
第 ４１ 卷第 １２ 期

２０２１ 年 ６ 月

生 态 学 报

ＡＣＴＡ ＥＣＯＬＯＧＩＣＡ ＳＩＮＩＣＡ
Ｖｏｌ．４１，Ｎｏ．１２
Ｊｕｎ．，２０２１

ｈｔｔｐ： ／ ／ ｗｗｗ．ｅｃｏｌｏｇｉｃａ．ｃｎ

基金项目：国家自然科学基金项目（４１９０７０３６）；中国科学院战略性先导科技专项课题（ＸＤＡ２３０８０３０２）

收稿日期：２０２０⁃０４⁃２９； 　 　 网络出版日期：２０２１⁃０４⁃２１

∗通讯作者 Ｃｏｒｒｅｓｐｏｎｄｉｎｇ ａｕｔｈｏｒ．Ｅ⁃ｍａｉｌ： ｘｕｍｅｎｇ＠ ｉｇｓｎｒｒ．ａｃ．ｃｎ

ＤＯＩ： １０．５８４６ ／ ｓｔｘｂ２０２００４２９１０４７

焦克，张旭博，徐梦，刘晓洁，安前东，张崇玉．藏东南典型暗针叶林不同土壤剖面微生物群落特征．生态学报，２０２１，４１（１２）：４８６４⁃４８７５．
Ｊｉａｏ Ｋ， Ｚｈａｎｇ Ｘ Ｂ， Ｘｕ Ｍ， Ｌｉｕ Ｘ Ｊ， Ａｎ Ｑ Ｄ， Ｚｈａｎｇ Ｃ Ｙ．Ｄｅｐｔｈ⁃ｒｅｌａｔｅｄ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ ｏｆ ｓｏｉｌ ｍｉｃｒｏｂｉａｌ ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ ａｌｏｎｇ ｔｈｅ ｓｏｉｌ ｐｒｏｆｉｌｅ ｏｆ ｔｙｐｉｃａｌ ｄａｒｋ
ｃｏｎｉｆｅｒｏｕｓ ｆｏｒｅｓｔ ｉｎ ｓｏｕｔｈｅａｓｔ Ｔｉｂｅｔ．Ａｃｔａ Ｅｃｏｌｏｇｉｃａ Ｓｉｎｉｃａ，２０２１，４１（１２）：４８６４⁃４８７５．

藏东南典型暗针叶林不同土壤剖面微生物群落特征
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摘要：深层土壤中的微生物群落对陆地生态系统养分和能量循环转化过程不可或缺，研究青藏高原典型暗针叶林带土壤微生物

群落在土壤垂直剖面的变化特征，对深入认识高寒区域森林生态系统土壤微生物群落构建特征及全球变化影响预测具有重要

意义。 运用 Ｉｌｌｕｍｉｎａ Ｍｉｓｅｑ 高通量测序技术和分子生态网络分析，研究藏东南色季拉山暗针叶林带表层（０—２０ ｃｍ）和底层土壤

（４０—６０ ｃｍ）微生物群落组成及分子生态网络结构。 研究结果表明随着土壤深度增加，真菌和细菌的丰富度和 Ｓｈａｎｎｏｎ 多样性

指数显著降低。 主坐标分析（ＰＣｏＡ）显示土壤深度显著影响真菌和细菌的群落结构（Ｐ＜０．０１）。 不同微生物种群对土壤深度的

响应有显著差异，座囊菌纲（Ｄｏｔｈｉｄｅｏｍｙｃｅｔｅｓ）、银耳纲（Ｔｒｅｍｅｌｌｏｍｙｃｅｔｅｓ）和拟杆菌门（Ｂａｃｔｅｒｏｉｄｅｔｅｓ）、变形菌门（Ｐｒｏｔｅｏｂａｃｔｅｒｉａ）的
相对丰度随剖面加深而显著降低，而古菌根菌纲（Ａｒｃｈａｅｏｒｈｉｚｏｍｙｃｅｔｅｓ）和绿弯菌门（Ｃｈｌｏｒｏｆｌｅｘｉ）则显著增加。 分子生态网络分

析发现，真菌网络以负相关连接为主（占总连接数 ６５％—９８％），而细菌网络以正相关连接为主（６９％—７５％），真菌和细菌网络

中正相关连接的比例均随剖面加深而增加。 底层土壤真菌和细菌网络的平均连接度和平均聚类系数均高于表层土壤，说明微

生物网络随土壤深度的增加而变得更复杂。 真菌网络的平均路径距离和模块性在底层土壤均大于表层土壤，意味着真菌网络

应对环境变化的稳定性随剖面加深而增加，而细菌网络则正相反，在表层土壤的稳定性更强。 真菌网络中连接节点的个数随剖

面加深而增加，锤舌菌纲（Ｌｅｏｔｉｏｍｙｃｅｔｅｓ）是连接网络模块的关键菌种；在细菌网络中模块枢纽和连接节点则随剖面加深而降

低，并且放线菌门、变形菌门等关键种群在分子生态网络中的功能在表层和底层土壤有明显差异。 综上所述，藏东南色季拉山

暗针叶林带深层土壤中微生物群落特征与表层土壤有显著差别，揭示影响深层土壤微生物网络构建和稳定的关键种群，对深入

理解和预测青藏高原森林生态系统对全球变化的响应与反馈有重要意义。
关键词：深层土壤；高通量测序；微生物群落组成；分子生态网络；青藏高原
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ａｎｄ ｓｕｂｓｏｉｌ ｆｕｎｇａｌ ｎｅｔｗｏｒｋｓ． Ｂｙ ｃｏｎｔｒａｒｙ， ｔｈｅｒｅ ｗｅｒｅ ｌｅｓｓ ｍｏｄｕｌｅ ｈｕｂｓ ａｎｄ ｃｏｎｎｅｃｔｏｒｓ ｉｎ ｓｕｂｓｏｉｌ ｂａｃｔｅｒｉａｌ ｎｅｔｗｏｒｋｓ．
Ａｃｔｉｎｏｂａｃｔｅｒｉａ， Ｐｒｏｔｅｏｂａｃｔｅｒｉａ ａｎｄ ｏｔｈｅｒ ｂａｃｔｅｒｉａｌ ｔａｘａ ｔｈａｔ ｗｅｒｅ ｉｄｅｎｔｉｆｉｅｄ ａｓ ｋｅｙ ｎｅｔｗｏｒｋ ｓｔｒｕｃｔｕｒｉｎｇ ｔａｘａ ｆｕｎｃｔｉｏｎｅｄ
ｄｉｆｆｅｒｅｎｔｉａｌｌｙ ｂｅｔｗｅｅｎ ｔｈｅ ｔｏｐｓｏｉｌ ａｎｄ ｓｕｂｓｏｉｌ． Ｉｎ ｓｕｍｍａｒｙ， ｔｈｅｒｅ ｗｅｒｅ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅｓ ｉｎ ｔｈｅ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ ｏｆ
ｍｉｃｒｏｂｉａｌ ｃｏｍｍｕｎｉｔｉｅｓ ｂｅｔｗｅｅｎ ｔｈｅ ｓｕｂｓｏｉｌ ａｎｄ ｔｏｐｓｏｉｌ ｉｎ ｔｈｅ ｄａｒｋ ｃｏｎｉｆｅｒｏｕｓ ｆｏｒｅｓｔ ｏｆ Ｍｏｕｎｔ Ｓｅｇｒｉｌａ， ｓｏｕｔｈｅａｓｔ Ｔｉｂｅｔ． Ｉｔ ｉｓ ｏｆ
ｇｒｅａｔ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｃｅ ｔｏ ｒｅｖｅａｌ ｔｈｅ ｋｅｙ ｔａｘａ ｆｏｒ ｔｈｅ ｆｏｒｍａｔｉｏｎ ａｎｄ ｓｔａｂｉｌｉｚａｔｉｏｎ ｏｆ ｍｉｃｒｏｂｉａｌ ｎｅｔｗｏｒｋｓ ｉｎ ｄｅｅｐｅｒ ｓｏｉｌ ｌａｙｅｒｓ， ｗｈｉｃｈ
ｗｉｌｌ ｈｅｌｐ ｔｏ ｉｍｐｒｏｖｅ ｆｕｒｔｈｅｒ ｕｎｄｅｒｓｔａｎｄｉｎｇ ａｎｄ ｐｒｅｄｉｃｔｉｏｎ ｏｆ ｔｈｅ ｒｅｓｐｏｎｓｅ ａｎｄ ｆｅｅｄｂａｃｋ ｏｆ ｔｈｅ ｆｏｒｅｓｔ ｅｃｏｓｙｓｔｅｍ ｏｆ ｔｈｅ Ｔｉｂｅｔ
Ｐｌａｔｅａｕ ｔｏ ｇｌｏｂａｌ ｃｈａｎｇｅ．

