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摘   要：【目的】在高寒沙地中建立以赖草和沙生苔草等先锋植物为主的人工草方格，探究其土

壤微生物群落动态变化以及养分循环过程。【方法】采用宏基因组测序和 qPCR 方法进行土壤微

生物群落结构组成分析、功能基因注释和绝对丰度测定，并结合土壤理化因子数据进行冗余分析。

【结果】人工建立草方格后，沙地土壤中全氮、速效磷以及有机碳含量分别提高了 20%−68%、

10%−247%、19%−56%；细菌和真菌的群落数量分别提高了 17%−81%和 2%−95%，与植物促生长

相关的鞘氨醇单胞菌属 (Sphingomonas) 、慢生根瘤菌属 (Bradyrhizobium) 、硝化螺旋菌属

(Nitrospira)、Solirubrobacter 属和类诺卡氏菌属(Nocardioides)等细菌种类的相对丰度呈上升趋势；

氮循环中与氨氧化和亚硝酸盐氧化相关的 amoCAB 基因簇和 nxrAB 基因簇显著富集，发现了完全

氨氧化的基因标志。【结论】人工建立草方格有效提升了高寒沙地土壤养分和微生物群落数量，

促进了养分循环。适度放牧可以增加沙地生态系统的氮汇扩散性，有助于本土先锋植物定植，为

今后在同等高海拔地区采取沙地生态修复措施提供理论参考。 
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Abstract: [Objective] To reveal the dynamic changes of soil microbial community and 
nutrient cycling process in the artificial grass squares dominated by pioneering plants such as 
Leymus secalinus and Carex praeclara in the alpine sandy land. [Methods] Metagenomic 
sequencing and qPCR were performed for the structure analysis, functional gene annotation, 
and absolute abundance determination of soil microbial communities, which were combined 
with soil physico-chemical factors for redundancy analysis. [Results] The artificial 
establishment of grass squares increased the total nitrogen by 20%–68%, available phosphorus 
by 10%–247%, and organic carbon by 19%–56% in sandy soils. Furthermore, it increased the 
bacterial and fungal abundance by 17%–81% and 2%–95%, respectively. Specifically, it 
increased the relative abundance of plant growth-promoting bacteria, such as Sphingomonas, 
Bradyrhizobium, Nitrospira, Solirubrobacter, and Nocardioides. Furthermore, the artificial 
establishment of grass squares enriched the amoCAB gene cluster and the nxrAB gene cluster 
associated with ammonia oxidation and nitrite oxidation in the nitrogen cycle. In addition, a 
genetic signature for complete ammonia oxidation was identified. [Conclusion] The artificial 
establishment of grass squares increases the content of soil nutrients and microbial abundance 
and promotes the nutrient cycling in alpine sandy areas. Moderate grazing can increase the 
diffusivity of nitrogen sinks and promote the colonization of native pioneer plants in the sandy 
ecosystem. The findings provide theoretical references for future restoration of sandy 
ecosystems in similar high-altitude areas. 
Keywords: Qinghai-Xizang Plateau; alpine sands; qPCR; soil microorganisms; nitrogen cycling 
 
 

草原在全球范围内约占 40%的陆地面积，

管理的永久性牧场和草甸则占据了约 25%。在青

藏高原，由于高海拔、气候寒冷、空气稀薄和二

氧化碳浓度低等环境因素，主要植被类型为高寒

草地[1-2]。若尔盖高寒草原位于青藏高原东北部，

是中国三大草原牧区之一，也是亚洲最好的天然

牧场之一。近年来受全球气候变暖因素与过度放

牧、采矿、湿地排水等人为因素影响，导致当地

草原的净初级生产力下降 [3]。由于土壤肥力降

低、侵蚀加剧、沙尘增多等因素，草原上层草甸

发生退化，导致脆弱的高寒草地系统生态失衡，

逐渐向荒漠化发展，进而丧失草原生态服务功

能。高寒草地荒漠化对当地生态环境气候、居民

健康以及经济收入等方面均会造成负面影响，同

样对生态可持续发展造成潜在威胁[4]。针对若尔

盖高寒草地荒漠化问题，当地政府在国家政策支

持下开展了一系列沙漠治理和预防工作。在政策

方面实行补偿奖励措施保障当地牧民的生活收
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入[5]；在沙漠治理与预防过程中采用围栏禁牧、

