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摘要： 土壤真菌对木质残体的定殖会对木质残体真菌群落及其分解产生重要影响。 氮、 磷是真

菌生命活动所需的重要养分， 但目前仍不清楚外源氮、 磷的输入如何影响土壤真菌对木质残体

的定殖。 基于亚热带森林生态系统中 ８ 个典型树种为期 ３ 年的木质残体分解实验， 本研究揭示

了氮磷添加对土壤到木质残体的真菌定殖的影响。 结果表明， 木质残体中有 ３４􀆰 ５％ ～４０􀆰 ９％的

真菌物种来自土壤。 磷添加与氮磷添加均会降低定殖真菌在木质残体真菌物种中的比例， 磷添

加还会显著降低定殖真菌的丰富度。 定殖真菌在纲水平上主要有伞菌纲、 粪壳菌纲、 锤舌菌

纲、 座囊菌纲以及散囊菌纲。 其中， 伞菌纲是主要的定殖真菌类群， 其相对丰度在磷添加下增

加而在氮添加下减少， 变化范围为 ６２􀆰 ３９％ ～７６􀆰 ３５％。 此外， 定殖真菌以腐生菌为主， 其次是

外生菌根真菌等其他功能类群。 磷添加抑制了腐生菌以及外生菌根真菌从土壤到木质残体的定

殖， 氮添加则促进腐生菌在木质残体中的定殖。 最后， 分析木质残体中定殖真菌类群的生态策

略发现， 木质残体中的定殖真菌类群以寡营养类群为主。 相较于氮添加， 磷添加显著增加了木

质残体中寡营养类群的比例。 研究强调了亚热带森林生态系统中土壤对木质残体真菌群落组成

的重要影响， 同时突出了氮磷添加对从土壤到木质残体的真菌定殖过程的重要调控作用， 这对

于理解森林生态系统中木质残体分解的微生物机制具有重要意义。
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０　 引言

在全球森林生态系统中， 木质残体扮演着不可忽视的角色。 据报道， 木质残体碳储量占全球森林生

态系统的 ８％ ［１］。 在分解过程中， 木质残体又会将自身 ８０％～９０％的碳释放回大气， 并影响森林表层土

壤有机碳的输入和积累 ［２－３］。 木质残体中含有大量难分解物质， 研究发现木质残体分解过程高度依赖真

菌分解者合成分泌的木质素降解酶 ［４］。 因此， 通常认为真菌是木质残体的主要分解者 ［５－６］。 然而， 关

于木质残体真菌群落形成的研究仍较为匮乏［７］， 这阻碍了对木质残体真菌群落调控木材分解过程的进

一步认识。
近年来的一些研究表明， 临近木质残体的土壤真菌群落对木质残体真菌群落组成具有关键调控作

用［８－９］。 由于木质残体在分解过程中长期和土壤保持大面积接触， 木质残体和临近土壤的真菌群落可能

在时间和空间上高度连续、 密切相关。 简而言之， 土壤被认为是木质残体真菌群落的重要物种来源， 土

壤真菌可能会不断地对木质残体进行定殖， 塑造木质残体真菌群落并影响其功能 ［１０］。 研究从土壤定殖

到木质残体中的真菌群落有助于进一步了解土壤真菌和木质残体真菌之间的联系， 帮助进一步理解木质

残体分解过程中土壤与木质残体微生物之间的动态联系。
在木质残体分解过程中， 木质残体与临近土壤的养分状况趋于相似， 二者的真菌群落组成也逐渐类

同， 突出了木质残体养分条件对其真菌群落的重要调控作用［８］。 其中， 基质中的氮 （Ｎ） 和磷 （Ｐ） 含

量对真菌的生长代谢具有重要影响 ［１１］。 真菌菌丝通常具有较高的碳氮比 （一般在 ５ ∶ １ ～ ２０ ∶ １）， 而木

质残体中的碳氮比通常在 ２００ ∶ １～１ ２００ ∶ １， 因此真菌需要大量的 Ｎ 维持其生命活动［１２］。 木质残体中

较高的 Ｎ 含量对于真菌生命活动以及酶的分泌具有重要意义［１３］。 同时， 根据生长速率假说， 真菌需要

大量的 Ｐ 维持其在木质残体等缺 Ｐ 环境中生长［１４］。 已有研究发现， 磷添加会显著影响真菌的群落组

成［１５］。 近年来， 人类活动导致大气氮、 磷沉降格局的显著变化， 深刻改变了土壤微生物的生存环境，
也引起土壤真菌群落组成和功能的改变［１６－１７］。 特别是在亚热带地区， 氮沉降速率比磷沉降高， 这可能

