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摘要：土壤元素化学计量特征在塑造微生物多样性方面起着至关重要的作用，而元素化学计量受到土壤含水量的影响。为探

究不同土壤水分条件下，有机碳（OC）、全氮（TN）、全磷（TP）及其元素化学计量特征（C꞉N、C꞉P 和 N꞉P）如何影响土

壤微生物多样性，在浙江省 20 hm2亚热带森林动态监测样地内共采集 1 287 份土壤样品。利用 Illumina 高通量测序技术测定

了土壤细菌和真菌的群落组成，并结合土壤理化性质，分析了不同土壤水分下元素和元素化学计量与微生物群落的关系。结

果表明，土壤水分能改变元素化学计量特征，进而塑造细菌和真菌群落的多样性。其中，（1）土壤水分显著影响微生物群

落的 α多样性。相较于高土壤水分，在低土壤水分下，细菌和真菌群落的 α多样性分别显著提高了 0.830%和 2.62%。（2）

细菌和真菌的主要门类对土壤水分表现出差异化响应。相较于低土壤水分，高土壤水分显著提高了细菌 5 个门类和真菌 2 个

门类的相对丰度；并且显著降低了细菌 7 个门类和真菌 2 个门类的相对丰度。（3）土壤元素含量和元素化学计量特征与土

壤水分呈显著正相关关系。（4）元素化学计量 C꞉N、C꞉P 和 N꞉P 与微生物多样性呈显著负相关关系，其相关性不受土壤含

水量的影响。综上所述，土壤元素化学计量塑造微生物多样性，且土壤水分的高低并不改变其整体变化趋势。该研究验证了

土壤水分对元素化学计量的影响，有助于提高微生物多样性如何响应全球气候变暖引起的土壤水分变化的理解。 
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以碳（Carbon，C）、氮（Nitrogen，N）和磷

（Phosphorus，P）为代表的化学元素是构成生物体

的主要组成部分。生物生长实质上是对这些元素的

积聚和相对比例的调节过程（Elser et al.，2010）。

在高度异质化的土壤生态系统中，C、N 和 P 为土

壤微生物提供了基本能量和养分需求（Elser et al.，

2007），元素化学计量可以影响微生物的多样性和

群落组成（Jiao et al.，2021），进而维持植物-土壤

系统中元素吸收和释放间的平衡（Makino et al.，

2003 ） 。 元 素 的 生 态 化 学 计 量 （ ecological 

stoichiometry，EST）旨在解释生物的生活方式和生

态系统的结构及功能与非生物介质（水分和土壤）

和生物体的 C、N 和 P 化学计量的关系（Sardans et 

al.，2012）。元素化学计量构成生物地球化学循环

和食物网结构及过程的内在联系，可谓是生态系统

功能的核心（Zechmeister-Boltenstern et al.，2015）。

元素化学计量的最早研究开展于水生生态系统，后

来逐渐过渡到陆地生态系统（Austin et al.，2012）。

尽管目前关于生态系统中的植物、凋落物及土壤的

化学计量已涌现许多相关的研究，但有关驱动元素

循环的土壤微生物方面的认知还相对有限。有研究

发现土壤元素（C、N 和 P）及其化学计量（C꞉N、

C꞉P 和 N꞉P）是陆地生态系统中有机质分解和养分

循环的主要驱动力，而这些过程主要由微生物群落

所介导（Finzi et al.，2011；Zechmeister-Boltenstern 

et al.，2015）。 

土壤微生物群落是地球上数量最多样、种类最

丰富的群落，在生态系统中发挥着重要的作用，包

括养分循环、初级生产和凋落物分解等（Delgado-

Baquerizo et al.，2016；Van Der Heijden et al.，2008）。

尽管这一庞大群体对生态系统的功能和服务十分重

要，但目前关于陆地生态系统土壤微生物多样性模
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式解释的理论框架和实证数据仍有所欠缺（Bardgett 

