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摘要：高寒森林土壤是最脆弱的陆地碳库之一，随着全球气候的变暖，冻融格局受到影响，这将导致土壤微生物群落结构发生变

化进而影响土壤微生态过程。 以西藏色季拉山不同海拔土壤为研究对象，基于 １６Ｓ ｒＲＮＡ 测序技术探究微生物群落结构及多样

性对季节性冻融的响应。 结果表明：门水平上，冻融现象并未改变土壤细菌和真菌群落的优势菌群，变形菌门（Ｐｒｏｔｅｏｂａｃｔｅｒｉａ）、
放线菌门 （ Ａｃｔｉｎｏｂａｃｔｅｒｉｏｔａ） 和酸杆菌门 （ Ａｃｉｄｏｂａｃｔｅｒｉａ） 为细菌群落的优势菌门，担子菌门 （ Ｂａｓｉｄｉｏｍｙｃｏｔａ） 和子囊菌门

（Ａｓｃｏｍｙｃｏｔａ）为真菌群落的优势菌门；属水平上，冻融前后微生物群落结构和组成差异较大，且细菌群落受冻融影响更剧烈，真
菌群落受海拔影响更剧烈；ＯＴＵ 水平上，冻融使各海拔细菌群落和海拔 ３５００ ｍ、４３００ ｍ 处真菌群落的 α⁃多样性有较大提升，主
要受黏粒和粉粒含量的影响；冻融使微生物群落组成在不同海拔间差异增大，且冻融前后的关键驱动因子不同，冻融前主要受

碳氮比、速效钾、碳酸盐、土壤含水率、黏粒和粉粒含量的影响，冻融后主要受 ｐＨ 和有效磷的影响；相比于细菌，真菌群落结构

的影响因素在海拔间的差异更大。 本研究为深入理解气候暖化背景下不同海拔高寒森林土壤微生物对冻融的响应提供重要

依据。
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ｌｏｏｍｓ， ｃｏｍｐｒｅｈｅｎｄｉｎｇ ｔｈｅ ｉｎｔｒｉｃａｔｅ ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐｓ ｂｅｔｗｅｅｎ ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌ ｆａｃｔｏｒｓ ａｎｄ ｍｉｃｒｏｂｉａｌ ｃｏｍｍｕｎｉｔｉｅｓ ｂｅｃｏｍｅｓ
ｉｎｃｒｅａｓｉｎｇｌｙ ｉｍｐｅｒａｔｉｖｅ ｔｏ ｐｒｅｄｉｃｔ ａｎｄ ｍｉｔｉｇａｔｅ ｔｈｅ ｐｏｔｅｎｔｉａｌ ｃｏｎｓｅｑｕｅｎｃｅｓ ｏｎ ｅｃｏｓｙｓｔｅｍ ｓｔａｂｉｌｉｔｙ． Ｔｈｉｓ ｓｔｕｄｙ ｐｒｏｖｉｄｅｓ ａｎ
ｉｍｐｏｒｔａｎｔ ｂａｓｉｓ ｆｏｒ ｆｕｒｔｈｅｒ ｕｎｄｅｒｓｔａｎｄｉｎｇ ｔｈｅ ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｏｆ ｓｏｉｌ ｍｉｃｒｏｏｒｇａｎｉｓｍｓ ｔｏ ｆｒｅｅｚｅ⁃ｔｈａｗ ｉｎ ａｌｐｉｎｅ ｆｏｒｅｓｔｓ ａｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ
ｅｌｅｖａｔｉｏｎｓ ｕｎｄｅｒ ｔｈｅ ｂａｃｋｇｒｏｕｎｄ ｏｆ ｃｌｉｍａｔｅ ｗａｒｍｉｎｇ．

Ｋｅｙ Ｗｏｒｄｓ： ｆｒｅｅｚｅ⁃ｔｈａｗ； ｅｌｅｖａｔｉｏｎ； ｂａｃｔｅｒｉａ； ｆｕｎｇｉ； ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ

近年来，全球气候变暖极大地影响了陆地生态系统的冬季积雪深度和土壤冻结时间［１］。 青藏高原作为

全球气候变化的敏感地区，升温现象尤为突出，远高于平均增温水平［２］。 以唐古拉山脉为界，冬春季节下西

藏地区升温最为显著，尤其在高海拔地区［３］，对色季拉山高寒土壤的冻融事件产生了强烈影响。 冻融事件发

生频率和强度的细微变化都会对土壤的生物化学循环产生影响，主要作用于土壤微生物区系、微生物量和活

性等方面，使微生物群落组成和结构发生变化［４］。 最近的研究发现微生物在维持生态系统稳定性方面发挥

着重要作用［５］，包括微生物群落对资源的利用、β⁃多样性对生态系统功能的改善等［６—７］。 因此，深入研究土壤

微生物对气候变化的响应具有重要意义。
调节土壤微生物活性的三个重要因子，即温度、湿度和基质质量，均受到土壤冻融的限制［８—９］，导致微生

物在冻结期处于低活性或休眠状态［１０］。 当冻土融化时，这些调节因子不再受限，微生物的活性逐渐恢复［１１］。
此外，土壤冻融会破坏植物凋落物和细根［１２—１３］、破坏团聚体的结构［１４］、使微生物细胞裂解或死亡［１５］，释放出

可供活体微生物利用的营养物质［１６］。 Ｗａｔａｎａｂｅ 等［１７］ 在日本北部阔叶林通过原位实验来模拟气候变暖所导

致的积雪变少时，发现土壤冻融循环次数增加，土壤含水率和可溶性有机碳有所增加； Ｓｏｒｅｎｓｅｎ 等［１８］ 对美国

北部森林模拟增温和冻融循环频率增加时，发现增温无法弥补冻融导致的土壤有机碳和有机氮的损失。 然

而，目前的研究多集中在冻融对土壤养分和理化性质的影响，对气候暖化背景下冻融过程中存活的微生物群

落组成和结构是否发生变化及其影响因素，还没有明确的结论。 冻融对高海拔的气候敏感地区土壤微生物群

落的影响尚不清楚。
因此，基于全球气候变暖的背景下，本研究对西藏色季拉山冻融前后的高寒森林土壤进行取样，从 ５ 个海

拔进行分析，测定土壤理化性质，结合高通量测序技术，探究冻融前后土壤微生物的群落组成和结构变化、解
析细菌和真菌群落在冻融事件影响下的不同响应，揭示微生物群落与土壤理化性质的关系，进而全面了解土

壤微生物群落对冻融事件的响应。
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１　 材料与方法

１．１　 研究区概况

研究区域位于西藏自治区林芝地区的色季拉山（２９°１０′Ｎ—３０°１５′Ｎ，９３°１２′Ｅ—９５°３５′Ｅ），海拔超过

４１００ ｍ，整体呈西南⁃东北走向。 根据气象资料显示，色季拉山全年平均气温为 ５ ℃，相对湿度为 ７３％，年降水

量为 ８６６ ｍｍ，降水多在 ４—１０ 月。 土壤为酸性棕壤，主要植被有急尖长苞冷杉林（Ａｂｉｅｓ ｇｅｏｒｇｅｉ）、方枝柏

（Ｊｕｎｉｐｅｒｕｓ ｓａｌｔｕａｒｉａ）、康定柳（Ｓａｌｉｘ ｐａｒａｐｌｅｓｉａ）和高山杜鹃（Ｒｈｏｄｏｄｅｎｄｒｏｎ ｓｉｍｓｉｉ）等。
１．２　 样品采集

野外采样分别于 ２０２０ 年 １２ 月（冻结后期）、２０２１ 年 ４ 月（融冻后期）进行，选取 ５ 个海拔 ３５００ ｍ、３７００ ｍ、
３９００ ｍ、４１００ ｍ、４３００ ｍ 作为研究位点，土壤采样信息见表 １。 每个位点设置一个 １０ ｍ×１０ ｍ 的样方，在样方

的对角线上确定 ３ 个取样点采集 ０—１０ ｃｍ 的表层土壤，冻融前后在同一取样点采样，将每个位点的 ３ 个土样

混合为一个土壤样品，两次取样在 ５ 个海拔共得到 １０ 份样品，密封保存，用冷藏箱转移至实验室。 土壤样品

一部分风干后常温保存，另一部分放入－８０ ℃冰箱保存，用于土壤微生物测序。

表 １　 色季拉山高寒森林土壤采样位点

Ｔａｂｌｅ １　 Ｃｏｌｌｅｃｔｉｏｎ ｓｉｔｅ ｏｆ ｓｏｉｌ ｆｒｏｍ ａｌｐｉｎｅ ｆｏｒｅｓｔｓ ｏｆ ｔｈｅ Ｓｅｒｒａ ｍｏｕｎｔａｉｎｓ

海拔 ／ ｍ
Ｅｌｅｖａｔｉｏｎ

纬度（Ｎ）
Ｌａｔｉｔｕｄｅ

经度（Ｅ）
Ｌｏｎｇｉｔｕｄｅ

生境类型
Ｈａｂｉｔａｔ ｔｙｐｅ

平均气温 Ｍｅａｎ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ ／ ℃ 平均积雪深度 Ｍｅａｎ ｓｎｏｗ ｄｅｐｔｈ ／ ｍｍ

