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摘要：土壤中自养微生物可以同化大气 CO2并将碳固定于土壤中。与湿润区生态系统相比，干旱区土壤微生物固碳

的相对贡献更大。但当前碳评估模型主要研究植物固碳，往往忽略了土壤微生物的固碳代谢，这不利于全面了解干

旱区生态系统碳汇特征。本研究以内蒙古典型草原和荒漠草原的土壤微生物为对象，剖析了土壤中固碳微生物群

落组成和固碳途径的差异。研究结果显示：1）两种类型草原土壤中共有 14 个固碳微生物类群（纲），其中酸微菌纲、

γ‐变形菌纲和绿弯菌纲在荒漠草原土壤中的丰度显著高于典型草原；2）还原柠檬酸循环（rTCA）和 3-羟基丙酸循环

（3-HP）相对丰度在荒漠草原土壤中显著高于典型草原；3）rTCA 途径关键酶 EC（1. 2. 7. 1）和 EC（1. 2. 7. 3）、3-HP
途径关键酶 EC（6. 4. 1. 2）和 EC（6. 4. 1. 3）的编码基因丰度在荒漠草原土壤中高于典型草原。显然，内蒙古荒漠草

原土壤固碳微生物（纲）、固碳途径及其编码关键酶基因丰度都高于典型草原，由此表明荒漠草原土壤固碳微生物具

有更强的大气 CO2固定潜力。
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Abstract： Autotrophic soil microbes can assimilate atmospheric CO2 and fix carbon into the soil.  The relative 
contributions of soil microorganisms to carbon fixation are greater in arid regions than in humid ecosystems.  
However， current carbon-fixation models mainly focus on plant functions and often neglect the roles of soil 
autotrophs.  Therefore， such models cannot accurately predict carbon sequestration in the soil of arid ecosystems.  In 
this study， we focused on the soil microorganisms of the typical steppe and desert steppe in Inner Mongolia， and 
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analyzed differences in the composition and metabolic pathways of carbon-fixing microbial communities in those 
soils.  The main results were as follows： 1） There were 14 carbon-fixing microbial groups （classes） in soils of both 
categories of steppe， among which Acidimicrobiia， γ -Proteobacteria， and Chloroflexi showed significantly higher 
abundance in the desert steppe soil than in the typical steppe soil； 2） The relative abundance of genes related to the 
reductive citric acid （rTCA） cycle and the 3-hydroxypropionate （3-HP） cycle was significantly higher in the desert 
steppe soil than in the typical steppe soil； 3） The abundance of genes encoding key enzymes in the rTCA pathway 
［EC （1. 2. 7. 1） and EC （1. 2. 7. 3）］ and the 3-HP pathway ［EC （6. 4. 1. 2） and EC （6. 4. 1. 3）］ was higher in the 
desert steppe soil than in the typical steppe soil.  Clearly， the abundance of carbon-fixing microorganism classes， 
carbon-fixation pathways， and genes encoding their key enzymes was higher in the desert steppe soil of Inner 
Mongolia than in the typical steppe soil， indicating that the desert steppe soil microorganisms have stronger potential 
for atmospheric CO2 fixation.
Key words： grassland soil； carbon-fixing microorganisms； carbon-fixation pathways； metagenomics； relative 
abundance

固碳微生物是土壤中的自养微生物，可以将大气中的 CO2同化并且把碳固定于土壤中［1］。这类微生物一般

通过以下 6 种途径进行碳固定，卡尔文循环（Calvin-Benson-Bassham cycle，CBB）是植物、微藻和蓝藻共有的固碳

途 径 ，其 他 5 种 固 碳 途 径 ：还 原 柠 檬 酸 循 环（reductive citric acid cycle，rTCA）、3- 羟 基 丙 酸 循 环（3-

hydroxypropionate cycle，3-HP）、2-羧酸/4-羟基丁酸循环（dicarboxylate/4-hydroxybutyrate cycle，DC/4-HB）、3-羟

