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陈旭黎ꎬ吴福佳ꎬ孙博ꎬ杨天宇ꎬ宋会兴.氮添加对乐山大佛裸露岩石与地衣覆盖岩石表面细菌群落结构的影响.生态学报ꎬ２０２２ꎬ４２( ２１):
８７６２￣８７７２.
Ｃｈｅｎ Ｘ Ｌꎬ Ｗｕ Ｆ Ｊꎬ Ｓｕｎ Ｂꎬ Ｙａｎｇ Ｔ Ｙꎬ Ｓｏｎｇ Ｈ Ｘ.Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ａｄｄｉｔｉｏｎ ｏｎ ｂａｃｔｅｒｉａｌ ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ ｏｎ ｂａｒｅ ｒｏｃｋ ａｎｄ ｌｉｃｈｅｎ ｃｏｖｅｒｅｄ ｒｏｃｋ ｓｕｒｆａｃｅ
ｏｆ Ｌｅｓｈａｎ Ｇｉａｎｔ Ｂｕｄｄｈａ.Ａｃｔａ Ｅｃｏｌｏｇｉｃａ Ｓｉｎｉｃａꎬ２０２２ꎬ４２(２１):８７６２￣８７７２.

氮添加对乐山大佛裸露岩石与地衣覆盖岩石表面细菌
群落结构的影响

陈旭黎１ꎬ吴福佳１ꎬ孙　 博２ꎬ杨天宇３ꎬ宋会兴１ꎬ∗

１ 四川农业大学风景园林学院ꎬ 成都　 ６１１１３０

２ 中铁西北科学研究院有限公司ꎬ兰州　 ７３００００

３ 乐山大佛景区管理委员会石窟研究中心ꎬ乐山　 ６１４００３

摘要:大气氮沉降可能通过直接和间接途径影响石质文物风化过程ꎬ但相关研究明显不足ꎮ 因此ꎬ以乐山大佛周围相似的裸岩

和地衣覆盖的岩石为研究对象ꎬ对比研究了不同浓度(Ｎ０:０ ｋｇ ｈｍ－２ ａ－１ꎻＮ１:９ ｋｇ ｈｍ－２ ａ－１ꎻＮ２:１８ ｋｇ ｈｍ－２ ａ－１ꎻＮ３:３６ ｋｇ ｈｍ－２

ａ－１ꎻＮ４:７２ ｋｇ ｈｍ－２ ａ－１)的氮添加试验对乐山大佛裸露岩石与地衣覆盖岩石表面细菌群落结构的影响ꎬ探讨大气氮沉降对乐山

大佛岩石风化的潜在影响ꎮ 结果表明:(１)裸岩和地衣覆盖岩石表面细菌群落 α￣多样性对氮沉降的响应不同ꎮ 氮添加处理对

裸岩表面细菌 α￣多样性指数(Ｓｏｂｓ、Ｓｈａｎｎｏｎ 指数)影响不显著ꎬ但在不同程度影响到地衣覆盖岩石表面的细菌多样性ꎮ 其中ꎬ
Ｎ４ 处理显著降低了细菌 α￣多样性指数(Ｓｏｂｓ、Ｓｈａｎｎｏｎ 指数)ꎬＮ２ 和 Ｎ３ 处理也显著降低了细菌 Ｓｏｂｓ 指数ꎻ(２)主坐标 ＰＣｏＡ 分

析结果证实ꎬ不同氮添加处理间的裸岩和地衣覆盖岩石表面的细菌群落物种组成均发生变化ꎮ 与对照相比ꎬ低氮处理(Ｎ１—
Ｎ３)显著改变了裸露岩石表面细菌群落组成ꎬ且高氮(Ｎ４)处理与低氮处理对细菌群落组成的影响不同(Ｒ ＝ ０.４６４ꎻ Ｐ ＝ ０.００２)ꎻ
在地衣覆盖的岩石表面ꎬ细菌群落在不同氮添加(Ｎ０—Ｎ４)处理下均发生了明显变化(Ｒ ＝ ０.８２２ꎻ Ｐ ＝ ０.００１)ꎻ(３)变形菌门

(Ｐｒｏｔｅｏｂａｃｔｅｒｉａ)、放线菌门(Ａｃｔｉｎｏｂａｃｔｅｒｉａ)、酸菌门(Ａｃｉｄｏｂａｃｔｅｒｉａ)、ＷＰＳ￣ ２、Ｐａｔｅｓｃｉｂａｃｔｅｒｉａ 和浮霉菌门(Ｐｌａｎｃｔｏｍｙｃｅｔｅｓ)均是裸

岩与地衣覆盖岩石表面在门水平上的优势菌群ꎬ但它们在裸岩与地衣覆盖岩石表面随氮添加后的动态并不一致ꎻ(４)线性判别

和效应量分析分别发现了裸岩和地衣覆盖岩石表面 ７ 个和 ２１ 个在氮添加后的细菌指示类群ꎮ 由此可见ꎬ未来大气氮沉降会对

乐山大佛佛体表面细菌群落产生显著影响ꎬ地衣覆盖岩石较裸岩表面的细菌群落对未来大气氮沉降更为敏感ꎮ 研究为未来气

候变化条件下的乐山大佛保护提供了数据支持ꎬ也为大气氮沉降对亚热带地区红砂岩的原生演替过程研究积累了基础资料ꎮ
关键词:大气氮沉降ꎻ细菌多样性ꎻ乐山大佛ꎻ生物风化
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１ Ｃｏｌｌｅｇｅ ｏｆ Ｌａｎｄｓｃａｐｅ Ａｒｃｈｉｔｅｃｔｕｒｅꎬ Ｓｉｃｈｕａｎ Ａｇｒｉｃｕｌｔｕｒａｌ Ｕｎｉｖｅｒｓｉｔｙꎬ Ｃｈｅｎｇｄｕ ６１１１３０ꎬ Ｃｈｉｎａ

２ Ｎｏｒｔｈｗｅｓｔ Ｒｅｓｅａｒｃｈ Ｉｎｓｔｉｔｕｔｅ Ｃｏ.ꎬ Ｌｔｄꎬ ｏｆ Ｃｈｉｎａ Ｒａｉｌｗａｙ Ｅｎｇｉｎｅｅｒｉｎｇ Ｃｏｒｐｏｒａｔｉｏｎꎬ Ｌａｎｚｈｏｕ ７３００００ꎬ Ｃｈｉｎａ

３ Ｇｒｏｔｔｏｅｓ Ｒｅｓｅａｒｃｈ Ｃｅｎｔｅｒꎬ Ｍａｎａｇｅｍｅｎｔ Ｃｏｍｍｉｔｔｅｅ ｏｆ Ｌｅｓｈａｎ Ｇｒａｎｄ Ｂｕｄｄｈａ Ｓｃｅｎｉｃ Ｓｐｏｔꎬ Ｌｅｓｈａｎ ６１４００３ꎬＣｈｉｎａ

