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摘   要：【目的】通过对碧塔海湿地不同水分梯度下土壤真菌群落结构及功能类群的分析，以期

为湿地资源管理和生态恢复提供参考。【方法】选择滇西北碧塔海湿地不同水分梯度下的土壤，

包括常年淹水的沼泽湿地(swamp wetland，SW)、季节性淹水的沼泽化草甸(swamp meadow，SM)
和无淹水的草甸(meadow，M)，利用 Illumina 高通量测序和 FUNGuild 比较分析不同水分梯度下

土壤真菌群落结构和功能类群，并探究环境因子对真菌群落的影响。【结果】碧塔海湿地土壤真

菌 α 多样性在不同水分梯度上无显著差异。非度量多维尺度分析和相似性分析表明真菌 β 多样性

在不同水分梯度上存在显著的差异(R=0.501，P=0.001)。碧塔海湿地中真菌优势门为子囊菌门、

担子菌门、隐菌门和被孢霉门。在不同水分梯度上担子菌门、被孢霉门和隐真菌门丰度存在显著

差异(P<0.05)。优势科为火丝菌科、被孢霉科、古生菌科和珊瑚菌科(P<0.05)。相关分析显示，土

壤 pH、总氮、硝态氮、铵态氮、铁、钾、蔗糖酶和植物 PCoA1 与真菌 α 多样性呈显著相关(P<0.05)。
冗余分析和相关性热图分析结果表明，含水率、铵态氮、脲酶、植物 Shannon 指数是驱动真菌 β
多样性变化的关键环境因子(P<0.05)。此外，方差分解结果显示真菌群落不仅受到单一环境条件

的影响，同时受到各环境因子之间共同作用的影响，特别是土壤环境因子和植物群落的共同作用。

碧塔海湿地土壤真菌功能营养型以腐生营养型和腐生-共生过渡型为主；沼泽湿地以内生-植物病
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原菌为主要优势类群，沼泽化草甸和草甸均以未定义腐生菌为主要优势类群；随着水分减少，病

原-腐生-共生过渡型真菌增加，功能类群表现出更高的复杂性。【结论】水分梯度的变化影响碧塔

海湿地土壤真菌结构和功能类群，其土壤真菌多样性和组成受多重环境因子的影响，环境因子对

真菌多样性以及在门分类水平上的影响具有一定的差异性。 

关键词：真菌群落；功能预测；植物群落；土壤酶；Illumina 高通量测序  
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Abstract: [Objective] This study aims to analyze the fungal community structure and functional 
groups under different moisture conditions in Bitahai Wetland, which is expected to serve as a reference 
for wetland resource management and ecological restoration. [Methods] Perennially submerged swamp 
wetland (SW), seasonally submerged swamp meadow (SM), and non-submerged meadow (M) in 
Bitahai Wetland, Southwest China were investigated. Based on Illumina high-throughput sequencing 
and FUNGuild, the soil fungal community structure and functional groups of the three types were 
analyzed and compared, and the influence of key environmental factors on the fungal community was 
probed. [Results] The alpha diversity of soil fungi showed no significant difference among SW, SM, 
and M. Non-metric multidimensional scaling and similarity analysis suggested that beta diversity was 
significantly different among the moisture gradients (R=0.501, P=0.001). Bitahai Wetland was 
dominated by Ascomycota, Basidiomycota, Rozellomycota, and Mortierellomycota. The abundance of 
Basidiomycota, Rozellomycota, and Mortierellomycota varied significantly across different moisture 
gradients (P<0.05). Pyronemataceae, Mortierellaceae, Archaeorhizomycetaceae, and Clavariaceae 
were the dominant soil fungal families (P<0.05). Correlation analysis indicated that soil pH, total 
nitrogen, nitrate nitrogen, ammonium nitrogen, iron, potassium, and sucrose, and plant PCoA1 were in 
positive correlation with alpha diversity of soil fungi (P<0.05). Redundancy analysis and heat map 
analysis showed that soil water content, ammonium nitrogen, urease, and plant Shannon index were the 
main causes of beta diversity variation (P<0.05). Variance partitioning showed that the fungal 
community was affected by both single environmental factors and the interaction among various 
environmental factors, especially the interaction of soil factors and plant community. The trophic types 
of soil fungi in the Bitahai Wetland were mainly saprotroph and saprotroph-symbiotroph. SW was 
dominated by endophytic-phytopathogenic fungi, and SM and M by undefined saprophytes. As the 
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moisture decreased, pathotroph-saprotroph-symbiotroph increased and functional groups showed higher 
complexity. [Conclusion] Moisture influences the structure and functional groups of soil fungi in the 
Bitahai Wetland, and its soil fungal diversity and composition are influenced by multiple environmental 
factors. The influence of environmental factors on fungal diversity and fungal phyla is different. 

