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两种母质的红壤性水稻土中微生物硫循环代谢途径特征* 

李致同，亢宗静，王智慧，赵永鹏，余子洁，蒋先军† 
（西南大学资源环境学院，重庆 400715） 

摘  要：水稻土氧化还原交替频繁，使不同形态的硫元素转化的生物化学反应活跃，对水稻生产影响显著。以花岗岩和第四

纪红色黏土母质发育的红壤性水稻土为研究对象，通过宏基因组测序以及生物信息学分析，研究红壤性水稻土硫循环途径相

关功能微生物特征，包括有机硫转化途径、其他（转运）途径、同化硫酸盐还原途径、硫氧化途径、异化硫酸盐还原途径以

及硫歧化途径。结果表明：两种母质发育的红壤性水稻土具有相同的硫循环途径特征，即有机硫转化途径微生物功能基因丰

度的发生频率 高，每百万个带注释的细菌序列平均检测到 16 000 个有机硫转化的功能基因；硫歧化途径微生物功能基因

丰度的发生频率 低，每百万个带注释的细菌序列平均仅检测到 116 个硫歧化途径功能基因。两种母质发育的红壤性水稻土

中主导硫循环的微生物，在门分类水平上，微生物组成没有显著差异，均以变形菌门（Proteobacteria）、酸杆菌门

（Acidobacteria）、绿弯菌门（Chloroflexi）为优势菌门，占比分别为 55.19%、10.61%、7.18%。在种水平分类上则差异显著，

花岗岩母质发育的水稻土中硫循环途径微生物相对丰度更高，且所有途径的优势菌种均为 Deltaproteobacteria、Acidobacteria、

Betaproteobacteria，其丰度占花岗岩母质水稻土硫循环微生物丰度的 40%以上；而在第四纪红色黏土母质发育的水稻土中参

与硫循环每条途径的优势功能微生物更加丰富，如在有机硫转化途径中 Gemmatirosa kalamazoonesis 丰度 高，在其他（转

运）途径 Azoarcus sp.丰度 高，在同化硫酸盐还原途径丰度 高的微生物是 Anaeromyxobacter sp.。综上，两种不同母质发

育的红壤性水稻土中存在相同的硫循环途径特征，两种母质发育的红壤性水稻土中主导硫循环的微生物在门水平上没有显著

差异，但在种水平分类上差异显著，表明不同母质中会存在着独特的优势硫转化功能菌群。 

关键词：红壤性水稻土；硫循环途径；微生物群落结构；宏基因组 
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Abstract: 【Objective】The frequent redox alternations in paddy soils make the biochemical reactions of different forms of sulfur 
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active, which has a significant influence on rice production.【Method】This study aimed to explore the characteristics of sulfur 

cycling pathways in red paddy soils with different parent materials. Also, the influence of parent materials on the characteristics 

of sulfur cycling pathways, sulfur metabolizing microorganisms, and the main functional microbial communities responsible for 

each sulfur cycling pathway; including the organic sulfur transformation pathway, other (transfer) pathway, assimilate sulfate 

reduction pathway, sulfur oxidation pathway, alienation sulfate sulfur reduction approach and disproportionation. 【Result】The 

two kinds of parent material developed red paddy soils had the same characteristics of the sulfur cycle pathway. The frequency of 

microbial functional gene abundance in the organic sulfur transformation pathway was the highest, with an average of 16 000 

organic sulfur transformation functional genes detected per million annotated bacterial sequences. Also, the frequency of the 

abundance of sulfur disambiguation pathway functional genes was the lowest, and only 116 genes were detected per million 

annotated bacterial sequences. At the level of phylum classification, there was no significant difference in the composition of 

microorganisms leading the sulfur cycle in the two parent soils. Proteobacteria, Acidobacteria and Chloroflexi were the dominant 

groups, accounting for 55.19%, 10.61% and 7.18%, respectively. There were significant differences in species classification, and 

the relative abundance of sulfur-cycling microorganisms in paddy soils developed from granitic parent material was higher. The 

dominant bacteria in all the channels were the Deltaproteobacteria, Acidobacteria, and Betaproteobacteria, and this abundance 

accounted for more than 40% of the sulfur-circulating microorganisms in granitic parent paddy soil. However, dominant 

functional microorganisms involved in each pathway of the sulfur cycle were more abundant in paddy soil developed from 

