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摘要 荒漠生态系统物种多样性低、生态承载力弱, 气候变化加剧导致其生态服务功能和稳定性面临严峻挑战.
地上-地下生态系统协同响应气候变化, 但在荒漠生态系统中其响应机制仍是理论空白. 丛枝菌根(arbuscular my-
corrhizal, AM)真菌是荒漠生态系统中一类重要的土壤功能微生物, 是介导地上-地下生态系统协同响应气候变化

的关键节点, 在维持荒漠生态系统稳定性中发挥重要作用. 本文通过总结国内外近10年关于荒漠生态系统稳定性

的研究文献, 综述了生态系统稳定性的表征指标及其内在联系, 总结了气候变化背景下AM真菌维持荒漠生态系统

稳定性的潜在机制. 气候变化降低荒漠生态系统植物群落稳定性, AM真菌维持荒漠生态系统稳定性的主要机制:
(1) 在植物群落水平, AM真菌通过提高植物群落年均净初级生产力, 维持荒漠生态系统植物群落的稳定性. (2) 在

植物个体水平, AM真菌通过提高群落内优势物种的稳定性, 降低植物群落内物种同步性变化及周转速率, 进而提

高植物群落稳定性. (3) AM真菌通过地下菌丝网络参与多种生态服务功能, 提高荒漠生态系统多功能性的干旱抵

抗力, 维持稳定的生态系统服务功能. 在今后的研究中, 应重点发展微观-宏观尺度原位观测相结合、动态监测与

互联网+机器学习技术相结合、多组学分析和稳定性同位素探针技术相结合等研究手段, 加强对AM真菌调节荒漠

生态系统地上-地下互作过程及其协同响应机制的认知, 为维持荒漠生态系统稳定性提供理论基础.
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荒漠生态系统是以耐旱的乔木、灌木、一年生草

本植物以及与其相适应的动物和微生物等组成的群落,
与周围生境形成物质能量循环的动态系统. 荒漠生态

系统是陆地生态系统的重要组成部分, 其面积约占全

球陆地面积的三分之一, 而全球90%以上的温带荒漠

生态系统分布在中亚干旱区[1,2]. 中亚干旱区植被盖度

和物种多样性低, 食物网结构简单, 生态系统十分脆

弱, 气候变化极易引起荒漠生态系统的极端变化, 甚至

导致重大生态灾难[2,3]. 该区域近50年来发生诸多区域

性跨国生态灾难, 如罗布泊消亡; 塔里木河流域荒漠河

岸林面积下降75%; 中亚咸海水面面积从8万km2减少

到不足0.8万km2等, 这不仅严重影响荒漠生态系统稳

定性, 并且影响镶嵌于荒漠生态系统中绿洲的可持续

性[4,5]. 当前中亚荒漠区气候变化加剧, 温度和降水的

变化更具不确定性, 极端气候事件显著增加[6]. 近100
年来, 年均温度持续上升, 累计增温达1.2~1.6°C, 增温
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趋势显著高于全球平均水平(0.74°C). 降水格局变化显

著, 极端降水和干旱事件频发, 降水总体呈现逐渐增加

趋势, 其中冬季降水增加最明显, 增幅达0.7 mm/10 a.
此外, 人类活动加剧导致中亚干旱区氮沉降量已由20
世纪80年代的4 kg/(ha a)增加到当前的18.8 kg/(ha a),
增幅高达370%[6~8]. 荒漠生态系统的稳定性在预防自然

