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贝加尔针茅草原土壤真菌群落结构对氮素和水分添加
的响应

张海芳，刘红梅，赵建宁，李　 刚，赖　 欣，李　 洁，王　 慧，杨殿林∗

农业部环境保护科研监测所，天津　 ３００１９１

摘要：研究氮沉降和降雨变化对土壤真菌群落结构的互作效应，对未来预测多个气候变化因子对草地生态系统的交互作用具有

重要意义。 以施氮和灌溉模拟氮沉降和降雨增加，采用裂区设计，应用高通量测序技术，研究 ８ 个氮添加水平（０、１５、３０、５０、
１００、１５０、２００、３００ ｋｇ Ｎ ｈｍ－２ ａ－１）和 ２ 个水分添加水平（不灌溉、模拟夏季增雨 １００ ｍｍ 灌溉）对土壤真菌群落结构的影响。 结果

表明，氮素和水分添加后，土壤真菌群落中占优势的门类分别为接合菌门 Ｚｙｇｏｍｙｃｏｔａ（２２．０％—４８．９％）、担子菌门 Ｂａｓｉｄｉｏｍｙｃｏｔａ

（７．８％—１８．５％）、子囊菌门 Ａｓｃｏｍｙｃｏｔａ（９．４％—２０．１％）、球囊菌门 Ｇｌｏｍｅｒｏｍｙｃｏｔａ（０．７％—３．１％）、壶菌门 Ｃｈｙｔｒｉｄｉｏｍｙｃｏｔａ（０．１％—
１．３％）。 常规降雨条件下，随着氮添加水平升高，接合菌门相对丰度呈现出先升高后降低的趋势，Ｎ５０ 处理最高；子囊菌门相对

丰度在高氮添加时（Ｎ１００—Ｎ３００）呈升高趋势。 而在氮素和水分同时添加条件下，随着氮添加水平升高，接合菌门相对丰度呈

降低趋势，子囊菌门相对丰度变化则不明显。 在相同的氮添加水平下，水分添加使接合菌门相对丰度增加，而担子菌门、子囊菌

门、球囊菌门和壶菌门的相对丰度降低。 在不同氮素和水分添加条件下，有 ５ 个土壤真菌门类 １１ 个真菌纲相对丰度变化显著。

接合菌门的 Ｍｏｒｔｉｅｒｅｌｌａ 属，担子菌门的 Ｅｎｔｏｌｏｍａｔａｃｅａｅ 科和 Ｇｅａｓｔｒｕｍ 属相对丰度变化极显著，可作为土壤真菌群落结构变化的

指示种。 ＰＣｏＡ 分析结果也表明氮素和水分添加改变了土壤真菌群落结构。 植物⁃土壤⁃微生物系统的结构方程模型结果表明，

植物群落组成及植物物种丰富度的变化是土壤真菌群落结构发生变化的主要影响因素，土壤无机氮及 ｐＨ 的变化主要通过影

响植物群落间接影响真菌群落，其对真菌群落的直接影响则较小。 综上，氮素和水分添加改变了土壤真菌群落结构，且两者存

在明显的互作效应，水分添加可改变氮添加对土壤真菌群落的影响。
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在过去的 ３０ 多年，中国地区农业和非农业生态系统中的氮沉降持续增加，从 １９８０ 年到 ２０１０ 年，平均每