人工建立草方格、布置柳沙障和补种牧草等措

施[6]；长期沙漠治理和预防措施有效地遏制了高

寒草地荒漠化进程。 
Liu 等研究了毛乌素沙漠干旱植物凋落物对

土壤微生物群落的影响，发现草本和灌木定植过

程通过增加凋落物累积质量，降低了土壤 pH，

并加速了土壤胞外酶活性，从而改善了土壤微生

物群落结构和共生关系[7]。土壤微生物是凋落物

分解和土壤矿化等过程的重要参与者，研究表明

细菌群落结构和多样性可以反映土壤生态变化，

土壤微生物可以辅助植物修复来促进高陡岩质

边坡生态修复[8]。在青藏高原重度退化草地建植

的单播人工草地显著提高了草地地上生物量和

禾本科牧草占比，能够有效恢复黑土滩退化草

地[9]；肖颖等在研究青藏高原高寒地区不同人

工草地建立对土壤质量的影响时发现，以羊茅

属为主的人工草地显著提高了土壤有机质、全

氮和全磷含量，土壤酶活性以及微生物碳氮磷

含量均显著提高，证明该类型人工草地的土壤

改良效果最佳[10]。关于若尔盖高寒沙地的人工

草方格修复过程中土壤微生物群落变化研究鲜

有报道，因此，认为在高寒荒漠植被修复过程中，

人工建立的草方格同样可以有效提高土壤养分

含量，这对高寒草地生态系统恢复过程中土壤养

分、植被定植方面具有重要作用。 
近年来，随着土壤微生物研究技术在生态恢

复研究过程中的发展，因此引起了广大研究者的

关注。土壤微生物作为土壤生态系统中元素循环

的重要参与者，在生态恢复过程中可以将土壤微

生物与土壤养分结合在一起作为生态恢复的参

考指标[11]。本研究主要针对若尔盖高海拔地区独

特性的气候和生态环境，探讨沙地修复过程中植

被恢复如何响应土壤环境中养分因素，进一步探

究土壤微生物群落数量、结构组成的变化。 

1  材料与方法 
1.1  样点概述 

如图 1 所示，研究样点位于四川省阿坝州若

尔盖县辖曼乡(33°43′3″N, 102°29′28″E)，地处若

尔盖高寒草原，平均海拔 3 500 m。该地属于高

原寒带湿润季风气候，年平均气温在 0 ℃左右，

年平均降水量在 500−600 mm 之间，紫外线辐射

强，昼夜温差大；植被生长季主要集中在每年

5−9 月份[12]，持续 161−273 d，植被生长高峰期

主要集中在夏季[13]；该地自 1995 年以来，因气候

因素和过度放牧导致草地逐渐退化形成沙地[14]。

研究样点中 BS 组为高寒草地荒漠化形成的裸沙

地，属于砂质土壤；SS 组和 AS 组分别为 2017 年

和 2011 年实行围栏禁牧+人工草方格的方式进

行人工植被修复，并经过长期自然恢复形成的

40%−60%和 80%以上植被覆盖的沙地，属于砂

质土壤；GL 组为围栏外的正常高寒草地，属于

高寒草甸土壤。人工草方格规格为 3 m×2 m，草

方格中植被主要以多年生草本植物沙生苔草

(Carex praeclara)和赖草(Leymus secalinus)为主，

每年当地牧民进行秋冬牧场搬迁时会进行适度

放牧。在长时间自然植被覆盖条件下，该地区由

流动沙丘逐步演变为固定沙丘，从裸露的沙地演

化为具有植被覆盖的沙地。 

1.2  土壤样品采集 
于 2022 年 6 月份前往研究区域进行土壤样

品采样。选取围栏内的裸沙地 BS 组(小于 10%

植被覆盖)、半植被覆盖沙地 SS 组(40%−60%植

被覆盖)、全植被覆盖沙地 AS 组(80%以上植被

覆盖)和围栏外的未退化草地 GL 组 4 种不同生

境样点，每个样点中随机选取 3 个 2 m×2 m 的

样方(样方间距为 50 m)，土壤样品采集深度为   

5−15 cm，清除表面植物部分后，采用五点取样

法使用直径为 35 mm 的土壤螺旋钻采集原位 
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图 1  若尔盖高寒沙地采样点概况 
Figure 1  Overview of sampling sites in the Zoige alpine sands. 
 

土壤样品，将 5 份样品均匀混合为一份土壤样

品，重复 3 次，每份土壤样品分为 2 份，共采集

24 份土壤样品。1 份放进液氮罐储存用于后期

DNA 提取，1 份放进车载冰箱进行 4 ℃保存运

输，用于测定土壤理化性质。 
1.3  土壤理化分析 

将所有土壤样本自然风干后通过 2 mm筛子

测量土壤成分含量。土壤总氮 (total nitrogen 
content, TN)含量利用凯氏定氮法进行测定[15]，

全磷 (total phosphorus, TP)与速效磷 (available 
phosphorus, AP)采用钼锑抗比色法测定[16]，全钾

(total potassium content, TK)与速效钾(available 
potassium, AK)采用火焰光度法进行测定[17]，土

壤有机碳 (soil organic carbon, SOC)含量采用

K2CrO7-H2SO4 法测定 [18]，将土壤与蒸馏水按

1:2.5 (质量体积比)进行混合振荡，用 pH 仪测定

pH 值。 
1.4  DNA 提取和测序 

使用 Omega E.Z.N.A. Stool DNA Kit 试剂盒

(Omega Bio-Tek 公司)提取土壤微生物组 DNA。

提取后的 DNA 通过 1%的琼脂糖凝胶电泳分析

DNA 质量，然后用 Qubit 2.0 (ThermoFisher 
Scientific™公司)对 DNA 精确定量。将检测合格

的 DNA 样品送往北京奥维森基因科技有限公司

进行文库建立和鸟枪宏基因组测序。按照 Next 
Ultra Ⅱ DNA Library Prep Kit for Illumina (New 
England BioLabs 公司)试剂盒说明，在每个样品

