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研究报告 

不同积雪覆盖期荒漠齿肋赤藓结皮层丛枝菌根真菌多样性

变化 

吴楠 1,2  尹本丰 2  张静 2  陶冶 2  张元明*2 
1 鲁东大学烟台市滨海生态水文过程与环境安全重点实验室  山东 烟台  264025 

2 中国科学院新疆生态与地理研究所荒漠与绿洲生态国家重点实验室  新疆 乌鲁木齐  830011 

摘  要：【背景】温带荒漠有积雪背景条件下的荒漠苔藓植物与丛枝菌根真菌(arbuscular mycorrhizal 

fungi，AMF)共生关系的研究非常有限。【目的】揭示不同积雪覆盖期(降雪前、雪盖期、融雪期)齿肋

赤藓结皮层中 AMF 多样性的差异，为正确认识荒漠特色植物与微生物在冬季积雪期互利的重要生存

策略提供数据支撑。【方法】利用高通量测序技术，分析稳定积雪期的古尔班通古特沙漠优势苔藓齿

肋赤藓结皮 AMF 群落组成与多样性状况，尤其是降雪前和融雪期 AMF 群落结构差异。【结果】降雪

前、雪盖期及融雪期检测到的 OTU 分属于球囊菌门(Glomeromycota)的 5 目 9 科 11 属，其中，近明球

囊霉属(Claroideoglomus)、原囊霉属(Archaeospora)、类球囊霉属(Paraglomus)和球囊霉属(Glomus)为优

势类群；降雪前和融雪期齿肋赤藓结皮层中绝对优势属(>50%)均为近明球囊霉属。群落丰富度 Chao1

指数和 ACE 指数均表现为雪盖前>积雪期>融雪期，表明降雪减少了 AMF 群落丰富度。近明球囊霉属

融雪期比例大幅增加，而类球囊霉属、球囊霉属则较降雪前比例下降。基于 MEGAN 的分类学组成信

息可视化分析表明，低丰度 AMF 类群更容易受到影响，无梗囊霉属(Acaulospora)主要集中在降雪前

采集的样品中，而多样孢囊霉属(Diversispora)主要集中在融雪期样品中。结合聚类分析的属水平群落

组成热图发现，高丰度分类单元的类别由降雪前的 5 种集中为 2 种。主成分分析结果表明，主成分 1

能够区分降雪前后的 AMF 群落结构特征，进一步验证降雪缺失对藓类结皮层 AMF 群落组成有筛选作

用。高丰度优势属近明球囊霉属和球囊霉属之间、类球囊霉属和原囊霉属之间均呈现负相关，可能存

在竞争关系；低丰度属巨孢囊霉属(Gigaspora)、隔球囊霉属(Septoglomus)、双型囊霉属(Ambispora)、盾

巨孢囊霉属(Scutellospora)呈现正相关，可能存在协作关系以适应降雪。【结论】古尔班通古特沙漠的

冬季降雪对苔藓结皮层 AMF 类群中的优势属和低丰度属有不同的选择策略。融雪期绝对优势属会降

低存在竞争关系优势属的比例，进一步巩固优势地位，而存在正相关的低丰度属会同步降低比例，而

且苔藓结皮层 AMF 优势属在该沙漠为近明球囊霉属。 

关键词：齿肋赤藓结皮，丛枝菌根真菌，高通量测序技术，群体多样性 
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Variation of arbuscular mycorrhizal fungi (AMF) biological diversity 
in the mosses crust layer of desert during snow cover season 
WU Nan1,2  YIN Ben-Feng2  ZHANG Jing2  TAO Ye2  ZHANG Yuan-Ming*2 

