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摘要：灌丛化显著影响全球草地生态系统的碳循环，但其对土壤有机碳组分及稳定性的影响，尤其是微生物在其中

的调控机制，仍然缺乏深入研究。本研究以黄土高原半干旱草原为对象，分析了不同类型灌丛化对土壤理化与生物

性质、有机碳组分与占比、微生物群落特性的影响，以及其中的微生物调控机制。结果表明，半灌木（白莲蒿）和灌木

（矮脚锦鸡儿）扩张的生态影响差异不显著，但两种类型的灌丛化显著提高了土壤含水量（SWC）、土壤总有机碳

（SOC）含量、可溶性有机碳（DOC）含量与全量养分，促进了碳循环相关酶活性上升与微生物残体碳积累，并显著提

高了矿物结合态有机碳（MAOC）、颗粒态有机碳（POC）的绝对含量与 MAOC 的相对占比，显著降低了土壤 pH 与

POC 的相对占比。此外，灌丛化显著改变了土壤细菌与真菌群落组成，提高了土壤细菌的硝化作用、硫化物氧化与

铁呼吸功能，同时增强了真菌的凋落物腐生与木本腐生营养型的丰度。土壤微生物残体碳及细菌的功能均与 POC
和 MAOC 的含量和占比显著相关。偏最小二乘路径分析进一步表明，与碳循环相关的胞外酶活性和微生物残体碳

分别是调控土壤有机碳组分含量与其相对占比的直接微生物因素，而微生物群落组成通过间接途径影响这些过程。

总之，灌丛化不仅显著增加了草地土壤碳库的总量及各有机碳组分的含量，还提高了土壤碳库的稳定性，而土壤微

生物分泌的胞外酶与微生物残体碳在该过程中起到重要调控作用。本研究为深入理解灌丛化对草地土壤碳组分的

微生物调控机制，并为预测黄土高原灌丛化草地土壤碳库未来变化提供了理论支持。
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impact on the components and stability of grassland soil organic carbon， and particularly the underlying microbial 
regulatory mechanisms， remains insufficiently studied.  In this study， we focused on the semi-arid grassland of the 
central Loess Plateau， and analyzed the effects of shrub encroachment on various soil physicochemical and biological 
properties， organic carbon components and their proportions， microbial community structure， functions， and trophic 
types， as well as the underlying microbial regulatory mechanisms.  The results show that shrub encroachment 
significantly increased the total organic carbon， dissolved organic carbon， mineral-associated organic carbon 
（MAOC）， and particulate organic carbon （POC） contents in soil， and the relative proportion of MAOC， but 
significantly decreased the relative proportion of POC.  Furthermore， shrub encroachment significantly altered the 
bacterial and fungal community composition by affecting soil physicochemical properties， with different impacts on 
the relative abundance of amplicon sequence variants of different phyla.  Shrub encroachment enhanced soil bacterial 
nitrification， sulfur oxidation， and iron respiration functions， as well as the abundance of fungal saprotrophic and 
woody saprotrophic type functions， but reduced the abundance of bacterial methylotrophy and aromatic compound 
degradation functions.  The soil microbial residue carbon and bacterial functions were significantly correlated with the 
contents and proportions of POC and MAOC.  A partial least squares path analysis showed that extracellular enzyme 
activity and microbial residue carbon， related to carbon cycling， were the microbial factors directly regulating the 
contents and relative proportions of soil organic carbon components， whereas microbial community composition 
influenced these processes indirectly.  These results indicate that shrub encroachment not only increases the total 
amount of soil carbon and the contents of soil organic carbon components in grassland soils， but also significantly 
enhances the stability of the soil carbon pool， with extracellular enzymes secreted by soil microbes and microbial 
residue carbon playing crucial regulatory roles.  The findings of this study provide new information about the 
mechanisms by which microbes regulate organic carbon components in grassland soils under shrub encroachment.  
These results provide theoretical support for predicting future changes in the soil carbon pool of shrub-encroached 
grassland on the Loess Plateau.
Key words： semi-arid grasslands on the Loess Plateau； shrub encroachment； organic carbon fractions； soil 
microorganisms

灌丛化是灌木或半灌木植物在草地生态系统中的扩张过程。近年来，气候变化和土地利用变化加剧，导致灌

丛化在许多地区，尤其是干旱和半干旱草地生态系统中逐渐成为明显的生态现象，且对草地生态系统多重功能与

生态服务产生了深远而复杂的影响［1］。灌丛化不仅改变了草地植被的群落结构与景观格局［2］，还深刻影响了土壤

的理化性质和微生物活性［3-4］，进而对草地生态系统的生物地球化学循环产生重要影响。特别是灌丛化通过改变

土壤有机碳组分及其空间分布，影响草地土壤碳库的储量与稳定性  ［5-6］，进而影响草地生态系统的碳固存和二氧

化碳排放等关键过程［5，7-8］。因此，深入揭示灌丛化对土壤碳组分及其稳定性的影响机制，对维持土壤碳库健康、

预测其对气候变化的响应具有重要意义。

目前，灌丛化对土壤碳库影响的研究主要聚焦在土壤有机碳总量及其空间分布的变化。例如，对内蒙古典型

草原的研究发现，灌丛化提高了土壤有机碳总储量，但加剧了其水平和垂直方向的空间异质性［9］。然而，也有研

究发现土壤有机碳总量对灌丛化无显著响应［10］。近年来，更多研究开始通过分析土壤碳组分的变化，进一步探讨

灌丛化对土壤碳库及稳定性的影响［11］。根据稳定性，土壤有机碳可分为颗粒态有机碳（particulate organic carbon，
POC）与矿物结合态有机碳（mineral associated organic carbon，MAOC）两种组分［11］。POC 主要来源于部分分解

