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摘  要：【背景】群落构建机制是微生物生态学关注的热点问题，得出的结论在局域尺度下是否完

全适用仍不确定。【目的】在较小的局域尺度下对群落构建机制进行验证，补充相关理论的适用性。

【方法】以山西吕梁地区分布的森林、灌丛和草地生态系统中土壤真菌群落作为研究对象，探究

不同生态系统真菌群落组成结构和构建机制的变化。【结果】通过高通量测序和统计分析，表明土

壤真菌群落在不同生态系统间表现出独特的生物地理分布格局，森林生态系统的 Sobs、ACE 和

Chao1 指数分别为 699.50、835.22 和 838.36，显著高于其余 2 个生态系统(P<0.05)；通过网络分析

及 Zi-Pi 值的计算，表明网络模块具有地区差异性，不同生态系统间关键物种数量和种类均出现显

著变化。通过回归分析、中性群落模型构建，以及 βNTI、RCbray 值的计算，|βNTI|<2，森林、灌丛

和草地生态系统的群落层面迁移率为 0.003、0.001 和 0.001，出现显著的距离-多样性衰减分布格局

(R=−0.059, P=0.018)，由此推断随机过程是本研究区真菌群落构建的主要驱动因子。【结论】相较于

优势物种[绿僵菌属(Metarhizium)、赤霉属(Gibberella)等]，关键物种[地孔菌属(Geopora)、木霉属

(Trichoderma)等]参与了共生网络形成和群落构建过程，拥有更广泛的功能，对不同生态系统的适

应性更强；在该局域尺度下，确定过程和随机过程均参与了群落构建，但随机过程占主导。本研

究旨在为黄河流域吕梁地区不同生态系统间的保护措施提供一定的科学依据，为宏观生态学中理

论应用的普适性提供更多的线索。 
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Abstract: [Background] The mechanism of community assembly is a hot topic in microbial 
ecology, and it remains uncertain whether the conclusions are completely applicable on a local 
scale. [Objective] To verify the community assembly mechanism on a small local scale and 
evaluate the applicability of relevant theories. [Methods] We compared the composition and 
assembly mechanisms of soil fungal communities in the forest, shrub, and grassland ecosystems 
in Lüliang, Shanxi. [Results] The results of high-throughput sequencing and statistical analysis 
indicated that the soil fungal communities presented different biogeographic distribution 
patterns in different ecosystems. The Sobs, ACE, and Chao1 indices of soil fungi in the forest 
ecosystem were 699.50, 835.22, and 838.36, respectively, which were higher than those of the 
other two ecosystems (P<0.05). The network analysis and Zi-Pi values showed that the network 
modules had regional differences, and the number and composition of keystone species were 
different among different ecosystems. According to the regression results, neutral community 
model analysis results, |βNTI|<2, RCbray values, the community migration rates are 0.003, 
0.001 and 0.001, and a significant distance-delay distribution pattern (R=−0.059, P=0.018), we 
hypothesized that stochastic processes dominated the assembly of fungal communities in this 
study area. [Conclusion] The keystone species (Geopora, Trichoderma, etc.) are involved in the 
symbiotic network formation and community assembly and demonstrate broader functions and 
stronger adaptability to different ecosystems than the dominant species (Metarhizium, 
Gibberella, etc.). On this local scale, both deterministic and stochastic processes drive 
community assembly, with the former being dominant. This study aims to provide a scientific 
basis for the protection of different ecosystems in Lüliang of the Yellow River basin and enrich 
the clues for the universal application of theories in macroecology. 
Keywords: diffusion limitation; deterministic process; fungal community; community assembly; 
ecosystem types 
 

土壤微生物群落参与森林、灌丛和草地生

态系统中的能量流和物质流，在生物多样性的

维持方面起着重要作用[1-2]。一方面，真菌群落

作为土壤生态系统中重要的组成部分[3]，是多

界生物群连接的“桥梁”[4]，在驱动养分循环、有

机质分解及其他众多生态系统功能方面发挥

着关键作用[5-7]。另一方面，真菌群落对于不同

生态系统类型的生境变化极其敏感 [8-10]，其组

成结构变化直接关系到作物生长和生态环境安

全[11-13]。因此，探明不同生态系统土壤真菌群
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落组成结构特征，能够为不同生态系统间的治

