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摘  要：超载过牧以及全球气候变化等导致大部分青藏高原高寒草地呈现持续退化态势。青藏高原高寒

草地退化致使地上植物群落逐渐发生更替，地下土壤微生物群落多样性和丰富度发生改变。本文旨在探

析青藏高原高寒草地丛枝菌根（arbuscular mycorrhizal，AM）真菌的分布特征、对近自然恢复的生理生

态效应及其作用机制。青藏高原高寒草地中已报道 4 目 14 属 61 种 AM 真菌，约占已知 AM 真菌物种的

20%。高寒草地禾本科植物根围 AM 真菌物种丰度最高，而莎草科植物根围 AM 真菌孢子密度最高。3 种

高寒草地植被类型中，高寒草原 AM 真菌丰度最高（33 种），山地灌丛草原次之（32 种），高寒草甸最低

（22 种）。高寒草原以光壁无梗囊霉 Acaulospora laevis 和闪亮和平囊霉 Pacispora scintillans 为优势种，山

地灌丛草原以摩西斗管囊霉 Funneliformis mosseae 为优势种，高寒草甸以光壁无梗囊霉 A. laevis、近明球

囊霉 Claroideoglomus claroideum 和闪亮和平囊霉 P. scintillans 为优势种。高寒草地土著 AM 真菌与植物

构建的菌根网络可以通过调节营养元素吸收、分配，促进植物建植和生长；但是毒杂草入侵可以改变土

著 AM 真菌物种多样性和菌根网络，限制本地植被的实际生态位扩张。退化高寒草地中，AM 真菌群落

具有高的环境适应性和恢复力，其不仅调控地上植物群落建植和多样性，同时 AM 真菌建植也增加了代

谢产物-球囊霉素相关土壤蛋白产生，进而协同改善地下土壤微生态系统，为退化高寒草地早期植被恢复

塑造土壤生境。因此，AM 真菌在退化高寒草地近自然恢复中具有较大的应用潜力。 

关键词：丛枝菌根真菌，物种多样性，菌根网络，植被恢复 
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Abstract: Overgrazing and global climate change have caused most of the Tibetan Plateau alpine 
grasslands to show a continuous degradation trend. The degradation of the alpine grasslands has 
led to the gradual replacement of aboveground plant communities, and changes in the diversity 
and richness of underground soil microbial communities. This review aims at exploring the 
distribution characteristics and physiological and ecological effects on close-to-nature restoration 
of arbuscular mycorrhizal (AM) fungi in the alpine grasslands. In the alpine grasslands, 61 species 
of 14 genera in 4 orders of AM fungi have been reported, accounting for about 20% of the known 
AM fungal species. In the rhizosphere of grasses, the species abundance of AM fungi is the 
highest in alpine grassland; while in the sedge rhizosphere, the AM fungal spore density is the 
highest. Among the three alpine grassland vegetation types, AM fungi were the most abundant 
in alpine steppe with 33 species, secondarily in mountain shrub steppe with 32 species and only 
22 species in alpine meadow. At species level, Acaulospora laevis and Pacispora scintillans are 
dominant in the alpine steppe, Funneliformis mosseae is dominant in the montane scrub, and A. 
laevis, Glomus claroideum, and P. scintillans dominate the alpine meadow. The mycorrhizal 
networks of indigenous AM fungi in alpine grassland can promote plant establishment and 
growth by regulating the absorption and allocation of nutrient elements; but the invasion of 
poisonous weeds can change the indigenous AM species diversity and common mycorrhizal 
networks, limiting the actual niche expansion of native grass species. AM fungal community has 
high environmental adaptability and resilience in the degraded alpine grassland. AM fungal 
community restoration not only regulates the establishment and diversity of aboveground plant 
community, but also increases the production of AM fungal product, glomalin-related soil protein, 
thereby synergistically improving the underground soil micro-ecosystem, shaping soil habitat for 
the early vegetation restoration. Therefore, AM fungi have great application potential in the 
close-to-nature restoration of degraded alpine grasslands. 
Key words: AM fungi, species diversity, mycorrhizal networks, vegetation restoration 
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青藏高原被誉为“世界屋脊”、“地球

第三极”和“亚洲水塔”，其植被类型多样，

资源丰富，是中国畜牧业发展的重要保障，

也是全球气候变化的敏感区和生态环境的脆

弱区。全球气候变暖、过度放牧、氮沉降、

毒杂草滋生等因素，导致青藏高原高寒草地

局部区域出现严重退化态势（Wang et al. 
2020；Shen et al. 2021）。高寒草地退化表现

为草原植被覆盖度和物种多样性下降，尤其

是优良牧草萎缩，有毒和有害植物大量滋生

繁衍，继而加剧草地退化（Wang et al. 2019；
Li et al. 2021），形成草地退化-优良牧草下降-
毒杂草滋生-加剧退化的恶性循环（Zhao et al. 
2010；Zhu et al. 2020）。据统计，中国天然

