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腾格里沙漠藓结皮微生物组介导的碳氮代谢偶联
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１ 北方民族大学生物科学与工程学院， 银川　 ７５００２１

２ 宁夏特殊生境微生物资源开发与利用重点实验室， 银川　 ７５００２１

３ 国家民委黄河流域农牧交错区生态保护重点实验室， 银川　 ７５００２１

摘要：生物土壤结皮是生态系统工程师，推动沙漠生态系统碳氮循环。 为了进一步了解生物土壤结皮中微生物在碳氮循环中的

功能以及偶联机制，采用宏基因组测序的方法分析了腾格里藓结皮附着土（ＢＲＳ）和藓结皮抖落土（ＢＢＳ）中与碳氮代谢相关的

基因多样性。 研究结果表明丰度较高的优势菌门均参与到了碳代谢过程中，绿弯菌门对 ＢＢＳ 中丰度较高的碳代谢路径的贡献

显著高于 ＢＲＳ（Ｐ＜０．００１）。 腾格里沙漠藓结皮微生物组中碳氮代谢存在偶联作用，异化性硝酸盐还原与碳代谢途径呈显著正

相关（Ｐ＜０．０５），在藓结皮微生物组中反硝化作用和磷酸戊糖途径、从头嘌呤生物合成、赖氨酸生物合成显著相关（Ｐ＜０．０５），
ＢＲＳ 微生物组中与碳氮代谢相关的基因间的网络连通度更高，基因间相互作用比 ＢＢＳ 更复杂。 且全磷（ＴＰ）和全氮（ＴＮ）是影

响藓结皮中碳氮相关基因的重要因子。 研究结果可为认识土壤微生物对养分积累的作用和碳氮代谢的偶联提供宏基因组

视角。
关键词：宏基因组测序；土壤微生物；土壤养分；碳氮偶联
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ｃｏｕｐｌｉｎｇ ｏｆ ｃａｒｂｏｎ ａｎｄ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｍｅｔａｂｏｌｉｓｍ． Ｔｈｉｓ ｓｔｕｄｙ ａｌｓｏ ｕｎｖｅｉｌｅｄ ｔｈｅ ｉｎｔｒｉｃａｔｅ ｐｒｏｃｅｓｓｅｓ ｏｆ ｃａｒｂｏｎ ａｎｄ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｎｕｔｒｉｅｎｔ
ｃｙｃｌｉｎｇ ａｓ ｗｅｌｌ ａｓ ｅｎｅｒｇｙ ｍｅｔａｂｏｌｉｓｍ ｉｎ ｍｏｓｓｙ ｃｒｕｓｔｓ ｉｎ ｔｈｅ Ｔｅｎｇｇｅｒ Ｄｅｓｅｒｔ． Ｉｔ ｏｆｆｅｒｓ ａ ｆｏｕｎｄａｔｉｏｎａｌ ｕｎｄｅｒｓｔａｎｄｉｎｇ ｏｆ ｔｈｅ
ｍｏｌｅｃｕｌａｒ ｍｅｃｈａｎｉｓｍｓ ｔｈｒｏｕｇｈ ｗｈｉｃｈ ｍｉｃｒｏｂｅｓ ｅｎｇａｇｅ ｉｎ ｃａｒｂｏｎ ａｎｄ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｃｙｃｌｉｎｇ．

Ｋｅｙ Ｗｏｒｄｓ： Ｍｅｔａｇｅｎｏｍｉｃ ｓｅｑｕｅｎｃｉｎｇ； ｓｏｉｌ ｍｉｃｒｏｏｒｇａｎｉｓｍ； ｓｏｉｌ ｎｕｔｒｉｅｎｔｓ； ｃａｒｂｏｎ ａｎｄ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｍｅｔａｂｏｌｉｓｍ ｃｏｕｐｌｉｎｇ

生物土壤结皮（以下简称为生物结皮）由土壤颗粒与不同比例的光合自养生物（例如蓝细菌、藻类、地衣、
苔藓植物）和异养生物（例如细菌、真菌、古细菌）组成，生活在土壤最上面的几毫米处［１］。 生物结皮是全世界

干旱和半干旱地区的主要土地覆盖类型，覆盖度约 ７０％，可以分为藻结皮、地衣结皮、藓结皮［２—３］。 生物结皮

在加速元素循环、积累土壤养分中发挥了重要作用［４］，主要生态作用之一是它们对碳和氮循环的贡献，约占

全球陆地碳固定的 １５％和全球氮固定的 ４０％—８５％［５］。 生物结皮维持生态系统的多功能性很大程度上依赖

于土壤中的微生物多样性，微生物的组成和功能驱动着土壤生物地球化学循环，也是评估土壤质量和生态系

统稳定性的标志［６—７］。 生物结皮土壤中的微生物在转化碳、氮等元素的过程中构成了复杂的微生物功能途径

和代谢网络，但是对于这些代谢过程以及代谢之间复杂的耦合机制仍缺乏了解。
生物结皮对碳和氮循环的贡献是由光合作用和氮固定以及异养呼吸对碳和氮的矿化之间的平衡造成

的［８］。 藓结皮可以显著提高土壤微生物群落多样性和丰富度，促进土壤养分的循环过程，提高土壤氮、磷和

钾养分含量及有效性［９］。 生物结皮土壤中的微生物在碳氮循环过程中发挥着重要作用，其中的微生物群落

决定碳代谢和氮代谢功能基因的相对丰度，微生物功能基因丰度的增加促进生态系统的碳和氮代谢［１０］。 铁

氧化基因 ｉｒｏ， 编码 ｃ 型细胞色素的 ＯｍｃＳ 基因与参与不稳定有机碳降解、反硝化和氮还原的基因显著相

关［１１］。 微生物的相互作用，无论是正的还是负的，直接的还是间接的，都可以塑造化学成分和有机质流，导致

资源配置的变化，最终影响碳的分布。 通常，物种之间的紧密的相互作用导致种群之间的强反馈，从而放大了

整个系统对碳循环的影响［１２］。 组学方法使得研究微生物群落的潜在功能多样性成为可能，高通量测序技术

对于探索群落的代谢潜力有明显优势。 利用高通量测序技术能够发现生物结皮中微生物世界内部相互作用

以及微生物世界与环境之间的相关性［１１—１３］。 但是由于微生物碳氮代谢过程本身的复杂性，对藓结皮微生物

组调控生物地球化学循环的机制以及碳氮循环的偶联作用尚不清楚。 我们需要继续在分子水平探究结皮微

生物在碳氮循环中发挥的作用。
本研究对腾格里沙漠藓结皮中附着在植物体上的土壤（ＢＲＳ）和抖落下来的土壤（ＢＢＳ）进行了高通量测

序，研究土壤中微生物碳氮循环的代谢路径及其耦合机制。 我们假设藓结皮 ＢＲＳ 和 ＢＢＳ 中的微生物组的碳

５３３７　 １６ 期 　 　 　 李佳佳　 等：腾格里沙漠藓结皮微生物组介导的碳氮代谢偶联 　
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氮代谢路径和相关基因之间相互偶联。 本文主要回答以下科学问题：（１）ＢＲＳ 和 ＢＢＳ 微生物组对碳氮代谢过

