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毛乌素沙地固碳功能菌群落随生物结皮发育阶段的演
变特征
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摘要：生物结皮是干旱区生态系统光合固碳的重要贡献者，固碳功能菌是生物结皮碳固定过程中的关键功能群，而毛乌素沙地

生物结皮有关固碳功能菌群落多样性的研究未见详细报道。 通过 ｑＰＣＲ 和高通量测序，研究了毛乌素沙地固碳功能菌基因丰

度、群落多样性在生物结皮发育过程中的演变规律及其关键环境因子。 结果表明，ｆｏｒｍ ＩＡＢ、ＩＣ 和 ＩＤ 的基因丰度均随生物结皮

发育呈升高趋势，在地衣结皮最高，在藓结皮又明显降低；ｆｏｒｍ ＩＡＢ 的 Ｃｈａｏ１ 和 ｆｏｒｍ ＩＣ 的 Ｓｈａｎｎｏｎ 指数随生物结皮演替呈显著

上升趋势，而 ｆｏｒｍ ＩＣ 和 ＩＤ 的 Ｃｈａｏ１ 则在藻结皮达到峰值。 物种组成上，ＩＡＢ 型固碳功能菌以蓝藻门的颤藻目占优势，其相对

丰度在藻结皮最高，随生物结皮演替逐渐降低；ＩＣ 型固碳功能菌在裸沙中以土壤红杆菌目为主， 而在三种生物结皮中以生丝微

菌目、亚硝化单胞菌目和红螺菌目占优势； ＩＤ 型固碳菌则以硅藻门的舟形藻目占优势，其丰度在裸沙中最高。 ＩＡＢ 和 ＩＣ 型固

碳功能菌群落结构在藻结皮和地衣结皮类似，而与裸沙和藓结皮差异显著，裸沙与藓结皮亦具显著差异。 生物结皮演替过程中

生物类群和土壤理化特征的改变为固碳功能菌提供了不同的生态位，土壤总有机碳、全氮、铵态氮、全磷、速效磷和 ｐＨ 对固碳

功能菌群落进行综合调控，通过对固碳功能菌的筛选作用，最终改变固碳功能菌群落组成和结构。 为深入理解荒漠生态系统生

物结皮的光合固碳功能的微生物学机制提供了理论支撑。
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生物土壤结皮（简称生物结皮）是荒漠生态系统的重要景观，它们是由隐花植物如蓝藻、细菌、真核藻类、
真菌、地衣、苔藓等通过菌丝体、假根和分泌物与土壤表层颗粒胶结而成的一种有机复合体［１—２］。 生物结皮大

约覆盖了地球陆地生态系统表面积的 １２％，在干旱区的覆盖度更是高达 ７０％以上［３—４］。 生物结皮在防风固

沙、提高土壤养分、保持土壤水分、促进植被演替等方面发挥着重要生态功能［５—６］。 裸沙是生物结皮形成之前

的早期阶段，随着微生物、藻类、地衣和苔藓植物的殖入，逐渐形成生物结皮，根据主要物种组成可将生物结皮

分为藻结皮、地衣结皮和藓结皮三个演替阶段［７］。 研究表明，随着生物结皮的演替，其固碳能力急剧增加，演替

后期的藻类⁃地衣混生结皮的年固碳量比以具鞘微鞘藻为优势的藻结皮高 ２０—３０ 多倍［８］；Ｘｕ 等［９］发现生物结皮

显著提高土壤有机碳含量，其固碳量分别是沙漠和草地的 ２．２ 倍和 １．３ 倍。 固碳功能菌是生物结皮光合固碳的

关键功能群，它们促进了生物结皮碳、氮、磷等养分的转化，并且调控了微生物的群落组成与代谢过程。
固碳功能菌主要通过卡尔文循环固定 ＣＯ２，１，５⁃二磷酸核酮糖羧化酶 ／加氧酶（ＲｕｂｉｓＣＯ）是卡尔文循环的

第一步限速酶。 Ｆｏｒｍ Ｉ 为自然界中 ＲｕＢｉｓＣＯ 酶最主要的存在形式，而编码 ｆｏｒｍ Ｉ ＲｕＢｉｓＣＯ 酶大亚基的 ｃｂｂＬ 基

因是研究 Ｃａｌｖｉｎ 循环的关键指示基因，它被广泛用作分子标记物来研究环境中固碳功能菌群落多样性及其遗

传进化特征［１０—１２］。 根据 ｃｂｂＬ 基因序列差异，ｆｏｒｍＩ ｃｂｂＬ 基因又可分为 ｆｏｒｍ ＩＡＢ（蓝细菌），ｆｏｒｍ ＩＣ（变形菌、绿
弯菌）及 ｆｏｒｍ ＩＤ（真核藻类） ［１３］。 研究表明，青藏高原草地土壤固碳功能菌具有较高的多样性和固碳潜力，主
要类群是变形菌和放线菌［１４—１６］；在农田土壤的研究中发现固碳功能菌数量丰富，其多样性因土地利用方式、
耕作方式的不同表现出明显的差异［１７—１８］。 近些年来干旱半干旱地区生物结皮中的固碳功能菌受到关注，有
研究表明生物结皮的不同演替阶段均含有丰富的固碳功能菌，藻结皮中主要是 ＩＡＢ 型固碳功能菌，如丝状蓝

藻和绿藻的种类［１９—２０］，而地衣结皮中的固碳功能菌主要由变形菌门、放线菌门、蓝细菌门和酸杆菌门组

成［２１—２２］。 Ｚｈａｏ 等也发现古尔班通古特沙漠生物结皮中 ｆｏｒｍ ＩＡＢ 基因主要存在于微鞘藻属，而含有 ｆｏｒｍ ＩＣ
基因的固碳功能菌主要由放线菌和根瘤菌占主导［２３］。

毛乌素沙地作为我国典型半干旱区，生物结皮广泛发育。 目前该区域生物结皮微生物方面的研究主要涉

及生物结皮细菌、真菌多样性［２４—２５］，但有关生物结皮固碳功能菌群落的研究未见详细报道。 根据生物结皮演

替对土壤理化特性的改善以及对土壤微生物群落的影响，本文提出以下科学问题：１）在生物结皮演替过程中，
固碳功能菌的丰度和群落多样性如何变化？ ２）影响固碳功能菌的关键环境因子是什么？ 为此，本研究通过

ｑＰＣＲ 与高通量测序探讨毛乌素沙地固碳功能菌群落在生物结皮演替过程中的变化规律，并进一步解读影响生

８７１１ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ４４ 卷　



ｈｔｔｐ： ／ ／ ｗｗｗ．ｅｃｏｌｏｇｉｃａ．ｃｎ

物结皮固碳功能菌的关键环境因子，为深入理解毛乌素沙地生物结皮光合固碳的微生物学机制提供科学依据。

１　 材料与方法

１．１　 研究区概况

毛乌素沙地位于内蒙古、宁夏、陕西三省交界处（３７°３１′—３９°２０′Ｎ、１０７°２５′—１１１°２２′Ｅ），总面积约为

４．２２×１０４ｋｍ２。 毛乌素沙地为中温带半干旱大陆性季风气候，年均气温为 ７．６℃；年均降水量从西北到东南逐

渐增加，约为 ２５０—４００ｍｍ，降水主要集中在夏季和秋季；全年蒸发量约为 １８００—２５００ｍｍ。 研究区土壤以风

沙土和灰钙土为主，植被从半湿润的森林到干旱的草原和荒漠，优势种为沙蒿（Ａｒｔｅｍｉｓｉａ ｄｅｓｅｒｔｏｒｕｍ）、红砂

（Ｒｅａｕｍｕｒｉａ ｓｏｎｇａｒｉｃａ） 、沙柳（Ｓａｌｉｘ ｃｈｅｉｌｏｐｈｉｌａ） 、柠条（Ｃａｒａｇａｎａ ｋｏｒｓｈｉｎｓｋｉｉ） 等。 该地区生物结皮发育良好，
主要有藻结皮、地衣结皮和藓结皮。 藻结皮多出现在灌丛间，优势种为具鞘微鞘藻（Ｍｉｃｒｏｃｏｌｅｕｓ ｖａｇｉｎａｔｕｓ）、念
珠藻（Ｎｏｓｔｏｃ ｃｏｍｍｕｎｅ） ［２６］；地衣结皮的优势种是坚韧胶衣（Ｃｏｌｌｅｍａ ｔｅｎａｘ） ［２７］，藓结皮多分布在灌丛下，以真藓

