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!

要"
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)目的*研究海南滨海木麻黄林地土壤微生物群落组成和酶活性随林龄的变化规律'探讨木麻黄成熟

林林地地力衰退的原因()方法*在位于海南省海口市海滨的木麻黄幼龄林!

D

年生"+中龄林!

#D

年生"和成熟林!

G$

年生"中各设置
G

个
#$Ld#$L

的样方'采用/

=

0形
D

点混合取样法取
D

"

%$>L

土层土样'提取土壤宏基因组
E/5

对土壤细菌+真菌的菌属组成+相对丰度和多样性进行分析'测定土壤酶活性并对酶活性与土壤理化性质的关系进行

通径分析'同时对土壤微生物与土壤酶活性和理化性质的关系进行典范对应分析!

VV5

"()结果*!

#

"中龄林土壤细

菌和真菌群落的物种组成最丰富且均匀程度高(各林龄林地土壤细菌均以酸杆菌1

W

K

#

占优势'中龄林土壤中特有

菌属鞘氨醇杆菌属也为优势菌属(各林龄土壤真菌以发菌科中一种尚未分类的菌属占优势'其在成熟林中相对丰度

最高(!

%

"随林龄增加'土壤蔗糖酶和脲酶活性逐渐升高'而过氧化氢酶+过氧化物酶活性逐渐降低'多酚氧化酶和酸

性磷酸酶活性呈先降低后升高的趋势(通径分析表明'土壤呼吸作用+

K

Y

值及全钾+全磷+有机质含量是影响土壤酶

活性的直接因素(!

G

"

VV5

分析表明'铵态氮对细菌群落的影响程度最大'而土壤体积质量对真菌群落的影响程度最

大(多酚氧化酶活性与分枝杆菌属相关性最大'而酸性磷酸酶+过氧化物酶+过氧化氢酶活性与土壤真菌相关菌属相

关性最大(土壤优势菌属中鞘氨醇杆菌属与有机质+硝态氮含量最相关'发菌科中一种尚未分类的真菌与过氧化氢

酶活性+

K

Y

最相关()结论*成熟林中微生物群落丰富度和均匀程度降低以及氧化还原酶类活性随林龄增长而逐渐

降低'是木麻黄成熟林林地地力衰退的一个重要原因(
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木麻黄!

)'37'80/',

I

703,90

.

*+0'

"是
%$

世纪
D$

年代引进我国东南沿海的防护林树种'目前已在福

建+广东+海南等地广泛种植'仅海南岛种植面积就

达
M

万
1L

%

'已成为维护滨海环境的重要生态屏

障%

#

&

(由于木麻黄纯林群落结构简单'经过数十年

的种植后'逐渐出现了病虫害严重+自身更新困难+

林地生产力下降+林分衰退等问题'导致其防护功能

降低%

%CG

&

(近年来的研究表明'林地养分循环失调+

自身化感作用是木麻黄林地衰退的主要原因%

!

&

(笔

者前期已对木麻黄化感物质进行了系列研究%

DC"

&

'关

于木麻黄土壤养分的研究'仅见叶功富等%

H

&进行的

土壤养分与土壤酶关系的报道(土壤微生物和植物

根系分泌的土壤酶活性高低'直接与土壤微生物和

土壤理化性质相关(土壤微生物群落的多样性和丰

度决定了土壤酶活性的高低'而土壤酶活性的高低

则决定了林地土壤中碳氮的转化和存储%

&C#$

&

(因

此'研究土壤酶活性与木麻黄林地土壤理化性质+土

壤微生物之间的相互关系'对于探讨海南滨海木麻

黄林地生态系统功能变化的机制'以及木麻黄林地

衰退的主要原因有重要意义(前期本项目组已完成

了不同林龄木麻黄林地土壤理化性质的测定与分

析%

##

&

'本研究拟通过测定不同林龄土壤微生物和土

壤酶活性的动态变化'探讨土壤酶活性与木麻黄林

地土壤理化性质+土壤微生物三者间的关系'为沿海

地区退化林地的生态恢复+现有防护林的更新改造

及可持续发展提供科学依据(
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材料与方法

#<#

!

研究区概况

研究样地位于海南省海口市桂林洋开发区海滨

!

/%$m$#e$%o

'

?##$mG#e%$o

"'该地木麻黄海防林多为

单一树种'群落结构单一'林下土壤类型为滨海沙

土(

样地按林龄的不同划分为幼龄林!

D

年生"+中

龄林!

#D

年生"和成熟林!

G$

年生"

G

种木麻黄林地'

以林地附近无木麻黄生长的裸地为对照(每一林龄

的林地设置
#$Ld#$L

样方
G

个'共
M

个样方'样

地具体调查信息见表
#

(

表
#
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不同林龄木麻黄人工林样地的基本概况
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土壤样品采集

对样方内的土壤分别按照/

=

0形
D

点混合取样

法取样'取样深度
D

"

%$>L

(将新鲜土样装入无菌

袋置于冰盒中带回实验室'一部分于
!c

保存'于一

周内进行土壤酶活性测定,另一部分于
N&$c

冰箱

中保存'用于土壤宏基因组
E/5

的提取(不同林

龄木麻黄人工林林地土壤理化性质的测定结果见表
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不同林龄木麻黄人工林林地的土壤理化性质和生化活性强度

S,\-3%

!

=(9-

K

1

;

49>(C>13L9>,-

K

*(

K

3*0934,+@\9(-(

O

9>,-,>09:90934(.)B,

I

703,90

.

*+0'

K

-,+0,09(+4,0@9..3*3+040,+@,

O

34

林地

7(*340

含水率$
j

[,03*>(+03+0

体积质量$

!

O

.

>L

NG

"

P)-J@3+490

;

K

Y

有机质$

!

O

.

J

O

N#

"

B*

O

,+9>L,003*

全钾$

!

L

O

.

J

O

N#

"

S(0,-Q

全磷$

!

L

O

.

J

O

N#

"

S(0,-U

全氮$

!

L

O

.

