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古尔班通古特沙漠不同区域藻类结皮微生物结构和潜
在功能
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３ 新疆大学生命科学与技术学院 新疆生物资源基因工程重点实验室， 乌鲁木齐　 ８３００１７

摘要：藻类结皮形成和发育，能够提高土壤稳定性并增加土壤有机质含量，为微生物生长、繁殖和草本植物拓殖创造条件。 因

此，藻类结皮潜在功能对后续生物结皮及生态系统演替具有重要意义。 然而，古尔班通古特沙漠藻类结皮营养循环相关微生物

及潜在功能机制尚不清楚。 以古尔班通古特沙漠不同区域藻类结皮为研究对象，采用宏基因组测序技术，研究藻类结皮微生物

群落及碳氮循环功能基因特征。 研究结果表明蓝藻菌门、变形菌门、放线菌门是藻类结皮中主要微生物类群，在沙漠固碳和氮

循环中起到重要作用。 微生物 α 多样性结果显示仅物种丰富度指数在三个区域内存在显著差异。 β 多样性结果显示藻类结皮

未因沙漠局部气候及理化因子差异产生微生物群落分化。 而微生物群落功能基因对环境变化响应要比微生物群落更为敏感，
沙漠东部和西部藻类结皮功能基因产生显著分化。 三个区域微生物功能基因中还原型三羧酸循环是自养生物固碳主要途径，
而卡尔文循环是光合生物固碳的主要途径，其中 ｒｐｉＡ 和 ｒｂｃＳ 基因更易受到降水影响。 鞘脂单胞菌属、念珠藻属和伪枝藻属在

参与固碳过程中表现出的差异，可能是导致固碳功能基因产生分化的原因之一。 氮循环主要途径以硝酸盐还原为主，大部分氮

素通过硝酸盐同化作用被土壤微生物转化为铵盐，少量氮素被反硝化为一氧化二氮和一氧化氮流失。 沙漠藻类结皮固氮作用

较弱，仅有念珠藻属和伪枝藻属参与，且存在 ｎｉｆＨ、ｎｉｆＤ、ｎｉｆＫ 三个功能基因。 这些固氮功能基因更易受到土壤中硝态氮含量的

影响。 硝化过程仅注释到氨单加氧酶或甲烷单加氧酶编码 ｐｍｏＡＢＣ⁃ａｍｏＡＢＣ 基因，而 ｈａｏ 和 ｎｘｒＡ、ｎｘｒＢ 基因均未注释获得。
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ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｆｉｘａｔｉｏｎ ｇｅｎｅｓ ａｐｐｅａｒｓ ｔｏ ｂｅ ｐａｒｔｉｃｕｌａｒｌｙ ｉｎｆｌｕｅｎｃｅｄ ｂｙ ｖａｒｉａｔｉｏｎｓ ｉｎ ｓｏｉｌ ｎｉｔｒａｔｅ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｃｏｎｔｅｎｔ． Ｔｈｅ
ｎｉｔｒｉｆｉｃａｔｉｏｎ ｐｒｏｃｅｓｓ ｏｎｌｙ ａｎｎｏｔａｔｅｄ ｔｏ ｔｈｅ ａｍｍｏｎｉａ ｍｏｎｏｏｘｙｇｅｎａｓｅ ｏｒ ｍｅｔｈａｎｅ ｍｏｎｏｏｘｙｇｅｎａｓｅ ｅｎｃｏｄｉｎｇ ｂｙ ｐｍｏＡＢＣ⁃
ａｍｏＡＢＣ ｇｅｎｅｓ， ｗｈｅｒｅａｓ ｔｈｅ ｈａｏ， ｎｘｒＡ ａｎｄ ｎｘｒＢ ｇｅｎｅｓ ｗｅｒｅ ｎｏｔ ｂｅ ａｎｎｏｔａｔｅｄ．

Ｋｅｙ Ｗｏｒｄｓ： Ｇｕｒｂａｎｔｕｎｇｇｕｔ Ｄｅｓｅｒｔ； ａｌｇａｌ ｃｒｕｓｔｓ； ｍｉｃｒｏｂｉａｌ ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ； ｃａｒｂｏｎ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｃｙｃｌｅ； ｆｕｎｃｔｉｏｎ ｇｅｎｅ

古尔班通古特沙漠位于新疆准噶尔盆地中央，玛纳斯河以东及乌伦古河以南，是中国面积最大的固定、半
固定沙漠。 受西风环流影响，沙漠内形成线形沙垄、树枝状沙丘等沙丘类型，其中以南北走向线形沙垅为主。
在沙垅两侧坡面及垅间低地会形成大面积生物土壤结皮，对沙丘起到良好的固定作用［１］。 生物土壤结皮也

称生物结皮（Ｂｉｏｌｏｇｉｃａｌ ｓｏｉｌ ｃｒｕｓｔｓ，ＢＳＣｓ）主要分布于干旱和半干旱生态系统，由土壤颗粒、隐花植物以及土壤

微生物等形成的复杂有机复合体［２—７］。 生物结皮作为沙漠地区典型生命存在形式，自身不断发育演替，根据

结皮中优势物种不同，划分为藻类结皮、地衣结皮和苔藓结皮三种主要演替类型［８］。 研究结果表明，现有气

候条件下，生物结皮是由沙漠裸地逐渐向藻类结皮、地衣结皮和苔藓结皮进行演替。 结皮中固碳和固氮微生

物能固定 ＣＯ２和 Ｎ２，合成大分子有机化合物，后经分解代谢转变为生物可利用碳氮源，增加沙漠土壤营养物

质含量，对维管植物定殖起到积极促进作用。
藻类作为先锋拓殖生物对极端环境具有良好的适应性，能分泌多糖等高分子聚合物团聚沙粒，丝状藻类

藻丝还可束缚沙粒，最终在土壤表层形成藻类结皮或称藻壳 ［２，９—１１］。 藻类结皮形成是沙漠土壤从流动向固

定转变的重要标志［８，１０］。 藻类结皮形成和发育过程中，沙漠土壤理化性质、营养条件和生态特征不断改善，为
微生物和植物生长繁殖创造了良好的基础条件，促进荒漠生态系统良性循环［１２］。 藻类结皮主要包括蓝藻、绿
藻和硅藻，其中蓝藻对结皮形成和演替起到关键作用［１１， １３］。 蓝藻中部分种类可固定空气中 Ｎ２，是沙漠土壤

