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摘 要：广西北热带喀斯特季节性雨林是我国特有的森林生态系统，然而其土壤微生物多样性

及其维持机制尚不清楚。【目的】探究北热带喀斯特季节性雨林土壤细菌多样性分布特征及影响

因子，为该地区土壤微生物多样性及其维持机制的解析提供参考依据。【方法】以弄岗北热带喀

斯特季节性雨林 15 hm2 长期动态监测样地(以下简称弄岗样地)为例，基于 16S rRNA 基因高通量

测序技术对其土壤细菌群落组成、多样性分布格局及其潜在影响因子进行分析。【结果】弄岗样

地 3 种生境(洼地、中坡、山顶)的土壤共包含细菌操作分类单元(operational taxonomic unit, OTU) 

5 841 个，隶属于 35 门 104 纲 242 目 373 科 677 属 1 501 种，主要优势细菌门为变形菌门

(Proteobacteria)、放线菌门(Actinobacteriota)和酸杆菌门(Acidobacteriota)等。洼地与中坡生境的优

势细菌门均为变形菌门，而山顶生境则为放线菌门。在生境水平上，土壤细菌总 OTU 数与特异

OTU 数呈洼地>中坡>山顶的规律；但在群丛水平上，尽管山顶群丛(HH)的 OTU 总数显著少于其

他群丛，其特异 OTU 数量却是最多的。土壤细菌 α 多样性 (Chao1、Sobs、Shannon、Simpson)指

数在洼地与中坡生境间差异不显著，但山顶显著低于洼地与中坡生境，群丛 HH 也显著低于其他

群丛。β 多样性主坐标分析(principal co-ordinates analysis, PCoA)表明，土壤细菌群落结构在不同生

境及群丛中存在明显差异。线性判别分析(linear discriminant analysis effect size, LEfSe)表明，洼地
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与山顶生境的标志类群较多，而中坡的差异指示种最少。相关性分析 (Spearman correlation 与

Mantel test)及冗余分析(redundancy analysis, RDA)表明，平均海拔(average elevation, AvELE)是影响

不同生境土壤细菌分布的主要因子，土壤有机碳 (soil organic carbon, SOC)、碱解氮 (alkali-

hydrolyzable nitrogen, AN)及速效磷(available phosphorus, AP)的影响次之。基于 Tax4Fun 的功能预

测显示，土壤细菌群落功能在不同生境及群丛间存在显著差异，其中山顶最为特殊。【结论】本

研究揭示了弄岗样地土壤细菌的群落组成及其多样性分布格局，明确了海拔是影响其分布的首要

因子。研究结果为解析广西北热带喀斯特季节性雨林土壤细菌多样性的维持机制提供了基础和

依据。
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Abstract: The karst seasonal rainforest of northern tropics in Guangxi is a unique forest ecosystem 
in China. However, the soil microbial diversity and its maintenance mechanism remain unclear. 
[Objective] This study explored the distribution characteristics and influencing factors of soil 
bacterial diversity in a karst seasonal rainforest of northern tropics, aiming to provide a reference 
for analyzing soil microbial diversity and its maintenance mechanisms in this region. [Methods] 
Soil samples were collected from a long-term dynamic monitoring plot in the karst rainforest of 
northern tropics (referred to as the Nonggang plot). The composition and distribution pattern of soil 
bacterial community were analyzed by 16S rRNA gene amplicon sequencing, and the potential 
influencing factors were identified by the correlation analysis.[Results] The soil in Nonggang plot 
harbored a total of 5 841 bacterial operational taxonomic units (OTUs), which were annotated to 
1 501 species belonging to 677 genera, 373 families, 242 orders, 104 classes of 35 phyla. The 
dominant bacterial phyla were Proteobacteria, Actinobacteriota, and Acidobacteriota. The 
dominant bacterial phylum was Proteobacteria in both the depression and the slope habitats, and 
Actinobacteriota in the hilltop habitat. The number of total and specific bacterial OTUs displayed a 
pattern of depression>slope>hilltop habitats. The hilltop habitat association had the fewest total 
OTUs but the most specific OTUs. The soil bacterial alpha diversity indexes (Chao1, Sobs, 
Shannon, and Simpson) were not significantly different between the depression and slope habitats, 
while they were significantly lower in the hilltop habitat. Similarly, the hilltop habitat association 
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had the lowest bacterial alpha diversity indexes than the other associations. The principal 
coordinate analysis (PCoA) of beta diversity showed differences in the bacterial communities 
among different habitats and associations. The linear discriminant analysis effect size (LEfSe) 
identified more differential groups in the depression and hilltop habitats than in the slope habitat. 
The Spearman correlation analysis, Mantel test and redundancy analysis (RDA) indicated that 
elevation was the primary factor influencing the distribution of soil bacteria in Nonggang plot, 
followed by soil organic carbon, available nitrogen, and available phosphorus. Tax4Fun predicted 
that there were significant differences in the function of soil bacterial communities among different 
habitats and associations, especially in the hilltop habitat. [Conclusion] This study revealed the 
community composition and diversity distribution pattern of soil bacteria in Nonggang plot and 
identified elevation as the primary factor affecting the distribution. These results contribute to the 
understanding of soil bacterial diversity and its maintaining mechanism in the karst seasonal 
rainforest of the northern tropics in Guangxi.
Keywords: karst seasonal rainforest; soil bacteria; community diversity; habitat; elevation; 
physicochemical factors

