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摘要　选取典型的放牧区和非放牧区，采用分层抽样设立了 100个样方（放牧区 47个、非放牧区 53个），采用高通

量测序数据并结合大数据分析的方法探讨了森林放牧对土壤理化性质和土壤微生物群落组成的影响. 研究结果显示：放

牧显著增加了土壤密度（P = 0.005）和电导率（P = 0.045），降低了土壤含水量（P = 0.022），表明家畜的活动可能已经破坏

土壤结构和降低土壤保水能力；放牧区的土壤可交换 K+（P = 0.015）与 Ca2+（P = 0.006）、全钙质量分数 （P = 0.004）显著

高于非放牧区，表明放牧干扰加速了国家公园土壤养分积累. 通过高通量测序技术，依据 97%相似性原则，将细菌序列

划分为 9 488个可操作分类单位（operational taxonomic units，OTUs），真菌序列划分为 5 676个 OTUs. 放牧区与非放牧

区的土壤细菌和真菌群落组成差异显著，坡度、土壤电导率和植物丰富度是影响土壤细菌群落组成的主要因素，而真菌

群落组成受到放牧强度、海拔、坡度、植物丰富度、土壤电导率、全氮和速效磷的显著影响. 进一步分析表明：变形菌门

的相对丰度与放牧强度、海拔、电导率显著正相关，而与植物丰富度显著负相关；放线菌门的相对丰度与电导率显著正

相关；绿弯菌门的相对丰度与电导率、植物丰富度显著正相关；担子菌门的相对丰度与海拔、坡度显著正相关，而与电导

率、速效磷质量分数、植物丰富度显著负相关；子囊菌门和孢霉菌门的相对丰度与电导率、速效磷质量分数、植物丰富度

显著正相关，而与海拔、坡度显著负相关；罗兹菌门的相对丰度与全氮、速效磷质量分数、植物丰富度显著正相关，而与

海拔、坡度显著负相关. 本研究表明，长期林下放牧对东北虎豹国家公园土壤理化性质和土壤微生物群落结构产生了不

同影响，考虑到土壤与其微生物之间的强相互作用，可以预计土壤微生物群落结构的变化将极大地改变土壤功能，这对

指导野生动物栖息地的恢复具有重要意义.
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0    引言

随着人口增长和粮食需求的增加，陆地上大量自

然植被变成耕地或牧场，导致全球物种多样性快速丧

失 [1−2]
. 放牧作为全球最广泛的土地利用类型之一，是

影响土壤特征、动植物多样性和生态系统功能的重

要生物过程 [3−4]
. 例如：过度放牧会引起土地利用类型

的变化，降低植被覆盖度，导致野生动物栖息地破碎

化，最终引起生物多样性丧失以及生态系统功能的降

低；放牧还会造成物种入侵 [5]，取代已灭绝的本土食

草动物的生态功能 [6] 和改变物种的生态性状 [7]；依据

中度干扰假说理论，放牧对于维持植物群落物种多样

性也有一定的贡献 [8]
. 目前 ，家畜放牧已占全球约

1/4的陆地面积 [9]，甚至出现在保护区、国家公园或其

他自然保护地，并在森林生态系统中加速扩张 [10]
. 持

续的放牧对自然资源和生态环境产生了巨大的压力，

因此有必要更好地了解放牧对生态系统的综合影响，

以实现生态保护目标.

过度放牧导致的土壤退化已经成为一个全球性

问题，越来越受到生态学家的关注 [11−12]
. 土壤的性质

是用于评价土壤健康的重要指标，对于维持生态系统

功能和预防土地退化至关重要 [11，13]
. 放牧伴随的牲畜

践踏和排泄物分解等能直接或间接地改变土壤结构

和养分积累. 家畜的践踏行为能够降低土壤孔隙度[14]、

增加土壤密度 [15]，导致空气和水的渗透性下降 [16]；粪

便和尿液的沉积能促进养分循环，增强土壤净氮矿化

和氮硝化速率，提高土壤养分有效性 [17−18]，降低土壤

pH，加速土壤氮循环 [12]
. 此外，放牧引发的土壤结构 
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和养分循环变化可以显著影响土壤微生物群落的组

成及其功能 [11，19]
.

土壤微生物是地球生物多样性的重要组成部分，

在陆地生态系统中扮演着重要角色 [20]，在调节有机质

分解及养分矿化等方面发挥着关键作用. 由于高通

量测序技术的不断发展，对土壤微生物群落组成和功

能的认知正在增加 [21]
. 土壤微生物对环境因子，如土

壤类型、pH、植被等十分敏感，可以对土壤性质和功

能的变化起到良好的指示作用 [22−23]
. 在森林生态系统

中，放牧干扰能够改变土壤微生物群落的多样性和组

成，显著影响土壤碳、氮的有效性以及土壤呼吸 [18，24]，

进而改变土壤的功能及养分供给模式 [25]；与此同时，

放牧也能够通过改变土壤理化性质来调控土壤微生

物的群落组成 [26]，如在澳大利亚东部地区的森林生态

系统中，放牧强度的增加显著降低了土壤碳含量，进

而抑制了优势细菌放线菌门（Actinobacteriota），增加

了优势真菌子囊菌门（Ascomycota） [27].
在森林中，家畜的活动能占据野生动物栖息地，

代替野生大型食草动物，它们的存在不仅对野生动物

和植物产生直接影响，还会通过营养级联效应改变土

壤结构和功能 [3−，  4]
. 家畜的啃食行为能够改变植物生

产力和群落组成，进而间接影响土壤微生物群落 [28]
.

