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腾格里沙漠东南缘藻结皮与藓结皮放线菌多样性及其
潜在代谢功能

李靖宇∗，张肖冲，陈　 韵，靳新影，马志山，金　 多，苏亮文
北方民族大学生物科学与工程学院， 银川　 ７５００２１

摘要：放线菌作为干旱、半干旱环境中生物土壤结皮（Ｂｉｏｌｏｇｉｃａｌ Ｓｏｉｌ Ｃｒｕｓｔｓ，ＢＳＣｓ）组成的重要生命存在形式之一，不仅是潜在临

床有用天然产物化学多样性的重要来源，也是该生态系统物质循环与能量流动的重要参与者。 以腾格里沙漠东南缘广泛分布

的藻结皮和藓结皮为研究对象，通过宏基因组测序比较分析两种 ＢＳＣｓ 放线菌种群的分布特征、组成及其潜在代谢功能。 结果

表明，腾格里沙漠东南缘藻结皮与藓结皮土壤微生物组主要形成以地嗜皮菌属、红色杆菌属、类诺卡氏菌属、游动放线菌属、芽
生球菌属、链霉菌属、贫养杆菌属、糖丝菌属、土壤红杆菌属、假诺卡氏菌属、小单孢子菌属、康奈斯氏杆菌属、大理石雕菌属、小
月菌属以及弗兰克氏菌属等为主要类群的放线菌群落结构，在两种 ＢＳＣｓ 类型之间各属分布存在差异。 藓结皮中放线菌参与的

氨基糖与核苷酸糖代谢、原核生物中的碳固定途径、丁酸代谢、丙酸代谢、丙氨酸 ／天门冬氨酸和谷氨酸代谢、甲烷代谢、２－羰基

羧酸代谢、肽聚糖生物合成、淀粉与蔗糖代谢以及缬氨酸 ／亮氨酸与异亮氨酸降解显著高于藻结皮。 藓结皮中地嗜皮菌属和红

色杆菌属对相对丰度前 １０ 的代谢功能分类的贡献度显著低于藻结皮，而类诺卡氏菌属、芽生球菌属、贫养杆菌属、游动放线菌

属、链霉菌属、假诺卡氏菌属和糖丝菌属等对这些功能的相对贡献在藓结皮中具有重要作用。 这些结果可为全面、深入理解腾

格里沙漠东南缘藻结皮与藓结皮放线菌资源多样性及其潜在功能多样性提供科学数据，也为理解放线菌在不同类型 ＢＳＣｓ 中的

生态功能提供参考。
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生物土壤结皮（Ｂｉｏｌｏｇｉｃａｌ Ｓｏｉｌ Ｃｒｕｓｔｓ，ＢＳＣｓ）广泛分布于全球干旱、半干旱地区，主要由蓝藻、绿藻、地衣、
藓类和微生物以及其他生物体通过菌丝体、假根和分泌物等与土壤表层颗粒胶结形成十分复杂的地表覆盖

体，在防风固沙，改善表层土壤生态功能方面发挥着重要作用［１⁃３］。 土壤微生物作为 ＢＳＣｓ 的重要组成部分，
可通过分解植物残体并将其转化成土壤有机质和土壤腐殖质来改善土壤质量，通过胞外多糖、金属螯合剂及

其分泌的肽将钠、钾、镁、钙、锰、铁、镍、铜和锌等土壤养分进行保持和浓缩，造成 ＢＳＣｓ 和 ＢＳＣｓ 下层化学性质

的巨大差异［４⁃５］。 自养和异养微生物参与甚至主导 ＢＳＣｓ 中的生物地球化学循环和能量流动［６］。 不同发育演

替阶段 ＢＳＣｓ 的微生物组成差异会导致固碳、固氮效率等方面存在明显不同［６⁃８］。 Ｌｉｕ 等［９］研究了不同恢复年

限的 ＢＳＣｓ 对腾格里沙漠土壤微生物生物量的影响，结果表明人工植被固沙区不同类型 ＢＳＣｓ 均可显著提高

土壤微生物生物量碳和氮，随着固沙年限的推移微生物生物量碳和氮含量也在增加，表明 ＢＳＣｓ 的定殖和发

展有利于土壤微生物特性和质量的改善［１０］。
放线菌广泛分布于不同生态系统中，其中干旱生境是发现放线菌新菌种最丰富的生态系统之一［１１］。 宏

基因组学研究结果表明腾格里沙漠东南缘藓结皮土壤微生物组主要类群为放线菌［１２］。 ＢＳＣｓ 作为沙漠极端

环境中的生命存在形式之一，可以通过生物化学反应路径固定大气中的氮和二氧化碳等物质，进而推动形成

复杂的微生物组［１２］。 微生物组的每一个成员都是复杂代谢网络的载体，输入到其中的物质与能量经过代谢

网络的转化形成复杂的代谢物库。 放线菌是临床有用天然产物化学多样性的最重要来源之一，也是新化学结

构发掘的重要宝库［１３］。 在自然环境中，放线菌生活的环境条件和生态相互作用可能影响天然产物的生物合

成［１４］。 目前，我们对这些环境条件的理解以及天然产物的生态作用尚处于起步阶段［１４］。 栖息在沙漠中的放

线菌能够在极度干燥的条件下生长，并且包含着能够合成独特抗菌活性化合物的基因簇［１１］。 通过对文献数

据的分析，Ｍｏｈａｍｍａｄｉｐａｎａｈ 等人提出了开发适应干旱环境的放线菌以及探索干旱生态系统放线菌分布的必

要性［１１］。 Ｓｕｎ 等［１５］人通过高通量测序研究表明，放线菌是巴丹吉林沙漠和腾格里沙漠主要的微生物类群，在
属水平上 Ａｒｔｈｒｏｂａｃｔｅｒ ｓｐｐ．和 Ｋｏｃｕｒｉａ ｓｐｐ．是腾格里沙漠的优势类群；通过分离培养的方法发现 Ｓｔｒｅｐｔｏｍｙｃｅｓ ｓｐｐ．
是腾格里沙漠可培养放线菌的主要类群。

