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摘 要：连作障碍是制约草莓产业可持续发展的关键问题。通过高通量测序等技术分析草莓连作土壤中酚酸动态、酶

活性变化及微生物群落的演变，深入揭示了酚酸-微生物互作的关联特征。结果表明，长期连作导致土壤酸化（pH 从

7.35 降至 6.20），酚酸总量在连作 18 a 时高达 247.3 mg·kg1，远超草莓自毒阈值。土壤酶活性在连作 5 a 时达到峰值

后显著下降。细菌香农（Shannon）多样性降低，细菌/真菌比率下降 43.3%，病原真菌（Fusarium）相对丰度明显增

加。冗余分析表明，对香豆酸和阿魏酸是解释土壤细菌和真菌群落变异的主要因子（解释率分别达 18.9%和 21.2%）。

结构方程模型揭示，酚酸对细菌群落变化有显著的直接影响，而 pH 与真菌群落结构变化直接相关。本研究明确了草

莓连作“5 a”为生态功能转折的关键窗口期，为连作障碍的微生态调控提供了理论依据。 
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Effect of Phenolic Acid Accumulation and Microbial Community Response in Strawberry 

Continuous Cropping Soil 
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(School of Environmental and Chemical Engineering, Jiangsu University of Science and Technology, Zhenjiang, Jiangsu 212003, China) 

Abstract：【Objective】Continuous cropping obstacles (CCOs) represent a critical constraint on the sustainable development 

of the strawberry industry, with core mechanisms involving soil phenolic acid accumulation, microbial community imbalance, 

and functional degradation. Although existing studies have demonstrated close correlations between phenolic acid autotoxic 

substances and microbial community changes, the dynamic evolution patterns and causal relationships of phenolic acid-

microbiome interactions at the field scale remain unclear. Thus, this study aims to reveal the dynamic changes of phenolic acids, 

enzyme activity responses, and microbial community structure evolution in strawberry soil under long-term continuous 

cropping conditions. Also, the results will clarify the driving mechanisms of phenolic acid-microbiome interactions in CCO 

formation, and provide theoretical basis for developing precise regulation strategies. 【Methods】Greenhouse strawberry 

continuous cropping soils (0, 2, 5, 15, and 18 years) were selected as research objects to measure soil physicochemical 

properties, enzyme activities (urease, catalase, acid phosphatase, and sucrase), and phenolic acid contents (p-hydroxybenzoic 

acid, ferulic acid, and p-coumaric acid). Illumina MiSeq high-throughput sequencing technology was employed to analyze 

bacterial and fungal community structures, and redundancy analysis (RDA) was innovatively combined with structural equation 
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model to construct causal networks of phenolic acid-microbiome-soil function interactions. 【Results】The results revealed 

that long-term continuous cropping resulted in significant soil acidification (pH decreased from 7.35 to 6.20), with continuous 

accumulation of phenolic acids reaching 247.3 mg·kg-¹ at 18 years. Soil enzyme activities exhibited “increase-then-decrease” 

nonlinear dynamics, peaking at 5 years of continuous cropping (urease activity reached 1 527 U·g-1
h-¹), followed by a 

significant decline at 15 and 18 years. In addition, microbial community analysis revealed that continuous cropping led to a 

23.6% reduction in bacterial Shannon diversity, a 43.3% decrease in the bacteria/fungi ratio, and an increase in the relative 

abundance of pathogenic fungi (e.g., Fusarium). Redundancy analysis first confirmed that p-coumaric acid (p-CA) was the 

dominant factor explaining bacterial community variation (18.9%), while ferulic acid (FA) was the key factor explaining fungal 

community variation (21.2%). Structural equation model further revealed that phenolic acids affected microbial communities 

through dual pathways of direct inhibition (path coefficient = -0.85) and indirect regulation (via soil acidification), with 

phenolic acids serving as the direct dominant factor inhibiting bacterial communities, while fungal community structure was 

primarily directly regulated by soil acidification. 【Conclusion】This study elucidated the formation mechanism of CCOs 

through the “phenolic acid accumulation-soil acidification-microbial imbalance” cascade, revealing the specific effects of 

phenolic acid as key factors at the field scale. These findings provide a theoretical foundation for developing green prevention 

and control strategies for CCOs based on microbiome regulation, offering technical support for the sustainable development of 

the strawberry industry. 