２０２０ 年 １２ 月 ２０２１ 年 ４ 月 ２０２０ 年 １２ 月 ２０２１ 年 ４ 月

４３００ ２９°３７′ ９４°３７′ 林下 ３．７９ ９．６８ １４９．０６ ３０．４２

４１００ ２９°３８′ ９４°４２′ 林下 ３．８６ ９．７１ １９４．９８ ５９．２４

３９００ ２９°３４′ ９４°３４′ 林下 ３．８９ ９．７１ ８９．６０ １２．１３

３７００ ２９°３３′ ９４°３３′ 林下 ３．８９ １０．１７ ６３．３３ ５．９６

３５００ ２９°３３′ ９４°３３′ 林下 ４．６１ １０．３３ ６１．０７ ５．１１

１．３　 土壤理化性质测定

利用烘干法测定土壤含水率，ｐＨ 计测定土壤酸碱度，元素分析仪测定土壤有机碳和全氮，碳酸氢钠提取

后用抗坏血酸 ／钼酸盐试剂法测定土壤有效磷，乙酸铵萃取⁃火焰光度法测定土壤速效钾，吸管法测定土壤机

械组成，通过测定对土壤进行 ＨＣｌ 处理后释放的 ＣＯ２体积来确定碳酸盐含量。
１．４　 土壤微生物 ＤＮＡ 提取及测序

利用 ＦａｓｔＤＮＡ Ｓｐｉｎ Ｋｉｔ ｆｏｒ Ｓｏｉｌ 试剂盒（ＭＰ， Ｂｉｏｍｅｄｉｃａｌｓ， Ｓａｎｔａ Ａｎａ， Ｃａｒｌｓｂａｄ， ＣＡ， Ｕｎｉｔｅｄ Ｓｔａｔｅｓ）提取

土壤 ＤＮＡ。 在 ＡＢＩ ＧｅｎｅＡｍｐ ９７００ ＰＣＲ 热循环仪（ＡＢＩ， ＣＡ， Ｕｎｉｔｅｄ Ｓｔａｔｅｓ）上，用细菌 １６Ｓ ｒＲＮＡ 基因的引物

对 ３３８Ｆ （５′⁃ＡＴＣＣＣＴＡＣＧＧＧＧＧＧＧＧＧＡＧＧＣＡＧ⁃ ３′） 和 ８０６Ｒ （５′⁃ＧＧＡＴＴＡＣＨＶＧＧＧＴＷＴＣＴＡＡＴ⁃ ３′） 以及真菌

ＩＴＳ１ 区域的引物 ＩＴＳ１Ｆ（５′⁃ＣＴＧＧＴＣＡＴＴＴＡＧＧＧＡＡＧＴＡＡ⁃３′）和 ＩＴＳ２Ｒ（５′⁃ＧＴＧＣＧＴＴＣＴＴＣＡＴＣＧＡＴＧＣ⁃ ３′）对每

个样品的纯化 ＤＮＡ 进行 ＰＣＲ 扩增。 使用 ＡｘｙＰｒｅｐ ＤＮＡ 凝胶提取试剂盒（Ａｘｙｇｅｎ Ｂｉｏｓｃｉｅｎｃｅｓ， Ｕｎｉｏｎ Ｃｉｔｙ，
ＣＡ， Ｕｎｉｔｅｄ Ｓｔａｔｅｓ）收集随后的 ＰＣＲ 产物，测序工作由上海美吉生物医药科技有限公司完成。 然后在 Ｉｌｌｕｍｉｎａ
ＭｉＳｅｑ ＰＥ３００ 平台 ／ ＮｏｖａＳｅｑ ＰＥ２５０ 平台（Ｉｌｌｕｍｉｎｉａ， Ｓａｎ Ｄｉｅｇｏ， Ｕｎｉｔｅｄ Ｓｔａｔｅｓ）上进行配对测序，这是根据标准

