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两个海拔亚高山粗枝云杉林土壤真菌群落差异及其驱
动因素
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摘要：土壤真菌对维持植物地上生物量具有重要作用，植物也会通过根系分泌物等调控土壤真菌群落组成，然而，人们对森林树

种影响土壤真菌及其功能群落组成和多样性的认识仍不足。 选择川西亚高山两种海拔（２９００ ｍ 和 ３２００ ｍ）下年龄相似的粗枝

云杉（Ｐｉｃｅａ ａｓｐｅｒａｔａ）天然林为研究对象，采集粗枝云杉根际、非根际及空地土壤，采用高通量测序技术和 ＦＵＮＧｕｉｌｄ 数据库比

对，分析土壤真菌及其功能真菌群落的组成和多样性变化。 结果表明，土壤真菌及其功能真菌群落的组成和多样性在 ３ 个土壤

取样位置间差异不显著，但在 ２ 个海拔之间具有显著差异，例如，海拔 ２９００ ｍ 和 ３２００ ｍ 土壤的优势真菌分别为蜡壳耳属

（Ｓｅｂａｃｉｎａ）和红菇属（Ｒｕｓｓｕｌａ）。 对于真菌功能群落 α 多样性，发现外生菌根（ＥＣＭ）真菌群落的 ＡＣＥ 指数在 ２９００ ｍ 海拔处显

著高于 ３２００ ｍ 海拔，而植物病原真菌的 ＡＣＥ 指数和 Ｓｈａｎｎｏｎ 指数恰好相反，土壤真菌及其腐生真菌群落的 α 多样性指数在不

同海拔间无显著差异。 进一步通过网络分析发现，两个海拔之间土壤真菌群落的相互关系和核心菌群明显不同，其中 ３２００ｍ

海拔的土壤真菌群落表现出更明显的负相关性。 另外，影响土壤真菌及其功能群落的关键因子也不相同，土壤真菌和腐生真菌

群落主要受 ｐＨ 影响，而外生菌根真菌和植物病原真菌群落分别受到土壤含水量和全氮的影响。 本研究有助于深入理解森林

生态系统的地下微生物学机制，为森林保护和恢复提供科学依据。
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土壤真菌是森林生态系统的重要组成部分，具有参与土壤养分循环、形成并稳定土壤团聚体［１］、减少土

壤侵蚀、促进植物营养吸收以及维持森林生态系统稳定等重要功能［２—４］。 土壤真菌种类繁多，按生活习性等

可划分出多个功能群，如菌根真菌、植物病原真菌及腐生真菌等，这些功能菌群通常具有不同的生态策略，对
植物生长产生不同的影响［５］。 菌根真菌可以与植物根系共生，具有促进植物养分吸收，提高宿主抗逆性和帮

助植物抵御干旱等功能［６—７］。 植物病原真菌一方面会侵染植物并抑制其生长，影响森林生态系统的生产力和

稳定性［８］，另一方面也可以通过加剧侵染优势植物种类抑制其生物量，从而维持生态系统的物种多样性［９］。
腐生真菌能够通过分解枯枝落叶，为植物生长提供碳源和能量［１０］。 因此，研究森林生态系统土壤真菌及其功

能真菌群落的变化特征，对深入了解地下微生物对森林生态系统群落多样性和稳定性的调节机制具有重要

意义。
森林植物根系通过分泌各种化合物（糖、氨基酸、有机酸及次级代谢物等）的形式向土壤输入营养物质

（碳源、氮源、化感物质及激素等） ［１１］，直接或间接地影响土壤真菌群落的组成和多样性［１２］。 根据土壤受到植

物根系影响的程度大小，可将植物周围土壤分为根际、非根际及远离植物影响的空地土区域［１３—１４］。 根际土壤

是指围绕植物根的狭窄土壤区域，直接受到周围微生物和根系分泌物的影响［１５］。 非根际土壤通常是指根际

周围的土壤，距离根系较近［１６］，但受植物根和根系分泌物的影响小于根际［１７］。 而距离植物根系较远且周围

植物分布较少，几乎不直接受到根系及其分泌物影响的土壤为空地土壤［１８］。 近年来，许多研究强调区分根

际、非根际和空地土壤的重要性［１９—２１］。 由于植物根系及其根系分泌物的调控作用，有研究显示根际、非根际

和空地土壤真菌群落具有显著差异［２２］。 然而，也有森林土壤中研究显示根际和非根际土壤真菌群落无显著

差异［２３］。 这些矛盾的研究结果说明人们对森林植物根系调控真菌群落的机理认知不足，从而限制了对森林

生态系统稳定性维持机制的理解。 并且，现有的研究大多集中于探究不同植物物种［２４］、林分年龄［２５—２６］ 或演

替阶段［２７］中真菌群落在根际、非根际及空地土之间的分布特征，而对森林真菌及其功能群落在根际、非根际

及空地土的变化趋势研究不足，这使人们对森林植物根系对真菌群落的调控机理了解受到限制。
除了植物，土壤和气候环境等因素也会显著影响土壤真菌群落［２８］。 长久以来，海拔作为气候和植被环境