Ｋｅｙ Ｗｏｒｄｓ： ｓｕｂｓｕｒｆａｃｅ ｓｏｉｌ； ｈｉｇｈ⁃ｔｈｒｏｕｇｈｐｕｔ ｓｅｑｕｅｎｃｉｎｇ； ｍｉｃｒｏｂｉａｌ ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ ｃｏｍｐｏｓｉｔｉｏｎ； ｍｏｌｅｃｕｌａｒ ｅｃｏｌｏｇｉｃａｌ
ｎｅｔｗｏｒｋ； Ｔｉｂｅｔ Ｐｌａｔｅａｕ

土壤微生物是土壤的重要组成部分，在有机质形成与分解、养分循环与转化和能量流动等方面起着重要

作用。 土壤微生物多样性和群落组成是微生物生态学研究的重要指标［１］，对认识各种生态系统下土壤生物

地球化学循环过程及其对环境变化的响应有重要意义。 土壤微生物多样性和群落结构的变化主要受土壤营

养状况、质地、温度、水分、通气性、根系分泌物、植物残体等众多因子的综合影响［２］，而这些因子会随着土壤

深度发生变化，进而导致土壤微生物群落在土壤垂直空间上的差异性。 已有研究表明，随着深度的增加，土壤

微生物的物种多样性和功能多样性都下降［３⁃４］，并且土壤微生物群落的数量和组成也发生变化［５］。 通常认

为，微生物活性在土壤表层（０—２０ ｃｍ）最高，但是更深层土壤中的微生物仍然在养分代谢、能量循环及土壤

形成等过程中发挥重要作用［６⁃７］。 因此，对深层土壤微生物群落组成和功能的研究，有助于深入认识土壤微

生物在驱动陆地生态系统关键过程中的核心作用。
土壤微生物不同物种（或种群）之间存在着异常复杂的相互作用关系，既包括捕食和寄生等对抗关系，也

包括共生和共栖等互惠互利关系，而这些相互作用维系着微生物群落的稳定性，进而有效保障生态系统过程

和功能的稳定性［８］。 生态网络分析技术最先应用于大型生物物种（或群落）之间的相互作用研究［９⁃１０］，近年

来随着微生物分子生物学技术的发展，也开始应用于探索土壤微生物之间的微观相互作用关系（即微生物分

子生态网络） ［１１］。 Ｄｅｎｇ 等［１２］研发了一种新的基于随机矩阵理论的构建分子生态网络的方法，能提高传统方

法的可靠性和敏感性，可用于高通量数据的模块化网络构建和功能预测［１２⁃１３］。 对微生物分子生态网络的研

究能够深入了解土壤微生物群落构建的多样性和复杂性，并有助于更加准确的预测微生物群落构建和功能对

环境变化的响应。 例如，Ｌｕ 等［１４］通过构建健康和发病连作土壤的真菌分子生态网络，发现健康土壤中的真

５６８４　 １２ 期 　 　 　 焦克　 等：藏东南典型暗针叶林不同土壤剖面微生物群落特征 　
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菌网络比发病土壤更加高效和组织有序化。 Ｚｈｏｕ 等［１５］对我国西北毛乌素沙地生物结皮的研究揭示，随着生

物结皮的发展，土壤微生物网络中的关键种群发生显著变化，进而导致微生物群落生态系统功能随之发生

改变。
青藏高原作为主要的高寒生态系统区域之一，其生态系统对于气候变暖以及降水格局的改变十分敏感，

因此研究该区域不同生态类型下土壤微生物群落特征对深入了解和预测全球变化的影响有重要意义。 目前

针对青藏高原土壤微生物的研究多关注在高寒草地草甸生态系统类型下土壤微生物群落组成、功能及相互作

用关系［１６⁃１８］，对其他生态系统类型的研究相对有限。 西藏东南部地区植物类型十分丰富，其中暗针叶林带是

西藏东南部及横断山脉区山地植被垂直带谱中的优势带。 藏东南暗针叶林带具有较高的生物量和生产

力［１９］，并且由于高海拔的低温显著抑制分解作用，是青藏高原东南部重要的碳库，对该区域乃至全球陆地生

态系统碳循环和收支平衡至关重要。 西藏色季拉山是藏东南部典型的山地生态系统，其暗针叶林带主要分布

在海拔 ３５００—４２００ ｍ，主要建群种为急尖长苞冷杉（Ａｂｉｅｓ ｇｅｏｒｇｅｉ ｖａｒ． ｓｍｉｔｈｉｉ）和林芝云杉（Ｐｉｃｅａ ｌｉｋｉａｎｇｅｎｓｉｓ
ｖａｒ． ｌｉｎｚｈｉｅｎｓｉｓ），其土壤有机碳储量和密度均处于较高水平［２０］。 近年来对色季拉山暗针叶林带土壤微生物有

一些报道，然而多集中于微生物量和表层土壤微生物群落组成特征［２０⁃２１］，对深层土壤的微生物群落结构及种

群之间的相互作用关系认识有限。 本研究在西藏色季拉山暗针叶林带采集表层土壤（０—２０ ｃｍ）和底层土壤

（４０—６０ ｃｍ），利用 Ｉｌｌｕｍｉｎａ Ｍｉｓｅｑ 高通量测序分析和微生物分子生态网络构建，系统揭示土壤真菌和细菌多

样性、群落组成及微生物生态网络结构在土壤垂直剖面的变化特征，为深入了解高寒地区土壤微生物群落构

建特征及预测未来环境变化的影响提供科学依据。

１　 研究方法

１．１　 研究地区概况

色季拉山坐落于西藏自治区林芝市境内（２９°３５′—２９°５７′Ｎ，９４°２５′—９４°４５′Ｅ），属于念青唐古拉山脉，是
尼洋河流域和帕隆藏布江的分水岭，其主峰海拔高度为 ５２００ ｍ。 色季拉山位于藏东南湿润气候区与半湿润

