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摘要：系统地了解土壤微生物残体碳在人工林恢复过程中的变化特征及影响因素对评估人工林土壤碳汇具有重要意义。 以黄

土高原丘陵区不同恢复年限的人工刺槐林（１４ ａ、２０ ａ、３０ ａ 和 ４５ ａ）以及邻近坡耕地为研究对象，通过生物标记物技术明确土壤

微生物残体碳累积和微生物碳泵效率，利用宏基因组测序揭示土壤微生物生活史策略，并探讨土壤微生物残体碳累积和微生物

碳泵效率的关键驱动因素。 研究结果表明，随着刺槐林恢复年限的增加，土壤微生物残体碳呈现上升趋势，而微生物碳泵效率

呈下降趋势，表明在刺槐林恢复过程中土壤微生物残体碳的累积效应增强，但对土壤有机碳的贡献出现降低趋势。 随机森林模

型结果显示：除土壤养分和水分以外，土壤微生物生活史策略是调控微生物残体碳累积和微生物碳泵效率的关键驱动因素，即：
土壤微生物碳泵效率与 Ｓ⁃策略微生物呈正相关，与 Ａ⁃策略微生物呈负相关。 进一步挖掘得出：Ｓ⁃策略微生物中损伤修复蛋白

基因（Ｄａｍａｇｅ ｒｅｐａｉｒ）和渗透调节基因（Ｏｓｍｏｒｅｇｕｌａｔｉｏｎ）是微生物碳泵效率变异的两个重要预测因子，而 Ａ⁃策略微生物中为脂质

代谢基因（Ｌｉｐｉｄｓ）和木质素代谢基因（Ｌｉｇｎｉｎ）。 总体而言，研究明确了人工林恢复过程中土壤微生物残体碳和微生物碳泵效率

的变化趋势，并通过土壤微生物生活史策略揭示其关键驱动因素。
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土壤有机碳（Ｓｏｉｌ Ｏｒｇａｎｉｃ Ｃａｒｂｏｎ，ＳＯＣ）库是陆地生态系统中最大的碳库，超过大气碳库和植被碳库的总

和，对植物和微生物生长以及维持土壤生态系统的稳定起着关键作用［１］。 其中植树造林是一种有效的碳固

存手段，有研究发现植树造林具有固存 ２０５ Ｇｔ 碳的潜力，可抵消全球 ６８％的二氧化碳排放［２］。 因此，植树造

林作为碳汇增强策略，可有效提升土壤碳储量并缓解气候变化［３—４］。 在 ＳＯＣ 库的形成与稳定机制中，土壤微

生物残体碳发挥着重要作用［５］。 研究表明，尽管土壤微生物生物量仅占土壤有机碳的 ２％—４％［６］，但其残体

在土壤中不断的累积，在森林生态系统中，残体碳对 ＳＯＣ 的贡献达 ２０％—８０％［７—８］。 有研究通过土壤微生物

残体碳与有机碳（ＳＯＣ）的比值关系表征微生物碳泵效率（ＭＣＰ ｅｆｆｉｃａｃｙ） ［９—１０］，发现： 土壤微生物碳泵效率可

达 ５０％以上［１１—１２］。 尽管如此，目前关于刺槐林恢复过程中土壤微生物残体碳和微生物碳泵效率的变化趋势

目前尚不明确，有待进一步深入研究。
根据以往研究发现，土壤微生物残体碳含量和微生物碳泵效率的变化受到生态系统类型［１１］、气候［８，１３］、

土壤属性［１４—１５］以及微生物群落［１６］的影响。 特别是，土壤微生物通过利用各种生活史策略影响微生物残体碳

泵效率。 近期相关学者将适用于植被生态学的高生长产量⁃资源获取⁃胁迫耐受性（Ｙ⁃Ａ⁃Ｓ）框架应用到土壤微

生物中，用于预测土壤微生物生长和资源获取之间的权衡关系，并探讨其与土壤碳循环的关系［１６—１７］。 例如，
Ｙ⁃策略微生物通过增强中心碳代谢和生物合成能力能够最大限度地提高其生长产量，这一过程可以将单体底

物转化为微生物残体碳，进而促进有机物的稳定［１８］。 相比之下，在资源较差环境中，Ａ⁃策略微生物为争夺有

限资源将增加对酶的生产投资，但这往往以牺牲生长产量为代价，限制了微生物残体碳的积累。 而在资源枯

竭或生理压力（干旱或盐度）的极端环境，Ｓ⁃策略微生物则倾向于降低资源获取和生长产量的成本，增强其抗

逆能力，这一适应性调整往往伴随着土壤有机碳（ＳＯＣ）储量的减少［１７］。 因此，深入探究刺槐林恢复进程中微

生物所采取的不同生活史策略与微生物残体碳积累之间的复杂关系，对于理解生态系统功能恢复、碳循环动

态以及制定有效的生态修复策略具有至关重要的意义。
黄土丘陵地区生态系统功能严重退化，是典型的生态脆弱区［１９］。 自 １９９９ 年以来，我国在该区域实行退

耕还林还草政策，将该区域坡度大于 ２５°的农田转为林地或撂荒草地，有助于改善黄土丘陵区的生态环境［２０］。
由于该地区气候环境干旱、水土流失严重，因而种植了抗寒能力强、具有较强适应性的刺槐以增加植被净初级

生产力，提高土壤固持有机碳的速率和总量。 但在植被恢复过程中，随着土地利用方式发生改变，土壤微生物

残体碳含量、微生物碳泵效率及其反应机制尚不明确。 因此，本研究选取黄土丘陵沟壑区不同恢复年限的人

工刺槐林为研究对象，并选择邻近的坡耕地为对照，通过测定不同恢复年限刺槐林的土壤残体碳含量、理化性

质和微生物生活史策略，挖掘微生物残体碳和微生物碳泵效率的变化趋势及驱动因素，以期为黄土高原地区

０３２３ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ４５ 卷　
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生态管理建设和可持续发展提供依据。