Keywords: fungal community; function prediction; plant community; soil enzyme; Illumina 
high-throughput sequencing 
 

土壤微生物作为土壤中重要的分解者，在

腐殖质形成、养分循环、稳定土壤结构和理化

性质、提高土壤肥力等方面具有重要作用[1]。

此外，其组成和多样性对环境变化具有较高的

敏感性，且具备经济有效性、可检测性等特点，

通常作为监测土壤质量及生态系统状况的重要

指标[2]。生活于土壤中的微生物容易受到外部

环境扰动，环境改变可能造成土壤微生物群落

及其功能的失衡和紊乱，进而危害土壤生态系统

健康[3]，因此充分认识微生物群落结构和功能特

征对土壤生态系统的健康和稳定具有重要作用。 
水是湿地生态系统发育演化与维持的重要

因子，而水文变化是影响湿地生态系统中微生

物群落组成及功能变化的重要因素[4]。有研究

表明，持续淹水会降低土壤总微生物、好氧细

菌、革兰氏阳性细菌和革兰氏阴性细菌生物量，

并改变微生物群落结构[5–6]，在若尔盖高寒湿地

土壤真菌群落结构的研究中发现，真菌丰富度

指数和 Shannon 多样性指数均随水分增加呈明

显的上升趋势[7]。由此可见，土壤水分条件强

烈影响着土壤中微生物生物量、多样性和群落

结构。真菌是除细菌外最大的微生物类群，对

生态系统有着同样重要的作用[8]。目前，关于

湿地水分梯度下土壤真菌群落多集中在干湿土

壤条件[9]、积水条件和干湿季节[10]变化对湿地

真菌群落多样性和组成的影响，而对不同水分

梯度下植物与微生物的关系以及真菌生态功能

类群鲜少报道。FUNGuild 是一个进行真菌功能

对比的数据库，能将高通量测序获得的真菌基

因序列信息与真菌的生态功能联系起来，对真

菌的营养类型进行鉴定并进行具体的功能分类
[11]。因此，采用高通量测序结合 FUNGuild 功

能预测研究湿地生态系统中不同水分梯度下土

壤真菌群落结构和功能，有助于更好地认识真

菌在湿地生态系统中的作用和功能，对湿地生

态系统的保护具有重要现实指导意义。 
为研究湿地生态系统中不同水分梯度下土

壤真菌群落结构和功能，选择滇西北高原上的

碧塔海湿地作为研究地开展研究。碧塔海湿地

位于云南省西北部，处于青藏高原向云贵高原

的过渡区，是青藏高原生态屏障的重要组成部

分，又是全球生物多样性热点地区之一[12]，由

于受到人为干扰较少，其自然地理结构和自然

景观基本保持原始状态，是进行高原湿地科学

研究的理想实验地。本课题组前期对碧塔海湿

地细菌群落进行了研究，发现碧塔海湿地中的

细菌群落结构同时受到植被、土壤环境和空间

结构的共同制约[13]。而关于碧塔海湿地真菌群

落特征及影响因素目前尚未清楚，因此本研究

选择碧塔海湿地中常年淹水的沼泽湿地(SW)、
季节性淹水的沼泽化草甸(SM)和地表无淹水的

草甸(M)进行研究，利用高通量测序技术测定土

壤真菌群落结构，进行不同水分梯度下土壤真菌

群落结构组成特征分析及功能预测，同时对土壤

环境因子、植物多样性、空间结构与真菌群落之

间的关系进行分析，旨在揭示湿地生态系统中不

同水分梯度下土壤真菌群落结构和功能特征，找

出影响真菌群落结构的关键环境因子，从而更好
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地维护高原湿地生态系统的平衡与稳定。 

1  材料与方法 
1.1  研究区概况 

云南碧塔海湿地位于云南省香格里拉市，

地 处 东 经 99°54′23″–100°08′59″ 和 北 纬

27°46′35″–27°57′25″，平均海拔为 3 560 m，从

所处经纬度看属于中亚热带气候区，但该地区

海拔高导致气温常年较低，具有高寒山地气候

特征，相比高纬度高寒地区的高寒山地又较为

温和，年均温为 5–8 °C，最热月平均气温为

13.2 °C，最冷月均温为–3.8 °C，平均年降水量

为 631.7 mm[14]。碧塔海湖泊周围有大面积原始

且保存完整的寒温性针叶林，为湿地提供了充

沛的水源，孕育了特殊的低纬度高海拔湿地，

在高原湿地保护中具有重要的意义。本文选择

了碧塔海湖泊南岸一块典型且人为干扰较少的

湿地作为研究区，从北部碧塔海湖水边到南部

面山森林边呈现明显的纵向水分梯度格局，研

究区西南部是地势最高的地段，从湖边挺水植

物区到东部、西部和南部面山森林边，形成了

常年淹水、季节性淹水和地表无淹水一系列的

水分梯度。 

1.2  实验设计与样品采集 
2019 年 8 月份在研究区选取常年淹水的沼

泽湿地(SW)、季节性淹水(采样时少量淹水)的
沼泽化草甸(SM)和地表无淹水的草甸(M)这 3 种

水分梯度进行研究。每个水分梯度布设 6 个样

方，累计布设 18 个投影面积为 2 m×2 m的样方，

采样点空间分布见图 1。调查时记录每个样方

内植物物种、盖度和高度，用五点采样法采集

样方内表层 0–20 cm 的土壤约 500 g 进行均匀

混合，从混匀的土壤中用无菌样品勺取出部分

土壤，剔除植物根系和大块石砾后取约 5 g 土

壤装入 5 mL 无菌离心管，之后将样品保存到液

氮中带回实验室保存于–80 °C 低温冰箱，用于

土壤微生物 DNA 提取，剩余土壤放置在盛有冰

袋的保温箱中临时保鲜，带回实验室后将样 
 

 
 

图 1  采样点的空间分布 
Figure 1  Spatial distribution of the sampling points. 
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品分为 2 份，一份保存于 4 °C 冰箱中，用于酶

活性、硝态氮、铵态氮的测定，另一份自然风

干研磨后，测定其他理化指标。 

1.3  测定指标与方法 
1.3.1  土壤环境因子测定 

土壤理化性质参照文献[15]中的方法进行

测定，其中土壤含水率(soil moisture content，
SWC)用烘干称重法测定(105 °C，24 h)；pH 
(potential of hydrogen)按土:水=1:2.5 比例浸提

