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摘   要：【目的】探究减磷配施有机肥条件下土壤中丛枝菌根(arbuscular mycorrhiza, AM)真菌群

落特性、网络复杂性及群落的稳定性之间的关系，揭示有机肥替代背景下，土壤理化性质与 AM 真

菌的群落结构对网络特征和群落稳定性的短期效应。【方法】在 2012 年开始的无机磷肥长期定位试

验的基础上，于 2018 年实施减磷配施有机肥裂区试验，共设 6 个处理：施无机磷 0、75、150 kg/hm2；

无机磷肥施用量减少 30%，即 0、52.5、105 kg/hm2，并配施有机肥(猪粪) 3 187 kg/hm2，每个处

理重复 3 次。通过高通量测序和生物信息学分析，探究减磷配施有机肥对土壤中 AM 真菌群落的

网络特征及稳定性的短期效应。【结果】相比于无机磷施用，减磷配施有机肥整体上降低了 AM
真菌群落的 α 多样性，各处理中的 AM 真菌优势类群均为球囊霉属 (Glomus)和类球囊霉属

(Paraglomus)。网络的平均度、平均加权度在无机磷肥及减磷配施有机肥处理中均在适量施磷下

达到最大值，且无机磷肥处理大于减磷配施有机肥处理；网络负相关连接线数在无机磷肥处理中
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随施磷量增加而增加，而在减磷配施有机肥处理中随施磷量增加而减少。减磷配施有机肥通过抑

制 AM 真菌群落间正相互作用来提高负正凝聚力比值，从而促进群落稳定性。相比于 AM 真菌的

指示物种(indicator species)和关键类群(keystone taxa)，优势类群(dominant taxa)与 AM 真菌群落的稳

定性密切相关。【结论】在酸性紫色土中，短期减磷配施有机肥通过改变土壤 pH、速效磷和有机质，

调控 AM 真菌群落的 α 多样性和优势类群，进而影响 AM 真菌群落的网络复杂度和群落稳定性。 

关键词：丛枝菌根真菌；配施有机肥；群落多样性；网络复杂度；群落稳定性 
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Abstract: [Objective] To investigate the community characteristics, network complexity, and 
community stability of arbuscular mycorrhizal fungi (AMF) in the soil applied with reduced 
phosphorus (P) fertilizer combined with manure, and reveal the short-term effects of soil 
properties on the network characteristics and community stability of AMF community in the 
context of manure substitution for chemical fertilizers. [Methods] On the basis of the 
long-term inorganic P fertilizer application experiment started in 2012, a split plot experiment 
was designed with the application of reduced P fertilizer combined with manure and started in 
2018. Six treatments were designed: inorganic P supply at 0, 75, and 150 kg/hm2 and 30% 
reduction in inorganic P fertilizer (i.e., 0, 52.5, and 105 kg/hm2) combined with manure at    
3 187 kg/hm2, with three replicates for each treatment. High-throughput sequencing and 
bioinformatics analysis were employed to explore the short-term effects of application of 
reduced P fertilizer+manure on the network characteristics and stability of the AMF community 
in soil. [Results] The alpha diversity of AMF decreased in the case of application of reduced P 
fertilizer+manure compared with that in the case of inorganic P fertilization. Glomus and 
Paraglomus were the dominant taxa of AMF in each treatment. The average degree and 
average weighted degree of the network reached the maximums under the appropriate amount 
of P fertilizer, and were higher in inorganic P treatments than in reduced P fertilizer+manure 
treatments. The number of negative correlation links in the network increased with the increase 
in P application in inorganic P treatments and decreased with the increase in P application in 
reduced P fertilizer+manure treatments. The application of reduced P fertilizer+manure 
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improved the stability of AMF community by increasing the negative/positive cohesion ratio. 
Compared with indicator species and keystone taxa, dominant taxa are closely associated with 
the stability of AMF community. [Conclusion] In acid purple soil, short-term application of 
reduced P fertilizer+manure regulated the alpha diversity and dominant taxa of AMF by 
changing soil pH, available P, and soil organic matter, thereby affecting the network 
complexity and stability of AMF community. 
Keywords: arbuscular mycorrhizal fungi; combined application of manure; community diversity; 
network complexity; community stability 
 
 

施用无机肥是保证粮食产量的重要途径，据

2020 年联合国粮农组织(Food and Agriculture 
Organization of the United Nations, FAO)统计，我

国单位面积无机肥施用量远高于全球的平均水

平。然而，过度且不合理的施用化肥会引起农业

土壤质量退化，包括养分的利用率低、土壤水体

富营养化[1]、土壤酸化[2]和微生物多样性降低[3]

