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摘要: 栖息于土壤中的微生物和微型动物种类繁多、数量巨大, 在对地上生物多样性的调控和在生态系统功能与

服务的维系中, 具有举足轻重的作用。虽然对土壤微生物以及土壤动物已经开展了广泛的调查, 但是整体上对于

地下生物多样性的分布格局、驱动机制及其对全球变化的响应与适应过程, 仍缺乏深刻的认识。青藏高原是全球

变化的敏感区域, 其中高寒草地是高原最主要的植被类型, 占高原面积的60%左右, 在高寒生态系统生物多样性

维持中具有重要意义。近年来, 已有大量研究关注于高寒草地地下生物多样性, 但是缺乏系统的总结与论述。基

于此, 本文从细菌、真菌、古菌、线虫、节肢动物五大土壤生物类群出发, 阐述了青藏高原高寒草地的地下物种

丰富度、分布格局及其影响因素, 重点探讨了它们对气候变化和人类活动的响应, 并就未来高寒草地地下生物多

样性亟需关注的关键问题进行了展望, 包括: (1)地下各个生物类群的分布格局、各类群之间的联系及驱动机制; (2)

地上与地下生物多样性耦联的机制; (3)地下生物多样性对生态系统功能和健康的影响; (4)地下生物多样性的调控

实验研究。 
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Abstract: The diversity and abundance of below-ground microorganisms and animals play an important role 
in shaping above-ground biodiversity and helps maintain ecosystem function. Yet, we have a limited      
understanding of belowground biodiversity, e.g. its spatial/temporal patterns, driving factors and responses to 
global change and human activities. This knowledge gap is particularly acute for the Tibetan alpine grassland 
that is sensitive to climate change and occupies 60% of the area of the Tibetan Plateau. Here, we first review 
recent studies that reported the drivers of patterns in five major soil organism groups, including fungi, bacteria, 
archaea, nematodes and arthropods on Tibetan alpine grassland. We then focus on the responses of soil    
biodiversity to climate change and human activities. Finally, we highlight some open questions for future   
research of soil diversity on the Tibetan alpine grassland. Specifically, we recommend that future studies     
examine (1) The mechanisms underlying distribution patterns of belowground biodiversity; (2) Links     
between aboveground and belowground biodiversity; (3) Effects of belowground biodiversity on the health 
and functioning of ecosystems; (4) Manipulative experiments of belowground biodiversity. 
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地下生物类群复杂多样, 包括肉眼不可见的细

菌、真菌、古菌, 也涵盖个体微小的线虫、原生动

物, 中型的节肢动物、蚯蚓, 以及大型的鼹鼠等

(Decaëns, 2010), 它们作为生态系统的重要组分, 

通过共同协作, 在维持土壤物理结构并驱动土壤养

分循环等过程中具有重要作用(傅声雷, 2007; Wall 

et al, 2015)。就生态系统而言, 地下生物多样性调节

了地上生物多样性和生态系统功能, 并且在陆地生

态系统响应环境变化这一过程中起着决定性作用

(De Deyn & van der Putten, 2005; Wall et al, 2013)。

然而, 相较于地上生物多样性的大量研究(张中华

等, 2018), 我们对地下生物多样性仍然缺乏充分的

认知(贺金生等, 2004; Bardgett & van der Putten, 

2014)。 

青藏高原作为“世界屋脊”, 被称为地球的“第

三极”(Qiu, 2008), 是生物多样性的敏感区域(张宪

洲等, 2015), 其主要的高寒草地生态系统, 面积达

160万平方公里, 占整个青藏高原总面积的60%(丁

明军等, 2012), 主要包括高寒草甸(alpine meadow)

和高寒草原(alpine steppe)两种植被类型。气候变化

和人类活动对青藏高原的影响与日俱增(Yu et al, 

2012), 不仅直接影响地上生物多样性, 对地下生物

多样性同样有着重要作用。已有的研究表明, 模拟

增温会显著地降低高寒草地植物的物种丰富度, 进

而对当地的生物多样性造成威胁(Klein et al, 2004, 

2008; Ma et al, 2017)。此外, 高寒草地生态系统对青

藏高原的气候调节、水源涵养、土壤形成与保护等

生态系统服务的维持有着重要影响, 贡献了整个青

藏高原生态系统服务价值的48.3% (谢高地等 , 

2003)。因此 , 高寒草地生物多样性的变化对整个青

藏高原生物多样性维持乃至生态系统服务具有重

大影响。 

虽然已有大量研究对高寒草地地上生物多样

性进行了探讨, 包括植物多样性的分布格局、影响

因素以及与生态系统功能的关系等(Klein et al, 

2004; 杨元合等, 2004; Ma et al, 2010; Jing et al, 

2015), 但与之形成鲜明对比的是, 地下生物多样性

的研究相对缺乏, 故而在近年来(2014–2017年)越发

受到重视(图1)。据此, 本文系统梳理了青藏高原高 

 
 

图1  近十年来(2008–2017年)高寒草地地上和地下生物多

样性的相关文献数量。数据来源: Web of Science, 中国知

网。 
Fig. 1  The number of papers related to above- and below- 
ground biodiversity on Tibetan alpine grassland in the last ten 
years (2008–2017). Data source: Web of Science, CNKI. 

