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摘   要：土壤微生物组对于生态系统的可持续性至关重要，青藏高原独特的地理环境孕育了多样

的极端环境，其土壤细菌组成差异及其驱动因素尚不清楚。【目的】探究不同极端生境土壤细菌多

样性及其影响因素。【方法】对 7 种典型的青藏高原极端生境土壤 DNA 进行 16S rRNA 基因高通

量测序，通过生物信息分析，找出不同生境细菌群落组成、功能差异；结合土壤理化因子，进一步

分析细菌组成差异的潜在影响因素。【结果】通过高通量测序，从 7 个不同生境的 36 个土壤样品

中共获得 16 323 712 高质量 reads，26 504 个可操作分类单元(operational taxonomic units, OTUs)。在

门分类水平上，各生境中注释到的放线菌门(Actinomycetota)与假单胞菌门(Pseudomonadota)相对丰

度均最高；在属分类水平上，芽孢杆菌属(Bacillus)、Ambiguous_taxa、土壤红杆菌属(Solirubrobacter)、
假节杆菌属(Pseudarthrobacter)等为优势属。另外，不同生境中的细菌 α 多样性无显著差异，但是

β 多样性差异显著，并且通过 LEfSe 分析进一步说明了不同生境细菌群落结构的差异性。通过冗余

分析(redundancy analysis, RDA)发现，Mg2+、Na+和 K+等常量元素是影响细菌群落结构的主要因子，

而且其他土壤理化因子对不同生境中优势菌群的分布具有一定的特异性。最后，利用 FAPROTAX
工具对细菌群落功能预测，发现不同生境的细菌类群参与的氮、硫元素生物地球化学循环过程差
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异较大。【结论】青藏高原不同极端生境细菌群落结构差异较大，这一成因受到不同土壤理化因

子的驱动，并且各生境下大量未注释菌属表明青藏高原具有极为丰富的潜在细菌新物种资源。 

关键词：青藏高原；极端生境；细菌多样性；细菌群落结构差异；生态功能 
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Abstract: Soil microorganisms play a key role in the sustainability of ecosystems. There are 
diverse extreme habitats on the Qinghai-Tibetan Plateau (QTP), where the differences of soil 
bacterial composition and the driving factors remain to be studied. [Objective] To explore the 
differences and influencing factors of soil bacterial diversity in different extreme habitats on 
the QTP. [Methods] High-throughput sequencing of 16S rRNA genes was performed for the 
soil samples from seven typical extreme habitats on the QTP. The bioinformatics tools were 
employed to analyze the differences in bacterial composition and functions among different 
habitats. The potential soil factors influencing bacterial composition were further analyzed. 
[Results] A total of 16 323 712 high-quality reads and 26 504 operational taxonomic units 
(OTUs) were obtained for the 36 soil samples collected from seven different habitats. At the 
phylum level, the relative abundance of Actinomycetota and Proteobacteria were the highest in 
all the habitats. Bacillus, Ambiguous_taxa, Solirubacter, and Pseudoarthrobacter were the 
dominant genera. In addition, there was no significant difference in bacterial alpha diversity 
among different habitats, while the bacterial beta diversity showed significant differences, 
which was further confirmed by Linear discriminant analysis Effect Size (LEfSe). Redundancy 
analysis (RDA) identified Mg2+, Na+, and K+ as the main factors affecting the bacterial 
community structure, and the effects of other soil physicochemical factors on the distribution of 
dominant flora varied in different habitats. Finally, FAPROTAX tool was used to predict the 
bacterial function, which suggested that the roles of bacteria in the biogeochemical cycling 
processes of nitrogen and sulfur varied in different habitats. [Conclusion] The bacterial 
community structure varies greatly in different extreme habitats of the QTP, which is driven by 
different soil physicochemical factors. The presence of rich unannotated genera in each habitat 
indicates that the QTP has rich potential new bacterial resources. 
Keywords: Qinghai-Tibetan Plateau; extreme habitats; bacterial diversity; difference of 
bacterial community structure; ecological functions 
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青藏高原被誉为“世界第三极”，平均海拔

