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摘要：生物土壤结皮在中国西北干旱半干旱地区生态系统氮循环过程中发挥着至关重要的作用。 气候模型预测西北地区未来

将会经历降水模式的显著变化，而氮循环对这些变化特别敏感。 然而，降水量的增加或减少会对生物土壤结皮氮循环过程产生

哪些影响仍然不是很清楚。 在宁夏荒漠草原生态修复野外定位观测研究区内，采用单因素完全随机试验设置降水量增减观测

样地，借助宏基因组测序方法，对自然降水（ＣＫ）、减水 ５０％（ＤＷ）、增水 ５０％（ＡＷ）这 ３ 种处理条件下参与氮循环的微生物群

落结构以及功能基因多样性对降水量变化的响应机制进行了分析。 结果表明，藓结皮土壤参与氮循环的微生物群落结构组成

主要包 括 细 菌 域 的 放 线 菌 门 （ Ａｃｔｉｎｏｍｙｃｅｔｏｔａ ） 和 假 单 胞 菌 门 （ Ｐｓｅｕｄｏｍｏｎａｄｏｔａ ） 以 及 属 于 古 菌 域 的 亚 硝 化 球 菌 门

（Ｎｉｔｒｏｓｏｓｐｈａｅｒｏｔａ）。 ＮＭＤＳ 分析结果表明，不同降水条件下藓结皮土壤中参与氮循环的微生物类群存在显著差异，与氮循环相

关的功能基因多样性也存在显著差异。 ｎａｒＢ 基因的相对多度在 ＡＷ 条件下显著高于 ＣＫ 和 ＤＷ，ｎａｓＢ 基因的相对多度在 ＡＷ
条件下显著高于 ＤＷ，ｎｒｆＡ 基因的相对多度在 ＤＷ 条件下显著低于 ＣＫ，ｐｍｏＢ ／ ａｍｏＢ 基因的相对多度不论在 ＤＷ 还是 ＡＷ 条件

下均显著高于 ＣＫ。 ＰＥＲＭＡＮＯＶＡ 分析结果表明，不同降水处理以及土壤有机质（ＳＯＭ）可以分别解释参与氮循环微生物属水

平组成差异的 ２０．２５％和 １４．１２％以及参与氮循环功能基因多样性组成差异的 ２６．２３％和 １９．３３％。 藓结皮土壤微生物参与氮循

环的过程中，受到降水量的显著影响，在未来降水量增加的背景下，藓结皮土壤中的化学性质能够保持动态平衡，同化性硝酸盐

还原过程会增强。 未来出现降水量减少的趋势，可能会导致藓结皮土壤中 ＮＨ＋
４ ⁃Ｎ 含量的增加，同时会限制异化性硝酸盐还原

过程。 无论减水还是增水条件下，都会促进氨氧化过程的增强。 藓结皮微生物组响应降水量变化的过程中，其功能基因多样性

的差异表明了微生物在氮循环功能方面的适应性调整。
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土壤水分有效性控制着干旱半干旱地区大多数生物过程，而降水是该区域土壤水分的主要来源，降水事

件的发生与否会改变土壤的水分和通气状况［１—２］。 在该生态系统中，降水事件的季节变化可能会改变植物和

微生物的现状，进一步影响碳循环以及微生物⁃土壤⁃植物系统中的氮动态［３—４］。 土壤有效氮是干旱半干旱区

生态系统净初级生产的第二大限制因子，仅次于土壤含水量［５］。 干旱和半干旱生态系统中与降水事件相关

的土壤水分有效性的偶发性对氮循环过程具有重要影响，而氮循环过程直接决定了氮有效性的数量、形式和

季节性［１］。 氮的可利用性主要由特定的微生物群落介导，这些微生物群落参与了重要的生物化学过程，如硝

化和反硝化［６］。 这些过程最终控制了陆地生态系统的氮输入和损失［６］。 水分有效性的增加可以激活微生物

代谢过程，如有机质矿化和凋落物分解，从而导致表层土壤氮有效性的增加［１］。 然而，降水对旱地氮素有效

性的影响仍然存在显著的不确定性［３］。
生物土壤结皮（Ｂｉｏｌｏｇｉｃａｌ ｓｏｉｌ ｃｒｕｓｔｓ， ＢＳＣｓ）作为干旱半干旱地区土壤有机碳的主要来源之一，通常存在

于地表几毫米至几厘米厚，主要由藻类、地衣、苔藓、细菌、真菌、古菌等生物组成，可以通过稳定土壤和固定氮

和碳在生态系统中发挥多种生态功能［５， ７—９］。 据估计，ＢＳＣｓ 覆盖了全球陆地表面的 １２％，固定碳和氮的量分

别占陆地生态系统净生产力的 １％和生物固氮量的 ２５％［１０］。 有研究表明随着降水量的增加，ＢＳＣｓ 中的碳和
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氮也在增加［１１］。 ＢＳＣｓ 在氮的固定、硝化和反硝化等氮周转的关键过程中起着至关重要的作用［６］。 降水事件

可以通过提高呼吸速率和固氮酶活性对 ＢＳＣｓ 的碳平衡和固氮产生强烈影响［１２］。 降水频率的增加会破坏

ＢＳＣｓ，改变其群落组成和结构特性。 这些变化可以增加硝化速率，改变土壤 ＮＨ＋
４ 和 ＮＯ－

３ 之间的平衡［３］。
ＢＳＣｓ 能够对小于 １ 毫米的不规则降水做出快速反应，有些物种甚至对露水、雾和空气湿度做出反应［１３］。
ＢＳＣｓ 只有在潮湿时才具有代谢活性，预计降水特征的变化将对 ＢＳＣｓ 的生理功能产生深远的影响［１４］。 因此，
有必要研究降水对 ＢＳＣｓ 组成和功能的影响，以及未来不同降水模式对荒漠生态系统的影响［１２］。