的植物残体，易被微生物分解利用［12］；而 MAOC 则以微生物来源的低分子量有机碳组成，受到矿物的物理保护，

较难被微生物降解［13］。研究表明，MAOC 对气候变化与土地利用变化等外界干扰的敏感性显著低于 POC［14-15］。

因此，二者相对于土壤总有机碳的占比常被用作评估土壤有机碳稳定性的指标，其中 MAOC 占比的提高通常表
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明土壤碳库稳定性增强［16］。然而，关于灌丛化对土壤 POC 和 MAOC 的影响研究仍较为匮乏，且在不同研究间存

在较大差异。例如，在青藏高原地区，川西锦鸡儿（Caragana erinacea）的扩张未显著影响表层土壤 MAOC 含

量［17］；而在乌拉圭热带稀树草原，灌丛化则显著增加了 MAOC 含量［18］。此外，灌丛化对土壤 POC 的影响通常与

灌木的扩张强度密切相关［19］。然而，驱动这些变化的潜在机制仍不清晰，亟待深入研究。

土壤微生物作为有机碳组分的重要调控因子，可通过改变群落组成、调控胞外酶活性和微生物残体碳等途

径，影响 POC 与 MAOC 的生成与降解［20］。其中，微生物群落组成是影响土壤碳组分的关键因素之一。例如，利

用易分解有机碳的微生物类群的增加会促进 POC 分解，从而降低其含量；而腐生细菌与真菌的增加则可能促进

微生物残体碳的积累，进而提高 MAOC［21］。研究还发现，植被退化会改变土壤细菌群落组成及其 r-K 选择类型，

从而改变土壤 POC 与 MAOC 及其相对占比［22］。此外，土壤微生物通过分泌碳循环相关的酶（如 β-葡萄糖苷酶与

纤维素二糖水解酶）调控 POC 与 MAOC 的生成与降解。例如，一项在青藏高原草甸的研究揭示，土壤 β-葡萄糖

苷酶活性与细菌、真菌群落组成共同驱动土壤 POC 的增加［22］。此外，土壤细菌的功能与真菌的营养型也可能影

响 MAOC 和 POC 的含量及其占比，如有研究表明，根际自养固碳微生物类群占比的增加促进了土壤 MAOC 的

积累［16］。灌丛化显著影响土壤微生物群落结构，导致其富养型类群的增加与寡养型类群的减少，从而调控土壤有

机碳组分的变化及其稳定性，然而具体的调控机制尚不明确。

黄土高原是典型的生态脆弱区，草原生态系统对其水土保持与碳固存起到重要作用［23］。得益于一系列生态

恢复工程，黄土高原草地近年来得到了显著恢复，其固碳潜力显著提高，已成为重要的碳库［24］。然而，长期封育过

程中出现的灌丛化对该区草地土壤碳库的影响及其调控机制尚不明确。因此，探究黄土高原半干旱草地土壤碳

组分及稳定性对灌丛化的响应及微生物作用机制，将有助于预测灌丛化草地土壤碳库变化趋势及其对气候变化

的敏感性。本研究选取宁夏云雾山半干旱典型草原，以长期封育过程中出现灌丛化草地为对象，结合土壤碳组分

和微生物生物信息学分析，综合探究灌丛化对黄土高原草地土壤有机碳组分与稳定性的影响及其微生物调控机

制，为该区草地土壤碳库的未来动态预测提供理论依据。

1　材料与方法

1. 1　研究区概况

本研究在宁夏云雾山国家级自然保护区（36. 10°-36. 17° N， 106. 21°-106. 27° E， 海拔 1800~2100 m）开

展。该保护区位于黄土高原中部，属于中温带半干旱气候，年均温 7 ℃，年平均降水量 425 mm，降水集中于 6-8
月［25］。土壤主要为山地灰褐土与黑垆土［3］。植被类型为典型草原，草本植物优势种主要包括长芒草（Stipa 

bungeana）、大针茅（Stipa grandis）、百里香（Thymus mongolicus）、星毛委陵菜（Potentilla acaulis）等，主要的半灌

木与灌木物种为白莲蒿（Artemisia gmelinii）与矮脚锦鸡儿（Caragana brachypoda）。自 20 世纪 80 年代初，保护区

实施围栏封育措施以恢复草原生态［26］。随着封育年限的增加，近年来草地中白莲蒿与矮脚锦鸡儿的盖度显著上

升，逐渐形成了半灌木（白莲蒿）和灌木（矮脚锦鸡儿）扩张的景观。

1. 2　研究方法

1. 2. 1　样品采集　  根据草地中白莲蒿与矮脚锦鸡儿的盖度，选取了 3 种不同灌木扩张情况的样地：无灌木扩

张（no shrub encroachment，NSE）、半灌木扩张（subshrub encroachment，SSE）和灌木扩张（shrub encroachment，
SE）。在发生灌丛化前，3 种样地均为长芒草为主的均一化草地；然而，随着长期封育，SSE 与 SE 样地分别经历了