基于已报道文献，关于腾格里沙漠东南缘广泛分布的藻结皮与藓结皮的放线菌群落组成及其潜在代谢功

能的比较研究还较少。 本文利用宏基因组学技术通过对藻结皮和藓结皮土壤微生物组的测序，较为深入的分

析了两种不同类型的 ＢＳＣｓ 中放线菌种群的分布特征、组成及其潜在代谢功能。 可为开发利用极端环境条件

下放线菌种资源、挖掘特定放线菌株的基因资源提供重要线索，也为深入评估放线菌资源的生物学特性、潜在

功能和应用奠定基础。

１　 材料与方法

１．１　 研究区域与样品采集

研究区域设在宁夏回族自治区中卫市沙坡头地区腾格里沙漠东南缘。 该地区年均气温 １０．０℃，低温极值

－２５．１℃，高温极值 ３８．１℃，全年日照时数 ３２６４ ｈ，年均降水量 １８６．２ ｍｍ（１９５６—２０１２ 年），年潜在蒸发量 ３０００
ｍｍ，年均风速 ２．９ ｍ ／ ｓ，年均沙暴天数 ５９ ｄ［１６］。 １９５６ 年，为确保包头⁃兰州铁路顺利通过腾格里沙漠东南缘，
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通过设置沙障以及草方格，在此建立了长 １６ ｋｍ，宽 ０．７ ｋｍ（铁路北侧约 ０．５ ｋｍ，南侧约 ０．２ ｋｍ）的植被保护

带。 随着沙子表面稳定后，在草方格中种植旱生灌木，如油蒿（Ａｒｔｅｍｉｓｉａ ｏｒｄｏｓｉｃａ）、柠条锦鸡儿（Ｃａｒａｇａｎａ
ｋｏｓｈｉｎｓｋｉｉ）和细枝岩黄芪（Ｈｅｄｙｓａｒｕｍ ｓｃｏｐａｒｉｕｍ）等。 到目前为止，该地区的局部环境得到改善，大量的 ＢＳＣｓ
覆盖了 ８０％ 以上的土壤表面，包括蓝藻结皮约占 １０％， 地衣结皮约占 ５０％—６０％ 以及藓结皮约占

２０％—３０％［１７］。

图 １　 采样点位置图

Ｆｉｇ．１　 Ｓａｍｐｌｉｎｇ ｓｉｔｅｓ

　 Ｘ１—Ｘ６ 代表藓结皮土壤样品，Ｘ１—Ｘ６ ｒｅｐｒｅｓｅｎｔ ｔｈｅ ｍｏｓｓ ｃｒｕｓｔ

ｓａｍｐｌｅｓ； Ｚ１—Ｚ６ 代 表 藻 结 皮 土 壤 样 品， Ｚ１—Ｚ６ ｒｅｐｒｅｓｅｎｔ ｔｈｅ

ｃｙａｎｏｂａｃｔｅｒｉａ ｃｒｕｓｔ ｓａｍｐｌｅｓ

取样之前对腾格里沙漠东南缘进行现场考察后结

合卫星图像，实验预设了藻结皮 ６ 个重复，藓结皮 ６ 个

重复，并按照空间交叉布局，即沿着样带按照藻结皮⁃藓
结皮交替预设取样点，相邻两样点之间的距离大约为 １
ｋｍ。 ２０１７ 年 ９ 月 １７ 日选取沙坡头地区 ＢＳＣｓ 形成带藻

结皮与藓结皮预设样点附近发育良好的位点进行取样，
每个样点按照五点取样法进行取样，取样深度为各种结

皮形成的自然厚度（藻结皮厚度范围约 １—６ ｍｍ，藓结

皮厚度范围约 １１—２２ ｍｍ），将土样带回实验室，过 ２
ｍｍ 筛子，将处理后的 １２ 个样品冷冻保存，用于后续宏

基因组 ＤＮＡ 提取分析。 藻结皮样品总有机碳含量范围

为 ４．４２—７．９０ ｇ ／ ｋｇ，总氮含量范围为 ０．３１—０．７１ ｇ ／ ｋｇ，
总磷含量范围为 ０． ２０—０． ３２ ｇ ／ ｋｇ，总钾含量范围为

１３．５８—１５．２２ ｇ ／ ｋｇ；藓结皮样品总有机碳含量范围为

８．１７—１１．９１ ｇ ／ ｋｇ，总氮含量范围为 ０．５７—０．７７ ｇ ／ ｋｇ，总
磷含量范围为 ０． ２５—０． ４３ ｇ ／ ｋｇ， 总钾含量范围为

１２．９９—１５．３５ ｇ ／ ｋｇ。 取样点见图 １。

１．２　 土壤宏基因组 ＤＮＡ 提取和 Ｉｌｌｕｍｉｎａ 高通量测序

按照 ＦａｓｔＤＮＡ Ｓｐｉｎ Ｋｉｔ ｆｏｒ Ｓｏｉｌ （ＭＰ Ｂｉｏｍｅｄｉｃａｌｓ， Ｓａｎｔａ Ａｎａ， ＣＡ， ＵＳＡ）提取试剂盒说明书提取土壤宏基

因组 ＤＮＡ，利用 １％琼脂糖凝胶电泳检测抽提的基因组 ＤＮＡ。 将纯化后的宏基因组 ＤＮＡ 破碎成片段，按照

ＴｒｕＳｅｑＴＭ ＤＮＡ Ｓａｍｐｌｅ Ｐｒｅｐ Ｋｉｔ 试剂盒说明书构建 ＰＥ （ ｐａｉｒｅｄ⁃ｅｎｄ） 文库。 然后根据 ＨｉＳｅｑ ３０００ ／ ４０００ ＰＥ
Ｃｌｕｓｔｅｒ Ｋｉｔ 试剂盒说明书进行桥式 ＰＣＲ 扩增。 随后按照 Ｉｌｌｕｍｉｎａ 公司提供的标准实验流程，通过 ＨｉＳｅｑ ２０００
高通量测序平台（Ｉｌｌｕｍｉｎａ）进行测序。
１．３　 放线菌多样性及其功能分析