基丙酸/4-羟基丁酸循环（3-hydroxypropionate/4-hydroxybutyrate cycle，3-HP/4-HB）和还原性乙酰辅酶 A 途径

（reductive acetyl-CoA pathway，WLP）主要存在于细菌和古细菌中［2］。陆地生态系统土壤自养微生物通过 CO2同

化作用每年可固碳 2×1015~3×1015 g，固碳微生物在湿地、草地和林地土壤中的 CO2固定率分别为 85. 1、21. 9 和

32. 9 mg C·m−2·d−1［3］。在青藏高原，沙漠和草原土壤 CO2 固定率（29 mg·kg-1·d-1）明显高于草甸土壤（18 mg·
kg-1·d-1），土壤微生物固碳量与地上植被生物量呈显著负相关［4］。Chen 等［5］也发现土壤越贫瘠其微生物固碳潜

力越大，土壤微生物 CO2固定对干旱草原的总初级生产力贡献了 18. 2%。内蒙古草原荒漠化严重，近年来不同草

地类型之间转换比较剧烈［6］，但是有关内蒙古不同类型草原土壤固碳微生物的研究鲜有报道。

土壤环境不同，固碳微生物的群落组成也存在较大差异。稻田土壤固碳微生物以固氮螺菌属（Azospirillum）

和红假单胞菌属（Rhodopseudomonas）等化能自养菌为主［7-8］，有些农田土壤还存在大量的慢生根瘤菌属

（Bradyrhizobium）和劳尔氏菌属（Ralstonia）［9］。在高寒草甸土壤中，α-变形菌（α-Proteobacteria）是优势固碳微生

物 类 群［10］。 然 而 ，在 半 干 旱 沙 漠 土 壤 中 除 了 有 大 量 的 变 形 菌 外 ，主 要 的 固 碳 微 生 物 还 包 括 放 线 菌

（Actinobacteria）、酸杆菌（Acidobacteria）和绿弯菌（Chloroflexi）等［11-12］。不同的固碳微生物具有不同的固碳途

径，依赖不同的酶促反应。近年来，宏基因组测序技术被广泛应用于土壤微生物类群组成及其基因丰度的分析。

在干旱区土壤中，cbbL 和 cbbM 是自养微生物的重要固碳基因，编码卡尔文循环的关键酶。尽管荒漠土壤中自养

微生物的丰度低于草甸土壤，但是荒漠土壤卡尔文循环更加活跃，对大气 CO2的固定能力更强［4］。但是，在温带

荒漠生物结皮中编码一氧化碳脱氢酶的基因（coxL）丰度远高于编码 1，5-二磷酸核酮糖羧化酶/加氧酶（Rubisco）
的 cbbL 基因丰度，表明此环境中自养微生物通过 rTCA 途径固体 CO2的活动更加活跃［13］。显然，不同土壤环境中

固碳微生物类群丰度、固碳途径和固碳基因的丰度也不同。

干旱区生态系统植物生长及其固碳潜力受到限制，而土壤微生物具有更强的环境适应能力［14］。和湿润区生

态系统相比，干旱区土壤微生物固碳的相对贡献更大［4，15］。目前生物固碳主要集中在植物固碳研究，对于微生物

固碳研究较少，这不利于全面了解干旱区生态系统碳汇特点。本研究以土壤自养微生物为对象，分析内蒙古典型

草原和荒漠草原土壤中固碳微生物群落组成和代谢途径差异，为科学全面评估内蒙古不同类型草原土壤固碳潜

力提供理论依据。
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1　材料与方法

1. 1　研究区概况

采样区域位于内蒙古荒漠草原和典型草原，采

样时间为 2023 年 8 月 21-23 日。荒漠草原区于乌

兰察布市四子王旗（样点 3，4，6）、包头市达尔罕茂

明安联合旗（样点 1，2）和呼和浩特市武川县（样点

5）取样，典型草原区于锡林郭勒盟东乌珠穆沁旗

（样点 3，4，5，6）和西乌珠穆沁旗（样点 1，2）取样。内

蒙古荒漠草原区群落生物多样性不高，主要有小针

茅（Stipa klemenzii）和短花针茅（Stipa breviflora）；

典型草原区群落多样性相对较高，优势物种有大针

茅（Stipa grandis）和克氏针茅（Stipa kryovii）等［16］。根据国家气象科学数据中心（https：//data. cma. cn）的“中国