喀斯特是由碳酸盐岩溶蚀而形成的一种特

殊地貌。由于成土过程缓慢，喀斯特地区土壤

具有土层浅薄且不连续、岩石裸露多以及养分

含量低等特征，因此喀斯特地区也是世界上主

要的生态脆弱地区之一[1-2]。我国是世界上喀斯

特面积分布最广的国家，喀斯特地貌主要分布

于广西、贵州与云南等地[3]。近年来，强烈的人

为活动与喀斯特地区特殊的地质条件相互作用，

导致了石漠化等一系列生态问题[4]。为遏制石漠

化等生态问题、提高生态系统健康水平，喀斯

特生态系统的恢复已经成为生态学研究的热点

之一[5]。土壤微生物是陆地生态系统的重要组

分，对生态系统的物质循环和能量流动具有重

要的驱动作用[6]。喀斯特地区土壤条件特殊，应

对气候环境变化的缓冲能力较非喀斯特地区弱，

因此其土壤微生物群落可能在响应环境变化、

提高土壤功能稳定性方面发挥了更为重要的作

用[7-8]。因此，土壤微生物群落结构与多样性研

究对解析喀斯特地区土壤微生物功能多样性及

其维持机制具有重要意义。

土壤细菌是土壤微生物的重要组成部分，

其种类多、数量大，在促进养分矿化、循环以

及维持土壤功能等方面发挥着重要作用，其群

落组成与多样性也是评价生态系统健康稳定的

重要指标[9-10]。研究表明，亚热带喀斯特地区土

壤细菌组成因小生境而异，受总氮(total nitrogen, 

TN)、土壤酸碱度 (pH)、总磷 (total phosphorus, 

TP)的显著影响[11-12]；土壤细菌对亚热带喀斯特

地区土壤有机碳(soil organic carbon, SOC)储量有

重要贡献[13]；中亚热带喀斯特土壤细菌组成与

变化与土壤碳氮比(carbon-to-nitrogen ratio, C/N)、

速 效 磷 (available phosphorus, AP)、 速 效 钾

(available potassium, AK)紧密相关[14-15]。尽管这

些研究为了解喀斯特森林细菌多样性及其影响

因素提供了基础，但它们大多关注于亚热带喀

斯特地区，而对其他气候类型关注较少，尤其

是对生物多样性丰富的热带喀斯特季节性雨林

地区的相关研究还近乎空白[16]。

广西弄岗国家级自然保护区是世界上保存

较为完整的北热带喀斯特季节性雨林，具有典

型的喀斯特地质地貌，其生境也呈现出高度异

质性，是研究热带喀斯特地区土壤细菌群落结
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构与多样性的理想场所[17]。因此，本研究以弄

岗北热带喀斯特季节性雨林中的一个 15 hm2 动

态监测样地为对象，基于 16S rRNA 基因高通量

测序技术对样地内不同生境的土壤细菌群落组

成及多样性进行分析，并采用相关性分析

(Spearman correlation 与 Mantel test)及冗余分析

(redundancy analysis, RDA)评估了海拔与土壤理

化性质对细菌群落结构及多样性的影响。研究

揭示了广西北热带喀斯特季节性雨林土壤细菌

的分布特征及其主要影响因子，为该地区土壤

微生物多样性及其维持机制的解析提供了基础

数据，也为北热带喀斯特季节性雨林土壤微生

物多样性的保护提供了科学参考。

1　材料与方法　材料与方法

1.1　研究区概况

弄岗国家级自然保护区(106°42′−107°04′E，

22°13′−22°33′N)位于广西壮族自治区龙州县以

东、宁明县以北，由弄岗、陇呼、陇瑞 3 个片

区组成，总面积 10 080 hm2。保护区呈东南-西

北走向，森林结构复杂，生物资源丰富，是我

国热带北缘岩溶森林生态系统的典型代表[18]。

保护区为热带季风气候，旱、雨季分明，降雨集

中在 5−9 月，年降水量为 1 150−1 550 mm，年

均温 22 ℃，最高温 39 ℃，最低温 13 ℃，年无

霜期 351 d 以上[19]。土壤类型主要为黑色石灰土

和棕色石灰土，土层浅薄且不连续[20]。2011 年，

中国科学院广西植物研究所按照热带森林科学

中心(Center for Tropical Forest Science, CTFS)样

地建设标准在保护区内建立了一个森林动态监

测样地，以下简称弄岗样地，如图 1A 所示[19]。

样地位于保护区内(22°27′N，106°56′E)，海拔

180−370 m，东西长 500 m，南北宽 300 m，面

积为 15 hm2。样地包含一个小型山峰和一个完

整的洼地，可以划分为 3 种典型生境(洼地、中

坡、山顶)和 8 个群丛(图 1B)，群丛的划分依照

黄甫昭等的多元回归树方法进行[19]。其中，群

丛 A、B、C、D 为洼地生境，群丛 E、F、G 为

中坡生境，群丛 H 为山顶生境，样地内不同生

境间水热条件差异明显[21]。

1.2　土壤样品采集与处理

本研究所用土壤样品采集于 2023 年 7 月，采

集方案为每个群丛内选取 6−8 个样方(20 m×20 m)

进行土样采集，各生境、群丛及其取样样方数

量如表 1 所示。按照五点取样法，清理表层杂

质后用内径 3.5 cm 的土钻采集 0−15 cm 的土壤，

五点混合成 1 份样品。若土层厚度不足(如土层

稀薄的山顶生境)，则依据实际厚度采集，本研

图1　弄岗样地的地形图。A：三维地形；B：群丛分布。

Figure 1　Topographic map of Nonggang sample plot. A: Three-dimensional topographical map; B: Association 

distribution.
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究共采集 60 份土壤样品。采集的土样经 2 mm

