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若尔盖高寒湿地土壤细菌群落和生态网络对围封禁牧
与恢复放牧的响应

叶　 董１，王　 瑞１，王　 京１，言　 迫２，卓玛姐２，刘　 丹１，林英华１，∗

１ 中国林业科学研究院生态保护与修复研究所，北京　 １０００９１
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摘要：研究围封禁牧、恢复放牧与持续放牧对若尔盖高寒湿地土壤细菌群落影响，有助于揭示自然恢复过程中高寒湿地土壤微

生物群落变化规律。 选取若尔盖湿地国家级自然保护区围封禁牧 ３ 年（ＮＧ３）、５ 年（ＮＧ５）和解禁后第 １ 年（ＲＧ）的样地，以持续

放牧干扰（Ｇ）为对照，分析围封禁牧与恢复放牧对土壤细菌群落组成、多样性与生态网络特征的影响。 研究结果显示，围封禁

牧和恢复放牧均显著改变了土壤细菌群落全部类群（ＷＴ）、丰富类群（ＡＴ）和稀有类群（ＲＴ）的 α 多样性，且 ＮＧ３ 土壤细菌多样

性最丰富，但 ＮＧ５、ＲＧ 与 Ｇ 之间土壤细菌多样性差异不显著（Ｐ＞０．０５）。 土壤细菌群落以放线菌门（Ａｃｔｉｎｏｂａｃｔｅｒｉｏｔａ，２７．０６％）、

变形菌门（Ｐｒｏｔｅｏｂａｃｔｅｒｉａ，１８．７４％）、酸杆菌门（Ａｃｉｄｏｂａｃｔｅｒｉｏｔａ，１７．６２％）、绿弯菌门（Ｃｈｌｏｒｏｆｌｅｘｉ，１０．１８％）和厚壁菌门（Ｆｉｒｍｉｃｕｔｅｓ，

５．０２％）为研究区域优势菌门，除了变形菌门，其他菌门在围封禁牧与恢复放牧过程中丰度发生显著变化（Ｐ＜０．０５）。 围封禁牧

显著改变了土壤细菌群落组成，但 ＮＧ５ 和 ＲＧ 之间仅 ＡＴ 存在显著差异性（Ｐ＜０．０５），表明 ＡＴ 对恢复放牧更加敏感。 共现网络

分析发现，围封禁牧增加了共现网络的复杂度和模块化指数，表明禁牧提高了土壤细菌群落的稳定性；禁牧增加了共现网络中

与 ＲＴ 相连边的比例，并且网络关键节点中以 ＲＴ 为主，表明禁牧使土壤细菌群落形成了以 ＲＴ 为主的互作模式。 Ｍｅｎｔａｌ 检验结

果显示，土壤有机质、土壤全氮和土壤含水量与土壤细菌 ＷＴ、ＡＴ 和和 ＲＴ 的组成存在显著相关性（Ｐ＜０．０５）。 研究表明围封禁

牧有利于土壤细菌群落的稳定；丰富细菌类群群落结构对围封禁牧和放牧的敏感性，可作为放牧的生物指示指标；围封禁牧以

及恢复放牧主要通过土壤理化性质对土壤细菌群落产生影响。
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ｔｈｅ ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐ ｂｅｔｗｅｅｎ ｓｐｅｃｉｅｓ． Ｔｈｅ ｓｅｎｓｉｔｉｖｉｔｙ ｏｆ ｔｈｅ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ ｏｆ ａｂｕｎｄａｎｔ ｂａｃｔｅｒｉａｌ ｔａｘａ ｔｏ ｅｘｃｌｕｓｉｏｎ ａｎｄ ｇｒａｚｉｎｇ ｃａｎ ｂｅ
ｕｓｅｄ ａｓ ａ ｂｉｏｌｏｇｉｃａｌ ｉｎｄｉｃａｔｏｒ ｏｆ ｇｒａｚｉｎｇ． Ｇｒａｚｉｎｇ ｅｘｃｌｕｓｉｏｎ ａｎｄ ｒｅ⁃ｇｒａｚｉｎｇ ｍａｙ ｉｎｆｌｕｅｎｃｅ ｓｏｉｌ ｂａｃｔｅｒｉａｌ ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ
ｔｈｒｏｕｇｈ ｃｈａｎｇｅｓ ｉｎ ｐｈｙｓｉｃａｌ ａｎｄ ｃｈｅｍｉｃａｌ ｐｒｏｐｅｒｔｉｅｓ ｏｆ ｓｏｉｌ．

Ｋｅｙ Ｗｏｒｄｓ： ａｌｐｉｎｅ ｓｗａｍｐ ｍｅａｄｏｗ； ｇｒａｚｉｎｇ ｅｘｃｌｕｓｉｏｎ； ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌ ｆａｃｔｏｒｓ； ｓｏｉｌ ｂａｃｔｅｒｉａｌ ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ

若尔盖高寒湿地位于青藏高原东部，是我国面积最大、保存最完整的高寒泥炭沼泽湿地，对于维持青藏高

原生态系统稳定具有重要作用［１］。 受全球气候变化与超载放牧等人类活动过度干扰，若尔盖高寒湿地面积

呈现不同程度萎缩与退化，其湿地生态功能下降已引起关注［２］。 过度放牧不仅改变了地上与地上生物之间

的关系，并对土壤微生物群落特征与功能产生重要影响，导致生物多样性功能下降。 因此，评估放牧干扰对若

尔盖高原湿地生态系统的影响，制定科学放牧强度已成为生态学研究的热点之一［３］。
微生物是土壤生态系统健康的重要生物指示物，其在土壤养分循环及其对退化地上生态系统恢复具有功

能性作用［４—５］。 研究表明，土壤微生物通过参与土壤养分循环影响地上生物量与植物群落多样性。 Ｈａｎｎｕｌａ
等［６］认为，与土壤真菌相比，土壤细菌群落受环境遗留效应的响应低，其变化与植物群落变化密切相关。 土

壤细菌的相对丰度与其在生态系统中的功能作用密切相关［７］，相对丰度越高的土壤细菌适应能力越强［８］，但
受到环境胁迫时，相对丰度较低的稀有类群的适应性与耐受性均超过相对丰度较高的优势类群［９—１０］，且土壤

细菌种间相互作用或共存模式对环境胁迫的响应存在显著的差异性［１１］。 因此，探究土壤细菌类群丰度及其

相互关系对环境变化的响应，有助于进一步认识土壤细菌群落生态过程。
围封禁牧是若尔盖高寒湿地近自然恢复恢复主要途径之一［１２］。 围封禁牧因禁止牦牛家畜活动等干扰，

