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摘   要：【背景】古菌群落是碳酸岩表面微生物群落的重要成员，也是碳酸岩表面生物演替的先锋

生物，能够促进碳酸岩风化和加快土壤形成，在生物地球化学循环中起重要作用。【目的】揭示在

不同风化时间碳酸岩表面风化残积物中的古菌群落结构及生态功能。【方法】采集 19−213 年风化

时间段废弃碳酸岩墓碑表面风化残积物样品(n=18)，基于宏基因组测序技术分析其古菌群落结构与

功能特征。【结果】门水平上，优势门有广古菌门(Euryarchaeota)，随后为奇古菌门(Thaumarchaeota)、

未鉴定古菌门(unclassified Archaea)、深古菌门(Bathyarchaeota)和泉古菌门(Crenarchaeota)；属水

平上，优势属主要由甲烷八叠球菌属 (Methanosarcina) 、甲烷丝状菌属 (Methanothrix) 、

Methanoperedens、氨氧化古菌属(Nitrosocosmicus)、亚硝化球菌属(Nitrososphaera)及其他未鉴定属

组成；C/N、C/P、N/P 是显著影响碳酸岩表面古菌群落的主要环境因子。进一步分析发现，碳酸

岩表面古菌群落功能丰富，其中新陈代谢(metabolism)最为突出，值得注意的是，奇古菌门和广古菌

门在 C、N、S 循环功能类群中占优势，而且随风化时间的增加，碳酸岩风化强度显著增加，广古菌

门、泉古菌门相对丰度显著减少，而奇古菌门相对丰度则无显著变化。【结论】古菌群落随风化时间

的增加，生存策略由 r-策略(广古菌门)向 K-策略(奇古菌门)转变。 
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Abstract: [Background] Archaea, the pioneer on the surface of carbonatite, promote the 
chemical weathering of carbonatite and the formation of soil and play an essential part in 
biogeochemical process of elements. [Objective] To reveal the structure and ecological 
functions of the archaeal community on the carbonatite surface weathered for different time. 
[Methods] A total of 18 samples were collected from the surface of abandoned carbonatite 
tombstones (weathered for 19–213 years) in Huaxi District, Guizhou Province, and the 
structural and functional characteristics of archaeal community were analyzed by metagenomic 
sequencing. [Results] The dominant archaeal phylum was Euryarchaeota, followed by 
Thaumarchaeota, unclassified Archaea, Bathyarchaeota, and Crenarchaeota. At the genus 
level, Methanosarcina, Methanothrix, Methanoperedens, Nitrosocosmicus, Nitrososphaera and 
others unidentified genera were dominant. C/N, C/P and N/P were the main environmental 
factors that significantly affected the archaeal community on the carbonatite surface. In 
addition, archaeal community on the surface of carbonatite had diverse functions, particularly 
metabolism. Euryarchaeota and Thaumarchaeota were the dominant functional groups in the 
cycling of C, N, and S. The weathering degree of carbonatite significantly increased and the 
relative abundance of Euryarchaeota and Crenarchaeota obviously decreased over time. 
Moreover, the relative abundance of Thaumarchaeota had no significant change over time. 
[Conclusion] In summary, we believed that the survival strategy of the archaeal community 
changed from an r-strategy (Euryarchaeota) to a K-strategy (Thaumarchaeota) with the 
weathering. 
Keywords: carbonatite; weathering time; weathering residues; metagenome; archaea 
 

