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摘 要：胡椒是我国重要的热带经济作物，而枯萎病是其主要病害之一。为了深入探究云南

省绿春县枯萎病频发的原因，分析根际土壤细菌群落结构及其与土壤环境因子的关联，并揭示健

康与发病状态下的胡椒根际土壤细菌群落及环境因子的差异，采集健康和患枯萎病的胡椒植株根

际土壤样本，通过16s扩增子测序技术和生物信息学方法，分析健康与患病样品间细菌群落多样

性和组成变化，以及土壤环境因子与细菌群落的关联性。结果表明，患病植株根际土壤细菌群落

的丰富度和多样性高于健康植株：在门水平上，患病植株根际土壤中放线菌门的相对丰度显著高

于健康植株，但绿弯菌门和酸杆菌门的相对丰度与之相反；在属水平上，健康根际土壤中的嗜酸

栖热菌属、HSB_OF53-F07、酸杆菌属、JG30a-KF-32、FCPS473相对丰度显著高于患病植株，

患病的土微菌属、卢得曼氏菌属、鞘氨醇单胞属的相对丰度显著高于健康植株。LEfSe算法分析

结果显示，健康与患病胡椒根际土壤所富集细菌差别较大；RDA分析表明，铵态氮、有机碳和

脲酶活性是影响健康与患病胡椒根际细菌群落组成的关键因子。根际土壤细菌群落结构和环境因

子与胡椒健康状态紧密相关，推测绿弯菌门和酸杆菌门等有益细菌门相对丰度显著减少和土壤酶

活性的降低是导致枯萎病发生的关键因素，可为制定科学有效的防控策略提供理论基础。
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胡椒是我国重要的热带经济作物，常用作调

味香料或药材等，具有较高的经济价值和药用价

值[1]。我国胡椒主要分布在海南省和云南省，其种

植面积和产量占全国的98%[2]。近年来，云南省胡

椒种植面积和产量均快速增长，截至2020年，云南

胡椒种植面积约6万亩（1亩≈0.067hm2），产量约

1071t，产值约4283万元[3]。然而，随着胡椒种植年

限的延长，病原菌的不断积累，胡椒枯萎病的发生

日趋加重，造成巨大的经济损失。目前对胡椒的研

Abstract: Pepper wilt disease is the most common disease in pepper cultivation. This study aimed to provide 
new strategies for green and efficient prevention and control of pepper wilt disease by analyzing the differences in 
rhizosphere soil bacterial communities and soil environmental factors between healthy and diseased pepper plants. 
By collecting rhizosphere soil samples from healthy and diseased pepper plants, and using 16s amplicon sequencing 
technology and bioinformatics methods, the diversity and composition changes of bacterial communities between 
healthy and diseased samples, as well as the correlation between soil environmental factors and bacterial communities, 
were analyzed. The results showed that the richness and diversity of bacterial communities in the rhizosphere 
soil of diseased plants were higher than those of healthy plants. At the phylum level, the relative abundance of 
Actinobacteria in the rhizosphere soil of diseased plants was significantly higher than that of healthy plants, but the 
relative abundance of Chloroflexia and Acidobacteria was opposite. At the genus level, the relative abundance of 
Acidothermus , HSB-OF53-F07, Acinetobacter , JG30a-KF-32, and FCPS473 in rhizosphere soil of healthy plants 
was significantly higher than that in diseased plants. The relative abundance of Pedomicrobium, Luedemannella  and 
Sphingomonas  in diseased soil was significantly higher than that in healthy plants. The analysis results of LEfSe 
algorithm showed that there was a significant difference in the enrichment of bacteria in the rhizosphere soil of 
healthy and diseased pepper; RDA analysis showed that ammonium nitrogen, organic carbon and urease activity were 
key factors affecting the composition of bacterial communities in the rhizosphere of healthy and diseased pepper. The 
structure of rhizosphere soil bacterial communities and environmental factors were closely related to the health status 
of pepper. It was speculated that the significant reduction in the relative abundance of beneficial bacterial phyla such 
as Chloroflexia and Acidobacteria, as well as the decrease in soil enzyme activity, were key factors leading to the 
occurrence of wilt disease.