et al.，2014；Delgado-baquerizo et al.，2017）。近年

来，研究发现土壤元素 C、N 和 P 含量及其比率可

以作为微生物多样性的驱动因素（ Delgado-

Baquerizo et al.，2016；Jiao et al.，2021）。例如，有

研究发现高 P、低 C 含量能促进微生物多样性，而

元素化学计量（C꞉N、C꞉P 和 N꞉P）与微生物多样性

却呈现负相关关系（Delgado-Baquerizo et al.，2017）。

但总体而言目前有关气候变化下土壤化学计量对土

壤微生物多样性塑造的重要性仍不清楚（Delgado-

baquerizo et al.，2017；王誉陶等，2020）。 

鉴于生物体通常具有保守的元素化学计量，从

环境中获取 C、N 和 P 的能力极大地限制了生物体

和群落对气候变化的响应（Finzi et al.，2011）。当

环境发生变化时，土壤微生物可以通过改变自身的

代谢途径来维持细胞膜的功能性（Hall et al.，2010），

在生态系统层面上此过程要求充足的 C、N 和 P 供

应（Schimel et al.，2007）。随着全球气候变暖和降

水格局的改变，土壤的水热条件发生变化，正在影

响陆地生态系统土壤的元素化学计量特征

（Delgado-Baquerizo et al.，2013；Li et al.，2018）。

在全球气候变化的大背景下，评估土壤元素和元素

化学计量如何影响土壤微生物的多样性和群落组

成，对我们深入探索不断变化的环境下生态系统的

功能并制定可持续的管理政策至关重要（图 1）。

因此，本研究利用在天童 20 hm2 森林动态监测样地

内采集到的 1 287 个土壤样品，评估不同土壤水分

下，C、N 和 P 含量和化学计量在确定土壤微生物

多样性在局域尺度格局中的作用，以期为理解陆地

生态系统如何响应气候变化的机制提供理论基础。 

1  材料与方法 
1.1  研究区概况 

本研究区位于中国浙江省宁波市天童国家自

然保护区（华东师范大学）20 hm2 亚热带森林动态

监测样地（29°48′N，121°47′E），属于东部浙闽山

地丘陵，是典型的常绿阔叶林区。气候类型为亚热

带季风气候，夏季炎热潮湿，冬季寒冷干燥，年平

均气温为 16.2 ℃，年平均降水量为 1 374 mm，降

雨主要集中在 6－8 月（Hu et al.，2020）。该森林

样地设立于 2008 年，东西长 500 m，南北宽 400 

m，平均海拔为 447.2 m，是全球森林观测站

（ForestGEO，https://forestgeo.si.edu/）网络的组成部

分之一（Qiao et al.，2020）。植被以米槠（Castanopsis 

carlesii）、栲树（Castanopsis fargesii）和木荷（Schima 

superba）等为主（Hu et al.，2020）。土壤质地为红

黄壤，土层厚度不一。 

1.2  土壤取样和处理 

于 2018 年 9 月采集土壤样品，用于理化性质

测定和微生物分析。将 20 hm2（500 m×400 m）的

样地以 20 m 为间隔划分为 500 个 20 m×20 m 的小

样方，共计 546 个顶点，均为取样点。然后随机选

择 70%的顶点进行延伸取样，即从 8 个方向（正向

和正向各偏 45°）中随机选择一个方向设置为取样

方向，从该方向上 2、5、8 m 等 3 个距离中任选两

个设置为取样点（John et al.，2007）。去除土壤表

面凋落物后，在每个采样点周围 0.5 m 范围内使用

直径为 10 cm 的土壤采样器随机采集 4 个表层土芯

（0－10 cm）并混合为一个土壤样品。将所有采集到

的 1 287 个土壤样品放入灭菌自封袋并保存于保温

箱中，迅速带回实验室进行样品前处理。将所有土

壤样品过 2 mm 筛后分为 2 份子样品，一份储存在

−80 ℃下，用于提取土壤 DNA 并进行微生物分析；

另一份经风干或烘干后用于土壤理化性质的测定。

在这项研究中，依据鲍士旦《土壤农化分析》（鲍士

旦，2000）中的方法测定了土壤含水量（Water 

content，WC）、有机碳（Organic carbon，OC）、全

氮（Total nitrogen，TN）、全磷（Total phosphorus，

TP）含量。其中，半微量开氏法测定土壤 TN 含量，

重铬酸钾容量法测定土壤 OC 含量，HClO4-H2SO4消

煮-钼锑抗比色法测定 TP 含量，105 ℃烘干法测定

土壤 WC。将所有土壤样品按水分高低含量等分为

相对较高（High_WC）和较低（Low_WC）两个水

平，其中相对较高的土壤水分范围为 75.5%－

34.8%，相对较低的土壤水分范围为 34.8%－4.83%。 

1.3  土壤 DNA 提取和 PCR 扩增 

根据说明书，使用 MagPure Soil DNA KF Kit

试剂盒从每个样品中取 0.5 g 进行土壤 DNA 抽提，

 

