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围栏对青藏高原不同类型草地土壤原核微生物多样性
的影响

樊丹丹１，２，孔维栋１，２，∗

１ 中国科学院青藏高原研究所青藏高原地球系统与资源环境国家重点实验室，北京　 １００１０１

２ 中国科学院大学，北京　 １０００４９

摘要：草地退化是草地植被的倒退演替，导致生物多样性丧失和生态系统功能退化，围栏是恢复退化草地生态系统功能的有效

管理措施。 微生物是土壤中的重要组成部分，在维持草地生态系统稳定性和功能方面发挥着重要作用。 然而，目前尚不清楚围

栏如何影响不同类型草地土壤微生物群落。 以青藏高原草甸、草原和荒漠草地三种草地类型的退化草地为研究对象，设置围栏

和放牧两种处理，采用 Ｉｌｌｕｍｉｎａ ＨｉＳｅｑ 高通量测序技术研究了围栏对土壤原核微生物群落多样性和群落结构的影响。 结果表

明：围栏未显著影响草甸土壤原核微生物的丰富度、Ｓｈａｎｎｏｎ 多样性和均匀度，但显著增加了草原土壤的原核微生物的丰富度、
Ｓｈａｎｎｏｎ 多样性和均匀度（Ｐ＜０．０５），稍降低了荒漠草地土壤原核微生物的丰富度、Ｓｈａｎｎｏｎ 多样性和均匀度（Ｐ ＝ ０．０８６、０．０７２ 和

０．０９９）。 在围栏处理的草地中，土壤原核微生物丰富度、Ｓｈａｎｎｏｎ 多样性和均匀度与年均温、干旱度和 ｐＨ 显著负相关（Ｐ＜
０．０１），与年平均降水量、溶解性有机碳、地上生物量和植物多样性显著正相关（Ｐ＜０．０１）。 在放牧处理的草地中，土壤原核微生

物丰富度、Ｓｈａｎｎｏｎ 多样性和均匀度与年均温和干旱度显著负相关（Ｐ＜０．０５），但原核微生物丰富度和 Ｓｈａｎｎｏｎ 多样性与所有土

壤理化和植被因素均无显著相关性。 冗余分析（ＲＤＡ）表明，不同类型草地土壤原核微生物群落结构发生了显著的变化，并沿

草甸、草原和荒漠草地的过渡逐渐转变（Ｐ＜０．００１）。 方差分解分析（ＶＰＡ）进一步表明，原核微生物群落结构变化主要受年均

温、年平均降水量、干旱度和 ｐＨ 的驱动。 围栏显著改变了不同类型草地中部分样点土壤原核微生物群落结构。 三种草地类型

的主要原核微生物优势门均为放线菌门（Ａｃｔｉｎｏｂａｃｔｅｒｉａ）、变形菌门（Ｐｒｏｔｅｏｂａｃｔｅｒｉａ）和酸杆菌门（Ａｃｉｄｏｂａｃｔｅｒｉａ）。 放线菌门

（Ａｃｔｉｎｏｂａｃｔｅｒｉａ）的相对丰度在荒漠草地土壤中最高，而变形菌门（Ｐｒｏｔｅｏｂａｃｔｅｒｉａ）和酸杆菌门（Ａｃｉｄｏｂａｃｔｅｒｉａ）的相对丰度在草甸

土壤中最高。 此外，不同类型围栏和放牧草地土壤原核微生物类群的相对丰度均无显著差异。 研究表明不同类型草地土壤原

核微生物群落对围栏的响应不同，这为因地制宜制定草地管理措施提供了数据支持，为草地退化的防治提供了理论支持。
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ａｄｄｉｔｉｏｎ， ｔｈｅｒｅ ｗｅｒｅ ｎｏ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅｓ ｉｎ ｔｈｅ ｒｅｌａｔｉｖｅ ａｂｕｎｄａｎｃｅ ｏｆ ｓｏｉｌ ｐｒｏｋａｒｙｏｔｉｃ ｔａｘａ ｂｅｔｗｅｅｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｔｙｐｅｓ ｏｆ
ｆｅｎｃｉｎｇ ａｎｄ ｇｒａｚｉｎｇ ｇｒａｓｓｌａｎｄｓ． Ｔｈｉｓ ｓｔｕｄｙ ｓｈｏｗｅｄ ｔｈａｔ ｔｈｅ ｐｒｏｋａｒｙｏｔｉｃ ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ ｉｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｇｒａｓｓｌａｎｄ ｓｏｉｌｓ ｒｅｓｐｏｎｄｅｄ
ｄｉｆｆｅｒｅｎｔｌｙ ｔｏ ｆｅｎｃｉｎｇ． Ｔｈｉｓ ｐｒｏｖｉｄｅｓ ｄａｔａ ｓｕｐｐｏｒｔ ｆｏｒ ｔｈｅ ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ ｏｆ ｌｏｃａｌ ｃｏｎｄｉｔｉｏｎ⁃ｓｐｅｃｉｆｉｃ ｍａｎａｇｅｍｅｎｔ ｓｔｒａｔｅｇｉｅｓ ｆｏｒ
ｇｒａｓｓｌａｎｄｓ ａｎｄ ｏｆｆｅｒｓ ｔｈｅｏｒｅｔｉｃａｌ ｓｕｐｐｏｒｔ ｆｏｒ ｔｈｅ ｒｅｓｔｏｒａｔｉｏｎ ｏｆ ｄｅｇｒａｄｅｄ ｇｒａｓｓｌａｎｄｓ．

