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摘  要：【背景】生物土壤结皮对防风固沙起着重要作用，适应贫瘠营养条件的寡营养型微生物是

沙漠中促进结皮形成的主要贡献者。【目的】研究类节杆菌(Paenarthrobacter sp.) AMU7 在不同碳源

发酵条件下的固沙功能并对其胞外多糖进行分析，为沙漠生态治理提供优良菌种资源。【方法】从毛

乌素沙地苔藓结皮样品中分离得到寡营养型固沙菌株 AMU7，通过 16S rRNA 基因序列分析、形

态学和生理生化试验等，对菌株 AMU7 进行鉴定；采用不同碳源培养基培养菌株 AMU7，分别用

游标卡尺和压力计测定结皮厚度和承受压力值获得该菌株促进结皮形成的效果。对不同处理后的

发酵菌液过滤样品通过苯酚硫酸法进行胞外多糖测定并同时进行固沙效果测定，判断菌株 AMU7
起固沙作用的物质类型及所在位置。【结果】菌株 AMU7 鉴定为类节杆菌(Paenarthrobacter sp.) 
AMU7。在以葡萄糖为碳源的发酵条件下，类节杆菌 AMU7 发酵菌液形成结皮的厚度保持稳定，在

1.74 cm 以上；24 h 承压值比葡萄糖合成培养基对照稳定高出 25 N 以上，极大地提高了结皮的抗

压强度。类节杆菌 AMU7 的固沙活性物质并非在稳定生长期大量分泌的次级代谢物，而是在对数

生长期菌体快速增殖、生长过程中形成的存在于细胞外围黏液层中的多糖成分，并且在对数生长

期靠前的阶段，该固沙活性物质在黏液层中的含量更高。【结论】类节杆菌 AMU7 具有高效固沙能

力，在沙漠生态治理方面应用潜力巨大。 
关键词：生物土壤结皮；放线菌；固沙功能；碳源；胞外多糖 
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Abstract: [Background] Biological soil crusts play a crucial role in windbreak and sand 
fixation, and oligotrophic microorganisms adaptive to nutrient-poor conditions are the main 
contributors to crust formation in deserts. [Objective] To investigate the sand-fixing function of 
Paenarthrobacter sp. AMU7 cultured with different carbon sources and analyze its 
exopolysaccharides, thus providing elite microbial resources for ecological management of 
deserts. [Methods] The oligotrophic sand-fixing strain AMU7, isolated and screened from the 
moss crust sample of Mu Us Sandy Land, was identified by 16S rRNA gene sequencing, 
morphological observation, and physiological and biochemical tests. Strain AMU7 was cultured 
in the media with different carbon sources. The crust thickness and pressure-bearing capacity 
were measured with a vernier caliper and a pressure gauge, respectively, to evaluate the effect of 
strain AMU7 in promoting crust formation. The exopolysaccharides in fermentation broth 
samples under different treatments were measured by the phenol-sulfuric acid method and the 
sand-fixing effects were determined, on the basis of which the types and location of the 
sand-fixing substances produced by strain AMU7 were determined. [Results] Strain AMU7 was 
identified as Paenarthrobacter sp. AMU7. With glucose as the carbon source, strain AMU7 
formed stable crusts with the thickness consistently exceeding 1.74 cm. The 24 h pressure-bearing 
capacity of the crusts produced by the fermentation broth of strain AMU7 was stably over 25 N 
higher than that by the glucose synthetic medium (control), which indicated that strain AMU7 
significantly enhanced the compressive strength of the crust. The sand-fixing substances of 
Paenarthrobacter sp. AMU7 were not secondary metabolites secreted in large quantities during 
the stable growth phase, but exopolysaccharides produced in the extracellular mucous layer 
formed during the rapid proliferation and growth of bacterial cells. Moreover, the content of 
exopolysaccharides was higher in the mucous layer during the early logarithmic growth phase. 
[Conclusion] Paenarthrobacter sp. AMU7 has an efficient sand-fixing capability, demonstrating 
significant application potential in the ecological management of deserts. 
Keywords: biological soil crusts; actinomycetes; sand-fixing function; carbon source; 
exopolysaccharides 
 
 