土壤微生物是连接生态系统地上和地下相互作用的纽带，在物质循环过程中发挥着关键作用，并且对全

球气候变化作出快速响应［１５—１６］。 气候变化背景下全球和区域内的水分循环和降水格局正在改变［２， １７］。 预

计中国西北荒漠地区的降水总量和低频率大降水事件数量均将增加，特别是年降水量在 ２１ 世纪中叶和末期

将分别增加 ２５％和 ５０％［１， １８］。 由于未来气候情景下土壤氮循环过程对降水增加的响应具有复杂性，需要通

过可操作的原位试验来揭示土壤氮循环过程的年际动态［１］。 鉴于在最极端干旱的气候中没有 ＢＳＣｓ，干旱胁

迫的恶化很容易使这些极端微生物接近其适应能力的极限，使 ＢＳＣｓ 可能容易受到降水减少的影响，这可以

显著改变它们的群落组成、覆盖和分布［１９］。 一些研究表明，由于长期的自然选择，细菌种群可以适应当地环

境，使它们对土壤水分有效性和相关土壤微环境的短期变化不敏感［２０］。 未来气候情景预测了沙漠环境中降

水数量和强度的不确定性，更长的干旱间隔和季节变化会导致更极端的降水事件，将深刻影响干旱和半干旱

生态系统的结构和功能［５， １８， ２１］。 到目前为止，评估自然降水增加或者减少对这些缺水地区土壤氮循环过程

的控制作用的研究仍然很少，因此对未来降水情景下土壤氮循环的认识还需要不断加强［１］。 土壤微生物编

码相关酶的功能基因能够作为土壤微生物功能表征的标记物，因此利用土壤微生物功能基因丰度来指示土壤

微生物的生态功能具有现实意义［１６］。 本研究通过在宁夏荒漠草原生态修复野外定位观测研究区设置降水量

增减观测样地，采用单因素完全随机试验，设置 ３ 种自然降水处理来回答以下科学问题：（１）自然增减水是否

会显著影响生物土壤结皮土壤化学性质？ （２）自然增减水是否会显著影响生物土壤结皮中参与氮循环微生

物的群落组成和结构？ （３）自然增减水是否会显著影响生物土壤结皮中参与氮循环微生物的功能基因多样

性？ 研究结果有助于加深对藓结皮土壤微生物组参与氮循环过程及其功能基因多样性的内在分子机制的理

解，为荒漠草原生态修复过程中增减水如何调节藓结皮参与氮循环过程提供理论基础。

１　 材料与方法

１．１　 研究区域概述

宁夏荒漠草原生态修复野外定位观测点研究区位于宁夏盐池县南部大水坑镇东自然村（１０７°０６′５３″Ｅ，
３７°２４′５０″Ｎ），占地面积 １４ ｈｍ２。 属于鄂尔多斯台地与黄土高原衔接部，东与陕西省定边县接壤，南靠盐池县

麻黄山乡，西邻盐池县惠安堡镇。 境内海拔缓和平稳，海拔在 １５５５—１５６４ ｍ 之间。 气候属于典型的大陆性季

风气候，区内干燥少雨，年平均降水量 ２８９．４ ｍｍ，且分布极不均匀，主要集中在 ７—９ 月，占全年降水量的

６０％—７０％，蒸发量大，年平均蒸发量 ２１３１． ８０ ｍｍ，冬冷夏热，年平均气温 ７． ７ ℃，≥１０ ℃ 的活动积温为

２９４９．９０ ℃，无霜期 １６２ ｄ 左右。 土壤肥力较低，以灰钙土和风沙土为主。 植被以荒漠植物为主，主要优势物

种有蒙古冰草（Ａｇｒｏｐｙｒｏｎ ｍｏｎｇｏｌｉｃｕｍ Ｋｅｎｇ）、针茅（Ｓｔｉｐａ ｃａｐｉｌｌａｔａ Ｌ．）、牛枝子（Ｌｅｓｐｅｄｅｚａ ｐｏｔａｎｉｎｉｉ Ｖａｓｓ．）、远志

（Ｐｏｌｙｇａｌａ ｔｅｎｕｉｆｏｌｉａ Ｗｉｌｌｄ）和猪毛蒿（Ａｒｔｅｍｉｓｉａ ｓｃｏｐａｒｉａ Ｗａｌｄｓｔ．ｅｔ Ｋｉｔ．）等。
１．２　 试验设计

试验样地设在宁夏荒漠草原生态修复野外定位观测点研究区内，设置降水量增减观测样地，采用单因素

完全随机试验，设置 ３ 种降水处理：自然降水（ＣＫ）、减水 ５０％（ＤＷ）、增水 ５０％（ＡＷ），每种降水处理设置 ６ 个

１５ ｍ×１５ ｍ 的重复小区（图 １），小区间设计 ２ ｍ 宽的缓冲带。 ５０％减水（ＤＷ）试验装置由支撑架、截水槽、积
水管道系统组成。 其中截水槽由 １ ｍｍ 厚可二次加工聚碳酸酯透明塑料板制作而成，宽 ３０ ｃｍ，两边檐高

５ ｃｍ，透光率 ９０％以上，距离地面 １．５—２．０ ｍ，对地面温度影响可以忽略不计。 ５０％减水根据与截水槽宽度相

９１４４　 ９ 期 　 　 　 李靖宇　 等：降水短期增减对藓结皮微生物组氮循环功能的影响 　
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图 １　 自然增减水试验样地图

　 Ｆｉｇ．１　 Ｅｘｐｅｒｉｍｅｎｔａｌ ｐｌｏｔｓ ｆｏｒ ｎａｔｕｒａｌ ｐｒｅｃｉｐｉｔａｔｉｏｎ ｉｎｃｒｅａｓｅ

ａｎｄ ｄｅｃｒｅａｓｅ

ＡＷ：增水 ５０％；ＣＫ：自然降水；ＤＷ：减水 ５０％

同间隔距离截留 ５０％降水量来实现，减水收集的降水

汇集于积水管道系统，连接微喷系统将减水区截留的

５０％降水实时均匀喷灌至对应的增水 ５０％（ＡＷ）试验

区，水分控制时间为 ２０２２ 年 ５ 月至 ２０２３ 年 ４ 月两年时

间。 试验期间降水量为 ２０２２ 年 ４ 月—１２ 月为 ２５１． ４
ｍｍ，２０２３ 年 １ 月—１２ 月为 ２７１．６ ｍｍ，２０２４ 年 １ 月—４
月为 １１．８ ｍｍ。 试验期间每月降水量统计见图 ２。

图 ２　 试验期间试验样地降水量分布

Ｆｉｇ．２　 Ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ｏｆ ｐｒｅｃｉｐｉｔａｔｉｏｎ ｉｎ ｔｈｅ ｅｘｐｅｒｉｍｅｎｔａｌ ｐｌｏｔｓ ｄｕｒｉｎｇ ｔｈｅ ｅｘｐｅｒｉｍｅｎｔａｌ ｐｅｒｉｏｄ

１．３　 样品的采集与处理

２０２４ 年 ５ 月 １ 日在宁夏回族自治区吴忠市盐池县

大水坑镇降水量增减观测样地采集藓结皮样品。 在 ３
组实验区域（１８ 个样方）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 ９０ 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［２２］。 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，将每个样方过 １ ｍｍ
筛的 ５ 个子土样混合，得到 １８ 份藓结皮土样，分别标记为 ＡＷ１、ＡＷ２、ＡＷ３、ＡＷ４、ＡＷ５、ＡＷ６，ＣＫ１、ＣＫ２、
ＣＫ３、ＣＫ４、ＣＫ５、ＣＫ６，ＤＷ１、ＤＷ２、ＤＷ３、ＤＷ４、ＤＷ５、ＤＷ６。 一部分样品立即放入液氮速冻并置于－８０ ℃超低
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温冰箱保存［２３］，一部分样品风干用于土壤化学性质的测定。
１．４　 土壤化学性质测定

