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摘   要：碳酸盐岩经风化作用并在地形、植被、气候、时间及生物等因素的影响下逐渐演替出黑

色石灰土、棕色石灰土、黄色石灰土和红色石灰土。【目的】研究不同演替阶段石灰土颗粒态有机

质(particulate organic matter, POM)和矿物结合态有机质(mineral-associated organic matter, MAOM)的
微生物群落特征，为岩溶土壤有机质稳定机制研究提供理论依据。【方法】以广西弄岗国家级

自然保护区的黑色石灰土、棕色石灰土、黄色石灰土和红色石灰土为研究对象，运用湿筛法将土

壤有机质(soil organic matter, SOM)分为 POM 和 MAOM，分析其理化性质以及微生物群落特征。

【结果】石灰土演替过程中 POM 和 MAOM 的有机碳、总氮、交换性钙含量均呈下降趋势，且

MAOM 的 C/N 均大于 POM，POM 的 C/P 均大于 MAOM。细菌 α 多样性在黑色石灰土 POM 和

MAOM 中最高，且四类石灰土 MAOM 的真菌多样性比 POM 要高。Acidobacteria、Proteobacteria、
Ascomycota 均为石灰土演替过程中 POM 和 MAOM 的优势菌门。总磷是影响石灰土演替过程中

POM 和 MAOM 细菌群落变化的关键因子，溶解性有机碳和土壤有机碳分别是影响石灰土演替过程

中 POM 和 MAOM 真菌群落变化的关键因子。POM 和 MAOM 中黑色石灰土的微生物可能发生了生

态位分化，随着石灰土演替细菌与真菌更倾向于协作关系。【结论】岩溶土壤演替过程中 POM 和

MAOM 的养分及微生物多样性降低，POM 可能是微生物养分的主要来源，MAOM 更有利于碳的长

期稳定积累。本研究可为岩溶土壤演替过程中微生物在有机质形成过程中的作用提供理论依据。 

关键词：岩溶；石灰土演替；颗粒有机质；矿物结合有机质；微生物群落  
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Abstract: After undergoing weathering and being influenced by topography, vegetation, 
climate, time and biology, the carbonate rocks gradually evolved into black calcareous soil, 
brown calcareous soil, yellow calcareous soil and red calcareous soil. [Objective] This study 
aims to investigate the microbial community characteristics of particulate organic matter (POM) 
and mineral-associated organic matter (MAOM) in calcareous soil at different succession stages, 
providing a theoretical basis for the study of organic matter stability mechanism in karst soil. 
[Methods] Black calcareous soil, brown calcareous soil, yellow calcareous soil, and red 
calcareous soil from the Nonggang Nature Reserve in Guangxi were chosen as the research 
objects, and soil organic matter (SOM) was divided into POM and MAOM by using wet 
screening method. The soil physicochemical properties and soil microbial community 
characteristics were analyzed. [Results] During the succession process of calcareous soil, the 
soil organic carbon, total nitrogen, and exchangeable calcium contents of POM and MAOM 
showed a decreasing trend, and the C/N of MAOM was greater than that of POM, whereas the 
C/P of POM was greater than that of MAOM. The bacterial diversity was higher in black 
calcareous soil of POM and MAOM, and the diversity of bacteria and fungi in the four type 
calcareous soil of MAOM was higher than that in POM. Acidobacteria, Proteobacteria, and 
Ascomycota were the dominant phyla in POM and MAOM along the succession process of 
calcareous soil. Total phosphorus was a key factor affecting the changes of bacterial 
communities in POM and MAOM during calcareous soil succession, while dissolved organic 
carbon and soil organic carbon were key factors affecting the changes of fungal communities in 
POM and MAOM during calcareous soil succession, respectively. The microorganisms from 
black calcareous soil in POM and MAOM may have undergone ecological niche 
differentiation, and bacteria and fungi tend to cooperate more closely along calcareous soil 
succession. [Conclusion] During the succession process of calcareous soil, the nutrients and 
microbial diversity of POM and MAOM decrease. POM may be the main source for microbial 
nutrients, and MAOM is more conducive to be the long-term stable accumulation of carbon. 
This study can provide a theoretical basis for the role of microorganisms in the formation of 
organic matter during the succession process of karst soil.  
Keywords: karst; calcareous soil succession; particle organic matter; mineral-associated organic 
matter; microbial community 
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我国岩溶面积分布广泛，约占国土面积的

1/3 以上[1]，并集中连片分布在以广西为中心的

热带–亚热带季风气候区[2]。母质碳酸盐岩经风

化作用并在地形、植被、气候、时间及生物等因

素的影响下逐渐演替出黑色石灰土、棕色石灰

土、黄色石灰土和红色石灰土 4 种具代表性的土

壤类型[3]。黑色石灰土为初育土，处于脱钙和风

化的初期，土壤黏粒矿物主要由伊利石、蛭石、

蒙脱石等组成，土壤中常含有较多的游离碳酸

盐；黑色石灰土经长期淋溶形成棕色石灰土，土

壤黏粒矿物主要由蛭石、高岭石、伊利石组成，

土壤中含有较少的游离碳酸盐；棕色石灰土经淋

溶形成黄色石灰土，土壤黏粒矿物主要由蛭石、

伊利石组成；土体进一步受到淋溶，伴随一定程

度的脱硅富铝化作用逐渐演化为红色石灰土，其

黏粒矿物主要由高岭石、伊利石、蛭石组成[4-5]。

以上不同演替阶段石灰土风化脱钙程度、物质组

成和土壤结构均存在差异，而土壤环境决定着参

与土壤有机质(soil organic matter, SOM)形成、积

累的微生物群落和功能[6]，因而土壤微生物群落

及其生态功能也随石灰土演替改变。朱美娜等[7]

