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毛竹扩张对常绿阔叶林土壤真菌群落的影响

陈　 慧１，王　 楠１，２，∗，丁斌乐２，谢婷思１，白尚斌１，２
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摘要：毛竹（Ｐｈｙｌｌｏｓｔａｃｈｙｓ ｅｄｕｌｉｓ）是亚热带地区重要的固碳植物，通过其独特的地下茎持续向邻近地生态系统扩张，导致生物多

样性丧失和生态系统功能退化。 土壤真菌在全球生物化学循环中发挥核心作用，通过驱动碳固定与分解等关键过程，连接土壤

碳输入与输出。 然而，目前毛竹扩张对亚热带地区土壤真菌群落结构和功能的影响尚不清楚。 选取毛竹扩张带的不同林分，包
括毛竹林（ＰＥ）、竹阔混交林（混交比为 ２０％—３０％，ＭＥＰ）、竹阔混交林（混交比为 ６０％—７０％，ＭＥＢ）和阔叶林（ＢＬ）为研究对

象，采用 Ｉｌｌｕｍｉｎａ Ｍｉｓｅｑ 高通量测序技术和 ＦＵＮＧｕｉｌｄ 功能预测平台，分析毛竹扩张对亚热带森林土壤真菌群落结构和功能类群

的影响。 研究结果表明：（１） 毛竹林土壤真菌的 ＯＴＵ 数、Ｃｈａｏ１ 指数和 Ｓｈａｎｎｏｎ⁃Ｗｉｅｎｅｒ 指数显著高于竹⁃阔混交林和常绿阔叶

林。 ＰＣｏＡ 分析以及 Ａｄｏｎｉｓ 和 ＡＮＯＳＩＭ 检验均显示，不同林分土壤真菌群落结构存在显著差异（Ｐ＝ ０．００１ 和 Ｐ＝ ０．００２）。 （２）所
有样品共检测到真菌 １３ 门、５０ 纲、１２５ 目、２８３ 科和 ６１９ 属，担子菌门（Ｂａｓｉｄｉｏｍｙｃｏｔａ），子囊菌门（Ａｓｃｏｍｙｃｏｔａ），未分类菌门

（ｕｎｃｌａｓｓｉｆｉｅｄ＿ｋ＿＿Ｆｕｎｇｉ），被孢菌门（Ｍｏｒｔｉｅｒｅｌｌｏｍｙｃｏｔａ），罗兹菌门（Ｒｏｚｅｌｌｏｍｙｃｏｔａ）和毛霉门（Ｍｕｃｏｒｏｍｙｃｏｔａ）占土壤真菌相对丰度

的 ９９．１７％，属于土壤优势真菌。 随着毛竹扩张，担子菌门（Ｂａｓｉｄｉｏｍｙｃｏｔａ）和罗兹菌门（Ｒｏｚｅｌｌｏｍｙｃｏｔａ）相对丰度显著降低，毛竹

林中担子菌门 （ Ｂａｓｉｄｉｏｍｙｃｏｔａ） 和罗兹菌门 （ Ｒｏｚｅｌｌｏｍｙｃｏｔａ） 的相对丰度比常绿阔叶林低 ２８． ４％ 和 １５． ８％，而子囊菌门

（Ａｓｃｏｍｙｃｏｔａ）和被孢菌门（Ｍｏｒｔｉｅｒｅｌｌｏｍｙｃｏｔａ）的相对丰度显著增加。 （３）真菌功能类群以腐生营养型为主，共生营养型次之。 毛

竹扩张导致腐生营养型真菌数量占比增加 １９．２１％，而共生营养真菌数量占比下降 ３１．７２％。 腐生型真菌中，木材腐生菌相对丰

度在 ＰＥ 林分中占比最高，而土壤腐生菌的相对丰度在 ＢＬ 林分中占据优势，ＢＬ 林分中外生菌根真菌的相对丰度显著增加（Ｐ＜
０．０５）。 （４） Ｍａｎｔｅｌ ｔｅｓｔ 分析结果表明土壤 ｐＨ 值、土壤有机碳、土壤溶解性有机碳、土壤微生物量碳和土壤微生物量氮是影响

真菌群落多样性的关键因子。 冗余分析进一步发现土壤溶解性有机碳含量是主导土壤真菌群落结构出现显著差异的关键因子

（Ｐ＜０．０５）。 综上所述，毛竹扩张不仅改变了土壤优势菌门和属的组成，还显著影响了腐生和共生营养型菌群的相对丰度。 研

究结果为理解亚热带森林碳动态及毛竹管理的生态策略提供了重要参考。
关键词：毛竹扩张；真菌群落结构；多样性；功能预测
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ｗａｓ ｓａｐｒｏｔｒｏｐｈｉｃ， ｆｏｌｌｏｗｅｄ ｂｙ ｓｙｍｂｉｏｔｉｃ． Ｍｏｓｏ ｂａｍｂｏｏ ｅｘｐａｎｓｉｏｎ ｌｅｄ ｔｏ ａ １９．２１％ ｉｎｃｒｅａｓｅ ｉｎ ｔｈｅ ｐｒｏｐｏｒｔｉｏｎ ｏｆ ｓａｐｒｏｔｒｏｐｈｉｃ
ｆｕｎｇｉ ａｎｄ ａ ３１．７２％ ｄｅｃｒｅａｓｅ ｉｎ ｓｙｍｂｉｏｔｉｃ ｆｕｎｇｉ． Ｗｉｔｈｉｎ ｔｈｅ ｓａｐｒｏｔｒｏｐｈｉｃ ｇｒｏｕｐ， ｗｏｏｄ⁃ｄｅｃａｙｉｎｇ ｆｕｎｇｉ ｅｘｈｉｂｉｔｅｄ ｔｈｅ ｈｉｇｈｅｓｔ
ｒｅｌａｔｉｖｅ ａｂｕｎｄａｎｃｅ ｉｎ ｔｈｅ ＰＥ ｆｏｒｅｓｔ， ｗｈｅｒｅａｓ ｓｏｉｌ ｓａｐｒｏｔｒｏｐｈｉｃ ｆｕｎｇｉ ｄｏｍｉｎａｔｅｄ ｉｎ ｔｈｅ ＢＬ ｆｏｒｅｓｔ． Ｉｎ ｔｈｅ ＢＬ ｆｏｒｅｓｔ， ｔｈｅ
ｒｅｌａｔｉｖｅ ａｂｕｎｄａｎｃｅ ｏｆ ｅｃｔｏｍｙｃｏｒｒｈｉｚａｌ ｆｕｎｇｉ ｉｎｃｒｅａｓｅｄ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔｌｙ （Ｐ ＜ ０． ０５）． Ｍａｎｔｅｌ ｔｅｓｔ ａｎａｌｙｓｉｓ ｉｄｅｎｔｉｆｉｅｄ ｓｏｉｌ ｐＨ，
ｏｒｇａｎｉｃ ｃａｒｂｏｎ ｃｏｎｔｅｎｔ， ｄｉｓｓｏｌｖｅｄ ｏｒｇａｎｉｃ ｃａｒｂｏｎ， ｍｉｃｒｏｂｉａｌ ｂｉｏｍａｓｓ ｃａｒｂｏｎ， ａｎｄ ｍｉｃｒｏｂｉａｌ ｂｉｏｍａｓｓ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ａｓ ｋｅｙ ｆａｃｔｏｒｓ
ｉｎｆｌｕｅｎｃｉｎｇ ｆｕｎｇａｌ ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ． Ｒｅｄｕｎｄａｎｃｙ ａｎａｌｙｓｉｓ ｆｕｒｔｈｅｒ ｉｎｄｉｃａｔｅｄ ｔｈａｔ ｄｉｓｓｏｌｖｅｄ ｏｒｇａｎｉｃ ｃａｒｂｏｎ ｃｏｎｔｅｎｔ ｗａｓ ｔｈｅ
ｐｒｉｍａｒｙ ｆａｃｔｏｒ ｒｅｓｐｏｎｓｉｂｌｅ ｆｏｒ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅｓ ｉｎ ｓｏｉｌ ｆｕｎｇａｌ ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ （Ｐ ＜ ０． ０５）． Ｉｎ ｃｏｎｃｌｕｓｉｏｎ， ｔｈｅ
ｅｘｐａｎｓｉｏｎ ｏｆ ｍｏｓｏ ｂａｍｂｏｏ ｎｏｔ ｏｎｌｙ ａｌｔｅｒｓ ｔｈｅ ｃｏｍｐｏｓｉｔｉｏｎ ｏｆ ｄｏｍｉｎａｎｔ ｆｕｎｇａｌ ｐｈｙｌａ ａｎｄ ｇｅｎｅｒａ ｂｕｔ ａｌｓｏ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔｌｙ ｉｍｐａｃｔｓ
ｔｈｅ ｒｅｌａｔｉｖｅ ａｂｕｎｄａｎｃｅ ｏｆ ｓａｐｒｏｔｒｏｐｈｉｃ ａｎｄ ｓｙｍｂｉｏｔｉｃ ｆｕｎｇａｌ ｃｏｍｍｕｎｉｔｉｅｓ． Ｔｈｅｓｅ ｆｉｎｄｉｎｇｓ ｏｆｆｅｒ ｃｒｉｔｉｃａｌ ｉｎｓｉｇｈｔｓ ｉｎｔｏ ｔｈｅ
ｃａｒｂｏｎ ｄｙｎａｍｉｃｓ ｏｆ ｓｕｂｔｒｏｐｉｃａｌ ｆｏｒｅｓｔｓ ａｎｄ ｔｈｅ ｅｃｏｌｏｇｉｃａｌ ｍａｎａｇｅｍｅｎｔ ｏｆ ｍｏｓｏ ｂａｍｂｏｏ．

