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摘要：为揭示高寒草甸退化与恢复过程中球囊霉素相关土壤蛋白（Glomalin-related soil protein， GRSP）变化特征及

其影响因素，本研究通过测定 0~10 cm 与 10~20 cm 土层土壤理化性质、土壤有机碳（Soil organic carbon， SOC）、土

壤易提取球囊霉素相关土壤蛋白（E-GRSP）和总球囊霉素相关土壤蛋白（T-GRSP）的含量，并借助皮尔逊相关分

析（Pearson）与冗余分析探讨其与驱动因子的关系。结果表明：在 0~10 cm 土层，SOC 随草地退化显著降低（P<
0. 05），且人工修复方式对退化草地 SOC 的提升效果优于自然恢复方式。在 0~10 cm 土层 E-GRSP 和 T-GRSP 在

退化与恢复过程中表现出先降低后升高的趋势（P<0. 05），而 E-GRSP/SOC 和 T-GRSP/SOC 的变化规律与之相

反。Pearson 相关分析表明，在 0~20 cm 土层 T-GRSP、E-GRSP 与 SOC 呈极显著正相关（P<0. 01）；冗余分析发

现，在 0~20 cm 土层，SOC 是对 GRSP 含量、GRSP/SOC 比值解释度最高的因子。综合分析显示，草地恢复对高寒

草甸土壤中球囊霉素相关土壤蛋白（GRSP）的维持具有促进作用，而 GRSP 含量升高促进 SOC 积累，表明其在土

壤碳固持及碳库维系中起关键作用。本研究对揭示草地生态系统碳固持机制、提升土壤结构稳定性、评估土壤质

量及指导草地生态修复具有重要意义。
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ers during the degradation and restoration of alpine meadows， this study quantified key soil physicochemical 
properties， soil organic carbon （SOC）， easily extractable GRSP （E-GRSP）， and total GRSP （T-GRSP） in 
both the 0-10 cm and 10-20 cm soil layers.  The relationships between these variables and potential driving fac⁃
tors were analyzed using Pearson correlation analysis and redundancy analysis.  Results showed that in the 0-
10 cm layer， SOC decreased significantly with grassland degradation （P<0. 05）， and artificial restoration was 
more effective than natural regeneration in enhancing SOC levels.  Both E-GRSP and T-GRSP in the 0-10 cm 
layer exhibited an initial decline followed by a subsequent increase during the processes of degradation and recov⁃
ery （P<0. 05）， whereas the ratios of E-GRSP/SOC and T-GRSP/SOC displayed an opposite trend.  Pearson 
correlation analysis revealed a highly significant positive correlation （P<0. 01） between T-GRSP， E-GRSP， 
and SOC across the 0-20 cm soil profile.  Redundancy analysis indicated that SOC was the primary explanatory 
variable for variations in both GRSP content and GRSP/SOC ratios throughout the 0-20 cm soil depth.  Collec⁃
tively， these findings suggest that grassland restoration promotes the preservation of GRSP in alpine meadow 
soils， and increased GRSP content contributes to enhanced SOC accumulation， highlighting its crucial role in 
soil carbon sequestration and the stability of soil carbon pools.  This study provides valuable insights into carbon 
sequestration mechanisms in grassland ecosystems， supports improvements in soil structure stability， facilitates 
soil quality assessment， and offers practical guidance for ecological restoration efforts.
Key words：Glomalin-related soil protein；Soil organic carbon；Qinghai-Tibet Plateau；Alpine grassland；Grass⁃
land restoration

