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摘  要：【目的】蓝细菌在贫瘠土壤的固氮、固碳中发挥着重要作用，然而土壤盐渍化对蓝细

菌多样性及群落结构的影响还不清楚。本研究以莱州湾南岸及黄河口海水入侵盐渍化土壤为

例，研究蓝细菌的多样性、群落结构及丰度沿盐度梯度的分布情况。【方法】利用自动核糖体

间隔基因分析(ARISA)技术与群落相似性分析(ANOSIM)探究蓝细菌群落的差异与空间分布格

局；通过 16S rRNA 基因克隆文库、测序与系统进化分析解析了 3 个典型盐度梯度样品中蓝细

菌的群落组成；实时定量 PCR 测定蓝细菌 16S rRNA 拷贝数(丰度)；BEST 多元分析探寻影响

蓝细菌分布的主要环境因子。【结果】蓝细菌在莱州湾南岸盐土中分布广泛，其群落结构在低

(0.63%−1.27%)、中(1.55%−2.00%)、高盐度(2.39%−5.11%)样品组之间差异显著(P=0.03)，而在

不同含水量样品组间则不显著(P=0.09)。总体来看，群落结构主要受土壤盐度与含水量这两个

因子联合控制(P=0.02)。低盐样品中蓝细菌多样性和丰富度最低，并以 Halomicronema 和

Acaryochloris 为优势类群。Leptolyngbya 在中、高盐土中占优势。Arthrospira 与 Geitlerinema
仅在低盐土中检测到，而 Oscillatoria 则仅出现在高盐土中。随盐度升高蓝细菌丰度呈下降趋

势，低盐土样中蓝细菌丰度 (2.14×105 copies/g 干土 )显著高于中盐土 (1.25×105 copies/g 干

土)(P<0.05)；高盐度土为 1.20×105 copies/g 干土。【结论】盐渍化程度是调控莱州湾南岸滨海土

壤中蓝细菌群落结构与丰度的最重要环境因子，可能对滨海土壤微生物碳氮循环产生重要影响。 
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Abstract: [Objective] Little is known about the diversity and distribution of cyanobacteria in 
salinized soils. In this study, we determined soil properties (pH, salinity and water contents, 
ammonium, nitrite, nitrate, total organic carbon and nitrogen), and investigated the molecular 
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diversity and distribution patterns of soil cyanobacteria at 12 sites near the mouth of Yellow River 
and in the southern coastal plain of Laizhou Bay (Shandong province), typical salinized coastal 
regions in China. Salinity gradients were devided into three ranges: low (0.63%−1.27%), medium 
(1.55%−2.00%), and high saline (2.39%−5.11%). [Methods] Automated ribosomal intergenic spacer 
analysis (ARISA), clone libraries and real-time quantitative PCR were used to determine the 
cyanobacterial community structure, composition and abundance, respectively. [Results] Based on 
ARISA fingerprints, we found cyanobacterial phylotype richness increased with salinity; multiple 
dimensional scaling and hypothesis testing (ANOSIM) indicated that the community structure of 
cyanobacteria generally clustered by salinity (P=0.03) more than by water content (P=0.09). 
Biota-Environment correlation (BEST) analysis further revealed that a combination of two factors, 
salinity and water content of soils, could mostly explain the changes in cyanobacterial community 
structure (P=0.02). Clone libraries of 16S rRNA gene were constructed for 3 representative samples. 
Sequencing and classification following phylogenetic analysis showed that Halomicronema and 
Acaryochloris dominated in the low saline samples, whereas Leptolyngbya was the most abundant in 
both medium and high saline soils. Another two taxa, Arthrospira and Geitlerinema, were only found 
in the samples of low salinity, while Oscillatoria was detected once from the high salinity. 
Cyanbacterial 16S rRNA genes were much more abundant in low salinity (2.14×105 copies/g dry 
soil) than in medium (1.25×105 copies/g dry soil) and high salinity samples (1.20×105 copies/g dry 
soil). [Conclusion] This study demonstrates that salinity shapes the diversity, community structure 
and abundance of cyanobacteria in the saline soils, which has implications for carbon and nitrogen 
cycling contributed by these microorganisms in coastal terrestrial ecosystems. 