Ｋｅｙ Ｗｏｒｄｓ： ｆｅｎｃｉｎｇ； ｓｏｉｌ ｐｒｏｋａｒｙｏｔｉｃ ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ； ｇｒａｓｓｌａｎｄ ｔｙｐｅ； Ｔｉｂｅｔａｎ Ｐｌａｔｅａｕ

草地是地球上最大的陆地生态系统之一，覆盖了地球表面的 ４０％，参与气候调节、碳封存、水净化和侵蚀

控制等关键的生态系统服务，对维持生态系统稳定至关重要［１—２］。 然而，由于气候变化和人类活动的增加（如
过度放牧），近一半的草地生态系统出现了不同程度的退化［３］。 草地退化导致植物群落多样性和生产力下

降，土壤物理结构受损以及土壤养分含量下降［４—５］。
围栏被广泛认为是恢复全球退化草地的最有效措施［６—８］。 围栏提高植物生产力，维持植物多样性，增加

土壤养分水平［９—１０］。 另外，围栏不仅可以改变生态系统过程以促进植物群落生长，还可以通过增加养分的有

效性来影响土壤微生物群落［１１—１２］。 围栏显著提高了土壤细菌数量，在荒漠草地次表层土壤提高了 １．４７
倍［１３］，在东北羊草草原上增加了 ０．５１ 倍［１４］，在小针茅荒漠草原 ０—１０ ｃｍ 和 １０—２０ ｃｍ 土层分别增加了

３５．９８％—６３．８０％和 ２２．６９％—８８．０３％［１５］。 围栏也改变了细菌群落结构，酸杆菌门（Ａｃｉｄｏｂａｃｔｅｒｉａ）和变形菌门

（Ｐｒｏｔｅｏｂａｃｔｅｒｉａ）的相对丰度显著增加，而放线菌门（Ａｃｔｉｎｏｂａｃｔｅｒｉａ）显著降低［１６］。 然而，围栏对土壤原核微生

物群落多样性的影响在之前的研究中并不一致。 前人研究表明，围栏显著增加半干旱草地土壤细菌多样性，
这可能与围栏后凋落物分解的增强和土壤有机质含量、养分有效性的增加有关［１７—１８］。 然而，研究发现，围栏

显著降低典型草原土壤细菌多样性，这是由较高的土壤含水率引起的［１９］。 也有一些研究表明，围栏未显著影

响大西洋山地草原和青藏高原草甸土壤细菌多样性，这与草地类型和放牧历史有关［５，２０］。 因此，土壤微生物

群落对围栏的响应可能因草地类型而异［２１］。 然而，不同类型草地土壤原核微生物多样性和群落结构是否以

及如何对围栏做出响应仍然知之甚少。
青藏高原素有“世界屋脊”“亚洲水塔”之称，具有独特的自然地理格局和多样的生态系统，对中国乃至亚

２５６ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ４４ 卷　
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洲的水土保持、碳封存和生物多样性保护至关重要［２２］。 高寒草地是青藏高原最主要的生态系统类型，占总面

积的 ７０％以上［２３］，放牧是高寒草地最重要的土地利用活动［２４］。 近几十年来，过度放牧的沉重压力，加上恶劣

的气候，导致青藏高原部分地区草地严重退化［２５］。 因此，在政府政策的引导下，围栏已被用作恢复青藏高原

退化高寒草地的有效方法［２６］。 受气候和土壤条件的综合影响，草甸、草原和荒漠草地是青藏高原地区三种主

要的草地类型，植被类型不同，水分供应梯度明显。 植物群落和土壤微生物群落与草地类型密切相关，草地类

型通过影响土壤特性和资源与土壤微生物群落联系起来［２７］。 其中，土壤原核微生物一般指核质和细胞质之

间不存在明显核膜，只存在称作核区的裸露 ＤＮＡ，也没有细胞器的一类原始单细胞生物，其代谢途径和生存

环境多样，包括细菌和古细菌等。 深入研究青藏高原围栏对不同草地生态系统土壤原核微生物群落的影响，
对退化草地生态系统的功能恢复和可持续性管理有着重要理论指导意义。 在本研究中，研究了三种不同类型

的高寒草地在围栏和放牧处理下土壤原核微生物多样性和群落结构的变化以及其环境驱动因子，以便了解围

栏对不同生态系统的影响机制，以及为退化草地的生态恢复和管理提供理论依据。

１　 材料与方法

１．１　 研究区概况与样地设置

研究区位于青藏高原北部 ３１°Ｎ 至 ３４°Ｎ 及 ７９°Ｅ 至 ９３°Ｅ 总长度 １２００ ｋｍ 的东西向狭长地带。 海拔范围

为 ４２９７—４６４８ ｍ，气温年较差小，生长季平均气温为 ７．１５—１１．４６℃，生长季平均降水量为 １４３．７６—５２７．２７
ｍｍ，多集中在 ６—９ 月。 该样带从东向西跨越半湿润、半干旱和干旱的高山大陆性气候，优势物种从草甸中的

高山嵩草（Ｋｏｂｒｅｓｉａ ｐｙｇｍａｅａ）、草原中的紫花针茅（Ｓｔｉｐａ ｐｕｒｐｕｒｅａ）到沙漠草地中的紫花针茅（Ｓ． ｐｕｒｐｕｒｅａ）和沙

生针茅（Ｓ． ｇｌａｒｅｏｓａ） ［２８］。 ２０１７ 年 ７ 月，在该样带设置 １２ 个采样点，从东到西涉及三种草地类型：草甸、草原和

荒漠草地，每种草地类型包含了四个不同的样点。 每个样点均设置成对的围栏和放牧样地，围栏建于 ２００６
年，且每个样点的放牧样地都是在距离围栏一公里内随机选取的。
１．２　 样品采集与处理

