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研究报告 

中央戈壁石下生物土壤结皮中细菌群落结构和多样性 

贾丽娟  唐凯  兰慧青  徐黄纬  国情文  丁悦  谭芳  邢丽华  郭雨晴  冯福应* 
(内蒙古农业大学生命科学学院应用与环境微生物研究所  内蒙古 呼和浩特  010018) 

 
 

摘  要：【背景】戈壁石下生物土壤结皮(Biological soil crusts，BSCs)中的微生物在干旱、半干

旱地区生态系统物质循环中起重要作用，其细菌群落结构和多样性因气候和地理环境的不同而

存在较大差异。中央戈壁面积大，其石下 BSCs 中细菌群落结构和多样性却知之甚少。【目的】

比较中央戈壁石下 BSCs 和周围裸土中细菌群落结构和多样性的异同，揭示环境因子对它们的

影响以及细菌之间的相互作用关系。【方法】利用 Illumina MiSeq 对 16S rRNA 基因进行高通量

测序，使用生物信息学分析方法分析细菌群落结构和多样性及其影响因素；基于 CoNet 软件绘

制物种共现性网络图，利用 Cytoscape 3.5.1 软件将网络图可视化。【结果】石下 BSCs 的速效磷

(Available phosphorus，AP)、速效氮(Available nitrogen，AN)和叶绿素 a (Chlorophyll a，Chl a)

的含量均明显高于周围裸土(最高高出 471%)，而 pH 则略低于周围裸土；石下 BSCs 中细菌的

最优势菌门为 Cyanobacteria (45.85%−53.77%)，优势属 (9.25%−18.42%)有 Trichocoleus、

Chroococcidiopsis 和属于 Cyanobacteria 纲的 1 个未知属；临近裸土中细菌的最优势菌门为

Actinobacteria (38.82%−44.69%)，优势属(>5%)有 Arthrobacter、Rubrobacter 和其它 3 个属于放

线菌门或酸杆菌门的未知属；在土壤理化因子中，AP 对石下细菌群落组成的影响最大；除

Actinophytocola 属和 Cyanobacteria 纲中的未知属外，其他微生物之间均存在较强的互作关系，

其中以共存的互作关系为主(约占 60%)，点度中心性、接近中心性和中介中心性均较高的节点

都属于 Cyanobacteria 门和 α-Proteobacteria 纲。【结论】中央戈壁石下 BSCs 中的细菌群落结构

和多样性明显不同于临近裸土，Cyanobacteria 门和 α-Proteobacteria 纲的细菌是该地区石下早期

BSCs 形成和发育最初及最重要的驱动力。 

关键词：石下生物，16S rRNA 基因，高通量测序，物种共现性网络 
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Diversity and structure of hypolithic bacteria community of 
Zhongyang Gobi 

JIA Li-Juan  TANG Kai  LAN Hui-Qing  XU Huang-Wei  GUO Qing-Wen  DING Yue  

TAN Fang  XING Li-Hua  GUO Yu-Qing  FENG Fu-Ying* 

(Institute for Applied & Environmental Microbiology，College of Life Sciences，Inner Mongolia Agricultural University，

Hohhot, Inner Mongolia 010018, China) 