图 1  气候变化背景下土壤元素和化学计量与微生物 

多样性关系的框架图 

Figure 1  An illustrative framework of the linkages  

between elemental stoichiometry and soil microbial  

diversity under climate change 
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其 DNA 质量在质量分数为 1%的琼脂糖凝胶电泳

上进行检测，浓度和纯度使用 NanoDrop One

（Thermo Fisher Scientific，Waltham，MA，USA）

进行测定。使用引物 515F（5′-GTGCCAGCMGCCG 

CGGTAA-3′）和 907R（5′-CCGTCAATTCMTTT 

RAGTTT-3′）扩增细菌 16S rRNA 基因的 V4－V5

高变区序列，引物 ITS3（5′-GCATCGATGAAGAAC 

GCAGC-3′）和 ITS4（5′-TCCTCCGCTTATTGATA 

TGC-3′）扩增真菌的第一个内部转录间隔序列

（ ITS1 ）。在由 25 μL 2×Premix Taq （ Takara 

Biotechnology（Dalian）Co. Ltd.，China）组成的反

应系统中，使用 BioRad S1000（Bio-Rad Laboratory，

Hercules，CA，USA）一式三份进行 PCR 扩增，上

下游引物各 1 μL（10 μmol·L−1）DNA 模板为 3 μL

（20 ng·μL−1）。使用 PCR 扩增 DNA 样品，程序如

下：95 ℃预变性 5 min，然后 30 个循环（94 ℃变

性 30 s，52 ℃退火 30 s，72 ℃延伸 30 s），然后

72 ℃稳定延伸 10 min。 

1.4  Illumina 高通量测序与生物信息学分析 

PCR 产物的长度和浓度用质量分数为 1%琼脂

糖凝胶电泳检测，选择具有明亮主带（长度在正常

范围内）的样品用于下步实验。根据 GeneTools 

Analysis Software（版本 4.03.05.0，SynGene）以等

密度比混合 PCR 产物。然后，PCR 产物用 E.Z.N.A.® 

Gel Extraction Kit 凝胶提取试剂盒（Omega Bio Tek，

Norcross，GA，USA）合并和纯化。建库操作按照

NEBNext® Ultra™ DNA Library Prep Kit for 

Illumina®标准流程进行。将纯化的扩增子以等浓度

汇集，并在广东 Magigene 生物技术有限公司在

IlluminaHiseq2500 平台上对扩增子文库进行末端

配对（PE250）测序。 

使用 Trimmomatic（Bolger et al.，2014）软件

对原始的 16S rRNA 和内部转录间隔（ITS）基因测

序序列进行质控，过滤含 N 的 reads、质量值低于

20 及质控后序列长度低于 100 bp 的 reads，获得

paired-end clean reads。使用 FLASH（Magoč et al.，

2011）（https://ccb.jhu.edu/software/FLASH/）软件

拼接，具有以下标准：（1）根据 PE 序列间的重叠

关系，将成对序列拼接成一条序列，最小重叠长度

设置为 10 bp；（2）拼接序列的重叠区域的最大错

配率为 0.1，过滤掉不符合的序列，获得原始的拼

接序列（Raw Tags）；（3）使用 Mothur（Schloss 

et al.，2009）软件（http://www.mothur.org）进行归

类操作。根据标签（barcode）和引物（primer）信

息等将序列分配到对应的样品中，并调整序列方

向。barcode 允许的错配数为 2，最大引物错配数为

3。然后，去除 barcode 和 primer，得到有效的拼接

片段（Clean Tags）。使用 USEARCH 软件（Edgar，

2010），根据 97%的相似度对高质量的核酸序列聚

类到操作分类单位（Operational taxonomic units，

OTUs）水平，并剔除嵌合体和单条序列。每个细菌

（https://doi.org/10.6084/m9.figshare.21692744.v1）和

真菌（https://doi.org/10.6084/m9.figshare.21687824. 