Keywords: Cyanobacteria, Saline gradient, Community structure, Molecular diversity, Abundance 

蓝细菌(蓝藻、蓝绿藻)是一类具有光合自养功
能的古老原核生物，迄今已经有数十亿年的历史。

作为先锋物种以及初级生产者，蓝细菌在全球碳氮

循环中扮演着十分重要的角色[1-2]。蓝细菌分布非常

广泛，许多蓝细菌具有独特的固氮能力和生长机

制。研究表明，蓝细菌能够在贫瘠甚至极端环境(如
盐湖、热泉、沙漠、极地等)中生存[3-5]。蓝细菌分

泌的胞外多糖能够提高土壤的水肥持留能力，吸附

土壤中重金属等物质，对于改良退化土壤具有重要

意义[6-8]。 
盐度对水域生态系统中蓝细菌的群落组成和

分布具有重要影响[9-11]。Garcia-Pichel等证实某些
蓝细菌可在 28%–34%的盐度环境中生存[12]，而

Häusler等发现蓝细菌在死海中可忍受的最高盐度
为 24.5%，且随着盐度的升高，细胞活性逐渐降低
并趋于稳定[13]。Green等发现，在一定的盐度范围内，
微生物垫中蓝细菌的优势类群组成比较稳定[14]，通

过对巴哈马群岛盐池微生物垫的分析发现，随着

上覆水盐度剧烈的年际变化，蓝细菌的群落组成

发生明显的改变[15]。在巴西红树林盐度梯度沉积

物中，近海高盐样品之间蓝细菌组成非常相近，

而高盐与低盐样品之间蓝细菌组成差异较大[16]。

时玉等在青藏高原淡水湖与盐水湖沉积物调查中

发现，蓝细菌只存在于盐水湖沉积物中[17]。这些

研究表明，蓝细菌对环境盐胁迫具有一定的适应

性，在不同盐度环境中蓝细菌会形成独特的群落

结构。尽管如此，盐渍化土壤中蓝细菌的多样性

与群落结构研究较少，对于土壤盐度是控制蓝细

菌群落变化的主要环境因子的观点还未见证据明

确支持。 
莱州湾南岸平原是中国北方受海水入侵影响

最为严重的地区[18]，土壤呈现明显的梯度盐渍化特

征[19]。本研究利用一系列微生物分子生态学分析方

法，以莱州湾南岸平原由沿海到陆地不同盐度梯度

下的土壤样品为研究对象，对在该环境下的蓝细菌

的分子多样性、分布特征及驱动因子进行了深入解

析，以验证盐度是影响土壤蓝细菌分布的主要因子

的假设。 
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1  材料与方法 

1.1  研究区概况 
莱州湾南岸平原，沿海岸线东西绵延 2 870 km，

是我国典型的粉沙、泥质海岸岸段，地貌类型由南

部的山前冲积平原过渡到中部的冲积海积平原再

到滨海海积平原。自 20世纪 70年代以来，莱州湾

南岸海水入侵日趋严重[19]，尤其是随着地区经济的

发展，地下水过度开采以及地表径流减少，导致地

下淡水与咸卤水之间所建立起的天然平衡状态被

打破，引起咸水入侵，自沿海向陆地形成了典型的

梯度盐渍化环境。大面积土地盐渍化使当地生态平

衡遭到严重破坏，已成为阻碍区域经济发展的主要

因素[20-22]。 

1.2  样品采集 
研究区域地理位置为 119°09′−119°36′E，

36°56′−37°46′N，分别在该区域四条河流(黄河、白
浪河、堤河、胶莱河)附近布设 4 个断面，12 个站
位(图 1，表 1)。其中，黄河口断面 4 个站位
(YR01−04)，白浪河断面 2 个站位(BR01，02)，堤
河断面 2个站位(DR01，02)，胶莱河断面 4个站位
(JR01−04)。2012年 7月利用直径为 3 cm的土钻采

集表层 0−5 cm 土壤样品，每个站位五点法取样混
匀，迅速置于移动冰箱带回实验室−80°C 保存，用
于测定土样理化因子和蓝细菌的群落组成。 

1.3  材料与设备 
1.3.1  实验菌株和培养基：克隆文库所用感受态细

胞：大肠杆菌 DH5α[23]；LB培养基配方(g/L)：国产
胰蛋白胨 10，酵母提取物 5，NaCl 10，pH 7.0。 

 

 
 