年总氮沉降增加了 ０．４１ ｋｇ Ｎｈｍ－２ ［１］。 过量氮沉降同时影响生态系统和人类健康［１］。 土壤真菌群落是生态系

统中具有功能多样化的类群，参与很多生态过程，并影响植物生长和土壤健康［２］。 耕作措施［３］、土地利用方

式［４］、外来种入侵［５］、气候变化［６］等均可导致土壤真菌群落结构及多样性发生变化。 土壤真菌群落的变化可

指示土壤食物网和生态系统功能对气候变化响应的敏感度［７］。 之前研究表明增加氮输入将提高土壤氮可利

用性并降低土壤 ｐＨ［８⁃９］，导致真菌生物量［１０］ 及某些真菌门类的相对丰度［１１⁃１２］ 降低，进而改变真菌群落

组成［１３］。
降雨变化是全球气候变化的另一个重要现象。 降雨变化直接影响土壤含水量，并决定提供给植物和微生

物的水分可利用性［１４］，且养分可利用性与降雨显著正相关［１５］。 土壤含水量是影响微生物群落结构的主要因

素之一［１６］。 降雨状况可改变氮沉降对土壤微生物群落结构及多样性的影响［１７］。 气候变化的各种现象并非

单独出现，多因子互作可能对生态系统产生不同于我们预期的影响，Ｅｉｓｅｎｈａｕｅｒ 等提出未来尤其需要加强对

多因子互作效应的研究［１８］。 国内外已有大量研究报道了氮添加或水分添加对草地生态系统植物和土壤微生

物群落的影响，而氮素和水分在土壤微生物群落变化中的互作效应，尤其是土壤微生物群落变化的驱动因素

尚未完全探明。
本文通过施氮和增雨模拟氮沉降和降雨增加，研究不同氮素和水分输入条件下土壤真菌群落结构的变

化，以期为多个气候变化因子共同作用条件下，草地生态系统的可持续发展及草原土壤质量评价的微生物学

指标体系建立提供理论依据。
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１　 材料与方法

１．１　 试验区域概况及试验设计

试验区域概况、试验设计及基本土壤理化性质详见参考文献［１９］。 试验样地位于内蒙古呼伦贝尔贝加尔

针茅草原（１１９°４２′Ｅ， ４８°３０′Ｎ）。 海拔高度 ７６０—７７０ ｍ，年均降雨量约 ３２９ｍｍ，土壤类型为栗钙土。 主要植被

类型为贝加尔针茅（Ｓｔｉｐａ ｂａｉｃａｌｅｎｓｉｓ）和羊草（Ｌｅｙｍｕｓ ｃｈｉｎｅｎｓｉｓ）。 试验于 ２０１０ 年开始进行，采用裂区设计，主
区为灌溉处理，副区为施氮处理。 氮处理设 ８ 个水平，依次为： ０（ＣＫ）、１５、３０、５０、１００、１５０、２００、３００ ｋｇ Ｎ ｈｍ－２

ａ－１（不包括大气沉降的氮量），分别用 Ｎ０、Ｎ１５、Ｎ３０、Ｎ５０、Ｎ１００、Ｎ１５０、Ｎ２００、Ｎ３００ 表示。 氮肥选用 ＮＨ４ＮＯ３。
灌溉设 ２ 个处理，分别为不灌溉、模拟夏季增雨 １００ ｍｍ 灌溉，分别用 Ｉ０ 和 Ｉ１ 表示。 Ｎ０Ｉ０ 表示常规降雨下施

氮水平为 ０ ｋｇ Ｎ ｈｍ－２ａ－１的处理，依此类推。 模拟增雨的时间自 ２０１０ 年 ６ 月 １５ 日始，每 ７ ｄ 模拟增雨 １０ ｍｍ，
共 １０ 次。 试验共 １６ 个处理，６ 次重复，小区面积 ８ ｍ × ８ ｍ。
１．２　 土壤样品采集

于 ２０１３ 年 ８ 月采集土壤样品，用直径 ３ｃｍ 的土钻在各试验小区采集 ０—２０ｃｍ 土壤，每个小区采集 １０ 个

点组成一个混合土样，去除动植物残体后过 ２ｍｍ 筛，然后采用四分法选取 １ｋｇ 土样带回实验室，存于－２０℃冰

箱备用。
１．３　 土壤 ＤＮＡ 提取及 ＰＣＲ 扩增

土壤总 ＤＮＡ 采用 Ｅ．Ｚ．Ｎ．Ａ． Ｓｏｉｌ ＤＮＡ Ｋｉｔ （ＯＭＥＧＡ）试剂盒进行提取，提取方法参照试剂盒说明书。 每个

样品提取 ３ 个平行，分别进行 ＰＣＲ 扩增，然后在测序前将 ３ 个平行混合后进行测序［２０］。 利用 Ｑｕｂｉｔ２．０ ＤＮＡ
检测试剂盒对基因组 ＤＮＡ 精确定量，以确定 ＰＣＲ 反应应加入的 ＤＮＡ 量。 ＰＣＲ 所用引物为融合了 Ｍｉｓｅｑ 测