草地土壤中的有机碳约占全球陆地土壤有机

碳库的三分之一［1］，其微小变化可能显著影响大气

中的 CO2浓度［2］。青藏高原的高寒草甸是该地区主

要的草地类型之一［3］，具备巨大的碳汇潜力［4］。然

而，近年来，由于气候变化、过度放牧以及啮齿动物

频繁活动，导致高寒草甸植被退化加剧，并形成大

量裸露的土壤斑块［5］。为应对高寒草甸的退化，相

关部门实施了一系列生态修复工程［6］。因此，研究

高寒草甸在退化与恢复过程中的土壤球囊霉素相

关土壤蛋白及其有机碳变化特征，对草地土壤质量

好坏的评价具有重要意义。

球囊霉素相关土壤蛋白（Glomalin-related soil 
protein， GRSP）是一种由丛枝菌根真菌产生的耐热

糖蛋白［7］，是土壤有机碳的重要组成部分，也是土壤

碳库的重要来源［8-11］。因此，关于 GRSP 对土壤碳

库贡献的研究备受关注，研究领域涵盖农田［12-14］、草

地［15-20］、森林［21-25］、湿地［26-27］及沙漠［28-29］等生态系统。

针对草地土壤球囊霉素相关土壤蛋白（GRSP）对有

机碳（SOC）的贡献，Banegas 等［15］研究发现，相较于

草地表层土壤，深层土壤中 GRSP 的固碳效应显著。

Xu 等［16］通过回归分析证实，随着 GRSP 浓度升高，

森林和草地土壤总碳及未保护碳、物理保护碳库均

呈指数增长趋势。Liu 等［17］研究显示，当草地演替

为林地时，表层与深层土壤中 GRSP/SOC 比例显

著提升，表明有机碳更易与团聚体结合从而增强碳

稳定性。Qiao 等［18］在农田撂荒恢复序列中发现，易

提取球囊霉素（E-GRSP）和总球囊霉素（T-GRSP）
含量与 SOC、全氮（TN）及碳氮比（C/N）呈显著正

相关。Hou 等［19］则指出不同植被类型（草地、灌丛、

草灌）间 GRSP 占 SOC 比例无显著差异，推测与研

究区域植物凋落物匮乏、土壤发育受限有关。针茅

属植物演替过程中，根际 EEG/SOC 和 TG/SOC 比

值呈现从东向西递增的空间分布特征［20］。以往草

地 GRSP 对 SOC 贡献的研究主要关注草地、耕地、

灌木地与乔木地的比较［16-19］。然而，关于高寒草甸

不同演替阶段 GRSP 与 SOC 关系的研究仍鲜见报

道，其机制尚未明确。此外，关于草地天然与人工

恢复方式中 GRSP 对 SOC 贡献的比较研究更是未

见报道。

青藏高原作为全球变化的敏感和脆弱地区，在

区域和全球碳循环中发挥着关键作用［3］。因此，本

研究通过调查高寒草甸不同斑块序列地上植被的

变化，测定土壤 GRSP、SOC 及其土壤理化性质，揭

示了在草地退化与恢复过程中 GRSP 的分布特征及

其影响因素。并且提出以下科学问题：（1）在草地

退化与恢复过程中，GRSP 与 SOC 的相关性及其对

SOC 的贡献率是如何发生变化的？（2）土壤理化性

质及 SOC 如何影响 GRSP 含量，其中哪个因素起主

导作用？研究结果有助于进一步认识全球环境变

化背景下 GRSP 在固碳中的作用。

1　材料与方法

1. 1　研究区概况

试验样地位于青海省黄南州河南蒙古族自治

县 克 其 合 滩（34° 41′7″ N，101° 46′2″ E），海 拔 为
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3743 m，冲积扇滩地，坡度为 3°［30］。该区域年均气

温为 0. 3℃（1981-2022），最高气温为 37. 2℃，年均降

水量为 570. 7 mm，无霜期为 28 d，属于典型的高原

大陆性气候［30］。土壤类型主要为高寒草甸土，具有

较高的有机质含量［31］。由于高寒缺氧，土壤微生物

活动较弱，营养物质流转率低，周转时间长，肥效较

差［31］。高寒草甸植物群落主要以矮生嵩草为建群

种 ，主 要 的 禾 本 科 植 物 是 垂 穂 披 碱 草（Elymus 

nutans）和草地早熟禾（Poa pratensis）。

1. 2　样地选取

在过牧与鼠害的综合作用下，该地区高寒草甸

出现大量的退化裸土斑块［5］（图 1）。在研究区近

1 km²的退化草地上，对 976 个斑块的植物种进行了

统计调查 ，并将斑块类型划分为天然嵩草斑块

（TRCD）、退化裸土斑块（THLT）、过渡杂草斑块

（GDZC）与自然恢复嵩草斑块（ZRSC）（图 2）。其

中，天然嵩草斑块指优势种为嵩草且未发生草地退

化的斑块（图 2a）；退化裸土斑块指草甸退化导致裸

土出露的斑块（图 2b）；退化斑块周围的某些杂草类

植物种最先定居到退化斑块的裸土上，故称过渡杂

草斑块（图 2c），本研究的杂草主要为密花香薷和风

毛菊；过渡斑块中新迁入的先锋种主要起到过渡作

用，最终会被高寒草甸的优势种嵩草所代替，因此

时斑块内外的优势种均为嵩草，群落基本稳定，因

此，称该类斑块为自然恢复嵩草斑块（图 2d1）。此

外，在草地严重退化的区域，将会铲除草皮，人工种

植 禾 草 类 草 种 ，因 而 形 成 人 工 修 复 禾 草 斑 块

（RGHC）（图 2d2）。样地基本植被信息见表 1。

图 1　退化高寒草甸裸土斑块空间分布

（35 m×45 m 航拍图片）

Fig. 1　The spatial distribution of degraded bare patches in 
alpine meadows （35 m×45 m aerial photograph）

图 2　高寒草甸退化与恢复过程斑块演替序列

Fig. 2　Succession sequence of patches in the degradation and 
restoration process of alpine meadow

注：a，TRCD，天然嵩草斑块；b，THLT，退化裸土斑块；c，GDZC，过

渡杂草斑块；d1，ZRSC，自然恢复嵩草斑块；d2，ZRHC，人工修复禾

草斑块

Note：a， TRCD， Natural Kobresia Patch；b， THLT， Degraded Bare 
Soil Patch；c， GDZC， Transitional Weed Patch；d1， ZRSC， Natu⁃
rally Restored Kobresia Patch；d2， ZRHC， Artificially Restored Gra⁃
mineae Patch

表 1　样地基本植被信息

Table 1　Basic vegetation information of plot

指标 Index

地上生物量 AGB Aboveground biomass/（g·m-2）

0-10 cm 地下生物量 RB Root biomass/（g·m-2）

10-20 cm 地下生物量 RB Root biomass/（g·m-2）

覆盖率 Coverage/%
主要物种 Major species

演替阶段 Successional stage
TRCD

173.91±58.83ab

135.81±66.46a

9334±8.71a

97.20±1.90a

矮生嵩草、异针茅、

垂穗披碱草

THLT
—

24.92±10.65c

12.19±8.03c

—

—

GDZC
199.18±271.76ab

40.97±28.43c

17.89±8.97bc

43.20±5.70c

风毛菊、密花香薷

RGHC
153.90±65.80b

87.80±46.87b

22.28±10.33b

89.20±9.00b

垂穗披碱草、

异针茅

ZRSC
304.85±104.36a

140.72±51.21a

24.25±6.23b

97.10±1.30a

矮生嵩草、异针茅

注：表中数据为平均值±标准差，不同小写字母代表演替阶段间存在显著差异（P<0. 05）。AGB：地上生物量；RB：地下生物量；Cover⁃
age：盖度；Major species：主要物种。表中 TRCD 为天然高寒草甸、THLT 为退化裸土高寒草甸、GDZC 为过渡杂草高寒草甸、RGHC 为人工恢

