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摘 要：以黄河三角洲翅碱蓬（重度盐渍土 S1）、柽柳（中度盐渍土 S2）、荻（轻度盐渍土 S3）和苦楝（非盐渍土 S4）四种不同生境土

壤为研究对象，探究从近海到内陆土壤环境和细菌群落结构的变化以及二者之间的耦合关系，并识别各生态系统微生物网络中

的关键物种及其功能。结果表明：从近海到内陆随生态系统的变化，电导率（EC）是土壤性质变化最大的参数，依次降低；随盐碱

程度降低，土壤硝态氮（NO-3 -N）和微生物生物量碳（MBC）含量明显升高，土壤有机碳（SOC）和全氮（TN）含量逐渐增加，但全钾

（TK）、速效钾（AK）和有效磷（AP）含量则有降低趋势。四种生境土壤的细菌群落均以变形菌（Proteobacteria）、浮霉菌

（Planctomycetes）和放线菌（Actinobacteria）为主，S1样品的细菌群落组成与其他三种土壤样品明显不同，存在更多的特异优势属

（Woeseia等），而 S2~S4样品则有更多的共性优势属（类诺卡氏菌属Nocardioides等）。四种土壤样品均有独特的关键物种，包括 S1
样品中具有解磷功能的弧菌属（Vibrio）和铁还原功能的Geothermobacter，S2样品中具有促进硝化过程的Candidatus_Entotheonella

和化能异养微生物 Amaricoccus，S3样品中的甲基营养型嗜盐菌Methyloceanibacter和抑病菌 Luteolibacter，S4样品中具有生物固氮

功能的无色杆菌属（Achromobacter）和促进有机物分解的出芽菌属（Gemmata）。对微生物群落结构变化解释率最高的土壤性质包

括MBC（62.5%）、EC（11.7%）和AP（6.5%）。四种生境样品的大多数关键物种与EC和NO-3-N呈显著负相关，而与AK呈显著正相

关。以上结果表明，微生物生物量对生态系统的变化有很高的敏感性，盐渍化并不一定引起土壤质量的全面退化，但对细菌群落

结构和生态系统中的关键物种都有明显影响；在考虑生态系统功能时应关注微生物网络中的关键物种。

关键词：黄河三角洲；盐渍化；翅碱蓬；生态网络；关键物种
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黄河三角洲是我国滨海盐碱地的集中分布区之