Quaternary red clay parent material, for example, Gemmatirosa kalamazoonesis had the highest abundance in organic sulfur 

transformation pathway while Azoarcus sp. was found in other(transport)pathways. The microorganisms with the highest 

abundance in the assimilation sulfate reduction pathway are Anaeromyxobacter sp. 【Conclusion】 The same sulfur cycling 

pathway was observed in paddy soils derived from red earth with two different parent materials. There was no significant 

difference in the dominant sulfur-cycling microorganisms in paddy soils derived from red earth with two parent materials at the 

phylum level. However, there were significant differences in species-level classification, indicating that there is unique dominant 

sulfur transformation functional flora in soils of different parent materials. 

Key words: Red paddy soil; Sulfur cycle pathway; Microbial community structure; Metagenomics 

硫元素是生物体必需的营养元素之一，是生命

物质的主要构成组分，且在生命新陈代谢过程中扮

演着重要的角色[1-2]。硫元素的化学性质活泼，价态

从–2 价到+6 价不等，而不同价态硫化合物之间的相

互转化主要由代谢功能多样的微生物所驱动， 终

构成了土壤硫循环[3-4]。微生物驱动的硫循环可分为

六个途径：有机硫转化途径、其他（转运）途径、

同化硫酸盐还原途径、硫氧化途径、异化硫酸盐还

原途径以及硫歧化途径[5-7]。目前，对全球硫循环的

研究已有很多，但这些研究主要关注于无机硫的循

环代谢，尤其是异化硫酸盐还原过程 [8-10]。技术条

件在很大程度上限制了对硫循环整体代谢途径及其

机制的认识[11]。由于受技术条件限制，对硫的生物

转换特征及机制了解尚不充分。相较于传统方法，

宏基因组测序技术可直接从环境样品中提取 DNA

进行深度测序，能够更加全面、真实、精确地反映

微生物群落的遗传信息[12-14]。因此，目前宏基因组

测序技术是实现微生物群落全覆盖的有效方法，被

广泛应用于微生物群落多样性和组成的分析。 

红壤性水稻土是我国南方水稻生产重要的土壤

类型，其总面积约占全国耕地面积的 30%，其粮食

贡献率接近全国粮食总产量的 50%[15-16]，是重要的

农业土壤资源。在稻田生态系统中，硫元素含量与

碳和氮元素相比并不丰富，但其所发挥的作用却不

能忽视。例如，水稻植株中 90%以上的有机硫会参

与氨基酸和蛋白质的合成[17]，但高浓度硫化氢会极

大危害水稻种子的萌发及根系的生长，从而降低水

稻产量[18]。由于水稻独特的种植模式，稻田土壤长

期处于干湿交替状态，其氧化还原过程交替频繁，

不同形态的硫元素转化的生物化学反应活跃，为不

同硫元素转化的生物化学循环途径提供了良好的环

境[19]。因此，研究红壤性水稻土中微生物驱动的硫

元素代谢循环途径特征对了解红壤性水稻土硫循环

具有重要的意义。本文的研究拟回答如下科学问题：
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红壤性水稻土的硫循环途径特征是什么？不同母质