Abstract: [Background] Bacteria of hypolithic biological soil crusts (BSCs) in Gobi play an 
important role in the biogenic elements circling in arid and semi-arid regions. The bacterial 
community structure and diversity vary greatly due to different climatic and geographical 
environments. The area of Zhongyang Gobi is large, but little is known so far about the structure and 
diversity of the hypolithic bacteria community. [Objective] To compared and analyzed the 
similarities and differences of bacterial community structure and diversity in hypolithic BSCs and 
bare soil around in the Zhongyang Gobi, and discover the effect of environmental factors on bacterial 
community and the interaction relationships among the bacteria. [Methods] Illumina MiSeq was 
applied to sequence 16S rRNA gene, bioinformatics approach was used to reveal the diversity and 
structure of the bacteria community, the co-occurrence network was constructed based on CoNet 
software and Cytoscape 3.5.1 to visualize the network. [Results] The contents of available 
phosphorus (AP), available nitrogen (AN) and chlorophyll a (Chl a) of the soil were significantly 
higher (the most of 471% higher), while pH were slightly lower in the BSCs than that in the bare soil. 
The bacteria was mostly dominated by the phylum of Cyanobacteria (45.85%−53.77%) and by the 
genera Trichocoleus, Chroococcidiopsis and unknown one belonged to Class Cyanobacteria 
(9.25%−18.42%) in the hypolithic BSCs, and did by the phylum of Actinobacteria (38.82%−44.69%) 
and by the genera Arthobacter, Rubrobacter and three unknown genera belonged to the phylum of 
Actinobacteria or Acidobacteria (>5%) in the adjacent bare soil. Among all the soil physicochemical 
factors, AP had the most significantey influence on the composition of hypolithic bacterial 
communities. Except the genera of Actognophytocola and one unclassified of Class Cyanobacteria, 
there were strong interaction existed among other phylotypes, in which the co-occurrence 
relationship was dominant (about 60%) and the nodes were all belonged to Phylum Cyanobacteria 
and Class α-Proteobacteria with higher degree, closeness and betweenness centralities. [Conclusion] 
Bacterial diversity and community structure of hypolithic BSCs is remarkably distinguished from 
that of bare soil in the Zhongyang Gobi. Members of Phylum Cyanobacteria and Class 
α-Proteobacteria are the primary and most important driver in the early development of hypolithic 
BSCs in the Zhongyang Gobi. 

Keywords: Hypoliths, 16S rRNA gene, High-throughput sequencing, Co-occurrence network 

戈壁(又称砾漠)源自蒙古语，意为“难生草木

的土地”，其基本特征主要为地面由砾石覆盖、植

被稀疏或缺乏[1]。戈壁地表表观常荒凉、无生机，

但在色浅、疏松多孔隙的石英砾石下方(埋没入土

中的部分)且与土壤紧密接触的砾石表面常定殖有

生物，即为石下生物(Hypoliths)[2]，形成石下生物

土壤结皮(Biological soil crusts，BSCs)。石下生物

中的光合自养生物(如蓝细菌)对土壤碳封存有巨

大贡献[3]，可产异形胞的蓝细菌还可将空气中的氮

直接固定[4]。全球陆地被砾石覆盖的干旱区土地面

积高达 50%。因此，从全球范围来看，干旱区石

下生物非常重要[5]，而且石下生物已成为许多微生

物群落装配和功能研究的焦点[6]。研究表明，石下

生物群落组成与裸露的荒漠土壤以及石上和石内
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截然不同[7-8]；石下生物以细菌为主，其所占总生

物数量的比例可高达 93%[9]；相比裸土，系统分类

组成上的差异反映了石下生物在营养循环中的重

要作用[10]；宏基因组学研究揭示了石下生物适应

相关逆境的一些机制[9,11]。少量研究还表明，石下

生物共存明显，如蓝细菌和 α-变形菌[6,12]；水分而

非温度是中国境内热和冷荒漠戈壁石下生物群落

差异形成的驱动力[13-14]，但对澳大利亚北部石下生

物的分析表明，空间距离是影响其群落组成的主要

因素(距离几米就有明显差异)[15]。 

戈壁在中国北方干旱和极干旱区域广泛分布[13]，

这里的戈壁多石英砾石[16]。虽然 Pointing 等[14]使

用 BG11 培养基富集培养和分离等技术对位于中

国西北部(柴达木、吐鲁番和塔克拉玛干荒漠)的戈

壁石下蓝细菌群落进行了分析，但揭示的群落信息

有限；而中央戈壁(位于内蒙古阿拉善北部，面积

约 14 280 km2)与这些已研究采样点相距较远，石

下生物群落结构和多样性可能存在差异。 

本研究利用高通量测序技术(High-throughput 

sequencing，HTS)对细菌的 16S rRNA基因进行扩

增和测序，对比分析中央戈壁石下生物土壤结皮和

周围裸土中细菌群落结构和多样性异同、细菌互作

以及环境因子对群落结构的影响，以期为了解石下

生物在该地区生态系统中的功能和作用提供基础

依据。 

1  材料与方法 

1.1  主要仪器和试剂 

1.1.1  主要仪器 

生化培养箱，上海一恒科学仪器有限公司；紫

外分光光度计，日立公司；超微核酸定量仪，

Thermo Scientific公司；PCR仪，耶拿分析仪器股

份公司。 

1.1.2  主要试剂 

(1) 邻菲罗啉指示剂：称取 0.297 g 邻菲罗啉

和 0.139 g七水合硫酸亚铁，溶于 20 mL水中；(2) 