4 500 m 以上，以寒冷、干旱、低氧、低压、紫

外辐射强等环境为典型特征，其独特的极端生

境孕育了丰富的生物资源，是全球生物多样性

研究热点地区之一[1]。极端环境往往导致生物

的基因类型、生理适应机制及代谢产物等更加

独特。近年来，从青藏高原上极端生境中如冰

川、盐湖、酸性砂质土等发现了大量微生物新

种 [2-7]，并且其基因组中存在大量编码次级代

谢产物的生物合成基因簇。因此，青藏高原极

端生境是发现微生物新资源以及微生物药物的

重要来源。开展青藏高原不同生境的细菌群落

组成及其差异研究，对于青藏高原极端生境细

菌资源的开发利用具有重要意义。 
微生物是土壤生态系统中最为活跃的组分，

对土壤性质变化极为敏感，在维持生态系统功

能和提高土壤生产力方面发挥着重要作用 [8]。

土壤环境拥有地球上最多样化的细菌种群，并

且土壤理化因子随时间与空间的变化，进一步

提高了微生物生态位的多样性。环境因子是驱动

土壤环境微生物组成与多样性差异的重要因素，

不同环境因子对土壤微生物的选择不同，如土壤

pH 降低时，嗜酸性细菌丰度会增加[9]；冻土融化

后，随着土壤中的有机质的消耗，异养微生物

竞争优势逐步下降[10]。Ren 等[11]指出，多年冻

土生境中总碳(TC)、总氮(TN)和总磷(TP)的养分

含量对土壤微生物群落组成与多样性影响最大；

Yi 等对湿地土壤细菌群落的研究指出，pH、TP
在细菌群落变化上发挥重要作用[12]。土壤养分

变化也会影响细菌群落结构[13]，Zeng 等对温带

草原生态系统土壤微生物菌群结构研究发现，

氮素添加不仅直接影响土壤细菌丰富度，同时也

会通过土壤酸化间接影响细菌群落多样性[14]。此

外，土壤中重金属离子的改变也会促使土壤微

生物群落组成改变 [15]，如砷与镉污染的土壤

中，变形菌相对增多，而放线菌与厚壁菌受其

影响降低[16]。也有研究表明，可交换的 Ca2+、

Mg2+会影响土壤微生物群落构成[17-18]。 
目前，青藏高原地域环境的独特性引起了

国内外学者对青藏高原极端生境土壤微生物多

样性研究的大量关注[19-21]，但往往针对青藏高

原上某种极端生境，而不同极端生境土壤细菌

组成差异及其驱动因素尚不清楚。本研究通过

对青藏高原 7 种典型极端生境土壤的 16S rRNA
基因高通量测序，比较分析了不同生境中细菌

的组成与多样性，并与土壤理化性质进行关联

分析，进一步探讨了不同极端生境细菌结构和

多样性变化的驱动机制。 

1  材料与方法 
1.1  材料 

本研究以青藏高原戈壁 (GB: 37°3.79′N, 
97°46.351 3′E; 37°19.85′N, 96°41.45′E)、高寒草

甸(GHCD: 35°13.47′N, 101°28.77′E; 34°49.14′N, 
99°36.59′E) 、 高 山 森 林 (GSSL: 35°16.29′N, 
101°55.90′E)、湿地(SD: 37°18.96′N, 96°54.19′E; 
34°53.34′N, 98°07.89′E)、沙漠(SM: 36°42.28′N, 
100°47.57′E) 、 退 化 草 甸 (THCD: 36°42.52′N, 
104°29.09′E; 35°41.80′N, 101°05.59′E)和盐湖

(YH: 36°38.89′N, 100°42.15′E; 36°47.64′N, 
99°05.49′E)这 7 种极端生境的土壤或沉积物为

研究材料，使用正方形 5 点取样法采集 20 cm
左右深度的土壤或盐湖沉积物，每组 3 个平

行，样品置于 4 ℃车载冰箱，运抵实验室后

‒80 ℃冰箱保存。将每份土样分为 2 个部分，

一部分样品风干，过 0.25 mm 孔径网筛后用于

分析土壤理化性质；另一部分保存于‒80 ℃冰

箱用于土壤基因组的提取。  

1.2  土壤理化性质分析 
风干过筛后的土壤，以水为浸提剂，水土
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比 2.5:1 (质量体积比)，使用电位法(土壤 pH 值