首先对原始测序数据进行质量控制，使用软件 Ｓｅｑｐｒｅｐ（ｈｔｔｐｓ： ／ ／ ｇｉｔｈｕｂ．ｃｏｍ ／ ｊｓｔｊｏｈｎ ／ ＳｅｑＰｒｅｐ）剪切序列 ３′
端和 ５′端的 ａｄａｐｔｅｒ 序列，使用软件 Ｓｉｃｋｌｅ（ｈｔｔｐｓ： ／ ／ ｇｉｔｈｕｂ．ｃｏｍ ／ ｎａｊｏｓｈｉ ／ ｓｉｃｋｌｅ）去除质量剪切后长度小于 ５０ ｂｐ、
平均质量值低于 ２０ 以及含 Ｎ 碱基的 ｒｅａｄｓ，保留高质量的 ｐａｉｒ⁃ｅｎｄ ｒｅａｄｓ。 质控后得到的短片段序列，利用

ＩＤＢＡ⁃ＵＤ（ｈｔｔｐ： ／ ／ ｉ．ｃｓ．ｈｋｕ．ｈｋ ／ ～ ａｌｓｅ ／ ｈｋｕｂｒｇ ／ ｐｒｏｊｅｃｔｓ ／ ｉｄｂａ＿ｕｄ ／ ）软件针对不同测序深度短 ｒｅａｄｓ 进行从头拼接

组装，从小 ｋ⁃ｍｅｒ 开始到大 ｋ⁃ｍｅｒ 不断迭代处理，每次迭代根据设定阈值从低到高依次删掉短的和低深度的

ｃｏｎｔｉｇｓ，逐步完成低深度和高深度短 ｒｅａｄｓ 的拼接组装。 使用 ＭｅｔａＧｅｎｅ （ｈｔｔｐ： ／ ／ ｍｅｔａｇｅｎｅ．ｃｂ．ｋ．ｕ⁃ｔｏｋｙｏ．ａｃ．ｊｐ ／ ）
对拼接结果中的 ｃｏｎｔｉｇｓ 进行 ＯＲＦｓ（ｏｐｅｎ ｒｅａｄｉｎｇ ｆｒａｍｅ）预测。 将所有样品预测出来的基因序列，用 ＣＤ⁃ＨＩＴ 软

件（ｈｔｔｐ： ／ ／ ｗｗｗ．ｂｉｏｉｎｆｏｒｍａｔｉｃｓ．ｏｒｇ ／ ｃｄ⁃ｈｉｔ ／ ）进行聚类（默认参数为：９５％ ｉｄｅｎｔｉｔｙ、９０％ ｃｏｖｅｒａｇｅ），每个类取最长

的基因作为代表序列，构建非冗余基因集。 使用 ＳＯＡＰａｌｉｇｎｅｒ 软件（ｈｔｔｐ： ／ ／ ｓｏａｐ．ｇｅｎｏｍｉｃｓ．ｏｒｇ．ｃｎ ／ ），分别将每

个样品的高质量 ｒｅａｄｓ 与非冗余基因集进行比对（默认参数为：９５％ ｉｄｅｎｔｉｔｙ），统计基因在对应样品中的丰度信

息。 使用 ＢＬＡＳＴＰ（ＢＬＡＳＴ Ｖｅｒｓｉｏｎ ２．２．２８＋，ｈｔｔｐ： ／ ／ ｂｌａｓｔ．ｎｃｂｉ．ｎｌｍ．ｎｉｈ．ｇｏｖ ／ Ｂｌａｓｔ．ｃｇｉ）将非冗余基因集与 ＮＲ 数据库

进行比对（ＢＬＡＳＴ 比对参数设置期望值 ｅ⁃ｖａｌｕｅ 为 １ｅ－５），并通过ＮＲ 库对应的分类学信息数据库获得物种注释结
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果。 使用 ＢＬＡＳＴＰ（ＢＬＡＳＴ Ｖｅｒｓｉｏｎ ２．２．２８＋，ｈｔｔｐ： ／ ／ ｂｌａｓｔ．ｎｃｂｉ．ｎｌｍ．ｎｉｈ．ｇｏｖ ／ Ｂｌａｓｔ．ｃｇｉ）将非冗余基因集序列与 ＫＥＧＧ
的基因数据库（ＧＥＮＥＳ）进行比对，ＢＬＡＳＴ 比对参数设置期望值 ｅ⁃ｖａｌｕｅ 为 １ｅ－５。 根据比对结果使用 ＫＯＢＡＳ ２．０
（ＫＥＧＧ Ｏｒｔｈｏｌｏｇｙ Ｂａｓｅｄ Ａｎｎｏｔａｔｉｏｎ Ｓｙｓｔｅｍ）进行功能注释。 使用ＫＯ、Ｐａｔｈｗａｙ、ＥＣ、Ｍｏｄｕｌｅ 对应的基因丰度总和计

算该功能类别的丰度。 最后通过上海美吉生物医药科技有限公司开发的 Ｉ⁃Ｓａｎｇｅｒ 云平台（ｗｗｗ．ｉ⁃ｓａｎｇｅｒ．ｃｏｍ）挑
选放线菌的物种注释信息和 ＫＥＧＧ 注释信息，并进行 Ｃｉｒｃｏｓ 作图分析、ＰＣＡ 分析（Ｐｒｉｎｃｉｐａｌ Ｃｏｍｐｏｎｅｎｔ Ａｎａｌｙｓｉｓ）、
相似性分析（ＡＮＯＳＩＭ）、组间显著性差异检验分析以及物种与功能贡献度分析。

２　 结果与分析

２．１　 藻结皮与藓结皮放线菌群落组成

腾格里沙漠东南缘藻结皮与藓结皮土壤微生物组主要形成以地嗜皮菌属（Ｇｅｏｄｅｒｍａｔｏｐｈｉｌｕｓ）、红色杆菌属

（Ｒｕｂｒｏｂａｃｔｅｒ）、类诺卡氏菌属（Ｎｏｃａｒｄｉｏｉｄｅｓ）、游动放线菌属（Ａｃｔｉｎｏｐｌａｎｅｓ）、芽生球菌属（Ｂｌａｓｔｏｃｏｃｃｕｓ）、链霉菌

属（Ｓｔｒｅｐｔｏｍｙｃｅｓ）、贫养杆菌属（Ｍｏｄｅｓｔｏｂａｃｔｅｒ）、糖丝菌属（Ｓａｃｃｈａｒｏｔｈｒｉｘ）、土壤红杆菌属（Ｓｏｌｉｒｕｂｒｏｂａｃｔｅｒ）、假诺