Ａｂｓｔｒａｃｔ: Ａｔｍｏｓｐｈｅｒｉｃ ｎｉｔｒｏｇｅｎ (Ｎ) ｄｅｐｏｓｉｔｉｏｎ ｍａｙ ｄｉｒｅｃｔｌｙ ａｎｄ ｉｎｄｉｒｅｃｔｌｙ ａｆｆｅｃｔ ｔｈｅ ｗｅａｔｈｅｒｉｎｇ ｐｒｏｃｅｓｓ ｏｆ ｓｔｏｎｅ ｃｕｌｔｕｒａｌ
ｒｅｌｉｃｓꎬ ｂｕｔ ｔｈｅ ｒｅｌｅｖａｎｔ ｒｅｓｅａｒｃｈ ｉｓ ｏｂｖｉｏｕｓｌｙ ｉｎｓｕｆｆｉｃｉｅｎｔ. Ｔｈｅｒｅｆｏｒｅꎬ ｔｈｉｓ ｓｔｕｄｙ ｔｏｏｋ ｂａｒｅ ｒｏｃｋ ａｎｄ ｌｉｃｈｅｎ＿ｃｏｖｅｒｅｄ ｒｏｃｋ ａｓ
ｔｈｅ ｒｅｓｅａｒｃｈ ｏｂｊｅｃｔꎬ ａｎｄ ｃｏｍｐａｒｅｄ ｔｈｅ ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ Ｎ ａｄｄｉｔｉｏｎ ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ ｗｉｔｈ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎｓ (Ｎ０ ＝ ０ ｋｇ ｈｍ－２ ａ－１ꎬ
Ｎ１＝ ９ ｋｇ ｈｍ－２ ａ－１ꎬ Ｎ２ ＝ １８ ｋｇ ｈｍ－２ ａ－１ꎬ Ｎ３ ＝ ３６ ｋｇ ｈｍ－２ ａ－１ꎬ ａｎｄ Ｎ４ ＝ ７２ ｋｇ ｈｍ－２ ａ－１) ｏｎ ｔｈｅ ｂａｃｔｅｒｉａｌ ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ
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ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ ｏｎ ｔｈｅ ｂａｒｅ ｒｏｃｋ ａｎｄ ｌｉｃｈｅｎ＿ｃｏｖｅｒｅｄ ｒｏｃｋ ｓｕｒｆａｃｅ ｏｆ Ｌｅｓｈａｎ Ｇｉａｎｔ Ｂｕｄｄｈａꎬ ｓｏ ａｓ ｔｏ ｅｘｐｌｏｒｅ ｔｈｅ ｐｏｔｅｎｔｉａｌ ｉｍｐａｃｔ ｏｆ
ａｔｍｏｓｐｈｅｒｉｃ Ｎ ｄｅｐｏｓｉｔｉｏｎ ｏｎ ｒｏｃｋ ｗｅａｔｈｅｒｉｎｇ ｏｆ Ｌｅｓｈａｎ Ｇｉａｎｔ Ｂｕｄｄｈａ. Ｔｈｅ ｒｅｓｕｌｔｓ ｓｈｏｗｅｄ ｔｈａｔꎬ ｔｈｅ α￣ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ｏｆ ｂａｃｔｅｒｉａｌ
ｃｏｍｍｕｎｉｔｉｅｓ ｏｎ ｂａｒｅ ｒｏｃｋ ａｎｄ ｌｉｃｈｅｎ＿ｃｏｖｅｒｅｄ ｒｏｃｋ ｗａｓ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｉｎ ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｔｏ Ｎ ｄｅｐｏｓｉｔｉｏｎ. Ｎ ａｄｄｉｔｉｏｎ ｔｒｅａｔｍｅｎｔ ｈａｄ ｎｏ
ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ｅｆｆｅｃｔ ｏｎ ｔｈｅ ｂａｃｔｅｒｉａｌ α￣ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ｉｎｄｉｃｅｓ ( Ｓｏｂｓ ａｎｄ Ｓｈａｎｎｏｎ ｉｎｄｉｃｅｓ) ｏｆ ｂａｒｅ ｒｏｃｋ ｓｕｒｆａｃｅꎬ ｂｕｔ ａｆｆｅｃｔｅｄ ｔｈｅ
ｂａｃｔｅｒｉａｌ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ｏｎ ｌｉｃｈｅｎ＿ｃｏｖｅｒｅｄ ｒｏｃｋ ｔｏ ｖａｒｙｉｎｇ ｄｅｇｒｅｅｓ: Ｎ４ ｔｒｅａｔｍｅｎｔ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔｌｙ ｄｅｃｒｅａｓｅｄ ｂａｃｔｅｒｉａｌ α￣ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ
ｉｎｄｉｃｅｓ ( Ｓｏｂｓ ａｎｄ Ｓｈａｎｎｏｎ ｉｎｄｉｃｅｓ)ꎬ Ｎ２ ａｎｄ Ｎ３ ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ ａｌｓｏ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔｌｙ ｄｅｃｒｅａｓｅｄ ｂａｃｔｅｒｉａｌ Ｓｏｂｓ ｉｎｄｅｘ. ＰＣｏＡ
ａｎａｌｙｓｉｓ ｄｅｍｏｎｓｔｒａｔｅｄ ｔｈａｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ Ｎ ａｄｄｉｔｉｏｎ ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ ｈａｄ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｎ ｔｈｅ ｂａｃｔｅｒｉａｌ ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ ｃｏｍｐｏｓｉｔｉｏｎ ｏｆ
ｂｏｔｈ ｂａｒｅ ｒｏｃｋ (Ｒ＝ ０.４６４ꎻ Ｐ＝ ０.００２) ａｎｄ ｌｉｃｈｅｎ＿ｃｏｖｅｒｅｄ ｒｏｃｋ (Ｒ＝ ０.８２２ꎻ Ｐ＝ ０.００１). Ｃｏｍｐａｒｅｄ ｗｉｔｈ ｔｈｅ ｃｏｎｔｒｏｌꎬ ｌｏｗ Ｎ
ｔｒｅａｔｍｅｎｔ (Ｎ１ꎬ Ｎ２ ａｎｄ Ｎ３) ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔｌｙ ｃｈａｎｇｅｄ ｔｈｅ ｃｏｍｐｏｓｉｔｉｏｎ ｏｆ ｂａｃｔｅｒｉａｌ ｃｏｍｍｕｎｉｔｙꎬ ａｎｄ ｔｈｅ ｃｏｍｐｏｓｉｔｉｏｎ ｏｆ ｂａｃｔｅｒｉａｌ
ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ ｕｎｄｅｒ ｈｉｇｈ Ｎ ( Ｎ４) ｔｒｅａｔｍｅｎｔ ｗａｓ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｆｒｏｍ ｔｈａｔ ｕｎｄｅｒ ｌｏｗ Ｎ ｏｎ ｂａｒｅ ｒｏｃｋ. Ｈｏｗｅｖｅｒꎬ ｔｈｅ ｂａｃｔｅｒｉａｌ
ｃｏｍｍｕｎｉｔｉｅｓ ｃｈａｎｇｅｄ ｏｂｖｉｏｕｓｌｙ ｕｎｄｅｒ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ Ｎ ａｄｄｉｔｉｏｎ ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ ( Ｎ０—Ｎ４) ｏｎ ｌｉｃｈｅｎ￣ｃｏｖｅｒｅｄ ｒｏｃｋ. Ｉｎ ａｄｄｉｔｉｏｎꎬ
Ｐｒｏｔｅｏｂａｃｔｅｒｉａꎬ Ａｃｔｉｎｏｂａｃｔｅｒｉａꎬ Ａｃｉｄｏｂａｃｔｅｒｉａꎬ ＷＰＳ￣２ꎬ Ｐａｔｅｓｃｉｂａｃｔｅｒｉａꎬ ａｎｄ Ｐｌａｎｃｔｏｍｙｃｅｔｅｓ ｗｅｒｅ ｔｈｅ ｄｏｍｉｎａｎｔ ｂａｃｔｅｒｉａ ｏｎ
ｔｈｅ ｓｕｒｆａｃｅ ｏｆ ｂｏｔｈ ｂａｒｅ ｒｏｃｋ ａｎｄ ｌｉｃｈｅｎ＿ｃｏｖｅｒｅｄ ｒｏｃｋ ａｔ ｔｈｅ ｐｈｙｌｕｍ ｌｅｖｅｌ. Ｈｏｗｅｖｅｒꎬ ｔｈｅｉｒ ｄｙｎａｍｉｃｓ ｏｎ ｂａｒｅ ｒｏｃｋ ａｎｄ ｌｉｃｈｅｎ
＿ｃｏｖｅｒｅｄ ｒｏｃｋ ａｒｅ ｎｏｔ ｃｏｎｓｉｓｔｅｎｔ ｗｉｔｈ Ｎ ａｄｄｉｔｉｏｎ. Ｆｏｒ ｅｘａｍｐｌｅꎬ ｍｏｒｅ ｂａｃｔｅｒｉａｌ ｔａｘａ ｏｆ ｔｈｅｉｒ ｒｅｌａｔｉｖｅ ａｂｕｎｄａｎｃｅ ｃｈａｎｇｅｄ
ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔｌｙ ｏｎ ｌｉｃｈｅｎ＿ｃｏｖｅｒｅｄ ｒｏｃｋ ｔｈａｎ ｏｎ ｂａｒｅ ｒｏｃｋ. Ｍｕｌｔｉｐｌｅ ｌｉｎｅａｒ ｄｉｓｃｒｉｍｉｎａｎｔ ａｎｄ ｅｆｆｅｃｔ ｓｉｚｅ (ＬＥｆＳｅ) ａｎａｌｙｓｉｓ ( ｆｒｏｍ
ｐｈｙｌｕｍ ｔｏ ｇｅｎｕｓ) ｆｏｕｎｄ ７ ａｎｄ ２１ ｉｎｄｉｃａｔｏｒ ｔａｘａ ａｆｔｅｒ Ｎ ａｄｄｉｔｉｏｎ ｏｆ ｂａｒｅ ｒｏｃｋ ａｎｄ ｌｉｃｈｅｎ＿ｃｏｖｅｒｅｄ ｒｏｃｋꎬ ｒｅｓｐｅｃｔｉｖｅｌｙ. Ｔｈｅｓｅ
ｂａｃｔｅｒｉａｌ ｓｐｅｃｉｅｓ ｍａｙ ｂｅ ｉｍｐｏｒｔａｎｔ ｍｉｃｒｏｏｒｇａｎｉｓｍｓ ｉｎ ｔｈｅ ｂｉｏｌｏｇｉｃａｌ ｗｅａｔｈｅｒｉｎｇ ｐｒｏｃｅｓｓ ｏｆ Ｌｅｓｈａｎ Ｇｉａｎｔ Ｂｕｄｄｈａ ｕｎｄｅｒ ｔｈｅ
ｂａｃｋｇｒｏｕｎｄ ｏｆ ａｔｍｏｓｐｈｅｒｉｃ Ｎ ｄｅｐｏｓｉｔｉｏｎ ｉｎ ｔｈｅ ｆｕｔｕｒｅ. Ｔｈｅｓｅ ｒｅｓｕｌｔｓ ｉｎｄｉｃａｔｅ ｔｈａｔ ｔｈｅ ｂｉｏｄｅｔｅｒｉｏｒａｔｉｏｎ ｏｆ Ｌｅｓｈａｎ Ｇｉａｎｔ
Ｂｕｄｄｈａ ｗｉｌｌ ｂｅ ａｆｆｅｃｔｅｄ ｂｙ ｆｕｔｕｒｅ ａｔｍｏｓｐｈｅｒｉｃ Ｎ ｄｅｐｏｓｉｔｉｏｎ ａｎｄ ｓｏｉｌ ｂａｃｔｅｒｉａｌ ｃｏｍｍｕｎｉｔｉｅｓ ｏｎ ｌｉｃｈｅｎ＿ｃｏｖｅｒｅｄ ｒｏｃｋ ａｒｅ ｍｏｒｅ
ｓｅｎｓｉｔｉｖｅ ｔｏ ａｔｍｏｓｐｈｅｒｉｃ Ｎ ｄｅｐｏｓｉｔｉｏｎ ｔｈａｎ ｔｈａｔ ｏｎ ｂａｒｅ ｒｏｃｋ. Ｔｈｉｓ ｓｔｕｄｙ ｐｒｏｖｉｄｅｓ ｂａｓｉｃ ｉｎｆｏｒｍａｔｉｏｎ ｆｏｒ ｔｈｅ ｃｏｎｓｅｒｖａｔｉｏｎ ｏｆ
Ｌｅｓｈａｎ Ｇｉａｎｔ Ｂｕｄｄｈａ ｕｎｄｅｒ ｃｈａｎｇｉｎｇ ｃｌｉｍａｔｅ ｃｏｎｄｉｔｉｏｎｓ ｉｎ ｔｈｅ ｆｕｔｕｒｅ ａｎｄ ａｌｓｏ ａｃｃｕｍｕｌａｔｅｓ ｂａｓｉｃ ｄａｔａ ｆｏｒ ｔｈｅ ｓｔｕｄｙ ｏｆ ｔｈｅ
ｅｆｆｅｃｔ ｏｆ ａｔｍｏｓｐｈｅｒｉｃ Ｎ ｄｅｐｏｓｉｔｉｏｎ ｏｎ ｔｈｅ ｐｒｉｍａｒｙ ｓｕｃｃｅｓｓｉｏｎ ｐｒｏｃｅｓｓ ｏｆ ｒｅｄ ｓａｎｄｓｔｏｎｅ ｉｎ ｓｕｂｔｒｏｐｉｃａｌ ｒｅｇｉｏｎ.

Ｋｅｙ Ｗｏｒｄｓ: ａｔｍｏｓｐｈｅｒｉｃ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｄｅｐｏｓｉｔｉｏｎꎻ ｂａｃｔｅｒｉａｌ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙꎻ Ｌｅｓｈａｎ Ｇｉａｎｔ Ｂｕｄｄｈａꎻ ｂｉｏｄｅｔｅｒｉｏｒａｔｉｏｎ

氮是陆地生态系统最重要的营养元素之一ꎬ与碳、硫、磷等元素循环密切相关[１]ꎬ氮缺乏 /氮制约是岩石

风化成土过程的普遍现象[２]ꎮ 与森林生态系统氮元素的主要来源是动植物遗体的分解与腐烂不同[３]ꎬ大气

氮沉降[４]与生物固氮[５]是岩石表面微生境氮元素的主要来源ꎮ 当前ꎬ大气氮沉降对陆地生态系统土壤细菌

群落的影响已有许多报道[６—７]ꎬ发现氮沉降增加可造成变形菌门(Ｐｒｏｔｅｏｂａｃｔｅｒｉａ)、放线菌门(Ａｃｔｉｎｏｂａｃｔｅｒｉａ)、
厚壁菌门(Ｆｉｒｍｉｃｕｔｅｓ)相对丰度增加的同时ꎬ降低酸菌门(Ａｃｉｄｏｂａｃｔｅｒｉａ)和 Ｖｅｒｒｕｃｏｍｉｃｒｏｂｉａ 的相对丰度ꎬ引起

细菌群落结构及功能的转变ꎻ土壤细菌群落对氮沉降的响应动态随着地上植被的变化而变化[８]ꎮ 现有研究

多是以草原、森林等植被演替后期系统为对象ꎬ氮沉降对植被演替初期———岩石风化成土过程影响的信息

较少ꎮ
岩石风化成土过程包括物理、化学和生物风化过程ꎬ而细菌群落在岩石风化初期可能发挥了主导作

用[９]ꎮ 细菌引起的岩石生物风化速率可达非生物风化速率的 １４ 倍以上[１０]ꎮ 研究认为ꎬ光合细菌

(Ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ Ｂａｃｔｅｒｉａ)利用光能将无机碳(ＣＯ２)同化为有机碳ꎬ在岩石表面沉积并富集ꎬ为裸露岩石表面包

