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摘   要：【目的】探讨沿黄流域土壤中铁还原菌(ferric reducing bacteria, FeRB)、不产氧光合细菌

(anoxygenic phototrophic bacteria, AnPB)的分布机制。【方法】以沿黄流域(原阳段)为研究对象，采

集黄河滩地和稻田土样，利用 16S rRNA 基因高通量测序和实时荧光定量分析技术，结合统计学

分析，揭示 FeRB、AnPB 菌群结构、丰度和主要环境影响因子。【结果】二者中的优势 FeRB 在

科 ( 属 ) 水 平 为 Hydrogenophilaceae (Thiobacillus) 、 Bacillaceae (Bacillus) 、 Clostridiaceae 、
Rhodobactereace (Rhodobacter)、Geobacteraceae (Geobacter)，优势 AnPB 为 Rhodobactereace 
(Rhodobacter) 、 Chloroflexaceae (Chloronema) 、 Acetobacteraceae (Roseomonas) 。 AnPB 中

Rhodobacteraceae 与 FeRB 中 Bacillaceae 、 Clostridiaceae 的相对丰度负相关； AnPB 中

Sphingomonadaceae 与 Hydrogenophilaceae、Clostridiaceae 的相对丰度亦负相关。土壤硝酸盐氮

(NO3
–-N)与 Rhodobactereace 相对丰度负相关，与 Geobacteraceae 相对丰度正相关。二价铁(Fe2+)

对 FeRB、AnPB 菌群组成的差异分别可解释 13.5%、41.8%，pH 对 FeRB、AnPB 菌群组成的差异分别可

解释 65.7%、42.8%。黄河滩地总细菌(total bacteria, BAC)、地(热)杆菌[Geo(thermo)bacter，GEO]、光合

紫细菌(phototrophic purple bacteria, PPB)的拷贝数分别为 2.52 (±3.43)×109、5.21 (±7.58)×107、2.9 
(±3.70)×107 copies/g 干土。稻田土中 BAC、GEO、PPB 拷贝数依次为 3.82 (±1.29)×1010、3.05 (±2.44)× 
108、4.31 (±0.90)×108 copies/g 干土。0–1 cm 土层中 PPB 拷贝数显著高于 1–2 cm、2–3cm 土层。
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Fe2+对 BAC、GEO、PPB 数量分布变异的解释度为 81.5%。【结论】土壤类型不同，潜在 FeRB、
AnPB 物种组成不同，GEO、PPB 丰度也不同。Fe2+对 FeRB、AnPB 分布起关键驱动作用。 

关键词：铁还原菌；不产氧光合细菌；稻田土；黄河滩地 
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Abstract: [Objective] To explore the distribution of ferric reducing bacteria (FeRB) and 
anoxygenic phototrophic bacteria (AnPB) in the soil along the Yellow River. [Methods] Soil 
samples were collected from the beach and paddy fields at the Yuanyang section of the Yellow 
River. High-throughput sequencing of 16S rRNA gene and quantitative real-time PCR were 
combined with statistical analysis to reveal the structure and abundance of FeRB and AnPB and 
the main environmental factors affecting the bacteria. [Results] The dominant FeRB families 
(genera) were Hydrogenophilaceae (Thiobacillus), Bacillaceae (Bacillus), Clostridiaceae, 
Rhodobactereace (Rhodobacter) and Geobacteraceae (Geobacter). The dominant AnPB 
families (genera) were Rhodobactereace (Rhodobacter), Chloroflexaceae (Chloronema) and 
Acetobacteraceae (Roseomonas). The relative abundance of Rhodobacteraceae (AnPB) was 
negatively correlated with that of Bacillaceae and Clostridiaceae (FeRB). The relative 
abundance of Sphingomonadaceae (AnPB) was negatively correlated with that of 
Hydrogenophilaceae and Clostridiaceae (FeRB). Soil nitrate nitrogen (NO3

–-N) was negatively 
correlated with the relative abundance of Rhodobacteraceae but positively correlated with that 
of Geobacteraceae. Ferrous ions (Fe2+) explained 13.5% and 41.8% of the community 
variations of FeRB and AnPB, respectively; pH explained 65.7% and 42.8%, respectively. The 
number of total bacteria (BAC), Geo(thermo)bacter (GEO) and phototrophic purple bacteria 
(PPB) in the Yellow River beach was 2.52 (±3.43)×109, 5.21 (±7.58)×107 and 2.9 (±3.70)×  
107 copies/g dry soil, respectively, and that in the paddy soil was 3.82 (±1.29)×1010, 3.05 
(±2.44)×108 and 4.31 (±0.90)×108 copies/g dry soil, respectively. Moreover, the PPB in the 
upmost soil layer (0–1 cm) were significantly more than those in the 1–2 cm and 2–3 cm soil 
layers. Fe2+ explained 81.5% variations in the absolute abundance of BAC, GEO and PPB. 
[Conclusion] The potential community of FeRB and AnPB and the abundance of GEO and 
PPB varied between different soil types. Overall, Fe2+ played a key role in shaping the 
distribution pattern of FeRB and AnPB. 
Keywords: ferric reducing bacteria; anoxygenic phototrophic bacteria; paddy soil; the Yellow 
River beach 
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铁(Fe)是地壳中含量第四丰富的元素。Fe
的氧化还原耦合着碳(C)、氮(N)、硫(S)、磷(P)
等元素的转化，是地球生物化学循环重要的驱