后，用 pH 计电位法测定；总有机碳(total organic 
carbon，TOC)采用总有机碳分析仪(Vario TOC)
测定；总氮 (total nitrogen，TN)和总磷 (total 
phosphorus，TP)使用消解仪(SPH620)消解处理

后，采用连续流动分析仪(SEAL AA3)测定；硝

态 氮 (nitrate nitrogen ， NO3
–-N) 和 铵 态 氮

(ammonium nitrogen，NH4
+-N)以氯化钾溶液为

浸提液，振荡离心后取上清液用连续流动分析

仪 (SEAL AA3) 测定；钙 (calcium ， Ca) 、铁

(ferrum，Fe)、钾(kalium，K)、锰(manganese，
Mn)和硫(sulphur，S)采用微波消解仪(Multiwave 
PRO)消解处理后，用电感耦合等离子体发射光

谱仪(ICP-OES)测定。土壤酶活性参照文献[16]
中的方法进行测定，其中脲酶(urease，Ure)采
用苯酚钠—次氯酸钠比色法测定，蔗糖酶

(sucrase，Suc)采用 3,5-二硝基水杨酸比色法测

定，过氧化氢酶(catalase，Cat)采用高锰酸钾滴

定法测定。 
1.3.2  真菌 DNA 提取及 PCR 扩增 

真菌 DNA 测序样品解冻后用无菌筛去除杂

质和动植物残体，混合均匀后称取约 300–500 mg
土样进行总 DNA 提取。使用 Ezup 柱式 DNA
试剂盒(产品编号 B 518263)进行土壤微生物总

DNA提取，采用引物 1737-F (5ʹ-GGAAGTAAAAG 
TCGTAACAAGG-3ʹ)和 2043-R (5ʹ-GCTGCGTT 
CTTCATCGATGC-3ʹ)对 ITS1 rRNA基因的 ITS1

区进行扩增[17]。用 NEXTFLEX Rapid DNA-Seq 
Kit 进行建库，使用 Illumina-MiSeq 高通量测序

平台(上海美吉生物医药科技有限公司)进行测

序。采用 RDP classifier 贝叶斯算法对 97%相似

水平的 OTU 代表序列进行分类学分析，得到样

本 OTU 对应的物种分类信息。文中的序列数据

已经递交到了国家微生物科学数据中心，序列

号为 NMDC10018001。 

1.4  数据处理 
数据处理和分析使用 Excel (2010)、SPSS 

(25.0)和 R (3.6.2)完成。计算植物群落丰富度和

多样性，α 多样性采用 Shannon 指数、Chao1
指数，计算主坐标轴分析(principal coordinates 
analysis， PCoA)的第一轴 (PCoA1)和第二轴

(PCoA2)得分作为植物群落的 β 多样性。空间结

构变量使用基于距离的莫兰特征向量(distance- 
based Moran’s eigenvector maps，dbMEM)表示

(文中用 MEM 表示)。采用非度量多维尺度分析

(non-metric multidimensional scaling，NMDS)研
究土壤真菌群落之间的相似性或相异性，采用

相似性分析(analysis of similarities，ANOSIM)检
验不同水分梯度下土壤真菌群落差异性。采用

皮尔逊相关性分析以及采用单因素方差分析和

Duncan 多重比较分析进行显著性差异分析。采

用冗余分析(redundancy analysis，RDA)评价真

菌群落结构与环境变量之间的相关性。在 RDA
分析前，使用 Bioenv 分析对所有环境变量进行

前选择，选择最佳变量组合进行下一步分析。

使用相关性热图(heatmap)分析土壤真菌在丰度

前 15 优势门与筛选后主要环境因子的相关性及

显著性。采用方差分解 (variance partitioning 
analysis，VPA)方法分析土壤环境因子、植物多

样性、空间结构对真菌群落结构变化的解释贡

献度。使用 FUNGuild 分析碧塔海湿地土壤的

真菌群落功能。 
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2  结果与分析 
2.1  碧塔海湿地土壤环境因子、空间结构

与植物群落特征 
对不同水分梯度土壤因子进行单因素方差 

分析。由表 1 可知，基于距离的莫兰特征向量

的空间结构变量(MEM1 和 MEM2)在不同水分

梯度存在显著差异(P<0.05)；含水率、总氮、总

有机碳、微量元素(钙、铁、钾、锰、硫)和脲酶

等土壤环境因子在不同水分梯度下也存在显著
 
表 1  不同水分梯度土壤环境因素与植物群落特征 
Table 1  Soil environmental factors and plant community characteristics in different moisture gradients 
Parameters SW SM M 
A-Alt/m 3 544 3 546 3 558 
S-dep/m 0.07–0.40 0.03–0.09 0 
MEM1 –0.81±0.33b 0.65±0.30a 0.16±0.41a 
MEM2 0.31±0.35a –0.87±0.14b 0.56±0.47a 
MEM3 0.08±0.33a –0.56±0.52a 0.48±0.31a 
MEM4 –0.46±0.41a 0.13±0.44a 0.33±0.40a 
MEM5 –0.45±0.49a –0.47±0.30a 0.62±0.36a 
SWC/% 91.91±1.53a 80.34±1.02b 54.98±6.62c 
pH 5.66±0.08a 5.31±0.06a 6.00±0.47a 
NO3