放牧引起的植被消失会导致地下植物生物量的偏向

分配 [29]，增加根系分泌物，如酶、有机物和多糖 [30]，最

终提高土壤中病原体丰度. 此外，高强度的放牧干扰

会使得速生植物物种产生高营养的凋落物，有利于土

壤细菌生长，而低放牧强度则加速了低营养凋落物的

积累，有利于土壤真菌生长 [31]
.

东北虎豹国家公园有超过 30年的放牧历史，存

在大面积的牧场与高强度的家畜活动 [32−33]，每年的

4−11月，家牛被放养到森林中，处于自由放牧状态，

无人看管 [34]
. 长期的放牧干扰已经使当地野生动物栖

息地面临退化，阻碍了野生动物种群扩散 [33，35]，导致

灌草层生物量下降超过 20%[36]
. 根据营养级联假说，

放牧不仅对地上部食草动物、植物产生了影响，家牛

的活动还会引发下行效应对地下部土壤产生一定的

影响 [11−12]
. 因此，本研究在东北虎豹国家公园采用分

层抽样的方法选取典型的放牧与非放牧样方，对样地

内植物群落进行全面调查，并收集样地的环境和土壤

数据；利用高通量测序技术，探究森林放牧对土壤理

化性质及土壤微生物群落组成的影响，并回答以下

3个问题：1） 林下放牧是否改变了国家公园土壤理化

性质？2）放牧强度的增加，森林土壤理化性质如何变

化？3） 放牧干扰是否为国家公园土壤微生物群落结

构的主要影响因素？ 

1    材料与方法
 

1.1    研究区概况    研究区域位于东北虎豹国家公园东部

（129°05 ′00″~131°18 ′48″  E，  42°31 ′06″~  44°14 ′49″
N），东与俄罗斯接壤，南与朝鲜隔江相邻. 该区域海

拔范围 5~1 477 m，气候类型为温带大陆性季风气候，

年均气温为 5.60 ℃，年平均降水量 618 mm，无霜期为

110~160 d，土壤为暗棕壤. 全年季节分明，其中 5−
10月为生长季，11−翌年 4月为非生长季. 森林覆盖

率  > 92%，森林类型以次生落叶阔叶林为主 [37]
. 长期

红外相机监测数据表明，至少存在 28种野生兽类 [38]，

以东北虎 （Panthera tigris altaica）和东北豹 （P. pardus
orientalis）为旗舰兽类. 研究区拥有长期的放牧历史，

家牛的密度达到 8~12只·km−2[34]
. 

1.2    牧场调查与样地设置     2015年夏季对国家公园

东部核心区的牧场分布进行了调查 ，调查面积为

4 000 km2
. 调查对象为所有经营牧场，通过查阅经营

日志获取放牧基础数据，包括家畜类型、家畜数量、

成立时间 ；并使用便携式 GPS（HOLUX Inc.，  m-241，
中国台湾 ）测量牧场范围 ，利用 ArcGIS  10.3（ESRI
Inc.， Redlands， CA， USA）计算牧场面积. 根据牧场调

查的结果，将研究区在景观尺度上划分为了典型的放

牧区和非放牧区.

为消除地形因子及人为主观选取采样点造成的

误差，本研究采取环境因子辅助采样方法设置样地[39]
.

选取的环境因子包括海拔、坡度、坡向、沿等高线曲

率、沿剖面曲率、表面凹凸度和林型，除林型外其他

环境因子根据分辨率为 25 m的数字高程模型（digital
elevation model）计算获得. 我们将研究区划分为 100 m ×
100 m的栅格，采用 K-means算法对所有环境因子进

行聚类分析 [40]，并对分类结果进行方差分析以验证各

组间地形差异是否显著. 聚类结果显示，研究区可分

为 4类地形（附件 1），每类地形重复取样点见附件 2.
采用典型样地法，在每类地形内依据放牧与否进行随

机分层抽样，共设置 100个样地，其中放牧区 47个，

非放牧区 53个（图 1）. 

1.3    样地调查    使用 GPS（UniStrong，G138BD，China）
和罗盘（SUUNTO，MC.2，Finland）对样地定位，并记录

海拔和坡度. 每个样地设立 20 m × 20 m样方，对样方

内乔木胸径（DBH）≥3 cm进行测量，记录其 DBH和

树种等数据，每个样地内随机选取 3 个 5 m × 5 m 的
灌木样方，5个 1 m × 1 m 的草本样方，记录所有出现

的物种，测量其高度与盖度. 每个样地架设 1台红外

相机（相机的详细设置见文献 [38]），对样地内家畜与
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野生动物种群与活动进行监测. 