J

O

N#

"

S(0,-/

对照
V(+0*(- #G<GD #<D% D<D% M<GM #GH<&% D%&<G# %MH<!M

幼龄林
g()+

O

.(*340 #!<&& #<%H D<%H "<!% #HD<DD !M&<"% !GD<"D

中龄林
_9@@-3C,

O

3@.(*340 #G<GM #<G$ !<M" #!<#G #D!<"H DD%<H" !#&<G%

成熟林
_,0)*3.(*340 #!<"% #<%& !<"& H<GG #DD<!$ DHG<#$ %GM<M#

林地

7(*340

铵态氮$

!

L

O

.

J

O

N#

"

5LL(+9,C/

硝态氮$

!

L

O

.

J

O

N#

"

/90*,03C/

呼吸作用$
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对照
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测定项目与方法
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土壤微生物群落多样性
!

将上述
N&$c

保

存的土壤样品进行土壤宏基因组
E/5

提取'对检

测合格的
E/5

样品进行高通量测序(土壤细菌的

测序以
!D!W=7̀ Z S90,+9)L

为测序平台'进行

#"=*E/5

高变区定向测序'测序区域为
AG
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区'方向为
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区到
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区'目标区域长度
D"$\
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(

土壤真菌以
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T
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为测序平台'以

FS=

区 域 的
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引 物 !
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W55S55SRR55S5WW5CGe

"和
==8##M"R

引物

!

DeCSVSWW5VVSWWSW5WSSSVVCGe

"进行
UVR

扩增(

利用
h99L3

平台对高通量测序所得数据进行统

计注释'根据不同的相似度水平'对所有序列进行操

作分类单位!

(

K

3*,09(+,-0,̂(+(L9>)+904

'

BS8

"划

分(其中
BS8

是在系统发生学或群体遗传学研究

中'为了便于分析人为给某一个分类单元!品系+属+

种+分组等"设置的同一标志(通常按照
MHj

的相

似水平将序列划分为不同的
B8S

'每个
B8S

被视

为一个微生物物种(木麻黄林地土壤中的微生物多

样性和不同微生物的相对丰度都是基于对
B8S

的

分析得到的(

#<G<%

!

土壤微生物多样性指数
!

利用
L(01)*:3*C

49(+:<#<G$<#

软件进行土壤微生物多样性!

!

多样

性"分析(

V1,(#

指数在生态学中常用来估计物种总数'

其计算公式为#

V1,(#k=(\4n/

#

!

/

#

N#

"$%

%

!

/

%

n#

"&(

式中#

V1,(#

为估计的
BS8

数'

=(\4

为实际观测到

的
BS8

数目'

/

#

为只有
#

条序列的
BS8

数目'

/

%

为只有
%

条序列的
BS8

数目(

=1,++(+

指数!

%

"是用来估算样品中微生物多

样性的指数之一'其计算公式为#

%kN

%

=(\4

0k#

/

0

R

-+

/

0

R

(

式中#

/

0

为含有
0

条序列的
BS8

数目'

R

为所有的

序列数(

#<G<G

!

土壤酶活性
!

采用
G

'

DC

二硝基水杨酸比色

法测定土壤蔗糖酶活性'采用容量法测定土壤过氧

化氢酶活性'采用对硝基苯磷酸二钠比色法测定土

壤酸性磷酸酶活性'脲酶+过氧化物酶+多酚氧化酶

活性均采用比色法测定'具体测定方法参见文献

%

#%

&(

#<!

!

数据分析

应用
?̂>3-%$$G

分析土壤酶活性数据,应用

=U==#"<$

软件完成数据的统计'并进行土壤酶活

性单因素方差分析及土壤酶活性与土壤理化性质的

通径分析'利用
V,+(>(!<D

软件进行土壤微生物与

土壤酶活性和理化性质的典范对应分析!

VV5

"(

%

!

结果与分析

%<#

!

不同林龄木麻黄林地土壤微生物主要菌属的

组成和多样性

%<#<#

!

土壤微生物主要菌属组成
!

在属分类水平
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上'各林龄木麻黄林地土壤中相对丰度较高的微生

物菌属组成如表
G

和表
!

所示(由表
G

可知'土壤

细菌的种类和数量随林龄增加总体呈先增加后减少

的趋势'以中龄林的相对丰度最高(酸杆菌1

W

K

#

+

酸杆菌1

W

K

G

+分枝杆菌属!

<

6

(*G'(9,8071

"+链霉菌

属!

298,

=

9*1

6

(,3

"+慢生根瘤菌属!

E8'4

6

850N*G0H

71

"+浮霉状菌属!

#+'/(9*1

6

(,3

"+

20/

-

7+03

=

5',8'

+

?50N*10(8*G071

+芽孢杆菌属!

E'(0++73

"等为
G

种林

龄土壤细菌中均存在的优势菌属'而且其相对丰度

多表现出与土壤细菌总体相同的变化趋势(特有菌

属主 要 集 中 出 现 在 中 龄 林'如 鞘 氨 醇 杆 菌 属

!

2

=

50/

-

*G'(9,8071

"+

2**/S**'

+

@

-

/';0G'(9,8071

+

短波单胞菌属!

E8,;7/401*/'3

"+德沃斯氏菌属

!

$,;*30'

"等'其中鞘氨醇杆菌属在中龄林中占绝对

优势'该属在分类学上归属拟杆菌门+鞘氨醇杆菌

纲+鞘氨醇杆菌目+鞘氨醇杆菌科'属内各菌株均能

产生氧化酶(另外还有一些未能鉴定到属的菌群在

各样地中的分布比例均较高'如酸微菌目+放线菌

目+浮霉状菌科等(

表
G

!

不同林龄木麻黄林地土壤在属分类水平主要细菌类群的相对丰度

S,\-3G

!

R3-,09:3,\)+@,+>3(.4(9-\,>03*9,>(LL)+90

;

,0

O

3+)4-3:3-(.

)B,

I

703,90

.

