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冻融季温带森林土壤真菌群落结构及功能类群对不同
土壤有机碳输入的响应

陈羽彤１，张利敏１，∗，王思琪１，周利军２

１ 哈尔滨师范大学寒区地理环境监测与空间信息服务黑龙江省重点实验室，哈尔滨师范大学地理科学学院， 哈尔滨　 １５００２５

２ 绥化学院，农业与水利工程学院， 绥化　 １５２０６１

摘要：根系与凋落物有机碳输入变化对土壤生物群落的影响研究是目前学术界关注的热点问题，但冻融季不同有机碳输入方式

将对土壤真菌群落结构及功能类群产生何种影响尚不明确。 土壤真菌群落是调节森林生态系统稳定性的重要因素，有助于维

持生态系统生产力时间尺度的稳定性。 为了探索冻融季温带森林土壤真菌群落对控制根系和凋落物有机碳输入方式的响应特

征，通过在帽儿山生态站设置 ４ 种碳源输入控制处理植物残体添加去除（ＤＩＲＴ）：去除凋落物仅根系输入处理、去除根系仅凋落

物输入处理、无碳源输入处理和同时进行根系与凋落物输入处理，采用 ＩＴＳ ｒＤＮＡ 高通量测序技术和 ＦＵＮＧｕｉｌｄ 功能预测平台，
来分析控制根系和凋落物有机碳输入方式对温带森林土壤真菌群落结构和功能类群的影响。 研究结果显示：（１）不同有机碳

输入方式改变了土壤真菌类群的多度：与自然生长状态下有机碳输入方式相比，根系有机碳输入比凋落物有机碳输入对土壤真

菌类群多度影响更明显，去除根系碳源输入处理使真菌群落中子囊菌门含量升高 １９．５２％，担子菌门含量下降 １６．７７％。 （２）有
机碳输入方式对土壤真菌群落功能类群产生影响：与自然生长状态下有机碳输入方式相比，去除根系碳源输入处理使群落内腐

生营养型真菌、病原营养型真菌数量占比增加 ９．７９％、１．２２％；去除凋落物碳源输入处理下群落内腐生营养型、病原营养型真菌

数量占比下降 ７．５８％、０．８５％。 （３）有机碳输入方式对真菌群落结构的影响与土壤理化环境因子有关，微生物氮的含量是主导

土壤真菌群落结构出现显著差异的关键因子。 以上结果表明有机碳输入方式对土壤真菌群落结构及功能类群有重要调控作

用，研究结果丰富了温带森林土壤微生物群落的研究内容，为研究土壤微生态环境的变化对生态系统过程的影响提供理论支持

和参考依据，此外未来的研究应重点关注不同季节间凋落物和根系输入处理对土壤真菌群落的长期影响。
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ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ ｉｎ ｔｅｍｐｅｒａｔｅ ｆｏｒｅｓｔ， ａｎｄ ｐｒｏｖｉｄｅｄ ｔｈｅｏｒｅｔｉｃａｌ ｓｕｐｐｏｒｔ ａｎｄ ｒｅｆｅｒｅｎｃｅ ｆｏｒ ｔｈｅ ｓｔｕｄｙ ｏｆ ｔｈｅ ｉｎｆｌｕｅｎｃｅｓ ｏｆ ｓｏｉｌ
ｍｉｃｒｏｅｃｏｌｏｇｉｃａｌ ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔ ｃｈａｎｇｅｓ ｏｎ ｅｃｏｓｙｓｔｅｍ ｐｒｏｃｅｓｓｅｓ． Ｉｎ ａｄｄｉｔｉｏｎ， ｔｈｅ ｆｕｔｕｒｅ ｓｔｕｄｉｅｓ ｓｈｏｕｌｄ ｆｏｃｕｓ ｏｎ ｔｈｅ ｌｏｎｇ⁃ｔｅｒｍ
ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｌｉｔｔｅｒ ａｎｄ ｒｏｏｔ ｉｎｐｕｔ ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ ｏｎ ｓｏｉｌ ｆｕｎｇａｌ ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ ｉｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｓｅａｓｏｎｓ．

Ｋｅｙ Ｗｏｒｄｓ： ｄｅｔｒｉｔｕｓ ｉｎｐｕｔ ａｎｄ ｒｅｍｏｖａｌ ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ； ＦＵＮＧｕｉｌｄ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｐｒｅｄｉｃｔｉｏｎ； ｈｉｇｈ⁃ｔｈｒｏｕｇｈｐｕｔ ｓｅｑｕｅｎｃｉｎｇ； ａｌｐｈａ
ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ；ｆｒｅｅｚｅ⁃ｔｈａｗ ｓｅａｓｏｎ