1.4    样品采集与土壤理化性质测定     为防止干旱、

降雨等天气因素的影响，所有土壤样品均选择在匀质

天气进行采集. 每个样地在东北至西南方向对角线

设立等距的 3个重复采样点. 采用便携式土壤三参数

测定仪（Delta-T，WET-2，UK）测定土壤电导率，采用

环刀法计算土壤密度. 在每个采样点取 10 cm × 10 cm ×
20 cm土芯，混合后采用四分法取 200 g，过 2 mm筛，

每个样品分为 2份：1份样品（约 50 g）装于 50 mL无

菌 PE管中，用于土壤总 DNA的提取；另 1份样品（约

150 g）装入自封袋中，用于测试土壤理化性质. 所有

样品置于低温冰箱中暂存，运回实验室. 50 g放置于

−80 ℃ 冰箱保存 ，用于土壤总 DNA的提取 ， 150  g
在室内进行风干后将样品装袋密封保存. 本研究测

定的土壤化学性质指标包括 pH，有机碳质量分数，含

水量，全元素（氮、磷、钾、钙、镁、钠）、速效磷、速效

钾、交换性离子（钾、钙、镁、钠）质量分数，所有指标

均按照标准流程测定 [41]
. 

1.5    土壤总 DNA的提取与高通量测序     选取 20个

典型的放牧样方与 20个非放牧样方的土壤样品用于

高通量测序. 每个土壤样品取 0.35 g，利用 E.Z.N.A.®
soil DNA kit试剂盒（Omega Bio-tek， Norcross， GA， U.S.）

提取土壤总 DNA. 将得到的 DNA利用 NanoDrop 2000
（Thermo Scientific，USA） 和琼脂糖凝胶电泳仪检测样

品的浓度和完整性（琼脂糖凝胶质量分数为 1%，电场

强度 5Ｖ·cm−1 和电泳时间 20 min）. PCR：选用 338F
（5'-ACTCCTACGGGAGGCAGCAG-3'）和806R （5'-GGA-
CTACHVGGGTWTCTAAT-3'） 扩增细菌 16S rDNA V3-
V4高变区；利用 ITS1（5'-CTTGGTCATTTAGAGGAA-
GTAA-3'）  和  ITS2（5'-GCTGCGTTCTTCATCGATGC-
3'）扩增真菌 ITS1or ITS2. 利用 2%琼脂糖凝胶检测

PCR扩增产物，以确定扩增的成功率. 使用 TruSeq®
DNA PCR-Free Sample Preparation Kit进行文库构建 .

测序工作由上海美吉生物医药科技有限公司完成.

基于 Illumina 公司的 Miseq PE300测序平台，利用单

端测序的方法，构建小片段文库进行单端测序. 

1.6    高通量测序数据的处理    测序完成后，使用 FASTP
（https://github.com/OpenGene/fastp，version 0.19.6） 软件

对双端原始测序序列进行质控 [42]；使用 FLASH （http://
www.cbcb.umd.edu/software/flash， version  1.2.11） 软 件

进行拼接 [43]；使用 UPARSE软件 [44] （http://drive5.com/
uparse/，version 7.1）在 97%相似性水平下将序列聚类

成为 OTUs （operational taxonomic units），注释采用细
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图 1    东北虎豹国家公园东部研究区位置和 100个样地调查点

第 4期 胡永春等：森林放牧对东北虎豹国家公园土壤理化性质和微生物群落组成的影响 663

https://github.com/OpenGene/fastp
http://www.cbcb.umd.edu/software/flash
http://www.cbcb.umd.edu/software/flash
http://drive5.com/uparse/
http://drive5.com/uparse/


菌 SILVA数据库 （Silva  138.1）和 ITS的真菌 UNITE
数据库（Unite 8.0）通过 feature-classifier插件进行物种

注释，后续分析的 OTUs数据均是按照样品最小序列

数对 OTU表进行抽平处理. 

1.7    放牧强度     放牧强度 （grazing intensity， IG）通常

定义为家畜密度，但家畜密度仅反映了家畜数量，并

未考虑长期放牧的累加效应和家畜行为活动的影响，

并不能客观反映放牧干扰的影响 [45−46]
. 因此，本研究

考虑每个样地的放牧历史、家畜密度和出现频度，按

照三者权重计算放牧强度. 其中：放牧历史（grazing
history，HG）定义为牧场设立年限；家畜密度（livestock
density，DL）定义为每平方千米内家畜数量；家畜出现

频 度 （frequency  occurrence， FO）根 据 放 牧 期 （2019
年 7−10月）红外相机观测数据 [38] 计算，每 3 d作为

一个调查周期，统计家畜在每个周期内的出现情况，

出现记为 1，不出现记为 0，计算出现次数占总调查次

数的频度作为家畜出现频度. 计算公式为：

HG = ti, （1）

DL =
ni

S i

, （2）

FO =

∑
i=1

Ni∑
i=1

Oi

, （3）

IG =
(HG+DL+FO)

3
, （4）

式中：ti 表示每个样地所在牧场设立时间；ni 表示家畜

数量；Si 表示样地所在牧场面积；Ni 表示家畜出现次

数；Oi 表示调查次数. 

1.8    数据处理与统计分析     利用非度量多维尺度法

（non-metric multidimensional scaling，  NMDS）和置换多

元方差分析（PERMANOVA）对放牧区与非放牧区土

壤理化性质和微生物组成整体构成的差异性进行评

价. 为了进一步评估土壤理化性质对干扰和环境因

素的响应，我们建立了以土壤理化性质为响应变量，

放牧干扰（放牧与否、放牧强度）和地形因子（海拔、

坡度）为固定效应，取样点位置为随机效应的广义线性

混合效应模型（generalized linear mixed models， GLMM），

指数族选择高斯分布. GLMM模型的构建使用 R语

言中的 glmmTMB程序包.