动力 [1-2]。土壤和沉积环境中有大量的代谢铁

(Fe) 微生物 [3] ，主要包括铁还原细菌 [ferric 
reducing bacteria ， FeRB ， 如 希 瓦 氏 菌 属

(Shewanella) 、 地 杆 菌 属 (Geobacter) 等 ， 占

2.8%] 、 光 合 铁 氧 化 菌 (photoferrotrophic 
bacteria，PFeOB，占 0.2%)、微需氧铁氧化菌

(占 0.1%)及硝酸盐依赖铁氧化菌(占 0.3%)[4]，这

可能得益于环境中持续进行的铁氧化还原过

程。不产氧光合细菌 (anoxygenic phototrophic 
bacteria, AnPB)为进行光合作用不产生氧气的微

生物的总称，其中 PFeOB 为 AnPB 中能利用光

能氧化二价铁(Fe2+)还原无机二氧化碳(CO2)的
类群。稻田土中 FeRB、AnPB 种类多样、数量

丰富[5-8]，但有关稻田土中 FeRB、AnPB 菌群组

成相关性、丰度和主要环境影响因子的研究还

有待完善。 
根据能量来源的不同，FeRB 有呼吸型和发

酵型两类。呼吸型 FeRB，如地杆菌属(Geobacter)
和厌氧粘细菌属(Anaeromyxobacter)，能够通过

还原三价铁(Fe3+)从有机质或 H2 氧化中获取能

量；发酵型 FeRB，如芽孢杆菌属(Bacillus)和梭

菌属(Clostridium)，在厌氧环境下代谢有机物生

成有机酸或 H2，并将少量电子传递给 Fe3+使其

还原和获得能量。Geobacter 是土壤、河流底

泥、入海口沉积物等各种厌氧环境中的优势微

生物种群，是 早发现的能够氧化有机物同时

利用 Fe3+作为唯一电子受体介导 Fe 异化还原的

FeRB[9]。FeRB 在土壤有机质的转化 [10-11]、有

机氯污染脱氯[12]等过程中发挥着重要作用。近

年 来 ， 学 者 们 还 发 现 以 Geobacter 、

Anaeromyxobacter 和 酸 微 菌 科 细 菌

(Acidimicrobiaceae sp. A6)为代表的 FeRB 还能够

利用无机铵盐(NH4
+)作为电子供体还原 Fe3+为

Fe2+，并生成氮气(N2)、硝酸盐态氮(NO3
–-N)、亚

硝酸盐态氮(NO2
–-N)中的一种或多 种[13]，该过

程被称为厌氧铁氨氧化(feammox)。研究报道，

稻田土中发生的 feammox反应以生成N2为主[14]，

但生境不同 feammox 反应生成的氮的种类也不

一样。 
土壤中含有种类丰富多样的AnPB。稻田土

干湿交替的环境适宜 AnPB 生存[15]。AnPB 在太

阳辐照作用下可以氧化 H2、Fe2+、硫化物、单

质硫等还原 CO2 自养生长。某些 AnPB 代谢方

式灵活多样，尤以紫色硫细菌(PSB)、紫色非硫

细菌 (PNSB)为主，二者统称为光合紫细菌

(PPB)。PPB 在环境中的有机质丰富时可以光合

异养生长，在有机质缺乏的环境中又可以营光

合自养生长，其中 PNSB 对氧气有一定的耐受

能力，在辐射光能到达的稻田土表层广布[16]。

光辐射作用下某些 AnPB 以 Fe2+为电子供体还原

CO2 或碳酸氢盐(HCO3
–)生长的代谢被称为光合

铁氧化(PFeOx)。PFeOx 过程所生成的 Fe3+可为

微生物异化还原。目前，已分离的 PFeOB 有

Rhodovulum iodosum[17] 、 Rhodopseudomonas 
palustris TIE-1[18] 、 Rhodobacter ferrooxidans 
SW2[19]和 Chlorobium ferrooxydans[20]，主要来

自于 PSB、PNSB和绿硫菌(GSB)。Ha等[21]观察

到江口突柄绿菌(Prosthecochloris aestaurii，属

GSB)与硫还原地杆菌(G. sulfurreducens)之间紧

密连接生长，且这种互营关系在多次传代培养

过程中稳定，显示了 AnPB 与 FeRB 的互营潜

力。Byrne 等[22]发现，R. palustris TIE-1 能利用

光能氧化纳米磁铁矿(Fe3O4)中 Fe2+，当与 G. 
Sulfurreducens 共培养时该反应可逆，表明高晶

形化的Fe3O4可同时充当电子供体和受体被微生

物利用。Berg 等[23]提出，PFeOB、微需氧铁氧

化菌、FeRB 的作用形成了低 Fe 湖泊水柱中活
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跃而隐秘的 Fe 循环。自然界中微生物异化 Fe 还