复禾草高寒草甸、ZRSC 为自然恢复嵩草高寒草甸，下同

Note： The data in the table are mean±standard deviation， and the letters represent the results of multiple comparisons of soil samples under 
different land use types （P<0. 05）.  AGB， above-ground biomass； RB： Underground biomass； 2） Coverage； Major species： Major species.  In 
the table， TRCD is natural alpine meadow， THLT is degraded bare soil alpine meadow， GDZC is transitional weed alpine meadow， RGHC is 
artificially restored grass alpine meadow， ZRSC is naturally restored Kobresia alpine meadow， and the following is the same
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1. 3　样品采集

（1）地上生物量：在 50×50 cm 样方内记录植被

特征后，将样方内所有植物按物种分类并齐地面剪

下，装入信封后带回实验室。样品在 65℃下烘干至

恒重后称重 ，并记录样方中的所有植物种类和

数量。

（2）地下生物量：地上植被收集完毕后，清除地

面的残留物和杂物。使用内径为 9 cm 的根钻采集

0~10 cm 和 10~20 cm 土层内的根系样品。将采集

的样品带回实验室，先采用干筛法去除大部分土

壤，然后用清水漂洗以获取植物的地下根系。

（3）土壤样品：2023 年 9 月进行土壤样品采集。

每个演替阶段设置 3 个 50×50 m 的重复样地，共 15
个样地，且样地之间的最远距离不超过 5 km。在每

个样地内随机选取 3 个 50×50 cm 的斑块样方，共

45 个样方。使用直径为 9 cm 的土钻采集 0~10 cm
和 10~20 cm 的土样。去除杂物后，将土样风干，并

过 0. 15 mm、0. 25 mm 和 2 mm 的筛网以测定土壤

养分。

1. 4　指标测定

根据《土壤农化分析》［32］的方法，土壤 pH 值采

用电位法测定（水土比为 5∶1）；土壤颗粒组成使用

马尔文激光粒度仪（Mastersizer3000，UK）进行测

定。土壤有机碳（SOC）采用重铬酸钾加热法测定；

全氮和全磷使用 AA50 流动分析仪进行测定。交换

性钙和交换性镁含量通过乙酸铵浸提-原子吸收分

光光度法测定；游离态铁铝氧化物采用 DCB（连二

亚硫酸钠-柠檬酸钠-重碳酸氢钠溶液）法提取。

根据 Wright 和 Upadhyaya［33］描述的方法进行

GRSP 的提取和测定。首先，称取 0. 5 g 土壤样品和

4 mL 柠檬酸钠（20 mmol·L-1，pH=7. 0）溶液混合，

放入高压灭菌锅（TOMY SX-500）中在 121℃下灭

菌 30 min 后，在高速离心机（Eppendorf 5810R）中以

4000 r·min-1离心 5 min，然后收集上清液，用于测定

易提取的球囊霉素土壤相关蛋白（E-GRSP）。另外

称取 0. 5 g土壤样品和 4 mL柠檬酸钠（50 mmol·L-1，

pH=8. 0）混合，放入高压灭菌 1 h 后，使用高速离心

机以 4 000 r·min-1 离心 5 min 提取总球囊霉素土壤

相关蛋白待测液（T-GRSP）。重复上述步骤，直到

上清液不再显示典型的红棕色来获得总球囊霉素

土壤相关蛋白。最后，上清液用考马斯亮蓝法显

色，以牛血清蛋白为标准溶液绘制标准曲线，计算

E-GRSP 和 T-GRSP。

1. 5　数据处理

初步的数据处理使用 Microsoft Excel（Micro⁃
soft，Redmond，Washington，DC，USA）。 采 用

SPSS 26 软件（IBM SPSS，Chicago，IL，USA）进行

Duncan 检验的单因素方差分析，比较高寒草甸在退

化与恢复过程中 GRSP 含量、有机碳、植被指标和土

壤理化性质的差异（P<0. 05）。采用皮尔逊相关分

析分析评价球囊霉素、有机碳与土壤理化性质的相

关性 ，不同变量之间进行双尾显著性检验（P<
0. 05）。 使 用 Origin 2021 软 件（Origin Lab，
Northampton，MA，USA）进行绘图，使用 Canoco5
软件（USA）进行冗余分析（RDA）。