白莲蒿与矮脚锦鸡儿的重度扩张（盖度>50%），而 NSE 样地则保持原始植被组成，白莲蒿与矮脚锦鸡儿盖度均

为 0。SSE 样地中，白莲蒿平均株高为 32 cm，平均盖度为 72%；SE 样地中，矮脚锦鸡儿平均株高为 38 cm，平均盖

度为 75%。每个样地的面积为 100 m×100 m，相互之间距离大于 200 m，且具有相同海拔与坡向。在每个样地

内，设置 4 个重复样方，其中 NSE 样地的样方面积为 1 m×1 m，SSE 与 SE 样方面积为 5 m×5 m，各样方间距大于

10 m。2023 年 8 月，在每个样方内采用五点法采取 0~15 cm 土层土壤样本，充分混匀后密封，置入保温箱中冷藏

并立即带回实验室。实验室内，土样过 2 mm 筛后分为 3 份：1 份风干后用于测定土壤基本理化性质与有机碳组

分，1 份鲜土储存于 4 ℃用于测定胞外酶活性，最后 1 份鲜土储存于-80 ℃用于提取土壤微生物 DNA 及后续生物
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信息分析。

1. 2. 2　土壤理化及生物指标测定　  采用 105 ℃烘干法测定土壤含水量（soil water content， SWC），采用原子吸

收分光光度法测定土壤交换态钙（exchangeable calcium， CA）含量，使用电位式 pH 计（PHS-3C，INESA，中国）测

定土壤 pH，采用元素分析仪（Vario ELⅢ， Elementar，德国）测定土壤总有机碳（soil organic carbon， SOC）、土壤

全氮（total nitrogen， TN）与土壤可溶性有机碳（dissolved organic carbon， DOC）含量，通过钼锑抗分光光度法测

定土壤全磷（total phosphorus， TP）含量。采用酶标仪（Multiskan FC， Thermo，芬兰）测定土壤参与碳循环的重

要胞外酶［β-葡萄糖苷酶（β-glucosidase，BG）与纤维二糖水解酶（cellobiohydrolase， CBH）］活性。此外，采用酸水

解法测定土壤氨基糖（包括氨基葡萄糖与胞壁酸）含量，并通过以下公式计算细菌残体碳（bacterial necromass 
carbon， BNC）、真菌残体碳（fungal necromass carbon， FNC）和微生物残体碳（microbial necromass carbon， MNC）
含量［27］：

BNC = CMA × 45 （1）

FNC = CAG

179. 17 - 2 × CMA

251. 23 （2）

MNC = BNC + FNC （3）
式中：CMA为土壤胞壁酸含量（mg·kg-1）；CAG为土壤氨基葡萄糖含量（mg·kg-1）。

1. 2. 3　土壤有机碳组分测定　  将土壤有机碳通过六偏磷酸钠溶液湿筛法［28］分为 POC 与 MAOC 两个组分，并

使用元素分析仪（Vario ELⅢ，Elementar，德国）测定这两个组分中的有机碳含量。按以下公式计算土壤 POC 与

MAOC 含量［29］：

RPOC = mPOC

m
（4）

POC = SOCPOC × RPOC （5）
式中：RPOC为颗粒态有机碳的质量分离比；mPOC与 m 分别为分离后颗粒态组分的质量与分离前土壤总质量；单位

均为 g；SOCPOC为颗粒态组分中测定的有机碳含量，单位为 g·kg-1。MAOC 计算公式与 POC 计算公式相同，将式

（4）与（5）中 POC 各项替换为对应的 MAOC 项即可。

1. 2. 4　土壤微生物扩增子 DNA 测定与分析　  采用 FastDNA Spin 试剂盒（MP Biomedicals，美国）按照说明书

提取土壤细菌与真菌基因组 DNA，并使用琼脂糖凝胶电泳进行分离纯化。DNA 测序工作委托北京诺禾致源科

技股份有限公司，分别使用引物对 341F（5′-CCTAYGGGRBGCASCAG-3′）与 806R（5′-GGACTACNNGGG 
TATCTAAT-3′），以及 1737F（5′-GGAAGTAAAAGTCGTAACAAGG-3′）与 2043R（5′-GCTGCGTTCTT 
CATCGATGC-3′）对土壤细菌 16SrRNA 基因的 V3-V4可变区以及真菌 ITS基因 1-5F区进行多聚酶链式反应

（PCR）扩增。扩增产物随后在 Illumina Hiseq 平台（Hiseq2500，Illumina，美国）进行高通量测序。

参考 EasyAmplicon 分析流程［30］，使用  vsearch 与 USEARCH 分析工具进行下机原始序列的质控、配对与嵌合

体去除，并使用去噪法生成扩增子序列变体（amplicon sequence variants，ASVs）。对于土壤细菌与真菌 ASVs，分
别 使 用 RDP-16S-v18［31］数 据 库 与 UNITE［32］数 据 库 进 行 序 列 比 对 ，获 得 其 物 种 注 释 信 息 。 同 时 ，使 用

FAPROTAX 软件对土壤细菌功能进行注释，并通过 FunGuild 软件注释土壤真菌的营养型。以上生物信息学分

析均在模拟 Linux 环境中进行。

1. 3　数据分析

采用单因素方差分析（one-way ANOVA）与最小显著差异法（least significant difference，LSD）检验不同灌木

扩张情况下土壤理化性质、酶活性、有机碳组分及占比，以及微生物残体碳的差异和显著性。采用非度量多维尺

度（non-metric multidimensional scaling，NMDS）分析不同灌木扩张情况下土壤细菌和真菌群落结构差异，并通过

置换多元方差分析（permutational multivariate analysis of variance，PERMANOVA）检验其显著性。使用 ggtree 软

