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摘要：【目的】揭示珍稀植物香果树 Emmenopterys henryi 生境土壤微生物多样性变化信息及其影响因素，为香果树的保

护和繁育提供参考。【方法】通过高通量测序技术检测了 34 个香果树群落生境的土壤细菌和真菌种类，分析海拔、坡

向、土壤理化性质和香果树群落特征对土壤细菌和真菌多样性的影响。【结果】α 多样性分析表明：九龙山香果树生境

土壤细菌 Shannon-Wiener 指数均值为 5.87，Simpson 指数均值为 0.98；土壤真菌 Shannon-Wiener 指数均值为 4.88，

Simpson 指数均值为 0.97。细菌 Shannon-Wiener 指数当量 (H') 随海拔升高而显著降低 (P＜0.05)，随土壤 pH (4.62~

5.83) 升高而升高 (P＜0.05)；土壤细菌 Simpson 指数当量 (D') 与土壤速效钾呈显著负相关 (P＜0.05)。真菌 H 和 D'都随着

海拔上升呈先下降后上升的趋势，且随碱解氮的升高而显著降低 (P＜0.05)；真菌 D'还与样地中心香果树胸高断面积呈显

著正相关 (P＜0.05)。β 多样性分析表明：细菌 Sorenson 相异性指数均值为 0.39，其中物种周转组分贡献为 70.2%，真菌

Sorenson 相异性指数均值为 0.72，其中物种周转组分贡献为 85.1%；细菌和真菌的 Sorenson 相异性指数各自存在显著空

间自相关 (P＜0.05)，且与土壤理化性质以及树种组成差异显著相关 (P＜0.05)。偏 Mantel 检验结果表明：细菌的物种周

转组分与土壤理化性质和样地树种组成显著相关 (P＜0.05)，而其物种丰富度组分仅与取样年份显著相关 (P＜0.05)；真菌

的物种周转组分存在显著空间自相关且与土壤理化性质差异显著相关 (P＜0.05)，而其物种丰富度组分与取样年份、海拔

都显著相关 (P＜0.05)。【结论】九龙山香果树生境土壤真菌多样性较高，细菌多样性较低；香果树生境土壤微生物多样

性存在时空异质性，海拔、土壤碱解氮和香果树胸高断面积是土壤微生物 α 多样性的主要影响因素，土壤理化性质和样

地树种组成是土壤微生物 β 多样性的主要影响因素。图 4 表 2 参 32
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Abstract: [Objective] This study, with an investigation into the temporal and spatial changes of soil microbial

diversity in the habitat of the rare plant Emmenopterys henryi and the main controlling factors of these changes,

is aimed to provide reference for the protection and breeding of the rare species. [Method] High throughput

sequencing  technology  was  used  to  detect  OTUs  of  bacteria  and  fungi  in  soil  from  34 E.  henryi  dominated

stands  before  an  analysis  was  conducted  of  the  effects  of  altitude,  slope  direction,  soil  nutrition,  and 
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characteristics  of  the  tree  communities  on  the  diversities  of  soil  bacteria  and  fungi.  [Result] α  diversity

analysis  indicated  that:  the  mean  of  Shannon-Wiener  index  of  bacterial  communities  was  5.87,  and  that  of

fungal  communities  was  0.98;  the  numbers  equivalent  of  Shannon-Wiener  index  (H')  decreased  significantly

with the increase of altitude (P＜0.05) and increased significantly with the increased soil pH (4.62 − 5.83) (P＜

0.05);  meanwhile,  the  numbers  equivalent  of  Simpson  index  (D')  was  significantly  and  negatively  correlated

with  the  content  of  available  potassium  in  soil  (P＜0.05); H'  and D'  of  soil  fungi  firstly  decreased  and  then

increased with the increased altitude, and significantly decreased with the increased alkali-hydrolyzed nitrogen

content in soil (P＜0.05); meanwhile, there was a significant and positive correlation between D' and the basal

area  of  the  central E.  henryi  tree  (P＜0.05).  β  diversity  analysis  indicated  that:  the  mean  Sorenson  index  of

bacterial  communities  was  0.39,  with  70.2%  contributions  of  species  turnover  component,  and  that  of  fungal

communities  was 0.72,  with 85.1% contributions of  species turnover component;  the Sorenson indices of  soil

bacterial and fungal communities were both significantly spatial auto-correlated (P＜0.05), and correlated with

