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摘 要：【目的】探究凋落物分解过程中细菌与真菌群落的动态演替特征，解析细菌和真菌关键

类群与底物损耗间的关系，对揭示森林生态系统凋落物分解的微生物调控机制具有重要意义。

【方法】以亚热带森林优势树种桤木(Alnus cremastogyne)叶凋落物为研究对象，构建室内微宇宙分

解体系。综合运用高通量测序、凋落物化学组分测定以及细菌-真菌跨域共现网络分析等方法，

研究不同分解阶段(初始阶段、分解 45%、分解 75% 和分解 90% 阶段)凋落物际细菌-真菌群落、

关键类群及其与叶片凋落物化学组分损失率的相关性。【结果】凋落物际细菌与真菌在门水平物

种组成相对稳定，细菌群落中假单胞菌门相对丰度最高(50%−80%)，真菌群落中子囊菌门相对丰

度最高(相对丰度均>95%)；但在属水平上微生物群落随分解呈现阶段性演替，且不同分解阶段对

凋落物际细菌群落结构(R2=0.573，P<0.001)和真菌群落结构(R2=0.377，P<0.001)均具有显著影响。

随分解过程推进，细菌-真菌跨域共现网络节点数和边数增加，结构由松散转为模块化，且正相

关边数始终高于负相关边数；同时关键节点随分解推进增多，并由真菌承担关键角色。在前 3 个

分解阶段，细菌网络节点数约占总节点数的 75%，而在分解 90% 阶段，真菌节点明显增加(由

103 增至 320)，二者占比各趋近 50%。在分解 45% 阶段，关键细菌更多对应非结构性组分和半纤

维素损失；而在分解 75% 和分解 90% 阶段，关键真菌占比增加，并更多对应纤维素和木质素损

失。潜在功能分析结果进一步支持上述阶段性分工，指向分解后期更强的结构性碳降解潜力。

【结论】细菌和真菌共同驱动桤木叶凋落物的分解过程，其中细菌在分解前 3 个阶段发挥主导作
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用，而真菌在分解后期(分解 90% 阶段)更加重要。但该过程并非简单的物种替代，而是细菌-真菌随

凋落物底物持续损耗呈现出明显的动态演替特征。细菌和真菌通过资源利用互补与群落结构协同，

共同维持分解过程的连续性。本研究为理解森林凋落物分解的微生物调控机制提供了新视角。

关键词：微生物；群落演替；细菌-真菌跨域网络；桤木
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Abstract: [Objective] To characterize the successional dynamics of bacterial and fungal 
communities during leaf litter decomposition and elucidate the associations between keystone taxa 
and substrate component losses, thereby advancing our understanding of microbial regulation 
during litter decomposition in forest ecosystems. [Methods] We established an indoor microcosm 
with the leaf litter from Alnus cremastogyne to track microbial community succession during the 
litter decomposition. High-throughput sequencing, chemical composition analysis, and bacterial-
fungal cross-domain co-occurrence network analysis were integrated to characterize microbial 
community dynamics, identify keystone taxa, and test their associations with loss rates of major 
chemical components across four decomposition stages (initial, 45%, 75%, and 90% mass loss).
[Results] At the phylum level, bacterial and fungal community composition showed only minor 
changes in relative abundance across stages, with Pseudomonadota (relative abundance of 50%− 

80%) dominating bacterial communities and Ascomycota (>95%) dominating fungal communities. 
In contrast, pronounced stage-dependent succession was observed at the genus level. 
Decomposition stage accounted for substantial variations in bacterial (R2=0.573, P<0.001) and 
fungal (R2=0.377, P<0.001) community structures. With the progression of decomposition, cross-
domain networks exhibited increased nodes and connectivity and shifted from loose to modular 
structures, with positive correlations consistently exceeding negative correlations. The number of 
keystone taxa increased over time and became progressively dominated by fungi. During the first 
three decomposition stages, the number of bacterial nodes accounted for approximately 75% of 
total nodes, whereas at the 90% decomposition stage, the number of fungal nodes increased 
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markedly (from 103 to 320), resulting in comparable proportions of bacterial and fungal nodes. At 
the 45% decomposition stage, keystone bacterial taxa were primarily associated with losses of non-
structural components and hemicellulose, whereas at the 75% and 90% decomposition stages, 
keystone fungal taxa were more closely associated with cellulose and lignin losses. Functional 
predictions further supported this stage-specific division of labor, indicating stronger potential of 
structural carbon degradation at the late stages of decomposition.[Conclusion] Bacteria and fungi 
jointly participate in A. cremastogyne leaf litter decomposition with temporally differentiated 
contributions. Bacteria play a more prominent role during early and middle stages, whereas fungi 
become increasingly important at late stages. These findings indicate coordinated shifts in 
microbial community structure and resource utilization rather than simple taxonomic replacement, 
contributing new insights into microbial regulation during litter decomposition.
Keywords: microorganisms; community succession; bacterial-fungal cross-domain network; Alnus 
cremastogyne