气候区的过渡地带，受印度洋暖湿季风影响，降雨量主要集中在夏秋两季。 据西藏林芝高山森林生态系统国

家野外科学观测研究站（海拔 ３９００ ｍ）观测，色季拉山年平均气温为－０．７３℃，最高月为 ７ 月，其平均气温为

９．２３℃，最低月为 １ 月，其平均气温为－１３．９８℃。 年平均降水量为 １１３４ ｍｍ，６—９ 月为雨季，占全年降水的

７５％—８２％。 年平均蒸发量为 ５４４ ｍｍ，年平均相对湿度为 ７８．８３％［２２］。
１．２　 样品采集与处理

土壤样品的采集于 ２０１３ 年 ６ 月，在色季拉山西坡典型暗针叶林分布区域（海拔 ３５００—４２００ ｍ）随机选取

９ 个采样样方（１０ ｍ×１０ ｍ），每个样方之间间隔不小于 １００ ｍ。 在每个样方中随机挖取 ３ 个土壤剖面（０—６０
ｃｍ），先除去土壤表面的凋落物，之后分别采集剖面的表层（０—２０ ｃｍ）和底层（４０—６０ ｃｍ）土壤样品。 每个样

方中三个剖面的表层土样均匀混合为一个表层土样，三个剖面的底层土样均匀混合为一个底层土样，即每个

样方获得两个样品， ９ 个样方共获得 １８ 个样品。 采集的土壤样品装入封口袋中，保存在冰盒里运输回实验室

进行后续分析。 将土壤样品过筛（２ ｍｍ），挑出可见的石块、土壤动物和植物残体。 提取 ＤＮＡ 的土壤样品于

－２０℃下保存，剩余测定土壤其他指标的样品风干于室温下保存。
１．３　 土壤基本理化性质测定

土壤 ｐＨ 用 １ ｍｏｌ ／ Ｌ ＫＣｌ 浸提（土水比为 １∶２．５）并用电位法测定。 土壤有机碳（ＳＯＣ）用重铬酸钾容量法⁃
外加热法测定。 土壤全氮含量使用元素分析仪测定（ＥＡ１１０８， Ｃａｒｌｏ Ｅｒｂａ， Ｔｕｒｉｎ， Ｉｔａｌｙ）。 土壤含水量使用重

量含水量表征，即将新鲜土样于 １０５℃烘干，根据烘干前后的质量差计算土壤含水量。
１．４　 高通量测序

使用 ＰｏｗｅｒＳｏｉｌ ＤＮＡ 提取试剂盒（ＭｏＢｉｏ Ｌａｂｏｒａｔｏｒｉｅｓ Ｉｎｃ．， Ｃａｒｌｓｂａｄ， ＣＡ， ＵＳＡ）进行土壤 ＤＮＡ 的提取。 使

用 ＮａｎｏＤｒｏｐ ＮＤ⁃２０００ 分光光度计（ＴｈｅｒｍｏＳｃｉｅｎｔｉｆｉｃ， Ｗｉｌｍｉｎｇｔｏｎ， ＤＥ， ＵＳＡ）测定提取 ＤＮＡ 的质量。 使用引物

６６８４ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ４１ 卷　
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５１５Ｆ（５′⁃ＧＴＧＣＣＡＧＣＭＧＣＣＧＣＧＧ⁃３′）和 ９０７Ｒ（５′⁃ＣＣＧＴＣＡＡＴＴＣＭＴＴＴＲＡＧＴＴＴ⁃ ３′）扩增细菌 １６Ｓ ｒＲＮＡ 基因，
使用引物 １７３７Ｆ（５′⁃ＧＧＡＡＧＴＡＡＡＡＧＴＣＧＴＡＡＣＡＡＧＧ⁃３′）和 ２０４３Ｒ（５′⁃ＧＣＴＧＣＧＴＴＣＴＴＣＡＴＣＧＡＴＧＣ⁃３′）扩增真

菌 ＩＴＳ 基因。 扩增产物送至上海美吉生物医药有限公司进行高通量测序（ Ｉｌｌｕｍｉｎａ ＭｉＳｅｑ ｐｌａｔｆｏｒｍ）。 测序获

得的原始序列保存为 ＦＡＳＴＱ 格式，使用 Ｑｕａｎｔｉｔａｔｉｖｅ Ｉｎｓｉｇｈｔｓ Ｉｎｔｏ Ｍｉｃｒｏｂｉａｌ Ｅｃｏｌｏｇｙ（ＱＩＩＭＥ）对序列进行优化和

数据质控。 之后使用 Ｕｓｅａｒｃｈ 软件平台 （ ｖｅｒｓｉｏｎ ７． ０， ｈｔｔｐ： ／ ／ ｄｒｉｖｅ５． ｃｏｍ ／ ｕｐａｒｓｅ ／ ） 对所有序列进行 ＯＴＵ
（ｏｐｅｒａｔｉｏｎａｌ ｔａｘｏｎｏｍｉｃ ｕｎｉｔｓ）在 ９７％的相似度水平下进行划分，生成 ＯＴＵ 表格。 为了得到每个 ＯＴＵ 对应的物

种分类信息，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，对比数据分别

为 ＳＩＬＶＡ 细菌 １６Ｓ ｒＲＮＡ 数据库（Ｒｅｌｅａｓｅ １１９， ｈｔｔｐ： ／ ／ ｗｗｗ．ａｒｂ⁃ｓｉｌｖａ．ｄｅ），和 ＵＮＩＴＥ 真菌 ＩＴＳ 数据库（Ｒｅｌｅａｓｅ
６．０， ｈｔｔｐ： ／ ／ ｕｎｉｔｅ．ｕｔ．ｅｅ ／ ｉｎｄｅｘ．ｐｈｐ）。 使用 Ｍｏｔｈｕｒ 软件（ｖｅｒｓｉｏｎ ｖ．１．３０．１， ｈｔｔｐ： ／ ／ ｗｗｗ．ｍｏｔｈｕｒ．ｏｒｇ ／ ｗｉｋｉ ／ Ｓｃｈｌｏｓｓ＿
ＳＯＰ＃Ａｌｐｈａ＿ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ）计算细菌和真菌群落的 α⁃多样性指数，包括丰富度（Ｃｈａｏ１ 指数）和 Ｓｈａｎｎｏｎ 多样性

指数。
１．５　 分子生态网络构建与分析

基于高通量测序获得的 ＯＴＵ 数据进行微生物分子生态学网络的构建［１２］。 首先在 ＭＥＮＡ 平台（ｈｔｔｐ： ／ ／
ｉｅｇ４．ｒｃｃｃ．ｏｕ．ｅｄｕ ／ ＭＥＮＡ ／ ）中通过原始 ＯＵＴ 标准化筛选、ＯＴＵ 丰度计算各个 ＯＴＵ 之间的相关性，之后基于随