氮素最主要来源，可为结皮中其他微生物提供必要的氮素，进而促进土壤有机质固定，提高结皮土壤稳

定性［１４］。
目前古尔班通古特沙漠藻类结皮研究主要围绕其理化性质、微生物种类及多样性进行研究，缺少对藻类

结皮中参与营养循环相关微生物及潜在功能的研究，特别是关于古尔班通古特沙漠生物结皮中碳氮循环代谢

途径相关基因多态性及丰度还未见报道。 藻类结皮作为先锋拓殖生物其潜在功能对后续生物结皮演替具有

重要影响，因此研究藻类结皮碳氮循环途径对于揭示沙漠土壤受气候影响变化机制具有重大意义。 目前蒋超

亮等［１５］研究结果显示短命及旱生植物已在沙漠东西走向形成种群变化梯度。 刘乐汉等［１６］ 通过扩增子技术

证实古尔班通古特沙漠微生物也存在群落东西空间分异。 基于以上研究现状，本文采用宏基因组测序技术，
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研究古尔班通古特沙漠藻类结皮微生物潜在功能，并进一步探究功能基因空间尺度差异，揭示藻类结皮潜在

功能驱动因子。

１　 材料与方法

１．１　 研究区概况与样本采集

古尔班通古特沙漠（４４°１５′—４６°５０′Ｎ，８４°５０′—９１°２０′Ｅ），面积约 ４．８８×１０４ ｋｍ２。 沙漠平均海拔 ６７７ ｍ，地
势呈东高西低的特点。 沙漠属典型温带干旱荒漠气候［１７］。 沙漠中沙垅形态上西坡缓长，东坡陡短，沙丘顶部

有宽约 １ ｍ 的平缓流动沙带。 垅间低地主要由地衣和苔藓结皮覆盖，两侧坡面主要由藻类和地衣结皮覆

盖［１８］。 ２０１８ 年 ７ 月在古尔班通古特沙漠不同区域沙垅背风坡垄间低地，选取发育较为一致藻类结皮设样点

采集样品，共计 １２ 个样点，相邻两样点距离超过 ３０ ｋｍ。 在沙漠东西走向将 １２ 个样点分为西部、中部和东部

３ 个区域，分别用 Ｗ、Ｍ 和 Ｅ 表示（图 １）。 采集藻类结皮形成的自然厚度约 １—６ ｍｍ，采集时清理结皮表层沙

漠植物凋落物等杂质，每个样点按照五点取样法进行取样，样品带回实验室过 ８０ 目筛后将其分为两份，一份

样品自然风干用于理化性质测定，另一份样品－８０ ℃保存用于宏基因组测序。

图 １　 古尔班通古特沙漠藻类结皮采样点分布图

Ｆｉｇ．１　 Ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ｍａｐ ｏｆ ａｌｇａｌ ｃｒｕｓｔ ｓａｍｐｌｉｎｇ ｓｉｔｅｓ ｉｎ Ｇｕｒｂａｎｔｕｎｇｇｕｔ Ｄｅｓｅｒｔ

Ｗ：西部区域；Ｍ：中部区域；Ｅ：东部区域；Ｇｕｒ： 古尔班通古特沙漠

１．２　 土壤理化因子测定及气候数据收集

土壤有机碳采用高温外热重铬酸钾氧化⁃容量法测定；土壤全氮采用凯式定氮法测定；土壤全磷采用酸

溶⁃钼锑抗比色法测定；土壤全钾采用碱熔⁃火焰光度法测定；土壤硝态氮和土壤铵态氮采用氯化钾浸提⁃分光光

度法测定；土壤微生物量碳和土壤微生物量氮采用氯仿熏蒸浸提法测定；ｐＨ 值采用电位法测定。 气候因子包括

年均温（ＭＡＴ）和年均降雨（ＭＡＰ）来源于全球生物气候数据库（ｈｔｔｐ： ／ ／ ｗｗｗ．ｗｏｒｌｄｃｌｉｍ．ｏｒｇ，空间分辨率３０ ｓ）。
１．３　 宏基因组测序分析

使用 ＦａｓｔＤＮＡ ＳＰＩＮ Ｋｉｔ ｆｏｒ Ｓｏｉｌ 试剂盒对藻类结皮样本基因组 ＤＮＡ 进行提取，检测符合要求后委托北

京诺禾致源科技股份有限公司进行宏基因组建库测序。 测序原始数据通过 Ｔｒｉｍｍｏｍａｔｉｃ ｖ０．３９．２ 进行质控，过
滤双端接头后获有效数据，通过 ＦａｓｔＱＣ ｖ０．１１．９ 和 Ｍｕｌｔｉｑｃ ｖ１．１３ 进行质量检验，得到高质量短读序列 ｒｅａｄｓ 用