森林凋落物分解作为陆地生态系统物质循

环的核心环节[1]，影响碳、氮等元素的转化路径

与生态系统功能的长期维持[2]。该过程在很大程

度上决定了有机质和养分在植物-土壤系统中的

归宿[3]。微生物是驱动这一过程的关键生物因

子[4]，通过胞外酶分解与代谢转化等过程影响有

机残体向稳定有机质和无机养分的转化速率与

途径[5-6]，进而驱动森林养分循环。因此，系统

探究凋落物分解过程中微生物群落的动态演替

规律及其对凋落物化学组分变化的响应，对深

入理解森林生态系统碳氮循环过程具有重要科

学意义。

凋落物分解是一个底物持续变化的过程，

在资源利用策略上细菌和真菌通过互补共同参

与有机质转化。一般认为，细菌更偏好利用凋

落物分解初期释放的可溶性或结构相对简单的

碳源，而真菌则在分解中后期通过分泌完整胞

外酶体系降解纤维素、半纤维素和木质素等难

分解结构性碳组分[7-8]。伴随分解过程推进，底

物的复杂性与可利用性不断变化，从而改变微

生物群落的建立过程与演替轨迹。已有研究证

实，凋落物化学组分能够显著影响微生物群落

的组成与多样性，并驱动微生物群落沿分解阶

段进行调整[9]。在凋落物际尺度，虽然细菌群落

多样性动态[10]和真菌群落阶段性更替[11]均已分

别有报道，但目前研究仍以土壤微生物为

主[4,12-14]，且凋落物际研究多从细菌或真菌单类

群视角展开。在分解连续推进的框架下，跨域

细菌-真菌群落如何动态演替、关键类群在不同

阶段与有机质转化的相关性如何，仍是亟待解

决的关键问题。

近年来，跨域共现网络分析已成为解析细

菌与真菌间潜在关联的重要工具，能够从网络

结构层面揭示 2 类微生物的互作关系[15]。通过

构建细菌-真菌跨域共现网络可识别不同微生物

类群在群落中的相对拓扑位置，并反映微生物

随底物环境变化的动态调整特征。基于此，本

研 究 以 亚 热 带 森 林 优 势 树 种 桤 木 (Alnus 

cremastogyne)叶凋落物为研究对象，运用高通量

测序及细菌-真菌跨域共现网络分析等方法，系

统比较桤木叶凋落物初始、分解 45%、分解

75% 和分解 90% 这 4 个阶段的凋落物际微生物

群落构成。在此基础上，识别网络中占据关键

拓扑位置的微生物类群，探讨不同分解阶段微

生物类群与凋落物主要化学组分损失率之间的

相关性，旨在从网络结构层面阐明凋落物分解

过程中微生物群落的阶段性动态演替规律，为

理解森林生态系统有机质转化的微生物结构基

础及其潜在调控机制提供新视角。

4169



 actamicro@im.ac.cn,  010-64807516

SUN Shiyao et al. || Acta Microbiologica Sinica, 2026, 66(8)

1　　材料与方法材料与方法

1.1　材料

本研究以桤木自然衰老叶片作为供试凋落

物(分解起始底物)材料。叶片采集自云南省新平

县 磨 盘 山 国 家 级 森 林 公 园 (23° 46′18″ − 

23°54′34″N，101°16′06″−101°16′12″E)，仅采集

自然脱落、无明显病虫害侵染或机械破损(破损

面积<5%)、无霉变斑点且颜色一致(黄褐色)的枯

萎叶片。为降低初始形态差异的影响，选择叶

面积相近的叶片作为实验材料。叶凋落物带回

实验室后在通风条件下自然风干，以减少采集

时叶片含水量差异对后续分解的影响，保证分

解起始底物条件一致。

微宇宙分解实验所用土壤为叶凋落物采集

处 30−40 cm 深度的土层。土壤样品自然风干后

用 2 mm 筛去除大块杂物。选择该层土壤有利于

弱化新鲜有机质输入和根际微生物对微宇宙体

系的干扰，使微生物活性变化主要响应供试凋

落物输入。土壤类型依据中国土壤分类系统

(GB/T 17296)[16]定为铁铝土。

1.2　微宇宙分解实验设置

采用室内恒温恒湿微宇宙实验模拟桤木叶

凋落物的分解环境。称取 200 g 均质土样分别置

于灭菌后的组培瓶(350 mL)中，使用无菌水调节

含水量至田间持水量(约为土壤含水量的 70%)。

正式培养前，微宇宙体系需在 25 ℃、黑暗条件

下预培养 14 d，以减弱风干复水引起的短期脉

冲效应，使其达到相对稳定状态。称取 2.50 g

自然风干的桤木叶凋落物，装入 6.5 cm×6.5 cm、

孔径 1.5 mm 的尼龙分解袋中，平铺于预处理后

的微宇宙土壤表面进行培养。正式培养在恒温

培养箱中进行(25 ℃，相对湿度 60%，避光)。

培养期间每 3 d 称量微宇宙装置质量并补加无菌

水，维持土壤含水量稳定。所有微宇宙装置随

机放置于培养箱中，并每 3 d 前后左右轮换位

置，以减少培养箱内潜在微环境对实验结果的

影响。

分解阶段依据凋落物质量损失的整体变化

趋势及 Olson[17]质量衰减模型划分，分别于培养

第 1、90、210、310 天进行破坏性取样，采集

凋落物残体。上述时间点分别对应分解过程中

初 始 阶 段 (initial phase, IS)、 分 解 45% 

(decomposition 45%, D45%)、 分 解 75% 

(decomposition 75%, D75%) 和 分 解 90% 

(decomposition 90%, D90%)阶段。每个分解阶段

设置 6 个独立重复。采集的每个样品分为 2 部

分保存：一部分称取 0.5 g 存于−80 ℃冰箱，用

于凋落物际微生物群落分析；剩余部分在 60 ℃

烘箱中烘干至恒重，用于凋落物化学组分测定。

1.3　DNA 提取及高通量测序

从各样品中称取约 200 mg 凋落物残体，使

用 PowerSoil® DNA Isolation Kit (MO BIO 公司)

