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摘　 要　 草地在生物圈中发挥着重要的生态服务功能，而草地土壤微生物又是维持生态系
统功能和稳定的关键要素之一。 过去十几年间，宏基因组方法的进步为微生物群落分析提
供了有力的工具。 本文综述了宏基因组方法应用于草地土壤微生物群落响应全球变化的
最新研究进展，特别是针对气候变化、大气组成变化、土地利用方式改变和外来物种入侵等
条件下微生物群落的响应规律和反馈机制的研究。 这些研究对于我们认识和了解微生物
群落的生态功能十分重要，同时也对维持地球生态系统平衡具有积极的意义。 最后，我们
对未来应用宏基因组方法研究草地微生物群落进行了展望。
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地面积，是地球上主要的陆地生态系统之一（Ｍｏｎ⁃
ｓｏｎ，２０１４），为植物、动物和微生物提供了重要的栖

息地。 作为草地生态系统的重要组成部分，草地土

壤承担了保存生物多样性和调节气候等重要的生态

系统服务功能，而这些功能是人类社会和生态系统

和谐发展的关键枢纽（Ｄíａｚ ｅｔ ａｌ．，２０１５），因此维持

这种稳定的生态功能对人类社会的可持续发展具有

重要的意义（Ｋｏｈｌｅｒ ｅｔ ａｌ．，２０１７）。 然而，由于持续

的人类活动加强和剧烈的全球环境变化，草地生态

系统的各种功能正在和即将受到严重的威胁。 全球

环境变化主要指世界范围内的外界环境因素的大规
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模变化（Ｓｔｅｆｆｅｎ ｅｔ ａｌ．，２００７；Ｚｈｕ ｅｔ ａｌ．，２０１６）。 这种

变化不仅包括大气 ＣＯ２浓度的持续升高，也包括由

其引发的全球温度升高，进而造成的降水格局发生

改变；同时，还涵盖了土地利用方式和强度的改变，
如草地转变为耕地等；此外，外来物种入侵（如：木
本植物侵入）以及其他环境因子的剧烈变化也都对

生态系统构成了新的威胁。 全球环境的变化对草地

生态系统最显著的影响，是改变了地上植物群落的

覆盖度、丰度和物种组成等。 由于草地生态系统一

直面临着持续的环境压力，所造成的变化将同样对

地下微生物群落产生直接或间接的影响。 土壤微生

物群落作为评估草地生态系统稳定和土壤质量的重

要指标（Ｓｃｈｌｏｔｅｒ ｅｔ ａｌ．，２０１８），能够以改变群落结构

和功能等方式对环境变化作出响应，而这种响应及

其产生的正面或负面的反馈效应可能会对生态系统

产生深远的影响。 考虑到土壤微生物群落在维持生

态系统服务方面的关键作用，近年来，人们日益对全

球变化对地下微生物的影响产生了浓厚的兴趣

（Ｂａｒｄｇｅｔｔ ｅｔ ａｌ．，２０１４）。 然而，鉴于研究方法手段的

局限，评估这些环境压力如何影响草地土壤微生物

群落也是一项重大的科学挑战。 宏基因组方法的进

步提高了研究复杂微生物群落组成和动态变化的能

力，为微生物群落研究提供了有力的工具和方法。

１　 草地土壤微生物群落

１ １　 草地土壤微生物群落

土壤微生物群落中的微生物物种繁多，主要包

含细菌、古菌、真菌、原生动物等 （ Ｔｏｒｓｖｉｋ ｅｔ ａｌ．，
２００２；Ｐａｕｌ，２０１４）。 据估计，１ ｇ 土壤中所包含的微

生物数量达几十亿到几百亿个，被称作看不见的大

多数 （ Ｔｒｉｎｇｅ ｅｔ ａｌ．， ２００５； ｖａｎ ｄｅｒ Ｈｅｉｊｄｅｎ ｅｔ ａｌ．，
２００８；Ｂａｒｄｇｅｔｔ ｅｔ ａｌ．，２０１４）。 由于土壤微生物群落

往往庞大而复杂，因此被认为是地球上微生物群落

研究的热区。 土壤微生物在生态系统功能中的作用

早已被认识，在养分循环、土壤肥力维持和土壤固碳

等关键生态过程方面扮演重要的角色（Ｒｉｃｈａｒｄｓｏｎ ｅｔ
ａｌ．，２００９；Ｍａｒｔｉｎｙ ｅｔ ａｌ．，２０１１；刘洋荧等，２０１７；王朱

珺等，２０１８），对草地生态系统的稳定性与可持续性

有着直接和间接的影响。 例如，菌根群落是植物和

土壤系统的重要组成部分，其与植物的共生关系为

植物提供营养，促进生长，增加植物耐受性从而恢复

生态系统功能维持系统稳定（Ｂａｒｅａ ｅｔ ａｌ．，２００５）。
土壤微生物对环境扰动十分敏感，由于环境剧烈变

化造成了土壤微生物群落的波动，改变了微生物的

多样性和功能，进而使草地的生态系统功能产生了

变化。 因此，确定微生物群落对环境变化的响应是

确定草地生态系统功能结构的重要步骤（ＭｃＧｕｉｒｅ ｅｔ
ａｌ．，２０１０；Ｚａｋ ｅｔ ａｌ．，２０１１；Ｗａｌｌｅｎｓｔｅｉｎ ｅｔ ａｌ．，２０１２），
而理解全球变化环境因子对微生物群落多样性的扰

