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罗正明ꎬ刘晋仙ꎬ赫磊ꎬ周妍英ꎬ李眉红ꎬ郑庆荣ꎬ柴宝峰.基于分子生态学网络探究亚高山草甸退化对土壤微生物群落的影响.生态学报ꎬ２０２３ꎬ４３
(１８):７４３５￣７４４７.
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基于分子生态学网络探究亚高山草甸退化对土壤微生
物群落的影响

罗正明１ꎬ２ꎬ刘晋仙２ꎬ赫　 磊３ꎬ周妍英１ꎬ李眉红４ꎬ郑庆荣１ꎬ柴宝峰２ꎬ∗

１ 忻州师范学院地理系ꎬ忻州　 ０３４００３

２ 山西大学黄土高原研究所ꎬ黄土高原生态恢复山西省重点实验室ꎬ太原　 ０３０００６

３ 山西省林业和草原工程总站ꎬ 太原　 ０３０００６

４ 山西省五台山国有林管理局ꎬ繁峙　 ０３４３００

摘要:土壤微生物群落在草地生态系统功能中发挥着至关重要的作用ꎬ但目前尚不清楚微生物群落的分子生态网络如何响应亚

高山草甸退化ꎮ 以五台山 ４ 个不同退化阶段(未退化、轻度退化、中度退化和重度退化)亚高山草甸为研究对象ꎬ利用高通量测

序和随机矩阵网络构建理论构建土壤微生物群落分子生态网络ꎮ 探讨草地退化对亚高山草甸土壤微生物群落结构及网络的影

响ꎬ不同退化程度下微生物网络结构中的关键微生物变化规律以及该过程中微生物之间的互作关系ꎮ 研究结果表明ꎬ不同退化

程度亚高山草甸土壤微生物(细菌、真菌和细菌￣真菌)网络拓扑属性存在差异ꎮ 总体上ꎬ退化增加了土壤细菌内部、真菌内部以

及细菌￣真菌群落间的相互作用ꎬ导致其网络结构更为复杂ꎮ 未退化草甸土壤微生物网络具有较长的平均路径距离和较高的模

块性ꎬ使其比退化草甸更能抵抗外界环境的变化ꎬ在应对人为干扰或者气候变化时可能具有更高的稳定性ꎮ 退化草甸中的网络

关键物种(模块枢纽和连接器)与未退化草甸明显不同ꎮ 土壤含水量和 ｐＨ 与亚高山草甸土壤细菌、真菌以及整个微生物网络

连通度均显著相关(Ｐ<０.０５)ꎬ总氮和硝氨态氮含量与土壤真菌和微生物网络连通度呈显著相关(Ｐ<０.０５)ꎮ 亚高山草甸退化导

致土壤微生物种间关系改变ꎬ进而改变土壤微生物整体生态网络ꎮ

关键词:退化草地ꎻ亚高山草甸ꎻ土壤微生物ꎻ分子生态学网络
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ｔｈｅ ｉｎｔｅｒａｃｔｉｏｎｓ ｂｅｔｗｅｅｎ ｍｉｃｒｏｏｒｇａｎｉｓｍｓ ｄｕｒｉｎｇ ｔｈｅ ｐｒｏｃｅｓｓ ｗｅｒｅ ｉｎｖｅｓｔｉｇａｔｅｄ. Ｔｈｅ ｒｅｓｕｌｔｓ ｓｈｏｗｅｄ ｔｈａｔ ｔｈｅｒｅ ｗｅｒｅ ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅｓ
ｉｎ ｔｈｅ ｔｏｐｏｌｏｇｉｃａｌ ｐｒｏｐｅｒｔｉｅｓ ｏｆ ｓｏｉｌ ｍｉｃｒｏｂｉａｌ ｎｅｔｗｏｒｋｓ ( ｂａｃｔｅｒｉａꎬ ｆｕｎｇｉ ａｎｄ ｂａｃｔｅｒｉａ￣ｆｕｎｇｉ) ｉｎ ｓｕｂａｌｐｉｎｅ ｍｅａｄｏｗｓ ｗｉｔｈ
ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｄｅｇｒａｄａｔｉｏｎ ｌｅｖｅｌｓ. Ｉｎ ｇｅｎｅｒａｌꎬ ｄｅｇｒａｄａｔｉｏｎ ｉｎｃｒｅａｓｅｄ ｉｎｔｅｒａｃｔｉｏｎｓ ｗｉｔｈｉｎ ｓｏｉｌ ｂａｃｔｅｒｉａꎬ ｗｉｔｈｉｎ ｆｕｎｇｉꎬ ａｎｄ ｂｅｔｗｅｅｎ
ｂａｃｔｅｒｉａ￣ｆｕｎｇａｌ ｃｏｍｍｕｎｉｔｉｅｓꎬ ｒｅｓｕｌｔｉｎｇ ｉｎ ｍｏｒｅ ｃｏｍｐｌｅｘ ｎｅｔｗｏｒｋ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅｓ. Ｔｈｅ ｎｏｎ￣ｄｅｇｒａｄｅｄ ｍｅａｄｏｗ ｎｅｔｗｏｒｋ ｈａｄ ａ ｌｏｎｇｅｒ
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ｃｈａｎｇｅｓ ｗｉｔｈ ａ ｈｉｇｈｅｒ ｓｔａｂｉｌｉｔｙ ｉｎ ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｔｏ ｈｕｍａｎ ｄｉｓｔｕｒｂａｎｃｅ ｏｒ ｃｌｉｍａｔｅ ｃｈａｎｇｅ. Ｋｅｙ ｓｐｅｃｉｅｓ ｉｎ ｔｈｅ ｄｅｇｒａｄｅｄ ｍｅａｄｏｗ
ｎｅｔｗｏｒｋｓ (ｈｕｂｓ ａｎｄ ｃｏｎｎｅｃｔｏｒｓ) ｄｉｆｆｅｒｅｄ ｓｕｂｓｔａｎｔｉａｌｌｙ ｆｒｏｍ ｔｈｏｓｅ ｉｎ ｔｈｅ ｎｏｎ￣ｄｅｇｒａｄｅｄ ｍｅａｄｏｗ. Ｓｏｉｌ ｗａｔｅｒ ｃｏｎｔｅｎｔ ａｎｄ ｐＨ
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(Ｐ<０.０５)ꎬ ａｎｄ ｔｏｔａｌ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ａｎｄ ａｍｍｏｎｉｕｍ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｃｏｎｔｅｎｔｓ ｗｅｒｅ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔｌｙ ｃｏｒｒｅｌａｔｅｄ ｗｉｔｈ ｔｈｅ ｎｅｔｗｏｒｋ ｃｏｎｎｅｃｔｉｖｉｔｙ ｏｆ
ｓｏｉｌ ｆｕｎｇｉ ａｎｄ ｍｉｃｒｏｏｒｇａｎｉｓｍｓ (Ｐ<０.０５). Ｔｈｅ ｄｅｇｒａｄａｔｉｏｎ ｏｆ ｓｕｂａｌｐｉｎｅ ｍｅａｄｏｗ ｒｅｓｕｌｔｅｄ ｉｎ ｔｈｅ ｃｈａｎｇｅ ｏｆ ｔｈｅ ｉｎｔｅｒｓｐｅｃｉｆｉｃ
ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐ ｏｆ ｓｏｉｌ ｍｉｃｒｏｏｒｇａｎｉｓｍｓ ａｎｄ ｔｈｅ ｏｖｅｒａｌｌ ｅｃｏｌｏｇｉｃａｌ ｎｅｔｗｏｒｋ ｏｆ ｓｏｉｌ ｍｉｃｒｏｏｒｇａｎｉｓｍｓ.