程的贡献；（２）ＢＲＳ 和 ＢＢＳ 微生物组碳氮代谢过程中代谢路径和基因之间的相关关系；（３）影响藓结皮中碳

氮相关基因的土壤化学因子。 本研究旨在提高对藓结皮土壤微生物组对碳氮循环的贡献以及相关代谢活动

的内在分子机制的理解，为陆地生态系统藓结皮碳循环和氮循环的研究提供理论基础。

１　 材料与方法

１．１　 样地概述

研究样地设置在宁夏回族自治区中卫市腾格里沙漠东南缘沙坡头地区（３７° ３２′ Ｎ，１０５° ０２′Ｅ，海拔

１３３９ ｍ）。 该地区属于大陆性季风气候。 年平均气温 ９．６ ℃，年平均降水量 １８０ ｍｍ，年平均风速 ２．９ ｍ ／ ｓ，土
壤为盐碱土［５，１４］，在世界土壤资源参考库（ＦＡＯ１９９８）中可被归类为砂土。 为防止包兰铁路腾格里沙漠路段被

沙埋，中国在 １９５６ 年开始通过建立麦草方格，种植固沙灌木 （ Ｃａｒａｇａｎａｋｏｒｓｈｉｎｓｋｉｉ， Ａｒｔｅｍｉｓｉａ ｏｒｄｏｓｉｃａ 和

Ｈｅｄｙｓａｒｕｍ ｓｃｏｐａｒｉｕｍ）等方式固定流动沙丘，在沙漠生态系统恢复中发挥着至关重要的作用。 恢复区现在形

成了大面积的生物结皮，覆盖度约 ３１％［１５］，这被认为是荒漠化逆转的重要指标，是理想的实验场地［５］。 生物

结皮的主要类型有藻类、地衣和苔藓为主的结皮。 生物结皮中普遍存在丝状微生物（蓝藻和细菌），提供了生

物结皮大部分内聚力；地衣和苔藓通过散布在土壤中的生物量和锚定结构保护土壤。 生物结皮密集的地上和

地下网络能够消除土壤侵蚀，减缓荒漠化进程［１６］。 苔藓植物还可以通过影响土壤有机质和氮可用性促进养

分循环［１７］。
１．２　 样品的采集与处理

２０２３ 年 ３ 月 ２１ 日在沙坡头地区选取 ５ 个 ５ ｍ×５ ｍ 藓结皮长势良好的样方。 采用 ５ 点取样法在每个样

方中采集 ５ 个藓结皮层子样（每个子样约 １０ ｃｍ×１０ ｃｍ 大小），共 ２５ 个样品。 用无菌铲将藓结皮装入无菌袋

中并用记号笔标注。 将样品装入冰盒，立即运回实验室。 处理收集藓结皮具体细节描述如下：先将藓结皮层

放入规格为 ２０×３０ ｃｍ 的搪瓷托盘中使用精细解剖针破碎，并用尖嘴镊子将藓类植物逐一剥离分开，然后将搪

瓷托盘中预处理的结皮层样品转移到摞好的 １ ｍｍ、０．５ ｍｍ、０．２ ｍｍ 筛子上过筛。 在操作过程中，藓结皮假根

不仅微小且容易断，故将每个子样滞留在 １ ｍｍ、０．５ ｍｍ、０．２ ｍｍ 筛子的藓类植物收集在一起，将每个样地 ５
个子样按照上述步骤处理后取等量合并为一个样品，将其放入含有 ＰＢＳ（ｐｈｏｓｐｈａｔｅ ｂｕｆｆｅｒ ｓｏｌｕｔｉｏｎ）缓冲液的

１００ ｍＬ 锥形瓶中，置于涡旋振荡仪上震荡至土壤颗粒掉落，收集悬液，离心（６０００ ｇ，４ ℃，２０ ｍｉｎ），弃上清液，
得到附着在苔藓植物上的土壤，标记为 ＢＲＳ。 将每个样方过 １ ｍｍ 筛的 ５ 个子土样混合，即为苔藓植物上抖

落的土壤，标记为 ＢＢＳ。 一部分样品立即放入液氮速冻并置于－８０ ℃超低温冰箱保存［１８］，另外一部分样品风

干用于土壤化学性质的测定。
１．３　 土壤化学性质测定

土壤有机碳（ＴＯＣ）测定采用外热源法的重铬酸钾氧化还原滴定法，氧化还原指示剂用邻啡罗啉。 土壤全

氮（ＴＮ）、土壤铵态氮（ＮＨ＋
４ －Ｎ）采用凯氏定氮法。 土壤全磷（ＴＰ）采用 ＮａＯＨ 熔融—钼锑抗比色法。 土壤硝态

氮（ＮＯ－
３ ⁃Ｎ）采用紫外分光光度法测定。

１．４　 土壤样品 ＤＮＡ 提取

利用 Ｅ．Ｚ．Ｎ．Ａ．􀳏 Ｓｏｉｌ ＤＮＡ Ｋｉｔ 试剂盒进行样品 ＤＮＡ 抽提。 完成 ＤＮＡ 抽提后，检测 ＤＮＡ 浓度和纯度，利
用 １％琼脂糖凝胶电泳检测 ＤＮＡ 完整性。 通过 Ｃｏｖａｒｉｓ Ｍ２２０（基因公司，中国）将 ＤＮＡ 片段化，筛选约 ４００ ｂｐ
的片段，使用 ＮＥＸＴＦＬＥＸ􀳏 Ｒａｐｉｄ ＤＮＡ⁃Ｓｅｑ （ Ｂｉｏｏ Ｓｃｉｅｎｔｉｆｉｃ，美国） 构建 ＰＥ 文库。 使用 Ｉｌｌｕｍｉｎａ ＮｏｖａＳｅｑ
（Ｉｌｌｕｍｉｎａ，美国）测序平台进行。 原始数据已提交至 ＮＣＢＩ（序列号：ＰＲＪＮＡ９７４８６０）。
１．５　 土壤样品 ＤＮＡ Ｉｌｌｕｍｉｎａ 测序