于后续宏基因组分析。 使用 Ｍｅｇａｈｉｔ ｖ１．２．９ 对短读序列进行组装得到 Ｃｏｎｔｉｇ 序列，使用 ｑｕａｓｔ ｖ５．２．０ 软件对

Ｃｏｎｔｉｇ 进行评估，低于 １０００ ｂｐ 序列被舍弃，并使用 ｋｒａｋｅｎ２ ｖ２．１．２ 对 Ｃｏｎｔｉｇ 序列进行物种注释。 使用 ｔｒａｎｓｅｑ
ｖ６．６．０ 预测开放阅读框（Ｏｐｅｎ ｒｅａｄｉｎｇ ｆｒａｍｅｓ， ＯＦＲｓ），使用 Ｐｒｏｋｋａ ｖ１．１４．６ 进行基因预测，利用 ＣＤ⁃ＨＩＴ ｖ４．８．１
对所有序列同源性为 ９５％进行聚类，并从每个聚类中选择最长的序列作为代表序列，构建非冗余基因集。 使
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用 Ｓａｌｍｏｎ ｖ１．９．０ 将 ｒｅａｄｓ 映射到非冗余基因集中，确定不同基因相对丰度；使用 ｋｏｆａｍ ｖ１．３．０ 对代表性基因序

列进行 ＫＥＧＧ 注释，获得功能注释信息。
１．４　 数据分析

数据分析用 Ｒ ４．３．０ 软件，使用 ｇｇｐｌｏｔ２ 软件包绘图。 基于 ｖｅｇａｎ 包和 ａｇｒｉｃｏｌａｅ 包对理化因子、物种数据和

功能基因，采用 ＬＳＤ 法，进行多重比较。 基于 Ｂｒａｙ＿ｃｕｒｔｉｓ 距离进行 ＰＣｏＡ（Ｐｒｉｎｃｉｐａｌ Ｃｏ⁃ｏｒｄｉｎａｔｅｓ Ａｎａｌｙｓｉｓ）分
析，通过 Ａｄｏｎｉｓ 多元方差分析差异性；基于 ｃｉｒｃｌｉｚｅ 包绘制物种前 １０ 门和弦图，ｐｈｅａｔｍａｐ 包绘制属水平热图，
ｎｅｔｗｏｒｋＤ３ 包绘制微生物群落桑基图。 基于 ｒａｓｔｅｒ 包从 ｗｏｒｌｄｃｌｉｍ 上获取样点气候数据。

２　 结果与分析

２．１　 古尔班通古特沙漠藻类结皮理化性质及气候因子差异

古尔班通古特沙漠三个区域气候因子和藻类结皮理化性质分析结果如图 ２ 所示，有机碳（Ｓｏｉｌ ｏｒｇａｎｉｃ
ｃａｒｂｏｎ， ＳＯＣ）、全氮（Ｔｏｔａｌ ｎｉｔｒｏｇｅｎ， ＴＮ）、微生物量碳（Ｍｉｃｒｏｂｉａｌ ｂｉｏｍａｓｓ ｃａｒｂｏｎ， ＭＢＣ）、微生物量氮（Ｍｉｃｒｏｂｉａｌ
ｂｉｏｍａｓｓ ｎｉｔｒｏｇｅｎ， ＭＢＮ）、ｐＨ 在沙漠不同区域无显著性差异（Ｐ＞０．０５）。 全磷（Ｔｏｔａｌ ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓ， ＴＰ）含量自西

向东逐步升高，东部与中部和西部存在显著性差异 （Ｐ＜０．０５）。 全钾（Ｔｏｔａｌ ｐｏｔａｓｓｉｕｍ， ＴＫ）东部和中部存在显

著性差异（Ｐ＜０．０５），含量东部＞西部＞中部。 硝态氮（Ｎｉｔｒａｔｅ ｎｉｔｒｏｇｅｎ， ＮＯ－
３ ⁃Ｎ）西部与中部和东部存在显著性

差异（Ｐ＜０．０５），含量东部＞中部＞西部。 铵态氮（Ａｍｍｏｎｉｕｍ ｎｉｔｒｏｇｅｎ， ＮＨ＋
４ ⁃Ｎ）中部与东部存在显著性差异（Ｐ＜

０．０５），含量中部＞西部＞东部。 年平均温度（Ｍｅａｎ ａｎｎｕａｌ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ， ＭＡＴ）自西向东温度逐渐升高，三个区

域间均存在显著差异（Ｐ＜０．０５）。 年平均降水量（Ｍｅａｎ ａｎｎｕａｌ Ｐｒｅｃｉｐｉｔａｔｉｏｎ， ＭＡＰ）自西向东逐渐减少，东部与

西部和中部存在显著性差异（Ｐ＜０．０５）。
２．２　 古尔班通古特沙漠藻类结皮微生物群落特征及多样性分析

古尔班通古特沙漠藻类结皮微生物物种注释结果显示（表 １），古菌相对丰度为 ０．３１％，真菌为 ０．１４％，细
菌相对丰度为 ９９．５５％，细菌为藻类结皮中主要微生物类群。

表 １　 古尔班通古特沙漠藻类结皮微生物群落特征

Ｔａｂｌｅ １　 Ｍｉｃｒｏｂｉａｌ ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃ ｏｆ ａｌｇａｌ ｃｒｕｓｔ ｓｏｉｌｓ ｉｎ Ｇｕｒｂａｎｔｕｎｇｇｕｔ Ｄｅｓｅｒｔ

