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摘要：人类活动导致黄土高原土地退化和生物多样性丧失，进而降低了生态系统功能。 人工造林是该区域退化土地恢复的重要

措施。 现有的生态修复研究通常侧重于微生物群落物种多样性的恢复对单一生态系统功能的影响，而忽略了微生物间存在的

相互作用与生态系统多功能性（Ｅｃｏｓｙｓｔｅｍ ｍｕｌｔｉｆｕｎｃｔｉｏｎａｌｉｔｙ， ＥＭＦ）的关系。 为探究造林恢复过程中土壤微生物多样性和网络复

杂性与 ＥＭＦ 的关系，本研究采用时空代换法（ｓｐａｃｅ⁃ｔｉｍｅ ｓｕｂｓｔｉｔｕｔｉｏｎ ｍｅｔｈｏｄ），沿 ５０ 年造林恢复时间序列，分析了黄土高原地区

造林恢复对土壤微生物群落多样性、土壤微生物网络复杂性以及与土壤养分循环相关的 １０ 个生态系统功能指标的影响，明确

了土壤微生物群落特征与 ＥＭＦ 的关系。 结果表明，随造林恢复时间序列的增加，土壤微生物群落的综合多样性、网络复杂性和

ＥＭＦ 均呈现出显著增加后下降的趋势（Ｐ＜０．０５），其中土壤微生物综合多样性和网络复杂性在第 ８ 年达到最高值，ＥＭＦ 在第 ２０
年达到最大值。 在未控制土壤环境因素时，细菌和古菌多样性与 ＥＭＦ 无显著相关性，真菌多样性与 ＥＭＦ 呈显著正相关（Ｐ＜
０．００１）；土壤微生物群落的综合多样性和网络复杂性均与 ＥＭＦ 显著正相关（Ｐ＜０．００１），其中土壤微生物网络复杂性对 ＥＭＦ 的

解释度更高。 通过偏回归分析（Ｐａｒｔｉａｌ ｌｅａｓｔ ｓｑｕａｒｅｓ ｒｅｇｒｅｓｓｉｏｎ， ＰＬＳＲ）控制土壤因子影响后发现，尽管土壤微生物的综合多样性

和网络复杂性对 ＥＭＦ 的解释度（Ｐ＜０．００１）均降低，但土壤微生物网络复杂性对 ＥＭＦ 的解释度仍高于微生物综合多样性。 结构

方程模型（Ｓｔｒｕｃｔｕｒａｌ Ｅｑｕａｔｉｏｎ Ｍｏｄｅｌ， ＳＥＭ）进一步分析表明，土壤微生物多样性通过土壤微生物网络复杂性对造林修复地的

ＥＭＦ 产生间接影响。 综上所述，相较于土壤微生物综合多样性，微生物网络复杂性能够更好地预测 ＥＭＦ。 而且，土壤微生物综

合多样性主要通过促进网络复杂性间接正向影响 ＥＭＦ。 本研究揭示了造林恢复生态系统中微生物群落特征与 ＥＭＦ 的关系，为
退化修复生态系统功能恢复提供了新的微生物调控机制解析。
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ｍｏｒｅ ａｂｏｕｔ ＥＭＦ ｔｈａｎ ｍｉｃｒｏｂｉａｌ ｍｕｌｔｉ⁃ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ． Ｆｕｒｔｈｅｒｍｏｒｅ， ｓｔｒｕｃｔｕｒａｌ ｅｑｕａｔｉｏｎ ｍｏｄｅｌ （ＳＥＭ） ｓｈｏｗｅｄ ｔｈａｔ ｓｏｉｌ ｍｉｃｒｏｂｉａｌ
ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ｈａｄ ａｎ ｉｎｄｉｒｅｃｔ ｅｆｆｅｃｔ ｏｎ ＥＭＦ ｉｎ ａｆｆｏｒｅｓｔｅｄ ｒｅｓｔｏｒａｔｉｏｎ ｓｉｔｅｓ ｔｈｒｏｕｇｈ ｓｏｉｌ ｍｉｃｒｏｂｉａｌ ｎｅｔｗｏｒｋ ｃｏｍｐｌｅｘｉｔｙ． Ｉｎ ｓｕｍｍａｒｙ，
ｔｈｅ ｍｉｃｒｏｂｉａｌ ｎｅｔｗｏｒｋ ｃｏｍｐｌｅｘｉｔｙ ｗａｓ ａ ｍｏｒｅ ｅｆｆｅｃｔｉｖｅ ｐｒｅｄｉｃｔｏｒ ｏｆ ＥＭＦ ｔｈａｎ ｓｏｉｌ ｍｉｃｒｏｂｉａｌ ｍｕｌｔｉ⁃ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ． Ｓｏｉｌ ｍｉｃｒｏｂｉａｌ
ｍｕｌｔｉ⁃ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ｐｏｓｉｔｉｖｅｌｙ ｉｎｆｌｕｅｎｃｅｄ ＥＭＦ ｉｎ ａｎ ｉｎｄｉｒｅｃｔ ｍａｎｎｅｒ， ｍａｉｎｌｙ ｂｙ ｃｏｎｔｒｉｂｕｔｉｎｇ ｔｏ ｎｅｔｗｏｒｋ ｃｏｍｐｌｅｘｉｔｙ． Ｏｕｒ ｓｔｕｄｙ
ｒｅｖｅａｌｅｄ ｔｈｅ ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐ ｂｅｔｗｅｅｎ ｍｉｃｒｏｂｉａｌ ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ ａｎｄ ＥＭＦ ｉｎ ａｆｆｏｒｅｓｔａｔｉｏｎ ｒｅｓｔｏｒａｔｉｏｎ ｅｃｏｓｙｓｔｅｍｓ，
ｐｒｏｖｉｄｉｎｇ ａ ｔｈｅｏｒｅｔｉｃａｌ ｂａｓｉｓ ｆｏｒ ｉｍｐｒｏｖｉｎｇ ｔｈｅ ｒｅｓｔｏｒａｔｉｏｎ ｏｆ ｄｅｇｒａｄｅｄ ｒｅｓｔｏｒａｔｉｏｎ ｅｃｏｓｙｓｔｅｍ ｆｕｎｃｔｉｏｎｓ．

Ｋｅｙ Ｗｏｒｄｓ： ａｆｆｏｒｅｓｔａｔｉｏｎ ｒｅｓｔｏｒａｔｉｏｎ； ｍｉｃｒｏｂｉａｌ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ； ｃｏ⁃ｏｃｃｕｒｒｅｎｃｅ ｎｅｔｗｏｒｋ ａｎａｌｙｓｉｓ； ｎｅｔｗｏｒｋ ｃｏｍｐｌｅｘｉｔｙ；
ｅｃｏｓｙｓｔｅｍ ｍｕｌｔｉｆｕｎｃｔｉｏｎａｌｉｔｙ

黄土高原是我国生态最脆弱的区域之一，土地过度利用是导致黄土高原自然植被破坏，水土流失，生物多

样性丧失，生态系统功能下降的重要因素［１—４］。 已有研究证明，造林修复通过改善土壤理化性质，改变土壤微

生物群落结构，进而影响生态系统功能［５—７］。 土壤微生物包括古菌、细菌和真菌等肉眼不可见的微小生物，它
们是土壤中最活跃的部分［８—９］，是评估生态系统状况、土壤质量和退化土地恢复进程的重要指标［１０］。 此外，
土壤微生物是生态系统的重要组成部分，在驱动多种生态系统功能等方面发挥重要作用，包括促进植物生产

力、调节土壤养分循环和能量流动等［１１—１２］。 生态系统多功能性（Ｅｃｏｓｙｓｔｅｍ ｍｕｌｔｉｆｕｎｃｔｉｏｎａｌｉｔｙ，ＥＭＦ）是生态系

统同时提供多种生态系统功能和服务的能力［１３—１４］。 ＥＭＦ 作为评价多个生态功能的综合指标，对全面了解生

态系统结构和功能具有重要意义。 近年来，ＥＭＦ 的研究已成为生态学的关注重点，但目前关于造林生态恢复

背景下 ＥＭＦ 的土壤微生物作用机制研究较少。
在自然生态系统中，室内控制实验［１５—１６］和原位调查研究［１７］研究均表明，土壤微生物多样性与 ＥＭＦ 存在

正相关关系。 因此，随着退化生态系统中土壤微生物多样性的恢复，其生态系统功能也随之恢复。 但与草

地［１７］、农田［１８］等生态系统的研究相比，造林修复生态系统土壤微生物多样性与 ＥＭＦ 关系的研究相对不足。
而且，随着研究的深入，研究者们发现，自然环境中的土壤微生物类群并非以单独的个体形式存在，而是通过

