
 

露采矿山复绿对土壤微生物群落及其组装过程的影响
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摘　要：植被恢复是矿区生态系统健康的重要标志，厘清植被恢复对土壤微生物群落特征及其组装

过程的影响，对探索矿区生态恢复弹性及自维持机制至关重要。为此，采用 MiSeq 高通量测序并

结合零模型分析技术，探测黄土高原平朔安太堡露采矿排土场已复垦 18 a 的灌木丛 (BL)、针叶林

(CF)、阔叶林 (BF)、混交林 (MF) 和控制样地 (CK，已持续生长大于 30 a 未受干扰的周边杨树林)
土壤微生物群落组成、分子生态网络特征、关键菌群及其组装机制。结果表明：① 不同植被恢复

类型对细菌群落 α 多样性具有显著性影响 (P<0.05)，与 CK 相比，MF 和 CF 的 Sobs 和 Shannon 指

数分别增加了 35.29%、3.50% 和 25.18%、1.05%，但不同植被恢复类型间真菌群落 α 多样性差异

不显著；② 放线菌门、绿弯菌门、变形菌门和酸杆菌门是细菌群落优势菌门，且前 2 者显著高于

CK，后 2 者则相反 (P<0.05)。子囊菌门和担子菌门是真菌群落优势菌门，前者显著高于 CK，后

者则相反 (P<0.05)；③ 随机性过程主导了土壤细菌群落构建过程，除 MF 土壤真菌群落由确定性

过程主导外，其他真菌群落也由随机性过程主导。但无论哪种植被恢复类型，随机性过程对细菌

群落组装的主导作用均远高于真菌群落。其外，变形菌门和酸杆菌门是细菌网络中的关键类群，

被孢霉目、寡囊盘菌目、刺盾炱目、肉座菌目是真菌网络中的关键类群。植被恢复影响微生物群

落多样性，BL、CF 和 MF 增加了细菌网络的稳定性，MF 使真菌网络更复杂；土壤细菌组装过程

由随机性过程主导，除 MF 外真菌组装过程也由随机性过程主导。
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Abstract: Vegetation restoration is an important indicator of ecosystem health in a mining area. Understanding the impact
of vegetation restoration on the characteristics and assembly process of soil microbial community is very important to ex-
plore the resilience and self-sustaining mechanism of the restored ecosystem in a mining area. Therefore, this study uses
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MiSeq high-throughput sequencing and zero model to detect the composition of soil microbial communities, the character-
istics  of  molecular  ecological  network,  the key flora and its  assembly mechanism in the shrubs (BL),  coniferous forests
(CF), broad-leaved forests (BF), mixed forests (MF), that have been reclaimed for 18 years in Antaibao open-pit mining
dump,  and  the  control  plots  (CK,  undisturbed  surrounding  poplar  forests  that  have  continued  to  grow for  more  than  30
years) in  Pingshuo,  Loess  Plateau.  The results  show that:  ① The effects  of  different  vegetation restoration types on the
bacterial community α-diversity are significant (P < 0.05). Compared with CK, the Sobs and Shannon index of MF and CF
have increased by 35.29%, 3.50% and 25.18%, 1.05%, respectively, whereas there is no significant difference in the α-di-
versity of fungal community among different vegetation restoration types. ② Actinobacteria, Chloroflexi, Proteobacteria
and Acidobacteria dominate in the bacterial community, and the first two dominant phylum are significantly higher than
CK, while the latter two are opposite (P < 0.05). Ascomycota and Basidiomycota are the dominant fungi in the fungal com-
munity. The former is significantly higher than CK, while the latter is opposite (P < 0.05). ③ The stochastic process dom-
inates the construction process of the soil bacterial community. In addition to the MF soil fungal community dominated by
deterministic  process,  other  fungal  communities  are  also  dominated  by  a  stochastic  process.  However,  no  matter  which
type of vegetation is restored, the dominant role of the randomness process on the assembly of the bacterial community is
much higher than that of the fungal community. Moreover, Proteobacteria and Acidobacteria are key taxa of the bacterial
network, while Mortierellales, Thelebolales, Chaetothyriales, and Hypocreales are the key taxa of the fungal network. Ve-
getation restoration affects microbial community diversity, BL, CF, and MF increase the stability of the bacterial network,
and MF makes fungal network more complex. The soil bacterial assembly process is dominated by stochastic processes,
except for MF, and the fungal assembly process is also dominated by stochastic processes.
Key words: vegetation restoration；microbial community；ecological network；assembly process；key flora
  

