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宁夏荒漠草原典型灌丛根际土壤细菌群落结构与功能

姚佳妮，代金霞∗，刘　 爽，张钧杰，胡明珠
宁夏大学生命科学学院，银川　 ７５００２１

摘要：土壤微生物群落组成和功能特性对维持生态系统功能至关重要，明确荒漠土壤微生物群落结构、群落功能及其环境响应

特征对维持生态系统稳定性及多样性保护具有重要意义。 对宁夏白芨滩荒漠草原内柠条 （ Ｃａｒａｇａｎａ ｓｐｐ．）、沙冬青

（Ａｍｍｏｐｉｐｔａｎｔｈｕｓ ｍｏｎｇｏｌｉｃｕｓ）、毛刺（Ｃａｒａｇａｎａ ｔｉｂｅｔｉｃａ）和猫头刺（Ｏｘｙｔｒｏｐｉｓ ａｃｉｐｈｙｌｌａ）４ 种典型豆科灌丛不同发育期根际土壤样品

进行了 １６Ｓ ｒＲＮＡ 和宏基因组高通量测序，研究了荒漠草原生境下豆科灌丛根际土壤细菌群落结构与功能和根际碳、氮循环特

征，并分析了影响微生物群落的关键环境因子。 结果表明：４ 种灌丛果实期根际土壤细菌群落的丰富度和多样性较高，而不同

灌丛之间无显著差异。 放线菌门、变形菌门和酸杆菌门等优势类群相对丰度在灌丛间有差异但差异不显著。 其中放线菌门

（３２．９８％—４４．５３％）是根际最优势门类，其次为变形菌门、酸杆菌门和绿弯菌门；共有 ３２２ 个核心细菌属，多样性较为丰富。 节

杆菌属、红色杆菌属和微枝杆菌属为可定义的优势属。 根际土壤微生物功能途径因灌丛种类和发育期的不同而有差异。 蛋白

质直系同源簇数据库（ＣＯＧ）和京都基因与基因组百科全书（ＫＥＧＧ）功能注释表明，４ 种灌丛根际土壤中仍存在大量未知的功

能类群有待挖掘，参与能量生成和转化、碳水化合物转运代谢和信号转导等功能群落在 ４ 种土壤间具有显著差异。 在 ＫＥＧＧ
ｌｅｖｅｌ １ 水平下与代谢相关的功能类群丰度最高，平均占比 ７３．０５％。 碳、氮循环特征分析表明，碳固定中还原性柠檬酸循环途径

相关基因丰度较高，氮循环中有机氮代谢途径相关基因丰度较高。 柠条根际土壤微生物参与碳、氮固定的基因丰度较其它 ３ 种

土壤高。 冗余分析（ＲＤＡ）表明，放线菌门、厚壁菌门与土壤全氮（ＴＮ）、铵态氮（ＮＨ＋
４ ⁃Ｎ）、总磷（ＴＰ）和有效磷（ＡＰ），变形菌门与

ｐＨ 显著正相关，酸杆菌门与 ＡＰ、速效钾（ＡＫ）和 ｐＨ 显著负相关；碳固定途径与土壤氮、磷元素均显著正相关；ＮＨ＋
４ ⁃Ｎ、亚销态氮

（ＮＯ－
２ ⁃Ｎ）和 ＴＰ 与固氮途径，硝态氮（ＮＯ－

３ ⁃Ｎ）与有机氮代谢和反硝化途径显著正相关。 研究结果为了解荒漠草原生境中植物根

际土壤微生物多样性及其基因资源、土壤微生物群落的环境响应特征及其适应机制奠定基础。
关键词：豆科灌丛；１６Ｓ ｒＲＮＡ 测序；宏基因组测序；根际土壤细菌多样性；碳循环基因；氮循环基因
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ｔｈａｔ ｔｈｅ ａｂｕｎｄａｎｃｅ ｏｆ ｇｅｎｅｓ ｒｅｌａｔｅｄ ｔｏ ｔｈｅ ｒｅｄｕｃｅｄ ｃｉｔｒａｔｅ ｃｙｃｌｅ ｐａｔｈｗａｙ ｗａｓ ｈｉｇｈｅｒ ｉｎ ｃａｒｂｏｎ ｆｉｘａｔｉｏｎ ａｎｄ ｔｈｅ ｏｒｇａｎｉｃ Ｎ
ｍｅｔａｂｏｌｉｓｍ ｐａｔｈｗａｙ ｗａｓ ｈｉｇｈｅｒ ｉｎ ｔｈｅ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｃｙｃｌｅ． Ｔｈｅ ｒｈｉｚｏｓｐｈｅｒｅ ｓｏｉｌ ｍｉｃｒｏｏｒｇａｎｉｓｍｓ ｏｆ Ｃａｒａｇａｎａ ｓｐｐ． ｈａｄ ｈｉｇｈｅｒ ｇｅｎｅ
ａｂｕｎｄａｎｃｅ ｉｎｖｏｌｖｅｄ ｉｎ ｃａｒｂｏｎ ａｎｄ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｆｉｘａｔｉｏｎ． Ｒｅｄｕｎｄａｎｃｙ ａｎａｌｙｓｉｓ （ ＲＤＡ ） ｓｈｏｗｅｄ ｔｈａｔ Ａｃｔｉｎｏｂａｃｔｅｒｉａ ａｎｄ
Ｆｉｒｍｉｃｕｔｅｓ ｗｅｒｅ ｐｏｓｉｔｉｖｅｌｙ ｃｏｒｒｅｌａｔｅｄ ｗｉｔｈ ｓｏｉｌ ｔｏｔａｌ ｎｉｔｒｏｇｅｎ （ＴＮ）， ａｍｍｏｎｉｕｍ ｎｉｔｒｏｇｅｎ （ＮＨ＋

４ ⁃Ｎ）， ｔｏｔａｌ ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓ （ＴＰ）
ａｎｄ ａｖａｉｌａｂｌｅ ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓ（ＡＰ）， Ｐｒｏｔｅｏｂａｃｔｅｒｉａ ｗｅｒｅ ｐｏｓｉｔｉｖｅｌｙ ｃｏｒｒｅｌａｔｅｄ ｗｉｔｈ ｓｏｉｌ ｐＨ， ａｎｄ Ａｃｉｄｏｂａｃｔｅｒｉａ ｗｅｒｅ ｎｅｇａｔｉｖｅｌｙ
ｃｏｒｒｅｌａｔｅｄ ｗｉｔｈ ＡＰ， ｔｏｔａｌ ｐｏｔａｓｓｉｕｍ （ ＡＫ） ａｎｄ ｐＨ． Ｔｈｅｒｅ ｗａｓ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ｐｏｓｉｔｉｖｅ ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ ｂｅｔｗｅｅｎ ｃａｒｂｏｎ ｆｉｘａｔｉｏｎ
ｐａｔｈｗａｙ ａｎｄ ｓｏｉｌ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ａｎｄ ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓ． ＮＨ＋

４ ⁃Ｎ， ｎｉｔｒｉｔｅ ｎｉｔｒｏｇｅｎ （ ＮＯ－
２ ⁃Ｎ） ａｎｄ ＴＰ ｗｅｒｅ ｐｏｓｉｔｉｖｅｌｙ ｃｏｒｒｅｌａｔｅｄ ｗｉｔｈ

ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｆｉｘａｔｉｏｎ ｐａｔｈｗａｙ， ａｎｄ ｎｉｔｒａｔｅ ｎｉｔｒｏｇｅｎ （ＮＯ－
３ ⁃Ｎ） ｗａｓ ｐｏｓｉｔｉｖｅｌｙ ｃｏｒｒｅｌａｔｅｄ ｗｉｔｈ ｏｒｇａｎｉｃ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｍｅｔａｂｏｌｉｓｍ ａｎｄ

