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摘要：【目的】为了阐明锡林河不同景观要素间疣微菌群的空间分布异质性及环境驱动力。【方法】本文

基于生境及微地形差异选择水生的河床中心、河床边缘与牛轭湖床，湿生的低河漫滩与高河漫滩，旱生

的低阶地与高阶地等景观要素，基于 16S rRNA 基因高通量测序技术研究不同景观要素土壤疣微菌群的

景观异质性，结合土壤湿度等环境变量研究其驱动力。【结果】景观要素内疣微菌群呈协同的分布特征，

景观要素间呈趋异的分布特征。斯巴达杆菌纲的 Chthoniobacter 成员及疣微菌纲的突柄杆菌属等成员主

要分布在水生河床中心，与砂粒含量存在显著正相关关系(P<0.05)；丰祐菌纲成员主要分布在湿生河漫

滩，与 pH 存在正相关关系(P<0.05 或 P>0.05)；斯巴达杆菌纲的 DA101_soil_group 成员主要分布在旱生

河流阶地，与盐度及养分含量等存在极显著正相关关系(P<0.01)。双组与三组环境变量的变异权重分析

表明，湿度、盐度、pH 对疣微菌群景观异质性的解释度分别高达 24.7%与 21.4%、24.3%与 22.7%、23.1%

与 20.8%。【结论】锡林河流域疣微菌群存在景观异质性。Chthoniobacter 和突柄杆菌属等成员是河床中

心景观要素的指示生物，DA101_soil_group 是阶地景观要素的指示生物。湿度、盐度、pH 协同驱动疣

微菌群的景观异质性。 
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Hedlund 等 在 1997 年 将 疣 微 菌 门

(Verrucomicrobia)划分为一个新的细菌类群[1]。疣

微菌门包含丰祐菌纲(Opitutae)、斯巴达杆菌纲

(Spartobacteria)、疣微菌纲(Verrucomicrobiae)等主

要类群。疣微菌在富营养环境下可利用硫酸盐降

解多糖[2]；在寡营养条件下可通过化能自养代谢获

取能量[3]；在强酸环境条件下具有甲烷氧化功能，

是阻碍甲烷排放的重要功能群[4–5]。Nixon 等通过

32 个疣微菌全基因组分析证实 Candidatus Marcellius

具有固氮相关的 nifHDKENB 基因，其编码的固氮
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酶具有完整的三羧酸循环和糖酵解代谢途径[6]。丰

祐菌 纲 成 员 存 在 固 氮 基 因 [7] ， Dunfield 等 [8] 和

Chiang 等[9]证实 subdivision 6 具有好氧的甲烷氧

化和固氮功能，这说明疣微菌部分成员具有生物

固氮和减缓甲烷排放的双重环境效应，属于生态

友好型环境微生物。疣微菌可通过植物-微生物相

互作用促进矿物质的溶解增加土壤矿质营养，产生

的植物激素等生物活性化合物有助于杀死病原生

物[10]，这说明疣微菌也是制备生态环保型菌肥和

生物杀虫剂的重要原料。 

疣微菌群广泛分布于全球土壤[2]、淡水[11]、海

洋[12–13]等陆地及水域生态系统，在全球碳氮硫生

物地球化学循环中发挥重要作用。南极洲、欧洲

和美洲等 181 种土壤及波罗的海咸水表面均以斯

巴达杆菌纲成员为主[2]。淡水生境和波罗的海咸水

表面的疣微菌群分别占全细菌群落组成的 19%[6]

