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摘要  为揭示樟子松人工林根内真菌群落相互关系的动态特征, 以毛乌素沙地樟子松人工林为研究对象, 采

用生态网络分析法, 分析不同林龄(中龄、近熟和成熟)及其年内生长阶段(生长季初期、旺盛期和末期)樟子

松根内真菌群落共现网络动态特征及其对气候因子的响应, 得到如下结果。1) 在不同林龄阶段, 樟子松人工

林根内真菌共现网络差异不明显; 在不同生长季阶段, 根内真菌共现网络差异明显, 生长季旺盛期, 根内真

菌共现网络较为复杂。2) 在不同林龄和不同生长季阶段, 樟子松人工林根内真菌关键类群差异明显, 主要包

括 地 孔 菌 属 (Geopora)、 棉 革 菌 属 (Tomentella)、 暗 球 腔 菌 属 (Phaeosphaeria)、Neocucurbitaria 和 被 孢 霉 属

(Mortierella)等。生长季初期和末期关键类群为外生菌根真菌和腐生真菌 , 旺盛期为腐生真菌和病原真菌。

中龄林关键类群为腐生真菌和病原真菌, 成熟林为外生菌根真菌和腐生真菌。3) 外生菌根真菌网络的主要

影响因子为相对湿度(P<0.05), 腐生真菌和病原真菌网络的主要影响因子为平均降水量和相对湿度。因此, 

毛乌素沙地樟子松人工林根内真菌网络在不同生长季阶段的动态变化强于不同林龄阶段, 且生长季旺盛期共

现网络的结构较复杂; 根内真菌网络主要受平均降水量和相对湿度影响。腐生真菌对维持不同林龄和不同生

长季阶段真菌网络的稳定性均有重要作用, 在较大降水量和湿度的生长季旺盛期, 关键类群为腐生真菌和病

原真菌, 对樟子松的生长和健康状况有着潜在的影响。 

关键词  沙生植物; 林龄; 生长季; 土壤真菌; 共现网络; 气候因子 

Network Features of Root-Associated Fungi of Pinus Sylvestris var. Mongolica 
Plantations and Response to Climate Factors in the Mu Us Desert 

LIU Ye1, REN Yue1, GAO Guanglei1,2,3,†, DING Guodong1,2,3,  

ZHANG Ying1,2,3, ZHAO Peishan1, WANG Jiayuan1 

1. School of Soil and Water Conservation, Beijing Forestry University, Engineering Research Center of Forestry Ecological  
Engineering (MOE), Beijing 100083; 2. Yanchi Ecology Research Station of the Mu Us Desert, Yanchi 751500;  

3. Key Laboratory of State Forestry and Grassland Administration on Soil and Water Conservation, Beijing  
Forestry University, Beijing 100083; † Corresponding author, E-mail: gaoguanglei@bjfu.edu.cn 

Abstract  To reveal the dynamic characteristics of root-associated fungal communities of P. sylvestris plantation, 

the co-occurrence network of root-associated fungi in P. sylvestris plantation were analyzed by using molecular 

ecological network analysis in the Mu Us Desert and its response to climate factors in different stand ages (27 a, 33 

a and 44 a) and their annual growth stages (early growth season, vigorous growth season and end-of-growth 

season). The following conclusions are obtained. 1) Different growing seasons rather than different stand ages had 

significant differences in the co-occurrence network of fungi in roots of P. sylvestris plantation, and the co-
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occurrence network of fungi in roots was more complex in the vigorous growing season. 2) The keystone species of 

root-associated fungi of P. sylvestris plantation were significant in different growing seasons and stand ages. The 

keystone genera mainly included Geopora, Tomentella, Phaeosphaeria, Neocucurbitaria, Mortierella, etc. 

