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Bacterial community of vegetable straw fermentation system based on metatranscriptomics
DING Jian-li, WEI Dan*, JIN Liang, LI Yan, LI Qiao, WU Kai
（Institute of Plant Nutrition and Resources, Beijing Academy of Agriculture and Forestry Sciences, Beijing 100097, China）
Abstract：In this study, the changes, including the abundance, diversity, and patterns, in an active bacterial community structure were
identified during the rapid aerobic fermentation of vegetable straw. Samples were collected in four different phases during the rapid aerobic
fermentation of vegetable straw：the heating, thermophilic, cooling, and maturation phases. Total RNA was extracted from the samples and
subjected to reverse transcription to obtain cDNA. The 16S rRNA gene was used as the target gene for Illumina Miseq sequencing and
quantitative polymerase chain reaction（PCR）. The bacterial abundances, diversity, and compositions were analyzed. The relationships
among the physicochemical factors and bacterial community were determined. The pH value changed significantly during the different
fermentation periods, where the pH was 6.26 in the heating phase but above 8.0 in all of the other phases. The germination index increased
with the fermentation time, exceeding 94%. The abundance of the 16S rRNA gene was significantly higher in the thermophilic phase than
the other three phases. Excluding Simpson′ s index, the active bacterial α-diversity indexes did not differ significantly among the phases.
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摘 要：分析蔬菜秸秆快速好氧发酵过程中活性细菌群落丰度、组成、多样性的演变规律，为进一步挖掘微生物资源，调节发酵工

艺提供理论参考依据。依托罐式有机物料快速腐解设备，选取发酵过程中 4个不同发酵时期（升温期、高温期、降温期和腐熟期）

的有机物料为研究对象，提取微生物总RNA、反转录 cDNA，以 16S rRNA基因为分子标靶，借助 qPCR技术和 Illumina Miseq高通量

测序平台，研究不同发酵时期细菌群落丰度、组成、多样性的变化及群落组成与物料理化因子偶联分析，揭示群落与理化因子之

间的相关性。不同发酵时期物料的 pH发生了显著的变化，升温期物料 pH为 6.26，而到了高温期乃至腐熟期 pH均在 8.0以上；发

芽指数随着发酵进程推移达到 94%以上。高温期的细菌数量显著高于其他 3个时期。各个时期的活性细菌α多样性指数，除

Simpson 指数外，其余差异不显著。不同时期的优势菌门均是厚壁菌门（Firmicutes）、变形菌门（Proteobacteria）、放线菌门

（Actinobacteria），但相对丰度变化较大；不同时期菌群属组成和相对丰度之间存在显著差异，升温期存在其他时期检测不到的菌

属。通过CCA分析可知pH是影响微生物群落结构的主要因子。
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我国每年有 9.8亿 t作物秸秆产生，其中有 2.3亿 t
是蔬菜秸秆，蔬菜秸秆和其他作物秸秆最大的区别是

