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摘  要 

看护植物介导的微斑块变化是尾矿废弃地等退化生态系统恢复过程中的活跃成分。以铅锌尾矿废弃地

裸地为对照(CK)，不同演替阶段的地枇杷斑块(初期Y、中期M和后期O)为研究对象，采用16S rRNA
高通量测序技术对不同演替过程中地枇杷根际土壤细菌数据进行数据挖掘和分析，运用PISCRUSt2功
能预测分析探讨了铅锌尾矿废弃地上不同演替过程中地枇杷根际细菌群落变化及碳、氮和磷代谢特征。

结果表明：1) 根际细菌优势门主要为变形菌门、蓝细菌门、绿弯菌门和放线菌门等，随着演替正向

进行，蓝细菌门和绿弯菌门相对丰度逐渐降低，变形菌门和放线菌门相对丰度增加。优势属类群中鞘

脂单胞菌属、Gaiella属、硫杆菌属和短波单胞菌属等的相对丰度逐渐降低，与之相反，红杆菌属、假

单胞菌属、木洞菌属、慢生根瘤菌属和玫瑰单胞菌属的相对丰度则逐渐增加，典型对应分析(CCA)结
果显示，有效磷(AP)和总磷(TP)与根际细菌物种分布的决定系数R2分别为0.8507 (P = 0.001)和
0.9373 (P = 0.001)；2) 参与碳固定的6条途径中，以3-羟基丙酸双循环的总关键基因丰度最高，其