Key words: Strawberry continuous cropping; Phenolic acids; Soil microbial community; Enzyme activity; Structural equation 

model 

连作障碍作为制约全球设施农业可持续发展的关键瓶颈，已引起学术界和产业界的广泛关注[1- 

2]。据统计，全球设施草莓种植面积中约 70%受到连作障碍影响，导致平均减产 25%~40%，严重的

地区甚至绝收[3]。在中国，草莓作为重要的经济作物，年种植面积超过 15 万 hm2，但连作障碍问题

导致的年均经济损失高达数十亿元，严重制约了产业的可持续发展[4]。 

连作障碍的本质是土壤生态系统的功能退化，其形成机制普遍认为涉及“自毒物质积累-土壤理

化性质劣化-微生物区系失衡”的级联效应[5]。近年来，研究者逐渐认识到酚酸类物质在连作障碍形

成中的核心作用，这些次生代谢产物不仅通过氧化应激直接抑制植物根系发育和养分吸收[6]，更通过

重塑土壤微生物组结构，破坏土壤生态平衡[7]。2023 年 Nature Plants 报道了酚酸通过 RBP47B 蛋白

感知信号抑制种间生长的作用机理[8]。此外，连作诱导的土壤酶活性变化改变了碳和氮矿化动力学，

损害生物地球化学循环效率[9-10]。虽然微生物群落在维持土壤稳态中发挥关键作用，但其功能恢复能

力在持续自体毒素暴露下受损，导致土壤生态失调。在草莓连作土壤中发现，对香豆酸和阿魏酸的

积累与病原菌丰度呈显著正相关[7]。 

尽管已有大量关于连作障碍的研究，但多数基于短期试验，难以反映真实田间长期连作（＞10 

a）的动态演变过程[11]。本研究拟达成以下目标：（1）阐明长期连作过程中土壤理化性质、酶活性及

酚酸积累的动态演变规律；（2）解析连作年限对土壤细菌和真菌群落结构及多样性的特异性影响，

揭示微生物群落演替的影响机制；（3）量化酚酸、土壤理化性质与微生物群落间的互作关系，构建

连作障碍形成的概念模型，明确关键影响因子及其潜在作用路径。 

1 材料与方法 

1.1 试验设计 

试验地位于江苏省镇江市白兔镇（31°58´23´N，119°20´57´E），该区域是草莓主产区之一。土壤

类型为黄棕壤，成土母质为下蜀黄土。在试验区域内选取连续种植 2 年（2 a）、5 年（5 a）、15 年（15 

a）和 18 年（18 a）的“红颜”草莓温室（666 m2）为研究对象，所有温室均采用标准化管理，包括
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相同的灌溉措施、施肥方案（有机肥 15 thm2，复合肥 150 kghm2，N：P2O5：K2O=15：15：15）。