灾害与防治荒漠化方面发挥着不可替代的作用, 气候

变化背景下亚欧内陆干旱区荒漠生态系统的稳定性受

到极大挑战, 严重威胁我国和中亚各国生态安全, 深入

研究气候变化对荒漠生态系统稳定性的影响意义重大.
丛枝菌根(arbuscular mycorrhizal, AM)真菌在荒漠

生态系统中分布广泛、多样性较高, 其物种丰富度显

著高于其他生态系统(草原、农田等), 是影响荒漠生态

系统功能的关键功能群之一[9]. AM真菌能够与90%以

上的荒漠植物形成共生体, 高于草地生态系统80%的

共生比例, 是介导地上-地下生态系统协同响应气候变

化的关键节点[10,11]. 首先, AM真菌共生体通过提高荒

漠植物超氧化物歧化酶和过氧化氢酶等酶活性, 提高

植物耐盐碱性; 通过提高植物侧根数和叶片中酶活性,
降低可溶性糖含量等调节渗透势, 帮助植物抵御干旱

胁迫[12,13]. 其次, AM真菌在土壤中形成的菌丝网络不

仅能够帮助植物吸收氮、磷等养分, 还能将荒漠生态

系统中独立的植物个体连接成为一个整体, 当受到极

端干旱等环境胁迫时, 提高植物群落多样性和生产

力[14~16]. 此外, AM真菌在碳循环(凋落物分解和土壤碳

固存)、氮循环(植物N吸收和N2O排放)以及磷循环(活
化土壤难溶性磷 )等生态过程方面均发挥关键作

用[17~20]. 因此, 系统阐明气候变化背景下AM真菌调节

荒漠生态系统功能及其稳定性的机制是维持荒漠生态

系统稳定的关键突破口.
生态系统稳定性是指生态系统所具有的保持或恢

复自身结构和功能相对稳定的能力, 是每个生态系统

的基本属性[21]. 稳定的生态系统是其为人类提供生态

服务功能的基础, 一直是生态学家关注的热点话题(图
1). 近10年来, 越来越多的研究关注以AM真菌为代表

的土壤微生物在维持生态系统稳定性方面发挥的关键

作用[22~25]. 通过文献检索发现, 近5年在荒漠生态系统

开展关于AM真菌的研究增长了2.1倍, 其中, 中国研究

者关于荒漠中AM真菌的研究占到总数的34%以上, 尤

其是2019年以来超过了54%. 越来越多的研究关注AM
真菌在维持生态系统稳定性方面的作用, 与前5年相比

增长了2.4倍, 但聚焦荒漠生态系统稳定性的研究仍不

系统(图1). 因此, 基于近10年来国内外的研究进展, 本

文在一些重要的研究方向和亟须解决的科学问题等方

图 1 1981~2022年关于生态系统稳定性的文献检索(来自Web of Science). 检索词为“生态系统稳定性”“荒漠”和“丛枝菌根真菌”. 柱形图代表

2012~2022年中国和其他国家研究者关于“荒漠”和“丛枝菌根真菌”研究的文献
Figure 1 Literatures on ecosystem stability form 1981–2022 (Web of Science). Search terms: “ecosystem stability” “desert”, and “arbuscular
mycorrhizal fungi”. Column chart represents researches are done in China and other countries about “desert” and “arbuscular mycorrhizal fungi” from
2012 to 2022
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面进行了综述: (1) 生态系统稳定性的定义及度量指标;
(2) 气候变化背景下AM真菌维持荒漠生态系统稳定性

的机制; (3) 基于生态系统多功能性视角的荒漠生态系

统稳定性与AM真菌的关系; (4) AM真菌维持荒漠生态

系统稳定性. 本文旨在探讨气候变化背景下AM真菌维

持荒漠生态系统稳定性的潜在机制, 为荒漠生态系统

响应气候变化的机制研究提供新视角, 同时为合理利

用荒漠生态系统提供参考.

1 生态系统稳定性的定义及度量指标

生态系统稳定性是一个包含多维度的复杂概念,
迄今为止, 已有超过160余种不同的稳定性定义[24,26].
目前, 生态学家普遍认同的生态系统稳定性定义是: 生
态系统保持自身结构与功能处于相对稳定状态的能

力[27]. 狭义的生态系统稳定性是以植物群落生物量为

基础的植物群落时间稳定性[25,28]. 当生态系统受到环

境变化扰动时 , 生态系统在其可承受阈值范围内

(threshold)波动变化, 即生态系统能够承受环境变化带

来的影响, 处于相对稳定状态; 随着环境变化加剧, 超

过了生态系统所能承受的阈值范围, 生态系统将变得

不稳定, 逐渐退化或演替成另外一种相对稳定的生态

类型. 与此同时, 生态系统可承受的阈值也在此过程中

逐渐降低[29,30].
基于不同的定义, 表征生态系统稳定性的指标超

过40种, 我们从时间维度与扰动频度两方面将近十年

来使用频率较高的生态系统稳定性表征指标分为两类

(图2): (1) 长时间维度(扰动的长期性): 在群落水平上,
通常采用时间稳定性(平均值和时间变异的比值), 即植

物群落生物量时间变异性的倒数来表征植物群落在时

间尺度上的变异程度, 可将其分为个体水平上物种异

步性变化和个体时间变异[28]. 在个体水平上, 通常分为

功能稳定性和结构稳定性. 功能稳定性主要包括群落

内物种异步性变化、个体时间变异以及优势物种和非

优势物种的时间稳定性[27,31~33]; 结构稳定性主要关注

植物群落物种多样性和丰富度的变化, 以群落内物种

个体数的变化为基础计算在调查周期内物种个体数的

周转、抵抗、消亡和入侵[27]. (2) 单次扰动维度: 主要

关注生态系统面临单次环境变化扰动时的响应, 可分

为抵抗力和恢复力; 其中恢复力与生态系统可承受的

阈值范围具有相同的含义[34]. 在长时间维度, 稳定性的

概念侧重植物群落稳定性, 忽略了植物群落响应单次

环境扰动时生态系统可承受的阈值范围; 而在单次扰

动维度, 抵抗力和恢复力侧重于关注单次或短时间内

多次环境扰动产生的影响, 是对长时间尺度上环境扰

动影响的分解. 因此, 两个维度上的生态系统稳定性参

数, 各有侧重, 互为补充; 应同时关注生态系统稳定性

的不同参数, 更全面表征生态系统稳定性对环境扰动

的响应规律(图2).