一[1]，有近 50% 的土地遭受不同程度的盐渍化[2]。不

同的盐渍环境分布不同的植被类型[3]，黄河三角洲分

布有翅碱蓬、柽柳、荻、苦楝、刺槐等耐盐碱、耐干旱特

性的植被[4-5]，从而形成不同的生境。受原生盐渍化

影响，不同生境土壤的生态系统普遍脆弱和敏感[3]，

生态环境极易受到外界环境变化的影响。生态环境

变化导致土壤理化性质发生改变[6]，同时又会引起微

生物的变化[7]，而微生物群落结构和功能的变化又能

反馈到不同的生境土壤中，从而影响生态系统结构和

功能[1]。因此需要明确不同生境土壤的理化性质和

微生物群落结构特征以反映黄河三角洲不同生态系

统的功能。

土壤盐度被认为是滨海地区土壤质量的主要限

制因子[8]，最能够反映土壤理化性质的变化[9]。一般

认为土壤盐碱程度低则土壤质量高，反之亦然[7，10]。

除盐碱程度外，地势地形、植被类型、土地利用方式、

生物因素等[5，11]都对土壤理化性质产生重要影响。在

这些生物和非生物因素影响下，黄河三角洲土壤表现

为在一些高盐地区养分含量也较高。如在一些研究

中发现[12-13]，黄河三角洲潮间带与淡水区域土壤全磷

含量无显著变化，并且沿海地区土壤速效钾含量远远

高于内地。王娜娜等[11]的分析结果表明黄河三角洲

128个采样点除了有盐大肥低和盐小肥高类型的土

壤外，还有盐大肥高类型的土壤；同样在东北盐碱地

中也有研究表明重度盐碱土壤的有效磷含量高于轻

度和非盐碱土[14]。以上研究结果表明生态系统中盐

渍化和土壤养分等性质间具有复杂的关系[11-14]，土壤

盐分对养分的定量影响尚未明确，不能仅仅从盐碱程

度判断土壤的其他性质特征。

土壤盐渍化同样也会影响土壤微生物群落结

构[7，13-15]。盐分可以提高细胞外的渗透势，引起养分

不平衡，降低酶活性从而对微生物造成毒性[16]。当前

盐渍化对微生物性质和微生物群落特征的影响主要

集中于微生物数量[10]、微生物多样性[1，17-18]、优势微生

物或微生物群落差异[1，7，14，19]的研究上，而对黄河三角

important for understanding the biogeochemical cycles and ecosystem function regulation in saline wetlands. However, the impacts of
salinity on soil functions remain elusive. The keystone taxa and their function in various saline habitats are not fully understood. In this
study, soil samples were collected from four different habitats from the coast to the inland region in the Yellow River Delta：High salinity
（S1）, moderate salinity（S2）, low salinity（S3）, and non-saline soils（S4）. The four habitat soils displayed decreasing salinity from the
coast moving toward the inland. In addition to electrical conductivity（EC）, other soil properties, including soil nutrients and microbial
biomass carbon（MBC）, were determined. The bacterial diversity and structure were investigated with 16S rRNA gene sequencing to
identify the keystone species in the specific habitat. Results showed that EC, representing salinity, varied most among the soil properties
from the coast to the inland. As salinity decreased, the contents of NO-3-N and MBC considerably increased, and those of soil organic carbon
（SOC）and total nitrogen（TN）gradually increased, whereas the contents of total potassium（TK）, available potassium（AK）, and available
phosphorus（AP） were significantly decreased. The bacterial communities in the four different habitats were always dominated by
Proteobacteria, Planctomycetes, and Actinobacteria, accounting for a relative abundance above 60%. The bacterial communities in S1
samples greatly differed from those in the other three habitats, with more specialist abundant genera in S1 samples and more abundant
genera shared among the other three habitats. More importantly, each habitat soil featured specialist keystone taxa. For the S1 samples, the
keystone species included OTU002085（phosphate-solubilizing bacteria Vibrio） and OTU000979（Geothermobacter involved in
dissimilatory Fe（Ⅲ）reduction）. For the S2 samples, the keystone species included OTU000585（Candidatus_Entotheonella） and
OTU000199（Amaricoccus）; Candidatus_Entotheonella can promote nitrification, whereas Amaricoccus can degrade complex organic matter.
For the S3 samples, the keystone species included OTU000015（Methyloceanibacter）and OTU000138（Luteolibacter）. Methyloceanibacter
was a key player in the global carbon cycle and Luteolibacter inhibits pathogens. For the S4 samples, the keystone species included
OTU001724（Achromobacter） and OTU000841（Gemmata）. Achromobacter species were efficient in biological nitrogen fixation, and
Gemmata elevated urease activity to increase organic matter decomposition. Most of these keystone OTUs were significantly negatively
correlated with EC and NO-3-N content, and positively correlated with AK content. For the total bacterial community, MBC was the most
influencing factor, which explained 62.5% of the variation, followed by EC（11.7%）and AP（6.5%）, as revealed using multiple regression
tree analysis（MRT）. These results indicate that the microbial biomass is extremely sensitive to variations in habitats with different salinity.
Salinization does not necessarily lead to complete land degradation but has strong influence on the composition of soil bacterial
communities, especially of the keystone taxa. Therefore, the keystone taxa should be considered to assess the ecosystem function.
Keywords：Yellow River Delta; salinization; Suaeda salsa; ecological network; keystone taxa
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洲生态系统中的关键物种研究相对较少，尤其是关键

物种在不同生态系统中发挥的作用[20-21]还不够清晰。

在微生物生态网络中具有最高中介中心性值的物种

往往对于维系整个生态网络的稳定性，发挥生态功能

具有重要作用，可认为是关键物种[20，22]。关键物种的

缺失会导致整个微生物群落的结构和生态功能发生

巨大变化[21]。因此关键物种的识别对于进一步了解

微生物在生态系统中的作用具有重要意义。颜培

等[7]研究了黄河三角洲盐渍土区的真菌群落结构，认

为子囊菌门（Ascomycota）可能是重要的关键物种。

GUAN 等[23]研究了我国松嫩平原苏打盐渍土细菌群

落结构，发现轻度苏打盐渍土中的关键物种主要是分

类于变形菌和拟杆菌的OTU，与中度和重度苏打盐渍

土中的关键物种不同。但黄河三角洲不同生态系统

中细菌的关键物种及其功能尚不明确。

为此本研究以黄河三角洲不同盐渍化土壤为研

究对象，旨在探讨从近海到内陆随盐渍程度降低和生

态环境的变化土壤养分等性质和细菌群落结构是如

何响应的，并识别各生态系统中的关键物种，在深入

揭示盐碱土的微生物过程机制方面具有一定的理论

意义，研究结果可为进一步开发盐碱地生态系统功能

提供理论依据。

1 材料与方法

1.1 研究区概况

研究区位于黄河三角洲，地处山东省东营市垦利

区，属暖温带季风性大陆气候，四季分明，光照充足，

雨热同期。年均气温 12.88 ℃，无霜期 196 d，年均降

水量 537.3 mm，年均蒸发量 2 000~2 400 mm[17，19]。主

要土壤类型为盐化潮土和潮盐土，成土母质为黄河冲

积物[7，17]。从近海到内陆主要植被为翅碱蓬、柽柳、芦

苇、荻、苦楝等不同耐盐程度的植物群落[4，7]。

1.2 土壤样品采集

通过野外实地调查，2020年 5月选取黄河三角洲

区域从近海到内陆 30 km范围内四种不同生境的土

壤（编号 S1~S4）作为研究样本，如图 1所示。其中 S1
样地位于黄河入海口滨岸潮滩（119°13′06″E，37°43′
25″ N），主要植被为翅碱蓬；S2 和 S3 样地向内陆延

伸，距离 S1 样地分别约为 20 km（119°03′ 13″ E，37°
45′50″N）和 10 km（119°08′21″E，37°44′42″N），主要