序平台的通用引物，引物序列为 ＩＴＳ１⁃Ｆ： ５′⁃ＣＴＴＧＧＴＣＡＴＴＴＡＧＡＧＧＡＡＧＴＡＡ⁃ ３′和 ＩＴＳ２：５′⁃ＧＣＴＧＣＧＴＴＣＴＴＣＡ
ＴＣＧＡＴＧＣ⁃３′［２１］。 热启动 ＰＣＲ 反应体系如下：１０×ＰＣＲ ｂｕｆｆｅｒ ５μＬ，ｄＮＴＰ（１０ｍｍｏｌ ／ Ｌ ｅａｃｈ） ０．５μＬ，基因组 ＤＮＡ
１０ｎｇ，Ｂａｒ⁃ＰＣＲ Ｐｒｉｍｅｒ Ｆ （５０μｍｏｌ ／ Ｌ） １μＬ，Ｐｒｉｍｅｒ Ｒ （５０μｍｏｌ ／ Ｌ） １μＬ，ＰｌａｎｔｉｕｍＴａｑ （５Ｕ ／ μＬ） ０．５μＬ，加去离子

水至 ５０μＬ。 反应条件如下：９４°３ｍｉｎ 预变性，９４°１ｍｉｎ，５４°３０ｓ，７２°１ｍｉｎ 进行 ３０ 个循环，最后 ７２°延长 ７ｍｉｎ。
ＰＣＲ 结束后，对 ＰＣＲ 产物进行琼脂糖电泳，采用上海生工琼脂糖回收试剂盒（ｃａｔ：ＳＫ８１３１）对 ＤＮＡ 进行回收，
回收产物用 Ｑｕｂｉｔ２．０ 定量，根据测得的 ＤＮＡ 浓度，将所有样品按照 １∶１ 进行混合并充分震荡均匀。 该混合样

品用于后续的样品建库（加测序标签）与测序。
１．４　 测序

采用 Ｉｌｌｕｍｉｎａ Ｍｉｓｅｑ 测序平台进行高通量测序，测序过程由生工生物工程（上海）股份有限公司完成。
１．５　 数据处理和统计分析

采用 Ｆｌａｓｈ （ ＦＬＡＳＨ ｖ１． ２． ７） 软件融合序列，然后根据 ｂａｒｃｏｄｅ 将序列回归到样品。 采用 Ｐｒｉｎｓｅｑ
（ＰＲＩＮＳＥＱ⁃ｌｉｔｅ ０．１９．５）软件对序列数据进行质量控制。 去除非靶区域序列及嵌合体。 根据 Ｓｈａｎｎｏｎ 指数稀疏

曲线，选择 １０００ 条 ｒｅａｄｓ 进行分析。 去除非真菌序列，使用 ＢＬＡＳＴ 方法将序列进行物种分类。
数据采用 Ｅｘｃｅｌ ２００７ 进行整理，不同处理下土壤真菌群落组成及丰度的差异显著性采用软件 Ｇａｌａｘｙ

（ｈｔｔｐｓ： ／ ／ ｈｕｔｔｅｎｈｏｗｅｒ．ｓｐｈ．ｈａｒｖａｒｄ．ｅｄｕ ／ ｇａｌａｘｙ）的 ＬＥｆＳｅ 组件（Ｌｉｎｅａｒ Ｄｉｓｃｒｉｍｉｎａｎｔ Ａｎａｌｙｓｉｓ （ＬＤＡ） ｅｆｆｅｃｔ ｓｉｚｅ）进
行分析。 ＬＤＡ 得分 ２．０ 表示差异显著，得分 ４．５ 表示差异极显著［２２］。 土壤真菌群落组成的变化通过主成分分

析得到，用第一主成分（ＰＣ１）代表真菌群落结构的变化，用于氮素和水分互作效应分析。 为了解氮水添加条

件下土壤真菌群落结构变化的机制，结合植物和土壤理化性质的变化，我们构建了结构方程模型（Ｓｔｒｕｃｔｕｒａｌ
ｅｑｕａｔｉｏｎ ｍｏｄｅｌｉｎｇ）。 结构方程模型的构建基于以下理论假设：氮素和水分添加改变了土壤理化环境及植物群

落组成，进而影响土壤微生物群落组成［９］。 采用最大似然法将数据与模型进行拟合，通过去除观测变量之间

的关系提升模型的拟合度，以 ＲＭＳＥＡ 值（＜０．０５）表示模型拟合良好［９］。
氮素和水分添加的互作效应采用 ＳＡＳ ９．２ （ＳＡＳ Ｉｎｓｔｉｔｕｔｅ Ｉｎｃ．， Ｃａｒｙ， ＮＣ， ＵＳＡ）的裂区设计方差分析。 采
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用 ＡＭＯＳ ２１．０（ＩＢＭ ＳＰＳＳ Ｉｎｃ．，Ｃｈｉｃａｇｏ， ＩＬ）构建结构方程模型。