含水量较高、易腐烂，快速资源化利用是解决问题的

出路，既解决环境问题，又充分利用资源。废弃物肥

料化技术已经成为农业废物资源化利用的重要技术

之一[1]。国内大多数有机肥料产品达到无害化标准

需发酵 15~20 d，而优质有机肥料发酵一般需要 45~
60 d。腐质化周期长是堆肥技术主要瓶颈[1]。传统堆

肥工艺周期长、肥效差，因此亟需缩短发酵周期、提高

腐解品质。好氧发酵过程实质是大分子有机质在微

生物作用下分解为小分子并形成腐殖质的过程。因

此，研究快速好氧发酵过程中有机物料的微生物群落

结构变化，对研究有机物料快速肥料化具有非常重要

的指导意义。

近几年来关于有机物料肥料化过程中微生物群

落变化的报道很多，主要是基于宏基因组学，通过高

通量测序技术更精准、更大通量地解析堆肥生境中群

落结构变化。2013年，Farage等[2]首次利用高通量测

序技术分析堆肥生境微生物总DNA，获得 3×106 条序

列，揭示变形菌门的乳酸杆菌在研究样本中的优势地

位，从此拉开对堆肥生境中高效降解菌群及相关功能

基因资源的新认识。López-gonzález等[3]发现堆肥过

程中微生物群落多样性最高的阶段是中期。王秀红

等[4]应用高通量测序技术，从门水平上解析了玉米条

垛式好氧发酵过程起关键作用的细菌菌群。大量报

道采用 Illumina Miseq高通量测序研究废弃物堆肥微

生物群落结构、多样性及其功能[5-6]。然而，宏基因组

技术只能检测样本中种群的存在性，而宏转录组技术

在研究原位微生物功能、发掘活性微生物资源方面具

有天然的技术优势。

宏转录组以研究复杂环境原位功能微生物总

RNA 为研究对象，因此表征的特定微生物处于生

理活性状态。因此，与宏基因组相比较，宏转录组具

有原位研究的优势[7]。宏转录组分析采集环境样品，

提取总 RNA，反转录为 cDNA，然后借助二代测序对

cDNA 进行测序。近年来宏转录组学广泛应用到海

洋和土壤等生境研究[8]，但应用宏转录组技术分析有

机物料好氧发酵的微生物群落变化的报道鲜见。本

研究以蔬菜秸秆快速腐熟样品为研究对象，借助宏转

录组技术，分析活性微生物群落结构变化，旨在更精

准地分析好氧发酵过程中微生物种群结构变化，为解

析发酵过程中起关键作用的微生物菌群、进一步改善

发酵工艺、提高腐殖化效率提供指导依据。

1 材料与方法

1.1 发酵原料

收集北京市农林科学院院内温室种植的西红柿

秸秆为原料，前期收集的西红柿秸秆晒到半干状态，

再收集新鲜的西红柿秸秆，两者混合一起粉碎至 3~5
cm，干湿西红柿秸秆混合物含水量 72.41%。发酵用

牛粪取自北京昌平区中国农机院生态农业科技园养

牛场，牛粪为半风干状态，含水量50.23%。

1.2 发酵方法

有机废弃物原料按照一定配比充分混合，C/N在

25~30，含水量控制在 55%~60%。借助卧式生物好氧

反应设备进行发酵（哈尔滨华美亿丰复合材料有限公

司），设备容积 6 m3，装料量 4 m3左右。设备参数设

置：温度低于 40 ℃时，每 12 h 通风补氧 20 min；40~
50 ℃时，每 8 h通风补氧 20 min；当 50~69 ℃时，每 6 h
通风补氧 20 min；当温度高于 69 ℃，持续通风补氧。

参照文献 Zhu等[9]和 Saludes等[10]把发酵进程划分为 4
个不同时期（升温期、高温期、降温期、腐熟期，在本文

中分别缩写为 SW、GW、JW、HS）进行取样，取样前转

动罐体 5 min，从罐体前、中、后 3个位置取样混合均

匀；再次转动 5 min后，再次从 3个位置取样；如此反

复取 3次样品。每个时期取 3个平行样品，共 12个样

品。样品一部分测定理化指标和用于发芽试验，另一

部分-80 ℃保存，待分子生物学分析。

1.3 检测指标与方法

按照有机物料与水 1∶10的比例混合，1 h振荡并

静止后，检测 pH值。干燥失重法测定含水量。罐体

内3个不同部位设有3个温度计，每隔1 h采集温度一

The dominant phyla in the different phases were Firmicutes, Proteobacteria, and Actinobacteria but their relative abundances varied
greatly. There were significant differences in the compositions and relative abundances of various genera during different periods. Some
bacteria could be detected in the heating phase but not in the other periods. According to the canonical correspondence analysis, pH was
the main factor that affected the microbial community structure.
Keywords：vegetable straw; bacterial community diversity; metatranscriptomics; different fermentation period

2654



丁建莉，等：基于宏转录组研究蔬菜秸秆发酵体系细菌群落2020年11月
次。采用重铬酸钾容量法-外加热法测定有机质，

凯氏定氮法测定全氮[11]。速效磷采用钼锑抗比色法

测定[12]。铵态氮测定使用靛酚蓝比色法；硝态氮测

定采用紫外分光光度法[13]。发芽指数（Germination
index，GI）测定参照宋春丽[11]的方法。

1.4 样品细菌群落高通量测序和定量PCR分析

使用 PowerSoil™ Total RNA Isolation Kit（MoBio）
试剂盒，提取样品总RNA，每个样品取 2 g用于RNA
提取试验，按试剂盒说明书进行操作。上述样品转录

