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内生真菌对氮添加羽茅根际土壤特性和微生物群落的
影响

李隔萍， 高　 远， 刘　 磊， 李　 夏， 任安芝， 高玉葆
南开大学生命科学学院，天津　 ３０００７１

摘要：内生真菌不仅能改变与其共生植物的生理和生长指标，还可通过宿主植物间接对土壤的理化性质和微生物群落结构产生

影响。 以天然禾草———羽茅（Ａｃｈｎａｔｈｅｒｕｍ ｓｉｂｉｒｉｃｕｍ）为研究材料，探究在不同施氮水平下，内生真菌的种类对不同基因型的宿主

植物根际土壤理化性质和微生物群落产生何种影响。 结果表明，内生真菌侵染显著提高了羽茅根际土壤的 ｐＨ 值和微生物总

量，但降低了土壤中真菌与细菌的比值。 同时，土壤的 ｐＨ 值还受到了内生真菌种类的影响，其中感染 Ｅｐｉｃｈｌｏë ｓｉｂｉｒｉｃａ 的羽茅根

际土壤 ｐＨ 显著高于感染 Ｅｐｉｃｈｌｏë ｇａｎｓｕｅｎｓｅ⁃１ 的羽茅，而感染 Ｅｐｉｃｈｌｏë ｇａｎｓｕｅｎｓｅ⁃２ 的羽茅根际土壤 ｐＨ 与感染 Ｅ． ｇａｎｓｕｅｎｓｉｓ⁃１、Ｅ．
ｓｉｂｉｒｉｃａ 菌的羽茅相比没有显著差异。 另外，内生真菌感染与否、内生真菌种类、施氮量以及宿主植物基因型对土壤总碳、总氮、
微生物及碳矿化能力均无显著影响。
关键词：内生真菌；土壤 ｐＨ；土壤微生物；碳矿化
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内生真菌（ｅｎｄｏｐｈｙｔｉｃ ｆｕｎｇｉ）指的是分布在活体植物组织内，不引起植物明显病害症状的拥有不同生活策

略的真菌［１⁃２］。 内生真菌的宿主范围十分广泛，涉及多种植物类群［３］。 目前为止，研究者已经在包含 ８０ 个属

近 ３００ 种禾草中观察到内生真菌的存在［４］。 内生真菌感染不仅影响宿主植物的生长和抗逆性［５⁃９］，而且能够

影响宿主植物的化学组成。 已有研究表明，内生真菌感染不仅能使植物产生生物碱［１０］，还能影响植物体内酚

类和抗氧化活性物质的含量［１１］，改变宿主氨基酸、水溶性碳水化合物、脂质、有机酸和绿原酸等代谢物含

量［１２⁃１３］。 由内生真菌导致宿主化学组成的变化不仅能影响凋落物的分解［１４］，并且这些物质可能通过降雨、淋
溶等环境因素进入到土壤中［１５］，进一步对土壤理化性质及微生物群落结构产生影响。 此外，内生真菌还可能

通过改变宿主禾草根系分泌物（主要包括糖类、酚类、脂类、羧酸类）的组成和含量［１６］，改变土壤中有机物的

输入，进而影响土壤碳（Ｃ）、氮（Ｎ）含量及土壤微生物群落结构和功能［１７］。 土壤条件的改变对后期凋落物分

解、种子发芽及幼苗生长［１８］具有十分重要的影响。
目前，关于内生真菌影响植物生境土壤的研究主要集中在以高羊茅（ Ｌｏｌｉｕｍ ａｒｕｎｄｉｎａｃｅｕｍ）和黑麦草