地面气象观测历史数据集”，2023 年，荒漠草原区降水量为 210. 2 mm，年平均气温 2. 44 ℃；典型草原区降水量为

309. 9 mm，年平均气温 6. 52 ℃。荒漠草原区土壤主要是棕钙土，典型草原区为黑钙土和栗钙土［17］。采样点位置

见表 1。
1. 2　土壤样品的采集和处理

在两种不同类型草原区各设置 6 个采样点，每个样点 10 m×10 m，进行“S”形采样，用内径 5 cm 的土钻采集

0~10 cm 土层的土壤，混合均匀每个样点采集的土样。将采集后的土壤样品过 2 mm 筛除去植物枯落物和根系，

冷冻运回实验室放入-80 ℃冰箱，用于土壤 DNA 提取和宏基因组测序。

1. 3　土壤 DNA 提取、文库构建和宏基因组测序

本研究委托生工生物工程（上海）有限公司进行土壤 DNA 提取以及后续宏基因组测序。具体试验过程如下：

首先进行土壤 DNA 的提取，然后检测 DNA 样品质量是否符合下游建库标准。如果 DNA 质量合格，从每个 DNA
样品中取 500 ng 进行文库构建。使用 Hieff NGS®MaxUp Ⅱ Illumina®DNA 文库制备试剂盒（12200ES96，
YEASEN，中国）构建测序文库并通过 NovaSeq 6000 测序仪（Illumina，美国）对文库进行双端测序。

1. 4　宏基因组测序数据分析、基因组装、基因功能及物种注释

对下机后测序数据依次进行如下分析：首先去除低质量序列和短序列（Fastp 0. 36），所得高质量序列进行后

续分析。将质控后的序列进行拼接组装（Megahit 3. 13），然后预测这些组装后获得的 contigs 的开放阅读框

（Prodigal 2. 60），将 DNA 序列长度超过 100 bp 的基因作为候选基因集。将所得基因集去冗余后分析各个基因的

丰度。通过 DIAMOND 将基因集氨基酸序列与 NCBI 蛋白数据库（NCBI non-redundant protein sequences）进行

同源分析，获得功能注释和同源物种信息。以 NCBI 微生物分类数据库为基础，分析基因的物种分类注释信息，

然后在界（kingdom）、门（phylum）、纲（class）、目（order）、科（family）、属（genus）、种（species）不同分类学水平上统

计物种的相对丰度。

1. 5　数据分析

在宏基因组物种分类注释数据集中（taxonomy），本研究从“纲”分类数据中查找土壤固碳微生物及其物种相

对丰度。使用 Excel 2019 对不同采样点固碳微生物的相对丰度进行分析，计算同一草原类型不同采样点固碳微

生物相对丰度平均值，并通过单因素方差分析来判断不同数据间的差异显著性。对相对丰度存在显著差异的固

碳微生物（纲）进行深入分析，从“种”分类水平上分析相对丰度前 10 的固碳微生物。在 KEGG pathway 数据集中

分析固碳途径的相对丰度，用上述同样方法计算其平均相对丰度并分析不同数据间的差异显著性。根据固碳途

径中酶的 KEGG 同源基因（KEGG orthology，KO）编号分析该酶编码基因的相对丰度，用上述同样方法计算其平

均相对丰度并分析不同数据间的差异显著性。

表 1　采样点位置信息

Table 1　Locations of sampling points

采样点

Sampling 
points

1

2

3

4

5

6

荒漠草原

Desert steppe

110°36'34. 4'' E，41°52'18. 1'' N

111°5'16. 4'' E，41°47'8. 5'' N

111°37'0. 5'' E，41°41'58. 4'' N

111°52'44. 3'' E，41°52'18. 1'' N

110°50'5. 7'' E，41°20'5. 5'' N

112°10'40. 5'' E，42°26'17. 1'' N

典型草原

Typical steppe

117°41'16. 5'' E，44°54'17. 2'' N

118°34'32. 1'' E，45°5'26. 9'' N

117°29'7. 9'' E，45°30'57. 5'' N

118°29'0. 9'' E，45°47'13. 1'' N

119°10'24. 6'' E，46°9'55. 3'' N

119°37'35. 3'' E，45°47'34. 4'' N
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2　结果与分析