原和不产氧光合作用共存[24]，并可能通过 Fe 循

环耦联。学者们虽对 FeRB、AnPB 菌群进行

了一些研究，但对二者物种组成间的相关性

较少涉及，对影响它们的关键环境因子也不

清楚。 
河南省原阳县地处黄河中下游冲积平原，

是优质大米的重要产区。黄河滩地和稻田土的

土壤类型、理化因子水平不同，且都有周期性

干湿交替的特性，是解析 FeRB、AnPB 分布规

律的良好材料。本研究以沿黄流域(原阳段)黄河

滩地、稻田土为研究对象，通过利用 16S rRNA
基因高通量测序、实时荧光定量分析技术，结

合统计分析，揭示潜在 FeRB、AnPB 分布机

制，为理解沿黄流域土壤中 C、N、Fe 元素转化

过程提供理论支持。 

1  材料与方法 
1.1  研究区域及土壤样品的采集 

所有土壤样品取自河南省原阳县黄河滩区

(7°45′46″N， 118°58′40″E)附近，采集时间为   
2021 年 11 月。在黄河岸边泥沙冲击滩地采集  
3 个点(S1、S2 和 S3)，S1 距离地上河堤 200 m 
(有植被覆盖)，S2 距离地上河堤 50 m (偶有淤

泥)，S3 为地上河堤边缘(受黄河水影响相对

大)。每采样点以 1 cm 为间隔采集 3 个分层样，

以 S1 为例，分别记为 S1_1、S1_2、S1_3。在

黄河滩区附近(5 km)稻田亦选取 3 个采样点

P1、P2、P3，按上述方法取分层土样，另选取

P2 田块旁干涸稻田排水沟渠(D1)和毗邻的稻田

改作藕塘(D2，一年龄)采集表层 1 cm 土样。共

获得 20 个土样，其中表层土样品 8 个。对所有

土样中的总细菌 (BAC)、地 (热 )杆菌 (GEO)、
PPB 用实时荧光定量法定量。对 8 个表土样品

通过测定 16S rRNA基因序列进行微生物多样性

分析，所得序列号上传至国家微生物科学数据

中心(https://nmdc.cn/)，登录号 NMDC40024174− 
NMDC40024181。按照土样类型、采集位置分

为 2 组，即稻田相关土壤(记为 Paddy)和河滩

地土壤(记为 Sand)。所有土壤样品采集后放入

无菌密封袋中运回实验室分析，不能立即分

析的按监测方法需要分别存储在 4 ℃与–80 ℃
备用。 

1.2  土壤理化性质的测定 
土壤中 Fe2+、NH4

+-N和 NO3
–-N的测定采用

新鲜土样，总铁(FeT)、总有机碳(TOC)和 pH 值

的测定采用风干土样。土壤 pH 值采用电极电位

法(水土比 2.5：1)测定。土壤含水率(WC)用干

燥法称重测定。土壤中 FeT、Fe2+含量采用邻菲

罗啉比色法测定[25]。土壤中 TOC 的测定采用湿

式 重 铬 酸 钾 分 光 光 度 法 测 定 [26] 。 土 壤 中

NH4
+-N、NO3

–-N 的测定采用 2 mol/L KCl 溶液

浸提，其中NH4
+-N采用靛酚蓝比色法，NO3

–-N
采用紫外分光光度法。 

1.3  铁还原菌、不产氧光合细菌群落组成 
本研究利用 Illumina MiSeq PE300 平台(上

海美吉生物医药科技有限公司)对土壤中潜在

FeRB、AnPB 的群落组成进行分析，所用引物

为细菌 16S rRNA 基因 V3–V4 区的 338F 
(5'-ACTCCTACGGGAGGCAGCAG-3') 和 806R 
(5'-GGACTACHVGGGTWTCTAAT-3')[27]。测序

完成后，从细菌高通量测序结果中筛选出已知

的 FeRB、AnPB 序列，进行重分析。根据

E.Z.N.A. Soil DNA Kit (Omega Bio-tek)说明书抽

提微生物总 DNA，使用 NanoDrop 2000 测定

DNA 浓度和纯度。使用 1%琼脂糖凝胶电泳检

测 DNA 的提取质量。利用 AxyPrep DNA Gel 
Extraction Kit (Axygen Biosciences)进行回收产

物 纯 化 ， 2% 琼 脂 糖 凝 胶 电 泳 检 测 ， 并 用

Quantus Fluorometer (Promega)对回收产物进行
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检测、定量。使用 NEXTFLEX Rapid DNA-Seq 
Kit 进行建库。利用 Illumina MiSeq PE300 平台

进行测序。使用 Fastq 软件对原始测序序列进行

质控，使用 Flash 软件进行拼接。使用 QIIme2 
(v2020.2)软件，利用 DADA2 算法对序列进行

ASV 聚类并剔除嵌合体。基于 Silva 16S rRNA
数据库(v138)，利用 RDP classifier 贝叶斯算法

对 ASV 代表序列进行物种分类学注释，置信度

阈值为 0.7，得到物种分类学注释结果。 

1.4  铁还原菌、不产氧光合细菌的荧光定量 
将纯化、质检后的 DNA 样本与大肠杆菌

pMD18-T 载体连接，进行蓝白斑筛选。构建好

的质粒经测序鉴定无误后用紫外分光光度计

(NanoDrop 2000)测定质粒 OD260 值，通过公式

换算成拷贝数。10 倍梯度稀释构建好的各质

粒，分别选取总细菌(BAC) 16S rRNA 基因(引
物 338F/806R)标准品的 10−2−10−7 稀释液，

Geobacteraceae、Geothermobacteraceae 16S rRNA
基因[引物 Geo.564F (5'-AAGCGTTGTTCGGA 
WTTAT-3')/Geo.840R (5'-GGCACTGCAGGGGT 
CAATA-3')[28]]的 10−4_10−8 稀释液，PPB 光合反