v1）OTU 的代表序列分别与 Silva（版本 128，

https://www.arb-silva.de/）和 Unite 数据库（版本 7.2，

http://unite.ut.ee/index.php）比对获取物种的注释信

息，比对设定置信度阈值默认为 0.5 以上。删除在

所有样本中序列总和小于 20 的 OTUs 后，共获得

8 373 个细菌 OTUs 和 11 961 个真菌 OTUs。此外，

所有样本的序列信息均根据最小序列数进行抽平，

以校正测序深度的差异。 

1.5  统计分析 

本研究所涉及的数据分析和相关图表均在 R 软

件（https://www.r-project.org/）4.1.2 版本中完成。利

用曼特尔检验（Mantel test），分析微生物群落组成

与土壤水分的相关性。使用 Vegan 包（Dixon，2003）

中的‘diversity’和‘ggplot2’函数计算土壤微生物

的 α多样性并绘制箱线图。基于 Bray-Curtis 相异度

矩阵生成不同土壤水分下的主坐标分析（Principal 

Co-ordinates Analysis，PCoA），并采用 Anosim 检

验进行显著性分析，评估细菌和真菌的群落组成在

不同土壤水分下是否存在显著差异。利用线性回归

模型评估不同水分下土壤元素和化学计量的变化情

况。利用 Spearman 相关分析解析不同土壤水分下元

素和化学计量分别与微生物多样性的关系。使用

Pheatmap 包绘制热图，分析不同水分下土壤元素和

化学计量对微生物主要门类的影响。 

 
2  结果与分析 
2.1  不同土壤水分下微生物群落多样性和组成差异 

曼特尔检验（Mantel test）显示，土壤水分与微

生物（细菌和真菌）群落组成存在显著的相关关系

（表 1）。通过对微生物群落 α多样性（图 2）的分

析发现，土壤水分对细菌和真菌多样性均产生了显

著影响，相较于高土壤水分，在低土壤水分下，细

菌和真菌群落的 α 多样性分别显著提高了 0.830%

和 2.62%。此外，通过 PCoA 分析并结合 Anosim 检

表 1  土壤水分与细菌和真菌群落组成的关系 

（曼特尔检验） 

Table 1  Relationship of soil moisture and community 

composition of bacteria and fungi (Mantel test) 

类别 r P 

细菌 0.34 0.001 

真菌 0.16 0.001 
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验可以发现，不同土壤水分下细菌和真菌群落出现

分离，细菌和真菌前两轴的总解释率分别为 31%和

10%，且细菌和真菌的群落结构在不同土壤水分下

均存在显著差异（图 3）。 

绘制不同土壤水分下细菌和真菌物种组成图，

细菌主要划分为 12 个门，其中酸杆菌门（Acido-

bacteria；38%）、变形菌门（Proteobacteria；33%）

和放线菌门（Actinobacteria；5%）的相对丰度较高。

 

            
      (a) 不同水分下细菌群落的 α多样性                         (b) 不同水分下真菌群落的 α多样性 

“***”代表 P<0.001；“*”代表 P<0.05 

图 2 不同土壤水分下细菌和真菌群落的α 多样性 

Figure 2  The α diversities of bacterial and fungal community under relatively high vs. low water contents 

 

       
       (a) 细菌群落的 β多样性                                (b) 真菌群落的 β多样性 

图 3  细菌和真菌群落的β多样性 

Figure 3  The β diversities of bacterial and fungal community 
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真 菌 主 要 划 分 为 5 个 门 ， 其 中 子 囊 菌 门

