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高寒草原灌丛化对土壤碳库和土壤微生物群落结构的

影响* 

邓增卓玛，马文明†，马祥丽，母先润 
（西南民族大学草地资源学院，成都 610041） 

摘  要：在气候变化和过度放牧等的影响下，全球草地灌丛化现象愈发严重。然而，高寒草地土壤微生物群落对灌丛化的响

应尚不清楚。以青藏高原东缘 3 种典型灌丛化草地（高山绣线菊 Spiraea alpina、金露梅 Potentilla fruticosa、小叶锦鸡儿

Caragana microphylla）和无灌丛生长的草地为研究对象，通过分析植物群落结构、土壤碳组分、细菌群落结构及菌群互作

关系，拟揭示高寒草原灌丛化对土壤微生物群落结构和土壤碳库的影响。基于 16S rRNA 基因测序技术研究土壤细菌群落及

其共生特征，并结合傅立叶变换红外光谱（FTIR）分析了土壤有机碳（SOC）化学组成。结果表明，灌丛化草地（小叶锦

鸡儿和金露梅）地上植物群落组成均发生显著改变（P < 0.01），而地上植物群落多样性和丰富度无显著变化（P > 0.05）。三

种灌丛样地地上生物量均显著高于草地（P < 0.05），而地下生物量则无显著差异（P > 0.05）。灌丛化对 SOC 和全氮（TN）

含量无显著影响，但减小了表层与深层 SOC 含量的差异，具体表现为草地表层土壤 SOC 显著高于其深层（P < 0.05），但三

种灌丛样地无此趋势。三种灌丛和草地表层和深层土壤 SOC 组分均以芳香族为主（除小叶锦鸡儿深层土壤外），灌丛和草地

样地间芳香族含量无显著差异（P > 0.05），但小叶锦鸡儿样地中芳香族含量呈表聚型分布（P < 0.05）。通过随机森林模型分

析发现，酸杆菌门和放线菌门分布是表层和深层土壤中灌丛化的最重要预测因子。非度量多维尺度分析（NMDS）结果表明，

灌丛化显著改变了高寒草地土壤细菌群落组成（P < 0.05），且植物群落结构和 SOC 化学组成是影响土壤细菌群落结构变化

的主要因子。通过功能预测分析得到 4 个生物代谢通路，分别为细胞过程（Cellular processes）、环境信息处理（Environmental 

information processing）、代谢（Metabolism）和遗传信息处理（Genetic information processing），其中土壤微生物的代谢功能

在灌丛表层和深层土壤中富集（P < 0.05）。三种灌丛草地表层和深层土壤细菌共现网络均较未灌丛化草地更为复杂和稳定，

并且偏利共生或共生关系在高寒草地细菌群落结构建立中发挥重要作用。综上所述，灌丛化对土壤细菌群落结构及土壤碳库

有重要调控作用，研究结果丰富了高寒草地土壤微生物群落组成和多样性的研究内容，为高寒草地土壤碳源汇效应提供了一

定的理论基础。 

关键词：灌丛化；微生物群落组成；土壤有机碳化学组分；微生物共生网络；植物群落 
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Effects of Shrub Encroachment on Soil Carbon Pool and Soil Microbial 
Community Structure in Alpine Grassland 

TENZING Droma, MA Wenming†, MA Xiangli, MU Xianrun 

(College of Grassland Resources, Southwest Minzu University, Chendu 610041, China) 

 

Abstract: 【Objective】With global climate change and overgrazing, shrub encroachment is extensively occurring in global 

grasslands. However, relatively little is known about how the structure of bacterial communities shifts with shrub encroachment. 

Thus, considering the aboveground plant community, soil carbon chemical composition, soil bacterial community structure and 

network beneath the canopies of three typical shrub species (Potentilla fruticosa, Spiraea alpina, and Caragana microphylla) as 

well as in adjacent grassland (as a control), the effects of shrub encroachment on the structure of soil bacterial communities and 

soil carbon pools were explored.【Method】16S rRNA gene sequencing was used to investigate the bacterial communities and 

co-occurrence features among bacterial taxa while Fourier transform infrared spectroscopy (FTIR) was conducted to assess the 

soil organic carbon (SOC) chemical composition.【Result】Shrub encroached grasslands (Potentilla fruticosa and Caragana 

microphylla) showed significant changes in aboveground plant community composition (P < 0.01) while the aboveground plant 

community diversity and richness remained constant (P > 0.05). The biomass of the three shrub plots was significantly higher 

than that of grassland (P < 0.05) whereas underground biomass showed no significant difference (P > 0.05). Shrub encroachment 

had no significant effects on SOC and total nitrogen (TN) contents, but weakened the differences of SOC contents between top- 

and subsoils, as shown by significantly higher SOC contents in the topsoil of the grassland than in its subsoil (P < 0.05), with no 

such trend in the three shrub plots.The SOC chemical composition in both top- and subsoils of the three shrublands and grassland 

was dominated by aromatics(except for deep soil in Caragana microphylla plots), with no significant difference in aromatic 

content between shrub and grassland plots (P > 0.05). However, the Caragana microphylla plots exhibited a surface-aggregated 

distribution of aromatics (P < 0.05). Random forest model analysis revealed that the distribution of Acidobacteria and 