动才能进而优化生态系统的管理 （Ｗａｎｇ ｅｔ ａｌ．，
２０１８ｂ）。 此外，只有将栖息地内不同微生物的特性

与它们在该环境中承载的生态功能联系起来（Ｚｈｏｕ
ｅｔ ａｌ．，２０１５），才能了解微生物群落对环境变化的响

应，进而推导这些响应所产生的生态效应，最终为预

测、恢复和维持草地生态系统功能提供科学的依据。
１ ２　 宏基因组方法

环境宏基因组方法（Ｍｅｔａ⁃ｇｅｎｏｍｉｃｓ）是指对环

境中的总 ＤＮＡ 进行提取、检测和分析来反映特定环

境中微生物群落的组成、结构和 （或） 代谢状况

（Ｈａｎｄｅｌｓｍａｎ ｅｔ ａｌ．，１９９８；Ｔｈｏｍａｓ ｅｔ ａｌ．，２０１２），其优

点是可以跨过微生物分离和纯培养阶段，以基因组

为基础的物种遗传物质为研究对象，进而揭示环境

中存在的全部微生物的遗传组成和群落功能，建立

这些微生物物种与其他生物或与环境之间的关系

（Ｇｕｐｔａ ｅｔ ａｌ．，２０１１；邓晔等，２０１６）。 在多种宏基因

组检测方法中，基于测序检测的高通量测序技术和

基于 ＤＮＡ 杂交检测的基因芯片技术，是当前应用最

为广泛的技术手段（表 １）。 目前使用的高通量测序

技术包含针对扩增子的二代测序技术 （ Ａｍｐｌｉｃｏｎ
ｓｅｑｕｅｎｃｉｎｇ）和针对整体宏基因组的鸟枪测序技术

（Ｓｈｏｕｔｇｕｎ）（Ｅｉｓｅｎ，２００７；Ｓｃｈｕｓｔｅｒ，２００７）。 第二代扩

增子测序技术针对的是基因组中分子标记片段（例
如 １６Ｓ 核糖体 ＲＮＡ 基因、真核核糖体 ＲＮＡ 间隔区

ＩＴＳ 等），它能够以较低的测序成本集中地检测微生

物的物种信息，具有较高的准确性，是目前应用最多

的测序技术（Ｌｉｕ ｅｔ ａｌ．，２０１２）；而鸟枪法宏基因组测

序能够检测包含物种信息在内的所有遗传信息，具
有更好的识别和鉴定物种遗传功能的能力（Ｓｈａｒｐ⁃
ｔｏｎ，２０１４）。 基因芯片是针对功能基因和系统发育

标记而开发的一种高通量的 ＤＮＡ 检测技术，能够快

速、准确地检测微生物群落的组成和功能，具有目标

集中、识别度高的特点。 而根据基因芯片上包含的

信息主要包括两种，系统发育芯片（ＰｈｙｌｏＣｈｉｐ）和功

能基因芯片（ＧｅｏＣｈｉｐ） （Ｈｅ ｅｔ ａｌ．，２００７）。 此外，其
他非基于测序的宏基因组方法在草地微生物研究中

也具有普遍的应用（表 １）。
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表 １　 环境微生物分子检测技术比较
Ｔａｂｌｅ １　 Ｃｏｍｐａｒｉｓｏｎ ｏｆ ｍｏｌｅｃｕｌａｒ ｔｅｃｈｎｉｑｕｅｓ ｉｎ ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌ ｍｉｃｒｏｂｉｏｍｅ ｓｔｕｄｙ
分子检测
技术

代表技术 时间 原理 应用范围 ＰＣＲ
扩增

高通量 优点 缺点 参考文献

ＰＣＲ 扩增 定量 ＰＣＲ
（ｑＰＣＲ）

２０００ 添加染料或染料标
记探针，重复加热和
冷却循 环 ＤＮＡ 模
板、特定的寡核苷
酸、 ＤＮＡ 聚合酶和
ｄＮＴＰｓ， 实 时 监 测
ＰＣＲ 产物的扩增和
定量