和 12%[14]。湿度、pH、有机碳和全氮含量是影响

秦岭南侧根际土壤疣微菌等细菌多样性的主要环

境变量[15]；盐度是影响页岩气井疣微菌群丰度的

重要环境变量[6]；土壤颗粒物组成是影响土壤酶活

性及疣微菌相对丰度的重要因子[16]；高海拔区淡

水湿地疣微菌的相对丰度会随着磷含量的增加而

增加[17–19]，但富含腐殖质的湖泊中疣微菌的相对

丰度会随着磷含量的增加而减少[20]；海洋疣微菌

群主要受盐度、硝酸盐等因素影响[21]。综上所述，

湿度、pH、有机碳、全氮、全磷、盐度、硝酸盐、

土壤颗粒组成等可能是影响疣微菌群组成和功能

分化的关键因素。 

锡林河流域是中国北方较具代表性的河流景

观。受气候变化和人类活动的双重影响，锡林河

景观呈破碎化趋势，生态系统脆弱[22]。微生物群

落是景观功能及服务变化的最佳指示生物[23–24]。

本研究以锡林河流域疣微菌群的景观异质性作为

切入点，选择河床中心、河床边缘、牛轭湖床、

低河漫滩、高河漫滩、低阶地和高阶地等景观要

素，研究疣微菌群的景观空间异质性及环境驱动

力问题。本研究的意义在于借助疣微菌群的空间

分布规律建立指示景观生态安全的微生物指标体

系，并为今后实现其甲烷氧化和生物固氮等生态

友好功能奠定基础。 

1  材料和方法 

1.1  研究区概况及景观要素的选择 

锡林河流域(43°39′−44°36′N、115°33′−117°28′E)

属于中温带干旱大陆性季风气候。该区年均温约

2.6 °C，年均降水量约 300 mm，全年 51%–89%的

降水量集中在 5–8 月。代表性的植被包括水莎草

(Juncellus serotinus)等水生植被、灯芯草(Juncus 

effusus)和鹅绒委陵菜(Potentilla anserina)等湿生

植 被 、 羊 草 (Leymus chinensis) 和 大 针 茅 (Stipa 

grandis)等旱生植被；代表性的土壤包括沼泽土、

沼泽化草甸土、草甸土和栗钙土等。研究区为放

牧利用样地。 

本研究在锡林河流域典型河段基于水文及微

地形差异选取长期淹水的水生生境(R)、季节性淹

水的湿生生境(F)、长期不淹水的旱生生境(T)等 3

种生境类型及河床、河漫滩、阶地等划分 7 个景

观要素。河床景观要素包括河床中心(riverbed 

center，RC)、河床边缘(riverbed edge，RE)和牛轭

湖床(oxbow lake-bed，RO)；河漫滩景观要素包括

低河漫滩(low floodplain，LF)和高河漫滩(high 

floodplain，HF)；阶地景观要素包括低阶地(low 

terrace，LT)和高阶地(high terrace，HT)，见图 1-A。

在 RC、RE 和 RO、LF 和 HF、LT 和 HT 各景观

要素中分别采集 4 个土壤样品(图 1-A)。土壤湿度 
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图 1.  基于生境和微地形差异划分锡林河流域不同景观要素(A)及环境变量(B)的陆向分布图 

Figure 1.  Landward distribution map of different landscape components (A) based on the difference of habitats 
and microtopography as well as environmental variables (B) in Xilin River basin.  



王泽铭等 | 微生物学报, 2021, 61(6) 1731 

 

http://journals.im.ac.cn/actamicrocn 

 

(moisture)、盐度(salinity)、pH、氨态氮(ammonia)、

硝态氮(nitrate)、总有机碳(total organic carbon，

TOC) 、 全 氮 (total nitrogen ， TN) 、 全 磷 (total 

phosphorus，TP)、土壤颗粒组成(sand，silt，clay)