（Ｌｏｌｉｕｍ ｐｅｒｅｎｎｅ）为材料的人工草地上。 Ｆｒａｎｚｌｕｅｂｂｅｒｓ 等经过长达 １５ 年的研究，发现染菌（Ｅ＋）高羊茅比不染

菌（Ｅ－）高羊茅样地土壤具有更高的有机 Ｃ 和总 Ｎ 含量［１９］。 以相同的材料和方法，研究者还发现在较长时期

（１０ 年）和较短时期（３ 年），内生真菌侵染均显著增加了高羊茅生境中土壤有机 Ｃ 和总 Ｎ 的积累，同时还降

低了土壤呼吸速率和土壤微生物生物量［２０］。 以黑麦草为研究对象的盆栽试验结果表明，经过一个生长季的

时间，内生真菌没有改变土壤 Ｃ 和 Ｎ 的含量，但显著改变了土壤微生物群落组成和功能，主要表现在增加了

土壤真菌活性［２１］。
相比人工禾草，天然禾草与内生真菌的共生关系更为复杂多变。 经过长期的定向选育，一种栽培禾草中

通常只存在 １ 种内生真菌，而在天然禾草中，同种宿主禾草往往感染多种内生真菌［２２⁃２４］。 不同的内生真菌对

宿主生物碱、氨基酸、酚类等物质的影响程度也不尽相同［１１， ２５］。 此外，内生真菌和宿主植物之间的相互作用

不仅受内生真菌种类的影响，还可能与宿主植物基因型［２６］以及土壤 Ｎ 素的供给［２７］有关。 那么内生真菌感染

对天然禾草土壤生境是否有影响？ 如果有，这种影响是否会随内生真菌种类的不同而不同呢？ 本文以天然禾

草羽茅（Ａｃｈｎａｔｈｅｒｕｍ ｓｉｂｉｒｉｃｕｍ）为实验材料，同时考虑内生真菌种类、宿主羽茅基因型及共生体的 Ｎ 素供应 ３
个因子，通过比较研究不同处理条件下羽茅生境土壤理化性质及土壤微生物群落的差异，探讨内生真菌感染

对其天然禾草宿主生境的影响。

１　 材料和方法

１．１　 实验材料

本研究以禾本科植物———羽茅（Ａｃｈｎａｔｈｅｒｕｍ ｓｉｂｉｒｉｃｕｍ）为研究材料。 羽茅为芨芨草属（Ａｃｈｎａｔｈｅｒｕｍ）多年

生植物，主要分布于我国东北、华北和西北等地区。 不同地理种群的羽茅的内生真菌感染率接近 １００％［２８］。
实验所用羽茅种子采自中国农业科学院呼伦贝尔草原生态系统国家野外科学观测研究站（１１９．６７°Ｅ， ４９．１０°
Ｎ），采集间隔大于 ５ ｍ。 考虑到羽茅为异花授粉植物，本文将采自同一穗的种子作为一个母本植物基因型，然
后对来自 ２００ 个不同母本基因型的羽茅种子的内生真菌进行分离纯化，通过形态学和系统发育学分析相结合

２ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ３７ 卷　



ｈｔｔｐ： ／ ／ ｗｗｗ．ｅｃｏｌｏｇｉｃａ．ｃｎ

的方法，鉴定出 ２ 种 Ｅｐｉｃｈｌｏë 属的内生真菌：Ｅｐｉｃｈｌｏë ｓｉｂｉｒｉｃａ （ Ｅｓ） 和 Ｅｐｉｃｈｌｏë ｇａｎｓｕｅｎｓｅ （ Ｅｇ）。 其中，Ｅ．
ｇａｎｓｕｅｎｓｅ 存在两种不同传播方式：Ｅ． ｇａｎｓｕｅｎｓｉｓ⁃ １ （Ｅｇ１）在 ＰＤＡ 培养基上生长较慢，通过种子垂直传播， Ｅ．
ｇａｎｓｕｅｎｓｉｓ⁃ ２ （Ｅｇ２）在 ＰＤＡ 培养基上生长较快，传播方式为混合传播。

本实验选取 ９ 个不同植物母本基因型的羽茅作为实验材料：其中 ３ 个基因型的羽茅种子感染 Ｅｇ１，３ 个基

因型的羽茅种子感染 Ｅｓ，３ 个基因型的羽茅种子感染 Ｅｇ２。 将感染不同内生真菌的 ９ 个植物母本基因型羽茅

的种子分为两份，一份置于 ４℃冰箱保存，另一份在 ６０℃下高温处理 ３０ ｄ，以获得不染菌种子［２９］。 取饱满的 ９
个母本基因型的染菌（Ｅ＋）和不染菌（Ｅ－）羽茅种子，分别播种于口径为 ２８０ ｍｍ、深度为 ２２０ ｍｍ 的白色塑料

盆，置于南开大学网室遮雨棚下培养。 待植株生长 １ 个月后，选择大小一致且生长良好的幼苗，每盆定株到 ６
株用于实验。 实验设置 ２ 个 Ｎ 素施加浓度，分为低 Ｎ （ＮＬ）和高 Ｎ （ＮＨ） ２ 个处理水平。 所有处理分别设置 ３
个重复，共计 １０８ 盆。 实验用土为沙质土壤，总 Ｎ 含量为 ０．１２ ｇ ／ ｋｇ、全磷含量为 ０．１８６ ｇ ／ ｋｇ、有机质含量为 ４．
７９ ｇ ／ ｋｇ、ｐＨ 为 ８．１２。 根据内蒙古草原羽茅自然分布区土壤 Ｎ 素含量的低限和高限设置施 Ｎ 量，使用 ＣａＣｌ２和
ＫＣｌ 分别替代 Ｈｏａｇｌａｎｄ 营养液中的 Ｃａ（ＮＯ３） ２和 ＫＮＯ３，通过控制添加 ＮＨ４ＮＯ３的量来控制 Ｎ 素浓度：高 Ｎ，每
周浇灌 １—２ 次 Ｈｏａｇｌａｎｄ 营养液，每次 ８００ ｍＬ ／盆，Ｎ 素添加浓度为 １４０ ｍｇ·Ｎ·Ｌ－１，共施加 １５ 次；低 Ｎ，每周