研究表明细菌群落与石灰土类型密切相关，Xue
等[8]发现变形菌门的GR-WP33-30是影响棕色石

灰土有机质含量的关键种群，严嘉慧等[9]研究发

现具有潜在土壤碳循环功能的菌株较多地出现

在石灰土演替初期。可见许多研究都讨论了石灰

土演替与微生物间的相互关系和动态变化过程，

但他们的研究都是基于全土的研究结果，并未涉

及不同粒径有机质来源与微生物群落的关系。 
SOM 十分复杂，根据其密度或粒径大小可

将其分成颗粒态有机质(particulate organic matter, 
POM, 53–2 000 μm)与矿物结合态有机质(mineral- 
associated organic matter, MAOM, <53 μm)，它

们具有不同的性质和周转速率，在形成、持久

性和功能上都有根本的不同[10-11]。POM 富集植物

来源的新鲜有机质，微生物利用性较高[12]，而

MAOM 因植物源有机质基本分解，主要来源于

微生物残体和代谢产物，微生物利用性较低[13]。

目前关于 POM 和 MAOM 的研究较为缺乏，所

以本研究通过分析土壤理化性质并对土壤微生

物进行高通量测序，深入了解石灰土演替对

POM 和 MAOM 理化性质和微生物群落结构的

影响，在前人研究基础上进一步了解和完善石

灰土发育过程微生物群落的变化特征，以期为

了解土壤微生物在岩溶地区成土过程中的关键

作用提供理论支持。 

1  材料与方法 

1.1  研究区概况 
广西弄岗国家级自然保护区 (106°42′28″– 

107°04′54″E, 22°13′56″–22°39′09″N)位于桂西

南龙州县城北面，地跨龙州、宁明两县，占地

100.775 km2，保存有完整的热带季雨林，是世

界上 14 个重要的陆生生物多样性区域之一。该

区属北热带季风气候区，一月份平均温度为

13.8 ℃，七月份平均温度为 28.1 ℃，全年平均

温度在 20.8–22.4 ℃之间，年平均降水量在    
1 150–1 550 mm 之间，最高达 2 043 mm，最少

890 mm，其中 75%的降水量集中在 5–9 月[14]。

在保护区内，有蚬木、肥牛树、五桠果叶木姜子、

海南风吹楠等多种保存完好的原始植物类型。区

域内母岩是以泥盆系、石炭系和二叠系为主的碳

酸岩，且在气候、地形、地貌、母岩等因素的影

响下，逐渐演替出黑色石灰土、棕色石灰土、黄

色石灰土和红色石灰土等石灰土类型。 

1.2  样品采集与实验设计 
2021 年 10 月在广西弄岗国家级自然保护

区采集土壤样品，并分别用 BKC、BWC、YWC
和 RDC 表示黑色石灰土、棕色石灰土、黄色石

灰土和红色石灰土。选取典型的黑色石灰土(pH
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值 7.00，土壤含水率 54.19%)、棕色石灰土(pH
值 7.41，土壤含水率 29.70%)、黄色石灰土(pH
值 7.17，土壤含水率 21.52%)和红色石灰土(pH
值 7.77，土壤含水率 18.33%)区域为研究样地，

样地内沿“S”形建立 3 个 10 m×10 m 样方，在每

个样方采集 3 个直径为 5 cm、深度为 20 cm 的

土芯并混合均匀。共采集了 12 个土壤样品，在

清除植物、砾石和其他侵入物后将土壤样品装

在无菌聚乙烯袋中，并立即运回实验室。 
在实验室里，一部分新鲜土壤用于土壤水

分和 pH 测量，避免平行样存在较大异质性。

参考 Davinic 等[15]运用湿筛法将土壤样品分为

POM (53–2 000 μm)与 MAOM (<53 μm)，因为

后期需要提取 DNA 并测定微生物群落，所以本

试验在无菌室中进行，使用的仪器、器皿、蒸

馏水均需灭菌消毒处理。称取 100 g 土样置于

土壤团粒结构分析仪中，然后放入盛有适量经

灭菌处理蒸馏水的桶中(在放入土壤样品时需

保证套筛处于最低点时水面高度不超过套筛最

上方)，浸泡 10 min，在浸泡过程中用镊子或夹

子将土块轻轻掰开。设定频率为 2 min 上下   
50 次，振幅大约为 3 cm，使土壤依次通过 2 mm、

0.053 mm 筛网，筛分结束后留在 0.053 mm 筛上

的样品即为 0.053−2 mm 的 POM。取残留于桶中

的悬浊液于离心管中，在 4 000 r/min 转速下离心

10 min，弃去上清液，得到<0.053 mm 的 MAOM。

分别将 POM 和 MAOM 分为 2 份，一份置于

‒80 ℃冰箱保存用于 16S rRNA 基因和 ITS 基因

测序，另一份自然风干后研磨通过 10 目或 100 目

筛用于土壤基本理化性质的分析。 

1.3  土壤理化性质测定 
土壤理化性状具体分析方法参照《土壤农

业化学分析方法》[16]。土壤含水率采用重量分析

法测定。pH 采用电位法测定(土:水=1:5，质量

体积比)。土壤有机碳(soil organic carbon, SOC)

含量测定采用重铬酸钾容量法–稀释热法。总氮

(total nitrogen, TN)含量测定采用凯氏定氮法。

全磷(total phosphorus, TP)的测定采用酸溶液-钼
锑抗比色法。溶解有机碳 (dissolved organic 
carbon, DOC)经高纯度去离子水提取，上清液经

