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研究报告 

不同生物土壤结皮微生物组跨膜转运蛋白基因多样性及差异 
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摘  要：【背景】跨膜转运蛋白在微生物转运各种物质的过程中具有重要作用。【目的】通过比较原

核微生物组磷酸转移酶 (phosphotransferase system，PTS)系统和腺苷三磷酸结合盒 (ATP-binding 
cassette，ABC)转运蛋白编码基因在两种不同生物土壤结皮中(藻结皮与藓结皮)的差异，以期揭示随

着生物土壤结皮的发育演替，微生物组跨膜转运物质的生物学过程中的潜在变化趋势。【方法】对腾

格里沙漠东南缘的藻结皮和藓结皮 12 个样品进行宏基因组测序，参照 KEGG 数据库 PTS 系统，与

ABC 转运蛋白代谢通路进行比较并筛选相关基因，分析其差异显著性。【结果】藻结皮和藓结皮 PTS
系统和 ABC 转运蛋白编码基因的多样性一致。在生物土壤结皮中共检测到 16 种 PTS 系统的转运蛋

白的编码基因，具有显著性差异的有 5 种；检测到 106 种 ABC 转运蛋白的编码基因，具有显著性

差异的有 46 种，并对这 46 种转运蛋白结合的底物以及变化趋势进行了详细的描述。【结论】生物土

壤结皮发育演替过程中，微生物组从环境中摄取能够增加渗透势物质的潜力总体呈现降低趋势，转

运氨基酸、细胞膜和细胞壁组分的潜力总体呈现增加趋势，对于矿物离子、辅助因子、糖类和碳酸

氢盐等的转运潜力总体无明显变化。需要注意的是这些转运蛋白编码基因多样性及差异与生物土壤

结皮的关系还有待实验证明与解释。 

关键词：生物土壤结皮，宏基因组测序，PTS 系统，ABC 转运蛋白 
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Abstract: [Background] Transmembrane transporters play important roles in the transport process of 
various substances by microorganisms. [Objective] By comparing the difference of genes encoding 
phosphotransferase system (PTS system) and ATP-binding cassette transporter (ABC transporter) in the 
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prokaryotic microbiome between cyanobacteria and moss biocrusts, it will reveal the potential change 
trends in the biological processes of transmembrane transport along with the developmental succession of 
the biological soil crusts. [Methods] The metagenomic sequencing was performed for twelve samples of 
cyanobacteria and moss biocrusts collected from the southeastern of the Tengger desert. The sequencing 
data was compared with PTS system and ABC transporters metabolic pathway in KEGG database, then the 
related genes were selected and analyzed for the comparison between biocrusts. [Results] The gene 
diversity of PTS system and ABC transporter is consistent among cyanobacteria and moss biocrusts. A 
total of sixteen PTS system transporter genes were detected in the biocrusts, five of which had significant 
difference between cyanobacteria and moss biocrusts. 106 ABC transporters-encoding genes were 
detected, 46 of which were significantly changed. Then we have detailed descriptions of the substrates and 
shift trends of these 46 transporters. [Conclusion] In the process of the development and succession of 
biological soil crusts, the microbiome had a tendency to reduce substances uptake from the environment 
that can increase the osmotic potential and increase the potential of amino acids, cell membrane and cell 
wall components transportation, while there was no significant changes in the transport of mineral ions, 
auxiliary factors, sugars and carbohydrates. It should be noted that the relationship between the diversity 
and difference of these transporter coding genes and biological soil crusts remains to be proved and 
explained experimently. 

Keywords: Biological soil crusts, Metagenomic sequencing, Phosphotransferase system, ABC transporter 

土地沙漠化是全球面临的主要生态环境问题，

中国是世界上受沙漠化影响最为严重的国家之  
一[1-2]。生物土壤结皮(biological soil crusts，BSCs)
作为“沙漠生态系统工程师”，具有调节土壤表面径