differences in soil nutrient content and tree species composition. The partial Mantel test results indicated that:

the  species  turnover  components  of  bacteria  were  significantly  correlated  with  differences  in  soil  nutrient

content  and  tree  species  composition  (P＜ 0.05),  while  the  species  richness  difference  of  soil  bacteria  was

significantly  correlated  with  the  difference  in  sampling  year  (P＜ 0.05);  the  species  turnover  components  of

fungi were significantly spatially auto correlated (P＜0.05), and correlated with differences in soil nutrient content,

while the species richness difference of fungi was significantly correlated with the differences in sampling year

and  the  altitude  (P＜0.05). [Conclusion] Compared  with  other  forests  in  China,  the  habitat  of E.  henryi  in

Jiulongshan boasts more diverse soil fungal, less diverse soil bacterial and higher spatiotemporal heterogeneity

in soil  microbial  diversity.  Altitude,  soil  alkaline nitrogen content,  and the size of E. henryi  tree are the main

factors affecting α diversity of soil microbes, while soil physicochemical properties and the composition of tree

communities are the main factors that influence β diversity of soil microbes. [Ch, 4 fig. 2 tab. 32 ref.]
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香果树 Emmenopterys henryi 为茜草科 Rubiaceae香果树属 Emmenopterys 高大落叶乔木，是中国特有

的第四纪孑遗植物之一，零星分布在西北、华中、华东、华南和西南等 15个省 (自治区)[1−2]。目前，香

果树的野外生存受到一定的威胁，已经被列为国家Ⅱ级重点保护植物[3]。过去几十年，国内学者对香果

树进行了广泛的研究[4]，但对于香果树生境土壤微生物的研究几乎空白。土壤微生物作为陆地生物多样

性的重要组分，不仅在陆地生态系统物质循环和能量流动过程中起着重要作用[5]，而且通过植物-微生物

反馈影响着植物的代谢、功能性状及其对环境胁迫的适应能力，从而影响植物的健康和多样性[6−7]。细

菌和真菌是土壤中最重要的两大微生物类群，一般来说真菌对环境胁迫的抗性更强，而细菌对资源水平

波动的适应性更强[8]。因此，学者普遍认为资源质量低的环境中微生物群落往往以真菌为主，资源不稳

定或资源水平高的环境中微生物群落往往以细菌为主[9]。香果树喜生于海拔 430~1 630 m处岩石裸露度

高、土层浅薄的山谷林中[10]。在这种严苛的环境中，微生物常对珍稀植物的生长和繁育过程起着更为重

要的促生作用[11]。有学者已经从香果树营养器官中筛选到了多种具溶磷、解钾、分泌吲哚乙酸或具有

2种以上功能的真菌[12]。除提高土壤养分可利用率和刺激植物释放激素外，微生物还可以有效抑制植物

病害的发生[11, 13]。活体植物根系周围既是病原微生物的聚集地，也是共生抗病微生物的聚集地，因此植

物体周围的微生物多样性和物种组成对于该植物的生存和繁衍具有重要影响[14]。然而，目前香果树生境

微生物多样性和物种组成时空变化格局及机制仍未得到深入了解。

微生物多样性和物种组成的时空变化格局受多种生态因素的影响，这些因素相互作用，但主控因素

仍然不明[15]。海拔是影响土壤微生物多样性的重要因素[16]。不同森林生态系统中表层土壤微生物普遍呈
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现海拔变化格局，但对于土壤微生物组成和多样性沿海拔变化的趋势至今没有统一定论 [10,  14]。