属（Ｂｒｙｕｍ ａｒｇｅｎｔｅｕｍ）为主 ［２６］。
１．２　 样品采集与处理

２０２１ 年 ７ 月在毛乌素沙地腹地选取生物结皮类型齐全的区域作为研究样地（３８°４２′Ｎ、１１０°４′Ｅ），在样地

中设置 ３ 个 ２０ｍ×２０ｍ 的大样方（样方之间距离 ５０ｍ），在每个大样方中随机选取裸沙和不同生物结皮类型

（藻结皮、地衣结皮、藓结皮），每种类型选取 ２ 个 １ｍ×１ｍ 的小样方，用采样铲采集裸沙（０—２ｃｍ）和能够自然

剥离的生物结皮层样品（不同结皮类型其厚度亦不同，藻结皮约 ２—５ｍｍ，地衣结皮 １０ｍｍ 左右，藓结皮约

１０—２０ｍｍ），３ 个大样方每种生物结皮或裸沙共收集 ６ 个重复样品，最终得到 ２４ 份样品。 为避免样品之间的

交叉污染，取样前，用酒精擦拭采样铲。 样品取出后分别装入不同的无菌封口袋中，并尽快运回实验室。 每份

样品平均分为 ２ 个分样，一份自然风干，用来测定土壤理化特性；一份置于－８０℃冰箱内保存，用来进行分子

分析。
１．３　 土壤理化因子测定

土壤 ｐＨ 用 ｐＨ 计测定；总有机碳（ Ｔｏｔａｌ ｏｒｇａｎｉｃ ｃａｒｂｏｎ， ＴＯＣ）采用重铬酸钾—外加热法；全氮（ Ｔｏｔａｌ
ｎｉｔｒｏｇｅｎ， ＴＮ）采用凯氏定氮法；铵态氮（Ａｍｍｏｎｉｕｍ ｎｉｔｒｏｇｅｎ， ＮＨ＋

４ ⁃Ｎ）和硝态氮（Ｎｉｔｒａｔｅ ｎｉｔｒｏｇｅｎ， ＮＯ－
３ ）采用

２ＭＫＣｌ 浸提法（５∶１）浸提，提取液用流动分析仪测定；用磷钼蓝比色法测定全磷（Ｔｏｔａｌ ｐｈｏｓｐｈｏｒｏｕｓ， ＴＰ）；用钼

锑抗比色法测定有效磷（Ａｖａｉｌａｂｌｅ ｐｈｏｓｐｈｏｒｏｕｓ， ＡＰ）。
１．４　 土壤 ＤＮＡ 提取、ｑＰＣＲ 与高通量测序

所有 ＤＮＡ 样品均采用 ＳＰＩＮｅａｓｙ ＤＮＡ 提取试剂盒（ＭＰ Ｂｉｏｍｅｄｉｃａｌｓ ＬＬＣ， ＵＳＡ）提取，结皮样品称取 １ｇ，裸
沙样品称取 ２ｇ，操作过程完全按照说明书进行。 提取的 ＤＮＡ 样品采用 Ｎａｎｏｄｒｏｐ ２０００ 测定浓度和纯度后储

存在－８０℃冰箱。 经检测，２４ 份样品中，ＤＮＡ 质量合格的样品有 １９ 份（裸沙 ４ 份，三种结皮类型各 ５ 份）。
采用实时荧光定量 ＰＣＲ 方法检测样品中的固碳功能菌（ＩＡＢ、ＩＣ、ＩＤ）基因丰度，ｑＰＣＲ 扩增条件及引物序

列详见表 １，引物由上海生工有限公司合成。 定量 ＰＣＲ １０μＬ 反应体系包括：ＳｓｏＦａｓｔ Ｅｖａ Ｇｒｅｅｎ Ｓｕｐｅｒｍｉｘ
５μＬ，前后引物各 ０．５μＬ，１μＬ 浓度稀释到 １０ｎｇ ／ μＬ 的 ＤＮＡ 模板，ｄｄＨ２Ｏ ３μＬ。

表 １　 引物序列及 ｑＰＣＲ 反应程序

Ｔａｂｌｅ １　 Ｐｒｉｍｅｒｓ ａｎｄ ｑＰＣＲ ｒｅａｃｔｉｏｎ ｐｒｏｃｅｄｕｒｅｓ

ＣｂｂＬ 基因
ＣｂｂＬ ｇｅｎｅ

引物名称
Ｐｒｉｍｅｒ ｎａｍｅ

引物序列
Ｐｒｉｍｅｒ ｓｅｑｕｅｎｃｅ

ｑＰＣＲ 扩增程序
ｑＰＣＲ ｃｙｃｌｉｎｇ ｃｏｎｄｉｔｉｏｎｓ

ＩＡＢ ＩＡＢ⁃Ｆ
ＩＡＢ⁃Ｒ

ＴＣＩＧＣＩＴＧＲＡＡＣＴＡＹＧＧＴＣＧ［２８］

ＧＧＣＡＴＲＴＧＣＣＡＩＡＣＲＴＧＲＡＴ［２８］
９５℃ ５ｍｉｎ， ３５ 循 环 （ ９５℃ ３０ｓ， ５４℃ ４５ｓ， ７２℃
３０ｓ），７２℃７ ｍｉｎ

ＩＣ ＩＣ⁃Ｆ
ＩＣ⁃Ｒ

ＧＡＡＣＡＴＣＡＡＹＴＣＫＣＡＧＣＣＣＴＴ［２９］

ＴＧＧＴＧＣＡＴＣＴＧＶＣＣＧＧＣＲＴＧ［２９］
９５℃ ５ｍｉｎ， ３５ 循 环 （ ９５℃ ３０ｓ， ６３℃ ３０ｓ， ７２℃
３０ｓ），７２℃７ ｍｉｎ

ＩＤ ＩＤ⁃Ｆ
ＩＤ⁃Ｒ

ＧＡＴＧＡＴＧＡＲＡＡＹＡＴＴＡＡＣＴＣ［３０］

ＡＴＴＴＧＤＣＣＡＣＡＧＴＧＤＡＴＡＣＣＡ［３０］
９５℃ ５ｍｉｎ， ３５ 循 环 （ ９５℃ ３０ｓ， ５０℃ ４０ｓ， ７２℃
３０ｓ），７２℃７ ｍｉｎ
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　 　 本研究的测序由上海凌恩生物科技有限公司进行，首先对 ＩＡＢ、ＩＣ、ＩＤ 三种固碳基因进行 ＰＣＲ 扩增，引物

序列和扩增条件同上，扩增体系为：５×ＦａｓｔＰｆｕ Ｂｕｆｆｅｒ ４μＬ，２．５ ｍＭ ｄＮＴＰｓ ２μＬ，前后引物各 ０．８μＬ，ＦａｓｔＰｆｕ
Ｐｏｌｙｍｅｒａｓｅ ０．４μＬ，补 ｄｄＨ２Ｏ 至 ２０μＬ。 然后构建 ＰａｃＢｉｏ 测序文库，并在 ＰａｃＢｉｏ Ｓｅｑｕｅｌ Ⅱ平台上对浓度稀释到

１０ｎｇ ／ μＬ 的 ＤＮＡ 样品进行测序，测序长度分别为 ＩＡＢ，６２５ｂｐ；ＩＣ，５５２ｂｐ；ＩＤ，５５４ｂｐ。 在测序中，其中一份裸沙

样品的 ｆｏｒｍ ＩＡＢ 和 ＩＤ 基因、两份藓结皮样品的 ｆｏｒｍ ＩＤ 基因均无测序数据，未统计在内。
１．５　 生物信息学分析

ＰａｃＢｉｏ 数据下机后，利用仪器自带的 ＳＭＲＴＬＩＮＫ （ ｖ９）， 获得一致性 ＣＣＳ 序列 （ ｃｉｒｃｕｌａｒ ｃｏｎｓｅｎｓｕｓ
ｓｅｑｕｅｎｃｉｎｇ），ＣＣＳ 序列的准确性达到 ＱＶ２０（９９％准确率）水平。 原始 ｒｅａｄｓ 通过 ＳＭＲＴ Ｐｏｒｔａｌ 处理，以筛选序