的测定电位法，HJ 962—2018)测定土壤 pH；土

壤经氢氧化钠熔融后，在 700 nm 波长处测定

吸光度，采用碱熔-钼锑抗分光光度法(土壤总

磷的测定碱熔-钼锑抗分光光度法，HJ 632—2011)
测定土壤总磷(TP)；参照阴红彬等[22]的方法，使

用元素分析仪测定土壤总碳(TC)与总氮(TN)；
参照陆嘉玮等[23]的方法，利用 Agilent 7500a 电

感耦合等离子体质谱仪测定土壤 K+、Na+、

Mg2+和 Ca2+含量。 

1.3  主要试剂和仪器 
主要试剂：邻苯二甲酸氢钾；磷酸二氢

钾；无水磷酸氢二钠；四硼酸钠；磷酸二氢

钾；氢氧化钠；抗坏血酸；钼酸铵等，以上试

剂均购于生工生物工程(上海)股份有限公司。 
主要仪器：Vario Micro cube 元素分析仪

(埃利蒙塔)；Agilent 7500a 电感耦合等离子体

质谱仪(安捷)；Fast DNA® SPIN 试剂盒(MP 生物

医疗公司)；NanoPhotometer® N60 超微量分光光

度计(因普恩(北京)国际贸易有限公司)等。 

1.4  土壤样品环境总 DNA 提取及高通量

测序 
取0.5 g土壤样品，按照试剂盒使用说明书，

利用 FastDNA® SPIN 试剂盒(MP 生物医疗公司)
提取土壤环境基因组。使用 NanoPhotometer® 
N60 超微量分光光度计(IMPLEN)检测提取 DNA
的浓度与纯度，利用 1%琼脂糖凝胶电泳检测

DNA 提取液的质量。将提取合格的 DNA 样品，

利用细菌特异性引物 338F (5′-ACTCCTACGGG 
AGGCAGCA-3′)和 806R (5′-GGACTACHVGG 
GTWTCTAAT-3′)，对 16S rRNA 基因 V3‒V4 可

变区进行 PCR 扩增，反应体系(25 μL)：模板 DNA 
20 ng，TransStart® buffer (10×) 2.5 μL，dNTPs 
(2.5 mmol/L) 2 μL，上/下游引物(10 μmol/L)各  
1 μL，TransStart® Tap DNA polymerase (2.5 U/μL) 

0.5 μL，ddH2O 补足至 25 μL。反应条件：94 ℃
预变性 3 min；94 ℃变性 5 s，57 ℃退火 90 s，
72 ℃延伸 10 s，共 24 个循环；最后在 72 ℃下

延伸 5 min。使用 1.5%琼脂糖凝胶电泳检测 PCR
产物，再进行 Solexa PCR 扩增纯化，纯化产物

进行 NanoDrop 定量及混样(质量比为 1:1)，经

1.8%的琼脂糖凝胶电泳切胶回收目的片段，构

建好的文库经过质量控制，在 Illumina MiSeq 平

台完成测序。测序原始数据已上传 NCBI SRA
数据库(登录号：SRR21898123‒SRR21898158)。 

1.5  数据分析 
使用 USEARCH v10[24]对原始序列进项质

控，得到最终的有效序列；采用 RDPclassifier
算法对 97.0%相似水平的操作分类单元代表序

列进行分类分析[25]。使用 Excel 2016 整理数

据，R v4.2.1 及其相关 R 包绘图。具体利用

phyloseq、microbiome 包绘制样本稀疏曲线，

利用 tidyverse、ggprism、vegan 和 ggpolt2 包绘

制菌群堆叠柱状图；使用 GraphPad Prism 8 进

一步分析各生境中优势菌群门分类水平上的差

异；利用 plotrix 包绘制韦恩图；利用 vegan、
amplicon 包计算不同生境下菌群 α 多样性，使

用 ggpolt2 包绘制箱线图，通过 Shannon、

Simpson、Ace 和 Richness 指数反映细菌群落的

物种丰度和多样性；为比较不同生境下群落组

成及结构差异，利用 amplicon、BiocManager、
phyloseq 和 ape 包等进行主成分分析(principle 
component analysis, PCoA)、非度量多维尺度分

析(non-metric multidimensional scaling, NMDS)；
利用 R 包 tidyverse、ggprism、vegan 和 pacman
进行冗余分析(redundancy analysis, RDA)以揭示

土壤细菌群落结构对不同环境因子的响应关

系。LEfSe 分析和 FAPROTAX 功能注释均使用

Biozeron Cloud Platform (http://www.cloud. 
biomicroclass.com/CloudPlatform)完成。 
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2  结果与分析 
2.1  16S rRNA 基因高通量测序数据评估