括需氧微生物、厌氧微生物在内的微生物群落的形成创造了养分条件[１１]ꎮ 微生物在生长代谢过程中产生的

有机酸如甲酸、乳酸、葡萄糖酸、琥珀酸、柠檬酸等可以通过羟基和羧基产生不平衡的阳离子和阴离子加速岩

石矿物的溶解速率[１２]ꎬ也可以通过羧基、羟基以及其它官能团螯合岩石析出的金属离子ꎬ影响岩石的稳定

性[１３]ꎮ 近年来ꎬ有直接证据显示ꎬ细菌还能够以富含还原态铁的黄铁矿、黑云母、角闪石等为食物ꎬ通过亚铁

离子的氧化还原过程获取能量ꎬ加速岩石的风化分解[１４]ꎮ 因此ꎬ研究不同风化阶段的岩石表面细菌群落变化

对于理解岩石风化过程和机制具有重要意义ꎮ

３６７８　 ２１ 期 　 　 　 陈旭黎　 等:氮添加对乐山大佛裸露岩石与地衣覆盖岩石表面细菌群落结构的影响 　
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乐山大佛是世界上最大的古代石刻弥勒佛坐像ꎬ始凿于唐开元初年(公元 ７１３ 年)ꎬ历时 ９０ 年建成ꎬ是唐

代石刻艺术创作的代表作品ꎬ具有极高的历史价值、艺术价值与科学价值ꎬ于 １９９６ 年 １２ 月与峨眉山自然保护

区一起被联合国教科文组织列为“世界文化与自然遗产”ꎮ 历经千余年的日晒雨淋ꎬ乐山大佛风化严重[１５]ꎬ
藻菌共生体对乐山大佛砂岩风化的影响受到关注[１６]ꎮ 前期研究表明ꎬ藻菌共生体(地衣)覆盖的乐山大佛佛

体表面与裸岩表面的土壤细菌群落明显不同[１７]ꎮ 石生地衣通过物理、化学以及生物化学等多种方式显著影

响岩石基质ꎬ是岩石成土过程的重要环节ꎬ亦是石质文物保护面临的普遍问题[１２]ꎮ 中国亚热带地区是受氮沉

降影响严重的区域[１８]ꎮ 因此ꎬ大气氮沉降是否影响乐山大佛佛体风化? 过程与机制是什么? 亟待深入研究ꎮ

１　 研究区域概况

乐山大佛位于四川省乐山市ꎬ凿造在大渡河与岷江交汇处的凌云山栖鸾峰红砂岩上(２９° ３２′４７″Ｎꎬ
１０３°４５′４８″Ｅ)ꎬ海拔 ３５４—４３５ ｍꎮ 地处亚热带湿润季风气候区ꎬ降水充沛ꎬ年均降水量约为 １２９１.６ ｍｍꎮ 降水

主要集中于夏季ꎬ占全年降水的 ５８％ꎮ 年均蒸发量 １０５７ ｍｍꎬ相对湿度达 ８１％ꎮ 大佛周围植被类型为亚热带

常绿阔叶林ꎬ以栲属(Ｃａｓｔａｎｏｐｓｉｓ ｓｐｐ.)、青冈属(Ｃｙｃｌｏｂａｌａｎｏｐｓｉｓ ｓｐｐ.)和木荷属(Ｓｃｈｉｍａ ｓｕｐｅｒｂａ)为主ꎮ

２　 研究方法

２.１　 试验设计与大气氮沉降模拟处理

选择与乐山大佛佛体岩性、风化现状一致的红砂岩裸露的岩石(ＮＲ)和地衣覆盖的岩石(ＬＲ)为处理对象

进行氮沉降模拟ꎮ 基于四川盆地氮沉降特征[１９]ꎬ以全年实际氮湿沉降量的 ２ 倍值为最大预测值ꎬ按照成倍递

减的方式设置氮添加量ꎬ以 ＮＨ４ＮＯ３为氮源ꎬ设置 ５ 个处理梯度ꎬ依次为 ０ ｋｇ ｈｍ－２ ａ－１(Ｎ０ꎬ对照)、９ ｋｇ ｈｍ－２ ａ－１

(Ｎ１)、１８ ｋｇ ｈｍ－２ ａ－１(Ｎ２)、３６ ｋｇ ｈｍ－２ ａ－１(Ｎ３ꎬ实际值)、７２ ｋｇ ｈｍ－２ ａ－１(Ｎ４)ꎬ每一个氮处理浓度下均设置 ３ 个

重复样方ꎬ共计 ３０ 个处理样方ꎬ每个样方面积 ２×２ ｍ２ꎮ
依据区域年降水量、月降水量分布分别计算各个样地需要喷洒的硝酸铵溶液浓度与喷施量ꎮ 自 ２０１８ 年

１０ 月起ꎬ每月上旬选择晴朗天气使用手持式电动喷雾器完成对每个试验样地的喷洒处理ꎮ 为避免样地间的

相互影响ꎬ各样地间保留 １.０ ｍ 以上的缓冲带ꎮ 持续处理 １２ 个月ꎮ
２.２　 样品采集

于 ２０１９ 年 １０ 月上旬完成采样ꎮ 采用无菌刀从各样方多点采集 ４０ ｇ 左右表土ꎬ均匀混合后装于无菌塑封

袋内ꎬ每个处理样方采集 １ 份样本ꎬ共计 ３０ 个样本ꎬ均放入装有冰袋的采样箱当天运回实验室ꎮ 每个样本均

平均分为两份ꎬ一份自然风干ꎬ以供化学性质的测定ꎬ另一份在 ４ ℃环境中去除动植物残体、石砾等杂质ꎬ大块

的样品捣碎ꎬ过 ２ ｍｍ 筛ꎬ做好标记ꎬ保存于－８０ ℃冰箱以供后续测序分析ꎮ
２.３　 土壤化学性质测定

土壤样品经风干、研磨、去杂、过筛后ꎬ采用电位法(水土比 ２.５∶ １)测定 ｐＨ(ＰＨＳ￣ ３Ｃꎬ ＬＥＩＣＩꎬ Ｓｈａｎｇｈａｉꎬ
Ｃｈｉｎａ)ꎻ采用 Ｋ２Ｃｒ２Ｏ７￣Ｈ２ＳＯ４氧化、ＦｅＳＯ４滴定法测定土壤总有机碳(ＴＯＣ)含量ꎻ采用浓硫酸消煮、凯氏定氮法

测定全氮(ＴＮ)含量(ＫＮＤꎬ Ｔｏｐ Ｌｔｄ.ꎬ Ｈａｎｇｚｈｏｕꎬ Ｚｈｅｊｉａｎｇꎬ Ｃｈｉｎａ)ꎻ全磷(ＴＰ)含量采用 ＨＣｌＯ４￣Ｈ２ＳＯ４氧化、钼
锑抗比色法测定[２０]ꎮ
２.４　 ＤＮＡ 提取和 ＰＣＲ 扩增

根据 Ｅ.Ｚ.Ｎ.Ａ. ｓｏｉｌ ＤＮＡ ｋｉｔ(Ｏｍｅｇａ Ｂｉｏ￣ｔｅｋꎬ Ｎｏｒｃｒｏｓｓꎬ ＧＡꎬ Ｕ.Ｓ.)说明书进行样本总 ＤＮＡ 抽提ꎬ使用

１％的琼脂糖凝胶电泳检测 ＤＮＡ 的提取质量ꎬ使用 ＮａｎｏＤｒｏｐ２０００ 测定 ＤＮＡ 浓度和纯度ꎮ 使用 ３３８Ｆ[２１](５′￣
ＡＣＴＣＣＴＡＣＧＧＧＡＧＧＣＡＧＣＡＧ￣３′)和 ８０６Ｒ[２２] (５′￣ＧＧＡＣＴＡＣＨＶＧＧＧＴＷＴＣＴＡＡＴ￣ ３′)对 １６Ｓ ｒＲＮＡ 基因 Ｖ３￣Ｖ４
可变区进行 ＰＣＲ 扩增ꎮ
２.５　 Ｉｌｌｕｍｉｎａ ＭｉＳｅｑ 测序和生物信息学分析

将同一样本的聚合酶链反应(ＰＣＲ)产物混合后使用 ２％琼脂糖凝胶回收 ＰＣＲ 产物ꎬ利用 ＡｘｙＰｒｅｐ ＤＮＡ

４６７８ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ４２ 卷　
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Ｇｅｌ Ｅｘｔｒａｃｔｉｏｎ Ｋｉｔ (Ａｘｙｇｅｎ Ｂｉｏｓｃｉｅｎｃｅｓꎬ Ｕｎｉｏｎ Ｃｉｔｙꎬ ＣＡꎬ ＵＳＡ)进行回收产物纯化ꎬ２％琼脂糖凝胶电泳检测ꎬ并
用 ＱｕａｎｔｕｓＴＭ Ｆｌｕｏｒｏｍｅｔｅｒ(Ｐｒｏｍｅｇａꎬ ＵＳＡ)对回收产物进行检测定量ꎮ 使用 ＮＥＸＴＦＬＥＸ Ｒａｐｉｄ ＤＮＡ￣Ｓｅｑ Ｋｉｔ 进
行建库ꎮ 利用 Ｉｌｌｕｍｉｎａ Ｍｉｓｅｑ ＰＥ３００(Ｉｌｌｕｍｉｎａꎬ ＣＡꎬ ＵＳＡ)平台进行测序(上海美吉生物医药科技有限公司)ꎮ

原始数据经过质控过滤以及序列校正后得到优化序列ꎮ 在 ＮＲ 和 ＬＲ 风化阶段ꎬ分别共得到 ８６３６５４ 和

９２５０８８ 条高质量细菌 Ｉｌｌｕｍｉｎａ 测序序列ꎻ每个样本分别平均获得 ５７５７７ 和 ６１６７３ 条序列ꎮ 使用 ＵＰＡＲＳＥ[２３]软

件(ｈｔｔｐ: / / ｄｒｉｖｅ５.ｃｏｍ / ｕｐａｒｓｅ / ꎬｖｅｒｓｉｏｎ ７.１)对每个操作分类单元(ＯＴＵ)进行去重、聚类和嵌合体检测并按照

９７％相似性[２３—２４]对非重复序列进行 ＯＴＵ 聚类ꎬ从而得到 ＯＴＵ 的代表序列ꎮ 利用 ＲＤＰ ｃｌａｓｓｉｆｉｅｒ[２５](ｈｔｔｐ: / /
ｒｄｐ.ｃｍｅ.ｍｓｕ.ｅｄｕ / ꎬｖｅｒｓｉｏｎ ２.２)对每条序列进行物种分类注释ꎬ并根据 Ｓｉｌｖａ １６Ｓ ｒＲＮＡ 数据库进行比对ꎬ设置

比对置信度阈值为 ７０％ꎮ
２.６　 数据处理与分析

采用 ｍｏｔｈｕｒ (Ｖｅｒｓｉｏｎ ｖ.１.３０.１)计算细菌 α￣多样性 Ｓｏｂｓ 和 Ｓｈａｎｎｏｎ 指数ꎮ 采用 ＳＰＳＳ(Ｖｅｒｓｉｏｎ ２０.０ꎬ ＩＢＭꎬ
Ｎｅｗ Ｙｏｒｋꎬ ＮＹꎬ ＵＳＡ)软件ꎬ利用单因素方差分析和 ｓｔｕｄｅｎｔ′ｓ ｔ￣检验比较不同施氮处理间的差异显著性(Ｐ<
０.０５)ꎻ采用双因素方差分析研究了风化阶段和氮添加及其相互作用对土壤化学性质和细菌多样性指数的影