理与保护提出行之有效的建议，更好地应对生

态威胁。 
不同生态系统中微生物群落的组成结构存

在显著差异。Wang 等[9]对比高寒草原与高寒草

甸生态系统，发现在高寒草原生态系统中，放线

菌门(Actinobacteria)和厚壁菌门(Firmicutes)的相

对丰度显著增加，而疣微菌门(Verrucomicrobia)
和酸杆菌门 (Acidobacteria)的相对丰度显著下

降。自然环境中的微生物群落通过直接或间接

的相互作用，彼此连接形成了复杂的共生网络，

一些关键物种在维持网络稳定方面发挥着关键

作用[14-17]。例如，林地生态系统中识别到的关

键物种 Chryseobacterium 和 Fusarium 通过系列

途径影响整个群落[18]，改变微生物间的合作关

联关系[19-20]。然而，目前针对林、灌、草这 3 种

生态系统的研究相对较少，阻碍了我们对不同

生态系统响应环境变化能力的理解。 
对微生物群落结构的研究揭示了其在不同

生境中的多样性特征。然而，全面理解群落的

多样性特征需要进一步研究构建机制。大尺度

下的研究发现，确定过程和随机过程均参与了

群落构建过程[21]。部分研究表明随机过程占据

主导地位[21-22]，但也有研究表明，确定过程占

主导地位[23]。由此可见，关于群落构建机制的

讨论仍然存在分歧，微生物群落构建过程在不

同生态系统[24]、不同研究尺度[25]、不同生境条

件[26]以及不同生物属性[27]下，确定过程和随机

过程的相对重要性有所不同。因此，需要开展

进一步的研究工作，在局域尺度下验证宏观生

态系统中得出的结论，为理论应用的普适性提

供更多的线索。 
吕梁地区位于黄河中游，是山西省重要的

生态涵养区，占据着十分重要的生态区位。自

有序实施退耕还林还草工程后，生态环境得到

逐步改善，形成了不同的生态系统类型，是进

行研究的理想实验样地。在本项研究中，以森

林、灌丛和草地生态系统中的土壤真菌群落为

研究对象，通过高通量测序和相关数据分析，

旨在解决以下科学问题：(1) 土壤真菌群落组成

结构在不同生态系统类型中的生物地理分布格

局；(2) 土壤真菌群落在该局域尺度下多样性产

生和维持的机制。 

1  材料与方法 
1.1  研究区概况 

研 究 站 点 均 选 自 山 西 省 吕 梁 地 区

(110°22′−112°19′E ， 36°43′−38°43′N ， 海 拔     
1 000−2 000 m)，地势中间高两翼低，境内沟壑

纵横、山峦起伏；属暖温带大陆性季风气候，

四季分明、雨热同步、光照充足；年均降水量

仅 472 mm，降水主要集中在 7−9 月，年际变化

较大。 
利用遥感卫星影像系统确定山西省吕梁地

区不同生态系统的分布，获取数据后进行几何

校正、特征提取。根据最终结果，按照随机性原

则布设研究站点，各样方之间的距离大于 50 m。

最终确定的研究站点包括森林生态系统(20 个样

方)、草地生态系统(23 个样方)和灌丛生态系统

(14 个样方)。 

1.2  样品采集 
于 2023 年 6 月外出采集土壤样本。按照五

点取样法进行采样，首先去除地表大约 3 cm 的

覆盖物，将大的植物根系和杂物等除尽，用土

钻钻取 10 cm 深度的土壤样品，混合均匀后放

入无菌自封袋中密封，低温条件下立即运往实

验室。土壤样品使用研钵研磨后，用 2 mm 筛

子过滤。一部分样品置于−80 ℃冰箱中保存，

用于后续高通量测序；另一部分在阴凉通风处

风干，用于土壤理化性质的测定。 
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1.3  主要试剂和仪器  
E.Z.N.A.® Soil DNA Kit，Omega 公司；

10×Buffer 和 dNTPs，北京全式金生物技术有限

公司。高速台式冷冻离心机，Eppendorf 公司；

电泳仪，北京君意东方电泳设备有限公司；酶

标仪，BioTek 公司；PCR 仪，Bio-Rad 公司；电

子天平和 pH 计，梅特勒托利多仪器有限公司；

可见分光光度计，上海美谱达仪器有限公司。 

1.4  土壤理化性质的测定 
以水为浸提剂，水土比为 2.5:1，电位法测

定土壤 pH[5]；土壤有机质(organic matter, OM)、
全磷 (total phosphorus, TP)、有效硫 (effective 
sulfur, ES)和全钾(total kalium, TK)分别通过重铬