1 mol/L 1/6 K2Cr2O7溶液：称取 49.04 g于 105 °C烘

干的 K2Cr2O7溶于 400 mL水中，稀释至 1 L；(3)   

0.5 mol/L FeSO4溶液：称取 70 g七水合硫酸亚铁

溶于水中，加入 7.5 mL浓硫酸，冷却稀释至 500 mL。

(4) 1.0 mol/L NaOH溶液：称取 20.0 g NaOH溶于

水，冷却后定容至 500 mL；(5) 0.005 mol/L (1/2 

H2SO4)标准溶液：将 2.83 mL浓硫酸稀释至 5 L，

标准碱标定后再稀释 4 倍；(6) 碱性胶液：称取 

20.0 g阿拉伯胶和 25 mL水，在 75 °C水浴锅中搅

拌溶解，完全溶解后，加入 10 mL甘油和 10 mL

饱和 K2CO3水溶液，搅拌、冷却，6 000 r/min离

心 5 min去除气泡后储存在玻璃瓶中备用；(7) 钼锑

抗试剂：A液：称取 0.5 g酒石酸氧锑钾溶于 100 mL

水中；B液：称取 10 g钼酸铵，溶于 450 mL水中，

缓慢加入 153 mL浓硫酸；将 A液和 B液混合，定

容至 1 L，充分混匀后存于棕色瓶中备用。使用时

在钼锑抗混合液中加入 15 g/L 的抗坏血酸，混合

后使用。 

1.2  方法 

1.2.1  样品采集 

于 2016年 5月下旬在中央戈壁(41°57′58″N，

101°55′44″E，海拔 941 m，内蒙古西部阿拉善盟境

内)相距约 100 m采集石下 BSCs (mSX1、mSX2)；

于同年的 9 月下旬在同一地点采集石下 BSCs 

(sSX1、sSX2)和相应周围裸土(sOS1、sOS2)。利用

5点采样法，分别用无菌小刀轻轻刮取戈壁滩石

英石底部 1 mm厚度的绿色表层，每点大约采集

30块(大小约 8 cm×8 cm)，裸土采集厚度约 1 cm，

分别混匀后装入无菌采样袋，运回实验室，−80 °C

保存备用。 

1.2.2  样品理化性质的分析 

将采集的石下生物土壤结皮和周围裸土样品风

干，分别测定土壤 pH 值、速效磷 (Available 

phosphorus，AP)、速效氮(Available nitrogen，AN)、

叶绿素 a (Chlorophyll a，Chl a)和有机质(Organic 

matter，OM)含量[17-19]。 

1.2.3  样品总 DNA 的提取 

分别取 0.5 g 石下 BSCs 和周围裸土，按照

E.Z.N.A. Soil DNA Kit 说明书进行样品总 DNA的
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提取，重复 3次，提取的 DNA溶于 50 mL无菌超

纯水中，使用 NanoDrop 2000超微量核酸定量仪对

DNA 浓度和质量进行检测。将 DNA 混合均匀，

置于−80 °C保存备用。 

1.2.4  16S rRNA 基因序列 V3 可变区的 PCR 扩增

和测序 

利用引物 338F (5′-ACTCCTACGGGAGGCA 

GCAG-3′)和 806R (5′-GGACTACHVGCGTWTCT 

AAT-3′)对 16S rRNA基因序列的 V3可变区进行

扩增。每个样品的引物序列前均单独加入长度为 7个

碱基的不同碱基序列标签，用以标记不同的样品。

PCR反应体系：5×FastPfu buffer 4 μL，2.5 mmol/L 

dNTPs 2 μL，上、下游引物(5 μmol/L)各 0.8 μL，

FastPfu polymerase 0.4 μL， BSA (Bull serum 

albumin) 0.2 μL，模板 DNA 10 ng，补足 ddH2O

至 20 μL。PCR反应条件：94 °C 5 min；94 °C 30 s，

56 °C 30 s，72 °C 50 s，30个循环；72 °C 10 min。

扩增的 PCR产物经 1%琼脂糖电泳检测后，委托上

海美吉生物医药科技有限公司基于 MiSeq 平台进

行高通量测序和分析。 

1.2.5  测序数据的分析 

(1) 测序数据的质控和处理 

根据 Barcode 序列将获得的测序数据拆分为

不同样品数据，并截去 Barcode 序列和 PCR 扩增

引物序列；将拆分的数据使用 FLASH (http://ccb. 

