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黄帚橐吾种群扩张对土壤理化特性与微生物功能

多样性的影响 
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摘  要  黄帚橐吾(Ligularia virgaurea)是高寒草甸退化的指示物种, 其种群扩张已严重影响了草地生态系统的经济服务功能, 

但目前仍不明确土壤微生物是否参与了黄帚橐吾的种群扩张。该研究依托兰州大学高寒草甸试验站, 选择了4个不同密度的

黄帚橐吾斑块, 分析了黄帚橐吾种群扩张对该草甸土壤微生物功能多样性的影响。结果显示: 黄帚橐吾种群扩张虽然提高了

土壤微生物活性, 但降低了土壤速效氮浓度。各斑块间土壤微生物Shannon指数、碳源利用种类、均一度指数均无显著差异, 但

高密度斑块的土壤微生物碳源利用结构与对照斑块有显著差异。表明黄帚橐吾分布地土壤微生物功能多样性的改变所引起的

土壤氮素限制是黄帚橐吾种群数量急剧增加的机制之一。 
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Abstract 
Aims  Ligularia virgaurea is an indicator species of alpine meadow degradation. Recently, the vast spreading of 
L. virgaurea has brought the serious economic loss of grassland ecosystem, but it remains unclear whether soil 
microbes involve in the spreading of L. virgaurea. 
Methods  We chose four patches with different density of L. virgaurea to measure the influence of spreading of 
L. virgaurea on the functional diversity of soil microbial community in the Qinghai-Xizang Plateau. 
Important findings  The spreading of L. virgaurea increased soil microbial activity, but reduced soil available 
nitrogen concentration. The Shannon index, utilization number of carbon resource and evenness index of soil mi-
crobial community displayed no significant differences among patches, but the utilization structure of carbon re-
source in high density patch was significantly different from control patch. Our findings indicate that the limita-
tion of soil nitrogen caused by the changing functional diversity of soil microbial community in the distributed 
sites is one of the mechanisms for the vast spreading of L. virgaurea in alpine meadow ecosystem. 
Key words  Qinghai-Xizang Plateau; Ligularia virgaurea; population spreading; soil microbial community; 
functional diversity 
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长期过度放牧已导致中国青藏高原植被大面积

退化, 严重影响了当地草地生态系统的生产服务功

能(Zhou et al., 2005)。草地植被的退化主要表现为

毒杂草种群大肆扩张, 并逐渐取代原生草地中的优

质牧草成为优势种。黄帚橐吾(Ligularia virgaurea)

属菊科橐吾属多年生草本植物, 为高寒草甸 常见

一种的毒杂草, 在人为扰动较大的草地中极易成为

优势种群, 被认为是该地区草地植被退化的指示物

种(Wang et al., 2008)。目前, 针对黄帚橐吾种群扩张

机制, 研究人员从种群特征、生活史对策等方面进

行了大量研究(单宝庆等, 2000; 刘左军等, 2002; 何

彦龙等, 2007; 杨建美等, 2010)。现已发现黄帚橐吾

种群的大面积扩张与其较强的种子扩散能力(谢

田朋等, 2010)、无性与有性繁殖能力(Wu et al., 
2010)以及化感物质的分泌(Wu et al., 2011)等密切

相关, 但目前对其根际微生物是否参与了该过程仍

不确定。 

土壤微生物作为生态系统的重要组成部分, 驱

动着土壤中有机物的分解与物质循环, 以正反馈或

负反馈的形式作用于地上植物群落(Philippot et al., 
2013)。有研究表明, 入侵植物可通过改变入侵地土

壤微生物群落种类组成及土壤酶活性等途径抑制土

著植物的生长, 从而导致入侵种种群数量的激增

(于兴军等, 2005; 牛红榜等, 2007; 全国明等, 2016; 