宏基因组测序原始数据通过免费在线 Ｍａｊｏｒｂｉｏ Ｉ⁃Ｓａｎｇｅｒ 云平台进行数据质控、拼接组装与基因预测、非冗

余基因集构建、基因丰度计算、物种与功能注释 （ｈｔｔｐｓ： ／ ／ ｗｗｗ． ｉ⁃ｓａｎｇｅｒ．ｃｏｍ）。 简言之，为了获得高质量的成

６３３７ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ４４ 卷　
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对末端读数，使用 ｆａｓｔｐ（ｈｔｔｐｓ： ／ ／ ｇｉｔｈｕｂ．ｃｏｍ ／ ＯｐｅｎＧｅｎｅ ／ ｆａｓｔｐ，ｖｅｒｓｉｏｎ ０．２０．０）对 ｒｅａｄｓ ３′端和 ５′端的 ａｄａｐｔｅｒ 序列

进行质量剪切，去除剪切后长度小于 ５０ ｂｐ、平均碱基质量值低于 ２０ 以及含 Ｎ 碱基的 ｒｅａｄｓ［１９］。 使用软件

ＭＥＧＡＨＩＴ（ｈｔｔｐｓ： ／ ／ ｇｉｔｈｕｂ．ｃｏｍ ／ ｖｏｕｔｃｎ ／ ｍｅｇａｈｉｔ，ｖｅｒｓｉｏｎ １．１．２）对优化序列进行拼接组装。 在拼接结果中筛选

≥３００ ｂｐ 的 ｃｏｎｔｉｇｓ 作为最终的组装结果［２０］。 使用 Ｐｒｏｄｉｇａｌ 和 ＭｅｔａＧｅｎｅ（ｈｔｔｐ： ／ ／ ｍｅｔａｇｅｎｅ．ｃｂ．ｋ．ｕ⁃ｔｏｋｙｏ．ａｃ．ｊｐ ／ ）
对拼接结果中的 ｃｏｎｔｉｇｓ 进行 ＯＲＦｓ 预测。 选择核酸长度大于等于 １００ｂｐ 的基因，并将其翻译为氨基酸序

列［２１—２２］。 用 ＣＤ⁃ＨＩＴ（ｈｔｔｐ： ／ ／ ｗｗｗ．ｂｉｏｉｎｆｏｒｍａｔｉｃｓ．ｏｒｇ ／ ｃｄ⁃ｈｉｔ ／ ，ｖｅｒｓｉｏｎ ４．６．１）对所有样品预测出来的基因序列进

行聚类（参数为：９０％ ｉｄｅｎｔｉｔｙ、９０％ ｃｏｖｅｒａｇｅ），每类取最长的基因作为代表序列，构建非冗余基因集［２３］。 使用

ＳＯＡＰａｌｉｇｎｅｒ 软件（ｈｔｔｐ： ／ ／ ｓｏａｐ．ｇｅｎｏｍｉｃｓ．ｏｒｇ．ｃｎ ／ ，ｖｅｒｓｉｏｎ ２．２１），分别将每个样品的高质量 ｒｅａｄｓ 与非冗余基因

集进行 比 对 （ ９５％ ｉｄｅｎｔｉｔｙ ）， 统 计 基 因 在 对 应 样 品 中 的 丰 度 信 息［２４］。 使 用 Ｄｉａｍｏｎｄ （ ｈｔｔｐ： ／ ／ ｗｗｗ．
ｄｉａｍｏｎｄｓｅａｒｃｈ．ｏｒｇ ／ ｉｎｄｅｘ．ｐｈｐ，ｖｅｒｓｉｏｎ ０．８．３５）将非冗余基因集的氨基酸序列与 ＮＲ 数据库进行比对（ＢＬＡＳＴＰ
比对参数设置期望值 ｅ⁃ｖａｌｕｅ 为 １ｅ⁃ ５），并通过 ＮＲ 库对应的分类学信息数据库获得物种注释，然后使用物种

对应的基因丰度总和计算该物种的丰度［２５］。 使用 Ｄｉａｍｏｎｄ 将非冗余基因集的氨基酸序列与 ＫＥＧＧ 数据库

ＫＥＧＧ ＰＡＴＨＷＡＹ Ｄａｔａｂａｓｅ （ｇｅｎｏｍｅ．ｊｐ）进行比对（ＢＬＡＳＴＰ 比对参数设置期望值 ｅ⁃ｖａｌｕｅ 为 １ｅ⁃５）。 获得基因

对应的 ＫＥＧＧ 功能［２５］。
藓结皮 ＢＢＳ 和 ＢＲＳ 微生物组参与碳、氮的功能代谢基因集基于 ＫＥＧＧ 注释结果进行筛选。 碳循环功能

基因集合并了碳水化合物代谢 （ Ｃａｒｂｏｈｙｄｒａｔｅ ｍｅｔａｂｏｌｉｓｍ）、 碳固定 （ Ｃａｒｂｏｎ ｆｉｘａｔｉｏｎ ）、 脂质代谢 （ Ｌｉｐｉｄ
ｍｅｔａｂｏｌｉｓｍ）、核酸代谢（Ｎｕｃｌｅｏｔｉｄｅ ｍｅｔａｂｏｌｉｓｍ）、氨基酸代谢（Ａｍｉｎｏ ａｃｉｄ ｍｅｔａｂｏｌｉｓｍ）。 氮循环功能基因集依据

ＫＥＧＧ 数据库中三级水平氮代谢进行筛选。
１．６　 数据分析与可视化

ＫＥＧＧ 代谢路径差异分析丰度计算方法为 Ｒｅａｄｓ Ｎｕｍｂｅｒ，检验方法为 Ｗｉｌｃｏｘｏｎ 秩和检验，双尾检验，显著

性水平为 ０．０５，多重检验校正为 ｆｄｒ，多重检验矫正显著性水平为 １，ＣＩ 计算方法为 ｂｏｏｔｓｔｒａｐ０．９５。 微生物物种

对碳氮代谢路径的贡献度为参与该代谢路径的物种丰度的平均数，差异显著性采用单因素方差分析。 碳氮代

谢和基因丰度计算方法为 ＲＰＫＭ。 微生物碳循环和氮循环代谢路径相关关系的热图采用 Ｒ 语言 ｃｏｒｒｐｌｏｔ 包计

算并可视化。 网络图采用 ｉｇｒａｐｈ，Ｈｍｉｓｃ，ｐｓｙｃｈ 包计算，用 Ｇｅｐｈｉ 构建网络，点代表基因，边代表相关性（相关

性计算方法为 ｓｐｅａｒｍａｎ），计算特征向量中心性分析基因点的重要性，数据分析均采用 Ｒ４．２．１。

２　 结果与分析

２．１　 藓结皮中微生物组对碳氮代谢途径的贡献

结果表明，丰度较高的碳代谢途径有柠檬酸循环、还原柠檬酸循环、柠檬酸循环（二次碳氧化）、糖酵解、
二羧酸⁃羟基丁酸循环、亮氨酸降解、从头嘌呤生物合成、３⁃羟基丙酸脂双循环、磷酸戊糖途径、赖氨酸生物合