Ectomycorrhizal and saprophytic fungi were the keystone taxa in the early and end of the growth season, and 

saprophytic fungi and pathogens were the keystone taxa in the vigorous growth season. Meanwhile, the keystone 

taxa of middle-aged forest were saprophytic fungi and pathogens, while the mature forest were ectomycorrhizal and 

saprophytic fungi. 3) Relative humidity was the main influencing factor for ectomycorrhizal fungi network, and 

average precipitation and relative humidity were the main influencing factors for saprophytic fungi network and 

pathogens network (P<0.05). Therefore, the network dynamic of root-associated fungi of P. sylvestris plantation in 

different growing seasons was stronger than that of stand age in Mu Us Desert, and the co-occurrence network 

structure was more complex in the vigorous growth season. The root-associated fungal network was mainly 

affected by average precipitation and relative humidity. Saprophytic fungi played an important role in maintaining 

the stability of the fungal network in different stand ages and growing seasons. Saprophytic fungi and pathogens in 

the vigorous growth season with high precipitation and relative humidity, which potentially contributed to the 

growth and health of P. sylvestris plantation. 

Key words  psammophyte; stand age; growing season; soil fungi; co-occurrence network; climate factor 

根内真菌广泛定殖于植物根系中, 直接或间接

地影响着植物对水分和养分的吸收[1], 与寄主植物

生长和健康状况密切相关。其中, 外生菌根真菌通

过寄主的光合作用获得并固定碳, 作为交换, 为寄

主提供磷、氮、钾等矿物质营养和生长素等代谢产

物 , 增强植物抗逆性 [2]; 病原真菌通过感染植物组

织抑制其生长繁殖, 诱发植物病害, 造成寄主植物

死亡 [3]; 腐生真菌则可以通过分泌胞外酶 , 分解利

用有机质, 抑制病原真菌生长 [4]。长期以来, 对根

内真菌群落结构的研究多集中于物种丰富度和多样

性等方面 [5–6], 研究成果对全面认识理解根内真菌

群落结构, 服务解析根内真菌生态功能具有重要意

义 [7]。但是 , 根内真菌群落结构复杂 , 不同真菌之

间存在积极的合作关系、消极的竞争关系或中性相

互作用[8]。根内真菌的相互作用对生态系统功能的

影响可能比物种丰富度和多样性更重要, 且这种相

互作用存在较强的环境敏感性和异质性[9]。 

在森林生态系统中, 林木生长和气候与根内真

菌相互作用存在密切联系。在不同林龄阶段, 林木

有着不同的养分需求, 可直接或间接地对根内真菌

群落进行招募, 进而选择性地调节根内真菌之间的

相互作用, 塑造与之相适应的根内真菌群落网络[10]。

在不同生长季阶段, 林木生长主要受温度和降水的

调控[11]。一般来说, 温度变化导致微生物类群的选

择性生长, 改变根内真菌之间的相互作用[12]; 降水

则直接改变土壤含水量, 根内真菌对土壤水势的耐

受性或敏感度也不同, 会影响菌丝获取水分的能力, 

也为其相互作用创造了更多的途径和机会 [13–14]。

因此, 研究林木生长和气候因子对根内真菌互作的

影响, 有助于深入理解气候变化背景下林木根内真

菌网络的动态特征和生态功能。 

长期以来, 测试和分析手段的局限导致对根内

真菌相互作用的认识和理解较为薄弱。表征和分析

土壤微生物相互作用方法的不断更新, 为认识土壤

与微生物的相互关系提供了有力的武器 [15]。其中 , 

生态网络分析法以随机矩阵理论为基础, 具有较高

的可靠性和敏感性, 可用于高通量数据的模块化网

络构建和功能预测 [5], 目前 , 已在复杂的森林生态

系统中得到广泛应用, 成为揭示土壤微生物在微生

境中的共现关系及主要影响因素的重要途经, 对深

入认识和理解根内真菌群落的生态功能和稳定性有

重要意义[16]。 

樟子松(Pinus sylvestris var. mongolica)耐寒, 耐

旱, 耐贫瘠, 是我国北方干旱半干旱地区防沙治沙

和水土保持工作的重要绿化造林树种[17], 也是典型

的菌根依赖型树种, 其生长发育受根内真菌群落复

杂相互作用的影响[18]。鉴于此, 本文以毛乌素沙地

樟子松人工林为研究对象 , 采用生态网络分析法 , 

研究不同林龄及其年内生长阶段, 樟子松人工林根

内真菌群落共现网络的动态特征及其对气候因子的

响应, 以期深入理解樟子松人工林根内真菌群落的

相互关系, 并为樟子松人工林可持续经营管理提供

理论依据。 

1 材料与方法 
1.1 研究区概况 

研究区位于陕西省榆林市红石峡沙地植物园 , 

地处毛乌素沙地东南部 (38°26′N, 109°12′E), 海拔
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1080 m。该地处于半干旱区, 具有暖温带大陆性季

