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封面图说: 植物生命演进石———这不是一块普通的火山岩,而是一块集中展示植物“原生演替”过程最有价值的石头。 火山熔

岩冷却后的玄武岩是无生命无土壤的真正“裸石”,风力使地衣的孢子传入,在一定温湿度环境下,开始出现了壳状
地衣,壳状地衣尸体混合了自然风化的岩石碎屑提供的条件使叶状、枝状地衣能够侵入,接着苔藓侵入,是它们启动
了土壤的形成,保持了土壤的湿度,并使营养物质反复循环。 于是蕨类定居,草丛长了起来,小灌木出现,直到树木
生长,最终形成森林。

彩图提供: 陈建伟教授　 北京林业大学　 E-mail: cites. chenjw@ 163. com
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中国亚热带典型天然次生林土壤微生物碳源
代谢功能影响因素

王　 芸,欧阳志云∗,郑　 华,王效科,陈法霖,曾　 静,陈圣宾
中国科学院生态环境研究中心 城市与区域生态国家重点实验室,北京 100085

摘要:天然次生林地比人工林地不仅土壤肥力较高,且土壤碳代谢功能更强。 然而维持天然次生林高碳代谢功能的原因尚不十

分清楚。 分析天然次生林中土壤微生物碳源代谢功能的影响因素对于调控土壤微生物的功能乃至天然次生林的保护具有重要

意义。 选择中国亚热带地区典型天然次生林,研究了土壤微生物碳源代谢功能与土壤化学和物理因素及植物因素的关系。 结

果表明,3 类因素能显著解释土壤微生物碳源代谢功能 54. 4% 的变异。 乔木层植物多样性、土壤碳氮比、pH 值和含水量是导

致天然次生林碳代谢功能差异的主要因素,分别显著解释了土壤微生物碳源代谢 16. 7% 、12. 4% 、10. 5%和 10. 5%的变异。 天

然次生林较低的土壤碳氮比、较高的土壤含水量和土壤 pH 值(酸性范围内),有利于土壤微生物碳源代谢功能的提高,同时天

然次生林较高的阔叶树种的比例也能增加土壤微生物碳源代谢功能。
关键词:天然次生林;土壤微生物;碳源代谢功能; 冗余分析;方差分解

Relationships between carbon source utilization of soil microbial communities and
environmental factors in natural secondary forest in subtropical area, China
WANG Yun, OUYANG Zhiyun∗, ZHENG Hua, WANG Xiaoke, CHEN Falin, ZENG Jing, CHEN Shengbin
State Key Laboratory of Urban and Regional Ecology, Research Center for Eco-environmental Sciences, Chinese Academy of Sciences, Beijing 100085, China

Abstract: Compared with artificial plantation, natural secondary forest has higher function of nutrient cycling, especially
carbon source metabolism function. However the reasons for higher nutrient cycling function in natural secondary forest are
still not clear. To understand the nutrient cycling function of natural secondary forest, we analyzed the relationship between
carbon source metabolism properties of soil microbial communities and the environmental factors in subtropical area, China.
From 40 sample plots 40 soil samples at 0—10 cm depth were sampled. The carbon source metabolism capacity of soil
microbial communities was analyzed using Biolog method. The soil properties and plant composition of the plots were also
surveyed.

Variance partitioning showed that three groups of factors significantly explained 54. 4% variation of carbon source
utilization by soil microbial communities. Among them, soil chemical characteristics and vegetation factors explained
13． 0% (P = 0. 001) and 13. 4% (P = 0. 001) variation, respectively. There existed interaction among three groups of
factors. The interaction between soil chemical and physical characteristics explained 13. 8% variation, the interaction
between vegetation and soil physical characteristics explained 12. 9% variation and the interaction of soil chemical factors
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and vegetation factors explained 1. 5% variation of carbon source utilization.
Redundancy analysis (RDA) was used to analyze relationship between carbon source utilization ability and vegetation