Ｋｅｙ Ｗｏｒｄｓ： ｍｏｓｏ ｅｘｐａｎｓｉｏｎ；ｆｕｎｇａｌ ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ；ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ；ｆｕｎｃｔｉｏｎ ｐｒｅｄｉｃｔｉｏｎ

土壤微生物是全球生物化学循环的关键参与者，作为连接土壤碳输入与输出的重要纽带，土壤微生物驱

动碳固定、碳降解等多个碳循环过程［１］。 土壤微生物既是碳循环的驱动者，又是有机碳的贡献者，能够通过

一系列生物化学过程形成大量的微生物残体碳，更新土壤有机碳库，在土壤有机碳的固持与稳定中扮演着重

要角色［２］。 土壤真菌作为土壤微生物重要类群对环境变化更为敏感，参与土壤养分循环，在土壤有机碳截存

过程中发挥关键作用［３］，如 Ｚｈｕ 等研究发现土壤真菌对底物的利用效率高于细菌，会产生更多的生物量进而能

够储存更多的有机碳［４］。 此外，土壤真菌丝状生长方式可参与团聚体形成，进而更稳定固定土壤有机碳［５］。
毛竹（Ｐｈｙｌｌｏｓｔａｃｈｙｓ ｅｄｕｌｉｓ）是禾本科刚竹属单轴散生型常绿乔木状竹类植物［６］，是我国亚热带地区一种特

殊的森林类型，具有重要的经济价值和极强的固碳能力［７—８］。 同时，毛竹作为大型的克隆植物，依靠强大的地

下茎持续地干扰亚热带地区地带性植被常绿阔叶林群落［９］。 毛竹扩张具有水土保持、土地修复等积极的生

态功能，但也存在潜在的生态风险［１０］，如 Ｘｕ 等发现毛竹扩张会导致森林群落类型发生改变［１１］。 白尚斌等研

究发现毛竹入侵阔叶林加剧资源与空间的竞争，造成种类成分对群落选择性及物种消退，威胁到森林生态系

统稳定性［１２］。 毛竹扩张改变凋落物化学计量特征，凋落物分解速率随之发生变化，导致土壤微生物群落发生

变化［１３］。 毛竹释放化感物质降低了竹冠层下的幼苗丰度和物种丰富度，进而导致植物群落组成和物种多样

性的变化［１４］，植被类型差异会影响土壤微生物活动和微生物量。 此外，王杉杉等认为毛竹扩张形成大量微生

物残体碳，改变土壤碳源输入使土壤微生物群落产生差异［１５］。
近年来对毛竹扩张的研究主要集中在土壤养分、植被类型及土壤细菌群落结构变化，仍缺乏毛竹扩张对

４６２４ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ４５ 卷　
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土壤真菌群落及功能的相关研究。 相比于土壤细菌，真菌在土壤有机碳积累中具有较高的贡献性［１６］。 因此，
本研究以毛竹扩张形成不同混交比的竹阔混交林（Ｍｉｘｅｄ ｆｏｒｅｓｔ，ＭＥ）、毛竹纯林（Ｐｈｙｌｌｏｓｔａｃｈｙｓ ｅｄｕｌｉｓ，ＰＥ）以及

阔叶林（Ｂｒｏａｄ⁃ｌｅａｖｅｄ ｆｏｒｅｓｔ，ＢＬ）土壤真菌为研究对象，结合土壤性质，对土壤真菌群落进行高通量测序和

ＦＵＮＧｕｉｌｄ 预测，分析和探讨毛竹扩张对土壤真菌群落结构和功能的影响，以期为今后我国亚热带地区毛竹扩

张过程中土壤碳动态规律深入研究提供参考。

１　 材料与方法

图 １　 研究区地理位置

Ｆｉｇ．１　 Ｇｅｏｇｒａｐｈｉｃａｌ ｌｏｃａｔｉｏｎ ｏｆ ｔｈｅ ｓｔｕｄｙ ａｒｅａ

１．１　 样地概况

浙江省绍兴诸暨五泄国家森林公园（２９°７２′４３″Ｎ，
１２０°０５′３２″ Ｅ） （图 １），总面积为 ７３３ ｈｍ２，平均海拔

５００ ｍ，土壤类型山地红黄壤。 森林公园位于中亚热带

季风区丘陵山地气候，年平均温度 １６．２℃，平均年降水

量 １３４６．７ ｍｍ，无霜期 ２３６ ｄ。 研究区域植被为亚热带

常绿 阔 叶 林， 其 中 主 要 的 优 势 乔 木 树 种 有 苦 槠

（Ｃａｓｔａｎｏｐｓｉｓ ｓｃｌｅｒｏｐｈｙｌｌａ）、毛竹（Ｐｈｙｌｌｏｓｔａｃｈｙｓ ｅｄｕｌｉｓ）、青
冈（Ｃｙｃｌｏｂａｌａｎｏｐｓｉｓ ｇｌａｎｃｅ）和木荷（ Ｓｃｈｉｍａ ｓｕｐｅｒｂａ）等，
其林下植物主要有映山红（Ｒｈｏｄｏｄｅｎｄｒｏｎ ｓｉｍｓｉｉ）、连蕊