草原上约有 1 300 种有毒植物，覆盖面积约

333 000hm2（Zhao et al. 2010），而且更长的

生长季节和气候变暖将加剧毒杂草的发生和

产量的增加（Klein et al. 2007；Zhang et al. 
2020）。除了植物地上影响因素，高寒草地退

化的地下驱动机制也愈加受到关注，如土壤

元素有效性、土壤结构变化、毒杂草根围化

感作用、微生物调控等（Bao et al. 2015；Dong 
et al. 2019；Zhang et al. 2019）。土壤微生物，

尤其丛枝菌根（arbuscular mycorrhizae，AM）

真菌对高寒草地植物多样性和群落结构具有

关键调控作用（Wang et al. 2019；李聪聪等 
2021；Wei et al. 2021）。 

AM 真菌广泛分布于土壤生态系统，是

最主要的土壤微生物类群之一，可以与>80%
的陆生高等植物共生，形成菌根结构（Smith 
& Smith 2011）。AM 真菌与寄主植物之间的

互惠共生关系不具有严格的专一性，可以通

过 AM 真菌根外菌丝融合的方式形成菌根网

络（common mycorrhizal networks，CMNs）
（Wipf et al. 2019；Van’T Padje et al. 2021）
（图 1）。CMNs 形成可以帮助寄主植物获取

氮（N）、磷（P）等营养元素，寄主植物可以

为 AM 真菌生长提供光合固定碳（Muneer et 
al. 2020）（图 1）。AM 真菌-植物之间的互惠

模式可以促进植物生长，增强植物对非生物

和生物胁迫的抗逆性（Šmilauer et al. 2021），
调控植物群落结构和生态系统生产力（Kang 
et al. 2020；Lu et al. 2020）。 

青藏高原草地类型多样，从南至北可以

大体划分为山地灌丛草原、高寒草原和高

寒草甸 3 种类型（Gai et al. 2009；蔡晓布

和彭岳林 2015）。山地灌丛草原，植物群

落的灌木冠层高度 30–150cm、草本植物高

度 15–60cm，植被盖度 30%–50%，其中以沙

生槐 Sophora moorcroftiana 为优势灌木种， 
 

 
 

图 1 植物根围 AM 真菌构建的菌根网络   不同颜色的线代表不同 AM 真菌 
Fig. 1 The common mycorrhizal networks (CMNs) in the plant rhizosphere. Different colored lines represent 
different AM fungi. 



综述  22 October 2021, 40(10): 2562-2578   Mycosystema  ISSN1672-6472  CN11-5180/Q 

 

菌物学报 2565

 

白草 Pennisetum centrasiaticum 为优势草本

种；高寒草原，植物群落以青藏苔草 Carex 
moorcroftii、紫花针茅 Stipa purpurea 为优势

种，植被盖度 15%–50%，灌木冠层高度

25–30cm、草本植物高度 10–25cm；高寒草甸，

植物群落主要以高山蒿草 Kobresia pygmaea
等多年生草本植物种群组成，其植物冠层高

度最低（3–8cm）、植被盖度最高（70%–90%）

（王强 2016）。在山地灌丛草原、高寒草原

和高寒草甸中 AM 真菌普遍存在，其不仅可

以侵染禾本科和莎草科植物建立共生关系

（Gai et al. 2006a，2006b，2009），也可以侵

染毒杂草（Jin et al. 2011；Wang et al. 2019），
但是植物菌根侵染率和 AM 结构存在差异。

AM 真菌可能在青藏高原植物营养吸收和建

植以及退化高寒草地恢复中具有重要作用（Li 
et al. 2015；Mao et al. 2019；Li et al. 2020）。
然而，针对青藏高原不同草地类型中 AM 真

菌的分布特征及生态功能尚缺乏系统性总结

和了解。本文的目的是探析高寒草地 AM 真

菌的分布特点、菌根定殖特征，以及 AM 真

菌对地上植物多样性恢复和地下微生态改善

等方面的作用，以期为退化高寒草地近自然

恢复提供可借鉴的思路和可能的途径。 

1 青藏高原高寒草地 AM 真菌的

分布及其菌根特征 
1.1 三种高寒草地类型中AM真菌的分布特征 

在青藏高原高寒草地生态系统，沿着海

拔梯度增加，AM 真菌的侵染率和物种多样

性呈现下降趋势（Pan et al. 2013；Yang et al. 
2016）。青藏高原不同海拔梯度的草地类型中，

共发现 61 个 AM 真菌分类群，涉及 AM 真菌 4
目 14 属：原囊霉目 Archaeosporales 双型囊霉

属 Ambispora 和内养囊霉属 Entrophospora；球

囊霉目 Glomerales 斗管囊霉属 Funneliformis、
球囊霉属 Glomus、硬囊霉属 Sclerocystis、近明

囊 霉 属 Claroideoglomus 、 根 孢 囊 霉 属

Rhizophagus、隔球囊霉属 Septoglomus 和多氏

囊霉属 Dominikia；多样孢囊霉目 Diversisporales
无梗囊霉属Acaulospora、和平囊霉属Pacispora、
盾巨孢囊霉 Scutellospora 和伞房球囊霉属