用于快速检测和量
化微生物基因拷贝
数

是 否 灵敏度高、准确
高效

仅可以检测简单样
本

Ｃｈａｎｄｌｅｒ ｅｔ ａｌ．，
２０００； Ａｂｄｕ⁃
ｌａｍｉｒ ｅｔ ａｌ．，
２０１０

ＤＮＡ
指纹图谱

变性浓度梯度
凝 胶 电 泳
（ＤＧＧＥ）

１９９３ 长度相同但序列不
同的双 链 ＤＮＡ 片
段，在具有线性梯度
变性剂的凝胶中迁
移率降低，从而可以
被分离

描述环境样品中微
生物群落结构和多
样性

是 否 多态性高、无需
标记

只 能 分 离 小 片 段
ＤＮＡ＜ ５００ ｂｐ，且只
能区分差异，无法直
接进行鉴定

Ｍｕｙｚｅｒ ｅｔ ａｌ．，
１９９３，１９９８

稳定同位素探
测技术

ＤＮＡ 稳定同位
素探针（ ＤＮＡ⁃
ＳＩＰ）

２０００ 通过测量和分析微
生物细胞、产物或生
物标记物的同位素
富集来鉴定活性微
生物

用来确定自然微生
物群落环境基因组
中的种群或从同位
素标记的细胞体中
观察未培养微生物
的功能

是 否 灵敏度高，孵育
时间短，底物浓
度特异性强

存在信息交叉的风
险

Ｒａｄａｊｅｗｓｋｉ ｅｔ
ａｌ．， ２０００； Ｄｕ⁃
ｍｏｎ ｅｔ ａｌ．，２００５

分子杂交技术 基因芯片 ２００１ 将 ＤＮＡ 探针与标记
的样品杂交，通过计
算机对杂交信号检
测分析，得出样品的
信息

适用于多个样品之
间功能和系统发育
基因的比较

是 是 针 对 性 强、 定
量、 能 排 除
ＰＣＲ 扩增和随
机取样带来的
偏差等

探针不稳定，基因序
列少

Ｗｕ ｅｔ ａｌ．，
２００１；Ｈｅ ｅｔ ａｌ．，
２００７

测序技术 高通量测序 ２００６ 对在同一样本中的
多个个体 ＤＮＡ 序列
进行平行测序

基因 组 测 序 ／重 测
序、转录组测序和表
观基因组鉴定

是 是 具有较高的准
确性，可鉴别新
的基因和物种

测序噪音的存在不
可避免

Ｅｄｗａｒｄｓ ｅｔ ａｌ．，
２００６； Ｐｏｉｎａｒ ｅｔ
ａｌ．，２００６

　 　 宏基因组方法的大量使用和推广使我们能够更

加全面地评价微生物在复杂生态系统中的作用，极
大地推动了微生物生态学的研究进程（Ｍｙｒｏｌｄ ｅｔ
ａｌ．，２０１４）。 由于宏基因组方法简便和高效，现已被

广泛应用于人工生态系统、自然生态系统以及与宿

主相关的微生物生态研究之中（邓晔等，２０１６；叶雷

等，２０１６；刘洋荧等，２０１７；冯晓远等，２０１８；王朱珺

等，２０１８）。 在这里，我们主要对使用宏基因方法来

解读草地微生物群落响应全球变化的研究进行

综述。

２　 草地土壤微生物群落对全球变化的响应与反馈

２ １　 全球气候变化

２ １ １　 全球温度升高　 温度是影响草地生态系统

多样性和功能的重要影响环境因子。 由于大气中

ＣＯ２和其他温室气体的积累，在过去 ３０ 年里，全球

地表温度每 １０ 年上升了 ０．２ ℃，预计到 ２１ 世纪末，
全球平均气温将上升 １．８～４ ℃（Ｈａｎｓｅｎ ｅｔ ａｌ．，２００６；
ＩＰＣＣ，２０１４）。 持续的全球变暖正导致生态群落迅

速变化，影响了生态系统的功能和服务。 陆地碳和

气候变暖之间的反馈是预测未来气候变暖的主要不

确定因素之一，大多数研究认为气候变暖导致了生

态系统碳储量减少，这是由于土壤通过呼吸释放的

碳 增 加 （ Ｆｒｉｅｄｌｉｎｇｓｔｅｉｎ ｅｔ ａｌ．， ２００６； Ｌｕｏ， ２００７；
Ｈｅｉｍａｎｎ ｅｔ ａｌ．，２００８）。 然而，后来许多关于碳储存

的研究结果与之存在差异，这种差异来自于地下微

生物的反馈（表 ２）。 Ｚｈａｎｇ 等（２０１７）利用 ｓｈｏｔｇｕｎ
宏基因组测序技术发现了微生物的反馈效应，结果

显示气候变暖刺激了大量降解稳定土壤有机质的微

生物基因，并且土壤有机质含量降低了 １３％，可能

是增温强化了更多具有降解稳定碳能力的微生物物

种，加速了土壤有机质分解的速率。 Ｃｈｅｎｇ 等

（２０１７）应用 １６Ｓ ｒＲＮＡ 基因测序和功能基因芯片

（ＧｅｏＣｈｉｐ ４．０）等技术结果揭示了变暖显著增加了

下层土壤有机质的分解，并且这种效应与微生物群

落功能基因结构的变化有关。 在此研究中，与对照

土壤相比，增温后的土壤微生物群落具有更丰富的

参与降解稳定有机物质的关键功能基因。 气候变暖

促进了微生物更多的降解稳定碳的基因表达，降低

了土壤碳的长期稳定性。 综合基因芯片（ＧｅｏＣｈｉｐ
４．２） 与高通量测序技术（ Ｉｌｌｕｍｉｎａ ＭｉＳｅｑ），Ｘｕｅ 等

（ ２０１６）发现，处于冻土层上层的微生物功能群落结
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表 ２　 全球气候变化对草地土壤微生物群落的影响
Ｔａｂｌｅ ２　 Ｉｎｆｌｕｅｎｃｅ ｏｆ ｇｌｏｂａｌ ｃｌｉｍａｔｅ ｃｈａｎｇｅｓ ｏｎ ｇｒａｓｓｌａｎｄ ｓｏｉｌ ｍｉｃｒｏｂｉｏｍｅ
全球气候变化 采用的宏基因组方法 主要结论 参考文献

全球温度升高 Ｓｈｏｔｇｕｎ 测序 增温强化了更多具有降解稳定碳能力的微生物物种，加速
了土壤有机质分解的速率

Ｚｈａｎｇ ｅｔ ａｌ．，２０１７

１６Ｓ ｒＲＮＡ 基因测序和功能基因
芯片

促进了微生物更多的可以降解稳定碳基因的表达，降低了
土壤碳的长期稳定性

Ｃｈｅｎｇ ｅｔ ａｌ．，２０１７

基因芯片和 Ｉｌｌｕｍｉｎａ ＭｉＳｅｑ 测序 碳降解、氨化和硝化许多过程的基因丰度升高，系统净碳
损失显著增加

Ｘｕｅ ｅｔ ａｌ．，２０１６

基因芯片 微生物对温度升高有负反馈机制，草地生态系统长期的碳
流失得到了改善

Ｙｕｅ ｅｔ ａｌ．，２０１５

降水格局改变 基因芯片 促进了大部分碳和氮循环基因丰度的增加，加速了生物地
化循环进程

Ｌｉ ｅｔ ａｌ．，２０１７

Ｉｌｌｕｍｉｎａ Ｍｉｓｅｑ 测序 微生物间的联系将越紧密增近互相合作，对于改善干旱区
域草地系统功能有积极作用

Ｗａｎｇ ｅｔ ａｌ．，２０１８ａ

ｑＰＣＲ 改变草地生态系统的结构和功能；减少草地土壤的反硝化
群落及其作用

Ｈａｒｔｍａｎｎ ｅｔ ａｌ．， ２０１３；
Ｋｅｉｌ ｅｔ ａｌ．，２０１５

氮沉降 Ｉｌｌｕｍｉｎａ Ｍｉｓｅｑ 高通量测序 显著改变土壤微生物群落组成，使群落发生优势转移 Ｌｉｎｇ ｅｔ ａｌ．，２０１７；Ｘｉａｎｇ ｅｔ
ａｌ．，２０１７

