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生草模式对枣园土壤真菌群落结构组成与共线性网络
的影响

王守乐１，２，王中堂１，李　 盼１，张　 琼１，∗

１ 养分资源高效利用全国重点实验室，山东省农业科学院 ／ 山东省果树研究所，泰安　 ２７１０００
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摘要：果园生草能改变土壤微环境物理化学性状，增强植物间根系⁃土壤⁃根系相互作用，这可能会影响土壤真菌群落结构组成

和功能稳定。 本研究以 ５ ａ 枣品种‘金丝 ４ 号’为研究对象，在枣园行间设置清耕、种植自然生草、种植长柔毛野豌豆 ３ 种耕作

模式，通过土壤高通量 ＩＴＳ 测序，旨在分析生草对枣园土壤真菌群落结构组成与共现性网络的影响。 结果表明，长柔毛野豌豆

组和自然生草组增加枣树根际土壤真菌群落 Ｓｈａｎｎｏｎ 指数和 Ｓｉｍｐｓｏｎ 指数，但是降低了行间土壤真菌多样性。 三种耕作模式下

枣园真菌群落组成均以子囊菌门、担子菌门和被孢霉菌门为主，高达 ７９．５３％—９３．２４％。 相对清耕组，长柔毛野豌豆组促进枣树

根际土壤被孢霉菌门的相对丰度，抑制子囊菌门的相对丰度，而自然生草组增加子囊菌门的相对丰度，降低稀有菌门的相对丰

度。 冗余分析表明长柔毛野豌豆组土壤真菌群落多样性与土壤养分呈现正相关关系。 Ｆｕｎｇｕｉｌｄ 分析表明种植长柔毛野豌豆明

显有利于根际土壤腐生营养型真菌的繁殖，但抑制共生营养型真菌的相对丰度。 共现性网络分析发现长柔毛野豌豆明显增加

枣园土壤真菌网络节点与连接线数量，增强土壤真菌群落间互作关系及功能稳定性。 本研究主要分析枣园生草对土壤真菌群

落结构组成与功能网络的影响，为枣园生草的推广和应用提供科学依据。
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果园生草是指在果树行间带状种植草本植物的一种果园耕作模式。 它能够改变土壤水、肥、热等条件，有
利于增强果树根系⁃土壤生物互作能力，提高果树根际土壤环境的养分有效性，促进根系养分吸收与林果品质

改善［１—２］。 果园生草已成为我国林果业提质增效的主要栽培模式之一。 近年来随着研究不断深入，对生草模

式下果园土壤微生物群落结构功能变化特征有一定的了解。 Ｙａｎｇ 等［３］发现生草覆盖促进土壤有机质组分转

化，改变富营养细菌和寡营养细菌的相对丰度。 姜莉莉等［４］发现生草模式丰富果树根际土壤养分，增加物种

之间土壤养分竞争作用，可能会对根际细菌类群施加选择压力，导致根际微生物群落结构和生态功能发生变

化。 此外，微生物共现性功能网络能够表征微生物群落之间相互作用关系，并提供与土壤物质组成等相关类

群的关键信息［５］。 分析微生物群落多样性以及共现性特征，将加强对果园生草⁃土壤功能关系的系统性理解，
对果园生草模式推行具有重要的理论意义。

枣树是我国的一种特色优势果树，是林果业的重要组成部分，我国枣栽培面积在全世界占比高达

９８％［６］。 由于枣园立地条件差，易造成水肥流失严重，并且过量施肥导致土壤环境污染［７］。 再者，枣园种植单

一化容易导致土壤板结、肥力降低以及抗病害能力差等一系列问题。 针对这一现状，枣园生草是一种有效的

管理措施，能够改善土壤结构、保水保肥能力与养分有效性，并且生草覆盖管理省工省力，节约成本，生态效益

显著提高。
枣园生草方式主要包括自然生草和人工种草，其中长柔毛野豌豆（Ｖｉｃｉａ ｖｉｌｌｏｓａ Ｒｏｔｈ．）是一种在枣园行间

人工种植的草本植物，在其对林果品质与土壤质量的影响上开展了大量的研究［８—１０］，并且在对土壤微生物群

落多样性的影响上也有一定了解，集中在土壤细菌群落方面［８］。 关于土壤真菌群落结构组成与功能变化的

研究相对较少，大大限制我们对枣园生草与土壤质量关系的整体认知，这主要由于土壤真菌群落是土壤生物

系统的重要组成部分，参与土壤养分循环、有机质形成与凋落物分解等生物学过程［１１］。 因此，本研究科学问

题为行间种植长柔毛野豌豆及自然生草下枣园土壤真菌群落结构组成及共现性网络特征有何变化。 基于此，
本研究在山东泰安泰东试验基地进行了为期 ２ ａ 的试验，以 ５ ａ 枣品种“金丝 ４ 号”为研究对象，采用枣园行间