次为卡尔文循环，随演替正向进行，根际细菌固碳潜力逐渐增加；3) 参与固氮反应的功能酶基因丰

度以Y阶段最高，硝化反应的功能酶基因丰度随演替正向进行而逐渐增加，参与N代谢的所有功能基

因中异化性硝酸盐还原反应(DNRA)的基因丰度最高，并在O阶段达到最大；4) 有机磷矿化与无机磷

溶解的基因丰度均随演替正向进行而逐渐增加，有机磷运输基因丰度随演替正向进行而增加，但无机

磷酸盐运输的基因总丰度却显著高于前者。综上所述，随着地枇杷斑块演替的正向进行，地枇杷根际

土壤细菌的群落结构与组成发生了显著变化，TP和AP是这种变化的关键环境因子，根际土壤细菌群

落以3-羟基丙酸双循环途径为主要的固碳方式，硝态氮还原以DNRA为主，使尾矿废弃地的土壤质量

得到明显改善，然而以无机磷酸盐同化为主要方式的P代谢特征表明尾矿废弃地以地枇杷为主的斑块

演替仍处于生态演替的初级阶段。 
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Abstract 
Micropatch changes which mediated by nurse plants are the active factor in the restoration process 
of damaged ecosystems, such as tailings and other wasted land. We took the bare land of lead and 
zinc tailings wasteland as the control (CK), Ficus tikoua patches at different succession stages 
(early Y, middle M and late O) as the research objects, We compaired 16S rRNA sequences to ex-
plore and analyze the bacteria and its community variation in rhizosphere soil of F. tikoua in dif-
ferent succession stages, also detected carbon, nitrogen and phosphorus changes in rhizosphere 
bacterial of F. tikoua in different succession processes based on these, we tried to predict function 
of bacterial community by using PISCRUSt2. Results showed that 1) the dominant phyla of rhizos-
phere bacterial communities were Proteobacteria, Cyanobacteria, Chloroflexi and Actinobacteria, 
etc. With the progressive succession, the relative abundance of Cyanobacteria and Chloroflexi 
gradually decreased, while the relative abundance of Proteobacteria and Actinobacteria increased. 
The relative abundances of Sphingomonas, Gaiella, Thiobacillus and Brevundimonas in the domi-
nant genera decreased gradually, whereas the relative abundances of Rhodobacter, Pseudomonas, 
Woodsholea, Bradyrhizobium and Roseomonas increased gradually, and the canonical correspon-
dence analysis (CCA) showed that the determining coefficients R2 of available phosphorus (AP) 
and total phosphorus (TP) and rhizosphere bacterial species distribution were 0.8507 (P = 0.001) 
and 0.9373 (P = 0.001) respectively; 2) Among the 6 pathways involved in carbon fixation, the ab-
undance of total key genes in the 3-hydroxypropionic acid double cycle was the highest, followed 
by the Calvin cycle. With progressive succession, the carbon sequestration potential of rhizos-
phere bacteria gradually increased; 3) The abundance of functional enzyme genes involved in ni-
trogen fixation reaction was the highest at the Y stage, and the abundance of functional enzyme 
genes in nitrification reaction gradually increased with the progression of succession. Among all 
functional genes involved in N metabolism, the abundance of genes involved in DNRA was the 
highest, and reached the maximum at the O stage; 4) The gene abundance of both organic phos-
phate mineralization and inorganic phosphorus dissolution gradually increased with the progres-
sive succession. Although the gene abundance of organic phosphorus transport increased with the 
progressive succession, the total gene abundance of inorganic phosphate transport was signifi-
cantly higher than that of the former. In summary, with the forward progression of F. tikoua patch 
succession, the bacterial community structure and composition in rhizosphere soil changed sig-
nificantly, and total and available phosphorus were the key environmental factors for such 
changes. The bacterial community in rhizosphere soil used 3-hydroxypropionic acid double cycle 
as the main carbon sequestration method, and the nitrate nitrogen reduction in rhizosphere soil 
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was mainly DNRA, which significantly improves the soil quality of tailings wasteland. However, the 
characteristics of P metabolism based on inorganic phosphate assimilation showed that the patch 
succession dominated by F. tikoua in tailings wasteland was still in the primary stage of ecological 
succession. 
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1. 引言 

促进效应是非生物条件恶劣的环境下占主导地位的一种植物－植物相互作用方式，是一种植物对其

它植物物种的发芽、生存和生长或适应性产生积极影响的过程[1]，在植物群落动态和生物多样性的维持

中起着至关重要的作用[2] [3] [4]，已在干旱和高山生态系统等恶劣环境条件下的地区进行了广泛研究[5] 
[6]，最近，在尾矿生态环境中也发现了这种现象存在，并被认为是尾矿生态恢复的有效工具[7] [8]。由

于金属矿山尾矿因其高重金属含量和盐度以及高侵蚀风险而成为极具压力的栖息地，其土壤属性与微荒

漠类似[8]，因此，在这类恶劣的环境中，促进通常涉及增加水或养分的可用性[6]，通常看护植物冠层下

的土壤比周围开阔地带具有更高的养分含量[9]，而看护植物的遮荫在减少了热幅值的同时也减少了土壤

水分蒸发[10]，这些变化都有利于受益物种的种子发芽和幼苗生长[2]，从而影响其自然更新、生长和空

间关联，进而形成斑块植被，构成典型的促进驱动型生态系统[11]，在这过程中，与微生物的关联对植物

的生存和生长至关重要，尤其是土壤微生物[6]。 
土壤微生物是生态系统过程和服务的原驱动力，如养分循环、碳固存和土壤肥力[7]，它们也强烈影

响植物个体适应性以及植物群落的结构和多样性[5]。看护植物在树冠下通常形成“资源沃岛”，这被认

为是促进的主要机制之一[12]，这是由于看护植物冠层下的植物凋落物输入量更大，而将植物来源的有机

物转化为植物可利用的营养形式取决于土壤微生物的活动，因而看护灌木下的土壤可被认为是微生物活

动的热点[6]，研究表明，与看护植物相关的土壤微生物群落促进了受益物种的建立和生长[13]，而看护

植物则可以改变土壤细菌群落的组成，选择更有效的养分矿化和参与植物生长促进机制的微生物群[13] 
[14]。一些研究开始将土壤微生物纳入促进框架，通常为土壤细菌和菌根真菌[13]，但大多数只是比较了