茶 （ Ｃａｍｅｌｌｉａ ｆｒａｔｅｒｎａ ）、 蕨 类 （ Ｐｔｅｒｉｄｏｐｈｙｔａ ） 和 山 矾

（Ｓｙｍｐｌｏｃｏｓ ｓｕｍｕｎｔｉａ）等。
１．２　 试验设计与样品采集

２０２２ 年 ９ 月，在五泄国家森林公园按照毛竹水平扩张方向选取典型毛竹林（ＰＥ），竹阔混交林（设置 ２ 种

混交比例ＭＥＰ 和ＭＥＢ）和常绿阔叶林（ＢＬ）４ 种林分类型，海拔为 ２４０ ｍ，坡度均在 ４５°—５０°之间，混交比例按

照阔叶树冠幅投影面积之和占样方面积的百分比进行划分，分别为 ２０％—３０％和 ６０％—７０％，本试验 ４ 种林

分类型分别设置 ３ 个重复，样地大小 １０ ｍ×１０ ｍ，共计 １２ 个样地。 样地基本状况见表 １。

表 １　 样地概况

Ｔａｂｌｅ １　 Ｃｏｎｄｉｔｉｏｎｓ ｏｆ ｓａｍｐｌｉｎｇ ｐｌｏｔｓ

林分类型
Ｓｔａｎｄ ｔｙｐｅ

坡度
Ｓｌｏｐｅ ／ （°）

坡向
Ａｓｐｅｃｔ

海拔
Ａｌｔｉｔｕｄｅ ／ ｍ

平均树高
Ｍｅａｎ ｔｒｅｅ
ｈｅｉｇｈｔ ／ ｍ

平均胸径
Ｍｅａｎ

ＤＢＨ ／ ｃｍ

优势树种
Ｄｏｍｉｎａｎｔ ｔｒｅｅ ｓｐｅｃｉｅｓ

毛竹林 ＰＥ ４５—５０ 阳 ２４２ １０．６２ ９．９８ 乔木层：毛竹 （Ｐｈｙｌｌｏｓｔａｃｈｙｓ ｅｄｕｌｉｓ）

竹阔混交林 ＭＥＰ ４５—５０ 阳 ２３０ １２．２８ １１．１８

乔木 层： 毛 竹 （ Ｐｈｙｌｌｏｓｔａｃｈｙｓ ｅｄｕｌｉｓ ）、 苦 槠 （ Ｃａｓｔａｎｏｐｓｉｓ
ｓｃｌｅｒｏｐｈｙｌｌａ）、木荷 （ Ｓｃｈｉｍａ ｓｕｐｅｒｂａ）、青冈 （ Ｃｙｃｌｏｂａｌａｎｏｐｓｉｓ
ｇｌａｎｃｅ）；林下植被： 连蕊茶 （ Ｃａｍｅｌｌｉａ ｆｒａｔｅｒｎａ）、 映山红
（Ｒｈｏｄｏｄｅｎｄｒｏｎ ｓｉｍｓｉｉ）、 山 矾 （ Ｓｙｍｐｌｏｃｏｓ ｓｕｍｕｎｔｉａ ）、 蕨 类
（Ｐｔｅｒｉｄｏｐｈｙｔａ）

竹阔混交林 ＭＥＢ ４５—５０ 阳 ２２２ １６．４３ １４．３２

乔木 层： 毛 竹 （ Ｐｈｙｌｌｏｓｔａｃｈｙｓ ｅｄｕｌｉｓ ）、 苦 槠 （ Ｃａｓｔａｎｏｐｓｉｓ
ｓｃｌｅｒｏｐｈｙｌｌａ）、木荷 （ Ｓｃｈｉｍａ ｓｕｐｅｒｂａ）、青冈 （ Ｃｙｃｌｏｂａｌａｎｏｐｓｉｓ
ｇｌａｎｃｅ）；林下植被： 连蕊茶 （ Ｃａｍｅｌｌｉａ ｆｒａｔｅｒｎａ）、 映山红
（Ｒｈｏｄｏｄｅｎｄｒｏｎ ｓｉｍｓｉｉ）、 山 矾 （ Ｓｙｍｐｌｏｃｏｓ ｓｕｍｕｎｔｉａ ）、 蕨 类
（Ｐｔｅｒｉｄｏｐｈｙｔａ）

阔叶林 ＢＬ ４５—５０ 阳 ２１１ １９．７６ １６．１７

乔木 层： 苦 槠 （ Ｃａｓｔａｎｏｐｓｉｓ ｓｃｌｅｒｏｐｈｙｌｌａ ）、 木 荷 （ Ｓｃｈｉｍａ
ｓｕｐｅｒｂａ）、青冈（Ｃｙｃｌｏｂａｌａｎｏｐｓｉｓ ｇｌａｎｃｅ）；林下植被：连蕊茶
（Ｃａｍｅｌｌｉａ ｆｒａｔｅｒｎａ）、 映山红 （ Ｒｈｏｄｏｄｅｎｄｒｏｎ ｓｉｍｓｉｉ）、 山矾
（Ｓｙｍｐｌｏｃｏｓ ｓｕｍｕｎｔｉａ）、蕨类（Ｐｔｅｒｉｄｏｐｈｙｔａ）

　 　 ＰＥ：毛竹林 Ｐｈｙｌｌｏｓｔａｃｈｙｓ ｅｄｕｌｉｓ；ＭＥＰ：混交比 ２０％—３０％竹阔混交林 Ｍｉｘｅｄ Ｐｈｙｌｌｏｓｔａｃｈｙｓ ｅｄｕｌｉｓ ａｎｄ ｂｒｏａｄｌｅａｖｅｄ ｆｏｒｅｓｔ ｗｉｔｈ ａ ｍｉｘ ｒａｔｉｏ ｏｆ ２０％—

３０％；ＭＥＢ：混交比 ６０％—７０％竹阔混交林 Ｍｉｘｅｄ Ｐｈｙｌｌｏｓｔａｃｈｙｓ ｅｄｕｌｉｓ ａｎｄ ｂｒｏａｄｌｅａｖｅｄ ｆｏｒｅｓｔ ｗｉｔｈ ａ ｍｉｘ ｒａｔｉｏ ｏｆ ６０％—７０％；ＢＬ：阔叶林 Ｂｒｏａｄ⁃ｌｅａｖｅｄ

ｆｏｒｅｓｔ；ＤＢＨ：胸径 Ｄｉａｍｅｔｅｒ ａｔ ｂｒｅａｓｔ ｈｅｉｇｈｔ

５６２４　 ９ 期 　 　 　 陈慧　 等：毛竹扩张对常绿阔叶林土壤真菌群落的影响 　



ｈｔｔｐ： ／ ／ ｗｗｗ．ｅｃｏｌｏｇｉｃａ．ｃｎ

１２ 个样方中按照 Ｓ 形取样法设置 ５ 个固定采样点（１ ｍ×１ ｍ），在每个固定采样点用 ７５％酒精消毒后的土

钻和无菌铲采集 ０—２０ ｃｍ 深度非根际土壤样品混合为 １ 份土样，共计 １２ 份样品。 将所采集的土壤样品采用

四分法混合均匀后分为 ２ 份，１ 份装入无菌自封袋带回实验室，自然风干后，去除细根、石块和碎屑等杂物后，
过 ２ ｍｍ 筛用于土壤性质的测定；另外 １ 份装入 １０ ｍＬ 离心管中立即干冰保存，带回实验室提取 ＤＮＡ 后，用于