孙备等, 2016; 邰凤姣等, 2016)。黄帚橐吾虽不是入

侵种, 但与入侵种有着相似的种群扩张特性。依此

可推测, 黄帚橐吾也可以通过改变生长地土壤微生

物群落来加速其自身种群的扩张。为验证这一推断, 

本研究探究了高寒草甸黄帚橐吾种群扩张过程中植

物群落、土壤理化特征及其土壤微生物功能多样性

的动态变化, 旨在揭示黄帚橐吾种群扩张过程中土

壤微生物群落功能多样性变化的规律, 为防治黄帚

橐吾种群的进一步扩张提供理论依据。 

1  材料和方法 

1.1  研究地概况 

试验在甘肃省甘南州玛曲县境内的兰州大

学高寒草甸与湿地生态系统定位研究站玛曲分

站进行 , 试验地地理坐标为33.73° N, 101.87° E, 

海拔3 570 m。该地区为冷湿寒旱气候, 年平均气温

1.2 ℃, 年降水量611.9 mm。该区植被主要由极地、

高寒及中国-阿拉善植被类型组成, 优势种为线叶

嵩草(Kobresia capillifolia)、三颖披碱草(又名垂穗披

碱草)(Elymus nutans)及草玉梅(Anemone rivularis)等, 

生长季为5–9月。 

1.2  样地设置及样品采集 

2012年8月, 在一块50 m × 50 m的平坦的草甸

上, 选择对照(无黄帚橐吾, 对照), 低密度, 中密度

及高密度4个黄帚橐吾种群斑块, 分别代表黄帚橐

吾种群的4种扩张程度。密度等级的界定为相对密度

等级, 各斑块黄帚橐吾种群密度详见表1。选择小而

平坦的研究样地主要是为了减小研究区域的空间异

质性对试验结果的影响。在每个斑块中, 随机选择5

个0.5 m × 0.5 m的样方, 在记录各样方中的植物组

成后, 将植物地上部分齐地表剪掉, 按4个功能群

(莎草、禾草、豆科与杂草)进行归类, 80 ℃烘干至

恒质量, 测定生物量。在每个样方中随机采集5钻土

壤(土钻直径3.8 cm, 深度25 cm), 充分混匀后, 分

装为两份样品, 一份用于土壤理化性质的测定, 另

一份用于土壤微生物分析。所有土样均置于冰盒内

保存, 并于24 h内转移到实验室进行处理。 

1.3  土壤理化性质的测定 

将土壤在105 ℃烘干至恒质量, 采用质量分析

法测定土壤含水量。将土壤与1 mol·L–1 KCl溶液按

质量比1:5混合, 振荡1 h, 静置0.5 h后, 用pH计测定

土壤pH值。将土壤在450和1 250 ℃下燃烧, 使用

CHNS分析系统(Elementar Analysen Systeme, GmbH, 

Hanau, Germany)分别测定土壤有机碳与总氮含量。

土壤速效氮用2 mol·L–1 KCl提取后, 用FIAstar分析

仪(FOSS, Hillerød, Denmark)进行测定。土壤速效磷

用Mehlich-3方法提取后, 用钼蓝比色法进行测定

(Mehlich, 1984)。 

1.4  土壤微生物功能多样性分析 

用Biolog微平板作为微生物研究载体 , 基于

Garland和Mills (1991)的方法, 并改进如下: 在超净

工作台中将10 g鲜土加入盛有90 mL 0.85%无菌

NaCl溶液的250 mL三角瓶中, 封口后以250 r·min–1

的速度振荡30 min; 静置10 min后, 取5 mL上清液

加入45 mL 0.85%无菌NaCl溶液, 重复以上过程, 

将土壤悬浮液 终稀释1 000倍, 用8道移液器吸取

150 μL 稀 释 液 加 入 到 3 × 31 种 碳 源 物 质 的

Biolog-Eco微平板中, 后将Biolog-Eco微平板置于

25 ℃恒温培养箱中培养, 每隔12 h在Biolog微孔板

读数仪上读取590 nm波长的数据, 持续7天。 
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1.5  数据统计和分析 

所有数据使用R 3.2.2 (http//www.r-project.org/)

进行统计和分析。在数据分析前, 所有数据均进行

正态性分布检验和方差齐性检验(Levene’s检验), 

对于不符合正态分布的数据采用自然对数进行转

化。由于培养72 h的微生物生长代谢处于旺盛时期, 

可以反映土壤微生物的功能多样性, 因而选取培养

时间72 h的Biolog数据进行土壤微生物分析。在土壤

微生物分析中, 利用平均颜色变化率(AWCD)来反

映可培养细菌的活性, 利用Shannon指数、均一度指

数来表征土壤微生物功能多样性。 

AWCD计算公式如下:  