（Ascomycota；32%）、担子菌门（Basidiomycota；

31%）和隐菌门（Rozellomycota；12%）的相对丰

度较高（图 4）。此外，通过对比微生物在门水平

上相对丰度的变化可以发现，无论是细菌还是真

菌，门水平下的微生物类群在不同土壤水分下均表

现出不同的响应模式。具体而言，相较于低土壤水

分，高土壤水分显著提高了细菌 5 个门类（图 5），

即 变 形 菌 门 （ Proteobacteria ） 、 放 线 菌 门

（Actinobacteria）、浮霉菌门（Planctomycetes）、WPS

菌门（WPS-2）和蓝藻菌门（Cyanobacteria）和真菌

2 个门类，即隐菌门（Rozellomycota）和结合菌门

（Zygomycota）的相对丰度，增幅分别为 6.50%－

97.4%和 0.530%－39.7%；显著降低了细菌 7 个门

类，即酸杆菌门（Acidobacteria）、疣微菌门（Verruco-

miocrobia）、拟杆菌门（Bacteroidetes）、绿弯菌门

（Chloroflexi）、芽单胞菌门（Gemmatimonadetes）、

髌骨菌门（Patescibacteria）和迷踪菌门（Elusi-

microbia）和真菌 2 个门类，即子囊菌门（Asco-

mycota）和球囊菌门（Glomeromycota）的相对丰度，

降幅分别为 6.90%－39.7%和 7.09%－7.33%。 

2.2  不同土壤水分下的土壤元素和化学计量 

基于线性回归分析可以发现（图 6），土壤元

素和化学计量（C꞉N、C꞉P 和 N꞉P）与土壤水分间的

模型拟合均达到了显著水平，即土壤水分对土壤元

素和化学计量均产生了显著影响（P<0.001）。无论 

在 High_WC 还是 Low_WC 下，土壤元素和化学计 

量均随着土壤含水量的增加而显著增加。此外，结

合秩和检验发现，High_WC 下 OC、C꞉N 和 C꞉P 均

显著高于 Low_WC（表 2）。 

2.3  不同水分下元素和化学计量与微生物多样性

的关系 

基于 Spearman 相关分析可以发现，细菌群落 

的 α多样性随着 C꞉N、C꞉P 和 N꞉P 的增加而显著降

低（图 7），而 TP 与之相反，且较高和较低的土壤

水分并没有改变其变化趋势（图 7）。TN 和 OC 与

多样性的关系受到土壤水分的影响，即 High_WC

下呈现显著的负相关关系（P<0.001），而在

Low_WC 下两者间未呈现显著的相关关系

（P>0.05）。真菌群落的 α 多样性与土壤元素和化

学计量的关系基本与细菌保持一致关系（图 7）。 

       
(a) 不同水分下细菌群落组成                                       (b) 不同水分下真菌群落组成 

Others 指相对丰度<0.5%的类群  

图 4  不同土壤水分下细菌和真菌群落组成 

Figure 4  Bacterial and fungal community compositions at phylum-level under relatively high vs. low water contents 

表 2  土壤元素和化学计量在不同土壤水分下的差异比较 

Table 2  Comparisons of soil elements and stoichiometry 

under relatively high vs. low water contents 

因子 相对较高水分 相对较低水分 P 

全氮 6.30±2.60 3.90±1.10 <0.001 

全磷 0.40±0.10 0.31±0.10 <0.001 

有机质 109.3±67.4 56.4±21.8 <0.001 

碳氮比率 16.8±6.20 14.2±2.50 <0.001 

碳磷比率 283.7±152.0 182.6±75.6 <0.001 

氮磷比率 16.4±5.70 12.6±4.10 <0.001 
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通过热图（图 8）可以发现，细菌和真菌主要

门类的相对丰度在不同的土壤水分下与土壤元素

和化学计量之间存在一定的相关性。其中，酸杆菌 

门（Acidobacteria）、绿弯菌门（Chloroflexi）和拟

杆菌门（Bacteroidetes）与 OC、TN、C꞉N、C꞉P 和

N꞉P 呈现显著的负相关关系（P<0.01）；而放线菌

 
(a) 细菌主要类群的相对丰度在不同水分条件下的对比 

 
(b) 真菌主要类群的相对丰度在不同水分条件下的对比 

“****”代表 P<0.0001，“***”代表 P<0.001，“**”代表 P<0.01，“*”代表 P<0.05，ns 代表无显著性 

图 5  细菌和真菌主要类群的相对丰度在不同水分条件下的差异对比 

Figure 5  Comparisons of the relative abundance of bacterial and fungal major groups under 

relatively high vs. low water contents  
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门（Actinobacteria）和变形菌门（Proteobacteria）与

