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摘  要：杉木连作障碍现象普遍发生，同为人工林的毛竹则很少发生。作为土壤健康的重要指标，微生物对土壤肥力具有不

可忽视的作用。采用高通量测序法对阔叶、毛竹和杉木三种林分的土壤细菌和真菌群落进行研究，结果表明，毛竹林土壤细

菌和真菌 Shannon 多样性和 Invsimpson 均匀度指数均显著高于杉木林，甚至高于阔叶林；而优势物种多样性 Berger-Parker

指数则是杉木林显著高于毛竹林；毛竹林土壤 Actinobacteria 门细菌相对丰度高于阔叶林和杉木林、Basidiomycota 门真菌相

对丰度显著高于阔叶林和杉木林，杉木林土壤 Chloroflexi 门细菌相对丰度和 Mortierellomycota 门真菌相对丰度显著高于毛

竹林和阔叶林。结合土壤理化性质分析表明，杉木林土壤养分贫瘠是形成其特殊微生物群落的原因之一，而毛竹林土壤丰富

的养分和高 pH 有利于形成良好微生物群落结构。与杉木林相比，毛竹林土壤细菌和真菌特征以及土壤理化性质与阔叶林的

相似度更高。 
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Soil Microbial Diversity is Higher in Pure Stands of Moso Bamboo than in Pure 
Stands of Chinese Fir 

YAN Shuxian1, LIU Ming1, LIU Caixia1, ZHAO Mengli1, QIU Wei1, GU Jiayue1, FENG Gelin1, GAO Jing1, CAI 
Lingxiao2, XU Qiufang1† 

(1. School of Environmental and Resource Sciences, Zhejiang Agriculture and Forestry University, Hangzhou 311300, China; 2. Bureau of 

Agriculture and Rural Development, Lin'an District, Hangzhou 311300, China) 

 

Abstract: 【Objective】It is a common phenomenon for most of the artificial Chinese Fir Forests (CF) to have continuous 

cropping obstacles, while the Moso bamboo forest (MB) rarely does. As an important indicator of soil health, soil fertility has a 

non-negligible effect on microorganisms. 【Method】Our study used high-throughput sequencing to analyze the soil bacterial and 

fungal communities in three different forest stands. 【Result】The results showed that both the Shannon index and Invsimpson 
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index of soil bacteria and fungi in MB were significantly higher than those of CF and even higher than that of Broadleaf forest 

(BL); while the Berger-Parker index in CF was significantly higher than that in MB. The relative abundances of Actinobacteria 

and Basidiomycotawas in MB were higher than that in BL and CF, while the relative abundances of Chloroflexi and 

Mortierellomycota in CF were significantly higher than that of MB and BL. 【Conclusion】Combined with the analysis of soil 

physicochemical properties, it was shown observed that the nutrient content of the studied soils played a very significant role in 

influencing the microbial community structure, Moreover, MB had a conductive environment for the formation of a good 

microbial community structure compared to the other soils. It was concluded that the soil bacterial and fungal characteristics and 

soil physicochemical properties of MB were more similar to those of BL than to those of CF. 

Key words: Moso bamboo forest; Chinese fir forest; Soil microbial diversity; Community structure; Environmental response 