土壤微生物群落分布散乱且广泛，对于维持生态平衡以及优化生态结构等有着关键作用，同时也是生态

系统养分传输中不可缺少的因素［１］。 Ｓｕｎ Ｍ［２］ 研究认为在森林生态系统微生物群落中细菌群落是在数量上

占据主导地位，但是真菌群落起到在分解过程中将土壤和植物相互影响联系起来的重要作用［３］，且真菌群落

在群落结构和多样性方面对土壤生态环境的响应比细菌群落更灵敏［４—６］。 土壤真菌群落是调节生态系统功

能的重要驱动力［７］，可以提高植物生产力以及缓解其他生物和非生物胁迫［８］。 土壤真菌群落可以实现功能

冗余，而相关类群可以更加灵活高效的与外部环境有效兼容和协同［９］，有助于维持生态系统生产力时间尺度

的稳定性，这与真菌功能类群的生态策略密切相关［１０］。 Ｍｅｉｄｕｔｅ［１１］研究证实土壤真菌群落能够降解顽固化合

物从而在纤维素和半纤维素分解中占据主导地位，而 Ｔｈｏｍａｓ Ｓｃｈｎｅｉｄｅｒ［１２］认为当外界环境发生变化时子囊菌

门等腐生营养型真菌会在众多功能类群真菌中率先作出响应降解土壤有机质释放土壤养分。 土壤有机碳为

真菌群落的生长提供能量，输入土壤有机碳具有增强土壤保水性以及对植物所需的营养元素产生供应等作

用，不同土壤有机碳的输入方式会导致真菌群落的生物量、结构及活性发生变化，同时对土壤理化性质和土壤

养分进行调节［１３］，从而间接影响着真菌群落功能以及真菌群落所参与的土壤有机质矿化等过程。
在森林生态系统中对于土壤有机碳的研究一般是针对植被根系和凋落物的输入，１９５６ 年 Ｆｒａｎｃｉｓ Ｈｏｌｅ 博

士在森林生态系统中设置了改变碳源输入方式的实验方法（ｄｅｔｒｉｔｕｓ ｉｎｐｕｔ ａｎｄ ｒｅｍｏｖａｌ ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ， ＤＩＲＴ） ［１４］，
通过控制地表凋落物和根系的输入方式与速率可以在较短时间内观测到土壤有机碳和土壤微生物群落间的

反馈作用，对土壤生态系统进行深入研究［１５—１６］。 植物根系是植物运输水分和营养物质的主要器官，而在温带

森林中来源于植物根系输入的碳是土壤微生物重要能量来源［１７］，植物根系生物量的增加或减少会刺激或减

弱真菌生长，从而影响微生物对有机质的物理化学作用［１８］。 Ｃｈｅｎ Ｄ［１９］研究表示根系去除会阻断光合作用输

５４２２　 ６ 期 　 　 　 陈羽彤　 等：冻融季温带森林土壤真菌群落结构及功能类群对不同土壤有机碳输入的响应 　
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入土壤，进而降低土壤中有机碳的含量；同时 Ｗａｎｇ Ｑ Ｋ［２０］发现去除根系还可能改变土壤微生物群落，使得土

壤真菌数量减少、放线菌数量增加且细菌群落结构有所变化。 凋落物是比较有效且营养成分较高的一种地上

有机物，内部含量变化会导致土壤碳库发生积累或流失［２１］。 Ｌｅｆｆ Ｊ Ｗ［２２］和 Ｃｒｏｗ Ｓ Ｅ［２３］ 发现在热带森林与亚

热带实验林中凋落物含量与土壤有机碳含量呈显著正相关关系，双倍凋落物处理后的土壤有机碳含量显著增

加同时去除凋落物处理使有机碳含量下降［２４］。 此外，根据部分学者的结论可知：将去除凋落物输入处理作为

参照，去除根系输入处理对于植物生长影响差异较为显著［２５—２６］。 究其原因来看，主要是因为根系和真菌会发

生联合反应，并产生根系共同体，真菌利用有机物的提取可以让宿主的营养成分处于合理状态［２７］，通过强化

光合效能以及提高水分胁迫的耐受性，可以让植物与环境的兼容性更强，适应效果更好［２８］。 对于是否得出根

系输入处理对土壤真菌群落的影响多于凋落物输入处理这一结论尚不明确，因此探究在不同土壤碳源输入对

温带森林土壤真菌群落的影响对于促进森林生态系统稳定性具有现实意义。
在森林生态系统中，植物根系和凋落物的输入会受到水热环境因子的影响，尤其是在中高纬度地区出现

的冻融作用对有机碳输入的影响更大。 冻融作用是在秋末春初出现反复冻结融化过程同时是中高纬度地区

和高海拔区域鲜明的特色作用，这种特色的冻融作用会对区域内生态系统的变化产生重要影响［２９］。 王广

帅［３０］和孙嘉鸿［３１］通过研究发现，冻融作用主要通过改变土壤理化性质和水热环境过程从而能够使微生物的

活性以及菌群数量发生变化；在此同时冻融交替会降低根系的活力，久而久之，根系就会逐步凋亡腐烂，并释

放出有机碳，进而让其碳源更加充足。 娄鑫［３２］ 研究表明冻融交替过程会使土壤中的 Ｃ、Ｎ、Ｐ 等浓度急速增

加，对于生态系统养分循环与输送会带来一定干扰，潜在地影响生态系统生产力。 通过以上研究推断冻融作

用会对土壤生态系统和微食物网产生直接或间接的影响，但是关于土壤真菌群落的结构及功能对冻融作用的

响应目前尚未明确［３３］。 此外，我们以前的研究也证实了不同季节下土壤真菌群落的组成及多样性存在明显

差异，但是对于真菌群落结构及功能类群方面的研究较为缺少。 因此研究冻融季土壤碳源输入方式对于长期

监测土壤真菌群落结构间的相互作用及功能变化是十分重要的。
近年来有关冻融季温带森林土壤真菌群落对植物碳源输入方式响应的研究较少，土壤理化性质和水热环

境因子的差异与土壤真菌群落之间的具体影响机理并未形成共识。 随着 ＦＵＮＧｕｉｌｄ 真菌功能预测技术的升级

和运用，真菌群落结构及功能的变化逐渐成为了学界科研的焦点［３４］，以相同类型营养物质为基准，站在生态

功能的维度下，对真菌功能类型以及具体结构等予以剖析［３５］。 本研究通过野外控制实验（ＤＩＲＴ）与室内实验

相结合，以帽儿山地区典型的温带森林土壤为研究对象，通过 ＦＵＮＧｕｉｌｄ 功能预测平台和高通量测序技术，围
绕研究区域内真菌群落对四种碳源输入处理方式的响应，为研究土壤微生态环境的变化对生态系统过程的影