卡氏菌属（Ｐｓｅｕｄｏｎｏｃａｒｄｉａ）、小单孢子菌属（Ｍｉｃｒｏｍｏｎｏｓｐｏｒａ）、康奈斯氏杆菌属（Ｃｏｎｅｘｉｂａｃｔｅｒ）、大理石雕菌属

（Ｍａｒｍｏｒｉｃｏｌａ）、小月菌属（Ｍｉｃｒｏｌｕｎａｔｕｓ）以及弗兰克氏菌属（Ｆｒａｎｋｉａ）等为主要类群的放线菌群落结构特征

（图 ２）。 主成分分析结果表明主成分 １ 可以解释藻结皮与藓结皮放线菌群
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图 ２　 藻结皮与藓结皮放线菌门各属的 Ｃｉｒｃｏｓ图， 主成分分析， ＡＮＯＳＩＭ 比较分析和显著性差异分析

Ｆｉｇ．２ 　 Ｃｉｒｃｏｓ ｄｉａｇｒａｍ， ｐｒｉｎｃｉｐａｌ ｃｏｍｐｏｎｅｎｔ ａｎａｌｙｓｉｓ， ＡＮＯＳＩＭ ｃｏｍｐａｒａｔｉｖｅ ａｎａｌｙｓｉｓ ａｎｄ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅ ａｎａｌｙｓｉｓ ｆｏｒ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ

ｇｅｎｅｒａ ｉｎ Ａｃｔｉｎｏｂａｃｔｅｒｉａ ｐｈｙｌｕｍ ｂｅｔｗｅｅｎ ｃｙａｎｏｂａｃｔｅｒｉａ ｃｒｕｓｔ ａｎｄ ｍｏｓｓ ｃｒｕｓｔ

Ｇｅｏｄｅｒｍａｔｏｐｈｉｌｕｓ 地嗜皮菌属；Ｒｕｂｒｏｂａｃｔｅｒ 红色杆菌属；Ｎｏｃａｒｄｉｏｉｄｅｓ 类诺卡氏菌属；ｕｎｃｌａｓｓｉｆｉｅｄ＿ｆ＿Ｇｅｏｄｅｒｍａｔｏｐｈｉｌａｃｅａｅ 未分类的地嗜皮菌科属；

Ａｃｔｉｎｏｐｌａｎｅｓ 游动放线菌属；Ｂｌａｓｔｏｃｏｃｃｕｓ 芽生球菌属；Ｓｔｒｅｐｔｏｍｙｃｅｓ 链霉菌属；Ｍｏｄｅｓｔｏｂａｃｔｅｒ 贫养杆菌属；Ｓａｃｃｈａｒｏｔｈｒｉｘ 糖丝菌属；Ｓｏｌｉｒｕｂｒｏｂａｃｔｅｒ

土壤红杆菌属；Ｐｓｅｕｄｏｎｏｃａｒｄｉａ 假诺卡氏菌属；Ｍｉｃｒｏｍｏｎｏｓｐｏｒａ 小单孢子菌属；Ｃｏｎｅｘｉｂａｃｔｅｒ 康奈斯氏杆菌属；Ｍａｒｍｏｒｉｃｏｌａ 大理石雕菌属；

Ｍｉｃｒｏｌｕｎａｔｕｓ 小月菌属；Ｆｒａｎｋｉａ 弗兰克氏菌属；ｕｎｃｌａｓｓｉｆｉｅｄ＿ｏ＿＿Ｓｏｌｉｒｕｂｒｏｂａｃｔｅｒａｌｅｓ 未分类的土壤红杆菌属；Ａｃｔｉｎｏｍｙｃｅｔｏｓｐｏｒａ 放线产孢菌属；

Ａｅｒｏｍｉｃｒｏｂｉｕｍ 气微菌属；Ｍｙｃｏｂａｃｔｅｒｉｕｍ 分支杆菌；Ｋｒｉｂｂｅｌｌａ 韩国生工菌属

落差异的 ３６．０１％，主成分 ２ 可以解释 ２７．８６％，主成分 ３ 可以解释 ９．４５％。 ＡＮＯＳＩＭ 分析结果表明放线菌群落

在藻结皮与藓结皮之间存在显著差异（图 ２）。
地嗜皮菌属作为该地区藻结皮与藓结皮的优势放线菌类群之一，在藻结皮中其相对丰度达到 ２６．６０％，而

藓结皮中其相对丰度为 ２０．４１％，二者之间存在显著差异。 红色杆菌属是藻结皮中相对丰度最高的放线菌类

群，其值达到 ２７．５５％；而该类群在藓结皮中的相对丰度为 １０．９４％，显著低于藻结皮中的相对丰度。 类诺卡氏

菌属在藓结皮（７．６１％）中的相对丰度要显著高于藻结皮（４．２３％）；游动放线菌属在藓结皮（５．８１％）中的相对

丰度要显著高于藻结皮（１．４２％）；链霉菌属在藓结皮（３．６６％）中的相对丰度要显著高于藻结皮（２．８７％）；糖
丝菌属在藓结皮（３．７３％）中的相对丰度要显著高于藻结皮（０．９３％）；小单孢子菌属在藓结皮（２．８９％）中的相

对丰度要显著高于藻结皮（０． ９２％）；大理石雕菌属在藓结皮（２． ４３％）中的相对丰度要显著高于藻结皮

（１．２１％）；土壤红杆菌属在藓结皮（２．０４％）中的相对丰度要显著高于藻结皮（１．５６％）；小月菌属在藓结皮

（２．９６％）中的相对丰度要显著高于藻结皮（０．４７％）（图 ２）。
２．２　 藻结皮与藓结皮放线菌群落代谢特征

基于 ＫＥＧＧ 数据库对腾格里沙漠东南缘藻结皮与藓结皮土壤微生物组中放线菌群落的宏基因组数据进

行了代谢功能注释，结果表明相对丰度平均值（ｎ＝ １２）高于 １％的代谢功能分类主要包括碳代谢（６．１１％）、氨
基酸生物合成（５．２１％）、氧化磷酸化（４．３２％）、嘌呤代谢（３．５０％）、嘧啶代谢（３．６０％）、氨基糖与核苷酸糖代谢