１６Ｓ ｒＤＮＡ 基因高通量测序 增加了氮和磷养分吸收及降解稳定碳的潜力 Ｌｉ ｅｔ ａｌ．，２０１９
Ｓｈｏｔｇｕｎ 测序 改变了微生物群落组成而对功能特性没有影响 Ｐａｎ ｅｔ ａｌ．，２０１４

构仅在升温 １．５ 年后就发生了显著变化，这种短期

增温显著增加了参与好氧和厌氧微生物功能基因的

丰度，其中碳降解、氨化和硝化许多过程的基因丰度

最高，系统净碳损失显著增加。
青藏高原是受温度变化影响最大的地区，其生

态系统对升温的敏感性更高。 同时，此类生态系统

的微生物群落可以表现出更高的碳固定能力（表
２）。 Ｙｕｅ 等（２０１５）用基因芯片对高山草甸土壤微

生物的研究描述了与碳氮循环相关的分解代谢基因

的相对丰度随着温度的升高而降低，最明显的是与

稳定碳相关的基因。 结果表明，在该地微生物对温

度升高有负反馈机制，草地生态系统长期的碳流失

得到了改善。 总之，目前对于草地碳动态没有统一

的结论，但以上研究结果均证明了草地生态系统中

土壤碳与气候变暖的相关性，以及微生物群落在调

节这种相关性方面的重要作用。
２ １ ２　 降水格局改变　 在许多陆地生态系统中，降
水是一种有限的资源。 预计未来的降水格局将发生

极大的改变，可以通过多种途径改变生态系统的功

能，从而土壤微生物群落对水资源变化的响应引起

人们极大的关注（Ｔｒｅｎｂｅｒｔｈ ｅｔ ａｌ．，２００７；ｄｅ Ｖｒｉｅｓ ｅｔ
ａｌ．，２０１２；Ｂｏｕｓｋｉｌｌ ｅｔ ａｌ．，２０１３）。 微生物群落对降水

条件的变化十分敏感，纵然轻微的降水事件可以引

起微生物的快速反应（Ｎｉｅｌｓｅｎ ｅｔ ａｌ．，２０１５）。 Ｌｉ 等
（２０１７）基于基因芯片技术（ＧｅｏＣｈｉｐ ５．０）研究表明，
降水的增强促进了大部分碳和氮循环基因丰度的增

加，加速了生物地化循环进程。 利用 Ｉｌｌｕｍｉｎａ Ｍｉｓｅｑ

测序和分子生态网络，Ｗａｎｇ 等（２０１８ａ）阐明了半干

旱草地土壤微生物相互作用的变化，并且证实降水

在区域尺度上是重要的限制因素。 随着降水的增

加，微生物间的联系将越紧密增近互相合作，对于改

善干旱区域草地系统功能有积极作用。 降水的增加

对促进草地生态系统微生物活动和加速养分循环起

着重要作用（表 ２）。 此外，全球范围内许多国家和

地区正经历着频繁持久的干旱，并且这种极端气候

在未来将不断加强持续出现（ ＩＰＣＣ，２０１４），这将极

大地改变草地生态系统的结构和功能。 然而，目前

人们对干旱如何影响草地生态系统中微生物机制及

过程知之甚少。 最近，Ｋｅｉｌ 等（２０１５）利用 ｑＰＣＲ 针

对微生物群落进行研究，结果显示，草地土壤细菌基

因的整体丰度对干旱处理没有反应，表明微生物群

落对轻微或短期的干旱有一定的耐受性；其中 ｎｉｒＫ、
ｎｉｒＳ、ｎｏｓＺ 丰度均发生改变，而 ｎｏｓＺ 反硝化基因丰

度降低了 ３．１％受干旱影响较大。 干旱可能减少草

地土壤的反硝化群落并且在长期内对其作用产生影

响。 Ｈａｒｔｍａｎｎ 等（２０１３）通过 ｑＰＣＲ 研究了土壤氮

循环微生物对模拟干旱的响应，干旱使氮矿化速率

增加了 １４％，并且使反硝化基因 ｎｉｒＳ 的相对丰度降

低了 ７％。 这些研究通过宏基因组方法进一步加深

了我们对干旱如何影响草地土壤生态系统中氮循环

相关微生物群落的理解，这将有助于我们在未来更

好地管理干旱条件下的草地生态系统。
２ １ ３　 氮沉降　 近几十年来，通过农业施肥或大气

沉降向陆地生态系统增加的活性氮显著增加，今天
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被认为是全球变化最广泛的驱动力之一（Ｖｉｔｏｕｓｅｋ ｅｔ
ａｌ．，１９９１；Ｇａｌｌｏｗａｙ ｅｔ ａｌ．，２００８）。 氮素输入将会对土