土壤元素和化学计量呈现显著的正相关关系

（P<0.01）。此外，在 High_WC 下，隐菌门（Rozel-

lomycota）与土壤元素和化学计量均呈现显著的负

相关关系（P<0.01），而在 Low_WC 下，其相对丰

度仅仅与土壤元素 TP 呈现显著的正相关关系

（P<0.01）。同时，担子菌门（Basidiomycota）的相

对丰度在 Low_WC 下仅与土壤 C꞉N 存在显著的正

相关关系（P<0.01）。 

 
3  讨论 
3.1  土壤水分对微生物多样性和群落组成的影响 

在全球气候变化和降水格局不断改变的背景

下（New et al.，2001），世界范围内干旱事件发 

 
(a) 较高水分与土壤元素和化学计量的关系 

 
(b) 较低水分与土壤元素和化学计量的关系 

图 6  土壤水分与土壤元素和化学计量的关系 

Figure 6  Relationships of relatively high vs. low water contents and soil elements and stoichiometry 
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(a) 较高水分下细菌 α多样性与土壤元素和化学计量的关系 

 
(b) 较低水分下细菌 α多样性与土壤元素和化学计量的关系 

 
(c) 较高水分下真菌 α多样性与土壤元素和化学计量的关系 

图 7  不同水分下土壤元素和化学计量与微生物α多样性的关系 
Figure 7  Relationships between soil elements and stoichiometry and microbial α diversity  

under relatively high vs. low water contents 
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生的频度和强度显著增加（Huang et al.，2016），

对陆地生态系统的结构、功能及生物多样性产生严

重的影响。作为土壤的重要组成部分之一，土壤水

分是植物和微生物生存的重要物质基础。同时，土

壤水分也是干旱胁迫对全球生态系统生产力产生

压力的主导因素（Liu et al.，2020）。本研究表明土

壤水分对细菌和真菌的多样性及其群落组成均存在

显著影响，这与以往的研究结果相一致（Ochoa-

Hueso et al.，2018）。在微生物多样性方面，本研究

发现 High_WC 下微生物多样性反而相对较低，这可 

            
(a) 较高水分下土壤元素和化学计量与微生物主要门类的关系        (b) 较低水分下土壤元素和化学计量与微生物主要门类的关系 

“***”代表 P<0.001，“**”代表 P<0.01，“*”代表 P<0.05 

图 8  不同水分下土壤元素和化学计量与微生物主要门类的关系 

Figure 8  Relationships between soil elements and stoichiometry and the primary microbial phyla  

under relatively high vs. low water contents 

 
(d) 较低水分下真菌 α多样性与土壤元素和化学计量的关系 

续图 7  不同水分下土壤元素和化学计量与微生物α多样性的关系 
Continued figure 7  Relationships between soil elements and stoichiometry and microbial α diversity  

under relatively high vs. low water contents 
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能是由于土壤中的水分含量较高时，微生物偏爱性 

