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长白山林线过渡带树岛土壤微生物群落结构和生态
功能
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１ 中国科学院沈阳应用生态研究所，森林生态与管理重点实验室， 沈阳　 １１００１６
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摘要：林线过渡带是指从郁闭森林上限到树种分布上限之间的区域，过渡带内生物多样性丰富，生态系统结构、功能和生态过程

在很小的海拔梯度内发生剧烈变化，因此对全球气候变化和人类活动极为敏感。 树岛是在林线过渡带内出现的斑块状或条带

形不连续分布的树木集群，树岛内生存的树木通常能达到与较低海拔郁闭森林同样的高度和胸径，因此揭示树岛这一特殊生境

的生态特征及其形成机制，对于预测未来气候变化下林线动态具有重要意义。 以长白山岳桦林线过渡带一大型树岛作为研究

对象，测定了土壤理化性质和土壤酶活性，采用宏基因组测序技术分析了微生物群落结构组成和功能基因丰度，通过与同海拔

的开阔区生境进行对比，揭示了树岛这一特殊生境的土壤微生物群落结构特征和潜在生态功能，从土壤养分和土壤微生物学角

度，阐明树岛形成的可能驱动机制。 结果表明，树岛土壤的含水量、总碳、总氮和微生物生物量显著高于同海拔开阔区（Ｐ＜
０．０５），与微生物 ｒ⁃策略相关的生理生化和遗传学指标，包括纤维素酶活性、放线菌相对丰度、与转录、防御、控制细胞周期相关

的基因丰度、小分子碳降解基因丰度，均高于开阔区（Ｐ＜０．０５）。 相反的，与微生物 Ｋ⁃策略相关的指标，包括酸杆菌相对丰度、大
分子碳降解基因相对丰度低于开阔区。 揭示了树岛土壤微生物学特征，并从土壤微生物组学角度探讨了树岛形成的潜在机制，
认为树岛内土壤养分增加并导致微生物群落 ｒ⁃策略倾向，这种变化反过来也可能促进树岛进一步扩大，进而影响林线动态。
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ｒ⁃Ｋ ｓｅｌｅｃｔｉｏｎ ｔｈｅｏｒｙ

林线过渡带是森林和其他植物地理群落之间的交错地带，包括从郁闭森林线（郁闭度大于 ０．２ 且树高大

于 ３ ｍ）到树种线（树高不足 ２ ｍ 的矮曲木生长的上限）的区域［１］。 在这一特殊地带，乔木处于生长极限临界

状态，生态系统结构、功能和生态过程在很小的海拔梯度内发生剧烈变化，生物多样复杂，对全球气候变化及

人类活动干扰均极为敏感，历来被生态学家视为生态系统脆弱区和全球变化预警区［２⁃３］。 在林线过渡带内，
由于局部地形条件的差异，具有遮蔽的微地形提供了温暖、少风、高湿的微气候，形成斑块状或条带性的不连

续树木分布集群，称为 “树岛” ［４］。 树岛内生存的树木通常能达到与较低海拔郁闭森林同样的高度和胸径，
因此揭示树岛这一特殊生境的生态特征及其形成机制，对于预测未来气候变化下林线动态具有重要意义。

之前对于林线过渡带的研究大多关注地上植被群落结构特征［５⁃８］，对于生物地化循环过程的重要参与

者———土壤微生物群落却知之甚少。 土壤微生物是土壤养分循环的重要驱动者，直接参与碳、氮、硫、磷等养

分的物质循环和能量代谢，并且与地上植被存在着紧密的养分交流和生态关联［９⁃１０］，对维持生态系统结构和

功能具有重要贡献。 在林线过渡带同一海拔高度，有的生境能适宜高大乔木生长，形成不同规模的树岛；而有

的生境则形成高山草甸或苔原等开阔地带。 树岛内外温度、辐射、地上植被群落组成、凋落物和根系分泌物、
土壤理化性质等环境因子均存在巨大差异，必然选择不同的土壤微生物群落；反之，土壤微生物群落结构和功

能也将影响土壤养分循环，进而影响地上植被的生长和树岛扩张动态。
长白山北坡岳桦带主要分布在海拔 １７００—２０００ ｍ，在海拔 １９５０ ｍ 左右形成急变型林［１１］（图 １）。 从海拔

１９００ ｍ 到 ２０３０ ｍ 为林线过渡带，在过渡带内，岳桦总体呈斑块状分布，形成大小不同规模的树岛。 由于气候

变暖，长白山北坡岳桦林线在过去 １６０ 年内上移了 ８０ 米，树岛面积不断扩张［１２］。 本文以过渡带内较大的树

岛（２．７ ｈｍ２）为研究对象（图 １），通过测定了土壤养分、土壤微生物呼吸和胞外酶活性，并采用宏基因组测序

分析了土壤微生物群落结构组成和功能基因丰度，拟揭示树岛这一特殊生境的土壤微生物群落结构特征和潜

在生态功能。 同时，通过与同海拔的开阔区生境进行对比，从土壤养分和土壤微生物学角度，阐明树岛扩张的

可能驱动机制。

１　 材料与方法

１．１　 研究区域简介和土壤样品采集

　 　 长白山属于温带大陆性山地气候，夏季温暖多雨，冬季寒冷漫长。 山顶和山下气候差异大，年平均降水量

８４８９ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ４１ 卷　
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图 １　 长白山林线过渡带开阔区与树岛相对位置示意图

Ｆｉｇ．１　 Ｓｃｈｅｍａｔｉｃ ｄｉａｇｒａｍ ｏｆ ｔｈｅ ｏｐｅｎ ａｒｅａ ａｎｄ ｔｒｅｅ ｉｓｌａｎｄ ｉｎ ｔｈｅ ｔｒｅｅｌｉｎｅ ｔｒａｎｓｉｔｉｏｎ ｚｏｎｅ ｏｆ Ｃｈａｎｇｂａｉ Ｍｏｕｎｔａｉｎ ｔｒｅｅｌｉｎｅ

为 ７５０ ｍｍ，年平均气温分别为 ２．８℃和 ７．３℃。 降水多集中在夏季（６—８ 月份）。 本研究选择长白山北坡岳桦

林⁃苔原过渡带（４２°０４′—４２°０５′Ｎ，１２８°０７′—１２８°０８′Ｅ）为研究对象，海拔范围 ２０００—２０３０ ｍ。 如图 １，在这一

林线过渡带内，树岛中以乔木型岳桦（Ｂｅｔｕｌａ ｅｒｍａｎｉｉ）、牛皮杜鹃（Ｒｈｏｄｏｄｅｎｄｒｏｎ ｃｈｒｙｓａｎｔｈｕｍ）、小叶章（Ｄｅｙｅｕｘｉａ
ａｎｇｕｓｔｉｆｏｌｉａ）、笃斯越桔（Ｖａｃｃｉｎｉｕｍ ｖｉｔｉｓ⁃ｉｄａｅａ）为主。 开阔区如图 １Ｄ，植物主要以灌木型岳桦（Ｂｅｔｕｌａ ｅｒｍａｎｉｉ）、
牛皮杜鹃（Ｒｈｏｄｏｄｅｎｄｒｏｎ ｃｈｒｙｓａｎｔｈｕｍ）、小叶章（Ｄｅｙｅｕｘｉａ ａｎｇｕｓｔｉｆｏｌｉａ）、笃斯越桔（Ｖａｃｃｉｎｉｕｍ ｖｉｔｉｓ⁃ｉｄａｅａ）为主。
２０１９ 年 ７ 月，分别采集树岛与同海拔高度开阔区土壤，每个生境选取 ３ 个 ２０ ｍ×２０ ｍ 样方作为重复。 在每个

样方内，选取中心和四个角共 ５ 个样点采集土壤，混合成为一个土壤样品。 采集土壤时，先去除凋落物层，采
用直径 ３ ｃｍ 土钻钻取表层（０—１０ ｃｍ）土壤样品，相当于有机质层（Ｏ 层）。 土壤样品去除根系和石块后分为

三份：一份自然风干，用于测定土壤理化性质；一份 ４℃条件保存，用于测定土壤呼吸、微生物生物量和土壤酶

活性；一份于－２０℃保存，用于提取微生物基因组并进行后续测序分析。
１．２　 土壤理化性质测定

土壤含水量采用 １０５ ℃连续烘干法测定；土壤 ｐＨ 值采用酸度计法测定（水土质量比 ２．５∶１，ＰＨＳ⁃ ３Ｇ 数字

ｐＨ 计，上海） 测定；土壤全碳 （ Ｔｏｔａｌ ｃａｒｂｏｎ， ＴＣ）、全氮 （ Ｔｏｔａｌ ｎｉｔｒｏｇｅｎ， ＴＮ） 采用元素分析仪 （ Ｅｌｅｍｅｎｔａｒ
Ａｎａｌｙｓｅｎｓｙｓｔｅｍｅ Ｖａｒｉｏ ＭＡＣＲＯ ｃｕｂｅ， Ｇｅｒｍａｎｙ）测定；可溶性有机碳（Ｄｉｓｓｏｌｖｅｄ ｏｒｇａｎｉｃ ｃａｒｂｏｎ， ＤＯＣ）和可溶性

