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研究报告 

杉木叶片内生真菌定殖对凋落物分解及其微生物活性的 

影响 

陈明蓉 1  林永慧 1  何兴兵*1  韩国民 2 
1 吉首大学生物资源与环境科学学院  湖南 吉首  416000  

2 安徽农业大学生命科学学院  安徽 合肥  230036 

摘  要：【背景】植物内生真菌在植物组织由衰亡转入腐生过程中发挥重要的作用，但这种作用可能

因植物及其内生真菌种类不同而具有差异。【目的】分析不同优势度种类内生真菌定殖对于凋落物分

解及其相应微生物活性的影响。【方法】采用凋落物分解袋法，选取优势树种杉木凋落叶作为分解底

物。【结果】不同优势度类型的内生真菌单菌或组合定殖在分解过程前期几乎均显著加速了凋落物分

解，而在分解后期，除了 Irpex lacteus 和 Colletotrichum sp.，这种加速效应几乎均在减弱，甚至抑制

了分解过程。微生物活性各变量对内生真菌定殖处理的响应与失重率并不完全一致，这依赖于分解

时期。CO2 释放速率在前期与失重率相关性不强，而后期则密切相关；分解前期羧甲基纤维素酶

(carboxymethyl cellulase，Cx 酶)对失重率贡献较大，然而后期漆酶与过氧化物酶对失重率的贡献升

高。总之，内生真菌定殖对凋落物分解及相应的微生物活性均产生了较大影响。【结论】对内生真菌

定殖效应的研究有助于人们对森林生态系统土壤碳库平衡和养分循环维持机制的理解，同时对于贫

瘠人工林土壤肥力的恢复研究也具有重要的意义。 

关键词：杉木，内生真菌分离与鉴定，凋落物失重率，定殖，纤维素酶与木质素酶活性，CO2释放量 

Effects of colonization by endophytic fungi of Cunninghamia 
lanceolata leaves on litter decomposition and associating microbial 
activities 
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Abstract: [Background] Plant endophytic fungi begin to play an important role in litter decomposition 
with the death of plant tissues into the saprophytic process. However, this effect may vary with plant 
species and endophytic fungi species. [Objective] In order to analyze the effects of endophytic fungi with 
different dominance on litter decomposition and associating microbial activity. [Methods] Leaf litters of 
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Cunninghamia lanceolata were selected in this study as the decomposition substrate with litterbag method. 
[Results] The colonization of endophytic fungi or their combinations almost significantly accelerated litter 
decomposition at the former stage of decomposition process, but at the later stage this acceleration effect 
was weakened, and even their colonization inhibited the decomposition process except Irpex lacteus and 
Colletotrichum sp. The responses of each variable of microbial activity to endophytic colonization were 
not completely consistent with the mass loss, and these responses depended on decomposition stage. CO2 
releasing showed a poor correlation to mass loss at the former stage of decomposition, but a close 
correlation at the later stage. Carboxymethyl cellulose (Cx enzyme) greatly contributed to mass loss at the 
former stage of decomposition, but the contributions of laccase and peroxidase to mass loss were improved 
at the later stage. In a word, the colonization of endophytic fungi had a great influence on litter 
decomposition and associating microbial activities. [Conclusion] The colonization effect of endophytic 
fungi will contribute to the understanding of the mechanism on supporting soil carbon pool balance and 
nutrient cycle of forest ecosystem, and is of great significance for studying the restoration of soil fertility 
in barren plantation. 

Keywords: Cunninghamia lanceolata, Isolation and identification of endophytic fungi, Mass loss rate of 
litters, Colonization, Cellulolytic enzymes and ligninolytic enzymes activity, CO2 release 
 