jhu.edu/software/FLASH/)对每个样品的Reads进行

拼接，得到的拼接序列为原始 Tag数据(Raw tags)；

拼接得到的 Raw tags，需要经过过滤处理后，得到

高质量的 Tag数据(Clean tags)。 

(2) 操作分类单元 (Operational taxonomic unit，

OTU)分类及注释 

对获得的测序数据，用 Uclust (V1.1.579)对所

有样品的全部 Effective tags序列聚类，以 97%的一

致性将序列聚类成为 OTU结果。同一 OTU中的序

列被视为相同分类单元的序列，作为一个假定的分

类单元。选取代表性序列采用 RDP classifier软件进

行物种分类，研究 OTU之间的系统发生关系。 

(3) 多样性分析 

α 多样性分析采用 Mothur 软件，相关网址为

http://www.mothur.org/。采用 Chao1算法估计群落

中含 OTU 数目的指数，采用香农指数衡量群落

的异质性。香农指数计算公式为：H′=−∑Pi×lnPi。

其中 Pi 为各种群物种数与样品总物种比值)。

Chao1 指数计算公式为：Schao1=Sobs+n1(n1−1)/2(n2+1) 

(Schao1：估计的 OTU数；Sobs：实际 OTU数；n1：

只有一条序列的 OTU 数目；n2：只有两条序列的

OTU数目)。 

β 多样性中的样品聚类和样品主成分分析

(Principal component analysis， PCA)均是利用

UniFrac metric，UniFrac metric是通过计算进化树

中不同环境样品间 Unique branch长度总和获得。

UniFrac metric值在 0−1之间，值越小说明样品间

相似度越高。分析中首先将 OTU种子序列比对到

Greengene核心 16S rRNA基因序列中，根据多序

列队列构建以种子序列为节点的系统发育树，而后

通过进化树计算 UniFrac metric。 

1.2.6  影响群落结构的环境因子分析 

利用软件 Canoco 5.0 作典范对应分析

(Canonical analysis，CCA)，揭示影响群落结构的

环境因子。将采样点和主要细菌类群分别作为

“Sample”和“Species”，pH、OM、AP、Chl a和 AN

作为“Environment variable”，标准化数据后导入，

计算单峰响应值(SD)；当 SD>2.0 时，选用典范对

应分析；而当 SD<2.0 时，选用冗余分析

(Redundancy analysis，RDA)作图。环境因子(pH、

OM、AP、AN和 Chl a)的数目需小于样品的数目

(4 个石下 BSCs 样品)，因此每 3 个环境因子进行

组合，之后分别分析环境因子对菌群组成的影响。 

1.2.7  网络分析 

网络分析通常用来对不同样品间的物种丰度

信息进行相关性分析，可以获得物种在同一环境样

品中的共存和相互作用关系，进一步解释样品间表

型差异的形成机制，包括共线性网络分析和物种相

关性网络分析。以高通量测序得到的 OTU物种丰
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度表为原始数据，采用 Sperman 相关系数类型，

相关系数 R2<0.5，显著性 P<0.05，计算丰度在前

100的物种之间的相似性，利用 CoNet软件绘制微

生物共现性网络图[20]。利用Cytoscape 3.5.1软件[21]

