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摘   要：全球气候变化导致的水热条件变化，对土壤微生物群落结构及功能产生重要影响。深入

理解这些变化如何影响微生物群落的结构及其随时间的演替，对于有效预测和适应未来的气候变

化至关重要。【目的】在气候变化背景下，本研究旨在探索黑土细菌群落的多样性、组成和结构，

以及群落演替特征的变化情况。【方法】利用中国科学院海伦、封丘、鹰潭农田生态系统国家野

外科学观测研究站长期土壤置换实验平台，选择寒温带地区(中国海伦)的黑土作为研究对象，并

将其移置于暖温带地区(封丘)和中亚热带地区(鹰潭)以模拟水热条件增加。通过采集 2005 年至

2011 年的 63 个黑土样本(包括原位、移置封丘县和移置鹰潭市)，利用 16S rRNA 基因高通量测序

技术，研究了水热条件变化对黑土细菌群落多样性、组成和结构的影响；同时结合土壤理化性质，

分析环境因素与微生物群落特征间的关系，并计算物种周转率(w)。【结果】经过 6 年的移置，将

寒温带黑土移至暖温带和中亚热带后，土壤的理化性质发生了显著改变。土壤有机质和全氮含量

显著降低，地上部生物量显著减少。土壤细菌群落的多样性下降，群落组成和结构发生了显著变

化。主要细菌类群包括疣微菌门 (Verrucomicrobia)、变形菌门 (Proteobacteria)、酸杆菌门

(Acidobacteria)和放线菌门(Actinobacteria)等，其中疣微菌门在移置鹰潭地区后的相对丰度显著增

加。此外，气候因子与微生物群落特征高度相关。非度量多维尺度分析显示，群落结构随水热条

件和时间的变化而演替，这与微生物时间周转率的增加相关。在不同水热条件下，细菌群落的时

间周转率差异显著，依次为 0.030 (海伦)<0.033 (封丘)<0.045 (鹰潭)。【结论】6 年的水热条件增加
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显著降低了细菌群落的多样性，显著改变了其组成和结构，并加快了细菌群落时间周转率的响应。 

关键词：水热增加；土壤置换实验；细菌群落；群落演替；黑土 
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Abstract: The temperature and precipitation variations caused by global climate change have 
profoundly impacted soil microbial communities. Understanding the impacts of the variations on 
the structure and function of microbial communities over time is crucial for predicting and 
adapting to future climate changes. [Objective] To explore the variations in the diversity, 
composition, structure, and succession of bacterial communities in mollisol soil in the context of 
climate change. [Methods] Based on a long-term soil transplantation experiment platform of 
Hailun, Fengqiu and Yingtan Agroecosystem Field Experiment Stations of the Chinese Academy 
of Sciences, we translocated the mollisol soil from a cold-temperate region (Hailun) to a 
warm-temperate region (Fengqiu) and a mid-subtropical region (Yingtan) to simulate the 
increasing conditions of temperature and precipitation. We collected 63 mollisol soil samples from 
Hailun, Fengqiu, and Yingtan during 2005–2011. We employed high-throughput sequencing of the 
16S rRNA gene to study the diversity, composition, and structure of soil bacterial communities 
under different temperature and precipitation conditions. With consideration to the soil 
physicochemical properties, we analyzed the relationship between environmental factors and 
microbial community characteristics and calculated the species turnover rate. [Results] After six 
years of transplantation of the mollisol soil from the cold temperate zone to warm temperate and 
mid-subtropical zones, significant changes occurred in soil physicochemical properties, including 
decreases in soil organic matter and total nitrogen, along with a noticeable reduction in 
aboveground biomass. Moreover, the bacterial diversity in the soil decreased, and significant 
changes occurred in the community composition and structure. The dominant bacteria included 
Verrucomicrobia, Proteobacteria, Acidobacteria, and Actinobacteria, among which 
Verrucomicrobia showed increased relative abundance after the soil transplantation to the warmer 
area Yingtan. Additionally, climatic factors were highly correlated with microbial community 
characteristics. The nonmetric multidimensional scaling analysis showed that the bacterial 
community structure evolved with changes in temperature and precipitation and over time, which 
was related to the increased microbial species turnover rate. The species turnover rates of bacterial 
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communities varied significantly under different temperature and precipitation conditions, 
following an increasing trend of Hailun (0.030)<Fengqiu (0.033)<Yingtan (0.045). [Conclusion] A 
six-year increase in temperature and precipitation significantly reduced the bacterial diversity, 
altered the bacterial community composition and structure, and accelerated the species turnover. 
Keywords: increased temperature and precipitation; soil transplantation experiment; bacterial 
community; community succession; mollisol soil 
 
 

