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不同林龄桉树人工林土壤细菌群落结构与

功能多样性变化特征
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摘要:【目的】探究林龄增长对桉树人工林土壤细菌群落的影响，为提升桉树人工林土壤生态系统功能提供理论依据。

【方法】以广西国有大桂山林场不同林龄（1、2、3、5、7 a）桉树人工林为研究对象，分析不同林龄桉树人工林土壤理化性

质、微生物生物量以及土壤细菌群落组成、共现网络、功能特征及其影响因素。【结果】（1）随林龄增长，土壤总有机碳

（TOC）、全氮（TN）、可溶性有机碳（DOC）、可溶性有机氮（DON）、微生物生物量碳（MBC）整体均呈先下降后上升的变化

趋势，微生物生物量氮（MBN）、微生物生物量磷（MBP）随林龄增长显著增加。（2）土壤养分 TOC/TN表现出先上升后下

降的趋势，MBN/TN、MBP/TP表现为随林龄增长显著升高。MBC/MBN、MBC/MBP则随林龄增长显著下降，呈现“表层

聚集性”特征。（3）细菌 α-多样性随土壤深度增加显著降低。土壤优势细菌类群为酸杆菌门、变形菌门。（4）共现网络分

析得出，细菌以共存作用为主导，细菌间的协同作用较大，7 a林分的网络复杂性较高，表明其细菌群落间相互作用更为

复杂，有利于土壤生物因子的稳定。细菌功能预测以糖代谢和氨基酸代谢为主，大部分功能差异随林龄增长不显著。

（5）TN、DON、TP、TN/TP与较低丰度细菌群落WPS-2门、拟杆菌门、厚壁菌门显著正相关，说明较低类群也可能在保持

土壤稳定上发挥作用。【结论】土壤碳、氮、磷是桉树生长过程中的重要限制因素，应注重早期桉树人工林的生长管理，适

当延长轮伐期，施用有机肥或菌肥，以提高细菌群落结构稳定性尤其是优势细菌类群的稳定，这对改善桉树人工林土壤

质量具有重要意义。
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Abstract: [Objective]  Exploring  the  effects  of  forest  age  growth  on  soil  bacterial  communities  in
Eucalyptus sp. plantation can provide a theoretical basis for improving soil ecosystem function of eucalyptus
plantation.  [Method]  Soil  physical  and  chemical  properties,  microbial  biomass,  and  soil  bacterial
community  composition,  co-occurrence  network,  functional  characteristics,  and  their  influencing  factors
were analyzed in eucalyptus plantation of different ages (1-year-old, 2-year-old, 3-year-old, 5-year-old, and
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7-year-old) in the State-Owned Daguishan Forest Farm of Guangxi, southern China as the research object.
[Result] (1) With the growth of stand age, soil total organic carbon (TOC), total nitrogen (TN), dissolved
organic carbon (DOC), dissolved organic nitrogen (DON), and microbial biomass carbon (MBC) as a whole
showed  a  decreasing  and  then  increasing  trend,  and  microbial  biomass  nitrogen  (MBN)  and  phosphorus
(MBP)  increased  significantly  with  the  growth  of  stand  age.  (2)  The  soil  nutrient  stoichiometric  ratios  of
TOC/TN  showed  an  increasing  and  then  decreasing  trend,  while  MBN/TN  and  MBP/TP  increased
significantly with the age of forest, and MBC/MBN and MBC/MBP decreased significantly with stand age,
which was characterized by “surface layer aggregation”, and TOC/TP, TN/TP, MBC/TOC and MBN/MBP
showed  different  patterns  and  were  greatly  influenced  by  soil  layer.  TOC/TP,  TN/TP,  MBC/TOC,  and
MBN/MBP showed  different  patterns  and  were  greatly  influenced  by  soil  layer.  (3)  α-diversity  decreased
significantly  with  increasing  soil  depth  and  dominant  soil  bacterial  taxa  were  Acidobacteria  and
Proteobacteria  phylum.  (4)  Co-occurrence  network  analysis  showed  that  bacteria  were  dominated  by  co-
occurrence,  with  greater  synergistic  effects  among  bacteria,  and  the  network  complexity  was  higher  in  7-
year-old stand, suggesting that its more complex interactions among bacterial communities were conducive
to stabilization of soil biological factors. Bacterial functions were predicted to be dominated by carbohydrate
metabolism and amino acid metabolism, and most  of  unctional  differences were not  significant  with stand
age.  (5)  TN,  DON,  TP,  and  TN/TP  were  significantly  and  positively  correlated  with  lower  abundance
bacterial groups WPS-2 phylum, Bacteroidetes phylum, and Firmicutes phylum, suggesting that lower taxa
may also play a role in maintaining soil stability. [Conclusion] It is initially shown that C, N and P in the
soil of eucalyptus plantation are important limiting factors in growth process, and attention should be paid to
the growth management of eucalyptus plantation in the early stage, appropriately lengthening the rotational
period, and applying organic fertilizers or bacterial fertilizers to improve the stability of structure of bacterial
community, especially the stability of dominant taxa, which is of great significance to the improvement of
quality of eucalyptus plantation soils and sustainable development of eucalyptus plantation.
Key words: eucalyptus plantation; soil bacteria; community structure; functional diversity