 
图 1  莱州湾南岸平原及黄河口盐度梯度土壤样品采样

站位图 
Figure 1  Location of 12 sampling sites in the southern coastal 
plain of Laizhou Bay and near the mouth of the Yellow River 

 
表 1  莱州湾南岸及黄河口滨海盐渍化土壤样品理化因子 

Table 1  Physicochemical parameters of soils collected from the southern coastal plain of the Laizhou Bay and  
the Yellow River Delta 

站位 
Site ID 

坐标 Coordinates 氨氮 
NH4

+-N 
(mg/kg) 

亚硝态氮 
NO2

−-N 
(mg/kg) 

硝态氮 
NO3

−-N
(mg/kg)

总有机氮

TON 
(g/kg) 

总有机碳 
TOC  
(g/kg) 

pH 
盐度 

Salinity 
(%) 

含水量 
Water content 

(%) 纬度E (°) 经度 N (°) 

YR01 37.772 9 119.161 5 0.14±0.02 0.83±0.01 2.96±0.14 1.35±0.20 8.28±0.10 7.34±0.10 2.39±0.09 22.79±0.50 

YR02 37.766 6 119.162 4 0.09±0.01 0.50±0.05 0.96±0.02 0.90±0.18 5.02±0.49 7.86±0.05 5.11±0.05 6.68±1.88 

YR03 37.764 9 119.162 9 0.09±0.02 0.48±0.04 1.03±0.13 0.81±0.03 4.82±0.39 7.62±0.03 3.47±0.16 22.17±1.04 

YR04 37.764 2 119.162 9 0.12±0.02 0.84±0.02 4.84±0.01 1.31±0.16 8.40±0.21 7.26±0.02 1.25±0.19 24.98±0.59 

BR01 37.011 2 119.157 8 0.06±0.02 0.42±0.02 0.55±0.04 0.59±0.16 4.23±0.19 7.93±0.23 1.61±0.11 21.93±1.00 

BR02 37.072 9 119.165 9 0.04±0.00 0.46±0.09 0.60±0.07 0.43±0.01 4.55±0.87 7.61±0.10 2.00±0.11 23.11±0.76 

DR01 36.979 8 119.342 3 0.06±0.00 0.43±0.01 0.91±0.10 0.55±0.05 4.27±0.13 7.52±0.14 0.63±0.01 25.67±1.39 

DR02 37.029 4 119.337 3 0.10±0.00 0.75±0.09 0.37±0.06 0.98±0.05 7.46±0.90 7.29±0.11 4.74±0.01 17.99±2.64 

JR01 36.930 6 119.591 7 0.09±0.02 0.86±0.07 0.31±0.05 0.88±0.23 8.59±0.66 7.46±0.11 0.70±0.01 24.86±2.10 

JR02 36.968 1 119.586 9 0.29±0.08 1.39±0.35 0.74±0.15 3.79±0.81 13.87±3.48 7.10±0.12 1.27±0.13 17.57±0.78 

JR03 37.052 1 119.564 9 0.08±0.02 0.33±0.04 2.21±0.09 0.77±0.17 3.32±0.02 7.15±0.11 1.55±0.18 18.72±0.38 

JR04 37.083 0 119.549 6 0.06±0.01 0.38±0.05 0.53±0.03 0.55±0.09 3.79±0.24 7.40±0.23 1.64±0.04 23.03±0.25 
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1.3.2  主要材料和试剂：Ultra Clean Soil DNA 
Isolation Kit土壤提 DNA 试剂盒，美国 MOBIO； 
PCR引物，上海生工生物工程技术服务有限公司；
10×PCR Buffer、MgCl2、dNTP mix、Taq DNA酶、
限制性内切酶 Msp I和 Hha I、Ins TA clone PCR 
Cloning Kit 克隆试剂盒、Maxima SYBR Green 
PCR/RoxqPCR Master Mix，美国 Fermentas；胶回
收试剂盒，北京天根生化科技有限公司。 
1.3.3  主要仪器与设备：连续流动分析仪，德国

Seal；微量元素分析仪，德国 Hanau；微量紫外分
光光度计，美国 Thermo；5424 高速离心机，德国
Eppendorf；Vortex genie 涡旋振荡器，德国 IKA；
BSA224S 电子天平，德国赛多利斯；SHZ-82 气浴
恒温振荡器，常州国华；JY600C 电泳仪，北京君
意东方；蓝盾 580可见光电泳投射仪，厦门百维信；
普通 PCR 仪，德国 Biometra；ABI-PRISM3730 测
序仪、ABI 7500 Fast荧光定量 PCR仪，美国 ABI。 

