
第 61 卷 第 1 期 土  壤  学  报 Vol. 61，No. 1 
2024 年 1 月 ACTA PEDOLOGICA SINICA Jan.，2024 

                          

* 河北省农林科学院科技创新专项（2022KJCXZX-ZHS-9）资助 Supported by the HAAFS Science and Technology Innovation Special Project

（No. 2022KJCXZX-ZHS-9） 

作者简介：刘  蕾（1987—），女，河北石家庄人，副研究员，主要从事农业面源污染防控研究。E-mail：liuleihbnky@163.com 

收稿日期：2022–04–21；收到修改稿日期：2022–07–13；网络首发日期（www.cnki.net）：2022–08–29 

http://pedologica.issas.ac.cn 

DOI：10.11766/trxb202204210197 

刘蕾，肖广敏，王凌，茹淑华，张国印，孙世友. 设施蔬菜土壤丛枝菌根真菌多样性及群落构建的季相变化[J]. 土壤学报，2024，61（1）：

200–210. 

LIU Lei，XIAO Guangmin，WANG Ling，RU Shuhua，ZHANG Guoyin，SUN Shiyou. Variations in the Diversity and Community Assembly 

of Arbuscular Mycorrhizal Fungi in Greenhouse Soils during the Growing Season[J]. Acta Pedologica Sinica，2024，61（1）：200–210. 
 

设施蔬菜土壤丛枝菌根真菌多样性及群落构建的季相

变化* 

刘  蕾，肖广敏，王  凌，茹淑华，张国印，孙世友 
（河北省农林科学院农业资源环境研究所，河北省肥料技术创新中心，石家庄 050051） 

摘  要：为研究设施生态系统丛枝菌根（Arbuscular mycorrhiza，AM）真菌群落变化的关键驱动过程，采集设施番茄不同生

长季（休耕、花期、果期）土壤样品，利用 Illumina MiSeq 高通量测序技术分析 AM 真菌物种和谱系多样性及群落结构变化

特征，并结合群落谱系分析方法探讨不同生长季随机性过程和确定性过程之间的相对贡献。结果表明，不同生长季 AM 真

菌的物种多样性和谱系多样性均发生显著改变：相比于休耕期，番茄生育期（花期、果期）土壤中 AM 真菌丰富度、Shannon

多样性、Pielou 均匀度、谱系多样性（PD）和平均成对谱系距离（MPD）分别显著下降了 42.82%～59.18%、43.25%～48.31%、

17.46%～25.40%、57.14%～67.86%和 50.00%；除球囊霉属相对多度显著增加，近明球囊霉属和类球囊霉属相对多度均显著

下降，原囊霉属相对多度先增加后降低。置换多元方差分析（PERMANOVA）和非度量多维度分析（NMDS）结果表明休

耕期基于物种组成和谱系组成的 AM 真菌群落结构显著差别于番茄生育期，但花期和果期之间差异不显著。谱系分析结果

显示，休耕期净亲缘关系指数 NRI = 0，表明 AM 真菌在谱系结构上是随机的，花期和果期 NRI > 0，表明谱系聚集，暗示

了 AM 真菌群落构建由随机性过程主导向确定性过程主导的转变，中性群落模型（NCM）结果也支持该推断。Mantel 检验

结果显示，土壤 pH、养分（有机碳、全量氮磷钾和有效磷）、盐分含量以及土壤温湿度作为确定性因素显著影响 AM 真菌

群落的季相变化。综上所述，设施生态系统高集约化生产方式促进了 AM 真菌群落构建从随机性过程主导向确定性过程主

导转变，导致多样性降低和群落结构变化，研究结果对揭示设施蔬菜栽培条件引起的土壤质量退化及其过程中的微生物组演

变规律具有重要意义。 
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Abstract: 【Objective】This study aimed to understand the key processes that drive the changes in diversity and community 

assembly of arbuscular mycorrhizal (AM) fungi in greenhouse ecosystem.【Method】Soil samples were collected during different 

growth stages (i.e., fallow period, flowering stage, fruiting stage) of tomatoes in a greenhouse. Illumina MiSeq high-throughput 

pyrosequencing was performed to investigate the changes in taxonomic and phylogenetic diversity and community structure of 

AM fungi. The relative importance of stochastic and deterministic processes in structuring AM fungal community at different 

growth stages was analyzed by phylogenetic structure analysis.【Result】Results showed that both taxonomic and phylogenetic 

diversity of AM fungi varied significantly across different growth stages. Compared with the fallow period, OTU richness, 