 
寒草地地下生物多样性(主要指动物的物种丰富度

和微生物可操作分类单元 (operational taxonomic 

unit, OTU)的多样性)的研究报道, 重点关注了土壤

微生物和土壤动物的时空分布格局、影响机制以及

其对气候变化和人类活动响应的研究进展。我们主

要聚焦于α多样性中物种丰富度在样点和样带尺度

上的研究, 其中, 样点研究关注青藏高原地区发表

文章中单个样点的独立数据(Li et al, 2016; Zhang K 

et al, 2016; Zhang Y et al, 2016), 样带研究的结果则

主要来自于青藏高原东北部和中部超过100万km2

区域中在植物生长旺季(2011年7–8月) 60个样点的

采集数据(Jing et al, 2015; Shi et al, 2016; Yang et al, 

2017; Zhao et al, 2017)。 

 

土壤微生物在土壤有机质分解和养分循环等

一系列关键的生态系统功能和过程中起主导作用, 

进而影响植物群落物种多样性(van der Heijden et al, 

1998, 2008; Wardle et al, 2004)和土壤结构的形成

(Feeney et al, 2006)。虽然大多数土壤微生物难以分

离和培养, 但分子生物学尤其是高通量测序技术的

发展使得微生物多样性的研究取得了巨大突破(贺

1  青藏高原高寒草地土壤微生物多样性 
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纪正等, 2013)。微生物多样性测定中可操作分类单

元的概念如今被广泛接受, 其具体含义是, 通过测

序获得复杂土壤中微生物群落的DNA序列后, 利用

统计算法对其进行聚类分析, 在一定的序列相似度

下(通常97%)聚类形成可操作的分类单元, 每个单

元代表1个假设种, 从而较为准确地度量微生物的

物种多样性(Edgar, 2013; Kõljalg et al, 2013)。 

青藏高原土壤具有较高的微生物多样性, 这些

微生物已较好地适应了极端环境(孔维栋, 2013)。目

前高寒草地的微生物多样性研究多为样点水平, 样

带尺度的研究较少, 且由于各个样点的微生物多样

性研究中测序深度存在一定差异, 需要进行相关统

计处理才能对这些结果进行横向比较。现有的空间

分布格局的研究已对青藏高原微生物生物量这一

指标进行了深入探讨, 样带研究表明微生物生物量

从高原东南部到西北部逐渐降低, 且高寒草甸微生

物生物量明显高于高寒草原, 这种空间变异主要受

土壤属性尤其是土壤有机碳含量驱动(Chen et al, 

2016)。就微生物多样性而言, 我们以青藏高原高寒

草地3种不同的微生物类群, 即真菌、细菌和古菌的

多样性及其影响因素分别展开讨论。 

1.1  真菌多样性 

真菌不仅在植物凋落物分解和土壤养分循环

过程中起主导作用(Mcguire et al, 2010; Treseder & 

Holden, 2013), 而且可以通过共生或寄生方式与宿

主植物形成紧密联系(García-Guzmán & Heil, 2014; 

van der Heijden et al, 2017)。全球尺度的土壤真菌多

样性研究表明, 气候因子而非植物多样性主要驱动

了土壤真菌多样性的变化(Tedersoo et al, 2014)。与

全球结果不同, Yang等(2017)基于青藏高原东部和

中部的样带研究发现高寒草地土壤真菌多样性主

要受地上植物多样性和土壤属性而非气候因素决

定, 这可能与研究的尺度和高原地区的极端环境有

关。Zhang Y等(2016)研究发现青藏高原真菌多样性

与高寒草地植被类型有关, 其中, 高寒草原高于高

寒草甸(那曲地区: 435 OTUs > 270 OTUs)。相较于

其他土壤微生物类群, 真菌对贫瘠干旱的土壤环境

有着更强的适应性(Bardgett, 2007), 因此, 养分可

利用性和水分环境较差的高寒草原土壤比高寒草

甸土壤拥有更高的真菌多样性, 这可能是由于真菌

能与植物形成共生体而更能适应干旱的环境。 

在样点尺度, 大多数研究关注气候变化和人类

活动对真菌多样性的影响, 包括以下几种类型: (1)

草地退化: 高寒草甸退化显著增加了真菌多样性, 

尤其是座囊菌纲的多样性, 可能与土壤中可利用钾

含量的减少有关(Li et al, 2016)。(2)模拟增温: 短期

增温(1–3年)对高寒草地真菌多样性无显著影响, 表

明了真菌多样性对于未来气候变暖可能具有一定

的抵抗性(Xiong et al, 2014; Zhang K et al, 2016; 