根据 OTU数量计算相对丰度，将细菌和真菌中

相对丰度<1%的归为其他，将相对丰度>5%的归为

优势物种. 采用 Spearman相关性分析细菌和真菌相

对丰度前 5门的菌种与环境变量因子之间的关系.

使用基于 OTU水平的 NMDS进行 β多样性研

究 ， 并 通 过 置 换 999次 的 相 似 性 分 析 （analysis  of
similarities，  ANOSIM）对放牧区与非放牧区土壤微生

物群落差异进行检验，并使用 envfit函数通过 999次

置换检验微生物群落组成与放牧强度、地形变量和

土壤理化性质等环境变量之间关系的显著性. 以上

所有计算过程在 vegan包中完成. 为了防止变量间存

在多重共线性，我们计算了变量间皮尔逊相关系数

（Pearson  correlation  coefficient）以 及 方 差 膨 胀 因 子

（variance inflation factor，  VIF）（附件 6、附件 7），最终

检验的变量包括海拔、坡度、放牧强度、电导率、

pH及全氮、全钠、速效磷、可交换钾离子、可交换镁

离子质量分数和植物丰富度，它们之间的相关性系数

绝对值  < 0.7，VIF值  < 3. 本研究数据分析利用 R
4.2.1 （R Core Team， 2017）软件，作图使用 ggplot2包. 

2    结果
 

2.1    放 牧 对 土 壤 理 化 性 质 的 影 响     NMDS和

PERMANOVA结果显示，放牧区与非放牧区土壤理

化性质构成显著不同（压力值为  0.21，  P < 0.001） （附
件 2）. 不同土壤理化性质变量对放牧干扰的响应情

况如表 1所示 ，放牧区土壤电导率 （Z = −1.970，P =
0.048）、密度（Z = −2.870，P = 0.005）及土壤全钙（Z =
−2.900， P  =  0.004）、土壤可交换 K+（Z  =  −2.438， P  =
0.015）与 Ca2+（Z = −2.767，P = 0.006）质量分数均显著

高于非放牧区，而土壤含水量（Z = 2.293，P = 0.022），
土壤全钾（Z = 3.965，P < 0.001）、土壤可交换 Na+（Z =
2.399，P < 0.016）质量分数均显著低于非放牧区，其他

土壤特征指标（酸碱度及有机质、全氮、全磷、全钠、

全镁、速效磷、速效钾、可交换 Mg2+质量分数）并未

受到放牧干扰的影响.

随放牧强度增加，土壤密度（Z = 3.600，P < 0.001）
显著增加，而有机碳（Z = −2.180，P = 0.026）、全氮（Z =
−2.150，P = 0.031）、全钠（Z = 3.900，P < 0.001）和全钙

（Z = −2.001，P = 0.045）质量分数显著下降（图 2 ），其
他土壤特征指标（电导率、含水量、酸碱度和全磷、

全钾、全镁、速效磷及可交换 K+、Na+、Mg2+、Ca2+质
量分数）并未受到放牧强度的影响（图 3、附件 8）. 

2.2    放牧对土壤微生物群落的影响     经过滤低质量

序列和低丰度序列，获得 2 755 547条细菌序列，按照

样品最小序列数 42 262抽平获得 2 416 741条细菌序

列，划分为 9 488个 OTUs，共 41门 139纲 332目 529科

928属；获得 1 040 555条真菌序列，按照样品最小序

列数16 672抽平后得到916 986条真菌序列，划分为5 676
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表 1     放牧区与非放牧区土壤理化性质（平均值±标准误）比较和广义混合效应模型显著性检验统计
 

土壤因子
土壤理化性质 模型检验

放牧 非放牧 Z P

电导率/（S·m−1） 36.680 ± 1.59* 29.130 ± 1.72* −1.970 0.048

密度/（g·cm−1） 1.220 ± 0.03* 0.960 ± 0.02* −2.870 0.005

含水量/g·kg−1 31.840 ± 2.97* 51.390 ± 3.71* 2.293 0.022

酸碱度 5.520 ± 0.08 5.610 ± 0.08 0.290 0.774

有机碳质量分数/（g·kg−1） 69.400 ± 5.10 66.680 ± 3.76 −1.630 0.013

全氮质量分数/（g·kg−1） 3.050 ± 0.23 2.990 ± 0.14 −1.606 0.108

全磷质量分数/（g·kg−1） 0.770 ± 0.06 0.840 ± 0.04 1.046 0.295

全钾质量分数/（g·kg−1） 13.490 ± 0.46* 15.990 ± 0.38* 3.965 <0.001

全钠质量分数/（g·kg−1） 14.730 ± 0.43 15.380 ± 0.33 −1.280 0.200

全钙质量分数/（g·kg−1） 12.890 ± 1.33* 9.430 ± 0.85* −2.900 0.004

全镁质量分数/（g·kg−1） 9.970 ± 0.85 8.850 ± 0.78 −1.226 0.220

速效磷质量分数/（g·kg−1） 2.710 ± 0.49 3.500 ± 0.65 −0.283 0.777

速效钾质量分数/（g·kg−1） 135.050 ± 8.62 106.450 ± 7.43 −1.644 0.100

可交换K+质量分数/（g·kg−1） 0.520 ± 0.02* 0.390 ± 0.02* −2.438 0.015

可交换Na+质量分数/（g·kg−1） 0.800 ± 0.07* 1.250 ± 0.07* 2.399 0.016

可交换Ca2+质量分数/（g·kg−1） 11.630 ± 0.90* 9.290 ± 0.46* −2.767 0.006

可交换Mg2+质量分数/（g·kg−1） 2.360 ± 0.26 2.250 ± 0.10 0.254 0.799

　　注：*表示显著性差异（P < 0.05）.
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图 2    土壤理化性质对放牧强度的响应曲线
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个 OTUs，隶属于 18门 70纲 165目 375科 856属.

