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摘要：【目的】研究咸海岸边不同暴露时期土壤带的土壤真菌和植物内生真菌群落构成及其对湖泊干涸

的响应。【方法】从咸海湖岸远端(土壤带的暴露时间最长)到湖岸近端(土壤带的暴露时间最短)的不同土

壤带采集土壤样品，对其进行地球化学和矿物学分析。同时也采集各土壤带的土壤样品和优势植物，通

过 ITS 基因高通量测序方法分析土壤真菌和植物内生真菌群落构成，进而探讨其如何响应湖泊干涸(如

盐度升高、矿物组分变化、植物种类丰富度变化等)过程。【结果】持续暴露的咸海湖床从湖泊远岸到湖

泊近岸形成了一个连续的盐度梯度：E48 (暴露于 1970 年之前，总可溶解盐 0.5±0.5 g/L)；E38 (暴露于

1980 年之前，总可溶解盐 0.4±0.2 g/L)；E28 (暴露于 1990 年之前，总可溶解盐 23.3±2.1 g/L)；E18 (暴

露于 2000 年之前，总可溶解盐 23.7±7.5 g/L)；E9 (暴露于 2009 年之前，总可溶解盐 71.3±6.1 g/L)；E1 (暴

露于 2017 年之前，总可溶解盐 62.9±10.7 g/L)和 E0 (2018 年湖岸线附近沉积物样品，总可溶解盐 69.9±  

8.3 g/L)。咸海岸边不同土壤带分布着不同的植物：梭梭(Haloxylon ammodendron)在 E48 和 E38 区域中

占优势地位；滨藜(Chenopodium album)在 E28、E18 和 E9 区域占优势；而在 E1 和 E0 区域无可见植物

物种分布。另外，咸海岸边不同土壤带的主要矿物成分也存在差异：粘土矿物和蒸发岩的含量从咸海湖

岸远端到湖岸近端逐渐增加，而碳酸盐矿物含量逐渐减少。咸海岸边不同土壤带土壤样品优势真菌类群

(>5%)为散囊菌纲(Eurotiomycetes)、粪壳菌纲(Sordariomycetes)、锤舌菌纲(Leotiomycetes)、座囊菌纲

(Dothideomycetes)、黑粉菌亚门(Ustilaginomycotina)和伞菌纲(Agaricomycetes)，且按植物种类丰富度进

行聚类。而植物样品优势真菌类群为未知真菌门类(>97.8%)，且按植物种类进行聚类。线性回归结果显

示，咸海岸边不同土壤带土壤样品真菌群落差异性与暴露时间距离具有显著相关(R2=0.32，P<0.05)，而

与总可溶解盐差异则无明显相关性。而植物内生真菌群落差异性与暴露时间距离/总可溶解盐差异之间

均无显著相关。Mantel 检验结果显示，咸海岸边不同土壤带土壤真菌群落与植物种类丰富度和矿物成
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分组成(如白云石、方解石、微斜长石和石膏)呈显著相关(P<0.05)，其中植物种类丰富度和方解石含量

的相关性系数最大；植物内生真菌群落与方解石含量之间呈显著相关(P<0.05)。【结论】咸海岸边不同

暴露时期土壤带的土壤真菌和植物内生真菌种群结构具有时空差异，与植物种类丰富度和特定矿物组成

相关，而与总可溶解盐无显著相关。 

关键词：咸海，土壤真菌，植物内生真菌，湖泊干涸，矿物学 

 