壤微生物的生长、群落的组成和功能产生多种影响。
了解氮增加如何影响土壤微生物群落，对于预测其

对地下生态系统的相关影响至关重要。 氮添加能显

著改变土壤微生物群落组成（表 ２）。 采用高通量

Ｉｌｌｕｍｉｎａ Ｍｉｓｅｑ 测序平台，Ｌｉｎｇ 等（２０１７）发现，氮输

入显著增加了富营养群（如变形杆菌、厚壁菌），却
减少了寡营养群（如酸杆菌、硝化螺旋菌等）的相对

丰度，使细菌群落由寡营养群为主转变为富营养群

为主。 Ｘｉａｎｇ 等（２０１７）在青藏高原高山草原上研究

了氨氧化微生物群落对短期（３ 年）氮磷添加的反

应，对 ａｍｏＡ 基因的 ｑＰＣＲ 分析表明，短期尿素添加

显著增加了 ＡＯＢ 的丰度，而 ＡＯＡ 的丰度保持不变，
导致了 ＡＯＡ 向 ＡＯＢ 的优势转移，氮添加将会改变

土壤微生物群落功能。 针对 １６Ｓ ｒＤＮＡ 基因的高通

量测序结果进行分析，Ｌｉ 等（２０１９）发现，施氮增加

了共生菌和腐生真菌的比例，同时增加了氮和磷养

分吸收及降解稳定碳的潜力。 然而，Ｐａｎ 等（２０１４）
应用 ｓｈｏｔｇｕｎ 测序技术研究了无机肥料对草地土壤

细菌群落组成和潜在功能的影响，发现施肥改变了

微生物群落组成而对功能特性没有影响，证明了功

能冗余作为在微生物组成变化过程中支撑功能稳定

的机制，说明在草原生态系统中，功能特性比群落组

成更能抵抗环境变化。 此外，地上植物群落对氮的

反应与微生物对氮的反应相关。 Ｄｅａｎ 等（２０１４）利
用 ４５４ 焦磷酸测序技术将地下微生物动态与地上植

被变化联系起来，发现氮沉积改变了植物与真菌的

关系，特别是根相关的真菌，而不仅仅是植物之间的

竞争，突出了地下微生物动力学在植物对氮沉降反

应中的潜在重要性，更好地了解土壤微生物对氮肥

的反应，对于预测人为增加氮肥对陆地生态系统的

影响至关重要。
２ ２　 大气组成变化

２ ２ １　 大气 ＣＯ２浓度升高 　 自从工业革命以来随

着化石燃料的不断增加排放，到 ２０１８ 年大气中的

ＣＯ２浓度已经从 ２８０ 上升到超过 ４００ ｐｐｍ（ ＩＰＣＣ，
２０１４ ） （ ｈｔｔｐｓ： ／ ／ ｗｗｗ． ｅｓｒｌ． ｎｏａａ． ｇｏｖ ／ ｇｍｄ ／ ｃｃｇｇ ／
ｔｒｅｎｄｓ ／ ）。 由于大气 ＣＯ２浓度升高（ｅＣＯ２）可能在未

来持续下去，因此评估其对草地生物地球化学循环

和生态系统功能的影响至关重要。 ｅＣＯ２ 在很大程

度上塑造了土壤微生物群落的分类组成和功能基

因，进而改变了生态系统的功能（表 ３）。 Ｄｅｎｇ 等

（２０１２）通过高通量测序技术研究证明了 ｅＣＯ２在门

（如泉古菌、变形菌等）、纲（如柄杆菌、粘球菌等）、
目等不同分类水平上可能对某些特定微生物种群产

生不同的影响，其相对丰度降低或升高，这种差别可

能是由于特定微生物种群对 ｅＣＯ２具有不同的反应

造成。 Ｈｅ 等（２０１１）采用系统发育芯片［ＰｈｙｌｏＣｈｉｐ
（Ｇ２）］证明了土壤微生物群落的系统发育组成和结

构随着 ＣＯ２浓度的升高而发生同样的变化。 在半干

旱草地上，Ｙａｎｇ 等（２０１９）利用 Ｉｌｌｕｍｉｎａ Ｍｉｓｅｑ 测序

和功能基因杂交技术（ＧｅｏＣｈｉｐ ４． ６）研究了 １４ 年

ｅＣＯ２对土壤微生物的影响，结果表明，氮固定基因

ｎｉｆＨ 和氨氧化基因 ａｍｏＡ 在 ｅＣＯ２情况下显著降低，
分别下降了 １２．６％和 ６．１％，最终抑制了微生物氮的

分解，将会减缓微生物群落的生长速率。 采用高通

量功能基因芯片（ＧｅｏＣｈｉｐ ３．０），Ｘｕ 等（２０１３）针对

长期（１０ 年）暴露于 ｅＣＯ２的草地研究发现，微生物 ３
个关键的碳固定功能基因丰度显著增加，包括核酮

糖⁃１，５⁃二磷酸羧化 ／加氧酶（ＲｕｂｉｓＣＯ）、一氧化碳脱

氢酶（ＣＯＤＨ） 和丙酰辅酶 Ａ ／乙酰辅酶 Ａ 羧化酶

（Ｐｃｃ ／ Ａｃｃ），并且部分碳降解基因和参与氮循环的

ｎｉｆＨ、ｎｉｒＳ 基因受到 ｅＣＯ２显著刺激。 Ｈｅ 等（２０１０）利
用基因芯片和高通量测序技术，揭示了在 ｅＣＯ２条件

下，参与稳定碳降解的基因丰度保持不变，而参与不

稳定碳降解和碳、氮固定的基因丰度显著增加。 这

些变化同时增强了 ＣＯ２ 固定、碳降解、氮固定等

过程。
群落中不同微生物种群之间的相互作用在决定

生态系统功能方面起着至关重要的作用。 草地生态

系统中微生物之间将会通过改变相互联系对 ｅＣＯ２

作出响应（表 ３）。 Ｚｈｏｕ 等（２０１１）基于高通量测序

技术揭示了 ｅＣＯ２对不同系统发育群落之间的网络

交互作用的影响，发现群落间的关系发生了显著改

变（加强或减弱），首次记录了不同微生物群落对

ｅＣＯ２反应的网络相互作用的变化。 Ｔｕ 等（２０１６）结
合高通量测序技术和生态网络分析方法综合分析了

ｅＣＯ２草地生态系统中的固氮微生物群落，发现固氮

生物类群与其他微生物种之间共存的状况（如固氮

螺菌 ／放线菌、中间根瘤菌 ／束缚菌、慢生根瘤菌 ／酸
杆菌）。 说明在该生态系统中，固氮微生物对非固

氮微生物具有潜在的吸引力，加强了相互之间的联

系。 这些结果为我们提供了固氮微生物与环境中其

他物种相互作用的线索，并有助于我们进一步理解

地下微生物如何促进植物生长。
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表 ３　 大气组成变化对草地土壤微生物群落的影响
Ｔａｂｌｅ ３　 Ｉｎｆｌｕｅｎｃｅ ｏｆ ａｔｍｏｓｐｈｅｒｉｃ ｃｏｍｐｏｓｉｔｉｏｎ ｃｈａｎｇｅｓ ｏｎ ｇｒａｓｓｌａｎｄ ｓｏｉｌ ｍｉｃｒｏｂｉｏｍｅ
大气组成变化 采用的宏基因组方法 主要结论 参考文献