响提供理论支持和参考依据。 根据以往研究提出以下假设：（１）在不同有机碳输入方式中土壤真菌群落结构

变化具有差异，相比于去除凋落物输入处理，去除根系输入处理对土壤真菌群落的结构方面影响更大。 （２）
不同有机碳输入方式会对土壤真菌群落功能类群在数量占比方面产生影响，去除根系输入处理会使功能类群

中腐生营养型真菌的数量增加。

１　 材料与方法

１．１　 研究区概况

研究区域位于黑龙江省尚志市帽儿山镇（４５°２５′Ｎ，１２７°３８′Ｅ），是东北林业大学森林生态站，长期开展森

林生态系统观测研究。
研究区属于温带大陆性季风气候，年平均降水量 ７２３ｍｍ，年平均蒸发量 １０９３ｍｍ，年平均气温 ２．８℃；地貌

为低山丘陵区，地势由南向北逐渐升高，平均海拔 ３００ｍ，最高山峰海拔 ８０５ｍ；区内土壤为暗棕色的森林土壤，
属于淋溶土；植被属长白植物区系，是典型的东北东部天然次生林区，平均森林覆盖率为 ９５％［３６］。
１．２　 试验设计和样本采集

于 ２０１８ 年 ７ 月在天然次生林中设置了 ４ 个立地条件相似的样地（面积 ２０ｍ×２０ｍ），每块样地设置 ３ 个重
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复（１．５ｍ×１．５ｍ）。 对各个样地分别进行地上碳源和地下碳源输入处理，包括以下四种处理方式：
（１）同时进行根系和凋落物输入处理（ＣＫ）：维持自然生长状态，不进行人为干扰；
（２）去除凋落物仅根系输入处理（ＮＬ）：在样地上方及周围 １ｍ 处安装孔径为 １ｍｍ 的尼龙网，以防止凋落

物输入，并清除所有表面凋落物；
（３）去除根系仅凋落物输入处理（ＮＲ）：沿区域外挖，深至植物根系分布层以下 ７０—１００ｃｍ。 然后用双层

厚塑料膜将该区域周围的根隔离，并将活的植物去除［３７—３８］；
（４）无碳源输入处理（ＮＬＲ）：将上述处理（２）、（３）同时进行。
每个样地之间间隔 １００ｍ 以上，防止样地间相互干扰。 试验经过两年时间排除样地初期自然环境干扰，

稳定后于 ２０２１ 年东北温带森林季节性冻融期（３ 月）采集土壤样品。 从每个样地表面采集 ０—１０ｃｍ 土壤，去
除石头和残留的植物后充分混合。 共采集 １２ 份土壤样本分成两个部分：一部分过筛后储存在－８０℃的环境

下，从中将其含有的 ＤＮＡ 予以分离和提取；另一部分自然风干，为后续的理化性质研究提供支持。
１．３　 土壤理化性质

鲜土样品用以测定：土壤微生物量碳、微生物量氮（氯仿熏蒸法）；土壤铵态氮、硝态氮（连续流动分析

仪） ［３９］；土壤含水率（烘干法） ［４０］。
风干土壤样品用以测定：土壤全氮、全碳（元素分析仪） ［４１］；土壤 ｐＨ（电位法）。 以上理化性质均委托中

科院东北地理与农业生态研究所测定。
１．４　 ＤＮＡ 提取和 ＰＣＲ 扩增

采用 ＰｏｗｅｒＳｏｉｌ ＤＮＡ Ｉｓｏｌａｔｉｏｎ Ｋｉｔ（ＭｏＢｉｏ）ＤＮＡ 提取试剂盒提取土壤 ＤＮＡ 后送至欧易生物科技有限公司

进行测序。 对真菌 ＩＴＳ１⁃ＩＴＳ２ 区段进行扩增，使用条形码引物集 （ ＩＴＳ１Ｆ⁃ ５′⁃ＣＴＴＧＧＴＣＡＴＴＴＡＧＡＧＧＡＡＧＴＡＡ⁃
３′）和（ＩＴＳ２⁃５′⁃ＧＣＴＧＣＧＴＴＣＴＴＣＡＴＣＧＡＴＧＣ⁃３′）。