看护植物冠层下和开阔地中微生物群落的组成和/或活性，如 Garcia 等研究发现，与裸地植物群落相比，

由看护植物形成的“资源沃岛”细菌群落结构表现出更高的丰富度和多样性，细菌群落的代谢活性也更

强[15]，但看护植物根际土壤微生物群落在演替过程中的变化倘未见有报道。 
根际土壤微生物是连接植物和土壤的纽带，是植物吸收土壤养分的门户[16]，因而了解根际土壤微生

物初级演替的生态过程可能在尾矿废弃地修复中有特殊作用。Tscherko 等[17]研究表明在冰川消融的高山

地形初级演替阶段的根际土壤微生物群落与土壤中的相似，但演替后期则主要随植被覆盖、植物种类和

土壤有机质的变化而变化。而金属尾矿废弃地中由看护植物介导的斑块群落演替中是否也存在类似变化，

这些可能的变化在尾矿废弃地修复中发挥着什么样的作用值得深入探讨。 
地枇杷(Ficus tikoua Bur.)是湘西花垣县铅锌尾矿废弃地的优势本土植物，前期研究表明，地枇杷对尾
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矿废弃地上的植物群落和土壤微生物群落均有促进作用，是铅锌尾矿废弃地的看护植物[18]，随地枇杷斑

块演替，尾矿废弃地的土壤微生物群落结构发生显著改变，变形菌门显著增加，在演替后期甚至产生了

新的真菌类群[19]，表明地枇杷介导的植物群落对尾矿土壤微生物群落产生了显著影响，然而这种变化主

要是地枇杷这种看护植物所至还是整个群落所至尚不明确。基于此，本研究继续以花垣县洞里村铅锌尾

矿废弃地不同演替阶段地枇杷斑块为研究对象，分析不同演替阶段地枇杷根际微生物群落的组成与功能

的变化，以期促进我们对植物和土壤如何决定发展中的尾矿废弃地生态系统中地下微生物种群的理解。 

2. 材料与方法 

2.1. 研究区域 

试验样地位于湘西地区花垣县(109˚15'~109˚38'E, 28˚10'~28˚38'N)猫儿乡洞里村铅锌尾矿库。气候属于

亚热带季风山地湿润气候，年平均气温 16.0℃，年平均降雨量 1363.8 毫米，年平均蒸发量为 1031.9 毫米。

试验区尾矿库处于在用状态，但早前堆积的尾矿表面已经自然生长了一些植被，以地枇杷斑块为主，并

呈现出演替特征。 

2.2. 样地选择与样品采集 

本试验在研究区内选择三种类型的地枇杷斑块(表 1)：演替初期：只有地枇杷无其他植被(Y)、演替

中期：地枇杷斑块内着生有一年生草本植物(M)、演替后期：地枇杷斑块内除了有一年生草本植物外还有

多年生草本植物和木本植物(O)，以裸尾矿废弃地为对照(CK)。各斑块土壤的基本理化性质见表 2。 
 
Table 1. The condition of plot 
表 1. 样地基本情况 

样地 Plot 优势物种 Dominant species 

CK 尾矿废弃裸地 

Y 地枇杷 Ficus tikoua 

M 地枇杷 Ficus tikoua、狗尾巴草 Setaria viridis、风轮菜 Clinopodium chinense 

O 地枇杷 Ficus tikoua、千里光 Senecio scandens、魁蒿 Artemisia princeps、 
插田泡 Rubus coreanus、马棘 Indigofera pseudotinctoria 

 
Table 2. Physico-chemical properties of the different soils 
表 2. 不同样地土壤的基本理化性质 

样地
Plot 

有效磷 
AP (mg/kg) 

全磷 
TP (mg/kg) 

全氮 
TN (g/kg) 

氨态氮 
AN (g/kg) 

有机质 
OM (g/kg) 

含水量
SM% 

容重 
BD (g·cm−1) 