直接或间接影响湿地地下和地上生态系统之间的相互关系，并对湿地土壤微生物群落产生重要影响［１３］，但围

封禁牧对土壤细菌群落的影响因时间与小尺度空间异质性而存在异议［１４—１６］，且围封禁牧研究较多关注时间

尺度土壤细菌群落丰度与多样性变化［１７—１８］，少有关注围封禁牧区恢复放牧后湿地土壤微生物群落组成、多样

性与种间关系及其对干扰变化的响应［１９］。 网络分析是揭示种间关系或物种共存模式的重要方法［２０］。 虽然

网络高度连接物种或网络节点物种是网络关键物种和较重要物种，且对土壤微生物群落的复杂性与稳定性具

有功能性作用，但受气候因素、植被类型与禁牧时间等多种因素影响，放牧与禁牧对土壤微生物群落影响存在

较大的差异［２１］。 因此研究同一区域土壤细菌群落组成与共现网络对围封禁牧和恢复放牧的响应，对进一步

０３２１１ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ４４ 卷　
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揭示围封禁牧对土壤微生物群落结构及其稳定性具有重要意义。
本研究以若尔盖湿地国家级自然保护区 ２０１６ 年湿地生态效益补偿（试点）项目建立的围封禁牧试验区

（２０１７—２０２１ 年）为研究区域，以围封禁牧区外围受持续放牧区域为对照样地，利用 １６Ｓ ｒＲＮＡ 基因的高通量

扩增子测序技术，研究围封禁牧 ３ 年、围封禁牧 ５ 年与恢复放牧 １ 年后土壤细菌群落组成、多样性与生态网络

特征，以探究土壤细菌群落丰富类群与稀有类群与生态网络特征对禁牧与恢复放牧的响应，为进一步认识揭

示若尔盖高寒湿地土壤细菌群落对围封禁牧的适应策略提供依据。

１　 材料与方法

１．１　 研究区域自然概况

研究区域位于若尔盖湿地国家级自然保护区，地理位置 １０２°２９′—１０２°５９′Ｅ，３３°２５′—３４°００′Ｎ。 属高原寒

温带湿润气候，年均温度 ０．７℃，年降水量 ４９３．６—８３６．７ｍｍ，主要集中于 ５—８ 月，约占全年降水的 ５０％以上。
年蒸发量约 １２６０—１２９０ｍｍ。 属高原浅丘沼泽地貌，平均海拔 ３５００—３６００ｍ。 植被类型为沼泽植被和亚高山

草甸植被，优势植物以华扁穗草（Ｂｌｙｓｍｕｓ ｓｉｎｏｃｏｍｐｒｅｓｓｕｓ）、黑褐穗薹草（Ｃａｒｅｘ ａｔｒｏｆｕｓｃａ）、西藏嵩草（Ｋｏｂｒｅｓｉａ
ｔｉｂｅｔｉｃａ）、高原嵩草 （Ｋｏｂｒｅｓｉａ ｐｙｇｍａｅａ）、蕨麻 （ Ａｒｇｅｎｔｉｎａ ａｎｓｅｒｉｎａ） 等为主。 土壤类型为沼泽土和高原草

甸土［２２］。
１．２　 研究方法

１．２．１　 样地选择和样品采集

研究以围封禁牧区中心为研究区域，选择地势平坦、植被类型基本一致的区域为研究区，分别设定 １００ｍ×
１００ｍ 样地方，在样地内沿对角设置 ５ 个 １０ｍ×１０ｍ 的样方。

２０１９ 年、２０２１ 年和 ２０２２ 年 ７ 月中旬，在 １０ｍ×１０ｍ 样方内，沿对角线设置 ５ 个 ２０ｃｍ×２０ｃｍ 样方，常规法

调查样方内植物种类、高度、盖度与频度，并计算重要值［２３］；采用刈割法收获样方内的植物地上生物量，装入

自封袋中，带回实验室称其鲜重后，置于 １０５℃烘箱杀青后，６５℃下烘干至恒重，称其干重量。 利用直径为 ５ｃｍ
的不锈钢土钻随机采集样方内土壤剖面 ０—２０ｃｍ 的土壤样品 ３—５ 钻，剔除样品中可见的植物根系、凋落物、
石子并混合均匀后，一部分放入 ４℃保鲜箱内，带回实验室置于⁃ ８０℃保存，用于土壤细菌群落多样性分析；另
一部分带回实验，部分样品采用烘干法测定土壤含水量，其余样品经过自然风干后，常规方法测量土壤有机

质、全氮含量与 ｐＨ（表 １）。

表 １　 研究区域自然概况

Ｔａｂｌｅ １　 Ｂａｓｉｃ ｉｎｆｏｒｍａｔｉｏｎ ｏｆ ｓａｍｐｌｅ ｐｌｏｔｓ

环境变量
Ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔ ｖａｒｉａｂｌｅｓ

持续放牧
Ｇｒａｚｉｎｇ

禁牧 ３ 年
３⁃ｙｅａｒ Ｎｏｎ⁃Ｇｒａｚｉｎｇ

禁牧 ５ 年
５⁃ｙｅａｒ Ｎｏｎ⁃Ｇｒａｚｉｎｇ

恢复放牧
Ｒｅ⁃Ｇｒａｚｉｎｇ

土壤 ｐＨ Ｓｏｉｌ ｐＨ ６．１９±０．１９ｂ ６．７９±０．１６ａ ６．１０±０．１７ｂ ６．２８±０．２３ｂ

土壤有机质 Ｏｒｇａｎｉｃ ｍａｔｔｅｒ （ＯＭ） ／ （ｇ ／ ｋｇ） １５０．５１±１２３．３８ａｂ ６１．４４±７．４５ｂ ９０．９７±１９．４７ａ ５９．４９±１５．８７ｂ

土壤全氮 Ｔｏｔａｌ ｎｉｔｒｏｇｅｎ（ＴＮ） ／ （ｇ ／ ｋｇ） ９．２１±６．５０ａ ３．９９±０．２０ａ ４．１０±０．９０ａ ４．４７±０．８８ａ

土壤碳氮比 Ｃａｒｂｏｎ ／ Ｎｉｔｒｏｇｅｎ（Ｃ ／ Ｎ） ８．３６±１．６６ｂｃ ８．９１±０．７３ｂ １２．８９±０．６０ａ ７．６１±０．６２ｃ

土壤含水量 Ｍｏｉｓｔｕｒｅ ｃｏｎｔｅｎｔ（ＭＣ） ／ ％ ４１．０５±２４．１７ａｂ ５０．４０±２．２９ａ ３３．６５±５．０８ｂ ２７．７１±４．５０ｂ

地上生物量 Ａｂｏｖｅ⁃ｇｒｏｕｎｄ ｂｉｏｍａｓｓ（ＡＢ） ／ ｇ
（２０ｃｍ×２０ｃｍ） ２２．４２±７．３９ｂ ７７．１２±２０．６３ａ １２．２２±４．８１ｂ １２．９８±５．１１ｂ