变化的综合指示，经常被用来检验气候和环境对土壤真菌的综合影响［２９］。 已有研究发现，真菌群落组成和多

样性随海拔梯度升高表现出升高［３０］、降低［３１］ 或不明显［３２］ 等差异响应机制。 对于真菌功能群，Ｖｅａｃｈ 研究表

明腐生真菌的相对丰度沿海拔梯度增加，而共生真菌中外生菌根真菌的变化不明显［３２］。 但在日本山地森林
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中的一项研究结果显示，腐生真菌相对丰度随海拔的升高而降低，外生菌根真菌呈现相反趋势［３３］。 由此可

见，关于不同海拔梯度的土壤真菌多样性及其功能群组成变化的认识仍然有限，并且，很少有研究探讨土壤真

菌功能菌群的组成及其多样性受海拔影响的变化。 随着分子生物学技术的快速发展，高通量测序技术、
ＦＵＮＧｕｉｌｄ 数据库及分子生态网络等生物信息学分析手段可用来进一步分析森林土壤真菌及其功能群落，以
及菌群之间的相互作用变化，从而更深入地理解森林土壤真菌多样性及其相互作用［３４—３５］。

位于长江上游的西南亚高山森林是青藏高原东部高山森林的主体，在水土保持和气候调节方面发挥重要

作用［３６］。 该地区森林主要由云杉、冷杉等针叶树种组成，具有典型的外生菌根共生的生态特征［３７—３８］。 而该

地区森林土壤真菌及其功能菌群在根系作用强度不同（即根际、非根际和空地土）位置间的变化趋势，及其在

不同海拔上的变化趋势和影响因素尚不清楚。 因此，本文以亚高山粗枝云杉（Ｐｉｃｅａ ａｓｐｅｒａｔａ）天然林为研究对

象，分析受粗枝云杉根系不同程度影响下的土壤真菌及其功能真菌群落的组成和多样性的变化趋势，及其在

不同海拔（２９００ ｍ 和 ３２００ ｍ）之间的差异和驱动因素。 试图回答以下问题：（１）根际、非根际及空地土壤的真

菌及其功能真菌群落的组成和多样性之间的差异及影响因素；（２）不同海拔梯度粗枝云杉天然林土壤真菌及

其功能真菌群落的组成和多样性差异及影响因素。 通过以上研究，以期了解粗枝云杉天然林土壤真菌及其功

能菌群组成和多样性在土壤微环境中和随海拔分布和驱动因素，对深入了解川西亚高山针叶林地下微生物群

落构建机制具有科学意义。

１　 材料与方法

１．１　 研究区概况及样品采集

米亚罗林区位于四川省理县，地理坐标范围为 ３１°３７′—３１°４８′ Ｎ，１０２°４２′—１０２°５２′ Ｅ。 该地属季风性山

地气候区，海拔 ２０４５—３４１３ ｍ，最冷月（１ 月）平均气温－８℃，最暖月（７ 月）平均气温 １２．６℃，年降水量 ６００—
１１００ ｍｍ。

选取两个海拔（２９００ ｍ 和 ３２００ ｍ）的粗枝云杉天然林（约 ２００ 年生）作为研究对象。 在两个海拔上选取

坡度、坡面朝向、土壤类型及地质条件相似的粗枝云杉天然林建立 １００ ｍ×１００ ｍ 的样地，每个样地中按照五

点法各布设 ５ 个 １０ ｍ×１０ ｍ 样方，样方之间距离至少 ５０ ｍ，随后针对样方进行植物群落调查。 然后，在每个

样方内选取 ２ 株粗枝云杉，采用根系追踪法，从四个正交方向，距离树约 １．５ ｍ 左右的位置挖取树木根系［３６］。
用锄头在距离地表 ０—２０ ｃｍ 处挖出植物根系，轻轻摇晃收集松散的非根际土壤（ＮＲ），用消毒棉签擦拭根部