其主要原因在于各种生态因子，如土壤温度、湿度、土壤理化性质和植被类型，都会随海拔的升高而改

变，进而对土壤微生物群落造成不同影响[16−17]。虽然土壤特性对微生物多样性的影响一直受到关注[15]，

但研究多围绕土壤养分含量，很少分析土壤物理性质等对微生物多样性的影响。此外，植物可以通过凋

落物和根系分泌物对土壤微生物产生直接影响，也可以通过改变土壤理化性质对土壤微生物产生间接影

响[18−19]。植物群落的物种组成或多样性与群落中土壤微生物物种组或多样性呈显著相关[20−21]。同时，空

间距离对土壤微生物多样性的影响也不容忽视。除了微生物多样性本身，样本间土壤理化性质和植被特

征的相似性也都与空间距离有关。因此，需要尽可能同时检验这些生物和非生物因素 (包括空间因素)对
珍稀植物生境土壤微生物多样性的影响。

为探究香果树生境土壤微生物多样性和物种组成时空变化信息以及造成这些变化的主控因素，本研

究利用高通量测序技术检测浙江九龙山国家级自然保护区香果树生境土壤细菌和真菌的多样性格局，并

分析香果树生物因素和环境因素对这些格局的影响，以期为香果树的保护和繁育提供科学依据。 

1    研究地区与方法
 

1.1    研究区概况

浙江九龙山国家级自然保护区位于浙、闽、赣交界处的丽水遂昌西南部 (28°19′10″~28°24′43″N，

118°49′38″~118°55′03″E)。该区气候属中亚热带湿润季风气候，四季分明，雨量充足，光照适宜，气候

具有垂直地带性，年内雨季和干季交替明显，南北坡气候存在差异[20]。2021年平均气温为 16.3 ℃，年

降水量为 2 171.5 mm；2022年平均气温为 16.0 ℃，年降水量为 2 064.2 mm。土壤属富铝土纲，红壤土

类，包括老红壤、红壤、黄红壤和红黄壤等亚类，随着海拔的变化，各亚类按序替代。土壤中有机质、

全氮及钾素丰富，有机质转化迅速，腐殖质组成以富里酸占优势[22]。植被以亚热带常绿阔叶林为主，该

区也是香果树在浙江的主要分布地之一[22−23]。 

1.2    样地设置与植被调查

2021年 7—10月，在九龙山国家级自然保护区内的大岩前、岩背坑、陈坑、源大坑、内阴坑、内北

坪等 6处香果树分布地共设置 34个样地。每个样地都是以 1株香果树为圆心，15 m为半径的圆。定位

每个样圆的海拔和地理坐标，测量样地所在山坡的坡向，测量样地内所有胸径大于 2.5 cm的乔、灌木的

胸径及与样圆中心香果树的距离，并鉴定物种。 

1.3    土壤样品采集

分别于 2021年 11月中旬 (24个样地)和 2022年 10月底 (10个样地)分 2次采集了 34个样地的土壤

样品。采样时在中心香果树冠幅范围内去除表层凋落物后任意采集 5份土壤 (深度 0~15 cm)进行混合，

剔除碎石等杂物。将采集土样放入提前标记好的无菌密封袋密封，置于冰盒内带回实验室。在实验室去

除可见根系和动植物残体，一部分用于微生物高通量测序，另一部分自然风干后过 2 mm土筛，用于土

壤理化性质测定。 

1.4    土壤理化性质测定

土壤理化性质分析参考《土壤分析技术规范》[24]。采用电位法测定土壤 pH，外加热重铬酸钾容量法

测定有机质，凯氏蒸馏法测定全氮，碱解扩散法测定碱解氮，盐酸-氯化铵浸提-钼锑抗比色法测定速效

磷，醋酸铵浸提-火焰光度法测定速效钾；采用指测法确定土壤质地；采用比重瓶法结合环刀法测定和

计算土壤总孔隙度。 

1.5    微生物多样性测定

土壤样品保存在干冰中送至实验室后，使用土壤 DNA提取试剂盒 (Omega Bio-tek，Norcross，
GA)进行土壤微生物总 DNA抽提，并利用质量分数为 1% 的琼脂糖凝胶电泳对抽提的总 DNA纯度和浓

度进行检测。本研究采用通用引物 338F和 806R扩增细菌 16S rDNA基因的 V3~V4区域；采用引物

ITS1F和 ITS2R扩增真菌 ITS1区域。每个样本 3个重复，重复的 PCR扩增产物混合后经检测、回收、

纯化和荧光定量后构建 Miseq文库，并进行双向测序。原始序列数据经拼接、过滤质控和去除嵌合体等

步骤后，得到高质量的有效序列数。在 97％相似性水平下，划分所有序列的操作分类单元 (OTU)[18]。 
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1.6    数据分析 