加剧了环境中磷可用性对土壤和木质残体真菌生长代谢活动的限制， 从而改变了土壤到木质残体的真菌

定殖过程［１８］。 然而， 外源养分输入对土壤到木质残体的真菌定殖过程的具体影响仍不明确。
对微生物群落系统发育组成与生态功能联系的研究可以为生态过程提供新视角［１９］。 有研究发现，

真菌群落组成的转变可能会影响群落的生态功能［２０］。 真菌根据其生态策略可以被归类为寡营养型 （Ｋ
策略者）、 富营养型 （ｒ 策略者）。 其中， 富营养型真菌倾向于利用易分解的碳源， 并且具有较快的生长

２
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速率［２１］。 相比之下， 寡营养型真菌则能够利用难降解的碳源， 且其生长速率相对较慢［１１］。 木质残体真

菌群落中优势类群的生态策略可能深刻影响木质残体的分解过程［２０］。 此外， 有研究指出不同功能类型

和生态策略的真菌类群均可能在木质残体上定殖， 这有助于进一步理解土壤真菌对木质残体分解中的生

态意义［９］。 因此， 基于当前对于土壤真菌和木质残体真菌之间相互关系研究的不足， 在亚热带森林中

进行了为期 ３ 年的木质残体分解实验， 并设置了氮、 磷添加处理， 来揭示外源养分输入如何调控由土壤

到木质残体的真菌定殖过程及其群落特征。

１　 材料与方法

１􀆰 １　 样地概况与试验设计

研究地点位于浙江省天童森林生态观测研究站 （１２１°４７′Ｅ， ２９°４８′Ｎ）。 当地气候类型为亚热带季风

气候， 年平均气温为 １６􀆰 ２ ℃， 月平均气温为从 １ 月的 ４􀆰 ２ ℃到 ７ 月的 ２８􀆰 １ ℃不等， 年平均降水量为

１ ３７４ ｍｍ， 降水集中在 ５ 月至 ８ 月。 土壤类型以红壤和黄壤为主， 土壤 ｐＨ 的变化范围为 ４􀆰 ４ ～ ５􀆰 １， 腐

殖质层厚约 ５ ｃｍ。 植被类型为常绿阔叶林， 同时伴生有少量的常绿和落叶阔叶混交林。
氮磷添加试验采用完全随机区组设计。 设置了 １２ 个 ２０ ｍ × ２０ ｍ 的试验小区， 各小区之间存在宽 ５

ｍ 的缓冲带， 设置了 ４ 个处理： 对照 （无氮、 磷添加）、 氮添加 （１００ ｋｇ·ｈｍ－２· ａ －１）、 磷添加 （１５
ｋｇ·ｈｍ－２· ａ －１） 和氮磷添加 （１００ ｋｇ·ｈｍ－２· ａ －１＋ １５ ｋｇ· ｈｍ－２· ａ －１）。 每个处理设置 ３ 个重复。
从 ２０１７ 年 １ 月至 ２０２０ 年 １０ 月， 将 ＮＨ４ＮＯ３ 和 ＮａＨ２ＰＯ４ 溶解于 ２０ Ｌ 蒸馏水中制备所需的氮添加和磷添

加溶液， 每月月初用喷壶均匀喷洒于每个试验小区的地面上， 对照小区喷洒等量的蒸馏水。 这些处理使

当地的氮沉积量增加了 ２􀆰 ５ 倍 （从 ４０ ｋｇ·ｈｍ－２· ａ －１增加到 １００ ｋｇ·ｈｍ－２· ａ －１）， 磷沉积量增加了 ６
倍 （从 ２􀆰 ５ ｋｇ·ｈｍ－２· ａ －１增加到 １５ ｋｇ·ｈｍ－２· ａ －１）。 与施氮相比， 施磷强度更高， 这是因为老化土