（２．４９％）、糖酵解 ／糖异生（２．０４％）、原核生物中的碳固定途径（２．０７％）、丙酮酸代谢（１．９３％）、三羧酸循环

（１．８０％）、脂肪酸代谢（１．８９％）、甘氨酸 ／丝氨酸和苏氨酸代谢（１．８７％）、丙酸代谢（１．４８％）、乙醛酸和二羧酸

盐代谢（１．６７％）、肽聚糖生物合成（１．２７％）、丙氨酸 ／天门冬氨酸和谷氨酸代谢（１．４６％）、丁酸代谢（１．５１％）、
淀粉与蔗糖代谢（１．１８％）、甲烷代谢（１．３５％）、２⁃羰基羧酸代谢（１．２８％）、果糖与甘露糖代谢（１．５２％）、磷酸戊
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糖途径（１．４８％）、半乳糖代谢（１．３７％）、半胱氨酸和蛋氨酸代谢（１．４５％）、脂肪酸生物合成（１．４４％）、缬氨酸 ／
亮氨酸与异亮氨酸降解（１．０６％）、精氨酸与脯氨酸代谢（１．０７％）、脂多糖生物合成（１．０８％）、甘油磷脂代谢

（１．０８％）和叶酸合成（１．０２％）等（图 ３）。
相对丰度前 ５ 的代谢功能，包括碳代谢、氨基酸生物合成、氧化磷酸化、嘌呤代谢以及嘧啶代谢，在藻结皮

和藓结皮之间没有显著差异。 氨基糖与核苷酸糖代谢、原核生物中的碳固定途径、丁酸代谢、丙酸代谢、丙氨

酸 ／天门冬氨酸和谷氨酸代谢、甲烷代谢、２⁃羰基羧酸代谢、肽聚糖生物合成、淀粉与蔗糖代谢以及缬氨酸 ／亮
氨酸与异亮氨酸降解在藓结皮中显著高于藻结皮（图 ３）。
２．３　 藻结皮与藓结皮放线菌群落 ＫＥＧＧ 模块功能分析

ＫＥＧＧ 模块是手动定义的功能单元的集合，用于测序基因组的注释和生物学解释。 基于 ＫＥＧＧ 数据库对

腾格里沙漠东南缘藻结皮与藓结皮土壤微生物组中放线菌群落的宏基因组数据进行了模块功能注释，结果表

明细菌核糖体模块的相对丰度最高，藓结皮中相对丰度为 １４．６３％，藻结皮中相对丰度为 １０．５１％，且两种结皮

类型存在显著差异。 其次丰度最大的为原核生物 ＮＡＤＨ⁃醌氧化还原酶功能模块，藓结皮中相对丰度为 ４．
７０％，藻结皮中相对丰度为 ４．４４％，两种结皮类型之间不存在显著差异。 相对丰度平均值（ｎ ＝ １２）高于 １％的

其他功能模块主要包括三羧酸循环、氨酰⁃ｔＲＮＡ 生物合成（真核生物）、ＡＢＣ 转运系统、ＡＢＣ⁃ ２ 型转运系统、肌
苷一磷酸生物合成、Ｆ 型 ＡＴＰ 酶（原核生物和叶绿体）、细胞色素 Ｃ 氧化酶（原核生物）、脂肪酸生物合成（延
伸）、脂多糖转运系统、尿苷一磷酸生物合成、核黄素生物合成、磷酸戊糖途径、赖氨酸生物合成、分泌系统、磷
酸盐饥饿反应双组分调节系统、糖酵解、脂多糖生物合成、肽 ／镍转运系统、烟酰胺腺嘌呤二核苷酸生物合成、
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图 ３　 藻结皮与藓结皮放线菌门各属代谢功能分类 Ｃｉｒｃｏｓ图和组间显著性差异分析

Ｆｉｇ．３　 Ｃｉｒｃｏｓ ｄｉａｇｒａｍ ａｎｄ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅ ａｎａｌｙｓｉｓ ｆｏｒ ｍｅｔａｂｏｌｉｓｍ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｃｌａｓｓｉｆｉｃａｔｉｏｎ ｏｆ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｇｅｎｅｒａ ｉｎ Ａｃｔｉｎｏｂａｃｔｅｒｉａ

ｐｈｙｌｕｍ ｂｅｔｗｅｅｎ ｃｙａｎｏｂａｃｔｅｒｉａ ｃｒｕｓｔ ａｎｄ ｍｏｓｓ ｃｒｕｓｔ

Ｃａｒｂｏｎ ｍｅｔａｂｏｌｉｓｍ 碳代谢；Ｂｉｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ ｏｆ ａｍｉｎｏ ａｃｉｄｓ 氨基酸生物合成；Ｏｘｉｄａｔｉｖｅ ｐｈｏｓｐｈｏｒｙｌａｔｉｏｎ 氧化磷酸化；Ｐｕｒｉｎｅ ｍｅｔａｂｏｌｉｓｍ 嘌呤代谢；

Ｐｙｒｉｍｉｄｉｎｅ ｍｅｔａｂｏｌｉｓｍ 嘧啶代谢；Ａｍｉｎｏ ｓｕｇａｒ ａｎｄ ｎｕｃｌｅｏｔｉｄｅ ｓｕｇａｒ ｍｅｔａｂｏｌｉｓｍ 氨基糖与核苷酸糖代谢；Ｇｌｙｃｏｌｙｓｉｓ ／ Ｇｌｕｃｏｎｅｏｇｅｎｅｓｉｓ 糖酵解 ／ 糖异

生；Ｃａｒｂｏｎ ｆｉｘａｔｉｏｎ ｐａｔｈｗａｙｓ ｉｎ ｐｒｏｋａｒｙｏｔｅ 原核生物中的碳固定途径；Ｐｙｒｕｖａｔｅ ｍｅｔａｂｏｌｉｓｍ 丙酮酸代谢；Ｆａｔｔｙ ａｃｉｄ ｍｅｔａｂｏｌｉｓｍ 脂肪酸代谢；

