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研究报告

毛乌素沙地樟子松外生菌根真菌多样性特征 
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摘  要：【背景】外生菌根真菌(ectomycorrhizal fungi，ECMF)侵入林木根系形成外生菌根，是樟子

松(Pinus sylvestris var. mongholica)适应环境变化和环境胁迫的重要途径。【目的】深入理解沙地樟子

松人工林外生菌根真菌群落组成和多样性。【方法】以毛乌素沙地 3 个林龄(27、33 和 44 a)沙地樟子

松人工林为研究对象，采用 rDNA ITS 区段 PCR 扩增测序方法鉴定分析沙地樟子松外生菌根真菌群

落组成并计算多样性指数。【结果】毛乌素沙地樟子松共获得 56 个外生菌根真菌 OTU，隶属于 2 门

3 纲 8 目 15 科 21 属，优势属为棉革菌属(Tomentella)、地孔菌属(Geopora)和阿太菌属(Amphinema)。

27 a 人工林外生菌根真菌丰富度指数最高，33 a 人工林 ECMF 的 α多样性指数最高，但不同林龄之

间不存在显著差异(P>0.05)。不同林龄沙地樟子松 ECMF 群落组成存在差异，地孔菌属、棉革菌属、

Delastria 和 Mallocybe 的动态变化是造成群落组成差异的主要原因。【结论】毛乌素沙地樟子松人工

林外生菌根真菌群落组成较为丰富，该研究区的群落组成可能比多样性更能体现外生菌根真菌群落

随林龄的动态变化，伴随着林木的生长成熟，部分功能性外生菌根真菌的动态变化可能与沙地樟子

松人工林退化存在密切联系，有待进一步研究。 

关键词：固沙植被，土壤微生物，外生菌根真菌多样性，林龄 

Diversity characteristics of ectomycorrhizal fungi associated with 
Pinus sylvestris var. mongolica in the Mu Us sandy land 
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Abstract: [Background] Ectomycorrhiza is a symbiosis between ectomycorrhizal fungi and host plant by 
mycelium infection. It is an important approach for Pinus sylvestris var. mongolica to adapt environmental 
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change and stress. [Objective] To explore a deeply insight on the ectomycorrhizal fungal community 
composition and diversity in P. sylvestris plantations. [Methods] A chronosequence of plantations     
(27 years old, 33 years old and 44 years old) were selected in the Mu Us Sandy Land. The community 
composition of ectomycorrhizal fungi associated with P. sylvestris were identified using the rDNA ITS 
segment PCR amplification sequencing, and diversity index was calculated. [Results] The 56 obtained 
OTUs were assigned to 2 phyla, 3 classes, 8 orders, 15 families and 21 genera. The predominant genera 
were Tomentella, Geopora and Amphinema. The highest richness and alpha diversity index were detected 
in the 27 and 33 years old plantations, respectively. However, no significance occurred in the three plots 
(P>0.05). The community composition of ectomycorrhizal fungi was quite different in the plantations 
affected by the variations in Geopora, Tomentella, Delastria and Mallocybe. [Conclusion] 
Ectomycorrhizal fungi associated with P. Sylvestris are abundant in the Mu Us Sandy Land. Community 
composition rather than diversity may indicate the dynamic changes of ectomycorrhizal fungi community 
with age in the Mu Us Sandy Land. With the sang ageing, the variations in functional ectomycorrhizal 
fungi potentially contribute to the P. sylvestris plantations degradation. This knowledge gap needs future 
exploration. 

Keywords: Sand-fixation vegetation, Soil microbes, Ectomycorrhizal fungi diversity, Stand age 

外生菌根真菌(ectomycorrhizal fungi，ECMF)