2 气候变化背景下AM真菌维持荒漠生态系
统稳定性的机制

降水格局变化、氮沉降增加和增温导致荒漠植物

地上-地下生态过程、种间互作、水分和养分循环等

过程发生重大改变[35~38]. 已有研究主要关注地上部植

物群落对气候变化的响应, 然而, 关于AM真菌群落的

响应过程以及地上-地下对气候变化协同响应机制的

研究仍不系统[39~42], 尤其缺少AM真菌介导的植物地

上-地下协同响应环境变化, 维持荒漠生态系统稳定性

的系统研究. 本文针对降水格局变化(降水增加或干

旱)、氮沉降增加以及增温3个气候变化因素, 讨论AM
真菌维持荒漠生态系统草本层植物群落稳定性的潜在

机制.

2.1 降水格局变化背景下, AM真菌对荒漠生态系
统稳定性的影响

水分是影响荒漠生态系统生态过程的首要限制因

子, 降水格局改变显著影响荒漠生态系统地上部净初

级生产力已是普遍共识[35,43]. 近20年来, 中亚温带荒漠

地区呈降水增加趋势, 显著提高了植被地上部生物

量、地表植被盖度和土壤碳储量[43]. 模拟降水梯度试

验发现, 荒漠生态系统植物群落生物量随着降水的增

加而增加, 在干旱年份增加幅度更大[44,45]. 那么荒漠生

态系统植物群落稳定性如何响应降水格局变化? Jia等
人[46]通过模拟试验发现降水增加在提高荒漠植物群落

生物量的同时, 亦加剧了植物群落生物量年际间波动,
说明降水增加会显著降低荒漠植物群落的时间稳定性.
当荒漠植物群落遭受干旱胁迫时, 降水增加虽然能够

提高荒漠植物群落生物量的干旱抵抗力, 但降低了干

旱恢复力; 降水减少处理下, 荒漠植物群落生物量的

干旱恢复力高于降水增加处理[47]. 上述结果表明, 降

水格局变化降低了荒漠植物群落生物量的稳定性.
AM真菌与荒漠植物形成共生关系, 在降水格局变

化背景下提高荒漠植物群落生物量和多样性, 维持荒

漠植物群落稳定性. 在中亚温带荒漠中, 土著AM真菌
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有助于维持稳定的地上部净初级生产力, 虽然土著AM
真菌未降低降水增加所导致的植物群落生物量的年际