土壤微生物测序。
１．３　 土壤性质测定

土壤 ｐＨ 采用电位法（土水比为 １∶２．５）测定；土壤有机碳（Ｓｏｉｌ Ｏｒｇａｎｉｃ Ｃａｒｂｏｎ，ＳＯＣ）采用重铬酸钾⁃外加热

硫酸氧化法测定；土壤溶解性有机碳（Ｄｉｓｓｏｌｖｅｄ Ｏｒｇａｎｉｃ Ｃａｒｂｏｎ，ＤＯＣ）用高纯度去离子水浸提，取上清液过

０．４５ μｍ滤膜，采用总有机碳分析仪（Ｍｕｌｔｉ Ｎ ／ Ｃ ２１００ Ｊｅｎａ 德国）测定；土壤微生物量碳（Ｍｉｃｒｏｂｉａｌ Ｂｉｏｍａｓｓ
Ｃａｒｂｏｎ，ＭＢＣ）和微生物量氮（Ｍｉｃｒｏｂｉａｌ Ｂｉｏｍａｓｓ Ｎｉｔｒｏｇｅｎ，ＭＢＮ）采用氯仿熏蒸⁃Ｋ２ＳＯ４浸提法测定［１７］。
１．４　 土壤真菌 ＤＮＡ 提取与测序

采用 Ｅ．Ｚ．Ｎ．Ａ． Ｓｏｉｌ ＤＮＡ 提取试剂盒（Ｏｍｅｇａ Ｂｉｏ⁃ｔｅｋ，Ｎｏｒｃｒｏｓｓ，ＧＡ，美国）进行土壤真菌基因组 ＤＮＡ 抽

提，利用 １％琼脂糖凝胶电泳检测 ＤＮＡ，采用 ＮａｎｏＤｒｏｐ ２０００ 对 ＤＮＡ 进行定量。 采用 Ｂａｒｃｏｄｅ 的真菌特异引物

ＩＴＳ１Ｆ（５′⁃ＣＴＴＧＧＴＣＡＴＴＴＡＧＡＧＧＡＡＧＴＡＡ⁃３′） 和 ＩＴＳ２Ｒ（５′⁃ＧＣＴＧＣＧＴＴＣＴＴＣＡＴＣＧＡＴＧＣ⁃３′） ［１８］ 对真菌 ｒＤＮＡ
的 ＩＴＳ 区域进行 ＰＣＲ 扩增。 ＰＣＲ 反应体系 ２０ μＬ： ５×ＴｒａｎｓＳｔａｒｔ ＦａｓｔＰｆｕ Ｂｕｆｆｅｒ ４ μＬ，２．５ ｍｍｏｌ ／ Ｌ ｄＮＴＰｓ ２ μＬ，
Ｆｏｒｗａｒｄ Ｐｒｉｍｅｒ（５ μｍｏｌ ／ Ｌ）０．８ μＬ，Ｒｅｖｅｒｓｅ Ｐｒｉｍｅｒ（５ μｍｏｌ ／ Ｌ） ０．８ μＬ，ＦａｓｔＰｆｕ Ｐｏｌｙｍｅｒａｓｅ ０．４ μＬ，模板 ＤＮＡ １０
ｎｇ，补至 ２０ μＬ。 扩增流程：９５℃预变性 ３ ｍｉｎ；９５℃变性 ３０ ｓ，５５℃退火 ３０ ｓ，７２℃延伸 ４５ ｓ，３５ 个循环；７２℃稳

定延伸 １０ ｍｉｎ，并用 ２％琼脂糖凝胶电泳检测 ＰＣＲ 产物，对目的条带使用凝胶回收试剂盒回收产物。 使用

ＴｒｕＳｅｑ ＤＮＡ ＰＣＲ⁃Ｆｒｅｅ Ｓａｍｐｌｅ Ｐｒｅｐａｒａｔｉｏｎ Ｋｉｔ 进行文库构建，使用 Ｉｌｌｕｍｉｎａ ＨｉＳｅｑ ４０００ 平台（ Ｉｌｌｕｍｉｎａ Ｉｎｃ．，
Ｓａｎ Ｄｉｅｇｏ，ＣＡ，ＵＳＡ）上进行测序，由上海美吉生物医药科技有限公司提供技术支持。
１．５　 数据分析

利用 Ｒ 语言（ｖｅｒｓｉｏｎ ３．３．１）工具统计和绘制 Ｖｅｎｎ 图，用于统计 ４ 种林分样本中所共有和独有的 ＯＴＵ 数。
使用 ＭＯＴＨＵＲ 软件计算 α 多样性（Ｃｈａｏ １ 指数、Ｓｈａｎｎｏｎ⁃Ｗｉｅｎｅｒ 指数和 Ｓｉｍｐｓｏｎ 指数）。 使用 Ｔ 检验来检验

不同林分土壤真菌群落 α 多样性指数差异。 使用 Ｒ 语言（ｖｅｒｓｉｏｎ ３．３．１）ｖｅｇａｎ 包，基于 Ｂｒａｙ⁃Ｃｕｒｔｉｓ 距离的主坐

标分析（ＰＣｏＡ）土壤真菌群落的 β 多样性，采用非参数多元方差分析（Ａｄｏｎｉｓ）、相似性分析（ＡＮＯＳＩＭ）检验真

菌群落 β 多样性差异性对毛竹扩张的响应。 利用 ＦＵＮＧｕｉｌｄ 进行功能预测，分析不同林分优势菌门营养类型

相对丰度差异。 运用 Ｒ 语言（ｖｅｒｓｉｏｎ ３．３．１）ｇｇｃｏｒ 包 Ｍａｎｔｅｌ ｔｅｓｔ 相关性检验分析土壤主要真菌门与环境因子

的相关性［１８］。 使用 Ｃａｎｏｃｏ ４．５ 软件对土壤环境因子和土壤真菌属进行冗余分析（ＲＤＡ），判断驱动真菌群落

组成变化的关键因子及影响程度。 运用 ＳＰＳＳ ２２．０ 进行单因素方差分析（Ｏｎｅ⁃ｗａｙ ＡＮＯＶＡ）比较不同林分土

壤性质差异，并用 ＬＳＤ 多重比较分析显著性（Ｐ＜０．０５）。 绘图均在 Ｏｒｉｇｉｎ ２０２１ 中完成。

２　 结果与分析

２．１　 毛竹扩张对土壤性质的影响

毛竹扩张对土壤性质均产生了较大的影响（表 ２）。 毛竹扩张形成纯林后土壤 ｐＨ 显著增加 ４７．７０％（Ｐ＜
０．０５），土壤有机碳（ＳＯＣ）显著降低 １７．５９％（Ｐ＜０．０５），溶解性有机碳（ＤＯＣ）显著降低 ４０．９８％（Ｐ＜０．０５），微生

物量碳（ＭＢＣ）和微生物量氮（ＭＢＮ）显著降低 １９．０１％和 １４．５１％（Ｐ＜０．０５）。
２．２　 毛竹扩张对土壤真菌群落多样性的影响

通过对 １２ 个土壤样本的多样性数据分析，共获得 ７７４６６２ 条优化序列，平均序列长度 ２３９ ｂｐ，共得到 １３
门，５０ 纲， １２５ 目，２８３ 科，６１９ 属和 ５１０８ ＯＴＵｓ。 Ｖｅｎｎ 图可以直观反映 ＯＴＵ 水平上土壤真菌种类在不同林地

间的相似性及特异性，毛竹扩张降低了土壤真菌中的 ＯＴＵ 数量（图 ２）。 ４ 种林地共检测到 ５１０８ 个 ＯＴＵ，共有

真菌 ＯＴＵ 数为 １２３ 个，占 ＯＴＵ 总数的 ２．４％，毛竹林（ＰＥ）独有的土壤真菌 ＯＴＵ 数最多为 １５８０ 个，占 ＯＴＵ 总
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数的 ３０．９％，阔叶林（ＢＬ）独有的土壤真菌 ＯＴＵ 数最少为 ７２３ 个，占 ＯＴＵ 总数的 １４．２％。 混交比 ６０％—７０％混