0.45 μm 膜过滤，用总有机碳分析仪(TOC-VCPH, 
SHIMADZU)测定。交换性钙(exchangeable calcium, 
E-Ca)、交换性镁(exchangeable magnesium, E-Mg)
和速效钾(available potassium, AK)采用氯化钡

交换-原子吸收分光光度法测定。 

1.4  生物信息分析 
土壤样品由广东美格基因科技有限公司使

用 Illumina Novaseq 高通量测序平台对 16S rRNA
和 ITS 基因进行测序。使用引物 515F (5′-GTGC 
CAGCMGCCGCGGTAA-3′)和 907R (5′-CCGTC 
AATTCMTTTRAGTTT-3′)用于对细菌 16S rRNA
基因的 V4‒V5 变量区进行扩增，使用引物 ITS1F 
(5′-CTTGGTCATTTAGAGGAAGTAA-3′)和 ITS2R 
(5′-GCTGCGTTCTTCATCGATGC-3′)用于对真菌

ITS 基因的 ITS1-2 变量区进行扩增。首先拆分

样本序列并截去 Barcode 序列；使用 FLASH 
V1.2.11 软件对原始序列进行拼接；然后对测序

得到的序列进行质控，以去除嵌合体和短序列；

将相似水平大于 97%归为一个可分类操作单元

(operational taxonomic units, OTU)，基于 OTU
聚类分析结果，将代表性 OTU序列与 16S rRNA
数据库(Silva V132)和 ITS 数据库(Unite V8.0)分
别进行比对，得到细菌和真菌 OTU 分类学信息

并进行分析；最后用 QIIME V1.9.1 软件对 OTU
进行 α 多样性和 β 多样性分析。 

采用 Microsoft Excel 2019 和 SPSS 26.0 版

软件对土壤理化性质参数和微生物多样性指

数进行统计分析。差异显著性采用单因素方差

分析，在 0.05 水平的最小显著性差异 (least 
significant difference, LSD)下进行多重比较检
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验。使用 Origin V8.5 软件在门水平绘制细菌和

真菌群落分布图。利用 R Studio V4.1 绘制了主

坐标分析(principal coordinates analysis, PCoA)
图以及土壤理化因子与优势 OTUs 的相关性热

图和相关性网络图。利用 Canoco V5.0 软件对优

势 OTUs 和土壤理化性质参数进行冗余分析

(redundancy analysis, RDA)，并使用 Mantel test
评估土壤理化因子和微生物之间的相关性。利用

Gephi 0.9.2 绘制了土壤微生物的共现网络图。 

2  结果与分析 
2.1  土壤理化性质 

石灰土演替过程中 POM 和 MAOM 理化性

质有一定的差异性(表 1)。在 POM 和 MAOM 中，

BKC 的 SOC、TN、TP、DOC、AK、E-Ca 和 E-Mg
含量显著高于其他演替阶段土壤(P<0.05)，且

SOC、TN 和 E-Ca 含量均表现为：黑色石灰土>
棕 色 石 灰 土 > 黄 色 石 灰 土 > 红 色 石 灰 土

(BKC>BWC>YWC>RDC)。在石灰土演替过程

中，MAOM 的 C/N 均大于 POM (P<0.05)，POM
的C/P均大于MAOM。此外，对比POM和MAOM
可知，BKC 中 MAOM 的 SOC、TP、DOC、AK
含量显著大于 POM (P<0.05)，BKC、BWC、

YWC 中 MAOM 的 SOC、TP、DOC 含量高于

POM，BKC、BWC、RDC 中 POM 的 TN 含量

高于 MAOM。 

 
表 1  石灰土演替过程中 POM 和 MAOM 的理化性质 
Table 1  Physical and chemical properties of POM and MAOM along calcareous soil succession 
POM/ 
MAOM 

Factors Calcareous soil succession process 
BKC BWC YWC RDC 

POM SOC (g/kg) 79.74±3.97Ba 68.08±0.82Bb 22.39±1.34Cc 15.26±0.59Cd 
TN (g/kg) 14.80±0.82Aa 6.36±0.08Cb 1.99±0.22Ec 1.32±0.15Ec 
TP (g/kg) 1.53±0.11Ba 0.81±0.06Cb 0.92±0.02Cb 0.35±0.05Dc 
DOC (g/kg) 2.45±0.20Ba 2.11±0.06Ba 0.63±0.08Cc  1.07±0.08Cb 
AK (mg/kg) 70.85±1.88Ba 24.68±1.04CDb 10.28±0.67Ec 27.26±1.40Cb 
E-Ca (cmol/kg) 30.00±2.18Aa 27.06±2.71Aa 13.83±0.60Bb 8.79±1.83BCb 
E-Mg (cmol/kg) 5.10±0.39Aa 3.88±0.03Bb 0.19±0.02Cc 0.23±0.00Cc 
C/N 5.39±0.1Cb 10.7±0.1Ba 11.34±0.5ABa 11.97±1.87ABa 
C/P 53.14±6.67Bb 84.89±4.95Aa 24.41±1.01Cc 45.35±8.27Bb 

MAOM SOC (g/kg) 92.94±9.04Aa 72.37±3.56Bb 23.99±0.77Cc 13.17±0.58Cc 
TN (g/kg) 13.78±0.36Ba 6.18±0.18Cb 2.09±0.02Dc 0.96±0.02Ed 
TP (g/kg) 1.87±0.15Aa 0.88±0.06Cb 1.01±0.03Cb 0.31±0.41Dc 
DOC (g/kg) 3.00±0.25Aa 2.22±0.27Bb 1.03±0.17Cc 1.02±0.10Cc 
AK (mg/kg) 77.01±0.34Aa 21.16±0.86Db 14.87±1.65Ec 22.56±0.87CDb 
E-Ca (cmol/kg) 32.61±0.44Aa 11.09±0.29BCb  10.66±0.63BCb 5.69±0.77Cc 
E-Mg (cmol/kg) 5.60±0.05Aa 3.62±0.10Bb 0.34±0.03Cc 0.20±0.03Cc 
C/N 6.75±0.62Cc 11.70±0.35ABb 11.48±0.34Bb 13.76±0.51Aa 
C/P 51.00±8.85Bb 82.88±3.92Aa 23.72±1.28Cc 44.02±3.59Bb 