应中心 M 亚基基因[引物 pufM.557F (5'-CGCAC 
CTGGACTGGAC-3')/pufM.750R (5'-CCCATGG 
TCCAGCGCCAGAA-3')[29]]标准品的 10−1_10−8

稀释液用于制备标准曲线。 

1.5  数据处理与统计 
采用 Excel 2010 计算各试验原始数据的均

值、标准差。利用Origin 8进行绘图。用R语言

Psych 数据包绘制相关性热图，其中对土壤基础

理化指标与 BAC、PPB、GEO 拷贝数作 Pearson
相关性分析，对 FeRB、AnPB 菌群各组成物种

之间及 FeRB、AnPB 菌群各组成与环境因子的

相关性作 Spearman 相关性分析。对 FeRB、

AnPB群落结构，BAC、PPB、GEO拷贝数与环

境变量的关系采用 Canoco 5 软件进行冗余分析

(redundancy analysis, RDA)。 

2  结果与分析 
2.1  沿黄流域土壤主要理化性质 

对比黄河滩地和稻田土发现，除 WC 
(P=0.833)外，二者的其他土壤理化因子之间均呈

极显著差异 (P<0.001)。具体为，稻田土中的

Fe2+、FeT、NH4
+-N、NO3

–-N、TOC 含量均高于黄

河滩地，但 pH 值小于黄河滩地(表 1)。对于分层

土样，除 NH4
+-N (P<0.05)外，0–1 cm、1–2 cm 和

2–3 cm 土层间的其他理化因子均无显著性差异

(P>0.308)，这主要是所采集的样品都相对位于土

壤浅表层，土壤性质相对均匀。 
 

 
表 1  黄河滩地、稻田土理化性质 
Table 1  Soil physicochemical properties of the Yellow River beach and paddy soil 
Soil type Sample sites pH WC (%) Fe2+ (mg/g) FeT (mg/g) NH4

+-N (g/g) NO3
–-N (g/g) TOC (mg/g) 

Sand S1 8.63±0.38 33.72±21.89 0.14±0.10 0.81±0.25 2.04±1.74 1.13±1.05 5.49±4.58 
S2 8.53±0.10 28.10±1.92 0.37±0.03 0.94±0.14 2.79±3.21 1.21±2.10 3.83±0.33 
S3 8.80±0.17 22.09±4.10 0.25±0.01 0.76±0.06 0.65±0.64 ND 2.65±0.55 

Paddy P1 7.95±0.04 45.25±12.52 0.57±0.12 2.56±0.51 8.89±2.58 26.09±9.08 22.10±1.69 
P2 7.98±0.11 16.73±0.17 0.63±0.04 1.90±0.16 14.66±9.60 23.72±6.82 16.60±0.22 
P3 8.01±0.07 19.93±0.99 0.67±0.05 2.14±0.02 13.19±5.23 10.64±0.89 16.79±0.26 
D1 7.76 39.64 0.939 2.37 22.05 1.41 16.96 
D2 7.85 36.34 0.74 2.04 22.00 1.04 17.50 

ND: Not detected. Values for S1 to P3 are mean±standard deviation of three vertical soils, depth 0–3 cm. D1, D2 are measured 
value of surface layer of 0–1 cm. 
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2.2  沿黄流域土壤铁还原菌、不产氧光合细

菌组成 
2.2.1  FeRB、AnPB 主要组成物种 

选取相对丰度较多的前二十属，在科(属)

上对 FeRB 进行群落组成分析，结果如图 1A 所

示。8 个土样中优势 FeRB 在科 (属 )水平是

Hydrogenophilaceae (Thiobacillus)、Bacillaceae 
(Bacillus)、Clostridiaceae (主要是 Clostridium_ 

 

 
图 1  科(属)水平潜在 FeRB (A)、AnPB (B)菌群组成 
Figure 1  Potential FeRB (A) and AnPB (B) at family (genus) level. 
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sensu_stricto_1 、 Clostridium_sensu_stricto_8 、

Clostridium_sensu_stricto_10、Clostridium_sensu_ 
stricto_13 属 ， 占 86.87%) 、 Geobacteraceae 
(Geobacter、norank_f_Geobacteraceae 属)；稻田

土中优势 FeRB 还包括 Anaeromyxobacteraceae 
(Anaeromyxobacter) 、 Geothermobacteraceae 
(Geothermobacter) ； 黄 河 滩 地 还 包 括

Pseudomonadaceae (Pseudomonas) 、

Comamonadaceae (Rhodoferax) 、

Desulfuromonadaceae (Desulfuromonas)。AnPB
菌群共有 8 属，分属 8 个科，结果如图 1B 所

示。Rhodobactereace (Rhodobacter)是所有土样

中的优势 AnPB；稻田土中优势 AnPB 还包括

Chloroflexaceae (Chloronema)、Acetobacteraceae 
(Roseomonas)；黄河滩地还包括 Comamonadaceae 
(Rhodoferax)、Sphingomonadaceae (Erythrobacter)，
可能是河滩砂质土壤具有更佳的透气性和相对高