土壤并收集作为根际土壤（Ｒ），采用直径为 ９ ｃｍ、深度为 １０ ｃｍ 的土钻在粗枝云杉林植被覆盖范围下、地表无

植被生长且地下无根系延伸的区域采集土壤作为空地土（Ｂ）。 然后，将同一个样方采集的云杉根际、非根际

和空地土壤分别混合均匀成为一个土壤样品后装入无菌自封袋后，低温条件运送回实验室保存备用，其中每

份土壤重量约为 ２５ｇ。 总的来看，在两个海拔收集了粗枝云杉根际、非根际和空地土壤样品各 ５ 个，总共得到

３０ 个土壤样本（根际、非根际和空地土壤各 １０ 个样品）。
１．２　 土壤理化指标测定

土壤酸碱度 ｐＨ 和电导率（ＥＣ）分别用 ｐＨ 计和电导仪测定（土∶水＝ １∶５）。 土壤含水率（ＳＭＣ）通过烘干法

（８０℃烘干至恒重）测定。 土壤全氮（ＴＮ）和全磷（ＴＰ）分别用凯氏定氮法和钼锑抗比色法测定；土壤硝态氮

（ＮＯ－
３ ⁃Ｎ）和铵态氮（ＮＨ＋

４ ⁃Ｎ）使用 ２ ｍｏｌ ／ Ｌ 的氯化钾溶液浸提（土∶浸提液＝ １∶５）后分别使用酚二磺酸和靛酚蓝

比色法对浸提液进行测定；土壤有机碳（ＳＯＣ）用重铬酸钾氧化外加热法测定［３９］。
１．３　 土壤样品 ＤＮＡ 提取及高通量测序

称取 ０．２５ ｇ 土壤，采用试剂盒（ＭＯＢＩＯ，美国）参照说明书提取土壤真菌基因组 ＤＮＡ。 提取出的 ＤＮＡ 样

品在 ＮａｎｏＤｒｏｐ（Ｔｈｅｒｍｏ Ｆｉｓｈｅｒ Ｓｃｉｅｎｔｉｆｉｃ，美国） 上测定浓度和纯度。 用真菌 ＩＴＳ２ 区域的引物 ｇＩＴＳ７Ｆ（５′⁃
ＧＴＧＡＲＴＣＡＴＣＧＡＲＴＣＴＴＴＧ⁃３′）和 ＩＴＳ４Ｒ（５′⁃ＴＣＣＴＣＣＧＣＴＴＡＴＴＧＡＴＡＴＧＣ⁃ ３′）进行扩增［４０］。 ＰＣＲ 扩增体系及

反应程序见参考文献［４１］。 将 ＰＣＲ 扩增产物进行凝胶电泳，利用 ＡＸＹＧＥＮ 胶回收，通过 ＮａｎｏＤｒｏｐ 分光光度计
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检测产品质量，等摩尔质量混合合格样品的 ＰＣＲ 产物送交北京百迈客生物科技有限公司进行测序。 采用

Ｉｌｌｕｍｉｎａ Ｈｉｓｅｑ（ＰＥ ２５０×２５０）平台根据 ｂａｒｃｏｄｅ 条形码对原始序列进行修剪和质量过滤，以每个样本 ８０００ 个

序列的相等深度进行随机重采样。
１．４　 统计分析

采用单因素方差分析法对土壤真菌及其功能真菌（属水平）群落组成的差异性进行分析。 使用 Ｒ 语言

ｖｅｇａｎ 包计算 Ｓｈａｎｎｏｎ 指数、 ＡＣＥ 指数及 Ｂｒａｙ⁃Ｃｕｒｔｉｓ 距离矩阵。 利用主坐标分析 （ Ｐｒｉｎｃｉｐａｌ ｃｏｏｒｄｉｎａｔｅｓ
ａｎａｌｙｓｉｓ，ＰＣｏＡ） 对土壤真菌及其功能真菌群落的 β 多样性进行可视化。 使用线性判别分析 （ Ｌｉｎｅａｒ
ｄｉｓｃｒｉｍｉｎａｎｔ ａｎａｌｙｓｉｓ ｅｆｆｅｃｔ ｓｉｚｅ，ＬＥｆＳｅ）方法分析土壤真菌属水平的差异物种，选择标准为：线性判别分析得分

（ＬＤＡ ｓｃｏｒｅ）＞３．５，Ｐ＜０．０５。 用 Ｓｐｅａｒｍａｎ 相关性分析方法研究环境变量与土壤真菌及其功能真菌 α 多样性

（Ｓｈａｎｎｏｎ 指数和 ＡＣＥ 指数）的相关性。 利用曼特尔检验（Ｍａｎｔｅｌ ｔｅｓｔ）方法分析环境因子与土壤真菌及其功

能真菌群落组成的相关性。 以真菌属水平相对丰度为对象，在 ＭＥＮＡ（Ｍｏｌｅｃｕｌａｒ Ｅｃｏｌｏｇｉｃａｌ Ｎｅｔｗｏｒｋ Ａｎａｌｙｓｅｓ
Ｐｉｐｅｌｉｎｅ， ｈｔｔｐ： ／ ／ ｉｅｇ４．ｒｃｃｃ．ｏｕ．ｅｄｕ ／ ｍｅｎａ）网站上使用 ０．７２ 的阈值构建 ２９００ ｍ 和 ３２００ ｍ 海拔梯度下的微生物

