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Impact of typical agricultural land use on the characteristics of soil microbial communities in the Nyingchi re⁃
gion of southeastern Tibet
ZHANG Xu-bo1, XU Meng1*, SHI Fei2
（1.Key Laboratory of Ecosystem Network Observation and Modeling / Institute of Geographic Sciences and Natural Resources Research,
CAS, Beijing 100101, China; 2.College of Agriculture, Guizhou University, Guiyang 550025, China）
Abstract：Changes in the soil microbial community can have a significant impact on ecosystem functionality and stability. The Nyingchi re⁃
gion, which is located in the southeastern part of the Tibetan Plateau, has a long history of agricultural cultivation and land use. However,
the impact of agricultural land use on soil microbial communities remains unclear. Therefore, it is necessary to investigate the effect of agri⁃
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摘 要：为研究藏东南林芝地区土壤微生物群落对农业土地利用方式的响应特征及其关键影响因素，可深入认识农业土地利用

对该区域生态系统稳定性的影响，并为该地区农业土地资源合理利用提供科学依据。采集藏东南林芝地区 2种典型农业土地利

用方式（农田及放牧草地）土壤样品，以自然森林土壤样品为对照，利用磷脂脂肪酸法（PLFA）和MiSeq高通量测序分析不同土地

利用方式下土壤微生物数量、多样性和群落组成的差异性，并结合土壤理化指标探讨影响土壤微生物群落组成和结构的关键因

素。结果表明：与自然森林相比，农田和放牧草地土壤中微生物PLFA总量降低了 38.7%~51.8%，其中革兰氏阳性细菌、革兰氏阴

性细菌、放线菌和真菌的生物量分别降低了 26.1%~47.6%、40.0%~61.1%、44.1%~60.6%和 5.2%~31.3%。农田种植显著降低土壤

真菌的多样性，其丰富度、香农多样性相比于森林土壤分别降低了 53.0%和 71.4%，而细菌群落的丰富度、香农多样性则显著降低

了 15.7% 和 5.1%。农田种植显著增加土壤细菌中放线菌门（Actinobacteria）的相对丰度，但是显著降低了浮霉菌门

（Planctomycetes）、绿弯菌门（Chloroflexi）和厚壁菌门（Firmicutes）的相对丰度，放牧草地则显著促进拟杆菌门（Bacteroidetes）和蓝

藻门（Cyanobacteria）的生长。农业土地利用显著提高土壤真菌群落中担子菌门伞菌纲（Agaricomycetes）的优势度，其在农田和放

牧草地土壤中的相对丰度分别是自然森林土壤的 23倍和 19倍，而子囊菌门（Ascomycota）和接合菌门（Zygomycota）的相对丰度则

分别降低了 67.7%~89.6%和 58.7%~67.4%。基于距离矩阵的冗余分析表明，土壤细菌和真菌的群落结构在 3种土地利用方式下

有显著差异。土壤微生物的数量、多样性和群落组成受到土壤 pH值、土壤有机碳、土壤C/N等理化性质的显著影响，并且土壤真

菌对环境因子改变的响应比细菌敏感。研究表明，典型农业土地利用方式导致藏东南林芝地区土壤微生物群落的数量和多样性

相比于自然植被显著降低，并改变细菌和真菌的群落组成和结构，而且真菌对农业土地利用方式的响应比细菌敏感。

关键词：土壤细菌群落；土壤真菌群落；高通量测序；土地利用方式；农田；青藏高原
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土壤微生物是陆地生态系统的重要组分，是土壤