Ｋｅｙ Ｗｏｒｄｓ: ｄｅｇｒａｄｅｄ ｇｒａｓｓｌａｎｄꎻ ｓｕｂａｌｐｉｎｅ ｍｅａｄｏｗꎻ ｓｏｉｌ ｍｉｃｒｏｂｅꎻ ｍｏｌｅｃｕｌａｒ ｅｃｏｌｏｇｉｃａｌ ｎｅｔｗｏｒｋ

亚高山草甸作为高寒草甸的重要类型ꎬ具有调节气候、维持生物多样性、防止水土流失、为放牧牲畜提供

饲料、调节营养元素循环等重要的生态功能[１]ꎮ 我国的亚高山草甸主要分布在西部高山、青藏高原东部、以
及秦岭、太行山和滇西北山地森林上界ꎮ 亚高山草甸类草地植物群落组成以多年生中生草本植物为主ꎬ以耐

寒冷的嵩草以及苔草、禾草为建群植物[２]ꎮ 长期以来ꎬ在过度放牧等人为干扰和气候变化的双重影响下ꎬ亚
高山草甸面临严重的退化问题ꎬ导致生态系统功能衰退和恢复能力减弱[３]ꎮ 近年来ꎬ草地生态系统退化的研

究多以地上植物群落变化为主ꎬ而对地下土壤微生物群落动态的研究较少ꎮ
土壤微生物在调节碳、氮循环等生物地球化学过程中发挥着重要作用ꎬ其群落结构和多样性对干扰很敏

感[４—５]ꎮ 生物和非生物因素(如凋落物输入、土壤物理性质和土壤养分状况)控制着微生物种群、群落结构和

活性[６]ꎮ 因此ꎬ草地退化引起的土壤养分状况和植物多样性的变化会导致微生物群落结构和多样性的变

化[４ꎬ ７]ꎮ 近年来ꎬ高通量测序技术以其通量高、测序时间短、一次分析样品量多等优点ꎬ成为研究土壤微生物

群落组成、结构和多样性的有效手段ꎮ Ｌｉ 等[８] 利用高通量测序技术研究了青藏高原不同退化程度高寒草甸

土壤细菌和真菌组成及其多样性的变化ꎬ结果发现草甸退化显著改变了微生物物种组成ꎬ增加了土壤微生物

多样性ꎬ细菌和真菌多样性与植物多样性均没有显著相关关系ꎮ Ｃｈｅ 等[９]发现青藏高原高寒草甸退化斑块的

形成显著降低了微生物呼吸速率ꎬ增加了真菌多样性ꎬ但对微生物丰度没有显著影响ꎮ 课题组对五台山亚高

山草甸四个不同退化阶段土壤细菌和真菌群落特征进行了分析ꎬ发现土壤真菌 α 多样性随着草地退化加剧

而显著降低ꎬ而土壤细菌群落没有显著的变化ꎬ土壤养分状况和植物参数是控制土壤微生物群落结构变化的

最重要因素[１ꎬ ４]ꎮ 但这些研究大多是分析土壤微生物各分类水平的相对多度、α 和 β 群落多样性以及微生物

群落分布与环境因素的相互关系ꎬ对于土壤微生物的网络结构及物种之间相互作用关系研究很少ꎮ 分子生态

网络分析是一种基于随机矩阵理论分析生态系统中内在相互关系的方法ꎬ可以很好地体现出生物群落内物种

间的互作关系[１０]ꎮ 利用高通量测序对土壤微生物进行生态网络分析为理解复杂微生物群落的种间关系提供

了一种可靠的途径ꎮ
本研究以五台山不同退化程度亚高山草甸土壤样品为研究对象ꎬ通过 Ｉｌｌｕｍｉｎａ ＭｉＳｅｑ 高通量测序和分子

生态网络相结合ꎬ分析不同退化程度亚高山草甸土壤微生物(细菌和真菌)群落分子生态网络特征ꎬ探讨亚高

山草甸退化对土壤微生物群落网络结构、关键物种以及微生物内部物种之间互作关系的影响ꎬ并确定影响土

壤微生物群落分子生态网络结构变化的主要环境影响因子ꎬ为阐明亚高山草甸生态系统退化的过程与机制奠

定理论基础ꎮ
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１　 材料与方法

１.１　 研究区概况

研究区五台山(３８°２７′—３９°１５′Ｎꎬ１１２°４８′—１１３°５５′Ｅ)ꎬ位于山西省黄土高原东北边缘ꎮ 海拔 ２０００ ｍ 以

上的亚高山地区属于高山气候区ꎬ年平均气温为－４.２℃ꎬ极端最低气温为－４４.８℃ꎬ年降水量为 ９６６.３ ｍｍꎬ土
壤类型为亚高山草甸土ꎮ 五台山亚高山草甸是我国华北最大的高山夏季牧场之一ꎬ面积 １０６９９３ ｈｍ２ꎬ也是重

要的绿色生态屏障[４]ꎮ 近年来ꎬ由于过度放牧ꎬ五台山亚高山草甸植被破坏严重ꎬ局部地区形成退化斑块甚

至裸露地ꎮ 据估计ꎬ不同退化程度的草地约占五台山草地总面积的五分之三[１１]ꎮ 未退化亚高山草甸的原生

植被以高山嵩草(Ｋｏｂｒｅｓｉａ ｐｙｇｍａｙａ)为优势种ꎬ同时伴生有直梗高山唐松草(Ｔｈａｌｉｃｔｒｕｍ ａｌｐｉｎｕｍ)和珠芽蓼

(Ｐｏｌｙｇｏｎｕｍ ｖｉｖｉｐａｒｕｍ)ꎮ 在退化过程中ꎬ优势种逐渐被鹅绒委陵菜(Ｐｌａｎｔａｇｏ ｄｅｐｒｅｓｓａ)和平车前(Ｐｌａｎｔａｇｏ
ｄｅｐｒｅｓｓａ)所取代ꎮ
１.２　 样地设置与样品采集

基于植被盖度、物种优势度和地上生物量等指标[１２]划分了 ４ 种不同退化程度的亚高山草甸ꎬ包括未退化

(ｎｏｎｄｅｇｒａｄｅｄꎬ ＮＤ)、轻度退化 ( ｌｉｇｈｔｌｙ ｄｅｇｒａｄｅｄꎬ ＬＤ)、中度退化 ( ｍｏｄｅｒａｔｅｌｙ ｄｅｇｒａｄｅｄꎬ ＭＤ) 和重度退化

(ｈｅａｖｉｌｙ ｄｅｇｒａｄｅｄꎬ ＨＤ)草甸ꎮ 每个退化草地样地面积为 １００ ｍ×１００ ｍꎬ样地之间的最大距离不超过 ５００ ｍꎮ
２０１８ 年 ８ 月ꎬ在每种不同退化程度草甸斑块中随机选取 ５ 个 １ ｍ×１ ｍ 的样方ꎬ样方之间距离大于 ５０ ｍꎬ共选

取 ２０ 个小样方进行采样ꎮ 在每个样方内ꎬ利用对角线多点(共 ５ 点)混合取样的方法对 ０—１０ ｃｍ 表层土壤进

行采样ꎬ混为一个样品ꎮ 将土壤样品通过 ２ ｍｍ 的筛网去除大部分根系、动物和石头ꎮ 然后将样品分为两部

分ꎬ一部分样品保存－８０℃冰箱进行分子生物学分析ꎬ另一个样品风干进行理化分析ꎮ 在每个样方中调查植

被参数ꎬ记录每种植物的名称、高度、盖度及多度指标ꎮ 用植物 Ｒｉｃｈｎｅｓｓ 指数和 Ｓｈａｎｎｏｎ￣ｗｉｅｎｅｒ 指数表示植物

的 α 多样性ꎮ
１.３　 土壤理化性质测定

烘干法测定土壤含水量(ＳＷＣ)ꎻ土壤 ｐＨ 值用电位法(ＨＡＮＮＡꎬ意大利)测定(土水比为 １∶ ２.５)ꎻ总碳

(ＴＣ)和总氮(ＴＮ)通过元素分析仪(Ｅｌｅｍｅｎｔａｒ Ｖａｒｉｏ ＭＡＣＲＯꎬ德国)测定ꎻ采用 Ｋ２Ｃｒ２Ｏ７氧化法测定土壤有机

碳(ＳＯＣ)ꎻ铵态氮(ＮＨ＋
４ ￣Ｎ)、硝态氮(ＮＯ－

３ ￣Ｎ)、亚硝态氮(ＮＯ－
２ ￣Ｎ)采用间断元素分析仪(ＣｌｅｖｅｒＣｈｅｍ ３８０ꎬ德

国)测定ꎮ 用钼蓝法测定土壤有效磷(ＡＰ)ꎬ用火焰光谱法测定土壤有效钾(ＡＫ)ꎮ 按 Ｌａｍｐｕｒｌａｎéｓ 和 Ｃａｎｔｅｒｏ￣
Ｍａｒｔｉｎｅｚ 的方法测定土壤容重[１３]ꎮ 理化性质测定结果参见课题组前期发表的文章[４]ꎮ
１.４　 ＤＮＡ 提取、ＰＣＲ 扩增及高通量测序