广泛存在于森林生态系统中，是一种重要的真核

微生物类群[1]。ECMF 从寄主植物获取生长所需

的碳源，其菌丝体可以侵染寄主植物尚未木栓化

的营养根形成外生菌根，不仅能够有效促进寄主

植物吸收土壤水分和矿物养分，对于提高寄主植

物抗逆能力、适应环境变化和环境胁迫及维持森

林生态系统稳定性也具有重要意义[2-4]。ECMF 具

有丰富的物种多样性，其物种组成、分布格局、

影响因素和维持机制始终是相关领域研究的焦点

和热点问题[5]。在研究早期，ECMF 物种鉴定主

要依赖于传统的形态学和解剖学方法，其精确性

和实用性存在较多问题[6]。近年来，随着遗传学

和基因组学的快速发展，高通量测序技术等被广

泛应用于生物地理学的物种鉴定工作[7]，极大地

推动了 ECMF 多样性研究的发展。据不完全统

计，全球范围内已发现的 ECMF 大概有 2 万种[8]，

但由于共生关系的复杂性，仍远低于自然界实际

存在的 ECMF 数量。 

松属(Pinus)植物是 ECMF 的重要寄主，大约

3/4 的 ECMF 均可与针叶树种形成外生菌根，而其

中超过 1/3 可与松属植物形成外生菌根[9]。沙地樟

子松(Pinus sylvestris var. mongholica)是欧洲赤松

(P. sylvestris)在东亚的一个地理变种，原产于呼

伦贝尔红花尔基地区，是我国北方风沙区引种种

植范围最广的常绿乔木树种[10]。但自 20 世纪 80 年

代开始，引种栽植的沙地樟子松却出现了大面积

的衰退和死亡现象。微生物共生是植物健康和生

态系统功能的主要影响之一[11]，沙地樟子松是典

型的外生菌根依赖型乔木树种，在没有外生菌根

的条件下很难生存[12]。目前，沙地樟子松外生菌

根研究已多有报道，并取得较为丰硕的研究成

果，但主要集中于部分外生菌根与沙地樟子松的

互利关系[12-13]，而对于 ECMF 群落组成和多样性

研究多在沙地樟子松原产地的人工林和天然林进

行，半干旱区引种地的研究仍较为薄弱。具有功

能性的 ECMF 群落组成不是固定的，群落随生存

环境和寄主生长周期变化[14-15]。ECMF 群落的变

化与森林生产力密切相关[16]。松树被引入远离原

产地的地区时，自身根部和本地 ECMF 会产生竞

争关系共同侵染根部[17]。引种地的环境条件可能

会使原生 ECMF 失去优势[18]，重组后的 ECMF 群

落会与原产地有较大的差异。因此，调查分析引

种地 ECMF 群落组成可能是揭示沙地樟子松引种

地衰退和死亡现象的重要途径。 

毛乌素沙地是我国四大沙地之一，总面积约
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为 3.2 万 km2。为治理区域沙化土地，毛乌素地区

引种栽植了大量的沙地樟子松苗木，是中国重要

的沙地樟子松引种栽植区。林龄是决定 ECMF 群

落多样性和丰富度的重要因素[19]，而且樟子松林

龄与 ECMF 子实体产孢关系密切[20]，但也有研究

显示，林龄对人工林 ECMF 群落多样性和丰富度

没有显著影响[21]。因此，ECMF 群落多样性是否

能反映樟子松人工林生长情况暂无定论。鉴于

此，本研究以毛乌素沙地不同年代引种栽植的沙

地樟子松人工林为研究对象，利用分子生物学技

术研究不同林龄沙地樟子松的 ECMF 多样性和群

落组成，探究林龄对 ECMF 多样性和群落组成的

影 响 ， 而 且 假 设 林 龄 会 显 著 影 响 沙 地 樟 子 松

ECMF 群落多样性，以期为沙地樟子松经营管理

提供理论依据和科技支撑。 

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生植物

园 ， 地 处 毛 乌 素 沙 地 东 南 部 (38°19′49″N− 

38°20′12″，109°42′08″−109°42′55″E)，海拔 1.1 km。

该区属暖温带半干旱大陆性季风气候，光照充

足，昼夜温差大。年均气温 6.0−8.5 °C，年均无

霜期 150 d 左右，年均降水量 385 mm，降雨分配

不均，年均蒸发量 2 914 mm。研究区主要土壤

类型是非地带性风沙土，其机械组成以砂粒为

主，结构松散，养分含量较低。研究区主要乔

木树种为沙地樟子松和油松(Pinus tabuliformis)

