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研究报告 

中央戈壁石下生物土壤结皮固氮细菌群落结构和多样性 

郑超  刘扬  陶羽  杨丽华  冯福应  陈玉萍* 
内蒙古农业大学生命科学学院 应用与环境微生物研究室  内蒙古 呼和浩特  010018 

摘  要：【背景】戈壁荒漠石下生物土壤结皮(Biological Soil Crusts，BSCs)由石下生物定殖繁衍而成，

广泛存在于石英石下方，在相关生态系统的物质循环中起重要作用；其细菌群落结构受空间和土壤环

境因子影响而变化较大。固氮细菌是石下 BSCs 的形成和发育主要驱动力；中央戈壁面积较大，为温

带的代表戈壁之一，但目前其石下 BSCs 中固氮细菌群落结构和多样性尚未有研究报道。【目的】阐释

中央戈壁石下 BSCs 中固氮细菌的群落结构、多样性及其影响因素。【方法】应用 MiSeq 对 nif H 基因

进行高通量测序，并使用生物信息学方法基于 nif H 序列分析固氮细菌的群落结构和多样性及其影响

因素。使用 CoNet 软件绘制物种共现性图，以期揭示石下固氮细菌群落结构的关键物种。【结果】石

下固氮细菌的优势菌门有 Cyanobacteria (47.20%−69.90%)和 Proteobacteria (27.47%−48.91%)；优势菌

属为 Scytonema (45.05%−69.09%)、Skermanella (10.26%−20.48%)和未知属(13.72%−22.00%)；9 月份物

种丰富度较 5 月份高，但这 2 个月份的多样性无明显差异；在土壤理化因子中，速效氮对石下固氮

细菌群落组成的影响最大；其中各微生物之间均存在较强的互作关系，以共存关系为主(约占 66.98%)，

点度中心性、接近中心性和中介中心性均较高的节点属于 Alphaproteobacteria。【结论】中央戈壁石

下 BSCs 中固氮细菌以 Cyanobacteria 和 Proteobacteria 为最优势菌群；Alphaproteobacteria 为稳定石

下 BSCs 固氮细菌群落的关键类群，可能是主要固氮者，这为认识和利用石下生物土壤结皮固氮细

菌提供了基础依据。 
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Structure and diversity of hypolithic diazotroph in central gobi 
ZHENG Chao  LIU Yang  TAO Yu  YANG Lihua  FENG Fuying  CHEN Yuping* 

Laboratory for Applied and Environmental Microbiology, College of Life Sciences, Inner Mongolia Agricultural 
University, Hohhot, Inner Mongolia 010018, China 

Abstract: [Background] Hypolithic biological soil crusts (BSCs) in the Gobi desert are colonized and 
multiplied by under-rock organisms, widely exist under quartzite, and play an important role in the 
material cycle of related ecosystems. The bacterial community structure was greatly shifted with the 
change of spaces and different type of soils. Nitrogen-fixing bacteria are the main driving force for the 
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formation and development of hypolithic BSCs. The central gobi has a wide area and as a representative of 
the temperate gobi. However, there are no research reports on the community structure and diversity of 
nitrogen-fixing bacteria in hypolithic BSCs. [Objective] To explain the community structure, diversity and 
factors influencing nitrogen-fixing bacteria in hypolithic BSCs. [Methods] The methods included MiSeq 
to perform high-throughput sequencing of the nifH gene; bioinformatics to analyze the community 
structure and diversity of nitrogen-fixing bacteria and its influencing factors based on the nifH sequence, 
and CoNet software to map species co-occurrence networks to discover key species. [Results] In 
hypolithic BSCs, the dominant phyla were Cyanobacteria (47.20%−69.90%) and Proteobacteria 
(27.47%−48.91%), and genera were Scytonema (45.05%−69.09%), Skermanella (10.26%−20.48%) and 
unclassified genera (13.72%−22.00%). The species richness in September was higher than that in May, but 
there was no significant difference between the two months. Among others, available nitrogen was the soil 
physical and chemical factor that had the greatest impact on the composition of nitrogen-fixing bacterial 
communities in the hypolithic BSCs. There was a strong interaction between the microorganisms in 
nitrogen-fixing bacteria under the rock, and the relationship was mainly coexistence (about 66.98%). In the 
CoNet network, the nodes with high degree of centrality, close centrality and betweenness centrality all 
belonging to Alphaproteobacteria. [Conclusion] Cyanobacteria and Proteobacteria were the most 
dominant nitrogen-fixing bacteria in hypolithic BSCs of Central Gobi. Alphaproteobacteria was the key 
species stabilizing the nitrogen-fixing bacterial community and may be the main nitrogen fixers. This 
study provided a basic basis for understanding and using the nitrogen-fixing bacteria associated with 
hypolithic BSCs. 