土壤微生物是土壤生化过程的驱动者，在多个

方面发挥着重要作用，包括促进土壤功能的实现（有

机质分解、养分循环和土壤呼吸等），以及维持土壤

结构稳定性（生物稳定性、团聚体稳定性等）[1]。细菌

群落是森林生态系统发育演替过程中重要的类群，

约占全球生物量的 15%[2]。研究表明，细菌群落特征

不仅在一定程度上可以作为土壤质量变化的敏感指

标，还可以通过竞争或协同的方式驱动土壤有机质

及养分循环[3]，这为我们在维持森林土壤健康和养分

循环过程稳定等方面提供了新的思路[4]。大量研究

表明，土壤细菌群落多样性易受土壤盐度[5]、土壤养

分[6]、含水率[7]和植被[8]等影响。在与土壤质量变化

相关的细菌类群中，酸杆菌门（Acidobacteria）[9]和变

形菌门（Proteobacteria）[10]是多数土壤生境的优势细

菌类群。此外，细菌群落各物种间的网络互作关系

及功能多样性对于预测土壤生态功能具有重要意

义[11]。有研究表明，土壤细菌群落功能氨基酸代谢

和碳水化合物代谢较高，可有效提升土壤质量[12]，对

森林生态系统经营和人工林地力管理有潜在贡献。

桉树（Eucalyptus sp.）是我国亚热带地区最为广

泛的造林树种之一 [13]。一般来说，桉树人工林的

轮作时间为 4 ~ 10年，较长的轮作时间有利于有机

质的留存，而中国亚热带地区轮作时间通常不到 7
年[14]。伴随着桉树人工林速生丰产和短轮伐周期的

特性，其林下土壤在发生剧烈变化的同时也凸显了

许多问题，如土壤肥力衰退，生物多样性降低等[15]。

林龄显著影响桉树人工林土壤理化特性进而影响土

壤生态功能。有学者发现，1 ~ 5 年生桉树人工林土

壤全氮（total  nitrogen，TN）、全磷（total  phosphorus，
TP）和速效磷（available  phosphorus，AP）无显著差

异，而在 5年后，土壤有机质和微生物生物量显著增

加[16]。土壤微生物通过调节自身特性和机能以适应

环境变化[17]，导致不同林龄阶段的微生物群落组成

和功能存在特异性。因此，研究桉树人工林时间序

列下土壤质量的变化与机制，土壤微生物在其中的

作用不可忽视。研究土壤微生物与土壤质量的变化

与耦合有助于揭示土壤微生物群落结构在林龄增长

过程中发生变化的内在原因[18]。

目前，对桉树人工林短周期生长过程中土壤细

菌和地力变化问题的研究还不够全面，对它们之间
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的共变关系讨论不够深入，特别是缺乏对细菌群落

如何响应桉树人工林营造的驱动机制的理解。明确

不同细菌群落在桉树人工林不同生长阶段的主导作

用，对于准确反映土壤环境变化和林木生长发育具

有重要意义。本研究以广西大桂山林场桉树人工林

土壤为研究对象，探讨桉树人工林短周期种植年限

对土壤养分变化的影响，以及土壤细菌群落结构与

功能多样性特征对林龄变化的响应，以期为桉树人

工林轮伐周期和土壤可持续利用提供理论依据。 

1   研究区概况与研究方法
 

1.1    研究区概况

本研究地点位于中国广西贺州国有大桂山林场

（23°58′33″ ~ 24°14′25″N，111°20′05″ ~ 111°54′39″E）。
该地区属中南亚热带过渡区，湿润亚热带季风气候，

年平均气温 19.3 ℃，平均年降水量 2 056 mm。土

壤主要为砂页岩风化后的红壤，土壤质地为壤土和

黏壤土 [19]。在桉树造林之前，这里被自然生长的

灌木覆盖。2010年后，逐渐开始种植桉树人工林，行

间距均为 2 m × 3 m。桉树人工林下优势植物有桃

金 娘 （Rhodomyrtus  tomentosa）、三 叉 苦 （Melicope
pteleifolia）、鸭脚木（Schefflera  octophylla）、盐肤木

