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内蒙古露天煤矿排土场植物恢复根际土壤真菌群落
特征

马晨鑫１，２，俞　 琦１，２，刘永杰３，李敬国３，于　 昕３，赵　 宇１，曲来叶１，４，∗

１ 中国科学院生态环境研究中心城市与区域生态学国家重点实验室，北京　 １０００８５

２ 云南大学国际河流与生态安全研究院，昆明　 ６５００００

３ 国家电投集团内蒙古能源有限公司，通辽　 ０２８０００

４ 中国科学院大学，北京　 １０００４９

摘要：内蒙古露天煤矿开采过程中形成大面积排土场，但排土场由于土壤质量差，加上气候条件严苛，植被恢复非常困难，严重

阻碍该地区经济可持续发展。 土壤真菌参与有机质分解和养分循环等生态过程，具有促进植物生长和增强抗逆性的重要作用。
因此，选取内蒙古通辽和锡林浩特的 ５ 个大型露天煤矿排土场已经恢复的禾本科、豆科及杂类草三个功能群草本植物根际土壤

真菌群落为研究对象，分析根际土壤真菌多样性、群落组成、真菌功能型、网络结构变化特征及影响因素，阐明排土场生态恢复

过程中植物根际土壤真菌群落适应规律。 结果表明：（１）禾本科根际土壤真菌的 Ｓｈａｎｎｏｎ 和 Ｓｉｍｐｓｏｎ 多样性指数显著高于豆科

和杂类草；禾本科、豆科和杂类草三个功能群的优势真菌群落均为子囊菌门，占总丰度的 ５９．４７％—７９．６１％；球囊菌门的相对丰

度具有显著差异，豆科最高，其次是禾本科，两者均显著高于杂类草；（２）三个功能群的丛枝菌根真菌（Ａｒｂｕｓｃｕｌａｒ ｍｙｃｏｒｒｈｉｚａｌ
ｆｕｎｇｉ， ＡＭＦ）和土壤腐生菌相对丰度均表现为禾本科＞豆科＞杂类草，且禾本科显著高于杂类草；（３）禾本科根际真菌的共生网

络负相关比例和模块化指数在三个功能群中最高；禾本科网络结构更稳定，生态位更宽；网络关键物种数禾本科＞豆科＞杂类

草；（４）禾本科、豆科和杂类草分别有 ５３．２％、５０．９％、１６．２％的关键物种与土壤 ＮＨ＋
４ ⁃Ｎ、ＮＯ－

３ ⁃Ｎ 和 Ｃ ／ Ｎ 等因子具有显著相关性。
综上所述，禾本科相比较豆科和杂类草植物根际土壤具有更高 ＡＭＦ 丰度和网络稳定性，表明禾本科植物在排土场恢复的适应

性较高，研究结果可为排土场植被恢复和物种筛选提供科学参考依据。
关键词：露天煤矿排土场；植被恢复；根际土壤真菌多样性；根际土壤真菌共现网络
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内蒙古自治区煤炭储量约占全国煤炭总量的 １ ／ ３［１］，因其煤炭采矿区地质构造简单，煤层水平且埋藏浅，
大多为露天开采。 开采过程中剥离土层产生的废弃土石直接堆置于地表形成大面积排土场［２］。 排土场土壤

质量差，营养物质含量低，生态环境脆弱，植物生长困难，很难通过自然恢复的方式短期内得到改善。 《２０２２
年内蒙古自治区国民经济和社会发展计划》指出，要加大矿山生态修复力度，实现矿山绿色可持续发展，因此

亟需尽快推进矿区生态恢复相关研究工作，服务于国家生态文明建设。 国电投内蒙古能源公司的露天煤矿位

于高寒干旱的草原脆弱区，根据矿区排土场土壤和气候条件，煤矿选用固氮能力强、生长迅速且适应性强的物

种［３］，包括豆科、禾本科、菊科、十字花科、藜科等多种草本植物［４］，大力开展了植被修复工作，并取得了较好

的恢复效果。 但对排土场植被群落进行的生长监测发现，在减少人工辅助恢复措施后，植被退化明显。 为此，
这些植物物种适应性需要进一步检验。

生态恢复是一个长期的植物⁃土壤相互作用的过程［５—６］，微生物通过生长代谢活动参与植物⁃土壤相互作

用。 植物生长过程中，除了地上凋落物，植物还通过枯死根系和根系分泌物，为根际土壤微生物提供丰富的有

机养分［７］，影响微生物群落多样性［８—９］，塑造土壤微生物群落。 土壤真菌是根际土壤微生物的重要组成部分，
植物物种差异会导致土壤真菌群落组成和多样性的不同［１０］，例如黄土高原露天矿不同林型塑造了不同的真

菌功能群［１１］；另一方面，土壤真菌群落组成和多样性也影响地上植物生产力［１２—１３］，如通过真菌途径对根际磷

转化和植物生产力的促进机制能进一步提高植物生产力［１４］。 真菌作为分解者、共生体或病原体在土壤系统

中发挥重要的生态功能［１５］，在生物地球化学循环［１６］、碳储存［１７—１８］和植物根际过程［１９］中起着关键作用。 土壤

真菌参与有机质分解和养分循环，其功能组成与土壤养分密切相关［２０—２１］，例如在毛乌素沙地植被恢复过程中

土壤真菌群落的组成受到土壤全氮含量的显著影响［２２］。 然而，目前对高寒干旱排土场植物功能群对土壤真
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菌群落组成和多样性影响的研究还很匮乏，亟待开展排土场植被恢复和重建过程中根际土壤真菌群落特征及

影响因素的研究。
本研究选取内蒙古国电投能源公司大型露天煤矿排土场已经恢复三年的禾本科、豆科和杂类草三个功能

群草本植物的根际土壤微生物真菌为研究对象，通过高通量测序等手段，分析植物根际土壤真菌群落结构、多
样性、真菌功能和共生网络结构差异，以及真菌群落与土壤理化因子的相关性。 为此我们提出以下科学问题：
（１）禾本科、豆科和杂类草三个功能群植物根际土壤真菌群落差异是否显著？ （２）哪类植物的根际土壤真菌