物质循环、能量流动和信息传递等过程相互作用形成复杂的生态网络，该网络特征在生态系统功能的维持中

５４５２　 ６ 期 　 　 　 董政宏　 等：土壤微生物网络复杂性预测黄土高原造林恢复生态系统多功能性 　
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具有重要作用［１９—２１］。 因此，仅关注微生物多样性，不足以揭示 ＥＭＦ 的微生物作用机制。 共现网络分析为研

究微生物群落的结构和群落间相互作用关系提供了标准化框架，因而被广泛用于分析微生物类群间的相互作

用关系［２２—２３］，目前在湖泊［２４］、海洋［２５］、土壤［２６］和人类肠道［２７］等生态系统均有应用。 尽管共现网络分析在反

映物种间真实的生态联系方面存在一定局限性［２８］，但它仍为理解微生物群落结构及物种间的相互作用等方

面提供了新途径，有助于表征物种间无法直接观测的复杂关系［２９—３１］。 青藏高原高寒草甸［３２—３３］、黄土高原自

然恢复草地［３４］等多项原位研究均发现，土壤微生物网络复杂性会影响微生物群落结构和 ＥＭＦ。 但迄今为止，
关于退化修复生态系统土壤微生物网络复杂性与 ＥＭＦ 关系的研究较少。

自我国实施退耕还林（草）工程以来，黄土高原的生态环境得到明显改善，在增加植被覆盖度，改善土壤

理化性质，丰富土壤微生物群落结构，修复退化生态系统功能等方面成效显著。 本文以干旱半干旱地区的黄

土丘陵区为研究区域，采用时空代换法，以不同造林恢复年限（２ 年、８ 年、２０ 年、３０ 年、５０ 年）的土壤作为研究

对象，探究土壤微生物群落（古菌、细菌、真菌）多样性、微生物共现网络复杂性与 ＥＭＦ 的关系，以期为黄土高

原地区生态系统功能恢复提供理论支持。

１　 材料与方法

１．１　 研究区概况

研究区位于黄土高原腹地（３６°４０′５１″—３７°１８′２８″Ｎ，１０８°５２′５０″—１０９°２７′４９″Ｅ），海拔 １１６４—１５０１ ｍ，地势

西北高东南低，地形地貌复杂多样，沟壑纵横，是典型的黄土丘陵沟壑区。 土壤以黄绵土为主，土层深厚，土质

疏松多孔，多以细砂粒和粉粒为主，土壤肥力水平低，透水性良好，蓄水能力强。 该地区的气候类型属中温带

半干旱大陆性季风气候，光照充足，昼夜温差大，气候干旱，四季分明，雨热同期，年均温 ９．１℃，年均降水量约

６６０ ｍｍ，年蒸发量大于 １４００ ｍｍ，年日照时数 ２３００—２４００ ｈ，全年无霜期 １６０ ｄ。
黄土高原造林修复前，该地区的退化农田主要种植谷子（Ｓｅｔａｒｉａ ｉｔａｌｉｃａ （Ｌ．） Ｂｅａｕｖ．）、马铃薯（Ｓｏｌａｎｕｍ

ｔｕｂｅｒｏｓｕｍ Ｌ．）、玉米（Ｚｅａ ｍａｙｓ Ｌ．）等作物；实施退耕还林（草）工程后，研究区主要人工造林树种为刺槐

（Ｒｏｂｉｎｉａ ｐｓｅｕｄｏａｃａｃｉａ Ｌ．）。 林下常见植物种有阿尔泰狗娃花（Ｈｅｔｅｒｏｐａｐｐｕｓ ａｌｔａｉｃｕｓ）、白羊草（Ｂｏｔｈｒｉｏｃｈｌｏａ
ｉｓｃｈａｅｍｕｍ（Ｌ．）Ｋｅｎｇ）、丛生隐子草（Ｃｌｅｉｓｔｏｇｅｎｅｓ ｃａｅｓｐｉｔｏｓａ Ｋｅｎｇ）、胡枝子（ Ｌｅｓｐｅｄｅｚａ ｄａｖｕｒｉｃａ）、大针茅（ Ｓｔｉｐａ
ｇｒａｎｄｉｓ Ｐ．Ａ． Ｓｍｉｒｎ．）、鬼针草（Ｂｉｄｅｎｓ ｐｉｌｏｓａ Ｌ．）、甜菊（Ｓｔｅｖｉａ ｒｅｂａｕｄｉａｎａ）、茵陈蒿（Ａｒｔｅｍｉｓｉａ ｃａｐｉｌｌａｒｉｓ）、硬质早

熟禾（Ｐｏａ ｓｐｈｏｎｄｙｌｏｄｅｓ Ｔｒｉｎ）等。
１．２　 样品采集

于 ２０２０ 年 ８ 月（植物生长和微生物活动的高峰期）进行原位调查和样品采集。 使用样带法分别在 ５ 个不

同造林恢复年限（２ 年、８ 年、２０ 年、３０ 年、５０ 年）地区随机设置 １２ 个 １５ ｍ×１５ ｍ 样地，采用五点取样法在

１２ 个样地分别设置 ５ 个 １ ｍ×１ ｍ 的样方。 用单位面积内植物种类数作为植物多样性（Ｐｌａｎｔ ｓｐｅｃｉｅｓ ｒｉｃｈｎｅｓｓ，
ＰＳＲ）指标；把齐地刈割地上植物部分置于 ６５℃烘箱中，烘干 ４８ ｈ 后称重，获得植物生长高峰期的地上生物量

（Ａｂｏｖｅｇｒｏｕｎｄ ｂｉｏｍａｓｓ， ＡＧＢ） 用 以 表 征 即 地 上 净 初 级 生 产 力 （ Ａｂｏｖｅｇｒｏｕｎｄ ｎｅｔ ｐｒｉｍａｒｙ ｐｒｏｄｕｃｔｉｖｉｔｙ，
ＡＮＰＰ） ［３２，３５］；用土钻采集表层土壤样品（直径 ５ ｃｍ，深度 １０ ｃｍ），每个样方内采集 ６—７ 个土芯，去除杂质后

混匀，过 ２ ｍｍ 土筛，装入密封袋中备用，共得到 ６０ 份土壤样品（５ 个不同恢复年限×１２ 个重复）。 为测定各项

土壤指标，将所得土壤样品分为两部分，一部分置于冰箱 ４℃储存，用于测定土壤理化性质和部分生态功能指

标；另一部分储存于－８０℃冰箱中，用于微生物分析。
１．３　 土壤理化性质测定

土壤与水按 １∶２．５ 的比例制成土壤悬浊液，通过 ｐＨ 计（ＵＶ⁃ １８００， Ｓｈｉｍａｄｚｕ， 日本）测定土壤 ｐＨ 值；取
１０ ｇ新鲜土壤样品，置于 １０５℃烘箱中烘干 ８ ｈ 后取出，在干燥器中冷却至室温（约 ３０ ｍｉｎ），计算烘干前后土

壤的质量差测定土壤水分质量，通过土壤含水量（Ｓｏｉｌ ｍｏｉｓｔｕｒｅ， ＳＭ）＝ （土壤水分质量 ／土壤样品质量）×１００％
的公式计算土壤含水量；取 １ ｇ 风干土过 ０．８５ ｍｍ 筛网后置于 ５０ ｍＬ 离心管中，加入 ２０ ｍＬ ０．１１ ｍｏｌ ／ Ｌ 乙酸，

６４５２ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ４４ 卷　
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离心机设置 ３０ ｒｐｍ 振荡 ２０ ｈ 后设置 ３０００ ｒｐｍ 离心 ２０ ｍｉｎ，得到土壤可交换阳离子（Ｎａ＋、Ｋ＋、Ｃａ２＋、Ｍｇ２＋、Ａｌ３＋）
提取物，随后用 ＩＣＰ⁃ＯＥＳ 光谱仪（Ｓｐｅｃｔｒｏ Ａｎａｌｙｔｉｃａｌ ＵＫ， Ｈａｌｅｓｏｗｅｎ， 英国）测定土壤离子含量［３６］；参照 Ｋｅｔｔｌｅｒ
等人［３７］的方法测定土壤质地，即砂粒、粉粒和黏粒含量（Ｓａｎｄ％， Ｓｉｌｔ％， Ｃｌａｙ％），具体操作如下：在 ４５ ｍＬ 质