有机氮（Ｄｉｓｓｏｌｖｅｄ ｏｒｇａｎｉｃ ｎｉｔｒｏｇｅｎ， ＤＯＮ）采用 ０．５ ｍｏｌ ／ Ｌ Ｋ２ＳＯ４浸提（水土比 ４∶１），滤液用 ＴＯＣ 分析仪（Ｈｉｇｈ⁃

ＴＯＣ， Ｅｌｅｍｅｎｔａｒ Ｖａｒｉｏ ＭＡＣＲＯ ｃｕｂｅ， Ｇｅｒｍａｎｙ）进行测定；土壤硝态氮（ＮＯ－
３ ⁃Ｎ）和铵态氮（ＮＨ＋

４ ⁃Ｎ）用 ＫＣｌ 溶液

浸提后采用连续流动分析仪（ＡｕｔｏＡｎａｌｙｓｅｒＩＩＩ Ｂｒａｎ Ｌｕｅｂｂｅ， Ｇｅｒｍａｎｙ）测定；土壤有效磷（Ｏｌｓｅｎ⁃Ｐ）采用 ０．５
ｍｏｌ ／ Ｌ ＮａＨＣＯ３浸提，钼锑抗比色法测定。
１．３　 土壤微生物量测定

微生物量碳（Ｍｉｃｒｏｂｉａｌ ｂｉｏｍａｓｓ ｃａｒｂｏｎ， ＭＢＣ）和微生物量氮（Ｍｉｃｒｏｂｉａｌ ｂｉｏｍａｓｓ ｎｉｔｒｏｇｅｎ， ＭＢＮ）微生物量磷

（Ｍｉｃｒｏｂｉａｌ ｂｉｏｍａｓｓ ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓ， ＭＢＰ）采用氯仿熏蒸⁃浸提法，微生物量碳氮用 ０．５ ｍｏｌ ／ Ｌ Ｋ２ＳＯ４溶液浸提后，滤
液用 ＴＯＣ 分析仪（Ｈｉｇｈ⁃ＴＯＣ， Ｅｌｅｍｅｎｔａｒ Ｖａｒｉｏ ＭＡＣＲＯ ｃｕｂｅ， Ｇｅｒｍａｎｙ）进行测定。 微生物量磷采用 ０．５ ｍｏｌ ／ Ｌ
ＮａＨＣＯ３浸提，钼锑抗比色法测定。

９４８９　 ２４ 期 　 　 　 马锐骜　 等：长白山林线过渡带树岛土壤微生物群落结构和生态功能 　
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１．４　 土壤呼吸测定

土壤基础呼吸（Ｂａｓａｌ ｒｅｓｐｉｒａｔｉｏｎ， ＢＲ）测定：称取 １５ ｇ 鲜土，置于 １５０ ｍＬ 三角瓶中，在 ２５ ℃培养箱静置

２４ ｈ。 将室内温度调节至 ２５ ℃，向三角瓶中泵入无 ＣＯ２的空气，充气 ２．５ ｍｉｎ 后用红外气体分析仪（Ｌｉ⁃ＣＯＲ
８２０）测定 ＣＯ２的浓度和流速。 底物诱导呼吸（Ｓｕｂｓｔｒａｔｅ ｉｎｄｕｃｅｄ ｒｅｓｐｉｒａｔｉｏｎ， ＳＩＲ）的测定：２５ ℃培养 ２４ ｈ 后，向
土壤中加入 ２ ｍＬ 浓度为 ６％的葡萄糖溶液，静置 １．５ ｈ，测定其呼吸速率，之后测定步骤同土壤基础呼吸。 碳

有效性指数（Ｃａｒｂｏｎ ａｖａｉｌａｂｉｌｉｔｙ ｉｎｄｅｘ， ＣＡＩ）为 ＢＲ 与 ＳＩＲ 的比值。
１．５　 土壤酶活性测定

β⁃ １，４⁃葡萄糖苷酶 （ β⁃ １，４⁃ｇｌｕｃｏｓｉｄａｓｅ， ＢＧ）、Ｎ⁃乙酰⁃β⁃Ｄ⁃葡萄糖苷酶 （ Ｎ⁃ａｃｅｔｙｌ⁃β⁃Ｄ⁃ｇｌｕｃｏｓａｍｉｎｉｄａｓｅ，
ＮＡＧ）、酸性磷酸酶 （Ａｃｉｄ ｐｈｏｓｐｈａｔａｓｅ， ＡＣＰ）、芳基硫酸酯酶 （ Ａｒｙｌ Ｓｕｌｆａｔａｓｅ， ＡＲＳ） 采用对硝基苯酚 （ ρ⁃
ｎｉｔｒｏｐｈｅｎｏｌ， ＰＮＰ）比色法测定，酶活性用底物裂解后释放的对硝基苯酚含量来表征，单位为 ｍｇ ＰＮＰ ｋｇ－１ ｈ－１。
具体方法：称取 １ ｇ 鲜土，加入 ２５０ μＬ 甲苯，４ ｍＬ 修正过 ｐＨ 的缓冲溶液和 １ ｍＬ 底物，混匀后在 ３７ ℃下培养

１ ｈ。 培养结束后加入终止剂，过滤，滤液用紫外分光光度计在 ４１０ ｎｍ 处比色测量对硝基苯酚含量。 纤维素

水解酶（Ｃｅｌｌｕｌａｓｅ， ＣＥＬ）和蛋白质水解酶（Ｐｒｏｔｅａｓｅ， ＰＲＯ）的特异性结合底物分别为羧甲基纤维素钠盐和酪

蛋白，具体方法为：称取 １ ｇ 鲜土，加入 ２５０ μＬ 甲苯，５ ｍＬ 缓冲溶液和 ５ ｍＬ 底物，混匀后分别在 ３０℃条件下

培养 ２４ ｈ，在 ５０℃下培养 ２ ｈ。 培养结束后加入终止剂过滤，滤液离心后取 ５ ｍＬ 的上清液与 ７．５ ｍＬ 的碱性试

剂混合，用紫外分光光度计分别在 ７１０ ｎｍ 和 ７００ ｎｍ 处比色测量葡萄糖和酪氨酸含量。 多酚氧化酶

（Ｐｏｌｙｐｈｅｎｏｌ ｏｘｉｄａｓｅ， ＰＰＯ）和过氧化物酶（Ｐｅｒｏｘｉｄａｓｅ， ＰＥＲ）分别与 １０ ｍＬ １％邻苯三酚和 ４ ｍＬ 柠檬酸磷酸盐

（过氧化物加入 １０ ｍＬ １％邻苯三酚和 ２ ｍＬ ５％Ｈ２Ｏ２）（缓冲至 ｐＨ ４．５），并在 ３０°Ｃ 下培养 ２ ｈ，培养结束后加

入混 ３５ ｍＬ 乙醚萃取。 乙醚浸提液在分光光度计 ４３０ ｎｍ 进行比色。 单位 ｍｇ ＰＰＧ ｋｇ－１ ｈ－１ ［１３⁃１５］。
１．６　 土壤 ＤＮＡ 提取和宏基因组测序

土壤微生物 ＤＮＡ 采用 ＤＮｅａｓｙ ＰｏｗｅｒＳｏｉｌ Ｋｉｔ 试剂盒提取（Ｑｉａｇｅｎ 公司），每个土壤样品称取 ０．３５ ｇ 鲜

土，提取步骤按照试剂盒说明书进行。 提取完成后采用 ｎａｎｏｄｒｏｐ ２０００ 测定 ＤＮＡ 浓度，取 ２ μｇ ＤＮＡ 样品，使
用超声波破碎仪 Ｃｏｖａｒｉｓ Ｍ２２０ 将 ＤＮＡ 打断为约 ３００ ｂｐ 的片段。 采用 ＮＥＸＴＦＬＥＸ Ｒａｐｉｄ ＤＮＡ⁃Ｓｅｑ Ｋｉｔ 构建 ＰＥ
文库，包括接头链接、使用磁珠筛选去除接头自连片段、利用 ＰＣＲ 扩增进行文库模板的富集、磁珠回收 ＰＣＲ
产物。 使用 Ｉｌｌｕｍｉｎａ ＮｏｖａＳｅｑ 测序平台进行桥式 ＰＣＲ 宏基因组测序（上海美吉生物医药科技有限公司），测序

深度为每样品 １２ ＧＢ。
宏基因组序列分析选取软件 ｆａｓｔｐ［１６］（ｈｔｔｐｓ： ／ ／ ｇｉｔｈｕｂ．ｃｏｍ ／ ＯｐｅｎＧｅｎｅ ／ ｆａｓｔｐ， ｖｅｒｓｉｏｎ ０．２０．０）对序列 ３′端和