Ｇｌｙｃｉｎｅ， ｓｅｒｉｎｅ ａｎｄ ｔｈｒｅｏｎｉｎｅ ｍｅｔａｂｏｌｉｓｍ 甘氨酸、丝氨酸和苏氨酸代谢；Ｃｉｔｒａｔｅ ｃｙｃｌｅ （ＴＣＡ ｃｙｃｌｅ） 三羧酸循环；Ｇｌｙｏｘｙｌａｔｅ ａｎｄ ｄｉｃａｒｂｏｘｙｌａｔｅ

ｍｅｔａｂｏｌｉｓｍ 乙醛酸和二羧酸盐代谢；Ｆｒｕｃｔｏｓｅ ａｎｄ ｍａｎｎｏｓｅ ｍｅｔａｂｏｌｉｓｍ 果糖与甘露糖代谢；Ｂｕｔａｎｏａｔｅ ｍｅｔａｂｏｌｉｓｍ 丁酸代谢；Ｐｒｏｐａｎｏａｔｅ ｍｅｔａｂｏｌｉｓｍ

丙酸代谢；Ｐｅｎｔｏｓｅ ｐｈｏｓｐｈａｔｅ ｐａｔｈｗａｙ 磷酸戊糖途径；Ａｌａｎｉｎｅ， ａｓｐａｒｔａｔｅ ａｎｄ ｇｌｕｔａｍａｔｅ ｍｅｔａｂｏｌｉｓｍ 丙氨酸、天门冬氨酸和谷氨酸代谢；Ｃｙｓｔｅｉｎｅ

ａｎｄ ｍｅｔｈｉｏｎｉｎｅ ｍｅｔａｂｏｌｉｓｍ 半胱氨酸和蛋氨酸代谢； Ｆａｔｔｙ ａｃｉｄ ｂｉｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ 脂肪酸生物合成； Ｇａｌａｃｔｏｓｅ ｍｅｔａｂｏｌｉｓｍ 半乳糖代谢；Ｍｅｔｈａｎｅ

ｍｅｔａｂｏｌｉｓｍ 甲烷代谢； ２⁃Ｏｘｏｃａｒｂｏｘｙｌｉｃ ａｃｉｄ ｍｅｔａｂｏｌｉｓｍ ２⁃羰基羧酸代谢； Ｐｅｐｔｉｄｏｇｌｙｃａｎ ｂｉｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ 肽聚糖生物合成； Ｓｔａｒｃｈ ａｎｄ ｓｕｃｒｏｓｅ

ｍｅｔａｂｏｌｉｓｍ 淀粉与蔗糖代谢；Ｌｉｐｏｐｏｌｙｓａｃｃｈａｒｉｄｅ ｂｉｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ 脂多糖生物合成；Ｇｌｙｃｅｒｏｐｈｏｓｐｈｏｌｉｐｉｄ ｍｅｔａｂｏｌｉｓｍ 甘油磷脂代谢；Ａｒｇｉｎｉｎｅ ａｎｄ

ｐｒｏｌｉｎｅ ｍｅｔａｂｏｌｉｓｍ 精氨酸与脯氨酸代谢；Ｖａｌｉｎｅ， ｌｅｕｃｉｎｅ ａｎｄ ｉｓｏｌｅｕｃｉｎｅ ｄｅｇｒａｄａｔｉｏｎ 缬氨酸、亮氨酸与异亮氨酸降解；Ｆｏｌａｔｅ ｂｉｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ 叶酸合

成；Ｃａｒｂｏｎ ｆｉｘａｔｉｏｎ ｉｎ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｏｒｇａｎｉｓｍｓ 光合生物中的固碳；Ｎｉｃｏｔｉｎａｔｅ ａｎｄ ｎｉｃｏｔｉｎａｍｉｄｅ ｍｅｔａｂｏｌｉｓｍ 烟酸和烟酰胺代谢；Ｕｂｉｑｕｉｎｏｎｅ ａｎｄ

ｏｔｈｅｒ ｔｅｒｐｅｎｏｉｄ⁃ｑｕｉｎｏｎｅ ｂｉｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ 泛醌及其他萜类醌生物合成；Ａｒｇｉｎｉｎｅ ｂｉｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ 精氨酸生物合成； Ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ 光合作用；Ｂｉｏｔｉｎ

ｍｅｔａｂｏｌｉｓｍ 生物素代谢；Ｔｒｙｐｔｏｐｈａｎ ｍｅｔａｂｏｌｉｓｍ 色氨酸代谢；Ｌｙｓｉｎｅ ｂｉｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ 赖氨酸生物合成；Ｖａｌｉｎｅ， ｌｅｕｃｉｎｅ ａｎｄ ｉｓｏｌｅｕｃｉｎｅ ｂｉｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ 缬氨

酸、亮氨酸与异亮氨酸生物合成；Ｐｅｎｔｏｓｅ ａｎｄ ｇｌｕｃｕｒｏｎａｔｅ ｉｎｔｅｒｃｏｎｖｅｒｓｉｏｎｓ 戊糖和葡糖醛酸盐相互转化；Ｈｉｓｔｉｄｉｎｅ ｍｅｔａｂｏｌｉｓｍ 组氨酸代谢

异亮氨酸生物合成、三酰甘油生物合成、ｄＴＤＰ⁃Ｌ⁃鼠李糖生物合成、Ⅱ型分泌途径、ＲＮＡ 聚合酶（细菌）、ＤＮＡ
聚合酶Ⅲ复合物（细菌）等。 其中，三羧酸循环、氨酰⁃ｔＲＮＡ 生物合成（真核生物）、ＡＢＣ⁃ ２ 型转运系统 、ｄＴＤＰ⁃
Ｌ⁃鼠李糖生物合成以及 ＤＮＡ 聚合酶Ⅲ复合物（细菌） 等功能模块在藓结皮中显著高于藻结皮（图 ４）。
２．４　 藻结皮与藓结皮放线菌门优势属与功能贡献度分析

基于样本中物种和功能的对应关系，进行物种与功能相对丰度之间的关联分析，找出特定物种的功能贡

献度。 选择了物种相对丰度前 １０ 和功能丰度前 １０ 的 ＫＥＧＧ 功能分类水平⁃ ３ 进行了物种和功能对应分析。
结果表明，在碳代谢功能分类中，地嗜皮菌属和红色杆菌属的相对贡献在藻结皮中达到 ６１．４５％，而在藓结皮