的氧气含量，更适宜它们生长。黄河滩地 S1_1 表

面覆盖一薄层生物膜，含水率高(58.83%)，可能

形 成 了 适 宜 Chloronema 的 微 环 境 ， 使 得

Chloronema 在 S1_1 点成为绝对优势 AnPB。 
2.2.2  FeRB、AnPB 组成物种的相关性 

FeRB、AnPB 群落组成物种间相关性采用

Spearman 秩相关性分析法检验，结果如图 2 所

示。AnPB 中 Chloroflexaceae 与 FeRB 中的

Rhodobacteraceae 显著负相关 (P<0.05) ，但与

Geobacteraeace 极显著正相关(P<0.01)；AnPB 中

Rhodobacteraceae 与 FeRB 中的 Comamonadaceae 
(P=0.039) 、Paenibacillaceae (P=0.039) 显著正相

关，但与 Geobacteraeace、Bacillaceae 显著负相关

(P<0.05) 、 与 Clostridiaceae 极 显 著 负 相 关

(P<0.01)；AnPB 中 Sphingomonadaceae 与 FeRB 中

的 Hydrogenophilaceae、Clostridiaceae 显著负相关

(P<0.05)，与 Bacillaceae、Geothermobacteraeace 极

显著负相关(P<0.01)，但与 Desulfuromonadaceae、
Trueperaceae 极显著正相关 (P<0.01)；AnPB 中

Comamonadaceae 与 FeRB 中的 Geobacteraeace、
Hydrogenophilaceae 、 Clostridiaceae 、

Anaeromyxobacteraceae 显著负相关(P<0.05)，但与

Deinococcaceae 极显著正相关(P<0.01)。 

 
图 2  FeRB、AnPB 组成物种间的相关性 
Figure 2  Correlation between compositions of FeRB and AnPB. Solid line: FeRB; Dashed line: AnPB. 
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2.2.3  FeRB、AnPB 组成物种与土壤性质的相

关性 

如图 3A 所示，Hydrogenophilaceae 相对丰

度与 pH 极显著负相关(P<0.01)，与 Fe2+、FeT、

NH4
+-N 、 TOC 显 著 正 相 关 (P<0.05) ；

Pseudomonadaceae 相对丰度与 WC 显著负相关 

 

图 3  FeRB (A)、AnPB (B)与环境因子的相关性 
Figure 3  Correlation of community of FeRB (A) and AnPB (B) and environmental factors. 
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(P<0.01)；Geothermobacteraceae 相对丰度与 pH
显 著 负 相 关 (P<0.05) ， 与 Fe2+ 显 著 正 相 关

(P<0.05)；Anaeromyxobacteraceae 相对丰度与

pH 显著负相关(P<0.05)，与 FeT 显著正相关

(P<0.05)；Geobacteraceae 相对丰度与 NO3
–-N

显著正相关(P<0.05)；Deinococcaceae 相对丰度

与 pH 显著正相关(P<0.05)，与 TOC 显著负相关

(P<0.05)；Desulfuromonadaceae 相对丰度与 pH
显著正相关(P<0.05)，与 Fe2+、FeT、NH4

+-N、

TOC 显著负相关(P<0.05)；Desulfomicrobiaceae 相

对丰度与 pH 极显著负相关(P<0.01)，与 Fe2+、

NH4
+-N 显著正相关(P<0.01)，与 TOC 极显著正

相关(P=0.010)；Trueperaceae 相对丰度与 pH 显

著正相关 (P<0.05)，与 Fe2+极显著负相关 (P< 
0.01)，与 FeT、NH4

+-N、TOC 显著负相关(P< 
0.05) 。 综 上 所 述 ， 非 优 势 FeRB ， 如

Deinococcaceae 、 Desulfuromonadaceae 、

Desulfomicrobiaceae、Trueperaceae 在菌群中的

相对丰度往往与多种土壤理化因子相关；优势

FeRB (除 Hydrogenophilaceae 外)，如呼吸型

Geothermobacteraceae、Anaeromyxobacteraceae、
Geobacteraceae 和 发 酵 型 Bacillaceae 、

Clostridiaceae 的相对丰度主要与单一土壤理化

因子有关或甚至与土壤理化因子变化无关。 
如图 3B 所示，Rhodobacteraceae 相对丰度与

NO3
–-N 显著负相关(P<0.05)；Sphingomonadaceae

相对丰度与 pH 显著正相关(P<0.05)，与 Fe2+、

NH4
+-N 极显著负相关(P<0.01)，与 FeT、TOC 显

著负相关 (P<0.05)；Comamonadaceae 相对丰  
度与 pH 显著正相关(P<0.05)，与 TOC 显著负  
相关(P<0.05)；其他属 AnPB 相对丰度与土壤理