*+0'

K

-,+0,09(+4,0@9..3*3+040,+@,

O

34 j

属名

W3+)4+,L3

对照

V(+0*(-

幼龄林

g()+

O

.(*340

中龄林

_9@@-3C,

O

3@.(*340

成熟林

_,0)*3.(*340

酸杆菌1

W

K

#"(04*G'(9,80'

1

W

K

# #G<D$ #$<%$ D<$$ #G<"$

酸杆菌1

W

K

G"(04*G'(9,80'

1

W

K

G #"<$$ #!<$$ #<D$ H<M$

分枝杆菌属
<

6

(*G'(9,8071 #B&$ GBG$ #B$$ $BH$

链霉菌属
298,

=

9*1

6

(,3 %B$$ #BG$ $B"$ $B#$

慢生根瘤菌属
E8'4

6

850N*G071 $B!$ $B&$ $BD$ $BM$

浮霉状菌属
#+'/(9*1

6

(,3 $ $B#$ $BD$ $B#$

20/

-

7+03

=

5',8' $BD$ $B!$ $B&$ $BD$

副球菌属
?50N*10(8*G071 $BH$ $B!$ $B"$ $BH$

芽孢杆菌属
E'(0++73 $<G$ $<M$ $<M$ $<%$

酸杆菌1

W

K

%"(04*G'(9,80'

1

W

K

% #B"$ $BH$ $B#$ #%B#$

鞘氨醇杆菌属
2

=

50/

-

*G'(9,8071 $ $ !BM$ $

2**/S**' $ $ #B%$ $

@

-

/';0G'(9,8071 $ $ #B#$ $

短波单胞菌属
E8,;7/401*/'3 $ $ #BG$ $

德沃斯氏菌属
$,;*30' $ $ #B$$ $

黄杆菌属
M+';*G'(9,8071 $ $ $BD$ $

节杆菌属
"8958*G'(9,8 $ $ $B!$ $

2

=

50/

-

*

=6

K03 $ $ $B#$ $

纤线杆菌属
O9,4*/*G'(9,8 $B#$ %B$$ $ $B%$

芽单胞菌属
!,11'901*/'3 $<&$ $ $<H$ $<!$

酸微菌目
5>9@9L9>*(\9,-34 %<%$ #<G$ #<H$ %<%$

放线菌目
5>09+(L

;

>30,-34 #<"$ %<&$ G<&$ #<G$

高温单孢菌科
13*L(L(+(4

K

(*,>3,3 $<M$ !<!$ $<G$ #<G$

放线菌
"(90/*G'(9,80' G<#$ $<#$ G<%$ %<!$

浮霉状菌科
U-,+>0(L

;

>30,>3,3 G<"$ #<M$ %<D$ #<&$

甲型变形菌纲
5-

K

1,

K

*(03(\,>03*9, $<H$ $<!$ G<$$ $<M$

根瘤菌目
R19](\9,-34 !<G$ &<D$ H<$$ H<M$

醋杆菌科
5>30(\,>03*,>3,3 !<G$ D<"$ %<#$ !<%$

红螺菌目
R1(@(4

K

9*9--,-34 !<!$ !<#$ #<H$ "<H$

丙型变形菌纲
W,LL,

K

*(03(\,>03*9, #<#$ #<"$ M<H$ !<!$

其他细菌
B013* #H<$$ #!<"$ !<G$ M<"$

!!

由表
!

可以看出'随林龄增加'木麻黄林地中的

土壤真菌种类和相对丰度的变化趋势总体也与土壤

细菌相同'区别在于对照裸地土壤真菌的相对丰度

较高'但真菌种类较中龄林和成熟林少(

!

个样地

共有菌属多归属于子囊菌门和担子菌门'主要有尚

未能分类的子囊菌纲+发菌科+肉座菌属!

%

6=

*H

(8,'

"+长喙壳科+粪壳菌纲+伞菌纲等(其中对照裸

地中相对丰度最高的为尚未能命名的伞菌纲'而在

木麻黄林地中相对丰度最高的是发菌科一尚未分类

的菌属'与总体变化趋势不同的是'其在成熟林中相

4/
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对丰度最高'较幼龄林和中林龄分别高
"M<!j

和

#DH<Gj

,子囊菌纲中一尚未分类的菌属在幼龄林中

相对丰度最高'较中龄林和成熟林分别高
#HD<"j

和
HH<#j

(中龄林和成熟林中特有菌属较多'但丰

度均相对较低'中龄林中特有且相对丰度较高的真

菌属于豆马勃属!

#03*+09573

"'成熟林中特有且相对

丰度较高的真菌为
"8(5',*850N*1

6

(,3

(

表
!

!

不同林龄木麻黄林地土壤在属分类水平主要真菌类群的相对丰度

S,\-3!

!

R3-,09:3,\)+@,+>3(.4(9-.)+

O

9>(LL)+90

;

,0

O

3+)4-3:3-(.)B,

I

703,90

.

*+0'

K

-,+0,09(+4,0@9..3*3+040,+@,

O

34 j

属名

W3+)4+,L3

对照

V(+0*(-

幼龄林

g()+

O

.(*340

中龄林

_9@@-3C,

O

3@.(*340

成熟林

_,0)*3.(*340

未分类发菌科
S*9>1(>(L,>3,3)+>-,449.93@ &<&# G!<$& %%<!! DH<H"

未分类子囊菌纲
54>(L

;

>(0,)+>-,449.93@ #<## #D<MH D<&$ M<$#

肉座菌属
%

6=

*(8,' &<GD "<&G &<!& H<$$

未命名伞菌纲
5

O

,*9>(L

;

>3034

1

+(*,+J %H<"G $<MM $<G! #<#%

未分类伞菌纲
5

O

,*9>(L

;

>3034

1

)+>-,449.93@ %<DD #&<D% !<%M %<D$

未分类长喙壳科
B

K

19(40(L,0,>3,3)+>-,449.93@ #<"& D<D% #$<H& "<%#

未分类真菌
7)+

O

9

1

)+>-,449.93@ $<G% $<%D #!<"! $<$"

未分类粪壳菌纲
=(*@,*9(L

;

>3034)+>-,449.93@ $<$# $<$D #$<H& $<$!

枝孢属
)+'4*3

=

*8071 "<H! #<#M $<&$ $<H"

未命名粪壳菌目
=(*@,*9,-34+(*,+J !<"# #<&$ $<!% #<""

未分类真核生物
?)J,*

;

(0,

1

)+>-,449.93@ $<&% %<"" %<#M #<H$

未分类刺孢菌科
Y

;

@+(@(+0,>3,3

1

)+>)-0)*3@ $<$% $<D$ $<G! G<H&

接合菌门
X

;O

(L

;

>(0,

1

9+>3*0,3

1

43@94 #<GG $<#% #<&H $<DH

未分类担子菌门
P,49@9(L

;

>(0,

1

)+>-,449.93@ $ $ $<$& #<%G

豆马勃属
#03*+09573

"8(5',*850N*1

6

(,3

$ $ $<&" $

$ $ $ $<!H

%<#<%

!