等问题日益严重。有机肥的施用尤其是有机无机

配施可通过促进土壤团聚体的形成[4]、抑制土壤

中的病原物并激活有益微生物群落[5]、降低土壤

酸化程度、提高土壤有机质含量[6]等途径来改善

土壤质量，提高土壤肥力，维持农业生态系统的

生产力和可持续性。因此，合理配施有机肥是降

低肥料投入、提高肥料养分利用率、促进农业可

持续健康发展的关键。 
丛枝菌根(arbuscular mycorrhiza, AM)真菌

是集约化农田系统中广泛存在且与植物形成有

益共生关系的微生物类群，且有机无机配施显著

影响 AM 真菌群落的多样性和组成。研究发现，

在砂姜黑土与老成土中长期施用无机肥均显著

降低 AM 真菌群落的 α 多样性(Shannon 指数)，
而配施有机肥对 AM 真菌的 α 多样性无显著影

响 [7-8]。在砂质土壤中长期施用无机肥和有机 
无机配施均显著降低了 AM 真菌群落的 α 多样

性[9]。而江尚焘等[10]在砂壤土芒果体系中的研究

发现，AM 真菌 α 多样性随有机肥替代比例的增

加而增加。可见，有机无机配施对 AM 真菌群

落的 α 多样性的影响结果不一致。此外，配施有

机肥也显著影响 AM 真菌的群落组成[11-12]。Qin
等[13]对石灰性冲积土的田间试验结果表明，不

同施磷量中 AM 真菌群落组成差异显著，在同

一施磷水平下随着配施有机肥的增加，优势类群

球囊霉属(Glomus)相对丰度增加或无明显变化，

稀有类群多样孢囊霉属(Diversispora)、隔球囊霉

属(Septoglomus)相对丰度降低。由施肥导致的土

壤理化性质变化是驱动 AM 真菌群落组成的重

要影响因素，其中土壤速效磷、有机质和 pH 是

影响 AM 真菌群落组成的关键土壤理化因素[11]。

充分理解特定土壤类型有机无机配施对 AM 真

菌群落的多样性和组成的影响，对于农业化肥减

量增效同时保障作物生长具有重要意义。 
微生物群落之间的互作特征可用生态网络

表征，相互作用过程中发生的竞争与合作会进一

步影响群落的连通性和稳定性，负的相互作用表

明微生物间存在生态竞争，微生物群落的“凝聚

力”(cohesion)可量化微生物群落的连通性程度。

研究发现，在石灰性冲积土、石灰性栗钙土、铁

铝始成土的小麦体系中，缺磷处理与施用磷肥相

比，细菌、真菌网络的平均度降低，平均路径

长度升高，并且长期缺磷降低了细菌-真菌间的

正负相互作用，微生物的协同和拮抗作用均  
降低[14]。在黄壤中有机无机配施增强了细菌真

菌群落之间网络的复杂性、连通性及群落稳定 
性[15]。一项基于 43 年的长期定位试验结果也表
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明，在深色始成土中有机无机配施增加了细菌网

络的复杂度和群落稳定性，同时提高了负相关连

接线的比例[16]。然而，在砂姜黑土上长期(35 年)
小麦-大豆轮作体系中发现，有机无机配施使AM
真菌网络的复杂性和连通性降低，有机无机配施

减弱了 AM 真菌群落相互作用[7]。此外，土壤微

生物群落中基于网络分析获取的关键类群在维

持生态系统稳态中发挥着重要作用，AM 真菌的

关键类群在有机耕作麦田中维持着较高的网络

复杂度与连通性[17]；基于物种相对丰度筛选的

优势类群已被证明在推动土壤微生物群落地下

养分循环、维持微生物网络的复杂性和功能稳定

性方面也有着重要的生态作用[18-19]。这些优势类

群通常具有相似的生态偏好，且与微生物网络复

杂的相互作用密切相关，对土壤微生物群落的功

能稳定性有重要贡献[20]。因此，深入探究特定

土壤类型有机无机配施中，AM 真菌群落的关键

类群和优势类群与生态网络特征及群落稳定性

的关系，是理解农田生态系统中施肥措施影响

AM 真菌群落功能的基础。 
本研究以四川雅安长期定位试验点的酸性

紫色土为研究对象，基于无机供磷水平处理及减

磷配施有机肥处理，探究供磷水平及减磷配施有

机肥对土壤 AM 真菌群落多样性、群落组成(包
括优势类群、关键类群和指示物种)、网络特征、

连通性及群落的稳定性特征的影响，进一步阐明

AM 真菌群落与网络连通性、稳定性的关系，为

有机肥替代化肥大背景下探究 AM 真菌群落特

征、网络复杂性及群落的稳定性之间的关系，为

理解 AM 真菌的生态系统功能及提升土壤健康

提供科学依据。 

1  材料与方法 
1.1  试验地概况及试验设计 

试验地点位于四川雅安玉米体系长期定点

定位试验站(29°58′59.1″N, 102°58′56.4″E)，该地

区属于亚热带季风性湿润气候，降水集中在夏

季，平均年降水量为 1 732 mm。该长期定位试

验自 2012 年开始实施，土壤类型为紫色湿润雏

形土。2018 年试验前土壤(0–20 cm)基本理化性

质为：pH 6.14，有机质(soil organic matter, SOM)
含量 32.33 g/kg，全氮(total nitrogen, TN)含量

1.13 g/kg，速效磷(available phosphorus, AP)含量

9.49 mg/kg，速效钾(available potassium, AK)含
量 123.16 mg/kg。本研究以春玉米为材料，供试

品种为“仲玉三号”，供试肥料为碳铵(N, 17%)、
过磷酸钙(P2O5, 12%)、氯化钾(K2O, 60%)。有机

肥种类为猪粪(manure, M)，其全碳、全氮、全磷

和全钾含量分别为 222.88、14.3、11.4、6.64 g/kg 
(烘干基)，含水量为 89.9%。 

本研究在 3 个无机肥供磷水平的基础上进

行，3 个供磷水平处理 P2O5 施用量分别是：0 (不
施磷，P0)、75 (适量施磷，P1)、150 kg/hm2 (高
量施磷，P2)。于 2018 年采用裂区设计，即 3 个