中引入索引码后，建立测序文库。为保证文库

质量，文库建立后用 Qubit 2.0 进行初步定量并

将浓度稀释至 2 ng/μL，使用 Agilent 2100 对文

库的插入片段进行检测，符合预期后用 qPCR
方法对文库的有效浓度进行准确定量(有效浓

度>3 nmol/L)。文库质检合格后，利用 Illumina 
NovaSeq PE150 平台进行测序。 

1.5  数据质控与基因组组装 
使用 fastp (https://github.com/OpenGene/fastp, 

v0.20.0)[19]对原始数据序列进行拆分和质量剪切

等操作，生成高质量的数据。然后使用 MEGAHIT[20] 
(https://git hub.com/voutcn/megahit, v1.1.2)对优

化序列进行拼接组装，根据 kmer 间的重叠关系，

构建 De-Brujin graph，获得 contigs，筛选 500 bp
以上的 contigs 进行统计并用于后续分析。 
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使用 Prodigal[21]对拼接结果中的 contigs 
(>500 bp)进行开放阅读框(open reading frame, 
ORF)预测。然后采用 CD-HIT 软件进行去冗余

后，选取最长的序列为代表性序列来构建非冗余

基因集。使用 bowtie2[22]软件将每个样品的 clean 
reads 与非冗余基因集进行 BLAST 比对(95% 
identity)，计算基因在对应样品中的丰度。 
1.6  物种分类分析与功能注释 

非冗余基因集采用 Diamond[23] (v0.8.35)软件

将细菌、真菌、古生菌和病毒序列上的 unigenes
与NR数据库(version 2021.11)进行BLAST序列比

对(期望值 1E−5)，物种注释后，使用物种对应的

基因丰度总和计算该物种的丰度。将非冗余基因

集的序列分别与 KEGG、eggNOG 和 CAZy 数据

库进行 BLAST 比对，进行基因功能注释。 
1.7  qPCR 定量和统计分析 

使 用 Omega E.Z.N.A. Stool DNA Kit 
(Omega Bio-Tek 公司 )提取土壤基因组模板

DNA。采用引物对 515F (5′-GTGCCAGCMGCC 
GCGGTAA-3′)和 802R (5′-TACNVGGGTATCTA 
ATCC-3′)、ITS1F (5′-GCATCGATGAAGAACGC 
AGC-3′)和 ITS1R (5′-TCCTCCGCTTATTGATAT 
GC-3′)构建质粒标准品，利用已知浓度的质粒标

准品计算得到目标基因的拷贝数后，用目标基因

拷贝数与 CT 值构建标准曲线。进一步对样本中

细菌 16S rRNA 基因片段和真菌 ITS 片段的总拷

贝数进行 qPCR 定量分析，qPCR 扩增使用 2×Taq 
SYBR Green qPCR Mix (Innovagene 公司)试剂，

反应体系(20 μL)：2×Taq SYBR Green qPCR Mix 
10 μL，上、下游引物(终浓度 0.4 μmol/L)各 0.8 μL，
Rox 0.4 μL，ddH2O 7.0 μL，模板 DNA 1 μL。反

应条件：在 QuantStudio3 仪器 (ThermoFisher 
Scientific 公司)上先 94 ℃预热 2 min；94 °C 15 s，
60 °C 45 s，72 °C 15 s，进行 40 个循环[24]。 