在每个样点的围栏和放牧样地中分别随机设置 ５ 个间隔不小于 ２０ ｍ 的 １ ｍ×１ ｍ 的样方，共计 ５ 个重复。
在每个样方中齐地面刈割收获植物样品，按物种分别保存在单独的信封中。 在每个样方内用直径为 ７ ｃｍ 的

根钻随机采集 ５ 个 ０—２０ ｃｍ 的土芯混合，将取出的根土混合样品装入自封袋中，带回实验室后冲洗漂净并将

根系分离。 将植物地上部分和根系样品在 ６５ ℃下烘干 ４８ 小时，称重以获得其生物量。 同时，在每个样方使

用直径 ２．５ ｃｍ 的土钻随机取五个土芯并充分混合，取样深度为 ０—１０ ｃｍ。 土样采集后使用 ２ ｍｍ 孔的筛子过

筛，去除石子植物根系等杂质，一部分装在无菌袋保存在－８０ ℃冰箱中用于分子实验；另一部分风干后用于土

壤理化因子的测定。 综上，共 １２０ 份植物（地上和地下部分）和土壤样品。
１．３　 环境因子的测定

土壤总有机碳（ＴＯＣ）使用总有机碳分析仪 ＴＯＬ⁃Ｌ（ＴＯＬ⁃ＶＣＰＨ，Ｓｈｉｍａｄｚｕ，日本）测定，土壤硝态氮（ＮＯ－
３ ⁃

Ｎ）和铵态氮（ＮＨ＋
４ ⁃Ｎ） 采用 ２ Ｍ ＫＣｌ （５ ∶ １） 浸提，并用流动分析仪 （ Ｓｍａｒｔｃｈｅｍ２００ Ｄｉｓｃｒｅｔｅ Ａｕｔｏ Ａｎａｌｙｚｅｒ，

Ａｌｌｉａｎｃｅ，法国）测定。 土壤 ｐＨ 值使用 ｐＨ 计（Ｓａｒｔｏｒｉｕｓ ＰＢ⁃１０， 德国）测定，所采用的土水比为 １∶２．５。 土壤溶

解性有机碳（ＤＯＣ）和 溶解性氮（ＤＮ）采用 ２ Ｍ ＫＣｌ（１∶４）浸提，使用 ＴＯＣ⁃Ｎ 自动分析仪（ｍｕｌｔｉ Ｎ ／ Ｃ ３１００，Ｊｅｎａ，
德国）测定。 从每个样点附近的气象站收集生长季（５ 月至 ９ 月）的气候数据，包括样本采集期间的平均气温、
累积降水和干旱指数。 每个样方内出现的物种数量用作样方水平的植物丰富度（ＰＲ）。 植物多样性（ＰＤ）的

计算方法如下： ＰＤ ＝－ ∑
ＰＲ

ｉ ＝ １
Ｐ ｉ ｌｎＰ ｉ ，其中 Ｐ ｉ代表物种 ｉ 的相对重要性值；植物均匀度（ＰＥ）的计算方法为： ＰＥ ＝

ＰＤ
ｌｎ（ＰＲ）

。

１．４　 土壤总 ＤＮＡ 的提取和 １６Ｓ ｒＲＮＡ 基因高通量测序

土壤样品总 ＤＮＡ 的提取使用 ＭｏＢｉｏ ＰｏｗｅｒｓｏｉｌＴＭ ＤＮＡ ｉｓｏｌａｔｉｏｎ ｋｉｔ （ＭＯＢＩＯ， 加利福尼亚州， 美国）试剂盒

３５６　 ２ 期 　 　 　 樊丹丹　 等：围栏对青藏高原不同类型草地土壤原核微生物多样性的影响 　
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提取，操作过程完全按照试剂盒说明书进行。 获得的 ＤＮＡ 样品采用 Ｎａｎｏｄｒｏｐ  ＮＤ⁃ ２０００ ＵＶ⁃Ｖｉｓ
Ｓｐｅｃｔｒｏｐｈｏｔｏｍｅｔｅｒ （ＮａｎｏＤｒｏｐ Ｔｅｃｈｎｏｌｏｇｉｅｓ，威尔明顿，特拉华州） 和 １％琼脂糖凝胶电泳测定其数量和质量。

本研究使用聚合酶链式反应（ＰＣＲ）扩增 １６Ｓ ｒＲＮＡ 基因的 Ｖ４—Ｖ５ 区，扩增引物为 ５１５Ｆ（５′⁃ＧＴＧＣＣＡＧＣ
ＭＧＣＣＧＣＧＧＴＡＡ⁃３′）和 ８０６Ｒ（５′⁃ＧＧＡＣＴＡＣＮＶＧＧＧＴＷＴＣＴＡＡＴ⁃′３）。 ＰＣＲ 的反应体系为 ２５ μＬ，包括 １２．５ μＬ
Ｐｒｅｍｉｘ Ｅｘ Ｔａｑ 酶（包含 １×ＰＣＲ 缓冲液，１．５ Ｍｍ ＭｇＣｌ２，每种 ｄＮＴＰ 各 ０．４ μＭ，０．５ Ｕ 的 Ｅｘ Ｔａｑ），前后引物