无机磷供磷水平为试验大区，大区间设 2.0 m 的

间隔；大区内划分为 6 个小区，小区间无间隔，

分别设定 3 个无机磷供磷水平处理和对应的减

磷配施有机肥处理，重复 3 次。小区面积 1.4 m× 
9.5 m=13.3 m2。玉米施肥为条施，播种前开沟，

沟深 20 cm 左右，将 50%的氮肥和全部磷、钾肥、

猪粪作底肥均匀施于沟内，然后覆土；另外 50%
的氮肥，在大喇叭口期追施，具体施肥量与处理

编号见表 1。 

1.2  土样采集及理化特性的测定 
土壤样品采集于玉米收获期。每个小区随机

选取行间和窝间各 2 点(共 4 点)对应的地下部

0–20 cm 的土壤用土钻进行采集，将采集的土样

除去动、植物残体后，分别混合均匀作为一个小

区的土样，取样后带回实验室，过筛后分为两部

分。一部分保存于–20 ℃冰箱，用于 DNA 提取 
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表 1  试验玉米地施肥情况 
Table 1  Fertilization of experimental maize 
Treatment Treatment 

number 
Fertilizer application (kg/hm2) Pig manure application (kg/hm2) 
N P2O5 K2O 

Inorganic fertilizer P0 180 0 105 – 
P1 180 75 105 – 
P2 180 150 105 – 

Reduced P fertilizer 
combined with manure 

P0+M 144 0 84 3 187 
70% P1+M 144 52.5 84 3 187 
70% P2+M 144 105 84 3 187 

–: No results. P0, P1, P2, and P0+M, 70% P1+M, 70% P2+M represent 0, 75, 150 P2O5 kg/hm2 and reduced 30% P fertilizer and 
combined application of organic fertilizers (pig manure), respectively. 
 
和随后的扩增序列测定；另一部分风干用于土壤

理化指标的测定，包括 pH、速效磷(AP)、有机

磷(organophosphorus, Po)、全磷(total phosphorus, 
Pt)、土壤有机质 (SOM)、速效钾 (AK)和全氮

(TN)。以土水比为 1:2.5 (质量体积比)用 pH 计

(pHS-3C)测定 pH；TN 使用改进克氏法和外加热

法测定；SOM 使用重铬酸钾容量法-外加热法滴

定；土壤 AP 在 pH 8.5 时用 0.5 mol/L NaHCO3

提取，然后用比色法测定[21]；Po 的测定采用灼

烧法[22]；Pt 采用酸溶-钼锑抗比色法[23]；AK 采

用醋酸铵-火焰光度计法。每一个土壤样品的理

化性质和后续的 DNA 提取均测定 2 个平行，保

证样品测定的准确性。 

1.3  土壤 AM 真菌群落 DNA 抽提和 PCR
扩增 

采用 FastDNA SPIN Kit 试剂盒从土壤中提

取 DNA，使用 NanoDrop 2000 检测 DNA 浓度与

纯度，同时通过 1%琼脂糖凝胶电泳检测 DNA
提取质量。选用 AM 真菌 18S SSU rRNA 特异引

物 AMV4.5NF (5ʹ-AAGCTCGTAGTTGAATTTC 
G-3ʹ)和 AMDGR (5ʹ-CCCAACTATCCCTATTAA 
TCAT-3ʹ)对样本进行 PCR 扩增[24]。根据引物的

重现性和准确描述 AM 真菌群落的能力选择引

物[25]。反向引物包括每个样品唯一的 5 bp 条形

码。使用 QIIME2[26]和 FLASH[27]软件处理原始

的高通量测序数据。 
1.4  Illumina MiSeq 测序 

使用 1%琼脂糖凝胶回收 PCR 产物，采用

DNA 凝胶提取试剂盒(Axygen Biosciences)进行

纯化，使用 Tris-HCl 洗脱，2%琼脂糖电泳检测。

使用 Illumina MiSeq 平台进行扩增子测序。

Illumina 测序得到的 PE reads 进行样本拆分后，

首先根据测序质量对双端 reads 进行质控和过

滤，同时根据双端 reads 之间的重叠(overlap)关
系进行拼接，获得质控拼接之后的优化数据。然

后使用序列降噪方法(DADA2)处理优化数据，获

得扩增子序列变体 (amplicon sequence variant, 
ASV)代表序列和丰度信息，并根据物种注释数

据库 maarjam081/AM 进行分类注释。基于 ASV
代表序列及丰度信息，进行生物信息学分析。原

始数据提交到美国国家生物技术信息中心

(National Center for Biotechnology Information, 
NCBI)数据库，序列号为 PRJNA932922。 

1.5  数据分析 
采用单因素方差分析检验了不同供磷水平

之间的土壤理化性质、微生物群落组成的 α 多样

性数据差异的显著性，在 5%水平上利用 Duncan
检验进行比较。所有统计分析均基于 SPSS 分析

软件(version 25)和 R 软件(4.2.2 版)。α 多样性的

估计基于 ASV 丰度矩阵，包括由 R 软件中
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“vegan”计算 AM 真菌的 ASV 和 Shannon 指数，