贵州地处西南喀斯特分布的核心区域，其

境内喀斯特地貌发育强烈且分布广泛[1-2]。喀斯

特区石漠化问题突出，土壤浅薄且不连续、生

态服务功能低，石漠化现象严重制约当地社会

经济的可持续发展[3-5]。石漠化区脆弱环境的生

态恢复与综合治理有利于生态环境的有效改善

和社会经济的可持续发展，已有研究指出植被

的恢复是石漠化治理最根本的途径[6]。喀斯特



 
李方兵等: 不同风化时间碳酸岩表面古菌群落结构与功能特征 1889 

Tel: 010-64807511; E-mail: tongbao@im.ac.cn; http://journals.im.ac.cn/wswxtbcn 

石漠化区土壤的形成与聚集机理受到学者的广

泛关注，原始土壤的形成是母质、气候、地形、

生物和时间等因素综合作用的结果[7-8]。其中，

生物因素是影响喀斯特原始土壤形成与积累最

活跃的因素，在一定程度上起决定性作用[9]。

碳酸盐岩原始土壤形成时期，岩石表面微生物

在碳酸盐岩风化及土壤形成与积累过程中发挥

重要作用，从根本上改变了母质的理化性质[10-12]。

古菌是微生物群落的重要组成成员，也是碳酸

岩表面的先锋生物，能够在各种极端环境中生

长发育[13]。特殊的生活习性使得古菌具有特殊

的遗传背景和代谢途径，并可产生特殊的酶和

活性物质作用于岩石表面，进而促进岩石风化

及原始土壤形成与积累[11,14]。 

目前，针对喀斯特区生态环境中的古菌，

学者们主要从其群落结构、多样性及生态功能

等方面开展科学研究，这些研究表明，碳酸岩

表生环境中有古菌群落存在但其多样性较低，

古菌等微生物的相互作用可能对岩溶湿地土壤生

物地球化学循环过程具有潜在的重要作用[14-16]。

喀斯特区不同风化时间碳酸岩表面风化残积物

中的古菌群落结构和生态功能尚不明晰。本研

究以不同风化时间碳酸岩表面风化残积物中的

古菌群落为研究对象，采用宏基因组测序技术

对其进行物种鉴定与统计分析，揭示碳酸岩表

面风化残积物中古菌的群落结构及其生态功

能，研究结果以期对深入了解碳酸岩生物风化

及原始土壤形成与积累过程中古菌群落的生物

作用具有重要的科学意义。 

1  材料与方法 

1.1  研究区域概况 
研究区域位于黔中花溪区(106°27′−106°52′ E, 

26°11′−26°34′ N)，此区域以山地和丘陵地貌为

主，是典型的喀斯特地貌分布区，属于亚热带湿

润温和型气候。研究区域平均海拔 1 150 m，全

年平均气温 15.7 °C，全年日照约 1 162.6 h，全年

降水量约 1 215.7 mm，降水主要集中在 3−8 月。 

1.2  样品收集和处理 
研究选取研究区废弃墓碑背面风化残积物

中的古菌群落为研究对象，废弃墓碑岩石类型

为碳酸岩，其上雕刻立碑时间；废弃墓碑背面

通常受到外界干扰较少，因此以立碑时间选取

废弃碳酸岩墓碑，并将废弃墓碑背面的风化残

积物作为采样对象。将废弃碳酸岩墓碑的立碑

时间作为风化起始时间(start weathering point, 

SW)，采样时间作为风化终点 (end weathering 

point, EW)，定义采集样品时废弃碳酸岩墓碑的

风化时间 (weathering time, WT)为采样时间

(2021年)与立碑时间(1808−2002年)之间的时间

间隔(WT=EW−SW，单位：a)。于 2021 年 6−8 月

完成废弃墓碑调查及其风化残积物样品采集工

作，采样时清除废弃墓碑表面苔藓等生物，以防

干扰和交叉污染，采集不同风化时间(19−213 年)

碳酸岩废弃墓碑表面上的风化残积物样品

(n=18，样品编号为 S01−S18)，并将其带回实验

室放置于−80 °C 低温冰箱中保存，用于后续宏

基因组分析及理化性质测定。 

1.3  主要试剂和仪器 
DNA 抽提试剂盒(FastDNA® Spin Kit for 

Soil) ， MP Biomedicals 公司；建库试剂盒

(NEXTflexTM® Rapid DNA-Seq Kit) ， Bioo 

Scientific 公司。微型荧光计，Turner BioSystems

公司；超微量分光光度计 (NanoDrop 2000)，

Thermo Fisher Scientific 公司；超声波破碎仪，

Gene 公司；Illumina NovaSeq 6000 测序仪，

Illumina 公司；电热恒温鼓风干燥箱，上海贺德

试验设备有限公司；箱式电阻炉，上海索域试

验设备有限公司；精密恒温油槽，常州易晨仪

器制造有限公司；重金属消解仪，海能未来技
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术集团股份有限公司。 