2　结果与分析

2. 1　土壤基本理化性质

表 2 为不同高寒草甸及不同土层下土壤的基本

理化性质。在 0~10 cm 土层，天然草地到退化裸土

阶段，土壤 pH、C/P、交换性钙含量存在显著差异

（P<0. 05），SOC 含量显著降低了 18. 2 g·kg-1（P<
0. 05），而颗粒组成无显著变化。其中土壤 pH 值在

退化裸土阶段最高，均值为 7. 92；自然嵩草阶段土

壤 pH 值最低为 7. 14，显著低于退化裸土、过渡杂草

和人工禾草阶段（P<0. 05）。天然草地阶段下土壤

C/P 最高，均值为 144. 11，与天然草地相比，退化裸

土、过渡杂草、人工禾草、自然嵩草阶段土壤 C/P 显

著 降 低 ，THLT 阶 段 下 土 壤 C/P 最 低 ，均 值 为

85. 62。退化裸土经人工修复后，土壤 SOC、C/N、

游离态铝显著升高，而土壤粘粒、交换性钙显著下

降（P<0. 05）。退化裸土经自然恢复后，土壤粘粒

显著上升，pH 值显著下降（P<0. 05）。
10~20 cm 土层，天然草地到退化裸土阶段，土

壤 C/P 显著降低（P<0. 05），而颗粒组成和其他理

化性质无明显变化。与 0~10 cm 深度土壤相似，退

化裸土经自然恢复后，土壤粘粒显著上升，在自然

嵩草阶段最高，且与 THLT 和 GDZC 阶段具有显著

差异，显著提高了 2. 73% 和 2. 79%。退化裸土经人

工修复后，土壤 C/N 显著升高（P<0. 05），其他土壤

理化性质无显著变化。
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2. 2　土壤球囊霉素相关蛋白

在 0~10 cm 土层，天然高寒草甸退化到裸土阶

段，T-GRSP 显著降低了 0. 8 mg·g-1（P<0. 05），土
壤 GRSP 占 SOC 比例（E-GRSP/SOC 和 T-GRSP/
SOC）则完全相反，显著增加了 0. 6% 和 2. 7%（P<
0. 05），而 E-GRSP 含量无显著变化。退化裸土经

人工建植恢复后，E-GRSP 与 T-GRSP 均显著升高

（P<0. 05）。退化裸土经自然恢复后，E-GRSP 与

T-GRSP 含量无显著性差异。与自然恢复相比，人

工恢复无显著差异。天然高寒草甸与恢复阶段下

高寒草甸（RGHF 和 ZRHF）相比并无显著差异。

在 10~20 cm 土层，天然高寒草甸退化到裸土

阶 段 ，土 壤 SOC、TGRSP/SOC 无 显 著 差 异 ；E-
GRSP、 T-GRSP、 E-GRSP/SOC、 E-GRSP/T-

GRSP 均无显著变化。退化裸土经过人工建植恢复

后，土壤 SOC、E-GRSP、T-GRSP、E-GRSP/SOC、

T-GRSP/SOC、E-GRSP/T-GRSP 均无显著变化。

退化裸土经自然恢复后，土壤 SOC、E-GRSP、T-
GRSP、E-GRSP/SOC、E-GRSP/T-GRSP 均 无 显

著变化；而 T-GRSP/SOC 显著升高（P<0. 05）；与
自然恢复比，人工恢复草甸土壤 SOC 显著增加了

15. 7 g·kg-1（P<0. 05），GRSP/SOC 则与其相反，

显著降低了 3. 9%。E-GRSP、T-GRSP、E-GRSP/
SOC、E-GRSP/T-GRSP 均 无 显 著 变 化 。 土 壤

GRSP 占 SOC 比例变化范围为 10. 34%~14. 84%，

土壤 GRSP 占 SOC 比例最高为自然嵩草（ZRSC），

从天然草地（TRCD）恢复到自然嵩草（ZRSC）显著

增加了 4. 5%。

表 2　土壤基本理化性质

Table 2　Basic physical and chemical properties of soil

指标

Index
酸碱度 pH

粘粒 Clay/%
粉粒 Silt/%
沙粒 Sand/%

有机碳 SOC Organic carbon/(g·kg-1)

全氮 TN Total nitrogen/(g·kg-1)

全磷 TP Total phosphorus/(g·kg-1)

碳氮比 C/N
碳磷比 C/P
氮磷比 N/P

交换性镁 Mg Exchangeable magnesium/(g·kg-1)

交换性钙 Ca Exchangeable calcium/(g·kg-1)

游离态铁 Fe Free iron/(g·kg-1)

游离态铝 Al Free aluminum/(g·kg-1)

酸碱度 pH
粘粒 Clay/%
粉粒 Silt/%
沙粒 Sand/%

有机碳 SOC Organic carbon/(g·kg-1)

全氮 TN Total nitrogen/(g·kg-1)

全磷 TP Total phosphorus/(g·kg-1)

碳氮比 C/N
碳磷比 C/P
氮磷比 N/P

交换性镁 Mg exchangeable magnesium/(g·kg-1)

交换性钙 Ca exchangeable calcium/(g·kg-1)

游离态铁 Fe free iron/(g·kg-1)

游离态铝 Al free aluminum/(g·kg-1)