1.4  方法 
1.4.1  土壤理化因子测定：参考 Guo等的土壤理化
因子测定方法[24]，利用 2 mol/L KCl溶液浸提土壤
样品，并利用连续流动分析仪测定土壤氨氮、硝态

氮和亚硝态氮含量；采用燃烧法利用微量元素分析

仪测定土壤总有机碳氮含量，处理温度分别为    
1 250 °C和 450 °C；土壤 pH值测定采用电位法；
盐度利用测定水土比为 1:5 土壤溶液的电导率来获
得；土壤含水量参考 Gardner的干法测定[25]。 
1.4.2  土壤总 DNA 提取：称取 0.5−1.0 g土壤样品，
利用 Ultra Clean Soil DNA Isolation Kit试剂盒，按
照说明书提取总 DNA，获得的 DNA 样品经

NanoDrop 2000C 微量紫外分光光度计检测质量，
−80 °C保存。 
1.4.3  自动核糖体间隔基因分析(Automated rRNA 
intergenic spacer analysis，ARISA)：以土壤总 DNA
为模板，利用特异性引物 Cya-ARISA-F (5′-FAM- 
GYCAYRCCCGAAGTCRTTAC-3′)和 23S30R (5′-CH 
TCGCCTCTGTGTGCCWAGGT-3′)[26]扩增蓝细菌

核糖体间隔基因 16S-ITS-23S 序列。反应体系如

下：正反向引物(10 μmol/L)各 1.0 μL，10×PCR buffer  
2.5 μL，25 mmol/L MgCl2 2.5 μL，10 nmol/L dNTP mix 
0.5 μL，1 U Taq DNA酶 0.2 μL，模板 DNA 1 μL，
无菌去离子水补足至 25 μL。扩增条件：94 ° C 2 min；
94 ° C 45 s，50 °C 30 s， 72 °C 2 min，35个循环；
72 °C 7 min。PCR产物利用 DNA凝胶回收试剂盒
纯化回收，并通过 1%琼脂糖凝胶电泳检测。为弥
补 PCR反应扩增效率的不足，以及尽可能真实地反
映样品中蓝细菌多样性，每个站位 PCR反应分别设
置 3个重复，最终混合作为一个样品。所有操作过
程均在弱光条件下操作。PCR产物由生工生物工程
(上海)股份有限公司分析测定。所得 ARISA数据，
片段长度差别大于 2 bp则认为片段是来源不同的
种[26]；当荧光信号值低于 5 倍基底荧光信号强度
时则认为是背景噪声，其对应的长度片段舍弃不

用[27]；所得数据为大于等于 300 bp 的 ARISA 片
段[26]。利用 PRIMER 6.0软件包中的非计量多维尺
度转换排序(NMDS)工具对所有位点蓝细菌群落结
构进行排序[28]。 
1.4.4  构建克隆文库：根据ARISA片段排序结果，选

取 3 个低、中、高盐度的代表站位(BR01、DR01 和

DR02)进行 16S rRNA基因克隆文库的构建。PCR引

物为CYA359F (5′-GCGGTAATTCCAGCTCCAA-3′)和
CYA781R (5′-GACTACWGGGGTATCTAATCCCW 
TT-3′)[29]。PCR反应体系与 ARISA相同。扩增条件：

95 °C 7 min；95 °C 1 min，62 °C 1 min，72 °C 2 min，

35个循环；72 °C 10 min。 

PCR产物切胶纯化后，利用 Ins TA clone PCR 

Cloning Kit (Fermentas)载体试剂盒连接到载体上，

然后转化到大肠杆菌 DH5α 中，涂平板，37 °C 培

养 12 h，每个克隆文库挑取 100个阳性克隆子，利

用限制性内切酶 MspⅠ和 HhaⅠ进行限制性片段长

度多态性分型(RFLP)，每个酶切类型挑取 1−2个代

表克隆菌株测序[生工生物工程(上海)股份有限公

司]。测序结果已上传到 NCBI数据库中，GenBank

登录号为：KP100361−KP100398。 
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1.4.5  构建系统发育树：利用克隆文库所得蓝细菌