Actinobacteria was the most important predictor of shrub encroachment in top and subsoils (P < 0.01). According to non-metric 

multidimensional scaling (NMDS) analysis, the bacterial community composition of alpine grassland was significantly altered by 

shrub encroachment. Moreover, plant community composition and SOC chemical compositions were the main explanatory factors 

affecting bacteria community composition in both depths. Functional prediction analysis identified four biological metabolic 

pathways, including cellular processes, environmental information processing, metabolism, and genetic information processing, 

with metabolism being enriched in shrub plots (P < 0.05). Based on topological parameters of total links, complexity, and natural 

connectivity, the results showed that the soil bacterial network of shrublands was more complicated and stabilized than that in 

grasslands, and mutualism or commensalism may play an important role in establishing the bacterial community structure. 

【Conclusion】In summary, the results of this study suggest that shrub encroachment had an important regulatory effect on soil 

bacterial community structure and soil carbon pool. The results enrich the literature on soil microbial community in alpine 

grassland and provide a theoretical basis for the effect of soil carbon source and sink in alpine grassland. 

Key words: Shrub encroachment; Bacterial community; Soil organic carbon chemical components; Bacterial co-occurrence 

network; Aboveground plant community 

全球气候变暖对人类生存和发展会产生深刻影

响，是当今国际社会面临的重大挑战之一。草地作

为陆地生态系统的重要组成部分，约占其表面积的

41%[1]，储存有 343 Pg C（地下 1 m），其储量的微

小变化将对大气 CO2 浓度和全球气候变化产生重大

影响[2]。在全球气候变化（例如，大气 CO2 浓度增

加、地表温度上升、氮沉降和降水模式改变）和过

度放牧等的影响下，草地生态系统普遍出现木本或

灌木植物的密度、盖度和生物量增加的现象，即草

地灌丛化（Shrub encroachment）[3]。草地灌丛化对



1 期 邓增卓玛等：高寒草原灌丛化对土壤碳库和土壤微生物群落结构的影响 263 

 