流、固氮、固碳以及为植物的萌发建立栖息地等多

种生态功能，因此对于沙漠化治理具有重要作用[3-6]。

BSCs 由藻类、地衣类、苔藓类等隐花植物和土壤

微生物，通过菌丝体、假根、分泌物等与土壤表面

颗粒胶结合成的复合体，其演替一般按照藻结皮、

地衣结皮、苔藓结皮的顺序进行，在其演替过渡时

期会形成 两种生物土壤结皮混合的共生体[7-10]。 
沙漠等极端环境中微生物的生长繁殖需要通过

细胞膜上功能多样的转运蛋白完成生命物质的摄

取，如细菌依赖于磷酸转移酶系统(phosphotransferase 
system，PTS 系统)进行碳水化合物的转运[11]，依赖

于腺苷三磷酸结合盒(ATP-binding cassette，ABC)
转运蛋白通过水解 ATP 完成离子、糖、脂质、甾醇、

肽、蛋白质和药物等多种底物的转运。其中，PTS
系统由可溶性非底物特异性蛋白 EI (pts 编码)、磷

酸组氨酸转运蛋白 HPr (pts I 编码)和酶 II (EIIs 编码)
构成。EII 复合物由一个或两个疏水整合膜结构域

(结构域 C 和 D)和两个亲水结构域(结构域 A 和 B)
组成。EII 复合物可以作为不同的蛋白质或作为单

个多结构域蛋白质存在。PTS 蛋白的磷酸化状态响

应于可利用碳源，当细菌暴露于含多种碳源的环境

中时，PTS 系统会控制着葡萄糖优先被消耗利    
用[12]。研究发现 PTS 系统的某个基因缺失或改变，

会导致菌株对外界环境的适应性发生变化[13-14]。

PTS 系统相关基因敲除可显著提高微生物对外界环

境中葡萄糖浓度的适应性，表明 PTS 系统的存在对

外界环境的适应性具有不可或缺的作用[15-16]。ABC
转运蛋白是最大的一类转运蛋白，原核 ABC 转运

蛋白的结构通常由 3 个部分组成：两个完整的膜蛋

白、两个结合并水解 ATP 的外周蛋白和周质底物

结合蛋白。多种 ABC 转运蛋白的存在不仅可以提

高植物对重金属离子的耐受性，而且参与转运各种

糖类(如蔗糖、果糖、棉子糖和麦芽糖等)以抵御低

温环境，增加物种的环境适应性[17-19]。 
PTS 系统和 ABC 转运蛋白可以跨膜转运多种

底物分子，对于微生物从环境中吸收各种营养物

质是必不可少的。目前，有关 PTS 系统和 ABC
转运蛋白的研究多集中在某一物种上，且对 ABC



1390 微生物学通报 Microbiol. China 

  

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

转运蛋白响应环境变化的研究多集中在植物，对

于环境样品中 PTS 系统和 ABC 转运蛋白编码基

因的研究未见报道。本研究基于腾格里沙漠东南缘

的藻结皮与藓结皮宏基因组数据的分析，比较了不

同类型 BSCs 在 PTS 系统和原核 ABC 转运蛋白编

码基因之间的差异。为深入理解不同 BSCs 之间微

生物组在物质交换过程中的潜在差异以及 BSCs
微生物组适应极端干旱环境提供一定的科学数据。 

1  材料与方法 

1.1  主要试剂和仪器 
FastDNA® Spin Kit for Soil 试 剂 盒 ， MP 

Biomedicals 公司；NEXTflex Rapid DNA-Seq Kit，
Bioo Scientific 公司；TruSeqTM DNA Sample Prep 
Kit、HiSeq 3000/4000 PE 试剂盒、HiSeq 3000/4000 
SBS 试剂盒，Illumina 公司。TBS-380 微型荧光计，

Turner Bio Systems 公司；NanoDrop 2000 紫外可见

光分光光度计、Covaris M220 振荡器，Gene 公司。 

1.2  研究区域及样品采集 
本次研究的采样点位于宁夏回族自治区中卫

市 沙 坡 头 地 区 腾 格 里 沙 漠 东 南 缘 (37°32′N ，

105°02′E)。该地区年平均温度为 10.4 °C，最低温度

为−24.5 °C，最高温度为 38.1 °C，全年日照时间为

3 264 h，年平均降水量为 186 mm，多降雨期为  
6−9 月[20-22]。按照藻结皮、藓结皮的自然厚度每种

结皮采集 6 个重复，带回实验室，在−80 °C 冰箱中

冷冻保存。 

1.3  宏基因组测序 
利用 FastDNA® Spin Kit for Soil 试剂盒进行样

品 DNA 抽提。完成基因组 DNA 抽提后，利用

TBS-380 微 型 荧 光 计 检 测 DNA 浓 度 ， 利 用

NanoDrop 2000 紫外可见光分光光度计检测 DNA
纯度。通过 Covaris M220 振荡器将 DNA 片段化处

理为约 300 bp 的片段。利用 TruSeq™ DNA Sample 
Prep Kit 连接“Y”字形接头，并使用 NEXTflex Rapid 
DNA-Seq Kit 构建 PE 文库。利用 HiSeq 3000/4000 
PE 试剂盒和 HiSeq 3000/4000 SBS 试剂盒分别进行

桥式 PCR 和 Illumina HiSeq 测序。原始数据已提交

至 NCBI (序列号：SRP131615)。 
使 用 软 件 SeqPrep (https://github.com/jstjohn/ 

SeqPrep)对序列 5′-和-3′进行质量剪切；使用软件

Sickle (https://github.com/najoshi/sickle)去除剪切后

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 和 Single-end 
Reads。使用基于 De-Brujin graph 原理的拼接软件

SOAPdenovo (http://soap.genomics.org.cn/，Version 
1.06)对优化序列进行拼接组装[23]，根据 k-mer 间的

重叠(overlap)关系，构建 De-Brujin graphs，获得

Contigs；把 Reads mapping 到 Contig 上，根据成对

Reads 之间的双端(pair-end)关系将 Contigs 构建成

Scaffolds。拼接主要参数 k-mer 值设范围为 Reads
长度的 1/3−2/3。在 Scaffolds 内部 Gap 处，将

Scaffolds 打断成新的 Contigs，并对≥500 bp 的

Contigs 进行统计，从中选择最优组装结果。使用

MetaGene (http://metagene.cb.k.u-tokyo.ac.jp/) 对 拼

接结果中的 Contig 进行 ORF 预测[24]。选择核酸长

度≥100 bp 的基因，并将其翻译为氨基酸序列。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 ( 参