（１０ μｍｏｌ ／ Ｌ）各 １ μＬ，ＤＮＡ 模板（约 ２０ ｎｇ）１ μＬ，无菌水补齐至 ２５ μＬ。 ＰＣＲ 目标序列的扩增程序设置为：９４
℃预变性 ３ ｍｉｎ； ９４ ℃变性 ２０ ｓ，５６ ℃退火 ３０ ｓ，并在 ７２ ℃延伸 ４５ ｓ，３０ 个循环；７２ ℃延伸 １０ ｍｉｎ，４ ℃保温。
ＰＣＲ 产物用 １×ＴＡＥ 缓冲液配制 １％的琼脂糖凝胶进行电泳分离，收集目的片段并使用 Ａｘｙｇｅｎ ＡｘｙＰｒｅｐＴＭ胶

回收试剂盒（ＡＸＹＧＥＮ，美国）纯化，将不同样品的纯化 ＰＣＲ 产物等摩尔质量混合后，在广东美格基因科技有

限公司的 Ｉｌｌｕｍｉｎａ ＨｉＳｅｑ ２５００ 测序仪上进行测序。
１．５　 数据分析

使用 ＱＩＩＭＥ 平台进行处理 １６Ｓ ｒＲＮＡ 基因高通量测序数据［２９］。 使用 ＦＬＡＳＨ 软件拼接双端测序序列［３０］，
随后进行质量控制，去除质量不好（序列长度＜２００ ｂｐ，碱基识别模糊，平均碱基质量＜２０）的序列。 质控后的

序列使用基于 ＵＣＨＩＭＥ 算法的 Ｕｓｅａｒｃｈ ８ 软件检测并去除嵌合体［３１］。 在嵌合体检测后，剩余的高质量序列使

用 ＵＣＬＵＳＴ 方法按照 ９７％的相似性聚类成可操作分类单元（ＯＴＵｓ） ［３２］，去除在所有样品中只出现了一次的单

一序列。 使用 Ｓｉｌｖａ １３２ 数据库（ｈｔｔｐｓ： ／ ／ ｗｗｗ．ａｒｂ⁃ｓｉｌｖａ．ｄｅ ／ ）注释 １６Ｓ ｒＲＮＡ 基因序列的分类信息［３３］。
根据 ＯＴＵｓ 表使用 Ｒ 软件中的 ｖｅｇａｎ 包［３４］计算原核微生物群落的多样性指标，包括丰富度、均匀度和多

样性指数，分析不同草地类型中原核微生物多样性的变化。 同时使用 ＳＰＳＳ ２１．０（ ＩＢＭ Ｉｎｃ．，Ａｒｍｏｎｋ，ＮＹ，美
国）进行配对 Ｔ 检验，以检验原核微生物丰富度、多样性和均匀度在不同围栏处理中的差异。 使用 Ｒ 包

“ｐｓｙｃｈ”和“ｇｇｈ４ｘ”进行 Ｓｐｅａｒｍａｎ 相关关系热图的绘制，以检测原核微生物丰富度、多样性和均匀度与不同环

境因子的相关性。 根据 ＯＴＵｓ 表及环境因子数据使用 Ｒ 软件中 ｖｅｇａｎ 包的“ｒｄａ”、“ａｄｏｎｉｓ”和“ｖａｒｐａｒｔ”函数进

行冗余分析（ＲＤＡ）、置换多元方差分析（ＰＥＲＭＡＮＯＶＡ）和方差分解分析（ＶＰＡ），以研究不同生态系统和围栏

处理原核微生物群落结构的差异及主要的环境驱动因子。

２　 结果与分析

２．１　 土壤原核微生物多样性性及其与环境因子的关系

土壤原核微生物多样性结果显示，围栏对不同类型草地土壤原核微生物多样性表现出不一致的影响

（图 １）。 围栏未显著影响草甸土壤原核微生物的丰富度、Ｓｈａｎｎｏｎ 多样性和均匀度，但显著增加了草原土壤

原核微生物的丰富度、Ｓｈａｎｎｏｎ 多样性和均匀度（Ｐ＜０．０５）。 相反，围栏稍降低了荒漠草地土壤原核微生物的

丰富度、Ｓｈａｎｎｏｎ 多样性和均匀度（Ｐ＝ ０．０８６、０．０７２ 和 ０．０９９）。 在草甸中，放牧和围栏草地土壤原核微生物丰富

度（７６１４．５５±１２９．３６ 和 ７６５４．９０±１４７．９５）和 Ｓｈａｎｎｏｎ 多样性（７．８８±０．０４ 和 ７．８４±０．０９）均表现出相对稳定的趋势。
在草原中，围栏草地土壤原核微生物丰富度、Ｓｈａｎｎｏｎ 多样性和均匀度分别增加了 １．９３％—６．１４％、０．９５％—１．６５％
和 ０．５６％—１．０２％；而在荒漠草地中分别下降了 ０．７８％—５．４０％、０．１２％—２．１７％和 ０．３３％—１．６６％。