１　 研究地区与研究方法

１．１　 研究区域概况

本研究位于中国黄土高原安塞区五里湾流域（北纬 ３６°５１′—３６°５３′；东经 １０９°１９′—１０９°２２′；海拔 １０６１—
１３７１ ｍ）。 研究区域为半干旱季风性气候，年平均温度为 ８．８ ℃，年平均降水量为 ５０５ ｍｍ，年无霜期约 １６０ ｄ
该区域为典型的黄土高原丘陵沟壑区地貌特征，土壤类型以黄土母质发育而来的黄绵土为主，水土流失严重，
抗侵蚀能力差，原生植被完全破坏。 为恢复该区域退化的生态系统，自 １９７０ 年以来，我国在黄土高原实行“退
耕还林工程”，由于刺槐（Ｒｏｂｉｎｉａ ｐｓｅｕｄｏａｃａｃｉａ）生长速度快、适应性强、抗旱能力高的优点，作为主要的树种被

广泛的应用［２１—２２］。
１．２　 实验设计与土壤取样

选取黄土丘陵沟壑区的五里湾流域作为研究区域，结合文献［２３］ 与向当地农民调查，于 ２０１９ 年 ７—８ 月，
分别选择 １４ ａ（自 ２００５ 年退耕）、２０ ａ（自 １９９９ 年退耕）、３０ ａ（自 １９８９ 年退耕）和 ４５ ａ（自 １９７４ 年退耕）四个

不同恢复年限的刺槐林为研究对象，人工林在开发过程中既没有进行间伐、修剪，也没有进行养分改良；并以

坡耕地为对照，选定的坡耕地主要为玉米⁃谷子轮作，无施肥、人工灌溉等栽培耕作措施，分别设置 ３ 个重复，
共 １５ 个样地。 在每个样地随机设置 ３ 个 ２０ ｍ×３０ ｍ 的重复样方，进行植被类型调查和土壤样品的采集，所选

择的样地除恢复年限不同外，具有相似的植被类型、立地条件、土壤质地等特征。 刺槐林下主要植被类型有异

叶败酱 （ Ｐａｔｒｉｎｉａ ｈｅｔｅｒｏｐｈｙｌｌａ）、 硬质早熟禾 （ Ｐｏａ ｓｐｈｏｎｄｙｌｏｄｅｓ）、 猪毛菜 （ Ｓａｌｓｏｌａ ｃｏｌｌｉｎａ ）、 薹草 （ Ｃａｒｅｘ
ｔｒｉｓｔａｃｈｙａ）等。

在排除地上植物不受任何干扰后，从每个样地的表土（０—１０ ｃｍ）中随机获得 １０ 个“ Ｓ”形土壤核心

（５．０ ｃｍ内径）。 将土壤样品混合形成复合样品。 共采集土壤样品 ４５ 个（４ 个年龄组×３ 个重复林分×３ 个重复

样地＋３ 个农田×３ 个重复样地）。 对于每个变量，使用三个重复样地的平均值来表示林分。 样品过 ２ ｍｍ 筛，
并去除植物根茎和其他碎屑。 将采集的土壤样品一部分储存于 ４ ℃下用于土壤特性分析，另一部分储存于

－２０ ℃用于 ＤＮＡ 提取。
１．３　 土壤化学性质的测量

在 １０５ ℃下烘箱干燥至恒定质量测定土壤水分（ＳＭ，％）；使用玻璃电极计以 １∶２．５ 的土壤 ／水比（ｗ ／ ｖ）估
计土壤 ｐＨ 值；土壤容重（ＢＤ）按照环刀法测定；土壤颗粒组成测定采用激光粒度分析仪测定［２４］；土壤有机碳、
全氮的测定为自然风干后的土壤样品过筛后，分别采用重铬酸钾氧化法、五水硫酸铜⁃浓硫酸消煮后由 ＡＡ３
流动分析仪测定［２５］；使用氯仿熏蒸⁃Ｋ２Ｓ０４提取方法分析土壤微生物生物量碳［２６］（ＭＢＣ）。 土壤微生物生物量

以磷脂脂肪酸含量表征，采用氯仿⁃甲醇⁃柠檬酸缓冲液浸提后用气相色谱仪（Ａｇｉｌｅｎｔ ６８９０Ｎ） 耦合氢火焰离子

化检测器（ＦＩＤ） （Ａｇｉｌｅｎｔ Ｔｅｃｈｎｏｌｏｇｉｅｓ，Ｐａｌｏ Ａｌｔｏ，ＣＡ，美国）分析。
１．４　 土壤微生物残体碳的测定

参照 Ｚｈａｎｇ 等［２７］ 的方法获取氨基酸提取液，采用气相色谱仪（Ａｇｉｌｅｎｔ ７８２０，美国） 测定氨基葡萄糖

（ＧｌｕＮ）和胞壁酸（ＭｕｒＡ） ２ 种土壤氨基糖含量。 真菌残体碳（ ＦＮＣ）、细菌残体碳（ＢＮＣ）和微生物残体碳

（ＭＮＣ）利用以下公式计算：
ＦＮＣ＝（ＧｌｕＮ ／ １７９．１７－２×ＭｕｒＡ ／ ２５１．２３）×１７９．１７×９ ／ １０００ （１）
ＢＮＣ＝ＭｕｒＡ×４５ ／ １０００ （２）
ＭＮＣ＝ＦＮＣ＋ＢＮＣ （３）

式中：１７９．１７ 和 ２５１．２３ 分别是 ＧｌｕＮ 和 ＭｕｒＡ 的分子量；２ 表示胞壁酸和氨基葡萄糖在细胞中以 １∶２ 的摩尔比

出现；９ 是 ＧｌｕＮ 到真菌残体碳的转换值；４５ 是 ＭｕｒＡ 到细菌残体碳的转换值。
微生物碳泵效率（ＭＣＰ ｅｆｆｉｃａｃｙ）是微生物残体碳（真菌、细菌）含量与土壤有机碳（ＳＯＣ）的比值［１０］。 残体

１３２３　 ７ 期 　 　 　 王美璇　 等：人工刺槐恢复林土壤微生物残体碳累积效应及其影响因素 　
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碳累计系数（ＮＡＣ）为微生物残体碳与微生物生物量碳的比值［７］。
１．５　 ＤＮＡ 提取、测序和数据处理