数据分析采用 SPSS 22.0 软件中的 Duncan
检验法进行差异性分析。通过 Origin 2019 和

GraphPad Prism 9.0 软件对数据进行统计和作

图。利用 R 语言软件分析土壤微生物群落结构

组 成与 环境 因子 进行 冗余 分析 (redundancy 
analysis, RDA)。 

2  结果与分析 
2.1  土壤理化因子含量状况 

土壤理化因子含量变化如图 2 所示，不同处

理组间土壤养分含量存在显著性差异，人工建立

草方格的沙地土壤中，随着植被修复程度的增

加，土壤养分含量呈现上升趋势，其中全氮(TN)、

速效磷(AP)、速效钾(AK)、土壤有机碳(SOC)的

含量均随着植被修复程度的增加呈现上升趋势，

即 AS 组>SS 组>BS 组。土壤 pH 随着植被修复

程度的增加呈现下降趋势，表明植被修复对土壤

酸碱性产生了影响。与正常草地 GL 组相比，BS、

SS 和 AS 组的全氮(TN)、全磷(TP)和土壤有机碳

(SOC)的含量显著低于 GL 组，GL 组的速效磷

(AP)、速效钾(AK)和 pH 低于 BS 组、SS 组和

AS 组。以上结果表明植被修复对土壤养分含量

和 pH 值有显著影响。 

2.2  土壤微生物宏基因组测序结果 
宏基因组测序数据共获得 952 020 230 份原

始 reads，平均每个样本约为 79 335 019 份。经过

数据质控后，每个样本产生了大约 78 242 259 份

clean reads。利用 MEGAHIT 进行优化序列拼接

组装后，BS、SS、AS 和 GL 不同处理组中 3 个

生物学重复样本平均生成 194 363±81 686、  

270 604±64 191、254 282±83 241 和 428 690±  

54 169 个 contigs。对获得的 contigs 进行 ORF

预测并进行去冗余后获得非冗余基因集，经

bowtie2 软件与样本中的 clean reads 比对后，共获

得 2 622 735 个独特的基因(unique_gene)。不同样

本间的基因数目在 702 837−1 105 584 之间。 
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图 2  不同样点间土壤理化因子含量差异 
Figure 2  Differences in soil physicochemical factors among different sites. A: Total nitrogen (TN) content. B: 
Total phosphorus (TP) content. C: Total potassium (TK) content. D: Instant phosphorus (AP) content. E: Instant 
potassium (AK) content. F: Soil organic carbon (SOC) content. G: pH value (pH). BS: Bare sand land; SS: 
Semi-vegetated sand land; AS: All-vegetated sand land; GL: Grassland. Data are shown as the mean of three 
replicates, with error bars representing the standard error of the mean might, different letters represent 
significant differences (P<0.05). 
 

2.3  土壤微生物数量与组装多样性 
不同处理组间的土壤微生物数量存在显著

差异性。通过对样本中细菌 16S rRNA 基因

(515F-802R)和真菌 ITS 片段(ITS1F-ITS1R)进行

实时荧光定量检测，发现细菌 16S rRNA 基因拷

贝数在(2.46±0.57)×106–(9.94±5.40)×108 copies/g
范 围 内 ， 而 真 菌 ITS 片 段 拷 贝 数 在

(3.00±0.24)×104−(2.87±2.23)×106 copies/g 范围

内。结果如图 3 所示，随着草方格修复程度升高，

沙地土壤中的细菌 16S rRNA 基因拷贝数与真菌

ITS 拷贝数呈现上升趋势，GL 组的细菌基因拷贝

数和 AS 组的真菌基因拷贝数均显著高于其他组

(P<0.05)。 
所有土壤样本共鉴定出 41 个原核生物门

和 5 个真菌生物门。如图 4A 所示，平均相对

丰度 ≥1.00%的原核细菌门主要有变形菌门

(Proteobacteria, 40.27%)、酸杆菌门(Acidobacteria, 
21.88%)、放线菌门(Actinobacteria, 11.61%)、绿湾

菌 门 (Chloroflexi, 9.34%) 、 芽 单 胞 菌 门

(Gemmatimonadetes, 4.30%) 、 棒 状 杆 菌 门

(Rokubacteria, 3.01%)、硝化螺旋菌门(Nitrospirae, 
2.39%)和拟杆菌门(Bacteroidetes, 2.38%)。以上

细菌门的相对丰度约占细菌总丰度的 95.00%。在

属水平上，假单胞菌属(Pseudomonas)、硝化螺菌属

(Nitrospira)、慢生根瘤菌属(Bradyrhizobium)、鞘氨

醇单胞菌属 (Sphingomonas) 和盖亚女神菌属

(Gaiella)是所有样本中丰度较高的 5 个属(图
4B)。真菌群落中，毛霉菌门 (Mucoromycota, 
34.26%)、子囊菌门(Ascomycota, 30.49%)和担子

菌门(Basidiomycota, 29.34%)是所有土壤样本中

相对丰度较高的 3 个门(图 4C)。以上真菌门的

丰度约占真菌总丰度的 94.00%。 
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图 3  不同处理组间土壤细菌与真菌拷贝数差异分析 
Figure 3  Differential analysis of copy number between soil bacterial and fungal among different treatment 
groups. A: 16S rRNA target gene copy number standard curve. B: Soil bacterial 16S rRNA gene copy number 
differences among different treatment groups. C: ITS target gene copy number standard curve. D: Soil fungal 
ITS gene copy number differences among different treatment groups. BS: Bare sand land; SS: Semi-vegetated 
sand land; AS: All-vegetated sand land; GL: Grassland. Data are shown as the mean of three replicates, with 
error bars representing the standard error of the mean might, different letters represent significant differences 
(P<0.05). 
 

通过对不同处理组间微生物的相对丰度差异

性分析发现(图 5A)，在细菌门分类水平上，变形

菌门(Proteobacteria)、拟杆菌门(Bacteroidetes)、疣

微 菌 门 (Verrucomicrobia) 和 酸 杆 菌 门

(Acidobacteria)的相对丰度随着修复程度增加呈现

上升趋势。放线菌门(Actinobacteria)的相对丰度随

着植被修复程度增加而下降，而且在草地中的相

对丰度最低。如图 5B 所示，在细菌属水平上，随

着植被修复程度的增加假单胞菌属(Pseudomonas)
的相对丰度呈下降趋势，而鞘氨醇单胞菌属

(Sphingomonas)、慢生根瘤菌属(Bradyrhizobium)、
硝化螺旋菌属(Nitrospira)、红游动菌属(Rhodoplanes)、
类 诺 卡 氏 菌 属 (Nocardioides) 和 贪 噬 菌 属

(Variovorax)的相对丰度呈上升趋势。如图 5C 所

示，在真菌门分类水平上，毛霉菌门(Mucoromycota)
的相对丰度随着修复程度提高而显著增加，但在

草地中的相对丰度最低，而子囊菌门(Ascomycota)
和担子菌门(Basidiomycota)的相对丰度随着修

复程度的提高呈现下降趋势，尤其是在草地中子

囊菌门(Ascomycota)的相对丰度最高。 
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图 4  宏基因组数据注释土壤微生物群落组成图 
Figure 4  Map of soil microbial community composition annotated with metagenomic data. A: Map of 
community composition at the level of bacterial phylum. B: Map of community composition at the level of 
bacterial genera. C: Map of community composition at the level of fungal phylum. BS: Bare sand land; SS: 
Semi-vegetated sand land; AS: All-vegetated sand land; GL: Grassland. 
 