筛后一分为二，分别装入干净自封袋。采样时

置于保温箱(内置冰袋)保存，待回到实验室后，

一份立即置于−80 ℃冰箱保存，用于土壤微生物

DNA 提取；另一份室温自然风干，用于土壤理

化指标测定。

1.3　土壤理化性质测定

土壤含水量(soil water content, SWC)采用烘

干称量法；土壤 pH 采用电极测定；有机碳

(SOC)测定采用酚二磺酸比色法；碱解氮(AN)采

用碱解扩散法；速效磷(AP)采用钼锑抗比色法；

速效钾 (AK) 采用乙酸铵提取 - 原子吸收法

测定[22]。

1.4　土壤微生物 DNA 提取和高通量

测序

土壤总 DNA 提取采用 E.Z.N.A.® Soil DNA

试剂盒(Omega Bio-Tek 公司)。以提取的 DNA 为

模板，对土壤细菌 16S rRNA 基因 V3−V4 可变区

进 行 PCR 扩 增 ， 引 物 为 338F (5′-ACTC 

CTACGGGAGGCAGCAG-3′) 和 806R (5′-GGA 

CTACHVGGGTWTCTAAT-3′) [23]。PCR 反应体

系 ： 5×FastPfu Buffer 缓 冲 液 4 μL， dNTPs 

(2.5 mmol/L) 2 μL，上、下游引物(5 μmol/L)各

0.8 μL，FastPfu 聚合酶(2.5 U/μL) 0.4 μL，模板

DNA 10 ng，补足超纯水至 20 μL。PCR 反应条

件：95 ℃预变性 3 min；95 ℃变性 30 s，55 ℃

退火 30 s，72 ℃延伸 30 s，共 27 个循环；72 ℃

终延伸 10 min。PCR 产物经回收与定量后，使

用 NEXTFLEX Rapid DNA-Seq 试 剂 盒 (Bioo 

Scientific 公司)进行建库，建库及高通量测序

(Illumina MiSeq，PE300)由上海美吉生物医药科

技有限公司完成。本研究测序获得的原始数据

储 存 在 国 家 微 生 物 科 学 数 据 中 心 (National 

Microbiology Data Center, NMDC)， 编 号 为

NMDC10019009。

1.5　数据分析

高通量测序下机数据使用 Illumina 官方

bcl2fastq 软件(v2.20.0.422)去除接头序列，使用

Fastp 软件(v0.19.6)对双端序列进行质控，使用

Flash 软件 (v1.2.11)进行拼接[24-25]；使用 uParse

软件(v11)以 97% 一致性(identity)对质控拼接后

的序列进行操作分类单元(operational taxonomic 

unit, OTU)划分[26]；为避免稀有 OTU 的存在造

成多样性指数膨胀，本研究仅保留至少在 3 个

样本中序列数均不小于 3 且序列数总和不小于

20 的 OTU[27]；基于 Silva 16S rRNA 基因数据库

表1　不同生境、群丛及其取样样方数

Table 1　Number of soil samples of different habitat types

典型生境
Typical habitats

洼地Depression (29)

中坡Slop (23)

山顶Hilltop (8)

群丛
Association

DA

DB

DC

DD

SE

SF

SG

HH

群丛小生境
Association microhabitat

谷底Valley

谷底边缘Valley edge

中下坡阳坡地带Sunny lower-middle slope

中下坡阴坡地带Shady lower-middle slope

中上坡半阴坡地带Semi-shady middle-upper slope

半阳坡地带Semi-sunny slope

垭口Pass

山顶Top

取样样方数
Number of quadrats sampled

7

6

8

8

8

7

8

8

括号内数字表示典型生境内总取样样方数。

The number in brackets indicates the total number of quadrats sampled in typical habitats.

1362



杨美雪 等 || 微生物学报, 2025, 65(4)