物种
Ｔａｘｏｎｏｍｙ

西部
Ｗｅｓｔｅｒｎ ａｒｅａ（Ｗ）

中部
Ｍｉｄｄｌｅ ａｒｅａ（Ｍ）

东部
Ｅａｓｔｅｒｎ ａｒｅａ（Ｅ）

总和
Ａｌｌ

相对丰度 ／ ％
Ｒｅｌａｔｉｖｅ ａｂｕｎｄａｎｃｅ

古菌 Ａｒｃｈａｅａ ６４０．４５ ７９４．２５ ７７７．７５ ２２１２．７６ ０．３１

细菌 Ｂａｃｔｅｒｉａ ２３４３４６ ２３４１６９．７５ ２３４１０７．２５ ７０２６２３ ９９．５５

真菌 Ｆｕｎｇｉ ２８５．２５ ３０８ ３８７ ９８０．２５ ０．１４

古尔班通古特沙漠不同区域藻类结皮中微生物 α 多样性结果如图 ３ 所示。 物种丰富度指数东部＞西部＞
中部，且东部和中部具有显著性差异（Ｐ＜０．０５）。 其余多样性指数均为东部＞西部＞中部，但没有显著性差异。
基于 Ｂｒａｙ＿ｃｕｒｔｉｓ 距离进行主坐标分析（Ｐｉｎｃｉｐａｌ Ｃ⁃ｏｒｄｉｎａｔｅｓ Ａａｌｙｓｉｓ，ＰＣｏＡ），并进行 Ａｄｏｎｉｓ 检验（图 ３）。 ＰＣｏＡ
前 ２ 轴解释率为 ７４．９％，可以解释绝大部分微生物群落结构变化，Ａｄｏｎｉｓ 检验结果显示沙漠三个不同区域微

生物群落结构无显著性差异（Ｐ＞０．０５），并未因沙漠局部气候及理化因子差异产生微生物群落分化。
２．３　 古尔班通古特沙漠藻类结皮微生物群落特征

古尔班通古 特 沙 漠 藻 类 结 皮 物 种 注 释 结 果 共 获 微 生 物 ４８ 门 １５６９ 属。 细 菌 界 中 变 形 菌 门

（Ｐｒｏｔｅｏｂａｃｔｅｒｉａ， ３３．４７％—４２．７０％）、放线菌门（Ａｃｔｉｎｏｂａｃｔｅｒｉａ， ２８．４３％—４０．８３％）、蓝藻菌门（Ｃｙａｎｏｂａｃｔｅｒｉａ，
１２．００％—２７．４５％）和拟杆菌门（Ｂａｃｔｅｒｏｉｄｅｔｅｓ， ３．０９％—７．９５％）４ 个门占微生物相对丰度 ９５％以上，是藻类结

皮中优势菌门。 从西部向东部，变形菌门和拟杆菌门呈先减少再增加趋势，放线菌门呈先增加再减少趋势，蓝
藻菌门呈逐渐减少趋势，四个细菌门中只有拟杆菌门在东部和中部之间存在显著性差异（Ｐ＜０．０５） （图 ４）。
微生物属水平相对丰度大于 １％的属有 １６ 个，分别隶属于蓝藻菌门、变形菌门、放线菌门和拟杆菌门四个门，其
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图 ２　 古尔班通古特沙漠不同区域气候因子及藻类结皮土壤理化性质

Ｆｉｇ．２　 Ｃｌｉｍａｔｉｃ ｆａｃｔｏｒｓ ａｎｄ ｐｈｙｓｉｃｏｃｈｅｍｉｃａｌ ｐｒｏｐｅｒｔｉｅｓ ｏｆ ａｌｇａｌ ｃｒｕｓｔ ｉｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｒｅｇｉｏｎｓ ｏｆ Ｇｕｒｂａｎｔｕｎｇｇｕｔ Ｄｅｓｅｒｔ

不同字母表示三个区域差异显著（Ｐ＜０．０５）

中属于变形菌门的鞘脂单胞菌属（Ｓｐｈｉｎｇｏｍｏｎａｓ，５．８３％—１２．２９％）相对丰度最高，其余 １５ 个属分别属于变形菌门

的微枝形杆菌属（Ｍｉｃｒｏｖｉｒｇａ，１．４３％—２．６５％），甲基杆菌属（Ｍｅｔｈｙｌｏｂａｃｔｅｒｉｕｍ，１．３４％—２．１０％），属于蓝藻菌门的颤

藻属（Ｏｓｃｉｌｌａｔｏｒｉａ，５．８３％—１２．２９％），念珠藻属（Ｎｏｓｔｏｃ，０．８１％—５．２７％），微鞘藻属（Ｍｉｃｒｏｃｏｌｅｕｓ，１．７４％—２．１３％），
发毛针藻属（Ｃｒｉｎａｌｉｕｍ，０．３１％—２．３３％），伪枝藻属（Ｓｃｙｔｏｎｅｍａ，０．５６％—２．０８％）；属于放线菌门的链霉菌属

（Ｓｔｒｅｐｔｏｍｙｃｅｓ，４．７０％—６．６４％），红色杆菌属（Ｒｕｂｒｏｂａｃｔｅｒ，２．２９％—４．０４％），地嗜皮菌属（Ｇｅｏｄｅｒｍａｔｏｐｈｉｌｕｓ，２．３８％—
４．３０％），诺卡氏菌属（Ｎｏｃａｒｄｉｏｉｄｅｓ，２．８９％—４．０８％），原囊黏菌属（Ａｒｃｈａｎｇｉｕｍ，０．２９％—１．６５％），湖弗莱德门氏菌

（Ｆｒｉｅｄｍａｎｎｉｅｌｌａ，０． ９０％—１．３４％），小单孢菌属（Ｍｉｃｒｏｍｏｎｏｓｐｏｒａ，０． ７８％—１．１５％）；仅薄层菌属（Ｈｙｍｅｎｏｂａｃｔｅｒ，
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图 ３　 古尔班通古特沙漠不同区域藻类结皮微生物多样性分析