1.4  理化因子测定和方法 
测定碳酸岩表面风化残积物有机碳(organic 

carbon, OC)、全氮(total nitrogen, TN)、全磷(total 

phosphorus, TP)和全钾(total potassium, TK)含

量等理化指标，有机碳(OC)含量采用重铬酸钾-

外加热法测定[17]，全氮(TN)含量采用凯氏定氮

法测定(LY/T 1228—2015)[18]，全磷(TP)含量采用

钼蓝比色法测定(LY/T 1232—2015)[19]，全钾(TK)

含量采用碱熔法测定(LY/T 1234—2015)[20]。采

用 X-射线荧光光谱法测定碳酸岩化学元素含

量，利用 X-射线衍射(X-ray diffraction, XRD)

确定岩石物相。 

1.5  DNA 提取和宏基因组测序 
利用 FastDNA® Spin Kit for Soil 提取样品

总 DNA。利用 TBS-380 和 NanoDrop 2000 检测

DNA 浓度和纯度，并进行 1%琼脂糖凝胶电泳

检测 DNA 完整性。通过 Covaris M220 将 DNA

片段化，筛选约 400 bp 的片段，用于构建 PE

文库。使用 NEXTflexTM® Rapid DNA-Seq Kit

建库，送上海美吉生物医药科技有限公司通过

Illumina NovaSeq 6000 测序平台进行宏基因组

测序。原始数据已提交至 NCBI 获得 GenBank

登录号为 PRJNA848062。 

利用软件 Fastp (https://github.com/OpnGene/ 

fastp)对原始数据进行质控，获得质控之后的优

化序列。使用基于 succinct de Bruijin graphs 原

理的拼接软件 MEGAHIT (https://github.com/ 

voutcn/megahit, V1.1.2)对优化序列进行拼接组

装，筛选≥300 bp 的 contigs 作为最终的组装结

果。使用 MetaGene (http://metagene.cb.k.u-tokyo. 

ac.jp/)对拼接结果中的 contig 进行开放阅读框

(open reading frame, ORF)预测，并通过 CD-HIT 

(http://www.bioinformatics.org/cd-hit/, V4.6.1)软

件对基因序列进行聚类，对聚类得到代表序列

构建非冗余基因集。最后使用 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(95% identity)，统计基因在对应

样品中的丰度信息[21-23]。 

1.6  物种和功能注释 
使用 Diamond (https://github.com/bbuchfink/ 

diamond)将非冗余基因集的氨基酸序列与 NR 数

据库进行比对(参数：BLASTp；E-value≤1×10−5)，

并通过 NR 数据库对应的分类学信息数据库

获得物种注释结果，然后使用物种对应的基因

丰度总和计算该物种的丰度，并在域界门纲目

科属种各个分类学水平上统计物种在各个样

品中的丰度，从而构建相应分类学水平上的丰

度表 [24-25]。使用 Diamond (https://github.com/ 

bbuchfink/diamond)将非冗余基因集序列与京

都基因与基因组百科全书(Kyoto encyclopedia 

of genes and genomes, KEGG)的基因数据库

(GENES)进行比对，根据 Pathway 对应的基因

丰度总和计算该功能类别的丰度[24-26]。根据 C、

N、S 循环相关的 KO 号建立 C、N、S 循环功

能类群基因集。 

1.7  数据整理和分析 
采用 Microsoft Excel 2016、运用 R (V4.1.3)

及美吉生物平台进行数据整理、统计分析与可

视化，运用 R 语言 vegan 包[27]的“diversity”函数

计算古菌群落 α 多样性指数，采用 stat 包内置

“lm”函数检验拟合回归的显著性，利用 igraph

包 [28] 进 行 核 心 物 种 共 存 网 络 分 析 ， 利 用

pheatmap 包对古菌与环境因子进行相关性分

析，使用 ggplot2 包[29]进行绘图。 

2  结果与分析 

2.1  碳酸岩的风化率 
使用元素迁移指数(Imob)表征碳酸岩风化过

程中风化层相对于母岩层的元素迁移[30]，采用
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风化强度(Ws)衡量碳酸岩相对于母岩的风化强