Keywords: BSCs, nitrogen-fixing bacteria, nif H, diversity 
 

荒漠约占地球陆地面积的 40%，其中有 1/3 处

于干旱和半干旱地区。因土壤水分和氮营养低而

致使荒漠生态系统生产力低下[1]，这种氮缺乏会

在旱季时加剧[2]。在荒漠生态系统中，微生物是

生态过程和服务功能的关键驱动者 [3-5]，特别是

在以 Cyanobacteria 为优势微生物的生物土壤结皮

(Biological Soil Crusts，BSCs)与石下和石内生物

定殖的微生境中，微生物作为最主要的初级生产

者，对于碳和氮的收支起着积极而重要的作用[6]。

例如，在温带荒漠中藻类 BSCs 的固氮酶活性可高

达 133 μmol-C2H4/(m
2·h)[7]；在南极荒漠土壤中，

以乙烯还原法(Acetylene Reduction Assays，ARA)

测定出石下生物具有固氮能力，固氮活性最高为

0.174 nmol-N/(g·h)，并检测到了固氮功能的标志

分子 nif H 基因，但周边裸土未检测到固氮活性，

表明石下生物是北极荒漠的重要氮源[8]；在美国

Mojave 荒漠南部，以稳定同位素 (15N)标记和

ARA 也检测到了石下微生物的固氮活性[9]；基于

GeoChip 基因芯片分析检测到南极石下生物中微生

物介导的完整固氮途径[10]。在 Namib 荒漠中初级

生产力也可能由石下固氮细菌群落驱动[11]。对于荒

漠石下固氮细菌群落结构和多样性的相关研究极

少，目前仅有南极和 Namib 荒漠有过相关报道。

但土壤中细菌[12]和固氮细菌[13]群落结构和多样性

随空间尺度变化有很大的不同。石下生物群落可

作为模式系统，是当前研究微生物群落装配及功

能的热点[14]。 

中央戈壁绵亘中亚，跨越中国和蒙古两国，

地处温带，属于寒漠，冬和夏以及昼和夜之间的

温差巨大，植被稀疏，降雨量极低，其土壤表面

散布有大量透光的石英石，为石下生物定殖提供

了良好的庇护。研究表明，中央戈壁与其他区域

石下细菌的群落结构和多样性存在较大不同[15]，

但该区域石下固氮细菌的群落结构和多样性尚未

见报道。 

本研究利用 MiSeq 高通量测序技术对中央戈

壁南部(阿拉善境内东北部) nifH 基因进行测序分

析，以期揭示中央戈壁石下 BSCs 中固氮细菌群落
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结构和多样性以及影响其组装的环境因子，为理