1 Yantai Key Laboratory of Coastal Hydrological Processes and Environmental Security, Ludong University, Yantai, 
Shandong 264025, China 
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Abstract: [Background] Up to now, there was very limited research exploring the symbiotic relationship 
between bryophytes and arbuscular mycorrhizal fungi (AMF) in temperate desert with the context of snow. 
[Objective] To reveal the difference of AMF biological diversity in mosses crust layer of desert during the 
period of early winter (before snowfall), mid-winter (snow-accumulation) and snow melt, we further 
understand the crucial win-win survival strategy between desert characteristic plants and microorganisms 
in winter snow accumulation. [Methods] High-throughput sequencing technique was used to study the 
community composition and diversity of AMF in the dominant bryophyte crusts growing in 
Gurbantonggut Desert under stable snowfall period, and the difference of AMF community structure 
before and after snowfall is analyzed. [Results] All operational taxonomic units (OTUs) belonged to     
5 orders, 9 families and 11 genera. Of these, these species assigned to the taxonomy of Claroideoglomus, 
Archaeospora, Paraglomus and Glomus were the dominant groups. There was no significant difference 
among the dominant genus of AMF in the mosses crust layer between early winter (December) and snow 
melt (March), and the absolutely dominant genus (>50%) was Claroideoglomus. However, the relative 
abundance of different AMF groups have different trends between early winter and snow melt. The 
proportion of Claroideoglomus increased significantly during snow melt period. Compared with early winter, 
the abundance of AMF assigned to the level of Paraglomus and Glomus decreased. The value of Chao1 
index and ACE index used to measure the community richness were in the following order: before 
snowfall>snow-accumulation>snow melt. It showed that the abundance of AMF community decreased due 
to snowfall. The visual analysis of taxonomic composition information based on MEGAN software 
suggested that low abundance AMF groups were more easily affected. Acaulospora was mainly from the 
samples collected before snowfall, while Diversispora was mainly from the samples collected during the 
snow melt period. Based on the cluster analysis of genus level communities, it was found that the types of 
high abundance taxons decreased from 5 before snowfall to 2 after snowfall, which indicated that snowfall 
had a certain selectivity to AMF groups in bryophyte crusts. The results of principal component analysis 
(PCA) showed that the characteristics of AMF community structure, including early winter and snow melt, 
could be effectively distinguished by PCA1. This further verified that the snowfall factors have a 
significant screening effect on AMF community in the moss crusts. A competitive relationship may exist 
between the high abundance genus, Claroideoglomus and Glomus, Paraglomus and Archaeospora, due to 
the negative correlation among them. But because of positively correlated, a cooperative relationship may 
exist to survive in environment of snowfall between low abundance genus: Gigaspora, Septoglomus, 
Ambispora and Scutellospora. [Conclusion] The winter snowfall in Gurbantonggut Desert has different 
selection strategies for the dominant genera and low abundance genera for the AMF group of moss crusts. 
During the snow melt period, the absolute dominant genus will reduce the proportion of competitive 
dominant genus, thus further consolidate the dominant position. While the existence of positive correlation of 
low abundance will synchronously reduce the proportion. Unlike the Tengger Desert, the dominant genus of 
AMF in the moss crusts is Claroideoglomus but not Glomus in this desert. 

Keywords: Syntrichia caninervis crusts, Arbuscular mycorrhizal fungi, High-throughput sequencing, 
Community diversity 
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丛枝菌根真菌(arbuscular mycorrhizal fungi，