土层

Soil layer/cm
0~10

10~20

演替阶段 Successional stage
TRCD

7.4±0.5bc

11.5±1.7ab

70.2±6.2a

18.3±7.6a

56.4±13.5a

4.8±1.1a

0.5±0.1a

11.8±1.8ab

144.1±103.2a

13.0±11.5a

0.1±0.1a

4.0±1.1b

5.0±0.4a

0.5±0.1ab

7.7±0.5a

11.8±2.0ab

67.9±9.3a

20.3±11.2a

42.0±17.0a

3.2±1.4a

0.5±0.1a

14.0±5.5ab

89.8±26.1a

6.7±1.7a

0.1±0.0a

4.7±2.3a

5.2±0.8a

0.5±0.1a

THLT
7.9±0.4a

11.4±2.4ab

66.2±6.2a

22.4±7.7a

38.2±12.3b

3.9±1.1a

0.4±0.1a

9.7±1.2bc

85.6±23.1b

8.8±2.2a

0.1±0.1a

5.6±1.8a

4.7±0.4ab

0.5±0.1b

8.0±0.5a

10.7±1.4b

66.0±5.5a

23.3±6.1a

36.8±13.3ab

2.9±0.6a

0.5±0.2a

12.5±3.0bc

86.9±32.5b

6.9±1.9a

0.1±0.0a

5.2±2.0a

4.9±0.43a

0.5±0.1a

GDZC
7.9±0.5ab

12.5±3.0ab

68.7±7.0a

18.7±9.4a

45.8±11.5ab

4.6±0.9a

0.5±0.1a

9.7±1.3bc

91.4±13.1ab

9.3±0.9a

0.2±0.2a

6.4±1.3a

4.6±0.4b

0.5±0.1ab

7.9±0.6a

10.6±1.9b

64.8±10.4a

24.1±10.1a

31.3±11.4ab

3.1±1.1a

0.4±0.1a

10.0±1.3bc

75.5±20.4ab

7.6±1.9a

0.1±0.1a

6.6±2.8a

4.7±0.4a

0.5±0.1a

RGHC
7.7±0.2ab

10.2±1.2c

67.0±5.6a

22.8±6.5a

57.2±10.1a

4.6±1.0a

0.5±0.0a

13.0±3.6a

109.2±21.8ab

8.8±2.0a

0.1±0.1a

4.1±0.8b

4.9±0.3ab

0.6±0.1a

8.1±0.3a

10.9±0.7ab

70.4±3.1a

18.7±3.5a

42.3±10.0a

2.9±1.0a

0.4±0.1a

15.6±4.7a

98.7±22.4ab

6.8±2.1a

0.1±0.1a

4.0±1.3a

5.0±0.4a

0.5±0.1a

ZRSC
7.1±0.6c

13.7±2.7a

70.7±5.1a

15.6±5.4a

45.9±9.5ab

5.2±0.8a

0.5±0.1a

9.0±2.2c

92.9±12.3b

10.8±2.3a

0.2±0.1a

5.1±2.1ab

4.9±0.3ab

0.6±0.1ab

7.5±0.7a

13.4±3.8a

71.0±6.7a

15.6±8.9a

26.6±9.5b

3.8±1.0a

0.4±0.1a

7.6±3.9c

67.4±16.1b

10.0±2.8a

0.1±0.1a

5.1±3.1a

4.9±0.6a

0.5±0.1a

注：表中数据为平均值±标准差，不同小写字母代表演替阶段间存在显著差异（P< 0. 05）。表中 TRCD 为天然高寒草甸、THLT 为退化

裸土高寒草甸、GDZC 为过渡杂草高寒草甸、RGHC 为人工恢复禾草高寒草甸、ZRSC 为自然恢复嵩草高寒草甸，下同

Note： The data in the table are mean±standard deviation， and the letters represent the results of multiple comparisons of soil samples under 
different land use types （P<0. 05）. In the table， TRCD is natural alpine meadow， THLT is degraded bare soil alpine meadow， GDZC is transi⁃
tional weed alpine meadow， RGHC is artificially restored grass alpine meadow， ZRSC is naturally restored Kobresia alpine meadow， and the fol⁃
lowing is the same
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2. 3　土壤  GRSP与土壤因子相关性分析

由图 3 相关性分析表明，在 0~10 cm 土层，总球

囊霉素、易提取球囊霉素与土壤有机碳、全氮、全磷、

C/P、交换性镁、游离态铝极显著正相关（P<0. 01），
总球囊霉素与 C/N、地下生物量显著正相关（P<
0. 05）。总球囊霉素与 pH 呈极显著负相关（P<
0. 01），易提取球囊霉素与粘粒、pH 呈极显著负相关

（P<0. 01），与交换性钙呈显著负相关（P<0. 05）。

在 10~20 cm 土层，总球囊霉素、易提取球囊霉

素与土壤有机碳、全氮、C/P 呈极显著正相关（P<
0. 01），游离态铝、总球囊霉素呈极显著正相关（P<
0. 01）。总球囊霉素、易提取球囊霉素与全磷呈显

著正相关（P<0. 05），而游离态铁、地下生物量与总

球囊霉素呈显著正相关（P<0. 05）。pH、交换性钙

与总球囊霉素呈极显著负相关（P<0. 01），易提取

球囊霉素与交换性钙呈显著正相关（P<0. 05）。

表 3　土壤球囊霉素相关蛋白

Table 3　Soil sphingomycin-related proteins

指标 Index

易提取球囊霉素 E-GRSP Easily extractable glomalin/(mg·g-1)

总球囊霉素 T-GRSP Total glomalin/(mg·g-1)

E-GRSP/SOC/%
T-GRSP/SOC/%

E-GRSP/T-GRSP/%
易提取球囊霉素 E-GRSP Easily extractable glomalin/(mg·g-1)

总球囊霉素 T-GRSP Total glomalin/(mg·g-1)

E-GRSP/SOC/%
T-GRSP/SOC/%

E-GRSP/T-GRSP/%

土层

Soil layer/cm
0~10

10~20

演替阶段 Successional stage
TRCD

1.0±0.2ab

5.2±0.5a

1.9±0.3b

9.5±1.5c

19.9±1.2a

0.8±0.2a

4.1±1.0a

2.1±0.5a
10.3±2.4c

20.3±2.3a

THLT
0.9±0.1b

4.4±0.7b

2.5±0.5a

12.2±2.3a

20.2±1.6a

0.8±0.2a

3.7±0.7a

2.2±0.6a

10.8±2.9bc

20.7±4.5a

GDZC
1.0±0.2ab

5.2±0.7ab

2.1±0.2ab

11.7±1.6ab

18.6±2.8a

0.8±0.2a

3.9±0.8a

2.8±1.3a

13.6±3.2ab

20.3±4.9a

RGHC
1.1±0.2a

5.4±0.4a

2.0±0.2b

9.7±1.7bc

20.5±2.1a

0.9±0.2a

4.5±0.7a

2.2±0.6a

10.9±1.7bc

19.7±4.1a

ZRSC
1.0±0.1ab

4.9±0.4ab

2.2±0.4ab

11.0±2.4abc

20.2±1.0a

0.7±0.2a

3.7±0.9a

3.1±2.0a

14.8±3.3a

20.1±7.3a

注：表中数据为平均值±标准差，不同小写字母代表演替阶段间存在显著差异（P<0. 05）。E-GRSP：土壤中易提取球囊霉素；T-
GRSP：土壤中总球囊霉素。表中 TRCD 为天然高寒草甸、THLT 为退化裸土高寒草甸、GDZC 为过渡杂草高寒草甸、RGHC 为人工恢复禾草