及极端生境土壤细菌多样性分析 
通过对 7 种生境土壤 16S rRNA 基因

V3−V4 可变区的高通量测序，从 36 个样本中

总共获得 16 323 712 clean reads 和 4.08 Gb 数

据，Q20 和 Q30 值分别为 97.04%和 92.27%，

平均GC含量为 56.8%，使用VSEARCH v1.9.6 软

件对有效序列在 97.0%的一致性下进行聚类，

得到 26 504 个 OTUs。物种稀疏曲线(图 1A)表
明，随着测序深度的增加，OTU 数值稀释曲线

逐渐趋于平缓，测序数据深度足以反映每个样

本中的细菌群落信息。 
根据 OTU 聚类分析结果，分析了不同生

境下共有和特有的 OTUs (图 1B)，发现 SD 生

境中的 OTUs 数量最多(10 663 个)，SM 生境最

少 (7 839 个 )，值得注意的是，各生境共有

OTUs 仅 669 个，推测不同生境下的微生物群

落组成和结构差异较大。 
通过 Ace、Simpson、Richness 和 Shannon

等指数分析，揭示了不同生境中细菌群落的物

种丰度和多样性差异(图 2)。虽然 Simpson 和

Shannon 指数分析显示，青藏高原 7 种典型极端

生境 α 多样性无显著差异，但 Ace 和 Richness 指
数显示，GSSL生境显著高于YH生境(P<0.05)，
表明 GSSL 生境细菌丰富度显著高于 YH 生

境，而其他生境的物种丰富度无差异。 
为了解各生境之间细菌群落组成的相似性

和差异性，本研究进一步对青藏高原各极端生

境土壤细菌群落进行了 β 多样性分析。基于

Unweighted-Unifrac 距离的 PCoA 分析(图 3A)

显示，除 GHCD、GSSL和 SM生境外，其他生

境土壤细菌群落之间相互独立，并且两两比较

发 现 各 生 境 下 细 菌 菌 群 存 在 极 显 著 差 异

(R2=0.522, P=0.001)。此外，根据 Bray-Curtis

距离算法，对物种进行 NMDS 分析(图 3B)，结

果显示各生境菌群在维度 NMDS1 和维度

NMDS2 上均能很好区分开，进一步说明青藏

高原各极端生境细菌组成有较明显的差异。其

中 Stress=0.09 (<0.2)，证明数据的可靠性。 

2.2  不同生境土壤细菌组成及差异分析 
所有供试土壤样品共检测到细菌 57 门、

165 纲、417 目、720 科和 1 465 属。在门分

类水平上(图 4A)，土壤细菌主要来自放线菌门 
 

 
 
图 1  青藏高原极端生境土壤样品的物种稀疏曲线(A)和 OTU 韦恩图(B) 
Figure 1  Species sparse curves (A) and Venn diagram (B) of OTUs of soil samples from extreme habitats 
on the QTP. 
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图 2  青藏高原极端生境土壤细菌 α 多样性指数   
Figure 2  Alpha diversity index of soil bacterial in extreme habitats of the Qinghai-Tibetan Plateau. A: Ace 
index. B: Simpson index. C: Richness index. D: Shannon index. 
 

 
 
图 3  青藏高原极端生境土壤细菌 β 多样性分析 
Figure 3  Analysis of soil bacterial beta diversity in extreme habitats on the Qinghai-Tibetan Plateau. A: 
PCoA analysis based on Unweighted-Unifrac distance. B: NMDS analysis based on the Bray-Curtis distance 
algorithm. 
 
(Actinomycetota)和假单胞菌门(Pseudomonadota)，
这 2 种菌群在各生境中的丰度占比总和均大于

50%，是土壤中的优势菌群。其中 GB 生境中

放线菌门 (Actinomycetota)丰度最高，其次为

THCD 生境。而假单胞菌门(Pseudomonadota)
丰度最高的是 SD生境，其次是GSSL生境。对
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不同生境中相对丰度排名前五的细菌门分析发