酸钾容量法、HCIO4-H2SO4 法、磷酸盐浸提-硫酸

钡比浊法和碱熔法进行测定[28]。通过三氯化六

氨合钴浸提-分光光度法测定土壤阳离子交换

量[29] (cation exchange capacity, CEC)。 

1.5  土壤真菌 DNA 的提取、PCR 扩增和

高通量测序 
采用 E.Z.N.A.® Soil DNA Kit提取土壤基因

组 DNA。利用 1%琼脂糖凝胶电泳检测 DNA 的

质量，使用酶标仪检测提取 DNA 的纯度与浓

度，当 OD260/280 值为 1.8−2.0 时，表明 DNA 的

纯度较高，对提取的基因组 DNA 进行 PCR 扩

增，以 ITS1F (5′-CTTGGTCATTTAGAGGAA 
GTAA-3′)和 ITS2R (5′-GCTGCGTTCTTCATCG 
ATGC-3′)为引物， PCR 反应体系 (20 μL)：
10×Buffer 2 μL，dNTPs (2.5 mmol/L) 2 μL，模

板 DNA 10 ng，上、下游引物(5 μmol/L)各 0.8 μL、

DNA Polymerase (5 U/μL) 0.2 μL，BSA (20 mg/mL) 
0.2 μL，ddH2O 补足 20 μL。PCR 反应条件：95 ℃ 
3 min；95 ℃ 30 s，55 ℃ 30 s，72 ℃ 45 s，35 个

循环；72 ℃ 5 min。将样品混合均匀后送至上

海美吉生物技术工程有限公司进行上机测序。 
通过 Illumina MiSeq 测序平台将原始数据经

过拼接、质控、优化后聚类为 OTU，进一步进行

相关数据的统计分析。本研究所测的原始序列信

息已上传至 NCBI，登录号为 PRJNA1097050。 

1.6  生物信息学与统计分析 
利用软件 R v4.3.2、Excel 2019 和 Gephi 等

进行数据处理分析。通过 R 中的 vif.cca 函数将

方差膨胀因子(variance inflation factor, VIF)>10
的值剔除，以减小多重共线性的影响。不同生

态系统土壤理化性质、真菌群落多样性之间的

差异通过单因素方差分析(analysis of variance, 
ANOVA)进行比较，ggplot2 包实现可视化；利

用 ggtern 包通过三元相图反映不同生态系统土壤

富集菌种。计算 Bray-Curtis 距离，通过非度量

多维尺度(non metric multidimensional scaling, 
NMDS)分析对真菌群落进行排序分析；通过

ggClusterNet 包构建共现网络，导入到 Gephi
中进行可视化。计算 Zi-Pi 值，确定共现网络中

的关键物种。 
群落构建分析参考 Stegen 等[30-32]提出的基

于系统发育多样性的方法，计算不同生态系统类

型下群落构建的 βNTI 值，当|βNTI|<2 时，表明

随机过程主导微生物群落构建；当|βNTI|>2 时，

表明确定过程主导微生物群落构建。进一步计

算 RCbray，以区分选择、扩散限制、均匀扩散

和漂变对群落变化的影响。通过 R 中的 vegan、
maps等程序包对真菌群落的相似性与地理距离

之间的关系进行探究。采用 R 中 Hmisc、stats4
等程序包构建中性群落模型(neutral community 
model, NCM)[33] ， 使 用 非 线 性 最 小 二 乘 法

(nonlinear least squares, NLS)拟合模型参数。 

2  结果与分析 
2.1  土壤理化性质分析 

土壤理化性质测定与分析结果(图 1)表明，

土壤 pH 值、OM、ES、TK 和 CEC 在不同生态 
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图 1  不同生态系统的土壤理化因子分析   A：土壤 pH 值. B：土壤有机质含量. C：土壤全磷含量. D：

土壤有效硫含量. E：土壤全钾含量. F：土壤阳离子交换量. 不同小写字母代表存在显著差异(P<0.05) 
Figure 1  Analysis of soil physicochemical factors under different ecosystems. A: Soil pH. B: Soil organic 
matter. C: Soil total phosphorus. D: Soil effective sulfur. E: Soil total kalium. F: Soil cation exchange 
capacity. Different lowercase letters represent significant difference (P<0.05). 
 