生物多样性正面临着诸多挑战，气候变化尤

为突出。温度和降雨被广泛认为是导致生物多样

性损失的关键因素[1]。例如，全球范围内对 78 个

旱地的研究揭示了降雨对土壤微生物多样性具

体的关键作用[2]，而不同海拔的干旱指数则显著

影响了微生物群落的组成[3]。此外，温度作为关

键的气候因素，不仅塑造了土壤微生物多样性的

地理分布格局[4]，还直接影响微生物在个体水平

上的代谢速率、生长速率，以及分子水平上的进

化速率[5-7]。特别地，土壤温度作为重要的土壤

环境因素，对土壤微生物的活动和分布具有直接

和间接的影响。土壤温度变化可以影响土壤水分

的蒸发和运动，进而影响土壤微生物对水和养分

的获取[8]。同时，土壤温度的变化还能通过影响

微生物代谢活动的速率和土壤有机物的分解速

度来间接影响微生物群落的结构和功能 [9]。因

此，深入理解气候因子对微生物群落多样性的影

响对于揭示微生物多样性模式及其响应环境变

化的机制至关重要。 
物种时间更替是生态学中的一个关键概念，

对于理解生态系统对环境变化的响应尤为重要。

该概念最初由 MacArthur 和 Wilson 在 1967 年提

出[10]，并由 O’Keeffe 在 2004 年和 Hatosy 等在

2013 年进一步发展[11-12]，涉及一定时间内生态

系统中物种的淘汰和取代数量。物种时间更替有

助于理解生态系统的动态性和稳定性。Nekola
和 White 在 1999 年提出了时间-衰减模型来定量

描述生态群落中物种组成随时间的变化情况[13]。

值得注意的是，物种时间更替率受多种因素影

响，包括生态系统的类型[14]、环境条件[15]以及

研究的时间尺度[12]。这些因素可能导致不同生

态系统中时间更替率的显著差异。尽管植物和动

物群落的时间更替已经得到了广泛研究，但与之

相比，微生物群落的时间更替信息却相对较少。

这是由于微生物群落的动态变化往往更加迅速

且复杂，尤其是在环境多因素变化下。多数研究

(在时间尺度上从数分钟到数月不等)利用时间-
衰减关系模型以验证微生物群体集聚与动态变

化的理论预测，但长期性的研究依然不足[16-17]。 
在此背景下，土壤置换实验被视为一种直观

有效的方法，用于模拟在自然条件下微生物群落

对各种环境因素综合变化的响应[18-21]。在本研究

中，基于长期土壤置换实验平台选择黑土作为研

究对象，并将寒温带地区的黑土(海伦)置换到暖

温带地区(封丘)和中亚热带地区(鹰潭)。这一独

特的实验设计使我们能够分析在水热增加条件

下微生物群落结构及其演替特征。深入了解气候

变化对土壤微生物群落时间更替的影响，对理解

全球气候变化对土壤微生物多样性和生态功能

的影响具有重要意义。 

1  材料与方法 
1.1  实验设计 

本研究基于中国东部南北样带(north-south 
transect of eastern China, NSTEC)中国科学院海

伦、封丘、鹰潭农田生态系统国家野外科学观测

研究站，开展了长期土壤置换实验(2005 年至

2011 年)。该实验涵盖了 3 个不同气候区域：黑
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龙江省海伦市(126°38′E, 47°26′N)的寒温带季风

气候，年均温 3 ℃，年均降雨 550 mm；河南省

封丘县潘店乡(114°24′E, 35°00′N)的暖温带半干

旱、半湿润的季风气候，年均温 13.9 ℃，年均

降雨 605 mm；江西省鹰潭市余江区刘家站

(116°55′E, 28°15′N)的中亚热带湿润季风气候，

年均温 17.6 ℃，年均降雨 1 795 mm。这 3 个站

点代表的土壤类型分别为东北松嫩平原黄土母

质发育而成的黑土、黄淮海平原黄河冲积物发

育的潮土和南方丘陵区第四纪红黏土发育的红

壤。移置前 3 种土壤均来自长期旱地耕作的农

田，具有超过 20 年的耕作历史，并在移置前后

维持相同的作物轮作制度。 
2005 年 10 月，采集这 3 种土壤的剖面(每

层 20 cm 深，1.2 m 宽×1.4 m 长×1 m 深)。每层

土壤混匀后装袋运输到海伦、封丘和鹰潭试验

站，并按原来的土层顺序填装到试验小区的砖

砌水泥池中。每个小区隔墙厚 20 cm，露出地

表 20 cm，底部铺石英砂，内壁覆盖防水布。从

2006 年开始每年种植 1 季玉米，品种为海育 6 号

(海伦)，郑单 958 (封丘)和澄海 11 号(鹰潭)，施

肥量为 N 150 kg/hm2、P2O5 75 kg/hm2、K2O   
60 kg/hm2，肥料分别为尿素、(NH4)2HPO4 和

KCl，雨养不灌溉，人工定期除草，种植前条施

底肥(1/2 氮肥、全部磷肥和钾肥)，玉米大喇叭

口期追施尿素(1/2 氮肥)。 
本研究选择以土壤置换实验中的黑土作为研

究对象，即海伦黑土以及分别移置到封丘黑土和

鹰潭黑土。土壤移置前的黑土初始基本理化性质

如表 1 所示。本研究中将原位的海伦黑土简称为

原位(In situ)，南移至封丘的黑土称为水热增加   
1 (Warming 1)，南移至鹰潭的黑土称为水热增加  
2 (Warming 2)。采集 2005−2011 年的土壤样本，