件包［33］分别构建土壤细菌和真菌的系统发育树，并基于微生物 ASVs 与土壤理化性质的 Spearman 相关分析，绘

制相关性热图。此外，采用冗余分析（redundancy analysis，RDA）探究不同灌木扩张情况下土壤有机碳组分的差

4
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异，并筛选关键解释变量。采用置换检验验证各个解释变量对碳组分的影响是否具有统计显著性，并进一步使用

rdacca. hp 软件包［34］进行层次分割，解析土壤理化性质、酶活性与微生物群落组成对土壤有机碳组分差异的贡献。

使用 pheatmap 软件包基于 Pearson 相关分析绘制土壤有机碳组分及占比与微生物残体碳、土壤细菌功能及土壤

真菌营养型之间的相关性热图。最后，通过构建偏最小二乘路径模型（partial least square pathway modeling，PLS-

PM），解析灌丛化对土壤有机碳组分及其占比的调控机制。所有分析均使用 R 语言 4. 3. 1 版本进行。

2　结果与分析

2. 1　灌丛化对土壤理化及生物指标与有机碳组分

的影响

灌丛化对土壤理化及生物指标均产生显著影

响（表 1）。 SSE 与 SE 显 著 提 高 了 SWC、SOC、

DOC、TN、TP、CA 含量以及 BG 活性（P<0. 05），

特别是在 SE 下，SOC 与 TP 的提升幅度相比 SSE
更高。与此相反，灌丛化显著降低了土壤 pH，而对

CBH 活 性 无 显 著 影 响（P>0. 05）。 SWC、pH、

DOC、TN 含量与 CBH 活性等指标在 SSE 与 SE 之

间无显著差异。

灌丛化对土壤 POC 和 MAOC 的绝对含量与相

对占比及微生物残体碳含量亦产生显著影响（图

1）。具体而言，SSE 与 SE 显著提高了土壤 POC 与

MAOC 的绝对含量以及 MAOC 的相对占比，但显

著 降 低 了 POC 的 相 对 占 比（P<0. 05）。 鉴 于

MAOC 是土壤有机碳中较为稳定的组分，而 POC
相对更易被分解，上述结果表明灌丛化显著增强了

土壤有机碳的稳定性。此外，灌丛化亦显著提高了

土壤 BNC、FNC 与 MNC 含量。在 SSE 与 SE 之间，

POC 与 MAOC 的绝对含量与相对占比及微生物残

体碳均未表现出显著差异（P>0. 05）。

2. 2　灌丛化对土壤微生物特性的影响

研究区内土壤细菌主要包括酸杆菌门、变形菌门、放线菌门、芽单胞菌门、拟杆菌门、厚壁菌门、疣微菌门、绿

弯菌门与迟杆菌门（图 2a）；而土壤真菌主要包括子囊菌门、担子菌门、球囊菌门、被孢霉门、壶菌门、梳霉门、罗兹

菌门、毛霉门与油壶菌门（图 2b）。分别对土壤细菌与真菌门水平相对丰度进行非度量多维尺度分析及置换多元

方差分析（图 2c，d）发现，不同灌木扩张状态下土壤细菌和真菌门水平群落结构均存在显著差异（P<0. 05）。具

体而言，土壤细菌群落结构在 SE 与 SEE 下均与 NSE 存在显著差异（P<0. 05），但在 SE 与 SSE 之间差异不显著

（P=0. 23）。与之相反，土壤真菌群落结构则在 SE 与 SSE 和 NSE 之间存在显著差异（P<0. 05），而在 SSE 与

NSE 之间差异不显著（P=0. 09）。

为解析土壤基本理化性质对细菌与真菌 ASVs 相对丰度的影响，本研究分别基于土壤细菌与真菌各自相对

丰度最高的 100 个 ASVs 构建了系统发育树，并计算了各 ASVs 与 SWC、pH、CA、SOC、TN 与 TP 的 Pearson 相关

性（图 3）。土壤细菌相对丰度前 100 的 ASVs 主要归属于酸杆菌门、变形菌门、放线菌门、芽单胞菌门与拟杆菌

门，而土壤真菌相对丰度前 100 的 ASVs主要归属于子囊菌门、担子菌门、球囊菌门与被孢霉门。不同土壤理化基

本性质与微生物 ASVs 的相关性不同。对于土壤细菌，芽单胞菌门的多数 ASVs 与土壤 SWC、SOC、TN 与 TP 均

显著正相关，而酸杆菌门的多数 ASVs 与其显著负相关；与之相反，芽单胞菌门的多数 ASVs 与土壤 pH 显著负相

表 1　灌丛化对土壤理化与生物指标的影响

Table 1　 Impacts of shrub encroachment on soil physicochemical 
and biological properties