Shannon diversity, Pielou evenness, phylogenetic diversity (PD) and mean pairwise phylogenetic distance (MPD) of AM fungi 

significantly decreased by 42.82% - 59.18%、43.25% - 48.31%、17.46% - 25.40%、57.14% - 67.86% and 50.00%, respectively, 

during the flowering and fruiting stages. In addition, the relative abundance of Glomus was promoted in the growing period, 

whereas the relative abundance of Claroideoglomus and Paraglomus decreased. Also the relative abundance of Archaeospora 

followed a unimodal pattern. Results of permutational multivariate analysis of variance (PERMANOVA) and non-metric 

multidimensional scaling analysis (NMDS) showed that, based on both taxonomic and phylogenetic data, the community structure 

of AM fungi in tomato soils during the fallow period was significantly different from that of the growing period, while the 

difference in community composition between the flowering and fruiting stage was not significant. According to the phylogenetic 

structure analysis, we found that the mean net relatedness index (NRI) across all samples was equal to zero at the fallow period, 

indicating phylogenetic random of AM fungal community, whereas the mean NRI was significantly greater than zero in both the 

flowering and the fruiting stages, indicating phylogenetic clustered. These results suggest that the primary ecological process 

structuring communities shifted from a stochastic process at early succession to a deterministic process at the tomato growing 

stage when local environmental filtering increased, which inference was also supported by the neutral community model (NCM) 

results. Mantel test showed that soil pH, soil nutrients (SOC, total NPK, and Olsen-P) and salt content, as well as soil temperature 

and humidity, significantly affected the seasonal changes of AM fungal community.【Conclusion】The highly intensive production 

stress in the greenhouse vegetable ecosystem promoted the transformation of the primary ecological process of AM fungal 

community assembly from a random process to a deterministic process, leading to a decrease in diversity and a change in 

community structure. Our results reveal the degradation of soil quality and the evolution of the microbiome in the process of 

greenhouse vegetable cultivation. 

Key words: Arbuscular mycorrhiza fungi; Phylogenetic structure; Stochastic process; Deterministic process; Community 

assembly 

土壤微生物是生态系统的重要组成部分，驱动

和影响土壤物质循环、能量流动和信息传递等诸多

生态系统过程，其物种及功能多样性是影响生态系

统 稳 定 性 的 关 键 因 子 [1] 。 群 落 构 建 （ Community 

assembly）过程决定了微生物组成和多样性，进而

影响其生态功能与服务[2-3]。随机性过程和确定性过

程共同驱动微生物群落构建，二者之间形成此消彼

长的连续体，确定性过程强调环境和生物因素对物

种的可预测过滤作用，而随机性过程则是通过随机

的扩散、出生、死亡和漂移进行的[4]。近年来，应

用生态过程理论解释不同时空尺度下微生物群落演

替机制的相关研究取得了一系列进展[3，5]，并且用于

评价农田生态系统可持续性，从微生物群落层面为

解析农业生产体系与土壤功能稳定性提供了新视

角。刘文静等[6]指出旱作、水旱轮作、稻田三种生

态系统微生物群落构建中随机性过程从 20%增至

50%，随着确定性过程主导向随机性过程主导转变，

细菌多样性及物种生态网络的交互度和稳定性均显

著提高，阐明了稻田可持续性生态系统的微生物学

机制。但总体上，随机性过程和确定性过程之间的

平衡机制（或称为相对重要性）及其对环境变化的

响应仍是目前生态学最具争议的问题[3]，土壤微生

物群落构建对维持土壤多功能性和生态系统服务重

要性的研究仍处于初级阶段，现有的理论和模型均

需在更多的微生物类群（特别是有重要生态功能的

微生物）和更广泛的时空尺度上（尤其是特殊生境）
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进行验证[7]。 

