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摘 要

高原鼠兔（Ochotona curzoniae）是青藏高原最具特色的小型哺乳动物之一，对青藏

高原的生态系统有着重要作用。对高原鼠兔特定部位的细菌群落已有一些研究，但对

多个部位细菌群落的生物地理图谱研究较少。为了探究高原鼠兔不同部位的细菌群

落组成差异，从青藏高原门源地区捕捉高原鼠兔，分别采集其脸部、毛发、肝脏、胃部、

小肠和盲肠的样本，使用 16S rRNA基因测序技术表征这些部位的细菌群落。结果表

明：高原鼠兔不同部位的细菌群落组成差异较大，其脸部、毛发、肝脏、胃部和小肠中变

形菌门（Proteobacteria）的相对丰度最高，而在盲肠中厚壁菌门（Firmicutes）的相对丰度

最高。盲肠中细菌α多样性最高，肝脏中最低。β多样性分析显示，高原鼠兔脸部和毛

发的细菌图谱与消化器官（肝脏、胃部、小肠和盲肠）的细菌图谱存在显著差异（P < 
0. 05）。网络分析显示，高原鼠兔脸部和毛发的细菌网络复杂性高于消化器官。群落

组装分析显示，脸部、毛发、肝脏和盲肠的细菌群落组装以确定性过程为主导，而胃部

和小肠的细菌群落组装以随机性过程为主导。结果揭示了高原鼠兔不同部位间的生

物地理图谱差异，并确定了不同部位中的特征细菌群落。这对于阐明区域微生物生态

位和绘制完整的高原鼠兔微生物组的生物地理图谱具有重要意义。
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Abstract：The plateau pika （Ochotona curzoniae） is one of the most distinctive small mammals on the Qinghai-Xizang Pla⁃
teau and plays an important role in the ecosystem of the plateau.  There have been some studies of the bacterial community 
of specific sites in the plateau pika， but fewer studies of biogeographic mapping of bacterial communities at multiple sites.  
In order to explore the difference in bacterial community composition in different part of the plateau pika， we captured pla⁃
teau pikas from the Menyuan region of the Qinghai-Xizang Plateau， collected samples from their faces， fur， livers， stom⁃
achs， small intestines， and cecum， and probed the bacterial communities in these parts of the pika using 16S rRNA gene 
sequencing.  The results of the study revealed that the bacterial community composition varied greatly among different parts 
of the plateau pika.  Relative abundance of Proteobacteria was highest in the face， fur， liver， stomach and small intestine of 
plateau pikas， whereas Firmicutes was highest in the cecum.  The highest α diversity was found in the cecum and the low⁃
est in the liver.  β diversity analysis showed that the bacterial profiles of the face and fur of plateau pikas differed significantly 
from those in the digestive organs （liver， stomach， small intestine， and cecum）.  Network analysis showed that the com⁃
plexity of bacterial networks on the face and fur of plateau pikas was higher than that of the digestive organs.  Community as⁃
sembly analyses revealed that bacterial community assembly in the face， fur， liver， and cecum was dominated by determin⁃
istic processes， whereas bacterial community assembly in the stomach and small intestine was dominated by stochastic pro⁃
cesses.  The results revealed biogeographic mapping differences between different parts of the plateau pika and identify 
characteristic bacterial community in different parts.  It is important for elucidating the regional microbial ecological niche and 
mapping the complete biogeographic profile of the plateau pika microbiome.