The different uppercase letters (A, B, C, D, and E) per line indicate a significant difference in POM and MAOM (P<0.05), 
while the different lowercase letters (a, b, c, and d) on each line indicate a significant difference in different stages of 
calcareous soil succession (P<0.05). BKC: Black calcareous soil; BWC: Brown calcareous soil; YWC: Yellow calcareous soil; 
RDC: Red calcareous soil; SOC: Soil organic carbon; DOC: Dissolved organic carbon; TN: Total nitrogen; TP: Total 
phosphorus; AK: Available potassium; E-Ca: Exchangeable calcium; E-Mg: Exchangeable magnesium.  
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2.2  土壤微生物群落 α 多样性 
不同演替阶段石灰土 POM 和 MAOM 细菌

α 多样性有所差异(表 2)。BKC 的 POM 和 MAOM
细菌 Chao1 和 Shannon 指数显著高于其他 3 个

演替阶段(P<0.05)，Simpson 指数也高于其他  
3 个演替阶段(P>0.05)，且细菌 Chao1 指数随石

灰土演替呈下降趋势。不同演替阶段石灰土

POM 和 MAOM 真菌 α 多样性有所差异(表 2)。
YWC的POM和MAOM真菌Shannon和Simpson
指数均高于其他 3 个演替阶段(P>0.05)。此外，

结果显示四类石灰土 POM 和 MAOM 的细菌

Chao1 指数、Shannon 指数和 Simpson 指数均

高于真菌。对比 POM 和 MAOM 可知，除 BWC
外，其余石灰土 POM 细菌 α 多样性指数均高于

MAOM，MAOM 真菌 α 多样性指数高于 POM 
(P>0.05)。 

2.3  土壤微生物群落组成与结构 
在门水平上，石灰土演替过程中 POM 和

MAOM 细菌群落相对丰度大于 1%的优势菌群

分别有 12 个和 14 个(图 1A、1B)，其中 MAOM
比 POM 多的两个优势细菌门是 Armatimonadetes
和 Dependentiae，POM 和 MAOM 中相对丰度最

高的均为 Acidobacteria 和 Proteobacteria。石灰

土演替过程中 Acidobacteria 在 MAOM 的相对丰

度均高于 POM，且其在 MAOM 中 BWC 的相对

丰度显著高于其他石灰土类型(P<0.05)；在 POM
和 MAOM 中，Proteobacteria 在 RDC 的相对丰

度显著高于其他石灰土类型(P<0.05) (图 1E)。 
基于 ITS 基因测序结果，石灰土演替过程

中 POM 和 MAOM 真菌群落在门水平上相对丰

度大于 0.1%的优势菌群有 4 个(图 1C、1D)，其

中 Ascomycota 和 Zygomycota 的相对丰度最高。

石灰土演替过程中 Ascomycota 在 POM 的相对

丰度均高于 MAOM，且在 BWC 的 POM 和

MAOM 中相对丰度显著高于其他石灰土类型

(P<0.05)。在 POM 和 MAOM 中，Zygomycota 在

RDC 的相对丰度显著高于其他石灰土类型

(P<0.05) (图 1E)。 
 
表 2  石灰土演替过程中 POM 和 MAOM 的微生物 α 多样性 
Table 2  Alpha diversity of microbial of POM and MAOM along calcareous soil succession 
Microbial Soil-aggregates frameworks BKC BWC YWC RDC 
Bacteria POM Chao1 5704.91±300.40Aa 3677.54±468.38Bb 3905.05±111.66Bb 3604.13±66.46Bb 

Shannon 9.98±0.01Aa 7.39±1.56Ba 7.93±0.05ABa 8.23±0.39ABa 
Simpson 1.00±0.00Aa 0.87±0.12Aa 0.96±0.01Aa 0.98±0.01Aa 

MAOM Chao1 5631.84±229.70Aa 4204.15±104.34Bb 3735.31±175.67Bb 3493.50±348.94Bb 
Shannon 9.47±0.22Ba 8.82±0.05ABab 7.47±0.11Bc 8.17±0.72ABbc 
Simpson 0.99±0.00Aa 0.99±0.00Aa 0.95±0.00Ab 0.97±0.02Aab 

Fungi POM Chao1 1134.54±118.11Aa 867.78±68.89Ba 1065.41±57.12ABa 979.44±70.80ABa 
Shannon 5.51±0.22Aa 5.70±0.41Aa 6.00±0.08Aa 5.32±0.53Aa 
Simpson 0.90±0.02Aa 0.94±0.03Aa 0.96±0.01Aa 0.92±0.03Aa 

MAOM Chao1 1101.79±73.95Aab 1164.12±8.77Aa 934.79±56.02ABb 1012.73±56.53ABab 
Shannon 6.19±0.42Aa 6.33±0.11Aa 6.38±0.21Aa 5.35±0.54Aa 
Simpson 0.94±0.02Aa 0.96±0.00Aa 0.97±0.01Aa 0.91±0.04Aa 