factors, soil physical characteristics and chemical characteristics respectively. Monte Carlo permutation test (n=999) was
used to preselect factors that significantly influenced carbon source utilization of soil microorganisms. RDA showed that
among the 7 vegetation factors, tree layer species richness, root biomass and tree biomass significantly influenced carbon
source utilization ability of soil microbial communities, which explained 16. 7% (P = 0. 001), 6. 3% (P = 0. 017) and
4. 6% (P = 0. 046) variation of carbon source utilization, respectively. The soil physical characteristics, including soil
moisture content, sand content and soil bulk density, also significantly influenced carbon source utilization of soil microbial
communities, which explained 10. 5% (P = 0. 003), 8. 8% (P = 0. 01) and 7. 2% variation (P = 0. 005) of carbon
source utilization. As for the 6 soil chemical characteristics, only soil pH, C ∶ N ratio and available nitrogen content
significantly explained the variation of carbon source utilization by soil microbial communities, which explained 10. 5%
(P = 0. 006), 12. 4% (P = 0. 002) and 5. 2% (P = 0. 047) variation of carbon source utilization.

According to the explained variation of carbon source utilization by soil microbial communities, the lower C ∶N ratio in
soil, higher soil moisture content and soil pH (within the scope of acid soil) were the main factors improving soil carbon
source metabolism capacity in natural secondary forest. The higher broad-leafed species ratio also benefit soil carbon source
metabolism capacity in natural secondary forest.

Key Words: natural secondary forest; soil microorganism; carbon source utilization; redundancy analysis;
variance partitioning

天然次生林具有涵养水源、保持水土、生物多样性保护等重要的生态系统服务功能,是社会经济发展的重

要保障[1]。 自然恢复的天然次生林比人工林具有更高的土壤肥力[2-3],碳代谢功能较强[4]。 然而维持天然次

生林土壤肥力水平尤其是高碳代谢功能的原因尚不十分清楚。 土壤微生物在土壤肥力形成和营养物质循环

中起重要作用[5]。 分析天然次生林中土壤微生物碳源代谢功能的影响因素对于调控土壤微生物的功能乃至

天然次生林的保护具有重要意义。
已有研究表明,土壤微生物微生物的碳源代谢能力受以下因素的影响,如土壤性质[6]、植物构成[7]、凋落

物组成[8]等。 然而大多研究多是集中在单一地点进行的。 区域尺度上的研究较少。 中国温带干草原土壤微

生物的功能多样性主要受到植物生物量,土壤含水量,土壤 N ∶P 比的影响,即资源可利用性的影响土壤微生

物的碳源代谢功能[9]。 而在水热资源相对丰富的中国亚热带地区,综合定量研究土壤理化性质、植物因素对

土壤微生物碳源代谢影响的研究较少。
本文以中国亚热带地区天然次生林为研究对象,分析了土壤微生物碳源代谢功能的影响因素及其影响程

度,以期为土壤微生物功能的调控乃至中国亚热带天然次生林的保护提供理论依据。
1　 材料与方法

1. 1　 研究区概况与取样

本研究在中国湖南省衡阳县、江西省安福县和广西省桂林市的雁山区、阳朔县和临桂县开展,样地地处

24. 890—27. 318°N,110. 150—114. 549°E 之间,海拔 90—295 m。 取样点气候属于亚热带季风湿润气候,年均

温 17. 9—18. 9℃,年降雨量 1452—1950 mm。 样地的天然次生林自恢复以来人为干扰较少,恢复期均为 20 a
左右。 乔木优势树种为壳斗科(Fagaceae), 山茶科(Theaceae) 和樟科(Lauraceae)树种。

分别于 2008 年 10 月 28—30 日在湖南省衡阳县,2009 年 8 月 2 日在江西省安福县和 2009 年 9 月 9 日在

广西省雁山区、阳朔县和临桂县进行调查与取样。 每个取样点各选取 5 个样地,每个样地取 2—3 个样方。 样

方面积 10 m × 10 m,共计 40 个样方。 每个样方中取 5 个土钻的土并混合为一个土样。 土钻的直径为 3. 5
cm,取样深度为 0—10 cm[10],距离优势树种的主干为 50 cm[11]。 土样放在冰盒中,3 d 内运回实验室处理。
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在取土样的同时,用土钻紧挨土样取样孔进行根系取样。 即每个样方中取 5 个土钻的根系,并混合为一个根