浇灌 １—２ 次 Ｈｏａｇｌａｎｄ 营养液，每次 ８００ ｍＬ ／盆，Ｎ 素添加浓度为 １４ ｍｇ Ｎ ／ Ｌ，共施加 １５ 次。
实验持续时间为 ８５ ｄ，每 ２ 周随机调换花盆的位置，以消除位置效应，并及时清理羽茅植株上的枯叶，以

排除枯落物的影响。 实验收获时从每盆取植物根围土壤 １ Ｌ。 将各盆中所取土样混合均匀后过 １ ｍｍ 筛子，
分为两部分，一部分放入－２０℃冰冻保存，用于测土壤 Ｃ 矿化率和土壤微生物群落结构变化，另一部分风干，
供测定土壤 ｐＨ 值及 Ｃ、Ｎ 含量。
１．２　 土壤理化性质的测定

土壤 Ｃ、Ｎ 含量用元素分析仪（Ｖａｒｉｏ ＥＬ ／ ｍｉｃｒｏ ｃｕｂｅ， Ｅｌｅｍｅｎｔａｒ， Ｈａｎａｕ， Ｇｅｒｍａｎｙ）进行测定。 土壤 ｐＨ 值

用 Ｓａｒｔｏｒｉｕｓ ｐＨ 计测定（土壤：水＝ １：５）。
１．３　 土壤微生物群落结构

采用磷脂脂肪酸（ｐｈｏｓｐｈｏｌｉｐｉｄ ｆａｔｔｙ ａｃｉｄ， ＰＬＦＡ）温和甲酯化法［３０］ 测定土壤 ＰＬＦＡ。 样品处理如下：从
－２０℃冰箱取出土样置于常温下，称取 ６ｇ 解冻后的土壤置于 ５ｍｌ 离心管中，向离心管中加入 １５ ｍＬ ０．２ ｍｏｌ ／ Ｌ
醇化的 ＫＯＨ 溶液，振荡均匀后，置于 ３７℃下反应 １ ｈ，期间每隔 １０ ｍｉｎ 涡旋一次。 然后加入 ３ ｍＬ 浓度为

１ ｍｏｌ ／ Ｌ的冰醋酸和 １０ ｍＬ 正己烷。 离心 １０ ｍｉｎ，将上层的有机相转移到试管中，氮气下吹干，再向试管中加

入 ４８０ μＬ 体积比为 １∶１ 的正己烷：甲基叔丁基醚溶液。 将试管中溶液倒入装有 ２０ μＬ Ｃ１９ 内标物的 ＧＣ 衍生

瓶中，放入气质联用色谱分析仪（Ａｇｉｌｅｎｔ ７８９０ＧＣ ５９７５ＭＳＤ）中分析。
磷脂脂肪酸含量计算公式为：

ＰＬＦＡ（ｎｍ ／ ｇ 土样）＝ （ＰＰＬＦＡ×Ｓ×Ｖ） ／ （ＰＯＳＴＤ×Ｄ×Ｒ×Ｗ×Ｍ）
式中，ＰＰＬＦＡ：样品峰面积； ＰＯＳＴＤ：内标物峰值面积； Ｓ：内标标准物质的浓度，１ｍｇ ／ ｍＬ； Ｄ：稀释倍数，２５； Ｒ：
分取倍数，１ ／ ５００； Ｖ：样品的测定体积，１μＬ； Ｗ：土壤烘干质量（ｇ）。
１．４　 土壤 Ｃ 矿化的测定

土壤 Ｃ 矿化能力采用室内培养、碱液吸收法［３１］进行测定。 称取 ３０ ｇ（风干质量）的新鲜土样，加水调节土

壤至相同含水量 ３０％。 将土壤置于 ２５０ ｍＬ 广口瓶，再向瓶中放入一个盛有 １０ ｍＬ ０．１ ｍｏｌ ／ Ｌ ＮａＯＨ 溶液的小

烧杯，并用保鲜膜密封好。 另外设置 ３ 个不放土壤、装有 ＮａＯＨ 溶液的空白瓶。 一同放入（２５±１）℃培养箱中

恒温培养。 分别在培养的第 ２、４、６、９、１３、１７、２２、３０ 天取出烧杯，将碱液完全倒入 ５０ ｍＬ 三角瓶中，加入过量

的 １ ｍｏｌ ／ Ｌ ＢａＣｌ２溶液及酚酞指示剂，用 ０．１ ｍｏｌ ／ Ｌ ＨＣｌ 滴定剩余的 ＮａＯＨ 溶液，记录所用 ＨＣｌ 的体积。
Ｃ 矿化速率的计算公式为：