ｄｅｎｉｔｒｉｆｉｃａｔｉｏｎ ｐａｔｈｗａｙ． Ｔｈｅ ｒｅｓｕｌｔｓ ｌａｙ ａ ｆｏｕｎｄａｔｉｏｎ ｆｏｒ ｕｎｄｅｒｓｔａｎｄｉｎｇ ｔｈｅ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ｏｆ ｐｌａｎｔ ｒｈｉｚｏｓｐｈｅｒｅ ｓｏｉｌ ｍｉｃｒｏｏｒｇａｎｉｓｍｓ，
ｔｈｅｉｒ ｇｅｎｅｓ ｒｅｓｏｕｒｃｅｓ， ｔｈｅ ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌ ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ ｏｆ ｓｏｉｌ ｍｉｃｒｏｂｉａｌ ｃｏｍｍｕｎｉｔｉｅｓ ａｎｄ ｔｈｅｉｒ ａｄａｐｔａｔｉｏｎ
ｍｅｃｈａｎｉｓｍｓ ｉｎ ｄｅｓｅｒｔ ｓｔｅｐｐｅ ｈａｂｉｔａｔｓ．

Ｋｅｙ Ｗｏｒｄｓ： ｌｅｇｕｍｅ ｓｈｒｕｂ； １６Ｓ ｒＲＮＡ ｓｅｑｕｅｎｃｉｎｇ； ｍｅｔａｇｅｎｏｍｉｃ ｓｅｑｕｅｎｃｉｎｇ； ｒｈｉｚｏｓｐｈｅｒｅ ｓｏｉｌ ｂａｃｔｅｒｉａｌ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ； ｃａｒｂｏｎ
ｃｙｃｌｅ ｇｅｎｅ； ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｃｙｃｌｉｎｇ ｇｅｎｅ

土壤微生物作为生态系统的重要组成部分，不仅可以通过共生、互生等作用对植物直接产生影响，而且参

与土壤中营养元素的生物化学循环、促进土壤有机质的分解和养分的转化，是联系地上部分和地下部分的重

要纽带［１—２］。 土壤中微生物的物种和功能基因多样性及其与微生态环境间交互作用的多样化程度，综合体现

了土壤生态系统的复杂程度［３］。 其中功能基因能更好地预测微生物群落对生境变化的响应，为了解微生物

群落的复杂性及其功能特征提供了许多新的见解［４—５］。 目前，功能微生物类群对环境的响应与反馈机制已成

为生态系统循环过程研究的热点，由土壤微生物介导的碳氮循环过程也受到了广泛关注，越来越多的研究也

从功能基因丰度角度预测了土壤微生物碳氮循环潜力和代谢特征［６］。
荒漠草原生态系统是我国西北代表性的生态系统，蕴藏着独特的生态结构和功能［７］。 荒漠草原土壤微

生物可以通过独特的防御生理机制有效减弱干旱、高温和辐射带来的损伤，并且具有较强的异养代谢能力，降
解纤维素和各种碳源的能力，可以在极端环境中定殖并持续存在。 已有研究表明，荒漠植物会从根际土壤中

选择有益的微生物来缓解干旱胁迫，从而提高其环境的适应性［８］。 在荒漠的贫营养条件、高表面紫外线照射

和高蒸散的环境中，初级生产过程和营养物质地球化学循环的微生物介导可能更具有特殊性。 因此，作为荒

漠化土壤生态系统中主要的生态群体，微生物被视为土壤环境的敏感指标［９—１０］。 Ｃｕｉ 等通过分析黄土高原北

６８２９ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ４４ 卷　
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部荒漠—草原过渡带养分限制条件下的土壤微生物群落组成，对微生物群落如何应对干旱和半干旱生态系统

中的养分限制进行了深入探讨［１１］。 Ｇｕｏ 等对鄂尔多斯荒漠草原草本植物根际土壤细菌群落进行了分析，结
果表明荒漠草原根际土壤微生物能形成稳定的网络结构，使其对环境条件做出充分响应［１２］。 Ｃｈｉ 等分析了喀

斯特荒漠化草地的不同草地利用方式对土壤细菌结构和多样性的影响并确定土壤细菌群落与环境因子的关

系，为喀斯特荒漠化草地生态恢复与可持续利用提供理论支持［１３］。 中国北方草原荒漠区榆树菌群落结构在

不同季节之间差异显著，其中变形菌门（Ｐｒｏｔｅｏｂａｃｔｅｒｉａ）是数量最多的门［１４］。 青藏高原东北部荒漠沙丘的细

菌群落受环境因子和植物物种的影响，厚壁菌门（Ｆｉｒｍｉｃｕｔｅｓ）、放线菌门（Ａｃｔｉｎｏｂａｃｔｅｒｉａ）、变形菌门和拟杆菌

门（Ｂａｃｔｅｒｏｉｄｅｓ）为优势菌［１５］。 宁夏白芨滩保护区荒漠土壤细菌群落主要以放线菌门、变形菌门和绿弯菌门

（Ｃｈｌｏｒｏｆｌｅｘｉ）为主［１６］。 高雪峰等对花针茅荒漠草原土壤中微生物的研究结果表明变形菌门和放线菌门是优

势菌种［１７］。 针对荒漠草原土壤微生物物种组成和功能开展的研究，不仅有助于发掘荒漠区微生物资源，也可

为深入探索微生物的环境响应机制奠定重要基础。 因此，研究荒漠灌丛根际土壤微生物群落结构和功能的对

于荒漠草原的修复和保护具有十分重要的意义。
本研究以白芨滩国家级自然保护区内典型的荒漠灌丛柠条（Ｃａｒａｇａｎａ ｓｐｐ．）、沙冬青（Ａｍｍｏｐｉｐｔａｎｔｈｕｓ

ｍｏｎｇｏｌｉｃｕｓ）、毛刺（Ｃａｒａｇａｎａ ｔｉｂｅｔｉｃａ） 和猫头刺 （Ｏｘｙｔｒｏｐｉｓ ａｃｉｐｈｙｌｌａ） 不同发育期的根际土壤为材料，采用

１６Ｓ ｒＲＮＡ和宏基因组测序技术，对根际土壤细菌的群落结构组成和功能多样性特征进行分析，比较 ４ 种灌丛

根际微生物的共性和差异性，探究根际土壤中发挥主导作用的功能菌群和潜在的基因功能，并结合环境因子

关联分析，揭示影响根际土壤微生物的关键因子。 研究结果将不仅有助于深入了解宁夏荒漠草原土壤微生物

的多样性及其基因资源，也为探究荒漠草原特定生境中植物根际土壤微生物群落的环境响应特征及适应机制

奠定基础。

１　 材料与方法

１．１　 样品采集与处理

研究样地位于宁夏灵武白芨滩国家级自然保护区内，该保护区以荒漠草原生态系统为主要保护对象。 主

要包括三个核心区，即中部柠条荒漠核心区，北部猫头刺荒漠核心区以及南部猫头刺－沙冬青荒漠核心区。
保护区内分布有 １．７３ 万 ｈｍ２以柠条为主的灌木林和 ２ 万 ｈｍ２以猫头刺、毛刺等为主的小灌木群落，以及国家

级保护植物沙冬青等，这些荒漠豆科灌丛与其它伴生物种组合而成的多类型植物群落形成了完整的荒漠生态

系统结构，在保育土壤、防风固沙、固氮改土和维护干旱荒漠区的生态平衡中发挥着十分重要的生态学作

用［１８］。 分别在 ２０２２ 年 ３、５ 月和 ７ 月在保护区内采集柠条（１０６°４４′３０″Ｅ、３８°５′３３″Ｎ）、沙冬青（１０６°３２′２５″Ｅ、
３７°５７′０６″Ｎ）、毛刺（１０６°３３′４１″Ｅ、３７°５４′０６″Ｎ）和猫头刺（１０６°２７′４１″Ｅ、３７°０５′３２″Ｎ）灌丛群落营养期（依次编