http://journals.im.ac.cn/actamicrocn

(v138)进行比对，得到过滤后 OTU 对应的物种

分类信息[28]。采用 mothur 软件(v1.30.2)计算各

生境或群丛内土壤细菌群落 α 多样性指数，包

括 Chao1 指数、Sobs 指数、Shannon 指数和

Simpson 指数，并采用克鲁斯卡尔-沃利斯检验

(Kruskal-Wallis H test)进行 α 多样性指数的组间

差异分析[29]。采用线性判别分析效应大小(linear 

discriminant analysis effect size, LEfSe)方法分析

不同组间从门到属水平丰度显著差异的细菌类

群(biomarker)，阈值设定为 LDA>4.0。不同生境

或群丛间土壤理化指标的比较与差异采用

Kruskal-Wallis 检验进行。组间细菌群落差异(β

多样性)分析使用基于 Bray-Curtis 距离算法的主

坐标分析(principal co-ordinates analysis, PCoA)、

并 使 用 相 似 性 分 析 (analysis of similarities, 

ANOSIM)检验组间差异的显著性。通过方差膨

胀因子(variance inflation factor, VIF)分析评估多

种环境因子的自相关性，保留 VIF 值<10 的环境

因子用于关联分析[30-31]；使用基于线性模型的

冗余分析(RDA)评估土壤理化指标对土壤细菌群

落结构的影响。土壤细菌与环境因子的相关性

分析使用 Spearman 相关性分析与曼特尔检验

(Mantel test)方法。微生物功能预测采用 Tax4Fun

软件(v0.3.1)进行分析[32]。统计分析通过 SPSS 23.0

和 R 4.2.2 程序下的多个函数 (如 ape、vegan、

ggplot2 等)完成。

2　结果与分析　结果与分析

2.1　弄岗样地不同生境下的土壤细菌群

落组成及差异

本研究采集的 60 个土壤样品经高通量测

序、OTU 划分与过滤，共得到 5 841 个 OTUs。

物种注释和分类结果显示，弄岗样地土壤细菌

共包含 35 门 104 纲 242 目 373 科 677 属 1 501

种。OTU 组成韦恩图显示：洼地共有 5 601 个

OTUs，中坡共有 5 634 个 OTUs，山顶共有

4 203 个 OTUs；其中洼地特有 OTUs 为 152 个，

中坡特有 OTUs 为 35 个 (图 2A)，山顶特有

OTUs 为 19 个；群丛 DA 至 HH 特有 OTUs 分

别为 2、1、1、0、4、2、0、19 个(图 2B)。在

属分类水平上，相对丰度>5% 的特有细菌属共

有 10 个，洼地生境有 8 个特有类群，山顶生境

有 2 个特有类群，分别为藤黄色单胞菌属

(Luteimonas) 和 克 拉 西 里 尼 柯 夫 氏 菌 属

(Krasilnikovia)，中坡生境无特有类群 (图 2C)。

弄岗样地土壤细菌的特异性表现为：生境水平

上，洼地>中坡>山顶；群丛水平上，HH 大于

其 他 群 丛 (DA、 DB、 DC、 DD、 SE、 SF、

SG)。

在注释得到的 35 个细菌门中，相对丰度>

1% 的优势细菌门有 12 个，依次为变形菌门

(Proteobacteria，24.41%)、放线菌门(Actinobacteriota，

18.72%)、酸杆菌门 (Acidobacteriota，18.62%)、

粘球菌门(Myxococcota，8.74%)、甲基单胞菌门

(Methylomirabilota，4.67%)、绿弯菌门(Chloroflexi，

4.54%)、厚壁菌门(Firmicutes，4.33%)、疣微菌

门 (Verrucomicrobiota， 3.89%)、 拟 杆 菌 门

(Bacteroidota，3.28%)、芽单胞菌门(Gemmatimonadota，

1.89%)、硝化螺旋菌门(Nitrospirae，1.34%)以及

浮霉菌门(Planctomycetota，1.33%) (图 3A)。其

中，洼地生境和中坡生境的优势细菌门(相对丰

度最高)均为变形菌门(Proteobacteria)，而山顶

生境的优势菌门则是放线菌门(Actinobacteriota) 

(图 3B)。在群丛水平上，放线菌门比例随海拔

升高而增加，而疣微菌门(Verrucomicrobiota)则

随海拔升高呈降低趋势(图 3C)。

对样地土壤细菌从门至属水平进行 LEfSe

分析，结果如图 4 所示(LDA>4.0)。分析共鉴定

出 30 个差异指示类群(biomarker)，其中中坡生

境 仅 有 1 个 差 异 指 示 类 群 盖 亚 女 神 菌 目
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(Gaiellales)。在门分类水平上，洼地生境的差异

指示类群包括拟杆菌门、厚壁菌门和甲基单胞

菌门，山顶生境的指示类群仅为放线菌门。在

纲分类水平上，洼地生境的差异指示纲为 γ-变

形 菌 纲 (Gammaproteobacteria)、 芽 孢 杆 菌 纲

(Bacilli)、拟杆菌纲(Bacteroidia)和甲基单胞菌纲

(Methylomirabilia)，而山顶生境的差异指示类群

为 嗜 热 油 菌 纲 (Thermoleophilia)、 酸 杆 菌 纲

(Blastocatellia)、疣微菌纲 (Verrucomicrobiae)和

红色杆菌纲(Rubrobacteria)。在目分类水平上，

洼地生境有 3 个差异指示类群，山顶生境有 5

个。在科分类水平上，洼地生境有 2 个差异指

示类群，山顶生境有 3 个。在属分类水平上，

洼地和山顶生境均各有 2 个差异指示类群。与

生境分组不同，当前阈值下各群丛的 LEfSe 分

析未鉴定到任何差异指示类群。

图2　弄岗样地土壤细菌群落组成与生境特有类群。A：不同生境OTU组成韦恩图；B：不同群丛OTU组

成韦恩图；C：不同生境特有的细菌属及其占比(相对丰度<5%的类群计为others)。

Figure 2　Soil bacterial community composition and habitat-specific genera in Nonggang plot. A: Venn diagram 

of soil bacterial community composition at OTU level in different habitats; B: Venn diagram of soil bacterial 

community composition at OTU level in different associations; C: Endemic genera in different habitats (taxa with 

a relative abundance less than 5% are classified as others).
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2.2　弄岗样地不同生境下土壤细菌群落

多样性

基于 OTU 水平，不同生境的土壤细菌群落

多样性如表 2 所示。其中，Chao1、Sobs 和

Shannon 指数在洼地与中坡间未见显著差异，但

均与山顶有显著差异。Simpson 指数在洼地、中

坡和山顶间未见显著差异。山顶除 Simpson 指

数略高于中坡外，其他多样性指数均低于洼地

与中坡。

在群丛水平上，Chao1 指数在群丛 HH 最

图3　弄岗样地(门水平)土壤细菌相对丰度。A：样方水平；B：不同生境；C：不同群丛。A_1−A_7：群

丛DA；B_1−B_6：群丛DB；C_1−C_8：群丛DC；D_1−D_8：群丛DD；E_1−E_8：群丛SE；F_1−F_7：

群丛SF；G_1−G_8：群丛SG；H_1−H_8：群丛HH。相对丰度<1%的物种计为others。

Figure 3　Relative abundance of soil bacteria (phylum) in Nonggang plot. A: Quadrat-level; B: Habitat-level; C: 