称取 ０.５ ｇ 土壤样品ꎬ使用 Ｅ.Ｚ.Ｎ.Ａ.􀳏 土壤 ＤＮＡ 试剂盒(Ｏｍｅｇａ Ｂｉｏ￣ｔｅｋꎬ ＵＳＡ)按照试剂盒使用说明书步

骤提取和纯化土壤微生物 ＤＮＡꎬ送往上海美吉生物医药科技有限公司进行高通量测序ꎮ 分别采用 ３３８Ｆ 和

８０６Ｒ 引物对细菌 １６Ｓ ｒＲＮＡ 的 Ｖ３—Ｖ４ 高可变区[１４]ꎬＩＴＳ１Ｆ 和 ＩＴＳ２Ｒ 引物对真菌核糖体的 ＩＴＳ１ 高可变区进行

ＰＣＲ 扩增[１５]ꎮ 扩增体系总体积为 ２０ μＬꎬ包括 ５ μｍｏｌ / Ｌ 正反引物 ０.８ μＬꎬ５×ＦａｓｔＰｆｕ Ｂｕｆｆｅｒ４ μＬꎬ２.５ ｍｍｏｌ / Ｌ
ｄＮＴＰｓ ２ μＬꎬＦａｓｔＰｆｕ Ｐｏｌｙｍｅｒａｓｅ ０.４ μＬꎬ０.２ μＬ 的 ＢＳＡꎬ１０ ｎｇ ＤＮＡ 模板[１４]ꎮ 每组引物的 ＰＣＲ 反应条件见表 １ꎬ每
个样本均进行三次 ＰＣＲ 扩增反应ꎮ 通过 Ｉｌｌｕｍｉｎａ ＭｉＳｅｑ 测序平台对细菌和真菌扩增产物进行测序ꎮ
１.５　 生物信息学分析

原始序列经过质控后ꎬ剔除嵌合序列后ꎬ细菌和真菌分别保留了 １１１８８７９ 和 １３７５６１３ 条高质量的序列ꎮ
剩下的序列使用 ＵＰＡＲＳＥ １.３.０(ｈｔｔｐ: / / ｄｒｉｖｅ５. ｃｏｍ / ｕｐａｒｓｅ / )以 ９７％的相似性作为阈值划分分类操作单元

(Ｏｐｅｒａｔｉｏｎａｌ Ｔａｘｏｎｏｍｉｃ ＵｎｉｔｓꎬＯＴＵｓ)ꎮ 然后采用 ＲＤＰ ｃｌａｓｓｉｆｉｅｒ 贝叶斯算法进行分类学分析ꎬ细菌和真菌序列

分别与 Ｓｉｌｖａ １２８ ｈｔｔｐ: / / ｗｗｗ.ａｒｂ￣ｓｉｌｖａ.ｄｅ)数据库和 ＵＮＩＴＥ ８.０(ｈｔｔｐ: / / ｕｎｉｔｅ.ｕｔ.ｅｅ / ｉｎｄｅｘ.ｐｈｐ)进行比对ꎬ设置

比对阈值为 ７０％ꎮ 去除在所有样品中丰度小于 ０.００１％的 ＯＴＵꎬ未能比对到门的 ＯＴＵｓ 定义为其他(Ｏｔｈｅｒｓ)ꎮ
细菌和真菌分别按最小样本序列数 ３６１５０ 和 ３１６３９ 抽平ꎬ共鉴定出 ４３４０ 个细菌和 ３１１１ 个真菌 ＯＴＵꎬ包括
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６７２ 个细菌属和 ４５８ 个真菌属ꎬ用于下游分析ꎮ

表 １　 细菌和真菌引物信息及 ＰＣＲ 反应条件

Ｔａｂｌｅ １ Ｂａｃｔｅｒｉａｌ ａｎｄ ｆｕｎｇａｌ ｐｒｉｍｅｒ ｉｎｆｏｒｍａｔｉｏｎ ａｎｄ ＰＣＲ ｒｅａｃｔｉｏｎ ｃｏｎｄｉｔｉｏｎｓ

引物
Ｐｒｉｍｅｒ

引物序列 (５′￣３′)
Ｐｒｉｍｅｒ ｓｅｑｕｅｎｃｅ (５′→３′)

目标基因
Ｔａｒｇｅｔ ｇｅｎｅｓ

目标区
Ｔａｒｇｅｔ ａｒｅａ

ＰＣＲ 反应条件
ＰＣＲ ｒｅａｃｔｉｏｎ ｃｏｎｄｉｔｉｏｎｓ

细菌
Ｂａｃｔｅｒｉａ ３３８ Ｆ ＡＣＴＣＣＴＡＣＧＧＧＡＧＧＣＡＧＣＡＧ １６Ｓ Ｖ３—Ｖ４ ９５℃￣３ ｍｉｎ (预变性)ꎬ共 ２７ 个循环ꎬ

９５℃ ￣３０ ｓ(变性)ꎬ５５℃ ￣３０ ｓ(退火)ꎬ

８０６ Ｒ ＧＧＡＣＴＡＣＨＶＧＧＧＴＷＴＣＴＡＡＴ ７２℃￣ ４５ ｓ (延伸)ꎬ７２℃ ￣ １０ ｍｉｎ (终延
伸)

真菌
Ｆｕｎｇｉ ＩＴＳ１ Ｆ ＣＴＴＧＧＴＣＡＴＴＴＡＧＡＧＧＡＡＧＴＡＡ ＩＴＳ ＩＴＳ１ ９５℃ ￣３ ｍｉｎ (预变性)ꎬ共 ３６ 个循环ꎬ

９５℃ ￣３０ ｓ(变性)ꎬ５５℃ ￣３０ ｓ(退火)ꎬ

ＩＴＳ２ Ｒ ＧＣＴＧＣＧＴＴＣＴＴＣＡＴＣＧＡＴＧＣ ７２℃￣ ４５ ｓ (延伸)ꎬ７２℃ ￣ １０ ｍｉｎ (终延
伸)

１.６　 分子生态网络构建

基于高通量测序数据ꎬ对五台山亚高山草甸土壤细菌、真菌和整个微生物群落(包括细菌和真菌)分别进

行系统发育分子生态网络构建(ｐＭＥＮｓꎬｐｈｙｌｏｇｅｎｅｔｉｃ ｍｏｌｅｃｕｌａｒ ｅｃｏｌｏｇｉｃａｌ ｎｅｔｗｏｒｋｓ)ꎮ 为了简化微生物分子生态

网络计算的复杂性ꎬ以属水平相对丰度为对象ꎬ采用基于随机矩阵理论(ｒａｎｄｏｍ ｍａｔｒｉｘ ｔｈｅｏｒｙꎬ ＲＭＴ)的网络方

法在 Ｍｏｌｅｃｕｌａｒ Ｅｃｏｌｏｇｉｃａｌ Ｎｅｔｗｏｒｋ Ａｎａｌｙｓｅｓ Ｐｉｐｅｌｉｎｅ ( ＭＥＮＡ) ( ｈｔｔｐ: / / ｉｅｇ４. ｒｃｃｃ. ｏｕ. ｅｄｕ / ｍｅｎａ) 网站上构建

ｐＭＥＮｓꎬ并确定网络拓扑性质[１６]ꎮ 网络拓扑性质由节点数、节点之间的连线、连通度、平均路径长度(ａｖｅｒａｇｅ

ｐａｔｈ ｄｉｓｔａｎｃｅ)、聚集系数(ｃｌｕｓｔｅｒｉｎｇ ｃｏｅｆｆｉｃｉｅｎｔ)、模块性(ｍｏｄｕｌａｒｉｔｙ)等指数来表征[１０ꎬ１７]ꎮ 网络构建主要包括

四个主要步骤[１７—１８]:数据收集、数据转换 /标准化、成对相似度矩阵计算和基于 ＲＭＴ 方法的邻接矩阵ꎮ 首先ꎬ
对收集的属水平相对丰度数据进行 ｌｇ 标准化处理ꎬ按格式要求上传数据ꎮ 然后ꎬ用皮尔森相关系数计算两个