森林资源的持续发展不仅是国民经济发展的

要求，也是良好生态环境的保障。众多文献报道桉

树[1]、杉木[2]、杨树[3]等人工林长期连栽表现出明显

的连作障碍现象，严重影响我国的木材产量和生态

安全，而同为人工林的毛竹却没有发生类似连栽障

碍现象，毛竹林和杉木林对土壤的长期影响可能存

在差异。 

相比人工林，农业生产发生连作障碍现象更加

普遍、更加严重、研究也更加深入，尤其是经营强

度大的瓜果蔬菜[4]、花卉[5]和中药材[6]等经济效益高

的植物。但文献报道人工林的连栽障碍和农作物的

连作障碍主导因子具有共同特点，包括土壤养分亏

缺、土壤反映异常、土壤理化性质恶化、植物有害

物质累积、土壤微生物变化等 5 大类[7]。连作障碍

是农业生产的疑难杂症，虽然轮作、休耕和有机肥

等农业措施是缓解连作障碍的有效措施[8]，但不能

可持续地满足农事和产业要求[9]。连作导致土壤微

生物群落组成和结构破坏[10-11]。连作过程中伴随根

际微生态变化的另一个明显特征是致病菌数量增加

而有益菌数量下降，这是导致植物减产、甚至死亡

的直接原因[12]。研究发现，长期连续种植香草后，

土壤弱化和香草枯萎病可归因于土壤真菌群落的变

化，有益微生物水平的降低以及土壤传播和镰刀菌

病原菌的积累[13]；种植在再植地的苹果根际土壤中

的细菌多样性要比新种植地要低[14]；真菌病原体的

增加和有益真菌群落简化导致多年连作花生生长和

单产下降[15]。 

虽然生产上连作（栽）障碍现象非常普遍，然

而仍然存在不发生连作（栽）障碍的土壤，其特征

为土壤微生物多样性高、微生物量大以及微生物结

构稳定，抵御连作（栽）障的能力强，这种土壤被

称为抑病型土壤[16]。抑制土传病害的土壤作为一种

特殊的生态系统，受特定微生物群落活动的影响，

植物根系感染的风险较小[17]。连作（栽）障碍程度

还与植物类型密切相关，甚至同一植物不同品种之

间都存在差异[18]。毛竹对土壤微生物的影响可能有

别于杉木，因此，本研究推测毛竹林没有发生连作

障碍可能是因为毛竹长期种植有助于抑病型土壤的

形成。已有研究通过采集分析不同种植时间毛竹林

土壤的理化性质和微生物的变化发现，在毛竹长期

栽培过程中，土壤微生物具有对环境干扰的抵抗和

恢复本能[19]。 

揭示人工林连栽障碍一般采用代际梯度采样方

法，研究不同梯度林分土壤的差异。我们提出了一

种新的研究思路，第二代人工林生长明显下降可能

是第一代长期生长过程中积累了某些不良因素所

致；气候、立地和土壤相同的背景下，不同树种长

期生长导致的土壤性质、尤其是微生物学性质差异，

可能对下一代林木生长产生截然不同的影响。基于

我们对毛竹和杉木的实际调研以及文献报道的结

果，本研究提出如下科学假设，毛竹长期生长过程

中能保持土壤理化性质、土壤微生物群落特征以及

多样性稳定，而杉木则不具有此特点。为此，本研

究以植被多样性丰富[20]、土壤各项性质 优的阔叶

林[21-22]为对照，以生态控制原则，选择种植时间长

达 40 年的毛竹林和杉木林，应用高通量测序技术，

比较分析毛竹林和杉木林土壤微生物特征的差异。 

1  材料与方法 

1.1  研究区概况 

研 究 区 位 于 浙 江 省 杭 州 市 临 安 区 玲 珑 山
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（30°14′N，119°42′E），属于中亚热带季风气候，年