植物内生真菌是指在植物生命周期的一定阶

段或全部阶段，在植物内部组织中定居而不会对

宿主造成明显伤害的一类真菌[1-3]，其广泛分布于

植物的根、茎、叶、花、果实等各个部位[4]。近

几十年来，内生真菌与植物的共生关系被广泛研

究[5-7]，内生菌以植物为栖息场所并从植物组织获

取营养，作为交换条件，内生菌通过内共生联合

固氮、分泌生长素等生物学途径影响宿主植物，

并为宿主植物提供可能的病菌及病虫害的防御机

制[6,8-9]。 

然而，随着植物组织的衰亡，这些组织以

凋落物的形式进入腐生过程，与其共生的内生

真菌并随之转入腐生系统，但截至目前，人们

对于内生真菌参与腐生过程的作用机理及其生

态学意义却知之甚少。研究表明，内生真菌参

与了凋落物分解过程 [10]，内生真菌作为一种先

锋菌群可以优先定殖于凋落物，可以直接分解

凋落物中的有机成分。某些内生真菌作为先锋

定殖者可以利用可溶性糖和淀粉等化合物并迅

速繁殖，而当这些化合物耗尽时，它们也会迅

速消失或撤退 [11]；而其他一些内生真菌还具有

分解木质素和高分子碳水化合物的能力，并凭

借其较强的分解能力长期主导基质材料 [12-14]。

另外，内生真菌还可以通过改变凋落物基质化

学性质、微生物间的拮抗和资源竞争以及菌丝

间的直接作用，影响后续分解者的群落构建，

进而间接影响凋落物分解过程 [15-19]。因此，内

生真菌凭借天然的定殖优势，快速扩展其生物

量 并 优 先 占 据 了 凋 落 物 基 质 有 利 的 空 间 生 态

位，并且可充分利用占据的资源影响后续的微

生物群落构建，并进一步影响后续的凋落物分

解过程以及相关的微生物活性。 

然而不同植物来源以及不同种类的内生真菌

对分解过程的影响程度各不相同，这可能主要依

赖于真菌自身的生物学特性。通常情况下，陆地

生态系统内生真菌会降低草本凋落物的分解速  

率[20-21]，也有研究显示内生真菌降低了叶凋落物

的分解速率[22-25]。而另外一些研究显示内生真菌

定殖对凋落物分解过程具有一定的加速效应，并

提高了微生物活性[26-29]，如 Lin 等对香樟内生真

菌的研究显示在野外生境下其定殖加速了香樟凋

落叶的分解速率和微生物分解酶活性 [29]。Osono

等发现木霉菌对茶花凋落物的优先分解促进了后

续分解过程[30]。陈晏等也发现内生真菌在富含茅

苍术凋落物的土壤中明显加快了纤维素和木质素

的降解[31]。不同种类的内生真菌，由于自身的生
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物学特性差异，其在微生物群落中的优势程度也

不尽相同，在进入腐生系统后对资源的占据能力

以及与后续定殖菌群之间的作用关系也存在差异

性，因此不同优势度的内生真菌种类对分解过程

的贡献也会存在一定的差异[29]。一般认为优势菌

可以高效地利用有效资源快速扩展自身的生物

量，所产生的群落构建历史可能对生态系统的功

能影响较大，而稀有种具有较低的利用资源的能

力 ， 其 构 建 历 史 所 产 生 的 功 能 效 应 可 能 较     

弱[21,32]。在此基础上，我们提出假设：内生真菌

的定殖对凋落物分解过程会产生显著的影响，影

响程度依赖于内生真菌的生物学特性。 

杉木(Cunninghamia lanceolata)是我国南方特

有的优质速生用材树种之一 [33]，其地理分布遍

及整个亚热带地区。杉木林在维护山地生态系统

和发展林区经济中起着重要的作用，同时由于其

巨大的碳储量，对于维持区域生态系统地-气碳

平衡过程具有重要的作用。因此，影响生态系统

碳释放过程的因素也将对这一平衡过程产生重要

影响。越来越多的研究显示，许多内生真菌介入

凋 落 物 分 解 过 程 并 对 该 过 程 产 生 了 重 要 的 影   

响 [26-29]，以前的研究显示某些阔叶树种(如香樟)

内生真菌定殖对凋落物分解过程具有一定的促进

作用[29]，那么含有较高木质素含量的针叶(杉木)