数为：95% identity、90% coverage)[25]，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/)[23]，分

别将每个样品的高质量 Reads 与非冗余基因集进行

比对(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，http://kobas.cbi.pku.edu.cn/home. 
do)进行功能注释[26]，并下载 KO 基因表。 

1.4  数据分析 
首先用 GraphPad Prism 5 对不同生物土壤结皮



张肖冲等: 不同生物土壤结皮微生物组跨膜转运蛋白基因多样性及差异 1391 

 

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

各组分丰度分析作图，依照 KEGG PATHWAY 数据

库中的 Phosphotransferase system (PTS)代谢通路

(https://www.kegg.jp/kegg-bin/show_pathway?map=k
o02060 &show_description=show)和 ABC transporters
代 谢 通 路 (https://www.keg g.jp/kegg-bin/show_ 
pathway?map= ko02010&showdescription=show)，在

KO 基因表中挑选出在不同 BSCs 宏基因组测序中

的相关基因。用 Adobe Illustrator CS6 (AI)作图，对

样品中含有一个跨膜转运蛋白的全部编码基因的

数量进行加和，并用 GraphPad Prism 5 进行 t 检验

分析藻结皮和藓结皮之间的差异显著性。 

2  结果与分析 

2.1  不同生物土壤结皮中各组分丰度分析 
不同 BSCs 各组分丰度分析实验结果表明，藻结

皮和藓结皮中细菌丰度显著高于真核生物和古细菌

的丰度(图 1)，细菌在藻结皮和藓结皮中都占有较高

比例。已有研究表明细菌对于生物土壤结皮的定殖发

挥着重要的作用 [27]。因此，本研究只比较 ABC 
transporters 代谢通路中原核 ABC 转运蛋白和 PTS
系统编码基因种类及数量的差异。 

2.2  PTS 系统相关基因多样性 
PTS 系统是细菌摄取己糖、己糖醇、二糖等糖

类物质的主要机制。不同 BSCs 中 PTS 系统相关基

因多样性分析实验结果表明，藻结皮和藓结皮中分

别存在可以结合 16 种不同底物的跨膜转运蛋白的

编码基因(图 2A)。跨膜转运蛋白的合成需要多个基

因编码，有 8 种跨膜转运蛋白的所有编码基因在藻

结皮和藓结皮中均被检测到，其结合的底物分别

是：N-乙酰葡萄糖胺、山梨糖醇、抗坏血酸、甘露

醇、纤维二糖/壳二糖、半乳糖、甘露糖和 N2。其

他 8 种跨膜转运蛋白的编码基因没有全部被检测

到，其结合的底物分别是：熊果苷/水杨苷、蔗糖、

葡萄糖、N-乙酰半乳糖胺、D-氨基葡萄糖酸、果   

糖/葡聚糖、果糖、D-半乳糖胺。统计学分析结果表

明随着生物土壤结皮的发育演替，编码跨膜转运

N-乙酰葡萄糖胺、山梨糖醇、抗坏血酸、甘露醇的

蛋白的基因总数呈减少趋势；编码跨膜转运 N2 的

蛋白的基因总数呈增加趋势；编码跨膜转运甘露

糖、纤维二糖/壳二糖、半乳糖的蛋白的基因都有增

加的趋势，但没有统计学意义(P>0.05) (图 2B)。 

2.3  ABC 转运蛋白相关基因多样性 
ABC 转运蛋白是一类具有重要生物学功能

的转运蛋白，是原核生物和真核生物中不可缺少

的组成成分[28]。KEGG 数据库 ABC transporters

代谢通路中总共有 116 种具有转运功能的原核生

物转运蛋白，本研究中共检测出 106 种转运蛋白

相关基因，其中 95 种转运蛋白可潜在通过转录、

翻译形成完整的蛋白质，其余 11 种转运蛋白的一

部 分 编 码 基 因 在 藻 结 皮 和 藓 结 皮 中 未 发 现 (图

3A、D)。对 95 种转运蛋白的所有编码基因数量

进行 t 检验分析，49 种转运蛋白在藻结皮和藓结

皮中无显著性差异，其余 46 种转运蛋白在藻结皮

和藓结皮中都有显著变化(图 3B、C、E、F)。有

显著性变化的 46 种转运蛋白，按照底物的不同大

致分为：矿物和有机离子转运蛋白(8 种)，寡糖和

脂质转运蛋白(7 种)，单糖转运蛋白(8 种)，磷酸

盐和氨基酸转运蛋白(9 种)，寡肽转运蛋白(2 种)，

金属阳离子转运蛋白和生物素转运蛋白(5 种)，

ABC-2 和其他转运蛋白(7 种)。 
 

 
 