Zhang Y et al, 2016)。(3)模拟降水: 短期降水实验

(1–3年)对高寒草地真菌的多样性无显著影响(Xiong 

et al, 2014; Zhang Y et al, 2016), 表明了真菌多样性

在未来降雨增加的环境中会保持相对稳定。(4)施肥: 

施氮肥对高寒草甸真菌多样性无显著影响, 但磷肥

和氮磷混施显著降低真菌多样性(He et al, 2016), 

这主要与土壤氮磷比有关, 由于土壤中磷含量较为

缺乏, 施磷更显著地降低了氮磷比, 而土壤氮磷比

降低或更有利于细菌的分解作用, 从而抑制真菌的

生长(Guesewell & Gessner, 2009)。(5)过度放牧: 高

原中部的三年实验表明, 过度放牧对高寒草地真菌

多样性无显著影响(Zhang Y et al, 2016)。 

丛枝菌根真菌 (arbuscular mycorrhizal fungi, 

AMF)作为一种特殊的真菌功能类群, 通过与植物

根系的内共生获取养分, 反之也会帮助宿主植物吸

收矿质营养和水分, 增强植物对于逆境胁迫的抵抗

能力(陈保冬等, 2018), 因而成为微生物研究的重点

关注对象。大尺度的青藏高原样带调查表明, 高寒

草地AMF的多样性与根系生物量、地上部分的磷含

量正相关, 与土壤磷含量负相关(Jing et al, 2015)。

Yang等(2017)借助多元回归和真菌功能类群分类发

现土壤属性、气候因子和植物因素对AMF多样性变

化累积解释52.1%, 大于对总体真菌群落多样性的

解释率(46.3%)。 

在样点尺度上, 大部分研究关注了AMF物种

多样性对气候变化和人类活动的响应, 主要包括: 

(1)草地退化: 草地退化降低了AMF多样性, 表现为

优势类群球囊霉属(Glomus)的比例大幅增加, 而盾

巨孢囊霉属(Scutellospora)消失(Cai et al, 2014)。(2)

增温: 短期增温(3年)降低了高寒草甸AMF多样性, 

可能是由于增温降低了植物多样性, 进一步降低了

与相应植物共生的AMF多样性(Shi et al, 2017)。(3)

施肥: 氮肥单施和氮磷混施均显著提高了高寒草甸

AMF多样性(Zheng et al, 2014a; Xiang et al, 2016), 

主要是由于施肥增加了土壤养分, 通过改变植物的
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群落结构和生物量进而间接影响AMF多样性(Liu et 

al, 2012)。(4)刈割: 刈割降低了高寒草甸AMF多样

性(Shi et al, 2017), 主要是通过地上生物量移除带

走了生态系统(尤其是土壤)中可利用氮磷养分, 从

而限制了地下可利用资源(Johnson, 2010)。因此 , 相

比于土壤中总体真菌群落, 功能真菌类群AMF多样

性对气候变化和人类活动更为敏感。 

1.2  细菌多样性 

细菌是土壤微生物中数量最大、种类最多的类

群(厉桂香和马克明, 2018)。青藏高原细菌多样性的

研究早期集中在高原湖泊, 有研究发现地理距离和

pH值是沉积物中细菌多样性的主要驱动因子

(Xiong et al, 2012)。近年来, 关于高原高寒草地细菌

多样性的研究也在陆续展开。Jing等(2015)基于青藏

高原东北部和中部60个样点的样带研究表明, 高寒

草地细菌多样性与植物根生物量、土壤有机碳、土

壤氮含量和地上生物量的氮磷含量呈显著正相关。

对于固氮细菌, Wang等(2017)通过9个样点的采样

结果发现高寒草甸固氮细菌多样性变异的主要驱

动因子是土壤pH, 其中高pH值(7.0–8.0)下土壤中固

氮细菌多样性比低pH值土壤(5.0–7.0)要高, 这表明

固氮细菌可能更适合偏碱性的土壤。 

样点尺度研究(Zhang Y et al, 2016; Zhang et al, 

2017)表明, 不同植被类型对高寒草地的细菌多样

性有重要影响, 其中高寒草甸细菌多样性高于高寒

草原(那曲地区: 5,558 OTUs > 5,145 OTUs; 祁连地

区: 26,500 OTUs > 18,400 OTUs)。这是由于高寒草

甸土壤养分和水分优于高寒草原(Wang et al, 2007), 

而潮湿肥沃的土壤有利于细菌生长 (Bardgett & 

Cook, 1998; Drenovsky et al, 2004)。 

气候变化和人为活动对高寒草地细菌多样性

的影响也进行了广泛研究: (1)草地退化: 对于土壤

属性和植物群落结构已发生明显改变的退化高寒

草甸, 细菌多样性随着高寒草甸退化程度的加剧而

升高(Li et al, 2016)。这主要是由于退化高寒草甸含

沙量较高, 砂粒与水构成的微环境为细菌提供了更

多独立的生境 , 从而维持了更高的多样性(Chau 

et al, 2011)。(2)模拟增温: 高寒草地细菌多样性对

短期模拟增温(1–3年)响应不显著(Zhang K et al, 

2016; Zhang Y et al, 2016), 表明细菌群落多样性对

于变暖能保持一定稳定性。(3)模拟降水/水分梯度: 