植被重要值 Ｉｍｐｏｒｔａｎｃｅ ｖａｌｕｅ（） ＩＶ ０．３４±０．０８ｂ ０．７２±０．１１ａ ０．２８±０．０８ｂ ０．３２±０．１４ｂ

植被优势物种 Ｄｏｍｉｎａｎｔ ｓｐｅｃｉｅｓ （ＤＳ）
扁穗草（Ｂｌｙｓｍｕｓ ｓｐ．）、
嵩草（Ｋｏｂｒｅｓｉａ ｓｐ．）、
委陵菜（Ｐｏｔｅｎｔｉｌｌａ ｓｐ．）

披碱草（Ｅｌｙｍｕｓ ｓｐ．）、
早熟禾（Ｐｏａ ｓｐ．）、
亚菊（Ａｊａｎｉａ ｓｐ．）

薹草（Ｃａｒｅｘ ｓｐ．）、
披碱草（Ｅｌｙｍｕｓ ｓｐ．）、
蒿（Ａｒｔｅｍｉｓｉａ ｓｐ．）

披碱草（Ｅｌｙｍｕｓ ｓｐ．）、
扁穗草（Ｂｌｙｓｍｕｓ ｓｐ．）、
附地菜（Ｔｒｉｇｏｎｏｔｉｓ ｓｐ．）

　 　 数据以平均值±标准误差表示，同行不同小写字母表示差异显著（Ｐ＜０．０５）

１．２．２　 土壤 ＤＮＡ 提取、ＰＣＲ 扩增与测序

称取 ０．５ｇ 新鲜土壤，使用土壤 ＤＮＡ 试剂盒提取土壤总 ＤＮＡ （Ｆａｓｔ ＤＮＡ Ｓｐｉｎ ｋｉｔ Ｂｉｏ １０１， Ｃａｒｌｓｂａｄ，ＣＡ，

１３２１１　 ２４ 期 　 　 　 叶董　 等：若尔盖高寒湿地土壤细菌群落和生态网络对围封禁牧与恢复放牧的响应 　
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ＵＳＡ）。 ＮａｎｏＤｒｏｐ ２０００ ＵＶ⁃ｖｉｓ 分光光度计（Ｔｈｅｒｍｏ Ｓｃｉｅｎｔｉｆｉｃ，Ｗｉｌｍｉｎｇｔｏｎ，ＵＳＡ）测定最终纯化后的 ＤＮＡ 浓度；
１％的琼脂糖凝胶电泳检测 ＤＮＡ 质量。 用引物 ３３８Ｆ （５′⁃ＡＣＴＣＣＴＡＣＧＧＧＡＧＧＣＡＧＣＡＧ⁃ ３′） 和 ８０６Ｒ （ ５′⁃
ＧＧＡＣＴＡＣＨＶＧＧＧＴＷＴＣＴＡＡＴ⁃３′）扩增细菌 １６Ｓ ｒＲＮＡ 基因的 Ｖ３—Ｖ４ 区。 ＰＣＲ 反应体系 ２０μＬ：５×Ｔｒａｎｓ Ｓｔａｒｔ
ＦａｓｔＰｆｕ 缓冲液 ４μＬ，正向和反向引物各 ０．８μＬ，２．５ｍｍｏｌ ／ Ｌ ｄＮＴＰｓ ２μＬ，ＤＮＡ 聚合酶 ０．４μＬ，模版 ＤＮＡ １０ｎｇ，
ｄｄＨ２Ｏ 补足至 ２０ｕＬ。 ＰＣＲ 反应条件：初始 ９５℃变性 ３ｍｉｎ，９５℃变性 １０ｓ、５５℃退火 ３０ｓ、７２℃延伸 ３０ｓ，２７ 个循

环，７２℃ 延伸 １０ｍｉｎ。 同一样本的 ＰＣＲ 产物混合后，２％ 琼脂糖凝胶回收 ＰＣＲ 产物； ＡｘｙＰｒｅｐ ＤＮＡ Ｇｅｌ
Ｅｘｔｒａｃｔｉｏｎ Ｋｉｔ（Ａｘｙｇｅｎ Ｂｉｏｓｃｉｅｎｃｅｓ， Ｕｎｉｏｎ Ｃｉｔｙ， ＣＡ， ＵＳＡ）纯化 ＰＣＲ 产物，ＱｕａｎｔｕｓＴＭ Ｆｌｕｏｒｏｍｅｔｅｒ （ Ｐｒｏｍｅｇａ，
ＵＳＡ）检测、定量。 ＮＥＸＴｆｌｅｘＴＭ Ｒａｐｉｄ ＤＮＡ⁃Ｓｅｑ Ｋｉｔ（Ｂｉｏｏ 科技公司）建库，Ｍｉｓｅｑ ＰＥ ３００ 平台（美国 Ｉｌｌｕｍｉｎａ 公

司）测序，以上由上海美吉生物科技有限公司完成。
原始序列通过 Ｔｒｉｍｍｏｍａｔｉｃ 软件、Ｆｌａｓｈ 软件质控、拼接，并利用 Ｕｐａｒｓｅ 软件按照 ９７％的相似度阈值对序

列进行 ＯＴＵ 聚类基础上，通过 Ｓｉｌｖａ １６Ｓ ｒＲＮＡ 数据库（ｖ１３８）进行物种分类学注释，置信度阈值为 ０．７０。
为保证研究区域不同样本测序序列的均一性，本研究并对全部样本 ＯＴＵｓ 按最小样本量进行样本序列抽

平后，进行后续分析。
１．３　 数据分析

参照 Ｌｉａｎｇ 等［９］的方法：将全部样品中相对丰度≥０．１％和全部样品中相对丰度≥０．０１％并且部分样品相

对丰度≥０．１％分别定义为丰富类群（ＡＴ）和条件丰富类群（ＣＡＴ）；全部样品中相对丰度＜０．０１％和全部样品中

相对丰度＜０．１％并且部分样品相对丰度＜０．０１％被划分为始终稀有类群（ＡＲＴ）和条件稀有类群（ＣＲＴ）；在全

部样品中 ０．０１％≤相对丰度＜０．１％被划分为中等丰度类群（ＭＴ）；部分样品相对丰度＜０．０１％部分样品相对丰

度≥０．１％被划分为条件稀有和丰富类群（ＣＲＡＴ）。 其中，始终丰富类群（ＡＡＴ）和条件丰富类群（ＣＡＴ）又被划

分为丰富类群（ＡＴ），始终稀有类群（ＡＲＴ）和条件稀有类群（ＣＲＴ）被划分为稀有类群（ＲＴ）。
土壤细菌群落 α 多样性采用 Ｃｈａｏ１ 丰富度指数、Ｓｈａｎｎｏｎ 多样性指数和 Ｐｉｅｌｏｕ 均匀度指数表征。 采用堆

叠柱形图与 Ｖｅｎｎ 图分析研究区域的土壤细菌群落物种组成、共有和特有 ＯＴＵ，并通过 Ｋｒｕｓｋａｌ⁃Ｗａｌｌｉｓ 秩和检

验判断土壤细菌丰度和多样性差异性。
基于 Ｂｒａｙ⁃Ｃｕｒｔｉｓ 距离矩阵的主坐标分析（ｐｒｉｎｃｉｐａｌ ｃｏ⁃ｏｒｄｉｎａｔｅｓ ａｎａｌｙｓｉｓ，ＰＣｏＡ）分析土壤细菌群落组成的