The different uppercase letters (A, B, C, D, and E) per line indicate a significant difference in POM and MAOM (P<0.05), 
while the different lowercase letters (a, b, c, and d) on each line indicate a significant difference in different stages of 
calcareous soil succession (P<0.05). BKC: Black calcareous soil; BWC: Brown calcareous soil; YWC: Yellow calcareous soil; 
RDC: Red calcareous soil. 
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图 1  土壤细菌(A：POM，B：MAOM)和真菌(C：POM，D：MAOM)门水平堆积柱状图及部分优势

门的显著性差异图(E) 
Figure 1  Accumulative bar diagram of soil bacteria (A: POM, B: MAOM) and fungi (C: POM, D: MAOM) 
at the phylum level and significant differences in some dominant phyla (E). Different lowercase letters (a, b, 
c, d and e) per line indicate the significant difference. BKC: Black calcareous soil; BWC: Brown calcareous 
soil; YWC: Yellow calcareous soil; RDC: Red calcareous soil. Bacteria with relative abundance less than 1% 
and fungi with relative abundance less than 0.1% were classified as others. 
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采用基于 Bray-Curtis 距离算法进行 PCoA
分析(图 2)。在 POM 中，细菌和真菌差异贡献

值分别为69.58% (PCoA1, 39.17%+PCoA2, 30.41%)
和 53.18% (PCoA1, 30.47%+PCoA2, 22.71%)，
在 MAOM，细菌和真菌差异贡献值分别为 69.45% 
(PCoA1, 52.04%+PCoA2, 17.41%)和 57.06% 
(PCoA1, 32.57%+PCoA2, 24.49%)，说明 PCoA 分

析可以很好地呈现不同演替阶段 POM 和 MAOM
细菌和真菌群落结构的差异。PCOA 图显示不同

土壤样品之间存在演替，且 P 值均等于 0.001，

说明四类石灰土细菌和真菌群落结构差异显著。 

2.4  土壤微生物与理化性质相关性分析 
为解析石灰土演替过程中 POM 和 MAOM

的理化性质与土壤微生物群落的相互作用，并

确定其主要理化因子，以优势微生物类群为响应

变量，土壤理化性状为解释变量进行冗余分析

(RDA)。在 POM 中，土壤理化因子对土壤细菌

和真菌群落结构差异总解释率分别为 76.40% 
(RDA1, 70.19%+RDA2, 6.21%)和 44.61% (RDA1, 
27.84%+RDA2, 16.77%, 图 3A、3C)，TP (r=0.56,   

 

 
 

图 2  基于 Bray-curtis 距离的细菌(A：POM，B：MAOM)和真菌(C：POM，D：MAOM)群落结构主

坐标(PCoA)分析 
Figure 2  Bacterial (A: POM, B: MAOM) and fungus (C: POM, D: MAOM) community structure assessed 
by principal coordinate analysis (PCoA) based on Bray Curtis distance. BKC: Black calcareous soil; BWC: 
Brown calcareous soil; YWC: Yellow calcareous soil; RDC: Red calcareous soil. 
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图 3  细菌(A：POM，B：MAOM)和真菌(C：POM，D：MAOM)优势 OTUs 与土壤理化因子冗余分

析图及 Mantel 分析图(E：POM，F：MAOM) 
Figure 3  Redundancy analysis on dominant OTUs of bacteria (A: POM, B: MAOM) and fungi (C: POM, D: 
MAOM) and soil physicochemical factors, as well as Mantel analysis (E: POM, F: MAOM). The Mantel test 
above shows paired comparisons of soil physicochemical factors, with a color gradient denoting Pearson’s 
correlation coefficient. Edge width corresponds to the Mantel’s R statistic for the corresponding distance 
correlations, and edge color denotes the statistical significance based on permutations. 
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P=0.024)是显著影响细菌群落结构的重要因子，

DOC (r=0.44, P=0.084)是影响真菌群落结构的

主要理化因子。在 MAOM 中，土壤理化因子对

土壤细菌和真菌群落结构差异总解释率分别为

81.1% (RDA1, 72.29%+RDA2, 8.81%)和 53.59% 
(RDA1, 33.59%+RDA2, 20.00%，图 3B、3D)，
AK (r=0.65, P=0.007)、E-Ca (r=0.49, P=0.038)
和 TP (r=0.51, P=0.044)是显著影响细菌群落结

构的主要理化因子，SOC (r=0.88, P=0.002)是显

著影响细菌群落结构的重要因子。Mantel test
结果进一步显示，TP (r=0.40, P=0.014)和 DOC 
(r=0.48, P=0.004)分别是驱动 POM 细菌和真菌

群落变化的关键因素；TP (r=0.45, P=0.011)和
SOC (r=0.56, P=0.001)分别是驱动 MAOM 细菌

和真菌群落变化的关键因素。 
优势 OTUs 与土壤理化因子相关性分析结

果表明(图 4A、4B)，石灰土演替过程中 POM
和 MAOM 微生物优势 OTUs 与土壤理化因子间

的相关性存在差异。在 POM 中，Proteobacteria- 
OTU7、8、24 与 TP 呈显著负相关；Acidobacteria- 
OTU48 和 Chloroflexi-OTU12 与 DOC、E-Mg、TP、
TN 呈显著正相关；Ascomycota-OTU8、10、78
和 Zygomycota-OTU40、800 与 DOC 呈显著负相

关；Chytridiomycota-OTU5和Neocallimastigomycota-  
 

 
 

图 4  细菌(A)和真菌(B)优势 OTUs 与土壤理化因子的相关性热图 
Figure 4  Correlation heat map between dominant OTUs of bacteria (A) and fungi (B) and soil 
physicochemical factors. The asterisk in the heat map indicates a significant correlation, and the number of 
asterisks represents the degree of significance *P-value<0.05, **P-value<0.01, and ***P-value<0.001. 
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OTU7 与 DOC、E-Ca、E-Mg、SOC、TP、AK、