高寒草甸细菌多样性对模拟降水的响应不显著

(Zhang K et al, 2016); 同时, Li等(2017)基于自然水

分梯度观测发现细菌多样性在不同水分有效性的

土壤中保持相对稳定, 这都表明了细菌群落多样性

对于水分改变不敏感(Bachar et al, 2010)。(4)过度放

牧: 短期(3年)过度放牧对高寒草地的细菌多样性影

响不显著(Zhang Y et al, 2016)。(5)围封: 短期(3年)

围封对高寒草甸土壤细菌多样性的影响不显著(高

凤等, 2017), 已有结果表明短期围封(1年、4年)对细

菌生物量影响不明显, 但长期围封(7年)提高了细菌

生物量(斯贵才等, 2015), 故而长期围封可能会影响

细菌的多样性。 

1.3  古菌多样性 

古菌在青藏高原高寒地区中广泛存在(郭良栋, 

2012), 然而目前高寒草地土壤古菌物种多样性研

究相对缺乏。基于高原东北部和中部的样带研究

(Jing et al, 2015; Shi et al, 2016)发现, 奇古菌门和盐

杆菌门是当地古菌的优势菌门, 土壤含水量和碳氮

比是影响土壤古菌空间分布的主要因素; 此外, 古

菌的物种多样性与土壤可利用总氮、地上生物量均

呈显著负相关。与样带研究类似, 样点研究(Li et al, 

2017)表明高原东北部地区高寒草甸古菌多样性主

要受水分驱动, 且与土壤碳氮比和可溶性有机碳含

量正相关。 

氨氧化作用是硝化作用的第一步, 是氮元素生

物地球化学循环的关键步骤。早期研究认为其主要

驱动者是氨氧化细菌(Purkhold et al, 2000), 而近年

来发现, 氨氧化古菌在氨氧化过程中也发挥了重要

作用(贾仲君等, 2010)。关于青藏高原高寒草地氨氧

化古菌的研究目前已经展开。高寒草地的氨氧化古

菌均属于泉古菌门(孟祥伟等 , 2009; 郑有坤等 , 

2014), 其物种多样性与土壤中氨态氮和硝态氮含

量显著相关(郑有坤等, 2014), 表明了氨氧化古菌

与氮循环之间的密切联系, 但其多样性在青藏高

原高寒草地对氮磷添加响应不显著(Zheng et al, 

2014b)。 

 

土壤动物种类占到了全球动物种类的近1/4 

(Decaëns et al, 2006), 包括长期生活在土壤中的地

下动物和部分生活史在土壤中的地表动物(Wolters, 

2001), 例如原生动物、线虫、节肢动物、蚯蚓等(Wall 

et al, 2013)。目前 , 青藏高原高寒草地土壤动物多样

2  青藏高原高寒草地土壤动物多样性 
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性的研究对象主要集中在线虫和节肢动物上。全球

尺度的研究表明, 森林的土壤动物优势类群是节肢

动物, 而草地的优势类群是线虫(Wu et al, 2011)。与

全球草地研究一致, 高寒草地的主要优势类群也是

线虫, 占当地土壤动物数量的90%以上(吴鹏飞和杨

大星, 2011; 肖红艳等, 2012)。 

青藏高原高寒草地土壤动物的多样性度量方

法与土壤微生物不同, 多数参考地上生物的多样性

度量方法, 比如物种丰富度。由于缺少传统分类专

家, 且高通量测序技术的应用尚未普及, 大大限制

了大尺度的土壤动物生物地理研究。故而土壤动物

分类是难点, 多数研究只能到属一级, 甚至只到目

一级(Zhao et al, 2017)。在此, 我们就线虫和节肢动

物分别展开讨论。 

2.1  线虫多样性 

线虫可以分解土壤有机质, 促进营养元素循环, 

是土壤环境质量的重要指示因子(Bongers & Bon-

gers, 1998; Bongers & Ferris, 1999)。已有研究表明, 

青藏高原天然草地的线虫多样性在42属左右(武崎

等, 2016; 薛会英等, 2017)。样带尺度研究(Zhao et 

al, 2017)表明, 线虫多样性与植物多样性、土壤有机

质和年平均降水量呈正相关, 与土壤pH和温度季

节变化呈负相关, 其中, 环境要素(如土壤pH、年平

均降水量、温度季节变化和土壤有机质)是线虫多样

性的最佳预测因子。 

多数样点研究关注于人类活动对线虫多样性

的影响, 主要包括以下3个方面: (1)施肥: 氮磷配施

提高了线虫的多样性(王静等, 2015; Hu et al, 2017), 

主要是因为施肥为线虫提供了更多的基质(Bjornl-

und et al, 2006)。(2)放牧: Hu等(2015)和武崎等(2016)