露天采矿对地表生态系统破坏极为严重，导致土

壤和植被普遍受损[1-3]，改变了区域生态环境，从而影

响了生物多样性和生态系统功能稳定性[4-6]。黄土高

原生态系统较为脆弱，但集聚了全国 50% 的煤炭生产，

采矿加剧了地表崩塌和水土流失，导致土壤贫瘠和植

被退化[7-8]。当前“青山绿水就是金山银山”理念已成

为矿区经济社会与生态协同发展的核心，生态修复和

治理迫在眉睫。植被恢复是受损矿山生态恢复的重

要标志[9]，利用土壤−植物系统的自恢复能力对建立一

个相对稳定的生态系统至关重要[10-11]。但黄土高原

降水量少、矿区复垦土体保水保肥能力差，导致植被

恢复困难，小老树现象十分普遍，一旦持续干旱甚至

大面积树木枯死。主要原因是一些矿区人工修复后

忽视土壤生态功能保育和恢复力重建，导致重构土壤

的发育满足不了乔木等高等植物的生长需求。因此，

如何激发自然恢复力，引导重构土壤自修复成为矿区

植物恢复的关键[1, 11-12]。

近几年，学界已广泛关注微生物在土壤−植被系统

恢复中的作用。微生物作为地表生态系统中分布最广

且最活跃的组分，驱动着生态系统物质循环和养分转

化等重要过程[13-14]，是地下生态过程的调节者和催化

剂。因此，识别土壤微生物种间相互作用及微生物−植
物之间互馈机制对理解微生物群落功能多样性和作用

至关重要[15-16]。一些学者已关注黄土高原植被恢复后

土壤微生物群落特征[17-19]，但主要针对土壤微生物群

落组成及其与环境因子间关联[19-21]，几乎从未涉及复

杂群落组装机制研究。一个基于 β多样性指标 (βNTI
和 RCbray)零模型被开发用于量化各种群落装配过

程[22]，它可以定量化阐明不同植被恢复模式下土壤微

生物共现生态学机制，评估土壤微生物群落组装和演

替过程[23]。土壤微生物群落组装存在着确定性过程和

随机性过程 2个重要且互补的机制，确定性过程由非

生物因素 (如 pH、温度等)和生物因素 (物种间竞争、

捕食等关系)决定，主要归结于微生物对不同栖息地的

偏好和适应能力。微生物群落随植被恢复类型和土地

利用方式的不同而改变[21, 24-26]，不同植被的自然历史

和生理差异不同[27]，从而创造出独特的土壤环境和生

物群落[28]。随机性过程则更加强调扩散和生态漂变的

作用[29]。土壤微生物群落可以追踪地上植物群落的变

化[30]，特定植物种类对土壤微生物群落组成的影响与

土壤类型密切相关[31]。然而，矿山生态恢复过程中土

壤−植被之间的相互作用十分复杂，它既受本土自然环

境要素的限制，又受客土、外来植被等影响，2个过程

操控着土壤−植被系统的恢复弹性[29, 32]，充分认识这一

过程对矿山生态系统自然恢复和健康意义重大。

微生物网络分析为研究物种间复杂关系提供了

有用的工具[23, 33]，并进一步识别微生物菌群间相互作

用和关键种群[34-35]，有助于监测和评估微生物关键类
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群及相关生态功能变化[36]。有研究表明大空间尺度

