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樟子松根内真菌分子生态网络复杂性与稳定性

李启研１，赵珮杉１，高广磊１，２，３，４，５，∗，丁国栋１，３，４，５，张　 英１，３，４，５，刘明慧１

１ 北京林业大学水土保持学院， 北京　 １０００８３

２ 林木资源高效生产全国重点实验室， 北京　 １０００８３

３ 宁夏盐池毛乌素沙地生态系统国家定位观测研究站， 盐池　 ７５１５００

４ 林业生态工程教育部工程研究中心，北京　 １０００８３

５ 水土保持国家林业和草原局重点实验室，北京　 １０００８３

摘要： 根内真菌通过复杂的相互作用发挥其生态功能影响宿主植物生长发育，但其互作网络复杂性和稳定性特征及其影响因

素尚不明确。 为揭示樟子松（Ｐｉｎｕｓ ｓｙｌｖｅｓｔｒｉｓ ｖａｒ． ｍｏｎｇｏｌｉｃａ）天然林和人工林根内真菌网络复杂性与稳定性特征及其对环境因素

的响应，以呼伦贝尔沙地樟子松天然林和不同引种地（呼伦贝尔沙地、科尔沁沙地和毛乌素沙地）不同林龄（中龄林、近熟林和

成熟林）人工林为研究对象，采用分子生态网络分析法对根内真菌群落网络复杂性和稳定性进行比较分析，为樟子松人工林科

学管理提供理论依据。 主要结果有：１）樟子松根内真菌网络均以正相关关系为主，而天然林网络负相关关系比例更高；人工林

根内真菌网络复杂性高于天然林，且毛乌素沙地网络最为复杂，不同引种地人工林网络复杂性在近熟林达到最大值。 ２）子囊

菌门（Ａｓｃｏｍｙｃｏｔａ）为天然林和人工林主要关键真菌类群；在属水平上，主要为丝盖伞属（ Ｉｎｏｃｙｂｅ）、美口菌属（Ｃａｌｏｓｔｏｍａ）、
Ｃｌａｄｏｐｈｉａｌｏｐｈｏｒａ 等。 腐生菌与其他真菌联系密切，病原菌作为关键菌群存在于人工林。 ３）天然林网络稳定性更强，科尔沁沙

地人工林网络稳定性高于其他人工林；不同引种地人工林网络稳定性均在中龄林达到最大值。 ４）根内真菌网络复杂性主要受

年平均温度和年平均降水量以及土壤养分含量影响，而网络稳定性与环境因子无显著相关关系。 结论：环境因素和林龄塑造了

根内真菌网络复杂性和稳定性的时空动态，天然林根内真菌网络更稳定可能有利于林木生长，人工林通过更复杂的网络满足养

分需求；腐生营养型真菌与其他真菌联系密切，病原菌作为关键菌群可能对人工林生长和健康有消极影响。
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根内真菌（Ｒｏｏｔ⁃ａｓｓｏｃｉａｔｅｄ Ｆｕｎｇｉ，ＲａＦ）是定殖于植物根系的重要土壤微生物类群，与寄主植物生长和健康

状态存在密切关系。 近年来，现代生物技术蓬勃发展，国内外学者系统研究了根内真菌的群落组成和功能群

特征，深入阐释了根内真菌在生态系统物质循环和宿主植物生长发育等方面的重要作用［１—２］，对于深入理解

根内真菌维持和调控生态系统功能具有重要意义。 但国内外研究普遍证实，土壤微生物并不是相互独立的，
而是存在复杂的相互关系，进而调控实现各种复杂的生态功能［３］。 因此，微生物互作关系的复杂性和稳定性

成为相关研究的前沿和热点问题［４—５］。
分子生态网络分析可以通过网络结构特征解析不同土壤微生物类群间的相互作用，是表征土壤微生物共

生模式的常用方法［６］。 一般来说，网络连通性越强，复杂程度越高，而复杂性增强能够促进土壤微生物对生

态系统的积极作用［７］。 同时，土壤微生物网络的复杂性与稳定性密切相关，土壤微生物常通过维持网络的相

对稳定来抵抗环境因素的干扰，以竞争为代表的负相关关系往往能够通过负反馈促进网络的稳定［８］。 因此，
分子生态网络分析可以有效揭示土壤微生物相互关系的复杂性与稳定性，并映射生态系统的复杂性和稳定

性［９］。 此外，土壤微生物的相互作用并不是一成不变的，而是具有较强的时空变异性和环境敏感性，气候、海
拔、植物等因素对于土壤微生物的相互作用都具有重要影响［１０—１１］，进而导致分子生态网络复杂性和稳定性的

差异。
樟子松（Ｐｉｎｕｓ ｓｙｌｖｅｓｔｒｉｓ ｖａｒ． ｍｏｎｇｏｌｉａ）耐寒、耐旱、耐贫瘠，被广泛引种栽植于我国北方风沙区，是区域生

态环境建设的重要树种［１２］。 同时，樟子松也是一种典型的菌根依赖型树种，根内真菌对其生长和健康存在重

要影响［１３］。 但目前，不同引种地樟子松根内真菌生态网络的复杂性与稳定性如何？ 又受到哪些环境因素的

影响？ 这些问题仍然尚不明确，极大限制了我们对于不同引种地樟子松与其内真菌群落关系的系统认知。 鉴

于此，以呼伦贝尔樟子松天然林和呼伦贝尔沙地、科尔沁沙地和毛乌素沙地樟子松人工林为研究对象，系统研

究樟子松根内真菌群落分子生态网络，比较分析网络复杂性和稳定性时空差异，揭示网络复杂性和稳定性影

响因素，以期深入理解樟子松根内真菌相互关系，并为樟子松人工林经营管理提供理论依据。

１　 材料与方法

１．１　 研究区概况

樟子松天然林样地位于内蒙古红花尔基国家森林公园（４８°４４′Ｎ，１２０°０１′Ｅ），人工林样地分别位于内蒙古
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海拉尔国家森林公园（４９°１２′Ｎ，１１９°３６′—３９′Ｅ）、辽宁章古台沙地国家森林公园（Ｎ４２°４２′，Ｅ１２２°２９′）和陕西