机矩阵理论（Ｒａｎｄｏｍ ｍａｔｒｉｘ ｔｈｅｏｒｙ）构建微生物网络，分析得到的网络数据文件使用 Ｃｙｔｏｓｃａｐｅ ３．７．０ 进行可视

化，具体操作步骤和参数的选择参照 Ｄｅｎｇ 等［１２］提供的方法。 微生物网络分析包括网络特征分析、模块检测、
网络拓扑结构及特性分析等，不同网络的拓扑结构特征使用不同的指数如平均连接度（Ａｖｅｒａｇｅ ｃｏｎｎｅｃｔｉｖｉｔｙ）、
平均聚类系数（Ａｖｅｒａｇｅ ｃｌｕｓｔｅｒｉｎｇ ｃｏｅｆｆｉｃｉｅｎｔ）、平均距离（Ａｖｅｒａｇｅ ｐａｔｈ ｄｉｓｔａｎｃｅ）等进行表征。 微生物生态学网

络中每个节点的功能通过模块的内连接度（Ｚｉ）和模块间连接度（Ｐｉ）的值来表征。 根据简化网络的阈值［２３］，
网络节点可划分为四类：外围节点（Ｐｅｒｉｐｈｅｒａｌｓ ｎｏｄｅｓ，Ｚｉ＜２．５ 且 Ｐｉ＜０．６２）、模块枢纽（Ｍｏｄｕｌｅ ｈｕｂｓ，Ｚｉ ≥ ２．５ 且

Ｐｉ＜０．６２）、连接节点（Ｃｏｎｎｅｃｔｏｒｓ，Ｚｉ＜２．５ 且 Ｐｉ ≥ ０．６２）和网络枢纽（Ｎｅｔｗｏｒｋ ｈｕｂｓ，Ｚｉ ≥ ２．５ 且 Ｐｉ ≥ ０．６２）。
１．６　 统计分析

数据表示为每个采样深度的平均值±标准误差。 使用配对样本 Ｔ 检验比较表层和底层下土壤理化性质、
细菌和真菌群落的 α⁃多样性指数以及主要种群相对丰度的差异。 使用 Ｐｅａｒｓｏｎ 相关性分析分析细菌、真菌群

落的 α⁃多样性指数及各种群相对丰度与土壤理化指标的关系。 上述统计分析利用 ＳＰＳＳ ２２．０ 进行。 不同剖

面深度细菌和真菌的群落结构的差异（即 β⁃多样性）在使用主坐标分析（ＰＣｏＡ）表征，基于 Ｂｒａｙ⁃Ｃｕｒｔｉｓ 距离构

建群落组成相似性矩阵，表层和底层土壤微生物群落结构的差异用 ＰＥＲＭＡＮＯＶＡ 进行检验，ＰＣｏＡ 分析使用

Ｒ 软件包 ｖｅｇａｎ 进行。 微生物分子生态网络使用 ＭＥＮＡ 分析和 Ｃｙｔｏｓｃａｐｅ ３．７．０ 软件进行可视化。

２　 结果

２．１　 土壤理化性质特征

在色季拉山暗针叶林带，土壤剖面深度显著影响了土壤碳、氮含量。 与表层土壤相比，底层土壤的 ＳＯＣ
和 ＴＮ 含量显著下降，分别降低了 ５３．７％和 ５３．３％，但是土壤碳氮比在表层和底层土壤无显著性差异（表 １）。
此外，相比于表层土壤，底层土壤的 ｐＨ 上升了 ０．４４，土壤含水量下降了 ３０．５％，但是都没有达到显著水平。
２．２　 土壤真菌和细菌多样性

通过高通量测序，本试验共获得了 ２８７９ 个真菌 ＯＴＵ 和 ３０１３ 个细菌 ＯＴＵ。 真菌和细菌的丰富度和

Ｓｈａｎｎｏｎ 指数的平均值在底层土壤均低于表层土壤，但是仅真菌丰富度和细菌 Ｓｈａｎｎｏｎ 多样性指数在表层和

底层的差异达到显著（表 ２）。 ＰＣｏＡ 排序图表明，细菌和真菌群落的结构在表层和底层土壤有明显区分，且细

菌群落结构在表层和底层土壤的差异明显高于真菌（图 １）。 ＰＥＲＭＡＯＶＡ 检验表明，土壤剖面深度显著影响

了细菌（Ｐ＜０．０１）和真菌（Ｐ＜０．０１）的群落结构。
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表 １　 色季拉山暗针叶林带表层和底层土壤理化性质变化

Ｔａｂｌｅ １　 Ｖａｒｉａｔｉｏｎｓ ｉｎ ｂｉｏｃｈｅｍｉｃａｌ ｐｒｏｐｅｒｔｉｅｓ ｏｆ ｔｏｐｓｏｉｌ ａｎｄ ｓｕｂｓｏｉｌ ｓａｍｐｌｅｓ ｉｎ ｄａｒｋ ｃｏｎｉｆｅｒｏｕｓ ｆｏｒｅｓｔ ｚｏｎｅ ｏｆ Ｍｏｕｎｔ Ｓｅｇｒｉｌａ

土壤深度 Ｓｏｉｌ ｄｅｐｔｈ ｐＨ ＳＯＣ ／ ％ ＴＮ ／ ％ Ｃ ∶Ｎ ＳＷＣ ／ ％

表层土壤 Ｔｏｐｓｏｉｌ ５．２８±０．１６ａ ４．８２±０．４８ａ ０．３０±０．０４ａ １６．０２±０．９４ａ ３６．７９±３．４２ａ

底层土壤 Ｓｕｂｓｏｉｌ ５．７２±０．１１ａ ２．２３±０．２２ｂ ０．１４±０．０１ｂ １５．９３±１．０６ａ ２５．５７±３．７９ａ

　 　 ＳＯＣ：土壤有机碳 Ｓｏｉｌ ｏｒｇａｎｉｃ ｃａｒｂｏｎ； ＴＮ：总氮 Ｔｏｔａｌ ｎｉｔｒｏｇｅｎ； ＳＷＣ： 土壤水分 Ｓｏｉｌ ｗａｔｅｒ ｃｏｎｔｅｎｔ； 表中数据表示平均值±标准误差，不同小写

字母表示环境因子在表层和底层土壤具有显著差异（Ｐ＜０．０５）

表 ２　 色季拉山暗针叶林不同深度土壤真菌和细菌的 α⁃多样性

Ｔａｂｌｅ ２　 Ａｌｐｈａ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ｏｆ ｆｕｎｇａｌ ａｎｄ ｂａｃｔｅｒｉａ ｉｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｓｏｉｌ ｄｅｐｔｈｓ ｏｆ ｄａｒｋ ｃｏｎｉｆｅｒｏｕｓ ｆｏｒｅｓｔ ｉｎ Ｍｏｕｎｔ Ｓｅｇｒｉｌａ