上确定性因素影响更大[37]，那么黄土高原矿区重构土

壤微生物群落组装过程受确定性过程控制，还是由随

机性过程主导？厘清该过程对调控受损矿山生态系

统恢复力、重建生态系统自维持机制十分有益。为此，

笔者选择黄土高原平朔矿区安太堡露天矿南排土场

复垦区为研究对象，采集 4种植被类型和 1个对照共

40个样品，检测不同植被恢复模式下土壤微生物群落

结构和功能的变化，探索不同植被恢复模式下微生物

分子生态网络结构和关键类群及相互作用的差异，揭

示植被恢复对矿区土壤微生物群落组装过程的影响

及机制，为受损矿山生态系统自然恢复提供新见解。 

1　材料与方法
 

1.1　研究区概况

平朔矿区安太堡露天矿南排土场位于山西省朔

州市 (112.17°～113.50°E, 39.38°～30.62°N)，研究区位

置如图 1所示，属典型的温带半干旱大陆性季风气候，

年均降水量为 426.7 mm，年均气温 5.6 ℃，但降水多

集中于 6—9月，年均蒸发量高达 2 160 mm。土壤类

型为栗钙土，砂、壤和黏分别占 2.3%、65.9% 和 31.8%，

土壤密度介于 1.27～1.74 g/cm3，有机质含量低。该排

土场占地面积 180.5 hm2，海拔 1 465 m。1992年开始

复垦，按高差分多层机械推平、压实、再客土回填

50～60 cm，被设计为平台−边坡相间的阶梯式地形，

相对高度 140  m[2,  38]。初始植被恢复类型有油松

(Pinus  tabulaeformis)、 刺 槐 (Robinia  pseudoacacia)、
榆树 (Elm)、柳树 (Willow)、油松+榆树 (Pinus tabulae-
formis + Elm)、柠条 (Caragana)和沙棘 (Seabuckthorn)，
并飞播了针茅 (Stipa  sareptana)和披碱草 (Elymus
dahuricus)。林下植被主要分布为针茅、披碱草、苜蓿、

狗尾巴花、黑麦草等。
  

采样点位置
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图 1    研究区和采样点的位置

Fig.1    Location of the study area and sampling sites
 
 

1.2　样品采集与分析

2020−07−29—30，采集了柠条为主灌丛 (BL)、单

一油松针叶林 (CF)、单一刺槐阔叶林 (BF)、油松+榆
树针阔混交林 (MF)及周边未复垦杨树林地 (CK)土
样，复垦年限为 18  a，按每个样随机 5点采集 0～
10 cm表土约 200 g，混合成 1 000 g复合样，每种植被

类型设 8个重复，共采集 40个样品。现场剔除植物

根系、砾石等，并将土样充分混合均匀，无菌密封保存

于–20 °C车载冰箱，一部分新鲜土样直接泡沫箱冷藏

密封邮寄美吉生物 (Majorbio Bio-pharm Technology,
上海)测序。 

1.3　生物信息分析

根据 E.Z.N.A.® soil 试剂盒 (Omega Bio-tek, Nor-
cross, GA, U.S.) 说明书进行土壤总 DNA提取，DNA
浓度和纯度利用 NanoDrop2000 进行检测，利用 1% 琼

脂糖凝胶电泳检测 DNA 提取质量；土壤细菌利用引

物对 338F (5′−ACTCCTACGGGAGGCAGCAG−3′) [39]

和 806R  (5 ′−GGACTACHVGGGTWTCTAAT−3 ′)  [40]

进行 16S rDNA的 V3−V4区 PCR扩增，真菌用引物

对 ITS1F  (5 ′−CTTGGTCATTTAGAGGAAGTAA−3 ′ )
和 ITS2R  (5 ′−GCTGCGTTCTTCATCGATGC−3 ′ )对
rRNA基因的 ITS1−ITS2区域进行 PCR扩增。扩增
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程序为：95 ℃ 预变性 3 min，27个循环 (95 ℃ 变性

30 s，55 ℃ 退火 30 s, 72 ℃ 延伸 45 s)，最后 72 ℃ 延

伸 10 min (PCR仪：ABI GeneAmp® 9700型)。扩增

体系为 20 µL，4 µL *5FastPfu缓冲液，2 µL 2.5 mmol/L
dNTPs，0.8 µL引物 (5 µmmol/L)，0.4 µL FastPfu聚合

酶；10 ng DNA 模板。使用 2% 琼脂糖凝胶回收 PCR
产物，利用 AxyPrep DNA Gel Extraction Kit (Axygen
Biosciences, Union City, CA, USA) 进行纯化，Tris-HCl
洗脱，2% 琼脂糖电泳检测。利用 QuantiFluor™-ST
(Promega, USA) 进行检测定量。根据 Illumina MiSeq
平台 (Illumina, San Diego, USA) 标准操作规程将纯化