协议完成的。 测序后，ＵＳＥＡＲＣＨ（版本 ８．０．１６２３）使用＞９７％作为共享同一性阈值进行了操作分类单元（ＯＴＵ）
分配，ＯＴＵ 的代表性序列被分配用于分类分析。
１．５　 数据分析

使用 Ｍｉｃｒｏｓｏｆｔ Ｅｘｃｅｌ ２０１９ 初步整理数据，使用 Ｒ ４．０．２ 对数据进行分析及作图。

２　 结果分析

２．１　 微生物群落组成

冻融前后共有可检测出细菌门类为 ３６、真菌门类为 １５。 根据物种注释结果，冻融前后土壤细菌和真菌群
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落在门水平相对丰度排名的前 １０ 位的物种如图 １ 所示。 在细菌群落中， 优势物种为变形菌门

（Ｐｒｏｔｅｏｂａｃｔｅｒｉａ）、放线菌门（Ａｃｔｉｎｏｂａｃｔｅｒｉｏｔａ）和酸杆菌门（Ａｃｉｄｏｂａｃｔｅｒｉｏｔａ），其中相对丰度值最高的是变形菌

门（Ｐｒｏｔｅｏｂａｃｔｅｒｉａ），除冻融前 ３７００ ｍ 海拔处丰度超过 ５０％，在冻融前后其余各海拔的丰度均超过 ２５％；在真

菌群落中，占绝对优势的物种为担子菌门（Ｂａｓｉｄｉｏｍｙｃｏｔａ）和子囊菌门（Ａｓｃｏｍｙｃｏｔａ），二者的丰度在海拔间差

异较大。 结果表明，冻融对细菌和真菌群落的优势菌门种类没有影响，真菌群落优势菌门丰度较细菌群落受

海拔影响更大。

图 １　 冻融前后细菌和真菌门水平群落组成

Ｆｉｇ．１　 Ｐｈｙｌｕｍ ｌｅｖｅｌ ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ ｃｏｍｐｏｓｉｔｉｏｎ ｏｆ ｂａｃｔｅｒｉａ ａｎｄ ｆｕｎｇｉ ｂｅｆｏｒｅ ａｎｄ ａｆｔｅｒ ｆｒｅｅｚｅ⁃ｔｈａｗ

ｆｒｅｅｚｅ：冻融前；ｔｈａｗ：冻融后；Ｏｔｈｅｒｓ：其他所有的门；Ｐｌａｎｃｔｏｍｙｃｅｔｏｔａ：浮霉菌门；Ｇｅｍｍａｔｉｍｏｎａｄｏｔａ：芽单胞菌门；Ｐａｔｅｓｃｉｂａｃｔｅｒｉａ：髌骨细菌门；

Ｖｅｒｒｕｃｏｍｉｃｒｏｂｉｏｔａ：疣微菌门；Ｍｙｘｏｃｏｃｃｏｔａ：粘球菌门；Ｂａｃｔｅｒｏｉｄｏｔａ：拟杆菌门；Ｃｈｌｏｒｏｆｌｅｘｉ：绿弯菌门；Ａｃｉｄｏｂａｃｔｅｒｉｏｔａ：酸杆菌门；Ａｃｔｉｎｏｂａｃｔｅｒｉｏｔａ：

放线 菌 门； Ｐｒｏｔｅｏｂａｃｔｅｒｉａ： 变 形 菌 门； Ｍｕｃｏｒｏｍｙｃｏｔａ： 黏 孢 子 菌 门； Ｂｌａｓｔｏｃｌａｄｉｏｍｙｃｏｔａ： 芽 枝 霉 门； Ｍｏｎｏｂｌｅｐｈａｒｏｍｙｃｏｔａ： 单 毛 壶 菌 门；

Ｇｌｏｍｅｒｏｍｙｃｏｔａ：球囊菌门；Ｃｈｙｔｒｉｄｉｏｍｙｃｏｔａ：壶菌门；Ｕｎｋｎｏｗ：未识别出的门；Ｒｏｚｅｌｌｏｍｙｃｏｔａ：罗兹菌门；Ｍｏｒｔｉｅｒｅｌｌｏｍｙｃｏｔａ：被孢霉门；Ａｓｃｏｍｙｃｏｔａ：