Ｆｉｇ．３　 Ａｌｐｈａ ａｎｄ ｂｅｔａ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ｏｆ ｍｉｃｒｏｂｉａｌ ｃｏｍｍｕｎｉｔｉｅｓ ｉｎ ａｌｇａｅ ｃｒｕｓｔｓ ｆｒｏｍ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｒｅｇｉｏｎｓ ｏｆ Ｇｕｒｂａｎｔｕｎｇｇｕｔ Ｄｅｓｅｒｔ

０．８３％—２．８３％）属于放线菌门（图 ４）。 自西向东微枝形杆菌属和颤藻属相对丰度逐渐减小，西部显著高于东部，
念珠藻属和伪枝藻属相对丰度则是中部＞西部＞东部，中部显著高于东部（Ｐ＜０．０５）（图 ４）。
２．４　 古尔班通古特沙漠不同区域藻类结皮微生物功能差异

采用藻类结皮微生物 ＫＥＧＧ 注释功能基因丰度信息，同时提取碳固定和氮循环功能基因进行主坐标分
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图 ４　 古尔班通古特沙漠藻类结皮微生物群落丰度特征

Ｆｉｇ．４　 Ａｂｕｎｄａｎｃｅ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ ｏｆ ｍｉｃｒｏｂｉａｌ ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ ｉｎ ａｌｇａｅ ｃｒｕｓｔ ｏｆ Ｇｕｒｂａｎｔｕｎｇｇｕｔ Ｄｅｓｅｒｔ

析，通过置换多元方差分析不同区域藻类结皮功能差异。 功能基因 ＰＣｏＡ 分析结果如图 ５ 所示，结果显示沙

漠不同区域藻类结皮微生物功能基因、固碳和氮循环基因东部与西部存在显著差异（Ｐ＜０．０５），沙漠中部区域

功能基因、固碳和氮循环基因与东、西部均无显著性差异，为二者过渡区域。 结果显示藻类结皮中微生物功能

随沙漠局部气候及理化因子变化已开始产生分化。
２．５　 古尔班通古特沙漠不同区域藻类结皮微生物碳固定途径特征

在 ＫＥＧＧ 注释结果中筛选 ６ 条自然界中碳固定途径基因丰度信息，将固碳代谢途径与藻类结皮中微生物

进行对应，筛选具有相关固碳代谢途径相对丰度前 １０ 微生物属，结果如图 ６ 所示。 ６ 个固碳途径中仅卡尔文

循环（Ｒｅｄｕｃｔｉｖｅ ｐｅｎｔｏｓｅ ｐｈｏｓｐｈａｔｅ ｃｙｃｌｅ（Ｃａｌｖｉｎ ｃｙｃｌｅ， ＣＢＢ））相对丰度呈现出西部＞中部＞东部，而其他 ５ 个固

碳途径相对丰度均表现为东部＞中部＞西部，其中二羧酸⁃羟基丁酸酯循环（Ｄｉｃａｒｂｏｘｙｌａｔｅ⁃ｈｙｄｒｏｘｙｂｕｔｙｒａｔｅ ｃｙｃｌｅ，
ＤＣ⁃４ＨＢ）、３⁃羟基丙酸双循环 （３⁃Ｈｙｄｒｏｘｙｐｒｏｐｉｏｎａｔｅ ｂｉ⁃ｃｙｃｌｅ， ３⁃ＨＰ）和还原乙酰辅酶 Ａ 途径（ ｒｅｄｕｃｔｉｖｅ ａｃｅｔｙｌ⁃
ＣｏＡ ｐａｔｈｗａｙ， Ｗｏｏｄ⁃Ｌｊｕｎｇｄａｈｌ ｐａｔｈｗａｙ）相对丰度为东部显著高于西部。 参与碳固定途径微生物前 １０ 属多重

比较结果显示，鞘脂单胞菌属参与 ３⁃羟基丙酸双循环和二羧酸⁃羟基丁酸循环，其相对丰度东部显著高于西部

和中部；在 ３⁃羟基丙酸酯 ／ ４⁃羟基丁酸酯循环（Ｈｙｄｒｏｘｙｐｒｏｐｉｏｎａｔｅ⁃ｈｙｄｒｏｘｙｂｕｔｙｌａｔｅ ｃｙｃｌｅ， ３⁃ＨＰ ／ ４⁃ＨＢ）和还原型
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图 ５　 古尔班通古特沙漠不同区域藻类结皮功能基因主坐标分析

Ｆｉｇ．５　 Ｐｒｉｎｃｉｐａｌ ｃｏ⁃ｏｒｄｉｎａｔｅｓ ａｎａｌｙｓｉｓ （ＰＣｏＡ） ｏｆ ｆｕｎｃｔｉｏｎ ｇｅｎｅ ｉｎ ａｌｇａｌ ｃｒｕｓｔｓ ｆｒｏｍ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ａｒｅａｓ ｏｆ Ｇｕｒｂａｎｔｕｎｇｇｕｔ Ｄｅｓｅｒｔ

ＷｖｓＥ： 西部与东部 Ａｄｏｎｉｓ 检验

图 ６　 古尔班通古特沙漠藻类结皮微生物固碳途径

Ｆｉｇ．６　 Ｃａｒｂｏｎ ｆｉｘａｔｉｏｎ ｐａｔｈｗａｙｓ ｏｆ ａｌｇａｌ ｃｒｕｓｔｓ ｍｉｃｒｏｏｒｇａｎｉｓｍｓ ｉｎ Ｇｕｒｂａｎｔｕｎｇｇｕｔ Ｄｅｓｅｒｔ