差异；置换多因素方差分析（ ｐｅｒｍｕｔａｔｉｏｎａｌ ＭＡＮＯＶＡ，ＰＥＲＭＡＮＯＶＡ）与相似性分析（Ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｓｉｍｉｌａｒｉｔｉｅｓ，
ＡＮＯＳＩＭ）检验围封禁牧与恢复放牧对土壤细菌群落组成差异的显著性；Ｂｒａｙ⁃Ｃｕｒｔｉｓ 相异分布指数评估围封禁

牧与恢复放牧区土壤细菌群落 β 多样性；Ｍａｎｔｅｌ 检验计算环境因子矩阵与土壤细菌 ＯＴＵ 丰度矩阵的相关性，
筛选与土壤细菌群落组成显著相关的环境因子。

为了评估研究区域不同细菌群落之间的相关性，筛选、保留同一处理中出现频率大于或等于 ３ 样本的

ＯＴＵｓ，并基于 Ｓｐｅａｒｍａｎ 相关系数构建共现网络，且当 Ｓｐｅａｒｍａｎ 相关系数 ｜ Ｒ ｜ ＞０．８，Ｐ＜０．０１ 时，则认为具有强

相关性［２４］。 网络拓扑特征通过网络节点、边、平均度与平均聚集系数等表征，并使用网络的内聚力分析评估

禁牧与恢复放牧对环境压力的影响［２５］。 节点拓扑作用通过节点的模块内的连通性 （Ｚ ｉ） 以及模块间连通性

（Ｐ ｉ） 评估，其中 Ｚ ｉ ≤２．５， Ｐ ｉ ≤０．６２ 为外围节点， Ｚ ｉ ＞２．５， Ｐ ｉ ≤０．６２ 为模块中心点， Ｚ ｉ ≤２．５， Ｐ ｉ ＞０．６２ 为连接

节点， Ｚ ｉ ＜２．５， Ｐ ｉ ＞０．６２ 定义为网络中心点。
以上分析通过件 ＳＰＳＳ ２０．０、Ｒ（４．１．２）包“ｖｅｇａｎ”、“Ｈｍｉｓｃ”、“ｇｇＣｌｕｓｔｅｒＮｅｔ”完成，并通过 Ｇｅｐｈｉ 软件对网络

可视化。

２　 结果与分析

２．１　 土壤细菌群落多样性

数据显示，经过围封禁牧和恢复放牧土壤细菌 α 多样性指数均发生了显著变化（Ｐ＜０．０５），其中土壤细菌

全部群落（ＷＴ）中，Ｃｈａｏ１ 丰富度指数、Ｓｈａｎｎｏｎ 多样性指数和 Ｐｉｅｌｏｕ 均匀度指数均以 ＮＧ３ 最大， Ｇ 的 Ｃｈａｏ１
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指数、ＲＧ 的 Ｓｈａｎｎｏｎ 指数与 Ｐｉｅｌｏｕ 均匀度指数最小；丰富类群（ＡＴ）中，Ｇ 的 Ｃｈａｏ１ 指数没有变化，Ｓｈａｎｎｏｎ 指

数、Ｐｉｅｌｏｕ 指数大小变化趋势一致，均为 ＮＧ３＞ＮＧ５＞Ｇ＞ＲＧ；稀有类群（ＲＴ）中，Ｃｈａｏ１ 丰富度指数、Ｓｈａｎｎｏｎ 多

样性指数和 Ｐｉｅｌｏｕ 均匀度指数则均表现为 ＮＧ３＞ＲＧ＞ＮＧ５＞Ｇ（图 １）。
Ｋｒｕｓｋａｌ⁃Ｗａｌｌｉｓ 秩和检验显示，与对照 Ｇ 相比，仅 ＮＧ３ 土壤细菌 α 多样性发生显著变化（Ｐ＜０．０５），除 ＡＴ

的 Ｃｈａｏ１ 指数外，ＮＧ３ 的 Ｓｈａｎｎｏｎ 多样性指数和 Ｐｉｅｌｏｕ 均匀度指数值均最高（Ｐ＜０．０５），但 ＮＧ５ 与 ＲＧ 间

Ｓｈａｎｎｏｎ 指数差异不显著（Ｐ＞０．０５）（图 １）。

图 １　 研究区域土壤细菌群落的 α多样性指数

Ｆｉｇ．１　 Ｔｈｅ α ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ｉｎｄｅｘ ｏｆ ｓｏｉｌ ｂａｃｔｅｒｉａｌ ｃｏｍｍｕｎｉｔｉｅｓ ｉｎ ｓｔｕｄｙ ａｒｅａ

箱型图中横线为中位数，灰点为异常值标注；ＷＴ：全部类群 Ｗｈｏｌｅ ｔａｘａ；ＡＴ：丰富类群 Ａｂｕｎｄａｎｔ ｔａｘａ；ＲＴ： 稀有类群 Ｒａｒｅ ｔａｘａ；Ｇ：持续放牧

Ｇｒａｚｉｎｇ；ＮＧ３：禁牧 ３ 年 ３⁃ｙｅａｒ ｎｏｎ⁃ｇｒａｚｉｎｇ；ＮＧ５： 禁牧 ５ 年 ５⁃ｙｅａｒ ｎｏｎ⁃ｇｒａｚｉｎｇ；ＲＧ：恢复放牧 Ｒｅ⁃ｇｒａｚｉｎｇ；不同小写字母表示差异显著（Ｐ＜０．０５）

２．２　 土壤细菌群落组成

研究时段，共获得了具有 ９７％同一性的 ５３３４ 个 ＯＴＵ，土壤样本测序共获得 ４６ 细菌门，１４９ 纲，３３７ 目，５１０
科，８４１ 属，共 １７９７ 种，其中相对丰度均大于 １％的主要优势门是放线菌门 （Ａｃｔｉｎｏｂａｃｔｅｒｉｏｔａ）、变形菌门

（Ｐｒｏｔｅｏｂａｃｔｅｒｉａ）、酸杆菌门（Ａｃｉｄｏｂａｃｔｅｒｉｏｔａ）、绿弯菌门（Ｃｈｌｏｒｏｆｌｅｘｉ）和芽单胞菌门（Ｇｅｍｍａｔｉｍｏｎａｄｏｔａ），其比例

分别为 ２７． ０６％、 １８． ７４％、 １７． ６２％、 １０． １８％、 ２． ６３％；相对丰度均大于 １％ 的主要优势属是 ｕｎｃｌａｓｓｉｆｉｅｄ ＿
Ｖｉｃｉｎａｍｉｂａｃｔｅｒａｌｅｓ、ｕｎｃｌａｓｓｉｆｉｅｄ＿Ｇａｉｅｌｌａｌｅｓ、ｕｎｃｌａｓｓｉｆｉｅｄ＿Ｒｏｋｕｂａｃｔｅｒｉａｌｅｓ、ＲＢ４１、ｕｎｃｌａｓｓｉｆｉｅｄ＿Ｘａｎｔｈｏｂａｃｔｅｒａｃｅａｅ 和