植被分别为柽柳和荻；S4样地位于黄河口镇兴无村

附近（118°53′12″E，37°42′04″N），距离 S1样地约 30
km，主要植被为苦楝。每个样地设置 1 m×1 m 的样

方，去除土壤表层动植物残体和石块等杂质后在样

方内采用梅花型五点采样法采集 5个位置的表层土

壤（0~20 cm），混合均匀为一个样品。每个样地设有5
个重复，共采集 20个样品。所有样品储存于自封袋，

在放有冰袋的保温箱中低温保存，然后送至实验室。

每个样品分为三部分，一部分样品风干过筛处理后用

于土壤基本理化性质测定，一部分鲜样过筛处理后用

于微生物生物量碳（MBC）和可溶性有机碳（DOC）测定，

一部分存于-80 ℃冰箱用于土壤DNA提取及细菌群落

测定。

1.3 土壤理化性质测定

土壤基本理化性质测定方法：使用 pH计（FE20，
Mettler Toledo，德国）测定 pH值；电导率（EC）采用电

导率仪测定；土壤有机碳（SOC）和全氮（TN）分别用重

铬酸钾氧化-外加热法和凯氏定氮法测定；全磷（TP）
和全钾（TK）用氢氟酸-高氯酸消化后，分别用钼蓝

法和火焰光度计（FP640，华燕，中国）测定；铵态氮

（NH+4-N）和硝态氮（NO-3-N）用靛酚蓝比色法测定；有

效磷（AP）采用碳酸氢钠浸提-钼锑抗比色法测定；速

效钾（AK）采用醋酸铵浸提-火焰光度计法（FP640，华
燕，中国）测定；可溶性有机碳（DOC）按水土比 5∶1浸

提，用 TOC 分析仪（Multi N/C 3100 TOC/TN，Jena，德
国）测定；微生物生物量碳（MBC）采用氯仿熏蒸浸提

法测定。各指标测定方法和计算详见参考文献[24]。
1.4 土壤细菌群落测定

土壤总 DNA 采用 FastDNA Spin Kit for Soil（MP
Biomedicals, Santa Ana, 美国）试剂盒提取。每个样品

称取 0.50 g鲜土，按照说明书操作提取DNA。选取特

征引物 341F（5′ -CCTACGGGNGGCWGCAG-3′）和

806R（5′-GGACTACHVGGGTATCTAAT-3′）16S rRNA

图1 取样点分布图

Figure 1 Distribution map of sampling points
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基因V3和V4区进行PCR扩增。PCR扩增条件：94 ℃
预变性 2 min，98 ℃变性 10 s，55 ℃退火 30 s，68 ℃延

伸 30 s，30 个循环之后，68 ℃延伸 5 min。反应产物

采用AMPure XP Beads进行纯化，纯化后用Qubit 3.0
定量，并进行第二轮扩增。第二轮扩增条件：94 ℃预

变性 2 min，98 ℃变性 10 s，65 ℃退火 30 s，68 ℃延伸

30 s，12 个循环之后，68 ℃延伸 5 min。反应产物用

AMPure XP Beads进行纯化，用ABI StepOnePlus Real-
Time PCR System（Life Technologies，美国）进行定量，

根据Novaseq 6000的PE250模式上机测序。

1.5 统计分析

高通量测序得到的结果采用QIIME等软件进行

分析，首先对原始 FASTQ文件进行质控、拼接、过滤

去除嵌合体序列得到高质量序列。基于 97%相似度

水平，通过聚类分析得到细菌序列的可操作分类单元

（OTU，Operational taxonomic units）。选取最优势序列

作为代表性序列，与 RDP数据库进行比对获得物种

注释信息。利用 Mothur 软件计算多样性指数 Shan⁃
non 和 Simpson。主坐标分析（PCoA）和多元回归树

（MRT）分析分别用R软件中的 ape和Vegan数据包进

行计算。使用Mantel检验方法评估土壤性质对微生

物群落（OTU水平）的影响。利用R软件中的 psych包

进行 OTU-OTU 的网络分析，用 Gephi软件进行网络

可视化，根据中介中心性值确定关键物种[20]。

采用 SPSS 19.0进行统计分析，对土壤理化性质、

细菌多样性指数、细菌群落进行单因素方差分析，检

验不同处理间的差异显著性（P<0.05）。对关键OTU

和土壤性质的关系进行 Pearson 相关性分析。采用

Origin Pro 2018软件绘图。

2 结果与分析

2.1 土壤基本理化性质

土壤基本理化性质见表 1。四种土壤均为碱性，

pH在 8.71~9.38之间。土壤间 EC呈显著性（P<0.05）
差异；从近海到内陆，EC 从 5 504.4 μS·cm-1降低为

150.68 μS·cm-1。S1的EC值分别是S2、S3和S4的4.8、
9.6倍和 36.5倍，是所有土壤性质中变异最大的参数。

按照盐渍土不同等级指标[25]，S1为重度盐渍土，S2为

中度盐渍土，S3为轻度盐渍土，S4为非盐渍土。

从近海到内陆随盐度变化，SOC、全量养分和速效

养分均发生明显变化（表 1）。SOC和 TN都表现出从

S1 到 S4 逐渐增加的趋势；且 S1 中的含量显著（P<
0.05）低于S4，但与S2和S3无显著性差异。TP在S1和
S4中含量较高，且显著（P<0.05）高于 S2和 S3。TK含

量在 S1样品中最高，且显著（P<0.05）高于其他样品；

随盐碱程度降低TK含量也降低，但在 S4土壤中又呈

升高趋势，且显著（P<0.05）高于S2和S3土壤。相关性

分析结果表明，TK含量与EC极显著正相关（r=0.769，
P<0.01）。

土壤速效养分表现为 S1样品的AP和AK含量均

最高，且显著高于其他样品（P<0.05），而NO-3-N含量

显著低于其他样品（P<0.05）。随土壤盐碱程度降低，

S2和 S3的AP和AK含量也降低，但在 S4样品中含量

又呈上升趋势，且与 S2无显著性差异。AP和AK含

注：表中数据为平均值±标准差，同行不同小写字母表示处理间差异显著（P<0.05）。
Note：The data in the table are means ± standard deviation, different lowercase letters in the same row mean significant difference at level P<0.05.