的研究表明放牧会增加线虫多样性, 这主要是由于

放牧导致可利用食物来源增加所致。这些食物来源

包括牛羊尿液和粪便、昆虫粪便、植物凋落物等, 而

多的食物种类有利于满足多种线虫的取食需求

(Bardgett & Cook, 1998)。(3)围封: 薛会英等(2016, 

2017)报道, 短期围封(3年)提高线虫的多样性, 这

与围封增加了土壤养分(N、P、K)含量、含水量及

土壤有机质有关。 

2.2  节肢动物多样性 

节肢动物是真核生物中多样性最高的一个类

群, 包括螨类、跳虫以及活跃于地表的大型节肢动

物(蜘蛛、甲虫等)(Basset et al, 2012)。由于青藏高原

高寒草地节肢动物较难取样和分类, 目前的研究相

对较少, 且一般鉴定到属, 少数具体到科。青藏高

原地区天然草地的节肢动物多样性在48属左右(肖

红艳等, 2012; 武崎等, 2016)。高原东北部和中部的

样带尺度研究(Zhao et al, 2017)表明, 节肢动物的多

样性与植物多样性、土壤有机质、年均降水量正相

关, 与土壤pH和温度季节变化负相关, 其中生物

因素(植物多样性)是节肢动物多样性最好的预测

因子。 

对于青藏高原高寒草地土壤节肢动物多样性

的研究主要集中在草地退化的影响。已有的研究表

明草甸退化对不同大小的地表和地下的节肢动物

多样性均有明显的负效应(吴鹏飞和杨大星, 2011; 

吴鹏飞等, 2013; Wu et al, 2015; 高艳美和吴鹏飞, 

2016; 龙伟等, 2017), 主要是由于草甸退化降低了

植物的初级生产力和群落多样性, 无法为节肢动物

提供充足的食物来源和良好的栖息环境, 从而间接

降低节肢动物多样性(Cole et al, 2005; Viketoft et al, 

2005; Viketoft, 2008)。 

高寒草甸的研究表明, 节肢动物多样性具有季

节动态(张洪芝等, 2011; 肖红艳等, 2012; 和润莲等, 

2015)。目前的研究一致表明节肢动物多样性在生长

季末期(10–11月份)高于生长季初期(4–5月份)(张洪

芝等, 2011; 肖红艳等, 2012; Wu et al, 2014; 和润

莲等, 2015), 这主要得益于生长季植物生物量的累

积, 为节肢动物之后的活动提供了丰富的食物来源

(和润莲等, 2015)。  

由于较难分类, 目前高寒草地地下生物多样性

研究主要集中在微生物, 对线虫和节肢动物的研究

仍较少。然而, 由于两者对于分解土壤有机质和生

物残体、加速养分循环、指示土壤生态环境和增加

土壤肥力等生态系统功能有重要作用(Bongers & 

Bongers, 1998; Bongers & Ferris, 1999; 武海涛等, 

2006), 在今后的研究中应当加以重视。 

 

目前, 青藏高原高寒草地地下生物多样性的研

究主要集中在样点水平, 尚需更多大尺度的样带调

查和长期联网控制实验来进行深入理解。当下, 地

下生物多样性研究应重点关注以下4个关键问题(图

2): (1)地下各个生物类群的分布格局、各类群之间

的联系及驱动机制; (2)地上与地下生物多样性耦联

3  存在的问题 
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的机制; (3)地下生物多样性对生态系统功能和健康