图 1  苔藓和藻结皮中古细菌、细菌和真核生物的相对

丰度 
Figure 1  Relative abundance of archaea, bacteria and 
eukarya in moss and cyanobacteria biocrusts 
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图 2  PTS 系统基因跨膜转运蛋白编码基因模式图及数量差异比较 
Figure 2  Transmembrane transporter pattern of PTS system-related genes and comparison of gene number  
注：A：藻结皮与藓结皮中 PTS 系统跨膜转运蛋白编码基因模式图；+p：磷酸化；蓝色背景框：编码跨膜转运蛋白的相关基因被检

测到；绿色背景框：该基因未被检测到. B：基因数量差异比较；*：P<0.05；**：P<0.01；***：P<0.001. 
Note: A: Transmembrane transporter pattern of PTS system-related genes between cyanobacteria and moss biocrusts; +p: Phosphorylation; 
The blue background box: The gene encoding the transmembrane transporter has been detected; The green background box: The gene has 
not been detected. B: Comparison of gene number; *: P<0.05; **: P<0.01; ***: P<0.001. 
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2.3.1  矿物和有机离子转运蛋白相关基因 
8 种基因数量有显著差异的矿物和有机离子转

运蛋白的结合底物主要包括：钨酸盐、钼酸盐/钨酸

盐、碳酸氢盐、硫胺素、腐胺、2-氨基乙基磷酸、 

渗透保护剂、甘氨酸甜菜碱/脯氨酸(图 3A)。结果表

明随着 BSCs 的发育演替，编码钨酸盐特异结合的

ABC 转运蛋白的基因(tupA、tupB、tupC)数量呈增

加趋势(图 3C)；编码钨酸盐/钼酸盐转运蛋白的基因 
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图 3  ABC 转运蛋白编码基因模式图及数量差异比较 
Figure 3  The patterns and comparison of ABC transporter genes 
注：A：藻结皮与藓结皮中矿物和有机离子、寡糖和脂质、单糖转运蛋白编码基因模式图；B、C：A 中基因数量差异比较；D：藻

结皮与藓结皮中藻结皮与藓结皮中磷酸盐和氨基酸、寡肽、金属阳离子、生物素、ABC-2 和其他转运蛋白的编码基因模式图；E、

F：D 中基因数量差异比较. 蓝色背景框：编码跨膜转运蛋白的相关基因被检测到；*：P<0.05；**：P<0.01；***：P<0.001. 渗透

保护剂①：甜菜碱、L-脯氨酸、胆碱、硫酸胆碱、肉毒碱等；②：L-丙氨酸/L-谷氨酰胺/L-甘氨酸/L-苯丙氨酸/L-脯氨酸/L-丝氨

酸；氟喹诺酮类③：环丙沙星/诺氟沙星/莫西沙星/斯帕沙星. 
Note: A: Transmembrane transporter gene patterns of minerals and organic ions, oligosaccharides and lipid transporters, and monosaccharide 
between cyanobacteria and moss biocrusts; B, C: Comparison of gene number in figure A; D: Transmembrane transporter gene patterns of 
phosphate and amino acid, oligopeptide, metal cation and biotin, ABC-2 and other transporters between cyanobacteria and moss biocrusts; E, 
F: Comparison of gene number in figure D. The blue background box: The gene encoding the transmembrane transporter has been detected; 
*: P<0.05; **: P<0.01; ***: P<0.001. Osmoporotectant ①: Bataine, L-proline, Choline, Choline sulfate, Carnitine; ②: 
L-Ala/L-Gln/L-Gly/L-Leu/L-Phe/L-Pro/L-Ser; Iuoroquinolones ③: Ciprofloxacin/Norgloxacin/Moxifloxacin/Sparfloxacin. 
 

(wtpA、wtpB、wtpC)数量呈减少趋势；编码碳酸氢

盐(cmpA、cmpB、cmpC、cmpD)和甘氨酸甜菜碱/
脯氨酸的跨膜转运蛋白基因(proV、proW、proX)和

渗透保护剂(opuA、opuBD、opuC)跨膜转运蛋白基

因数量呈减少趋势(图 3B、图 3C)；编码硫胺素(thiQ、

thiP、thiB)、腐胺(potF、potI、potH、potG)和 2-氨
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基乙基磷酸(phnS、phnV、phnU、phnT)跨膜转运蛋

白的基因数量呈增加趋势(图 3B、C)。 
2.3.2  寡糖和脂质转运蛋白相关基因 

7 种基因数量有显著性差异的寡糖和脂质转运

蛋白的结合底物主要包括乳糖/L-阿拉伯糖、蔗糖/
麦芽糖/海藻糖、半乳糖醛酸、醛酸、壳二糖、木二

糖、磷脂(图 3A)。藻结皮和藓结皮中编码乳糖/L-
阿拉伯糖(lacE、lacF、lacG、lacK)、半乳糖醛酸

(aguE、aguF、aguG)、壳二糖(chiE、chiF、chiG)、
磷脂(mlaB、mlaC、mlaD、mlaE、mlaF)特异性转运

蛋白基因的数量呈增加趋势(图 3B、C)。藻结皮中编

码蔗糖/麦芽糖/海藻糖(aglE、aglF、aglG、aglK、msmX)、
醛酸(lplA、lplB、lplC)、木二糖(bxlE、bxlF、bxlG)
跨膜转运蛋白基因的数量高于藓结皮(图 3B、C)。 
2.3.3  单糖转运蛋白相关基因 