风气候特点 , 干燥多风 , 冬春季节风沙较大 , 降水

量年际变化率大。年均温度为  9.1°C, 年均日照时

数为  2914 小时, 年均降水量为  365.7 mm, 年均蒸发

量为  2502 mm。土壤类型为风沙土, 通透性好, 保

水性差 , 较贫瘠 , 表土结构疏松 , 有机质含量低。

优 势 植 物 种 主 要 有 樟 子 松 、 蒙 古 冰 草 (Agropyron 

mongolicum) 、 紫 穗 槐 (Amorpha fruticosa) 和 花 棒

(Hedysarum scoparium)等[19]。 

1.2 样品采集与处理 
2018 年, 选取立地条件和管理措施相同的中龄

林(27 a)、近熟林(33 a)和成熟林(44 a)樟子松人工林

作为试验样地 , 分别随机布设  50 m×50 m 样方 , 每

木检尺后分别在各样方中选取  5 株间距至少为  10 m

的健康标准木 (表  1)。在樟子松生长季初期 (4—6

月)、旺盛期(7—8 月)和末期(9 月)分别采集样品(表

2), 铲去树木基部半径  1~2 m 内的地表凋落物后 , 

沿树干根部挖至根的末级, 剔除杂草和其他植物根

系 , 采集直径小于  2 mm 的新鲜细根样品。每株标

准木随机采集  3 个重复样本 , 并将其充分混合为

1 个样品。细根样品配以少量土壤保鲜, 装入塑封

袋 , 保存于–4°C 移动冰箱中 , 带回实验室后–80°C

冷冻保存[20]。 

表 1  毛乌素沙地樟子松人工林样地概况 
Table 1  Basic information of P. sylvestris plantation 

sample plot in the Mu Us Desert 

龄组 林龄/a 平均树高/m 平均胸径/m 郁闭度 

中龄(MUh) 27 12.72±2.56 12.54±2.48 0.82 

近熟(MUn) 33 14.06±2.08 14.21±2.85 0.86 

成熟(MUm) 44 14.21±2.54 20.34±3.12 0.71 

说明: MUh, MUn 和  Mum 分别表示中龄林、近熟林和成熟林 , 

下同。 

表 2  毛乌素沙地樟子松人工林气候 
Table 2  Climate of of P. sylvestris plantation 

in the Mu Us Desert 

月份 气温/℃ 地温/℃ 平均降水量/mm 相对湿度/%

4 月 13.69±5.21 15.94±4.95 1.16±3.93 29.67±15.06

5 月 18.07±3.54 21.11±4.73 2.20±5.87 35.35±19.31

6 月 22.33±2.84 27.01±3.72 0.75±2.41 37.27±19.12

7 月 23.57±2.23 26.34±3.56 6.65±15.18 63.61±11.35 

8 月 22.93±2.24 26.37±3.48 7.95±18.29 64.90±11.23 

9 月 14.12±2.99 15.47±2.96 2.41±4.16 58.17±16.80

1.3 真菌分子生物学鉴定 
取出细根样品, 并用蒸馏水小心清洗其表面土

壤颗粒和杂物。清洗干净后, 将细根剪成  10 cm 的

根段, 置于盛有蒸馏水的培养皿中。将根尖端末级

根剪下后, 加入液氮, 在研钵中研磨破碎  DNA, 使

用  PowerSoil® DNA 试剂盒(MO BIO 公司)提取样品

中的  DNA, 利用  1%琼脂糖凝胶电泳检测抽提的基

因组  DNA。采用  PCR 对根内真菌的  rDNA ITS 区进

行扩增, 真菌通用引物为  ITS1F (5′-CTTGGTCATT 

TAGAGGAAGTAA-3′) 和  ITS2 (5′-GCTGCGTTCTT 

CATCGATGC-3′), 每个样本重复  3 次。PCR 扩增试

验采用  25 μL 的反应体系: KAPA 2G Robust HotStart 

ReadyMix 12.5 μL, 引物  ITS1 (5 μmol/L) 1 μL, 引物

ITS2 (5 μmol/L) 1 μL, 模板 DNA 5 μL (30 ng), ddH2O

补足至 25 μL。PCR 反应条件如下: 95°C 5 min; 95°C 

45 s, 55°C 50 s, 72°C 45 s, 28 个循环 ; 72°C 10 min。