土壤指标

Soil property

SWC （%）

pH

SOC （g·kg-1）

DOC （mg·kg-1）

TN （g·kg-1）

TP （g·kg-1）

CA （g·kg-1）

BG （nmol·g-1·h-1）

CBH （nmol·g-1·h-1）

无灌木扩张

NSE

14. 80±1. 01b

8. 18±0. 01a

16. 74±0. 87c
51. 99±2. 06b

1. 60±0. 04b

0. 58±0. 01c

8. 07±0. 03b

15. 22±0. 91c

9. 69±0. 60a

半灌木扩张

SSE

20. 41±0. 80a

8. 05±0. 01b

25. 77±0. 87b
72. 12±4. 16a

2. 94±0. 17a

0. 67±0. 01b

8. 16±0. 10b

36. 32±3. 35a

9. 48±1. 51a

灌木扩张

SE

21. 26±1. 18a

8. 06±0. 02b

28. 41±0. 69a
74. 88±2. 70a

3. 14±0. 17a

0. 77±0. 02a

8. 56±0. 05a

29. 43±1. 28b

10. 38±0. 17a

NSE： No shrub encroachment； SSE： Subshrub encroachment； SE： Shrub 
encroachment； SWC： 土壤含水量 Soil water content； SOC： 有机碳 Soil 
organic carbon； DOC： 可溶性有机碳 Dissolved organic carbon； TN： 全氮

Total nitrogen； TP： 全磷 Total phosphorus； CA： 交换态钙 Exchangeable 
calcium； BG： β - 葡 萄 糖 苷 酶 β -glucosidase； CBH： 纤 维 二 糖 水 解 酶

Cellobiohydrolase； 数值为均值±标准误，不同小写字母代表不同灌木扩

张 状 态 下 存 在 显 著 差 异（P<0. 05） The values are means±standard 
errors.  Different lowercase  letters indicate significant differences among 
different shrub encroachment conditions （P<0. 05）； 下同 The same below.
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关，但酸杆菌门的多数 ASVs 与之显著正相关。此外，细菌 ASVs 与土壤 CA 的相关性大多不显著。而对于土壤

真菌，子囊菌门的多数 ASVs 与土壤 SWC、SOC、TN 与 TP 显著正相关，担子菌门的多数 ASVs 与其显著负相关。

与细菌 ASVs类似，真菌 ASVs与土壤 CA 的相关性较弱。

基于前人研究，本研究筛选了可能影响土壤有机碳组分的细菌代谢功能与真菌营养型，并通过单因素方差分

析探究灌丛化对它们的影响。结果表明，灌丛化显著影响了土壤细菌的功能与真菌的营养型（图 4）。具体而言，

土壤细菌的硝化作用、硫化物氧化与铁呼吸功能在 SE 与 SSE 下显著高于 NSE（P<0. 05），与之相反，甲基营养与

芳香化合物降解的功能丰度在 SE 与 SSE 下显著低于 NSE（P<0. 05）。在土壤真菌营养型中，凋落物腐生营养与

木本腐生营养的相对丰度在 SE 与 SSE 下显著高于 NSE（P<0. 05），而丛植菌根真菌、外生菌根真菌与土壤腐生

营养的相对丰度则在 SE、SSE 与 NSE 间不存在显著差异（P>0. 05）。

2. 3　土壤有机碳组分和理化与微生物性质的相关分析

本研究进一步针对土壤有机碳组分开展冗余分析，以检验灌丛化是否对碳组分的结构存在显著影响，同时解

析土壤理化性质、酶活性与微生物群落组成对碳组分变异的解释程度。结果表明，SE 与 SSE 的碳组分结构均与

NSE 存在明显差异，但 SE 与 SSE 之间差异不显著（图 5a）。土壤理化与生物性质在两个非度量多维尺度分析轴

上共解释了 96. 49% 土壤有机碳组分的变异。除 CA 与 CBH 外，其他解释因子对碳组分的解释效应均具有统计

显著性。层次分割进一步揭示，SOC 对土壤有机碳组分具有最高的解释率（17. 4%），而土壤细菌群落组成

（NMDS1）次之（14. 4%）（图 5b）。此外，通过 Pearson 相关性分析（图 5c）发现，土壤 POC 与 MAOC 的绝对含量

和 MAOC 的相对占比均与 MNC 含量显著正相关，而 POC 的相对占比与 MNC 含量显著负相关。土壤 POC 与

MAOC 的绝对含量与细菌甲基营养和芳香化合物降解显著负相关，但与硝化作用、硫化物氧化与铁呼吸正相关

（图 5c）。土壤 POC 的相对占比与芳香化合物降解显著负相关，而与硝化作用及硫化物氧化显著正相关，MAOC
相对占比与这 3 个功能的相关性则呈相反趋势。对于真菌营养型，POC 与 MAOC 绝对含量均与凋落物腐生营养

显著正相关（图 5c）。

图 1　灌丛化对土壤有机碳组分与相对占比及微生物残体碳的影响

Fig. 1　 Impacts of shrub encroachment on the content and relative proportion of soil organic carbon fractions and microbial 
necromass carbon
POC： Particulate organic carbon； MAOC： Mineral associated organic carbon； BNC： Bacterial necromass carbon； FNC： Fungal necromass carbon； 
MNC： Microbial necromass carbon； 误差棒代表均值±标准误 Error bars represent means±standard errors. 下同 The same below.
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基于上述结果（图 3 和图 5）与前人研究，本研究首先构建了灌丛化对土壤有机碳组分与占比调控的经验模