平均温度 16.4℃，年降水量 1 628.6 mm。选取的三

种林分成土母质统一，均为发育于凝灰岩的黄红壤。

森林类型分别是阔叶林（Broad-leaved forest，BL）、

毛竹林（Moso banboo forest，MB）、杉木林（Chinese 

fir forest，CF）。其中，阔叶林和杉木林下植被均包

含丛生灌木和蕨类植物，毛竹林下植被很少，仅有

稀疏的草本植物[23]。 

1.2  土壤样品采集 

2017 年 10 月中旬，在 10 m2 范围内采样区按三

角采样法选取 3 个取样点，收集表层（0～20 cm）

土壤，每个样地的 3 个取样点混合成一个复合土壤

样品，每种林分选择 4 个重复，3 种林分共得 12 个

（3×4×1）土样。将土壤进一步分为两部分，一部

分土壤样品自然风干并使用 2 mm 孔径的筛子过筛

后，用于土壤理化性质分析；另一部分新鲜土壤在

–80℃下存储，每个样品 100 g，用于 DNA 提取。 

1.3  土壤基本理化性质分析 

土壤分析方法参考《土壤农业化学分析方法》[24]。

采用烘干法测定土壤含水量（SWC），玻璃电极法测

定 pH，水土比 5︰1（v/m），碱解扩散法测定土壤

碱解氮（AN）含量，钼锑抗比色法测定土壤盐酸-

氟化铵浸提液中有效磷（AP）含量，火焰光度计法

测定土壤 NH4OAc 提取液中速效钾（AK）含量，元

素分析仪（ELEMENTAR Vario El Cube）通过干式

燃烧分析土壤有机碳（SOC）和土壤全氮（TN）。 

1.4  土壤 DNA 提取 

使用 Power Soil DNA Isolation Kit 土壤 DNA 试

剂盒提取土壤样品中总基因组 DNA，然后使用分光

光度计（QuickDrop2017）和琼脂糖凝胶电泳验证

DNA 的质量和数量。提取的 DNA 分装并保存在 

–70℃中备用。 

1.5  PCR 扩增和 Illumina 高通量测序分析 

每个样品的稀释 DNA 用作模板，分别使用不

同引物对细菌 16S 和真菌 ITS rRNA 基因序列进行

PCR 扩增。对于细菌多样性分析，使用通用引物 

338F（5′-ACTCCTACGGGAGGCAGCAG-3′）和 806R

（5′-GGACTACHVGGGTWTCTAAT-3′）扩增 16S rRNA

基因的可变 V3-V4 区[25]。对于真菌多样性分析，使

用通用引物 ITS3（5′-GCATCGATGAAGAACGCA 

GC-3′）和 ITS4（5′-TCCTCCGCTTATTGATATGC-3′）

扩增 ITS rRNA 基因的真菌序列[26]。 

采用 2%琼脂糖凝胶电泳，配合使用 AxyPrep 

DNA 凝胶提取试剂盒（Axygen Biosciences，联合市，

加利福尼亚州，美国）进行纯化，将纯化的扩增子

等摩尔合并，在上海美吉生物公司进行扩增子的高

通量测序。在这项研究中生成的完整数据集已上传

于 NCBI Sequence Read Archive 数据库中，登录号

为 SRR11809960 和 SRR11810741。 

首先使用 Trimmomatic 软件对原始的序列进行

质量过滤；FLASH 软件进行双端序列拼接；之后，

基于 Qiime（版本 1.9.1）和 Uparse 环境进行后续分

析， 终以 97%的相似度指标对优质序列进行聚类

获 得 OTU 表 和 代 表 性 序 列 。 后 ， 分 别 基 于

silva138 和 unite8.0 数据库对细菌 16S 和真菌 ITS 

rDNA 序列进行物种分类注释，各分类水平的物种

均以相对丰度形式进行后续分析。为了比较不同林

分土壤样品中细菌和真菌 OTU 多样性的相对水平，

首先根据 小序列的样品中的 OTU 数将数据进行

均 一 化 处 理 ， 然 后 使 用 Mothur 软 件 中 的

collect.single 和 summary.single 函数计算，以获得各

样品中微生物群落的α多样性。 

1.6  统计分析 

所有参数基于 SPSS 20 软件，使用单因素方差

分析（one-way ANOVA）进行处理间差异比较，并

利用 Duncan’s 函数进行多组数据的事后显著性检

验，显著性水平设定为 P < 0.05。组间差异比较是

基于 Kruskal-Wallis 秩和检验使用 MAFFT 软件分析

的 。 Venn 图 是 用 R 语 言 （ version 3.3.1 ） 的

VennDiagram 包进行分析和可视化。 

基于 OUT 表的主坐标轴分析（PCoA）利用 R

平台的“vegan”包进行基于 Bray_Curtis 距离矩

阵计算，然后利用“ggplot2”进行可视化。 后，

利用 R 语言的“Randomforest”包，计算基于随

机森林模型的 MeanDecreaseGini 指标，分别预测

可 以 区 分 三 种 林 分 土 壤 细 菌 、 真 菌 群 落 的 关 键

OTU，并将排序前 20 的 OTU 可视化。db-RDA 分

析方法（基于 Bray-Curtis 距离差异）用于分析物

种与环境因子之间的关系（所有进行相关分析的

环境因子已通过 VIF 方差膨胀因子分析）。相关性

Heatmap 图是基于“pheatmap”包（R version 3.3.1）

绘制生成的。  
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2  结  果 

2.1  不同林分细菌和真菌的 alpha 多样性 

原始的 fastq 序列拼接、质控、去嵌合体后，12

个土壤样品共获得细菌 618 076 条序列、真菌 692 

739 条序列，根据 97%的相似性，进一步分为 2 858

个细菌 OTU 和 1 985 个真菌 OTU。置信度阈值设为

0.7，且三种林分的 Shannon 稀疏曲线均趋于平坦，

认为测序数据量足够大，可以反映样本中绝大多数

的微生物多样性信息。抽平后阔叶林、毛竹林和杉

木林土壤细菌有效序列分别为 171 301、277 630 和

169 145 条序列，真菌分别为 236 727、268 146 和

187 866 条序列。 

基于 OTU 的α多样性指数可反映土壤微生物的 

多样性（表 1）。Shannon 多样性指数综合考虑了群落

的丰富度和均匀度，数值越高，表明群落多样性越高。

当组间群落多样性都较为均匀时，可以通过添加

Invsimpson（逆辛普森指数）来展示细微的组间差异。

Invsimpson 是均匀度一致的群落丰富程度的标志，指

数越高说明其多样性与丰富程度越高。Chao1 指数用

来估计群落中实际存在的物种数，一般而言，Chao1

指数越大，表明群落的丰富度越高。Berger-Parker

指数越高，表明优势物种多样性越高。毛竹林和杉木

林土壤微生物α多样性结果悬殊，土壤细菌和真菌的

Shannon 多样性和 Invsimpson 均匀度指数均为毛竹林

高、杉木林 低（P<0.05），而 Berger-Parker 指数

则杉木林高于其他两种林分（P<0.05），Chao1 指数

均为毛竹林 高、阔叶林 低（P<0.05）。 

表 1  林下土壤微生物 OTU 水平上 α 多样性（均值±标准差） 

Table 1  Alpha diversity of understory soil microbial at the level of OTU（mean±SD） 

指数 Index 
界 Kingdom 林分 Forest stand 

Shannon Invsimpson Chao1 Berger-Parker 

BL 5.63±0.18b 109.3±26.6ab 1 650±39b 0.039±0.007b 

MB 5.88±0.13a 127.5±27.6a 1 887±79a 0.043±0.011ab 细菌 Bacteria 

CF 5.53±0.14b 83.1±17.0b 1 809±120a 0.052±0.005a 

BL 3.64±0.65a 19.8±11.4a 551±30a 0.210±0.186a 

MB 4.14±0.57a 32.4±19.8a 608±151a 0.117±0.052a 真菌 Fungi 

CF 3.36±0.51a 12.3±7.5a 559±79a 0.241±0.071a 

注：BL 代表阔叶林，MB 代表毛竹林，CF 代表杉木林。n=12。Note：BL stands for the broad-leaved forest，MB stands for the bamboo 

forest，and CF stands for the fir forest. n=12.  