高寒草甸、ZRSC 为自然恢复嵩草高寒草甸，下同

Note： The data in the table are mean±standard deviation， and different lowercase letters indicate significant differences between successive 
stages （P<0. 05）.  SOC： organic carbon； E-GRSP： easily extractable glomalin-related soil protein； T-GRSP： total glomalin-related soil pro⁃
tein. In the table， TRCD is natural alpine meadow， THLT is degraded bare soil alpine meadow， GDZC is transitional weed alpine meadow， 
RGHC is artificially restored grass alpine meadow， ZRSC is naturally restored Kobresia alpine meadow， and the following is the same

图 3　高寒草甸土壤  GRSP与有机碳和土壤理化性质之间的相关性

Fig. 3　Correlation between soil GRSP， organic carbon and soil physicochemical properties in alpine meadow
注：图中*表示 P<0. 05，**表示 P<0. 01。a 图表示 0~10 cm 土层，环境因子与 T-GRSP、EE-GRSP 的相关性热图；b 图表示 10~20 cm 土层，

环境因子与 T-GRSP、EE-GRSP 的相关性热图

Note： * in the figure means P<0. 05， ** means P<0. 01. Figure a shows the heat map of correlation between environmental factors and T-GRSP 
and EE-GRSP in 0-10 cm soil layer. Figure b shows the heat map of correlation between environmental factors and T-GRSP and EE-GRSP in the 
10-20 cm soil layer
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2. 4　土壤  GRSP与土壤因子的冗余分析

在 0~10 cm 土层，以 EE-GRSP、T-GRSP 为响

应变量，以土壤理化性质为解释变量，对两组数据

进行 RDA 处理。 RDA1 和 RDA2 解释率分别为

81. 33%、3. 34%，累计解释率为 84. 67%（图 4a）。

SOC 对 GRSP 组成变异的解释度为 71. 3%（P<
0. 01，表 4），游离态铝、TN、沙粒对 GRSP 组成变异

的解释度分别为 2. 6%，2. 4% 和 2. 1%（P<0. 05，
表 4），是影响高寒草甸退化与恢复过程 0~10 cm 土

层 GRSP 含 量 变 化 的 主 要 环 境 因 子 。 以 EE-
GRSP/SOC、T-GRSP/SOC 为响应变量，以土壤理

化性质为解释变量，对两组数据进行 RDA 处理。

RDA1 和 RDA2 解释率分别为 83. 92%、3. 33%，累

计解释率为 87. 25%（图 4c）。SOC 对 GRSP/SOC
的解释度为 72. 5%（P<0. 01，表 5），游离态铝对

GRSP/SOC 的 解 释 度 分 别 为 2. 5%（P<0. 05，表

4），是影响高寒草甸退化与恢复过程 0~10 cm 土层

GRSP/SOC 变化的主要环境因子。

在 10~20 cm 土层，以 E-GRSP、T-GRSP 为响

应变量，以土壤理化性质为解释变量，对两组数据

进行 RDA 处理。 RDA1 和 RDA2 解释率分别为

58. 04%、7. 34%，累计解释率为 65. 38%（图 4b）。

SOC 对 GRSP 组成变异的解释度为 44. 8%（P<
0. 01，表 4），粉粒对 GRSP 组成变异的解释度为

图 4　GRSP与环境因子的冗余分析

Fig. 4　Redundancy analysis of GRSP and environmental factors
注：空心箭头指向解释变量；实线箭头指向响应变量；a 图表示 0~10 cm 土层 T-GRSP、EE-GRSP 与环境因子的冗余分析；b 图表示 10~
-20 cm 土层 T-GRSP、EE-GRSP 与环境因子的冗余分析；c 图表示 0~10 cm 土层 T-GRSP/SOC、EE-GRSP/SOC 与环境因子的冗余分析；d
图表示 10~20 cm 土层 T-GRSP/SOC、EE-GRSP/SOC 与环境因子的冗余分析

Note： The hollow arrow points to the explanatory variable； The solid arrow points to the response variable；Fig.  a shows the redundancy analysis of 
T-GRSP， EE-GRSP and environmental factors in 0-10 cm soil layer.  Fig.  b shows the redundancy analysis of T-GRSP， EE-GRSP and environ⁃
mental factors in 10-20 cm soil layer.  Fig.  c shows the redundancy analysis of T-GRSP/SOC， EE-GRSP/SOC and environmental factors in 0-10 
cm soil layer.  Fig.  d shows the redundancy analysis of T-GRSP/SOC， EE-GRSP/SOC and environmental factors in 10-20 cm soil layer
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4. 8%（P<0. 05，表 4），SOC、粉粒是影响高寒草甸