系,共计 40 个根系样品。
调查 10 m × 10 m 样方上所有乔木的种名、株高及胸径。 在每个乔木样方中设 2 个灌木样方(5 m × 5 m)

和 3 个草本样方(1 m × 1 m),分别记录灌木和草本的种名和株数。 在每个乔木样方中,收集 5 个面积为 0. 25
m × 0. 25 m 土地上的所有凋落物。
1. 2　 实验方法

将取回的土壤样品剔除大的根系后,一部分土样过 2 mm 孔径的筛,4 ℃保存,供土壤微生物性质的测定,
另一部分土样风干后进行土壤理化性质分析。

于采样后 4 d 内用 BiologTM EcoPlate (以下简称 Biolog 生态板,Biolog Inc. , Hayward, CA, USA)测定土壤

微生物碳源代谢功能[12]。 取 10 g 鲜土,加 95 mL 无菌的 0. 85% 的 NaCl 溶液在摇床上振荡 30 min,然后将土

壤悬浮液样稀释至 10-3,取 150 μL 10-3 土壤溶液接种至 Biolog 生态板中,然后置于 25 ℃ 恒温培养箱培养

240 h,每 12 h 于 Biolog 微生物快速鉴定仪(Biolog Inc. , CA, USA)上读数 1 次,测定波长为 590 nm。 每个土

样接种到一个 Biolog 生态板,即每个土样接种 3 次。
土壤理化性状参考常规方法分析[13]:含水量采用烘干法,容重采用环刀法,pH 值采用 pH 值计测定,有机

碳含量采用重铬酸钾外加热法,速效氮含量采用碱解扩散法,速效磷和速效钾含量采用 0. 05 mol / L HCl-
0． 025mol / L(1 / 2 H2SO4)提取,等离子体光谱仪 ICP 检测。 土壤全碳和全氮含量用元素分析仪(Vario EL III,
Germany) 测定,土壤颗粒组成用激光粒度仪 Mastersizer 2000 (Malvern Instruments, Malvern, England) 测定。
根系洗净后用 EPSON 扫描仪(EPSON Expression 836×L scanning system)扫描,WinRhizo 软件(V5. 0, Regent
Instruments, Quebec, Canada)分析,计算细根(直径小于 2 mm)表面积,80 ℃烘干至恒重后,称重,求得根系生

物量。 土壤理化性质和植物因子的主要特征如表 1。

表 1　 主要土壤和植物因子均值和变异

Table 1　 Mean and variation of main soil and vegetation factors
土壤化学性状

Soil chemical characteristics

pH C ∶N AN
/ (mg / g)

土壤物理性状
Soil physical characteristics

SM
/ %

BD
/ (g / cm3)

Sand
/ %

植物因子
Vegetation factors

TR
RB

/ (kg / m3)
TW

/ (kg / m2)
平均 Mean 4. 83 13. 5 0. 20 23. 8 0. 93 26. 4 5. 5 1. 44 12. 0

CV / % 22. 6 18. 6 44. 8 33. 0 17. 6 48. 0 204 152 69. 0

　 　 AN,土壤速效氮 Available nitrogen;SM,土壤含水量 Soil moisture content;BD,容重 Bulk density,Sand,砂粒含量 Sand content;TR,乔木物种数

Number of tree species;RB,根系生物量 Root biomass;TW,乔木生物量 Tree biomass; Mean,均值;CV,变异系数 Coefficient of variation(均值 / 标

准差×100)

1. 3　 数据处理

孔的平均颜色变化率(Average well color development,AWCD) 计算方法如下[14]:
AWCD = ∑(C - R) / n (1)