沙漠化是指干旱、半干旱和具有干旱灾害

的湿润半湿润地区因气候变化、风沙活动及土地

利用不善导致土地退化、沙漠扩大的现象[1]。中

国的沙漠化土壤面积大分布广且沙漠化速度

快，第六次全国荒漠化和沙化调查结果显示，

截至 2019 年我国荒漠化土地面积和沙化土地

面积分别占全国土地面积的 26.81%和 17.58%，

其中以风蚀为主的沙漠化占沙土化总面积一半



 
1034 微生物学通报 Microbiol. China 

Tel: 010-64807511; E-mail: tongbao@im.ac.cn; http://journals.im.ac.cn/wswxtbcn 

以上[2]，其中以风蚀为主的沙漠化占沙土化总

面积一半以上。尽管整体沙漠化程度有大幅度

好转，但仍有大范围土地具有明显沙化趋势。

沙漠化引起土壤肥力下降、植被丧失以及生物

多样性低等众多生态安全问题，掌握沙漠化驱

动因素以及未来发展趋势，坚持科学沙漠化治

理工作已成为全球范围内亟待解决的紧迫问题。 
微生物类固沙技术较物理化学固沙技术更

有利于实现沙漠系统的可持续发展，利用微生物

产生的胞外多糖等聚合物来固沙是最主要的方

法之一。近些年来，研究者利用微生物防沙治沙

的方法主要有 2 种：(1) 微生物分泌黏多糖[3]，

利用微生物分泌到沙土中的多糖等物质促进

结皮形成以增强土壤抗侵蚀能力 [4]。(2) 微生

物诱导碳酸钙沉淀[5-6]，产尿素酶细菌催化尿素

分解在土壤颗粒间形成碳酸钙沉淀来稳固土

壤团聚体[7]。微生物类固沙材料的分离及应用

实践中微生物的存活问题是微生物固沙技术

中研究的重点与难点，目前国内外仍鲜见利用

具有强耐受性的微生物固沙材料进行沙漠化

治理的报道[8]。 
干旱地区生态系统中生物土壤结皮大约占

30%，其厚度和胞外多糖等结皮特性常被用来

评估结皮性能[9]。胞外多糖作为结皮的胞外聚

合物主要组成结构，可保证土壤团聚体的稳定

性[10]。目前已经开展了很多以生物接种剂对土

壤结皮进行修复的研究，但都是以接种藻类或

蓝细菌为主，生物菌剂在固沙中的应用目前仍

然很少[11]。接种人工藻结皮 3 年后形成的土壤

结皮和 11 年自然形成结皮的胞外多糖含量水平

相当[12]。施用微生物菌剂来防治沙漠化被认为

是安全和可持续的固沙策略，菌株能适应条件

恶劣的沙漠环境并快速生长繁殖覆盖沙漠表面

促进结皮初步形成。Zhao 等[13]在野外进行 6 个

月的固沙特性测试试验，结果表明高产胞外多

糖菌株特基拉芽孢杆菌 (Bacillus tequilensis) 
CGMCC 17603 诱导的结皮有效减少了风蚀。总

之由于土壤结皮的存在，沙土表层松散程度得

到缓解，同时还提高了土壤有机质元素含量以

满足土壤养分供应需求[14]。 
土壤微生物产生的胞外多糖(exopolysaccharides, 

EPS)和脂多糖(lipopolysaccharide, LPS)是土壤

颗粒间的“黏结剂”，藻类和细菌、真菌都可以

合成 EPS[15-16]，复杂糖脂 LPS 主要附着于革兰

氏阴性菌的细胞膜外[17]。对沙漠中黏多糖生产

者的研究多集中于蓝藻细菌门(Cyanobacteriota)
和革兰氏阴性菌中的成员[18]，它们主要产生黏

液多糖，而革兰氏阳性菌如放线菌等在黏结沙

粒促进结皮形成中的作用和机制知之甚少[19]。

一些革兰氏阳性菌细胞表面生成 EPS 多聚物，

通常被称为荚膜多糖起到保护细胞和黏附等作

用[20]。在 20 世纪 50 年代有科学家证明向土壤

中添加微生物，其分泌的 EPS 能够有效促进土

壤团聚体形成[21]。Cheng 等[22]将 2 株分离自土

壤的产 EPS 菌株添加到土壤中，通过设置接种

活细菌、灭菌细菌及 EPS 溶液等不同处理组，

得出这 2 株细菌及其产生的 EPS 能够显著提高

水稳性土壤大团聚体的形成。分离自沙漠生物

土壤结皮的寡营养细菌的固沙机理主要集中在

菌体分泌产生的 EPS 上，此外还有菌丝体的捆

绑辅助作用[23]。目前从沙漠环境中分离出的产

黏液菌株几乎都来自土壤结皮，如鞘氨醇单胞菌

属(Sphingomonas)、芽孢杆菌属(Bacillus)、葡萄

孢属(Botrytis)、马赛菌属(Massilia)、盐水球菌

属(Salinicoccus)等，实验结果表明喷洒这些分

泌 EPS 的菌株发酵液，全部起到了黏结沙粒和

保水作用[24-29]。本研究通过苯酚硫酸法[30]测定

不同碳源以及不同离心程度处理后的菌株

AMU7 (本实验室分离保存)胞外多糖含量，对

其发挥黏结作用的多糖成分进行分析。 
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土壤微生物的生长和活动受土壤中养分限