转换后物种之间的相关性ꎬ构建相关性矩阵ꎬ取绝对值将相关矩阵转换为相似矩阵ꎮ 最后ꎬ应用合适的相似度

阈值ꎬ得到编码每对节点之间连接强度的邻接矩阵ꎮ 利用 Ｃｙｔｏｓｃａｐｅ ３.６.１ 软件导入网络文件及相应的节点数

据文件对网络进行可视化处理[１０]ꎮ 用模块间连通度(Ｐ ｉ)和模块内连通度(Ｚ ｉ)指标将节点划分为 ４ 大类型:

网络枢纽(Ｐ ｉ>０.６２ 且 Ｚ ｉ>２.５)、模块枢纽(Ｐ ｉ≤０.６２ 且 Ｚ ｉ >２.５)、连接节点(Ｐ ｉ >０.６２ 且 Ｚ ｉ≤２.５)和外围节点

(Ｐ ｉ≤０.６２ 且 Ｚ ｉ≤２.５) [１８]ꎮ 用相同的网络数据(相同的节点和连接数)构建随机网络比较随机网络和分子生

态网络之间的差异ꎮ

２　 结果与分析

２.１　 土壤微生物群落分子生态网络模型的拓扑学属性

基于高通量测序数据分别构建了 ４ 个不同退化程度亚高山草甸(ＮＤ、ＬＤ、ＭＤ 和 ＨＤ)土壤细菌群落分子

生态网络(相关性阈值均为 ０.９６ꎻ图 １)、土壤真菌群落分子生态网络(相关性阈值均为 ０.８９ꎻ图 ２)以及土壤微

生物(同时包含细菌和真菌)群落分子生态网络(相关性阈值均为 ０.９６ꎻ图 ３)ꎮ 构建的网络均体现了网络的

无尺度特征、小世界特征以及模块化特征ꎮ
随着退化程度增加ꎬ细菌群落网络节点数、连接数、正相关连线的比例、平均连接度和连通度呈增加的趋

势ꎬ而平均路径距离和模块性呈降低的趋势(图 １ 和表 ２)ꎮ 与 ＮＤ 草甸的模块数(２５ 个)相比ꎬＬＤ 和 ＭＤ 草甸

中没有明显的变化(分别为 ２３ 和 ２４ 个)ꎬ而 ＨＤ 中的模块数增加到 ３９ 个ꎮ 从土壤真菌群落分子生态网络可

知(图 ２ 和表 ３)ꎬ随着退化程度增加ꎬ网络总节点数变化不明显ꎬ总连接数、正相关连线的比例、平均连接度、
连通度和随机网络聚类系数呈增加的趋势ꎬ而模块数、平均路径距离、模块性、随机网络平均路径距离和随机

网络的模块性呈降低的趋势ꎮ 在退化的过程中土壤细菌和真菌群落的整体结构发生了明显变化ꎮ
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图 １　 不同退化程度亚高山草甸土壤细菌群落的系统发育分子生态网络

Ｆｉｇ.１　 Ｔｈｅ ｐｈｙｌｏｇｅｎｅｔｉｃ ｍｏｌｅｃｕｌａｒ ｅｃｏｌｏｇｉｃａｌ ｎｅｔｗｏｒｋｓ (ｐＭＥＮ) ｏｆ ｓｏｉｌ ｂａｃｔｅｒｉａｌ ｃｏｍｍｕｎｉｔｉｅｓ ｉｎ ｓｕｂａｌｐｉｎｅ ｍｅａｄｏｗｓ ｗｉｔｈ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｄｅｇｒｅｅｓ

ｏｆ ｄｅｇｒａｄａｔｉｏｎ

ＮＤ:未退化草甸 ｎｏｎｄｅｇｒａｄｅｄ ｍｅａｄｏｗꎻ ＬＤ:轻度退化草甸 ｌｉｇｈｔｌｙ ｄｅｇｒａｄｅｄ ｍｅａｄｏｗꎻ ＭＤ:中度退化草甸 ｍｏｄｅｒａｔｅｌｙ ｄｅｇｒａｄｅｄ ｍｅａｄｏｗꎻＨＤ:重度

退化草甸 ｈｅａｖｉｌｙ ｄｅｇｒａｄｅｄ ｍｅａｄｏｗꎻ红线表示正相关ꎬ绿线表示负相关ꎻ Ａｃｉｄｏｂａｃｔｅｒｉａ:酸杆菌门ꎻＡｃｔｉｎｏｂａｃｔｅｒｉａ:放线菌门ꎻＢａｃｔｅｒｏｉｄｅｔｅｓ:拟杆

菌门ꎻＣｈｌｏｒｏｂｉ:绿菌门ꎻＣｈｌｏｒｏｆｌｅｘｉ:绿弯菌门ꎻＦｉｒｍｉｃｕｔｅｓ:厚壁菌门ꎻＧｅｍｍａｔｉｍｏｎａｄｅｔｅｓ:芽单胞菌门ꎻＬａｔｅｓｃｉｂａｃｔｅｒｉａ:匿杆菌门ꎻＮｉｔｒｏｓｐｉｒａｅ:硝化

螺旋菌门ꎻＰｌａｎｃｔｏｍｙｃｅｔｅｓ:浮霉菌门ꎻＰｒｏｔｅｏｂａｃｔｅｒｉａ:变形菌门ꎻＳａｃｃｈａｒｉｂａｃｔｅｒｉａ:糖细菌门ꎻ其他:其他相对丰度小于 １％细菌门

从土壤细菌￣真菌群落分子生态网络可以看出ꎬ亚高山草甸退化对土壤细菌￣真菌群落之间的共现性模式

产生重要影响ꎮ 网络拓扑性质的分析表明ꎬ与 ＮＤ 草甸相比ꎬ退化草甸中节点数、连接数、正相关连线比例、平

９３４７　 １８ 期 　 　 　 罗正明　 等:基于分子生态学网络探究亚高山草甸退化对土壤微生物群落的影响 　
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表 ２　 不同退化程度亚高山草甸土壤细菌群落分子生态网络拓扑属性

Ｔａｂｌｅ ２　 Ｔｏｐｏｌｏｇｉｃａｌ ｐｒｏｐｅｒｔｉｅｓ ｏｆ ｍｏｌｅｃｕｌａｒ ｅｃｏｌｏｇｉｃａｌ ｎｅｔｗｏｒｋ ｏｆ ｓｏｉｌ ｂａｃｔｅｒｉａｌ ｃｏｍｍｕｎｉｔｉｅｓ ｉｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｄｅｇｒａｄｅｄ ｓｕｂａｌｐｉｎｅ ｍｅａｄｏｗｓ

拓扑属性 Ｔｏｐｏｌｏｇｉｃａｌ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ ＮＤ ＬＤ ＭＤ ＨＤ

总节点 Ｔｏｔａｌ ｎｏｄｅｓ ２８１ ２５８ ３０７ ３０９
总连接线数 Ｔｏｔａｌ ｌｉｎｋｓ ５７４ ７８６ １７８５ ９９８
模块数 Ｍｏｄｕｌｅｓ ２５ ２３ ２４ ３９
正相关关系 Ｐｏｓｉｔｉｖｅ ｌｉｎｋ ｐｅｒｃｅｎｔａｇｅ / ％ ５３.４８％ ６０.３１％ ６８.９６％ ７６.７５％
负相关关系 Ｎｅｇａｔｉｖｅ ｌｉｎｋ ｐｅｒｃｅｎｔａｇｅ / ％ ４６.５２％ ３９.６９％ ３１.０４％ ２３.２５％
指数分布相关系数平方 ｒ ２ ｏｆ ｐｏｗｅｒ￣ｌａｗ ０.７８６ ０.８６７ ０.６７３ ０.８７４
平均连接度 Ａｖｅｒａｇｅ ｃｏｎｎｅｃｔｉｖｉｔｙ ４.０８５ ６.０９３ １１.６２９ ６.４６
平均聚类系数 Ａｖｅｒａｇｅ ｃｌｕｓｔｅｒｉｎｇ ｃｏｅｆｆｉｃｉｅｎｔ ０.３７７ ０.４２２ ０.４４２ ０.３９４
模块性 Ｍｏｄｕｌａｒｉｔｙ ０.８１９ ０.６４３ ０.４６３ ０.６１８
连通性 Ｃｏｎｎｅｃｔｉｖｉｔｙ ０.４９９ ０.６５８ ０.６２５ ０.５３２
平均路径距离 Ａｖｅｒａｇｅ ｇｅｏｄｅｓｉｃ ｄｉｓｔａｎｃｅ ６.９２２ ５.９１２ ４.８９６ ４.９９２
随机网络平均聚类系数
Ｒａｎｄｏｍ ｃｌｕｓｔｅｒｉｎｇ ｃｏｅｆｆｉｃｉｅｎｔ ０.０１８±０.００５ ０.０４９±０.００８ ０.１１９±０.００８ ０.０４７±０.００７