网络稳定性最强？ 以及（３）影响根际土壤真菌网络的关键物种的土壤理化因子？ 探讨排土场植被修复过程

中植物根际真菌群落的适应性，为矿区植被恢复和物种选择提供科学参考依据。

１　 材料和方法

１．１　 研究区概况

研究区域位于内蒙古自治区东部，包括国电投内蒙古公司的霍林河南矿、霍林河北矿、扎哈淖尔露天矿、白
音华二号矿和三号矿五个露天煤矿排土场［２３］，属于温带大陆性气候。 霍林河露天矿的地理坐标为 １１９°３３′２９″—
１１９°３７′３３″Ｅ，４５°２７′３２″—４５°３２′５９″Ｎ，年均温 ０℃，年均降水为 ３６３． ２ｍｍ。 扎哈淖尔露天矿的地理坐标为

１１９°０８′—１１９°４６′Ｅ，４５°１０′—４５°４０′Ｎ，年均温 ０． １℃，年均降水 ３５８． ９８ｍｍ。 白音华露天矿的地理坐标为

１１８°２５′—１１８°３０′Ｅ，４４°４８′—４４°５２′Ｎ，年均温 ２．２℃，年均降水为 ３５５．２ｍｍ。 矿区排土场恢复植被主要由豆

科、禾本科、菊科、十字花科、藜科和蔷薇科等草本植物构成，植被恢复单位面积生物量约为 ５４．８ｇ ／ ｍ２ ［４］，盖度

约为 ５１．４８％。 矿区高寒干旱的气候条件是导致其生态系统植被恢复困难的重要因素。
１．２　 样品采集

本研究于 ２０２１ 年 ７ 月至 ８ 月在霍林河南矿、北矿、扎哈淖尔露天矿、白音华二号矿和三号矿五个矿区的

２４ 个排土场样地分别采集了 ６２ 株优势草本植物的根际土壤。 土壤样品的采集利用抖根法，首先将植株去除

根部大块土壤，晃动根部去除根部松散的土壤后，使用无菌刷子从根部收集残留土壤并过 ２ｍｍ 筛。 每个土壤

样品分为三部分，一部分保存在 ４℃用于测量土壤含水量，一部分自然风干后用于土壤理化性质测定，另一部

分保存于－８０℃用于提取土壤总 ＤＮＡ 进行 Ｍｉｓｅｑ 高通量测序分析。
根据植物所属科及生活型将根际土壤样品分为禾本科 （Ｇｒａｍｉｎｅａｅ） 、豆科 （ Ｌｅｇｕｍｉｎｏｓａｅ） 和杂类草

（Ｆｏｒｂｓ）三个功能群［２４］，其中禾本科功能群为多年生植物，包括披碱草（Ｅｌｙｍｕｓ ｄａｈｕｒｉｃｕｓ）、无芒雀麦（Ｂｒｏｍｕｓ
ｉｎｅｒｍｉｓ）、黑麦草（Ｌｏｌｉｕｍ ｐｅｒｅｎｎｅ）、冰草（Ａｇｒｏｐｙｒｏｎ ｃｒｉｓｔａｔｕｍ）、拂子茅（Ｃａｌａｍａｇｒｏｓｔｉｓ ｅｐｉｇｅｉｏｓ）等 １９ 个样品；豆
科功能群为二年生和多年生植物，包括草木樨（Ｍｅｌｉｌｏｔｕｓ ｏｆｆｉｃｉｎａｌｉｓ）、紫花苜蓿（Ｍｅｄｉｃａｇｏ Ｓａｔｉｖａ）、沙达旺

（Ａｓｔｒａｇａｌｕｓ ａｄｓｕｒｇｅｎｓ）、红豆草（Ｏｎｏｂｒｙｃｈｉｓ ｖｉｃｉａｅｆｏｌｉａ）等 ３４ 个样品；杂类草功能群为一年生或多年生植物，包
括油菜（Ｂｒａｓｓｉｃａ ｎａｐｕｓ）、沙蒿（Ａｒｔｅｍｉｓｉａ ｄｅｓｅｒｔｏｒｕｍ）、灰菜（Ｃｈｅｎｏｐｏｄｉｕｍ ａｌｂｕｍ）、地榆（Ｓａｎｇｕｉｓｏｒｂａ ｏｆｆｉｃｉｎａｌｉｓ）
等 ９ 个样品。
１．３　 土壤理化性质测定

土壤理化性质按照《土壤农化分析》 ［２５］常规分析方法进行测定。 土壤含水量（ＳＭＣ， ｓｏｉｌ ｍｏｉｓｔｕｒｅ ｃｏｎｔｅｎｔ）
经 １０５℃连续烘干恒重后计算得出；ｐＨ 值使用 ｐＨ 计以 １∶２．５（ｖ ／ ｖ）的土壤水比测量；有效氮用 ２ ｍｏｌ ／ Ｌ ＫＣｌ 提
取铵态氮（ＮＨ＋

４ ⁃Ｎ）和硝态氮（ＮＯ－
３ ⁃Ｎ），并用流动分析仪（ＡＡ３， ＳＥＡＬ， Ｇｅｒｍａｎｙ）进行分析；使用元素分析仪

（Ｖａｒｉｏ ＥＬ ｃｕｂｅ， Ｅｌｅｍｅｎｔａｒ， Ｇｅｒｍａｎｙ）测定土壤全碳（ＴＣ，ｔｏｔａｌ ｃａｒｂｏｎ）、全氮（ＴＮ，ｔｏｔａｌ ｎｉｔｒｏｇｅｎ）含量；有效磷

（ＡＰ，ａｖａｉｌａｂｌｅ ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓ）用 ０．５ｍｏｌ ／ ｍＬ ＮａＨＣＯ３提取，并用分光光度计（ＣＡＲＹ ６０， Ａｇｉｌｅｎｔ， ＵＳ）测定。
１．４　 土壤真菌 ＤＮＡ 提取及 ＰＣＲ 扩增