2. 1　荒漠草原和典型草原土壤固碳微生物相对

丰度

对典型草原和荒漠草原土壤微生物宏基因组

进行测序分析，共检测到的固碳微生物包括 3 个古

细菌纲和 11 个细菌纲（表 2）。在固碳古细菌中，亚

硝化球菌纲（Nitrososphaeria）的相对丰度明显大于

另外两类古细菌，而且该类古细菌在荒漠草原土壤

中丰度更高。但是，无论是典型草原还是荒漠草

原，土壤中固碳古细菌的相对丰度都低于细菌。α-

变形菌纲是最主要的固碳细菌，其丰度高于其他细

菌类群，但在两种类型草原土壤中该类固碳细菌的

丰度并没有显著差异。相反，相对丰度较低的酸微

菌纲（Acidimicrobiia）、γ-变形菌纲（γ-Proteobacteria）
和绿弯菌纲在荒漠草原土壤中显著高于典型草原

（P<0. 05）。这 3 类固碳细菌之间的丰度也存在明

显的差异，两类草原土壤中均为酸微菌纲>γ‐变形

菌纲>绿弯菌纲。上述结果表明，内蒙古不同类型

草原土壤中固碳微生物种类（纲）相似，但是不同类

群固碳微生物的相对丰度在两种草原土壤中存在

显著差异。

2. 2　两类草原土壤固碳微生物优势种对比分析

为了进一步明确两类草原土壤中固碳微生物

的组成差异，本研究分析了上述 3 类具有显著差异

的 细 菌（纲）优 势 种（图 1）。 在 酸 微 菌 纲 中 ，

Acidimicrobiia_bacterium 是最主要的固碳细菌，其

相 对 丰 度 占 酸 微 菌 纲 的 59. 01%（典 型 草 原）和

67. 12%（荒 漠 草 原）；其 次 是 Acidimicrobiales_

bacterium。在典型草原和荒漠草原土壤中，相对丰

度居前 10 位的固碳酸微菌菌种组成相同，但是相对

丰度大小略有不同。在 γ‐变形菌纲中，前 10 位的固

碳细菌相对丰度之和占该细菌纲的 60% 左右，低于酸微菌纲和绿弯菌纲的优势固碳菌，后者超过 90%。优势菌

种 组 成 也 不 同 ，荒 漠 草 原 的 Chromatiales_bacterium_USCg_Taylor 替 代 了 典 型 草 原 的 Steroidobacter_

agaridevorans。但不论是典型草原还是荒漠草原，γ-Proteobacteria_bacterium 都是丰度最高的固碳 γ-变形菌。与

酸 微 菌 纲 类 似 ，绿 弯 菌 纲 前 10 位 优 势 菌 种 组 成 在 两 种 草 原 土 壤 中 是 一 致 的 。 Chloroflexi_bacterium 和

Kouleothrix_sp. 是相对丰度较高的两种固碳绿弯菌，其相对丰度之和占该纲 70% 左右。总之，两种草原土壤中优

势固碳细菌菌种组成相似，而且其相对丰度大小排列顺序也较一致；在 3 类固碳细菌中，都有一个突出的优势菌

种，其相对丰度明显大于其他菌种。

2. 3　两种类型草原土壤固碳途径差异分析

土壤固碳微生物主要通过 6 个途径同化 CO2并将其转化为土壤有机碳。基于宏基因组测序数据和 KEGG 数

据库代谢途径注释分析，图 2 为不同草原类型 6 种固碳途径相对丰度比较结果。除了还原性乙酰辅酶 A 通路，存

表 2　典型草原和荒漠草原土壤固碳微生物（纲）相对丰度

Table 2　 Relative abundance of carbon-fixing microorganisms 
（class） in soils of typical steppe and desert steppe （%）

固碳微生物分类（纲）

Carbon-fixing microorganisms （class）

古细菌 Archaea

亚硝化球菌纲 Nitrososphaeria

热原体纲 Thermoplasmata

深古菌纲 Candidatus_Bathyarchaeota

热变形菌纲 Thermoprotei

古丸菌纲 Archaeoglobi

洛基古菌纲 Lokiarchaeia

细菌 Bacteria

α-变形菌纲 α-Proteobacteria

酸微菌纲 Acidimicrobiia

芽单胞菌纲 Gemmatimonadetes

γ-变形菌纲 γ-Proteobacteria

蓝藻纲 Cyanophyceae

厌氧绳菌纲 Anaerolineae

硝化螺旋菌纲 Nitrospiria

绿弯菌纲 Chloroflexi

迷踪菌纲 Unclassified_Elusimicrobia

ζ-变形菌纲 ζ-Proteobacteria

绿菌纲 Chlorobiia

脱硫杆菌纲 Desulfurobacteriia

弯曲杆菌纲 Campylobacteria

热脱硫杆菌纲 Thermodesulfovibrionia

δ-变形菌纲 δ-Proteobacteria （SAR324）

放线菌纲 Actinobacteria

螺旋体纲 Leptospirae

典型草原

Typical steppe

0. 389±0. 203

0. 003±0. 000

0. 003±0. 002

n. d.

n. d.

n. d.