动物的体表部位和消化道器官是与周围空气直

接或间接接触的部位，其中体表部位包括皮肤和毛

发，这些部位和器官在宿主的生理调节、代谢过程以

及免疫防御中发挥着至关重要的作用［1］。体表部位和

消化道器官中居住着数以万亿的微生物，形成了不同

的微生物群落［2］。动物不同部位创造了特定的环境条

件和生态位，从而导致微生物种群的区域特异性［3］。

肝脏作为人体最大的消化器官，既往认为肝脏是一个

无菌器官，但是近年来的研究打破了这个观点，在人

和小鼠的肝脏中发现了变形菌门（Proteobacteria）的富

集［4］，并证明了肝脏免疫依赖于细菌群落。所以每个

部位的细菌群落不是随机获得的，而是通过动态的相

互作用和特定的宿主需求精心制定的［3］。同一个器官

的不同区域或部位的细菌群落可能不同，如结肠近端

和远端细菌群落组成存在差异［3］，这种器官间细菌群

落差异有助于肠道细菌功能性状的变异和可塑性［5］。

哺乳动物的肠道微生物群由数百到数千种微生物组

成，它们参与宿主的新陈代谢、免疫和发育过程［6］。鉴

于肠道菌群对动物健康的重要作用，它被认为是哺乳

动物的一个新“器官”［7］。除了以上功能，肠道细菌在

改善宿主的环境适应能力方面发挥着重要作用。例

如，生活在高海拔的哺乳动物的肠道细菌富含厚壁菌

门（Firmicutes）和放线菌门（Actinobacteria），这些肠道

细菌与能量的高效获取相关［8］。受宿主特征和细菌群

落动态的影响，人类整个胃肠道中细菌的丰度和多样

性通常从近端到远端增加［9］。迄今为止，关注区域差

异的新兴研究揭示了对哺乳动物生活至关重要的微

生物群落的多方面生理作用［10］。既往研究主要集中

于模式动物的研究，对一些生活在极端气候环境下

（如高海拔地区）野生动物的研究较少。

高原鼠兔（Ochotona curzoniae）主要分布在青藏

高原，这种低温缺氧环境被它们视为正常的生存环

境，是一种经过无数代的自然选择且对高原低温缺氧

环境适应而保留下来的青藏高原特有的本土动

物［11］。高原鼠兔在青藏高原的生态系统中扮演着多

种重要角色。高原鼠兔适度的干扰有利于提高植物

多样性［12］、促进土壤养分循环［13］，而且高原鼠兔的洞

穴为其他物种提供了栖息和繁殖的空间［14］。然而，

在高原鼠兔的干扰过大时，会降低土壤养分含量［15］，

减少可食牧草比例［16］。已有的研究主要集中于高原

鼠兔对缺氧环境的适应机制［17］、能量需求［18］及其肠

道微生物在极端气候环境下的适应机制［19］。

基于以上研究背景，本研究以高原鼠兔为模式

动物，通过 16S rRNA基因测序系统比较了其体表部

位、消化器官的细菌群落组成、多样性差异，以及群落

构建模式和网络关系，以期为高原鼠兔微生物组生物
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地理图谱的完整绘制提供科学理论依据。

1　材料与方法

1. 1　样品采集

在青海省门源县（37°22′36. 7″ N，101°37′8. 9″ E）
用绳套法捕捉高原鼠兔8只，平均体质量为（131. 16 ± 
21. 13） g，雄性和雌性的比例为 3∶1。为了比较高原

鼠兔体内与体外细菌组成的差异，以其毛发和脸部样

本作为体外样本，以肝脏、胃部、小肠和盲肠作为消化

器官样本。对所有高原鼠兔实施安乐死（乙醚麻醉致

死）。用无菌剪刀剪下高原鼠兔背部的毛和肝脏分别

放入 50 mL无菌管中；用无菌剪刀剪下胃、小肠和盲

肠后，分别将内容物采集到 50 mL无菌管中；用蘸有

无菌生理盐水的无菌棉签擦拭高原鼠兔的脸部1 min，
然后用无菌剪刀剪下棉签头部放入50 mL无菌管中。

共收集48份样本。本试验经过兰州大学伦理委员会

批准（伦理编号：IRB23100501）。
1. 2　DNA提取和PCR扩增

使用 Ezup 柱式土壤 DNA 提取试剂盒（Sangon 
Biotech，中国），按照生产商的说明提取样本 DNA。

用 NanoDrop 2000 分光光度计（Thermo Scientific，
Waltham，IL，美国）对提取的DNA定量。使用通用引

物 515F 和 909R 扩增细菌的 16S rRNA 基因的 V4—
V5区域［20］，每个样本所使用的上游引物515F均含有

独特的 12 bp barcode序列，以便区分每个PCR产物。

PCR具体步骤和程序与冯天舒等［21］的研究相同，扩增

产物在NanoDrop 2000平台定量，之后将所有纯化后

的 PCR 产物等量混合。最后在 Illumina MiSeq 测序

平台进行高通量测序。原始 16S rRNA 基因的 fastq
序列已经上传到欧洲核苷酸数据库（European 
nucleotide archive），登录号为PRJEB82437。
1. 3　生物信息学分析