间波动, 但能够通过提高年际间植物群落平均生物量,
进而维持荒漠植物群落的时间稳定性[46]. 降水增加缓

解水分对荒漠生态系统植物生长的限制, 荒漠植物群

落内物种均加速生长, 加剧了群落内物种的同步性变

化, 从而降低植物群落的稳定性. 当存在AM真菌时,
AM真菌促进群落内菌根依赖性植物的地上部生物量,
对非菌根依赖性植物地上部生物量无影响, 甚至降低

其生物量, 调节群落内种间相互作用, 抑制降水增加对

荒漠植物群落物种同步性变化的促进作用. 这可能是

AM真菌维持荒漠植物群落稳定性的机制之一, 在干旱

草原植物群落中已发现相似的变化规律[46,48]. 此外,
AM真菌对植物群落多样性的影响, 因植物群落内优势

物种和次优势物种菌根依赖性的差异而产生不同影

响[49]. 菌根营养型植物群落是以对AM真菌依赖性较高

的物种为优势物种的植物群落, 反之则为非菌根营养

型植物群落, 主要处于植物群落演替的初期; 两种植物

群落多样性的变化对AM真菌的响应不同[46,49]. 荒漠生

态系统土壤含盐量高, pH呈碱性, 在植物群落建立初期

主要是以猪毛菜(Salsolacollina pall)等藜科植物为代表

的非菌根营养型植物为优势物种[46]. AM真菌在维持荒

漠生态系统菌根营养型和非菌根营养型植物群落时间

稳定性中具有不同作用: 非菌根营养型植物群落对AM
真菌响应并不敏感, AM真菌主要通过促进次优势物种

的生长, 影响植物群落多样性指数来改变群落时间稳

定性; 然而菌根营养型植物群落对AM真菌响应敏感,
AM真菌通过提高年际间植物群落生物量平均值, 进

而维持植物群落的时间稳定性[46]. 此部分研究结果不

仅将Urcelay和Díaz[49]提出的AM真菌影响植物群落

多样性的模型扩展到植物群落稳定性方面, 而且极大

地扩展了AM真菌在维持荒漠生态系统稳定性方面的

作用.
AM真菌与荒漠植物形成共生体, 协同响应气候变

化; 以往关于生态系统稳定性的研究, 往往将地上-地
下生态过程分开研究, 不能反映生态系统的真实变化.
降水格局变化对荒漠生态系统的影响最终反映在土壤

含水量变化所引起的直接效应上. 降水增加降低干旱

草原AM真菌群落的多样性, 对AM真菌群落生物量无

显著影响[50]. 莫哈韦沙漠的研究发现, 干旱显著降低

AM真菌根外菌丝长度, AM真菌群落丰富度随着降水

的减少而减少, 可能是由于干旱抑制了地上部植物的

生长, 减少了植物将光合产物向菌丝的传递[51]. 中亚温

带荒漠生态系统的研究发现, AM真菌群落丰富度和多

样性随土壤含水量的增加而增加, 与地上部植物群落

盖度呈现相同的变化趋势; 此外, 地上部植物和土壤

图 2 (网络版彩色)生态系统受到环境扰动时生态系统响应规律及不同稳定性参数间关系的概念模型. 将生态系统比作动态波动的“圆球”, 当

生态系统受到环境扰动时, “圆球”在其可承受的阈值范围内波动; 当环境扰动超过该阈值范围, “圆球”处于另一种波动状态(即演替为另一种生

态类型). 在此波动变化过程中, 生态系统中存在对于环境扰动的抵抗力、恢复力以及补偿性恢复过程. 同时, 在时间尺度上生态系统功能存在

时间均值和时间变异性. 图片改编自文献[29,31]
Figure 2 (Color online) Conceptual model of ecosystem responses to environmental disturbances and relationships between different stability
parameters. We look ecosystem as a “ball”, when the ecosystem is disturbed by environmental changes, the “ball” oscillates within the threshold; when
environmental stress exceeds the threshold, the “ball” will oscillate in other condition (i.e., another ecological type). During this oscillating process, we
can see the resistance, recovery, and compensatory recovery of ecosystem to environmental disturbances, and temporal mean and variance of ecosystem
functions on time scales. Figure modified from Refs. [29,31]
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AM真菌群落时间稳定性均随降水增加而增加, 两者协

同响应土壤水分变化; 植物-AM真菌共生体稳定性随

土壤水分的增加而提高, 但存在阈值范围, 当土壤含水

量低于0.73%时, 植物-AM真菌稳定性急剧降低[52]. 上

述研究进一步强化了AM真菌在荒漠生态系统中维持

地上-地下生态系统稳定性的重要作用, 而且突出了将

地上-地下作为整体进行研究的必要性.
AM真菌通过维持植物群落生物量的生长, 增强植

物群落生物量的干旱抵抗力和恢复力. 极端干旱事件

频发是降水格局变化的重要特征之一, 目前关于AM真

菌调节植物群落抵抗力和恢复力的研究主要集中在对

干旱胁迫的响应上[53,54]. 植物群落遭遇干旱胁迫时,
AM真菌能够显著提高植物群落地上部生物量的干旱

抵抗力; 植物群落多样性指数对干旱胁迫的响应不敏

感, 可能是由于干旱胁迫的时间短、胁迫次数少, 还不

足以引起植物群落多样性的改变. 干旱胁迫消失后, 植
物群落地上部生物量在有无AM真菌的情况下均能够

恢复到初始水平, 但AM真菌降低了植物群落多样性指

数的补偿性恢复, 维持植物群落多样性在时间尺度上

的稳定性[18].
基于以上分析, 我们总结降水格局变化背景下AM

真菌对荒漠生态系统稳定性、干旱抵抗力和恢复力的

影响机制主要包括以下3个方面: 首先, 在生产力/多样

性-稳定性间的关系模型中, 植物群落稳定性与群落生

产力和多样性呈显著正相关[25,28]. AM真菌可以通过提

高植物群落多样性和生产力, 直接提高植物群落稳定

性以及干旱抵抗力和恢复力[55,56]. 其次, AM真菌能显

著提高其宿主植物抵御干旱胁迫, 提高水分利用效率,
而水分利用效率提高是在干旱环境下提高植物生长稳

定性的重要机制[36,57]. 更重要的是, 群落中优势物种和

次优势物种对降水格局变化的响应不同. 当遭受干旱

胁迫时, 优势物种承受的压力更大, 次优势物种可通过

地下菌丝网络(Common Mycorrhizal Networks, CMNs)
从AM真菌中获得更多的“好处”, 缓解优势物种对次优

势物种的竞争, 提高次优势物种的相对丰度, 从而降低

了响应敏感优势物种所引起的植物群落生物量的波动

变化[58,59]. 当降水增加时, 群落内物种生长限制均得到

缓解, AM真菌可通过CMNs调节群落内种间相互作用,
对优势物种生长的促进作用更强, 降低群落内物种的

同步性变化, 维持植物群落稳定性[46,54]. 以上3种AM真

菌影响植物群落稳定性的潜在机制, 仍需在未来研究

中进一步系统验证.