土壤微生物多样性
!

为反映不同林龄木麻

黄林地土壤微生物的多样性而进行了
!

多样性分

析'其中
V1,(#

指数可用来判断群落的物种丰富

度'其值越大表明物种种类越多,

=1,++(+

指数可同

时反映物种的丰富度和均匀度(由表
D

可见'随林

龄的增加'木麻黄林地土壤细菌的
V1,(#

指数和

=1,++(+

指数有较大变化'其中中龄林土壤细菌的

V1,(#

指数均值最大'为
!G"G<&D#

'而成熟林的均

值最小'仅为
!G<!$$

,同时
=1,++(+

指数均值也以

中龄林最高+成熟林最低'说明在各林龄样地中'中

龄林细菌群落的物种组成最丰富'均匀度也最高(

土壤真菌群落的多样性不如细菌显著'其中中龄林

和成熟林的
V1,(#

指数均较高'但二者差值仅为
#

'

表明中龄林和成熟林的土壤真菌物种总数较高且较

为接近,

=1,++(+

指数则以中龄林较高'而成熟林最

低'表明中龄林土壤真菌群落物种组成的均匀度较

高且多样性最高'而成熟林的真菌群落多样性最低'

其优势菌群所占比例较高(

比较不同林龄木麻黄林地土壤细菌和真菌的多

样性指数!表
D

"可以看出'土壤细菌在各林地中的

差异性较土壤真菌更为明显(在幼龄林和中龄林

中'土壤细菌的多样性指数远高于真菌多样性指数'

而在成熟林和对照林地中则未表现出明显差异'表

明幼龄林和中龄林林地中的细菌丰富度远高于真

菌'而成熟林林地中细菌和真菌群落结构的均匀度

均显著降低'这可能是造成木麻黄成熟林林地养分

循环不利的一个影响因素(

表
D

!

不同林龄木麻黄林地土壤细菌和真菌的
!

多样性指数

S,\-3D

!!

@9:3*490

;

9+@9>34(.\,>03*9,,+@.)+

O

99+4(9-4(.)B,

I

703,90

.

*+0'

K

-,+0,09(+4,0@9..3*3+040,+@,

O

34

林地

7(*3404

V1,(#

细菌
P,>03*9,

真菌
7)+

O

9

=1,++(+

细菌
P,>03*9,

真菌
7)+

O

9

对照
V(+0*(- GM<"$$ #$% G<#M! %<"D

幼龄林
g()+

O

.(*340 #GMG<%HG &H H<#"& %<!H

中龄林
_9@@-3C,

O

3@.(*340 !G"G<&D# ##$ &<H!D %<"$

成熟林
_,0)*3.(*340 !G<!$$ #$M G<#&H %<$"

%<%

!

不同林龄木麻黄林地土壤酶活性的动态变化

为分析不同林龄木麻黄林地土壤的养分状况'

测定土壤酶活性的变化'分析各林地土壤酶活性随林

龄的变化趋势并进行单因素方差分析'结果见表
"

(
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表
"

!

不同林龄木麻黄林地的土壤酶活性

S,\-3"

!

=(9-3+]

;

L3,>09:90934(.)B,

I

703,90

.

*+0'

K

-,+0,09(+4,0@9..3*3+040,+@,

O

34 L

O

#

O

林地

7(*3404

蔗糖酶

F+:3*0,43

脲酶

8*3,43

酸性磷酸酶

5>9@

K

1(4

K

1,0,43

过氧化氢酶

V,0,-,43

过氧化物酶

U3*(̂9@,43

多酚氧化酶

U(-

;K

13+(-(̂9@,43

对照
V(+0*(- $<$$!a$<$$!\ $<$$Ga$<$$%\ %<$M$a$<#%H> $<$"Ma$<$$$> $<#GDa$<#$$> $<H$#a$<#GH,

幼龄林
g()+

O

.(*340 $<$#Ga$<$$"\ $<$$"a$<$$%,\ %<D!#a$<$M#\ $<%HHa$<$"$, $<MH"a$<G&%, $<"##a$<$&&,\

中龄林
_9@@-3C,

O

3@.(*340 $<$G$a$<$#H,\ $<$#%a$<$$", #<G!"a$<%HD@ $<%$&a$<$"$,\ $<""Ha$<#GH,\ $<GMMa$<$G!>

成熟林
_,0)*3.(*340 $<$!!a$<$%!, $<$##a$<$$%, %<MHMa$<%DH, $<#GMa$<$$$\> $<!D!a$<#!H\> $<!&Ha$<#G$\>

!!

注#同列数据后标不同小写字母表示不同林龄林地间酶活性差异显著!

#

"

$<$D

"(

/(03

#

E9..3*3+0-(23*>,43-3003*49+@9>,0349

O

+9.9>,+0@9..3*3+>3,L(+

O

L301(@4

!

#

"

$<$D

"

<

!!

从表
"

可以看出'不同林龄木麻黄林地土壤中'

蔗糖酶活性随林龄增加而增大'与幼龄林+中龄林相

比'成熟林土壤蔗糖酶活性分别增加了
%G&<Dj

和

!"<Hj

'可见蔗糖酶活性从幼龄林到中龄林增幅明

显(脲酶活性表现出与蔗糖酶活性较为相似的变化

趋势'从幼龄林的
$<$$"L

O

$

O

到中龄林的
$<$#%

L

O

$

O

'增幅较大'而中龄林与成熟林间变化较小'差

异不显著(酸性磷酸酶活性在对照和幼龄林+成熟林

林地土壤中均保持较高水平'变化趋势表现为成熟林

$

幼龄林
$

对照
$

中龄林'且各林地间差异显著(

中龄林土壤中酸性磷酸酶活性表现异常'较幼龄林

和成熟林分别低了
!H<$j

和
D!<&j

'降幅明显(

过氧化氢酶和过氧化物酶活性均以木麻黄幼龄

林最强'与幼龄林土壤相比'中龄林和成熟林过氧化

氢酶活性分别降低了
%&<Dj

和
!D<%j

'过氧化物酶

活性则分别降低了
G#<"j

和
DG<!j

'均以成熟林的

降幅更为明显(而多酚氧化酶活性则表现为所有林

龄林地均低于裸地'且在中龄林中活性最低'与幼龄

林存在显著性差异(

%<G

!