系统中变化显著(P<0.05)，而 TP 变化不显著。不

同生态系统中土壤 pH 值均大于 7.00，为弱碱性

土壤；OM 和 CEC 在森林生态系统中最高，分别

为 16.15 g/kg 和 12.65 cmol+/kg，而在灌丛生态系

统中最低，分别为 5.61 g/kg 和 8.80 cmol+/kg；TK
在灌丛生态系统中最高，为 25.30 g/kg；ES 在

草地生态系统中最低，为 16.70 mg/kg。上述结

果表明，不同生态系统间所测的土壤理化性质

存在显著差异(P<0.05)，形成一定的生境梯度。 

2.2  不同生态系统土壤真菌群落组成特点 
通过高通量测序一共获得 2 311 122 条有

效序列，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

比共得到 8 630 个 OTU。通过观察稀疏曲线，

曲线走势趋于平缓，表明测序量达到了分析要

求，能够进行进一步的分析。 
对比不同生态系统中存在的 OTU，发现   

1 283 个 OTU 共同存在于 3 个不同的生态系统

中(占所有 OTU 的 14.87%)，为该研究区内的共

有种。另外，3 453 个 OTU (40.01%)、1 428 个

OTU (16.55%)、794 个 OTU (9.20%)仅存在于森

林、草地和灌丛生态系统中，为本研究区的特

有种。不同的生态系统中，真菌群落组成既有

共有种，也有特有种。 
真菌群落组成在门水平上的物种分布格局

表现出一定的规律性(图 2A)：按照不同生态系

统相对丰度由高到低进行排序，相对丰度排

名前 5 的真菌门依次为子囊菌门(Ascomycota)、 
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图 2  不同生态系统下真菌群落组成结构和三元相图   A：门水平组成结构. B：门水平三元相图. C：属水

平组成结构. D：属水平三元相图 
Figure 2  The composition structure and ternary phase diagram of fungal communities in different 
ecosystems. A: Composition structure at phylum level. B: Ternary phase diagram at phylum level. C: 
Composition structure at genus level. D: Ternary phase diagram at genus level. 
 
被 孢 霉 门 (Mortierellomycota) 、 担 子 菌 门

(Basidiomycota)、壶菌门(Chytridiomycota)和罗

兹菌门(Rozellomycota)，为本研究区的优势菌

门。三元相图进一步展示了真菌门水平在不同

生态系统类型中分布情况。结果表明(图 2B)，

捕虫霉门(Zoopagomycota)在灌丛生态系统中富

集，芽枝霉门(Blastocladiomycota)在森林生态系

统中富集，梳霉门(Kickxellomycota)在草地生态

系统中富集。 
在属水平上(图 2C)，真菌群落组成总平均
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相 对 丰 度 排 名 前 5 的 依 次 为 被 孢 霉 属

(Mortierella)、绿僵菌属(Metarhizium)、产油菌

属(Solicoccozyma)、赤霉菌属(Gibberella)和毛壳

菌属(Chaetomium)，为本研究区内的优势菌属。

三元相图结果表明(图 2D)，丝盖伞属(Inocybe)、
毛壳菌属等在灌丛生态系统中富集，光黑壳属

(Preussia)等在森林生态系统中富集。这表明在

不同的生态系统类型中，真菌群落表现出特殊

的生物地理分布格局。 

2.3  不同生态系统土壤真菌群落多样性 
通过 Shannon 指数、Simpson 指数、Sobs

指数、ACE 指数和 Chao1 指数反映真菌群落 α
多样性的变化。结果表明(图 3)，不同生态系统

间 Shannon 和 Simpson 指数未表现出显著变化

(P>0.05)，而森林生态系统中 Sobs、ACE 和

Chao1 指数分别为 699.50、835.22、838.36，显

著高于灌丛生态系统(413.50、479.28、483.75)

和草地生态系统(419.00、434.51、459.68)。这

表明在不同生态系统中，真菌群落 α 多样性发

生显著变化(P<0.05)。 
通过 NMDS 探究不同生态系统真菌群落的

时空分布格局，提取第一轴的数据，将其作为

y 轴绘制箱线图展示组间差异性。结果表明   
(图 4A)，在二维空间内，土壤真菌群落(stress=0.2, 
P=0.001)在相同生态系统内聚集，在不同生态