–-N/(mg/kg) 0.70±0.14a 1.04±0.21a 3.90±1.19a 
NH4

+-N/(mg/kg) 3.84±1.80a 2.87±1.14a 1.35±0.09a 
TN/(mg/g) 16.79±3.72b 25.83±1.99a 21.42±2.89a 
TP/(mg/g) 1.87±0.41a 1.99±0.16a 1.52±0.28a 
TOC/(mg/g) 187.89±13.32b 275.95±26.31a 136.83±26.24b 
Ca/(mg/g) 29.45±4.36b 44.14±4.69a 54.74±9.29a 
Fe/(mg/g) 66.90±18.98b 163.41±21.71a 147.69±14.43a 
K/(mg/g) 8.50±0.98b 15.40±1.01a 15.66±3.24a 
Mn/(mg/g) 0.69±0.15b 1.57±0.29b 3.10±0.82a 
S/(mg/g) 8.29±1.10b 11.20±0.94a 7.10±0.53b 
Cat/(mL/g·20 min) 0.31±0.03b 0.41±0.01a 0.38±0.03a 
Suc/(mg/g·d) 70.62±24.91a 91.01±30.01a 69.30±17.33a 
Ure/(mg/g·d) 70.75±6.18a 29.64±7.52b 25.04±5.39b 
P-richness 1.83±0.31b 7.50±0.92a 6.67±1.11a 
P-Shannon 0.41±0.17b 1.90±0.36a 1.71±0.29a 
P-Chao1 1.83±0.30b 7.83±0.80a 6.89±1.22a 
P-PCoA1 0.16±0.11a –0.11±0.14a –0.05±0.14a 
P-PCoA2 0.12±0.13a –0.09±0.72a –0.04±0.10a 
Main species Sparganium simplex, Carex  

dielsiana, Poa crymophila 
C. muliensis, Sanguisorba 
filiformis, Triglochin maritimum,  
Pedicularissi phonantha 

Rhododendron orthocladum, 
Primula sikkimensis, S. filiformis, 
Rumex acetosa 

The value is mean±standard error, and different lowercase letters in the same line indicate significant differences between 
moisture gradients (P<0.05). A-Alt: average altitude; S-dep: submergence depth; MEM: distance-based Moran’s eigenvector 
maps; SWC: soil moisture content; pH: potential of hydrogen; NO3

–-N: nitrate nitrogen; NH4
+-N: ammonium nitrogen; TN: 

total nitrogen; TP: total phosphorus; TOC: total organic carbon; Ca: calcium; Fe: ferrum; K: kalium; Mn: manganese; S: 
sulphur; Cat: catalase; Suc: sucrase; Ure: urease; P-richness: plant richness; P-Shannon: plant Shannon index; P-Chao1: plant 
Chao1 index; P-PCoA1: plant PCoA1; P-PCoA2: plant PCoA2; main species: main specie, similarly here in after. 
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差异(P<0.05)。其中含水率、脲酶和过氧化氢酶

随着水分梯度下降而降低，沼泽中出现最大值；

钙、钾和锰随着水分梯度下降而升高，在草甸

中出现最大值；总氮、总有机碳、铁、硫和过

氧化氢酶随着水分梯度下降呈现先升高后降低

的变化趋势，在沼泽化草甸中出现最大值。随

着水分梯度的降低，沼泽化草甸和草甸的植物

丰富度和多样性(Shannon 指数和 Chao1 指数)
显著增加(P<0.05)。结果表明，沿碧塔海湿地不

同水分梯度，土壤环境因子和植物多样性发生

了明显的变化。 

2.2  不同水分梯度土壤真菌群落多样性差

异分析 
通过高通量测序，在碧塔海湿地样本中共

检测到 1 095 574 条真菌序列，样本的序列条数

分布在 40 007–74 739 之间。按最小样本序列数

抽平处理(表 2)，稀释曲线表明在测序条带 7 000
条以上时，曲线进入平缓期(图 2A)。总测序结

果的土壤真菌α多样性分析显示(表 2)，随着水

分梯度的下降，由沼泽向沼泽化草甸和草甸的

演化过程中，Shannon 指数不断提高，Simpson
指数不断下降，表明土壤真菌多样性随着水分

梯度的下降逐步升高；ACE、Chaol 指数在沼泽

化草甸达到最高，说明在沼泽化草甸湿地真菌

群落物种数量最为丰富。但方差分析结果显示

在不同水分梯度之间真菌α多样性无显著差异

(P>0.05)。 
同时对真菌群落进行基于 Bray-Curtis 距离

的非度量多维尺度分析，检验真菌群落在不同水

分梯度下的差异。排序结果显示(图 2B)，模型 

 
表 2  不同水分梯度下土壤真菌丰富度和多样性指数 
Table 2  Soil fungal diversity indices and abundances in different moisture gradients 
Wetland type Sequence number Shannon index Simpson index ACE index Chaol index Coverage/% 
SW 59 541±7 112a 3.69±0.28a 0.12±0.03a 568.44±137.53a 572.07±139.20a 99.90 
SM 66 530±1 242a 3.72±0.32a 0.10±0.03a 588.60±88.34a 588.92±88.22a 99.93 
M 56 524±1 390b 4.08±0.31a 0.06±0.01a 521.02±72.41a 517.58±71.96a 99.93 

 

 
 

图 2  不同样品土壤真菌稀释曲线和 NMDS 分析图 
Figure 2  Rarefaction curves and NMDS of fungal community structures in the different samples. 
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的应力函数(stress)值为 0.147，小于 0.2，可认