化因子无关。因此，除 Sphingomonadaceae、
Comamonadaceae 外，其他优势和非优势 AnPB 的

相对丰度与土壤理化因子无关，或仅受单一土壤

理化因子影响(如 Rhodobacteraceae)。 

2.2.4  RDA 分析  
前向选择结果显示 Fe2+、pH 对 FeRB 组成变

异的可解释度分别为 13.5%、65.7%，对 AnPB

组成变异的可解释度分别为 41.8%、42.8%，是

驱动沿黄流域土壤中 FeRB、AnPB 菌群结构差

异的 关键的 2 个环境因子。选取对物种组成变

异贡献位于前四的环境因子与潜在 FeRB、AnPB

进行 RDA 分析。pH、Fe2+、NO3
–-N、FeT 对 FeRB

组成变异的可解释度为 87.0%，其中 RDA1 可解

释 74.68% (图 4A)；pH、Fe2+、NH4
+-N、FeT 为影

响 AnPB 组成 重要的 4 个环境变量，它们可解

释的变异占 85.5%，其中 RDA1 可解释 80.33% 

(图 4B)，说明了 Fe、N 元素在塑造 FeRB、AnPB

菌群结构中的重要作用。 

2.3  沿黄流域土壤地(热)杆菌、光合紫细菌

分布 
2.3.1  地(热)杆菌、光合紫细菌丰度 

黄河滩地 BAC、GEO、PPB[以平均值(±标

准差)表示]为 2.52 (±3.43)×109、5.21 (±7.58)×107、

2.9 (±3.70)×107 copies/g 干土，稻田土中三者依

次为 3.82 (±1.29)×1010、3.05 (±2.44)×108、4.31 

(±0.90)×108 copies/g 干土(图 5A)。在黄河滩地、

稻田土中 GEO 相对丰度(GEO%)分别为 1.40 

(±1.96)%、0.74 (±0.37)%，PPB 相对丰度(PPB%)

分别为 1.40 (±0.51)%、1.26 (±0.49)% (图 5B)。

SPSS 统计结果显示，BAC、GEO、PPB 拷贝数

在稻田土中极显著高于黄河滩地(P<0.01)，而

GEO%、PPB%在 2 种类型土壤中无显著性差异。

垂直分布上，0–1 cm 土层中 PPB 数量为 3.62 

(±2.67)×108 copies/g 干土，显著高于 1–2 cm 土

层的 8.21 (±8.83)×107 copies/g 干土(P<0.05)和

2–3 cm 土层的 7.19 (±7.48)×107 copies/g 干土

(P<0.05)，但 1–2 cm、2–3 cm 土层间无显著性  

差异。 
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图 4  FeRB (A)、AnPB (B)与主要环境因子冗余分析 
Figure 4  Redundancy analysis of FeRB (A) and AnPB (B) and main environmental factors. 

 

 
 

图 5  总细菌、地(热)杆菌、光合紫细菌拷贝数(A)和相对丰度(B) 
Figure 5  Copies (A) and relative abundance (B) of BAC, GEO and PPB. 
 
2.3.2  地(热)杆菌、光合紫细菌与土壤理化因

子的相关性 
采用 Pearson 相关性分析方法检验 BAC、

GEO、PPB 丰度与土壤理化因子的相关性，结果

如图 6 所示。WC 与 BAC、GEO、PPB 及其他理

化因子均不相关。BAC、GEO、PPB 与 Fe2+、NH4
+-N

极显著正相关，与 pH 极显著负相关(P<0.01)，且

PPB 与 FeT、TOC 显著正相关(P<0.05)，GEO 与

FeT、NO3
–-N、TOC 极显著正相关(P<0.01)。上述

结果显示，GEO、PPB 丰度亦与 Fe、N 元素，尤

其是与 Fe2+、NH4
+-N、NO3

–-N 密切相关。 
2.3.3  RDA 分析  

由图 7 可知，稻田土表层 0–1 cm 样品与较

深的 1–2 cm、2–3 cm 土样差异较大，且表层稻

田土又以 D1、D2 与其他点位(P1_1、P1_2、P1_3)
差异大。RDA1 可解释的变异为 96.51%，其中 
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图 6  总细菌、地(热)杆菌、光合紫细菌拷贝数与

环境因子相关性 
Figure 6  Correlation of copies of BAC, GEO and 
PPB and environmental factors. *: P<0.05; **: 
P<0.01. 
 

Fe2+、NH4
+-N、pH 对 RDA1 的贡献 大，Fe2+、

NH4
+-N 与 RDA1 正相关，pH 与 RDA1 负相关。

Fe2+对 BAC、GEO、PPB 数量变异的解释度为

81.5%，可以认为是驱动 BAC、GEO、PPB 分布

的 关键因子。 
 

 
 

图 7  总细菌、地(热)杆菌、光合紫细菌拷贝数与

环境因子冗余分析 
Figure 7  Redundancy analysis of copies BAC, 
GEO and PPB and environmental factors. 

3  讨论 
3.1  沿黄流域土壤地(热)杆菌、光合紫细菌

分布 
FeRB、AnPB 是土壤和沉积环境中普遍共存

的功能微生物[3]。某些 AnPB 具有氧化 Fe2+还原

CO2 的功能[17-20]，可能与还原 Fe3+的 FeRB 通过

铁循环耦合[21-23]，影响土壤中 C、Fe、N 元素的

循环。为了解沿黄流域土壤中 FeRB、AnPB 分

布机制，本研究采集了黄河(原阳段)河滩地和周

边稻田土，分析了土壤中 FeRB、AnPB 菌群结

构以及代表性 GEO、PPB 丰度和驱动上述功能

菌分布的关键环境因子。 

黄河滩地和稻田土中优势 FeRB、AnPB 主

要 包 括 Hydrogenophilaceae (Thiobacillus) 、

Bacillaceae (Bacillus)、Clostridiaceae (Clostridium_ 
sensu_stricto_1 、 Clostridium_sensu_stricto_8 、

Clostridium_sensu_stricto_10、Clostridium_sensu_ 
stricto_13，占 86.87%)、Rhodobactereace (Rhodoba- 
cter) 、 Chloroflexaceae (Chloronema) 、