Association-level. A_1−A_7: Association DA; B_1−B_6: Association DB; C_1−C_8: Association DC; D_1−D_8: 

Association DD; E_1−E_8: Association SE; F_1−F_7: Association SF; G_1−G_8: Association SG; H_1−H_8: 

Association HH. Taxa with a relative abundance less than 1% are classified as others.
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低，与群丛 DA−SG 有显著差异，而在群丛

DA−SG 间未见显著差异。群丛 HH 的 Sobs 指数

最低，其次为群丛 SE，群丛 SE 与 DC、DD、

HH 间 具 有 显 著 差 异， 且 群 丛 HH 与 群 丛

DA−SG 均有显著差异。群丛 HH 的 Shannon 指

数低于其他群丛，与群丛 DB、DC、DD、SE、

SG 有显著差异，但与群丛 DA、SF 未见显著差

异。群丛 DA 的 Simpson 指数最高，与群丛

DC、SF 有显著差异，而其他群丛 (DB、DD、

SE、SG、HH)未见显著差异。山顶群丛 HH 除

Simpson 指数外，其他多样性指数均为最低值。

总体而言，弄岗样地土壤细菌多样性表现为洼

地与中坡间差异不显著，山顶低于洼地与中坡

生境，群丛 HH 低于其他群丛。

主坐标分析(PCoA)与 ANOSIM 差异检验结

果显示，弄岗样地土壤细菌群落构成在不同生

境和群丛中存在显著差异(图 5)。各土壤样本在

PCoA 第一排序轴上大致分为 3 个区域，基本对

图4　不同生境下土壤细菌类群的LEfSe分析。分析涵盖从门到属水平，差异指示类群的首字母代表分类

学水平。

Figure 4　 Linear discriminant analysis effect size (LEfSe) of soil bacteria in different habitats. Taxa from 

phylum- to genus-level were analyzed, and the initials of biomarker taxa stand for the taxonomical level.
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应洼地、中坡和山顶 3 种不同生境，表明土壤

细菌群落构成在生境水平上具有较为明显的差

异(图 5A)；相对而言，土壤细菌群落构成在群

丛水平上差异较小，部分群丛之间甚至高度相

似，例如群丛 DA 与 DB (图 5B)。在变异解释方

面，第一轴(PCoA1)解释了 32.17% 的变异量，

图5　基于OTU水平的弄岗样地土壤细菌主坐标分析(PCoA)。A：不同生境；B：不同群丛。分析采用

Bray-Curtis距离算法，组间差异采用ANOSIM检验，样本点颜色与椭圆代表分组(生境或群丛)。

Figure 5　Principal co-ordinates analysis (PCoA) of soil bacteria (OTU level) at Nonggang plot. A: Different 

habitats; B: Different associations. The analysis is based on the Bray-Curtis distances, and the difference among 

groups was analyzed by analysis of similarities (ANOSIM). The colors and ellipses of sample points represent 

grouping (habitat or community).

表2　弄岗样地土壤细菌多样性指数(基于OTU水平)

Table 2　Soil bacterial diversity index in Nonggang plot (based on OTU level)

Habitat and association

生境
Habitat

群丛
Association

洼地Depression

中坡Slop

山顶Hilltop

DA

DB

DC

DD

SE

SF

SG

HH

Chao1 index

3 372±147A

3 330±243A

2 739±175B

3 270±194a

3 402±59a

3 440±97a

3 372±162a

3 186±326a

3 416±157a

3 398±147a

2 739±175b

Sobs index

2 587±102A

2 513±177A

2 091±122B

2 510±134ab

2 576±40ab

2 635±78a

2 616±95a

2 403±205b

2 549±130ab

2 593±141ab

2 091±122c

Shannon index

6.314 5±0.137 1A

6.283 6±0.190 0A

6.032 8±0.067 2B

6.174 3±0.153 5ab

6.288 0±0.089 7a

6.393 5±0.040 1a

6.378 1±0.125 0a

6.201 3±0.265 0a

6.343 1±0.096 3ab

6.313 7±0.145 0a

6.032 8±0.067 2b

Simpson index

0.008 6±0.002 5A

0.008 3±0.003 5A

0.008 4±0.001 0A

0.011 6±0.002 8a

0.008 5±0.001 9ab

0.006 9±0.000 5b

0.007 6±0.001 4ab

0.009 8±0.005 1ab

0.006 4±0.000 9b

0.008 5±0.002 3ab

0.008 4±0.001 0ab

同一列数据不同大写字母表示生境间差异，不同小写字母表示群丛间差异(Kruskal-Wallis检验，P<0.05)。

Different capital letters in the same column indicate significant differences among habitats, while different lowercase letters indicate 

significant differences among associations (Kruskal-Wallis test, P<0.05).
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第二轴(PCoA2)解释了 12.31% 的变异量。