对照（CK）样本取自未种植草莓的设施农业用地，土壤的可溶性有机碳 17.9 gkg-1，碱解氮 56.6 mgkg-

1，有效磷 10.3 mgkg-1，速效钾 47.9 mgkg-1。为消除季节性变异影响，所有样品均在草莓盛花期（4

月中旬）采集。在试验温室内随机设置 3 个样方（10 m×10 m），随机选取每个样方内 5 株草莓，以

草莓植株根部为中心，沿半径 10 cm 范围采集 0~20 cm 耕层土壤，采用五点混合取样法，共获得 5

个处理×4 个重复计 20 个样品。现场去除植物残体和石块后，样品立即置于冰袋中保存，运回实验

室后分为两份：一份保存于-20 ℃冰箱，用于后续 DNA 提取和微生物组分析；另一份保存于 4℃，24 

h 内完成理化性质等的测定。 

1.2 土壤理化性质及酶活性测定 

采用 pH 计（土水质量比 1：2.5）测定土壤 pH。土壤有机碳（SOC）采用元素分析仪（TOC-L 

CPN，Shimadzu, 日本）测定；碱解氮(AN)采用碱性水解法测定；有效磷(AP)采用钼锑抗比色法测定；

速效钾(AK)采用火焰光度法测定[12]。土壤脲酶（UR）、过氧化氢酶（CA）、蔗糖酶（SU）和酸性磷

酸酶（AC）活性均采用北京索莱宝科技有限公司的试剂盒进行测定[13]。所有酶活性测定均设置 3 个

技术重复，结果以单位质量土壤单位时间内底物转化量表示（Ug-1
 h1）。 

1.3 土壤酚酸含量测定 

本研究选取对羟基苯甲酸(p-HBA)、阿魏酸(FA)和对香豆酸(p-CA)作为目标酚酸，主要依据 Chen

等[14]的研究，该研究证实这三种酚酸是草莓根系分泌物的主要自毒物质，且在连作土壤中积累最为

显著，其浓度与草莓生长抑制呈显著正相关。酚酸测定方法具体如下：取 20 g 风干土壤与 20 mL 1 

molL1 NaOH 溶液在 50 mL 离心管中混合。将离心管置于激振器上并且在 30 ℃和 120 rmin-1 下振荡

12 h。然后将上清液以 8 000 rmin-1 离心 10 min，并用 5 molL1 HCl 将 pH 调整为 2.5。静置 2 h 后，

再次以 8 000 rmin-1 离心 10 min。分离上清液，经 0.22 μm 膜过滤，高效液相色谱仪（HPLC，LC-

20A，岛津，日本）测定酚酸含量。色谱柱为 Symmetry®C18 （2.1 mm×10 cm×3.5 μm），检测波

长为 245 nm。以甲醇溶液和醋酸水溶液（pH 2.8）为流动相。流速 1 mLmin1，进样量 20 μL。通过

与酚酸标准品（麦克林，99%纯度）的保留时间和保留面积的比较，对酚酸进行鉴定和定量。 

1.4 高通量测序与生物信息学分析 

土壤 DNA 提取和 Illumina 测序由谷禾信息科技有限公司（杭州）完成。使用 OMEGA 土壤 DNA

试剂盒（OMEGA Inc.，美国），按照试剂盒说明书从 0.5 g 土壤中提取 DNA。采用 Nanodrop 2000c

（Thermo，美国）进行土壤 DNA 定量。 

利用引物 515F/806R 检测细菌 16S rRNA 基因的 V4 区，利用引物 ITS1F/ITS2 检测真菌 ITS1 区

ITS 基因[15]。使用 Illumina Hiseq4000 进行高通量测序。使用微生物生态定量分析平台 2（QIIME2）、

基于局部普遍性率降噪算法（Deblur）和嵌合体检测工具（UCHIME）对序列进行过滤，以去除嵌合

体和有效序列[16]。使用操作分类单元聚类工具（UPARSE V.7.1）以 97%的相似度聚类，操作分类单

元（OTUs）注释使用 SILVA 核糖体 RNA 数据库和真菌分子鉴定 UNITE 数据库。序列数据已保存

于美国国立生物技术信息中心序列读取档案库（NCBI SRA 数据库）（登录号：SRR7851395）。 

1.5 数据分析 

土壤理化性质和酶活性数据采用 Origin 2021 进行单因素方差分析（One-way ANOVA）和邓肯

（Duncan）多重比较（P＜0.05）。微生物 α 多样性差异采用非参数克鲁斯卡尔 - 沃利斯检验（Kruskal-

Wallis）。微生物群落结构差异通过置换多元方差分析（PERMANOVA）（基于 Bray-Curtis 距离，999

次置换）评估。采用 MeV 软件对种群进行热图分析。冗余分析（RDA）和方差分解分析在 Canoco 

5.0 中完成，用于解析环境因子对微生物群落变异的解释率。通过构建结构方程模型（SEM），旨在

检验本文提出的“酚酸积累-土壤酸化-微生物失衡”概念模型的合理性与数据拟合程度。SEM 分析

能够量化变量之间假设的路径关系的强度，但其结果仅表明变量间的统计关联和协变模式，并不能

直接证明因果关系，确切的因果机制需通过控制性实验进一步验证。模型构建和评估遵循既往研究
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的方法[17]。使用 Bray-Curtis 方法获得细菌、真菌和土壤因子的数据矩阵，并导入 SPSS 26。通过最