将得到的网络图可视化，并将不同的物种进行模块

化，分析微生物之间的相互关系。网络图包括节点

和边，各节点可以代表不同的物种、环境，节点越

多说明该物种在环境中的作用越重要，并将重要的

物种以不同颜色的节点表示；边代表物种之间或者

物种和环境之间的相互作用，不同颜色代表物种之

间呈现的关系，即正相关或负相关。 

2  结果与分析 

2.1  土壤理化性质分析 

土壤理化性质见表 1。由表 1可知，石下 BSCs

的 pH 均明显低于裸土(最大相差 0.94)，而营养相

关如 AN 等均高于相应裸土(AN、AP 和 OM 最大

相差分别为 0.65、0.32 mg/kg和 15.87 g/kg)；5月

份石下 BSCs的营养水平普遍高于 9月份，而 2个

季节的 pH相差不大；石下 BSCs中代表生产力的

Chl a浓度均高于相应裸土，相差 1.8 ng/kg，相应

裸土 Chl a浓度较小；5月份石下 BSCs中 Chl a的

浓度高于 9月份。 

2.2  稀释性曲线  

通过对样品高通量数据统计，mSX1、mSX2、

sSX1、sSX2、sOS1和 sOS2分别得到 38 162、33 041、

31 861、33 895、33 973和 41 643条序列；稀释性

曲线(图 1)用来反映样品的测序深度，比较样品中 
 

表 1  土壤理化性质 
Table 1  Soil physicochemical properties 

样品 

Samples 
pH 

速效磷 

AP 
(mg/kg) 

速效氮 

AN 
(mg/kg) 

有机质 

OM 
(g/kg) 

叶绿素 a

Chl a 
(ng/kg) 

mSX1 8.43 0.38 1.40 20.43 1.46 

mSX2 8.28 0.40 1.05 28.11 2.16 

sSX1 8.21 0.26 1.35 20.43 1.17 

sSX2 8.46 0.21 1.40 18.18 1.05 

sOS1 9.15 0.08 0.75 12.24 0.63 

sOS2 8.92 0.07 0.76 13.71 0.44 
 

 
 

图 1  稀释性曲线 
Figure 1  The rarefaction curves 

 
物种的丰富度。从图 1可以看出，6个样品的稀释

性曲线基本趋于平缓，表明测序结果可良好地反映

环境中的细菌群落结构。 

2.3  细菌群落结构和组成分析 

根据细菌 OTU数目，对样品中物种组成进行

分析，构建 Venn图(图 2)和群落组成柱形图(图 3)。

从图 2可知，6个样品中共有 OTU为 287个，5月

份的 2个样品共有的 OTU数目为 3，9月份的 2个 

 

 
 

图 2  细菌 OTU 的 Venn 图  
Figure 2  The Venn diagram of bacterial OTUs 
注：图中数字为各样品中的 OTU数量. 

Note: The number in the figures is the OTUs amount. 
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图 3  属水平上的群落柱形图 
Figure 3  Bacterial community composition at genus level  
注：在属水平未能分类的逐级上推，直至有明确分类阶元. 图中右侧分类单元中单字母 f、o、c和 p分别代表科、目、纲和门，指

未能在属水平分类的类群分别属于字母所代表的分类阶元. 

Note: Sequences failed to be classified at the genus level were located at a higher position until a definite taxon were ascertained. The single 
letter f, o, c and p present for family, order, class and phylum at right taxon in figure, respectively. 

 

样品共有的 OTU数目为 4。mSX1中特有 OTU数

目为 1，mSX2、sSX1和 sSX2特有 OTU数目均为

0，sOS1和 sOS2样品中特有 OTU数目分别为 40

和 45。 

在门水平上，石下 BSCs与裸土的细菌群落结

构和组成差异明显，而季节之间或同类型样品之间

相近：石下 BSCs 中细菌共分为 17 个门，其中优

势门有蓝细菌门 (45.85%−53.77%)、放线菌门

(15.06%−18.91%)、绿弯菌门(7.99%−10.25%)、变

形菌门(13.10%−15.22%)、拟杆菌门(2.81%−7.15%)

和耐热球菌(2.71%−4.33%)；裸土中的细菌共分为

19 个门，其中优势菌门为放线菌门 (38.82%、

44.69%)、绿弯菌门(24.32%、33.10%)和变形菌门

(9.74%、20.85%)。 

在属水平上(图 3)，季节与样点位置差异不大，

石下 BSCs 中均以蓝细菌门中的 Trichocoleus、

Chroococcidiopsis 和未知属(属于蓝细菌纲)为优势

属(9.25%−18.42%)，其余属的丰度都低于 5%，而

地表 BSCs 中常见的、高丰度的 Microcoleus 属也

存在，但丰度只有 2%左右；裸土中属分布比较分
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散，优势属(>5%)主要有 Arthrobater、Rubrobacter