Acetobacteraceae (Roseomonas)。稻田土中 PPB、

GEO 丰度较河滩土高一个数量级，这主要是稻

田经过了农事活动肥力高，激发了多数异养微生

物生长繁殖。PPB 在土壤中的分布具有分层现

象，表现为表层 0–1 cm 土中数量高，这主要是

因为表层土中 PPB 能接受一定的太阳辐射可以

光合自养生长，1–3 cm 土层基本无光导致 PPB
生长受阻。GEO 在土壤中主要受 TOC 影响 为

显著，无明显分层，这与其氧化有机质还原 Fe3+

的异养代谢方式相符。Fe2+对 BAC、PPB、GEO
数量变异的解释度达 81.5%，是驱动三者在土壤

中分布多寡的 关键环境因子。NH4
+-N、Fe2+、

TOC 对表层稻田土的影响大，NO3
–-N 主要影响

深层稻田土，这可能是由土壤中 O2 分布状况的

差异导致的。在空气–土界面，土壤空隙中 O2
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含量高，生物和非微生物的氧化还原反应强烈进

行，耦合调控土壤中 C、N、Fe 等元素周转；较

深层土壤中，O2 传递受阻，厌氧微生物过程占

主导，NH4
+-N 被无氧氧化成 NO3

–-N。 

3.2  优势 FeRB、AnPB 与土壤元素转化 
水稻土中 Clostridium 和 Bacillus 在细菌群

落结构中占有重要地位[30]。一些 Clostridium 和

具有还原 Fe 的功能，如从始成土的稻田中分离

出的 3 株 Bacillus 菌株具有还原 Fe3+功能，有效

改善了石灰性土壤缺 Fe 状况[31]。有研究报道，

Clostridium、Bacillus、Geobacter 组成了 Fe 包被

水稻根系中的优势微生物，约占总 16S rRNA 物

种相对丰度的 65%[32]。本研究中 Bacillaceae、
Clostridiaceae 在黄河滩地、稻田土中的分布与

环境因子无关，但低 pH 值时，Bacillaceae、
Clostridiaceae 相对丰度较高，这可能是因为

Bacillaceae、Clostridiaceae 为发酵型 FeRB[33]，

它们本身代谢有机质产生有机酸和氢离子(H+)，
对低 pH 条件有较好的适应性。 

硫杆菌属(Thiobacillus)的许多种是土壤与

水 中 重 要 的 化 能 自 养 菌 。 Thiobacillus 
ferrooxidans 在厌氧条件下氧化 1 mol 单质 S 还

原 6 mol Fe3+生成 6 mol Fe2+、1 mol SO4
2–和少量

的 SO3
2–，有氧情况下 Fe2+被胞内 Fe 氧化酶立即

再氧化而检测不到 Fe2+生成[34]。T. ferrooxidans
还能通过 Fe 还原系统的硫氧化路径氧化硫代硫

酸盐[35]。硫自养反硝化微生物利用元素 S 作为

电子供体从水生环境中去除 NO3
–，主要是 T. 

denitrificans 起作用。溶解性有机质(DOM)作为

微生物光敏剂驱动 T. denitrificans 发生光电反硝

化反应[36]。T. denitrificans、G. sulfurreducens 共

培养体系中有机碳可以促进 S 的转化，驱动混合

营养体系中发生基于单质 S 的反硝化反应[37]。

本研究中，Hydrogenophilaceae (Thiobacillus)与
pH 极显著负相关(P<0.01)，与 Fe2+、FeT 正相关

(P<0.05) ， 说 明 T. ferrooxidans 可 能 是

Thiobacillus 中的优势种之一，偏酸性环境和高

含量 Fe2+会更适宜 T. ferrooxidans 生存。本研究

还发现， Hydrogenophilaceae (Thiobacillus) 与
NH4

+-N 显著正相关，代表性序列 ASV42 在

Thiobacillus 属的序列数 多，其在稻田土中序

列数为 128.4±51.9 [平均值(±标准差)]。对 ASV42
进行在线比对，结果显示其与环境样本中一反硝

化Thiobacillus (登录号MG801484.1)相似性大于

99%，说明 ASV42 可能为具有脱 N 功能的 T. 
denitrificans。推测 T. ferrooxidans、T. denitrificans
是本研究中 Hydrogenophilaceae (Thiobacillus)的
重要组成物种。 

Geobacter 是 早发现的 FeRB，是驱动元素

地球生物化学循环的重要微生物。稻田土也是

Geobacter 的重要生境之一。Geobacter 作为一种

重要的胞外呼吸 FeRB，能完成直接脱氯代谢，

降低有机氯污染物毒性，生物炭可发挥固态电子

穿梭体的功能加速还原脱氯[38]。淹水条件下，

微生物介导 Fe (III)还原会将吸附的 As (V)释放

到水中。研究表明生物炭提高了淹水稻田土中

Geobacter 、 Anaeromyxobacter 和 Clostridium    
3 种与 As、Fe 相关细菌丰度，促进了 As (V)、
Fe (III)还原，提高土壤溶液中 As(III)释放[39]。因

此，对 As (V)、有机氯复合污染稻田的修复应谨

慎 选 用 生 物 炭 。 本 研 究 中 Geobacteraceae 
(Geobacter)与NO3

–-N显著正相关，Fe2+与NH4
+-N

极显著正相关，说明黄河滩地和稻田土中发生了

以生成 NO3
–-N 为主要含氮产物的 feammox。

Clément 等[40] 早发现了湿地生物利用 Fe3+作为

电子受体生成 Fe2+同时氧化 NH4
+为 NO2

–。现已

证明，feammox 参与了稻田、湿地、沉积物等的

N 转化过程，产生的 N2 损失量约为输入总 N 的

3.1%–9.4%[28,41-42]。 
与其他 FeRB 相比，Rhodobacter 在黄河滩
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地中相对占比更大，在稻田土(除 D1)中占比相