土壤深度
Ｓｏｉｌ ｄｅｐｔｈ

细菌 Ｂａｃｔｅｒｉａ 真菌 Ｆｕｎｇｉ

Ｃｈａｏ 指数 Ｓｈａｎｎｏｎ 指数 Ｃｈａｏ 指数 Ｓｈａｎｎｏｎ 指数

表层土壤 Ｔｏｐｓｏｉｌ １７０４．８３±４６．９３ａ ５．９２±０．０２ａ ５９１．３６±３１．２９ａ ３．６５±０．１８ａ

底层土壤 Ｓｕｂｓｏｉｌ １６３３．７６±７５．３７ａ ５．６６±０．０７ｂ ３７６．４７±２９．２１ｂ ３．３８±０．１３ａ

　 　 表中数据表示平均值±标准误差，不同小写字母表示多样性指数在表层和底层土壤具有显著差异（在 Ｐ＜０．０５ 水平下）

图 １　 色季拉山暗针叶林土壤真菌和细菌群落结构随剖面深度的变化特征（β⁃多样性）

Ｆｉｇ．１　 Ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ ｏｆ Ｆｕｎｇａｌ ａｎｄ Ｂａｃｔｅｒｉａｌ Ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ Ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ ｉｎ ｄａｒｋ ｃｏｎｉｆｅｒｏｕｓ ｆｏｒｅｓｔ ｉｎ Ｍｏｕｎｔ Ｓｅｇｒｉｌａ ｗｉｔｈ ｓｏｉｌ ｄｅｐｔｈ （β⁃ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ）

２．３　 真菌和细菌群落组成

在本研究采集的土壤样品中，子囊菌门（Ａｓｃｏｍｙｃｏｔａ）、担子菌门（Ｂａｓｉｄｉｏｍｙｃｏｔａ）和接合菌门（Ｚｙｇｏｍｙｃｏｔａ）
是色季拉山暗针叶林土壤真菌的主要门类，其平均相对丰度分别为 ４０．４１％、 ３４．６７％和 １８．５２％。 在纲水平

下，伞菌纲（Ａｇａｒｉｃｏｍｙｃｅｔｅｓ，平均相对丰度 ２３．６０％）、接合菌门未分类纲（Ｚｙｇｏｍｙｃｏｔａ＿ｉｎｃｅｒｔａｅ＿ｓｅｄｉｓ，１８．５２％）、
座囊菌纲（Ｄｏｔｈｉｄｅｏｍｙｃｅｔｅｓ，９．８２％）和银耳纲（Ｔｒｅｍｅｌｌｏｍｙｃｅｔｅｓ，８．３５％）等是土壤真菌群落的优势种群。 不同

真菌种群对剖面深度的响应有明显异同 （图 ２），例如子囊菌门未分类纲 （ Ａｓｃｏｍｙｃｏｔａ ＿ ｕｎｃｌａｓｓｉｆｉｅｄ）、
Ｄｏｔｈｉｄｅｏｍｙｃｅｔｅｓ 和 Ｔｒｅｍｅｌｌｏｍｙｃｅｔｅｓ 表层土壤的相对丰度（４．１０±０．９８、１５．９０±２．４７、１４．５８±４．６１）均显著高于底

层土壤（２．５９±０．５２、３．７５±１．０８、２．１２±０．７２），而古菌根菌纲（Ａｒｃｈａｅｏｒｈｉｚｏｍｙｃｅｔｅｓ）和 Ｚｙｇｏｍｙｃｏｔａ＿ｉｎｃｅｒｔａｅ＿ｓｅｄｉｓ
的相对丰度则在底层土壤（６．２０±２．２３、２８．４１±９．２９）显著高于表层土壤（１．２１±０．４０、８．６４±２．２４）。

在细菌群落中，变形菌门（Ｐｒｏｔｅｏｂａｃｔｅｒｉａ，平均相对丰度 ３２．７１％）、酸杆菌门（Ａｃｉｄｏｂａｃｔｅｒｉａ，平均相对丰度

３１．９１％）、绿弯菌门（Ｃｈｌｏｒｏｆｌｅｘｉ，平均相对丰度 １０．２５％）和放线菌门（Ａｃｔｉｎｏｂａｃｔｅｒｉａ，平均相对丰度 ９．０％）是主

要的优势种群。 土壤深度对不同细菌种群丰度的影响也存在差异，例如拟杆菌门 （ Ｂａｃｔｅｒｏｉｄｅｔｅｓ） 和

Ｐｒｏｔｅｏｂａｃｔｅｒｉａ 表层土壤的相对丰度（５．１１±０．９４、３６．３１±１．９８）显著高于底层土壤（１．２９±０．４５、２９．１１±３．１１），而
Ｃｈｌｏｒｏｆｌｅｘｉ 的相对丰度则在底层土壤（１４．０９±２．３６）显著高于表层土壤（６．０８±１．３８）。
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图 ２　 土壤真菌（纲水平）和细菌（门水平）群落优势种群（平均相对丰度大于 １％）的相对丰度随剖面深度的变化特征

Ｆｉｇ．２　 Ｖａｒｉａｔｉｏｎｓ ｉｎ ｔｈｅ ｒｅｌａｔｉｖｅ ａｂｕｎｄａｎｃｅ ｏｆ ｍａｊｏｒ ｔａｘｏｎｏｍｉｃ ｇｒｏｕｐｓ （＞ １％） ｆｏｒ ｆｕｎｇａｌ （ａｔ ｔｈｅ ｃｌａｓｓ ｌｅｖｅｌ） ａｎｄ ｂａｃｔｅｒｉａｌ （ａｔ ｔｈｅ ｐｈｙｌｕｍ

ｌｅｖｅｌ） ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ ｗｉｔｈ ｐｒｏｆｉｌｅ ｄｅｐｔｈ

图中标注的∗表示在不同土壤深度有显著差异（∗ Ｐ＜０．０５； ∗∗ Ｐ＜０．０１； ∗∗∗ Ｐ＜０．００１）

２．４　 真菌和细菌分子生态网络结构特征

基于高通量测序数据通过随机矩阵理论分别构建了表层和底层土壤微生物分子生态网络（图 ３）。 随土

壤深度增加，真菌网络的模块数减少，而节点和连线增加（表 ３）。 表层和底层土壤真菌网络中的连接均以负

相关为主，并且表层土壤负相关的程度（２２２ 条，占所有连线的 ９８．２３％）高于底层土壤（１９５ 条、占底层土壤总

连线的 ６５．２２％）。 对表层和底层土壤真菌网络的拓扑性质分析表明，随土壤深度增加，真菌网络的复杂程度

（平均连接度）、群落聚类程度（平均聚类系数）、物种（节点）之间的距离（平均路径距离）以及模块性（表征微

生物群落组织的有序性）均升高。 相比于真菌，细菌的分子生态网络更为复杂。 随土壤深度增加，细菌网络的

模块和节点减少，而连线增加。 与真菌网落相反，表层和底层土壤细菌网络中的连接都以正相关为主，并且随土

壤深度增加而升高：表层正相关连接占总连线的 ６９．４８％，而底层为 ７５．２１％。 相比于表层土壤，底层土壤细菌网

络的平均连接度和平均聚类系数升高，而平均路径距离和模块性降低。
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图 ３　 不同剖面深度下土壤真菌和细菌群落的共现性网络

Ｆｉｇ．３　 Ｃｏ⁃ｏｃｃｕｒｒｅｎｃｅ ｎｅｔｗｏｒｋ ｏｆ ｆｕｎｇａｌ ａｎｄ ｂａｃｔｅｒｉａｌ ｃｏｍｍｕｎｉｔｉｅｓ ａｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｓｏｉｌ ｐｒｏｆｉｌｅ ｄｅｐｔｈｓ