清耕、自然生草、混种长柔毛野豌豆三种耕作模式探讨枣园生草对土壤真菌结构组成与功能效应的影响。

１　 材料与方法

１．１　 研究基地概况

本研究地点选择于山东省果树研究所泰东基地，位于山东省泰安市泰山区（３６°１２′３４．１５″ Ｎ，１１７°０９′３５．２５″ Ｅ）。
该地属北温带大陆性半湿润季风气候，年降水量约 ６９７ ｍｍ，主要集中在 ５ 月—９ 月，无霜期 １９５ ｄ。 土壤类型

为黏质土壤，其理化性质如下：有机质含量为 ９． １８ ｇ ／ ｋｇ，硝态氮含量为 ３２． ５６ ｍｇ ／ ｋｇ，铵态氮含量为
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２０．４２ ｍｇ ／ ｋｇ，速效磷含量为 １５．１２ ｍｇ ／ ｋｇ，速效钾含量为 １２４．３２ ｍｇ ／ ｋｇ，ｐＨ 为 ７．７。 枣树为自主选育的‘金丝 ４
号’，该品种适应性强，在砂壤、粘壤等多种土壤上能够正常生长结果，果实抗病能力强，裂果程度轻，适宜于

我国南北枣区栽种。 长柔毛野豌豆种子来自于山东天地园艺科技有限公司。
１．２　 试验布置

本试验研究中，枣树为 ５ ａ 生，生长良好且长势均匀，株行距为 １．５ ｍ×４ ｍ。 枣园共设置三种耕作模式：①

清耕组（ＣＫ）：各个生长时期在清耕区无杂草；②自然生草组（ＮＧ）：果园行间伴有杂草，通过刈割方式保持其

高度 １５—２０ ｃｍ，杂草组成包括马唐（Ｄｉｇｉｔａｒｉａ ｓａｎｇｕｉｎａｌｉｓ Ｌ． Ｓｃｏｐ．）、霍草 （Ｈｕｍｕｌｕｓ ｓｃａｎｄｅｎｓ Ｌｏｕｒ．）、丝茅

（ Ｉｍｐｅｒａｔａ ｈｏｅｎｉｇｉｉ Ｒｅｔｚ．）、中华小苦英（ Ｉｘｅｒｉｄｉｕｍ ｃｈｉｎｅｎｓｅ Ｔｈｕｎｂ．）等；③长柔毛野蜿豆组（ＶＶ）：距枣树 ３０ ｃｍ
行间进行开沟播撒长柔毛野豌豆种子，第一年 ９ 月每亩地播种种子约为 １．３５ ｋｇ，第二年 ７ 月份倒伏枯萎。 每

个耕作模式枣园面积共计 ６６７ ｍ２，分为 ３ 个小区，每个小区长度与宽度为 ６ ｍ×３５ ｍ。 除耕作模式不同外，其

他施肥、浇水、修剪以及整枝等管理措施均保持一致。
１．３　 土壤处理与分析

２０２０ 年 ９ 月，分别收集三种耕作模式下枣树根际土壤和行间土壤。 根际土壤收集采用原位抖土法，首先

在距离枣树主干 ３０ ｃｍ 处，小心挖出土层 ０—３０ ｃｍ 枣树细根系（样方大小为 ３０ ｃｍ×３０ ｃｍ），抖动收集附着在

根上的土（０—３ ｍｍ），并剔除掉土壤中细根、较大颗粒等，即为根际土壤。 行间土壤采集利用土钻取 ０—３０ ｃｍ
土层，取土位置为两行枣树的中间点。 每个小区采集的 ３ 个样点土壤混合在一起，每种耕作模式 ３ 次重复。
将采集的土壤样品一部分土壤置于－８０℃冰箱，用于土壤真菌 ＤＮＡ 提取，一部分土壤经过风干、过筛用于室