号为 ＮＴ１、 ＳＤ１、 ＭＣ１ 和 ＭＴ１）、盛花期（依次编号为 ＮＴ２、 ＳＤ２、 ＭＣ２ 和 ＭＴ２）和果实期（依次编号为 ＮＴ３、
ＳＤ３、 ＭＣ３ 和 ＭＴ３）的根际土壤样品。 选择生长在阳坡的灌丛，每种灌丛分别选取 ３ 个 １００ ｍ×１００ ｍ 的样方，
采用五点取样法在样方内选取长势较一致的灌丛，去根部周围杂草和凋落物后用铁铲和毛刷收集根际土壤

（２０—３０ ｍｍ）样品。 将每份土壤充分混匀，装入无菌样品袋，用冰盒带回实验室。 一部分土壤风干过筛后用

于理化性质测定，另一部分过 ２ ｍｍ 筛后储存在－８０℃用于 ＤＮＡ 提取。
１．２　 土壤理化性质测定

参考《土壤农业化学分析方法》测定土壤理化性质［１９］。 采用 ｐＨ 计测定土壤 ｐＨ；烘重法测定土壤含

水量。
１．３　 土壤 ＤＮＡ 提取、文库构建和高通量测序

使用土壤 ＤＮＡ 提取试剂盒（Ｏｍｅｇａ Ｂｉｏ－ｔｅｋ，ＵＳＡ）提取土壤基因组 ＤＮＡ。 使用 ＮａｎｏＤｒｏｐ２０００ 光谱仪评

估 ＤＮＡ 的质量和浓度，２％琼脂糖凝胶电泳检测 ＤＮＡ 完整性。 用于 １６Ｓ ｒＲＮＡ 基因扩增子高通量测序的 ＤＮＡ
样品，以 ３３８Ｆ（５′⁃ＡＣＴＣＣＴＡＣＧＧＧＡＧＧＣＡＧＣＡＧ⁃ ３′）和 ８０６Ｒ（５′⁃ＧＧＡＣＴＡＣＨＶＧＧＧＴＷＴＣＴＡＡＴ⁃ ３′）为引物对

７８２９　 ２０ 期 　 　 　 姚佳妮　 等：宁夏荒漠草原典型灌丛根际土壤细菌群落结构与功能 　
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１６Ｓ ｒＲＮＡ 基因 Ｖ３－Ｖ４ 区进行 ＰＣＲ 扩增，完成 Ｉｌｌｕｍｉｎａ 文库构建后进行测序。 用于宏基因组测序的 ＤＮＡ 样

品，利用 ＣｏｖａｒｉｓＭ２２０ 仪器将其片段化，筛选打断约 ４００ ｂｐ 的片段，使用 ＮＥＸＴＦＬＥＸ Ｒａｐｉｄ ＤＮＡ⁃Ｓｅｑ（Ｂｉｏｏ
Ｓｃｉｅｎｔｉｆｉｃ，美国）试剂盒完成文库制备，通过桥式 ＰＣＲ 扩增后进行宏基因组测序。 测序委托上海美吉生物医

药科技有限公司进行。
１．４　 数据处理和分析

１．４．１　 １６Ｓ ｒＲＮＡ 基因扩增子高通量测序数据处理

使用 ＱＩＩＭＥ 软件（Ｖｅｒｓｉｏｎ １．９．１）对拼接后的序列进行过滤，过滤掉低质量碱基较多的序列。 使用 Ｕｐａｒｓｅ
（Ｖｅｒｓｉｏｎ ７．０．１００１）软件按照 ９７％的序列相似度对序列进行聚类，采用 ＲＤＰ ｃｌａｓｓｉｆｉｅｒ 贝叶斯算法对聚类后的

ＯＴＵ 代表序列进行分类学分析，分别在各个分类学水平上统计各样本的群落组成。
１．４．２　 宏基因组测序数据处理

使用 Ｆａｓｔｐ 软件对 ｒｅａｄｓ ３′ 端和 ５′ 端的 ａｄａｐｔｅｒ 序列进行剪切和质控，将得到的优化序列利用 Ｍｅｇａｈｉｔ 软
件进行拼接组装，筛选≥３００ ｂｐ ｃｏｎｔｉｇｓ 作为最终的组装结果；使用 ＭｅｔａＧｅｎｅ 对 ｃｏｎｔｉｇｓ 中的开放阅读框

（ＯＲＦｓ）进行预测，选取核酸长度大于等于 １００ ｂｐ 的基因，翻译成氨基酸序列；利用 ＣＤ－ＨＩＴ 对所有样本预测

出来基因序列进行聚类（ｉｄｅｎｔｉｔｙ≥９５％、ｃｏｖｅｒａｇｅ≥９０％）后构建非冗余基因集；利用 ＳＯＡＰａｌｉｇｎｅｒ 软件分别将

每个样品的高质量 ｒｅａｄｓ 与非冗余基因集进行比对 （ ｉｄｅｎｔｉｔｙ≥９５％），并进行基因的丰度计算。 使用

ＤＩＡＭＯＮＤ 软件将非冗余基因集序列与蛋白质直系同源簇数据库（ＣＯＧ）数据库进行比对，获得基因对应的

ＣＯＧ 基因丰度信息；使用 ＢＬＡＳＴＰ 将非冗余基因集序列与京都基因与基因组百科全书（ＫＥＧＧ）基因数据库

（ＧＥＮＥＳ）进行比对，根据比对结果使用 ＫＯＢＡＳ ２．０（ＫＥＧＧ Ｏｒｔｈｏｌｏｇｙ Ｂａｓｅｄ Ａｎｎｏｔａｔｉｏｎ Ｓｙｓｔｅｍ）进行功能注释。
使用 Ｃａｎｏｃｏ５ 软件进行细菌群落组成、基因丰度和土壤理化之间的冗余分析（Ｒｅｄｕｎｄａｎｃｙ ａｎａｌｙｓｉｓ，ＲＤＡ）并利

用 ＳＰＳＳ ２３．０ 软件进行 Ｓｐｅａｒｍａｎ 相关性分析。

２　 结果与分析

２．１　 土壤细菌群落的 ＯＴＵ 聚类及 Ａｌｐｈａ 多样性

１６Ｓ ｒＲＮＡ 基因高通量测序数据显示（表 １），所有土壤样品获得的有效序列数为 ２４４５５—４４０１９ 条，测序

覆盖率在 ９６．９８％—９８．６９％之间，表明测序深度能够反映豆科灌丛根际土壤真实的细菌群落组成及多样性信

息。 将有效序列按照相似性阈值 ９７％进行 ＯＴＵ 聚类，共获得 ２９６０８ 个 ＯＴＵ。 比较各样品 Ａｌｐｈａ 多样性差异，

表 １　 根际土壤细菌 ＯＴＵｓ数目及多样性指数

Ｔａｂｌｅ １　 ＯＴＵｓ ｎｕｍｂｅｒ ａｎｄ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ｉｎｄｅｘ ｏｆ ｒｈｉｚｏｓｐｈｅｒｅ ｓｏｉｌ ｂａｃｔｅｒｉａ