Keywords: wilt disease; pepper; rhizosphere bacteria; soil physical and chemical properties; diversity

究主要集中在药用成分、果实品质和病原菌的分

离鉴定等方面，而关于胡椒根际土壤细菌群落结

构变化的相关报道较少。镰刀菌是枯萎病的主要

病原菌，且分布范围较广，通常造成胡椒植株损失

5%～15%，严重时导致胡椒植株整株枯萎死亡[4]。

镰刀菌是一类世界性分布的真菌，常引起枯萎病、

茎腐病和花腐病等多种病害，研究表明，由于镰刀

菌侵染，胡椒种植园的经济寿命从20年缩短至6～8

年，造成椒农巨大的经济损失[5]。自1988年首次明
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确Fusarium	solani 	 f.	sp.	piperis（teleomorfo：Nectria	

haematococca 	 f.	 sp.	Piperis）能够引起胡椒枯萎病

以来[6-8]，世界各地胡椒产区均有相关报道，且不

同国家和地区之间种类不尽相同。在国外引起胡

椒枯萎病的病原菌主要有F.	solani、F.	oxysporum、

F.	 proliferatum、F.	 eumartii 、F.	 avenaceum、

F.	 sulphureum、F.	 tabacinum和F.	 concentricum

等[9-11]，在国内引起胡椒枯萎病的病原菌主要有F .	