样地Sample plot
pH

电导率Electrical conductivity/（μS·cm-1）

土壤有机碳Soil organic C/（g·kg-1）

全氮Total N/（g·kg-1）

全磷Total P/（g·kg-1）

全钾Total K/（g·kg-1）

铵态氮NH+4-N/（mg·kg-1）

硝态氮NO-3-N/（mg·kg-1）

有效磷Available P/（mg·kg-1）

速效钾Available K/（mg·kg-1）

可溶性有机碳Dissolved organic C/（mg·kg-1）

微生物生物量碳Microbial biomass C/（mg·kg-1）

S1
8.96±0.04bc

5 504.40±324.03a
5.67±0.60b
0.23±0.06b
0.71±0.02a
25.49±1.49a
4.43±1.63b
1.69±1.78c
10.07±1.58a

1 170.18±117.34a
49.01±4.56b
37.18±18.93c

S2
8.71±0.27c

1 158.27±272.56b
6.33±1.56ab
0.23±0.05b
0.64±0.03b
20.83±0.73c
3.54±1.37b
9.49±2.36a
6.68±1.50b

251.61±98.36bc
47.55±7.18b

183.73±38.08b

S3
9.38±0.18a

575.18±173.33c
6.37±1.83ab
0.26±0.06b
0.65±0.03b
20.39±0.87c
9.53±4.55a
4.80±2.61b
3.84±1.12c

155.66±36.89c
66.86±19.76a
183.70±54.31b

S4
9.15±0.19ab

150.68±42.09d
7.74±0.75a
0.40±0.05a
0.73±0.03a
22.62±0.93b
1.68±0.90b
9.43±1.39a
6.41±1.78b

294.13±29.90b
59.79±6.55ab
275.27±25.80a

表1 不同生境土壤基本理化性质

Table 1 Soil basic physiochemical properties in different habitats
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量均与 EC极显著正相关（r值分别为 0.745和 0.955，
P<0.01）。随盐碱程度降低，NO-3-N含量整体呈增加

趋势，但在 S2样品中达到峰值，且与 S4无显著性差

异。NO-3-N含量与EC呈极显著负相关（r=-0.666，P<
0.01）。NH+4-N含量则在土壤间无明显变化规律。

DOC 和 MBC 均为活性碳源。S1 和 S2 样品的

DOC含量较低，随盐碱程度增加，DOC含量有增加趋

势，但只有 S3样品显著高于 S1和 S2。S1的MBC含量

最低，且显著低于其他样品。随盐碱程度增加，MBC
含量整体呈增加趋势；与 S1相比，S2和 S3的MBC含

量增加了3.9倍，S4增加了6.4倍。

2.2 土壤细菌多样性和群落组成

2.2.1 土壤细菌群落多样性

四种土壤中 S1的微生物多样性最低（表 2），香农

指数和辛普森指数均显著低于其他样品（P<0.05）。

从近海到内陆随盐碱程度降低微生物多样性增加，但

在 S4样品中又呈降低趋势。S2和 S3的香农指数和

辛普森指数均达到最大，且二者之间无显著性差异。

2.2.2 土壤细菌群落组成

四种生境土壤20个DNA样品共获得858 485条高

质量的序列，每个样品序列数在42 767~43 025之间，分

属35个门和1 090个属。其中优势细菌门（平均相对丰

度大于 5%）为浮霉菌门（Planctomycetes）、放线菌门

（Actinobacteria）、变形菌门（Proteobacteria）、绿弯菌门

（Chloroflexi）和酸杆菌门（Acidobacteria），这些门占序

列总数的77.0%~88.1%（图2）。芽孢单菌门（Gemmati⁃
monadetes）、拟杆菌门（Bacteroidetes）、厚壁菌门（Fir⁃
micutes）和疣微菌门（Verrucomicrobia）这四个门的平均

相对丰度为1%~5%，占序列总数的7.8%~16.7%。各组

样品的最优势菌门不同，重度盐渍土S1样品变形菌相

对丰度最高（27.0%），其次为放线菌（18.1%）和浮霉菌

（16.3%）；中度盐渍土S2和非盐渍土 S4样品放线菌相

对丰度最高（分别为 27.4%和 31.3%），其次为浮霉菌

（22.3%和 17.4%）和变形菌（20.1%和 18.7%）；轻度盐

渍土S3样品则是浮霉菌相对丰度最高（36.9%），其次为

变形菌（21.0%）和放线菌（15.4%）。

基于 OTU 水平、Bray-curtis 距离的 PCoA 分析表

明，不同生境土壤的细菌群落组成具有明显的特异

性，前两轴共解释了 74.6%的群落变异（图 2），Adon⁃
is2 结果也说明不同处理之间存在显著差异（P<
0.05）。S1样品沿第一轴与其余三组样品明显分开，

S2、S3和S4沿第二轴分开。

分析各组样品相对丰度最高的前 10个属，共获

得 23 个属，占微生物总丰度的 35.79%~43.91%（表

3）。其中有 5个优势属（平均相对丰度大于 1%）普遍

存在于四组样品中，占微生物总丰度的 9.29%~
22.35%，均为未知的属。另外S1样品还有7个特异的

优势属，占微生物总丰度的 20.14%，包括 unclassi⁃
fied_BD2 - 11_terrestrial_group（3.96%）和 Woeseia
（2.70%）等。S2、S3和 S4三组样品除 S3有 2个特异的