量浓度为 ３％六偏磷酸钠（ＨＭＰ）溶液中加入 １５ ｇ 风干土壤，往复式振动筛（ｒｅｃｉｐｒｏｃａｔｉｎｇ ｓｈａｋｅｒ）设置 １２０ ｒｐｍ
振荡 ２ ｈ 完成土壤颗粒分散，分散后的土壤泥浆过 ０．０５３ ｍｍ 筛收集砂粒和粉粒，分别置于烘箱内烘干至恒

重，在干燥器中冷却至室温后称重测到砂粒和粉粒质量，土壤质地公式：砂粒含量（Ｓａｎｄ％）＝ （烘干后砂粒质

量 ／原始土壤样品质量）×１００％；粉粒含量（Ｓｉｌｔ％）＝ （烘干后粉粒质量 ／原始土壤样品质量） ×１００％；黏粒含量

（Ｃｌａｙ％）＝ １００％－（砂粒含量＋粉粒含量）。
１．４　 土壤 ＤＮＡ 提取、高通量测序及生物信息学分析

使用 ＰｏｗｅｒＳｏｉｌ ＤＮＡ 分离试剂盒（ＭＯ ＢＩＯ ｌａｂｏｒａｔｏｒｉｅｓ， Ｃａｒｌｓｂａｄ， 美国），按标准化方案从 ０．２５ ｇ 湿润的土

壤中提取土壤总 ＤＮＡ，每个样品的土壤 ＤＮＡ 需重复三次后合并以减小误差。 ＤＮＡ 提取物在 １％琼脂糖凝胶

上分离纯化，并使用 ＮａｎｏＤｒｏｐ ＵＶ⁃Ｖｉｓ 分光光度计（ＮＤ⁃ ２０００ｃ， ＮａｎｏＤｒｏｐ Ｔｅｃｈｎｏｌｏｇｉｅｓ， ＤＥ， 美国）测定提取

ＤＮＡ 的浓度和纯度。 选择引物对 Ａｒｃｈ５１９Ｆ（５′⁃ＣＡＧＣＣＧＣＣＧＣＧＧＴＡＡ⁃ ３′）和 Ａｒｃｈ９１５Ｒ（５′⁃ＧＴＧＣＴＣＣＣＣＧＣＣ
ＡＡＴＴＣＣＴ⁃３′）扩增古菌 １６Ｓ ｒＲＮＡ；选择引物 ５１５Ｆ（５′⁃ＧＴＧＣＣＡＧＧＣＧＣＣＧＣＧＣＧＧＴＡ⁃ ３′）和 ９０７Ｒ（５′⁃ＣＣＧＴＣ
ＡＡＴＴＣＣＴＴＧＡＧＴＴＴ⁃３′）扩增细菌 １６Ｓ ｒＲＮＡ；选择引物对 ＩＴＳ５⁃１７３７Ｆ（５′⁃ＧＧＡＡＧＴＡＡＡＡＧＴＣＧＴＡＡＣＡＡＧＧ⁃３′）
和 ＩＴＳ２⁃２０４３Ｒ（５′⁃ＧＣＴＧＣＧＴＴＣＴＴＣＡＴＣＧＡＴＧＣ⁃３′）对真菌进行扩增［３８］。 扩增产物送至上海美吉生物医药有

限公司，采用 Ｉｌｌｕｍｉｎａ ＭｉＳｅｑ 测序平台进行高通量测序。
使用 ＤＡＤＡ２ 软件包对原始序列进行优化处理［３９］：使用 ｃｕｔａｄａｐｔ 软件［４０］ 修剪数据中低质量序列，利用

ｌｅａｒｎＥｒｒｏｒｓ 函数检测测序过程中的错误，通过 ｍｅｒｇｅＰａｉｒｓ 软件合并序列中的重叠区域得到原始数据，检测数据

序列中的嵌合体序列，并去除其中的嵌合体序列，得到更高分辨率的扩增子序列变体（ ａｍｐｌｉｃｏｎ ｓｅｑｕｅｎｃｅ
ｖａｒｉａｎｔｓ， ＡＳＶｓ），使用 ＳＩＬＶＡ １３８ 和 ＵＮＩＴＥ ８ 数据库对所有 ＡＳＶ 进行分类注释，获得每个 ＡＳＶ 的代表序列的

分类信息。
使用平均值法［１５，４２］计算土壤微生物综合多样性指数（Ｓｏｉｌ ｍｉｃｒｏｂｉａｌ ｍｕｌｔｉ⁃ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ｉｎｄｅｘ）。 将古菌、细菌

和真菌丰度通过 Ｒ 语言的 ｓｃａｌｅ 函数进行标准化分析，使三种土壤微生物类群丰度均控制在 ０—１ 范围内，计
算古菌、细菌和真菌标准化结果的平均值获得土壤微生物综合多样性指数。
１．５　 土壤微生物共现网络构建与分析

本研究参照 Ｍａ 等［４３］的方法构建了不同造林恢复年限（２ 年、８ 年、２０ 年、３０ 年、５０ 年）的土壤微生物共现

网络，具体方法如下：构建网络前，对原始 ＡＳＶｓ 数据进行筛选，移除相对丰度小于 ０．０１５％及单个样地物种出

现频率小于 ５ 的 ＡＳＶｓ。 计算 Ｓｐｅａｒｍａｎ 相关系数和 Ｊａｃｃａｒｄ 相异性的 Ｐ 值，使用 Ｂｒｏｗｎ′ｓ 方法进行合并［４４］，通
过 ＦＤＲ 控制程序校正 Ｐ 值［４５］。 基于 ＲＭＴｈｒｅｓｈｏｌｄ 函数实现的随机矩阵理论（Ｒａｎｄｏｍ ｍａｔｒｉｘ ｔｈｅｏｒｙ， ＲＭＴ）算
法，确定构建土壤生物共现网络的相关阈值，最终构建微生物共现网络。 使用 Ｒ 语言 ｉｇｒａｐｈ 包进行网络构建

并提取子网络（ｓｕｂ⁃ｎｅｔｗｏｒｋ）。
通过 Ｒ 语言的 ｉｇｒａｐｈ 包计算共现网络复杂性的拓扑属性，进一步计算土壤微生物的复杂性指数。 本研

究中表征网络复杂性的网络拓扑属性包括节点数目（Ｎｕｍｂｅｒ ｏｆ ｎｏｄｅｓ）、连接数目（Ｎｕｍｂｅｒ ｏｆ ｅｄｇｅｓ）、平均度

（Ａｖｅｒａｇｅ ｄｅｇｒｅｅ）、聚类系数（Ｃｌｕｓｔｅｒｉｎｇ ｃｏｅｆｆｉｃｉｅｎｔ）、平均路径长度（Ａｖｅｒａｇｅ ｐａｔｈ ｌｅｎｇｔｈ）、网络直径（Ｎｅｔｗｏｒｋ
ｄｉａｍｅｔｅｒ）和图密度（Ｇｒａｐｈ ｄｅｎｓｉｔｙ） ［３４，４６］。 平均路径长度是指网络中两个节点间路径长度的平均值；网络直径

是指所有节点间距离的最大值；平均度是指网络中所有节点间连接数量的平均值；聚类系数是指一个节点与

相邻节点联系的紧密程度；图密度是指整个网络的紧密程度［４７］。 因此，节点和连接数目越多，平均度、聚类系

数和图密度越高，平均路径长度和网络直径越短，表明网络结构越紧密，土壤微生物网络复杂程度越

高［３１，４７—４８］。 最后使用主成分分析（Ｐｒｉｎｃｉｐａｌ Ｃｏｍｐｏｎｅｎｔ Ａｎａｌｙｓｉｓ，ＰＣＡ）提取上述网络拓扑属性的第一个主成

分，用以表征土壤微生物网络复杂性（Ｓｏｉｌ ｍｉｃｒｏｂｉａｌ ｎｅｔｗｏｒｋ ｃｏｍｐｌｅｘｉｔｙ），用于探究其与 ＥＭＦ 的关系。 由于平

７４５２　 ６ 期 　 　 　 董政宏　 等：土壤微生物网络复杂性预测黄土高原造林恢复生态系统多功能性 　
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均路径长度和直径越大表示微生物网络越稀疏，因此平均路径长度与网络直径以倒数（Ｘ－１）形式参与微生物