8 种基因数量有显著性差异的单糖转运蛋白的

结合底物主要包括 L-阿拉伯糖、甲基-β-D-半乳糖

苷、D-木糖、自诱导物、赤藓糖醇、木糖醇、肌     
醇-1-磷酸、D-果糖(图 3A)。在藓结皮中编码甲    
基-β-D-半乳糖苷(mglA、mglB、mglC)、自诱导物

(lsrA、lsrB、lsrC、lsrD)、木糖醇(xltA、xltB、xltC)、
肌醇-1-磷酸(inoE、inoF、inoG、inoK)跨膜转运蛋

白基因的数量高于藻结皮(图 3B)。在藻结皮中编码

L-阿拉伯糖(araF、araH、araG)、D-木糖(xylF、xylH、

xylG)、赤藓糖醇(eryE、eryF、eryG)、D-果糖(frcA、

frcB、frcC)跨膜转运蛋白的基因数量高于藓结皮(图
3B、C)，表明藻结皮中微生物对于这 4 种糖或糖衍

生物转运的潜力高于藓结皮中微生物。 
2.3.4  磷酸盐和氨基酸转运蛋白相关基因 

9 种基因数量有显著性差异的磷酸盐和氨基酸

转运蛋白结合的底物主要包括磷酸盐、磷酸单酯、

L-谷氨酰胺、L-天冬氨酸/L-谷氨酸/L-谷氨酰胺、

L-谷氨酸/L-天冬氨酸、S-甲基-L-半胱氨酸、L-精氨

酸/L-赖氨酸/L-组氨酸/L-谷氨酰胺、L-丙氨酸/L-谷
氨酰胺/L-甘氨酸/L-苯丙氨酸/L-脯氨酸/L-丝氨酸/ 
L-组氨酸、尿素(图 3D)。随着 BSCs 的发育演替，

编码磷酸盐(pstA、pstB、pstC、pstS)、磷酸单酯(phnC、

phnD、phnE)、L-谷氨酰胺(glnH、glnP、glnQ)、L-
谷氨酸/L-天冬氨酸(gltI、gltJ、gltK、gltL)转运蛋白

的基因数量呈减少趋势，编码 L-天冬氨酸/L-谷氨 
酸/L-谷氨酰胺(peb1A、peb1B、peb1C)、S-甲基-L-
半胱氨酸(yxeN、yxeM、yxeO)、L-精氨酸/L-赖氨酸/L-
组氨酸/L-谷氨酰胺(bgtA、bgtB)、L-丙氨酸/L-谷氨

酰胺/L-甘氨酸/L-苯丙氨酸/L-脯氨酸/L-丝氨酸/组
氨酸(natA、natB、natC、natD、natE)、尿素(urtA、

urtB、urtC、urtD、urtE)转运蛋白的基因数量呈增

加趋势(图 3E、F)。 
2.3.5  寡肽转运蛋白相关基因 

2 种基因数量有显著性差异的寡肽转运蛋白结

合的底物主要包括二肽/血红素/5-氨基乙酰丙酸、菌

素 C (图 3D)。随着 BSCs 的发育演替，编码二肽/
血红素/5-氨基乙酰丙酸(dppA、dppB、dppC、dppD、

dppF)转运蛋白的基因数量呈增加趋势；编码转运

菌素 C (yejA、yejB、yejD、yejF)转运蛋白的基因数

量呈降低趋势(图 3F)。 
2.3.6  金属阳离子和维生素 H 转运蛋白相关基因 

5 种基因数量有显著性差异的金属阳离子和生

物素转运蛋白结合的底物主要包括 Mn2+、Zn2+、

Fe2+/Mn2+、Zn2+/Mn2+/Fe2+、维生素 H (图 3D)。随

着 BSCs 的发育演替，编码 Mn2+ (mntA、mntB、

mntC)、Zn2+ (znuA、znuB、znuC)、Fe2+/Mn2+ (sitA、

sitB、sitC、sitD)特异性转运蛋白的基因数量呈上升

趋势，编码 Fe2+/Mn2+/Zn2+ (troA、troB、troC、troD)、
维生素 H (bioY、ecfT、ecfA1、ecfA2)转运蛋白的基

因数量呈降低趋势(图 3E、F)。 
2.3.7  ABC-2 和其他转运蛋白相关基因 

7 种基因数量有显著性差异的 ABC-2 和其他转

运蛋白结合的底物主要包括脂多糖(两种转运方式，

分别用 a、b 表示)、Na+、竹桃霉素、脂蛋白、血红

素、氟喹诺酮类(图 3D)。其中标记由 ABC-2.LPSE.A、

ABC-2.LPSE.P 基因控制的脂多糖跨膜途径称为脂

多糖 a 转运方式，标记由 lptF、lptG、lptB 基因控

制的脂多糖跨膜途径称为脂多糖 b 转运方式。随着

BSCs 的发育演替，藻结皮中编码外排脂多糖(两种



张肖冲等: 不同生物土壤结皮微生物组跨膜转运蛋白基因多样性及差异 1397 

 