于每年的玉米收获后 2 d 内采集，一共采集 7 年，

每年在 3 个站点各进行 3 次重复采样，共计 63 个 

表 1  黑土移置前的基本化学性质 
Table 1  The basic physical and chemical properties 
of mollisol soils before soil displacement. 
Item Results 
pH 6.1±0.0 
SOM (g/kg) 53.0±0.6 
TN (g/kg) 2.5±0.1 
TP (g/kg) 0.3±0.1 
TK (g/kg) 13.6±0.2 
AP (mg/kg) 31.1±2.0 
AK (mg/kg) 150.1±12.1 
NH4

+-N (mg/kg) 21.8±0.9 
NO3

−-N (mg/kg) 14.8±3.4 
SOM: Soil organic matter; TN: Total nitrogen; TP: Total 
phosphorus; TK: Total potassium; AP: Available phosphorus; 
AK: Available potassium; NH4

+-N: Ammonium nitrogen; 
NO3

−-N: Nitrate nitrogen. 
 

样本。采样时，使用不锈钢土钻(2 cm)按“S”形在

微区表层 15 cm 耕层采集 500 g 土壤，混合后采用

四分法留取实验用土量，将其装入无菌密封塑料袋

中，并于 4 ℃下冷藏运回实验室。去除石块和根

系后，一部分土样风干后进行理化性质分析，另一

部分保存于−80 ℃冰箱内以备测定生物指标。 
针对每个小区，表层 0−15 cm 的土壤总质量

约为 378 kg。这个总量基于每块小区 1.68 m2面积

和土壤密度 1.5 g/cm3估算得到。因此，从 2005 年

至 2011 年，每年采集的土样量 500 g，7 年累计

采集量为 3.5 kg，占原位 0−15 cm 土层总质量的

约 0.93%。尽管每年进行土样采集，但所取样

本量仅占表层土壤总质量的极小比例，从而确

保了土壤采样对表层土壤的整体结构和功能

的影响最小。 
1.2  土壤化学性质测定 

根据常规农业化学分析方法对土壤的化学

性质进行了分析[22]。其中，土壤 pH 通过将 10 g
干土与去离子水按 2.5:1 的比例混合后，快速搅

拌 1 min 并静置 30 min，随后使用玻璃电极进行

测定；土壤有机质(soil organic matter, SOM)采用

重铬酸钾容量法测定，该方法需要使用 0.5 g 干
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土样；全氮(total nitrogen, TN)测定采用半微量开

氏法，使用 0.2 g 干土样进行分析；全磷(total 
phosphorus, TP)采用碳酸钠熔融法，而速效磷 

(available phosphorus, AP)测定采用 Olsen-P 法，

钼锑抗比色测定，分别需要 0.5 g 干土和 2.5 g
干土样；土壤硝态氮(nitrate nitrogen, NO3

−-N)和
土壤铵态氮(ammonium nitrogen, NH4

+-N)用中性

盐 (KCl)浸提后，利用连续流动分析仪 (Skalar 
SAN++ System)测定，此过程需要 10 g 湿土样。

全钾 (total potassium, TK)和速效钾 (available 
potassium, AK)分别用氢氧化钠和醋酸铵作为提

取剂，随后通过火焰分光光度法进行分析，每项

测定均需要 0.5 g 干土样。 

1.3  高通量测序 
提取 63 个样品的微生物组总 DNA。提取过

程采用 MoBio 的强力土壤 DNA 提取试剂盒

(PowerSoil DNA Isolation Kit，南京有晴生物科

技有限公司)，按照生产商提供的指导手册，从

0.6 g 混合土壤样品中提取 DNA。提取到的 DNA
通过 NanoDrop [赛默飞世尔科技(中国)有限公

司]进行浓度和纯度的测定，确保 DNA 的质量满

足以下标准：浓度≥20 ng/μL，总量≥500 ng，
OD260/OD280 为 1.8−2.0。所提取的 DNA 被保存

在−80 ℃以供后续使用。 
为了对土壤细菌群落进行分类分析，本研究

使用了 Illumina HiSeq 台式测序仪进行测序。聚

合酶链式反应(PCR)扩增是由 GeneAmp (应用生

物系统公司)执行，PCR 反应体系：5×FastPfu 
Buffer 4 μL，每种引物(5 μmol/L) 0.8 μL，dNTPs 
(2.5 mmol/L) 2 μL，模板 DNA 2 μL，FastPfu 聚