1.6.1    微生物 α 多样性分析    Shannon-Wiener指数和 Simpson指数是群落 α多样性最常用的指数[25]，但

这 2个指数在比较不同群落 α多样性的差异时，群落间的多样性差异程度容易失真[26]。为了更好地揭示

不同样地间 α多样性变化的影响因素，本研究使用 Shannon-Wiener指数当量 (H')和 Simpson指数当量

(D')(即保持多样性指数值不变，群落内物种都具有相同多度时，群落中预期的物种数量)来表征香果树

生境土壤细菌和真菌的 α多样性。本研究分别统计所有土样细菌、真菌的 OUT数量和门类，并计算每

个土样细菌和真菌的 Shannon-Wiener指数、Simpson指数及其当量。用 t 检验比较 2个年份土壤细菌和

真菌的 H'和 D'。
为分析不同样地土壤微生物 α多样性差异与地形、土壤理化性质以及香果树大小的关系，本研究以

各样地土壤细菌和真菌的 H'或 D'作为应变量，以样地的海拔、坡向、土壤理化性质、样地中心香果树

的胸高断面积、树木 α多样性作为自变量进行回归分析。取坡向的正弦和余弦值作为自变量来提取坡向

的信息。同时，考虑到样地间的空间自相关，以及不同取样年份造成的影响，本研究将香果树分布地和

取样年份作为随机效应加入回归方程，建立线性混合效应模型。利用 F 检验对各自变量固定效应的显著

性进行检验。 

1.6.2    土壤微生物 β 多样性分析    采用基于丰度的 Sorenson相异性指数作为配对样本之间的 β多样性

(即样本之间的微生物组成的差异，Btotal)的度量，并将 β多样性分解为物种周转组分 (Repl)和物种丰富

度差异组分 (Rich)[23]。当 Rich/Btotal 大于 50% 时，表明 β多样性主要由物种丰富度差异组分主导，

Repl/Btotal 大于 50% 时，表明 β多样性主要由物种周转组分主导[25]。

利用偏 Mantel检验，在控制样地空间距离条件下，分析取样年份与香果树生境土壤微生物 β多样性

及其组分的 Spearman相关；或控制取样年份条件下，分析样地间空间距离与香果树生境土壤微生物

β多样性及其组分的相关性。同时控制样地空间距离和取样年份的情况下，分析其他因子与土壤微生物

β多样性及其组分的关系。

最后，通过方差分解，探究对香果树生境土壤微生物 β多样性及其组分有显著影响因素的相对重要

性[25]。该分析以土壤样本细菌或真菌 β多样性及其 2个组分为响应变量，以地形、土壤理化性质、样地

树木物种组成、中心香果树胸高断面积、取样年份或样地空间距离等因素作为解释变量。本研究依据最

低残差原则选择“最好”的因素组合，去除共线性因子。空间距离因子由邻体矩阵主坐标分析

(PCNM)引入，选择正相关的 PCNM特征值作为空间因子指标 [25]。以树种组成矩阵主坐标排序

(PCoA)的前 10个排序轴 (含总变异的 89.3%)作为代表各样地树种组成的变量。 

1.6.3    数据分析    所有数据分析都在 R软件中完成。α多样性指数计算、偏 Mantel检验、PCNM分析和

方差分解采用 vegan程序包，线性混合效应模型分析通过 lme4程序包，β多样性分解通过 adespatial程
序包，PCoA排序通过 ade程序包实现。 

2    结果与分析
 

2.1    土壤微生物 α多样性及其变化

本研究从香果树生境土壤中共检测到 8 750个细菌 OTUs和 10 968个真菌 OUTs，其中 8 612个可注

释的细菌 OTUs归属于 38个门类，7 742个可注释的真菌 OUTs归属于 17个门类。2021年采集的 24个

土壤样品共检测到 6 935个细菌 OTUs和 9 198个真菌 OTUs，其中 6 838个可注释的细菌 OTUs归属于

37个门类，6 554个可注释的真菌 OTUs归属于 16个门类；2022年采集的 10个土壤样品共检测到

4 168个细菌 OTUs和 4 592个真菌 OTUs，其中 4 096个可注释的细菌 OTUs归属于 37个门类，3 432个

可注释的真菌 OTUs归属于 15个门类。

从图 1可见：每个土壤样品细菌的 Shannon-Wiener指数为 4.82~6.37，均值为 5.87，Simpson指数为

0.95~0.99， 均 值 为 0.98； 真 菌 Shannon-Wiener指 数 为 3.84~5.56， 均 值 为 4.88， Simpson指 数 为