AMF)多样性及其生态功能越来越受到国际菌根学

和生态学界的关注，越来越多的创新成果打破了传

统观念，比如：AMF-植物共生营养交换新理论模

型的创建，发现脂肪酸才是宿主植物光合作用碳源

的主要传递形式，被植物的转运蛋白转运给菌根真

菌[1]；而共生体之间的资源交换并不对称，食草昆

虫蚜虫的侵染减少了植物碳对 AMF 的分配，尽管

真菌 P 向植物的转移保持不变[2]；AMF 介导的凋

落物降解机制方面，发现 AMF 不仅可以与根系形

成共生关系，而且可以定殖于落叶中，通过与其他

微生物相互作用分解植物落叶、转运分解后的矿质

营养至宿主植物体内[3]。特别是一些高盐、缺水、

养分匮乏的特殊生境中，AMF、解磷细菌等根际

微生物之间的跨界互作成为研究热点[4-5]，陆续发

现 AMF 菌丝分泌物中的果糖可作为信号激发解磷

细菌活化植酸[6]；AMF 孢子关联细菌可辅助 AMF

共同提升植物耐盐性[7]等。 

荒漠生态系统中对豆科植物、短命植物等特色

荒漠维管植物与 AMF 共生关系的研究已广泛开 

展 [8-10]，但对以荒漠苔藓为代表的非维管植物与

AMF 的共生关系仍知之甚少，这与苔藓植物在荒

漠地气界面承担的重要生态功能并不相称。藓类植

物由于缺乏草本植物所拥有的有效传输系统维管

束，以往认为其养分来源主要来自于大气沉降和淋

融，其根系为仅具有支撑和固定作用的假根。但越

来越多的研究证明，土壤基质仍然是藓类植物矿质

营养的重要来源[11]。存在于荒漠结皮层的 AMF 被

认为在养分匮乏和水分亏缺的荒漠生态系统中扮

演着重要角色[12]。研究表明，荒漠地表的苔藓结

皮中蕴藏着极为丰富、尚未充分开发的 AMF 资源。

鄂尔多斯沙地真藓(Bryum argenteum Hedw.)、盐土

藓[Pterygoneurum subsessible (Brid.) Jur.]等常见荒

漠苔藓中分离的 AMF 多达 27 种，其中球囊霉属

(Glomus)占 19 种，而且藓类植物茎和叶中能够观察

到 AMF 的菌丝和泡囊，假根中可观察到菌丝[13]。

基于 Illumina MiSeq 测序技术发现沙坡头地区地

衣和藓类结皮中共有 AMF 属于 4 个目 5 个科 6 个

属，其中，球囊霉属为优势种[14]。荒漠藓类结皮

对草本植物种子库、种子萌发、植物生长等具有重

要影响[15]。菌根真菌在生物土壤结皮与草本植物

之间的养分转移通路主要发生在以蓝藻或者地衣

为主的生物土壤结皮中[16]，藓类植物生物量相对

较大并具有养分吸收利用及拦截作用，藓类植物与

草本植物之间的菌根真菌通路是否畅通以及养分

流动方向如何还需要深入研究。 

古尔班通古特沙漠位于欧亚大陆腹地的准噶

尔盆地，与国内其他荒漠生态系统相比，该沙漠拥

有丰富的冬季降雪，可在荒漠地表形成天然的覆

膜，厚度达 20−30 cm，维持 100−150 d 之久[17-18]。

在全球气候变暖的背景下，有数据显示，新疆冬季

降雪呈现显著的增加趋势[19-20]。季节性积雪深度、

积雪的多寡以及积雪覆盖时长等都将发生较大的

变化，不同积雪变化下的雪下光、温、水等环境因

子的差异无疑将会对荒漠植物的多样性、群落结构

与功能、荒漠植物-微生物共生关系产生复杂而深

远的影响。然而，目前对于温带荒漠有积雪背景条

件下的荒漠植物-微生物共生关系的研究非常有

限，或侧重短命植物对冬季降水变化的响应[21-22]，

或侧重 AMF 对短命植物个体生长的影响[8]。已有

研究显示，积雪覆盖及其融化会对荒漠浅土层的土

壤物理环境(太阳辐射、土壤通透性、土壤含水量、

养分动态)、土壤生物环境(土壤微生物活性、土壤

酶活性、植物根系活力、种子库活力)产生综合影

响[23]。积雪融水可为该沙漠草本植物春季的生长

提供稳定、连续的土壤水分，保证了草本植物的生

长发育[22]。对荒漠地气界面重要组分苔藓植物及

其与之共生的微生物如何响应冬季积雪的变化知

之甚少。由于夏季降雨后的持续高温会影响孢子体

成熟，冬季适度的低温和有效的降水会有助于苔藓

的光合作用和有性繁殖[24-25]。因此，冬季降雪期可

能是成为古尔班通古特沙漠长期以来被忽视的苔



3846 微生物学通报 Microbiol. China 

  