气候干旱和人类生活生产导致表面土壤盐化

程度加重[1]。盐度升高会抑制土壤中微生物与植物

的生长、降低物种多样性甚至改变微生物和植物

群落构成[2–3]。因此，开展土壤微生物和植物内生

菌群群落组成研究，有助于我们了解它们与环境

变化之间的相互关系。作为土壤微生物的重要成

员，土壤真菌具有重要的生态功能，可与土壤细

菌和古菌联合，共同降解有机质，推动土壤生态

系统的物质循环和能量流动过程，维持生态系统

稳态[4–6]。大量研究表明土壤真菌多样性与土壤理

化特性存在密切关系：如土壤真菌的丰富度随着

土壤有机质含量增加而降低[7]；土壤真菌的丰富度

随着土壤全磷含量增加而增加[8]；此外，也有研究

表明，真菌(如丛枝菌根真菌)与土壤磷含量和有机

质含量呈现与上述发现相反的关系，即随土壤含

磷量增加而降低 [9]和随着有机质含量增加而升  

高[10]。前人研究表明盐碱土中丛枝菌根真菌种类

多样性与土壤养分状况、盐度及离子含量有关[11]。

土壤水分作为真菌生长繁殖的必需物质，也是影

响土壤真菌群落组成的重要理化因子[12]。但有关

土壤真菌(尤其是生活在具有不同盐化程度的土

壤中的真菌)群落构成如何响应湖泊干涸(如盐度

升高、矿物组分变化、植物种类丰富度变化等)尚

缺乏足够的了解。植物在其不同组织中具有不同

的微生物群落(如内生真菌)[13]。内生真菌长期寄生

在植物组织内，与宿主植物共同进化，在促进宿

主植物生长发育、增强宿主植物的抗逆性等方面

发挥重要作用，并帮助宿主植物适应环境压力(如

盐度和干燥度等)[14–16]。因此，研究植物内生真菌

对环境压力的响应至关重要。有研究表明，盐分

条件显著影响了定殖于根系丛枝菌根真菌的群落

结构，豆科真菌(Glomeraceae)的相对丰度在盐度

150 mmol/L 时显著降低[17]。然而，这些研究只关

注了某些特定盐度条件下植物组织内生真菌群落

的变化；而对生活在具有连续盐度梯度(从淡水到

超盐)土壤中的植物内生真菌群落构成及其环境

响应，我们知之甚少。 

咸海(Aral Sea)位于中亚西部，处于哈萨克斯

坦和乌兹别克斯坦交界处，其丰富的水资源在农

业和渔业等方面有巨大的经济效益[18]。然而，自

1960 年代以来，由于受到当地干燥气候和人为活

动的影响，咸海入湖径流量小于湖水蒸发量。因

而，咸海水位逐渐降低且处于长期湖泊退缩状态，

湖床暴露面积增加和盐度上升[19–20]。例如，咸海

水位从 66 m 降低至 16 m、且盐度从 10 g/L 增加

至 120–130 g/L[21–22]。持续暴露的咸海湖床从湖泊

近岸到湖泊远岸形成了一个连续的盐度梯度；同

时，咸海裸露湖床在不同时期的土壤带上形成了

各自不同的植物群落[23]。咸海在 1987 年形成了北

部和南部区域，随后于 2003 年形成东咸海(EAS)

和西咸海(WAS)区域，且东咸海(EAS)在 2014 年

已处于完全干涸的状态[24]。这些水文性质变化使

得咸海不断遭受湖域退缩干涸化和一系列环境污

染带来的影响，从而带来一系列的生态和环境问
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题。例如，前人研究表明咸海地区鱼类产量明显

下降，许多鱼类物种锐减或灭绝；大量的盐粒沉

积于暴露的湖床；盐沙暴导致农田盐碱化加剧；

危害当地居民的健康等[19,25]。作为生态系统中的

重要组成部分，咸海微生物群落多样性和种群结

构引起了生态学家越来越多的关注。最近一项研

究表明，咸海水体原核微生物群落主要由耐盐或

嗜盐菌组成[26]。我们课题组已经就咸海岸边不同

土壤带的土壤细菌和古菌及植物内生细菌和内生

古菌群落多样性与理化参数和矿物特性进行探讨

分析，发现土壤细菌和古菌多样性随着可溶解盐

浓度增加而降低，且与矿物石膏(gypsum)和方解

石(calcite)含量呈正相关关系；但植物内生细菌和

古菌多样性不受理化参数变化的影响[23]。尽管如

此，对咸海不同时期的裸露土壤带的土壤真菌和

植物内生真菌群落多样性和群落组成及其环境响

应关系，仍不明晰。 

综上所述，本研究拟基于 ITS 基因分析，研

究咸海岸边不同土壤带土壤真菌和植物内生真菌

群落构成，并结合咸海岸边不同土壤带的地球化

学参数和矿物学特征，来初步探讨咸海岸边不同

土壤带土壤真菌和植物内生真菌对湖泊干涸的响

应。该研究结果可为保护咸海土壤真菌和植物真

菌多样性以及保护咸海生态系统稳定性提供科学

依据。 

1  材料和方法 

1.1  研究区概况  

采样区位于西咸海(WAS) (44º29ʹ N，58º12ʹ– 

58º13ʹ E)，采样地图如我们前期研究所示[23]。西咸

海(WAS)暴露的湖床面积从北到南长约 10 km，从

西(远岸)至东(当前湖岸线)宽约 1.5 km。在暴露的

湖床上，大约每隔 10 年从近岸到远岸都会出现不

同的土壤带，且它们具有不同的植物群落组成(即

植物物种多样性和体型大小)。因此，根据卡拉卡

尔帕克斯坦(Karakalpakstan)学院自然科学研究所

的资料，我们以空间代替时间的方式，将最远端

暴露于 1970 年之前的土壤区域定义成 E48，表示

其已经暴露 48 年(截止于 2018 年采样时间，下同)

且大约距离现今湖岸线约 1400–1100 m。以此   

类推，其余样品依次标记为 E38 (暴露于 1980 年

之前)、E28 (暴露于 1990 年之前)、E18 (暴露于

2000 年之前)、E9 (暴露于 2009 年之前)、E1 (暴露

于 2017 年之前)和 E0 (2018 年湖岸线附近沉积物

样品)。 

1.2  咸海岸边不同土壤带土壤和植物样品采集  

本研究所使用的咸海岸边不同土壤带土壤样

品和植物样品采集于 2018 年 8 月。在每一个土壤

带随机选取该区域健康优势植物，并采集地上植

物体(根茎叶)放入无菌采样袋中带回实验室保存

备用。同时，采集植物根部附近的土壤(深度 3–   

10 cm)，采样时尽量去除石头和根系组织等。作为

比较，我们还采集了湖岸附近(E0，距离当前的湖

岸线约 50 m)的沉积物样品。将采集的土壤和沉积

物样品一部分放入 50 mL 无菌离心管中用于理化

参数测试，另一部分放入含有 RNA-Later 溶液(样

品︰RNA-Later 溶液体积比 1:1)的 15 mL 无菌离心

管以便后续开展 DNA 提取工作。采集到的植物样

品被运送至中国科学院新疆生态地理研究所干旱

地区生物地理与生物资源重点实验室进行植物形

态分析和鉴定。土壤理化性质与真菌群落多样性

分析在中国地质大学(武汉)生物地质与环境地质

国家重点实验室进行。 

鉴定结果表明，咸海岸边不同土壤带分布着
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不同的植物，比如在 E48、E38、E28、E18、E9

和 E1 区域，分别有 10、8、4、1、1 和 0 种植物。

另外，在邻近的土壤区域中的优势植物物种相似。

例 如 ， 梭 梭 (Haloxylon ammodendron) 、 骆 驼 刺

(Alhagi sparsifolia)和木蓼 (Atraphaxis spinosa)在

E48 和 E38 土壤区域中占优势地位；盐穗木 2 

(Halostachys sp.)在 E38 和 E28 区域占优势地位；

滨藜(Chenopodium album)在 E28、E18 和 E9 区域

占优势。而在 E1 和 E0 区域无可见植物物种分布

(表 1)。经鉴定，植物样品 P1、P2 和 P3 为滨藜

(Chenopodium album)、P5 为猪毛菜 1 (Salsola 

affinis)、P4 和 P6 为梭梭(Haloxylon ammodendron) 