大似然法评估酚酸、土壤理化性质与微生物群落之间的直接和间接效应。 

2 结 果 

2.1 土壤理化性质与酶活性变化 

长期连作导致土壤 pH 呈现持续下降趋势，从 CK 的 7.35 降至 18 a 的 6.20，降幅达 15.7%（P＜

0.05）（图 1）。土壤有机碳、碱解氮、有效磷和速效钾含量在连作初期（2 a）即显著高于 CK，并在

后续连作过程中保持相对稳定。与土壤理化性质恶化相对应，田间观察显示，草莓植株长势随连作

年限增加呈现明显的阶段性衰退，连作 15a 和 18 a 时出现植株矮化、叶片黄化等典型障碍症状。 

 

注：CK 表示对照，不同字母表示不同连作年份之间差异显著（P＜0.05）（n＝4）。SOC、AN、AP、AK 分别表示土壤有机碳、碱解氮、有

效磷、速效钾。下同。Note: CK indicates the Control. Different letters indicate statistical significance at P<0.05 among different years of 

continuous cropping (n = 4). SOC, AN, AP, and AK, respectively represent soil organic carbon, alkali-hydrolyzable nitrogen, available phosphorus, 

and available potassium, respectively. The same below. 

图 1 不同连作年限土壤 pH（a）和土壤养分（b） 

Fig. 1 Soil pH (a) and soil nutrients (b) in different continuous cropping years  

土壤酶活性对连作表现出非线性响应（图 2）。土壤酶活性在连作 5 a 时达到峰值，其中，脲酶

活性（1 527 Ug-1
 h1）和过氧化氢酶活性（69.1 Ug-1

 h1）分别为 CK 的 2.5 倍和 4 倍。酸性磷酸酶

和蔗糖酶活性在 5 a 时达到最高，分别是 CK 的 10.6 倍和 9.6 倍。连作年限超过 10 a 后，酶活性急

剧下降，至 18 a 时，各酶活性分别较 5 a 时降低 33.6%~52.6%（P＜0.05）。 

 

 

注：UR、CA、AC、SU 分别表示脲酶、过氧化氢酶、酸性磷酸酶、蔗糖酶。下同。Note: UR, CA, AC, and SU denote urease, catalase, 

acid phosphatase, and sucrase, respectively. The same below.  
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图 2 不同连作年限土壤酶活性变化 

Fig. 2 Changes in soil enzyme activity in different continuous cropping years 

2.2 酚酸积累的临界点特征 

三种主要酚酸（p-HBA、FA、p-CA）的积累呈现非线性增长模式（图 3）。连作前 5 年，酚酸含

量缓慢增加，年均增幅（以干土计）为 p-HBA 4.6 mg·kg1、FA 3.8 mg·kg1、p-CA 3.1 mg·kg1；连作

5~18 a 间，积累速率加快，年均增幅（以干土计）分别达到 5.3 mg·kg-1、4.9 mg·kg-1、3.8 mg·kg1。

至 15 a 时，酚酸（以干土计）总量达到 189.1 mg·kg1，至 18 a 时增至 247.3 mg·kg1。 

 

注：p-HBA 表示对羟基苯甲酸，FA 表示阿魏酸，p-CA 表示对香豆酸。下同。Note：p-HBA stands for p-Hydroxybenzoic acid, FA for Ferulic 

Acid, and p-CA for p-Coumaric Acid. The same below. 

图 3 不同连作年限土壤酚酸的变化 

Fig. 3 Variations of soil phenolic acids in different continuous cropping years 

2.3 微生物群落多样性及结构变化 

长期连作导致土壤微生物结构发生阶段性演变（图 4）。在连作土壤检测到 2 333~7 235 条细菌

OTUs 和 425~689 条真菌 OTUs。细菌 Shannon 指数在连作前 5 年保持相对稳定（9.7~10.2），但在连

作 15 a 后显著下降，至 18 a 时降至 8.2，较 CK 降低 15.5%（P＜0.05）。相比之下，真菌 Shannon 指

数在连作 2 a 后即显著下降，至 18 a 时较 CK 降低 56.1%。细菌/真菌（B/F）比率是反映土壤生态健

康的敏感指标，该比率在连作前 5 年无明显变化，但在连作 15 a 后急剧下降，至 18 a 时较 CK 下降

43.3%。 
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图 4 连作对土壤微生物群落结构的影响（a. 香农指数，b. 细菌与真菌的相对丰度比，c. 细菌的操作分类单元