壤对磷的吸附能力更强， 施磷效果更好［２２］。
在氮磷添加处理的基础上， 本研究选择了研究地点的 ８ 个优势树种进行木质残体分解实验， 包括 ４

种被子植物： 木荷 （Ｓｃｈｉｍａ ｓｕｐｅｒｂａ）、 丝栗栲 （Ｃａｓｔａｎｏｐｓｉｓ ｆａｒｇｅｓｉｉ）、 深山含笑 （Ｍｉｃｈｅｌｉａ ｍａｕｄｉａｅ）、 枫

香 （Ｌｉｑｕｉｄａｍｂａｒ ｆｏｒｍｏｓａｎａ）， 以及 ４ 种裸子植物： 马尾松 （Ｐｉｎｕｓ ｍａｓｓｏｎｉａｎａ）、 杉木 （Ｃｕｎｎｉｎｇｈａｍｉａ
ｌａｎｃｅｏｌａｔｅ）、 金钱松 （Ｐｓｅｕｄｏｌａｒｉｘ ａｍａｂｉｌｉｓ）、 柳杉 （Ｃｒｙｐｔｏｍｅｒｉａ ｆｏｒｔｕｎｅ）。 采集新鲜的茎断切片， 并迅速

运送到指定的试验地块。 植物茎段的平均直径为 （１３􀆰 ６６ ± ０􀆰 ２３） ｃｍ， 每个茎段的长度为 １ ｍ。 在每个

小区中， 木质残体样品被随机放置且每个木质残体间距离 １ ｍ 以上， 一共设置了 ９６ 个木质残体样品 （８
个树种×４ 个处理×３ 个重复）。
１􀆰 ２　 木质残体与土壤取样

２０２０ 年， 即在木质残体分解 ３ 年后 （木质残体分解程度为一级或二级［４］ ）， 采集了剩余的木质残体样

品和木质残体的土壤样品。 对于设置在 １２ 个小区的 ９６ 个木质残体样品， 从木质残体一端截取 ３ ｃｍ 厚的木

盘， 装入自封袋并用冷藏箱迅速运往实验室。 用手电钻配合 ６ ｍｍ 麻花钻头获取木质残体边材和心材的木

屑样品， 每个圆盘上至少钻 ２５ 个钻孔， 并过 ６０ 目筛。 用于微生物分析的木质残体样品在提取 ＤＮＡ 前暂

时保存在－８０ ℃冰箱中。 使用土钻收集了 １２ 个小区中临近木质残体的土壤样品。 取样前， 先清除土壤表面

的活植被。 挑除土壤样品中的石块和根系并过 ２０ 目筛， 保存在－８０ ℃冰箱中用于微生物分析。
１􀆰 ３　 木质残体与土壤样品 ＩＴＳ 扩增子测序

利用二代高通量测序技术获取木质残体和土壤样品的 ＩＴＳ 序列信息。 采用 ＴＩＡＮａｍｐ 土壤 ＤＮＡ 试剂

盒 （中国天根） 提取土壤样品总 ＤＮＡ， 采用植物基因组 ＤＮＡ 提取试剂盒 （北京天根生物技术有限公

司） 提取木质残体样品总 ＤＮＡ。 利用 １％琼脂糖凝胶检测 ＤＮＡ 的浓度和纯度。 根据检测浓度， 用无菌

水将 ＤＮＡ 稀释至 １ ｎｇ·μＬ－１， 进行 ＰＣＲ 扩增。 使用引物组 ＩＴＳ５－１７３７Ｆ （５′－ＧＧＡＡＧＴＡＡＡＧＴＣＧＴＡＡＡ⁃
ＣＡＡＧＧ－３′） 和 ＩＴＳ２ － ２０４３Ｒ （５′－ＧＣＴＧＧＴＴＣＴＴＣＡＴＣＧＡＴＧＣ－３′） 扩增木质残体和土壤样品 ＤＮＡ 的

ＩＴＳ１ 区域。 ＰＣＲ 扩增后， 对 ＰＣＲ 产物进行琼脂糖凝胶电泳， 采用上海生工琼脂糖回收试剂盒 （ ｃａｔ：
ＳＫ８１３１） 对 ＰＣＲ 产物进行回收。 之后用 Ｑｕｂｉｔ ２􀆰 ０ 定量， 根据测得的 ＤＮＡ 浓度， 将所有样品进行等量