 


n
RCAWCD ii

                      
(1) 

式中, Ci为每个有培养基孔, Ri为对照孔的590 nm的

吸光值, n为培养基孔数, Biolog-Eco板n值为31。 

Shannon指数(H)用于估计物种多样性, 计算公

式如下: 

(ln )i iH P P                          (2) 

式中, Pi为第i孔的相对吸光值与整个微平板的相对 

吸光值总和的比值, 计算公式如下: 

 
( )
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i
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                        (3) 

均一度指数(E)计算公式如下: 

    / lnE H S                            (4) 
式中S表示利用碳源种类的总数。 

为了阐述土壤微生物碳源代谢结构与环境变量

间的关系, 基于Bray-Curtis相异距离, 使用“envfit”

函数, 将所有测定的植物变量、土壤理化性质与微

生物功能多样性变量均拟合到土壤微生物碳源代谢

结构的非度量多维尺度(NMDS)排序图上(Oksanen 

et al., 2017)。同时 , 使用 “vegan”程序包中的

“betadisper”函数计算各斑块间土壤微生物碳源代谢

结构的差异显著性, 并使用“permutest”函数进行各

斑块间代谢结构差异的多重比较。斑块间的差异使

用Diff表示, HSD Tukey用于检验各斑块间差异的显

著性。使用“varpart”函数进行方差分解, 将样品间土

壤微生物碳源代谢结构的差异分解为由黄帚橐吾种

群密度、植物物种组成与植物生物量组成各自解释

的差异与两两间组合解释的差异(Oksanen et al., 
2017)。为确定黄帚橐吾的种群密度对土壤微生物群

落AWCD的直接与间接效应, 本文使用AMOS 17.0 

(SPSS Inc.)构建了一个结构方程模型(SEM)。由于在

过度放牧的情况下家畜的选择性采食会率先改变植

物群落的组成, 而不是黄帚橐吾的种群密度, 因此, 

该模型中植物物种组成被认为是黄帚橐吾种群扩张

的原因, 而非结果。此外, 由于土壤碳氮比是驱动土

壤微生物群落改变的一个关键因子 (Wan et al., 
2015), 因此在该模型中土壤碳氮比被作为一个独

立的变量。在方差分解与SEM模型中, 植物物种组

成均由植物群落矩阵的NMDS排序第一轴的得分值

代替。对NMDS的排序轴进行了旋转以确保NMDS

第一轴能够 大程度地代表植物群落相异性的变

异。植物生物量组成由4个功能群(莎草、禾草、豆

科和杂草)生物量比例的主成分分析第一轴代替, 

可解释45.2%的变异。 大似然χ2拟合优度检验、

Bollen-Stine靴带值检验与拟合优度指数(GFI)用于

检验SEM模型的拟合优度。在这些检验中, 较高的p
值(≥ 0.05)被认为是理想的拟合。 

2  结果和分析 

2.1  不同斑块的植物特征 

从低密度到高密度斑块, 黄帚橐吾的个体数量

递增, 且各斑块间差异显著(F = 174.7, p < 0.001; 

表1), 说明本研究所选择的密度梯度能够很好地反

映黄帚橐吾的扩张程度。对照、低密度和中密度3

个斑块中的植物物种丰富度均显著高于高密度斑块,   
 
表1  不同斑块的植物特征的变化(平均值±标准误差, n = 5) 
Table 1  Plant properties in different patches (mean ± SE, n = 5) 

植物生物量比例 Proportion of plant biomass (%) 斑块 
Patch 

黄帚橐吾密度 
Ligularia vigaurea  

density (Ind.·0.25 m–2) 

物种丰富度 
Species richness

总生物量 
Total biomass 
(g·0.25 m–2) 莎草类 Sedge 豆科 Legume 禾草类 Grass 杂草类 Forbs

对照斑块 Control 0 22.0 ± 1.1a 72.2 ± 11.9b 27.6 ± 2.9a 0.2 ± 0.1 29.3 ± 6.3a 42.8 ± 4.2b 

低密度斑块 LD 8.8 ± 2.7c 22.0 ± 1.2a 86.7 ± 7.3b 11.7 ± 5.2ab 0.3 ± 0.1 17.9 ± 6.8b 70.1 ± 5.2ab 