合酶(2.5 units/μL) 4 μL。利用 PCR 扩增对细菌

16S rRNA 基因的 V4−V5 高变异区进行特异性

扩增，使用正向引物 515F (5′-GTGCCAGCMGC 
CGCGG-3′)和反向引物 907R (5′-CCGTCAATTC 
MTTTRAGTTT-3′)。PCR 反应条件：95 ℃预变

性 2 min；95 ℃变性 20 s，55 ℃退火 40 s，72 ℃
延伸 1 min，35 个循环；72 ℃延伸 10 min。 

每个样品独立进行 3 次扩增，并通过 2.0%
的琼脂糖凝胶电泳检查扩增产物，随后合并同一

样品的所有 PCR 产物。合并的混合物通过

Agencourt AMPure XP Kit (贝克曼库尔特有限公

司)进行纯化，纯化后的产物进行 16S rRNA 基

因 高 通 量 测 序 文 库 的 索 引 。 利 用 Qubit 
Fluorometer [赛默飞世尔科技(中国)有限公司]和
Bioanalyzer(安捷伦科技有限公司)系统评估文库

的质量。这些汇集的文库通过 Illumina HiSeq 测

序仪进行测序，产生 2×250 bp 的成对末端读数。 
原始读数经过质量控制和处理，具体步骤如

下：(1) 使用 TrimGalore 截断平均质量分数<20
的原始读数，去除被适配器污染和小于 100 bp
的读数；(2) 通过 FLASH (v1.2.11)进行短读数的

快速长度调整；(3) 使用 Mothur 去除含模糊碱

基(N 碱基)的读数和超过 6 bp 的同源物读数；(4) 
去除低复杂度的读数。经过嵌合检查和去嵌合处

理后，剩余的独特读数通过与 gold.fa 数据库

(http://drive5.com/uchime/gold.fa)比对进行嵌合

检查，并使用 QIIME 2 以 97%相似度下聚类为

操作分类单元(operational taxonomic unit, OTU)。
OTUs的分类分配基于核糖体数据库项目的分类

器，最低置信度设定为 70%[23]，并使用 SILVA
数据库(138 版，https://www.arb-silva.de/)进行分

类分配[24]。 

1.4  数据分析 
相关性分析、方差分析(analysis of variance, 

ANOVA)和线性回归分析均采用 R 语言软件

(v4.0.2)进行。相关性分析采用了 Pearson 相关

法，而方差分析的事后检验则使用了 Duncan 新

复极差法进行了显著性的验证。此外，基于对数

化的时间(即年份，含初始年份共 7 年数据)与对

数化的微生物群落结构相似性(vegan 包计算得 
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到)构建了线性回归模型。我们将该模型的回归