随机网络平均路径距离
Ｒａｎｄｏｍ ａｖｅｒａｇｅ ｐａｔｈ ｄｉｓｔａｎｃｅ ４.０３９±０.０４４ ３.２８５±０.０４３ ２.７８３±０.０２５ ３.２６４±０.０３７

随机网络的模块性 Ｒａｎｄｏｍ ｍｏｄｕｌａｒｉｔｙ ０.４９０±０.００７ ０.３５８±０.００７ ０.２１８±０.００４ ０.３４４±０.００６

　 　 ＮＤ:未退化草甸 ｎｏｎｄｅｇｒａｄｅｄ ｍｅａｄｏｗꎻ ＬＤ:轻度退化草甸 ｌｉｇｈｔｌｙ ｄｅｇｒａｄｅｄ ｍｅａｄｏｗꎻ ＭＤ:中度退化草甸 ｍｏｄｅｒａｔｅｌｙ ｄｅｇｒａｄｅｄ ｍｅａｄｏｗꎻＨＤ:重度

退化草甸 ｈｅａｖｉｌｙ ｄｅｇｒａｄｅｄ ｍｅａｄｏｗ

图 ２　 不同退化程度亚高山草甸土壤真菌群落的系统发育分子生态网络

Ｆｉｇ.２　 Ｔｈｅ ｐｈｙｌｏｇｅｎｅｔｉｃ ｍｏｌｅｃｕｌａｒ ｅｃｏｌｏｇｉｃａｌ ｎｅｔｗｏｒｋｓ ( ｐＭＥＮ) ｏｆ ｓｏｉｌ ｆｕｎｇａｌ ｃｏｍｍｕｎｉｔｉｅｓ ｉｎ ｓｕｂａｌｐｉｎｅ ｍｅａｄｏｗｓ ｗｉｔｈ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｄｅｇｒｅｅｓ

ｏｆ ｄｅｇｒａｄａｔｉｏｎ

红线表示正相关ꎬ绿线表示负相关ꎻＡｓｃｏｍｙｃｏｔａ:子囊菌门ꎻ Ｂａｓｉｄｉｏｍｙｃｏｔａ:担子菌门ꎻ Ｃｈｙｔｒｉｄｉｏｍｙｃｏｔａ:壶菌门ꎻＧｌｏｍｅｒｏｍｙｃｏｔａ:球囊菌门ꎻ

Ｒｏｚｅｌｌｏｍｙｃｏｔａ:罗兹菌门ꎻＺｙｇｏｍｙｃｏｔａ:接合菌门ꎻ其他:其他相对丰度小于 １％真菌门

均连接度和随机网络聚类系数增加ꎬ而模块性、平均路径距离、随机网络平均路径距离和随机网络的模块性降

低(图 ３ 和表 ４)ꎮ 由表 ５ 和图 ３ 可知ꎬ细菌群落内部的相互作用占主导地位(正相关比例 ３８.４７％—５９.１８％ꎬ
负相关比例 １９.２１％—３３.４６％)ꎬ远高于细菌￣真菌群落之间的相互作用(正相关比例 １０.４１％—１６.６４％ꎬ负相关

比例 ４.７８％—１３. ６６％) 和真菌群落内部的相互作用 (正相关比例 ０. ８３％—２. ４９％ꎬ负相关比例 ０. ７１％—
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１.３８％)ꎮ 与 ＮＤ 草甸相比ꎬＭＤ 和 ＨＤ 草甸土壤细菌群落内部、真菌群落内部以及细菌￣真菌群落之间的正相

关作用更强ꎬ而细菌群落内部、真菌群落内部以及细菌￣真菌群落间负相关作用较弱(表 ５)ꎮ

表 ３　 不同退化程度亚高山草甸土壤真菌群落分子生态网络拓扑属性

Ｔａｂｌｅ ３　 Ｔｏｐｏｌｏｇｉｃａｌ ｐｒｏｐｅｒｔｉｅｓ ｏｆ ｍｏｌｅｃｕｌａｒ ｅｃｏｌｏｇｉｃａｌ ｎｅｔｗｏｒｋ ｏｆ ｓｏｉｌ ｆｕｎｇａｌ ｃｏｍｍｕｎｉｔｉｅｓ ｉｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｄｅｇｒａｄｅｄ ｓｕｂａｌｐｉｎｅ ｍｅａｄｏｗｓ

拓扑属性 Ｔｏｐｏｌｏｇｉｃａｌ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ ＮＤ ＬＤ ＭＤ ＨＤ

总节点 Ｔｏｔａｌ ｎｏｄｅｓ ６２ ６４ ６７ ５４
总连接线数 Ｔｏｔａｌ ｌｉｎｋｓ １０１ １１９ １４３ １２７
模块数 Ｍｏｄｕｌｅｓ １２ １０ ８ ７
正相关关系 Ｐｏｓｉｔｉｖｅ ｌｉｎｋ ｐｅｒｃｅｎｔａｇｅ / ％ ５５.４５％ ７７.３１％ ４６.８５％ ５９.８４％
负相关关系 Ｎｅｇａｔｉｖｅ ｌｉｎｋ ｐｅｒｃｅｎｔａｇｅ / ％ ４４.５５％ ２２.６９％ ５３.１５％ ４０.１６％
指数分布相关系数平方 ｒ ２ ｏｆ ｐｏｗｅｒ￣ｌａｗ ０.５９ ０.７０７ ０.６６４ ０.４３１
平均连接度 Ａｖｅｒａｇｅ ｃｏｎｎｅｃｔｉｖｉｔｙ ３.２５８ ３.７１９ ４.２６９ ４.７０４
平均聚类系数 Ａｖｅｒａｇｅ ｃｌｕｓｔｅｒｉｎｇ ｃｏｅｆｆｉｃｉｅｎｔ ０.４５１ ０.２９ ０.３６７ ０.５４８
模块性 Ｍｏｄｕｌａｒｉｔｙ ０.６９５ ０.５９９ ０.６０２ ０.５６２
连通性 Ｃｏｎｎｅｃｔｉｖｉｔｙ ０.６０２ ０.７１４ ０.７５８ ０.６４２
平均路径距离 Ａｖｅｒａｇｅ ｇｅｏｄｅｓｉｃ ｄｉｓｔａｎｃｅ ４.７２５ ４.０２８ ４.１０７ ３.２１５
随机网络平均聚类系数
Ｒａｎｄｏｍ ｃｌｕｓｔｅｒｉｎｇ ｃｏｅｆｆｉｃｉｅｎｔ ０.０５０±０.０２１ ０.０６４±０.０２１ ０.０８９±０.０２２ ０.１３８±０.０２９

随机网络平均路径距离
Ｒａｎｄｏｍ ａｖｅｒａｇｅ ｐａｔｈ ｄｉｓｔａｎｃｅ ３.５１９±０.１３５ ３.２０６±０.１０５ ３.０４５±０.０８６ ２.７２３±０.０７４

随机网络的模块性 Ｒａｎｄｏｍ ｍｏｄｕｌａｒｉｔｙ ０.４９３±０.０１７ ０.４４４±０.０１７ ０.３９４±０.０１５ ０.３４５±０.０１５

表 ４　 不同退化程度亚高山草甸土壤微生物群落分子生态网络拓扑属性

Ｔａｂｌｅ ４　 Ｔｏｐｏｌｏｇｉｃａｌ ｐｒｏｐｅｒｔｉｅｓ ｏｆ ｍｏｌｅｃｕｌａｒ ｅｃｏｌｏｇｉｃａｌ ｎｅｔｗｏｒｋ ｏｆ ｓｏｉｌ ｍｉｃｒｏｂｉａｌ ｃｏｍｍｕｎｉｔｉｅｓ ｉｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｄｅｇｒａｄｅｄ ｓｕｂａｌｐｉｎｅ ｍｅａｄｏｗｓ