对原核微生物多样性与环境因子进行 Ｓｐｅａｒｍａｎ 相关分析（图 ２），结果表明环境因子显著影响了土壤原

核微生物多样性。 在围栏草地中，原核微生物丰富度、Ｓｈａｎｎｏｎ 多样性和均匀度与年均温、干旱度和 ｐＨ 显著

负相关（Ｐ＜０．０１），与年平均降水量、ＤＯＣ、ＤＮ、地上生物量、植物丰富度、植物多样性、植物均匀度和根系生物量显

著正相关（Ｐ＜０．０１）。 在放牧草地中，原核微生物丰富度、Ｓｈａｎｎｏｎ 多样性和均匀度与年均温和干旱度显著负相关

（Ｐ＜０．０５），但与土壤和植被因子的相关性却消失了，说明放牧通过改变土壤和植被条件影响原核微生物多样性。
２．２　 土壤原核微生物群落结构性及其环境驱动因子

采用冗余分析（ＲＤＡ）分析各环境因子与土壤原核微生物群落结构之间的关系。 结果显示（图 ３），土壤

原核微生物群落结构沿草甸、草原和荒漠草地的过渡逐渐转变，且原核微生物群落在三种草地类型中能够明
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图 １　 围栏和放牧处理下不同类型草地土壤原核微生物丰富度、Ｓｈａｎｎｏｎ 多样性和均匀度

Ｆｉｇ．１　 Ｓｏｉｌ ｐｒｏｋａｒｙｏｔｉｃ ｒｉｃｈｎｅｓｓ， Ｓｈａｎｎｏｎ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ， ａｎｄ ｅｖｅｎｎｅｓｓ ｓｏｉｌｓ ｉｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｇｒａｓｓｌａｎｄ ｔｙｐｅｓ ｕｎｄｅｒ ｆｅｎｃｅｄ ａｎｄ ｇｒａｚｅｄ ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ

表 １　 草地类型和围栏对土壤原核微生物群落的影响

　 Ｔａｂｌｅ １　 Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｇｒａｓｓｌａｎｄ ｔｙｐｅｓ ａｎｄ ｆｅｎｃｉｎｇ ｏｎ ｓｏｉｌ ｐｒｏｋａｒｙｏｔｉｃ

ｃｏｍｍｕｎｉｔｉｅｓ　

参数
Ｐａｒａｍｅｔｅｒｓ

置换多元方差分析
ＰＥＲＭＡＮＯＶＡ

Ｒ２ Ｐ

草地类型 Ｇｒａｓｓｌａｎｄ ｔｙｐｅｓ ０．３８０ ＜０．００１

围栏 Ｆｅｎｃｉｎｇ ０．００７ ０．１９７

草地类型×围栏
Ｇｒａｓｓｌａｎｄ ｔｙｐｅｓ×Ｆｅｎｃｉｎｇ ０．０１２ ０．２７７

显区分。 置换多元方差分析（ＰＥＲＭＡＮＯＶＡ）结果表明

（表 １ 和 ２），不同草地类型土壤原核微生物群落结构差

异显著（Ｐ＜０．００１），而围栏对草甸土壤中 Ｓ１、Ｓ２ 和 Ｓ４
样点的原核微生物群落结构具有显著的差异 （ Ｐ ＜
０．０５），对草原土壤的 Ｓ５—７ 样点的原核微生物群落结

构也具有显著的差异（Ｐ＜０．０５），对荒漠草地土壤中所

有样点均具有显著的差异（Ｐ＜０．０５）。 此外，原核微生

物群落结构主要受到温度、降水、土壤 ｐＨ、地上植物生

物量、根系生物量和总氮驱动。 ＶＰＡ 结果显示（表 ３），
所有环境因子对三种草地类型中原核微生物群落结构变异的总解释率为 ４２．０９％。 温度、干旱度指数和降水

对原核微生物群落落结构影响最大，解释了原核微生物群落 ７．６３％的变化。 其中温度是驱动原核微生物群落

表 ２　 不同类型草地各样点中围栏对土壤原核微生物群落的影响

Ｔａｂｌｅ ２　 Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｆｅｎｃｉｎｇ ｏｎ ｓｏｉｌ ｐｒｏｋａｒｙｏｔｉｃ ｃｏｍｍｕｎｉｔｉｅｓ ｉｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｇｒａｓｓｌａｎｄ ｔｙｐｅｓ ａｔ ｅａｃｈ ｓｉｔｅ

草地类型
Ｇｒａｓｓｌａｎｄ ｔｙｐｅｓ

样点
Ｓｉｔｅｓ

处理
Ｔｒｅａｔｍｅｎｔ

置换多元方差分析 ＰＥＲＭＡＮＯＶＡ

Ｒ２ Ｐ
草甸 Ｍｅａｄｏｗ Ｓ１ 围栏对放牧 ０．１７３ ０．０２７

Ｓ２ 围栏对放牧 ０．１６０ ０．０１４
Ｓ３ 围栏对放牧 ０．１１３ ０．３８５
Ｓ４ 围栏对放牧 ０．１７１ ０．００９

草原 Ｓｔｅｐｐｅ Ｓ５ 围栏对放牧 ０．３５７ ０．００９
Ｓ６ 围栏对放牧 ０．１４５ ０．０１４
Ｓ７ 围栏对放牧 ０．１９１ ０．０１２
Ｓ８ 围栏对放牧 ０．１０４ ０．５８３

荒漠草地 Ｄｅｓｅｒｔ ｇｒａｓｓｌａｎｄ Ｓ９ 围栏对放牧 ０．１５２ ０．０１８
Ｓ１０ 围栏对放牧 ０．１４６ ０．０４３
Ｓ１１ 围栏对放牧 ０．１８６ ０．００３
Ｓ１２ 围栏对放牧 ０．１８４ ０．０１７