图2 不同生境土壤细菌群落组成和主坐标分析

Figure 2 Relative abundances of bacterial phyla in different habitats and PCoA of soil bacterial community composition

样本Sample
S1
S2
S3
S4

香农指数Shannon index
9.40±0.09c
10.19±0.07a
10.29±0.09a
10.01±0.16b

辛普森指数Simpson index
0.993±0.000 7c
0.998±0.000 3a
0.998±0.000 2a
0.997±0.000 3b

表2 不同生境土壤细菌群落的多样性指数

Table 2 Microbial diversity indexes of soil samples
in different habitats

注：同列不同小写字母表示处理间差异显著（P<0.05）。
Note：Different lowercase letters in the same column mean significant

difference at level P<0.05.
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优 势 属 Blastopirellula（2.82%）和 Planctomicrobium

（1.63%）外，其他样品间的优势属均高度重合，其中有

4 个 优 势 属 unclassified_Geminicoccaceae、unclassi⁃
fied_Gemmataceae、unclassified_Subgroup_6和unclassi⁃
fied_JG30-KF-CM45存在于三组样品中，4个优势属

Nocardioides、Marmoricola、unclassified_Gemmatimona⁃
daceae和 unclassified_WD2101_soil_ group共存于 S2
和S4样品中。

2.3 环境因子对土壤细菌群落的影响

基于OTU和环境因子的 Bray-curtis距离矩阵之

间的Mantel检验结果表明环境因子对细菌群落组成

有显著影响（r=0.954，P=0.001，图 3）。为了进一步探

究影响细菌群落结构的主要环境因子，我们进行了

MRT分析。MRT共解释了细菌群落变异的 80.70%，

其中 MBC 解释了 62.50% 的变异。细菌群落首先由

MBC分为两大组，第一组为盐碱程度最高的 S1样品，

第二组为另外三组样品（中度盐渍土 S2、轻度盐渍土

S3和非盐渍土 S4）。根据 EC值，第二组细菌群落可

进一步分为两小组（解释 11.72%群落变异），其中盐

碱程度最低的 S4为一小组，中度盐碱土 S2和轻度盐

碱土 S3 为另一小组。该分组结果与 PCoA 相一致。

以上结果表明从近海到内陆，MBC和EC是调控细菌

群落的关键因子。

2.4 分子生态网络分析

2.4.1 网络特性分析

分析了四种生境土壤的细菌共发生网络（图 4）
的拓扑结构参数，包括节点数、连接数、平均度、图密

度、平均聚类系数和平均路径长度，各参数具体数值

见表 4。各网络的模块化指数均大于0.4，表明群落具

有模块结构。其中重度盐渍土 S1网络的节点数和连

接数均最小；从近海到内陆随盐碱程度降低，节点数

和连接数整体也呈增加趋势，但在非盐渍土 S4网络

中又有所降低。平均度、图密度和平均聚类系数也表

现出类似的规律，即在 S1和 S4网络中较低，而在 S2
和 S3网络中较高；而平均路径长度表现为相反的规

律，即在S1和S4网络中较高，在S2和S3网络中较低。

表3 不同生境土壤的优势属相对丰度

Table 3 Relative abundances of dominant genera in different habitats

注：同行不同小写字母表示处理间差异显著（P<0.05）。
Note：Different lower-case letters in the same row mean significant difference at level P<0.05.

门Phylum
Planctomycetes

Actinobacteria

Proteobacteria

Chloroflexi

Acidobacteria
Gemmatimonadetes

unclassified

属Genus
Blastopirellula

Pir4_lineage

Planctomicrobium

unclassified_Gemmataceae
unclassified_Gimesiaceae
unclassified_Pirellulaceae

unclassified_Planctomycetales
unclassified_WD2101_soil_group

Marmoricola

Nocardioides

unclassified_Actinomarinales
unclassified_Nitriliruptoraceae

unclassified_Alphaproteobacteria
unclassified_Geminicoccaceae
unclassified_Rhodobacteraceae

Woeseia

unclassified_JG30-KF-CM45
unclassified_KD4-96

unclassified_Subgroup_6
unclassified_BD2-11_terrestrial_group

unclassified_Gemmatimonadaceae
unclassified_PAUC43f_marine_benthic_group

unclassified

S1（%）

0.98±0.12b
1.99±0.35b
0.27±0.07b
0.82±0.11c
2.69±0.59a
1.23±0.20c
1.77±0.36b
0.08±0.02c
0.11±0.03c
0.15±0.03b
9.32±1.21a
3.36±0.86a
2.42±0.20a
0.91±0.13c
3.37±0.30a
2.70±0.62a
0.42±0.03c
1.35±0.10a
0.67±0.07c
3.96±0.60a
0.33±0.06c
2.77±0.37a
2.24±0.42a

S2（%）

0.86±0.64b
3.72±2.28b
0.44±0.33b
2.42±1.06ab
0.10±0.08b
3.69±2.10b
2.55±1.45ab
1.35±0.19b
1.64±0.12b
3.30±0.51a
2.51±0.49b
0.08±0.04b
1.00±0.14b
1.49±0.54b
1.40±0.33b
0.08±0.04b
1.80±0.69b
2.02±0.34a
3.90±1.04b
0.23±0.08b
1.38±0.26b
0.04±0.01b
0.70±0.06b