提 取 凋 落 物 际 微 生 物 总 脱 氧 核 糖 核 酸

(deoxyribonucleic acid, DNA)。提取过程中采用

叠氮溴化丙锭 (propidium monoazide, PMA) (50 

μmol/L)处理样品以减少对死亡细胞游离 DNA

的干扰，从而更真实地反映具有生物学活性的

微生物群落组成[18]。同时设置 DNA 提取空白对

照以监测潜在污染。共获得 24 个(4 个分解阶

段×6 个独立重复) DNA 质量和浓度合格的样品。

细菌群落采用引物 341F (5′-CCTAYGGGRBGCA 

SCAG-3′ )和 806R (5′-GGACTACNNGGGTATCT 

AAT-3′)扩增 16S rRNA 基因 V3−V4 区；真菌群

落采用引物 ITS1-F (5′-CTTGGTCATTTAGAGG 

AAGTAA-3′ )和 ITS2-R (5′-GCTGCGTTCTTCAT 

CGATGC-3′)扩增 ITS 片段。PCR 反应、文库构

建及 Illumina NovaSeq 6000 平台测序由深圳微

科盟生物科技有限公司完成。

原始序列使用 QIIME 2 (v2023.2)平台中的

DADA2 管道[19]完成去引物、双端序列合并、质

量控制和去噪等处理步骤，并生成扩增子序列

变体(amplicon sequence variant, ASV)丰度表。细

菌与真菌序列分别使用 SILVA 数据库 (SILVA 

ribosomal RNA gene database, v138.1) [20] 和

UNITE 数据库(UNITE community database)进行
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分类注释，剔除古菌、叶绿体、线粒体及其他

非目标序列，并根据《原核生物国际命名法规》

(International Code of Nomenclature of 

Prokaryotes, ICNP, 2021)[21]对最新有效命名进行

拉丁名更新。为减少样本间测序深度差异对群

落结构分析的影响，根据样本测序量分布并结

合稀释曲线对 ASV 表进行稀释抽平。研究中使

用的微生物数据已经提交公共数据库 (https://

www.ncbi.nlm.nih.gov)，编号为 PRJNA1404896。

1.4　凋落物质量损失与化学组分测定

凋落物质量损失率按公式(1)计算[22]。将样

品从分解袋中取出时，使用小刷子清除附着在

凋落物上的土粒，于 60 ℃下烘干至恒重后称

重，用于表征凋落物整体分解强度。凋落物化

学组分(半纤维素、纤维素、木质素、非结构性

组分)采用范氏洗涤纤维法测定，包括中性洗涤

纤维、酸性洗涤纤维、酸解木质素和灰分质量。

各化学组分含量计算如公式(2)−(4)所示。在范氏

体系中，酸性洗涤纤维主要表征凋落物中相对

稳定的结构性碳组分。因此，本研究将酸性洗

涤纤维之外的部分作为凋落物中相对易降解的

非结构性组分，其含量按公式(5)估算，用于表

征凋落物中可快速分解组分的相对变化。相邻

分解阶段 t-1 至 t 化学组分的损失率计算如公式

(6)所示。

Lt=(M0−Mt)/M0×100% (1)

式中：Lt为凋落物在 t 时段质量损失率(%)，M0为

初始样品干重(g)，Mt为分解 t 时段的样品干重(g)。

H=(M1−M2)/M×100% (2)

式中：H 为半纤维素含量(%)，M1 为中性洗涤纤

维烘干后的质量(g)，M2 为酸性洗涤纤维烘干后

的质量(g)，M 为加入的烘干样品质量(g)。

C=(M2−M3)/M×100% (3)

式中：C 为纤维素含量(%)，M2 为酸性洗涤纤维

烘干后的质量(g)，M3 为酸解木质素烘干后的质

量(g)，M 为加入的烘干样品质量(g)。

Lg=(M3−M4)/M×100% (4)

式中：Lg 为木质素含量(%)，M3 为酸解木质素烘

干后的质量(g)，M4 为灰分质量(g)，M 为加入的

烘干样品质量(g)。

Ns=(M−M2)/M×100% (5)

式中：Ns 为非结构性组分含量(%)，M 为加入的

烘干样品质量(g)，M2 为酸性洗涤纤维烘干后的

质量(g)。

Loss=[(Wt-1×Ct-1)−(Wt×Ct)]/(W0×C0)×100% (6)

式中：Loss 为相邻阶段损失率(%)，Wt-1 为 t-1 阶

段的样品干重(g)，Ct-1 为 t-1 阶段的目标化合物

浓度(mg/g)，Wt 为 t 阶段的样品干重(g)，Ct 为 t

阶段的目标化合物浓度(mg/g)，W0 为初始阶段

的样品干重(g)，C0 为初始阶段的目标化合物浓

度(mg/g)。

1.5　数据分析

本研究的数据统计分析及可视化在 R 4.3.1

环境中进行。基于抽平后的 ASV 表，采用

ggplot2 包[23]绘制微生物群落在不同分类水平上

的相对丰度堆叠图。微生物群落的 α 多样性指

数使用 vegan 包[24]计算，不同分解阶段之间的

差异通过单因素方差分析比较，不同字母表示

差异显著(P<0.05)。群落结构差异通过主坐标分

析(principal coordinates analysis, PCoA)进行可视

化，基于 Bray-Curtis 距离矩阵，采用置换多因

素方差分析(permutational multivariate analysis of 

variance, PERMANOVA)检验不同分解阶段样品

间群落结构的差异性。细菌-真菌跨域共现网络

分析在筛选相对丰度大于 0.05% 的 ASV 基础

上，采用 Spearman 相关分析计算，显著相关关

系经多重比较校正(false discovery rate, FDR, P<

0.05)后保留，并用于构建跨域共现网络。网络

构建及相关计算使用 psych 包[25]、reshape2 包[26]