混合并充分震荡均匀， 采用 Ｉｌｌｕｍｉｎａ Ｍｉｓｅｑ 测序平台进行高通量测序。 测序完成后， 对原始数据进行剪

切、 过滤、 拼接， 得到有效数据用于后续分析， 在 ９７％相似性水平下将优质序列聚类成为 ＯＴＵ （Ｏｐｅｒａ⁃

３
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ｔｉｏｎａｌ Ｔａｘｏｎｏｍｉｃ Ｕｎｉｔｓ， 操作分类单元）， 并根据 ＵＮＩＴＥ 真菌数据库［１９］ 对其代表性序列进行分类注释。
为消除样本测序深度不均引起的系统偏差， 对 ＯＴＵ 表格依据单个样本的最少 ＯＴＵ 数进行抽平。
１􀆰 ４　 数据分析

所有分析均在 Ｒ ４􀆰 ２􀆰 ２ （ｈｔｔｐｓ： ／ ／ ｗｗｗ􀆰 ｒ⁃ｐｒｏｊｅｃｔ􀆰 ｏｒｇ ／ ） 中进行。 将木质残体样品和土壤样品的共有

ＯＴＵ 定义为定殖真菌的 ＯＴＵ［８－９］。 在所有木质残体样品中鉴定出 １ ３０２ 个共有 ＯＴＵ。 物种丰富度计算为

ＯＴＵ 条数。 此外， 利用 Ｆｕｎｇａｌ Ｔｒａｉｔｓ 识别真菌类群的生态功能， 将真菌类群划分为不同的功能类群［２３］。
对于真菌生态策略的划分， 根据以往研究， 将子囊菌 （Ａｓｃｏｍｙｃｏｔａ） 归为富营养类群 （ ｒ 策略者）， 将

担子菌 （Ｂａｓｉｄｉｏｍｙｃｏｔａ） 归为寡营养类群 （Ｋ 策略者） ［２４］。 使用 “ｒｓｔａｔｉｘ” 包中的 Ｋｒｕｓｋａｌ􀆰 ｔｅｓｔ 函数进行

Ｋｒｕｓｋａｌ－Ｗａｌｌｉｓ 分析和邓恩多重比较 （Ｄｕｎｎ ｔｅｓｔ）， 检验不同处理之间的差异。

２　 结果与分析

２􀆰 １　 氮磷添加下土壤与木质残体真菌物种丰富度的变化

氮磷添加显著改变了土壤真菌、 木质残体真菌和定殖真菌的物种丰富度 （图 １）。 土壤真菌的物种

丰富度在磷添加 （Ｐ＜０􀆰 ００１） 和氮磷添加处理下 （Ｐ＜０􀆰 ０５） 均显著减少 （图 １ａ）。 对于木质残体真菌，

表 １　 氮磷添加下土壤和木质残体样品中的独有和共有真菌 ＯＴＵ 数
及定殖真菌 ＯＴＵ 占木质残体 ＯＴＵ 的比例

　 Ｔａｂｌｅ １　 Ｎｕｍｂｅｒ ｏｆ ｓｐｅｃｉｆｉｃ， ａｎｄ ｓｈａｒｅｄ ｆｕｎｇａｌ ＯＴＵｓ ｉｎ ｓｏｉｌ ａｎｄ ｄｅａｄ ｗｏｏｄ ｓａｍｐｌｅｓ
ａｎｄ ｐｒｏｐｏｒｔｉｏｎ ｏｆ ｓｈａｒｅｄ ｆｕｎｇａｌ ＯＴＵｓ ｔｏ ｏｖｅｒａｌｌ ｄｅａｄ ｗｏｏｄ ＯＴＵｓ

ｕｎｄｅｒ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ａｎｄ ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓ ａｄｄｉｔｉｏｎ