2.3　弄岗样地不同生境的土壤理化性质

差异

弄岗样地海拔范围为 180−370 m，所有群丛

的平均海拔(average elevation, AvELE)如表 3 所示。

土壤 pH 的范围为 6.90−7.32，最高值和最低值均

出现在中坡生境的群丛内，分别是群丛 SF 和群

丛 SE。土壤含水量 (SWC)为 30.50%− 55.57%，

其中洼地群丛 DA 的含水量最高，山顶群

丛 HH 的含水量最低。土壤速效钾 (AK) 含

量为 87.00−369.71 mg/kg、速效磷 (AP)含量为

1.52−87.25 mg/kg；AK 和 AP 含量在洼地生境的

群丛(DA、DB、DC、DD)中均高于中坡与山顶

群丛。土壤有机碳(SOC)含量为 68.62−117.88 g/kg，

山顶群丛 HH 的 SOC 含量高于中坡与洼地的群

丛。土壤碱解氮(AN，速效氮)含量为 274.07−
356.52 mg/kg，SOC 和 AN 含量最高的均为山顶

群丛 HH，最低的均为洼地群丛 DA。

2.4　环境因子对弄岗样地细菌群落的

影响

基于 OTU 水平的冗余分析(RDA)结果显示，

海拔、pH、含水量、速效钾、速效磷、有机碳

和碱解氮对土壤细菌群落结构有显著影响。

RDA 第一轴和第二轴分别解释了 28.73% 和

11.54% 的变异量 (图 6)。其中，海拔、土壤 pH、

有机碳和碱解氮与 RDA 轴 1 呈正相关；土壤含

水量、速效钾和速效磷与 RDA 轴 1 呈负相关；

海拔与土壤有机碳、碱解氮呈正相关，与土壤

含水量、速效钾和速效磷呈负相关；海拔是影

响弄岗样地土壤细菌群落结构的最重要因子。

与 RDA 结果类似，土壤细菌群落构成与环

境因子的曼特尔检验结果也表明：海拔是与弄

岗样地土壤细菌群落相关性最强的环境因子

(r=0.503，P=0.001，表 4)，其次是土壤有机碳

(r=0.356，P=0.001)、碱解氮(r=0.157，P=0.018)

和速效磷(r=0.149，P=0.011)。

此 外 ， 土 壤 细 菌 门 类 与 环 境 因 子 的

Spearman 相关性分析结果也表明，海拔、含水

量、速效钾、速效磷、有机碳和碱解氮对土壤细

菌组成具有显著影响(图 7)。其中，海拔与放线

菌门(Actinobacteriota)呈显著正相关关系，与硝

化螺旋菌门(Nitrospirae)、拟杆菌门(Bacteroidota)、

表3　弄岗样地不同群丛海拔与土壤理化性质

Table 3　Elevation and soil physicochemical properties of different associations in Nonggang plot

Association

DA

DB

DC

DD

SE

SF

SG

HH

AvELE (m)

188.75±2.86

200.68±6.96

231.14±16.75

214.20±12.31

282.79±23.53

274.54±7.63

297.24±12.51

342.47±12.61

pH

6.90±0.09b

7.06±0.09ab

7.09±0.10ab

6.86±0.10b

6.82±0.14b

7.32±0.18a

6.93±0.06b

6.90±0.14b

SWC (%)

55.57±1.63a

48.67±9.11ab

39.88±1.58ab

41.75±4.93ab

33.00±1.20bc

34.29±1.73bc

38.00±1.40abc

30.50±1.05c

AK (mg/kg)

369.71±60.33a

214.83±23.59ab

186.38±11.27abc

114.00±7.09abcd

87.00±7.16d

102.14±9.72bcd

99.75±3.73bcd

87.38±5.56d

AP (mg/kg)

87.25±8.99a

44.57±11.96ab

4.90±0.39abc

5.54±1.36abcc

1.86±0.44c

2.04±0.23b

1.60±0.12c

1.52±0.16c

SOC (g/kg)

68.62±4.87b

84.37±5.49ab

92.34±5.80ab

70.77±4.05b

85.11±5.48ab

93.92±5.49ab

74.54±3.86b

117.88±9.47a

AN (mg/kg)

274.07±19.75c

317.22±21.55abc

319.43±15.82abc

283.04±13.66bc

293.76±12.93bc

329.50±13.41ab

275.52±12.97c

356.52±18.83a

同一列数据中不同小写字母表示差异显著(Kruskal-Wallis检验，P<0.05)；AvELE：平均海拔；pH：土壤酸碱度；SWC：土

壤含水量；AK：速效钾；AP：速效磷；SOC：有机碳；AN：碱解氮。

Different lowercase letters in the same column indicate significant differences based on Kruskal-Wallis test (P<0.05). AvELE: 

Average elevation; pH: Soil pH; SWC: Soil water content; AK: Available potassium; AP: Available phosphorus; SOC: Soil organic 

carbon; AN: Alkali hydrolyzable nitrogen.
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厚 壁 菌 门 (Firmicutes)、 甲 基 单 胞 菌 门

(Methylomirabilota)呈显著负相关。土壤含水量、

速效钾、速效磷与硝化螺旋菌门(Nitrospirae)、

拟杆菌门(Bacteroidota)、厚壁菌门(Firmicutes)呈

显著正相关，土壤含水量和速效磷与放线菌门

(Actinobacteriota)呈显著负相关；土壤速效钾与

疣微菌门(Verrucomicrobiota)呈显著负相关关系。

土 壤 有 机 碳 和 碱 解 氮 与 放 线 菌 门

(Actinobacteriota)呈显著正相关，与拟杆菌门

(Bacteroidota)呈显著负相关。土壤 pH 仅与疣微

菌门(Verrucomicrobiota)呈显著负相关。

2.5　弄岗样地不同生境下土壤细菌群落

功能预测及差异

Tax4Fun 功能预测共鉴定出 264 个 KEGG

三级通路(level 3)，隶属于 6 个一级通路(level 1)

