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摘　 要　 为了研究高原鼢鼠扰动后退化高寒草甸恢复演替的动态过程，利用常规实验室分析
方法和 Ｂｉｏｌｏｇ⁃ＥＣＯ 生态板法对青藏高原东缘高寒草甸土壤养分和微生物功能多样性进行分
析．结果表明： 高原鼢鼠扰动显著降低了土壤有机质、全氮、速效氮和速效磷含量，对土壤全磷
和全钾含量无显著影响；在一定植被恢复年限内，土壤微生物的碳源利用率、Ｓｈａｎｎｏｎ、Ｐｉｅｌｏｕ
和 ＭｃＩｎｔｏｓｈ 指数随着植被恢复年限的增加而升高；主成分分析表明，碳水化合物和氨基酸是
土壤微生物利用的主要碳源类型；冗余分析表明，土壤 ｐＨ、有机质、全氮、速效氮和全钾是影
响土壤微生物代谢活性和功能多样性的主要因子．不同植被恢复年限土壤微生物功能多样性
的变化可能是对地上植被、土壤微生物群落组成和土壤养分变化的响应．
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　 　 高寒草甸是高度复杂性和持续性的生态系统，
为该区域草食动物的生存提供了必要的食物来源和

栖息地，是研究草食动物扰动与植物群落结构、生态

系统功能关系的理想场所．草食动物通过觅食、排
泄、挖掘和践踏等活动对草地植被产生影响，进而影

响生态系统的生产力、微生物活动、有机质分解以及

物质循环等．在过去几十年间，由于人为扰动和气候

变化等原因，青藏高原高寒草甸发生了数次严重的
鼠类灾害［１－２］ ．草地退化是鼠害的重要诱因，同时鼠
害又是加速草地退化的主要驱动力和草地退化程度
的主要表征［３－４］ ．

高原鼢鼠（Ｍｙｏｓｐａｌａｘ ｂａｉｌｅｙｉ）是完全营地下生

活的啮齿动物，由于其觅食和挖掘洞道的特点，被视

为高寒草甸退化的主要危害种之一［５］ ．据报道，为了
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觅食植物根系和自我保护，每个高原鼢鼠每年通过

挖掘活动，约有 １０２４ ｋｇ 土壤被推至地面形成土

丘［６］，对植被的基本性状、植被演替和土壤理化性

质都会产生影响［７］ ．同时，作为高寒草甸生态系统的

关键种和青藏高原特有食肉兽类的主要食物资源，
高原鼢鼠在高寒草甸生态系统食物网结构中占有承

上启下的地位［４］ ．因此，如何客观评价高原鼢鼠挖掘

活动的生态意义以及对退化高寒草甸植被和土壤质

量的影响成为相关学者研究的热点问题．目前，对于

高原鼠类挖掘活动的生态意义大致存在 ３ 种观点：
１）“有害论”认为高原鼠类是造成草地退化的诱因

之一［８］，同时延缓了退化高寒草甸的恢复演替［９］；
２）“平衡论”则认为高原鼠类的挖掘行为改变了土

壤质量和植被性状，但这是对立地条件的适应［１０］；
３）“有益论”在考虑到“中度扰动理论”的同时，认为

地下鼠类是草地平衡机制不可缺少的组成部分［１１］ ．
李文靖等［１２］ 研究发现，当高原鼠兔（Ｏｃｈｏｔｏｎａ ｃｕｒ⁃
ｚｏｎｉａｅ）种群密度在 ４４～ ５２ 只·ｈｍ－２时，其扰动有助