５′端的 ａｄａｐｔｅｒ 序列进行剪切，并去除剪切后长度小于 ５０ ｂｐ、平均碱基质量值低于 ２０ 以及含未知碱基的序

列，保留高质量的双端序列 （ ｐａｉｒ⁃ｅｎｄ ｒｅａｄｓ） 和单端序列 （ ｓｉｎｇｌｅ⁃ｅｎｄ ｒｅａｄｓ）；使用拼接软件 ＭＥＧＡＨＩＴ［１７］

（ｈｔｔｐｓ： ／ ／ ｇｉｔｈｕｂ．ｃｏｍ ／ ｖｏｕｔｃｎ ／ ｍｅｇａｈｉｔ， ｖｅｒｓｉｏｎ １．１．２）对优化序列进行拼接组装。 在拼接结果中筛选≥３００ ｂｐ
的序列片段（ｃｏｎｔｉｇｓ）作为最终的组装结果。 使用 ＭｅｔａＧｅｎｅ［１８］（ｈｔｔｐ： ／ ／ ｍｅｔａｇｅｎｅ．ｃｂ．ｋ．ｕ⁃ｔｏｋｙｏ．ａｃ．ｊｐ ／ ）对拼接结

果中的 ｃｏｎｔｉｇｓ 进行 ＯＲＦ 预测。 用 ＣＤ⁃ＨＩＴ［１９］（ｈｔｔｐ： ／ ／ ｗｗｗ．ｂｉｏｉｎｆｏｒｍａｔｉｃｓ．ｏｒｇ ／ ｃｄ⁃ｈｉｔ ／ ， ｖｅｒｓｉｏｎ ４．６．１）对所有样

品预测出来的基因序列进行聚类（设置 ９０％ ｉｄｅｎｔｉｔｙ、９０％ ｃｏｖｅｒａｇｅ），每类取最长的基因作为代表序列，构建非

冗余基因集。 选择核酸长度大于等于 １００ｂｐ 的基因，并将其翻译为氨基酸序列。
使用 Ｄｉａｍｏｎｄ［２０］（ｈｔｔｐ： ／ ／ ｗｗｗ．ｄｉａｍｏｎｄｓｅａｒｃｈ．ｏｒｇ ／ ｉｎｄｅｘ．ｐｈｐ， ｖｅｒｓｉｏｎ ０．８．３５）将非冗余基因集的氨基酸最

长序列与 ＮＲ 数据库进行比对（ＢＬＡＳＴＰ 比对参数设置期望值 ｅ⁃ｖａｌｕｅ 为 １ｅ⁃５），并通过 ＮＲ 库对应的分类学信

息数据库获得物种注释，然后使用物种对应的基因丰度总和计算该物种的丰度，与 ｅｇｇＮＯＧ 数据库进行比对

（ＢＬＡＳＴＰ 比对参数设置期望值 ｅ⁃ｖａｌｕｅ 为 １ｅ⁃ ５），获得基因对应的 ＣＯＧ（Ｃｌｕｓｔｅｒｓ ｏｆ ｏｒｔｈｏｌｏｇｏｕｓ ｇｒｏｕｐｓ ｏｆ
ｐｒｏｔｅｉｎｓ）功能，然后使用 ＣＯＧ 对应的基因丰度总和计算该 ＣＯＧ 的丰度。
１．７　 数据统计

本文中数据均表示为平均数±标准误（ｎ＝ ３）。 采用 Ｒ ４．０．３ 统计分析软件中 ｔ 检验（双边检验）比较树岛
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和同海拔开阔区土壤理化性质、土壤微生物生物量和基因相对丰度。 用 Ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｒａｔｉｏ 计算树岛相对于开阔

区土壤酶活性、优势微生物类群相对丰度及功能基因相对丰度的响应比（α ＝ ０．０５） ［２１］。 采用 Ｐｅａｒｓｏｎ 相关分

析计算土壤微生物优势类群相对丰度、功能基因、土壤酶活性与土壤理化性质间的相关性。 柱形图采用 Ｒ 语

言 ｇｇｐｌｏｔ ２ 软件包绘制，热图采用 Ｒ 语言 ｐｈｅａｔｍａｐ 软件包绘制。

２　 结果与分析

２．１　 树岛与同海拔开阔区土壤养分差异

由表 １ 可以看出，树岛的土壤理化性质异质性相对于开阔区更强（树岛的标准误高于同海拔开阔区）。
树岛含水量显著高于同海拔开阔区（Ｐ ＝ ０．０２），树岛内土壤平均含水量为 ５０％，而同海拔开阔区处土壤平均

含水量为 ４５％。 树岛内土壤全碳全氮平均含量分别为 １３８．５ ｇ ／ ｋｇ 和 ７ ｇ ／ ｋｇ，而开阔区处土壤分别为 １０１．２ ｇ ／
ｋｇ、５．３ ｇ ／ ｋｇ。 ｔ 检验表明，树岛土壤的平均全碳、全氮含量显著高于开阔区（Ｐ＜０．０５），分别比开阔区高 ３７％和

３２％。 土壤平均含水量与 ＴＣ、ＴＮ 呈正相关关系（ ｒ ＝ ０．９９ 和 ０．９７；Ｐ＜０．０１）。 树岛土壤可溶性碳氮（ＤＯＣ 和

ＤＯＮ）及速效养分含量（速效磷、铵态氮、硝态氮）含量与开阔区没有显著差异（Ｐ＞０．０５）。

表 １　 树岛与同海拔开阔区土壤理化性质

Ｔａｂｌｅ １　 Ｓｏｉｌ ｐｒｏｐｅｒｔｉｅｓ ｏｆ ｔｒｅｅ ｉｓｌａｎｄ ａｎｄ ｔｈｅ ｏｐｅｎ ａｒｅａ ａｔ ｔｈｅ ｓａｍｅ ａｌｔｉｔｕｄｅ

含水量
Ｍｏｉｓｔｕｒｅ ｐＨ

总碳
ＴＣ ／

（ ｇ ／ ｋｇ ）

总氮
ＴＮ ／

（ ｇ ／ ｋｇ ）

可溶性碳
ＤＯＣ ／

（ ｍｇ ／ ｋｇ ）

可溶性氮
ＤＯＮ ／

（ ｍｇ ／ ｋｇ ）

速效磷
Ｏｌｓｅｎ⁃Ｐ ／
（ ｍｇ ／ ｋｇ ）

铵态氮

ＮＨ＋
４⁃Ｎ ／

（ ｍｇ ／ ｋｇ ）

硝态氮

ＮＯ－
３⁃Ｎ ／

（ ｍｇ ／ ｋｇ ）

树岛 Ｔｒｅｅ ｉｓｌａｎｄ ０．５０±０．０１ ４．９４±０．０４ １３８．５０±６．４３ ６．９７±０．２９ １８７．７６±１７．３９ ３７．６８±５．２８ ２０．９０±１．６１ ３０．２８±３．６１ ６．２５±０．４６

开阔区 Ｏｐｅｎ ａｒｅａ ０．４５±０．０１ ５．０５±０．０３ １０１．２３±４．５６ ５．２９±０．１３ １４９．８４±８．９９ ２７．３４±０．８１ １５．７７±０．３４ ２３．３９±３．４３ ５．９４±０．３８

ｔ ３．７０ －１．７０ ３．８６ ４．３７ １．５８ １．５８ ２．５４ １．１３ ０．４３

Ｐ ０．０２ ０．１７ ０．０２ ０．０３ ０．２１ ０．２５ ０．１２ ０．３２ ０．６９

　 　 ＴＣ：总碳 Ｔｏｔａｌ ｃａｒｂｏｎ；ＴＮ：总氮 Ｔｏｔａｌ ｎｉｔｒｏｇｅｎ；ＤＯＣ：可溶性碳 Ｄｉｓｓｏｌｖｅｄ ｏｒｇａｎｉｃ ｃａｒｂｏｎ；ＤＯＮ：可溶性氮 Ｄｉｓｓｏｌｖｅｄ ｏｒｇａｎｉｃ ｎｉｔｒｏｇｅｎ

２．２　 树岛与同海拔开阔区土壤微生物生物量和活性差异

从图 ２ 可知，树岛土壤平均微生物生物量碳（ＭＢＣ）和氮（ＭＢＮ）均显著高于开阔区（Ｐ＜０．０５），分别高于

开阔区 ７７％和 ９２％。 树岛土壤平均基础呼吸（ＢＲ）和碳有效性指数（ＣＡＩ）显著高于开阔区（Ｐ＜０．０５），底物诱

导呼吸（ＳＩＲ）没有显著差异（Ｐ＞０．０５）。
树岛土壤纤维素酶（ＣＥＬ）平均活性显著高于开阔区（Ｐ＜０．００１），分别为 ６６４．０３ ｍｇ Ｇｌｕ ｋｇ－１ ｄ－１和 ２８１．３０