发育的红壤性水稻土是否具有相同的硫循环途径特

征？负责硫循环各途径的微生物群落结构组成特点

如何？特定的母质中是否存在独特的优势硫转化功

能菌群？ 

为了回答上述科学问题，本研究分别以花岗岩

和第四纪红色黏土母质发育的红壤性水稻土为研究

对象，通过宏基因组生物信息学技术，探究两种不

同母质发育的红壤性水稻土中硫循环相关功能微生

物群落组成，分析两种不同母质发育的红壤水稻土

硫循环途径特征及其相关功能微生物群落结构特

点，旨在揭示红壤性水稻土中硫循环代谢途径特征，

增强在微观尺度上对水稻土中硫循环机制的理解。 

1  材料与方法 

1.1  研究区概况 

供试土壤样品是两种不同母质发育的红壤性水

稻土，分别为第四纪红色黏土母质发育的祁阳水稻

土（DSJ）和花岗岩母质发育的海南水稻土（HG）。 

第四纪红色黏土母质发育的祁阳水稻土（DSJ）

采自中国农业科学院湖南祁阳农田生态系统国家野

外科学观测研究站（26°45′42″N、111°52′32″E），该

地区属于亚热带气候，海拔 150 ～ 170 m，年平均

气温 17.8 ℃，年平均降水 1 290 mm。该地区主要

种植双季稻，每季水稻总施肥量为 N 160 kg·hm–2、

P2O5 90 kg·hm–2、K2O 90 kg·hm–2。土壤母质为第四

纪红色黏土，土壤质地为壤质黏土。 

花岗岩母质发育的海南水稻土（HG）采自海南

省儋州市西培农场附近（19°48′83″N、109°47′61″E），

该地区属于热带海洋季风气候，高温多雨，年平均气

温为 22.5 ～ 25.6 ℃，年平均降水 140 ～ 1 800 mm。

该 地 区 主 要 种 植 双 季 稻 ， 每 季 水 稻 总 施 肥 量 为

N 160 kg·hm–2、P2O5 95 kg·hm–2、K2O 95 kg·hm–2。

土壤母质为花岗岩，土壤质地为砂质壤土。 

1.2  土壤样品采集与测定方法 

土壤样品采集于 2020 年 12 月，在两种母质发

育的红壤性水稻土中，分别随机选取 3 个面积为

25 m2 的小区，各小区间隔不低于 10 m，按照梅花

形布点的方式用直径 2.5 cm 的土钻钻取 0 ～ 15 cm

土壤，置于有干冰的盒子中带回实验室，去除土样

中的枯枝落叶等杂物后，一部分土样风干用于土壤

基本理化性质的测定，另一部分土样保存于–80 ℃

冰箱用于后续 DNA 提取及宏基因组测序。 

土壤基本理化性质参考《土壤农化分析》进行测

定[20]。土壤全硫含量使用元素分析仪（Vario Microcube，

Elementar，Hanau，德国）测定；土壤水溶性硫和吸

附性硫分别以 H2O 和 KH2PO4（P，500 mg·L–1）溶液

为浸提剂，浸提液过滤后于电感耦合等离子体原子发

射光谱（ICP·AES）测定，本研究中有效硫含量为水

溶性硫与吸附性硫之和；有机硫由全硫和有效硫的差

值获得[21]。土壤基本理化性质见表 1。 

表 1  供试土壤基本理化性质 

Table 1  Physical and chemical properties of tested soil 

处理 

Treatment 
pH 

有机质 

SOM/ 

（g·kg–1） 

全氮 

TN/ 

（g·kg–1） 

全磷 

TP/ 

（g·kg–1）

全钾 

TK/ 

（g·kg–1） 

全硫 

TS/ 

（mg·kg–1）

有效硫 

AS/ 

（mg·kg–1） 

有机硫 

OS/ 

（mg·kg–1）

HG 5.15±0.05* 23.78±1.08* 1.82±0.35 0.49±0.04 18.30±0.52* 382.0±3.6* 51.00±2.04* 331.0±2.9* 

DSJ 5.74±0.06 15.03±0.32 1.26±0.18 0.56±0.04 11.93±0.42 314.7±6.5 66.26±2.65 248.4±4.8 

注：HG，花岗岩母质发育的红壤性水稻土；DSJ，第四纪红色黏土母质发育的红壤性水稻土，下同。表中数据为平均值±标准

偏差（n=3）；*表示不同母质发育的红壤性水稻土理化性质之间存在显著差异（P < 0.05）。Note：HG，red paddy soil with granite parent 

material；DSJ，red paddy soil with Quaternary red clay parent material，The same below. Values were presented as mean±standard deviation

（n=3）；* indicates significant difference in the physicochemical properties of red paddy soils with different parent materials（P < 0.05）. 