使用 ＰｏｗｅｒＳｏｉｌ ＤＮＡ 提取试剂盒（Ｍｏｂｉｏ １２８８８⁃１００， 美国），从每份样品大约 ０．５ｇ 土壤中提取土壤微生物

ＤＮＡ。 使用 ＮａｎｏＤｒｏｐ２０００ 检测 ＤＮＡ 浓度和纯度，利用 １％琼脂糖凝胶电泳检测 ＤＮＡ 完整性。 土壤 ＤＮＡ 样

品使用真菌引物 ＩＴＳ３Ｆ（５′⁃ＧＣＡＴＣＧＡＴＧＡＡＧＡＡＣＧＣＡＧＣ⁃３′）和 ＩＴＳ４Ｒ（５′⁃ＴＣＣＴＣＣＧＣＴＴＡＴＴＧＡＴＡＴＧＣ⁃ ３′） ［２６］
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扩增真菌 ＩＴＳ 区域。 使用 ＡＢＩ ＧｅｎｅＡｍｐ ９７００ 型 ＰＣＲ 仪对每个样本进行 ３ 次重复的 ＰＣＲ 扩增。 ＰＣＲ 反应

体系为 ２０μＬ，添加 １０ｎｇ ＤＮＡ 模板，前后端引物（５μｍｏｌ ／ Ｌ）各 ０．８μＬ，５×ＦａｓｔＰｆｕ 缓冲液 ４μＬ、２．５ｍＭ ｄＮＴＰｓ
２μＬ、ＦａｓｔＰｆｕ 聚合酶 ０．４μＬ，用 ｄｄＨ２Ｏ 补足至 ２０μＬ。 ＰＣＲ 反应参数如下：９５℃ 变性 ３ｍｉｎ，９５℃ 预变性 ３０ｓ、
５５℃退火 ３０ｓ、７２℃延伸 ４５ｓ 循环 ２７ 次，然后 ７２℃稳定延伸 １０ｍｉｎ，最后在 ４℃保存。 选择 ＡｘｙＰｒｅｐ ＤＮＡ 凝胶

提取试剂盒（Ａｘｙｇｅｎ Ｂｉｏｓｃｉｅｎｃｅｓ， Ｕｎｉｏｎ Ｃｉｔｙ， ＣＡ， ＵＳＡ）使用 ２％琼脂糖凝胶切胶纯化 ＰＣＲ 产物。 纯化的

ＰＣＲ 产物按照上海美吉生物医药科技有限公司（上海）的标准方案， 使用 Ｉｌｌｕｍｉｎａ ＭｉＳｅｑ 平台（ Ｉｌｌｕｍｉｎａ， Ｓａｎ
Ｄｉｅｇｏ， ＵＳＡ）进行双端（ｐａｉｒｅｄ⁃ｅｎｄ）测序， 测序原始数据以 ＦＡＳＴＱ 格式保存。
１．５　 数据分析

微生物测序获得的双端原始测序序列使用 ｆａｓｔｐ［２７］（ｈｔｔｐｓ： ／ ／ ｇｉｔｈｕｂ．ｃｏｍ ／ ＯｐｅｎＧｅｎｅ ／ ｆａｓｔｐ， ｖｅｒｓｉｏｎ ０．１９．６）
软件对双端进行质控，使用 ＦＬＡＳＨ［２８］（ｈｔｔｐ： ／ ／ ｗｗｗ．ｃｂｃｂ． ｕｍｄ． ｅｄｕ ／ ｓｏｆｔｗａｒｅ ／ ｆｌａｓｈ，ｖｅｒｓｉｏｎ １．２．１１）软件进行拼

接，质控拼接后的序列使用 ＵＰＡＲＳＥ ｖ７．１［２９—３０］ 软件（ｈｔｔｐ： ／ ／ ｄｒｉｖｅ５．ｃｏｍ ／ ｕｐａｒｓｅ ／ ），根据 ９７％的相似度进行操

作分类单元 ＯＴＵ （Ｏｐｅｒａｔｉｏｎａｌ ｔａｘｏｎｏｍｉｃ ｕｎｉｔ）聚类并剔除嵌合体。 为了尽量减少测序深度对后续 Ａｌｐｈａ 多样

性和 Ｂｅｔａ 多样性数据分析的影响，将所有样本序列数抽平至 ２７９０３。
选取 Ｓｈａｎｎｏｎ 和 Ｓｉｍｐｓｏｎ 多样性指数来表征微生物物种 Ａｌｐｈａ 多样性，使用 ｖｅｇａｎ 包进行计算，采用方差

分析（ＡＮＯＶＡ）检验植物根际土壤真菌 Ａｌｐｈａ 多样性差异。 Ｂｅｔａ 多样性反映不同组间真菌群落构成差异，基
于 Ｂｒａｙ⁃Ｃｕｒｔｉｓ 相异距离对不同类型土壤真菌群落进行限制性主坐标分析（ ＣＰＣｏＡ， Ｃｏｎｓｔｒａｉｎｅｄ Ｐｒｉｎｃｉｐａｌ
Ｃｏｏｒｄｉｎａｔｅ Ａｎａｌｙｓｉｓ），采用 ＰＥＲＭＡＮＯＶＡ 和 Ａｄｏｎｉｓ 检验，使用 ａｍｐｌｉｃｏｎ 包绘制 ＣＰＣｏＡ 图来揭示不同群落间真

菌差异性。 使用 Ｆｕｎｔｒａｉｔｓ 数据库对真菌进行功能注释。
为了阐明真菌群落各类群之间的潜在相互作用及其网络复杂性，选取平均相对丰度高于 ０．０１％且出现次

数不少于总样本量 １ ／ ５ 的 ＯＴＵ，基于 Ｓｐｅａｒｍａｎ 相关矩阵计算各 ＯＴＵ 的成对相似度，使用 ｉｇｒａｐｈ 包和 Ｈｍｉｓｃ 包

对显著（ ｜ ｒ ｜ ＞０．６， Ｐ＜０．０５）的类群进行共现网络分析，构建的网络由 Ｇｅｐｈｉ⁃０．１０．１（ｇｅｐｈｉ．ｏｒｇ） ［３１］进行可视化。
网络中 ＯＴＵ 作为节点，边表示节点间的连接，其中密切相连的一组节点称为网络模块。 对网络进行模块化检