solani、F .	oxysporum	Schl .	 f.	sp.	piperis [12,4]。长期的

单一连作会造成土壤质量下降，改变微生物群落结

构，积累病原菌数量，加剧病虫害的发生。另外，

土壤pH值、硝态氮等土壤化学性质也是影响土壤微

生物群落变化的关键因素[13-15]。针对胡椒枯萎病的

发生及土壤细菌群落多样性变化未见相关报道，因

此，分析根际土壤细菌群落和环境因子的变化与胡

椒健康状态的关系，揭示引起胡椒枯萎病发生的关

键因子，对指导胡椒高质量栽培具有重要意义。本

研究以云南省胡椒种植历史悠久、连片种植面积最

大的绿春县为研究对象，借助高通量测序技术手段

分析胡椒枯萎病的发生与根际土壤细菌群落和土壤

环境因子间的互作机制，为云南省胡椒枯萎病的防

治技术和生防菌的筛选提供理论依据。

1  材料与方法
1.1 取样地概况及取样方法

取样地位于云南省红河哈尼族彝族自治州绿

春县三猛乡，三猛乡地处绿春县城东南部，东经

102°15’～102°30’，北纬22°47’～22°58’，气候属

亚热带季风气候，雨热同季，干湿分明，年平均

气温为21.9℃，基本全年无霜期，年平均降水量

2543.5mm[16]。

选取胡椒枯萎病正在发病且症状明显的植株，

距主干10cm处挖20～30cm，取出病根，收集其根

际土壤。选择距病株10m以上、长势较好且四周均

无病株的健康胡椒树，采样方法同上。每块地取5

株健康胡椒根际土壤混为1份土样，取5株枯萎病胡

椒根际土壤混为1份土样，从3块地中共取6份样品

（健康和患病的各3份样品），放在装有冰袋的盒

子中并尽快带回实验室保存在-20℃低温冰箱中备

用。把每个样品分成2份，1份用于土壤DNA提取及

后续细菌16s测序（送上海美吉生物医药科技有限

公司检测），另一份用于土壤理化性质及酶活性的

测定。

1.2 土壤环境因子测定方法 

土壤测定指标：pH值、有机质、全氮、全磷、

全钾、速效磷、速效钾、铵态氮、硝态氮、有机碳

均参照《土壤农化分析》标准方法进行测定[17]。

土壤酶活性测定：土壤酶活性（土壤蔗糖酶、

脲酶、过氧化氢酶和酸性磷酸酶活性）采用上海美

吉生物医药科技有限公司生产的酶活性检测试剂盒

测定。

1.3 土壤DNA提取和高通量测序

土壤微生物DNA提取：用Hi	Pure	Soil	DNA	Kits

土壤DNA专用试剂盒进行土壤微生物基因组总DNA

提取。完成16s区特定引物设计，获得扩增片段

350bp左右。加接头，采用Illumina	Nova-seq平台，

测序获得2×250bp的paired-end数据，通过拼接，

得到较长序列后，进行16s分析，采用的引物为

338F（5’-ACTCCTACGGGAGGCAGCA-3’）和806R

（5’-TCGGACTACHVGGGTWTCTAAT-3’）[13,14,18]。

1.4 测序数据处理与分析

Illumina	Nova-seq测序得到PE	 reads后进行样

本拆分，根据测序质量对双端Reads进行质控和过

滤，通过降噪方法优化数据，以最小样本序列数进

行抽平，通过美吉生信云分析平台进行后续相关的

数据分析[19]。通过Excel软件对土壤理化性质、测序

结果进行统计分析，用SPSS	26软件对土壤环境因

子、细菌Alpha多样性指数等进行配对样本t检验，

在分析描述数据时分别将配对样本组合为健康植株

（HJ）、患病植株（HB）。

测序得到的原始数据进行拼接、去噪和过滤优

化后，进行聚类及物种分类分析、群落结构功能差

异性分析和相关性分析。

2 结果与分析
2.1 胡椒根际土壤细菌多样性分析

2.1.1 Alpha多样性分析 由图1可知，患病植

株样品的细菌Ace指数和Shannon指数显著高于健康

植株样品，说明镰刀菌的侵染显著影响患枯萎病胡

椒植株根际土壤细菌多样性。
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图1	 Alpha多样性分析

注：A为Ace指数，B为Shannon指数；HJ为健康植株样品，HB为患病植株样品，下同

图2	 基于OTU水平PCoA分析
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2.1.2	 Beta多样性分析	 由图2可知，胡椒健

康植株根际土壤与患病植株根际土壤无样本重叠，

健康植株根际土壤样品间物种组成较相似，但患病

植株样品间物种组成差异明显。在PC1轴上检测到
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图3	 健康（HJ）与患枯萎病（HB）胡椒植株根围土壤细菌数目维恩图