碳、氮、磷及其他元素生物地球化学循环的重要驱动

力。以往许多研究已经证明，土壤微生物群落的数

量、多样性和群落结构的变化能够显著影响生态系统

过程的速率和功能的发挥[1-2]，以及生态系统面对全

球变化的稳定性[3]。因此，明确不同环境下土壤微生

物群落的构建特征及其关键影响因子，是深入理解及

预测生态系统物质、能量循环及生态系统功能响应全

球变化速率及其机制的基础[4]。土地利用方式是影

响土壤微生物群落特征的重要因素之一，不同土地利

用方式，特别是自然植被和农业土地利用方式之间的

差异对土壤微生物群落组成和活性的影响，在中

国[5-7]及世界其他区域[8-11]均有报道。青藏高原是陆地

生态系统的重要组成，其东南部林芝地区是雅鲁藏布

江、怒江、澜沧江和金沙江等大江的上游水源涵养中

心，是重要的森林资源区，也是生态脆弱环境区[12]。

同时，林芝地区也是西藏粮食主要产区之一，该区域

农业土地开发利用历史悠久且格局多样[13]。近年来

由于该区域经济发展和人口增长压力的需求，农业用

地面积逐年增加，这不仅给维持森林生态系统带来了

极大挑战，而且可能对区域陆地生态系统物质循环及

生态系统功能产生潜在影响。因此，研究藏东南林芝

地区土壤微生物群落对农业土地利用方式的响应特

征及其关键影响因素，有助于深入认识农业土地利用

对该区域生态系统稳定性的影响，进而为该区域农、

林业土地资源的合理利用和可持续管理提供科学依

据。不同的土地利用方式能够通过影响输入到土壤

中有机碳的数量和质量、土壤理化性质及土壤过

程[14-16]等对土壤微生物群落产生显著的影响。许多

研究表明，自然植被转变为农业土地利用方式（例如

cultural land use on soil microbial communities and the factors that control the variations in microbial communities. This will help to under⁃
stand the influence of agricultural land use on the stability of ecosystems in southeastern Tibet and provide a scientific basis for the sustain⁃
able management of agricultural soils in this region. In the present study, soil samples were collected from two typical agricultural land use
types（cropland and pasture）and native forest in the Nyingchi region of southeastern Tibet. Phospholipid fatty acids（PLFA）analysis and
MiSeq pyrosequencing, in combination with analyses of soil properties, were conducted to analyze the differences in the biomass, diversity,
and composition of microbial communities in soils under agricultural land use types compared with those of native forest soil and to deter⁃
mine the controlling factors of the variation in microbial communities. The total PLFA concentration indicated that the microbial biomass in
cropland and pasture soils decreased by 38.7%~51.8% compared with that of native forest soils. The decreases in the PLFA concentrations
of Gram-positive bacteria, Gram-negative bacteria, actinomycetes, and fungi under agricultural land use were 26.1%~47.6%, 40.0%~
61.1%, 44.1%~60.6%, and 5.2%~31.3%, respectively. The diversity of the soil fungal community was markedly decreased in cropland soil
with 53.0% and 71.4% lower richness index（Chao）and Shannon diversity index values, respectively, compared with those of native forest
soil, while the decrease in the richness and Shannon diversity of the bacterial community was 15.7% and 5.1%, respectively. The relative
abundance of Actinobacteria（bacterial phylum）was significantly increased in cropland soil, whereas those of Planctomycetes, Chloroflexi,
and Firmicutes were reduced compared with those of pasture and forest soil. The relative abundances of Bacteroidetes and Cyanobacteria
were promoted in pasture soil compared with those of the other land use types. The relative abundance of Agaricomycetes（fungal class）in
cropland and pasture soils was 23 and 19 times greater than that in native forest soil, thereby suggesting the significant dominance of Agari⁃
comycetes in the fungal community under agricultural land use. Meanwhile, the relative abundances of Ascomycota and Zygomycota（fungal
phyla）in cropland and pasture soils were 67.7%~89.6% and 58.7%~67.4% lower than those of native forest soil, respectively. The dis⁃
tance-based redundancy analysis showed that there were significant differences in the structure of the bacterial and fungal communities
among the three land use types. Changes in the microbial biomass, diversity indexes, and community composition were strongly influenced
by soil properties such as pH, soil organic carbon, and the C/N ratio. In addition, the response of the soil fungal community to these changes
in soil variables due to agricultural land use was more sensitive than that of the bacterial community. The results of the present study
showed that typical agricultural land use in the Nyingchi region exerts a significant impact on the soil microbial community by decreasing
the microbial biomass and diversity and altering the composition and structure of the soil bacterial and fungal communities. Furthermore,
the soil fungal community was more sensitive to agricultural land use than the soil bacterial community. Therefore, there is a great need to
emphasize the physiological and ecological understanding of soil bacterial and fungal taxa that could be sensitive to agricultural land use
and the potential influence of these taxa on the functionality of the ecosystem in southeastern Tibet.
Keywords：soil bacterial community; soil fungal community; high-throughput pyrosequencing; land use type; cropland; Tibetan Plateau
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农田管理、放牧草地等）后，可能会带来地上初级生产