式中,C 为每个有培养基孔的吸光度值,R 为对照孔的吸光度值,n 为 Biolog 生态板上碳源的数目,即 31。
若 C-R 为负值即设置为 0[15]。

本研究用培养 96 h(离 AWCD 最大值一半最近的读数时间,logistic 方程拟合 AWCD 得到[16])的吸光度

来表征 Biolog 生态板中的微生物代谢强度。
采用曲线整合方法估计碳源代谢强度,并用梯形面积(S)代表代谢强度[17]:

S = ∑(vi+ vi-1) / 2 ×( ti- ti-1) (2)
式中,vi为 i 时刻的 AWCD 值,求和也是针对 96 h 以内的曲线进行的。

乔木生物量的估算参考[18-23]进行。
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1. 4　 数据统计与分析

用冗余分析(RDA)分析土壤微生物碳源利用图谱与影响因素之间的关系。 植物因素包括乔木物种数、
灌木物种数、草本物种数、乔木生物量、根系生物量、细根表面积和凋落物现存量。 土壤物理性状包括土壤含

水量、容重、砂粒含量和粘粒含量。 土壤化学因素包括 pH 值、有机碳含量、速效氮含量、速效磷含量、速效钾

含量和碳氮比。 除 pH 值之外,其余因子都进行 log (x+1,10)转换,以减少量纲差异引起的数据变异。 用偏

冗余分析对土壤微生物碳源利用图谱进行方差分解。 蒙特卡罗置换检验(Monte Carlo permutation test,999
次)用于筛选显著影响土壤微生物碳源代谢图谱的因子。 RDA 和偏冗余分析都通过 CANOCO 4. 5 实现。 土

壤微生物碳源代谢功能与环境因子之间的相关分析通过 SPSS 16. 0 软件实现。
2　 结果与分析

2. 1　 土壤微生物碳源代谢功能与植物因素之间的关系

以 Biolog 生态板接种土壤溶液 96 h 后的吸光度为自变量,以植物因素为因变量,进行冗余分析(表 2)。
结果表明,3 个植物因子显著影响土壤微生物碳源代谢能力,解释了土壤微生物碳源代谢功能 27. 6% (P<
0． 005)的变异。 乔木物种数解释土壤微生物碳源代谢功能变异的能力最大,解释了 16. 7% (P = 0. 001)的变

异;其次为根系生物量,解释了 6. 3% (P = 0. 017)的变异;再其次为乔木生物量,解释了 4. 6% (P = 0. 046)的
变异。

这 3 个植物因子与土壤微生物的碳源平均吸光度和碳源代谢强度进行相关分析表明,乔木物种数与平均

代谢强度之间的相关系数-0. 614(P<0. 001)。 乔木生物量与平均代谢强度之间的相关系数为 0. 511(P =
0． 001)。 根系生物量与每个碳源的吸光度进行相关分析表明,根系生物量与 L-精氨酸、吐温 80 吸光度的相

关系数为 0. 505 和 0. 32(P<0. 05),与 D-葡萄胺酸、α-丁酮酸呈显著负相关关系( r = -0. 392,-0. 390,P<
0． 05)。

表 2　 土壤微生物碳源代谢功能与植物因素之间的关系

Table 2　 Relationship between carbon source utilization pattern and plant factors

因子 Factor 变异解释量 Variance explained / % 显著水平 Significance level

乔木物种数 Tree richness 16. 7 0. 001
根系生物量 Root biomass 6. 3 0. 017
乔木生物量 Tree biomass 4. 6 0. 046

2. 2　 土壤微生物碳源代谢功能与土壤化学性状之间的关系

以 Biolog 生态板接种土壤溶液 96 h 后的吸光度为自变量,土壤化学性状为因变量进行冗余分析(表 3)。
结果表明,土壤 pH 值显著解释了土壤微生物碳源代谢的 10. 5% (P = 0. 006)的变异,土壤碳氮比解释了