等，主要灌草植物包括油蒿(Artemisia ordosica)、

铁杆蒿 (A. gmelinii)、鬼针草 (Bidens pilosa)、

蒙 古 冰 草 (Agropyon oristatum) 和 蒺 藜 (Tribulus 

terrestris)等[22]。 

1.2  主要试剂和仪器 

PowerSoil® DNA 试剂盒，MO BIO 公司；

AxyPrepDNA 凝胶试剂盒，Axygen 公司。PCR

仪 ， ABI 公 司 ； MiSeqPE300 测 序 仪 ， Illumina   

公司。 

1.3  样品采集与处理 

2018 年 7 月，在植物生长旺盛期，结合森林

清查数据和实地踏勘，在陕西省榆林市红石峡沙

生植物园选择 27、33 和 44 a 沙地樟子松人工林布

设研究样地(表 1)，这 3 个林分分别处于中龄林、

近熟林、成熟林的典型发育阶段。每种林龄林分

内布设 1 块 50×50 m 样方，每木检尺后，每种林

分内选取间距 10 m 以上的 5 棵长势均一、无病虫

害的沙地樟子松标准木作为采样对象。先用铁锹

除去林木基部半径 1−2 m 内的地表覆盖物，小心

掘取根样并注意挖至根的末级，剔除杂草等其他

植物根系。每棵标准木取 3 个重复，并将 3 个重复

混合成一个细根样品装入塑封袋中(注意携带少量

土壤用于根系保鲜)并编号，共 15 份样品立刻置 

于−4 °C 便携式保温箱保存，并于 72 h 内带回实验

室，根样保存在−80 °C 冰箱中以备后用。 

1.4  ECMF 的分子生物学鉴定 

轻轻地取出细根样品，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

每个样地中 5 棵树(共 15 份样品)根尖端末级根剪

下后，加入液氮在研钵中研磨处理破碎 DNA，按

照说明书中的步骤用 PowerSoil® DNA 试剂盒对样

品中的 DNA 进行提取。利用琼脂糖(质量分数 1%)

凝胶电泳检测抽提的基因组 DNA[23]。采用真菌通

用引物 ITS1 (5′-TCCGTAG GTGAACCTGCGG-3′)

和 ITS2 (5′-GCTGCGTTCT TCATCGATGC-3′)进行

菌根 rDNA ITS 区段的 PCR 扩增。PCR 反应条 

 
表 1  研究样地概况 
Table 1  Overview of the sample plot 
样地

Plot

林龄 

Age  
(a) 

平均树高 

Average 
height (m) 

平均胸径 

Average DBH 
(cm) 

林分密度

Stand 
density 
(N/hm2) 

郁闭度

Canopy 
density 

I 27 12.72±2.56 12.54±2.48 2 500 0.82 

II 33 14.06±2.08 14.21±2.85 2 500 0.86 

III 44 14.21±2.54 20.34±3.12 1 650 0.72 
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件：95 °C 5 min；95 °C 45 s，55 °C 50 s，72 °C 

45 s，28 个循环；72 °C 10 min。PCR 反应体系  

(25 μL) ： 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。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，使用琼脂糖(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。 

采 用 FUNGuild 平 台 (http://www.stbates.org/ 

guilds/app.php)过滤非 ECMF 的 OTU[24]。基于

NCBI 数据库，采用 BLAST 方法对比分析 OTU 代

表序列。若对比相似率≥97%则可鉴定到种水平，

若相似率为 90%−97%则可鉴定到属水平[25]。 

1.5  数据处理与分析 

采用 R-3.6.3 中 Vegan 模块计算沙地樟子松

ECMF 的 α 多样性指数，包括丰富度指数(S)、

Simpson 优势度指数(D)、Shannon 多样性指数(H)