等环境变量的检测方法参考文献[25–26]。环境变

量的检测结果见图 1-B。 

1.2  生物信息学分析 

采用 Excel 2010 进行基础数据分析及饼形图、

累积柱状图和折线图等基本图形的绘制。采用

SPSS 24.0 进行单因素方差分析及单个类群与单

个环境变量的皮尔森相关性分析。基于 R 语言

Vegan 程序包进行热图分析。采用 CANOCO 5.0 

(Biometris-Plant Research International，Wageningen，

Netherlands)对不同景观要素疣微菌群和多个环境

变 量 进 行 多 重 相 关 的 冗 余 分 析 (redundancy 

analysis，RDA)。通过 CANOCO 5.0 的变异权重

分析(variation partitioning analysis，VPA)计算影响

疣微菌群景观空间异质性的单个环境变量的解释

度，通过 R 语言中的 Random forest 程序包进行随

机森林分析(random forest analysis，RFA)找出相关

性最大的环境变量组合，再基于双组及三组环境

变量的 VPA，找到解释度最高的环境变量组合及

关键性的环境变量。 

2  结果和分析 

2.1  基于 16S rRNA 基因系统发育分析的疣微菌

群分类学谱系及相对丰度分布特征 

锡林河流域水生的河床中心、河床边缘与牛

轭湖床，湿生的低河漫滩与高河漫滩，旱生的河

流低阶地与高阶地等 7 个景观要素共检测到来自

35 个门类的 742 类细菌(属水平)。隶属于疣微菌

门的 21 类细菌属在旱生的低阶地景观要素中的累

积相对丰度最高，在水生的河床中心景观要素中

累积相对丰度次高，在湿生的河漫滩景观要素中

累积相对丰度最低。不同景观要素中 21 类疣微菌

群的累积相对丰度排序为 LT＞RC＞HT＞RO＞其

他 3 个景观要素(P＜0.05)。 

交 替 球 菌 属 (Alterococcus) 、 丰 祐 菌 属

(Opitutus)、Xiphinematobacter、Chthoniobacter 和

Haloferula、突柄杆菌属(Prosthecobacter)等 21 个

疣微菌属隶属于丰祐菌纲(Opitutae)、斯巴达杆菌

纲(Spartobacteria)、疣微菌纲(Verrucomicrobiae)等  

5 个纲，丰祐菌目(Opitutales)、Chthoniobacterales、

疣微菌目(Verrucomicrobiales)等 6 个目，丰祐菌

科 (Opitutaceae) 、 Xiphinematobacteraceae 、

Chthoniobacteraceae 、 疣 微 菌 科

(Verrucomicrobiaceae) 、 DA101_soil_group 和

DEV007 等 7 个科(图 2)。 

2.2  锡林河景观疣微菌群的空间分布特征 

斯 巴 达 杆 菌 纲 的 Chthoniobacter ub 6 、

Chthoniobacter uvb 7、Chthoniobacter o 8 成员和

疣 微 菌 纲 的 Prosthecobacter ub 14 、

Verrucomicrobiaceae_u. o17、Verrucomicrobiales_ 

DEV007_ub. o 18 成员主要分布在 RC，其最高相

对丰度依次为 4.430%、2.168%、0.487%和 0.227%、

0.702%、0.046%；Verrucomicrobiaceae_u. uvb 16

和 OPB35_soil_group_ub_o_o. o 19 的最高相对丰

度出现在 RE，其最高相对丰度依次为 0.080%和

0.615% ； Opitutus ub 2 、 Haloferula ub 13 和

Verrucomicrobiaceae_u. ub 15 成员的最高相对丰

度出现在 RO，其最高相对丰度依次为 0.631%、

0.192%和 1.578%；Alterococcus ub 1、Opitutus o 4、

Haloferula o 12 和 Verrucomicrobiaceae_u. uvb 16
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成员主要分布在 LF 和 HF，其最高相对丰度依次

为 0.095%、0.194%、0.084%和 0.080%；Opitutus uvb 

3、Xiphinematobacter ub 5、Chthoniobacterales_ 

DA101_o. o 9、Chthoniobacterales_DA101_ub. o 

10 、 Chthoniobacterales_DA101_uvb. o 11 、

OPB35_soil_group_o_o_o. o 20 和

S-BQ2-57_soil_group_ ub_o_o. o 21 成员主要分布

在 LT 和 HT，其最高相对丰度依次为：0.975%、

0.207%、0.454%、10.313%、1.264%、0.148%和

0.043% (图 3)。 

 

 
 

图 2.  锡林河景观 21 个疣微菌属的分类学谱系 

Figure 2.  Taxonomic lineage of 21 Verrucomicrobial genera from Xilin River landscape. o: other; u: uncultured; 
ub: uncultured_bacterium; uvb: uncultured_Verrucomicrobia_bacterium. The number represented the serial number 
of each taxonomic group at genus level. 
 

 
 

图 3.  锡林河不同景观要素间疣微菌群的空间异质性 

Figure 3.  Spatial heterogeneity of Verrucomicrobial populations from the different landscape components of Xilin 
River basin. The same and different lowercase letters respectively indicated insignificant and significant differences 
of samples (P<0.05) which were determined by one-way analysis of variance (ANOVA) followed by Dunnett’s test.  
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2.3  锡林河景观要素内及景观要素间疣微菌群的

分布趋势 

河床中心 RC、河床边缘 RE、牛轭湖床 RO、

低河漫滩 LF、高河漫滩 HF、低阶地 LT、高阶地

HT 七个景观要素内土壤疣微菌群大致呈现趋同

的分布特征，景观要素间呈现此消彼涨的趋异分

布特征(图 4-A)。不同景观要素间疣微菌群差异较

大，RC 自成一类，RE、RO、LF 与 HF (HF4 除外)