三羧酸循环中（Ｒｅｄｕｃｔｉｖｅ ｃｉｔｒａｔｅ ｃｙｃｌｅ， ｒＴＣＡ），东部显著高于中部。 念珠藻属参与卡尔文循环和还原型三羧

酸循环，其相对丰度西部显著高于东部；参与 ３⁃羟基丙酸酯 ／ ４⁃羟基丁酸酯循环，其相对丰度西部显著高于中

部和东部。 伪枝藻属参与二羧酸⁃羟基丁酸循环，西部显著高于东部（Ｐ＜０．０５）。
根据 ＫＥＧＧ 注释结果，筛选藻类结皮中 ６ 条固碳途径功能基因（部分丰度极低基因作图时未显示）
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（图 ７），其中还原型三羧酸循环、３⁃羟基丙酸双循环、卡尔文循环和还原乙酰辅酶 Ａ 循环 ４ 条固碳途径部分功

能基因在沙漠不同区域具有显著性差异。 还原型三羧酸循环中编码富马酸还原酶功能基因 ｆｒｄＣ 和 ｆｒｄＤ，编
码琥珀酰辅酶 Ａ 合成酶基因 ｓｕｃＣ 相对丰度沙漠东部显著高于西部（Ｐ＜０．０５）。 编码富马酸水合酶基因 ｆｕｍＣ
相对丰度东部显著高于西部和中部（Ｐ＜０．０５）。 ３⁃羟基丙酸双循环关键酶是乙酰辅酶 Ａ 羧化酶，由 ａｃｃＡ、
ａｃｃＢ、ａｃｃＣ 和 ａｃｃＤ 四个基因编码，其中 ａｃｃＡ 相对丰度东部显著高于中部，ａｃｃＢ 相对丰度东部显著高于西部和

中部（Ｐ＜ ０．０５）。 卡尔文循环中关键酶核酮糖⁃ １，５⁃二磷酸羧化酶（Ｒｉｂｕｌｏｓｅ⁃ １，５⁃ｂｉｓｐｈｏｓｐｈａｔｅ ｃａｒｂｏｘｙｌａｓｅ ／
ｏｘｙｇｅｎａｓｅ， ＲｕＢｉｓＣＯ）由 ｒｃｂＬ（ｃｂｂＬ）和 ｒｃｂＳ（ｃｂｂＳ）基因编码，其中注释获得 ｒｃｂＳ 基因西部显著高于东部（Ｐ＜０．
０５）。 此外核糖⁃５⁃磷酸异构酶编码基因 ｒｐｉＡ 相对丰度西部显著高于东部，而 ｒｐｉＢ 相对丰度则东部要显著高于

西部（Ｐ＜０．０５），呈相反趋势。 还原乙酰辅酶 Ａ 循环中编码亚甲基四氢叶酸脱氢酶 ｆｏｌＤ 基因相对丰度东部显

著高于西部和中部（Ｐ＜０．０５）。 沙漠不同区域藻类结皮微生物碳固定途径特征分析结果显示，参与固碳途径

相关属微生物以及功能基因丰度随沙漠局部气候及理化因子变化产生显著性分异。

图 ７　 古尔班通古特沙漠藻类结皮微生物固碳功能基因

Ｆｉｇ．７　 Ｃａｒｂｏｎ ｆｉｘａｔｉｏｎ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｇｅｎｅｓ ｏｆ ａｌｇａｅ ｃｒｕｓｔｓ ｉｎ Ｇｕｒｂａｎｔｕｎｇｇｕｔ Ｄｅｓｅｒｔ

２．６　 古尔班通古特沙漠不同区域藻类结皮微生物氮循环特征

在古尔班通古特沙漠藻类结皮 ＫＥＧＧ 基因功能注释结果中，筛选获得 ５ 条氮循环代谢途径，其中同化硝

酸盐还原途径基因丰度最高，其次分别为异化硝酸盐还原途径、反硝化途径、硝化途径、固氮途径，５ 个氮循环

途径在沙漠不同区域藻类结皮中均无显著性差异。 将 ＫＥＧＧ 注释结果中氮循环相关基因与微生物物种进行

关联，筛选相对丰度前 １０ 门和前 １０ 属微生物，结果如图 ８ 所示。 本研究注释获得钼固氮酶 ３ 个编码功能基

因 ｎｉｆＤ、ｎｉｆＨ 和 ｎｉｆＫ，其中 ｎｉｆＨ 基因相对丰度西部要显著高于东部（Ｐ＜０．０５），参与固氮微生物主要为蓝藻门

的念珠藻属和伪枝藻属。 编码铁氧还蛋白硝酸还原酶基因 ｎｉｒＡ 和编码铁氧还蛋白亚硝酸还原酶 ｎａｒＢ 是藻类

结皮同化硝酸盐过程（Ａｓｓｉｍｉｌａｔｏｒｙ ｎｉｔｒａｔｅ ｒｅｄｕｃｔｉｏｎ）主要功能基因，ｎｉｒＡ 和 ｎａｒＢ 相对丰度为西部＞中部＞东部，
且 ｎｉｒＡ 基因在西部和东部具有显著性差异（Ｐ＜０．０５），参与该循环微生物主要为蓝藻菌门，同时也有少量放线

菌门、变形菌门和拟杆菌门微生物参与。 异化硝酸盐还原（Ｄｉｓｓｉｍｉｌａｔｏｒｙ ｎｉｔｒａｔｅ ｒｅｄｕｃｔｉｏｎ）中编码亚硝酸盐还原
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图 ８　 古尔班通古特沙漠藻类结皮微生物氮循环特征