成，丰度较高的氮代谢路径有异化性硝酸盐还原、同化性硝酸盐还原、反硝化作用。 在藓结皮中，丰度较高的

优势菌门有放线菌门、变形菌门、酸杆菌门、绿弯菌门、浮霉菌门。 分析藓结皮中的优势菌门对丰度较高的碳

氮代谢的贡献发现，藓结皮优势菌门均参与到较高丰度的碳代谢过程中。 绿弯菌门对 ＢＲＳ 碳代谢的贡献显

著低于 ＢＢＳ（图 １）。 放线菌门对 ＢＲＳ 中反硝化作用、完全硝化作用的贡献显著高于 ＢＢＳ（图 １）。 绿弯菌门对

ＢＲＳ 中异化性硝酸盐还原的贡献显著低于 ＢＢＳ（图 １）。 变形菌门对 ＢＲＳ 中异化性硝酸盐还原、同化性硝酸盐

还原、反硝化作用、完全硝化作用、氮固定的贡献显著高于 ＢＢＳ（图 １）。 藓结皮微生物碳代谢中柠檬酸循环、
还原柠檬酸循环在 ＢＢＳ 中的丰度显著高于 ＢＲＳ（图 ２）。
２．２　 藓结皮中微生物碳氮循环代谢路径相关关系

对丰度前 １０ 的碳代谢路径和氮代谢路径进行相关性分析（图 ３）。 苔藓植物上抖落的土壤（ＢＢＳ）和附着

在苔藓上的土壤（ＢＲＳ）微生物组的碳代谢路径呈极显著正相关（Ｐ＜０．００１）。 ＢＢＳ 和 ＢＲＳ 微生物组的氮代谢

路径过程中，反硝化作用和完全硝化作用、异化性硝酸盐还原呈显著正相关（Ｐ＜０．０５）。

７３３７　 １６ 期 　 　 　 李佳佳　 等：腾格里沙漠藓结皮微生物组介导的碳氮代谢偶联 　



ｈｔｔｐ： ／ ／ ｗｗｗ．ｅｃｏｌｏｇｉｃａ．ｃｎ

图 １　 ＢＲＳ 和 ＢＢＳ 中的优势细菌门（丰度前五）对碳代谢（丰度前十）和氮代谢的贡献

Ｆｉｇ．１　 Ｃｏｎｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ｏｆ ｄｏｍｉｎａｎｔ ｂａｃｔｅｒｉａｌ ｐｈｙｌｕｍ （ ｔｏｐ ｆｉｖｅ ａｂｕｎｄａｎｃｅ ） ｔｏ ｃａｒｂｏｎ ｍｅｔａｂｏｌｉｓｍ （ ｔｏｐ ｔｅｎ ａｂｕｎｄａｎｃｅ ） ａｎｄ ｎｉｔｒｏｇｅｎ

ｍｅｔａｂｏｌｉｓｍｉｎ ＢＲＳ ａｎｄ ＢＢＳ

图中的数字代表参与代谢途径的微生物门的平均丰度。 ＢＲＳ：附着在植物体上的土壤 ｓｏｉｌ ｗｈｉｃｈ ｗａｓ ａｔｔａｃｈｅｄ ｔｏ ｂｒｙｏｐｈｙｔｅ；ＢＢＳ：植物体上抖

落下来的土壤 ｓｏｉｌ ｗｈｉｃｈ ｗａｓ ｄｒｏｐｐｅｄ ｆｒｏｍ ｂｒｙｏｐｈｙｔｅ；Ｍ０００００９：柠檬酸盐循环 Ｃｉｔｒａｔｅ ｃｙｃｌｅ （ＴＣＡ ｃｙｃｌｅ， Ｋｒｅｂｓ ｃｙｃｌｅ）；Ｍ００１７３： 还原柠檬酸盐

循环 Ｒｅｄｕｃｔｉｖｅ ｃｉｔｒａｔｅ ｃｙｃｌｅ （Ａｒｎｏｎ⁃Ｂｕｃｈａｎａｎ ｃｙｃｌｅ）； Ｍ０００１１：Ｃｉｔｒａｔｅ ｃｙｃｌｅ， ｓｅｃｏｎｄ ｃａｒｂｏｎ ｏｘｉｄａｔｉｏｎ， ２⁃ｏｘｏｇｌｕｔａｒａｔｅ ＝ ＞ ｏｘａｌｏａｃｅｔａｔｅ；柠檬酸循

环，二次碳氧化 Ｍ００００１：糖酵解 Ｇｌｙｃｏｌｙｓｉｓ （Ｅｍｂｄｅｎ⁃Ｍｅｙｅｒｈｏｆ ｐａｔｈｗａｙ）， ｇｌｕｃｏｓｅ ＝ ＞ ｐｙｒｕｖａｔｅ；； Ｍ００３７４： 二羧酸⁃羟基丁酸循环 Ｄｉｃａｒｂｏｘｙｌａｔｅ⁃

ｈｙｄｒｏｘｙｂｕｔｙｒａｔｅ ｃｙｃｌｅ； Ｍ０００４８： 亮氨酸降解 Ｄｅ ｎｏｖｏ ｐｕｒｉｎｅ ｂｉｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ， ＰＲＰＰ ＋ ｇｌｕｔａｍｉｎｅ ＝ ＞ ＩＭＰ； Ｍ００３７６： 从头嘌呤生物合成 ３⁃

Ｈｙｄｒｏｘｙｐｒｏｐｉｏｎａｔｅ ｂｉ⁃ｃｙｃｌｅ； Ｍ０００３６：３⁃羟基丙酸双循环 Ｌｅｕｃｉｎｅ ｄｅｇｒａｄａｔｉｏｎ， ｌｅｕｃｉｎｅ ＝ ＞ ａｃｅｔｏａｃｅｔａｔｅ ＋ ａｃｅｔｙｌ⁃ＣｏＡ； Ｍ００００４： 磷酸戊糖途径