 
2.4  土壤微生物群落功能潜力 

使用 BLAST 工具将非冗余基因集的氨基酸

序列与 KEGG 数据库进行比对后，获得多个

KEGG 二级通路，这些通路主要涵盖了氨基酸代

谢、能量代谢、异源生物降解和代谢、核苷酸代

谢、膜转运、多糖合成与代谢、信号转导和脂质

代谢等多个功能类别。 
与 BS 组裸沙地相比，SS 组、AS 组和 GL

组中富集的功能途径主要涉及微生物之间的相

互作用、微生物和植物之间相互作用以及能量代

谢(图 6)。这些功能途径包括微生物群体感应、

氧化磷酸化、硫代谢，以及原核生物碳固定等；

相反地，出现下降趋势的功能途径参与了碳水化

合物代谢、膜转运、氨基酸代谢、聚糖生物合成

与代谢、脂质代谢以及核苷酸代谢等相关途径。

这些参与微生物养分循环以及微生物之间相互
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作用的功能途径，包括原核生物的碳固定、O-
抗原核苷酸糖生物合成、磷酸戊糖途径、氧化磷

酸化、硫代谢和群体感应等，反映了土壤微生物

在维持土壤生态平衡和功能稳定性方面的重要

作用。这些功能途径的变化与不同处理组之间土

壤性质、养分含量以及植被类型的差异密切相关。 

 

 

 
图 5  不同分类水平土壤微生物相对丰度差异性分析 
Figure 5  Differential analysis of relative abundance of soil microorganisms at different taxonomic levels. A: 
Differential analysis of relative abundance at the level of bacterial phylum. B: Differential analysis of relative 
abundance at the level of bacterial genera. C: Differential analysis of relative abundance at the level of fungal 
phylum. BS: Bare sand land; SS: Semi-vegetated sand land; AS: All-vegetated sand land; GL: Grassland. Data 
are shown as the mean of three replicates, with error bars representing the standard error of the mean might, 
different letters represent significant differences (P<0.05). 
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图 6  不同处理组间土壤微生物宏基因组 KEGG 三级功能通路分析 
Figure 6  KEGG tertiary functional pathway analysis of soil microbial metagenomic among different treatment 
groups. BS: Bare sand land; SS: Semi-vegetated sand land; AS: All-vegetated sand land; GL: Grassland. 
 
2.5  土壤微生物碳、氮、磷元素循环潜力 

根据土壤理化性质研究结果，进一步研究高

寒沙地中土壤微生物养分循环状况。通过细菌与

土壤理化因子含量的相关性分析：发现细菌门中

变 形 菌 门 (Proteobacteria) 、 疣 微 菌 门

(Verrucomicrobia)、拟杆菌门(Bacteroidetes)，细

菌属中假单胞菌属(Pseudomonas)、红游动菌属

(Rhodoplanes)、慢生根瘤菌属(Bradyrhizobium)
均与 SOC、TN、TP 和 AP 等含量呈显著正相关。

因此，随着植被修复程度的不断提升，发现沙地

土壤中养分含量得到了有效改善，尤其是与碳、

氮、磷元素相关的养分含量变化更加显著。 
在碳循环方面(图 7)，随着植被修复程度的

提高，土壤有机碳氧化过程涉及纤维素降解、半
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纤维素脱支、几丁质降解和其他寡糖降解等通路