混合  PCR 产物后, 采用琼脂糖(质量分数  2%)凝胶电

泳 检 测 , 选 用  AxyPrepDNA 凝 胶 试 剂 盒 切 胶 回 收

PCR 产物 , 采用  Tris-HCl 缓冲液(0.05 mol/L, 25°C)

洗脱后, 用琼脂糖(质量分数  2%)电泳检测。检测合

格的  PCR 产物用于  MiSeq 上机测序。测序工作由

北京奥维森生物科技有限公司协助完成。 

基于  NCBI 数据库, 采用  BLAST 方法, 对比分

析  I 代表序列。如果对比相似率≥97%, 则可鉴定到

种水平, 如果相似率为  90%~97%, 则可鉴定到属水

平。通过  FUNGuild 平台(http://www.stbates.org/gui-

lds/app.php), 将樟子松人工林根内真菌划分为不同

的营养型和功能群。结果数据仅保留置信度为“很

可 能 ” (Probable) 和 “ 极 可 能 ” (Highly probable) 的

OTUs 及其类别。 

1.4 生态网络构建 
利用高通量测序获得的  OTUs 数据 , 对不同林

龄(中龄、近熟和成熟)及其年内生长阶段(生长季初

期 、 旺 盛 期 和 末 期 )分 别 整 合 数 据 , 进 行 网 络 分

析。采用  Pearson 相关性分析法, 分析各  OTU 间的

相关性 , 筛选并保留  P<0.05 的  OTU, 并采用  Gephi 

9.0 软件进行网络构建 , 获取网络拓扑特征参数。

使用  Maslov-Sneppen 方法进行随机网络构建, 在不

改变原有网络节点和连线数的基础上, 重新连接原

网络中不同位置的节点 , 并构建  1000 次随机网络 , 

比较分子生态网络与随机网络之间的差别。根据节
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点的模块内连通性(Zi)和模块间连通性(Pi), 将网络

中所有节点的模块角色分为  4 种类型, 分别是模块

枢纽(module hubs)、连接器(connectors)、网络枢纽

(network hubs)以及外围节点 (peripherals)。Zi 和  Pi

表征节点作用, 一般将  Zi≥2.5 或  Pi≥0.62 的节点定为

关键物种。因此, 落在模块枢纽、网络枢纽和连接

器的节点在模块间及各自模块内起重要作用。 

1.5 数据处理与分析 
气象数据来自中国气象数据网。使用  R 4.0.3

进行  Mantel 分析。使用  SPSS 26, 通过单因素方差

分析法, 分析真菌群落多样性指数以及网络结构差

异的显著性。使用  Origin 2018 软件和  R 4.0.3 绘图, 

Gephi 9.0 和  Cytoscape 3.9.0 软件对网络进行可视化

处理。 

2 结果与分析 
2.1 樟子松林根内真菌群落网络动态结构 

如表  3 所示, 毛乌素沙地樟子松人工林根内真

菌群落经验网络模块化指数、平均路径长和平均聚

类系数均大于随机网络的相应数值 , 符合网络特

征。在不同林龄阶段, 共现网络差异不明显; 在不

同生长季阶段, 根内真菌群落共现网络存在明显差

异(表  3, 图  1 和  2)。生长季旺盛期节点数和边数明

显高于生长季初期和末期, 平均路径长度最小, 但

平均度最高。除生长季初期外 , 各  OTU 之间均出

现负相关, 但各林龄和生长季呈正相关的比例均高

于呈负相关的比例。此外, 不同林龄阶段, 外生菌

根真菌、腐生真菌和病原真菌的数量变化不明显 , 

在不同生长季阶段 , 3 类功能群数量均先增大后减

小, 生长季旺盛期达到最大值。 

2.2 樟子松林根内真菌模块属性和关键物种 
如图  3 所示, 毛乌素沙地不同林龄樟子松根内

真菌群落网络节点落于连接器和模块枢纽区域, 近

熟林和成熟林模块枢纽节点分别为  2 和  5 个  OTU, 

中龄林均为连接器节点, 无模块枢纽节点。不同生

长季均无模块枢纽和网络枢纽节点, 起重要作用的 

表 3  毛乌素沙地樟子松人工林根内真菌群落的网络拓扑特征 
Table 3  Topological characteristics of fungal community network in roots of P. sylvestris plantation in the Mu Us Desert 