列的长度和质量。 通过去除 ｂａｒｃｏｄｅ、引物序列、嵌合体和包含 １０ 个连续的相同碱基的序列，获取符合要求的

序列。 使用 ＵＰＡＲＳＥ 将 ＯＴＵ 按照 ９８．６５％的相似性阈值聚类，并使用 ＵＣＨＩＭＥ 鉴定并去除嵌合序列。 将各样

品序列抽平到同一深度，分别得到每个样品 ｆｏｒｍ ＩＡＢ １１８４４ 条序列， ｆｏｒｍ ＩＣ １３２４２ 条序列，ｆｏｒｍ ＩＤ １０６６３ 条

序列；利用 ＲＤＰ Ｃｌａｓｓｉｆｉｅｒ（ｈｔｔｐ： ／ ／ ｒｄｐ．ｃｍｅ．ｍｓｕ．ｅｄｕ ／ ）和 Ｓｉｌｖａ（ＳＳＵ１３２）数据库分析每个 ＩＡＢ、ＩＣ 和 ＩＤ 基因序

列的系统发育关系（置信度阈值为 ７０％），并进行物种注释。 采用单因子方差分析和多重比较（ＬＳＤ）检验土

壤理化特性、ｆｏｒｍ ＩＡＢ、ＩＣ、ＩＤ 基因丰度、固碳功能菌 α⁃多样性和物种组成在生物结皮不同演替阶段间的差异

显著性，并采用 Ｏｒｉｇｉｎ２０１９ｂ 软件作图。 Ｐｈｙｌｕｍ（门）、Ｏｒｄｅｒ（目）和 Ｇｅｎｕｓ（属）分类水平上各样品的固碳功能

菌群落组成用 Ｒ４． ２． ２ 软件 Ｍｉｃｒｏｅｃｏ 包分析。 通过冗余分析比较固碳功能菌群落结构差异， 采用

ＰＥＲＭＡＮＯＶＡ 检验群落组间差异显著性，并通过 Ｍａｎｔｅｌ ｔｅｓｔ 检验固碳功能菌群落与环境因子相关性的显

著性。

２　 结果与分析

２．１　 土壤理化特征

裸沙阶段的土壤养分含量很低，土壤 ＴＯＣ、总 Ｎ 和总 Ｐ 含量仅为（０．７６１±０．０９４）ｇ ／ ｋｇ、（０．０６４±０．０１５）ｇ ／ ｋｇ
和（０．０７７±０．００９）ｇ ／ ｋｇ；随着生物结皮的演替，土壤全碳（ＴＯＣ）、全氮（ＴＮ）和有效磷（ＡＰ）呈现显著的上升趋

势（Ｐ＜０．０５），在藓结皮达到峰值；全磷（ＴＰ）、铵态氮（ＮＨ＋
４ ⁃Ｎ）和 ｐＨ 则在地衣结皮达到峰值，在藓结皮阶段又

呈下降趋势（表 ２）。

表 ２　 土壤理化特性

Ｔａｂｌｅ ２　 Ｐｈｙｓｉｃａｌ ａｎｄ ｃｈｅｍｉｃａｌ ｐｒｏｐｅｒｔｉｅｓ ｏｆ ｓｏｉｌ

环境因子
Ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌ ｆａｃｔｏｒ

裸沙
Ｂａｒｅ ｓａｎｄ

藻结皮
Ａｌｇａｌ ｃｒｕｓｔｓ

地衣结皮
Ｌｉｃｈｅｎ ｃｒｕｓｔｓ

藓结皮
Ｍｏｓｓ ｃｒｕｓｔｓ

有效磷 ＡＰ Ａｖａｉｌａｂｌｅ ｐｈｏｓｐｈｏｒｏｕｓ １．４２８±０．１１０ｄ ２．３４７±０．１０２ｃ ２．８７０±０．１２９ｂ ３．９７７±０．１６７ａ

全磷 ＴＰ Ｔｏｔａｌ ｐｈｏｓｐｈｏｒｏｕｓ ０．０７７±０．００９ｄ ０．４２７±０．０４２ｃ ０．６３８±０．０１６ａ ０．５１２±０．０１４ｂ

全氮 ＴＮ Ｔｏｔａｌ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ０．０６４±０．０１５ｄ ０．２５７±０．０３０ｃ ０．４３０±０．０１６ｂ ０．５２２±０．０３１ａ

硝态氮 ＮＯ－
３ ⁃Ｎ Ｎｉｔｒａｔｅ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ０．００６±０．００１ｂ ０．０１１±０．００１ａ ０．００７±０．００１ｂ ０．０１３±０．００１ａ

铵态氮 ＮＨ＋
４ ⁃Ｎ Ａｍｍｏｎｉｕｍ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ０．００３±０．００２ｂ ０．０１８±０．００２ａ ０．０１９±０．００２ａ ０．０１２±０．００２ａ

总有机碳 ＴＯＣ Ｔｏｔａｌ ｏｒｇａｎｉｃ ｃａｒｂｏｎ ０．７６１±０．０９４ｃ ６．６４５±０．８４７ｂ １０．９１６±０．５４６ｂ ２５．３４４±３．０７０ａ

ｐＨ ６．２７３±０．１３５ｂ ６．７７８±０．０７１ａ ６．６７８±０．０２２ａ ６．４３２±０．０４２ｂ

　 　 不同小写字母表示同一土壤理化性质指标在生物结皮演替各阶段的差异显著（Ｐ＜０．０５）

２．２　 功能基因丰度和 α⁃多样性

毛乌素沙地生物结皮固碳功能菌中，ｆｏｒｍ ＩＣ 基因丰度最高，ｆｏｒｍ ＩＡＢ 丰度次之，ｆｏｒｍ ＩＤ 丰度最低（图 １）。
Ｆｏｒｍ ＩＡＢ 基因丰度随结皮演替先上升后下降，从裸沙到藻结皮有所升高，在地衣结皮达到峰值（１．２６×１０８拷

贝数 ／ ｇ），显著高于其它演替阶段（Ｐ＜０．０５），而在藓结皮中又显著降低。 Ｆｏｒｍ ＩＣ ｃｂｂＬ 基因丰度在 １０６拷贝数 ／
ｇ 到 １０８拷贝数 ／ ｇ 之间，且随生物结皮演替的变化趋势与 ｆｏｒｍ ＩＡＢ 一致，地衣结皮中 ｆｏｒｍ ＩＣ 基因丰度最高。
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图 １　 ｃｂｂＬ 基因丰度随生物结皮演替的变化

　 Ｆｉｇ．１　 Ｃｈａｎｇｅｓ ｉｎ ｔｈｅ ａｂｕｎｄａｎｃｅ ｏｆ ｃｂｂＬ ｇｅｎｅ ｗｉｔｈ ｔｈｅ ｓｕｃｃｅｓｓｉｏｎ

ｏｆ ｂｉｏｌｏｇｉｃａｌ ｓｏｉｌ ｃｒｕｓｔｓ

ＢＳ：裸沙 Ｂａｒｅ ｓａｎｄ；ＡＣ：藻结皮 Ａｌｇａｌ ｃｒｕｓｔｓ；ＬＣ：地衣结皮 Ｌｉｃｈｅｎ

ｃｒｕｓｔｓ；ＭＣ：藓结皮 Ｍｏｓｓ ｃｒｕｓｔｓ；不同字母表示同种 ｃｂｂＬ 基因丰度

在生物结皮演替各阶段的差异显著（Ｐ＜０．０５）

Ｆｏｒｍ ＩＤ 基因丰度在结皮各演替阶段均无明显差异（Ｐ＞
０．０５）。

随着生物结皮演替， ｆｏｒｍ ＩＡＢ 的 Ｃｈａｏ１ 指数逐渐

升高，在藓结皮达到最高，地衣结皮和藻结皮次之，裸沙

最低（图 ２）；Ｓｈａｎｎｏｎ 指数则无显著差异（图 ２）。 Ｆｏｒｍ
ＩＣ 的 Ｃｈａｏ１ 指数随生物结皮发育呈现出先上升后下降

的趋势，在藻结皮中最高，显著高于裸沙和藓结皮阶段

（Ｐ＜０．０５）；而 Ｓｈａｎｎｏｎ 指数在裸沙阶段最低，在藻结

皮、地衣结皮和藓结皮呈升高趋势，但差异不显著（Ｐ＞
０．０５）。 Ｆｏｒｍ ＩＤ 的 Ｃｈａｏ１ 在藻结皮中最高，裸沙和藓结

皮次之，地衣结皮最低；Ｓｈａｎｎｏｎ 指数在生物结皮不同

演替阶段无显著差异（Ｐ＞０．０５）。
２．３　 固碳功能菌物种组成

在门水平上， ＩＡＢ、ＩＣ 和 ＩＤ 型固碳功能菌的优势类

群是蓝藻门（Ｃｙａｎｏｂａｃｔｅｒｉａ），变形菌门（Ｐｒｏｔｅｏｂａｃｔｅｒｉａ）、
放线菌门（Ａｃｔｉｎｏｂａｃｔｅｒｉａ）、绿藻门（Ｃｈｌｏｒｏｐｈｙｔａ）和硅藻