（OTUs），d.真菌的 OTUs）  

Fig. 4 Impacts of continuous cropping on microbial community structure in the soil (a. Shannon index, b. Ratio of relative abundance of 

bacteria to fungi, c. Operational taxonomic units (OTUs) of bacterial, d. Fungal OTUs) 

微生物群落的热图分析揭示了明显的阶段性特征（图 5 a，图 5b）。在 2 a 和 5 a，芽孢杆菌属

（Bacillus）的相对丰度超过其他年份，但在 15 a 和 18 a 显著下降。此外，两种主要真菌属的相对丰

度也发生了显著变化。镰刀菌属（Fusarium）的相对丰度随连作年限呈增加趋势，在 15 a 达到最高

点，但在 18 a 有所下降。在第 15 年和第 18 年，Arthrobotrys 属的比例显著下降，而 Neosartoria 属

的比例则有所上升。 

 

注：基于相对丰度的 lg 归一化。Note: lg normalization based on relative abundance. 

图 5 相对丰度前 20 的细菌(a)和真菌(b)属 

Fig. 5 The top 20 relative abundance of bacteria (a) and fungi (b) at the genus level 

2.4 土壤因子-微生物互作的关联机制 

RDA 分析显示，土壤理化因子与微生物群落结构存在显著统计关联（图 6，表 1）。细菌群落 RDA

模型解释了总变异的 32.6%，其中 p-CA（R2＝0.189，P＜0.01）、蔗糖酶（R2＝0.097，P＜0./5）和 p-

HBA（8.5%，P＜0.05）与细菌群落结构变化显著相关。有趣的是，细菌群落结构随连作年限呈现明

显的阶段性变化：在 CK-5 a 阶段，细菌群落与土壤酶活性呈正相关；而在 15 a ~18 a 阶段，细菌群

落与酚酸含量呈显著正相关。真菌群落 RDA 模型解释了总变异的 37.7%，其中 FA（R2=0.212，P＝

0.01）和 p-CA（R2=0.079，P＝0.05）与真菌群落结构变化显著相关。与细菌类似，真菌群落在连作

后期与酚酸含量保持正相关，但与 pH 的关系从正相关（CK-5 a）转变为负相关（15 a ~18 a）。 
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图 6 连作土壤中细菌（a）和真菌（b）群落冗余分析（RDA） 

Fig. 6 Bacterial (a) and fungal (b) redundancy analysis (RDA) in different continuous cropping soil 

表 1 基于 RDA 的土壤环境因子对细菌和真菌群落变化的解释率 

Table 1 Explanation rate of soil environmental factors for bacterial and fungal community variation based on RDA/% 

环境因子 Environmental factor 细菌 Bacterial R2  真菌 Fungal R2  

p-CA 18.9** 7.9* 

SU 9.7* 6.2 

p-HBA 8.5* 5.1 

AP 4.4* 4.8 

FA 3.8* 21.2** 

pH 2.5* 3.3* 

注：**表示 P＜ 0.01，*表示 P＜ 0.05。下同。Note: ** indicates P< 0.01, * indicates P< 0.05. The same below. 

Spearman 相关分析显示了关键细菌属（相对丰度前 15）、真菌属（相对丰度前 10）与环境因子

的关联模式（表 2）。芽孢杆菌属（Bacillus）、假单胞菌属（Pseudomonas）等有益菌与脲酶、过氧化

氢酶活性呈显著正相关，而镰刀菌属（Fusarium）与 p-CA、FA 含量呈显著正相关。特别值得注意的

是，p-CA 与 8 个细菌属（包括 Pseudomonas、Janthinobacterium 等）呈显著负相关，而 FA 与镰刀菌

属呈显著正相关。 

表 2 土壤性质和微生物属相对丰度的斯皮尔曼相关系数 

表 2 Spearman correlation coefficient of soil properties and the relative abundance of microbial genera  