(表 1)[23]。 

1.3  理化参数测试和矿物学分析 

参照本实验室的研究方法[27]，用离子色谱仪

(ICS 600, Thermo Fisher, USA)对土壤中的主要阴

阳离子浓度(Na+，K+，Ca2+，Mg2+，SO4
2-等离子

浓度)进行检测。所测主要阴阳离子浓度之和作为

土壤总可溶解盐(TSS)。使用 multi N/C 2100S 分析

仪(Analytik Jena，Germany)测量咸海岸边不同土

壤带土壤样品的总有机碳(TOC)浓度。用 X 射线

粉晶衍射(XRD)方法鉴别咸海岸边不同土壤带土

壤样品的矿物成分组成[23]。 

本文涉及的咸海岸边不同土壤带土壤/沉积物

样品地化参数和矿物学分析结果已经发表[23]。简

言之，咸海岸边不同土壤带土壤/沉积物样品的总 

 

表 1.  咸海岸边不同土壤带区域的可辨识优势植物物种分布情况* 

Table 1.  Distribution of visible plant species in the Aral Sea onshore soil zones at different exposure periods* 

Soil zones 
Soil TSS/ 
(g/L) 

Exposure time/ 
(year) 

Number of 
plant species 

Dominant plant Sample ID 

E48 0.5±0.5 48 10 Haloxylon ammodendron P6 

Alhagi sparsifolia  

Atraphaxis spinosa  

Capparis spinosa  

Salsola affinis P5 

Salsola brachiata  

Moss  

E38 0.4±0.2 38 8 Halostachys sp.  

Haloxylon ammodendron P4 

Alhagi sparsifolia  

Atraphaxis spinosa  

Ferula sp.  

Moss  

E28 23.3±2.1 28 4 Chenopodium album P3 

Salicornia europaea –

Halostachys caspica –

Halostachys sp. –

E18 23.7±7.5 18 1 Chenopodium album P2 

E9 71.3±6.1 9 1 Chenopodium album P1 

E1 62.9±10.7 1 0 – –

E0 69.9±8.3 0 0 – –

*: Modified from Jiang et al. (2020). 
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可溶解盐(TSS)范围为 0.5–69.9 g/L；总有机碳

(TOC)含量为 0–0.92%。TSS 从样品 E48 的 0.5 g/L 

(淡水盐度)增加至靠近湖岸线的样品 E1 62.9 g/L 

(咸盐盐度)。在采集的土壤和沉积物样品中，主要

矿物成分组成如下：石英(quartz)；碳酸盐矿物：

方解石(calcite)和白云石(dolomite)等；长石类矿

物：钠长石(albite)、微斜长石(microcline)，分别

含 有 钠 和 钾 的 铝 硅 酸 盐 ； 粘 土 矿 物 ： 绿 泥 石

(chlorite)、伊利石(illite)和高岭石(kaolinite)等；蒸

发岩：石膏(gypsum)、盐岩(halite)等。这些矿物成

分相对丰度随着咸海岸边不同土壤带变化而发生

系统性变化。例如，粘土矿物和蒸发岩的含量从

咸海湖岸远端(土壤带的暴露时间最长)到湖岸近

端(土壤带的暴露时间最短)逐渐增加，而碳酸盐矿

物含量逐渐减少[23](表 2)。 

1.4  土壤和植物基因组 DNA 提取、PCR 扩增和

高通量测序 

在无菌条件下称取 0.5 g 咸海岸边不同土壤带

土壤样品，使用 ALFA-SEQ Advanced Soil DNA 

Kit 试剂盒(广州微芯生物科技有限公司，中国)进

行土壤样品基因组 DNA 提取。在无菌条件下提取

植物组织总 DNA。简单而言，先用流动的自来水

冲洗每个植物样品，用以充分移除其表面黏土和

附着的附生植物。冲洗后，用无菌剪刀将其剪成

2–3 cm 的片段，随后将植物组织样品在 45 kHz 下

超声清洗 30 min，以除去沉积的土壤和有机物。紧

接着依次将植物组织样品浸泡在 0.1% Tween-20  

中几秒钟，用浓度 70%乙醇进行表面消毒 3 min；

之后用浓度 5% NaOCl 进行消毒 5 min，并在摇   

动条件下依次将它们浸泡在层流空气室中进行表 

 

表 2.  Mantel 检验咸海岸边不同土壤带的土壤真菌和植物内生真菌群落组成与已测环境参数的相关性 

Table 2.  Mantel test (permutation: 9999) showing the Pearson’s rank correlation between the onshore soils 
and plant endophytic fungal community compositions in the collected samples and the measured 
environmental factors (TOC, TSS, plant species richness, and mineralogy) of the studied onshore soils where 
the plants were sampled in the Aral Sea 

Environmental factors 
Fungal community of the onshore soil  Endophytic fungal community of plant 

r P value r P value 

Soil TSS 0.13  0.18  –0.07 0.54  

Soil TOC contents 0.30  0.06  0.11  0.33  

Plant species richness 0.78  <0.001  0.52 0.08  

Soil mineralogical composition 

Quartz –0.03 0.54  –0.19 0.75  

Chlorite –0.13 0.74  –0.38 0.99  

Dolomite 0.36  0.03  0.23  0.21  

Calcite 0.74  <0.01  0.58 0.04  

Illite –0.01 0.45  –0.22 1.00  

Albite 0.10  0.28  0.28  0.14  

Microcline 0.43  <0.01  0.25  0.20  

Halite 0.00  0.40  –0.22 1.00  

Gypsum 0.47  <0.01  0.43  0.06  

Kaolinite –0.03 0.49  NA NA 

NA: the relative abundance is lower than the detection empirical value. 
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面消毒。在完成每个表面消毒步骤后，均用无菌