土壤有机质（ＳＯＭ）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［２２］。

１．５　 土壤样品 ＤＮＡ 提取与 Ｉｌｌｕｍｉｎａ 测序

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：ＰＲＪＮＡ１１２７２９０）。

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［２４］。 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［２５］。 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［２６—２７］。 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［２８］。 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［２９］。 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 １×１０－５），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［３０］。 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 １×１０－５）。 获得基

因对应的 ＫＥＧＧ 功能［３０］。 藓结皮微生物组参与氮循环的功能基因集基于 ＫＥＧＧ 注释结果进行筛选。
１．６　 数据分析与可视化

Ｎ 循环相关微生物及其功能基因差异分析丰度计算方法为 ＲＰＫＭ，检验方法为 Ｗｉｌｃｏｘｏｎ 秩和检验，双尾

检验，显著性水平为 ０．０５，多重检验校正采用 ｆｄｒ。 ＬＥｆＳｅ 分析利用非参数 Ｋｒｕｓｋａｌ⁃Ｗａｌｌｉｓ（ＫＷ）ｓｕｍ⁃ｒａｎｋ ｔｅｓｔ 检
验不同组间的物种 ／功能丰度差异，获得显著差异的物种 ／功能，最后用 ＬＤＡ 线性判别分析估计这些差异物

种 ／功能对组间区别的影响大小。 非度量多维尺度分析（ｎｏｎ⁃ｍｅｔｒｉｃ ｍｕｌｔｉｄｉｍｅｎｓｉｏｎａｌ ｓｃａｌｉｎｇ）在 Ｎ 循环微生物

属水平组成上和基因多样性水平上通过 Ｂｒａｙ⁃Ｃｕｒｔｉｓ 距离最终获得样本的空间定位点图，通过点与点之间的距

离体现的不同样本间的差异程度。 相似性分析（ＡＮＯＳＩＭ）用来检验组间差异是否显著大于组内差异，置换次

数为 ９９９。 置换多元方差分析（Ｐｅｒｍｕｔａｔｉｏｎａｌ Ｍｕｌｔｉｖａｒｉａｔｅ Ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ Ｖａｒｉａｎｃｅ，ＰＥＲＭＡＮＯＶＡ）通过计算 Ｂｒａｙ⁃
Ｃｕｒｔｉｓ 距离矩阵对总方差进行分解，分析不同组别和土壤化学因子对样品差异的解释度，并使用置换检验（置
换次数为 ９９９）进行显著性分析。 数据分析与可视化主要利用 Ｒ４．２．２ 中的 ｒｅａｄｘｌ、ｇｇｐｌｏｔ２、ｇｇｐｕｂｒ、ｇｒｉｄＥｘｔｒａ 和

ｇｇｓｉｇｎｉｆ 包等完成。

２　 结果与分析

２．１　 不同降水条件下藓结皮土壤化学性质比较

结果表明，从 ２０２２ 年 ５ 月建好试验样地到 ２０２４ 年 ５ 月取样时，２ 年中不同降水条件下藓结皮土壤化学性
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质 ＳＯＭ、ＴＰ、ＴＮ、ＮＨ＋
４ ⁃Ｎ、ＮＯ－

３ ⁃Ｎ 没有显著差异，仅 ＮＨ＋
４ ⁃Ｎ 在 ＤＷ 处理中显著高于 ＣＫ，ＴＰ 在 ＤＷ 处理中显著高

于 ＡＷ（图 ３）。

图 ３　 不同降水条件下藓结皮土壤化学性质比较

Ｆｉｇ．３　 Ｃｏｍｐａｒｉｓｏｎ ｏｆ ｓｏｉｌ ｃｈｅｍｉｃａｌ ｐｒｏｐｅｒｔｉｅｓ ｕｎｄｅｒ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｐｒｅｃｉｐｉｔａｔｉｏｎ ｃｏｎｄｉｔｉｏｎｓ ｉｎ ｍｏｓｓｙ ｂｉｏｃｒｕｓｔ

ＳＯＭ：土壤有机质 Ｓｏｉｌ ｏｒｇａｎｉｃ ｍａｔｔｅｒ；ＴＰ：总磷 Ｔｏｔａｌ ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓ；ＴＮ：总氮 Ｔｏｔａｌ ｎｉｔｒｏｇｅｎ；ＮＨ＋
４ ⁃Ｎ：铵态氮 Ａｍｍｏｎｉｕｍ ｎｉｔｒｏｇｅｎ；ＮＯ－

３ ⁃Ｎ：硝态氮

Ｎｉｔｒａｔｅ ｎｉｔｒｏｇｅｎ；ＡＷ：增水 ５０％；ＣＫ：自然降水；ＤＷ：减水 ５０％；ＮＳ：不显著 ｎｏｔ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ，∗表示 Ｐ＜０．０５

２．２　 不同降水条件下藓结皮土壤参与氮循环微生物群落结构及其差异

结果表明，藓结皮土壤参与氮循环的微生物群落结构组成主要包括细菌域的放线菌门（Ａｃｔｉｎｏｍｙｃｅｔｏｔａ）
和假单胞菌门（Ｐｓｅｕｄｏｍｏｎａｄｏｔａ）以及属于古菌域的亚硝化球菌门（Ｎｉｔｒｏｓｏｓｐｈａｅｒｏｔａ）。 在 ２ 年自然降水（ＣＫ）
条件下，藓结皮土壤中参与氮循环的放线菌门相对多度为 ５０．６３％，其中有明确分类单元的游动放线菌属

（Ａｃｔｉｎｏｐｌａｎｅｓ） 相 对 多 度 为 １． ４１％、 芽 生 球 菌 属 （ Ｂｌａｓｔｏｃｏｃｃｕｓ ） 相 对 多 度 为 ２． １４％， 地 嗜 皮 菌 属

（Ｇｅｏｄｅｒｍａｔｏｐｈｉｌｕｓ）相对多度为 １． ４３％、假诺卡氏菌属 （Ｐｓｅｕｄｏｎｏｃａｒｄｉａ） 相对多度为 ２． １４％、红色杆菌属

（Ｒｕｂｒｏｂａｃｔｅｒ）相对多度为 ３．１８％、土壤红杆菌属（Ｓｏｌｉｒｕｂｒｏｂａｃｔｅｒ）相对多度为 １．６２％；藓结皮土壤中参与氮循环

的亚硝化球菌门相对多度为 １５．８８％，其中有明确分类单元的泉古菌属（Ｎｉｔｒｏｓｏｐｕｍｉｌｕｓ）相对多度为 ３．０８％、亚
硝化球菌属（Ｎｉｔｒｏｓｏｓｐｈａｅｒａ）相对多度为 ３．６６％；藓结皮土壤中参与氮循环的假单胞菌门相对多度为１４．１１％，
其中有明确分类单元的微枝形杆菌属（Ｍｉｃｒｏｖｉｒｇａ）相对多度为 ２．９４％（图 ４）。 在 ２ 年增水 ５０％（ＡＷ）条件下，
藓结皮土壤中参与氮循环的放线菌门相对多度为 ５５．９９％，其中有明确分类单元的游动放线菌属相对多度为
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图 ４　 不同降水条件下藓结皮中参与氮循环微生物的群落结构及主要类群桑基图