Corymbiglomus；类球囊霉目 Paraglomerales 类

球囊霉属 Paraglomus（王强 2016；表 1）。3
种高寒草地植被类型中，球囊霉属为常见属，

高寒草原和高寒草甸以无梗囊霉属和和平囊

霉属为优势属，而山地灌丛草原以斗管囊霉属

或盾巨孢囊霉属为优势属（Gai et al. 2006a，
2006b，2009；蔡晓布和彭岳林 2015；表 1）。
通常，缩隔球囊霉 Septoglomus constrictum、

微丛球囊霉 Glomus microaggregatum、极小多

氏囊霉 Dominikia minuta、何氏球囊霉 Glomus 
hoi、双网无梗囊霉 Acaulospora bireticulata 等

主要分布于山地灌丛草原；变形球囊霉 Glomus 
versiforme 、 聚 丛 根 孢 囊 霉 Rhizophagus 
aggregatus、澳洲球囊霉 Glomus australe、丽

孢无梗囊霉 Acaulospora elegans、疣壁裂盾囊

霉 Scutellospora verrucosa 和金球盾巨孢囊霉

Scutellospora aurigloba 等主要分布于高寒草

原；球囊霉 Glomus sp. 3、台湾球囊霉 Glomus 
formosanum 、 卷 曲 球 囊 霉 Glomus 
convolutum 、细凹无梗囊霉 Acaulospora 
scrobiculata 等仅在高寒草甸中发现。摩西斗

管囊霉 Funneliformis mosseae、美丽盾巨孢囊

霉 Scutellospora calospora、根内根孢囊霉

Rhizophagus intraradices、网状球囊霉 Glomus 
reticulatum 和 闪 亮 和 平 囊 霉 Pacispora 
scintillans 普遍存在于青藏高原高寒草地（王

强 2016；表 1）。综上，3 种高寒草地类型中

AM 真菌的分布不仅具有各自的独特性同时

也存在共性，且海拔梯度和高寒草地植被类

型和退化水平调控了 AM 真菌分布和多样性

（Cai et al. 2014；Liu et al. 2015；蔡晓布和彭

岳林 2016）。 
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表 1 青藏高原 3 种类型植被中 AM 真菌的分布（王强 2016） 
Table 1 Distribution of AM fungi in three vegetations of Tibetan Plateau (Wang 2016) 