Ｐｅｎｔｏｓｅ ｐｈｏｓｐｈａｔｅ ｐａｔｈｗａｙ （Ｐｅｎｔｏｓｅ ｐｈｏｓｐｈａｔｅ ｃｙｃｌｅ）； Ｍ０００１６： 赖氨酸生物合成 Ｌｙｓｉｎｅ ｂｉｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ， ｓｕｃｃｉｎｙ⁃ＤＡＰ ｐａｔｈｗａｙ， ａｓｐａｒｔａｔｅ ＝ ＞ｌｙｓｉｎｅ；；

Ｍ００５３０： 异化硝酸盐还原 Ｄｉｓｓｉｍｉｌａｔｏｒｙ ｎｉｔｒａｔｅ ｒｅｄｕｃｔｉｏｎ； Ｍ００５３１： 同化硝酸盐还原 Ａｓｓｉｍｉｌａｔｏｒｙ ｎｉｔｒａｔｅ ｒｅｄｕｃｔｉｏｎ； Ｍ００５２９： 反硝化

Ｄｅｎｉｔｒｉｆｉｃａｔｉｏｎ； Ｍ００８０４：完全硝化 Ｃｏｍｐｌｅｔｅ ｎｉｔｒｉｆｉｃａｔｉｏｎ， ｃｏｍａｍｍｏｘ； Ｍ００５２８： 硝化作用 Ｎｉｔｒｉｆｉｃａｔｉｏｎ； Ｍ００１７５：固氮 Ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｆｉｘａｔｉｏｎ

ＢＢＳ 和 ＢＲＳ 微生物组中异化性硝酸盐还原和碳代谢呈显著正相关，反硝化作用和二羧酸⁃羟基丁酸循环、
亮氨酸降解、还原柠檬酸循环、柠檬酸循环、柠檬酸循环二次碳氧化呈显著正相关（图 ３）。 在 ＢＢＳ 微生物组

中反硝化作用和磷酸戊糖途径、从头嘌呤生物合成、赖氨酸生物合成呈显著正相关（图 ３）。 在 ＢＲＳ 微生物组

中反硝化作用和磷酸戊糖途径、从头嘌呤生物合成、赖氨酸生物合成呈显著负相关（图 ３）。
２．３　 藓结皮微生物与碳氮循环相关基因之间的网络分析

本研究分析了丰度前 １０ 的碳代谢路径和氮代谢中微生物功能基因之间的网络关系（图 ４）。 ＢＢＳ 和 ＢＲＳ
碳氮代谢基因网络中正相关关系远多于负相关关系。 且 ＢＲＳ 功能基因的网络连通度和复杂度高于 ＢＢＳ（ＢＢＳ
有 １９７ 个节点，２１１３ 条边。 ＢＲＳ 有 １９７ 个节点，２８３８ 条边）。

特征向量中心性可以确定基因的重要程度，特征向量中心性值越接近 １，表示该基因越重要（表 １，表 ２），
表 １、表 ２ 展示了特征向量中心性值＞０．６ 的值。 表中可以看出 ＢＢＳ 和 ＢＲＳ 都重要的基因有 ＡＣＡＴ ／ ａｔｏＢ、
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图 ２　 ＢＲＳ 和 ＢＢＳ 中微生物组的碳代谢和氮代谢路径差异

Ｆｉｇ．２　 Ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅｓ ｉｎ ｃａｒｂｏｎ ｍｅｔａｂｏｌｉｓｍ ｐａｔｈｗａｙｓ ａｎｄ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｍｅｔａｂｏｌｉｓｍ ｐａｔｈｗａｙｓ ｏｆ ｔｈｅ ｍｉｃｒｏｂｉｏｍｅ ｉｎ ＢＲＳ ａｎｄ ＢＢＳ

Ｅ２．２．１．１ ／ ｔｋｔＡ ／ ｔｋｔＢ、ＣＳ ／ ｇｌｔＡ、ＰｕｒＬ、ｓｄｈＢ ／ ｆｒｄＢ、ｇｌｔＢ、ＧＤＨ２。 ＢＢＳ 中重要的基因有 ＡＣＯ ／ ａｃｎＡ、ＰＫ ／ ｐｙｋ、ｇｌｋ、ｐｕｒＢ ／
ＡＤＳＬ、ＭＵＴ、 ａｒｇＤ、 ＴＰＩ ／ ｔｐｉＡ、 ＢＣＫＤＨＡ ／ ｂｋｄＡ１、 ＰＧＡＭ ／ ｇｐｍＡ、ｍｑｏ、 ｃｃｓＡ。 ＢＲＳ 重要的基因有 ｐｐｄＫ、ＤＬＤ ／ ｌｐｄ ／
ｐｄｈＤ、ｐｕｒＦ ／ ＰＰＡＴ、ｋｇｄ、 ＩＤＨ１ ／ ＩＤＨ２ ／ ｉｃｄ、ｋｏｒＡ ／ ｏｏｒＡ ／ ｏｆｏｒＡ、ＴＡＬＤＯ１ ／ ｔａｌＢ ／ ｔａｌＡ、ＰＣ ／ ｐｙｃ、ｄａｐＦ、Ｅ４． ２． １． ２Ａ ／ ｆｕｍＡ ／
ｆｕｍＢ、ｇｌｎＡ ／ ＧＬＵＬ、ｎｃｄ２ ／ ｎｐｄ、ｎｉｒＫ ／ ｎｉｒＳ、ｎａｒＧ ／ ｎａｒＺ ／ ｎｘｒＡ、ｇｕｄＢ ／ ｒｏｃＧ。
２．４　 影响藓结皮微生物碳氮循环基因的土壤化学因子

ＲＤＡ 可以展示环境因子对碳氮代谢相关功能基因的相对影响大小。 与碳代谢相关的基因和土壤化学性

质的冗余分析（ＲＤＡ）表明 ＲＤＡ１ 和 ＲＤＡ２ 分别可以解释提取排序轴的 ６１．１２％和 ７．９５％，氮代谢相关的基因

和土壤化学性质的冗余分析（ＲＤＡ）表明 ＲＤＡ１ 和 ＲＤＡ２ 分别可以解释提取排序轴的 ７１．７６％和 ５．１２％，ＴＰ 和

ＴＮ 是影响藓结皮中碳氮相关基因丰度的重要因子（图 ５）。

３　 讨论

土壤微生物是有机碳和养分循环的关键驱动因素［１６］。 其多样性与各种生态系统功能（养分循环、分解作

用和植物生产力等）呈正相关［１２］。 本研究发现腾格里沙漠藓结皮中的优势菌门影响着土壤的碳循环，表明这

些微生物积极的参与到了藓结皮土壤碳库的动态变化过程中。 碳元素是微生物自身物质能量代谢的基础，碳
链是核酸、蛋白质等生物大分子的基本骨架，各种含碳化合物构成了结构复杂、代谢多样的有机体，这些微生