为排序效果良好，且相同水分梯度的样方间变

现出明显的聚集，不同水分梯度的样方表现出

明显分散，说明土壤真菌群落在不同水分梯度

下有明显的差异。而这样的结果在相似性分析

(ANOSIM)中得到了进一步验证，分析结果显示

不同水分梯度间的真菌群落存在显著差异

(R=0.501，P=0.001)，进一步说明水分梯度是决

定真菌群落差异的重要因素。 

2.3  不同水分梯度土壤真菌群落组成 
在碧塔海湿地土壤中共发现 5 274 条真菌

OTU 序列(>97%序列相似性水平)，隶属于 16 个

门、56 纲、123 目、253 科、443 属。在门水平上

的统计分析结果显示(图 3A)，沼泽湿地中平均相

对丰度大于 1%的优势菌有子囊菌门(Ascomycota，

25.7%)、隐菌门(Rozellomycota，10.0%)、担子

菌 门 (Basidiomycota ， 2.9%) 和 壶 菌 门

(Chytridiomycota，1.1%)；沼泽化草甸为子囊菌

门(54.3%)、担子菌门(7.2%)、隐菌门(1.2%)和
壶菌门(1.1%)；草甸中为子囊菌门(27.8%)、担

子菌门(19.5%)、被孢霉门(Mortierellomycota，
5.5%)和隐菌门(1.1%)。科水平上的分析结果显

示(图 3B)，沼泽湿地的相对丰度大于 1%的优势

菌为小丛壳科(Glomerellaceae，8.2%)、核盘菌科

(Sclerotiniaceae，5.0%)和枝孢霉科(Cladosporiaceae，
1.2%)；沼泽化草甸中为火丝菌科(Pyronemataceae，
4.3%)、古生菌科(Archaeorhizomycetaceae，3.4%)、
马拉色氏霉菌科 (Malasseziaceae，1.7%)、珊   
瑚 菌 科 (Clavariaceae ， 1.6%) 和 毛 球 壳 科

(Lasiosphaeriaceae，1.1%)；草甸中为被孢霉 
 

 
 

图 3  不同水分梯度下真菌组成及差异分析 
Figure 3  The fungi community and differential analysis in different moisture gradients. A: phylum level; B: 
family level; C: phylum level; D: family level. *: significant correlation P<0.05, **: P<0.01; ***: P<0.001. 
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科(Mortierellaceae，5.5%)、火丝菌科(4.0%)、
节担菌科 (Wallemiaceae，3.0%)、格孢腔菌科

(Sporormiaceae，2.9%)、马拉色氏霉菌科(1.8%)、
发菌科 (Trichosporonaceae，1.7%)和角担菌科

(Ceratobasidiaceae，1.4%)。 
此外，对优势菌进行多组比较分析，结果

显示不同水分梯度的土壤真菌在担子菌门

(P<0.001)、被孢霉门(P<0.001)、隐菌门(P<0.05)
差异达到显著水平(图 3C)，在科水平上火丝菌

科 (P<0.001)、被孢霉科 (P<0.001)、古生菌科

(P<0.01)、珊瑚菌科(P<0.01)差异达到显著水平

(图 3D)。 

2.4  真菌群落与环境因子的关系分析 
为探讨不同环境因子对真菌 α 多样性的影

响，计算了真菌群落的 α 多样性与各环境因子

的 Person 相关系数，分析结果显示(表 3)，
Shannon 指数与 pH、铁、钾呈显著正相关

(P<0.05) ， 与 蔗 糖 酶 、 总 氮 呈 显 著 负 相 关

(P<0.05)；Simpson 指数与蔗糖酶、总氮、植物

PCoA1 呈显著正相关(P<0.05)；铵态氮与 ACE 指

数、Chaol 指数呈显著正相关(P<0.05)；各样本空

间结构与真菌α多样性无显著相关关系(P>0.05)。 
 

表 3  环境因子与土壤真菌 α 多样性的 Pearson 相关分析 
Table 3  Pearson correlation analysis of environmental factors and soil fungal alpha diversity 
Soil index Shannon index Simpson index ACE index Chaol index 
pH 0.536* –0.281 0.161 0.159 
SWC –0.343 0.363 –0.086 –0.074 
NO3

–-N 0.496* –0.319 0.001 –0.003 
NH4

+-N 0.043 0.015 0.490* 0.492* 
TN –0.513* 0.479* 0.028 0.026 
TP 0.088 –0.064 –0.412 –0.414 
TOC –0.377 0.325 –0.061 –0.056 
Ca 0.275 –0.267 0.126 0.114 
Fe 0.577* –0.247 0.450 0.389 
K 0.490* –0.343 0.148 0.140 
Mn 0.295 –0.271 –0.088 –0.093 
S –0.206 0.187 –0.162 –0.164 
Cat 0.289 –0.282 0.216 0.215 
Suc –0.486* 0.482* –0.163 –0.159 
Ure –0.270 0.321 0.286 0.298 
P-richness –0.233 0.007 –0.092 –0.101 
P-Shannon  –0.151 –0.076 –0.129 –0.140 
P-Chao1  –0.209 –0.019 –0.080 –0.089 
P-PCoA1 –0.364 0.485* 0.132 0.137 
P-PCoA2 0.122 –0.095 –0.063 –0.058 
MEM1 0.177 –0.145 0.052 0.042 
MEM2 0.461 –0.269 –0.093 –0.096 
MEM3 –0.175 0.117 –0.008 –0.005 
MEM4 –0.131 0.169 0.369 0.362 
MEM5 –0.118 –0.057 –0.028 –0.038 
*: significant correlation (P<0.05); **: extremely significant correlation (P<0.01). 
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同时，为研究土壤环境因子、植物多样性、