 

1.3  土壤 DNA 提取和宏基因组测序 

采用 FastDNA Spin kit for soil（MP Biomedicals，

Cleveland，OH，USA）试剂盒，按照操作手册提取

土壤样品的 DNA。对所提取的总 DNA 进行质量检

测：1%琼脂糖凝胶电泳测定 DNA 质量；超微量分

光光度计 NanoDrop 2000（Thermo Fisher Scientific，
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USA）测定 DNA 纯度和浓度。取 2 μg DNA 样品备

送派森诺生物科技有限公司进行宏基因组测序，采

用 Illumina Hiseq 高通量测序平台测序。 

1.4  宏基因组序列分析与数据统计分析 

宏基因组测序数据分析从原始 FASTQ 文件开

始，首先使用软件 Seqprep 和 Sickle 对下机原始数

据进行去接头、质量剪切以及去污染等优化处理，

然后使用软件 SOAPdenovo、MetaGene 分别对通过

质量筛查的有效序列进行拼接组装和基因预测，

后使用比对软件 BLASTP（BLAST Version 2.2.28+，

http://blast.ncbi.nlm.nih.gov/Blast.cgi ） 将 基 因 集 与

SCycDB 数据库（一个快速注释宏基因组研究中硫

循环微生物群落的数据库）[5]进行比对（BLAST 比

对参数设置期望值 e-value 为 10–5），并通过 SCycDB

数据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。采用 SPSS 26.0 进行统计分析，单因素方差分

析（One-way ANOVA）检验两种母质发育的红壤

性水稻土中硫循环各途径的功能基因丰度均值差

异的显著性（差异水平 P < 0.05），用独立样本 t 检

验两种母质发育的红壤性水稻土的基本理化性质，

用 Spearman（斯皮尔曼）相关性分析土壤硫含量与

硫循环各途径的相关性；用 Origin 22.0 做硫循环途

径的发生频率图；用 R 语言中 ggplot2 包绘制门水

平以及种水平上的微生物群落结构图。 

2  结  果 

2.1  宏基因组测序基本数据 

如表 2 所示，经过 Hiseq 高通量测序后，花岗

岩母质发育的红壤性水稻土（HG）和第四纪红色黏

土母质发育的红壤性水稻土（DSJ）分别产生了大

约 12 Gb、11 Gb 的数据量，原始序列经过滤，去除

低质量序列、模糊序列和嵌合体序列后，分别得到

了平均 60 105 693、87 331 963 条清除后序列条数。

宏基因组测序结果几乎涵盖了环境样品中所有的微

生物，所有样品的覆盖度都在 97%以上，说明该结

果能够比较全面真实地反映土壤微生物群落组成。 

表 2  土壤基因组 DNA 测序数据统计 

Table 2  Statistics of soil genomic DNA sequencing data 

原始数据 Raw data 清除后数据 Clean data 
处理 

Treatment 
原始序列条数 

Raw reads 

原始总序列长度 

Raw bases/bp 

清除后序列条数 

Clean reads 

清除后总序列长度 

Clean bases/bp 

比例 

Coverage/% 

HG 50 753 594 7 367 559 412 49 216 546 7 276 201 675 98.36 

 61 944 484 9 035 671 732 60 272 936 8 920 918 701 98.32 

 72 547 090 10 395 158 020 70 827 598 10 278 732 250 98.55 

DSJ 83 898 288 12 584 743 200 83 646 593 12 545 559 307 99.70 

 92 994 932 13 949 239 800 92 781 043 13 915 323 909 99.77 

 85 808 518 12 871 277 700 85 568 254 12 833 610 061 99.72 

 

2.2  细菌、古菌和真菌对各个硫循环途径发生频

率的贡献 

细菌、古菌和真菌完成的硫转化途径功能基因

丰度如图 1 所示。为了使宏基因组测序深度标准化，

本研究将每个硫循环途径的基因丰度作为其在样品

内的检出频率（图 1）。细菌序列在基因文库中处于

主导地位，占所有序列的 99.52%，其次为古菌占

0.442%和真菌占 0.0317%。细菌和古菌在两种母质

发育的红壤性水稻土中硫循环途径发生频率表现出

相似的趋势，即有机硫转化途径微生物功能基因丰

度的检出频率 高，每百万个带注释的细菌序列平

均检测到 16 000 个功能基因，硫歧化途径微生物功

能基因丰度的检出频率 低，每百万个带注释的细

菌序列平均检测到 116 个功能基因。细菌和古菌的

硫循环各途径的微生物功能基因丰度检出频率均表

现出花岗岩母质发育的红壤 > 第四纪红色黏土母

质发育的红壤的趋势，但古菌中微生物内部的转运

途径微生物功能基因丰度发生频率比同化途径、氧 
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注：1 表示有机硫转化途径；2 表示其他（转运）途径；3 表示同化硫酸盐还原途径；4 表示硫氧化途径；5 表示异化硫酸盐还原途