系数定义为微生物时间周转率(w)。我们还对微

生物群落进行了深入分析，包括微生物群落的 α
多样性指数(即 Shannon 指数和物种丰富度)、非

度量多维尺度分析(non-metric multidimensional 
scale analysis, NMDS) 和置换多元方差分析

(permutational multivariate ANOVA, perMANOVA)。
所有的统计分析和图表的制作均借助于 R 软件

(v4.0.2)中的 vegan 和 ggplot2 数据包。此外，对

微生物群落的系统发育多样性进行了分析，该分

析是基于所有操作分类单位(OTU)的代表序列。

这些序列是通过 Mothur 软件进行分析得到的，

相关信息可以在 (https://www.mothur.org/wiki/ 
MiSeq_SOP#Phylogeny-based_analysis)找到。系

统发育多样性旨在计算一个或多个样本的总系

统发育分支长度，这反映了每个物种在各群落或

者区域中的相对出现程度(通过 R 包 picante 中

pd 函数计算得到 )。MiSeq 测序数据可以在

(http://www.ncbi.nlm. nih.gov/geo/)获取，其中

MiSeq 数据的编号为 SRP069263。 

2  结果与分析 
2.1  水热增加条件下黑土基本理化性质变化 

经过 6年的置换实验，将 In situ的黑土分别

移置到水热增加条件 Warming 1 和 Warming 2
后，本研究对这些黑土在 In situ 及两种水热条

件 Warming 1 和 Warming 2 下的地上生物量和土

壤理化性质的变化进行了统计分析(表 2)。结果

表明，在移置到 Warming 1 的 6 年后，除了 AP
指标外，大部分土壤理化性质均发生了显著的

变化。具体而言，土壤 pH 从 5.82 升至 6.34，
SOM 从 51.50 g/kg 下降至 48.77 g/kg；同时，地

上生物量也显著下降，从 15 336 kg/hm2 减少到

11 584 kg/hm2 (P<0.001)。在水热条件更加丰富

的 Warming 2 条件下，尽管 pH 值未发生显著变

化，但其他土壤理化指标的下降幅度更为显

著，如 SOM 含量下降至 45.05 g/kg (P<0.001)。
地上部生物量的减少同样更为显著，下降至

11 086 kg/hm2 (P<0.001)。结果表明，黑土从 In 
situ 移置到 Warming 1 和 Warming 2 条件下 6 年

后，其理化性质和地上部生物量均发生显著变化。 

2.2  水热增加条件下黑土微生物多样性变

化特征 
进一步分析了 In situ、Warming 1 和 Warming 

2 下黑土微生物群落的多样性(图 1)。随着水热条

件梯度的增加，微生物群落的分类多样性呈现下

降趋势。具体来说，相较于 In situ，微生物群落

的分类多样性指数在移置后显著下降。在 In situ 
 

表 2  不同水热条件下土壤理化属性与地上生物量的变化情况 
Table 2  Changes of soil physicochemical properties and aboveground biomass 
Sites Climatic variables Soil geochemical variables Aboveground 

biomass 
MAT (℃) MAP (cm) pH SOM (g/kg) TN (g/kg) TP (g/kg) NO3

−−N  
(mg/kg) 

AP  
(mg/kg) 

Yield  
(kg/hm2)

Straw  
(kg/hm2) 

In situ 2.8±0.8 560±58 5.82±0.20 51.50±1.86 2.20±0.23 0.92±0.10 23.47±3.92 42.29±7.28 12 513± 
1 950 

15 336± 
2 137 

Warming 
1 

15.8±0.3***670±62*** 6.34±0.40***48.77±0.69***1.99±0.21**0.86±0.04* 15.53±4.66* 34.96±4.72 9 245± 
1 812* 

11 584± 
676*** 

Warming 
2 

18.3±0.5***1649±436*** 5.78±0.22 45.05±1.52***1.98±0.21**0.85±0.06* 6.33±3.40*** 31.09±3.22* 8 786± 
868*** 

11 086± 
503*** 

MAP: Mean annual precipitation; MAT: Mean annual temperature; SOM: Soil organic matter; TN: Total nitrogen; TP: Total 
phosphorus; NO3

--N: Nitrate nitrogen; AP: Available phosphorus; Yield: Grain yield; Straw: Straw weight. Data were represented 
by mean ± standard deviation, and significance results were obtained by t-test. * indicates that Warming 1 and Warming 2 are 
significantly different from In situ. *: P<0.05; **: P<0.01; ***: P<0.001.  
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条件下，多样性指数范围为 4.57−5.84。南移至

Warming 1 条件下后，多样性指数范围降低为

4.54−5.35 (P=0.002)，而在进一步南移至更温暖

的 Warming 2 条件后，多样性指数进一步降低为

3.85−4.41 (P<0.001)。此外，微生物物种的丰富

度同样显示出相似的下降趋势，从 In situ 的

921−1 186，降低至 Warming 1 的 884−1 147，再

进一步降至 Warming 2 的 696−879 (P<0.001)。结

果表明，随着移置环境水热条件的增加，土壤微

生物群落的分类多样性和物种丰富度均显著下降。 
 

 
图 1  水热增加 6 年下黑土微生物分类多样性变化特征   A：香农多样性. B：丰富度 
Figure 1  Microbial taxonomic diversities in mollisol soils under hydrothermal gradient within six years of soil 
displacement. A: Shannon diversity. B: Richness. The P-value was calculated from the ANOVA. 

 

尽管微生物系统发育多样性与分类多样性

的变化趋势略有不同(图 2)。分析结果表明，微

生物系统发育多样性的显著降低仅在黑土被南

移 至 更 温 暖 的 Warming 2 条 件 下 观 察 到

(P<0.001)，下降幅度约为 20.0%。这一降低幅

度与黑土被南移至同一气候带时分类多样性损

失的幅度相近(20.1%)。虽然物种多样性与系统

发育多样性在移置后表现出略有不同的变化趋

势，但相关性分析结果显示，二者之间存在极为

显著的正相关关系(r=0.81, P<0.001)。值得注意

的是，即使在控制气候因子的影响之后，这种显

著的正相关关系依然存在(r=0.62, P<0.001)。 

2.3  水热增加条件下黑土细菌群落组成和

结构变化特征 
土壤移置不仅对微生物群落的多样性产生

了影响，而且还改变了微生物群落的组成结构 

 
图 2  水热增加 6年下黑土微生物系统发育多样性

变化特征 
Figure 2  Microbial phylogenetic diversities in 
mollisol soils under hydrothermal gradient within six 
years of soil displacement. The P-value was 
calculated from the ANOVA. 
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(图 3)。通过分析土壤微生物类群的相对丰度，