物的存在通过代谢过程提高土壤养分。 本研究证实了微生物物种会对代谢路径产生影响，且不同的微生物对
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图 ３　 ＢＢＳ 和 ＢＲＳ 微生物组碳氮代谢途径相关性分析

Ｆｉｇ．３　 Ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｃａｒｂｏｎ ａｎｄ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｍｅｔａｂｏｌｉｓｍ ｐａｔｈｗａｙｓ ｉｎ ＢＢＳ ａｎｄ ＢＲＳ ｏｆ ｍｉｃｒｏｂｉｏｍｅｓ

∗ Ｐ＜０．０５，∗∗ Ｐ＜０．０１，∗∗∗ Ｐ＜０．００１
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图 ４　 ＢＢＳ 和 ＢＲＳ 碳代谢和氮代谢基因相关关系网络图

Ｆｉｇ．４　 Ｎｅｔｗｏｒｋ ｄｉａｇｒａｍ ｉｌｌｕｓｔｒａｔｉｎｇ ｔｈｅ ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ ｂｅｔｗｅｅｎ ｃａｒｂｏｎ ｍｅｔａｂｏｌｉｓｍ ａｎｄ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｍｅｔａｂｏｌｉｓｍ ｇｅｎｅｓ ｉｎ ＢＢＳ ａｎｄ ＢＲＳ

ＢＢＳ 有 １９７ 个节点，２１１３ 条边。 ＢＲＳ 有 １９７ 个节点，２８３８ 条边

表 １　 ＢＢＳ 微生物组中与碳氮代谢基因的特征向量中心性

Ｔａｂｌｅ １　 Ｅｉｇｅｎｃｅｎｔｒａｌｉｔｙ ｏｆ ｇｅｎｅｓ ａｓｓｏｃｉａｔｅｄ ｗｉｔｈ ｃａｒｂｏｎ ａｎｄ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｍｅｔａｂｏｌｉｓｍ ｉｎ ｔｈｅ ＢＢＳ ｍｉｃｒｏｂｉｏｍｅ

基因
Ｇｅｎｅ

基因编码的酶
Ｅｎｚｙｍｅ

代谢
Ｍｅｔａｂｏｌｉｓｍ

特征向量中心性
Ｅｉｇｅｎｃｅｎｔｒａｌｉｔｙ

ＡＣＡＴ， ａｔｏＢ 乙酰辅酶 Ａ 乙酰转移酶 碳代谢 ０．６１０

ＡＣＯ， ａｃｎＡ 乌头酸水合酶 碳代谢 ０．６１０

Ｅ２．２．１．１， ｔｋｔＡ， ｔｋｔＢ 转酮醇酶 碳代谢 ０．６１０

ＣＳ， ｇｌｔＡ 柠檬酸合酶 碳代谢 ０．６１０

ｐｕｒＬ 磷酸核糖甲酰甘氨脒合酶亚基 ＰｕｒＬ 碳代谢 ０．６１０

ＰＫ， ｐｙｋ 丙酮酸激酶 碳代谢 ０．６１０

ｇｌｋ 葡萄糖激酶 碳代谢 ０．６１０

ｐｕｒＢ， ＡＤＳＬ 腺苷琥珀酸裂解酶 碳代谢 ０．６１０

ｓｄｈＢ， ｆｒｄＢ 琥珀酸脱氢酶铁硫亚基 碳代谢 ０．６１０

ＭＵＴ 甲基丙二酰辅酶 Ａ 变位酶 碳代谢 ０．６１０

ａｒｇＤ 乙酰鸟氨酸 ／ Ｎ⁃琥珀酰二氨基庚二酸氨基转氨酶 碳代谢 ０．６１０

ＴＰＩ， ｔｐｉＡ 磷酸丙糖异构酶 （ＴＩＭ） 碳代谢 ０．６１０

ＢＣＫＤＨＡ， ｂｋｄＡ１ ２⁃氧代异戊酸脱氢酶 Ｅ１ 组分亚基 α 碳代谢 ０．６１０

ＰＧＡＭ， ｇｐｍＡ ２，３⁃二磷酸甘油酸依赖性磷酸甘油酸变位酶 碳代谢 ０．６１０

ｍｑｏ 苹果酸脱氢酶（醌） 碳代谢 ０．６１０

ｃｃｓＡ 柠檬酰辅酶 Ａ 合成酶大亚基 碳代谢 ０．６１０

ｇｌｔＢ 谷氨酸合酶（ＮＡＤＰＨ）大链 氮代谢 ０．６１０

ＧＤＨ２ 谷氨酸脱氢酶 氮代谢 ０．６１０

不同的代谢途径贡献度不同［２６］。 放线菌门与降解土壤有机碳有关，并且能够在低营养环境中繁衍生息［２７］，
本研究发现，丰度最高的放线菌门对碳氮代谢过程的贡献度较高，这表明放线菌门在沙漠环境中的生存能力

极强，与以往的研究一致［２８］。 绿弯菌门代谢过程多样、成员丰富、分布广泛、部分属通过 ３⁃羟基丙酸循环（３⁃
ＨＰ）固定 ＣＯ２

［２９］，本研究表明绿弯菌门对 ＢＢＳ 和 ＢＲＳ 中丰度较高的碳代谢路径的贡献有显著差异，说明它的
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基因参与了含碳物质的循环，而且能量代谢和物质代谢途径显著富集于 ＢＢＳ，也表明绿弯菌门在 ＢＢＳ 中代谢

更活跃，对加速 ＢＢＳ 的养分循环贡献更高。 本研究还发现绿弯菌门参与了氮循环的异化性硝酸盐还原、同化

硝酸盐还原以及反硝化过程，且绿弯菌门对 ＢＢＳ 中异化性硝酸盐还原的贡献显著高于 ＢＲＳ，表明绿弯菌门在

ＢＢＳ 中产生 ＮＨ＋
４ 的潜力更高。

表 ２　 ＢＲＳ 微生物组中与碳氮代谢基因的特征向量中心性

Ｔａｂｌｅ ２　 Ｅｉｇｅｎｃｅｎｔｒａｌｉｔｙ ｏｆ ｇｅｎｅｓ ａｓｓｏｃｉａｔｅｄ ｗｉｔｈ ｃａｒｂｏｎ ａｎｄ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｍｅｔａｂｏｌｉｓｍ ｉｎ ｔｈｅ ＢＲＳ ｍｉｃｒｏｂｉｏｍｅ