后的扩增片段构建 PE 2*300 的文库。利用 Illumina
公司的 Miseq PE300平台进行测序 (美吉生物，上海)。

原始测序序列使用 Trimmomatic软件质控，使用

FLASH软件进行拼接，数据质控拼接获得的优化序列

中可能还会存在一些 PCR扩增错误和测序错误，通过

序列降噪方法 DADA2对优化数据进行进一步处理，

尽可能去除优化数据中存在的 PCR扩增错误或测序

错误，以获得样本中扩增子序列变体 (ASV)，基于

ASV代表序列信息和丰度信息，进行后续的物种分类

学分析、群落多样性分析和物种组成分析。利用 RDP
classifier (http://rdp.cme.msu.edu/)对每条序列进行物

种分类注释，比对 Silva数据库 (SSU123)，设置比对阈

值为 70%。细菌和真菌 16S rRNA原始序列数据已保

存于 NCBI数据库中，登记号分别为 PRJNA725677
和 PRJNA725679。 

1.4　网络分析

采 用 MENA共 享 平 台 (http://ieg4.rccc.ou.edu/
mena)构建分子生态网络。将所得 ASVs数据进行

log10转换，计算相关矩阵，并基于斯皮尔曼相关系数

(相关系数的筛选阈值为 0.6)，转化为相似性矩阵[41]。

根据随机矩阵理论，选择最优相似阈值从相似矩阵倒

数邻接矩阵，用邻接矩阵编码每对节点之间的连接强

度，通过分析相关矩阵特征值的最近邻间距分布预测

生态群落[42]。通过计算平均聚类系数 (average clus-
tering coefficient，CCavg)、平均路径距离 (average path
distance，DAP)、网络密度 (Network density，DN)和模块

度 (Modularity，M)来描述网络拓扑性质，根据模块内

连通性 (Zi)和模块间连通性 (Pi)2个属性来确定每个

节点在拓扑中的作用[43]。根据共享平台建议的 Zi 和

Pi 等级阈值[42, 44]，所有物种都分为 4个子类：外围节

点 (Zi < 2.5，Pi < 0.62)、模块枢纽 (Zi > 2.5，Pi < 0.62)、
连接节点 (Zi < 2.5，Pi > 0.62) 和网络枢纽 (Zi > 2.5，Pi >
0.62)。使用 Gephi软件对网络进行可视化。 

1.5　数据处理与统计分析

采用 R语言中单因素方差分析 (ANOVA)和最

小显著差异 (LSD)多重比较分析不同植被复垦模式

对土壤微生物多样性的显著性影响。在美吉云免费

在线平台 (www.majorbio.com)上进行微生物 alpha多

样性、主坐标分析 (Principal  co-ordinates  analysis，
PCoA)和微生物物种差异分析，基于 Bray-Curtis距离，

采用 PCoA评估土壤微生物群落结构的总体差异；采

用 Kruskal-Wallis H检验评价微生物目水平的相对丰

度在各组间的差异显著性。在 Galaxy/DengLab平台

上 (http://mem.rcees.ac.cn:8080/)采用零模型解析微生

物群落生态过程及探究微生物群落组装方式[45]，先计

算获得 β-nearest taxon index(βNTI)和 Raup-Crick矩阵

(RCbray)等参数，当|βNTI |>2时，表示群落组装过程为

确定性过程；|βNTI |<2时，表示群落组装以随机性过程

为 主 。 同 时 ， 当 RCbray  >+0.95、 RCbray  <−0.95及

|RCbray|<0.95时，说明该随机性过程分别为扩散限制、

同质扩散和不明确过程[29]。 

2　结果与分析
 

2.1　不同植被恢复类型土壤微生物群落结构特征

从表 1可知，不同植被恢复类型间细菌群落 α多

样性具有显著性差异 (P < 0.05)。与 CK相比，MF细

菌群落可观测物种数 (Sobs，the observed richness)、香

农指数 (Shannon，Shannon diversity index)和系统发育

多样性 (PD，Phylogenetic diversity)分别提高 35.29%、

3.50% 和 25.29%。但不同植被恢复类型对真菌群落

Sobs和 Shannon指数影响无明显差异。与 CK相比，

BF真菌群落 PD下降了 29.5%。

从图 2可知，不同处理对微生物群落结构影响显

著。轴 1和轴 2解释了细菌群落 OTU水平上 22.2%
和 12.9% 的 β多样性变异，CK与 BF和 MF样点沿

轴 1分离，BF和 MF样点彼此接近 (图 2(a))；前 2个

主坐标解释了真菌群落 OTU水平上 20.9% 的 β多样

性变异，CF与 BF、MF样点沿轴 1明显分离，CK沿

轴 2与 BL样点明显分离 (图 2(b))，充分解释了不同

组样本间微生物群落多样性的差异和相似度。 

2.2　不同植被恢复类型土壤微生物群落组成和功能

变化

土壤细菌中放线菌门 (Actinobacteria)占 33%～

40%，变形菌门 (Proteobacteria)占 21%～24%，酸杆

菌门 (Acidobacteria)占 16%～21%，绿弯菌门 (Chlo-
roflexi)占 10%～13%，为优势菌门 (图 3(a))。真菌中

子 囊 菌 门 (Ascomycota)占 28%～ 72%， 担 子 菌 门

(Basidiomycota)占 3%～ 29%， 为 群 落 优 势 菌 门
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(图 3(b))。与 CK相比，植被恢复组中子囊菌门相对