凋落物[10]内生真菌定殖对分解过程的作用是否有

别于阔叶树种，这也是本研究的目的之一。对于

杉木内生真菌影响凋落物分解过程的研究，可以

为区域碳平衡过程的准确预测提供重要的依据，

同时对于杉木人工林的管理以及土壤肥力的保持

也具有重要的意义。 

1  材料与方法 

1.1  主要试剂和仪器及培养基  

水杨酸苷、3,5-二硝基水杨酸，上海金穗生物

科技有限公司；冰醋酸，湖南汇虹试剂有限公司；

Zymo BIOMICS DNA Miniprep Kit，Zymo Research

公司。真空干燥箱，上海一恒科学仪器有限公司；

紫外可见分光光度计，上海舜宇恒平科学仪器有

限公司。 

土豆琼脂培养基(PDA)：每 1 000 mL 培养基中

包含琼脂 20 g，葡萄糖 10 g，土豆(200 g)煮出液；

土豆液体培养基(PDB)：每 1 000 mL 培养基中包含

土豆(200 g)煮出液，葡萄糖 10 g；虎红培养基：

36.6 g 虎红琼脂溶于 1 000 mL 蒸馏水。 

1.2  研究样地与取样 

试验样地位于湖南省吉首市郊区杉木人工林

(28°17′N，109°43′E；平均海拔 258 m；面积约    

1 000 m2)，林下土壤具有一定的酸化特征。该地

区 处 于 亚 热 带 季 风 湿 润 气 候 区 ， 年 均 气 温

16−17 °C，最热月(6 月)和最冷月(1 月)平均温度分

别为 29.2 °C 和 5.2 °C；年均相对湿度 80%，年均

降水量 1 400−1 800 mm，土壤为石灰岩母质发育

的黄红壤。 

2017 年 10 月收集衰老的杉木叶(与嫩叶、成

熟叶相比，衰老叶片中的内生真菌更有可能进入

凋落物分解过程[34-36])，设置 5 个 10×10 m 的样

方，同一样方随机选取 3 个样点进行采样，戴无

菌手套采集杉木衰老叶并装于已灭菌的离心管

中。样品立即带回实验室进行表面消毒，之后进

行内生真菌分离；另收集一些新凋落杉木叶带回

实验室置于 45 °C 烘箱干燥至恒重，用于后续凋

落物分解实验。 

1.3  内生真菌分离与鉴定 

将取回的杉木叶样品进行表面消毒[29]：先用

75%酒精浸洗 3 min，然后在 0.1% HgCl 中浸泡  

15 min，后用 75%酒精浸洗 30 s，之后叶片用无菌

水冲洗 5 次。将表面消毒后的叶片切成 3 mm 宽的

小块置于土豆琼脂培养基培养 5−7 d，待大多数切

口长出菌丝后将每个切口长出的菌丝，接种于虎

红培养基中培养 5 d，观察菌落形态，根据菌丝颜

色、生长速率及外观形态等确定形态型。每个形

态型选择 3 个代表性菌株，用 Zymo BIOMICS 

DNA Miniprep Kit 提取基因组 DNA，采用真菌通
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用引物 ITS1 (5′-TCCGTAGGTGAACCTGCGG-3′)

和 ITS4 (5′-TCCTCCGCTTATTGATATGC-3′)扩增

ITS 序列(核糖体 DNA 内转录间隔区 1 和 2)，扩增

长度为 600 bp 左右。PCR 反应体系(50 μL)：正、

反 向 引 物 (10 μmol/L) 各 2.5 μL ， DNA 模 板     

(20 ng/μL) 2 μL，2×PCR BesTaq MasterMix 25 μL，

ddH2O 18 μL。PCR 反应条件：95 °C 5 min；94 °C 

45 s，55 °C 45 s，72 °C 45 s，共 30 个循环；72 °C 

5 min。PCR 产物纯化后，送成都罗宁生物科技有

限公司进行 ITS 测序和菌种鉴定。 

1.4  单菌及混合菌定殖后对分解过程的影响 

根据菌种的相对丰度与相对定殖频率确定物

种的相对优势度(表 1)，物种的相对优势度=(相对

丰度+相对定殖频率)/2。同时对 9 种真菌间的

Bray-Curtis 相异系数矩阵(表 2)进行计算，公式 

如下： 

 

ij ik
i 1

jk

ij ik
i 1

s

s

x x

d

x x













                         (1) 

djk 表示两真菌物种间的相异系数，xij 和 xik 分

别代表第 j 个和 k 个菌种在样本 i 中的观测值(频

数)，s 表示样本数量。 

从 分 离 获 得 的 真 菌 中 选 择 Colletotrichum 

gloeosporioides 、 Colletotrichum sp. 、 Phyllosticta 

capitalensis 和 Irpex lacteu 4 种代表不同优势度级别

的菌种，利用这些单菌及其组合进行定殖实验，

探究杉木叶内生真菌单菌及其混合菌定殖对于后

续杉木凋落物分解的影响。 

单菌种定殖实验：单菌接种于 PDB 培养基，

28 °C、120 r/min 振荡培养 7 d，形成菌丝球之后用

大量无菌水冲洗菌丝球，直至没有土豆残渣，将

冲洗干净的菌丝球于无菌水中用灭菌玻璃棒打碎， 

 
表 1  内生真菌优势度分布表 
Table 1  Distribution of the dominance of endophytic fungi 
形态型编号 

Morphotype No. 

鉴定菌种名 

Identified fungi species 

相对丰度 

Relative abundance (%) 

相对定殖频率 

Relative colonization frequency (%) 

相对优势度 

Relative dominance (%)
CL01, CL04, CL13 Bjerkandera sp. 34.0 26.5 30.25 

CL02, CL11, CL12 Colletotrichum gloeosporioides 32.0 29.4 30.70 

CL03 Irpex lacteus 1.9 2.9 2.40 

CL05 Trametes hirsuta 3.8 5.9 4.85 

CL06 Fungal sp. HS-1 5.7 2.9 4.30 

CL07 Penicillium citrinum 1.9 2.9 2.40 

CL08 Phyllosticta capitalensis 3.8 5.9 4.85 

CL09 Fungal sp. HS-2 5.7 8.8 7.25 

CL10 Colletotrichum sp. 11.3 14.7 13.00 

 
表 2  内生真菌分布的 Bray-Curtis 相异系数矩阵 
Table 2  Bray-Curtis dissimilarity indices matrix of distribution of endophytic fungi 
Fungal species C. gloeosporioides Colletotrichum sp. P. capitalensis I. lacteus Bjerkandera sp. T. hirsuta Fungal sp. HS-1 P. citrinum