0.92~0.99，均值为 0.97。2021年采集的土壤细菌 H'显著高于 2022年 (P＜0.05)，但 D'无显著差异；真菌

的 H'和 D'在 2个取样年份间差异不显著。

线性混合效应模型分析表明：香果树生境土壤细菌 H'与海拔呈显著负相关 (P＜0.05)，即随着海拔
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上升，土壤细菌 H'下降 (图 2A)，而土壤细菌 D'与海拔无关。海拔及其二次方对土壤真菌 H'和 D'都有显

著影响 (P＜0.05)，随着海拔的上升，香果树生境土壤真菌 α多样性呈现先下降后上升的趋势 (图 2B和

图 2C)。模型分析表明：样地坡向与土壤细菌和真菌 α多样性都无显著关系。土壤理化性质中，速效钾

与细菌 D'呈显著负相关 (P＜0.05)；pH与细菌 H'呈显著正相关 (P＜0.05)；碱解氮与真菌 H'、D'都呈显著

负相关 (P＜0.05)；其余性质都与真菌和细菌的 α多样性无显著关系。植物因子中，仅中心香果树胸高面

积与土壤真菌 D'呈显著正相关 (P＜0.05)，土壤细菌、真菌 α多样性都与样地树种多样性无关 (表 1)。
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图 2    九龙山香果树生境土壤微生物 α 多样性随海拔的变化
Figure 2    Changes of α diversity indices of microbes in soil of E. henryi stand along with altitude

  

2.2    土壤微生物 β多样性及其组分特征

九龙山香果树生境土壤细菌 β多样性为 0.19~0.72，均值为 0.39，其中物种周转组分为 0.08~0.66，
均值 0.27，物种丰富度差异组分为 0~0.43，均值 0.12 (图 3A)。物种周转组分对土壤细菌 β多样性的贡献

达 70.2%，而物种丰富度差异组分对土壤细菌 β多样的贡献占 29.8%。香果树生境土壤真菌 β多样性为

0.49~0.96，均值为 0.72，其中物种周转组分为 0.37~0.92，均值为 0.61，物种丰富度差异组分为 0~0.41，
均值为 0.11 (图 3B)。物种周转组分对土壤真菌 β多样性的贡献高达 85.1%，而物种丰富度差异组分对土

壤真菌 β多样性的贡献仅占 14.9%。 

2.3    土壤微生物 β多样性及其组分的影响因素

偏 Mantel检验表明：控制取样年份后，样地空间距离与土壤微生物 β多样性及其物种周转组分都显

著相关 (P＜0.05，表 2)；控制样地间空间距离后，仅土壤微生物物种丰富度与取样年份有关 (表 2)。取

样年份解释了土壤细菌物种丰富度的 42% (图 4A)，但仅解释了土壤真菌的 8% (图 4B)。
偏 Mantel检验发现：控制采样年份和样地空间距离后，土壤细菌 β多样性与土壤理化性质差异 (总

孔隙度、有机质、全氮、速效钾、速效磷、碱解氮和 pH)以及树种组成显著相关 (P＜0.05，表 2)。土壤

理化性质、树种组成和空间结构共解释九龙山香果树生境土壤细菌 β多样性 52% 的变异，其中土壤理化

性质差异解释了 26%，树种组成解释了 12%，空间结构仅解释 10%，土壤理化性质和树种组成共同解释
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图 1    不同年份土壤微生物 α 多样性差异
Figure 1    Alpha diversity differences of soil microbes in different sampling years
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额外 10% 的细菌 β多样性 (图 4C)。土壤细菌物种周转与土壤理化性质 (尤其是有机质、全氮、速效钾、

速效磷和 pH)及树种组成显著相关 (P＜0.05，表 2)。样地的空间结构并不能单独解释土壤细菌的物种周

转。土壤理化性质和树种组成共解释了 44% 的土壤细菌物种周转，其中土壤理化性质解释了 36%，树

种组成解释了 18% (图 4D)。土壤细菌物种丰富度差异与海拔、坡向、土壤理化性质、香果树种组成的

相关性不显著 (表 2)。
控制取样年份和样地空间距离后，土壤真菌 β多样性与土壤理化性质 (总孔隙度、有机质、全氮、

速效钾、速效磷、碱解氮和 pH)及树种组成显著相关 (P＜0.05，表 2)。土壤理化性质、树种组成和空间

结构共解释了九龙山香果树生境土壤 34% 的真菌 β多样性，其中树种组成解释了 13%，土壤理化性质

和空间结构各自解释了 11% 和 10% 的真菌 β多样性，土壤理化性质和树种组成共同解释额外 7% (图 4E)。
土壤真菌物种周转与土壤理化性质 (总孔隙度、有机质、全氮、速效钾、速效磷和 pH值)显著相关