榆林红石峡沙地植物园（Ｎ３９°１９′，Ｅ１０９°４２′）。 内蒙古红花尔基和海拉尔国家森林公园地处呼伦贝尔沙区，属
中温带半干旱大陆性季风气候区，土壤类型主要为黑钙土、栗钙土和风沙土等，灌草植物主要为羊草（Ｌｅｙｍｕｓ
ｃｈｉｎｅｎｓｉｓ）、沙蓬（Ａｇｒｉｏｐｈｙｌｌｕｍ ｓｑｕａｒｒｏｓｕｍ）、小叶锦鸡儿（Ｃａｒａｇａｎａ ｍｉｃｒｏｐｈｙｌｌａ）等。 辽宁章古台沙地国家森林

公园地处科尔沁沙地，属中温带亚湿润大陆性季风气候，土壤类型主要为风沙土，灌草植物主要为胡枝子

（Ｌｅｓｐｅｄｅｚａ ｂｉｃｏｌｏｒ）、小叶锦鸡儿和羊草等。 陕西榆林红石峡沙地植物园地处毛乌素沙地，属暖温带半干旱大

陆性季风气候区，土壤类型主要为风沙土，灌草植物主要为油蒿 （ Ａｒｔｅｍｉｓｉａ ｏｒｄｏｓｉｃａ）、花棒 （Ｈｅｄｙｓａｒｕｍ
ｓｃｏｐａｒｉｕｍ）、蒺藜（Ｔｒｉｂｕｌｕｓ ｔｅｒｒｅｓｔｒｉｓ）等。

表 １　 樟子松林地概况

Ｔａｂｌｅ １　 Ｂａｓｉｃ ｉｎｆｏｒｍａｔｉｏｎ ｏｆ ｔｈｅ Ｐｉｎｕｓ ｓｙｌｖｅｓｔｒｉｓ ｖａｒ． ｍｏｎｇｏｌｉｃａ ｆｏｒｅｓｔｓ

样地
Ｐｌｏｔｓ

年平均气温
Ｍｅａｎ ａｎｎｕａｌ

ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ ／ ℃

年平均日照时数
Ｍｅａｎ ａｎｎｕａｌ
ｓｕｎｓｈｉｎｅ
ｄｕｒａｔｉｏｎ ／ ｈ

年平均降水量
Ｍｅａｎ ａｎｎｕａｌ
ｐｒｅｃｉｐｉｔａｔｉｏｎ ／

ｍｍ

树龄
Ａｇｅ ｇｒｏｕｐ ／ ａ

平均树高
Ａｖｅｒａｇｅ
ｈｅｉｇｈｔ ／ ｍ

平均胸径
Ａｖｅｒａｇｅ
ＤＢＨ ／ ｃｍ

ＮＦ ２２８．５３ ０．８６ ３０２．５１ － ９．３ ２１．２
ＨＢ ＨＢｈ ２２７．１９ －０．７８ ３４８．４ ２４ ５．５７ １３．４１

ＨＢｎ ３５ ８．４２ ２１．９８
ＨＢｍ ４４ １１．１ ２７．５８

ＨＱ ＨＱｈ ２１０．９２ ８．１９ ５１１．３１ ２３ ５．２５ １２．４２
ＨＱｎ ３６ ９．６２ １５．７１
ＨＱｍ ４５ １１．３ ２３．０１

ＭＵ ＭＵｈ ２３２．３４ ９．４７ ５４０．７４ ２３ ９．９１ １４．１５
ＭＵｎ ３３ １３．０５ １８．６３
ＭＵｍ ４４ １４．６５ ２１．９８

　 　 ＮＦ： 天然林 Ｎａｔｕｒａｌ ｆｏｒｅｓｔｓ； ＨＢ： 呼伦贝尔沙地人工林 Ｐｌａｎｔａｔｉｏｎｓ ｉｎ ｔｈｅ Ｈｕｌｕｎｂｕｉｒ Ｄｅｓｅｒｔ； ＨＱ： 科尔沁沙地人工林 Ｐｌａｎｔａｔｉｏｎｓ ｉｎ ｔｈｅ Ｈｏｒｑｉｎ
Ｄｅｓｅｒｔ； ＭＵ： 毛乌素沙地人工林 Ｐｌａｎｔａｔｉｏｎｓ ｉｎ ｔｈｅ Ｍｕ Ｕｓ Ｄｅｓｅｒｔ；ｈ： 中龄林 Ｈａｌｆ⁃ｍａｔｕｒｅ ｆｏｒｅｓｔ； ｎ： 近熟林 Ｎｅａｒｌｙ ｍａｔｕｒｅ ｆｏｒｅｓｔ； ｍ： 成熟林 Ｍａｔｕｒｅ
ｆｏｒｅｓｔ； ＤＢＨ： 胸径 Ｄｉａｍｅｔｅｒ ａｔ ｂｒｅａｓｔ ｈｅｉｇｈｔ

１．２　 样地设置与样品采集

２０１９ 年 ７ 月，结合历史资料和实地勘测，选择樟子松天然林和立地条件、管理措施相同的人工林开展根

尖和土壤样品采集工作，共设置 １０ 个样地。 其中，天然林样地 １ 个，人工林中龄林（２３—２４ ａ）、近熟林（３３—
３６ ａ）和成熟林（４４—４５ ａ）样地各 ３ 个。 在天然林和不同林龄人工林林分中分别设置 ５ 个 ２０ ｍ×２０ ｍ 样方作