退化与恢复过程中 10~20 cm 土层 GRSP 含量变化

的主要环境因子。以 EE-GRSP/SOC、T-GRSP/
SOC 为响应变量，以土壤理化性质为解释变量，对

两组数据进行 RDA 处理。RDA1 和 RDA2 解释率

分别为 68. 72%、3. 01%，累计解释率为 71. 73%（图

4d）。 SOC 对 GRSP 组成变异的解释度为 53. 8%
（P<0. 01，表 5），是影响高寒草甸退化与恢复过程

10~20 cm 土层 GRSP/SOC 含量变化的主要环境

因子。

3　讨论

3. 1　土壤有机碳与球囊霉素变化特征

本研究表明，随着高寒草甸的退化与恢复，从

退化裸土到人工禾草阶段，0~10 cm 土层的有机碳

含量显著升高（P<0. 05，表 3）。这一结果与李亚娟

等［34］的研究一致，证明了人工草地建植能够提高有

机质含量，增强草地的固碳能力。这可能是由于人

工草地的根系生物量较大（表 1），根系通过其组织

死亡脱落及有机质的分泌等增加土壤有机碳含

量［35］。此外，Singh 等［36］研究表明，全球不同地区的

GRSP 含量存在显著差异，沙漠地区的 GRSP 含量

最低（0. 003~0. 13 mg·g-1），热带雨林的 GRSP 含

量最高（2. 6~13. 5 mg·g-1），而农业土壤和温带草

地土壤的 GRSP含量范围分别为 0. 32~0. 71 mg·g-1

和 0. 23~2. 5 mg·g-1。在本研究中，高寒草甸不同

退化与恢复阶段的 E-GRSP 和 T-GRSP 含量范围

分 别 为 0. 89~1. 11 mg·g-1 和 0. 41~5. 42 mg·g-1

（表 3）。GRSP 的含量范围与杨梅等［37］在青藏高原

草地生态系统中的结果基本一致（E-GRSP：1. 63 
mg·g-1，T-GRSP：4. 28 mg·g-1）。天然高寒草甸退

化为裸土后，经人工建植或自然恢复，各土层 T-
GRSP 含量均呈现先降低后升高的趋势，并且 0~
10 cm 土 层 存 在 显 著 差 异（表 3，P<0. 05）。 Liu

等［38］研究发现，撂荒农田向草地的恢复进程中，T-
GRSP 含量随植被恢复年限的延长呈递增趋势。这

一现象表明，草地退化与恢复显著影响了 GRSP 的

含量。在人工禾草阶段，E-GRSP 和 T-GRSP 的含

量最高，而在退化裸土阶段含量最低（表 3）。人工

禾草阶段土壤中 E-GRSP 和 T-GRSP 含量显著增

加可能与施肥有关［39］。施肥可以增加根系生物量，

而 AMF 能够与大多数植物根系形成互惠共生体，

从而增加 GRSP 的含量［39］。本研究中，EE-GRSP/
T-GRSP 在高寒草甸退化与恢复过程中的差异不

显著，说明在此过程中根际土壤 AMF 分泌 GRSP
的能力无显著差异，这一结果与贺兰山不同植被类

型间（草地、灌丛、草灌）的研究一致［19］。

土壤中 GRSP 的积累与多种土壤因子密切相

关，如氮、磷、C/N 和 pH 等。我们的研究结果与此一

致。冗余分析结果表明，土壤 TN 对 0~10 cm 和

10~20 cm 土层中 GRSP 含量的解释度最高（表 4），
这表明草地退化与恢复过程中，GRSP的积累主要受

土壤 TN 含量的限制。TN 含量的增加能够促进植

物生长，从而增加植物对土壤的碳输入（如凋落物和

根系），为微生物的生长和繁殖提供充足的底物；同

时，TN 含量的增加还显著提高了 AMF的侵染率［40］，

进而增强 GRSP 的分泌，这与我们研究的结果相符

（图 2）。此外，本研究发现土壤 TP 与 GRSP 含量呈

表 4　环境因子对 GRSP含量的解释率

Table. 4　Interpretation rate of GRSP content by environmental factors
土层 Soil layer/cm

0~10

10~20

指标 Index
SOC

游离态铝  AI
沙粒  Silt

TN
SOC
粉粒

解释率 Explains/%
71.3

2.6
2.1
2.4

21.7
8.4

贡献率 Contribution/%
84.2

3.1
2.5
2.8

46.4
18

伪-F 值 pseudo-F
117
4.5
3.9
4.9
13
5.5

P 值

0.002
0.018
0.028
0.016
0.002
0.014

表 5　环境因子对 GRSP/SOC含量的解释率

Table. 5　Interpretation rate of GRSP/SOC content by environmental factors
土层 Soil layer/cm