网络。 网络参数中关键物种的定义方式：模块内连通度（Ｚｉ）≥２．５ 或者模块间连通度（Ｐｉ）≥０．６２ 的 ＯＴＵ 序

列［４２］，利用 Ｇｅｐｈｉ ０．１０．１ 软件进行可视化。

２　 结果与分析

２．１　 不同海拔森林土壤真菌及其功能真菌群落组成

从四川省理县米亚罗林区粗枝云杉天然林的 ２９００ ｍ 和 ３２００ ｍ 海拔处采集的土壤样品中检测到 ７ 个门

和 ３６４ 个属的真菌。 在门水平上相对丰度由高到低依次为子囊菌门（Ａｓｃｏｍｙｃｏｔａ，４４．９％—５７．７％）、担子菌门

（Ｂａｓｉｄｉｏｍｙｃｏｔａ，２７．６％—３８．７％）及被孢霉门（Ｍｏｒｔｉｅｒｅｌｌｏｍｙｃｏｔａ，０．９％—１．９％），其余门占比低于 ０．３％（图 １）。
在属水平上，采自 ２９００ ｍ 和 ３２００ ｍ 海拔的土壤样品中相对丰度最高的属分别为蜡壳耳属（Ｓｅｂａｃｉｎａ，１．８％—
１２．８％）和红菇属（Ｒｕｓｓｕｌａ，１．９％—１３．６％）（图 １）。

图 １　 不同海拔森林土壤真菌群落门水平和属水平上的组成

Ｆｉｇ．１　 Ｔｈｅ ｃｏｍｐｏｓｉｔｉｏｎ ａｔ ｔｈｅ ｐｈｙｌｕｍ ａｎｄ ｇｅｎｕｓ ｌｅｖｅｌ ｏｆ ｆｏｒｅｓｔ ｓｏｉｌ ｆｕｎｇａｌ ｃｏｍｍｕｎｉｔｉｅｓ ａｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ａｌｔｉｔｕｄｅｓ

Ｒ、ＮＲ 和 Ｂ 分别代表根际、非根际和空地土壤

在 ２９００ ｍ 和 ３２００ ｍ 海拔的土壤样品中分析出外生菌根真菌 ２７ 种（相对丰度 １１．５％—２０．８％），植物病原

真菌 ３６ 种（小于 ０．０１％），腐生真菌 １１４ 种（１１．４％—２７．９％）。 在 ２９００ ｍ 海拔土壤样品中，外生菌根真菌、植
物病原真菌及腐生真菌中相对丰度最高的属分别是丝盖伞属（ Ｉｎｏｃｙｂｅ，３．８％）、Ｃｙｌｉｎｄｒｏｓｙｍｐｏｄｉｕｍ（４．０％）及

Ｉｎｆｕｎｄｉｃｈａｌａｒａ（２．３％）；在 ３２００ ｍ 海拔土壤样品中相对丰度最高的外生菌根真菌属分别是红菇属（Ｒｕｓｓｕｌａ，
１１．９％）、小球壳属（Ｍｙｃｏｓｐｈａｅｒｅｌｌａ，１．０％）及支孢瓶霉属（Ｃｌａｄｏｐｈｉａｌｏｐｈｏｒａ，６．４％）（图 ２）。 在 ３２００ ｍ 海拔土壤

样品中腐生真菌 Ｌｅｕｃｏｇｌｏｓｓｕｍ（０．４％）、小地锤菌属（Ｃｕｄｏｎｉｅｌｌａ，０．０４％）及枝鼻菌属（Ｃｌａｄｏｒｒｈｉｎｕｍ，０．０１％）的
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相对丰度显著高于 ２９００ ｍ 海拔土壤样品，而白丝膜菌属（Ｌｅｕｃｏｃｏｒｔｉｎａｒｉｕｓ，０．０１％）的相对丰度低于 ２９００ ｍ 海

拔土壤样品（Ｐ＜０．０５）。
通过单因素方差分析比较两个海拔的根际、非根际及空地土壤的功能真菌群落，结果显示，２９００ ｍ 海拔

的根际土壤样品（２９００ Ｒ）中的瑰丽盘菌属（Ｒｈｏｄｏｓｃｙｐｈａ，０． ０１％）和外生菌根真菌棉革菌属（Ｔｏｍｅｎｔｅｌｌａ，
０．０４％—０．８０％）、乳牛肝菌属（ Ｓｕｉｌｌｕｓ，０．０３％）的相对丰度显著高于 ３２００ ｍ 根际土壤样品（３２００ Ｒ） （Ｐ＜
０．０５），２９００ ｍ 海拔非根际土壤样品（２９００ ＮＲ）中的腐生真菌 Ｒｏｕｓｓｏｅｌｌａ（０．０１％）相对丰度显著高于 ３２００ ｍ 非