分析，于 Gephi 中完成绘图。网络拓扑特征及关

键节点的识别基于 igraph 包[27]、dplyr 包[28]和

ggplot2 包[23]完成。网络中节点的拓扑角色基于

Zi-Pi 分析进行划分。 Zi 表示模块内连接度

(within-module connectivity)，Pi 表示模块间连接

度 (among-module connectivity)。 根 据 Guimerà

等[29]提出的标准，节点被划分为外围节点(Zi≤
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2.5 且 Pi≤0.62)、连接者 (Zi≤2.5 且 Pi>0.62)、模

块枢纽 (Zi>2.5 且 Pi≤0.62)以及网络枢纽 (Zi>2.5

且 Pi>0.62)。其中，模块枢纽、连接者和网络枢

纽被定义为关键节点。为探讨网络结构关键类

群与凋落物化学组分之间的统计关联，采用冗

余分析(redundancy analysis, RDA)将筛选得到的

关键属与凋落物化学组分损失率投射至同一二

维排序空间，以揭示不同关键类群对各类化学

组分变化的响应特征。而后，使用 FAPROTAX[30]、

FUNGuild[31]功能数据库对关键细菌、真菌功能

进行预测，关键物种功能预测结果经 Z-score 标

准化处理，用于比较不同分解阶段关键类群潜

在功能组成的相对变化。

2　　结果与分析结果与分析

2.1　微生物群落组成及多样性演替特征

2.1.1　不同分解阶段凋落物际细菌和真菌物

种组成

高通量测序数据经质量控制和去噪处理后，

所有样品均满足后续群落比较分析需求。基于

ASV 划分结果，共获得细菌 ASV 序列 8 520 条，

隶属于 39 门 109 纲 174 目 252 科 441 属；共获

得真菌 ASV 序列 1 185 条，隶属于 9 门 25 纲

59 目 122 科 214 属。细菌群落在门水平上，不

同分解阶段均以假单胞菌门(Pseudomonadota)为

优势菌门，其相对丰度在所有样本中均占较高

比例，并在整个分解过程中保持相对稳定(图

1A)。此外，放线菌门(Actinomycetota)和芽孢杆

菌门(Bacillota)在不同分解阶段中也保持较高的

相对丰度，是细菌群落的重要组成部分。在属

水平上，细菌群落物种组成随分解阶段发生明

显变化(图 1B)。初始阶段和分解 45% 阶段样品

中，多个属的相对丰度普遍较低且分布较为均

匀；随着分解推进，分解 75% 和分解 90% 阶段

红游动菌属(Rhodoplanes)的相对丰度明显提高

(由 14% 增至 21%)，成为该阶段的主要优势属。

真菌群落在门水平上的物种组成较为单一，

各阶段变化较小(图 1C)。不同分解阶段中，子

囊菌门(Ascomycota)均为绝对优势菌门，其相对

丰度在各样本中均超过 95%；其余真菌门在各

阶段均呈较低的相对丰度。在属水平上，真菌

群落物种组成随分解阶段表现出明显差异(图

1D)。初始阶段样本中，主要优势属包括阿尔谢

拉菌属(Arxiella)、织球壳菌属(Plectosphaerella)、

串枝孢霉属 (Rachicladosporium)和刺球壳菌属

(Chaetasbolisia)，各属相对丰度较为均匀。分解

45% 阶段，刺球壳菌属(Chaetasbolisia)的相对丰

度 明 显 提 高 ； 分 解 75% 阶 段 串 枝 孢 霉 属

(Rachicladosporium)的相对丰度进一步升高(由

18% 增至 25%)；分解 90% 阶段，真菌群落中优

势属的组成更加多样化。真菌群落物种组成在

门水平上高度一致，但在属水平上随分解阶段

发生明显变化。

2.1.2　不同分解阶段细菌和真菌 α、β 多样

性变化

进一步对不同分解阶段中细菌和真菌群落

进行多样性分析，结果表明不同分解阶段凋落

物际细菌和真菌群落的 α 多样性在丰富度

(Richness)和香农 (Shannon)指数上均存在显著差

异(P<0.05，图 2A、2B)。细菌群落丰富度指数

在分解 75% 阶段最高(中位数为 1 064)，在初始

阶段最低(中位数为 782)；分解 90% 阶段的香农

指数显著低于其他分解阶段(P<0.05，图 2A)。

真菌群落丰富度在初始阶段最低(中位数为 61)，分

解 45% 阶段达到最高(中位数为 145)，香农指数在

不同分解阶段间存在显著差异(P<0.05，图 2B)。

基于 Bray-Curtis 距离的主坐标分析(PCoA)

显示，不同分解阶段的细菌和真菌群落在排序

空间中明显分离(图 2C、2D)。置换多因素方差

分析结果表明，分解阶段对细菌群落结构(R2=

0.573，F=7.727，P<0.001)和真菌群落结构(R2=

0.377，F=3.393，P<0.001)均具有显著影响。

2.2　分解过程中凋落物际细菌-真菌跨域

共现网络及关键类群

在不同分解阶段分别构建了凋落物际细菌-
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真菌跨域共现网络(图 3)，结果显示 4 个分解阶