网络复杂性指数的计算［４６］。
１．６　 生态系统功能测定及多功能性指数计算

为评估造林恢复对生态系统功能的影响，测定了以下 １０ 个生态功能指标：植物多样性（Ｐｌａｎｔ ｓｐｅｃｉｅｓ
ｒｉｃｈｎｅｓｓ， ＰＳＲ）、地上净初级生产力（Ａｂｏｖｅｇｒｏｕｎｄ ｎｅｔ ｐｒｉｍａｒｙ ｐｒｏｄｕｃｔｉｏｎ， ＡＮＰＰ）、土壤有机碳含量（Ｓｏｉｌ ｏｒｇａｎｉｃ
ｃａｒｂｏｎ， ＳＯＣ）、土壤全氮含量（Ｓｏｉｌ ｔｏｔａｌ ｎｉｔｒｏｇｅｎ， ＳＴＮ）、土壤总磷含量（Ｓｏｉｌ ｔｏｔａｌ ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓ， ＳＴＰ）、土壤有效

磷含量（Ｓｏｉｌ ａｖａｉｌａｂｌｅ ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓ， ＳＡＰ）、土壤铵态氮含量（ＮＨ＋
４ ⁃Ｎ）、土壤硝态氮含量（ＮＯ－

３ ⁃Ｎ）、微生物量

（Ｍｉｃｒｏｂｉａｌ ｂｉｏｍａｓｓ）和 Ｎ２Ｏ 减排量（Ｒｅｄｕｃｅｄ Ｎ２Ｏ ｅｍｉｓｓｉｏｎ）。 总地来说，这些指标较好地概括了生态系统的调

节与供给功能，如土壤养分状况、矿化作用、植物生产力等生态系统功能［４６，４９］。
将土壤样品与 １ ｍｏｌ ／ Ｌ 盐酸反应去除无机碳，使用 ＴＯＣ 分析仪（Ｓｈｉｍａｄｚｕ， 日本）测定土壤有机碳含量；

土壤样品通过硫酸⁃混合催化剂消煮后，使用 ２３００ Ｋｊｅｌｔｅｃ Ａｎａｌｙｚｅｒ Ｕｎｉｔ（ＦＯＳＳ， 瑞典）测定土壤全氮含量；取
１０ ｇ 土壤样品，加入 ６０ ｍＬ 的 ２ ｍｏｌ ／ Ｌ ＫＣｌ 溶液，震荡 １ ｈ，过滤浸提液后使用 Ｆｌｏｗ⁃Ｓｏｌｕｔｉｏｎ ａｎａｌｙｚｅｒ（Ｆｌｏｗｓｙｓ，
Ｅｃｏｔｅｃｈ， Ｅｓｓｅｎ， 德国）测得土壤铵态氮和硝态氮含量；分别通过硫酸⁃高氯酸消煮法和 ０．５ ｍｏｌ ／ Ｌ ＮａＨＣＯ３溶液

提取土壤全磷和有效磷后，采用钼蓝比色法通过紫外分光光度计（ＵＶ⁃ １８００， Ｓｈｉｍａｄｚｕ， 日本）测定土壤全磷

和有性磷含量；称取 ４０ ｇ 风干土壤置于 ２５０ ｍＬ 广口瓶中，分别在培养的第 ２、４、６、１０、１５、２１、３０ 天，橡胶密闭

６０ ｍｉｎ，使用抽气针筒采集第 １０、２０、４０、６０ ｍｉｎ 的 Ｎ２Ｏ 气体于真空玻璃瓶中，通过气相色谱仪（ＨＰ７８９０Ａ，
Ａｇｉｌｅｎｔ Ｔｅｃｈｎｏｌｏｇｉｅｓ， Ｓａｎｔａ Ｃｌａｒａ， ＣＡ， 美国）分析，使用线性插值法计算每个采样日 ６０ ｍｉｎ 内的 ４ 个测量值

以获得各采样日的 Ｎ２Ｏ 通量。 采用氯仿熏蒸⁃Ｋ２ＳＯ４浸提法（Ｆｕｍｉｇａｔｉｏｎ⁃ｅｘｔｒａｃｔｉｏｎ， ＦＥ）测定微生物量；植物多

样性（ＰＳＲ）和净初级生产力（ＡＮＰＰ）的测定方法如上文所述。
使用平均值法［１３］计算生态系统多功能指数。 首先将上述 １０ 种生态功能指标分别通过公式 Ｙｉ ＝ （Ｘｒａｗ －

Ｘｍｉｎ） ／ （Ｘｍａｘ－Ｘｍｉｎ）进行均一化，使得所有生态功能指标都控制在 ０—１ 范围内。 其中，Ｙｉ代表第 ｉ 种生态功能

指标均一化的数值，Ｘｒ ａｗ代表样方内某种生态功能指标的数值，Ｘｍａｘ代表所有样方内该生态功能指标的最大

值，Ｘｍｉｎ代表所有样方内该生态功能指标的最小值［４３］。 使用公式 ＥＭＦ ＝ΣＹｉ ／ １０ 计算获得生态系统多功能性

指数（Ｅｃｏｓｙｓｔｅｍ ｍｕｌｔｉｆｕｎｃｔｉｏｎａｌｉｔｙ ｉｎｄｅｘ，ＥＭＦ）。
１．７　 数据处理与分析方法

使用 Ｍｉｃｒｏｓｏｆｔ Ｅｘｃｅｌ ２０１６ 对原始数据进行整理和汇总，对不同造林恢复年限土壤理化性质、土壤微生物

多样性、网络拓扑属性及土壤微生物网络复杂性、单一生态系统功能及 ＥＭＦ 进行单因素方差分析（Ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ
ｖａｒｉａｎｃｅ， ＡＮＯＶＡ），使用 Ｄｕｎｃａｎ 多重比较方法检验不同年限各指标间的显著性差异；使用普通最小二乘回归

（Ｏｒｄｉｎａｒｙ Ｌｅａｓｔ Ｓｑｕａｒｅｓ ｒｅｇｒｅｓｓｉｏｎ， ＯＬＳ）分别对土壤微生物多样性、微生物网络复杂性与 ＥＭＦ 的关系进行分

析。 使用 Ｐｅａｒｓｏｎ 相关分析分别筛选出与土壤微生物多样性、土壤微生物网络复杂性与 ＥＭＦ 均显著相关的土

壤因子，通过偏线性回归分析（Ｐａｒｔｉａｌ ｌｅａｓｔ ｓｑｕａｒｅｓ ｒｅｇｒｅｓｓｉｏｎ， ＰＬＳＲ）检验在排除土壤因子影响后，土壤微生物

群落属性（多样性、共现网络复杂性）与 ＥＭＦ 的关系。 构建结构方程模型（Ｓｔｒｕｃｔｕｒａｌ Ｅｑｕａｔｉｏｎ Ｍｏｄｅｌ， ＳＥＭ），
探索土壤因子、土壤微生物多样性、土壤微生物网络复杂性和 ＥＭＦ 之间的相互关联。 构建 ＳＥＭ 前，基于预先

设定的因子间相互关系构建先验模型（表 １，图 １）。 将土壤数据（土壤含水量、ｐＨ、土壤质地、土壤离子）、微生

物数据（土壤微生物多样性和网络复杂性）和生态系统多功能性指数进行标准化处理，并进行线性诊断以保

证所有变量之间存在显著线性且不存在多重共线性的关系。 将影响 ＥＭＦ 的所有因素作为观测变量引入到结

构方程模型中，采用 ｂｏｏｔｓｔｒａｐ 重采样评估路径系数不等于零的概率，将所有数据整合到模型后，使用最大似然

估计法检验整体拟合优度，逐一删减不显著的路径，重新调整先验模型，得到所有路径均显著的最终模型［３３］。
符合拟合优度标准如下［６５］：０．９７≤ＣＦＩ≤１．００；０．９５≤ＧＦＩ≤１．００；０．９５≤ＮＦＩ≤１．００；０≤χ２ ／ ｄｆ≤２ 且 ０．０５＜Ｐ≤
１．００；０≤ＲＭＳＥＡ≤０．０５ 且 ０．１０＜Ｐ≤１．００。 统计分析在 Ｒ ４．０．３ 中完成，ＳＥＭ 的构建与检验通过 Ａｍｏｓ ２４．０ 软

件完成。

８４５２ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ４４ 卷　
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图 １　 土壤和微生物群落属性预测 ＥＭＦ 的结构方程先验模型

Ｆｉｇ．１　 Ｐｒｉｏｒｉ ｓｔｒｕｃｔｕｒａｌ ｅｑｕａｔｉｏｎ ｍｏｄｅｌ ｏｆ ｓｏｉｌ ｆａｃｔｏｒｓ ａｎｄ ｍｉｃｒｏｂｉａｌ ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ ａｔｔｒｉｂｕｔｅｓ ａｓ ｐｒｅｄｉｃｔｏｒｓ ｏｆ ｅｃｏｓｙｓｔｅｍ ｍｕｌｔｉｆｕｎｃｔｉｏｎａｌｉｔｙ