根际土壤细菌群落差异的29.39%，在PC2轴上检测

21.90%。

2.2	 胡椒根际土壤细菌群落组成分析

2.2.1	 OTU数目分析	 由聚类分析可知（图

3），健康植株根际土壤样品（HJ）特有934个

OTUs，患病植株根际土壤样品（HB）特有1739个

OTUs，两组共有的OTUs为2161个，说明枯萎病导

致胡椒根际土壤细菌特有OTUs数量大幅增加。

2.2.2	 门水平上细菌群落组成分析	 门水平

共检测到38个细菌门，由图4A可知，健康和患

病样品的细菌平均相对丰度超过1%的均有12个

门，其优势门为变形菌门、绿弯菌门、放线菌

门和酸杆菌门，对应占比为27.06%～27.47%、

1 7 . 8 6 % ～ 2 7 . 6 9 % 、 1 3 . 4 4 % ～ 1 7 . 1 0 % 和

15.54%～21.87%，相对丰度在1.0%～3.5%的门有

芽单胞菌门、厚壁菌门、粘球菌门、髌骨细菌门、

浮霉菌门、拟杆菌门、疣微菌门和蓝藻门。其中，

健康植株的绿弯菌门和酸杆菌门的相对丰度显著高

于患病植株的，患病植株的放线菌门显著高于健康

植株的。

2.2.3	 属水平上细菌群落组成分析	 属水平上

（图4B），被检测出的确定属有嗜酸栖热菌属、

HSB_OF53-F07、酸杆菌属、慢生根瘤菌属、土微

菌属、卢得曼氏菌属、JG30a-KF-32、MND1、苔

藓杆菌属、FCPS473、鞘氨醇单胞属（相对丰度	>	

0.1%），其中，健康植株根际土壤中的嗜酸栖热菌

属、HSB_OF53-F07、酸杆菌属、JG30a-KF-32、

FCPS473相对丰度显著高于患病植株的，患病植株

的土微菌属、卢得曼氏菌属、苔藓杆菌属、鞘氨醇

单胞属的相对丰度显著高于健康植株的。

综上，胡椒根际土壤中绿弯菌门和酸杆菌门、

鞘氨醇单胞属、酸杆菌属等细菌相对丰度变化可能

是引发胡椒枯萎病的关键菌群，放线菌门、土微菌

属、卢得曼氏菌属、苔藓杆菌属、鞘氨醇单胞属在

患病胡椒根际土壤中富集可能与诱抗性相关。

2.3 胡椒根际土壤细菌群落组成差异性分析

在门水平上（相对丰度	>	1%），放线菌门、

粘球菌门、拟杆菌门、WPS-2、Methylomirabilota

门、迟杆菌门	、德氏脱硫杆菌门和MBNT15在胡椒

健康植株根际土壤与患病植株根根际土壤间存在显

著性差异（P	<	0.05）（图5）。

LEfSe算法分析结果显示24个细菌进化支在所

测样品中存在显著差异，LDA阈值为4，健康植

株根际土壤样品富集19个细菌进化支，患病植株

土壤样品富集5个细菌进化支（图6）。健康胡椒

根际土壤中富集Ktedonobacteria（从纲到目）、

绿弯菌门、Acidobacteriae（从纲到属）、KF-

JG30-C25（从科到属）、JG30-KF-AS9（从目到

属）、AD3（从纲到属），而患病的富集放线菌

门、Alphaproteobacteria（纲）、Thermoleophilia

HJ HB934
（19.32%）

2161
（44.70%）

1739
（35.97%）
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图4	 门（A）、属（B）水平上细菌群落相对丰度

注：Proteobacteria变形菌门；Chloroflexia绿弯菌门；Actinobacteriota放线菌门；Acidobacteria酸杆菌门；

Gemmatinonadota芽单胞菌门；Firmicutes厚壁菌门；Myxococcota粘球菌门；Patescibacteria髌骨细菌门；Planctomycetota浮霉

菌门；Bacteroidota拟杆菌门；Verrucomicrobiota疣微菌门；Cyanobacteria蓝藻门；Acidothermus嗜酸栖热菌属；Acidibacte酸

杆菌属；Bradyrhizobium慢生根瘤菌属；Pedomicrobium土微菌属；Luedemannella卢得曼氏菌属；Bryobacter苔藓杆菌属；

Sphingomonas鞘氨醇单胞属，下同。*表示在0.05水平上，健康植株与患病植株相比较在相同门（属）上差异显著（P	 <	

0.05）

图5	 门分类水平上的细菌差异分析

注：*表示差异性显著（P	<	0.05）；**表示差异性极显著（P	<	0.01）

HJ HJ

0.21

0.8

0.6

0.4

0.2

0

0.15

0.1

0.05

0
HB HB

门水平上的组间七检验条形图

A B

95%的置信区间

比例/%

P
值

比例间差异/%

0.01106

0.00125

0.03715

0.01352

0.03367

25-10 1 2 3 4 5 6 7 8 9 12101120151050

0.02570

0.02145

0.001262

	

HJ
HB

（纲）、Rhizobiales（目）和Micromonosporales

（目）。结果说明，健康与患病胡椒根际土壤所富

集细菌差别较大，这有可能与胡椒枯萎病的发生密

切相关。

2.4 相关性分析

2.4.1	 胡椒根际土壤环境因子差异	 测定结果
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图6	 健康（HJ）和患病（HB）植株根际土壤细菌LDA分析

注：纵坐标中小写字母p、c、o、f、g为分类水平，分别代表门、纲、目、科和属水平

表1	 胡椒根际土壤环境因子

指标 健康植株（HJ）  患病植株（HB）

pH值 5.33±0.12a 4.77±0.21a

全氮/(g/kg) 1.85±0.10a 1.50±0.13a

全磷/(g/kg) 0.58±0.03a 0.52±0.02a

全钾/(g/kg) 13.70±2.17a 11.50±0.30a

有机碳/(g/kg) 1.89±0.08a 1.50±0.44a

速效磷/(g/kg) 23.37±3.44a 15.67±5.13b

速效钾/(g/kg) 46.00±3.00a 41.79±0.27a

铵态氮/(g/kg) 1.00±0.09b 2.12±0.23a

硝态氮/(g/kg) 5.83±1.50a 3.63±0.10a

脲酶/[mg/(d·g)] 233.41±5.86a 148.35±18.39b

过氧化氢酶/[mg/(d·g)] 303.28±55.11a 166.06±69.29b

蔗糖酶/[mg/(d·g)] 20.30±0.65a 13.48±0.55b

酸性磷酸酶/[mg/(d·g)] 321.64±112.84a 124.68±27.71b

注：同一行不同小写字母表示差异显著（P	<	0.05）
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图7	 经VIF筛选后的土壤环境因子与细菌群落冗余分析