ｍｇ Ｇｌｕ ｋｇ－１ ｄ－１（表 ２）。 开阔区土壤的多酚氧化酶（ＰＰＯ）平均活性显著高于树岛（Ｐ＜０．０５），分别为 ２２９．００ ｍｇ
ＰＰＧ ｋｇ－１ ｈ－１和 １３９．２１ｍｇ ＰＰＧ ｋｇ－１ ｈ－１。 其他检测的 ６ 种土壤酶活性，包括 β⁃ １，４⁃葡萄糖苷酶（ＢＧ）、Ｎ⁃乙酰⁃
β⁃Ｄ⁃葡萄糖苷酶（ＮＡＧ）、过氧化物酶（ＰＥＲ）、酸性磷酸酶（ＡＣＰ）、芳基硫酸酯酶（ＡＲＳ）、蛋白酶（ＰＲＯ），在树

岛及开阔区之间没有显著差异（Ｐ＞０．０５）。
２．３　 树岛与同海拔开阔区土壤微生物结构组成差异

树岛和开阔区土壤微生物优势类群相似（图 ３），其中变形菌门（Ｐｒｏｔｅｏｂａｃｔｅｒｉａ）平均丰度最高，分别占树

岛和开阔区土壤微生物群落的 ４０．５％和 ４５．７％，放线菌门（Ａｃｔｉｎｏｂａｃｔｅｒｉａ）其次，分别占 ３５．７％和 ２９．５％，放线

菌门在树岛土壤中平均丰度显著高于开阔区（Ｐ＜０．０５）；酸杆菌门（Ａｃｉｄｏｂａｃｔｅｒｉａ）分别占比 １０．７％和 １１．３％，
酸杆菌门在开阔区土壤丰度显著高于树岛（Ｐ＜０．０５）。 其他相对丰度在 １％—１０％之间的优势类群还包括绿

弯菌 门 Ｃｈｌｏｒｏｆｌｅｘｉ、 疣 微 菌 门 Ｖｅｒｒｕｃｏｍｉｃｒｏｂｉａ、 拟 杆 菌 门 Ｂａｃｔｅｒｏｉｄｅｔｅｓ、 厚 壁 菌 门 Ｆｉｒｍｉｃｕｔｅｓ、 蓝 细 菌

Ｃｙａｎｏｂａｃｔｅｒｉａ、浮霉菌门 Ｐｌａｎｃｔｏｍｙｃｅｔｅｓ、子囊菌门 Ａｓｃｏｍｙｃｏｔａ。
２．４　 树岛与同海拔开阔区土壤微生物功能基因差异

根据 ＣＯＧ 分类体系，功能基因被分为 ４ 大类（ｌｅｖｅｌ １）：新陈代谢、信息储存和加工、细胞加工和信号传递

及功能未知。 ４ 个大类别又可以进一步细分为 ２６ 个亚类（ｌｅｖｅｌ ２），其中树岛土壤宏基因组亚类中与转录功能
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图 ２　 树岛与同海拔开阔区土壤微生物生物量及呼吸

Ｆｉｇ．２　 Ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅｓ ｉｎ ｓｏｉｌ ｍｉｃｒｏｂｉａｌ ｂｉｏｍａｓｓ ａｎｄ ｒｅｓｐｉｒａｔｉｏｎ ｏｆ ｔｈｅ ｔｒｅｅ ｉｓｌａｎｄ ａｎｄ ｔｈｅ ｏｐｅｎ ａｒｅａ ａｔ ｔｈｅ ｓａｍｅ ａｌｔｉｔｕｄｅ

星号表示树岛与同海拔开阔区土壤微生物生物量及呼吸之间独立 ｔ 检验差异性，∗Ｐ＜０．０５，∗∗Ｐ＜０．０１

（Ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｉｏｎ， ＣＯＧ Ｋ）、防御机制（Ｄｅｆｅｎｓｅ ｍｅｃｈａｎｉｓｍｓ， ＣＯＧ Ｖ）、细胞分裂相关的功能（Ｃｅｌｌ ｃｙｃｌｅ ｃｏｎｔｒｏｌ，
ｃｅｌｌ ｄｉｖｉｓｉｏｎ， ｃｈｒｏｍｏｓｏｍｅ ｐａｒｔｉｔｉｏｎｉｎｇ， ＣＯＧ Ｄ）基因丰度显著高于开阔区土壤（Ｐ＜０．０５）。 开阔区土壤中无机

离子运输和代谢相关的基因（Ｉｎｏｒｇａｎｉｃ ｉｏｎ ｔｒａｎｓｐｏｒｔ ａｎｄ ｍｅｔａｂｏｌｉｓｍ， ＣＯＧ Ｐ）显著高于树岛土壤（Ｐ＜０．０５）。 碳

水化合物运输和代谢（Ｃａｒｂｏｈｙｄｒａｔｅ ｔｒａｎｓｐｏｒｔ ａｎｄ ｍｅｔａｂｏｌｉｓｍ， ＣＯＧ Ｇ）基因的总体丰度在树岛与开阔区间无显

著差异，但在构成 ＣＯＧ Ｇ 亚类的不同种 ＣＯＧ（ ｌｅｖｅｌ ３）中进一步比较发现（图 ４），在树岛土壤中含有更多的

ＣＯＧ０３６６ 和 ＣＯＧ１４７２ 基因，即淀粉酶水解基因与糖基水解酶基因（β⁃１，４⁃葡萄糖苷酶），而开阔区中表达了更

多的 ＣＯＧ０７２６ 和 ＣＯＧ３４５９，即多糖脱乙酰酶及纤维二糖磷酸化酶。

表 ２　 树岛与同海拔开阔区土壤酶活性差异

Ｔａｂｌｅ ２　 Ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅｓ ｉｎ ｓｏｉｌ ｅｎｚｙｍａｔｉｃ ａｃｔｉｖｉｔｉｅｓ ｂｅｔｗｅｅｎ ｔｒｅｅ ｉｓｌａｎｄｓ ａｎｄ ｔｈｅ ｏｐｅｎ ａｒｅａ ａｔ ｔｈｅ ｓａｍｅ ａｌｔｉｔｕｄｅ

β⁃１，４⁃葡萄糖苷酶
ＢＧ ／

（ｍｇＰＮＰ ｋｇ－１ ｈ－１）

纤维素酶
ＣＥＬ ／

（ｍｇＧｌｕ ｋｇ－１ ｄ－１）

Ｎ⁃乙酰⁃β⁃Ｄ⁃
葡萄糖苷酶

ＮＡＧ／
（ｍｇＰＮＰ ｋｇ－１ ｈ－１）

过氧化物酶
ＰＥＲ ／

（ｍｇＰＰＧ ｋｇ－１ ｈ－１）

多酚氧化酶
ＰＰＯ ／

（ｍｇＰＰＧ ｋｇ－１ ｈ－１）

酸性磷酸酶
ＡＣＰ ／

（ｍｇＰＮＰ ｋｇ－１ ｈ－１）

芳基硫酸酯酶
ＡＲＳ ／

（ｍｇＰＮＰ ｋｇ－１ ｈ－１）

蛋白酶
ＰＲＯ ／

（μｇＴｙｒ ｋｇ－１ ｈ－１）

树岛　
Ｔｒｅｅｉｓｌａｎｄ ２０９．５９±２６．３９ ６６４．０３±４９．３４ ７１．４７±１６．２７ ８１３．８８±１１７．３０ １３９．２１±１４．３９ ６９４．４３±４．７３ １６６．６８±２．５４ ９７．２１±１１．６４

开阔区
Ｏｐｅｎａｒｅａ １６８．１７±２９．３６ ２８１．３０±４４．１２ ５８．０１±９．５２ ９６８．１４±９０．８８ ２２９．００±２９．５４ ７３１．８３±４９．９８ １２７．９８±２２．７１ ９３．７９±９．６２

ｔ １．８２ １０．０２ １．２４ －１．８０ －４．７３ －１．２９ ２．９３ ０．３９

Ｐ ０．１４ ＜０．００１ ０．３０ ０．１５ ０．０２ ０．３２ ０．１０ ０．７２

　 　 ＢＧ：β⁃１，４⁃葡萄糖苷酶 β⁃ １，４⁃ｇｌｙｃｏｓｉｄａｓｅ；ＣＥＬ：纤维素酶 Ｃｅｌｌｕｌａｓｅ；ＮＡＧ：Ｎ⁃乙酰⁃β⁃Ｄ⁃葡萄糖苷酶 Ｎ⁃ａｃｅｔｙｌ⁃β⁃Ｄ⁃ｇｌｕｃｏｓａｍｉｎｉｄａｓｅ；ＰＥＲ：过氧化物酶 Ｐｅｒｏｘｉｄａｓｅ；ＰＰＯ：多酚氧化酶 Ｐｏｌｙｐｈｅｎｏｌ