丛枝菌根（Arbuscular mycorrhiza，AM）真菌

是一类在土壤中广泛存在的专性共生真菌，能与绝

大多数陆地植物形成互惠互利的共生关系，从而促

进植物养分吸收、提高植物的多种抗逆性、影响地

上及地下生物群落结构、改善土壤结构、调控生物

地球化学循环等[8]，而 AM 真菌这些生理生态功能

高度依赖其群落多样性，甚至有研究者认为 AM 真

菌多样性是衡量生态系统可持续性的重要指标之

一 [9]，因此它们的物种多样性、群落构建机制及其

与环境相互作用的研究越来越受重视。目前普遍认

为 AM 真菌多样性及群落结构受多种与确定性过程

相关的因素驱动：例如土壤性质（pH、养分、水分）、

气候因素（光照强度、温度、CO2 浓度）等非生物

因素[10]，以及宿主植物特性等生物因素[11]。同时，

随机性过程也影响 AM 真菌群落构建，例如扩散限

制[10]。群落构建验证方法也从传统的基于物种丰度

的分布模型发展到结合物种进化历史的谱系分析、

共生网络分析等一系列更复杂的统计模型[9]。然而，

尽管从理论和方法上均取得了长足的进步，对于不

同生境和时空尺度下随机性过程和确定性过程在

AM 真菌多样性维持、群落构建以及平衡机制对环

境变化的响应仍知之甚少，极大地限制了对生物多样

性影响生态系统稳定性和可持续性根源的认识[7]。 

设施大棚是一种半开放的特殊农业生境，加之

不合理的水肥管理，极易出现土壤退化等生态环境

问题，使得我国设施生态系统可持续性受到不同程

度的威胁[12]。相较于传统理化指标，土壤微生物对

环境变化更敏感。研究表明，设施农业土壤微生物

多样性随种植年限增加而显著降低[13]，且群落结构

发生退化（例如土壤细菌与真菌比值降低、有益菌

群减少、病原微生物数量增加等）[14]。近年来，AM

真菌作为“生物肥料”、“生物农药”及其具有的在

生态环境改善方面的潜在作用，在设施农业中开始

得到广泛关注。但与农田相比，设施土壤微生物研

究在我国起步较晚，对不同设施生产条件及设施蔬

菜种类下土壤 AM 真菌群落结构与功能的变化认识

仍有很大的局限性，群落构建机制更鲜有报道。因

此，为阐明 AM 真菌多样性和群落构建机制对设施

蔬菜高集约化生产方式的响应规律，本研究选取河

北省饶阳县设施番茄不同生长季（休耕期、花期、

果期）土壤为研究对象，利用 Illumina MiSeq 高通

量测序技术探索设施土壤 AM 真菌多样性和群落构

建机制及其对不同环境变化的响应规律，对揭示设

施蔬菜栽培条件引起的土壤质量退化及其过程中的

微生物组演变规律具有重要意义，为保持和恢复设

施土壤功能提供科学依据。 

1  材料与方法 

1.1  试验区概况 

研究区位于衡水国家农业科技园区河北省农林

科学院饶阳试验基地（38°16′14″N，115°50′82″E），

该区设施蔬菜种植规模居河北省第一，典型种植模式

为秋冬茬番茄-冬春茬甜瓜轮作，一年两茬。研究区

地属冀中平原黑龙港流域，地貌类型为滹沱河洪积平

原，土壤类型为潮土，质地为砂壤。年均温 12.2℃，

年均降雨量 552.6 mm，属于温带大陆季风气候。 

1.2  试验设计 

定位试验开始于 2018 年 6 月，番茄于每年 7 月

底施入牛粪加复合肥作为底肥，每穗果坐果后追化肥

一次（共 5 次），N、P2O5、K2O 总投入量为 775、420、

1 150 kg·hm–2；甜瓜于每年 1 月中旬施入羊粪加复合

肥作为底肥，坐果后每 2～3 周追化肥一次（共 6 次），

N、P2O5、K2O 总投入量为 800、450、1 200 kg·hm–2；

每年 6 月 30 日至 7 月 15 日进行漫灌高温闷棚（水深

20 cm 左右、棚内气温 60～70℃），之后进行通风。 

2020 年番茄季（定位试验第三年第五茬）进行

土壤样品采集，分别于 7 月 28 日（休耕期）、9 月

17 日（花期）和 12 月 4 日（果期）采样。其中，

休耕期取样在底肥施用前 3 天进行，从南到北随机

选取 9 个样方（1 m×1 m），每个样方随机采集 3 个

表层土壤（0～20 cm）样品混合为一个样品；花期

取样在追施平衡肥（N 17%、P2O5 17%、K2O 17%）

之后 7 天进行，果期取样在追施高钾肥（N 20%、P2O5 

4%、K2O 34%）之后 6 天进行，考虑到生育期追肥

灌溉均为从东向西畦灌（10 m），可能引起东、西养

分差异，花期和果期增加取样样点，分别在大棚偏东

和偏西的部分各选取 9 个样方（1 m×1 m），即每次

18 个样方，每个样方随机采集 3 个表层土壤（0～

20 cm）样品混合，3 个生育期共采集 45 个土壤样品

（9 + 18 + 18）。采集的土壤样品放入冰盒带回实验

室，过 2 mm 筛，分成两份，一份–20℃保存，用于

微生物测定，一份 4℃保存，用于土壤化学性质测定。 
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1.3  测定项目与方法 