2.2 氮沉降增加背景下, AM真菌对荒漠生态系统
稳定性的影响

荒漠生态系统土壤养分匮乏, 氮养分含量的高低

是限制荒漠生态过程及其功能的重要因素之一. 长期

氮沉降增加造成生态系统物种多样性丧失已成为当前

生态学家的普遍共识[60~62]. 通过文献萃取分析发现, 氮
沉降增加降低土壤AM真菌群落的丰富度, 并且随着氮

沉降年限的增加, 对AM真菌群落丰富度的负效应逐渐

增强. 这是由于氮沉降增加引起土壤氮养分富集, 降低

了植物依赖AM真菌途径吸收氮养分, 导致AM真菌群

落丰富度下降[63]. 然而, 模拟氮沉降试验发现, 无论较

低氮沉降量(5 kg/(ha a)), 或者高达480 kg/(ha a)氮沉降

量对荒漠植物群落物种丰富度和密度均无显著影响,
并未造成物种多样性的降低[64]. 在荒漠多年生草本植

物群落中, 氮沉降增加通过提高植物叶片干重、叶面

积、吸氮量等促进植物生长, 进而提高植物群落的功

能多样性指数. 在荒漠一年生草本植物群落中氮沉降

增加会抑制荒漠短命植物的种子产量, 降低物种在次

年的优势度和植被盖度, 导致植物群落稳定性降低[65].
荒漠一年生和多年生植物群落对氮沉降增加的不同响

应可能是由于一年生和多年生植物的生活史不同所产

生的差异. 此外, 由于荒漠生态系统降水稀少和养分匮

乏, 氮沉降增加进一步提高了荒漠植物群落对降水格

局改变的敏感性, 使植物群落生物量在氮沉降增加背

景下产生更大程度的波动[66].
氮沉降增加虽然对荒漠植物群落多样性影响不显

著, 但显著降低了植物群落的稳定性. 氮沉降增加通过

降低植物群落内次优势物种的稳定性, 加速群落内物

种的周转速率, 进而降低植物群落时间的稳定性. 在典

型草原多年生植物群落中, 长期氮沉降增加通过降低

草地植物群落内植物个体的异步性变化和个体稳定性,
进而降低植物群落的时间稳定性[67]. 在草甸草原中, 氮
沉降增加降低植物根系的菌根侵染率, 对植物群落稳

定性产生负面影响, 但影响效应值较低[68]. AM真菌通

过地下菌丝网络促进群落内次优势物种的生长, 提高

群落内次优势物种的环境适应度, 缓解氮沉降增加带

来的负面效应, 进而维持植物群落的稳定性[34]. 此外,
模拟试验发现, 氮沉降增加降低了植物群落的干旱抵

抗力, 而AM真菌的存在能够提高植物群落干旱抵抗

力, 缓解氮沉降增加对植物群落稳定性的负面影响[18].
氮沉降增加对植物群落干旱恢复力无显著影响, 可能
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是由于植物群落本身具有较高恢复力, 能够快速恢复

到扰动前的状态[18].
此外, 氮沉降增加背景下AM真菌维持植物群落稳

定性还存在以下机制. 首先, 氮沉降增加在提高植物群

落氮吸收的同时也增加了植物对磷的需求, 加剧荒漠

土壤磷限制, 进而降低植物群落稳定性. 研究发现,
AM真菌与土壤磷养分资源状况对植物群落稳定性有

显著交互作用: 低磷条件下, AM真菌能够显著提高群

落多样性, 但不改变植物群落时间稳定性; 高磷条件下,
AM真菌有助于维持植物群落的时间稳定性. 这可能是

AM真菌可以促进高磷条件下植物的补偿性生长效

应[16,69]. 模拟试验中, 磷养分增加提高了植物群落内物

种的周转速率, 降低植物群落稳定性. 然而, AM真菌不

仅能够增加群落内优势物种的化学计量稳定性以及其

在植物群落中的相对丰度, 而且能降低植物群落内植

物的同步性变化, 降低群落内物种周转速率, 进而提高

植物群落稳定性[70,71]. 在荒漠生态系统中暂未发现开

展土壤磷养分变化对荒漠植物群落稳定性的研究. 荒

漠土壤磷养分匮乏, 磷养分增加促进荒漠植物的生长,
加剧群落内物种的同步性变化, 降低群落稳定性. AM
真菌能够削弱磷养分增加对植物群落结构的负面影响,
其潜在的机制是: AM真菌通过地下菌丝网络调节不同

物种间对磷养分的竞争作用, 提高菌根营养型植物对

磷养分的吸收效率, 改变物种间同步性变化趋势, 维持

植物群落稳定性[16,72,73].此外, 植物与AM真菌地下菌丝

网络对土壤氮养分的竞争能缓解氮沉降增加对植物群

落稳定性的不利影响. AM真菌菌丝中氮浓度是植物组

织中氮浓度的5~10倍[74]. 在土壤氮养分匮乏时, AM真

菌的存在并不能提高植物的生物量和氮养分的吸收,
而高氮条件下, AM真菌与植物对土壤氮养分的竞争强

度下降, AM真菌对植物生长的限制效应得到缓解[75].
这可能是荒漠生态系统中氮沉降增加并未造成植物群

落物种丰富度和多样性丧失的原因之一. 此外, 当荒漠

生态系统植物群落受到高氮沉降量的扰动时, 一方面,
AM真菌自身能够吸收活化一部分有效态氮; 另一方

面, AM真菌菌丝际招募土壤微生物, 改变菌丝际土壤

微生物群落结构, 提高微生物群落活性, 增加微生物量,
将更多的氮同化到微生物体内, 形成微生物量氮. 当环

境扰动因素消失后, 这部分氮成为植物群落恢复的重

要养分来源[76]. 这也是氮沉降增加背景下AM真菌提高

植物群落干旱抵抗力和恢复力的重要机制之一. 因此,
在荒漠生态系统中不仅应关注氮沉降增加对植物群落

的直接效应, 更应该关注氮沉降增加背景下植物群落

与AM真菌的协同响应关系, 以及氮沉降增加引起的土

壤磷养分变化对生态系统稳定性的影响.