图中箭头指示的方向表示各变量间的因果关系，序号指代各作用路径

表 １　 结构方程先验模型路径依据

Ｔａｂｌｅ１　 Ｒａｔｉｏｎａｌｅｓ ｏｆ ｐａｔｈｗａｙｓ ｉｎ ｐｒｉｏｒｉ ｓｔｒｕｃｔｕｒａｌ ｅｑｕａｔｉｏｎ ｍｏｄｅｌ

序号
Ｓｅｑｕｅｎｃｅ ｎｕｍｂｅｒ

路径
Ｐａｔｈｗａｙ

依据
Ｒａｔｉｏｎａｌｅ

１ 土壤质地→土壤含水量 土壤质地会改变土壤孔隙等性质，影响土壤水分运移，进而影响土壤含水量［５０］ 。

２ 土壤含水量↔土壤离子
一方面，土壤水分能够提高土壤缓冲能力，从而降低酸性离子浓度［５１］ 。 另一方

面，土壤离子影响土壤持水能力，进而影响土壤含水量［５２］ 。

３ 土壤 ｐＨ→土壤离子 土壤 ｐＨ 影响土壤离子的迁移［５３］ 。

４，５，６，７ 土壤因素→土壤微生物多样性

土壤因素（土壤质地、土壤含水量、土壤离子、土壤 ｐＨ）对土壤生物多样性至关重

要。 土壤质地是微生物群落的重要驱动力［５４］ ；土壤水分状况对微生物群落的形

成起主要作用［５５］ ；土壤中的一些可溶性盐离子通过改变土壤生物的生长发育繁

殖间接影响土壤生物群落多样性［５６—５７］ 。

８，９，１０，１１ 土壤因素→土壤微生物网络复
杂性

共现网络能够反映群落间相互作用，土壤因素（土壤含水量，土壤 ｐＨ，土壤离子和

土壤质地）影响微生物相互作用，因此可以解释微生物共现网络的拓扑特征［５８］ 。

１２ 土壤微生物多样性→土壤微生
物网络复杂性

土壤微生物多样性是决定微生物网络结构的重要因素，是形成网络的重要

部分［５９］ 。

１３，１４，１５，１６ 土壤因素→ＥＭＦ
土壤因素（土壤质地、土壤含水量、土壤 ｐＨ、土壤离子） 是 ＥＭＦ 的关键驱动

因子［１７，６０—６２］ 。

１７ 土壤微生物网络复杂性→ＥＭＦ
土壤微生物群落之间形成复杂的相互作用关系具有影响生物群落维持生态系统

功能的能力［６３］ 。

１８ 土壤微生物多样性→ＥＭＦ
土壤微生物多样性可以影响多种生态系统过程，包括生物地球化学循环和生态进

化动态［６４］ 。
　 　 表中箭头指示的方向表示各变量间的因果关系，序号指代各作用路径

２　 结果与分析

２．１　 土壤因子随造林恢复年限的变化特征

造林修复显著改变了土壤的物理性质（表 ２）。 单因素方差分析结果表明，土壤 ｐＨ 在造林恢复前 ３０ 年无

变化，但在第 ５０ 年显著下降（Ｐ＜０．０５）；土壤含水量随造林恢复进程呈现先增后减的趋势，在第 ８ 年达到最大

值。 造林后土壤离子含量呈现 Ｃａ２＋＞Ｍｇ２＋＞Ｋ＋＞Ｎａ＋＞Ａｌ３＋的趋势。 随造林恢复年限的增加，土壤 Ｋ＋含量显著升

高（Ｐ＜０．０５），土壤 Ｃａ２＋和 Ｍｇ２＋含量显著降低（Ｐ＜０．０５），土壤 Ｎａ＋、Ａｌ３＋含量变化不明显。 随造林恢复进程，土
壤砂粒含量显著减少（Ｐ＜０．０５）；粉粒含量显著增加（Ｐ＜０．０５）；土壤黏粒含量先增加后降低，在造林恢复的第

２０ 年达到最高值（Ｐ＜０．０５）。
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表 ２　 土壤因子随造林年限的变化

Ｔａｂｌｅ ２　 Ｃｌｉｍａｔｅ ａｎｄ ｅｄａｐｈｉｃ ｖａｒｉａｂｌｅｓ ａｌｏｎｇ ａｆｆｏｒｅｓｔａｔｉｏｎ ｒｅｓｔｏｒａｔｉｏｎ ｃｈｒｏｎｏｓｅｑｕｅｎｃｅ

造林年限
Ａｆｆｏｒｅｓｔａｔｉｏｎ ｃｈｒｏｎｏｓｅｑｕｅｎｃｅ ２ ａ ８ ａ ２０ ａ ３０ ａ ５０ ａ

纬度 Ｌｏｎｇｉｔｕｄｅ ／ Ｎ ３７°１８′２８″ ３６°４０′５５″ ３６°４０′５″ ３６°４４′３９″ ３６°４４′４１″

经度 Ｌａｔｉｔｕｄｅ ／ Ｅ １０８°５２′５０″ １０９°２７′４６″ １０９°２７′４９″ １０９°１９′５６″ １０９°１９′５３″

海拔 Ｅｌｅｖａｔｉｏｎ ／ ｍ １５０１ １１３４ １１２３ １１６４ １１７８

植被类型 Ｖｅｇｅｔａｔｉｏｎ ｔｙｐｅ 弃耕地 林地 林地 林地 林地

土壤酸碱性 Ｓｏｉｌ ｐＨ ８．２５±０．１ａ ８．２７±０．１ａ ８．２１±０．１ａ ８．２６±０．１ａ ７．８０±０．１ｂ

土壤含水量 Ｓｏｉｌ ｍｏｉｓｔｕｒｅ ／ ％ １０．４４±０．５ｂ １２．７２±０．７ａ １１．０４±０．６ｂ ８．６０±０．４ｃ ６．７１±０．５ｄ

砂粒含量 Ｓａｎｄ ／ ％ ４７．８８±１．４ａ ４１．６６±１．６ｂ ４１．９３±１．３ｂ ４２．９１±１．１ｂ ４０．７０±１．２ｂ

粉粒含量 Ｓｉｌｔ ／ ％ ３５．１６±１．７ｂ ４０．９７±１．５ａ ３９．８４±１．２ａ ４０．７１±１．１ａ ４４．０２±１．２ａ

黏粒含量 Ｃｌａｙ ／ ％ １６．９６±０．７ａｂ １７．３７±０．５ａ １８．２３±０．７ａ １６．３８±０．６ａｂ １５．２７±０．６ｂ

钙离子含量 Ｃａ２＋ ／ （ｍｇ ／ ｋｇ） １５４８．２５±５１．１ａ １５０１．６７±３０．０ａ １６２８．６７±３３．８ａ １３４６．４２±５６．５ｂ １０１１．４２±５９．７ｃ

钠离子含量 Ｎａ＋ ／ （ｍｇ ／ ｋｇ） ６３．８３±４．４ ６３．２５±３．５ ６０．１７±４．７ ６５．４２±３．８ ６３．０８±５．１

镁离子含量 Ｍｇ２＋ ／ （ｍｇ ／ ｋｇ） １８４．２５±６．７ａ １８０．３３±９．２ａ １６４．６７±７．２ａ １３２．７５±５．３ｂ １４５．１７±４．８ｂ

钾离子含量 Ｋ＋ ／ （ｍｇ ／ ｋｇ） ７９．４２±４．１ｂ １０６．９２±４．４ａ ９９．８３±６．７ａ １０７．５８±７．９ａ ９６．２５±７．４ａｂ

铝离子含量 Ａｌ３＋ ／ （ｍｇ ／ ｋｇ） ３７．５８±３．０ ４３．７５±３．１ ３８．００±２．２ ４４．５８±３．３ ４３．５８±２．５
　 　 土壤因子数据的表示形式为平均值±标准误，同行中不同小写字母表示不同造林恢复年限之间具有显著差异（Ｐ＜０．０５）