注：NH4
+：铵态氮；	C：有机碳；	AP：速效磷；	AK：速效钾；	pH：pH值；	IA：蔗糖酶；	UA：脲酶；	CAT：过

氧化氢酶；	ACP：酸性磷酸酶，下同
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（表1）显示，健康植株土壤样本的pH值、全氮、

全磷、全钾、有机碳、速效钾和硝态氮均高于患病

的样本，但二者差异不显著；速效磷含量和脲酶、

过氧化氢酶、蔗糖酶、酸性磷酸酶活性均显著高于

患病的（P	<	0.05）。患病的铵态氮含量显著高于

健康的（P	<	0.05）。

RDA分析发现健康与患病胡椒根际土壤细菌群

落存在明显分化。两个RDA轴解释各土壤理化因子

对胡椒根际土壤细菌群落结构总变异的85.50%（图

7A），影响程度由强到弱依次为铵态氮、有机碳、

速效钾、pH值、速效磷。两个RDA轴解释各土壤酶

活性对胡椒根际土壤细菌群落结构总变异的71.56%

（图7B），影响程度由强到弱为脲酶、过氧化氢

酶、蔗糖酶、酸性磷酸酶。分析表明，铵态氮、有

机碳和脲酶活性是影响健康与患病胡椒根际细菌群

落组成的重要土壤因子。

2.4.2	 健康与枯萎病患病胡椒植株根际土壤

细菌群落和环境因子之间的相关性	 相关性热

图结果（图8）显示，健康与枯萎病患病胡椒根

际土壤细菌群落受到环境因子的影响。属水平

上，Bradyrhizobium和Conexibacter与铵态氮、蔗

糖酶、速效钾含量呈显著正相关，Conexibacter与

硝态氮、酸性磷酸酶、pH值含量呈显著正相关，

Sphingomonadaceae与速效磷含量呈显著正相关，

IS-44与C含量呈显著正相关。

3	 讨论
3.1	 根际土壤理化性状、酶活性对胡椒枯

萎病发生的响应

土壤微生物是维持土壤生态系统平衡和养分转

化的主要驱动力，而土壤酶活性、土壤理化性质和

微生物群落结构三者之间相互作用、相互制约，对

土壤生态系统的平衡发挥了极其重要的作用[20,21]，

且这三者的变化对病害的发生及蔓延有较大的影

响[15]。在本研究中发现，胡椒健康土壤的pH值、

全氮、全磷、全钾、有机碳、速效钾和硝态氮均高

于病株，但二者间差异不显著，健康植株根际土壤

中的速效磷、脲酶、过氧化氢酶、蔗糖酶和酸性磷

酸酶显著高于患病植株土壤（P	<	0.05），这结果

与白菜根肿病研究结果基本一致[19]。推测其原因可

能为胡椒患枯萎病后根系受损，水分与养分吸收功

能减弱，而钾能促进蛋白质、糖、淀粉的合成和运
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Pearson Correlation Heatmap