2.3 增温背景下, AM真菌对荒漠生态系统稳定性
的影响

全球气候变暖是气候变化的重要特征之一, 对土

壤AM真菌群落、植物群落结构和种间相互作用产生

深远影响, 进而影响植物群落的稳定性[77]. 增温提高干

旱草原植物的菌根侵染率和土壤AM真菌群落的多样

性, 改变群落结构; 产生这种影响的可能机制是增温促

使AM真菌更多地生长菌丝, 而不是产生泡囊结构, 有

利于其在土壤中生长繁殖. 然而, 当增温幅度超过4°C
时, 增温抑制AM真菌的生长, 降低其群落多样性, 主要

是由于增温抑制了地上部植物的生长, 进而限制了AM
真菌菌丝在土壤中的扩展[63,78]. 在荒漠生态系统中, 增

温对荒漠生态系统稳定性影响的研究还未见系统报道.
在典型草原, 通过长期定位试验模拟增温发现, 温度增

加显著抑制群落内物种的异步性变化, 降低植物群落

的时间稳定性[39]. 有学者比较了夜间增温和白天增温

对植物群落稳定性的影响, 发现夜间增温对植物群落

稳定性影响不显著, 而白天增温主要是通过降低群落

内优势物种的稳定性, 进而降低植物群落的稳定性[33].
然而, 上述研究尚未关注增温背景下AM真菌在维持生

态系统稳定性中的作用. 在草甸草原的研究发现, 温度

增加降低了植物群落的稳定性, 而AM真菌通过提高年

际间植物群落平均生物量进而维持了增温条件下植物

群落的稳定性[68]. 在增温和氮沉降增加背景下, AM真

菌能够维持较高的植物群落净初级生产力并维持植物

群落稳定性, 其潜在机制是: 通过提高植物磷吸收效率,
降低氮磷养分对植物生长的限制, 促进植物群落生产

力的提高, 进而维持植物群落稳定性[79]. 荒漠生态系统

生长季温度高, 增温会增加水分蒸发、降低土壤微生

物活性, 进一步加剧增温对荒漠生态系统稳定性的消

极影响, AM真菌在维持荒漠生态系统稳定性方面可能

发挥更重要的作用. 但增温对荒漠植物的生长及其稳

定性的影响还未见系统报道, 尚需进一步深入研究[80].

3 气候变化背景下, 基于生态系统多功能性
视角的荒漠生态系统稳定性与AM真菌的
关系

生态系统具有多种生态服务功能, 包括维持生物
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多样性、提供群落生产力、养分循环、净化环境和保

持水土等其他功能[81,82]. 生态系统中单一功能对同一

环境变化的响应不同, 例如氮沉降增加提高生态系统

生产力, 但是会造成生态系统多样性丧失、温室气体

排放增加等负面效应, 采用不同的生态系统功能指标,
可能会得出相反的结论. 随着多样性-生态功能关系研

究的深入, 单一生态功能已不能完全反映生态系统的

真实响应[83~85]. 为了解决这一问题, 生态学家提出了

“生态系统多功能性”(ecosystem multifunctionality)这一

概念. 生态系统多功能性是指生态系统同时维持多种

生态系统功能和服务的能力, 即生态系统的整体功

能[86,87]. Giling等人[86]综述了全球变化对生态系统多功

能性的影响, 结果发现, 截至2018年, 明确计算生态系

统多功能性的研究仅有23篇, 其中包含的单个生态系

统功能数为4~16, 主要集中在碳、氮和磷等养分资源

的循环过程. 采用生态系统多功能性的优势有: (1) 综

合多种指标更能代表整个生态系统, 是对生态系统整

体功能的评估, 可加深对生态系统服务功能的理解, 弥
补传统方法的不足. 生态系统多功能性指标包含的功

能越多, 越能够反映生态系统的真实响应[87]; (2) 生态

系统多能性指标是经过标准化转化, 因此在不同生态

系统、不同时间和空间尺度间均能够相互比较[81].
目前, 关于生态系统多功能性的研究主要集中在

草地和干旱区生态系统. 已有大量关于草地生态系统

中植物群落多样性与生态系统多功能性关系的试验研

究和综述文章[81~83], 本文不再赘述. 荒漠生态系统因其

特殊的地理位置和气候条件, 具有独特的结构、功能

和服务. 在防风固沙、水文调控、生物多样性保育以

及土壤固碳和生物地球化学循环等方面均发挥重要的

生态服务功能, 然而其研究还比较少[1](图3). 全球气候

变化背景下, Maestre等人[88]通过分析全球干旱区224个
样点的植物丰富度与生态系统多功能性的关系发现,
在荒漠生态系统中, 生态系统多功能性与生物多样性