Ｆｉｇ．４　 Ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ ｏｆ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｃｙｃｌｉｎｇ ｍｉｃｒｏｏｒｇａｎｉｓｍｓ ａｎｄ ａ Ｓａｎｋｅｙ ｄｉａｇｒａｍ ｏｆ ｔｈｅ ｍａｉｎ ｔａｘａ ｕｎｄｅｒ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｐｒｅｃｉｐｉｔａｔｉｏｎ

ｃｏｎｄｉｔｉｏｎｓ ｉｎ ｍｏｓｓｙ ｂｉｏｃｒｕｓｔｓ

ＡＷ：增水 ５０％；ＣＫ：自然降水；ＤＷ：减水 ５０％；ｄ＿：域 Ｄｏｍａｉｎ；ｐ＿：门 Ｐｈｙｌｕｍ
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１．６１％、芽生球菌属相对多度为 ２．１３％，地嗜皮菌属相对多度为 １．３９％、假诺卡氏菌属相对多度为 ２．２８％、红色

杆菌属相对多度为 ３．６０％、土壤红杆菌属相对多度为 １．９０％；藓结皮土壤中参与氮循环的亚硝化球菌门相对

多度为 ９．７０％，其中有明确分类单元的泉古菌属相对多度为 １．４９％、亚硝化球菌属相对多度为 ３．０６％；藓结皮

土壤中参与氮循环的假单胞菌门相对多度为 １３．４８％，其中有明确分类单元的微枝形杆菌属相对多度为３．３２％
（图 ４）。 在 ２ 年减水 ５０％（ＤＷ）条件下，藓结皮土壤中参与氮循环的放线菌门相对多度为 ５３．１１％，其中有明

确分类单元的游动放线菌属相对多度为 １．４３％、芽生球菌属相对多度为 ２． ２８％，地嗜皮菌属相对多度为

１．４６％、假诺卡氏菌属相对多度为 １．９２％、红色杆菌属相对多度为 ３．２４％、土壤红杆菌属相对多度为 １．８７％；藓
结皮土壤中参与氮循环的亚硝化球菌门相对多度为 １３．３９％，其中有明确分类单元的泉古菌属相对多度为

２．７３％、亚硝化球菌属相对多度为 ３．０９％；藓结皮土壤中参与氮循环的假单胞菌门相对多度为 １４．１１％，其中有

明确分类单元的微枝形杆菌属相对多度为 ３．１６％（图 ４）。
ＮＭＤＳ 分析结果表明，不同降水条件下藓结皮土壤中参与氮循环的微生物类群存在显著差异（图 ５），与

氮循环相关的功能基因多样性也存在显著差异（图 ５）。 多组比较结果表明放线菌门和 Ｎｉｔｒｏｓｏｓｐｈａｅｒｏｔａ 门在

不同降水条件下存在显著差异（图 ６），Ｎｉｔｒｏｓｏｐｕｍｉｌｕｓ、Ｓｏｌｉｒｕｂｒｏｂａｃｔｅｒ、Ｓｅｇｅｔｉｂａｃｔｅｒ、Ｄｅｓｅｒｔｉｍｏｎａｓ、Ｓｐｈｉｎｇｏｍｏｎａｓ、
Ｐｓｅｕｄｏｒｈｏｄｏｐｌａｎｅｓ 等明确分类地位的属在不同降水条件下存在显著差异（图 ６）。 在自然降水（ＣＫ）条件下，藓
结皮土壤显著富集分类学目水平的微生物类群包括 Ｐｓｅｕｄｏｎｏｃａｒｄｉａｌｅｓ、 Ｔｈｅｒｍｏｍｉｃｒｏｂｉａｌｅｓ、 Ａｎａｅｒｏｌｉｎｅａｅ、
Ａｒｍａｔｉｍｏｎａｄｏｔａ、Ｔｈｅｒｍｏｌｅｏｐｈｉｌｉａ、Ｔｅｒｒｉｇｌｏｂａｌｅｓ，科水平分类的微生物包括 Ｒｈｏｄｏｃｙｃｌａｃｅａｅ、Ｍｉｃｒｏｂａｃｔｅｒｉａｃｅａｅ，属
水平分类的微生物包括 Ｒｈｏｄｏｃｙｃｌａｃｅａｅ、Ｒｏｓｅｉｆｌｅｘａｃｅａｅ、Ｌｏｎｇｉｔａｌｅａ 以及 Ａｕｒａｔｉｃｏｃｃｕｓ（图 ６）。 在增水（ＡＷ）条件

下，藓结皮土壤显著富集分类学目水平的微生物类群包括 Ｌｅｐｔｏｌｙｎｇｂｙａｌｅｓ、Ｓｔｒｅｐｔｏｓｐｏｒａｎｇｉａｌｅｓ，科水平分类的微

生物包括 Ｌｅｐｔｏｌｙｎｇｂｙａｃｅａｅ，属水平分类的微生物包括 Ｃｏｍａｍｏｎａｄａｃｅａｅ、Ｓｏｌｉｒｕｂｒｏｂａｃｔｅｒａｃｅａｅ 以及 Ｌｅｐｔｏｌｙｎｇｂｙａ
（图 ６）。 在减水 （ ＤＷ） 条件下，藓结皮土壤显著富集分类学目水平的微生物类群包括 Ｂｒｙｏｂａｃｔｅｒａｌｅｓ、
Ｔｅｐｉｄｉｓｐｈａｅｒａｌｅｓ， 科 水 平 分 类 的 微 生 物 包 括 Ｔｅｐｉｄｉｓｐｈａｅｒａｃｅａｅ、 Ｓｔｒｅｐｔｏｓｐｏｒａｎｇｉａｃｅａｅ、 Ｂｒｙｏｂａｃｔｅｒａｌｅｓ、
Ｓｏｌｉｒｕｂｒｏｂａｃｔｅｒａｃｅａｅ，属水平分类的微生物包括 Ｂｅｌｎａｐｉａ、Ｎｉａｓｔｅｌｌａ、Ｓｐｈｉｎｇｏｍｏｎａｓ、Ｂｒｙｏｂａｃｔｅｒａｌｅｓ、Ｈｕｍｉｓｐｈａｅｒａ、
Ｎｏｎｏｍｕｒａｅａ、Ｌａｂｒｙｓ、Ｃｈｌｏｒａｃｉｄｏｂａｃｔｅｒｉｕｍ 以及 Ｓｅｇｅｔｉｂａｃｔｅｒ（图 ６）。

图 ５　 不同降水条件下藓结皮参与氮循环微生物组成及其功能基因组成 ＮＭＤＳ 分析

Ｆｉｇ．５　 ＮＭＤＳ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｔｈｅ ｍｉｃｒｏｂｉａｌ ｃｏｍｐｏｓｉｔｉｏｎ ｉｎｖｏｌｖｅｄ ｉｎ ｔｈｅ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｃｙｃｌｅ ａｎｄ ｔｈｅ ｃｏｍｐｏｓｉｔｉｏｎ ｏｆ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｇｅｎｅｓ ｕｎｄｅｒ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ

ｐｒｅｃｉｐｉｔａｔｉｏｎ ｃｏｎｄｉｔｉｏｎｓ ｉｎ ｍｏｓｓｙ ｂｉｏｃｒｕｓｔｓ

ＡＷ：增水 ５０％；ＣＫ：自然降水；ＤＷ：减水 ５０％；ＮＭＤＳ：非度量多维尺度分析 ｎｏｎ⁃ｍｅｔｒｉｃ ｍｕｌｔｉｄｉｍｅｎｓｉｏｎａｌ ｓｃａｌｉｎｇ

不同降水条件下，藓结皮参与氮循环的功能基因多样性比较结果见图 ７。 结果表明，ｎａｒＢ 基因的相对多

度在增水 ５０％（ＡＷ）条件下显著高于自然降水（ＣＫ）和减水 ５０％（ＤＷ），ｎａｓＢ 基因的相对多度在增水 ５０％
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图 ６　 不同降水条件下藓结皮中参与氮循环微生物类群差异分析

Ｆｉｇ．６　 Ｄｉｆｆｅｒｅｎｔｉａｌ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｍｉｃｒｏｂｉａｌ ｔａｘａ ｉｎｖｏｌｖｅｄ ｉｎ ｔｈｅ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｃｙｃｌｅ ｕｎｄｅｒ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｐｒｅｃｉｐｉｔａｔｉｏｎ ｃｏｎｄｉｔｉｏｎｓ ｉｎ ｍｏｓｓｙ ｂｉｏｃｒｕｓｔｓ

ＡＷ：增水 ５０％；ＣＫ：自然降水；ＤＷ：减水 ５０％；ＬＤＡ：ＬＥｆＳｅ 判别分析 ＬＥｆＳｅ ｄｉｓｃｒｉｍｉｎａｎｔ ａｎａｌｙｓｉｓ；ｏ＿：目 Ｏｒｄｅｒ；ｆ＿：科 Ｆａｍｉｌｙ；ｇ＿：属 Ｇｅｎｕｓ

（ＡＷ）条件下显著高于减水 ５０％（ＤＷ），ｎｒｆＡ 基因的相对多度在减水 ５０％（ＤＷ）条件下显著低于自然降水

（ＣＫ），ｐｍｏＢ ／ ａｍｏＢ 基因的相对多度不论在减水 ５０％（ＤＷ）还是增水 ５０％（ＡＷ）条件下均显著高于 ＣＫ（图
７）。 藓结皮土壤中其他参与氮循环过程的功能基因相对多度在自然降水（ＣＫ）、增水 ５０％（ＡＷ）以及减水

５０％（ＤＷ）不同降水处理条件下，组间没有显著性差异（图 ７）。
２．３　 不同降水处理以及土壤化学因子对藓结皮氮循环微生物组成及功能基因多样性的影响

置换多元方差分析（ＰＥＲＭＡＮＯＶＡ 分析）结果表明，不同降水处理（ＡＷ、ＣＫ、ＤＷ）以及土壤有机质（ＳＯＭ）
可以分别解释 １８ 个样本参与氮循环微生物属水平组成差异的 ２０．２５％和 １４．１２％（表 １）。 ＰＥＲＭＡＮＯＶＡ 分析

结果表明，不同降水处理（ＡＷ、ＣＫ、ＤＷ）以及土壤有机质（ＳＯＭ）可以分别解释 １８ 个样本参与氮循环功能基

因多样性组成差异的 ２６．２３％和 １９．３３％（表 ２）。

３　 讨论

通过研究结果表明 ２ 年时间内不同降水条件下藓结皮土壤化学性质 ＳＯＭ、ＴＰ、ＴＮ、ＮＨ＋
４ ⁃Ｎ、ＮＯ－

３ ⁃Ｎ 并没有

表现出显著差异，但 ＮＨ＋
４ ⁃Ｎ 在减水（ＤＷ）处理中显著高于自然降水（ＣＫ），ＴＰ 在 ＤＷ 处理中显著高于增水

（ＡＷ）。 这一结果表明减水处理可能导致土壤水分含量的降低，从而影响土壤中微生物的活性和养分的释放

５２４４　 ９ 期 　 　 　 李靖宇　 等：降水短期增减对藓结皮微生物组氮循环功能的影响 　
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图 ７　 不同降水条件下藓结皮中参与氮循环功能基因差异分析

Ｆｉｇ．７　 Ｄｉｆｆｅｒｅｎｔｉａｌ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｇｅｎｅｓ ｉｎｖｏｌｖｅｄ ｉｎ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｃｙｃｌｉｎｇ ｕｎｄｅｒ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｐｒｅｃｉｐｉｔａｔｉｏｎ ｃｏｎｄｉｔｉｏｎｓ ｉｎ ｍｏｓｓｙ ｂｉｏｃｒｕｓｔｓ

ＡＷ：增水 ５０％；ＣＫ：自然降水；ＤＷ：减水 ５０％；ｈａｏ：羟胺脱氢酶 ｈｙｄｒｏｘｙｌａｍｉｎｅ ｄｅｈｙｄｒｏｇｅｎａｓｅ；Ｋ２０９３３：肼合酶亚基 ｈｙｄｒａｚｉｎｅ ｓｙｎｔｈａｓｅ ｓｕｂｕｎｉｔ；

ｎａｐＡ：硝酸还原酶（细胞色素） ｎｉｔｒａｔｅ ｒｅｄｕｃｔａｓｅ （ ｃｙｔｏｃｈｒｏｍｅ）；ｎａｐＢ：硝酸还原酶（细胞色素）电子转移亚基 ｎｉｔｒａｔｅ ｒｅｄｕｃｔａｓｅ （ ｃｙｔｏｃｈｒｏｍｅ）

ｅｌｅｃｔｒｏｎ ｔｒａｎｓｆｅｒ ｓｕｂｕｎｉｔ；ｎａｒＢ：硝酸铁氧还蛋白还原酶 ｆｅｒｒｅｄｏｘｉｎ⁃ｎｉｔｒａｔｅ ｒｅｄｕｃｔａｓｅ；ｎａｒＧ ／ ｎａｒＺ ／ ｎｘｒＡ：硝酸还原酶 ／ 亚硝酸盐氧化还原酶 α 亚基

ｎｉｔｒａｔｅ ｒｅｄｕｃｔａｓｅ ／ ｎｉｔｒｉｔｅ ｏｘｉｄｏｒｅｄｕｃｔａｓｅ ａｌｐｈａ ｓｕｂｕｎｉｔ； ｎａｒＨ ／ ｎａｒｙ ／ ｎｘｒＢ：硝酸还原酶 ／ 亚硝酸盐氧化还原酶 β 亚基 ｎｉｔｒａｔｅ ｒｅｄｕｃｔａｓｅ ／ ｎｉｔｒｉｔｅ