AM 真菌* 

AM fungi 

山地灌丛草原

Montane  

scrub steppe 

高寒草原

Alpine  

steppe 

高寒草甸

Alpine  

meadow 

参考文献 

Reference 

球囊霉属 Glomus     

变形球囊霉 Glomus versiforme 0 + 0 Gai et al. 2009 

卷曲球囊霉 Glomus convolutum 0 0 + Liu et al. 2011 

加拿大球囊霉 Glomus canadense + 0 0 Gai et al. 2006b 

晕环球囊霉 Glomus halonatum + 0 0 Gai et al. 2009 

微丛球囊霉 Glomus microaggregatum 0 + 0 Gai et al. 2009 

乳白球囊霉 Glomus lacteum 0 + 0 Cai & Peng 2015 

白色球囊霉 Glomus albidum + + 0 Cai & Peng 2015 

南方球囊霉 Glomus australe 0 + 0 Cai & Peng 2015 

台湾球囊霉 Glomus formosanum 0 0 + Gai et al. 2006a 

脆球囊霉 Glomus fragile + 0 0 Li et al. 2015 

何氏球囊霉 Glomus hoi + 0 0 Liu et al. 2011 

膨果球囊霉 Glomus pansihalos 0 + 0 Li et al. 2015 

网状球囊霉 Glomus reticulatum + + + Gai et al. 2009 

球囊霉 Glomus sp. 1 0 + + Gai et al. 2009 

球囊霉 Glomus sp. 2 0 + 0 Gai et al. 2009 

球囊霉 Glomus sp. 3 0 0 + Gai et al. 2009 

球囊霉 Glomus sp. 4 0 0 + Gai et al. 2009 

球囊霉 Glomus sp. 5 0 0 + Cai & Peng 2015 

硬囊霉属 Sclerocystis     

悬钩子硬囊霉 Sclerocystis rubiformis + + 0 Gai et al. 2009; Cai & Peng 2015

棒孢硬囊霉 Sclerocystis clavispora + 0 0 Gai et al. 2009 

近明囊霉属 Claroideoglomus     

近明球囊霉 Claroideoglomus claroideum 0 + + Gai et al. 2009; Peng & Cai 2015

幼套近明球囊霉 Claroideoglomus etunicatum + + 0 Gai et al. 2012; Peng & Cai 2015

斗管囊霉属 Funneliformis     

摩西斗管囊霉 Funneliformis mosseae + + + Peng & Cai 2015 

地斗管囊霉 Funneliformis geosporum + + 0 Gai et al. 2009 

疣突斗管囊霉 Funneliformis verruculosum 0 + + Gai et al. 2009 

根孢囊霉属 Rhizophagus     

根内根孢囊霉 Rhizophagus intraradices + + + Gai et al. 2009 

木薯根孢囊霉 Rhizophagus manihotis 0 + + Gai et al. 2009 

聚丛根孢囊霉 Rhizophagus aggregatus 0 + 0 Li et al. 2015 

透光根孢囊霉 Rhizophagus diaphanus 0 + 0 Peng & Cai 2015 

隔球囊霉属 Septoglomus     

缩隔球囊霉 Septoglomus constrictum + 0 0 Cai & Peng 2015 

沙荒隔球囊霉 Septoglomus deserticola + + 0 Gai et al. 2009 

    待续
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    续表 1

多氏囊霉属 Dominikia     

极小多氏囊霉 Dominikia minuta + 0 0 Cai & Peng 2015 

无梗囊霉属 Acaulospora     

光壁无梗囊霉 Acaulospora laevis 0 + + Cai & Peng 2015 

细凹无梗囊霉 Acaulospora scrobiculata + 0 + Cai & Peng 2015 

双网无梗囊霉 Acaulospora bireticulata + 0 0 Cai & Peng 2015 

丽孢无梗囊霉 Acaulospora elegans 0 + 0 Liu et al. 2011 

刺无梗囊霉 Acaulospora spinosa 0 0 + Gai et al. 2009 

椒红无梗囊霉 Acaulospora capsicula + 0 0 Li et al. 2015 

凹坑无梗囊霉 Acaulospora excavata + 0 0 Li et al. 2015 

细齿无梗囊霉 Acaulospora denticulata + 0 0 Li et al. 2015 

脆无梗囊霉 Acaulospora delicata 0 + 0 Peng & Cai 2015 

孔窝无梗囊霉 Acaulospora foveata + 0 0 Gai et al. 2009 

瑞氏无梗囊霉 Acaulospora rehmii + 0 0 Gai et al. 2012 

蜜色无梗囊霉 Acaulospora mellea 0 + 0 Gai et al. 2009 

疣状无梗囊霉 Acaulospora tuberculata + 0 0 Gai et al. 2009 

无梗囊霉 Acaulospora sp. 1 0 + 0 Gai et al. 2009 

无梗囊霉 Acaulospora sp. 2 0 + 0 Gai et al. 2009 

无梗囊霉 Acaulospora sp. 3 + 0 0 Gai et al. 2009 

无梗囊霉 Acaulospora sp. 4 0 0 + Gai et al. 2009 

盾巨孢囊霉属 Scutellospora     

美丽盾巨孢囊霉 Scutellospora calospora + + + Gai et al. 2012 

透明盾巨孢囊霉 Scutellospora pellucida + + 0 Gai et al. 2012 

疣壁裂盾囊霉 Scutellospora verrucosa 0 + 0 Gai et al. 2009 

桃形裂盾囊霉 Scutellospora persica + 0 0 Gai et al. 2009 

金球盾巨孢囊霉 Scutellospora aurigloba 0 + 0 Gai et al. 2009 

盾巨孢囊霉 Scutellospora sp. 1 0 0 + Gai et al. 2009 

和平囊霉属 Pacispora     

闪亮和平囊霉 Pacispora scintillans + + + Cai & Peng 2015 

伞房球囊霉属 Corymbiglomus     

球孢伞房球囊霉 Corymbiglomus globiferum + 0 0 Liu et al. 2011 

扭形伞房球囊霉 Corymbiglomus tortuosum + 0 + Gai et al. 2009 

类球囊霉属 Paraglomus     

隐类球囊霉 Paraglomus occultum 0 + + Liu et al. 2011 

内养囊霉属 Entrophospora    Gai et al. 2006b 

稀有内养囊霉 Entrophospora infrequens + 0 0 Liu et al. 2011 

双型囊霉属 Ambispora     

格氏双型囊霉 Ambispora gerdemannii + + + Gai et al. 2006a 

注：+检测到 AM 真菌；0 未检测到 AM 真菌；*代表 AM 真菌中文名和拉丁名参考王幼珊和刘润进（2017） 

Notes: +, AM fungi were detected; 0, no AM fungi were detected; * Chinese and scientific names of AM fungi refer to Wang & 

Liu (2017). 
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1.2 高寒草地植物 AM 真菌定殖特征 
在青藏高原生态系统，不同高寒草地类