丰度均显著上升 (P<0.05)，担子菌门相对丰度在 BF
中最低。细菌中，不同处理组的根瘤菌目 (Rhizobiales，
丰度占比为 9%～13%)、芽单胞菌目 (Gemmatimon-
adales)和 微 丝 藻 菌 目 (Microtrichales) 存 在 差 异

(图 4(a)，P<0.05)。丙酸杆菌目 (Propionibacteriales)
占 4%～7%，微球菌目 (Micrococcales)占 2%～6%，鞘

脂单胞菌目 (Sphingomonadales)和弗兰克氏菌目

(Frankiales)在不同处理间存在极显著差异 (图 4(a)，
P<0.001)。 真 菌 中 毛 壳 菌 目 (Chaetothyriales)占
7%～31%，肉座菌目 (Hypocreales)占 9%～26%，以及

柔膜菌目 (Helotiales)在不同处理间呈现出显著性差

异 (图 4(b)，P<0.01)。不同处理间的散子囊菌目 (Eur-
otiales)、革菌目 (Thelephorales)和盘菌目 (Pezizales)
存在极显著性差异 (图 4(b)，P<0.001)。被孢霉目

(Mortierellales)占 7%～17%，伞菌目 (Agaricales) 和
鸡油菌目 (Cantharellales)在不同处理间呈现出显著

性差异 (图 4(b)，P<0.05)。
利用 PICRUSt2进行 COG功能预测分析，不同植

被恢复类型土壤细菌群落表现为相似的功能特征

(图 5(a))。主要包括与能量产生与转化，氨基酸转运

与代谢，核苷酸转运与代谢，碳水化合物转运与代谢，

辅酶转运与代谢等 22大类功能。但 FUNGuild功能

预测分析表明，不同植被恢复类型土壤真菌群落功能

存在着显著性差异 (图 5(b))，共生营养型的外生菌根

主要分布于 CK、CF和 MF样本；病理营养型的植物

病原菌主要分布于 BF样本；未定义腐生真菌普遍存

在，但丰度不均。 

2.3　不同植被恢复类型土壤微生物群落分子生态网

络特征

为厘清不同植被恢复类型土壤微生物共现模式，

分别构建土壤细菌和真菌共现网络 (图 6)。所有细菌

网络中可识别的优势 ASV主要为放线菌门、变形菌

门和酸杆菌门 (图 6(a))。与 CK相比，不同恢复类型

土壤细菌网络更复杂，具有更多的节点和边，网络平

均路径长度和模块性小，平均连通度和聚类系数高，

且每个网络中多数节点为外围节点 (图 7(a))，说明物

种间关系更紧密；所有真菌网络中可识别的优势

ASV为子囊菌门 (图 6(b))，与 CK相比，MF真菌网络

表 1    不同植被恢复类型土壤细菌和真菌群落 α多样性

Table 1    Alpha diversity indices of bacterial and fungal community under different vegetation restoration types

植被类型
细菌群落 真菌群落

Sobs Shannon index PD Sobs Shannon index PD

CK 1 130.38±104.05b 6.56±0.08c 122.51±8.12c 265.25±38.78a 3.13±0.46a 79.01±9.83a

BL 1 221.75±53.78b 6.53±0.06c 130.68±3.96bc 240.75±18.23a 3.44±0.22a 71.56±6.54ab

CF 1 415.00±38.00a 6.72±0.03ab 143.96±3.36ab 227.38±16.34a 3.57±0.15a 67.41±4.79ab

BF 1 423.50±59.45a 6.64±0.04bc 150.98±5.10a 205.25±21.62a 3.17±0.22a 55.70±5.64b

MF 1 529.25±50.33a 6.79±0.03a 153.49±2.39a 256.13±16.88a 3.33±0.27a 65.44±3.23ab

　　注：不同的字母表示不同处理间单因素方差分析和LSD检验在5%水平上显著性差异(P < 0.05)，观察值为平均值±标准误差(n=8)，下同。
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图 2    不同植被恢复类型下细菌和真菌的 β多样性 PCoA分析