空间结构对真菌β多样性的影响，将 BioEnv 分

析筛选出最佳的环境因子作为解释变量，将真

菌β多样性作为响应变量进行了冗余分析，RDA
分析结果显示(图 4A)，含水率、总有机碳、总

氮、铵态氮、脲酶、植物 Shannon 指数、植物

PCoA2、MEM1 和 MEM4 是真菌β多样性变化

的主要环境驱动因子，第一轴和第二轴共承载

了 69.47%的真菌 β 多样性变化，其中含水率

(R2=0.380 ， P=0.032) 、 铵 态 氮 (R2=0.384 ，

P=0.029) 、 脲 酶 (R2=0.415 ， P=0.011) 、 植 物

Shannon 指数(R2=0.421，P=0.016)显著影响了土

壤真菌 β 多样性变化。VPA 结果显示(图 4B)，
最佳环境变量解释了真菌群落 41.23%的变异，

其中土壤环境因子、植物群落和空间结构共同

解释了 6.72%的真菌群落变异，土壤环境因子

单独解释真菌群落变异的比例最大为 27.67%，

植物群落和空间结构单独对真菌群落变异的影

响很小(负值解释度为 0)，但植物群落分别与土

壤环境因子和空间结构的共同解释了 15.74%和

2.67%的真菌群落变异。 

此外，进一步评估了各环境因子对真菌群

落的影响。在门水平上对土壤真菌相对丰度最

高的 15 个类群与筛选过的环境因子进行相关

性 heatmap 分析，在门水平上的分析结果显示

(图 5)，总氮与子囊菌门呈显著正相关，与单毛

壶 菌 门 (Monoblepharomycot) 和 毛 霉 菌 门

(Mucoromycota)呈现显著负相关；植物 PCoA2
与 Zoopagomycota 呈显著正相关；脲酶与隐菌门

呈显著正相关；铵态氮与子囊菌门呈显著正相关；

含水率与担子菌门、油壶菌门(Olpidiomycota)、被

孢 霉 门 、 Aphelidiomycota 和 蛙 粪 霉 门

(Basidiobolomycota)呈现显著负相关；总有机 
碳与子囊菌门呈显著正相关，与油壶菌门、

Olpidiomycota、被孢霉门和 Aphelidiomycota 呈

显著负相关。 

2.5  不同水分梯度下土壤真菌的功能预测 
根据真菌群落对同类环境资源的利用途径

进行功能预测，检测出可以定义的功能营养型，

按照对环境资源的吸收利用方式可划分为 3 种

营养型(腐生营养型，saprotroph、病原营养型，

pathotroph、共生营养型，symbiotroph)和 4 种 
 

 
 

图 4  真菌群落与环境因子的 RDA 分析及 VPA 分析 
Figure 4  RDA analysis and VPA analysis of the fungal community and environmental factors. 
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图 5  最佳环境因子与真菌的皮尔逊相关性热图 
Figure 5  Pearson correlation heatmap of optimum environmental factors with fungi. *: significant 
correlation P<0.05; **: P<0.01. 

 
互有交叉营养型(腐生-共生过渡型，saprotroph- 
symbiotroph、病原 -腐生过渡型，pathotroph- 
saprotroph 、病原 - 共生过渡型， pathotroph- 
symbiotroph、病原-腐生-共生过渡型，pathotroph- 
saprotroph-symbiotroph)(图 6A)。结果表明，在

碧塔海湿地真菌群落中腐生营养型(7.3%)占主

导优势，其次是腐生-共生过渡型(4.9%)占据一

定优势。共生营养型、腐生-共生过渡型、腐生

营养型和病原-腐生-共生过渡型均随着水分梯

度的减少而升高，在草甸中的丰度达到最高，

病原-共生过渡型和病原-腐生过渡型在沼泽湿

地的相对丰度最高，病原营养型则在草甸中丰

度最高。 
对上述 7 类营养型进行进一步分类，其中

优势 OTUs 相对丰度大于 1%的类群分属于 11 个

功能类群，优势 OTUs 小于 1%的类群合并为其

他(图 6B)。不同功能类群在 3 种水分梯度下能 

够明显区分。沼泽湿地土壤平均丰度大于 1%的优

势功能类群分别为内生-植物病原菌(endophyte- 

plant pathogen，8.7%)、未定义腐生菌(undefined 

saprotroph，2.0%)、动物病原-内生-地衣寄生-

植物病原-木质腐生菌(animal pathogen-endophyte- 

lichen parasite-plant pathogen-wood saprotroph，

1.3%)、动物病原-未定义腐生菌(animal pathogen- 

undefined saprotroph，1.1%)；沼泽化草甸的优

势功能类群分别为未定义腐生菌(4.4%)、粪腐

生 - 外生菌根 - 土壤腐生 - 木质腐生菌 (dung 
saprotroph-ectomycorrhizal-soil saprotroph-wood 
saprotroph，4.2%)、土壤腐生菌(soil saprotroph，

3.4%)、动物病原-未定义腐生菌(1.7%)；草甸的

优势功能类群分别为未定义腐生菌(6.9%)、内

生-凋落物腐生-土壤腐生-未定义腐生菌(5.5%)、

粪腐生-外生菌根-土壤腐生-木质腐生菌(3.9%)、 
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图 6  不同水分梯度的 FUNGuild 功能类群预测结果 
Figure 6  The FUNGuild prediction result in different moisture gradients. 