结果表明，疣微菌门(Verrucomicrobia)、变形菌

门(Proteobacteria)、酸杆菌门(Acidobacteria)及放

线菌门(Actinobacteria)是黑土中主要的细菌类群。

与 In situ 相比，黑土被移置到更温暖的 Warming 2
条件下后，这些微生物类群的相对丰度发生显著

变化。主要表现为疣微菌门相对丰度显著增加

(P<0.001)，而芽单胞菌门(Gemmatimonadetes)、拟

杆 菌 门 (Bacteroidetes) (P<0.001) 与 绿 弯 菌 门

(Chloroflexi)相对丰度显著降低(P<0.05)。总体而

言，黑土被移置到 Warming 1 条件下 4 年后，微

生物群落的相对丰度开始表现出显著的变化趋

势；而在移置到 Warming 2 条件下的第一年内，

微生物类群的相对丰度已经发生了显著变化。 
通过非度量多维尺度分析对细菌群落进行

评估，结果发现水热条件的变化对黑土微生物群

落在 OTU 水平上的结构产生了显著影响(图 4)。
在土壤置换实验开始前(2005 年)，微生物群落的

结构表现出较高的聚集程度。然而，随着土壤移

置年份的增加，群落间的差异性逐渐增大，表明

不同环境条件下微生物群落的结构开始呈现分

化趋势。此外，随着不同水热梯度的变化，微生

物群落的结构也表现出逐步的演替规律，表明环

境因素在塑造微生物群落结构方面起着关键作

用。通过 perMANOVA 分析进一步证实了这一

发现，结果显示出群落结构随水热梯度的变化存

在显著差异(P=0.001)。 

2.4  水热增加条件下黑土细菌群落的演替

特征 
为了进一步探究土壤细菌群落结构随时间

演替的关系，本研究采用线性回归模型分析土壤

移置时间与微生物群落结构相似性之间的关系，

即时间-衰减关系(图 5)。分析结果表明，在 3 种

不同水热条件下，黑土中的微生物群落均表现

出显著的时间-衰减关系(P<0.001)，即随着土壤

移置时间的增加，微生物群落之间的相似性逐 
 

 
 

图 3  水热增加 6 年下黑土细菌门水平相对丰度图 
Figure 3  Relative abundances of bacterial phylum in mollisol soils under hydrothermal gradient within six 
years of soil displacement. The significant difference was calculated by t-test. *: P<0.05; ***: P<0.001. W1 
means Warming 1; W2 means Warming 2. 
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图 4  水热增加 6年下黑土细菌群落的非度量多维

尺度分析 
Figure 4  Nonmetric multidimensional scaling 
ordination of bacterial communities in mollisol soils 
within six years of soil displacement. 

 

 
图 5  水热增加 6 年下黑土细菌群落的时间-衰减

曲线 
Figure 5  Time-decay curves of bacterial 
communities in mollisol soils within six years of soil 
displacement. 

 
渐降低。时间-衰减曲线的回归系数被定义为微

生物群落的时间周转(w)，我们进一步量化了这

一动态变化。在 In situ 条件下，微生物群落的时

间周转为 0.030。当黑土被南移到不同的气候条

件 下 ， 如 暖 温 带 (Warming 1) 和 中 亚 热 带

(Warming 2)时，微生物群落的时间周转率分别

增加至 0.033 和 0.045。 

在评估土壤中主要细菌类群的时间-衰减关

系时(表 3)，本研究发现在 In situ、Warming 1、
Warming 2 条件下，细菌在门类水平上的平均周

转率分别为 0.025±0.011 、 0.028±0.015 以及

0.037±0.024。这些结果表明，不同细菌门类之间

的时间周转率存在显著差异，而且随着土壤向南

移置，大部分的细菌门类的时间周转率呈现增加

趋势，尤其是变形菌门(Proteobacteria)、酸杆菌

门(Acidobacteria)、浮霉菌门(Planctomycetes)、
绿 弯 菌 门 (Chloroflexi) 、 芽 单 胞 菌 门

(Gemmatimonadetes)和拟杆菌门 (Bacteroidetes)
等。特别地，拟杆菌门、变形菌门、浮霉菌门对

水热条件的增加更为敏感。尽管酸杆菌门表现出

了显著的时间-衰减关系，但其对水热条件改变

的响应却并不明显。 
为了探究微生物群落变化与环境因子之间

的潜在关系，本研究进一步分析了土壤微生物群

落组成(以NMDS轴 1的坐标表征)及分类多样性

(Shannon 指数)与气候因素、地上生物量和土壤

理化性质的 Pearson 相关性(表 4)。相关性分析

结果显示，气候因子(年均温和年降雨量)、地上

生物量(产量和秸秆生物量)分别与微生物群落

多样性(分类多样性指数、物种丰富度指数和群

落结构)之间存在显著的相关性。具体而言，土

壤 pH 与微生物群落指标之间无显著的相关性，

而 SOM 与微生物群落的分类多样性之间存在显

著的正相关，与群落结构存在显著的负相关。此

外，土壤中的有效养分指标(NO3
−-N、AP)与微

生物群落指标之间均存在显著的相关性。综合来

看，气候因子与微生物群落指标之间的相关性最

高，这意味着气候条件在塑造微生物群落结构方

面起着重要作用。同时，地上生物量和土壤的理

化性质对微生物群落指标的影响也不容忽视，微

生物群落的动态变化可能是气候因素、土壤环境

和地上部作物的综合影响。 
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表 3  水热增加下黑土细菌各类群的时间周转(w 值) 
Table 3  Temporal turnover (w values) of bacterial communities among different phylogenetic groups 