处理
土壤独有 ＯＴＵ 数 ／

条
共有 ＯＴＵ 数 ／

条
木质残体独有
ＯＴＵ 数 ／ 条

木质残体中共有 ＯＴＵ 占
木质残体所有 ＯＴＵ 比例 ／ ％

对照 ３ ７４４ ６４５ １ ５７５ ４０􀆰 ９５
氮添加 ３ ６２８ ７３４ １ ８２０ ４０􀆰 ３３
磷添加 ３ １５９ ５２７ １ ４４２ ３６􀆰 ５５

氮磷添加 ３ ５８８ ６８２ １ ９６７ ３４􀆰 ６７

氮添加处理显著增加了其物种

丰富度 （ Ｐ ＜ ０􀆰 ０１； 图 １ｂ）。
对于定殖真菌 （木质残体和

土壤的共有 ＯＴＵ）， 磷添加处

理 （Ｐ＜０􀆰 ０５） 显著降低了其

物种丰富度 （图 １ｃ）。 此外，
不同氮磷添加处理下定殖真菌

ＯＴＵ 占木质残体真菌 ＯＴＵ 的

比例均有所下降 （表 １）， 氮

添加、 磷添加和氮磷添加处理下， 定殖真菌 ＯＴＵ 比例分别下降了 ０􀆰 ６２％， ４􀆰 ４％ 和 ６􀆰 ２８％。

图 １　 氮磷添加下土壤、 木质残体和定殖真菌的物种丰富度
Ｆｉｇｕｒｅ １　 Ｔｈｅ ＯＴＵ ｒｉｃｈｎｅｓｓ ｏｆ ｓｏｉｌ ｆｕｎｇｉ， ｄｅａｄｗｏｏｄ ｆｕｎｇｉ ａｎｄ ｃｏｌｏｎｉｚｅｄ ｆｕｎｇｉ ｕｎｄｅｒ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ａｎｄ ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓ ａｄｄｉｔｉｏｎ

２􀆰 ２　 氮磷添加下定殖真菌群落组成及功能类型的变化

氮磷添加下定殖真菌在纲水平上主要包括伞菌纲 （Ａｇａｒｉｃｏｍｙｃｅｔｅｓ）、 粪壳菌纲 （Ｓｏｒｄａｒｉｏｍｙｃｅｔｅｓ）、
锤舌菌纲 （Ｌｅｏｔｉｏｍｙｃｅｔｅｓ）、 座囊菌纲 （Ｄｏｔｈｉｄｅｏｍｙｃｅｔｅｓ） 以及散囊菌纲 （Ｅｕｒｏｔｉｏｍｙｃｅｔｅｓ）， 氮磷添加改

变了定殖真菌在纲水平上的相对丰度 （图 ２）。 其中， 伞菌纲相对丰度的变化范围为 ６２􀆰 ３９％ ～７６􀆰 ３５％，
是木质残体中由土壤定殖而来的主要真菌纲， 氮添加与氮磷添加处理均降低了其相对丰度。 此外， 粪壳

菌纲相对丰度的变化范围为 １１􀆰 ３１％～１９􀆰 ４５％， 锤舌菌纲相对丰富的变化范围为 ４􀆰 ７１％ ～ ９􀆰 ２４％， 氮添

加与氮磷添加处理均增加了上述两个真菌纲的相对丰度。
定殖真菌被划分成 １０ 种功能类群 （表 ２）。 其中， 腐生真菌是最主要的真菌功能类群， ＯＴＵ 数的变

化范围为 １９８～２４０ 条； 其次是外生菌根真菌， ＯＴＵ 数的变化范围为 ３５～５０ 条。 腐生真菌和外生菌根真

４
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图 ２　 氮磷添加下定殖真菌在纲水平上的物种组成
Ｆｉｇｕｒｅ ２　 Ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ ｃｏｍｐｏｓｉｔｉｏｎ ｏｆ ｃｏｌｏｎｉｚｅｄ ｆｕｎｇｉ

　 ａｔ ｔｈｅ ｃｌａｓｓ ｌｅｖｅｌ ｕｎｄｅｒ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ａｎｄ ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓ ａｄｄｉｔｉｏｎ

菌的 ＯＴＵ 数均在磷添加处理下减少， 而在氮添加处理

下增加， 其中， 磷添加与氮磷添加显著降低了外生菌

根真菌的 ＯＴＵ 数。 此外， 定殖真菌的功能类群还包括

丛枝菌根真菌、 植物病原菌、 动物病原菌、 真菌寄生

菌以及其他功能类群。
２􀆰 ３　 氮磷添加下不同生态策略真菌的相对丰度变化

木质残体真菌群落与定殖真菌类群均以寡营养型

真菌为主， 且氮、 磷添加处理改变了寡营养型真菌与富

营养型真菌的相对比例 （图 ３ａ， ｂ）。 在木质残体真菌

群落中， 寡营养类群的相对丰度变化范围为 ６１􀆰 ５４％ ～
７１􀆰 ６１％， 富营养类群的相对丰度变化范围为 ２３􀆰 ５２％ ～
３１􀆰 １１％。 磷添加处理增加了寡营养类群的相对丰度，
减少了富营养类群的相对丰度。 在定殖真菌类群中，
寡营养类群的相对丰度变化范围为 ６２􀆰 ４３％ ～ ７６􀆰 ３５％，
富营养类群的相对丰度变化范围为 １９􀆰 １２％ ～ ２９􀆰 １９％，