土壤化学性质测定参照《土壤农化分析》[15]，

全氮测定采用凯氏法，硝态氮采用酚二磺酸比色法，

全磷采用氢氧化钠熔融—钼锑抗比色法，Olsen-P 用

0.5 mol·L–1 NaHCO3（pH = 8.5）溶液浸提（土水比

w/v 20︰1）钼锑抗比色法，全钾用碱熔—火焰光度

法，水溶性盐采用电导法，有机质用油浴加热重铬

酸钾氧化—容量法，土壤 pH 用 1 mol·L–1 KCl 浸提

（土水比 w/v 1︰2.5）电位法测定。 

土壤温湿度变化采用 BL141 高精度空气土壤温

湿度监测系统测量，传感器埋于距离陇上 15 cm 的

土壤中，日平均温湿度为当天从 0:00 至 23:50 共 144

个数据的平均值（每 10 min 采集一次数据）。 

1.4  土壤高通量测序和序列处理 

采用 E.Z.N.A.® soil DNA kit（Omega Bio-tek，

Norcross，GA，美国）试剂盒提取土壤 DNA，用

NanoDrop 2000 测定 DNA 浓度和纯度。AM 真菌扩

增采用巢式 PCR，第一对引物为 AML1F（5'-ATC 

AACTTTCGATGGTAGGATAGA-3'）和 AML2R（5'- 

GAACCCAAACACTTTGGTTTCC-3'），第二对引物

为 AMV4-5NF（5'-AAGCTCGTAGTTGAATTTCG-3'）

和 AMDGR（5'-CCCAACTATCCCTATTAATCAT-3'）。

利用 Illumina 公司的 Miseq PE300 平台进行测序（上

海美吉生物医药科技有限公司）。测序获得的原始序

列经过 QIIME 平台筛选和序列优化后，依据 97%的

相似度聚类成操作分类单元（Operational taxonomic 

unit，OTU）（UPARSE 7.1）。将 OTU 代表序列与

MaarjAM 数据库进行 BLAST，保留覆盖率（Query 

coverage）> 97%、一致性（Identity）> 97%、期望

值（E-value）< 1e-50 的序列；将不符合的序列再与

GenBank 数据库进行 BLAST，保留覆盖率≥ 90%、

一致性≥ 90%、期望值< 1e-50 的序列，以数据库对

比结果确定分类学信息。最后，删除序列数小于等

于 5 的 OTU 以及 unidentified 序列[16]。将所有样品

基于序列数 13300 进行抽平和后续计算。 

1.5  数据处理 

采用单因素方差分析（one-way ANOVA）比较

不同生长季对土壤性质、AM 真菌 α 多样性及相对

多度的影响，并用 LSD 检验（方差齐性）或 Games- 

Howell（方差非齐性）检验进行多重比较，在 SPSS 

18.0 中进行。采用 R 软件 vegan 程序包计算 AM 真

菌 α 多样性和群落结构，OTU 丰富度、Shannon 多

样性指数和 Pielou 均匀度指数采用“diversity”函数

计算，采用“metaMDS”函数进行非度量多维度分

析（Non-metric multidimensional scaling analysis，

NMDS）计算基于物种组成（OTU）的 AM 真菌群

落在不同生长季的 Bray-Curtis 相异指数，群落数据

进行平方根转化。采用“adonis”函数进行置换多元

方差分析（Permutational multivariate analysis of 

variance，PERMANOVA）检验组间差异显著性，置

换次数 999[17]。AM 真菌谱系多样性和结构采用 R

软件 picante 程序包计算，分析前将所有 OTU 代表

序列在 mega 6.0 中构建谱系树，Faith 谱系多样性指

数（Phylogenetic diversity，PD）指在一个局域群落

内所有物种（OTU）在谱系树上所占枝长的总和[18]，

采用“pd”函数计算。平均成对谱系距离（Mean 

pairwise phylogenetic distance，MPD）表示同一群落

内 AM 物种（OTU）在系统发育树上距离的平均值，

采用“ses.mpd”函数计算；以不同群落间 MPD，

即 βMPD，表征不同 AM 真菌群落谱系结构差异，

采用“comdist”函数计算[19]。以净亲缘关系指数（Net 

relatedness index，NRI）表征群落谱系结构，通过

与零进行显著性检验推测 AM 真菌群落构建过程，

NRI 指数的计算原理是先计算出样方中所有 OTU 对

儿的 MPD，然后保持 OTU 数量及相对多度不变，

将小样方中 OTU 从全部 OTU 中随机抽取 999 次，

从而获得该样方中 OTU 在随机零模型下的 MPD 分

布，最后利用随机分布结果将观测值标准化，NRI= 

–1×（MPDsample–MPDrandsample）/SD（MPDrandsample），

式中，MPDsample 代表观察值，MPDrandsample 代表随机

抽取 999 次 MPD 的平均值，SD 为标准偏差。NRI>0

表示 AM 真菌群落在谱系结构上聚集，NRI < 0 表示

AM 真菌群落谱系结构发散，NRI=0 表示 AM 真菌

在谱系结构上是随机的，NRI 值与零的差异显著性

采用双尾 T 检验（95%置信区间），在 SPSS 18.0 中

进行[17]。采用与上述基于物种组成相同的方法，进

行基于谱系结构（βMPD）的 NMDS 和 PERMANOVA

分析，计算不同生长季 AM 真菌谱系结构差异[19]。

基于物种组成（Bray-Curtis 距离）和谱系组成

（βMPD）的 AM 真菌多样性和群落结构与土壤/环境

（经标准化后的 Euclidean 距离）之间的关系采用

Mantel 检验计算，在 R 软件“ecodist”函数中进行，

置换次数 1 000[20]。采用 Sloan 中性群落模型（Neutral 

community model，NCM）进一步验证随机性过程 
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对 AM 真菌群落构建的潜在重要性，该模型将局域