每个节点代表一个 ＯＵＴ，节点的颜色代表细菌（门水平）和真菌（纲水平）分类。 紫色连线表示负相关，蓝色连线表示正相关

表 ３　 不同深度土壤真菌和细菌网络的拓扑结构特征

Ｔａｂｌｅ ３　 Ｔｏｐｏｌｏｇｉｃａｌ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ ｏｆ ｆｕｎｇａｌ ａｎｄ ｂａｃｔｅｒｉａｌ ｎｅｔｗｏｒｋｓ ｉｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｓｏｉｌ ｄｅｐｔｈｓ

网络指数
Ｎｅｔｗｏｒｋ Ｉｎｄｅｘｅｓ

真菌 Ｆｕｎｇｉ 细菌 Ｂａｃｔｅｒｉａ

表层土壤
Ｔｏｐｓｏｉｌ

底层土壤
Ｓｕｂｓｏｉｌ

表层土壤
Ｔｏｐｓｏｉｌ

底层土壤
Ｓｕｂｓｏｉｌ

节点 Ｎｏｄｅ ６７ ８６ ６６５ ６０２

连线 Ｌｉｎｋ ２２６ ２９９ １４４５ １９１６

平均连接度 Ａｖｅｒａｇｅ ｃｏｎｎｅｃｔｉｖｉｔｙ ６．７４６ ６．９５３ ４．３４６ ６．３６５

平均聚类系数 Ａｖｅｒａｇｅ ｃｌｕｓｔｅｒｉｎｇ ｃｏｅｆｆｉｃｉｅｎｔ ０．０３２ ０．２１１ ０．１２８ ０．２２５

平均路径距离 Ａｖｅｒａｇｅ ｐａｔｈ ｄｉｓｔａｎｃｅ ２．７５７ ２．９７２ ５．５８８ ４．８３

模块性（模块数）Ｍｏｄｕｌａｒｉｔｙ（Ｎｏ． ｏｆ ｍｏｄｕｌｅ） ０．２２３（６） ０．３９７（４） ０．６６９（８３） ０．６２０（５６）

２．５　 真菌和细菌网络节点功能划分

模块枢纽和连接节点是微生物群落中的关键基因，能将各自模块内或其他模块中的许多节点连接起来。
从基于网络拓扑性质的 Ｚｉ⁃Ｐｉ 分布图（图 ４）可以看出，底层土壤的真菌网络含有 ４ 个连接节点，其中三个属于

锤舌菌纲（Ｌｅｏｔｉｏｍｙｃｅｔｅｓ）。 表层土壤的真菌网络含有 ２ 个连接节点，同样属于 Ｌｅｏｔｉｏｍｙｃｅｔｅｓ。 真菌网络中余

下 ９６％的 ＯＴＵ 都是外围节点，没有出现模块枢纽和网络枢纽。 相比于真菌，细菌网络的拓扑结构更为复杂。
表层土壤的细菌网络含有 ２０ 个模块枢纽，多数属于 Ａｃｉｄｏｂａｃｔｅｒｉａ（６ 个 ＯＴＵ）和 Ｐｒｏｔｅｏｂａｃｔｅｒｉａ（７ 个 ＯＴＵ），而
底层土壤含有 １７ 个模块枢纽，多数属于 Ａｃｉｄｏｂａｃｔｅｒｉａ（６ 个 ＯＴＵ）和 Ａｃｔｉｎｏｂａｃｔｅｒｉａ（４ 个 ＯＴＵ）（表 ４）。 表层土

壤细菌网络含有 ９ 个连接节点，多数属于 Ａｃｔｉｎｏｂａｃｔｅｒｉａ（５ 个 ＯＴＵ），而底层土壤含有 ８ 个连接节点，多数属于

Ｐｒｏｔｅｏｂａｃｔｅｒｉａ（５ 个 ＯＴＵ）。 此外，属于 Ｃｈｌｏｒｏｆｌｅｘｉ、Ｐｌａｎｃｔｏｍｙｃｅｔｅｓ 和 ＳＨＡ⁃ １０９ 门下的某些 ＯＴＵ 仅在表层土壤

细菌网络中作为模块枢纽或者连接节点，而 Ｆｉｒｍｉｃｕｔｅｓ、Ｇｅｍｍａｔｉｍｏｎａｄｅｔｅｓ、ＷＣＨＢ１⁃ ６０ 和 ＢＲＣ１ 门下的某些

ＯＴＵ 仅在底层土壤细菌网络中作为模块枢纽或者连接节点（表 ４）。
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图 ４　 基于土壤真菌和细菌网络拓扑性质的 Ｚｉ⁃Ｐｉ 散点图

Ｆｉｇ．４　 Ｚｉ⁃Ｐｉ ｓｃａｔｔｅｒ ｐｌｏｔ ｂａｓｅｄ ｏｎ ｔｏｐｏｌｏｇｉｃａｌ ｐｒｏｐｅｒｔｉｅｓ ｏｆ ｆｕｎｇａｌ ａｎｄ ｂａｃｔｅｒｉａｌ ｎｅｔｗｏｒｋｓ

３　 讨论

土壤环境因子（例如土壤 ｐＨ 值、有机质、土壤含水量等）的变化显著影响土壤微生物群落的组成和活性，
因此不同深度下土壤环境因子的差异能够导致土壤微生物群落发生显著的变化［５］。 本研究结果显示，在色

季拉山暗针叶林带，土壤有机碳含量随土壤深度增加而显著下降（表 １），而土壤真菌和细菌的多样性也随土

壤深度增加而显著降低（表 ２）。 土壤有机碳是土壤微生物主要的能量来源和营养物质，其数量和质量对土壤

１７８４　 １２ 期 　 　 　 焦克　 等：藏东南典型暗针叶林不同土壤剖面微生物群落特征 　
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微生物多样性有显著影响［２４］。 同时，土壤细菌和真菌群落结构在表层和底层土壤有显著差异（图 １），并且不

同深度下土壤有机碳含量的变化与多种微生物种群具有显著相关性，例如 Ｂａｃｔｅｒｏｉｄｅｔｅｓ（ ｒ ＝ ０．６４１，Ｐ＜０．０１）、
Ｃｈｌｏｒｏｆｌｅｘｉ（ ｒ＝ －０．７０５，Ｐ＜０．０１）、Ｄｏｔｈｉｄｅｏｍｙｃｅｔｅｓ（ ｒ ＝ ０．６０９，Ｐ＜０．０１）和 Ｔｒｅｍｅｌｌｏｍｙｃｅｔｅｓ（ ｒ ＝ ０．５９６，Ｐ＜０．０１）等。
在藏西北高寒区域的研究结果也表明，土壤有机碳含量的变化是调控不同剖面深度下土壤微生物群落组成和