和其他 3个未知属(属于放线菌门或酸杆菌门)。 

2.4  多样性分析 

α 多样性指数可反映生物群落的丰富度和多

样性。其中，香农指数可以反映群落多样性，ACE

指数则可以反映物种丰富度。由表 2可知，裸土中

细菌的香农指数和 ACE 指数较高，例如 sOS1 的

香农指数和 ACE指数均为最高，分别达到了 5.50

和 694.13；在季节比较中，9月份的相应多样性指

数普遍高于 5月份的同类样品。 

β多样性表示的是微生物群落构成的比较，评

估微生物群落间的差异。对样品距离矩阵进行聚类

分析，构建样品层级聚类树研究不同样品的相似性

和差异关系。本研究中 β多样性样品聚类分析结果 

 
表 2  α-多样性指数 
Table 2  Alpha-diversity indexes 

样品 

Samples 

香农指数 

Shannon index 

Chao1指数 

Chao1 index 

mSX1 4.59 683.66 

mSX2 4.33 622.69 

sSX1 4.65 649.29 

sSX2 4.62 639.52 

sOS1 5.50 694.13 

sOS2 4.95 638.52 

 

(图 4A)表明，同类型样品优先聚在一起，其次是

同季节的聚在一起。 

PCA 分析即主成分分析，通过分析不同样品

群落组成可以反映样品间的差异和距离，将多组数

据的差异反映在二维坐标图上，坐标轴取能够最大

反映样品间差异的 2个特征值，样品物种组成越相

似，反映在 PCA图中的距离越近。由 PCA主成分

分析结果(图 4B)可知，主成分 PC1 和主成分 PC2

分别在样品差异性贡献率上为 76.84%和 17.67%，合

计达到 94.51%；同季节的石下 BSCs 相距很近，细

菌群落结构更相似，而 BSCs与相应周围裸土样品的

距离相聚较远，两裸土之间相距也较远，表明它们

之间体现在 OTU水平的细菌群落结构差异较大。 

2.5  土壤理化因子与群落结构和组成的关系 

环境因子与群落结构相关性分析将微生物按

照分类水平与环境变量比较，评估微生物群落与

环境变量之间的关系：环境因子对菌群分布的影

响程度以向量的长度表示，点到向量做垂线，垂

足的位置表示菌群与环境因子的相关性(正半轴：

正相关；负半轴：负相关)，向量间夹角为锐角表

示两向量呈正相关，钝角则呈负相关。5 个环境

因子中任意 3个组合的冗余分析结果表明，AP、

OM和 Chl a组对细菌群落变化的解释度为最高，

可达 96.26% (图 5)；而且 AP、OM和 Chl a在其他 

 

   
 

图 4  基于 Beta 多样性距离的样品层级聚类树(A)和主成分分析图(B) 
Figure 4  Hierarchical clustering tree based on the beta diversity of distance (A) and principal component analysis (B) 
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图 5  基于冗余分析土壤理化因子与主要细菌类群的

关系 
Figure 5  Relationship between soil physiochemical 
properties and major bacterial groups revealed by RDA 
注 ： 1 ： Unclassified_f_Cytophagaceae ； 2 ： Uncultured_c_ 

Cyanobacteria；3：Chroococcidiopsis；4：Leptolyngbya；5：

Uncultured_f_Methylobacteriaeae；6：Trichocoleus. 

Note: 1: Unclassified_f_Cytophagaceae; 2: Uncultured_c_ 
Cyanobacteria; 3: Chroococcidiopsis; 4: Leptolyngbya; 5: 
Uncultured_f_Methylobacteriaeae; 6: Trichocoleus. 

 
组的分析也表明它们是对菌群结构影响最主要的因

子，而 AN和 pH的影响相对较弱(数据未列)；其中，

AP 的射线最长，说明其对细菌群落组成的影响程

度最大，但未达到显著水平(P=0.4>0.05)；而 AP、

Chl a和 OM与 Chroococcidiopsis、Leptolyngbya、

Uncultured_f_Methylobacteriaeae和 Trichocoleus呈

正 相 关 ， 与 Unclassified_f_Cytophagaceae 和

Uncultured_c_Cyanobacteria 呈负相关，其中与

Chroococcidiopsis和 Trichocoleus的相关性最强、

相关系数 R2>0.9。 

2.6  网络分析 

石下 BSCs 中细菌共现性网络分析结果(图 6)