ｏｘｉｄａｓｅ；ＡＣＰ：酸性磷酸酶 Ａｃｉｄ ｐｈｏｓｐｈａｔａｓｅ；ＡＲＳ：芳基硫酸酯酶 Ａｒｙｌ ｓｕｌｆａｔａｓｅ；ＰＲＯ：蛋白酶 Ｐｒｏｔｅａｓｅ

２．５　 土壤微生物群落组成和功能与土壤理化性质相关关系

由图 ５ 可知，酸杆菌门（Ａｃｉｄｏｂａｃｔｅｒｉａ）相对丰度、多糖脱乙酰酶基因（ＣＯＧ０７２６）和纤维二糖磷酸化酶

（ＣＯＧ３４５９）基因以及与木质素降解相关的土壤酶（多酚氧化酶 ＰＰＯ 和过氧化物酶 ＰＥＲ）活性与土壤水分
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图 ３　 树岛与同海拔开阔区土壤优势微生物类群相对丰度
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∗Ｐ＜０．０５，∗∗Ｐ＜０．０１

图 ４　 树岛与同海拔开阔区土壤微生物功能基因差异

Ｆｉｇ．４　 Ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅｓ ｉｎ ｔｈｅ ａｂｕｎｄａｎｃｅ ｏｆ ｓｏｉｌ ｍｉｃｒｏｂｉａｌ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｇｅｎｅ ｂｅｔｗｅｅｎ ｔｒｅｅ ｉｓｌａｎｄｓ ａｎｄ ｔｈｅ ｏｐｅｎ ａｒｅａ ａｔ ｔｈｅ ｓａｍｅ ａｌｔｉｔｕｄｅ

∗Ｐ＜０．０５，∗∗Ｐ＜０．０１； ＣＯＧ．Ｇ： 碳水化合物运输和代谢 Ｃａｒｂｏｈｙｄｒａｔｅ ｔｒａｎｓｐｏｒｔ ａｎｄ ｍｅｔａｂｏｌｉｓｍ；ＣＯＧ．Ｋ： 转录功能 Ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｉｏｎ；ＣＯＧ Ｐ： 无机

离子运输和代谢相关的基因 Ｉｎｏｒｇａｎｉｃ ｉｏｎ ｔｒａｎｓｐｏｒｔ ａｎｄ ｍｅｔａｂｏｌｉｓｍ；ＣＯＧ．Ｖ： 防御机制 Ｄｅｆｅｎｓｅ ｍｅｃｈａｎｉｓｍｓ；ＣＯＧ Ｄ： 细胞分裂相关的功能 Ｃｅｌｌ

ｄｉｖｉｓｉｏｎ ；ＣＯＧ１４７２： β⁃葡萄糖苷酶基因 Ｂｅｔａ⁃ｇｌｕｃｏｓｉｄａｓｅ ；ＣＯＧ０３６６： α⁃淀粉酶水解基因 Ａｌｐｈａ⁃ａｍｙｌａｓｅ ；ＣＯＧ０７２６： 肽聚糖 ／ 木聚糖 ／ 几丁质脱

乙酰酶基因 Ｐｅｐｔｉｄｏｇｌｙｃａｎ ／ ｘｙｌａｎ ／ ｃｈｉｔｉｎ ｄｅａｃｅｔｙｌａｓｅ ；ＣＯＧ３４５９： 纤维二糖磷酸化酶 Ｃｅｌｌｏｂｉｏｓｅ ｐｈｏｓｐｈｏｒｙｌａｓｅ

（Ｍｏｉｓｔｕｒｅ）、全碳（ＴＣ）、全氮（ＴＮ）、可溶性碳（ＤＯＣ）、速效磷（Ｏｌｓｅｎ⁃Ｐ）、碳有效性指数（ＣＡＩ）、土壤呼吸（ＢＲ）
呈负相关关系（图 ５ 右上蓝色部分）。 而放线菌门（Ａｃｔｉｎｏｂａｃｔｅｒｉａ）相对丰度、ＣＯＧ１４７２（糖基水解酶基因）以
及纤维素水解酶（ＣＥＬ）活性与土壤水分、全碳、全氮、速效磷、碳有效性指数、土壤呼吸呈正相关（图 ５ 右下红

色部分）。 由于氨氮、硝氮与所有微生物学指标的相关关系均不显著（Ｐ＞０．０５），因此没有在图中展示。

３　 讨论

３．１　 树岛土壤水养条件优于同海拔开阔区

本研究发现，树岛土壤的水分含量显著大于开阔区，这可能是由于在开阔区处，没有树荫遮蔽，蒸散量较
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图 ５　 微生物优势类群相对丰度、功能基因丰度和土壤酶活性与土壤理化性质的相关关系

Ｆｉｇ．５　 Ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎｓ ｂｅｔｗｅｅｎ ｓｏｉｌ ｐｒｏｐｅｒｔｉｅｓ ａｎｄ ｔｈｅ ｒｅｌａｔｉｖｅ ａｂｕｎｄａｎｃｅ ｏｆ ｓｐｅｃｉｆｉｃ ｐｈｙｌａ， ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｇｅｎｅｓ， ａｎｄ ｓｏｉｌ ｅｎｚｙｍａｔｉｃ ａｃｔｉｖｉｔｉｅｓ

∗ Ｐ＜０．０５；∗∗ Ｐ＜０．０１；∗∗∗ Ｐ＜０．００１；ＴＣ：总碳 Ｔｏｔａｌ ｃａｒｂｏｎ；ＴＮ：总氮 Ｔｏｔａｌ ｎｉｔｒｏｇｅｎ；ＤＯＣ：可溶性碳 Ｄｉｓｓｏｌｖｅｄ ｏｒｇａｎｉｃ ｃａｒｂｏｎ；ＤＯＮ：可溶性

氮 Ｄｉｓｓｏｌｖｅｄ ｏｒｇａｎｉｃ ｎｉｔｒｏｇｅｎ；ＣＡＩ：碳有效性指数 Ｃａｒｂｏｎ ａｖａｉｌａｂｉｌｉｔｙ ｉｎｄｅｘ；ＢＲ：土壤基础呼吸 Ｂａｓａｌ ｒｅｓｐｉｒａｔｉｏｎ；ＰＰＯ：多酚氧化酶 Ｐｏｌｙｐｈｅｎｏｌ

ｏｘｉｄａｓｅ；ＰＥＲ：过氧化物酶 Ｐｅｒｏｘｉｄａｓｅ；ＣＥＬ：纤维素酶 Ｃｅｌｌｕｌａｓｅ；ＢＧ：β⁃１，４⁃葡萄糖苷酶 β⁃ｇｌｙｃｏｓｉｄａｓｅ

大。 也可能是微地形导致的，树岛位于一个地势相对低洼的区域，由于水分径流作用使树岛土壤水分富集。
岳桦的径向生长受水分的影响，优越的水分条件是形成以高大乔木为主的树岛的先决条件［２２］。 反之，树岛内

树木的定植又增加了其土壤水分保持能力。 树岛土壤的全量碳、氮库均显著大于开阔区。 树岛的全氮含量达

到 ６．９７ ｇ ／ ｋｇ，更接近于位于海拔 １８００ ｍ 的郁闭岳桦林（６．５ ｇ ／ ｋｇ），而同海拔开阔区全氮含量仅有 ５．２９ ｇ ／ ｋｇ，
更接近海拔 ２０００ ｍ 林线过渡带全氮含量（４．６ ｇ ／ ｋｇ） ［２３］。 树岛内岳桦凋落物和根际分泌物向土壤中输入养

分，增强了土壤肥力，而开阔区位置没有高大的乔木型岳桦，凋落物少，养分贫瘠。 碳有效性指数（ＣＡＩ）是用

基础呼吸除底物诱导呼吸计算得到的，反映了微生物在添加底物葡萄糖前后呼吸速率的差异，从一定程度上

代表了微生物的碳饥饿程度［２４］。 当 ＣＡＩ 较高时，代表微生物处于碳饱和状态，指示环境的养分状态相对较

好。 研究中，树岛土壤的 ＣＡＩ 相对较高，即相对于开阔区位置，其代表一种富营养生境；而开阔区土壤 ＣＡＩ 较
低，表征一种相对寡营养生境。 本研究中，并未发现树岛土壤的速效养分（铵态氮、硝态氮、速效磷）含量与同