在 ASV 水平上进行非度量多维尺度分析

(non-metric multidimensional scaling, NMDS)；使

用“pheatmap”绘制优势类群与土壤理化性质的

相关性热图；使用“indicspecies”选择指示物种

(indicator species)。 
将各处理相对丰度前 1%的 AM 真菌类群作

为优势类群(dominant taxa)，基于 ASV 丰度矩阵

构建网络，并通过成分数据的稀疏相关性(sparse 
correlations for compositional data, SparCC)相关

矩阵计算相关系数；对相关数据进行过滤，将相

关阈值为 0.6，P<0.05 的数据进行网络构建。共

现网络通过 Gephi 软件可视化，进而获得网络拓

扑性质，包括节点数、连接数、网络密度、聚类

系数、网络集中度和相邻节点平均个数等。其中

网络中节点的大小以节点度数表示，将各处理节

点度数排序前 5 的 AM 真菌类群作为关键类群

(keystone taxa)。 
采用 AMOS 软件(IBM SPSS AMOS 28.0.0)

构建结构方程模型(model of structural equations, 
SEM)，以表明环境因子、AM 真菌群落多样性

和优势类群与网络复杂度、稳定性之间的关系。

以网络分析的 cohesion 指数表示网络的稳定性，

平均度(average degree)表示网络的复杂度，以

Shannon 指数表示 AM 真菌群落 α 多样性。模型

使用拟合优度指数(goodness-of-fit index, GFI；
GFI 的数值介于 0–1 之间，其数值愈接近１，表

示模型的适配度愈佳 ) ，近似误差均方根

(root-mean-square error of approximation, 
RMSEA；一般要求 RMSEA<0.08)，拟合优度的

卡方检验(χ2 goodness-of-fit test；χ2 常与自由度

df 一起使用，χ2/df 愈接近 1，表示模型拟合愈好)
进行检验。 

2  结果与分析 
2.1  土壤理化性质 

在无机肥处理及减磷配施有机肥处理中，土

壤 AP、Po、Pt、SOM 和 TN 均随施磷量的增加

而增加。土壤 pH 随施磷量的增加而降低；同一

施磷梯度下减磷配施有机肥的土壤 AP、Pt、
SOM、TN、AK 和 pH 均高于无机肥处理，70% 
P2+M 与 P2 处理间的土壤 pH、SOM、TN 的差

异达到显著水平(P<0.05)；在同一磷梯度下配施

肥有机肥，土壤 AK 含量均显著提高(表 2)。 
 

表 2  无机肥及减磷配施有机肥土壤的理化性质 
Table 2  The concentrations of soil properties under inorganic fertilizer and reduced P fertilizer and combined 
application of organic fertilizers 
Soil properties P0 P1 P2 P0+M 70% P1+M 70% P2+M 
AP (mg/kg) 17.11±3.50b 60.25±12.10a 72.31±8.28aA 38.26±19.30b 72.35±6.93a 78.34±8.65aA 
pH 6.50±0.09a 5.99±0.28b 5.77±0.08bA 6.69±0.37a 6.04±0.16b 6.13±0.10bA* 
SOM (g/kg) 29.90±0.85c 35.53±2.07b 38.37±0.87aA 31.27±0.50c 37.17±1.37b 42.43±1.81aA* 
AK (mg/kg) 157.00±15.87a 174.00±14.00a 178.00±7.00aB 200.00±15.72a* 216.33±13.87a* 229.00±16.82aA** 
TN (g/kg) 1.65±0.05c 2.00±0.08b 2.20±0.04aA 1.74±0.03c 2.06±0.03b 2.31±0.04aA* 
Pt (mg/kg) 79.61±1.6b 204.96±11.3a 227.06±3.1aA 101.94±11b 221.76±15.9a 242.76±13.6aA 
Po (mg/kg) 22.99±1.8b 75.16±1.5a 69.86±2.8aA 29.84±4.3b 67.21±5.3a 87.32±17.2aA 
Small letters indicate that there is significant difference in P<0.05 between different treatments; The capital letters indicate that 
there is significant difference between inorganic fertilizer and reduced P fertilizer and combined application of organic fertilizers 
treatment on P<0.05. Asterisk indicates that under the same P gradient, the difference between the inorganic fertilizer and reduced 
P fertilizer and combined application of organic fertilizers reached a significant level (paid student’s t-test, P<0.05). P0, P1, P2, 
and P0+M, 70% P1+M, 70% P2+M represent 0, 75, 150 P2O5 kg/hm2 and reduced 30% P fertilizer and combined application of 
organic fertilizers (pig manure), respectively. 
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2.2  AM 真菌群落多样性特征 
将高通量测序后经过质量控制得到的序列与

数据库对比注释，用 ASV 数和 Shannon 指数表征

AM 真菌群落多样性，结果表明供磷水平并未对

Shannon 指数和 ASV 数造成显著影响，但在减磷

配施猪粪后，Shannon 指数与 ASV 数整体上均显

著降低(图 1A、1B)。基于 Bray-Curtis 距离进行

NMDS 分析表明，减磷配施猪粪显著影响 AM 真

菌的群落结构(图 1C)，且球囊霉属和类球囊霉属是

AM 真菌的优势属(图 2A)。其中，ASV27 和 ASV12
与土壤 pH 呈正相关，与土壤 SOM、AP、AK、Pt、
Po 和 TN 均呈负相关。ASV5 和 ASV13 与 pH 也呈