门（Ｂａｃｉｌｌａｒｉｏｐｈｙｔａ）（图 ３），它们的相对丰度在生物结皮

不同阶段具有明显的变化规律。 蓝藻门在 ＩＡＢ 型微生物中占据主导地位，其在裸沙中的相对丰度明显低于

生物结皮样品中的丰度。 ＩＣ 型固碳功能菌主要是变形菌门和放线菌门，变形菌门的相对丰度在藓结皮最高，
藻结皮和地衣结皮次之，裸沙阶段最低；放线菌门的丰度在裸沙最高，在藻结皮、地衣结皮和藓结皮的丰度较

低。 ＩＤ 型固碳功能菌中，硅藻门的相对丰度在裸沙中最高（９４．２８％），地衣结皮最低。

图 ２　 ｃｂｂＬ 基因 α⁃多样性随生物结皮演替的变化

Ｆｉｇ．２　 Ｃｈａｎｇｅｓ ｉｎ ｔｈｅ α⁃ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ｏｆ ｃｂｂＬ ｇｅｎｅ ｗｉｔｈ ｔｈｅ ｓｕｃｃｅｓｓｉｏｎ ｏｆ ｂｉｏｌｏｇｉｃａｌ ｓｏｉｌ ｃｒｕｓｔｓ ｏ

不同字母表示同种 ｃｂｂＬ 基因 α⁃多样性在生物结皮演替各阶段的差异显著（Ｐ＜０．０５）

在目水平上， ＩＡＢ 型固碳功能菌的主要优势类群是颤藻目 （ Ｏｓｃｉｌｌａｔｏｒｉａｌｅｓ ）， 其次是聚球藻目

（Ｓｙｎｅｃｈｏｃｏｃｃａｌｅｓ）其相对丰度在裸沙、藻结皮、地衣结皮和藓结皮分别为（３．３１％、１１．６６％、１３．５９％、２５．１６％）。
此外生丝微菌目（Ｈｙｐｈｏｍｉｃｒｏｂｉａｌｅｓ）、Ｃｈｒｏｏｃｏｃｃｉｄｉｏｐｓｉｄａｌｅｓ、念珠藻目（Ｎｏｓｔｏｃａｌｅｓ）的相对丰度分别在裸沙、藻
结皮和藓结皮的相对丰度较高 （图 ４）。 ＩＣ 型固碳功能菌在裸沙中物种单一，主要有土壤红杆菌目

（Ｓｏｌｉｒｕｂｒｏｂａｃｔｅｒａｌｅｓ）、 Ｇａｉｅｌｌａｌｅｓ、颤藻目；在藻结皮、地衣结皮和藓结皮中，土壤红杆菌目的相对丰度明显下

降，生丝微菌目、 亚硝化单胞菌目（Ｎｉｔｒｏｓｏｍｏｎａｄａｌｅｓ）、红螺菌目（Ｒｈｏｄｏｓｐｉｒｉｌｌａｌｅｓ） 明显升高，伯克氏菌目

（Ｂｕｒｋｈｏｏｌｄｅｒｉａｌｅｓ）在藻结皮的丰度明显高于其它结皮类型。 另外，未知种类在生物结皮中亦占较高比例
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（２０％—３０％）。 舟形藻目（Ｎａｖｉｃｕｌａｌｅｓ）是 ＩＤ 型固碳功能菌中最占优势的类群，它们在裸地中的相对丰度最

高，藓结皮和藻结皮居中，地衣结皮最低；桥弯藻目（Ｃｙｍｂｅｌｌａｌｅｓ）在裸地和藻结皮属第二优势类群；此外地衣

结皮中聚球藻目、柄球藻目（Ｍｉｓｃｈｏｃｏｃｃａｌｅｓ）、颤藻目和卡盾藻目（Ｃｈａｔｔｏｎｅｌｌａｌｅｓ）的优势度也相对较高。

图 ３　 门水平上不同生物结皮固碳功能菌相对丰度

Ｆｉｇ．３　 Ｒｅｌａｔｉｖｅ ａｂｕｎｄａｎｃｅ ｏｆ ｃａｒｂｏｎ⁃ｆｉｘｉｎｇ ｍｉｃｒｏｂｅｓ ｉｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｂｉｏｌｏｇｉｃａｌ ｓｏｉｌ ｃｒｕｓｔｓ ａｔ ｐｈｙｌｕｍ ｌｅｖｅｌ

在属水平，裸沙中 ＩＡＢ 型固碳功能菌的优势属是发毛针藻属（Ｃｒｉｎａｌｉｕｍ）、硝化菌属（Ｎｉｔｒｏｂａｃｔｅｒ）、微枝形

杆菌属（Ｍｉｃｒｏｖｉｒｇａ）、微鞘藻属 （Ｍｉｃｒｏｃｏｌｅｕｓ）。 在藻结皮、地衣结皮和藓结皮中，微鞘藻属和浮丝藻属

（Ｐｌａｎｋｔｏｔｈｒｉｘ）均是典型的优势属，但它们的相对丰度在不同生物结皮类型中有明显的变化，如微鞘藻的相对

丰度在藻结皮⁃地衣结皮⁃藓结皮的演替过程中呈下降趋势，而浮丝藻呈上升趋势；除此以外，拟甲色球藻属

（Ｃｈｒｏｏｃｏｃｃｉｄｉｏｐｓｉｓ）在藻结皮，细鞘丝藻（Ｌｅｐｔｏｌｙｎｇｂｙａ）和束藻属（Ｓｙｍｐｌｏｃａ）在地衣结皮，细鞘丝藻和 Ｓｔｅｎｏｍｉｔｏｓ
在藓结皮占明显优势（表 ３）。 ＩＣ 型固碳功能菌在裸沙中以土壤红杆菌属（Ｓｏｌｉｒｕｂｒｏｂａｃｔｅｒ）占绝对优势，亚硝化

螺菌属（Ｎｉｔｒｏｓｏｓｐｉｒａ）在藻结皮、地衣结皮和藓结皮中均为第一优势属，Ｇａｉｅｌｌａ 在以上三种生物结皮中亦占明

显优势，但相对丰度明显低于亚硝化螺菌属。 除此以外，土壤红杆菌属、中慢生根瘤菌属（Ｍｅｓｏｒｈｉｚｏｂｉｕｍ）在藻

结皮中也占一定的优势。 羽纹藻属（Ｐｉｎｎｕｌａｒｉａ）是 ＩＤ 型固碳功能菌的第一优势属，在藓结皮的丰度最高，裸
沙和藻结皮次之，地衣结皮最低；而对纹藻属（Ｂｉｒｅｍｉｓ）的相对丰度随结皮演替逐渐降低。
２．４　 影响固碳功能菌群落的关键环境因子

固碳功能菌群落在生物结皮不同演替阶段均具有明显的差异，藻结皮和地衣结皮之间 ＩＡＢ 和 ＩＣ 型固碳

功能菌群落无明显分离，表示其群落结构类似，但与裸沙、藓结皮有明显的分离，表明其群落差异较明显（图
５）。 ＰＥＲＭＡＮＯＶＡ 分析进一步揭示， ＩＡＢ 型固碳功能菌群落在裸沙与地衣结皮和藓结皮、藻结皮与藓结皮之

间均有显著差异（Ｐ＜０．０５），裸沙与藻结皮、藻结皮与地衣结皮、地衣结皮与藓结皮之间的群落差异不显著

（Ｐ＞０．０５）（表 ４）。 ＩＣ 型固碳功能菌在裸沙与藻结皮和藓结皮、藻结皮与藓结皮间表现出极显著的群落差异
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图 ４　 目水平上不同生物结皮固碳功能菌相对丰度