在QIIME平台上处理原始数据。首先基于Flash
软件进行双末端拼接［22］。根据 barcode 进行样品拆

分。使用 FASTX-Toolkit 软件将 fastq 序列转换为

fasta 格式的序列［23］。根据 Usearch 8. 0 的 denovo 模

式［24］，去除嵌合体序列。然后根据UCLUST将所有序

列划分为操作分类单元（OTUs）［25］，将序列相似性大

于 97%的序列归类为一种OTU。选择序列最长的为

代表性 OTU，并对其进行物种注释，生成 OTU表，删

除不属于细菌的OTUs，即删除线粒体、叶绿体序列及

单例序列。为了减少测序深度不均匀的影响，采用

“Daisy chopper”脚本对OTU表抽平［26］，从每个样本中

随机获得4 148条序列。去除低质量序列后，脸部、毛

发、肝脏、胃部、小肠和盲肠分别保留6、7、6、6、8、8个

样本，合计 41个高质量样本（表 1）。使用Origin2017
（OriginLab，北安普顿，美国）可视化门和属水平上细

菌群落的组成。用细菌群落的Chao1指数、观察到物

种数（observed species）和香农指数（Shannon）评估 α
多样性。利用Bray-Curtis距离矩阵分析细菌群落结构

的差异来评估β多样性，用主成分分析（principal com⁃
ponents analysis，PCA）可视化β多样性。

表 1　样品信息

Table 1　Samples information
编号

Code number
高原鼠兔1
Plateau pika1
高原鼠兔2
Plateau pika2
高原鼠兔3
Plateau pika3
高原鼠兔4
Plateau pika4
高原鼠兔5
Plateau pika5
高原鼠兔6
Plateau pika6
高原鼠兔7
Plateau pika7
高原鼠兔8
Plateau pika8

脸部
Face
—

—

Face3
Face4
Face5
Face6
Face7
Face8

毛发
Fur

Fur1
Fur2
—

Fur4
Fur5
Fur6
Fur7
Fur8

肝脏
Liver

Liver1
—

Liver3
Liver4
Liver5
Liver6
—

Liver8

胃部
Stomach

—

Stomach2
—

Stomach4
Stomach5
Stomach6
Stomach7
Stomach8

小肠
Small intestine

Small intestine1
Small intestine2
Small intestine3
Small intestine4
Small intestine5
Small intestine6
Small intestine7
Small intestine8

盲肠
Cecum

Cecum1
Cecum2
Cecum3
Cecum4
Cecum5
Cecum6
Cecum7
Cecum8

注：—.  不合格的样本。

Note：—.  A nonconforming sample.
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1. 4　统计分析