交林（ＭＥＢ）和混交比 ２０％—３０％混交林（ＭＥＰ）独有的土壤真菌 ＯＴＵ 数分别为 ８４３ 和 ８２７ 个，占 ＯＴＵ 总数分

别为 １６．５％和 １６．２％，４ 种林地土壤中真菌 ＯＴＵ 分布数目由大到小为：ＰＥ＞ＭＥＢ＞ＭＥＰ＞ＢＬ。

表 ２　 不同林分土壤性质

Ｔａｂｌｅ ２　 Ｓｏｉｌ ｐｒｏｐｅｒｔｉｅｓ ａｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｓｔａｎｄ ｔｙｐｅｓ

林分
Ｓｔａｎｄ ｔｙｐｅ ｐＨ 有机碳

ＳＯＣ ／ （ｇ ／ ｋｇ）
溶解性有机碳
ＤＯＣ ／ （ｍｇ ／ ｋｇ）

微生物量碳
ＭＢＣ ／ （ｍｇ ／ ｋｇ）

微生物量氮
ＭＢＮ ／ （ｍｇ ／ ｋｇ）

毛竹林 ＰＥ ５．７０±０．３３ａ ４３．８４±１．８４ｂ ３０．４３±０．８０ｃ ４６６．８３±２０．６８ｂ ３８．７７±５．４０ｃ

竹阔混交林 ＭＥＰ ５．１０±０．１９ｂ ４４．６７±１．６８ｂ ４３．１８±３．４９ｂ ４９３．８３±１０．７１ｂ ３５．６８±４．６７ｂｃ

竹阔混交林 ＭＥＢ ４．３７±０．１２ｃ ４６．８８±１．７２ｂ ４５．１８±３．４９ｂ ４９６．１７±１５．１２ｂ ４０．１９±２．０５ａｂ

阔叶林 ＢＬ ３．８６±０．１０ｄ ５３．２０±１．８４ａ ５１．５６±１．９２ａ ５７６．４２±２４．７７ａ ４５．３５±２．１５ａ

　 　 ｐＨ：酸碱度 Ｐｏｔｅｎｔｉａｌ ｏｆ ｈｙｄｒｏｇｅｎ；ＳＯＣ：有机碳 Ｓｏｉｌ ｏｒｇａｎｉｃ ｃａｒｂｏｎ；ＤＯＣ：溶解性有机碳 Ｄｉｓｓｏｌｖｅｄ ｏｒｇａｎｉｃ ｃａｒｂｏｎ；ＭＢＣ：微生物量碳 Ｍｉｃｒｏｂｉａｌ

ｂｉｏｍａｓｓ ｃａｒｂｏｎ；ＭＢＮ：微生物量氮 Ｍｉｃｒｏｂｉａｌ ｂｉｏｍａｓｓ ｎｉｔｒｏｇｅｎ；表中数据均为平均值 ± 标准差，不同小写字母表示不同林分之间存在显著差异（Ｐ＜

０．０５）

图 ２　 不同林分土壤真菌群落物种组成韦恩图

Ｆｉｇ．２　 Ｖｅｎｎ ｄｉａｇｒａｍ ｏｆ ｓｏｉｌ ｆｕｎｇａｌ ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ ｓｐｅｃｉｅｓ ｃｏｍｐｏｓｉｔｉｏｎ ａｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｓｔａｎｄ ｔｙｐｅｓ

毛竹扩张土壤真菌群落多样性指数如图 ３ 所示。 毛竹扩张下土壤真菌多样性指数存在显著差异（Ｐ＜
０．０５）。 土壤真菌群落丰富度（Ｃｈａｏ１ 指数）、多样性（Ｓｈａｎｎｏｎ⁃Ｗｉｅｎｅｒ 指数）均随着毛竹扩张显著增加，ＰＥ 样

地中 Ｃｈａｏ１ 指数和 Ｓｈａｎｎｏｎ⁃Ｗｉｅｎｅｒ 指数分别为 ９１０．６７ 和 ５．００，显著高于 ＢＬ 样地（Ｐ＜０．０５），Ｓｉｍｐｓｏｎ 指数在不

同样地之间表现为：ＢＬ＞ＭＥＢ＞ＭＥＰ＞ＰＥ。
２．３　 毛竹扩张对土壤真菌群落结构多样性的影响

毛竹扩张影响下土壤真菌主坐标分析（ＰＣｏＡ）表明（图 ４），第一主成分（ＰＣ１）解释了真菌群落结构变异

的 ２１．６７％，第二主成分（ＰＣ２）解释了变异的 １７．２０％，ＰＣ１ 和 ＰＣ２ 共解释了总变异的 ３８．８７％。 基于 Ｂｒａｙ⁃
Ｃｕｒｔｉｓ 距离的 Ａｄｏｎｉｓ 和 ＡＮＯＳＩＭ 组间差异检验显示，土壤真菌群落结构随着毛竹扩张发生显著改变（Ｒ２ ＝
０．４５２，Ｐ＝ ０．００１ 和 Ｒ＝ ０．７８４，Ｐ＝ ０．００２）。
２．４　 毛竹扩张对真菌群落组成多样性的影响

２．４．１　 门水平真菌群落组成

在分类得到 １３ 个真菌门分类单元中，相对丰度＞１％的真菌共 ６ 门，低于 １％的真菌占 ０．８３％，合并为

ｏｔｈｅｒｓ（图 ５）。 所有林地土壤优势真菌门均为担子菌门（Ｂａｓｉｄｉｏｍｙｃｏｔａ）、子囊菌门（Ａｓｃｏｍｙｃｏｔａ）、未分类菌门
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图 ３　 不同林分土壤真菌群落的 α多样性

Ｆｉｇ．３　 Ｔｈｅ α ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ｏｆ ｓｏｉｌ ｆｕｎｇａｌ ｃｏｍｍｕｎｉｔｉｅｓ ａｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｓｔａｎｄ ｔｙｐｅｓ

图中∗、∗∗、∗∗∗分别表示在 Ｐ＜０．０５、Ｐ＜０．０１、Ｐ＜０．００１ 水平差异显著

　 图 ４ 　 基于 Ｂｒａｙ⁃Ｃｕｒｔｉｓ 距离的不同林分土壤真菌主坐标分析

（ＰＣｏＡ）

Ｆｉｇ．４　 Ｐｒｉｎｃｉｐａｌ ｃｏ⁃ｏｒｄｉｎａｔｅｓ ａｎａｌｙｓｉｓ （ ＰＣｏＡ） ｏｆ ｓｏｉｌ ｆｕｎｇａｌ ａｔ

ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｓｔａｎｄ ｔｙｐｅｓ ｏｎ Ｂｒａｙ⁃Ｃｕｒｔｉｓ ｄｉｓｔａｎｃｅ

（ｕｎｃｌａｓｓｉｆｉｅｄ＿ｋ＿＿Ｆｕｎｇｉ）、被孢菌门（Ｍｏｒｔｉｅｒｅｌｌｏｍｙｃｏｔａ）、
罗兹菌门（Ｒｏｚｅｌｌｏｍｙｃｏｔａ）和毛霉门（Ｍｕｃｏｒｏｍｙｃｏｔａ），分
别占 总 真 菌 相 对 丰 度 ３２． １３％、 ２６． ５３％、 １８． ３９％、
１０．５０％、９．７５％和 １．８６％。 担子菌门（Ｂａｓｉｄｉｏｍｙｃｏｔａ）相