12． 4% (P=0. 002)的变异,土壤速效氮含量解释了 5. 2% (P=0. 047)的变异。 这 3 个土壤化学因子显著影响

了土壤微生物碳源代谢能力,能解释 28. 1%的土壤微生物碳源代谢功能变异。
3 个土壤化学因子与土壤微生物的碳源平均吸光度和碳源代谢强度之间的相关分析表明,土壤 pH 值与

代谢强度之间的相关系数为 0. 390(P=0. 013),土壤碳氮比与 AWCD 之间的相关系数为-0. 350(P = 0. 025),
土壤速效氮含量与 AWCD 之间的相关系数为 0. 365(P=0. 021)。

表 3　 土壤微生物碳源代谢功能与土壤化学性状之间的关系

Table 3　 Relationship between carbon source utilization pattern and soil chemical characteristics

因子 Factor 变异解释量 Variance explained / % 显著水平 Significance level

pH 10. 5 0. 006
碳氮比 C∶N 12. 4 0. 002
速效氮含量 available nitrogen content 5. 2 0. 047

2. 3　 土壤微生物碳源代谢功能与土壤物理性状之间的关系

以 Biolog 生态板接种土壤溶液 96 h 后的吸光度为自变量,以土壤物理性状为因变量,进行冗余分析
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(表 4)。 土壤物理性状能解释土壤微生物碳源功能 26. 5% 的变异。 蒙特卡罗检验表明,有 3 个土壤物理因

子显著影响土壤微生物碳源代谢功能:土壤含水量解释了土壤微生物碳源代谢的 10. 5% (P = 0. 001)的变异,
土壤砂粒含量解释 8. 8% (P=0. 010)的变异,土壤容重解释 7. 2% (P=0. 005)的变异。

这 3 个土壤物理因子与土壤微生物的碳源平均吸光度和碳源代谢能力之间的相关分析表明,土壤含水量

与 AWCD 之间相关系数为 0. 354 (P = 0. 025)。 土壤砂粒含量与代谢强度之间相关系数为 -0. 366 (P =
0． 020)。

表 4　 土壤微生物碳源代谢功能与土壤物理性状之间的关系

Table 4　 Relationship between carbon source utilization pattern and soil physical characteristics

因子 Factor 变异解释量 Variance explained / % 显著水平 Significance level

土壤含水量 Soil moisture content 10. 5 0. 003

土壤砂粒含量 Sand content 8. 8 0. 010

土壤容重 Soil bulk density 7. 2 0. 005

•�†�•�‰�

图 1　 土壤微生物碳源代谢图谱方差分解示意图

　 Fig. 1 　 Schematic diagram of variation partitioning of soil

microbial community carbon source utilization pattern

2. 4　 土壤微生物碳源代谢功能的影响因素方差分解

把土壤微生物碳源代谢功能的影响因素进行方差

分解,本研究中所涉及到的因素能显著解释土壤微生物

碳源代谢 54. 4%的变异(图 1)。 其中土壤化学性状能

解释土壤微生物碳源代谢变异的 13. 0% (P = 0. 001),
植物因素解释 13. 4% (P = 0. 001)的变异,土壤物理性

状解释 0% (P>0. 05)的变异。 因素之间存在交互效

应,土壤化学性状和植物因素交互效应解释 1. 5%的土

壤微生物碳源代谢变异;土壤化学性状和土壤物理性状

的交互效应解释 13. 8% 的变异;植物因素和土壤物理

性状交互效应解释 12. 9% 的变异。 3 类因素的交互效

应解释-0. 2%的变异。 另外有 45. 6%的变异不能被所

测指标解释。
3　 讨论

土壤微生物特性能较好的反映恢复程度[24],群落水平的生理图谱能较灵敏的反映土壤微生物代谢活

性[25]。 本研究以人为干扰较小的天然次生林为研究对象,在区域大尺度范围中取样,结果更具有统计意义,
能反映自然恢复的生态系统土壤微生物碳源代谢的影响因素,对土壤微生物碳源代谢的认识较以前的研

