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摘   要：【目的】为探明锡林河流域潜在不产氧光合细菌(anoxygenic photosynthetic bacteria，

AnPB)的陆向分异特征及影响因素。【方法】本研究沿着陆向梯度依次采集水生湍流带、缓流带、

滞流带、水偏湿生样带、湿偏旱生样带、旱生样带土壤样品。基于文献建立 AnPB 在科水平的

数据库，运用 16S rRNA 基因高通量测序筛选科水平潜在 AnPB 类群及其组成丰度的陆向分异，

运用皮尔逊相关性及冗余分析等研究土壤理化因子对潜在 AnPB 陆向分异的影响。【结果】紫色

硫细菌(外硫红螺菌科)和紫色非硫细菌(红杆菌科、红环菌科、醋酸杆菌科、丛毛单胞菌科、全

噬菌科)主要分布在水生及水偏湿生生境，其相对丰度与湿度呈显著(P<0.05)或极显著(P<0.01)

正相关关系；紫色非硫细菌(红螺菌科、慢生根瘤菌科、生丝微菌科、红菌科)、芽单胞菌科、

酸杆菌科、绿色非硫细菌(蔷薇菌科)等主要分布在湿偏旱生和旱生环境中，其相对丰度与盐度和

全氮含量呈显著(P<0.05)或极显著(P<0.01)正相关关系；多元回归树分析显示，盐度、湿度、全氮

对潜在 AnPB 陆向分异的总解释度分别为 62.39%、14.01%、12.68%；结构方程模型拟合结果显示，

盐度对红环菌科及全氮和湿度对红杆菌科均发挥正向直接作用。【结论】锡林河流域潜在 AnPB
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具有明显的陆向分异规律，盐度、湿度、全氮是直接或间接驱动潜在 AnPB 陆向分异的主要环境

因子。【意义】该研究结果有助于加深对锡林河流域 AnPB 生物多样性与生态系统功能的认识，为

减少大气中 CO2 排放和增加土壤固碳提供科学依据。 

关键词：锡林河流域；不产氧光合细菌；陆向分异；环境影响因素  
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Abstract: [Objective] This study aimed to elucidate the landward differentiation characteristics of 

potential anoxygenic photosynthetic bacteria (AnPB) and their influencing factors in Xilin River Basin. 

[Methods] Soil samples were collected along a landward gradient from the turbulent flow zone with no 

plant (Np), sluggish flow zone with Juncellus serotinus (Js) and stagnant flow zone with 

bacterioplankton (Pb) in riverbed, the riparian zones including semi-aquatic (hygrophytic) Juncus 

effusus (Je) and semi-xerophytic (hygrophytic) Potentilla anserina (Pa) to terrace zones including 

xerophytic Leymus chinensis (Lc) and Stipa grandis (Sg). The database for AnPB at family level 

wasestablished based on literature informatics. In addition, landward differentiation of potential AnPB 

populations at family level and their relative abundance was analyzed by 16S rRNA gene 

high-throughput sequencing. Furthermore, the environmental influence of physicochemical factors on 

landward differentiation of potential AnPB was studied based on Pearson correlation analysis, 

redundancy analysis (RDA), multivariate regression tree (MRT) and structural equation modeling 

(SEM). [Results] Purple sulfur bacteria (Ectothiorhodospiraceae) and purple non-sulfur bacteria 

(Rhodobacteraceae, Rhodocyclaceae, Acetobacteraceae, Comamonadaceae and Holophagaceae) 

populations were mainly distributed in aquatic and semi-aquatic (hygrophytic) habitats, whereas purple 

non-sulfur bacteria (Rhodospirillaceae, Bradyrhizobiaceae, Hyphomicrobiaceae and Rhodobiaceae), 

Gemmatimonadaceae, Acidobacteriaceae and green non-sulfur bacteria (Roseiflexaceae) populations 

were mainly distributed in semi-xerophytic (hygrophytic) and xerophytic habitats. Herein, the relative 

abundance of the potential AnPB populations in aquatic and semi-aquatic (hygrophytic) habitats 

showed positive correlation with moisture content (P<0.05 or P<0.01), while that in semi-xerophytic 

(hygrophytic) and xerophytic habitats was positively correlated with salinity and total nitrogen content 

(P<0.05 or P<0.01). MRT analysis indicated that the total explanation of salinity, moisture and total 
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nitrogen for the landward differentiation of the potential AnPB populations was 62.39%, 14.01%, and 

12.68%, respectively. SEM revealed the positively direct links between salinity and Rhodocyclaceae as 

well as between moisture/TN and Rhodobacteraceae. [Conclusion] The landward differentiation of 

potential AnPB populations in Xilin River Basin is clear. Salinity, moisture and total nitrogen are main 

environmental factors directly or indirectly co-driving the landward differentiation. This study 

contributes to a better understanding of the biodiversity and ecosystem function of AnPB community in 

Xilin River Basin, and also underpins the implementation of an innovative strategy for reducing 

atmospheric carbon dioxide concentration and increasing soil carbon sequestration. 

Keywords: Xilin River Basin; potential anoxygenic photosynthetic bacteria; landward differentiation; 
environmental factors 
 
 