基因
Ｇｅｎｅ

基因编码的酶
Ｅｎｚｙｍｅ

代谢
Ｍｅｔａｂｏｌｉｓｍ

特征向量中心性
Ｅｉｇｅｎｃｅｎｔｒａｌｉｔｙ

ＡＣＡＴ， ａｔｏＢ 乙酰辅酶 Ａ 乙酰转移酶 碳代谢 ０．６４２

Ｅ２．２．１．１， ｔｋｔＡ， ｔｋｔＢ 转酮醇酶 碳代谢 ０．６４２

ｐｐｄＫ 丙酮酸、正磷酸二激酶 碳代谢 ０．６４２

ＣＳ， ｇｌｔＡ 柠檬酸合酶 碳代谢 ０．６４２

ＤＬＤ， ｌｐｄ， ｐｄｈＤ 二氢硫辛酰脱氢酶 碳代谢 ０．６４２

ｐｕｒＬ 磷酸核糖甲酰甘氨脒合酶亚基 ＰｕｒＬ 碳代谢 ０．６４２

ｐｕｒＦ， ＰＰＡＴ 酰胺磷酸核糖转移酶 碳代谢 ０．６４２

ｋｇｄ 多功能 ２⁃氧代戊二酸代谢酶 碳代谢 ０．６４２

ＩＤＨ１， ＩＤＨ２， ｉｃｄ 异柠檬酸脱氢酶 碳代谢 ０．６４２

ｓｄｈＢ， ｆｒｄＢ 琥珀酸脱氢酶铁硫亚基 碳代谢 ０．６４２

ｋｏｒＡ， ｏｏｒＡ， ｏｆｏｒＡ ２⁃氧代戊二酸 ／ ２⁃氧代酸铁氧还蛋白氧化还原酶亚基 α 碳代谢 ０．６４２

ＴＡＬＤＯ１， ｔａｌＢ， ｔａｌＡ 转醛缩酶 碳代谢 ０．６４２

ＰＣ， ｐｙｃ 丙酮酸羧化酶 碳代谢 ０．６４２

ｄａｐＦ 二氨基庚二酸差向异构酶 碳代谢 ０．６４２

Ｅ４．２．１．２Ａ， ｆｕｍＡ， ｆｕｍＢ 富马酸水合酶，Ｉ 类 碳代谢 ０．６４２

ｇｌｎＡ， ＧＬＵＬ 谷氨酰胺合成酶 氮代谢 ０．６４２

ｇｌｔＢ 谷氨酸合酶（ＮＡＤＰＨ）大链 氮代谢 ０．６４２

ＧＤＨ２ 谷氨酸脱氢酶 氮代谢 ０．６４２

ｎｃｄ２， ｎｐｄ 硝酸单加氧酶 氮代谢 ０．６４２

ｎｉｒＫ 亚硝酸盐还原酶（ＮＯ⁃ｆｏｒｍｉｎｇ） 氮代谢 ０．６４２

ｎａｒＧ， ｎａｒＺ， ｎｘｒＡ 硝酸盐还原酶 ／ 亚硝酸盐氧化还原酶，α 亚基 氮代谢 ０．６４２

ｇｕｄＢ， ｒｏｃＧ 谷氨酸脱氢酶 氮代谢 ０．６４２

ｎｉｒＳ 亚硝酸盐还原酶（ＮＯ⁃ｆｏｒｍｉｎｇ） ／ 羟胺还原酶 氮代谢 ０．６４２

土壤中微生物（包括光能自养、化能异养微生物等）的合成和分解代谢推动着元素循环和能量代谢［３０—３２］。 柠

檬酸循环（ＴＣＡ 循环，Ｋｒｅｂｓ 循环）是联系有机体物质代谢和能量代谢的枢纽，也是获得能量的最有效方式，本
研究结果表明柠檬酸循环是腾格里沙漠藓结皮土壤中丰度最高的碳代谢路径。 还原性柠檬酸循环（ｒＴＣＡ 循

环）是柠檬酸循环的逆循环，此途径包含氧敏感酶，厌氧和微需氧微生物通过 ｒＴＣＡ 循环固定碳［１２］，它是旱地

农田土壤中的自养微生物代谢时丰度较高的碳固定途径之一［３３］。 柠檬酸循环、还原性柠檬酸循环在 ＢＢＳ 中

的丰度显著高于 ＢＲＳ，表明 ＢＢＳ 中的碳代谢潜力显著高于 ＢＲＳ。 这可能与土壤温度、湿度、土壤颗粒异质性

导致的微生物群落结构的差异有关。 藓结皮土壤中的微生物组的碳代谢途径之间是紧密联系的。 柠檬酸循

环、还原性柠檬酸循环等重要的碳代谢路径与亮氨酸降解、从头嘌呤生物合成呈极显著正相关，这与微生物体

内的代谢反应有关，如：亮氨酸降解的生成物乙酰辅酶 Ａ 可作为其他重要碳代谢路径（如柠檬酸循环）的反

应物。
在许多沙漠（纳米布沙漠、莫哈韦沙漠等）的宏基因组中检测到了 ｎｒｆＡ 基因，ｎｒｆＡ 编码亚硝酸还原酶，催

化异化性硝酸盐过程［３４］。 本研究也发现腾格里沙漠藓结皮土壤的氮代谢过程中异化性硝酸盐还原丰度较

高，表明异化性硝酸盐还原可能在沙漠中普遍存在。 另外，本研究藓结皮中参与反硝化作用的基因丰度较高，
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图 ５　 ＢＢＳ 和 ＢＲＳ 微生物组中碳代谢基因和氮代谢基因与土壤化学性质的冗余分析

Ｆｉｇ．５　 Ｒｅｄｕｎｄａｎｃｙ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｃａｒｂｏｎ ｍｅｔａｂｏｌｉｓｍ ｇｅｎｅｓ ａｎｄ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｍｅｔａｂｏｌｉｓｍ ｇｅｎｅｓ ｉｎ ｒｅｌａｔｉｏｎ ｔｏ ｓｏｉｌ ｃｈｅｍｉｃａｌ ｐｒｏｐｅｒｔｉｅｓ ｉｎ ｔｈｅ ＢＢＳ