段的跨域共现网络在节点数、边数及网络密度

等拓扑特征上表现出明显差异(表 1)。总体上，

跨域共现网络节点数和边数随分解推进而增加，

分解 90% 阶段的节点数(635)和边数(3 305)均达

最高值。从网络组成来看，初始阶段(图 3E)、

分解 45% (图 3F)和分解 75% (图 3G)阶段中细菌

节点数均高于真菌节点数，约占节点总数的

75%；而在分解 90% 阶段真菌节点数明显增加

(由 103 增至 320)，细菌与真菌节点在网络中的

占比各趋近 50% (图 3H)。各分解阶段的跨域共

现网络中均同时存在正相关边和负相关边，且

正相关边数在所有阶段均高于负相关边数；分

解 90% 阶段正相关边数进一步增加(表 1)。上述

结果表明，不同分解阶段凋落物际微生物群落

的潜在共现结构存在明显差异。

在属水平上，不同分解阶段跨域共现网络

中节点组成发生明显变化(图 3)。假黄单胞菌属

(Pseudoxanthomonas) 和 无 色 杆 菌 属

(Achromobacter)在初始阶段(图 3E)和分解 45%

阶段(图 3F)的跨域共现网络中相对丰度较高；

而 红 游 动 菌 属 (Rhodoplanes)、 分 枝 杆 菌 属

(Mycobacterium) 和 慢 生 根 瘤 菌 属

(Bradyrhizobium)在分解 75% (图 3G)和分解 90% 

(图 3H)阶段的跨域共现网络中相对丰度较高。

德沃斯氏菌属(Devosia)在前 3 个分解阶段跨域共

图1　不同分解阶段凋落物际细菌与真菌群落在门和属水平的物种组成特征

Figure 1　 Species composition of bacterial and fungal communities at the phylum and genus levels across 

decomposition stages. A: Top 10 bacterial taxa at the phylum level (Unassigned sequences were merged into 

Others); B: Top 15 bacterial taxa at the genus level; C: Top 9 fungal taxa at the phylum level (All fungal phyla 

detected in this study are shown); D: Top 15 fungal taxa at the genus level (IS denotes the initial stage, and 

D45%, D75%, and D90% denote the 45%, 75%, and 90% decomposition stages, respectively).
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现网络中的相对占比随分解推进而增加。相比

之下，真菌织球壳菌属(Plectosphaerella)、阿尔谢

拉菌属(Arxiella)、串枝孢霉属(Rachicladosporium)

和刺球壳菌属(Chaetasbolisia)在 4 个分解阶段中

均保持较高的网络占比；其中在分解 75% 阶段，

腐质霉属(Humicola)和镰孢菌属(Fusarium)进入

跨域共现网络占比前列。

基于 Zi-Pi 拓扑分析，不同分解阶段跨域共

现网络中节点的拓扑角色分布存在明显差异(图

4)。初始阶段网络以外围节点为主，关键节点数

量较少(26 个，图 4A)；随分解进程推进，分解

45% (图 4B)、分解 75% (图 4C)和分解 90% (图

4D)阶段网络中模块枢纽和连接者数量明显增

加。各分解阶段识别出的关键节点中同时包含

细菌和真菌类群，其中模块枢纽节点中真菌所

占比例相对较高。不同分解阶段识别出的关键类

群在组成上存在差异，表明参与跨域共现网络核

心结构的微生物类群随分解阶段发生变化。

2.3　分解过程中 Zi-Pi 识别关键微生物类

群与凋落物化学组分损失率的关联特征

基于 Zi-Pi 分析识别的跨域共现网络关键类

群，进一步通过冗余分析探讨不同分解阶段微

生物类群与凋落物主要化学组分损失率之间的

图2　不同分解阶段凋落物际的细菌与真菌群落多样性分析

Figure 2　Diversity of bacterial and fungal communities in the litter microhabitat across decomposition stages. 

A: Bacterial alpha diversity (Richness and Shannon indices); B: Fungal alpha diversity (Richness and Shannon 

indices); C: PCoA of bacterial communities based on Bray-Curtis dissimilarities at the ASV level; D: PCoA of 

fungal communities based on Bray-Curtis dissimilarities at the ASV level. Different lowercase letters indicate 

significant differences among decomposition stages (P<0.05); Different colors and symbols denote 

decomposition stages.
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空间对应关系(图 5)。鉴于初始阶段凋落物分解

程度较低、主要化学组分损失尚不明显，本研

究重点分析分解 45%、分解 75% 和分解 90% 阶

段关键类群与化学组分损失率之间的关联特征。

在分解 45% 阶段，关键类群在 RDA 排序空

间中呈现出较为清晰的空间分布差异(图 5A)。

细菌关键属主要分布于 RDA1 正向区域，而真

菌关键属更多分布于 RDA1 负向区域，且 2 类

群在排序空间中的数量分布相对均衡。部分细

菌属[如农杆菌属(Agrobacterium)、寡养单胞菌

属(Stenotrophomonas)]位于非结构性组分和半纤

维素损失率附近，而红游动菌属(Rhodoplanes)、

图3　不同分解阶段凋落物际细菌-真菌跨域共现网络及关键类群分析

Figure 3　Cross-domain co-occurrence network analysis and keystone taxa of bacteria and fungi in the litter 

microhabitat across decomposition stages. A−D: Cross-domain (bacterial-fungal) co-occurrence networks at the 

initial stage (IS) and at 45%, 75%, and 90% decomposition stages; E−H: Proportional contributions of bacterial 

and fungal nodes and the relative abundance of key taxa in the stage-specific networks; Networks were 

constructed using ASVs filtered by relative abundance >0.05%, Spearman’s correlation |r| ≥0.6, and FDR-

adjusted P<0.05; Nodes are colored by phylum, and node size is proportional to degree centrality; Edge color 

indicates positive or negative associations, and edge width represents association strength.
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表1　四个分解阶段细菌-真菌跨域共现网络的拓扑特征参数