群 落 观 测 到 的 OTU 出 现 频 率 和 它 们 在 源 群 落

（Metacommunity）中的多度（以所有局域群落中平

均相对多度估算）关系进行拟合，R2 越高代表随机

性 过 程 在 群 落 构 建 中 占 比 越 大 ， 采 用 R 软 件

“minpack.lm”程序包中非线性最小二乘法（Non- 

linear least squares，NLS）拟合模型参数，用“HMisc”

程序包中 Wilson score interval 计算 95%置信区间[21]。 

2  结  果 

2.1  不同生长季土壤性质变化 

土壤性质随生长季显著变化，其中休耕期 pH

和土壤养分（有机碳、全氮、全磷、全钾、有效磷）、

盐分显著低于生育期，而土壤温湿度显著高于生育

期（表 1）。花期土壤全氮、全磷和有效磷显著低于

果期，土壤温度显著高于果期（表 1）。 

表 1  不同生长季土壤性质 

Table 1  Soil properties across growing stage 

生长季（月份） 

Growing stage（Month） 
pH 

有机碳 SOC/ 

（g·kg–1） 

全氮 TN/ 

（g·kg–1） 

全磷 TP/ 

（g·kg–1） 

全钾 TK/ 

（g·kg–1） 

休耕期（7 月） 

Fallow period（July） 
6.85±0.80b 15.85±1.21b 1.90±0.12c 2.86±0.02c 1.79±0.01b 

花期（9 月） 

Flowering period（September） 
7.61±0.05a 22.04±0.97a 2.48±0.08b 6.06±0.03b 2.31±0.06a 

果期（12 月） 

Fruiting period（December） 
7.60±0.04a 23.65±0.66a 2.81±0.10a 7.07±0.02a 2.38±0.01a 

生长季（月份） 

Growing stage（Month） 

硝态氮 NO3
–
-N/ 

（mg·kg–1） 

有效磷 Olsen-P/ 

（mg·kg–1） 

电导率 EC/ 

（μS·cm–1） 

土壤温度

Temperature/ 

℃ 

土壤湿度

Moisture/ 

% 

休耕期（7 月） 

Fallow period（July） 
69.72±8.05a 247.2±27.1c 166.2±10.7b 31.29±0.17a 34.86±1.23a 

花期（9 月） 

Flowering period（September） 
41.68±5.38b 441.9±10.9b 212.8±17.1a 24.24±0.12b 26.84±0.84b 

果期（12 月） 

Fruiting period（December） 
41.87±1.79b 498.4±17.6a 196.7±5.6a 16.49±0.09c 25.01±0.63b 

注：数据为平均值±标准误。同列不同字母表示差异显著（P < 0.05）。下同。Note：Data are presented by mean ± SE. Different letters 

in the same column indicate a significant difference at P < 0.05. The same below. 
 

2.2  不同生长季 AM 真菌 α 多样性和群落组成

差异 

从不同生长季 45 个土壤样本中测序得到 1 436 

136 条序列，平均长度 247 bp。其中，AM 真菌序列

1 145 764 条，经过一系列筛选最终保留 773 060 条

AM 真菌序列进行后续分析，共划分为 96 个 OTUs，

鉴定为 8 个属，分别为球囊霉属 Glomus、原囊霉属

Archaeospora、近明球囊霉属 Claroideoglomus、两

性囊霉属 Ambispora、无梗囊霉属 Acauspora、多孢

囊霉属 Diversispora、盾巨孢囊霉属 Scutellospora

和类球囊霉属 Paraglomus。 

AM 真菌 α 多样性随生长季发生显著变化，且

基于物种组成和谱系组成的指标均表现为休耕期显

著高于生育期（花期、果期），从休耕期到花期、果

期，AM 真菌丰富度、Shannon 多样性和 Pielou 均

匀度分别显著下降了 42.82%～59.18%、43.25%～

48.31%和 17.46%～25.40%（表 2），谱系多样性（PD）

和 平 均 成 对 谱 系 距 离 （ MPD ） 分 别 显 著 下 降 了

57.14%～67.86%和 50.00%（表 2）。 

AM 真菌群落组成也随生长季显著变化，从图 1

看出球囊霉属和原囊霉属虽然都是设施土壤 AM 真

菌的优势种群，但两者相对多度随生长季动态变化 
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表 2  不同生长季 AM 真菌物种和谱系 α 多样性指数 

Table 2  Taxonomic and phylogenetic α-diversity indices of AM fungal communities at different growing stages 