的营养资源处于相对易于被利用状态，引起微生物

出现趋同性，进而导致群落多样性降低。在微生物群

落组成方面，不同微生物类群对土壤水分呈现出截

然相异的响应模式，这可能是因为不同的微生物群

落存在适宜其生长的水分生态位（Lennon et al.，

2012）。以往基于草地生态系统的研究发现，细菌类

群中的放线菌门（Actinobacteria）的相对丰度随着干

旱程度的增加而增加（Barnard et al.，2013；Ochoa-

Hueso et al.，2018），这些门类对干旱通常具有较强

的抵抗性，属于“准备型”策略，即在低土壤水分条

件下，放线菌门（Actinobacteria）可以增加自身核糖

体的合成，以便在土壤条件变得有利于养分获取时

处于优势地位，这使得它们在较低的水分条件下比

其它微生物类群更能幸存（Battistuzzi et al.，2009）。

而 酸 杆 菌 门 （ Acidobacteria ） 和 疣 微 菌 门

（Verrucomiocrobia）遵循“快速响应”的生命策略，

即在较低的土壤水分下，并非投资自身核糖体的合

成，而依赖于水分充足后快速合成核糖体（Barnard et 

al.， 2013 ）。然而，在本研究中，放线菌门

（Actinobacteria）在 High_WC 下的相对丰度较高，这

可能是因为不同生态系统具有复杂性和异质性，土

壤微生物菌群对水分的变化存在差异化的响应

（Maestre et al.，2015；Xu et al.，2018），微生物会

本能地选择适应自身生长的策略生存。这些与土壤

水分相关的细菌生命策略表明，降雨格局的改变可

能通过影响微生物群落的活性来影响土壤养分循环

（Barnard et al.，2013）。这也为我们以后研究不同生

态系统中同种微生物类群的不同响应模式提供了新

的见解 

3.2  不同土壤水分下的元素和化学计量的变化 

随着全球气候的不断变化，受到生物化学过程

介导的土壤 C、N 和 P 循环可能会逐渐解耦（Finzi 

et al.，2011），这与土壤元素的可利用性受到水分

的驱动有关（Austin et al.，2004；Schwinning et al.，

2004）。土壤水分的降低能够打破元素循环间的平

衡，进而影响元素的可利用性。我们的研究结果表

明，土壤元素和化学计量与土壤水分存在显著正相

关关系，这与以往的研究结果相似（Schlesinger et 

al.，1990；Delgado-Baquerizo et al.，2013）。总体

而言，土壤水分的降低能够引起土壤元素的 C、N

和 P 失衡，进而对生态系统的功能（生产力、分解

等）和服务（粮食生产和碳储存等）产生严重后果。

此外，本研究结果显示，在 High_WC 下 OC、C꞉N

和 C꞉P 较高，这可能是水分提高了微生物的活性，

促进微生物的生长和代谢，进而释放有机物质，增

加土壤中的有机 C 含量（Qi et al.，2022）。同时，

较高的土壤水分可能减缓有机物的分解速率，使得

土壤中的有机物质保持相对较高的含量。此外，较

高的土壤水分可以减缓养分的流失和淋溶，并缓解

养分限制，促进植物的生长和代谢，进而增加土壤

中的养分含量。 

3.3  元素和化学计量与土壤微生物多样性的关系 

元素化学计量影响陆地生态系统中微生物的

生长和养分循环（Sterner et al.，2003）。例如，土

壤 C꞉N 可以重塑生态系统的微生物过程（养分的矿

化和固化等）（Zechmeister-Boltenstern et al.，2015）。

本研究结果显示，微生物群落的多样性随着 C꞉N、

C꞉P 和 N꞉P 的增加而降低，这与以往的研究结果相

一致（Delgado-baquerizo et al.，2017），且土壤水

分的高低并不会改变其趋势（王誉陶等，2020），

这可能归咎于微生物对土壤养分环境存在较高的

依赖性（黄菊莹等，2018）。微生物多样性与土壤

元素化学计量间存在显著负相关关系，其可能的原

因是在较低的元素化学计量（高养分利用效率）生

境下，微生物会通过促进生态位的分化来增加其多

样性（Hooper et al.，2000）。此外，根据生长速率

假说（growth-rate hypothesis，GRH），生长速率较

快的类群（比如细菌）由于合成核糖体、RNA 和

ATP 等需要更高水平的 P 含量，通常以低 C꞉P 化学

计量为特征（Peñuelas et al.，2009）。另一方面，

C 和 N 元素会随着土壤的发育在生态系统中不断

积累，P 元素来自岩石风化后母质的供应，但这些

元素会逐渐被耗竭或者固化在植物和动物体内，因

此能够提供给微生物的可利用性养分的浓度减少，

进而限制快速生长的微生物的多样性（Mcgill et al.，

1981）。同时，在 High_WC 下，OC 含量与细菌的

多样性呈现显著的负相关关系，即低 C 水平能够提

高细菌的多样性。 

酸杆菌门（Acidobacteria）和绿弯菌门（Chloro-

flexi）等门类与土壤元素和化学计量间呈现显著的

负相关关系，说明这些微生物类群适合生长在养分

相对贫瘠的土壤；而放线菌门（Actinobacteria）和

变形菌门（Proteobacteria）与土壤元素和化学计量

呈现显著的正相关关系，说明这些类群更宜生长在

养 分 相 对 充 足 的 土 壤 。 此 外 ， 担 子 菌 门

（Basidiomycota）的相对丰度随土壤水分的降低而

减少，在气候变暖且土壤干旱频发的大背景下，其

相对丰度是否会逐渐降低有待进一步探究。此外，

隐菌门（Rozellomycota）的相对丰度在不同的土壤

水分下与元素和化学计量间的关系发生明显变化，

在 Low_WC 下，其相对丰度仅仅与土壤元素 TP 呈

现显著的正相关，而在 High_WC 下，其相对丰度

基本上与土壤元素和化学计量呈现显著的负相关
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关系。这说明，水分可以通过影响土壤元素和化学

计量，改变其含量和比率（李一春等，2020），微

生物则调整自身的多样性来响应环境的变化（王誉

陶等，2020）。 

 
4  结论 

本研究通过对采自天童 20 hm2 亚热带森林动

态监测样地的 1 287 份土壤样品的理化性质和微生

物测序分析发现，高 P、低 C꞉N、C꞉P 和 N꞉P 水平

可以促进局域尺度格局中土壤微生物的多样性，且

相对较高或较低的土壤水分不改变其趋势。因此，

土壤元素化学计量可以作为土壤养分的重要指标，

指示土壤对微生物生长发育所需要的养分情况。在