Ｃ＝（Ｖ０－Ｖ） ×ＣＨＣｌ ／ ２×４４×１２ ／ ４４×１ ／ ｍ（１－３０％） ｔ
式中，Ｃ 表示培养期间土壤的 Ｃ 矿化速率（ｍｇ ｇ－１ ｄ－１），Ｖ０表示空白对照所消耗的 ＨＣｌ 体积（ｍＬ），Ｖ 为样品滴
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定时所消耗的ＨＣｌ体积（ｍＬ），ＣＨＣ ｌ为 ＨＣｌ 浓度（ｍｏｌ ／ Ｌ），ｍ 为每个广口瓶中培养土壤的湿重（ｇ），ｔ 为培养天数

（ｄ）。
１．５　 数据分析

使用 ＳＰＳＳ １６．０ 和 ＳＹＳＴＡＴ １３ 对数据进行多因素方差（ＡＮＣＯＶＡ）分析，以探究内生真菌感染与否、Ｎ 素

添加及植物母本基因型对羽茅根际土壤指标的影响，其中植物母本基因型嵌套在不同的内生真菌中。 采用

ＳＰＳＳ ２１．０ 对染菌羽茅根际的土壤数据进行多因素方差分析，以探究内生真菌种类和 Ｎ 素添加对土壤的影响。
ＡＮＯＶＡ 分析前，数据均满足方差齐性要求，然后应用 Ｔｕｋｅｙ ＨＳＤ 检验法对各土壤指标进行多重比较，３ 种内

生真菌处理之间的土壤 ｐＨ 比较除外（ＬＳＤ）。 数据处理和作图采用 Ｍｉｃｒｏｓｏｆｔ Ｅｘｃｅｌ ２０１０ 进行。

２　 结果

２．１　 土壤的 Ｃ、Ｎ 含量和土壤 Ｃ 矿化

内生真菌感染与否、Ｎ 素及植物基因型对土壤总 Ｃ 含量、总 Ｎ 含量、Ｃ ／ Ｎ 比值以及累计 Ｃ 矿化量均未产

生显著影响。 感染 Ｅｇ１、Ｅｇ２ 和 Ｅｓ 的羽茅之间的根际土壤中 Ｃ、Ｎ 的含量、Ｃ ／ Ｎ 比值以及累计 Ｃ 矿化量也无明

显差异。
２．２　 土壤 ｐＨ

染菌和不染菌羽茅根际土壤的 ｐＨ 存在显著差异，表现为 Ｅ＋ ＞ Ｅ－（图 １）。 此外，土壤 ｐＨ 值也受到不同

内生真菌菌株的影响，即感染 Ｅｓ 的羽茅根际土壤 ｐＨ 要显著高于感染 Ｅｇ１ 的羽茅，而感染 Ｅｇ２ 的羽茅根际土

壤 ｐＨ 与感染 Ｅｇ１、Ｅｓ 菌的羽茅相比没有显著差异（图 １）。

图 １　 内生真菌染菌状态对羽茅根围土壤 ｐＨ 的影响

Ｆｉｇ．１　 Ｓｏｉｌ ｐＨ ｗｉｔｈ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｆｕｎｇａｌ ｅｎｄｏｐｈｙｔｅ ｉｎｆｅｃｔｉｏｎｓ

∗代表在 Ｐ＜０．０５ 水平上差异显著，不同字母代表每个处理下的差异显著（Ｐ＜０．０５）

２．３　 土壤微生物 ＰＬＦＡ 分析

从土壤中分离得到的 Ｃ１４－Ｃ２０之间的磷脂脂肪酸含量相加得到总的微生物生物量，用 １５：０、１６：０、１７：０、

１６：１ω９ｃ、ｃｙ１７：０、ｃｙ１９：０、１８：０ 来表征细菌，ｉ１５：０、ｉ１６：０、ａ１６：０、ｉ１７：０ 表征革兰氏阳性菌（Ｇ＋），１６：１ω９ｃ、
ｃｙ１７：０ 来表征革兰氏阴性菌（Ｇ－），１８：１ω９ｃ、１８：１ω９ｔ、１８：２ω９， １２ｃ 表征真菌，１０Ｍｅ１６：０、１０Ｍｅ１７：０、１０Ｍｅ１８：
０ 表征放线菌［３２⁃３５］。 不同处理的所有土壤（共 １０８ 个）的 ＰＬＦＡ 数据（表征细菌、Ｇ＋、Ｇ－、真菌和放线菌的

ＰＬＦＡ 含量）进行 ＮＭＤＳ 分析，结果显示无论是高 Ｎ 处理（图 ２Ａ）还是低 Ｎ 处理（图 ２Ｂ）下，从染菌不染菌

（“＋”代表染菌，“－”代表不染菌）、不同内生真菌以及基因型等方面来看，都没有发现各处理土壤微生物群落

结构呈现明显的差异。 方差分析的结果显示，内生真菌感染显著提高了羽茅根际土壤的微生物总量、显著降

低了土壤中真菌和细菌的比值，但未对真菌、细菌、革兰氏阳性菌、革兰氏阴性菌、放线菌产生显著的影响（表
１，图 ３）。 内生真菌种类和宿主植物基因型没有显著影响土壤微生物（表 １，表 ２），４ 种不同的染菌状态（感染
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３ 种内生真菌和不染菌）对土壤中表征各类微生物的 ＰＬＦＡ 含量也没有显著影响。