（Rhus chinensis）、五节芒（Miscanthus floridulus）、黄
茅草（Heteropogon contortus）、铁芒萁（Dicranopteris
linearis）等。 

1.2    样地设置与样品采集

通过对研究区林分的全面踏查，确保所选林分

具有相似的生境，如土壤类型、坡度和坡向等。采用

“空间代替时间”的方法，于 2022年 6月选取了 1、
2、3、5、7年生（1、2、3、5、7 a）共 5个桉树人工林作

为研究对象。5种林分采用完全随机区组设计，每个

林龄林分之间距离 1 000 ~ 2 000 m。在每个林分中，

距离林分边缘 50 m的位置，随机设置 3个样方

（20  m  ×  20  m），样方间距在 50 m以上。共设置

15个样地（5个林龄林分 × 3个重复）。在每个样方

内，随机选择 5个 1 m × 1 m的小样方（设在等株行

距间），由上至下采集 0 ~ 20 cm、20 ~ 40 cm土层原

状土样，去除凋落物残渣和石块，将小样方 5个采样

点土壤分层混合为一个土壤样品，共计 30个土样。

分别标记后装入无菌密封袋，放入有冰袋的冰盒带

回实验室，一部分土壤样品经预处理后自然风干，用

于理化性质测定，一部分土壤样品置于−80 ℃ 冰箱，

用于后续高通量测序。 

1.3    土壤理化性质与微生物生物量测定

在 105 ℃ 下烘干新鲜土壤样品 72 h，测定土壤

含水率（soil water content，SWC）。按土壤与去离子

水 1∶2.5的比例配置溶液测定土壤 pH值[20]。使用总

有机碳分析仪（Multi N/C 3 100 TOC/TN）固体模块

测定土壤中的总有机碳（total organic carbon，TOC），
液体模块测定可溶性有机碳 （dissolved  organic
carbon，DOC）和可溶性有机氮 （dissolved  organic
nitrogen，DON）[21]。凯氏定氮法 [20]测定总氮，土壤

全磷用氢氧化钠碱熔–钼锑抗比色法测定，有效磷

采用碳酸氢钠浸提法测定[20]。采用熏蒸浸提–仪器

分析法测定微生物生物量碳 （microbial  biomass
carbon，MBC）和微生物生物量氮（microbial biomass
nitrogen，MBN）[22]  ，微生物生物量磷 （microbial
biomass phosphorus，MBP）采用氯仿熏蒸法测定[23]。 

1.4    细菌 DNA 提取、高通量测序和生物信息学分析

用十六烷基三甲基溴化铵（CTAB）法从样品中提

取基因组 DNA[24]。通过琼脂糖凝胶电泳确认 DNA
纯度和浓度后，使用无菌水将样品稀释至 1 mg/μL。
以稀释后的基因组 DNA为模板，利用引物 515F（5′-
GTGCCAGCMGCCGCGGGTAA-3′）和 806R（5′ -GG
ACTACNNGGGTATCTAAT-3 ′ ）扩 增 细 菌 的 16S
rDNA的 V3-V4序列。根据扩增区域选择使用带

barcode的特异性引物、New England Biolabs公司的

Phusion®  High-Fidelity  PCR  Master  Mix  with  GC
Buffer和高效高保真酶进行 PCR，以确保扩增效率

和准确性。将 PCR产物混合均匀后在 2% 1 × TAE
琼脂糖凝胶上电泳纯化，选择主带为 400 ~ 450 bp
的序列，对凝胶进行切割，以获得目标条带。使用新

英格兰生物实验室提供的 NEB Next® Ultra™ DNA
试剂盒制备文库，并进行定量分析。分析结束后，使

用 Illumina NovaSeq 6000（Illumina，San Diego，CA，
USA）平台进行测序，获得原始数据。为了使信息分

析结果更加准确可靠，对原始数据进行拼接，并对嵌

合体进行过滤，以获得有效数据[25]。使用 DADA 2
进行有效标记以获得扩增子序列（amplicon sequence
variant，ASV）。16S区域使用 Silva 138.1数据库进

行分类注释，采用 QIIME 2.0软件进行物种标注[25]。

利用 PICRUSt2获得相关的功能预测信息表，并映

射到 KEGG数据库中，根据 KEGG 数据库中的功能

分类，按数据库二级分类进行分析和统计[26]。 

1.5    数据分析

使用 SPSS 22.0进行双因素方差分析（Two-way
ANOVA）和事后检验（Tukey’s HSD），检验土壤理化

性质的统计差异。采用最小显著性差异检验不同林

龄及土层各指标大小，并计算不同林龄和土层深度

的化学计量比。皮尔逊相关分析用于计算土壤养分

及其化学计量比、微生物生物量及其化学计量比与

细菌类群及功能之间的相关性。使用 origin 2024软
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件进行绘图。选取各林龄相对丰度前 300的 ASV丰