的影响; (4)地下生物多样性的调控实验研究。 

3.1  地下各个生物类群的分布格局、各类群之间的

联系及驱动机制 

随着近年来大量实验的展开, 对青藏高原高寒

草地地下生物多样性的分布格局及驱动机制已经

有了整体认识。就分布格局而言, 我们结合青藏高

原和内蒙古高原地区细菌、真菌、古菌、线虫和节

肢动物多样性研究的结果, 对5种不同植被类型(青

藏高原: 高寒草原、高寒草甸、沼泽草甸; 内蒙古

高原: 典型草原、荒漠草原)地下生物多样性进行了

比较(图3)。整体来看, 细菌多样性在典型草原相对

较低, 高寒草原、高寒草甸、沼泽草甸3种植被类型

之间差异不大; 真菌多样性在高寒草甸低于高寒草

原; 古菌多样性在高寒草甸低于沼泽草甸; 线虫和

节肢动物多样性在沼泽草甸中相对较高。青藏高原

作为世界第三极, 不仅海拔高、温度低而且含氧量

仅有海平面水平的40% (Qiu, 2008)。然而, 即使处

在如此恶劣的生境下, 地下生物多样性也并没有显

著降低。早期研究发现青藏高原的湖泊(Liu et al, 

2009, 2013; Xiong et al, 2012)和冰川地区(Xiang et 

al, 2005; Yao et al, 2006)具有较高的地下生物多样

性, 而我们总结的研究结果表明高寒草地同样具有

较高的地下生物多样性(表2)。青藏高原如何维持这

么高的地下生物多样性? 地下生物如何在恶劣条

件下生存, 如何有效地获取和利用资源? 这些问题

均值得我们进一步探讨。 

就驱动机制而言, 高寒草地地下生物多样性主

要由地上植物、土壤环境和当地气候条件决定, 同

时也会受到气候变化和人类活动的影响(表1)。全球

变化对青藏高原影响的两个重要方面分别是温度

的升高(Chen et al, 2013)和氮沉降导致的土壤酸化

(Yang et al, 2015)。在高寒草地的模拟增温实验表明, 

增温对真菌和细菌的多样性无显著影响(Xiong et al, 

2014; Zhang K et al, 2016; Zhang Y et al, 2016), 但

这些增温实验持续时间较短(1–3年), 地下生物多样

性可能需要较长时间才会对温度升高产生显著的

响应(Simmons et al, 2009)。此外, 自1980年以来青 

 

 
 
图2  气候变化和人类活动通过调控生物多样性影响生态系统功能和健康。(1)地下各个生物类群的分布格局、各类群之间的

联系及驱动机制; (2)地上与地下生物多样性耦联的机制; (3)地下生物多样性对生态系统功能和健康的影响; (4)地下生物多样

性的调控实验研究。 
Fig. 2  Climate change and human activities affect ecosystem function and health through regulating biodiversity. (1) Distribution 
pattern and underlying mechanism of belowground biodiversity; (2) The linkage between aboveground and belowground biodiversity; 
(3) Effect of belowground biodiversity on the ecosystem functions and health; (4) Manipulative experiments of belowground biodi-
versity. 
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图3  青藏高原和内蒙古高原地区不同植被类型下的地下生物多样性(平均值 ± 标准误差) 
Fig. 3  The belowground biodiversity of different grassland types in Qinghai-Tibetan Plateau and Inner Mongolia Plateau (mean ± SE) 
数据来源(Data source): 细菌(Bacteria): Zhang et al, 2013a, b; Zhang Y et al, 2016; Zhang et al, 2017; Li et al, 2016, 2017; Yang et 
al, 2017; Yao et al, 2017; Zhou et al, 2017; 朱平等, 2017; 真菌(Fungus): Xiong et al, 2014; Li et al, 2016; Zhang K et al, 2016; 
Zhang Y et al, 2016; Yang et al, 2017; 古菌(Archaea): Li et al, 2017; 线虫(Nematode): Liang et al, 2007; 阮维斌等, 2007; 侯建华

等, 2008; 吴建波等, 2008a, b; Hu et al, 2015; 武崎等, 2016; 薛会英等, 2016, 2017; Wu et al, 2017; 节肢动物(Arthropod): 吴鹏

飞和杨大星, 2011; 肖红艳等, 2012; 赵哈林等, 2013; 吴鹏飞等, 2013; 和润莲等, 2015; 武崎等, 2016; 刘霞等, 2017; 龙伟等, 
2017｡ 

 
藏高原高寒草地的土壤pH呈显著降低的趋势(Yang 

et al, 2012), 在未来氮沉降增加的情景下高寒草地

土壤会更加趋于酸化(Lü & Tian, 2007)。而土壤pH

与地下生物多样性联系密切, 例如, Lanzen等(2015)

对西班牙Gorbeia山区草地的研究表明, 地下生物

多样性总体随土壤pH的降低而降低。因此, 对于土

壤普遍偏碱性的青藏高原高寒草地, 土壤酸化是否

会降低地下生物多样性, 值得深入研究。 

3.2  地上与地下生物多样性耦联的机制 

地上和地下生物在食物链与食物网、土壤营养

的输入与输出、植物传粉等生态过程中有着紧密联

系, 进而在多样性上产生关联(Wardle et al, 2004; 

De Deyn & van der Putten, 2005)。已有研究表明高

寒草地地上生物多样性会影响地下生物多样性, 例

如植物多样性会影响真菌(Yang et al, 2017)和节肢

动物多样性(Zhao et al, 2017), 而高寒草地地下生物

多样性如何影响地上生物多样性, 目前仍不清楚。

当下对于高寒草地地下生物多样性响应气候变化

和人类活动的研究已全面展开, 但今后需加强作用

机制上的探讨。例如, 通过控制地下生物多样性, 

来研究地上生物多样性的响应, 并进一步建立地

上、地下生物多样性和相关生物环境变量的关联模

型, 从而更好地预测地上与地下生物多样性对未来

全球变化的响应。 

3.3  地下生物多样性对生态系统功能和健康的影响 

地下生物多样性对维持生态系统功能, 如碳循 



第 9 期 刘安榕等: 青藏高原高寒草地地下生物多样性: 进展、问题与展望 979 

   

综
述

 

表1  青藏高原高寒草地地下生物多样性的影响因素及其对气候变化和人类活动的响应 
Table 1  The driving factors of soil biodiversity and its responses to climate change and human activities on the Tibetan alpine 
grassland 