和 Pielou 均匀度指数 (J)；计算 β 多样性指数

中的 Jaccard (C j)和 Sørenson 相似性系数 (Cs)；

完 成 ECMF 群 落 非 度 量 多 维 标 度 (nonmetric 

multidimensional scaling ， NMDS) 分 析 。 采 用

SPSS 20 对 α多样性指数进行单因素方差分析，置

信水平 0.05。 

2  结果与分析 

2.1  沙地樟子松 ECMF 群落组成 

毛 乌 素 沙 地 樟 子 松 根 尖 样 品 利 用 Illumina 

MiSeq平台测序，共获得高质量ITS序列362 320条，

归为 1 320 个 OTU。经过 FUNGuild 平台鉴定 OTU

功能型，其中 84 个 OTU 属于 ECMF。基于 NCBI

网站 GenBank 的 BLAST 进行比对分析，共有   

56 个 OTU 可鉴定到属及以下水平，并将 OTU 序列

基本信息上传至 NCBI 数据库。 

ECMF OTU 包括担子菌门 47 种和子囊菌门  

9 种，分属于 2 门 3 纲 8 目 15 科 21 属(表 2)。Venn

图显示，3 个林龄有 44 个共有 OTU，种群相对多

度前三的 OTU 为 OTU22 (Tomentella sp.)、OTU5 

(Geopora pinyonensis)和 OTU8 (Tuber beyerlei)，

分别为 13.66%、13.24%和 11.06% (图 1)。在 56 个

OTU 中，35 个 OTU 被精确鉴定到种水平，包括：

丝盖伞属(Inocybe) 6 种，地孔菌属(Geopora)和丝膜

菌属(Cortinarius)各 4 种，棉革菌属(Tomentella)、

须腹菌属(Rhizopogon)和 Mallocybe 各 3 种，红菇属

(Russula) 2 种 ， 枝 瑚 菌 属 (Ramaria) 、 乳 菇 属

(Lactarius) 、 块 菌 属 (Tuber) 、 威 氏 盘 菌 属

(Wilcoxina)、 粘 滑 菇 属 (Hebeloma) 、 乳 牛 肝 菌属

(Suillus) 、 假 基 块 菌 属 (Genabea) 、 隔 担 耳 属

(Septobasidium) 、 硬 皮 马 勃 属 (Scleroderma) 和

Pseudosperma 各 1 种，其余均鉴定到属水平。 

研究区沙地樟子松人工林优势属为棉革菌

属、地孔菌属和阿太菌属(Amphinema) (图 2)，  

27、33 和 44 a 人工林 ECMF 分别有 19、20 和   

20 个属，不同林龄优势属存在差异。其中，27 a

人工林缺失 Hygrophorus 和威氏盘菌属，优势属

为地孔菌属、棉革菌属和 Mallocybe，种群相对多

度分别为 21.41%、19.18%和 18.69%；33 a 人工林

缺失须腹菌属，优势属为阿太菌属、地孔菌属和

块 菌 属 ， 相 对 多 度 分 别 为 31.41% 、 16.88% 和

14.05%；44 a 人工林缺失 Mallocybe，优势属为地

孔菌属、棉革菌属和块菌属，相对多度分别为

30.08%、27.97%和 13.39%。 

2.2  沙地樟子松 ECMF 多样性 

毛乌素沙地不同林龄沙地樟子松 ECMF 丰富

度指数较为接近，不同林龄之间不存在显著差异

(P>0.05)，不同林龄之间的 α 多样性指数也不存在

显著差异(P>0.05)。33 a 人工林 ECMF 的 Simpson

优势度指数、Shannon 多样性指数和 Pielou 均匀度

指数均最大，多样性最高，分布最均匀(表 3)。 
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表 2  毛乌素沙地樟子松 ECMF 根尖 ITS 区段 DNA 序列的 BLAST 比对结果 
Table 2  DNA sequence BLAST results of the ITS region of DNA extracted from root tips of P. sylvestris in the Mu Us 
Sandy Land 

ECM 

编号 

ECM 

No. 

GenBank 

登录号 

GenBank 

accession No. 

序列长度 

Sequence 

length (bp) 

相近菌种 

Nearest type strain (accession No.) 

相似性 

Similarity 

(%) 

分类 

Classified 

1 

2 

3 

4 

5 

6 

7 

8 

9 

10 

11 

12 

13 

14 

15 

16 

17 

18 

19 

20 

21 

22 

23 

24 

25 

26 

27 

28 

29 

30 

31 

32 

33 

34 

35 

36 

37 

38 

39 

40 

41 

42 

43 

44 

MT229554 

MT229555 

MT229556 

MT229557 

MT229558 

MT229559 

MT229560 

MT229561 

MT229562 

MT229563 

MT229564 

MT229565 

MT229566 

MT229567 

MT229568 

MT229569 

MT229570 

MT229571 

MT229572 

MT229573 

MT229574 

MT229575 

MT229576 

MT229577 

MT229578 

MT229579 

MT229580 

MT229581 

MT229582 

MT229583 

MT229584 

MT229585 

MT229586 

MT229587 

MT229588 

MT229589 

MT229590 

MT229591 

MT229592 

MT229593 

MT229594 

MT229595 

MT229596 

MT229597 

249 

257 

238 

241 

248 

319 

249 

241 

284 

300 

290 

293 

296 

316 

231 

359 

297 

297 

243 

360 

340 

332 

289 

364 

359 

349 

332 

287 

298 

299 

297 

261 

261 

276 

240 

195 

290 

276 

277 

275 

276 

273 

275 

274 

Amphinema sp. (MK342039) 

Amphinema sp. (MK659788) 

Cortinarius casimiri (MN947386) 

Cortinarius hemitrichus (DQ097870) 

Cortinarius hinnuleus (HQ604704) 

Cortinarius spilomeus (KY657257) 

Delastria sp. (MG367350) 

Genabea fragilis (KX905050) 

Geopora arenicola (MH366763) 

Geopora arenicola (MH366763) 

Geopora pinyonensis (MK841899) 

Geopora pinyonensis (MK841900) 

Geopora sp. (MK342047) 

Hebeloma dunense (KX687199) 

Hygrophorus sp. STDS-2-40 (LC098766) 

Inocybe cf. squarrosoannulata CLC1490 (GU980612) 

Inocybe decipiens (MK342092) 

Inocybe dunensis (MK659791) 

Inocybe jacobi (HQ604813) 

Inocybe siciliana (NR164583) 

Inocybe sp. (MK342051) 

Inocybe subporospora (KX602276) 

Lactarius lapponicus (KX394291) 

Mallocybe aff. agardhii CM080 (KP826754) 

Mallocybe umbrinofusca (GU980613) 

Mallocybe umbrinofusca (GU980613) 

Pseudosperma cf. rimosum (MK342036) 