正相关，ASV2 与 pH 呈负相关，与 SOM、AP、
AK、Pt、Po 和 TN 均呈正相关(图 2B)。 

 

 
 

图 1  无机肥及减磷配施有机肥 ASV 数量(A)和 Shannon 指数(B)和不同供磷水平下 AM 真菌群落结构的

非度量多维尺度分析(C) 
Figure 1  Bar chart of ASV number (A) and Shannon index (B) with inorganic fertilizer and reduced P 
fertilizer and combined application of organic fertilizers and non-metric multidimensional scaling (NMDS) 
plots of AMF community with different P fertilization rates (C). Different case letters denote significantly 
different on P<0.05. P0, P1, P2, and P0+M, 70% P1+M, 70% P2+M represent 0, 75, 150 P2O5 kg/hm2 and 
reduced 30% P fertilizer and combined application of organic fertilizers (pig manure), respectively. 



 

 

 

3800 XIE Xiaoyu et al. | Acta Microbiologica Sinica, 2023, 63(10) 

 actamicro@im.ac.cn,  010-64807516 

 
 

图 2  无机肥及减磷配施有机肥 AM 真菌相对丰度前 10 的优势类群(A)与土壤环境理化因子的相关性热

图(B) 
Figure 2  Relative abundance of the dominant ASV (top 10) in the AM fungal community (A) and heatmap of 
correlation coefficients between the soil properties and the dominant ASV (top 10) (B). P0, P1, P2, and P0+M, 
70% P1+M, 70% P2+M represent 0, 75, 150 P2O5 kg/hm2 and reduced 30% P fertilizer and combined 
application of organic fertilizers (pig manure), respectively. 
 

P0 处理中有 7 个 ASV 被鉴定为指示物种，

其中 6 个 ASV 属于球囊霉属，3 个为 VTX00278 
(表 3)。P0+M 处理中仅有 1 个指示物种。整体

上鉴定出的 ASV 均为球囊霉属，P0+M 和 70% 
P2+M 处理相比于无机肥处理，指示物种的数量

减少。 

2.3  减磷配施有机肥对 AM 真菌群落网络

结构的影响 
2.3.1  AM 真菌共现网络分析 

供磷水平和有机无机配施影响 AM 真菌群

落的共现网络特征。网络拓扑性质的分析表明无

机肥及减磷配施有机肥处理中，网络平均度及平

均加权度随着供磷量的增加，先增加后下降，均

在适量施磷下达到最高值，且同一施磷梯度下无

机肥处理的网络节点、连接线的数目、平均度及

平均加权度均大于减磷配施用有机肥处理，无机

肥处理下的网络平均度为减磷配施有机肥的

1.07–1.30 倍；无机肥处理下的网络平均聚类系

数小于减磷配施有机肥处理。其中，负相关连接

线的比例在无机肥处理与减磷配施有机肥处理

中呈现相反的趋势(图 3，表 4)，随着无机肥供

磷量的增加逐渐升高，减磷配施有机肥处理中，

负相关连接线比例则随着施磷量的增加而降低

(图 3，表 4)。 
2.3.2  不同施肥措施下AM真菌网络稳定性分析 

群落的正、负凝聚力(positive and negative 
cohesion)分别代表群落中物种间的合作与竞争

的强度。与 P0 处理相比，无机肥、减磷配施有

机肥处理的正、负凝聚力均增加(图 4A、4B)。
AM 真菌群落负凝聚力随着无机肥施用量的增

加显著增加，减磷配施有机肥处理间则无显著变

化，其中 P1、P2 的负凝聚力指数显著大于 70% 
P1+M、70% P2+M (图 4A)。无机肥处理中，正

凝聚力随施磷量的增加先升高后降低；减肥配施

有机肥处理中，正凝聚力表现为随着施磷量的增

加显著降低(图 4B)。负正凝聚力比值(negative/ 
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表 3  无机肥及减磷配施有机肥指示物种分析 
Table 3  Indicator species analyses for inorganic fertilizer and reduced P fertilizer and combined application of 
organic fertilizers 
Fertilization 
treatments 

ASV No. Taxa name Indicator value index P value 

Genus Species 

P0 ASV18 Glomus Unclassified 0.900 0.001*** 

 ASV26 Glomus Glomus VTX00278 0.813 0.001*** 

 ASV12 Glomus Glomus VTX00278 0.789 0.001*** 

 ASV27 Glomus Glomus VTX00193 0.754 0.003** 

 ASV55 Unclassified Unclassified 0.674 0.014* 

 ASV106 Glomus Glomus VTX00309 0.670 0.011* 

 ASV54 Glomus Glomus VTX00278 0.654 0.009** 

P1 ASV47 Unclassified Unclassified 0.675 0.033* 

 ASV60 Glomus Glomus VTX00309 0.576 0.044* 

 ASV2 Glomus Glomus VTX00278 0.565 0.037* 

P2 ASV164 Glomus Glomus VTX00309 0.671 0.013* 

 ASV87 Glomus Glomus VTX00278 0.624 0.025* 

 ASV69 Glomus Glomus VTX00309 0.609 0.020* 

P0+M ASV44 Glomus Unclassified 0.640 0.025* 

70% P1+M ASV7 Glomus Glomus VTX00195 0.738 0.006** 

 ASV6 Glomus Glomus VTX00310 0.651 0.014* 

 ASV9 Glomus Glomus VTX00310 0.629 0.038* 

70% P2+M ASV25 Glomus Glomus VTX00278 0.741 0.003** 

 ASV5 Glomus Glomus VTX00333 0.481 0.019* 

* P<0.05; ** P<0.01; *** P<0.001. P0, P1, P2, and P0+M, 70% P1+M, 70% P2+M represent 0, 75, 150 P2O5 kg/hm2 and 
reduced 30% P fertilizer and combined application of organic fertilizers (pig manure), respectively. 
 