根际土壤样品（３２００ ＮＲ）（Ｐ＜０．０５）（图 ２）。

图 ２　 不同海拔森林土壤中功能真菌群落属水平上的相对丰度

Ｆｉｇ．２　 Ｒｅｌａｔｉｖｅ ａｂｕｎｄａｎｃｅ ｏｆ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｆｕｎｇａｌ ｃｏｍｍｕｎｉｔｉｅｓ ａｔ ｔｈｅ ｇｅｎｕｓ ｌｅｖｅｌ ｉｎ ｆｏｒｅｓｔ ｓｏｉｌ ａｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ａｌｔｉｔｕｄｅｓ

通过 ＬＥｆＳｅ 分析，判断不同样品中具有显著差异的真菌类群（图 ３），结果表明，２９００ ｍ 和 ３２００ ｍ 海拔土

壤样品中分别富集了 ９ 和 １１ 个指示真菌（属）；在根际、非根际及空地土壤中分别富集了 ８、４ 及 ８ 个。 ２９００ ｍ
海拔根际土壤样品的指示真菌 Ｃｙｌｉｎｄｒｏｓｙｍｐｏｄｉｕｍ、非根际土壤的指示真菌丝盖伞属（ Ｉｎｏｃｙｂｅ）、空地区域土壤

的指示真菌蜡壳耳属（ Ｓｅｂａｃｉｎａ）和 ３２００ ｍ 海拔根际土壤样品的指示真菌青霉菌属（Ｐｅｎｉｃｉｌｌｉｕｍ，０．２２％—
４．１２％）均为相对丰度较高的优势真菌类群。
２．２　 不同海拔森林土壤真菌及其功能真菌群落 Ａｌｐｈａ 多样性

分析结果表明，根际、非根际和空地土壤样品中的真菌及其功能真菌的 α 多样性 Ｓｈａｎｎｏｎ 指数和 ＡＣＥ 指

数无显著差异（Ｐ＞０．０５），但外生菌根真菌的 ＡＣＥ 指数在 ２９００ ｍ 海拔处显著大于 ３２００ ｍ 海拔（Ｐ＜０．０５），植
物病原真菌的 Ｓｈａｎｎｏｎ 指数和 ＡＣＥ 指数在 ３２００ ｍ 海拔处显著大于 ２９００ ｍ 海拔（Ｐ＜０．０５）（图 ４）。

１９９１　 ４ 期 　 　 　 冯哲　 等：两个海拔亚高山粗枝云杉林土壤真菌群落差异及其驱动因素 　



ｈｔｔｐ： ／ ／ ｗｗｗ．ｅｃｏｌｏｇｉｃａ．ｃｎ

图 ３　 不同海拔森林土壤真菌群落 ＬＥｆＳｅ

Ｆｉｇ．３　 ＬＥｆＳｅ ｏｆ ｆｏｒｅｓｔ ｓｏｉｌ ｆｕｎｇａｌ ｃｏｍｍｕｎｉｔｉｅｓ ａｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ａｌｔｉｔｕｄｅｓ

ＬＥｆＳｅ（ＬＤＡ Ｅｆｆｅｃｔ Ｓｉｚｅ）分析；ＬＤＡ（Ｌｉｎｅａｒ ｄｉｓｃｒｉｍｉｎａｎｔ ａｎａｌｙｓｉｓ，线性判别分析）值

图 ４　 不同海拔森林土壤真菌及其功能真菌群落 Ａｌｐｈａ 多样性指数

Ｆｉｇ．４　 Ａｌｐｈａ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ｉｎｄｅｘ ｏｆ ｆｏｒｅｓｔ ｓｏｉｌ ｆｕｎｇｉ ａｎｄ ｔｈｅｉｒ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｆｕｎｇａｌ ｃｏｍｍｕｎｉｔｉｅｓ ａｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ａｌｔｉｔｕｄｅｓ

ＡＣＥ（Ａｂｕｎｄａｎｃｅ⁃ｂａｓｅｄ Ｃｏｖｅｒａｇｅ Ｅｓｔｉｍａｔｏｒ）指数
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　 图 ５　 不同海拔森林土壤真菌及其功能真菌群落 Ａｌｐｈａ 多样性相

关性分析

Ｆｉｇ．５　 Ａｌｐｈａ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｆｏｒｅｓｔ ｓｏｉｌ ｆｕｎｇｉ ａｎｄ
ｔｈｅｉｒ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｆｕｎｇａｌ ｃｏｍｍｕｎｉｔｉｅｓ ａｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ａｌｔｉｔｕｄｅｓ
ＥＣ：电导率 ｅｌｅｃｃｔｒｉｃａｌ ｃｏｎｄｕｃｔｉｖｉｔｙ；ＴＮ：全氮 ｔｏｔａｌ ｎｉｔｒｏｇｅｎ；ＮＨ＋