中为 ３８．６９％；在氨基酸生物合成功能分类中，地嗜皮菌属和红色杆菌属的相对贡献在藻结皮中达到 ６１．３７％，
而在藓结皮中为 ３６．４３％；在 ＡＢＣ 转运体功能分类中，地嗜皮菌属和红色杆菌属的相对贡献在藻结皮中达到

４６．３６％，而在藓结皮中为 １５．３８％；在嘌呤代谢功能分类中，地嗜皮菌属和红色杆菌属的相对贡献在藻结皮中

达到 ６０．５１％，而在藓结皮中为 ３６．７９％；在群体感应功能分类中，地嗜皮菌属和红色杆菌属的相对贡献在藻结
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图 ４　 藻结皮与藓结皮放线菌门各属的 Ｍｏｄｕｌｅ 功能分类 Ｃｉｒｃｏｓ图和组间显著性差异分析
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皮中达到 ５１．１１％，而在藓结皮中为 ２９．９２％；在嘧啶代谢功能分类中，地嗜皮菌属和红色杆菌属的相对贡献在

藻结皮中达到 ６０．６７％，而在藓结皮中为 ３７．１１％；在氧化磷酸化功能分类中，地嗜皮菌属和红色杆菌属的相对

贡献在藻结皮中达到 ５６．７１％，而在藓结皮中为 ３３．７４％；在乙醛酸和二羧酸盐代谢功能分类中，地嗜皮菌属和

红色杆菌属的相对贡献在藻结皮中达到 ６０．７８％，而在藓结皮中为 ３８．０１％；在丙酮酸代谢功能分类中，地嗜皮

菌属和红色杆菌属的相对贡献在藻结皮中达到 ６１．０８％，而在藓结皮中为 ４０．１４％；在原核生物的碳固定途径

功能分类中，地嗜皮菌属和红色杆菌属的相对贡献在藻结皮中达到 ６１．０４％，而在藓结皮中为 ３９．１５％（图 ５）。
从藻结皮和藓结皮这两种类型来看，地嗜皮菌属和红色杆菌属对以上 １０ 中功能分类的贡献度在藓结皮中显

著低于藻结皮，而在藓结皮中，类诺卡氏菌属、芽生球菌属、贫养杆菌属、游动放线菌属、链霉菌属、假诺卡氏菌

属和糖丝菌属等对这些功能的相对贡献具有重要作用（见图 ５）。

图 ５　 藻结皮与藓结皮放线菌门各属的物种与功能贡献度分析

Ｆｉｇ．５ 　 Ｓｐｅｃｉｅｓ ａｎｄ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｃｏｎｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ａｎａｌｙｓｉｓ ｆｏｒ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｇｅｎｅｒａ ｉｎ Ａｃｔｉｎｏｂａｃｔｅｒｉａ ｐｈｙｌｕｍ ｂｅｔｗｅｅｎ ｃｙａｎｏｂａｃｔｅｒｉａ ｃｒｕｓｔ ａｎｄ

ｍｏｓｓ ｃｒｕｓｔ

３　 讨论

放线菌多样性是腾格里沙漠东南缘藻结皮和藓结皮土壤微生物组的重要组成部分，是 ＢＳＣｓ 进行生物地

球化学循环的重要参与者。 放线菌各属在藻结皮和藓结皮中的分布情况对于全面、深入认识 ＢＳＣｓ 的发育、
演替提供了物种多样性数据。 物种多样性以生命的形式将众多指导生物化学反应的基因多样性整合在一起，
构建起了复杂的代谢网络，为放线菌适应极端环境、推动物质循环和能量流动提供了保障，而这些复杂的代谢

８９５１ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ４０ 卷　
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网络成为了临床有用天然产物化学多样性挖掘、开发、利用的潜在重要“生产线”。 这可能有助于对 ＢＳＣｓ 中

放线菌生态功能的深入理解和认识。 从藻结皮到藓结皮的演替过程中，放线菌多样性及其群落结构变化明

显，优势类群差异明显，特别是在碳代谢等具体生态功能方面，优势类群地嗜皮菌属和红色杆菌属的贡献较

大，这对于深入理解放线菌在生物土壤结皮演替过程中的生态功能具有重要的科学意义。
地嗜皮菌属作为藻结皮和藓结皮的优势属之一。 该属微生物广泛分布于干旱极端环境条件下，对于能够

产生活性氧的辐射、紫外线以及干燥等环境胁迫具有很强的抗性［１８］。 通过比较发现，藻结皮土壤微生物组中

地嗜皮菌属相对丰度显著高于藓结皮。 随着 ＢＳＣｓ 从藻结皮向藓结皮演替的过程中，放线菌的优势属发生了

显著变化，局部环境的改善减少了地嗜皮菌属的相对丰度。 这也间接说明了地嗜皮菌属在藻结皮适应极端干

旱环境过程中具有更加重要的生态功能。 同属于地嗜皮菌科的属主要包括地嗜皮菌属（模式属）、芽生球菌

属和贫养杆菌属，这三个属都呈现出藻结皮土壤微生物组中的相对丰度显著高于藓结皮。 地嗜皮菌科不仅与

石灰岩退化过程密切相关，甚至能够腐蚀岩石，而且对干旱、高温、离子辐射和低营养等恶劣环境具有较强的

耐受性［１９］。 地嗜皮菌属的模式种 Ｇｅｏｄｅｒｍａｔｏｐｈｉｌｕｓ ｏｂｓｃｕｒｕｓ Ｌｕｅｄｅｍａｎｎ １９６８ 全基因组测序以及生理特性研究

结果表明，其基因组（Ｇ＋Ｃ） 含量为 ７４％，基因多拷贝，可大量产生细胞外功能性细菌淀粉样蛋白，菌落呈现黑

色［２０］。 有研究者从突尼斯和埃及的沙漠石头和纪念碑上分离到地嗜皮菌属菌株 １２ 株、芽生球菌属菌株 ５ 株

以及贫养杆菌属菌株 ３ 株，对这些菌株的酯酶酶学性质研究表明，地嗜皮菌科具有丰富且独特的酯酶活性，这
些酯酶的活性与极度干旱、高温、强电离辐射及营养供给匮乏等为特征的严酷生态环境直接相关［２１］。