和 40 个二级通路(level 2)。在注释的 6 个一级通

路中，占比最高的是代谢途径(metabolism)，在

8 个群丛中分别为 60.64%、60.64%、60.55%、

60.59%、 60.63%、 60.52%、 60.57%、 60.63% 

(图 8A)。在二级通路中，占比前 3 的通路为膜

转运 (membrane transport)、氨基酸代谢 (amino 

acid metabolism)和信号转导(signal transduction)

(图 8B)。在三级通路中，占比前 3 的为转运蛋

白 (ABC transporters)、 双 组 分 系 统 (two-

component system)和嘌呤代谢(purine metabolism)

(图 8C)。

对 KEGG 三级通路占比前 10 的通路进行差

异分析，结果显示群丛 HH 的氮代谢(nitrogen 

metabolism) 和细胞周期 (cell cycle-caulobacter)

功能均显著高于其他群丛；此外，群丛 HH 在转

运 蛋 白 (ABC transporters)、 双 组 分 系 统

(two-component system)、 嘌 呤 代 谢 (purine 

metabolism)、氨基酰-tRNA 生物合成(aminoacyl-

tRNA biosynthesis) 和 卟 啉 及 叶 绿 素 代 谢

(porphyrin and chlorophyll metabolism)方面与其

图6　基于OTU水平细菌群落与土壤环境因子的冗

余分析 (RDA)。ELE：海拔；pH：土壤酸碱度；

SWC：土壤含水量；AK：速效钾；AP：速效磷；

SOC：有机碳；AN：碱解氮。

Figure 6　 Redundancy analysis (RDA) of bacterial 

communities (OTU-level) and soil environmental 

factors. ELE: Elevation; pH: Soil pH; SWC: Soil 

water content; AK: Available potassium; AP: Available 

phosphorus; SOC: Soil organic carbon; AN: Alkali 

hydrolyzable nitrogen.

表4　土壤细菌群落(OTU水平)受环境因子影响的曼特尔检验

Table 4　Mantel test of soil bacterial communities (OTU-level) affected by environmental factors

Environmental factors

Correlation coefficient (r)

Significance (P)

ELE

0.503

0.001

pH

0.063

0.344

SWC

0.143

0.075

AK

0.072

0.272

AP

0.149

0.011

SOC

0.356

0.001

AN

0.157

0.018

ELE：海拔；pH：土壤酸碱度；SWC：土壤含水量；AK：速效钾；AP：速效磷；SOC：有机碳；AN：碱解氮。

ELE: Elevation; pH: Soil pH; SWC: Soil water content; AK: Available potassium; AP: Available phosphorus; SOC: Soil organic 

carbon; AN: Alkali hydrolyzable nitrogen.
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他群丛也存在显著性差异(图 8D)。

3　讨论　讨论

3.1　不同生境类型土壤细菌群落结构

特征

土壤细菌优势物种在土壤的形成与发展中

发挥着重要作用[33]。本研究中，弄岗样地土壤

检测出变形菌门、酸杆菌门、放线菌门等优势

细菌类群，其中变形菌门为相对丰度最大的细

菌类群，这与吴求生等在贵州茂兰喀斯特森林

研究的结果一致[34]。在这些优势菌群中，变形

菌门是洼地和中坡的优势菌门，而放线菌门是

山顶的优势菌门。同时，LEfSe 分析也表明在门

分类学水平上，放线菌门是山顶的差异指示类

群。此外，本研究还发现放线菌门与土壤碱解

氮含量显著正相关(图 7)。这可能与放线菌门下

部分类群，如弗兰克氏菌属(Frankia)具有共生固

氮功能有关，固氮细菌类群的富集可能是山顶

氮富集的原因之一[35-38]。山顶土壤含水量低、

土层干燥且稀薄，这种条件通常不利于植物凋

落物与有机质的快速分解，从而可能导致土壤

有机碳含量显著高于其他生境。山顶特殊的养

分与气候条件造就了其独特的微生物群落构成。

在差异指示类群数量上，中坡的差异指示类群

数量明显少于洼地和山顶(图 4)，这可能是由于

中坡的土壤 pH、含水量、营养成分介于洼地与

山顶之间，生长条件相对适宜，使得大部分细

菌能够在中坡生存，从而导致中坡的差异指示

类群较洼地和山顶少。

弄岗样地土壤细菌多样性指数在不同生境

中存在差异，山顶多样性指数明显低于洼地与

中坡(表 2)。Shannon 多样性指数越高，物种多

样性越高。在本研究中，山顶的 Shannon 指数

相较于洼地和中坡偏小，这可能是由于山顶独

特的养分与气候条件对土壤微生物群落产生了

较强的筛选作用所致[39-41]。此外，这也可能与

山顶的群丛和样方数量低于洼地和中坡生境有

关。Simpson 多样性指数是反映群落优势度的一

个指标，在微生物群落中 Simpson 指数越高，

图7　土壤环境因子与细菌群落构成(门水平) Spearman相关性。ELE：海拔；pH：土壤酸碱度；SWC：

土壤含水量；AK：速效钾；AP：速效磷；SOC：有机碳；AN：碱解氮。

Figure 7　Spearman correlations of soil environmental factors and bacterial phyla. ELE: Elevation; pH: Soil pH; 

SWC: Soil water content; AK: Available potassium; AP: Available phosphorus; SOC: Soil organic carbon; AN: 

Alkali hydrolyzable nitrogen. ∗: P<0.05; ∗∗: P<0.01; ∗∗∗: P<0.001.
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意味着优势类群越突出，但相应的物种多样性