ＰＣＲ（ｐｏｌｙｍｅｒａｓｅ ｃｈａｉｎ ｒｅａｃｔｉｏｎ 聚合酶链反应））扩增的反应体系如下：２×Ｇｆｌｅｘ ＰＣＲ Ｂｕｆｆｅｒ １５μＬ，５ｐｍｏｌ ／
μＬ ｐｒｉｍｅｒ Ｆ １μＬ，５ｐｍｏｌ ／ μＬ ｐｒｉｍｅｒ Ｒ １μＬ，Ｔｅｍｐｌａｔｅ ＤＮＡ≥１μＬ（５０ｎｇ），Ｔｋｓ Ｇｆｌｅｘ ＤＮＡ Ｐｏｌｙｍｅｒａｓｅ （１．２５Ｕ ／ μＬ）
０．６μＬ，Ｈ２Ｏ 补足至 ３０μＬ。 将凝胶回收产物进行二次 ＰＣＲ 扩增，第二次 ＰＣＲ 扩增的反应体系如下：２×Ｇｆｌｅｘ
ＰＣＲ Ｂｕｆｆｅｒ１５μＬ，Ｔｋｓ Ｇｆｌｅｘ ＤＮＡ Ｐｏｌｙｍｅｒａｓｅ （１．２５Ｕ ／ μＬ） ０．６μＬ，Ａｄａｐｔｅｒ Ｉ５ 取 １μＬ，Ａｄａｐｔｅｒ Ｉ７ 取 １μＬ，第一轮

产物取 ５０ｎｇ，Ｈ２Ｏ 补足至 ３０μＬ，热循环，完成 ＤＮＡ 二次扩增。
１．５　 生物信息方法

首先剪切正、反向引物和条形码序列，然后用 Ｆｌａｓｈ［４２］ 组装配对端 ｒｅａｄｓ。 通过 Ｂｔｒｉｍ 程序过滤不合格序

列，阈值质量评分为＞２０，删除窗口大小为 ５ 个碱基的未定义序列；＜２００ｂｐ 的序列也被删除。 使用 ＵＰＡＲＳＥ
算法生成具有 ９７％聚类相似性的高质量序列的操作分类单元（Ｏｐｅｒａｔｉｏｎａｌ Ｔａｘｏｎｏｍｉｃ Ｕｎｉｔｓ，ＯＴＵｓ）表，所有序

列预处理均使用生物信息学工具平台进行，由上海欧易生物科技有限公司完成［４３］。
１．６　 统计数据分析

１．６．１　 生态功能类群分析

选取菌群内 ＯＴＵ 数大于 １０ 的序列，采用 ＦＵＮＧｕｉｌｄ （ Ｆｕｎｇｉ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｇｕｉｌｄ）数据库平台（ ｈｔｔｐ： ／ ／ ｗｗｗ．
ｓｔｂａｔｅｓ．ｏｒｇ ／ ｇｕｉｌｄｓ ／ ａｐｐ．ｐｈｐ．）。 对不同土壤碳源输入下的真菌群落进行比对分析，将真菌划分为不同的功能营

养型（Ｔｒｏｐｈｉｃ Ｍｏｄｅ））和生态功能分组（Ｇｕｉｌｄ）。
功能营养型包括：腐生营养型、病原营养型、腐生⁃共生营养型、病原⁃腐生⁃共生过渡营养型等 ６ 种。
功能分组包括：动物病原菌、粪腐生真菌、外生菌根、内生菌根、叶子腐生真菌、植物病原菌、土壤腐生真菌

等 １６ 种［４４］。
１．６．２　 其他数据分析

使用 Ｍｉｃｒｏｓｏｆｔ Ｅｘｃｅｌ ２０１６ 整理实验数据；使用 ＩＢＭ ＳＰＳＳ Ｓｔａｔｉｓｔｉｃｓ ２５．０ 统计分析数据显著性差异；采用单

因素方差分析法（Ｏｎｅ⁃ｗａｙ ＡＮＯＶＡ）分析不同土壤碳源输入下土壤理化性质、物种组成差异及多样性指数；采
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用双变量相关分析法分析不同土壤碳源输入下土壤真菌群落结构、多样性指数与土壤环境因子的相关关系；
绘图均在 Ｏｒｉｇｉｎ ２０２１ 中完成。

２　 结果

２．１　 有机碳输入方式对土壤真菌群落结构的影响

为探究冻融季不同有机碳输入对土壤真菌群落结构的影响，将 １２ 个土壤样本通过高通量测序进行 ＩＴＳ
序列分析，共得到 ９ 个门，３７ 个纲，１０４ 个目，２３６ 个科，５５９ 个属。 优势菌门包括子囊菌门（Ａｓｃｏｍｙｃｏｔａ）和接

合菌门（Ｚｙｇｏｍｙｃｏｔａ），二者占总体丰度的 ６７．７８％—８５．９３％（图 １）；优势菌纲是粪壳菌纲（Ｓｏｒｄａｒｉｏｍｙｃｅｔｅｓ）和
伞菌纲（Ａｇａｒｉｃｏｍｙｃｅｔｅｓ），二者占总体丰度的 ３４．２４％—５５．６４％（图 ２）。

　 图 １　 不同碳源输入方式下土壤真菌群落在门水平的相对丰度

Ｆｉｇ．１　 Ｒｅｌａｔｉｖｅ ａｂｕｎｄａｎｃｅ ｏｆ ｓｏｉｌ ｆｕｎｇａｌ ｃｏｍｍｕｎｉｔｉｅｓ ｕｎｄｅｒ

ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｃａｒｂｏｎ ｓｏｕｒｃｅ ｉｎｐｕｔ ｍｅｔｈｏｄｓ ａｔ ｐｈｙｌｕｍ ｌｅｖｅｌ