Ramaria abietina (MK342055) 

Rhizopogon jiyaozi (KP893833) 

Rhizopogon mohelnensis (MH366771) 

Rhizopogon mohelnensis (MK342033) 

Russula nitida (KT934001) 

Russula paludosa (MN947359) 

Russula sp. MB-2014 (KP056303) 

Scleroderma citrinum (HM237176 ) 

Septobasidium sinuosum (DQ241463) 

Suillus pictus (JN021099) 

Tomentella badia (JQ711882) 

Tomentella pilosa (MK342058) 

Tomentella sp. ‘LT56’ (U83482) 

Tomentella sp. (KT353056) 

Tomentella sp. (KX438355) 

Tomentella sp. (MK342038) 

Tomentella sublilacina (KP783476) 

100 

99 

100 

100 

100 

99 

91 

100 

100 

95 

99 

99 

100 

99 

100 

95 

100 

100 

99 

99 

100 

99 

100 

98 

97 

94 

100 

100 

100 

100 

100 

99 

100 

100 

100 

93 

100 

99 

100 

99 

99 

100 

100 

100 

Amphinema sp. 

Amphinema sp. 

Cortinarius casimiri 

Cortinarius hemitrichus 

Cortinarius hinnuleus 

Cortinarius spilomeus 

Delastria sp. 

Genabea fragilis 

Geopora arenicola 

Geopora arenicola 

Geopora pinyonensis 

Geopora pinyonensis 

Geopora sp. 

Hebeloma dunense 

Hygrophorus sp. STDS-2-40 

Inocybe cf. squarrosoannulata 

Inocybe decipiens 

Inocybe dunensis 

Inocybe jacobi 

Inocybe siciliana 

Inocybe sp. 

Inocybe subporospora 

Lactarius lapponicus 

Mallocybe aff. agardhii CM080

Mallocybe umbrinofusca 

Mallocybe umbrinofusca 

Pseudosperma cf. rimosum 

Ramaria abietina 

Rhizopogon jiyaozi 

Rhizopogon mohelnensis 

Rhizopogon mohelnensis 

Russula nitida 

Russula paludosa 

Russula sp. MB-2014 

Scleroderma citrinum 

Septobasidium sinuosum 

Suillus pictus 

Tomentella badia 

Tomentella pilosa 

Tomentella sp.4 

Tomentella sp.3 

Tomentella sp.2 

Tomentella sp.1 

Tomentella sublilacina 

     (待续)
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     (续表 2)

45 

46 

47 

48 

49 

50 

51 

52 

53 

54 

55 

MT229598 

MT229599 

MT229600 

MT229601 

MT229602 

MT229603 

MT229604 

MT229605 

MT229606 

MT229607 

MT229608 

173 

305 

259 

279 

279 

275 

275 

276 

275 

275 

288 

Tuber beyerlei (MK342037) 

Uncultured Lactarius (KC455337) 

Uncultured Russula (KU176270) 

Uncultured Tomentella (FJ554299) 

Uncultured Tomentella (KU176245) 

Uncultured Tomentella (KY574410) 

Uncultured Tomentella (LC013826) 

Uncultured Tomentella (LC013858) 

Uncultured Tomentella (LC013869) 

Uncultured Tomentella (LC013869) 

Uncultured Tomentellopsis (JQ177145) 

100 

100 

100 

100 

99 

99 

99 

100 

100 

100 

99 

Tuber beyerlei 

Lactarius sp. 

Russula sp. 

Tomentella sp.5 

Tomentella sp.6 

Tomentella sp.10 

Tomentella sp.8 

Tomentella sp.9 

Tomentella sp.7 

Tomentella sp.7 

Tomentellopsis sp. 

56 MT229609 264 Wilcoxina rehmii (MH366752) 100 Wilcoxina rehmii 

 

毛乌素沙地樟子松 33 a 与 44 a 人工林的

ECMF Jaccard 和 Sørenson 相似性指数最大，分别

是 0.87 和 0.93，说明 33 a 与 44 a 人工林的 ECMF

群落组成最为相似(表 4)；27 a 与 33 a 人工林的相

似性指数次之，而且和 27 a 与 44 a 人工林相似性

指数差异不大；27 a 与 44 a 人工林的相似性指数

最小，Jaccard 和 Sørenson 相似性指数仅为 0.73 和

0.85，说明 27 a 与 44 a 人工林的 ECMF 群落组成 

 

 
 
图 1  毛乌素沙地樟子松 ECMF 韦恩分析(OTU 水平) 
Figure 1  Venn diagram of ectomycorrhizal fungi 
associated with P. sylvestris in the Mu Us Sandy Land 
(OTU level) 
注：I：27 a 人工林；II：33 a 人工林；III：44 a 人工林. 下同. 