 

2.2  三种林分土壤微生物组成 

2.2.1  门和目水平上的细菌组成    根据细菌门水

平分类结果（图 1），16S rDNA 序列中的 97.12%被

归类为 10 个不同的门。三种林分的土壤细菌群落总

体呈现出相似的门水平分类，但相对丰度存在差异。

丰富的酸杆菌门（Acidobacteria）在各样本中均占

三分之一以上，其在阔叶林样品中的含量明显高于

其他 2 种林分。第二优势门变形菌门（Proteobacteria）

平均相对丰度为 24%，毛竹林样品中的含量略高于

杉木林大于阔叶林，但在三种林分土体土壤中的相

对 含 量 没 有 显 著 差 异 。 第 三 优 势 门 绿 弯 菌 门

（Chloroflexi）为杉木林土壤中的含量（24.42%）显

著（P<0.05）高于毛竹林和阔叶林，而第四优势门

放线菌门（Actinobacteria）则是毛竹林样品中的含

量（13.13%）明显高于阔叶林和杉木林样品，但未

呈现出显著差异。其他优势细菌门包括浮霉菌门

（Planctomycetes）、疣微菌门（Verrucomicrobia）、

WPS-2 、 芽 单 胞 菌 门 （ Gemmatimonadetes ）、

Patescibacteria 和拟杆菌门（Bacteroidetes）。其中杉

木林地的疣微菌门和芽单胞菌门占比分别极显著低

于（P<0.01）和高于（P<0.001）阔叶林。 

细菌目水平分类检测到的 24 个目在三个森林类

型中均有分布，占总变异类型的 84.84%。图 2a 和图

b 分别不同林分土壤真菌优势目相对比例和前 30 个

目的组间差异情况。阔叶林土壤优势目依次为酸杆菌

门（Acidobacteria）的 Subgroup_2、Acidobacteriales、 
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注：BL 代表阔叶林，MB 代表毛竹林，CF 代表杉木林。下同。Note：BL stands for the broad-leaved forest，MB stands for the bamboo 

forest，and CF stands for the fir forest. *，P <0.05；**，P <0.01；***，P <0.001。n=12. The same below. 

 

图 1  细菌门水平分类结果及组间显著比较 

Fig. 1  Bacteria classification at the phyla level and significant difference comparison between groups 

 

图 2  细菌目水平分类结果及组间显著比较 

Fig. 2  Classification results of bacterial orders and significant difference comparison between groups 
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Solibacterales ， 绿 弯 菌 门 （ Chloroflexi ） 的