组总 RNA 反转录后的 cDNA 作为模板，利用微生物

16S rRNA基因V3~V4区通用引物 338F/806R[14-15]（引

物序列 338F：5′ - ACTCCTACGGGAGGCAGCA-3′ ；
806R：5′ - GGACTACHVGGGTWTCTAAT-3′）进 行

PCR扩增。PCR反应条件如下：94 ℃ 5 min；94 ℃ 30 s，
55 ℃ 30 s，72 ℃ 60 s，30个循环；72 ℃ 7 min。PCR 产物

通过琼脂糖凝胶电泳和 NanoDrop 分析确保样品总

RNA无污染。取RNA样品使用试剂 1st Strand cDNA
Synthesis Kit（TaKaRa）反转录合成 cDNA。将反转录

合成的 cDNA样品送至北京奥维森基因科技有限公

司应用 Illumina MiSeq平台测序。

使用 SYBR Green 定量 PCR 法测定 16S rRNA 基

因，反应在 ABI 7500Real-time PCR（ABI，USA）仪器

上进行，具体方法参照文献[16]。
1.5 数据分析

利用QIIME软件对原始序列经过去除引物接头、

序列拼接、指控过滤等分析处理之后得到有效数据。

所有高质量序列在 97% 相似度水平进行分析，得到

不 同 操 作 分 类 单 位（Operational taxonomic unit，
OTU）。参照 Greengenes 数据库，对 OUT 进行注释。

应用Mothur软件分析样品细菌Alpha多样性指数。

采用 Microsoft Excel 2010 进行数据整理，使用

SPSS 21.0统计分析软件进行数据分析，使用CANOCO
5.0 对理化因子和细菌群落组成进行典范对应分析

（CCA）。

2 结果与分析

2.1 不同发酵时期温度变化、理化性状与发芽指数分析

好氧发酵过程中，堆体发生复杂的生化反应产生

自热效应，温度升高越快，说明微生物活性越强，有机

质降解的速度越快。堆温取决于环境温度、堆体初始

温度和微生物活性。升温期又叫中温期，嗜温微生物

活跃；本研究工艺条件下，50 h左右进入高温期，嗜热

微生物主导；温度升至 70 ℃以上时，绝大多数嗜热微

生物失活，有机物降解缓慢，开始降温。蔬菜秸秆好

氧发酵不同时期温度变化曲线见图 1，进罐时物料平

均温度为 30 ℃，第 1次取样温度在 45 ℃左右；温度到

达 55 ℃之后至最高温期间进行第 2次取样；第 3次取

样是降温期，温度在 45~50 ℃；温度降到 40 ℃左右，

趋于稳定后进行第4次取样。

发酵体系内理化因子随着发酵进程的推进发生

了差异性变化（见表 1），如有效磷和硝态氮，除了升

温期较高，其余 3个时期未发生显著变化；速效钾除

了降温期，总体呈现增加趋势。pH值是影响微观环

境微生物活性的重要环境因素之一，堆肥最适 pH为

6.5~8.5；高温期 pH在 7.5~8.5范围时，微生物分解能

力最强；腐熟时 pH一般呈弱碱性，在 8~9左右。本研

究好氧发酵蔬菜秸秆的升温期 pH值为 6.26，腐熟时

pH为 8.58（表 1），符合腐熟堆肥的一般要求。pH基

本呈现从低到高的变化趋势，可能是因为升温期微生

物反应剧烈，产生了大量有机酸，但随着试验条件下

通氧充分，有机酸挥发使得 pH值逐渐上升；另外，高

温期之后，可能由于物料中微生物分解半纤维素、纤维

图1 好氧发酵温度变化曲线图

Figure 1 Curve of aerobic fermentation temperature change
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素和蛋白质等有机物形成了弱碱性物质，导致 pH上