Ｆｉｇ．４　 Ｒｅｌａｔｉｖｅ ａｂｕｎｄａｎｃｅ ｏｆ ｃａｒｂｏｎ－ｆｉｘｉｎｇ ｍｉｃｒｏｂｅｓ ｉｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｂｉｏｌｏｇｉｃａｌ ｓｏｉｌ ｃｒｕｓｔｓ ａｔ ｏｒｄｅｒ ｌｅｖｅｌ

（Ｐ＜０．０１），裸沙与地衣结皮之间也具有显著差异（Ｐ＜０．０５）。 此外，ＩＤ 型固碳功能菌群落在生物结皮演替各

阶段之间无显著差异（Ｐ＞０．０５）。

表 ３　 属水平上不同生物结皮固碳功能菌相对丰度

Ｔａｂｌｅ ３　 Ｒｅｌａｔｉｖｅ ａｂｕｎｄａｎｃｅ ｏｆ ｃａｒｂｏｎ⁃ｆｉｘｉｎｇ ｍｉｃｒｏｂｅｓ ｉｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｂｉｏｌｏｇｉｃａｌ ｓｏｉｌ ｃｒｕｓｔｓ ａｔ ｇｅｎｕｓ ｌｅｖｅｌ

属名
Ｇｅｎｕｓ ｎａｍｅ

裸沙
Ｂａｒｅ ｓｏｉｌ

藻结皮
Ａｌｇａｌ ｃｒｕｓｔｓ

地衣结皮
Ｌｉｃｈｅｎ ｃｒｕｓｔｓ

藓结皮
Ｍｏｓｓ ｃｒｕｓｔｓ

ＩＡＢ Ｇｒｏｕｐ

微鞘藻属 Ｍｉｃｒｏｃｏｌｅｕｓ ０．０７９±０．０７２ｃ ０．３４７±０．０５４ａ ０．２５０±０．０３２ａｂ ０．１３８±０．０３７ｂｃ

浮丝藻属 Ｐｌａｎｋｔｏｔｈｒｉｘ ０．０１１±０．００９ｂ ０．１５１±０．０４９ａｂ ０．１６４±０．０４３ａ ０．２１１±０．０５０ａ

发毛针藻属 Ｃｒｉｎａｌｉｕｍ ０．４０５±０．０７４ａ ０．０２３±０．００８ｂ ０．０１２±０．００９ｂ ０．０２０±０．００９ｂ

细鞘丝藻属 Ｌｅｐｔｏｌｙｎｇｂｙａ ０．００８±０．００８ｂ ０．０３５±０．００９ａｂ ０．０６８±０．００６ａｂ ０．０８１±０．０３２ａ

席藻属 Ｐｈｏｒｍｉｄｉｕｍ ０．００７±０．００４ｃ ０．０１４±０．００２ｂｃ ０．０５３±０．０１４ａ ０．０４３±０．０１３ａｂ

束藻属 Ｓｙｍｐｌｏｃａ ０．００７±０．００６ｂ ０．０１６±０．００６ｂ ０．０６５±０．０１９ａ ０．０２４±０．０１０ｂ

Ｌｉｍｎｏｒａｐｈｉｓ ０．００３±０．００３ａ ０．０１９±０．０１２ａ ０．０２６±０．０１７ａ ０．０５９±０．０２４ａ

立碗藓属 Ｐｈｙｓｃｏｍｉｔｒｉｕｍ ０．０２１±０．０２１ａ ０．００８±０．００７ａ ０．０４１±０．０１６ａ ０．０３０±０．０２０ａ

拟甲色球藻属 Ｃｈｒｏｏｃｏｃｃｉｄｉｏｐｓｉｓ ０．００５±０．００４ａ ０．０７４±０．０５６ａ ０．０１２±０．００２ａ ０．００２±０．００１ａ

Ｃｏｌｅｏｆａｓｃｉｃｕｌｕｓ ０．０３１±０．０２０ａｂ ０．０５３±０．０１９ａ ０．０１４±０．００５ａｂ ０．００５±０．００２ｂ

Ｓｔｅｎｏｍｉｔｏｓ ０．０００±０．０００ｂ ０．０００±０．０００ｂ ０．００５±０．００２ｂ ０．０７２±０．００９ａ

Ｐａｎｔａｎａｌｉｎｅｍａ ０．００２±０．００２ａ ０．０２１±０．０１１ａ ０．０２９±０．００９ａ ０．００７±０．００３ａ

微枝形杆菌属 Ｍｉｃｒｏｖｉｒｇａ ０．０８１±０．０８１ａ ０．０００±０．０００ａ ０．００６±０．００４ａ ０．００１±０．００１ａ

硝化菌属 Ｎｉｔｒｏｂａｃｔｅｒ ０．０８５±０．０２４ａ ０．００１±０．００１ｂ ０．００２±０．００１ｂ ０．０００±０．０００ｂ
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续表