norank_c__AD3 和 Ktedonobacterales ， 变 形 菌 门

（Proteobacteria）的 Elsterales（毛竹林土壤相对丰度

显著低于阔叶和杉木林，P<0.05）。毛竹林土壤优势

目 依 次 为 酸 杆 菌 门 （ Acidobacteria ） 的

Acidobacteriales、Subgroup_2、Solibacterales，绿弯

菌 门 （ Chloroflexi ） 的 norank_c__AD3 目 和

Ktedonobacterales ， 变 形 菌 门 （ Proteobacteria ） 的

Rhizobiales 。 阔 叶 和 毛 竹 林 土 壤 中 优 势 门

Acidobacteria 的几个优势目种类一致，但相对占比顺

序不同。然而，杉木林土壤占比 大的是绿弯菌门

（Chloroflexi）norank_c__AD3 目（17%，相对丰度极

显著高于阔叶林和毛竹林，P<0.01），其次为酸杆菌

门（Acidobacteria）的 Subgroup_2、Solibacterales 和

Acidobacteriales（7%，相对丰度显著低于阔叶林，

P<0.05），变形菌门（Proteobacteria）的 Elsterales。 

2.2.2  门和目水平上的真菌组成    真菌门水平上

前 5 个分类结果包含了 99.15%的序列，杉木林相对

丰 度 与 其 他 两 者 差 异 较 大 （ 图 3 ）。 子 囊 菌 门

（Ascomycota）为阔叶林（68%）和毛竹林（67%）

第一优势门，显著（P<0.05）高于杉木林（38%）。

担子菌门（Basidiomycota）为毛竹林和阔叶林的第

二优势门，毛竹林（23%）与杉木林（10%）差异显

著（P<0.05）。被孢菌门（Mortierellomycota）为杉

木林（45%）第一优势门，显著（P<0.05）高于阔

叶林（4%）和毛竹林（5%）。Unclassified 和毛霉门

（Mucoromycota）虽未呈现出显著性，但三种林分丰

度差异明显。 

真菌目水平共检测到 30 个分类，在三个森林类

型的总变异中占 94.07%。图 4a 和图 4b 分别展示了

不同林分土壤真菌优势目水平分类结果和前 30 个

目 的 组 间 显 著 比 较 。 阔 叶 林 土 壤 真 菌 优 势 目

Eurot ia les（ 18%， 显 著 高 于 毛 竹 林 和 杉 木 林 ，

P<0.05）、Helotiales（17%，显著高于杉木林，

P<0.05）、unclassified_p_Ascomycota 等 3 个主要目

均属于子囊菌门（Ascomycota）。毛竹林土壤 优势

真菌目为担子菌门（Basidiomycota）的 Agaricales，

其余优势目依次为 unclassified_p_Ascomycota、

Chaetothyriales、Helotiales、Geoglossales，均属于

子囊菌门（Ascomycota）。杉木林土壤真菌被孢菌门

（Mortierellomycota）的 Mortierellales 目（45%）显

著（P<0.05）高于毛竹林（5%）和阔叶林（4%）， 

 

图 3  真菌门水平分类结果及组间显著比较 

Fig. 3  Classification results of fungal phyla and significant difference comparison between groups 
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图 4  真菌目水平分类结果及组间显著比较 

Fig. 4  Classification results of fungi orders and significant difference comparison between groups 

其他优势目均来自子囊菌门（Ascomycota），分别为

Venturiales（ 12%， 显 著 高 于 毛 竹 林 ， P<0.05）、

unclassified_p_Ascomycota 和 Helotiales。总体而言，

三 种 林 分 土 壤 真 菌 的 优 势 目 以 子 囊 菌 门

（Ascomycota）为主，但不同林分各自特殊的优势目

不同，仅 Helotiales 目为三者共性目。杉木林土壤

Mortierellales 目的比例异常高，而其他两种林分没

有出现单目异常高的情况。 

2.3  不同林地微生物群落相似性 

基于 Bray-Curtis 距离矩阵的 PCoA 分析结果，不

同森林植被类型之间的群落组成差异明显（图 5）。毛

竹林土壤细菌和真菌群落在 PCoA1 轴上与其他两种

林分明显分开，阔叶林与杉木林沿 PCoA2 轴明显分

开。细菌 PCoA1 轴上贡献度 大的 10 个 OTU 分别来

自绿弯菌门（Chloroflexi）的 norank、Ktedonobacterales

和 SBR1031 目 ， 放 线 菌 门 （ Actinobacteria ） 的

Corynebacteriales 、 Streptomycetales 和 IMCC26256 

目，以及变形菌门（Proteobacteria）的 Reyranellales

和 Rhizobiales 目，酸杆菌门（Acidobacteria）的

Subgroup_7 目 ， 拟 杆 菌 门 （ Bacteroidetes ） 的

Sphingobacteriales 目。 

真菌 PCoA1 轴上贡献度 大的 10 个 OTU 分别

来自子囊菌门（Ascomycota）的 Chaetothyriales 、

Helotiales 、 unclassified_c_Archaeorhizomycetes 、

unclassified_c_Leotiomycetes、Chaetosphaeriales 和

Pleosporales 目，Mucoromycota 门的 Mucorales 目。

阔 叶 林 和 毛 竹 林 土 壤 真 菌 占 比 高 的 子 囊 菌 门

（Ascomycota）所属 OTU 对不同林分土壤真菌群落

分异的贡献度 高，其次为杉木林土壤 优势门

Mucoromycota 门所属 OTU。 

2.4  环境因子与微生物菌群的关系 

2.4.1  环境因子对土壤微生物多样性的影响    环

境因子与微生物多样性相关性分析结果表明（表 2），

不同多样性指数响应的土壤指标不同，细菌 Shannon

多样性指数和 Invsimpson 指数分别对全氮和 pH 响

应极显著（P<0.01），细菌 Chao1 指数对有效磷具有
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显著响应（P<0.05）；真菌 Chao1 指数分别对全氮和

pH 表现为极显著（P<0.01）和显著（P<0.05）响应，

真 菌 Berger-Parker 指 数 对 碱 解 氮 具 有 显 著 响 应

（P<0.05）。 

 

图 5  土壤细菌（a）、真菌（b）群落 PCoA 分析结果 

Fig. 5  PCoA analysis results of soil bacterial（a）and fungal（b）communities 

表 2  土壤理化性质与微生物多样性的相关性 

Table 2  Results of correlation between soil physical and chemical properties and microbial diversity 

细菌 Bacteria 真菌 Fungi 土壤性质 

Soil property Shannon Invsimpson Chao1 Berger-Parker Shannon Invsimpson Chao1 Berger-Parker