４ ⁃Ｎ：

铵态氮 ａｍｍｏｎｉｕｍ ｎｉｔｒｏｇｅｎ；ＮＯ－
３ ⁃Ｎ：硝态氮 ｎｉｔｒａｔｅ ｎｉｔｒｏｇｅｎ；ＴＰ：全

磷 ｔｏｔａｌ ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓ；ＳＯＣ：土壤有机碳 ｓｏｉｌ ｏｒｇａｎｉｃ ｃａｒｂｏｎ；ＳＭＣ：土壤

含水量 ｓｏｉｌ ｍｏｉｓｔｕｒｅ ｃｏｎｔｅｎｔ

通过 Ｓｐｅａｒｍａｎ 组间相关性分析 α 多样性与土壤因子的

关系（图 ５），结果表明：ｐＨ 与土壤真菌及其功能真菌群

落的 ＡＣＥ 指数均显著相关（Ｐ＜０．０５），除与外生菌根真

菌显著正相关外，与其他真菌群落呈显著负相关。 土壤

真菌的 Ｓｈａｎｎｏｎ 指数与 ＥＣ 显著负相关，植物病原真菌

群落的 α 多样性（ＡＣＥ 和 Ｓｈａｎｎｏｎ 指数）与 ＳＭＣ 显著正

相关。
２．３　 不同海拔森林土壤真菌及其功能真菌群落 Ｂｅｔａ 多

样性

对不同海拔森林土壤样品的真菌群落及其功能真

菌群落进行 ＰＣｏＡ，结果显示，２９００ ｍ 海拔森林土壤样

品的真菌群落及其功能真菌群落与 ３２００ ｍ 海拔森林土

壤样品的真菌群落及其功能真菌群落明显不同（图 ６）。
进一步通过置换多元方差分析发现，在 ２９００ ｍ 和

３２００ ｍ海拔土壤样品中的真菌群落及其功能真菌群落

的 β 多样性存在显著差异（Ｐ＜０．０５），但在根际、非根际

及空地土壤中无显著差异（Ｐ＞０．０５）。

图 ６　 不同海拔森林土壤真菌及其功能真菌群落主坐标分析

Ｆｉｇ．６　 Ｐｒｉｎｃｉｐａｌ ｃｏｏｒｄｉｎａｔｅｓ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｆｏｒｅｓｔ ｓｏｉｌ ｆｕｎｇｉ ａｎｄ ｔｈｅｉｒ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｆｕｎｇａｌ ｃｏｍｍｕｎｉｔｉｅｓ ａｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ａｌｔｉｔｕｄｅｓ

通过 Ｍａｎｔｅｌ 分析森林土壤真菌及其功能真菌群落的影响因素（图 ７），结果表明，ＳＯＣ 显著影响土壤真菌

及其功能真菌群落组成（Ｐ＜０．０５）。 ｐＨ 对土壤真菌及其腐生真菌的影响最显著（ ｒ 分别为 ０．２２ 和 ０．２６，Ｐ＜
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０．０１），ＳＭＣ 对外生菌根真菌的影响最显著（ ｒ＝ ０．２０，Ｐ＜０．０５），ＴＮ 对植物病原真菌的影响最显著（ ｒ ＝ ０．１２，Ｐ＜
０．０５）。

图 ７　 不同海拔森林土壤真菌及其功能真菌群落 Ｍａｎｔｅｌ 分析

Ｆｉｇ．７　 Ｍａｎｔｅｌ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｆｏｒｅｓｔ ｓｏｉｌ ｆｕｎｇｉ ａｎｄ ｔｈｅｉｒ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｆｕｎｇａｌ ｃｏｍｍｕｎｉｔｉｅｓ ａｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ａｌｔｉｔｕｄｅｓ

２．４　 不同海拔森林土壤真菌群落分子生态网络分析

对 ２９００ ｍ 和 ３２００ ｍ 海拔的真菌群落 ＯＴＵ 水平进行分子生态网络构建（图 ８），相似性阈值为 ０．７２。 结果

表明（表 １），２９００ ｍ 和 ３２００ ｍ 海拔森林土壤样品中真菌群落 ＡＳＶ 的负相关连线数分别是 １１８ 和 １６７，占相应

网络总连线数的 ５１．５３％和 ５９．０１％。 ２９００ ｍ 海拔森林土壤中的模块数大于 ３２００ ｍ 海拔森林土壤。 ２９００ ｍ
海拔森林土壤中的关键真菌类群是外生菌根真菌（锁瑚菌属，Ｃｌａｖｕｌｉｎａ）、腐生真菌（粒毛盘菌属，Ｌａｃｈｎｕｍ）及
非功能真菌（丛赤壳科，Ｎｅｃｔｒｉａｃｅａｅ）（Ｚｉ≥２．５）。 ３２００ ｍ 海拔森林土壤中的关键真菌类群是外生菌根真菌（丝
膜菌属 Ｃｏｒｔｉｎａｒｉｕｓ）、腐生真菌 Ｌｅｕｃｏｇｌｏｓｓｕｍ 及青霉属 Ｐｅｎｉｃｉｌｌｉｕｍ。