表 ２　 氮磷添加下定殖真菌按功能类群分类的 ＯＴＵ 数
　 Ｔａｂｌｅ ２　 Ｎｕｍｂｅｒ ｏｆ ＯＴＵｓ ｂｙ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｇｕｉｌｄ ｆｏｒ ｃｏｌｏｎｉｚｅｄ

ｆｕｎｇｉ ｕｎｄｅｒ ｎｕｔｒｉｅｎｔ ａｄｄｉｔｉｏｎ

真菌功能类群
ＯＴＵ 数量 ／ 条

对照 氮添加 磷添加 氮磷添加
外生菌根真菌 ４９ａ ５０ａ ３５ｂ ３６ｂ

腐生真菌 ２０５ａ ２２６ａ １９８ａ ２４０ａ
植物病原菌 １５ａ １７ａ １６ａ ２５ａ
动物病原菌 ６ａ ８ａ ５ａ ８ａ
内生真菌 ３ａ ５ａ ２ａ ３ａ

真菌寄生菌 １０ａｂ ８ａ ２ｃ ５ｂｃ
地衣共生真菌 ４ａｂ ４ａｂ ２ａ ３ｂ
丛枝菌根真菌 ８ａ １４ａ ４ａ ９ａ
兰花菌根真菌 １ａ ３ａ ３ａ ４ａ
地衣寄生真菌 ０ａ ０ａ １ａ ０ａ

未知 ３４４ａｂ ３９９ａ ２５９ｃ ３４９ｂｃ
总计 ６４５ａｂ ７３４ａ ５２７ｃ ６８２ｂ

　 　 注： 不同字母代表不同处理间具有显著差异。

氮添加与氮磷添加均减少了寡营养类群的相对丰度，
增加了富营养类群的相对丰度。

氮磷添加下定殖真菌类群中的寡营养类群占木

质残体真菌群落中寡营养类群的 ６６􀆰 ７６％ ～ ８０􀆰 ０５％，
富营养类群相应占 ５６􀆰 ６１％ ～ ６５􀆰 １８％。 不同氮磷添

加下定殖真菌中的富营养类群在木质残体真菌群落

中富营养类群的丰度占比没有显著差异， 但寡营养

类群的丰度占比具有显著差异 （图 ３ｃ， ｄ）。 相较于

磷添加， 氮添加处理显著抑制了定殖真菌中寡营养

类群在木质残体上的定殖 （图 ３ｄ）。 但相较于对照

组， 不同的氮磷添加并没有显著改变定殖真菌的寡

营养类群在木质残体真菌群落寡营养类群中的相对

丰度占比。

图 ３　 氮磷添加下不同生态策略定殖真菌的相对丰度 （ａ， ｂ） 及木质残体真菌中来自土壤的不同策略真菌丰度占比 （ｃ， ｄ）
Ｆｉｇｕｒｅ ３　 Ｒｅｌａｔｉｖｅ ａｂｕｎｄａｎｃｅ ｏｆ ｆｕｎｇｉ ｏｆ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｅｃｏｌｏｇｉｃａｌ ｓｔｒａｔｅｇｉｅｓ ｕｎｄｅｒ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ａｎｄ ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓ ａｄｄｉｔｉｏｎ （ａ， ｂ）

ａｎｄ ｔｈｅ ｐｅｒｃｅｎｔａｇｅ ｏｆ ａｂｕｎｄａｎｃｅ ｏｆ ｆｕｎｇｉ ｏｆ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｓｔｒａｔｅｇｉｅｓ ｆｒｏｍ ｓｏｉｌ ｉｎ ｗｏｏｄｙ ｄｅｂｒｉｓ ｆｕｎｇｉ （ｃ， ｄ）

３　 讨论

３􀆰 １　 养分添加对定殖真菌丰富度的影响

养分添加已被证实会显著改变土壤真菌与木质残体真菌的丰富度， 然而定殖真菌群落对养分添加的

５
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响应却极少有研究。 研究结果表明磷添加显著降低了定殖真菌的丰富度， 而氮添加以及氮磷添加对于定