ｕｎｃｌａｓｓｉｆｉｅｄ＿Ｇｅｍｍａｔｉｍｏｎａｄａｃｅａｅ，其比例分别为 ５．１１％、５．０４％、４．３２％、３．９１％、３．３７％、２．３２％（图 ２）。
Ｋｒｕｓｋａｌ⁃Ｗａｌｌｉｓ 秩和检验显示，除变形菌门外，放线菌门、酸杆菌门、绿弯菌门和芽单胞菌门丰度均存在显

著性差异（Ｐ＜０．０５），其中 Ｇ 和 ＮＧ３ 放线菌门丰度显著低于 ＮＧ５（Ｐ＜０．０５），Ｇ 和 ＮＧ３ 酸杆菌门丰度显著高于
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图 ２　 土壤细菌在门和属水平上群落组成

Ｆｉｇ．２　 Ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ ｃｏｍｐｏｓｉｔｉｏｎ ｏｆ ｓｏｉｌ ｂａｃｔｅｒｉａ ａｔ ｐｈｙｌａ ａｎｄ ｇｅｎｕｓ ｌｅｖｅｌ

编号 １—５ 为同一处理的样品编号；Ａｃｔｉｎｏｂａｃｔｅｒｉｏｔａ：放线菌门；Ｐｒｏｔｅｏｂａｃｔｅｒｉａ：变形菌门；Ａｃｉｄｏｂａｃｔｅｒｉｏｔａ：酸杆菌门； Ｃｈｌｏｒｏｆｌｅｘｉ：绿弯菌门；

Ｆｉｒｍｉｃｕｔｅｓ：厚壁菌门；Ｖｅｒｒｕｃｏｍｉｃｒｏｂｉｏｔａ 疣微菌门；Ｇｅｍｍａｔｉｍｏｎａｄｏｔａ：芽单胞菌门；Ｂａｃｔｅｒｏｉｄｏｔａ：拟杆菌门；Ｍｙｘｏｃｏｃｃｏｔａ：粘球菌门；ｕｎｃｌａｓｓｉｆｉｅｄ＿

Ｒｏｋｕｂａｃｔｅｒｉａｌｅｓ：罗库菌目未定属；ｕｎｃｌａｓｓｉｆｉｅｄ＿Ｘａｎｔｈｏｂａｃｔｅｒａｃｅａｅ：黄色杆菌科下未定属；Ｂａｃｉｌｌｕｓ：芽孢杆菌属

ＮＧ５ 和 ＲＧ（Ｐ＜０．０５），ＲＧ 绿弯菌门丰度明显小于 Ｇ、ＮＧ３ 和 ＮＧ５（Ｐ＜０．０５）；ＮＧ３ 芽单胞菌门丰度明显大于 Ｇ、
ＮＧ５ 和 ＲＧ （ Ｐ ＜ ０． ０５）。 除 ｕｎｃｌａｓｓｉｆｉｅｄ ＿ Ｖｉｃｉｎａｍｉｂａｃｔｅｒａｌｅｓ、 ｕｎｃｌａｓｓｉｆｉｅｄ ＿ Ｒｏｋｕｂａｃｔｅｒｉａｌｅｓ 外， Ｇ 和 ＮＧ３ 的

ｕｎｃｌａｓｓｉｆｉｅｄ＿Ｇａｉｅｌｌａｌｅｓ 丰度明显小于 ＮＧ５、ＲＧ（Ｐ＜０．０５），ＲＧ 的 ＲＢ４１ 丰度明显大于 Ｇ 与 ＮＧ３（Ｐ＜０．０５），ＮＧ３
的 ｕｎｃｌａｓｓｉｆｉｅｄ＿Ｘａｎｔｈｏｂａｃｔｅｒａｃｅａｅ 丰度明显小于 Ｇ 与 ＲＧ（Ｐ＜０．０５），ｕｎｃｌａｓｓｉｆｉｅｄ＿Ｇｅｍｍａｔｉｍｏｎａｄａｃｅａｅ 丰度在

ＮＧ３ 明显大于 Ｇ 和 ＮＧ５（Ｐ＜０．０５），表明主要土壤细菌优势菌对围封禁牧与恢复放牧的响应不同。
ＰＣｏＡ 分析显示，研究区域土壤细菌群落结构存在明显的差异（Ｐ＜０．０５），但仅 ＮＧ５ 和 ＲＧ 间呈现一定聚

集（图 ３），显示研究区域 ＮＧ５ 和 ＲＧ 土壤细菌群落组成相似。 ＡＮＯＳＩＭ 和 ＰＥＲＭＡＮＯＶＡ 分析显示，与 Ｇ 相

比，围封禁牧与恢复放牧后的 ＷＴ、ＡＴ 与 ＲＴ 的群落组成发生明显改变（Ｐ＜０．０５），但 ＮＧ５ 与 ＲＧ 之间 ＷＴ 与

ＲＴ 的群落组成没有明显变化（Ｐ＞０．０５），并且 ＡＴ 在两个检验中的 Ｒ 值均大于 ＲＴ，表明 ＡＴ 的群落结构比 ＲＴ
更敏感，特别是对恢复放牧的响应（表 ２）。

Ｖｅｎｎ 图结果显示，土壤细菌 ＷＴ、ＡＴ 和 ＲＴ 的共有 ＯＴＵ 数量分别为 １９２７（３６．１２％）、１４６（１７．０７％）、１３３０
（２３．１７％），其中土壤细菌 ＷＴ 与 ＲＴ 的独有 ＯＴＵ 均以 ＮＧ３ 最多，其次是 Ｇ，ＲＧ 数量最少，且 ＮＧ５、ＲＧ 的独有

ＯＴＵ 全部来自 ＲＴ，显示围封禁牧与恢复放牧独有菌群主要来自 ＲＴ（图 ３）。
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图 ３　 土壤细菌群落组成差异

Ｆｉｇ．３　 Ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｃｏｍｐｏｓｉｔｉｏｎ ｏｆ ｓｏｉｌ ｂａｃｔｅｒｉａｌ ｃｏｍｍｕｎｉｔｉｅｓ

ＰＣｏＡ：主坐标分析 Ｐｒｉｎｃｉｐａｌ ｃｏ⁃ｏｒｄｉｎａｔｅｓ ａｎａｌｙｓｉｓ；箱型图中横线为中位数，灰点为异常值标注； 不同小写字母表示差异显著（Ｐ＜０．０５）

表 ２　 不同禁牧处理细菌群落比较

Ｔａｂｌｅ ２　 Ｃｏｍｐａｒｉｓｏｎ ｏｆ ｂａｃｔｅｒｉａｌ ｃｏｍｍｕｎｉｔｉｅｓ ｉｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｇｒａｚｉｎｇ ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ
检验方法
Ｔｅｓｔ ｍｅｔｈｏｄ