13. 837±3. 349

1. 050±0. 301*

0. 728±0. 170

0. 557±0. 167*

0. 254±0. 065

0. 250±0. 144

0. 165±0. 104

0. 080±0. 028*

0. 007±0. 003

0. 001±0. 001

0. 001±0. 000

n. d.

n. d.

n. d.

n. d.

n. d.

n. d.

荒漠草原

Desert steppe

0. 571±0. 284

0. 003±0. 001

0. 003±0. 001

n. d.

n. d.

n. d.

10. 524±2. 115

1. 397±0. 184*

1. 174±0. 477

0. 906±0. 335*

0. 370±0. 246

0. 373±0. 100

0. 270±0. 096

0. 129±0. 030*

0. 008±0. 002

0. 001±0. 000

0. 001±0. 000

n. d.

n. d.

n. d.

n. d.

n. d.

n. d.

注： 数据均为平均值±标准差。*表示 0. 05 水平上差异显著，n. d. 表示未

检出。

Note： The data present as mean ± standard deviation.  * indicates 
significant difference at the 0. 05 level， n. d.  stands for not detected.
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在于光合生物中的卡尔文循环的相对丰度均低于其余 4 个固碳途径。卡尔文循环常常被认为是自养微生物吸收

CO2最重要的途径［3，18］，但是在内蒙古草原土壤环境中该固碳途径占比明显低于大多数其他原核生物固碳途径。

还原柠檬酸循环途径占比最高，表明该固碳途径是两类草原土壤中自养微生物的主要固碳方式，而且该途径在荒

漠草原土壤中的相对丰度显著高于典型草原（P<0. 05）。类似于 rTCA 循环，两种类型草原土壤中 3-羟基丙酸循

环相对丰度也存在相同的变化趋势，这表明荒漠草原土壤具有更强的微生物固碳潜力。

2. 4　两种草原土壤还原柠檬酸循环和 3-羟基丙酸循环代谢途径及其酶编码基因相对丰度的差异分析

不同植被区土壤微生物碳同化量与固碳微生物的代谢途径及其参与固碳途径酶编码基因的变化密切相关。

典型草原 9 种酶编码基因的相对丰度低于荒漠草原（浅绿色方框，图 3A），3 种高于荒漠草原（浅红色方框）。“*”标
识的方框［EC（1. 2. 7. 1），EC（1. 2. 7. 3）和 EC（2. 3. 3. 8）］表示 rTCA 循环的关键酶，它们依次是丙酮酸：铁氧化还

原蛋白氧化还原酶（pyruvate： ferredoxin oxidoreductase）、铁氧化还原蛋白氧化还原酶（2-oxoglutarate： ferredoxin 

图 1　典型草原和荒漠草原土壤固碳微生物优势种相对丰度变化

Fig. 1　Relative abundance of dominant species of carbon-fixing microorganisms in soils of typical steppe and desert steppe
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oxidoreductase）和柠檬酸裂解酶（citrate lyase）。在荒