物种 Taxonomic 谱系 Phylogenetic 

生长季（月份） 

Growing stage（Month） 
OTU 丰富度 

OTU richness 

Shannon 多样性指数

Shannon diversity 

index 

Pielou 均匀度指数

Pielou evenness 

index 

谱系多样性 

Phylogenetic 

diversity（PD） 

平均成对谱系距离 

Mean pairwise 

phylogenetic distance

（MPD） 

休耕期（7 月） 

Fallow period（July） 
17.00±2.76a 1.78±0.19a 0.63±0.03a 1.12±0.11a 0.14±0.01a 

花期（9 月） 

Flowering period

（September） 

9.72±1.70b 1.01±0.06b 0.52±0.04b 0.48±0.09b 0.07±0.00b 

果期（12 月） 

Fruiting period（December） 
6.94±0.49b 0.92±0.08b 0.47±0.04b 0.36±0.04b 0.07±0.00b 

 

 

注：Glo：球囊霉属；Cla：近明球囊霉属；Arc：原囊霉属；

Amb：两性囊霉属；Aca：无梗囊霉属；Div：多孢囊霉属；Scu：

盾巨孢囊霉属；Par：类球囊霉属。7：7 月（休耕期），9：9 月

（花期），12：12 月（果期）。不同小写字母表示生长季间差异

显著（P < 0.05）。下同。Note：Glo：Glomus；Cla：Claroideoglomus；

Arc：Archaeospora；Amb：Ambispora；Aca：Acauspora；Div：

Diversispora； Scu： Scutellospora； Par： Paraglomus. 7： July

（fallow），9：September（flowering），12：December（fruiting）. 

Different lowercase letters indicated a significant difference 
between different growing stages at P < 0.05. The same below. 

 
图 1  不同生长季 AM 真菌属水平相对多度差异 

Fig. 1  Variations in the relative abundance of AM fungal genus at 
different growing stages 

规律不同，其中，球囊霉属从休耕期到花期、果期

相对多度显著增加了 1.4 倍～1.8 倍，而原囊霉属相

对多度从休耕期到花期增加了 1.4 倍，但与果期差 

异不显著。此外，近明球囊霉属和类球囊霉属相对

多度均呈现从休耕期到生育期显著下降的规律。 

从 NMDS 结果可以看出，无论是基于物种组成

还是谱系组成的 AM 真菌群落结构均受生长季显著

影响，休耕期 AM 真菌群落显著差别于花期和果期

（图 2）。置换多元方差分析（PERMANOVA）结果

也表明生长季对 AM 真菌群落结构影响显著（物种

组成：R2 = 0.285，P = 0.001；谱系组成：R2 = 0.204，

P = 0.020），但花期和果期之间 AM 真菌群落差异不

显著（物种组成：R2 = 0.019，P = 0.619；谱系组成：

R2 = 0.023，P = 0.568）。 

2.3  AM 真菌多样性及群落结构与土壤性质的

关系 

无论是基于物种组成还是谱系组成的 AM 真

菌多样性和群落结构均与土壤性质显著相关，表 3

可以看出，pH 与 AM 真菌多样性和群落结构指标

均呈显著 /极显著相关关系，且相关系数较高，强

烈影响 AM 真菌群落。除了土壤硝态氮，AM 真菌

α 多样性与土壤养分含量（有机碳、全量氮磷钾和

有效磷）、盐分均呈显著负相关，与土壤温湿度显

著正相关（表 3）。 

2.4  驱动 AM 真菌群落差异的群落构建过程 

生长季显著改变了 AM 真菌群落构建过程。休

耕期 NRI = 0，表明群落构建初期 AM 真菌在谱系结

构上是随机的，进入番茄生育期后随着扰动增加（例 
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图 2  生长季基于物种组成（a）和谱系组成（b）的 AM 真菌群落 NMDS 分布图 

Fig. 2  Non-metric multidimensional scaling（NMDS）plot of AM fungal community dissimilarities among different growing stages using the 

data of OTU composition（a）and phylogenetic composition（b） 

表 3  基于物种组成和谱系组成的 AM 真菌 α 多样性和群落结构与土壤性质的相关分析 

Table 3  Relationship between soil properties and taxonomic and phylogenetic α-diversity indices and community dissimilarity of AM fungi 