升。发芽指数值能有效表征种子生根对堆肥有机物料

的植物毒性物质的响应，能够反映堆肥腐熟程度，也是

较为可靠的生物学指标。发芽指数（发酵初期为

61.81%）随着发酵时间的增加而增加，腐熟阶段达到

94.11%，说明快速好氧发酵蔬菜秸秆废弃物达到了无

害化。

2.2 不同时期16S rRNA基因丰度变化

蔬菜秸秆快速发酵不同发酵时期的有机物料样

品 16S rRNA 基因丰度测定结果如图 2所示，基因拷

贝数在（2.16~9.88）×1011 copies·g-1之间变化，高温期

的基因丰度最高（9.88×1011 copies·g-1），升温期的最

低，高温期比升温期高出 7.72×1011 copies·g-1。而降

温期和腐熟期差异不显著，分别是 3.12×1011 copies·
g-1和 3.28×1011 copies·g-1。高温期的基因丰度是升温

期的4.57倍，是降温期的3.17倍。

2.3 不同时期细菌群落多样性分析

高通量 Illumina MiseqTM 测序 16S rRNA 基因分

析，经过片段拼接和质控过滤后，获得蔬菜秸秆发酵

4个时期样品的有效序列覆盖度均达到 99%以上（表

2），说明本研究的测序深度可用于描述整个蔬菜秸秆

废弃物快速好氧发酵条件下，处于生理活性状态的细

菌群落结构变化情况。表 2为基于 97%的相似水平

分析有效序列的多样性，不同时期的 Chao1 指数和

Shannon指数没有显著性差异。只有 Simpson指数不

同处理之间存在显著差异，升温期 Simpson指数最低

（0.83），即多样性最高，降温期（0.87）次之；高温期

（0.92）和腐熟期（0.95）多样性相对较低。

表1 不同发酵时期物料理化因子和发芽指数

Table 1 Physicochemical factors and GI of organic materials during the different fermentation periods
参数Parameters

有效磷Available phosphorus/（mg·kg-1）

硝态氮Nitrate nitrogen/（mg·kg-1）

铵态氮Ammonium nitrogen/（mg·kg-1）

速效钾Available potassium/%
有机质Organic matter/%
全氮Total nitrogen/%

pH
发芽指数Germination index/%

升温期Heating phase
96.21±5.48a
52.92±0.27a
60.79±0.31b
4.57±0.06d
51.03±0.72c
1.82±0.04a
6.26±0.44b
61.81±2.49b

高温期Thermophilic phase
85.38±3.63b
45.09±1.93b
60.39±0.32b
5.11±0.05b
54.23±0.85b
1.7±0.02b
8.14±0.06a
84.88±6.99a

降温期Cooling phase
84.76±2.58b
44.66±0.32b
61.51±0.45a
4.92±0.04c
56.5±0.7a
1.83±0.05a
8.78±0.04a
92.37±2.27a

腐熟期Maturing phase
78.44±4.94b
43.16±0.44b
60.67±0.33b
5.52±0.03a
56.64±1.48a
1.76±0.05ab
8.58±0.03a
94.11±5.88a

注：表中数据为平均值±标准差；同行数值后不同字母表示不同时期间差异达显著水平（P<0.05）。
Note：Data are mean±sd，values followed by different letters in a row are significant among different periods at the 0.05 level.

表2 不同发酵时期微生物多样性指数变化分析

Table 2 Microbial diversity during the different fermentation periods
发酵时期Fermentation periods

SW
GW
JW
HS

Chao1
891.84±80.2a
899.31±18.93a
847.25±66.6a
863.32±43.38a

覆盖度Coverage
0.991 1±0.000 5a
0.991 4±0.000 5a
0.991 9±0.000 4a
0.991 2±0.000 5a

Shannon
5.0±0.7a

5.66±0.26a
5.33±0.61a
5.9±0.14a

Simpson
0.83±0.07b
0.92±0.01a
0.87±0.05ab
0.95±0.01a

注：表中数据为平均值±标准差；同列数值后不同字母表示处理间差异达显著水平（P<0.05）。
Note：Data are mean±sd，values followed by different letters in a column are significant among different treatments at the 0.05 level.

图2 不同发酵时期16S rRNA 基因丰度拷贝数

Figure 2 Copy numbers of 16S rRNA gene during the different
fermentation periods detected by real-time PCR
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2.4 不同时期细菌群落结构变化分析