于显著改善表层土壤含水量和土壤有机质含量，从
而发挥其生态意义的积极作用．因此，正确认识高原

鼢鼠的活动，尤其是挖掘和觅食行为对高寒草甸生

态系统的影响，有利于该地区生态系统功能的维持

和可持续发展．许多学者和研究人员对高原鼢鼠已

有了一定程度的研究，主要集中在高原鼢鼠扰动对

高寒草甸植被特征、群落植物多样性、草地植被生产

力、土壤营养元素、土壤物理性质和高原鼢鼠食性、
生态位等方面［３，１３－１７］ ．而对高原鼢鼠的挖掘行为形

成的土丘对地上植被和地下微环境的影响，特别是

土壤微生物群落组成和功能多样性与地上植被关

系、反馈机制方面的研究鲜有报道．
土壤微生物是碎屑养分系统的基本组成成分，

在土壤形成和养分循环过程中起着重要作用，并且

对土壤结构、温湿度和养分条件的改变非常敏

感［１８］ ．通过控制土壤有机质分解和植物养分的有效

性，土壤微生物在陆地生态系统净碳平衡中发挥着

重要作用［１９］ ．土壤养分是土壤生态系统的重要组

分，土壤养分含量直接影响着立地植被的生长，是土

壤肥力的重要指标之一．土壤微生物则通过分解动

植物残体参与高寒草甸生态系统的物质循环和能量

流动，影响地上植被的生长发育．同时，土壤微生物

对植物有效养分具有储备作用，对土壤碳（Ｃ）、氮
（Ｎ）的有效性及对地上植被和地下生态系统起着调

控作用［２０］ ．本文以高原鼢鼠扰动后不同植被恢复年

限的高寒草甸为研究对象，野外调查其鼠丘上植物

群落组成，利用 Ｂｉｏｌｏｇ⁃ＥＣＯ 生态板测定土壤微生物

代谢活性和功能多样性变化，旨在探讨和分析植物

群落⁃土壤养分⁃土壤微生物功能多样性之间的关

系，以期进一步了解和完善高原鼢鼠对高寒草甸生

态系统功能影响的基础科学理论．

１　 研究区域与研究方法

１􀆰 １　 试验区概况

高原鼢鼠扰动后恢复年限高寒草甸试验区位于

青藏高原东缘四川阿坝州红原县境内（３１° ５０′—
３３°２２′ Ｎ，１０１°５１′—１０３°２３′ Ｅ），地势由东南向西北

倾斜，平均海拔 ３５００ ｍ，草地面积 ６２９３ ｋｍ２，占全县

总面积的 ７６．８％，大部分属于高山草甸类型；属大陆

高原寒温带半湿润季风气候，年降水量 ６５０ ～ ８００
ｍｍ，年均气温 １．１ ℃，最高气温 １０．９ ℃，最低气温

－１０．３ ℃，年均积温 １４３２．３ ℃，年平均日照 ２４１７．９
ｈ，平均相对湿度 ７１％［２１］ ．高寒草甸植被生长期为

１２０～１４０ ｄ，主要集中在每年的 ５—９ 月．植被平均盖

度超过 ８０％，最高植被高度达到 ４５ ～ ６０ ｃｍ，主要莎

草科植被为四川嵩草（Ｋｏｂｒｅｓｉａ ｓｅｔｓｃｈｗａｎｅｎｓｉｓ）和高

山嵩草 （Ｋ． ｐｙｇｍａｅａ），禾本科主要有四川剪股颖

（Ａｇｒｏｓｔｉｓ ｃｌａｖａｔａ）和垂穗披碱草（Ｅｌｙｍｕｓ ｎｕｔａｎｓ），杂
类草中条叶银莲花（Ａｎｅｍｏｎｅ ｔｒｕｌｌｉｆｏｌｉａ）、钝苞雪莲

（Ｓａｕｓｓｕｒｅａ ｎｉｇｒｅｓｃｅｎｓ）和委陵菜属（Ｐｏｔｅｎｔｉｌｌａ）占优

势［２２］ ．试验区土壤为亚高寒草甸土．高原鼢鼠鼠丘试

验区具体地理坐标及植被类型等信息见表 １．

表 １　 试验区基本概况
Ｔａｂｌｅ １　 Ｇｅｎｅｒａｌ ｐｒｏｐｅｒｔｉｅｓ ｏｆ ｔｈｅ ｓｔｕｄｙ ｓｉｔｅｓ

样地
Ｓｉｔｅ

地理坐标
Ｇｅｏｇｒａｐｈｉｃ ｃｏｏｒｄｉｎａｔｅ

海拔
Ａｌｔｉｔｕｄｅ （ｍ）

主要物种
Ｄｏｍｉｎａｎｔ ｓｐｅｃｉｅｓ

Ｐ１ ３２°４９．８０２′ Ｎ，
１０２°３５．２７６′ Ｅ

３４９１ 艹
洽草 Ｋｏｅｌｅｒｉａ ｃｒｉｓｔａｔａ ＋ 垂穗披碱草 Ｅ． ｎｕｔａｎ ＋ 早熟禾 Ｐｏａ ｐｒａｔｅｎｓｉ
＋ 羊茅 Ｆｅｓｔｕｃａ ｒｕｂｒａ

Ｐ２ ３２°４９．８２５′ Ｎ，
１０２°３５．２７０′ Ｅ

３４８４ 艹
洽草 Ｋ． ｃｒｉｓｔａｔａ ＋ 垂穗披碱草 Ｅ． ｎｕｔａｎ ＋ 早熟禾 Ｐ． ｐｒａｔｅｎｓｉｓ ＋ 双
柱头藨草 Ｓｃｒｉｐｕｓ ｄｉｓｔｉｇｍａｔｉｃｕｓ

ＣＫ ３２°４９．８０１′ Ｎ，
１０２°３５．２１４′ Ｅ

３４８９ 瑞苓草 Ｓａｕｓｓｕｒｅａ ｎｉｇｒｅｓｃｅｎｓ ＋ 羊茅 Ｆ． ｒｕｂｒａ ＋ 黄花蒿 Ａｒｔｅｍｉｓｉａ ａｎ⁃
ｎｕａ＋ 野燕麦 Ａｖｅｎａ ｆａｔｕａ

Ｐ１： １～２ 年 １－２ ｙｅａｒｓ； Ｐ２： ５ 年以上 ＞５ ｙｅａｒｓ； ＣＫ： 对照 Ｃｏｎｔｒｏｌ．
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１􀆰 ２　 试验设计

本研究于 ２０１１ 年 ９ 月在红原县青藏高原生态

保护与畜牧业高科技研发基地试验园区内进行．在
进行挖掘觅食活动后，高原鼢鼠常常会转移到新的

草地挖掘新的洞道［４］，因此相同年限的高原鼢鼠丘

往往分布在相对较为集中的区域．判定高原鼢鼠丘

形成年限根据以下两个步骤：１）请当地有经验的高

寒草甸工作者帮助初步选择和判定高原鼢鼠丘年

限［１７，２３］；２）根据初步选定的样地，以鼠丘的土丘高

度、土壤紧实度和鼠丘上植被种类组成的变化确定

土丘形成年限［３，２４］ ．按照估算结果，本试验将其划分

为 ３ 个阶段：具有 １～２ 年植被恢复年限的高寒草甸

样地（Ｐ １），具有 ５ 年以上植被恢复年限的高寒草甸

样地（ Ｐ ２） 和未发生高原鼢鼠扰动的原生植被区

（ＣＫ）．在两块面积为 ５０ ｍ×５０ ｍ 且明显有高原鼢鼠

丘的草地上分别选取 １～２ 年鼠丘 １０ 个（直径约 ５０
ｃｍ），５ 年以上鼠丘 １０ 个（直径约 ５０ ｃｍ）作为处理

样地（Ｐ １和 Ｐ ２相距约 ２．６ ｋｍ），在离 Ｐ １和 Ｐ ２样地约

６．８ ｋｍ 处取无高原鼢鼠扰动的高寒草甸作为对照

（面积 ５０ ｍ×５０ ｍ）．
１􀆰 ３　 群落调查和土壤样品采集

分别在 １０ 个 １～ ２ 年鼠丘、１０ 个 ５ 年以上鼠丘

上随机选取 ５ 个 ０．５ ｍ×０．５ ｍ 的调查样方，在对照

样地随机选取 ５ 个对照样方，对植物群落特征进行

详细调查．包括记录每种植物的种名、高度、分盖度

及群落总盖度；对样方内植物按照功能群（禾本科、
莎草科、豆科和杂类草）进行生物量收割，在 ６５ ℃
烘箱内烘 ２４ ｈ 至恒量并称量；在刈割后的样方内，
用土钻法（直径 ５ ｃｍ）测定其根土比，用环刀法测定