Tel: 010-64807511; E-mail: tongbao@im.ac.cn; http://journals.im.ac.cn/wswxtbcn 

藓重要繁育期。与草本层相比，荒漠苔藓分布集中

于地表 0−5 cm，与积雪的接触更为充分，受积雪

覆盖润湿效应的影响更为明显。已有研究表明：不

同降雪量处理的藓类结皮的净光合速率和呼吸速

率均差异明显，增加降雪>正常降雪>无降雪[26]。

真藓叶绿素 a、叶绿素 b 等光合色素的含量也随降

雪量的增加呈上升趋势[27]。齿肋赤藓也被证明能

够通过生理调节来适应冬季降雪，可溶性蛋白含量

表现为增加降雪>正常降雪>减少降雪处理，尤其

是在融雪期间更为明显；而抗氧化酶活性和丙二醛

含量则相反，随积雪减少反而增加[28]。然而，针

对温带荒漠有积雪背景条件下苔藓结皮层中重要

微生物类群 AMF 多样性的研究非常有限。 

近年来，通过分子生物学方法鉴定 AMF 多样

性的研究越来越多，在 Davison 于 2015 年发表于

Science 上的一篇有关全球 AMF 分子多样性的数

据库基础上建立了中国 AMF 分子多样性的新数据

库，反映了我国草地生态系统、森林生态系统均具

有丰富的 AMF 分子水平上的多样性，但荒漠生态

系统 AMF 分子多样性研究很少，并未在该数据库

有所反映[29]。本文利用高通量测序技术揭示不同

积雪覆盖期(降雪前、雪盖期、融雪期)齿肋赤藓结

皮层中的 AMF 群落多样性变化，以期更全面地认

识荒漠地气界面植物与微生物冬季积雪期双赢的

重要生存策略，为中国 AMF 分子多样性数据库提

供重要数据支撑。 

1  材料与方法 

1.1  研究区概况 

我国最大的固定和半固定沙漠古尔班通古特

沙漠(44o11′−46o20′N，84o31′−90o00′E)位于天山北部

准噶尔盆地中部，面积约 4.88×104 km2，年平均蒸

发量>2 000 mm，而年平均降水量<150 mm，沙漠

腹地仅有 70−100 mm，且主要集中于冬春季；年平

均气温 6−10 °C，极端高温在 40 °C 以上，≥10 °C

的年积温可达 3 000−3 500 °C，空气相对湿度平均

50%−60%，5−8 月通常<45%。影响沙丘地貌建造

的营力主要为西风环流体系和蒙古高压风系，形成

西北-东南向、高 10−50 m 长达 10 km 以上分布密

集的大沙垄。主要为树枝状沙垄、蜂窝状沙丘及新

月 形 沙 丘 和 沙 丘 链 等 [30] 。 白 梭 梭 (Haloxylon 

persicum)、梭梭(H. ammodendron)等小半乔木群落

及尖喙牻牛儿苗(Erodium oxyrrhynchum)短命和类

短命植物广泛分布[31]，而且地表还发育有良好的生

物结皮(包括藻结皮、地衣结皮和苔藓结皮等)[32]。 

1.2  样方布设与样品采集 

在古尔班通古特沙漠腹地野外勘查的基础上，

中国科学院新疆生态与地理研究所建立了准噶尔

荒漠生态系统长期监测样地(45.24°N，87.60°E)，

用铁丝网设置围栏，以防止放牧和人为干扰。在   

5 个相距 50 m 的自然降雪监测固定样地中于降雪前

(2018 年 12 月 29 日)、雪盖期(2019 年 1 月 28 日)、

融雪期(2019 年 3 月 18 日)[28]分别随机选取 2×2 m

小样方，每个小样方内按照五点混合法用无菌离心

管采集齿肋赤藓结皮样品，迅速放入 4 °C 保温箱

中带回中国科学院干旱区生物地理与生物资源重

点实验室储存于−80 °C 冰箱备用。 

1.3  主要试剂和仪器 

E.Z.N.A.® Soil DNA Kit，Omega 公司；EasyTaq 

Kit，北京全式金生物技术有限公司；TruSeq Nano 

DNA LT Library Prep Kit、MiSeq Reagent Kit V3 

(600 cycles)，Illumina 公司；Agilent High Sensitivity 

DNA Kit，Agilent 公司；Quant-iT PicoGreen dsDNA 

Assay Kit，Invitrogen 公司。QuantiFluor 荧光定

量系统，Promega 公司；MiSeq 测序仪，Illumina   

公司。 

1.4  DNA 提取和 PCR 扩增 

样品从−80 °C 冰箱取出后过 2 mm 土筛，解

冻后用灭菌去离子水轻柔搓洗收集菌丝并提取

DNA。土壤总 DNA 用 E.Z.N.A.® Soil DNA Kit

提取。核酸蛋白定量仪检测 DNA 浓度，琼脂糖

凝胶检测 DNA 完整性。DNA 样品送往上海派森

诺生物科技有限公司，利用 Illumina MiSeq 测序
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平台完成测序，选择 AMF 特异引物，分别为 