度，使用 R语言中“psych”程序包计算细菌之间相关

性，设置 R > 0.8且 P < 0.05。在 Gephi中，对细菌共

现网络进行可视化，并进行拓扑分析。 

2   结果与分析
 

2.1    土壤理化性质

在 0 ~ 20 cm土层中，1、2、3 a林分土壤 SWC
显著大于 5 a和 7 a林分（P < 0.05，表 1）。除 5 a林
分外，其他林分 0 ~ 20 cm土层 SWC显著高于 20 ~
40 cm土层（P < 0.05）。除 1 a林分外，pH在不同土

层间差异不显著，3 a和 5 a林分 pH显著高于 7 a
林分（P < 0.05）。土壤 C、N、P组分含量因林龄增长

和土层加深而产生差异。其中，在 0 ~ 20 cm土层，

土壤 TOC、TN、DOC和 DON含量在 1 a林分较高，

随林龄增长显著降低，至 7 a林分再次回升；土壤

TP和 AP以 2 a林分为最高。在 20 ~ 40 cm土层，

除 DOC外，土壤 TOC、TN和 DON含量规律与 0 ~
20 cm土层一致，即随林龄增加先降低后增加。在土

层差异上，除 3、7 a林分 DOC外，0 ~ 20 cm土层土

壤 TOC、TN、DOC和 DON含量均显著高于 20  ~

40 cm土层（P < 0.05）。除 5 a林分外，0 ~ 20 cm土层

TP和 AP含量显著高于 20 ~ 40 cm土层（P < 0.05）。 

2.2    土壤养分与微生物生物量化学计量特征

0 ~ 20 cm土层中，土壤 MBC、MBN含量随林

龄增长总体呈先降低后增加的趋势，1 a林分的

MBC含量显著高于其余林分（P < 0.05），3 a与 7 a
的 MBN含量较高，3 、5 与 7 a的 MBP含量较高

（P < 0.05）。在 20 ~ 40 cm土层中，MBC含量随林龄

增长显著降低，MBP含量随林龄增长逐渐增加。土

壤 MBC、MBN和 MBP含量在 7 a时均处于较高水

平，在 2 a和 3 a时均处于较低水平（图 1）。
土壤 C、N、P及化学计量比和MBC、MBN、MBP

及化学计量比受到林龄的显著影响（图 2）。在 0 ~
20 cm土层中，土壤 TOC/TN、TOC/TP和 TN/TP随

林龄增长呈先下降再升高的趋势（图 2a ~ c）。1、
3 和 5 a林分的 TOC/TN显著高于 2 a林分，1 a和
5  a林分 TOC/TP显著高于 2、 3和 7  a林分， 1  a
林分 TN/TP显著高于 2 、3 a林分。在 20 ~ 40 cm
土层中，土壤 TOC/TN和 TOC/TP随林龄增长先升

高再下降，均以 3 a林分最高（P < 0.05）。除 5 a林分

外，TN/TP在各林龄林分中差异不显著（P > 0.05）。
 

表 1    不同林龄和土层土壤理化性质的变化特征

Tab. 1    Characteristics of changes in soil physicochemical properties in different ages and soil layers

林龄/a
Stand
age/year

SWC/% pH TOC/（g·kg−1） TN/（g·kg−1） DOC/（mg·kg−1） DON/（mg·kg−1） TP/（ g·kg−1） AP/（mg·kg−1）