ＣＫ：同时进行根系和凋落物输入处理；ＮＬ：去除凋落物仅根系输

入处理；ＮＲ：去除根系仅凋落物输入处理；ＮＬＲ：无碳源输入处理

　 图 ２　 不同碳源输入方式下土壤真菌群落在纲水平上的相对丰度

Ｆｉｇ．２　 Ｒｅｌａｔｉｖｅ ａｂｕｎｄａｎｃｅ ｏｆ ｓｏｉｌ ｆｕｎｇａｌ ｃｏｍｍｕｎｉｔｉｅｓ ｕｎｄｅｒ

ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｃａｒｂｏｎ ｓｏｕｒｃｅ ｉｎｐｕｔ ｍｅｔｈｏｄｓ ａｔ ｃｌａｓｓ ｌｅｖｅｌ

冻融季不同有机碳输入方式会对土壤真菌群落结构产生显著影响（Ｐ＜０．０５）：与根系和凋落物同时输入

处理（ＣＫ）相比，无凋落物输入处理（ＮＬ、ＮＬＲ）使接合菌门的相对丰度增加，无根系输入处理（ＮＲ、ＮＬＲ）使子

囊菌门的相对丰度增加，而在去除根系仅凋落物输入处理（ＮＲ）下使子囊菌门的相对丰度升高同时接合菌门

的相对丰度下降，且子囊菌门的相对丰度显著高于去除凋落物仅根系输入处理 （ＮＬ）。 对于担子菌门

（Ｂａｓｉｄｉｏｍｙｃｏｔａ）来说，在去除凋落物仅根系输入处理（ＮＬ）下为优势菌门，但是在无根系输入处理（ＮＲ、ＮＬＲ）
下为非优势菌门。
２．２　 有机碳输入方式对土壤真菌群落 Ａｌｐｈａ 多样性的影响

通过对数据检验 Ｃｏｖｅｒａｇｅ 指数在 ０．９９４—０．９９５ 之间，证明本次测序结果可以代表样本中真菌的真实情

况，说明对于多样性指数结果的分析是有效的。
不同有机碳输入方式使土壤真菌群落多样性指数发生改变：与根系和凋落物同时输入处理（ＣＫ）相比，无

凋落物输入处理（ＮＬ、ＮＬＲ）下 Ｃｈａｏ１ 指数均有所降低，说明凋落物会对土壤真菌群落物种的丰富度产生影

响，去除凋落物使得物种丰富度降低；去除根系仅凋落物输入处理（ＮＲ）中 Ｓｉｍｐｓｏｎ 指数降低，Ｃｈａｏ１ 指数、
Ｓｈａｎｎｏｎ⁃Ｗｉｅｎｅｒ 指数和 Ｐｉｅｌｏｕ 指数均有所提升，说明根系输入会影响土壤真菌群落物种的优势度，去除根系

仅凋落物输入处理使得物种优势度降低（图 ３）。
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图 ３　 不同碳源输入方式下土壤真菌群落 Ａｌｐｈａ 多样性

Ｆｉｇ．３　 Ａｌｐｈａ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ｏｆ ｓｏｉｌ ｆｕｎｇａｌ ｃｏｍｍｕｎｉｔｉｅｓ ｕｎｄｅｒ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｃａｒｂｏｎ ｓｏｕｒｃｅ ｉｎｐｕｔ ｍｅｔｈｏｄｓ

２．３　 土壤真菌群落与环境因子分析

２．３．１　 土壤真菌群落组成与环境因子相关性分析

选取土壤真菌群落组成相对丰度前二十的真菌属与环境因子进行 Ｐｅａｒｓｏｎ 分析，表明土壤真菌群落组成

受环境因子调控（图 ４）。
毛壳菌属（Ｃｈａｅｔｏｍｉｕｍ）与 ＭＢＣ 呈正相关（Ｐ＜０．０５），与 ＤＯＣ、ＮＨ＋

４ ⁃Ｎ、ＳＷＣ、ＴＣ 和 ＴＮ 等 ５ 种环境因子呈

显著正相关（Ｐ＜０．０１）；黄花杓兰属（Ｌｅｐｔｏｄｏｎｔｉｄｉｕｍ）与 ＤＯＣ、ＮＨ＋
４ ⁃Ｎ 和 ＳＷＣ 呈极显著正相关（Ｐ＜０．００１），同时

与 ＭＢＣ、ＴＣ 和 ＴＮ 呈显著正相关 （ Ｐ ＜ ０． ０１）； 这些结果说明毛壳菌属 （ Ｃｈａｅｔｏｍｉｕｍ） 和黄花杓兰属

（Ｌｅｐｔｏｄｏｎｔｉｄｉｕｍ）容易受到环境中 ＤＯＣ、ＭＢＣ、ＮＨ＋
４ ⁃Ｎ、ＳＷＣ、ＴＣ 和 ＴＮ 的影响，当以上几种环境要素增强时，会
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使毛壳菌属（Ｃｈａｅｔｏｍｉｕｍ）和黄花杓兰属（Ｌｅｐｔｏｄｏｎｔｉｄｉｕｍ）数量显著增加。 而 ＭＢＮ 与负蝗属（Ａｔｒａｃｔｏｓｐｏｒａ）和
被孢霉属（Ｍｏｒｔｉｅｒｅｌｌａ）呈负相关关系（Ｐ＜０．０５），同时 ｐＨ 与丝膜菌属（Ｃｏｒｔｉｎａｒｉｕｓ）呈负相关关系（Ｐ＜０．０５）。
说明当 ＭＢＮ、ＴＮ 和 ｐＨ 的含量提高时，不利于负蝗属（Ａｔｒａｃｔｏｓｐｏｒａ）和被孢霉属（Ｍｏｒｔｉｅｒｅｌｌａ）的群落数量增加。