Colletotrichum sp. 0.62 − − − − − − − 

P. capitalensis 0.83 0.69 − − − − − − 

I. lacteus 0.83 0.69 0.40 − − − − − 

Bjerkandera sp. 0.56 0.81 0.64 0.64 − − − − 

T. hirsuta 0.85 0.75 0.38 0.38 0.61 − − − 

Fungal sp. HS-1 0.86 0.78 0.60 0.33 0.64 0.33 − − 

P. citrinum 0.85 0.76 0.43 0.43 0.63 0.29 0.26 − 

Fungal sp. HS-2 0.73 0.50 0.65 0.53 0.71 0.40 0.36 0.24 

注：−：对角线右上部分与左下部分数值相同. 

Note: −: The upper right of the diagonal is the same as the lower left. 
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然后将菌种过量接种(实验中以 3 g 干重叶片接种

30 mL 为准)于已用 22 kGy 辐射灭菌的待分解杉木

叶片(叶片提前装入灭菌的 150 mL 三角瓶中)上，

实验室培养箱 28 °C 培养 5 d，待菌丝长出后将杉

木叶装入尼龙网袋中置于杉木林凋落物层进行分

解(田间试验)。两两菌种混合定殖实验：取菌种

按上述单菌一半的菌量与另一菌混合，混合菌种

同样过量接种于分解底物，其他操作与单菌种定

殖实验过程相同。 

1.5  测定指标与方法 

整个凋落物分解周期为 1 年，每 6 个月为一次

抽样期，每次抽取 6 袋凋落物，置于 4 °C 冰箱中暂

时保存，以便于测定凋落物干湿重及相应的微生

物活性。 

失重率的测定：仔细清理取回样品中的 3 袋凋

落物表面的沙粒及根系，以便于进行湿重称量，

然后将其置于 45 °C 烘箱中烘干至恒重，再称量每

袋杉木样品中凋落物的干重，用于凋落物失重率

的计算[37]。 

CO2 释放量的测定：称取 0.5 g 杉木凋落叶置

于 已 灭 菌 的 离 心 管 中 ， 将 其 置 于 装 有 10 mL    

0.5 mol/L NaOH 溶液的无菌锥形瓶中并密封瓶

口，放置在 25 °C 黑暗条件下培养 48 h，然后 

用 0.05 mol/L HCl 进 行 滴 定 ， 其 结 果 表 示      

为 μmol/(g-干重凋落物·d)[37]。 

凋落物分解酶活性采用先提取粗酶液后用紫

外可见分光光度计测定酶活性，纤维素酶活性分

析采用二硝基水杨酸法测定 [38-40]，酶活性表示  

为 μmol-葡萄糖/(g-干重凋落物·h)。木质素酶酶活

性分析采用邻联甲苯胺法测定 [41]，酶活性表示  

为 μmol o-邻联甲苯胺/(g-干重凋落物·h)。 

1.6  数据处理 

采用 Microsoft Excel 2003 对实验数据进行统

计作表，数据表示为平均值±标准误。为确定不同

菌种定殖处理对于后续凋落物分解的影响，采用

混合效应模型(mixed-model ANOVA，SPSS 16.0)对

固定效应以及样方的随机效应进行分析。如果固

定效应或交互作用显著，则分别对凋落物分解

前、后两时期不同菌种定殖处理之间的变量进行

方差分析，采用 Duncan 多重比较法分析菌种定殖

效应之间的差异性，显著性水平设定为 α=0.05。

方差分析之前要进行方差齐性检验，方差不齐要

进行数据转换(失重率数据采用反正弦转换、微生

物活性数据采用对数转换)。为深入探讨不同菌种

定殖对后续凋落物分解过程的影响，运用 R 程序

(3.2.2)中的 Vegan 包进行影响因素与响应变量关系

的 主 成 分 分 析 (principal component analysis ，

PCA)[29]。 

2  结果与分析 

2.1  内生菌分离与鉴定结果 

从 120 片衰老杉木叶共分离获得 13 种形态型

菌株，合并鉴定后为 9 种真菌(图 1 和表 1)。 

2.2  失重率分析 

混合线性模型分析结果表明，在考虑样方随

机效应显著的前提下，杉木凋落物的失重率在不

同菌种定殖处理间仍表现出差异显著，并且在分

解时期与定殖处理间的交互作用也显著(表 3、4，

P<0.05)。内生真菌不同菌种或组合定殖对于杉木

凋 落 物 分解的 影 响 在两个 时 期 (2018 年 1 月 –   

2018 年 6 月为分解前期，2018 年 7 月–2019 年 1 月

为分解后期)均表现出显著性差异。在凋落物分解

前期，与对照组相比，4 种单菌定殖(Pc、Il、Cs 和

Cg)及多数菌种组合处理均显著增加了杉木凋落物

失重率(图 2A，P<0.05)；而在凋落物分解后期，除

了 Cs、Pc+Cs 两个处理组外，其他大多数处理均显

著抑制了凋落物分解(图 2B，P<0.05)。 

2.3  CO2 释放量 

混合线性模型分析结果显示，在考虑样方随

机效应显著的前提下，杉木凋落物分解过程中 CO2

释放量在分解期与菌种定殖处理间存在显著交互

作用(表 3、4，P<0.05)。 
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图 1  衰老杉木叶内生真菌基于 ITS 序列的系统进化树 
Figure 1  Phylogenetic tree based on ITS sequences of the endophytic fungi from senescent leaves of Cunninghamia 
lanceolata 
注：括号中的序号代表菌株的 GenBank 登录号；分支点上的数字代表计算 1 000 次聚类到一起的几率；标尺刻度 0.02 代表 2%