土壤容重．在每个样方内采用“Ｖ”字形法钻取 ５ 次，
按 ０～１０、１０ ～ ２０ ｃｍ 土层分别取样，做好标记，其中

一部分过 ０．２５ ｍｍ 土壤筛，风干后用于测定土壤 ｐＨ
值和养分；另一部分拣去石块和杂物等做好标记，迅
速放入保鲜盒，带回实验室放入 ４ ℃冰箱保存，用于

土壤微生物功能多样性的测定．
１􀆰 ４　 测定方法

１􀆰 ４􀆰 １ 土壤 ｐＨ 和土壤养分测定 　 采用电极法测定

土壤 ｐＨ，丘林法测定土壤有机质（ＳＯＭ）含量，凯氏

定氮法测定全氮 （ＴＮ）含量，康惠法测定土壤碱解

氮（ＡＮ）含量，钼锑抗比色法测定土壤全磷（ＴＰ）含
量，碳酸氢钠浸提⁃钼锑抗比色法测定土壤速效磷

（ＡＰ）含量，醋酸铵法测定土壤全钾（ＴＫ）含量，四苯

硼钠法测定土壤速效钾（ａｖａｉｌａｂｌｅ ｐｏｔａｓｓｉｕｍ，ＡＫ）含
量［２５］ ．土壤 ｐＨ 和养分测定均进行 ５ 次重复．

１􀆰 ４􀆰 ２ 土壤微生物功能多样性的测定和计算　 土壤

微生物功能多样性的测定采用 Ｂｉｏｌｏｇ⁃ＥＣＯ 生态板，
选择 ０～１０ ｃｍ 土壤样品进行 ３ 次重复测定．具体操

作方法参照 Ｃｈａｅｒｕｎ 等［２６］、计算采用 Ｃｌａｓｓｅｎ 等［２７］

的方法．其中 Ｂｉｏｌｏｇ 数据计算得出的平均颜色变化

率（ａｖｅｒａｇｅ ｗｅｌｌ ｃｏｌｏｒ ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ，ＡＷＣＤ）是评价土

壤利用单一碳源能力的一个重要指标，可作为土壤

微生物整体活性的有效指标来反映微生物对碳源的

利用程度，指示土壤微生物的代谢活性［２８］ ．
多样性指数可以反映土壤微生物多样性的不同

方面．Ｓｈａｎｎｏｎ 指数（Ｈ）是反映群落物种及其个体分

布均匀程度的综合指标，受群落物种丰富度影响较

大；Ｐｉｅｌｏｕ 指数（ Ｊ）是群落物种丰富度均一性的度

量；ＭｃＩｎｔｏｓｈ 指数（Ｕ）则是反映土壤中微生物群落

均匀度的指标．本研究利用 Ｂｉｏｌｏｇ 方法取培养 ７２ ｈ
的各样品数据进行微生物多样性的计算［２９］ ．各指标

计算公式如下：

ＡＷＣＤ ＝ ∑
ｎ

ｉ ＝ １
（Ｃ ｉ － Ｒ） ／ ｎ （１）

Ｈ ＝－∑
ｎ

ｉ ＝ １
Ｐ ｉ ｌｎＰ ｉ （２）

Ｊ ＝ （ －∑
ｎ

ｉ ＝ １
Ｐ ｉ ｌｎＰ ｉ） ／ ｌｎＳ （３）

Ｕ ＝ ∑
ｎ

ｉ ＝ １
ｎｉ

２ （４）

式中：Ｃ ｉ为第 ｉ 孔的 ５９０ 和 ７５０ ｎｍ 下的吸光值之差；
Ｒ 为对照孔的吸光值；ｎ 为 Ｂｉｏｌｏｇ 微平板的碳源种

类数目（ｎ＝ ３１）；Ｐ ｉ为第 ｉ 孔的相对吸光度值与整个

平板相对吸光度值总和的比率；Ｓ 为产生颜色变化

的孔的数目；ｎｉ为第 ｉ 孔的相对吸光度值［３０］ ．
１􀆰 ５　 数据处理

数据采用 ＳＰＳＳ １９．０ 软件对数据进行分析，最
小显著差数法（ＬＳＤ 法）进行多重比较，其中对土壤

养分进行双因素方差分析（ ｔｗｏ⁃ｗａｙ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｖａ⁃
ｒｉａｎｃｅ），对微生物功能多样性进行单因素方差分析

（ｏｎｅ⁃ｗａｙ ＡＮＯＶＡ）．用 ＣＡＮＯＣＯ ｆｏｒ Ｗｉｎｄｏｗｓ ４．５ 软

件对培养 ７２ ｈ 的土壤微生物进行主成分分析（ｐｒｉｎ⁃
ｃｉｐａｌ ｃｏｍｐｏｎｅｎｔ ａｎａｌｙｓｉｓ， ＰＣＡ）来解释不同植被恢

复年限土壤微生物功能特征的变化；使用线性冗余

分析（ｒｅｄｕｎｄａｎｃｙ ａｎａｌｙｓｉｓ， ＲＤＡ）来解释土壤理化性

质与土壤微生物功能多样性的关系；分析前数据均

进行对数转换，ＲＤＡ 分析采用 Ｍｏｎｔｅ Ｃａｒｌｏ 置换检验

筛选出显著性的环境变量（α＝ ０．０５）．

６９７２ 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 应　 用　 生　 态　 学　 报　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 ２６ 卷