样品
Ｓａｍｐｌｅｓ

有效序列数
Ｎｕｍｂｅｒ ｏｆ ｖａｌｉｄ

ｓｅｑｕｅｎｃｅｓ

操作分类单元
Ｏｐｅｒａｔｉｏｎａｌ

ｔａｘｏｎｏｍｉｃ ｕｎｉｔｓ
（ＯＴＵｓ）

覆盖率
Ｃｏｖｅｒａｇｅ

Ｓｈａｎｎｏｎ 指数
Ｓｈａｎｎｏｎ ｉｎｄｅｘ

Ａｃｅ 指数
Ａｃｅ ｉｎｄｅｘ

Ｃｈａｏ １ 指数
Ｃｈａｏ １ ｉｎｄｅｘ

ＮＴ１ ３３５３０ ２３６０ ０．９８０ ６．２１９ ２９９４．０３１ ２９９９．５０１
ＮＴ２ ２４４５５ ２３１７ ０．９７０ ６．４９１ ３０５８．９２７ ３０６２．０５７
ＮＴ３ ３６４６３ ２５４９ ０．９８１ ６．５２２ ３１６０．１８９ ３１８１．８１８
ＳＤ１ ４２３３２ ２７２４ ０．９８３ ６．２３０ ３３５１．４２５ ３３６０．５９３
ＳＤ２ ３２３３３ ２３２６ ０．９８０ ６．２６７ ２８８８．１８６ ２８４４．５０４
ＳＤ３ ３９１３７ ２８２６ ０．９８２ ６．６０２ ３３９１．０４０ ３３６５．０１３
ＭＣ１ ３７７０８ ２３６７ ０．９８３ ６．３２２ ２９４８．９８６ ２９０８．８７５
ＭＣ２ ４１４６９ ２４０８ ０．９８５ ６．２９３ ２９４０．９２７ ２９７９．３９３
ＭＣ３ ４４０１９ ２５３４ ０．９８７ ６．４７１ ２９７３．４６９ ３００８．２１０
ＭＴ１ ３６５５４ ２１５４ ０．９８４ ６．０５７ ２６４８．０３０ ２７２５．０５２
ＭＴ２ ３７５４５ ２４４３ ０．９８２ ６．３００ ３０５４．６９４ ３０７９．９８０
ＭＴ３ ４１１７６ ２６００ ０．９８５ ６．５１７ ３１１０．０５０ ３１１４．６３６

　 　 ＮＴ：柠条 Ｃａｒａｇａｎａ ｓｐｐ．，ＳＤ：沙冬青 Ａ． ｍｏｎｇｏｌｉｃｕｓ，ＭＣ：毛刺 Ｃ． ｔｉｂｅｔｉｃａ，ＭＴ：猫头刺 Ｏ． ａｃｉｐｈｙｌｌａ；１—３ 分别代表营养期、盛花期和果实期
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结果表明表征群落丰富度的 Ａｃｅ 和 Ｃｈａｏ１ 指数、表征群落多样性的 Ｓｈａｎｎｏｎ 指数在 ４ 种灌丛根际土壤中均表

现为果实期高于盛花期和营养期，说明果实期土壤细菌群落的丰富度和多样性都较高。 而多样性指数在 ４ 种

灌丛土壤之间有差异但差异不显著（Ｐ＞０．０５）。
２．２　 土壤细菌群落组成分析

对 １６Ｓ ｒＲＮＡ 基因测序结果进行物种注释，所有土壤样品共获得 ３６ 门、１０２ 纲、２３２ 目、３６５ 科、６６３ 属细

菌。 在门水平上（Ｏｔｈｅｒｓ＜ ０．０１，图 １），根际土壤细菌的相对丰度因灌丛种类和发育期不同而有所差异。 放线

菌门（Ａｃｔｉｎｏｂａｃｔｅｒｉａ）是各样本中明显的优势细菌类群，相对丰度占比为 ３２．９８％—４４．５３％。 其次为变形菌门

（Ｐｒｏｔｅｏｂａｃｔｅｒｉａ， １７． ９５％—３２． ０９％），酸杆菌门 （ Ａｃｉｄｏｂａｃｔｅｒｉａ， ７． ６１％—２０． ５８％） 和绿弯菌门 （ Ｃｈｌｏｒｏｆｌｅｘｉ，
８．９７％—１５．７２％），这些优势菌门的丰度之和占细菌群落的 ８０％以上。 ４ 种灌丛营养期土壤中变形菌门的相

对丰度高于其他两个时期；盛花期沙冬青、毛刺和猫头刺根际土壤中放线菌门的相对丰度高于其他两个时期；
果实期柠条、沙冬青和猫头刺根际土壤中酸杆菌门的相对丰度高于其他两个时期。 而 ４ 种灌丛之间这些优势

菌门的相对丰度有差异但差异不显著（Ｐ＞０．０５）。

图 １　 根际土壤细菌在门水平的群落组成

Ｆｉｇ．１　 Ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ ｃｏｍｐｏｓｉｔｉｏｎ ｏｆ ｒｈｉｚｏｓｐｈｅｒｅ ｓｏｉｌ ｂａｃｔｅｒｉａ ａｔ ｔｈｅ ｐｈｙｌｕｍ ｌｅｖｅｌ

ＮＴ：柠条 Ｃａｒａｇａｎａ ｓｐｐ．，ＳＤ：沙冬青 Ａ． ｍｏｎｇｏｌｉｃｕｓ，ＭＣ：毛刺 Ｃ． ｔｉｂｅｔｉｃａ，ＭＴ：猫头刺 Ｏ． ａｃｉｐｈｙｌｌａ

在属水平上所有土壤共有核心细菌属 ３２２ 个，多样性较为丰富。 柠条、沙冬青、毛刺和猫头刺根际土壤中

分别特有属为 １２、１３、５、２６ 个。 属水平上的细菌群落组成表明（图 ２），各土壤样品中可定义的优势属为节杆

菌属（Ａｒｔｈｒｏｂａｃｔｅｒ）、红色杆菌属（Ｒｕｂｒｏｂａｃｔｅｒ）和微枝形杆菌属（Ｍｉｃｒｏｖｉｒｇａ）。 其中，４ 种灌丛根际土壤中节杆

菌属的相对丰度均为果实期最低，并且沙冬青根际节杆菌属的相对丰度显著高于其它 ３ 种灌丛土壤（Ｐ＜
０．０５）。 毛刺根际红色杆菌属的相对丰度显著高于沙冬青根际（Ｐ＜０．０５），微枝形杆菌属的相对丰度显著低于

猫头刺土壤（Ｐ＜０．０５）。 ４ 种灌丛土壤的 ＲＢ４１ 有差异但差异不显著（Ｐ＞０．０５），盛花期、果实期柠条和猫头刺

根际土壤中 ＲＢ４１ 的相对丰度均高于营养期。
２．３　 细菌群落与土壤理化性质的相关性分析

将根际土壤细菌类群与土壤理化性质进行冗余分析（Ｒｅｄｕｎｄａｎｃｙ ａｎａｌｙｓｉｓ，ＲＤＡ）。 结果表明（图 ３），第一

轴、第二轴对土壤细菌群落响应变量的解释比例分别为 ５８．８７％和 ２９．６４％，两轴累积解释变异量达 ８８．５１％。
这两个轴围成的平面反映了土壤环境因素对土壤微生物群落结构组成产生的不同影响。 放线菌门与所有土

壤理化因子均呈正相关关系，与 ＡＰ、ＴＰ 极显著正相关（Ｐ＜０．０１），与 ＮＨ＋
４ ⁃Ｎ、ＮＯ－

３ ⁃Ｎ、ＴＮ、ＡＫ 显著正相关（Ｐ＜

０．０５）；变形菌门与 ｐＨ、ＴＫ、ＮＯ－
２ ⁃Ｎ 和 ＡＫ 正相关，与 ｐＨ 显著正相关（Ｐ＜０．０５）；厚壁菌门与 ＴＮ、ＡＰ、ＮＨ＋

４ ⁃Ｎ 极

显著正相关（Ｐ＜０．０１），与 ＴＰ、ＳＷＣ 显著正相关（Ｐ＜０．０５）；芽单胞菌门与 ＴＰ 极显著正相关（Ｐ＜０．０１），与 ＴＮ、
ＡＰ、ＡＫ 和 ＳＯＭ 显著正相关（Ｐ＜０．０５）。 所有土壤理化因子与酸杆菌门、绿弯菌门和拟杆菌门等均呈负相关关
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系。 其中酸杆菌门与 ＡＰ 极显著负相关（Ｐ＜０．０１），与 ＡＫ 和 ｐＨ 显著负相关（Ｐ＜０．０５）；拟杆菌门、粘球菌门均