Fig.2     β diversity PCoA analysis of bacteria and fungal com-

munity under different vegetation restoration types
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具有更多的节点和边。真菌群落物种间关系倾向于

共排除 (负相关，红线)，负向关系在不同恢复类型中

占 61.2%～81.3%。

植被恢复对土壤细菌网络中模块枢纽的影响差

异明显，绿弯菌门仅现于 BL和 CF细菌网络，放线菌

门和变形菌门现于 CK、BL和 CF细菌网络，Methylo-
mirabilota 和 Armatimonadota 现于 CK和 CF细菌网

络，变形菌门只缺少 BF细菌网络，而酸杆菌门是所有

网络的模块枢纽。此外，变形菌门中 Burkholderiales、
Sphingomonadales 和 Rhizobiales 及酸杆菌门中 Vicin-
amibacterales 等也是模块枢纽。BL、CF和 MF细菌

网络存在连接节点，但 CK和 BF无连接节点 (图 7(a))。
相比 CK真菌网络，MF真菌网络具有更多的节点和

边。子囊菌门 ASV204是 BF真菌网络的模块枢纽，

被孢霉门 ASV83是 MF真菌网络的模块枢纽。CF、
BF和 MF真菌网络存在连接节点 (图 7(b))，均属于子

囊菌门。但分属 Thelebolales、Chaetothyriales 和 Hy-

pocreales 及 Hypocreales 等不同的目。CK和 BL真

菌网络无连接节点 (图 7(b))。
植被恢复对土壤细菌网络中模块枢纽的影响差

异明显，绿弯菌门仅现于 BL和 CF细菌网络，放线菌

门和变形菌门现于 CK、BL和 CF细菌网络，Methylo-
mirabilota 和 Armatimonadota 现于 CK和 CF细菌网

络，变形菌门只缺少 BF细菌网络，而酸杆菌门是所有

网络的模块枢纽。此外，变形菌门中 Burkholderiales、
Sphingomonadales 和 Rhizobiales 及酸杆菌门中 Vicin-
amibacterales 等也是模块枢纽。BL、CF和 MF细菌

网络存在连接节点，但 CK和 BF无连接节点 (图 7(a))。
相比 CK真菌网络，MF真菌网络具有更多的节点和

边。子囊菌门 ASV204是 BF真菌网络的模块枢纽，

被孢霉门 ASV83是 MF真菌网络的模块枢纽。CF、
BF和 MF真菌网络存在连接节点 (图 7(b))，均属于子

囊菌门。但分属 Thelebolales、Chaetothyriales 和 Hy-
pocreales 及 Hypocreales 等不同的目。CK和 BL真
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图 3    细菌和真菌群落在门水平上相对丰度

Fig.3    Relative abundance of soil bacterial and fungal communities at the phylum level
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注：Kruskal-Wallis H检验评估不同处理组间差异的显着性；*表示 P < 0.05，**表示 P< 0.01，***表示 P < 0.001。

图 4    土壤细菌和真菌群落前 15个目相对丰度

Fig.4    Relative abundances of top 15 bacterial and fungal order
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图 5    利用 PICRUSt2和 FUNGuild预测的细菌和真菌功能组变化

Fig.5    Variations of functional groups of bacterial and fungal composition inferred by the PICRUSt2 and FUNGuild
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图 6    不同植被恢复类型土壤细菌和真菌群落共现网络

Fig.6    Co-occurrence network of bacteria and fungi under different vegetation restoration types
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菌网络无连接节点 (图 7(b))。 

2.4　不同植被恢复类型土壤微生物群落组装过程

对比 βNTI 和 RCbray 发现，土壤细菌|βNTI|<2(图 8(a))，
表明系统发育差异受随机性过程控制，对 CK、CF、
BF及 MF细菌群落构建的贡献率为 100%。所有细