Microorganism groups In situ Warming 1  Warming 2 
w P w P w P 

Verrucomicrobia 0.051  <0.001 0.021  0.001   0.010  0.352  
Proteobacteria 0.018  0.003  0.033  <0.001  0.062  <0.001 
Acidobacteria 0.026  <0.001 0.036  <0.001  0.034  0.001  
Actinobacteria 0.028  <0.001 0.015  0.011   0.029  <0.001 
Planctomycetes 0.017  <0.001 0.034  <0.001  0.061  <0.001 
WPS-1 0.025  0.002  0.018  0.030   0.035  0.001  
Chloroflexi 0.016  0.001  0.018  0.010   0.040  <0.001 
Firmicutes 0.020  0.026  0.013  0.083   0.016  0.196  
Gemmatimonadetes 0.024  <0.001 0.031  <0.001  0.055  <0.001 
Bacteroidetes 0.024  <0.001 0.066  <0.001  0.083  <0.001 
Latescibacteria 0.040  <0.001 0.036  <0.001  0.020  0.181  
Nitrospirae 0.013  0.074  0.016  0.013   0.001  0.946  
The values in bold in the table indicate significant at P=0.05 level. 

 
表 4  土壤微生物群落组成及多样性与环境因子的相关性 
Table 4  Pearson correlation analyses between bacterial community and environmental factors 
Diversity index Climatic variables Aboveground biomass  Soil geochemical variables 

MAP MAT Yield Straw  pH SOM TN TP NO3
−-N AP 

Shannon 
diversity 

−0.70*** −0.65*** 0.26* 0.30* − 0.44** − 0.33* 0.53*** 0.31* 

Richness −0.72*** −0.63*** 0.47*** 0.50*** − 0.49** − − 0.42** 0.57*** 
Community 
composition 

0.82*** 0.79*** −0.24** −0.27** − −0.58*** − − −0.62*** −0.46*** 

Only the correlation coefficients are listed in the table (P<0.05). *: P<0.05; **: P<0.01; ***: P<0.001. − indicates that the 
correlation coefficient is not significant. 

 

3  讨论 
深入理解微生物群落在水热变化条件下的

适应机制对于准确预测全球气候变化情景下生

态系统结构与功能演替规律至关重要。在此背景

下，基于土壤置换实验的研究为理解这些适应机

制提供了关键的视角。研究结果发现，在土壤移

置到更温暖的气候条件下，温度成为土壤微生物

多样性减少的关键因素。具体而言，随着年均温

升高 10.9 ℃和 14.6 ℃时，土壤微生物的分类多

样性及系统发育多样性均显著下降。这一下降在

移置到水热增加 Warming 1 和 Warming 2 条件下 

的第二年就变得显著，尤其是在移置到水热条件

更丰富的 Warming 2 条件下，分类多样性下降更

为显著。此外，已有研究指出，微生物在面临极

端的环境变化或者扰动时，温度是导致微生物分

类多样性显著降低的核心驱动因素[20,25]。然而，

结果显示，只有当土壤移置到更温暖的 Warming 

2 条件下，系统发育多样性才显著降低。这意味

着系统发育多样性受到相关物种之间的相互关

系以及群落中的物种丰富度的影响[26]。因此，

不同水热增加条件下，系统发育多样性对环境变

化的响应方式揭示了当地的物种丰富度在影响

系统发育多样性形成中发挥作用。值得注意的 
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是，根据现有的研究结果，由气候变化引起的土