不产氧光合细菌(anoxygenic photosynthetic/ 

phototrophic bacteria，AnPB)作为海洋中主要的

初级生产者是表征地球演化、生命起源和光合

进化的标志性生物，能利用硫化物、单质硫、

硫代硫酸盐、硫酸盐等作为电子供体进行不产

氧光合作用[1–3]。AnPB 只有一个反应中心，Ⅰ型

以 Fe-S 为反应中心、Ⅱ型以苯醌为反应中心[3]。

Ⅰ型包括来自绿菌门的绿色硫细菌(green sulfur 

bacteria，GSB)、厚壁菌门的 Heliobacteria 和酸

杆菌门的微生物；Ⅱ型包括来自变形菌门的紫

色硫细菌(purple sulfur bacteria，PSB)和紫色非

硫细菌(purple non-sulfur bacteria，PNSB)、来

自绿弯菌门的绿色非硫细菌 (green non-sulfur 

bacteria，GNSB)和芽单胞菌门[1,3]。多数 PNSB 

(慢生根瘤菌科[4]和红环菌科[5])具有良好的固氮功

能，可作为生物肥料的原材料；PNSB 中的红环菌

科具有硝酸盐还原和降解芳香族化合物等功 

能[6–7]；丛毛单胞菌科具有生物除磷作用[8]。PSB

是微生物席上的优势菌[9]，包括胞内产硫的着

色杆菌科和胞外产硫的外硫红螺菌科[10]。芽单

胞菌科能改善土壤肥力状况促进植物生长[11]。

干旱区生物结皮土壤中 AnPB 具有增加土壤碳

汇、固氮和改善土壤条件等功能[12]。简言之，

上述 AnPB 具有固碳、固氮、除磷、降解有机污

染物等生态功能，属于环境友好型微生物。此外，

GSB 和 PSB 作为碳氮硫生物地球化学循环的主

要驱动者在缺氧环境下是水华的主要贡献者[13]。 

AnPB 广泛分布在白海[14]、地中海[15]、含

盐水体[16]、云南滇池[17]等淡水和含盐水生生态

系统[14–18]，也分布在湿地和旱地等陆地生态系

统[3,19–21]。湿度和 pH 是指示北极土壤紫色 AnPB

多样性变化的重要因子[22]；盐度和养分是影响

青藏高原不同海拔高度土壤 AnPB 类群空间异

质性的重要因素[23]；盐度、光照条件和营养梯

度等是影响 AnPB 群落结构和遗传多样性的关

键因素[24]。迄今为止，AnPB 在水生、湿生和

旱生复合生境下的空间分布特征及影响因素尚

不明晰。 

锡林河流域集水生、湿生和旱生环境于一

体，是研究 AnPB 陆向分异及生物多样性和生态

系统功能(biodiversity and ecosystem functioning，

BEF)的理想场所。Imhoff 研究证明 16S rRNA

基因是研究 AnPB 的生物标志[16]。本研究基于

前人文献[1–26]和 16S rRNA基因高通量测序技

术，研究锡林河流域潜在光合固碳 AnPB 群落

科水平组成的陆向分布特征及适宜的环境条

件，以期为探究锡林河流域 AnPB 生物多样性

与生态系统功能以及降低 CO2 排放和增加土壤

碳汇提供科学导向，亦可为制备 AnPB 生物肥

料及挖掘污染物降解菌提供科学依据。 
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1  材料与方法 

1.1  研究区概况与样品的采集 

锡 林 河 流 域 (43°39′–44°36′N 、 115°33′– 

117°28′E)位于我国温带半干旱大陆性季风气候

区，近 60 年的年均温为 2.6 °C，年平均降水量

为 296.3 mm，其中 5–8 月份降水量占全年的

51%–89%[27]。代表性水生植被为水莎草(Juncellus 

serotinus)、湿生植被为灯芯草(Juncus effusus)

和鹅绒委陵菜(Potentilla anserina)，旱生植被为羊

草(Leymus chinensis)和大针茅(Stipa grandis)[27]。

代表性的土壤包括长期淹水区湍流带砂质寡营

养土壤和缓滞流带黑臭(推测含有硫化物和氨

态氮等)粉质土壤[27]、季节性淹水区沼泽化草甸

土等。 

采样时间为 2020 年 7 月 5 日，沿着由水及

陆的方向依次采集长期淹水的河床湍流带 Np、

缓流带 Js、滞流带 Pb，季节性淹水的河滨灯芯草

样带 Je 和鹅绒委陵菜样带 Pa，长期不淹水的阶

地羊草样带 Lc 和大针茅样带 Sg 土壤样品(图 1)。

其中，河床湍流带 Np、缓流带 Js、滞流带 Pb

代表水生环境；灯芯草样带 Je 代表水偏湿生环

境、鹅绒委陵菜样带 Pa 代表湿偏旱生环境；羊

草样带 Lc 和大针茅样带 Sg 均代表旱生环境。

每个样带沿着河流走向依次设计 3 个样点(样点

间距 500–2 000 m)，7 个样带共 21 个样点。样

带 Np–Pa 的中心间距 10–100 m，样带 Lc–Sg

的中心间距 100–1 000 m，样带 Pa–Lc 的中心间

距大于 1 km。本研究采集 0–10 cm 表层土壤，

每个采样点均按照 S 型进行 5 点取样，混合后制

备成 1 个样品(约 1 kg)置于无菌塑料袋中，24 h

内用冰盒运到实验室。按照四分法分取样品，

部分样品–80 °C 保存供分子生物学分析，其余

土样风干、研磨、过筛供理化因子检测。 

 

 
 
图 1  锡林河流域 7 个采样带的陆向梯度 
Figure 1  Landward gradient of seven sampling zones from the Xilin River Basin. Seven sampling zones 
included long-term flooding riverbed (Np, Js, Pb), seasonal flooding riverside (Je, Pa) and no-flooding 
terrace (Lc, Sg); Np, Js, Pb respectively represented the turbulent flow zone, sluggish flow zone, stagnant 
flow zone in aquatic habitat; Je and Pa respectively represented semi-aquatic and semi-xerophytic 
hygrophytic habitats; Lc and Sg respectively represented xerophytic Leymus chinensis and Stipa grandis. 
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1.2  理化因子的检测 
土壤样品的理化指标检测主要依照《土壤农

化分析》[28]中的方法进行。其中，湿度(moisture)

含量采用 105 °C 烘干称重法测定；盐度(salinity)

利用 DDS-11A 型电导率仪测定；总有机碳(total 

organic carbon，TOC)含量采用重铬酸钾外加热

法测定；全氮(total nitrogen，TN)含量采用凯式

定氮法测定；pH 值采用电极电位法(水土比 2.5:1)