响ꎻ使用 Ｏｒｉｇｉｎ ２０１９ 软件进行图形绘制ꎮ 采用 ＱＩＩＭＥ 和 Ｂｒａｙ￣Ｃｕｒｔｉｓ 距离矩阵对细菌 β￣多样性进行主坐标分

析(ＰＣｏＡ)ꎬ并通过相似性分析(ＡＮＯＳＩＭ)检验不同组间细菌群落的差异ꎬ利用 Ｒ 语言(Ｖｅｒｓｉｏｎ ３.２.３)绘制

ＰＣｏＡ 图ꎮ 利用 ＬＥｆＳｅ[２６]软件进行线性判别和效应量分析ꎮ

３　 研究结果

３.１　 氮添加对裸岩和地衣覆盖岩石表面土壤化学性质的影响

研究结果表明ꎬ风化阶段对土壤 ＴＯＣ 含量有显著影响(Ｐ<０.００１)ꎬ地衣覆盖的岩石表面土壤 ＴＯＣ 含量在

不同施氮水平下均高于裸岩ꎬ但氮添加对土壤 ＴＯＣ 含量影响不显著(表 １ꎬ图 １)ꎮ 风化阶段和氮添加均对土

壤 ＴＮ 和 ＴＰ 含量有显著影响(Ｐ<０.０１)ꎬ地衣覆盖的岩石表面土壤 ＴＮ 和 ＴＰ 含量均高于裸岩ꎬ且氮添加增加

了裸岩和地衣覆盖的岩石表面土壤 ＴＮ 和 ＴＰ 含量(表 １ꎬ图 １)ꎮ 风化阶段对土壤 ｐＨ 值无显著影响ꎬ但氮添加

对土壤 ｐＨ 值影响显著(Ｐ<０.００１)ꎬ且裸岩和地衣覆盖的岩石表面土壤 ｐＨ 值均随着施氮浓度的增加呈降低

趋势(表 １ꎬ图 １)ꎮ

表 １　 不同风化阶段和氮添加处理及其交互作用对土壤化学性质和细菌 α￣多样性指数影响的双因素方差分析

Ｔａｂｌｅ １　 Ｒｅｓｕｌｔｓ ｏｆ ｔｗｏ￣ｗａｙ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｖａｒｉａｎｃｅ ｆｏｒ ｔｈｅ ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｗｅａｔｈｅｒｉｎｇ ｓｔａｇｅｓꎬ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ａｄｄｉｔｉｏｎ ａｎｄ ｔｈｅｉｒ ｉｎｔｅｒａｃｔｉｏｎ ｏｎ ｓｏｉｌ

ｃｈｅｍｉｓｔｒｙ ｐｒｏｐｅｒｔｉｅｓ ａｎｄ ａｌｐｈａ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ｏｆ ｂａｃｔｅｒｉａ

因子
Ｆａｃｔｏｒ

Ｆ
总有机碳
ＴＯＣ /
(ｇ / ｋｇ)

全氮
ＴＮ /

(ｇ / ｋｇ)

全磷
ＴＰ /

(ｇ / ｋｇ)

ｐＨ 值
ｐＨ ｖａｌｕｅ

Ｓｏｂｓ 指数
Ｓｏｂｓ ｉｎｄｅｘ

Ｓｈａｎｎｏｎ 指数
Ｓｈａｎｎｏｎ ｉｎｄｅｘ

风化阶段 Ｗｅａｔｈｅｒｉｎｇ ｓｔａｇｅ ９０.７５∗∗∗ １１６.２８∗∗∗ １０６.６２∗∗∗ １.６９ ３.５６ １６.７９∗∗

氮添加 Ｎ ａｄｄｉｔｉｏｎ ２.６５ ４９.９３∗∗∗ ５.８３∗∗ ３３３.６９∗∗∗ ３.４４∗ ３.８６∗

风化阶段×氮添加
Ｗｅａｔｈｅｒｉｎｇ ｓｔａｇｅ × Ｎ ａｄｄｉｔｉｏｎ ０.９９７ ２.８５ １.１１ ３６.７２∗∗∗ １.５９ ０.６０

　 　 ∗表示处理影响差异显著ꎻ∗ꎬ Ｐ<０.０５ꎻ ∗∗ꎬ Ｐ <０.０１ꎻ ∗∗∗ꎬ Ｐ<０.００１. ＴＯＣ:总有机碳 Ｔｏｔａｌ ｏｒｇａｎｉｃ ｃａｒｂｏｎꎻＴＮ:全氮 Ｔｏｔａｌ ｎｉｔｒｏｇｅｎꎻＴＰ:全

磷 Ｔｏｔａｌ ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓꎻＮ:氮 Ｎｉｔｒｏｇｅｎ

３.２　 氮添加对岩石表面细菌群落 α￣多样性的影响

在裸露的岩石表面ꎬ氮添加对细菌的丰富度指数和多样性指数均无显著性影响(图 ２)ꎮ 在地衣覆盖的岩

石表面ꎬＮ４、Ｎ３ 和 Ｎ２ 处理均显著降低了 Ｓｏｂｓ 指数值(图 ２)ꎮ
３.３　 氮添加对细菌群落 β￣多样性的影响

对裸岩和地衣覆盖岩石表面细菌群落的 β￣多样性分析结果表明ꎬ氮沉降对裸岩和地衣覆盖的岩石细菌
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图 １　 不同氮添加处理对 ＮＲ 和 ＬＲ 土壤化学性质的影响

Ｆｉｇ.１　 Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ａｐｐｌｉｃａｔｉｏｎ ｌｅｖｅｌｓ ｏｎ ｓｏｉｌ ｃｈｅｍｉｓｔｒｙ ｐｒｏｐｅｒｔｉｅｓ ｏｆ ＮＲ ａｎｄ ＬＲ

ＮＲꎬ 裸露的岩石 Ｎａｋｅｄ ｒｏｃｋꎻＬＲꎬ地衣覆盖的岩石 Ｌｉｃｈｅｎ＿ｃｏｖｅｒｅｄ ｒｏｃｋꎻＮ０:对照 ＣｏｎｔｒｏｌꎻＮ１:低氮 Ｌｏｗ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ａｄｄｉｔｉｏｎꎻＮ２:中氮 Ｍｅｄｉｕｍ

ｎｉｔｒｏｇｅｎ ａｄｄｉｔｉｏｎꎻＮ３:中高氮 Ｍｅｄｉｕｍ ａｎｄ ｈｉｇｈ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ａｄｄｉｔｉｏｎꎻＮ４:高氮 Ｈｉｇｈ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ａｄｄｉｔｉｏｎ

图 ２　 不同氮添加处理对 ＮＲ 和 ＬＲ 细菌 α￣多样性的影响

Ｆｉｇ.２　 Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ａｐｐｌｉｃａｔｉｏｎ ｌｅｖｅｌｓ ｏｎ ｂａｃｔｅｒｉａｌ ａｌｐｈａ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ｏｆ ＮＲ ａｎｄ ＬＲ

不同小写字母表示 ＮＲ 阶段各施氮水平下细菌 α￣多样性指数具有显著性差异(Ｐ<０.０５)ꎻ不同大写字母表示 ＬＲ 阶段各施氮水平下细菌 α￣

多样性指数具有显著性差异(Ｐ<０.０５)

物种组成均有显著影响(ＮＲ: Ｐ＝ ０.００２ꎻ ＬＲ: Ｐ＝ ０.００１)(图 ３)ꎬ且对地衣覆盖的岩石细菌群落组成差异的影

响大于裸岩(ＬＲ: Ｒ ＝ ０.８２２ ꎻ ＮＲ: Ｒ ＝ ０.４６４)ꎮ 基于 Ｂｒａｙ－ｃｕｒｔｉｓ 距离算法的 ＰＣｏＡ 分析结果显示ꎬ在裸岩表
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面ꎬＰＣ１ 和 ＰＣ２ 轴共解释了细菌群落 ＯＴＵ 信息的 ４４.６０％ꎻ与对照相比ꎬ低氮处理(Ｎ１—Ｎ３)显著改变了裸岩

表面细菌群落组成ꎬ且高氮(Ｎ４)处理与低氮处理对细菌群落组成的影响不同(Ｒ ＝ ０.４６４ꎻ Ｐ ＝ ０.００２)(图 ３)ꎮ
在地衣覆盖的岩石表面ꎬＰＣ１ 和 ＰＣ２ 轴共解释了细菌群落 ＯＴＵ 信息的 ６８.１２％ꎻ细菌群落在不同氮添加

(Ｎ０—Ｎ４)处理下均发生了明显变化(Ｒ＝ ０.８２２ꎻ Ｐ＝ ０.００１)(图 ３)ꎮ

图 ３　 基于 ＮＲ 和 ＬＲ 细菌物种组成的主坐标(ＰＣｏＡ)分析

Ｆｉｇ.３　 Ｐｒｉｎｃｉｐａｌ ｃｏｏｒｄｉｎａｔｅ ａｎａｌｙｓｉｓ (ＰＣｏＡ) ｂａｓｅｄ ｏｎ ｂａｃｔｅｒｉａ ｓｐｅｃｉｅｓ ｃｏｍｐｏｓｉｔｉｏｎ ａｔ ＮＲ ａｎｄ ＬＲ

Ｘ 轴和 Ｙ 轴代表两个选定的主轴ꎬ百分比代表主轴对不同样品细菌物种组成的解释程度ꎻ不同形状表示不同的氮处理水平

３.４　 氮添加对细菌群落物种组成的影响

裸岩表面的优势菌群以变形菌门(Ｐｒｏｔｅｏｂａｃｔｅｒｉａ) (３６.７５％)和放线菌门(Ａｃｔｉｎｏｂａｃｔｅｒｉａ) (１８.５５％)为主ꎬ
其次为绿弯菌门(Ｃｈｌｏｒｏｆｌｅｘｉ)(１１.４４％)、厚壁菌门(Ｆｉｒｍｉｃｕｔｅｓ)(１０.７５％)、酸杆菌门(Ａｃｉｄｏｂａｃｔｅｒｉａ)(６.１３％)、
ＷＰＳ￣２(４. ５４％)、Ｐａｔｅｓｃｉｂａｃｔｅｒｉａ ( ３. ７６％)、浮霉菌门 ( Ｐｌａｎｃｔｏｍｙｃｅｔｅｓ) ( ３. ５３％) 和拟杆菌门 ( Ｂａｃｔｅｒｏｉｄｅｔｅｓ)
(１.４２％)ꎮ 地衣覆盖的岩石表面是优势菌群为放线菌门(３２.０７％)和变形菌门(２９.６６％)ꎬ其次是绿弯菌门

(１４.９８％)、ＷＰＳ￣ ２ ( ７. ４６％)、酸杆菌门 ( ７. ３３％)、浮霉菌门 ( ２. ９５％)、 Ｐａｔｅｓｃｉｂａｃｔｅｒｉａ ( ２. ７０％)、厚壁菌门

(１.１６％)和拟杆菌门(０.３８％)(表 ２)ꎮ
在裸岩表面ꎬ变形菌门、放线菌门和 Ｐａｔｅｓｃｉｂａｃｔｅｒｉａ 的相对丰度在氮添加处理后发生显著变化:与对照相

比ꎬ变形菌门的相对丰度在 Ｎ４ 处理下显著下降ꎻ放线菌门和 Ｐａｔｅｓｃｉｂａｃｔｅｒｉａ 的相对丰度分别在 Ｎ２ 和 Ｎ３ 处理

下显著增加(表 ２)ꎮ
在地衣覆盖的岩石表面ꎬ除了绿弯菌门ꎬ主要细菌类群在各氮添加处理中均与对照产生显著性差异ꎮ 放

线菌门与拟杆菌门相对丰度随氮添加量的增大而下降:Ｎ２ 处理时放线菌门相对丰度显著低于对照ꎻ拟杆菌门

相对丰度在 Ｎ１ 处理时与对照有着显著差异ꎮ 变形菌门、ＷＰＳ￣ ２、酸杆菌门、浮霉菌门、Ｐａｔｅｓｃｉｂａｃｔｅｒｉａ 和厚壁

菌门在氮添加后均呈增加趋势:变形菌门和 ＷＰＳ￣２ 相对丰度趋势一致ꎬ在氮添加后呈上升趋势ꎬＮ４ 处理显著

高于对照ꎻ酸杆菌门和浮霉菌门的相对丰度则在 Ｎ３ 处理时显著高于对照ꎻＰａｔｅｓｃｉｂａｃｔｅｒｉａ 的相对丰度则在

Ｎ１、Ｎ３ 和 Ｎ４ 处理中均显著高于对照ꎻ厚壁菌门在 Ｎ２ 、Ｎ３ 和 Ｎ４ 处理中显著高于对照(表 ２)ꎮ
线性判别效应量分析(ＬＥｆＳｅ)分析可识别不同氮添加处理下具有统计学差异不同分类水平的细菌类群ꎬ