选用 Ｆａｓｔ ＤＮＡ Ｓｐｉｎ 试剂盒（ＭＰ Ｂｉｏｍｅｄｉｃａｌｓ，Ｃｌｅｖｅｌａｎｄ，美国）对 ０．５ ｇ 新鲜土壤样品进行 ＤＮＡ 提取。 使

用分光光度计（ＮａｎｏＤｒｏｐ ２０００）检查 ＤＮＡ 提取物的质量。 对每个土壤样品进行 ６ 次重复，以确保有足够的

ＤＮＡ 进行鸟枪法宏基因组测序。 提取的微生物 ＤＮＡ 通过 Ｉｌｌｕｍｉｎａ ＴｒｕＳｅｑ Ｎａｎｏ ＤＮＡ ＬＴ Ｌｉｂｒａｒｙ Ｐｒｅｐａｒａｔｉｏｎ
Ｋｉｔ 构建宏基因组鸟枪法测序文库，插入片段大小为 ４００ ｂｐ。 使用 Ｉｌｌｕｍｉｎａ Ｔｒｕ Ｓｅｑ Ｎａｎｏ ＤＮＡ ＬＴ 文库制备试

剂盒从提取的插入大小为 ５００ ｂｐ 的微生物 ＤＮＡ 中构建宏基因组鸟枪法测序文库。
１．６　 宏基因组组装和生活史策略

对 ｒａｗ ｒｅａｄｓ 进行过滤，获得用于分析的高质量的 ｒｅａｄｓ［２８］。 特别是，使用 Ｃｕｔ Ａｄａｐｔ （ｖｅｒｓｉｏｎ １．２．１）去除

测序接头序列，并丢弃质控读段（５０ ｂｐ 以下或含氮 ｂｐ）。 本研究使用 ＭＥＧＡＨＩＴ 软件对所有样本的混合序列

进行组装［２９］，得到较大的连续克隆系和 Ｓｃａｆｆｏｌｄｓ 数据库。 为了获得最低的共同祖先分类，使用 ＢＬＡＳＴＮ 将非

冗余的连续克隆系与 ＮＣＢＩ 核苷酸数据库进行比对，删除属于植物界或多细胞动物的连续克隆系。 使用

ＭｅｔａＧｅｎｅ Ｍａｒｋ［３０］和 ＭｅｔａＥｕｋ［３１］对大于 ２００ ｂｐ 的连续克隆系进行注释，预测基因。
Ｙ⁃策略微生物依据基因组 ＧＣ 含量，利用胞嘧啶（Ｃ）和鸟嘌呤（Ｇ）比例定义 Ｙ⁃策略微生物［３２—３４］。 Ａ⁃策

略和 Ｓ⁃策略微生物来自 ＫＥＧＧ 数据库。 用于分解碳的分解基因被定义为 Ａ⁃策略微生物［３５］。 而 Ｓ⁃策略微生

物的标记基因参考 Ｌｉ 等人的文献 ［１６］，具体如下表 １ 所示：

表 １　 不同微生物生活史策略的标记基因

Ｔａｂｌｅ １　 Ｍａｒｋｅｒ ｇｅｎｅｓ ｆｏｒ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｍｉｃｒｏｂｉａｌ ｌｉｆｅ ｈｉｓｔｏｒｙ ｓｔｒａｔｅｇｉｅｓ

微生物生活史策略
Ｍｉｃｒｏｂｉａｌ ｌｉｆｅ ｈｉｓｔｏｒｙ ｓｔｒａｔｅｇｉｅｓ

分类
Ｃｌａｓｓｉｆｙ ＫＥＧＧ

Ｓ⁃策略微生物 Ｄａｍａｇｅ ｒｅｐａｉｒ Ｋ１７７５８，Ｋ０３５４６，Ｋ０３５４７，Ｋ０５９８２

Ｓ⁃ｓｔｒａｔｅｇｙ Ｏｓｍｏｒｅｇｕｌａｔｉｏｎ Ｋ１３６９３， Ｋ０１０８７， Ｋ０３４９８， Ｋ０３５４９， Ｋ０１５４６， Ｋ０１５４７

Ｏｔｈｅｒｓ ｓｔｒｅｓｓ ｔｏｌｅｒａｎｃｅ ｔｒａｉｔｓ Ｋ０８６８１， Ｋ０６２００， Ｋ１６１３７， Ｋ０２２１７， Ｋ０９１６５， Ｋ０３４４９

Ｃｅｌｌ ｍｅｍｂｒａｎｅ ｒｅｌａｔｅｄ Ｋ１２９７８， Ｋ００５７０

Ａ⁃策略微生物
Ａ⁃ｓｔｒａｔｅｇｙ Ｍｏｎｏｓａｃｃｈａｒｉｄｅｓ

Ｋ０８６７９，Ｋ０１８０８，Ｋ０００６６，Ｋ０００４５，Ｋ００８４７，Ｋ０７０２６，Ｋ０３３３２，Ｋ０１８４０，Ｋ１５７７８，
Ｋ００００８，Ｋ０２３７７，Ｋ００８８２，Ｋ０１７１１，Ｋ０１８０３，Ｋ０１８０５，Ｋ０３８５８，Ｋ０１１９３，Ｋ０１８３５，
Ｋ００８４５，Ｋ０１２０９，Ｋ０１８０４，Ｋ０００６４，Ｋ０１６２８，Ｋ１８３３４，Ｋ０２４２９，Ｋ０７０４６，Ｋ１８３３５，
Ｋ０２０８１，Ｋ０７２４８，Ｋ０３４３６，Ｋ２７０６９，Ｋ１８３３７，Ｋ１２６６１，Ｋ０５９８９，Ｋ０１８２０，Ｋ０３５３４，
Ｋ１０５６２，Ｋ０３４５７，Ｋ０３４７７，Ｋ１５５３２，Ｋ１６０１１，Ｋ００９６６，Ｋ１６８８１，Ｋ０１８０９，Ｋ００９７１，
Ｋ０１８１０，Ｋ００８５３，Ｋ０００１２，Ｋ０８６７８，Ｋ０１６３５