为试验样地，并在样方中选取 ３ 棵间距大于 １０ ｍ 的标准木进行样品采集。 将林木基部周围的地表覆盖物清

理后，小心采集根尖样品并剔除其他杂物，并混合同一样方 ３ 棵标准木根尖样品，共得到 ５０ 个根尖样品，采样

完成后立即将样品置于－４℃便携式保温箱保存，带回后存放于－８０℃冰箱备用。 同时，采集对应的土壤样品，
用于后续土壤理化性质分析。
１．３　 根内真菌分子鉴定和功能群划分

细根样品带回实验室后立即保存于－８０℃冰箱，用蒸馏水小心地冲掉细根样品上的沙土和杂物，并将其

剪成 １０ ｃｍ 左右的小段，置于培养皿中进一步清洗干净。 使用 ＰｏｗｅｒＳｏｉｌ 􀳏 ＤＮＡ Ｋｉｔ （ＭｏＢｉｏ Ｌａｂｏｒａｔｏｒｉｅｓ，
Ｃａｒｌｓｂａｄ，ＣＡ）试剂盒对根内真菌 ＤＮＡ 抽提，之后对 ｒＤＮＡ ＩＴＳ 区进行 ＰＣＲ 扩增，真菌通用引物为 ＩＴＳ１Ｆ（５′⁃
ＣＴＴＧＧＴＣＡＴＡＧＡＣＧＡＡＧＴＡＡ⁃３′）和 ＩＴＳ２（５′⁃ＧＣＴＧＣＧＴＴＣＴＴＣＡＧＡＴＧＣ⁃３′）。 对 ＰＣＲ 扩增产物进行凝胶电泳

检测，利用 Ｉｌｌｕｍｉｎａ ＭｉＳｅｑ 制备测序文库。 剔除低质量序列后，以 ９７％为阈值对有效序列划分 ＯＴＵ，为统一数

据量对样本进行抽平，序列数保留为 １８１９１。 抽平并剔除非真菌 ＯＴＵ 后，共获得可划分 ＯＴＵ 数量 １６４３ 个。
基于 ＦＵＮＧｕｉｌｄ 平台划分真菌功能群，对置信度为“很可能”（ｐｒｏｂａｂｌｅ）和“极可能”（ｈｉｇｈｌｙ ｐｒｏｂａｂｌｅ）的划分结

果进行保留。 本论文真菌高通量测序原始序列已上传存储至 ＮＣＢＩ 数据库，项目编号为 ＰＲＪＮＡ８１４４８４。
１．４　 气象数据来源与土壤理化性质测定

研究区气象数据（２００９—２０１８）由中国气象科学数据中心（ｈｔｔｐ： ／ ／ ｄａｔａ．ｃｍａ．ｃｎ）获得，并计算得到年平均
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日照时数（ＭＳｄ）、年平均气温（ＭＴ）和年平均降水量（ＭＰ）（表 １）。 研究区土壤含水量（ＳＷＣ）采用环刀烘干

称重法测定，土壤 ｐＨ 值（ｐＨ）采用 ｐＨ 分析仪（上海雷磁，中国）测定，土壤有机碳（ＳＯＣ）含量采用重铬酸钾稀

释热法测定，全氮（ＴＮ）含量采用靛酚蓝比色法测定，全磷（ＴＰ）含量采用钼锑抗比色法测定，有效氮（ＡＮ）采
用碱解扩散法测定，有效磷（ＡＰ）采用碳酸氢钠法测定。
１．５　 数据分析

为了增强数据准确性和代表性，选用相对丰度总和大于 ０．０１％的 ＯＴＵ 进行樟子松天然林和人工林根内

真菌网络构建。 使用‘ｉｇｒａｐｈ’数据包计算相关性系数矩阵和 Ｐ 值矩阵，通过斯皮尔曼相关性检验（Ｓｐｅａｒｍａｎ′ｓ
ｒａｎｋ ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ）计算 ＯＴＵ 间互作关系，选取 ｜ ｒ ｜ ＞０．７，Ｐ＜０．０５ 为物种存在相关关系的阈值，对 Ｐ 值进行校正

后构建网络并计算网络拓扑属性，利用 Ｇｅｐｈｉ ０．９．２ 实现网络可视化。 网络拓扑性质包括节点数、节点间连

线、连通度、平均路径长度、聚集系数、模块性等指数。 通过计算模块内的连通度（Ｚ ｉ）与模块间的连通度（Ｐ ｉ）
得出网络节点的拓扑角色，将模块枢纽（Ｚ ｉ＞２．５，Ｐ ｉ＜０．６２）、网络枢纽（Ｚ ｉ＞２．５，Ｐ ｉ＞０．６２）以及连接器（Ｚ ｉ＜２．５，
Ｐ ｉ＞０．６２）归为关键节点，其他节点为外围节点（Ｚ ｉ＜２．５，Ｐ ｉ＜０．６２） ［１４］；基于 ＯＴＵ 相对丰度，根据网络各节点显

著正、负相关性通过零模型计算网络正、负内聚力，负内聚力与正内聚力比值作为衡量网络稳定性指标［１５］。
采用 Ｓｐｅａｒｍａｎ 相关系数分析网络特性与环境因子之间的相关性。 以上分析均基于 Ｒ ４．２．２ 完成。 采用 ＳＰＳＳ
对网络稳定性进行单因素方差（ｏｎｅ⁃ｗａｙ ＡＮＯＶＡ）分析。