并通过张性判别分析 ( ＬＤＡ) 估算差异类群对组间响应的大小ꎬ从而筛选出不同分组间的生物标记物

(Ｂｉｏｍａｒｋｅｒ)ꎮ 分析结果表明ꎬ不同氮添加处理组间的微生物类群存在显著差异(ＬＤＡ>４ꎻ Ｐ<０.０５)ꎮ 通过进

化分支图(Ｃｌａｄｏｇｒａｍ)分析(图 ４)发现ꎬ在裸岩表面ꎬＮ２ 和 Ｎ４ 处理下出现了指示细菌类群:Ｎ２ 处理的指示类

群来自同一个分支ꎬ包括 ｏ＿Ｒｈｉｚｏｂｉａｌｅｓ、ｆ＿Ｒｈｉｚｏｂｉａｃｅａｅ 和 ｇ＿ｕｎｃｌａｓｓｉｆｉｅｄ＿ｆ＿ＲｈｉｚｏｂｉａｃｅａｅꎻＮ４ 处理的指示类群来

自两个分支:一个分支包括 ｏ＿ＩＭＣＣ２６２５６、ｆ＿ｎｏｒａｎｋ＿ｏ＿ＩＭＣＣ２６２５６、ｇ＿ｎｏｒａｎｋ＿ｆ＿ｎｏｒａｎｋ＿ｏ＿ＩＭＣＣ２６２５６ꎬ另一个

分支的指示细菌为 ｇ＿Ｃｈｕｊａｉｂａｃｔｅｒꎮ
在地衣覆盖岩石表面ꎬ对照组与氮添加处理组均出现了相应的细菌指示类群(图 ４)ꎮ Ｎ０ 处理的指示类
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群来自两个分支:一个分支包括 ｐ＿Ａｃｔｉｎｏｂａｃｔｅｒｉａ、ｃ＿Ａｃｔｉｎｏｂａｃｔｅｒｉａ、ｏ＿Ｐｓｅｕｄｏｎｏｃａｒｄｉａｌｅｓ、ｆ＿Ｐｓｅｕｄｏｎｏｃａｒｄｉａｃｅａｅ
和 ｇ＿Ｃｒｏｓｓｉｅｌｌａꎬ另一个分支为 ｏ＿ＦｒａｎｋｉａｌｅｓꎻＮ１ 处理的指示细菌为 ｇ＿ＥｎｄｏｂａｃｔｅｒꎻＮ２ 处理的指示类群来自同一

个分支ꎬ分别为 ｏ＿Ｃｏｒｙｎｅｂａｃｔｅｒｉａｌｅｓ、ｆ＿Ｍｙｃｏｂａｃｔｅｒｉａｃｅａｅ 和 ｇ＿ＭｙｃｏｂａｃｔｅｒｉｕｍꎻＮ３ 处理下的指示类群来自 ５ 个分

支ꎬ第一分支的主要指示细菌为 ｏ＿ＩＭＣＣ２６２５６ꎬ第二分支为 ｃ＿Ｇａｍｍａｐｒｏｔｅｏｂａｃｔｅｒｉａꎬ第三分支为 ｇ＿ｎｏｒａｎｋ＿ｆ＿
Ａｃｉｄｏｂａｃｔｅｒｉａｃｅａｅ＿Ｓｕｂｇｒｏｕｐ＿１ꎬ第四分支主要包括 ｐ＿Ｐａｔｅｓｃｉｂａｃｔｅｒｉａ、ｃ＿Ｓａｃｃｈａｒｉｍｏｎａｄｉａ 和 ｏ＿Ｓａｃｃｈａｒｉｍｏｎａｄａｌｅｓꎬ
第五分支主要包括 ｏ＿Ｇｅｍｍａｔａｌｅｓ 和 ｆ＿ＧｅｍｍａｔａｃｅａｅꎻＮ４ 处理的指示类群主要来自两个分支ꎬ其中一个分支主

要包括 ｏ＿Ａｃｅｔｏｂａｃｔｅｒａｌｅｓ 和 ｆ＿Ａｃｅｔｏｂａｃｔｅｒａｃｅａｅꎬ另一分支包括 ｏ＿Ｘａｎｔｈｏｍｏｎａｄａｌｅｓ、ｆ＿Ｒｈｏｄａｎｏｂａｃｔｅｒａｃｅａｅ 和 ｇ＿
Ｃｈｕｊａｉｂａｃｔｅｒꎮ

表 ２　 不同氮添加处理下门分类水平上各物种的相对丰度(平均值±标准差)

Ｔａｂｌｅ ２　 Ｔｈｅ ｒｅｌａｔｉｖｅ ａｂｕｎｄａｎｃｅ ｏｆ ｂａｃｔｅｒｉａ ｏｎ ｐｈｙｌｕｍ ｌｅｖｅｌ ａｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｓｉｍｕｌａｔｅｄ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｄｅｐｏｓｉｔｉｏｎ ｌｅｖｅｌｓ(ｍｅａｎｓ ± ＳＤ)

风化阶段
Ｗｅａｔｈｅｒｉｎｇ ｓｔａｇｅ

门分类水平上的细
菌物种
Ｂａｃｔｅｒｉａ ｐｈｙｌａ

Ｎ０
相对丰度 / ％

Ｎ１
相对丰度 / ％

Ｎ２
相对丰度 / ％

Ｎ３
相对丰度 / ％

Ｎ４
相对丰度 / ％

裸岩 ＮＲ 变形菌门
Ｐｒｏｔｅｏｂａｃｔｅｒｉａ ４４.６５±９.６０ａ ３４.９０±１.５８ａｂ ３８.８１±７.７５ａｂ ３８.６９±３.２４ａｂ ２６.６８±１.３２ｂ

放线菌门
Ａｃｔｉｎｏｂａｃｔｅｒｉａ １３.８８±２.８０ｃ １６.９５±２.９８ｂｃ ２２.５６±３.１８ａ ２１.７９±１.７９ａｂ １７.５５±２.４４ａｂｃ

绿弯菌门
Ｃｈｌｏｒｏｆｌｅｘｉ ８.１５±４.０２ａ １４.５２±４.８８ａ １１.８８ａ±６.７８ａ ８.１２±２.５５ａ １４.５５±３.８４ａ

厚壁菌门
Ｆｉｒｍｉｃｕｔｅｓ １１.６３±６.４９ａｂ ８.５７±６.３３ａｂ ３.３０±１.８１ｂ １１.７００±６.９１ａｂ １８.５３±１１.４６ａ

酸杆菌门
Ａｃｉｄｏｂａｃｔｅｒｉａ ６.３７±２.６６ａ ６.４２±０.４５ａ ７.３６±２.０８ａ ６.０６±３.７８ａ ４.４２±１.４１ａ

ＷＰＳ￣２ ２.１９±１.４８ａ ６.４０±０.１１ａ ３.４７±２.４９ａ ２.１５±０.７６ａ ８.５０±６.７３ａ

Ｐａｔｅｓｃｉｂａｃｔｅｒｉａ ２.７６±０.５５ｂ ３.１２±０.５６ａｂ ４.４１±０.９８ａ ４.４３±０.９３ａ ４.０６±０.３０ａｂ

浮霉菌门
Ｐｌａｎｃｔｏｍｙｃｅｔｅｓ ２.５３±１.０６ａ ３.１５±０.３２ａ ３.９４±２.８１ａ ３.４７±１.７６ａ ４.５５±２.６０ａ

拟杆菌门
Ｂａｃｔｅｒｏｉｄｅｔｅｓ ３.６５±４.１５ａ １.０２±０.５７ａ １.２８±０.７０ａ ０.９０±０.７１ａ ０.２６±０.２１ａ

地衣覆盖的岩石 ＬＲ 放线菌门
Ａｃｔｉｎｏｂａｃｔｅｒｉａ ５３.３９±４.４９ａ ２６.７９±４.０２ｂｃ ３６.８０±１１.１２ｂ ２５.２７±４.２１ｃ １８.０８±１.４６ｃ

变形菌门
Ｐｒｏｔｅｏｂａｃｔｅｒｉａ １６.６７±３.８１ｂ ２９.０５±９.１２ａｂ ２４.４８±８.２０ａｂ ３６.１０±９.８２ａｂ ４２.０１±５.０４ａ

绿弯菌门
Ｃｈｌｏｒｏｆｌｅｘｉ １３.８６±１.９５ａｂ ２１.５９±７.７９ａ １７.５９±２.１２ａｂ ９.４２±４.８５ｂ １２.４２±１.８１ｂ

ＷＰＳ￣２ ４.０６±０.５３ｂ ６.６８±２.１６ａｂ ７.２６±１.４６ａｂ ７.８４±３.８６ａｂ １１.４５±３.４４ａ

酸杆菌门
Ａｃｉｄｏｂａｃｔｅｒｉａ ６.０５±１.３１ｂ ７.７０±０.１７ａｂ ６.６７±１.７４ａｂ ９.７５±３.２７ａ ６.４９±０.５４ａｂ

浮霉菌门
Ｐｌａｎｃｔｏｍｙｃｅｔｅｓ １.８５±０.８７ｃ ２.０５±０.３９ｂｃ ２.４０±１.２４ａｂｃ ４.３８±１.７６ａ ４.０８±０.５５ａｂ

Ｐａｔｅｓｃｉｂａｃｔｅｒｉａ １.８１±０.１６ｃ ２.７４±０.３５ｂ ２.３１±０.２４ｂｃ ３.８３±０.１７ａ ２.８１±０.６１ｂ

厚壁菌门
Ｆｉｒｍｉｃｕｔｅｓ ０.２７±０.１４ｂ ０.８８±０.１３ａｂ １.２０±０.５７ａ １.７４±０.４７ａ １.７２±０.７２ａ

拟杆菌门
Ｂａｃｔｅｒｏｉｄｅｔｅｓ ０.８０±０.２３ａ ０.５２±０.１７ｂ ０.２１±０.０８ｃ ０.２１±０.０４ｃ ０.１５±０.０５ｃ

　 　 不同字母表示不同氮添加处理间存在显著性差异(Ｐ<０.０５)ꎻＮＲꎬ 裸露的岩石 Ｎａｋｅｄ ｒｏｃｋꎻＬＲꎬ地衣覆盖的岩石 Ｌｉｃｈｅｎ＿ｃｏｖｅｒｅｄ ｒｏｃｋꎻＮ０:对照

ＣｏｎｔｒｏｌꎻＮ１:低 氮 Ｌｏｗ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ａｄｄｉｔｉｏｎꎻ Ｎ２: 中 氮 Ｍｅｄｉｕｍ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ａｄｄｉｔｉｏｎꎻ Ｎ３: 中 高 氮 Ｍｅｄｉｕｍ ａｎｄ ｈｉｇｈ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ａｄｄｉｔｉｏｎꎻ Ｎ４: 高 氮 Ｈｉｇｈ

ｎｉｔｒｏｇｅｎ ａｄｄｉｔｉｏｎ
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图 ４　 不同氮添加水平下细菌各分类水平物种的线性判别效应量分析(ＬＥｆＳｅ)分析