的功能基因得到富集。说明在长期植被修复过程

中，植物根系分泌物和植物残体的输入为土壤微

生物提供了丰富的有机碳源，进而提高了微生物

的活性，促进了土壤中元素循环。 
在氮循环过程中(图 7)，在 BS 组、SS 组、

AS 组中注释到了与氨氧化、亚硝酸盐氧化相关

的基因(amoCAB、nxrAB)，以上两种基因随着植

被修复程度的提高呈现出明显的富集趋势。

amoCAB基因簇和 nxrAB基因簇的富集表明植被

修复过程中土壤微生物的氨氧化作用与硝化作用

增强，促进了高寒沙地土壤中氮素的循环和利用。 

随着植被修复程度的提高，与其他养分含量

相比，土壤中有效磷(AP)的含量变化较为显著，

这表明沙地修复过程中提升了土壤磷元素循环

的潜力。在磷元素循环方面(图 7)，参与有机磷

矿化过程的基因(phoA、phoD)、无机磷增溶过程

的基因(gcd)以及参与磷转运过程的磷酸转运蛋

白基因(ugpABCE)在沙地修复过程中呈显著富

集趋势；在酶合成方面，参与编码膦酰基乙酸水

解酶基因(phnA)和无机焦磷酸酶基因(ppa)同样

呈现显著富集趋势。这些发现揭示了植被修复在

改善土壤养分含量和促进土壤元素循环方面的

潜力。 
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图 7  细菌与土壤理化因子相关性分析以及宏基因组碳、氮和磷元素相关的元素循环基因分析 
Figure 7  Correlation analysis of bacteria with soil physicochemical factors and metagenomic carbon, nitrogen 
and phosphorus related elemental cycling gene analysis. A: Correlation analysis between the level of bacterial 
phylum and soil physicochemical factors. TN: Total nitrogen content; TP: Total phosphorus content; TK: Total 
potassium content; AP: Instant phosphorus content; AK: Instant potassium content; SOC: Soil organic carbon 
content; pH: pH value. B: Correlation analysis between the level of bacterial genera and soil physicochemical 
factors. C: Heat map of functional genes for carbon cycling. D: Heat map of functional genes for nitrogen 
cycling. E: Heat map of functional genes for phosphorus cycling. BS: Bare sand land; SS: Semi-vegetated sand 
land; AS: All-vegetated sand land; GL: Grassland. 
 
2.6  细菌与土壤性质 RDA 分析 

通过 RDA 分析方法，进一步研究了土壤养

分含量对细菌门水平与属水平的影响。RDA1 与

RDA2 分别解释了细菌门组成的 71.27%和

13.73%的变异。分析表明，TK、AK 和 AP 对细

菌门水平的多样性有显著影响。AK 与变形菌门

(Proteobacteria)、疣微菌门(Verrucomicrobia)和
拟杆菌门(Bacteroidetes)之间呈显著正相关；TK
和 pH 与棒状杆菌门(Rokubacteria)、酸杆菌门

(Acidobacteria) 和 芽 单 胞 菌 门

(Gemmatimonadetes)之间呈显著正相关；SOC、

TN 和 TP 与硝化螺旋菌门(Nitrospirae)、放线菌

门 (Actinobacteria)和绿湾菌门 (Chloroflexi)之间

呈显著正相关(图 8A)。在属水平上，RDA1 与

RDA2 分别为 47.27%和 24.95%。AK 和 AP 对细

菌属水平的多样性有显著影响。AP 与慢生根瘤

菌 属 (Bradyrhizobium) 、 中 慢 生 根 瘤 菌 属

(Mesorhizobium)、红游动菌属(Rhodoplanes)和链

霉菌属(Streptomyces)呈显著正相关；SOC、TN
和 TP 与硝化螺菌属(Nitrospira)、鞘氨醇单胞菌

属(Sphingomonas)、类诺卡氏菌属(Nocardioides)
和 Solirubrobacter 属呈显著正相关(图 8B)。综上

所述，RDA 分析揭示了土壤养分含量与细菌门

和属水平多样性之间的显著关系，这些发现为更

深入地理解土壤微生物群落对养分变化的响应

提供了重要依据。 
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图 8  细菌与土壤理化因子间 RDA 冗余分析 
Figure 8  RDA redundancy analysis between bacteria and soil physicochemical factors. BS: Bare sand land; 
SS: Semi-vegetated sand land; AS: All-vegetated sand land; GL: Grassland. 
 

3  讨论 
3.1  土壤理化性质比较 

高寒沙地土壤养分贫瘠致使生物多样性水

平低于其他生境[25]。研究发现种植本土先锋植

物(沙生苔草和赖草)可以有效改善植物根际土

壤养分条件，植物修复在改善土壤养分条件方面

具有重要作用，因此可以利用原生植物进行长期

沙漠自然修复[26]。沙地修复过程中全氮(TN)、
速效磷(AP)、速效钾(AK)和土壤有机碳(SOC)
含量随着植被修复程度提高而上升，其中速效

磷含量变化幅度最大。原因是先锋植物在沙漠

中定植后可以调节沙地土壤微生态系统的水和

碳通量[27]。植物地上部分通过光合作用固定无

机碳来提高土壤有机碳储量[28]。干旱胁迫下，

植物在根部形成根鞘并释放根系分泌物，这些物

质包括氨基酸、糖类、羧酸盐以及次生代谢物，为

土壤微生物提供有机碳源；植物根系分泌的黏液与

土壤颗粒形成土壤团聚体以帮助植物稳定[29]。植物 

根系分泌物可以作为有机质输入来提高土壤有

机碳含量，同时在植物根际富集的微生物可以溶

解土壤矿物质为植物生长提供必需元素，土壤微

生物在分解植物有机残体的同时释放出无机磷，

进而提高土壤中速效磷含量，促进土壤养分循环

潜力。 
3.2  土壤微生物群落数量以及分类学变化 

土壤微生物群落组成和数量变化是反映土

壤功能以及土壤健康状况的重要生物指标[30]。

研究发现 BS 组裸沙地土壤中的细菌和真菌数量

在 4 个处理组间最低，为(2.46±0.57)×106 copies/g
和(3.00±0.24)×104 copies/g，但高于非洲纳米比

亚西部纳米布沙漠中的土壤细菌和真菌数量

(8.30±3.3)×105 copies/g 和(2.20±0.8)×104 copies/g[31]，

这可能与若尔盖高寒沙地当地的气候条件和降

水量有关。在植物修复阶段中，土壤微生物的绝

对丰度和群落结构受植物发育阶段的影响，在营

养限制情况下，研究发现苔草(Carex arenaria) 
通过根系分泌挥发性有机化合物的方式可以促
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进土壤中某些类群的细菌(Burkholderia、Dyella、
和 Pseudomonas)向根系迁移[32]，即通过光合作