0 ~
20 cm

20 ~
40 cm

0 ~
20 cm

20 ~
40 cm

0 ~
20 cm

20 ~
40 cm

0 ~
20 cm

20 ~
40 cm

0 ~
20 cm

20 ~
40 cm

0 ~
20 cm

20 ~
40 cm

0 ~
20 cm

20 ~
40 cm

0 ~
20 cm

20 ~
40 cm

1 17.81 ±
0.03 a*

16.10 ±
0.01 b

3.54 ±
0.07a*

3.26 ±
0.09 b

32.08 ±
7.27 a***

9.88 ±
3.18 b

2.91 ±
0.24 a***

0.72 ±
0.05 ab

215.08 ±
52.53 a***

147.88 ±
28.57 b

37.23 ±
3.45 a***

17.34 ±
2.2 ab

0.30 ±
0.03 b***

0.17 ±
0.04 b

7.93 ±
0.34 b***

3.12 ±
0.54 c

2 18.35 ±
0.02 a*

16.34 ±
0.01 b

3.46 ±
0.06 ab

3.47 ±
0.19 ab

18.20 ±
2.46 bc***

7.45 ±
1.83 bc

2.16 ±
0.17 ab***

0.91 ±
0.30 a

208.55 ±
7.12 a***

144.73 ±
14.93 b

29.45 ±
2.56 b***

15.23 ±
3.36 b

0.38 ±
0.02 a***

0.26 ±
0.07 a

8.46 ±
0.32 a***

3.01 ±
0.22 c

3 19.21 ±
0.01 a*

18.59 ±
0.01 a

3.56 ±
0.12 a

3.53 ±
0.23 a

18.47 ±
3.29 bc***

7.45 ±
0.21 bc

1.79 ±
0.11 b***

0.63 ±
0.08 b

158.17 ±
10.71 c

214.76 ±
53.03 a**

28.70 ±
3.00 b***

12.78 ±
1.78 bc

0.31 ±
0.04 b***

0.14 ±
0.02 c

8.11 ±
0.10 ab***

4.40 ±
0.07 b

5 13.47 ±
0.02 b

16.44 ±
0.02 b*

3.52 ±
0.06 a

3.51 ±
0.11 a

21.10 ±
3.3 b***

10.41 ±
2.34 ab

1.78 ±
0.35 b***

0.58 ±
0.12 b

183.07 ±
9.28 ab**

133.11 ±
17.55 b

31.66 ±
5.64 ab***

14.51 ±
2.96 b

0.20 ±
0.04 c

0.28 ±
0.05a*

8.02 ±
0.10 ab***

4.23 ±
0.39 b

7 14.98 ±
0.19 b*

13.28 ±
0.01 c

3.27 ±
0.12 b

3.37 ±
0.08 b

22.79 ±
4.75 ab***

12.98 ±
2.23 a

2.34 ±
0.37ab***

0.89 ±
0.35a

220.37 ±
49.03a

191.85 ±
9.13a

33.11 ±
4.21a***

20.45 ±
4.33 a

0.29 ±
0.04 b*

0.21 ±
0.02 a

8.28 ±
0.13 ab***

4.70 ±
0.21 a

注：不同小写字母表示不同林龄之间有显著差异（P < 0.05）；*、**和*** 表示不同土层之间存在显著差异，显著性分别为P < 0.05、P < 0.01 和 P < 0.001。
SWC.土壤含水率；pH.土壤酸碱度；TOC.总有机碳；TN.全氮；DOC.可溶性有机碳；DON.可溶性有机氮；TP.全磷；AP.有效磷。下同。Notes: different
lowercase letters indicate significant differences (P < 0.05) between varied stand ages; *, ** and *** indicate significant differences between varied soil horizons,
with significance of P < 0.05, P < 0.01 and P < 0.001, respectively. SWC, soil water content; pH, soil acidity and alkalinity; TOC, total organic carbon; TN, total
nitrogen; DOC, dissolved organic carbon; DON, dissolved organic nitrogen; TP, total phosphorus; AP, effective phosphorus. Same as below.
 

a

b
c

bc
ba

b
c c

bc
b

c

a

b

a

c

ab
b

a a
b b

ab aa

c
b b a

b

1a 2a 3a 5a 7a0
50

100
150
200
250
300
350

1a 2a 3a 5a 7a
0

10

20

30

40

50

1a 2a 3a 5a 7a
0

5

10

15

20

0 ~ 20 cm 20 ~ 40 cm

微
生

物
生

物
量

碳
M

ic
ro

bi
al

 b
io

m
as

s
ca

rb
on

 (M
B

C
)/(

m
g·

kg
−1

)

微
生

物
生

物
量

氮
M

ic
ro

bi
al

 b
io

m
as

s
ni

tro
ge

n 
(M

B
N

)/(
m

g·
kg

−1
)

微
生

物
生

物
量

磷
M

ic
ro

bi
al

 b
io

m
as

s
ph

os
ph

or
us

 (M
B

P)
/(m

g·
kg

−1
)

图 1    不同林龄和土层土壤微生物生物量变化特征

Fig. 1    Characterization of soil microbial biomass changes in different stand ages and soil layers
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MBC/TOC、MBN/TN在不同土层差异较大，两