２　 结果与分析

２．１　 土壤真菌群落组成及相对丰度

所有处理测序共得到 １３５５９９０９ 条序列，每个处理所测得的序列数约为 ５３８５２—３０７３６８ 条，每个处理得到

的 ＯＴＵ 数为 ３９０５—１２３７５。 在常规降雨条件下，土壤真菌群落中占优势的门类分别为接合菌门 Ｚｙｇｏｍｙｃｏｔａ
（２２．０％—２９．６％）、担子菌门 Ｂａｓｉｄｉｏｍｙｃｏｔａ（９．６％—１８．８％）、子囊菌门 Ａｓｃｏｍｙｃｏｔａ（１３．０％—２０．１％）、球囊菌门

Ｇｌｏｍｅｒｏｍｙｃｏｔａ（１．１％—３．１％）、壶菌门 Ｃｈｙｔｒｉｄｉｏｍｙｃｏｔａ（０．１％—１．３％）（图 １）。 随着氮添加水平升高，接合菌门

相对丰度呈现出先升高后降低的趋势，在 Ｎ５０ 处理时最高；子囊菌门相对丰度在高氮添加时（Ｎ１００—Ｎ３００）
呈升高趋势。 在氮素和水分同时添加条件下，土壤真菌群落中占优势的门类分别为接合菌门 Ｚｙｇｏｍｙｃｏｔａ
（３１．５％—４８．９％）、担子菌门 Ｂａｓｉｄｉｏｍｙｃｏｔａ（７．８％—１６．３％）、子囊菌门 Ａｓｃｏｍｙｃｏｔａ（９．４％—１４．０％）、球囊菌门

Ｇｌｏｍｅｒｏｍｙｃｏｔａ（０．７％—１．６％）、壶菌门 Ｃｈｙｔｒｉｄｉｏｍｙｃｏｔａ（０．１％—０．３％）（图 １）。 随着氮添加水平升高，接合菌门

相对丰度呈降低趋势，子囊菌门相对丰度变化则不明显。 在相同的氮添加水平下，水分添加使接合菌门相对

丰度增加了 ６．３％—２３．０％，而担子菌门、子囊菌门、球囊菌门和壶菌门的相对丰度分别降低了 ６．２％—１１．０％、
１．７％—１０．５％、０．２％—１．９％和 ０．１％—１．１％。 以主成分 １（ＰＣ１）代表土壤真菌群落结构的变化（文献）进行方

差分析，结果表明在同样的氮添加水平下，与常规降雨相比，水分添加显著改变了土壤真菌群落结构（Ｐ＜
０．０５）（图 １）。
２．２　 不同处理土壤真菌群落差异

图 ２ 和图 ３ 显示了在不同处理中有显著差异的真菌门和纲。 由图 ２ 可知，在不同氮素和水分输入条件

下，５ 个土壤真菌门类相对丰度均变化显著，其中 ４ 个真菌门相对丰度峰值出现在常规降雨低氮（Ｎ１５）和中氮

（Ｎ１００—Ｎ１５０）添加水平。 差异最显著的为接合菌门，其相对丰度在 Ｎ０Ｉ１ 处理最高。 在对氮添加响应明显的

真菌类群里有一大部分仍未被分类，这说明还有很多对氮添加响应敏感的类群有待发现探明。 由图 ３ 可知，
有 １１ 个真菌纲相对丰度变化显著，其中有 ６ 个纲的相对丰度峰值出现在常规降雨 Ｎ１００—Ｎ１５０ 处理。
２．３　 土壤真菌群落系统发育树

图 ４ 和图 ５ 显示了 ＬＤＡ 得分值 ２．０ 和 ４．５ 时不同处理土壤真菌群落系统发育树，黄色表示丰度没有显著

变化，有显著差异的类群根据处理进行着色，圆圈直径大小表示相对丰度大小。 由图可知，在不同氮素和水分

添加条件下，共 ３９ 个属发生了显著变化。 在 ＬＤＡ 得分值 ４．５ 的极显著差异水平下，接合菌门的 Ｍｏｒｔｉｅｒｅｌｌａ
属，担子菌门的 Ｅｎｔｏｌｏｍａｔａｃｅａｅ 科和 Ｇｅａｓｔｒｕｍ 属相对丰度变化显著，其中 Ｍｏｒｔｉｅｒｅｌｌａ 属相对丰度在 Ｎ０Ｉ１ 处理