内土壤性质分析，测定方法如下：采用烘干称重法测定土壤含水量，利用烘干法测定土壤总盐含量，用 ｐＨ 计

测定土壤 ｐＨ 值（１０ ｇ 土壤，５０ ｍＬ 蒸馏水），利用火焰光度法测定土壤速效钾含量，采用凯氏定氮法测定土壤

全氮含量，采用重铬酸钾法测定土壤有机质含量，采用钼锑抗比色法（２．５ ｇ 土壤，５０ ｍＬ ＮａＨＣＯ３溶液）测定土

壤有效磷含量［１２］。
土壤真菌群落测序工作主要由北京诺禾致源科技股份有限公司完成。 土壤真菌 ＤＮＡ 提取与测序步骤如

下：称取 ０．５ ｇ 冷冻土壤样品，然后使用土壤 ＤＮＡ 提取试剂（Ｆａｓｔ ＤＮＡ Ｓｐｉｎ Ｋｉｔ ｆｏｒ Ｓｏｉｌ，ＵＳＡ）进行提取真菌

ＤＮＡ。 提取的 ＤＮＡ 用 １％琼脂糖凝胶电泳检测样品质量，用 ＮａｎｏＤｒｏｐ ２０００ 超微量分光光度计检验 ＤＮＡ 浓度

和纯度，稀释合格后的样品保存于－８０ ℃冰箱用于 ＰＣＲ 扩增。 土壤真菌选用 ＩＴＳ１Ｆ（５′⁃ＣＴＴＧＧＴＣＡＴＴＴＡＧＡ
ＧＧＡＡＧＴＡＡ⁃３′）和 ＩＴＳ２Ｒ（５′⁃ＧＣＴＧＣＧＴＴＣＴＴＣＡＴＣＧＡＴＧＣ⁃ ３′）进行扩增，扩增体系为 ２０ μＬ 反应体系：２ μＬ
１０×Ｂｕｆｆｅｒ，２ μＬ ｄＮＴＰｓ（２．５ ｍｍｏｌ ／ Ｌ），０．８ μＬ Ｆｏｒｗａｒｄ Ｐｒｉｍｅｒ（５ μｍｏｌ ／ Ｌ），０．８ μＬ Ｒｅｖｅｒｓｅ Ｐｒｉｍｅｒ（５ μｍｏｌ ／ Ｌ），
０．２ μＬ ｒＴａｑ Ｐｏｌｙｍｅｒａｓｅ，０．２ μＬ 牛血清白蛋白和 １０ ｎｇ 模板 ＤＮＡ，补 ｄｄ Ｈ２Ｏ 至 ２０ μＬ。 扩增条件为：９５ ℃预变

性 ３ ｍｉｎ，然后进入循环扩增阶段 ９５ ℃ ３０ ｓ，５５℃ ３０ ｓ，７２ ℃ ４５ ｓ，３５ 个循环；７２ ℃延伸 １０ ｍｉｎ，１０ ℃直到反

应完成。 采用 Ｉｌｌｕｍｉｎａ Ｍｉｓｅｑ 高通量测序平台测定真菌 ＩＴＳ 序列。
１．４　 数据分析

首先，利用诺禾云平台（ｈｔｔｐｓ： ／ ／ ｍａｇｉｃ．ｎｏｖｏｇｅｎｅ．ｃｏｍ ／ ）对土壤真菌群落进行 ＯＴＵ 聚类和物种注释，得到

真菌群落 α 多样性指数与门（Ｐｈｙｌｕｍ）和科（Ｆａｍｉｌｙ）分类水平的菌群相对丰度，以及 ＦｕｎＧｕｉｌｄ 预测的土壤真

菌功能群相对丰度。 然后，利用 Ｅｘｃｅｌ ２０１９ 软件对枣园土壤样本理化性质、α 多样性指数等数据进行整合，使
用 ＩＢＭ ＳＰＳＳ Ｓｔａｔｉｓｔｉｃｓ １９．０ 软件对土壤性质、真菌群落 α 多样性等指标数据进行方差齐性检验，采用单因素方

差分析（ＬＳＤ 多重比较，置信水平为 ０．０５）与邓肯检验（Ｄｕｎｃａｎ′ｓ ｔｅｓｔ）方法分析处理之间的差异性，并进行主

成分分析（Ｐｒｉｎｃｉｐａｌ ｃｏｍｐｏｎｅｎｔ ａｎａｌｙｓｉｓ，ＰＣＡ）和冗余分析（Ｒｅｄｕｎｄａｎｃｙ ａｎａｌｙｓｉｓ，ＲＤＡ）。 借助 Ｒ 语言（Ｖｅｒｓｉｏｎ
４．０．３）软件绘制土壤理化性质、真菌群落多样性指数图以及相关分析图，并且将 ＯＴＵ 表数据转化为相关系数

矩阵，借助 Ｇｅｐｈｉ １７．０ 计算网络拓扑属性及生成真菌群落共现性网络图。
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２　 结果

２．１　 土壤理化性质

　 　 不同耕作模式下枣园土壤理化性质变化如图 １ 所示。 相对于清耕组，自然生草组与长柔毛野豌豆组枣树

根际土壤 ｐＨ 分别降低 ０．１１、０．１７。 长柔毛野豌豆组枣园土壤水分、总氮、速效磷含量均表现最高，其枣树根际

土壤比清耕组分别高出 ２．６６％、０．８７ ｇ ／ ｋｇ 和 ５．５５ ｍｇ ／ ｋｇ。 三种耕作模式下枣树根际土壤水分、总氮、速效磷含

量均高于行间土壤，高出 ０．１１％—０．９６％、０．０７—０．３０ ｇ ／ ｋｇ、５．４３—５．５７ ｍｇ ／ ｋｇ，而枣树根际土壤 ｐＨ 比行间土壤

低 ０．１１—０．１５。

图 １　 不同耕作模式下枣园土壤理化性质

Ｆｉｇ．１　 Ｓｏｉｌ ｐｈｙｓｉｃａｌ ａｎｄ ｃｈｅｍｉｃａｌ ｐｒｏｐｅｒｔｉｅｓ ｕｎｄｅｒ ｔｈｅ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｃｕｌｔｉｖａｔｉｏｎ ｐａｔｔｅｒｎｓ ｉｎ ｊｕｊｕｂｅ ｏｒｃｈａｒｄ