型。土壤有机碳各组分的绝对含量反映了土壤碳库储量，而矿物结合态有机碳的相对占比反映了土壤碳库的稳

定性，因此本研究将其作为模型的两个响应变量。为提高模型的解释率与稳健性，基于载荷值与路径的显著性对

模型中各个解释变量与通路进行筛选。最终构建的模型拟合优度（goodness of fit）为 0. 779（图 6a），证明模型稳

健性较高。模型表明，灌丛化促进了 SWC、pH、SOC、TN、TP 与 CA 等土壤理化性质提高，而土壤理化性质不仅

直接促进土壤有机碳组分绝对含量的上升，也调控了土壤微生物的群落组成（图 6a）。微生物群落组成的改变，

尤其是参与凋落物或木本植物残体降解微生物的提高一方面促进了碳循环相关胞外酶活性的增加，从而提高了

有机碳组分的绝对含量，另一方面促进了微生物残体碳的积累，从而导致矿物结合态有机碳相对占比的提高（图

6a）。对于土壤各组分有机碳的含量，土壤理化性质（0. 93）与灌丛化（0. 87）具有更高的总效应（图 6b），而对于矿

物结合态有机碳的相对占比，微生物残体碳的含量（0. 60）与土壤微生物群落组成（0. 51）具有更高的总效应

（图 6c）。

3　讨论

3. 1　灌丛化对土壤理化与生物性质与有机碳组分的影响

本研究发现，灌木扩张和半灌木扩张显著提高了土壤含水量、土壤有机碳、可溶性有机碳、全氮及全磷含量

（表  1），这体现了灌丛化带来的“沃岛效应”［1］，与内蒙古典型草原中发现的灌丛化促进土壤水分、碳和养分积累的

结果一致［35-36］。相较于草本植物，灌木和半灌木在截留富含有机碳及养分的粉尘和土壤微粒方面更为高效，且能

图 2　灌丛化对土壤细菌与真菌门水平群落结构的影响

Fig. 2　Impacts of shrub encroachment on phylum-level community structures of soil bacteria and fungi
NMDS1 和 NMDS2 分 别 为 非 线 性 多 维 度 量 分 析 第 一 轴 与 第 二 轴 NMDS1 and NMDS2 represent the first and second axis of non-metric 
multidimensional scaling analysis， respectively.
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图 3　土壤细菌与真菌 ASVs 的系统发育树及与土壤基本理化性质的相关性

Fig. 3　 The phylogenetic trees of soil bacterial and fungal ASVs and the correlation between the ASVs and soil basic 

physicochemical properties
系统发育树中，不同颜色代表 ASVs 属于不同的细菌或真菌门。相关性热图基于 Spearman 相关性，其中不同颜色代表土壤微生物 ASVs 与土壤基础

理化性质相关性不同，图中只保留具有统计显著性（P<0.05）的相关关系，红色代表负相关，蓝色代表正相关。 In the phylogenetic trees， different 
colors represent ASVs that belong to different bacterial or fungal phylum. In the correlation heatmaps based on Spearman’s correlation， different colors 
indicate different correlations between soil microbial ASVs and soil basic physicochemical properties. Only the correlations with statistical significance 
（P<0.05） were retained in the heatmaps， where red indicates negative correlations， while blue indicates positive correlations.
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有效抑制土壤侵蚀，进而促进土壤水分、有机碳及养分的积累，这一效应在表层土壤中尤为显著［2］。灌丛化还通