力下降、凋落物及向地下分配有机碳数量降低以及土

壤理化性质改变等一系列变化，从而导致微生物群落

数量[9]、活性[17]以及多样性[7]的下降。但是，近年来对

亚马孙的一系列研究却发现，农业土地利用方式（放

牧草地）下土壤细菌的α-多样性显著高于自然植被

（原始雨林）[10，18]。这些迥异的结果表明农业土地利

用方式对土壤微生物群落的影响并不唯一，可能取决

于土地利用方式的类型、强度、持续时间等因素，并且

具有区域特性。对于青藏高原的农业土地利用方式，

目前研究多关注放牧等管理措施如何影响土壤微生

物群落[19-20]，但是对农田种植土壤中微生物群落的响

应特征仍然认识不足。Xu等[21]利用高通量测序对藏

东南地区不同土地利用方式下土壤中丛枝菌根真菌

群落进行了分析，发现农田（小麦、青稞）土壤中丛枝

菌根真菌的多样性显著低于自然草地，但和自然森林

土壤无显著差别。而其他土壤微生物群落如何响应

该区域农业土地利用方式，目前仍不清楚。此外，细

菌和真菌在生长速率、碳源分解能力、能量周转等方

面有明显区别[1]，因此土壤细菌和真菌群落对农业土

地利用方式的响应可能存在差异。Jiao等[7]在对黄土

高原的研究发现，土壤细菌群落对土地利用方式变化

（退耕还林）的响应比土壤真菌群落敏感。目前传统

的微生物测定方法（例如微生物量碳氮、土壤酶活性

等）无法将土壤微生物群落区分出不同种群，而磷脂

脂肪酸（PLFA）谱图法和高通量测序方法可以根据生

物标志物将土壤微生物划分为不同的种群，从而能够

深入分析农业土地利用方式对土壤微生物群落数量、

多样性及群落组成的影响。藏东南林芝地区自然植

被（森林）转变为农业土地利用方式（例如农田种植、

放牧草场）后，输入土壤的有机碳数量和质量、农田管

理措施等因素以及土壤理化性质的改变可能对土壤

微生物群落产生显著的影响。然而，不同土地利用方

式下土壤微生物数量、多样性、群落组成和结构的异

同，尤其是明确哪些土壤微生物类群对农业土地利用

方式的响应最为敏感，以及导致土壤微生物群落发生

变化的关键环境因素是什么，亟需进行深入分析。本

研究采集藏东南林芝地区农田（小麦种植）及放牧草

地这 2种农业土地利用方式下的土壤样品，以自然森

林土壤样品为对照，利用 PLFA谱图法和高通量测序

分析不同土地利用方式下土壤细菌和真菌数量、多样

性和群落组成的差异性，并结合土壤理化指标揭示驱

动土壤微生物群落差异的关键因素，以期阐明农业土

地利用方式对藏东南地区土壤微生物的影响特征及

其作用机制，为该区域农业土地资源合理利用提供科

学依据。

1 材料与方法

1.1 采样区域概况

本试验在青藏高原东南部林芝地区（26°52′~30°
40′ N，92°09′ ~98°47′ E）进行。该区平均海拔约为

3000 m，年平均温度为 7～16 ℃，大于 10 ℃年积温为

2272 ℃，年平均降水量为 600~800 mm。林芝地区约

有 46%的面积为森林（2.64×106 hm2），占西藏全部森

林面积的 80%。草地面积为 2.91×105 hm2，其中适合

作放牧草场的面积约为 5.25×104 hm2。林芝地区是西

藏粮食重要产区之一，适宜农业耕作的土地面积为

3×104 hm2。该区的传统农业耕作为休闲和单作，化

肥投入少，机械化程度低，种植的粮食作物主要为小

麦和青稞。

1.2 土壤样品采集

土壤样品采集于 2013年 7月进行。采样点位于

林芝地区布久乡卓木村，当地大部分农田耕作时间为

50年以上，施用有机肥，不使用除虫剂。每年作物种

植前进行一次翻耕处理，草地放牧，放牧强度为轻、中

度。在典型农田（小麦种植）中随机选取 5个样方（5
m×5 m），每个样方中随机采集 3 个表层土壤（0~20
cm）样品并混合为一个样品重复。同时，在采样区域

内选取放牧草地和自然森林，以同样的采样方法进行

土壤样品的采集，即 3个土地利用方式处理（农田、放

牧草地、自然森林），每个处理 5次重复，一共采集 15
个土壤样品。所选取的森林是以高山松（Pinus densa⁃

ta）、川滇高山栎（Quercus aquifolioides）和林芝云杉

（Picea likiangensis var. linzhensis）为主要树种构成的

温带针阔混交林次生林，林下小乔木和灌木包括花楸

（Sorbus pohuashanensis）、小檗（Berbens thunbergii）、胡

枝子（Lespedeza bicolor Turcz.）等。所选取放牧草地的

主要物种包括蓼科（Polygonum）、紫菀（Aster）、苔草

（Carex）、葛缕子（Carum carvi L.）、老鹳草（Geranium）、

禾本科（Poaceae）、蛇莓（Duchesnea indica）、米口袋

（Gueldenstaedtia verna）等。将采集的土壤样品挑出

可见的石块、土壤动物和植物残体，过 2 mm筛。用于

DNA提取的土壤保存于-20 ℃，用于 PLFA测定的土

壤冻干后保存于-20 ℃，测定土壤矿质氮（NH+4-N和

NO-3-N）含量的土壤样品则保存于 4 ℃冰箱。剩余测

定土壤其他指标的样品风干并在室温下保存。
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1.3 试验方法

1.3.1 土壤理化性质测定

土壤 pH用 1 mol·L-1 KCl浸提（土水比为 1∶2.5）
并用电位法测定。土壤有机碳（SOC）、总氮（TN）含量

使用元素分析仪测定（EA1108，Carlo Erba，Turin，Ita⁃
ly）。土壤有效磷（AP）使用 0.5 mol·L-1 NaHCO3浸提-
钼锑抗比色法测定。土壤 NH+4-N 和 NO-3-N 含量用

0.01 mol·L-1 CaCl2溶液浸提（土水比 1∶10），并用流动

分析仪（TRAACS 2000，Bran and Luebbe，Norderstedt，
Germany）测定，有效氮含量为两者之和。土壤团聚

体分组使用湿筛法：首先将 250、53、20 μm的筛子按

次序放置于特制铁架上方铁桶内，并将 100 g风干土

壤样品（过 2 mm筛）均匀放置于最上层的 250 μm筛

子上。向铁桶内加入 2 L去离子水并浸泡 5 min后，

以振幅 4 cm、频率 35次·min-1持续振荡 10 min。振荡

结束后，将各级筛子上的土壤颗粒分别洗入铝盒中，

105 ℃烘干，待铝盒内无明显积水后，再烘干 24 h并

称质量。粒径为 250~2000 μm的土壤颗粒为大团聚

体（Macroaggregate），粒径为 20~53 μm 和 53~250 μm
的土壤颗粒为微团聚体（Microaggregate）。

1.3.2 土壤微生物量测定（PLFA法）

土壤中 PLFAs的提取根据 Frostegård等[22]的方法

并稍作改进。首先将 5 g冻干土壤样品用 19 mL提取

液（氯仿∶甲醇∶柠檬酸缓冲液=1∶2∶0.8，pH=4）提取

其中的全部脂肪酸。将提取的脂肪酸样品加入硅胶

固相萃取柱，分别用 6 mL氯仿、6 mL丙酮和 3 mL甲

醇对硅胶萃取柱进行连续洗脱，PLFA组分被收集在

甲醇相中。之后用 1 mL 1∶1的甲醇甲苯溶液和 1 mL
KOH 甲醇溶液（0.2 mol·L-1）将 PLFA 组分进行甲基

化，反应生成磷脂脂肪酸甲酯（FAME）。制备好的磷

脂脂肪酸甲酯样品在上样前加入脂肪酸 19：0作为内

标，使用气相色谱仪测定脂肪酸含量，并用微生物鉴

定系统 MIDI Sherlock 6.1（MIDI Inc.，Newark，DE）标

定每种脂肪酸的名称。

各种 PLFA指示的微生物类群参考文献[22]。提

取 PLFAs的总量用来表征总的微生物量。革兰氏阳

性细菌用同型（iso-）和异型（anteiso-）的支链饱和脂

肪酸（i14：0、i15：0、a15：0、i16：0、i17：0、a17：0）表征；

革兰氏阴性细菌用直链饱和脂肪酸（14：0、15：0、17：
0）、单不饱和脂肪酸（16：1ω7c、18：1ω5c）以及环丙基

脂肪酸（cy17：0、cy19：0）表征；放线菌用 C10位置上

有甲基支链的饱和脂肪酸（10Me16：0、10Me17：0、
10Me18：0）表征；真菌用脂肪酸 18：2ω6，9c和 18：1ω

9c表征。

1.3.3 土壤微生物多样性及群落组成

使用PowerSoil DNA Isolation Kit（MoBio Laborato⁃
ries Inc.，Carlsbad，CA，USA）试剂盒提取土壤DNA，使

用NanoDrop ND-2000分光光度计（Thermo Scientific，
Wilmington，DE，USA）测定 DNA 的质量。使用引物

515F（5′ -GTGCCAGCMGCCGCGG-3′ )和 907R（5′ -
CCGTCAATTCMTTTRAGTTT-3′）对细菌 16S rRNA
基因进行扩增，使用引物 1737F（5′ - GGAAGTA⁃
AAAGTCGTAACAAGG-3′ ）和 2043R（5′ - GCTGC⁃
GTTCTTCATCGATGC-3′）对真菌 ITS基因进行扩增，

PCR产物纯化后送往上海美吉生物医药科技有限公

司进行MiSeq高通量测序。测序获得的原始序列经

过 QIIME 平台筛选和序列优化后，依据 97% 的相似

度划分 OTU（软件平台 Usearch，version 7.0，http：//
drive. 5. come / uparse/）。采用 RDP classifier（verson
2.2，http：//sourceforge.net/projects/rdp-classifier/）贝叶