子囊菌门；Ｂａｓｉｄｉｏｍｙｃｏｔａ：担子菌门

根据细菌和真菌群落中相对丰度排名前 １５ 属之间的差异性，对冻融前后各海拔的微生物群落进行聚类

分析，如图 ２ 所示。 在细菌群落中，冻融前海拔 ４１００ ｍ 和 ４３００ ｍ、３５００ ｍ 和 ３９００ ｍ 聚为一支，并与 ３７００ ｍ
同属一类；冻融后海拔 ３９００ ｍ 和 ４１００ ｍ 聚为一支，并与 ３５００ ｍ、３７００ ｍ、４３００ ｍ 同属一类。 在真菌群落中，
冻融前后海拔 ３５００ ｍ 聚为一支；冻融前海拔 ３９００ ｍ 和 ４１００ ｍ、３７００ ｍ 和 ４３００ ｍ 聚为一支；冻融后海拔
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３７００ ｍ、３９００ ｍ 聚为一支，与 ４１００ ｍ、４３００ ｍ 同属一类。 说明在属水平上，不同海拔的细菌群落在冻融前后

各聚为一类，而海拔和冻融并没有使真菌群落产生明显聚类关系，所以细菌群落组成较真菌群落组成受冻融

影响更大。

图 ２　 冻融前后细菌和真菌在属水平上的聚类分析
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２．２　 微生物群落多样性

冻融前后细菌和真菌群落的 α⁃多样性如图 ３ 所示。 细菌群落的 Ｏｂｓｅｒｖｅｄ ＯＴＵｓ、Ｃｈａｏ１、Ｓｈａｎｎｏｎ、Ｓｉｍｐｓｏｎ
指数经过冻融在各个海拔均有较大幅度的提高，各指数在冻融前后的差异大于海拔间的差异，各指数在冻融