系统间分布较为分散。箱线图(图 4B)进一步表

明，森林生态系统与灌丛、草地生态系统之间

存在显著差异(P<0.05)。综上，在不同生态系统

类型中，土壤真菌群落聚集具有生境特异性。 

2.4  真菌群落与环境因子的关联关系 
首先，为了减弱土壤环境因子之间的强共

线性带来的影响，计算各环境因子的 VIF，通

常认为 VIF 值越大，环境因子之间的多重共线

性关系越严重。结果显示，pH、OM、TP、ES、 

 

 
 
图 3  不同生态系统真菌群落 α 多样性变化   A：Shannon 指数. B：Simpson 指数. C：Sobs 指数. D：ACE
指数. E：Chao1 指数. 不同小写字母代表存在显著差异(P<0.05) 
Figure 3  Changes in the alpha diversity of the fungal community under different ecosystems. A: Shannon 
index. B: Simpson index. C: Sobs index. D: ACE index. E: Chao1 index. Different lowercase letters represent 
significant difference (P<0.05). 
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图 4  不同生态系统下真菌群落非度量多维尺度分析   A：真菌群落非度量多维尺度分析. B：真菌群落

NMDS 第一轴组间比较. 不同小写字母代表存在显著差异(P<0.05) 
Figure 4  Non metric multidimensional scaling analysis of fungal community under different ecosystems. A: 
Non metric multidimensional scaling analysis of fungal community. B: Inter group comparison of the first 
axis of fungal community NMDS. Different lowercase letters represent significant difference (P<0.05). 
 
 

TK 和 CEC 的 VIF 值分别为 2.08、2.79、1.05、
1.14、1.17 和 2.47，数值均小于 10，能够用于

进一步研究分析。 
基于门水平对丰度排名前 5 的真菌群落与

环境因子的相关性(Pearson 相关)进行探究。结

果表明(图 5A)，仅罗兹菌门与 ES 呈显著正相关，

子囊菌门、被孢霉门、担子菌门和壶菌门与环境

因子均未表现出显著的相关性；依据 OTU 数据，

运用 Bray-Curtis 距离计算物种之间的距离，借

助 Euclidean 距离计算环境因子的距离矩阵，检

测群落距离矩阵与环境变量矩阵间的相关性，研

究结果见图 5B。在森林生态系统中，与真菌群

落相关性排名前 3 的分别为 TK、ES 和 pH，所

测的土壤理化因子中仅 TK 与真菌群落显著正

相关(P<0.05)；草地生态系统中排名前 3 的环境

因子分别为 pH、OM 和 CEC；灌丛生态系统中

排名前 3 的环境因子为 ES、TP 和 pH，ES 与真

菌群落呈极显著相关(P<0.01)。这表明本研究中

所测的环境因子与真菌群落整体相关性较弱。 

2.5  地理距离对真菌群落的影响 
基于 Bray-Curtis 算法对不同生态系统真菌

群落的相似性进行计算，根据得到的地理距离

和群落相似度绘制散点图，添加拟合曲线和回

归方程。结果表明，真菌群落的相似性随着地

理距离的增加而显著下降(R=−0.059, P=0.018)，
表现出显著的距离衰减分布格局。由此推断，

随机过程(扩散限制)在真菌群落构建中发挥着

重要作用。 
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图 5  真菌群落与环境因子的相关性分析   A：门水平下真菌群落与环境因子的相关性. B：不同生态系

统土壤真菌群落距离与环境因子的相关性. *：P<0.05，**：P<0.01，***：P<0.001 
Figure 5  Correlation analysis between fungal community and environmental factors. A: Correlation 
between fungal community and environmental factors at phylum level. B: Correlation between soil fungal 
community distance and environmental factors in different ecosystems. *: P<0.05, **: P<0.01, ***: P<0.001. 
 
2.6  真菌群落共生网络 

通过共生网络分析确定不同生态系统真菌

群落共生网络及关键物种的变化。计算不同生

态系统类型下真菌群落之间的相关性，筛选

R>0.6 且 P<0.05 的值，基于以上筛选的结果绘

制真菌群落共生网络图(图 6A–6C)。对比不同

生态系统共生网络的拓扑参数，如表 1 所示，

灌丛生态系统中真菌网络的节点数(44)、边数量

(62)、平均度(2.818)、平均路径长度(3.933)和网

络直径(10)均为最高，表明其拥有更大的网络规

模和更高的网络连通度。 
同时，计算 Zi-Pi 值确定不同生态系统类型

下的关键物种。依据模块内连通性(Zi)和模块间

连通性(Pi)，将网络节点分为模块中心点(Zi>2.5 
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图 6  土壤真菌群落共生网络分析   A：森林生态系统. B：灌丛生态系统. C：草地生态系统 
Figure 6  Soil fungal co-occurrence network analysis. A: Forest ecosystem. B: Shrub ecosystem. C: 
Grassland ecosystem. 
 