对丰度随着毛竹扩张显著降低，在 ＰＥ、ＭＥＰ、ＭＥＢ 和 ＢＬ
样地中的相对丰度分别为 ２４． ８％、３０． ４％、３７． ８％ 和

５３．２％，且 ＢＬ 样地极显著高于 ＰＥ 样地（Ｐ＜０．０１）。 子

囊菌门（Ａｓｃｏｍｙｃｏｔａ）相对丰度差异则与担子菌门相反，
表现为 ＰＥ 样地显著高于 ＢＬ 样地（Ｐ＜０．０５）。 被孢菌门

（Ｍｏｒｔｉｅｒｅｌｌｏｍｙｃｏｔａ）在 ＰＥ 样地相对丰度为 １４．７６％，高
于 ＢＬ 样地（６．１１％）。 罗兹菌门（Ｒｏｚｅｌｌｏｍｙｃｏｔａ）的相对

丰度随着毛竹扩张逐渐增加，相对丰度在 ＰＥ 和 ＢＬ 样

地中分别为 １．１０％和 １６．９％，且 ＢＬ 样地显著高于 ＰＥ 样

地（Ｐ＜０．０５）。
２．４．２　 属水平真菌群落组成

属水平上相对丰度＞１％ 的已分类土壤真菌属共 ５
类，低于 １％ 的真菌属占 ２４．４％，合并为 ｏｔｈｅｒｓ（图 ６）。
除未识别的真菌类群 （相对丰度 １． ８０％—１８． ４０％），所有林地土壤真菌群落优势菌属分别为沙蜥属

（Ｓａｉｔｏｚｙｍａ）、被孢霉属（Ｍｏｒｔｉｅｒｅｌｌａ）、红菇属（Ｒｕｓｓｕｌａ）、木霉菌属（Ｔｒｉｃｈｏｄｅｒｍａ）和蜡壳耳属（Ｓｅｂａｃｉｎａ）。 沙蜥
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图 ５　 不同林分土壤真菌门水平的群落相对丰度

Ｆｉｇ．５　 Ｔｈｅ ｒｅｌａｔｉｖｅ ａｂｕｎｄａｎｃｅ ｏｆ ｓｏｉｌ ｆｕｎｇａｌ ｐｈｙｌｕｍ ｌｅｖｅｌｓ ａｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｓｔａｎｄ ｔｙｐｅｓ

属（Ｓａｉｔｏｚｙｍａ）、红菇属（Ｒｕｓｓｕｌａ）和蜡壳耳属（Ｓｅｂａｃｉｎａ）在 ＢＬ 样地中表现出更高的相对丰度，分别为 １５．４５％、
１２．５％和 ７．５％，表明毛竹扩张形成纯林后显著降低了土壤中沙蜥属（Ｓａｉｔｏｚｙｍａ）、红菇属（Ｒｕｓｓｕｌａ）和蜡壳耳属

（Ｓｅｂａｃｉｎａ）相对丰度（Ｐ＜０．０５）。 被孢霉属（Ｍｏｒｔｉｅｒｅｌｌａ）和木霉菌属（Ｔｒｉｃｈｏｄｅｒｍａ）则在 ＰＥ 样地中表现出更高

的相对丰度，与 ＢＬ 样地相比差异显著（Ｐ＜０．０５）。

图 ６　 不同林分土壤真菌属水平的相对丰度

Ｆｉｇ．６　 Ｔｈｅ ｒｅｌａｔｉｖｅ ａｂｕｎｄａｎｃｅ ｏｆ ｓｏｉｌ ｆｕｎｇａｌ ｇｅｎｕｓ ｌｅｖｅｌｓ ａｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｓｔａｎｄ ｔｙｐｅｓ

２．５　 土壤真菌结构与土壤性质关系

２．５．１　 土壤真菌门与土壤性质的 Ｍａｎｔｅｌ ｔｅｓｔ 分析

以担子 菌 门 （ Ｂａｓｉｄｉｏｍｙｃｏｔａ ）、 子 囊 菌 门 （ Ａｓｃｏｍｙｃｏｔａ ）、 被 孢 菌 门 （ Ｍｏｒｔｉｅｒｅｌｌｏｍｙｃｏｔａ ）、 罗 兹 菌 门
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（Ｒｏｚｅｌｌｏｍｙｃｏｔａ）和毛霉门（Ｍｕｃｏｒｏｍｙｃｏｔａ）相对丰度为矩阵，采用 Ｍａｎｔｅｌ ｔｅｓｔ 方法分析土壤真菌群落结构与土

壤性质矩阵的相关性（图 ７）。 结果发现，土壤 ｐＨ、ＳＯＣ、ＤＯＣ、ＭＢＣ 和 ＭＢＮ 与真菌群落存在正相关关系，其中

土壤 ｐＨ 与担子菌门 （ Ｂａｓｉｄｉｏｍｙｃｏｔａ）、子囊菌门 （ Ａｓｃｏｍｙｃｏｔａ）、被孢菌门 （ Ｍｏｒｔｉｅｒｅｌｌｏｍｙｃｏｔａ）、罗兹菌门

（Ｒｏｚｅｌｌｏｍｙｃｏｔａ）和毛霉门（Ｍｕｃｏｒｏｍｙｃｏｔａ），呈极显著正相关（Ｐ＜０．０１）；ＳＯＣ 与担子菌门（Ｂａｓｉｄｉｏｍｙｃｏｔａ）、子囊

菌门（Ａｓｃｏｍｙｃｏｔａ）、被孢菌门（Ｍｏｒｔｉｅｒｅｌｌｏｍｙｃｏｔａ）、罗兹菌门（Ｒｏｚｅｌｌｏｍｙｃｏｔａ）和毛霉门（Ｍｕｃｏｒｏｍｙｃｏｔａ），呈极显

著正相关（Ｐ＜０．０１）；ＤＯＣ 含量与担子菌门（Ｂａｓｉｄｉｏｍｙｃｏｔａ）和被孢菌门（Ｍｏｒｔｉｅｒｅｌｌｏｍｙｃｏｔａ）呈显著正相关（Ｐ＜
０．０５）；ＭＢＣ 与担子菌门（Ｂａｓｉｄｉｏｍｙｃｏｔａ）和子囊菌门（Ａｓｃｏｍｙｃｏｔａ）呈极显著正相关（Ｐ＜０．０１）；ＭＢＮ 与担子菌

门（Ｂａｓｉｄｉｏｍｙｃｏｔａ）和子囊菌门（Ａｓｃｏｍｙｃｏｔａ）呈极显著正相关（Ｐ＜０．０１），与被孢菌门（Ｍｏｒｔｉｅｒｅｌｌｏｍｙｃｏｔａ）、罗兹

菌门（Ｒｏｚｅｌｌｏｍｙｃｏｔａ）呈显著正相关（Ｐ＜０．０５）。

图 ７　 土壤真菌门与土壤性质的 Ｍａｎｔｅｌ ｔｅｓｔ 分析

Ｆｉｇ．７　 Ｍａｎｔｅｌ ｔｅｓｔ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｓｏｉｌ ｆｕｎｇａｌ ｐｈｙｌａ ａｎｄ ｓｏｉｌ ｐｒｏｐｅｒｔｉｅｓ