海拔开阔区有显著差异（表 １），这可能与采样季节有关。 在夏季，前一年的凋落物已基本完成分解过程，释放

到土壤中的速效养分在春季和夏季被地上植被和土壤微生物利用，而这时又没有新鲜凋落物输入，因此，速效

养分在树岛内和毗邻的开阔区位置无显著差异。 这一结果也提示，在未来工作中，在生长季不同时间采集土

壤样品进行相关分析是十分必要的。
３．２　 树岛土壤微生物的 ｒ⁃策略倾向和同海拔开阔区土壤微生物的 Ｋ⁃策略倾向

ｒ⁃Ｋ 策略通常用来描述动植物的生活史特征，一般来说，ｒ⁃策略生物在资源充足的情况下使固有生长速率

最大化，而 Ｋ⁃策略生物在资源有限的情况下能够竞争并存活下来。 后来，微生物学家把 ｒ⁃Ｋ 策略的概念借鉴

到微生物生态学研究中［２５］，并逐渐巩固扩展［２６］。 ｒ⁃策略微生物适合在富营养生境存活，生长速率高，生境适

应广泛，对养分输入响应迅速，偏好利用相对容易降解的碳组分，例如多糖、纤维素等。 由于 ｒ⁃策略微生物快

速而频繁地调节新陈代谢并使用耗能的跨膜转运蛋白来获取营养，因此其基因组中与细胞运动（Ｎ）、防御机

制（Ｖ）、转录（Ｋ）和信号转导机制（Ｔ）相关的基因都较 Ｋ⁃策略微生物高［２７］。 此外，ｒ⁃策略微生物参与简单碳

水化合物降解基因丰度高，例如编码糖基水解酶、淀粉水解酶多糖和纤维素水解酶的基因。 因此，ｒ⁃策略微生

物也通常具有较高的纤维素水解酶活性。 Ｋ⁃策略微生物更适合于在寡营养环境下生长，生长缓慢，生境范围

窄，偏好利用难降解碳组分［２６］，例如木质素，土壤酶活性也表现出降解木质素的多酚氧化酶和过氧化物酶含

量更高［２６］。 因此，Ｋ⁃策略微生物也通常具有较高的木质素酶活性。 一般来说，细菌中的酸杆菌门被定义为寡
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营养菌，即 Ｋ⁃策略微生物；而放线菌被划分为相对富营养菌，即 ｒ⁃策略微生物。 真菌中的子囊菌被认为具有 ｒ⁃
策略倾向，而担子菌具有 Ｋ⁃策略倾向。

图 ６　 树岛与同海拔开阔区土壤理化性质和微生物指标响应比

　 Ｆｉｇ． ６ 　 Ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｒａｔｉｏ ｏｆ ｓｏｉｌ ｐｈｙｓｉｃｏｃｈｅｍｉｃａｌ ｐｒｏｐｅｒｔｉｅｓ ａｎｄ

ｍｉｃｒｏｂｉａｌ ｐａｒａｍｅｔｅｒｓ ｂｅｔｗｅｅｎ ｔｒｅｅ ｉｓｌａｎｄｓ ａｎｄ ｔｈｅ ｏｐｅｎ ａｒｅａ ａｔ

ｔｈｅ ｓａｍｅ ａｌｔｉｔｕｄｅ

本研究发现，树岛土壤中与微生物 ｒ⁃策略相关的指

标，包括纤维素水解酶活性、放线菌相对丰度、与细胞生

长和基础代谢相关的功能基因丰度、与简单糖类化合物

水解相关的基因丰度（淀粉酶水解基因与糖基水解酶

基因）均高于同海拔开阔区土壤。 反之，开阔区土壤中

与微生物 Ｋ⁃策略相关的指标，包括多酚氧化酶活性、酸
杆菌相对丰度、复杂化合物（肽聚糖、几丁质、乙酰木聚

糖和纤维素二糖）降解基因丰度较高（图 ６）。 以上证据

表明，由于树岛土壤养分更丰富，碳有效性高，土壤微生

物群落倾向于采取 ｒ⁃策略；而开阔区土壤养分贫瘠，碳
有效性低，土壤微生物群落倾向于采取 Ｋ⁃策略。 土壤

酶活性的差异还可能与凋落物质量有关。 在开阔区域，
凋落物主要来自灌木型岳桦和其他小型灌木，如牛皮杜

鹃、笃斯越桔；而在树岛内，凋落物除了来自灌木，还主

要来自岳桦落叶。 阔叶凋落物纤维素含量比灌木凋落

物纤维素含量高［２８］，因此诱导了更高的纤维素酶活性。
相关分析也证明，过氧化物酶、乙酰木聚糖降解、纤维二

糖磷酸化酶基因等 Ｋ⁃策略指标与指示土壤养分状态的

指标呈负相关关系，包括碳有效性指数、土壤全量碳氮

等；而 ｒ⁃策略指标则与土壤养分呈正相关关系。 在之前

的研究中，也有学者提出，碳有效性指数、呼吸和有效氮

等土壤养分指标可以作为指示微生物 ｒ⁃Ｋ 策略的环境

因子［２９］。 土壤微生物这种养分利用策略反过来也会调控土壤养分周转和地上植被生长，形成正反馈效应，从
而进一步促进树岛扩大或者向海拔更高处上移。

４　 结论

本文研究了长白山岳桦林线过渡带树岛内外土壤微生物群落结构和潜在生态功能的差异，结果表明，树
岛土壤的养分库存更高，碳有效性大，微生物生物量高，土壤微生物倾向于采取 ｒ⁃策略，包括较高的纤维素酶

活性、富营养微生物相对丰度、与细胞生长和基础代谢相关的功能基因和分解简单碳水化合物的功能基因丰

度。 反之，开阔区土壤养分库和碳有效性较低，微生物生物量低，土壤微生物倾向于采取 Ｋ⁃策略，包括较高的

多酚氧化酶活性、寡营养微生物相对丰度和降解复杂碳水化合物的功能基因丰度，和较低的维持细胞生长和

基础代谢功能基因丰度。 土壤养分增加和微生物群落采取 ｒ⁃策略也可能是导致树岛形成和规模扩张的潜在

驱动机制，研究结果为理解林线形成机制和预测未来气候变化条件下林线动态提供了科学依据。 但本研究仅

重点关注土壤养分和微生物在树岛形成过程中的作用，实际上，树岛的形成可能还与物理环境因素（例如温

度、降水、风、雪等） ［３０］和植物生理因素（例如生长抑制和碳水化合物不足［３１⁃３２］有关），后续还需加强树岛形成

和林线动态的综合驱动机制分析。
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［ ５ ］ 　 Ｋöｒｎｅｒ Ｃ． Ａｌｐｉｎｅ Ｐｌａｎｔ Ｌｉｆｅ： Ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ Ｐｌａｎｔ Ｅｃｏｌｏｇｙ ｏｆ Ｈｉｇｈ Ｍｏｕｎｔａｉｎ Ｅｃｏｓｙｓｔｅｍｓ． Ｂｅｒｌｉｎ： Ｓｐｒｉｎｇｅｒ， ２００３： １⁃７．
［ ６ ］ 　 Ｌｉ Ｍ Ｈ， Ｘｉａｏ Ｗ Ｆ， Ｓｈｉ Ｐ Ｌ， Ｗａｎｇ Ｓ Ｇ， Ｚｈｏｎｇ Ｙ Ｄ， Ｌｉｕ Ｘ Ｌ， Ｗａｎｇ Ｘ Ｄ， Ｃａｉ Ｘ Ｈ， Ｓｈｉ Ｚ Ｍ． Ｎｉｔｒｏｇｅｎ ａｎｄ ｃａｒｂｏｎ ｓｏｕｒｃｅ⁃ｓｉｎｋ ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐｓ ｉｎ

ｔｒｅｅｓ ａｔ ｔｈｅ Ｈｉｍａｌａｙａｎ ｔｒｅｅｌｉｎｅｓ ｃｏｍｐａｒｅｄ ｗｉｔｈ ｌｏｗｅｒ ｅｌｅｖａｔｉｏｎｓ． Ｐｌａｎｔ， Ｃｅｌｌ ＆ Ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔ， ２００８， ３１（１０）： １３７７⁃１３８７．
［ ７ ］ 　 Ｌｉ Ｍ Ｈ， Ｘｉａｏ Ｗ Ｆ， Ｗａｎｇ Ｓ Ｇ， Ｃｈｅｎｇ Ｇ Ｗ， Ｃｈｅｒｕｂｉｎｉ Ｐ， Ｃａｉ Ｘ Ｈ， Ｌｉｕ Ｘ Ｌ， Ｗａｎｇ Ｘ Ｄ， Ｚｈｕ Ｗ Ｚ． Ｍｏｂｉｌｅ ｃａｒｂｏｈｙｄｒａｔｅｓ ｉｎ Ｈｉｍａｌａｙａｎ ｔｒｅｅｌｉｎｅ