S3（%）

2.82±0.39a
6.63±1.40a
1.63±0.67a
3.35±0.53a
0.43±0.16b
8.41±0.89a
3.58±0.72a
0.93±0.31b
0.36±0.07c
0.82±0.32b
1.75±0.47b
0.06±0.03b
1.00±0.07b
1.85±0.23ab
0.99±0.27bc
0.11±0.05b
1.04±0.04c
1.97±0.71a
2.89±0.68b
0.27±0.08b
0.88±0.26b
0.15±0.07b
0.57±0.24b

S4（%）

0.40±0.15b
1.33±0.21b
0.18±0.07b
2.11±0.40b
0.04±0.04b
2.37±0.67bc
1.81±0.53b
3.82±0.54a
1.91±0.26a
3.08±0.61a
1.76±0.36b
0.06±0.04b
0.72±0.14c
2.22±0.20a
0.57±0.17c
0.11±0.02b
2.71±0.47a
2.01±0.27a
5.61±0.53a
0.22±0.06b
1.95±0.47a
0.09±0.06b
0.70±0.18b

分类Group
S3

S1~S4
S3

S2~S4
S1

S1~S4
S1~S4
S2、S4
S2、S4
S2、S4
S1~S4

S1
S1

S2~S4
S1~S2

S1
S2~S4
S1~S4
S2~S4

S1
S2、S4

S1
S1
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这说明在近海重盐碱（翅碱蓬）和内陆非盐碱（苦楝）

生态系统中，物种群落相对稳定；而在中度（柽柳）和

轻度（荻）盐碱系统中细菌群落间的相互作用更强，种

间关系更为复杂，物种间的物质信息传递效率更高，

对外界环境也更为敏感，响应迅速，群落结构容易发

生变化。

细菌分子生态网络由 4~7个模块组成，主要为变

形菌门、放线菌门和浮霉菌门（图 4）。其中 S1网络有

6个模块，变形菌门（平均相对丰度 20.8%）丰度最高；

S2 和 S4 网络分别有 5 个和 7 个模块，均为放线菌门

（22.6%和 25.6%）相对丰度最高；S3网络有 4个模块，

浮霉菌门（24.3%）相对丰度最高。

2.4.2 关键物种及其与环境因子的相关性

根据中介中心性选择每个网络的前 10个 OTUs
作为关键物种。与优势物种不同，这些关键物种均互

相独立，没有重复。重度盐渍土 S1网络中的关键物

种主要为变形菌和酸杆菌，包括 OTU002085（属于

Vibrio）和OTU000979（Geothermobacter）等。这些关键

物种整体上与 EC、TK、AK 和 AP 显著正相关，而与

MBC和NO-3-N显著负相关（图 5）。中度盐渍土 S2的

关键物种主要为变形菌、酸杆菌和放线菌，包括

OTU000585（Candidatus_Entotheonella）和 OTU000199
（Amaricoccus）等。轻度盐渍土 S3的关键物种主要为

浮霉菌和变形菌，包 括 OTU000015（Methyloceani⁃
bacter）、OTU000313（Rhodopirellula）和 OTU000138
（Luteolibacter）等。S2和S3的关键物种主要与EC显著

图3 细菌群落和土壤性质间距离矩阵的相关性分析及

细菌群落的多元回归树分析

Figure 3 The correlation between distance matrix of bacterial
OTUs and that of soil properties, and multiple regression tree

analysis of the effects of soil properties on bacterial communities 图4 不同生境土壤细菌分子生态网络

Figure 4 Networks of co-occuring bacterial OTUs in
the soils of different habitats

表4 不同生境土壤微生物分子生态网络的拓扑性质

Table 4 Topological properties of co-occuring bacterial networks
obtained among the soils in different habitats

拓扑参数Topological property
节点数Number of nodes
连接数Number of edges
平均度Average degree
图密度Graph density

平均聚类系数
Average clustering coefficient

平均路径长度Average path length

S1
372

5 897
31.704
0.085
0.557

3.289

S2
413
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54.847
0.133
0.630
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负相关，同时还与TP、TK、AK显著负相关。S2的关键

物种还与MBC、NO-3-N显著正相关。非盐渍土S4关键

物种主要为变形菌、绿弯菌和酸杆菌，包括OTU001724
（Achromobacter）、OTU000610（Nordella）和OTU000841
（Gemmata）等。这些关键物种整体上与EC显著负相

关，与MBC、SOC、TN和NO-3-N显著正相关。

3 讨论

3.1 不同生境土壤的理化性质特征

本研究涉及黄河三角洲四种生境土壤，不同的土

壤环境适应不同的植被类型。大量研究表明土壤和

植被系统具有相互选择适应性[3]。本研究从近海到内

陆，主要植被由翅碱蓬过渡到柽柳、荻和苦楝，符合黄

河三角洲植物群落的分布格局[26]。从近海到内陆植物

的演替规律通常反映在土壤盐分的递减上[26]，同时土

壤盐分又被认为是滨海地区土壤质量的限制因子[8]。

本研究通过土壤 EC反映土壤的盐分水平[14]，发

现从近海到内陆 EC是变化最大的土壤参数（表 1），

EC值的变动伴随土壤其他性质的变化，EC一方面与

NO-3-N和MBC显著负相关，另一方面与AP、TK和AK
含量显著正相关。NO-3-N含量随EC的增加而降低，

可能是因为盐度增加影响了土壤氧的供应，从而导致

硝化反应速率下降[27]。高盐分还会引起渗透压的升

高导致部分微生物死亡，从而降低 MBC 含量[15]。我

国不同地区的盐渍土，如滨海盐渍土[9]、内蒙古河套

灌区盐渍土[28]和东北苏打盐渍土[14]均有报道随盐分

OTUs按照中介中心性大小排序。*表示显著相关（P<0.05），**表示极显著相关（P<0.01）
OTUs are ranked in descending order of betweenness centrality scores. * and **indicate significant differences at P<0.05 and P<0.01, respectively