度[31]。我们所采集的 18 块废弃碳酸岩墓碑的母

岩性质不同，因此用相对于母岩的化学风化指数

(元素迁移指数和风化强度)来表征不同母岩性

质碳酸岩的风化程度，以此来弱化母岩性质的影

响，突显风化时间的相对效应。Imob 随风化时间

的增加而显著降低(P<0.05)，表明碳酸岩风化前

期风化剧烈而后期逐渐减弱；Ws 随着风化时间

的增加而显著升高(P<0.01)，表明随风化时间的

增加碳酸岩风化程度逐渐加深(图 1)。 

2.2  碳酸岩表面古菌群落组成及多样性 
稀释曲线用于评估测序量是否足以覆盖样

本中所有微生物类群，并间接反映样品中物种

的丰富程度[32]。在物种水平上，按照最小样本

量 16 894 进行抽平处理并绘制稀释曲线(图 2)，

结果显示，古菌群落物种种类变化范围为

365−516，随着古菌群落样本数量逐渐增加，

物种数量变化曲线逐渐趋于平缓，表明本研究

宏基因组测序深度已基本覆盖到样品中所有

的物种，数据代表性较好且足以反映碳酸岩 

 

 
 

图 1  碳酸岩风化强度、迁移指数与风化时间的

相关关系   多项回归可决定系数更大，拟合效

果更好 

Figure 1  The relationship of carbonatite rock 
weathering strength, mobiles index and weathering 
time. In regression analysis, compared with linear 
regression, multinomial regression has larger 
coefficient of determination and better fitting effect. 

 
 

图 2  古菌物种稀释曲线 
Figure 2  Rarefaction curve for species of archaea. 

 

古菌群落的多样性，宏基因组测序数据量合理。 

α 多样性用于描述样本内微生物群落的丰

富度和物种多样性，Simpson 指数和 Shannon

指数表征群落多样性，Chao1 指数和 ACE 指数

表征群落丰富度。对碳酸岩表面古菌群落进行

α 多样性分析(表 1)，结果显示，反映古菌群落

丰富度的 ACE 指数和 Chao1 指数分别介于

432.00−571.86 和 432.00−574.74 之间，S01 样

本物种丰富度最低，S10 样本物种丰富度最

高；反映古菌群落多样性的 Simpson 指数和

Shannon 指数分别在 0.86−0.99 和 2.95−5.09 之

间，S04 样本多样性最高，S18 样本多样性最低，

古菌群落丰富度指数和多样性指数随风化时间

的增加均无明显变化。 

不同风化时间的 18 个碳酸岩风化残积物样

本经宏基因组测序共鉴定出 1 080 个物种，分

属于 22 个门 40 个纲 65 个目 95 个科 220 个属。

门水平上，碳酸岩风化残积物古菌群落优势门

(平均相对丰度>1%)有 5 个，分别为广古菌门

(Euryarchaeota, 44.29%)、奇古菌门(Thaumarchaeota, 

38.48%)、未分类古菌门(unclassified Archaea, 

6.41%)、深古菌门(Bathyarchaeota, 5.41%)和泉

古菌门(Crenarchaeota, 1.72%)，其中广古菌门

(Euryarchaeota)和奇古菌门(Thaumarchaeota)在

古菌群落中处于绝对优势地位(图 3)。属水平 
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表 1  碳酸岩表面古菌群落 α 多样性指数 
Table 1  Alpha diversity index of archaeal community in carbonatite surface 
样本编号 

Sample No. 

风化时间 

Weathering time (a) 

香农指数 

Shannon index 

辛普森指数 

Simpson index 

Chao1 指数 

Chao1 index 

ACE 指数 

ACE index 

S01 19 4.75 0.98 432.00 432.00 

S02 20 4.98 0.98 479.71 484.73 

S03 22 4.66 0.98 446.15 445.62 

S04 23 5.09 0.99 487.79 490.76 

S05 23 4.82 0.98 501.55 506.49 

S06 34 3.89 0.91 509.00 521.07 

S07 37 4.23 0.94 565.92 566.90 

S08 37 4.15 0.94 471.50 474.88 

S09 39 3.57 0.89 551.39 555.72 

S10 47 3.47 0.86 574.74 571.86 

S11 58 3.64 0.86 547.91 536.16 

S12 72 3.62 0.87 540.61 542.95 

S13 76 4.75 0.97 467.76 467.38 

S14 88 3.26 0.86 493.44 503.14 

S15 104 4.89 0.98 539.50 538.49 

S16 133 4.77 0.98 434.27 433.37 

S17 161 4.80 0.98 491.68 496.35 

S18 213 2.95 0.90 457.06 442.34 

 