(P＜0.05，表 2)。土壤理化性质和空间结构共同解释了 15% 的土壤真菌物种周转，其中土壤理化性质和

空间结构分别解释了 5% 和 11% (图 4F)。土壤真菌物种丰富度仅与海拔和中心香果树胸高断面积显著相

关 (P＜0.05，表 2)。海拔和取样年份交互作用解释了 51% 的土壤真菌物种丰富度差异，海拔和取样年份

 

表 1    生物和环境因子对香果树生境土壤微生物 α多样性的影响
Table 1    Influence of biotic and abiotic factors on α diversity of soil microbes in habitat of E. henryi

影响因素
细菌H' 细菌D' 真菌H' 真菌D'

回归系数 P 回归系数 P 回归系数 P 回归系数 P
坡向正弦 0.00 1.00 0.01 0.95 0.18 0.38 0.12 0.10

坡向余弦 0.01 0.97 0.18 0.33 −0.25 0.29 −0.11 0.99

土壤质地 −0.06 0.88 −0.10 0.65 −0.05 0.86 −0.07 0.90

总孔隙度 0.11 0.42 0.10 0.46 0.12 0.36 0.14 0.38

有机质 −0.43 0.56 0.10 0.90 −0.78 0.40 −0.14 0.86

全氮 1.21 0.17 0.61 0.54 1.41 0.20 0.40 0.71

速效钾 0.88 0.11 −0.65 0.05 0.93 0.17 1.00 0.11

速效磷 1.28 0.19 1.36 0.18 −0.60 0.61 −0.55 0.60

碱解氮 −0.87 0.12 −1.00 0.09 −0.37 0.03 −0.73 0.02

pH 0.82 0.00 0.09 0.67 −0.06 0.83 −0.10 0.69

中心香果树胸高断面积 0.09 0.64 −0.11 0.60 0.15 0.56 0.42 0.05

树种多样性 0.25 0.24 0.26 0.18 0.14 0.60 0.19 0.37
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每个小黑点表示一个样本对，其位置由该样方对的物种组成相似性、物种周转组分和物种丰富度差异组分决定。大黑
点的位置表示所有小黑点的质心，位置由所有小黑点在 3 个轴上的均值决定。

图 3    九龙山香果树生境土壤微生物 β 多样性的三维分布
Figure 3    Triangular plot of microbes communities in soil of E. henryi stands in Jiulongshan
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表 2    九龙山香果树生境土壤微生物 β多样性与各环境因子的偏 Spearman相关
Table 2    Partial spearman correlations between soil microbes β diversity and various environmental factors in E. henryi stands in Jiulongshan

影响因素

细菌 真菌

β多样性 物种周转 物种丰富度差异 β多样性 物种周转 物种丰富度差异

相关系数 P 相关系数 P 相关系数 P 相关系数 P 相关系数 P 相关系数 P
空间距离 0.32 0.00 0.27 0.01 0.01 0.42 0.30 0.01 0.29 0.00 −0.04 0.64
年份 0.06 0.21 −0.38 1.00 0.65 0.00 0.02 0.42 −0.37 1.00 0.50 0.00
海拔 −0.06 0.73 −0.20 0.99 0.10 0.08 0.09 0.20 −0.27 1.00 0.33 0.00
坡向 0.02 0.28 −0.00 0.50 0.02 0.24 0.02 0.23 0.05 0.08 −0.02 0.65
土壤理化性质 0.46 0.00 0.39 0.00 0.01 0. 25 0.43 0.00 0.26 0.02 0.12 0.13
质地 0.05 0.53 −0.06 0.77 0.05 0.43 0.02 0.44 0.06 0.29 0.06 0.38
总孔隙度 0.34 0.01 0. 34 0.01 0.02 0.57 0.25 0.05 0.22 0.03 −0.04 0. 87
有机质 0.45 0.00 0.41 0.00 −0.03 0.62 0.29 0.01 0.27 0.01 0.01 0.40
全氮 0.34 0.00 0.28 0.01 0.06 0.24 0.26 0.02 0.21 0.03 0.04 0.27
速效钾 0.31 0.01 0.31 0.00 −0.03 0.63 0.24 0.03 0.21 0.02 −0.03 0.61
速效磷 0.33 0.01 0.27 0.01 0.06 0.25 0.25 0.04 0.22 0.02 −0.01 0.49
碱解氮 0.24 0.01 0.18 0.04 0.01 0.43 0.35 0.00 0.14 0.09 0.15 0.06
pH值 0.47 0.00 0.42 0.00 0.01 0.43 0.33 0.00 0.27 0.00 −0.02 0.53
中心香果树胸高断面积 0.08 0.21 −0.03 0.58 0.08 0.13 0.01 0.44 −0.21 0.99 0.18 0.03
树种组成 0.20 0.02 0.19 0.03 −0.06 0.76 0.23 0.02 0.13 0.09 0.01 0.45
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图 4    九龙山香果树生境环境因子对土壤微生物 β 多样性及其组分解释度的方差分解结果
Figure 4    Variance partitioning results  of  β diversity and its  components of soil  bacteria or fungi in E. henryi stands in Jiulongshan interpreted by