２　 结果和分析

２􀆰 １　 高原鼢鼠扰动及不同恢复年限下高寒草甸土

壤理化性质

高原鼢鼠扰动、土层深度及其交互作用对土壤

物理性质均有显著影响（Ｐ＜０．０５），但高原鼢鼠扰动

对土壤含水量的影响不显著（Ｐ＞０．０５） （表 ２）．高原

鼢鼠的造丘活动和觅食行为显著降低了土壤根土比，
但显著增加了表层土壤（０～１０ ｃｍ）容重．随着土壤层

次的加深，土壤根土比显著降低；原生植被样地（ＣＫ）
土壤容重随土壤层次显著增加，高原鼢鼠干扰样地

（Ｐ１和 Ｐ２）不同土层之间无显著性变化；土壤含水量

表现不一致，原生植被（ＣＫ）和植被恢复 ４～５ 年样地

（Ｐ２）的土壤含水量显著降低，植被恢复 １～２ 年样地

（Ｐ１）土壤含水量显著升高（表 ２， 图 １）．
方差分析表明，高原鼢鼠扰动、不同土层深度及

其交互作用对 ＴＰ 和 ＴＫ 无显著影响，对 ＳＯＭ、ＡＮ 和

ＡＫ 有显著影响；高原鼢鼠干扰对土壤 ｐＨ 无显著影

响，而土层深度对 ＴＮ 无显著影响，高原鼢鼠干扰和

土层深度的交互作用则对 ＡＰ 无影响（Ｐ＜０．０５）（表
２）．高原鼢鼠扰动对表层（０ ～ １０ ｃｍ）土壤理化性质

影响较大，ＴＮ、ＡＰ、ＡＮ 和 ＳＯＭ 含量显著低于原生植

被样地，而土壤 ｐＨ 则高于 ＣＫ；Ｐ ２ 样地土壤 ｐＨ 最

高，ＡＰ 和 ＡＫ 含量则显著低于 ＣＫ 和 Ｐ １样地（图 １）．
２􀆰 ２　 高原鼢鼠扰动及恢复年限对高寒草甸土壤微

生物功能多样性的影响

从接种开始到培养 ２４ ｈ，不同处理土壤微生物

的平均颜色变化率（ＡＷＣＤ）接近 ０，且无明显变化，
表明微生物代谢活性很低；在培养 ２４ ｈ 后，ＡＷＣＤ
值以近似指数型的增长方式从接近 ０ 升高至 １６８ ｈ

的 １ 左右，其中 Ｐ ２样地 ＡＷＣＤ 值最高为 １􀆰 ３３２，大
于 Ｐ １样地的 １．１９３ 和 ＣＫ 样地的 １．１９２，在这 １４４ ｈ
内，样品中的土壤微生物进入指数生长期，碳源底物

被大量消耗利用；培养到 １６８ ｈ 以后，ＡＷＣＤ 值继续

增大，但增长速度变慢，表明土壤微生物底物利用率

降低，３ 个样地微生物活性均在培养 ２２８ ｈ 时达到最

大值，即 Ｐ ２ 样地（１． ３５５９） ＞Ｐ １ 样地 （１􀆰 ２３３８） ＞ＣＫ
（１􀆰 ２３２６）；之后随着培养时间的延长，ＡＷＣＤ 值开

始下降，土壤微生物活性开始降低．在整个培养过程

中，植被恢复年限越长，样地土壤微生物活性越高，
显著大于 Ｐ １ 样地和 ＣＫ（Ｐ＜０．０５）（图 ２）．

图 ３ 表明，不同处理样地的土壤微生物多样性

均存在显著性差异． 培养 ７２ ｈ 的 Ｓｈａｎｎｏｎ 指数、
Ｐｉｅｌｏｕ 指数、ＭｃＩｎｔｏｓｈ 指数均表现出相同的变化规

律，即 Ｐ ２ 样地＞Ｐ １ 样地＞ＣＫ，Ｐ ２ 样地土壤微生物多

样性指数分别为 ３．２６３、０．９５９ 和 ５．３２９．
２􀆰 ３　 高原鼢鼠扰动及不同恢复年限下高寒草甸土

壤微生物功能的主成分分析

对高原鼢鼠扰动后不同植被恢复年限高寒草甸

样地培养 ７２ ｈ 的表层（０ ～ １０ ｃｍ）土壤微生物的每

孔吸光值进行主成分分析（ＰＣＡ），结果表明，主成

分 １（ＰＣ１）对土壤微生物功能多样性的贡献率为

２７．９％，主成分 ２（ＰＣ２）的贡献率为 ２１．７％，累计贡

献率为 ４９．６％（图 ４）．ＰＣＡ 图中代表不同处理样地

的土壤微生物群落分布于不同区域，表明微生物利

用碳源的种类、水平和代谢多样性存在差异．其中

Ｐ １、Ｐ ２和 ＣＫ 样地平行样本分布相对集中，表明高原

鼢鼠扰动和扰动时间对表层（０～１０ ｃｍ）土壤微生物

功能多样性产生了影响．Ｐ １样地分布在第一、第二象

限 ，ＣＫ样地分布在第二和第三象限，Ｐ ２样地集中在

表 ２　 高原鼢鼠扰动不同恢复年限和土层深度对土壤理化性质的影响的方差分析结果
Ｔａｂｌｅ ２　 Ｒｅｓｕｌｔｓ ｏｆ ｔｗｏ⁃ｗａｙ ａｎａｌｙｓｅｓ ｏｆ ｖａｒｉａｎｃｅ ｓｈｏｗｉｎｇ ｔｈｅ ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｚｏｋｏｒ ｄｉｓｔｕｒｂａｎｃｅ， ｒｅｓｔｏｒａｔｉｏｎ ｙｅａｒｓ ａｎｄ ｓｏｉｌ ｄｅｐｔｈ ｏｎ
ｓｏｉｌ ｐｈｙｓｉｃｏｃｈｅｍｉｃａｌ ｐｒｏｐｅｒｔｉｅｓ