http://pedologica.issas.ac.cn 

土壤有机碳（SOC）的影响不尽一致，它有可能使

SOC 含量增加[4]、减少[5]、抑或是保持不变[6]。因此，

了解灌从化对土壤碳库的影响，能够为高寒草地土

壤碳源汇效应提供一定的理论基础。 

土壤微生物是土壤养分矿化、碳氮固存等多种

生物地球化学过程的驱动者[7]。灌丛化后植物群落

优势种由草本植物到木本植物的转变会改变凋落物

和根系分泌物的数量和质量，进而影响微生物群落

组成和多样性[8]。Ma 等[9]的研究结果表明，灌丛化

增加了酸杆菌（Acidobacteria）等寡营养菌相对丰度，

导致放线菌（Actinobacteria）等富营养菌在灌丛土

壤中丰度降低。地上植物群落的变化可能还会引起

微生物共生网络发生改变[10]。Li 等[11]的研究表明，

灌丛土壤中微生物对生存空间、养分以及水分等资

源竞争降低，菌群间共生或互利共生的相互作用增

强。共生关系有利于不同物种的生长繁殖，增加土

壤微生物功能的互补性，进而能够提高生态系统能

量流动和物质循环速率[11]。Kehe 等[12]发现共生菌群

可分泌碳源降解酶，增加了碳的可利用性，促进了

碳循环。竞争关系在土壤资源相对短缺时可能更加

重要[13]。土壤养分贫瘠时，微生物会通过合成获取

有限资源的酶 /替代酶和分解惰性物质来补偿养分

的不足[14]。这种资源获取方式的转变，会影响土壤

碳周转率。因此，灌丛化后微生物群落结构的变化，

最终将影响土壤生物地球化学过程，如 CO2 的产生

和固定。 

青藏高原又被称为世界第三极，是气候变化的

敏感区[15]。近年来，在全球气候变化和人类活动的

影响下，青藏高原灌丛化现象日益严重。1990 年至

2009 年，青藏高原东南麓已有 39%的高山草甸灌丛

化[16]。以往对灌丛化的研究主要集中在干旱半干旱

区灌丛化对地上植物群落、土壤理化性质和土壤微

生物的影响，而土壤微生物群落对灌丛化的响应可

能因气候、植被和土壤类型的不同而不同。因此，

本研究利用 16S 基因的高通量测序技术，研究了青

藏 高 原 东 缘 3 种 典 型 灌 丛 化 草 地 （ 高 山 绣 线 菊

Spiraea alpina、金露梅 Potentilla fruticosa、小叶锦

鸡儿 Caragana microphylla）土壤表层（0～10 cm）

和深层（50～60 cm）细菌群落结构，明确了高寒草

地灌丛化对土壤微生物群落及土壤有机碳化学组成

的影响，以期为青藏高原灌丛化草地的地下碳循环

提供理论依据。 

1  材料与方法 

1.1  研究区概况 

本研究野外采样点分布在四川省红原县。该区

域位于青藏高原东部边缘，平均海拔 3 500 m，年均

温 0.9℃，年均降水量 690 mm。气候类型为高原寒

温带半湿润季风气候，土壤类型为高山灌丛草甸土。

灌 丛 样 地 中 优 势 种 分 别 为 高 山 绣 线 菊 （ Spiraea 

alpina）、金露梅（Potentilla fruticosa）、小叶锦鸡儿

（Caragana microphylla），草本植物主要有四川剪股

颖 （ Agrostis szechuanica）、垂 穗披碱 草（ Elymus 

nutans）、早熟禾（Poa annua）、发草（Deschampsia 

caespitosa）、四川嵩草（Kobresia setchwanensis）、

草玉梅（Anemone rivularis）等。 

1.2  样品采集与处理 

野外取样在 2019 年 8 月初进行。选择 3 种青藏

高原典型灌丛（高山绣线菊、金露梅、小叶锦鸡儿）

和无灌木生长的草地作为对照。每个样地面积为

50 m×50 m，间距为 100 m。每个样地内设置 3 个

1 m×1 m 的小样方，根据《中国植物志》[17]和《青

海植物志》[18]等参考书籍，调查每个灌丛样方内所

有物种的物种数，测量每个物种植株的高度、多度

和分盖度，以计算植物物种多样性和丰富度。记录

完成后，将地上植物齐地刈割，测定灌木地上部分

鲜物质量；同时将称过鲜物质量的灌木（各取样

100 g 左右）和所有草本植物带回实验室。在实验室

内用烘箱将植物样品烘干至恒重（65 ℃，48 h），

根据灌木的干鲜物质量比值计算不同样方内灌木地

上生物量，并与草本植物部分的干物质量相加得到

灌丛样地地上生物量。每个小样方采用五点法（4

个点，样地中心）采集表层（0～10 cm）和深层（50～

60 cm）土壤，土层选取参考 Fontaine 等[19]。相应土

层混合为 1 份土样，剔除植物根茎、凋落物和小石

砾等杂物后置于灭菌管。草地和灌丛样地土壤共 48

份样品（为了增加微生物测定的准确性，将重复增

加至 6 个），其中包括草地 12 份（6 个重复×2 个土

层）和灌丛 36 份（3 种灌丛×6 个重复×2 个土层）。

样品做好标记后放入冰盒内，并迅速带回实验室，

一部分土样保存于–20 ℃冰箱内用于提取土壤微生

物 DNA，另一部分土样置于自封袋带回实验室自然

风干，用于测量土壤理化性质（pH、SOC、全氮 TN）

和有机碳化学组分。 
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1.3  土壤理化性质测定 

土壤 pH 用酸度计测定，水土比为 2.5︰1。SOC

采用元素分析仪（Elementar Variomax CNS Analyser，

Elementar Crop.，德国）测定，TN 采用凯氏定氮法测

定。SOC 化学组成采用傅里叶变换红外光谱仪（Nicolet 

6700，Thermo Fisher，美国）分析。具体方法如下：将

待测土壤样品与 KBr（光谱纯）按 1︰10 的比例在玛瑙

研钵中充分研磨混匀后，在 75 KPa 下压片，通过傅里

叶变换红外光谱仪扫描并记录光谱图。光谱测定范围为

400～4 000 cm–1，分辨率为 4 cm–1，扫描 16 次。不同