型中植物根围土壤中孢子密度具有显著差异

（2–192 个孢子/20g 土壤），其中莎草科植物

根围孢子密度最大（表 2）。青藏高原植物根

围土壤扩繁培养，检测到球囊霉属、无梗囊

霉属、内养囊霉属和盾巨孢囊霉属菌根真

菌，共 25 个 AM 真菌分类群。摩西斗管囊霉

Funneliformis mosseae 是青藏高原植物根围

主要的 AM 真菌类群。高寒草地不同退化梯

度下同种植物，如紫花针茅 Stipa purpurea 根

围土壤中，AM 真菌孢子密度和物种多样性

也具有显著差异，表明高寒草地退化改变了

AM 真菌构建的菌根网络（Cai et al. 2014；Li et 
al. 2014）。 

Gai et al.（2006b，2012）调查了青藏高

原高寒草原、高寒草甸和山地灌丛草原中 45
科 142 种植物菌根侵染水平，发现 70%–80%
的草地植物可以与 AM 真菌建立共生关系，

形成菌丝、泡囊、丛枝等菌根结构。高寒草

地禾本科植物根系侵染率最高，而在十字花

科 Cruciferae、蓼科 Polygonaceae 和柽柳科

Tamaricaceae 植物根系未发现菌根结构，为

非菌根植物（表 2）。高寒草甸、高寒草原和

山地灌丛等不同草地植被类型中的莎草科植

物菌根侵染率和 AM 结构也显著不同。莎草

通常是高寒草地植被建群种，例如高寒蒿草

草甸，覆盖面积约 700 000km2，是青藏高原

主要的草地生态系统，是世界上海拔最高的

植被类型之一，但其菌根侵染状况颇受争议

（Gai et al. 2006a；Li et al. 2015）。自 1987 年

以来，已报道 221 种莎草科植物菌根信息，

其中 88 种（40%）为菌根植物，24 种（11%）

为兼性菌根植物，109 种（49%）为非菌根植

物（Muthukumar et al. 2004）。基于已有高寒

草地菌根研究，发现仅在蒿草属 Kobresia 小

蒿草 Kobresia parva 和莎草属 Cyperus 长尖莎

草 Cyperus cuspidatus 的根系未检测到 AM 结

构，其余均有 AM 真菌侵染。在莎草科植物

根系最常见的 AM 结构为根内泡囊和无隔菌

丝。一些莎草属植物，例如青藏苔草 Carex 
tibetica、扁穗莎草 Cyperus compressus 和不

丹蒿草 Kobresia prainii 的根系也发现了附着

胞、菌丝圈和丛枝结构（表 2）。高寒草地生

态系统中，AM 真菌在莎草根围广泛分布，

但其对莎草生长的影响尚待进一步研究（Li et 
al. 2015；Gai et al. 2016a）。 

此外，青藏高原主要的毒杂草植物，如

菊科 Asteraceae 黄帚橐吾 Ligularia virgaurea、
龙胆科 Gentianaceae 秦艽 Gentiana macrophylla
和豆科 Leguminosae 小叶棘豆 Oxytropis 
microphylla 等植物根系也检测到较高的菌根

侵染率（3%–46%）和以泡囊、菌丝为主的

AM 结构。毒杂草滋生可以通过释放化感物

质（如生物碱、酚类、萜类、苯酮类、苷类

等化合物）和改变土壤速效磷、有机质和 pH
等理化性质调控土著 AM 真菌多样性以及其

与邻近植物的互惠共生（He et al. 2019；Zhu et 
al. 2020）。因此，在退化高寒草地生态系统

中，毒杂草根系分泌物与根围 AM 真菌在调

控邻近植物种群生长和动态方面存在复杂的

相互作用，尚待进一步研究。 

2 AM 真菌调控退化高寒草地的

近自然恢复 
2.1 AM 真菌调控高寒草地植物多样性恢复 
2.1.1 AM 真菌对高寒草地植物建植和生长的

影响：在高寒草地生态系统，植被退化和建

植促使植物丰富度和 AM 真菌多样性演替达

到动态平衡（Jin et al. 2011；Zhu et al. 2020），
该动态平衡可能对幼苗的建植具有调控作用

（Kang et al. 2020；Shi et al. 2021）。基于近自

然恢复技术，一个新的植株成功建植在高寒

草地极其困难，如土壤种子库数量，光照、 
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表 2 高寒草地植物根际 AM 真菌孢子密度、菌根结构和侵染率（王强 2016） 
Table 2 Spore density, mycorrhizal structure, and colonization rate of AM fungi in alpine grassland (Wang 2016) 
科名 

Family 

属名 

Genus 

种名 

Species 

AM 结构 

AM  
structure 

菌根侵染率

Colonization 
rate (%) 

孢子密度 

Spore density 
(per 20g soil) 