图 ４　 不同碳源输入方式下土壤真菌群落组成与环境因子相关性分析热图

Ｆｉｇ．４　 Ｈｅａｔ ｍａｐ ｏｆ ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ ａｎａｌｙｓｉｓ ｂｅｔｗｅｅｎ ｓｏｉｌ ｆｕｎｇａｌ ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ ｃｏｍｐｏｓｉｔｉｏｎ ａｎｄ ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌ ｆａｃｔｏｒｓ ｕｎｄｅｒ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｃａｒｂｏｎ

ｓｏｕｒｃｅ ｉｎｐｕｔ ｍｅｔｈｏｄｓ

∗∗∗为 Ｐ＜０．００１；∗∗为 Ｐ＜０．０１；∗为 Ｐ＜０．０５

２．３．２　 土壤真菌群落多样性与环境因子相关性分析

选取土壤真菌群落多样性指数与环境因子进行 Ｓｐｅａｒｍａｎ 分析，表明环境因子与土壤真菌群落多样性指

数具有相关性（表 １）。
Ｓｈａｎｎｏｎ 指数、Ｓｉｍｐｓｏｎ 指数和 Ｐｉｅｌｏｕ 指数与 ＳＷＣ 和 ＮＨ＋

４ ⁃Ｎ 这两种环境因子呈极显著正相关（Ｐ＜０．０１），
表明 ＳＷＣ 和 ＮＨ＋

４ ⁃Ｎ 是影响土壤真菌群落多样性的主要环境因子。 其次，Ｓｉｍｐｓｏｎ 指数和 ＤＯＣ 呈显著正相关

（Ｐ＜０．０５），说明 ＤＯＣ 也是影响土壤真菌群落多样性的环境因子。
２．４　 有机碳输入方式对土壤真菌群落功能类群的影响

在不同土壤碳源输入处理下，占据主导优势的功能营养型是腐生营养型（１６．６５％—３４．０２％）和腐生⁃共生

营养型（１９．０３％—３７．０３％），其次是病原⁃腐生⁃共生过渡营养型（７．２１％—１７．２１％）。
不同土壤碳源输入会对真菌群落的功能类群分布产生影响，去除凋落物仅根系输入处理（ＮＬ）与去除根

系仅凋落物输入处理（ＮＲ）呈现出相反趋势，但差异不显著（图 ５）。 与根系和凋落物同时输入处理相比
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（ＣＫ）：在去除凋落物仅根系输入条件下（ＮＬ），腐生⁃共生营养型在群落中数量升高，而病原⁃腐生⁃共生过渡营

养型和腐生营养型数量降低；在去除根系仅凋落物输入条件下（ＮＲ），三种营养型变化呈现相反趋势，病原⁃腐
生⁃共生过渡营养型和腐生营养型在群落中数量升高，而腐生⁃共生营养型数量降低；在无碳源输入条件下

（ＮＬＲ），病原⁃腐生⁃共生过渡营养型和腐生营养型数量降低，而腐生⁃共生营养型在群落中数量升高。

表 １　 土壤真菌多样性指数与环境因子斯皮尔曼相关分析

Ｔａｂｌｅ １　 Ｓｐｅａｒｍａｎ ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ ａｎａｌｙｓｉｓ ｂｅｔｗｅｅｎ ｓｏｉｌ ｆｕｎｇａｌ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ｉｎｄｅｘ ａｎｄ ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌ ｆａｃｔｏｒｓ