表明，除 OTU-137 (Actinophytocola属)和 OTU-99 

(Cyanobacteria 纲中未知属)与其它物种关系较弱

之外，其它物种之间存在较强的直接或间接相互作

用关系(P<0.05)。呈正相关的 OTU 所占比例为

59.0%。网络图中模块之间的连接点，以及模块内

以点度中心性、接近中心性和中介中心性均较高的

节点为预测关键或核心物种，它们包括 OTU-93 

(Leptolyngbya属)、OTU-398 (Actinobacteria门)、

OTU-69 (Alphaproteobacteria纲中未知属)、OTU-98 

(Chroococcidiopsis属)、OTU-97 (Microcoleus属)、

OTU-566 (Rubellimicrobium属)、OTU-712 (Bosea

属 )、OTU-760 (-Proteobacteria 纲中未知属 )、

OTU-102 (Cyanobacteria 纲中未知属 )、OTU-52 

(-Proteobacteria 纲 中 未 知 属 ) 、 OTU-745 

(Acaryochloris 属)、OTU-614 (Microvirga 属)和

OTU-259 (Truepera属)；其中，除 OTU-259外其余

均属于 Cyanobacteria门和 -Proteobacteria纲。 

3  讨论 

相比其它石头或裸土，戈壁里透光的石头下常

定殖有大量微生物，形成石下 BSCs，对荒漠生态

系统的元素循环起重要作用。而环境因素对这些石

下 BSCs中的细菌群落结构具有很大的影响[15]。在

本研究中，中央戈壁地处蒙古高原，昼夜温差大，

远离海洋，极其干旱，属典型的中温带大陆性气候，

其石下 BSCs 中细菌以 Cyanobacteria 为最优势菌

门(46%−53%)，其次为 Actinobacteria (15%−19%)、

Chloroflexi (8%−10%)、Proteobacteria (13%−15%)、

Bacteroidetes (3%−7%) 和 Gemmatimonadetes 

(1%−2%)，而 Firmicutes却不足 0.1%，占优势(>5%)

的 目 有 Oscillatoriales (13.12%) 、 Nostocales 

(9%−12%)和 Rhizobiales (约 6%)。中央戈壁细菌群

落结构在季节和采样点位置上差异不明显；而石下

BSCs与相邻裸土的种类相近，但是组成比例差异

显著，其他研究中也存在类似情况[7-8]，推测石下

BSCs细菌群落是从裸土演变而来。石下 BSCs存在

分别以有蓝细菌、真菌和苔藓为主的 3种类型[22]，

但蓝细菌为主型之外的其它 2种类型只在南极相关

研究中有所报道。因为细菌群落中是以 Cyanobacteria

为主且颜色为绿色，而且肉眼未见明显的黑色/

菌丝缠绕砂砾和苔藓，判断本研究中的石下

BSCs 属于初级阶段的 Type I 型(Cyanobacteria

型)；而其他研究虽未明确指出石下 BSCs类型，但 
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图 6  石下生物土壤结皮中细菌的共现性网络 
Figure 6  Co-occurrence network of bacteria in hypolithic biological soil crusts 
注：绿色边表示相互作用关系为正，即共存；红色的表示为负，即相互排斥. 黄色填充的圈为预测的关键物种. 

Note: Green colored edges indicates the positive interaction, i.e. co-occurrence; Red ones means the negative interaction, i.e. 
mutualexclusion. Yellow-colored circles represent putative keystone species. 