Ｄｉｓａｃｃｈａｒｉｄｅｓ Ｋ１２３０８，Ｋ００６６１，Ｋ００６８８，Ｋ００６９０，Ｋ００７０５，Ｋ０１１７６，Ｋ００６９１，Ｋ１６１４６，Ｋ０３２９２，
Ｋ１７３１３，Ｋ０１８３８，Ｋ０２０２４，Ｋ０２７７８，Ｋ０５３４２

Ｐｏｌｙｓａｃｃｈａｒｉｄｅｓ
Ｋ００７０１，Ｋ０７４８５，Ｋ００７０３，Ｋ１６１４８，Ｋ０１２２３，Ｋ０５３５０，Ｋ０５３４９，Ｋ１９６６８，Ｋ０１２２２，
Ｋ０５３４１， Ｋ０１０５１， Ｋ０７４０５， Ｋ０１１７８， Ｋ０１２１０， Ｋ０２４３８， Ｋ００９７８， Ｋ００６１６，
Ｋ０５３４３，Ｋ０１２３６

Ｈｅｍｉｃｅｌｌｕｌｏｓｅ Ｋ０００４１，Ｋ０００６５，Ｋ００８６５，Ｋ０１７３０，Ｋ０１８１２，Ｋ０５７９９，Ｋ１１５２９，Ｋ１８９８１

Ｃｅｌｌｕｌｏｓｅ Ｋ００７００，Ｋ０１１８７

Ａｍｉｎｏｓｕｇａｒｓ Ｋ０６８７１，Ｋ０２０８２，Ｋ０１１９０，Ｋ１８６７４

Ｌｉｐｉｄｓ Ｋ１３７７０，Ｋ００６４７，Ｋ０１７１６

Ｃｈｉｔｉｎ Ｋ０１２０５，Ｋ０２５６６，Ｋ０１２２２

Ｌｉｇｎｉｎ Ｋ０２５１０，Ｋ１０２１６，Ｋ０２５０９，Ｋ００４５５，Ｋ００４８４，Ｋ０１８２１，Ｋ０１８２６，Ｋ００１５１，Ｋ０５９２１，
Ｋ００４４６，Ｋ０３３８１，Ｋ０４１００，Ｋ０４１０１，Ｋ０１６８１，Ｋ０５７１２，Ｋ００１７９，Ｋ００１８０

　 　 Ｄａｍａｇｅ ｒｅｐａｉｒ： 损坏修复蛋白基因；Ｏｓｍｏｒｅｇｕｌａｔｉｏｎ： 渗透调节基因；Ｏｔｈｅｒｓ ｓｔｒｅｓｓ ｔｏｌｅｒａｎｃｅ ｔｒａｉｔｓ： 其他 Ｓ 型策略基因；Ｃｅｌｌ ｍｅｍｂｒａｎｅ ｒｅｌａｔｅｄ： 细

胞膜相关基因；Ｍｏｎｏｓａｃｃｈａｒｉｄｅｓ： 单糖代谢基因；Ｄｉｓａｃｃｈａｒｉｄｅｓ： 双糖代谢基因；Ｐｏｌｙｓａｃｃｈａｒｉｄｅｓ： 多糖代谢基因；Ｈｅｍｉｃｅｌｌｕｌｏｓｅ： 半纤维素代谢基因；

Ｃｅｌｌｕｌｏｓｅ： 纤维素代谢基因；Ａｍｉｎｏｓｕｇａｒｓ： 氨基糖代谢基因；Ｌｉｐｉｄｓ： 脂质代谢基因；Ｃｈｉｔｉｎ： 几丁质代谢基因；Ｌｉｇｎｉｎ： 木质素代谢基因

１．７　 统计分析

利用 ＳＰＳＳ ２７．０ 软件进行单因素方差分析，比较不同林龄间微生物残体碳（ＭＮＣ、ＦＮＣ、ＢＮＣ）含量和微生
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物碳泵效率的差异。 使用 Ｒ（版本 ４．１．０，Ｒ Ｃｏｒｅ Ｔｅａｍ）中的 “ｒａｎｄｏｍＦｏｒｅｓｔ”包和“ｒｆＰｅｒｍｕｔｅ”包执行随机森林

分析，筛选出预测微生物残体碳和微生物碳泵效率中表现最重要的因子以及 Ｓ⁃策略史和 Ａ⁃策略史微生物中

表现最重要的功能基因。 采用 Ｏｒｉｇｉｎ ２０２４ 分析微生物策略史与微生物碳泵效率的线性回归关系。

２　 结果

２．１　 刺槐林恢复过程中土壤环境因子的变化

由表 ２ 可得，微生物生物量碳和土壤有机碳随刺槐林恢复年限的增加呈上升趋势，在刺槐 ４５ ａ 达到最大

值，分别为 ０．５２ 和 ７．７３ ｍｇ ／ ｇ，显著高于其他恢复年限。 全氮在刺槐 ２０ ａ 达到最大值 ０．５３ ｍｇ ／ ｇ，显著高于耕

地土壤。 Ｃ ／ Ｎ 在刺槐 ４５ ａ 达到最高值 １７．４６，显著高于其他恢复年限。 而 ｐＨ、土壤含水量和土壤容重在不同

刺槐林恢复年限间无显著差异。 并且随刺槐林恢复年限增加，Ｓ⁃策略微生物相对丰度呈下降趋势，在耕地土

壤中达到最大值 ２４．７７％，显著高于刺槐 ４５ ａ；Ａ⁃策略微生物相对丰度则呈上升趋势，在刺槐 ４５ ａ 达到最大值

５７．６９％，显著高于其他刺槐恢复年限；Ｙ⁃策略微生物相对丰度在不同刺槐恢复年限间无显著差异。

表 ２　 不同刺槐林恢复年限土壤环境因子的变化

Ｔａｂｌｅ ２　 Ｃｈａｎｇｅｓ ｏｆ ｓｏｉｌ ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌ ｆａｃｔｏｒｓ ｉｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｒｅｓｔｏｒａｔｉｏｎ ｙｅａｒｓ ｏｆ Ｒｏｂｉｎｉａ ｐｓｅｕｄｏａｃａｃｉａ ｆｏｒｅｓｔｓ