项目
Ｉｔｅｍ

扰动 Ｄｉｓｔｕｒｂａｎｃｅ （Ｚ）
ｄｆ Ｆ Ｐ

土层深度 Ｓｏｉｌ ｄｅｐｔｈ （Ｄ）
ｄｆ Ｆ Ｐ

Ｚ × Ｄ
ｄｆ Ｆ Ｐ

根土比 Ｒａｔｉｏ ｏｆ ｒｏｏｔ ｔｏ ｓｏｉｌ ２ ３２．４８３ ＜０．００１ １ ５５．３４０ ＜０．００１ ２ ２６．６１０ ＜０．００１
土壤容重 Ｓｏｉｌ ｂｕｌｋ ｄｅｎｓｉｔｙ （ｇ·ｃｍ－３） ２ ２８．８０１ ＜０．００１ １ ２９．５６４ ＜０．００１ ２ ９．３３８ ０．００４
土壤含水量 Ｓｏｉｌ ｗａｔｅｒ ｃｏｎｔｅｎｔ （％） ２ １．００８ ０．３６８ １ ５．８９７ ０．０３２ ２ １１．６６８ ０．００２
土壤 ｐＨ Ｓｏｉｌ ｐＨ ２ ２．７２２ ０．１１４ １ ５．２８０ ０．０４４ ２ ９．９２７ ０．００４
全氮 Ｔｏｔａｌ ｎｉｔｒｏｇｅｎ （ｇ·ｋｇ－１） ２ １９．８２７ ＜０．００１ １ ２．３５２ ０．１５６ ２ ７．７８４ ０．００９
全磷 Ｔｏｔａｌ ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓ （ｇ·ｋｇ－１） ２ ０．８９４ ０．４３９ １ ０．１３５ ０．７２１ ２ ０．０８７ ０．９１７
全钾 Ｔｏｔａｌ ｐｏｔａｓｓｉｕｍ （ｇ·ｋｇ－１） ２ ２．５４５ ０．１２８ １ ３．１７４ ０．１０５ ２ ０．１０６ ０．９００
速效氮 Ａｖａｉｌａｂｌｅ ｎｉｔｒｏｇｅｎ （ｍｇ·ｋｇ－１） ２ ３７．６６５ ＜０．００１ １ ６．４６９ ０．０２９ ２ ７．７７４ ０．００９
速效磷 Ａｖａｉｌａｂｌｅ ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓ （ｍｇ·ｋｇ－１） ２ ２２．５４２ ＜０．００１ １ ５．０５６ ０．０４８ ２ １．６６５ ０．２３８
速效钾 Ａｖａｉｌａｂｌｅ ｐｏｔａｓｓｉｕｍ （ｍｇ·ｋｇ－１） ２ ４７．１１９ ＜０．００１ １ ８４．９８８ ＜０．００１ ２ １２．７１４ ０．００２
土壤有机质 Ｓｏｉｌ ｏｒｇａｎｉｃ ｍａｔｔｅｒ （ｇ·ｋｇ－１） ２ ３４．９６１ ＜０．００１ １ １８．８５０ ０．００１ ２ １３．２３４ ０．００２
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图 １　 高原鼢鼠扰动不同恢复年限高寒草甸土壤理化性质的变化
Ｆｉｇ．１　 Ｃｈａｎｇｅｓ ｉｎ ｓｏｉｌ ｐｈｙｓｉｃｏｃｈｅｍｉｃａｌ ｐｒｏｐｅｒｔｉｅｓ ｕｎｄｅｒ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｒｅｓｔｏｒａｔｉｏｎ ｙｅａｒｓ ｉｎ ａｌｐｉｎｅ ｍｅａｄｏｗ ｗｉｔｈ ｚｏｋｏｒ ｄｉｓｔｕｒｂａｎｃｅ．
Ｐ１： １～２ 年样地 １－２ ｙｅａｒｓ ｓｉｔｅ； Ｐ２： ５ 年以上样地 Ｂｅｙｏｎｄ ５ ｙｅａｒｓ ｓｉｔｅ； ＣＫ： 对照样地 Ｃｏｎｔｒｏｌ ｓｉｔｅ． 下同 Ｔｈｅ ｓａｍｅ ｂｅｌｏｗ．不同小写字母表示相同土
层不同高原鼢鼠扰动年限高寒草甸土壤理化性质差异显著（Ｐ＜０．０５） Ｔｈｅ ｓａｍｅ ｌｏｗｅｒｃａｓｅ ｌｅｔｔｅｒｓ ｉｎｄｉｃａｔｅｄ ｔｈａｔ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅ ｏｆ ｓｏｉｌ ｐｈｙｓｉｃｏ⁃
ｃｈｅｍｉｃａｌ ｐｒｏｐｅｒｔｉｅｓ ｕｎｄｅｒ ｒｅｓｔｏｒａｔｉｏｎ ｙｅａｒｓ ａｔ ｓａｍｅ ｓｏｉｌ ｄｅｐｔｈ ａｔ ０．０５ ｌｅｖｅｌ． 高原鼢鼠扰动恢复年限对土壤全钾和全磷含量无显著影响 ＴＫ ａｎｄ ＴＰ
ｈａｄ ｎｏ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅ ｕｎｄｅｒ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｒｅｓｔｏｒａｔｉｏｎ ｙｅａｒｓ ｗｉｔｈ ｚｏｋｏｒ ｄｉｓｔｕｒｂａｎｃｅ．

第四象限，表明 Ｐ ２样地土壤微生物利用的碳源类型

与 Ｐ １、ＣＫ 相比有较大差异．ＰＣ１ 代表高原鼢鼠扰动

对微生物的影响，３ 个样地与 ＰＣ１ 的相关性表现为

ＣＫ＜Ｐ １＜Ｐ ２ ．ＰＣ２ 代表高原鼢鼠扰动时间对土壤微生

物的影响，３个样地与ＰＣ２的相关性表现为Ｐ ２ ＜ＣＫ

图 ２　 高原鼢鼠扰动不同恢复年限高寒草甸土壤微生物群
落的 ＡＷＣＤ 值
Ｆｉｇ．２　 ＡＷＣＤ ｖａｌｕｅ ｏｆ ｓｏｉｌ ｍｉｃｒｏｂｉａｌ ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ ｕｎｄｅｒ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ
ｒｅｓｔｏｒａｔｉｏｎ ｙｅａｒｓ ｉｎ ａｌｐｉｎｅ ｍｅａｄｏｗ ｗｉｔｈ ｚｏｋｏｒ ｄｉｓｔｕｒｂａｎｃｅ．