对小，且随着河滩土 TOC 的减少其在总 FeRB
菌群中的占比增多。这可能是因为河滩土中有机

质 含 量 少 ， 限 制 了 其 他 FeRB 增 殖 ， 而

Rhodobactereace (Rhodobacter)在环境中有机质

含量不足时可利用无机碳源满足自身生长需要，

逐 渐 在 FeRB 中 成 为 主 导 。 研 究 发 现 ，

Rhodobacter 是沉积物中一种关键的好氧反硝化

类群[43]，其可以 NO3
–-N 为电子受体，有机碳源

为电子供体光合异养生长。汪银龙等[44]发现，

Rhodobacter是汾河下游水体中 nir S型反硝化细

菌群落的三个主导菌属之一，某些采样点相对丰

度高于 98%，与 NO3
–-N 负相关，与 NH4

+-N 正

相关。活性污泥池中以氧化亚氮(N2O)输出的 N
占输入 NH4

+-N 的 0.001%–0.280%，所释放的

N2O 主要与 Nitrotoga、Candidatus Microthrix、
Rhodobacter 丰度相关，它们得益于污泥池中较

高的 NO3
–-N 和 DO[45]。本研究中 Rhodobacter

与 NO3
–-N 显著负相关，与上述研究一致，说明

黄河滩地、稻田土中 Rhodobacter 属也具有反硝

化脱 N 潜力。Richardson 等[46]发现细胞色素 c、
b 可能参与转移电子到 Rhodobacter capsulatus

周质 NO3
–还原酶，且硝酸盐+丁酸盐组合较硝酸

盐+苹果酸盐组合显著提高 R. capsulatus 硝酸盐

还原速率达 5 倍以上。本研究中具有 feammox
功 能 的 FeRB 与 反 硝 化 Rhodobacter 、 T. 
denitrogen 通过 NO3

–的生成和利用耦合协同维

持土壤 N 素循环。 
本研究中沿黄流域黄河滩地、稻田土中与氧

化 NH4
+相关的亚硝化单胞菌属(Nitrosomonas)共

69 条序列 (稻田土共 62 条 )，主要参与氧化

NH4
+-N 为 NO2

–-N ， 分 属 亚 硝 酸 盐 细 菌

(Nitrospira、Candidatus Nitrotoga)的序列共计

480 条(稻田土 294 条)，主要参与氧化 NO2
–-N

为 NO3
–-N 。 本 研 究 中 Geobacter 、

Anaeromyxobacter 可氧化 NH4
+-N 提供 NO2

–-N、

NO3
–-N，但它们较反硝化类群的 Rhodobacter、

Thiobacillus 丰度低。鉴于此，认为所调查区域

NH4
+-N 向 NO2

–-N 转化可能是硝化反硝化的限

速步骤，一定程度上解释了 Hydrogenophilaceae 
(Thiobacillus)与 NH4

+-N 的正相关关系。综上所

述，黄河滩地、稻田土中潜在 FeRB、AnPB 与

土壤 C、Fe、N、S 元素循环可能存在如下作用

机制(图 8)。 
 

 
 

图 8  优势 FeRB、AnPB 与土壤元素转化的潜在作用机制 
Figure 8  Potential microbial mechanism of soil element transformation mediated by dominant FeRB and 
AnPB. Norg: Organic nitrogen; Corg: Organic carbon. 
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4  总结 
本研究解析了沿黄流域 (原阳段 )土壤中

FeRB、AnPB 分布特征。研究结果发现，土壤类

型不同潜在 FeRB、AnPB 物种组成、数量不同。

Hydrogenophilaceae (Thiobacillus)、Bacillaceae 
(Bacillus)在稻田土和黄河滩地 2 种类型土壤中

普 遍 存 在 且 丰 度 高 。 此 外 ， 稻 田 土 中

Anaeromyxobacteraceae (Anaeromyxobacter) 、

Geothermobacteraceae (Geothermobacter) 、

Acetobacteraceae (Roseomonas)、Chloroflexaceae 
(Chloronema) 相 对 丰 度 高 ， 黄 河 滩 地

Rhodobactereace (Rhodobacter)、Pseudomonadaceae 
(Pseudomonas)、Comamonadaceae (Rhodoferax)、
Desulfuromonadaceae (Desulfuromonas)相对丰度

高。相关分析显示，某些 AnPB、FeRB 物种间

的相对丰度呈负相关。荧光定量结果显示，肥力

高的稻田土中 GEO、PPB 丰度显著高于黄河滩

地，具光合作用的 PPB 在表层土中数量更高。

pH、Fe2+、NH4
+-N、NO3

–-N 是直接或间接影响

沿黄流域(原阳段)土壤中 FeRB、AnPB 菌群结

构、丰度的重要环境因子，其中 Fe2+是驱动FeRB、

AnPB 组成、数量分布的关键环境因子。

Rhodobacter、Thiobacillus、Bacillus、Geobacter、

Anaeromyxobacter 物种间通过直接或间接作用

介导土壤 C、N、Fe 元素循环。本研究揭示了沿

黄流域不同土壤类型中 FeRB、AnPB 菌群结构

和主要影响因子，对理解土壤元素耦合循环机制

提供理论支持。 
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