属名
Ｇｅｎｕｓ ｎａｍｅ

裸沙
Ｂａｒｅ ｓｏｉｌ

藻结皮
Ａｌｇａｌ ｃｒｕｓｔｓ

地衣结皮
Ｌｉｃｈｅｎ ｃｒｕｓｔｓ

藓结皮
Ｍｏｓｓ ｃｒｕｓｔｓ

Ｍｙｘａｃｏｒｙｓ ０．０００±０．０００ｂ ０．００９±０．００２ａｂ ０．００５±０．００２ａｂ ０．０４０±０．０２０ａ
念珠藻属 Ｎｏｓｔｏｃ ０．００１±０．００１ａ ０．００３±０．００１ａ ０．００４±０．００２ａ ０．０４２±０．０３９ａ
Ｔｒｉｃｈｏｃｏｌｅｕｓ ０．０１５±０．００７ａｂ ０．０２９±０．０１２ａ ０．００３±０．００１ａ ０．００３±０．００１ａ
Ｐｙｃｎａｃｒｏｎｅｍａ ０．００３±０．００３ａ ０．０１３±０．００５ａ ０．０１５±０．００４ａ ０．０１１±０．００４ａ
Ｃｏｃｃｏｂｏｔｒｙｓ ０．０００±０．０００ａ ０．００１±０．００１ａ ０．０２０±０．０１８ａ ０．００９±０．００５ａ
假诺卡氏菌属 Ｐｓｅｕｄｏｎｏｃａｒｄｉａ ０．０４５±０．０４２ａ ０．０００±０．０００ｂ ０．００２±０．００１ｂ ０．００１±０．０００ｂ
ＩＣ Ｇｒｏｕｐ
土壤红杆菌属 Ｓｏｌｉｒｕｂｒｏｂａｃｔｅｒ ０．６００±０．０７０ａ ０．０６６±０．０２０ｂ ０．１１８±０．０３１ｂ ０．０５４±０．０１１ｂ
亚硝化螺菌属 Ｎｉｔｒｏｓｏｓｐｉｒａ ０．００３±０．００２ｂ ０．１３９±０．０３５ａ ０．１５７±０．０３３ａ ０．１１２±０．０２６ａ
Ｇａｉｅｌｌａ ０．１０８±０．０２７ａ ０．０８８±０．０２１ａ ０．０５９±０．００７ａ ０．０９３±０．０３０ａ
中慢生根瘤菌属 Ｍｅｓｏｒｈｉｚｏｂｉｕｍ ０．００３±０．００１ｂ ０．０６５±０．００６ａ ０．０４２±０．００３ａ ０．０５４±０．０１５ａ
斯科曼氏球菌属 Ｓｋｅｒｍａｎｅｌｌａ ０．００４±０．００１ｃ ０．０７１±０．０２４ａ ０．０５５±０．００８ａｂ ０．０２６±０．００７ｂｃ
慢生根瘤菌属 Ｂｒａｄｙｒｈｉｚｏｂｉｕｍ ０．０１１±０．００３ｂ ０．０１８±０．００３ａｂ ０．０１７±０．００３ａｂ ０．０４６±０．０１９ａ
Ａｃｉｄｉｓｐｈａｅｒａ ０．００４±０．００２ａ ０．０１１±０．００５ａ ０．０２５±０．０１８ａ ０．０３６±０．０１４ａ
酸铁杆菌属 Ａｃｉｄｉｆｅｒｒｏｂａｃｔｅｒ ０．０００±０．０００ｃ ０．０１１±０．００２ｂｃ ０．０２３±０．００４ａｂ ０．０４１±０．０１３ａ
微鞘藻属 Ｍｉｃｒｏｃｏｌｅｕｓ ０．０３７±０．０３１ａ ０．０１７±０．００６ａ ０．０１５±０．００７ａ ０．００２±０．００１ａ
Ｓｉｎｉｍａｒｉｎｉｂａｃｔｅｒｉｕｍ ０．０００±０．０００ｂ ０．００５±０．０００ｂ ０．０１４±０．０１６ｂ ０．０４４±０．００６ａ
鞘氨醇单胞菌属 Ｓｐｈｉｎｇｏｍｏｎａｓ ０．００２±０．００１ｂ ０．０４１±０．００８ａ ０．０１１±０．００３ｂ ０．００５±０．００２ｂ
新草螺菌属 Ｎｏｖｉｈｅｒｂａｓｐｉｒｉｌｌｕｍ ０．００４±０．００１ｂ ０．０３４±０．０１３ａ ０．００７±０．００２ｂ ０．００６±０．００１ｂ
类诺卡氏菌属 Ｎｏｃａｒｄｉｏｉｄｅｓ ０．０３４±０．００７ａ ０．００８±０．００２ｂ ０．００７±０．００３ｂ ０．００４±０．００１ｂ
红微菌属 Ｒｈｏｄｏｍｉｃｒｏｂｉｕｍ ０．０００±０．０００ａ ０．００７±０．００６ａ ０．０１３±０．００８ａ ０．０２５±０．０１１ａ
微枝形杆菌属 Ｍｉｃｒｏｖｉｒｇａ ０．０００±０．０００ａ ０．０１５±０．００２ｂ ０．０１４±０．００２ｂ ０．００９±０．００２ｂ
颤弯菌属 Ｏｓｃｉｌｌｏｃｈｌｏｒｉｓ ０．００５±０．００１ａｂ ０．００４±０．００２ｂ ０．０１３±０．００４ａ ０．０１３±０．００３ａ
罗河杆菌属 Ｒｈｏｄａｎｏｂａｃｔｅｒ ０．０００±０．０００ｂ ０．００９±０．００７ａｂ ０．０２３±０．０１１ａ ０．００１±０．００１ｂ
红长命菌属 Ｒｕｂｒｉｖｉｖａｘ ０．００１±０．００１ｂ ０．０１０±０．００２ａｂ ０．００５±０．００１ｂ ０．０１８±０．００７ａ
根瘤菌属 Ｒｈｉｚｏｂｉｕｍ ０．００１±０．０００ｂ ０．００８±０．００２ａｂ ０．００６±０．００１ｂ ０．０１８±０．００７ａ
诺卡菌属 Ｎｏｃａｒｄｉａ ０．００４±０．０００ａ ０．００７±０．００１ａ ０．００８±０．００１ａ ０．０１４±０．００６ａ
ＩＤ Ｇｒｏｕｐ
羽纹藻属 Ｐｉｎｎｕｌａｒｉａ ０．５０８±０．０１２ａ ０．３５０±０．０７５ａ ０．２０６±０．１０６ａ ０．５５２±０．１３０ａ
对纹藻属 Ｂｉｒｅｍｉｓ ０．１８６±０．００６ａ ０．１７４±０．０４４ａ ０．１３２±０．０４９ａ ０．０８７±０．０４１ａ
细鞘丝藻属 Ｌｅｐｔｏｌｙｎｇｂｙａ ０．０１５±０．０１５ａ ０．００３±０．００２ａ ０．１９１±０．０９１ａ ０．０６６±０．０６６ａ
异极藻属 Ｇｏｍｐｈｏｎｅｍａ ０．０７１±０．００２ａ ０．０７１±０．０１３ａ ０．０３３±０．０１６ａ ０．０４４±０．００６ａ
Ｆｉｂｒｏｃａｐｓａ ０．００３±０．００３ａ ０．０５２±０．０２９ａ ０．０８５±０．０５３ａ ０．０３２±０．０２５ａ
Ｌｕｔｉｃｏｌａ ０．０５０±０．０１１ａ ０．０５９±０．００８ａ ０．０１２±０．００４ｂ ０．０３６±０．０１９ａｂ
微鞘藻属 Ｍｉｃｒｏｃｏｌｅｕｓ ０．００２±０．００２ｂ ０．００６±０．００４ｂ ０．０９２±０．０３４ａ ０．００５±０．００２ｂ
Ｓｐｈａｅｒｏｓｏｒｕｓ ０．００５±０．００５ａ ０．００８±０．００５ａ ０．０７１±０．０６０ａ ０．００３±０．００１ａ
Ｐｌｅｕｒｏｃｈｌｏｒｉｓ ０．０００±０．０００ａ ０．００６±０．０３８ａ ０．０４１±０．０００ａ ０．０００±０．０００ａ
辐节藻属 Ｓｔａｕｒｏｎｅｉｓ ０．００４±０．０００ａ ０．０２８±０．０１０ａ ０．００３±０．００１ａ ０．０１６±０．０１３ａ
双眉藻属 Ａｍｐｈｏｒａ ０．０１４±０．００２ａ ０．０１９±０．００２ａ ０．００７±０．００２ａ ０．０１７±０．００９ａ
Ｃｏｌｅｏｆａｓｃｉｃｕｌｕｓ ０．００１±０．００１ａ ０．０２６±０．０１２ａ ０．００６±０．００２ａ ０．００２±０．００２ａ
拟气球藻属 Ｂｏｔｒｙｄｉｏｐｓｉｓ ０．００２±０．００２ａ ０．００２±０．００１ａ ０．０３０±０．０２８ａ ０．００１±０．０００ａ
发毛针藻属 Ｃｒｉｎａｌｉｕｍ ０．０００±０．０００ａ ０．０１９±０．０１９ａ ０．００４±０．００４ａ ０．００９±０．００９ａ
Ｓｃｏｌｉｏｐｌｅｕｒａ ０．０１３±０．００９ａ ０．０１８±０．０１２ａ ０．０００±０．０００ａ ０．０００±０．０００ａ
贝氏藻属 Ｂｅｒｋｅｌｅｙａ ０．０１８±０．０１５ａ ０．００３±０．００１ａ ０．００２±０．００２ａ ０．０１４±０．００９ａ
马鞍藻属 Ｃａｍｐｙｌｏｄｉｓｃｕｓ ０．００８±０．００５ａ ０．００８±０．００３ａ ０．００２±０．００２ａ ０．００６±０．００２ａ
Ｇｏｇｏｒｅｖｉａ ０．００９±０．００６ａ ０．００４±０．００１ａｂ ０．００１±０．００１ｂ ０．００９±０．００４ａ
Ｇａｉｅｌｌａ ０．００７±０．００６ａ ０．００９±０．００７ａ ０．００１±０．００１ａ ０．００１±０．００１ａ
Ｓｃｈｉｚｏｓｔａｕｒｏｎ ０．００４±０．０００ａ ０．００５±０．０００ａ ０．００３±０．００１ａ ０．００５±０．００３ａ

　 　 不同小写字母表示属水平上同一固碳功能菌相对丰度在生物结皮演替各阶段的差异显著（Ｐ＜０．０５）

４８１１ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ４４ 卷　
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图 ５　 生物结皮不同演替阶段固碳功能菌群落结构与环境因子的冗余分析（ＲＤＡ）

Ｆｉｇ．５　 Ｒｅｄｕｎｄａｎｃｙ ａｎａｌｙｓｉｓ （ＲＤＡ） ｏｆ ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ ｏｆ ｃａｒｂｏｎ⁃ｆｉｘｉｎｇ ｍｉｃｒｏｂｅｓ ａｎｄ ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌ ｆａｃｔｏｒｓ ａｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｓｕｃｃｅｓｓｉｏｎ

ｓｔａｇｅｓ ｏｆ ｂｉｏｌｏｇｉｃａｌ ｓｏｉｌ ｃｒｕｓｔｓ

ＮＯ－
３ ⁃Ｎ：硝态氮 Ｎｉｔｒａｔｅ ｎｉｔｒｏｇｅｎ；ＴＯＣ：总有机碳 Ｔｏｔａｌ ｏｒｇａｎｉｃ ｃａｒｂｏｎ；ＡＰ：有效磷 Ａｖａｉｌａｂｌｅ ｐｈｏｓｐｈｏｒｏｕｓ；ＴＮ：全氮 Ｔｏｔａｌ ｎｉｔｒｏｇｅｎ；ＴＰ：全磷 Ｔｏｔａｌ