选取 ACE估计数、Chao1丰富度指数、Shannon
多样性指数对放牧区和非放牧区的 α多样性进行评

估. 放牧区的细菌群落 Shannon多样性指数显著高于

非放牧区；放牧区和非放牧区的真菌群落 α多样性并

无显著差异（附件 4）.
细菌和真菌群落组成见附件 5. 无论是放牧区还

是非放牧区，从细菌门水平的相对丰度来看，主要是

由变形菌门、放线菌门、酸杆菌门、绿弯菌门等优势

门组成；从真菌门水平的相对丰度来看，担子菌门、

子囊菌门、孢霉菌门等优势门是放牧区和非放牧区

土壤真菌的主要组成部分.

基于 OTUs水平的 Bray-Curtis距离的 NMDS对放

牧区与非放牧区的细菌和真菌群落分析（图 4），并结

合 ANOSIM检验发现细菌（压力值为 0.09，  P = 0.021）
（图 4-a）和真菌（压力值为 0.15，  P = 0.042）（图 4-b）之
间组间差异大于组内，  表明放牧活动对细菌和真菌

的群落组装分别具有显著影响. 单一环境因子的显
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图 3    土壤理化性质对放牧干扰和地形变量的响应

 

0.4

0.2

0

−0.2

−0.5 0 0.5 1.0

N
M

D
S

2

NMDS1

压力值为 0.09
0.4

0.2

0

−0.2

−0.2 0 0.2 0.4

N
M

D
S

2

NMDS1

压力值为 0.15 放牧区
非放牧区

放牧区
非放牧区

a b

图 4    基于 OTUs水平和 Bray-Curtis距离的非度量多维尺度法比较放牧区与非放牧区细菌（a）和真菌（b）群落相似性
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著性检验如表 2所示，其中，坡度、电导率与植物丰

富度显著影响细菌群落组成 （P < 0.05），而放牧强

度、海拔、坡度、电导率，以及全氮、速效磷质量分数

和植物丰富度显著影响真菌群落组成.

 
 

表 2     细菌和真菌群落组成与环境变量的显著性检验 

变量
细菌 真菌

NMDS1 NMDS2 R2 P NMDS1 NMDS2 R2 P

放牧强度 −0.202 0.979 0.128 0.066 −0.085 0.996 0.384 <0.001

海拔 0.136 −0.991 0.148 0.062 0.826 −0.564 0.217 0.008

坡度 −0.033 −0.999 0.338 0.001 1.000 −0.017 0.282 0.002

电导率 −0.463 0.886 0.219 0.010 −0.644 0.765 0.407 <0.001

酸碱度 −0.849 0.528 0.091 0.179 −0.999 0.037 0.027 0.630

全氮质量分数 0.820 0.573 0.057 0.345 −0.327 −0.945 0.453 <0.001

全钠质量分数 −0.487 −0.873 0.023 0.649 −0.788 −0.616 0.000 0.999

速效磷质量分数 −0.433 0.902 0.024 0.652 −0.848 −0.529 0.150 0.039

可交换K+质量分数 −0.986 −0.166 0.045 0.449 0.097 0.995 0.068 0.254

可交换Mg2+质量分数 −0.980 0.200 0.011 0.837 −0.980 −0.198 0.024 0.644

植物丰富度 −0.210 0.978 0.223 0.010 −0.823 0.567 0.270 0.009
 

进一步对优势物种门水平的相对丰度与环境变

量进行 Spearman相关性分析（表 3）发现：放牧强度与

变形菌门的相对丰度呈显著正相关；海拔与变形菌

门、担子菌门的相对丰度呈显著正相关，与子囊菌

门、孢霉菌门以及未被分类的真菌门的相对丰度呈

显著负相关；坡度与担子菌门的相对丰度呈显著正相

关，与子囊菌门、孢霉菌门、未被分类的真菌门及罗

兹菌门的相对丰度呈显著负相关；电导率与变形菌

门、担子菌门的相对丰度呈显著负相关，与放线菌

门、绿弯菌门、子囊菌门、孢霉菌门、未被分类的真

菌门及罗兹菌门的相对丰度呈显著正相关；全氮质量

分数与未被分类的真菌门及罗兹菌门的相对丰度呈

显著正相关；速效磷质量分数与担子菌门的相对丰度

呈显著负相关，与子囊菌门、孢霉菌门、未被分类的

真菌门及罗兹菌门的相对丰度呈显著正相关；植物丰

富度与变形菌门与担子菌门的相对丰度呈显著负相

关，与绿弯菌门、子囊菌门、孢霉菌门、未被分类的

真菌门及罗兹菌门的相对丰度呈显著正相关.