参考文献 

References 

禾本科 

Poaceae 

早熟禾属 

Poa 

草地早熟禾 

Poa pratensis 

v, h 25.5 30 Gai et al. 2006b 

早熟禾 

Poa annua 

v, h 27 26 Gai et al. 2006b 

泽地早熟禾 

Poa palustris 

ar, v, h 31.8 16 Gai et al. 2006b 

剪股颖属 

Agrostis 

毛状剪股颖 

Agrostis hugoniana 

ap, ar, v, h 31.6 28 Gai et al. 2006b, 2012

披碱草属 

Elymus 

垂穗披碱草 

Elymus nutans 

ap, ar, v, h 49.46 61 Jin et al. 2011;  
Liu et al. 2012 

羊茅属 

Festuca 

紫羊茅 

Festuca rubra 

ar, v, h 31.7 50 Yang et al. 2013 

大麦属 

Hordeum 

大麦 

Hordeum vulgare 

v, h 41.2 60 Gai et al. 2006b 

白茅属 

Imperata 

白茅 

Imperata cylindrica 

ap, ar, v, h 43.3 38 Gai et al. 2006b 

针茅属 

Stipa 

沙生针茅 

Stipa glareosa 

ar, v, h 32.1 2 Gai et al. 2006b 

紫花针茅 

Stipa purpurea 

ar, v, h 32.1 2 Gai et al. 2006b 

长芒草 

Stipa bungeana 

ar, v, h 37.6 28 Gai et al. 2006b 

狼尾草属 

Pennisetum 

白草 

Pennisetum centrasiaticum

ar, h 34 90 Li et al. 2014 

莎草科 

Cyperaceae 

苔草属 

Carex 

青藏苔草 

Carex tibetica 

v, h, c 30.9 18 Gai et al. 2006a 

发秆薹草 

Carex capillacea 

v, h 30.3 66 Gai et al. 2006a 

扁穗莎草 

Cyperus compressus 

ar, v, h 21.5 66 Gai et al. 2006a 

无味薹草 

Carex pseudofoetida 

ar, v, h 38.5 192 Li et al. 2015 

沙生薹草 

Carex praeclara 

ap, ar, v, h 23.7 31 Gai et al. 2006a 

蒿草属 

Kobresia 

日喀则蒿草 

Kobresia prainii 

ap, ar, v, h 65 16 Gai et al. 2006a 

高山嵩草 

Kobresia pygmaea 

ar, v, h 10.6 189 Gai et al. 2006b;  

Li et al. 2015 

      待续
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  高原嵩草 Kobresia pusilla v, h 6.1 87 Li et al. 2014 

矮嵩草 

Kobresia humilis 

v, h 35.2 24 Gai et al. 2006a 

西藏蒿草 

Kobresia tibetica 

ar, v, h 56 16 Gai et al. 2006a 

不丹蒿草 

Kobresia prainii 

ap, ar, v, h 65 16 Gai et al. 2006a 

藏北蒿草 

Kobresia littledalei 

ar, v, h 24.6 21 Gai et al. 2006a 

小嵩草 

Kobresia parva 

N 0 8 Gai et al. 2006a 

莎草属 

Cyperus 

长尖莎草 

Cyperus cuspidatus 

N 0 24 Gai et al. 2006a 

扁穗莎草 

Cyperus compressus 

ar, v, h 20.1 23 Gai et al. 2006a 

豆科 

Leguminosae 

苜蓿属 

Medicago 

紫花苜蓿 

Medicago sativa 

ap, ar, v, h, c 50.1 18 Gai et al. 2012 

锦鸡儿属 

Caragana 

变色锦鸡儿 

Caragana versicolor 

v, h 23.5 12 Gai et al. 2006b, 2012

棘豆属  

Oxytropis 

小叶棘豆 

Oxytropis microphylla 

ap, v, h 40.5 44 Gai et al. 2006b 

蔷薇科 

Rosaceae 

委陵菜属 

Potentilla 

委陵菜 

Potentilla chinensis 

v, h 12 10 Yang et al. 2013 

菊科 

Asteraceae 

亚菊属 

Ajania 

亚菊 

Ajania pallsiana 

v, h 13.1 6 Gai et al. 2006b, 2012

风毛菊属 

Saussurea 

风毛菊 

Saussurea japonica 

v, h 41.4 164 Gai et al. 2006b 

橐吾属  

Ligularia 

黄帚橐吾 

Ligularia virgaurea 

v, h 3.1 14 Shi et al. 2014 

藜科 

Chenopodiaceae 

猪毛菜属 

Salsola 

猪毛菜 

Salsola nepalensis 

v, h 10.1 8 Gai et al. 2006b, 2012

十字花科 

Cruciferae 

芸薹属 

Brassica 

油菜 

Brassica campestria 

N 0 56 Gai et al. 2006b 

蓼科 

Polygonaceae 

荞麦属 

Fagopyrum 

荞麦 

Fagopyrum esulentum 

N 0 12 Gai et al. 2006b 

柽柳科 

Tamaricaceae 

柽柳属 

Tamarix 

柽柳 

Tamarix chinensis 

N 0 10 Gai et al. 2006b 

龙胆科 

Gentianaceae 

龙胆属 

Gentiana L. 

秦艽 

Gentiana macrophylla 

v, h 45.6 158 Gai et al. 2012 

注：ap：附着胞；ar：丛枝；h：菌丝；v：泡囊；c：菌丝圈；N：没有检测到菌根结构 

Notes: ap: Appressorium; ar: Arbuscular; h: Hyphae; v: Vesicle; c: Hyphae circle; N: No mycorrhizal structures were detected. 
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水分和营养竞争以及 AM 真菌多样性等因素