因子
Ｐａｒａｍｅｔｅｒｓ

林分类型 Ｆｏｒｅｓｔ ｔｙｐｅ

ＦＬ ＲＰ１４ ＲＰ２０ ＲＰ３０ ＲＰ４５

微生物生物量碳 Ｍｉｃｒｏｂｉａｌ ｂｉｏｍａｓｓ ｃａｒｂｏｎ ／ （ｍｇ ／ ｇ） ０．０６±０．００４ｄ ０．１０±０．０１ｄ ０．２７±０．００４ｃ ０．３７±０．０３ｂ ０．５２±０．０１ａ

土壤有机碳 Ｓｏｉｌ ｏｒｇａｎｉｃ ｃａｒｂｏｎ ／ （ｍｇ ／ ｇ） ２．９８±０．０７ｄ ４．３０±０．１９ｃ ４．７４±０．３０ｃ ５．８４±０．４０ｂ ７．７３±０．３２ａ

全氮 Ｔｏｔａｌ Ｎ ／ （ｍｇ ／ ｇ） ０．２６±０．０４ｂ ０．４２±０．０９ａ ０．５３±０．０９ａ ０．５１±０．０７ａ ０．４４±０．０１ａ

碳氮比 Ｒａｔｉｏ ｏｆ Ｃ ／ Ｎ １１．８６±２．１８ｂ １０．４６±１．６２ｂ ９．０６±１．４３ｂ １１．６６±２．０６ｂ １７．４６±１．７２ａ

真菌残体碳 ／ 细菌残体碳 ＦＮＣ ／ ＢＮＣ（２） １．３４±０．０５ｃ １．５６±０．０２ｂ １．５９±０．０７ｂ １．８１±０．０８ａ １．６２±０．１８ｂ

残体碳累计系数
Ｎｅｃｒｏｍａｓｓ ｃａｒｂｏｎ ａｃｃｕｍｕｌａｔｉｏｎ ｃｏｅｆｆｉｃｉｅｎｔ １９．８３±３．０９ａ １４．５９±１．８１ｂ ５．７５±０．２１ｃ ４．６７±０．８９ｃ ３．２４±０．０８ｃ

真菌生物量与细菌生物量的比值
Ｒａｔｉｏ ｏｆ ｆｕｎｇａｌ ｂｉｏｍａｓｓ ｔｏ ｂａｃｔｅｒｉａｌ ｂｉｏｍａｓｓ ０．６０±０．００２ａ ０．５８±０．００２ｃ ０．５８±０．００４ｃ ０．５９±０．００２ｂ ０．５９±０．０１ａｂ

ｐＨ（Ｈ２Ｏ） ８．２８±０．０７ｃ ８．３９±０．０４ａｂ ８．３０±０．０４ｂｃ ８．４５±０．０４ａ ８．３０±０．０５ｂｃ

土壤含水量 Ｓｏｉｌ ｍｏｉｓｔｕｒｅ ／ ％ １２．４８±０．２５ａｂ １３．５８±１．１０ａ １２．１０±０．５６ｂ １１．９４±０．７９ｂ １２．７５±０．７３ａｂ

土壤容重 Ｂｕｌｋ ｄｅｎｓｉｔｙ ／ （ｇ ／ ｃｍ３） １．２５±０．０２ａ １．２１±０．０７ａｂ １．１０±０．２０ａｂ １．２０±０．０６ａｂ １．０１±０．０６ｂ

Ｓ⁃策略微生物 Ｓ⁃ｓｔｒａｔｅｇｙ ／ ％ ２４．７７±０．４７ａ ２４．５６±０．１６ａｂ ２４．０１±０．６６ａｂ ２４．１６±０．７６ａｂ ２３．５４±０．４４ｂ

Ａ⁃策略微生物 Ａ⁃ｓｔｒａｔｅｇｙ ／ ％ ５６．９９±０．１８ｂ ５７．２０±０．１９ｂ ５７．１８±０．０１ｂ ５７．１９±０．４１ｂ ５７．６９±０．１２ａ

Ｙ⁃策略微生物 Ｙ⁃ｓｔｒａｔｅｇｙ ／ ％ ６４．６４±０．５３ａ ６４．８９±０．０９ａ ６４．８０±０．０４ａ ６４．８９±０．３２ａ ６４．５４±０．２３ａ

　 　 表中数据为平均值±标准差（ ｎ ＝ ３），不同小写字母表示在不同林分间差异显著（Ｐ＜０．０５）；ＦＬ：耕地 Ｆａｒｍｌａｎｄ；ＲＰ１４：刺槐 １４ ａ Ｒｏｂｉｎｉａ

ｐｓｅｕｄｏａｃａｃｉａ．１４；ＲＰ２０：刺槐 ２０ ａ Ｒｏｂｉｎｉａ ｐｓｅｕｄｏａｃａｃｉａ．２０；ＲＰ３０：刺槐 ３０ ａ Ｒｏｂｉｎｉａ ｐｓｅｕｄｏａｃａｃｉａ． ３０；ＲＰ４５：刺槐 ４５ ａ Ｒｏｂｉｎｉａ ｐｓｅｕｄｏａｃａｃｉａ．４５；（２）

ＦＮＣ：真菌残体碳 ｆｕｎｇａｌ ｎｅｃｒｏｍａｓｓ ｃａｒｂｏｎ；ＢＮＣ：细菌残体碳 ｂａｃｔｅｒｉａｌ ｎｅｃｒｏｍａｓｓ ｃａｒｂｏｎ

２．２　 刺槐林恢复过程中微生物残体碳和微生物碳泵效率的变化趋势

随着刺槐林恢复年限的增加，土壤微生物残体碳含量呈上升趋势，变化范围为 １．１８—１．６９ ｍｇ ／ ｇ，在刺槐

４５ ａ 达到最大值，显著高于刺槐林恢复的初期阶段；真菌残体碳的变化范围为 ０．６７—１．０８ ｍｇ ／ ｇ，在刺槐 ３０ ａ
达到最大值；细菌残体碳的变化范围为 ０．５０—０．６５ ｍｇ ／ ｇ，在刺槐 ４５ ａ 达到最大值，显著高于其它刺槐林年限