TN 呈显著正相关。在 MAOM 中，DOC、E-Mg、
AK、E-Ca、TN、SOC 与 Acidobacteria-OTU48
呈显著正相关，与 Acidobacteria-OTU11 和

Rokubacteria-OTU23 呈 显 著 负 相 关 ；

Ascomycota-OTU25 和 Neocallimastigomycota- 

OTU20 与 DOC、E-Mg、E-Ca、TP、AK、TN、

SOC 呈显著正相关。 
本研究进一步提取了与土壤理化因子显著

相关的优势 OTUs (P<0.05)，绘制了相关性网络

图，并在门水平对其进行分类(图 5)。在 POM
和 MAOM 中，分别有 14 个和 15 个主要来自 

 

 
 
图 5  细菌(A：POM，B：MAOM)和真菌(C：POM，D：MAOM)优势 OTUs 与土壤理化性质的相关

网络图 
Figure 5  Correlation network between dominant OTUs of bacteria (A: POM, B: MAOM) and fungi (C: 
POM, D: MAOM) and soil physical-chemical properties. Nodes are colored at the phylum level and the size 
of point according to the number of nodes. 
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Acidobacteria、Proteobacteria、Rokubacteria、
Chloroflexi、Bacteroidetes 和 Firmicutes 的细菌优势

OTUs 与理化因子显著相关，分别有 17 个和 21 个

主要来自 Ascomycota、Basidiomycota、Zygomycota、
Chytridiomycota 和 Neocallimastigomycota 的真

菌优势 OTUs 与理化因子显著相关，表明这些

优势 OTUs 可能在石灰土演替过程中发挥关键

的作用。此外，MAOM 中细菌和真菌优势 OTUs
与土壤理化因子的相关性网络复杂度总体高于

POM，且 MAOM 相关性网络中起关键作用的

优势 OTUs 数目也高于 POM。 
2.5  土壤微生物共现网络分析 

共生网络及拓扑特性分析揭示了石灰土演

替过程中 POM 和 MAOM 微生物的相互作用模

式(图 6)，不同演替阶段土壤微生物网络模式均

有差异。在 POM 中，BKC、BWC、YWC 和

RDC 的模块化指数分别为 0.646、0.473、0.657
和 0.625，均大于 0.4 (图 6A)，BKC、BWC、

YWC 和 RDC 中的土壤微生物共生网络分别由

132、76、101 和 116 个节点以及 2 794、1 095、
1 662 和 2 189 个 边 组 成 。 Acidobacteria 
(21.21%‒26.32%)、Proteobacteria (14.47%‒30.30%)、
Ascomycota (12.12%‒23.68%)为 POM 共现网络

中排名前 3 位的优势菌群(表 3)。在 MAOM 中，

BKC、BWC、YWC 和 RDC 的模块化指数分别

为 0.593、0.577、0.592 和 0.647，均大于 0.4，
BKC、BWC、YWC 和 RDC 中的土壤微生物共

生网络分别由 108、135、114 和 101 个节点以

及 1 955、3 203、2 278 和 1 610 个边组成。

Acidobacteria (20.18%‒25.93%)、Proteobacteria 
(12.28%‒27.78%)、Ascomycota (12.87%‒24.56%)
为 MAOM 共现网络中排名前 3 位的优势菌群

(表 3)。此外，在 BWC、YWC、RDC 中，POM
和 MAOM 的正相关边数均大于负相关边数，表

明细菌与真菌的相互作用关系多为正相关，而

在 BKC 中，POM 和 MAOM 的细菌与真菌的互

作关系多为负相关。 

3  讨论 
3.1  石灰土演替对 POM和 MAOM理化性

质的影响 
本研究中，黑色石灰土中 POM 和 MAOM

的 SOC、TN、TP、AK、E-Ca 和 E-Mg 含量显

著高于其他类型的石灰土(表 1)，这是因为黑色

石灰土处于风化淋溶的初级阶段，富含腐殖质

和钙质，天然肥力较高，养分充足[17]。随着石

灰土演替，POM 和 MAOM 中 SOC、TN、E-Ca
含量均呈下降趋势，这与 Yan 等[18]在全土水平

上的研究结果一致。这是因为随着石灰土演替，

风化淋溶和土壤脱钙程度增强，碳酸钙和阳离

子交换量降低[4]，从而导致 E-Ca 含量随着石灰

土演替降低。此外，E-Ca 有利于有机物质和无

机胶体之间的相互作用，从而有利于土壤碳的

积累[19-20]，所以 SOC 与 E-Ca 的变化趋势较为

一致，均随着石灰土演替逐渐降低。土壤中的

氮、磷元素主要来自于凋落物分解和合成的有

机质或母岩，是生态系统中不可或缺的营养元

素[21]。本研究中 TN 的含量减少与母质碳酸盐

岩风化和生态系统对磷、氮的长期利用有关，

因此土壤总氮随石灰土演替逐渐降低。土壤

C/N 值作为影响土壤碳氮循环的重要因素，常

被用于判断土壤氮矿化能力和有机质分解速

率，土壤 C/N 值越小，其矿化作用越强[22]。本

研究中，在石灰土演替过程中 MAOM 的 C/N
值显著高于 POM (P<0.05)，MAOM 内的有机氮

矿化速率明显低于 POM，说明 POM 不利于有

机质积累。此外，POM 和 MAOM 中只有 BKC
阶段 C/N 值小于全国平均水平(10‒12)[23]，说明

BKC 矿化速率最高，有机质稳定性较弱，与黄

芬等[24]在岩溶区的研究结果一致。土壤 C/P 值 
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图 6  POM (A)和 MAOM (B)的土壤微生物共现网络和拓扑特性 
Figure 6  Soil microbial co-occurrence network and topological properties of POM (A) and MAOM (B). 
BKC: Black calcareous soil; BWC: Brown calcareous soil; YWC: Yellow calcareous soil; RDC: Red 
calcareous soil. 
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表 3  POM 和 MAOM 的共现网络中排名前 3 位的优势菌门 
Table 3  The relative abundance of the top three phyla in the co-occurrence network of POM and MAOM  
Soil Acidobacteria  Proteobacteria  Ascomycota 