positive cohesion)可表征微生物群落的稳定性。

随着施磷量的增加，同一施磷梯度下无机肥、减

磷配施有机肥处理中负正凝聚力比值均增加，

AM 真菌群落的负正凝聚力比值在 P2 处理达到

最高值，显著高于 P0、P1、70% P2+M 处理(图

4C)。 

2.4  AM 真菌群落组成与群落稳定性的相

关性 
为了评估 AM 真菌指示物种、关键类群、

优势类群对网络稳定性的贡献，将 AM 真菌指

示物种、关键类群、优势类群分别从群落中去除

后，计算了 AM 真菌群落的凝聚力指数。结果

表明，分别去除指示物种、关键类群、优势类群

后，P0+M 处理的 AM 真菌各凝聚力指数均保持

稳定(图 5A–5C)；P2 处理下，AM 真菌群落负凝

聚力指数及网络稳定性负正凝聚力比值在去除

指示物种后下降(图 5A、5C)；除 P2、P0+M 处

理外，AM 真菌负、正凝聚力指数及网络稳定性

去除 AM 真菌群落优势类群后显著下降，且减磷

配施有机肥处理的下降幅度大于无机肥处理。回

归分析表明，AM 真菌群落的网络稳定性与 AM
真菌优势类群的相对丰度密切相关(图 5D)。 
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图 3  无机肥及减磷配施有机肥细菌的网络结构 
Figure 3  Network of AM fungi depending on P fertilization based on sparse correlations for compositional 
data (SparCC) analysis from ASV profiles. The size of each node is proportional to the number of connections. 
The color of nodes represents the taxa on the genus classification. Red lines represent a positive correlation, and 
green lines indicate a negative correlation. P0, P1, P2, and P0+M, 70% P1+M, 70% P2+M represent 0, 75, 150 
P2O5 kg/hm2 and reduced 30% P fertilizer and combined application of organic fertilizer (pig manure), 
respectively. 
表 4  无机肥及减磷配施有机肥网络拓扑特征 
Table 4  Topology parameters for network analysis under inorganic fertilizer and reduced P fertilizer and 
combined application of organic fertilizers 
Network metrics Inorganic fertilization  Reduced-P fertilizer and combined application of organic 

fertilizers 
P0 P1 P2  P0+M 70% P1+M 70% P2+M 

Nodes 106 92 86  78 82 76 
Edges 457 418 284 258 313 234 
Positive rate (%) 71.77 61.96 60.21 64.73 65.18 78.63 
Negative rate (%) 28.23 38.04 39.79 35.27 34.82 21.37 
Average degree 8.623 9.087 6.605 6.615 7.634 6.158 
Average weighted degree 6.626 7.205 5.123 5.228 5.933 4.857 
Diameter 6 6 7 7 7 9 
Density 0.082 0.100 0.078 0.086 0.094 0.082 
Modularity 0.640 0.594 0.603 0.640 0.623 0.705 
Average clustering coefficient 0.447 0.522 0.459 0.500 0.546 0.571 
P0, P1, P2, and P0+M, 70% P1+M, 70% P2+M represent 0, 75, 150 P2O5 kg/hm2 and reduced 30% P fertilizer and combined 
application of organic fertilizers (pig manure), respectively. 
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图 4  无机肥及减磷配施有机肥 AM 真菌群落的负凝聚力(A)、正凝聚力(B)、及负正凝聚力比值(C) 
Figure 4  The negative cohesion (A), positive cohesion (B), and negative/positive cohesion (C) of AM fungal 
community after inorganic fertilizer and reduced P fertilizer and combined application of organic fertilizers. 
Different case letters denote significantly different on P<0.05. Asterisk indicates that under the same P gradient, 
the difference between the inorganic fertilizer treatment and the organic fertilizer treatment with reduced P 
reached a significant level (paid Student’s t-test, P<0.05). P0, P1, P2, and P0+M, 70% P1+M, 70% P2+M 
represent 0, 75, 150 P2O5 kg/hm2 and reduced 30% P fertilizer and combined application of organic fertilizers 
(pig manure), respectively. 