斯算法对 OTU代表序列进行分类学分析，并在各个

分类水平（门、纲、目、科、属、种）下统计分析各样本的

群落组成，对比数据库为 SILVA（Release 119，http：//
www.arb-silva.de）细菌和古菌 16S rRNA 基因数据库

及 UNITE（Release 6.0，http：//unite.ut.ee/index.php）真

菌 ITS基因数据库。使用 Mothur软件计算各个样本

的α-多样性指数，其中丰富度用Chao1指数表征，多

样性用香农多样性指数（Shannon-Weaver diversity）
表征。

1.3.4 数据分析

使用单因素方差分析（ANOVA）比较 3种土地利

用方式下土壤理化性质、土壤微生物量（PLFA含量）、

土壤微生物α-多样性、细菌及真菌各种群相对丰度

的差异，并用Duncan′s multiple range test检验各处理

间差异的显著性。使用 Pearson 法分析土壤微生物

量、多样性指数及各种群相对丰度与土壤理化指标的

相关性。方差分析和相关性分析使用 IBM SPSS Sta⁃
tistics（version 22.0.0.0）进行。微生物群落结构及其

影响因子使用基于Bray-Curtis距离矩阵的冗余分析

（Distance-based redundancy analysis，db-RDA），3 种

土地利用方式下群落结构的差异用 PERMANOVA进

行检验，db-RDA分析使用R软件包 vegan进行分析。

利用随机森林模型（Random Forest）分析影响微生物

群落在不同土地利用方式下构建差异的关键微生物

种群及其贡献，每个物种的贡献用观测值和 OOB
（out-of-bag）预测值之间的均方误差增加值（Increase
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in MSE，%）表征。随机森林用R软件包 randomForest
进行运算分析，每个物种对预测模型贡献的显著性用

软件包 rfPermute计算。db-RDA分析及随机森林计

算结果使用R软件包 vegan及 ggplot2进行绘制。

2 结果与分析

2.1 土地利用方式对土壤理化性质的影响

农田耕作和放牧显著改变了土壤理化性质（表

1）。与自然森林相比，农田和放牧草地土壤的 pH分

别升高了 2.48个和 0.54个单位，SOC及 TN含量分别

降低了 52.5%~69.5% 和 35.9%~63.3%。土壤 AN 含

量，农田土壤（1.30±0.48 mg·kg-1）显著低于草地和森

林土壤（8.16~9.45 mg·kg-1），而土地利用方式对土壤

AP含量没有显著影响。此外，农田土地利用方式显

著影响了土壤物理性质。与森林相比，农田和放牧草

地土壤大团聚体数量降低了 16.0%~20.7%，而微团聚

体数量则增加了 36.2%~39.9%。农田耕作增加了土

壤黏粉粒含量，质地为粉壤土，而森林和放牧草地土

壤为砂壤土。

2.2 土地利用方式对微生物群落生物量及α-多样性

的影响

表征土壤微生物群落生物量的 PLFA 含量在不

同土地利用方式下有显著差异（表 2）。农田和放牧

草地土壤中提取的 PLFA 总量相比于自然森林分别

降低了 51.8%和 38.7%。对于各类微生物功能群，其

在土壤中的微生物量也均表现为森林>农田、放牧草

地。相比于自然森林，农田和放牧草地土壤中革兰氏

阳性细菌、革兰氏阴性细菌、放线菌和真菌的生物量

分 别 降 低 了 26.1%~47.6%、40.0%~61.1%、44.1%~

60.6%和5.2%~31.3%。

土壤细菌和真菌α-多样性指数（丰富度Chao、香
农多样性）在不同土地利用方式下差异显著（P<0.05），
且均为森林>放牧草地>农田（表 2）。相比于自然森

林，农田和放牧草地土壤中细菌群落的丰富度、香农多

样性分别降低了 10.5%~15.7% 和 2.2%~5.1%。土壤

真菌群落多样性对农业土地利用的响应比细菌群落

敏感，农田和放牧草地土壤中真菌丰富度和香农多样

性比自然森林分别降低了 8.4%~53.0% 和 31.8%~
71.4%。

2.3 农业土地利用对微生物群落组成和结构的影响

细菌群落中的主要种群在农田、放牧草地和自然

森林土壤中的分布有明显差异（图 1）。农田土壤中

放线菌门（Actinobacteria）的相对丰度（25.4%）显著高

于放牧草地和自然森林土壤（17.6%~20.9%），然而浮

霉菌门（Planctomycetes）、绿弯菌门（Chloroflexi）和厚

壁菌门（Firmicutes）的相对丰度则相对于放牧草地和

森 林 分 别 降 低 了 33.1%~43.5%、32.9%~35.9% 和

43.3%~57.1%。拟杆菌门（Bacteroidetes）和蓝藻门

（Cyanobacteria）在 放 牧 草 地 土 壤 中 的 相 对 丰 度

（6.5%、6.1%）显著高于农田（3.1%、0.3%）和森林

（3.8%、0.4%）土壤。其他优势细菌种群（在门水平上

相对丰度大于 1%），例如变形菌门（Proteobacteria）、

酸杆菌门（Acidobacteria）对不同土地利用方式的响应

不显著。

与细菌群落相比，土壤真菌群落组成对土地利用

方式的响应更加敏感（图 1）。子囊菌门（Ascomycota）
是自然森林土壤真菌群落中的优势种群（相对丰度

57.9%，主要的优势纲是粪壳菌纲 Sordariomycetes），

表1 3种土地利用方式下土壤理化性质特征

Table 1 Soil general properties under three land use types
项目 Items

pH
有机碳SOC/g·kg-1

总氮TN/g·kg-1

碳氮比C/N
有效氮AN/mg·kg-1

有效磷AP/mg·kg-1

大团聚体Macroaggregate/%
微团聚体Microaggregate/%

土壤质地Soil texture

农田Cropland
7.81±0.09a
15.2±0.5c
1.45±0.06c
10.50±0.26b
1.30±0.48b
16.1±0.8a
52.1±2.4b
42.1±2.6a

粉壤土Silt loam

放牧草地Pasture
5.87±0.05b
23.7±2.7b
2.53±0.25b
9.32±0.19c
9.45±2.48a
16.3±1.8a
55.2±3.2b
41.0±3.0a