表 １　 内生真菌感染、氮素添加、内生真菌种类以及植物母本基因型对土壤微生物磷脂脂肪酸（ＰＬＦＡ）含量影响的方差分析结果

Ｔａｂｌｅ １　 Ｍｕｌｔｉｐｌｅ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｖａｒｉａｎｃｅ ｆｏｒ ｔｈｅ ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｅｎｄｏｐｈｙｔｅ ｉｎｆｅｃｔｉｏｎ， ｎｉｔｒｏｇｅｎ ａｄｄｉｔｉｏｎ ａｎｄ ｍａｔｅｒｎａｌ ｐｌａｎｔ ｇｅｎｏｔｙｐｅ ｏｎ ｃｏｎｔｅｎｔ ｏｆ

ｍｉｃｒｏｂｉａｌ ｐｈｏｓｐｈｏｌｉｐｉｄ ｆａｔｔｙ ａｃｉｄｓ （ＰＬＦＡｓ） ｏｆ ｒｈｉｚｏｓｐｈｅｒｅ ｓｏｉｌ ｏｆ Ａｃｈｎａｔｈｅｒｕｍ ｓｉｂｉｒｉｃｕｍ

处理
Ｔｒｅａｔｍｅｎｔ ｄｆ

ＰＬＦＡ 总量
Ｔｏｔａｌ
ＰＬＦＡｓ

细菌
Ｂａｃｔｅｒｉａ

真菌
Ｆｕｎｇｉ Ｇ＋ Ｇ－ 放线菌

Ａｃｔｉｎｏｍｙｃｅｔｅｓ

真菌 ／ 细菌
Ｆｕｎｇｉ：
Ｂａｃｔｅｒｉａ

Ｇ＋ ／ Ｇ－

Ｆ Ｐ Ｆ Ｐ Ｆ Ｐ Ｆ Ｐ Ｆ Ｐ Ｆ Ｐ Ｆ Ｐ Ｆ Ｐ
Ｎ １ ３．５６３ ０．０６３ ２．８６３ ０．０９５ ２．３２６ ０．１３１ ０．０１１ ０．９１７ ０．００６ ０．９３７ １．２２９ ０．２７１ ３． ４７７ ０．０６６ ０．６７５ ０．４１４

Ｅ １ ５．２７３ ０．０２４ ３．３７９ ０．０７０ １．５３９ ０．２１８ ０．０４７ ０．８２９ ０．３１５ ０．５７６ ３．８９６ ０．０５２ ４．２９０ ０．０４２ ０．０００ ０．９９４

ＰＧ（ＥＧ） ６ １．６０３ ０．１５７ １．４８７ ０．１９３ ０．７３４ ０．６２４ ３．４２４ ０．０６１ １．６４６ ０．１４５ １．６３０ ０．１５０ １．４４０ ０．２１０ ０．５１８ ０．１８３

Ｅ∗Ｎ １ ０．０４６ ０．８３１ ０．００４ ０．９４９ ２．７５５ ０．１０１ ０．００４ ０．９５１ ０．２２９ ０．６３３ ０．０１５ ０．９０２ ０．０３４ ０．８５４ １．２８０ ０．２７６

Ｎ∗ＰＧ（ＥＧ） ６ ０．９６７ ０．４５３ ０．９７９ ０．４４５ １．２４７ ０．２９２ １．０１６ ０．４２１ １．０５５ ０．３９７ １．００１ ０．４３０ １．３５２ ０．２４４ ０．７２０ ０．６３４

Ｅ∗ＰＧ（ＥＧ） ６ ０．２７１ ０．９４９ ０．２６０ ０．９５４ １．２４９ ０．２９０ ０．７４５ ０．６１５ ０．２８１ ０．９４５ ０．２８０ ０．９４５ ０．４２７ ０．８５９ １．１７６ ０．３２８

Ｅ∗Ｎ∗ＰＧ（ＥＧ） ６ ０．５６２ ０．７５９ ０．５８１ ０．７４５ ０．６７８ ０．６６８ １．０７１ ０．３８７ ０．６２０ ０．７１４ ０．５８１ ０．７４４ ０．７５９ ０．６０４０３０２ ０．２６６

误差 Ｅｒｒｏｒ ８０

　 　 注：Ｎ： 氮素添加 ｎｉｔｒｏｇｅｎ ａｖａｉｌａｂｉｌｉｔｙ，Ｅ： 内生真菌感染，ＰＧ（ＥＧ） ｅｎｄｏｐｈｙｔｅ ｉｎｆｅｃｔｉｏｎ． ＰＧ （ＥＧ），： 植物母本基因型（嵌套于不同内生真菌）