制，然而在营养物质匮乏的干旱沙漠环境中栖

息着一类寡营养微生物，能利用低浓度碳源正

常生长，具有抗旱、耐盐、耐高温等特点[31-32]。

利用寡营养型微生物作为固沙材料，可以克服

传统微生物固沙材料在实践中存活困难、固沙

效果不持久的缺点[33]。 
微生物固沙是一种经济、环保的沙漠化防

治重要手段。目前对于寡营养型微生物促进生

物结皮形成作用的研究刚刚起步且尚不成熟，

实 践 应 用 也 较 少 ， 寡 营 养 型 类 节 杆 菌

(Paenarthrobacter sp.)的固沙研究报道也仅

在本课题组，目前已对 Paenarthrobacter sp. 
OM7 的固沙性能进行了研究[34]。不同碳源作生

长培养基会影响菌株 EPS 等代谢产物的合成途

径[35]，本研究探究寡营养型微生物在不同碳源

发酵条件下固沙功能差异，以期对以后固沙菌

株的固沙应用具有重要指导意义，并为沙漠生态

治理提供优良的固沙菌种资源。 

1  材料与方法 
1.1  样品 

土壤样品采集方法参见张雨虹等[36]。于陕西

省榆林市毛乌素沙地采集苔藓结皮层(0–1.5 cm)
土壤样品，选取沿直线分布的 3 块样地，样地间

相隔 10–15 m。用铁铲沿样地(0.5 m×0.5 m)对角

线取样 3 次均匀混合。采集的土壤样品用低温

保温箱保存带回实验室，以进行固沙菌株的分

离和筛选。 

1.2  主要试剂和仪器 
细菌 DNA 提取试剂盒，上海美吉逾华生物

医药科技有限公司；Ex Taq，TaKaRa 公司；PCR
扩增引物，生工生物工程(上海)股份有限公司。

压力蒸汽灭菌锅，致微(厦门)仪器有限公司；数

字式推拉力计，东莞三量量具有限公司；紫外

可见分光光度计，北京普析通用仪器有限责任公

司；PCR 仪，Bio-Rad 公司；扫描电子显微镜，

Hitachi 公司；酶标仪，BioTek 公司。 

1.3  培养基 
高氏一号培养基、寡营养培养基参照文献

[37]配制；LB 培养基参照文献[38]配制；无机

盐培养基(g/L)：(NH4)2SO4 2.0，NaH2PO4 0.5，
K2HPO4 0.5，MgSO4·7H2O 0.2，CaCl2·2H2O 0.1，
pH 7.2；木糖合成培养基：300 g/L 的木糖母液于

121 ℃灭菌 20 min 后，按 1:30 加入到灭菌无机

盐培养基中，终浓度 9.68 g/L；葡萄糖合成培养

基：600 g/L 的葡萄糖母液于 121 ℃灭菌 20 min
后，按 1:30 加入到灭菌无机盐培养基中，终浓

度 19.35 g/L。配制固体培养基时，每 100 mL
液体培养基中加入 1.6 g 琼脂粉。 

1.4  菌株 AMU7 的分离纯化和筛选 
取 1 g 苔藓结皮样品加入到 9 mL 灭菌 0.5% 

NaCl 溶液中，充分混匀后制成初始浓度为 10−1

的土壤悬液。吸取 1 mL 悬液加入到下一支装有

9 mL 灭菌 0.5% NaCl 溶液的试管中，依次进行

梯度稀释，取 10−2、10−3、10−4 三个浓度梯度

在高氏一号培养基平板上进行涂布，30 ℃恒

温培养箱中培养 3 d。挑取菌落形态不同的单

菌落，纯化后将发酵菌液施加在裸沙中，待菌

液自然蒸发后通过测定形成结皮的厚度及抗压

力程度来验证固沙功能，并在寡营养培养基固

体平板上验证其在寡营养条件下的生存能力。 

1.5  菌株生长曲线的测定 
挑取纯化后的单菌落到试管中制备种子

液，按 3%接种量将种子液接种到锥形瓶里灭菌

的木糖合成培养基和葡萄糖合成培养基(占锥

形瓶 2/5 的体积)中，30 ℃、150 r/min 振荡培养。

每隔 12 h 取样，用紫外分光光度计测定样品

OD600 值，每组处理设置 3 个重复，以 OD600 为

纵坐标、时间为横坐标，绘制菌株的生长曲线。 
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1.6  菌株的鉴定 
1.6.1  分子生物学鉴定 