Ｆｉｇ.４　 ＬＥｆＳｅ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｂａｃｔｅｒｉａｌ ｓｐｅｃｉｅｓ ａｔ ｖａｒｉｏｕｓ ｃｌａｓｓｉｆｉｃａｔｉｏｎ ｌｅｖｅｌｓ ｕｎｄｅｒ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ａｄｄｉｔｉｏｎ

分枝图显示了 Ｎ０、Ｎ１、Ｎ２、Ｎ３ 和 Ｎ４ 处理在张性判别分析(ＬＤＡ)值>４ 水平上的统计差异性ꎮ 来自不同分类学层次的圆圈代表该层次的分

类群ꎻ由内到外的圆圈代表从门到属的分类等级ꎻ小圆的直径与相应类群的相对丰度成正比ꎻ不同的氮模拟水平对应不同的颜色ꎬ代表在各

组中起重要作用的微生物类群ꎻ该分类群的名称在相应的图片底部展示

４　 讨论

化石燃料的消费ꎬ交通、工业与生活垃圾排放的增加ꎬ均加剧了空气污染ꎬ尤其是含氮化合物的增多(例
如 ＮＨ３、 ＮＯ２和 ＮＯ) [２７]ꎮ 含氮化合物与水蒸气相互作用ꎬ沉积于岩石表面ꎬ影响岩石表面的生态过程[２８]ꎮ 本

研究发现ꎬ大气氮沉降对乐山大佛裸岩与地衣覆盖岩石表面土壤细菌群落产生了不同的影响ꎮ
４.１　 氮添加对细菌群落多样性的影响

氮添加影响了地衣覆盖岩石表面土壤细菌群落的 α￣多样性(图 ２)ꎮ 通常认为ꎬ低浓度的氮添加增加土

壤有效氮含量ꎬ提升植物的净初级生产力[２９]ꎬ导致进入土壤的凋落物与根系沉积物增多ꎬ促进微生物群落的

丰度和多样性[３０]ꎮ 土壤细菌群落 Ｓｈａｎｎｏｎ 指数在低氮(Ｎ１)添加时的增加可能是增加了岩石表面附生细菌养

分来源的原因[３１]ꎮ 在高氮添加(Ｎ４)时ꎬ细菌群落 α￣多样性低于对照ꎬ这一方面可能是由于氮添加改变了表

层土壤氮的有效性ꎬ促进地上植物对养分的需求ꎬ导致地下微生物养分的获取受到限制ꎬ从而抑制微生物生

长[３２]ꎮ 另一方面ꎬ细菌群落丰度的降低还与高氮输入造成的土壤 ｐＨ 降低有关(图 １)ꎮ 土壤 ｐＨ 降低可诱发

土壤微生物的铝毒性[３３]ꎬ从而降低土壤细菌群落的丰富度[３４]ꎮ
然而ꎬ氮添加对裸岩表面细菌群落的多样性和丰富度均没有产生显著性影响(图 ２)ꎮ 在裸露的岩石表

面ꎬ植被缺乏使得碳输入增加的可能性极小ꎬ这使得地衣覆盖的岩石表面土壤 ＴＯＣ 含量高于裸岩(图 １)ꎮ 这

９６７８　 ２１ 期 　 　 　 陈旭黎　 等:氮添加对乐山大佛裸露岩石与地衣覆盖岩石表面细菌群落结构的影响 　
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进一步证实了氮添加对土壤微生物的影响与土壤中碳含量有关[３５]:当土壤碳充足时ꎬ添加氮会显著促进土壤

微生物的生长ꎮ 相较于地衣覆盖的岩石ꎬ裸岩缺少有机碳输入途径ꎬ即使氮沉降增加ꎬ也难以形成或促进系统

内部生态循坏ꎬ从而不会对微生物的多样性产生显著性影响ꎮ 此外ꎬ裸岩缺乏生物体的覆盖ꎬ基质对额外输入

的氮保留能力弱ꎬ绝大部分氮淋失ꎬ这也是导致裸岩表面细菌多样性对氮添加响应不显著的原因之一ꎮ
４.２　 氮沉降对细菌群落组成的影响

岩石的风化成土过程(原生演替)受到立地生物条件(基质、气候和地形)和生物因素(植物物种 、到达顺

序以及种间相互作用等)的影响[３６]ꎮ 在佛体表面ꎬ即使开凿时间一致ꎬ也因为微地形等因素造成乐山大佛不

同部位岩石风化程度不同ꎮ 尽管缺乏维管植物发达的根系和根系介导的微生物群落效应ꎬ但地衣的存在会影

响岩石 /基质温度、湿度以及碳氮有效性[３７]ꎬ对微生物群落产生有利或不利的影响ꎬ地衣覆盖的乐山大佛岩石

表面土壤细菌群落与裸岩表面有着显著的不同[１７]ꎮ 此外ꎬ裸岩生境中细菌养分来源更多依赖于风吹、远古或

者微生物固定来源的碳和氮[３８]ꎮ 这种养分供给的偶然性和不确定性ꎬ也是裸岩与地衣覆盖岩石表面细菌群

落对大气氮添加不同响应的原因(图 ３)ꎮ
变形菌门、放线菌门、绿弯菌门、厚壁菌门、酸杆菌门、ＷＰＳ￣２、Ｐａｔｅｓｃｉｂａｃｔｅｒｉａ、浮霉菌门和拟杆菌门是门分

类水平上乐山大佛裸岩和地衣覆盖岩石表面的优势菌群ꎮ 在裸岩中ꎬ变形菌门、放线菌门和 Ｐａｔｅｓｃｉｂａｃｔｅｒｉａ 均

对氮添加作出了显著性变化响应ꎮ 以往的研究表明ꎬ隶属于变形菌门的根瘤菌目(Ｒｈｉｚｏｂｉａｌｅｓ)是潜在的生物

固氮菌[３９]ꎬ并与 ＮＨ＋
４ ￣Ｎ 和 ＮＯ－

３ ￣Ｎ 呈负相关关系[４０]ꎬ高氮添加会抑制这类微生物的生长ꎬ这可能是变形菌门

在高氮处理下显著下降的原因ꎮ 此外ꎬ根瘤菌作为一类有益的共生细菌ꎬ能产生生长素和维生素ꎬ促进宿主生

物(如真菌)的生长[４１]ꎮ 研究结果显示ꎬ根瘤菌目是裸岩表面 Ｎ２ 处理下的指示类群(图 ４)ꎬ这预示着低氮添

加可能通过增加根瘤菌的生长效益促进系统发展ꎮ 放线菌门和 Ｐａｔｅｓｃｉｂａｃｔｅｒｉａ 在中等水平氮处理下显著增

加ꎬ这与共营养类群通常会随着氮的可利用性增加有关[４２]ꎮ 相比之下ꎬ地衣覆盖岩石表面的菌群对氮添加表

现出的响应更为明显ꎮ 在寡养环境中ꎬ变形菌门的相对丰度较低[４３]ꎮ 该研究中ꎬ氮添加显著增加了变形菌门

的相对丰度(表 ２)ꎬ这缘于施氮增加了环境的养分可利用性ꎮ 酸杆菌是一种存在于营养匮乏和强酸性环境中

的寡营养细菌ꎬ能够降解难降解和复杂的碳化合物[４４]ꎬＷＰＳ￣２ 被认为是能够利用大气中 Ｈ２和 ＣＯ 能源的自养

生物ꎮ 过饱和的氮沉降导致土壤酸化的同时ꎬ也可能降低土壤微生物的有效有机质含量[４５]ꎬ这可能激发了酸

杆菌和 ＷＰＳ￣２ 菌群在氮添加后的显著增加ꎮ
４.３　 氮沉降对岩石风化过程的潜在影响

石质文物风化过程与石质文物表面微生物群落结构、丰度和多样性直接相关[４６—４７]ꎮ 尽管氮添加对乐山

大佛裸岩表面细菌群落的 α￣多样性没有产生显著性影响ꎬ但放线菌相对丰度在氮添加后显著增加(表 ２)ꎮ
放线菌是石质文物生物腐蚀研究中经常提及的类群ꎬ它们在岩石表面形成白色生物膜ꎬ产生水溶性深色染料ꎬ
对文物色彩及结构造成损伤[４８—４９]ꎮ 大气氮沉降对放线菌的影响预示着乐山大佛裸露岩石在未来气候条件下

面临更严重的生物风化影响ꎮ 在地衣覆盖岩石表面ꎬ细菌群落 α￣多样性指数在氮添加后呈降低趋势ꎬ但变形

菌门、ＷＰＳ￣２、酸杆菌门、浮霉菌门、Ｐａｔｅｓｃｉｂａｃｔｅｒｉａ 和厚壁菌门的相对丰度在氮添加后显著增加(表 ２)ꎮ 厚壁

菌门是影响砖石风化的重要微生物类群[４６]ꎻ隶属厚壁菌门的芽孢杆菌属(Ｂａｃｉｌｌｕｓ)通过产生自乳化活性酸和

表面活性剂ꎬ具有加速岩石降解的能力[４９]ꎮ 微生物对文化遗产的降解能力除了与遗传多样性相关外ꎬ还取决

于它们形成生物膜的能力[４７]ꎮ 变形菌门物种通过合成有机化合物促进岩石表面生物膜的形成与发展ꎬ造成

文化遗产材料的微生物退化[５０]ꎮ 此外ꎬ真菌是地衣的组成部分ꎬ细菌与真菌在氮添加后通过建立相互联系的

动态群落和生物膜系统以适应和抵抗外界恶劣环境ꎬ促进群落的生存和演替ꎬ从而进一步增加石质文物的风

化风险ꎮ

５　 结论

通过氮添加模拟实验ꎬ对乐山大佛裸岩与地衣覆盖岩石表面土壤细菌群落响应未来大气氮沉降特征进行
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了研究ꎮ 大气氮沉降对乐山大佛裸岩和地衣覆盖的岩石表面细菌群落组成均产生了显著影响ꎮ 相较于裸岩ꎬ
地衣覆盖的乐山大佛岩石细菌群落受氮沉降的影响更显著ꎻ在不同的岩石表面ꎬ即使是同一类群对氮添加的

响应趋势也并非完全相同ꎻ线性判别和效应量分析分别发现了裸岩和地衣覆盖岩石表面 ７ 个和 ２１ 个在氮添

加后的细菌指示类群ꎮ 研究结果暗示ꎬ地衣覆盖的岩石在未来气候变化中受到环境的影响较裸岩更大ꎮ 由于

菌群功能信息的不足ꎬ未来氮沉降对乐山大佛文物风化的影响趋势尚需进一步的研究ꎮ
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[２６] 　 Ｌｉ Ｗ Ｃꎬ Ｓｈｅｎｇ Ｈ Ｙꎬ Ｅｋａｗａｔｉ Ｄꎬ Ｊｉａｎｇ Ｙ Ｐꎬ Ｙａｎｇ Ｈ Ｍ. Ｖａｒｉａｔｉｏｎｓ ｉｎ ｔｈｅ ｃｏｍｐｏｓｉｔｉｏｎｓ ｏｆ ｓｏｉｌ ｂａｃｔｅｒｉａｌ ａｎｄ ｆｕｎｇａｌ ｃｏｍｍｕｎｉｔｉｅｓ ｄｕｅ ｔｏ ｍｉｃｒｏｈａｂｉｔａｔ

１７７８　 ２１ 期 　 　 　 陈旭黎　 等:氮添加对乐山大佛裸露岩石与地衣覆盖岩石表面细菌群落结构的影响 　



ｈｔｔｐ: / / ｗｗｗ.ｅｃｏｌｏｇｉｃａ.ｃｎ

ｅｆｆｅｃｔｓ ｉｎｄｕｃｅｄ ｂｙ ｓｉｍｕｌａｔｅｄ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｄｅｐｏｓｉｔｉｏｎ ｏｆ ａ ｂａｍｂｏｏ ｆｏｒｅｓｔ ｉｎ ｗｅｔｌａｎｄ. Ｆｏｒｅｓｔｓꎬ ２０１９ꎬ １０(１２): １０９８.
[２７] 　 Ｗａｒｓｃｈｅｉｄ Ｔꎬ Ｏｅｌｔｉｎｇ Ｍꎬ Ｋｒｕｍｂｅｉｎ Ｗ Ｅ. Ｐｈｙｓｉｃｏ￣ｃｈｅｍｉｃａｌ ａｓｐｅｃｔｓ ｏｆ ｂｉｏｄｅｔｅｒｉｏｒａｔｉｏｎ ｐｒｏｃｅｓｓｅｓ ｏｎ ｒｏｃｋｓ ｗｉｔｈ ｓｐｅｃｉａｌ ｒｅｇａｒｄ ｔｏ ｏｒｇａｎｉｃ ｐｏｌｌｕｔａｎｔｓ.