POM (%) MAOM (%)  POM (%) MAOM (%)  POM (%) MAOM (%) 
BKC 21.21 22.22  30.30 27.78  12.12 15.74 
BWC 26.32 25.93  14.47 22.22  23.68 18.52 
YWC 22.77 20.18  17.82 12.28  20.79 24.56 
RDC 23.28 23.76  24.14 23.76  15.52 12.87 
Total 93.58 92.09  86.73 86.04  72.11 71.69 
BKC: Black calcareous soil; BWC: Brown calcareous soil; YWC: Yellow calcareous soil; RDC: Red calcareous soil. 
 
是衡量微生物矿化土壤有机物质释放磷的重

要指标 [25]。本研究发现在石灰土演替过程中

POM 的 C/P 值均高于 MAOM，说明 MAOM
中磷的有效性较高，有利于微生物对有机质的

分解释放。 
BKC、BWC、YWC 中 MAOM 的 SOC、

DOC、TP 含量高于 POM，这说明 POM 和

MAOM 对土壤养分具有不同程度的固持能力。

MAOM 中有机无机胶结物紧密结合，其比表面

积越大，越能够吸附更多的有机质使碳、磷养

分得以积累[26]。本研究发现在 BKC、BWC、

RDC 中 POM 的 TN 含量高于 MAOM，这与曹

良元等[27]的研究结果一致，即认为 POM 是由

根系和多糖等胶结形成的，使 POM 中氮素含量

更高[28]，并且通过物理作用保护使得有机氮不

易被矿化分解，从而减少了土壤氮的分解损失。

POM 和 MAOM 的 AK、E-Ca、E-Mg 含量因石

灰土演替阶段不同而有较大差异，但无明显规

律性，这也体现出石灰土演替对 POM和MAOM
阳离子含量变化的影响非常大。 

3.2  石灰土演替对 POM和 MAOM微生物

群落的影响 
土壤性质对微生物菌群组成有非常大的影

响，土壤微生物群落结构的变化是评价土壤质

量的重要指标[29]。研究发现四类石灰土 POM 和

MAOM 的细菌多样性和丰富度均高于真菌，与

Wang 等[30]的研究结果类似，这可能是因为大多

数真菌更偏好酸性环境[31]，而研究区四类石灰

土 pH 值的范围为 7.00‒7.77，属弱碱性，不适

宜真菌生长和繁殖，从而降低了真菌群落的丰

富度。研究发现 BKC 的 POM 和 MAOM 细菌和

真菌丰富度达到了峰值，这可能是因为在演替初

期土壤肥力供应较高，能够为微生物的生长和活

动提供更多的养分资源[32]。此外，本研究发现

MAOM 的真菌多样性更丰富(表 2)，这与 Bach
等[33]的研究结果一致。这有可能是因为 MAOM
具有较大的比表面积，可以提高真菌和养分的

接触的几率[34]。另外由于 MAOM 间空隙直径

小，限制大的土壤生物对微生物的捕食作用，

对微生物起到防御作用，保持了 MAOM 中真菌

多样性[35]。PCoA 分析结果显示石灰土不同演

替阶段土壤细菌和真菌群落结构存在显著差

异，表明石灰土演替改变了各演替阶段的微生

物生态位，因为土壤微生物群落的显著差异与

特定土壤特征变化有关[36]。POM 和 MAOM 中

土壤细菌和真菌群落结构有所差异，这可能是

因为 POM 和 MAOM 来源不同，对水肥分布产

生了一定的影响，从而为土壤微生物提供了一个

独特的、多样化的栖息环境，也因此造成了土

壤微生物的分布差异[37-38]。 
Acidobacteria、Proteobacteria、Ascomycota

均为石灰土演替过程中 POM 和 MAOM 共现网
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络中排名前 3 位的优势菌门，与土壤理化因子