砂壤土Sandy loam

森林Forest
5.33±0.04c
49.9±5.7a
3.95±0.40a
12.53±0.31a
8.16±1.55a
17.9±2.6a
65.7±2.2a
30.1±2.6b

砂壤土Sandy loam
注：数据表示不同土地利用方式下的平均值±标准误。不同小写字母表示各指标在不同土地利用方式下有显著差异（P<0.05）。下同。
Note：Date are presented by mean value ± SE. Different lowercase letters indicate significant differences among three land use types by Duncan ′ s

multiple range tests（P<0.05）. The same below.
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而农田耕作和放牧导致其在土壤中的相对丰度分别

降低了89.6%和67.7%。农业土地利用显著提高土壤

中担子菌门（Basidiomycota）（优势种群为伞菌纲

Agaricomycetes）的相对丰度，其在农田（90.8%）和放

牧草地土壤（75.9%）中的相对丰度分别是森林土壤

（8.0%）的 11.4倍和 9.5倍。此外，农业土地利用导致

接合菌门（Zygomycota）的相对丰度相较于自然森林

（4.6%）显著降低了58.7%~67.4%（P<0.05）。

基于距离矩阵的冗余分析（db-RDA）结果表明，

不同土地利用方式下土壤细菌和真菌群落的结构有

显著差异（P<0.05）（图 2）。利用随机森林模型分析，

进一步揭示了导致土壤细菌和真菌群落构建在 3种

土地利用方式下发生差异的关键微生物类群（细菌或

真菌属）及其贡献。对于土壤细菌，显著影响（P<
0.05）3种土地利用方式下群落构建差异的细菌属主

要为 Actinoallomurus（Increase in MSE=2.20%）、Chtho⁃

niobacter（1.99%）、Thermosporothrix（1.98%）、Mucilag⁃

inibacter（1.95%）等，并且这些种群基本都不属于群落

中的优势种（在所有样品中的平均相对丰度都小于

5%）（图 3）。而对于土壤真菌，显著影响（P<0.05）3种

土地利用方式下群落构建差异的真菌属主要为 Ino⁃

cybe（3.93%）、Emericella（2.93%）、Guehomyces（2.93%）、

Wardomyces（2.52%）、Cylindrocarpon（2.52%）等，并且

除了Wardomyces属在森林土壤中的相对丰度达到6%
外，其他各属在土壤中的相对丰度均小于4%（图4）。

2.4 环境因子对土壤微生物群落的影响

相关性分析表明，土壤 pH是影响土壤微生物量

及多样性的关键环境因子（表 3）。土壤微生物生物

量（革兰氏阴性细菌、放线菌、真菌 PLFA 含量及

PLFA总量）、细菌和真菌群落的多样性指数（丰富度、

香农多样性）均与土壤 pH 显著负相关（P<0.05）。

SOC和 TN含量与微生物多样性指数、革兰氏阴性细

图1 不同土地利用方式下土壤细菌和真菌群落组成

Figure 1 Composition of soil bacterial and fungal communities under different land use types

项目 Items
微生物多样性 Microbial diversity

细菌Chao指数 Bacterial CHAO index
细菌Shannon指数 Bacterial Shannon index

真菌Chao指数 Fungal CHAO index
真菌Shannon指数 Fungal Shannon index

微生物量 Microbial biomass
磷脂脂肪酸总量 Total PLFA

革兰氏阳性细菌 Gram-positive bacteria
革兰氏阴性细菌 Gram-negative bacteria

放线菌 Actinomycetes
真菌 Fungi

农田Cropland

1 439.5±74.0b
5.91±0.06b
148.2±10.9b
1.10±0.45c

17.94±2.63b
9.01±0.23b
6.72±0.68c
1.33±0.10b
2.76±0.22b

放牧草地Pasture

1 528.8±67.2ab
6.09±0.07ab
288.8±18.9a
2.62±0.16b

22.79±1.35b
6.38±0.25c
10.38±0.49b
1.89±0.30b
3.81±0.41a

森林Forest

1 707.5±16.4a
6.23±0.04a
315.4±27.0a
3.84±0.14a

37.19±2.14a
12.18±0.74a
17.27±1.13a
3.38±0.43a
4.02±0.15a

表2 3种土地利用方式下土壤微生物群落PLFA含量及α-多样性指数

Table 2 PLFA concentrations and diversity indices of soil microbial community under different land use types

相
对

丰
度

Re
lati

ve
abu

nda
nce

/% 其他Others
芽单孢菌门Gemmatimonadetes
硝化螺旋菌门Nitrospirae
蓝藻门Cyanobacteria
厚壁菌门Firmicutes
拟杆菌门Bacteroidetes
绿弯菌门Chloroflexi
浮霉菌门Planctomycetes
酸杆菌门Acidobacteria
放线菌门Actinobacteria
变形菌门Proteobacteria

农田Cropland
细菌群落组成（门水平）Bacterial community composition（at phylum level）

100
90
80
70
60
50
40
30
20
10
0 森林Forest草地Pasture

相
对

丰
度

Re
lati

ve
abu

nda
nce

/% 其他Others
接合菌门Zygomycota
球囊菌门Glomeromycota
真菌未知分类Fungi_norank
壶菌门Chytridiomycota
担子菌门Basidiomycota
子囊菌门Ascomycota

农田Cropland
真菌群落组成（门水平）Fungal community composition（at phylum level）

100
90
80
70
60
50
40
30
20
10
0 森林Forest草地Pasture
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菌 PLFA含量有显著正相关关系，土壤有效氮含量与

真菌PLFA含量有显著正相关关系（P<0.05）。革兰氏

阳性细菌 PLFA 含量显著受到土壤 C/N 的影响（P<
0.01）。

db-RDA 分析表明，土壤 pH、SOC、TN 含量及土

壤C/N是显著影响土壤细菌和真菌群落结构的关键

环境因子（图 2）。在纲水平上，真菌群落中主要种群

（平均相对丰度大于 1%）的相对丰度在 3种土地利用

方式下的差异与 4 个关键环境因子显著相关（P<
0.05）（表 3）。Agaricomycetes 的相对丰度与土壤 pH
正相关，与 SOC、TN含量及 C/N显著负相关，而其他