越低。洼地的 Simpson 指数相较于中坡和山顶

偏大，尤其是群丛 DA 的 Simpson 指数最大，这

可能是由于群丛 DA 地带的土壤异质性较低，使

得某些适应了洼地环境的细菌类群长期占据该

生境，进而形成了优势类群，然而这种优势的

形成却导致了整体物种多样性的降低[42]。

3.2　不同生境土壤环境因子对细菌群落

的影响

海拔是影响生物群落分布的重要因子，生

物群落结构和分布格局通常受到因海拔变化而

导致的生境水、热条件变化的影响[43-44]。在本

图8　弄岗样地不同群丛土壤细菌群落功能预测及差异。A：KEGG一级通路(level 1)；B：KEGG二级通路

(level 2)；C：KEGG三级通路(level 3)；D：三级通路功能差异[同一行数据不同小写字母表示显著差异

(Kruskal-Wallis检验，P<0.05)]。

Figure 8　KEGG pathway prediction and differences among different associations of Nonggang plot. A: KEGG 

pathways at level 1; B: KEGG pathways at level 2; C: KEGG pathways at level 3; D: differences in KEGG level 

3 pathways (Different lowercase letters in the same row indicate significant differences (Kruskal-Wallis test, 

P<0.05)).
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研究中，弄岗样地土壤细菌群落构成在不同生

境与群丛中存在差异(图 5)，这很可能与生境海

拔变化引起的土壤水、热条件变化有直接关

系[45]。本研究发现，土壤含水量与土壤细菌群

落组成显著相关(图 7)。此外，随海拔升高而变

化的土壤温度也同样影响着土壤细菌群落的组

成与分布[46-47]。弄岗样地通常表现为低海拔光

照时间短且温度较低，高海拔光照时间长且温

度较高的生境特征[19]。尽管本研究尚未测量土

壤温度指标，但基于前人研究结果，我们推测

土壤温度对弄岗样地细菌群落的构成也具有显

著影响。

除海拔外，土壤理化因子也是引起土壤微

生物群落变化的重要因素[48]。本研究发现弄岗

样地土壤细菌群落(门水平)与土壤养分间具有显

著相关性(图 7)，说明土壤中的营养元素显著影

响着各土壤细菌群落的组成及相对丰度。其中，

放线菌门与土壤有机碳和碱解氮含量呈显著正

相关，拟杆菌门与速效磷含量呈显著正相关

(图 7)。这很可能与放线菌门具有固氮功能，而

拟杆菌门具有溶磷作用密切相关[49-51]。值得注

意的是，与以往其他喀斯特地区研究结果不同，

土壤 pH 并不是影响弄岗土壤细菌分布的主要因

子，仅对疣微菌门有影响，且为显著负相关关

系[52-54]。这可能与研究样地内 pH 波动范围小有

关，在某些条件下，pH 对土壤细菌分布的主导

作用不明显，而是由多因子综合影响所取代[33]。

综上所述，本研究发现海拔是影响弄岗样

地土壤细菌群落组成与多样性的关键因子，土

壤有机碳、碱解氮、速效磷以及含水量等对弄

岗样地土壤细菌群落组成与多样性也有重要影

响(图 6、图 7)。海拔变化常伴随着环境因子与

植被的变化、而植被的变化又会进一步影响土

壤的理化性质与养分含量，因此海拔对土壤细

菌群落组成及多样性的影响很可能是多种受海

拔影响的因子直接与间接作用的综合表现[37]。

未来随着弄岗样地其他相关环境因子数据的收集

与完善，以及相应分析方法(如变差分解、结构方

程模型等)的运用，各因子对土壤微生物组成及多

样性的影响将会得到更为准确的量化与评估。

3.3　不同生境细菌群落的功能特征

土壤微生物群落的组成和结构是决定其功

能的关键因素[55-56]。弄岗土壤细菌在 KEGG

一级、二级、三级通路上起主导作用的功能分

别 是 代 谢 (metabolism)、 膜 转 运 (membrane 

transport)以及 ABC 转运蛋白或 ATP 结合盒转运

蛋白(ABC transporters)。在 KEGG 三级通路上，

山顶群丛 HH 的氮代谢功能显著高于洼地与中坡

的群丛，这与山顶的优势菌门(放线菌门)以及高

氮含量特征一致。除氮代谢外，在其他大部分

功能差异上，山顶群丛 HH 与洼地、中坡的群丛

(DA−SG)均有显著性差异，这与前面土壤细菌群

落多样性(表 2)和理化因子差异(表 3)的趋势一

致，这些差异很可能是由山顶较为特殊的环境

条件所致[37,57]。

尽管基于 Tax4Fun 的功能预测为我们了解

弄岗样地土壤细菌群落的功能多样性及其分布

格局提供了线索，但本研究基于 16S rRNA 基因

序列的方法本身还存在一定的局限性，未来重

要功能基因分析以及覆盖全基因组的宏基因组

学(metagenomics)研究将会为微生物群落功能多

样性提供更准确、全面的解析。

4　结论　结论

本研究以弄岗 15 hm2 样地为例，通过高通

量测序及相关分析，初步阐明了广西北热带喀

斯特季节性雨林不同生境土壤细菌群落的组成

及多样性分布格局，揭示了海拔是影响土壤细

菌分布的关键因子，土壤养分(如碳、氮、磷与

钾)也具有重要影响。研究结果为深入研究北热
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带喀斯特季节性雨林土壤细菌的多样性维持机

制及环境响应提供了重要基础。
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