AML1 (5′-ATCAACTTTCGATGGTAGGATAGA-3′)/ 

AML2 (5′-GAACCCAAACACTTTGGTTTC-3′) 和

NS31 (5′-TTGGAGGGCAAGTCTGGTGCC-3′)/ 

AM1 (5′-GTTTCCCGTAAGGCGCCGAA-3′)[33-34]。

第 1 次 PCR 反应体系(25 μL)：按照 EasyTaq Kit

说明书，正、反向引物(10 μmol/L)各 0.4 μL，模板

1 μL。PCR 反应条件：94 °C 5 min；94 °C 30 s，

58 °C 1 min，72 °C 1 min，33 个循环；72 °C 10 min。

第 2 次 PCR：分别以 3 个重复的第 1 次 PCR 产物

按 1:1 000 用 ddH2O 稀释后作为模板，PCR 反应体

系与第 1 次相同，PCR 反应条件：94 °C 5 min；94 °C 

30 s，60 °C 45 s，72 °C 1 min，31 个循环；72 °C    

10 min[34]。采用 TruSeq Nano DNA LT Library Prep 

Kit 制备测序文库。上机测序前，需要先对文库在

Agilent Bioanalyzer 上进行质检，用 High Sensitivity 

DNA Kit。采用 Quant-iT PicoGreen dsDNA Assay 

Kit 在 QuantiFluor 荧光定量系统上对文库进行定量，

合格的文库浓度应在 2 nmol/L 以上。使用 MiSeq 测

序仪进行 2×300 bp 的双端测序，相应试剂为 MiSeq 

Reagent Kit V3 (600 cycles)。 

1.5  生物信息学及统计学分析 

利用 FLASH、QIIME 对原始序列进行数据去

杂和质控过滤，得到优化数据[35-36]。基于 USEARCH

软件对得到的高质量序列，按照 97%的相似度进行

操作分类单元(operational taxonomic units，OTU)的

聚类[37]，使用 QIIME 软件，调用 UCLUST 对 97%

相似水平的 OTU 代表序列进行分类学分析，比对

数据库为 Silva 的真菌 18S rRNA 基因数据库[38]。

将丰度值低于全体样本测序总量 0.001%的 OTU 去

除后用于后续分析[39]。基于 OTU 聚类和注释的结

果，利用 R 语言工具绘制柱状图、Venn 图及聚类

分析热图，并对属水平的群落组成结构进行主成分

分析(principal component analysis，PCA)，以二维

图像描述降雪前后样本间的自然分布特征。使用

QIIME 软件分别对每个样本计算 Chao1 丰富度估

计指数、ACE 丰富度估计指数、Shannon 多样性指

数 及 Simpson 多 样 性 指数 ，对 Unweighted 和

Weighted 的 UniFrac 距离矩阵分别进行 UPGMA 聚

类分析，并使用 R 软件进行可视化。使用软件

MEGAN 将样本所含有 OTU 的丰度信息和分类学

组成数据映射至 NCBI Taxonomy 所提供的微生物

分类等级树[40]。使用 Mothur 软件计算丰度位于前

50 位的优势属之间的 Spearman 等级相关系数并构

建关联网络，导入 CytoScape 软件进行可视化[41]。

其他数据分析用 SPSS (V13.0)、Origin 8.0 完成。所

有高通量测序数据均已上传至 https://submit.ncbi. 

nlm.nih.gov/，SRA 登录号为 PRJNA611906。 

2  结果与分析 

2.1  AMF 群落 OTU 分析 

选用相似水平为 97%的 OTU 样品表画出维恩

图，结果表明(图 1)：OTU 总数和特有 OTU 数目

均表现为降雪前>雪盖期>融雪期。雪盖前特有

OTU 比例(20.56%)达到融化期(10.20%)的 2.02 倍。

不同雪被期共同包含的 OTU 数目为 576 个，占总

OTU 数目的 19.52%。 

2.2  α多样性指数差异分析 

齿肋赤藓结皮中 AMF 群落多样性指数如表 1

所示，群落丰富度 Chao1 指数和 ACE 指数均表现 

 

 
 
图 1  AMF 群落 OTU 维恩图 
Figure 1  OTU venn figure of AMF communities within 
moss crusts 
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表 1  不同积雪期齿肋赤藓结皮中 α 多样性指数比较 
Table 1  Richness and diversity indices of AMF 
communities within moss crusts during different snowing 
time 
项目 