与 ＴＰ、ＡＫ 显著负相关（Ｐ＜０．０５）。

图 ２　 根际土壤细菌在属水平的群落组成

Ｆｉｇ．２　 Ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ ｃｏｍｐｏｓｉｔｉｏｎ ｏｆ ｒｈｉｚｏｓｐｈｅｒｅ ｓｏｉｌ ｂａｃｔｅｒｉａ ａｔ ｔｈｅ ｇｅｎｕｓ ｌｅｖｅｌ

图 ３　 细菌群落与土壤理化性质的 ＲＤＡ 分析

Ｆｉｇ．３　 ＲＤＡ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｂａｃｔｅｒｉａｌ ｃｏｍｍｕｎｉｔｉｅｓ ａｎｄ ｓｏｉｌ ｐｈｙｓｉｃａｌ ａｎｄ ｃｈｅｍｉｃａｌ ｐｒｏｐｅｒｔｉｅｓ
ｐＨ：酸碱度；ＳＯＣ：有机质 Ｓｏｉｌ ｏｒｇａｎｉｃ ｍａｔｔｅｒ；ＳＷＣ：含水量 Ｓｏｉｌ ｗａｔｅｒ ｃｏｎｔｅｎｔ；ＴＮ：全氮 Ｔｏｔａｌ ｎｉｔｒｏｇｅｎ；ＴＰ：全磷 Ｔｏｔａｌ ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓ；ＴＫ：全钾 Ｔｏｔａｌ
Ｐｏｔａｓｓｉｕｍ；ＮＯ－

３ ⁃Ｎ：硝态氮 Ｎｉｔｒａｔｅ ｎｉｔｒｏｇｅｎ； ＮＨ＋
４ ⁃Ｎ：铵态氮 Ｎｍｍｏｎｉｕｍ ｎｉｔｒｏｇｅｎ； ＮＯ－

２ ⁃Ｎ：亚硝态氮 Ｎｉｔｒｉｔｅ ｎｉｔｒｏｇｅｎ； ＡＰ：有效磷 Ａｖａｉｌａｂｌｅ
ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓ；ＡＫ：速效钾 Ａｖａｉｌａｂｌｅ ｐｏｔａｓｓｉｕｍ
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２．４　 豆科灌丛根际土壤微生物的潜在功能分析

图 ４　 基于 ｅｇｇＮＯＧ 数据库的根际土壤微生物群落功能类别显著性分析

Ｆｉｇ．４　 Ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｃｅ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｃａｔｅｇｏｒｉｅｓ ｏｆ ｒｈｉｚｏｓｐｈｅｒｅ ｓｏｉｌ ｍｉｃｒｏｂｉａｌ ｃｏｍｍｕｎｉｔｉｅｓ ｂａｓｅｄ ｏｎ ｅｇｇＮＯＧ ｄａｔａｂａｓｅ

Ｓ：未知功能；Ｃ：能量生成和转化；Ｇ：碳水化合物转运代谢途径；Ｔ：信号转导机制；Ｊ：翻译，核糖体结构和生物合成；Ｋ：转录；Ｉ：脂肪转运代

谢；Ｑ：次级代谢物生物合成，转运和代谢；Ｆ：核苷酸转运代谢；∗ ０．０１＜Ｐ≤０．０５，∗∗ ０．００１＜ Ｐ≤０．０１，∗∗∗ Ｐ≤０．００１

２．４．１　 ＣＯＧ 功能注释结果分析

ＣＯＧ 功能注释结果表明，未知功能（Ｓ）基因丰度最高，说明 ４ 种灌丛根际土壤中可能存在大量的类群功

能有待挖掘。 其次为氨基酸转运与代谢（Ｅ），复制、重组和修复（Ｌ），能量生成和转化（Ｃ）和碳水化合物转运

代谢途径（Ｇ）。 猫头刺盛花期和果实期根际土壤中这些功能基因数目都高于其他灌丛，表明这两个时期猫头

刺根际土壤微生物发挥作用较强。 进一步对各个样本微生物群落之间的 ＣＯＧ 功能进行假设检验，获得组间

具有显著性差异的功能途径。 结果表明（图 ４），各组间显著性差异的功能途径包括未知功能、能量生成和转

化、碳水化合物转运代谢、信号转导机制、翻译，核糖体结构和生物合成、转录、脂肪转运代谢、次级代谢物生物

合成以及核苷酸转运和代谢。 其中，参与信号转导机制的功能群落在毛刺与沙冬青土壤中差异不显著，其它

功能在各土壤之间均具有显著差异，尤其在柠条与猫头刺土壤间差异极显著（Ｐ≤０．００１）。 柠条与毛刺根际

土壤微生物的未知功能以及翻译，核糖体结构和生物合成途径（０．０１＜Ｐ≤０．０５）、脂肪转运代谢功能途径差异

显著（０．００１＜Ｐ≤０．０１）；柠条与猫头刺根际土壤微生物的未知功能以及核苷酸转运和代谢功能途径（０．０１＜
Ｐ≤０．０５）、翻译，核糖体结构和生物合成途径差异显著（０．００１＜ Ｐ≤０．０１）。 沙冬青与猫头刺根际土壤微生物

的碳水化合物转运代谢以及核苷酸转运和代谢功能途径差异显著（０．０１＜Ｐ≤０．０５）；沙冬青与毛刺根际土壤微
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生物的脂肪转运代谢功能途径差异显著（０．０１＜Ｐ≤０．０５）。 毛刺与猫头刺根际土壤微生物的碳水化合物转运

代谢功能途径差异显著（０．０１＜Ｐ≤０．０５）。
２．４．２　 ＫＥＧＧ 功能注释结果分析

基于 ＫＥＧＧ 数据库对 ４ 种灌丛根际土壤中微生物群落的宏基因组数据进行了模块功能注释。 结果表明，
在 ＫＥＧＧ ｌｅｖｅｌ １ 水平上代谢相关基因的丰度最高（７３．０５％），占据绝对优势。 其次为遗传信息处理（８．６１％）、
环境信息处理 ６．５２％）、细胞过程（５．２５％）、人类疾病（３．９４％）和生物系统（２．６３％）途径。 在 ＫＥＧＧ ｌｅｖｅｌ ３ 水

平上所有样本共注释了 ４１１ 通路，共有通路 ４０６ 条。 毛刺土壤特有通路 ３ 条，猫头刺根际特有通路 ２ 条。 对

所有 ３ 级 ＫＥＧＧ 通路进行线性判别（Ｌｉｎｅａｒ Ｄｉｓｃｒｉｍｉｎａｎｔ Ａｎａｌｙｓｉｓ Ｅｆｆｅｃｔ Ｓｉｚｅ，ＬＥｆＳｅ）分析表明（ＬＤＡ＞２，图 ５），
柠条根际土壤中存在显著差异的功能途径包括氧化磷酸化、双组分系统、ＲＮＡ 降解、丁酸代谢、柠檬酸循环、
赖氨酸降解、核苷酸切除修复、β⁃氨基丙酸代谢、柄杆菌细胞周期和结核（Ｐ＜０．０５）；沙冬青根际土壤中存在显