红色杆菌属作为藻结皮相对丰度最大的类群，在藓结皮中相对丰度显著下降。 红杆菌属最早由 Ｓｕｚｕｋｉ
等人于 １９８８ 年建立，他们从日本的一个放射性温泉中分离出一种高度抗伽马辐射的细菌，即 Ｒｕｂｒｏｂａｃｔｅｒ
ｒａｄｉｏｔｏｌｅｒａｎｓ［２２］。 从此以后，科学家们相继从工业排污热水、温泉、地热流以及火山口周围土壤等高温环境或

非高温环境（如教堂墙壁生物膜、海绵）中分离出嗜热、耐盐或对 γ 射线具有高度抗性的红杆菌属菌株，命名

为 Ｒｕｂｒｏｂａｃｔｅｒ ｘｙｌａｎｏｐｈｉｌｕｓ、 Ｒｕｂｒｏｂａｃｔｅｒ ｔａｉｗａｎｅｎｓｉｓ、 Ｒｕｂｒｏｂａｃｔｅｒ ｃａｌｉｄｉｆｌｕｍｉｓ、 Ｒｕｂｒｏｂａｃｔｅｒ ｎａｉｄｉｃｕｓ、 Ｒｕｂｒｏｂａｃｔｅｒ
ｂｒａｃａｒｅｎｓｉｓ、Ｒｕｂｒｏｂａｃｔｅｒ ａｐｌｙｓｉｎａｅ、Ｒｕｂｒｏｂａｃｔｅｒ ｂｒａｃａｒｅｎｓｉｓ［２３］。 红色杆菌属放线菌广泛分布于阿塔卡马沙漠、哈
萨克斯坦极端干旱沙漠土壤、澳大利亚干旱土壤、中国腾格里沙漠以及巴丹吉林沙漠等干旱环境中［１５，２４⁃２６］。
Ｒｕｂｒｏｂａｃｔｅｒ ｒａｄｉｏｔｏｌｅｒａｎｓ 菌株 ＲＳＰＳ⁃４ 对电离辐射有很强的抵抗力，全基因组测序结果表明其基因组（Ｇ＋Ｃ）
含量为 ６６．９１％，含有 ３ 个环状质粒，分别为 １９０８８９ ｂｐ，１４９８０６ ｂｐ 和 ５１０４７ ｂｐ，含有 ３２１４ 个预测的蛋白质编

码基因，４６ 个 ｔＲＮＡ 基因和一个 ｒＲＮＡ 操纵子，该基因组拥有参与 ＤＮＡ 修复的 ＲｅｃＦＯＲ 途径的所有基因［２７］。
基于以上分析，腾格里沙漠东南缘藻结皮和藓结皮中广泛分布的红色杆菌属对于适应沙漠干旱、强辐射等极

端环境具有重要作用，在以后的研究中需要加强对该类微生物的分离、纯化，获得纯培养，以便进一步深入探

究该类微生物适应极端环境的分子机理。
随着 ＢＳＣｓ 的演替，藓结皮土壤微生物组中类诺卡氏菌属、游动放线菌属、链霉菌属、糖丝菌属、小单孢子

菌属、大理石雕菌属、土壤红杆菌属、小月菌属、康奈斯氏杆菌属相对丰度显著高于藻结皮。 类诺卡氏菌属成

员广泛分布于土壤、海水、火山灰、海胆、沙漠、地下水、沙滩、冰川、山地土、森林土、沉积物、药用植物（麻疯树

属）以及银杏和玉米的根部等环境中［２８］。 游动放线菌属具有球形、圆柱形、指状、浅裂、瓶状或烧瓶状或非常

不规则的孢子囊特征，其成员已逐渐被认为是次生代谢产物的重要来源［２９］。 链霉菌属普遍存在于土壤中，它
们可以形成耐干燥和饥饿的孢子，可以降解纤维素和几丁质等复杂有机分子，在陆地碳循环中起着重要作

用［３０］。 该属最显著的特性是其产生次生代谢物的能力，其中许多具有重要的工业和药用价值，这些次生代谢

物之间还存在着相当大的结构多样性，能够大量产生微生物来源的抗生素、抗真菌剂以及肿瘤抑制化合

物［３１］。 当饥饿或环境变化导致营养生长结束时，伴随着基因表达的一系列复杂变化，抗生素的产生通常会被

激活，导致次生代谢产物的产生［３２］。 糖丝菌属的成员主要来源于土壤，包括沙漠土壤，是新抗生素的潜在生

产者，因能够产生对细菌和真菌具有活性的新型特殊代谢物而备受关注［３３⁃３４］。 小单孢子菌属的成员主要来

源于土壤、昆虫、海洋沉积物、植物、固氮根瘤、叶和根等环境中，该属逐渐被认为是次生代谢产物的重要来源，

９９５１　 ５ 期 　 　 　 李靖宇　 等：腾格里沙漠东南缘藻结皮与藓结皮放线菌多样性及其潜在代谢功能 　
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已从该属中分离出许多抗生素［３５⁃３６］。 小单孢菌属中的内生放线菌作为潜在拮抗剂的来源，为发现新型生物

活性天然产物带来了巨大希望［３６］。

４　 结论

腾格里沙漠东南缘藻结皮和藓结皮土壤微生物组中放线菌多样性高，是两种 ＢＳＣｓ 的优势类群。 主要形

成以地嗜皮菌属和红色杆菌属为主要类群的放线菌群落结构特征。 其中，藻结皮中以红色杆菌属为优势类

群，而在藓结皮中该类群放线菌相对丰度显著下降；而藓结皮以地嗜皮菌属为优势类群，而在藻结皮中该类群

放线菌显著下降。 在藻结皮向藓结皮演替的过程中，放线菌群落结构发生了明显的变化。 特别是在藓结皮

中，一些具有潜在产生重要次生代谢产物的放线菌类群的相对丰度显著高于藻结皮，这可能会为开发、利用放

线菌资源多样性提供重要参考。
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