16S rRNA基因一段 422 bp左右长度的片段进行系
统发育分析。利用Bellerophon工具检测Chimera[30]，

去除嵌合体序列。利用 DOTUR 软件[31]进行 OTU
划分，域值设为 98%；所得 OTU通过 Greengene数
据库搜索相似序列，应用MAFFT version 7在线工具
比对序列[32]。利用 Jukes-Cantor模型计算遗传距离，
选择连接法在MEGA 5.05中构建系统进化树[33]。 
1.4.6  荧光定量 PCR (qPCR)：采用绝对定量 PCR，
通过SYBR GreenⅠ染料法测定蓝细菌16S rRNA基
因拷贝数。利用特异性引物 CYA359F和 CYA781R[29]

进行 PCR扩增，获得约 422 bp的基因片段。反应体
系[34]：Maxima SYBR Green PCR/RoxqPCR Master 
Mix 10 µL，正反向引物(10 μmol/L)各 1 µL，模板
DNA 1 µL，去离子水补足至 20 µL。每个样品设 3
次重复，并设不加模板的反应管为阴性对照。利用

包含蓝细菌 16S rRNA 基因片段的质粒稀释至
107−102拷贝数来构建标准曲线。扩增条件为：95 °C 
7 min；95 °C 1 min，62 °C 1 min，40个循环。最后
按照 ABI 7500 Fast实时荧光定量检测系统默认程
序制备熔解曲线：95 °C 15 s，60 °C 1 min，95 °C 30 s，
60 °C 15 s，检测是否存在非特异性扩增。所有 PCR
反应的扩增效率均在 90%以上，相关系数(R2)均  
大于 98%。 
1.4.7  数据处理与统计分析：基于 ARISA 提供的
数据，计算丰富度(S)、香农指数(H')、与均匀度指
数(E)，S 定义为样品 ITS 片段总数，香农指数(H')
和 均 匀 度 指 数 (E) 的 计 算 公 式 分 别 为 ：
H'=−Σ(Pi×lnPi)；E=H'/lnS，其中 Pi为第 i条带净荧
光信号强度与该群落所有条带的净荧光信号强度

总和的比率。利用 PRIMER 6.0 软件包中的
ANOSIM 检验分析盐度梯度及含水量对蓝细菌群

落结构的影响，BEST 工具分析影响蓝细菌群落结
构与理化因子的相关性[28]。利用 SPSS 统计软件中
的单因子方差分析(ANOVA)检验样品间蓝细菌群
落多样性的差异，t 检验不同盐度梯度蓝细菌丰度
的差异。 

2  结果与分析 

2.1  土壤理化因子 
获得的 12 个站位土样理化性质如表 1 所示。

氨氮(0.04−0.29 mg/kg)、硝态氮(0.31−4.84 mg/kg)含
量较低，总有机碳和有机氮含量最高也仅为

13.87±3.48 g/kg 和 3.79±0.81 g/kg。pH 呈弱碱性
(7.10−7.93)，总体沿入海方向呈降低趋势，盐度沿
入海方向逐渐升高。盐度和含水量各样点间差异较

大。按盐度范围样品定义为低(0.63%−1.27%)、中
(1.55%−2.00%)、高(2.39%−5.11%) 3个梯度；按照
含水量分为 3个梯度：低含水量(6.68%−18.72%)，
中 含 水 量 (21.93%−23.03%) 和 高 含 水 量

(23.11%−25.67%)。 

2.2  基于 ARISA 的群落结构分析 
蓝细菌群落的 NMDS 排序结果(图 2)表明，所

有站位基本可按盐度梯度分为高、中、低盐度三大

组群。BEST 分析结果显示，盐度和含水量这两个
因子的组合对蓝细菌群落结构影响最大(ρ=0.569，
P=0.02，表 2)。将所有位点按盐度与含水量梯度分
组，ANOSIM 检验发现，盐度(P=0.03)对蓝细菌群
落结构有显著影响，而含水量对蓝细菌群落结构影

响并不显著(P=0.09)；其中，中、高盐度样品间蓝
细菌群落结构差异最大(R=0.47，P=0.03，表 3)。 
利用单因子方差分析对蓝细菌 ARISA 群落结