特 征 峰 用 来 评 估 SOC 不 同 的 碳 组 分 ： 脂 肪 族

（2 930 cm–1）、芳香族（1 620 cm–1）、多糖（1 034 cm–1）

和酚醇（3 435 cm–1）[20]。 

1.4  土壤 DNA 的提取及测序 

土壤样品采用 MO BIO 土壤 DNA 提取试剂盒

（MO BIO Laboratories，Carlsbad，CA，美国），按

照其说明书对土壤 DNA 进行提取。细菌以 16S V4～

V5 区 515F（5'-GTGCCAGCMGCCGCGGTAA-3'）

和 909R（5'-CCCCGYCAATTCMTTTRAGT-3'）为

引物[21]。反应体系为：上游引物 515F 和下游引物

909R 各 1 μL，9.5 μL 无菌水，1 μL DNA 样品。PCR

扩增程序包括：94 ℃变性 3 min，随后进行 30 次下

列循环过程，94 ℃变性 40 s，50 ℃退火 60 s，72 ℃

延伸 60 s，完成 30 个循环后在 72 ℃延伸 10 min。

使用 TruSeq® DNA PCR-Free Sample Preparation Kit

建库试剂盒进行文库构建并利用 Illumina HiSeq 测

序仪进行 PE250 测序。使用 FLASh（V1.2.7，http：

//ccb.jhu.edu/software/FLASH/ ） [22] 对 每 个 样 品 的

reads 进行拼接，得到的拼接序列为原始测序数据。

利用 Qiime（V1.9.0，http：//qiime.org/scripts/split_ 

libraries_fastq.html）平台将低质量的序列（Q<30）

和 长 度 不 足 300 bp 的 序 列 去 掉 ， 嵌 合 体 采 用

UCHIME 算法过滤，进而得到高质量的测序数据。

利用 Qiime 软件对所有样品的有效数据（Effective 

Tags）进行聚类（CD-HI 方法），默认以 97%相似性

将序列聚类成为操作分类单元（OTU） [23]。利用

Qiime 软件对 OTU 代表序列进行物种注释，使用

Silva v132 和 UNITE（version 8.0）作为参考数据库。 

1.5  数据处理与作图 

对于土壤 pH、SOC、TN、SOC 化学组成、植

物多样性和细菌功能的显著性分析分别采用 Shapiro- 

Wilk 和 Levene’s 检验对数据进行正态和方差齐性检

验。当数据同时满足正态分布和方差齐性时，采用

SPSS22.0 进行单因素方差分析（ANOVA），图基事

后检验（Tukey’s HSD）分析组间差异的显著性；当

数据不服从正态分布，则采用非参数检验。使用基

于 Bray-Curtis 距 离 矩 阵 的 非 度 量 多 维 尺 度 分 析

（NMDS）和相似性分析（Anosim）分析植物群落和

微生物群落的变化。采用随机森林模型预测土壤细

菌对灌丛化的平均重要性。基于京都基因与基因组百科

全 书 （ KEGG ） 数 据 库 ， 使 用 PICRUSt （ http ： // 

picrust.github.io/picrust/）预测可能由细菌群落传递

的功能特征。曼特尔检验（Mantel test）用于评估土

壤和植物特性与微生物群落结构之间的关系。 

采用共现性网络（Co-occurrence network）分析

三种灌丛和草地表层、深层土壤中微生物群落之间

的相互关系。采用 R（V.3.6.1）软件 psych 包中 corr

函数，使用斯皮尔曼（spearman）相关分析计算 OTU

间的相关性，进一步筛选具有显著相关的 OTU（|r|> 

0.6 且 P<0.05）。利用 Gephi0.9.2 软件对微生物网络

图进行可视化，计算各个网络的拓扑结构性质，包

括平均度（Average degree）、平均聚类系数（Average 

clustering coefficient）、平均路径距离（Average path 

distance）、模块性（Modularity）、复杂性（Complexity）

和自然连通度（Network connectivity）。 

2  结  果 

2.1  灌丛化草地的植被特征 

三种灌丛和草地植物群落组成的 NMDS 分析结

果如图 1 所示，胁迫系数（stress）值为 0.023 6，表

明拟合度较好，分类结果可信。金露梅、小叶锦鸡

儿和草地的植物群落形成了分离的群落（P<0.01），

高 山 绣 线 菊 与 草 地 物 群 落 组 成 无 显 著 差 异 （ P> 

0.05）。 

由表 1 可知，三种灌丛与草地植物群落的香农

（Shannon）多样性和玛格列夫（Margalef）丰富度

指数均无显著差异（P>0.05）。三种灌丛地上生物量

在 1.48～2.29 kg·m–2 之间，而草地地上生物量平均

仅有 0.26 kg· m–2，且三种灌丛地上生物量均显著高

于草地（P<0.05）。 
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①Caragana microphylla， Grassland② ，③Potentilla fruticosa，④Spiraea alpina. 

 
图 1  灌丛和草地植物群落组成的非度量多维尺度（NMDS）分析 

Fig. 1  Plant community composition of shrub-encroached and grass plots using non-metric multidimensional scaling analysis（NMDS） 

表 1  灌丛和草地植物群落多样性和生物量 

Table 1  Plant community diversity and biomass of shrub-encroached and grass plots 