拓扑属性 Ｔｏｐｏｌｏｇｉｃａｌ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ ＮＤ ＬＤ ＭＤ ＨＤ

总节点 Ｔｏｔａｌ ｎｏｄｅｓ ３４７　 　 　 ３３４　 　 　 ３７７　 　 　 ３８４　 　 　
总连接线数 Ｔｏｔａｌ ｌｉｎｋｓ ７９８ １１２４ ２２７７ １８８４
模块数 Ｍｏｄｕｌｅｓ ２０ ２１ ２９ ２３
正相关关系 Ｐｏｓｉｔｉｖｅ ｌｉｎｋ ｐｅｒｃｅｎｔａｇｅ / ％ ５１.５０％ ６１.３０％ ６５.３１％ ７５.１１％
负相关关系 Ｎｅｇａｔｉｖｅ ｌｉｎｋ ｐｅｒｃｅｎｔａｇｅ / ％ ４８.５０％ ３８.７０％ ３４.６９％ ２４.８９％
指数分布相关系数平方 ｒ ２ ｏｆ ｐｏｗｅｒ￣ｌａｗ ０.７１６ ０.８５３ ０.７６９ ０.７８
平均连接度 Ａｖｅｒａｇｅ ｃｏｎｎｅｃｔｉｖｉｔｙ ４.５９９ ６.７３１ １２.０８ ９.８１３
平均聚类系数 Ａｖｅｒａｇｅ ｃｌｕｓｔｅｒｉｎｇ ｃｏｅｆｆｉｃｉｅｎｔ ０.４１５ ０.４０６ ０.４１４ ０.４４３
模块性 Ｍｏｄｕｌａｒｉｔｙ ０.８０３ ０.６２１ ０.４６７ ０.５６
连通性 Ｃｏｎｎｅｃｔｉｖｉｔｙ ０.７５７ ０.８３４ ０.５９７ ０.７８９
平均路径距离 Ａｖｅｒａｇｅ ｇｅｏｄｅｓｉｃ ｄｉｓｔａｎｃｅ ８.６７６ ６.３５ ５.０２６ ５.０９３
随机网络平均聚类系数
Ｒａｎｄｏｍ ｃｌｕｓｔｅｒｉｎｇ ｃｏｅｆｆｉｃｉｅｎｔ ０.０１９±０.００５ ０.０４６±０.００５ ０.１１５±０.００７ ０.０６５±０.００５

随机网络平均路径距离
Ｒａｎｄｏｍ ａｖｅｒａｇｅ ｐａｔｈ ｄｉｓｔａｎｃｅ ３.９０９±０.０３０ ３.２５１±０.０３１ ２.８２１±０.０２４ ２.９３９±０.０１９

随机网络的模块性 Ｒａｎｄｏｍ ｍｏｄｕｌａｒｉｔｙ ０.４５６±０.００６ ０.３３９±０.００５ ０.２１２±０.００５ ０.２６２±０.００４

表 ５　 不同退化程度亚高山草甸土壤微生物互作网络中相互作用特征

Ｔａｂｌｅ ５　 Ｔｈｅ ｉｎｔｅｒａｃｔｉｏｎ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ ｏｆ ｓｏｉｌ ｍｉｃｒｏｂｉａｌ ｉｎｔｅｒａｃｔｉｏｎ ｎｅｔｗｏｒｋｓ ｉｎ ｓｕｂａｌｐｉｎｅ ｍｅａｄｏｗｓ ｗｉｔｈ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｄｅｇｒｅｅｓ ｏｆ ｄｅｇｒａｄａｔｉｏｎ

草甸
Ｍｅａｄｏｗ

细菌间正相关
(占比)

Ｐｏｓｉｔｉｖｅ ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ
ａｍｏｎｇ ｂａｃｔｅｒｉａ
(ｐｒｏｐｏｒｔｉｏｎ)

细菌与真菌
正相关数量(占比)
Ｐｏｓｉｔｉｖｅ ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ
ｂｅｔｗｅｅｎ ｂａｃｔｅｒｉａ ａｎｄ
ｆｕｎｇｉ (ｐｒｏｐｏｒｔｉｏｎ)

真菌间正相关
(占比)

Ｐｏｓｉｔｉｖｅ ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ
ａｍｏｎｇ ｆｕｎｇｉ
(ｐｒｏｐｏｒｔｉｏｎ)

细菌间负相关
(占比)

Ｎｅｇａｔｉｖｅ ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ
ａｍｏｎｇ ｂａｃｔｅｒｉａ
(ｐｒｏｐｏｒｔｉｏｎ)

细菌与真菌
负相关(占比)

Ｎｅｇａｔｉｖｅ ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ
ｂｅｔｗｅｅｎ ｂａｃｔｅｒｉａ ａｎｄ
ｆｕｎｇｉ (ｐｒｏｐｏｒｔｉｏｎ)

真菌间负相关(占比)
Ｎｅｇａｔｉｖｅ ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ

ａｍｏｎｇ ｆｕｎｇｉ
(ｐｒｏｐｏｒｔｉｏｎ)

ＮＤ ３０７ (３８.４７％) ９７ (１２.１６％) ７ (０.８８％) ２６７ (３３.４６％) １０９ (１３.６６％) １１ (１.３８％)
ＬＤ ４７４ (４２.１７％) １８７ (１６.６４％) ２８ (２.４９％) ３１２ (２７.７６％) １１５ (１０.２３％) ８ (０.７１％)
ＭＤ １２３１ (５４.０６％) ２３７ (１０.４１％) １９ (０.８３％) ５５４ (２４.３３％) ２１４ (９.４０％) ２２ (０.９７％)
ＨＤ １１１５ (５９.１８％) ２６７ (１４.１７％) ３３ (１.７５％) ３６２ (１９.２１％) ９０ (４.７８％) １７ (０.９７％)
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图 ３　 不同退化程度亚高山草甸土壤微生物群落的系统发育分子生态网络

Ｆｉｇ.３　 Ｔｈｅ ｐｈｙｌｏｇｅｎｅｔｉｃ ｍｏｌｅｃｕｌａｒ ｅｃｏｌｏｇｉｃａｌ ｎｅｔｗｏｒｋｓ (ｐＭＥＮ) ｏｆ ｓｏｉｌ ｍｉｃｒｏｂｉａｌ ｃｏｍｍｕｎｉｔｉｅｓ ｉｎ ｓｕｂａｌｐｉｎｅ ｍｅａｄｏｗｓ ｗｉｔｈ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｄｅｇｒｅｅｓ

ｏｆ ｄｅｇｒａｄａｔｉｏｎ

红线表示正相关ꎬ绿线表示负相关ꎻＡｃｉｄｏｂａｃｔｅｒｉａ:酸杆菌门ꎻＡｃｔｉｎｏｂａｃｔｅｒｉａ:放线菌门ꎻＢａｃｔｅｒｏｉｄｅｔｅｓ:拟杆菌门ꎻＣｈｌｏｒｏｂｉ:绿菌门ꎻＣｈｌｏｒｏｆｌｅｘｉ:绿

弯菌门ꎻＦｉｒｍｉｃｕｔｅｓ:厚壁菌门ꎻＧｅｍｍａｔｉｍｏｎａｄｅｔｅｓ:芽单胞菌门ꎻＬａｔｅｓｃｉｂａｃｔｅｒｉａ:匿杆菌门ꎻＮｉｔｒｏｓｐｉｒａｅ:硝化螺旋菌门ꎻＰｌａｎｃｔｏｍｙｃｅｔｅｓ:浮霉菌门ꎻ

Ｐｒｏｔｅｏｂａｃｔｅｒｉａ:变 形 菌 门ꎻ Ｓａｃｃｈａｒｉｂａｃｔｅｒｉａ: 糖 细 菌 门ꎻ Ｖｅｒｒｕｃｏｍｉｃｒｏｂｉａ: 疣 微 菌 门ꎻ Ａｓｃｏｍｙｃｏｔａ: 子 囊 菌 门ꎻ Ｂａｓｉｄｉｏｍｙｃｏｔａ: 担 子 菌 门ꎻ