测定；黏粒(clay)、粉粒(silt)、砂粒(sand)含量利

用激光粒度分析仪 (Mastersizer 2000，Malvern 

Panalytical)进行测定。所有理化指标测定 3 次

重复。 

1.3  土壤潜在 AnPB 类群的检测及生物信

息学分析 
按照FastDNA Spin Kit for Soil (MP Biomedicals，

Southern California)说明书提取土壤样品中微

生物总 DNA。土壤潜在 AnPB 类群的 16S rRNA

基因 PCR 扩增引物为细菌 V3–V4 区的 338F 

(5′-ACTCCTACGGGAGGCAGCA-3′)和 806R (5′-G 

GACTACHVGGGTWTCTAAT-3′)[29]。具体扩增反

应体系和工作条件见文献[29]。依托北京百迈客

生物科技有限公司 Illumina MiSeq PE300 测序

平台进行高通量测序。 

使用 Trimmomatic 软件删除测序接头、非

特异性扩增片段、模糊碱基、单碱基高重复区

及长度过短的序列以获得高质量序列；使用

Flash 软件将双端测序的基因序列进行拼接。运

用 UPARSE 软件在 97%相似度的水平上对可操

作分类单元(operational taxonomic unit，OTU)

进行聚类分析，同时剔除嵌合体。使用 RDP 

classifier 对每个 OTU 中的序列进行分类学注

释，总共获得 373 个细菌科。运用 SILVA 数据

库将全部样品获取的 373 个细菌科在每份样品

中分配的菌科及其对应的序列数进行组成的划

分和相对丰度的计算。所有测序数据已上传至

NCBI 数据库，序列号为 SRR8835404–8835405、

8835408、8835410、8835412–8835413、8835415– 

8835417、8835419、8835421–8835425、8835427– 

8835429、8835432、8835434–8835435。参照前

人文献[1–26]在科水平筛选出 15 个潜在 AnPB

类群进行系统发育分析。  

1.4  数据的统计与分析 
使用 Excel 2010 进行基本数据的处理和表

格制作；使用 Origin 2021 进行柱状图的绘制；

使用 MEGA 6.0 构建系统发育树；使用 SPSS 

26.0 进行单因素方差分析(analysis of variance，

ANOVA)、Games-Howell 检验以及单一理化因

子与单一 AnPB 的 Pearson 相关性分析。使用

CANOCO 5.0 (Biometris-Plant Research International，

Wageningen)对不同样品 AnPB 与理化因子进行

多重相关的冗余分析 (redundancy analysis，

RDA)。利用 R 语言 vegan 程序包绘制聚类热图；

利 用 mvpart 程 序 包 [30] 构 建 多 元 回 归 树

(multivariate regression tree，MRT)；利用 lavaan

程序包[31]构建结构方程模型(structural equation 

modeling，SEM)。 

2  结果与分析 

2.1  锡林河流域不同样带土壤理化因子的

陆向分异规律 

沿着长期性淹水的水生环境、季节性淹水

的湿生环境、长期性不淹水的旱生环境梯度，

土壤湿度、总有机碳、黏粒、粉粒含量呈现先

升高后降低的陆向分布趋势(图 2)，分别在水生

缓流带 Js、滞流带 Pb、旱生样带 Lc、旱生样带

Lc 达到峰值；土壤全氮含量呈现先升高后降低

再升高的陆向分布趋势(图 2)，在旱生样带 Lc

达到峰值；土壤盐度和 pH 大致呈现逐渐升高

的陆向分布趋势(图 2)，分别在旱生样带 Lc 和

水生滞流带 Pb 达到峰值；砂粒含量大致呈现逐 
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图 2  锡林河流域河床(Np、Js、Pb)-河滨(Je、Pa)-阶地(Lc、Sg) 7 个样带土壤理化因子的陆向分异 
Figure 2  Landward differentiation of the soil physicochemical factors from seven sampling zones in 
riverbed (Np, Js, Pb)-riverside (Je, Pa)-terrace (Lc, Sg) in Xilin River Basin. The same and different 
lowercase letters respectively indicated insignificant (P>0.05) and significant (P<0.05) differences of 
samples which were determined by one-way analysis of variance (ANOVA) followed by Games-Howell’s test; 
all indicators were detected in triplicate. 
 
渐降低的陆向分布趋势(图 2)，在水生湍流带

Np 达到峰值。水生湍流带 Np 土壤总有机碳、

全氮、盐度、粉粘粒含量显著(P<0.05)低于其他

样带，说明水生湍流带 Np 为砂质寡营养环境，

盐度相对较低。水生缓流带 Js 及滞流带 Pb 和

湿生环境的盐度(1.22–1.29 mg/kg)显著(P<0.05)

低于旱生环境的盐度(1.75–1.84 mg/kg)；旱生

环境的土壤湿度显著 (P<0.05)低于水生缓流

带 Js 及滞流带 Pb 和湿生环境；除水生湍流带

Np 外，所有样带土壤 pH 值(8.19–8.75)差异不显

著(P>0.05)。 

2.2  锡林河流域不同样带潜在 AnPB 的系

统发育特征 

本研究检测到的 AnPB 主要包括来自

γ-变形菌纲 (Gammaproteobacteria)的着色杆

菌 科 (Chromatiaceae) 和 外 硫 红 螺 菌 科

(Ectothiorhodospiraceae)等 2 个科，属于紫色

硫细菌 PSB；来自 α-和 β-变形菌纲(Alpha 和
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Betaproteobacteria)的红杆菌科(Rhodobacteraceae)、

红 环 菌 科 (Rhodocyclaceae) 、 红 螺 菌 科

(Rhodospirillaceae)、醋酸杆菌科(Acetobacteraceae)、

慢生根瘤菌科(Bradyrhizobiaceae)、生丝微菌科

(Hyphomicrobiaceae)、红菌科(Rhodobiaceae)、

丛毛单胞菌科(Comamonadaceae)等 8 个科，属

于紫色非硫细菌 PNSB；来自绿菌门(Chlorobi)

的绿菌科 (Chlorobiaceae)，属于绿色硫细菌

GSB；来自绿弯菌门 (Chloroflexi)的蔷薇菌科

(Roseiflexaceae)，属于绿色非硫细菌 GNSB；来

自 酸 杆 菌 门 (Acidobacteria) 的 酸 杆 菌 科

(Acidobacteriaceae)和全噬菌科(Holophagaceae)；

来自芽单胞菌门(Gemmatimonadetes)的芽单胞

菌科(Gemmatimonadaceae) (图 3)。 

 