ＧＪＣＫ，ＨＪＣＫ：清耕组枣树根际土壤与行间土壤；ＧＪＭＹ，ＨＪＭＹ：长柔毛野豌豆组枣树根际土壤与行间土壤；ＧＪＺＲ，ＨＪＺＲ：自然生草组枣树根际

土壤与行间土壤；误差线小写字母代表不同耕作模式间差异性，大写字母代表根际土壤与行间土壤间差异性

２．２　 序列信息统计

通过对 １８ 个土壤样本真菌 ＩＴＳ 基因进行高通量测序，共得到 １６３１４３０ 条高质量的有效序列，有效碱基数

目为 ３．９１×１０８，平均序列长度为 ２３７．４１ ｂｐ。 根据基因组 ＤＮＡ 的分类学分析结果，所有的供试土壤中共检测

到在 ９７％的相似度下进行 ＯＴＵ 聚类，共得到 ２３１９ 个 ＯＴＵｓ（图 ２），主要分为 １５ 个门、５６ 个纲、１４７ 个目、３２８
个科、６４０ 个属、９２５ 个种。
２．３　 真菌群落 α 多样性

三种耕作模式下枣园土壤真菌文库覆盖率均超过 ９８％，说明本研究的测序结果能够代表不同耕作模式

下枣园土壤真菌群落的真实情况（图 ２）。 不同耕作模式枣园土壤真菌群落 α 多样性存在差异：对于根际土

壤，长柔毛野豌豆组和自然生草组真菌群落 Ｓｈａｎｎｏｎ 指数与 Ｓｉｍｐｓｏｎ 指数高于清耕组，高出 ０．１９３—０．２１４、
０．０１７—０．０２０；对于行间土壤，清耕组真菌群落 Ｓｈａｎｎｏｎ 指数高于两种生草组。 从根际土壤与行间土壤间差异

来看，长柔毛野豌豆组和自然生草组根际土壤真菌群落 Ｓｈａｎｎｏｎ 指数与 Ｓｉｍｐｓｏｎ 指数高于行间土壤，而在清耕

组两者之间差异性不明显。
２．４　 真菌群落结构

从门（Ｐｈｙｌｕｍ）分类水平上可以看出，１８ 个土壤样品丰度大于 ０．０１％的真菌共有 ８ 门（８７．４９％），其中以

子囊菌门最高 （ Ａｓｃｏｍｙｃｏｔａ，７４． ７２％），然后依次分别为担子菌门 （ Ｂａｓｉｄｉｏｍｙｃｏｔａ， １０． １８％）、被孢霉菌门
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图 ２　 不同耕作模式下枣园土壤真菌群落 α多样性

Ｆｉｇ．２　 α ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ｏｆ ｓｏｉｌ ｆｕｎｇａｌ ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ ｕｎｄｅｒ ｔｈｅ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｃｕｌｔｉｖａｔｉｏｎ ｐａｔｔｅｒｎｓ ｉｎ ｊｕｊｕｂｅ ｏｒｃｈａｒｄ

（Ｍｏｒｔｉｅｒｅｌｌｏｍｙｃｏｔａ，２． １５％）、罗兹菌门（Ｒｏｚｅｌｌｏｍｙｃｏｔａ，０． ２０％）、壶菌门（ Ｃｈｙｔｒｉｄｉｏｍｙｃｏｔａ，０． １２％）、球囊菌门

（Ｇｌｏｍｅｒｏｍｙｃｏｔａ，０．０８％）、毛霉菌门（Ｍｕｃｏｒｏｍｙｃｏｔａ，０．０２％）与（Ｚｏｏｐａｇｏｍｙｃｏｔａ，０．０２％），其他真菌（丰度低于

０．０１％的真菌）归为 ｏｔｈｅｒｓ（１２．５１％）。 虽然不同耕作模式下土壤真菌群落均以子囊菌门、担子菌门、被孢霉菌

门（丰度均大于 １．００％）为主，但是三者之间在真菌群落结构组成上仍存在明显差异（图 ３）。 相对于清耕组，
长柔毛野豌豆组与自然生草组明显增加根际土壤被孢霉菌门与罗兹氏菌门的相对丰度，而在行间土壤中表现

出相反的结果。 清耕组与自然生草组枣树根际土壤子囊菌门相对丰度高于长柔毛野豌豆组。 长柔毛野豌豆

组行间土壤明显增加了担子菌门的相对丰度，比根际土壤高出 １４．６８％。

图 ３　 不同耕作模式枣园土壤真菌群落优势物种门与科分类水平上的相对丰度

Ｆｉｇ．３　 Ｒｅｌａｔｉｖｅ ａｂｕｎｄａｎｃｅ ｏｆ ｄｏｍｉｎａｎｔ ｓｐｅｃｉｅｓ ｏｆ ｓｏｉｌ ｆｕｎｇｉ ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ ｕｎｄｅｒ ｔｈｅ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｃｕｌｔｉｖａｔｉｏｎ ｐａｔｔｅｒｎｓ ｉｎ ｊｕｊｕｂｅ ｏｒｃｈａｒｄ ａｔ ｔｈｅ