水漂洗 3–4 次。消毒完成后，把植物组织置于层

流空气室中进行干燥 24 h，最后将得到的植物无

菌组织部分用于 DNA 提取。使用 ALFA-SEQ 

Advanced Plant DNA Kit 试剂盒(中国，广州微芯

生物科技有限公司)提取岸边不同植物内生菌总

DNA。之后，借助 NanoDrop 2000 检测所提取的

DNA 浓度和纯度。土壤和植物样品的总 DNA 被

保存于–20 °C 冰箱，用于后续 PCR 扩增。 

采用带 barcode 标记的高通量测序 ITS1 区引

物 ITS5-1737F (5ʹ-GGAAGTAAAAGTCGTAACA 

AGG-3ʹ)/ITS2-2043R (5ʹ-GCTGCGTTCTTCATCG 

ATGC-3ʹ)[28]对土壤和植物样品的总 DNA 进行扩

增，一式三份，反应体系为 Premix Taq 2 25 μL、

ITS5-1737F (10 mmol/L) 1 μL 、 ITS2-2043R     

(10 mmol/L) 1 μL、DNA (20 ng/μL) 3 μL、共计   

30 μL。PCR 扩增程序为 94 °C 5 min；94 °C 30 s，

52 °C 30 s，72 °C 30 s，30 个循环；72 °C 10 min。

PCR 扩增产物用 1%琼脂糖凝胶电泳检测其片段

长度和浓度，切取目标条带(约 300 bp)，将 3 份相

同摩尔浓度的 PCR 产物进行合并和混合。随后使

用 DNA Gel Extraction Kit 凝 胶 纯 化 试 剂 盒

(Axygen，美国)对最终 PCR 混合产物进行纯化回

收，最终得到符合 Illumina Hiseq 测序要求的 DNA

样品。按照 Illumina 标准流程制备测序样品库。

完成建库后，使用 Illumina Hiseq2500 平台(2×  

250 bp)对构建的扩增子文库进行 PE250 测序(广

东美格基因科技有限公司，中国)。 

1.5  测序数据分析 

所有 Illumina 测序产生的双端原始序列利用

Trimmomatic 软件(V0.33，http://www.usadellab.org/ 

cms/?page=trimmomatic)进行质量过滤。其中，包

含如下特征的序列将被移除：(1) 含 N；(2) 质量

值低于 20；(3) 过滤后序列长度低于 100 bp。得

到质控后的双端序列之后，采用 FLASH (V1.2.11，

https://ccb.jhu.edu/software/FLASH/)软件进行双端

序列拼接[29]。根据 barcode 和引物信息等，利用

Mothur 软件(V1.35.1，http://www.mothur.org)将序

列分配至对应样品；随后，去除 barcode 和引物得

到有效拼接片段。此外，利用 USEARCH 软件

(V10，http://www.drive5.com/usearch/)对所有样品

进行物种分类单元(OTU)的聚类[30]，将≥97%相似

度阈值的有效拼接序列归为同一物种分类单元，

并且选取丰度最高的序列作为 OTU 代表序列。为

了避免可能的偏差，USEARCH 软件在聚类的同

时将会剔除嵌合体和单条序列。采用 BLAST 比对

方法(比对设定置信度阈值默认为 0.5 以上)对每个

OTU 的代表性序列与 Unite (http://unite.ut.ee/index. 

php)数据库进行比对，从而获得 ITS 基因的物种

注释信息。最后对得到的数据进行均一化处理，

且后续大部分统计分析将基于均一化(n=53674)的

OTU 表格。使用 R 语言“vegan”程序包来计算各个

样品的 Alpha 多样性(97%相似度阈值)，包括观察

到的 OTU 数量、Shannon 多样性指数和 Simpson

均匀度指数。 

1.6  统计分析 

使用 R 语言(http://cran.r-project.org/，version 

R-3.5.2，2018-12)和 PAST 3.0 软件(http://folk.uio. 

no/ohammer/past/)进行数据统计分析。使用 PAST

软件对咸海岸边不同土壤带土壤真菌群落和植物

内生真菌群落进行基于 Bray-Curtis 距离的聚类分

析、主坐标分析(PCoA)和置换多因素方差分析

(One-way PERMANOVA)。线性回归模型被用于评

估咸海岸边不同土壤带土壤样品和植物内生真菌
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群落差异与暴露时间和总可溶盐差异之间的相关

性。该项分析基于 Bray-Curtis 距离且借助 R 语言

“vegan”和“ggplot2”程序包来进行。使用 R 语言

“vegan” 程 序 包 进 行 Mantel 检 测 (Pearson’s 

correlation，permutation: 9999)，用于评估所测的

环境因子对真菌群落结构的影响。 

1.7  登录序列号 

本项研究所产生的测序数据已经上传至 NCBI 

SRA 数据库，项目号为 PRJNA526407，登录号

(Accession Number)为 SRR8755239–SRR8755314。 

2  结果和分析 

2.1  咸海岸边不同土壤带土壤和植物内生真菌群

落分布特征 

对于咸海岸边不同土壤带土壤和植物样品的

高通量数据进行处理和分析后，在咸海岸边不同

土壤带土壤样品(n=10)中，共获得 1098943 条高质

量序列，平均每个样品含有 109894 序列，且这些

序列可归属于 1223 OTUs。这些序列分属于 6 个

门、11 个纲和 26 个属。在咸海岸边不同土壤带植

物样品(n=6)中，共产生 451334 条高质量序列，平

均序列 75222 条，共获得 565 个 OTUs。这些序列

也同样分属于 6 个门、11 个纲和 26 个属。 

Alpha 多样性指数分析结果显示(图 1)，在咸

海岸边不同土壤带土壤样品中所观察到的真菌

OTU 数量在 132–480 之间、Shannon 多样性指数

的范围为 2.20–3.69、Simpson 均匀度指数的范围

为 0.71–0.95；在咸海岸边不同土壤带植物样品中

所观察到的 OTU 数量范围为 207–274、Shannon

多样性指数的范围为 0.44–0.62、Simpson 均匀度

指数的范围为 0.13–0.22。咸海岸边不同土壤带的 

 
 