前的最小值均出现在海拔 ３７００ ｍ 处；真菌群落的 Ｏｂｓｅｒｖｅｄ ＯＴＵｓ、Ｃｈａｏ１、Ｓｈａｎｎｏｎ、Ｓｉｍｐｓｏｎ 指数经过冻融在海

拔 ３５００ ｍ 和 ４３００ ｍ 处有较大幅度的提高、在海拔 ３９００ ｍ 处有较小幅度的提升，各指数在海拔间的差异大于

冻融前后的差异。 说明细菌群落的 α⁃多样性受冻融影响大，真菌群落的 α⁃多样性受海拔影响大，细菌群落的

α⁃多样性较真菌群落在冻融后得到了更大提升。
由 ＰＣＡ 分析（图 ４）可知，土壤细菌群落在冻融前不同海拔间聚集性很大，而冻融现象增加不同海拔间细

菌群落的离散性，且冻融前后不同海拔各点分布相距较远，具有较大的差异性；土壤真菌群落在冻融前除海拔

３９００ ｍ 外的其他海拔间聚集性较大，不同海拔各点总体分散程度较低，经过冻融在各海拔间分散得更为剧

烈，但冻融前后海拔 ３７００ ｍ、４１００ ｍ、４３００ ｍ 各点分布相距较近，具有一定的相似性。 说明冻融对细菌群落的

影响较真菌群落更为显著，海拔对真菌群落的影响较细菌群落更为显著。
２．３　 土壤微生物群落差异性分析

ＬＥｆＳｅ 分析可以判断冻融前后有显著差异的物种，如图 ５ 所示。 细菌和真菌群落冻融前后在各类水平上

（门、纲、目、科、属）有显著差异的分别为 ７６ 种、２７ 种（Ｐ＜０．０５）。 在不同海拔上，细菌群落在冻融前有粘球菌

门（Ｍｙｘｏｃｏｃｃｏｔａ）１ 个门、１２ 个属存在显著差异（ＬＤＡ＞２），冻融后有酸杆菌门（Ａｃｉｄｏｂａｃｔｅｒｉｏｔａ）和绿弯菌门

（Ｃｈｌｏｒｏｆｌｅｘｉ）２ 个门、１３ 个属存在显著差异（ＬＤＡ＞２）；真菌群落在冻融前无显著差异，冻融后有 １０ 个属存在

显著差异 （ ＬＤＡ ＞ ２）。 在门水平上，细菌群落冻融前粘球菌门 （ Ｍｙｘｏｃｏｃｃｏｔａ） 富集、冻融后酸杆菌门

（Ａｃｉｄｏｂａｃｔｅｒｉｏｔａ）和绿弯菌门（Ｃｈｌｏｒｏｆｌｅｘｉ）富集，而真菌群落不存在菌门的富集。 说明冻融现象导致不同海拔

间细菌群落差异性变大，冻融后的真菌群落受不同海拔影响更大。
２．４　 土壤微生物群落与土壤理化性质的关系

由 Ｍａｎｔｅｌ 分析结果可得出微生物群落的 α⁃多样性与土壤理化性质的关系（图 ６），细菌群落的 α⁃多样性

指数均与 Ｃ ／ Ｎ 呈显著相关关系（Ｐ＜０．０５）、与黏粒和粉粒含量呈极显著相关关系（Ｐ＜０．０１），Ｓｈａｎｎｏｎ 指数还与

碳酸盐呈显著相关关系（Ｐ＜０．０５）；真菌群落的 Ｓｈａｎｎｏｎ、Ｓｉｍｐｓｏｎ 指数与黏粒和粉粒含量呈显著相关关系（Ｐ＜
０．０５），Ｃｈａｏ１ 指数还与速效钾呈显著相关关系（Ｐ＜０．０５）。 说明黏粒和粉粒含量能显著影响细菌群落的 α⁃多
样性（Ｐ＜０．０１）和真菌群落的多样性指数（Ｐ＜０．０５），显著影响微生物群落 α⁃多样性的因素（Ｐ＜０．０５）还有
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图 ３　 冻融前后细菌和真菌的多样性指数
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Ｃ ／ Ｎ、碳酸盐和速效钾，且冻融引起的土壤理化性质改变对细菌群落的影响较真菌群落更大。
冻融前后土壤微生物群落与各理化性质的冗余分析（ＲＤＡ）如图 ７ 所示，环境因素分别解释了细菌和真

菌群落结构变化的 ８５．３３％和 ９８．０５％，说明 ＲＤＡ 的结果可靠。 从微生物群落各点的分布与土壤理化性质各

箭头的位置来看，不同海拔的细菌群落被 ＲＤＡ１ 轴分开，在低海拔 ３５００ ｍ、３７００ ｍ、３９００ ｍ 处主要受 ｐＨ、Ｃ ／ Ｎ、
速效钾和碳酸盐的影响，在高海拔 ４１００ ｍ 和 ４３００．ｍ 处主要受有效磷、土壤含水率、黏粒和粉粒含量的影响；
冻融前后的细菌群落被 ＲＤＡ２ 轴分开，冻融前主要受 Ｃ ／ Ｎ、速效钾、碳酸盐、土壤含水率、黏粒和粉粒含量的影

响，冻融后主要受 ｐＨ、有效磷的影响。 在真菌群落中，冻融前除海拔 ３５００ ｍ 外的其余海拔各点均分布在第一

象限，主要受 Ｃ ／ Ｎ、速效钾、碳酸盐、土壤含水率、黏粒和粉粒含量的影响，冻融后除海拔 ４１００ ｍ 外的其余海拔
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图 ４　 冻融前后细菌和真菌群落组成的主成分分析
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Ｅｌｅｖａｔｉｏｎ：海拔；Ｓｔａｇｅ：取样阶段

各点均分布在二、三象限，主要受 ｐＨ 和有效磷的影响；冻融前后，海拔 ３５００ ｍ 处主要受有效磷、速效钾的影

响，海拔 ３７００ ｍ 和 ３９００ ｍ 处主要受 ｐＨ、碳酸盐、土壤含水率的影响，而海拔 ４１００ ｍ 和 ４３００ ｍ 处两个点分别

呈近 １８０°的夹角。 说明微生物群落在冻融前主要受 Ｃ ／ Ｎ、速效钾、碳酸盐、土壤含水率、黏粒和粉粒含量的影

响，冻融后主要受 ｐＨ、有效磷的影响；相比于细菌，真菌群落结构的影响因素在海拔间的差异更大。

３　 讨论

３．１　 冻融对微生物群落组成和结构的影响

微生物是土壤生态系统的重要组成部分，对环境的变化十分敏感。 土壤冻融会影响微生物的活动［１９］，细
菌和真菌群落也会根据极端或不断变化的环境来改变生活策略和生态位［２０］，因此它们可能会对冻融产生不

同的响应。 冻融前后，细菌和真菌群落的优势菌门未发生变化，但不同海拔的微生物群落优势菌门丰度出现

波动，尽管冻融会影响土壤的温度、湿度等指标，但与微生物群落组成之间没有显著相关性［２１］；除海拔 ３７００ ｍ
外，细菌群落优势菌门丰度基本不受海拔影响，但真菌群落优势菌门丰度在不同海拔间有较大差异，这是由于