时最高，Ｅｎｔｏｌｏｍａｔａｃｅａｅ 科相对丰度在 Ｎ１００Ｉ０ 处理时最高，Ｇｅａｓｔｒｕｍ 属相对丰度在 Ｎ５０Ｉ１ 处理中最高。 同时

他们在整个真菌群落中的相对丰度较高，这说明氮素和水分输入增加后，土壤真菌群落结构的变化主要与

Ｍｏｒｔｉｅｒｅｌｌａ 属、Ｅｎｔｏｌｏｍａｔａｃｅａｅ 科和 Ｇｅａｓｔｒｕｍ 属的变化有关。
２．４　 土壤真菌群落结构主坐标分析（ＰＣｏＡ）

由图 ６ 可知，不同处理土壤真菌群落结构的变化主要表现为沿 Ｐ１ 轴的分布差异。 在常规降雨条件下，土
壤真菌群落结构随氮添加水平的变化主要表现为沿 Ｐ１ 负轴的分布差异。 在氮水同时添加条件下，土壤真菌

群落结构的变化主要表现为沿 Ｐ１ 正轴的分布差异。 与常规降雨相比，水分添加使土壤真菌群落结构的分布

区域由 Ｐ１ 负轴变为 Ｐ１ 正轴，这说明水分的添加改变了氮添加对土壤真菌群落结构的影响。
２．５　 植物⁃土壤⁃微生物系统对氮素和水分添加的综合响应

为了找出土壤真菌群落结构变化的驱动因素，通过构建结构方程模型研究了植物⁃土壤⁃微生物系统对氮

素和水分添加的综合响应（图 ７）。 在只有氮添加条件下，最终模型拟合结果为：c
２ ＝ ８．０４，Ｐ ＝ ０．７１， ＲＭＳＥＡ＝

０．００，说明模型适配良好（图 ７ａ）。 该模型解释了 ＮＯ－
３ ⁃Ｎ 含量 ５６％的变化，ＮＨ＋

４ ⁃Ｎ 含量 １５％的变化，ｐＨ ２２％的

变化，植物群落组成 ６７％的变化，植物物种丰富度 ４８％的变化，以及真菌群落结构 １０％的变化。 氮添加显著
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图 １　 不同处理土壤真菌不同门类相对丰度变化

Ｆｉｇ．１　 Ｃｈａｎｇｅｓ ｉｎ ｒｅｌａｔｉｖｅ ａｂｕｎｄａｎｃｅ ｏｆ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｆｕｎｇａｌ ｐｈｙｌｕｍ ｉｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ

∗和∗∗分别表示 Ｐ ＜ ０．０５ 和 Ｐ ＜ ０．０１

提高了土壤无机氮的含量（Ｐ＜０．０１），并显著降低了土壤 ｐＨ（Ｐ＜０．００１）。 ＮＯ－
３ ⁃Ｎ 含量的增加显著改变了植物

群落组成（Ｐ＜０．００１），ｐＨ 的降低显著减少了植物物种丰富度（Ｐ＜０．０１）。 植物群落组成及植物物种丰富度的

变化导致土壤真菌群落组成发生变化。 在氮素和水分同时添加条件下，最终模型拟合结果为：c
２ ＝ ９．３９，Ｐ ＝

０．４０，ＲＭＳＥＡ＝ ０．０４，说明模型适配良好（图 ７ｂ）。 该模型解释了 ＮＯ－
３ ⁃Ｎ 含量 ５７％的变化，ｐＨ １２％的变化，土
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图 ２　 不同处理条件下差异显著的真菌门类

Ｆｉｇ．２　 Ｔｈｅ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔｌｙ ｃｈａｎｇｅｄ ｆｕｎｇａｌ ｐｈｙｌｕｍ ｕｎｄｅｒ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ

Ｕｎｃｌａｓｓｉｆｉｅｄ：未分类真菌；Ｃｈｙｔｒｉｄｉｏｍｙｃｏｔａ：壶菌门；Ａｓｃｏｍｙｃｏｔａ：子囊菌门；Ｇｌｏｍｅｒｏｍｙｃｏｔａ：球囊菌门；Ｂａｓｉｄｉｏｍｙｃｏｔａ：担子菌门；Ｚｙｇｏｍｙｃｏｔａ：接合

菌门

图 ３　 不同处理条件下差异显著的真菌纲

Ｆｉｇ．３　 Ｔｈｅ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔｌｙ ｃｈａｎｇｅｄ ｆｕｎｇａｌ ｃｌａｓｓｅｓ ｕｎｄｅｒ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ

Ｏｒｂｉｌｉｏｍｙｃｅｔｅｓ：圆盘菌纲； Ｕｎｃｌａｓｓｉｆｉｅｄ： 未分类真菌； Ｓｏｒｄａｒｉｏｍｙｃｅｔｅｓ： 粪壳菌纲； Ｇｌｏｍｅｒｏｍｙｃｅｔｅｓ： 球囊菌纲； Ｅｕｒｏｔｉｏｍｙｃｅｔｅｓ： 散囊菌纲；

Ａｇａｒｉｃｏｍｙｃｅｔｅｓ：伞菌纲；Ｃｈｙｔｒｉｄｉｏｍｙｃｅｔｅｓ：壶菌纲

壤含水量 ８％的变化，植物群落组成 ２５％的变化，植物物种丰富度 ５２％的变化，以及真菌群落结构 １８％的变

化。 氮素和水分添加显著提高了土壤无机氮的含量（Ｐ＜０．０１），并显著降低了土壤 ｐＨ（Ｐ＜０．０５）。 ＮＯ－
３ ⁃Ｎ 含量

的增加显著改变了植物群落组成和植物物种丰富度（Ｐ＜０．０５），ｐＨ 的降低主要影响植物群落的变化。 植物群

落组成及植物物种丰富度的变化仍然是土壤真菌群落组成发生变化的主要影响因素。 在两种水分添加条件

下，土壤无机氮和 ｐＨ 的变化主要通过改变植物群落组成及丰富度来影响土壤真菌群落结构，而它们对土壤

真菌群落结构变化的直接影响则不显著。

３　 讨论

３．１　 常规降雨条件下氮素添加对土壤真菌群落结构的影响

在草地生态系统中，氮素具有双面性，氮素对于植物生长来说是一种限制因子，适量输入可以为植物生长

提供营养，但过量输入则可能对生态系统造成负面影响［２３⁃２４］。 在常规降雨条件下，随着氮添加水平升高，优
势门类接合菌门相对丰度呈现出先升高后降低的趋势，子囊菌门相对丰度呈升高趋势。 子囊菌门是土壤中的

关键分解群落［２５］，研究发现相对高的土壤氮含量可以提高子囊菌门的相对丰度［１３］。 ＰＣｏＡ 分析结果也表明
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图 ４　 不同处理土壤真菌群落系统发育树（ＬＤＡ 阈值 ２．０）

Ｆｉｇ．４　 Ｔｈｅ ｃｌａｄｏｇｒａｍ ｏｆ ｓｏｉｌ ｆｕｎｇａｌｃｏｍｍｕｎｉｔｙ ｕｎｄｅｒ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ （ＬＤＡ ｓｃｏｒｅ＝ ２．０）

Ｐｓｅｕｄｏｇｙｍｎｏａｓｃｕｓ：假裸囊菌属；Ｃｏｎｉｏｔｈｙｒｉｕｍ：盾壳霉属；Ｐｈａｅｏｓｐｈａｅｒｉａ：球腔菌属；Ｇｅｏｇｌｏｓｓｕｍ：石花霉属；Ｆｕｓａｒｉｕｍ：镰刀菌属；Ｔｒｉｃｈｏｃｌａｄｉｕｍ：无

梗孢属；Ｃｌａｖａｒｉａ：珊瑚菌属；Ｒａｍａｒｉｏｐｓｉｓ：拟枝瑚菌属；Ｃｌｉｔｏｐｉｌｕｓ：斜盖伞属；Ｅｎｔｏｌｏｍａ：粉褶菌属；Ｇｅａｓｔｒｕｍ：地星菌属；Ｓｐｏｒｏｂｏｌｏｍｙｃｅｓ：掷孢酵母