现，拟杆菌门(Bacteroidota)只出现在 THCD 生

境，而芽单胞菌门(Gemmatimonadota)未出现在

SD 和 SM 生境丰度前五菌门。 
通过对各生境中优势菌群在门分类水平上的

差异分析(图 4B)，发现放线菌门(Actinomycetota)
在不同生境中的相对丰度存在差异性，GB、

GHCD 和 THCD 生境中放线菌门(Actinomycetota)
的 相 对 丰 度 相 似 ， 但 显 著 高 于 其 他 生 境

(P<0.05)。SD 生境中的放线菌门(Actinomycetota)
相对丰度远低于其他生境，但是假单胞菌门

(Pseudomonadota)的相对丰度却是在所有生境

中最高的(P<0.05)。对于绿弯菌门(Chloroflexota)，
在 YH 生境中的相对丰度显著高于其他生境

(P<0.05)，其他生境中的相对丰度差异不大。

酸杆菌门(Acidobacteriota)在 GHCD 生境中的

相对丰度显著高于其他生境(P<0.05)，而在 GB
和 SD 生境中的相对丰度最低(P<0.05)。芽孢菌

门(Bacillota)在 SD 和 SM 生境中的相对丰度显

著高于其他生境 (P<0.05)，尤其是 GHCD、

GSSL 和 THCD 生境。 
从属分类水平(图 5A)来看，对不同生境中

相对丰度排名前五的细菌属组成分析发现，各

生境下丰度前五的菌属一致，分别为芽孢杆菌

属(Bacillus)、Ambiguous_taxa、土壤红杆菌属

(Solirubrobacter)、假节杆菌属(Pseudarthrobacter)
以及 Gaiella。从属分类水平上的差异分析发现

(图 5B)，注释到的相对丰度最高的 5 个菌属

中，SM 生境中芽孢杆菌属(Bacillus)的丰度显

著高于其他生境 ( P < 0 . 0 5 )，并且 GHC D、

GSSL、THCD 和 YH 生境中的芽孢杆菌属

(Bacillus)丰度最低。对于 Ambiguous_taxa，
GHCD 生境中的相对丰度最高(P<0.05)，在 GB
生 境 中 的 相 对 丰 度 最 低 。 土 壤 红 杆 菌 属

(Solirubrobacter)在 GHCD、THCD 和 SM 生境

中的相对丰度显著高于SD和YH生境(P<0.05)。
GSSL 生境中假节杆菌属(Pseudarthrobacter)相对

丰度显著高于其他生境(P<0.05)，其次为 THCD、 
 

 
 
图 4  青藏高原极端生境土壤细菌群落组成(门分类水平) 
Figure 4  Composition of soil bacterial communities in extreme habitats of the Qinghai-Tibetan Plateau 
(phylum classification level). A: Bacterial composition. B: Differential analysis of dominant phylum. 
Lowercase letters indicate significant differences between different sampling points and the same species 
(P<0.05). 
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图 5  青藏高原极端生境土壤细菌群落组成(属分类水平) 
Figure 5  Composition of soil bacterial communities in extreme habitats of the Qinghai-Tibetan Plateau 
(taxonomic level). A: Bacterial composition. B: Differential analysis of dominant bacteria. Lowercase letters 
indicate significant differences between different sampling points and the same species (P<0.05). 
 
SD、SM 生境，而 GB 和 GHCD 生境中的相对

丰度最低。GHCD生境中Gaiella的相对丰度显

著高于其他生境(P<0.05)，GSSL、SM 生境次

之，GB、THCD、SD 和 YH生境中的相对丰度

最低。 
此外，本研究对不同生境的微生物群落

进行了 LEfSe 分析，由分支图(图 6)可知，青

藏高原不同极端生境共有 92 个不同分类水平

上的细菌群落存在显著差异，其中 GB 生境有

11 个生物标记物，如放线菌门(Actinomycetota)、
芽单胞菌门(Gemmatimonadota)、腈基降解菌

纲 (Nitriliruptoria)、绿弯菌纲 (Chloroflexia)
等； GHCD 生境有 24 个，如嗜热油菌纲

(Thermoleophilia)、酸杆菌门(Acidobacteriota)、
土壤红杆菌科(Solirubrobacteraceae)、Gaiellales
等；GSSL 生境有 5 个，包括假单胞菌目

(Pseudomonadales)、莫拉菌科(Moraxellaceae)、不

动杆菌属(Acinetobacter)、根瘤菌目(Rhizobiales)等； 
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图 6  各生境土壤细菌群落结构 LEfSe 分析 
Figure 6  LEfSe analysis of soil bacterial community structure from various habitats (phylum-genus level, 
LDA=4.0). 
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SD生境有11个，如假单胞菌门(Pseudomonadota)、
γ-变形菌纲 (Gammaproteobacteria)、芽孢菌门

(Bacillota)、β-变形菌杆菌目(Betaproteobacteriales)
等；SM 生境中存在 6 个，包括芽孢杆菌纲

(Bacilli)、芽孢杆菌目(Bacillales)、芽孢杆菌科

(Bacillaceae)、芽孢杆菌属(Bacillus)等；THCD
生境中有 23 个，如放线菌门(Actinomycetota)、
微 球 菌 目 (Micrococcales) 、 微 球 菌 科