海拔也包含了降雪和太阳辐射等环境因子的变化，进而影响了物种的分布规律［２２］。 由此可见，细菌群落优势

菌门受冻融影响较大，真菌群落优势菌门受海拔影响较大。 聚类分析也表明，不同海拔的细菌优势菌属在冻

融前后各属一类，而真菌优势菌属无明显规律，受冻融影响不显著，可能受到海拔的影响。 冻融可以提高土壤

含水率，来支持细菌群落的活动和代谢［２３］，而真菌群落更能适应土壤冻结期的相对干旱［２４］，因此真菌群落受

冻融影响不显著。 这与研究结果相符，冻融显著提高了各海拔细菌群落的 α⁃多样性，而真菌群落的 α⁃多样性

受海拔影响较冻融更大。
ＰＣＡ 和 ＬＥｆＳｅ 分析均表明，冻融增加了微生物群落的差异性，且细菌群落的响应更为显著，这与大多数研

究结果一致，因为真菌对温度和湿度的变化具有高度耐受性，并且能够适应寒冷条件［２５］。 持续的全球气候变

暖减少了北半球的积雪，冻融的频率和强度增加，强烈影响着土壤微生物群落的结构和功能，将会对气候变化

产生不利影响［２６—２８］。 例如，冻融能够影响土壤的碳循环。 Ｇｏｕｌｄｅｎ 等［２９］指出，冻融时北方森林土壤有机质的

分解较冻结期增加了十倍；Ｌａｒｓｅｎ 等［３０］发现，土壤微生物群落经过多次冻融后，由碳氮比较高的菌群向较低

的方向转变，从而改变了其对土壤有机质的分解和固定能力；鲁博权等［３１］ 发现，冻融增加了土壤可溶性有机

碳含量，降低了微生物量碳含量（Ｐ＜０．０５）。 土壤碳素有效性的增加能够影响微生物在冬季的呼吸作用［３２］，
加剧全球气候变暖。 尽管冻融改变了土壤微生物群落的生存环境，微生物也可以通过改变活性以及群落组成

和结构，来适应土壤冻融频率和强度的增加，后续可对微生物群落的功能进一步剖析，深入了解微生物群落对
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图 ５　 冻融前后细菌和真菌群落 ＬＥｆＳｅ 分析
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ＬｅｆＳｅ：线性判别分析 Ｌｉｎｅａｒ ｄｉｓｃｒｉｍｉｎａｎｔ ａｎａｌｙｓｉｓ Ｅｆｆｅｃｔ Ｓｉｚｅ；ｐ：门；ｃ：纲；ｏ：目；ｆ：科；ｇ：属

冻融的响应。
３．２　 冻融前后微生物群落与土壤理化性质的关系

冻融事件不仅会引起土壤温度、湿度等因素的变化，还会间接导致土壤结构的变化及养分的分布，从而改

变土壤的理化性质［９］，进一步影响微生物的活性和生态位［３３］。 在本研究中，细菌群落的 α⁃多样性对冻融的
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图 ６　 冻融前后细菌和真菌群落多样性与土壤理化性质的 Ｍａｎｔｅｌ 分析

Ｆｉｇ．６　 Ｍａｎｔｅｌ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｂａｃｔｅｒｉａｌ ａｎｄ ｆｕｎｇａｌ ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ａｎｄ ｓｏｉｌ ｐｈｙｓｉｃａｌ⁃ｃｈｅｍｉｃａｌ ｐｒｏｐｅｒｔｉｅｓ ｂｅｆｏｒｅ ａｎｄ ａｆｔｅｒ ｆｒｅｅｚｅ⁃ｔｈａｗ

ｐＨ：酸碱度；ＣＯ２⁃
３ ：碳酸盐；ＡＰ：有效磷；ＡＫ：速效钾；ｃｌａｙ＋ｓｉｌｔ：黏粒和粉粒；ｓｏｉｌ ｍｏｉｓｔｕｒｅ：含水率；ＴＯＣ：总有机碳；ＴＮ：总氮；Ｃ ／ Ｎ：碳氮比