测［３２］，如果模块化指数大于 ０．４，则网络具有模块化结构［３３］。 基于网络节点的拓扑作用预测微生物群落的关

键物种，构建 Ｚｉ（测量模块内连接的值） －Ｐｉ（测量模块间连接的值）图［３４—３５］，Ｚｉ 和 Ｐｉ 的阈值分别为 ２．５ 和

０．６２，据此将网络节点分为四类，外围节点（ｐｅｒｉｐｈｅｒａｌ） （Ｚｉ＜２．５， Ｐｉ＜０．６２），模块枢纽（ｍｏｄｕｌｅ ｈｕｂ） （Ｚｉ＞２．５，
Ｐｉ＜０．６２），连接节点（ｃｏｎｎｅｃｔｏｒ） （Ｚｉ＜２．５， Ｐｉ＞０．６２），以及网络枢纽（ｎｅｔｗｏｒｋ ｈｕｂ） （Ｚｉ＞２．５， Ｐｉ＞０．６２） ［３６—３７］，
网络枢纽、模块枢纽以及连接节点被认为是微生物网络中的关键物种［３２］。 使用 Ｈｍｉｓｃ 包进行根际真菌与土

壤理化因子的相关性分析。 使用 ｇｇｐｌｏｔ２ 包［３８］进行可视化，所有统计分析均在 Ｒ ４．３．０（Ｒ， ２０２３）中进行。

２　 结果与分析

２．１　 不同功能群植物根际土壤真菌多样性

基于土壤真菌 ＩＴＳ Ａｌｐｈａ 多样性的分析，发现禾本科、豆科、杂类草三个功能群的根际土壤真菌群落

Ｓｈａｎｎｏｎ 和 Ｓｉｍｐｓｏｎ 多样性指数差异显著（Ｐ＜０．０５），杂类草的根际土壤真菌 Ｓｈａｎｎｏｎ 和 Ｓｉｍｐｓｏｎ 多样性指数

最低，显著低于豆科和禾本科（图 １）。
基于 Ｂｒａｙ⁃Ｃｕｒｔｉｓ 距离的 Ｂｅｔａ 多样性分析最大可解释整体 ４．１９％的变异，图中可以看出豆科与杂类草的

真菌群落组成存在明显分异（图 ２），经 Ａｄｏｎｉｓ 成对检验发现豆科与杂类草真菌群落 Ｂｅｔａ 多样性存在显著差

异（Ｐ＜０．０５）。
２．２　 不同功能群植被根际土壤真菌群落组成

本研究共检测到真菌 １６ 门 ５５ 纲 １１３ 目 ２４３ 科 ５４１ 属，三个功能群植物在门水平的优势真菌菌群组成相

似（表 １），为子囊菌门最高（Ａｓｃｏｍｙｃｏｔａ， ５９．４７％—７９．６１％），且远大于次优势菌群担子菌门（Ｂａｓｉｄｉｏｍｙｃｏｔａ，
３．６９％—５．１１％），其次是壶菌门 （ Ｃｈｙｔｒｉｄｉｏｍｙｃｏｔａ， １． ９１％—２． ８４％） 和球囊菌门 （ Ｇｌｏｍｅｒｏｍｙｃｏｔａ， ０． １２％—
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图 １　 不同功能群植物根际土壤真菌 α多样性指数

Ｆｉｇ．１　 Ｔｈｅ α ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ｉｎｄｅｘ ｏｆ ｆｕｎｇａｌ ｉｎ ｒｈｉｚｏｓｐｈｅｒｅ ｓｏｉｌｓ ａｍｏｎｇ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｔｙｐｅｓ ｏｆ ｖｅｇｅｔａｔｉｏｎ

不同的小写字母表示在 Ｐ＜０．０５ 水平上存在显著差异

图 ２　 不同功能群植物根际土壤真菌 Ｂｅｔａ 多样性

Ｆｉｇ．２　 Ｔｈｅ ｂｅｔａ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ｉｎ ｒｈｉｚｏｓｐｈｅｒｅ ｆｕｎｇｉ ｏｆ ｖｅｇｅｔａｔｉｏｎ ａｍｏｎｇ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｔｙｐｅｓ

ＰＣ： 主成分分析 Ｐｒｉｎｃｉｐａｌ ｃｏｍｐｏｎｅｎｔ ａｎａｌｙｓｉｓ

０．４５％）。 禾本科子囊菌门的相对丰度最高，其次是豆科和杂类草，担子菌门相对丰度表现为豆科＞禾本科＞杂
类草，但差异不显著。 禾本科的球囊菌门相对丰度最高，显著高于杂类草（Ｐ＜０．０５）（表 １）。

属水平的真菌菌群排名前五（表 ２）的依次是赤霉菌属（Ｇｉｂｂｅｒｅｌｌａ），镰刀菌属（ Ｆｕｓａｒｉｕｍ），链格孢属
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（Ａｌｔｅｒｎａｒｉａ），芽枝霉属（Ｃｌａｄｏｓｐｏｒｉｕｍ）和被孢霉属（Ｍｏｒｔｉｅｒｅｌｌａ）。 丰度小于 １％的稀有真菌属占总序列的