高原鼠兔不同部位细菌群落α多样性的差异使

用SPSS 26. 0的独立样本Mann-Whitney U检验，并使

用单因素方差分析（one-way ANOVA）的 Tukey 事后

检验分析不同部位的门和属水平上细菌群落组成差

异。使用置换多元方差分析（PERMANOVA）分析不

同部位间细菌 β 多样性的差异。使用 R 4. 2. 1 中的

“vegan”包绘制热图，以确定各个部位显著富集的门

和属，使用“psych”包（ || r  > 0. 6，P < 0. 05）生成优势

OTU矩阵（平均相对丰度 > 0. 01%），然后利用Gephi 
0. 9. 2软件可视化优势OTU的网络共现模式。使用

R 4. 2. 1中的“NST”软件包，根据零模型使用修正随

机比率（modified stochasticity ratio，MST）来确定随机

性和确定性在高原鼠兔不同部位的细菌群落中的相

对贡献。如果 MST 大于 0. 5，则随机过程主导群落

组装，如果MST小于 0. 5，则确定性过程主导群落组

装，显著性水平α = 0. 05。
2　结果

2. 1　高原鼠兔体表部位和消化器官细菌群落的组成

在高原鼠兔的体表部位和消化器官中共检测到

31个细菌门，其中毛发携带的细菌门数量最多，为29个，

其次是脸部 19个；胃部、小肠、盲肠和肝脏中的细菌

门依次减少，分别为17、15、12、11个。本研究只展示

了相对丰度前 10的细菌门的组成（图 1A）。在毛发、

脸部、肝脏、胃部和小肠中的优势门均为变形菌门和

厚壁菌门，盲肠中的优势门是厚壁菌门和拟杆菌门

（Bacteroidetes）。

A. 门水平； B. 属水平； UG.  未分类的属。

A. Phylum level； B. Genus level； UG.  Unclassified genus.
图 1　高原鼠兔不同部位的细菌群落组成

Figure 1　Bacterial community composition of different parts of plateau pika
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在属水平上，总共检测到了 637个菌属，其中毛

发、脸部、小肠、胃部、盲肠和肝脏中检测到的菌属数

分别为559、325、177、156、116、67个。在属水平上也

只展示了相对丰度前10的属（图1B）。在毛发中优势

属是埃希氏杆菌属（Escherichia）和芽孢杆菌属（Bacil⁃
lus），在脸部优势属是肠球菌属（Enterococcus）和芽孢

杆菌属。在肝脏中优势属是埃希氏杆菌属和肠球菌

属。在胃部和小肠的优势属是埃希氏杆菌属和S24-7
科某属（S24-7 unclassified genus），在盲肠中优势属是

梭菌目某属（Clostridiales unclassified genus）和瘤胃球

菌科某属（Ruminococcaceae unclassified genus）。

2. 2　高原鼠兔体表部位和消化器官细菌群落组成

的差异

由图2A可见，在高原鼠兔体表部位显著富集的菌

门较多。在毛发中显著富集梭杆菌门（Fusobacteria）、
绿菌门（Chlorobi）和硝化螺旋菌门（Nitrospirae）（P < 
0. 05）等，脸部显著富集了Thermi、浮霉菌门（Plancto⁃
mycetes）和放线菌门（P < 0. 05）等。消化器官显著富集

的菌门较少。在胃部显著富集了螺旋体菌门（Spiro⁃

chaetes）和拟杆菌门（P < 0. 05），在小肠显著富集了变

形菌门和拟杆菌门（P < 0. 05），在盲肠显著富集了拟杆

菌门、厚壁菌门和螺旋体菌门（P < 0. 05），在肝脏显著

富集的门最少，只有变形菌门1类（P < 0. 05）。
由图 2B可见，在高原鼠兔盲肠中显著富集的属

最多，如普雷沃氏菌属（Prevotella）、瘤胃球菌属（Ru⁃
minococcus）和颤螺菌属（Oscillospira）等（P < 0. 05）；

在肝脏中显著富集的属最少，为埃希氏杆菌属（P < 
0. 05）。在其他部分显著富集的细菌属在数量和种

类上也都不同，其中脸部显著富集的属有γ-变形菌纲

某属（Gammaproteobacteria unclassified genus）、变形

菌门某属（Proteobacteria unclassified genus）和节杆菌

属（Arthrobacter）等（P < 0. 05）；在毛发中显著富集的

属有假诺卡氏菌属（Pseudonocardia）、小单孢菌科某

属（Micromonosporaceae unclassified genus）和节杆菌

属（P < 0. 05）等；在胃部显著富集的有戴尔福特菌属

（Delftia）、S24-7 科某属和厚壁菌门某属（Firmicutes 
unclassified genus）等。在小肠显著富集了普雷沃氏

菌属和YRC22（P < 0. 05）。

2. 3　高原鼠兔体表部位和消化器官细菌多样性

差异

由 Chao1 指数可见（图 3A），盲肠中细菌多样性

显 著 高 于 其 他 部 位（Mann-Whitney U 检 验 ，P < 

0. 05），而肝脏中细菌多样性显著低于其他部位（P < 
0. 05）。毛发、脸部、胃部和小肠4组间的细菌多样性

无显著差异。从观察到的物种数来看（图 3B），也是

盲肠的细菌多样性最高，显著高于脸部、肝脏、胃部和

A. 显著富集的菌门； B. 显著富集的菌属； UG.  未分类的属。

A. Significantly enriched phylum； B. Significantly enriched genus； UG.  Unclassified genus.
图 2　高原鼠兔不同部位细菌群落组成的差异性

Figure 2　Bacterial community composition of different parts of plateau pika
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小肠（P < 0. 05）；肝脏的细菌多样性显著低于其他部