土壤酶活性与土壤理化性质的通径分析

木麻黄林地土壤酶活性与土壤理化性质间关系

的通径分析结果见表
H

(表
H

显示'土壤
K

Y

!

K

G

"对

蔗糖酶的直接通径系数为
N$<H$H

'而土壤呼吸作用

!

K

#$

"+体积质量!

K

%

"通过
K

Y

对蔗糖酶的间接通径

系数分别为
$<DDG

和
N$<D"%

,土壤
K

Y

对脲酶的直

接通径系数为
N$<HGG

'土壤呼吸作用+体积质量通

过
K

Y

对蔗糖酶的间接通径系数分别为
$<DHG

和

N$<D&G

'说明土壤
K

Y

是影响木麻黄林地蔗糖酶和

脲酶活性的主要因素'而呼吸作用+体积质量对蔗糖

酶+脲酶活性的影响均是通过
K

Y

间接起作用的(

表
H

!

木麻黄林地土壤理化性质对土壤酶活性的直接通径系数和间接通径系数

S,\-3H

!

E9*3>0,+@9+@9*3>0

K

,01>(3..9>93+04(.4(9-

K

*(

K

3*0934(+4(9-3+]

;

L3,>09:90934(.)B,

I

703,90

.

*+0'

K

-,+0,09(+4

因变量!

6

"

E3

K

3+@3+0:,*9,\-3

自变量!

K

"

F+@3

K

3+@3+0:,*9,\-3

K

#

K

%

K

G

K

!

K

D

K

"

K

H

K

&

K

M

K

#$

K

##

K

#%

K

#G

蔗糖酶

F+:3*0,43

$<GM! N$<D"% N$<H$H N$<$&G $<%M# $<!#G N$<##D $<%%& N$<%%M $<DDG $<G"# $<%#" $<%"%

脲酶

8*3,43

$<!$& N$<D&G N$<HGG N$<$&" $<G$# $<!%& N$<##M $<%G" N$<%GH $<DHG $<GH! $<%%! $<%H#

酸性磷酸酶

5>9@ U1(4

K

1,C

0,43

$<"M# N$<#G& N$<##& N#<$$D $<$%G N$<GGG N$<%MD N$<&GG N$<"H% N$<#GD $<G"$ N$<DM" $<GM"

N$<$G! N$<$"! N$<%#% $<#%$ N$<##M $<G"G N$<%#H $<%&$ $<$"M $<#H$ $<%!M $<$$M $<%G%

过氧化氢酶

V,0,-,43

$<GGM N$<DH& N$<G%H N$<$#& $<HM" N$<%"% $<DH% N$<$"M N$<$HM $<!G$ N$<G#! $<D"D N$<!""

过氧化物酶

U3*(̂9@,43

$<GHG N$<"GD N$<G"$ N$<$%$ $<&HD N$<%&& $<"%M N$<$H" N$<$&H $<!HG N$<G!D $<"%# N$<D#G

多酚氧化酶

U(-

;K

13+(-

(̂9@,43

N$<G%# $<"$! $<D!# N$<$MG N$<GH! N$<G%D N$<$&! N$<G$% $<$H# N$<"M% N$<#H% N$<!GG N$<$%&

!!

注#

K

#

B

含水率,

K

%

B

体积质量,

K

G

B

K

Y

值,

K

!

B

有机质,

K

D

B

全钾,

K

"

B

全磷,

K

H

B

全氮,

K

&

B

铵态氮,

K

M

B

硝态氮,

K

#$

B

呼吸作用,

K

##

B

氨化作用,

K

#%

B

硝化作用,

K

#G

B

固氮作用,有下划线的数据为直接通径系数'其他为间接通径系数(

/(03

#

K

#

B[,03*>(+03+0

,

K

%

BP)-J@3+490

;

,

K

G

B

K

Y

,

K

!

<B*

O

,+9>L,003*

,

K

D

BS(0,-Q

,

K

"

BS(0,-U

,

K

H

BS(0,-/

,

K

&

B5LL(+9,C/

,

K

M

B/90*,03C/

,

K

#$

BR34

K

9*,09(+

,

K

##

B5LL(+9,09(+

,

K

#%

B/90*9.9>,09(+

,

K

#G

B/90*(

O

3+.9̂,09(+<S13)+@3*-9+3@@,0,,*3@9*3>0

K

,01>(3..9>93+04

'

219-3013

*340,*39+@9*3>0

K

,01>(3..9>93+04<

!!

图
H

显示'土壤有机质!

K

!

"对酸性磷酸酶的直

接通径系数为
N#<$$D

'全磷!

K

"

"对酸性磷酸酶的直

接通径系数为
$<G"G

'这两者对酸性磷酸酶的直接

通径系数均较大'说明有机质和全磷的直接作用是

影响酸性磷酸酶活性变化的主要方式'其中有机质

的影响最大(而土壤含水率!

K

#

"通过有机质对酸性

5/
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磷酸酶的间接通径系数高达
$<"M#

'铵态氮!

K

&

"通

过全磷对其活性的间接通径系数为
$<%&$

'二者均

明显高于其他因素的间接通径系数'表明这二者对

酸性磷酸酶活性的影响由间接作用所导致(

全钾!

K

D

"对过氧化氢酶+过氧化物酶的直接通

径系数分别为
$<HM"

和
$<&HD

'说明全钾的直接作

用最大,分析各个间接通径系数可以发现'全氮!

K

H

"

和硝化作用!

K

#%

"通过全钾对过氧化氢酶和过氧化

物酶的间接作用均较大'呼吸作用!

K

#$

"对多酚氧化

酶的负直接作用最大'其直接通径系数为
N$<"M%

'

而土壤体积质量!

K

%

"通过呼吸作用对多酚氧化酶活

性的间接影响最大'其间接通径系数达到
$<"$!