壤微生物多样性的损失在 6 年的时间尺度上似

乎是不可逆转的。与之前的研究结果相比，后者

发现气候变化造成的持续干扰可能导致长期的

恢复失败，即土壤移置二十年后，移置的土壤微

生物群落比原位的土壤微生物群落更接近于当

地土壤中的微生物群落[27]。因此，对于气候变

化导致的土壤微生物群落是否可恢复，需要更长

期的观测和通过移回实验来研究土壤微生物对

气候变化的抗性和恢复力。 

土壤置换实验的结果揭示了气候变化，特别

是降雨的改变，对黑土微生物群落结构产生重大

影响。降雨量的变化直接调节了土壤的水分状况，

进而影响了土壤微环境，这对土壤微生物群落的

组成产生了间接的影响。具体而言，降雨量的增

减影响了地表植物残体的分解速率及其产生的凋

落物的量和质[28]，从而影响了土壤微生物可利用

的营养资源，进一步导致微生物群落组成的变化。

此外，研究还观察到，降雨量的变化不仅间接通

过改变地表植被的生长状况影响土壤微生物群

落，而且还通过直接改变土壤的理化性质，如

SOM、TN、土壤 pH、TP 和 AP 等，进一步影响

微生物群落的结构和功能。在水热增加 Warming 1

和 Warming 2 条件下，地上部生物量的降低可能

反映了由于温度升高导致的水分胁迫增强，这强

调了水分在调节土壤微生物群落结构中的关键作

用。综上所述，降雨量的改变通过直接和间接的

多种机制影响黑土细菌群落的组成和功能，涉及

土壤的水分条件和理化性质的改变，以及对地表

植被和土壤有机物的分解过程的影响。这些发现

强调了，在全球气候变化背景下，深入理解降雨

等气候因子对土壤微生物群落结构的影响，对于

预测和维护土壤生态系统的健康和生产力具有重

要意义。 

本研究基于土壤置换实验，揭示了气候因子

对微生物群落的即时影响，而凋落物对群落结构

的改变往往需要更长的时间(滞后效应)。相关性

分析表明，在跨气候带黑土移置的实验中，温度

是改变群落结构最关键的气候因子，尽管降雨

量也对群落结构产生了显著影响。大量的研究

结果表明，温度直接改变群落个体水平上的生

理速率[7,29-31]。我们以河南潮土的置换实验为例，

详细探讨了跨气候变化带移置对土壤微生物群

落的时间周转率的影响[25]。研究发现，原位的

潮 土 微 生 物 群 落 显 示 出 最 低 的 时 间 周 转

(w=0.040)，向北移置的微生物群落时间周转相

对较高(w=0.058)，而向南置换的时间周转最高

(w=0.094)[25]。这些结果表明，微生物群落的时

间周转率与温度变化直接相关。黑土的置换实验

得到相似的结论，原位时微生物群落的时间周转

率最低(w=0.030)，南移至 Warming 1 后时间周

转有所升高(w=0.033)，而南移至 Warming 2 后

的时间周转最高(w=0.045)。据此推测，土壤移

置后，微生物群落暴露在它们没有/很少经历过

的新的水热条件，这些条件可能超出其原有的适

应范围，导致群落水平上的时间周转率迅速改

变，进而潜在地影响微生物群落的结构。 
本研究揭示了经过 6 年移置后，水热条件的

增加引起的土壤理化性质显著变化，不仅极大地

影响了微生物群落的多样性和组成结构，而且加

速了细菌群落的时间周转率。目前这些观察结果

主要基于 16S rRNA 基因高通量测序技术，反映

了细菌的相对丰度变化。为了进一步验证这些发

现，未来研究中应采用 qPCR 或 16S rRNA 基因

绝对定量测序技术进行更准确的定量分析。此

外，需要进一步探讨施肥与否以及与气候变化的

相互作用对土壤微生物群落的长期影响，这将有

助于全面地理解微生物群落的响应机制，并对农

业管理实践提供指导。尽管本研究侧重于细菌多
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样性及其对土壤元素循环的作用，但未来的研究

应更全面地考虑包括古菌、真菌等其他微生物群

体，以及土壤动物等更高营养级别生物作用，从

而深入理解这些生物多样性对生态系统功能多

样性的整体影响。 

4  结论 
综上所述，本研究通过在不同水热条件下进

行为期 6 年的土壤置换实验，将寒温带的黑土移

置到暖温带及中亚热带，首先观察到土壤理化性

质的显著变化。如 SOM 和 TN 等关键养分含量

显著降低，地上生物量也显著减少。此外，利用

16S rRNA 基因高通量测序技术，深入分析了土

壤细菌群落的多样性、组成和结构变化。结果表

明，细菌群落的多样性显著降低，群落结构也显

著 改 变 ， 主 要 的 细 菌 群 落 包 括 疣 微 菌 门

(Verrucomicrobia)、变形菌门(Proteobacteria)、
酸 杆 菌 门 (Acidobacteria) 和 放 线 菌 门

(Actinobacteria)等。随着水热条件的增加，这些

细菌群落在分类多样性和系统发育多样性上均

显著下降，尤其在水热条件较丰富的鹰潭地区

(Warming 2)。非度量多维尺度(NMDS)分析进一

步揭示了微生物群落结构随水热条件和移置时

间的变化逐渐演替，这可能与微生物群落的时间

周转率增加有关。在 In situ、Warming 1、Warming 
2 条件下，微生物群落的时间周转率分别为

0.030、0.033、0.045，这表明水热条件越丰富的

地区，细菌群落的时间周转率更快。最后，相关

性分析强调了气候因子(如年均温、年降雨量)与
微生物群落指标之间存在显著的相关性，其中温

度与微生物群落指标之间的相关性最为显著。这

些发现强调了土壤理化性质的变化以及气候因

素，特别是温度，对于塑造微生物群落的动态变

化和时间周转率具有重要的影响。本研究结果为

理解土壤微生物群落在全球变暖背景下的响应

机制提供了新的视角，对未来的土壤管理和生态

保护提供了科学依据。 
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