 
 

表 3     细菌和真菌优势菌门的相对丰度与环境变量相关性 
分类 门 GRA ELE SLP SECP pH wT（N） wT（Na） wSA（P） wSE（K+） wSE（Mg2+） S

细菌

变形菌门 0.018* 0.032* 0.124 0.006* 0.644 0.401 0.126 0.947 0.263 0.879 −0.381*

酸杆菌门 0.324 0.281 0.191 0.129 0.492 0.709 0.956 0.212 0.383 0.849 −0.044

放线菌门 0.062 0.022 0.384 0.007* 0.604 0.082 0.159 0.792 0.979 0.442 0.073

绿弯菌门 0.160 0.092 0.057 0.015* 0.245 0.744 0.818 0.205 0.890 0.992 0.357*

疣微菌门 0.301 0.544 0.328 0.120 0.647 0.164 0.735 0.500 0.405 0.522 −0.009

真菌

担子菌门 −0.142 0.475* 0.575* −0.465* −0.108 −0.211 −0.154 −0.389* 0.030 −0.009 −0.370*

子囊菌门 0.198 −0.438* −0.534* 0.460* 0.122 0.111 0.163 0.345* −0.005 −0.078 0.353*

孢霉菌门 0.049 −0.388* −0.548* 0.446* 0.057 0.311 0.105 0.404* 0.043 0.116 0.339*

未被分类真菌 0.023 −0.493* −0.569* 0.468* 0.057 0.365* 0.158 0.487* 0.013 0.120 0.393*

罗兹菌门 −0.053 −0.301* −0.437* 0.235 0.101 0.381* 0.027 0.433* −0.143 −0.128 0.313*

　　注：GRA，放牧强度；ELE，海拔；SLP， 坡度； SECP，土壤电导率；pH，酸碱度；wT（N），土壤全氮质量分数；wT（Na），土壤全钠质量分数；wSA（P），
土壤速效磷质量分数；wSE（K+），土壤可交换K+质量分数；wSE（Mg2+），土壤可交换Mg2+质量分数；S， 植物丰富度. *表示显著性水平P < 0.05.
 
 

3    讨论
 

3.1    放牧对土壤理化性质的影响     土壤理化性质对

水、空气、养分等土壤资源动态以及植物生长、土壤

生物组成和群落形成具有重要影响，并最终影响森林

生态系统的服务功能 [47]
. 因此，了解土壤理化性质对

放牧干扰的响应具有重要意义. 东北虎豹公园永久

监测样地上量化了土壤理化性质对放牧强度的响应.
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研究结果表明，放牧对东北虎豹国家公园土壤理化性

质造成了不同程度的影响. 对土壤理化指标而言，放

牧显著影响了土壤电导率、密度及含水量，放牧区内

的电导率与密度均显著高于非放牧区，而土壤含水量

则显著低于非放牧区，这与 Frolla等 [48] 的研究结果

相符.

土壤密度是土壤紧实度的指标之一，它与土壤孔

隙度和渗透率密切相关. 土壤密度可以反映土壤结

构的好坏，影响着土壤中水、肥、气、热等肥力因素

的变化和协调. 本研究结果中放牧对于土壤密度的

影响是最明显的，说明放牧使土壤理化性状改变，土

壤密度降低代表着牲畜的践踏作用和放牧伴随的人

类活动使得土壤失去了大中等孔隙，这可能是导致国

家公园放牧区内土壤密度显著高于非放牧区的原因，

这与多数研究结果一致 [48−50]，而且由于累积效应的影

响，不同的放牧强度对于密度的影响是不同的 [11]，合

理的放牧可以提高渗透率和保持土壤肥力，但过度放

牧会导致土壤空隙的消失，使得土壤密度升高，严重

限制了土壤的渗透能力以及保水保肥能力 [51−52]；

放牧区内的土壤含水量显著地低于非放牧区，表明国

家公园的放牧行为已经严重过载，导致了土地退化，

生产力下降，并且放牧会增大地表的裸露程度，地表

蒸发随之增大，土壤水分不易保持，进一步降低土壤

含水量 [49]；此外，土壤电导率反映了土壤中可溶性离

子浓度，放牧区电导率升高表明土壤有盐碱化的趋势[50]，

进一步证实了公园内的过度放牧及人类活动降低了

土壤品质，不利于植被恢复，甚至有可能会引发盐害. 

3.2    放牧对土壤养分池的影响     土壤中包含植物生

长必需的矿质营养元素，这些元素是森林生产力的首

要限制因素，也是决定群落结构的重要因子. 放牧对

土壤矿质元素的影响主要来自 2方面：  1）牲畜活动

伴随的尿液与粪便堆积而产生的养分累加效应[24，27，53]，

牲畜摄取的食物中仅有小部分（3%~30%）营养元素被

动物本身利用，其余大部分则以粪便和尿液的形式排

出，因而牲畜粪便通常富含营养元素，这些养分被土

壤吸收并且随着面积粪便数量增加而显著升高，为植

被生长提供长期的营养供应 [54]；  2）牲畜的践踏作用

和对地上植被的啃食破坏引起的反馈作用，导致土壤

养分流失 [52]
.

关于放牧对土壤养分池含量的影响一直没有定

论：一种观点认为放牧可以增加土壤养分元素含量；

第 2种观点则反之；第 3观点认为放牧与土壤养分含

量之间的关系复杂，不能从单一因素角度考虑 [52，55−56]
.