用固定的碳以根系分泌物的形式排入土壤，根系

分泌物的数量与组成随植物发育阶段、营养与环

境条件，以及其他因素的变化而不同[33]。沙生

赖草在高海拔环境的适应过程中与营养丰富的

土壤环境相比，同样存在不同类型内生细菌群落

结构[34]。本研究中，随着植被修复程度的提高，

土壤微生物群落中细菌和真菌数量呈现上升趋

势，SS 组和 AS 组的细菌和真菌的数量均高于

BS 组，AS 组中真菌的数量高于 GL 组，说明

植物修复对沙地土壤养分条件的改善和土壤微

生物群落中细菌和真菌数量的提高起到了积极

作用。 
在草地恢复过程中，土壤有机质(SOM)是由

微生物对凋落物和死亡动物的转化形成的，土壤

细菌和真菌对 SOM 的分解有很大的贡献，这是

由元素比例(C、N、P)的平衡决定的[35]。细菌倾

向于分解不稳定化合物，在分解初期主导秸秆降

解，真菌主要在分解的最后阶段分解更多的研磨

性物质。元素 C:N:P 比对细菌多样性的影响低于

真菌多样性，表明真菌多样性更容易受到草地恢

复的影响。原因可能是土壤真菌可以产生大多数

细胞外酶来降解细菌无法获得的复杂大分子，最

终导致对土壤真菌的影响高于细菌[35]。AS 组中

的真菌数量显著高于 GL 组，这可能与真菌对地

上生物量以及土壤养分变化的响应有关[36]。 
沙地修复过程中 SS 组和 AS 组的人工草方

格与 BS 组裸沙地中的微生物群落组成在分类学

水平上保持高度一致，这意味着土壤微生物群落

中可能存在高度功能冗余。研究发现在低营养环

境中，变形杆菌门中的阿尔法变形杆菌因其代谢

类型多样性占主导地位[37]。如图 5B 所示，人工

建立草方格后，SS 组和 AS 组中与氮循环相关

的慢生根瘤菌属(Bradyrhizobium)、硝化螺菌属

(Nitrospira)以及类诺卡氏菌属(Nocardioides)等
细菌种类相对丰度呈现上升趋势，这可能与草方

格建立后改善了土壤养分条件从而促进了微生

物养分循环有关。如图 5A 所示，放线菌门与土

壤养分环境呈现负相关，随着植被修复程度的提

高，土壤养分水平上升，营养条件变好，其相对

丰度呈现下降趋势，该变化与其他文章研究放线

菌门的相对丰度与养分含量呈负相关的结论一

致[34,38-39]。这可能与放线菌门因其代谢多样性在

沙地生态系统中具有高度适应性有关。 

3.3  土壤微生物群落功能变化潜力 
在植物修复过程中参与微生物养分循环以

及微生物之间相互作用的功能途径得到提升，包

括原核生物的碳固定、O-抗原核苷酸糖生物合

成、磷酸戊糖途径、氧化磷酸化、硫代谢和群体

感应等。这可能是因为植物残体的输入为土壤有

机质的积累提供了物质基础，进一步为土壤微生

物群落活动提供能量基础，促进微生物的生长和

繁殖，土壤微生态系统中碳存储、植物养分有效

性提取、土壤肥力维持以及养分循环功能等均受

土壤微生物的强烈调控[40]；Wang 等发现在苹果

园中种植三叶草作物后，土壤养分积累和微生物

结构多样性变化的同时，土壤微生物表现出对碳

水化合物、氨基酸和聚合物作为碳源的更高偏

好，进而促进了土壤微生物的功能多样性[41]。 

3.4  土壤微生物群落元素循环潜力的变化 
碳、氮和磷被认为是参与生物地球化学过程

的重要元素，植物残体、根系分泌物和土壤有机

碳为参与元素循环的微生物提供碳源[42]。土壤有

机碳的形成途径(包括淋滤途径和微生物途径)以
及植物凋落物与根系的空间分布差异被认为是

影响土壤有机碳积累的重要因素[43]。植物的地

上部分覆盖在土壤表面形成了天然的物理屏障，

可以降低水分蒸发提高土壤中水的通量[44]。在

土壤碳循环过程中，与纤维素降解和多糖大分子
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化合物降解相关的基因在植被修复过程中富集。