时期 
经验网络 

节点数/个 边数/条 模块化指数 平均度 平均路径长度 平均聚类系数 正相关 负相关 

生长季初期 

4 月 66 219 0.756 6.636 4.273 0.809 219 (100%)       0 

5 月 97 467 0.718 9.629 3.475 0.736 467 (100%)       0 

6 月 205 1987 0.652 19.385 2.759 0.688 1975 (99.4%)      12 (0.6%) 

生长季旺盛期 
7 月 360 4809 0.637 26.717 2.607 0.564 4754 (98.86%) 55 (1.14%)

8 月 310 4208 0.702 27.148 2.727 0.708 4201 (99.83%) 7 (0.17%) 

生长季末期 9 月 214 2089 0.705 19.523 2.987 0.732 2080 (99.57%) 9 (0.43%) 

林龄 

MUh 481 13229 0.557 55.006 2.316 0.722 13226 (99.98%) 3 (0.11%) 

MUn 481 12349 0.555 51.347 2.422 0.742 12341 (99.94%) 8 (0.06%) 

MUm 442 10859 0.526 49.136 2.351 0.700 10847 (99.89%) 12 (0.11%)

时期 
随机网络 

模块化指数 平均路径长度 平均聚类系数 

生长季初期 

4 月 0.308±0.013 2.391±0.012 0.101±0.013 

5 月 0.256±0.009 2.246±0.007 0.099±0.007 

6 月 0.177±0.004 2.048±0.003 0.094±0.003 

生长季旺盛期 
7 月 0.152±0.003 2.052±0.002 0.074±0.001 

8 月 0.149±0.003 1.995±0.002 0.088±0.001 

生长季末期 9 月 0.178±0.005 2.059±0.003 0.092±0.002 

林龄 

MUh 0.099±0.002 1.887±0.001 0.115±0.001 

MUn 0.103±0.002 1.897±0.001 0.107±0.001 

MUm 0.105±0.002 1.892±0.001 0.111±0.001 
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节点大小表示中介中心性大小, 下同 

图 1  毛乌素沙地不同林龄樟子松人工林根内真菌群落共现网络 
Fig. 1  Co-occurrence network of fungal community in roots of P. sylvestris plantation of different stand ages in the Mu Us Desert 

 

图 2  毛乌素沙地不同月份樟子松人工林根内真菌群落共现网络 
Fig. 2  Co-occurrence network of fungal community in root of P. sylvestris plantation of different months in the Mu Us Desert 

节点均落于连接器区域。生长季内各月连接器节点

OTU 分别为  14, 21, 35, 74, 38 和  38 个, 生长季旺盛

期位于连接器区域的  OTU 数量和属数量达到最高

值(图  4)。 

选择根内真菌网络中介中心排前  10 位的  OTU, 

并结合节点拓扑角色, 筛选在根内真菌网络中起重

要作用的关键菌种(表  4)。其中 , 生长季初期共有

12 个关键属, 主要为外生菌根真菌, 包括地孔菌属 
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图 3  毛乌素沙地不同林龄樟子松人工林根内真菌拓扑角色 
Fig. 3  Fungal topological roles in roots of P. sylvestris plan-

tation of different stand ages in the Mu Us Desert 

表 4  毛乌素沙地樟子松人工林根内真菌关键菌种 
Table 4  Key fungal species in roots of P. sylvestris plantation 