Ｉｎｔｅｒｎａｔｉｏｎａｌ Ｂｉｏｄｅｔｅｒｉｏｒａｔｉｏｎꎬ １９９１ꎬ ２８(１ / ４): ３７￣４８.
[２８] 　 Ｌｅｙｓｅｎ Ｌꎬ Ｒｏｅｋｅｎｓ Ｅꎬ Ｖａｎ Ｇｒｉｅｋｅｎ Ｒ. Ａｉｒ￣ｐｏｌｌｕｔｉｏｎ￣ｉｎｄｕｃｅｄ ｃｈｅｍｉｃａｌ ｄｅｃａｙ ｏｆ ａ ｓａｎｄｙ￣ｌｉｍｅｓｔｏｎｅ ｃａｔｈｅｄｒａｌ ｉｎ Ｂｅｌｇｉｕｍ. Ｓｃｉｅｎｃｅ ｏｆ ｔｈｅ Ｔｏｔａｌ

Ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔꎬ １９８９ꎬ ７８: ２６３￣２８７.
[２９] 　 Ｚｈｏｕ Ｈꎬ Ｚｈａｎｇ Ｄ Ｇꎬ Ｊｉａｎｇ Ｚ Ｈꎬ Ｓｕｎ Ｐꎬ Ｘｉａｏ Ｈ Ｌꎬ Ｗｕ Ｙ Ｘꎬ Ｃｈｅｎ Ｊ Ｇ. Ｃｈａｎｇｅｓ ｉｎ ｔｈｅ ｓｏｉｌ ｍｉｃｒｏｂｉａｌ ｃｏｍｍｕｎｉｔｉｅｓ ｏｆ ａｌｐｉｎｅ ｓｔｅｐｐｅ ａｔ Ｑｉｎｇｈａｉ￣

Ｔｉｂｅｔａｎ ｐｌａｔｅａｕ ｕｎｄｅｒ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｄｅｇｒａｄａｔｉｏｎ ｌｅｖｅｌｓ. Ｓｃｉｅｎｃｅ ｏｆ ｔｈｅ Ｔｏｔａｌ Ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔꎬ ２０１９ꎬ ６５１: ２２８１￣２２９１.
[３０] 　 Ｋｎｅｌｍａｎ Ｊ Ｅꎬ Ｎｅｍｅｒｇｕｔ Ｄ Ｒ. Ｃｈａｎｇｅｓ ｉｎ ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ ａｓｓｅｍｂｌｙ ｍａｙ ｓｈｉｆｔ ｔｈｅ ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐ ｂｅｔｗｅｅｎ ｂｉｏｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ａｎｄ ｅｃｏｓｙｓｔｅｍ ｆｕｎｃｔｉｏｎ. Ｆｒｏｎｔｉｅｒｓ ｉｎ

Ｍｉｃｒｏｂｉｏｌｏｇｙꎬ ２０１４ꎬ ５: ４２４.
[３１] 　 Ｇａｙｌａｒｄｅ Ｃꎬ Ｂａｐｔｉｓｔａ￣Ｎｅｔｏ Ｊ Ａꎬ Ｏｇａｗａ Ａꎬ Ｋｏｗａｌｓｋｉ Ｍꎬ Ｃｅｌｉｋｋｏｌ￣Ａｙｄｉｎ Ｓꎬ Ｂｅｅｃｈ Ｉ. Ｅｐｉｌｉｔｈｉｃ ａｎｄ ｅｎｄｏｌｉｔｈｉｃ ｍｉｃｒｏｏｒｇａｎｉｓｍｓ ａｎｄ ｄｅｔｅｒｉｏｒａｔｉｏｎ ｏｎ

ｓｔｏｎｅ ｃｈｕｒｃｈ ｆａｃａｄｅｓ ｓｕｂｊｅｃｔ ｔｏ ｕｒｂａｎ ｐｏｌｌｕｔｉｏｎ ｉｎ ａ ｓｕｂ￣ｔｒｏｐｉｃａｌ ｃｌｉｍａｔｅ. Ｂｉｏｆｏｕｌｉｎｇꎬ ２０１７ꎬ ３３(２): １１３￣１２７.
[３２] 　 Ｚｈｏｎｇ Ｌ Ｐꎬ Ｃａｏ Ｙꎬ Ｌｉ Ｗ Ｙꎬ Ｐａｎ Ｗ Ｐꎬ Ｘｉｅ Ｋ Ｃ. Ｅｆｆｅｃｔ ｏｆ ｔｈｅ ｅｘｉｓｔｉｎｇ ａｉｒ ｐｏｌｌｕｔａｎｔ ｃｏｎｔｒｏｌ ｄｅｖｉｃｅｓ ｏｎ ｍｅｒｃｕｒｙ ｅｍｉｓｓｉｏｎ ｉｎ ｃｏａｌ￣ｆｉｒｅｄ ｐｏｗｅｒ ｐｌａｎｔｓ.

Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ｆｕｅｌ Ｃｈｅｍｉｓｔｒｙ ａｎｄ Ｔｅｃｈｎｏｌｏｇｙꎬ ２０１０ꎬ ３８(６): ６４１￣６４６.
[３３] 　 Ｔｉａｎ Ｄꎬ Ｊｉａｎｇ Ｌꎬ Ｍａ Ｓ Ｈꎬ Ｆａｎｇ Ｗ Ｊꎬ Ｓｃｈｍｉｄ Ｂꎬ Ｘｕ Ｌ Ｃꎬ Ｚｈｕ Ｊ Ｘꎬ Ｌｉ Ｐꎬ Ｌｏｓａｐｉｏ Ｇꎬ Ｊｉｎｇ Ｘꎬ Ｚｈｅｎｇ Ｃ Ｙꎬ Ｓｈｅｎ Ｈ Ｈꎬ Ｘｕ Ｘ Ｎꎬ Ｚｈｕ Ｂꎬ Ｆａｎｇ Ｊ

Ｙ. Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｄｅｐｏｓｉｔｉｏｎ ｏｎ ｓｏｉｌ ｍｉｃｒｏｂｉａｌ ｃｏｍｍｕｎｉｔｉｅｓ ｉｎ ｔｅｍｐｅｒａｔｅ ａｎｄ ｓｕｂｔｒｏｐｉｃａｌ ｆｏｒｅｓｔｓ ｉｎ Ｃｈｉｎａ. Ｓｃｉｅｎｃｅ ｏｆ ｔｈｅ Ｔｏｔａｌ Ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔꎬ
２０１７ꎬ ６０７￣６０８: １３６７￣１３７５.

[３４] 　 Ｃｈｅｎ Ｄ Ｍꎬ Ｌａｎ Ｚ Ｃꎬ Ｂａｉ Ｘꎬ Ｇｒａｃｅ Ｊ Ｂꎬ Ｂａｉ Ｙ Ｆ. Ｅｖｉｄｅｎｃｅ ｔｈａｔ ａｃｉｄｉｆｉｃａｔｉｏｎ￣ｉｎｄｕｃｅｄ ｄｅｃｌｉｎｅｓ ｉｎ ｐｌａｎｔ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ａｎｄ ｐｒｏｄｕｃｔｉｖｉｔｙ ａｒｅ ｍｅｄｉａｔｅｄ ｂｙ
ｃｈａｎｇｅｓ ｉｎ ｂｅｌｏｗ￣ｇｒｏｕｎｄ ｃｏｍｍｕｎｉｔｉｅｓ ａｎｄ ｓｏｉｌ ｐｒｏｐｅｒｔｉｅｓ ｉｎ ａ ｓｅｍｉ￣ａｒｉｄ ｓｔｅｐｐｅ. Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ｅｃｏｌｏｇｙꎬ ２０１３ꎬ １０１(５): １３２２￣１３３４.

[３５] 　 Ｖａｎｃｅ Ｅ Ｄꎬ Ｃｈａｐｉｎ ＩＩＩ Ｆ Ｓ. Ｓｕｂｓｔｒａｔｅ ｌｉｍｉｔａｔｉｏｎｓ ｔｏ ｍｉｃｒｏｂｉａｌ ａｃｔｉｖｉｔｙ ｉｎ ｔａｉｇａ ｆｏｒｅｓｔ ｆｌｏｏｒｓ. Ｓｏｉｌ Ｂｉｏｌｏｇｙ ａｎｄ Ｂｉｏｃｈｅｍｉｓｔｒｙꎬ ２００１ꎬ ３３(２): １７３￣１８８.
[３６] 　 Ｆｉｎｋｓ Ｓ Ｓꎬ Ｗｅｉｈｅ Ｃꎬ Ｋｉｍｂａｌｌ Ｓꎬ Ａｌｌｉｓｏｎ Ｓ Ｄꎬ Ｍａｒｔｉｎｙ Ａ Ｃꎬ Ｔｒｅｓｅｄｅｒ Ｋ Ｋꎬ Ｍａｒｔｉｎｙ Ｊ Ｂ Ｈ. Ｍｉｃｒｏｂｉａｌ ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｔｏ ａ ｄｅｃａｄｅ ｏｆ ｓｉｍｕｌａｔｅｄ

ｇｌｏｂａｌ ｃｈａｎｇｅｓ ｄｅｐｅｎｄｓ ｏｎ ｔｈｅ ｐｌａｎｔ ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ. Ｅｌｅｍｅｎｔａ: Ｓｃｉｅｎｃｅ ｏｆ ｔｈｅ Ａｎｔｈｒｏｐｏｃｅｎｅꎬ ２０２１ꎬ ９(１): ００１２４.
[３７] 　 Ｃｏｒｎｅｌｉｓｓｅｎ Ｊ Ｈ Ｃꎬ Ｌａｎｇ Ｓ Ｉꎬ Ｓｏｕｄｚｉｌｏｖｓｋａｉａ Ｎ Ａꎬ Ｄｕｒｉｎｇ Ｈ Ｊ. Ｃｏｍｐａｒａｔｉｖｅ ｃｒｙｐｔｏｇａｍ ｅｃｏｌｏｇｙ: ａ ｒｅｖｉｅｗ ｏｆ ｂｒｙｏｐｈｙｔｅ ａｎｄ ｌｉｃｈｅｎ ｔｒａｉｔｓ ｔｈａｔ ｄｒｉｖｅ