漠草原土壤中，前两个关键酶基因的相对丰度高于典

型草原。此外，EC（4. 2. 1. 3）（乌头酸水合酶 aconitate 
hydratase）和 EC（4. 1. 1. 31）（磷酸烯醇式丙酮酸羧化

酶 phosphoenolpyruvate carboxylase）基因相对丰度在

两种草原间存在显著差异，前者荒漠草原较高，后者

典型草原较高。3-HP 途径的酶基因相对丰度变化：13
种酶基因被检测到并加以注释，其中 8 种酶的编码基

因在典型草原土壤中的相对丰度高于荒漠草原，5 种

酶呈相反变化，其中 EC（6. 4. 1. 2）酶基因相对丰度呈

显著性改变（图 3B）。丙酰辅酶 A 羧化酶（propionyl-
CoA carboxylase， EC6. 4. 1. 3）是 3-HP 的另外一个关

键酶，这两种关键酶基因的丰度在荒漠草原土壤中都

高于典型草原。由此可见，荒漠草原土壤 rTCA 和 3-

HP 途径的主要固碳关键酶基因丰度都相对较高，表

明这两类固碳途径在荒漠土壤环境中更加活跃。

3　讨论

微生物固碳过程是指微生物吸收无机碳并将其转化为生物量的过程，这一过程是自然界无机碳转化为有机

碳并进入生物圈的重要步骤［19］。Garritano 等［20］通过分析目前已知的 52515 个微生物基因组发现其中 1007 个基因

组具有固碳途径，这些基因组分别属于 6 个古细菌纲和 19 个细菌纲。在上述的 25 个固碳微生物类群（纲）中，本

研究在内蒙古典型草原和荒漠草原土壤中发现了其中的 14 种，包括 3 个古细菌纲和 11 个细菌纲。不同土壤环境

中固碳微生物的碳同化能力具有明显差异，这是由微生物的种群组成及其数量差异造成的［21］。干旱条件会改变

土壤细菌群落结构，绿弯菌门和 α-变形菌门相对丰度会增加，而酸杆菌门和疣微菌门（Verrucomicrobia）的丰度会

减少［22］。高静等［10］发现 α-变形菌门是青藏高原高寒草甸土壤优势固碳微生物。半干旱沙漠土壤中的优势固碳微

生物类群不同于前者，它们主要包括放线菌、变形菌、绿弯菌和酸杆菌  ［11］。在本研究中，发现酸微菌纲、γ-变形菌

纲和绿弯菌纲在荒漠草原土壤中的丰度显著高于典型草原（表 2），它们分别属于放线菌门、变形菌门和绿弯菌

门。进一步分析发现 Acidimicrobiia_bacterium、γ-Proteobacteria_bacterium 和 Chloroflexi_bacterium 分别是上述

3 个类群微生物的优势种，其相对丰度远超同类（纲）微生物中的其他固碳菌（图 1）。放线菌和变形菌分布广泛，

能适应各种环境，放线菌在养分贫瘠的土壤中适应性更强［23］。相比其他类群的固碳微生物，酸微菌纲、γ‐变形菌

纲和绿弯菌纲更能适应内蒙古荒漠草原土壤环境。

土壤环境不同，自养微生物固定 CO2的代谢途径也存在较大差异［7，11，24］。由于各种 CO2固定途径的能量需求

不同，微生物可以根据 ATP 需求选择相应的固碳途径［25-26］。在农田和草地土壤中，CBB 途径关键酶编码基因的

丰度显著高于其他固碳途径［27-28］，而毛乌素沙地土壤微生物调控 rTCA 循环的基因丰度最高［11，29-30］。rTCA 是存

在于绿硫细菌和少数光合紫色细菌中的一种重要的 CO2固定途径［31］，rTCA 循环固定 CO2消耗的能量较低［26］，这

促使干旱草原土壤自养微生物更加倾向选择这一途径进行固碳。Hall 等［32］研究发现变形菌纲（Proteobacteria）、

厚壁菌门（Firmicutes）和酸杆菌门等微生物类群均具有 rTCA 途径。Gao 等［33］揭示了在酸微菌纲中存在 rTCA 通

路。自然界中发现的 3-HP 途径就是在绿弯菌 C.  aurantiacus中被阐明的［34］。除了 3-HP 途径外，绿弯菌还利用卡

尔文循环以及还原性乙酰辅酶 A 途径进行二氧化碳固定［35］。由此可见，内蒙古荒漠草原土壤 rTCA 和 3-HP 丰度

较高可能是由于酸微菌纲、γ-变形菌纲和绿弯菌纲更倾向于利用这两种固碳途径，而 rTCA 的低能耗更加有利于

酸微菌纲和 γ‐变形菌纲在荒漠土壤中生长繁殖。

调控固碳途径各部分生化反应的酶是影响该途径固碳效率的关键因子［36］。乙酰 -CoA 还原羧化反应是

图 2　典型草原和荒漠草原土壤不同固碳途径的相对丰度

Fig. 2　 Relative abundance of different carbon-fixing 
pathways in soils of typical steppe and desert steppe
*： P<0.05； CBB： 卡尔文循环 Calvin-Benson-Bassham cycle； rTCA： 
还原柠檬酸循环 Reductive citric acid cycle； DC/4-HB： 2-羧酸/4-羟基