 
 

图 3  不同风化时间碳酸岩表面古菌群落组成 
Figure 3  Composition of the archaeal community on the limestone surface at different weathering phases. 
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上，所有样本共有 14 个优势属(平均相对丰

度>1%)，平均相对丰度之和为 68.77%，优势属为

氨氧化古菌属(Nitrosocosmicus, 29.55%)、亚硝化

球菌属(Nitrososphaera, 2.28%)、甲烷八叠球菌

属 (Methanosarcina, 4.18%) 、 甲 烷 丝 状 菌 属

(Methanothrix, 3.85%) 、 Methanoperedens 

(2.24%)以及其他未分类属(26.67%) (表 2)。碳酸

岩不同风化时间的 18 个风化残积物样本的古

菌群落物种组成相似，优势门总相对丰度

(96.3%)占比大，但不同样本优势门的相对丰度

存在一定差异(图 3)。此外，将古菌优势门的相

对丰度与碳酸岩风化时间做线性回归拟合可

知(表 3)，广古菌门(Euryarchaeota)、泉古菌门

(Crenarchaeota)随风化时间的增加显著减少

(Slope<0, P<0.05)，而奇古菌门(Thaumarchaeota)

和深古菌门(Bathyarchaeota)随风化时间的增加

无显著变化(P>0.05)。 

2.3  古菌群落共存网络 
为了深入探讨碳酸岩表面风化残积物古菌

群落的种内与种间关系，选择至少在 17 个样本 

 
表 2  碳酸岩表面风化残积物古菌优势属 
Table 2  The dominant genus of archaea on the weathering remnants of carbonate rock surface 
门 

Phylum 

纲 

Class 

目 

Order 

科 

Family 

属 

Genus 

平均相对丰度

Mean relative 

abundance (%)

Bathyarchaeota − − − − 5.41 

Euryarchaeota − − − − 4.44 

Euryarchaeota Methanomicrobia Methanosarcinales Methanosarcinaceae Methanosarcina 4.18 

Euryarchaeota Methanomicrobia Methanosarcinales Methanotrichaceae Methanothrix 3.85 

Euryarchaeota Methanomicrobia Methanosarcinales Methanoperedenaceae Methanoperedens 2.24 

Euryarchaeota Methanomicrobia Methanosarcinales − − 1.85 

Euryarchaeota Halobacteria Halobacteriales − − 1.73 

Euryarchaeota Methanomicrobia Methanophagales − − 1.58 

Thaumarchaeota Nitrososphaeria Nitrososphaerales Nitrososphaeraceae Nitrosocosmicus 29.55 

Thaumarchaeota − − − − 2.52 

Thaumarchaeota Nitrososphaeria Nitrososphaerales Nitrososphaeraceae Nitrososphaera 2.28 

Thaumarchaeota Nitrososphaeria Nitrososphaerales Nitrososphaeraceae − 1.50 

Thaumarchaeota − Nitrosopumilales − − 1.23 

Unclassified Archaea − − − − 6.41 

−：未鉴定出相应的物种水平 

−: The level of the corresponding species not identified. 