 
 
图 3  锡林河流域潜在 AnPB 16S rRNA 基因系统发育树 
Figure 3  Phylogenetic tree of potential anoxygenic photosynthetic bacteria (AnPB) based on 16S rRNA 
gene sequences in Xilin River Basin. The up-triangle and down-triangle respectively represented the AnPB 
and out-group bacteria detected in this study. All detected and reference AnPB as well as out-group bacteria 
were uncultured; dark purple, light purple, orange, dark green, yellow and light green represented purple 
non-sulfur bacteria (PNSB), purple sulfur bacteria (PSB), green non-sulfur bacteria (GNSB), green sulfur 
bacteria (GSB), Acidobacter and Gemmatimonadete, respectively; while blue color represented out-group 
bacteria. 
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2.3  锡林河流域不同样带潜在 AnPB 的陆

向分异规律 

沿着长期性淹水的水生环境、季节性淹水的湿

生环境、长期性不淹水的旱生环境梯度，潜在 AnPB

类群中 PNSB 丛毛单胞菌科(Comamonadaceae)

的相对丰度呈现逐渐降低的陆向分布趋势  

(图 4)，最高相对丰度出现在水生滞流带 Pb 

(Comamonadaceae，7.72%)；PSB 中着色杆菌科

(Chromatiaceae)、PNSB中红环菌科(Rhodocyclaceae)、

全噬菌 科 (Holophagaceae) 、 GSB 中绿菌 科

(Chlorobiaceae)、PNSB中红杆菌科(Rhodobacteraceae)、

PNSB 中醋酸杆菌科(Acetobacteraceae)、PNSB

中生丝微菌科 (Hyphomicrobiaceae)、 GNSB

中蔷薇菌科 (Roseiflexaceae)、PSB 中外硫红

螺 菌 科 (Ectothiorhodospiraceae) 、 酸 杆 菌 科

(Acidobacteriaceae)的相对丰度呈现先升高后降

低的陆向分布趋势(图 4)，最高相对丰度依次出

现在水生缓流带 Js (Chromatiaceae，0.19%)、Js 

(Rhodocyclaceae，7.31%)、Js (Holophagaceae，

1.18%)、Js (Chlorobiaceae，0.32%)、水生滞流带 Pb 

(Rhodobacteraceae，2.98%)、Pb (Acetobacteraceae，

1.29%)、水偏旱生样带 Pa (Hyphomicrobiaceae，

2.24%) 、 Pa (Roseiflexaceae ， 0.03%) 、 Pa 

(Ectothiorhodospiraceae，0.04%)、旱生样带 Lc 

(Acidobacteriaceae，0.14%)；PNSB 中红螺菌科

(Rhodospirillaceae)、 PNSB 中慢生根瘤菌科

(Bradyrhizobiaceae) 和 PNSB 中 红 菌 科

(Rhodobiaceae)的相对丰度呈现逐渐升高的陆

向分布趋势(图 4)，最高相对丰度依次出现在水

偏旱生的样带 Pa (Rhodospirillaceae，1.80%)、

旱生的样带 Sg (Bradyrhizobiaceae，2.74%)和样

带 Lc (Rhodobiaceae， 0.17%)；芽单胞菌科

(Gemmatimonadaceae)的相对丰度呈现先升高

再降低后升高的陆向分布趋势(图 4)，最高相对

丰度出现在旱生样带 Lc (Gemmatimonadaceae，

3.86%)。 

2.4  锡林河流域不同样带潜在 AnPB 不同

类群的相似性和差异性 

15 个潜在 AnPB 类群相对丰度的聚类热图

(图 5)表明，PNSB 中红环菌科(Rhodocyclaceae)

与红杆菌科(Rhodobacteraceae)的相似度较高聚

为一小簇，芽单胞菌科 (Gemmatimonadaceae)

与 PNSB 中生丝微菌科 (Hyphomicrobiaceae)

及丛毛单胞菌科 (Comamonadaceae)的相似度

较 高 聚 为 一 小 簇 ， PNSB 中 醋 酸 杆 菌 科

(Acetobacteraceae) 与 PSB 中 着 色 杆 菌 科

(Chromatiaceae)及 PNSB 中的慢生根瘤菌科

(Bradyrhizobiaceae)与红螺菌科(Rhodospirillaceae)

的相似度较高分别聚为一小簇，酸杆菌科

(Acidobacteriaceae)与 GSB 中绿菌科(Chlorobiaceae)

及全噬菌科(Holophagaceae)与 PSB 中外硫红螺

菌科 (Ectothiorhodospiraceae)的相似度较高分

别聚为一小簇。 

由 15 个潜在 AnPB 类群相对丰度的相似度

分析(图 5)可知，水生湍流带 Np、缓流带 Js、

滞流带 Pb、水偏湿生样带 Je 聚为一大类；水偏

旱生样带 Pa、旱生样带 Sg 和 Lc 聚为一大类。 

2.5  锡林河流域不同样带潜在 AnPB 类群

与理化因子的相关性 

Pearson 相关性分析结果(表 1)显示，PNSB

中红螺菌科(Rhodospirillaceae)、慢生根瘤菌科

(Bradyrhizobiaceae)、生丝微菌科(Hyphomicrobiaceae)

和红菌科 (Rhodobiaceae)、GNSB 中蔷薇菌

科 (Rose i f l exaceae )、酸杆菌门中酸杆菌科

(Acidobacteriaceae)和芽单胞菌门中芽单胞菌

科(Gemmatimonadaceae)的相对丰度与盐度(生

丝微菌科除外)和全氮含量(生丝微菌科、蔷薇菌

科除外)呈极显著(P<0.01)正相关关系；PNSB 
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图 4  锡林河流域河床(Np、Js、Pb)-河滨(Je、Pa)-阶地(Lc、Sg) 7 个样带土壤潜在 AnPB 的陆向分异 
Figure 4  Landward differentiation of potential anoxygenic photosynthetic bacteria (AnPB) from seven 
sampling zones in riverbed (Np, Js, Pb)-riverside (Je, Pa)-terrace (Lc, Sg) in Xilin River Basin. The same and 
different lowercase letters respectively indicated insignificant (P>0.05) and significant (P<0.05) differences 
of samples which were determined by one-way analysis of variance (ANOVA) followed by Games-Howell’s test.   
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图 5  锡林河流域河床(Np、Js、Pb)-河滨(Je、Pa)-阶地(Lc、Sg) 7 个样带潜在 AnPB 不同类群的聚类

热图分析 
Figure 5  Heat-map based clustering analysis of different groups of potential anoxygenic photosynthetic 
bacteria (AnPB) from seven sampling zones in riverbed (Np, Js, Pb)-riverside (Je, Pa)-terrace (Lc, Sg) in 
Xilin River Basin.  
 