图 ８　 不同海拔森林土壤真菌群落共现网络分析

Ｆｉｇ．８　 Ｃｏ⁃ｏｃｃｕｒｒｅｎｃｅ ｎｅｔｗｏｒｋ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｆｏｒｅｓｔ ｓｏｉｌ ｆｕｎｇａｌ ｃｏｍｍｕｎｉｔｉｅｓ ａｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ａｌｔｉｔｕｄｅｓ

３　 讨论

３．１　 亚高山天然林粗枝云杉根系对土壤真菌及其功能真菌群落特异影响较小

在四川省理县米亚罗林区粗枝云杉天然林的 ２９００ ｍ 和 ３２００ ｍ 两个海拔下，土壤真菌及其功能真菌群落

组成和多样性在 ３ 个土壤取样位置间差异均不显著，这可能是由于粗枝云杉林为典型的外生菌根真菌树

种［４３］，两个海拔的粗枝云杉林林分密度大，根系分布广［２３］，树种可以通过复杂的根系和菌丝网络等分泌物调

控土壤理化生境等继而对土壤真菌群落形成均质化影响［４４］。 确实，研究发现，粗枝云杉林土壤真菌的优势门

为子囊菌门、担子菌门及被孢霉门，这些类群真菌占比达到 ９８％。 这与满百膺等对安徽省黄山森林土壤真菌
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多样性的研究结果一致［４５］。 子囊菌门和担子菌门中的真菌均具有纤维水解酶基因 ｃｂｈＩ，其表达的纤维素分

解酶可促进蔗糖、纤维素、根系分泌物及腐殖质的形成，并释放可被植物吸收利用的营养物质，从而调控森林

养分循环［４６］。 亚高山针叶林土壤中针叶凋落物层厚，且其降解过程需要大量的纤维素分解酶［４７］，这使得子

囊菌门、担子菌门在这些土壤中占据优势地位。 因此，亚高山粗枝云杉林的这些独特特点在森林土壤中构建

了一个稳定和均衡的真菌生存环境，使得土壤真菌及其功能真菌群落在不同采样位点间差异较小，呈现出均

一的分布特征。

表 １　 不同海拔森林土壤真菌群落分子生态网络拓扑参数

Ｔａｂｌｅ １　 Ｔｏｐｏｌｏｇｉｃａｌ ｐａｒａｍｅｔｅｒｓ ｏｆ ｍｏｌｅｃｕｌａｒ ｅｃｏｌｏｇｉｃａｌ ｎｅｔｗｏｒｋｓ ｏｆ ｆｏｒｅｓｔ ｓｏｉｌ ｆｕｎｇａｌ ｃｏｍｍｕｎｉｔｉｅｓ ａｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ａｌｔｉｔｕｄｅｓ

拓扑属性 Ｔｏｐｏｌｏｇｉｃａｌ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ ２９００ ｍ ３２００ ｍ