Ｃｈｙｔｒｉｄｉｏｍｙｃｏｔａ:壶菌门ꎻＧｌｏｍｅｒｏｍｙｃｏｔａ:球囊菌门ꎻＲｏｚｅｌｌｏｍｙｃｏｔａ:罗兹菌门ꎻＺｙｇｏｍｙｃｏｔａ:接合菌门

２.２　 不同退化程度亚高山草甸土壤微生物分子生态网络的模块和关键节点

从图 ４ 可知ꎬＮＤ 草甸土壤微生物(包括细菌和真菌)分子生态网络中包含 ３ 个模块枢纽和 ２ 个连接器ꎬ

２４４７ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ４３ 卷　
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其中模块枢纽为短波单胞菌属(Ｂｒｅｖｕｎｄｉｍｏｎａｓ)(变形菌门)、叶杆菌属(Ｐｈｙｌｌｏｂａｃｔｅｒｉｕｍ)(变形菌门)和赤霉菌

属(Ｇｉｂｂｅｒｅｌｌａ)(子囊菌门)ꎮ 连接器为 ｎｏｒａｎｋ＿ｆ＿＿ｎｃｄ２１９１ｈ０７ｃ１ 和 Ｈ１６ꎬ分别属于放线菌门和变形菌门ꎮ ＬＤ
草甸分子生态网络中包含 ２ 个模块枢纽(硝化螺旋菌属(Ｎｉｔｒｏｓｐｉｒａ)、亚硝化螺菌属(Ｎｉｔｒｏｓｏｓｐｉｒａ))ꎬ均属于硝

化螺旋菌门ꎻ２ 个连接器为角菌根菌属(Ｃｅｒａｔｏｂａｓｉｄｉｕｍ)和粪壳属(Ｓｏｒｄａｒｉａ)ꎬ分别属于担子菌门和子囊菌门ꎮ
ＭＤ 草甸中包括 ２ 个模块枢纽(鞘脂单胞菌属(Ｓｐｈｉｎｇｏｍｏｎａｓ)和 ｎｏｒａｎｋ＿ｏ＿＿ＮＢ１－ｊ)和 ４ 个连接器(异茎点霉

属(Ｐａｒａｐｈｏｍａ)、光黑壳属(Ｐｒｅｕｓｓｉａ)、Ｉｎｔｅｓｔｉｎｉｂａｃｔｅｒ 属和 Ｂｒｙｏｂａｃｔｅｒ 属)ꎮ ＨＤ 草甸有 ３ 个模块枢纽(芽孢杆菌

属(Ｂａｃｉｌｌｕｓ)、黄单胞菌属(Ｘａｎｔｈｏｍｏｎａｓ)和 ｎｏｒａｎｋ＿ｃ＿＿ＪＧ３７－ＡＧ￣４)和 １ 个连接器(头梗霉属)ꎮ

图 ４　 不同退化程度亚高山草甸土壤微生物网络的拓扑角色

Ｆｉｇ.４　 Ｔｏｐｏｌｏｇｉｃａｌ ｒｏｌｅ ｏｆ ｓｏｉｌ ｍｉｃｒｏｂｉａｌ ｎｅｔｗｏｒｋ ｉｎ ｓｕｂａｌｐｉｎｅ ｍｅａｄｏｗｓ ｗｉｔｈ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｄｅｇｒａｄａｔｉｏｎ ｄｅｇｒｅｅ

２.３　 影响土壤微生物分子生态网络结构的环境因子

为了分析微生物分子生态网络与环境因子的关系ꎬ对连通度与土壤理化性质和植被参数进行皮尔森相关

分析(表 ６)ꎮ 结果表明ꎬ土壤含水量和 ｐＨ 与亚高山草甸土壤细菌、真菌以及整个微生物(含细菌和真菌)网

表 ６　 环境因子与网络连通度的皮尔森相关系数

Ｔａｂｌｅ ６　 Ｐｅａｒｓｏｎ ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ ｃｏｅｆｆｉｃｉｅｎｔｓ ｂｅｔｗｅｅｎ ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌ ｖａｒｉａｂｌｅｓ ａｎｄ ｃｏｎｎｅｃｔｉｖｉｔｙ ｏｆ ｎｅｔｗｏｒｋ

环境变量
Ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔ ｖａｒｉａｂｌｅｓ

细菌网络
Ｂａｃｔｅｒｉａｌ ｎｅｔｗｏｒｋ

真菌网络
Ｆｕｎｇａｌ ｎｅｔｗｏｒｋ

微生物(含细菌和真菌)网络
Ｍｉｃｒｏｂｉａｌ ( ｉｎｃｌｕｄｉｎｇ ｂａｃｔｅｒｉａ

ａｎｄ ｆｕｎｇｉ) ｎｅｔｗｏｒｋｓ

土壤含水量 Ｓｏｉｌ ｗａｔｅｒ ｃｏｎｔｅｎｔ ０.３４９５∗ ０.４１５２∗∗ ０.４３６１∗∗

酸碱度 ｐＨ ０.２６８６∗ ０.４３１５∗∗ ０.２６３８∗

总氮 Ｔｏｔａｌ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ０.４１２９∗ ０.６９５８∗∗∗

总碳 Ｔｏｔａｌ ｃａｒｂｏｎ ０.３６０６∗

碳氮比 Ｃ / Ｎ ｒａｔｉｏ ０.２６８４∗

有机质 Ｓｏｉｌ ｏｒｇａｎｉｃ ｍａｔｔｅｒ ０.３３２６∗

铵态氮 ＮＨ＋
４ ￣Ｎ ０.２３５９∗ ０.３８８５∗

植物盖度 Ｐｌａｎｔ ｃｏｖｅｒａｇｅ ０.２８４３∗ ０.２６３４∗

植物高度 Ｐｌａｎｔ ｈｅｉｇｈｔ ０.４３８９∗∗ ０.３１８３∗

植物丰富度指数 Ｐｌａｎｔ ｒｉｃｈｎｅｓｓ ｉｎｄｅｘ ０.５９５３∗∗ ０.６０３７∗∗

植物 Ｓｈａｎｎｏｎ 指数 Ｐｌａｎｔ Ｓｈａｎｎｏｎ￣ｉｎｄｅｘ ０.３５３１∗ ０.３７５９∗

　 　 ∗Ｐ< ０.０５ꎬ∗∗Ｐ<０.０１ꎬ∗∗∗Ｐ< ０.００１
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络连通度均显著相关(Ｐ<０.０５)ꎻ总氮和氨态氮含量与土壤真菌和微生物网络连通度呈显著相关ꎻ植被参数

(包括植物盖度、高度、丰富度和 Ｓｈａｎｎｏｎ￣Ｗｉｅｎｅｒ 指数)均与土壤细菌和真菌网络连通度显著相关(Ｐ<０.０５)ꎻ
总碳含量仅与整个微生物网络连通度显著相关(Ｐ<０.０５)ꎻ碳氮比和土壤有机质含量仅与土壤细菌网络显著

相关(Ｐ<０.０５)ꎮ 综合考虑ꎬ土壤含水量、ｐＨ、总氮和铵态氮在决定亚高山草甸退化过程中土壤微生物网络互

作关系方面起到重要作用ꎮ

３　 讨论

本研究利用扩增子高通量测序和微生物群落分子生态学网络分析方法研究亚高山草甸退化对土壤细菌

和真菌群落网络结构的影响ꎬ发现微生物(细菌、真菌和细菌￣真菌)分子网络的拓扑学属性受到草地退化的影

响ꎬ不同退化程度亚高山草甸土壤微生物网络拓扑属性存在明显的差异ꎮ 总体来说ꎬ表明草地退化增加了土

壤细菌内部、真菌内部以及细菌￣真菌群落间的相互作用ꎬ导致其网络结构更为复杂ꎮ 随着草地退化程度增

加ꎬ土壤微生物网络模块性下降ꎬ平均路径距离缩短ꎬ稳定性下降ꎬ暗示退化草地中土壤微生物群落的抵抗外

界干扰的能力下降[１９]ꎮ 这说明草甸退化过程中土壤微生物群落复杂性与稳定性解耦合ꎬ这与宏观生态学中

观察到的并不一致ꎬ即麦克阿瑟提出的生态系统的复杂性决定其稳定性[２０]ꎮ 周集中团队[２１] 最近一项研究发

现长期实验变暖下草地土壤微生物群落分子生态网络变得更加稳健ꎬ网络的稳定性与网络的复杂性密切相

关ꎬ但更高的复杂性也会破坏生态系统的稳定性ꎮ 然而ꎬ本研究很好地支持了 Ｈｅｒｎａｎｄｅｚ 等人[２２]的研究结论ꎬ
认为生态系统复杂性的增加将削弱系统的稳定性ꎬ更大环境压力胁迫下的微生物群落具有较低的网络稳定