聚成一类，LT 与 HT 及 HF4 聚成一类(图 4-B)。 

2.4  锡林河景观疣微菌群空间异质性的环境影响

因素 

2.4.1  单个疣微菌群与单个环境变量的相关性分

析 ： 表 1 中 皮 尔 逊 相 关 性 分 析 结 果 显 示 ，

Chthoniobacter ub 6 、 Chthoniobacter uvb 7 、

Chthoniobacter o 8 、 Prosthecobacter ub 14 、

Verrucomicrobiaceae_u. o 17、DEV007_ub. o 18 与 pH

和盐度等存在极显著负相关关系(P<0.01)，与砂粒含

量存在显著正相关关系(P<0.05)或极显著正相关关

系(P<0.01)；Xiphinematobacter ub 5、DA101_soil_ 

group_o. o 9、DA101_soil_group_ub. o 10、DA101_ 

soil_group_uvb. o 11 与湿度和砂粒含量存在极显著

负相关关系(P<0.01)，与盐度、全氮、全磷、硝酸盐、

黏粒和粉粒含量存在极显著正相关关系(P<0.01)；

OPB35_soil_group_o_o_o. o 20 和 S−BQ2−57_soil_ 

group_ub_o_o. o 21 与全氮、全磷和硝酸盐含量存在

显著正相关关系(P<0.05)，与砂粒含量存在极显著负

相关(P<0.01)，Opitutus o 4 和 Verrucomicrobiaceae_u. 

ub 15 与湿度含量呈显著正相关(P<0.01)。 

 
 

图 4.  锡林河流域景观要素内及景观要素间疣微菌群的空间分布规律(A)及景观要素间疣微菌群的相似性及差异性(B) 

Figure 4.  Spatial distribution dynamics (A) as well as similarity and dissimilarity analyses (B) of 
Verrucomicrobial populations within and between the landscape components in Xilin River basin. 
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表 1.  锡林河景观单个环境变量与单个疣微菌群之间的皮尔逊相关性 

Table 1.  Pearson correlation between single Verrucomicrobial populations and single environmental variables in 
Xilin River landscape 
Populations Moisture pH Salinity TOC TN TP Ammonia Nitrate Clay Silt Sand 

Alterococcus. ub 1 0.076 0.505** 0.245 0.136 0.104 0.235 −0.230 −0.014 −0.087 0.247 −0.145 

Opitutus ub 2 0.386* 0.649** 0.329 0.890** 0.464* 0.283 0.229 0.044 0.143 0.109 −0.124 

Opitutus uvb 3 −0.161 0.143 0.409* 0.128 0.321 0.37 −0.274 0.266 0.416* 0.523** −0.504**

Opitutus o 4 0.570** 0.664** −0.008 0.052 −0.209 −0.178 0.056 −0.369 −0.370 −0.218 0.275 

Xiphinematobacter ub 5 −0.695**−0.036 0.577** 0.174 0.609** 0.760** −0.28 0.603** 0.430* 0.652** −0.599**

Chthoniobacter ub 6 −0.143 −0.702** −0.824**−0.506**−0.550**−0.567**−0.405* −0.441* −0.323 −0.444* 0.418* 

Chthoniobacter uvb 7 −0.185 −0.725** −0.811**−0.539**−0.545**−0.545**−0.426* −0.420* −0.316 −0.425* 0.403* 

Chthoniobacter o 8 −0.165 −0.714** −0.807**−0.519**−0.541**−0.555**−0.393* −0.407* −0.304 −0.423* 0.397* 

DA101_soil_group_o. o 9 −0.833**−0.196 0.699** 0.229 0.815** 0.872** −0.340 0.782** 0.805** 0.812** −0.835**

DA101_soil_group_ub. o 10 −0.760**−0.251 0.688** 0.235 0.831** 0.800** −0.325 0.793** 0.970** 0.808** −0.887**

DA101_soil_group_uvb. o 11 −0.530**−0.214 0.548** 0.188 0.664** 0.565** −0.275 0.630** 0.916** 0.683** −0.782**

Haloferula o 12 −0.049 0.360 0.262 0.052 0.128 0.241 −0.269 0.119 0.054 0.362 −0.272 