丰度类群
Ａｂｕｎｄａｎｃｅ ｔａｘａ Ｇ ｖｓ． ＮＧ３ Ｇ ｖｓ． ＮＧ５ Ｇ ｖｓ． ＲＧ ＮＧ３ ｖｓ． ＮＧ５ ＮＧ３ ｖｓ． ＲＧ ＮＧ５ ｖｓ． ＲＧ

置换多元方差检验 全部类群 Ｒ ０．３３１ ０．２６３ ０．３１８ ０．４１５ ０．５１４ ０．１５８
ＰＥＲＭＡＮＯＶＡ Ｐ ０．００９ ０．００５ ０．００８ ０．００３ ０．００８ ０．１１８

丰富类群 Ｒ ０．３４３ ０．２９９ ０．４０４ ０．５１３ ０．６４１ ０．２４１
Ｐ ０．００９ ０．００６ ０．００８ ０．００９ ０．０１２ ０．００７

稀有类群 Ｒ ０．２７８ ０．１９８ ０．２１６ ０．２９０ ０．３２３ ０．１１１
Ｐ ０．０１５ ０．０２７ ０．０１６ ０．０１２ ０．００９ ０．４２６

相似性检验 全部类群 Ｒ ０．５９６ ０．３７６ ０．５４８ ０．９３２ ０．９９２ ０．１２０
ＡＮＯＳＩＭ ｐ ０．００８ ０．０１２ ０．００８ ０．０１０ ０．００９ ０．１９２

丰富类群 Ｒ ０．５５２ ０．４３２ ０．６０８ ０．９６４ １．０００ ０．３２８
Ｐ ０．００５ ０．０１７ ０．００６ ０．００８ ０．００５ ０．０１１

稀有类群 Ｒ ０．５９２ ０．３９２ ０．４８４ ０．８８０ ０．９１６ ０．０２４
Ｐ ０．００５ ０．０２０ ０．０１１ ０．０１０ ０．００９ ０．３８６

　 　 ＰＥＲＭＡＮＯＶＡ：置换多元方差检验 Ｐｅｒｍｕｔａｔｉｏｎａｌ ｍｕｌｔｉｖａｒｉａｔｅ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｖａｒｉａｎｃｅ；ＡＮＯＳＩＭ：相似性分析 Ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｓｉｍｉｌａｒｉｔｉｅｓ；Ｇ：持续放牧
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基于 Ｂｒａｙ⁃Ｃｕｒｔｉｓ 相异度分布指数分析显示，土壤细菌群落的 ＷＴ、ＡＴ 和 ＲＴ 的相异度系数变化均为以 Ｇ
最大，其次是 ＮＧ５，ＷＴ 和 ＡＴ 相异系数 ＲＧ 最低，而 ＲＴ 相异系数 ＮＧ３ 最低。 Ｇ 的相异度指数显著高于 ＮＧ３、
ＮＧ５ 与 ＲＧ（Ｐ＜０．０５），但 ＲＧ 与 ＮＧ３ 和及 ＮＧ５ 之间没有显著差异（Ｐ＞０．０５），显示围封禁牧与恢复放牧后，土
壤细菌群落扩散能力降低，显著降低了土壤细菌群落 β 多样性（图 ３）。
２．３　 土壤细菌群落网络特征

数据显示（图 ４、表 ３），共现网络总节点、总边大小均为 ＮＧ３＞ＲＧ＞ＮＧ５＞Ｇ，反映出 ＮＧ３ 共现网络相对最复

杂，Ｇ 共现网络相对最简单，表明禁牧增加了网络的复杂度，但随着禁牧时间延长，其复杂度虽有所下降，但却

仍高于持续放牧对照。 共现网络的边能够反映节点之间的关系，本研究中共现网络均以正相关边为主，在不

同处理中占总边的比例从大到小为 ＲＧ＞Ｇ＞ＮＧ５＞ＮＧ３。 模块化指数能够反映网络抗干扰能力的稳定性。 在

共现网络中，ＮＧ３ 的模块化指数最高，Ｇ 最低，ＲＧ 与 ＮＧ５ 之间模块化指数最为接近；而 Ｇ 的平均度大幅高于

其他处理、平均路径长度最短，但平均聚类系数最低；ＮＧ３ 的平均路径长度最大，平均聚类系数较低；而 ＲＧ 的

平均聚类系数最高，平均路径长度较短，显示 ＮＧ３ 网络抗干扰能力的稳定性与网络中节点之间的紧密程度均

最强，表明持续放牧状态下网络简单，但节点之间连接更为紧密，而网络在围封禁牧后，网络更为复杂但节点

之间连接松散。 共现网络中与 ＲＴ 节点连接的边占网络总边的 ７３．４７％—８９．６３％，且以 ＮＧ３ 中比例最高，Ｇ 中

比例最低；与 ＡＴ 节点连接的边仅占网络总边的 １３．５９％—２１．８２％，其中 Ｇ 中与 ＡＴ 节点连接的边比例最高，在
ＮＧ３ 中比例最低，表明 ＲＴ 是共现网络的主要组成部分，禁牧增加了与 ＲＴ 连接边的比例，减少了与 ＡＴ 连接

边的比例。
对不同丰度类群节点的拓扑属性进行比较，发现 ＣＲＡＴ 节点的拓扑属性始终处于较高水平，并显著高于

ＲＴ，而 ＡＴ 的介数中心性也始终显著高于 ＲＴ（Ｐ＜０．０５）（图 ４），表明共现网络中 ＡＴ 和 ＣＲＡＴ 在网络中的节点

之间的连接中具有更重要的地位。 按节点在模块内外的连通性划分关键节点，发现绝大部分节点为外围节

点，而出现的关键节点包括连接节点、模块中心点和网络节点，数量分别为 １０３、５６ 和 ６。 在 Ｇ 的共现网络中

共有 ７ 个关键节点，包括 ６ 个模块中心点和 １ 个连接节点；在 ＮＧ３ 的共现网络中共有 ３８ 个关键节点，包括 ９
个模块中心点和 ２９ 个连接节点；在 ＮＧ５ 的共现网络中共有 ４９ 个关键节点，包括 １５ 个模块中心点、３１ 个连接

节点和 ３ 个网络中心点；在 ＮＧ５ 的共现网络中共有 ７１ 个关键节点，包括 ２６ 个模块中心点、４２ 个连接节点和 ３
个网络中心点。 放牧时网络的模块中心点占关键节点的比例更高，而禁牧时连接节点比例更高，表明放牧时

在模块内的节点交流更紧密，而禁牧时能够增加不同模块间的交流。 按照丰度类群划分，在关键节点中 ＡＴ、
ＭＴ、ＣＲＡＴ 和 ＲＴ 占有的数量分别为 １４、１、４９、１０１，表明土壤细菌的共现网络中的相互作用关系更依赖于 ＲＴ
的互作模式。