图 ２　 不同造林恢复年限，土壤古菌、细菌、真菌多样性与土壤微生物综合多样性指数的变化

Ｆｉｇ．２　 Ｃｈａｎｇｅｓ ｉｎ ｓｏｉｌ ａｒｃｈａｅａｌ， ｂａｃｔｅｒｉａｌ， ｆｕｎｇａｌ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ａｎｄ ｍｕｌｔｉ⁃ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ｉｎｄｉｃｅｓ ａｌｏｎｇ ａｆｆｏｒｅｓｔａｔｉｏｎ ｒｅｓｔｏｒａｔｉｏｎ ｃｈｒｏｎｏｓｅｑｕｅｎｃｅ

２．２　 不同造林恢复年限土壤微生物多样性和微生物共现网络复杂性的变化

造林恢复显著改变了土壤微生物多样性（Ｐ＜０．０５，图 ２）。 土壤古菌多样性先显著增加，在造林恢复的第

８—２０ 年达到最大值后显著降低；细菌多样性呈总体上升的波动趋势，造林后第 ８ 年达到第一个最高值后显

著下降，随后显著增加，第 ３０ 年达到第二个最大值后显著下降；真菌多样性随恢复年限的增加呈现显著增大

的变化趋势；土壤微生物综合多样性指数先显著增加，在第 ８ 年达到最大值后显著下降。 表征土壤微生物网

络复杂性的 ７ 个拓扑属性随造林恢复进程均发生显著改变（Ｐ＜０．０５，图 ３），其中，节点数目、连接数目、平均度

和图密度在造林后显著增加，均在第 ８ 年达到最大值后显著下降，但在造林恢复的第 ３０ 年或 ５０ 年显著增加；
聚类系数在造林后呈现先显著增加，在第 ８ 年达到最大值后显著降低；网络直径和平均路径长度随造林恢复
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年限的增加显著下降。 土壤微生物共现网络复杂性指数造林后先显著增加，在第 ８ 年达到最高值后显著

下降。

图 ３　 不同造林恢复年限，土壤微生物的共现网络和网络拓扑属性的变化

Ｆｉｇ．３　 Ｎｅｔｗｏｒｋ ｖｉｓｕａｌｉｚａｔｉｏｎ ｏｆ ｍｉｃｒｏｂｉａｌ ｃｏ⁃ｏｃｃｕｒｒｅｎｃｅ ｐａｔｔｅｒｎｓ ａｎｄ ｎｅｔｗｏｒｋ ｔｏｐｏｌｏｇｙ ｐｒｏｐｅｒｔｉｅｓ ｏｖｅｒ ａｆｆｏｒｅｓｔａｔｉｏｎ ｒｅｓｔｏｒａｔｉｏｎ

ｃｈｒｏｎｏｓｅｑｕｅｎｃｅ　

图 ３ 节点表示 ＡＳＶｓ，连接表示 ＡＳＶｓ 之间显著的相关性（Ｐ＜０．０５）；节点的大小与 ＡＳＶ 的相对丰度成正比，每个连接的宽度与 Ｓｐｅａｒｍａｎ 的相

关系数成正比；不同节点颜色代表不同的土壤微生物类群

２．３　 造林恢复年限对生态系统功能的影响

随造林恢复进程的增加，土壤有机碳（ＳＯＣ）、土壤全氮（ＳＴＮ）、土壤全磷（ＳＴＰ）含量和微生物量先显著增

加后显著降低（Ｐ＜０．０５），其中土壤有机碳、土壤全磷和微生物量均在第 ２０ 年达到最大值，土壤全氮含量在造

林恢复的第 ３０ 年达到最大值；土壤有效磷（ＳＡＰ）含量无明显变化；土壤铵态氮（ＮＨ＋
４ ⁃Ｎ）含量、土壤硝态氮

（ＮＯ－
３ ⁃Ｎ）含量、Ｎ２Ｏ 减排量和植物多样性呈总体上升的波动趋势，其中土壤铵态氮含量在造林第 ８ 年显著降

低，随后显著增加并在第 ２０ 年达到最高值，但造林 ３０ 年显著下降后又显著增加（Ｐ＜０．０５），土壤硝态氮（ＮＯ－
３ ⁃

Ｎ）含量、Ｎ２Ｏ 减排量和植物多样性则呈现先显著增加后显著减小再显著增加的趋势；地上净初级生产力

（ＡＮＰＰ）造林后显著增加（Ｐ＜０．０５）。 ＥＭＦ 在造林后显著增加，但在造林恢复的第 ２０ 年达到最高值后显著下

降（Ｐ＜０．０５，图 ４）。
２．４　 土壤微生物多样性、微生物共现网络复杂性与 ＥＭＦ 的关系

各土壤微生物类群与 ＥＭＦ 的回归分析结果如图 ５ 所示。 土壤古菌、细菌多样性与 ＥＭＦ 不相关，而真菌

多样性与 ＥＭＦ 表现为线性正相关（Ｐ＜０．００１）。 土壤微生物网络属性与 ＥＭＦ 的线性回归分析表明，节点数目

与 ＥＭＦ 的无相关性，而连接数目、平均度、聚类系数、图密度与 ＥＭＦ 显著正相关（Ｐ＜０．００１），网络直径和平均

路径长度与 ＥＭＦ 表现为显著负相关（Ｐ＜０．００１）（图 ６）。 土壤微生物群落的综合多样性、土壤微生物共现网络

复杂性与 ＥＭＦ 之间均存在极显著正相关（Ｐ＜０．００１），但土壤微生物共现网络复杂性对 ＥＭＦ 的解释度高于微

生物多样性（图 ５，图 ６）。
Ｐｅａｒｓｏｎ 相关分析结果显示，土壤砂粒含量与土壤微生物多样性、土壤微生物网络复杂性和 ＥＭＦ 均存在
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图 ４　 造林恢复年限对单一生态系统功能和生态系统多功能性的影响

Ｆｉｇ．４　 Ｍｕｌｔｉｐｌｅ ｓｉｎｇｌｅ ｆｕｎｃｔｉｏｎｓ ａｎｄ ｅｃｏｓｙｓｔｅｍ ｍｕｌｔｉｆｕｎｃｔｉｏｎａｌｉｔｙ ｏｖｅｒ ａｆｆｏｒｅｓｔａｔｉｏｎ ｒｅｓｔｏｒａｔｉｏｎ ｃｈｒｏｎｏｓｅｑｕｅｎｃｅ

ＳＯＣ：土壤有机碳含量 Ｓｏｉｌ ｏｒｇａｎｉｃ ｃａｒｂｏｎ；ＳＴＮ：土壤全氮含量 Ｓｏｉｌ ｔｏｔａｌ ｎｉｔｒｏｇｅｎ；ＳＴＰ：土壤总磷含量 Ｓｏｉｌ ｔｏｔａｌ ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓ；ＳＡＰ：土壤有效磷含

量 Ｓｏｉｌ ａｖａｉｌａｂｌｅ ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓ；ＮＨ＋
４ ⁃Ｎ：土壤铵态氮含量；ＮＯ－

３ ⁃Ｎ：土壤硝态氮含量；Ｍｉｃｒｏｂｉａｌ ｂｉｏｍａｓｓ：微生物量；Ｒｅｄｕｃｅｄ Ｎ２Ｏ ｅｍｉｓｓｉｏｎ：Ｎ２Ｏ 减排

量；Ｐｌａｎｔ ｓｐｅｃｉｅｓ ｒｉｃｈｎｅｓｓ：植物多样性； ＡＮＰＰ：地上净初级生产力 Ａｂｏｖｅｇｒｏｕｎｄ ｎｅｔ ｐｒｉｍａｒｙ ｐｒｏｄｕｃｔｉｏｎ； ＥＭＦ：生态系统多功能性指数

Ｅｃｏｓｙｓｔｅｍ ｍｕｌｔｉｆｕｎｃｔｉｏｎａｌｉｔｙ

图 ５　 土壤古菌、细菌和真菌多样性和土壤微生物综合多样性指数与生态系统多功能性关系

Ｆｉｇ．５　 Ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐｓ ｏｆ ｓｏｉｌ ｓｏｉｌ ａｒｃｈａｅａｌ， ｂａｃｔｅｒｉａｌ， ｆｕｎｇａｌ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ａｎｄ ｍｕｌｔｉ⁃ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ｗｉｔｈ ｔｈｅ ｅｃｏｓｙｓｔｅｍ ｍｕｌｔｉｆｕｎｃｔｉｏｎａｌｉｔｙ