究[6,9]有所提高。
植物因素是影响土壤微生物代谢的重要因素。 尽管乔木物种数显著解释了土壤微生物碳源代谢 16. 7%

的变异,但乔木物种数与碳源代谢强度之间呈显著负相关关系。 以往认为,植物多样性与碳源代谢关系较

小[9],或与微生物多样性正相关[26],这可能与天然次生林乔木树种凋落物性质的不同,被土壤微生物利用的

难易程度也不同引起的[26]。 本研究中,乔木物种较多的天然次生林大多伴生有马尾松,由于马尾松的松针含

有较高的碳氮比和几丁质 /氮比值[8],导致针叶阔叶混合的凋落物分解速率慢于阔叶树种[27],从而降低了土

壤微生物可以获得的碳源数量,进而降低了土壤微生物碳源代谢能力。 乔木生物量显著解释了土壤微生物碳

源代谢 4. 6%的变异,并与代谢强度之间显著正相关。 草原上的研究表明地下生物量和地上生物量而非植物

物种数是影响土壤微生物碳源代谢的主要因素[9]。 这可能与地下和地上生物量是土壤微生物营养源质和量

的直接影响因素[26],而乔木物种多样性是间接影响因素有关。
土壤 pH 值显著解释了土壤微生物碳源代谢 10. 5%的变异,并且随着土壤酸度的减小,土壤代谢强度显

著增加,这一方面与土壤微生物的物种多样性升高[28]有关,另一方面低的土壤 pH 值会对土壤微生物细胞产

3481　 6 期 　 　 　 王芸　 等:中国亚热带典型天然次生林土壤微生物碳源代谢功能影响因素 　



http: / / www. ecologica. cn

生生存压力[28-29],进而影响土壤微生物的生理状态[30]。 此外,元素的可获得性也是 pH 值影响土壤微生物的

碳源代谢结构的途径。
天然次生林的优势树种如白栎、青冈、木荷等的初始凋落物碳氮比均在 27 ∶1—69 ∶1 以上,并且很多物种

超过 40 ∶1[8,31-32],微生物要分解这些凋落物必需从土壤中吸取氮素来满足自身的碳氮构成(土壤微生物完成

体内构成需要约 24 ∶1 的碳氮比),因而土壤氮素对微生物的代谢功能至关重要。 这也是本研究中土壤碳氮比

解释量较大,并且与土壤微生物的代谢能力正相关的原因。 同时,这也很合理的解释了土壤速效氮较高的解

释能力。 添加樟树凋落物会降低土壤的净矿化速率[33],也进一步证明了土壤氮素对土壤微生物活性影响的

重要性。
土壤水分对于土壤微生物代谢的重要性已在很多研究中得到证实[9,34]。 本研究中土壤含水量解释了土

壤微生物碳源代谢的 10. 5% (P=0. 001)的变异(表 4),土壤含水量与 AWCD 显著正相关。 这表明随着土壤

含水量的增加,土壤微生物可以利用的养分增加[9],生理状态优化[34],进而代谢能力强。
尽管本文所涉及到的指标能较好的解释土壤微生物碳源代谢功能变异,还有 45. 6%的土壤微生物碳源

变异未被解释(图 1)。 土壤微生物群落结构[35]、植物构成[26]等因素都有可能引起土壤微生物碳源代谢的变

异。 关于土壤微生物群落结构如何影响其碳源代谢能力需仅以结合分子生物学的手段来研究。 而植物构成

需进一步结合凋落物组成、根系分泌物变化来阐明其定量影响。
本研究中,乔木层植物物种数解释了土壤微生物碳源代谢 16. 7%的变异,土壤碳氮比和土壤速效氮含量

解释了 12. 4%和 5. 2%的土壤微生物碳源代谢变异,土壤含水量解释 10. 5% ,土壤 pH 值解释了 10. 5%的变

异。 因而对中国亚热带天然次生林而言,较低的土壤碳氮比,较高的土壤含水量和较高的土壤 pH 值(酸性范

围内),有利于土壤微生物碳源代谢功能的提高。 同时较高的阔叶树种的比例也利于提高土壤微生物碳源代

谢能力。
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