ｐｈｏｓｐｈｏｒｏｕｓ；ＮＨ＋
４ ⁃Ｎ：铵态氮 Ａｍｍｏｎｉｕｍ ｎｉｔｒｏｇｅｎ

表 ４　 固碳功能菌群落组间差异

Ｔａｂｌｅ ４　 Ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅｓ ｂｅｔｗｅｅｎ ｃａｒｂｏｎ⁃ｆｉｘｉｎｇ ｍｉｃｒｏｂｉａｌ ｃｏｍｍｕｎｉｔｉｅｓ

ＣｂｂＬ 基因
ＣｂｂＬ ｇｅｎｅ

生物结皮类型
Ｔｙｐｅｓ ｏｆ ｂｉｏｌｏｇｉｃａｌ ｓｏｉｌ ｃｒｕｓｔｓ

藻结皮
Ａｌｇａｌ ｃｒｕｓｔｓ

地衣结皮
Ｌｉｃｈｅｎ ｃｒｕｓｔｓ

藓结皮
Ｍｏｓｓ ｃｒｕｓｔｓ

ＩＡＢ 裸沙 Ｂａｒｅ ｓａｎｄ ０．０５１ ０．０３１∗ ０．０１７∗

藻结皮 Ａｌｇａｌ ｃｒｕｓｔｓ ０．０６８ ０．０１７∗

地衣结皮 Ｌｉｃｈｅｎ ｃｒｕｓｔｓ ０．１５３

ＩＣ 裸沙 Ｂａｒｅ ｓａｎｄ ０．００８∗∗ ０．０１６∗ ０．００９∗∗

藻结皮 Ａｌｇａｌ ｃｒｕｓｔｓ ０．５８９ ０．００８∗∗

地衣结皮 Ｌｉｃｈｅｎ ｃｒｕｓｔｓ ０．２５５

ＩＤ 裸沙 Ｂａｒｅ ｓａｎｄ ０．４２９ ０．０９８ ０．９０２

藻结皮 Ａｌｇａｌ ｃｒｕｓｔｓ ０．０５４ ０．９２７

地衣结皮 Ｌｉｃｈｅｎ ｃｒｕｓｔｓ ０．１０６

　 　 ∗及∗∗表示同一类型固碳功能菌群落结构在生物结皮不同演替阶段间差异显著（Ｐ＜０．０５）及极显著（Ｐ＜０．０１）

ＲＤＡ 分析表明，全磷（ＴＰ）、全氮（ＴＮ）、速效磷（ＡＰ）、铵态氮（ＮＨ＋
４ ⁃Ｎ）、土壤总有机碳（ＴＯＣ）和 ｐＨ 与固
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碳功能菌群落有明显的相关性（图 ５）。 Ｍａｎｔｅｌ ｔｅｓｔ 进一步证明，ＡＰ、ＴＰ、ＴＮ 、ＮＨ ＋
４ ⁃Ｎ 和 ｐＨ 均极显著影响 ＩＡＢ

和 ＩＣ 型固碳功能菌的群落结构（Ｐ＜０．０１）（表 ５），ＴＯＣ 显著影响 ＩＡＢ 型固碳功能菌群落结构（Ｐ＜０．０５），与 ＩＣ
型固碳功能菌群落则表现出极显著相关性（Ｐ＜０．００１）。 此外， ＩＡＢ 型固碳功能菌群落中聚球藻目与 ＡＰ 呈极

显著正相关关系（Ｐ＜０．０１），与 ＴＯＣ 和 ＴＮ 呈显著正相关，ＴＰ 与生丝微菌目呈显著负相关（图 ６）。 ＩＣ 型固碳

功能菌群落中 ＴＯＣ、ＡＰ、ＴＮ 与生丝微菌目和涅瓦菌目（Ｎｅｖｓｋｉａｌｅｓ）、ＴＰ 与生丝微菌目和亚硝化单胞菌目均呈

极显著正相关关系（Ｐ＜０．０１）； 而 ＡＰ、ＴＮ、ＴＰ 和 ＮＨ＋
４ ⁃Ｎ 与土壤红杆菌目呈极显著负相关关系（Ｐ＜０．０１）。

表 ５　 环境因子对固碳功能菌群落结构的影响

Ｔａｂｌｅ ５　 Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌ ｆａｃｔｏｒｓ ｏｎ ｔｈｅ ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ ｏｆ ｃａｒｂｏｎ⁃ｆｉｘｉｎｇ ｍｉｃｒｏｂｅｓ

环境因子
Ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌ ｆａｃｔｏｒ

ＩＡＢ ｇｒｏｕｐ ＩＣ ｇｒｏｕｐ ＩＤ ｇｒｏｕｐ

Ｐ Ｓｉｇ Ｐ Ｓｉｇ Ｐ Ｓｉｇ

有效磷 ＡＰ Ａｖａｉｌａｂｌｅ ｐｈｏｓｐｈｏｒｏｕｓ ０．００３ ∗∗ ０．００１ ∗∗∗ ０．９２５

全磷 ＴＰ Ｔｏｔａｌ ｐｈｏｓｐｈｏｒｏｕｓ ０．００３ ∗∗ ０．００１ ∗∗∗ ０．６８１

全氮 ＴＮ Ｔｏｔａｌ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ０．００３ ∗∗ ０．００１ ∗∗∗ ０．７５６

硝态氮 ＮＯ－
３ ⁃Ｎ Ｎｉｔｒａｔｅ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ０．３０６ ０．０３８ ∗ ０．９１０

铵态氮 ＮＨ＋
４ ⁃Ｎ Ａｍｍｏｎｉｕｍ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ０．００１ ∗∗∗ ０．００１ ∗∗∗ ０．７３２

总有机碳 ＴＯＣ Ｔｏｔａｌ ｏｒｇａｎｉｃ ｃａｒｂｏｎ ０．０３３ ∗ ０．００１ ∗∗∗ ０．６５１

ｐＨ ０．００２ ∗∗ ０．００８ ∗∗ ０．９９５

３　 讨论

３．１　 固碳功能菌群落随结皮演替的变化

多数研究表明，生物结皮演替促进土壤养分积累，改变土壤理化特性［３１—３２］。 本研究表明，土壤全碳、全氮

和有效磷随着生物结皮的演替， 呈现显著的上升趋势，在藓结皮最高；全磷、铵态氮和 ｐＨ 则在地衣结皮达到

峰值，这表明生物结皮的演替改变了土壤理化特征，加之生物结皮演替过程中藻类⁃地衣⁃苔藓生物类群的变

化为自养微生物提供了不同的微生境（生态位），导致固碳功能菌群落组成和生物量的变化。 在本研究中，裸
地 ｃｂｂＬ 基因丰度最低且 ＩＡＢ 型固碳功能菌以蓝藻中的颤藻目种类为主，在养分匮乏的荒漠生态系统中，蓝藻

颤藻目中的微鞘藻属（Ｍｉｃｒｏｃｏｌｅｕｓ）、席藻属（Ｐｈｏｒｍｉｄｉｕｍ）和颤藻属（Ｏｓｃｉｌｌａｔｏｒｉａ）是生物结皮的优势物种或常

见物种［３３—３４］，它们能够适应养分贫瘠的极端干旱环境，是荒漠生物结皮中的先锋生物［７］。 随着丝状蓝藻在

裸地上的生长与繁殖，蓝藻分泌的胞外多糖对土壤颗粒的粘结作用和藻丝对土壤颗粒的捆绑作用，使松散的

土壤颗粒形成藻结皮，并逐渐发育成地衣结皮［３３］。 本研究藻结皮和地衣结皮中 ＩＡＢ 型固碳功能菌以蓝藻占

绝对优势（相对丰度分别是 ８９．６５％和 ７８．６８％），这说明蓝藻在藻结皮和地衣结皮光合固碳功能中发挥着关键

作用，它们向土壤中输入的有机碳使土壤肥力明显增加，促使生物结皮进一步发育演替［３５—３６］。 另外，本研究

藓结皮中 ＩＡＢ 型固碳功能菌的蓝藻丰度明显低于藻结皮，其原因可能是蓝藻与苔藓植物存在竞争，藓结皮中

的苔藓植株个体较大、密度较高，蓝藻得不到充足的光照和营养，在资源竞争中处于不利地位导致蓝细菌的相

对丰度下降［３７］；加之生物结皮的演替提高土壤的环境条件，利于异养微生物的生长，导致其它异养微生物挤

占了蓝藻的生存空间［３８］。 在生物结皮演替过程中的另一个明显变化是颤藻目呈下降趋势，具固氮功能的念

珠藻目和球形的聚球藻目丰度升高，这说明生物结皮演替后期养分相对丰富，能支持更多的物种。
除蓝藻外，本研究发现变形菌门与放线菌门是 ＩＣ 型固碳功能菌的优势类群，其中放线菌门的土壤红杆菌