Note: I: 27 years old; II: 33 years old; III: 44 years old. The same 
below. 

 

 
图 2  毛乌素沙地樟子松 ECMF 种群相对多度(属水平) 
Figure 2  Relative abundance of ectomycorrhizal fungi 
associated with P. sylvestris in the Mu Us Sandy Land 
(genera level) 
注：相对多度小于 0.1%的真菌属计为“Others”. 

Note: Genus with a relative abundance<0.1% was counted as 
“Others”. 

 
 

表 3  毛乌素沙地樟子松 ECMF 多样性分析 
Table 3  Diversity of ectomycorrhizal fungi associated 
with P. sylvestris in the Mu Us Sandy Land 

Plot Richness Shannon Simpson Pielou 

I 38±2.64a 3.12±0.63a 0.79±0.10a 0.59±0.12a

II 37±3.85a 3.39±0.44a 0.85±0.05a 0.65±0.07a

III 37±3.63a 2.98±0.64a 0.79±0.13a 0.57±0.10a

注：表中同列相同小写字母代表不同林龄样地间不存在显著

差异(P>0.05，n=5). 

Notes: Same lowercase letter in different plots indicates 
nonsignificant difference (P>0.05, n=5). 
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表 4  毛乌素沙地樟子松 ECMF 群落相似性指数 
Table 4  Similarity index of ectomycorrhizal fungi 
composition associated with P. sylvestris in the Mu Us 
Sandy Land  
Jaccard (Sørenson) I II 

II 0.75 (0.86)  

III 0.73 (0.85) 0.87 (0.93) 

 
差异较大。不同龄组之间并未出现跨越式相似，

处于中间的 33 a 与 44 a 人工林更为相似。 

2.3  沙地樟子松 ECMF 群落组成差异 

采用 NMDS 计算毛乌素沙地樟子松人工林

ECMF 群落组成 Bray-curtis 距离并进行排序，应

力函数值(Stress)为 0.087 4 (<0.2)，说明 NMDS 模

型的拟合度较好，Bray-curtis 距离能够较好地反

映 ECMF 群落组成差异性(图 3)。 

由毛乌素沙地不同林龄样地样点坐标分布可

知，不同林龄沙地樟子松 ECMF 群落组成存在差

异。由不同林龄置信椭圆的大小可知，随林龄的

增加，同一样地的样点之间群落组成相似性越

高；由不同林龄置信椭圆的整体分布可知，毛乌

素沙地樟子松 33 a 与 44 a 人工林 ECMF 群落组成

差异较小，这与相似性指数的结果一致。27 a 与

33 a 人工林样地中各有 2 个样点与样地内其他样

点距离相对较远，表明沙地樟子松 27 a 与 33 a 人

工 林 ECMF 群 落 组 成 存 在 变 异 性 。 由 研 究 区

ECMF 相对多度 Top 10 属投影在不同林龄置信椭

圆的分布可知，Mallocybe 是造成 27 a 与 33 a 人工

林 ECMF 群落组成差异的主要原因；地孔菌属、

棉革菌属和 Delastria 是造成 33 a 和 44 a 人工林

ECMF 群落组成差异的主要原因；地孔菌属、棉

革菌属、Delastria 和 Mallocybe 是造成 27 a 与 44 a

人工林 ECMF 群落组成差异的主要原因。 

3  讨论与结论 

3.1  沙地樟子松 ECMF 群落组成 

毛乌素沙地樟子松 ECMF 主要隶属于担子菌

门(84%)，其次为子囊菌门，与前人对美国黑杨

(Populus deltoides)、油松等典型 ECMF 依赖型树 

 
 

图 3  毛乌素沙地樟子松 ECMF 群落 NMDS 分析(属 

水平) 
Figure 3  NMDS analysis of ectomycorrhizal fungal 
community composition associated with P. sylvestris in the 
Mu Us Sandy Land (Genera level) 
注：图中只标注相对多度 Top 10 属物种；红色点代表 27 a 人

工林样点；橘色点代表 33 a 人工林样点；绿色点代表 44 a 人

工林样点；置信椭圆代表不同林龄样点的置信区域(α=0.05)，

椭圆的长短直径表示位置坐标分量的标准差. 

Note: Only Top10 relative abundance species genus was labeled; 
red dots: 27 years old; orange dots: 33 years old; green dots: 44 
years old; confidence ellipse represent confidence region in 
different plots (α=0.05), long and short diameters represent the 
SD of position coordinate components. 