(

综上所述'土壤呼吸作用+

K

Y

值+全钾+全磷+

有机质是影响土壤酶活性的直接因素'而土壤蔗糖

酶+脲酶+酸性磷酸酶+过氧化氢酶+过氧化物酶+多

酚氧化酶各影响因素的剩余通径系数分别为

$<H$H##

'

$<"&$!

'

$<!""M

'

$<"$!M

'

$<!&!H

和

$<H%#&

'剩余因子的值均较大'说明对土壤酶活性

产生影响的因素不仅仅是以上所列出的土壤理化性

质和生化活性'还有一些影响较大的因素未分析到'

比如土壤微生物对土壤酶活性的影响等(

%<!

!

土壤微生物与土壤酶和理化性质的
VV5

分析

采用
VV5

分析法对不同林龄木麻黄林地土壤

微生物与土壤酶和理化性质进行排序'以直观反映

其相互关系(以林地细菌优势群落节杆菌属+分枝

杆菌属+鞘氨醇杆菌属+黄杆菌属+浮霉状菌属+短波

单胞菌属+慢生根瘤菌属+德沃斯氏菌属+

2**/H

S**'

+

@

-

/';0G'(9,8071

和硝化螺菌属!

R098*3

=

0H

8'

"'以及真菌优势群落未分类子囊菌纲+未分类发

菌科+肉座菌属+未分类长喙壳科+未命名粪壳菌目+

未分类粪壳菌纲+未命名伞菌纲+未分类伞菌纲+未

分类刺孢菌科+枝孢属!

)+'4*3

=

*8071

"为研究对象'

以土壤蔗糖酶+脲酶+酸性磷酸酶+过氧化氢酶+过氧

化物酶+多酚氧化酶和土壤含水率+体积质量+

K

Y

+

有机质+全钾+全磷+全氮+铵态氮+硝态氮+呼吸作

用+氨化作用+硝化作用+固氮作用为影响因子'探讨

土壤细菌+真菌+土壤酶与土壤理化性质的相关性'

结果见图
#

和图
%

(

"89B

节杆菌属,

<

6

(B

分枝杆菌属,

2

=

5B

鞘氨醇杆菌属,

M+'B

黄杆菌属,

2**B2**/S**'

,

F

O

+<@

-

/';0G'(9,8071

,

R09B

硝化螺菌属,

#+'B

浮霉状菌属,

E8,B

短波单胞菌属,

E8'B

慢生根瘤菌属,

$,;B

德沃斯氏菌属,

[V<

含水率,

PE<

体积质量,

K

Y<

K

Y

值,

B_<

有机质,

SQ<

全钾,

SU<

全磷,

S/<

全氮,

5/<

铵态氮,

//<

硝态氮,

R34<

呼吸作用,

5LL<

氨化作用,

/90<

硝化作用,

/97<

固氮作用,

F+:<

蔗糖酶,

8*3<

脲酶,

5

K

1<

酸性磷酸酶,

V,0<

过氧化氢酶,

U3*<

过氧化物酶,

U(-

;

C(<

多酚氧化酶(下图同

"89B"8958*G'(9,8

,

<

6

(B<

6

(*G'(9,8071

,

2

=

5B2

=

50/

-

*G'(9,8071

,

M+'BM+';*G'(9,8071

,

2**B2**/S**'

,

@

-

/B@

-

/';0G'(9,8071

,

R09BR098*3

=

08'

,

#+'B#+'/(9*1

6

(,3

,

E8,BE8,;7/401*/'3

,

E8'BE8'4

6

850N*G071

,

$,;B$,;*30'

,

[V<[,03*>(+03+0

,

PE<P)-J@3+490

;

,

K

Y<

K

Y:,-)3

,

B_<B*

O

,+9>L,003*

,

SQ<S(0,-Q

,

SU<S(0,-U

,

S/<S(0,-/

,

5/<5LL(+9,C/

,

//</90*,03C/

,

R34<R34

K

9*,09(+

,

5LL<5LL(+9,09(+

,

/90</90*9.9>,09(+

,

/97</90*(

O

3+.9̂,09(+

,

F+:<F+:3*0,43

,

8*3<8*3,43

,

5

K

1<5>9@

K

1(4

K

1,0,43

,

V,0<V,0,-,43

,

U3*<U3*(̂9@,43

,

U(-

;

C(<U(-

;K

13+(-(̂9@,43<S134,L3\3-(2

图
#

!

木麻黄林地土壤细菌群落与土壤酶及理化性质的
VV5

排序

79

O

<#

!

VV5(*@9+,09(+(.4(9-\,>03*9,>(LL)+90

;

29014(9-3+]

;

L3,+@

K

1

;

49>C>13L9>,-

K

*(

K

3*0934(.)B,

I

703,90

.

*+0'

K

-,+0,09(+4
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由图
#

可见'木麻黄林地土壤铵态氮的射线最

长'说明铵态氮对细菌群落的影响程度最大'其次是

土壤固氮作用'而土壤体积质量的射线最短'对细菌

群落的影响最小(土壤体积质量与硝化螺菌属的垂

直距离最短'相关性最大,

K

Y

与硝化螺菌属的垂直

距离最长'相关性最小(多酚氧化酶和铵态氮与分

枝杆菌属的垂直距离最短'相关性最大,土壤固氮作

用+氨化作用与分枝杆菌属的垂直距离最长'相关性

最小(土壤体积质量与慢生根瘤菌属的垂直距离最

短'相关性最大,全氮+氨化作用与慢生根瘤菌属的

垂直距离最长'相关性最小(全钾与浮霉状菌属的

垂直距离最短'相关性最大,固氮作用与浮霉状菌属

的垂直距离最长'相关性最小(其他菌属与有机质+

硝态氮的垂直距离最短'相关性最大(

54><

未分类子囊菌纲,

S*9<

未分类发菌科,

%

6=

B

肉座菌属,

B

K

1<

未分类长喙壳科,

=(*<

未命名粪壳菌目,

=(*G<

未分类粪壳菌纲,

5

O

,#<

未命名伞菌纲,

5

O

,%<

未分类伞菌纲,

Y

;

@<

未分类刺孢菌科,

)+'<

枝孢属

54><54>(L

;

>(0,

1

)+>-,449.93@

,

S*9<S*9>1(>(L,>3,3

1

)+>-,449.93@

,

%

6=

B%

6=

*(8,'

,

B

K

1<B

K

19(40(L,0,>3,3

1

)+>-,449.93@

,

=(*<=(*@,*9,-34

1

+(*,+J

,

=(*G<=(*@,*9(L

;

>3034

1

)+>-,449.93@

,

5

O

,#<5

O

,*9>(L

;

>3034

1

+(*,+J

,

5

O

,%<5

O

,*9>(L

;

>3034

1

)+>-,449.93@

,

Y

;

@<Y

;

@+(@(+0,>3,3

1

)+>)-0)*3@

,

)+'B)+'4*3

=

*8071

图
%

!