pH 0.222 0.007** 0.431 0.203 0.183 0.12 –0.047* –0.33 

有机碳 SOC –0.005 0.172 –0.381 –0.435 0.018 0.126 0.208 0.247 

全氮 TN 0.002** 0.133 –0.399 –0.343 –0.083 0.067 0.008** 0.292 

碳氮比 C︰N 0.068 0.145 0.064 –0.205 0.286 0.225 0.459 –0.109 

碱解氮 AN 0.327 0.507 –0.219 –0.53 0.206 0.18 0.216 –0.023* 

有效磷 AP 0.464 0.433 –0.017* –0.372 0.29 0.317 0.134 –0.158 

速效钾 AK 0.648 0.718 0.052 –0.416 0.356 0.417 0.12 –0.228 

 
2.4.2  环境因子对不同林分土壤微生物群落结构的

影响    PCoA 分析显示了不同森林类型之间土壤

微生物群落结构的差异，而冗余分析用于反映土壤

理化性质对微生物群落的影响结果（图 6）。根据

DCA 分析结果 Lengths of gradient 第一轴的大小如

果大于等于 3.5，CCA 的结果要好于 RDA，如果小

于 3.5，则选用 RDA。从细菌的 RDA 和真菌的 CCA

图可以看出，基于不同林分土壤微生物群落结构对

理化因子的响应结果表明，同种林分细菌和真菌呈

现出相同的规律，具体表现为毛竹林土壤细菌和真

菌群落结构对有效磷、pH、速效钾均表现为正响应，

阔叶林土壤细菌和真菌群落则对全氮、碱解氮、碳

氮比表现为正响应，杉木林土壤细菌和真菌群落对

除 pH 以外的理化因子均表现为负响应。 

土壤理化因子对细菌和真菌群落结构的影响表

现为土壤全氮、碱解氮、有效磷对细菌群落有极显

著影响（P<0.01）、pH 有显著影响（P<0.05），全氮、

有效磷和 pH 对真菌群落有极显著影响（P<0.01）。 

2.4.3  环境因子对优势微生物的影响    为进一步

揭示优势物种与环境因子的关系，基于目水平的

Heatmap 图结果显示了土壤理化性质与前 50 个优势

目的相关性。细菌方面（图 7a），Streptomycetales、

AD3 纲 norank、Subgroup_13、PGL15 门 norank 等

对 全 氮 、 碱 解 氮 、 有 效 磷 、 速 效 钾 表 现 出 显 著

（P<0.05）负相关的目均为杉木林土壤相对丰度高于

其 他 两 种 林 分 ； Pedosphaerales 、 Isosphaerales 、

Corynebacteriales 、 Gammaproteobacteria_Incertae_ 

Sedis 、 Obscuribacterales 、 Acidobacteriales 、

Chthoniobacterales、Caulobacterales 等对碱解氮、

全 氮 和 有 效 磷 表 现 出 显 著 正 相 关（ P<0.05），及  
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图 6  RDA/CCA 关系图显示细菌（a）、真菌（b）群落结构与理化因子的关联 

Fig. 6  The RDA/CCA relationship between bacterial（a）and fungal（b）communities and soil physical and chemical factors 

 

TN，全氮 Total nitrogen；AN，碱解氮 Alkaline hydrolysis nitrogen；AK，速效钾 Available potassium；AP，有效磷 Available phosphorus. 

 
图 7  细菌（a）、真菌（b）优势菌与理化因子的关系热图 

Fig. 7  Heatmap of the relationship between dominant bacteria and physical and chemical factors of bacteria（a）and fungi（b） 

Alphaproteobacteria 纲 unclassified 等对 pH 表现出显

著（P<0.05）负相关的目均为阔叶林土壤相对丰度

高 ； 而 Acetobacterales 、 Solirubrobacterales 、

Sphingomonadales、Betaproteobacterial、Gaiellales、

Frankiales 等对速效钾表现出显著（P<0.05）正相关

的目，以及 TK10 纲 norank、Rhizobiales 等对 pH 表

现出显著（P<0.05）正相关的目在毛竹林中的相对

丰度占比高于其他两种林分。 

真 菌 方 面 （ 图 7b ）， GS11 、 Venturiales 、

Mortierellales、Geminibasidiales、Mucoromycota 门

的未知目（unclassified）等对有效磷表现出极显著

（P<0.01）负相关、对速效钾和碱解氮表现出显著

（P<0.05）负相关的目均为杉木林相对丰度高于阔叶

林 和 毛 竹 林 ； Eurotiales 、 Orbiliales 、 GS34 、

Umbelopsidales、Tremellales、GS25 等对全氮和碱

解 氮 表 现 出 显 著 （ P<0.05 ） 正 相 关 ， 以 及
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Thelephorales 、 Russulales 等 与 pH 表 现 出 显 著