微生物属 Microbial genus pH SOC AN AP AK p-HBA FA p-CA UR CA AC SU 

凯斯特氏菌属

Kaistobacter 
0.43 -0.49* -0.26 -0.41 -0.22 -0.50* -0.50* -0.49* -0.07 -0.11 -0.07 -0.09 

苯基杆菌属 

Phenylobacterium 
0.21 0.18 0.13 0.20 -0.13 -0.02 -0.06 -0.01 -0.13 -0.03 -0.21 -0.16 
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芽孢杆菌属 Bacillus 0.23 0.31 -0.18 0.24 0.00 -0.19 -0.23 -0.18 0.50* 0.60* 0.37 0.42 

DA101 0.87* -0.53* -0.37 -0.35 -0.58* -0.89* -0.88* -0.89* -0.42 -0.06 -0.53* -0.47* 

中慢生根瘤菌属

Mesorhizobium 
-0.56* 0.52* 0.65* 0.61* 0.47* 0.64* 0.66* 0.64* 0.04 0.06 0.11 0.08 

类芽孢杆菌属

Paenibacillus 
-0.64* 0.22 0.35 0.21 0.65* 0.64* 0.61* 0.62* 0.01 -0.23 0.02 0.01 

甲基杆菌属 Methylibium 0.77* -0.25 -0.56* -0.36 -0.62* -0.77* -0.77* -0.81* -0.17 0.06 -0.24 -0.22 

罗丹氏菌属

Rhodanobacter 
-0.54* 0.18 0.52* 0.40 0.47* 0.60* 0.61* 0.59* -0.28 -0.38 -0.15 -0.18 

紫色杆菌属

Janthinobacterium 
0.82* -0.61* -0.56* -0.57* -0.78* -0.86* -0.85* -0.87* -0.28 -0.06 -0.36 -0.31 

嗜铜菌属 Cupriavidus 0.00 0.04 0.27 0.38 -0.03 0.11 0.13 0.12 -0.48* -0.37 -0.43 -0.42 

沉 积 物 杆 菌 属

Sediminibacterium 
-0.21 0.05 0.72* 0.23 0.31 0.24 0.28 0.26 -0.22 -0.10 -0.18 -0.21 

粪杆菌属

Faecalibacterium 
-0.52* -0.14 0.40 0.10 0.26 0.49* 0.49* 0.52* -0.18 -0.46* -0.12 -0.12 

水栖菌属 Aquicella -0.72* 0.45* 0.65* 0.43 0.75* 0.74* 0.73* 0.70* 0.57* 0.38 0.68* 0.63* 

 黄杆菌属

Flavobacterium 
0.18 0.17 0.14 0.17 0.06 -0.18 -0.17 -0.18 0.58* 0.79* 0.49* 0.52* 

温泉单胞菌属

Balneimonas 
0.58* -0.41 -0.49* -0.39 -0.47* -0.67* -0.67* -0.66* -0.26 -0.20 -0.17 -0.22 

小梨形菌属 Pirellula 0.71* -0.39 -0.29 -0.28 -0.51* -0.76* -0.71* -0.71* -0.15 0.18 -0.23 -0.20 

甾体杆菌属

Steroidobacter 
-0.02 0.23 0.16 0.11 0.16 0.01 0.00 -0.01 0.53* 0.53* 0.64* 0.57* 

假单胞菌属 Pseudomonas 0.59* -0.09 -0.05 0.02 -0.39 -0.56* -0.62* -0.62* 0.03 0.34 -0.14 -0.05 

砂单胞菌属 Arenimonas 0.46* 0.11 -0.11 0.04 -0.17 -0.42 -0.44 -0.44 0.43 0.69* 0.35 0.36 

甲基营养菌属

Methylotenera 
0.42 0.12 -0.47* -0.10 -0.31 -0.38 -0.36 -0.39 0.21 0.42 0.12 0.19 

 镰孢属 Fusarium -0.80* 0.42 0.38 0.44 0.69* 0.76 0.76* 0.76* 0.51* 0.23 0.66* 0.57* 

青霉属 Penicillium 0.78* -0.53* -0.44 -0.51* -0.53* -0.73* -0.76* -0.71* -0.58* -0.34 -0.71* -0.61* 