 
粪 腐 生 - 植 物 腐 生 菌 (dung saprotrophh-plant 
saprotroph，2.7%)、动物病原 -未定义腐生菌

(1.8%)、动物病原菌(animal pathogen，1.8%)、
内生菌根-植物病原-未定义腐生菌(1.4%)、植物

病原菌(plant pathogen，1.4%)。随着水分梯度

的降低，平均丰度大于 1%的真菌功能类群种类

呈现上升趋势。 

3  讨论 
3.1  不同水分梯度下土壤真菌群落结构 
特征 

在碧塔海不同水分梯度湿地生态系统中，

真菌群落多样性随着水分的增加而降低，从高

到低依次为沼泽湿地、沼泽化草甸、草甸。同时

群落相似性分析结果显示，不同水分梯度湿地土

壤间真菌群落存在显著差异(R=0.501，P=0.001)，
说明水分条件是影响碧塔海湿地土壤真菌群落

多样性和丰富度的重要因素之一。有研究认为，

随着淹水深度的增加或厌氧时间的持续，湿地生

态系统的真菌物种多样性显著降低[18–19]。随着

水分梯度降低，土壤含水量减少，沼泽向沼泽

化草甸、草甸过渡，土壤环境发生变化，植物

类型由湿生向中生和旱生植被转变[20]，植物种

类增加，植物多样性也显著增加(P<0.05)，土壤

水分状况得到改善，根系分泌物及枯落物分解

促使土壤有机质增加，有利于增加土壤真菌数

量及多样性[21]。 
湿地水文过程常通过水淹深度、持续时间、

干湿交替频次等对湿地生态系统产生一系列复

杂的影响[22]，随着土壤水分梯度的改变，土壤

真菌群落也会发生一定变化趋势 [7]。本研究发

现不同水分梯度间隐真菌门、担子菌门、被孢

霉门等门类呈现显著差异。随着水分梯度的降

低，担子菌门、被孢霉门丰度不断提高，隐真

菌门丰度不断下降，均呈单峰变化趋势。这可

能与各类真菌的繁殖、生活习性等有关。担子

菌门、被孢霉门更加适应通气条件较好的草甸

土壤条件。而隐真菌门更加适合沼泽湿地中厌

氧的环境 [7]。同时发现，碧塔海湿地中丰度占

比最大的子囊菌门(沼泽、沼泽化草甸、草甸平

均相对丰度为 25.7%、54.3%、27.8%)并没有随

水分梯度降低、土壤通气条件改善而增高，反

而在季节性淹水的沼泽化草甸大幅度提高，呈

现倒 V 的变化趋势，这也可能与碧塔海湿地沼
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泽化草甸环境中较高的植物多样性和丰富的碳