根系生物量 

Belowground biomass/（kg. m–2） 
香农多样性 

Shannon diversity 

玛格列夫丰富度 

Margalef richness 

地上生物量 

Aboveground biomass/ 

（kg. m–2） 0～10 cm 50～60 cm 

金露梅① 1.99±0.07A 2.62±0.08A 1.48±0.01B 0.71±0.21Aa 0.22±0.12Aa

小叶锦鸡儿② 2.15±0.06A 2.53±0.08A 2.09±0.19A 1.55±0.25Aa 0.44±0.16Ab

高山绣线菊③ 2.28±0.02A 2.45±0.35A 2.29±0.08A 1.30±0.10Aa 0.39±0.12Ab

草地④ 2.24±0.26A 2.42±0.33A 0.26±0.06C 1.27±0.15Aa 0.18±0.05Ab

注：结果以均值±标准误（n = 3）表示，不同大小写字母分别表示不同植被类型在同一土层和同一植被类型内不同土层间的差

异显著性，P < 0.05。下同。Note：Values are given as mean ± standard error（n = 3），Different lower- and uppercase letters indicate significant 

differences between the different soil layers within the same vegetation types and different vegetation types within the same soil layer，

respectively，at the P < 0.05 level. The same as below. ①Potentilla fruticose，②Caragana microphylla，③Spiraea alpine，④Grassland. 

 

2.2  灌丛化草地的土壤理化性质 

三种灌丛样地表层和深层 SOC 平均含量分别

在 58.04～66.95 g·kg–1 和 50.10～55.76 g·kg–1 之间，

TN 含量在 4.92～6.15 g·kg–1 和 3.96～5.05 g·kg–1 之

间（表 2）。三种灌丛土壤表深层 SOC 和 TN 含量均

与草地无显著性差异（P>0.05）。由表 2 可知，在灌

丛和草地表层、深层土壤 SOC 组分均以芳香族为主

（除小叶锦鸡儿深层土壤外）。 

2.3  灌丛化草地细菌群落及其影响因子 

通过随机森林模型分析确定土壤细菌群落对灌丛

化的平均重要性（图 2）。结果表明，酸杆菌门（P<0.01，

例如 OTU1826、OTU129 和 OTU903）和变形菌门（P 

< 0.05，例如 OTU664 和 OTU48889）是表层土壤灌丛

化的重要预测因子。深层土壤中，放线菌门（OTU224）、

酸杆菌门（OTU41 和 OTU239）和棒状杆菌门（OTU367）

是灌丛化的显著预测因子（P<0.01）。 
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表 2  灌丛和草地表层和深层土壤性质 

Table 2  Soil properties in top- and subsoils of shrub-encroached and grass plots 

 
土层 

Soil depth 
pH 

SOC/ 

（g·kg–1） 

TN/ 

（g·kg–1）
C/N 

脂肪族 

Aliphatic/ 

% 

芳香族 

Aromatic/ 

% 

多糖 

Polysaccharides/ 

% 

酚醇 

Alcohol/

% 

0～10 cm 
5.15± 

0.07Ba 

66.95± 

1.98Aa 

4.92± 

0.21Aa 

13.62± 

0.82Aa 

11.48± 

4.69Aa 

44.14± 

12.29Aa 

24.76± 

13.58Aa 

19.62± 

6.12Aa 
金露梅 

Potentilla 

fruticosa 50～60 cm 
5.26± 

0.04Ba 

54.56± 

0.79Aa 

3.96± 

0.46Ab 

14.19± 

0.71Aa 

4.95± 

2.24Ba 

56.83± 

2.41Aa 

14.40± 

3.71Ba 

23.82± 

3.83Aa 

0～10 cm 
5.38± 

0.09ABa 

66.77± 

2.52Aa 

6.15± 

0.63Aa 

10.72± 

0.58Ba 

22.36± 

12.63Aa 

53.01± 

4.89Aa 

11.62± 

2.60Ab 

13.02± 

7.25Aa 
小叶锦鸡儿 

Caragana 

microphylla 50～60 cm 
5.58± 

0.09Aa 

50.10± 

2.647Aa 

4.78± 

0.88Aa 

10.66± 

0.62Ba 

20.36± 

4.28ABa 

24.25± 

1.12Ab 

36.84± 

2.12Aa 

18.54± 

1.05ABa

0～10 cm 
5.40± 

0.03Aa 

58.04± 

0.85Aa 

5.64± 

0.19Aa 

10.34± 

0.18Ba 

13.80± 

6.53Aa 

53.26± 

1.19Aa 

16.81± 

0.42Aa 

16.13± 

6.30Aa 
高山绣线菊 

Spiraea 

alpina 50～60 cm 
5.43± 

0.08ABa 

55.76± 

0.65Aa 

5.05± 

0.11Ab 

11.03± 

0.16Ba 

11.85± 

4.98ABa 

53.89± 

1.82Aa 

16.47± 

0.67Ba 

17.80± 

4.60ABa

0～10 cm 
5.15± 

0.05Bb 

57.03± 

1.21Aa 

4.92± 

0.41Aa 

11.52± 

0.12ABa 

19.20± 

5.96Aa 

50.47± 

1.41Aa 

15.96± 

1.61Aa 

14.37± 

8.42Aa 草地 

Grassland 
50～60 cm 

5.43± 

0.10ABa 

39.08± 

3.82Ab 

3.52± 

1.28Aa 

11.31± 

0.50ABa 

20.43± 

4.56Aa 

53.74± 

2.18Aa 

12.89± 

3.63Ba 

10.43± 

1.96Ba 

注：SOC，有机碳；TN，全氮；C/N，碳氮比；结果以均值±标准误（n = 6）表示。下同。Note：SOC for soil organic carbon，

TN for total nitrogen，C/N for carbon nitrogen ratio.Values are given as mean ± standard error（n = 6）. The same as below. 