ｂｉｏｇｅｏｃｈｅｍｉｓｔｒｙ. Ａｎｎａｌｓ ｏｆ Ｂｏｔａｎｙꎬ ２００７ꎬ ９９(５): ９８７￣１００１.
[３８] 　 周汉昌ꎬ 马安周ꎬ 刘国华ꎬ 庄国强. 冰川消退带微生物群落演替及生物地球化学循环. 生态学报ꎬ ２０１８ꎬ ３８(２４): ９０２１￣９０３３.
[３９] 　 Ｃｈｅ Ｒ Ｘꎬ Ｄｅｎｇ Ｙ Ｃꎬ Ｗａｎｇ Ｗ Ｊꎬ Ｒｕｉ Ｙ Ｃꎬ Ｚｈａｎｇ Ｊꎬ Ｔａｈｍａｓｂｉａｎ Ｉꎬ Ｔａｎｇ Ｌꎬ Ｗａｎｇ Ｓ Ｐꎬ Ｗａｎｇ Ｙ Ｆꎬ Ｘｕ Ｚ Ｈꎬ Ｃｕｉ Ｘ Ｙ. Ｌｏｎｇ￣ｔｅｒｍ ｗａｒｍｉｎｇ ｒａｔｈｅｒ

ｔｈａｎ ｇｒａｚｉｎｇ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔｌｙ ｃｈａｎｇｅｄ ｔｏｔａｌ ａｎｄ ａｃｔｉｖｅ ｓｏｉｌ ｐｒｏｃａｒｙｏｔｉｃ ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅｓ. Ｇｅｏｄｅｒｍａꎬ ２０１８ꎬ ３１６: １￣１０.
[４０] 　 Ｗａｎｇ Ｊ Ｑꎬ Ｓｈｉ Ｘ Ｚꎬ Ｚｈｅｎｇ Ｃ Ｙꎬ Ｓｕｔｅｒ Ｈꎬ Ｈｕａｎｇ Ｚ Ｑ. Ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｒｅｓｐｏｎｓｅｓ ｏｆ ｓｏｉｌ ｂａｃｔｅｒｉａｌ ａｎｄ ｆｕｎｇａｌ ｃｏｍｍｕｎｉｔｉｅｓ ｔｏ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｄｅｐｏｓｉｔｉｏｎ ｉｎ ａ

ｓｕｂｔｒｏｐｉｃａｌ ｆｏｒｅｓｔ. Ｓｃｉｅｎｃｅ ｏｆ ｔｈｅ Ｔｏｔａｌ Ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔꎬ ２０２１ꎬ ７５５: １４２４４９.
[４１] 　 Ｅｒｌａｃｈｅｒ Ａꎬ Ｃｅｒｎａｖａ Ｔꎬ Ｃａｒｄｉｎａｌｅ Ｍꎬ Ｓｏｈ Ｊꎬ Ｓｅｎｓｅｎ Ｃ Ｗꎬ Ｇｒｕｂｅ Ｍꎬ Ｂｅｒｇ Ｇ. Ｒｈｉｚｏｂｉａｌｅｓ ａｓ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ａｎｄ ｅｎｄｏｓｙｍｂｉｏｎｔｉｃ ｍｅｍｂｅｒｓ ｉｎ ｔｈｅ ｌｉｃｈｅｎ

ｓｙｍｂｉｏｓｉｓ ｏｆ Ｌｏｂａｒｉａ ｐｕｌｍｏｎａｒｉａ Ｌ. Ｆｒｏｎｔｉｅｒｓ ｉｎ Ｍｉｃｒｏｂｉｏｌｏｇｙꎬ ２０１５ꎬ ６: ５３.
[４２] 　 Ｆｉｅｒｅｒ Ｎꎬ Ｓｔｒｉｃｋｌａｎｄ Ｍ Ｓꎬ Ｌｉｐｔｚｉｎ Ｄꎬ Ｂｒａｄｆｏｒｄ Ｍ Ａꎬ Ｃｌｅｖｅｌａｎｄ Ｃ Ｃ. Ｇｌｏｂａｌ ｐａｔｔｅｒｎｓ ｉｎ ｂｅｌｏｗｇｒｏｕｎｄ ｃｏｍｍｕｎｉｔｉｅｓ. Ｅｃｏｌｏｇｙ Ｌｅｔｔｅｒｓꎬ ２００９ꎬ １２

(１１): １２３８￣１２４９.
[４３] 　 Ｒｕｇｈöｆｔ Ｓꎬ Ｈｅｒｒｍａｎｎ Ｍꎬ Ｌａｚａｒ Ｃ Ｓꎬ Ｃｅｓａｒｚ Ｓꎬ Ｌｅｖｉｃｋ Ｓ Ｒꎬ Ｔｒｕｍｂｏｒｅ Ｓ Ｅꎬ Ｋüｓｅｌ Ｋ. Ｃｏｒｒｉｇｅｎｄｕｍ: ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ ｃｏｍｐｏｓｉｔｉｏｎ ａｎｄ ａｂｕｎｄａｎｃｅ ｏｆ

ｂａｃｔｅｒｉａｌꎬ ａｒｃｈａｅａｌꎬ ａｎｄ ｎｉｔｒｉｆｙｉｎｇ ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎｓ ｉｎ ｓａｖａｎｎａ ｓｏｉｌｓ ｏｎ ｃｏｎｔｒａｓｔｉｎｇ ｂｅｄｒｏｃｋ ｍａｔｅｒｉａｌ ｉｎ Ｋｒｕｇｅｒ Ｎａｔｉｏｎａｌ Ｐａｒｋꎬ Ｓｏｕｔｈ Ａｆｒｉｃａ. Ｆｒｏｎｔｉｅｒｓ ｉｎ
Ｍｉｃｒｏｂｉｏｌｏｇｙꎬ ２０１６ꎬ ７: １９５４.

[４４] 　 Ａｉ Ｃꎬ Ｌｉａｎｇ Ｇ Ｑꎬ Ｓｕｎ Ｊ Ｗꎬ Ｗａｎｇ Ｘ Ｂꎬ Ｈｅ Ｐꎬ Ｚｈｏｕ Ｗꎬ Ｈｅ Ｘ Ｈ. Ｒｅｄｕｃｅｄ ｄｅｐｅｎｄｅｎｃｅ ｏｆ ｒｈｉｚｏｓｐｈｅｒｅ ｍｉｃｒｏｂｉｏｍｅ ｏｎ ｐｌａｎｔ￣ｄｅｒｉｖｅｄ ｃａｒｂｏｎ ｉｎ ３２￣
ｙｅａｒ ｌｏｎｇ￣ｔｅｒｍ ｉｎｏｒｇａｎｉｃ ａｎｄ ｏｒｇａｎｉｃ ｆｅｒｔｉｌｉｚｅｄ ｓｏｉｌｓ. Ｓｏｉｌ Ｂｉｏｌｏｇｙ ａｎｄ Ｂｉｏｃｈｅｍｉｓｔｒｙꎬ ２０１５ꎬ ８０: ７０￣７８.

[４５] 　 Ｌｕ Ｇ Ｒꎬ Ｘｉｅ Ｂ Ｈꎬ Ｃａｇｌｅ Ｇ Ａꎬ Ｗａｎｇ Ｘ Ｈꎬ Ｈａｎ Ｇ Ｘꎬ Ｗａｎｇ Ｘ Ｊꎬ Ｈｏｕ Ａ Ｘꎬ Ｇｕａｎ Ｂ. Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｓｉｍｕｌａｔｅｄ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｄｅｐｏｓｉｔｉｏｎ ｏｎ ｓｏｉｌ ｍｉｃｒｏｂｉａｌ
ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ｉｎ ｃｏａｓｔａｌ ｗｅｔｌａｎｄ ｏｆ ｔｈｅ Ｙｅｌｌｏｗ Ｒｉｖｅｒ Ｄｅｌｔａ. Ｓｃｉｅｎｃｅ ｏｆ ｔｈｅ Ｔｏｔａｌ Ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔꎬ ２０２１ꎬ ７５７: １４３８２５.

[４６] 　 Ｗａｎｇ Ｑꎬ Ｍａ Ｇ Ｙꎬ Ｈｅ Ｌ Ｙꎬ Ｓｈｅｎｇ Ｘ Ｆ. Ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｚａｔｉｏｎ ｏｆ ｂａｃｔｅｒｉａｌ ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ ｉｎｈａｂｉｔｉｎｇ ｔｈｅ ｓｕｒｆａｃｅｓ ｏｆ ｗｅａｔｈｅｒｅｄ ｂｒｉｃｋｓ ｏｆ Ｎａｎｊｉｎｇ Ｍｉｎｇ ｃｉｔｙ
ｗａｌｌｓ. Ｓｃｉｅｎｃｅ ｏｆ ｔｈｅ Ｔｏｔａｌ Ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔꎬ ２０１１ꎬ ４０９(４): ７５６￣７６２.

[４７] 　 ＭｃＮａｍａｒａ Ｃ Ｊꎬ Ｍｉｔｃｈｅｌｌ Ｒ. Ｍｉｃｒｏｂｉａｌ ｄｅｔｅｒｉｏｒａｔｉｏｎ ｏｆ ｈｉｓｔｏｒｉｃ ｓｔｏｎｅ. Ｆｒｏｎｔｉｅｒｓ ｉｎ Ｅｃｏｌｏｇｙ ａｎｄ ｔｈｅ Ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔꎬ ２００５ꎬ ３(８): ４４５￣４５１.
[４８] 　 Ｄｕａｎ Ｙ Ｌꎬ Ｗｕ Ｆ Ｓꎬ Ｈｅ Ｄ Ｐꎬ Ｇｕ Ｊ Ｄꎬ Ｆｅｎｇ Ｈ Ｙꎬ Ｃｈｅｎ Ｔꎬ Ｌｉｕ Ｇ Ｘꎬ Ｗａｎｇ Ｗ Ｆ. Ｂａｃｔｅｒｉａｌ ａｎｄ ｆｕｎｇａｌ ｃｏｍｍｕｎｉｔｉｅｓ ｉｎ ｔｈｅ ｓａｎｄｓｔｏｎｅ ｂｉｏｆｉｌｍｓ ｏｆ ｔｗｏ

ｆａｍｏｕｓ Ｂｕｄｄｈｉｓｔ ｇｒｏｔｔｏｅｓ ｉｎ Ｃｈｉｎａ. Ｉｎｔｅｒｎａｔｉｏｎａｌ Ｂｉｏｄｅｔｅｒｉｏｒａｔｉｏｎ ＆ Ｂｉｏｄｅｇｒａｄａｔｉｏｎꎬ ２０２１ꎬ １６３: １０５２６７.
[４９] 　 Ｓｃｈｅｅｒｅｒ Ｓꎬ Ｏｒｔｅｇａ￣Ｍｏｒａｌｅｓ Ｏꎬ Ｇａｙｌａｒｄｅ Ｃ. Ｍｉｃｒｏｂｉａｌ ｄｅｔｅｒｉｏｒａｔｉｏｎ ｏｆ ｓｔｏｎｅ ｍｏｎｕｍｅｎｔｓ￣￣ａｎ ｕｐｄａｔｅｄ ｏｖｅｒｖｉｅｗ. Ａｄｖａｎｃｅｓ ｉｎ Ａｐｐｌｉｅｄ Ｍｉｃｒｏｂｉｏｌｏｇｙꎬ

２００９ꎬ ６６: ９７￣１３９.
[５０] 　 Ｋｅｍｍｌｉｎｇ Ａꎬ Ｋäｍｐｅｒ Ｍꎬ Ｆｌｉｅｓ Ｃꎬ Ｓｃｈｉｅｗｅｃｋ Ｏꎬ Ｈｏｐｐｅｒｔ Ｍ. Ｂｉｏｆｉｌｍｓ ａｎｄ ｅｘｔｒａｃｅｌｌｕｌａｒ ｍａｔｒｉｃｅｓ ｏｎ ｇｅｏｍａｔｅｒｉａｌｓ. Ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌ Ｇｅｏｌｏｇｙꎬ ２００４ꎬ
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