２．５．２　 土壤真菌属与土壤性质的 ＲＤＡ 分析

以土壤真菌属相对丰度为响应变量，土壤环境因子为解释变量进行 ＲＤＡ 分析（图 ８），第一轴可解释所有

影响土壤真菌群落因子的 ４０．６１％，第二轴可解释所有影响土壤真菌群落因子的 ９．１２％，两轴累计解释量达

４９．７３％。 红菇属（Ｒｕｓｓｕｌａ）和沙蜥属（Ｓａｉｔｏｚｙｍａ）与 ＳＯＣ、ＤＯＣ、ＭＢＣ 和 ＭＢＮ 均呈正相关，与土壤 ｐＨ 呈负相

关；被孢霉属（Ｍｏｒｔｉｅｒｅｌｌａ）与土壤 ｐＨ 呈正相关，与 ＳＯＣ、ＤＯＣ、ＭＢＣ 和 ＭＢＮ 均呈负相关。
２．６　 毛竹扩张对土壤真菌功能的影响

ＦＵＮＧｕｉｌｄ 数据库对毛竹扩张过程中土壤真菌群落进行功能预测（图 ９），共分为 ４ 个营养型，分别是腐生

营养型、共生营养型、病理营养型和复合营养型（腐生⁃共生营养型、病理⁃腐生⁃共生营养型、病理⁃共生营养型、
致病菌⁃腐生⁃共生营养型和病理⁃腐生营养型）。 占据主导优势的功能营养型是腐生营养型 （１５． ３８％—
３４．５９％）和共生营养型（２．４４％—３５．８８％）。 毛竹扩张使群落内腐生营养型真菌数量占比增加 １９．２１％，共生

营养型真菌数量占比降低 ３１．７２％。 对上述 ４ 类营养型进行进一步的物种生态功能预测（图 １０），结果表明毛

竹扩张会改变土壤真菌群落生态功能，腐生营养型真菌主要由木材腐生真菌、粪腐生真菌和土壤腐生真菌组

成，其中，木材腐生菌在 ＰＥ 样地中占比最高为 ８．１９％，在 ＢＬ 样地中占比最低为 １．６３％，ＰＥ 样地与 ＢＬ 样地之

间差异显著（Ｐ＜０．０５）。 土壤腐生菌占比则与木材腐生菌相反，在 ＢＬ 中最高为 ４．７８％，在 ＰＥ 中最低为

１．３７％，ＢＬ 与 ＰＥ 之间差异显著（Ｐ＜０．０５）。 共生营养型真菌主要由外生菌根真菌组成，在 ＢＬ 样地中其占比

最高。
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图 ８　 土壤真菌属与土壤性质的 ＲＤＡ 分析

Ｆｉｇ．８　 Ｒｅｄｕｎｄａｎｃｙ ａｎａｌｙｓｉｓ（ＲＤＡ）ｏｆ ｓｏｉｌ ｆｕｎｇａｌ ｇｅｎｅｒａ ａｎｄ ｓｏｉｌ ｐｒｏｐｅｒｔｉｅｓ

ＲＤＡ：冗余分析 Ｒｅｄｕｎｄａｎｃｙ ａｎａｌｙｓｉｓ；Ｓａｉｔｏｚｙｍａ：沙蜥属；Ｍｏｒｔｉｅｒｅｌｌａ：被孢霉属；Ｒｕｓｓｕｌａ：红菇属

图 ９　 不同林分土壤真菌群落的 ＦＵＮＧｕｉｌｄ 功能预测

　 Ｆｉｇ．９　 Ｆｕｎｃｔｉｏｎ ｐｒｅｄｉｃｔｉｏｎ ｏｆ ｆｕｎｇａｌ ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ ａｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ

ｓｔａｎｄ ｔｙｐｅｓ

３　 讨论

３．１　 毛竹扩张过程中土壤真菌多样性分析

毛竹扩张通过地上地下的协同作用显著影响土壤

微生物群落的多样性［１９］。 土壤真菌作为土壤微生物群

落的核心组成部分，能快速响应生态扰动［２０］，如毛竹入

侵。 本研究表明，毛竹扩张增加了土壤真菌的多样性和

丰富度。 首先，土壤 ｐＨ 是影响毛竹扩张中真菌群落组

成的重要环境因素，以往研究发现，土壤真菌在 ｐＨ 为

５．５ 环境占据优势地位［２１］，且随着 ｐＨ 值的增加，真菌

丰富度随之增加。 其次，土壤真菌在凋落物（木质素、
纤维素等）分解过程中发挥重要作用，凋落物中的木质

素含量直接影响土壤真菌生物量［２２］。 毛竹林凋落物中

木质素的含量高于阔叶林［２３］，这使得能够适应毛竹林

环境的菌种受到激发，从而改变了土壤真菌丰富度和多

样性。 毛竹扩张过程中，β 多样性存在显著变化，ＰＥ 组

和 ＢＬ 组的群落差异较大，而 ＭＥＰ 组和 ＭＥＢ 组距离接近，通过 Ａｄｏｎｉｓ 与 ＡＮＯＳＩＭ 分析发现，毛竹林、阔叶林

和混交林间土壤真菌群落结构存在显著差异（Ｐ＜０．０５）（图 ４）。
３．２　 毛竹扩张过程中土壤真菌群落结构分析

根据毛竹扩张过程中土壤真菌群落组成分布可知，主要的差异来源于优势物种相对丰度的变化，而非真

菌种类的改变（图 ５）。 杨慧琴等对 ３ 种混交林造林初期土壤真菌群落结构研究中发现子囊菌门、担子菌门、
罗兹菌门、被孢霉门为优势菌门［２４］，这与本研究结果基本一致。 担子菌和子囊菌是土壤中的重要分解者，子
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图 １０　 不同林分下土壤真菌群落生态功能预测图

Ｆｉｇ．１０　 Ｈｅａｔｍａｐ ｏｆ ｅｃｏｌｏｇｉｃａｌ ｆｕｎｃｔｉｏｎ ｐｒｅｄｉｃｔｉｏｎ ｏｆ ｓｏｉｌ ｆｕｎｇａｌ ｃｏｍｍｕｎｉｔｉｅｓ ａｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｓｔａｎｄ ｔｙｐｅｓ

Ａｎｉｍａｌ Ｐａｔｈｏｇｅｎ⁃Ｅｎｄｏｐｈｙｔｅ⁃Ｆｕｎｇａｌ Ｐａｒａｓｉｔｅ⁃Ｐｌａｎｔ Ｐａｔｈｏｇｅｎ⁃Ｗｏｏｄ Ｓａｐｒｏｔｒｏｐｈ：动物病原⁃内生⁃寄生⁃植物病原⁃木材腐生真菌；Ｗｏｏｄ Ｓａｐｒｏｔｒｏｐｈ：木

材腐生真菌；Ｕｎｄｅｆｉｎｅｄ Ｓａｐｒｏｔｒｏｐｈ：未定义腐生真菌；Ａｎｉｍａｌ Ｐａｔｈｏｇｅｎ：动物病原菌；Ｐｌａｎｔ Ｐａｔｈｏｇｅｎ：植物病原菌；Ｅｎｄｏｐｈｙｔｅ⁃Ｌｉｔｔｅｒ Ｓａｐｒｏｔｒｏｐｈ⁃

Ｓｏｉｌ Ｓａｐｒｏｔｒｏｐｈ⁃Ｕｎｄｅｆｉｎｅｄ Ｓａｐｒｏｔｒｏｐｈ：内生⁃垃圾腐生⁃土壤腐生⁃未定义腐生真菌；Ｅｎｄｏｐｈｙｔｅ⁃Ｓｏｉｌ Ｓａｐｒｏｔｒｏｐｈ：内生⁃土壤腐生真菌；Ｅｒｉｃｏｉｄ