(Micrococcaceae)、假节杆菌属(Pseudarthrobacter)
等； YH 生境中有 12 个，包括放线菌目

(Actinomarinales)、酸微菌纲(Acidimicrobiia)、
δ- 变 形 菌 纲 (Deltaproteobacteria) 、 梭 菌 纲

(Clostridia)等。 

2.3  土壤理化因子对不同生境微生物多样

性的影响 
本研究首先对各生境土壤样品的理化常数

进行了测定，包括 pH、总碳(TC)、总氮(TN)，以

及大量金属元素K+、Ca2+、Na+和Mg2+ (表1)。结

果显示，各生境土壤呈弱碱性，并且 YH 生境

的碱性最高，与 GHCD、GSSL、SD 生境具有

差异显著性(P<0.05)；GSSL 生境土壤中 TC、

TN 和 TP 的含量显著高于其他生境(P<0.05)，

并且 GB 生境土壤中 TC 和 TN 含量最低，

THCD 生境中 TP 含量最低。对于大量金属元

素，YH 生境中 Na+含量显著高于其他生境

(P<0.05)；GB、GHCD 生境中 Mg2+含量显著高

于 GSSL、SD、SM 和 THCD 生境(P<0.05)，而

SD、SM 生境中 Mg2+含量最低；GHCD 生境中

K+含量显著高于 SD、SM、THCD 和 YH 生境

(P<0.05)，同时 SM 生境中 K+含量显著低于其

他生境(P<0.05)；YH 生境中 Ca2+含量显著高于

GHCD、GSSL 和 SD 生境(P<0.05)。 

为了揭示土壤细菌群落结构对不同理化因

子的响应关系，本研究根据不同生境土壤群落

组成分析，选取各生境中相对丰度排在前九的

菌门与上述土壤理化因子进行冗余分析(RDA)。
结果显示(图 7)，第一和第二排序轴分别解释了

43.00%和 25.09%的细菌群落结构变异，说明本

研究所选取的环境因子具有一定的代表性。 
从图 7 中可以看出，土壤中 Mg2+、Na+和

K+等常量元素影响最大，其次为 TP、TC，影

响最小的是 pH、Ca2+和 TN。同时，放线菌门

(Actinomycetota) 、绿弯菌门 (Chloroflexota) 与
Mg2+、K+、TP 和 Na+呈正相关，而与 pH、

Ca2+ 、 TC 和 TN 呈负相关。芽单胞菌门

(Gemmatimonadota)与 TP、Mg2+、K+、Na+和

pH 呈正相关，而与 Ca2+、TN 和 TC 呈负相

关 。 酸 杆 菌 门 (Acidobacteriota) 、 蓝 细 菌 门

(Cyanobacteriota)与TN、TC 和Ca2+呈正相关，而

与 K+、Mg2+、TP、Na+和 pH 呈负相关。拟杆菌

门(Bacteroidota)、假单胞菌门(Pseudomonadota)、
硝化螺旋菌门(Nitrospirota)、芽孢菌门(Bacillota)
与 TN、TC、Ca2+和 pH 呈正相关，而与 K+、

Mg2+、TP 和 Na+呈负相关。 

2.4  不同生境下土壤细菌群落功能分析 
根据 OTU 分类注释结果，采用 FAPROTAX

工具对细菌群落功能进行分析，共注释到 80 种

生物功能，并且 73 种在不同生境下表现出显

著差异 (P<0.05)，其中需氧化能异养 (aerobic 
chemoheterotrophy, 7.81%‒34.21%)和化学异养

(chemoheterotrophy, 20.97%‒35.11%)的相对丰

度最高，而且 YH 生境中需氧化能异养功能显

著低于其他生境(P<0.05)，而化能异养在各生

境中无显著差异。选取差异显著的 50 种功能

进行展示(图 8)，其中硝化作用(nitrification)在
SM、GHCD 生境显著高于其他生境(P<0.05)。 

固氮作用(nitrogen fixation)中，GB、YH、

GHCD 生境显著高于 SD、SM 生境(P<0.05)。 
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图 7  土壤细菌群落与环境因子间的冗余分析 
Figure 7  Redundancy analysis (RDA) between 
soil bacterial community and environmental factors. 

在木质素降解作用(ligninolysis)中，GSSL生境显

著高于GB、THCD、YH和SD生境(P<0.05)。硫

化合物的呼吸(respiration of sulfur compounds)
中，YH 生境显著高于其他生境(P<0.05)，同时

SD 生境也显著高于 THCD、SM、GSSL、

GHCD和 GB 生境(P<0.05)。值得注意的是，与

甲烷相关的功能中，SD 生境显著高于其他生

境(P<0.05)。从相关性分析可以看出(图 8)，土

壤 Na+含量与大多数微生物群落功能显著相

关，其次为 Ca2+、pH、TC、TN、TP 和 K+ 
(P<0.05)。 

 

 
 
图 8  青藏高原极端生境土壤细菌功能预测及其与土壤因子的相关性 
Figure 8  Prediction of soil bacterial functions in extreme habitats on the QTP and its correlation with soil 
factors. *: P<0.05; **: P<0.01; ***: P<0.001.  
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3  讨论与结论 