Table 1　 Topological properties of bacterial-fungal cross-domain co-occurrence networks across four litter 

decomposition stages

Decomposition 
stage

IS

D45%

D75%

D90%

Nodes

427

384

417

635

Bacterial 
nodes

331

292

314

315

Fungal 
nodes

96

92

103

320

Positive 
edges

1 060

793

1 049

1 979

Negative 
edges

662

631

980

1 326

Network 
density

0.018 9

0.019 4

0.023 4

0.022 8

Modularity

0.628

0.601

0.553

0.686

Average 
degree

8.066

7.417

9.731

10.410

Average 
path length

3.91

3.98

3.67

3.60

Networks are strictly bipartite (bacterial-fungal) and include only inter-domain edges; thus the conventional triangle-based clustering 

coefficient is zero/not informative and was not reported.

图4　不同分解阶段凋落物际细菌-真菌跨域共现网络的Zi-Pi拓扑角色分析

Figure 4　 Topological role analysis of bacterial-fungal cross-domain co-occurrence networks across litter 

decomposition stages. A−D represent the Zi-Pi distributions at the initial stage (IS), 45% decomposition (D45%), 

75% decomposition (D75%), and 90% decomposition (D90%), respectively. Circles denote bacteria and triangles 

denote fungi; Nodes were classified according to the Zi-Pi criteria (Zi=2.5; Pi=0.62) into peripherals (Zi≤2.5 and 

Pi≤0.62), connectors (Zi≤2.5 and Pi>0.62), module hubs (Zi>2.5 and Pi≤0.62), and network hubs (Zi>2.5 and 

Pi>0.62).
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德沃斯氏菌属(Devosia)等细菌则分布于相近区

域。总体而言，细菌与真菌关键类群在 RDA 空

间中沿不同化学组分损失率呈现出差异化的

分布。

在分解 75% 阶段，关键类群在 RDA 空间中

的分布范围进一步扩展(图 5B)。与纤维素、木

质素和半纤维素损失率相关的关键类群中，真

菌属在数量和分布上占比较高。部分真菌属，

如外瓶霉属 (Exophiala)、镰孢菌属 (Fusarium)、

附球菌属(Epicoccum)和阿尔谢拉菌属(Arxiella)

分 布 于 纤 维 素 损 失 率 附 近 ， 而 曲 霉 属

(Aspergillus)、毛壳菌属 (Chaetomium)和节孢霉

属(Arthrographis)等真菌则更多分布于木质素损

失率所指示的区域。腐质霉属(Humicola)、织球

图5　不同分解阶段Zi-Pi识别的关键微生物属与凋落物化学组分损失率的冗余分析

Figure 5　 Redundancy analysis of keystone microbial genera and chemical component loss rates across 

decomposition stages. A: Redundancy analysis ordinations at 45% decomposition stage; B: Redundancy analysis 

ordinations at 75% decomposition stage; C: Redundancy analysis ordinations at 90% decomposition stage. Black 

arrows indicate vectors of chemical component loss rates; Percentages in parentheses on axes indicate the 

explained variation by the first two constrained axes; Total R² indicates the total constrained explained variation, 

and adjusted R2 indicates the adjusted explained variation.
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壳菌属(Plectosphaerella)和普鲁氏菌属(Preussia)