在蔬菜秸秆快速好氧发酵的 4个时期，菌群门类

随着发酵时间变化逐渐发生演替变化。在 4个时期，

主要优势菌门均是厚壁菌门（Firmicutes），但是相对

丰度变化很明显，升温期、高温期、降温期、腐熟期的

相对丰度分别是 61.65%、94.37%、95.16%、89.23%。

升温期的放线菌门（Actinobacteria）相对丰度高于变

形菌门（Proteobacteria）；但高温期和降温期正好相

反；而腐熟期的第 2高菌门和第 3高菌门分别是 Pro⁃
teobacteria 和拟杆菌门（Bacteroidetes）。软壁菌门

（Tenericutes）虽不是优势菌门，但随着发酵进程的推

进而发生了显著的变化（图 3），从升温期的 0.02%，逐

渐升高到0.21%。

整个发酵期间共检测到 16 个菌门，76 个目，

221 个菌属，挑选 4 个不同时期代表性细菌菌属 74
个，相对丰度分析如图 4所示。不同发酵时期都存在

的菌属 45个，而主要菌属（至少在 3个时期相对丰度

大于 0.1% 的）有 13 个，主要是海洋芽孢杆菌属

（Oceanobacillus）、乔治菌属（Georgenia）、高温双岐菌

属（Thermobifida），Sinibacillus、嗜盐菌属（Halocella）、

Vulgatibacter，Caldicoprobacter、芽孢杆菌属（Bacillus）等。

在升温期优势菌属是Oceanobacillus和Gracilibacillus，

相对丰度均大于 18%；在高温期与降温期优势菌属是

Oceanobacillus和 Sinibacillus，相对丰度均大于 7%；而

腐熟期 Sinibacillus 的相对丰度最高（大于 30% 以

上）。升温期相对丰度较高，且存在其他时期极低或

未检出的菌属，如 Salinimicrobium、Enteractinococcus、

Glycomyces、Truepera。Sinibacillus随着发酵时间推移

发生显著差异变化，相对丰度在升温期、高温期、降温

期、腐熟期分别是 3.45%、7.31%、9.79%、31.89%。Ba⁃

cillus在升温期仅有 0.91%，而在高温期和降温期均达

4%以上，腐熟期又降到 2.43%。Caldicoprobacter在升

温期和高温期均低于 0.8%，而降温期升高到 1.56%，

腐熟期降到 1.07%。Moheibacter在前 3 个时期均低

于 0.3%，但腐熟期丰度达到 1.2% 以上，是增幅较大

的菌属。

2.5 不同时期细菌群落与理化因子相关性分析

通过CCA分析不同时期样品细菌群落结构与理

化因子之间的关系（图 5），发现高温期与降温期的群

落结构最相似，升温期与其他几个时期的群落结构相

图3 不同发酵时期细菌群落优势菌门及相对丰度
Figure 3 Bacterial community composition and relative abundance of dominant phylum during different fermention periods
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距最远。参与分析的环境因子合计解释量为 90.0%，

说明理化因素显著影响好氧发酵过程中细菌的群落

结构，Axis 1和Axis 2排序轴解释量分别为 57.14%和

23.30%。各个因子影响顺序：pH>速效钾>有机质>硝
态氮>总氮>有效磷>铵态氮，其中 pH解释量为 54.0%
（P=0.006），速效钾解释量为 17.9%（P=0.004）。由此