ｍａｔｅｒｎａｌ ｐｌａｎｔ ｇｅｎｏｔｙｐｅ （ｎｅｓｔｅｄ ｗｉｔｈｉｎ ｅｎｄｏｐｈｙｔｅ ｔｙｐｅ），Ｇ＋： 革兰氏阳性菌 Ｇｒａｍ⁃ｐｏｓｉｔｉｖｅ ｂａｃｔｅｒｉａ，Ｇ－： 革兰氏阴性菌 Ｇｒａｍ⁃ｎｅｇａｔｉｖｅ ｂａｃｔｅｒｉａ；当 Ｓｉｇ＜

０．０５ 时，字体用黑色标记，表示差异显著

表 ２　 不同内生真菌和氮素添加对羽茅根际土壤微生物磷脂脂肪酸（ＰＬＦＡ）含量影响的影响的方差分析

Ｔａｂｌｅ ２　 Ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｖａｒｉａｎｃｅ ｆｏｒ ｔｈｅ ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｅｎｄｏｐｈｙｔｅ ｔｙｐｅｓ ａｎｄ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ａｖａｉｌａｂｉｌｉｔｙ ｏｎ ｃｏｎｔｅｎｔ ｏｆ ｍｉｃｒｏｂｉａｌ ｐｈｏｓｐｈｏｌｉｐｉｄ ｆａｔｔｙ ａｃｉｄｓ

（ＰＬＦＡｓ） ｕｎｄｅｒ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ Ａｃｈｎａｔｈｅｒｕｍ ｓｉｂｉｒｉｃｕｍ ｒｈｉｚｏｓｐｈｅｒｅ ｓｏｉｌ

处理
Ｔｒｅａｔｍｅｎｔ ｄｆ

ＰＬＦＡ 总量
Ｔｏｔａｌ
ＰＬＦＡｓ

细菌
Ｂａｃｔｅｒｉａ

真菌
Ｆｕｎｇｉ Ｇ＋ Ｇ－ 放线菌

Ａｃｔｉｎｏｍｙｃｅｔｅｓ

真菌 ／ 细菌
Ｆｕｎｇｉ：
Ｂａｃｔｅｒｉａ

Ｇ＋ ／ Ｇ－

Ｆ Ｐ Ｆ Ｐ Ｆ Ｐ Ｆ Ｐ Ｆ Ｐ Ｆ Ｐ Ｆ Ｐ Ｆ Ｐ
ＥＧ ２ ０．１４３ ０．８６７ ０．１６０ ０．８５３ ０．１４８ ０．８６３ ０．０２８ ０．９７２ ０．１３８ ０．８７１ ０．１４２ ０．８６８ ０．１０２ ０．９０３ ０．０６３ ０．９３９

Ｎ １ １．４７２ ０．２３１ １．７２０ ０．１９６ ３．８３３ ０．０５６ １．２７９ ０．２６４ ０．１７６０６７７ ０．８０５ ０．３７４ １．６１３ ０．１２８ ０．０２２ ０．６６１

Ｎ∗ ＥＧ ２ ０．５４３ ０．５８４ ０．５２１ ０．５９７ ０．１７６ ０．８３９ ０．４５０ ０．６４０ ０．５３５ ０．５８９ ０．５４２ ０．５８５ ０．４８８ ０．６１７ ０．８９４ ０．４１６

误差 Ｅｒｒｏｒ ４８

　 　 ＥＧ： 不同内生真菌 ｅｎｄｏｐｈｙｔｅ ｔｙｐｅ；Ｎ： 氮素添加 ｎｉｔｒｏｇｅｎ ａｖａｉｌａｂｉｌｉｔｙ；Ｇ＋： 革兰氏阳性菌 Ｇｒａｍ⁃ｐｏｓｉｔｉｖｅ ｂａｃｔｅｒｉａ；Ｇ－： 革兰氏阴性菌 Ｇｒａｍ⁃

ｎｅｇａｔｉｖｅ ｂａｃｔｅｒｉａ；当 Ｓｉｇ＜０．０５ 时，差异显著

３　 讨论

３．１　 氮素和宿主植物基因型对羽茅⁃内生真菌共生体根际土壤的影响

作为植物生长必需的营养元素，Ｎ 素对内生真菌—植物共生关系的影响不容忽视。 一系列的研究表明，
内生真菌对植物的有利影响多是在 Ｎ 素供给充足的条件下得到的，当 Ｎ 素缺乏时，这种有利影响会减弱甚至