研究尺度 
Research 
scale 

影响因素 
Influencing 
factors 

真菌 Fungus 细菌 Bacteria 古菌 Archaea 线虫 Nematode 节肢动物 Arthropod 

样带 
Transect 

主导因子 
Dominant 
factors 

植物多样性  
Plant diversity  
(Yang et al, 2017) 

– 土壤含水量; 土壤

碳氮比  
Soil water content; 
Soil carbon-nitrogen 
ratio (Shi et al, 2016) 

年均降水量; 土壤有

机质; 土壤pH; 温度

季节变化  
Mean annual precipi-
tation; Soil organic 
carbon content; Soil 
pH; Temperature 
seasonality (Zhao 
et al, 2017) 

植物多样性  
Plant diversity  
(Zhao et al, 2017) 

其他因素 
Other factors 

年均降水量; 碳氮比; 
土壤总磷; 溶解性有

机碳  
Carbon : nitrogen 
ratio; Soil total phos-
phorus; Dissolved 
organic carbon content  
(Yang et al, 2017) 

植物根生物量; 土壤

有机碳; 土壤氮; 土
壤磷; 地上生物量的

氮磷含量  
Root biomass; Soil 
organic carbon; Soil 
nitrogen; Soil phos-
phorus; Nitrogen and 
phosphorus in above-
ground biomass  
(Jing et al, 2015) 

土壤可利用氮; 地
上生物量  
Soil total available 
nitrogen; Above-
ground biomass  
(Jing et al, 2015) 

植物多样性  
Plant diversity  
(Zhao et al, 2017) 

年均降水量; 土壤有

机质; 土壤pH; 温度

季节变化  
Mean annual precipi-
tation; Soil organic 
carbon; Soil pH; Te-
mperature seasonality 
(Zhao et al, 2017) 

样点 
Site 

植被类型 
Vegetation type 

高寒草原 > 高寒草

甸 Alpine steppe > 
Alpine meadow 
(Zhang Y et al, 2016) 

高寒草甸 > 高寒草地 
Alpine meadow > 
Alpine steppe (Zhang 
Y et al, 2016; Zhang et 
al, 2017) 

– – – 

草地退化
Grassland 
degradation 

增加 Increase  
(Li et al, 2016) 

增加 Increase  
(Li et al, 2016) 

– – 减少 Decrease (吴鹏

飞和杨大星, 2011; 
吴鹏飞等, 2013; Wu 
et al, 2015; 高艳美和

吴鹏飞, 2016; 龙伟

等, 2017) 

短期增温实验 
Short-term 
warming 

不显著 Not signifi-
cant (Xiong et al, 
2014; Zhang K et al, 
2016; Zhang Y et al, 
2016) 

不显著 Not signifi-
cant (Zhang K et al, 
2016; Zhang Y et al, 
2016) 

– – – 

降水实验/ 
水分梯度 
Altered  
precipitation 

不显著 Not significant  
(Xiong et al, 2014; 
Zhang Y et al, 2016) 

不显著 Not significant  
(Zhang K et al, 2016; 
Li et al, 2017) 

增加 Increase  
(Li et al, 2017) 

– – 

外源养分输入 
Nutrient input 

氮肥不显著, 磷肥降

低 Nitrogen not sig-
nificant; Phosphorus 
decrease (He et al, 
2016) 

– – 增加 Increase  
(王静等, 2015;  

Hu et al, 2017) 

– 

放牧 Graze 不显著 Not significant  
(Zhang Y et al, 2016) 

不显著 Not significant  
(Zhang Y et al, 2016) 

– 增加 Increase  
(Hu et al, 2015;  
武崎等, 2016) 

– 

围封 Enclosed – 不显著 Not significant  
(高凤等, 2017) 

– 增加 Increase (薛会

英等, 2016, 2017) 

– 

 – 无数据 No data. 

 
环、养分循环等方面具有重要作用(Philippot et al, 

2013; Delgado-Baquerizo et al, 2013; Wagg et al, 

2014; Liu et al, 2017)。目前的研究集中在地上生物

多样性降低对于生态系统功能的影响, 但地下生物

多样性降低对于生态系统功能的影响尚不清楚

(Wall et al, 2010)。未来应结合地上和地下生物多样
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性的相互作用, 探究地上和地下生物多样性改变对

于生态系统功能维持的共同影响(Bardgett & van 

der Putten, 2014)。 

除了生态系统功能, 地下生物多样性对生态系

统健康也有重要影响。生态系统健康是指生态系统

能够稳定和可持续的发展, 且在外界干扰下能够自

我恢复的能力(Mageau et al, 1998), 主要由生态系

统的活力、组织结构的维持和恢复力三方面指标组

成。其中, 活力包括系统活力、新陈代谢和初级生

产力; 组织结构的维持通过生物的多样性和种间的

关联程度测定; 恢复力则是指生态系统在胁迫下对

结构和功能的维持能力(Wilkins, 1999)。生态系统健

康的三大指标与生物多样性紧密相关, 多样性改变

之后, 一方面会直接影响生态系统组织结构的维持

(Wilkins, 1999)和恢复力(Isbell et al, 2015), 另一方

面会改变初级生产力 (Tilman et al, 1996, 2001; 