 
种的研究结果一致[26-27]，体现了担子菌门真菌在

森林土壤中的优势地位和重要作用[28]。Guo 等[10]

研究表明，科尔沁沙地樟子松 ECMF 主要隶属于

子囊菌门，这是由于子囊菌门的威氏盘菌属占据

优势地位。本研究中也发现了威氏盘菌属，但其

种群相对多度不高。 

毛乌素沙地樟子松 ECMF 群落优势属为棉革

菌属、地孔菌属和阿太菌属，均为松科(Pinaceae)

植物常见菌根菌属[29-30]。棉革菌属真菌为针叶林

常见优势菌种 [31]，也可广泛地与松科、杨柳科

(Salicaceae)和半日花科(Cistaceae)植物根系形成

外生菌根[32]。地孔菌属则通常在激烈竞争和干旱

环境中占优势地位，而且侵染松科树木后可提高

树木的生长速度[33]。阿太菌属是秦岭和内蒙古东
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南部地区华北落叶松(Larix gmelinii) ECMF 的优势

属[34-35]，也是典型的低氮环境优势种且易受土壤

扰动影响[36]。沙地樟子松土壤贮存养分的能力较

差，沙地的土壤含氮量低于全国 N 平均水平[22]，

因此，阿太菌属可在呼伦贝尔沙地樟子松天然林

和科尔沁沙地子松人工林中定殖[10,21]。此外，本

研究发现的块菌属和红菇属等也是沙地樟子松林

内常见的 ECMF 类型[37]。枝瑚菌属和 Mallocybe

首次被发现于毛乌素沙地，乳牛肝菌属是对针叶

树种具有较高侵染特异性的外生菌根真菌，属于

子实体较大的菌种，在呼伦贝尔沙地天然林和人

工林均作为优势菌种广泛分布[21]，而在毛乌素沙

地种群相对多度较小，这很可能是缺水环境更适

合子实体较小的低等真菌定殖[38]。 

3.2  沙地樟子松 ECMF 多样性 

ECMF 群落多样性是衡量外生菌根与寄主共

生关系的重要指标，主要受寄主类型和土壤环境

的影响[39]。与呼伦贝尔沙地和科尔沁沙地樟子松

人工林相比，毛乌素沙地樟子松人工林 ECMF 群

落 α 多样性指数处于较高水平，甚至高于呼伦贝

尔 地 区 天 然 林 [10,21] ， 因 此 ， 这 符 合 不 同 地 区

ECMF 群落具有明显差异的研究结论[40]，同时表

明毛乌素沙地樟子松 ECMF 群落多样性较高且分

布更均匀。毛乌素沙地樟子松 33 a 人工林 α多样性

指数最高，与呼伦贝尔沙地(33 a 人工林)一致[21]。

人工林 ECMF 多样性变化极可能与寄主细根生长

状况随林龄的变化规律有关[41]。研究显示樟子松

近熟阶段细根根长密度更高、面积更大，以便吸

收 更 多 的 营 养 物 质 和 水 分 以 供 给 植 物 生 长 发    

育[42]，细根的变化为 ECMF 提供了更多生存空间

和生态位，然而成熟阶段的树木通常生长缓慢，

所需水分和养分有所减少 [43]，此时无需更多的

ECMF 与之形成共生体来促进生长。 

毛乌素沙地樟子松多样性指数在不同林龄不

存在显著差异(P>0.05)，这与前人关于林龄和真

菌多样性的研究一致[21,44-46]。这是因为真菌演替

是个复杂且不可预测的过程，环境因素对真菌多

样性的影响取决于生态系统的规模和类别，而且

真菌多样性在某些生态系统中对环境差异具有相

对稳定性[47]，寄主植物类型及多样性是真菌多样

性的主要驱动因素[46]。由于沙地樟子松人工林林

分结构比较简单，缺少其他植被-菌根共生关系的

干扰，同一寄主类型不同林龄真菌多样性不会发

生较大的变化；竞争是构建 ECMF 群落组成的重

要因素，相同生态位的 ECMF 会因为寄主的需求

改变而产生替代或失去优势地位[48]，因此，不同

林龄的 ECMF 群落组成会存在一定的种类及相对

多度差异，而多样性不存在显著差异的现象。在

本 研 究 中 ， 群 落 组 成 可 能 比 多 样 性 更 能 体 现

ECMF 群落动态变化及寄主的生长情况，竞争使

多样性指数无法有效反映不同林龄的情况。 

3.3  沙地樟子松 ECMF 群落组成特征 

毛乌素沙地樟子松 ECMF 群落组成没有出现

跨越式相似，这与呼伦贝尔沙地和科尔沁沙地的

规律一致[10,21]。毛乌素沙地樟子松 33 a 与 44 a 人

工林 ECMF 群落组成最相似，而呼伦贝尔沙地和

科尔沁沙地则是 27 a 与 33 a 人工林相似程度最