（P<0.05）负相关的目在阔叶林中的相对丰度占比远

高于其他两种林分；Pezizales、Sordariales、Onygenales

等 对 速 效 钾 表 现 出 显 著 正 相 关 和 Geoglossales 、

Sebacinales、Agaricales、Chaetothyriales 等对 pH 表现

出显著正相关的目均为毛竹林相对丰度高于另外两

种林分。 

3  讨  论 

3.1  不同林分塑造微生物群落的差异 

基于高通量分析结果表明，三种林分土壤细菌

和真菌群落表现出明显的差异，毛竹林和杉木林土

壤微生物多样性和群落结构均与阔叶林存在显著

差异。 

从 alpha 多样性的分析结果来看，毛竹林土壤

细菌的 Shannon 和 Invsimpson 指数 高、杉木林

低，而 Berger-Parker 指数则是杉木林高于其他两种

林分（P<0.05），Chao1 指数均为毛竹林 高、阔叶

林 低（P<0.05）；多样性指数结果说明，组成毛竹

林土壤的细菌多样性和均匀度高，表明土壤细菌不

仅种类多而且分布均匀。杉木土壤细菌群落则正好

相反，表明长期种植杉木对土壤细菌具有选择作用，

某些土壤微生物成为优势物种，抑制了另外一些物

种的繁殖生长，导致土壤细菌的总体多样性下降。

宋贤冲等[27]研究发现，近自然管理的天然次生林的

土壤微生物多样性显著高于毛竹林和杉木人工林，

而毛竹林高于杉木人工林。人工林连作导致土壤细

菌丰富度和多样性降低同样发生在杨树林[28]。不同

林分之间土壤真菌α多样性指数差异与对应的细菌

指数一致，除 Berger-Parker 指数外，其他 3 个指数

的平均值均为毛竹林 高，但毛竹林土壤数值的变

异较大没有达到统计上显著水平。究其原因可能是

土壤中真菌有聚集性分布的习性，因为大部分真菌

属于异养型，依赖于土壤有机质的分布，而毛竹林

土壤地下鞕根的腐烂分解可能引起土壤有机质的不

均匀分布[29]。 

从物种组成看，虽然三种林分土壤细菌主要的

优势门类一致，但不同林分的优势门的相对比例则

明显不同，阔叶、毛竹和杉木林第一优势门分别是

酸杆菌门（Acidobacteria）、放线菌门（Actinobacteria）

和绿弯菌门（Chloroflexi）；毛竹林与阔叶林门水平

物种组成相似度高于杉木林与阔叶林的相似度，可

推测相比杉木林，毛竹林具有良好的生态功能。毛

竹林土壤的放线菌门（Actinobacteria）相对丰度显

著高于其他，可能是因为土壤 pH 较高所致，放线

菌相比其他细菌适合微碱性环境；杉木林土壤绿弯

菌门（Chloroflexi）相对丰度显著高于其他，绿弯

菌门相对丰度占比高可能是不良群落结构的特征，

如人工杨树林[30]连作后绿弯菌门（Chloroflexi）相

对丰度所占比例显著升高；绿弯菌门的菌群活动与

连作土壤的营养代谢有较强的负相关性，使致病菌

增多，不利于烤烟的生长发育[31]，因此绿弯菌门相

对丰度高可能导致杉木林退化。第二优势细菌门

Proteobacteria 相对丰度在 3 种林分之间差异较小

（23%–25%），说明它的相对丰度受到环境影响较

小，一方面可能是因为其物种丰富、食谱广泛（可

利用碳源种类多）[32]，另一方面是不同物种对环境

变化响应呈多样性，不同物种对环境的反应可能是

相互消长关系，例如毛竹林土壤 Elsterales 目相对

丰度显著低于阔叶林和杉木林、而 Rhizobiales 目

则正好相反。 

不同林分土壤目水平的差异特征表明，阔叶林

和杉木林目水平 Subgroup_2（属于酸杆菌门）相对

丰度占比高于毛竹林，毛竹林 Acidobacteriales（属

于酸杆菌门）和 Frankiales（属于放线菌门）以及

Betaproteobacteriales（属于变形菌门）相对丰度占

比高于其他林分，杉木林的特点是 norank_c__AD3

（ 属 于 绿 弯 菌 门 ） 相 对 丰 度 显 著 高 、 而

Acidobacteriales 目相对丰度显著低。阔叶林优势目

对应自己优势门（酸杆菌门），毛竹的优势目（属于

放线菌门）没有对应自己优势门（酸杆菌门），而杉

木 则 表 现 为 良 好 的 一 致 性 ， 尤 其 是 绿 弯 菌 门 的

norank_c__AD3 相对丰度占比高达 17%，进一步说

明杉木林土壤中绿弯菌门的特殊性。以上数据表明，

不同林分土壤目与门水平 优势物种并不存在完全

一致关系，说明目水平物种的优势性并非异常突出。

因此，在比较不同土壤微生物群落结构差异时，可

根据不同目的选择分类水平。在杉木林土壤中相对

丰度占比尤其高的绿弯菌门是什么原因所致，值得

后续深入研究。目前对绿弯菌门的认识不深入，虽

然相关研究可追溯到 20 世纪 70 年代，但对于森林

生态系统中的行为特征和功能了解甚少[33]。 

三种林分之间土壤真菌的相对丰度差异比细菌
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显著，尤其是杉木林土壤，无论是门水平和目水平