２　 结果与分析

２．１　 樟子松林土壤理化性质

整体上看，相较于樟子松人工林，天然林土壤养分情况更好，但含水量较低；人工林中毛乌素沙地养分条

件相对较差。 随着林龄增加，呼伦贝尔和毛乌素人工林土壤养分含量呈上升趋势，而科尔沁人工林养分含量

先减小后增加（表 ２）。

表 ２　 樟子松林地土壤理化性质

Ｔａｂｌｅ ２　 Ｓｏｉｌ ｐｒｏｐｅｒｔｉｅｓ ｏｆ ｔｈｅ Ｐｉｎｕｓ ｓｙｌｖｅｓｔｒｉｓ ｖａｒ． ｍｏｎｇｏｌｉｃａ ｆｏｒｅｓｔｓ

样地
Ｐｌｏｔｓ

土壤含水量
ＳＷＣ％ ｐＨ 有机碳

ＳＯＣ ／ （ｇ ／ ｋｇ）
全氮

ＴＮ ／ （ｇ ／ ｋｇ）
全碳

ＴＰ ／ （ｇ ／ ｋｇ）
有效氮

ＡＮ ／ （ｍｇ ／ ｋｇ）
有效磷

ＡＰ ／ （ｍｇ ／ ｋｇ）

ＮＦ ４．４９±０．３１ｄ ６．６８±０．３０ｂｃｄ １０．７０±０．５８ａ ０．９５±０．１２ａ ０．２２±０．０２ｂ ２４．４７±１．５３ｃ ３．３１±０．４４ａ
ＨＢｈ ５．５８±０．３９ｃ ７．５０±０．４５ａ ６．８６±０．３９ｄ ０．５９±０．０８ｃ ０．１６±０．０１ｂｃ ３８．３５±１．３８ｂ ０．６９±０．３２ｄｅ
ＨＢｎ ５．４７±０．４４ｃ ７．３６±０．４５ａｂ ７．８３±０．７０ｃ ０．６４±０．０７ｃ ０．１６±０．０１ｂｃ ４０．６８±１．８４ｂ １．４３±０．５３ｂ
ＨＢｍ ７．８７±０．２８ａ ７．０９±０．２５ａｂｃ ９．７５±０．５３ｂ ０．９５±０．０８ｂ ０．２１±０．０１ｂｃ ５５．７２±１．２７ａ １．９０±０．３５ｂ
ＨＱｈ ５．４４±０．２５ｃ ６．５３±０．４０ｃｄ ６．８６±０．３３ｄ ０．５８±０．０７ｃ ０．２１±０．０２ｂｃ ３４．１４±１．６６ｂｃ １．３５±０．１４ｂ
ＨＱｎ ６．６６±０．５６ｂ ６．６９±０．３２ｂｃｄ ５．２４±０．３３ｅ ０．４２±０．０５ｄ ０．１６±０．０１ｃ ２８．６６±１．６４ｂｃ ０．８９±０．４５ｃｄ
ＨＱｍ ８．０８±０．４０ａ ６．３０±０．４３ｄ ７．０５±０．４９ｄ ０．５６±０．０３ｃ ０．１８±０．０１ｂｃ ４０．６７±１．８４ｂ ０．８２±０．３６ｃｄ
ＭＵｈ ５．６７±０．５４ｃ ７．２１±０．３３ａｂｃ ２．９０±０．２２ｆ ０．１７±０．０３ｆ ０．５１±０．０４ａ １０．８９±１．４３ｄ ０．４６±０．３６ｅ
ＭＵｎ ５．６８±０．４５ｃ ７．３５±０．４２ａｂ ３．５６±０．３０ｆ ０．１７±０．０２ｆ ０．５１±０．０２ａ １３．５７±１．２０ｄ ０．４８±０．２６ｅ
ＭＵｍ ６．４９±０．５２ｂ ７．４２±０．３７ａｂ ４．８１±０．３３ｅ ０．３０±０．０５ｅ ０．４８±０．０７ａ ２５．３８±１．１１ｃ １．０７±０．６２ｃ
　 　 ＳＷＣ： 土壤含水量 Ｓｏｉｌ ｗａｔｅｒ ｃｏｎｔｅｎｔ； ＳＯＣ： 有机碳 Ｔｏｔａｌ ｏｒｇａｎｉｃ ｃａｒｂｏｎ； ＴＮ： 全氮 Ｔｏｔａｌ ｎｉｔｒｏｇｅｎ； ＴＰ： 全磷 Ｔｏｔａｌ ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓ； ＡＮ： 有效氮

Ａｖａｉｌａｂｌｅ ｎｉｔｒｏｇｅｎ； ＡＰ： 有效磷 Ａｖａｉｌａｂｌｅ ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓ；数值为平均值±标准差；不同小写字母表示差异显著（Ｐ＜０．０５）

２．２　 根内真菌分子生态网络特征

樟子松天然林和人工林根内真菌网络呈高度模块化（图 １）。 根内真菌网络以正相关关系为主，天然林网

络的负相关比例大于人工林网络。 相比于人工林，天然林网络节点和边更少，具有较小的平均连通度和平均

路径长度，表明天然林网络简单但紧密；毛乌素沙地人工林网络节点、边较高，更为复杂。 在不同引种地人工

林，随着林龄增加，根内真菌网络边数和平均连通度均呈现先增大后减小的趋势，在近熟林达到最大值，表明

人工林根内真菌网络复杂性随林龄增加先增大后减小，近熟林网络最为复杂，成熟林网络最为简单，同时近熟

林网络平均路径较大，表明该时期网络结构较松散（表 ３）。
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图 １　 樟子松根内真菌分子生态网络