图 1.  咸海岸边不同土壤带土壤真菌(A, B, C)和植物内生真菌群落(D, E, F)的Alpha多样性指数(所观察到的OTU

数量、Shannon 多样性指数和 Simpson 均匀度指数) 

Figure 1.  Diversity indices (Observed OTUs, Shannon index and Simpson index, respectively) of the soil 
fungi (A, B, C) and endophytic fungi (D, E, F) of the studied soils collected from the different onshore soil 
zones of the Aral Sea. 
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土壤样品真菌 Shannon 多样性指数 (图 1-B)和

Simpson 均匀度指数(图 1-C)未出现明显变化规

律。而对于所观察到的真菌 OTU 数量(图 1-A)，

我们发现除 E1 样品外，在暴露时间较短的土壤样

品 E18、E9 和 E0 中所观察到的真菌 OTU 数量低

于暴露时间较短的土壤样品 E48、E38 和 E28。在

咸海岸边不同土壤带植物样品中，同一种植物

(P1、P2、P3，滨藜 Chenopodium album；P4、P6，

梭梭 Haloxylon ammodendron)的真菌 Alpha 多样性

指数如观察到的 OTU 数量(图 1-D)、Shannon 多样

性指数(图 1-E)和 Simpson 均匀度指数(图 1-F)相

近；而不同种植物 P5 猪毛菜(Salsola affinis)的真

菌群落 Alpha 多样性指数则略高于 P1、P2 与 P3

滨 藜 (Chenopodium album) 和 P4 与 P6 梭 梭

(Haloxylon ammodendron)，但相对而言波动变化

不明显。另外，随着暴露时间的变化，在咸海岸

边不同土壤带植物样品中的内生真菌 Alpha 多样

性指数均波动较小(图 1-D、E、F)。 

咸海岸边不同土壤带土壤样品中优势真菌群

落组成有较大差异(图 2-A)。例如，土壤样品 E48 

(暴露于 1970 年之前)的真菌主要优势群落主要由

锤 舌 菌 纲 (Leotiomycetes ， 占 27%) 和 座 囊 菌 纲

(Dothideomycetes，占 24%)组成；土壤样品 E38 (暴

露于 1980 年之前)的真菌主要群落主要是粪壳菌

纲 (Sordariomycetes ， 占 48%) 、 散 囊 菌 纲

(Eurotiomycetes ， 占 14%) 和 锤 舌 菌 纲

(Leotiomycetes，占 10%)；土壤样品 E28 (暴露于

1990 年之前 )的真菌主要群落主要是粪壳菌纲

(Sordariomycetes ， 占 29%) 和 散 囊 菌 纲

(Eurotiomycetes，占 8%)；土壤样品 E18 (暴露于

2000 年之前 )的真菌主要群落主要是座囊菌纲

(Dothideomycetes，占 4%)；土壤样品 E9 (暴露于

2009 年之前 )的真菌主要群落主要是座囊菌纲

(Dothideomycetes ， 占 5%) 和 黑 粉 菌 亚 门

(Ustilaginomycotina，占 5%)；土壤样品 E1 (暴露

于 2018 年之前)的真菌主要群落主要是散囊菌纲

(Eurotiomycetes ， 占 55%) 和 粪 壳 菌 纲

(Sordariomycetes，占 4%)；而湖岸沉积物样品 E0

的 真 菌 主 要 群 落 主 要 是 黑 粉 菌 亚 门

(Ustilaginomycotina ， 占 10%) 、 伞 菌 纲

(Agaricomycetes ， 占 9%) 、 散 囊 菌 纲

(Eurotiomycetes ， 占 9%) 和 锤 舌 菌 纲

(Leotiomycetes，占 9%)。值得一提的是，在土壤

样品 E28、E18 和 E0 中，未知分类地位的真菌类

群相对丰度均高于 50%以上。 

对采自咸海岸边不同土壤带的植物进行内生真

菌群落组成分析发现，97.8%以上的真菌群落不能鉴

定到任何已知的真菌进化门类。在已知真菌类群中，

植 物 内 生 真 菌 的 群 落 组 成 分 布 于 粪 壳 菌 纲

(Sordariomycetes)、座囊菌纲(Dothideomycetes)、散

囊菌纲(Eurotiomycetes)、伞菌纲(Agaricomycetes)、

银耳纲(Tremellomycetes)和锤舌菌纲(Leotiomycetes)

且相对丰度均较低(<1.34%) (图 2-B)。 

咸海岸边不同土壤带土壤真菌群落的聚类分

析显示(图 3-A)，7 个咸海岸边不同土壤带的真菌

群落按植物种类丰富度聚在一起，同一土壤带的

平行样品聚在一起。E48 (有 10 种植物)和 E38 (有

8 种植物)分别单独聚为一枝，而 E28、E18、E9、

E1 和 E0 (各少于 5 种植物)则聚为一枝。主坐标分

析(PCoA) (图 4-A)表明，第一主坐标 PCo1 和第二

主坐标 PCo2 分别具有 26.19%和 15.41%的解释

量。植物种类丰富度高的土壤样品(E48 和 E38)与

其他土壤带土壤样品中的真菌群落组成存在差

异；而植物种类丰富度较低的土壤样品(E28、E18、 
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图 2.  咸海岸边不同土壤带土壤真菌(A)和植物内生真菌群落(B)构成结构图 

Figure 2.  Community composition of the soil fungi (A) and plant endophytic fungi (B) in the different 
onshore soil zones of the Aral Sea. 
 