纲（例如 Sordariomycetes、Dothideomycetes、Tremello⁃
mycetes、Chytridiomycetes等）则与土壤 pH负相关，与

SOC、TN含量及C/N显著正相关。与真菌相比，细菌

群落的主要纲与环境因子的相关性相对较弱。土壤

pH显著影响 α-Proteobacteria（正相关）、Bacilli和Ni⁃

图2 不同土地利用方式下土壤细菌和真菌群落结构及其关键影响因子的冗余分析（基于距离矩阵）

Figure 2 Differences in the structure of soil bacterial and fungal communities and the controlling factors among three land use types based
on distance-based redundancy analyses

图3 不同土地利用方式下土壤细菌群落构建差异的指示种群（属水平）的随机森林预测分析

Figure 3 Results of random forest analyses that identifying the microbial indicators（at genus level）that can predict the differences in soil
bacterial community among three land use types

左侧图表示各细菌属对不同土地利用方式下群落结构差异预测的贡献（Increase in MSE，%），右图表示对应的细菌属在
各土地利用方式下的相对丰度

Figure in the left column present the predicted contribution（Increase in MSE，%）of indicator genus to the differences in bacterial community structure
among three land use types. Figure in the right column present the relative abundance of each indicator genus under three land use types
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trospira（负相关）的相对丰度。Nitrospira和 Spartobac⁃
teria的相对丰度与 SOC、TN含量及土壤C/N显著正相

关，而β-Proteobacteria和Cytophagia的相对丰度与土

壤C/N显著负相关。此外，土壤AP含量显著影响Ac⁃
tinobacteria、Acidimicrobiia（负相关）和 Planctomyceta⁃
cia（正相关）的相对丰度，而Acidobacteria的相对丰度

则显著受到土壤AN的影响（P<0.01）。

3 讨论

自然植被转变为农业土地利用方式（农作物种

植、放牧等），通常会导致一系列土壤环境因子，包括

碳输入的数量和质量、土壤物理及化学性质等的剧烈

变化[14-16]，从而显著影响土壤微生物群落的数量、组

成和活性[8-10]。本研究结果表明，在藏东南林芝地区，

农业土地利用方式导致土壤微生物群落的总生物量

较自然植被显著降低了 38.7%~51.8%（表 2）。在其他

区域或不同气候环境下，例如中国红壤地区[5]、加利

福尼亚中部沿海地区[8]、肯尼亚西部[9]及热带雨林地

区[11]等，也有研究报道了森林转变为农业利用后导致

土壤微生物量下降的现象。本研究中，自然森林到农

业土地利用方式的转变导致土壤 pH 增加了 0.54~
2.48个单位（表 1），而土壤 pH 的变化对土壤微生物

量有关键的影响（表3），尤其是对革兰氏阴性细菌（r=
-0.842，P<0.01）和真菌（r=-0.795，P<0.05）。除了土

壤 pH，SOC和TN含量的增加显著提高革兰氏阴性细

菌的生物量，这反映了革兰氏阴性细菌群落生存的

“r-策略”：生长迅速，但碳源底物利用效率低（生长效

率低），因而偏好碳源底物有效性高的环境[23]。与“r-
策略”相反，“K-策略”的微生物，例如革兰氏阳性细

菌，则能够将碳源储存在细胞内，消耗速率缓慢（碳源

利用效率高），并且细胞壁富含肽聚糖且较厚，因此本

研究结果发现革兰氏阳性细菌对土地利用方式转变

导致的土壤 pH及碳源有效性的响应并不显著，而只

与土壤C/N显著正相关（r=0.844，P<0.01）。真菌生物

量和土壤 AN 含量有显著正相关关系（r=0.742，P<
0.05），可能是由于氮有效性的提高降低了其对真菌

代谢的限制，真菌不需要分泌更多的胞外酶来分解有

机质以获得氮源底物，因此更多的碳被分配到生物量

构建而非胞外酶合成，从而导致真菌生物量增加。土

壤微生物量是评价土壤肥力和质量的重要参数，因此

农业土地利用情况下（农田和放牧草地）土壤微生物

数量的剧烈下降说明在藏东南区域农业活动对土壤

质量有负面影响。此外，土壤微生物量碳以及死亡后

的残留成分（例如氨基糖）也是构成和维持土壤有机
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图4 不同土地利用方式下土壤真菌群落构建差异的指示种群（属水平）的随机森林预测分析

Figure 4 Results of random forest analyses that identifying the microbial indicators（at genus level）that can predict the differences in soil
fungal community among three land use types

左侧图表示各真菌属对不同土地利用方式下群落结构差异预测的贡献（Increase in MSE，%），右图表示对应的真菌属在
各土地利用方式下的相对丰度

Figure in the left column present the predicted contribution（Increase in MSE，%）of indicator genus to the differences in fungal community structure among
three land use types. Figure in the right column present the relative abundance of each indicator genus under three land use types
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碳贮存的重要组分，农业土地利用方式下土壤微生物

数量的下降从长期来看也不利于该区域土壤有机碳

库的贮存和稳定。因此，如何在保障产量的前提下维

持土壤微生物数量或者尽量减缓其降低，是该区域农

业生产及土地利用需要进行探索的方向。

以往对植物和动物群落的研究发现，人类活动造

成的生态系统或环境的转变能够导致地上和地下生

物群落多样性的降低[24]。本研究也得到类似的结果，

即土壤细菌和真菌群落的α-多样性在自然森林下显

著高于农业土地利用条件下（表 2）。Jiao等[7]在黄土

高原退耕还林样地的研究也发现，还林 20年以上的

土壤细菌和真菌群落的α-多样性显著高于农田。然

而在亚马孙雨林的一些研究却发现，自然森林转变为

放牧草地后土壤细菌群落的α-多样性增加[10，18]。土

壤微生物群落多样性对森林-农业土地利用方式转

变的不同响应很可能是由于不同区域地上、地下生产

力差异而造成的。在上述提到的亚马孙地区的研究

中，尽管热带雨林地上初级生产力高，但是地下初级

生产力低，而转变为放牧草地极大提高了地下初级生

产力[25]，从而促进了土壤细菌群落α-多样性的增加。

微生物多样性 Microbial diversity
细菌Chao指数 Bacterial Chao index

细菌Shannon指数 Bacterial Shannon index
真菌Chao指数 Fungal Chao index

真菌Shannon指数 Fungal Shannon index
微生物量 Microbial biomass
磷脂脂肪酸总量 Total PLFA

革兰氏阳性细菌 Gram-positive bacteria
革兰氏阴性细菌 Gram-negative bacteria

放线菌 Actinomycetes
真菌 Fungi

细菌相对丰度（纲）Bacterial relative abundance（Class）
Acidobacteria
Proteobacteria

Actinobacteria

Planctomycetes
Firmicutes
Nitrospirae

Bacteroidetes
Verrucomicrobia
真菌相对丰度（纲）Fungal relative abundance（Class）
Basidiomycota