菌属；Ｇｌｏｍｕｓ：球囊霉属；Ｍｏｒｔｉｅｒｅｌｌａ：被孢霉属

氮添加明显改变了土壤真菌群落结构。 之前研究也得到了类似的结果，Ｐａｕｎｇｆｏｏ⁃Ｌｏｎｈｉｅｎｎｅ 等研究表明氮肥

施用强烈改变了土壤真菌群落组成，氮肥施入量的增加对土壤碳循环有潜在的负面影响，同时提高了具有病

原菌特性的真菌属所占比例［１３］；Ｚｈｏｕ 等［２６］ 和毕明丽等［２７］ 的研究也表明长期施氮不但降低了土壤真菌多样

性，而且改变了真菌群落组成。 这可能主要是因为氮输入增加后土壤硝态氮含量升高导致土壤 ｐＨ 降低［８］并

改变土壤 Ｃ ∶Ｎ ∶Ｐ 化学计量比［２８］，进而改变地上和地下群落，改变土壤微生物群落结构及生物量［２９］。 结构方
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图 ５　 不同处理土壤真菌群落系统发育树（ＬＤＡ 阈值 ４．５）

Ｆｉｇ．５　 Ｔｈｅ ｃｌａｄｏｇｒａｍ ｏｆ ｓｏｉｌ ｆｕｎｇａｌ ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ ｕｎｄｅｒ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ （ＬＤＡ ｓｃｏｒｅ＝ ４．５）

Ｅｎｔｏｌｏｍａｔａｃｅａｅ：粉褶菌科； Ａｇａｒｉｃａｌｅｓ： 伞菌目； Ｇｅａｓｔｒｕｍ： 地星菌属； Ｇｅａｓｔｒａｃｅａｅ： 地星菌科； Ｇｅａｓｔｒａｌｅｓ： 地星目； Ｍｏｒｔｉｅｒｅｌｌａ： 被孢霉属；

Ｍｏｒｔｉｅｒｅｌｌａｃｅａｅ：被孢霉科；Ｍｏｒｔｉｅｒｅｌｌａｌｅｓ：被孢霉目

程模型分析结果也表明土壤理化因子和地上植物群落的变化共同影响土壤真菌群落结构，氮添加后植物群落

组成及植物丰富度的变化是土壤真菌群落结构发生变化的主要影响因素，而土壤无机氮及 ｐＨ 的变化对土壤

真菌群落结构变化的直接影响则较小，其主要通过改变植物群落进而影响真菌群落结构。 Ｃａｓｓｍａｎ 等研究也

表明，长期施用无机肥的草地中，植物群落与土壤真菌群落的联系要比与细菌的联系更为紧密［３０］。 此外，有
研究表明土壤真菌群落的变化与土壤总氮含量［３１］、土壤含水量和 ｐＨ 值显著相关［３２］。 这表明未来氮沉降若

持续增加将显著影响土壤真菌群落结构。
３．２　 氮素和水分同时添加对土壤真菌群落结构的影响

土壤水分状况直接影响养分可利用性。 与植物多样性和土壤养分相比，降雨是影响土壤真菌群落结构的

一个更重要的因素［３３⁃３４］。 本研究中，与常规降雨相比，水分添加后土壤真菌门类相对丰度呈现出不同的变化

趋势，且土壤真菌群落组成与仅有氮添加时相比变化显著。 水分添加改变了土壤真菌群落组成及不同门类相

对丰度对氮添加的响应。 ＰＣｏＡ 分析的结果也表明水分添加改变了氮添加对土壤真菌群落结构的影响，氮素
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图 ６　 土壤真菌群落结构主坐标分析

Ｆｉｇ．６　 Ｔｈｅ ＰＣｏＡ ｒｅｓｕｌｔｓ ｏｆ ｆｕｎｇａｌ ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ

图 ７　 氮素和水分添加对植物⁃土壤⁃微生物系统影响的结构方程模型

Ｆｉｇ．７　 Ｓｔｒｕｃｔｕｒａｌ ｅｑｕａｔｉｏｎ ｍｏｄｅｌ ｏｆ Ｎ ａｎｄ ｗａｔｅｒ ａｄｄｉｔｉｏｎ ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｎ ｔｈｅ ｐｌａｎｔ⁃ｓｏｉｌ⁃ｍｉｃｒｏｂｅ ｓｙｓｔｅｍ