黑色实线表示显著相关性

显著负相关关系，土壤粉粒含量与土壤微生物多样性、土壤微生物网络复杂性和 ＥＭＦ 均呈显著正相关，土壤

Ｋ＋含量与土壤微生物网络复杂性和 ＥＭＦ 存在显著正相关（Ｐ＜０．０５，图 ７）。 使用偏回归分析排除土壤因子的

影响后（图 ８），土壤微生物多样性与 ＥＭＦ 仍存在显著正向关联（Ｐ＜０．００１），但 Ｒ２从 ０．２０ 下降到 ０．１６；排除土
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图 ６　 网络拓扑属性和微生物网络复杂性指数与生态系统多功能性的关系

Ｆｉｇ．６　 Ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐｓ ｏｆ ｎｅｔｗｏｒｋ ｔｏｐｏｌｏｇｙ ｐｒｏｐｅｒｔｉｅｓ ａｎｄ ｍｉｃｒｏｂｉａｌ ｎｅｔｗｏｒｋ ｃｏｍｐｌｅｘｉｔｙ ｗｉｔｈ ｔｈｅ ｅｃｏ ｓｙｓｔｅｍ ｍｕｌｔｉｆｕｎｃｔｉｏｎａｌｉｔｙ

黑色实线表示显著相关性

壤因子的影响后，土壤微生物共现网络复杂性与 ＥＭＦ 仍存在极显著正相关关系（Ｐ＜０．００１），但 Ｒ２从 ０．３４ 下

降到 ０．２７。 由此可见，土壤微生物共现网络复杂性对 ＥＭＦ 的解释度仍优于土壤微生物多样性。

图 ７　 生态系统多功能性指数与土壤因子和微生物群落属性的相关性分析

Ｆｉｇ．７　 Ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｅｃｏｓｙｓｔｅｍ ｍｕｌｔｉｆｕｎｃｔｉｏｎａｌｉｔｙ ｉｎｄｅｘ ｗｉｔｈ ｓｏｉｌ ｖａｒｉａｂｌｅｓ ａｎｄ ｍｉｃｒｏｂｉａｌ ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ ａｔｔｒｉｂｕｔｅｓ

图中标注的“×”表示不存在相关性，蓝色表示显著正相关（Ｐ＜０．０５），红色表示显著负相关（Ｐ＜０．０５），颜色深浅代表相关系数大小，ＥＭＦ：生

态系统多功能性指数 Ｅｃｏｓｙｓｔｅｍ ｍｕｌｔｉｆｕｎｃｔｉｏｎａｌｉｔｙ；ＭＮＣ：微生物网络复杂性 Ｍｉｃｒｏｂｉａｌ ｎｅｔｗｏｒｋ ｃｏｍｐｌｅｘｉｔｙ；ＭＭＤ：微生物多样性 Ｍｉｃｒｏｂｉａｌ ｍｕｌｔｉ⁃

ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ；ＳＭ：土壤含水量 Ｓｏｉｌ ｍｏｉｓｔｕｒｅ；Ｃｌａｙ：土壤黏粒含量 Ｓｏｉｌ ｃｌａｙ ｃｏｎｔｅｎｔ；Ｓｉｌｔ：土壤粉粒含量 Ｓｏｉｌ ｓｉｌｔ ｃｏｎｔｅｎｔ；Ｓａｎｄ：土壤砂粒含量 Ｓｏｉｌ ｓａｎｄ

ｃｏｎｔｅｎｔ；Ａｌ３＋：土壤铝离子含量 Ｓｏｉｌ Ａｌ３＋ ｃｏｎｔｅｎｔ；Ｃａ２＋：土壤钙离子含量 Ｓｏｉｌ Ｃａ２＋ ｃｏｎｔｅｎｔ；Ｎａ＋：土壤钠离子含量 Ｓｏｉｌ Ｎａ＋ ｃｏｎｔｅｎｔ；Ｍｇ２＋：土壤镁离

子含量 Ｓｏｉｌ Ｍｇ２＋ ｃｏｎｔｅｎｔ
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图 ８　 土壤微生物多样性及共现网络复杂性与生态系统多功能性的偏回归分析

Ｆｉｇ．８　 Ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐｓ ｏｆ ｓｏｉｌ ｍｉｃｒｏｂｉａｌ ｍｕｌｔｉ⁃ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ａｎｄ ｃｏ⁃ｏｃｃｕｒｒｅｎｃｅ ｎｅｔｗｏｒｋ ｃｏｍｐｌｅｘｉｔｙ ｗｉｔｈ ｔｈｅ ｅｃｏｓｙｓｔｅｍ ｍｕｌｔｉｆｕｎｃｔｉｏｎａｌｉｔｙ ｂａｓｅｄ ｏｎ

ｐａｒｔｉａｌ ｌｅａｓｔ ｓｑｕａｒｅｓ ｒｅｇｒｅｓｓｉｏｎ

黑色实线表示显著相关性

结构方程模型结果表明，ＳＥＭ 解释了 ＥＭＦ 差异的 ４１％（图 ９）。 土壤微生物共现网络复杂性直接正向影

响 ＥＭＦ；土壤微生物多样性和 Ｋ＋含量通过促进土壤微生物共现网络复杂性间接影响 ＥＭＦ；而砂粒和粉粒含

量对 ＥＭＦ 产生直接负效应。 标准化总效应柱状图显示，土壤微生物网络复杂性和微生物多样性是促进 ＥＭＦ
的重要因素，而砂粒和粉粒含量是降低 ＥＭＦ 的主要因素。 综上，土壤因子和土壤微生物多样性通过驱动微生

物共现网络复杂性促进 ＥＭＦ。

图 ９　 土壤因子、微生物群落属性预测生态系统多功能性的结构方程模型和标准化总效应柱状图

Ｆｉｇ．９　 Ｓｔｒｕｃｔｕｒａｌ ｅｑｕａｔｉｏｎ ｍｏｄｅｌ ａｎｄ ｓｔａｎｄａｒｄｉｚｅｄ ｔｏｔａｌ ｅｆｆｅｃｔ ｈｉｓｔｏｇｒａｍ ｆｏｒ ｐｒｅｄｉｃｔｉｎｇ ｅｃｏｓｙｓｔｅｍ ｍｕｌｔｉｆｕｎｃｔｉｏｎａｌｉｔｙ ｂｙ ｓｏｉｌ ｖａｒｉａｂｌｅｓ ａｎｄ

ｍｉｃｒｏｂｉａｌ ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ ａｔｔｒｉｂｕｔｅｓ

结构方程模型描述了多种驱动因素对生态系统多功能性的影响；黑色实线和虚线箭头分别表示具有系统学意义的正相关和负相关，箭头的

宽度与标准化路径系数的宽度成正比；箭头上标注的数字表示关系的效果大小，显著性水平：∗ Ｐ＜０．０５；∗∗ Ｐ＜０．０１；∗∗∗Ｐ＜０．００１，左下

为模型拟合信息；柱状图表示结构方程模型对微生物复杂性和多样性的标准化总效应（直接和间接效应之和）

３　 讨论

造林恢复是改善生物多样性和生态系统功能的有效方法［６６］。 荟萃分析表明，造林恢复对生物多样性的

提高及退化生态系统结构和功能的恢复具有重要意义［６７—６８］。 本研究弥补了以往造林恢复研究仅考虑物种多

样性和单一生态系统功能的局限，重点关注土壤微生物共现网络在维持土壤微生物群落与 ＥＭＦ 关系的重要
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作用。 结果显示，土壤微生物网络复杂性对 ＥＭＦ 的解释度高于微生物多样性，同时土壤微生物多样性通过促

进微生物网络复杂性间接驱动 ＥＭＦ。 本研究可为黄土高原人工造林地生态恢复提供理论支持。
本研究发现，土壤 ｐＨ 随造林恢复进程下降可能是由于造林后，地上生物量的增加产生更多凋落物，土壤