分子生态网络 节点 ２１８ ２３０

Ｍｏｌｅｃｕｌａｒ ｅｃｏｌｏｇｉｃａｌ ｎｅｔｗｏｒｋｓ 连线 Ｌ ２２９ ２８３

ｒ２ ０．９３２ ０．８９８

模块化 ０．８６９ ０．７８２

平均聚集系数 ０．１ ０．０５８

平均连通度 ２．１０１ ２．４６１

平均路径长度 ６．６９５ ６．１４

正相关关系 ４８．５％ ４１．０％

负相关关系 ５１．５％ ５９．０％

随机网络 模块化 ０．７８１±０．０１０ ０．７０４±０．０１０

Ｒａｎｄｏｍ ｎｅｔｗｏｒｋ 平均聚集系数 ０．００７±０．００５ ０．００９±０．００６

平均路径长度 ６．３３８±０．３４０ ５．５８２±０．１６１

３．２　 海拔是影响土壤真菌及其功能真菌群落的主要因素

本研究发现，在四川省理县米亚罗林区粗枝云杉天然林的 ２９００ ｍ 和 ３２００ ｍ 海拔梯度上相对丰度最高的

是蜡壳耳属和红菇属，其中蜡壳耳属在 ２９００ ｍ 海拔的相对丰度较高。 有研究发现，蜡壳耳属广泛分布于各种

森林土壤中，可以促进植物生长、营养吸收，提高种子产量、抗生物和非生物胁迫的抵抗力等［４８］。 这与李敏等

对内蒙古五处森林样地的研究结果一致［４９］。 而 ３２００ ｍ 海拔森林土壤中红菇属的相对丰度最高，该属真菌是

针叶林中常见的外生菌根真菌［５０］。 四川省理县米亚罗林区粗枝云杉天然林所在的亚高山地区由于其独特的

环境条件，导致亚高山植物高度依赖与外生菌根真菌建立的共生互惠关系［５１］，尤其红菇属更适合较高海拔

生境。
在两个海拔之间，森林土壤真菌及其腐生真菌的 α 多样性指数（Ｓｈａｎｎｏｎ 指数和 ＡＣＥ 指数）差异不显著，

而外生菌根真菌与植物病原真菌的 α 多样性指数呈现相反分布趋势。 具体而言，外生菌根真菌的 ＡＣＥ 指数

在 ２９００ ｍ 海拔处的森林土壤中显著高于 ３２００ ｍ 海拔，而植物病原真菌在 ３２００ ｍ 海拔处的森林土壤中的

ＡＣＥ 指数和 Ｓｈａｎｎｏｎ 指数显著高于 ２９００ ｍ 海拔。 外生菌根真菌可以调节宿主植物对病原菌的易感性，通过

在菌丝套周围和哈氏网内部形成物理屏障等方式限制病原菌对植物的感染［５２］。 因此，植物病原真菌与外生

菌根真菌群落多样性在两个海拔森林土壤中呈相反的分布趋势，这可能是由于外生菌根真菌对植物的保护机

制及真菌群落间的相互作用［５３］。
土壤真菌网络分析结果发现，两个海拔森林土壤真菌群落之间主要呈负相关关系。 网络节点之间的负相

关关系代表了对有限资源的竞争、捕食、寄生等［５４］，而竞争关系会提高群落的稳定性［５５］。 值得注意的是，
２９００ ｍ 海拔的网络分析的关键真菌类群并非是差异显著的真菌类群，表明 ２９００ ｍ 海拔森林土壤中的真菌群

落差异出现的变化并非由核心真菌群落引起。 本研究发现，在 ２９００ ｍ 海拔的森林土壤中的关键真菌类群粒

毛盘菌属相对丰度较低，且网络节点数很少，表明稀有类群真菌也可能在某些土壤中成为关键类群。 总的来

说，两个海拔的森林土壤中真菌群落存在较强的竞争关系，利于土壤真菌群落的稳定。

５９９１　 ４ 期 　 　 　 冯哲　 等：两个海拔亚高山粗枝云杉林土壤真菌群落差异及其驱动因素 　
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通过 Ｓｐｅａｒｍａｎ 组间相关性分析 α 多样性与土壤因子间的关系发现，ｐＨ 对土壤真菌及其功能真菌群落的

ＡＣＥ 指数均具有显著影响。 这是因为土壤 ｐＨ 值是土壤中结构化真菌丰富度、物种多样性及均匀度的最主要

驱动因子［５６］。 然而，本研究发现影响森林土壤真菌及其功能真菌群落组成 β 多样性的环境因子存在差异。
土壤真菌及其腐生真菌群落 β 多样性显著受土壤 ｐＨ 值影响。 Ｐａｒｋ 等对赤松林土壤真菌的研究也发现，土壤

ｐＨ 是土壤微生物群落的重要影响因子之一，与其群落结构和组成存在密切联系［５７］。 ＳＭＣ 是显著影响外生菌

根真菌的因子，这可能是因为外生菌根真菌的外延菌丝能够增加对土壤的探索面积，并且外生菌根真菌中存

在水通道蛋白（ａｑｕａｐｏｒｉｎｓ），可以调节植物根系对土壤水分的吸收能力［５８］。 ＴＮ 显著影响植物病原真菌，这可

能是因为植物病原真菌的生长发育依赖于氨基酸，而氨基酸是氮的关键运输形式［５９］。 森林土壤中不同功能

真菌群落的生态功能不同，它们对土壤理化因子的反应存在差异［６０］。 本研究表明，亚高山粗枝云杉天然林土

壤真菌及其功能菌群群落受不同土壤理化性质的调控，从而保持亚高山森林土壤质量及植被多样性。

４　 结论

本文研究结果表明，四川省理县米亚罗林区粗枝云杉天然林的土壤真菌及其功能真菌群落组成和多样性

在不同土壤取样位置差异不显著，这可能是因为粗枝云杉树种对土壤真菌群落形成了均质化影响，但是，真菌

群落组成及多样性在两个海拔间存在显著差异。 进一步通过网络分析发现，两个海拔的森林土壤真菌群落之

间主要为竞争关系，提高了群落的稳定性。 另外，在测定的土壤理化因子中，ＳＯＣ、ｐＨ 和 ＳＭＣ 等是塑造真菌

群落结构的主要因素。 本研究表明，尽管森林土壤环境对其中的指示真菌群落有一定影响，但海拔因素在影

响真菌群落组成方面则扮演了更为关键的角色。 本文研究结果为深入开展森林微生物生态系统的功能保护

研究提供了指导方向。
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