表 1  锡林河流域河床(Np、Js、Pb)-河滨(Je、Pa)-阶地(Lc、Sg) 7 个样带土壤理化因子与潜在 AnPB

的 Pearson 相关性 
Table 1  Pearson correlation between the soil physicochemical factors and potential anoxygenic photosynthetic 
bacteria (AnPB) from seven sampling zones in riverbed (Np, Js, Pb)-riverside (Je, Pa)-terrace (Lc, Sg) in Xilin 
River Basin 

AnPB families Moisture Salinity TOC TN pH Clay Silt Sand 

Chromatiaceae 0.138 0.094 –0.281 –0.295 –0.046 –0.192 –0.130 0.155 

Ectothiorhodospiraceae 0.544* –0.261 –0.128 –0.412 0.457* –0.418 –0.156 0.249 

Rhodobacteraceae 0.643** –0.121 0.720** 0.029 0.552** –0.324 –0.407 0.394 

Rhodocyclaceae 0.614** –0.060 –0.108 –0.423 0.286 –0.450* –0.474* 0.482* 

Rhodospirillaceae –0.490* 0.673** 0.137 0.592** 0.189 0.613** 0.867** –0.812** 

Acetobacteraceae 0.796** –0.095 0.654** –0.041 0.696** –0.418 –0.494* 0.486* 

Bradyrhizobiaceae –0.736** 0.763** 0.195 0.748** –0.013 0.789** 0.980** –0.949** 

Hyphomicrobiaceae –0.350 0.536* 0.084 0.454* 0.151 0.599** 0.796** –0.757** 

Rhodobiaceae –0.737** 0.759** 0.137 0.789** –0.109 0.881** 0.876** –0.908** 

Comamonadaceae 0.735** –0.731** –0.109 –0.729** 0.040 –0.776** –0.912** 0.898** 

Chlorobiaceae 0.324 0.358 –0.049 –0.047 0.359 –0.100 –0.079 0.089 

Roseiflexaceae –0.416 0.560** 0.129 0.493* 0.005 0.728** 0.846** –0.835** 

Acidobacteriaceae –0.438* 0.626** 0.160 0.565** 0.031 0.778** 0.870** –0.869** 

Holophagaceae 0.526* –0.051 –0.039 –0.326 0.196 –0.390 –0.518* 0.493* 

Gemmatimonadaceae –0.493* 0.873** 0.625** 0.884** 0.207 0.795** 0.887** –0.886** 
*: correlation was significant at the 0.05 level (2-tailed); **: correlation was significant at the 0.01 level (2-tailed). 
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中 红 杆 菌 科 (Rhodobacteraceae) 、 红 环 菌 科

(Rhodocyclaceae)、醋酸杆菌科(Acetobacteraceae)

和丛毛单胞菌科(Comamonadaceae)的相对丰度

与湿度呈极显著(P<0.01)正相关关系；PSB 中外

硫红螺菌科 (Ectothiorhodospiraceae)和酸杆菌

门中全噬菌科(Holophagaceae)的相对丰度与湿

度呈显著(P<0.05)正相关关系；PNSB 中生丝微

菌科(Hyphomicrobiaceae)的相对丰度与盐度和

全氮含量均呈显著(P<0.05)正相关关系。 

RDA 结果(图 6)显示，第一排序轴与第二

排序轴的解释度分别为 71.49%和 14.15%，

PNSB 中丛毛单胞菌科(Comamonadaceae)、红杆菌

科(Rhodobacteraceae)、红环菌科(Rhodocyclaceae)

和醋酸杆菌科(Acetobacteraceae)、酸杆菌门中

全噬菌科(Holophagaceae)、PSB 中外硫红螺菌

科 (Ectothiorhodospiraceae) 和 着 色 杆 菌 科

(Chromatiaceae)与砂粒、湿度和 pH 关联度较高；

芽单胞菌科(Gemmatimonadaceae)、PNSB 中红菌

科(Rhodobiaceae)、生丝微菌科(Hyphomicrobiaceae)、

慢生根瘤菌科 (Bradyrhizobiaceae)和红螺菌

科 (Rhodospirillaceae) 、 GNSB 中 蔷 薇 菌 科

(Roseiflexaceae) 、 酸 杆 菌 门 中 酸 杆 菌 科

(Acidobacteriaceae)和 GSB 中绿菌科(Chlorobiaceae)

与粘粒、全氮、粉粒和盐度关联度较高。 

一级和二级分支盐度对潜在 AnPB 陆向分异

的总解释度分别为 57.56%和 4.83%，全氮的总解

释度为 12.68%，一级和二级分支湿度的总解释度

分别为 7.74%和 6.27% (图 7 和表 2)。二级分支盐

度对 PNSB 中丛毛单胞菌科(Comamonadaceae)

陆向分异的解释度为 32.82%和 2.56%，二级分支

湿度对 PNSB 中丛毛单胞菌科(Comamonadaceae)

陆向分异的解释度为 1.46%和 1.81%，全氮对

PNSB 中丛毛单胞菌科(Comamonadaceae)陆向

分异的解释度为 0.06%；二级分支盐度对 PNSB

中红环菌科(Rhodocyclaceae)陆向分异的解释 

 
 
图 6  锡林河流域河床(Np、Js、Pb)-河滨(Je、Pa)-

阶地(Lc、Sg) 7 个样带土壤理化因子与潜在 AnPB

的冗余分析 
Figure 6  Redundancy analysis (RDA) between the 
soil physicochemical factors and potential 
anoxygenic photosynthetic bacteria (AnPB) from 
seven sampling zones in riverbed (Np, Js, 
Pb)-riverside (Je, Pa)-terrace (Lc, Sg) in Xilin River 
Basin. 