Haloferula ub 13 0.418* 0.299 −0.249 0.574** −0.019 −0.179 0.263 −0.282 −0.304 −0.339 0.338 

Prosthecobacter ub 14 0.016 −0.572** −0.794**−0.333 −0.514**−0.570**−0.213 −0.496** −0.357 −0.531**0.490**

Verrucomicrobiaceae_u. ub 15 0.657** 0.464* −0.143 0.596** −0.066 −0.246 0.639** −0.293 −0.370 −0.466* 0.449* 

Verrucomicrobiaceae_u. uvb 16 0.482** 0.489** 0.127 0.021 −0.186 −0.143 0.335 −0.183 −0.261 −0.065 0.132 

Verrucomicrobiaceae_u. o 17 0.056 −0.625** −0.873**−0.433* −0.641**−0.694**−0.107 −0.502** −0.466* −0.616**0.586**

Verrucomicrobiales _DEV007_ub. o 18 −0.145 −0.718** −0.833**−0.564**−0.584**−0.584**−0.401* −0.443* −0.342 −0.457* 0.434* 

OPB35_soil_group_ub_o_o. o 19 0.415* 0.116 −0.002 −0.076 −0.239 −0.339 0.765** 0.056 −0.146 −0.316 0.270 

OPB35_soil_group_o_o_o. o 20 −0.335 −0.148 0.364 0.118 0.416* 0.402* −0.230 0.411* 0.581** 0.459* −0.514**

S−BQ2−57_soil_group_ub_o_o. o 21 −0.389* −0.039 0.495** 0.149 0.475* 0.464* −0.290 0.405* 0.678** 0.699** −0.714**

*: Correlation was significant at the 0.05 level (2-tailed); **: Correlation was significant at the 0.01 level(2-tailed). TOC: total organic 
carbon; TN: total nitrogen; TP: total phosphorus. 
 

2.4.2  不同景观要素间疣微菌群与多个环境变量

的多重相关性及单个环境变量的解释度：图 5-A

中 RDA 显示，水生河床中心 RC 中斯巴达杆菌纲

的 Chthoniobacter ub 6、Chthoniobacter uvb 7、

Chthoniobacter o 8 成 员 和 疣 微 菌 纲 的

Prosthecobacter ub 14、Verrucomicrobiaceae_u. o 

17、Verrucomicrobiales_DEV007_ub. o 18 成员与

砂 粒 含 量 相 关 性 大 ； 水 生 河 床 边 缘 RE 中

OPB35_soil_group_ub_o_o. o 19 成员及水生牛轭

湖床 RO 中 Opitutus ub 2、Haloferula. ub 13 和

Verrucomicrobiaceae_u. ub 15 成员与砂粒、湿度及

氨态氮含量相关性大；低河漫滩 LF 与高河漫滩

HF 中 Alterococcus ub 1、Opitutus o 4、Haloferula 

o 12 和 Verruco-microbiaceae_u. uvb 16 成员与 pH

相关性大；旱生阶地 LT 与 HT 中 Opitutus uvb 3、

Xiphinematobacter ub 5 、 Chthoniobacterales_ 

DA101_o. o 9、Chthoniobacterales_DA101_ub. o 

10、Chthoniobacterales_DA101_uvb. o 11、OPB35_ 

soil_group_o_o_o. o 20 和 S-BQ2-57_soil _group_ 

ub_o_o. o 21 成员与盐度及养分含量相关性大。 

单个环境变量的变异权重分析(图 5-B)显示，

砂粒的解释度最高达到 53.3%，盐度的解释度为

16.7%，全磷、氨态氮、pH、全氮和湿度的解释度

分别为 7.6%、5.1%、4.2%、2.2%和 1.5%，Monte 

carlo 检验显示这些环境变量的解释度均达到统计

学显著性水平(P<0.05)。已知环境变量对疣微菌群

的空间分异的解释度为 90.6%，其中砂粒和盐度

两者的解释度为 70%。 
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图 5.  锡林河景观疣微菌群与环境变量的冗余分析(A)及单个环境变量的变异权重分析(B) 

Figure 5.  Redundancy analysis (RDA) between Verrucomicrobial populations and environmental variables (A) as 
well as variation partitioning analysis (VPA) of single environmental variables (B) in Xilin River landscape. 
AlterUb1- S-BQ2O21 represented Alterococcus. ub 1- S-BQ2-57_soil_group _ub_o_o. o 21, total names in Table 1. 