Item 

降雪前 

Early winter 

雪盖期 

Mid-winter 

融雪期 

Snow melt

Simpson 指数 

Simpson index 

0.94 0.87 0.94 

Chao1 指数 

Chao1 index 

1 170.12 1 041 917.42 

ACE 指数 

ACE index 

946.21 841.62 712.74 

Shannon 指数 

Shannon index 

6.13 5.23 5.68 

 
为降雪前>雪盖期>融雪期，表明降雪减少了 AMF

群落丰富度。Shannon 指数综合考虑了群落的丰富

度和均匀度，而且对群落的丰富度以及稀有 OTU

更敏感，该指数表现为降雪前>融雪期>雪盖期，

表明降雪减少了 AMF 群落尤其是稀有 OTU 丰富

度。Simpson 指数对均匀度和群落中的优势 OTU

更敏感，该指数没有显著变化，暗示 AMF 群落中

的优势 OTU 多样性相对稳定。 

2.3  AMF 群落分类学组成分析 

AMF 群落组成分析结果表明，降雪前、雪盖

期 及 融 雪 期 检 测 到 的 OTU 分 属 于 球 囊 菌 门

(Glomeromycota)的 5 目 9 科 11 属。从门的水平看

(图 2A)，优势类群均为球囊菌门，表现为降雪前<

雪盖期<融雪期，暗示融雪期水分补给助力齿肋赤

藓结皮中 AMF 丰度提升了 13.2%。目、科、属水

平均发现降雪前、雪盖期、融雪期齿肋赤藓结皮层

中 AMF 类群的类型没有显著差异，但是不同 AMF

类群降雪前后变化不一(图 2B−D)。从目的水平看

(图 2B)，球囊霉目在不同时期均超过 50%，为绝

对优势类群(Glomerales)且融雪期比例明显增加，

由降雪前的 55.2%提升到 77.2%；类球囊霉目

(Paraglomerales)则由降雪前的 26.2%显著下降为

13.0%；多样孢囊霉目(Diversisporales)和原囊霉目 

 

 
 
图 2  门(A)、目(B)、科(C)和属(D)不同分类水平上 AMF 群落组成 
Figure 2  AMF community composition at the phylum (A), order (B), family (C) and genus (D) level 
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(Archaeosporales)则在降雪前后基本保持不变。从

科水平看(图 2C)，隶属于球囊霉目的近明球囊霉

科(Claroideoglomeraceae)，在不同时期均接近或超

过 50%，为绝对优势类群且融雪期比例明显增加，

由降雪前的 49.4%提升到 75.3%；隶属于类球囊霉

目的类球囊霉科(Paraglomeraceae)和隶属于球囊

霉目的球囊霉科(Glomeraceae)则同时在融雪期较

降雪前大幅降低，前者由 11.0%降为 1.6%，后者

则由 5.8%降为 1.9%。属水平上的变化趋势与科水

平近似(图 2D)，绝对优势属(>50%)近明球囊霉属

(Claroideoglomus)融雪期比例大幅增加而类球囊

霉属(Paraglomus)、球囊霉属则较降雪前比例下降。 

基于 MEGAN 的分类学组成信息可视化分析

表明(图 3)：将降雪前、雪盖期、融雪期所含有的

OTU 的丰度信息和分类学组成数据映射至 NCBI 

Taxonomy 所提供的微生物分类等级树，可在一套

标准的分类等级系统中统一呈现所有样本在各分

类水平的具体组成。每个分支节点的饼图表明该分

类单元在各样本中的丰度高低，扇形面积越大，表

明该分类单元在对应样本中的丰度越高。结果同样

表明在不同分类单元，降雪前、雪盖期、融雪期齿

肋赤藓结皮层中 AMF 类群的类型并未明显改变，

但是不同 AMF 所占的比例在降雪前后有所调整。

而且低丰度属的变化也能在图 3 中清晰反映，如无

梗囊霉属(Acaulospora)主要集中在降雪前采集的

样品中，而多样孢囊霉属(Diversispora)主要集中在

融雪期样品中。 

为进一步从复杂的群落数据中快速发现优势

AMF 类群，使用 GraPhlAn 这一最近涌现的可视化

工具对样本总体在各分类水平的组成构建等级树，

以不同颜色区分各分类单元，并通过节点大小反映

它们的丰度分布。结果表明(图 4)：目水平上节点

大小表现为球囊霉目(Glomerales)>原囊霉目>类球

囊霉目(Paraglomerales)>多样孢囊霉目，说明所有

采集的样品中球囊霉目(Glomerales)为优势 AMF

类群；依据属水平节点大小可直观看出近明球囊霉

属、原囊霉属(Archaeospora)、类球囊霉属和球囊

霉属为优势类群。 

将各分类水平的群落组成数据根据分类单元

的丰度分布或样本间的相似程度加以聚类，根据聚

类结果对分类单元和样本分别排序，并以结合聚类

分析的热图加以呈现(图 5)，发现降雪前和融雪期

AMF 群落在种类上并无差异，但高丰度分类单元

的类别由降雪前的 5 种集中为 2 种，可见降雪对

苔藓结皮中的 AMF 类群有一定的选择性。从颜

色梯度变化来看，融雪期呈增加趋势的为多样孢

囊霉属和近明球囊霉属，无梗囊霉属和类球囊霉

属等均下降。 
 

 
 