径；6 表示硫歧化途径。下同。Note：1 represents the organic sulfur conversion pathway；2 means other（transit）routes；3 represents the 

assimilative sulfate reduction pathway；4 represents the sulfur oxidation pathway；5 represents the dissimilated sulfate reduction pathway；

6 represents the sulfur disproportionation pathway. The same below. 

 
图 1  细菌、古菌和真菌参与的硫循环途径微生物功能基因的相对丰度 

Fig. 1  Relative abundance of microbial functional genes for each sulfur cycling pathway in bacteria，archaea and fungi 

化途径的发生频率更低。花岗岩母质发育的红壤性

水稻土中真菌参与的硫循环途径微生物功能基因仅

在有机硫转化途径中检测到；第四纪红色黏土母质

发育的水稻土中真菌参与的硫循环途径功能基因仅

异化硫酸盐途径未检测出。 

2.3  红壤性水稻土不同途径硫代谢过程功能基因

丰度 

对不同母质发育的红壤水稻土所涉及的 6 条硫

循环代谢途径的微生物功能基因丰度进行单因素方

差分析，结果表明，两种母质发育的红壤水稻土中

硫循环六条途径微生物功能基因均能被检测到，且

花岗岩发育的水稻土中硫循环途径的微生物功能基

因丰度均显著高于第四纪红色黏土发育的水稻土（P 

< 0.05，图 2）。其中有机硫转化途径微生物功能基

因的丰度在两种母质发育的水稻土中均 高，且远

远高于其他硫循环途径微生物功能基因的丰度；而

硫歧化途径微生物功能基因的丰度 低。值得注意

的是，相对研究较多的异化硫酸盐还原途径的微生

物功能基因丰度却很低。 

2.4  硫循环途径的微生物群落结构 

在门水平分类上，两种母质发育的红壤性水稻

土中硫循环微生物群落组成相似（图 3）。相对丰度

≥1%的门类有 15 个，主要是变形菌门（Proteobacteria）、

酸杆菌门（Acidobacteria）、绿弯菌门（Chloroflexi）、

硝化螺旋菌门（Nitrospirae）、放线菌门（Actinobacteria）

等，约占两个样本硫循环各途径总序列的 97%。相

对丰度≤1%的门类仅占两个样品硫循环各途径总

序列的 3%（图 3）。变形菌门（Proteobacteria）在两

个母质发育的红壤性水稻土中均属于优势菌门，相 

 

注：大写字母表示花岗岩母质发育的红壤性水稻土中存在显著

性差异（P < 0.05），小写字母表示第四纪红色黏土发育的红壤

性水稻土中存在显著性差异（P < 0.05）；纵坐标值是从每百万

个基因序列中检测到的目标功能基因的相对丰度。Note：Capital 

letters indicate significant differences in red paddy soils with 

granitic parent material（P < 0.05），Lowercase letters indicate 

significant differences in red paddy soils with red clay development 
during the Quaternary period（P < 0.05）. The ordinate value is the 

relative abundance of a target functional gene detected per million 
gene sequences. 

 
图 2  六种硫循环途径涉及的微生物功能基因丰度 

Fig. 2  Abundance of microbial functional gene involved in six 
sulfur cycling pathways 
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注：A 表示花岗岩母质发育的红壤，B 表示第四纪红色黏土母质发育的红壤。1 表示有机硫转化途径，2 表示其他（转运）途径，

3 表示同化硫酸盐还原途径，4 表示硫氧化途径，5 表示异化硫酸盐还原途径，6 表示硫歧化途径。下同。Note：A represents the red 

soil developed from granite parent materials，and B represents the red soil developed from quaternary red clay parent materials.1 represents 

the organic sulfur conversion pathway，2 represents other（transport）pathways，3 represents the assimilative sulfate reduction pathway，4 

represents the sulfur oxidation pathway，5 represents the dissimilar sulfate reduction pathway，and 6 represents the sulfur disproportionation 

pathway. The same below. 