ｔａｘｏｎｏｍｉｃ ｌｅｖｅｌ ｏｆ ｐｈｙｌｕｍ ａｎｄ ｆａｍｉｌｙ

从科（Ｆａｍｉｌｙ）的分类水平看出，土壤中丰度超过 ０．１０％的真菌共有 ２９ 科（８５．５５％），前 １０ 科分别为丛赤

壳科 （ Ｎｅｃｔｒｉａｃｅａｅ， ４３． ７３％）、曲霉菌科 （ Ａｓｐｅｒｇｉｌｌａｃｅａｅ， ８． １７％）、红菇科 （ Ｒｕｓｓｕｌａｃｅａｅ， ４． ２９％）、毛球壳科
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（Ｌａｓｉｏｓｐｈａｅｒｉａｃｅａｅ，１． ６２％）、毛壳科 （ Ｃｈａｅｔｏｍｉａｃｅａｅ， ５． ６９％）、革菌科 （ Ｔｈｅｌｅｐｈｏｒａｃｅａｅ， １． ２０％）、鹅膏菌科

（Ａｍａｎｉｔａｃｅａｅ， １． ３３％）、肉座菌科 （ Ｈｙｐｏｃｒｅａｃｅａｅ， １． ７９％）、小囊菌科 （ Ｍｉｃｒｏａｓｃａｃｅａｅ， ２． ６１％）、粪壳菌科

（Ｓｏｒｄａｒｉａｃｅａｅ，０．９１％）。 三种耕作模式下枣树根际土壤以赤壳科为主，占比为 ３０．６４％—５３．７６％，其次自然生

草组与长柔毛野豌豆组为毛壳科，而清耕组为红菇科。 长柔毛野豌豆组枣树根际土壤丛赤壳科比自然生草组

与清耕组分别低于 １１．６７％、１４．０３％。 相较于行间土壤，三种耕作模式枣树根际土壤赤壳科相对丰度均降低，
并且自然生草组与长柔毛野豌豆组根际土壤曲霉科与红菇科有所降低，而毛球壳科与毛壳科相对丰度有所

增加。
２．５　 真菌群落 β 多样性

基于欧式距离（Ｅｕｃｌｉｄｅａｎ ｄｉｓｔａｎｃｅｓ）的 ＰＣＡ 分析主要用来研究样本群落组成的相似性或差异性。 结果如

图 ４ 所示，三种耕作模式下枣园根际与非根际行间土壤真菌群落结构组成明显不同，第一主成分（ＰＣＡ１）方差

解释量高达 ７３．５１％（Ｒ＝ ０．４６６０，Ｐ ＝ ０．００２）。 通过分别对三种耕作模式枣园根际土壤与行间土壤进行针对主

成分分析，结果显示自然生草组与长柔毛野豌豆组距离更近，明显不同于清耕组，两组第一方差解释量在

７４．３１％以上（Ｐ＜０．０５）。 通过冗余分析（Ｒｅｄｕｎｄａｎｃｙ ａｎａｌｙｓｉｓ）表征真菌群落组成与环境因子的关系。 从图 ５
可以看出，ＲＤＡ１ 解释了根际土壤与行间土壤真菌群落差异的 ３９．３９％、４０．２４％，并且长柔毛野豌豆组根际土

壤、行间土壤真菌群落组成与土壤全氮、速效钾、水分、有机质呈正相关关系，而与 ｐＨ、总盐呈负相关关系。

图 ４　 不同耕作模式下枣园土壤环境真菌群落 ＰＣＡ 分析

Ｆｉｇ．４　 ＰＣＡ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｓｏｉｌ ｆｕｎｇｉ ｉｎ ｊｕｊｕｂｅ ｏｒｃｈａｒｄ ｕｎｄｅｒ ｔｈｅ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｃｕｌｔｉｖａｔｉｏｎ ｐａｔｔｅｒｎｓ

２．６　 Ｆｕｎｇｕｉｌｄ 预测分析

利用 ＦＵＮＧｕｉｌｄ 数据库对不同耕作模式下枣园土壤真菌群落功能预测结果显示，土壤真菌主要可分为

６ 种（相对丰度＞０．０１％），即病理营养型（Ｐａｔｈｏｔｒｏｐｈ）、腐生营养型（Ｓａｐｒｏｔｒｏｐｈ）、共生营养型（Ｓｙｍｂｉｏｔｒｏｐｈ）、病
理—腐生过渡型（ Ｐａｔｈｏｔｒｏｐｈ⁃Ｓａｐｒｏｔｒｏｐｈ）、病理—腐生—共生过渡型（ Ｐａｔｈｏｔｒｏｐｈ ⁃ＳａｐｒｏｔｒｏｐｈＳｙｍｂｉｏｔｒｏｐｈ）、病
理—腐生过渡型过渡型（Ｐａｔｈｏｔｒｏｐｈ⁃Ｓｙｍｂｉｏｔｒｏｐｈ）。 其中，腐生营养型、共生营养型、病理—腐生过渡型真菌群