 
根据相关形态描述等推测也属于 Type I类型，可在

同类型基础上比较影响细菌群落结构的因素。在非

洲的 Namib 热荒漠中，石下 BSCs 的细菌中以

Firmicutes为第一优势菌门(32%)，Cyanobacteria为

次优势菌门[27%，其中优势的目有 Pleurocapsales 

(10.29%)、Oscillatoriales (13.12%)、Chroococcales 

(2.36%)和未能分类的蓝细菌(1.23%)]，再次的还

有 Actinobacteria (16%)和 Proteobacteria (14%)[6]；

而同在 Namib 中的另一项研究却显示石下 BSCs

中以 Cyanobacteria 为最优势菌门(其中主要为

Pleurocapsales 目)[23]。这两项研究采样时间均为

4 月份，但不同的是，前者采样点是位于 Namib

荒漠的中心位置，而后者是位于靠近海岸线一带，

受雾(湿度)影响而表面水分较大。南极冷荒漠中报

道了存在分别以蓝细菌(Type I)、真菌(Type II)和苔

藓(Type III)为主的石下 BSCs[24]，但这些环境中的

细菌均以 Cyanobacteria 为优势菌门，其中又以属

于 Oscillatoriales 和 Nostocales 目的 Cyanobacteria

为主 [8,23-24]。而澳洲北部荒漠石下蓝细菌以

Nostocales (66%)和 Oscillatoriales (18%)目为最多。

西藏高原戈壁石下BSCs中蓝细菌所占总细菌比例

可高达 77%[25]，其它次优势细菌种类和组成也与

本研究更为接近。可见，相比高温地区，低温地区

的石下细菌群落结构更为相似，而距离更接近的细

菌群落也更相似。这也进一步说明了距离和温   

度[15,26]的差异可引起细菌群落 β 多样性的较大变

化，它们是影响石下 BSCs细菌结构的重要因素。

季节是造成微生物群落结构和多样性差异的重要

原因之一[27]。但在本研究中，石下 BSCs细菌群落

结构的季节差异并不是十分明显，这可能与 2 次
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采样时的平均温度差异不大有关(相较寒温带与

热带巨大的温度差别而言)。此外，西藏戈壁较中

央戈壁所处蒙古高原海拔更高，其蓝细菌的比例

也更高；在南极高海拔石下蓝细菌比例也较低海

拔地区为高[8,23-24]。这似乎说明，随海拔的升高，

石下 BSCs中的蓝细菌所占细菌比例增加，海拔也

是影响石下细菌群落结构的重要因素之一。海拔的

增高可能使得荒漠逆境加重，而蓝细菌具有的固碳

和固氮等能力可使其在严重的逆境中支撑自我及

其它异养细菌的发展[12]。地表 BSCs 一般会经历

“藻-地衣-苔藓结皮”这样由低级到高级的发育演

替历程，并分为相应的 3 种类型，细菌群落结构

与发育阶段相关[28]。因此，尽管目前相关支撑数

据还很少，石下 BSCs 细菌群落结构也可能与

BSCs类型有关[24-25]。无论是地表还是石下 BSCs，

土壤水分对它们的微生物群落结构都具有决定性

影响，尤其是石下 BSCs形成的先决条件[13-14,28]。

磷是生物大分子的主要组分，它是地壳中含量最

丰富的代谢元素之一。已有研究证明添加外源生

物可利用磷(Bio-available phosphorus, BAP)可极

大地促进地表 BSCs的发展和演替[29]。本研究还

表明 AP、OM和 Chl a与石下 BSCs细菌群落结

构息息相关，这些土壤理化因子既是细菌群落演

替的“果”，也是“因”，蓝细菌等定殖引起 Chl a

和有机质等变化，这些变化为异养细菌定殖创造

了条件，因而又使菌群结构改变[24]。而且，AP、

OM 和 Chl a 又与蓝细菌门中的 Trichocoleus 和

Chroococcidiopsis属的关系最为密切(R2>0.9，相关

性较高)。Trichocoleus和 Chroococcidiopsis属的成

员，可能因为它们具有固氮和/或光合固碳功能以

及高的抗热和耐缺水等特性[30-32]，从而成为中央戈

壁石下 BSCs中的主要初级生产者，以及关键生源

要素循环的主要作用者。有网络分析研究表明，

Cyanobacteria门是石下BSCs微生物群落装配和功

能的驱动者 [6,12]，同时 α-Proteobacteria 纲是与

Cyanobacteria互作密切形成石下BSCs小生境的主

要群落[6]，这与本研究中网络分析结果类似，我们

发现 Cyanobacteria门和 α-Proteobacteria纲是中央

戈壁石下 BSCs中关键或核心的物种，它们驱动了

中央戈壁石下 BSCs的早期发育。 

4  结论 

中央戈壁石下 BSCs明显不同于临近裸土的

细菌群落结构和多样性，Cyanobacteria 门和

α-Proteobacteria纲是该地区石下早期 BSCs形成和

发育最初和最重要的驱动力。 
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