殖真菌丰富度没有显著影响。 这与以往研究基本保持一致［１５， ２５－２７］。 已有研究发现， 相较于氮添加与氮

磷添加， 磷添加下真菌丰富度的降低更加显著［１７， ２５］。 同时， 以往一项对全球的整合分析也发现， 磷添

加会降低真菌的丰富度［２８］。 磷含量通常被视为生物体生长中所必须的元素， 生物必须利用富含 Ｐ 的核

糖体 ＲＮＡ 翻译富含蛋白质的分子， 以支持生长［１４］。 木质残体中氮磷含量不平衡， 对真菌具有强烈的养

分限制， 因此通常会阻碍真菌的生长［１２］。 磷的输入可能会对促进真菌的生命活动起到更加重要的作

用［２９］。 同时， 磷添加可能会促进某些特殊物种的生长， 这些受益于磷添加的物种对资源的争夺会造成

磷添加下物种丰富度的减少［１５］。 此外， 以往研究表明， 真菌生长受到基质中的 Ｎ ∶ Ｐ 的影响， 当基质

中 Ｎ ∶ Ｐ 大于 １６ ∶ １ 时， 真菌生长受到 Ｐ 限制， 对 Ｐ 添加表现出强烈反应 ［１４］。 这可以解释为什么氮磷

添加对于定殖真菌丰富度没有显著影响， 氮磷同时添加可能对于基质中 Ｎ ∶ Ｐ 的改变较小， 并没有缓解

真菌的 Ｐ 限制。 此外， 尽管定殖真菌群落以及土壤真菌群落丰富度均对磷添加表现出更高的敏感性，
但木质残体中整体微生物群落丰富度在磷添加下却没有表现出显著变化。 这可能是由于磷添加降低了土

壤真菌群落作为来源的重要性。 本研究发现， 磷添加下木质残体中来自土壤的定殖真菌占整体木质残体

真菌群落的比例也降低了。 此外， 本研究发现养分添加下土壤真菌、 木质残体真菌和定殖真菌丰富度的

变化并不一致， 这强调了土壤真菌在定殖过程中对木质残体基质条件的筛选作用， 后续需要进一步研究

木质残体对土壤真菌定殖的筛选机制。
３􀆰 ２　 养分添加对定殖真菌生态策略的影响

从土壤定殖至木质残体中的真菌大部分为寡营养类群。 这与以往的研究结果一致， 寡营养类群的真

菌通常可以更有效地利用可用性较低的顽固性碳， 而富营养型类群则通常偏向于分解不稳定碳［３０］。 木

质残体中富含大量难分解碳， 因而寡营养型真菌在这种条件下更具竞争力， 在群落中表现出更高的相对

丰度［１２］。 此外， 氮添加与氮磷添加促进了定殖真菌中富营养类群的相对丰度， 而磷添加则促进了寡营

养类群的相对丰度。 这可能也与真菌的养分获取策略有关。 寡营养类群通常也被称为 Ｋ 对策者， 具有

较为缓慢的生长速度以及繁殖速率， 且体内具有更高的氮磷比， 对磷具有更大的需求， 因而磷添加会促

进其生长繁殖［３１］。 而寡营养类群中更低的氮磷比使其可能有较低的磷限制， 可以更高效地利用氮合成

蛋白质分子以促进其生长， 因而在氮添加下表现为相对丰度的增加［２９］。
研究还发现， 养分添加并没有显著改变木质残体的富营养类群中来自土壤定殖的比例， 木质残体的