构多样性(丰富度 S、均匀度 E 以及香农指数 H')进
行评估。结果显示，不同含水量样品间蓝细菌多样

性差别不大(P>0.05)；盐度对蓝细菌群落丰富度具
有显著影响(P=0.04)，低盐样品蓝细菌的丰富度显
著低于中、高盐样品(表 4)。 

2.3  不同盐度土壤中蓝细菌的群落组成比较 
高、中、低盐度 3 个代表样品构建蓝细菌  

16S rRNA基因克隆文库，测序共获得 266条序列，
其中低盐区 91 条，中盐区 90 条，高盐区 85 条。
共划分为 38个 OTU，其在系统发育树中的系统归
属见图 3。获得的 OTU可归类到蓝细菌门中的 9个
属与 2个未知类群，分别为 Pseudanabaenaceae科的
Halomicronema、Phormidium、Leptolyngbya 属；
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Synechococcaceae 科 的 Prochlorococcus 属 ；

Acaryochloridaceae 科 的 Acaryochloris 属 ；

Phormidiaceae 科的 Geitlerinema、Arthrospira、
Oscillatoria 、 Microcoleus 属 ； 以 及 隶 属 于
Gomphosphaeriaceae 科的 Unclassified-1 类群及
Nostocaceae科的 Unclassified-2类群。 

从蓝细菌群落组成上可以看出(图 4)，在低盐
区，Halomicronema和 Acaryochloris为优势类群，
其相对丰度占到 17.58%，其中 Oscillatoriales目的
Arthrospira和 Geitlerinema属仅在低盐区发现，相

对丰度为 23.08%。在中、高盐区，Leptolyngbya
属占优势，相对丰度分别达到 25.56%和 28.24%。
未 分 类 蓝 细 菌 主 要 存 在 于 中 盐 区 ， 其 中

Gomphosphaeriaceae 科的未知类群 Unclassified-1
相对丰度为 2.22%；未知类群 Unclassified-2 在每
个盐度梯度下均有发现，相对丰度从 2.20%到
7.78%不等。Halomicronema和 Acaryochloris属随
盐度升高，相对丰度逐渐下降，而 Leptolyngbya、
Microcoleus和 Phormidium属则随盐度升高相对丰
度逐渐增加。 

 

 
 

图 2  基于 ARISA 的蓝细菌群落结构非度量多维尺度排序 
Figure 2  NMDS ordination based on Bray-Curtis similarities of cyanobacterial ARISA fingerprints 

注：虚线圈表示不同盐度样品间的蓝细菌群落结构区别明显. 
Note: Dashed lines indicate the community structure of cyanobacteria in soils of different salinity ranges. 
 

表 2  蓝细菌群落结构与环境变量相关分析 
Table 2  BEST results showing the top 6 correlations between community structure and a combination of  

environmental variables 
排名 Rank ρ 环境变量 Environmental variables 

1 0.569 盐度(Salinity)，含水量(Water content) 

2 0.566 盐度(Salinity)，含水量(Water content)，亚硝态氮(NO2
−-N) 

3 0.558 盐度(Salinity)，含水量(Water content)，氨氮(NH4
+-N) 

4 0.539 盐度(Salinity)，含水量(Water content)，总有机碳(TOC) 

5 0.534 盐度(Salinity)，含水量(Water content)，氨氮(NH4
+-N)，亚硝态氮(NO2

−-N) 

6 0.533 盐度(Salinity)，含水量(Water content)，氨氮(NH4
+-N)，总有机碳(TOC) 

注：ρ：斯皮尔曼相关系数；全局相关系数 R=0.57，P=0.02. 
Note: ρ: Spearman correlation coefficient; Global test R=0.57, P-value=0.02. 
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表 3  土壤蓝细菌群落相似性 ANOSIM 分析 
Table 3  ANOSIM testing the cyanobacterial community difference according to salt or water contents 

分组 Grouping R P 

盐度梯度 Salinity gradient 0.26 0.03 

低盐 vs. 中盐 Low saline vs. Medium saline 0.15 0.20 

低盐 vs. 高盐 Low saline vs. High saline 0.26 0.11 

中盐 vs. 高盐 Medium saline vs. High saline 0.47 0.03 

水含量 Water content 0.61 0.09 

低水 vs. 中水 Low water vs. Medium water 0.33 0.06 

低水 vs. 高水 Low water vs. High water −0.06 0.20 

中水 vs. 高水Medium water vs. High water 0.57 0.57 

注：粗体标注群落结构差异显著(P<0.05). 
Note: P-values in bold indicate significant differences (P<0.05). 
 