解石下固氮细菌的生态功能及其对戈壁生态系统

环境的修复潜力提供基础依据。 

1  材料与方法 

1.1  生物土壤结皮的采集和处理 

本实验所用样品采集于内蒙古西部阿拉善盟

(41°57′58″N，101°55′44″E，海拔 941 m)，2016 年

5 月下旬在中央戈壁采集石下 BSCs (样品编号分

别为 mHpy1 和 mHpy2)；于同年 9 月下旬在同一

地点采集石下 BSCs (样品编号分别为 sHpy1 和

sHpy2)。利用五点采样法，各采样点相距约 100 m，

轻轻刮取戈壁滩透明石英石底部约 1 mm 厚度的

绿色表层，每个点大约采集 30 块石英石(大小约  

8 cm×8 cm)，分别混匀后装入无菌采样袋低温运

回实验室，−80 °C 保存备用。 

1.2  主要试剂和仪器 

E.Z.N.A. Soil DNA 提取试剂盒、TransStart 

FastPfu DNA Polymerase、AxyPrepDNA 凝胶回收

试剂盒，AXYGEN 公司；Tris-HCl 洗脱剂、TruSeqTM 

DNA Sample Prep Kit、pEASY-T1 克隆试剂盒、

EasyPure HiPure Plasmid MaxiPrep 试剂盒、SYBR 

Premix Ex TaqTM 荧光定量预混液，北京全式金生

物技术有限公司。 

精 密 分 析 天 平 ， 赛 多 利 斯 公 司 ； pH 仪 ，

HANNA 公司；生化培养箱，上海一恒科学仪器

有限公司；琼脂糖凝胶电泳仪，北京六一生物

科技有限公司；照胶仪，北京赛智创业科技有

限 公 司 ； PCR 仪 ， Biometra 公 司 ； 酶 标 仪 ，

Biotek 公司；核酸定量仪，上海朗赋实业有限

公司。 

1.3  土壤理化指标 

研究所用土样与文献[15]中所用土样相同，

本 研 究 中 编 号 为 mHpy1 、 mHpy2 、 sHpy1 和

sHpy2 的样品分别对应其中的 mSX1、mSX2、

sSX1 和 sSX2；理化指标详见文献[14]，相关数据

用于本研究中影响石下固氮细菌群落结构的环境

因子分析。 

1.4  样品总 DNA 的提取 

称取土样 0.5 g，根据土壤基因组 DNA 提取

试剂盒说明书提取样品总 DNA；每个样品做 3 个

重复，将所得 DNA 混匀，使用 NanoDrop 2000 对

DNA 质量进行检测，检测 A260/A280 在 1.8−2.0 之

间，置于−80 °C 保藏、备用。 

1.5  高通量分析 

以各样品总 DNA 为模板扩增 nifH 基因，正

向 引物为 F：5′-AAAGGYGGWATCGGYAARTC 

CACCAC-3′；反向引物为 R：5′-TTGTTSGCSGC 

RTACATSGCCATCAT-3′[8] 。 PCR 反 应 体 系 ：

5×FastPfu Buffer 4 L，dNTPs (2.5 mmol/L) 2 L，

正 、 反 向 引 物 (5 mol/L) 各 0.8 L ， FastPfu 

Polymerase (2.5 U/L) 0.4 L，DNA 模板 10 ng，

BSA 0.2 L，ddH2O 补足 20 L。PCR 反应条件：

95 °C 5 min；95 °C 30 s，55 °C 30 s，72 °C 30 s，

35 个循环；72 °C 8 min。使用 2%琼脂糖凝胶电泳

检测 PCR 产物。委托上海美吉生物医学技术有限

公司使用 Illumina MiSeq 测序平台进行 PCR 产物

的高通量测序分析。 

1.6  数据分析 

1.6.1  测序数据的质控和处理 

FLASH (http://ccb.jhu.edu/software/FLASH/)用

于拼接每个样本的 Reads，USEARCH 软件平台

用于优化和去杂以获得高质量的 Tag 数据(Clean 

Tags)。Mothur 和 R 语言工具用于稀释性曲线的绘