Ｆｉｇ．１　 Ｍｏｌｅｃｕｌａｒ ｅｃｏｌｏｇｉｃａｌ ｎｅｔｗｏｒｋｓ ｏｆ ＲａＦ ａｓｓｏｃｉａｔｅｄ ｗｉｔｈ Ｐｉｎｕｓ ｓｙｌｖｅｓｔｒｉｓ ｖａｒ． ｍｏｎｇｏｌｉａ

ＮＦ：天然林，ＨＢ：呼伦贝尔沙地人工林，ＨＱ：科尔沁沙地人工林，ＭＵ：毛乌素沙地人工林；ｈ：中龄林，ｎ：近熟林，ｍ：成熟林；该图为不同引种地

和相同引种地不同林龄樟子松根内真菌的互作网络图，节点颜色表示不同模块

表 ３　 樟子松根内真菌分子生态网络拓扑学特征

Ｔａｂｌｅ ３　 Ｍｏｌｅｃｕｌａｒ ｅｃｏｌｏｇｉｃａｌ ｎｅｔｗｏｒｋ ｔｏｐｏｌｏｇｉｃａｌ ｐａｒａｍｅｔｅｒｓ ｏｆ ＲａＦ ａｓｓｏｃｉａｔｅｄ ｗｉｔｈ Ｐｉｎｕｓ ｓｙｌｖｅｓｔｒｉｓ ｖａｒ． ｍｏｎｇｏｌｉａ

样地
Ｐｌｏｔｓ

节点
Ｎｏｄｅ

连线
Ｌｉｎｋ

负相关比例 ／ ％
Ｎｅｇａｔｉｖｅ

平均连通度
Ａｖｅｒａｇｅ
ｄｅｇｒｅｅ

平均路径长度
Ａｖｅｒａｇｅ

ｐａｔｈ ｄｉｓｔａｎｃｅ

聚类系数
Ｃｌｕｓｔｅｒｉｎｇ
ｃｏｅｆｆｉｃｉｅｎｔ

模块性
（模块数）

Ｍｏｄｕｌａｒｉｔｙ （ｎ）

　 　 　 　 ＮＦ ２０８ １２１５ １．７２８ １１．６８３ １．２５６ ０．９７６ ０．７４６ （７１）
ＨＢ　 　 　 　 ＨＢ ６３６ １８４９６ ０ ５８．１６４ ４．１１０ ０．８５２ ０．５８４ （１３）
　 　 　 　 　 ＨＢｈ ２８３ ２９４９ １．０５１ ２０．８４１ １．６８３ ０．９６９ ０．６９５ （５６）
　 　 　 　 　 ＨＢｎ ４５６ ９１８７ ０．０５４ ４０．２９４ ４．９３７ ０．９６８ ０．６２１ （５８）
　 　 　 　 　 ＨＢｍ ２２６ １８７８ ０ １６．６１９ １．７０４ ０．９４６ ０．７５３ （４６）
ＨＱ　 　 　 　 ＨＱ ５８４ ７８６９ ０．０１３ ２６．９４９ ４．４８４ ０．８１４ ０．７８４ （２５）
　 　 　 　 　 ＨＱｈ ３５９ ３０５２ ０．４９１ １７．００３ １．３４９ ０．９７５ ０．７４２ （１１９）
　 　 　 　 　 ＨＱｎ ３０５ ３３６９ ０．２９７ ２２．０９２ １．４６４ ０．９７９ ０．６８４ （７３）
　 　 　 　 　 ＨＱｍ ３００ ２７４０ ０．０７３ １８．２６７ １．５８５ ０．９７６ ０．６８８ （８０）
ＭＵ　 　 　 　 ＭＵ ７４３ １２１５９ ０ ３２．７２９ ３．９４７ ０．７２８ ０．７０５ （２６）
　 　 　 　 　 ＭＵｈ ４８１ ３１７４ １．３５５ １３．１９８ １．９１５ ０．９５６ ０．７４７ （１４８）
　 　 　 　 　 ＭＵｎ ４９２ ３３２５ １．０５３ １３．５１６ ２．１３６ ０．９５８ ０．８３７ （１２９）
　 　 　 　 　 ＭＵｍ ３４７ １８６０ ０．４３０ １０．７２０ １．４２０ ０．９６９ ０．７８５ （１１７）

　 　 ＮＦ：天然林，ＨＢ：呼伦贝尔沙地人工林，ＨＱ：科尔沁沙地人工林，ＭＵ：毛乌素沙地人工林；ｈ：中龄林，ｎ：近熟林，ｍ：成熟林
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２．３　 根内真菌分子生态网络关键节点

樟子松天然林和人工林根内真菌网络中的节点大部分为外围节点，天然林网络有 ４３ 个关键节点，呼伦贝

尔沙地、科尔沁沙地和毛乌素沙地人工林网络关键节点数量分别为 ２８、３４ 和 ７０ 个。 在不同林龄人工林网络

中，呼伦贝尔沙地网络关键节点数量分别为 ５５、５３ 和 ３７，科尔沁沙地网络关键节点数量分别为 ５８、５６ 和 ５４，
毛乌素沙地网络的关键节点分别为 １０６、８８ 和 ７５（图 ２）。

图 ２　 樟子松根内真菌分子生态网络关键节点

Ｆｉｇ．２　 Ｍｏｌｅｃｕｌａｒ ｅｃｏｌｏｇｉｃａｌ ｎｅｔｗｏｒｋ ｋｅｙｓｔｏｎｅ ＯＴＵｓ ｏｆ ＲａＦ ａｓｓｏｃｉａｔｅｄ ｗｉｔｈ Ｐｉｎｕｓ ｓｙｌｖｅｓｔｒｉｓ ｖａｒ． ｍｏｎｇｏｌｉａ