木麻黄林地土壤真菌群落与土壤酶及理化性质的
VV5

排序

79

O

<%

!

VV5(*@9+,09(+(.4(9-.)+

O

9>(LL)+90

;

29014(9-3+]

;

L3,+@

K

1

;
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K
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K
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)B,

I
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.

*+0'

K
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!!

由图
%

可知'木麻黄林地土壤体积质量的射线

最长'说明土壤体积质量对真菌群落的影响程度最

大'其次是土壤呼吸作用,而土壤氨化作用的射线最

短'表明其对真菌群落的影响程度最小(肉座菌属

与土壤含水率的垂直距离最短'二者相关性最大,同

时其与其他相关因素的垂直距离也较近'说明肉座

菌属与土壤理化性质的相关性都比较大(未命名粪

壳菌目与土壤
K

Y

的垂直距离最短'相关性最大,与

有机质和硝态氮的垂直距离最长'相关性最小(枝

孢属与全磷的垂直距离最短'相关性最大,与土壤含

水率+过氧化物酶的垂直距离最长'相关性最小(未

命名伞菌纲+未分类伞菌纲+未分类粪壳菌纲和未分

类子囊菌纲分别与全钾+酸性磷酸酶+铵态氮及过氧

化物酶的垂直距离最短'相关性最大,未分类刺孢菌

科与过氧化物酶+全钾+体积质量的相关性最大'未

分类发菌科与过氧化氢酶+

K

Y

的相关性最大'未分

类长喙壳科与全氮的相关性最大(

G

!

讨
!

论

近年来'木麻黄林分质量下降'防护效能严重降

低'困扰着亚热带及热带沿海防护林的建设'林地养

分枯竭+土壤肥力循环受阻+养分循环失衡'是引起

其生产力退化的一个重要原因%

#GC#D

&

(酶是土壤有效

肥力形成的关键决定因子%

#"

&

'主要来源于土壤微生

物和植物根系的分泌及动植物残体的分解'基于此'

本研究探讨了不同林龄木麻黄林地土壤微生物的群

落组成和多样性以及土壤酶活性的变化趋势'并分

析了土壤酶+微生物以及土壤理化性质的相关关系(
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土壤微生物群落多样性可以反映土壤环境变

化+土壤健康状况以及土壤肥力水平'是反映土地生

产力的一个重要指标%

#H

&

'而土壤中
M$j

以上的微生

物由土壤细菌和真菌组成(本研究通过高通量测序

测定了不同林龄木麻黄林地土壤细菌和真菌群落的

菌属组成'发现不同林龄木麻黄林地土壤细菌和真

菌的种类和丰度随林龄增加总体呈先增后减趋势'

但对照裸地的真菌丰度要高于各林龄林地'而真菌

种类依然低于中龄林和成熟林(土壤细菌中'酸杆

菌1

W

K

#

+酸杆菌1

W

K

G

+分枝杆菌属+链霉菌属+纤线

杆菌属+芽孢杆菌属为
!

类样地中共有的相对丰度

较高的菌属'其中链霉菌+芽孢杆菌是土壤中重要的

生防菌'能够通过产生代谢物抑制其他有害因子'改

良土壤质量'其相对丰度在幼龄林和中龄林中较高'

而在成熟林降幅明显'分别由中龄林的
$<"j

和

$<Mj

降低到成熟林的
$<#j

和
$<%j

(可见'这一

类生防菌分布的减少可能是导致成熟林地力衰退的

一个重要原因(

木麻黄是一种固氮植物(李钦禄等%

#&

&的研究

认为'木麻黄本身的氮转移率不高'自身的固氮作用

即能满足植株生长需要'这与木麻黄林地中存在种

类众多的固氮微生物有一定关系(本研究中一些用

于氮素循环和分解作用等功能的细菌'如具有固氮

作用的慢生根瘤菌属+德沃斯氏菌属+节杆菌属等'

除慢生根瘤菌属在
G

种林龄中均有分布外'德沃斯

氏菌属+节杆菌属均为中龄林特有的相对丰度较高

的菌属'其相对丰度分别为
#<$j

和
$<!j

(另外一

些相对丰度较低的固氮菌'如中生根瘤菌属!

<,3*H

850N*G071

"+根瘤菌属!

?50N*G071

"+硝化螺菌属也

可在中龄林中检测到(由此可见'成熟林中固氮微

生物的分布减少'土壤固氮作用降低'也可能是成熟

林地力衰退的一个原因(

而就土壤真菌而言'对照裸地中相对丰度最高

的为伞菌纲'木麻黄林地中相对丰度最高的是发菌

科一尚未分类的菌属(发菌科属于子囊菌门+不整

囊菌纲+散囊菌目!曲霉目"'其相对丰度在成熟林中

最高'幼龄林次之(发菌科真菌能够产生分解土壤

或凋落物中纤维素+半纤维素+蔗糖+淀粉等的蔗糖

酶+纤维素酶等'提高土壤的肥力%

#M

&

(本研究中土

壤蔗糖酶活性在成熟林中最高'可能与成熟林中大

量分布的发菌科真菌有关(通过分析土壤微生物群

落组成的多样性'发现成熟林中细菌和真菌群落结

构的丰富度及均匀度均低于幼龄林和中龄林'其中

细菌的差异性更为明显'表明木麻黄林地在林分生

长发育的后期'群落结构尤其是细菌的群落结构失

去平衡'这可能是造成林地养分循环不利的一个影

响因素(

土壤微生物生命活动和植物根系分泌产生的土

壤酶'是土壤生态胁迫或土壤生态恢复的敏感性指

标%

%$

&

'其活性大小既反映了土壤营养物质的储量'