的序列差异. 

Note: The sequence number in the bracket means the GenBank accession number of the strain; The number at the node means the percentage 
of occurrence in 1 000 bootstrap trees; The scale bar 0.02 means 2% sequence difference. 
 

表 3  杉木凋落物分解过程中不同菌种定殖处理固定效应的分析结果 
Table 3  The test of fixed effects for colonization treatment by different endophytic fungi during litter decomposition of  
C. lanceolata 
来源 

Sources 

失重率 

Mass loss 

CO2 释放量 

CO2 release 

C1 酶 

Exo-1,4-β-glucanase

Cx 酶 

Carboxymethyl 
cellulase 

β-葡萄糖苷酶 

β-glucosidase 

漆酶 

Laccase 

过氧化物酶

Peroxidase 

F P F P F P F P F P F P F P 

截距 Intercept 1 635 <0.01 1541 <0.01 1 046.00 <0.01 564.32 <0.01 105.15 <0.01 619.25 <0.01 380.13 <0.01

处理 Treatment 2.68 <0.05 1.49 0.176 175.98 <0.01 7.63 <0.01 4.25 <0.01 20.97 <0.01 6.37 <0.01

时间 Time 1 126.46 <0.01 253.61 <0.01 77.72 <0.01 45.44 <0.01 15.95 <0.01 6.69 <0.05 6.63 <0.05

处理×时间 

Treatment×Time 

3.01 <0.01 0.95 <0.01 228.70 <0.01 5.45 <0.01 5.88 <0.01 27.11 <0.01 6.09 <0.01
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表 4  杉木凋落物分解过程中不同菌种定殖处理样方随机效应的分析结果 
Table 4  The test of plot random effect for colonization treatment by different endophytic fungi during litter 
decomposition of C. lanceola 
参数 

Parameters 

失重率 

Mass loss 

CO2 释放量 

CO2 release 

C1 酶 

Exo-1,4-β-glucanase

Cx 酶 

Carboxymethyl cellulase

β-葡萄糖苷酶 

β-glucosidase 

漆酶 

Laccase 

过氧化物酶 

Peroxidase 

估计值 Estimates  49.07 6 802.33 0.05 14.20 43.88 28.42 114.90 

P <0.05 <0.05 <0.05 <0.05 <0.05 <0.05 <0.05 
 

 

 
 

图 2  单菌及混合菌优先定殖对杉木凋落物失重率的 

影响 
Figure 2  Effects of priority colonization by single and 
mixed fungi on mass loss of C. lanceolata litters 
注：A：失重率分解前期；B：失重率分解后期. Pc：P. capitalensis；

Il：I. lacteus；Cg：C. gloeosporioides；Cs：Colletotrichum sp.; 图

中标记相同小写字母表示处理之间无显著性差异. 

Note: A: The former stage of mass loss; B: The later stage of mass 
loss. Pc: P. capitalensis; Il: I. lacteus; Cg: C. gloeosporioides; Cs: 
Colletotrichum sp.; The same lower letters in the figure indicate 
that there is no significant difference between the treatments.   

 
CO2 释放量在一定程度上反映了分解者呼吸

代谢的状态。在凋落物分解前期，单菌与组合处理

在多数情况下抑制了杉木凋落物的 CO2 释放量；

在分解后期，Cs 单菌、Pc+Cg 以及 Pc+Cs 组合处

理 显 著 增 加 了 凋 落 物 的 CO2 释 放 量 ( 图 3B，

P<0.05)。 

 
 

图 3  单菌及混合菌优先定殖对杉木凋落物 CO2 释放量

的影响 
Figure 3  Effects of priority colonization by single and 
mixed fungi on CO2 release in degrading litters of C. 
lanceolata 
注：A：CO2 释放量分解前期；B：CO2 释放量分解后期. Pc：

P. capitalensis；Il：I. lacteus；Cg：C. gloeosporioides；Cs：

Colletotrichum sp.；图中标记相同小写字母表示处理之间无显著

性差异.  