制和计算。 

1.6.2  操作分类单元 (Operational Taxonomic 

Unit，OTU)分类及注释 

使用 USEARCH 软件，当 Cutoff=0.05 时，对

设定聚类非重复序列去除嵌合体，进而确定每个

OTU 的 代 表 序 列 ； 通 过 FGR/nifH Gene Bank 

(Release7.3) (http://fungene.cme.msu.edu/)功能数据

库对 OTU 进行注释，并在科(Family)分类水平统

计各样品的群落组成。 
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1.6.3  多样性分析 

使用 Mothur 软件(http://www.mothur.org/)对  

多样性进行分析，通过 Chao1 指数和 ACE 指数

反映群落丰富度；通过香农指数和辛普森指数反

映群落多样性。 

使用 UniFrac Metric 计算进化树中的不同环

境样品间 Unique Branch 长度总和，进而得到样

品 聚 类 和 样 品 主 成 分 分 析 (Principal Component 

Analysis，PCA)，反映群落多样性。 

1.6.4  物种共现性网络分析 

利用 CoNet 软件以测序得到的 OTU 物种相对

丰度表为原始数据绘制微生物共现性网络图；使

用 Cytoscape V3.8.0 软件可视化生成的网络图模块

化不同的物种，并分析微生物之间的相互关系。 

1.6.5  影响群落结构的环境因子分析 

利用软件 Canoco 5.0 作相关性 Heatmap 图分

析，揭示影响群落结构的环境因子。将主要固氮

菌和采样点分别作为“Sample”和“Species”，土壤

pH 值、速效氮(Available Nitrogen，AN)、叶绿素 a 

(Chlorophyll a ， Chl a) 、 速 效 磷 (Available 

Phosphorus，AP)和有机质(Organic Matter，OM)

含量作为“Environment Variable”，将数据标准化

后导入，生成相关性 Heatmap 图，分析环境因子

对群落结构的影响。 

2  结果与分析 

2.1  稀释性曲线 

通过对样品高通量数据统计，4 个样品的

nifH 基 因 测 序 分 别 得 到 28 449 、 23 092 、      

34 613、30 726 条序列。稀释性曲线可以用来说明

样本的测序数据量是否合理，趋于平缓的稀释曲线

(图 1)说明本研究的高通量测序可良好地反映实验

环境中的固氮细菌群落结构。 

2.2  石下 BSCs 中固氮菌多样性指数分析 

多 样 性 指 数 是 描 述 物 种 多 样 性 的 重 要 指

标。其中，Shannon 和 Simpson 指数可以反映物种

多样性，ACE 和 Chao1 指数则可以反映物种丰富

度。对不同季节中央戈壁石下结皮中固氮菌的多

样性指数进行了分析，结果(表 1)表明物种丰富度

指数(ACE 和 Chao1)表现为 9 月份略高于 5 月份，

而多样性指数在 2 个季节之间无明显差别。 

多样性通过比较不同样品中的微生物群落构

成，进而评估微生物群落间的差异。对样品进行

聚类和主成分分析，通过构建样品层级聚类树揭

示不同样品的相似性和差异性。如图 2 所示，在  

多样性样品聚类分析中，同时期的样品聚在一

起，表明群落结构更为相似。 

2.3  石下 BSCs 中固氮菌群落结构和组成分析 

根据石下 BSCs 样品中固氮菌的 OTU 数目，

对其物种组成进行分析，构建 Venn 图(图 3)。从

图 3 可知，4 组样品中共有 OTU 为 137 个；5 月

份的 2 组样品共有的 OTU 数目为 7，9 月份的    

2 组样品共有的 OTU 数目为 22。mHpy1、mHpy2、 

 

 
 