１７．１３％—２６．４５％，未明确分类的真菌属（Ｕｎｃｌａｓｓｉｆｉｅｄ）占总序列的 ２８．８９％—５０．０６％。 不同功能群植物间芽枝

霉属（Ｃｌａｄｏｓｐｏｒｉｕｍ）的相对丰度存在显著差异（Ｐ ＜ ０．０５），豆科植物的芽枝霉属相对丰度最高，显著高于杂

类草。

表 １　 真菌门水平物种相对丰度（ｔｏｐ５） ／ ％

Ｔａｂｌｅ １　 Ｒｅｌａｔｉｖｅ ａｂｕｎｄａｎｃｅ ｏｆ ｓｐｅｃｉｅｓ ａｔ ｔｈｅ ｌｅｖｅｌ ｏｆ ｐｈｙｌｕｍ （ｔｏｐ５）

功能群
Ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｔｙｐｅｓ

子囊菌门
Ａｓｃｏｍｙｃｏｔａ

担子菌门
Ｂａｓｉｄｉｏｍｙｃｏｔａ

壶菌门
Ｃｈｙｔｒｉｄｉｏｍｙｃｏｔａ

球囊菌门
Ｇｌｏｍｅｒｏｍｙｃｏｔａ

其他
Ｏｔｈｅｒｓ

禾本科 Ｇｒａｍｉｎｅａｅ ７９．６１ａ ４．５６ａ ２．８４ａ ０．４５ａ １２．５４ａ

豆科 Ｌｅｇｕｍｉｎｏｓａｅ ７７．２４ａ ５．１１ａ ２．０２ａ ０．４２ ａｂ １５．２２ａ

杂类草 Ｆｏｒｂｓ ５９．４７ａ ３．６９ａ １．９１ａ ０．１２ ｂ ３４．８２ａ

　 　 表中小写字母标注显著性差异，同一列相同小写字母之间无显著性差异

表 ２　 真菌属水平物种相对丰度（ｔｏｐ５） ／ ％

Ｔａｂｌｅ ２　 Ｒｅｌａｔｉｖｅ ａｂｕｎｄａｎｃｅ ｏｆ ｓｐｅｃｉｅｓ ａｔ ｔｈｅ ｌｅｖｅｌ ｏｆ ｇｅｎｕｓ （ｔｏｐ５）

功能群
Ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｔｙｐｅｓ

赤霉菌属
Ｇｉｂｂｅｒｅｌｌａ

镰刀菌属
Ｆｕｓａｒｉｕｍ

链格孢属
Ａｌｔｅｒｎａｒｉａ

芽枝霉属
Ｃｌａｄｏｓｐｏｒｉｕｍ

被孢霉属
Ｍｏｒｔｉｅｒｅｌｌａ

其他
Ｏｔｈｅｒｓ

未明确分类
Ｕｎｃｌａｓｓｉｆｉｅｄ

禾本科 Ｇｒａｍｉｎｅａｅ ８．１９ａ ５．１２ａ ２．７９ａ ２．４８ａｂ ３．８６ａ ４８．１２ａ ２９．４５ｂ

豆科 Ｌｅｇｕｍｉｎｏｓａｅ １０．１６ａ ６．６５ａ ５．２５ａ ４．７２ａ ４．３２ａ ４０．０２ａｂ ２８．８９ｂ

杂类草 Ｆｏｒｂｓ ６．０４ａ ５．７８ａ ２．５１ａ １．３２ｂ ２．４４ａ ３１．８６ｂ ５０．０６ａ

　 　 表中小写字母标注显著性差异，同一列相同小写字母之间无显著性差异

土壤真菌功能型主要包括腐生菌、共生菌、病原菌、丛枝菌根真菌等。 禾本科、豆科和杂类草在丛枝菌根

真菌（Ａｒｂｕｓｃｕｌａｒ ｍｙｃｏｒｒｈｉｚａｌ ｆｕｎｇｉ， ＡＭＦ）与土壤腐生菌（Ｓｏｉｌ ｓａｐｒｏｔｒｏｐｈ）相对丰度上存在显著差异（Ｐ＜０．０５），
禾本科最高，显著高于杂类草（图 ３）。

图 ３　 不同功能群植被根际土壤真菌功能型的相对丰度

Ｆｉｇ．３　 Ｔｈｅ ｒｅｌａｔｉｖｅ ａｂｕｎｄａｎｃｅ ｏｆ ｒｈｉｚｏｓｐｈｅｒｅ ｆｕｎｇｉ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｔｙｐｅｓ ａｍｏｎｇ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｖｅｇｅｔａｔｉｏｎ ｔｙｐｅｓ

∗ 表示处理间差异达到 ０．０５ 的显著水平，ｎｓ 表示无显著差异

２．３　 不同功能群植物根际土壤真菌共现网络图分析

根际土壤真菌共现网络总节点数禾本科最多，其次是豆科，杂类草的节点数最少，共现网络内参与互作的
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真菌主要为子囊菌门和担子菌门。 三个功能群植物的真菌分子生态网络边数为豆科＞杂类草＞禾本科，且均

为负相关关系比例远低于正相关关系，其中禾本科真菌网络的负相关关系占比最高，其次是豆科和杂类草。
三个真菌网络模块化指数呈现出禾本科＞杂类草＞豆科的趋势，数值均大于 ０．４，表现出模块化轮廓。 杂类草

真菌网络模块数最多，存在更多独立的节点子集（表 ３，图 ４）。

图 ４　 禾本科、豆科和杂类草的根际土壤真菌共现网络

Ｆｉｇ．４　 Ｓｏｉｌ ｆｕｎｇａｌ ｃｏ⁃ｏｃｃｕｒｒｅｎｃｅ ｎｅｔｗｏｒｋ ｉｎ ｔｈｅ ｒｈｉｚｏｓｐｈｅｒｅ ｓｏｉｌｓ ｏｆ ｐｌａｎｔ ｔｙｐｅ ｉｎｃｌｕｄｉｎｇ Ｌｅｇｕｍｉｎｏｓａｅ， Ｇｒａｍｉｎｅａｅ， ａｎｄ Ｆｏｒｂｓ

当相关性 ｜Ｒ ｜ ＞０．６，Ｐ＜０．０５ 纳入分析，节点的大小与连接数成正比，不同颜色的点代表不同真菌门，红色和绿色连线分别表示正相关和负

相关

表 ３　 不同功能群植物土壤真菌共现生态网络拓扑参数

Ｔａｂｌｅ ３　 Ｔｏｐｏｌｏｇｉｃａｌ ｐａｒａｍｅｔｅｒｓ ｏｆ ｓｏｉｌ ｆｕｎｇｉ ｃｏ⁃ｏｃｃｕｒｒｅｎｃｅ ｅｃｏｌｏｇｉｃａｌ ｎｅｔｗｏｒｋ ａｍｏｎｇ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｇｒｏｕｐｓ

网络拓扑参数
Ｎｅｔｗｏｒｋ ｔｏｐｏｌｏｇｙ ｐａｒａｍｅｔｅｒｓ

禾本科
Ｇｒａｍｉｎｅａｅ

豆科
Ｌｅｇｕｍｉｎｏｓａｅ

杂类草
Ｆｏｒｂｓ

ＯＴＵ 数 Ｎｏ． ｏｆ ｏｒｉｇｉｎａｌ ＯＴＵｓ ３９４ ３６０ ３１２

节点数 Ｎｏｄｅｓ ｎｕｍｂｅｒ ２２６ ２１９ １８６

边数 Ｅｄｇｅｓ ｎｕｍｂｅｒ ２７３ ５０７ ３６１

正相关比例 Ｐｏｓｉｔｉｖｅ ｃｏｒ． ／ ％ ９３．０４ ９５．８６ ９８．０６

负相关比例 Ｎｅｇａｔｉｖｅ ｃｏｒ． ／ ％ ６．９６ ４．１４ １．９４

平均度 Ａｖｅｒａｇｅ ｄｅｇｒｅｅ ２．４２ ４．６３ ３．８８

模块化指数 Ｍｏｄｕｌａｒｉｔｙ ０．８３ ０．５５ ０．８１

模块数 Ｎｏ． ｃｌｕｓｔｅｒｓ ３６ ２１ ５２

Ｚｉ⁃Ｐｉ 图（图 ５）显示禾本科和豆科真菌网络中的关键物种比杂类草丰富，三个真菌网络均没有节点落入

网络枢纽，大多数节点属于外围节点的类别。 禾本科网络有 １ 个模块枢纽和 ６１ 个连接节点，共 ６２ 个关键物

种，主要包括子囊菌门、担子菌门和球囊菌门，３２．２％的关键物种为腐生营养型真菌，其中模块枢纽 ＯＴＵ４１６４
是子囊菌门 Ｐｌｅｏｔｒｉｃｈｏｃｌａｄｉｕｍ 属物种，为腐生真菌。 在豆科真菌网络中，检测到 ２ 个模块枢纽和 ５７ 个连接节

点，共 ５９ 个关键物种，主要包括子囊菌门、担子菌门、球囊菌门等，３８．９％关键物种为腐生营养型真菌，其中模

块枢纽 ＯＴＵ４１９８ 是子囊菌门关节孢属（Ａｒｔｉｃｕｌｏｓｐｏｒａ）物种，为腐生营养型真菌。 在杂类草网络中，检测到 ３７
个关键物种，均为连接节点，主要属于子囊菌门和担子菌门，有 １８．９％的腐生营养型真菌。

根据模块内连通性 （Ｚｉ） 和模块间连通性 （Ｐｉ） 的散点图确定每个 ＯＴＵ 的拓扑作用，除外围节点

（ｐｅｒｉｐｈｅｒａｌｓ）外，网络枢纽（ｎｅｔｗｏｒｋ ｈｕｂ）、模块枢纽（ｍｏｄｕｌｅ ｈｕｂ）和连接节点（ｃｏｎｎｅｃｔｏｒ）三类节点都被归类为
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图 ５　 基于 Ｚｉ（模块内的连通性）和 Ｐｉ（模块间的连通性）的不同功能群植物根际土壤真菌 ＯＴＵｓ分布

Ｆｉｇ．５　 Ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ｏｆ ＯＴＵｓ ｏｆ ｒｈｉｚｏｓｐｈｅｒｅ ｓｏｉｌｓ ａｍｏｎｇ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｔｙｐｅｓ ｂａｓｅｄ ｏｎ Ｚｉ ａｎｄ Ｐｉ

ＯＴＵ： 分类操作单元

关键物种

２．４　 根际土壤真菌与土壤理化因子的相关性分析

禾本科根际土壤的全氮、土壤含水量和铵态氮含量最高，豆科根际土壤的硝态氮含量最高，杂类草根际土

壤的全碳、碳氮比及有效磷含量最高，三类植物根际土壤均为碱性土壤（表 ４）。 不同功能群的植物根际土壤

理化性质无显著差异（Ｐ＞０．０５）。

表 ４　 不同功能群植物的根际土壤理化性质

Ｔａｂｌｅ ４　 Ｐｈｙｓｉｃｏｃｈｅｍｉｃａｌ ｐｒｏｐｅｒｔｉｅｓ ｏｆ ｒｈｉｚｏｓｐｈｅｒｅ ｓｏｉｌｓ ｏｆ ｖｅｇｅｔａｔｉｏｎ ａｍｏｎｇ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｔｙｐｅｓ

功能群
Ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｔｙｐｅｓ

全氮
ＴＮ ／

（ｇ ／ ｋｇ）

全碳
ＴＣ ／

（ｇ ／ ｋｇ）

碳氮比
Ｃ ／ Ｎ ｒａｔｉｏ

含水量
ＳＭＣ

铵态氮

ＮＨ＋
４⁃Ｎ ／

（ｍｇ ／ ｋｇ）

硝态氮

ＮＯ－
３⁃Ｎ ／

（ｍｇ ／ ｋｇ）

有效磷
ＡＰ ／

（ｍｇ ／ ｋｇ）
ｐＨ

禾本科 Ｇｒａｍｉｎｅａｅ ０．０９±０．０１ａ １．９４±０．２８ａ ２０．７３±１．３７ａ ０．２０±０．０２ａ １１．７４±１．７７ａ １１．６７±１．７４ａ １３．６９±１．２８ａ ７．６６±０．０８ａ

豆科 Ｌｅｇｕｍｉｎｏｓａｅ ０．０８±０．０１ａ １．６２±０．２７ａ １８．７４±０．９５ａ ０．１６±０．０１ａ １０．０９±１．４１ａ １４．８６±２．９９ａ １６．５６±３．３０ａ ７．７９±０．０５ａ

杂类草 Ｆｏｒｂｓ ０．０８±０．０２ａ １．９８±０．６７ａ ２０．８２±２．５６ａ ０．１６±０．０２ａ ９．７７±１．４８ａ １０．３７±２．３３ａ ２４．５４±８．２４ａ ７．７８±０．１７ａ