 

2.4.3  复合环境变量对单个疣微菌群空间变异的

影响：为进一步验证砂粒及盐度等环境变量是否

为影响疣微菌群空间变异的核心因素，我们基于

单个环境变量的 VPA (图 5-B)结果抽选了解释度

排名前六位的砂粒、盐度、全磷、氨态氮、pH、

全氮进行 RFA (图 6)，发现盐度、氨态氮和全氮组

合 与 疣 微 菌 群 中 Chthoniobacter ub 6 、

Chthoniobacter uvb 7 、 Chthoniobacter o 8 和

Verrucomicrobiaceae_u. o 17 的 相 关 系 数 高 达

0.988−0.951；全磷、氨态氮、pH、全氮四者组合

与 Opitutus ub 2 、 Haloferula ub 13 和

Verrucomicrobiaceae_u. ub 15 的相关性较大，相

关性系数为 0.840−0.929；全磷、氨态氮、全氮   

三者组合与 Chthoniobacterales_DA101_ub. o 10、 
 

 
 

图 6.  锡林河景观单个疣微菌群与复合环境变量的随机森林分析 

Figure 6.  Random forest analysis (RFA) between single Verrucomicrobial populations and combined 
environmental variables in Xilin River landscape.  
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Haloferula. o 12、OPB35_soil_group_ub _o_o. o 19

的相关性系数为 0.679−0.923；全磷、全氮三者组

合 与 Alterococcus. ub 1 、 Chthoniobacterales_ 

DA101_uvb. o 11 的相关性系数为 0.921−0.697。 

2.4.4  复合环境变量对整个疣微菌群空间变异的

影响：基于随机森林分析的环境变量组合结果和

基于单个环境变量的 VPA 结果发现组合变量中砂

粒的相关性及解释度低于单个环境变量的解释

度，推测砂粒并非环境因子中的核心变量。进一

步对环境变量划分为两组和三组进行 VPA，同时

计算组间环境变量解释度差值(Δ)。两组间环境变

量解释度差值(Δ)计算结果显示，湿度、盐度、pH、

氨态氮、硝酸盐的解释度分别为 24.7%、24.3%、

23.1%、11.6%、1.0%；三组间环境变量解释度差

值(Δ)计算结果显示，湿度、盐度、pH、氨态氮、

硝酸盐的解释度分别为 21.4%、22.7%、20.8%、

8.8%、4.4% (图 7)。 

3  讨论 

斯巴达杆菌纲的 Chthoniobacter 成员和疣微

菌纲的突柄杆菌属等成员主要分布在水生的河床

中心，这与文献报道的专性好氧性疣微菌属及突柄

杆菌属主要分布在淡水生境的研究结果相一致[27]，

原因之一可能是锡林河流域水生的河床中心为

盐度相对较低的砂质土壤[25]，更适合于疣微菌属

及突柄杆菌属的生存；原因之二是 Chthoniobacter

成员具有降解复杂有机化合物的能力，是低碳水 

 

 
 

图 7.  锡林河景观疣微菌群与两组或三组复合环境变量的变异权重分析 

Figure 7. Variation partitioning analysis (VPA) between Verrucomicrobial populations and environmental variables 
divided into 2 groups (A) and 3 groups (B) in Xilin River landscape. +: group A plus a certain environmental factor; 
–: group A minus a certain environmental factor. 
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域环境[25]的指示生物[28]。丰祐菌纲的丰祐菌属及