等真菌在排序空间中位于半纤维素及非结构性

组分损失率附近。

在分解 90% 阶段，关键类群在 RDA 空间中

的分布进一步发生变化(图 5C)。与纤维素、木

质素和半纤维素损失率相关的关键类群中真菌

属占比较高，且其分布位置整体更接近木质素

损失率区域。不同分解阶段关键类群在 RDA 排

序空间中的分布特征随化学组分损失率而变化，

反映了微生物群落与凋落物化学组成之间的阶

段性对应关系。

2.4　不同分解阶段关键细菌、真菌的潜

在功能预测

基于 Zi-Pi 分析识别的跨域共现网络关键节

点 ASV，进一步利用 FAPROTAX 和 FUNGuild

数据库对不同分解阶段关键细菌和真菌的潜在

功能进行分析(图 6)。各功能类群的预测结果经

Z-score 标准化处理，用以表征不同分解阶段关

键微生物功能类型分布的相对变化特征。

在关键细菌 ASV 的功能预测结果中 (图

6A)，不同分解阶段的潜在功能分布呈现出明显

差异。初始阶段与分解 45% 阶段，尿素分解、

发酵、动物寄生或共生相关功能、细胞内寄生

相关功能，以及甲基营养和甲醇氧化等功能类

群在预测结果中具有较高的 Z-score 值。随分解

过程推进至 90% 阶段，与光能利用和氮循环相

关的功能类群在预测结果中占比较高，包括光

能营养、光异养和光自养功能，以及一氧化二

氮反硝化、亚硝酸盐呼吸、亚硝酸盐反硝化、

硝酸盐反硝化和反硝化作用等氮转化相关功能。

此外，无氧光自养(硫氧化型与非硫氧化型)、几

丁质分解、好氧化能异养、芳香族化合物降解，

以及氮呼吸、硝酸盐呼吸和硝酸盐还原等功能在

分解后期的预测结果中呈现出较高的相对水平。

在关键真菌 ASV 的功能预测结果中 (图

6B)，不同分解阶段同样表现出阶段性的功能类

别分布差异。初始阶段，内生真菌、真菌寄生

型、动物病原型、木材腐生型、植物残体腐生

型及附生真菌等功能占比较高。分解 75% 阶段，

相较于初始阶段，粪生腐生型功能类群水平提

高。在分解 90% 阶段，与有机底物降解和腐生

生活方式相关的功能类群明显增强，包括动物

病原型、木材腐生型、植物残体腐生型、地衣

寄生型、植物病原型、附生真菌以及未明确定

义的腐生型功能类群。

3　　讨论讨论

3.1　凋落物分解过程中细菌与真菌群落

的阶段性建立与演替

在凋落物分解过程中，细菌与真菌共同参

与不同化学组分的转化，其群落结构随分解进

程发生明显调整。在门水平上，细菌群落在各

分解阶段均以假单胞菌门(Pseudomonadota)为主

(图 1)，该类群通常具有较高的代谢多样性和环

境适应能力，能够对分解过程中不断变化的底

物条件作出快速响应[32-33]。真菌群落在不同分

解阶段持续由子囊菌门(Ascomycota)占据优势，

其相对丰度始终保持在 95% 以上(图 1)，提示子

囊菌门在桤木凋落物分解体系中占据主导地位

并可能在分解过程中发挥重要作用。已有研究

表明，子囊菌门中包含大量与植物残体分解相

关的真菌类群，使其在多种凋落物分解体系中

具有较高的出现频率[34]。同时，微宇宙培养条

件下相对均一的环境背景可能削弱空间异质性

和外源补给，从而加强对适应性强、繁殖快类

群的筛选。因此，子囊菌门在本研究中的高度

优势既可能反映桤木凋落物分解体系的群落特

征，也可能与实验条件下的环境筛选效应有关，

有待后续进一步验证。属水平的阶段性变化进

一步揭示了分解过程中微生物群落的动态调整。

细菌群落中，红游动菌属(Rhodoplanes)在分解

75% 和 90% 阶段相对丰度显著升高，并成为分

解后期的重要组成类群。从现有研究看，该属

常见于森林土壤环境[35]，被认为对资源受限条
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图6　不同分解阶段关键节点ASV的功能预测结果

Figure 6　Functional predictions for keystone taxa across litter decomposition stages. A: Functional predictions 

for keystone bacterial amplicon sequence variants using FAPROTAX, with values standardized as Z-scores; B: 

Functional predictions for keystone fungal amplicon sequence variants using FUNGuild, with values standardized 

as Z-scores.
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件具有较强适应能力，其在分解后期的富集更