性ꎮ 本研究中随着草地退化程度增加ꎬ环境压力增加ꎬ微生物群落物种间正相关作用更强ꎬ这可能是由于在草

地退化环境压力下土壤微生物拮抗作用的减弱和环境过滤作用的增加ꎬ导致环境胁迫的负、正相关聚集性的

比例降低[２２]ꎮ 这与一些理论研究推测一致ꎬ网络中模块化和负相关关系的存在增加了网络在扰动下的稳定

性[２３—２４]ꎮ 如果群落中有相当比例的微生物菌群是通过正相关联系在一起的ꎬ那么这个群落就被认为是不稳

定的ꎮ 在这样的群落中ꎬ菌群可能会对环境波动做出同步反应ꎬ从而产生正反馈和共同波动[２５—２６]ꎮ 相反ꎬ负
相关可以稳定群落随干扰的波动ꎬ促进网络的稳定性[２７]ꎮ 虽然微生物群落中正相关优势的增加或负相关的

减少可以单独破坏群落的稳定[２８—２９]ꎬ但高环境压力下的低模块化可能会加剧这些后果[２２]ꎮ 高环境压力胁迫

下的低模块性表明物种之间的跨模块关联可能比低环境压力胁迫下更为普遍ꎬ低模块化则意味着主要的正反

馈回路所遇到的任何扰动都更容易传播到其他微生物群落[２２]ꎮ 因此ꎬ在退化程度高的草甸中土壤微生物群

落具有物种丰富度较低、模块性较低和负相关联系比例较低的特征ꎮ 当外界环境发生扰动时ꎬ能在很短的时

间内将环境扰动传递到整个网络ꎬ导致网络结构不稳定[２７ꎬ３０]ꎬ并且这种不稳定的微生物网络结构可能导致参

与土壤碳、氮等养分循环的微生物群落发生显著改变ꎬ从而影响草地生态系统的功能[２５ꎬ３０]ꎮ
鉴于微生物群落的复杂性、多样性以及含有大量未培养微生物ꎬ找出微生物群落中的关键物种十分困

难[３１]ꎮ 在本研究中识别土壤微生物的关键物种是基于网络拓扑结构和模块组成ꎮ 本研究中构建的土壤微生

物网络中均未发现网络枢纽ꎬ因此将模块枢纽和连接器节点作为网络中的关键物种ꎮ 微生物网络模型中的关

键物种主要属于变形菌门、酸杆菌门和担子菌门ꎮ 变形菌门中的许多物种在生态系统中发挥着关键作用ꎬ例
如氧化有机和无机化合物或从光中获取能量[３１]ꎬ促进能量和营养物质在细菌之间的流动ꎮ 许多研究表明ꎬ酸
杆菌是一种适合在恶劣环境中生存的寡营养型生物ꎬ该类群具有广泛的代谢多样性[３２]ꎬ对纤维素的降解能力

在寒冷地区特别突出[３３]ꎮ 担子菌富含木质纤维素酶ꎬ能分解木质纤维素ꎬ促进营养物质和能量的流动ꎮ 这可

能是它们成为网络关键物种的原因之一ꎮ ＬＤ 草甸中 ２ 个模块枢纽硝化螺旋菌属和亚硝化螺菌属ꎬ其中硝化

螺旋菌被认为是亚硝酸盐氧化细菌硝化作用(ＮＯ－
２→ ＮＯ－

３ )的主要参与者[３４]ꎮ ＬＤ 草甸中一个连接器为角菌

根菌属ꎬ属于一种内生真菌ꎬ能够促进宿主植物对矿物质的吸收和干物质的累积ꎮ 另一个连接器粪壳属被发

现主要参与植物凋落物分解ꎬ随着凋落物的增加ꎬ其相对丰度显著增加[３５]ꎮ ＭＤ 草甸中的模块枢纽鞘脂单胞

菌属能够在寡营养等恶劣的条件生存ꎬ并能代谢各种碳源[３６]ꎮ 光黑壳属是 ＭＤ 草甸中的连接器ꎬ主要从土壤

４４４７ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ４３ 卷　
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和植物残体中分离出来ꎬ并被证明具有较强的抗菌活性ꎬ且随着营养条件的下降ꎬ光黑壳属会有明显的竞争优

势[３７]ꎮ ＨＤ 草甸的模块枢纽芽孢杆菌属为革兰氏阳性杆菌ꎬ可形成芽孢ꎬ对不良环境条件有很强的抵抗力ꎬ已
有 ２０ 种以上芽孢杆菌表现出了重金属污染土壤修复功能[３８]ꎮ 头梗霉属是 ＨＤ 草甸中的连接器ꎬ经常被发现

为严重的植物病原体ꎬ容易导致植物病害的发生ꎬ并进一步加剧草地退化[１]ꎮ
本研究发现土壤含水量、ｐＨ、总氮和铵态氮在决定亚高山草甸退化过程中土壤微生物网络互作关系方面

起到重要作用ꎮ 前期研究发现 ｐＨ 值和铵态氮随亚高山草甸退化程度增加而增加ꎬ而土壤含水量和总氮随着

退化程度增加而减少[４]ꎮ 水分是影响土壤微生物群落的重要因素[３９]ꎬ对土壤微生物的生长、活动、生存存在

着重要的影响ꎮ 草甸退化过程中土壤水分有效性降低[４０] 会导致土壤微生物群落碳利用效率降低ꎬ并最终改

变土壤中真菌和细菌的生物量和结构ꎬ进而影响微生物的相互作用关系ꎮ 由于土壤 ｐＨ 被广泛认为是塑造微

生物群落的重要环境因素[４１]ꎬ草甸退化过程中 ｐＨ 的变化会深刻影响土壤微生物群落组成和网络结构ꎮ 李海

云等[４２]在祁连山退化高寒草地的研究也发现土壤全氮和速效氮是土壤微生物群落结构的主要驱动因子ꎮ 退

化生态系统中氮供应的直接影响生态系统的结构和功能ꎬ进而潜在的影响土壤微生物结构和多样性ꎮ 本研究

结果发现植被参数与土壤细菌和真菌网络连通度显著相关ꎬ说明草甸退化过程中植被参数的变化对地下微生

物网络结构有重要的影响ꎮ 课题组前期的研究结果[１ꎬ ４ꎬ ４３] 也证实草甸退化过程中植被参数和土壤养分是驱

动土壤细菌和真菌结构变化的主要因子ꎬ植物群落 β 多样性与微生物群落分类和功能 β 多样性的显著相关ꎮ
草甸退化过程中植物群落可以通过多种途径直接或间接影响微生物的群落结构和相互作用关系[４３]ꎮ 首先ꎬ
由于草地退化而导致植物地上和地下生物量的减少ꎬ降低了输入到土壤中的凋落物和根的有机质含量ꎬ从而

影响了微生物利用底物的有效性ꎮ 不同的植被产生不同数量和质量的植物凋落物ꎬ主要导致土壤碳氮的变

化ꎬ最终导致微生物群落组成和互作关系的变化[４４]ꎮ 其次ꎬ由于植物物种对其相关微生物的存在选择性效

应ꎬ草地退化过程中植物组成的显著改变ꎬ如莎草科植物的减少和非禾本植物的增加ꎬ也可能对微生物群落产

生显著影响ꎮ

４　 结论

本研究利用 Ｉｌｌｕｍｉｎａ ＭｉＳｅｑ 高通量测序技术结合分子生态网络ꎬ对五台山不同退化程度亚高山草甸土壤

微生物群落结构和不同物种间互作网络关系进行研究ꎮ 研究表明五台山亚高草甸退化改变了土壤微生物

(细菌、真菌和细菌￣真菌)网络结构和关键物种ꎬ增加了土壤细菌内部、真菌内部以及细菌￣真菌群落间的相互

作用ꎬ导致其网络结构更为复杂ꎮ 而未退化草甸土壤微生物网络具有较长的平均路径距离和较高的模块性ꎬ
使其比退化草甸更能抵抗外界环境的变化ꎬ具有较高的稳定性ꎮ 土壤含水量、ｐＨ、总氮和铵态氮含量是影响

了亚高山草甸退化过程中土壤微生物网络互作关系的主要理化因子ꎮ
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