呈现显著正相关关系. 并且在全球尺度上, 干旱区生态

系统土壤多功能性的波动变化主要受温度和干旱指数

的影响[89]. 在我国温带和高寒草地3500 km样带上的最

新研究成果系统揭示了土壤细菌和真菌群落的多样

性、群落结构以及生物量均是驱动生态系统多功能性

的直接驱动因子, 其中土壤真菌群落多样性与生态系

统多功能性的相关性高于土壤细菌群落多样性, 再次

强调了土壤微生物在维持生态系统多功能性方面的关

键核心作用[90].更重要的是,在全球干旱区的调查发现,

AM真菌侵染率和土壤中AM真菌孢子密度与土壤多功

能性呈显著正相关, 是干旱区土壤多功能性好坏的最

好预测者和维持者[91].
基于生态系统多功能性的方法是探究生态系统稳

定性综合响应气候变化的手段之一. 自2015年起, 越来

越多的研究采用生态系统多功能性的概念, 但是从稳

定性的角度探究气候变化对生态系统多功能性影响的

研究还很缺乏, 主要从生态系统多功能性在响应环境

变化的抵抗力和恢复力方面开展研究, 其计算方法与

植物群落响应环境变化抵抗力和恢复力的计算方法一

致[18,23,86]. 气候变化显著影响生态系统多功能性与地上

部植物群落和土壤微生物群落多样性的关系[92]. 当前,
多数研究只关注气候变化对生态系统某个或多个生态

功能稳定性的影响, 尤其是对生态系统生产力稳定性

的影响[93~95]. Delgado-Baquerizo等人[23]发现, 土壤微生

物多样性在维持生态系统多功能干旱抵抗力中发挥核

心作用. 全球尺度上, 增温、氮沉降增加和干湿交替均

显著影响干旱区生态系统多功能性的抵抗力; 气候变

化所产生的影响均通过间接影响土壤微生物群落的变

化, 进而影响生态系统多功能性的抵抗力. 上述研究将

土壤微生物与生态系统稳定性关系的研究推向新高度.
在此基础上, Jia等人[18]进一步结合模拟试验发现, AM
真菌不仅能够提高生态系统多功能性(植物群落地上

部生物量、多样性指数、氮和磷养分吸收、淋洗、

N2O排放等生态功能), 并且能够增加生态系统多功能

性的干旱抵抗力和恢复力, 降低氮沉降增加带来的负

面影响, 维持稳定的生态系统多功能性. 这项研究明确

了AM真菌在维持生态系统多功能性及其干旱抵抗力

和恢复力方面的重要作用. 荒漠生态系统对气候变化

响应敏感, AM真菌是荒漠生态系统响应环境扰动的重

要“稳定器”, 其潜在机制可能是(图3): (1) AM真菌在土

壤中形成菌丝网络, 将地上部植物联系在一起, 参与荒

漠生态系统的不同生态服务功能, 在维持单个生态系

统功能(生产力、多样性、凋落物分解以及温室气体

排放等)稳定性方面发挥积极作用; AM真菌通过直接

参与多个生态过程, 维持稳定的生态系统多功能性.
(2) 不同生态功能间相互联系, 相互促进; 干旱等环境

胁迫背景下, AM真菌通过菌丝分泌物调动土壤微生物

群落, 活化土壤养分, 提高荒漠植物群落多样性、生物

量以及植被盖度, 有利于沙丘稳定; 地上部生物量的增

加促进植物对土壤N、P等养分吸收, 进而减少N通过

温室气体排放途径损失. 因此, AM真菌通过生态系统
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功能间的耦合关系, 进而维持生态系统稳定性[96].