biotic and abiotic factors
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分别独立解释 9% 和 8% 的土壤真菌物种丰富度差异。中心香果树胸高断面积不能单独解释土壤真菌物

种丰富度差异。 

3    讨论
 

3.1    九龙山香果树生境土壤微生物多样性

植物与微生物之间存在复杂的相互作用[11]。近年来，对森林土壤微生物多样性的研究较深入[27]，但

对珍稀濒危植物体内或生境中的微生物研究较少[11−12]。本研究分析表明：九龙山香果树生境土壤细菌

α多样性高于真菌 α多样性，且土壤微生物多样性显著高于该地树木的多样性[25]。这一特征符合森林土

壤微生物多样性的基本规律[28]。极高的细菌和真菌多样性是出现宿主专一的病原微生物和共生菌的基

础。专一的植物-微生物相互作用有助于缓解珍稀植物受到的环境胁迫[11]。从不同气候带森林土壤微生

物多样性比较来看，九龙山国家级自然保护区香果树生境土壤细菌 α多样性较其他地方低，而真菌 α多

样性较其他地方高[28]。这可能与香果树生境岩石裸露度高且土层浅薄的特性有关。在这种资源质量低的

环境中，真菌种类丰富的微生物群落常体现出优势，丰富的真菌物种有利于维持环境中矿质资源的供

给，改善植物的生存环境[8−9]。同时，本研究也发现：随着生境条件的变化，香果树生境中细菌群落的

物种组成最为稳定，而真菌群落的物种组成变化较大[25]。植物、真菌和细菌群落在环境梯度上都是以发

生物种周转为主，物种周转对于真菌群落的 β多样性尤为重要。 

3.2    香果树生境土壤 α多样性的影响因素

本研究发现：2021年土壤细菌的 H'显著高于 2022年，而其余类群和多样性指数在不同年份间差异

不显著。2022年土壤细菌群落 H'显著降低，说明群落中不少稀有物种丧失或者丰度发生变化。已有研

究表明：降水能显著影响森林土壤微生物群落的结构，且对细菌的影响尤为明显[29]。2022年 6—8月，

九龙山地区经历了明显的干旱过程，全年降水量比 2021年下降了 107.3 mm (5%)。降水的改变应该是九

龙山香果树生境土壤细菌多样性降低的重要因素。

除了气候因素外，海拔和坡向是影响土壤微生物 α多样性的重要因素[30−31]。有研究表明：土壤微生

物 α多样性在南坡和北坡对海拔变化的表现不同[31]。然而，本研究结果显示：九龙山香果树生境土壤微

生物 α多样性与坡向无关。海拔因子极其复杂，许多生态因子，如温度、湿度、辐射、植被等，都会随

海拔的变化而改变，生态因子在海拔梯度上的变化比在纬度梯度上的变化快 1 000倍[30]。目前，土壤微

生物 α多样性沿海拔梯度的变化模式主要包括单调递减、单调递增、单峰、下凹和无趋势等 5种[31]。本

研究表明：九龙山香果树生境细菌和真菌 α多样性随海拔上升呈不同的变化趋势。

土壤理化性质是影响土壤微生物生存和繁殖的最直接因素，而且微生物的活动也影响着土壤理化性

质，因此土壤理化性质与微生物多样性之间存在紧密联系[15]。九龙山香果树生境土壤 pH全部小于 6，
属于酸性至强酸性土壤。细菌 D'与土壤 pH呈正相关，说明土壤酸性越低，细菌多样性越高，部分细菌