 

三种灌丛和草地土壤细菌 β 多样性变化如图 3

所示，胁迫系数（stress）值为 0.0485，stress < 0.05，

拟合极好，分类结果可信。进一步通过相似性分析

（Anosim）分析不同样地间细菌群落组成表明，三

种灌丛土壤表层和深层细菌群落组成与草地细菌群

落差异显著（P<0.05）。 

通过与 KEGG 数据库进行比对共得到 4 个生物

代 谢 通 路 （ 图 4 ）， 分 别 为 细 胞 过 程 （ Cellular 

processes ）、 环 境 信 息 处 理 （ Environmental 

information processing）、代谢（Metabolism）和遗传

信息处理（Genetic information processing），其中细

菌的代谢功能相对丰度最高，平均占比 52.65%。小

叶锦鸡儿和高山绣线菊表层、深层土壤中细菌代谢

功能显著高于草地（P<0.05），金露梅仅在深层土壤

中显著高于草地（P<0.05）（图 4）。 

采用曼特尔检验（Mantel test）评估灌丛和草地

土壤细菌群落组成与土壤理化性质和植被特征的关

系，结果（图 5）表明，灌丛表层土壤细菌群落组

成受到植物群落结构（R = 0.30，P = 0.001）和脂肪

族（R = 0.47，P = 0.01）变化的显著影响；pH（R = 

0.38，P = 0.001）、多糖（R = 0.41，P = 0.001）、芳

香族（R = 0.46，P = 0.001）、脂肪族（R = 0.47，P = 

0.001）、地上生物量（R = 0.20，P = 0.02）和植物

群落结构（R =0.37，P = 0.001）与灌丛深层土壤细

菌群落组成的变化显著相关。 

2.4  灌丛化草地土壤细菌的共现网络特征 

由细菌网络拓扑参数可知，三种灌丛的节点数

和边均高于草地，说明灌丛较草地具有更大规模的

网络。三种灌丛和草地表层、深层节点间均以正相

互作用为主（表 3）。通过逐步去除节点来估计网络

稳性，以评估细菌存在或不存在的情况下，共现网

络中自然连通度下降的速度，其斜率绝对值越小， 
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注：OTU1826、OTU129、OTU903、OTU498、OTU149、OTU41 和 OTU239 属酸杆菌门；OTU664、OTU48889 和 OTU4453

属变形菌门；OTU652、OTU49、OTU99、OTU224 和 OTU21 属放线菌门；OTU367 属棒状杆菌门；OTU146 属芽单胞菌门；OTU168

属绿弯菌门；*和**分别表示在 P<0.05 和 P<0.01 水平上有显著差异。Note：OTU1826，OTU129，OTU903，OTU498，OTU149，OTU41 

and OTU239 for Acidobacteria；OTU664，OTU48889 and OTU4453 for Actinobacteria；OTU652，OTU49，OTU99，OTU224 and OTU21 

for Proteobacteria；OTU367 for Rokubacteria；OTU146 for Gemmatimonadetes；OTU168 for Chloroflexi. * and ** indicate statistical 

significance at P < 0.05 and P<0.01 levels. 

 
图 2  基于随机森林模型分析筛选灌丛化土壤中细菌操作分类单元（OTU）的相对重要性 

Fig. 2  Importance of soil bacterial community under shrub encroachment from random forest analysis 

 

①Caragana microphylla， Grassland② ，③Potentilla fruticosa，④Spiraea alpina. 

 
图 3  灌丛和草地土壤细菌群落组成的非度量多维尺度（NMDS）分析 

Fig. 3  Soil bacterial community composition of shrub-encroached and grass plots using non-metric multidimensional scaling analysis（NMDS）  
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注：结果以均值±标准误（n = 6）表示，不同大小写字母分别表示不同植被类型在同一土层和同一植被类型内不同土层间的差

异显著性，P<0.05。Note：Values are given as mean ± standard error（n = 6），Different lower- and uppercase letters indicate significant 

differences between the different soil layers within the same vegetation types and different vegetation types within the same soil layer，

respectively，at the P<0.05 level. ①Potentilla fruticosa，②Spiraea alpina，③Caragana microphylla， Grassland.④  