富营养类群中有 ５６􀆰 ６１％～６５􀆰 １８％来自土壤的定殖。 寡营养类群是木质残体中的主要真菌类群， 是木质

残体的主要分解者。 木质残体有 ６６􀆰 ７６％～８０􀆰 ０５％的寡营养类群来自土壤的定殖， 这表明土壤真菌的定

殖对于木质残体分解具有重要作用。 同时， 磷添加下木质残体中来自土壤定殖的寡营养型真菌显著高于

氮添加。 这进一步表明了磷添加对木质残体主要分解者定殖的促进作用。 尽管研究发现磷添加下定殖的

真菌丰富度减少了， 但是定殖的主要分解者却增加了， 即尽管磷添加降低了土壤作为来源的重要性， 但

是却提高了主要分解者的定殖。
３􀆰 ３　 养分添加对定殖真菌群落组成和功能类群的影响

伞菌纲是土壤真菌定殖至木质残体中的主要纲。 伞菌纲属于担子菌门， 伞菌中存在的木质纤维素分

解酶具有巨大的多样性， 可以对木质素进行有效降解， 是木质残体的重要分解者［３２－３３］。 磷添加增加了

伞菌纲在定殖真菌中的相对比例， 这也支持本研究中磷添加会促进寡营养型真菌定殖的观点， 因为担子

菌通常被视为寡营养类群［２８］。 这与以往在中国亚热带的研究结论一致， 子囊菌门下的粪壳菌纲以及锤

舌菌纲均是从土壤定殖至木质残体的主要纲［９］， 氮添加增加了二者的相对丰度， 说明氮添加对子囊菌

等富营养类群定殖有促进作用。
木质残体中存在多种功能类群的真菌。 研究发现， 腐生真菌是最主要的从土壤定殖至木质残体的真

菌功能类群。 腐生菌是可以在土壤或木质残体中生活的真菌功能群， 相较于内生菌、 真菌寄生菌、 植物

病原体等功能群会更容易通过土壤对木质残体进行定殖。 因为这些功能群具有更复杂的生活方式， 不仅

需要合适的宿主， 还需要特定的环境传播， 部分病原体与内生菌可能会转变营养获取模式为腐生生长，
进而才能定殖于木质残体中［９， ３４］， 因此本研究发现定殖真菌中这些功能群真菌较少。 以往研究表明，
在北方森林中大量的菌根真菌会通过土壤定殖至木质残体中， 证实了菌根真菌对木质残体的定殖， 但定

６
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殖的 ＯＴＵ 较少［８］。 这可能是由于木质残体分解仍处于初期， 木质残体的基质条件与土壤基质条件差异

较大， 因此菌根真菌对木质残体的定殖较弱， 只有某些兼性腐生菌的菌根真菌可以对其进行定殖［３５］。
研究还发现磷添加降低了最主要的两类功能真菌： 腐生菌及外生菌根真菌的定殖。 这可能与磷添加下丰

富度的降低具有一定关系。

４　 讨论

养分添加改变了土壤定殖至木质残体的真菌群落， 磷添加土壤对木质残体的定殖具有更为重要的影

响。 磷添加会显著降低定殖真菌的丰富度以及腐生菌和菌根真菌两种主要功能真菌的定殖， 同时降低土

壤真菌作为木质残体真菌来源的重要性， 但是会促进木质残体中主要分解者 （寡营养型真菌） 对木质

残体的定殖， 这强调了养分限制环境下土壤真菌对木质残体定殖过程中对磷的强烈需求。 此外， 土壤中

定殖至木质残体中的真菌主要为伞菌纲、 粪壳菌纲、 锤舌菌纲、 座囊菌纲以及散囊菌纲。 腐生菌和菌根

真菌是来自土壤的定殖真菌最主要的真菌功能， 而 Ｋ 对策 （寡营养型） 是定殖真菌群落的主导生态策

略。 研究表明， 土壤真菌对木质残体的定殖对于木质残体真菌群落具有重要影响， 且养分添加会改变土

壤真菌对木质残体的定殖。 这对于理解土壤真菌与木质残体真菌之间的联系以及全球气候变化下的木质

残体分解过程具有重要意义。
为进一步理解土壤真菌对木质残体真菌的定殖机制， 后续研究可从以下几个方面进行：
１） 木质残体的树种属性对真菌群落具有重要影响， 不同树种间的养分差异会形成不同的真菌群

落。 本研究只揭示了养分添加下木质残体中定殖真菌变化的一般规律， 然而研究不同树种下定殖真菌对

于养分添加的响应有助于进一步了解氮磷沉降背景下土壤真菌与木质残体真菌的动态联系。
２） 木质残体的养分条件会影响土壤真菌对木质残体的定殖， 将定殖群落与木质残体理化性质联系

起来， 可以更加精确地揭示土壤真菌定殖木质残体的驱动因素。
３） 目前关于木质残体分解过程中微生物的研究主要是针对分解速率与木质残体真菌整体群落的联

系， 后续研究可以将定殖真菌群落与分解速率联系起来， 为定殖群落在分解中的重要性提供更直接的证

据， 这有助于进一步理解土壤对木质残体分解的重要性。
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