丁酸循环 Dicarboxylate/4-hydroxybutyrate cycle； 3-HP/4-HB： 3-羟基

丙酸/4-羟基丁酸循环 3-hydroxypropionate/4-hydroxybutyrate cycle； 3-

HP： 3-羟基丙酸循环 3-hydroxypropionate cycle； WLP： 还原性乙酰辅

酶 A 途径 Reductive acetyl-CoA pathway.
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rTCA 循环的关键步骤，该反应受 EC（1. 2. 7. 1）和 EC（1. 2. 7. 3）两个关键酶调控。图 3A 显示内蒙古荒漠草原土

壤中这两个关键酶基因丰度高于典型草原，这使得 rTCA 循环在该类型土壤环境中具有更高的效率。另外，

rTCA 中间体生成是该循环顺利进行的一个重要步骤，这是靠磷酸烯醇式丙酮酸羧化酶 EC（4. 1. 1. 31）通过羧化

反应实现的。Huang 等［24］研究发现黄土高原土壤 EC（4. 1. 1. 31）编码基因丰度与微生物碳同化量呈显著负相关。

结果显示荒漠草原土壤 EC（4. 1. 1. 31）显著低于典型草原，这再次表明荒漠草原土壤微生物具有更强的 rTCA 固

图 3　两类草原土壤中调控还原柠檬酸循环和 3-羟基丙酸循环的酶编码基因相对丰度的变化

Fig. 3　 Comparing the relative abundances of enzyme coding genes regulating reductive citric acid cycle （rTCA） and 3-

hydroxypropionate cycle （3-HP） in two types of grassland soils
A： 调控还原柠檬酸循环的酶编码基因相对丰度变化； B： 调控 3-羟基丙酸循环的酶编码基因相对丰度变化； 方框内编号表示固碳途径的调控酶，红

色方框表示酶编码基因的相对丰度典型草原显著高于荒漠草原（P<0.05），浅红色方框表示酶编码基因的相对丰度典型草原高于荒漠草原，但无显

著性差异（P>0.05）； 绿色方框表示酶编码基因的相对丰度典型草原显著低于荒漠草原（P<0.05），浅绿色方框表示酶编码基因的相对丰度典型草

原低于荒漠草原，但无显著性差异（P>0.05）； 白色方框代表在本次宏基因组测序分析中未注释到该酶的编码基因； *表示还原柠檬酸循环或者 3-羟

基丙酸循环的关键酶。A： Comparing the relative abundance of enzyme coding genes regulating the reductive citric acid cycle （rTCA）； B： Comparing 
the relative abundance of enzyme coding genes regulating the 3-hydroxypropionate cycle （3-HP）. The number inside the box indicates the regulatory 
enzyme of the carbon sequestration pathway， and the red boxes indicate that the relative abundance of enzyme coding genes is significantly higher in 
typical steppe than in desert steppe （P<0.05）. The light red boxes indicate that the relative abundance of enzyme coding genes is higher in typical steppe 
than in desert steppe， but there is no significant difference （P>0.05）. The green boxes indicate that the relative abundance of enzyme coding genes is 
significantly lower in typical steppe than in desert steppe （P<0.05）， while the light green boxes indicates that the relative abundance of enzyme coding 
genes is lower in typical steppe than in desert steppe， but there is no significant difference （P>0.05）. The white boxes indicate the genes encoding the 
enzyme that was not annotated in metagenomic sequencing analysis. “*” marks the key enzyme of rTCA or 3-HP.
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碳能力。在黄土高原不同植被区土壤中，3-HP 循环的编码酶基因丰度与微生物碳同化量呈显著正相关，如 EC
（6. 4. 1. 2）［20］。图 3B 结果表明荒漠草原土壤 EC（6. 4. 1. 2）基因丰度显著高于典型草原，由此推测该类型土壤中

固碳微生物通过 3-HP 途径进行 CO2固定的能力强于典型草原。

4　结论

土壤自养微生物类群组成、固碳途径选择及其编码关键酶基因的数量都会影响土壤固碳能力。在本研究中，

通过土壤宏基因组测序分析发现，内蒙古荒漠草原 3 类土壤固碳微生物（纲）、rTCA 和 3-HP 固碳途径及其部分编

码关键酶基因丰度都显著高于典型草原，由此表明荒漠草原土壤固碳微生物具有更强的大气 CO2固定的潜力。
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