 
图 4  灌丛和草地土壤细菌功能预测 

Fig. 4  Soil bacteria functional prediction in shrub-encroached and grass plots 

微生物网络越稳定[24]。由图 6 可知，灌丛化增加了

土壤细菌群落共现性网络的稳定性。 

3  讨  论 

3.1  高寒草地灌丛化对植物群落的影响 

物种多样性是表征草地生态系统生产力和稳定

性的重要指标[25]。本研究发现，高寒草地灌丛化对

地上植物群落多样性和丰富度无显著影响（表 1）。

这与 Alday 等[26]的结果相一致。这可能是由于灌木

盖度的增加，喜阳植物与灌木竞争光源而受到抑制，

同时有利于耐阴植物的生长，植物群落组成从一年

生植物、喜阳植物转变为喜阴湿物种，进而可保持

物种丰富度和多样性不变[27]。通过分析三种灌丛与

草地地上生物量发现，灌丛化显著增加地上生物量

（表 1，P<0.05）。这可能是由于灌木一定程度上限 

制了家畜和野生动物的采食，减少了生物量损失。 

3.2  高寒草地灌丛化对土壤理化性质的影响 

灌丛化对高寒草地土壤碳氮含量无显著影响

（表 2）。这与 Zhao 等[4]的研究结果不一致，其结果

表明灌丛化增加土壤中的 C 和 N 含量，形成“沃岛

效应”。灌丛化通常会增加凋落物输入的数量，进而

通过提供可利用养分而引起微生物数量的增加[28]。

但是在微生物大量繁殖的同时，养分需求增加，使

其发生共代谢进行氮挖掘，促进 SOC 的矿化，这可

能是本研究中灌丛与草地土壤 SOC 和 TN 含量无显

著变化的原因。SOC 的垂向分布结果表明，草地表

层和深层的 SOC 含量存在显著差异，呈表聚性分

布，但三种灌丛样地中各自的表层和深层 SOC 含量

之间无显著差异（表 2）。灌丛表层土壤碳主要来源

于叶片，而根源和叶源碳在草本有机质中更占优势[29]。

虽然草本植物在土壤表层分配了大量的碳，但它们
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短而密集的根系无法到达更深的土层。相比于草本

植物，灌木的根系分布更广更深，产生更多的根系

分泌物和凋落物，促进深层碳的积累。因此，与草

地相比，深层灌丛根系碳输入的增加降低了表层和

深层碳含量的差异，导致垂向 SOC 含量无显著变化

（表 2）。灌丛化和未灌丛化样地 SOC 以芳香族为主

（表 2）。这与之前的研究结果一致，即高寒草地的

大部分 SOC 呈惰性[30]，对土壤碳库的长期储存具有

重要作用。这可能是因为高寒生态系统低温低氧环

境阻碍了微生物和酶的活动，抑制 SOC 的分解，产

生稳定的 SOC 组分。 

3.3  高寒草地灌丛化对土壤细菌群落结构的影响 

通过相似性分析表明，灌丛化后表层和深层土

壤细菌群落组成发生显著改变（图 3），说明细菌

群落是植物种类变化的敏感指标之一。这与 Xiang

等 [8]在内蒙古和 Ma 等[9]在青藏高原的研究结果相

一致。先前研究表明，植物通过根系分泌物影响相

关的微生物群落结构[31]。因此，本研究中灌丛样地

细菌群落组成的变化可能与灌丛化后地上植物群落

组成的变化有关。本研究通过随机森林分析（图 2）

发现，土壤表层酸杆菌门为灌丛化的显著预测因子。

这可能是由于灌木凋落物中富含木质素等惰性化合 

 

注：AGB，地上生物量；BGB，地下生物量；Ali，脂肪族；Aro，芳香族；Pol，多糖；Alc，酚醇；PD，植物多样性；PR，植

物丰富度；PN1，植物 NMDS 轴 1；PN2，植物 NMDS 轴 2。Note：AGB for aboveground biomass，BGB for underground biomass，Ali 

for aliphatic，Aro for aromatic，Pol for polysaccharides，Alc for alcohol，PD for plant diversity，PR for plant richness，PN1 for plant 

community composition NMDS1，PN2 for plant community composition NMDS2. Shrub plots① ， Grassland.②  

 
图 5  土壤细菌群落结构与土壤因子和植被特征的曼特尔检验 

Fig. 5  Mantel tests for soil bacteria community structure with soil and vegetation properties 
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表 3  四组样地细菌群落共现网络特征参数 