+ T + 3

图8	 优势菌细菌属相对丰度与土壤环境因子相关性热图

注：*表示相关性显著（P	<	0.05），**表示相关性极显著（P	<	0.01）

输，协调碳氮代谢，这一现象对提高作物抗性具有

重要意义[13,14]。宝童曦等和周登博等认为土壤中铵

态氮含量的高低会影响土传真菌病害的发生[22,23]。

本研究中胡椒枯萎病土壤的铵态氮含量显著高于健

康植株的土壤（P	<	0.05），这可能是植株与根际

土壤间的反馈调节机制，通过提高铵态氮含量来

抵抗病害的发生。土壤酶活性影响有机质的分解

与养分循环过程，对作物生长及抗病性上有重要作

用[24]，在本试验中发现，健康植株的土壤酶活性显

著高于患病的，这与前人在三七和白芍根腐病上

的研究结果基本一致[25,13]。另外有研究表明过氧化

物酶能消除过氧化氢、醛类等物质的毒害作用，

磷酸酶与根际微生物群落结构和组成变化密切相

关[26,14]。因此本研究推测土壤营养成分的流失和酶

活性的变化是导致胡椒枯萎病发生的关键因素。

3.2	 根际土壤微生物对胡椒枯萎病发生的

响应

作物与根际微生物之间是互为制约或依存关

系，尤其是根际微生物的种类、数量可直接影响植

物根系生长及土壤肥力，而根际微生物又受植物根

系的影响[27,28]。Srivastava等研究发现病原菌的侵染

会改变植物生理，从而影响根际微生物群落的组

成[29]。本研究发现患病植株土壤样本和健康植株土

壤样本二者间的细菌群落组成和多样性存在显著

差异。枯萎病植株根际土壤的细菌Alpha多样性指

数显著高于健康的，OTUs数也显著高于健康的，

这与雷美玲研究柑橘黄龙病的结果相似，这表明病

原菌的侵染可能会破坏作物根际土壤细菌群落的生

NH
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+ HPA IA NO
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+ ACP AK AP UA pH C
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态平衡，导致个别细菌数量异常增加或减少，从

而建立新的菌群平衡，但这种变化可能存在持续

性[30]。因此，需要进一步了解枯萎病与根际土壤细

菌群落之间的调节机制。研究结果显示，患病植株

与健康植株的根际土壤优势物种组成相同，但优势

物种的相对含量存在差异，这与番华彩等研究的香

蕉枯萎病有相同结果[31]。胡椒根际土壤优势门为变

形菌门、绿弯菌门、放线菌门和酸杆菌门，其中，

健康植株根际土壤的绿弯菌门和酸杆菌门的相对丰

度显著高于患病的，但患病植株根际土壤的放线菌

门显著高于健康植株的，这可能是由于胡椒受到病

原菌的侵染后启动防御系统，释放出某些特殊的化

学物质或根系分泌物来募集根际有益微生物增强植

株对病原菌的抵抗性。属水平上，胡椒根际土壤优

势菌属为嗜酸栖热酸菌属、HSB_OF53-F07、酸杆

菌属、慢生根瘤菌属、土微菌属、卢得曼氏菌属

等，其中，健康植株根际土壤中的嗜酸栖热酸菌

属、HSB_OF53-F07、酸杆菌属、JG30a-KF-32、

FCPS473相对丰度显著高于患病的，患病植株的土

微菌属、卢得曼氏菌属、鞘氨醇单胞菌属的相对丰

度显著高于健康的。研究表明，鞘氨醇单胞菌能

够耐受贫瘠和恶劣环境，其特殊的代谢调控机制能

抵抗外界不利的环境变化，并降解土壤中的有毒物

质[32,14]。胡椒受枯萎病的危害后，土壤养分失衡、

性质恶化，可能激发土微菌属、鞘氨醇单胞菌等有

益菌的防御机制和生物代谢，使其相对丰度增加。

3.3 环境因子对环境根际微生物的影响

RDA分析结果显示，铵态氮、有机碳和脲酶活

性对细菌群落变化影响最大，酸性磷酸酶对群落的

影响最小。有机碳、蔗糖酶和脲酶对健康根际土壤

细菌的影响最大，且与健康根际土壤细菌群落变化

呈正相关性，与患病根际土壤细菌群落变化呈负相

关。在连作栽培模式下，病原菌的侵染导致土壤理

化性质发生显著变化，根际土壤细菌的生长和代谢

活动受到干扰，从而打破根际土壤微生态平衡。这

种变化导致有害微生物和致病菌的数量增加，对植

物健康构成更为严重的威胁。本研究发现，胡椒根

际土壤的关键营养元素和生物活性指标均发生显著

变化，这与张英英等关于连作对特殊药材根系微生

态影响的研究结果基本一致[15]。因此，应采取有效

的农业管理措施（如轮作、生物防治等），以维护

根际微生态平衡，促进植物健康生长。

4  结论
胡椒枯萎病植株和健康植株的根际土壤细菌群

落结构在一定程度上具有同源性，但部分菌群在

健康与患病植株根际土壤中的相对丰度具有显著差

异。门水平上，健康植株根际土壤的绿弯菌门和酸

杆菌门的相对丰度显著高于患病的，患病植株的放

线菌门显著高于健康的。属水平上，健康植株根际

土壤中的嗜酸栖热酸菌属、HSB_OF53-F07、酸杆

菌属、JG30a-KF-32、FCPS473相对丰度显著高于

患病的，患病植株的土微菌属、卢得曼氏菌属、鞘

氨醇单胞菌属的相对丰度显著高于健康的。胡椒根

际土壤中的细菌群落结构深受土壤环境因子的调

控，其中，铵态氮、有机碳以及脲酶活性是影响其

组成的关键因子。
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