图 1  稀释性曲线 
Figure 1  The rarefaction curves 

 
表 1  α 多样性指数  
Table 1  Alpha diversity indexes 

样品 

Sample

香农指数

Shannon 
index 

辛普森指数 

Simpson 
index 

ACE 指数 

ACE index 

Chao1 指数

Chao1 index

sHpy1 2.72 0.16 222.63 225.71 

sHpy2 2.65 0.16 213.90 217.24 

mHpy1 2.16 0.23 199.08 200.18 

mHpy2 2.88 0.11 195.59 195.00 
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图 2  样品层级聚类分析图 
Figure 2  Hierarchical clustering tree of the samples  

 

 
 

图 3  固氮菌 OTU 的 Venn 图 
Figure 3  The Venn diagram of nitrogen-fixing bacteria 
OTUs 
注：图中数字为各样品中的 OTU 数量 

Note: The number in the figures is the OTUs amount 
 

sHpy1 和 sHpy2 特有 OTU 数目分别为 6、3、3  

和 10。 

在门分类水平上，石下 BSCs 中固氮细菌的群

落结构共有 Cyanobacteria、Proteobacteria 和未知

门 三 大 类 。 其 中 优 势 菌 门 为 Cyanobacteria 

(47.20%−69.90%)和 Proteobacteria (27.47%−48.91%)。

不同季节的石下 BSCs 主要组成群落基本相似，但

在物种丰富度上有显著差异。例如 mHpy1 的

Cyanobacteria 和 Proteobacteria 丰 度 分 别 为

69.90%和 27.47%，而 sHpy1 的 Cyanobacteria 和

Proteobacteria 丰度分别为 49.57%和 42.52%。 

在科分类水平上，不同季节的石下 BSCs 主

要组成群落也大致相似(图 4A)：主要(相对丰度

超过 10%)以 Scytonemataceae (43.92%−67.80%)、

Rhodospirllaceae (13.44%−26.62%)和未知菌科(属

于 Proteobacteria) (13.51%−21.48%)为优势菌科。

地表 BSCs 中常见的高丰度的 Nostocaceae 也在  

5 月 份 的 样 品 中 被 发 现 ， 但 是 丰 度 只 有

2.12%−3.76%，而且在 9 月份的样品中未发现。 

在属分类水平上，石下 BSCs 主要群落组成

(相对丰度超过10%)以Scytonema (45.05%−69.09%)、

Skermanella (10.26%−20.48%) 和 未 知 属 ( 属 于

Proteobacteria) (13.72%−22.00%)为优势菌属。在

不同季节，石下 BSCs 的主要组成群落物种丰度有

显著差异：5 月份样品中的 Scytonema 丰度平均可

达 61.34%，而 9 月份样品中的 Scytonema 丰度平均

为 50.43%，但是 5 月份的 Skermanella (17.64%)和

未知属(属于 Proteobacteria) (14.27%)均低于 9 月

份 的 Skermanella (19.38%) 和 未 知 属 ( 属 于

Proteobacteria) (19.80%)。在 5 月份土样中还发现

了一种未知属(属于 Microchaetaceae) (0.45%)，但是

在 9 月份样品中未发现。 

2.4  共现性网络分析 

物种共现性网络(Co-Occurrence Network，

CoNet)分析主要反映物种在环境中的共存关系，

是探索物种间假定的生态关联的有力工具 [16]。

对细菌群落网络的研究探索了土壤生态位群落内

的微生物相互作用[17-18]。结果(图 5)显示，通过

CoNet 分析共得到 44 个节点和 106 条连线，

66.98%呈正相关，33.02%呈负相关。除 OTU-131 

(Proteobacteria 中未知属)、OTU-188(分 类 于 
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图 4  基于 nifH 在科水平(A)和属水平(B)的细菌群落结构  
Figure 4  Bacteria community structure at family level (A) and genus level (B) based on nifH 
注：连线宽度代表该分组中细菌所占比例 

Note: The line width represents the proportion of the bacteria in the group 
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图 5  石下生物土壤结皮中固氮细菌的共现性网络 
Figure 5  Co-occurrence network of diazotrophs in hypolithic biological soil crusts 
注：蓝色直线表示物种之间关系为正相关，即共存；粉色直线表示物种之间关系为负相关，即相互排斥。倒三角图标为预测的