目（Ｓｏｉｌｒｕｂｒｏｂａｃｔｅｒａｌｅｓ）和 Ｇａｉｅｌｌａｌｅｓ 在裸沙阶段占优势，变形菌门的生丝微菌目（Ｈｙｐｈｏｍｉｃｒｏｂｉａｌｅｓ）、亚硝化单

胞菌目（Ｎｉｔｒｏｓｏｍｏｎａｄａｌｅｓ）、红螺菌目（Ｒｈｏｄｏｓｐｉｒｉｌｌａｌｅｓ）的相对丰度在藻结皮、地衣结皮和藓结皮明显升高。 研

究发现，古尔班通古特沙漠裸沙中非蓝藻自养微生物在 ＩＣ 型固碳功能菌中占优势，它们多与放线菌门和变形

菌门的物种有关［２３］。 放线菌是沙漠土壤中的优势群体，因其能以丝状方式生长而可有效降低干旱、高温和辐

射所带来的损害［３９］。 变形菌门是生物结皮中的常见类群，它们可以产生胞外多糖在土壤固定和生物结皮形
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图 ６　 环境因子与目水平上固碳功能菌关键物种的相关性

Ｆｉｇ．６　 Ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ ｂｅｔｗｅｅｎ ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌ ｆａｃｔｏｒｓ ａｎｄ ｋｅｙ ｓｐｅｃｉｅｓ ｏｆ ｃａｒｂｏｎ⁃ｆｉｘｉｎｇ ｍｉｃｒｏｂｅｓ ａｔ ｏｒｄｅｒ ｌｅｖｅｌ
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成过程中发挥重要作用［４０—４２］。 在澳大利亚西部半干旱区，发现藻结皮微生物群落以变形菌门的根瘤菌目和

蓝藻门的色球藻目、念珠藻目为主，地衣结皮的优势类群是酸杆菌目、红螺菌目、放线菌目和变形菌门的未知

类群［４３］。 在不同生物结皮类型中，ＩＣ 型固碳功能菌的变化可能与不同物种的耐贫瘠程度和土壤的养分差异

有关，但仍需实验室生理培养数据的进一步证实。
３．２　 环境因子对固碳功能菌群落的调控作用

碳、氮、磷是构成生命的基本元素物质，同时是调控微生物生长和代谢的重要元素［４４］。 本研究发现，有机

碳、全 Ｎ、全 Ｐ 和速效 Ｐ 是影响固碳功能菌的关键环境因子。 在生物结皮演替过程中，细菌⁃藻类⁃地衣⁃苔藓等

关键生物类群的变化影响其光合固碳过程，致使光合速率及有机碳含量均呈显著升高趋势［４５］。 Ｌａｎｇｅ 等研究

发现，生物结皮的演替显著影响其光合速率，藻类的光合速率较低而地衣结皮和藓结皮的光合速率较高［４６］。
而土壤有机质是陆地生态系统最重要的基础物质，决定着生态系统的功能和可持续性［４４］。 本研究中，土壤总

有机碳含量（ＴＯＣ）显著、极显著影响 ＩＡＢ 和 ＩＣ 型固碳功能菌群落，并与 ＩＡＢ、ＩＣ 型固碳功能菌群落中的多数

物种呈显著正相关，如聚球藻目和生丝微菌目，这一方面表明固碳功能菌在生物结皮固碳中的贡献，另一方面

也说明土壤有机碳通过对固碳功能菌机体构成、生理调控而影响其群落结构。 相关研究表明，在植被稀疏、水
分匮乏的干旱半干旱地区，生物结皮是地表碳固定的重要贡献者，生物结皮中的蓝藻、绿藻、苔藓、地衣等均能

通过光合作用固定大气中的 ＣＯ２，除此以外，变形菌门、放线菌门和厚壁菌门、绿弯菌门也含有丰富的固碳功

能菌［４７］。 生物结皮演替过程中逐渐增加的 ＴＯＣ 为异养细菌和真菌提供了能源物质，它们吸收并分解有机质

的同时释放出氮磷等元素，又给固碳功能菌的生长发育提供了养分。 氮素是生物生长所需的大量元素，也是

土壤生产力的主要限制因素。 对于微生物而言，氮是微生物生长和代谢的关键元素［４４］。 生物结皮中的固氮

蓝藻和一些含有固氮酶活性的异养细菌能够通过固氮作用将大气中的 Ｎ２有效转化成 ＮＨ４＋进入土壤。 多数

研究表明，在生物结皮演替早期，固氮蓝细菌是主要的固氮功能群，随着生物结皮的演替，念珠藻目、红螺菌

目、根瘤菌目等异养固氮菌成为了地衣及苔藓结皮的主要固氮类群，ＴＮ 含量随生物结皮演替呈显著的增加趋

势［４２］。 在藏北高原不同海拔土壤中，ｃｂｂＬ 基因丰度与 ＮＨ＋
４ ⁃Ｎ 含量呈正相关，表明 ＮＨ＋

４ ⁃Ｎ 含量的增加刺激了

固碳功能菌的生长［４８］。 土壤氮素是构成固碳功能菌细胞的重要元素，ＴＮ 和 ＮＨ＋
４ ⁃Ｎ 含量的增加给生物结皮

中固碳功能菌的生长提供了充足的养分，进而调控固碳功能菌的群落结构。 除碳、氮外，磷也是微生物生长的

关键营养元素，土壤微生物体内的磷一般占其体内元素的 ２％—１０％，主要来自土壤和生物残体降解过程中磷

的同化［４４］。 土壤有效磷是土壤磷素中易被生物利用的部分，有效磷含量的变化显著影响着土壤微生物的生

命过程［４９］。 生物结皮演替能显著提高土壤全磷和速效磷含量［５０］，本研究中 ＴＰ 和 ＡＰ 极显著影响着固碳功能

菌群落结构，随着生物结皮的发育，ＴＰ、ＡＰ 含量逐渐升高，变形菌、放线菌、酸杆菌等解磷微生物将土壤中难

以吸收利用的磷转化成微生物可吸收利用的磷素［５１］，进而提供给固碳功能菌，促进其生长代谢。 此外，本研

究中，ｐＨ 也对固碳功能菌群落产生了显著影响，多数研究表明土壤 ｐＨ 值是驱动微生物群落结构变化的关键

环境因子，ｐＨ 主要通过 Ｈ＋浓度改变土壤中营养元素的形态从而影响固碳功能菌类群［５２—５３］。

４　 结论

毛乌素沙地生物结皮的演替对 ｃｂｂＬ 基因丰度、α 多样性、固碳功能菌物种组成及群落结构有显著影响。
生物结皮中的固碳功能菌主要包括蓝细菌门、变形菌门、放线菌门和硅藻门，目水平上，颤藻目、土壤红杆菌

目、生丝微菌目、亚硝化单胞菌目、红螺菌目是固碳功能菌的关键类群。 ＩＡＢ 和 ＩＣ 型固碳功能菌在门、目和属

水平上的相对丰度以及群落结构在生物结皮不同演替阶段均具明显差异，其群落结构主要受土壤总有机碳

（ＴＯＣ）、全氮（ＴＮ）、铵态氮（ＮＨ＋
４ ⁃Ｎ）全磷（ＴＰ） 、有效磷（ＡＰ）和 ｐＨ 的综合调控。 生物结皮演替过程中生物

类群和土壤理化特征的改变为固碳功能菌提供了不同的生态位，通过对固碳功能菌的筛选和调控作用，最终

改变固碳功能菌群落组成和结构。
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