著差异的功能途径有戊糖磷酸途径、丙氨酸，天冬氨酸和谷氨酸代谢以及原核生物碳固定（Ｐ＜０．０５）；毛刺根

际土壤中存在显著差异的功能途径有卟啉与叶绿素代谢、苯丙氨酸，酪氨酸和色氨酸的生物合成以及果糖和

甘露糖代谢（Ｐ＜０．０５）；猫头刺根际土壤中存在显著差异的功能途径有肽聚糖生物合成、半胱氨酸和蛋氨酸代

谢、硫代谢、聚酮糖单位生物合成、阳离子抗菌肽（ＣＡＭＰ）耐药性以及生物膜的形成⁃大肠杆菌（Ｐ＜０．０５）。

图 ５　 基于 ＫＥＧＧ 数据库的根际土壤微生物群落功能类别显著性分析

Ｆｉｇ．５　 Ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｃｅ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｃａｔｅｇｏｒｉｅｓ ｏｆ ｒｈｉｚｏｓｐｈｅｒｅ ｓｏｉｌ ｍｉｃｒｏｂｉａｌ ｃｏｍｍｕｎｉｔｉｅｓ ｂａｓｅｄ ｏｎ ＫＥＧＧ ｄａｔａｂａｓｅ

２．５　 豆科灌丛根际土壤微生物碳、氮循环特征

２．５．１　 参与碳固定、氮循环的微生物类群

在门水平上（图 ６），４ 种灌丛不同发育期根际土壤中参与碳固定和氮循环的优势菌门均为放线菌门，分
别占比 ５３．３６％—６６．７９％和 ５８．０９％—７０．０６％。 其次为变形菌门，分别占比 １４．０６％—２２．４１％ 和 １４．３２％—
２２．５７％。 绿弯菌门（５．０９％—７．４７％、４．６８％—７．２８％）、酸杆菌门（３．４３％—１０．３９％、３．００％—６．６８％）、奇古菌门

（Ｔｈａｕｍａｒｃｈａｅｏｔａ ３．８３％—６．７４％、２．０１％—３．９２％）的相对丰度也较高。
２．５．２　 参与碳固定的途径及相关基因

通过对 ４ 种灌丛根际土壤微生物参与碳固定的功能基因进行非冗余基因集的构建和功能注释，获得了碳

固定过程中的主要途径和功能基因等信息。 结果表明，参与的碳固定途径主要包括还原性柠檬酸循环

（３０．６９％—３１．６８％）、二羧酸羟基丁酸酯循环（１９．５６％—２０．１５％）、３⁃羟基丙酸双循环（１７．０４％—１７．６４％）、羟
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图 ６　 参与碳固定和氮循环的根际土壤微生物群落

Ｆｉｇ．６　 Ｒｈｉｚｏｓｐｈｅｒｅ ｓｏｉｌ ｍｉｃｒｏｏｒｇａｎｉｓｍｓ ｉｎｖｏｌｖｅｄ ｉｎ ｃａｒｂｏｎ ｆｉｘａｔｉｏｎ ａｎｄ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｃｙｃｌｅ

左半部分圆圈表示不同样本对应的微生物组成，不同颜色表示不同微生物，长度代表微生物在该样本中的丰度比例；右半部分圆圈表示不

同微生物在各样本中的分布比例，不同颜色表示不同微生物，长度代表该微生物在样本中的分布比例

基丙酸酯⁃羟基丁酸钠循环（９．５７％—１０．２５％）、磷酸戊糖还原循环（卡尔文循环，８．７９％—９．９３％）、不完全还原

柠檬酸盐循环（８．０５％—８．７７％）和还原性乙酰辅酶 Ａ（３．４２％—４．４３％）途径。 其中参与还原性柠檬酸循环途

径的功能基因相对丰度最高。 进一步对参与还原性柠檬酸循环途径的相关基因进行分析（图 ７），结果表明，
还原性柠檬酸循环中关键的编码基因 ｐｏｒＣ、ｐｏｒＤ、ｐｏｒＡ、ｐｏｒＢ、ａｃｌＡ 和 ａｃｌＢ 被检测到。 ４ 种灌丛土壤中，柠条和

沙冬青根际参与碳固定途径的功能基因相对较多，二者具有较为相似的碳固定模式，毛刺和猫头刺根际土壤

微生物具有更相似的碳固定模式。
２．５．３　 参与氮循环的途径及相关基因

通过对 ４ 种灌丛根际土壤微生物参与的氮循环构建非冗余基因集和功能注释，获得了氮循环过程中的主

要途径和功能基因丰度等信息。 结果表明，４ 种灌丛根际土壤氮循环主要包括有机氮代谢 （８３． ９５％—
８７．２４％），占据绝对优势。 其次依次为异化性硝酸盐还原（６．２３％—８．７５％）、同化性硝酸盐还原（３．６３％—
５．７４％）、反硝化（１．３９％—３．１１％）、硝化（０．６９％—１．４７％）及固氮（０—０．０８％）途径。 对根际土壤微生物参与

氮循环途径中的功能基因进行统计分析（图 ８），结果表明有机氮代谢途径中检测到 １０ 个基因，其中 ｕｒｅＣ、
ｕｒｅＡ 和 ｇｌｔＢ 基因相对丰度较高；硝化作用相关的基因有 ３ 个（ｐｍｏＡ⁃ａｍｏＡ、ｐｍｏＢ⁃ａｍｏＢ、ｐｍｏＣ⁃ａｍｏＣ）；反硝化相

关的基因检测到 １０ 个，ｎｉｒＳ、ｎｉｒＫ、ｎｏｒＢ 和 ｎｏｓＺ 作为反硝化途径的关键基因均被检测到，其中 ｎｉｒＳ 和 ｎｏｓＺ 只

在柠条根际土壤中检测到，且相对丰度也较高，表明柠条根际土壤的反硝化作用较强；ＡＮＲＡ 与 ＤＮＲＡ 途径相

关基因分别各检测到 ４ 个，ＡＮＲＡ 中基因相对丰度较高的是 ｎａｓＡ，ＤＮＲＡ 中相对丰度较高的是 ｎｉｒＢ；在柠条根

际土壤中与固氮作用相关的基因包括 ｎｉｆＤ 和 ｎｉｆＫ，沙冬青根际土壤中只检测到 ｎｉｆＫ，而毛刺和猫头刺根际土
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图 ７　 根际土壤微生物参与还原性柠檬酸循环途径的关键基因

Ｆｉｇ．７　 Ｋｅｙ ｇｅｎｅｓ ｏｆ ｒｈｉｚｏｓｐｈｅｒｅ ｓｏｉｌ ｍｉｃｒｏｏｒｇａｎｉｓｍｓ ｉｎｖｏｌｖｅｄ ｉｎ ｔｈｅ ｒｅｄｕｃｉｎｇ ｃｉｔｒａｔｅ ｃｙｃｌｅ ｐａｔｈｗａｙ

壤中均未检出与固氮相关的基因，说明柠条根际土壤微生物的固氮能力较强。
２．５．４　 碳、氮循环物种与基因的相关性

利用相关性网络分析参与碳、氮循环的功能基因与土壤微生物群落结构之间的关系。 结果表明（图 ９），
放线菌门与碳、氮循环功能基因的相关性最强，其次是变形菌门。 与放线菌直接相关的碳循环基因有 １２ 个，
并且都呈显著正相关关系（Ｐ＜０．０５）。 与放线菌直接相关的氮循环基因有 ８ 个，除 Ｋ１５５７６ 外均呈显著正相关