可能反映底物可利用性降低背景下的群落筛选

结果，而非直接意味着其在结构性碳组分降解

中发挥主导作用。真菌群落中，刺球壳菌属

(Chaetasbolisia) 和 串 枝 孢 霉 属

(Rachicladosporium)在分解 45% 与 75% 阶段交

替占据优势。已有研究表明，凋落物分解过程

中部分子囊菌(如毛壳菌属 Chaetomium)具有较

强的纤维素、半纤维素降解潜力[36-38]，在植物

残体降解中发挥重要作用。然而，目前关于刺

球壳菌属(Chaetasbolisia)相关降解功能的直接证

据仍较有限，其在中期分解阶段的富集可能与

底物组成变化及微环境条件改变有关。串枝孢

霉属(Rachicladosporium)在分解 75% 阶段富集，

则可能反映不同真菌类群对分解过程中微环境

差异的响应。这种优势类群的交替更接近功能

相关类群在时间尺度上的阶段性更替，而非简

单的物种替代。

本研究中的 α 多样性分析结果显示，细菌

群落丰富度在分解 75% 阶段达到最高，而香农

指数变化有限(图 2A)，表明中期新增类群主要

为低丰度物种，群落均匀度整体保持稳定。这

符合可利用底物从单一易降解物质转向多类型

中间产物时机会型细菌加入的情形。真菌群落

的丰富度与香农指数呈相反趋势(图 2B)，提示

中后期优势类群增强，群落均匀度下降。PCoA

分析进一步表明，细菌与真菌群落在不同分解

阶段均发生清晰分离(图 2)，表明分解阶段对群

落结构具有稳定的区分作用。侯卓男等[39]研究

也发现，在凋落物分解的不同阶段，微生物群

落结构存在明显差异。这些结果共同表明，凋

落物分解过程中微生物群落不仅在物种组成上

发生变化，其群落复杂度和组织方式也呈现出

明确的阶段性建立与演替特征。

3.2　跨域共现网络揭示的细菌-真菌群落

结构变化特征

基于物种共现关系构建的生态网络为从群

落层面刻画微生物类群之间的潜在关联提供了

有效工具，有助于揭示分解过程中群落的变

化[15]。本研究构建了细菌与真菌群落的跨域共

现网络，用以比较凋落物分解过程中不同阶段

微生物群落结构的变化特征。结果显示(图 3)，

跨域共现网络由分解初期的相对分散结构逐步

转变为分解后期更具模块化的网络形态，表明

随着分解推进，微生物群落在结构上呈现出更

为清晰的模块划分。已有研究指出，模块化网

络结构有助于增强系统对环境变化的稳定

性[40-41]，不同模块可能对应于差异化的资源利

用或微环境条件。因而，本研究中分解后期模

块化程度的增强可能反映了凋落物化学组成变

化背景下群落结构的重新组织。

在 4 个分解阶段中，正相关边数始终多于

负相关边数(表 1)，表明在整体网络结构中，不

同微生物类群之间具有较高的共现频率。其中，

负相关边所占比例随分解推进逐渐升高，并在

分解 75% 阶段达到较高水平(48.30%)，可能是

易利用底物的减少导致不同类群之间的资源竞

争或生态位分化逐步增强[42-44]。然而，分解初

期网络以细菌节点为主，而随分解过程推进，

真菌节点比例逐渐上升，并在分解 90% 阶段真

菌节点数超过细菌节点数(表 1)，说明细菌与真

菌会竞争复杂底物降解过程中释放的产物，但

不一定意味着全面竞争的普遍加剧。不同分解

阶段中网络模块枢纽主要由真菌节点承担(图 4)，

该现象可能与真菌的生长特性及其形成菌丝网

络的能力有关，使其更易在局部模块中呈较高

的连接度。Clausen[45]研究表明，分解早期细菌

的代谢活动可通过改变底物理化性质提高真菌

对残体的可及性，从而为真菌的后续定殖创造

条件。据此推测，本研究中观察到的细菌-真菌

共存模式可能源于二者在凋落物分解过程中紧

密的生物物理与代谢相互作用。

进一步而言，跨域共现网络的结构变化可

能通过调节细菌与真菌之间的功能分工与资源

利用方式[46]，在群落层面影响凋落物分解进程，
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分解初期以正相关边为主且细菌节点占优势，

可能反映在底物相对充足条件下类群间的协同

利用；而在分解后期，负相关比例升高、模块

化程度增强以及真菌节点比例上升，提示在资

源逐渐受限背景下生态位分化加强，真菌在底

物转化过程中可能发挥更为重要的作用。因此，

细菌与真菌并非简单替代，而是在不同分解阶

段通过动态变化形成阶段性的协同与分化，从

群落互作层面维持凋落物分解功能的持续运行。

需要指出的是，共现网络基于相关性构建，难

以直接揭示因果调控关系，上述机制推断有待

未来结合功能证据进一步验证。

3.3　关键类群结构位置变化与凋落物化

学组分转化的阶段性对应

叶凋落物主要由纤维素、半纤维素、木质

素和非结构性组分等不同复杂程度的有机聚合

物组成，其分解过程通常依赖微生物分泌的多

种胞外酶参与[47]，并表现出显著的阶段性化学

组分损失特征。这种底物组成与可利用性的持

续变化为凋落物际微生物群落的建立与演替提

供了动态背景[43]。本研究基于 RDA 分析显示

(图 5)，不同分解阶段关键微生物类群在排序空

间中的分布方向随主要化学组分损失发生变化，

反映出群落对底物条件变化的阶段性响应。在

分解 45% 阶段(图 5A)，细菌类群在 RDA 空间

中离散度较高，更多沿非结构性组分和半纤维

素损失梯度方向分布，表明该阶段群落结构更

倾向于响应易利用或中等复杂度碳源的变化。

这与分解早中期底物中非结构性组分尚未完全

耗竭、细菌代谢灵活性较高的生态特性一致。

相应地，功能预测结果也显示(图 6)，该阶段关

键细菌以化能异养、发酵及氮相关代谢功能为

主，其变化趋势与群落结构在排序空间中的分

布特征保持一致。随着分解推进至 75% 和 90%

阶段(图 5B、5C)，RDA 中真菌类群整体更倾向

于沿纤维素与木质素损失率方向分布，提示分

解后期群落变化与结构性碳组分损失的关联更

为突出。相应地，功能预测显示芳香族化合物

降解与复杂有机质转化等功能类群占比上升，

表明群落功能潜力在趋势上与结构性组分损失

的阶段性变化相呼应。值得注意的是，尽管后

期以真菌为主，仍有部分细菌类群在 RDA 中与

纤维素、半纤维素及木质素损失方向保持一致，

说明细菌在中后期分解阶段仍可能参与底物转

化，而非被真菌完全替代。研究报道，细菌对

纤维素和半纤维素等多糖具有较强的降解潜力，

在某些凋落物类型或环境条件下其相对贡献可

与真菌相当[12]。

4　　结论结论

本研究表明，亚热带森林桤木叶凋落物的分

解过程并非细菌与真菌的简单物种替代，而是伴

随底物可利用性持续变化呈现阶段性群落演替。

在初始阶段与分解 45% 阶段，微生物群落对非

结构性组分与半纤维素等易利用或中等复杂度碳

源响应更为敏感，细菌凭借其较高的多样性与环

境适应性在早期分解中占主导地位。随分解推

进，纤维素与木质素等结构性碳组分成为限制因

子，网络结构重心向真菌转移，模块化程度增

强，关键节点也更多由真菌承担，反映出生态位

分化与模块边界增强的趋势，这有助于提升分解

体系的稳定性。关键微生物类群与化学组分损失

率之间存在阶段性对应关系，进一步支持了细菌

与真菌通过资源利用互补和群落结构协同形成跨

域共现结构，从而共同维系分解过程的连续性。

本研究结论为深入理解森林凋落物分解的微生物

调控机制提供了新的视角。
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