我们的研究结果显示，国家公园土壤全钙、可交换

K+和 Ca2+质量分数因受到放牧干扰都显著升高，这有

可能是由于家畜的践踏作用减小了凋落物颗粒大小，

促进凋落物的分解，有利于养分融入土壤，加速了土

壤钾与钙的积累. 同时，家畜排泄物的堆积与降解也

是矿质元素反哺土壤的重要机制，这一机制加速了群

落养分循环 ，补充了土壤中矿质元素的存储 [57−59]
.

放牧使得森林植被也遭到破坏，这种变化会随着营养

级联传递到土壤养分池 [3，11]，土壤矿质元素的积累是

收支差异的结果，植物生物量的显著下降，导致植物

吸收能力下降，造成土壤矿质元素的冗余 [60]
. 放牧区

内的全钾质量分数代表了土壤中钾元素的总储量，对

比结果证实由于土壤结构被破坏，虽然动物粪便分解

的反馈效应补充了一些矿质元素，但整体而言，放牧

干扰还是造成了土壤钾元素的流失. 由于放牧地区

家畜活动强烈，加速了土壤可溶性矿质元素离子的循

环分解，这可能是导致土壤可交换钠质量分数在放牧

区表现较低水平的原因 [52]
. 

3.3    放牧对微生物群落组成的影响     土壤微生物是

土壤生态系统的重要组成部分，它们作为分解者，参

与土壤养分分解、循环和转化的调控过程，在植物-土
壤反馈过程中发挥着重要作用 [18，28，30，55]

. 研究结果表

明 ：放牧干扰显著改变了土壤微生物的群落组成

（图 4）；同时地形和土壤养分也是形成和维持土壤微

生物群落构成的主要影响因素 [51，60−63]
.

东北虎豹国家公园内长期的林下放牧，已经对土

壤微生物群落产生了显著的影响. 我们的研究结果

显示，细菌和真菌的 β多样性在放牧区与非放牧区之

间差异显著（图 4）. 放牧地区的土壤通常有机质丰

富、植物根系众多、通气状况良好且水分适中，有利

于土壤微生物的生存和繁殖，并且牲畜的践踏、排泄

等行为也会促进土壤微生物的活动 [64]
. 但随着放牧强

度的进一步增强，地上植被、土壤理化性质和营养物

质在时空上的异质性发生显著改变，促使土壤微生物

生存环境发生变化，往往导致微生物群落结构发生变化[65]
.

不同分类水平的微生物类群对放牧干扰的响应表现

出很大的差异. 在门水平上，只有变形菌门受到放牧

强度的影响. 变形菌门是世界上最普遍的菌门 [66]，它

们多为抗逆性较强的寡营养类群且可以分泌胞外多

糖，这可以黏结沙粒，避免土壤发生水土流失，保持土

壤养分 [67]；在氮元素受限制的土壤中，它们还可以起

到固氮的作用 [68]，为植物提供生长所需的养分.

土壤为微生物群落提供了生存环境，因此，土地

利用方式改变引起的土壤理化性质变化会导致微生

物组成也随之变化 [62，69]
. 研究结果表明，无论是土壤

细菌还是真菌群落，土壤理化性质都是维持其群落组

成的主要影响因素. 电导率、全氮、速效磷显著影响
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真菌群落组成，土壤电导率是改变细菌群落组成的显

著变量，说明土壤理化性质也是决定国家公园土壤微

生物群落组成的重要因素. 微生物群落受土壤微生

境的影响，与土壤自身属性有着强烈的相关性  [22]；而
土壤微生物也是土壤生态系统的组分之一，几乎所有

的土壤变化过程都直接或间接地与土壤微生物有关，

因此土壤养分状况是与细菌和真菌群落组成变化密

切相关的因素 [27]
.

除了土壤理化性质，地形因素和植被也是调控土

壤微生物群落组成的主要因素. 海拔的变化造成了

生态环境的差异，导致土壤微生物的环境过滤和生态

位分离 [70]
. 近年来，关于海拔对土壤微生物的研究有

许多，但并未得出一致的结论. 例如：Whitaker等 [60] 研

究发现安第斯山脉土壤中细菌和真菌的丰富度随着

海拔的增加而升高；Wagai等 [61] 研究发现，随着海拔

的升高，细菌和真菌多样性下降；Djukic等 [62] 发现，细

菌的多样性并未随着海拔增加而表现出显著的变化

规律；Siles等 [63] 发现，随着海拔的增加细菌相对丰度

也会随之增加. 因此，海拔对土壤微生物的影响是多

元的：1）海拔会对植被造成一定影响，而植被会通过

反馈调节进而影响土壤微生物；2）土壤理化性质对海

拔变化十分敏感，间接地改变微生物的群落结构 [71]；

3）海拔升高导致温度降低，也会对土壤微生物的活动

产生一定的影响 [70]
. 不同海拔、坡度条件下所形成的

森林小气候存在明显差异，不同气候下的降水及空气

温、湿度等差异较大. 物种的扩散与定植需要土壤提

供合适的温度、湿度与养分，因此，地形因素是国家

公园土壤微生物群落物种分布差异的主要原因之一，

这与大多数放牧背景下土壤微生物和动物群落分布

研究结果相一致 [28，48，72]
.此外，放牧引起的植物群落结

构和物种组成的改变：一方面会通过营养级联传递到

土壤，进而影响土壤生物群落组成 [12，29]；另一方面，真

菌中还有大量的菌根真菌， 与植物形成共生关系， 协
助植物获取养分特别是氮和磷 [73−74]

. 所以国家公园植

物的丰富度变化会显著影响土壤微生物的群落结构. 