 
表 3  古菌优势门相对丰度与风化时间的关系 
Table 3  Relationship of the relative abundance of dominant phyla of archaea and weathering phase 
Phylum Slope SE R2 Adj R2 Parametric P value Significance P value

Euryarchaeota −2.44E-03 −2.44E-03 0.25 0.20 0.036 0.037* 

Crenarchaeota −2.33E-03 8.72E-04 0.31 0.27 0.017 0.017* 

Thaumarchaeota 2.12E-03 2.12E-03 0.09 − − 0.221 

Bathyarchaeota −2.39E-03 1.10E-03 0.23 0.18 0.045 0.057 

SE：标准误差；−：无数据(门相对丰度方差不齐并不服从正态分布，无须进行置换检验)；*：P<0.05 

SE: Standard error; −: No data (variance heterogeneity and non-normality distribution of phyla relative abundance data, so there is 

no need for permutation test); *: P<0.05. 
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中都出现的 182 个核心物种，根据 Spearman 相

关性系数和显著性(R2>0.6, P<0.05)构建物种水

平共存网络(图 4A)。共存网络显示了样品的物

种丰度及共现情况，剔除孤立节点的共现网络

由 147 个节点和 424 条边组成(图 4A)，其中正

相关边数为 416 条，负相关边数为 8 条，正相关

边数远远大于负相关边数，表明碳酸岩表面古菌

群落物种之间的协同作用较强而拮抗作用较弱。

核心物种主要来源于广古菌门 (Euryarchaeota, 

74.83%) ，其次为奇古菌门 (Thaumarchaeota, 

9.52%) 和 未 分 类 古 菌 (unclassified Archaea, 

4.76%)。枢纽物种往往在共存网络中具有较高的

度、高的介数和高的紧密性，可根据度、介数中

心性和紧密中心性 3 个网络属性确定古菌网络

枢纽物种[33]。依据枢纽物种的定义，Candidatus 

Methanoperedens nitroreducens为古菌群落枢纽物

种(图 4B)，隶属于广古菌门(Euryarchaeota)甲烷

八叠球菌目(Methanosarcinales)。 

2.4  古菌群落与环境因子间的相关性 
为了探究古菌群落与风化残积物理化性

质的关系，对风化残积物理化因子与优势菌门

之间进行相关性分析(图 5)。C/P 与广古菌门

(Euryarchaeota) 、 未 分 类 古 菌 (unclassified 

Archaea)、深古菌门(Bathyarchaeota)和泉古菌门 

 

 
 

图 4  碳酸岩表面古菌群落共存网络图   A：红色线条代表负相关，灰色线条代表正相关；线的粗细

代表相关性的强弱，线越粗表示相关性越强，反之则表示相关性越弱；节点颜色代表古菌门类，而节

点大小表示古菌物种的相对丰度大小，节点越大相对丰度越大，反之则相对丰度越小. B：横坐标为紧

密中心性大小，纵坐标为度的大小，形状的大小代表介数中心性大小 

Figure 4  Coexistence network of archaeal communities on limestone surfaces. A: The red line represents 
negative correlation, the gray line represents positive correlation; The thickness of the line represents the 
strength of the correlation, the thicker the line, the stronger the correlation; Otherwise, the weaker the 
correlation; The color of the node represents the archaea, and the node size indicates the relative abundance 
of archaeal species, the larger the node, the greater the relative abundance, and vice versa, the smaller the 
relative abundance. B: The abscissa is the size of the closeness centrality, the ordinate is the size of the 
degree, and the size of the shape represents the size of the between ness centrality. 
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图 5  环境因子与古菌群落之间的相关性   *：P<0.05；**：P<0.01；颜色深浅代表相关性大小 

Figure 5  Correlations between environmental factors and archaeal communities. *: P<0.05; **: P<0.01; 
The shade of color represents the magnitude of the correlation. 

 

(Crenarchaeota)呈极显著正相关；N/P 与广古菌

门 (Euryarchaeota)和深古菌门 (Bathyarchaeota)