该图为不同引种地和相同引种地不同林龄樟子松根内真菌网络的关键节点。 形状代表不同样地和不同林龄，颜色代表不同拓扑角色

在门水平上，根内真菌网络关键节点中子囊菌门（Ａｓｃｏｍｙｃｏｔａ）占比最高，并且子囊菌门在天然林网络中

的占比大于人工林；不同林龄人工林网络中，中龄林和近熟林的子囊菌门占比均高于成熟林（图 ３）。 在属水

平上，出现次数最多的为丝盖伞属、美口菌属和 Ｃｌａｄｏｐｈｉａｌｏｐｈｏｒａ，其余还包括棉革菌属（Ｔｏｍｅｎｔｅｌｌａ）、被孢霉属

（Ｍｏｒｔｉｅｒｅｌｌａ）、根孢囊霉属（Ｒｈｉｚｏｐｈａｇｕｓ）、青霉属（Ｐｅｎｉｃｉｌｌｉｕｍ）、粒毛盘菌属（Ｌａｃｈｎｕｍ）、地孔菌属（Ｇｅｏｐｏｒａ）、
Ａｃｅｐｈａｌａ 等（图 ３）。 樟子松天然林、呼伦贝尔沙地近熟林、科尔沁沙地中龄林、近熟林和成熟林以及毛乌素沙

地近熟林网络关键节点的主要功能群均为腐生和病理⁃腐生⁃共生营养型，呼伦贝尔沙地中龄林、毛乌素沙地

中龄林和成熟林网络关键节点的主要功能群为共生和腐生营养型，而共生和病理⁃腐生⁃共生营养型是呼伦贝
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尔沙地成熟林网络关键节点的主要功能群。 腐生营养型真菌为根内真菌网络主要关键菌群；同时，病理营养

型真菌作为关键菌群未出现在天然林网络，但在不同林龄人工林网络中均有出现（图 ３）。

图 ３　 樟子松根内真菌分子生态网络关键节点分布情况

Ｆｉｇ．３　 Ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ｏｆ ｎｅｔｗｏｒｋ ｍｏｌｅｃｕｌａｒ ｅｃｏｌｏｇｉｃａｌ ｎｅｔｗｏｒｋ ｋｅｙｓｔｏｎｅ ＯＴＵｓ ｏｆ ＲａＦ ａｓｓｏｃｉａｔｅｄ ｗｉｔｈ Ｐｉｎｕｓ ｓｙｌｖｅｓｔｒｉｓ ｖａｒ． ｍｏｎｇｏｌｉａ

该图为樟子松根内真菌网络关键节点门水平组成、功能群组成和属水平组成（仅列出在 ３ 个及以上样地的出现的属）；ＮＦ：天然林，ＨＢ：呼伦

贝尔沙地人工林，ＨＱ：科尔沁沙地人工林，ＭＵ：毛乌素沙地人工林；ｈ：中龄林，ｎ：近熟林，ｍ：成熟林；Ｉｎｏｃｙｂｅ：丝盖伞属；Ｃａｌｏｓｔｏｍａ：美口菌属；

Ｃｌａｄｏｐｈｉａｌｏｐｈｏｒａ：Ｃｌａｄｏｐｈｉａｌｏｐｈｏｒａ；；Ｆｕｓａｒｉｕｍ：镰刀菌属；Ｐｅｎｉｃｉｌｌｉｕｍ：青霉属；Ｔｏｍｅｎｔｅｌｌａ：棉革菌属；Ｍｏｒｔｉｅｒｅｌｌａ：被孢霉属；Ｔｒｉｃｈｏｄｅｒｍａ：木霉

属；Ｒｈｉｚｏｐｈａｇｕｓ：根孢囊霉属；Ｌａｃｈｎｕｍ：粒毛盘菌属；Ｅｘｏｐｈｉａｌａ：外瓶霉属；Ｘｅｎｏｃｈａｌａｒａ：Ｘｅｎｏｃｈａｌａｒａ；Ｓｏｒｄａｒｉａ：Ｓｏｒｄａｒｉａ；Ｐｒｅｕｓｓｉａ：光黑壳属；

Ｇｅｍｉｎｉｂａｓｉｄｉｕｍ：双子担子菌属；Ｄａｃｔｙｌｏｎｅｃｔｒｉａ：Ｄａｃｔｙｌｏｎｅｃｔｒｉａ；Ｃｕｒｖｕｌａｒｉａ：弯孢属；Ａｃｅｐｈａｌａ：Ａｃｅｐｈａｌａ；Ｓｐａｒｔｉｃｏｌａ：Ｓｐａｒｔｉｃｏｌａ；Ｓｅｂａｃｉｎａ：蜡壳耳属；

Ｓａｃｃｈａｒｏｍｙｃｅｓ：酒 精 酵 母 属； Ｐｏｄｏｓｐｏｒａ： Ｐｏｄｏｓｐｏｒａ； Ｏｄｏｎｔｉａ： Ｏｄｏｎｔｉａ； Ｌｙｓｕｒｕｓ： 散 尾 鬼 笔 属； Ｈｙｇｒｏｐｈｏｒｕｓ： 蜡 伞 属； Ｇｌｏｍｕｓ： Ｇｌｏｍｕｓ；

Ｘｅｎｏｐｏｌｙｓｃｙｔａｌｕｍ：Ｘｅｎｏｐｏｌｙｓｃｙｔａｌｕｍ；Ｓｃｌｅｒｏｄｅｒｍａ：Ｓｃｌｅｒｏｄｅｒｍａ：硬皮马勃属；Ｐｓａｔｈｙｒｅｌｌａ：脆柄菇属；Ｐｌａｃｏｐｓｉｓ：Ｐｌａｃｏｐｓｉｓ；Ｐｈａｅｏｉｓａｒｉａ：Ｐｈａｅｏｉｓａｒｉａ；