５５６　 ２ 期 　 　 　 樊丹丹　 等：围栏对青藏高原不同类型草地土壤原核微生物多样性的影响 　
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图 ２　 围栏和放牧处理下土壤原核微生物多样性与环境因子之间的 Ｓｐｅａｒｍａｎ 相关性分析

Ｆｉｇ．２　 Ｓｐｅａｒｍａｎ ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎｓ ｂｅｔｗｅｅｎ ｓｏｉｌ ｐｒｏｋａｒｙｏｔｉｃ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ａｎｄ ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌ ｆａｃｔｏｒｓ ｕｎｄｅｒ ｆｅｎｃｅｄ ａｎｄ ｇｒａｚｅｄ ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ

∗代表相关性水平：∗Ｐ＜０．０５，∗∗Ｐ＜０．０１，∗∗∗Ｐ＜０．００１； ＰＥ： 植物均匀度 Ｐｌａｎｔ ｅｖｅｎｎｅｓｓ； ＰＲ： 植物丰富度 Ｐｌａｎｔ ｒｉｃｈｎｅｓｓ； ＰＤ： 植物多样性

Ｐｌａｎｔ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ； ＲＢ： 根系生物量 Ｒｏｏｔ ｂｉｏｍａｓｓ； Ｎｉｔｒａｔｅ： 硝态氮； Ａｍｍｏｎｉｕｍ： 铵态氮； ＡＰＢ： 地上植物生物量 Ａｂｏｖｅｇｒｏｕｎｄ ｐｌａｎｔ ｂｉｏｍａｓｓ； ＤＮ：

溶解性氮 Ｄｉｓｓｏｌｖｅｄ ｎｉｔｒｏｇｅｎ； ＤＯＣ： 溶解性有机碳 Ｄｉｓｓｏｌｖｅｄ ｏｒｇａｎｉｃ ｃａｒｔｏｎ； ＴＯＣ： 总有机碳 Ｔｏｔａｌ ｏｒｇａｎｉｃ ｃａｒｔｏｎ； ＡＩ： 干旱度 Ａｒｉｄｉｔｙ ｉｎｄｅｘ；

ＭＡＰ： 年均降水量 Ｍｅａｎ ａｎｎｕａｌ ｐｒｅｃｉｐｉｔａｔｉｏｎ； ＭＡＴ： 年均温 Ｍｅａｎ ａｎｎｕａｌ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ

结构变化的最主要的气候因子，其单独解释率为 ３．４３％，而土壤 ｐＨ 是驱动原核微生物群落结构变化的主要的

土壤因子，其单独解释率为 １．１７％。
２．３　 土壤原核微生物群落组成

土壤原核微生物 ＯＴＵｓ 的注释结果（图 ４）显示，在同一生态系统中，围栏和放牧草地中土壤原核微生物

群落组成在门水平上未发生显著变化， 排名前 ７ 的菌群均为放线菌门 （ Ａｃｔｉｎｏｂａｃｔｅｒｉａ ）、 变形菌门

（Ｐｒｏｔｅｏｂａｃｔｅｒｉａ）、酸杆菌门（Ａｃｉｄｏｂａｃｔｅｒｉａ）、未分类门（Ｕｎｃｌａｓｓｉｆｉｅｄ）、奇古菌门（ Ｔｈａｕｍａｒｃｈａｅｏｔａ）、拟杆菌门

（Ｂａｃｔｅｒｏｉｄｅｔｅｓ）和疣微菌门（Ｖｅｒｒｕｃｏｍｉｃｒｏｂｉａ）。 其中，放线菌门（Ａｃｔｉｎｏｂａｃｔｅｒｉａ）、变形菌门（Ｐｒｏｔｅｏｂａｃｔｅｒｉａ）和
酸杆菌门（Ａｃｉｄｏｂａｃｔｅｒｉａ）是不同类型围栏和放牧草地土壤原核微生物的优势门，占原核微生物群落组成的

６０％左右。 荒漠草地中的放线菌门（Ａｃｔｉｎｏｂａｃｔｅｒｉａ）相对丰度略高于草甸和草原，在草甸、草原和荒漠草地中

的平均相对丰度分别为 ２４．９％、２２．９％和 ２６．４％。 而变形菌门（Ｐｒｏｔｅｏｂａｃｔｅｒｉａ）和酸杆菌门（Ａｃｉｄｏｂａｃｔｅｒｉａ）相对

丰度在荒漠草地中最低，明显低于其他两类草地。
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图 ３　 土壤原核微生物群落结构与环境因子的冗余分析

Ｆｉｇ．３　 Ｒｅｄｕｎｄａｎｃｙ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｓｏｉｌ ｐｒｏｋａｒｙｏｔｉｃ ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ ｙ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ ａｎｄ ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌ ｆａｃｔｏｒｓ

Ｆｅｎｃｉｎｇ： 围栏； Ｎｉｔｒａｔｅ： 硝态氮； Ａｍｍｏｎｉｕｍ： 铵态氮

表 ３　 环境因素对土壤原核微生物群落结构的单独贡献

Ｔａｂｌｅ ３　 Ｉｎｄｉｖｉｄｕａｌ ｃｏｎｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ｏｆ ｅｎｖｒｉｏｎｍｅｎｔａｌ ｆａｃｔｏｒｓ ｔｏ ｔｈｅ ｓｏｉｌ ｐｒｏｋａｒｙｏｔｉｃ ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ

变量 Ｖａｒｉａｂｌｅｓ 单独解释率 Ｉｎｄｉｖｉｄｕａｌｌｙ ｅｘｐｌａｉｎｅｄ ／ ％ 变量 Ｖａｒｉａｂｌｅｓ 单独解释率 Ｉｎｄｉｖｉｄｕａｌｌｙ ｅｘｐｌａｉｎｅｄ ／ ％

ＭＡＴ ３．４３∗∗∗ Ｎｉｔｒａｔｅ ０．２１∗∗

ＭＡＰ ２．１０∗∗∗ ＡＰＢ ０．２７∗∗

ＡＩ ２．１０∗∗∗ ＲＢ ０．１２

ｐＨ １．１７∗∗∗ ＰＲ ０．１８∗

ＴＯＣ ０．２９∗∗ ＰＤ ０．２３∗∗

ＤＯＣ ０．５０∗∗∗ ＰＥ ０．２１∗∗

ＤＮ ０．４７∗∗∗ Ｆｅｎｃｉｎｇ ０．０３

Ａｍｍｏｎｉｕｍ ０．４５∗∗∗ 总解释率 Ｔｏｔａｌ ｅｘｐｌａｉｎｅｄ ４２．０９
　 　 ∗∗∗Ｐ＜０．００１， ∗∗Ｐ＜０．０１， ∗Ｐ＜０．０５； ＭＡＴ： 年均温 Ｍｅａｎ ａｎｎｕａｌ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ； ＭＡＰ： 年均降水量 Ｍｅａｎ ａｎｎｕａｌ ｐｒｅｃｉｐｉｔａｔｉｏｎ； ＡＩ： 干旱度

Ａｒｉｄｉｔｙ ｉｎｄｅｘ； ＴＯＣ： 总有机碳 Ｔｏｔａｌ ｏｒｇａｎｉｃ ｃａｒｔｏｎ； ＤＯＣ： 溶解性有机碳 Ｄｉｓｓｏｌｖｅｄ ｏｒｇａｎｉｃ ｃａｒｔｏｎ； ＤＮ： 溶解性氮 Ｄｉｓｓｏｌｖｅｄ ｎｉｔｒｏｇｅｎ； Ａｍｍｏｎｉｕｍ： 铵

态氮； Ｎｉｔｒａｔｅ： 硝态氮； ＡＰＢ： 地上植物生物量 Ａｂｏｖｅｇｒｏｕｎｄ ｐｌａｎｔ ｂｉｏｍａｓｓ； ＲＢ： 根系生物量 Ｒｏｏｔ ｂｉｏｍａｓｓ； ＰＲ： 植物丰富度 Ｐｌａｎｔ ｒｉｃｈｎｅｓｓ； ＰＤ： 植

物多样性 Ｐｌａｎｔ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ； ＰＥ： 植物均匀度 Ｐｌａｎｔ ｅｖｅｎｎｅｓｓ； Ｆｅｎｃｉｎｇ： 围栏

３　 讨论

本研究发现围栏未显著影响草甸土壤原核微生物多样性，而显著提高了草原的原核微生物多样性，但稍

降低了荒漠草地的原核微生物多样性，这表明栖息地是影响原核微生物多样性的主要因素［３５］。 造成这一结

果的原因是：当土壤环境和气候因素发生变化时，不同类型草地土壤原核微生物群落结构存在差异，导致原核

微生物多样性呈现不同趋势［３６］。 与草原相比，草甸具有更好的环境条件，例如更高的降水、ＴＯＣ、ＤＯＣ 和植物

生物量，这为土壤原核微生物群落提供更多的养分，以补偿放牧带来的损害［３７］。 此外，有研究表明在草甸中，
适度放牧可能促使植物生物量快速转化，增加养分的利用率并促进植被再生［３８］，同时加速养分循环，并增加

土壤微生物多样性［３９］。 因此，相对于围栏草地，放牧草地能够保持类似的原核微生物多样性水平。 而在草原

中，围栏可以增加草地地上植物生物量，从而增加源自凋落物分解和根系分泌物的土壤有机碳和氮，最终增加

草原土壤原核微生物多样性［１６，２１］。 本研究中围栏草地土壤原核微生物多样性与地上植物生物量、溶解性有

机碳、植物多样性和根系生物量之间的显著正相关也表明，在围栏过程中植被和土壤因子的正向变化促进了

草原土壤原核微生物多样性的变化。 而在荒漠草地，围栏降低了原核微生物多样性，这归因于不同的放牧历

史和土壤性质［４０］。 同时，本研究中放牧草地土壤原核微生物多样性与植物因子和土壤因子均无显著相关性，

７５６　 ２ 期 　 　 　 樊丹丹　 等：围栏对青藏高原不同类型草地土壤原核微生物多样性的影响 　
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图 ４　 围栏和放牧处理下不同类型草地土壤原核微生物群落在门水平上的相对丰度

Ｆｉｇ．４　 Ｒｅｌａｔｉｖｅ ａｂｕｎｄａｎｃｅ ｏｆ ｓｏｉｌ ｐｒｏｋａｒｙｏｔｉｃ ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ ａｔ ｐｈｙｌｕｍ ｌｅｖｅｌ ｉｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｇｒａｓｓｌａｎｄ ｔｙｐｅｓ ｕｎｄｅｒ ｆｅｎｃｅｄ ａｎｄ ｇｒａｚｅｄ ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ

Ｖｅｒｒｕｃｏｍｉｃｒｏｂｉａ： 疣微菌门； Ｂａｃｔｅｒｏｉｄｅｔｅｓ： 拟杆菌门； Ｔｈａｕｍａｒｃｈａｅｏｔａ： 奇古菌门； Ｕｎｃｌａｓｓｉｆｉｅｄ： 未分类门； Ａｃｉｄｏｂａｃｔｅｒｉａ：酸杆菌门；