全氮
ＴＮ

全碳
ＴＣ

可溶性有机碳
ＤＯＣ

铵态氮

ＮＨ＋
４ ⁃Ｎ

硝态氮

ＮＯ－
３ ⁃Ｎ

土壤含水量
ＳＷＣ

微生物碳
ＭＢＣ

微生物氮
ＭＢＮ

Ｃｈａｏ１ Ｃｈａｏ１ 指数 ０．１４７ ０．１３３ ０．０６３ ０．２８０ －０．４７６ ０．０７０ ０．０３５ ０．１９６

Ｓｈａｎｎｏｎ 多样性指数 ０．４１７ ０．４７６ ０．３９９ ０．７５５∗∗ －０．３１５ ０．６７８∗ ０．２４５ ０．２１０

Ｏｂｓｅｒｖｅｄ 丰富度指数 ０．２３１ ０．２０３ ０．１３３ ０．３９９ －０．４７６ ０．１７５ ０．０９８ ０．１８９

Ｓｉｍｐｓｏｎ 优势度指数 ０．３５４ ０．４２０ ０．５９４ ０．７２０∗∗ －０．２４５ ０．５８７∗ ０．２２４ ０．１８９

Ｐｉｅｌｏｕ 均匀度指数 ０．４４１ ０．４９７ ０．４９７ ０．７４８∗∗ －０．１９６ ０．７１３∗∗ ０．２１７ ０．１８２

　 　 全氮：Ｔｏｔａｌ ｎｉｔｒｏｇｅｎ；全碳：ｃａｒｂｏｎ；可溶性有机碳：Ｄｉｓｓｏｌｖｅｄ ｏｒｇａｎｉｃ ｃａｒｂｏｎ；铵态氮：ＮＨ＋
４ ⁃Ｎ；硝态氮：ＮＯ－

３ ⁃Ｎ；土壤含水量：Ｓｏｉｌ ｗａｔｅｒ ｃｏｎｔｅｎｔ；微生

物碳：Ｍｉｃｒｏｂｉａｌ ｂｉｏｍａｓｓ ｃａｒｂｏｎ；微生物氮：Ｍｉｃｒｏｂｉａｌ ｂｉｏｍａｓｓ ｎｉｔｒｏｇｅｎ；∗∗为 Ｐ＜ ０．０１；∗为 Ｐ＜ ０．０５

图 ５　 不同碳源输入方式下土壤真菌群落营养型组成

　 Ｆｉｇ．５　 Ｔｒｏｐｈｉｃ ｍｏｄｅｓ ｏｆ ｓｏｉｌ ｆｕｎｇａｌ ｃｏｍｍｕｎｉｔｉｅｓ ｕｎｄｅｒ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ

ｃａｒｂｏｎ ｓｏｕｒｃｅ ｉｎｐｕｔ ｍｅｔｈｏｄｓ

通过 ＦＵＮＧｕｉｌｄ 功能分组对上述 ６ 类营养型进行进

一步的物种生态功能预测（图 ６），结果表明不同土壤碳

源输入会改变土壤真菌群落生态功能：其中已鉴定出的

主要生态功能（相对丰度＞１０％）包括：内生⁃垃圾腐生⁃
土壤腐生⁃未定义腐生真菌（１４．７％）和未定义腐生真菌

（１３．１％）。 具有内生⁃垃圾腐生⁃土壤腐生⁃未定义腐生

真菌生态功能的优势类群为被孢霉科（Ｍｏｒｔｉｅｒｅｌｌａｃｅａｅ）
占比为 １４．７％，在 ＣＫ、ＮＬ、ＮＲ、ＮＬＲ 四种碳源输入处理

中的相对丰度分别占据 １２％、１８％、１０％和 ２２％；具有未

定义腐生真菌生态功能的优势类群为肉座菌 科

（Ｈｙｐｏｃｒｅａｃｅａｅ）占比为 ８．１％，在 ＣＫ、ＮＬ、ＮＲ 和 ＮＬＲ 四

种碳源输入方式中分别占据 １０％、９％、３１％和 １２％。 说

明在无凋落物输入处理下（ＮＬ、ＮＬＲ）促进了被孢霉科

真菌的富集，在去除根系仅凋落物输入处理下（ＮＲ）降
低了肉座菌科真菌的相对丰度。

其次，生态功能中植物病原菌占比较大（６．５％），占
主要地位的真菌为 Ｍｏｎｏｇｒａｐｈｅｌｌａ。 其余真菌的生态功

能相对丰度在不同处理中占比均较低 （相对丰度

＜５％），包括外生菌根（Ｅｃｔｏｍｙｃｏｒｒｈｉｚａｌ）和粪腐生真菌

（Ｄｕｎｇ Ｓａｐｒｏｔｒｏｐｈ）等功能类群。 其中，外生菌根在改善土壤微生物群落结构方面起到主导作用，而粪腐生真

菌可以促进养分循环并且分解有机质。

３　 讨论

３．１　 有机碳输入方式对土壤真菌群落结构的影响

本研究结果表明不同有机碳输入方式对于群落结构中占据主导地位的菌门在数量占比上会产生影响

（图 １）：子囊菌门与接合菌门、担子菌门在去除凋落物处理和去除根系处理中呈现出相反变化趋势，去除根系

处理中子囊菌门数量增加而接合菌门、担子菌门数量显著降低。 意味着相比于去除凋落物的处理来说，去除

１５２２　 ６ 期 　 　 　 陈羽彤　 等：冻融季温带森林土壤真菌群落结构及功能类群对不同土壤有机碳输入的响应 　
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图 ６　 不同碳源输入方式下土壤真菌群落生态功能预测热图

Ｆｉｇ．６　 Ｈｅａｔ ｍａｐ ｏｆ ｅｃｏｌｏｇｉｃａｌ ｆｕｎｃｔｉｏｎ ｐｒｅｄｉｃｔｉｏｎ ｏｆ ｓｏｉｌ ｆｕｎｇａｌ ｃｏｍｍｕｎｉｔｉｅｓ ｕｎｄｅｒ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｃａｒｂｏｎ ｓｏｕｒｃｅ ｉｎｐｕｔ ｍｅｔｈｏｄｓ