结构差异的关键因子［１７］。 不过，尽管土壤微生物群落在表层和底层土壤有显著差异，群落构建优势种群的种

类没有发生明显变化。 本研究结果显示，真菌 Ａｇａｒｉｃｏｍｙｃｅｔｅｓ、Ｄｏｔｈｉｄｅｏｍｙｃｅｔｅｓ、Ｔｒｅｍｅｌｌｏｍｙｃｅｔｅｓ 等纲以及细菌

Ａｃｉｄｏｂａｃｔｅｒｉａ、Ｐｒｏｔｅｏｂａｃｔｅｒｉａ、Ａｃｔｉｎｏｂａｃｔｅｒｉａ、Ｃｈｌｏｒｏｆｌｅｘｉ 等门在表层和底层土壤均为群落中的优势种群。 与本

研究相似，孙怀博［３］在青藏高原阿里地区的研究也发现，放线菌（４１．３％）、变形菌（９．３％）、酸杆菌（７％）、芽单

胞菌门（７．２％）、绿弯菌门（５．９％）等在表层土壤（０—１５ ｃｍ）和底层土壤（１６—３０ ｃｍ）都是土壤细菌群落中的

优势种群。 这种土壤微生物优势菌群在剖面垂直分布的相似性可能是由于这些微生物种群中的微生物扩散

作用强、分布广泛或者对环境变化的适应能力较强，因而容易形成随机性和广泛性的分布特征［２５］。

表 ４　 不同剖面深度土壤细菌网络中的模块枢纽和连接节点

Ｔａｂｌｅ ４　 Ｍｏｄｕｌｅ ｈｕｂｓ ａｎｄ ｃｏｎｎｅｃｔｏｒｓ ｉｎ ｂａｃｔｅｒｉａｌ ｎｅｔｗｏｒｋｓ ｐｒｏｆｉｌｅｓ ｓｏｉｌ ｄｅｐｔｈ

细菌分类（门）
Ｂａｃｔｅｒｉａ ｔａｘａ（ｐｈｙｌｕｍ）

模块枢纽 Ｍｏｄｕｌｅ ｈｕｂｓ 连接节点 Ｃｏｎｎｅｃｔｏｒｓ

表层土壤 Ｔｏｐｓｏｉｌ 底层土壤 Ｓｕｂｓｏｉｌ 表层土壤 Ｔｏｐｓｏｉｌ 底层土壤 Ｓｕｂｓｏｉｌ

酸杆菌门 Ａｃｉｄｏｂａｃｔｅｒｉａ
ＯＴＵ３４，ＯＴＵ１８１，
ＯＴＵ１０５４，ＯＴＵ２９０７，
ＯＴＵ１８８５，ＯＴＵ１２２８

ＯＴＵ１１５，ＯＴＵ１２６，
ＯＴＵ５６５，ＯＴＵ１４１０，
ＯＴＵ１９５３，ＯＴＵ２７９４

放线菌门 Ａｃｔｉｎｏｂａｃｔｅｒｉａ ＯＴＵ２０９１ ＯＴＵ１２８７，ＯＴＵ２４１０，
ＯＴＵ２５３７，ＯＴＵ２８７２

ＯＴＵ４５４，ＯＴＵ５３０，
ＯＴＵ６１０，ＯＴＵ１１２１，
ＯＴＵ１６７６

变形菌门 Ｐｒｏｔｅｏｂａｃｔｅｒｉａ

ＯＴＵ７１０，ＯＴＵ１０９４，
ＯＴＵ２１６８，ＯＴＵ２３４４，
ＯＴＵ２５９７，ＯＴＵ２５９７，
ＯＴＵ１９２５

ＯＴＵ１６９４，ＯＴＵ１４６３，
ＯＴＵ９７４ ＯＴＵ２８６２

ＯＴＵ１６，ＯＴＵ１１２６，
ＯＴＵ１４７１，ＯＴＵ１７８１，
ＯＴＵ２２１６，

拟杆菌门 Ｂａｃｔｅｒｏｉｄｅｔｅｓ ＯＴＵ２１７１，ＯＴＵ２３１５ ＯＴＵ１２５９，ＯＴＵ１８２９ ＯＴＵ２７３８

绿弯菌门 Ｃｈｌｏｒｏｆｌｅｘｉ ＯＴＵ１６６７ ＯＴＵ１５１７

浮霉菌门 Ｐｌａｎｃｔｏｍｙｃｅｔｅｓ ＯＴＵ２５３４，ＯＴＵ２６１４

ＳＨＡ⁃１０９ ＯＴＵ１４０３

硬壁菌门 Ｆｉｒｍｉｃｕｔｅｓ ＯＴＵ２０２４

芽单胞菌 Ｇｅｍｍａｔｉｍｏｎａｄｅｔｅｓ ＯＴＵ１９４４，ＯＴＵ８６６ ＯＴＵ１３８８

ＷＣＨＢ１⁃６０ ＯＴＵ１９８

Ｃａｎｄｉｄａｔｅ＿ｄｉｖｉｓｉｏｎ＿ＢＲＣ１ ＯＴＵ７８４

微生物分子生态网络结构具有无边界、小世界、模块化和层次结构等特点，并且微生物网络拓扑结构的特

征有助于揭示不同微生物种群之间的复杂相互作用关系［２６］。 本研究发现，随着土壤深度的增加，真菌和细菌

网络的平均连接度和平均聚类系数均升高（表 ３），说明底层土壤微生物网络变得更复杂，群落组织有序性更

高。 土壤养分和资源分布的异质性是影响微生物群落构建的重要原因，土壤养分（尤其是碳氮）含量的增加

能够提高土壤微生物的数量，从而促进更复杂的相互作用关系。 例如，Ｚｈｏｕ 等［１５］ 发现生物结皮发展过程中

土壤微生物网络的复杂性（平均聚类系数）随土壤养分状况的改善而逐渐增加。 然而，本研究中土壤碳氮养

分均随剖面加深而降低，而微生物网络却在底层土壤更为复杂。 Ｍｏｒｒｉëｎ 等的研究表明［２７］，相比于较为简单

的网络，具有更加复杂网络的微生物群落具有更高效的资源利用循环和信息传输过程。 因此，造成色季拉山

深层土壤微生物网络更加复杂的原因，很可能是底层土壤有限的营养物质促使微生物群落演替发展出更加高

效的养分利用效率［２７⁃２８］。 本研究还发现，真菌网络的平均路径距离随土壤深度而增加，而细菌网络的平均路

径距离则随土壤深度增加而降低。 平均路径距离能够表征网络中物种（节点）之间连接的紧密性，平均路径

距离越小意味着该网络中物种之间相互作用越紧密。 不过，连接更加紧密的群落同时也意味着外界干扰在网
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络中扩散的速度更快，对干扰的响应可能更加敏感［１２］，因此这意味着深层真菌网络在应对干扰时更加稳定，
而细菌正相反。 另外，随土壤深度的增加，真菌的网络模块性增加，细菌网络模块性降低。 网络模块性质通常