这一现象可能是因为随着植物修复程度的提高，

植物残体输入增加，从而导致土壤微生物群落数

量增加。与此同时，分解植物残体的基因增加，

进而促进了凋落物的分解，提高了土壤微生物碳

元素循环能力[45]。总体而言，长期植物修复过

程中，有效提高了沙地土壤中碳和水通量，为土

壤微生物生命活动提供了基础养分并显著提高

了微生物对土壤中碳的固定与分解能力。 
土壤中的养分循环和生态系统服务过程很

大程度上是由微生物群落驱动的，氮循环是生态

系统服务的基础[46]。氮是高寒草原生物量的主

要限制因素，定殖在当地的先锋植物氮素来源主

要依靠大气氮沉降、动物尿源氮和微生物氮循环

等途径。受气候波动因素，大气氮沉降率低，高

寒沙地生态系统中由大气氮沉降来源的氮无法

满足当地植被生长需求[47]。Reay 等发现动物尿

源氮被微生物同化到有机氮池中是氮保留的重

要过程，并在之后微生物有机氮代谢过程中为植

物提供可利用性氮源[48]。牲畜粪便排泄被认为

是对放牧草地的一种天然施肥措施，对于养分匮

乏的脆弱高寒沙地生态系统而言,牲畜粪便养分

返还是主要的氮素来源方式[49]。在围栏内进行

适度控制放牧过程中，牲畜的尿液和粪便排泄物

以有机氮形式进入土壤，土壤氨氧化细菌通过

amoCAB 基 因 编 码 氨 单 加 氧 酶 (ammonia 
monooxygenase, AMO)将氨氧化为羟胺，羟胺进

一步被羟胺氧化还原酶氧化为亚硝酸盐[50]；例

如，亚硝化螺菌属(Nitrosospira sp.)和维也纳亚

硝化球形菌(Nitrososphaera viennensis)可以降解

有机氮化合物[51]。硝化细菌通过 nxrAB 基因编

码亚硝酸盐氧化还原酶将亚硝酸盐氧化为硝酸

盐，为植物生长提供可利用性氮。近年来发现，

硝化螺菌属中某些种类细菌可以进行完全氨氧

化，相比之前被认为的氨氧化分两步完成，能量

效率大大提高，为他们适应养分贫瘠的环境提供

了能量基础[52-53]；SS 组和 AS 组中 amoCAB 基

因簇和 nxrAB 基因簇的富集特征也能说明完全

氨氧化存在的可能性[54]。慢生根瘤菌不仅能在

豆科植物根部形成根瘤进行共生固氮，还可以通

过游离固氮的方式促进非豆科植物生长，研究发

现甘蔗根部的某些慢生根瘤菌具有游离固氮活

性，在游离固氮期间与共生条件相比，非共生条

件下 nifH基因的转录水平升高[55]。如图 5B所示，

慢生根瘤菌的相对丰度呈上升趋势，说明在人工

草方格修复期间，慢生根瘤菌可能通过游离固氮

的方式为先锋植物生长提供可利用性氮。沙地生

态系统中完全氨氧化基因的存在，提示在生态治

理区适度控制放牧可以通过牲畜的尿源氮和粪

便排泄物进行氮素补充以外，还可以促进氮素向

裸沙地的空间迁移；慢生根瘤菌属绝对丰度的显

著上升，说明土壤微生物可能通过游离固氮和氨

氧化等过程为植物提供可利用性氮。 
磷(P)是地球上所有生命必需的大量营养元

素，已被证明是植物生长和产量的重要限制性营

养元素[56]。微生物在地球的磷循环中起着中心

作用，既是磷源又是磷汇。Zhang 等通过向辣椒

盆栽中接种溶磷细菌 (phosphorus-solubilizing 
bacteria, PSB)发现辣椒对磷的吸收量显著提高[57]；

这可能是溶磷细菌通过分泌有机酸将羟基和羧

基与磷酸盐结合的阳离子螯合或通过释放 H+，

从而降低周围环境的 pH，然后将固定的磷转化

为植物可利用的形式；除此之外，PSB 分泌的其

他有机酸，如柠檬酸、琥珀酸、乙酸、草酸、丙

酸、乳酸、富马酸、苹果酸、酒石酸、丙二酸、

丙酮酸和草酸，也有助于磷酸盐的增溶[56]。 
综上所述，人工建立草方格后，在长期植被

修复过程中，植物有机残体的输入为土壤微生物

的生长和繁殖提供了养分基础，为参与氮和磷元

素循环的微生物提供了碳源；氮循环微生物通过
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分解植物残体有机氮、动物粪便尿源氮以及游离

固氮等方式为植物提供可利用性氮；溶磷细菌通

过分解植物有机残体和分泌有机酸等方式将土

壤中固定的磷转化为植物生长可利用性磷，与植

物生长建立互相反馈的关系。 

4  结论 
通过对不同修复程度的沙化草地土壤的养

分特征与微生物宏基因组的联合分析，评估了人

工建立草方格措施对高寒沙地土壤恢复的影响。

通过相对丰度的比较分析发现，放线菌门的相对

丰度与营养条件呈负相关关系；在若尔盖高寒沙

地人工建立草方格后，经过长期的植被修复，植

被以其残体的形式向沙地输入有机养分，为土壤

微生物的生命活动提供了有机营养，从而显著提

高了土壤微生物的丰富度，增强了土壤微生物元

素循环能力；适度放牧过程中动物粪便尿源氮和

土壤中慢生根瘤菌属的游离固氮作用可以为沙

地生态系统提供氮素来源；高寒沙地生态系统中

完全氨氧化基因的存在，有助于将动物尿源氮和

植物有机氮转化为植物可利用性氮，促进植物生

长繁殖，提供了植物生长的边际外延可能性。以

上发现不仅为生态恢复和土壤管理提供了有价

值的见解，也为更好地理解植被修复对土壤微生

物与养分循环之间相互关系的影响提供了重要

的启示。 
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