CK 0.14 ± 0.001 0.88 ± 0.121 0.15 ± 0.009 0.14 ± 0.014 1.91 ± 0.059 0.11 ± 0.014 3.56 ± 0.040 

Y 0.35 ± 0.001 3.94 ± 0.116 0.21 ± 0.006 0.21 ± 0.006 6.43 ± 0.098 0.12 ± 0.008 3.26 ± 0.039 

M 0.37 ± 0.002 5.41 ± 0.146 0.46 ± 0.006 0.45 ± 0.003 7.06 ± 0.064 0.19 ± 0.002 3.53 ± 0.070 

O 0.45 ± 0.017 6.12 ± 0.089 0.64 ± 0.012 0.67 ± 0.002 15.4 ± 0.134 0.27 ± 0.007 2.35 ± 0.043 

 

采样于 2021 年 9 月进行，每个演替阶段各随机选择 3 个斑块，按梅花点采样法采集斑块内地枇杷根

际土壤。每个样点采集地枇杷不定根约 15 g，然后将 5 个小样混合成一个复合样品，将地枇杷不定根上

多余的土壤抖落，剪取约 15 g 带土根系，放入装有灭菌过的 0.86% NaCl 溶液的 25 mL 离心管中，冰盒
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保存，运回实验室处理。将样品管置于冰浴 30 min，其间不时摇匀，将根系去除，溶液于 4000 g、4℃离

心 30 min，弃上清，沉淀保存于新的无菌 EP 管中，于−20℃保存备用。 

2.3. 土壤细菌群落分析 

采用 FastDNA 试剂盒提取土壤总 DNA，按照试剂盒说明书步骤过程进行，共得到约 100 μL DNA 溶

液。DNA 浓度用 Nanodrop 2000 分光光度计(Thermo Scientific, USA)测定。采用通用引物 338F/806R 扩增

细菌 16S rDNA 的 V3 和 V4(a)区。PCR 反应采用 20 μL体系，包括 4 µL 的 5 × TransStart® FastPfu Buffer，
2 µL dNTPs (2.5 m mol·L−1)，0.5 µL TransStart® FastPfu DNA 聚合酶(2.5 U·µL−1)，0.5 µL 正反向引物

(10 μmol·L−1)，模板 DNA 2 µL，ddH2O 10.5 µL。扩增程序为：94℃预变性 4 min；94℃变性 30 s，50℃
退火 30 s，72℃延伸 30 s，30 个循环；72℃终延伸 5 min。测序由上海派森诺生物科技有限公司完成，用

GenBank 数据库对测序结果进行比对分析，鉴定到属水平。 

2.4. PICRUSt2 功能预测分析 

所得高通量测序数据采用 PICRUSt2 软件进行功能预测，通过比对 KEGG 数据库，得到 KO 功能丰

度预测，并由 KEGG 数据库中找到 CNP 代谢的关键功能酶基因的 KO 号。我们评估了碳固定 6 条途径(主
要包括 K01601：cbbL、K01602：cbbS 等 23 个基因)、氮代谢(氮固定中 K02588：nifH 等 3 个基因；硝

化反应中 K10535：hao 和 K05601：hcp 等 7 个基因；反硝化反应中 K00376：nosZ 和 K04561：norB 等 5
个基因；DNRA 中 K02567：napA 和 K02568：napB 等 7 个基因以及 ANRA 中 K00372：nasA 和 K00360：
nasB 等 3 个基因，总共 25 个基因)以及磷代谢(磷养分活化中 K01126：ugpQ、K07048：php 等 37 个基因

以及磷吸收中 K02041：phnC、K02042：phnE 和 K02044：phnD 等 17 个基因)关键功能基因的丰度。 

2.5. 数据处理和图表绘制 

采用 SPSS 19.0 对数据进行统计分析，数据均以平均值 ± 标准误表示。在 p = 0.05 置信水平，采用

单因素方差(One-Way ANOVA)分析法对不同演替阶段之间进行差异显著性性分析(Duncan 法)，Levene
检验分析方差的同质性，必要时将数据转化和归一化。利用 R 语言(4.1.0)的 vegan 包进行根际土壤细菌