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

转运方式方式)、Na+ (natA、natB)、脂蛋白(lolC、lolD、

lolE)、血红素(ccmA、ccmB、ccmC、ccmD)转运蛋

白的基因数量呈增加趋势，编码外排竹桃霉素

(oleC4、oleC5)、氟喹诺酮类(K16905、K16906、K16907)
转运蛋白的基因数量呈降低趋势(图 3E、图 3F)。 

3  讨论 

3.1  不同生物土壤结皮 PTS 系统相关编码基因

的差异性 
随着结皮的发育，PTS 系统对增强微生物渗透

势物质的需求呈降低趋势。山梨糖醇含有 6 个羟基

可以利用氢键结合周围的水分，具有强吸水性[29]；

甘露醇是一种脱水剂，对生物体内水分的保持也具

有较强的作用；抗坏血酸是一种抗氧化物质，可以

清除生物体在逆境条件下产生的活性氧，增强生物

体对逆境的适应能力[30]。这 3 种物质对微生物维持

自身渗透势、抵抗干旱缺水的极端环境具有重要的

作用，使得微生物可以更好地适应沙漠极端干旱环

境。这 3 种物质的转运蛋白编码基因数量随生物土

壤结皮的发育都呈降低趋势，表明藻结皮中细菌跨

膜转运山梨糖醇、抗坏血酸、甘露醇的表达潜力要

高于藓结皮中细菌。 
随着 BSCs 的发育，PTS 系统对于转运 N-乙酰

葡萄糖胺的能力呈减弱趋势，对 N2 的能力呈增强的

趋势，表明了微生物对 N-乙酰葡萄糖胺的需求减少，

对 N2 的需求增加。N-乙酰葡萄糖胺可构成肽聚糖和

几丁质，进而分别构成细菌和真菌细胞壁[31-32]。编

码 N-乙酰葡萄糖胺跨膜转运蛋白的基因在肽聚糖回

收利用上占据着重要作用，N-乙酰葡萄糖胺可作为

一种新的碳源和氮源供微生物吸收利用或者再重新

合成肽聚糖[32]。随着生物土壤结皮的发育，微生物

在以 N-乙酰葡萄糖胺作为氮的来源呈降低趋势，而

对于以 N2 作为氮源的利用中呈不断增强的趋势。 

3.2  不同生物土壤结皮 ABC 转运蛋白相关编码

基因的差异性 
3.2.1  微生物渗透有关的 ABC 转运蛋白编码基因

差异性 
随着生物土壤结皮的发育，ABC 转运蛋白对增

强微生物渗透势物质(甘氨酸甜菜碱/脯氨酸、渗透

保护剂、赤藓糖醇、Na+、腐胺、肌醇-1-磷酸)的需

求总体呈降低趋势。甘氨酸甜菜碱是一种季胺类渗

透调节物质，可以有效地维持微生物细胞内的渗透

势，增加微生物对高盐环境的抵抗作用[33-34]。微生

物在干旱胁迫的环境中会增加对脯氨酸的积累，这

对微生物的自身保护非常重要[35]。赤藓糖醇易溶于

水、稳定性高、不易被微生物分解及具有抗氧化的

功能[36-37]。Na+具有调节细胞渗透压的功能，并且

适量的 Na+可以促进 NADH 的氧化，有助于 ATP
的合成[38]，外排 Na+跨膜转运蛋白的编码基因呈现

上升趋势，这种现象也会造成微生物体内渗透势的

降低。ABC 转运蛋白转运渗透保护剂(包括甜菜碱、

L-脯氨酸、胆碱、硫酸胆碱、肉毒碱等)的编码基因

也呈降低趋势，仅有腐胺和肌醇-1-磷酸转运蛋白的

编码基因数量呈现上升趋势。其中腐胺具有清除活

性氧、抑制细胞膜脂质过氧化来保证细胞膜和生物

分子免受损伤的作用[39-40]；肌醇-1-磷酸是属于磷酸

肌醇的一种磷脂化合物，对冷、旱、盐等非生物胁

迫具有较好的抵抗作用[41]。 
PTS 系统和 ABC 转运蛋白对于转运增强微生

物渗透势物质的变化趋势是一致的，都呈现降低的

趋势。而在之前的研究中显示，生物土壤结皮的含

水量随着生物土壤结皮的生长发育而逐渐增多(藻
结皮<藓结皮)[7,42]，这可能是造成微生物对于增强

渗透势物质呈降低趋势的主要原因。 
3.2.2  矿物离子和辅助因子的 ABC 转运蛋白编码

基因差异性 
随着生物土壤结皮的发育，微生物对于矿物离

子(钨酸盐、钼酸盐、磷酸盐、Fe2+/Fe3+、Mn2+、Zn2+)
和辅助因子(维生素 H、硫胺素、血红素)的总体变

化趋势不明显。矿物离子是微生物体内构成或影响

酶活性不可或缺的物质，辅助因子会参与生物体内

的各种代谢调节，矿物离子和辅助因子维持着微生

物生命代谢活动的正常进行。钨是一些细菌的必需

微量元素，并且参与蝶呤辅助因子的形成，该辅助

因子是酶组装和功能所必需的。有研究发现在革兰
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氏阳性厌氧菌 Eubacterium acidaminophilum 中含有