反应强烈且受土壤 Ｃ ／ Ｎ 的显著影响（Ｐ ＜ ０． ０５），可能因为冻融影响细菌群落对了 Ｃ 和 Ｎ 的代谢功能。
Ｂｒｏａｄｂｅｎｔ 等［３４］研究发现，土壤微生物群落组成与 Ｃ 和 Ｎ 代谢功能密切相关，因此全球变化因素引起的 Ｃ 和

Ｎ 代谢功能的变化可以很好地解释微生物群落结构的变化［３５］。 与细菌群落相比，真菌群落结构的变化更小，
这表明真菌群落对冻融事件有更强的抵抗能力［３６］。 然而，冻融引起的土壤物理结构变化对细菌群落 α⁃多样

性（Ｐ＜０．０１）和真菌群落多样性（Ｐ＜０．０５）都有显著影响。 研究表明，冻融后土壤容重、水稳性团聚体均会下

降［３７］，其主要原因是冻结过程中，土壤中的水分子体积膨胀凝固成冰晶，打破了颗粒间的联结，不仅降低了土

壤团聚体的水稳性，还引起土壤中大分子量的有机质的氢键断裂［３８］。
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图 ７　 冻融前后细菌和真菌群落与土壤理化性质的冗余分析

Ｆｉｇ．７　 Ｒｅｄｕｎｄａｎｃｙ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｂａｃｔｅｒｉａｌ ａｎｄ ｆｕｎｇａｌ ｃｏｍｍｕｎｉｔｉｅｓ ｗｉｔｈ ｐｈｙｓｉｃａｌ⁃ｃｈｅｍｉｃａｌ ｐｒｏｐｅｒｔｉｅｓ ｂｅｆｏｒｅ ａｎｄ ａｆｔｅｒ ｆｒｅｅｚｅ⁃ｔｈａｗ

与大多数研究结果一致，本文发现冻融前的微生物群落结构与 Ｃ ／ Ｎ、土壤含水率、黏粒和粉粒含量等因素

有关，表明水分、基质质量和稳定的物理结构是维持微生物群落活性的重要因素［１８］；相比之下，冻融后微生物

群落主要受 ｐＨ、有效磷影响，表明土壤养分有利于微生物群落在冻融后恢复活性和代谢功能［３９］。 Ｐｅｒｅｚ⁃Ｍｏｎ
等［２２］发现，连续长期的冻融有利于寡营养的细菌群落存活，适应性强的真菌群落在冻融后仍普遍存在；
Ｊｕｒｂｕｒｇ 等［４０］通过实验证明，冻融引起的扰动效应因土壤基质的重组而倍增；Ｈａｎ 等［４１］还发现，在黄土高原半

干旱地区发生冻融事件后，土壤水分和有机质含量是土壤微生物群落快速恢复的关键因素。 冻融前后，细菌

群落结构在低海拔 ３５００ ｍ、３７００ ｍ、３９００ ｍ 处和高海拔 ４１００ ｍ、４３００ ｍ 处所受影响因素不同；真菌群落结构

在低海拔 ３５００ ｍ 处和低海拔 ３７００ ｍ 和 ３９００ ｍ 处所受影响因素也不同，且在高海拔 ４１００ ｍ、４３００ ｍ 处分布

差异很大。 因此，土壤微生物群落在经历冻融事件后的恢复能力很大程度上取决于土壤水分和营养等基质条

件，而不同海拔会导致冻融前后微生物群落结构的影响因素出现差异。 研究结果进一步强调了冻融引起的土

壤理化性质变化对微生物群落活性和恢复能力的复杂影响，以及用环境因素来解释微生物群落变化的必

要性。

４　 结论

本文利用高通量测序技术，研究季节性冻融对色季拉山高寒森林土壤微生物群落结构的影响。 结果表

明，冻融没有显著改变细菌和真菌群落的优势菌门；冻融较大幅度地提升了不同海拔细菌群落的 α⁃多样性，
且冻融后细菌和真菌群落在海拔间分布的差异性增强；冻融导致的土壤理化性质变化不仅改变了微生物的群

落结构，还对微生物群落丰富度和多样性产生影响，细菌群落较真菌群落更易受冻融影响。 综上所述，冻融使

不同海拔微生物群落间的差异性增强，细菌群落较真菌群落对冻融的响应更为剧烈、受土壤理化性质的影响

更大，真菌群落较细菌群落受海拔影响更大，高寒森林土壤微生物群落不仅对气候变化具有高度敏感性，也可

以作为环境变化的指示因子。
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