E9、E1 和 E0)真菌群落组成类似。上述主坐标分

析结果与咸海岸边不同土壤带土壤真菌群落聚类

分析结果基本一致。另外，置换多因素方差分析

(one-way PERMANOVA)结果也进一步证实咸海

岸 边 不 同 土 壤 带 土 壤 真 菌 群 落 存 在 显 著 差 异

(R2=0.76，P=0.004)。 

咸海岸边不同土壤带植物内生真菌群落的聚

类 分 析 显 示 ( 图 3-B) ， 同 一 种 植 物 ( 滨 藜

Chenopodium album P1、P2 与 P3；梭梭 Haloxylon 

ammodendron P4 与 P6)的内生真菌群落较为类似

且各自聚在一枝；而不同种植物(猪毛菜 Salsola 

affinis P5；滨藜 Chenopodium album P1、P2、P3；
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和梭梭 Haloxylon ammodendron P4、P6)的内生真

菌群落相距较远，各单独聚为一枝。该结果与主

坐标分析(PCoA) (图 4-B)结果相一致，且第一主坐

标 PCo1 和第二主坐标 PCo2 分别具有 66.43%和

33.31%的解释量。同时，置换多因素方差分析

(one-way PERMANOVA)也进一步证实咸海岸边

不 同 土 壤 带 植 物 内 生 真 菌 群 落 存 在 显 著 差 异

(R2=0.99，P=0.017)。 

 

图 3.  咸海岸边不同土壤带土壤真菌(A)和植物内生真菌群落(B)的聚类分析 

Figure 3.  Cluster analysis of the soil fungal community (A) and plant endophytic fungal community (B) in the 
different onshore soil zones of the Aral Sea. Algorithm: UPGMA; Similarity index: Bray-Curtis (permutation: 
9999). 

 

 

图 4.  咸海岸边不同土壤带土壤真菌(A)和植物内生真菌群落(B)差异的主坐标分析(PCoA) 

Figure 4.  PCoA plots (based on Bray-Curtis dissimilarity matrix) showing relative compositional differences 
among the soil fungal community (A) and plant endophytic fungal community (B) in the different onshore soil 
zones of the Aral Sea. Values on PCoA axes indicate the percentages of total variation explained by each axis. 
Fungal community dissimilarities were indicated by permutational multivariate analysis of variance 
(PERMANOVA) with ADONIS function (permutation: 999). 
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2.2  咸海岸边不同土壤带土壤和植物内生真菌群

落对环境变化的响应 

我们通过建立线性回归模型，进一步分析咸海

岸边不同土壤带土壤真菌群落和植物内生真菌群

落对环境变化的响应。结果显示，咸海岸边不同土

壤带土壤真菌群落差异与暴露时间距离具有显著

相关性(R2=0.32，P<0.05)，其群落差异随暴露时间

距离增加而增加(图 5-A)；而与总可溶解盐差异则

无明显相关性(R2=0.00，P=0.45；图 5-B)。而植物

内生真菌群落差异与暴露时间距离(图 5-C)和总可

溶解盐差异(图 5-D)之间均不存在显著差异关系(分

别为 R2=0.02，P=0.268；R2=–0.07，P=0.799)。 

 

 

 
图 5.  咸海岸边不同土壤带土壤真菌群落和植物内生真菌群落差异性与暴露时间距离和总可溶解盐差异的关系 

Figure 5.  Linear regression analysis showing correlations between the fungal community dissimilarities of the 
onshore soils and plants in the different Aral Sea soil zones and the exposure time distance and total soluble salts 
(TSS) difference (Gray shade indicates 95% confidence). A: correlation between the soil fungal community 
dissimilarities and the exposure time distance; B: correlation between the soil fungal community dissimilarities and 
the TSS difference; C: correlation between the plant endophytic fungal community dissimilarities and the exposure 
time distance; D: correlation between the plant endophytic fungal community dissimilarities and the TSS 
difference. 
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2.3  环境因子和矿物对真菌群落结构的影响 

Mantel 检验分析显示(表 2)：咸海岸边不同土

壤带土壤真菌群落与植物种类丰富度、白云石

(dolomite)、方解石(calcite)、微斜长石(microcline)