呈 显 著 正 相 关 ， C/P 、 N/P 与 奇 古 菌 门

(Thaumarchaeota)呈显著负相关；C/N 与奇古菌

门(Thaumarchaeota)呈显著正相关，与广古菌门

(Euryarchaeota)和深古菌门 (Bathyarchaeota)呈

极显著负相关，而 OC、TN、TN 和 TP 与优势古

菌门的相关性不显著，表明 C/N、N/P 和 C/P 是影

响碳酸岩表面古菌群落结构的主要理化因子。 

2.5  不同风化时间碳酸岩表面古菌群落功能 
2.5.1  碳酸岩表面古菌群落代谢途径 

不同风化时间碳酸岩表面古菌群落非冗余

基因集包含 30 221 个基因，平均序列长度为

492.76 bp，采用 KEGG 数据库进行代谢通路分

析 (图 6)，结果得到 Level 1、Level 2 和 Level 

3 层级代谢通路的个数分别为 6、 43 和   

266 个。Level 1 水平注释到的代谢通路分别为

细胞进程(cellular processes, 2.00%−7.01%)、环境

信息处理 (environmental information processing, 

1.7%−5.7%)、遗传信息进程(genetic information 

processing, 4.83%−13.13%)、人类疾病 (human 

diseases, 2.15%−7.85%)、新陈代谢(metabolism, 

61.97%−84.06%)和有机系统(organismal systems, 

0.84%−13.16%)，其中新陈代谢功能相对丰度最

大，表明新陈代谢为古菌群落的核心功能。Level 

2 水平上，新陈代谢中的 global and overview maps、

氨基酸代谢(amino acid metabolism)、碳水化合

物代谢 (carbohydrate metabolism)、能量代谢

(energy metabolism)、辅助因子和维生素的代谢

(metabolism of cofactors and vitamins)等通路的

相对丰度较大，占比 54.56%。 

2.5.2  碳酸岩表面 N、C、S 循环相关功能类群 

碳酸岩古菌群落 N、C、S 循环功能类群在

地球化学循环过程中发挥重要作用，碳酸岩表

面参与 N、C、S 循环功能的古菌类群主要有奇古

菌门(Thaumarchaeota)、广古菌门(Euryarchaeota)

和泉古菌门(Crenarchaeota)。在碳酸岩风化早

期，广古菌门(Euryarchaeota)能够在极为恶劣的

生态环境中生存，并在 N、C、S 循环功能类群

中优势度最大；相较于碳酸岩风化前期，碳酸

岩风化中后期奇古菌门(Thaumarchaeota)在 N、

C、S 循环功能类群中占绝对优势(图 7)。 
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图 6  KEGG 二级代谢通路相对丰度柱形图 
Figure 6  The histogram of KEGG secondary metabolic pathway relative abundance. 
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图 7  古菌 N、C、S 循环功能群门水平柱状图 
Figure 7  The phyla of the N, C and S cyclic functional groups of Archaea. 

 

3  讨论 
碳酸岩表面古菌群落与喀斯特区原始土壤

的形成与发展密切相关，其在土壤形成与积累

过程中发挥重要作用。本研究采用宏基因组测

序技术对碳酸岩表面古菌群落结构与功能进行

了研究。研究区碳酸岩表面古菌群落多样性高

于贵州南江大峡谷碳酸岩表生环境中的古菌群

落[14]，碳酸岩表面风化残积物古菌群落物种较

为丰富、多样性较高。碳酸岩表面古菌群落由

1 080 个物种组成，隶属于 22 个门 220 个属；

在门水平上，广古菌门(Euryarchaeota)和奇古菌

门(Thaumarchaeota)在古菌群落中占绝对优势，

广古菌门、奇古菌门和泉古菌门分别与碳循环、

氮循环和硫循环有关[34-35]；在属水平上，甲烷

八叠球菌属(Methanosarcina)、甲烷丝状菌属

(Methanothrix)和氨氧化古菌属(Nitrosocosmicus)

等优势属主要参与甲烷代谢(产甲烷和甲烷氧

化)和氨氧化过程[36-37]。从群落组成上看，本研

究结果与贵州南江大峡谷碳酸岩岩生环境的 

古菌群落组成[14]差异较大。唐源等[14]研究表明

其研究区碳酸岩表生古菌群落门水平上主要

由泉古菌门(Crenarchaeota)组成，未发现本研

究中出现的广古菌门(Euryarchaeota)、奇古菌

门(Thaumarchaeota)等优势门类。已有研究认为

典型的古菌群落都反应出对特殊小生境的适应，

环境的差异影响古菌群落结构与多样性[38-39]。

本研究结果显示 C/N、C/P、N/P 是显著影响

碳酸岩表面古菌群落的主要环境因子，而程

跃扬等[16]发现除 C/N 外，pH、可溶性有机碳

(dissolved organic carbon, DOC)也是显著影响

土壤古菌群落的关键因子，田润敏等[40]研究发

现湿地底泥古菌多样性可能受 pH 和盐分含量

的影响。因此，我们认为区域及环境差异可能

是引起研究区域与其他生境古菌群落结构差

异较大的原因。 

我们进一步研究发现，碳酸岩表面风化残
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积物中古菌群落功能丰富，其中新陈代谢功能