用表指征系统对外界干扰的抵抗能力，网络模块性越高，其抵抗外界干扰能力越强［２９］，因此色季拉山暗针叶

林土壤中真菌网络在底层土壤更加稳定，而细菌网络则在表层土壤更加稳定。 此外，土壤真菌和细菌网络结

构的差异还反映在正负连接（即物种相互作用）的差异上：真菌网络以负相互作用为主，而细菌网络以正相互

作用为主（图 ３）。 微生物网络中的正相关连接可能反映了物种之间存在协同合作或者生态位重叠，而负相关

连接可能意味着竞争作用或者生态位分化［３０⁃３１］。 真菌的个体通常相对较大，生长速度相对细菌较慢，并且许

多真菌能够与针叶林树种形成外生菌根，各自占据一定生态位，可能因此在分子生态网络中表现出负连接为

主。 而细菌由于个体小、生长速度快、随机扩散作用强，很容易出现生态位重叠，因此其分子网络具有更多的

正连接。 但是，理论上生态位重叠会导致竞争，表现出物种间的负相互作用。 尽管微生物分子生态网络分析

近年来在研究物种间相互作用中的应用逐渐增加，但是网络拓扑学特征对实际群落构建的解释还需要更多研

究和验证，因此获得的分子生态网络与真实情况可能存在一定的差异。 不过，分子生态网络中正负连接比例

的变化可能更加有助于理解微生物相互作用关系对环境变化的响应。 例如在 Ｚｈｏｕ 等［１５］的研究中，细菌分子

生态网络也以正连接为主，但是随着土壤养分和水分的增加，细菌网络中负相关连接的比例增加，这与以往养

分 ／水分增加促进细菌群落物种竞争的研究结果［３２］ 一致。 本研究中，相比于表层土壤，底层土壤真菌和细菌

网络的正连接的比例都增加，说明微生物种群正相互作用随着土壤深度而增加。 这暗示着在更深层的土壤

中，微生物可能通过更高程度的协同合作获取有限的养分资源或者抵抗底层土壤中的环境胁迫［３３］。
微生物网络结构中的每个模块象征着微生物群落的一个集合，在这个集合中的物种彼此联系紧密，但是

和其他模块中的物种联系较少。 模块内部的关键连接者（模块枢纽）和模块之间的连接者（连接节点）是群落

结构的关键物种，对维持群落结构稳定性起着重要的作用［２３］。 本研究发现，相比于表层土壤，底层土壤细菌

和真菌网络的模块数、模块枢纽和连接节点都下降，这说明土壤微生物群落的稳定性程度可能随剖面深度增

加而降低。 真菌网络中的连接节点在表层和底层土壤均属于 Ｌｅｏｔｉｏｍｙｃｅｔｅｓ（图 ４），说明这类真菌对色季拉山

暗针叶林土壤真菌网络构建有重要意义。 Ｌｅｏｔｉｏｍｙｃｅｔｅｓ 是土壤真菌群落中的的优势物种（平均相对丰度

８．５％），属于子囊菌门。 子囊菌门是寒带和温带森林生态系统重要的土壤微生物类群，尤其对凋落物分解过

程有重要意义。 例如，在欧洲针阔混交林的研究发现，Ｌｅｏｔｉｏｍｙｃｅｔｅｓ 以及子囊菌门下 Ｓｏｒｄａｒｉｏｍｙｃｅｔｅｓ 和

Ｅｕｒｏｔｉｏｍｙｃｅｔｅｓ 的真菌种群是土壤胞外酶分泌的主要种群［３４］。 在真菌网络中没 有 出 现 模 块 枢 纽

（Ｇｅｎｅｒａｌｉｓｔｓ），其他研究也报道过有些网络中不存在 Ｇｅｎｅｒａｌｉｓｔｓ［３５］。 不过，Ｍｏｎｔｏｙａ 等［９］ 通过蛋白互作网络证

明 Ｇｅｎｅｒａｌｉｓｔｓ 中的模块枢纽相对更重要，因为模块枢纽数量的增加能增加网络的稳定性。
相比于真菌，土壤细菌网络的功能节点物种较为丰富，并且这些节点所属生物学分类以及功能在表层与

底层土壤网络中存在明显异同。 土壤细菌网络功能节点中的大多数属于 Ａｃｉｄｏｂａｃｔｅｒｉａ、Ａｃｔｉｎｏｂａｃｔｅｒｉａ 及

Ｐｒｏｔｅｏｂａｃｔｅｒｉａ 这三个门 （表 ４）， 而这三个门也是色季拉山暗针叶林土壤细菌群落中的优势种群。
Ａｃｉｄｏｂａｃｔｅｒｉａ 在土壤中数量庞大、分布广泛，在各种有机物质的降解过程以及碳、氢和铁元素的生物地球循环

过程中有重要作用。 本研究发现，Ａｃｉｄｏｂａｃｔｅｒｉａ 门下的 ＯＴＵ 在表层和底层土壤细菌网络中均为模块枢纽，说
明其主要起着维持细菌网络稳定的作用。 Ａｃｔｉｎｏｂａｃｔｅｒｉａ 也是土壤细菌中的重要种群，能够分解较为复杂的有

机碳源物质，例如多糖和酚类化合物［３６］，并且一些放线菌具有菌丝体结构。 本研究中，Ａｃｔｉｎｏｂａｃｔｅｒｉａ 门下的

ＯＴＵ 在表层土壤网络中均为连接节点，主要起连接微生物网络的作用，而在底层土壤网络中多发挥着稳定模

块内部种群（模块枢纽）的作用。 Ｐｒｏｔｅｏｂａｃｔｅｒｉａ 是细菌中种类和代谢多样性最大的一门，是土壤碳、氮、硫等

生物地球化学循环过程中的核心参与者。 本研究中 Ｐｒｏｔｅｏｂａｃｔｅｒｉａ 门下的 ＯＴＵ 均在表层和底层土壤细菌网络

中有关键作用，并且在表层土壤主要是维持群落稳定（模块枢纽），而在底层土壤则主要起连接微生物网络的

作用（连接节点）。 除了优势种群，本研究还发现，某些相对丰度较低的种群，例如硬壁菌门（Ｆｉｒｍｉｃｕｔｅｓ）、芽单

胞菌门（Ｇｅｍｍａｔｉｍｏｎａｄｅｔｅｓ）、ＳＨＡ⁃１０９ 等门下的物种也在土壤中起着维持网络稳定或连接网络模块的作用

３７８４　 １２ 期 　 　 　 焦克　 等：藏东南典型暗针叶林不同土壤剖面微生物群落特征 　
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（表 ４）。 此类微生物在群落中的数量虽不多，但在微生物共生网络中起着非常关键的作用，但是目前对其中

复杂的相互作用关系尚未研究清楚。 未来对这些细菌种群生理生态学的研究有助于揭示藏东南暗针叶林土

壤微生物网络构建和稳定性机制，并促进对高寒地区土壤微生物生态系统功能及其对环境变化的响应与反馈

的认识。

４　 结论

在藏东南色季拉山暗针叶林带，随着土壤剖面深度的增加，土壤真菌和细菌的多样性显著降低，同时群落

组成和结构也发生了显著的改变。 土壤真菌和细菌的分子生态网络都随着土壤深度的增加而变得更复杂，但
是深层土壤中真菌网络对环境变化可能更加敏感，而细菌网络则在面对环境变化时可能具有更高的稳定性。
锤舌菌纲是维持土壤真菌网络构建和稳定的关键种群，而细菌网络中关键种群的数量及种类则包括变形菌

门、酸杆菌、放线菌、硬壁菌等十余种门类，且其网络功能在不同土壤深度有明显区别。 研究结果有助于加深

对青藏高原独特的微生物地理区系的认识，并为深入理解及预测全球变化对高寒区生态系统的影响提供理论

依据。
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