0~10

10~20

指标 Index
SOC

游离态铝  AI
SOC

解释率 Explains/%
72.5

2.5
53.8

贡献率 Contribution/%
83.1

2.9
75.1

伪-F 值 pseudo-F
124
4.8

54.8

P 值

0.002
0.02
0.002

1794



第  5 期 杨晓璇等：高寒草甸不同演替阶段球囊霉素相关土壤蛋白与有机碳变化特征研究

显著正相关（P<0. 01，图 3），这一发现与前人研究结

论高度契合：土壤 TP 是调控 AMF 丰度与多样性的

关键因子［41］，并能通过影响 AMF 的生长发育，最终

显著调控 GRSP 的含量［19，41］。此外，Qiao 等［18］在农

田撂荒恢复（耕地→撂荒性草地→灌木地→乔木地）

研究中发现，C/N 比值与 GRSP 含量呈正相关关系。

这一结果与本文研究中 C/N 比值、SOC、TN 与

GRSP含量呈正相关的结果一致（P<0. 01，图 3）。
由图 2 可知，pH 值与 T-GRSP 和 E-GRSP 呈极

显著负相关（P<0. 01），而游离态铝与 T-GRSP 和

E-GRSP 呈极显著正相关（P<0. 01）。已有研究表

明，E-GRSP/SOC、T-GRSP/SOC、SOC 和土壤 pH
呈负相关［19］。在我国松嫩草地的样带调查中，也发

现 E-GRSP 和 T-GRSP 含量与土壤 pH 呈显著负相

关［42］。Ma 等［43］的研究进一步证明，易提取球囊霉

素（E-GRSP）和总球囊霉素（T-GRSP）随 pH 值升

高而显著降低，这一结果与本文研究一致（图 2）。
上述结果可能的原因如下：一方面，土壤酸化会诱

导铁（Fe）、铝（Al）氧化物增加（表 2），从而降低

GRSP 的分解速率，有利于 GRSP 在土壤中的积

累［44］；另一方面，考虑到本研究中的土壤均偏碱（表

2），一般来说，中性至微酸性土壤更有利于 AMF 的

发育，而 pH 值过高或过低均不利于 AMF 的生长发

育，进而导致 GRSP 含量下降［19］。

GRSP 的含量还受土壤深度的影响，先前的研

究表明，与深层土壤相比，表层土壤的 GRSP 含量显

著较高［18］。E-GRSP 和 T-GRSP 在表层土壤中的

积累越多，更有利于表层土壤中 SOC 的储存。其原

因可能是 AMF 在地表植被中的定殖，导致了菌根

群落在土壤表层的富集。此外，表层土壤通常含有

大量的枯枝落叶和正在分解的根系，导致表层中有

机物的大量积累。

3. 2　球囊霉素相关蛋白对土壤有机碳的贡献

GRSP 是土壤有机质（SOM）中的一种重要化

合物，对碳封存具有显著贡献［16］。相关研究表明，

土壤 T-GRSP 在不同土地利用下的含量可达 0. 8~
4. 0 mg·g-1，占 SOC 库 的 1. 6%~3. 7%［17］。 He
等［45］研究了内蒙古和河北农牧区沙棘根际 GRSP
的空间分布及其与土壤因子的关系，发现 GRSP 占

SOC 的 比 例 为 15. 0%~27. 9%。 本 研 究 中 ，T-
GRSP 对 SOC 的贡献率为 9. 45%~12. 17%（表 3），
且 E-GRSP 和 T-GRSP 与有机碳呈极显著正相关

关系（P<0. 01，图 2）。该关系是由于球囊霉素本身

就是有机碳的重要组成部分，其含量与有机碳的变

化密切相关［16］。

我们的研究结果还发现，T-GRSP 和 EE-GRSP
与 0~10 cm 和 10~20 cm 土层的 SOC 含量均呈极显

著正相关（P<0. 01，图 3），这与 Qiao等［18］的研究结果

一致，进一步证明了演替通过增加 GRSP含量来促进

SOC的积累。SOC与 GRSP之间的高度显著相关性

再次证实了 GRSP是有机复合物的重要组成部分［46］。

GRSP 与有机碳库之间的关系在其他生态系统中也

有广泛的研究记录［12-29］。例如，在盐碱地的不同管理

方式下，热带多年生草本植物促进 GRSP产生可提升

盐渍土碳储量［15］。然而，Lovelock 等［47］的研究发现，

热带雨林区 GRSP 高的土壤 SOC 反而较低，因研究

区高温多雨、阳离子交换能力强且 N素低。

此外，本研究发现，从天然草地阶段到退化裸土

阶段再到人工禾草阶段，球囊霉素含量的变化趋势

为先降低再升高，而球囊霉素对有机碳的贡献率则

呈现相反的趋势（表 3）。尽管人工建植显著促进了

有机碳和 T-GRSP 的积累，但同时却大大降低了 T-
GRSP 对有机碳的贡献（P<0. 05，表 3）。这可能是

因为在人工草地中，植物来源的有机碳在土壤有机

碳中的比例明显高于微生物来源的有机碳。此外，

冗余分析结果显示，TN 对 0~10 cm 土层 GRSP/
SOC 比值的解释度最高（表 5），且各土层 GRSP/
SOC 与 TN 均呈极显著负相关（P<0. 01，图 4c、d）。
这表明，土壤中的 TN 是解释 GRSP 对 SOC 贡献率

的关键因子。这可能是因为土壤养分的增加提高了

地上生物量和根系含量，从而增加了植物来源的碳。

4　结论

基于对高寒草甸退化与恢复过程土壤 GRSP 的

研究，本研究结果显示天然草地退化为裸土斑块，导

致土壤 SOC、E-GRSP、T-GRSP 含量显著下降。而

退化裸土斑块经人工修复或自然恢复有利于土壤

SOC、T-GRSP 和 E-GRSP 的 产 生 与 积 累 ，且 T-
GRSP在人工禾草阶段达到最高，人工修复方式优于

自然恢复方式。退化裸土斑块经恢复后增加了

GRSP 和 SOC 含量，但降低了 GRSP 对 SOC 积累的

贡献。表层土壤 T-GRSP 和 EE-GRSP 含量变化主

要受 SOC 和氮相关指标的正向影响。然而，研究主

要基于短期观测，缺乏长期演替数据，同时对不同植
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被类型和微生物群落的作用机制探讨较少，未来可结

合分子生物学手段深入分析 GRSP 的形成与分解过

程，以更全面地评估高寒草甸的固碳潜力。因此，高

寒草甸退化与恢复过程显著影响了 GRSP含量，草地

恢复可以通过增加 GRSP的累积，促进 SOC的固存。
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