位（P < 0. 05）；毛发的细菌多样性显著高于胃部和小

肠（P < 0. 05）。在香农指数上（图3C），与观察到的物

种数的结果一样，即盲肠中的细菌多样性最高，肝脏

中的细菌多样性最低（P < 0. 05）。
PCA分析显示高原鼠兔不同部位细菌的 β多样

性。由图3D可见，不同部位间的细菌图谱分离明显。

根据PERMANOVA结果（表2）显示，高原鼠兔脸部和

毛发与肝脏、胃部、小肠和盲肠的 β多样性存在显著

差异（P < 0. 05），但脸部与毛发的 β多样性不存在显

著差异（P > 0. 05）。除此之外，盲肠与肝脏、胃部和

小肠的β多样性也存在显著差异（P < 0. 05）。综上表

明，高原鼠兔体表部位与消化器官之间的细菌图谱存

在显著差异。同时，不同的消化道器官之间也表现出

明显的差异。

2. 4　高原鼠兔体表部位和消化器官细菌的网络共

现模式

筛选出平均相对丰度大于 0. 01% 的优势 OTUs
构建高原鼠兔脸部、毛发、肝脏、胃部、小肠和盲肠的

网络共现模式（图4）。由图4可以观察到与消化器官

相比，体表部位的网络复杂性更高。在网络拓扑特征

参数中（表3），平均度和网络密度可以描述网络的复

杂性，平均聚类系数用来描述网络的层次结构程度，

模块化用来描述网络可以划分为多少个模块的程度。

研究结果表明，高原鼠兔脸部的网络最复杂（节点为

902个，边为 47 208条，平均度为 104. 674，网络密度

为 0. 116），此后依次是毛发、胃部、肝脏、盲肠和小

肠。脸部的细菌网络层次结构最多（平均聚类系数为

0. 938），其次是肝脏、毛发、胃部、盲肠和小肠。小肠

的细菌网络模块化程度最高（模块化为0. 867），其次

是盲肠、毛发、脸部、胃部和肝脏。

不同小写字母表示组间显著差异，Mann-Whitney U检验，P < 0.05。

Different letters indicate significant differences, Mann-Whitney U test, P < 0.05.

图 3　高原鼠兔不同部位的细菌多样性及主成分分析

Figure 3　Bacterial diversity and principal component analysis of different parts of the plateau pika

306



史顺琴等：高原鼠兔细菌群落的生物地理图谱第2期

表 2　高原鼠兔不同部位细菌图谱的置换多元方差分析结果

Table 2　Differences in bacterial profiles of different parts of plateau pika as indicated by PERMANOVA analysis

组别
Group

脸部 vs. 毛发
Face vs. Fur
脸部 vs. 肝脏
Face vs. Liver
脸部 vs. 胃部
Face vs. Stomach
脸部 vs. 小肠
Face vs. Small intestine
脸部 vs. 盲肠
Face vs. Cecum
毛发 vs. 肝脏
Fur vs. Liver
毛发 vs. 胃部
Fur vs. Stomach
毛发 vs. 小肠
Fur vs. Small intestine

布雷柯蒂斯距离
Bray-Curtis distance

F

1. 784

3. 787

3. 236

8. 043

10. 208

7. 610

8. 408

18. 542

R2

0. 140

0. 275

0. 244

0. 401

0. 460

0. 409

0. 433

0. 588

P

0. 137

0. 013*

0. 048*

0. 004*

0. 001*

0. 012*

0. 002*

0. 003*

组别
Group

毛发 vs. 盲肠
Fur vs. Cecum
肝脏 vs. 胃部
Liver vs. Stomach
肝脏 vs. 小肠
Liver vs. Small intestine
肝脏 vs. 盲肠
Liver vs. Cecum
胃部 vs. 小肠
Stomach vs. Small intestine
胃部 vs. 盲肠
Stomach vs. Cecum
小肠 vs. 盲肠
Small intestine vs. Cecum