Ascomycota

Chytridiomycota

Acidobacteria
α-Proteobacteria
β-Proteobacteria
Actinobacteria
Acidimicrobiia

Planctomycetacia
Bacilli

Nitrospira
Cytophagia

Spartobacteria

Agaricomycetes
Tremellomycetes
Sordariomycetes
Dothideomycetes

Ascomycota_norank
Pezizomycetes
Eurotiomycetes

Chytridiomycetes

pH

-0.717*
-0.818**
-0.951***
-0.888**

-0.753*
-0.224

-0.842**
-0.723*
-0.795*

0.477
0.788*
-0.022
0.011
0.041
-0.578
-0.681*
-0.732*
-0.367
-0.558

0.772*
-0.643
-0.650
-0.713*
-0.671*
-0.282
-0.337
-0.598

有机碳SOC

0.690*
0.680*
0.601
0.702*

0.684*
0.524
0.710*
0.602
0.393

-0.323
-0.251
-0.451
-0.186
-0.134
0.499
0.456

0.897**
-0.234
0.810**

-0.832**
0.876**
0.808**
0.841**
0.947**
0.471
-0.081
0.945**

总氮TN

0.683*
0.722*
0.668*
0.713*

0.655
0.393
0.696*
0.584
0.435

-0.401
-0.395
-0.294
-0.164
-0.136
0.455
0.527

0.848**
-0.087
0.727*

-0.789*
0.840**
0.738*
0.867**
0.895**
0.383
0.020

0.885**

碳氮比C/N

0.497
0.500
0.284
0.534

0.626
0.844**
0.623
0.595
0.140

-0.063
0.275

-0.797*
-0.210
-0.121
0.572
0.217

0.833**
-0.667*
0.875**

-0.781*
0.766*
0.844**
0.483

0.853**
0.712*
-0.381
0.862**

有效磷AP

-0.35
0.155
0.260
0.142

0.064
0.116
0.044
-0.014
-0.090

0.232
-0.114
-0.189
-0.763*
-0.890**
0.686*
0.261
0.111
-0.088
0.150

-0.066
-0.189
0.450
0.269
0.107
-0.201
-0.026
0.104

有效氮AN

0.601
0.476
0.447
0.422

0.394
-0.070
0.397
0.475
0.742*

-0.918**
-0.615
0.192
0.637
0.467
0.082
0.171
0.302
0.524
0.162

-0.375
0.373
0.195
0.555
0.308
-0.010
0.772*
0.250

表3 土壤微生物量、多样性指数及各种群相对丰度与土壤理化性质的相关性分析

Table 3 Pearson correlation coefficients（r）of soil microbial biomass，diversity index and relative abundance of
various groups with soil general properties

注：* P<0.05；** P<0.01；*** P<0.001。
Note：*P<0.05；**P<0.01；***P<0.001.
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而在林芝地区，以高山松、林芝云杉和川滇高山栎为