图 3  物种进化及丰度信息图 
Figure 3  Species evolution and abundance information map 
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图 4  基于 GraPhlAn 的 AMF 群落总体分类等级树图 
Figure 4  GraPhlAn-based tree of classification and rank of AMF community 
 

 
 

图 5  结合聚类分析的属水平群落组成热图 
Figure 5  Heat map of AMF genus changes 
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2.4  AMF 群落 β多样性分析 

主成分分析结果表明 PC1 和 PC2 的累计贡献

率可达 100%。降雪前和融雪期的样品分别位于主

成分 1 的正负端，表明主成分 1 能够区分两个时期

的 AMF 群落属水平的结构特征说明降雪前后藓类

结皮层 AMF 群落组成确实有显著的差异。 

2.5  AMF 群落 β多样性优势属关联网络分析 

通过网络关联分析的方法进一步考察不同

AMF 群落成员之间的相互作用，寻找群落成员在

不同生境下共同出现 (co-occurrence)或彼此排斥

(co-exclusion) 的 相 互 作 用 模 式 ， 从 而 推 断 不 同

AMF 类群之间可能的相互“协作”或“竞争”关系。

根据 OTU 或各分类单元在不同样本中的丰度分

布，图 6 反映出通过巨孢囊霉属(Gigaspora)、隔球 

囊霉属(Septoglomus)、双型囊霉属(Ambispora)、盾

巨孢囊霉属(Scutellospora)节点的连接均最多且互

为正相关，暗示低丰度属之间可能存在协作关系；

而高丰度属近明球囊霉属和球囊霉属之间、类球囊

霉属和原囊霉属之间均呈现负相关，暗示高丰度属

之间可能存在竞争关系。 

3  讨论与结论 

本研究中从属水平可以明显看出，古尔班通古

特沙漠苔藓结皮层高丰度 AMF 类群与腾格里沙漠

沙坡头地区藓类结皮有所不同，后者主要为球囊霉

属，而前者高丰度属包括近明球囊霉属、类球囊霉

属、球囊霉属和原囊霉属[14]。参考区域尺度上针 

 

 
 

图 6  不同 AMF 属的关联网络图 
Figure 6  Associated network diagram of different AMF genus 
注：红线表明正相关，绿线表明负相关. 

Note: Red lines represent positive correlation. Green lines represent negative correlation. 
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对中国西北 5 个主要沙漠结皮中细菌多样性和群

落结构差异进行的对比研究结果，结皮层中细菌

多样性差异的主要影响因子不是区域降水量，而

是土壤有机碳、总磷、结皮发育程度(厚度、盖度)