高，生态因子是改变 ECMF 群落组成的重要因  

素[40]，在同一寄主的前提下，气候变化、地理条

件和土壤性质会极大地影响 ECMF 群落与寄主的

互相选择。因此，气候和土壤环境的差异，导致

不同地区沙地樟子松 ECMF 群落的演替规律不  

同[49]，从而导致群落组成变化存在较大差异。毛

乌素沙地樟子松 27 a 和 33 a 人工林 ECMF 群落组

成存在明显的变异性，这与呼伦贝尔沙地和科尔

沁沙地的结果不同。呼伦贝尔沙地 33 a 人工林变

异性最低，科尔沁沙地则是 26 a 人工林[10,21]，这

说明沙地樟子松人工林 ECMF 群落组成符合中性

理论[50]，空间分布格局存在随机性，而且受地理

距离的影响较大。 

毛乌素沙地樟子松 ECMF 相对多度前 10 个属

在各个林龄均有分布，随林龄的增加，前 10 个属
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在各个林龄占优势地位的属在逐渐减少。ECMF

与寄主存在互相选择的动态关系，随着生态系统

演替趋于稳定，最初定殖在寄主植物上的“早期真

菌”被后来定殖在植物上的“晚期真菌”所取代[51]，

生态环境的改变对优势属有一定的筛选作用。相

对多度前 10 个属的 Bray-curtis 距离坐标表明，块

菌 属 、 地 孔 菌 属 、 红 菇 属 、 假 基 块 菌 属 和

Pseudosperma 的环境适应性较高，与寄主的共生

关系最稳定。Mallocybe 是造成 27 a 人工林与其他

林龄 ECMF 群落组成差异的主要原因，Mallocybe

曾在北美和欧洲高寒地区被发现[52]，而且分布在

我国云南省、吉林省和甘肃省[53]。本研究中首次

发现 Mallocybe 与沙地樟子松的共生关系，目前

Mallocybe 对寄主的特性有待进一步研究。种群竞

争也是造成 ECMF 群落组成的重要因素[54]，在不

同沙地樟子松 ECMF 的相关研究中，子囊菌门的

部分属在不同林龄会出现相对多度的明显差异，

这种由于环境改变导致的竞争行为可能会破坏

ECMF 群落与寄主的共生关系平衡，进一步导致

帮助樟子松抵御不良环境和生长发育的 ECMF 失

去优势地位，从而影响寄主的生产力和健康状

况。隶属于子囊菌门的地孔菌属、棉革菌属和

Delastria 是造成近熟林与成熟林群落组成差异的

主要原因。地孔菌属可以增强寄主对环境胁迫的

抵抗性，通常出现在干旱和碱性环境下[55]；棉革

菌具有腐生功能，能够通过改变自身的生存策略

适应变化的环境和植物组织死亡[47]，樟子松成熟

之后枯落物层的积累使得棉革菌属发挥腐生功能

来维持生理活动。Delastria 在国内鲜有报道，主

要分布于欧洲和非洲等地区[56]，Delastria 隶属的

盘菌科(Pezizaceae)通常出现在酸性环境下，而且

盘 菌 科 也 是 典 型 的 具 有 潜 在 腐 生 能 力 的

ECMF[57]。潜在腐生能力真菌增加的原因可能是

由于枯落物层的增加所致，更加丰富的枯落物层

为具有腐生潜力的真菌提供了理想的生存环境。

同时，枯落物也会对没有腐生潜力的 ECMF 群落

造成不利影响[57]。 

值得注意的是，毛乌素沙地樟子松人工林主要

在接近成熟时于演替过程中出现退化现象 [47]，

ECMF 群落具有潜在腐生能力的优势属相对多度

增加的现象也主要存在于这个阶段，如果基于外部

环境变化和内部种群竞争下的群落演替导致功能

性 ECMF 群落改变，腐生真菌或具有潜在腐生功

能的 ECMF 占据优势地位[58]，可能会改变沙地樟

子松对某种必需元素的摄取和枯梢病的抵御能力；

同时，该阶段具有抗干旱和盐碱的地孔菌属相对多

度增加，说明在该阶段毛乌素沙地樟子松可能正面

临更严峻的环境胁迫。总而言之，ECMF 对寄主的

养分循环和抗逆抗病能力都有着极其重要的意  

义[59]，ECMF 群落组成的改变反馈出生态环境和

共生功能的变化，而 ECMF 的功能对沙地樟子松

的生命过程有着重要的意义，毛乌素沙地樟子松接

近成熟时的群落组成变化可能与人工林退化存在

联系。因此，未来应密切关注 ECMF 优势菌属的

功能组成机制及其对沙地樟子松退化的驱动潜力，

并注意 ECMF 群落组成对环境变化的反馈。 
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