也体现了土壤中生物化学反应的方向和强度%

%#

&

(

本研究发现'随林龄变化'木麻黄林地土壤酶活性的

总体趋势为#水解酶类活性随林龄增大而逐渐增强'

氧化还原酶类活性随林龄增大逐渐减弱(蔗糖酶能

水解蔗糖生成葡萄糖和果糖'产物是植物和微生物

的营养源'其活性从幼龄林到中龄林增加近
%

倍(

前期测定也表明'中龄林中土壤有机质含量达到

#!<#G

O

$

J

O

'较幼龄林提高了
#<G

倍'土壤
K

Y

值从

D<%H

降低到
!<M"

'而该
K

Y

值是蔗糖酶发挥活性的

最佳范围(从幼龄林到中龄林土壤微生物数量大幅

增长'且木麻黄林地土壤呼吸作用也逐渐增强!从

$<H"

$

L(-

$!

L

%

.

4

"到
#<$#

$

L(-

$!

L

%

.

4

""'这些

环境因子的变化'皆有利于蔗糖酶的释放及活性的

提高(脲酶能酶促尿素生成氨+二氧化碳和水'铵态

氮是植物体吸收的主要氮源(与其他林龄相比'木

麻黄中龄林土壤脲酶活性最高'相应的产物铵态氮

含量也达到了最高水平!从幼龄林的
%<D#L

O

$

J

O

升高到
##<HHL

O

$

J

O

"(酸性磷酸酶在酸性条件下

水解 甘 油 磷 酸 酯+糖 磷 酸 酯 等 生 成 正 磷 酸 盐

!

YUB

%N

!

"'提高了土壤磷素的有效性'本研究中土

壤酸性磷酸酶活性的总体水平较高'并受到土壤有

机质+全磷含量的直接影响'其活性从幼龄林到中龄

林呈现下降趋势'到成熟林又有所升高(林地土壤

中幼龄林的全磷含量为
!M&<"%L

O

$

J

O

'中龄林和成

熟林分别提高了
#$<&j

和
#D<#j

'表明木麻黄林地

土壤磷处于良好的循环中'这与李钦禄等%

#&

&

+叶功

富等%

%%

&的研究结果一致(

过氧化氢酶可减轻过氧化氢对植物的毒害'其

活性随木麻黄林龄增大而逐渐降低'表明过氧化氢

含量可能随着林龄增长而逐渐在土壤中累积'同时

土壤中有机物不能及时转化为醌类'这可能是木麻

黄林地地力衰退的一个原因(多酚氧化酶能氧化土

壤中的酚类物质生成醌'过氧化物酶能酶促土壤中

的有机物质!如酚+胺类等"氧化生成醌'二者均是腐

殖质合成过程中的重要氧化酶(前期研究结果表

明'木麻黄林地不同林龄土壤+根+凋落物和特有微

生物发酵液的萃取产物中'

%

'

!C

二叔丁基苯酚等多

酚类物质多在成熟林中出现'且相对含量较高(这

/0
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些物质的出现可能表明'由于土壤中过氧化物酶和

多酚氧化酶活性低'不能分解植株来源或微生物来

源的酚类物质'从而导致酚类物质增多并在土壤中

积累'进而产生对自身有毒害作用的化感物质(而

多酚氧化酶活性在木麻黄成熟林中有所恢复'这与

杉木人工林中多酚氧化酶活性的变化趋势一致'有

学者认为多酚氧化酶活性增高可能会引起杉木林分

生产力下降%

%G

&

(

通径分析结果表明'土壤呼吸作用+

K

Y

值+全

钾+全磷+有机质是影响木麻黄林地土壤酶活性的直

接因素'其中
K

Y

值是蔗糖酶+脲酶活性的直接影响

因子(王涵等%

%!

&研究表明'酸化能够激活土壤蔗糖

酶活性(本研究中'

K

Y

值随林龄增长而逐渐降低'

同时蔗糖酶+脲酶活性升高'表明木麻黄林地的酸性

土壤有利于蔗糖+尿素的有效性转化(土壤过氧化

氢酶+过氧化物酶活性与全钾含量呈正相关'这与戴

伟等%

%D

&提出的/过氧化氢酶活性与土壤全氮及有机

质含量显著相关0的结论不一致'但与孙慧等%

%"

&的

余姚滨海盐碱地/土壤过氧化氢酶活性受土壤全钾

影响最大0的结果一致(多酚氧化酶活性则受到呼

吸作用的负相关作用最大(

由不同林龄木麻黄林地土壤微生物与土壤酶+

理化性质之间的
VV5

分析结果可知'铵态氮对细菌

群落的影响程度最大'而土壤体积质量对其影响最

小,对真菌群落影响程度最大的是土壤体积质量'影

响程度最小的则是土壤氨化作用(其中细菌群落中

各菌属与土壤氮循环相关因素的相关性比较紧密'

这与
9̀)

等%

%H

&的研究结果相一致'即认为土壤中

碳+氮等营养元素对细菌多样性有显著影响(而真

菌群落中的优势菌属未分类发菌科与过氧化氢酶+

K

Y

的相关性最大(由此可见'土壤微生物+土壤酶

及理化性质之间的相关关系是三者协同作用的结

果(

!

!

结
!

论

土壤微生物群落组成+土壤酶活性及土壤理化

性质间存在密切的关系'三者间互为因果'构成了复

杂的网络关系(从土壤微生物的群落结构和多样性

来看'链霉菌+芽孢杆菌等生防菌以及固氮微生物等

在成熟林中的分布减少'以及细菌和真菌的群落结

构在成熟林中的不均匀分布'均有可能导致木麻黄

林地地力衰退(而从土壤酶活性随林龄的变化趋势

来看'与土壤肥力相关的蔗糖酶+脲酶+酸性磷酸酶

活性随林龄增长而逐渐升高'表明木麻黄林地的土

壤肥力状况尚可'但值得注意的是'与土壤中代谢产

物如过氧化氢+酚酸类物质转化相关的氧化还原酶

类的活性随林龄增长而逐渐降低'这可能导致此类

代谢产物不能及时降解利用而积累在土壤中'进而

造成了木麻黄自身化感现象的出现(
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