＜Ｐ １，表明随着扰动时间的增加，受高原鼢鼠扰动的

土壤微生物群落功能有逐渐向原生植被土壤微生物

功能特征水平恢复的趋势．
主成分因子载荷值表明，分别有 １１ 种和 ４ 种碳

源与 ＰＣ１ 和 ＰＣ２ 呈显著相关．其中与 ＰＣ１ 显著相关

的 １１ 种碳源中，碳水化合物有 ５ 种：β⁃甲基⁃Ｄ⁃葡萄

糖苷、Ｄ⁃半乳糖酸⁃γ⁃内脂、ｉ⁃赤藓糖醇、α⁃Ｄ⁃葡萄糖⁃
１⁃磷酸和 Ｄ， Ｌ⁃α⁃磷酸甘油，其余 ６ 种碳源分别属于

多聚物类（３）、羧酸类（２）和氨基酸类（１）三大类；与
ＰＣ２ 显著相关的 ４ 种碳源中，碳水化合物和氨基酸

类碳源各含两种，为 Ｎ⁃乙酰⁃Ｄ⁃葡萄糖胺、Ｄ， Ｌ⁃α⁃磷
酸甘油和 Ｌ⁃精氨酸、Ｌ⁃丝氨酸．主成分分析和土壤微

生物群落对 ６ 种不同碳源的利用图谱表明，碳水化

合物是土壤微生物群落利用的主要碳源类型，氨基

酸类碳源次之．
２􀆰 ４　 高原鼢鼠扰动及不同恢复年限下高寒草甸土

壤微生物功能的冗余分析

首先对培养７２ ｈ的Ｂｉｏｌｏｇ数据进行降趋对应
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图 ３　 高原鼢鼠扰动不同恢复年限高寒草甸土壤微生物群落功能多样性
Ｆｉｇ．３　 Ｓｏｉｌ ｍｉｃｒｏｂｉａｌ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ｕｎｄｅｒ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｒｅｓｔｏｒａｔｉｏｎ ｙｅａｒｓ ｉｎ ａｌｐｉｎｅ ｍｅａｄｏｗ ｗｉｔｈ ｚｏｋｏｒ ｄｉｓｔｕｒｂａｎｃｅ．

分析（ｄｅｔｒｅｎｄｅｄ ｃｏｒｒｅｓｐｏｎｄｅｎｃｅ ａｎａｌｙｓｉｓ， ＤＣＡ），得到

第 １ 轴最大梯度长度为 ０．１１９，因此选择线性冗余分

析（ＲＤＡ）对环境梯度进行直接排序分析，探讨环境

因子对土壤微生物功能多样性的影响．ＲＤＡ 分析表

明，ＰＣ１ 和 ＰＣ２ 分别解释总变异的 ６８．５％和 ３１．５％，
前 ２ 轴的解释变异达到了 １００％（图 ５）．总体来看，
土壤理化性质对土壤微生物碳源代谢特征和功能多

样性有较大的影响．ＳＯＭ、ＴＮ、ＡＮ 和根土质量比（Ｒ ／
Ｓ）对第一排序轴有显著负相关关系，ＴＫ和ＳＢＤ与

图 ４　 高原鼢鼠扰动不同恢复年限高寒草甸土壤微生物群
落功能多样性主成分分析
Ｆｉｇ．４　 ＰＣＡ ｆｏｒ ｓｏｉｌ ｍｉｃｒｏｂｉａｌ ｆｕｎｃｔｉｏｎ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ｕｎｄｅｒ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ
ｒｅｓｔｏｒａｔｉｏｎ ｙｅａｒｓ ｉｎ ａｌｐｉｎｅ ｍｅａｄｏｗ ｗｉｔｈ ｚｏｋｏｒ ｄｉｓｔｕｒｂａｎｃｅ．
Ａ１： β⁃甲基⁃Ｄ⁃葡萄糖苷 β⁃ｍｅｔｈｙｌ⁃Ｄ⁃ｇｌｕｃｏｓｉｄｅ； Ａ２： Ｄ⁃半乳糖酸⁃γ⁃内
脂 Ｄ⁃ｇａｌａｃｔｏｎｉｃ ａｃｉｄ ｌａｃｔｏｎｅ； Ａ３： Ｌ⁃精氨酸 Ｌ⁃ａｒｇｉｎｉｎｅ； Ｂ１： 丙酮酸甲
酯 Ｐｙｒｕｖｉｃ ａｃｉｄ ｍｅｔｈｙｌ ｅｓｔｅｒ； Ｂ２： Ｄ⁃木糖 Ｄ⁃ｘｙｌｏｓｅ； Ｂ３： Ｄ⁃半乳糖醛酸
Ｄ⁃ｇａｌａｃｔｕｒｏｎｉｃ ａｃｉｄ； Ｂ４： Ｌ⁃天门冬酰胺 Ｌ⁃ａｓｐａｒａｇｉｎｅ； Ｃ１： 吐温 ４０
Ｔｗｅｅｎ ４０； Ｃ２： ｉ⁃赤藻糖醇 ｉ⁃ｅｒｙｔｈｒｉｔｏｌ； Ｃ３： ２⁃羟基苯甲酸 ２⁃ｈｙｄｒｏｘｙ⁃
ｂｅｎｚｏｉｃ ａｃｉｄ； Ｃ４： Ｌ⁃苯基丙氨酸 Ｌ⁃ｐｈｅｎｙｌａｌａｎｉｎｅ； Ｄ１： 吐温 ８０ Ｔｗｅｅｎ
８０； Ｄ２： Ｄ⁃甘露醇 Ｄ⁃ｍａｎｎｉｔｏｌ； Ｄ３： ４⁃羟基苯甲酸 ４⁃ｈｙｄｒｏｘｙｂｅｎｚｏｉｃ
ａｃｉｄ； Ｄ４： Ｌ⁃丝氨酸 Ｌ⁃ｓｅｒｉｎｅ； Ｅ１： α⁃环式糊精 α⁃ｃｙｃｌｏｄｅｘｔｒｉｎ； Ｅ２： Ｎ⁃
乙酰⁃Ｄ⁃葡 萄 糖 胺 Ｎ⁃ａｃｅｔｙｌ⁃Ｄ⁃ｇｌｕｃｏｓａｍｉｎｅ； Ｅ３： γ⁃羟 基 丁 酸 γ⁃
Ｈｙｄｒｏｘｙｂｕｔｙｒｉｃ ａｃｉｄ； Ｅ４： Ｌ⁃苏氨酸 Ｌ⁃Ｔｈｒｅｏｎｉｎｅ； Ｆ１： 肝糖 Ｇｌｙｃｏｇｅｎ；
Ｆ２： Ｄ⁃葡萄糖胺酸 Ｄ⁃Ｇｌｕｃｏｓａｍｉｎｉｃ ａｃｉｄ； Ｆ３： 衣康酸 Ｉｔａｃｏｎｉｃ ａｃｉｄ；
Ｆ４： 甘氨酰⁃Ｌ⁃谷氨酸 Ｇｌｙｃｙｌ⁃Ｌ⁃ｇｌｕｔａｍｉｃ ａｃｉｄ； Ｇ１： Ｄ⁃纤维二糖 Ｄ⁃ｃｅｌ⁃
ｌｏｂｉｏｓｅ； Ｇ２： α⁃Ｄ⁃葡萄糖⁃１⁃磷酸 α⁃Ｄ⁃ｇｌｕｃｏｓｅ⁃１⁃ｐｈｏｓｐｈａｔｅ； Ｇ３： α⁃丁
酮酸 α⁃ｋｅｔｏｂｕｔｙｒｉｃ ａｃｉｄ； Ｇ４： 苯乙胺 Ｐｈｅｎｙｌｅｔｈｙｌａｍｉｎｅ； Ｈ１： α⁃Ｄ⁃乳糖
（碳水化合物） α⁃Ｄ⁃ｌａｃｔｏｓｅ； Ｈ２： Ｄ， Ｌ⁃α⁃磷酸甘油 Ｄ， Ｌ⁃α⁃ｇｌｙｃｅｒｏｌ
ｐｈｏｓｐｈａｔｅ； Ｈ３： Ｄ⁃苹果酸 Ｄ⁃ｍａｌｉｃ ａｃｉｄ； Ｈ４： 腐胺 Ｐｕｔｒｅｓｃｉｎｅ．