关键物种，蓝色圆圈表示 Proteobacteria，绿色圆圈表示 Cyanobacteria，灰色圆圈表示未知菌门 

Note: The blue line indicates that the relationship between species is positively correlated, i.e. co-occurrence. The pink line indicates that 
the relationship between species is negatively correlated, i.e. mutualexclusion. Triangle represent putative keystone species. Blue circles 
for Proteobacteria; Green circles for Cyanobacteria; Gray circles for unclassfied phylum 
 

Scytonema)、OUT-195 (分类于 Rhodospirillaceae

中未知属)、OTU243 (分类于 Skermanella)与其

他物种关系较弱之外，其他物种之间存在较强

的相互作用关系(P<0.05)。连接度和中介中心性

较高的节点为预测到的稳定石下固氮细菌群落

的 关 键 物 种 。 它 们 包 括 OTU-1 ( 分 类 于

Proteobacteria 中 未 知 属 ) 、 OTU-18 ( 分 类 于

Skermanella) 、 OUT-25 ( 分 类 于 Skermanella) 、

OTU-207 ( 分 类 于 Proteobacteria 中 未 知 属 ) 、

OTU-129 (分类于 Proteobacteria 中未知属)，均属

于 Alphaproteobacteria。 

2.5  土壤理化因子与群落结构和组成的关系 

相关性 Heatmap 图通过相关性数值可视化展

示样本中不同的物种与环境变量之间的关系，评

估微生物分类与环境变量之间的相关性。环境因

子对菌群生长的影响程度以相关性 r 值与显著性 

P 值表示，r 值在图 6 中以不同颜色展示，r 值>0

则表示正相关，r 值<0 则表示负相关。5 个环境

因子中任意 3 个组合的相关性分析结果(图 6)表

明，AN、AP 和 OM 对固氮菌群落变化影响较显

著，而 pH 的影响相对较弱(数据未列)。其中 AP

和 OM 与固氮细菌类群丰度的相关性基本一致，

与 AP 和 OM 呈 正 相 关 的 有 Unclassified_f__ 

Nostocaceae、Nostoc、Unclassified_f__Microchaetaceae、

Pseudomonas 、 Unclassified_d__Unclassified 、

Unclassified_o__Chromatiales、Calothrix、Unclassified_ 

f__Rhodospirillaceae 、 Rhodospirillum 和

Rhodomicrobium；与 AP 和 OM 呈负相关的有

Scytonema、Unclassified_c__Alphaproteobacteria、 

Unclassified_k__Norank-d-Bacteria、Unclassified_p__ 
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图 6  土壤理化因子与主要固氮细菌类群的相关性热图 
Figure 6  The correlation heatmap between soil physiochemical factors and main diazotrophs groups 
注：X 轴和 Y 轴分别为环境因子和物种，AN 代表速效氮，AP 代表速效磷，OM 代表有机质；通过计算获得相关性 r 值和 P 值。

图中不同颜色代表 r 值，右侧图例表示不同 r 值对应的颜色区间；*表示 P 值，*：0.01<P≤0.05，**：0.001<P≤0.01，***：P≤0.001 

Note: The X-axis and Y-axis are environmental factors and species respectively, AN represents available nitrogen, AP represents available 
phosphorus, and OM represents organic matter; The correlation r value and P value are obtained through calculation. The r value is 
shown in different colors in the figure, and the legend on the right represents color intervals corresponding to different r values. * is the  
P value, *: 0.01<P≤0.05, **: 0.001<P≤0.01, ***: P≤0.001 
 