中密度斑块 MD 26.2 ± 1.4b 21.6 ± 1.3a 120.9 ± 11.3ab 10.5 ± 1.9b 0.5 ± 0.1 15.1 ± 2.9b 73.9 ± 6.9 a 

高密度斑块 HD 49.0 ± 2.2a 16.4 ± 0.9b 146.7 ± 23.7a 15.4 ± 3.7ab 0.2 ± 0.1 2.6 ± 1.7b 81.8 ± 8.1 a 

使用HSD Tukey检验不同斑块间每个变量的显著性差异, 不同小写字母表示差异显著(p ≤ 0.05)。 
Significant differences within each variable among patches were tested using Tukey’s HSD test, and different lowercase letters indicate significant difference (p ≤ 
0.05). LD, low density patch; MD, moderate density patch; HD, high density patch. 
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表2  不同斑块的土壤理化性质(平均值±标准误差, n = 5) 
Table 2  Soil characteristics in different patches (mean ± SE, n = 5) 

斑块 
Patch 

含水量 
Soil  

moisture (%) 

pH值  
pH value 

含沙量 
Sand  

content (%) 

速效氮 
Available nitro-

gen  
(mg·kg–1) 

速效磷 
Available Phos-

phorus 
(mg·kg–1) 

速效氮磷比 
Available N/P 

总氮 
Total nitrogen 

(%) 

有机碳 
Organic  

carbon (%) 

对照斑块 Control 35.5 ± 2.1 6.3 ± 0.2 20.1 ± 1.1 25.6 ± 3.1ab 4.3 ± 0.9 6.9 ± 1.52ab 0.5 ± 0.1 3.3 ± 0.4 

低密度斑块 LD 39.2 ± 1.9 6.3 ± 0.2 19.1 ± 1.4 23.8 ± 1.2ab 2.8 ± 0.1 8.7 ± 0.71ab 0.5 ± 0.1 3.2 ± 0.1 

中密度斑块 MD 36.1 ± 1.2 6.1 ± 0.2 17.8 ± 1.0 34.7 ± 4.4a 3.2 ± 0.4 11.2 ± 1.04a 0.6 ± 0.1 3.7 ± 0.4 

高密度斑块 HD 41.3 ± 2.5 6.0 ± 0.2 17.5 ± 2.6 22.2 ± 1.6b 3.9 ± 0.6 6.2 ± 1.11b 0.6 ± 0.1 4.2 ± 0.5 

使用HSD Tukey检验不同斑块间每个变量的显著性差异, 不同小写字母表示差异显著(p ≤ 0.05)。 
Significant differences within each variable among patches were tested using Tukey’s HSD test, and different lowercase letters indicate significant difference (p ≤ 
0.05). LD, low density patch; MD, moderate density patch; HD, high density patch. 

 
从对照斑块到高密度斑块, 杂草生物量和总生物量

依次升高, 而禾草的生物量依次减小(表1)。豆科生

物量在4个斑块间无显著差异, 莎草生物量在对照

斑块中 高, 并显著高于中密度斑块(表1)。 

2.2  不同斑块的土壤理化性质 

黄帚橐吾的种群扩张显著改变了土壤速效氮浓

度(F = 3.9, p = 0.02)与速效氮磷比(F = 3.3, p = 

0.046)。在高密度斑块中, 土壤速效氮浓度与速效氮

磷比 低, 其他土壤理化指标(如土壤含水量、pH

值、总氮、有机碳等)在各斑块间均无显著差异(表2)。 

2.3  土壤微生物的功能多样性及群落组成 

中密度与高密度斑块的AWCD显著高于对照斑

块, 但低密度、中密度与高密度斑块间无显著差异

(数据未显示); 各斑块间H、碳源利用数、E虽无显

著差异, 但4个斑块间的土壤微生物碳源代谢结构

差异显著(Permutest分析: F = 7.0, p = 0.001), 表现

为对照斑块与低密度斑块间的碳源代谢结构相似

(DiffControl-LD = 0.024, p = 0.74), 但不同于其他2个斑

块(DiffControl-MD = 0.081, p = 0.017; DiffControl-HD = 

0.093, p = 0.006)(图1)。将植物、土壤与土壤微生物

所有变量均拟合到NMDS排序图上, 发现有5个变

量与土壤微生物碳源的代谢结构显著相关, 其中

AWCD的相关性 高, 黄帚橐吾密度次之, 植物群

落总生物量 小(图1)。 

此外, 使用方差分解的方法探究黄帚橐吾密

度、植物群落组成与生物量组成对土壤微生物碳源

代谢结构的解释力, 发现上述变量共解释土壤微生

物碳源代谢结构20.2%的变异。其中, 黄帚橐吾种群

密度是 主要的解释因子, 能够解释19%的变异; 