　 　 表中数据为不同类型植物根际土壤理化性质的平均值±标准误 ＳＥ，同一列相同小写字母之间无显著性差异

真菌 Ａｌｐｈａ 多样性与土壤理化因子的相关性分析（表 ５）表明，禾本科、豆科、杂类草三个功能群植物根际

土壤真菌的 Ｓｈａｎｎｏｎ 指数、Ｓｉｍｐｓｏｎ 多样性指数与土壤理化因子的相关性均不显著。
网络分析发现，禾本科真菌网络 ５３．２３％的关键物种与土壤含水量、硝态氮含量和 ｐＨ 等土壤理化因子显著

相关；豆科根际土壤真菌网络 ５０．８５％的关键物种与碳氮比、有效磷、铵态氮和硝态氮含量等土壤理化因子显著相
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关；杂类草真菌网络中有 １６．２２％的关键物种与铵态氮含量、碳氮比等土壤理化因子具有显著相关性（图 ６）。

表 ５　 不同功能群植物真菌 Ａｌｐｈａ 多样性指数与土壤理化因子相关性分析 Ｐ 值

Ｔａｂｌｅ ５　 Ｔｈｅ Ｐ ｖａｌｕｅ ｏｆ ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ ａｎａｌｙｓｉｓ ｂｅｔｗｅｅｎ ａｌｐｈａ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ｉｎｄｅｘ ｏｆ ｆｕｎｇａｌ ａｎｄ ｐｈｙｓｉｃｏｃｈｅｍｉｃａｌ ｆａｃｔｏｒｓ ｏｆ ｖｅｇｅｔａｔｉｏｎ ａｍｏｎｇ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ

ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｔｙｐｅｓ

功能群
Ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｔｙｐｅｓ

Ａｌｐｈａ 多样性指数
Ａｌｐｈａ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ｉｎｄｅｘ

全氮
ＴＮ

全碳
ＴＣ

碳氮比
Ｃ ／ Ｎ ｒａｔｉｏ

含水量
ＳＭＣ

铵态氮

ＮＨ＋
４⁃Ｎ

硝态氮

ＮＯ－
３⁃Ｎ

有效磷
ＡＰ ｐＨ

禾本科 Ｓｈａｎｎｏｎ ０．５２ ０．９５ ０．５９ ０．７２ ０．７２ ０．４０ ０．３４ ０．９７

Ｇｒａｍｉｎｅａｅ Ｓｉｍｐｓｏｎ ０．６３ ０．７６ ０．９２ ０．８５ ０．８０ ０．１０ ０．２８ ０．４９

豆科 Ｓｈａｎｎｏｎ ０．１４ ０．２１ ０．５６ ０．４３ ０．６７ ０．８０ ０．２９ ０．４８

Ｌｅｇｕｍｉｎｏｓａｅ Ｓｉｍｐｓｏｎ ０．２９ ０．１５ ０．８２ ０．２７ ０．１６ ０．８０ ０．９１ １．００

杂类草 Ｓｈａｎｎｏｎ ０．６１ ０．４３ ０．４１ ０．６４ ０．５５ ０．８６ ０．４６ ０．５５

Ｆｏｒｂｓ Ｓｉｍｐｓｏｎ ０．４６ ０．５２ ０．５８ ０．４６ ０．５２ ０．８３ ０．２６ ０．５２

图 ６　 不同功能群植物根际土壤真菌网络中关键物种（ｋｅｙｓｔｏｎｅ）与土壤理化因子的相关性

Ｆｉｇ．６　 Ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ ｂｅｔｗｅｅｎ ｋｅｙｓｔｏｎｅｓ ｏｆ ｆｕｎｇａｌ ｎｅｔｗｏｒｋ ａｎｄ ｓｏｉｌ ｐｈｙｓｉｃｏｃｈｅｍｉｃａｌ ｆａｃｔｏｒｓ ｏｆ ｖｅｇｅｔａｔｉｏｎ ａｍｏｎｇ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｔｙｐｅｓ

ＴＮ， 全氮； ＴＣ， 全碳； Ｃ ／ Ｎ， 碳氮比； ＳＭＣ， 含水量； ＮＨ＋
４ ⁃Ｎ， 铵态氮； ＮＯ－

３ ⁃Ｎ， 硝态氮； ＡＰ， 有效磷； 显著性： ∗０．０１＜Ｐ＜０．０５，∗∗０．００１＜Ｐ＜

０．０１，∗∗∗Ｐ＜０．００１

３　 讨论

３．１　 不同功能群植物根际土壤真菌多样性及群落组成差异

禾本科、豆科和杂类草根际土壤真菌 Ｓｈａｎｎｏｎ 和 Ｓｉｍｐｓｏｎ 多样性指数存在显著差异，真菌群落组成和丰度

２８９１ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ４５ 卷　



ｈｔｔｐ： ／ ／ ｗｗｗ．ｅｃｏｌｏｇｉｃａ．ｃｎ

不同［８］，这可能与植物根系结构以及根系分泌物组成浓度的差异［３９—４０］ 有关。 禾本科植物具有广布的须根

系，能够竞争性的吸收水分及营养元素，在生态系统的群落演替中发展速度较快。 而豆科植物具有典型的直

根系和细长的侧根，其根系常形成根瘤，具有生物固氮作用。 子囊菌门具有较高的物种多样性和进化速

度［４１］，在全球土壤真菌群落中占主导地位［４２］，对干旱环境具有很强的适应性，内蒙古气候条件寒冷干旱，因
而子囊菌成为优势菌群，子囊菌门多数为腐生真菌，在分解土壤有机质方面发挥着重要功能；担子菌门在降解