ＣＯ２浓度升高 高通量测序和系统发育芯片 土壤微生物群落的系统发育组成和结构发生变
化

Ｈｅ ｅｔ ａｌ．， ２０１１； Ｄｅｎｇ ｅｔ ａｌ．，
２０１２

Ｉｌｌｕｍｉｎａ Ｍｉｓｅｑ 测序和功能基因
芯片

抑制了微生物氮的分解，增强了 ＣＯ２ 固定、碳
降解、氮固定等过程

Ｈｅ ｅｔ ａｌ．，２０１０；Ｘｕ ｅｔ ａｌ．，２０１３；
Ｙａｎｇ ｅｔ ａｌ．，２０１９

高通量测序 群落之间存在网络交互作用，加强了相互之间
的联系

Ｚｈｏｕ ｅｔ ａｌ．，２０１１；Ｔｕ ｅｔ ａｌ．，２０１６

臭氧耗竭 ＵＶ
辐射加强

ＲＦＬＰ 紫外辐射增强造成了土壤微生物组成和总活性
的显著变化

Ｎｉｕ ｅｔ ａｌ．，２０１４

２ ２ ２　 紫外辐射　 其他大气组分变化如臭氧耗竭

导致的紫外（ＵＶ）辐射加强，由于对自然生态系统造

成大面积的长期非生物胁迫而日益受到关注（Ｒｅ⁃
ｂｏｒｅｄｏ ｅｔ ａｌ．，２０１２）。 到目前为止，对 ＵＶ 辐射的大

多数研究都是关注于光合作用和生物量生产等地上

过程，而我们对长期增强的 ＵＶ 辐射强度对地下土

壤微生物群落的变化了解甚少。 最近， Ｎｉｕ 等

（２０１４）利用限制性片段长度多态性（ＲＦＬＰ）研究了

ＵＶ⁃Ｂ 辐射增强对青藏高原高寒草甸生态系统土壤

细菌的影响，发现随着 ＵＶ⁃Ｂ 强度的增加，细菌多样

性明显下降，并且总体微生物的活性有了明显下降；
紫外辐射增强造成了土壤微生物组成和总活性的显

著变化。 综合以上内容，基于宏基因组方法技术对

ＵＶ 辐射与草地土壤微生物的研究还比较缺乏，影
响效应还不明确。 所以，未来的研究还需要加强对

此类研究较少的环境因素的关注。
２ ３　 外来物种入侵

生物入侵是影响草地生态系统的一种广泛存在

的现象，对生态系统生物多样性和功能服务有重大

威胁而越来越受到人们的关注（Ｄｕｋｅｓ ｅｔ ａｌ．，１９９９）。
有研究表明，气候变化可能使越来越多的入侵物种

先于本土物种开始生长，而且入侵优先效应可能变

得越来越普遍（Ｄｉｃｋｓｏｎ ｅｔ ａｌ．，２０１２）。 由于入侵植

物与本地物种对生态系统的影响有本质上的不同

（ＭｃＬｅｏｄ ｅｔ ａｌ．，２０１６），所以在探索生物入侵问题

时，同时考虑地下过程是至关重要的。

草地土壤微生物群落由于外来植物介入而发生

显著变化，这些变化对土壤微生物群落的影响在生

态系统内具有重要的反馈作用（表 ４）。 由于植物入

侵会选择性地抑制优势微生物种类（Ｃａｒｅｙ ｅｔ ａｌ．，
２０１７），入侵植物可直接通过根区附近的生长促进

或抑制作用改变土壤微生物群落，称之为正反馈。
正反馈可能快速导致微生物群落转化，促进了植物

入侵的成功。 Ｐｉｐｅｒ 等（２０１５）利用 １６Ｓ ｒＲＮＡ 高通

量测序证明了无芒雀麦草（Ｓｍｏｏｔｈ ｂｒｏｍｅ）入侵使细

菌多样性下降，但是增加了稀有种土壤细菌的丰富

度和均匀度，同时 ＡＯＢ 相对丰度降低，进而影响氮

循环。 基于 ４５４ 高通量测序，Ｌｅｋｂｅｒｇ 等（２０１３）发

现，与原生植物群落相比，入侵植物矢车菊（ ｋｎａｐ⁃
ｗｅｅｄ） 等降低了本地植物的共生丛枝菌根真菌

（ＡＭＦ）丰度而丰富了自身 ＡＭＦ 的丰度和多样性，
以此促成它们的成功入侵。 生物入侵可以显著改变

土壤微生物群落硝化或反硝化的能力，进而增强土壤

氮素有效性和转化速率，提高自身获取营养的能力。
ＭｃＬｅｏｄ 等（２０１６）通过 ｑＰＣＲ 技术测定了与氮循环有

关的土壤微生物群落的变化，结果显示，土壤中所有

与入侵物种相关的 ＡＯＢ 丰度的大幅增加，然而 ＡＯＡ
丰度在入侵区域中没有增加。 ４ 种观测入侵物种中

有 ３ 种的生产力和潜在硝化率都高于附近原生群落，
而这些变化与 ＡＯＢ 丰度的增加有关。 其结果强调了

氮循环土壤微生物群落在外来入侵植物如何改变草

地生态系统功能方面的重要性，并表明功能的变化

表 ４　 外来物种入侵对草地土壤微生物群落的影响
Ｔａｂｌｅ ４　 Ｉｎｆｌｕｅｎｃｅ ｏｆ ｅｘｏｔｉｃ ｓｐｅｃｉｅｓ ｉｎｖａｓｉｏｎ ｏｎ ｇｒａｓｓｌａｎｄ ｓｏｉｌ ｍｉｃｒｏｂｉｏｍｅ