最为突出，说明古菌可能参与氨基酸、碳水化

合物等营养物质的合成，为古菌群落提供生长

发育所需的营养物质[41]。广古菌门和奇古菌门

是研究区域碳酸岩表面古菌群落两大主要类

群，广古菌门主要为产甲烷古菌，奇古菌门主

要为氨氧化古菌(图 3，表 3)。产甲烷古菌是甲

烷产生的重要生物源，在碳循环的过程中起重

要作用 [39,42-44]。氨氧化古菌是氨氧化作用的重

要参与者，而氨氧化作用是全球氮循环的中心

环节[45-46]。碳酸岩表面生存环境极为恶劣，古

菌从周围环境中获取营养物质，为古菌群落的生

存繁殖提供能量。正是产甲烷古菌和氨氧化古菌

独特的新陈代谢过程以及它们对极端环境的适

应性，特殊的生存环境可能导致新陈代谢成为古

菌群落的核心功能。值得注意的是，奇古菌门

(Thaumarchaeota)、广古菌门 (Euryarchaeota)

和泉古菌门 (Crenarchaeota)在 C、N、S 循环

功能类群中占优势，已有研究表明广古菌门

(Euryarchaeota)、奇古菌门(Thaumarchaeota)和

泉古菌门(Crenarchaeota)主要参与碳循环、氨氧

化与消化还原和硫循环过程[34]。随风化时间的

增加，碳酸岩风化强度逐渐增加，广古菌门

(Euryarchaeota)和泉古菌门 (Crenarchaeota)相

对丰度显著减少，奇古菌门(Thaumarchaeota)

相对丰度则无显著变化。这可能与古菌群落生

存策略的转变有关，已有研究表明广古菌门

(Euryarchaeota)是 r-策略者，通常生长于贫瘠

环境中 [47]，如产甲烷古菌能够在厌氧环境中

生存 [40]，碳酸岩风化作用初期生存环境恶劣，

r-策略者能适应这样的恶劣环境，碳酸岩风化中

后期生存环境较好，奇古菌门(Thaumarchaeota)

在 C、N、S 循环功能类群中优势度最大，因此，

可能暗示奇古菌门 (Thaumarchaeota)生存对策

为 K-策略。 

4  结论 
碳酸岩表面风化残积物中古菌群落物种较

为丰富、多样性较高。门水平上，优势菌门为

广古菌门(Euryarchaeota, 44.29%)，随后为奇古

菌门(Thaumarchaeota, 38.48%)、未鉴定古菌门

(6.41%)、深古菌门(Bathyarchaeota, 5.41%)和

泉古菌门(Crenarchaeota, 1.72%)；属水平上，

优 势属 由甲 烷八 叠球 菌属 (Methanosarcina, 

4.18%)、甲烷丝状菌属(Methanothrix, 3.85%)、

Methanoperedens (2.24%) 、 氨 氧 化 古 菌 属

(Nitrosocosmicus, 29.55%) 、 亚 硝 化 球 菌 属

(Nitrososphaera, 2.28%) 及 其 他 未 鉴 定 属

(26.67%)组成；C/N、C/P、N/P 是显著影响碳

酸岩表面古菌群落的主要环境因子。进一步分

析发现，碳酸岩表面古菌群落功能丰富，其中

新陈代谢 (metabolism)最为突出，值得注意的

是，核心类群奇古菌门(Thaumarchaeota)和广古

菌门(Euryarchaeota)在 C、N、S 循环功能类群

中占优势。随着碳酸岩风化时间的增加，碳酸

岩风化程度增加，广古菌门、泉古菌门相对丰

度显著减少，而奇古菌门相对丰度则无显著变

化。综上所述，古菌群落随风化时间的增加生

存策略由 r-策略(广古菌门)向 K-策略(奇古菌

门)转变。 
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