交替球菌属成员主要分布在湿生的河漫滩，与文

献报道的丰祐菌属分布在稻田土壤的研究结果具

有相似性[27]，推测丰祐菌属成员更适合生存在周

期性淹水的河漫滩湿地土壤。Xiphinematobacter

和 DA101_soil_group 主要分布在旱生的阶地典型

草 原 [25] ， 与 文 献 报 道 的 Xiphinematobacter 和

DA101_soil_group 主要分布在天然草地土壤中的

研究结果具有一致性[29]，说明 Xiphinematobacter

和 DA101_soil_group 成员是旱生草地土壤的优势

菌群。不可培养的疣微菌科成员主要分布在锡林

河流域相对富营养的牛轭湖[25]和山东境内微山湖

富营养化的养殖区，推测不可培养的疣微菌是富

营 养 化 水 体 的 指 示 生 物 [30] 。 本 研 究 发 现 一 些

OPB35_soil_group 成员广泛分布在水生河床、湿

生河漫滩、旱生阶地等景观要素中，且主要分布

在河床边缘湿地土壤中，这与文献报道的 OPB35

主要分布在青藏高原三类湿地土壤的研究结果具

有一致 性[31]；另一些 OPB35_soil_group 成员主要

分布在湿偏旱生河漫滩及旱生阶地土壤中，这与

文献报道的 OPB35 主要分布在湿地土壤中的研究

结果稍有不同，但与 OPB35_soil_group 分布在黑

麦草和白三叶草放牧土壤中的研究结果相似，原因

可能是部分 OPB35_soil_group 成员的定殖与放牧利

用的草原土壤有关[32–33]。简言之，OPB35_soil_group

成员适宜的生境较广。S-BQ2-57_soil_group 成员

主要分布在锡林河阶地，这与 S-BQ2-57_soil_group

分布在密歇根内陆湖的研究结果相似，原因可能与

蒙古高原内陆型锡林河与密歇根内陆湖同属于温

带大陆性气候有关[18]，推测 S-BQ2-57_soil_group

适应于降雨量较少的温带大陆性气候河湖生态 

系统。 

锡林河流域河床中心、牛轭湖、河漫滩和河

流阶地等景观要素间土壤疣微菌群存在此消彼长

的分布趋势，这和北温带不同类型淡水湖泊疣微

菌群的趋异特征具有一致性[9]。同一景观要素内优

势疣微菌群的分布趋势相同，这和水生环境微生

物的趋同性[34]具有一致性。 

湿度通常是驱动锡林河流域动植物及厌氧绳

菌群落空间分布异质性的限制性因子[26,35–36]。本

研究发现湿度是影响疣微菌群景观空间异质性的

关键因子，最高解释度为 24.7%。单个环境因子

变异权重分析显示砂粒的解释度为 53.3%，这和

Hemkemeyer 等[37]发现疣微菌更适合在土壤砂粒

中生存的研究结果具有一致性。有趣的是，砂粒

与 其 他 环 境 变 量 复 合 时 的 解 释 度 低 至 负 值

(–1.5%)，这和本文锡林河流域大多数疣微菌群与

砂粒存在极显著负相关关系(P<0.01，见表 1)的研

究结果具有一致性，说明在水生、湿生、旱生复

合生境下砂粒主要发挥负向驱动作用。本研究发

现 21 类疣微菌中有 11 类和 9 类疣微菌分别与砂

粒和硝酸盐存在正相关关系，这可能与砂质土壤

中疣微菌群进行的硝酸盐呼吸作用有关[37]。大多

数陆地和水域生态系统中 pH 通常被认为是影响

细菌群落空间变异的主要因子[4–5,38–40]，本研究发

现 pH 的最高解释度为 23.1%，说明 pH 也是影响

锡林河流域疣微菌群景观异质性的重要因子，原

因可能是疣微菌等细菌对 pH 值的微小变化响应

敏感[39,41]。本研究发现盐度对锡林河流域疣微菌

群景观异质性的最高解释度为 24.3% (P=0.002)，

这和斯巴达杆菌纲类群沿着波罗的海盐度梯度呈

现空间异质性的研究结果相吻合[14,42]。Mohapatra

等在 2020 年研究咸水近岸泻湖浮游细菌群落的时

空动态时发现，相比于其他细菌类群疣微菌群中



1738 Zeming Wang et al. | Acta Microbiologica Sinica, 2021, 61(6) 

actamicro@im.ac.cn 

的斯巴达杆菌纲类群更适合于低盐淡水环境，是

寡盐-中盐体系的最佳指示生物。这为锡林河流域

疣微菌群既可适应于寡盐[25]的河床中心，又可适

应于中盐[25]的河床边缘、河漫滩、阶地的研究结

果提供了科学证据[43]。同时发现疣微菌中的全部

丰祐菌目成员、半数 Chthoniobacterales 成员、部

分 OPB35_soil_group 和 S-BQ2-57_soil_group 成员

分布在相对高盐[25]的湿地及旱地土壤中，这与疣

微菌适应于高盐土壤的研究报道[44–45]一致，原因

可能是疣微菌与耐盐植物相互作用在缓解调控盐

胁迫方面发挥潜在作用。可见疣微菌群适应的盐

度范围较为广泛，既可以适应于低盐环境，也可

以适应于高盐环境[41,46–48]。有研究显示，疣微菌

群的相对丰度受无机营养物浓度的影响[49]，部分

疣微菌适应寡营养的生境 [2,50]，随土壤深度的增

加，疣微菌群的相对丰度增加，变得更优势[51]，

这与本研究有机碳、全氮、全磷等是影响疣微菌

群景观异质性的结果相一致。其原因可能与疣微

菌多样化的代谢方式[2–3]及固氮能力[6,8–9]有关。 

4  结论 

疣微菌群是锡林河景观异质性的指示生物。

斯巴达杆菌纲的 Chthoniobacter 成员，疣微菌纲的

突 柄 杆 菌 属 、 Verrucomicrobiaceae_u. o 17 和

Verrucomicrobiales _DEV007_ub. o 18 等成员是水

生河床中心景观要素的指示生物；疣微菌纲的

Verrucomicrobiaceae_u. uvb 16 、 OPB35_soil_ 

group_ub_o_o. o 19 是水生河床边缘景观要素的指

示生物；丰祐菌纲的 Opitutus ub 2 成员，疣微菌

纲的 Haloferula ub 13 和 Verrucomicrobiaceae_u. 

ub 15 成员是水生牛轭湖床景观要素的指示生物；

丰祐菌纲的 Alterococcus ub 1 和 Opitutus o 4，疣