落丰度组成高达 ６８．４４％，但是在不同耕作模式下存有差异：（１）腐生营养型。 长柔毛野豌豆组和自然生草组

枣树根际土壤腐生营养型真菌群落相对丰度高于清耕组，分别高出 ３．３３％与 ３．３２％，但是长柔毛野豌豆组行

间土壤其相对丰度明显低于自然生草组与清耕组；（２）共生营养型。 长柔毛野豌豆组和自然生草组枣树根际

土壤共生营养型真菌群落相对丰度低于清耕组，而长柔毛野豌豆组行间土壤其相对丰度明显高于自然生草组
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图 ５　 生草模式下枣园土壤环境真菌群落 ＲＤＡ 分析

Ｆｉｇ．５　 ＲＤＡ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｓｏｉｌ ｆｕｎｇｉ ｉｎ ｊｕｊｕｂｅ ｏｒｃｈａｒｄ ｕｎｄｅｒ ｔｈｅ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｃｕｌｔｉｖａｔｉｏｎ ｐａｔｔｅｒｎｓ

各处理与土壤环境因子向量同向（呈锐角）代表二者有较强的正相关性，反向（呈钝角）代表具有较强的负相关性，向量越长代表环境因子

作用越强；Ｓａｌｔ：土壤含盐量；ＴＮ：全氮；ＡＰ：速效磷；ＡＫ：速效钾；ＭＣ：水分含量；ＳＯＭ：有机质

与清耕组；（３）病理—腐生过渡型。 三种耕作模式枣树根际土壤病理—腐生过渡型真菌群落相对丰度明显低

于行间土壤，长柔毛野豌豆组根际土壤其相对丰度表现最低。 此外，长柔毛野豌豆组病理—共生过渡型真菌

群落相对丰度高于自然生草组（图 ６）。

图 ６　 生草模式下枣园土壤主要真菌营养型

Ｆｉｇ．６　 Ｓｏｉｌ ｆｕｎｇｉ ｔｒｏｐｈｉｃ ｍｏｄｅ ｕｎｄｅｒ ｔｈｅ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｃｕｌｔｉｖａｔｉｏｎ ｐａｔｔｅｒｎｓ ｉｎ ｊｕｊｕｂｅ ｏｒｃｈａｒｄ
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２．７　 真菌群落共现网络分析

共现性网络主要分析对枣园土壤真菌群落相互关系在不同耕作模式之间的差异，其网络拓扑特性参数是

微生物间相互关系的重要指征之一。 如图 ７ 所示，共现性网络每一个节点代表每一个 ＯＴＵ，连接曲线代表着

代表物种间的紧密联系，共现网络中节点与连接线数量则能直观地表达出代表网络复杂程度［１３］。 结果表明，
相对于自然生草组与清耕组，长柔毛野豌豆组土壤真菌网络节点数、边数、平均度、平均路径长度均表现最高，
说明种植长柔毛野豌豆增强了真菌网络中各物种的相互作用，平均度高说明该处理真菌群落中某些物种在土

壤功能中的重要性增强。 三种耕作模式下真菌群落网络正相关边数占比高达 ９５％以上，说明枣园土壤真菌

群落间相互作用以正相关为主。 相对于其他两组，自然生草组枣园土壤真菌群落负反馈关系最大为 ４．３７％
（表 １）。 共现性网络节点对应的菌门以子囊菌门（高于 ６５％）为主，其次为担子菌门（高于 １６％），其中自然生

草组子囊菌门所占比例最大。 长柔毛野豌豆组节点对应的菌门种类最多，高达 １１ 种，自然生草组与清耕组均

为 ９ 种。

图 ７　 不同耕作模式下枣园土壤真菌群落共生网络

Ｆｉｇ．７　 Ｓｏｉｌ ｆｕｎｇｉ ｎｅｔｗｏｒｋ ｕｎｄｅｒ ｔｈｅ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｃｕｌｔｉｖａｔｉｏｎ ｐａｔｔｅｒｎｓ ｉｎ ｊｕｊｕｂｅ ｏｒｃｈａｒｄ

表 １　 不同耕作模式下枣园土壤真菌网络拓扑性质

Ｔａｂｌｅ １　 Ｔｏｐｏｌｏｇｉｃａｌ ｐｒｏｐｅｒｔｉｅｓ ｏｆ ｓｏｉｌ ｆｕｎｇｉ ｎｅｔｗｏｒｋ ｕｎｄｅｒ ｔｈｅ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｃｕｌｔｉｖａｔｉｏｎ ｐａｔｔｅｒｎｓ ｉｎ ｊｕｊｕｂｅ ｏｒｃｈａｒｄ