ａｎｄ ＢＲＳ ｍｉｃｒｏｂｉｏｍｅｓ．

点代表样本，点的不同颜色代表来自不同的分组，点之间的距离代表样本间功能组成的相似性和差异性，环境因子用箭头表示，箭头连线的

长度代表某个环境因子与功能基因相关程度的大小，连线越长，说明相关性越大；ＴＯＣ：土壤有机碳；ＴＮ：土壤全氮；ＴＰ：土壤全磷；ＮＨ＋
４ ⁃Ｎ：土

壤铵态氮；ＮＯ－
３ ⁃Ｎ：土壤硝态氮

表明藓结皮微生物组的反硝化过程有较高的代谢潜力［１０］。 反硝化细菌通过反硝化作用，消耗 Ｈ＋ 并产生

ＣＯ２，提高微环境的 ｐＨ 值，有利于碳酸盐沉淀［１２］，本研究发现腾格里藓结皮在 ＢＲＳ 中的反硝化作用显著高于

ＢＢＳ，表明 ＢＲＳ 微生物积累碳酸盐的潜力更高。 但是反硝化作用会造成陆地生态系统 ３０％ 以上的氮损失，且
中间产物会导致温室气体的产生［３４］。 氮固定过程是一个耗能过程，固定 １ 分子氮需要消耗 １６ 分子 ＡＴＰ，本
研究发现腾格里藓结皮中丰度较高的变形菌门参与了氮固定过程，变形菌门也是内蒙古高原生物结皮的主要

固氮微生物群落之一［３５］，这表明变形菌门在生物结皮氮固定过程中发挥重要作用。 本研究结果表明硝酸盐

还原和反硝化在腾格里沙漠藓结皮中丰度较高，与本研究不同，Ｌｉｕ 等［３６］ 的研究结果表明腾格里沙漠藓结皮

中反硝化和氮固定的基因丰度较高，基因丰度的不同可能与降水的差异性有关［１０］。
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地球上很大比例的活性碳存在于土壤有机质中，其循环速率与氮有效性密切相关［３７］。 碳氮耦合广泛存

在于人工湿地、泥炭地、温带草地、喀斯特植被恢复区等生态系统中［３８—４１］。 生态系统中的碳氮循环是互相关

联、互相影响的两个过程。 许多实验也证明氮元素会通过改变微生物群落结构影响碳循环，限制净初级生产

力［４２—４３］。 微生物在碳氮循环和元素耦合中扮演了重要角色，微生物相互作用可能引起表型反应，导致碳分配

模式和利用效率的变化。 然而，由于空间分辨率太大，无法区分土壤质地、深度、地形、微生物群落结构的异质

性，土壤中碳氮元素之间许多精细尺度的相互作用没有被明确表示，或者被粗略地认知［３７］。 微生物直接通过

营养代谢耦合元素循环，并通过氧化态和还原态反应物质的产生间接耦合元素循环［４４］。 本研究发现腾格里

沙漠藓结皮微生物组中异化性硝酸盐还原和反硝化作用与碳代谢紧密联系，且碳氮基因相互作用网络中，正
相关远多于负相关，表明土壤微生物代谢基因间的合作超过了竞争。 其他研究表明古尔班通古特沙漠中藓结

皮细菌群落中的物种间的合作超过了竞争［２７］。 微生物基因的相互作用是否与物种的相互作用有必然联系，
需要进一步通过一系列数学统计进行研究。 而且，ＢＲＳ 微生物组中与碳氮代谢相关的基因间相互作用比 ＢＢＳ
更复杂，基因间的网络连通度更高，表明 ＢＲＳ 支持着更丰富的群落网络结构，从而提高生态系统的稳定性。
土壤 ｐＨ 可以通过改变土壤微生物群落结构和代谢特征来调节土壤养分，ｐＨ 值是一个重要的土壤属性，它显

著影响大部分化学和生化过程，所以 ＢＢＳ 和 ＢＲＳ 基因网络连通度的不同可能与 ｐＨ 有关［１２］。
土壤微生物是土壤系统养分循环的主要驱动力，是土壤质量的主要决定因素［４５］。 生物结皮通过增强土

壤微生物多样性和酶活性，实现生物固氮和光合固碳，加速干旱半干旱地区生态系统碳氮循环，从而影响土壤

理化性质、改善土壤结构并促进土壤养分积累［４６］。 微生物与土壤养分相互作用，土壤特性（如淤泥和粘土含

量，养分有效性等）也会影响生物结皮微生物的结构和组成［１０］，本研究表明 ＴＮ 和 ＴＰ 是影响藓结皮微生物中

碳氮功能基因的重要因子。 Ｚｈａｏ 等［２６］的研究也表明 ＴＮ 对腾格里藓结皮微生物中碳氮循环相关的功能基因

有显著影响，与本研究一致。 除了氮元素，磷元素也影响着腾格里藓结皮碳氮相关的功能基因，磷存在于

ＤＮＡ、细胞膜等结构中，与氮一起充当必需元素，变形菌、放线菌、酸杆菌等微生物可以将土壤中难以吸收利用

的磷转化成可吸收利用的磷。 Ｌｉ 等［４７］对古尔班通古特沙漠藓结皮的研究表明土壤有效养分显著改变了苔藓

地下部分的 Ｎ、Ｐ、Ｋ 含量，而苔藓地上部分的养分供给来自于苔藓地下部分，因此，土壤养分对苔藓生长发育

起着至关重要的作用。 植物⁃微生物⁃土壤相互作用深刻影响陆地生态系统中的元素循环［５］。 总之，土壤为植

物生长提供栖息地，碳氮等土壤养分影响植物发育，微生物促进元素循环［９］。 藓结皮中微生物的协同作用构

建了精密的元素循环过程，但由于土壤环境的异质性、微生物物种的多样性、代谢过程的复杂性，我们对于其

分子机制的了解还不充分。 研究土壤微生物碳氮循环及其相互作用的过程、机制和驱动因素对于了解陆地碳

汇的功能和有效应对气候变化至关重要。 组学技术的发展加快了我们对这一课题的研究，未来可通过多组学

结合的方法进一步研究沙漠结皮微生物代谢对生物地球化学循环产生作用的分子机理。

４　 结论

微生物代谢耦合了生物地球化学循环，本研究利用宏基因组学技术发现丰度较高的优势菌门均参与到了

碳代谢过程中，绿弯菌门对 ＢＢＳ 中丰度较高的碳代谢路径的贡献显著高于 ＢＲＳ。 本研究表明腾格里藓结皮

微生物组中异化性硝酸盐还原与碳代谢途径呈显著正相关，在藓结皮微生物组中反硝化作用和磷酸戊糖途

径、从头嘌呤生物合成、赖氨酸生物合成显著相关，ＢＲＳ 微生物组中与碳氮代谢相关的基因间相互作用比 ＢＢＳ
更复杂，基因间的网络连通度更高。 本研究将有助于进一步从本质上揭示藓结皮在荒漠生态环境中参与碳循

环的基本过程及其内在驱动机制，为荒漠生态系统的植被恢复重建与可持续发展和准确预测未来的全球生物

地球化学循环提供科学依据。
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