和微地形等[42]。不同沙漠苔藓结皮层中 AMF 多

样性的差异可能也与上述因子密切相关。本文主

要针对降雪前和融雪期齿肋赤藓结皮层中 AMF 的

多样性差异，从 AMF 自身对融雪期水热变化的适

应性、宿主植物齿肋赤藓对不同类群 AMF 的选择

性偏好、AMF 与解磷细菌等根际微生物的潜在互

作等方面予以探讨。 

AMF 多样性季节动态的研究表明冬季 AMF

多样性显著低于夏季[43]，相对而言，优势 AMF 类

群可能依靠其发达的菌丝系统并利用更广范围的

资源以调节胞内环境，从而适应降雪前和融雪期土

壤水热状态的转变。高纬度苔原地带，耐寒性真菌

在 10 °C 低温下仍能发挥矿化作用，促进土壤碳循

环[44]。古尔班通古特沙漠中，降雪前初冬季节的

土壤暴露于空气下，土壤温度呈现为一个剧烈的波

动状态，一天中温差能够达到 20 °C。积雪就像是

一个温度“调节器”，使表层土壤温度处于一个相对

平衡的状态，并且这种调节作用随着积雪厚度的增

加而增加[45-46]。森林生态系统中，积雪对真菌多样

性的影响与积雪厚度和雪盖的不同形成时期有着

密切的关系，随着雪被厚度的增加，菌根真菌多样

性也将呈增大的趋势[47]，可能主要与不同积雪厚度

下土壤温度差异有关[48]。古尔班通古特沙漠 3 月份

后气温与地温快速上升，积雪消融集中进入土壤。

有研究表明，由于水的比热容大于土壤，土壤含水

量的增加影响了土壤温度的提升，二者之间的耦合

效应会严重削弱[49]。也有研究表明，高频率的水

分补充能更好地提升表层土壤水分，可提高土著

AMF 侵染率，孢子密度和孢子直径都会增加[8]。

融雪期气温与地温同步快速上升，反复的冻融循环

一方面可能会造成低耐受性 AMF 类群的死亡，导

致融雪期 AMF 多样性降低；另一方面可能通过其

机械作用促使菌丝体分化，具竞争力的优势属近明

球囊霉属比例呈现大幅增加(图 2)。除上述水热效

应的影响外，由于 AMF 是好气性的，土壤含水量

将直接影响土壤氧分压，进而影响 AMF 的生长发

育[50]。因此，融雪期不同类群 AMF 对苔藓结皮层

中氧分压的差别响应可能也会影响 AMF 多样性。 

融雪期处于旺盛生长期的宿主植物齿肋齿藓，

对 AMF 的偏好性可能导致不同类群 AMF 丰度变化

趋势不一。古尔班通古特沙漠初春融雪后表层土壤

体积含水量能够达到 18%，接近土壤饱和含水量。

作为变水植物，苔藓植物体内的含水量在融雪期快

速增加，其光合作用等生理代谢活动迅速启动[28]。

荒漠草本植物和乔灌木在生长时间上存在生态位

分离现象，以满足不同生活型植物在生长期的水分

和养分供应[51]，而荒漠短命植物与藓类植物并不

存在明显的生长期生态位分离现象，二者镶嵌分

布，而且融雪期均处于快速生长发育期，因而存在

不可避免的养分竞争。融雪期雪水中的氮输入可能

会加剧土壤磷养分的相对不足[43]，因此，该时期

的齿肋赤藓会合成大量的碳与 AMF 交换生长所需

的磷养分等。由于宿主植物可以区分互利共生的

AMF 伴侣[52]，将植物碳从不向其寄主提供营养的

共生体中截留，转而优先将碳分配给更“合作”的

AMF[53]。融雪期齿肋赤藓可能会偏好性地与向其

提供更紧缺的磷养分的近明球囊霉属 AMF 形成共

生关系，这就导致有益 AMF 比例增加，进而导致

AMF 多样性的改变。 

融雪期根际其他微生物多样性的变化也将间

接影响 AMF 多样性变化。由于磷资源的匮乏及其

在土壤中的难移动性，AMF-荒漠植物共生系统中，

磷养分对于宿主植物的生长来说也是不容忽视的

限制性资源[8]。庞大的 AMF 菌丝网络中存在大量

的解磷细菌，它们可以通过分泌质子、有机酸、磷

酸酶等方式增加土壤中难溶性无机磷和有机磷的

溶解与矿化，将土壤中难溶性有机磷酸盐转化为能

够直接被植物吸收利用的正磷酸根。AMF 的种类、

菌丝活性、菌丝数量等均会影响细菌在真菌菌丝表

面的定殖，进而产生不同的联合生态效应[54]。不
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同种类的 AMF 要和不同种类的解磷细菌产生互作

关系，才能获取到更多的磷资源[55]；而且只有当

土壤有效磷浓度合适时，细菌才能与 AMF 协同矿

化、帮助宿主植物从土壤中吸收更多的磷养分[56]。

已有研究表明，土壤无机磷水平与 AMF 的交互作

用显著影响荒漠短命植物生长和养分分配，改变对

群落的生物多样性和系统的净初级生产力，低磷有

促进作用，高磷则抑制菌根作用[8]。因此，后续工

作中还需针对融雪期解磷细菌多样性、土壤磷素含

量等进行研究，为揭示 AMF 向齿肋赤藓的磷素运

输机制提供数据支撑。 

前期工作发现，PVC 旋转阻断 AMF 菌丝网络

后，荒漠短命植物尖喙牻牛儿苗(E. oxyrrhynchum)

的叶片性状、株高、根长、地上和地下生物量均有

所下降，其中减雪处理组下降显著[57]。生物因素(真

菌菌丝网络)和物理因素(积雪)可能对藓类植物同

样会产生类似的复合效应，进而改变融雪期荒漠苔

藓及短命植物间养分的吸收与分配，后续工作中还

可以深入对比两类荒漠植物在融雪期生态适应机

制的相似性及差异性。要想深入认识 AMF 与荒漠

植物在积雪背景下互作的内在机理，还需进行长期

定位观测，尤其是 AMF 菌丝网络叠加积雪因素后

对荒漠植物的影响是一个复杂多变的过程，而通常

使用灭菌剂(苯菌灵)和 PVC 管转动等方式的灭菌

处理在冬季积雪覆盖条件下实施起来非常困难，因

此还需积极探索新方法来阐明荒漠植物-AMF-积

雪的互作机理与调控途径。 
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