图5 关键OTU丰度与土壤性质间的相关性

Figure 5 Correlation coefficients between keystones and soil properties
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的升高MBC含量降低。

EC与AP、TK和AK等养分在数值上呈显著正相

关，但二者之间并不一定有机理上的直接联系，也可

能通过其他环境因素的影响而外化为数值上的相关

性。张唤等[10]研究发现重度盐碱化碱蓬草地土壤的

AP含量大于中度盐碱化芦苇土壤中的含量，可能是

因为随着草地覆盖量的增加植被对土壤AP的利用也

不断增加，从而导致土壤中AP含量的减少。本研究

中翅碱蓬样地的AP含量高于其他样地，可能是由于

采样期翅碱蓬植株较小，覆盖度很低，对土壤AP的利

用有限。本研究中土壤 TK和AK含量整体属于较高

水平，与其成土母质为黄河冲积物有关[11]。滨海地区

钾含量的分布还与地势地形有关[11]；滩涂地带靠近海

域，地下水位较高，钾含量一般都较高。结合遥感影

像和实地调查数据，路景钫等[12]模拟了黄河三角洲

AK 含量的空间分布，发现沿海区的 AK 含量一般远

高于内陆地区。

综上所述，盐渍土的养分含量并不一定低于非盐

渍土，养分含量受多方面因素影响，除盐渍条件外还

包括地势地形、植被类型、土地利用方式等[5，11]。但

MBC一般受盐分影响较大，较高的盐分往往不利于

微生物的生长，从而导致微生物生物量的降低[15]。

3.2 不同生境土壤细菌群落的共性和特异性

本研究中四种生境土壤的细菌群落均以变形菌、

浮霉菌和放线菌为主，与前人对黄河三角洲区域的研

究报道类似[1，18-19]。但不同土壤细菌群落间均表现出

一定的差异性。整体而言，重度盐渍土 S1样品的细

菌群落组成与另外三组样品的差异最大，反映在细菌

群落的 PCoA图上（图 2）。对各组样品相对丰度最高

的前 10个属合计 23个属进行分析也得到类似的结

果，S1样品的特异优势属最多（7个），而 S2~S4样品

间则有更多的共性属（9个）。S1样品的特异优势属

中仅有一个可识别的属为Woeseia（分类于γ变形菌），

该物种在滨海湿地中均有报道[17，29]，可参与脱硫和反

硝化过程对湿地养分循环有重要作用[30]。其他重要

的属包括 unclassified_BD2-11_terrestrial_group（芽单

胞菌）和 unclassified_Nitriliruptoraceae（放线菌），其中

Nitriliruptoraceae 具有耐盐性，能够分解腈基类物

质[13,31]。可见近海翅碱蓬区域的土壤微生物通常富集

有耐盐的微生物，同时这些微生物参与养分循环，对维

持该区域养分具有重要作用。S2~S4三组土壤样品间

共存的优势属包括Nocardioides（分类于放线菌）和un⁃
classified_Gemmataceae（浮霉菌）。其中Nocardioides是

一种根际益生菌[32]，能降解多种有机物质[18]。Gemmata⁃
ceae科是一种好氧化能微生物，可广泛存在于湿地、土

壤等多种生态环境中，其生态功能尚未完全清楚，某些

属可利用糖和杂多糖如木聚糖、海带多糖等[33]。

土壤细菌群落的特异性还体现在关键物种的差

异上。利用网络分析的中介中心性参数确定了关键

物种，中介中心性对于维持网络的连通性非常重

要[20]。筛选出的四组样品关键物种均不同，这一点与

样品间存在共性优势属不同，说明仅仅从优势属单个

层面上反映个体微生物的信息还不够，还需要分析对

整个微生物群落网络有影响的关键物种。关键物种

不一定是优势物种，但对于整个微生物生态网络的形

成以及发挥生态功能有至关重要的作用[20]。

重度盐渍土 S1的主要关键物种包括OTU002085
和 OTU000979，分别属于 Vibrio（分类于 γ变形菌）和

Geothermobacter（δ 变形菌），更多的关键物种则是未

知的属。其中 Vibrio在黄河三角洲湿地中有报道[1]，

可以降解石油污染物[34]，还具有解磷功能[35]，这和本

研究中 OTU002085 与 AP 显著正相关的结果相一致

（图 5）。Geothermobacter则具有铁还原功能[36]。中度

盐 渍 土 S2 网 络 的 关 键 物 种 包 括 OTU000585 和

OTU000199，分别属于Candidatus_Entotheonella（肠杆

菌）和Amaricoccus（α变形菌）。其中Candidatus_Ento⁃

theonella可通过产生抗生素和多酮类物质来抑制病

原菌[37]，还能促进硝化过程[38]。Amaricoccus为化能异

养微生物，可以降解多种有机物[39]。轻度盐渍土 S3
网络的关键物种包括OTU000015（α变形菌中Methyl⁃

oceanibacter）、OTU000313（浮霉菌中 Rhodopirellula）

和OTU000138（疣微菌中 Luteolibacter）。其中Methyl⁃

oceanibacter为甲基营养型嗜盐菌，可分解有机物[40]。

Luteolibacter可参与植物对有机质的分解利用过程，