变为不利［２７， ３６］，其原因可能是因为 Ｎ 素供应不足时，植物获取的可利用 Ｎ 被优先支配用于自身生存生长所

消耗，从而限制了内生真菌有益作用的发挥。 Ｎ 素添加不仅会影响植物的生长，还可以影响土壤的微生物群

落结构［３７⁃３８］。 研究表明，随 Ｎ 素添加，内蒙古典型草原土壤中细菌、放线菌和微生物总 ＰＬＦＡ 含量呈上升趋

势，但对真菌含量无显著影响，并且真菌 ／细菌比随 Ｎ 含量增加而降低［３９］。 而本文发现，高水平的 Ｎ 并没有

对土壤的各项测定指标产生显著的影响，可能是因为本研究所设置的高 Ｎ 和低 Ｎ 是依据羽茅自然生境中的

Ｎ 素含量设计的，Ｎ 素更多的作用于宿主本身用于植物生物量的增加，而土壤 Ｎ 含量并无显著增加。 本文推

测，如果分别进行过饱和施 Ｎ 和不施 Ｎ 添加，可能会使内生真菌对土壤的作用更为明显。
内生真菌和宿主的相互作用除与环境条件有关外，还可能和植物的基因型相关［４０］。 以不同母本基因型

的黑麦草为研究材料，发现植物基因型和内生真菌感染的交互作用能够影响宿主的营养生长、生物量及生殖
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图 ２　 个不同处理土壤样品的微生物群落结构的 ＮＭＤＳ 分析（Ａ：高氮，Ｂ：低氮． 数字 １—９代表不同的基因型）

Ｆｉｇ．２　 Ｎｏｎｍｅｔｒｉｃ Ｍｕｌｔｉｄｉｍｅｎｓｉｏｎａｌ Ｓｃａｌｉｎｇ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｍｉｃｒｏｂｉａｌ ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ ｏｆ ｓｏｉｌｓ ｉｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ （Ａ：ｈｉｇｈ ｎｉｔｒｏｇｅｎ， Ｂ： ｌｏｗ

ｎｉｔｒｏｇｅｎ． Ｔｈｅ ｎｕｍｂｅｒ １—９ ｒｅｐｒｅｓｅｎｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｇｅｎｏｔｙｐｅｓ）

生长等多项指标［４０⁃４２］，以 ４ 个不同母本基因型的亚利桑那羊茅为研究材料，发现内生真菌感染仅增加了其中

的 ２ 个母本基因型宿主的生长速率［２６］。 本实验室关于宿主基因型对羽茅－内生真菌共生体生长和生理特征

影响的研究结果表明，宿主基因型对羽茅的生理生长指标均无影响（待发表数据），本研究进一步发现宿主植

物基因型对共生体所在生境土壤理化性质和土壤微生物均无显著影响。
３．２　 内生真菌感染对土壤 Ｃ、Ｎ 的影响

关于内生真菌通过影响植物而对土壤产生影响的相关研究较少，结论也不尽一致。 Ｉｑｂａｌ 等［４３］对美国东

南部 ９ 个染菌率不同的高羊茅种植区的土壤进行了测定，发现在同一高羊茅样地感染内生真菌比非感染内生

６ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ３７ 卷　



ｈｔｔｐ： ／ ／ ｗｗｗ．ｅｃｏｌｏｇｉｃａ．ｃｎ

图 ３　 内生真菌感染对土壤微生物总量、真菌 ／细菌比值的影响

Ｆｉｇ．３　 Ｃｏｎｔｅｎｔ ｏｆ ｔｏｔａｌ ＰＬＦＡｓ ａｎｄ ｆｕｎｇｉ： ｂａｃｔｅｒｉａ ｒａｔｉｏ ｉｎ ｒｈｉｚｏｓｐｈｅｒｅ ｓｏｉｌ ｕｎｄｅｒ ｅｎｄｏｐｈｙｔｅ⁃ｉｎｆｅｃｔｅｄ （Ｅ＋） ａｎｄ ｅｎｄｏｐｈｙｔｅ⁃ｆｒｅｅ （Ｅ－）