Note: A: The former stage of CO2 release; B: The later stage  
of CO2 release. Pc: P. capitalensis; Il: I. lacteus; Cg:           
C. gloeosporioides; Cs: Colletotrichum sp.; The same lower letters 
in the figure indicate that there is no significant difference between 
the treatments.   

 

2.4  酶活性测定 

在考虑样方随机效应的前提下，固定效应分

析结果显示，5 种分解酶在不同菌种定殖处理间的

差异均具有统计学意义(P<0.05)，且交互作用显著

(表 3、4)，因此需要对不同分解期各酶活在不同菌
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种定殖处理之间的差异显著性进行分析。 

纤维素是凋落物的主要有机组分之一，其主

要降解酶包括 Exo-1,4-β-glucanase (C1 酶)、羧甲

基纤维素酶(carboxymethyl cellulase，Cx 酶)及 β-

葡萄糖苷酶。图 4–7 显示了单菌及混合菌优先定殖

对后续凋落物分解过程中纤维素分解酶和木质素

分解酶的变化情况：不同菌种的优先定殖对凋落

物分解的影响因分解期不同而出现差异。在凋

落物分解前期，单菌及组合处理引起了凋落物分

解 Exo-1,4-β-glucanase (C1 酶)的降低(图 4A，

P<0.05)，而在绝大多数情况下显著提高了羧甲基

纤维素酶(carboxymethyl cellulase，Cx 酶)的活性

(图 5A，P<0.05)；在凋落物分解后期，真菌定殖

多数情况下提高了羧甲基纤维素酶(carboxymethyl 

cellulase，Cx 酶)、β-葡萄糖苷酶的活性(图 5B 和  

图 6B)。 
 

 
 

图 4  单菌及混合菌优先定殖对杉木 C1 酶的影响 
Figure 4  Effects of single and mixed fungi priority colonization on the exo-1,4-β-glucanase in degrading litters of      
C. lanceolata 
注：A：C1 酶分解前期；B：C1 酶分解后期；Pc：P. capitalensis；Il：I. lacteus；Cg：C. gloeosporioides；Cs：Colletotrichum sp.；

图中标记相同小写字母表示处理之间无显著性差异. 

Note: A: The former stage of exo-1,4-β-glucanase; B: The later stage of exo-1,4-β-glucanase; Pc: P. capitalensis; Il: I. lacteus; Cg:        
C. gloeosporioides; Cs: Colletotrichum sp.; The same lower letters in the figure indicate that there is no significant difference between the 
treatments. 
 

 
 

图 5  单菌及混合菌优先定殖对杉木 Cx 酶的影响 
Figure 5  Effects of single and mixed fungi priority colonization on the carboxymethyl cellulase in degrading litters of   
C. lanceolata 
注：A：Cx 酶分解前期；B：Cx 酶分解后期；Pc：P. capitalensis；Il：I. lacteus；Cg：C. gloeosporioides；Cs：Colletotrichum sp.；

图中标记相同小写字母表示处理之间无显著性差异. 

Note: A: The former stage of carboxymethyl cellulase; B: The later stage of carboxymethyl cellulase; Pc: P. capitalensis; Il: I. lacteus; Cg:  
C. gloeosporioides; Cs: Colletotrichum sp.; The same lower letters in the figure indicate that there is no significant difference between the 
treatments.  
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图 6  单菌及混合菌优先定殖对杉木 β-葡萄糖苷酶的影响 
Figure 6  Effects of single and mixed fungi priority colonization on the activities of β-glucosidase in degrading litters of  
C. lanceolata 
注：A：β-葡萄糖苷酶分解前期；B：β-葡萄糖苷酶分解后期；Pc：P. capitalensis；Il：I. lacteus；Cg：C. gloeosporioides；Cs：Colletotrichum 

sp.；图中标记相同小写字母表示处理之间无显著性差异. 

Note: A: The former stage of β-glucosidase; B: The later stage of β-glucosidase; Pc: P. capitalensis; Il: I. lacteus; Cg: C. gloeosporioides; 
Cs: Colletotrichum sp.; The same lower letters in the figure indicate that there is no significant difference between the treatments. 
 