至少两种钨依赖性酶，并且确定该生物体中有编码

特异结合钨酸盐的 ABC 转运蛋白的基因[43]。钼和

钨具有相似的离子半径和化学性质，两种金属主要

存在于催化氧原子转移反应的酶中。Bevers 等从超

嗜热古细菌激烈火球菌(Pyrococcus furiosus)中发现

了钨酸盐和钼酸盐结合蛋白，解释了钨酸盐和钼酸

盐在缺乏各自特异转运蛋白时进入生物体的机  
制[44]。磷酸盐作为磷元素在环境中的主要存在形

式，供微生物吸收用于 DNA、RNA、磷脂、ATP
的合成以及参与多种代谢反应。硫胺素是生物体内

的一种辅酶因子，参与碳水化合物的代谢，也是一

些酶的重要辅因子[45]。血红素除了在微生物代谢反

应中发挥作用外，也是致病微生物铁元素的来源，

细菌将完整的血红素转运到胞质溶胶中以回收铁

用作辅因子[46]。Mn2+是许多酶的组成成分(如锰超

氧化物歧化酶)，在促进糖脂代谢和抗氧化方面具有

重要的作用[47]。Zn2+除作为蛋白质的结构组成外，

还具有作为辅因子影响酶的活性，调节微生物的生

理功能和胁迫应答等功能[48-49]。铁元素作为微生物

多种酶的组成成分并且参与电子传递的过程；维生

素 H 又称为生物素，是不可缺少的辅助因子，在多

种脂合成反应过程中发挥着重要的作用[50]。随着生

物土壤结皮的发育，微生物对钼酸盐 /钨酸盐、

Fe2+/Mn2+/Zn2+、磷酸盐、维生素 H 跨膜转运蛋白的

编码基因数量呈降低趋势，而编码转运 Fe2+/Mn2+、

Mn2+、Zn2+、硫胺素、钨酸盐、血红素的跨膜转运

蛋白的编码基因数量呈现增长趋势。表明微生物在

矿物离子和辅助因子的转运方面对外界环境的  
响应总体趋势是不明确的，具体变化趋势需进一步

验证。 
3.2.3  糖类和碳酸氢盐的 ABC 转运蛋白编码基因

的差异性 
微生物对于糖类和碳酸氢盐等含碳物质转运

的总体变化趋势不明显，这些物质大部分都可以作

为微生物的碳源，并参与微生物碳循环网络。D-木
糖、D-果糖、乳糖都可以为一部分微生物提供碳  

源[51-52]；蔗糖、麦芽糖、海藻糖的单体是葡萄糖，

都可以为微生物的生长提供碳源。海藻糖可以增强

细胞对干旱、高渗透势环境的抵抗能力[53]。木二糖

是低聚木寡糖的一种，可作为微生物的一种碳源，

且可促进微生物对矿物离子的吸收[54]。碳酸氢盐可

以作为微生物生长所必需的碳源，且因碳酸氢根离

子是两性离子，也可以作为细胞中酸碱调节剂以保

证相关酶正常发挥作用。L-阿拉伯糖可以在 L-阿拉

伯糖异构酶的作用下转化为 L-核酮糖[55]，进而参与

磷酸戊糖途径合成核糖-5-磷酸，参与核苷酸的合

成。木糖醇可以用作抗氧化剂和渗透压调节剂，并

且是葡萄糖-6-磷酸经糖醛酸途径代谢的一个中间

产物[54,56]；壳二糖具有抗菌和抗氧化的能力[57]；甲

基-β-D-半乳糖苷是由半乳糖 1 号位碳原子被甲基

取代形成。其中编码转运 D-木糖、蔗糖/麦芽糖/海
藻糖、木二糖、L-阿拉伯糖、D-果糖、碳酸氢盐的

跨膜转运蛋白编码基因呈显著下降趋势，而编码转

运乳糖/L-阿拉伯糖、壳二糖、木糖醇、甲基-β-D 半

乳糖苷的跨膜转运蛋白编码基因呈上升趋势。 
3.2.4  氨基酸、细胞膜和细胞壁结构组分的 ABC
转运蛋白编码基因的差异性 

随生物土壤结皮的发育，微生物对氨基酸、细

胞膜和细胞壁结构组分的转运能力总体呈现上升

趋势。氨基酸是构成蛋白质的基本单位，而蛋白质

是微生物生命活动的主要物质承担者，在运输、催

化、免疫等多种方面具有非常重要的作用。半乳糖

醛酸是果胶的组成成分，并且具有一定的抑菌   
性[58]。磷脂是构成微生物细胞膜的主要成分，对于

微生物的代谢具有不可或缺的作用。脂多糖是革兰

氏阴性菌细胞壁外层的主要结构组成部分，对于保

护细胞免受毒性分子的侵害具有重要作用，以此来

适应恶劣的环境[59-60]。脂蛋白是细胞的组成成分，

具有多种重要功能，对于病原菌来说，脂蛋白是不

可或缺的毒力因子[61]。 
本研究发现随着生物土壤结皮的发育，仅有转