Ｐｒｏｔｅｏｂａｃｔｅｒｉａ： 变形菌门； Ａｃｔｉｎｏｂａｃｔｅｒｉａ： 放线菌门

也表明放牧可能将荒漠草地原本的植物条件和土壤状况全部破坏，使其处于最低值。 而牲畜放牧可通过添加

富含氮的易分解粪便，以及通过践踏将植被凋落物混入土壤有机质中来刺激氮的矿化［３８］，可导致土壤养分增

加，进一步增加原核微生物多样性［４１］。
本研究中青藏高原不同类型草地中土壤原核微生物群落结构差异显著（Ｐ＜０．００１），且草甸、草原和荒漠

草地沿着温度和降水梯度能够明显区分。 ＶＰＡ 分析也表明，温度、降水和干旱度是影响原核微生物群落结构

的关键因子。 有研究表明，干旱环境中微生物的发生和生物过程受到植物覆盖和土壤气候因素变化的显著驱

动［１７，４２］。 温度升高和降水增加促进有机质分解，养分循环速率提高，具有加速土壤生物群不同功能组之间多

样化相互作用的作用，从而提高速效养分的供应［４３—４４］。 也有研究表明，温度是确定性过程的环境过滤因素，
可对微生物进行选择，例如，升温可以选择更快地处理碳以促进其自身生长的微生物，并且显著降低原核微生

物群落演替过程的随机性，从而影响原核微生物群落结构［４５］。 同时，降水增加直接提高了土壤水的供应，并
通过调节半干旱草原的植物生产力和碳分配间接增加土壤中的养分［４６—４７］，并促进土壤原核微生物群落富集

那些快速生长且更具活性的富营养型原核微生物类群［４８］。 此外，与其他研究一样，本研究也发现土壤 ｐＨ 值

是土壤原核微生物群落结构的重要决定因素［４９］。 土壤 ｐＨ 值可以通过改变生化结构直接改变空间尺度（从
根际到大陆）和生态系统中的原核微生物，也可以通过改变养分的溶解度来间接影响原核微生物［５０］。

放线菌门（Ａｃｔｉｎｏｂａｃｔｅｒｉａ）、变形菌门（Ｐｒｏｔｅｏｂａｃｔｅｒｉａ）和酸杆菌门（Ａｃｉｄｏｂａｃｔｅｒｉａ）的相对丰度占原核微生

物群落组成的 ６０％左右，这与其他学者关于高寒草地土壤原核微生物群落的研究类似［３５，４１］。 在本研究中，放
线菌门（Ａｃｔｉｎｏｂａｃｔｅｒｉａ）在荒漠草地土壤中最丰富，显著高于草甸和草原。 这是因为与其他原核微生物类群相

比，放线菌门（Ａｃｔｉｎｏｂａｃｔｅｒｉａ）被认为是寡营养原核微生物（即生长缓慢的 Ｋ⁃策略原核微生物） ［５１］。 相反，变
形菌门（Ｐｒｏｔｅｏｂａｃｔｅｒｉａ）的相对丰度沿生态系统类型从草甸、草原到荒漠草地逐渐降低。 这与它们的富营养生

存属性有关［５２—５３］。 据报道，酸杆菌门（Ａｃｉｄｏｂａｃｔｅｒｉａ）具有独特的贫营养特性及其在低温下的代谢活性［７］。
本研究中，土壤养分含量从草甸、草原到荒漠草地逐渐减少，而在酸杆菌门（Ａｃｉｄｏｂａｃｔｅｒｉａ）在荒漠草地中的相

对丰度最低，表现出相互矛盾的趋势。 这是因为酸杆菌对土壤 ｐＨ 值的变化非常敏感［５４］。 上述结果表明，以
适应各种条件、代谢活性较高为特征的土壤原核微生物在高寒草地生境条件下存活良好。

８５６ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ４４ 卷　
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４　 结论

本研究通过高通量测序技术分析了围栏对青藏高原不同类型草地土壤原核微生物多样性和群落结构的

影响，探讨了驱动原核微生物群落变化的环境因子。 本研究发现围栏对不同类型草地土壤原核微生物多样性

的影响显著不同。 在围栏草地中，原核微生物多样性与气候、植被和土壤因子显著相关，但在放牧草地中与植

被和土壤因子无显著相关性，这表明围栏通过改变不同类型草地的植被和土壤因子来影响原核微生物多样

性。 原核微生物群落结构在不同草地类型存在显著差异，且大部分采样点的围栏和放牧草地原核微生物群落

结构也存在显著差异。 气候因子（温度、降水和干旱度）对原核微生物群落结构的解释度最高，反映了其在驱

动三种草地类型土壤原核微生物群落结构演变中的主导作用。 三种草地类型中原核微生物均以变形菌门

（Ｐｒｏｔｅｏｂａｃｔｅｒｉａ）、酸杆菌门（Ａｃｉｄｏｂａｃｔｅｒｉａ）和放线菌门（Ａｃｔｉｎｏｂａｃｔｅｒｉａ）占优势。 研究结果为评估围栏如何影

响不同类型退化草地的土壤原核微生物多样性提供更好的知识背景，并可以为未来退化草地的恢复和修复提

供理论支撑。 此外，原核微生物群落对放牧的响应为不同类型退化草地生态系统的可持续管理提供重要

指导。
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