和 石 膏 (gypsum) 之 间 存 在 显 著 的 相 关 关 系

(P<0.05)，且植物种类丰富度和方解石(calcite)对

其影响最强(植物种类丰富度，r=0.78；Calcite，

r=0.74)，而与土壤总可溶解盐(TSS)，土壤总有机

碳(TOC)含量和其余矿物成分不存在显著相关性

(P<0.05)。然而，植物内生真菌群落仅与方解石

(calcite)之间存在显著相关关系(P<0.05)，而与土

壤总可溶解盐(TSS)、土壤总有机碳(TOC)含量、

植物种类丰富度和其余矿物成分之间不存在显著

相关性(P<0.05)。 

3  讨论 

3.1  咸海岸边不同土壤带土壤真菌多样性和群落

组成 

本研究表明咸海岸边不同土壤带土壤样品中

的真菌 Alpha 多样性随湖床暴露时间增加(盐度变

化、矿物成分构成)无明显变化规律。例如，咸海

岸边不同土壤带土壤样品的 Shannon 多样性指数

(图 1-B)和 Simpson 均匀度指数(图 1-C)未随着暴

露时间而出现明显变化规律，仅对所观察到的

OTU 数量有一定影响(图 1-A)。这可能是由于盐度

影响了真菌繁殖体的萌发，其菌丝的生长发育受

到抑制[31]。因此，虽然盐度与土壤真菌 Shannon

多样性和 Simpson 均匀度指数无关，但却影响了

一些真菌的相对丰度。这一发现与前人研究不一

致。已有研究证实丛枝菌根真菌的物种丰富度与

土壤盐度呈现负显著相关(P<0.01)[32]。产生这种不

一致可能意味着土壤盐度不是影响咸海岸边不同

土壤带土壤真菌多样性的主要因素。相反，植物

种类丰富度和特定矿物组成等因素对该区域土壤

真菌多样性限制作用更大。因此，咸海岸边不同

土壤带土壤真菌多样性与盐度之间不存在明显相

关性是合理的。 

咸海岸边不同土壤带的土壤样品中优势真菌

类 群 为 座 囊 菌 纲 (Dothideomycetes) 、 散 囊 菌 纲

(Eurotiomycetes)、粪壳菌纲(Sordariomycetes)、锤

舌 菌 纲 (Leotiomycetes) 、 黑 粉 菌 亚 门

(Ustilaginomycotina)和伞菌纲(Agaricomycetes)。这

种分布情况与分离自中国新疆克拉玛依盐渍农业

土壤的主要真菌群落较为相似[33]。值得注意的是，

咸海岸边不同土壤带的土壤样品中优势真菌群落

的相对丰度有较大差异(图 2-A)。例如，土壤样品

E38 和 E28 (总可溶解盐<23.3 g/L)中粪壳菌纲

(Sordariomycetes)为主要类群，其相对丰度大于

29%，而土壤样品 E1 (总可溶解盐为 62.9±10.7 g/L)

中散囊菌纲(Eurotiomycetes)为优势类群，其相对

丰度为 55%。前人对一株生活在高盐环境中的真

菌 Eurotium rubrum (Eurotiomycetes)进行基因组和

转录组分析，发现 Eurotium rubrum 可以获得与应

激反应相关的基因且能有效抵消盐分胁迫压力[34]。

因此具备该特性的真菌类群可以在高盐胁迫下进

行 生 长 和 进 化 。 这 也 解 释 了 散 囊 菌 纲

(Eurotiomycetes)在咸海岸边高盐土壤环境中占优

势地位的原因。另外，我们发现在土壤样品 E28、

E18 和 E0 中的未知分类地位的类群相对丰度均高

于 50%以上，表明这几处土壤样品可能蕴藏着丰

富的真菌多样性。 

此外，本研究发现咸海岸边不同土壤带土壤

真菌按植物种类丰富度进行聚类(图 3-A)。这说明
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植物种类丰富度是影响土壤真菌群落构成的重要