in the Mu Us Desert 

时期 OTU 关键菌种(属) 功能群 

生长季

初期 

4 月

OTU_475 Rhizopogon 外生菌根真菌 

OTU_652 Geopora 外生菌根真菌 

OTU_683 Geopora 外生菌根真菌 

OTU_856 Tomentella 外生菌根真菌 

5 月

OTU_492 Cyphellophora 腐生真菌 

OTU_581 Morchella 外生菌根真菌 

OTU_1088 Veronaea 腐生真菌 

6 月

OTU_1212 Aspergillus 腐生真菌 

OTU_2492 Geosmithia 腐生真菌 

OTU_2111 Sarocladium 腐生真菌 

OTU_983 Tomentella 外生菌根真菌 

OTU_1598 Amphinema 外生菌根真菌 

生长季

旺盛期

7 月
OTU_3026 Phaeosphaeria 腐生真菌 

OTU_3040 Neocucurbitaria 病原真菌 

8 月

OTU_2904 Mortierella 腐生真菌 

OTU_1469 Talaromyces 腐生真菌 

OTU_2574 Rhodotorula 腐生真菌 

OTU_2767 Mortierella 腐生真菌 

OTU_973 Neocallimastix 腐生真菌 

OTU_733 Neocallimastix 腐生真菌 

生长季

末期 
9 月

OTU_1546 Chalara 腐生真菌 

OTU_2591 Tausonia 腐生真菌 

OTU_1575 Talaromyces 腐生真菌 

OTU_684 Geopora 外生菌根真菌 

OTU_1511 Orbilia 腐生真菌 

OTU_1442 Talaromyces 腐生真菌 

OTU_2405 Xenopolyscytalum 腐生真菌 

OTU_626 Geopora 外生菌根真菌 

MUh 
OTU_3040 Neocucurbitaria 病原真菌 

OTU_2717 Lophotrichus 腐生真菌 

MUn 无 无 无 

MUm 

OTU_3433 Tuber 外生菌根真菌 

OTU_1614 Talaromyces 腐生真菌 

OTU_1666 Mortierella 腐生真菌 

 
 
(Geopora)和棉革菌属 (Tomentella)等 ; 生长季旺盛

期共有  8 个关键属 , 主要为腐生真菌和病原真菌 , 

包括暗球腔菌属(Phaeosphaeria)、Neocucurbitaria、

被孢霉属 (Mortierella)、篮状菌属 (Talaromyces)、

红酵母属 (Rhodotorula)以及新丽鞭菌属 (Neocalli- 
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图 4  毛乌素沙地不同月份樟子松人工林根内真菌拓扑角色 
Fig. 4  Fungal topological roles in roots of P. sylvestris plantation of different months in the Mu Us Desert 
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虚线表示相关性不显著。AT: 气温; GT: 地温; AP: 降水; RH: 相对湿度 

图 5  毛乌素沙地樟子松人工林根内真菌群落与气候因素网络关系 
Fig. 5  Relationship between fungal community and climate factors in roots of P. sylvestris plantation in the Mu Us Desert 

mastix); 生长季末期共有  8 个关键属 , 主要为腐生

真菌, 包括地孔菌属和篮状菌属等。近熟林中未筛

选出共有属; 中龄林共有  2 个关键属, 分别是  Neo-

cucurbitaria 和瓶毛壳属(Lophotrichus); 成熟林共有

3 个共有属, 分别是块菌属(Tuber)、篮状菌属和被

孢霉属。 

2.3 气候对樟子松根内真菌网络结构的影响 
选择樟子松根内真菌网络中介中心性最高的  20 

个  OTU, 与气象因子建立网络关系 (图  5), 可以看

出 , 气温和地温均显著地影响腐生真菌  OTU2501, 

平均降水量和相对湿度在网络中与  OTU 有最多的

显著相关关系(P<0.05)。将不同功能群的根内真菌

与环境因子  Mantel 进行检验(表  5), 可以发现, 总网

络与相对湿度呈极显著相关(P<0.01)。平均降水量

显著地影响腐生真菌网络和病原真菌网络, 相对湿

度显著地影响外生菌根真菌网络和病原真菌网络

(P<0.05), 并与腐生真菌网络极显著相关(P<0.01)。 

3 讨论 
3.1 樟子松根内真菌群落共现网络特征 

毛乌素沙地樟子松人工林根内真菌群落网络随

林龄的增加变化不明显, 可能是宿主根系分泌物招 

表 5  毛乌素沙地樟子松人工林根内真菌网络与气候

因子中介中心性的 Mantel 检验结果 
Table 5  Mantel test for betweenness centrality between 

fungal network and climatic factors in P. sylves-
tris plantation in the Mu Us Desert 