主要树种的针阔混交林下混有胡枝子、花楸等林下灌

木，地上和地下初级生产力均高于农田和放牧草地，

很可能是导致农业土地利用方式下土壤细菌和真菌

群落的 α-多样性显著降低的重要原因。此外，本研

究发现，农业土地利用导致的土壤微生物多样性下降

与土壤 pH的升高有极显著的相关性（表 3）。最近对

全球 189个位点、7560余份土壤样品的分析表明，土

壤 pH是决定土壤细菌群落物种及功能多样性的关键

环境因子，但是和土壤真菌多样性的相关性较弱[26]。

然而在本研究中，真菌群落的丰富度对 pH变化的响

应最敏感（r=-0.951，P<0.001）。这种结果差异，一方

面说明了土壤微生物在局部区域的生物地理分布模

式及其影响因子通常与全球模式无法完全吻合。另

一方面，真菌的生物学特性可能限制其扩散条件，并

且碳源底物类型也会限制某些真菌的生长，因而本研

究观测到的真菌多样性和土壤 pH的高相关性，很可

能实质上是受到土地利用方式改变带来的植被变化、

碳源输入质量和数量变化的影响，而并非土壤 pH的

直接调控作用。土壤微生物的生物多样性是其发挥

生态系统功能的基础[4]，对土壤碳、氮循环过程尤为

重要。农业土地利用方式导致的土壤微生物多样性

降低将如何影响藏东南区域土壤碳氮循环过程，是未

来需要重点关注的科学问题。

除了微生物量和 α-多样性，土壤微生物的群落

组成和结构也受到土地利用方式的显著影响（图 1和

图 2）。目前已有许多研究结果，例如在亚马孙地区

的一系列研究发现，农田耕作、种植园开垦、放牧等农

业土地利用是影响土壤微生物群落组成和结构的重

要因素[10-11，18，27]。本研究中自然森林转变为农业利用

后土壤微生物群落组成和结构的改变与土壤 pH的增

加、SOC和TN含量及土壤C/N的下降密切相关（图 2、
表 3）。但不同土壤微生物种群对农业土地利用方式

及其导致的环境因子变化的响应不一，这取决于不同

微生物种群在生理及生态学特性上的差异。例如，变

形菌门的许多细菌（包括 α-Proteobacteria、β-Proteo⁃
bacteria 等）以及拟杆菌门的细菌多数是富营养型

（Copiotrophic）[28]。我们发现农田土壤中α-Proteobac⁃
teria 的相对丰度（22.7%±1.7%）显著高于森林土壤

（15.4%±0.2%，P<0.001），很可能是由于有机肥的施

用提高了农田土壤肥力。王慧颖等[29]在东北黑土区

的研究也同样发现，长期施用有机肥和氮肥显著提高

了α-Proteobacteria在土壤中的丰度。β-Proteobacte⁃

ria和 Cytophagia（属于拟杆菌门）在放牧草地土壤的

相对丰度均显著（P<0.01）高于森林土壤，并且与土壤

C/N显著负相关，这与以往研究报道的这两类细菌偏

好利用易分解碳源的结论一致[28]。相对于富营养菌，

贫营养型（Oligotrophic）微生物，例如Acidobacteria通
常在土壤养分贫瘠的环境中有相对高的丰度，这与我

们观察到的Acidobacteria相对丰度随土壤AN含量升

高而降低（r=-0.918，P<0.01）相吻合。

与土壤细菌相比，不同土地利用方式下土壤真菌

群落组成的变化更加剧烈（图 1），并且不同种群的相

对丰度与土壤 SOC、TN含量及C/N的相关性更高（表

3）。通常情况下细菌的生长和周转速率较高，对外界

干扰的抗性和恢复性也可能较高[1]，因而土壤细菌对

农业土地利用方式的敏感性低于土壤真菌。此外，土

壤细菌和真菌对碳源底物的分解能力和偏好不同，某

些真菌对碳源底物类型有更严格的需求[1]，这也能够

解释土壤真菌群落对农业土地利用方式变化的响应

更多地依赖于土壤碳源底物的有效性（数量及质量）。

我们发现农业土地利用方式极大提高了担子菌门在

土壤真菌群落中的优势度（图 1），尤其是Agaricomy⁃
cetes，其在农田和放牧草地土壤中的相对丰度

（90.4%，74.1%）分别是自然森林土壤（3.9%）的 23.2
倍和 19倍。Agaricomycetes多为腐生真菌，在有机质

丰富的环境中能够迅速增殖，因此有机肥及牲畜粪便

能够为其提供生长代谢底物，从而促进其相对丰度的

增加[29]。并且，Agaricomycetes 对养分和能源的竞争

优势可能强于其他菌群，因而随着长期的农田耕作及

施肥，其他真菌种群逐渐消亡，从而导致真菌群落的

物种多样性显著下降（表 1）。此外，本研究发现土壤

AN含量显著影响子囊菌门散囊菌纲（Eurotiomycetes）
真菌的相对丰度（r=0.772，P<0.05），表明这类真菌对

土壤无机氮的敏感性较高，但是从生理及生态学层面

上如何解释这一结果目前并不十分清楚。尽管分子

生物学技术（例如高通量测序）能够从基因层面对土

壤微生物多样性、群落组成和构建提供更丰富的信

息，但目前仍有相当一部分土壤微生物的生理及功能

未能十分明确。在本研究中，利用随机森林模型分

析，我们发现了多个在不同土地利用方式下土壤微生

物群落构建差异显著的关键种群（图 3和图 4），而这

些微生物区系的变化很可能带来生态系统碳氮循环

过程的变化。例如，Bradyrhizobium（慢生根瘤菌属）

是一类共生固氮细菌，同时也有研究发现它在森林土

壤中是优势种群之一[30]。我们发现Bradyrhizobium在
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农田和森林土壤中的相对丰度显著高于草地，说明共

生固氮过程很可能对农田和森林更为重要。此外，我

们发现Flexibacter（屈挠杆菌属）在草地土壤中的相对

丰度显著高于农田和森林，而该属中的某些种，例如

Flexibacter canadensis能够分泌N2O还原酶从而进行反

硝化作用[31]，这反映出草地土壤反硝化过程速率或强

度很可能与农田和森林土壤有所差异，需要深入研究。

作为西藏土地开发利用历史最为悠久的地区和

重要粮食产区之一，林芝地区农业土地利用面积正在

逐年增加[13]。本研究的结果表明，自然植被转变为农

业土地利用（例如作物种植、放牧等）显著影响了土壤

微生物的生物量、多样性、群落组成和结构，进而可能

对该区域生物地球化学循环、生态系统过程和功能产

生不可忽视的影响。并且，Marshall等[32]在研究草原

恢复过程时发现，尽管草原恢复后其植被组成与原始

草原相似，但土壤微生物群落却与原始土壤有显著差

别。Jangid 等 [33]的研究则发现，土壤微生物群落结

构对土地利用方式变化的响应主要是由土地利用历

史所决定，地上部植被类型和土壤理化性质对其影响

相对较小。这些结果说明土地利用方式，尤其是农业

土地利用对土壤微生物群落的影响可能存在“滞后效

应（Legacy effect）”，即农业土地利用方式对土壤微生

物群落的影响很可能持续较长时间，即使植被已经恢

复，土壤微生物群落的改变仍需要相当长一段时间才

能恢复到原始状态[34]。相比于低海拔地区，西藏高海

拔地区的生态系统通常对气候变化和人类活动的响

应更加敏感。因此，藏东南地区农业土地利用方式造

成的土壤微生物群落结构和功能的改变将如何影

响该区域陆地生态系统碳氮循环，其需要多久才能

恢复到原始状态，这是未来需要深入探讨的关键科学

问题。

4 结论

藏东南林芝地区农业土地利用方式（农田种植、

草地放牧）通过影响土壤理化性质，进而显著影响了

土壤微生物数量、多样性、群落组成及结构。相比于

自然森林，农业土地利用方式显著降低了土壤中总

PLFA含量及各微生物类群 PLFA含量。农田和放牧

草地土壤中的细菌群落多样性显著低于森林，主要是

促进了放线菌门细菌的生长，而抑制了浮霉菌门、绿

弯菌门及厚壁菌门细菌的生长。土壤真菌对土地利

用方式变化的响应比细菌敏感，农业土地利用导致土

壤中担子菌门伞菌纲Agaricomycetes的相对丰度增加

了 19~23倍，而其他真菌种群的生长受到抑制，进而

导致真菌多样性的显著下降。农业土地利用方式显

著影响土壤细菌和真菌群落的组成和结构，其变化主

要受到土壤 pH和碳源有效性驱动，并且各微生物种

群响应农业土地利用方式的异同取决于其生理和生

态学特性（例如富营养型和贫营养型）的差异。
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