土壤细菌群落多样性对维持青藏高原生态

系统功能与持续性发展密切相关[26]，虽然国内

外对于青藏高原各种典型生境的微生物多样性

开展了大量研究，但是大多集中于单个生境，

而对于不同典型生境中的细菌多样性、差异及

其成因方面的研究尚比较缺乏。本研究通过对

青藏高原 7 种不同极端生境土壤样品的 16S 
rRNA 基因高通量测序及生物信息分析，揭示

了不同生境土壤细菌群落的组成及其差异。结

果显示，GB 生境中放线菌门(Actinomycetota)
和假单胞菌门(Pseudomonadota)丰度最高，占

60%以上，这与在河西走廊黑戈壁[27]、青藏高

原北部戈壁[28]的菌群组成较为一致；GHCD 生

境与 THCD 生境中的优势菌群以放线菌门

(Actinomycetota)、假单胞菌门(Pseudomonadota)、
酸杆菌门(Acidobacteriota)和绿弯菌门(Chloroflexota)
为主，并且放线菌门(Actinomycetota)的相对丰

度最高，这与青藏高原果洛高寒草甸生境[29]、

青藏高原中心区域高寒草甸生境[30]报道的菌群

结构类似。而在GSSL和 SD生境中变形菌和放

线菌同样是优势菌群，但是相比之下，假单胞

菌门(Pseudomonadota)的相对丰度较高，这也

与其他学者报道的结果基本一致 [31-32]。变形

菌参与土壤能量代谢。例如，有机和无机化合

物的氧化以及从光中获取能量 [33]，并且在有

机质分解中具有重要作用，而高山森林和湿

地中的有机质含量较高，这可能是导致其在  
2 种生态系统中富集的原因。SM 生境中细菌

组成以放线菌门(Actinomycetota)、假单胞菌门

(Pseudomonadota)、芽孢菌门 (Bacillota)为主，

这与青藏高原东缘沙漠 [34]、柴达木盆地沙  
丘[35-36]中菌群结构相似。近年来，对盐湖微生物

多样性研究较多，如 Yang 等[37]对青海湖菌群结

构 的 研 究 ， 发 现 优 势 菌 群 为 假 单 胞 菌 门

(Pseudomonadota)、放线菌门 (Actinomycetota)、
酸杆菌门(Acidobacteriota)和芽孢菌门(Bacillota)；
Wang 等 [38]等发现察尔汗盐湖中假单胞菌门

(Pseudomonadota)、拟杆菌门 (Bacteroidota)、
芽孢菌门(Bacillota)为其优势菌门；而 Liu 等[39]

揭示纳木错盐湖中的优势菌门有假单胞菌门

(Pseudomonadota)、放线菌门(Actinomycetota)、
拟杆菌门(Bacteroidota)和芽孢菌门(Bacillota)。
在本研究中，YH生境中放线菌门(Actinomycetota)、
假 单 胞 菌 门 (Pseudomonadota) 、 绿 弯 菌 门

(Chloroflexota) 、 芽 孢 菌 门 (Bacillota) 丰 度 最

高，其中绿弯菌门 (Chloroflexota)作为优势菌

门之一，在其他盐湖环境中所没发现的，可能

由于不同盐湖环境导致优势菌群具有一定的差

异。整体上，青藏高原 7 种典型极端生境各生

境中放线菌门 (Actinomycetota)与假单胞菌门

(Pseudomonadota)相对丰度均为最高，但是在

不同生境中其丰度具有较大差异(图 5A)，β 多

样性(R2=0.522, P=0.001)和 LEfSe分析进一步证

实了不同生境细菌群落结构的差异。此外，从

属水平上来看(图 5A)，发现相对丰度前 30 的

菌属有近 1/3是目前未注释与未培养的菌属，表

明青藏高原具有极为丰富的潜在新物种资源。 
土壤理化因子对土壤细菌群落的多样性和

组成具有显著影响[40-41]，因此，比较不同生境

细菌群落结构和驱动土壤微生物群落结构变化

的关键因子，对于深入了解青藏高原土壤细菌

多样性和生态系统功能具有重要意义。一般而

言，土壤 pH 值在控制细菌群落分布方面起着

关键作用[42-43]。在本研究中，虽然 pH 对细菌

群落结构有显著影响，但影响细菌群落结构的

主要因素是 Mg2+、Na+和 K+等金属元素，尤其

是对 GB 和 GHCD 生境中的放线菌和绿湾菌的

分布影响最大。此外，GSSL、SD 和 THCD 这
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3 种生境细菌群落的结构主要受到 TC 和 TN 的