虫草属 Cordyceps -0.05 -0.15 0.41 0.17 0.36 0.04 0.04 0.01 0.05 0.09 0.03 0.00 

毛壳属 Chaetomium -0.30 -0.04 0.14 -0.15 0.40 0.15 0.19 0.19 0.44 0.26 0.42 0.44 

新萨托菌属 Neosartorya -0.63* 0.09 0.34 0.20 0.48* 0.67* 0.69* 0.71* -0.06 -0.39 0.08 0.02 

2.5 连作障碍形成的级联效应机制 

结构方程模型解释了细菌群落结构 44.0%的变异和真菌群落结构 31.0%的变异（图 7）。需特别

说明的是，本研究中的路径系数仅表示变量间的统计关联强度，其生物学意义需通过实验验证。模

型分析表明：（1）连作年限与细菌群落结构表现出直接的负向关联（路径系数为-0.39），而与真菌群

落结构的直接关联较弱（路径系数为 0.17）；（2）连作年限通过促进酚酸积累（路径系数为-0.95），

进而与细菌群落结构变化相关联；（3）土壤酸化分别与细菌群落（路径系数为-0.10）和真菌群落（路

径系数为 0.46）的变化存在关联。 
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注：实线箭头表示正关联，虚线箭头表示负关联，箭头旁边的数字表示标准化回归系。SEM 模型参数: CFI=0.91; TLI=0.78; 

SRMR=0.03。CFI、TLI 和 SRMR 分别表示比较拟合指数、塔克-刘易斯指数和标准化均方根残差。 Note: The solid arrowheads 

represent positive associations, and the dashed arrowheads represent negative associations. The numbers next to the arrows represent the 

standardized regression coefficient. SEM model parameters: CFI=0.91; TLI=0.78; SRMR=0.03. CFI, TLI, and SRMR denote the 

comparative fit index, Tucker-Lewis index, and standardized root mean square residual, respectively. 

图 7 连作效应的结构方程模型（SEM） 

Fig. 7 Structural equation model (SEM) depicting the effects of continuous cropping 

3 讨 论 

3.1 酚酸积累的动态特征与临界阈值 

本研究发现草莓连作土壤中酚酸积累呈现非线性动态特征和阈值效应（图 3），与以往盆栽试验
[14]不同，该发现与前人[18]提出的“酚酸积累阈值效应”理论高度吻合。浓度超过 100 mg·kg1的酚酸