Table 3  The topological properties of co-occurrence networks from four plots 

 土层① 总节点数② 总连接数
③

正相互作用
④

负相互作用
⑤

复杂性
⑥

平均聚类系数
⑦

 模块性
⑧

0～10 cm 243 581 54.39% 45.61% 2.39 0.59 0.79 
金露梅⑨ 

50～60 cm 231 263 56.27% 43.73% 1.14 1.00 0.97 

0～10 cm 224 324 58.02% 41.98% 1.45 0.64 0.90 
高山绣线菊  

50～60 cm 255 486 60.29% 39.71% 1.91 0.96 0.95 

0～10 cm 299 735 62.31% 37.69% 2.46 0.67 0.82 
小叶锦鸡儿  

50～60 cm 364 496 55.85% 44.15% 1.36 0.92 0.91 

0～10 cm 118 101 56.44% 43.56% 0.86 1.00 0.94 
草地  

50～60 cm 198 169 56.80% 43.20% 0.85 1.00 0.98 

①Soil depth，②Total nodes，③Total links，④Positive link，⑤Negative link，⑥Complexity，⑦Average clustering coefficient，

⑧Modularity. ⑨Potentilla fruticosa， Spiraea alpina， Caragana microphylla， Grassland 

 

 

①Caragana microphylla，②Spiraea alpina，③Potentilla fruticosa， Grassland.④  

 
图 6  灌丛化对土壤细菌群落共现性网络稳定性的影响 

Fig. 6  The effects of shrub encroachment on soil bacteria co-occurrence network stability 

 
物，而酸杆菌含有编码惰性碳分解的基因[32]。在高

寒灌丛化草地京都基因与基因组百科（KEGG）水

平代谢通路中，大多数与代谢途径有关。这是因为

土壤微生物主要是通过其代谢活动参与土壤物质的

循环与转化，进而调控生物体的代谢过程。 

网络分析可揭示微生物物种之间的共生模式和

群落内的复杂关联[33]。细菌共生网络拓扑参数分析

结果表明，灌丛化增加了细菌网络的复杂性（具有

高连接数和复杂性）（表 3），可能是由于灌丛土壤

养分含量增加（TN 和 SOC 略高于草地）（表 2），

为不同物种提供了更多相互作用的机会。通过分析

自然连通度发现，高寒草地灌丛化增加了土壤细菌

群落共现网络的稳定性（图 6）。由此可推断，当外

界环境发生扰动时，灌丛细菌网络可减缓扰动的传

递，使其结构保持稳定。灌丛和草地表层与深层

土壤共现网络中正相互作用占总连接数的 54%以

上（表 3），表明偏利共生或共生关系在高寒草地

的细菌群落结构中发挥重要作用。先前研究也表

明微生物依靠分解和代谢微生物残体获取养分，

使得自然界中微生物间以正相互作用为主 [12]。共
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生关系中不同物种的生长繁殖，会增加土壤微生

物功能的互补性，使得生态系统更加稳定，提高

生态系统物质循环的效率 [3， 12]。综上所述，灌丛

化可能通过改变菌群间的相互作用，进而提高草

地生态系统碳循环效率。  

3.4  植物群落和土壤理化性质对土壤细菌群落结

构的影响 

灌丛表层和深层土壤细菌群落组成均受到植

物群落组成的显著影响（图 5）。有研究表明，植

被类型在不同程度上是土壤微生物群落结构的主

要决定因素 [34]。不同植物的根系分泌物招募不同

的土壤微生物，最终改变细菌群落组成。灌丛深

层土壤中，微生物群落主要受芳香族和多糖的影

响（图 5）。Shao 等 [35]发现，SOC 的化学组成（脂

肪族、芳香族和多糖）是引起微生物群落组成变

化的主要驱动因子。这可能归因于养分的可利用

性差异，由于微生物不同的碳利用策略，引起寡

营养细菌或富营养细菌的富集。如先前在本样地

中深层土壤酸杆菌（寡营养菌）的相对丰度下降，

放线菌（富营养菌）的相对丰度增加 [36]。相比于

表层土壤，深层土壤养分匮乏，微生物仅能分解

惰性物质以获取养分，从而使得深层微生物群落

主要受到芳香族碳组分的影响。深层微生物利用

的多糖可能是微生物合成的多糖以及惰性或复杂

土壤有机质化合物中的多糖。  

4  结  论 

本研究揭示了高寒草原灌丛化对细菌群落结

构、细菌共现网络和土壤碳库的影响，探究了细菌

群落的主要影响因子。地上植物群落组成、多样性

及丰富度对灌丛化的响应不一致，具体表现为灌丛

化草地地上植物群落组成发生显著改变，而相应的

地上植物群落多样性和丰富度无显著变化。高寒草

地灌丛化对 SOC 和 SOC 惰性组分影响不显著，但

削弱了表层与深层碳含量的差异。土壤细菌群落组

成受到植物群落组成和 SOC 化学组成等多个因子

的综合影响，这些因子共同作用改变了细菌群落结

构。高寒草地灌丛化增加了细菌网络的复杂性和稳

定性，并且使得细菌菌群间的互作关系倾向于共生

或偏利共生。 
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