α 多样性 

α-diversity 

群落差异 

Community dissimilarity

物种 

Taxonomic 

谱系 

Phylogenetic 

物种 

Taxonomic 

谱系 

Phylogenetic
土壤性质 

Soil 

properties 
OTU 丰富度 

OTU richness 

Shannon 

多样性指数 

Shannon 

diversity index 

Pielou 

均匀度指数

Pielou evenness

index 

谱系多样性

PD 

平均成对 

谱系距离 

MPD 

净亲缘 

关系指数 

Net relatedness 

index（NRI） 

Bray-Curtis βMPD 

pH –0.542 *** –0.699*** –0.368* –0.686*** –0.782*** 0.355* 0.671*** 0.469***

SOC –0.427*** –0.327* –0.014 –0.535*** –0.287 0.046 0.325** 0.162 

TN –0.484*** –0.327* 0.024 –0.548*** –0.289 0.068 0.276* 0.137 

TP –0.464*** –0.593 *** –0.348* –0.578*** –0.525*** 0.071 0.575*** 0.423***

TK –0.363* –0.598*** –0.414** –0.495*** –0.610*** 0.189 0.565*** 0.378***

NO3-N 0.167 0.343* 0.235 0.315 * 0.382* –0.117 0.253 0.232* 

Olsen-P –0.532*** –0.476*** –0.115 –0.670*** –0.495*** 0.201 0.544*** 0.366***

EC –0.421*** –0.437*** –0.329* –0.486*** –0.481*** 0.022 0.425*** 0.322** 

Temperature 0.514*** 0.583*** 0.344 * 0.630*** 0.576*** –0.147 0.502*** 0.419***

Moisture 0.529*** 0.724*** 0.451** 0.616*** 0.645*** –0.092 0.686*** 0.500***

注：*P < 0.05；**P < 0.01；***P < 0.001。Note：*P < 0.05；**P < 0.01；***P < 0.001. 

 
如施肥、翻耕等）受环境选择更强，NRI > 0，谱系

结构呈现聚集状态（图 3）。优势度检验结果也表明

休耕期 AM 真菌相对于花期和果期更符合中性群落

模型（图 4），即随机性过程在休耕期 AM 真菌群落

构建中发挥更主要作用，而生育期群落构建则由确

定性过程主导，与 NRI 结果相一致。 
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注：星号表明 NRI 显著大于零（双尾 T 检验），ns 不显著，*** P < 0.001。Note：Asterisk indicates that the NRI is significantly greater 

than zero after the two-way t-test（ns，non-significant；***P < 0.001）. 

 
图 3  生长季对 AM 真菌群落净亲缘关系指数的影响 

Fig. 3  The net relatedness index（NRI）of AM fungal community varied across different growth stages 

 

注：虚线表示模型预测（实线）的 95%置信区间。Note：Dashed lines represent 95% confidence intervals around the model prediction

（solid line）. 

 
图 4  休耕期（a）、花期（b）和果期（c）AM 真菌群落装配过程的中性群落模型 

Fig. 4  Community assembly process measurements by the neutral community model at the fallow period（a），flowering stage（b）and fruiting 

stage（c） 

3  讨  论 

3.1  设施蔬菜土壤 AM 真菌多样性的季相变化 

近年来，研究设施蔬菜种植过程中土壤微生物

多样性、群落组成和结构变化，从而评估土壤受损

程度和质量变化成为探索设施土壤质量保持和功能

恢复的热点[14，22]，而土著 AM 真菌作为土壤微生物

群落的核心组分之一，也成为评价设施蔬菜土壤健康

的重要预警指标[23]。与在自然生态系统和露地农田

中 AM 真菌群落存在显著季节性变化的结论相同[24]，

本研究设施农业系统中生长季也显著改变了土壤 AM 

真菌多样性、群落组成和结构（表 2，图 1，图 2），

这种群落动态变化是各物种基于生理或生态差异以

其独特方式响应环境时空变化的结果[4]。以 pH 为

例，以往研究发现球囊霉属孢子萌发、丛枝形成和

根外菌丝的生长及侵染在酸性土壤中会受到抑制，

因此偏好 pH 较高的土壤[25]。本研究高温闷棚过程

中有机物厌氧分解产生的有机酸等酸性物质引起

休耕期土壤 pH 降低，随着生育期有机肥施用等原

因，土壤恢复至中性或碱性（表 1），pH 的升高可

能是导致球囊霉属相对多度从休耕期到生育期显

著增加的原因（图 2），球囊霉属在花期和果期迅速 
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增殖成为绝对优势种（Overdominance），引起群落