均可以调控植物物种生态位扩张（武胜男等 
2019）。整合文献分析发现 AM 真菌促进幼苗

植株建植和生长的可能原因包括：1）邻近植

物根围土著 CMNs 可以侵染幼苗植株，扮演

早期幼苗生长的“营养吸收器”（Schüßler et 
al. 2016）；2）幼苗植株可以从 CMNs 营养传

输过程中获得生长必需的营养元素，“喂

养”幼苗植株（Yang et al. 2018）；3）CMNs
提高了幼苗植株抵抗生物和非生物胁迫的能

力（Guo et al. 2021）。除此之外，由于高寒草

地具有寒冷、海拔高、氧气稀薄等环境特征，

驱使植物之间的竞争关系转变为“相互帮

助”以抵抗恶劣环境，增加植物建植和生存

机会，在此过程中 AM 真菌可能扮演关键作

用。例如，在青藏高原祁连山东段退化高寒

草地上的优势植物委陵菜 Potentilla chinesis
根围分离出 AM 真菌，再利用燕麦进行盆栽

试验，发现 AM 真菌显著提高了燕麦幼苗根

活力、株高、茎粗和叶绿素含量，表明高寒

草地AM真菌对菌根植物的生长扮演积极作用

（高亚敏等 2020）；青藏高原植被恢复试验发

现 AM 真菌可以促进禾本科星星草 Puccinellia 
tenuiflora 建植和生长以及增加植被盖度（王

新军等 2021）。然而，高寒草地毒杂草根围

土壤菌剂接种能够抑制禾本科垂穗披碱草和

早熟禾幼苗的生长（Wang et al. 2019），这可

能归因于毒杂草化感作用改变了土著 AM 真

菌的群落和丰度，对草地牧草的建植和生长

产生负向调控作用（Zhu et al. 2020）。 
2.1.2 AM 真菌调控高寒草地植物共存和群落

结构：自然界中，邻近植物之间不仅竞争光

照、营养元素等，也会协同互助，例如，AM
真菌菌丝网络互助、增加传粉者数量、通过

冠层保护幼苗等。高寒草地因独特的地理环

境，其植物共存关系不同于其他环境较为温

和的草地系统。例如，温带草地植物间以竞

争关系为主，而高寒草地以相互促进作用为

主（Chu et al. 2009）。近年来，愈来愈多的研

究表明高寒草地等极端生境中植物物种间的

正相互作用在群落结构的形成与生物多样性

的维持中发挥重要作用（Wang et al. 2019）。
研究结果支持了环境胁迫梯度假说，即良好

生境中物种间以竞争为主；环境胁迫生境，

物种间“相互帮助”变得尤为重要（Callaway 
et al. 2002）。AM 真菌可能在环境胁迫梯度假

说中扮演关键作用，其可以通过调控植物种

内/种间营养元素分配，促使菌根依赖性较强

的植株获得较大的竞争优势，改变植物种内/
种间的竞争平衡（Jin et al. 2011；Bahadur et 
al. 2019；Zhu et al. 2020）。基于高寒草地植

物功能群划分，通常禾本科植物具有最高的

菌根依赖性；莎草科植物根围 AM 真菌孢子

密度最高，且依据菌根侵染水平可以分为菌

根植物、兼性菌根植物和非菌根植物类型；

杂类草中除了风毛菊和秦艽，其他植物通常

具有较低的菌根依赖性和非菌根特性（表 2）。
高寒草地不同植物功能群或相同植物功能群

与 AM 真菌之间的多元关系，可能提高物种

多样性、影响群落组成及稳定性。此外，退

化高寒草地中 AM 真菌群落对干扰的恢复能

力高于植物群落，AM 真菌群落的快速恢复

有助于退化高寒草地植被发育，以及维持生

态系统功能（He et al. 2019；Mao et al. 2019）。
因此，如何维持或构建土著 AM 真菌群落是

当前退化高寒草地近自然修复的核心。 
退化高寒草地生态系统中，毒杂草伴随

着优良牧草的退化而大量滋生，因此，探析

毒杂草-AM真菌-优良牧草之间的调控关系至

关重要。围栏休牧和围栏封育是退化高寒草

地恢复的主要措施，其可以增加优良牧草产

量，有效减少毒杂草的滋生（Wu et al. 2010，
2014；Yang et al. 2013），但是也会导致伴生

或稀有物种丧失，降低植物群落多样性，对此，
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Yao et al.（2019）提出了“中度干扰假说”。