驱动，同时 SD 生境的细菌群落还受到 pH 的影

响，并且主要影响了酸杆菌和蓝细菌的分布，

可能与其降解有机物和参与营养循环有关。

Wang 等[32]对高山森林对高山森林和湿地环境

微生物群落驱动因子的研究，发现除了 pH 是

影响细菌群落结构的主要因素之外，TN 也是

主要驱动因子之一，这与本研究较为一致。

pH 、 Ca2+ 和 Na+ 主 要 影 响 了 假 单 胞 菌 门

(Pseudomonadota)、拟杆菌门 (Bacteroidota)、
硝化菌门和芽孢菌门(Bacillota)在 YH 和 SM 生

境中的分布，并且 Na+是影响 YH 生境中细菌

群落分布的主要因子，这与新疆天山不同盐湖

细菌菌群结构的影响因子研究结果一致[44]，使

得这些生态适应性较强的细菌在高盐和高渗透

压环境中富集。此外，土壤中的解磷菌，例如

放线菌、假单胞菌、拟杆菌、芽孢菌等，可以

通过酸化和生成螯合物的方式将不溶性的磷转

化为可用的磷形式[45-46]。这也在一定程度上解

释了放线菌、假单胞菌、芽孢菌等为代表的解

磷菌，是青藏高原上不同极端生境优势菌群的

原因。 
通过 FAPROTAX 对不同生境下的细菌功

能进行预测，发现细菌类群主要参与了碳元

素、氮元素以及硫元素等的生物地球化学循环

过程，尤其是氮、硫循环不同生境差异较大，

进一步证实了不同生境细菌群落的差异。微生

物参与的氮循环过程主要包括硝化、反硝化、

氨化作用等[47]。本研究中，所有生境中均存在

固氮 (nitrogen fixation)、需氧氨氧化 (aerobic 
ammonia oxidation)、硝化(nitrification)、反硝

化(denitrification)、硝酸盐还原(nitrate reduction)
等氮循环中的关键代谢过程，只是不同生境的

氮代谢能力不同，如 GB 生境中具有硝酸盐还

原作用(nitrate reduction)的细菌类群丰度显著

高于其他生境，可能与 GB 生境中生物标记物

热微菌目(Thermomicrobiales)有关，热微菌目种

类有助于 NO3‒还原与 N2O[48]；而 SM 生境中需

氧氨氧化、需氧硝酸盐氧化 (aerobic nitrate 
oxidation)以及硝化作用的微生物富集程度最

高，这可能其生物标记物亚硝化单胞菌科

(Nitrosomonadaceae)，其通常通过氨氧化控制

硝化作用[49]；而 THCD 生境中的氮循环能力相

对较弱。值得一提的是，YH生境中硫代谢过程

非常丰富，比如硫化物呼吸(respiration of sulfur 
compounds)、硫酸盐呼吸(sulfate respiration)、
硫化物氧化(dark sulfide oxidation)等，可能与

YH 生境中含有大量的硫酸盐有关，在巴里坤

盐湖区域也同样发现了类似的功能，结合 LEfSe
分析，酸微菌纲(Acidimicrobiia)菌株具有 S0 和

Fe2+氧化能力，其中的 Acidimicrobiaceae 种类

能够分解利用对亚铁氧化菌和硫氧化菌生存不

利的有机物质，以维持微生物群落的平和与稳

定[50]。有意思的是，SD 生境也存在大量参与硫

代谢过程的微生物类群。此外，各生境中还存

在芳香化合物降解(aromatic compound degradation)
作用的微生物类群，GSSL 和 THCD 生境中尤

为丰富。通过土壤细菌功能与土壤因子的关联

性分析，发现木质素降解(ligninolysis)主要与

生境中的 TC 和 TN 呈强正相关，而与 pH 呈负

相关。结合 RDA 分析结果，酸杆菌可通过降

解复合木质素和纤维素实现异养生长[51-52]，进

一步说明了土壤理化因子对细菌群落组成及其

功能的影响。此外，Na+与多种硫代谢过程相

关，而 Na+同样是影响 YH 生境细菌群落结构

的主要驱动力，并且 YH 生境硫代谢活跃，从

而也揭示了 Na+通过影响 YH 生境细菌组成而

介导了硫元素的生物地球化学过程。 
本研究通过对青藏高原 7 种典型极端生境

土壤或沉积物的 16S rRNA 基因高通量测序，发
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现各生境细菌群落组成以放线菌门(Actinomycetota)
和假单胞菌门(Pseudomonadota)为主，但是在相

对丰度上存在显著差异。虽然对细菌群落结构

影响最大的理化因子是 Mg2+、Na+和 K+等金属

元素，但是驱动细菌群落构成的环境因子随着生

境的不同而不同。此外，通过细菌功能预测，揭

示了不同生境中细菌在生物地球化学过程中的

重要作用。本研究结果将为青藏高原极端生境土

壤细菌群落形成及其生态功能提供新的认识。 
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