采用细菌基因组 DNA 提取试剂盒提取菌株

总 DNA，以其为 PCR 模板选用细菌 16S rRNA
基因序列通用引物 27F (5′-AGAGTTTGATCCT 
GGCTCAG-3′)和 1492R (5′-GGTTACCTTGTTA 
CGACTT-3′)进行 PCR。PCR 反应体系：10×Ex 
Taq buffer 2.0 μL，5 U/μL Ex Taq 0.2 μL，2.5 mmol/L 
dNTP Mix 1.6 μL，10 μmol/L 引物 27F 1 μL，

10 μmol/L 引物 1492R 1 μL，13 ng/μL 模板 DNA 
0.5 μL，补充 ddH2O 至 20 μL。PCR 反应条件：

95 ℃ 5 min；95 ℃ 30 s，56 ℃ 30 s，72 ℃ 90 s，
25 个循环；72 ℃ 10 min。PCR 产物经胶回收

后由美吉生物公司进行测序。将拼接好的 16S 
rRNA 基因序列递交至 NCBI。在 NCBI 和数据

库中比对分析，通过软件 MEGA 11.0 中的邻接法

(neighbor-joining method)构建系统发育树。 

1.6.2  形态特征 
将菌株 AMU7 分别涂布于高氏一号、LB

和寡营养固体培养基，30 ℃倒置培养。在培养

基上观察菌落形状、大小、颜色及黏稠度等情况，

通过扫描电子显微镜观察菌体表面形态。 

1.6.3  生理生化特征 
根据东秀珠等编写的《常见细菌系统鉴定

手册》[39]中的生理生化检测方法对菌株进行生

理生化鉴定。 

1.7  菌株 AMU7 的固沙特性 
准备大小一致的沙罐，沙子体积为沙罐的

一半，设置 4 个处理组：葡萄糖合成培养基发

酵菌液和木糖合成培养基发酵菌液(试验组)以
及 2 种碳源的无菌培养基处理组(对照组)，每组

处理设置 3 个重复。同时设置一组只加纯水的

绝对空白对照组。将菌株 AMU7 种子液按 3%
接种量分别接种到 2 种碳源的灭菌液体培养基

中，30 ℃、150 r/min 振荡培养。根据不同的生

长曲线，葡萄糖合成培养基发酵菌液的获取时

间分别设定为 24、36 和 60 h；木糖合成培养基

发酵菌液的获取时间分别设定为 36、60 和 96 h。
将富集培养的菌液用量筒量取 20 mL 倒于烧杯

中，摇匀后将其均匀洒在塑料罐中的裸沙表面，

对照组仅用等量的无菌培养基。在室内自然通

风条件下进行固沙试验，设置 10、20 和 30 d
这 3 个时间点观察结皮形成情况，进行结皮厚

度和承受压力值测定。沿形成结皮的直径方向

等距选择 5 个点用电子数显卡尺测量结皮厚度，

用数字式推拉力计在结皮的不同部位测 4 个承

受压力值。 

1.8  菌株 AMU7 产胞外多糖特性 
制备 AMU7 种子液，按 3%接种量接种至

木糖合成培养基和葡萄糖合成培养基中，在

30 ℃、150 r/min 条件下振荡培养。对木糖合成

培养基，发酵培养至 36 h 获取菌液；对葡萄糖

合成培养基，发酵培养至 24 h 时获取菌液。随

后对发酵菌液进行处理，测定样品中胞外多糖含

量。每组菌液按是否离心分为 2 个处理，等量分

装于 50 mL 离心管中。离心组在 4 ℃、8 000 r/min
离心 20 min，取上清液通过 0.22 μm 的细菌滤

膜过滤，制备离心过滤样品。另一组不经离心，

直接用 0.22 μm 滤膜进行过滤，获得直接过滤

样品。每组处理设置 3 个重复。 
分别取 5 mL 离心过滤样品和直接过滤样

品于 50 mL 离心管中，加入 4 倍体积 95%乙醇，

放置于 4 ℃冰箱中进行过夜沉淀。将过夜沉淀

的液体在 7 000 r/min 的条件下离心 10 min，弃

上清保留沉淀。用 95%乙醇洗涤 3 次，每次洗

涤后 7 000 r/min 离心 10 min，最后弃上清，所

得沉淀即为含胞外多糖样品。用苯酚-硫酸法测

定胞外多糖的含量，以葡萄糖为标准品，制作

标准曲线。收集上述沉淀物用蒸馏水溶解，取

2 mL 胞外多糖水溶液于干燥的具塞试管内，加
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入 6%苯酚溶液 1 mL，再加入 5 mL 浓硫酸混匀，