者均在 20  ~  40  cm土层较高（图 2d ~  f）。在 20  ~
40 cm土层中，MBC/TOC随林龄增长呈先降低后升

高的趋势，MBN/TN随林龄增长逐渐升高，MBP/TP
随林龄增长呈先升高再下降趋势。在 0 ~ 20 cm土

层中，MBC/TOC以 2 a林分最高，1 a和 2 a林分

MBN/TN显著低于其余林分，MBP/TP则以 5 a林分

最高。

MBC/MBN和 MBC/MBP在各土层均随林龄

增长显著降低（P < 0.05），以 3、5和 7 a林分最低

（图 2g ~ i）。在 0 ~ 20 cm土层中，MBN/MBP以 3 a
和 7 a林分最高，在 20 ~ 40 cm土层中，除 1 a林分

外无显著差异（P > 0.05）。 

2.3    不同林龄桉树人工林土壤细菌群落结构组成与

多样性

相似聚类得到 ASV细菌序列 11 055条。其中，

98.86% 的序列被归类到了 40个不同的细菌门中，

进一步细分为 115个纲、256个目、401个科以及

750个属。α-多样性（Chao1、Shannon、Simpson）结果

表明，1 a和 7 a林分中细菌群落总体多样性较高。

在土层剖面上，0 ~ 20 cm土层 α-多样性均显著高于

20 ~ 40 cm土层（P < 0.05，图 3）。
本研究重点分析了相对丰度前十的细菌门属，

以相对丰度大于 10% 的类群为优势细菌类群（图 4）。
酸杆菌门是最主要的优势菌类群，其相对丰度在

ASV序列中占 29.77% ~ 46.06%，其次是变形菌门，

相对丰度在 18.37% ~ 26.66% 之间。这两种菌类的

丰度在生长过程中逐渐增加（图 4a）。Subgroup-2属
（11.68% ~ 23.23% ASV序列）丰度在各林龄中都显

著高于其他菌属，在生长过程中逐渐升高（图 4b）。
与 1 a和 2 a林分相比，5 a和 7 a林分中优势门属菌

群的相对丰度更高。

分析细菌门和属水平的共线网络（图 5），发现

不同林龄林分的土壤中，酸杆菌门、变形菌门、绿弯

菌门（Chloroflexi）以及 Subgroup_2、HSB_OF53-F07
和普雷沃菌属（Prevotella）是主要细菌群落，它们在

各自土壤细菌共现网络中扮演着核心角色。在门和

属水平上，正相关系数均大于负相关系数，表明细菌

群落之间的协同作用较大，拮抗作用较小。此外，属

水平各个林龄的正相关系数大多高于门水平，表明

在生长过程中，土壤细菌属群落水平协同性更强。

就网络拓扑特征而言，在门水平上，1 a和 7 a林
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图 2    不同林龄和土层土壤养分和微生物生物量化学计量比变化特征

Fig. 2    Characteristics of changes in stoichiometric ratios of soil nutrients and microbial biomass in different stand ages and soil layers
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分的网络边数均高于其余林分（表 2）。与 2 a 林分相

比，其他 4种林分土壤细菌群落具有更高的平均聚

类系数、图密度、平均加权度、路径平均长度和模块

化。7 a林分的边数、图密度、路径平均长度和模块

化系数为最高，表明 2 a林分的土壤细菌网络复杂性

较低，而 7 a林分网络复杂性较高，细菌群落结构和

功能具有较高程度的分类。在属水平上，各林分也

有类似的网络拓扑特征。 

2.4    不同林龄桉树人工林土壤细菌群落功能

在第 2层级上，共识别出 39个潜在细菌功能，

其中前 10个潜在功能占总功能类群丰度的 62.55%
（图 6）。在这些功能中，糖代谢占比最高（11.07%），
其次是氨基酸代谢（10.55%）、膜运输（8.74%）、复制

与修复（7.08%）、能量代谢（5.81%）、转录（4.31%）、脂
质代谢（3.89%）、复制因子与维生素代谢（3.86%）、
细胞过程和信号传导（3.83%）以及细胞运动（3.37%）。
研究表明，不同林龄的林分在糖代谢、能量代谢和脂

质代谢功能中差异均不显著（P > 0.05）。1 a林分氨

基酸代谢显著高于其余林分（P < 0.05）。除 5 a林分

外，膜运输功能在其余林分中差异不显著。在复制

与修复功能上，7 a林分显著低于 3 a和 5 a林分。1 a
林分转录功能最强，与 5、7 a林分差异显著。在辅助

因子与维生素代谢上，2 a林分显著高于其余林分。3、
5和 7 a林分细胞过程和信号传导值显著高于 1 a
林分（P < 0.05）。细胞运动功能以 1 a林分为最低。 