 
度为 9.35%和 1.83%，全氮对 PNSB 中红环菌科

(Rhodocyclaceae)陆向分异的解释度为 11.49%，二

级分支湿度对 PNSB 中红环菌科(Rhodocyclaceae)

陆向分异的解释度为 0.49%和 3.84%；二级分支

盐度对 PNSB 中慢生根瘤菌科(Bradyrhizobiaceae)

陆向分异的解释度为 6.47%和 0.16%，全氮对

PNSB 中慢生根瘤菌科(Bradyrhizobiaceae)陆向

分异的解释度为 0.17%，二级分支湿度对 PNSB

中慢生根瘤菌科(Bradyrhizobiaceae)陆向分异

的解释度为 0.002%和 0.03%；二级分支盐度对

芽单胞菌科(Gemmatimonadaceae)陆向分异的

解释度为 3.98%和 0.11%，全氮对芽单胞菌科

(Gemmatimonadaceae)陆向分异的解释度为 0.22%，

二级分支湿度对芽单胞菌科(Gemmatimonadaceae) 
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图 7  锡林河流域河床(Np、Js、Pb)-河滨(Je、Pa)-阶地(Lc、Sg) 7 个样带土壤理化因子与潜在 AnPB
类群的多元回归树分析 
Figure 7  Multivariate regression tree (MRT) analysis between the soil physicochemical factors and 
potential anoxygenic photosynthetic bacteria (AnPB) populations from seven sampling zones in riverbed (Np, 
Js, Pb)-riverside (Je, Pa)-terrace (Lc, Sg) in Xilin River Basin.  

 
表 2  锡林河流域河床(Np、Js、Pb)-河滨(Je、Pa)-阶地(Lc、Sg) 7 个样带土壤理化因子与潜在 AnPB
多元回归树分析的解释度 
Table 2  Explaination of multivariate regression tree (MRT) analysis between the soil physicochemical 
factors and potential anoxygenic photosynthetic bacteria (AnPB) from seven sampling zones in riverbed (Np, 
Js, Pb)-riverside (Je, Pa)-terrace (Lc, Sg) in Xilin River Basin 

Species 
Species variance explained by tree splits and whole tree/% 

Salinity<1.305 Salinity<1.255 TN<1.56 Moisture<20.08 Moisture<17.53 Tree total Species total 

Chromatiaceae 0.00  0.00  0.01  0.00  0.00  0.01  0.01  

Ectothiorhodospiraceae 0.00  0.00  0.00  0.00  0.00  0.00  0.00  

Rhodobacteraceae 1.07  0.02  0.39  3.45  0.01  4.94  4.97  

Rhodocyclaceae 9.35  1.83  11.49  0.49  3.84  26.99  32.05  

Rhodospirillaceae 1.95  0.01  0.01  0.06  0.28  2.31  2.90  

Acetobacteraceae 0.29  0.01  0.06  0.49  0.11  0.97  0.98  

Bradyrhizobiaceae 6.47  0.16  0.17  0.00  0.03  6.83  7.53  

Hyphomicrobiaceae 1.32  0.11  0.03  0.05  0.11  1.61  2.59  

Rhodobiaceae 0.01  0.00  0.00  0.00  0.00  0.02  0.02  

Comamonadaceae 32.82  2.56  0.06  1.46  1.81  38.71  41.88  

Chlorobiaceae 0.00  0.00  0.02  0.00  0.02  0.04  0.05  

Roseiflexaceae 0.00  0.00  0.00  0.00  0.00  0.00  0.00  

Acidobacteriaceae 0.01  0.00  0.00  0.00  0.00  0.01  0.01  

Holophagaceae 0.28  0.00  0.22  0.03  0.07  0.60  0.84  

Gemmatimonadaceae 3.98  0.11  0.22  1.72  0.01  6.05  6.16  

Total interpretation 57.56  4.83  12.68  7.74  6.27  89.09  100.00  
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陆向分异的解释度为 1.72%和 0.008%；二级分

支盐度对 PNSB 中红螺菌科(Rhodospirillaceae)

陆向分异的解释度为 1.95%和 0.01%，全氮对

PNSB 中红螺菌科(Rhodospirillaceae)陆向分异

的解释度为 0.01%，二级分支湿度对 PNSB 中

红螺菌科 (Rhodospirillaceae)陆向分异的解释

度为 0.06%和 0.28%；二级分支盐度对 PNSB

中红杆菌科 (Rhodobacteraceae)陆向分异的解

释度为 1.07%和 0.02%，全氮对 PNSB 中红杆菌

科 (Rhodobacteraceae) 陆 向 分 异 的 解 释 度 为

0.39%，二级分支湿度对 PNSB 中红杆菌科

(Rhodobacteraceae)陆向分异的解释度为 3.45%

和 0.006%。盐度、全氮和湿度对其他潜在 AnPB

类群的解释度较低。 

SEM 拟合结果显示，盐度对 PNSB 中红环菌

科(Rhodocyclaceae)、红螺菌科(Rhodospirillaceae)

和慢生根瘤菌科 (Bradyrhizobiaceae)及芽单胞

菌科 (Gemmatimonadaceae)的陆向分异发挥正

向直接作用，路径系数分别为 1.28、0.76、0.60

和 0.52，对 PNSB 中红杆菌科(Rhodobacteraceae)