类群不能在强酸性环境中生存。本研究发现：细菌 D'与土壤速效钾呈负相关关系，可能以下有 2种解

释：首先，九龙山香果树生境中部分细菌类群可能不喜速效钾较高的生境；其次，生境中可能存在大量

消耗速效钾的细菌类群，从而导致生境中速效钾降低。具体原因有待从细菌功能生态的角度进行深入研

究。此外，本研究土壤碱解氮与真菌多样性之间呈显著负相关。主要原因在于真菌以利用分解程度低的

凋落物为主，而在凋落物层较厚的环境中氮素多以有机态大分子形式存在，碱解氮质量分数常较低[11]。

在较大的地理尺度上或不同植被类型 (或演替阶段)中，土壤微生物与植物多样性之间常存在紧密的

正相关[32]。本研究的地理尺度较小，且限于单一的香果树群落，群落类型单一，因此并未检测到树木多

样性与土壤微生物多样性之间的关系。然而，本研究依然发现样地中心香果树胸高断面积与其周围土壤

真菌的 D'之间呈显著正相关。有研究表明：不同树种的大树周围，土壤能以不同的速率积累病原真菌或

菌根真菌[14]。如果积累的真菌种类大多为病原真菌，将导致香果树强烈的负密度制约效应，而积累多种

菌根真菌，将有利于香果树幼苗从母树周围得到正反馈。珍稀植物如何招募并组装根内微生物，直接关

系到其种群复壮前景[11]。张红芳等[12] 已从香果树体内分离到了 82株具溶磷效果和 36株具解钾活性的内

生真菌，说明有益真菌促进香果树种群维持和复壮是有可能的。 

3.3    香果树生境土壤 β多样性的影响因素

本研究发现：香果树生境土壤细菌和真菌群落的物种组成存在显著的空间正相关，即距离越近微生
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物群落的物种组成越相似。然而，微生物群落的空间结构并不完全由土壤理化性质和植物群落的空间自

相关来解释。样地空间结构仅各独立解释了 10% 的细菌和真菌 β多样性。其他具有空间自相关结构的生

境因素，如土壤温度、湿度等，对于九龙山香果树生境土壤微生物物种组成具有重要影响。另外，取样

年份对细菌和真菌群落的物种丰富度差异具有显著影响，说明气候波动对细菌和真菌群落物种丰富度的

年际变化具有重要影响。树种是影响土壤微生物群落物种组成的重要因素[19]。在九龙山，土壤真菌、细

菌 β多样性以及细菌的物种周转组分与香果树群落的树种组成呈显著相关，且这一关系不能完全由香果

树群落的树种组成的空间自相关因素解释。植物群落的树种组成差异促进了不同香果树生境土壤细菌和

真菌群落间的物种替代。土壤是微生物生存的直接环境，土壤理化性质对土壤微生物 β多样性具有重要

影响[19]。本研究表明：土壤理化性质显著影响细菌和真菌群落 β多样性及其物种周转组分，具有较高的

独立和总和解释度。说明群落间土壤异质性是导致九龙山香果树生境土壤微生物 (尤其是细菌) β多样性

和物种周转的主要因素。除了重要的养分因子外，本研究还表明：影响土壤通气性、养分释放和移动以

及热特性的土壤孔隙度对细菌和真菌群落的 β多样性及其物种周转具有重要影响。虽然海拔梯度显著影

响九龙山香果树生境土壤微生物 α多样性，但是其对 β多样性的影响很小。地形因素中，海拔差异仅与

真菌群落物种丰富度差异显著相关，而坡向差异与细菌和真菌的 β多样性及其 2个组分都无显著关系。

今后有必要进一步深入研究地形因子对土壤微生物 α和 β多样性影响的差异及其机制。 

4    结论

取样年份、海拔、土壤理化性质、中心香果树胸高断面积以及树种组成对浙江九龙山香果树生境土

壤微生物群落的 α和 β多样性具有重要影响。细菌和真菌群落 α多样性沿海拔梯度呈现不同的变化规

律。此外，细菌和真菌群落 β多样性体现出明显的空间结构。 
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