群落的非度量多维尺度分析(non-metric multidimensional scaling, NMDS)以及CCA分析探讨土壤理化性质

与地枇杷根际细菌物种分布的相关性，细菌优势属热图是利用 R 语言 pheatmap 包绘制。采用 WPS 表格

制表和常规作图。 

3. 结果与分析 

3.1. 演替过程中地枇杷根际土壤细菌群落结构 

由图 1 可看出，地枇杷根际主要优势门类群为变形菌门(Proteobacteria)、蓝细菌门(Cyanobacteria)、绿

弯菌门(Chloroflexi)、放线菌门(Actinobacteria)、拟杆菌门(Bacteroidetes)、酸杆菌门(Acidobacteria)、芽单

胞菌门(Gemmatimonadetes)、疣微菌门(Verrucomicrobia)、Saccharibacteria。随演替的正向进行，蓝细菌门、

芽单胞菌门、疣微菌门以及 Saccharibacteria 门相对丰度有逐渐减少趋势，酸杆菌门、放线菌门和变形菌门

的相对丰度均以 O 阶段为最高，绿弯菌门和拟杆菌门的相对丰度则以 Y 阶段为最高，随后逐渐降低。 
随着地枇杷斑块正向演替的进行，地枇杷根际土壤细菌优势属中鞘脂单胞菌属(Sphingomonas)、

Gaiella 属、硫杆菌属(Thiobacillus)、短波单胞菌属(Brevundimonas)和 Chthoniobacter 属的相对丰度逐渐降

低，与之相反，红杆菌属(Rhodobacter)、假单胞菌属(Pseudomonas)、木洞菌属(Woodsholea)、Variibacter
属、慢生根瘤菌属(Bradyrhizobium)和玫瑰单胞菌属(Roseomonas)的相对丰度逐渐增加，热图聚类结果显

示，CK与Y、M和O聚在一起，表明地枇杷根际土壤细菌群落组成在演替中期后发生了明显的变化(图2)。 
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Figure 1. Rhizosphere soil bacterial dominant phyla of Ficus tikoua at different successional stages 
图 1. 不同演替阶段地枇杷根际土壤细菌优势门 

 

 
Figure 2. Rhizosphere soil bacterial 20 dominant genera of Ficus tikoua at different successional stages 
图 2. 不同演替阶段地枇杷根际土壤细菌 20 个优势属的变化 
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采用非度量多维尺度分析(nonmetric multidimensional scaling, NMDS)对这 20 属细菌进行分析，二维

NMDS 图比较符合样品聚类的真实情况(stress = 0.091)，可以很清晰的划分为 4 个聚集区：CK、Y、M 和

O，说明微生物群落的组间差异远大于组内差异(图 3)。进一步采用 CCA 分析土壤理化性质与地枇杷根际

细菌物种分布的相关性，结果表明，表面 7 个环境因子(AP、TP、AN、TN、OM、含水量和土壤容重)对物

种分布的解释量为 85.51%，与根际细菌物种分布的决定系数 R2分别为 0.8507 (P = 0.001)、0.9373 (P = 0.001)、
0.6899 (P = 0.005)、0.7043 (P = 0.002)、0.6679 (P = 0.009)、0.6233 (P = 0.008)和 0.4056 (P = 0.104)，以 TP
的 R2最大，且与物种分布极其显著相关(P = 0.001)。 
 

 
Figure 3. Difference of rhizosphere soil bacteria communities in Ficus tikoua between different successional stages 
图 3. 不同演替阶段地枇杷根际土壤细菌群落结构差异 