ｔｒｅｅｓ Ｉ． Ｅｖｉｄｅｎｃｅ ｆｏｒ ｃａｒｂｏｎ ｇａｉｎ ｌｉｍｉｔａｔｉｏｎ ｂｕｔ ｎｏｔ ｆｏｒ ｇｒｏｗｔｈ ｌｉｍｉｔａｔｉｏｎ． Ｔｒｅｅ ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｙ， ２００８， ２８（８）： １２８７⁃１２９６．
［ ８ ］ 　 Ｌｉａｎｇ Ｅ Ｙ， Ｗａｎｇ Ｙ Ｆ， Ｐｉａｏ Ｓ Ｌ， Ｌｕ Ｘ Ｍ， Ｃａｍａｒｅｒｏ Ｊ Ｊ， Ｚｈｕ Ｈ Ｆ， Ｚｈｕ Ｌ Ｐ， Ｅｌｌｉｓｏｎ Ａ Ｍ， Ｃｉａｉｓ Ｐ， Ｐｅñｕｅｌａｓ Ｊ． Ｓｐｅｃｉｅｓ ｉｎｔｅｒａｃｔｉｏｎｓ ｓｌｏｗ

ｗａｒｍｉｎｇ⁃ｉｎｄｕｃｅｄ ｕｐｗａｒｄ ｓｈｉｆｔｓ ｏｆ ｔｒｅｅｌｉｎｅｓ ｏｎ ｔｈｅ Ｔｉｂｅｔａｎ Ｐｌａｔｅａｕ． Ｐｒｏｃｅｅｄｉｎｇｓ ｏｆ ｔｈｅ Ｎａｔｉｏｎａｌ Ａｃａｄｅｍｙ ｏｆ Ｓｃｉｅｎｃｅｓ ｏｆ ｔｈｅ Ｕｎｉｔｅｄ Ｓｔａｔｅｓ ｏｆ
Ａｍｅｒｉｃａ， ２０１６， １１３（１６）： ４３８０⁃４３８５．

［ ９ ］ 　 Ｖａｎ Ｄｅｒ Ｈｅｉｊｄｅｎ Ｍ Ｇ Ａ， Ｂａｒｄｇｅｔｔ Ｒ Ｄ， Ｖａｎ Ｓｔｒａａｌｅｎ Ｎ Ｍ． Ｔｈｅ ｕｎｓｅｅｎ ｍａｊｏｒｉｔｙ： ｓｏｉｌ ｍｉｃｒｏｂｅｓ ａｓ ｄｒｉｖｅｒｓ ｏｆ ｐｌａｎｔ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ａｎｄ ｐｒｏｄｕｃｔｉｖｉｔｙ ｉｎ
ｔｅｒｒｅｓｔｒｉａｌ ｅｃｏｓｙｓｔｅｍｓ． Ｅｃｏｌｏｇｙ Ｌｅｔｔｅｒｓ， ２００８， １１（３）： ２９６⁃３１０．

［１０］ 　 Ｌｉ Ｈ， Ｗａｎｇ Ｘ Ｇ， Ｌｉａｎｇ Ｃ， Ｈａｏ Ｚ Ｑ， Ｚｈｏｕ Ｌ Ｓ， Ｍａ Ｓ， Ｌｉ Ｘ Ｂ， Ｙａｎｇ Ｓ， Ｙａｏ Ｆ， Ｊｉａｎｇ Ｙ． Ａｂｏｖｅｇｒｏｕｎｄ⁃ｂｅｌｏｗｇｒｏｕｎｄ ｂｉｏｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ｌｉｎｋａｇｅｓ ｄｉｆｆｅｒ ｉｎ
ｅａｒｌｙ ａｎｄ ｌａｔｅ ｓｕｃｃｅｓｓｉｏｎａｌ ｔｅｍｐｅｒａｔｅ ｆｏｒｅｓｔｓ． Ｓｃｉｅｎｔｉｆｉｃ Ｒｅｐｏｒｔｓ， ２０１５， ５（１）： １２２３４．

［１１］ 　 于大炮， 唐立娜， 王绍先， 王顺忠， 代力民． 长白山北坡植被垂直带群落交错区的定量判定． 应用生态学报， ２００４， １５（１０）： １７６０⁃１７６４．
［１２］ 　 Ｄｕ Ｈ Ｂ， Ｌｉｕ Ｊ， Ｌｉ Ｍ Ｈ， Ｂüｎｔｇｅｎ Ｕ， Ｙａｎｇ Ｙ， Ｗａｎｇ Ｌ， Ｗｕ Ｚ Ｆ， Ｈｅ Ｈ Ｓ． Ｗａｒｍｉｎｇ⁃ｉｎｄｕｃｅｄ ｕｐｗａｒｄ ｍｉｇｒａｔｉｏｎ ｏｆ ｔｈｅ ａｌｐｉｎｅ ｔｒｅｅｌｉｎｅ ｉｎ ｔｈｅ

Ｃｈａｎｇｂａｉ Ｍｏｕｎｔａｉｎｓ， Ｎｏｒｔｈｅａｓｔ Ｃｈｉｎａ． Ｇｌｏｂａｌ Ｃｈａｎｇｅ Ｂｉｏｌｏｇｙ， ２０１８， ２４（３）： １２５６⁃１２６６．
［１３］ 　 Ｂｏｔｔｏｍｌｅｙ Ｐ Ｓ， Ａｎｇｌｅ Ｊ Ｓ， Ｗｅａｖｅｒ Ｒ Ｗ． Ｍｅｔｈｏｄｓ ｏｆ Ｓｏｉｌ Ａｎａｌｙｓｉｓ： Ｐａｒｔ ２⁃Ｍｉｃｒｏｂｉｏｌｏｇｉｃａｌ ａｎｄ Ｂｉｏｃｈｅｍｉｃａｌ Ｐｒｏｐｅｒｔｉｅｓ． Ｍａｄｉｓｏｎ： Ｓｏｉｌ Ｓｃｉｅｎｃｅ

Ｓｏｃｉｅｔｙ ｏｆ Ａｍｅｒｉｃａ， １９９４： ７７５⁃８３３．
［１４］ 　 Ｔａｂａｔａｂａｉ Ｍ Ａ， Ｂｒｅｍｎｅｒ Ｊ Ｍ． Ｕｓｅ ｏｆ ｐ⁃ｎｉｔｒｏｐｈｅｎｙｌ ｐｈｏｓｐｈａｔｅ ｆｏｒ ａｓｓａｙ ｏｆ ｓｏｉｌ ｐｈｏｓｐｈａｔａｓｅ ａｃｔｉｖｉｔｙ． Ｓｏｉｌ Ｂｉｏｌｏｇｙ ａｎｄ Ｂｉｏｃｈｅｍｉｓｔｒｙ， １９６９， １（４）：

３０１⁃３０７．
［１５］ 　 Ｂｕｒｎｓ Ｒ Ｇ． Ｓｏｉｌ Ｅｎｚｙｍｅｓ． Ｌｏｎｄｏｎ： Ａｃａｄｅｍｉｃ Ｐｒｅｓｓ， １９７８： ５１⁃９６．
［１６］ 　 Ｃｈｅｎ Ｓ Ｆ， Ｚｈｏｕ Ｙ Ｑ， Ｃｈｅｎ Ｙ Ｒ， Ｇｕ Ｊ． ｆａｓｔｐ： ａｎ ｕｌｔｒａ⁃ｆａｓｔ ａｌｌ⁃ｉｎ⁃ｏｎｅ ＦＡＳＴＱ ｐｒｅｐｒｏｃｅｓｓｏｒ． Ｂｉｏｉｎｆｏｒｍａｔｉｃｓ， ２０１８， ３４（１７）： ｉ８８４⁃ｉ８９０．
［１７］ 　 Ｌｉ Ｄ Ｈ， Ｌｉｕ Ｃ Ｍ， Ｌｕｏ Ｒ Ｂ， Ｓａｄａｋａｎｅ Ｋ， Ｌａｍ Ｔ Ｗ． ＭＥＧＡＨＩＴ： ａｎ ｕｌｔｒａ⁃ｆａｓｔ ｓｉｎｇｌｅ⁃ｎｏｄｅ ｓｏｌｕｔｉｏｎ ｆｏｒ ｌａｒｇｅ ａｎｄ ｃｏｍｐｌｅｘ ｍｅｔａｇｅｎｏｍｉｃｓ ａｓｓｅｍｂｌｙ

ｖｉａ ｓｕｃｃｉｎｃｔ ｄｅ Ｂｒｕｉｊｎ ｇｒａｐｈ． Ｂｉｏｉｎｆｏｒｍａｔｉｃｓ， ２０１５， ３１（１０）： １６７４⁃１６７６．
［１８］ 　 Ｎｏｇｕｃｈｉ Ｈ， Ｐａｒｋ Ｊ， Ｔａｋａｇｉ Ｔ． ＭｅｔａＧｅｎｅ： ｐｒｏｋａｒｙｏｔｉｃ ｇｅｎｅ ｆｉｎｄｉｎｇ ｆｒｏｍ ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌ ｇｅｎｏｍｅ ｓｈｏｔｇｕｎ ｓｅｑｕｅｎｃｅｓ． Ｎｕｃｌｅｉｃ Ａｃｉｄｓ Ｒｅｓｅａｒｃｈ， ２００６，