真菌网络 气温 地温 降水 相对湿度

总网络 0.246 0.357 0.021 0.729** 

外生菌根真菌网络 0.692 0.595 0.676 0.743* 

腐生真菌网络 0.683 0.581 0.898* 0.940** 

病原真菌网络 0.799 0.718 0.858* 0.865* 

说明: * P<0.05, ** P<0.01。 

募策略和土壤生境的改变导致群落网络构建的动态

变化[21]。不同生长季阶段则存在明显的差异, 气候

的季节性变化更强烈地影响根内真菌网络。樟子松

人工林根内真菌群落网络在生长季初期和末期的节

点数和边数明显低于生长季旺盛期, 网络更加简单, 

物种之间孤立, 可能是由于水分和养分的可利用性

降低, 造成资源限制增强, 导致微生物多样性和网

络复杂性降低 [22]。腐生真菌和病原真菌的丰度在

生长季旺盛期达到最大值 , 远高于外生菌根真菌 , 

樟子松易受植物病害[23]。 

本研究中, 不同林龄和不同生长季阶段共现网
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络的正相关性均多于负相关性, 物种之间合作与生

态位重叠, 与前人对樟子松林土壤微生物群落的研

究结果 [24]一致。樟子松人工林根内真菌群落以协

同合作为主, 竞争关系较弱, 主要通过物种间的合

作来抵抗干旱半干旱地区较为恶劣的环境条件[14,25]。

此外 , 生长季旺盛期负相关最多 , 竞争加强 , 主要

原因是此阶段病原真菌的增多及其活性的增强, 外

生菌根真菌和腐生真菌对病原真菌直接或间接的拮

抗作用也相应地增强[18]。 

3.2 樟子松根内真菌群落网络对气候的响应 
平均降水量和相对湿度是影响毛乌素沙地樟子

松林根内真菌群落网络的主要因素。真菌网络对降

水的季节性变化敏感, 这与亚热带森林土壤真菌网

络的研究结果[13]一致。7—8 月, 毛乌素沙地降水比

其他月份多, 利于植物生长, 是樟子松的生长季旺

盛期。降水增加了土壤含水量, 导致土壤相通过液

压连接变得更紧密, 生态位分化较弱, 进而增强了

生长季旺盛期的樟子松外生菌根真菌、腐生真菌和

病原真菌之间的相互作用, 根内真菌网络比其他时

期更加复杂[26]。樟子松生长季初期和末期, 毛乌素

沙地降水量小, 根内真菌群落则需要通过更多的正

相互作用来缓解环境的胁迫, 同时扩大自己的生态

位, 以便更好地获取资源[27]。此外, 本研究中樟子

松根内真菌群落网络与相对湿度显著相关(P<0.05)。

相对湿度受温度和降水共同调控, 在较温暖的环境

中, 微生物分类群之间的相互作用相应地增强 [28]。

毛乌素沙地  7—8 月相对湿度较高, 促进樟子松气孔

张开, 且多数腐生真菌更偏好湿润环境, 根内真菌

群落增强相互作用, 以便对植物养分的利用 [29–30]。

同时, 根内真菌生物量、多样性以及土壤养分随之

增加, 为相互作用提供更多的机会。 

3.3 樟子松根内真菌潜在生态功能 
在不同林龄和生长季阶段, 樟子松根内真菌关

键菌种存在动态变化, 关键种群在维持网络稳定性

中发挥重要作用, 与群落的功能密切联系[31]。随着

生长季的推移, 主要营养型由外生菌根真菌变为腐

生真菌。生长季初期, 与菌根共生的樟子松向根外

释放的碳源大部分优先分配给菌根真菌, 外生菌根

真菌促进樟子松吸收养分和水分, 成为主要关键菌

种 [32]。地孔菌属和棉革菌属是针叶林中常见且占

主导地位的外生菌根真菌类群, 能高度适应盐碱干

旱环境[33]。生长季末期, 凋落物、动植物残体的增

加促使作为分解者的腐生真菌成为主要关键菌种。