3.2. PICRUSt2 功能预测分析 

3.2.1. 碳代谢相关的功能基因预测 
碳固定总共有 6 条途径，其关键基因的总丰度顺序分别为 3-羟基丙酸双循环 > 卡尔文循环 > 还原三

羧酸循环 > 二羧酸/4-羟基丁酸循环 > 3-羟基丙酸/4-羟基丁酸循环 > 厌氧乙酰辅酶 A 途径(图 4(1)~(6))，
3-羟基丙酸双循环途径、厌氧乙酰辅酶 A 途径和 3-羟基丙酸/4-羟基丁酸循环途径的丰度均随地枇杷斑块正

向演替进行而增加，以 M 和 O 阶段为高，表明这两个阶段地枇杷根际土壤细菌具有较高的固碳潜力。 
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1：卡尔文循环；2：还原三羧酸循环；3：3-羟基丙酸双循环；4：二羧酸/4-羟基丁酸循环；5：厌氧乙酰辅酶 A 途径；

6：3-羟基丙酸/4-羟基丁酸循环 

Figure 4. Differences in total abundance of KO genes associated with carbon fixation 
图 4. 碳固定相关 KO 基因总丰度差异 

3.2.2. 氮磷代谢相关的功能基因预测 

 
Figure 5. Abundance of KO genes related to nitrogen metabolism 
图 5. 氮磷代谢相关 KO 基因丰度 
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由图 5 可见，参与固氮反应的基因总丰度最低，不同演替阶段之间差异不显著，但以 Y 阶段最高。