采用的宏基因组方法 主要结论 参考文献

外来物种入侵 １６Ｓ ｒＲＮＡ 和 ４５４ 高通量测序 抑制优势微生物种类，改变土壤微生物群，促进
植物入侵

Ｌｅｋｂｅｒｇ ｅｔ ａｌ．， ２０１３； Ｐｉｐｅｒ ｅｔ
ａｌ．，２０１５

ｑＰＣＲ 显著改变土壤微生物群落硝化或反硝化的能
力，进而增强土壤氮素有效性和转化速率，提高
自身获取营养的能力

ＭｃＬｅｏｄ ｅｔ ａｌ．，２０１６

Ｓｈｏｔｇｕｎ 宏基因组测序 驱动了特定微生物类群的丰度变化，而地下群
落的总体结构和功能潜力却相当稳定

Ｇｉｂｂｏｎｓ ｅｔ ａｌ．，２０１７

１２５３杜雄峰等：宏基因组方法揭示草地土壤微生物群落响应全球变化



可以迅速发生，最终促进了外来入侵生物的生长。
然而，在对待植物入侵如何改变草地土壤环境时，我
们不能一概而论，不仅仅要关注这种影响效应的正

反馈，也应该考虑潜在的植物与微生物之间的积极

作用。 Ｇｉｂｂｏｎｓ 等（２０１７）使用 ｓｈｏｔｇｕｎ 宏基因组测

序对土壤微生物的转变进行分析，发现生物入侵驱

动了特定微生物类群（有机质、氮代谢等）的丰度变

化，而地下群落的总体结构和功能潜力却相当稳定。
这种负反馈维持了生态系统稳定性，表明植物入侵

对草地微生物的影响不是绝对的。
２ ４　 土地利用方式变化

虽然草地是陆地表面面积最大的生态系统，但
是在许多地区，草地生态系统是属于濒危脆弱的生

态系统（Ｍｏｎｓｏｎ，２０１４）。 许多草地已经被其他人类

活动和管理方式所改变。 这种变化主要体现在把草

地转变为以耕种为主的农业用地和过度放牧等方

面。 草地向耕地的转变将可以影响土壤微生物的多

样性和功能，导致了微生物的功能和物种的损失，是
生物多样性丧失的最重要原因之一（表 ５）。 Ｌｉｅｎ⁃
ｈａｒｄ 等（２０１４）通过使用高通量测序技术，研究了农

业生产对老挝东北部热带草原生态系统土壤细菌和

真菌多样性的影响，结果表明，与天然草地相比，耕
作减少了真菌的丰富度和多样性，而真菌的减少将

会减弱微生物的共生作用，导致植被生产力下降。
利用高通量测序技术，Ｆｒｅｎｃｈ 等（２０１７）分析了英格

兰牛津郡 ３６ 个草原的土壤宏基因组群落发现了类

似的结论：草地向农田的转变并不影响细菌多样性

或特殊的有益分类群（固氮细菌和菌根），但是真菌

多样性会下降，另外植物病原体（如 Ｏｌｐｉｄｉｕｍ）在经

过农业改良的草地中会明显更加丰富，说明土地利

用变化方式的变化所造成的改变不可逆。 另外，放
牧在许多地区是主要的土地利用方式，是草地植被

多样性和环境条件的关键调控因子，将直接或间接

影响土壤微生物群落多样性和组成（Ｙａｎｇ ｅｔ ａｌ．，
２０１３）（表 ５）。 Ｐａｎ 等（２０１８）综合 ＤＮＡ⁃ＳＩＰ、ｑＰＣＲ

和高通量测序对典型草地的硝化微生物群落进行研

究，结果显示，过度放牧显著降低了活性 ＡＯＢ 的丰

度，导致土壤硝化活性下降。 Ｙａｎｇ 等（２０１３）以功能

基因为重点，利用基因芯片（ＧｅｏＣｈｉｐ ４．０）对碳、氮
循环基因的检测结果表明，放牧降低了参与甲烷循

环、碳固定和降解的基因丰度，而氮矿化和硝化基因

丰度增加，并且减少了反硝化和还原基因，表明放牧

改变了微生物介导的碳、氮循环过程，对草地土壤微

生物群落和生态系统功能有显著影响。
２ ５　 多因素耦合

全球变化环境问题是影响生态系统的重要因

素，但很多环境变化交织在一起不可能完全分割，因
此多种全球变化的驱动因素的共同作用对微生物群

落的效果尚不清楚。 考虑到这些因素之间相互作用

对土壤微生物具有协同或拮抗作用的巨大潜力

（Ｈａｙｄｅｎ ｅｔ ａｌ．，２０１２），现在大多数研究会综合多种

环境因子对微生物进行研究（Ｍｏｎｓｏｎ，２０１４；Ｋｅｉｌ ｅｔ
ａｌ．，２０１５；Ｚｈａｎｇ ｅｔ ａｌ．，２０１６；Ｄａｅｂｅｌｅｒ ｅｔ ａｌ．，２０１７）。
多种因素相互作用的影响将可能重塑土壤微生物群