Ａｃｈｎａｔｈｅｒｕｍ ｓｉｂｉｒｉｃｕｍ

真菌的高羊茅种植点的有机 Ｃ 和总 Ｎ 含量分别高出 ６％和 ５％。 Ｆｒａｎｚｌｕｅｂｂｅｒｓ 等［１９］发现感染内生真菌的高羊

茅可提高土壤对 Ｃ、Ｎ 的固定能力，进一步促进周围环境中的高羊茅的生长。 与之相对照，Ｈａｎｄａｙａｎｉ 等［４４］ 的

研究却发现内生真菌感染没有使高羊茅所在土壤的总 Ｃ 和 Ｎ 含量发生显著变化，而土壤 Ｃ 组分（根据土壤中

团聚体的大小分组）相比总 Ｃ 变化更为明显。 关于内生真菌对土壤 Ｃ、Ｎ 含量的影响机制，目前认为是：内生

真菌通过改变植物的化学组成，使得感染内生真菌与非感染内生真菌的植物枯叶质量产生差异，因而以不同

的分解速度进行分解，间接对土壤 Ｃ、Ｎ 产生一定影响［１４］。 本研究发现内生真菌感染对土壤总 Ｃ 和总 Ｎ 的含

量没有产生显著的影响，这与本研究在植物材料培养期间及时将枯黄叶片移除，并未涉及到凋落物的分解有

关。 本文的结果也证实了内生真菌通过植物代谢物和根系分泌物所发挥的影响不大，因此可能主要通过凋落

物分解过程影响土壤总 Ｃ 和 Ｎ 的含量。 另外，基于前人的研究，推测另一个可能的原因是：植物在感染内生

真菌后，排除凋落物的影响，需要一个更长的生长时期来改变土壤的养分条件［２１，４５］，短期的研究可能检测不

到土壤 Ｃ、Ｎ 的差异［４３］。
３．３　 内生真菌感染对土壤 ｐＨ 的影响

内生真菌可以改变宿主根系分泌物如糖类、酚类、脂类及羧酸类等的组成和含量［４６］，如 Ｈｅｃｋ 等发现染菌

高羊茅根系分泌物中的碳水化合物和有机 Ｃ 含量显著高于不染菌高羊茅［１７］；Ｍａｌｉｎｏｗｓｋｉ 等发现染菌高羊茅

的分泌物中酚类物质含量要高于不染菌植株［４７］。 本研究发现，感染内生真菌使羽茅根际周围土壤的 ｐＨ 高于

不染菌羽茅。 其原因可能是内生真菌感染导致羽茅的代谢活动乃至其根系分泌物成分发生改变，也可能是因

为染菌植物体内的代谢物质通过浇水、淋溶等因素进入土壤中的酸性物质相对较少，因而使土壤具有较高的

ｐＨ。 此外，本研究对比感染 ３ 种内生真菌菌株的羽茅根际土壤的 ｐＨ，发现 Ｅｓ 显著高于 Ｅｇ１ 菌，但两者与 Ｅｇ２
菌均无显著差异，说明不同内生真菌菌株对植物次生代谢物和根系分泌物的影响可能不同，从而对土壤的 ｐＨ
影响程度也不相同。 一般情况下，微酸性和微碱性之间的土壤环境更适宜微生物的生存［４８］，土壤 ｐＨ 发生改

变不仅会影响土壤微生物的生长和功能［４９］，影响土壤中细菌和真菌的比例［５０］，还可能会对土壤动物及其他

植物的生长造成一定的影响，进而影响整个生态系统的结构和功能。 关于内生真菌影响土壤 ｐＨ 的相关研究

还未见报道，具体的影响机制也尚不明确，本研究未对羽茅次级代谢物、根系分泌物成分进行收集和分析对

比，有待进一步研究。
３．４　 内生真菌感染对土壤微生物的影响

土壤微生物是生态系统的重要组成部分，参与有机物的分解，腐殖质的形成，养分转化等生化过程，推动

物质循环和能量流动，对于评价土壤肥力和土壤养分可利用性具有重要意义［５１］。 有研究发现感染内生真菌
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的禾草可以引起土壤微生物群落结构和功能的变化［５２］，这一影响逐渐受到国内外学者的重视。 Ｉｑｂａｌ 等［４３］和

Ｈａｎｄａｙａｎｉ 等［４４］研究发现，感染内生真菌能刺激高羊茅根围土壤微生物生物量的增加。 同时，Ｈｅｃｋｅ 等［１７］ 发

现内生真菌的存在显著增加了高羊茅根际土壤微生物生物量，但对微生物群落结构并无影响。 黄玺等［５３］ 以

醉马草为研究对象，发现醉马草－内生真菌共生体对土壤微生物有显著影响：醉马草根际土壤中微生物的数

量显著高于其伴生种根际的土壤。 然而，也有学者认为内生真菌对土壤微生物群落存在其他不同的影响，如
抑制土壤微生物活性［１９］、降低土壤中多种细菌的含量［５４］、降低革兰氏阳性细菌和丛枝菌根菌数量等［５２，５５］。
本文研究结果发现羽茅内生真菌显著增加了其根际土壤的微生物生物量，降低了真菌与细菌的比例。 很可能

是由于内生真菌通过某种方式该变了羽茅根系分泌物如小分子量碳水化合物、氨基酸和有机酸等物质［５６］ 的

含量［５７］，根际分泌物组分的变化可能会改变土壤微生物结构，增加生物量。 此外，本研究发现内生真菌还可

使土壤的 ｐＨ 增加，高的 ｐＨ 可能会促进土壤中相关微生物的增长［５８］，降低真菌的含量，使细菌的含量增

加［５０］。 目前，关于内生真菌对土壤微生物群落影响的相关研究还很少，且缺乏明确的机制来解释内生真菌对

土壤微生物产生的影响，这就需要进行更深入的研究来探讨。
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