过增加植物凋落物和根系分泌物的总量，并改变其组成，进而调控 SOC 与养分的含量［37-38］。土壤 pH 在 SE 与

SSE 下显著低于 NSE（表 1），可能是由于灌木凋落物中的有机质分解过程中释放了更多的有机酸［39］。而 pH 的下

降可能进而提高碱性土壤中的阳离子交换能力［40］，从而导致 SE 下土壤交换态钙的增加（表 1）。此外，本研究发

现，灌丛化显著提高了土壤 β-葡萄糖苷酶的活性，而对纤维二糖水解酶活性无显著影响（表 1）。这一现象可能是

由于 BG 主要参与易降解碳水化合物的水解，而 CBH 则主要参与纤维素等大分子化合物的降解［41］。而灌丛化可

能导致土壤易降解的碳水化合物，如 DOC 的增加［42］（表 1），从而促进微生物分泌 BG 以加速对其的降解。

对于土壤有机碳各组分，SE 与 SSE 显著提高了颗粒态有机碳（POC）与矿物结合态有机碳（MAOC）的绝对

含量（图 1）。土壤 POC 主要来自部分降解的植物残体［13］，因此灌丛化导致向土壤输入的植物残体增加可能促进

POC 含量提高。而在微生物降解作用下，土壤 POC 会向 MAOC 转化［13］，因此灌丛化导致的 POC 含量增加可能

间接促进了 MAOC 含量的增加。此外，土壤有机碳含量的增加可促进土壤微生物的活性并提高其丰度［43］，从而

提高微生物中储存的碳，最终提高 MAOC 含量。SSE 与 SE 土壤中细菌、真菌及总体微生物残体碳的显著增加

（图 1）亦佐证该调控途径。SE 与 SSE 导致 MAOC 的相对占比显著提高，而 POC 相对占比显著下降。这一变化

可能由于灌丛化导致土壤微生物丰度与活性均显著提高［4，15］，不仅直接增加微生物来源碳，也促进 POC 向

MAOC 的转化以间接提高 MAOC 含量，使其相对占比增加。POC 为有机碳中较为活跃的组分，而 MAOC 相对

较难被微生物接触并降解［17］，因而该结果表明灌丛化可能提高土壤碳库的稳定性，这与内蒙古典型草原中发现灌

丛化提高土壤碳库稳定性的结果［5］相同。

3. 2　灌丛化对土壤微生物多样性与功能的影响

SE 与 SSE 对土壤细菌与真菌群落组成影响模式存在差异。SE 与 SSE 土壤细菌群落组成与 NSE 差异显著，

但 SSE 与 SE 间不存在显著差异（图 2）。研究表明，灌木或半灌木与草本植物在凋落物与根际分泌物的质量与成

分上有所不同，从而影响土壤养分与物质输入，并对土壤细菌起到选择作用［10］。此外，亦有研究表明半灌木与灌

图 4　灌丛化对土壤细菌功能与真菌营养型的影响

Fig. 4　Impacts of shrub encroachment on soil bacterial functions and fungal trophic types
**： P<0.01； *： P<0.05； NS： P>0.05.
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木的根系形态与草本植物不同，可能通过物理途径影响土壤结构与资源的可利用性，从而影响细菌的群落组

成［44］。土壤理化性质是调控细菌群落组成的关键因素（图 3 和图 5a，b），一项研究表明灌丛化下土壤水分与养分

的增加可能导致细菌群落中富营养型类群增加，而寡营养型类群减少［45］；而另一研究表明灌丛化下土壤 pH 能调

控酸杆菌等特定类群的相对丰度，从而影响细菌群落结构［10］，本研究发现 SWC、SOC 与 pH 在 SE 和 SSE 与 NSE
间差异显著，但在前两者间无显著差异的结果与之相符（表 1）。与细菌相反，SE 真菌群落组成与 SSE 和 NSE 存

在显著差异，但 SSE 与 NSE 之间差异不显著（图 2）。本研究中选取的灌木物种为矮脚锦鸡儿，属于豆科固氮植

物，可能与白莲蒿及草本植物具有不同的根际共生类型，而后者是解释不同植物物种下土壤真菌群落差异的主要

因素，例如固氮植物不仅影响固氮菌的丰度与组成，也能间接调控菌根真菌的类型，从而影响真菌群落组成［10］。

相较 NSE，SSE 与 SE 土壤细菌的甲基营养与芳香化合物降解功能的相对丰度显著下降，而硝化作用、硫化

物氧化与铁呼吸等功能的相对丰度显著提高（图 4）。灌木与草本植物的凋落物与根际分泌物化学组成相异［4］，如

图 5　土壤有机碳组分影响因素及土壤有机碳组分与土壤微生物性质的相关分析

Fig. 5　 Analysis of the potential drivers of soil organic carbon fraction and the correlation between soil organic carbon fraction 
and soil microbial properties
（a）土壤理化因子与微生物群落组成对土壤有机碳组分影响的冗余分析，红色箭头所指为对土壤有机碳组分影响显著的解释变量，灰色箭头所指为

对其影响不显著的解释变量。NMDS1： 土壤细菌群落组成，以非度量多维尺度分析（NMDS）第一轴坐标表征； F-NMDS1： 土壤真菌群落组成，以

NMDS 第一轴坐标表征。（b）各个解释变量对土壤有机碳组分总体变化的贡献。（c）土壤有机碳组分及占比与土壤微生物残体碳、细菌功能与真菌营

养 型 的 Pearson 相 关 性 热 图 ，红 色 代 表 负 相 关 ，蓝 色 代 表 正 相 关 ；星 号 代 表 相 关 的 显 著 性 。（a） Redundance analysis for the effects of soil 
physicochemical properties and microbial community composition on soil carbon fraction. Red arrows point to properties that significantly affect soil 
organic carbon fraction， while gray arrows point to properties with no significant effect. NMDS1： Community composition of soil bacteria indicated with 
the first axis of non-metric multidimensional scaling； F-NMDS1： Community composition of soil fungi indicated with the first axis of non-metric 
multidimensional scaling. （b） Contribution of individual properties on the changes of soil organic carbon fraction. （c） Heatmap based on Pearson’s 
correlation between soil organic carbon fraction as well as the ratio of each fraction to total organic carbon and soil microbial properties including 
necromass carbon， bacterial functions and fungal trophic types. Red represents negative correlations， while red represents positive correlations. Star marks 
indicate the significance of correlations.
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草本植物细胞壁中果胶含量通常高于灌木木质化细胞壁［46］，前者凋落物中果胶含量亦可能较后者更高。果胶是