关系（Ｐ＜０．０５）。 说明放线菌门细菌的变化对与碳、氮循环的功能基因具有较大的影响。
２．６　 碳固定和氮循环功能途径与土壤理化性质的相关性

将参与碳固定途径的功能基因和土壤理化性质进行 ＲＤＡ 分析。 结果表明（图 １０），第一轴、第二轴对土

壤细菌群落响应变量的解释比例分别为 ９５．７６％和 ２．１１％，两轴累积解释变异量达 ９７．８６％。 参与碳固定的功

能途径与所有土壤理化因子均呈正相关关系，ＴＮ、ＴＰ、ＴＫ、ＡＰ、ＡＫ、ＮＯ－
３ ⁃Ｎ、ＮＨ＋

４ ⁃Ｎ 和 ＮＯ－
２ ⁃Ｎ 与碳固定功能途

径大多为显著相关（Ｐ＜０．０５）。 其中 ＮＯ－
３ ⁃Ｎ 与还原性柠檬酸循环、二羧酸羟基丁酸酯循环、３－羟基丙酸双循

环和不完全还原柠檬酸盐循环极显著相关（Ｐ＜０．０１）；ＴＮ 与二羧酸羟基丁酸酯循环、３⁃羟基丙酸双循环极显

著相关（Ｐ＜０．０１）。 氮循环途径的功能基因和土壤理化性质的 ＲＤＡ 分析表明（图 １０），第一轴、第二轴对土壤
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图 ８　 根际土壤氮循环微生物关键基因

Ｆｉｇ．８　 Ｋｅｙ ｇｅｎｅｓ ｏｆ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｃｙｃｌｅ ｍｉｃｒｏｏｒｇａｎｉｓｍｓ ｉｎ ｒｈｉｚｏｓｐｈｅｒｅ ｓｏｉｌ

细菌群落响应变量的解释比例分别为 ８６．７３％和 ９．８９％，两轴累积解释变异量达 ９６．６２％。 有机氮代谢、反硝

化、硝化和固氮功能途径与所有土壤理化因子均呈正相关关系。 其中有机氮代谢与 ＮＯ－
３ ⁃Ｎ 极显著相关（Ｐ＜

０．０１），与 ＳＷＣ 显著相关（Ｐ＜０．０５）；反硝化与 ＮＯ－
３ ⁃Ｎ、ＮＨ＋

４ ⁃Ｎ、ＮＯ－
２ ⁃Ｎ、ＴＫ 和 ＳＷＣ 显著相关（Ｐ＜０．０５）；硝化与

ＳＷＣ 显著相关（Ｐ＜０．０５）；固氮与 ＮＯ－
２ ⁃Ｎ 极显著相关（Ｐ＜０．０１），与 ＮＨ＋

４ ⁃Ｎ 和 ＴＰ 显著相关（Ｐ＜０．０５）。

３　 讨论

通过比较柠条、沙冬青、毛刺和猫头刺灌丛根际土壤微生物的共性和差异性，结果表明根际土壤微生物的

群落组成、功能多样性以及碳氮循环特征因灌丛种类和发育期不同而存在差异，并且与环境因子之间具有明

显相关性。
３．１　 豆科灌丛根际土壤微生物群落组成及功能多样性

土壤微生物是影响荒漠土壤中最活跃的组分，也是衡量土壤质量和生态系统稳定的关键因素，因此明确

荒漠生境下根际土壤微生物的群落结构特征对于保护和修复荒漠生态系统有着重要的意义［２０］。 通过对宁夏

荒漠草原 ４ 种豆科灌丛根际土壤微生物多样性的研究表明，该研究区根际土壤细菌多样性较为丰富，与目前

众多荒漠区土壤细菌群落结构相一致［１２，１５—１６］，以放线菌门、变形菌门、酸杆菌门和绿弯菌门为优势类群。 这

些菌群可能由于特殊的耐干旱高温代谢机制，能够适应干旱高温环境而长期存在［２１］。 其中，放线菌门的许多

属种具有耐旱、耐盐碱等特性，是干旱、盐碱等类型土壤中的优势菌群。 正如先前所证实的，放线菌因其广泛

的代谢途径和高代谢能力、完整的紫外线辐射修复机制以及促进植物生长的能力而在荒漠生态系统中占据主

导地位［２２］。 这也许可以解释为什么放线菌是本研究中土壤样品中的第一优势类群。 变形菌门是细菌中最多
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图 ９　 根际土壤微生物参与碳、氮循环物种与基因相关性

Ｆｉｇ．９　 Ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ ｂｅｔｗｅｅｎ ｍｉｃｒｏｏｒｇａｎｉｓｍｓ ａｎｄ ｇｅｎｅｓ ｏｆ ｃａｒｂｏｎ ｃｙｃｌｉｎｇ、ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｃｙｃｌｉｎｇ

节点越大，物种或基因的丰度越高。 连线的颜色表示正负相关性，红色表示正相关，绿色表示负相关；线越多，表示相关关系越密切

样化和代谢最快的门之一，其极为丰富的物种和遗传多样性决定了该类群涵盖了极为广泛的生理代谢类

型［２３］；绿弯菌门可通过光合作用固定 ＣＯ２，因此在像荒漠土壤这种有机质含量低的土壤中具有竞争力［２４］；酸
杆菌门细菌为嗜酸性细菌，属于寡营养类群，可进行广泛的生理代谢活动，有利于土壤养分循环而在荒漠土壤

中含量较高［３］。 这些分布于干旱半干旱荒漠草原的豆科灌丛及其根际微生物在长期的逆境胁迫下，经过自

然选择不断适应干旱环境，这也是物种生态系统功能正常发挥的有效保障。
近来年研究表明，仅从土壤微生物群落组成和相对丰度获得的信息不足以预测其功能潜力，通过研究土

壤微生物群落的功能基因可以更好地预测其功能。 这对于了解根际土壤中有机物矿化、养分循环以及植物⁃
微生物⁃土壤之间的相互作用具有重要意义［２５］。 宁夏荒漠草原豆科灌丛根际土壤微生物基因组中包含未知
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图 １０　 根际土壤微生物参与碳固定和氮循环功能途径与土壤理化的 ＲＤＡ 分析

Ｆｉｇ．１０　 ＲＤＡ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｒｈｉｚｏｓｐｈｅｒｅ ｓｏｉｌ ｍｉｃｒｏｏｒｇａｎｉｓｍｓ ｉｎｖｏｌｖｅｄ ｉｎ ｃａｒｂｏｎ ｆｉｘａｔｉｏｎ ａｎｄ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｃｙｃｌｅ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｐａｔｈｗａｙｓ ａｎｄ ｓｏｉｌ ｐｈｙｓｉｃｓ

ａｎｄ ｃｈｅｍｉｓｔｒｙ

功能、能量生成和转换、碳水化合物转运代谢、信号转导机制等各种功能基因。 这些与蛋白质、氨基酸、核苷

酸、碳水化合物代谢等相关的功能基因与荒漠灌丛土壤中各个生物类群的生长和存活密不可分。 荒漠根际土

壤中有机质含量低，会加速分解其腐殖质层中的有机质，碳水化合物、氨基酸代谢和核苷酸代谢能力增强，导
致荒漠土壤中相应的功能微生物的代谢基因丰度增加，以维持植物生长所需的养分有效性，这也体现了土壤