氮含量有关。子囊菌门作为典型的陆生型真菌，

更加适应土壤水分低、通气条件好的环境中生

存与繁殖[23–25]，在碧塔海湿地研究发现并不是

所有真菌门类都会按其习性对水分条件的发生

变化做出响应，所以对于真菌群落改变的因素

目前还尚无统一定论，需要进一步地观测研究。

在科水平上沼泽湿地中丰度大于 1%，可以明确

分类的优势科数量呈现沼泽湿地<沼泽化草甸<
草甸的变化趋势。在沼泽向沼泽化草甸和草甸

演替过程中由于土壤环境的改善，植物种类增

加、土壤通气性得到改善，凋落物分解速度也

随着加快，所以真菌的优势种群也逐渐丰富[25]。 

3.2  土壤环境因子和植物多样性对真菌群

落的影响 
土壤酶作为一种活性物质，调控土壤微生物

对有机质的分解转化与养分循环，多数由微生物

分泌，可以反映土壤养分状况和微生物数量[26–27]。

本研究中，相关性分析和冗余分析结果表明，真

菌多样性与土壤脲酶呈显著正相关，而与蔗糖酶

呈显著负相关。这是由于微生物群落与土壤酶活

性高度的自相关性，蔗糖酶、脲酶分别参与土壤

主要养分碳、氮的周转和循环，酶活性促进土壤

养分循环，土壤养分含量的增加促进了微生物数

量的增加[28–29]。土壤真菌的数量和组成影响土壤

理化性质的分布与转化，同样土壤理化性质含 
量的高低也影响湿地植物的生长及微生物的活

动[30]。有研究发现，土壤真菌群落结构主要受

pH、有机碳、总氮等环境因子的影响[31]。本研

究发现，pH、总氮、硝态氮、铵态氮、铁、钾

与碧塔海湿地土壤真菌α多样性具有显著相关

性(P<0.05)，含水率、铵态氮则是显著影响真菌

β多样性变化的土壤环境因子(P<0.05)。土壤水

分变化不仅通过土壤的通气性来影响微生物多

样性，还会引起土壤水势、pH 等发生变化，而

pH 变化能够影响土壤中化合物形态，进而影响

微生物对土壤营养的吸收利用，最终影响土壤真

菌群落[21]。氮、钾、铁是植物所需要的营养物

质，这些物质可以促进植物生长发育，同时也可

以为微生物的新陈代谢提供营养元素，影响真菌

的数量、种类及群落结构[32]。 
湿地水文环境空间分异促成湿地地表植被

呈现相应的分异，植被空间分异也成为微生物

结构和功能变化不容忽视的因素，不同水分梯

度下湿地植物群落的物种组成和多样性存在较

大差异[33–34]，植物群落组成的差异会导致根深、

根系分泌物、冠层覆盖度和凋落物质量及数量

的不同，从而改变土壤养分的含量和循环过程，

进而影响微生物群落结构[35]。此外，真菌还在

生态系统中扮演着植物分解者、病原体和共生

体等重要角色[36]。因此植物和土壤微生物群落

相互作用，土壤微生物是影响植物凋落物分解

的关键因素，而其群落组成在一定程度上又取

决于植被的性质[37–38]。本研究相关分析结果显

示，植物 PCoA2 与真菌 Simpson 指数呈显著正

相关，冗余分析也显示植物多样性 Shannon 指

数是显著影响碧塔海湿地真菌β多样性变化的

关键因子(P<0.05)。说明植物多样性和真菌多样

性之间在局域不同水分梯度下具有交互关系，

真菌多样性在高原湿地生态系统与水分梯度和

植被在小范围内变化有重要关系，这与之前发

现两者之间具有互利共生机制相一致[39]。此外，

VPA 分析表明植物群落主要是通过与土壤环境

因子、空间结构的相互作用来影响真菌群落，植

物群落与二者分别在门水平上共同解释 15.74%
和 2.67%的真菌群落变异，三者共同解释了

6.72%的真菌群落变异。这表明地上植物群落、

真菌群落和土壤环境因子是不可分割的整体。

同时相关性热图分析结果显示，土壤 TN 及其

余的环境因子在门水平均对真菌产生不同程度
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的影响，这可能是不同菌群的生理特征和生活

习性不同，不同类群真菌对不同的环境因子具

有一定的偏好性[32]。因此认为碧塔海湿地中真

菌群落差异是多种环境共同制约的结果。 

3.3  不同水分梯度土壤真菌功能类群特征 
本研究发现，在碧塔海湿地土壤中真菌以

腐生营养型和腐生-共生过渡型为主要功能营

养型，腐生营养型来源于粪腐生-植物腐生菌、

土壤腐生菌及未定义腐生菌，腐生-共生过渡型

主要来源于粪腐生-外生菌根-土壤腐生-木质腐

生菌、内生-凋落物腐生-土壤腐生-未定义腐生

菌，符合湿地生态系统的功能特征[40]。通常认

为土壤处于长期淹水状态，枯落物的有机质分

解缓慢，刺激腐生真菌大量生长，产生一系列

的水解酶和氧化酶，从而完成有机质的分解[41]。

本研究发现，在长期淹水的沼泽湿地中，以内

生-植物病原菌为优势功能类群，季节性淹水的

沼泽化草甸和地表无淹水草甸土壤均以未定义

腐生菌为优势功能类群。出现这样的差异可能

与碧塔海沼泽湿地悬浮着大量的草排有关，草

排发达的根系促进了此类真菌的生长。有研究

发现，内生真菌长期进化与寄主植物形成共生

关系，植物可以为内生真菌的生长提供营养，

内生真菌调节寄主体内植物激素水平，从而调

节植物生长，帮助寄主植物抵御恶劣环境[42]。

说明在湿地生态系统中，真菌功能类群不仅主

要受水分条件的影响，湿地中的植被条件也对

真菌功能类群产生一定的影响。此外，本研究

还发现在沼泽湿地和沼泽化草甸植物病原菌明

显低于草甸，其原因与湿地水分梯度升高，同

时土壤的透气性降低，淘汰了抗性差的植物物

种，保留下来的湿地植物对植物病原菌具有较

高的抗性有关[43]，动物病原菌也呈现同样的规

律，这可能与动物往往选择在条件更好的沼泽

化草甸和草甸作为栖息地，动物也可能带入部

分动物病原菌，同时动物活动也使粪腐菌在沼

泽化草甸和草甸富集[44]。病原-腐生-共生过渡

型真菌随着水分梯度的减少而增加，在草甸土

壤中丰度最高，随着水分梯度由高到低的变化，

土壤通气条件改善，真菌的多样性和丰度提高，

其功能类群也就越高，相应地真菌代谢功能多

样性增加，其功能结构趋于复杂化[45]。 

4  结论 
(1) 水分梯度的变化影响碧塔海湿地土壤

真菌结构及多样性。随着水分梯度的下降，土

壤真菌多样性指数呈现逐步上升趋势，土壤真

菌丰富指数呈现先增后减的倒 V 变化趋势。不

同水分梯度间真菌结构组成差异明显，土壤优

势门为子囊菌门、隐真菌门、担子菌门和被孢

霉门，除子囊菌门沿水分梯度下降呈倒 V 变化

趋势外，其他 3 个优势门均沿水分梯度下降呈

单峰变化趋势；优势科为火丝菌科、被孢霉科、

古生菌科、珊瑚菌科。 
(2) 碧塔海湿地真菌 α 多样性与土壤 pH、

总氮、硝态氮、铵态氮、铁、钾、蔗糖酶和植

物 PCoA1 等显著相关(P<0.05)，含水率、铵态

氮、脲酶、植物 Shannon 指数是影响真菌β多样

性的关键环境因子(P<0.05)，其中土壤环境因子

是导致真菌群落变异最主要的主导因子，植物

因子和空间结构则主要是通过和土壤环境因子

复合作用来影响真菌群落。 
(3) 水分梯度的变化导致碧塔海湿地土壤

真菌营养型和功能类群组成发生变化，沼泽湿

地以内生-植物病原菌为主要功能类群，沼泽化

草甸和草甸均以未定义腐生菌为主要功能类

群；随着水分的降低由病原-共生过渡型和病 
原-腐生过渡型向腐生-共生过渡型和腐生营养

型转变。病原-腐生-共生过渡型真菌随着水分梯

度的减少而增加，真菌功能呈现复杂化。 
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