4    结论

本文研究了东北虎豹国家公园长期林下放牧对

土壤理化性质和微生物群落结构的影响. 结果表明，

家畜的活动显著增加了土壤密度和电导率，降低了土

壤含水量，表明家畜的活动和践踏作用可能已经破坏

了土壤结构，降低了土壤保水能力. 放牧干扰使得土

壤中全钙、可交换 K+和 Ca2+质量分数显著升高，这说

明家畜的活动以及粪便的积累与降解可能加速了土

壤矿质元素的循环，增加了土壤养分池的含量. 放牧

干扰本身以及通过对土壤理化性质的影响，进一步影

响了土壤微生物的群落结构. 林下放牧对生态系统

结构、功能的影响是复杂的，涉及多个营养级与生态

过程，未来需要加强放牧对土壤食物网中各生物类群

以及相关的地下生态过程和功能方面的研究，为东北

虎豹国家公园生态系统功能的恢复和动物栖息地质

量的提升提供科学依据.

数据分享 ：附件 1~8见期刊网站 . 数据链接 ：

http://www.bnujournal.com/article/doi/10.12202/j.0476-
0301.2023140.
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Effects of forest grazing on soil properties and microbial
community in the Northeast China Tiger and

Leopard National Park

HU Yongchun　WANG Libo　ZHU Yixiao　
FENG Jiawei　WANG Tianming

（ NFGA Key Laboratory for Conservation Ecology of Northeast Tiger and Leopard， Key Laboratory for Biodiversity Science and Engineering，

Ministry of Education， College of Life Sciences， Beijing Normal University， 100875， Beijing， China）

Abstract　Long-term forest grazing is a major anthropogenic disturbance in Northeast China Tiger and Leopard
National  Park，   posing  great  threat  to  forest  ecosystems  due  to  heterogeneous  and  unpredictable  changes  in  forest
structure， function， and biodiversity. Understanding the responses of soil properties and microbial to grazing is useful
for forest management and biodiversity conservation. The effects of long-term forest grazing on soil physicochemical
properties  and soil  microbial  community composition in the Northeast  China Tiger and Leopard National  Park were
assessed in this study. Soil samples were collected in the summer in 2021， from 47 cattle-grazed forest plots and 53
un-grazed  forest  plots.  High-throughput  sequencing  technique  was  used  to  analyze  soil  bacterial  and  fungal
communities in two forest areas. Generalized linear mixed model and non-metric multidimensional scaling were used
to  assess  effects  of  forest  grazing  on  soil  properties  and  microbiome.  Continuous  forest  grazing  was  found  to
significantly increase soil bulk density （P = 0.005）， soil conductivity （P = 0.045）， but decrease soil water content （P
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=  0.022）;  livestock  grazing  may  therefore  damage  soil  structure  and  reduce  soil  water  retention  capacity.  Soil
exchangeable K+ （P = 0.015） and Ca2+ （P = 0.006）， soil total calcium （P = 0.004） were significantly higher in grazed
forests  than  un-grazed  forests，   grazing  disturbance  therefore  accelerated  soil  nutrient  accumulation  in  the  National
Park. A total of 9 488 bacterial operational taxonomic units （OTUs） and 5 676 fungal OTUs were obtained according
to a  97% sequence similarity  level. Non-metric  multidimensional  scaling revealed that  composition of  soil  bacterial
and  fungal  community  differed  significantly  between  grazed  and  un-grazed  forests.  Soil  bacterial  community
composition was primarily influenced by slope，  electrical  conductivity，  plant  richness，  whereas fungal  community
composition  was  significantly  influenced  by  grazing  intensity，   elevation，   slope，   plant  richness，   electrical
conductivity，   total  nitrogen  and  available  phosphorus.  The  relative  abundance  of  Proteobacteria  was  found
significantly  positively  correlated  with  grazing  intensity，   elevation  and  electrical  conductivity，   but  negatively
correlated  with  plant  richness. Relative  abundance  of Actinobacteriota was  positively  correlated  with  the  electrical
conductivity.  Relative  abundance  of Chloroflexi  was  significantly  correlated  with  electrical  conductivity  and  plant
richness. Relative abundance of Basidiomycota was significantly positively correlated with elevation and slope，  but
negatively  correlated  with  electrical  conductivity，   available  phosphorus  and  plant  richness.  Relative  abundance  of
Ascomycota  and  Mortierellomycota  were  found  significantly  positively  correlated  with  electrical  conductivity，
available  phosphorus  and plant  richness，  but  negatively  correlated  with  elevation and slope. Relative  abundance of
Rozellomycota was significantly positively correlated with total nitrogen， available phosphorus and plant richness， but
negatively correlated with elevation and slope. These data suggest  that  forest  grazing practices affect  soil  properties
and  microbes  differently.  Given  the  strong  interaction  between  soil  and  microbiome，   changes  in  soil  microbial
community structure can be expected to substantially alter soil  function. This will  have important ecological service
implications， particularly for wildlife habitat and carbon storage in key regional priorities for biodiversity.

Keywords　 forest  grazing； soil  physicochemical  properties； soil  nutrient  pool； soil  microbial  community；
national park
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