菌群落|RCbray|<0.95，表明群落构建时未被主导，由弱

选择、弱扩散、多样化和漂移形成 (图 8(c))。CK、BL、
CF和 BF土壤真菌群落|βNTI| <2，表明它们的真菌群

落构建由随机性过程主导 (图 8(b))，同时，真菌群落

|RCbray| <0.95，同样由弱选择、弱扩散、多样化和漂移

形成，未被主导 (图 8(d))。但 MF真菌群落 βNTI>2，表
明确定性过程主导了 MF土壤真菌群落构建过程，与

此同时随机性过程也贡献了 42.86%(图 8(b))。从

图 8可知，无论何种恢复类型，随机性过程对细菌群

落构建过程的主导作用远高于真菌群落。 

3　讨　　论
 

3.1　植被恢复对微生物群落多样性和功能的影响

微生物对生态过程和生态功能具有不可替代的

作用[5]，矿区植被恢复减轻了土壤环境胁迫，促进微生

物区系发育[46]。笔者发现 CF和 MF细菌群落丰富度

和多样性显著高于 CK，说明 CF和 MF更利于细菌群

落多样性，与先前研究的结果一致[17]。不同植被恢复

类型土壤细菌群落优势菌门为放线菌门、变形菌门、

酸杆菌门和绿弯菌门，也与黄土高原其他矿区相一

致[47-49]，但不同恢复类型间优势菌群在门水平上无显

著性差异，在目水平上有显著性差异 (图 3、4)。本区

一个优势菌门为寡营养型酸杆菌门，也反映黄土矿区

土壤营养贫瘠[25]。另一个优势菌门为富营养型变形

菌门，说明黄土矿区土壤中含碳有机污染物多，它可

充分利用该不稳定碳底物[50]。PICRUSt2功能预测分

析表明，植被恢复类型对细菌群落功能无显著影响，

与黄土高原其他矿区结果相似[28, 47]。本区土壤真菌

优势菌门为子囊菌门和担子菌门，子囊菌门相对丰度

高，多属腐生菌，对环境胁迫不敏感[51]。MF中担子菌

门相对丰度显著高，BF偏低。担子菌门是重要的分

解者，属普遍存在的外生菌根真菌[52]，有助于促进矿

区土壤养分循环。因此，在 BF可适当接种担子菌门

表 2    不同植被恢复类型土壤细菌和真菌群落网络参数

Table 2    Soil bacterial and fungal community network parameters in different vegetation restoration types

植被恢复类型 CK BL CF BF MF

细菌

平均聚类系数(CCavg) 0.153 0.178 0.225 0.179 0.209

平均路径距离(DAP) 11.570 6.987 6.841 6.979 7.508

网络密度(DN) 0.007 0.005 0.007 0.005 0.007

模块度(M) 0.905 0.804 0.812 0.934 0.777

真菌

平均聚类系数(CCavg) 0.238 0.067 0.121 0.134 0.153

平均路径距离(DAP) 6.068 3.820 3.920 6.085 5.447

网络密度(DN) 0.030 0.020 0.031 0.022 0.025

模块度(M) 0.747 0.856 0.755 0.768 0.742
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图 7    不同处理土壤细菌和真菌分子生态网络 Z−P

Fig.7    Plots of molecular ecological networks Z−P in soil bacterial and fungal community under different vegetation restoration types
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菌种。此外，FUNGuild功能预测分析揭示，不同植被