３４（１９）： ５６２３⁃５６３０．
［１９］ 　 Ｆｕ Ｌ Ｍ， Ｎｉｕ Ｂ Ｆ， Ｚｈｕ Ｚ Ｗ， Ｗｕ Ｓ Ｔ， Ｌｉ Ｗ Ｚ． ＣＤ⁃ＨＩＴ： ａｃｃｅｌｅｒａｔｅｄ ｆｏｒ ｃｌｕｓｔｅｒｉｎｇ ｔｈｅ ｎｅｘｔ⁃ｇｅｎｅｒａｔｉｏｎ ｓｅｑｕｅｎｃｉｎｇ ｄａｔａ． Ｂｉｏｉｎｆｏｒｍａｔｉｃｓ， ２０１２， ２８

（２３）： ３１５０⁃３１５２．
［２０］ 　 Ｂｕｃｈｆｉｎｋ Ｂ， Ｘｉｅ Ｃ， Ｈｕｓｏｎ Ｄ Ｈ． Ｆａｓｔ ａｎｄ ｓｅｎｓｉｔｉｖｅ ｐｒｏｔｅｉｎ ａｌｉｇｎｍｅｎｔ ｕｓｉｎｇ ＤＩＡＭＯＮＤ． Ｎａｔｕｒｅ Ｍｅｔｈｏｄｓ， ２０１５， １２（１）： ５９⁃６０．
［２１］ 　 Ｈｅｄｇｅｓ Ｌ Ｖ， Ｇｕｒｅｖｉｔｃｈ Ｊ， Ｃｕｒｔｉｓ Ｐ Ｓ． Ｔｈｅ ｍｅｔａ⁃ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｒａｔｉｏｓ ｉｎ ｅｘｐｅｒｉｍｅｎｔａｌ ｅｃｏｌｏｇｙ． Ｅｃｏｌｏｇｙ， １９９９， ８０（４）： １１５０⁃１１５６．
［２２］ 　 Ｙｕ Ｄ Ｐ， Ｗａｎｇ Ｇ Ｇ， Ｄａｉ Ｌ Ｍ， Ｗａｎｇ Ｑ Ｌ． Ｄｅｎｄｒｏｃｌｉｍａｔｉｃ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ Ｂｅｔｕｌａ ｅｒｍａｎｉｉ ｆｏｒｅｓｔｓ ａｔ ｔｈｅｉｒ ｕｐｐｅｒ ｌｉｍｉｔ ｏｆ ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ｉｎ Ｃｈａｎｇｂａｉ

Ｍｏｕｎｔａｉｎ， Ｎｏｒｔｈｅａｓｔ Ｃｈｉｎａ． Ｆｏｒｅｓｔ Ｅｃｏｌｏｇｙ ａｎｄ Ｍａｎａｇｅｍｅｎｔ， ２００７， ２４０（１ ／ ３）： １０５⁃１１３．
［２３］ 　 刘畅． 长白山北坡森林土壤有机质的累积过程及其影响因子［Ｄ］． 哈尔滨： 东北林业大学， ２００４．
［２４］ 　 Ｃｈｅｎｇ Ｗ Ｘ， Ｚｈａｎｇ Ｑ Ｌ， Ｃｏｌｅｍａｎ Ｄ Ｃ， Ｃａｒｒｏｌｌ Ｃ Ｒ， Ｈｏｆｆｍａｎ Ｃ Ａ． Ｉｓ ａｖａｉｌａｂｌｅ ｃａｒｂｏｎ ｌｉｍｉｔｉｎｇ ｍｉｃｒｏｂｉａｌ ｒｅｓｐｉｒａｔｉｏｎ ｉｎ ｔｈｅ ｒｈｉｚｏｓｐｈｅｒｅ？ Ｓｏｉｌ

Ｂｉｏｌｏｇｙ ａｎｄ Ｂｉｏｃｈｅｍｉｓｔｒｙ， １９９６， ２８（１０ ／ １１）： １２８３⁃１２８８．
［２５］ 　 Ｋｌｕｇ Ｍ Ｊ， Ｒｅｄｄｙ Ｃ Ａ． Ｃｕｒｒｅｎｔ Ｐｅｒｓｐｅｃｔｉｖｅｓ ｉｎ Ｍｉｃｒｏｂｉａｌ Ｅｃｏｌｏｇｙ． Ｗａｓｈｉｎｇｔｏｎ： Ａｍｅｒｉｃａｎ Ｓｏｃｉｅｔｙ ｆｏｒ Ｍｉｃｒｏｂｉｏｌｏｇｙ， １９８４： １３６⁃１４３．
［２６］ 　 Ｆｉｅｒｅｒ Ｎ， Ｂｒａｄｆｏｒｄ Ｍ Ａ， Ｊａｃｋｓｏｎ Ｒ Ｂ． Ｔｏｗａｒｄ ａｎ ｅｃｏｌｏｇｉｃａｌ ｃｌａｓｓｉｆｉｃａｔｉｏｎ ｏｆ ｓｏｉｌ ｂａｃｔｅｒｉａ． Ｅｃｏｌｏｇｙ， ２００７， ８８（６）： １３５４⁃１３６４．
［２７］ 　 Ｌａｕｒｏ Ｆ Ｍ， ＭｃＤｏｕｇａｌｄ Ｄ， Ｔｈｏｍａｓ Ｔ， Ｗｉｌｌｉａｍｓ Ｔ Ｊ， Ｅｇａｎ Ｓ， Ｒｉｃｅ Ｓ， ＤｅＭａｅｒｅ Ｍ Ｚ， Ｔｉｎｇ Ｌ， Ｅｒｔａｎ Ｈ， Ｊｏｈｎｓｏｎ Ｊ， Ｆｅｒｒｉｅｒａ Ｓ， Ｌａｐｉｄｕｓ Ａ，

Ａｎｄｅｒｓｏｎ Ｉ， Ｋｙｒｐｉｄｅｓ Ｎ， Ｍｕｎｋ Ａ Ｃ， Ｄｅｔｔｅｒ Ｃ， Ｈａｎ Ｃ Ｓ， Ｂｒｏｗｎ Ｍ Ｖ， Ｒｏｂｂ Ｆ Ｔ， Ｋｊｅｌｌｅｂｅｒｇ Ｓ， Ｃａｖｉｃｃｈｉｏｌｉ Ｒ． Ｔｈｅ ｇｅｎｏｍｉｃ ｂａｓｉｓ ｏｆ ｔｒｏｐｈｉｃ
ｓｔｒａｔｅｇｙ ｉｎ ｍａｒｉｎｅ ｂａｃｔｅｒｉａ． Ｐｒｏｃｅｅｄｉｎｇｓ ｏｆ ｔｈｅ Ｎａｔｉｏｎａｌ Ａｃａｄｅｍｙ ｏｆ Ｓｃｉｅｎｃｅｓ ｏｆ ｔｈｅ Ｕｎｉｔｅｄ Ｓｔａｔｅｓ ｏｆ Ａｍｅｒｉｃａ， ２００９， １０６（３７）： １５５２７⁃１５５３３．

［２８］ 　 Ｃｈｅｎ Ｙ Ｍ， Ｌｉｕ Ｙ， Ｚｈａｎｇ Ｊ， Ｙａｎｇ Ｗ Ｑ， Ｈｅ Ｒ Ｌ， Ｄｅｎｇ Ｃ Ｃ． Ｍｉｃｒｏｃｌｉｍａｔｅ ｅｘｅｒｔｓ ｇｒｅａｔｅｒ ｃｏｎｔｒｏｌ ｏｖｅｒ ｌｉｔｔｅｒ ｄｅｃｏｍｐｏｓｉｔｉｏｎ ａｎｄ ｅｎｚｙｍｅ ａｃｔｉｖｉｔｙ ｔｈａｎ
ｌｉｔｔｅｒ ｑｕａｌｉｔｙ ｉｎ ａｎ ａｌｐｉｎｅ ｆｏｒｅｓｔ⁃ｔｕｎｄｒａ ｅｃｏｔｏｎｅ． Ｓｃｉｅｎｔｉｆｉｃ Ｒｅｐｏｒｔｓ， ２０１８， ８（１）： １４９９８．

［２９］ 　 Ｌｉ Ｈ， Ｘｕ Ｚ Ｗ， Ｙａｎｇ Ｓ， Ｌｉ Ｘ Ｂ， Ｔｏｐ Ｅ Ｍ， Ｗａｎｇ Ｒ Ｚ， Ｚｈａｎｇ Ｙ Ｇ， Ｃａｉ Ｊ Ｐ， Ｙａｏ Ｆ， Ｈａｎ Ｘ Ｇ， Ｊｉａｎｇ Ｙ． Ｒｅｓｐｏｎｓｅｓ ｏｆ ｓｏｉｌ ｂａｃｔｅｒｉａｌ ｃｏｍｍｕｎｉｔｉｅｓ
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