 
2.5  施肥对土壤理化性质及 AM 真菌多样

性与网络复杂度、稳定性的影响 
结构方程模型阐明了长期施用无机肥及

短期减磷配施有机肥对土壤理化性质、AM 真

菌群落多样性、AM 真菌优势类群及 AM 真菌

网络复杂度、稳定性的综合效应(图 6A)。最

终 模 型 拟 合 结 果 为 χ2=7.736 ， df=7 ，

GFI=0.899，IFI=0.991，RMSEA=0.079，表明

模型适配良好。施肥条件下，土壤 pH、AP

对 AM 真菌多样性产生显著负效应(路径系数

分别为–0.68、–0.61)，AM 真菌优势类群分别

受到土壤 SOM、土壤 AP 的影响，进而对 AM
真菌多样性产生显著负效应；土壤 SOM 对土

壤 AM 真菌群落复杂度存在显著负效应，而

AM 真菌多样性与优势类群则对网络复杂度

存在显著正效应；标准化效应显示网络复杂度

与 AM 优势类群及土壤 pH 综合影响 AM 真菌

网络稳定性(图 6B)。 
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图 5  无机肥及减磷配施有机肥指示物种、关键类群、优势类群去除后 AM 真菌群落的负凝聚力(A)、正

凝聚力(B)、凝聚力比值(C)及 AM 真菌优势类群与凝聚力比值的相关性(D) 
Figure 5  The negative cohesion (A), positive cohesion (B), negative/positive cohesion(C) of AM fungal 
community after the removal of indicator species, key groups and dominant groups, and the correlation between 
dominant groups and negative/positive cohesion of AM fungi (D) under the treatment of inorganic fertilizer and 
reduced P fertilizer and combined application of organic fertilizers. P0, P1, P2, and P0+M, 70% P1+M, 70% 
P2+M represent 0, 75, 150 P2O5 kg/hm2 and reduced 30% P fertilizer and combined application of organic 
fertilizers (pig manure), respectively. 

 

3  讨论 
3.1  减磷配施有机肥对 AM 真菌群落 α 多

样性和群落组成的影响 
大部分研究表明，施肥引起的土壤养分提高

导致 AM 真菌多样性降低[28-29]，尤其是磷肥的大

量投入显著降低了 AM 真菌的 α 多样性[30]。然

而，在本研究中，施磷量对 AM 真菌的 α 多样

性并无显著影响，配施有机肥后 AM 真菌的 α
多样性显著降低(图 1A、1B)。Wang 等[31]在华北

平原石灰性冲积土玉米体系持续 3 年的田间试

验发现，施磷量(0–300 P2O5 kg/ha)对土壤和根系

中 AM 真菌 α 多样性无显著影响，Chen 等[32]在

内蒙古典型温带草原上持续 6 年的研究也有类

似发现。而在长期(28 年)施用无机肥的土壤中，

AM 真菌的 α 多样性显著降低[8]，在长期(37 年)
有机无机配施的土壤中则表现出升高的趋势[11]。

可见 AM真菌的 α多样性对养分输入的类型和持

续施用的时间均有响应。Rinnan 等[33]研究就证明，

与施肥 15 年后对土壤中微生物群落的显著影响

相比，施肥 5、6 年和 10 年的处理对微生物群落

组成的影响相对较小。在本研究中，减磷配施 
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图 6  无机肥及减磷配施有机肥对土壤理化性质(包括 pH、AP、SOM)与 AM 真菌的群落组成、优势类

群、网络复杂度、稳定性之间影响的结构方程模型(A)；各因素对 AM 真菌群落网络复杂度和稳定性的

直接效应、间接效应和总效应(B) 
Figure 6  A structural equation model (SEM) of the effects of inorganic fertilizer and reduced P fertilizer and 
combined application of organic fertilizers on the physicochemical properties of soil (including pH, AP, and 
SOM) and the community composition, dominant species, network complexity and stability of AM fungi (A). 
The width of the arrow indicates the strength of the causal effect. The red and blue arrows indicate the positive 
and negative relationships between the indicators. The number above the arrow indicates the path coefficient. 
***, **, and * represent significant path, respectively. Standardized direct effects, indirect effects and total 
effects of the factors on network stability and complexity from the SEM (B). The percentage above each 
indicator represents the R2 value, which is the variance explained ratio of each variable. The final model fits the 
data well. The model is: (χ2=7.736 df=7, GFI=0.899, IFI=0.991, RMSEA=0.079). 
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有机肥明显增加土壤 AP、SOM、TN 含量(表 2)，
表明在充足的土壤养分条件下，植物对 AM 真