Ｆｉｇ．８　 Ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｃｙｃｌｉｎｇ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ ｏｆ ａｌｇａｌ ｃｒｕｓｔｓ ｉｎ Ｇｕｒｂａｎｔｕｎｇｇｕｔ Ｄｅｓｅｒｔ
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酶 ｎｉｒＢ 和 ｎｉｒＤ 基因是该过程主要功能基因，ｎｉｒＤ 相对丰度中部显著高于东部（Ｐ＜０．０５），参与该过程微生物

主要为蓝藻菌门、变形菌门、放线菌门和硝化螺旋菌门。 沙漠不同区域藻类结皮微生物氮循环途径特征分析

结果同样显示，参与氮途径相关属微生物以及功能基因丰度随沙漠局部气候及理化因子变化也产生显著性

分异。
２．７　 古尔班通古特沙漠藻类结皮碳氮循环潜在功能驱动因子

对沙漠不同区域具有显著性差异功能基因和气候因子与藻类结皮理化因子进行相关性分析，结果如图 ９
所示。 固碳作用中仅有 ｒｐｉＡ 与年降水呈显著极负相关，其他差异基因与理化因子和气候因子无显著相关性。
在氮循环中，ｎｉｆＨ 基因与硝态氮呈显著正相关；ｎｉｒＤ 与土壤有机碳呈显著正相关；亚硝酸盐还原酶编码的 ｎｒｆＡ
与 ｎｒｆＨ 均与 ＴＫ 呈显著负相关。

图 ９　 古尔班通古特沙漠藻类结皮差异基因与气候因子和理化因子相关性

Ｆｉｇ．９　 Ｄｉｆｆｅｒｅｎｔｉａｌ ｇｅｎｅｓ ｆｏｒ ｃａｒｂｏｎ ｆｉｘａｔｉｏｎ ａｎｄ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｃｙｃｌｉｎｇ ｏｆ ａｌｇａｌ ｃｒｕｓｔｓ ｃｏｒｒｅｌａｔｅｄ ｗｉｔｈ ｃｌｉｍａｔｉｃ ａｎｄ ｐｈｙｓｉｃｏｃｈｅｍｉｃａｌ ｐｒｏｐｅｒｔｉｅｓ ｉｎ

Ｇｕｒｂａｎｔｕｎｇｇｕｔ Ｄｅｓｅｒｔ

３　 讨论

３．１　 古尔班通古特沙漠不同区域藻类结皮微生物群落特征

古尔班通古特沙漠藻类结皮微生物优势菌门为变形菌门、放线菌门、蓝藻菌门和拟杆菌门，这与其他荒漠

生态系统中藻类结皮微生物组成一致［１９—２０］。 变形菌可分泌粘性蛋白，促进土壤颗粒粘结，维持土壤结皮稳定

性［２１］。 同时变形菌可在生物结皮形成初期提供必要营养元素，促进生物地球化学循环［２２］。 放线菌在干旱区

土壤生态系统中通常占主导地位［２３］，放线菌产生多种水解酶降解土壤中有机化合物［２４］，在寡营养环境氮循

环过程中起到重要作用［２５—２６］。 Ｚｈａｎｇ 等［２６］研究结果显示，黑河流域放线菌主要参与固氮途径，而本研究放线

菌主要参与氮还原过程，推测不同土壤类型中放线菌在氮循环过程中功能不同。 藻类结皮出现是沙漠土壤由

流动趋于固定关键标志［２７］，本研究基因和物种关联分析结果显示，藻类结皮中多个蓝藻参与固碳，其中念珠

藻属和伪枝藻属具有固氮作用，此外大量研究也都证实蓝藻具有极强的固氮和固碳作用［２８］。 物种多样性分

析结果显示，三个区域微生物群落结构未产生明显分化，仅沙漠东部拟杆菌门微生物相对丰度显著高于其余

两个区域。 研究结果显示拟杆菌能分泌大量胞外多糖，有助生物结皮形成［２１］，表明沙漠东部可能更有利于藻

７２３６　 １４ 期 　 　 　 张清杭　 等：古尔班通古特沙漠不同区域藻类结皮微生物结构和潜在功能 　
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类结皮演化。 从物种分析结果可知沙漠不同区域降水和年均温差异并未显著影响藻类结皮中微生物群落。
３．２　 古尔班通古特沙漠不同区域藻类结皮碳循环特征

微生物固碳是土壤碳素积累重要来源［２９］。 古尔班通古特沙漠藻类结皮中 ６ 条微生物固碳均被注释，除
还原乙酰辅酶 Ａ 循环相对丰度较低外，其他 ５ 个固碳途径基因相对丰度较为相似，起到主要固碳作用。 藻类