Ｐｈａｅｏｃｌａｖｕｌｉｎａ：Ｐｈａｅｏｃｌａｖｕｌｉｎａ；Ｐａｒａｐｈｏｍａ：Ｐａｒａｐｈｏｍａ；Ｈｙｄｎｏｂｏｌｉｔｅｓ：粪粒块菌属；Ｎｅｏｐｈａｅｏｃｏｃｃｏｍｙｃｅｓ：Ｎｅｏｐｈａｅｏｃｏｃｃｏｍｙｃｅｓ；Ｌａｃｈｎｅｌｌａ：Ｌａｃｈｎｅｌｌａ；

Ｈｕｍｉｃｏｌａ：腐质霉属；Ｇｅｏｐｏｒａ：地孔菌属；Ｃｒｙｐｔｏｃｏｃｃｕｓ：隐球酵母属；Ｃｏｐｒｉｎｅｌｌｕｓ：小鬼伞属；Ｃｏｎｉｏｓｐｏｒｉｕｍ：Ｃｏｎｉｏｓｐｏｒｉｕｍ；Ｃｈａｅｔｏｍｉｕｍ：毛壳属
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２．４　 根内真菌分子生态网络稳定性

不同引种地樟子松人工林网络内聚力比值存在显著差异性（Ｐ＜０．０５），其中稳定性最好的是科尔沁沙地

网络（图 ４）；天然林根内真菌网络内聚力比值小于科尔沁沙地中龄林和近熟林，但高于其他人工林网络内聚

力，具有较好的稳定性（图 ４）。 同一引种地不同林龄网络内聚力比值表现出显著差异（Ｐ＜０．０５），并且三个引

种地人工林网络内聚力比值在中龄林达到最大值，表现出更强的稳定性。 呼伦贝尔沙地三个林龄人工林网络

内聚力比值显著低于天然林，科尔沁沙地成熟林网络稳定性显著低于天然林，毛乌素沙地近熟林和成熟林网

络稳定性显著低于天然林（图 ４）。

图 ４　 樟子松根内真菌分子生态网络稳定性特征
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不同大写字母表示不同引种地根内真菌网络稳定性存在显著差异（Ｐ＜０．０５），不同小写字母表示相同引种地不同林龄根内真菌网络稳定性

存在显著差异（Ｐ＜０．０５）；∗ 表示人工林和天然林网络稳定性在 Ｐ＜０．０５ 水平上存在显著差异，∗∗ 表示在 Ｐ＜０．０１ 水平上存在显著差异，

∗∗∗ 表示在 Ｐ＜０．００１ 水平上存在显著差异

２．５　 环境因子对根内真菌分子生态网络特征与稳定性的影响

樟子松根内真菌网络主要受到土壤养分含量和年平均降水量的影响，而土壤含水量和 ｐＨ 值的影响较

小。 节点数与土壤有机质和全氮含量呈显著负相关（Ｐ＜０．０５），与年平均降水量呈显著正相关（Ｐ＜０．０５），网络

连通度与土壤全磷含量和年平均气温呈显著负相关（Ｐ＜０．０５），网络稳定性与环境因子无显著相关关系

（图 ５）。

３　 讨论

３．１　 樟子松根内真菌分子生态网络特征

樟子松根内真菌间更倾向于共生关系。 樟子松天然林和人工林根内真菌具有高度模块化的互作网络，微
生物网络中相关关系可描述为正相关和负相关，正相关代表共生关系或处于相似生态位，负相关代表存在竞

争关系或独特环境生态位［１６］。 天然林和人工林根内真菌网络正相关关系占比更高，说明根内真菌间可能偏

向于协作共生，推测原因是宿主效应和环境过滤作用聚集了生态位相似的真菌，减少了竞争［１７］。 根内真菌能

够通过这些共生关系促进养分积累，增强宿主植物抗胁迫能力［１８］。 此外，天然林网络的负相关比例大于人工

林网络，表明天然林根内真菌间的竞争更强。
关键节点通常具有重要的生态功能，在真菌群落中发挥关键作用［１９］。 从门水平看，樟子松根内真菌关键

菌群中子囊菌门占比最高，这与其他外生菌根依赖型树种相似［２０］，且其占比随林龄呈现动态变化，说明子囊

菌门在樟子松根内真菌群落占有重要地位。 可能是因为樟子松林土壤营养物质贫乏，中龄林和近熟林生长发

育旺盛，养分需求大，而子囊菌门大多为腐生真菌，可促进养分循环和利用［２１］；同时子囊菌门进化速度快且物
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图 ５　 樟子松根内真菌分子生态网络特征与环境因子之间的相关性
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∗ 表示相关性显著，Ｐ＜０．０５，∗∗ 表示相关性极显著，Ｐ＜０．０１． ＳＷＣ，土壤含水量；ＳＯＣ，土壤有机碳含量；ＴＮ，全氮含量；ＴＰ，全磷含量；ＡＮ，