100 ℃水浴加热 10 min 显色。流水冷却至室温，

吸取 200 μL 于 490 nm 波长处通过酶标仪测其

吸光度值。根据葡萄糖标准曲线，计算胞外多

糖浓度。 
取上述剩余的离心过滤样品和直接过滤样

品进行固沙试验，均匀施加 20 mL 过滤样品于

塑料罐中的裸沙表面，以施加等量无菌培养基

为对照。10 d 时观察并记录结皮形成情况，测

定方法同 1.7。每组处理设置 3 个重复。 

1.9  数据分析 
采用软件 SPSS Statistics 25.0、Excel 2021

对数据进行单因素方差分析，用 Duncan 法进行

多重比较(P<0.05)；两组数据之间采用 t 检验比

较差异；采用 Origin2022 进行相关绘图。 

2  结果与分析 
2.1  菌株 AMU7 的鉴定结果 
2.1.1  菌株 AMU7 的形态特征 

通过稀释涂布和平板划线法一共分离纯化

得到 17 株菌。与施加高氏一号培养基对照相

比，各菌发酵液洒沙后有 2 株菌具有提高结皮抗

压强度的能力，其中菌株 AMU7 的提升效果更

好。菌株 AMU7 属于寡营养型微生物，既能够

适应有机碳源极度缺乏的环境，在营养丰富的条

件下也能保持良好的生长状态，其在不同种类固

体培养基上的菌落形态如图 1 所示。在 3 种培养

基条件下，菌落表面均呈现湿润、光滑的状态。

不同的是，在高氏一号固体培养基上菌落显淡黄

色，不透明，表面隆起接近圆形，边缘整齐；在

LB 固体平板上菌落显黄色，不透明、呈圆形，边

缘整齐；在寡营养固体平板上菌落显白色，半透

明，呈椭圆形，边缘较整齐。菌株 AMU7 经革兰

氏染色后显微镜观察，反应结果为阳性。在扫描

电子显微镜下，高氏一号固体培养基中生长的菌

株 AMU7 呈杆状，长 1.1–3.1 μm，宽 0.5–0.7 μm，

细胞外围有黏液层包裹(图 2)。 

2.1.2  菌株 AMU7 的生理生化鉴定结果 
生理生化试验结果如表 1，在碳源利用试

验中，该菌能够利用 D-葡萄糖、D-木糖、D-半
乳糖、L-天冬氨酸和 L-组氨酸；不能利用 4-氨基

丁酸、L-精氨酸、L-鼠李糖和 L-异亮氨酸。 

 

 
 
图 1  菌株 AMU7 在不同种类固体培养上的菌落形态   A：高氏一号固体培养基；B：LB 固体培养基；

C：寡营养固体培养基。 
Figure 1  Colony morphology of strain AMU7 on different types of solid cultures medium. A: Gause’s 
synthetic solid medium; B: LB solid medium; C: Oligotrophic solid medium. 
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图 2  菌株 AMU7 在高氏一号培养基中的扫描电

子显微镜图像 
Figure 2  The scanning electron microscopic result 
of the strain AMU7. 
 
表 1  菌株 AMU7 生理生化特征 
Table 1  Physiological and biochemical characteristics 
of the strain AMU7 
指标 Item 结果 Result 
接触酶 Catalase + 
明胶液化 Gelatin liquefaction – 
硝酸盐还原 Nitrate reduction – 
淀粉水解 Starch hydrolysis + 
氧化酶 Oxidase – 
D-葡萄糖 Glucose + 
D-木糖 D-xylose + 
D-半乳糖 D-galactose + 
4-氨基丁酸 4-aminobutyrate – 
L-精氨酸 L-arginine – 
L-鼠李糖 L-rhamnose – 
L-异亮氨酸 L-isoleucine – 
L-天冬氨酸 L-asparagine + 
L-组氨酸 L-histidine + 
甲基红 Methyl red – 

+：阳性；–：阴性。 
+: Positive; –: Negative. 