图中箭头上的数字为标准化路径系数，绿色箭头表示正向影响，红色箭头表示负向影响，实线表示影响显著，虚线表示影响不显著，箭头越

粗表示影响越大

和水分交互作用影响土壤真菌群落。 Ｚｈａｎｇ 等［３５］在草地中和 Ｗａｎｇ 等［３１］在森林中的研究均表明氮素和水分

对土壤微生物群落的变化存在互作效应。 这可能是因为水分添加导致土壤中溶解态的硝态氮含量增加，进一

步降低了土壤 ｐＨ［１９］ 并影响地上植物群落，进而改变了土壤真菌群落结构。 Ｏｃｈｏａ⁃Ｈｕｅｓｏ 等研究发现氮沉降

和降雨变化改变了土壤肥力和功能，如土壤碳氮存储能力、净氮矿化和土壤酶活性［１５］。 Ｌｉ 等在内蒙草地的研

究也表明菌根真菌群落对水分可利用性的响应强于对氮添加的响应［３６］。 结构方程模型的分析结果表明，氮
素和水分同时添加条件下，植物群落组成及丰富度的变化仍然是影响真菌群落结构的主要因素，土壤无机氮

和 ｐＨ 的变化仍然主要通过改变植物群落进而影响真菌群落结构。 而土壤含水量对真菌群落的直接影响则

大于间接影响，且其影响超过了无机氮含量变化的影响。 这说明在多个气候变化因子的交互作用下，土壤真

菌群落可能发生不同于我们预期的变化。 因此在未来的研究中，探讨多个气候变化因子对生态系统的互作效

应更为重要。
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３．３　 氮素和水分添加条件下土壤真菌群落变化的指示种

ＬＥｆＳｅ 分析以不同真菌门类的相对丰度为数据基础，可以找出不同氮素和水分添加条件下有显著差异的

门类，即可指示不同处理间显著差异的变化指示种。 在 ＬＤＡ 得分值 ４．５ 的极显著差异水平下，接合菌门的

Ｍｏｒｔｉｅｒｅｌｌａ 属，担子菌门的 Ｅｎｔｏｌｏｍａｔａｃｅａｅ 科和 Ｇｅａｓｔｒｕｍ 属相对丰度变化显著，且从图 ５ 中圆圈直径可看出他

们在群落中的相对丰度较高。 这说明在不同的氮素和水分输入水平下，Ｍｏｒｔｉｅｒｅｌｌａ 属、Ｅｎｔｏｌｏｍａｔａｃｅａｅ 科和

Ｇｅａｓｔｒｕｍ 属可作为土壤真菌群落结构变化的指示种。 有研究表明 Ｍｏｒｔｉｅｒｅｌｌａ 属可降解几丁质，某些种可将半

纤维素降解为糖类［３７］。 在本研究中，Ｍｏｒｔｉｅｒｅｌｌａ 属相对丰度在 Ｎ０Ｉ１ 处理时最高，氮添加后其相对丰度降低，
这与之前研究结果类似，Ｆｒｅｅｄｍａｎ 等研究表明长期氮添加可能会降低有分解功能的微生物对凋落物分解的

贡献［３８］。 此外，真菌中有很多种类属于致病菌，其相对丰度的变化关系到整个生态系统的健康。 因此，未来

研究多个气候变化因子的交互作用，对生态系统健康及可持续性至关重要。

４　 结论

单一氮添加或氮素和水分同时添加均改变了土壤真菌群落结构。 与常规降雨相比，水分添加使土壤真菌

门类相对丰度呈现出不同的变化趋势。 在不同氮素和水分添加条件下，有 ５ 个土壤真菌门 １１ 个真菌纲相对

丰度变化显著。 Ｍｏｒｔｉｅｒｅｌｌａ 属、Ｅｎｔｏｌｏｍａｔａｃｅａｅ 科和 Ｇｅａｓｔｒｕｍ 属可作为土壤真菌群落结构变化的指示种。 植物

群落组成及植物物种丰富度的变化是土壤真菌群落结构发生变化的主要影响因素，土壤无机氮及 ｐＨ 的变化

主要通过影响植物群落间接影响真菌群落，其对真菌群落的直接影响则较小。 氮沉降和降雨变化是一个长期

渐进的过程，其对草地生态系统的累积影响还需在多时间点、多地点及多个生态系统中进行长期监测研究。
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