拓扑特征
Ｔｏｐｏｌｏｇｉｃａｌ ｐｒｏｐｅｒｔｉｅｓ

清耕组
Ｃｌｅａｒ ｔｉｌｌａｇｅ ｇｒｏｕｐ

长柔毛野豌豆组
Ｖｉｃｉａ ｖｉｌｌｏｓａ ｇｒｏｕｐ

自然生草组
Ｎａｔｕｒａｌ ｇｒａｓｓ ｇｒｏｕｐ

节点 Ｎｏｄｅ ３３８ ３７０ ２５２

连接线 Ｅｇｄｅ ４４３ ６５７ ３０８

正相关 Ｐｏｓｉｔｉｖｅ ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ ３２５（９６．１５％） ３６５（９８．６５％） ２４１（９５．６３％）

负相关 Ｎｅｇａｔｉｖｅ ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ １３（３．８５％） ５（１．３５％） １１（４．３７％）

平均度 Ａｖｅｒａｇｅ ｄｅｇｒｅｅ ２．６１５ ３．５５１ ２．４３７

平均聚类系数 Ａｖｅｒａｇｅ ｃｌｕｓｔｅｒｉｎｇ ｃｏｅｆｆｉｃｉｅｎｔ ０．８２３ ０．８１７ ０．８７３

平均路径长度 Ａｖｅｒａｇｅ ｐａｔｈ ｌｅｎｇｔｈ ２．４２ ２．４７ １．７２３
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３　 讨论

真菌参与自然界动植物残体分解、物质转化循环过程，具有保持土壤肥力及抵抗外界病害的生物学作用，
其多样性是衡量土壤生态系统功能和生产力的重要指征之一［１４］。 果园土壤真菌群落受多种因素影响，包括

果树种类、耕作模式、土壤条件、水肥管理等。 本研究结果表明，行间生草模式对枣园土壤真菌群落结构组成

产生显著影响（图 ２）。 自然生草组与长柔毛野豌豆组枣树根际土壤真菌 Ｓｈａｎｎｏｎ 指数与 Ｓｉｍｐｓｏｎ 指数明显高

于清耕组，可能主要由于：（１）生草根系发育能够增加土壤孔隙度及植被覆盖率，提高了枣园土壤含水量从而

改善土壤物理性状［１５］；（２）草本植物根系通过分泌 Ｈ＋与质子交换作用降低土壤 ｐＨ，加快根际土壤养分释

放［１６—１７］；（３）草本植物凋落物增加土壤腐殖质含量，促进物质循环与养分流动，为真菌群落扩大创造了良好

的条件。 自然生草组与长柔毛野豌豆组根际土壤真菌多样性指数明显高于行间土壤，主要由于根际是植物与

土壤相互作用的特殊微域，也是微生物最为活跃的区域［１８］，其丰富的营养有利于真菌群落快速繁殖，本研究

结果与王中堂等［８］研究枣园根际土壤和非根际土壤之间细菌多样性差异的结果相一致。 然而，清耕组枣园

行间土壤真菌群落 Ｓｈａｎｎｏｎ 指数与枣树根际土壤的差异并不显著，一定程度上可能与枣园清耕导致的土壤结

构变化以及土壤样品采集时期有关，果实成熟期因果树种类不同存有差异，其土壤性质受气候因子等多种环

境因素所影响［１９］。
从结构组成来看，子囊菌门和担子菌门作为三种耕作模式土壤真菌群落的主要部分，它们均是以腐生营

养型为主，在纤维素降解、有机物转化及养分循环等方面发挥着重要的驱动作用［２０—２２］。 赵竟如等［２３］ 研究表

明添加毛叶芍子能够显著提高旱地肥力，促进土壤腐生营养型真菌相对丰度。 这与 ＦＵＮＧｕｉｌｄ 功能预测得出

的生草组枣树根际土壤腐生营养型真菌相对丰度高于清耕组结果相一致。 不同耕作模式枣园土壤真菌群落

中优势菌群相对丰度存有差异。 三种耕作模式下行间土壤子囊菌门相对丰度表现出：自然生草组＞清耕组＞
长柔毛野豌豆组，而担子菌门相对丰度呈现出：长柔毛野豌豆组＞清耕组＞自然生草组，本结果与胡颖槟等［２４］