ｏｘｉｄｏｒｅｄｕｃｔａｓｅ ｂｅｔａ ｓｕｂｕｎｉｔ；ｎａｒＩ ／ ｎａｒＶ：硝酸还原酶 γ 亚基 ｎｉｔｒａｔｅ ｒｅｄｕｃｔａｓｅ ｇａｍｍａ ｓｕｂｕｎｉｔ；ｎａｓＢ＿３６０：同化硝酸还原酶电子转移亚基 ａｓｓｉｍｉｌａｔｏｒｙ

ｎｉｔｒａｔｅ ｒｅｄｕｃｔａｓｅ ｅｌｅｃｔｒｏｎ ｔｒａｎｓｆｅｒ ｓｕｂｕｎｉｔ；ｎａｓＢ＿３６１：亚硝酸盐还原酶 ｎｉｔｒｉｔｅ ｒｅｄｕｃｔａｓｅ ［ＮＡＤ（Ｐ） Ｈ］；ｎａｓＣ ／ ｎａｓＡ：同化硝酸还原酶催化亚基

ａｓｓｉｍｉｌａｔｏｒｙ ｎｉｔｒａｔｅ ｒｅｄｕｃｔａｓｅ ｃａｔａｌｙｔｉｃ ｓｕｂｕｎｉｔ；ｎａｓＤ ／ ｎａｓＢ：亚硝酸还原酶［ＮＡＤ（Ｐ）Ｈ］大亚基 ｎｉｔｒｉｔｅ ｒｅｄｕｃｔａｓｅ ［ＮＡＤ（Ｐ）Ｈ］ ｌａｒｇｅ ｓｕｂｕｎｉｔ；ｎａｓＥ：

亚硝酸还原酶［ＮＡＤ（Ｐ）Ｈ］小亚基 ｎｉｔｒｉｔｅ ｒｅｄｕｃｔａｓｅ ［ＮＡＤ（Ｐ）Ｈ］ ｓｍａｌｌ ｓｕｂｕｎｉｔ；ｎｉｆＤ：固氮酶钼铁蛋白 α 链 ｎｉｔｒｏｇｅｎａｓｅ ｍｏｌｙｂｄｅｎｕｍ⁃ｉｒｏｎ ｐｒｏｔｅｉｎ

ａｌｐｈａ ｃｈａｉｎ；ｎｉｆＨ：固氮酶铁蛋白 ＮｉｆＨ ｎｉｔｒｏｇｅｎａｓｅ ｉｒｏｎ ｐｒｏｔｅｉｎ ＮｉｆＨ；ｎｉｆＫ：固氮酶钼铁蛋白 β 链 ｎｉｔｒｏｇｅｎａｓｅ ｍｏｌｙｂｄｅｎｕｍ⁃ｉｒｏｎ ｐｒｏｔｅｉｎ ｂｅｔａ ｃｈａｉｎ；

ｎｉｒＡ：铁氧还蛋白亚硝酸还原酶 ｆｅｒｒｅｄｏｘｉｎ⁃ｎｉｔｒｉｔｅ ｒｅｄｕｃｔａｓｅ；ｎｉｒＢ：亚硝酸还原酶（ＮＡＤＨ）大亚基 ｎｉｔｒｉｔｅ ｒｅｄｕｃｔａｓｅ （ＮＡＤＨ） ｌａｒｇｅ ｓｕｂｕｎｉｔ；ｎｉｒＤ：亚

硝酸还原酶（ＮＡＤＨ）小亚基 ｎｉｔｒｉｔｅ ｒｅｄｕｃｔａｓｅ （ＮＡＤＨ） ｓｍａｌｌ ｓｕｂｕｎｉｔ；ｎｉｒＫ：亚硝酸盐还原酶（ＮＯ 形成） ｎｉｔｒｉｔｅ ｒｅｄｕｃｔａｓｅ （ＮＯ⁃ｆｏｒｍｉｎｇ）；ｎｉｒＳ：亚

硝酸盐还原酶（ＮＯ 形成） ／ 羟胺还原酶 ｎｉｔｒｉｔｅ ｒｅｄｕｃｔａｓｅ （ ＮＯ⁃ｆｏｒｍｉｎｇ） ／ ｈｙｄｒｏｘｙｌａｍｉｎｅ ｒｅｄｕｃｔａｓｅ；ｎｏｒＢ：一氧化氮还原酶亚基 Ｂ ｎｉｔｒｉｃ ｏｘｉｄｅ

ｒｅｄｕｃｔａｓｅ ｓｕｂｕｎｉｔ Ｂ；ｎｏｒＣ：一氧化氮还原酶亚基 Ｃ ｎｉｔｒｉｃ ｏｘｉｄｅ ｒｅｄｕｃｔａｓｅ ｓｕｂｕｎｉｔ Ｃ；ｎｏｓＺ：氧化亚氮还原酶 ｎｉｔｒｏｕｓ⁃ｏｘｉｄｅ ｒｅｄｕｃｔａｓｅ；ＮＲ：硝酸还原

酶（ＮＡＤ（Ｐ）Ｈ） ｎｉｔｒａｔｅ ｒｅｄｕｃｔａｓｅ （ＮＡＤ（Ｐ）Ｈ）；ｎｒｆＡ：亚硝酸盐还原酶（细胞色素 ｃ⁃５５２） ｎｉｔｒｉｔｅ ｒｅｄｕｃｔａｓｅ （ｃｙｔｏｃｈｒｏｍｅ ｃ⁃５５２）；ｎｒｆＨ：细胞色素 ｃ

亚硝酸还原酶小亚基 ｃｙｔｏｃｈｒｏｍｅ ｃ ｎｉｔｒｉｔｅ ｒｅｄｕｃｔａｓｅ ｓｍａｌｌ ｓｕｂｕｎｉｔ；ｐｍｏＡ ／ ａｍｏＡ：甲烷 ／ 氨单加氧酶亚基 Ａ ｍｅｔｈａｎｅ ／ ａｍｍｏｎｉａ ｍｏｎｏｏｘｙｇｅｎａｓｅ ｓｕｂｕｎｉｔ

Ａ；ｐｍｏＢ ／ ａｍｏＢ：甲烷 ／ 氨单加氧酶亚基 Ｂ ｍｅｔｈａｎｅ ／ ａｍｍｏｎｉａ ｍｏｎｏｏｘｙｇｅｎａｓｅ ｓｕｂｕｎｉｔ Ｂ；ｐｍｏＣ ／ ａｍｏＣ：甲烷 ／ 氨单加氧酶亚基 Ｃ ｍｅｔｈａｎｅ ／ ａｍｍｏｎｉａ

ｍｏｎｏｏｘｙｇｅｎａｓｅ ｓｕｂｕｎｉｔ Ｃ；ＮＳ：不显著 ｎｏｔ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ，∗表示 Ｐ＜０．０５，∗∗表示 Ｐ＜０．０５