2.5    细菌门水平功能与各土壤因子相关性

优势细菌类群酸杆菌门与糖代谢功能呈极显著

正相关（P < 0.01），变形菌门与糖代谢功能呈极显著

负相关（P < 0.01）。较低丰度的细菌群落，如厚壁菌

门、拟杆菌门和放线菌门，与膜运输蛋白丰度呈显著正

相关（P  <  0.05，图 7）。相关分析表明，细菌群落

Chao1、Shannon和 Simpson指数都与土壤 TN、DON
和 TN/TP呈显著正相关（P < 0.05，图 8）。在群落组

成上，细菌群落与土壤理化性质、微生物生物量和化

学计量比有较强正相关性，其中，放线菌门、拟杆菌

门和厚壁菌门总体上与 TN、DON、TP、MBC和

TN/TP显著正相关（P < 0.05），WPS-2与多数理化性

质呈极显著正相关（P < 0.01）。 

3   讨　　论
 

3.1    土壤理化性质、微生物生物量和化学计量比对

林龄的响应

随着林龄的增长和土层的加深，土壤中 C、N、
P及其组分的变化趋势是一致的，但 TOC、DOC、
TN、DON、TP和 AP并没有持续积累。在林木成熟

前，植物生长主要依赖枯枝落叶溶解产生的溶解有

机质以及种植后第 1年（1 a）施肥所释放的有机养

分[27]，所以大部分土壤养分在 1 a林分显著高于其余

林分。随着施肥产生的有机质和前期生长产生的枯

枝落叶被消耗分解，2 a和 3 a时各类有机养分含量
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图 3    不同林龄和土层桉树人工林土壤细菌群落 α-多样性变化特征

Fig. 3    Characteristics of changes in α-diversity of soil bacterial communities in eucalyptus plantation of different stand ages and soil layers
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下降。随桉树林龄增长，到 5 a时，生长速度趋缓，林

分郁闭度增加，凋落物含量增多，林下微环境相互作

用复杂。这些变化可能促进植物–土壤–微生物之间

相互作用，从而有助于各类有机质及养分的积累[28]。

此外，在养分分布上，土壤 C、N、P及其组分垂直变

化呈现出“表层聚集性”特征，TN和 DON主要聚集

在 0 ~ 20 cm土层，表明表层土壤是亚热带桉树人工

林储存 N元素的主要部位[29]。DOC和 DON沿土层

增加显著减少，可能是由于矿物表面的吸附作用或

DOC和 DON中极不稳定化合物的矿化所致[30]。在
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图 5    桉树人工林细菌群落门、属水平共现网络分析

Fig. 5    Co-occurrence network analysis at phylum and genus levels of bacterial communities in eucalyptus plantation

 

表 2    桉树人工林土壤细菌门和属水平的共现网络参数

Tab. 2    Co-occurrence network parameters at phylum and genus levels for soil bacteria in eucalyptus plantation

林龄/a
Stand
age/year

水平
Level

边
Edge

节点
Node

平均聚类系数
Average clustering

coefficient

网络直径
Network
diameter

图密度
Graph
density

路径平均长度
Average path

length

平均加权度
Average
weighting

模块化
Modularized

1

门
Phylum

7 353 300 0.597 7 0.164 2.449 49.020 0.378

2 4 544 300 0.517 8 0.103 2.358 30.497 0.330

3 6 861 300 0.630 7 0.200 2.348 59.463 0.288

5 6 238 300 0.569 6 0.140 2.537 41.726 0.350

7 7 746 300 0.613 6 0.174 2.675 51.813 0.414

1

属
Genus

6 016 300 0.602 6 0.137 2.494 40.843 0.438

2 4 262 300 0.597 6 0.096 2.576 28.508 0.345

3 6 327 300 0.659 8 0.145 2.448 43.467 0.338

5 4 898 300 0.567 5 0.109 2.638 32.653 0.376

7 6 520 300 0.608 6 0.142 2.452 42.321 0.429
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7 a林分中，地上凋落物的增加为土壤提供了更多的

易分解碳源，并提供了稳定的微环境，使得土壤微生

物生物量显著增加[31]。但除 7 a林分各土层均具有

较高的 DOC、DON和 AP含量外，可溶性养分在 2 a
和 3 a林分含量较低，这可能是由于桉树在 2 a、3 a
阶段生长迅速，需要大量的土壤养分[32]，凋落物的养