和丛毛单胞菌科(Comamonadaceae)的陆向分异发

挥负向直接作用，路径系数分别为–0.89 和–0.53；

全氮对 PNSB 中红杆菌科(Rhodobacteraceae)、芽

单胞菌科(Gemmatimonadaceae)和 PNSB 中丛毛

单胞菌科 (Comamonadaceae)的陆向分异发挥

正向直接作用，路径系数分别为 1.30、0.44 和

0.01，对 PNSB 中红环菌科(Rhodocyclaceae)、

红螺菌科 (Rhodospirillaceae)和慢生根瘤菌科

(Bradyrhizobiaceae)的陆向分异发挥负向直接

作用，路径系数分别为–1.33、–0.23 和–0.05；

湿度对 PNSB 中红杆菌科(Rhodobacteraceae)、

红 环 菌 科 (Rhodocyclaceae) 和 丛 毛 单 胞 菌科

(Comamonadaceae)的陆向分异发挥正向直接作

用，路径系数分别为 0.95、0.44 和 0.44，对 PNSB

中慢生根瘤菌科(Bradyrhizobiaceae)和红螺菌科

(Rhodospirillaceae)及芽单胞菌科(Gemmatimonadaceae)

的陆向分异发挥负向直接作用，路径系数为

–0.53、–0.32 和–0.01。盐度、全氮和湿度还可

通过彼此间相互作用对潜在 AnPB 陆向分异发

挥间接作用(图 8)。 

3  讨论 

3.1  锡林河流域不同样带潜在 AnPB 类群

陆向分异特征 
本研究发现相比于 PSB、GSB、GNSB、酸

杆菌门及芽单胞菌门 7个 AnPB类群，8个 PNSB

类群是锡林河流域组成丰度最丰富、分布最广

泛的潜在 AnPB 类群，这可能与 PNSB 在进化

过程中具有高度变异性有关。PNSB 营养及代

谢类型多样化，参与卡尔文循环、3-HP 循环、

DC/HB 和 HP/HB 循环耦联异化硝酸盐还原、

固氮、反硝化及还原态硫氧化和异化硫酸盐还

原(表 3)[32]，说明 PNSB 是碳、氮、硫循环的主

要驱动者，这为本研究 PNSB 适应于不同基质

营养环境的结果提供了间接支撑。本研究发现

PNSB 能适应各种水分和盐度环境，这与文献

报道的 PNSB 能适应广泛的水分和盐度环境且

具有生境高度异质性的研究结果[9]相一致，推

测 PNSB 与各种环境生物存在基因的水平/侧向

传递(horizontal/lateral gene transfer，HGT/LGT)

作用[9]。本研究中 PSB 中着色杆菌科和 GSB 中

绿菌科在长期淹水缓流带 Js 黑臭粉质土壤中的

相对丰度最高，推测该样带土壤硫化物含量[33]

适宜于 PSB 和 GSB 生长繁殖，氮磷含量相对过

剩导致 PSB 和 GSB 水体富营养化现象。研究表

明水生环境中 GSB 和 PSB 存在分层分布现象，

PSB 对光的依赖性强分布在相对强光缺氧的上

层，不能进行有氧呼吸[32]；而 GSB 对光的依赖

性不强适应于严格厌氧的下层[9]，推测锡林河流

域长期淹水的缓流带 Js 中 PSB 和 GSB 存在生态 
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图 8  锡林河流域河床(Np、Js、Pb)-河滨(Je、Pa)-阶地(Lc、Sg) 7 个样带土壤理化因子与优势 AnPB

的结构方程模型  
Figure 8  Structural equation modeling (SEM) between the soil physicochemical factors and dominant 
anoxygenic photosynthetic bacteria (AnPB) from seven sampling zones in riverbed (Np, Js, Pb)-riverside (Je, 
Pa)-terrace (Lc, Sg) in Xilin River Basin. Dashed and solid arrows represented insignificant and significant 
relationships, respectively; the size of the pathway coefficients was defined as important values, and green 
and red arrows indicated positive and negative relationships, respectively. 

 
表 3  不产氧光合细菌参与的碳氮硫代谢 
Table 3  Metabolic coupling of the elements carbon, nitrogen and sulfur in anoxygenic photosynthetic 
bacteria (AnPB)  
Cycle Metabolic pathway PNSB PSB GNSB GSB 

Carbon cycle Calvin cycle + + + + 

Wood-Ljungdahl   +  

3-HP bicycle + + +  

DC/HB and HP/HB cycles + + + + 

rTCA (ACL)    + 

Fermentation + + + + 

Nitrogen cycle Dissimilatory nitrate reduction + + + + 

Nitrogen fixation + + + + 

Denitrification + + + + 

O2/NO respiration +  + + 

Sulfur cycle Dissimilatory sulfate reduction + + + + 

Sulfur oxidation system + + + + 
PNSB from Alphaproteobacteria and Betaproteobacteria; PSB from Gammaproteobacteria; GNSB from Chloroflexi; GSB 
from Chlorobi; 3-HP: 3-hydroxyproprionate; DC/HB: dicarboxylate/hydrobutyrate; HP/HB: 3-hydroxyproprionate/ 
4-hydrobutyrate; rTCA: reverse tricarboxylic acid cycle. +: presence of the metabolic pathway. 
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位分化现象。GSB 中 Prosthecochloris aestaurii

既可与异养菌 Geobacter sulfurreducens 发生种

间电子传递作用间接固定 CO2，也可在厌氧光

照条件下直接固定 CO2
[34]，说明 GSB 具有固碳

途径的多样性，这为本研究 GSB 可能具有多种

固碳途径提供间接科学依据。锡林河流域

PNSB、PSB、GNSB 和 GSB 能否参与卡尔文循

环、Wood-Ljungdahl 循环(GNSB)、3-HP 循环、

DC/HB 和 HP/HB 循环、rTCA、发酵、异化硝

酸盐还原、固氮、反硝化及还原态硫氧化和异

化硫酸盐还原等碳、氮、硫循环，有待于后续

研究证实。 

PNSB 中丛毛单胞菌科沿陆向呈现逐渐降

低的分布趋势，是湍流带裸砂相对寡营养(图 2)