生长季旺盛期, 樟子松根内真菌网络更加复杂, 关

键菌种在生长季旺盛期的作用便显得尤为重要。 

生长季旺盛期, 樟子松根内真菌群落网络的关

键菌种在网络中的节点数较少, 且相对丰度低, 表

明稀有类群在樟子松根内真菌群落中也可能发挥关

键作用。营养型为腐生真菌和病原真菌, 其中暗球

腔菌属常腐生于单子叶植物的枯死茎或其他木材

上 , 此外 , 暗球腔菌属也有潜在的病原性 , 作为有

效的生防菌 , 对马唐(Digitaria sanguinalis)具有强

致病性[34]; 篮状菌是适应性非常强的腐生真菌, 可

帮助植物抑制病原真菌, 如黄色篮状菌(T. flavus)对

尖孢镰刀菌(Fusarium oxysporum)等病原真菌有拮

抗作用 [35]; 红酵母属多被认为是一种拮抗酵母菌 , 

可与病原真菌竞争植物表面营养及侵染位点, 形成

保护屏障, 或与病原真菌竞争空间条件, 达到抑制

病害的目的[36]。被孢霉属是丝状腐生真菌, 可产生

多种不饱和脂肪酸, 对某些病原真菌有抑制作用[37]。

值得注意的是 , Neocucurbitaria 大部分为致病菌或

植物寄生菌, 易引发叶斑病等植物病害, 然而在樟

子松根内真菌网络中, 它作为关键菌种, 与其他根

内真菌并不存在竞争或拮抗关系, 可能是由于气候

环境的改变 , Neocucurbitaria 表现出不同的生存策

略, 以腐生的营养方式生活[38–39]。此外, 磷是沙地

樟子松林生长的重要限制因子, 植物根部只能吸收

可溶性磷, 而被孢霉是一种解磷真菌, 更具侵染繁

殖优势, 前人对施用磷肥后砂姜黑土真菌的研究结

果也表明, 腐生真菌具有较高的竞争力, 可以满足

不同生态位的真菌生长[19,40]。 

在针叶树种凋落物分解过程中, 真菌群落需面

对更多的根系分泌物以及含量较高且难分解的半乳

甘露聚糖, 因此在不同林龄和生长季阶段, 腐生真

菌在土壤中具有较高的竞争力, 对维持真菌网络稳

定性均有重要作用 [29]。樟子松在中龄林阶段即处

于快速生长时期 , 凋落物和根系分泌物的输入量

随着林龄的增加而增加, 因此腐生真菌发挥着关键

作用 [19]。在生长季旺盛期, 有益的腐生真菌作为关

键类群, 在复杂的真菌网络中起着关键作用, 通过

诱导樟子松免疫、分泌抗生素或与病原真菌竞争资

源来促进樟子松健康生长[41]。 
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4 结论 

1) 毛乌素沙地不同林龄阶段樟子松人工林根

内真菌群落共现网络不存在明显的差异; 随着生长

季推移, 根内真菌共现网络存在明显的差异, 根内

真菌群落的相互作用先增强后减弱。毛乌素沙地樟

子松人工林根内真菌以协同合作为主, 生长季旺盛

期网络比其他生长季阶段更加复杂。 

2) 樟子松中龄林的关键类群为腐生真菌和病

原真菌, 成熟林为外生菌根真菌和腐生真菌。生长

季初期和末期的关键类群为外生菌根真菌和腐生真

菌, 生长季旺盛期的关键类群为腐生真菌和病原真

菌。在不同林龄和不同生长季阶段, 关键菌种主要

为地孔菌属、棉革菌属、暗球腔菌属、Neocucurbi-

taria 和被孢霉属等。 

3) 樟子松人工林根内真菌群落网络的影响因

子为相对湿度, 外生菌根真菌受相对湿度影响, 腐

生真菌网络和病原真菌网络受平均降水量和相对湿

度影响。较高降水量和湿度的生长季旺盛期, 关键

类群为腐生真菌和病原真菌, 对樟子松的生长和健

康状况有着潜在的影响。 
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