 
2.1.3  菌株 AMU7 分子生物学鉴定结果 

通过 PCR扩增获得菌株 AMU7 的 16S rRNA
基因序列(1 405 bp)，上传至 NCBI 获得登录号

PP528764，所得序列通过 GenBank 和 EzBioCloud

数据库中进行比对并构建系统发育树(图 3)。相

似性比对结果显示菌株 AMU7 与变金黄类节杆

菌(P. aurescens) NBRC 12136相似性达到99.72%。

结合菌株形态学和生理生化指标测定结果，将其

鉴定为类节杆菌(Paenarthrobacter sp.) AMU7。 

2.2  菌株 AMU7 在不同培养基中的生长

特性 
碳源不仅为微生物生长提供碳素和能量，

根据文献[40]报道，培养基中不同碳源对微生物

EPS 产量和组成的变化有着显著影响。以木糖、

葡萄糖为单一碳源对 AMU7 进行摇瓶发酵，并

对细胞生长和 EPS 产量进行测定。 
菌株 AMU7 在以木糖为单一碳源的合成培

养基中菌体生长量明显高于葡萄糖单一碳源培

养基(图 4)。在以木糖为单一碳源的合成培养基

中，从 96 h 开始进入稳定生长期；144 h 的 OD600

均值为1.045，达到最高；192 h进入衰亡期(图4A)。
相比之下，在以葡萄糖为碳源的合成培养基中，

菌株 AMU7 的菌体生长量较低。从 60 h 开始进

入稳定生长期；72 h 的 OD600 均值为 0.403，达

到最大；84 h 进入衰亡期(图 4B)。 

2.3  菌株 AMU7 在不同碳源生长条件

下的固沙效果 
只进行加水处理的绝对空白对照组处理完

全没有结皮形成。由于培养基中的木糖、葡萄

糖具有黏性，使得对照组处理(沙表面撒新鲜培

养基)也能够固沙，因此为了体现真正由 AMU7
菌液带来的固沙效果，用所形成结皮的“承压

差”，即“试验组(洒菌液)结皮的承压均值减去对

照组结皮的承压均值”，选择处于对数期前期、

中期及末期的发酵液来展示菌株 AMU7 的固沙

能力。 
如图 5 所示，在对数生长期和稳定期沙罐

中均有稳定结皮形成，同时空白对照组也会有

一定厚度的结皮形成。以木糖为碳源的液体发 
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图 3  菌株 AMU7 及其近缘模式菌株基于 16S rRNA 基因的系统发育树   分支处数值表示 bootstrap 值；

括号内数值为 GenBank 登录号；标尺 0.01 代表序列的进化差异。 
Figure 3  Phylogenetic tree based on 16S rRNA gene sequences showing the relationship between strain 
AMU7 and the related species. Numbers at branch nodes present bootstrap value; Numbers in parentheses are 
GenBank accession numbers; The scale bar 0.01 represents sequence variance. 
 

 
 
图 4  菌株 AMU7 的生长曲线   A：在以木糖为碳源的培养基中；B：在以葡萄糖为碳源的培养

基中。  
Figure 4  Growth curves of strain AMU7. A: In culture medium using xylose as carbon source; B: In culture 
medium using glucose as carbon source.  
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图 5  菌株 AMU7 在木糖合成培养基中培养发酵液的促进结皮效果   A：空白对照组；B：施加菌液

AMU7 实验组。 
Figure 5  Effect of strain AMU7 on promoting crusting in fermentation broth in xylose synthetic media. A: 
Blank control group; B: AMU7 experimental group. 
 
酵液中 AMU7 生物量虽呈上升趋势，但结皮的

承压差却呈明显下降趋势。36、60、96 h 发酵菌

液所形成结皮的厚度都保持在 1.71 cm 以上，洒

菌 10 d 后结皮厚度整体偏高，最厚为 2.25 cm。

36 h 发酵液洒菌 10、20、30 d 后，形成结皮的

承压差保持稳定，30 d 时差值最大，达到 7.92 N。

施加 60 h 发酵菌液第 30 天所形成的结皮承压

差明显高于第 10 天和第 20 天，承压差为 5.58 N。

96 h 发酵菌液在 10、20、30 d 的结皮承压差有

增加的趋势，最大值为 2.25 N (图 6)。 
如图 7 所示，施加在葡萄糖合成培养基中

处于对数生长期及稳定期的 AMU7 菌液，实验

组沙罐有稳定结皮形成，同时空白对照组也会

有一定厚度的结皮形成。相较于木糖碳源，以

葡萄糖为碳源的液体发酵液中 AMU7 生物量虽

呈上升趋势，但结皮的承压差却呈下降趋势   
(图 8)。24、36、60 h 发酵菌液所形成结皮的厚

度保持稳定，均在 1.74 cm 以上。24 h 发酵菌

液在 10 d 的结皮承压差最大，达到 31.75 N；

20 d 和 30 d 的结皮承压差分别为 25.92 N 和

26.67 N。36 h 发酵菌液在 10、20 和 30 d 的结 

 
 
图 6  菌株 AMU7 在木糖合成培养基发酵菌液的

固沙效果   不同小写字母表示同一发酵液在施

加菌液后不同时间处理间显著差异(P<0.05)。 
Figure 6  Sand fixation effect of strain AMU7 on 
xylose fermentation broth. Different lowercase 
letters indicate significant differences between 
treatments at different times after the application of 
bacterial liquid to the same fermentation broth 
(P<0.05). 
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图 7  菌株 AMU7 在葡萄糖合成培养基中培养发酵液的促进结皮效果   A：空白对照组；B：施加菌

液 AMU7 实验组。 
Figure 7  Effect of strain AMU7 on promoting crusting in fermentation broth in glucose synthetic media. A: 
Blank control group; B: AMU7 experimental group. 
 