还能对某些植物真菌性病害有拮抗作用[41]。Rhodop⁃

irellula在碳氮循环中也有重要作用[42]。非盐渍土 S4
网络的关键物种包括OTU001724（γ变形菌中 Achro⁃

mobacter）、OTU000610（α 变 形 菌 中 Nordella）和

OTU000841（浮霉菌中 Gemmata）。其中 Achromo⁃

bacter可溶解不溶性的无机磷酸盐，参与生物固氮，促

进生物量的提升[43]。Nordella属于根瘤菌目，也能发

挥生物固氮作用[6]。Gemmata是一种功能菌，可增加

脲酶的活性，从而促进有机物的分解[41]。可见不同的

生态环境塑造的关键物种也不同，这些关键物种都能

一定程度上对有机物分解和养分循环起到作用，从而

维持彼此相应的生态系统。
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无论是优势属还是关键物种都仅有少量的微生

物有明确的分类，这极大限制了对黄河三角洲微生物

群落及其生态功能的认识，但同时也暗示黄河三角洲

蕴含着丰富的未培养微生物资源。最新研究表明地

球上大部分微生物类群仍未得到很好的描述，这些未

知的微生物通常被称为“微生物暗物质”[22]。本研究发

现重度盐渍土 S1的未知关键物种可能主要受盐度正

向调控以及NO-3-N负向调控，与其他生境网络的未知

关键物种受环境调控的方向不同（图5）。进一步识别

这些微生物暗物质及其功能可为黄河三角洲微生物

资源的开发和利用提供参考。

3.3 不同生境土壤细菌群落与环境因子的相关性

土壤细菌群落结构和土壤环境因子密切相

关[1，14，44]，同时植物可以通过凋落物和根系对土壤细

菌群落尤其是根际微生物产生一定的影响[37，45]，但植

物本身的影响往往不如土壤性质[46-47]。另一方面，地

上植物性质的变化一定程度上已经反映在土壤性质

中[45，48]，因此本节重点探讨土壤环境因子和细菌群落

间的相关性。这种相关并不是单一的，一方面各环境

因子对微生物群落可能存在直接的影响，另一方面各

环境因子本身之间可能存在内在关联，会通过耦合效

应来影响微生物群落的结构。通过多元回归分析可

以找到影响目标变量的最佳预测变量。

从整个微生物群落看，影响黄河三角洲四种生境

土壤细菌群落结构的关键因子依次为MBC、EC和AP
（图 3）。MBC对细菌群落结构变化的解释率最高，可

能是由于 MBC 对从近海到内陆环境的变化较为敏

感，从数值上看 MBC 的变异性仅小于 EC 和 AK（表

1）。MBC对环境的敏感性可能直接体现在微生物群

落结构的变化上。类似地，JI等[44]研究发现有机肥替

代化肥十年的茶园土壤中，对土壤微生物群落变化解

释率最高的是MBC，其次是其他养分指标。

EC对微生物群落结构的影响与前人的研究结果

一致[1]。一般认为EC对细菌生长有负面影响，可以通

过影响细胞渗透性，引起养分不平衡，降低酶活性，甚

至对微生物造成毒性[16]。不同微生物对盐分的耐受

性和敏感性不同，由此造成土壤中整个微生物群落结

构不同。EC还可能影响到各生态环境中关键物种的

存在，本研究重度盐渍土 S1的关键物种大多数都与

EC显著正相关（图 5），说明这些关键物种对高盐环境

有很好的适应性。相对地，S2~S4关键物种虽然不同

但大多都表现出与EC显著负相关，说明内陆样本的

关键物种主要适应于中度盐分以下的环境。

AP 的匮乏则可能影响到土壤微生物的群落结

构，因为磷是微生物进行生命活动的必需关键元素之

一[49]，而本研究中土壤 AP含量很低。路景钫等[12]用

ARCGIS 模拟了黄河三角洲 AP 的空间分布，也发现

其含量严重偏低。本研究结果暗示AP对整个微生物

群落结构的影响超过了有机质和其他养分的影响。

但这并不意味着其他养分性质对微生物就没有影响。

本研究发现重度盐渍土 S1 样本的关键物种主要与

AK 显著正相关，而与 NO -3 -N 显著负相关（图 5）；

S2~S4样本则反之，说明AK和NO-3-N对关键物种有

较大的影响。未来将增加实验以加强关于网络关键

物种受环境因素调控机制的研究。

4 结论

（1）从近海到内陆土壤性质存在差异。近海的重

度盐渍土电导率（EC）是内陆非盐渍土的 36.5倍。随

盐碱程度降低，土壤微生物生物量碳（MBC）和硝态氮

（NO-3-N）含量明显增加，说明微生物生物量对生态系

统的变化有很高的敏感性；全钾（TK）、速效钾（AK）
和有效磷（AP）在盐渍土壤中的含量明显高于非盐渍

土，说明盐渍化并不一定引起土壤质量的全面退化。

（2）不同生境土壤的细菌群落结构存在差异。重

度盐渍土 S1土壤样品含有更多的特异优势细菌，其

微生物群落结构与其他三组样品最为不同。网络分

析结果显示四种土壤均含有独特的关键物种，其生态

功能各有不同。细菌群落结构和关键物种均与环境

因子有关。除 MBC 外，EC 和 AP对细菌群落结构的

解释率最高，且大多数关键物种与EC和NO-3-N显著

负相关，而与 AK显著正相关。因此，在考虑生态系

统功能时也应该关注微生物网络中的关键物种。
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