研究结果相一致。 自然生草组枣园土壤子囊菌门相对丰度明显高于其他两组，主要由于 ９ 月份是杂草凋落的

主要时期，枯落物增加促进土壤中腐殖质含量升高，为子囊菌门的快速繁殖创造了良好的生活条件。 种植长

柔毛野豌豆增加行间土壤担子菌门的数量，这可能由于长柔毛野豌豆是一种高固氮植物，而担子菌门属于寡

养微生物，长柔毛野豌豆降解后土壤 Ｃ ／ Ｎ 降低，从而促进担子菌门的繁殖［２５］。 此外，种植长柔毛野豌豆明显

促进枣树根际土壤被孢霉菌门相对丰度增加。 被孢霉菌是土壤碳及养分转化的关键微生物成员，在枯根和凋

落物的分解过程中发挥重要作用［２６］。 同时，被孢霉菌存在于具有病原生物的环境中，可作为土壤健康状况的

评价性指标［２７—２８］，土壤中病原菌微弱变化都会改变根际土壤真菌群落组成以增强植物的抵抗性［２９］。 Ｗａｎｇ
等［３０］发现人参根际土壤被孢霉属富集分泌的抗生素对植物与土壤病原体存在拮抗作用。 谢尔瓦尼木·阿不

都艾尼等［３１］发现枯草芽孢杆菌施加明显促进被孢霉菌门的相对丰度，主要可能由于被孢霉菌分泌脂肪酸抑

制病原菌的繁殖。 此外，基于 ＦＵＮＧｕｉｌｄ 功能预测结果，清耕组共生营养型真菌相对丰度高于生草组，可能由

于清耕组根际环境受养分有效性的限制加剧共生型真菌的繁殖，从而满足果树生长的养分需求。
共现性生态网络能够直观地呈现出微生物之间交互关系，其微弱的变化反映出土壤生物功能对外界环境

的动态响应［３２］，因此，网络共现性能够阐明生草模式下土壤微生物结构复杂度和功能稳定性［３３］。 相对于其

他两组，长柔毛野豌豆组枣园土壤中真菌生态网络节点与连接线数量最多，说明行间种植长柔毛野豌豆促使

土壤微生物群落之间正向的关联性更加紧密。 同时，正关联性比例高表明群落间紧密的合作关系，如交互共

生、互惠互作和共生等［３４］，增加了菌群间抵抗病原菌的协作能力［３５—３６］。 长柔毛野豌豆组土壤真菌群落共现

性网络中的关键菌群数量多（１１ 种），但是有些菌群在结构组成中相对丰度较低，说明某些稀有类群在土壤生

物化学循环过程也发挥着重要作用。 长柔毛野豌豆组真菌群落共现性网络平均路径长度大于自然生草组，进
一步说明枣园种植长柔毛野豌豆促进土壤真菌群落功能稳定性。 刘明慧等［３７］发现网络平均路径长度越长导

致真菌间对外界刺激反应速度越慢，人工林越不易受环境变化的干扰。 从共现性网络节点对应的菌门组成来
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看，子囊菌门相对丰度最大，其中在自然生草组中更是高达 ６８．２５％，但是自然生草组共现性网络稳定性低（节
点与连接线数量少），可能是由于自然生草增加枣园土壤子囊菌门相对丰度，却降低某些关键的稀有菌群的

相对丰度，导致真菌群落共现性网络节点数量减少以及其结构关联性降低。

图 ８　 枣园种植长柔毛野豌豆对林果品质与土壤质量的影响

Ｆｉｇ．８　 Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｃｒｏｐｐｉｎｇ ｗｉｔｈ Ｖｉｃｉａ ｖｉｌｌｏｓａ ｏｎ ｆｒｕｉｔ ｑｕａｌｉｔｙ ａｎｄ ｓｏｉｌ ｑｕａｌｉｔｙ ｉｎ ｊｕｊｕｂｅ ｏｒｃｈａｒｄ

综合以往研究结果，枣园行间种植长柔毛野豌豆能够明显改善土壤物理性状，提高果树根系周围土壤速

效氮磷钾等养分含量，增加土壤微生物群落多样性，促进土壤物质生物化学循环过程（图 ８），对林果品质有较

大的改善［８，３５，３８—４０］。 因此，行间种植长柔毛野豌豆是一种有效的果园管理措施。 虽然目前我们在长柔毛野豌

豆对果园土壤特征的作用研究上取得一定的结果，但是生草覆盖下枣树根际过程（根系分泌物组成）变化特

征以及其与土壤病原菌的关系是怎样的，这些问题仍需后续的研究与探讨。

４　 结论

与清耕组相比，枣园行间种植长柔毛野豌豆提高枣树根际土壤养分含量，增加枣树根际土壤真菌群落 α
多样性，降低子囊菌门的相对丰度。 长柔毛野豌豆组根际土壤真菌群落组成与土壤全氮、速效钾、有机质等呈

正相关关系，菌群共现性网络结构节点与连接线呈现最高。 由此表明，枣园行间种植长柔毛野豌豆能够改善

土壤环境，增加枣园土壤真菌网络关键菌群的相对丰度，促进枣园土壤真菌群落间保持较高的关联性及功能

稳定性。 本研究从结构组成与共现性网络方面分析枣园种植长柔毛野豌豆对土壤真菌群落的影响，在枣园管

理中推行生草模式提供一定的科学依据。
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