高木质素含量的植物凋落物起着至关重要的作用［４３］。 子囊菌门与担子菌门中也包含一些外生菌根真菌

（Ｅｃｔｏｍｙｃｏｒｒｈｉｚａｌ ｆｕｎｇｉ， ＥＣＭＦ）与植物根系形成互利共生关系，对氮磷循环起重要作用［４４］。 子囊菌门和担子

菌门是排土场真菌群落中的优势菌群。 本研究中球囊菌门主要包括 ＡＭＦ 和一些功能不明确的真菌，ＡＭＦ 能

够与大约三分之二的陆生植物形成丛枝菌根共生体［４４—４６］，在植物生长和克服环境胁迫过程中发挥着重要作

用。 植物根系通过分泌各种有机和无机物来招募微生物［４７—４８］，ＡＭＦ 具有一定的宿主植物选择性，禾本科和

豆科植物是 ＡＭＦ 重要载体，而杂类草中十字花科，如油菜的根系分泌物缺乏具有信号识别功能的类黄酮物

质［４９—５１］，很少或无法与 ＡＭＦ 共生［５２］；而藜科的灰菜能分泌降低 ＡＭＦ 侵染的物质［５０］，不能或很少定殖 ＡＭＦ。
ＡＭＦ 利用宿主植物光合作用固定的碳，同时 ＡＭＦ 协助植物交换土壤中的水分和养分［５２］、促进土壤有机磷及

其他矿质营养元素的矿化［５３—５４］，因此是排土场生态恢复中植物适应环境的关键真菌类群。
３．２　 不同功能群植物的根际土壤真菌共现网络特征与稳定性

网络分析用于探索真菌类群之间的联系，识别潜在的物种相互作用［５５］，微生物相互作用的变化导致网络

结构的改变［５６］，塑造微生物群落［５７］。 本研究发现，禾本科、豆科和杂类草的真菌网络不同。 他们网络边数不

同，说明不同功能群植被根际真菌群落间潜在相互作用有明显差异。 真菌群落的稳定性与网络负相关比例密

切相关［５８—５９］，竞争抑制正反馈循环［６０］，有利于提高网络的稳定性［６０—６２］。 网络负相关比例低时，则群落组成

不稳定［６０］，真菌网络平均度低表明网络间呈弱相互作用［６３］，物种间的弱相互作用通常会促进稳定性［６０］。 在

我们的研究中，禾本科根际真菌生态网络的负相关比例最高，网络平均度最低（表 ３），可见禾本科真菌网络稳

定性最高，其次是豆科，而杂类草真菌网络稳定性最低。 本研究中杂类草网络稳定性低，可能是由于其较低的

真菌多样性。 多样性降低导致微生物相互作用发生改变，从而影响微生物网络，有研究表明，生物多样性的丧

失导致生态系统稳定性降低［６４］。 微生物生态位偏好影响微生物共现网络模式的形成［６５］，在共生网络中，模
块可以可视化不同的生态位［６６］，表示微生物之间的相互作用或生态位共享［６７—６８］。 禾本科真菌群落共生网络

的模块化指数最大，表明禾本科真菌更宽的生态位和更强的生态位分化，并伴随着较弱的种间相互作用［６９］，
这在一定程度上解释了禾本科具有更高的真菌 Ａｌｐｈａ 多样性。 微生物的网络模块具有功能意义［７０］，特定模

块可以完成特定生态系统功能。 模块检测［７１］进一步表明，禾本科模块性最高，模块之间既相互联系又相互独

立，因此，禾本科植物根际土壤真菌网络对干扰具有较高抵抗性；豆科网络模块性最低模块数最少，ＯＴＵｓ 之间

的跨模块关联更为普遍，网络中真菌关联更紧密，这表明豆科植物根际真菌群落具有集中的特点［７２］；而杂类

草网络模块数最多，模块之间相对独立，模块内部物种的相互作用比群落的其他部分更加频繁和密集，内部信

息流动资源传输更高效。
３．３　 不同功能群植被根际土壤真菌关键物种的响应格局

关键物种在调节网络稳定性［７３］、网络相互作用及相关代谢过程具有重要作用［３７］，关键物种可能是影响

微生物群落相互作用及土壤性质的重要因素。 真菌共生网络中禾本科与豆科的关键物种与土壤硝态氮、铵态

氮含量及碳氮比等土壤理化因子具有显著相关性 （图 ６），这与氮是微生物互作的主要贡献因素有关［７４］。 禾

本科真菌网络关键物种与土壤含水量为正相关关系，而土壤含水量的适当增加能够提高微生物活性［７５］。 说

明排土场土壤氮含量和含水量可能是禾本科和豆科关键真菌物种组成的主要决定因素，而随着土壤氮含量和

含水量的改变，禾本科和豆科根际真菌关键物种组成将发生改变。 禾本科与豆科根际土壤真菌网络的关键物

种主要是由子囊菌门、担子菌门、球囊菌门组成，３０％以上关键物种功能为腐生营养型，在有机质分解等方面

起着重要作用，促进植物吸收养分。 杂类草根际土壤真菌网络的关键物种主要是子囊菌门和担子菌门，功能
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未知的真菌占比约 ７０％，需要进一步的验证。 由于缺乏关于真菌功能的相关数据资料，难以确定本研究中参

与网络模块的关键物种的具体生态功能，因此未来的研究应加强理解共生网络内关键物种的相互作用、生态

功能及其对土壤的塑造。

４　 结论

研究表明，禾本科、豆科和杂类草三个功能群植被根际土壤真菌多样性以及群落组成有显著差异，土壤真

菌 Ｓｈａｎｎｏｎ、Ｓｉｍｐｓｏｎ 多样性指数及球囊菌门相对丰度在禾本科中最高，显著高于杂类草。 特定的微生物与植

物物种相关，丛枝菌根真菌（ＡＭＦ）的组成差异取决于植物物种特性、根系分泌物的数量及质量差异以及真菌

群落相互作用等多重因素的影响。 网络分析结果表明禾本科根际土壤真菌网络更加稳定，其次是豆科，且禾

本科和豆科网络关键物种更丰富。 禾本科根际土壤真菌网络的关键物种与土壤含水量、硝态氮、土壤 ｐＨ 等

具有显著相关性，豆科真菌网络的关键物种与土壤碳氮比、有效磷含量、铵态氮等显著相关，杂类草真菌网络

的关键物种与硝态氮、碳氮比等显著相关，与养分循环过程密切相关。 因此禾本科根际土壤真菌群落相对更

稳定，适合作为植被修复的主要物种，在矿区生态恢复物种选择中应该受到重视。
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