（图 １）。 真菌残体碳 ／细菌残体碳变化范围为 １．３４—１．８１，在刺槐 ３０ ａ 达到最大值，且显著高于其它刺槐林年

限（表 ２）。
相反，随着刺槐林恢复年限的增加，微生物碳泵效率呈下降趋势，微生物残体碳、真菌残体碳、细菌残体碳

的ＭＣＰ 效率的变化范围分别为 ２２．０２％—３９．５５％、１３．６４％—２２．６６％、８．３８％—１６．８９％，均在耕地土壤中达到最

大值，刺槐 ４５ ａ 达到最低值（图 １）。 且微生物残体碳积累系数（ＮＡＣ）也呈现下降趋势，在耕地土壤中达到最

大值（１９．８３±３．０９），显著高于其它刺槐林年限（表 ２）。

３３２３　 ７ 期 　 　 　 王美璇　 等：人工刺槐恢复林土壤微生物残体碳累积效应及其影响因素 　
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图 １　 不同刺槐林恢复年限土壤微生物残体碳含量和微生物碳泵效率的变化

Ｆｉｇ．１　 Ｃｈａｎｇｅｓ ｉｎ ｓｏｉｌ ｍｉｃｒｏｂｉａｌ ｒｅｓｉｄｕｅ ｃａｒｂｏｎ ｃｏｎｔｅｎｔ ａｎｄ ｍｉｃｒｏｂｉａｌ ｃａｒｂｏｎ ｐｕｍｐ ｅｆｆｉｃｉｅｎｃｙ ｄｕｒｉｎｇ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｒｅｓｔｏｒａｔｉｏｎ ｙｅａｒｓ ｏｆ Ｒｏｂｉｎｉａ

ｐｓｅｕｄｏａｃａｃｉａ ｆｏｒｅｓｔ

ＦＬ：耕地 Ｆａｒｍｌａｎｄ；ＲＰ１４：刺槐 １４ ａ Ｒｏｂｉｎｉａ ｐｓｅｕｄｏａｃａｃｉａ．１４；ＲＰ２０：刺槐 ２０ ａ Ｒｏｂｉｎｉａ ｐｓｅｕｄｏａｃａｃｉａ．２０；ＲＰ３０：刺槐 ３０ ａ Ｒｏｂｉｎｉａ ｐｓｅｕｄｏａｃａｃｉａ．３０；

ＲＰ４５：刺槐 ４５ ａ Ｒｏｂｉｎｉａ ｐｓｅｕｄｏａｃａｃｉａ．４５； ＭＮＣ：微生物残体碳 ｍｉｃｒｏｂｉａｌ ｎｅｃｒｏｍａｓｓ ｃａｒｂｏｎ；ＦＮＣ：真菌残体碳 ｆｕｎｇａｌ ｎｅｃｒｏｍａｓｓ ｃａｒｂｏｎ；ＢＮＣ：细菌

残体碳 ｂａｃｔｅｒｉａｌ ｎｅｃｒｏｍａｓｓ ｃａｒｂｏｎ；ＭＣＰ： 微生物碳泵 Ｍｉｃｒｏｂｉａｌ ｃａｒｂｏｎ ｐｕｍｐ；不同小写字母表示在不同林分间差异显著（Ｐ＜０．０５）；图中数据

为平均值±标准差（ｎ＝ ３）

２．３　 刺槐林恢复过程中微生物残体和微生物碳泵效率的驱动因素

基于随机森林模型得出，土壤微生物残体碳变化过程中土壤因子：全氮（ＴＮ）、土壤有机碳（ＳＯＣ）是主要

驱动因素（图 ２）。 而在微生物碳泵效率变化过程中微生物生活史策略占主导地位，特别是 Ｓ⁃策略微生物（Ｓ⁃
ｓｔｒａｔｅｇｙ）和 Ａ⁃策略微生物（Ａ⁃ｓｔｒａｔｅｇｙ）是主要驱动因素（图 ２）。 且通过拟合发现微生物碳泵效率与 Ｓ⁃策略史

微生物呈极显著正相关关系（图 ３），与 Ａ⁃策略史微生物呈显著负相关关系（图 ３）。
为进一步探究 Ｓ⁃策略和 Ａ⁃策略微生物功能基因对微生物碳泵效率的影响，利用随机森林模型分析了 Ｓ⁃

策略和 Ａ⁃策略微生物的功能基因对微生物碳泵效率的相对重要性。 结果显示 Ｓ⁃策略微生物中损伤修复蛋白

基因（Ｄａｍａｇｅ ｒｅｐａｉｒ）和渗透调节基因（Ｏｓｍｏｒｅｇｕｌａｔｉｏｎ）是微生物碳泵效率变异的两个重要预测因子（图 ４）；Ａ⁃
策略史微生物中脂质代谢基因（Ｌｉｐｉｄｓ）和木质素代谢基因（Ｌｉｇｎｉｎ）是对微生物碳泵效率影响最大的因子

（图 ４）。

３　 讨论

３．１　 刺槐林恢复过程中微生物残体碳的变化

微生物残体碳是 ＳＯＣ 的重要来源，反映生态系统的长期碳变化［３６］。 本研究中随着刺槐林恢复年限的增

加，土壤微生物残体碳呈现逐渐增加的趋势。 这可能是由于：一方面，植被组成变化引起的凋落物质量和根系
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图 ２　 微生物残体碳含量和微生物碳泵效率主要预测因子的重要性

Ｆｉｇ．２　 Ｔｈｅ ｉｍｐｏｒｔａｎｃｅ ｏｆ ｔｈｅ ｍａｉｎ ｐｒｅｄｉｃｔｏｒｓ ｏｆ ｍｉｃｒｏｂｉａｌ ｒｅｓｉｄｕｅ ｃａｒｂｏｎ ｃｏｎｔｅｎｔ ａｎｄ ｍｉｃｒｏｂｉａｌ ｃａｒｂｏｎ ｐｕｍｐ ｅｆｆｉｃｉｅｎｃｙ