微生物对逆境胁迫和干扰环境的适应性［２６］。 本研究中，不同灌丛根际土壤微生物的这些功能途径均存在显

著差异。 其中，猫头刺盛花期和果实期根际土壤微生物的这些功能基因数目大多都高于其他灌丛，并且与柠

条根际土壤微生物的未知功能、信号转导机制、翻译，核糖体结构和生物合成以及脂肪转运代谢途径，与沙冬

青根际土壤微生物的碳水化合物转运代谢、信号转导机制以及核苷酸转运和代谢途径，与毛刺根际土壤微生

物的碳水化合物转运代谢、信号转导机制途径差异显著。 这些功能途径的差异与土壤性质、养分含量以及植

被类型的差异密切相关。 植被不同其根际凋落物的质与量、根系发达程度、分泌物种类以及营养吸收方式均

具有差异，会影响根际土壤微生物的结构及其功能发挥。
３．２　 豆科灌丛根际土壤微生物群落碳、氮循环

土壤碳循环过程中，除了植被光合作用、枯落物分解和植物根系分泌物对碳固定具有一定贡献外，土壤中

具有固定 ＣＯ２作用的微生物也是土壤碳固定积累加快的重要原因之一。 研究表明，卡尔文循环、还原性柠檬

酸循环、还原乙酰辅酶 Ａ 等是碳固定的主要途径［２７］。 其中还原性柠檬酸循环主要是一些细菌（少数光合紫

色细菌和绿硫细菌）利用二氧化碳和水生成碳水化合物的一系列化学反应，是固定二氧化碳的一种策略。 有

研究表明，毛乌素沙地荒漠土壤中还原性柠檬酸循环的基因丰度最高［２８］。 有关还原性柠檬酸循环的功能基

因主要集中于高温厌氧环境中，低能耗的需求可能是还原性柠檬酸循环成为干旱和半干旱土壤首选代谢途径

的原因之一。 研究检测到与这些途径相关的功能基因，研究区域土壤固碳途径主要是还原性柠檬酸循环，其
中柠条根际土壤微生物的碳代谢能力较强。 在还原性柠檬酸循环中丙酮酸：铁氧化还原蛋白氧化还原酶

（Ｐｙｒｕｖａｔｅ：Ｆｅｒｒｅｄｏｘｉｎ ｏｘｉｄｏｒｅｄｕｃｔａｓｅ）、 ２⁃氧戊二酸：铁氧还原蛋白氧化还原酶 （ ２⁃Ｏｘｏｇｌｕｔａｒａｔｅ： Ｆｅｒｒｅｄｏｘｉｎ
ｏｘｉｄｏｒｅｄｕｃｔａｓｅ）和柠檬酸裂解酶（Ｃｉｔｒａｔｅ ｌｙａｓｅ）是 ３ 个最关键的酶，编码基因分别为 ｐｏｒＣＤＡＢ ／ ｎｉｆＪ、ｏｏｒＤＡＢＣ 和

７９２９　 ２０ 期 　 　 　 姚佳妮　 等：宁夏荒漠草原典型灌丛根际土壤细菌群落结构与功能 　
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ａｃｌＡＢ［２９］。 对土壤宏基因组分析时发现，ｐｏｒＣＤＡＢ、ａｃｌＡＢ 作为关键的编码基因，同样存在于本研究土壤中，同
时还发现了该代谢途径的其他基因如 ＡＣＯ、ｓｄｈＡ、ｓｕｃＣ、ｋｏｒＡ、ＩＤＨ１ 等，但没有检测到 ｏｏｒＤＡＢＣ 基因。

土壤氮循环过程中各个氮转化过程之间的关系紧密相连，众多微生物构成的功能微生物群可对固氮、反
硝化、硝化、异化性硝酸盐、硝酸盐同化还原等反应过程进行调控。 ｎｉｆＤ 和 ｎｉｆＫ 编码钼铁固氮酶中的钼铁蛋

白，可以被用来作为检测固氮能力的一个分子指标［３０］。 本研究中柠条与沙冬青根际土壤中根际土壤中检测

到这两个基因，说明柠条与沙冬青根际土壤微生物的固氮能力较强，尤其是柠条。 氨单加氧酶是一个三聚体

膜结合蛋白，由 ａｍｏＡ、ａｍｏＢ、ａｍｏＣ 所编码的 α、β、γ 亚基构成，可以被作为研究硝化微生物的分子标记［３１］。
本研究中与硝化作用相关的基因 ｐｍｏＡ⁃ａｍｏＡ、ｐｍｏＢ⁃ａｍｏＢ、ｐｍｏＣ⁃ａｍｏＣ 在 ４ 种灌丛不同发育期的根际土壤中

均被检测到。 ｎｉｒＳ、ｎｉｒＫ、ｎｏｒＢ 和 ｎｏｓＺ 分别编码含细胞色素 ｃｄ１ 亚硝酸盐还原酶、含铜离子的亚硝酸盐还原

酶、ＮＯ 还原酶和 Ｎ２Ｏ 还原酶，在反硝化过程中发挥作用，因而被作为研究反硝化微生物的分子标记［３２］。 柠条

中这 ４ 个反硝化关键基因均被检测到，而在其它 ３ 种灌丛中只检测到 ｎｉｒＫ、ｎｏｒＢ，表明柠条根际土壤反硝化能力

也较强。 Ｌｉｕ 等研究表明，柠条根际土壤微生物群落中可能存在一些潜在的功能类群，具备在恶劣环境中生长定

殖的能力以便更好的发挥其相应功能［３３］。 研究结果显示柠条根际土壤微生物的碳固定与氮代谢能力明显强于

其它 ３ 种灌丛，这与其根际微生物功能类群的组成和植物本身的环境适应性是密切相关的。
３．３　 影响灌丛根际土壤微生物群落的环境因子

土壤理化特性的变化会导致土壤 Ｃ、Ｎ、Ｐ 等养分水平的变化，从而增加参与物质循环的微生物丰度，改变

根际土壤微生物的结构，而微生物的群落结构必定会引起相关功能发生一定程度上的改变。 赵姣等［３４］ 研究

表明，不同植被类型会通过影响土壤中 ＮＨ＋
４ ⁃Ｎ 和 ＮＯ－

３ ⁃Ｎ 含量而间接影响酶活性，从而影响了碳固定相关功

能基因的丰度［３４］。 张瑞娟［３５］的研究结果显示，土壤 ＴＮ 与土壤微生物显著正相关，表明氮素对土壤微生物影

响较大。 ＮＨ＋
４ ⁃Ｎ 和 ＮＯ－

２ ⁃Ｎ 与固氮功能途径、ＮＯ－
３ ⁃Ｎ 与有机氮代谢和反硝化途径显著正相关。 ＴＮ、ＮＨ＋

４ ⁃Ｎ、
ＮＯ－

３ ⁃Ｎ 和 ＮＯ－
２ ⁃Ｎ 与碳固定途径显著正相关。 因此，宁夏荒漠灌丛根际土壤微生物的群落组成和功能基因受

到氮素含量影响较大，与前人的研究结果一致。 此外，ＴＰ 和 ＡＰ 与碳固定功能途径显著正相关，ＴＰ 还与固氮

功能途径显著正相关，表明土壤中磷素的含量对微生物多样性及其功能发挥具有一定的影响。 磷素的含量对

微生物群落结构和功能具有一定调控作用，即便是一些生长较慢的寡营养微生物也具有有效的磷酸盐吸收的

策略，可以在荒漠营养限制下生存［３６］。 ＳＯＭ 含量与碳固定功能途径和氮循环中的有机氮代谢、反硝化、硝化

和固氮均正相关。 ＳＯＭ 提供了土壤微生物生命活动所需的养分和能量，影响着土壤结构、土壤肥力和土壤微

生物的特性，其含量增加细菌的相对丰度也会随之增加［３７］。 综上所述，宁夏荒漠环境中根际土壤的理化性质

可以影响细菌群落多样性及碳、氮循环的功能微生物活性和功能发挥。

４　 结论

宁夏荒漠草原豆科灌丛根际土壤微生物多样性和群落组成因灌丛种类和发育期不同存在差异。 根际土

壤细菌群落丰富度和多样性在果实期较高，在不同灌丛之间无显著差异。 放线菌门、变形菌门和酸杆菌门等

优势类群相对丰度在灌丛间有差异但差异不显著。 参与能量生成和转化、碳水化合物转运代谢和信号转导等

功能群落在 ４ 种土壤间具有显著差异。 柠条根际土壤微生物参与碳、氮循环功能途径的基因丰度较高。 氮素

和磷素含量是影响宁夏荒漠灌丛根际土壤微生物群落组成和功能的主要因素。
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