 
 

图 8  菌株 AMU7 在葡萄糖合成培养基发酵菌液

的固沙效果 
Figure 8  Sand fixation effect of strain AMU7 on 
glucose fermentation broth. 

 
皮承压差保持稳定，均在 23.83 N 以上。60 h
发酵菌液在 10、20 和 30 d 的结皮承压差也保

持稳定，均在 16.33 N 以上。 

2.4  菌株 AMU7 在不同碳源生长条件下

胞外多糖的分泌情况 
用苯酚硫酸法测定多糖含量。对于以木糖

为碳源的 AMU7 发酵菌液，直接过滤(0 r/min)样
品中胞外多糖浓度为 42.45 μg/mL，而离心过滤

(8 000 r/min)样品中胞外多糖浓度为 9.85 μg/mL，
前者是后者的 4.31 倍(图 9)。此外，直接过滤样

品所形成结皮的承受压力和厚度分别为 7.00 N
和 2.03 cm，离心过滤样品所形成结皮的承受压

力和厚度分别为 4.08 N 和 1.96 cm。 
对于以葡萄糖为碳源的 AMU7 发酵菌液，直

接过滤(0 r/min)样品中胞外多糖浓度为 67.27 μg/mL，
而离心过滤(8 000 r/min)样品中胞外多糖浓度为

15.23 μg/mL，前者是后者的 4.42 倍(图 9)。此外，

直接过滤样品所形成结皮的承受压力和厚度分

别为 19.33 N 和 2.31 cm，离心过滤样品所形成结

皮的承受压力和厚度分别为 8.33 N 和 2.19 cm。 

3  讨论 
生物土壤结皮是干旱环境中微生物与细小

土壤颗粒形成的特殊集合体，对于干旱地区的

沙漠化防治至关重要[41]。土壤发育过程中，微

生物分泌的 EPS 在土壤结构稳定化过程中发挥

着关键作用[3]。Colica 等[42]通过在沙面接种产

EPS 的蓝藻混合培养物，首次证明了 EPS 对促 
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图 9  菌株 AMU7 在不同离心和不同发酵碳源条

件下过滤液中胞外多糖浓度   不同小写字母表

示同一发酵液在不同处理间显著差异(P<0.05)。 
Figure 9  Exopolysaccharide concentration in the 
filtrate of strain AMU7 under different centrifugation 
and fermentation carbon source conditions. 
Different lowercase letters indicate significant 
differences in the same fermentation broth between 
different treatments. 
 