全球气候变化的大背景下，未来的森林管理可以通

过人为施入肥料的方式调节土壤养分，进而动态调

控土壤微生物群落以抵抗环境变化。评估森林土壤

元素和元素化学计量的变化如何影响土壤微生物，

对我们了解在全球气候变化下生态系统的功能以

及制定可持续的管理政策至关重要。 
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Abstract: It is well known that soil elemental stoichiometry, strongly dependent on soil water contents, plays an important role in 

shaping soil microbial diversity, which in turn is important for promoting aboveground biodiversity. However, it is not yet clear how 

soil water contents-mediated changes in elemental stoichiometry may affect microbial diversity. In this study, we sampled 1 287 soil 

cores from a 20 hm2 subtropical forest dynamic plot in Zhejiang Province to elucidate how resource quantity (OC, TN and TP) and 

elemental stoichiometry (C꞉N, C꞉P and N꞉P ratios) affected soil microbial community under different soil water contents that were the 

relatively “high” (75.5%‒34.8%) level vs. the relatively “low” (34.8%‒4.83%) level. Illumina high-throughput sequencing technology 

was used to analyze soil microbes. Results showed that soil water contents altered soil elemental stoichiometry, thereby microbial 

diversity. Our specific results included that (1) soil water contents significantly affected the α diversity of soil microbes. Compared 

with that under high water contents, the α diversity of bacterial and fungal communities under low water contents was significantly 

increased by 0.830% and 2.62%, respectively. (2) The dominant microbial phyla responded differently to high vs. low water contents. 

Compared with low water contents, high water contents significantly increased the relative abundance of five bacterial phyla 

(Proteobacteria, Actinobacteria, Planctomycetes, WPS and Cyanobacteria) and two fungal phyla (Rozellomycota and Zygomycota) by 

6.50%‒97.4% and 0.530%‒39.7%, respectively. Conversely, the relative abundances of seven bacterial phyla (Acidobacteria, 

Verrucomiocrobia, Bacteroidetes, Chloroflexi, Gemmatimonadetes, Patescibacteria and Elusimicrobia) and two fungal phyla 

(Ascomycota and Glomeromycota) were significantly decreased under high water contents, with decreases of 6.90%‒39.7% and 

7.09%‒7.33%, respectively. (3) The resource quantity (OC, TN and TP) and elemental stoichiometry (C꞉N, C꞉P and N꞉P) were 

significantly and positively correlated with soil water contents. (4) The C꞉N, C꞉P and N꞉P were significantly and negatively correlated 

with microbial diversities, regardless of soil water contents. These findings combined indicate that soil elemental stoichiometry is 

critical for shaping soil microbial diversity and soil water contents do not alter the trend. Our study that tested the effect of soil water 

contents on soil elemental stoichiometry may contribute to improving our understanding of how the microbial diversity would respond 

to the change in soil water contents caused by global warming. 
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