表 1  不同生态系统类型下真菌群落的网络拓扑

参数值 
Table 1  Network topology parameters of fungal 
community under different ecosystems 
Network parameter Forest Shrub Grassland 

Number of edges 28 62 27 
Number of nodes 30 44 27 
Average degree 1.876 2.818 2.000 
Network diameter 6 10 7 
Average path length 2.500 3.933 2.846 
Modularity 0.753 0.648 0.654 

 
且 Pi<0.62)、连接节点(Zi<2.5 且 Pi>0.62)、网

络中心(Zi>2.5 且 Pi>0.62)和外围节点(Zi<2.5 且

Pi<0.62)。如图 7 所示，所有生态系统中大多数

节点属于外围节点，不同生态系统类型下真菌

群落中的关键物种数量和组成出现明显变化。

灌丛生态系统中关键物种数量最多，属于子囊

菌门和担子菌门，包括光黑壳属、地孔菌属

(Geopora)、棉革菌属(Tomentella)、异茎点霉属

(Paraphoma)等；其次是森林生态系统，属于子囊

菌门和担子菌门，包括粗糙孔菌属(Trechispora)、

曲霉属(Aspergillus)、木霉属(Trichoderma)、绿僵

菌属、赤霉属(Gibberella)等；草地生态系统中关

键物种均属于连接节点，共检测到 3 个，包括青

霉属(Penicillium)、长西氏酵母属(Naganishia)和
被孢霉属。将关键物种剔除后，灌丛生态系统

的共生网络中由原来的 22 个模块变为 28 个模

块，森林生态系统中的模块数量由 28 个增加到

32 个，模块数量均有所增加。这表明在不同的生

态系统中，关键物种数量和种类均出现显著变

化，其可能在不同生态系统中发挥着重要作用。 

2.7  不同生态系统类型下真菌群落构建过程 
根据上述分析结果，表明确定过程和随机过

程均参与了真菌群落的构建过程。计算不同生态

系统中真菌群落构建的 βNTI 值，结果显示(图 8)，
|βNTI|值均小于 2，表明在该局域尺度下，不同生

态系统真菌群落构建中随机过程占据主导地位。 
进一步计算 RCbray 以区分扩散限制、漂

变、均匀扩散和选择对群落变化的影响。结果

表明(图 9)，不同生态系统中确定过程和随机过

程的相对作用大小发生了变化。真菌群落构建 
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图 7  土壤真菌共发生网络核心物种分析   A：森

林生态系统. B：灌丛生态系统. C：草地生态系统 
Figure 7  Analysis of the core species in the 
co-occurrence network of soil fungi. A: Forest 
ecosystem. B: Shrub ecosystem. C: Grassland 
ecosystem. 

 
 
图 8  不同生态系统土壤真菌群落的 |βNTI|值    
不同小写字母代表存在显著差异(P<0.05) 
Figure 8  |βNTI| values of the soil fungal community 
under different ecosystems. Different lowercase 
letters represent significant difference (P<0.05). 
 
过程中，选择作用在灌丛、草地和森林生态系

统中分别占到了 0%、0.79%和 2.63%；随机过

程中重要性求均值后进行排序，依次为扩散限

制 (71.20%) 、 漂 变 (27.29%) 和 均 匀 扩 散

(0.37%)。此外，扩散限制的作用在灌丛生态系

统中最弱，占比为 58.24%，而漂变作用在灌丛

生态系统中最强，为 40.66%。 

2.8  真菌群落构建的中性群落模型分析 
图 8 显示不同生态系统类型下真菌群落

|βNTI|<2，说明真菌群落构建过程由随机过程主

导。因此通过构建中性群落模型量化分析随机

过程。m 值量化了群落层面的迁移率，结果表

明(图 10)，森林、灌丛和草地生态系统中 m 值

分别为 0.003、0.001 和 0.001，再次印证了随机

过程在不同生态系统真菌群落构建过程中发挥

着重要作用。 

3  讨论与结论 
本研究选取山西省吕梁地区不同生态系统

土壤真菌群落进行研究，对土壤的理化性质进

行测定。结果表明，所测的理化性质中，土壤 
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图 9  不同生态系统类型下土壤真菌群落构建的概念图   *：P<0.05，**：P<0.01，***：P<0.001 
Figure 9  Concept figure of the assembly of soil fungal community under different ecosystem types. *: 
P<0.05, **: P<0.01, ***: P<0.001. 
 