显著相关的优势 OTUs (P<0.05)也来自这些优

势类群(图 5 和图 6)，表明这些优势类群可以

在复杂变化的环境中稳定并迅速占据优势地

位。本研究发现在 POM 中 Acidobacteria 和

Proteobacteria 的相对丰度均高于 MAOM (图 1)，
Acidobacteria 是土壤微生物的重要成员，通常

被认为是寡营养细菌，在营养水平较低的土壤

中含量更高[39]，而 POM 作为新鲜有机碳初步

固定的场所，其内部周转较快，易被微生物和

植物快速利用从而造成资源短缺、养分含量较

低[40]，因此适合 Acidobacteria 这类生长缓慢的

寡营养微生物生存。Proteobacteria 是共营养微

生物，偏好利用不稳定碳进行生长和代谢[41]，

相关性分析也表明 Proteobacteria 与土壤养分

显著负相关(图 5A)，说明 Proteobacteria 充分利

用 POM 的养分供其生长代谢。Ascomycota 是

多种植物纤维素和半纤维素的降解菌，在分解

大分子有机物中起重要作用，是岩溶区石灰土

的优势真菌门[42]。Ascomycota 在 POM 中相对

丰度较高，可能是因为 POM 包裹着新鲜木质素

碳源，其较高的孔隙度和良好的通气状况为

Ascomycota 对木质素的有氧分解提供了理想的

条件[43]。由此可见，优势菌在 POM 中分布较

多，可能是 POM 可用于微生物分解并快速转

化，尽管 POM 中的养分含量低于 MAOM，但

POM 仍可能是微生物养分的主要来源。 
土壤微生物共现网络分析可以用来探究微

生物之间的相互作用(竞争、捕食和共生等)以及

种群内的关键物种[44]。在本研究中，模块化指

数>0.4 表明网络具有模块化特征[8]。在 POM 和

MAOM 中，BKC 的微生物负相关边数均大于正

相关边数，表明细菌与真菌的互作关系多为负

相关，意味着土壤微生物间可能发生了竞争和生

态位分化；而 BWC、YWC 和 RDC 中细菌-真菌

的互作关系多为正相互作用，这说明在资源相

对匮乏的环境中细菌和真菌倾向于互惠协作的

关系来分解、合成相对难以利用的物质[45]，表

明土壤细菌和真菌间可能存在共同偏好的环境

条件、共聚集或生态位重叠[46]。通过共现网络中

的节点与平均度可以识别网络结构的复杂性[47]，

本研究结果表明在 POM 组分中，BKC 的网络

复杂性最高，BWC 的网络复杂性最低；而在

MAOM 中，BWC 的网络复杂性最高，RDC 的

网络复杂性最低。随土壤养分(如土壤碳、氮的

可利用性)增加，网络复杂性逐渐升高，土壤中

微生物群落结构越复杂多样，土壤生态系统越

稳定，生态系统的生态功能越高，对外部环境

变化的缓冲作用越明显[48]。 

3.3  石灰土演替过程中 POM和 MAOM的

微生物与理化因子的关系 
土壤微生物群落与土壤理化因子密切相

关，土壤性质的变化会影响土壤中微生物的群

落结构[49]。石灰土演替过程中 POM 和 MAOM
的土壤微生物群落的显著差异与特定的土壤理

化因子有关，TP 是影响石灰土演替过程中 POM
和 MAOM 细菌群落变化的关键因素(图 3A、

3B)。土壤磷主要源于岩石风化，由于石灰土钙

含量较高，土壤中大量的碳酸钙与磷结合形成

难溶性磷酸钙盐，使得土壤有效磷供应不足[50]。

解磷细菌可通过自身代谢将难溶性磷转化为可

被植物吸收利用的形态，从而增加石灰土中磷

的含量[51]。石灰土演替过程中 POM 和 MAOM
的很多优势 OTU 与 TP 显著相关，说明这些优

势类群可以影响土壤磷的积累。短芽孢杆菌属

Brevibacillus 中的某些种类被认为具有解磷能

力[52]，在 BKC 阶段丰度最高，它通过呼吸作用

或同化 NH4
+时释放 H+来降解难溶性磷 [53]。

Dongia 属在 RDC 阶段丰度最高，它能够产生

过氧化氢酶和酸性磷酸酶，催化土壤中有机磷
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的转化[54]。研究发现 DOC 和 SOC 分别是驱动

POM和MAOM真菌群落变化的关键因素(图3C、

3D)。DOC 是岩溶生态系统中最活跃的有机碳

组分，受水热条件影响较大，研究区常年高温

多雨的水热条件提高了真菌及植被的新陈代谢

速率，使得 DOC 在土壤中保持较高含   量[55]。

而 DOC 输入会刺激土壤真菌的活性和功能，从

而将 DOC 转化为可存储在颗粒有机质组分中

的微生物量碳[56]。SOC 是陆地生态系统中最大

的有机碳库，真菌是微生物群落中 SOC 矿化的

主要承担者，能够分解难被降解利用的木质素、

纤维素，并通过真菌菌丝缠绕作用及有机无机

胶结作用将有机碳赋存在 MAOM 中，这有利于

长期土壤有机碳的稳定积累[57-58]。本研究中多

数优势 OTU与 SOC显著正相关，其中Mortierella
属和 Podospora 属等被认为在土壤碳储存和维

持土壤健康方面有积极作用[59]。这类优势菌较

多地出现在黑色石灰土中，同时该演替阶段

SOC 含量最高，这是因为黑色石灰土中含有大

量腐殖质，且土壤结构疏松、透气性良好，能

够为真菌活动提供养分和环境[60]，可见土壤有

机碳与土壤真菌之间存在明显的相关性。 

4  结论 
(1) 石灰土演替过程中 POM 和 MAOM 的

SOC、TN、E-Ca 的含量均表现为：BKC>BWC> 
YWC>RDC，且 MAOM 的 C/N 均大于 POM，

POM 的 C/P 均大于 MAOM。TP 是影响石灰土

演替过程中 POM 和 MAOM 细菌群落变化的关

键因子，DOC 和 SOC 分别是影响石灰土演替过

程中 POM 和 MAOM 真菌群落变化的关键因子。 
(2) 黑色石灰土 POM 和 MAOM 的细菌 α

多样性指数显著高于其他 3 个演替阶段，且四类

石灰土 MAOM 的微生物多样性显著高于 POM。

Acidobacteria、Proteobacteria、Ascomycota 均为

石灰土演替过程中 POM 和 MAOM 的优势菌

门，并且他们的丰度在 POM 中最高，有助于有

机碳库的快速更新。 
(3) 石灰土不同演替阶段土壤微生物群落

结构存在显著差异，真菌更能适应复杂的环境，

采用多种营养方式来增强自养生存。POM 和

MAOM 中 BKC 发生生态位分化，随着石灰土

演替细菌与真菌更倾向于协作关系。 
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