分返还未能及时弥补养分的不足，导致溶解性养分

含量供应不足[33]。此外，长期种植单一的纯林会引

发根系和枯枝落叶分泌化感物质，影响土壤微环境，

阻碍有机质的分解转化[34]。总之，随着林分年龄的

增加，桉树人工林土壤中 C、N、P组分并没有持续积

累，这表明林分年龄应被视为人工林可持续管理的

一个重要因素。 

3.2    土壤细菌群落结构和功能多样性对林龄的响应

研究结果表明，林分年龄与土层对细菌群落

均有显著影响。1 a和 7 a林分中较高的 Chao1和
Shannon指数表明其具有更丰富的细菌群落和更高

的物种多样性（图 3）。可以推测前期的无机和有机

施肥在短时间内显著影响了 1 a林分土壤微生物群

落的组成。随着林分年龄增长和土层加深，细菌群

落多样性及丰富度减小，表明林分生长过程中土壤

有机质的供求关系出现失衡，微生物获得的养分供

应不足[35]。然而，人工林树冠的差异也可能通过根

系和枯枝落叶基质影响土壤细菌 α-多样性[36]。酸杆

菌门（寡营养细菌）和变形菌门（富营养细菌）以及酸

杆菌门下的 Subgroup_2属是本研究的优势细菌类

群（图 4），它们具有巨大的形态、生理和代谢多样

性[37]。富营养细菌依赖于资源的可用性，快速生长，

而寡营养细菌则以牺牲生长速度为代价高效利用资

源，从而维持土壤养分的平衡状态。有研究指出，富

营养细菌在养分丰富的栖息地具有优势，而寡营养

细菌更适合在养分贫瘠或酸性土壤中生存，这说明

酸杆菌门和变形菌门可能在桉树人工林土壤生态环

境构建和物质循环过程中相互拮抗，共同占据了重

要生态位[38]。在门水平和属水平的共现网络分析中

（图 5），正相关边数多于负相关边数，说明各菌群之
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图 6    基于 ASV功能预测信息表的细菌功能随林龄增长变化特征

Fig. 6    Characteristics of bacterial function with age based on ASV function prediction information table
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间多是互利共生关系。有研究表明，当土壤中的营

养物质充足时，菌群间多协同合作关系[39]，这与本研

究结论一致，即 1 a和 7 a林分较高土壤有机质含量

支撑着细菌群落更大的正相关性。

随林龄的增加，桉树人工林土壤细菌主要功能

多样性没有显著变化，这可能表明桉树人工林土壤

细菌主要功能在短期种植中趋于稳定，物质代谢以

糖代谢和氨基酸代谢为主。此外，相对丰度较高的

酸杆菌门与糖代谢显著正相关，这可能意味着酸杆

菌门承担起了整个桉树生长过程中重要的代谢功
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图 7    土壤细菌门水平组成与细菌功能的关系

Fig. 7    Relationship between soil bacterial composition at phylum level and bacterial function
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能。而丰度较低的 WPS-2门、厚壁菌门、拟杆菌门

和放线菌门在膜运输、复制与修复等功能上发挥作

用。这一发现与之前的结论相呼应，即酸杆菌门与

变形菌门处在适宜生态位，它们在细菌功能贡献上

处于主导地位[40]。这些结果表明，酸杆菌门和变形

菌门支撑着桉树人工林土壤的群落结构，使较低丰

度的细菌群落也能发挥不同的作用。1 a林分在各项

功能上表现较为显著，表明人为施肥不仅提高了细

菌多样性，而且可能丰富和提高了细菌功能[41]。此

外，稀有细菌具有更大的网络规模和复杂性，对土壤

理化性质变化响应与优势细菌类群存在显著差异。

因此，未来的研究需要更多地关注稀有细菌对森林

动态的响应变化[42]。 

3.3    土壤细菌群落功能和土壤因子的关系

在一定程度上，土壤微生物群落组成和类型可

以反映出土壤质量的变化[43]。本研究发现，关键土

壤因子 TN、DON、TP和 TN/TP正向驱动了细菌群

落组成，这与蔡锰柯等[44]研究结论相似，表明林龄的

增加可能更有利于提高土壤物理性质和促进土壤养

分含量积累。此外，有研究表明，以酸杆菌门主导的

优势细菌类群与土壤 pH显著正相关[45]，但在本研究

中，酸杆菌相对丰度与土壤 pH值相关性并不显著，

这可能与酸杆菌亚群不同，甚至同一亚群不同的酸

杆菌种对土壤环境因子响应存在差异有关 [46]。此

外，研究发现相对丰度占比最高的酸杆菌门和变形

菌门对土壤环境因子并不敏感，这可能源于酸杆菌

门与变形菌门在土壤环境中存在拮抗作用，宏观上

表现出对部分土壤环境因子不敏感。研究还发现相

对丰度越低的一些细菌门类，更容易受土壤氮磷元

素的影响而产生显著改变，如：RCP2-54门、放线菌

门、厚壁菌门、拟杆菌门等，这是由于其菌群总数较

小进而更容易因环境细微改变而出现较大响应[43]。 

4   结　　论

随着林龄增长，桉树人工林土壤养分和微生物

生物量先降低再增加，在 7 a林分中达到最高值，表

现出明显的表聚效应。细菌对土壤有机质的利用效

率受土壤养分含量限制。1 a和 7 a林分土壤细菌多

样性最高，酸杆菌门、变形菌门及其门下属为优势细

菌类群。细菌间的协同作用较大，7 a林分的网络复

杂性较高，细菌群落间相互作用更为复杂。糖代谢

是酸杆菌门主要预测功能，表明其在碳代谢上可能

占据主导地位，较低类群的细菌也在保持土壤稳定

性方面发挥作用。
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