 
图 3  参与硫循环涉及的微生物群落结构（门水平） 

Fig. 3  Microbial community structure involved in sulfur cycling pathway at the phylum level 

对丰度占比 55%以上。其次酸杆菌门（Acidobacteria）、

绿弯菌门（Chloroflexi）、硝化螺旋菌门（Nitrospirae）

以及放线菌门（Actinobacteria），占比分别为 10.61%、

7.18%、5%以及 4.89%。这五大优势菌门共占总微

生物群落的 80%以上。但在第四纪红色黏土母质发

育的红壤性水稻土硫循环各途径中均存在丰度较高

的未鉴定门类微生物，尤其是在异化硫酸盐还原途

径中丰度 高，占比 33.29%；并且硫歧化途径中疣

微菌门（Verrucomicrobia）和厚壁菌门（Firmicutes）

的占比明显高于其他途径以及花岗岩发育的水稻

土，占比分别为 21.42%和 11.11%。 

对两种母质发育的红壤性水稻土中参与硫循环

的微生物物种丰度进行热图展示，如图 4 所示。两

种母质发育的红壤性水稻土中介导硫循环途径的优

势微生物种群差异较大。如 Deltaproteobacteria、

Acidobacteria、Betaproteobacteria 在花岗岩母质发

育的红壤性水稻土硫循环所有途径中均属于优势功

能微生物，其丰度占花岗岩母质水稻土所有硫循环

微生物丰度的 40%以上，且参与花岗岩母质发育的

红壤性水稻土硫循环途径中微生物相对丰度较第四

纪红红壤性水稻土的更高。第四纪红色黏土母质发

育的水稻土中介导硫循环各途径的微生物丰度均低

于花岗岩母质发育的水稻土，但参与其硫循环的优

势 微 生 物 却 更 加 丰 富 ， 如 在 有 机 硫 转 化 途 径 中

Gemmatirosa kalamazoonesis 丰度 高；在其他（转

运）途径 Azoarcus sp.丰度 高；在同化硫酸盐还原

途径 Anaeromyxobacter sp.丰度 高；在硫氧化途径、

异化硫酸盐还原途径以及硫歧化途径中丰度 高的微生

物分别为 Betaproteobacteria、Candidatus Filomicrobium 

marinum 和 Opitutus terrae。两种母质发育的红壤性

水稻土中参与异化硫酸盐还原途径和硫歧化途径的

微生物菌种类别均相对较少，尤其是在第四纪红色

黏 土 母 质 发 育 的 水 稻 土 中 。 Betaproteobacteria 、

Anaeromyxobacter dehalogenans 和 Pseudolabrys 

taiwanensis 是两种红壤性水稻土中硫循环各途径所

共有的细菌。在两种母质发育的红壤性水稻土中介

导硫循环各条途径丰度位居前 20 的微生物中并未

检测出真菌和古菌。 
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注：仅展示不同母质发育水稻土中每条硫循环途径功能微生物中丰度 高的前 20 个物种。Note：Only the top 20 species of 

microorganisms with the highest abundance of each sulfur cycling pathway in paddy soils with different parent materials were displayed. 

 
图 4  硫循环途径的微生物群落结构（种水平） 

Fig. 4  Microbial community structure of sulfur cycling pathway at the species level 

2.5  土壤硫含量对红壤性水稻土不同途径硫代谢

过程功能基因丰度的影响 

对土壤硫含量与两种母质发育的红壤性水稻

土中硫循环各途径功能基因进行相关性分析，结果

表明，红壤性水稻土中硫含量会对硫循环途径功能

基因相对丰度产生影响（图 5）。如土壤全硫含量

与同化硫酸盐还原途径呈显著正相关（P < 0.05）；

土壤有机硫含量与同化硫酸盐还原途径呈显著正

相关（P < 0.05）；土壤有效硫与除同化硫酸盐还原

途 径 以外的所有硫循环都呈现显著负相关（P < 

0.05），其中与其他（转运）途径呈现极显著负相关

（P < 0.01）。 
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注：*表示硫含量与硫循环不同途径间的存在显著差异（P < 0.05），**表示硫含量与硫循环不同途径间的存在极显著差异（P < 0.01）。

Note：* indicates significant difference between sulfur content and different pathways of the sulfur cycle（P < 0.05），** indicates very 

significant difference between sulfur content and different sulfur cycle pathways（P < 0.01）. 