其次为植物物种组成, 解释8.9%的变异, 略高于植

物生物量组成(6%)(图2)。 

2.4  植物变量、土壤变量与土壤微生物群落间的

关系 

黄帚橐吾种群密度与土壤微生物群落的AWCD 

(图3A)、Shannon指数(图3B)与碳源利用数(图3C)均

显著正相关。SEM模型很好地拟合了本试验所选取

的变量( 大似然法,  x2 = 1.7, df = 3, p = 0.65; Bollen-

Stine bootstrap, p = 0.76; GFI = 0.97)。在该模型中植

物物种组成作为AWCD改变的总因, 对AWCD的效

应主要通过两条路径实现, 一条由植物生物量组成

的改变所介导, 另一条由黄帚橐吾种群密度的变化

所介导(图4)。黄帚橐吾的种群密度所介导的路径总

效应(λ = 0.126)强于植物生物量组成所介导的路径

效应(λ = 0.031)(图4)。此外, 虽然该模型仅解释了

10%的AWCD的变异, 但AWCD却对黄帚橐吾种群

扩张存在较强的正反馈作用(λ = 0.27)(图4)。 

3  讨论 

作为微生物研究载体, Biolog-Eco板通过微生

物群落对碳源的不同利用程度来表征微生物功能的

动态变化。接种培养的土壤微生物对每种碳源的利

用能力不同 ,  因此通过测定土壤微生物群落的

AWCD, 就可以获悉微生物群落碳源代谢的变化情

况(Garland & Mills, 1991)。AWCD反映了土壤微生

物利用碳源能力和代谢活性的大小, 其值越高, 土

壤中微生物群落代谢活力也就越高(Konopka et al., 
1998)。在本研究中, 随着黄帚橐吾密度的增加, 

AWCD也线性增加, 说明黄帚橐吾种群的扩张提高

了土壤微生物的代谢活力。该结果与Shi等(2011)的

研究结果一致, 他们发现黄帚橐吾的种群扩张能够

提高土壤酶活性。一般而言, 土壤微生物活性的提

高会加速土壤养分的循环, 提高土壤养分含量。但 
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图1  基于Bray-Curtis相异性指数, 黄帚橐吾根围土壤微生

物碳源代谢结构的非度量多维尺度排序图(NMDS)。图上仅

显示与土壤微生物碳源代谢结构显著相关的变量 (p ≤ 
0.05)。椭圆代表平行样品间的标准偏差。Control, 对照斑块; 
LD, 低密度斑块; MD, 中密度斑块; HD, 高密度斑块。

AWCD，平均颜色变化率。 
Fig. 1  Nonmetric multidimensional scaling (NMDS) ordina-
tion patterns of carbon resources utilization of soil microbial 
community lived in the rhizosphere of Ligularia virgaurea 
based on Bray-Curtis dissimilarity. Only some significant vec-
tors (r2-values and p-values were shown on the right panels) at 
the 95% confidence level were displayed onto the NMDS ordi-
nation plots. Ellipses represent standard deviation among paral-
lel samples. Control, control patch; LD, low density patch; MD, 
moderate density patch; HD, high density patch. AWCD, aver-
age well color development. 
 