因素[35]。因此，不难发现咸海岸边不同土壤带土

壤样品真菌群落差异性与暴露时间距离具有显著

相关性(R2=0.32，P<0.05)。这一发现与前人研究

结果一致[36]。 

3.2  咸海岸边不同土壤带植物内生真菌多样性和

群落组成 

随着暴露时间的变化，咸海岸边不同土壤带

植物样品的内生真菌 Alpha 多样性指数均波动较

小。这表明内生真菌群落 Alpha 多样性指数受土

壤暴露时间变化(盐度变化)的影响较小。内生真菌

长期寄生在植物组织内，与宿主形成复杂的共生

关系。大量研究表明一些植物内生真菌有助于增

强宿主植物的抗逆性[37]，通过特化栖息地的方式

增强植物对干旱环境和高盐环境的抗性[38–39]。另

外，相较于本研究的土壤真菌，97.8%以上的植物

内生真菌群落不能鉴定到任何已知的真菌门类，

说明在咸海岸边植物组织具有丰富的内生真菌资

源。这与前人研究相符，其研究表明水生植物内

生真菌有 75.1%不能鉴定到门水平，而底泥中仅

有 12.61%不能鉴定到已知的真菌门类，表明植物

组织内拥有更多的未知真菌分类单元[40]。除此以

外，本研究发现，同种植物之间的内生真菌群落

较为类似，而不同植物之间的内生真菌群落差异

较大(图 3-B、图 4-B)。这与前人研究一致，即内

生真菌的分布受控于宿主植物的种类及其地理分

布[41]。 

3.3  环境因子和矿物组成对咸海岸边不同土壤带

土壤和植物内生真菌群落结构的影响 

咸海岸边不同土壤带土壤真菌群落与植物种

类丰富度和矿物组成呈显著相关。这与前人的结

果一致。前人研究发现土壤真菌群落组成与植物

种类组成和种类丰富度紧密相关[35]。植物可以提

供有机物质[42]，其更高的多样性有助于增加微气

候变异性和栖息地复杂性(如土壤空隙空间、根系

结构等)[43]，从而使植物对不同环境压力胁迫具有

较高的耐受力。此外，因为不同的矿物表面可以

提供不同的微生态位和养分给特定的微生物类

群[44–45]，所以，矿物成分组成可影响微生物群落

组成[46–47]。因此，咸海岸边不同土壤带的土壤真

菌和植物内生真菌群落主要受到植物种类丰富度

和/或矿物组成的影响。 

咸海岸边不同土壤带土壤真菌与土壤总可溶

解盐和土壤总有机碳含量相关性不显著(表 2)，且

土壤真菌群落差异性与总可溶解盐差异则无明显

相关性(图 5-B)，说明总可溶解盐与土壤总有机碳

含量对土壤真菌结构组成的影响较小。在植物内

生真菌中也发现其群落差异性与总可溶解盐差异

之间无显著相关(图 5-D)，表明植物内生真菌群落

可能不易受土壤盐度变化的影响。这一发现可解

释为：极端干旱地区的植物具有特殊的脱盐和保

水机制，因此可以响应外部盐度变化而保持稳定

的内部盐度[48]。除此之外，矿物可以提供不同的

微生态位和养分[46–47]，能协助真菌更好地适应盐

度胁迫环境。然而上述这些结果与已经报道的研

究结果略有不同。例如，前人对哥伦比亚地区半

干旱红树林根际不同盐度水平下根际真菌群落的

进行分析，其结果表明土壤盐度是决定红树林真

菌群落组成的关键因素[49]。而此前一项研究认为

土壤碳含量是驱动中国东北黑土区真菌群落生物

地理分布的关键因素[50]。除此之外，相关研究进

一步表明，土壤水分、盐度、总钾浓度和有机物

质也是影响咸盐土壤中真菌群落分布的环境驱动

因子[33]。导致上述不一致的原因可能是不同地区

的土壤特性不同(如土壤有机质含量、含水量、质
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地等)，因此在不同盐碱地区分析盐度对真菌群落

的影响可能会出现相矛盾的结果[11]。 

总之，本文以咸海不同暴露时期土壤带的土

壤真菌和植物内生真菌作为研究对象，基于 ITS

基因进行高通量测序技术并结合土壤地球化学参

数和矿物特性，对土壤真菌和植物内生真菌多样

性和种群结构及其对湖泊干涸的响应进行了探

究。研究结果表明，持续暴露的咸海湖床从湖泊

远岸到湖泊近岸形成了一个连续的盐度梯度(总

可溶解盐 0.4–71.3 g/L)，且植物分布和矿物组成存

在明显差异。咸海岸边不同土壤带土壤样品优势

真菌类群(>5%)为散囊菌纲(Eurotiomycetes)、粪壳

菌纲(Sordariomycetes)、锤舌菌纲(Leotiomycetes)、

座 囊 菌 纲 (Dothideomycetes) 、 黑 粉 菌 亚 门

(Ustilaginomycotina)和伞菌纲(Agaricomycetes)，而

植物样品优势真菌类群为未知真菌门类(>97.8%)。

土壤真菌群落组成按植物种类丰富度进行聚类，

而植物内生真菌群落按植物种类进行聚类。咸海

岸边不同土壤带的土壤真菌和植物内生真菌群落

受到总可溶解盐变化的影响较小，主要取决于植

物种类(丰富度)和特定矿物组成的变化。综上，

本研究结果将有助于我们了解咸海近岸土壤真

菌和植物内生真菌对湖泊干涸的响应，并为评估

环境变化对湖泊近岸土壤生态系统的影响提供

科学依据。 
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Influence of lake desiccation on the entophytic and soil fungal 
communities on the Aral Sea shore 
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Abstract: [Objective] To explore the diversity and community compositions of onshore soil and plant endophytic 
fungi in the soil zones at different exposure periods and their response to continuous lake desiccation in the Aral 
Sea. [Methods] Soil samples were collected from farshore (exposed before 1970) towards the present shoreline in  
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the Aral Sea, followed by geochemistry and mineralogy analysis. At the same time, soil samples and dominant 
aboveground plants from different onshore soil zones were collected, and their fungal diversity were analyzed by 
ITS gene high-throughput sequencing. The fungal response to lake desiccation (such as salinity, mineralogy and 
plant species) were explored. [Results] The results showed that the continuously exposed lake bed formed an 
increasing gradient of total soluble salts: E48 (exposed before 1970, total soluble salts (in abbr. TSS): 0.5±     
0.5 g/L)；E38 (exposed before 1980, TSS: 0.4±0.2 g/L)；E28 (exposed before 1990, TSS: 23.3±2.1 g/L)；E18 
(exposed before 2000, TSS: 23.7±7.5 g/L)；E9 (exposed before 2009, TSS: 71.3±6.1 g/L)；E1 (exposed in 2017, 
TSS: 62.9±10.7 g/L); E0 (the present shoreline in 2018, TSS: 69.9±8.3 g/L). These soil zones were inhabited by 
different plants: Haloxylon ammodendron were dominated in the E38 and E28 zones; Chenopodium album were 
dominated in the E28, E19 and E9 zones; and no visible plants were found in the E1 and E0 zones. In addition, the 
mineralogical composition varied among different soil zones: the contents of clay mineral and evaporites generally 
increased from farshore towards the present shoreline of the Aral Sea, while the content of carbonates gradually 
decreased. The dominant fungal communities (>5%) in the studied soil samples were Eurotiomycetes, 
Sordariomycetes, Leotiomycetes, Dothideomycetes, Ustilaginomycotina and Agaricomycetes, and were clustered by 
plant species richness. While a large number of unknown fugal species (>97.8%) were dominated in the endophytic 
fungal communities, and were clustered by plant species. Linear regression showed that the fungal community 
differences in the soil sample from different onshore soil zones had a significant (R2=0.32, P<0.05) correlation with 
the exposure time difference, whereas there was no significant correlation with the difference in total soluble salts. 
In addition, there was no significant difference between the plant endophytic fungal community difference and 
exposure time distance and total soluble salts difference. Mantel test showed that fungal communities in different 
soil zones had significant (P<0.05) correlations with plant species richness and dolomite, calcite, microcline and 
gypsum. Among them, plant species richness and calcite were the most important factors influencing on soil fungal 
communities. There was a significant (P<0.05) correlation between the plant endophytic fungal community and 
calcite. [Conclusion] The community compositions of soil fungi and plant endophytic fungi in different Aral Sea 
soil zones show temporal and spatial variations, which could be ascribed to plant species (richness) and specific 
mineral compositions, but not significantly correlated with total soluble salts. 

Keywords: Aral Sea, soil fungi, endophytic fungi, lake desiccation, mineralogy 
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