落，可以据此识别在决定未来微生物群落响应方面

发挥重要作用的驱动因子。 Ｃａｓｔｒｏ 等（２０１０）基于高

通量测序结果分析得出，大气 ＣＯ２浓度升高、温度增

加和降水改变的相互作用导致微生物结构的不同变

化，其中降水变化对群落组成产生的影响往往更大。
同时改变多个因素的情况下，微生物可能发生复杂

的群落变化，交互影响生态系统属性和过程。 Ｙｕ 等

（２０１８）利用功能基因芯片（ＧｅｏＣｈｉｐ ３．０）对干旱草

地微生物进行研究，揭示了土壤微生物群落对气候

变暖和 ｅＣＯ２的可能反馈，发现在变暖条件下氮循环

过程会被抑制，而 ＣＯ２升高或与变暖共同作用增强

了碳和氮循环过程。 然而，Ｃａｒｅｙ 等（２０１５）基于 Ｉｌ⁃
ｌｕｍｉｎａ 测序平台研究了微生物的结构和功能如何对

多重干扰作出反应，发现植物入侵、植被刈割和氮肥

使用均未改变干旱草地土壤微生物群落结构。 这些

发现可能有助于我们认识草地生态系统对全球环境

表 ５　 土地利用方式变化对草地土壤微生物群落的影响
Ｔａｂｌｅ ５　 Ｉｎｆｌｕｅｎｃｅ ｏｆ ｌａｎｄ ｕｓｅ ｃｈａｎｇｅ ｏｎ ｇｒａｓｓｌａｎｄ ｓｏｉｌ ｍｉｃｒｏｂｉｏｍｅ
土地利用方式变化 采用的宏基因组方法 主要结论 参考文献
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变化综合因素的响应，但是耦合的全球变化影响仍

未得到充分的研究（Ｄｅ Ｋｏｒｔ ｅｔ ａｌ．，２０１８）。 如果预

测的环境变化不断持续下去，未来的生态系统过程

将会更加复杂（Ｃｈｅｎ ｅｔ ａｌ．，２０１３），也将是我们必须

面对的一个长久挑战。

３　 总结与展望

微生物在草地生态系统中扮演着重要的角色，
明确它们在全球环境变化的背景下的响应和反馈机

制对维持和修复草地生态系统有着深远的意义。 近

年来的大量研究已经提供了草地土壤微生物群落与

全球变化关系的初步认识，为我们进一步的深入研

究奠定了基础。 但目前这类研究还主要集中于局部

地区，所以要全面预测草地与微生物群落在未来环

境变化下的关联，还需要进行更加复杂和大尺度的

研究（Ｌｌａｄó ｅｔ ａｌ．，２０１７）。 虽然草地作为复杂的自

然生态系统，距离建立完整的知识体系还有很长时

间（Ｂａｌｄｒｉａｎ，２０１７），但随着相关技术和学科的快速

发展，未来几年我们将在更大的深度、广度和时间序

列上对草地微生物群落的多样性和生态功能拥有更

为全面的认识。 而针对它们在环境变化压力下的生

态效应，以下的几个方面将是研究者关注的焦点：
首先，草地生态系统中生物圈的整体关联以及

它们对环境变化的协调响应。 草地生态系统具有完

整的物种层级，从细菌、古菌、真菌、原生动物、地下

动物构成的地下生物圈，到地表植物、动物和人类构

成的地上生物圈，它们息息相关，共同构建起完善的

草地生态系统。 近年来草地微生物的研究引发了草

地生态学家的极大关注，但这些研究多集中在细菌、
古菌、真菌多样性，对原生动物和地下动物的关注明

显不足；地下多样性和地上多样性的内在关联也没

有得到充分的认识。 因此，我们还不能从整体上来

理解生物圈中的各物种在应对环境变化压力下的协

调响应机制。 随着分子检测技术和传统生态调查的

深入融合，草地生态学研究必然会走向地上和地下

结合，达到宏观与微观相一致的新认识。
其次，草地微生物的生态效应和预测它们对未

来全球变化产生的贡献。 草地土壤中的微生物群落

是地球元素循环的重要参与者，协调着生物圈中碳、
氮、磷等元素的平衡和周转。 在全球环境急剧变化

的时刻，它们所承载生态功能的变化和可持续性必

然受到密切的关注。 然而，目前针对大量样本所采

用的 １６Ｓ 高通量测序还不能准确反映微生物所承载

的生态功能，因而对群落变化的认识无法转化为对

它们所承载功能变化的预测。 同时，宏基因组方法

是针对环境 ＤＮＡ 的检测，其数据与宏观生态效应

（例如土壤呼吸、碳降解速率、固氮潜势等）关联也

存在一定的疑问，因此仍需大量的草地土壤的基础

调查和针对性的功能微生物类群研究相结合，对微

生物在环境变化下的生态效应作出明确的结论。 同

时，目前的全球变化生态模型中针对微生物的参数

还很少，这也是全球变化生态学和微生物生态学研

究的热点内容。
最后，草地微生物群落的检测方法、分析方法、

和理论创新。 由于微生物多样性极为庞大，而大部

分物种的生态功能也不清楚（Ｒｉｎｋｅ ｅｔ ａｌ．，２０１３），因
此针对特定功能微生物类群的检测方法还需要极大

的提升。 另外，随着宏基因组方法的发展，尤其是测

序技术，使草地微生物群落的研究进入了“大数据”
时代，这对我们的分析方法提出了新的要求（魏子

艳等，２０１５）。 为此，我们需要对多元数据进行多元

分析（Ｍｅｔａ⁃ａｎａｌｙｓｅｓ），并对统计和建模方法做出创

新。 同时，微生物群落生态学也面临着基础理论匮

乏、机制认识不足的缺陷，这也要求未来的微生物生

态学更注重理论知识的更新和积累。
从传统研究方法到宏基因组方法的出现，使我

们对草地生物的研究范围不断扩大，对生物群落的

多样性、复杂性和动态变化的认识不断提高。 宏基

因组方法还在继续快速发展，新的技术也将不断革

新，最终都将促进我们对微生物群落的深入理解，并
且给未来人们利用自然生态系统中的微生物打开

大门。
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