Ｍｙｃｏｒｒｈｉｚａｌ：杜鹃花类菌根真菌；Ｄｕｎｇ Ｓａｐｒｏｔｒｏｐｈ：粪腐生真菌；Ｆｕｎｇａｌ Ｐａｒａｓｉｔｅ⁃Ｕｎｄｅｆｉｎｅｄ Ｓａｐｒｏｔｒｏｐｈ：寄生⁃未定义腐生真菌；Ｓｏｉｌ Ｓａｐｒｏｔｒｏｐｈ：土

壤腐生真菌；Ｅｃｔｏｍｙｃｏｒｒｈｉｚａｌ⁃Ｏｒｃｈｉｄ Ｍｙｃｏｒｒｈｉｚａｌ⁃Ｒｏｏｔ Ａｓｓｏｃｉａｔｅｄ Ｂｉｏｔｒｏｐｈ：外生菌根⁃兰花菌根⁃根相关营养真菌；Ｅｃｔｏｍｙｃｏｒｒｈｉｚａｌ⁃Ｕｎｄｅｆｉｎｅｄ

Ｓａｐｒｏｔｒｏｐｈ：外生菌根⁃未定义腐生真菌；Ｅｃｔｏｍｙｃｏｒｒｈｉｚａｌ：外生菌根

囊菌门是快速生长的富营养菌，能够产生大量酶分解新鲜有机物，主要以不稳定的有机碳为食，是 ｒ⁃策略

菌［２５—２６］。 本研究中，毛竹林土壤中子囊菌门的相对丰度较高，毛竹扩张改变了凋落物的组成和质量，加速了

养分的释放速度，丰富的土壤养分资源促进了富营养微生物的生长［２７］，从而支持 ｒ⁃策略菌在扩张过程中的主

导地位。 同时，子囊菌在土壤中的一个潜在功能可能是通过分泌更多降解植物的酶，促进土壤氮的积累［２８］。
相比之下，担子菌是寡营养菌（Ｋ⁃策略菌），生长缓慢，具有较高的底物亲和力，分解植物残体中的木质纤维素

能力更强［２９—３０］。 然而，本研究发现，尽管竹林凋落物木质素含量较高［３１］，担子菌门的相对丰度反而较低，这
可能是因为子囊菌通过分泌特殊酶分解富含营养的底物获取其生长营养需求大量繁殖，导致担子菌的营养资

源受到限制。 可见，在毛竹扩张过程中，真菌群落从寡营养型（担子菌为主）变为富营养型（子囊菌为主）。 红

菇属和蜡壳耳属真菌是外生菌根真菌，它们能与植物形成互惠共生体，促进宿主植物对营养元素的吸收［３２］，
本研究发现，红菇属在阔叶林中的丰度显著高于毛竹林，这与 Ｍｕｎｄｒａ 等［３３—３４］的研究结果一致，红菇属真菌具

有更好的营养获取策略及高效的酶系统获得氮和磷，因此具有较强的竞争优势［３５］。 被孢霉属为腐生真菌，在
森林土壤中丰度较高［３６］，具有降解木质素、纤维素和半纤维素的能力［３７］。 毛竹扩张增加了被孢霉属相对丰

度，这可能是竹林凋落物中丰富的木质素［３８］为其提供了适宜的生长环境，促进其快速生长。 此外，被孢霉属

是土壤溶磷真菌，能够分泌有机酸等物质活化磷，促进竹林对磷的吸收和利用，从而加速毛竹的入侵［３９—４０］。
毛竹扩张不仅改变了地上植被类型，还导致了土壤真菌生存微环境的变化，进而影响真菌群落结构和多
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样性［４１］。 本研究的 Ｍａｎｔｅｌ 分析结果表明，土壤 ｐＨ、ＳＯＣ、ＤＯＣ、ＭＢＣ 和 ＭＢＮ 是影响土壤真菌群落结构的主要

因子，这与马鑫茹［９］等研究结果一致。 其中土壤 ｐＨ 和 ＳＯＣ 是影响土壤真菌属水平群落结构的最主要理化因

子，这在优势真菌属与土壤因子的 ＲＤＡ 分析结果中有所体现。 土壤 ｐＨ 在细胞膜结合的质子泵和蛋白质稳

定性中发挥重要作用，直接影响真菌的生长和繁殖［４２］，毛竹凋落物中较高的 Ｃａ２＋和 Ｍｇ２＋含量在分解过程中

释放出更多的盐基离子，进而提高了土壤的 ｐＨ［４３］。 土壤 ｐＨ 的变化可能对某些类群真菌施加生理胁迫，从而

改变它们的竞争优势，尤其对腐生性真菌影响最为显著［４４］，这与本研究结果一致。 在本研究中，被孢霉属与

土壤 ｐＨ 之间存在显著正相关关系，表明土壤 ｐＨ 是推动腐生真菌变化的重要因素之一［４５］。 此外，土壤 ｐＨ 值

与担子菌门负相关，这与 Ｙａｎｇ 等［２６］对影响土壤微生物生活史策略因素的研究结果相似。 这一现象则可能是

由于被孢霉分泌的不饱和脂肪酸与土壤中的碳酸钙反应，增加了钙离子的溶解，从而提升了土壤 ｐＨ［４６］，降低

担子菌门相对丰度。
３．３　 毛竹扩张过程土壤真菌群落功能分析

土壤真菌群落具有多样化的功能类群和生态策略，它们能通过不同营养方式而适应生存环境的变化。 本

研究中毛竹扩张改变了土壤真菌群落功能营养型中功能类群的比例（图 ９），毛竹林腐生营养型真菌类群占比

显著高于阔叶林，这与子囊菌门在入侵前后相对丰度变化密切相关，子囊菌门多为腐生菌在土壤难降解的有

机质降解中发挥着重要的作用［４７］，且腐生菌可以通过降解死亡的细胞获取养分调控碳的分解［２５］，降低 ＳＯＣ
储存。 此外，腐生菌和外生菌根之间存在共存竞争（Ｇａｄｇｉｌ 效应），外生菌根从底物中挖掘氮，以至于腐生真菌

受到氮限制，毛竹扩张降低外生菌根丰度，缓解腐生菌的氮限制，从而刺激腐生真菌的活性（增殖） ［４８—４９］。 毛

竹扩张影响周边植物的光合能力，减少对真菌的光合产物供给，这可能打破共生营养型真菌间的成本⁃收益格

局，使得共生营养型真菌付出的成本高于收益，可能会采取“欺骗者（ｃｈｅａｔｅｒ）”策略［５０］，共生关系变为寄生关

系，迫使真菌向其他营养型转变，导致病理营养型真菌增加。

４　 结论

研究发现毛竹扩张使得土壤真菌群落结构发生改变，并且提高了真菌群落的多样性和丰富度，而群落结

构的改变会引起群落功能类群的变化。 结构上，４ 种林地类型中土壤优势真菌门均为担子菌门、子囊菌门、未
分类菌门、被孢菌门、罗兹菌门和毛霉门，毛竹扩张改变了担子菌门、子囊菌门、被孢菌门和罗兹菌门的相对丰

度；功能上，土壤真菌以腐生营养型为主，共生营养型次之，毛竹扩张使群落内腐生营养型真菌丰度升高，而共

生营养型真菌丰度降低。 毛竹扩张主要驱动了土壤 ｐＨ、有机碳和溶解性有机碳等理化指标的变化，从而引起

土壤真菌群落结构的变化。
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