 

表 4  不同盐度、含水量样品组蓝细菌多样性指数及其差异的单因子方差分析 
Table 4  ARISA-based diversity estimates of cyanobacteria from soil salt and water content gradients, and testing their 

differences using one-way ANOVA 
样品分组 

Sample grouping 
香农指数 H' 

Shannon index 
丰富度 S 
Richness 

均匀度 E 
Evenness 

盐度 Salinity gradient    

低盐 Low saline 2.00±0.29 12.25±1.26 0.80±0.09 

中盐 Medium saline 2.41±0.15 16.75±2.75 0.86±0.01 

高盐 High saline 2.35±0.32 17.00±2.94 0.83±0.08 

P值 P-value 0.12 0.04 0.51 

水含量 Water content    

低水 Low water 2.22±0.04 13.00±1.41 0.87±0.02 

中水 Medium water 2.31±0.32 16.43±3.21 0.83±0.07 

高水 High water 2.16±0.42 14.33±3.51 0.81±0.09 

P值 P-value 0.80 0.36 0.70 

注：粗体标注组间蓝细菌多样性差异显著(P<0.05). 表中各多样性指数数值为平均值±标准差. 
Note: P-value in bold indicates significant difference (P<0.05). .Values of diversity estimators are provided as means and standard errors. 
 
2.4  不同盐度土壤中蓝细菌的丰度比较 

荧光定量 PCR 结果显示，蓝细菌 16S rRNA
基 因 在 JR02 位 点 的 拷 贝 数 最 高 ， 达 到     
2.70×105 copies/g干土；在 YR03位点的拷贝数最
低，仅为 3.36×103 copies/g干土。蓝细菌 16S rRNA
基因拷贝数随盐度的升高而降低，低盐区平均值为

2.14×105 copies/g干土，中盐度为 1.25×105 copies/g
干土，而高盐区仅为 1.20×105 copies/g干土。t检
验发现，低盐与中盐样品间蓝细菌 16S rRNA基因
拷贝数差异显著(P=0.02)，低盐与高盐度差异接近
显著(P=0.08)，但中、高盐样品间差异不大(P=0.46，
图 5)。 
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图 3  蓝细菌 16S rRNA 基因系统发育树，展示新获得的 38 个 OTU 的科级系统归属 
Figure 3  A Neighbor-Joining tree of 16S rRNA gene showing the phylogenetic placements at family level of 38 cyanobacterial 

OTUs obtained from this study 
注：刻度 0.02代表该长度下的进化距离，分支点处仅显示大于 70%的节点值. 
Note: The scale bar represents an estimated 2% divergence, nodal bootstrap values >70% are shown. 
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图 4  不同盐度范围土壤样品中蓝细菌各亚类群相对丰

度的比较 
Figure 4  Relative abundances of cyanobacterial genera in 
communities along the salinity gradient 
 

 
 

图 5  不同盐度土壤中蓝细菌 16S rRNA 基因拷贝数的

比较 
Figure 5  Copy numbers of cyanobacterial 16S rRNA gene 
in salinity-gradient soils 
注：误差线代表标准误差；低盐组丰度显著高于中盐组(P=0.02)，
而其他组间丰度则不显著(P>0.05). 
Note: The vertical bars represent standard errors; Significant 
differences are found between low and medium saline soil samples 
(P=0.02), but not for other gradients (P>0.05).  
 