表 ３　 土壤细菌群落共现网络拓扑属性

Ｔａｂｌｅ ３　 Ｓｏｉｌ ｂａｃｔｅｒｉａｌ ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ ｃｏ⁃ｏｃｃｕｒｒｅｎｃｅ ｎｅｔｗｏｒｋｓ ｓｔｏｐｏｌｏｇｉｃａｌ ａｔｔｒｉｂｕｔｅｓ

拓朴属性
Ｔｏｐｏｌｏｇｉｃａｌ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ

持续放牧
Ｇｒａｚｉｎｇ

禁牧 ３ 年
３⁃ｙｅａｒ Ｎｏｎ⁃ｇｒａｚｉｎｇ

禁牧 ５ 年
５⁃ｙｅａｒ Ｎｏｎ⁃ｇｒａｚｉｎｇ

恢复放牧
Ｒｅ⁃ｇｒａｚｉｎｇ

总节点 Ｔｏｔａｌ ｎｏｄｅｓ １３１６ ２１１２ １５６６ １５４０

总边 Ｔｏｔａｌ ｅｄｇｅｓ ２４９８６ ３６２２７ ２６５９３ ２６４１１

正相关边比例 Ｐｏｓｉｔｉｖｅ ｅｄｇｅｓ ｐｅｒｃｅｎｔａｇｅ ／ ％ ５９．５７ ５４．１３ ５４．４６ ６０．２２

负相关边比例 Ｎｅｇａｔｉｖｅ ｅｄｇｅｓ ｐｅｒｃｅｎｔａｇｅ ／ ％ ４０．４３ ４５．８７ ４５．５４ ３９．７８

平均度 Ａｖｅｒａｇｅ ｄｅｇｒｅｅ ３７．９７ ３４．３１ ３３．９６ ３４．３０

平均路径长度 Ａｖｅｒａｇｅ ｐａｔｈ ｌｅｎｇｔｈ ６．５５ ６．８６ ６．６４ ６．６４

平均聚集系数 Ａｖｅｒａｇｅ ｃｌｕｓｔｅｒｉｎｇ ｃｏｅｆｆｉｃｉｅｎｔ ０．６３ ０．６３ ０．６４ ０．６５

模块化指数 Ｍｏｄｕｌａｒｉｔｙ ０．６７ ０．７７ ０．７３ ０．７３

２．４　 影响土壤细菌群落的关键环境因子

Ｍａｎｔｅｌ 检验显示，土壤细菌群落与 ｐＨ、ＯＭ、ＴＮ、ＭＣ 和 ＡＢ 均存在显著相关性（图 ５）。 其中，ＷＴ 与 ＯＭ、
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图 ４　 研究区域土壤细菌群落共现网络

Ｆｉｇ．４　 Ｓｏｉｌ ｂａｃｔｅｒｉａｌ ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ ｃｏ⁃ｏｃｃｕｒｒｅｎｃｅ ｎｅｔｗｏｒｋｓ ｉｎ ｓｔｕｄｙ ａｒｅａ

ＡＴ：丰富类群 Ａｂｕｎｄａｎｔ ｔａｘａ；ＭＴ：中等丰度类群 Ｍｏｄｅｒａｔｅ ｔａｘａ； ＣＲＡＴ：条件稀有和丰富类群 Ｃｏｎｄｉｔｉｏｎａｌｌｙ ｒａｒａ ａｎｄ ａｂｕｎｄａｎｔ ｔａｘａ；ＲＴ：稀有类群

Ｒａｒｅ ｔａｘａ；节点大小代表该节点的度，蓝绿色线代表正相关边，橙红色的线代表负相关边，括号外为正相关边数量，括号内为负相关边数量，不同

丰度类群节点拓扑属性以及拓扑角色分布，箱型图中横线为中位数，灰点为异常值标注，不同小写字母表示差异显著（Ｐ＜０．０５）

７３２１１　 ２４ 期 　 　 　 叶董　 等：若尔盖高寒湿地土壤细菌群落和生态网络对围封禁牧与恢复放牧的响应 　



ｈｔｔｐ： ／ ／ ｗｗｗ．ｅｃｏｌｏｇｉｃａ．ｃｎ

ＴＮ、ＭＣ 有较强的显著相关性（Ｐ＜０．０５），其相关系数分别为 ０．６１、０．６２、０．６２；ＡＴ 与 ＯＭ、ＴＮ、ＭＣ 有较强的显著

相关性（Ｐ＜０．０５），其相关系数分别为 ０．４３、０．４４、０．５７；ＲＴ 与 ＯＭ、ＴＮ、ＭＣ 有较强的显著相关性（Ｐ＜０．０５），相关

系数分别为 ０．５９、０．６０、０．５９。 ｐＨ 与 ＷＴ、ＡＴ 和 ＲＴ 的组成均有较弱的显著相关性，ＡＢ 与 ＡＴ 的组成有着较弱

的显著相关性（Ｐ＜０．０５， ｜Ｒ ｜ ＜０．４），表明土壤理化性质是影响土壤细菌群落各丰度类群组成的主要因素，而地

上生物量与丰富类群的群落组成有一定的联系。

图 ５　 不同丰度类群组成与环境因子的相关性

Ｆｉｇ．５　 Ｔｈｅ ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ ｂｅｔｗｅｅｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ａｂｕｎｄａｎｃｅ ｔａｘａ ａｎｄ ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌ ｆａｃｔｏｒｓ

线条颜色代表 Ｍａｎｔｅｌ 检验的显著性；线宽代表 Ｍａｎｔｅｌ 检验 Ｒ 的绝对值；颜色梯度代表 Ｓｐｅａｒｍａｎ 相关系数，∗表示相关性显著（Ｐ＜０．０５）；

ＯＭ：土壤有机质 Ｏｒｇａｎｉｃ ｍａｔｔｅｒ；ＴＮ：土壤全氮 Ｔｏｔａｌ ｎｉｔｒｏｇｅｎ；Ｃ ／ Ｎ：土壤碳氮比 Ｃａｒｂｏｎ ／ Ｎｉｔｒｏｇｅｎ；ＭＣ：土壤含水量 Ｍｏｉｓｔｕｒｅ ｃｏｎｔｅｎｔ；ＡＢ：地上生

物量 Ａｂｏｖｅ⁃ｇｒｏｕｎｄ ｂｉｏｍａｓｓ；ＩＶ：植被重要值 Ｉｍｐｏｒｔａｎｃｅ ｖａｌｕｅ

３　 讨论

３．１　 土壤细菌群落多样性和组成对围封禁牧和恢复放牧的响应

围封禁牧是调节生态系统功能恢复的有效措施［２６］，本研究设置不同禁牧时间以及恢复放牧处理，探究高

寒湿地土壤细菌群落对禁牧和再次放牧干扰的响应。 研究发现，围封禁牧明显改变若尔盖高寒湿地土壤细菌

群落多样性，与持续放牧的对照 Ｇ 相比，围封禁牧 ３ 年明显增加土壤细菌群落的多样性，这与围封禁牧后，减
少了牦牛等牲畜的践踏，地表植被组成与生物量增加有关［１８］。 随着禁牧时间增加到 ５ 年，土壤细菌群落多样