每个预测变量的显著性水平为∗Ｐ＜０．０５，∗∗Ｐ＜０．０１； ＭＮＣ：微生物残体碳 Ｍｉｃｒｏｂｉａｌ ｎｅｃｒｏｍａｓｓ ｃａｒｂｏｎ；ＦＮＣ：真菌残体碳 Ｆｕｎｇａｌ ｎｅｃｒｏｍａｓｓ

ｃａｒｂｏｎ；ＢＮＣ：细菌残体碳 Ｂａｃｔｅｒｉａｌ ｎｅｃｒｏｍａｓｓ ｃａｒｂｏｎ；ＴＮ：全氮 Ｔｏｔａｌ Ｎ；ＳＯＣ：土壤有机碳 Ｓｏｉｌ ｏｒｇａｎｉｃ ｃａｒｂｏｎ；Ｓｉｌｔ：粉粒；ＳＯＣ：ＴＮ：碳氮比；ＳＭ：土

壤含水量 Ｓｏｉｌ ｍｏｉｓｔｕｒｅ；ＢＤ：容重 Ｂｕｌｋ ｄｅｎｓｉｔｙ；Ａ⁃ｓｔｒａｔｅｇｙ：Ａ⁃策略微生物；Ｓ⁃ｓｔｒａｔｅｇｙ：Ｓ⁃策略微生物；Ｙ⁃ｓｔｒａｔｅｇｙ：Ｙ⁃策略微生物．

地下碳输入变化影响微生物活性，从而影响微生物残体碳的累积［３６］。 另一方面，植被类型由耕地转为林地使

得碳的输入数量和质量增加［３７］，进而促进土壤微生物残体碳和 ＳＯＣ 的积累［３６］。 Ｓｈｅｎ 等研究发现在马尾松

人工林恢复过程中，不同土层土壤微生物残体碳同样呈现上升趋势［３８—３９］。
此外，细菌残体碳和真菌残体碳作为微生物残体碳的重要组成部分，其变化规律反映了土壤微生物群落

组成及碳循环过程的变化［４０—４１］。 本研究中随着刺槐林恢复年限的增加，真菌残体碳 ／细菌残体碳大于 １（表
２），表明真菌残体碳主导微生物残体碳的积累。 这可能是由于复杂有机物的分解以真菌为主［４２—４３］。 具体而

言，真菌因其高效的代谢机制与多样的酶系统，特别是那些针对特定碳水化合物的活性水解酶和（过）氧化

酶，展现出对植物生物量及土壤有机质强大的降解能力［４２—４５］。 随着刺槐林的恢复，植物碳输入量显著增加，
为真菌提供了更为丰富的底物资源，进一步促进了真菌的生长与活动［４６］。 这一过程不仅加速了有机质的分

解与转化，还通过真菌残体的积累，间接促进了土壤有机碳（ＳＯＣ）的固定与储存。 因此，随着刺槐林恢复年限

的增加，通过增强真菌在微生物群落中的地位与作用，促进了真菌残体碳的积累，进而对微生物残体碳乃至整

个土壤有机碳库的积累产生了积极影响。 这一发现不仅加深了对森林土壤碳循环机制的理解，也为通过生态

恢复手段提升土壤碳汇功能提供了科学依据。
土壤微生物残体碳的累积受到各种因素的影响。 微生物残体碳的积累是一个连续的过程，依托于微生物

生物量碳的变化［１８，４７］。 本研究中随着刺槐林恢复年限的增加微生物生物量碳与微生物残体碳表现出相似的
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图 ３　 微生物生活史策略与微生物碳泵效率的关系

Ｆｉｇ．３　 Ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐ ｂｅｔｗｅｅｎ ｍｉｃｒｏｂｉａｌ ｌｉｆｅ ｈｉｓｔｏｒｙ ｓｔｒａｔｅｇｙ ａｎｄ ｍｉｃｒｏｂｉａｌ ｃａｒｂｏｎ ｐｕｍｐ ｅｆｆｉｃｉｅｎｃｙ

图中阴影部分为 ９５％置信带；ＭＮＣ：微生物残体碳 ｍｉｃｒｏｂｉａｌ ｎｅｃｒｏｍａｓｓ ｃａｒｂｏｎ；ＦＮＣ：真菌残体碳 ｆｕｎｇａｌ ｎｅｃｒｏｍａｓｓ ｃａｒｂｏｎ；ＢＮＣ：细菌残体碳

ｂａｃｔｅｒｉａｌ ｎｅｃｒｏｍａｓｓ ｃａｒｂｏｎ；ＭＣＰ： 微生物碳泵 Ｍｉｃｒｏｂｉａｌ ｃａｒｂｏｎ ｐｕｍｐ

增长模式，为微生物残体碳积累提供充足的碳源。 并且，通过随机森林模型分析发现 ＴＮ、ＳＯＣ 是微生物残体

碳累积过程中的重要非生物影响因子（图 ２）。 这是由于 ＳＯＣ 和 ＴＮ 与土壤微生物残体碳、真菌残体碳以及细

菌残体碳密切相关，高 ＳＯＣ 和 ＴＮ 支持微生物生物量更好的生长，进而促进更多微生物残体碳的形成［７］。 此

外，更重要的是本研究发现微生物生活史策略 Ａ⁃策略微生物和 Ｓ⁃策略微生物影响微生物残体碳的累积。 Ａ⁃
策略微生物通过改善细胞运动、竞争、底物运输和生物降解增加资源获取，促进微生物生物量增加，进而促进

微生物残体碳和 ＳＯＣ 的累积；Ｓ⁃策略微生物倾向于降低资源获取和生长产量的成本，增强其抗逆能力，导致

微生物生长产量降低、ＳＯＣ 消耗［４３］。 综上，随着刺槐林恢复年限增加，土壤养分（ＴＮ、ＳＯＣ）增加，进而影响 Ａ⁃
策略微生物丰富度上升而 Ｓ⁃策略微生物丰富度下降，最终促进土壤微生物残体碳和 ＳＯＣ 的积累。
３．２　 刺槐林恢复过程中土壤微生物碳泵效率的变化