有效氮含量；ＡＰ，有效磷含量；ＭＴ，年平均气温；Ｍｓｄ，年平均日照时数；ＭＰ，年平均降水量

种多样性高，对干旱地区坏境适应能力强［２２］。 关键节点功能群分析结果也表明腐生营养型真菌与其他真菌

存在更为密切的联系从而发挥其生态功能，有利于网络稳定性，但在不同地区和不同林龄人工林中均有病原

菌作为关键菌群出现，这可能会对人工林生长发育带来负面影响［２３］。 在属水平上，外生菌根真菌是关键节点

重要的组成部分，对菌根依赖树种生长发育有积极影响，如丝盖伞属、美口菌属、棉革菌属、Ａｃｅｐｈａｌａ、地孔菌属

等。 其中，丝盖伞属和美口菌属几乎出现在所有样地且数量较多，是松科植物常见的外生菌根真菌，在促进养

分吸收和减缓环境胁迫方面具有重要作用［２４—２５］。 同时也有大量腐生真菌，它们通过分解有机质以提高养分

可利用性，如 Ｃｌａｄｏｐｈｉａｌｏｐｈｏｒａ、被孢霉属、青霉属、粒毛盘菌属等。 其中，Ｃｌａｄｏｐｈｉａｌｏｐｈｏｒａ 能够定植于植物根

系抑制土传病害传播并改善植物健康状况［２６］。 青霉属真菌有利于促进纤维素分解，被孢霉属真菌具有溶磷

功能，且都对病原菌有一定的抑制作用［２７—２８］。
３．２　 樟子松根内真菌分子生态网络复杂性和稳定性

樟子松根内真菌网络复杂性具有地理分布特征与真菌群落结构和气候条件密切相关。 相比于人工林，天
然林根内真菌网络具有更低的节点、边数和平均连通度，结构更为简单，不同引种地人工林中，毛乌素沙地网

络更复杂。 推测原因一是真菌多样性是网络组装的重要驱动因素，群落成员存在与否影响了网络的构建［２９］。
先前研究表明樟子松天然林根内真菌多样性小于人工林，而毛乌素沙地人工林根内真菌多样性相对更高［３０］，
较高的物种多样性可能会增强真菌间的相互作用。 二是不同地区水热条件存在差异，真菌群落通过构建不同

的网络结构及互作模式以适应生存环境。 温度是土壤真菌生存的重要限制条件，较高的温度会减弱真菌间的

相互作用从而简化网络结构［３１］，降水在提供水分的同时也有利于植物生长从而促进根系分泌，为根内真菌提

供良好的水分和养分环境，促进种间互作［３２］。 因此毛乌素沙地较高的年平均降水量有利于增强网络规模，但
较高的年平均温度限制了真菌活动，导致平均连通度较低。

林龄同样也是影响根内真菌网络的重要因素，不同引种地网络复杂性随林龄增加均先增大后减小，近熟

林网络最复杂，成熟林网络最简单。 首先樟子松在生长过程中根系生长状况、根系分泌物组成以及枯落物数

量不断改变而引起微环境变化，从而塑造真菌群落并影响其活动［３３］。 同时，真菌群落能够根据各不同生长阶

段樟子松的需求而做出响应。 网络复杂程度越高，表明真菌间互作关系越强，物质流动和信息传递效率更高，
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有利于养分的有效利用，从而更好地发挥生态功能［３４—３５］。 樟子松在中龄林和近熟林生长旺盛需要通过根内

真菌加强相互作用来提供大量养分，并且近熟林积累了一定的有机质［３６］，可能会招募更多根内真菌进行分解

以提高养分有效性。 此外，网络复杂性也受到土壤养分的影响，当土壤养分含量升高后根内真菌网络复杂性

降低，可能是因为此时宿主植物可以直接从土壤中获取养分，而降低了对根内真菌的需求［３７］，植物通过减少

对根系的营养分配影响根内真菌富集，从而改变网络构建［３８—３９］。
根内真菌网络稳定性与宿主植物联系紧密。 樟子松天然林根内真菌网络稳定性高于人工林，在人工林中

科尔沁沙地网络稳定性更强，网络稳定性可能与微生物群落生态位有关［４０］，天然林林龄多样且林下植被复

杂［４１］，真菌群落能够共享更宽的生态位，以互补的资源利用方式产生更大的稳定性，但人工林植被类型单一，
植被—真菌关系简单［４２］。 同时，天然林根内真菌间负相关关系比例相对较高，竞争关系有利于促进网络稳定

性［４３］。 稳定性在不同引种地随着人工林成熟表现出不同趋势，不同林龄间存在显著差异，但网络稳定性均在

中龄林达到最大，近熟林和成熟林网络稳定性降低并显著低于天然林，可能是随林龄增长环境过滤聚集了生

态位相似真菌，导致真菌具有相同环境敏感性和生存能力，削弱群落稳定性。 网络稳定性与植物健康状况密

切相关，稳定的网络有利于真菌发挥生态功能，表现出更强的抗干扰能力［４４］，并且有研究表明网络稳定性提

升能够减缓病原真菌与其他真菌的关联从而削弱其生态影响［４５］。 所以天然林长势良好可能是由于其较高的

根内真菌网络稳定性，而人工林成熟后网络稳定性降低并与天然林差异显著可能是其衰退的原因。 在本研究

中，环境因子和根内真菌网络稳定性没有显著的相关关系，这可能是因为樟子松根系与真菌间保持着相对稳

定的相互作用［４６］，经过强烈的环境过滤后，环境改变对根内真菌群落的影响变化较小［４７］。

４　 结论

（１）樟子松人工林和天然林根内真菌网络均以正相关关系为主，根内真菌偏向于以合作关系共存；天然

林负相关关系比例更高，存在相对较强的竞争。 关键节点包括丝盖伞属、美口菌属、Ｃｌａｄｏｐｈｉａｌｏｐｈｏｒａ 等。 腐

生菌与其他真菌联系密切，但病原菌作为关键菌群只存在于人工林网络。
（２）樟子松根内真菌网络复杂性和稳定性存在明显的时空动态特征。 天然林根内真菌网络稳定性更强，

具有较低的复杂性；人工林中，毛乌素沙地网络复杂性较高，科尔沁沙地网络稳定性较高。 在不同引种地人工

林均表现为近熟林网络更复杂，中龄林网络更稳定。
（３）樟子松根内真菌网络复杂性主要受年平均气温和年平均降水量以及土壤养分含量的影响，而环境因

素对根内真菌网络稳定性没有显著影响。
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