第一排序轴呈显著正相关；与第二排序轴存在显著

负相关的土壤指标为：ＴＰ、ＴＫ、ＡＰ、ＡＫ、Ｒ ／ Ｓ 和土壤

含水量，而存在显著正相关的为土壤 ｐＨ 和土壤

容重．
将 ３１ 种碳源分为 ６ 类，分别为碳水化合物、氨

基酸、羧酸、多聚物、酚酸和胺类． ６ 类碳源分布在

ＲＤＡ 排序图不同区域（图 ５），碳水化合物和氨基酸

类分布在第一象限，多聚物、酚酸和羧酸分布在第四

象限，胺类分布在第三象限，表明高原鼢鼠扰动后不

同样地土壤微生物群落功能多样性的差异．
土壤理化性质对土壤微生物碳源代谢特征有显

著的影响，但对单独 ６ 类碳源无显著影响．图 ５ 表

明，对土壤微生物群落功能多样性有影响的土壤指

标为 ＡＮ、ＳＯＭ 和 ＴＮ，但均未达到显著相关水平．虽
然土壤 ｐＨ 与 ６ 种碳源之间无显著相关性，但从 ｐＨ
的箭头长度及其与６种碳源间的夹角可以看出，土

图 ５　 高原鼢鼠扰动不同恢复年限高寒草甸土壤理化性质
与土壤微生物群落功能特征的 ＲＤＡ 分析
Ｆｉｇ．５　 ＲＤＡ ｆｏｒ ｓｏｉｌ ｐｈｙｓｉｃｏｃｈｅｍｉｃａｌ ｐｒｏｐｅｒｔｉｅｓ ａｎｄ ｓｏｉｌ ｍｉｃｒｏ⁃
ｂｉａｌ ｆｕｎｃｔｉｏｎ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ｕｎｄｅｒ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｒｅｓｔｏｒａｔｉｏｎ ｙｅａｒｓ ｉｎ ａｌｐｉｎｅ
ｍｅａｄｏｗ ｗｉｔｈ ｚｏｋｏｒ ｄｉｓｔｕｒｂａｎｃｅ．
ＳＢＤ： 土壤容重 Ｓｏｉｌ ｂｕｌｋ ｄｅｎｓｉｔｙ； ＳＷＣ： 土壤含水量 Ｓｏｉｌ ｗａｔｅｒ ｃｏｎ⁃
ｔｅｎｔ； Ｒ ／ Ｓ： 根土质量比 Ｒａｔｉｏ ｏｆ ｒｏｏｔ ｔｏ ｓｏｉｌ． ＣＡＲ： 碳水化合物 Ｃａｒｂｏ⁃
ｈｙｄｒａｔｅｓ； ＡＭＡ： 氨基酸 Ａｍｉｎｏ ａｃｉｄｓ； ＣＡＡ： 羧酸 Ｃａｒｂｏｘｙｌｉｃ ａｃｉｄｓ；
ＰＯＬ： 多 聚 物 Ｐｏｌｙｍｅｒｓ； ＰＨＡ： 酚 酸 Ｐｈｅｎｏｌｉｃ ａｃｉｄｓ； ＡＭＩ： 胺 类
Ａｍｉｎｅｓ．
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壤 ｐＨ 与氨基酸类碳源有明显正相关，与碳水化合