硝化反应的基因总丰度呈现随演替正向进行而逐渐增加趋势，但不同阶段之间差异同样不显著。反硝化

反应、DNRA 和 ANRA 都参与了硝态氮(NO3−—N)还原过程，在此还原过程中，DNRA 反应的基因总丰

度最高，又以 O 阶段最大，参与 DNRA 反应的 7 个基因中，napAB 的丰度随着演替的正向进行呈现显著

增加。 
总共找到了 56 个与磷养分活化与吸收相关的基因，其中磷养分活化基因主要包括 16 个磷酸酯矿化

基因、13 个膦酸酯矿化基因和 9 个无机磷溶解基因。磷酸酯矿化和膦酸酯矿化基因总丰度变化趋势一致，

均为 M > O >Y > CK，M 和 O 阶段之间无显著差异，但与 CK 和 Y 阶段存在显著差异，无机磷溶解基因

的总丰度则随演替正向进行显著增加(图 5)。 
参与磷吸收的基因总共有 18 个，膦酸酯运输和磷酸酯运输的基因总丰度均随演替正向进行而显著增

加，但 M 和 O 阶段基因丰度无显著差异，参与无机磷酸盐运输的基因总丰度要显著高于前两者，仍以 M
阶段最高，CK 次之，但不同阶段之间无显著差异(图 5)。 

4. 讨论 

随着地枇杷斑块演替的进行，一年生植物减少，多年生植物增加(表 1)，植被盖度增加有效降低了尾

矿表面热胁迫和干燥，这有利于微生物的生长和活动，具体表现在酸杆菌门、变形菌门和放线菌门的相

对丰度随着演替的正向进行而逐渐增加，绿弯菌门、蓝细菌门以及疣微菌门逐渐降低(图 1)，呈现出以寡

营养类群为主向富营养类群为主转变的特征。有研究表明，酸杆菌门中某些细菌如 Acidobacterium、

Granulicella 可高效降解纤维素等植物碳，随着演替的正向进行，土壤中有机质显著增加(表 2)，这可能

是由于新鲜凋落物的增加进一步改善了土壤有机质质量，最终有利于细菌的快速生长[17]。Hortal 等人采

用高通量测序技术评估看护灌木对土壤微生物群落的影响时发现，与开阔地相比，变形菌在看护灌木下

优势明显，推测是由于看护灌木下积累了更多的凋落物，为异养土壤微生物的生长提供了重要的不稳定

碳来源[14]。变形菌门多为硝化和碳化微生物，如 Burkholderiales 和假单胞菌被描述为潜在的植物生长促

进微生物，其中 Burkholderiales 是高效的矿物风化细菌，而假单胞菌除了可以保护植物免受真菌感染外，

还合成植物激素，促进植物对营养的吸收，同时它们还参与了植物固氮和抵抗水分胁迫[14]。本研究发现，

随着演替正向进行，地枇杷根际的假单胞菌属丰度呈现逐渐增加趋势，并在 O 阶段达到最大，但

Burkholderiales 丰度在不同演替阶段间无显著差异(图 2)，表明在尾矿生态系统这类极端环境植被恢复过

程中假单胞菌属充当了特别重要的角色。 
对 20 个优势属的 NMDS 分析结果可将 4 个演替阶段明显区分开，这可能是由于地枇杷驱动了尾矿

的成土变化，并由此驱动了土壤细菌群落的选择[20]。而 CCA 分析表明 TP 是根际细菌物种分布的关键

影响因子，其次是 AP，该结果与 Ortiz-Álvarez 等人[21]的结果相一致，这可能归因于在这种低营养生态

系统中，不稳定形式的有机磷较少[22]。 
土壤微生物强烈调控着土壤碳(C)储存、植物养分有效性和生物多样性维持等陆地生态系统服务[23]，

参与了碳固定、甲烷代谢和碳降解等三个基本过程[24]。在所分析的 6 条碳固定途径中，3－羟基丙酸双

循环途径的基因总丰度最高，说明该途径是尾矿废弃地主要的碳固定方式，该结果与 DiaZ 等人[25]的研

究结果相类似。与淀粉、木质素和几丁质降解相关的功能酶基因丰度随演替进行持续增加，张国等人[26]
认为土壤酶活性逐渐增加有利于土壤固碳和生态恢复，本研究结果与之一致，这表明地枇杷斑块演替有

利于尾矿废弃地土壤固碳和生态恢复。 
随着演替进行，细菌参与的一些氮代谢过程，如硝化反应和 DNRA 的基因总丰度逐渐增加，且在硝

态氮还原过程中，DNRA 的基因总丰度最高，表明尾矿废弃地硝态 N 还原主要以异化硝酸盐还原方式进
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行，而在参与 DNRA 反应的关键功能酶基因中，硝酸盐还原酶基因 napAB 的丰度随演替进行显著增加，

表明这两个基因在演替后期的异化硝酸盐还原作用中起主要作用。研究表明 DNRA 活性增加不仅会减少

N2O 的产生，还会减少硝酸盐转化为铵的硝酸盐浸出损失，使土壤富含氨氮，并作为氮肥提供给初级生

产者，促进了土壤健康[27] [28]，说明地枇杷斑块演替使尾矿土壤质量得到了明显改善。 
通常微生物参与的磷循环主要包括有机磷矿化、无机磷溶解及磷吸收等过程[29]，而在初级演替过程

中，微生物群落变化中磷酸盐吸收能力的变化并未得到充分研究[21]。随着演替的正向进行，磷养分活性

和运输相关功能基因的总丰度均显著增加，尤其是无机磷溶解和无机磷酸盐运输相关基因总丰度均显著

高于有机磷矿化和运输相关基因，由此可见，在尾矿废弃地中对磷的吸收以无机磷酸盐为主，M 阶段具

有较强的磷吸收能力，表明无机磷同化是微生物群落在初级演替的一个重要特征[21]。 

5. 结论 

1) 随着地枇杷斑块的演替进行，地枇杷根际土壤中细菌类群呈现出由寡营养类群为主向富营养类群

为主转变，这种变化主要受环境因子 TP 影响，其次是 AP。假单胞菌属在尾矿生态系统这类极端环境植

被恢复过程中充当了特别重要的角色。 
2) 随着地枇杷斑块的演替进行，地枇杷根际的固碳潜力逐渐增强，以 3-羟基丙酸双循环途径为主要

碳固定方式；氮代谢过程中，以异化硝酸盐还原作用(DNRA)为主要的硝态氮(NO3−—N)还原方式；而以

无机磷酸盐同化为主是花垣铅锌尾矿废弃地中磷代谢的重要特征。 
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