均匀度降低和多样性下降（图 1，表 2）。与球囊霉

属相反，类球囊霉属在碱性土壤中产孢和与宿主互

惠功能的发挥均会受到不同程度的抑制[26]，可能导

致其相对多度随 pH 升高在花期和果期显著下降

（图 1）。除了土壤 pH 值，AM 真菌-植物共生特性

决定了其群落特征对土壤养分变化也十分敏感，番

茄生产需要施用大量有机肥和化肥，导致生育期土

壤有机质和氮磷含量显著高于休耕期，不利于 AM

真菌的侵染和生长[27]，可能是导致生育期多样性显

著下降的另一个重要原因。同时，进入生育期后番 

茄的选择偏好也会影响 AM 真菌的群落变化。比如

生育期土壤水分降低，番茄倾向于主动选择吸水能

力强的类群，如球囊霉属[28]。除了土壤和宿主，生

育期整地翻耕[29]、温度下降[30]也会降低 AM 真菌多

样性并影响群落组成，比如生育期球囊霉属相对多

度显著增加可能与其抗干扰能力强且增殖更快密切

相关[28]。由此看出，进入生育期后，土壤性质、气

候因素、宿主植物等生物及非生物因素形成强而有

效的过滤器，束缚 AM 真菌的生态位空间，进而影

响 AM 真菌的多样性及群落构建过程[16]。 

3.2  设施蔬菜土壤 AM 真菌群落构建机制 

尽管越来越多的证据支持随机性过程和确定性

过程连续体假说，但在微生物群落构建中两者之间

的平衡机制（相对重要性）仍然是目前微生物生态

学最具争议的问题，尤其伴随生态演替过程[3]。研

究表明，环境扰动（Disturbance）会促进随机性过

程/确定性过程之间平衡的时间依赖性转变[3]，在次

生演替初期随机性过程主导微生物群落构建，随后

确定性过程的相对重要性逐渐增加直至成为主要生

态过程[31]，与本研究结果一致（图 3，图 4）。在休

耕期随机性过程主导设施土壤 AM 真菌群落构建的

原因可能包括：首先，淹水剧烈扰动结束后带来的

生态功能等价（Ecological equivalence）显著提高随

机性过程的重要性[31]，同时水的流动也会促进微生

物随机扩散。其次，有研究表明，随机性过程在环

境压力较小的生境下起主导作用，浸泡闷棚后土体

气相和液相比例改变、物理结构明显改善，同时盐

分和氧化还原电位降低、速效养分下降，重新构成

了相对理想的土壤化学条件[32]，较低的有机质分解

率等特性均使得休耕期土壤内部物质周转缓和，从

而缓解了外部扰动对微生物的影响[33]，促使随机性

过程主导设施土壤 AM 真菌初期群落构建，该推论

在稻田微生物群落构建中得到印证[6]。与前面提到

AM 真菌多样性从休耕期到生育期显著降低的原因

相同，随着大量的水肥投入、翻耕等非生物因素，

以及宿主选择等生物因素扰动增加，土壤环境日趋

极端（例如有效磷高达 500 mg·kg–1、电导率超过

200 μS·cm–1），压力增加使得环境的筛选作用被强

化[3]，选择相似的 AM 真菌进入相同的生态位，导

致群落呈现谱系聚集状态（图 3），随机性/确定性过

程相对重要性发生转变。为揭示生物演替过程中随

机性和确定性过程之间的平衡机制，各种生态模拟

模型不断被提出，然而在复杂的田间系统理解我们

观测到的微生物群落模式背后的生态过程平衡机

制，及其对环境的变化的响应仍然面临巨大挑战，

甚至对单一环境扰动引起的微生物群落变化和相应

规律，不同研究结果之间都有很大差异。以施肥为

例，有研究表明养分投入可以通过增强生态漂移提

高随机性过程的重要性，并向微生物提供更多资源

（例如碳源、能量）、缓解环境选择，从而弱化确定

性过程[34]，与本研究结论相反。然而，Liu 等[19]指

出少量养分投入可以提高 AM 真菌群落构建中随机

性过程的重要性，但高量施肥处理中 AM 真菌群落

构建受确定性过程主导，与本研究结论一致。Xun

等[2]研究也表明随机性构建过程在高多样性群落中

占主导地位，而低多样性群落中确定性过程占主导

地位，并且，这一过程转变与“特异性”功能微生

物的减少密切相关，故而会限制群落功能，导致其

生态系统服务退化。因此，本研究也可以从群落构

建的层面更好地揭示微生物群落与设施土壤质量退

化的相关性，微生物群落构建初期在较高的随机性

过程影响下，物种及功能多样性丰富，有利于养分

循环和毒害物质降解。伴随高集约化的生产方式和

不合理的田间管理，环境选择压力增加，确定性过

程主导下仅一部分微生物可以在特定的生态位中定

殖并发挥功能，多样性的丧失导致特异性功能显著

下降，如潜在的反硝化活性和农药矿化能力，引起

营养有效性降低和毒害物质积累，进一步增加环境

压力，威胁设施生态系统的稳定性和可持续性。由

此可见，虽然确定性过程可以强化特定环境下微生

物的功能，随机性过程却可以维持更多样化的群落

功能，从而促进生态系统的稳定性和可持续性[35]。

因此下一步应深入研究微生物多样性维持和群落构
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建机制与其在生态系统功能及服务之间的相互关

系，及其对不同生物及非生物因素的响应规律，为

制定适宜设施农业可持续发展的田间管理提供理论

支撑。 

4  结  论 

设施生态系统 AM 真菌群落构建受随机性过

程和确定性过程共同驱动，但高集约化生产方式促

进了随机性 /确定性过程相对重要性发生转变，进

入生育期后生物及非生物因素扰动增加，局域环境

筛选作用增强，引起群落构建随机性过程下降、确

定性过程增加，导致基于物种组成和谱系组成的

AM 真菌多样性显著降低、群落结构发生变化。土

壤 pH、养分（有机碳、全量氮磷钾和有效磷）、盐

分含量以及土壤温湿度作为确定性因素显著影响

设施土壤 AM 真菌群落的季相变化。未来应深入研

究群落构建机制变化对其生态系统功能与服务的

影响，为制定适宜设施农业可持续发展的田间管理

提供理论支撑。 
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