物、酚酸类和胺类碳源有明显负相关．

３　 结　 　 论

３􀆰 １　 高原鼢鼠扰动及不同恢复年限下高寒草甸土

壤理化性质的变化

高原鼢鼠的中度干扰能够增加表层土壤有机质

含量和土壤含水量，进而改变土壤理化性质，促进土

壤的物质循环［３１］；然而，当高原鼢鼠种群密度持续

增长到一定数量时，植被特征和土壤理化性质随之

发生改变，这种变化在一定程度上成为草地沙化和

水土流失的基础［６］ ．高原鼢鼠通过其觅食和挖掘行

为对高寒草甸土壤理化性质产生重要的影响．本试

验中，受高原鼢鼠扰动的土壤含水量更低，土壤紧实

度变大，土壤根土比更低，这与其他研究结果相

符［２］ ．由于高原鼢鼠的踩踏和土壤的积淀，土壤容重

增大，而大量的鼠丘裸露面积会增加地表蒸发，降低

土壤含水量，同时，高原鼢鼠主要以植物根系为食物

来源，根系被消耗，土壤根土比降低．高原鼢鼠挖掘

洞道，消耗掉所有植物根系并将更深层次的土壤抛

至地表，从而增加土壤通透性，同时将土壤表层水分

和养分迅速带入更深层次的土壤［３２］，降低土壤养分

含量，如 ＡＰ、ＡＫ、ＡＮ、ＴＮ 和 ＳＯＭ，这与 Ｌｉ 等［２］ 研究

结果相符．ＳＯＭ 的积累会产生较多的有机酸，导致土

壤 ｐＨ 下降［３３］，因此未受到高原鼢鼠扰动的土壤表

层具有较高的有机质含量和较低的土壤 ｐＨ．
３􀆰 ２　 高原鼢鼠扰动及不同恢复年限下高寒草甸土

壤微生物碳源利用的代谢活性

土壤微生物代谢活性的变化可以反映土壤生态

系统的质量和健康水平．研究表明，土壤微生物的群

落特征受到植物物种、植物根系及根系分泌物、土壤

质量等因素的影响［２９］ ．高原鼢鼠扰动后，土壤微生

物利用碳源的代谢活性发生了明显变化，ＡＷＣＤ 值

随着培养时间的延长而呈指数型增长，土壤微生物

代谢活性随之增强．在整个培养过程中，植被恢复年

限越长，土壤微生物活性（ＡＷＣＤ 值）越高，Ｐ ２ 样地

显著高于 Ｐ １ 样地和 ＣＫ 样地．这可能是由于：１）随

着植被恢复年限的增加，植被盖度和根系生物量逐

渐增加，群落物种组成和多样性增大［４］，植被物种

间的差异改变了植物残体的有机组成和产量，为土

壤微生物的生境特异性创造条件，从而改变异样微

生物群落的组成和功能［３４－３５］，植被恢复年限越长，
地上植被群落多样性越高，其土壤微生物活性可能

越大；２）土壤中的速效钾和含水量与微生物活性呈

极显著正相关［３６］，Ｐ ２ 样地中的土壤速效钾含量显

著高于 Ｐ １ 和 ＣＫ 样地，因此土壤养分含量也是导致

Ｐ ２ 样地土壤微生物代谢活性最高的主要原因．
高原鼢鼠扰动对高寒草甸土壤微生物代谢活性

产生了明显影响，随着植被恢复年限的增加，这种差

异会显著增强．
３􀆰 ３　 高原鼢鼠扰动及不同恢复年限下高寒草甸土

壤微生物功能多样性的变化

ＰＣＡ 分析表明，土壤微生物利用的主要碳源是

碳水化合物和氨基酸．不同的多样性指标反映了土

壤微生物群落组成的不同方面，综合反映了土壤微

生物群落的功能多样性［２５］ ．本研究表明，随着扰动

年限的增加，Ｓｈａｎｎｏｎ、Ｐｉｅｌｏｕ 和 ＭｃＩｎｔｏｓｈ 指数均增

加，Ｐ ２ 样地的土壤微生物多样性指数都显著高于 Ｐ １

和 ＣＫ 样地．
土壤微生物群落的代谢活性和组成在很大程度

上由生物地球化学循环、土壤有机物的代谢过程以

及土壤的肥力和质量等因素所决定［３７］ ．本研究中，
土壤理化性质是造成不同扰动年限土壤微生物群落

功能多样性差异的重要原因之一． ＲＤＡ 分析表明，
ＳＯＭ、ＴＮ、ＡＮ 和 ＴＫ 含量解释了土壤微生物碳源代

谢的 ６８．５％，土壤 ｐＨ 对氨基酸、碳水化合物和酚酸

类碳源均有显著相关关系．土壤理化性质的变化不

仅改变了土壤微生物生境，也使微生物群落结构和

代谢功能发生了变化．Ｌｉ 等［２］ 对不同年限高原鼢鼠

土丘土壤有机碳库和土壤代谢活性的相关性研究发

现，土壤有机碳矿化与土壤微生物生物量、土壤酶活

性之间呈显著正相关关系，在 ３、６ 和 １５ 年高原鼢鼠

丘扰动下，土壤微生物活性显著低于原生植被样地

和 ３ 个月高原鼢鼠丘样地．
此外，土壤微生物组成结构和多样性的变化可

能改变了土壤微生物对碳源的选择性，从而影响土

壤微生物碳源代谢活性和功能多样性的变化．
高原鼢鼠扰动对土壤微生物代谢活性和功能多

样性影响显著．在一定时间内，随着植被恢复年限的

延长，这种差异更加显著．本文只研究了两个扰动年

限的样点分布，不能够全面地反映高原鼢鼠扰动后，
高寒草甸土壤微生物群落功能多样性的变化规律及

其与地上植被和土壤养分的相互作用．研究结果表

明：在一定时间范围内，高原鼢鼠扰动下的土壤微生

物对碳源的利用率、Ｓｈａｎｎｏｎ、Ｐｉｅｌｏｕ 和 ＭｃＩｎｔｏｓｈ 指

数均随扰动年限的增加而升高；土壤 ｐＨ、ＳＯＭ、ＴＮ、
ＡＮ 和 ＴＮ 是影响土壤微生物代谢活性和功能多样

性的主要因子．Ｌｉ 等［２］ 认为高原鼢鼠扰动的高寒草
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甸恢复至少需要 １５ 年，Ｚｈａｎｇ 等［３８］ 认为需要 １０ 年

以上才能够恢复到原生植被水平．因此，下一步的研

究重点是采集扰动年限更长、划分更具有连续性的

土壤样品，运用更加先进的分子生物学技术，如土壤

宏基因组学技术，对土壤微生物群落组成和多样性

进行基因水平研究，结合地上植被相关数据，更加全

面地揭示土壤微生物在退化高寒草甸生态系统恢复

演替中的功能．
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