水生环境较优势的潜在 AnPB，这与丛毛单胞菌

科分布在白海沿岸矿质营养匮乏环境的研究结

果[14]具有相似性，说明丛毛单胞菌科可适应于

寡营养的水生环境。锡林河流域丛毛单胞菌科

也分布于缓流带、滞流带和水偏湿生样带土壤

中，这与丛毛单胞菌科适应于云南滇池[17]、丛

毛单胞菌科主要分布于水生和湿生环境[19]的研

究结果相一致。锡林河流域 PNSB 中红环菌科

沿陆向呈现先升高后降低的分布趋势，最适于

水生缓流带土壤环境、较适于滞流带和湿生土

壤环境。华盛顿湖泊沉积物中甲基营养型红环

菌科适应于淹水环境[18]、红杆菌科为夏季地中

海的优势类群[15]，这些文献为本研究 PNSB 中

红环菌科和红杆菌科适于水生和湿生环境的结

果提供了科学依据。Imhoff[16]利用 16S rRNA 基

因测序和系统发育分析证明 PSB 中外硫红螺菌

科和着色杆菌科适应于含盐及海洋环境，这为

本研究基于 16S rRNA 基因高通量测序证明锡

林河流域着色杆菌科最适于水生缓流带(图 2)

的结果提供了支撑。芽单胞菌科对干旱土壤环

境具有耐受性[11]、慢生根瘤菌科适应于金沙江

干热河谷区土壤环境[20]、红螺菌科适于沙漠和

岩石生物膜等干旱环境[21]，这些文献为本研究

芽单胞菌科、PNSB 中慢生根瘤菌科和红螺菌

科主要分布在旱生土壤环境的结果提供了科学

支撑。 

3.2  锡林河流域不同样带潜在 AnPB 类群

陆向分异的环境影响因素 
盐度与锡林河流域湿偏旱生和旱生环境中

优势的 PNSB 中 4 个类群，芽单胞菌科、酸杆菌

科和 GNSB 等呈显著(P<0.05)或极显著(P<0.01)

正相关关系，这与 PNSB 中红环菌科对高盐环

境具有耐受性[35]、盐胁迫提高芽单胞菌科相对

丰度[36]、PNSB 中慢生根瘤菌科是盐矿中的优

势菌 [37]、嗜盐 PNSB 中红螺菌科生存在盐度

1%–10%的沿海环境 [38–39]等研究结果具有一致

性，说明锡林河流域湿偏旱生和旱生环境中的

优势 AnPB 为耐盐菌或嗜盐菌。盐度与锡林河

流域水生及水偏湿生环境中优势 PSB、PNSB

中其他 4 个类群、全噬菌科呈负相关关系，这

与 PNSB 中红杆菌科存在高亲和力的运转体

来适应低盐环境 [40]的研究结果具有相似性，

说明锡林河流域水生及水偏湿生环境中优势

AnPB 更适应于低盐环境。综上所述，锡林河

流域潜在 AnPB 类群既能适应于相对低盐环境也

能适应于相对高盐环境，对盐度的适应范围较广

(8%–11% NaCl)[9]。这与 Imhoff[16]证明 AnPB 类

群适应于海洋、盐湖和淡水等高盐和低盐环

境，是盐度变化的模式生物的研究结果具有相

似性。原因可能是 PNSB 通过能量来维持胞内

的渗透压以适应更广泛的盐度范围 (0–25 g/L 

NaCl)；嗜盐菌 PSB 和 GSB 通过 Na+/H+交换泵

中的逆向转运蛋白偶联 H+ 输入将胞内过剩的

Na+泵出从而维持胞内外渗透压以适应盐基饱

和环境[41]；PSB 中外硫红螺菌和 PNSB 中的红

杆菌及慢生根瘤菌能够合成甜菜碱 (glycine 
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betaine)作为渗透保护剂 (osmoprotectants)来抵

御高盐环境[42–44]。 

湿度与锡林河流域水生及水偏湿生环境优

势 PNSB 中红环菌科、红杆菌科和丛毛单胞菌

科呈现极显著(P<0.01)正相关关系，这与 Imhoff[16]

研究发现 AnPB 广泛分布于海洋、盐湖和淡水

等水生环境的结果相一致；与 PNSB 中红杆菌

科是地中海东部水域生物膜形成过程的关键细

菌[15]、PNSB 中红环菌科分布于地下浅层含水

层[45]和太湖沉积物[46]、PNSB 中丛毛单胞菌科

分布在淡水湖泊水生环境[47]的研究结果相似，

说明土壤湿度是影响锡林河流域潜在 AnPB 类

群陆向分异的重要环境因子。 

全氮是仅次于盐度和湿度的第三大环境因

子，这与 PNSB 中红环菌科是反硝化脱氮过程

的优势菌[48]、红环菌科是活性污泥中重要的硝

酸盐还原菌[49]、芽单胞菌科是活性污泥脱氮功

能的调节者[50]对氮供应做出正向响应[51]、慢生

根瘤菌科等 AnPB 具有固氮活性[4,52–53]等研究

结果相一致，说明全氮能影响锡林河流域潜在

AnPB 类群陆向分异特征。 

4  结论 

锡林河流域检测到的 15 个潜在不产氧光

合细菌科隶属于变形菌门、绿菌门、绿弯菌门、

酸杆菌门和芽单胞菌门。 

PSB (外硫红螺菌科和着色杆菌科)、部分

PNSB (红杆菌科、红环菌科、醋酸杆菌科、丛

毛单胞菌科)、全噬菌科、GSB (绿菌科)主要分

布在水生及水偏湿生土壤环境；部分 PNSB (红

螺菌科、慢生根瘤菌科、生丝微菌科、红菌科)、

芽单胞菌科、酸杆菌科、GNSB (蔷薇菌科)等主

要分布在湿偏旱生和旱生土壤环境。沿着长期

性淹水的水生环境、季节性淹水的湿生环境、

长期性不淹水的旱生环境梯度，PNSB 中丛毛

单胞菌科呈现逐渐降低的陆向分布趋势；PNSB

中红环菌科呈现先升高后降低的陆向分布趋

势，最适于水生缓流带土壤；芽单胞菌科、PNSB

中慢生根瘤菌科和红螺菌科大致呈现逐渐升高

的陆向分布趋势，主要分布在旱生土壤环境。 

锡林河流域潜在不产氧光合细菌既能适应

于相对低盐寡氮的水生湍流环境也能适应于相

对高盐富氮的水生、湿生、旱生环境。盐度、

湿度和全氮分别是影响不产氧光合细菌陆向分

异的第一、第二和第三大环境因子。 
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