pH、OM、ES、TK 和 CEC 在不同生态系统中

变化显著(P<0.05)，形成一定的生境梯度。本研

究基于这一生境梯度，探究不同生态系统真菌

群落组成结构和构建机制的变化。 

3.1  关键物种对于不同生态系统环境适应

能力更强 
本研究结果显示，相较于优势物种(绿僵菌

属、赤霉属等)，关键物种(地孔菌属、木霉属等)
对于不同生态系统环境的适应性更强。关键物种

可能拥有更加广泛的功能，参与复杂的共生网络

形成过程，因而表现出了更强的环境适应性。 
首先，关键物种(地孔菌属、木霉属等)参与

了多种生物化学循环过程，拥有更广泛的功能，

对于环境的适应性更强。已有研究证明，关键物

种与凋落物分解之间存在强烈的相关性[19,34]，而

不同生态系统中植物凋落物从单一的草本凋落

物变为多种混合凋落物，使得充当分解者角色的

真菌群落结构和多样性也会随着发生变化[35]。

森林生态系统中 α 多样性显著高于其他生态系

统，造成该现象的原因可能如下：(1) 森林生态

系统中含有多种不同的凋落物以及死亡的植物

根系等，形成了更加复杂化的腐生微环境[34]，而

森林生态系统中的关键物种粗糙孔菌属属于土

壤腐生真菌，能够对腐生环境进行高效利用[36]。

(2) 关键物种曲霉属能够产生过氧化物酶分解

木质素[19]，木霉属能够产生蛋白酶、纤维素酶

等，将大分子物质分解为小分子物质[37-38]，使

得森林生态系统中凋落物分解程度更高[19]。(3) 
绿僵菌属与土壤碳含量密切相关[39]，可能是其

参与了土壤碳的分解过程，使得森林生态系统

中土壤有机质含量显著高于其余 2 个生态系

统，对碳的利用效率更高。(4) 森林生态系统中

的根系较为发达，这样形成的微环境中土壤非

毛管孔隙度较大，更适宜土壤中担子菌门的生

长[36]，能够高效分解土壤的有机质。多种因素

共同作用，为该环境中关键物种的生存提供了 
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图 10  不同生态系统类型下的中性群落模型   A：森林生态系统. B：灌丛生态系统. C：草地生态系

统. D：整体水平. 实线代表中性群落模型的拟合，上下虚线代表模型预测的 95%置信度. 绿色代表高

于置信区间的 OTU，黑色代表在置信区间内的 OTU，红色代表低于置信区间的 OTU 
Figure 10  Neutral community models under different ecosystems. A: Forest ecosystem. B: Shrub ecosystem. 
C: Grassland ecosystem. D: Overall level. The solid line indicates the fitting of the neutral model, while the 
upper and lower dotted lines represent the 95% confidence level of the model prediction. The color of green 
represents OTUs above the confidence interval, black represents OTUs within the confidence interval, and 
red represents OTUs below the confidence interval. 
 
良好的环境，使得森林生态系统真菌群落整体

表现出较高的 α 多样性。 
其次，关键物种参与了复杂的共生网络形

成过程。本研究发现，灌丛生态系统中的关键

物种数量最多，形成共生网络的节点数、边数

量、平均度及平均路径长度均为最大，网络稳定

性最高，群落抵抗力最强，这可能与以下几个方

面有关：一方面，灌丛生长形成沃岛效应[40]，

使得该区域土壤养分含量较高，其中富集的丝

盖伞属及关键物种光黑壳属、地孔菌属和棉革

菌属，均属于外生菌根真菌[41-42]；外生菌根真

菌作为灌丛和土壤真菌之间的互利共生体，在

调节有机质转化及大分子物质降解过程中发挥

着重要作用，维持网络稳定[43]；异茎点霉属在

其他研究中已被证实能够侵入多种类型植物，

与植物建立互利共生的关系[44]，进一步提高网

络的稳定性。另一方面，该现象符合中度干扰

假说[45]，灌丛生态系统常处于林草交错带，受
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到中度干扰，而适度的干扰能够打破现有的生