 

 
 
图 7  单菌及混合菌优先定殖对杉木凋落物木质素分解酶的影响 
Figure 7  Effects of priority colonization by single and mixed fungi on the activities of ligninolytic enzymes in degrading 
litters of C. lanceolata 
注：A：过氧化物酶分解前期；B：过氧化物酶分解后期；C：漆酶分解前期；D：漆酶分解后期；Pc：P. capitalensis；Il：I. lacteus；

Cg：C. gloeosporioides；Cs：Colletotrichum sp.；图中标记相同小写字母表示处理之间无显著性差异. 

Note: A: The former stage of peroxidase; B: The later stage of peroxidase; C: The former stage of laccase; D: The later stage of laccase; Pc: 
P. capitalensis; Il: I. lacteus; Cg: C. gloeosporioides; Cs: Colletotrichum sp.; The same lower letters in the figure indicate that there is no 
significant difference between the treatments. 
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木质素在凋落物分解过程中与失重率密切相

关，通常被看作是影响凋落物分解的关键因素之

一，其主要降解酶包括漆酶和过氧化物酶。从 

图 7 中可以看出，在凋落物分解前期，与对照组

相比，内生真菌定殖均提高了过氧化物酶活性，

以 Cs+Cg 混合菌定殖最为突出(图 7A，P<0.05)；

在分解后期，除了 Cs 单菌定殖处，其他处理几

乎均降低了过氧化物酶活性(图 7B)；然而对于漆

酶，多数情况下内生真菌的定殖提高了其活性

(图 7D)。 

2.5  主成分分析 

为进一步分析凋落物分解过程中各响应变量

与内生真菌定殖处理之间的关系，采用 PCA 法

进行分析，结果显示在杉木凋落物分解前期和后

期，PC1 分析分别解释了 39.6%和 33.67%的总方

差，PC2 分别解释了 36.11%和 24.16%的总方差

(图 8)。 

在分解前期，与失重率结果一致，PCA 分析

中除 Cs+Cg 处理外，其他绝大多数内生真菌定殖

处理均对失重率影响较大：Cx 酶显示出与失重率

较好的关联性，表明前期该酶对失重率贡献较

大，而 CO2 释放量与失重率关联性相对较小，显

示可能还有其他因素对失重率产生了影响。分解

后期，Pc+Cs、Cs 和 Il 相较于对照对失重率产生

了正面影响，而其他大多数则产生了负面影响，

后期 CO2 释放量与失重率关联性较为密切，表明

微生物活动在后期对失重率作用较大。 

3  讨论与结论 

植物内生真菌在凋落物分解之初，通过植物

组织的自然衰亡而获得优先于其他腐生真菌的定

殖优势 [42]，它们可以直接降解凋落物，也可以

通过拮抗、资源竞争等方式与后定殖的腐生菌相

互作用，从而间接影响凋落物分解速率[15,17,27]。

本研究中，在凋落物分解前期，4 种内生真菌

Colletotrichum sp.、C. gloeosporioides、I. lacteus 和

P. capitalensis 及其两两联合定殖几乎均显著增加

了杉木凋落物的失重率，显示出内生真菌具有明

显 的 定 殖 加 速 效 应 ， 这 与 我 们 的 假 设 一 致 。

Andersson 等[43]认为这种定殖加速效应可能与内

生真菌对资源的优先占据有关，也有其他研究者

认为内生真菌自身的分解能力以及内生真菌与随

后的定殖者之间形成的群落构建也会增强这一效

应[21,27,32]。然而，Cs+Cg 联合定殖却对分解产生

了 显著的抑制效应，这可能是由于二者同属于

Colletotrichum 属(表 2)，具有相似的资源生态位，

导致了二者在分解过程中产生了对有效资源的竞

争，但在分解后期二菌组合产生的失重率与对照 
 

 
 

图 8  内生真菌定殖后杉木凋落物在分解前期(A)和后期(B)失重率及微生物活性的主成分分析 
Figure 8  Principal component analysis (PCA) of mass loss and associated microbial activities in degrading C. lanceolata 
litters colonized by endophytic fungi 
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组基本相似，这可能是竞争使二者对分解过程的