可知，发酵体系中的 pH变化是影响体系内微生物群

落结构的重要因素，也是影响发酵速率的关键因素之

一，在发酵工艺过程中调控发酵体系 pH，可能是提高

发酵速率的一个有效途径。

3 讨论

3.1 不同发酵时期16S rRNA基因丰度变化分析

通过定量 PCR技术分析 16S rRNA基因丰度，可

知不同时期细菌丰度存在显著差异，高温期细菌丰度

显著高于其他时期，是升温期的 4.6倍。研究结果表

明随着温度的升高，细菌生长能力增强，在高温期达

到峰值；随着发酵进程的推进，部分嗜温细菌将会死

亡，所以降温期细菌丰度明显低于高温期；而降温期

和腐熟期的细菌丰度相对稳定。Tang等[17]借助醌类

图谱法研究牛粪和稻草堆肥时也发现发酵后期细菌

数明显低于高温期的现象。微生物数量的变化可以

间接地表征堆肥腐熟度，可作为参考指标[18]，本研究

发酵过程中微生物数量经历了从低到高，再由高降

低，最后趋于稳定的变化过程，对应的有机物料在微

生物作用下，经历了一个快速腐解的变化过程。

3.2 不同发酵时期细菌群落多样性分析

与宏基因组相比，宏转录组具有原位研究的优

势[7]，本研究基于宏转录组分析，挖掘原位活性微生

物。细菌多样性变化的分析结果表明，Chao1指数、

Shannon指数不同温度时期差异性不大，这与滑留帅

等[19]在研究牛粪发酵过程中细菌多样性分析结果一

致。而 Simpson指数分析发现升温期的多样性最高，

随着温度升高多样性降低，当高温期到降温期时，细

菌多样性再次升高，到腐熟阶段多样性逐渐降低。徐

小楠[20]和郭亚萍等[21]研究发现堆肥不同时期微生物

图4 不同发酵时期物料细菌群落主要菌属组成及相对丰度
Figure 4 Bacterial community composition and relative

abundance at genus level during different fermentation periods

图5 不同发酵时期微生物群落与理化因子的CCA分析

Figure 5 CCA analysis between physic-chemical parameters
and microorganisms
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的多样性总体趋势是从高到低，腐熟阶段的多样性指

数最低，这与本研究结果（总体趋势是高-低-高-最
低）基本一致，活性细菌菌群多样性变化结果显示，随

着温度升高只有耐高温细菌有活性，所以高温阶段活

性细菌多样性指数有所下降，宏转录组分析相对传统

方法研究结果更有针对性，温度的变化促使活性细菌

菌群多样性在不断演变。

3.3 不同发酵时期细菌群落结构演替分析

不同发酵时期，有机物料中细菌群落结构发生了

巨大的变化，不同时期的相对丰度最高的菌门均为

Firmicutes，但丰度值差异很大，这一发现与牛粪秸秆

堆肥体系中应用高通量测序技术检测到升温期和高

温期最高优势菌门均为 Proteobacteria的结果不同[22]，

这种不同可能是分析手段不同所致，报道是基于

DNA水平分析，而本研究方法基于RNA水平。此外，

Firmicutes更适合高温，在快速发酵体系内，代谢活性

较强，在纤维素降解过程中发挥着重要作用[23]。Pro⁃
teobacteria是各时期优势菌门，但在各时期的地位存

在一定差异，这个发现与王秀红等[4]研究结果相同。

Bacteroidetes在 4个阶段，经历了升高到减少、再升高

的变化，在腐熟阶段成为优势菌门。Ma等[24]报道在

猪粪和小麦秸秆堆肥发酵过程中 Firmicutes、Proteo⁃
bacteria、Bacteroidetes、Actinobacteria、Tenericutes和芽

单胞菌门（Gemmatimonadetes）6个优势菌门，在本研

究中Gemmatimonadetes不是优势菌门，可能与发酵的

原料不同有关系，也可能是因为宏基因组检测到的优

势菌门在活性细菌中并非优势菌门。非优势菌门在

数量上也发生着成倍数的增减变化，比如Tenericutes
的相对丰度在腐熟期是高温期的10.5倍，说明菌群结

构随着发酵进程推进发生着群落演替。基于属水平

分析发现菌属类别和相对丰度也发生了显著差异变

化。研究发现在蔬菜秸秆快速好氧发酵过程中，

Oceanobacillus是优势菌属，前人研究发现 Oceanoba⁃

cillus具有分泌嗜碱胞外酶和特殊活性脂肪酸的潜

力[25]，蔬菜秸秆有机物料腐解过程 pH分析结果表明，

发酵体系处于Oceanobacillus菌属适合生长的弱碱性

环境，利于此菌属发挥分泌特殊的有机酸和酶类的作

用，因此可能加速发酵进程和提高腐殖化程度，但具

体还需要进一步研究验证。以后可尝试把此菌属作

为腐熟剂接种到有机物料堆肥体系中。通过对不同

发酵时期的菌群结构分析，为提高发酵速率和有机物

料腐熟品质方面的研究提供理论依据。

4 结论

通过对蔬菜秸秆快速好氧发酵过程中活性细菌

菌群丰度、多样性、结构等进行分析，可知菌群数量、

多样性、组成和相对丰度均有显著变化。细菌数量在

高温期最高，升温期最低；细菌多样性除 Simpson指

数外，其余指数总体差异性不显著；不同时期丰度最

高的菌门均为Firmicutes，但相对丰度差异显著；不同

时期菌属组成和相对丰度之间有明显差异，升温期存

在其他时期检测不到的菌属；通过CCA分析可知 pH
是影响微生物群落结构的主要因子。
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