甲醇等单碳化合物的主要来源，因而灌丛化可能降低土壤中甲醇与其他单碳化合物含量，从而使甲基营养细菌相

对丰度下降。然而，与之前在青藏高原发现灌丛土壤中细菌芳香化合物降解相对丰度高于草地的结果相反［47］，本

研究发现灌丛化导致芳香化合物降解功能的下降，这可能由于不同灌木物种对凋落物化学组成与微生物群落的

影响不同［10］，有待后续研究。此外，灌丛化可能通过促进土壤能量输入与养分积累（表 1），提高土壤细菌参与元

素循环的活性，从而提高土壤细菌硝化作用、硫化物氧化与铁呼吸等功能相对丰度（图 4），与在青藏高原高山草

地的研究［48］中发现灌丛化导致土壤细菌氮硫循环相关功能提高的结果一致。而在土壤真菌营养型中，凋落物腐

生营养与木本腐生营养的相对丰度在 SE 与 SSE 下显著提高（图 4）。这可能是由于与草本植物相比，灌木与半灌

木的凋落物总量与木质素含量均更高，为凋落物腐生与木本腐生的土壤真菌提供了更多碳源与更适宜的环境，从

而促进这些营养型相对丰度提升。

3. 3　灌丛化对土壤有机碳组分及占比的微生物调控机制

灌丛化对 SOC 组分的绝对含量与相对占比具有不同的调控机制（图 6a）。对于各组分有机碳绝对含量，土壤

理化性质同时为直接与间接的调控因子，碳循环相关的胞外酶活性为另一直接调控因子，而微生物群落组成则通

过影响酶活性对其起到间接调控作用（图 6a）。土壤理化性质对于有机碳组分绝对含量的直接调控效应可能主

要源于 SOC。作为土壤各有机碳组分的总体，SOC 的提高通常伴随着各组分有机碳含量的提高［17］。冗余分析亦

表明，SOC 是土壤碳组分最重要的解释因子（图 5b）。而 SWC、TN、TP 等其他理化性质可能主要通过影响土壤

图 6　灌丛化对土壤有机碳组分及其占比调控机制的偏最小二乘路径模型

Fig. 6　 The partial-least square path modeling for the regulatory mechanisms of shrub encroachment on soil organic carbon 
fractions and their ratio to soil total organic carbon
（a）： 灌丛化对土壤有机碳组分及矿物结合态有机碳占比调控机制的偏最小二乘路径模型，每个方框代表不同的显变量，方框中括号内的因子为用

于计算该显变量的隐变量，箭头代表模型中的路径，其侧数字为该路径标准化路径系数，星号代表路径的统计显著性 The partial-least square path 
modeling for the regulatory mechanisms of shrub encroachment on soil organic carbon fraction and the ratio of soil mineral-associated organic carbon to 
total organic carbon. Each square represents each of the different observable variables， the properties bracketed represent hidden variables used to 
calculate the observable variable. Arrows represent paths in the model， the numbers aside represent the standardized pathway index， the star marks 
indicate statistical significance of the paths； ***： P<0.001； **： P<0.01； *： P<0.05.
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微生物群落结构间接调控有机碳组分。同时，BG 与 CBH 则可能通过直接参与 POC 与 MAOC 的生产影响其绝

对含量，因为 POC 与 MAOC 分别主要来自部分降解的植物残体与微生物残体，而这些组分的降解均离不开胞外

酶［13］。一项在青藏高原高寒草甸的研究亦报道，碳循环相关酶通过调节植物残体对有机碳组分产生显著影响［19］。

而对于 MAOC 的相对占比，MNC 是重要的直接调控因子，微生物群落结构则通过调控 MNC 起到间接调控作用

（图 6a，c）。不同的土壤微生物类群在土壤碳循环中扮演不同角色，如厚壁菌门细菌与拟杆菌门细菌增加可能促

进有机碳积累［49］，而变形菌门增加可能促进小分子有机碳的降解［50］，因而土壤微生物群落结构变化对有机碳组分

存在重要影响。此外，MNC 是 MAOC 的重要来源，在黄土高原草地中，其对 MAOC 的贡献显著高于对 POC 的

贡献［11］，因而 MNC 的提高对 MAOC 的促进作用可能高于 POC，最终导致 MAOC 相对占比的升高。相关性分析

表明，FNC 比 BNC 对于 MAOC 相对占比的相关性更显著（图 5c），与之前的研究发现真菌是微生物残体碳主要

贡献者的结果一致［10］。

本研究发现，在土壤微生物介导下，黄土高原长期封育草地中发生的灌丛化不仅促进 SOC 含量提高，也促进

其各组分绝对含量的上升。与草本植物相比，灌木对土壤碳的利用与富集能力通常更强，在碳源丰富的环境中可

能有更高的竞争能力［51］。因而该结果提示，继续维持封育措施可能导致灌丛化程度加深，进一步影响草地景观与

生态功能。然而，灌丛化导致 MAOC 相对占比的提高则提示土壤有机碳库的稳定性提高，其对升温的敏感性可

能下降，并可能通过降低土壤碳排放抑制全球变暖的正反馈［52］。因此，对黄土高原灌丛化草地进行管理时，应综

合考量灌丛化的各项生态效应，以制定适合的管理措施。

4　结论

黄土高原长期封育导致的灌丛化显著提高了土壤 DOC、POC 与 MAOC 等组分的绝对含量，同时提高了

MAOC 相对占比，但降低了 POC 的相对占比。此外，灌丛化显著影响了土壤微生物的群落组成、细菌功能特征

与真菌的营养型。土壤微生物群落结构变化所介导的碳循环相关酶活性提高与微生物残体碳增加分别是各组分

有机碳含量与 MAOC 占比的直接调控因子，而土壤理化性质不仅间接调控有机碳组分与 MAOC 占比，也对前者

有直接调控作用。综合以上结果，灌木扩张不仅导致黄土高原草地有机碳库总量增加，也通过提高 MAOC 占比

提高其稳定性，可能导致该区灌丛化程度进一步加深，但也使草地碳库面对全球变暖等干扰具有更高的抵抗力。

而微生物群落结构、其分泌的碳循环相关胞外酶活性及残体碳共同在上述过程中起到关键调控作用。
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