AM 真菌更易与禾本科牧草建立共生关系，争

夺毒杂草根围营养以及缓解化感作用，促进

禾本科牧草建群（Lu et al. 2020；Zhu et al. 
2020），这可能对退化高寒草地近自然恢复具

有调控作用。Jin et al.（2011）研究了毒杂草

（黄帚橐吾）-AM 真菌-优良牧草（垂穗披碱

草）三者间的关系，发现 AM 真菌能够抑制

黄帚橐吾生长，促进垂穗披碱草幼苗生长，

进而调控植物共存和影响群落结构。同时，

基于表 2 统计分析，发现黄帚橐吾根系侵染率

仅为 3.1%，表明其生长和入侵不具有菌根依

赖性，或者高丰度的 AM 真菌可能会抑制其入

侵。AM 真菌也可以调控瑞香狼毒 Stellera 
chamaejasme 根系分泌物对邻近植物的化感

作用，并在调节邻近植物种群增长和动态方

面起着正向调控作用（Zhu et al. 2020）。草地

生态系统中，AM 真菌调控了优势植物和伴

生植物种间竞争，例如，不接种 AM 真菌，

优势植物竞争高于伴生物种，负向调控植物

共存；添加 AM 真菌抑制优势植物而促进伴

生植物生长，正向维持植物共存（Mariotte et 
al. 2013；Klabi et al. 2014）。利用模型模拟试

验证明，当植物群落中亚优势种菌根依赖时，

AM 真菌可能通过增强其生长与竞争力，提

高植物多样性；当优势种高度菌根依赖时，

AM 真菌可能进一步增强其生长与竞争力，

导致植物多样性下降（Urcelay & Díaz 2003）。 
2.2 AM 真菌改善高寒草地土壤微生态系统 

青藏高原高寒草地退化，不仅影响植物

地上系统失衡（Wang et al. 2016），也加剧地

下土壤系统中 C、N、P 及含水量等指标降低，

影响土壤微生物群落多样性，改变土壤团聚

体结构和稳定性（Liu et al. 2021）。Qin et al.
（2019）建立了青藏高原土壤真菌和细菌的

关联网络，发现在门、纲、科的水平上，AM
真菌是最核心的真菌类群，它与细菌和真菌

的丰富度、土壤结构稳定性以及土壤碳分解

的能力正相关，这表明退化高寒草地土壤微

生态系统恢复过程中，AM 真菌扮演了重要

角色。AM 真菌菌丝密度、球囊霉素相关土

壤蛋白（glomalin-related soil protein，GRSP）
和植物根系是影响土壤团聚体变化的主要生

物因素。GRSP 是 AM 真菌菌丝、孢子等繁殖

体在衰解过程中会产生一类土壤糖蛋白

（Agnihotri et al. 2021），是高寒草地土壤有

机质的关键组分（Li et al. 2020；杨梅等

2020）。GRSP 作为土壤“超级胶水”，能够

黏结细小的土壤颗粒，形成稳定的土壤团聚

体结构单元，改善土壤结构（Liu et al. 2020；
图 2）。AM 真菌可以吸收利用 20%的植物光

合固定碳（Jiang et al. 2017），并通过菌丝、

孢子、菌根残体等传输到土壤，最终主要以

GRSP 形式固存在土壤中，在高寒草地土壤生

物地球化学循环过程中扮演关键作用（Li et 
al. 2015；Xu et al. 2017；Xu et al. 2018）。GRSP
作为土壤有机质的关键组分及对土壤结构的

改善（Li et al. 2015），可以为土壤微生物生长

提供碳源和团聚体微生境，增加土壤微生物

多样性（图 2）。高寒草地生态系统中，土壤

微团聚体与孢子密度和 GRSP 含量显著正相

关，而 AM 真菌根外菌丝长度与大团聚体显

著正相关，即 AM 真菌根外菌丝可以通过物

理作用将较小团聚体“捆绑”形成大团聚体

结构（Li et al. 2015）。因此，AM 真菌可以通

过直接（“粘线袋”作用）和间接作用（GRSP
胶结）促进高寒草地土壤团聚体形成。土壤

结构的改善是土壤微生态系统恢复的关键（Li 
et al. 2015；Li et al. 2020）。 

综上，AM 真菌可以通过介导地上植物

多样性和地下微生态系统恢复，尤其是对植

物建植和共存、营养元素传输以及其代谢产

物-GRSP 对土壤结构的改善，推动实现退化

高寒草地生态系统近自然恢复（图 2）。 
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图 2 AM 真菌促进高寒草地近自然恢复的可能途径   AM 真菌可以促进营养元素吸收和土壤团聚体形

成，改善土壤结构，为其他微生物类群提供生长空间，促进高寒草地地下微生态系统恢复；同时，地下

微生态系统恢复有利于幼苗植物建植，促进高寒草地植物多样性恢复，地下和地上生境的耦合，可以为

退化高寒草地的近自然恢复提供生物学理论依据 
Fig. 2 The possible ways in which AM fungi can promote the close-to-nature restoration of alpine grassland. 
AM fungi can promote the absorption of nutrients and the formation of soil aggregates, improve soil structure, 
provide growth space for other microbial groups, and promote the underground microecological system 
restoration of alpine grassland. Meanwhile, the underground microecological system restoration is conducive 
to the establishment of seedling plants, and the restoration of plant diversity in the alpine grassland. The 
coupling of underground and aboveground habitats can provide a biological theoretical basis for the 
close-to-nature restoration of the degraded alpine grassland. 

 

3 展望 
AM 真菌作为土壤微生物的主要类群，

普遍存在于青藏高原高寒草地生态系统，与

草地植物建立共生关系，对植物的生长、多

样性和群落结构、土壤微生态具有重要调控

作用。然而，当前研究主要关注了 AM 真菌

在高寒草地生态系统中的分布以及环境因素

如海拔、气候变暖、施肥等对 AM 真菌多样

性的影响，而对优良牧草-AM 真菌-毒杂草种

间竞争以及退化高寒草地近自然恢复的生物

机制研究尚少（Liu et al. 2021），未来应进一

步开展以下方面的研究：1）毒杂草移除后其

根围 AM 真菌是否会对退化高寒草地近自然

恢复产生次生效应？毒杂草根系分泌化感物

质，而 AM 真菌侵染毒杂草可能将化感物质

传输到根围之外的生态位，扩大毒杂草的化

感作用区域。2）沿着高寒草地退化梯度，AM
真菌如何介导植物种内/种间竞争以及是否

存在积极、中立或消极效应？高寒草地退化

以及植物群落演替可能会导致 C-P 和 C-N 分

配模式失衡，继而改变植物之间的资源传输。

3）探究 AM 真菌群落对青藏高原退化、沙化

以及毒杂草滋生的响应机制？毒杂草作为高

寒草地退化的先锋物种，地下是否存在某种

伴生 AM 真菌剧增或某种优势 AM 真菌显著
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降低，挖掘高寒草地退化的地下生物指示物，

揭示 AM 真菌群落的构建机制。 
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