微生物分解凋落物产生较多 ＣＯ２和有机酸，降低土壤 ｐＨ 值［６９］。 土壤粉粒含量在造林后显著增加，土壤砂粒

含量显著减少，该结果与 Ｚｈａｎｇ 等［７０］研究一致，植被可降低林下风速，土壤颗粒输送的距离缩短，通过尘土截

留沉积在植物周围，进而导致土壤表层粉粒含量增加［７１］。 土壤含水量呈现先增加后下降的趋势，造林恢复的

第 ８ 年土壤含水量达到最大值。 土壤水分主要受植被和土壤蒸发等因素影响［７２—７４］，造林恢复前期，植被对地

表的覆盖，减少了表层水分的蒸发，土壤含水量含量增加；但随着造林恢复年限的增加，人工刺槐林通过蒸腾

作用消耗大量土壤水分，且黄土高原地处半干旱地区，降水不足，导致恢复后期林地土壤含水量下降。 土壤

Ｃａ２＋和 Ｍｇ２＋含量显著降低，表明人工刺槐林生长过程中消耗了大量 Ｃａ２＋和 Ｍｇ２＋，导致土壤中 Ｃａ２＋和 Ｍｇ２＋含量

降低［７５—７６］。 土壤 Ｋ＋含量显著升高，原因可能是造林后，地上植被增加，植物凋落物分解增加，进而促进了土

壤中 Ｋ＋的积累。 同时，恢复过程中土壤 ｐＨ 的下降和有机酸含量增加，也促使含钾矿物中钾的释放，因此导致

了土壤 Ｋ＋含量增加［７７—７８］。
随着造林恢复年限的增加，研究区 ＥＭＦ 在造林初期显著增加，造林恢复的第 ２０ 年达到最高值后显著下

降，表明黄土高原地区，造林对 ＥＭＦ 的恢复不能产生长期的积极影响。 该研究发现不同土壤微生物类群，其
多样性恢复模式存在较大差异。 土壤古菌多样性先显著增加后显著降低，细菌多样性呈总体上升的波动趋

势，真菌多样性随恢复年限的增加显著增加。 不同微生物类群多样性的变化趋势不同可能是由于人工刺槐林

的生长改变了土壤理化性质，土壤环境的改变导致微生物类群多样性发生改变，另外根系分泌物影响土壤微

生物类群多样性［７９］。 我们的研究发现土壤微生物综合多样性指数先显著增加，在第 ８ 年达到最大值后显著

下降，表明该研究区造林恢复不能对土壤微生物多样性产生持续的积极影响。 原因可能是在造林恢复前期，
丰富的资源生态位的促进土壤微生物多样性的增加，但在造林恢复后期，土壤水分含量降低，土壤 Ｃａ２＋ 和

Ｍｇ２＋含量持续下降影响土壤团聚体的形成，土壤养分减少，种间竞争增多等原因抑制了土壤微生物多样性的

增加［８０—８２］。 本研究中土壤真菌多样性与 ＥＭＦ 呈现正相关关系，而古菌和细菌多样性与 ＥＭＦ 无显著相关性，
表明土壤微生物多样性与 ＥＭＦ 的关系在微生物类群间存在差异［１７］。 原因可能是真菌群落更具耐旱性，在半

干旱环境下，高的土壤真菌多样性可通过促进有机物分解，提高土壤养分供应和资源分配，从而促进 ＥＭＦ［４９］。
土壤微生物综合多样性与 ＥＭＦ 表现为显著正相关，表明土壤微生物多样性与 ＥＭＦ 密切相关。 但土壤微生物

综合多样性指数对 ＥＭＦ 的解释度低于真菌多样性，可能是土壤微生物类群间存在的抑制作用影响了微生物

综合多样性与 ＥＭＦ 的关系［８３］。 控制土壤因子后，土壤微生物多样性与生态系统多功能之间正相关依然存

在，但关系变得相对微弱，这一结果与 Ｃｈｅｎ 等［３３］结果相似，表明造林恢复过程中，环境因素的改变会影响土

壤微生物多样性与 ＥＭＦ 的关系。
本研究发现土壤微生物共现网络复杂性随造林恢复进程表现为前期显著增加，在第 ８ 年微生物共现网络

复杂性达到最大值后下降，表明该区域内造林恢复不能对土壤微生物共现网络复杂性产生长期的积极影响。
首先，土壤微生物的生态网络受土壤非生物因素调节［８４］，土壤含水量是影响土壤微生物群落结构的重要因

子［８５］，ｄｅ Ｖｒｉｅｓ 等［８６］指出干旱会降低微生物的抗逆性，致使土壤微生物网络复杂性下降。 本研究发现长期造

林会导致土壤含水量降低，导致造林恢复后期土壤微生物共现网络复杂性显著下降。 其次造林恢复过程中，
土壤微生物群落演替能够影响微生物类群间相互作用，造林恢复前期，微生物物种间存在紧密共存的关系，并
且演替前期的环境条件能够促进多个生态位的产生，而后期群落内部存在生态位竞争导致微生物网络复杂性

下降［８７］。 另外随造林恢复年限的增加，土壤微生物群落组成改变，引起类群间的相互作用改变，进而影响土

壤微生物生态网络的复杂性［８８］。 本研究发现土壤微生物网络复杂性与 ＥＭＦ 显著正相关，排除同时影响微生

物网络复杂性与 ＥＭＦ 的土壤因子后，两者关系仍然存在显著正相关关系，且土壤微生物网络复杂性与 ＥＭＦ
的关联较多样性更紧密。 以上结果说明造林恢复生态系统中，土壤微生物对生态系统功能的恢复不是共存个
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体的简单相加，而是通过土壤微生物类群间相互作用促进 ＥＭＦ 的恢复［３３］。 不同土壤微生物类群在促进多种

生态过程和生态系统功能中所发挥的作用不同，这些微生物类群通过相互作用可提高养分循环和能量流动效

率，而较高的微生物网络复杂性意味着不同微生物类群协同关系更紧密，从而提高资源利用效率和生物代谢

速度，进一步促进更高水平的 ＥＭＦ［４３，８９—９１］。 因此，在生态恢复过程中，关注土壤微生物类群网络复杂性可更

好的表征 ＥＭＦ 的恢复。
尽管土壤微生物的网络复杂性对 ＥＭＦ 的解释度高于多样性，但我们不能低估土壤微生物多样性对 ＥＭＦ

的重要意义。 一方面，微生物可以在几个小时到几天内由不活跃状态迅速转变为活跃状态，并且根据环境变

化产生不同的响应，因此评估土壤微生物多样性对研究生态系统功能至关重要［９２］；另一方面，土壤微生物综

合多样性与微生物网络复杂性密切相关，土壤微生物群落多样性是形成微生物网络的基础，对微生物网络的

功能影响极为重要［３２］。 ＳＥＭ 进一步表明土壤微生物多样性通过土壤微生物共现网络复杂性间接正向影响

ＥＭＦ。 此外，土壤质地也是影响 ＥＭＦ 的重要土壤因子。 前人研究表明土壤质地可通过维持碳固存，改变养分

利用有效性，从而改变土壤生物群落［９３—９４］，进而影响 ＥＭＦ。 较高的土壤砂粒含量会导致土壤水分可利用性

降低，养分流失，微生物胞外酶活性降低，从而影响有机物的分解，降低土壤养分含量，进而降低 ＥＭＦ［９５］。 虽

然土壤粉粒含量增加有利于改善土壤结构，促进土壤有机质的积累［９６］，并且有利于土壤微生物多样性的提高

和群落间相互作用［９４］，但土壤微生物生长需要消耗大量的土壤养分［５５］，因而可能导致土壤养分贫瘠，进而对

ＥＭＦ 产生不利影响。
本结果表明土壤质地是影响造林修复生态系统功能的重要因素，土壤微生物多样性作为土壤微生物群落

间相互作用的基础，通过促进土壤微生物类群间的生态关联提高土壤微生物群落的网络复杂性，间接驱动造

林生态系统功能的恢复［９７］。 尽管本研究分析了造林恢复年限对多个土壤理化性状、土壤微生物群落属性和

ＥＭＦ 的影响，但研究区域微气候、地形地势和植被差异也可能是影响土壤微生物群落特征和 ＥＭＦ 的重要因

素，因此在未来研究中，可以补充微气候、地形地势和植被差异等方面以综合分析土壤微生物群落属性与生态

系统功能的关系。

４　 结论

本研究揭示了造林恢复对黄土高原地区土壤微生物多样性、微生物共现网络复杂性和 ＥＭＦ 的影响，探究

了土壤微生物群落与 ＥＭＦ 的关系。 随造林恢复年限的增加，土壤微生物多样性、微生物网络复杂性和 ＥＭＦ
均表现为显著增加后下降的趋势，表明长期造林不能对黄土高原退化生态系统的修复作用产生持续的积极影

响。 土壤微生物多样性和微生物共现网络复杂性与 ＥＭＦ 均存在显著正相关关系，但土壤微生物共现网络复

杂性对 ＥＭＦ 的解释度更高，表明微生物网络复杂性能够更好地预测 ＥＭＦ。 而且土壤微生物多样性主要通过

微生物共现网络复杂性间接驱动 ＥＭＦ。 因此，生态修复系统应关注土壤微生物彼此间相互作用关系的恢复，
同时人工刺槐林进入成熟期后，应采取间伐改造、伐后更新、补栽灌木等修复措施，以实现黄土高原造林修复

的持续发展。
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