６２４４ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ４５ 卷　



ｈｔｔｐ： ／ ／ ｗｗｗ．ｅｃｏｌｏｇｉｃａ．ｃｎ

与转化过程。 而其他研究表明随着降水量的增加，生物土壤结皮中的碳和氮在增加，而对土壤无机氮浓度几

乎没有影响［３， １１］，这与本研究结果不一致。 这可能是因为不同时间尺度的降水事件，如个别降水事件、降水

季节性的长期变化以及降水量不同等，对氮动态的影响不同所导致的［３］。 有研究表明，生物土壤结皮在生长

季早期 ＮＨ＋
４ ⁃Ｎ ／ ＮＯ－

３ ⁃Ｎ 浓度高表明此时的固氮或氮矿化程度最高［３１］。 而且生物土壤结皮中的生物能够快速

适应有限的水分和低营养条件，对脉冲的动态环境条件反应迅速，可以在局部调节土壤水文、碳和氮的循环过

程［３２］。 Ｍｅｔａ 分析结果观察到由于年平均降水量而受生物土壤结皮影响的 ＳＯＭ 和 ＴＮ 相比没有生物土壤结

皮覆盖的土壤增加呈现出一致的趋势，在年平均降水量范围为 ２５０—４００ ｍｍ 时增加幅度最高［８］。 本试验开

展期间，２０２２ 年的年平均降水量为 ２５１．４ ｍｍ，２０２３ 年为 ２７１．６ ｍｍ，这样的年平均降水量对于藓结皮土壤有机

碳和总氮的积累而言可能是最为有利的。 其他研究表明在腾格里沙漠或者毛乌素沙地，即使在年总降水量不

变的情况下，改变单次降水事件的次数很容易改变生物土壤结皮覆盖区碳的释放量，小尺度降水事件

（＜５ ｍｍ）的增加会导致生物土壤结皮碳释放的增加，而大尺度降水事件（＞２０ ｍｍ）的增加可能会导致藓结皮

为主区域碳释放异质性的增加［３３］。 与对照相比，每周小水量和每月大水量处理的生物土壤结皮叶绿素最高

可达 ６７％［３］。 尽管预期生物土壤结皮光合能力随降水处理而变化，但无论降水事件大小和频率如何，都随着

水分的增加而增加［３］。 此外，由于降水状况的长期变化，生物土壤结皮的微生物组成可能会发生变化，因此

可以补偿不同大小的单个降水事件的影响［３］。

表 １　 不同降水处理和土壤化学因子对藓结皮中参与氮循环微生物类群差异的解释度

Ｔａｂｌｅ １　 Ｅｘｐｌａｎａｔｏｒｙ ｏｆ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｐｒｅｃｉｐｉｔａｔｉｏｎ ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ ａｎｄ ｓｏｉｌ ｃｈｅｍｉｃａｌ ｆａｃｔｏｒｓ ｏｎ ｔｈｅ ｍｉｃｒｏｂｉａｌ ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅｓ ｉｎｖｏｌｖｅｄ ｉｎ ｎｉｔｒｏｇｅｎ

ｃｙｃｌｉｎｇ ｉｎ ｍｏｓｓｙ ｂｉｏｃｒｕｓｔｓ

变量 Ｖａｒｉａｂｌｅ 方差的和
Ｓｕｍｓ ｏｆ Ｓｑｓ

平均方差
Ｍｅａｎ Ｓｑｓ Ｆ Ｒ２ Ｐ

分组 Ｇｒｏｕｐ ０．０４８７８ ０．０２４３９ １．９０４３６ ０．２０２５ ０．０４２

土壤有机质 ＳＯＭ ０．０３４０１ ０．０３４０１ ２．６２９９２ ０．１４１１７ ０．０４２

总磷 ＴＰ ０．０２１１６ ０．０２１１６ １．５４０４５ ０．０８７８２ ０．２１０

总氮 ＴＮ ０．０１９８９ ０．０１９８９ １．４４００５ ０．０８２５７ ０．２１０

铵态氮 ＮＨ＋
４ ⁃Ｎ ０．０１６６２ ０．０１６６２ １．１８５４３ ０．０６８９８ ０．３２３

硝态氮 ＮＯ－
３ ⁃Ｎ ０．０１１７８ ０．０１１７８ ０．８２２４７ ０．０４８８９ ０．６００

　 　 ＳＯＭ：土壤有机质 Ｓｏｉｌ ｏｒｇａｎｉｃ ｍａｔｔｅｒ；ＴＰ：总磷 Ｔｏｔａｌ ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓ；ＴＮ：总氮 Ｔｏｔａｌ ｎｉｔｒｏｇｅｎ；ＮＨ＋
４ ⁃Ｎ：铵态氮 Ａｍｍｏｎｉｕｍ ｎｉｔｒｏｇｅｎ；ＮＯ－

３ ⁃Ｎ：硝态氮

Ｎｉｔｒａｔｅ ｎｉｔｒｏｇｅｎ

表 ２　 不同降水处理和土壤化学因子对藓结皮中参与氮循环功能基因多样性差异的解释度

Ｔａｂｌｅ ２　 Ｅｘｐｌａｎａｔｏｒｙ ｏｆ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｐｒｅｃｉｐｉｔａｔｉｏｎ ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ ａｎｄ ｓｏｉｌ ｃｈｅｍｉｃａｌ ｆａｃｔｏｒｓ ｏｎ ｔｈｅ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅｓ ｏｆ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｇｅｎｅｓ ｉｎｖｏｌｖｅｄ ｉｎ

ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｃｙｃｌｉｎｇ ｉｎ ｍｏｓｓｙ ｂｉｏｃｒｕｓｔｓ

变量
Ｖａｒｉａｂｌｅ

方差的和
Ｓｕｍｓ ｏｆ Ｓｑｓ

平均方差
Ｍｅａｎ Ｓｑｓ Ｆ Ｒ２ Ｐ

分组 Ｇｒｏｕｐ ０．０１３６ ０．０１３６ ５．６８９３４ ０．２６２３１ ０．０４２

土壤有机质 ＳＯＭ ０．０１００２ ０．００５０１ １．７９７５ ０．１９３３３ ０．３６３

总磷 ＴＰ ０．００３５６ ０．００３５６ １．１７９２ ０．０６８６４ ０．４６５

总氮 ＴＮ ０．００３５ ０．００３５ １．１５８０５ ０．０６７４９ ０．４６５

铵态氮 ＮＨ＋
４ ⁃Ｎ ０．００２８６ ０．００２８６ ０．９３４６２ ０．０５５１９ ０．４７８

硝态氮 ＮＯ－
３ ⁃Ｎ ０．００１５９ ０．００１５９ ０．５０５６ ０．０３０６３ ０．６９１

　 　 ＳＯＭ：土壤有机质 Ｓｏｉｌ ｏｒｇａｎｉｃ ｍａｔｔｅｒ；ＴＰ：总磷 Ｔｏｔａｌ ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓ；ＴＮ：总氮 Ｔｏｔａｌ ｎｉｔｒｏｇｅｎ；ＮＨ＋
４ ⁃Ｎ：铵态氮 Ａｍｍｏｎｉｕｍ ｎｉｔｒｏｇｅｎ；ＮＯ－