 
图 5  土壤硫含量与硫循环各途径功能基因相对丰度的相关性分析 

Fig. 5  Correlation analysis between soil sulfur content and relative abundance of functional genes in sulfur cycle pathways 

3  讨  论 

3.1  红壤性水稻土中硫循环特征 

通过宏基因组深度测序后发现在两种母质发育

的红壤性水稻土中，有机硫转化途径的功能基因相

对丰度是检出频率 高的硫循环途径，显著高于其

他硫循环途径功能基因的相对丰度（P < 0.05），而

硫歧化途径功能基因相对丰度的检出频率 低（图

2）。由微生物驱动的全球硫循环中能够介导有机硫

转化过程的功能基因广泛分布于环境中。对淡水、

温泉及海洋沉积物的宏基因组分析中发现，有机硫

转化过程的微生物系统发育多样性以及功能基因丰

度 高，而介导硫歧化途径的微生物功能基因丰度

低[5]。Carrión 等[22]对湖泊、河流、海洋沉积物以及

多种土壤环境中的硫代谢功能微生物进行宏基因组学

分析表明，有机硫转化过程中能够将甲硫醇（CH3SH；

MeSH）转化为二甲基硫（dimethyl sulfide；DMS）

的甲硫醇甲基转移酶（Methanethiol S-methyltransferase；

MddA）广泛存在于海洋和陆地环境中，其在土壤环

境中 为丰富，土壤环境中约有超过 76%的细菌均

存在该酶基因，包括放线菌、根瘤菌和沉积物假单

胞菌等。也有研究发现，硫歧化途径的硫氧化还原

酶（Sulphur oxygenase/reductase；SOR）仅在约 35

种不同的细菌和古细菌中被发现，包括嗜中温和嗜

极端微生物（如嗜热微生物、嗜碱微生物以及嗜酸

微生物等）[23]，进一步表明了土壤环境中硫歧化途

径的发生频率相对较低。与营养循环相关的宏基因

组序列数量越多表明营养循环速率越快[24-25]，因此

本研究中花岗岩母质发育的红壤性水稻土中硫循环

速率要远高于第四纪红色黏土母质发育的红壤性水

稻土。 

已有研究表明，土壤养分含量（如有机质、全

氮、全硫以及有效硫等）能够显著影响土壤微生物

群落丰度与多样性。Taketani 等[26]发现沉积物中的

有机碳是微生物进行硫酸盐还原反应的电子供体，

沉积物中硫酸盐还原菌可代谢的碳源与硫酸盐还原

率呈正相关。Mishra 等[27]发现，在印度红树林雨季

有较高含量的土壤养分，致使雨季较旱季有着更丰

富的硫氧化微生物。在本研究中，土壤有效硫（AS）

的含量与土壤硫循环途径整体呈显著负相关（P < 

0.05，图 5），而第四纪红色黏土发育的红壤性水稻

土中有效硫含量显著高于花岗岩母质发育的红壤性

水稻土（P < 0.05，表 1），推测养分含量较高可能

是造成花岗岩母质发育的红壤性水稻土中硫循环的

微生物功能基因相对丰度显著高于第四纪红色黏土

母质发育的红壤性水稻土中的功能基因相对丰度的

重要原因之一（图 2）。 

3.2  母质对硫循环功能微生物的影响 

已有研究发现，微生物群落并非是均匀分布的，

而是呈现一种少量优势物种和大量的稀有物种的规

律，且少量优势物种丰度较高[28]。本研究发现，在

门水平分类上，两种母质发育的红壤性水稻土中参

与硫循环的微生物群落组成相似（图 3），相对丰

度大于等于 1%的门类占总微生物群落相对丰度的

80%以上，其优势菌门均属于变形菌门（Proteobacteria）、
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酸杆菌门（Acidobacteria）、绿弯菌门（Chloroflexi）、