的相对丰度组成均与阔叶林和毛竹林差异明显。不

同林分土壤真菌 优势门与目之间的一致性规律与

细菌相似。阔叶林和毛竹林土壤的优势真菌门均为

子囊菌门（Ascomycota），而毛竹林相对丰度 优势

目则来自担子菌门（Basidiomycota）而非子囊菌门

（Ascomycota）（图 4），杉木林的 优势目（属于

Mortierellales）与其 优势门（被孢菌门）一致。

研究报道，而 Mortierellales 目的 Mortierella 属是连

作植物的主要有害属[34]，可能是不利杉木林生长的

主要原因之一。导致杉木林土壤细菌和真菌与众不

同的物种组成原因，一方面与其土壤养分水平低有

关，另一方面可能与其特殊的根系分泌物和凋落物

有关[35]。 

从群落整体结构来看，Kristin 和 Miranda[36]提

出树种可以在周围土壤中形成与主体相适应的细菌

和真菌群落。本研究结果也支持该假说，不同林分

土壤细菌和真菌群落均存在明显差异。植被对土壤

微生物显著影响的结论已经被许多研究所证实[37]，

有些研究者通过改变植被类型来揭示植物的不同

反馈效应，如阔叶改种杉木后土壤的许多性质变

差，表现为负反馈[38]。从土壤细菌和真菌门水平及

目水平物种相对丰度 大的几个门和目的情况分

析（图 1～图 4），杉木林土壤明显有别于毛竹和阔

叶林，然而，基于物种目单元以及 OTU 的 PCoA 分

析结果则发现，毛竹林土壤细菌和真菌群落特征与

阔叶的差别大于杉木（图 5），说明杉木与阔叶林土

壤的总体物种结构更加相似。对于生态系统而言，

一般认为物种多样性高，其生态稳定性和生态功能

强，但也有学者提出，生态系统中 优势的几个物

种和数量是决定其生态稳定性和生态功能关键[39]。

基于关键优势生物决定论的观点，本研究中毛竹的

土壤生态功能与阔叶林土壤更加相近。 

综上结果得出结论，同为人工纯林，毛竹林土

壤的细菌和真菌的群落结构虽然与阔叶林的差别大

于杉木，但其多样性显著高于杉木林、丰度 大的

几个门和目的物种组成与阔叶林较相似，标志其良

好生态功能。 

3.2  不同林分土壤微生物对环境因子的响应 

土壤微生物多样性受到环境因子影响（表 2），

细菌 Shannon 多样性指数和 Invsimpson 指数分别与

全氮和 pH 极显著相关（P<0.01），细菌 Chao1 丰富

度指数与有效磷显著相关（P<0.05），表明毛竹林土

壤总体较高多样性和丰富度指数受到较高的土壤

pH、全氮和有效磷影响，而杉木林土壤养分水平是

3 种林分中 低则是导致其多样性 低的主要原因，

该结果支持大尺度森林土壤细菌的分布格局，即高

碳氮含量和近中性 pH 土壤细菌多样性 高[40]。从

细菌的 RDA 和真菌的 CCA 结果可知，阔叶林土壤

丰富的有机质以及氮水平形成了特殊的细菌群落，

毛竹林土壤丰富的磷钾以及高 pH 与其群落形成密

切相关，而杉木林土壤的特殊结构与其高 pH 和低

有机质和养分水平有关。土壤全氮、碱解氮、有效

磷对细菌的分布差异起决定作用，而对真菌群落分

布起决定作用的是土壤全氮、有效磷和 pH。 

深 入 探 究 具 体 物 种 与 土 壤 性 质 的 关 系 发 现

（ 图 7 ）， 阔 叶 林 土 壤 子 囊 菌 门 （ Ascomycota ）

Eurotiales 目细菌与全氮指标极显著正相关，与其他

研究结果相似[41]。毛竹林微生物与所有理化因子均

呈 现 出 正 向 响 应 ， 子 囊 菌 门 （ Ascomycota ）

Geoglossales 目真菌与 pH 显著正相关（图 6），或与

pH 可以介导土壤中养分的有效性有关[42]。杉木林土

壤优势微生物与大多数理化因子负相关，如绿弯菌

门（Chloroflexi）的 norank_c__AD3 目细菌、被孢

菌门（Mortierellomycota）的 Mortierellales 和子囊菌

门（Ascomycota）的 Venturiales 目真菌与有效磷的负

相关性极显著。在以往的研究中也发现杉木林土壤绿

弯菌门细菌丰度与速效磷含量呈负相关关系[43]。不

同 植 物 对 土 壤 理 化 特 性 的 响 应 能 力 不 同 ，

Dorodnikov 和 Kuzyakov[44]认为这是由微生物群落

的大小和群落组成的变化引起的。在以后的研究中

可以结合根际过程和根际微生物菌群，探讨植物物

种影响土壤养分循环的潜在重要性，为植物物种如

何维持长期连作生长提供新的见解[45]。 

4  结  论 

毛竹林土壤细菌和真菌不仅种类多而且分布均

匀，杉木林土壤微生物则总体多样性低、但某些特

定物种占比高；毛竹林土壤细菌和真菌总 OTU 和特

有 OTU 数量远高于杉木林和阔叶林，毛竹林与阔叶

林土壤细菌和真菌在门分类水平分异小于杉木林，
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但基于 OTU 的 PCoA 分析结果则显示毛竹林与阔叶

林的差异 大。与杉木林相比，毛竹林土壤细菌和

真菌特征以及土壤理化性质与阔叶林的相似度更高。 
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