布雷柯蒂斯距离
Bray-Curtis distance

F

23. 759

3. 103

5. 697

18. 304

2. 196

9. 246

13. 105

R2

0. 646

0. 237

0. 322

0. 604

0. 155

0. 435

0. 483

P

0. 002*

0. 057

0. 006*

0. 001*

0. 105

0. 001*

0. 002*

注：*.  显著性为P < 0. 05。
Note：*.  Significance is P < 0. 05.

|| r  > 0. 6，P < 0. 05。
图 4　高原鼠兔不同部位的细菌网络共现模式

Figure 4　Patterns of bacterial network co-occurrence in different parts of the plateau pika
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2. 5　高原鼠兔体表部位和消化器官细菌群落的组

装过程

使用零模型来评估高原鼠兔不同部位细菌群落

的组装过程（图5）。经计算，高原鼠兔脸部、毛发、肝

脏和盲肠的MST平均值小于0. 5，表明高原鼠兔这些

部位细菌群落组装以确定性过程为主，而胃部和小肠

的MST平均值大于0. 5，表明其细菌群落组装以随机

性过程为主。

3　讨论

3. 1　高原鼠兔盲肠中的细菌多样性显著高于其他

部位

既往研究表明哺乳动物肠道不同区域有不同的

微生物群落［27］。这些微生物群落在宿主的食物消

化、能量获取、营养吸收、免疫调节和肠道发育中   
发挥着关键作用［28］。本研究结果显示高原鼠兔盲   
肠中的细菌群落以厚壁菌门和拟杆菌门为主，这与

Li et al.［19］的研究结果一致。在高原鼠兔的脸部和毛

发有较大比例的变形菌门，这可能与周围环境中的植

物和土壤细菌群落主要以变形菌门为主有关［29］。本

研究结果还显示，高原鼠兔盲肠的细菌群落具有更高

的α多样性（图 3）。这一发现与Lu et al.［27］的研究结

果相似。盲肠中的中性pH可能比高酸性的胃提供了

一个更有利的内部环境。对于后肠发酵的鼠兔来说，

盲肠是参与植物性食物发酵的主要器官，因此，多样

化的细菌群落可能贡献一组独特的消化酶，提高食物

的加工和消化，并且高原鼠兔盲肠中明显富含普雷沃

氏菌属和瘤胃球菌属，之前有研究报道这些菌株含有

编码碳水化合物降解酶的基因，如编码纤维素酶、半

纤维素酶或寡糖降解酶的各种基因［30］。所以这些菌

属有利于高原鼠兔发酵难降解食物的多糖。此外，较

高的物种多样性通常与较强的稳定性和生产性能有

关。例如，人肠道群落中的高微生物多样性与膳食纤

维的发酵效率呈正相关［31］。同样，高原鼠兔盲肠中

的高细菌多样性可能提供更多的弹性来抵御外来干

扰，且拥有更加多样化的细菌代谢途径，并促进高原

鼠兔从难降解的植物多糖中获取更多的能量。这些

结果说明高原鼠兔盲肠中含有丰富的细菌，同时拥有

多样的细菌功能，这些细菌功能是高原鼠兔视青藏高

原为正常生存环境的重要原因。

3. 2　高原鼠兔的肝脏中存在细菌群落

既往认为肝脏是一个受保护的无菌器官。然而

本研究结果显示，高原鼠兔的肝脏中富集了变形菌

表 3　高原鼠兔不同部位网络拓扑特征参数

Table 3　Characterization parameters of network topology in different parts of the plateau pika

组别
Group

脸部Face
毛发Fur
肝脏Liver
胃部Stomach
小肠Small intestine
盲肠Cecum

节点/个
Nodes

902
1 321

146
447
444
454

边/条
Edges

47 208
52 047

2 350
7 875
1 354
1 674

平均度
Average degree

104. 674
78. 799
32. 192
35. 235

6. 099
7. 374

平均路径长度
Average path 

length
4. 746
9. 678
1. 677
3. 574

11. 785
3. 510

直径
Graph diameter

12
27

9
15
31
12

网络密度
Graph density

0. 116
0. 060
0. 222
0. 079
0. 014
0. 016

平均聚类系数
Average clustering 

coefficient
0. 938
0. 814
0. 922
0. 811
0. 604
0. 695

模块化
Modularity

0. 734
0. 741
0. 289
0. 449
0. 867
0. 750

图 5　高原鼠兔不同部位细菌的群落组装

Figure 5　Community assembly of bacteria from different parts of the pla⁃
teau pika
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门，之前也有研究报道在小鼠和人的肝脏中检测到了