影响发生了分化，从二者单菌在分解后期对分解

过程的影响可以推断 Cs 可能在两者竞争分化之后

主导了凋落物分解进程。然而，随着凋落物分解

时期的推移，内生真菌定殖的加速效应在后期却

表现出减弱的趋势，甚至许多定殖处理表现出明

显的减速效应。参与凋落物分解的内生真菌大多

数被认为限制在分解的初始阶段，因为大多数内

生真菌明显依赖于易获得的有效糖类或者容易分

解的化合物(包括淀粉、纤维素)等[44]，但分解后期

这些有机成分消耗殆尽，而木质素含量增加，增

加了利用难度，同时由于这些内生真菌在分解前

期的生物量扩展也消弱了木质素分解功能菌群的

繁殖，这些潜在因素均有可能会降低凋落物后期

的分解速率。当然，仍然存在一些内生真菌由于

具有潜在分解木质素的能力，其可以持续作用至

凋落物分解末期[45]。例如，Pc 单菌定殖使凋落物

分解速率降低，但 Pc+Cs 组合处理使分解过程呈现

出加速效应，这显示出 Cs 菌对分解过程的作用可

以持续至分解后期；Il 真菌是比较典型的白腐真

菌，具有高效的木质素分解能力[46]，然而 Il+Cs 组

合处理却显示出较强的分解抑制效应，表明两者

可能竞争木质素底物资源。 

与已有的一些研究中有关内生真菌的先殖效

应一致，本研究中的 4 种内生真菌，无论是高优势

菌(Cg 和 Cs)还是低优势菌(Il 和 Pc)，对凋落物分解

前期均产生了显著的促进效应，但似乎内生真菌

定殖引起的失重率在不同真菌种类之间分化并不

明显，这与我们的初始假设相反，4 种内生真菌引

起的失重率约 23%−26% (促进效应)。凋落物分解

前期容易利用的碳源较为充足，可以满足不同类

型真菌的快速繁殖，一般情况下微生物倾向于优

先利用易消化的有机物，因此，易于分解的碳源

可能贡献了失重率的主要部分。然而分解后期 4 种

内生真菌引起的失重率明显开始分化，Pc 和 Cg 引

起的失重率约 36%−39% (抑制效应)，而 Il 和 Cs 引

起的失重率约为 53%−54% (促进效应)。随着分解

时间的延长，易利用的碳源已消耗完毕，难分解

的木质素等成为凋落物的主要成分[47]。根据前述 Il

和 Cs 具有潜在利用木质素的能力，可以在分解后

期高效主导凋落物分解进程；而 Pc 和 Cg 均没有展

示出这种潜力，从而导致了后期失重率在定殖真

菌不同种类之间的分化，即使是同属真菌 Cs 和 Cg

之间也具有显著的差异。微生物是凋落物分解过

程的主要贡献者，其呼吸速率可以指示凋落物分

解过程[48]，然而本研究中 PCA 结果显示分解前期

杉木凋落物失重率与 CO2释放速率并不密切相关，

这可能是由于前期凋落物存在一些易分解的可溶

性有机质，由于淋溶以及原生动物的采食等因素

减少了微生物对失重率的贡献[44]。另外，分解酶

也是微生物活性的重要指标之一，是凋落物分解

的最直接驱动力[49-51]。然而多数情况下，分解酶

活性的差异规律并不与失重率的差异规律一致，

这可能是由于不同的酶对失重率的贡献并不完全

一致。本研究中，分解前期 Cx 酶对凋落物失重率

贡献最为显著，而后期木质素分解酶开始显示出

与失重率较为密切的关联性，这符合分解过程中

微生物对底物资源利用的变化规律。在分解前期

Cs+Cg 组合处理下尽管木质素分解酶在所有处理

中几乎均达到最高值，但由于前期对失重率贡献

大的分解酶是 Cx 酶而不是木质素分解酶，因而其

较低的 Cx 酶活性也相应减缓了凋落物分解过程。

Il 真菌定殖引起了较高的漆酶活性，但过氧化物

酶却并没有展现与失重率相匹配的活性；Cs 真

菌定殖引起的两种木质素分解酶活性同时升高；

Cg 和 Pc 真菌虽然引起了较高的漆酶活性，但却

降低了过氧化物酶活性，使之对分解过程的贡献

减少。 

以往有关内生真菌的研究主要集中于内生真

菌与植物的共生关系，然而随着研究范围的拓展，

目前有些研究开始关注植物化学跨生态系统边界

的“后生命效应”[52]，那么与之关联的植物内生真菌
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随植物组织死亡后进入腐生系统的生态效应也随

之成为关注的对象，但是对于内生真菌在腐生系统

中养分与碳循环的生态学意义并不了解。有的研究

在生态系统尺度，甚至在区域尺度上显示了优势内

生真菌对碳库动态的“冷点”或“热点”效应[25,29]，表

明内生真菌在大尺度上对碳库动态具有潜在的决

定性作用。同时大多数有关内生真菌参与凋落物分

解过程的研究显示，内生真菌不论是优势菌还是稀

有菌均会对碳动态产生不同的影响，因此内生真菌

对于凋落物分解过程的作用可能并不存在严格意

义上的功能冗余[53]。每一种进入凋落物分解过程

的内生真菌都可能具有不同的功能作用，我们的研

究也显示在凋落物分解过程中无论是单一菌还是

混合菌，绝大多数情况下均展示出明显的促进或抑

制分解的作用，这一研究对于内生真菌植物生长以

及群落更新等方面均具有重要的生态学意义，同时

也为人工林管理以及土壤肥力的恢复提供一定的

理论依据。 
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