Duffy et al, 2017), 间接影响生态系统活力。生态系

统健康离不开地下生物多样性, 目前的研究主要关

注地上生物多样性与生态系统健康的关系(Tilman 

et al, 2014), 而地下生物多样性可以通过影响地上

生物多样性(De Deyn & van der Putten, 2005)、初级

生产力(Heijden et al, 1998; De Deyn et al, 2003)等间

接影响生态系统健康, 对于生态系统的稳定和可持

续发展具有重要意义。在气候变化和人类活动日益

加剧的背景下, 亟需针对性的研究来揭示地下生物

多样性的改变如何影响生态系统健康。 

3.4  地下生物多样性的调控实验研究 

生物的多样性决定了生态系统的功能和稳定

性。地下生物多样性作为整体生物多样性的重要组

成, 其对生态系统主要的维持和调节机制尚不清

楚。研究者利用调控实验, 可以更系统和深入地了

解其关键机制。已有研究通过调控地下AMF的物种

多样性, 发现其对地上植物和生态系统功能有显著

影响: 在AMF多样性较低的情况下, 欧洲钙质草原

模拟系统内的物种组成和整个生态系统结构波动

很大; 在北美原始草原模拟系统中, 植物的多样

性、养分吸收和生物量随着AMF多样性的增加显著

增加(van der Heijden et al, 1998)。在相同起始物种

数量的AMF调控实验中, 研究者发现培养一年后, 

起始AMF系统发育距离越远的模拟系统有着更高

的实际物种数和更大的植物生产力, 表明对地下

AMF系统发育多样性的调控同样显著影响地上植

物和生态系统功能(Maherali & Klironomos, 2007)。 

随着微生物组学研究的深入, 通过组建微生物

人工合成群落 (synthetic microbial communities, 

SMCs)或新型稳定混合微生物组(new stable mixed 

microbiomes)进而调控生态系统功能, 帮助沿海树

木应对盐碱土壤环境, 或促进土壤污染物的生物降

解已成为地下生物多样性调控助力生态环境保护

和修复的重要途径(Qin et al, 2016; Wang et al, 

2018)。借助强大的生物信息分析手段和微生物新型

培养技术, 研究者能够在鉴别环境中核心微生物组

的基础上, 根据地下生物多样性、群落组成和种间

关系网设置不同的模拟系统, 在比较和总结地下生

物多样性与植物生长、抗病性、抗逆性等一般规律

的同时, 逐步建立起稳定有效的地下生物调控策略, 

最终为农业生产、林牧业经营提供重要的科学参考

(Wei et al, 2015; De Boer, 2017; Toju et al, 2018)。 

 

随着分子生物学技术的广泛应用, 使得研究者

对于地下生物多样性的研究不断深入。未来, 地下

生物多样性研究将从以下几个方面不断深入: 

(1)对于地下生物多样性的分布格局及驱动机

制而言, 多样性空间格局的描述性研究转向多样性

维持机制的机理探求, 如多组学技术手段的应用、

生态位模型、物种共存网络模型等的构建。 

(2)对于生物多样性在地上与地下间的耦联而

言, 研究将从传统生态学向系统发育和进化生物学

过渡, 更加关注协同进化、种间互作等。 

(3)对于地下生物多样性与生态系统功能和健

康的关系而言, 完整的地下微生物多样性的监测体

系对生态系统健康评价的重要性被逐步认知, 今后

可以通过调控地下生物多样性提高生态系统健康

和稳定性, 这也是多样性研究“从理论走向实践”的

重要一步。 

(4)对于地下生物多样性的调控实验研究而言, 

很大部分尚处在起步阶段, 随着生物组学和生物信

息学中新方法新思想的涌现, 今后将基于精准的多

样性控制实验, 从物种多样性、遗传多样性和种间

关系的角度验证地下生物对地上植物和生态系统

功能的直接单向的作用, 最终建立起绿色高效的地

下生物多样性调控策略。 

(5)对地下生物多样性的预测, 也是未来的一

4  研究展望 
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个重要方向。生态学研究正从格局、机制走向预测。

我们对地下生物多样性的认识, 只有达到了可以预

测的阶段, 才是成熟的标志。 

已有的研究揭示了高度多样的地下生物类群, 

在产生海量多样性数据的同时, 也发现了大量未鉴

定和分类不明确的生物种类(主要是微生物), 同时

绝大部分土壤生物的功能尚未可知。此外, 基于宏

观动植物的经典生态学理论如何通过改进, 从而更

好地应用于地下生物的研究; 多组学技术的融合、

生物信息平台和新统计模型的构建如何进一步服

务多样性研究本身等, 这些挑战也等待我们去征

服。地下生物多样性研究的大门已经敞开, 期待大

家新的发现。  

致谢：感谢美国 Vermont 大学的井新博士对文章提

出的修改建议。 
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