与微生物残体碳含量趋势相反，微生物碳泵效率随刺槐林恢复年限增加呈下降趋势。 这可能是由于土壤

有机碳包括微生物源有机碳和植物源有机碳，随着刺槐林恢复，植物源碳输入增加，致使微生物碳泵效率下

降［３８］。 并且有研究表明在福建省马尾松人工林恢复过程中，０—１０ ｃｍ 土层中的土壤微生物碳泵效率为

１２．８％—２５．９％，随林龄增加呈现显著下降趋势［４８］；在杉木人工林演替过程中微生物碳泵效率呈现出相同的

下降趋势［４９］。 因此，在刺槐林恢复过程中，植被地上输入量碳的增加导致土壤微生物碳泵效率下降。
微生物碳泵效率受到土壤养分（Ｃ ／ Ｎ）影响［５０］，更重要的是受到微生物生活史策略的影响。 微生物策略

可以根据代谢变化、生理或遗传特征的权衡进行分类，在不同条件下有不同的策略占主导地位，有助于解决土

壤微生物对环境适应问题［１６］。 Ｓｈａｏ 等［４１］研究表明在资源枯竭或生理压力（干旱或盐度）的极端环境选择保

持细胞完整性和新陈代谢的 Ｓ⁃策略微生物，但所需能量投入可能会导致 ＳＯＣ 消耗增加并降低生长产量；在资
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图 ４　 微生物生活史策略作为微生物碳泵效率主要预测因子的重要性

Ｆｉｇ．４　 Ｔｈｅ ｉｍｐｏｒｔａｎｃｅ ｏｆ ｍｉｃｒｏｂｉａｌ ｌｉｆｅ ｈｉｓｔｏｒｙ ｓｔｒａｔｅｇｙ ａｓ ｔｈｅ ｍａｉｎ ｐｒｅｄｉｃｔｏｒ ｏｆ ｍｉｃｒｏｂｉａｌ ｃａｒｂｏｎ ｐｕｍｐ ｅｆｆｉｃｉｅｎｃｙ

每个预测变量的显著性水平为∗Ｐ＜０．０５，∗∗Ｐ＜０．０１； ＭＮＣ：微生物残体碳 ｍｉｃｒｏｂｉａｌ ｎｅｃｒｏｍａｓｓ ｃａｒｂｏｎ；ＦＮＣ：真菌残体碳 ｆｕｎｇａｌ ｎｅｃｒｏｍａｓｓ

ｃａｒｂｏｎ；ＢＮＣ：细菌残体碳 ｂａｃｔｅｒｉａｌ ｎｅｃｒｏｍａｓｓ ｃａｒｂｏｎ； Ｄａｍａｇｅ ｒｅｐａｉｒ：损坏修复蛋白基因；Ｏｓｍｏｒｅｇｕｌａｔｉｏｎ：渗透调节基因；Ｏｔｈｅｒ Ｓ⁃ ｓｔｒａｔｅｇｉｅｓ：其他

Ｓ 型策略基因；Ｃｅｌｌ ｍｅｍｂｒａｎｅ ｒｅｌａｔｅｄ：细胞膜相关基因；Ｍｏｎｏｓａｃｃｈａｒｉｄｅｓ：单糖代谢基因；Ｄｉｓａｃｃｈａｒｉｄｅｓ：双糖代谢基因；Ｐｏｌｙｓａｃｃｈａｒｉｄｅｓ：多糖代

谢基因；Ｈｅｍｉｃｅｌｌｕｌｏｓｅ：半纤维素代谢基因；Ｃｅｌｌｕｌｏｓｅ：纤维素代谢基因；Ａｍｉｎｏｓｕｇａｒｓ：氨基糖代谢基因；Ｌｉｐｉｄｓ：脂质代谢基因；Ｃｈｉｔｉｎ：几丁质代

谢基因；Ｌｉｇｎｉｎ：木质素代谢基因

源较差环境中则选择降解和利用复杂有机物的 Ａ⁃策略微生物，其通过将能量投入到细胞外酶的产生和从复

杂有机质中释放营养物质，可能会诱导对细胞摄取⁃生物合成⁃生长⁃死亡的负反馈，导致微生物残体碳对现有

ＳＯＣ 的贡献下降［１６］；而在充足养分可用性的环境下则促进 Ｙ⁃策略微生物的生长，其通过投入能量进行快速

增长来有效竞争生物可利用资源，并且由于微生物细胞的增殖和周转会促进额外生长，进一步加速地下微生

物残体碳的积累和 ＳＯＣ 的形成［１８］。 在本研究中，基于随机森林模型预测的结果同样证实了这一观点，并且

探索发现 Ｓ⁃策略微生物中损伤修复蛋白基因（Ｄａｍａｇｅ ｒｅｐａｉｒ）和渗透调节基因（Ｏｓｍｏｒｅｇｕｌａｔｉｏｎ）是微生物碳泵

效率变异的两个重要预测因子（图 ４）；Ａ⁃策略史微生物中脂质代谢基因（Ｌｉｐｉｄｓ）和木质素代谢基因（Ｌｉｇｎｉｎ）
是对微生物碳泵效率影响最大的因子。 因此，在刺槐林恢复过程中，Ａ⁃策略（资源获取型）微生物和 Ｓ⁃策略

（压力耐受型）微生物之间的权衡会影响土壤微生物碳泵效率的变化。

４　 结论

本研究探讨了不同刺槐林恢复年限中土壤微生物残体碳含量和微生物碳泵效率变化及其影响机制，研究

结果发现随着刺槐林恢复年限的增加，微生物残体碳含量增加，微生物碳泵效率下降，表明植被恢复加速了微

生物残体碳的积累，但微生物碳泵效率受到抑制。 而这主要是由于在刺槐林恢复过程中，土壤微生物为适应

环境变化对生活史策略进行调整导致的，其中微生物碳泵效率与 Ｓ⁃策略微生物呈正相关，与 Ａ⁃策略微生物呈

负相关。
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