Proteobacteria 、 Skermanella 、 Unclassified_o__ 

Nostocales 和 Unclassified_o__Rhizobiales。AN 与

菌 株 的 相 关 性 与 AP 、 OM 恰 好 相 反 。 其 中

Unclassified_f__Nostocaceae 与 AP 显 著 相 关 ，     

r>0.99，P<0.001。 

3  讨论 

戈壁透光的石头下层定殖大量微生物形成

BSCs，石下 BSCs 成为了荒漠戈壁生态系统的重要

组成部分，在干旱、半干旱荒漠生态系统氮循环

中起到至关重要的作用[19-20]；在 BSCs 的形成和发

育的过程中固氮细菌对其有着重要的影响[21-23]。 

本研究基于 nifH 扩增子测序对中央戈壁石下结

皮中固氮细菌的群落结构与多样性进行分析，

结 果 表 明 ， 石 下 固 氮 细 菌 的 优 势 菌 门 有

Cyanobacteria (47.20%−69.90%) 和 Proteobacteria 

(27.47%−48.91%) ； 优 势 菌 属 为 Scytonema 

(45.05%−69.09%)、Skermanella (10.26%−20.48%)

和未知属(属于 Proteobacteria) (13.72%−22.00%)。

这与沙质荒漠地表 BSCs 中也以 Cyanobacteria 的

Scytonema (属于 Nostocales 的 Scytonemataceae)

和 Proteobacteria 的 Skermanella ( 属 于

Alphaproteobacteria 的 Rhodospirllaceae) 为 主 类
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似 ， 而 且 均 有 较 多 的 未 知 固 氮 细 菌 类 属

(17.2%−29.1%)[24]；类似地，南极荒漠石下固氮

细菌也主要为 Cyanobacteria 的 Nostocales，但未

能分类的类属更多[25-26]。然而与本研究石下样品

相同且使用 16S rRNA 基因(V3−V4 区)扩增子测

序 分 析 表 明 ， 石 下 细 菌 群 落 优 势 菌 门 有

Cyanobacteria (45.85%−53.77%) 、 Actinobacteria 

(15.06%−18.91%)、Chloroflexi (7.99%−10.25%)和

Proteobacteria (13.10%−15.22%) ； 优 势 属 为

Cyanobacteria 的 Trichocoleus、Chroococcidiopsis

和未知属 [14]。这些结果表明，不同空间尺度下

的地表和石下 BSCs 中的固氮细菌的优势类群在

门水平均为 Cyanobacteria 和 Proteobacteria，在

低层的分类阶元如属水平结构组成变化较大。一

直以来，研究者们认为 BSCs 中起主要固氮功能

作用的为 Cyanobacteria[4,27]。本研究通过共现性

网络分析发现，OTU-188 (分类于 Scytonema)与其

他类群相关性很差，然而在物种多样性分析中，

Scytonema 细 菌 的 占 比 很 高 (45.05%−69.09%) ，

OTU-188 与其他类群相关性很差可能是因为该

OTU 自身固氮能力较强，与其他菌属没有较强

的相互依赖作用[28]。中央戈壁石下结皮中固氮细

菌在各微生物之间均存在较强的互作关系，主要

以共存关系为主(约占 66.98%)，点度中心性、接

近中心性和中介中心性均较高的具有稳定石下固

氮细菌群落的关键物种均属于 Proteobacteria 的

Alphaproteobacteria，而石下的 Cyanobacteria 和

Alphaproteobacteria 存在强烈的协作关系，是形成

石下 BSCs 小生境的主要驱动群落[14-15]，这种协作

可能是基于 Cyanobacteria 作为碳源的主要提供者

而 Alphaproteobacteria 作为氮源的主要提供者而建

立的。 

4  结论 

中 央 戈 壁 石 下 BSCs 中 固 氮 细 菌 以

Cyanobacteria 和 Proteobacteria 为 优 势 菌 群 ；

Alphaproteobacteria 为稳定石下 BSCs 固氮细菌群

落的关键类群，可能是主要固氮者。本研究为

认识和利用石下生物土壤结皮固氮细菌提供了

基础依据。 
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