诱导氧化应激和膜通透性破坏，选择性地抑制对营养循环至关重要的关键细菌属（如假单胞菌属和

芽孢杆菌属）[9]。当酚酸总量超过 100 mg·kg1（15 a 连作）时，微生物群落结构发生明显变化，该

阈值与草莓自毒作用阈值[14]一致，但低于黄瓜的 150 mg·kg1 阈值[19]，表明不同作物对酚酸的敏感性

存在物种特异性。 

本研究还发现 p-CA 和 FA 在总酚酸中的比例随连作年限增加而上升，至 18 a 时达到 61.0%，而

p-HBA 比例则相应下降（图 3）。该发现与 Xie 等[8]报道的分子机制相呼应——p-CA 能特异性结合细

菌膜蛋白，干扰细胞膜完整性，而 FA 则可能作为真菌的碳源促进病原菌增殖。这种酚酸组成的动态

变化可能是导致微生物群落阶段性演变的关键影响因素。尽管体外实验表明 p-CA 对黑轮斑霉具有

抑制作用[20]，但在田间条件下，p-CA 反而与镰刀菌丰度呈显著正相关[14]，这种差异可能源于土壤酸

化增强了真菌对酚酸的耐受性，如 Yin 等[7]通过转录组学证实的镰刀菌 ABC 转运蛋白上调机制。这

种底物特异性促进作用与三七连作系统中的发现[21]一致。 

3.2 酚酸-微生物互作的级联效应机制 

本研究发现 p-CA 和 FA 虽同属羟基肉桂酸类，却分别主导了细菌和真菌群落的变异（表 1）。这

种特异性机制可能源于二者化学结构的细微差异（如 FA 的甲氧基结构）及其对应的微生物生态位分

化。p-CA 作为简单的苯丙素类前体，更易被多种土壤细菌通过原儿茶酸途径降解，其过程可能产生

醌类等中间产物，对细菌群落产生选择性压力[20]。而 FA 的甲氧基结构，可能使其成为特定真菌更



土 壤 学 报 

Acta Pedologica Sinica 

http://pedologica.issas.ac.cn 

具优势的碳源，某些镰刀菌属真菌能够分泌特异性酯酶从而高效利用 FA [7]。因此，酚酸不仅是生长

抑制物，更是通过微生物代谢偏好来重塑群落结构的“生态杠杆”。本研究初步构建了“连作年限→

酚酸积累/土壤酸化→微生物群落重构”的作用路径。当酚酸总量低于 100 mg·kg-¹时，土壤微生物生

态系统具有缓冲能力；超过该阈值，微生物多样性和细菌/真菌比值急剧下降（图 4b）。 

3.3 微生物群落结构失衡的生态后果与连作障碍防控启示 

长期连作（>15 a）驱动土壤微生物区系发生了根本性演变，其特征为细菌/真菌丰度比下降 43.3%

（图 4b），生态系统由“细菌主导”的养分循环类型向“真菌主导”的病原抑制类型转化。此结构失

衡伴随关键有益菌（如 Bacillus、Pseudomonas）的衰减与病原真菌（如 Fusarium）的持续富集，标

志着土壤微生态系统服务功能的严重退化。 

综合 Chen 等[14]提出的“三阶段模型”，15~18 a 连作土壤已进入第三阶段（>8 a），即“自毒物

质积累与功能微生物缺失共同导致系统不可逆退化”的阶段。在此阶段，单纯依赖土壤自我修复已

难以逆转连作障碍。因此，亟需通过外源干预重建有益微生物网络，例如施用 Bacillus subtilis、

Trichoderma harzianum 等功能菌剂，或结合有机改良剂（如生物质炭、腐殖酸和腐熟有机肥）以降

解酚酸，提升 pH，从而恢复土壤生态平衡[22]。 

3.4 连作障碍的级联效应概念模型整合 

本研究构建的结构方程模型整合了草莓连作障碍形成过程中的关键要素，揭示了其源于“连作

年限驱动—酚酸积累与土壤酸化—微生物区系失衡”的级联效应。模型结果表明，土壤酸化主要由

连作年限直接驱动，并与酚酸积累显著关联（图 7）。这一方面可能源于植物与微生物代谢持续释放

的有机酸（包括酚酸）[11]，另一方面，长期连作下即使施肥量不变，土壤缓冲能力的持续下降也可

能加剧了酸化进程。必须指出，本模型所揭示的是基于田间数据的强统计关联，为上述级联效应假

说提供了有力支持；然而，这些路径中可能蕴含双向作用（如微生物群落演变同样反作用于酚酸降

解与 pH 动态）。 

本研究在田间尺度上明确了草莓连作存在一个约 5 a 的关键生态转折点（图 2，图 4），该发现为

连作障碍的精准防控提供了关键的时间窗口。尽管不同作物系统的具体转折年限因物种特性、土壤

环境与管理模式而异[23]，但“生态系统功能由量变累积至质变”的临界现象，在谷子、烟草等作物

的连作系统中已被观察到[24-25]。这提示，识别并界定特定作物-土壤系统的关键窗口期，可能是实现

连作障碍从被动治理向主动预警转变的一个普适性策略。 

4 结 论 

长期草莓连作驱动土壤环境发生定向演变，其核心特征为土壤酸化与酚酸类自毒物质（尤其是

对香豆酸和阿魏酸）的持续积累。土壤酶活性与微生物群落结构对此胁迫的响应呈现明显的阶段性

特征，并在连作约 5 a 时出现关键转折：酶活性达到峰值后转而衰减，细菌多样性下降、细菌/真菌

比率降低及病原真菌（如镰刀菌属）富集。统计分析验证，对香豆酸和阿魏酸是解释微生物群落变

异的主导因子，而结构方程模型则揭示了“连作年限→酚酸积累/土壤酸化→微生物区系失衡”这一

级联路径。本研究确立连作前 5 年为阻控草莓连作障碍生态恶化的关键窗口期，为实施基于微生态

调控的早期预警和精准防控提供了明确的理论依据与实践靶点。 
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