3  讨论 

3.1  土壤性质对蓝细菌群落的影响 
此前许多研究表明，在盐碱土壤环境中，细菌

的多样性及丰富度主要受土壤 pH 的影响[35-36]。而

Rigonato 等对湿地红树林的研究证明，盐度梯度上

蓝细菌的群落组成和分布差异显著[16]。通过我们的

研究发现，莱州湾南部土壤盐度整体由沿海向内陆

递减，近岸样点由于受海水入侵影响强烈，土壤盐

渍化程度较高，盐度约为 2.39%−5.11%，而内陆样
点盐渍化程度较低，盐度仅为 0.63%−1.27%。蓝细
菌群落组成与分布主要与土壤盐度和含水量有关，

其中盐度作为主要影响因子，对蓝细菌的群落有较

大的影响，蓝细菌群落多样性以及丰富度随着盐度

的升高而逐渐升高。土壤含水量由于可以间接影响

土壤盐度，进而对生物群落产生一定的影响[37-38]。 

3.2  蓝细菌在不同盐度梯度土壤中的群落组成

和分布 
ARISA 已被证实是一种快速高效的探究微生

物群落结构与丰度的有效手段[39]，本研究在单一盐

度梯度土壤中就发现了多达 44 个长度不同的 ITS
片段，说明该环境中存在丰富的蓝细菌。通过将克

隆建库所得序列与 Greengenes数据库对比，并结合
系统发育树结果，共鉴定发现蓝细菌 9个属和 2个
未知属，其中未知蓝细菌序列的发现暗示着一些潜

在的新型蓝细菌的存在。 
本研究发现，随着盐度的升高，蓝细菌种群多

样性逐渐增加，且群落组成在不同盐度梯度间差异

较大。一些常见的耐盐类群 Leptolyngbya、
Phormidium 以及 Microcoleus 属随盐度的增加，比
例逐渐升高。Leptolyngbya 属被证实是一种可以在
条件苛刻环境下进行光能固氮的蓝细菌类群[40]；

Phormidium属在高盐环境中具有较强的适应性，有
研究发现其在盐湖中广泛存在[41]；而且 Cuddy等通
过实验发现，Leptolyngbya属以及 Microcoleus属等
类群能够在盐度胁迫环境中利用胞外多糖等吸附土

壤养分，进而对土壤的营养保持起到一定的作用[42]。

因此，这些种属在高盐区占优势与其生态功能和耐

盐性密切相关，可能成为修复盐渍土的重要参考资

源。蓝细菌 Prochlorococcus和 Synechococcus属在
许多滨海盐渍土中都有发现且丰度很高[16]，在莱州

湾南岸盐渍土中比例却较低甚至没有检测到，可能

是因为地理距离和土壤环境的差异。 
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3.3  蓝细菌丰度对盐度梯度的响应 
Rinta-Kanto 等在美国伊利湖利用蓝细菌

Microcystis属特异性 16S rRNA基因定量检测发现，
其丰度达 2×103−4×108个/L[43]。Yeager 等研究干旱
草原表层土中微生物固氮基因发现，98%以上的 nifH
固氮基因来自于蓝细菌，其拷贝数达每克土

3×106−1×108个[44]。本研究利用蓝细菌通用 16S rRNA
基因引物检测其丰度，发现平均每克土中蓝细菌

16S rRNA基因拷贝数在 3.36×103−2.70×105之间，

说明虽然该环境蓝细菌的多样性较高，但其丰度却

相对较低。Li等对新疆荒漠表层土蓝细菌的定量研
究发现，低盐土壤中蓝细菌 Microcoleusvagnitus 为
优势类群，但随着盐度升高，丰度逐渐降低，而其

他耐盐菌的相对丰度逐渐升高[45]。我们的结果也证

实滨海盐渍土蓝细菌随着盐度升高，物种逐渐演替

为耐盐种占优势，然而从总细胞丰度来看，高盐影

响蓝细菌丰度，低盐区显著高于中、高盐区。综上

研究可以发现，由于盐度对群落中优势类群的抑制

作用，导致其实际丰度及在群落中的相对丰度均降

低，而低丰度种类可能对盐度的变化不敏感，最终

表现为总丰度降低但物种丰富度增高。 
总体来看，本工作指出了盐渍化土壤系统中

蓝细菌的空间分布规律，而前人研究指出时间尺

度也对蓝细菌的生物量以及群落组成有决定性影

响[46-47]。盐渍化背景下时间与空间对土壤蓝细菌的

相对重要性仍需进一步研究，相关研究成果可能为

揭示盐渍化土壤系统微生物驱动的地球化学循环

及滨海盐渍土壤的修复与利用提供支撑。 

4  结论 

由于蓝细菌在土壤固氮、固碳功能中占有重要

地位，对盐渍化土壤中蓝细菌多样性与分布规律的

认识有助于进一步理解此环境碳氮循环的微生物

学机制。本研究结果说明蓝细菌在滨海盐渍化土壤

中广泛分布，多样性较高；随着盐渍化程度的加重，

蓝细菌丰富度增高而丰度降低，优势类群也发生明

显的演替。盐渍化程度是调控莱州湾南岸滨海土壤

中蓝细菌群落结构与丰度的最重要环境因子，可能

对滨海土壤微生物碳氮循环产生重要影响。 
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