微菌纲的 Haloferula o 12 和 Verrucomicrobiaceae_u. 

uvb 16 等成员是河漫滩景观要素的指示生物；丰

祐 菌 纲 的 Opitutus uvb 3 ， 斯 巴 达 杆 菌 纲 的

Xiphinematobacter 和 Chthoniobacterales_DA101，

OPB35_soil_group_o_o_o. o 20，S-BQ2-57_soil_ 

group_ub_o_o. o 21 成员是旱生阶地景观要素的指

示生物。湿度、盐度、pH 均是影响疣微菌群景观

空间异质性的重要因子。湿度、盐度、pH 与其他

因子复合的解释度高于单一因素时各自的解释

度，说明湿度、盐度、pH 是协同驱动锡林河流景

观异质性的核心驱动力。单个环境变量与复合环

境变量在解释砂粒权重方面存在较大差异，具体

原因有待后续研究证实。 
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of Verrucomicrobial populations from different landscape components in Xilin River basin. [Methods] Based on 

the difference of habitat and microtopography, we selected the landscape components of aquatic riverbed center, 

riverbed edge and oxbow lakebed, hygric low floodplain and high floodplain, xeric low terrace and high terrace. 

Then we employed 16S rRNA gene high-throughput sequencing to study the landscape heterogeneity of soil 

Verrucomicrobial populations from different landscape components. We also explored environmental variables 

driving landscape heterogeneity of soil Verrucomicrobial populations combining with environmental variables (e.g. 

soil moisture). [Results] Spatial distribution of Verrucomicrobial populations showed convergent characteristics 

within landscape components and divergent characteristics between landscape components. The members of 

Chthoniobacter from Spartobacteria class and Prosthecobacter from Verrucomicrobiae class were mainly 

distributed in the aquatic riverbed center (RC), showing significant positive correlation with sand particle (P<0.05). 

Those of Opitutae class were mainly distributed in hygric floodplain, showing positive correlation with pH (P<0.05 

or P>0.05). DA101_soil_group members of Spartobacteria class were mainly distributed in the xeric terrace, 

showing significant positive correlation with salinity and nutrients (P<0.01). Variation partitioning analyses of 

single, two groups and three groups of environmental variables showed that moisture, salinity and pH explained 

24.7% & 21.4%, 24.3% & 22.7% and 23.1% & 20.8% of landscape heterogeneity of Verrucomicrobial populations, 

respectively. [Conclusion] Verrucomicrobial populations demonstrated landscape heterogeneity in Xilin River 

basin. Members of Chthoniobacter and Prosthecobacter were indicators of the riverbed center landscape 

component, DA101_soil_group was the indicator of the terrace landscape components. The combination of 

moisture, salinity with pH co-drove the landscape heterogeneity of Verrucomicrobial populations. 

Keywords: Xilin River, landscape components, Verrucomicrobia, spatial heterogeneity, combined environmental 

variables 
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