菌提供的养分依赖性较低，相应传递给 AM 真

菌的碳量也会减少[34]，碳限可能导致 AM 真菌

群落之间的竞争增强，α 多样性降低。表明养分

的富集，即使是有机来源的养分富集，亦可能会

导致 AM 真菌 α 多样性的降低[35]。 
不同施肥处理对 AM 真菌群落组成的优势

类群影响较小(图 2A)，本研究中检测到的大多

数优势种属于球囊霉属和类球囊霉属。这与

Higo 等[36]的研究结果相似，即 AM 真菌类群的

丰度不受施磷肥的影响，且球囊霉属对施肥具有

较高的耐受性，是玉米 AM 群落中最为丰富的

优势类群[37-38]，在集约化农田系统中均有发现。

而在其他研究配施马粪或牛粪处理下的优势类

群近明球囊霉属(Claroideoglomus candidum)在
本研究中并未发现[12-13]，表明不同种类的有机肥

对 AM 真菌的群落组成的影响也可能不同。此

外，在指示物种分析结果中，VTX00278 (球囊

霉属)和 VTX00309 (球囊霉属)在各处理均有出

现，表明 AM 真菌中特定的分子物种在不同施

肥处理条件下的广泛适应性[39]。 

3.2  减磷配施有机肥对 AM 真菌群落网络

特征和群落稳定性的影响 
微生物之间的相互作用可反映群落结构的

复杂性[40]。以往的研究发现在多种土壤类型的

长期定位点中土壤微生物网络在有机无机配施

处理下具有更复杂的网络特征，如具有更高的网

络平均度、负相关连接线比例，表明长期有机无

机配施比单施无机肥包含更多生态相似的功能

群，更能增加微生物群落之间的合作与联系，使

得微生物网络的复杂度增强[41]。然而，这些研

究与本研究的结果不一致，可能是由于减磷配施

有机肥的短期效应导致，在土壤中施用有机肥可

引入高负荷的外源微生物和化学成分[42]，可能

通过刺激特定种群和抑制其他种群对土壤微生

物群落产生扰动；另一方面，土壤微生物群落具

有很强的恢复力，排斥试图争夺生态位的外来种

群[43]，因此短期的减磷配施有机肥可能会对土

壤微生物网络复杂度产生消极影响(图 3和表 4)。
此外，微生物群落的复杂性与有机肥的施用量相

关，有研究发现，水稻-油菜体系在较低的有机

肥(猪粪)施用量下形成了一个复杂且稳定的细

菌群落，而较高的施肥量降低了细菌网络的复杂

性与稳定性[44]，本研究中随着供磷水平的升高，

AM 真菌在无机肥处理下的负连接线比例递增，

而在减磷配施有机肥处理下则递减(图 3和表 4)。
这可能是配施的有机肥剂量较高，使得 AM 真

菌在富营养化条件下的拮抗程度降低，导致 AM
真菌群落的网络复杂度在减磷配施有机肥处理

低于无机肥处理。 
群落凝聚力是一种基于成对相关性的度量，

并被零模型修正，已被用来量化微生物群落的连

通性，微生物类群间负正内聚比值升高的微生物

群落稳定性增加[45]。本研究中，无机肥处理下

AM 真菌的负凝聚力及负正凝聚力比值随着供

磷量的增加而增加(图 4A、4C)，因此，无机肥

的施用促进了 AM 真菌群落的负相互作用，从

而抑制了 AM 真菌群落间的正反馈，增加了群

落稳定性，微生物群落间积极的相互作用可致使

微生物群落的稳定性降低[46]。本研究中 AM 真

菌的正凝聚力在减磷配施有机肥处理下随着供

磷量的增加而逐渐下降(图 4B)，可能是减磷配

施有机肥处理缓解了 AM 真菌群落间的相互依

赖，使得 AM 真菌的负正凝聚力比值随着减磷

配施有机肥处理施肥量的增加而升高，群落变得

更加稳定。营养相互作用意味着微生物以本身或

其释放的产物为食，这种营养上的相互作用通常

意味着共生或互惠共生[47]。减磷配施有机肥外

理中，有机肥的添加会增加额外的营养，从而削
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弱 AM 真菌之间的营养相互作用，减少 AM 真

菌群落间的合作。 

3.3  减磷配施有机肥对 AM 真菌群落复杂

度和稳定性的驱动因子分析 
土壤 pH、AP 和 SOM 是影响土壤中 AMF

群落组成的重要因素[11]。在较高肥料投入的情况

下配施有机肥可显著改善由大量化肥投入而引

起的土壤酸化(表 2)，并且提高了土壤肥力，这

些结果在不同植物的田间试验中得到验证[48-49]。

结构方程分析表明，有机无机配施通过提高土壤

中养分含量，影响 AM 真菌的多样性和优势类

群，最终影响网络的复杂度和稳定性(图 6A)。
AM 真菌的复杂度和多样性随着土壤养分含量

的增加而降低，可能是植物在养分充足时会减少

对地下 AM 真菌的碳分配，导致 AM 真菌群落

间竞争效应增强[50]，AM 真菌类群部分减少或消

失，部分增强[51]。AM 真菌的多样性与土壤 AP
呈负相关，在低磷条件下，根系更依赖与 AM 真

菌共生通过菌丝吸收磷[35]，促使 AM 真菌群落

的复杂度升高。这表明短期减磷配施有机肥引

起土壤理化性质的改变，增强 AM 真菌群落之

间的竞争效应，降低 AM 真菌的多样性，进而

驱动 AM 真菌群落网络复杂度和群落稳定性的

改变。 

4  结论 
在酸性紫色土中，短期减磷配施有机肥整体

上降低了 AM 真菌群落的 α 多样性，显著改变

了 AM 真菌的群落结构，使网络的复杂度降低，

并通过抑制群落间正相互作用来提高负正凝聚

力比值从而增强群落稳定性。球囊霉属和类球囊

霉属是无机肥及减磷配施有机肥中 AM 真菌的

优势类群，且优势类群与群落稳定性密切相关。

减磷配施有机肥可缓解土壤酸化并提升土壤肥

力，且土壤 pH、速效磷和有机质的变化驱动土

壤中 AM 真菌的 α 多样性和群落组成的改变，

进而降低 AM 真菌网络的复杂度，增强群落的

稳定性。探究减磷配施有机肥条件下土壤理化性

质与 AM 真菌的群落结构和网络特征的互作机

制，为理解 AM 真菌的生态系统功能及提升土

壤健康提供科学依据。 
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