恢复类型间的真菌功能存在显著差异，植被恢复对真

菌功能类群丰度的影响显著大于细菌，先前也有类似

的报道[30, 53]，主要原因是植物病原真菌和外生菌根真

菌等类群可与根系共生，从而比细菌与植被联系更密

切[49]。 

3.2　植被恢复对土壤微生物分子生态网络的影响

与 CK相比，BL、CF和 MF细菌网络有更多的节

点和边，网络更复杂 (图 6)。BF 细菌网络的模块度明

显高，但平均聚类系数和平均路径距离则相反，说明

BF细菌网络有自成一体“小世界”模块。模块内菌群

间联系十分紧密，具有相似特征[54-55]。一般在拓扑结

构中成为模块枢纽和连接节点的菌群是关键类群[44]，

对系统稳定性具有重要作用。不同植被恢复类型土

壤细菌网络的模块枢纽均属变形菌门和酸杆菌门，这

与富营养型变形菌门适应矿区复杂的碳环境有关[50]，

酸杆菌门尤其适应矿山环境[36, 56]。本研究发现变形

菌门伯克霍尔德氏菌目 (Burkholderiales)、光合细菌

鞘 脂 单 胞 菌 目 (Sphingomonadales)和 根 瘤 菌 目

(Rhizobiales)及酸杆菌门葡萄球菌目 (Vicinamibac-
terales)均为细菌网络模块枢纽 (图 7)，未来可以尝试

分离纯化关键菌种，并扩增接种助力矿区土壤−植被

系统恢复。

不同植被恢复土壤真菌网络中子囊菌门为模块

枢纽，起关键作用。真菌网络分类群倾向于共排除负

相关系，占潜在交互作用的 61%～81%。负相关系归

结于竞争和同质化[33]，增加了采矿扰动下生态网络的

稳定性[57]。表 2显示，与 CK相比，植被恢复降低了

真菌网络的平均聚类系数，外界干扰不会在短时间内

迅速影响整个真菌群落，说明抗性增加。被孢霉目

(Mortierellales、Thelebolales、Chaetothyriales)和子囊

菌目 (Hypocreales)为真菌网络关键类群，已被分离纯

化，将扩增接种于恢复植被根系。未来将进一步探索

相关功能微生物，增强对矿区生态恢复机制的认识。 

3.3　植被恢复对土壤微生物群落组装过程的影响

确定性过程和随机性过程共同调控群落组

装[29, 32]，但不同环境下其相对重要性有所不同[58]。本

研究中所有土壤细菌群落|βNTI|<2，说明随机性过程主

导了细菌群落构建，同时细菌群落|RCbray|<0.95，进一

步表明构建过程未被主导[29]。矿区植被恢复属于局

部扰动，不同于温度、降水等大尺度空间过程的影响，

也进一步证实了随机性过程往往发生于环境变化的

小尺度空间[37]。随机性过程往往难以预测[59]，但影响

群落装配的随机性因素或多或少地可以预测。因此，

可以探测随机性因素何时起作用及何时不起作用[60]，

从而预测群落装配的可能性过程。除了 MF外，本研

究中 CK、BL、BF和 CF真菌群落|βNTI |<2，说明随机

性过程主导了真菌群落构建 (图 8)。同时真菌群

落|RCbray |<0.95，表明弱选择、弱扩散、多样化和漂移

共同控制着群落组装 (图 8)。除选择的影响小外，还

可能存在相互抵消或对比选择，从而导致矿区土壤微

生物区系随机发育模式 [29]。MF真菌群落 βNTI  >2
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Fig.8    βNTI and RCbray values of microbial communities under different vegetation restoration types
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(图 8(b))，说明确定性过程主导了 MF真菌群落组装

过程，表明真菌群落结构与功能受当地特定环境选择

操控。这样的异质选择组装过程可能与榆树和油松

混合种植管理模式形成的特定土壤环境有关[29]。同

时也说明了油松和榆树混交种植条件下土壤真菌群

落组装机制仍取决于立地环境条件的自然选择。此

外，STARNAWSKI等报道深海极端寡营养环境下，微

生物群落组装以异质性确定性过程，亦说明微生物群

落所处立地条件决定了组装过程[61]。探索微生物群

落对随机性过程更为敏感的时间和条件因子，组装过

程将变得更加可预测[60]。这有助于我们适当操控群

落装配，实现特定的生态系统功能，从而协助矿山生

态恢复、生物多样性保护和管理[62]。 

4　结　　论

(1)植被恢复对土壤微生物群落多样性影响存在

显著差异。与 CK相比，BF和 MF显著改变了细菌群

落结构，但未改变细菌群落组成，放线菌门、绿弯菌门、

变形菌门和酸杆菌门仍是细菌群落的优势菌门。BL、
CF和MF显著改变了真菌群落结构，提高子囊菌门丰

度，并降低担子菌门丰度。子囊菌门和担子菌门是真

菌群落优势菌门。

(2)不同的植被恢复类型塑造了真菌功能类群差

异，但对细菌功能的影响不显著。植被恢复改善了土

壤微生物群落网络稳定性与复杂性。与 CK相比，BL、
CF和 MF细菌网络更大且复杂，MF真菌网络更复杂

和稳定。酸杆菌门和变形菌门是细菌网络模块枢纽

和关键类群，子囊菌门和被孢霉门分别在 BF和 MF
真菌群落网络中起关键作用。

(3)土壤细菌组装过程由随机性过程主导，几乎不

受植被恢复类型影响。但 MF真菌群落组装由确定

性过程主导，随机性过程对细菌群落组装过程的控制

远大于真菌群落。

(4)本研究表明，厘清微生物群落对随机性过程更

为敏感的时间和条件，有助于操控群落装配，实现所

需生态功能，从而科学引导矿区生态恢复、生物多样

性保护和管理。
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