变形菌门［4］，并且该研究表明肝脏中的细菌群落以一

种高度选择性的方式从肠道中聚集出来。既往研究

报道人和小型啮齿类动物的血液中含有不同的细菌

群落［32−34］，所以我们推测肝脏中的部分细菌群落可能

来自血液。众所周知肠道微生物群落参与肠道和其

他部位的免疫，之前研究还证明了肝脏免疫特别依赖

于拟杆菌门这类菌群［4］。所以，肝脏细菌在调节肝免

疫方面至关重要，并为基于微生物治疗肝脏疾病提供

了理论依据。

3. 3　高原鼠兔体表部位细菌网络共现模式复杂于

消化器官

本研究的网络分析结果显示，高原鼠兔体表部

位和消化器官的网络拓扑特征表现出明显的差异（表

3）。脸部的平均聚类系数和网络密度均高于胃部、小

肠和盲肠。较低的平均聚类系数和网络密度说明细

菌网络主要由相对孤立的节点或松散的节点群组成，

反映了较高的系统发育多样性和功能冗余［35］。所以

高原鼠兔胃部、小肠和盲肠的细菌群落可能比毛发的

细菌群落具有更高的功能冗余。模块化结果显示，小

肠和盲肠中的模块化高于其他部位。模块化被定义

为网络中高度互联的节点或节点组的数量和大小。

模块化越高，对小环境扰动的恢复能力越强，但对较

大的环境扰动恢复能力越弱［36］。高原鼠兔的小肠和

盲肠细菌网络具有较高的模块化值，这表明小肠和盲

肠细菌群落可能在较小的环境扰动中表现出较强的

恢复能力，但在较大的环境扰动下相对脆弱。高原鼠

兔的脸部和毛发拥有较低的α多样性和更复杂的网

络交互关系。该研究结果与一些研究［37−38］相似，这些

结果显示网络相互作用与细菌多样性呈负相关。

3. 4　高原鼠兔体表部位和消化器官的细菌群落组

装方式不同

群落组装指的是不同物种以随机性还是确定性

组合成群落的过程，是群落生态学的核心论题之一。

研究群落组装有助于解释群落在全球变化背景下的

生态响应模式［39］。生态学家先后提出中性理论和生

态位理论以解释群落的构建过程［40−41］。中性理论认

为当一个群落主要受随机过程控制时，该过程可能会

受到随机事件的驱动，如随机扩散、定植和局部灭绝。

群落内部的差异也可能是不可预测的［42］。与此对

应，生态位理论则强调环境因子（温度、pH和湿度等）

和生物因子（物种特性、种间互作等）是控制群落结构

的关键因素，也被称作确定性过程，如果一个群落主

要由确定性过程控制，那么在类似的环境条件下，选

择或筛选可能会导致类似群落的出现［43］。有研究表

明随机性过程和确定性过程可同时对群落的组装产

生作用，并在不同的环境和宿主条件下表现出一定的

主次关系［44］。本研究结果显示，高原鼠兔脸部和毛

发的细菌群落组装以确定性过程为主。这可能与青

藏高原的高海拔、强紫外和低温寒冷的气候环境有

关，在这种强压力环境下可能导致高原鼠兔脸部和毛

发中的细菌群落以确定性为主。高原鼠兔的肝脏和

盲肠中的细菌群落组装也以确定性为主，这可能与宿

主的免疫相关［45］。小肠和胃部的细菌群落组装以随

机性为主。高原鼠兔食物来源广泛，包括植物和牦牛

（Bos grunniens）粪便［18］，这些饮食习惯可能增加了不

同种群在高原鼠兔胃部和小肠中的扩散成功率，提高

了随机性在群落组装过程中的占比。
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