性已经与持续放牧 Ｇ 没有显著差异，这是因为长时间禁牧与植物多样性有着强烈的负效应［２７］，植物多样性的

降低进而对土壤细菌群落的多样性产生了负面影响［１８］。 禁牧解除后恢复了放牧对植被的影响，但与禁牧 ５
年时相比，土壤细菌的群落多样性以及群落全部类群的组成并没有显著变化，这可能是因为禁牧后的土壤细

菌群落已经对环境扰动具有更高的抵抗能力［２８］。
土壤细菌群落对环境变化十分敏感，并会根据外部扰动调整其生态位［２９］。 研究发现，禁牧前后土壤细菌

群落组成发生显著变化，这可以用环境因子的变化解释。 土壤细菌的各丰度类群的组成与土壤有机质、全氮

和含水量有着较强的相关性。 其中，土壤有机质是土壤中的主要营养物质，而植被是土壤碳氮的重要自然来

源，并且不同的植物种类在向土壤提供营养物质的数量和质量有差异［３０—３１］。 禁牧通过植物群落及其枯落物

的组成变化改变土壤有机质、全氮的含量对土壤细菌群落的组成产生了显著影响。 土壤含水量是恢复沼泽化

草甸的重要指标，同时也能改变土壤好氧和厌氧条件，是影响土壤细菌的代谢过程、群落组成的重要因素［３２］。
土壤 ｐＨ 被认为是土壤细菌群落多样性差异的驱动因素，对土壤细菌群落的结构有着重要的影响［３３］，但在本

研究中，ｐＨ 与土壤细菌群落各丰度类群只有较弱的显著相关性，表明在研究区域内 ｐＨ 并不是影响土壤细菌

群落组成的主导因子。 地上生物量能够反映地上植被的生长状况，而植被能够影响细菌群落的组成［６］，地上

生物量能够与土壤细菌群落建立较强的联系［１］。 本研究地上生物量仅与丰富类群的组成具有显著相关性，
这可能是丰富类群相较于全部类群和稀有类群对恢复放牧更具敏感性的原因。
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土壤微生物群落的组成变化往往与其参与的生态系统功能密切相关［２４］。 在禁牧 ５ 年时，土壤的有机质

含量显著增加，而放线菌门在禁牧 ５ 年时的丰度显著增加，并且放线菌门被认为能够促进植物残留物的分

解［３４］，推测有机物质的积累引起了放线菌门丰度的显著变化。 变形菌门在不同处理之间丰度没有出现显著

差异，可能受禁牧和放牧的影响较小。 有研究发现，变形菌门同样为能够分解难以分解的有机质，参与能量代

谢［３５］，并且在不同退化程度的高寒草地中是优势物种［３６］。 土壤中的酸杆菌通常受土壤酸碱度的影响［３７］，因
此推测酸杆菌门的丰度与土壤 ｐＨ 变化相关，线性回归拟合结果验证了这一点 （ｙ ＝ ２２１１．４ｘ⁃９７６７，Ｐ ＝ ０．０１３＜
０．０５）。 绿弯菌通常在厌氧环境下更能发挥功能［３８］，其丰度变化与土壤含水量变化相吻合。
３．２　 土壤细菌网络对禁牧和恢复放牧的响应

共现网络的结构可以反映微生物之间的相互作用，相连接的节点之间可能潜在着合作、共存、捕食、竞争

等关系［３９］。 本研究，网络均以正相关关系为主，放牧行为可能使得环境胁迫加剧，土壤细菌群落可能潜藏着

合作关系以应对恶劣的环境［４０］，因而在进行放牧（Ｇ 和 ＲＧ）的网络中正相关比例较高。 与Ｗａｎｇ 等［２６］的研究

结果不同，本研究中禁牧降低了网络的连通性，但增加了网络的复杂度和模块化水平以及模块中心点的比例，
表明禁牧能够缓解土壤细菌群落的环境压力，促使更多土壤细菌进行相互作用，但群落中种间关系整体变得

松散，而相对增加了模块内的物种之间联系的紧密程度，增加了对环境变化的抵抗能力［２５］。 然而这个效果会

随禁牧时间增加而下降，这与本研究发现的围封禁牧导致植物群落简单、土壤含水量下降与土壤 Ｃ ／ Ｎ 增加有

关（表 １），其植物群落变化与王娟等［２７］发现的围封禁牧导致植物群落组成趋异性演替相一致。
禁牧和放牧改变了土壤细菌群落中禁牧能够改变不同丰度类群之间的联系。 本研究，丰富类群拓扑属性

更高，占据核心地位，但生态禁牧增加了稀有类群节点与各丰度类群边的比例，表明禁牧能够促进土壤细菌群

落中稀有类群的互作能力。 禁牧带来的环境变化可能满足更多稀有类群的适宜条件［２０］，使其能够与其他细

菌进行互作，有利于更多细菌种类的共存。 此外，在禁牧后土壤细菌关键节点数量增加，并且关键节点以稀有

类群为主，表明禁牧使土壤细菌群落整体物种间相互作用的模式发生转变，形成了以稀有类群为主的互作模

式，这些关键节点大部分隶属于嗜热油菌纲（Ｔｈｅｒｍｏｌｅｏｐｈｉｌｉａ）、放线菌纲（Ａｃｔｉｎｏｂａｃｔｅｒｉａ）和 Ｖｉｃｉｎａｍｉｂａｃｔｅｒｉａ。
与丰富类群相比，稀有类群更为稳定，在干扰环境压力变化的情况下能够维持土壤细菌群落功能［９］，这可能

是禁牧后土壤细菌群落整体对干扰更具抵抗力的原因。 在恢复放牧后，网络中仍然保持着大量稀有类群的关

键节点（图 ４），使恢复放牧后土壤细菌群落网络仍保持较高的复杂性。

４　 结论

围封禁牧显著改变了土壤细菌群落的多样性、组成和群落结构，其中围封禁牧 ３ 年显著增加了土壤细菌

群落的多样性，稀有类群的 α 多样性对围封禁牧响应较为敏感。 恢复放牧后，丰度类群组成变化比全部类群

更加敏感。 研究显示，禁牧能够增加土壤细菌群落生态网络的复杂性、稳定性，并形成了以稀有类群为主的互

作模式。 围封禁牧和恢复放牧主要通过改变土壤性质中 ＯＭ、ＴＮ 和 ＭＣ 影响土壤细菌群落组成。 综上所述，
围封禁牧有利于土壤细菌群落的稳定；丰富类群细菌对围封禁牧和放牧的敏感性，可作为不同放牧方式响应

的生物指示指标；而围封禁牧使稀有类群在细菌网络中发挥更大的作用。
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