运 L-谷氨酰胺、L-谷氨酸/天冬氨酸的跨膜转运蛋白

编码基因数量呈下降趋势，而转运 L-精氨酸/L-赖氨
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酸/L-组氨酸/L-谷氨酰胺、(L-丙氨酸/L-谷氨酰胺/L-
甘氨酸/L-苯丙氨酸/L-脯氨酸/L-丝氨酸)/L-组氨酸、

L-天冬氨酸/L-谷氨酸/L-谷氨酰胺、S-甲基-L-半胱

氨酸、脂多糖、脂蛋白、半乳糖醛酸、磷脂的跨膜

转运蛋白编码基因呈增长趋势。微生物对细胞膜和

细胞壁的结构组分转运能力总体呈现增强的趋势，

显示出微生物对蛋白质的合成和细胞膜、细胞壁的

建立呈现上升趋势，进一步展示出随着生物土壤结

皮的发育微生物的代谢活动增强。之前的研究发现

藓结皮中微生物丰度显著大于藻结皮中微生物丰

度[62-63]，微生物组中与细胞代谢和结构有关底物的

运输蛋白编码基因多数呈增加趋势是对此的具体

反映，与 Liu 等[64]研究显示随着生物土壤结皮的发

育微生物代谢潜力也有一定增加趋势的结论具有

一定的相似性。 
3.2.5  其他物质的 ABC 转运蛋白编码基因的差 
异性 

生物土壤结皮中微生物跨膜转运蛋白除上述

种类外，还有更多的转运底物特性。磷酸单酯是一

种阴离子表面活性剂，对修复重金属污染的土壤有

重要的作用[65-66]；菌素是一种由大肠杆菌或其相近

微生物产生的抗生素，特征在于分子较小和抗菌作

用特异性强。菌素 C 是菌素的一种，菌素 C 的靶标

是天冬氨酰-tRNA 合成酶[67]。竹桃霉素是大环内酯

类抗生素的一种，属于生长抑制剂，可以阻碍蛋白

质的合成[68]。氟喹诺酮类是全球广泛应用的一类抗

生素，但是结核分枝杆菌对该抗生素的耐药性的一

个原因就是 ABC 转运蛋白的外排功能[69-70]。随着

生物土壤结皮的发育，微生物对磷酸单脂、菌素 C、

氟喹诺酮类、竹桃霉素、醛酸的转运蛋白编码基因

都呈现上升趋势。 
2-氨基乙基磷酸因作为聚糖、脂质和蛋白质的

缀合物被发现，并且在特定的低等生物中发挥着重

要的生物学功能，如在病原体中 2-氨基乙基磷酸缀

合物用于宿主感染。因此，负责 2-氨基乙基磷酸代

谢的酶是抑制剂开发的主要靶标[71]。自诱导物是微

生物分泌用来感应细胞密度的小分子物质，从而调

控微生物细胞的生理过程[72-73]；尿素可以作为微生

物的氮源，并且孙潇昊等[74]研究表明尿素可大大加

快固化反应提高砂土固化效率，这对于加快生物土

壤结皮的形成是非常有利的。二肽是寡肽的一种，

在生物体除作为营养物质外，还可用于信号转   
导[75]。5-氨基乙酰丙酸是生物体内合成血红素和维

生素 B12 等四氢吡咯化合物的前体物质[76]。随着生

物土壤结皮的发育，微生物对 2-氨基乙基磷酸、自

诱导物、二肽/血红素/5-氨基乙酰丙酸、尿素的转运

蛋白编码基因都呈现下降趋势。微生物对这些底物

的转运没有共同的特性，仅表现出 ABC 跨膜转运

蛋白的多样性。 

4  结论 
荒漠化是一个全球性的环境问题，干旱、半干

旱地区的土地因气候变化和人类活动等因素而退

化为荒漠[77]。生物土壤结皮作为沙漠生态系统的重

要组成成分，对于沙漠的防治具有重要的作用，但

是生物土壤结皮自然形成需要较长时间。本研究发

现随着生物土壤结皮的发育演替，编码 PTS 系统蛋

白和 ABC 转运蛋白的基因种类相同，但是基因数

量有一定的差异性。 
研究发现随着生物土壤结皮的发育演替，微生

物对于从环境中摄取增加渗透势的物质的潜力总

体呈现降低趋势，而微生物对细胞结构成分转运的

潜力总体呈现增加趋势；而对于矿物离子和辅助因

子、糖类和碳酸氢盐的转运并无明显变化。在本研

究中没有验证随着生物土壤结皮的发育，微生物转

运潜力是否与基因数量成正比，因此这些转运蛋白

编码基因多样性及差异与生物土壤结皮的关系还

有待实验证明与解释。 
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