结皮作为生物结皮初级演替阶段，原核和光合生物固碳途径共同完成藻类结皮固碳作用［２９—３１］。 本研究中卡

尔文循环是光合自养生物主要固碳途径，还原性三羧酸循环是原核自养生物主要固碳途径。 沙漠藻类结皮中

注释获得卡尔文循环中编码 Ｒｕｂｉｓｃｏ 基因 ｒｂｃＳ 和 ｒｂｃＬ，且 ｒｃｂＳ 基因在沙漠不同区域具有显著性差异。 米超［３２］

和 Ｚｈａｎｇ 等［３３］研究结果表明在严重水胁迫下，Ｒｕｂｉｓｃｏ 活性和数量受到影响［３２—３３］，导致其表达量下调。 相关

性分析结果显示，ｒｐｉＡ 和 ｒｂｃＳ 基因与降水呈负相关，证实沙漠不同区域年均降水差异，造成藻类结皮光合速率

差异。 初级群落建立期间的有限条件促使微生物走向更高效的微氧和厌氧途径［２９］，因此在藻类结皮中还原

型三羧酸循环等自养生物固碳仍占有较大比重，表明在藻类结皮中厌氧反应可能频繁发生。 研究表明贫瘠土

壤环境中微生物会优先使用 ＡＴＰ 消耗最低的途径，即乙酰辅酶 Ａ 循环和还原性三羧酸循环。 然而乙酰辅酶

Ａ 循环需要严格的厌氧环境，特别是乙酰辅酶 Ａ 合酶，对氧高度敏感［３４—３５］。 而在沙漠表层土壤并不是严格厌

氧环境，本研究也未注释获得乙酰辅酶 Ａ 合酶，因此推测古尔班通古特沙漠还原性三羧酸循环是原核自养生

物主要固碳途径。 孙永琦［３６］通过对毛乌素沙地地衣结皮固碳微生物进行研究，也得到相似结论，认为是不同

生态系统所含还原性物质及能量供给差异所造成。
参与碳固定微生物注释关联结果表明，古尔班通古特沙漠藻类结皮固碳基因主要来自于细菌界的变形菌

门、放线菌门和蓝藻菌门。 张青一［３７］和周虹等［３８］ 研究结果显示，细菌是荒漠生态系统结皮土壤中碳代谢主

要类群，与本研究相同。 本研究鞘脂单胞菌属微生物东部占比显著高于西部和中部，鞘脂单胞菌属微生物具

有极强的环境适应性，能在干旱等极端条件下生存［３６， ３８—４０］。 而沙漠东部年均温较高，年均降水较少，鞘脂单

胞菌属微生物在碳固定中起到重要作用。
３．３　 古尔班通古特沙漠不同区域藻类结皮微生物氮循环特征

在干旱和半干旱地区除水分外，氮是初级生产关键驱动因素［４１—４２］，而生物结皮是荒漠生态系统中重要氮

素来源［４３］。 本研究中硝酸盐还原过程（同化硝酸盐还原、异化硝酸盐还原）相对丰度在氮循环中占比最高，
与 Ｇｅｎｇ 等［３０］和 Ｌｉ 等［３１］对藻类结皮氮循环研究结果一致。 藻类结皮该过程为土壤微生物生长提供关键营养

元素［４４］。 结果显示同化硝酸盐功能基因相对丰度要高于异化硝酸盐和反硝化过程，表明藻类结皮中微生物

利用大部分硝酸盐和铵盐用于自身代谢，只有少部分作为呼吸链最终氢受体，还原成亚硝酸盐。 反硝化过程

最终将亚硝酸盐还原为氮气，但本研究中未注释获得 ｎｏｓＺ 基因，表明沙漠氮素以 Ｎ２Ｏ 形式流失。
古尔班通古特沙漠藻类结皮中，固氮微生物主要为蓝藻门念珠藻属和伪枝藻属， 与 Ｗａｎｇ 等［４５］对腾格里

沙漠生物结皮固氮菌研究结果一致。 但周虹［３８］对多个沙区生物结皮研究表明，除蓝藻门外还有变形菌门也

参与固氮作用，然而古尔班通古特沙漠藻类结皮无此结果。 相比于其他途径，固氮途径功能基因在氮循环中

相对丰度占比最低，Ｌｉ 等［３１］对腾格里沙漠生物结皮的研究也有相同结果，可能是荒漠能量和极端环境所限

制［３０］，多数研究结果也认为此现象可能是生物结皮的一个显著特征。
自然界中硝化过程主要由氨氧化细菌和氨氧化古菌催化，在本研究中参与硝化过程的微生物主要由变形

菌门和奇古菌门构成。 多数研究发现奇古菌门能够编码氨单加氧酶结构基因 ａｍｏＡ、ａｍｏＢ 和 ａｍｏＣ，在硝化过

程中起着重要作用［４６—４７］。 本研究硝化过程仅注释到氨单加氧酶或甲烷单加氧酶编码 ｐｍｏＡＢＣ⁃ａｍｏＡＢＣ 基因，
而 ｈａｏ 和 ｎｘｒＡＢ 均未注释获得。 与之矛盾的是 ＮＯ－

３ 还原成 ＮＨ＋
４ 和 Ｎ２的还原反应仍在进行，而硝酸盐还原相

关的酶及功能基因丰度较高。 Ｄａｉｍｓ［４８］和 ｖａｎ Ｋｅｓｓｅｌ［４９］等在 ２０１５ 证实了全程硝化菌（Ｃｏｍａｍｍｏｘ）的存在，其
被认为更能适应极端寡营养环境，能够直接将铵盐转化为硝酸盐的形式。 因此推测在古尔班通古特沙漠藻类

结皮硝化过程中，全程硝化菌可能起到重要作用，但目前 ＫＥＧＧ 数据库中尚未加入全程硝化的特异性基因信

息，因此本研究未注释到全程硝化过程。

８２３６ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ４４ 卷　
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４　 结论

古尔班通古特沙漠藻类结皮微生物功能基因较微生物群落结构更易受到温度和降水影响以及营养元素

限制，导致碳氮循环功能基因在沙漠不同区域产生分化。 蓝藻菌门、放线菌门和变形菌门为藻类结皮营养循

环主要微生物菌群。 鞘脂单胞菌属对干旱环境具有极强适应性，在氮循环和碳固定中发挥着重要作用。 藻类

结皮中还原型三羧酸循环等自养生物固碳相对丰度较大。 藻类结皮中氮循环以硝酸盐还原为主，对铵态氮的

需求较为强烈。 固氮作用较弱，但在藻类结皮发育和演替起到重要作用。
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