4 总结与展望

综上所述, 全球气候变化降低荒漠植物群落和生

态系统稳定性, AM真菌是介导地上-地下生态系统协

同响应气候变化的关键节点, 其维持荒漠生态系统稳

定性的机制主要分为以下几个方面: (1) 在群落水平

上, AM真菌通过提高年际间植物群落平均净初级生产

力, 降低气候变化引起的年际间植物群落净初级生产

力的波动, 维持荒漠生态系统植物群落的稳定性. 此

外, AM真菌亦通过提高菌根植物(次优势物种和稀有

物种)的相对丰度, 提高植物群落多样性, 进而维持植

物群落稳定性. (2) 在个体水平上, AM真菌通过提高优

势物种稳定性, 降低群落内物种的同步性变化以及物

种周转速率, 提高植物群落稳定性. (3) AM真菌可提高

单一生态服务功能并通过生态功能间的耦合关系, 提

高生态系统多功能性的干旱抵抗力, 进而维持稳定的

生态系统多功能性.
当前, 关于气候变化背景下以AM真菌为代表的土

壤微生物维持荒漠生态系统稳定性的研究还不系统,
本文结合当前国内外研究热点和重点, 总结了AM真菌

调节荒漠生态系统稳定性方面的研究方向和重要科学

问题.
(1) 荒漠生态系统植物群落空间分布异质性高, 仅

以植物群落生物量已经不能全面反映荒漠生态系统对

气候变化的响应; 同时单一群落的响应如何能够扩展

到地上-地下生态系统, 甚至整个荒漠生态系统仍是值

得探讨的问题. 基于生态系统多功能性的角度, 研究地

上-地下生态系统协同响应气候变化的机制, 能够全

面、准确反映荒漠生态系统稳定性的变化规律, 是解

决上述问题的重要途径之一.
(2) 荒漠生态系统气候高温干燥, 降水格局变化和

氮沉降增加等气候变化正在影响荒漠生态过程. 然而,
当前在荒漠生态系统开展的研究仅关注单一环境因子

的变化, 并且较少关注增温对荒漠生态系统稳定性的

影响. 因此, 在今后的研究中应加强采用开顶箱法(open
top chamber, OTC)模拟增温、设置遮雨棚模拟极端干

旱和降水格局变化等, 借助多因子长期定位试验和微

图 3 (网络版彩色)有无AM真菌菌丝网络背景下荒漠生态系统生态过程对气候变化响应示意图. 图片改编自文献[17]
Figure 3 (Color online) Schematic diagram of responses of desert ecosystem ecological processes to climate change under with and without common
mycorrhizal network, respectively. Figure modified from Ref. [17]
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观-宏观尺度原位观测相结合、动态监测与“互联网

+机器学习”技术相结合等研究手段, 系统探究荒漠生

态系统稳定性对气候变化的响应规律.
(3) AM真菌通过菌丝分泌物改变土壤微生物群落

结构和活性, AM真菌群落与其他土壤微生物群落协同

调节荒漠生态系统稳定性的机制仍不清楚. 今后的研

究应借助多组学分析和稳定性同位素探针技术相结合

以及控制试验与模型模拟技术相结合等研究手段, 深

入理解土壤微生物群落的响应规律, 解析荒漠生态系

统地上-地下互作过程及其协同响应机制.
总之, 在全球气候变化持续加剧的背景下, 开展

AM真菌对荒漠生态系统影响的系统研究, 从生态系统

多功能性的角度出发, 采用多种描述生态系统稳定性

的参数, 系统探讨全球气候变化背景下AM真菌对荒漠

生态系统功能及其稳定性的影响机制, 为进一步理解

AM真菌荒漠生态系统稳定性的机制提供试验证据, 从

土壤微生物的角度为合理化利用和科学管理荒漠生态

系统提供理论依据.
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Summary for “气候变化背景下丛枝菌根真菌维持荒漠生态系统稳定性研究进展”

Progress on mechanisms underlying arbuscular mycorrhizal
fungi maintaining desert ecosystem stability
under climate change
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Desert ecosystems are an important part of terrestrial ecosystems, and account for more than 25% of the global land area.
Desert ecosystems have low species diversity, vegetation coverage and ecological carrying capacity, and are sensitive to
climate change; therefore, small changes in the climate can trigger large fluctuations in desert ecosystem stability. It is well
known that the above- and belowground ecosystems collaboratively respond to climate change; however, the underlying
mechanisms, especially with regards to how soil microorganisms influence desert ecosystem stability, remain unclear.
Arbuscular mycorrhizal (AM) fungi are vital soil microorganisms that form symbiotic relationships with more than 90% of
desert plants. They increase plant nutrient uptake and enhance host-plant stress resistance, and in return, host plants provide
the photosynthates needed by the fungi. AM fungi are key organisms that mediate the synergistic responses of above- and
belowground ecosystems to climate change, strongly affect plant community productivity and composition, and play
important roles in maintaining desert ecosystem stability. By reviewing the literature published on desert ecosystem
stability in the past decade, we produced an indicator of ecosystem stability, and proposed the potential mechanisms of AM
fungi and how they maintain desert ecosystem stability under conditions of changing precipitation, increasing nitrogen
deposition and global warming. We found that climate change reduces plant community stability in the desert ecosystem;
however, AM fungi are able to maintain desert ecosystem stability using the following mechanisms: (1) On a plant
community level, AM fungi maintain plant community stability by increasing the aboveground net primary productivity in
the mycorrhizal plant community, and by increasing the relative abundance of mycorrhizal plants, which subsequently
increases the plant community diversity in non-mycorrhizal plant communities. (2) In terms of individual plants, AM fungi
increase plant community stability by increasing the stability of dominant plant species and reducing species synchrony
and turnover. (3) AM fungi participate in various ecosystem functions through common mycorrhizal networks, thereby
increasing the drought resistance of the desert ecosystem, and subsequently maintaining the stability of ecosystem
multifunctionality. At present, studies on the effects of AM fungi and the related changes in the soil microbial community
with regarding to maintaining desert ecosystem stability are still not systematic when compared to studies on other
ecosystems under global climate change. Studies rarely focus on the effects of warming on desert ecosystem stability. In
future studies, we should pay more attention to the effects of multiple factors including warming, drought, and increasing
precipitation on desert ecosystem stability. Furthermore, we should employ new and advanced research approaches, e.g.
combine micro and macro in situ observations, combine dynamic monitoring with internet technologies and machine
learning, and combine multi-omics analysis with a stable isotope probing technique to reveal the dynamics of soil microbial
processes and deepen our understanding of how AM fungi alter above- and belowground interactions in the desert
ecosystem; thus, providing theoretical foundations for the maintenance of desert ecosystem stability.

climate change, desert ecosystem, arbuscular mycorrhizal fungi, temporal stability, ecosystem multifunctionality
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