硝化螺旋菌门（Nitrospirae）和放线菌门（Actinobacteria）

等，这与陈俊松等[29]对湖泊硫循环微生物的研究中

的结论相似。有研究对淡水、温泉、海洋沉积物和

土壤 4 种生境中参与硫循环的微生物群落进行分类

学分析也发现，变形菌门（Proteobacteria）在 4 种

生境中均为硫循环微生物群落的优势门类[5]。对同

一循环途径而言，在某一生境中占优势的微生物类

群往往在所有生境中均占优势[25]。由此可知，不同

母质对红壤性水稻土中硫循环门水平分类上影响不

显著。 

在不同母质发育的水稻土中，参与硫循环的具

体功能菌种会有所不同，即特定的母质中存在着独

特的优势硫转化功能菌种。Giovannoni 和 Stingl[30]

发现在海洋生态系统中所有硫代谢途径功能基因均

可以在变形杆菌中找到，其他谱系的微生物则是在

其生理功能上更单一，这也就导致了在不同硫循环

途径中会存在不同的优势微生物菌种。本研究中，

与第四纪红色黏土母质发育的红壤性水稻土相比，

花岗岩母质发育的水稻土中硫循环功能微生物相对

丰度更高。好氧硫氧化微生物（Acidobacteria）、厌

氧光养硫氧化微生物（Betaproteobacteria）及厌氧

硫酸盐还原菌（Deltaproteobacteria）等是所参与的

所有硫循环途径主要的优势硫转化功能菌群（图 4），

其中 Deltaproteobacteria 被证明同时具有硫酸盐还

原和硫歧化的功能[31-32]，但在第四纪红色黏土母质

发育的红壤性水稻土中并未检测出 Deltaproteobacteria

等微生物，其硫循环途径的优势微生物各不相同。

以其他（转运）途径和同化硫酸盐还原途径为例，

丰度 高的微生物菌种分别是固氮弧菌（Azoarcus 

sp.）和厌氧粘细菌（Anaeromyxobacter sp.），前者

是以有机碳作为电子供体，能将亚硝酸盐或硝酸盐转

化为氮气的同时将硫化物氧化为硫单质的微生物[33]，

后者被证明是一类典型的利用乙酸盐的作为电子供

体的呼吸型铁还原菌，在厌氧条件下通过微生物异

化 Fe（Ⅲ）还原作用，能够有效地竞争电子供体抑

制水稻土中依赖乙酸盐的产甲烷过程抑制水稻土中

依赖乙酸盐的产甲烷过程[34-35]，这表明在第四纪红

色黏土母质发育的红壤性水稻土中硫元素与其他元

素（如碳、氮、铁等元素）的耦合更加频繁。因此，

水稻土中硫元素与其他元素循环的耦合机制值得进

一步深入研究。 

本研究发现两种母质发育的红壤性水稻土中参

与异化硫酸盐还原途径和硫歧化途径的微生物丰度

相较于其他途径微生物均很低，但两种母质发育的

水稻土中参与异化硫酸盐还原途径的微生物种类均

不尽相同，这可能意味着在土壤环境中能够进行异

化硫酸盐还原反应的微生物多样性更加丰富。这与

Anantharaman 等[36]在不同海洋和土壤环境中介导异

化硫酸盐还原途径的微生物进行的宏基因组测序结

果相似。 

4  结  论 

两种母质发育的红壤性水稻土中存在相同的硫

循环途径特征，即有机质转化途径是微生物功能基

因检出频率 高的途径，硫歧化途径是微生物功能

基因检出频率 低的途径。受土壤养分含量的影响，

花岗岩母质发育的红壤性水稻土中硫循环功能基因

丰度显著高于第四纪红色黏土母质发育的红壤性水

稻土。两种母质发育的红壤性水稻土中主导硫循环

的微生物在门水平上没有显著差异，但在种水平分

类上差异显著，表明不同母质中存在着独特的优势

硫转化功能菌群。 
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