态平衡，创造新的生态位，提供更多的资源利

用机会[46]，使得网络连接更加稳定。 
此外，本研究表明，去除关键物种后森林

和灌丛生态系统中模块数量均有所增加，这可

能是因为关键物种在微生物网络中连接着不同

的模块，去除后使得网络结构发生变化。原本

连接的模块被拆分[47]，形成了更多的模块，进

一步表明了关键物种在真菌共生网络中发挥着

至关重要的作用。确定不同生态系统中的关键

物种，保护这些关键物种的生存环境，基于此

有针对性地制定保护策略，对于维持生态系统

的稳定性具有重要意义。 

3.2  不同生态系统土壤真菌群落的构建机制 
研究表明，土壤微生物群落的构建由随机

过程和确定过程共同驱动[24]，探究各部分在群

落构建中的相对作用大小一直是微生物生态学

研究的热点和难点之一[48]。对该局域尺度下不

同生态系统类型中土壤真菌群落构建机制进行

了探究，发现确定过程和随机过程共同驱动真

菌群落的构建，但随机过程主导。 
一方面，确定过程(环境过滤)参与真菌的群

落构建。土壤理化性质与真菌群落相关性的结

果显示，部分环境因子与真菌群落表现出显著

的相关性，表明环境过滤参与了本研究区内真

菌群落的构建过程。在本研究区内，|βNTI|<2，
环境过滤(确定过程)的作用相对较小。研究发现

森林生态系统中环境选择的作用最强，这可能

是由于森林生态系统形成了较复杂但专一化共

生网络，受到异质残留物的高度选择作用[19]。

Jiao 等[49]、Chen 等[50]在不同介质中都得出相同

的结论，即确定过程参与微生物群落的构建。 
另一方面，随机过程在真菌群落构建中发

挥着重要作用。不同生态系统中的|βNTI|值均小

于 2，表明在该研究区内真菌群落构建过程中随

机过程占主导地位。这可能与以下几点有关：

(1) 该研究尺度下，真菌群落相似性随着地理距

离的增加而显著下降，表现出显著的距离-衰减

分布格局(P=0.018)。(2) 中性群落模型中，森林、

灌丛和草地生态系统类型中 m 值分别为 0.003、
0.001 和 0.001，表明扩散限制(随机过程)在真菌

群落构建过程中发挥着关键作用。(3) 所测得的

少数几个环境因子与真菌群落表现出显著的相

关性，表明该研究区内选择作用可能较弱。 
此外，研究发现，扩散限制作用在灌丛生

态系统中最弱，而漂变作用在灌丛生态系统中

最强。这可能与以下几点相关：(1) 生物相互作

用的强度。已有研究证明，相较于非生物因素，

生物相互作用在群落构建过程中发挥着更重要

的作用[51]。灌丛生态系统处于中度干扰水平，

为微生物类群之间的相互作用提供了更多的机

会[45]；共现网络表明其共现频率(平均度)更高，

相互作用更强；不同微生物类群之间代谢相互依

赖，诱导物种相互作用[52]；不同生态系统间共生

网络模块性不同，存在不同的生态位分化，使得

物种间相互作用随之变化[53]。相较于其余 2 个

生态系统，灌丛生态系统中相互作用强度较大，

负连接比例最高，竞争作用较为强烈，可能导致

群落内漂变作用较强。(2) 关键物种的作用。灌

丛生态系统中含有的关键物种最多，其中绝大多

数为外生菌根真菌，同时异茎点霉属与植物之间

存在复杂的联系[43]，减小了扩散限制作用。 
综上所述，本研究通过高通量测序技术，

强调了吕梁地区不同生态系统土壤真菌群落组

成结构和构建机制的变化。研究发现，不同生

态系统土壤真菌群落关键物种出现显著变化。

相较于优势物种(绿僵菌属、赤霉属等)，关键物

种(地孔菌属、木霉属等)对于环境的适应性更

强。在该局域尺度下，真菌群落构建过程在不

同生态系统中均由确定过程和随机过程共同驱
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动，但随机过程主导。随机过程中，扩散限制

的作用在灌丛生态系统最弱，漂变的作用在灌

丛生态系统最强。 
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