根系处理对土壤真菌群落结构影响更大使得真菌生物量大幅减少，Ｋａｉ［４５］等研究结果也证实这一观点。 出现

这种现象的原因是真菌群落在根系层这种共生环境中会更加活跃，去除根系处理对于根和土壤之间的能量流

动有限制作用，对于土壤中的菌根真菌起到负相关作用，从而减少了真菌生物量［４６］。 通过相关性分析发现不

同有机碳输入方式下使土壤真菌群落结构发生改变的重要因子是微生物量氮（ＭＢＮ）（图 ４），这是由于不同

碳源输入的处理提高了土壤中微生物量氮的含量，为真菌群落生存所需的营养物质提供了来源；并且真菌群

落可以分解有机质，将其同化的氮元素分解释放到自然环境中，从而影响到微生物氮循环。 虽然土壤中微生

物量氮含量对于土壤真菌群落多样性没有显著影响（表 １），但乔沙沙［４７］ 等研究证明土壤中微生物量氮含量

通过影响植物的多样性和优势度间接对土壤真菌群落结构产生影响。 通过以上分析说明微生物量氮的含量

是主导不同有机碳输入方式下土壤真菌群落结构出现显著差异的关键因子，这与 Ｈｏｇｂｅｒｇ［４８］等和 Ｚｈａｎｇ［４９］等

探讨的土壤真菌群落结构主要驱动因子的结论趋于一致。
再进一步研究土壤真菌群落结构与理化性质之间的关系后，说明碳源输入的差异，对于环境因子和真菌

群落结构下的关系会产生不同作用，去除根系输入处理的影响要高于其他处理。 研究结果与假设一保持一

致，但是根据王思琪［５０］等研究发现不同碳源输入方式会使土壤微生物量氮含量增加，而长期有机碳输入减少

２５２２ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ４４ 卷　
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将会大幅降低土壤微生物量氮含量。 因此提出了一种推测：在长期实验条件下，微生物量氮含量增加的原因

不仅仅是改变有机碳的输入方式这种单一反应造成的，而是季节与碳输入联合反应形成了一种多维效应导致

这一结果。 因此，未来研究的重点应放在进行长期控制碳源输入处理实验。
３．２　 有机碳输入方式对土壤真菌群落功能类群的影响

本研究中不同有机碳输入方式使土壤真菌群落功能营养型中处于主导优势的功能类群在数量占比上发

生变化（图 ５），对森林生态系统植物生长起着促进或者拮抗的作用，功能类群的变化可以增加生态系统稳定

性，保障生态系统功能正常运行［５１—５２］。 无根系输入处理（ＮＲ、ＮＬＲ）下的主要营养型是腐生营养型，与子囊菌

门在不同凋落物和根系输入处理中相对丰度变化密切相关，且子囊菌门多数为腐生菌可以分解土壤中大部分

难降解的有机质［５３］，腐生菌与养分循环密切相关，可以通过降解死亡的细胞获取养分有助于碳源的分解［５４］；
在去除根系仅凋落物输入处理中（ＮＲ）占比最大的功能营养型是病原营养型，这是由于病原营养型真菌可以

从植物凋落物中获取营养来源，从而增加植物病害的可能性。 担子菌门是土壤菌根的主要成员，可以通过拮

抗根部病原菌从而为植物生长提供健康的土壤微生物生态环境［５５］，本研究中去除根系仅凋落物输入处理使

担子菌门数量下降（图 １），导致病原营养型数量占比上升。 李朋发［５６］ 研究认为病原营养型真菌可以通过伤

害寄主细胞来获取自身所需的营养物质，而腐生营养型真菌可以通过分解死亡的寄主细胞获取营养物质。
通过分析土壤真菌群落结构与功能类群说明不同碳源输入方式下土壤真菌群落结构的改变会引起真菌

群落功能类群发生变化，使得腐生营养型真菌和病原营养型真菌数量占比方面有所变动。 这一结果与假设二

一致，但是对于能否得出在去除根系仅凋落物输入处理下病原营养型真菌对碳源输入的影响最为强烈这一结

论尚不明确，进一步研究的重心应放在长期去除根系仅凋落物输入处理以及寄主细胞分解作用对病原型真菌

的交互响应。 同时未分类的营养型在不同处理中的相对丰度占多数且在物种生态功能类群预测方面有包含

Ｕｎｄｅｆｉｎｅｄ 的真菌，这是由于 ＦＵＮＧｕｉｌｄ 数据库收录不全面，大部分的真菌功能有待完善，需要进一步研究真菌

相关资源。 在本文的 ＦＵＮＧｕｉｌｄ 分析中发现一些 ＯＴＵｓ 无法在科水平上被解析到定义的功能群中；而另一方

面被定义的 ＯＴＵ 则又属于各种功能群中，鉴于 ＦＵＮＧｕｉｌｄ 是以营养型为前提来对其功能类化，而个别真菌为

了适应环境的改变在其生命期间不停的改变营养方式，所以呈现出同一真菌具有多样的功能营养型的

现象［５７］。

４　 结论

研究发现在冻融季控制凋落物和根系输入会对土壤理化因子产生影响使得土壤真菌群落结构发生改变，
而群落结构的改变会引起群落功能类群的变化。 在结构上，土壤真菌主要隶属于子囊菌门、接合菌门和担子

菌门等 ９ 个菌门，子囊菌门和接合菌门在不同输入处理下相对丰度发生变化；在功能上，共检测出 ７ 种营养型

和 １６ 种生态功能，其中腐生营养型真菌与病原营养型真菌对不同碳源输入处理下的响应更为强烈。
本研究开展的是短期野外控制实验，与长期室内实验相比有较大的不确定性，更易受到水热环境等因素

的影响。 因此对部分碳源输入方式下的实验结果缺乏数据支持，需要进一步长期观测，并且在冻融季节进行

多次取样。 在不同自然条件下、不同碳源输入处理基础上对微生物群落的整体反应机理等进行研究和剖析，
有利于探索碳输入方式对土壤微生态环境变化的影响。
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