在本研究中黄帚橐吾的种群扩张不仅未能提高土壤

养分, 反而降低了土壤养分。类似结果也出现在其

他一些毒杂草的研究中 ,  如加拿大一枝黄花

(Solidago canadensis)也可通过促进微生物的矿化速

率和铵化速率, 促进其自身快速生长而大量消耗入

侵地的土壤养分, 导致土壤养分的限制(陆建忠等, 

2005)。此外, 本研究中黄帚橐吾根的平均氮浓度

(7.25 mg·g–1)显著低于其周围植物根的氮含量(11.24 

mg·g–1), 说明黄帚橐吾较其周围植物对土壤养分限

制具有更高的耐受力。基于上述分析, 可推断通过 

 
 

图2  黄帚橐吾密度、植物物种组成、植物生物量组成对土

壤微生物碳源代谢结构变异的独立与组合效应。图中数据源

于方差分解分析, 代表相应解释变量的解释力。 
Fig. 2  Pure and shared effects of density of Ligularia vir-
gaurea, plant species composition and plant biomass compos-
ition on the carbon resources utilization of soil microbial com-
munity. Numbers are derived from the variation partitioning 
analyses, and indicate the proportion of explained variations. 
 
增加土壤微生物活力促进其自身种群数量的增加, 

进而降低土壤养分水平, 使其有益于自身的生长可

能是黄帚橐吾种群扩张的一种机制。SEM模型也进

一步支持了这一机制, 模拟结果显示AWCD对黄帚

橐吾的种群扩张具有较强的正反馈作用(λ = 0.27)。 

此外, 黄帚橐吾的种群扩张也能改变土壤微生

物群落水平的碳源代谢结构。此结果与其他一些研

究(于兴军等, 2005; 孙备等, 2016)的结果一致。上述

研究发现入侵植物能够通过改变入侵地的土壤微生

物群落, 破坏入侵地植物与土壤微生物之间长期形

成的反馈作用, 影响入侵地土著植物的生长和种群

的更新, 使自身间接地获利。这也说明了土壤微生

物群落组成的改变是黄帚橐吾种群大面积扩张的又

一机制。两个原因可以解释黄帚橐吾种群扩张所引

起的土壤微生物群落的改变: 第一, 不同植物功能

群化学计量特征不一致(刘旻霞和朱柯嘉, 2013), 因

此黄帚橐吾种群扩张所引起的各功能群生物量组成

的改变会直接影响返回土壤的植物凋落物的质量与

数量, 并 终通过土壤碳氮比的变化导致土壤微生

物群落的改变。第二, 虽然本研究并未直接测定土

壤微生物群落对黄帚橐吾的化感物质的响应, 但已

有研究证实其他植物的化感物质能够改变土壤微生

物群落结构和功能(Callaway et al., 2008)。因此，笔

者推测黄帚橐吾分泌的化感物质也有可能改变土壤

微生物群落的组成，但这一推测仍有待确定。然而, 
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图3  黄帚橐吾密度与土壤微生物群落平均颜色变化率(AWCD) (A)、Shannon指数(H) (B)、碳源利用数(C)间的线性回归。 
Fig. 3  Linear regression of density of Ligularia virgaurea versus average well color development (AWCD) (A), Shannon index (H) 
(B) and utilization number of carbon resources (C) of soil microbial community. 

 

 
 

图4  植物物种组成对植物生物量组成, 黄帚橐吾密度、土壤碳氮比与土壤微生物平均颜色变化率(AWCD)的直接和间接影

响。箭头上的数值表示路径系数(λ ≥ 0.05表示路径具有显著性)。GFI，拟合优度指数。 
Fig. 4  Direct and indirect effects of plant species composition on density of Ligularia virgaurea, plant biomass composition, soil 
C/N ratio and average well color development (AWCD) of soil microbial community. The numbers above the arrows indicate path 
coefficients (λ ≥ 0.05 indicates significant pathway). GFI, goodness of fitted index. 
 

由于本研究仅选择了一个研究样点, 且尺度较小, 

因此本研究结论的可靠性仍需进一步论证。进一步

的研究应多点布局, 在更大尺度上采用野外与室内

控制试验相结合的策略直接验证土壤微生物对黄帚

橐吾种群扩张的反馈作用。 

4  结论 

通过比较4个黄帚橐吾斑块间植物群落、土壤理

化性质与微生物功能多样性的差异, 发现黄帚橐吾

种群的扩张提高了土壤微生物群落的活性, 但降低

了土壤速效氮的浓度。各斑块间Shannon指数、碳源

利用数、均一度指数均无显著差异, 但高密度斑块

的土壤微生物碳源代谢结构与对照斑块差异显著。

说明提高分布地土壤微生物的活性, 改变土壤微生

物功能多样性所导致的土壤氮素营养的限制是黄帚

橐吾种群数量急剧增加的一个原因。 
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