３ ⁃Ｎ：硝态氮

Ｎｉｔｒａｔｅ ｎｉｔｒｏｇｅｎ

ＰＥＲＭＡＮＯＶＡ 分析结果表明降水条件的改变对藓结皮氮循环微生物属水平组成具有显著的影响，增水

处理（ＡＷ）与自然降水处理（ＣＫ）以及减水处理（ＤＷ）之间存在着明显的差异，这种差异可能源于降水增加所

带来的水分供应的改变、土壤湿度的波动等，这些因素进而影响了微生物的生长、代谢和群落结构的形成。 土

７２４４　 ９ 期 　 　 　 李靖宇　 等：降水短期增减对藓结皮微生物组氮循环功能的影响 　
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壤有机质（ＳＯＭ）能够解释群落组成差异的 １４．１２％，虽然解释度较低，但也表明 ＳＯＭ 在一定程度上对藓结皮

氮循环微生物属水平组成具有潜在的调节作用。 土壤微生物是氮循环的主要执行者，ＳＯＭ 作为土壤中的重

要有机物质，它的含量和组成可能影响着微生物的养分获取和代谢能力，影响微生物群落结构，进而调控氮循

环过程，从而导致参与氮循环微生物群落的组成存在差异［３４］。 ＳＯＭ 的分解是氮矿化的主要来源，影响土壤中

可利用氮的释放，ＳＯＭ 的稳定性直接关系到氮循环速率［３５］。
未来气候情景预测，２１ 世纪中国西北荒漠地区的降水状况可能会随着降水量的增加而发生变化［１］。 本

研究结果表明以自然降水为对照在未来降水量增加的背景下，藓结皮土壤中的化学性质能够保持动态平衡，
参与同化性硝酸盐还原为亚硝酸盐（ＮＯ－

２）过程的 ｎａｒＢ 基因相对多度显著升高，可能意味着增水促进了氮的

还原过程；ｎａｓＢ 基因相对多度显著升高，暗示着增水可能有利于氮的同化过程。 其他研究表明 ＮＯ－
２ 是生物土

壤结皮排放 ＨＯＮＯ 和 ＮＯ 的主要前体，而 ＮＯ－
２ 积累可能与干燥过程中从缺氧到有氧状态的转变中反硝化基

因表达的差异调节以及氨氧化生物对氧气条件变化的生理反应造成的［３６］。 稳定的土壤化学性质能够为藓结

皮自身的生长和发育提供适宜的养分条件，同时也有利于维持土壤中的微生物群落多样性和生态平衡。 而本

研究试验区域如果未来出现降水量减少的趋势，可能会导致藓结皮土壤中 ＮＨ＋
４ ⁃Ｎ 含量的增加，已知有效土壤

氮在旱地生态系统中主要在长时间的干旱期间进行积累［３］；ｎｒｆＡ 基因相对多度显著降低，说明减水可能限制

了参与异化性硝酸盐还原的相关功能。 随着时间的推移，荒漠植被恢复过程中 ＮＯ－
３ ⁃Ｎ 向 ＮＨ＋

４ ⁃Ｎ 的转化（同
化性硝酸盐还原和异化性硝酸盐还原）有可能增加土壤 ＮＨ＋

４ ⁃Ｎ，细菌功能基因在 ＮＨ＋
４ ⁃Ｎ 而不是 ＮＯ－

３ ⁃Ｎ 的形

成中具有潜在的功能［３７］。 降水对旱地氮素有效性的影响仍然存在显著的不确定性，土壤铵态氮和硝态氮浓

度可能增加、减少或保持不变［３］。 一般来说，降水增加以复杂的方式影响土壤氮循环过程。 降水增加对土壤

氮循环过程的影响与降水的频率和强度有关［１］。 而 ｐｍｏＢ ／ ａｍｏＢ 基因相对多度在减水和增水条件下均高于自

然降水条件，可能与土壤中氮的氧化还原平衡的调节有关，说明参与氨氧化过程的基因相对多度是长期适应

自然降水条件的一种结果，同时也说明以此为对照，不论是短期的增水还是减水都会促进氨氧化过程相关功

能基因多度的显著增加。 有研究表明降水频率的增加会破坏生物土壤结皮，改变其群落组成和结构特性，增
加硝化速率，改变土壤 ＮＨ＋

４ 和 ＮＯ－
３ 之间的平衡［３］。 构成无机氮库的大部分 ＮＨ＋

４ 和 ＮＯ－
３ 是有机氮库矿化、固

氮或无机氮库内部转化（如硝化作用）的产物，这些形式很容易被植物和微生物吸收［３０］。 然而，氮有效性的

增加往往是短暂的，而且由于微生物固定化和硝化、反硝化和挥发导致的潜在氮损失（ＮＨ３、Ｎ２ Ｏ、ＮＯ 和

ＨＯＮＯ） ［１， ３１］，这些过程最终控制了陆地生态系统的氮输入和损失［６］。
本研究结果表明功能基因多样性的差异反映了微生物在氮循环功能方面的适应性调整。 有研究发现，在

未来降水情景下，土壤氮转化过程对降水增加的响应具有很强的季节性，降水量和时间共同调节着巴丹吉林

沙漠和腾格里沙漠过渡带的沙漠区干旱荒漠生态系统土壤氮转化过程对降水增加的响应［１］。 因此，在气候

变化条件下，西北缺水地区降水的增加可能会刺激生物过程，但生物过程的响应可能同时受到土壤氮有效性

的调节［１］。 本研究揭示了降水处理对藓结皮氮循环微生物组成及功能基因多样性的显著影响，有助于更好

地理解生态系统对降水变化的响应机制。 同时，土壤有机质作为土壤的重要性质之一，其与微生物群落和功

能基因多样性之间的关系也得到了一定的揭示，为进一步研究土壤生态过程和生态系统功能提供了新的视

角。 未来的研究应进一步深化对微生物群落结构与功能基因之间关系的研究，结合更多的环境因子和生态系

统过程，全面揭示生物土壤结皮在生态系统中的重要作用和适应机制。

４　 结论

藓结皮土壤微生物参与氮循环的过程中，受到降水量的显著影响，不仅参与氮循环的微生物群落结构会

发生变化，参与氮循环的功能基因多样性也会发生改变。 在未来降水量增加的背景下，藓结皮土壤中的化学

性质能够保持动态平衡，同化性硝酸盐还原过程会增强，有利于氮的同化。 未来出现降水量减少的趋势，可能

会导致藓结皮土壤中 ＮＨ＋
４ ⁃Ｎ 含量的增加，同时会限制异化性硝酸盐还原过程。 无论在减水还是增水条件下

８２４４ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ４５ 卷　
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都会促进氨氧化过程的增强。 藓结皮微生物组在应对降水量变化的过程中，功能基因多样性的差异表明了微

生物在氮循环功能方面的适应性调整。
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