进生物土壤结皮形成的贡献。筛选具有促进结皮

形成的固沙菌株，分泌黏多糖是筛选条件中最关

键的指标。Sandhya 等[43]发现从向日葵根际土中

分离出的恶臭假单胞菌 (Pseudomonas putida) 
GAP-P45 在干旱、50 ℃高温和盐胁迫条件下的

EPS 生产量显著增加，鼠李糖是主要的多糖成

分。Sadeghi 等[44]通过在试验地土壤接种分离自

本土的蓝藻和细菌表明它们分泌的多糖促进了

土壤团聚体形成，形成的结皮有效减少了土壤

流失。EPS 在沙粒团聚和沙丘稳定中起到了重

要作用，但菌株的生存及 EPS 活性受土壤环境

影响，在水分和养分有限的情况下，抗旱的寡

营养型微生物对生物结皮的形成至关重要。 
微生物诱导形成的土壤结皮能够有效控制

土壤侵蚀，而结皮的厚度、硬度及孔隙度等都是

评估土壤恢复和稳定性的重要指标。已有的研究

中对微生物固沙效果的描述主要集中于结皮厚度

的测定，如 Pan 等[4]制备固氮菌(Azotobacter sp.) 
SGB-5 寡营养型菌液在实验室进行沙接种，盘中

沙表面形成约 0.6 cm 的结皮。Wu 等[45]在野外流

沙表面施加产 EPS 的类芽孢杆菌(Paenibacillus 
sp.) KLBB0001，一年后形成的结皮具有最佳性

能，厚度约为 0.3 cm。经特基拉芽孢杆菌(Bacillus 
tequilensis) CGMCC 17603 发酵液喷洒处理的野

外沙地菌液含量为 0.1 mL/cm2，6 个月后观察

到的结皮厚度范围为(5.84±0.54) cm[13]。结皮形

成的厚度固然重要，但在固沙的实际应用中结

皮硬度能很好地反映出土壤抗风蚀的潜力。更

应该重点关注结皮的承压能力。类节杆菌

AMU7 的 24 h 发酵菌液形成结皮的承压值比葡

萄糖合成培养基对照稳定高出 25 N 以上，极大

地提高了结皮的抗压强度。Zhang 等[46]报道称，

被移除结皮的自然沙漠表面，一年后依靠细

菌形成的初期结皮抗压强度为(13.42±1.38) Pa，
4 年后主要被蓝藻占据的藻结皮抗压强度增加

到(32.53±3.08) Pa。类节杆菌 AMU7 菌液在沙

罐内促进形成的结皮强度均在 187 969.92 Pa 以

上。通过对结皮承压差的测定，可以有效评估

菌株的结皮效应。结皮厚度以及抗压力效果证

明类节杆菌 AMU7 是有利沙漠形成结皮的优良

菌种，在沙漠生态治理方面应用潜力巨大。 
已有研究表明培养基组成尤其是碳源的改

变不仅影响 EPS 生产者的生长速率，还可能改变

其糖代谢途径、酶表达水平，导致 EPS 产量、组

分等也不尽相同[47]。本试验分别以葡萄糖和木

糖作为唯一碳源，测得各时间段木糖合成培养基

菌液中的生物量显著高于葡萄糖合成培养基。然

而，以木糖作为碳源的胞外多糖的产量较使用葡

萄糖为碳源时低，固沙效果也显著低于葡萄糖合

成培养基菌液。与 López 等[48]用木糖和葡萄糖为

碳源培养节杆菌(Arthrobacter)所得结果有差异，

他们观察到黏节杆菌(Arthrobacter viscosus)在木
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糖作为碳源条件下胞外多糖产量更高。AMU7 葡

萄糖合成培养基 24 h 发酵液诱导形成的结皮承

压差高达 25.92–31.75 N，厚度均在 1.74 cm 以

上。类节杆菌 AMU7 在不同碳源发酵条件下固

沙性能差异的分子机理值得深入研究。目前，

关于固沙菌株在不同培养基中产生的固沙活性

物质产量和组成存在差异的相关研究尚属空

白。后续进一步研究可为微生物固沙提供高效

活性物质和优良基因资源。 
对类节杆菌 AMU7 而言，无论是在以木糖

或者葡萄糖为碳源的发酵条件下，对数生长期

发酵菌液所形成结皮的承压差均高于稳定生长

期发酵菌液的值，说明类节杆菌 AMU7 的固沙

活性物质并非在稳定生长期大量分泌的次级代

谢物，而是在对数生长期菌体快速增殖、生长

过程中形成的存在于细胞外围黏液层中的多糖

成分，并且在对数生长期靠前的阶段，该固沙

活性物质在黏液层中的含量更多。类节杆菌

AMU7 发酵菌液的固沙能力与生长状态密切相

关。因此对发酵菌液采用 2 种不同的处理方式，

以进行多糖含量的测定和分析，随后对获得的

2 种滤液进行多糖测定和固沙试验，以验证之

前的分析。相较于胞外多糖化学提取法，过滤

获得含有固沙活性物质的无细胞发酵液，能够

尽可能避免在化学提取过程中对物质活性的影

响，有助于后续固沙试验的进行。菌株 AMU7
在 2 种碳源培养基中，直接过滤样品中的胞外

多糖浓度都显著高于离心过滤样品。印证了之

前对类节杆菌 AMU7 的固沙活性物质是存在于

细胞外围黏液层中多糖成分的推测。而且，以

葡萄糖为发酵碳源的过滤样品的胞外多糖浓度

和固沙效果，整体高于以木糖为发酵碳源的过

滤样品。该结果与类节杆菌 AMU7 在不同碳源

发酵条件下菌液的固沙效果相吻合。类节杆菌

AMU7 具有高效结皮固沙能力，其生物固沙机

理值得深入研究。 

4  结论 
本研究从毛乌素沙地苔藓结皮层中分离筛

选出一株寡营养型类节杆菌 AMU7，可产生大

量多糖成分存在于胞外黏液层，具有高效固沙

能力，并且类节杆菌 AMU7 发酵液的固沙能力

与生长状态密切相关。类节杆菌 AMU7 可以适

应低营养条件下的沙漠环境，并在裸沙中生长

繁殖和分泌多糖促进结皮形成增强土壤稳定

性。本研究可为沙漠生态治理提供优良固沙菌

种资源，并为生物结皮固沙等微生物固沙技术

的推广和应用提供了参考依据。 
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