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摘  要：全程氨氧化细菌(complete ammonia oxidizers，Comammox)的发现根本改变了学术界对硝化过程的认识，但其地理分异规律

及对氮转化过程的贡献仍不清楚。本研究选择长江口崇明东滩不同围垦年限(0、27、51、86 a)稻田表层耕作土壤，采用好氧培养试

验测定土壤硝化潜力；通过标靶功能基因 amoA 实时荧光定量硝化微生物的数量变异特征，包括全程氨氧化细菌(Comammox)、氨

氧化细菌(ammonia-oxidizing bacteria，AOB)和氨氧化古菌(ammonia-oxidizing archaea，AOA)。结果表明，与围垦 0 a 的自然滩涂湿

地相比，围垦 27、51、86 a 的水稻土净硝化速率从 N 2.24 mg/(kg·d)分别增加至 N 19.3、11.6 和 11.4 mg/(kg·d)，增幅高达 5.1 倍~ 8.7

倍。AOA 的丰度与围垦年限显著正相关。自然滩涂湿地中 AOA 和 AOB 的数量分别为 0.34×107 copies/g 和 1.14×107 copies/g，围垦

86 a 后增幅最高可达 27.9 倍。自然滩涂湿地中 Comammox Clade A 和 Clade B 的 amoA 基因拷贝数高于围垦稻田土壤，且 Comammox 

Clade A 随着围垦年限增加其丰度显著增加。统计分析发现，AOB 与土壤硝化速率显著正相关，可能在围垦水稻土氨氧化过程中发

挥了重要作用；而 Comammox Clade A 和 Clade B 与土壤总有机碳(TOC)、铵含量(NH4
+)呈显著负相关关系，可能更适应于营养贫瘠

的滩涂自然湿地土壤。 
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Effect of Reclamation on Abundance of Comammox Microorganism in Chongming Wetland 
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Abstract: The discovery of comammox broadens our understanding of the nitrification process, but little is known about its 

natural geographical distribution and its contribution to nitrogen conversion process. In this study, the surface soils of the paddy 

fields with different reclamation years (0, 27, 51 and 86 a) were selected in the Chongming wetland of the Yangtze River estuary, 

soil nitrification rates and its influencing factors were determined by aerobic incubation, and the target functional gene amoA was 

analyzed by real-time fluorescent quantitative PCR to analyze the quantitative variation characteristics of Comammox, 

ammoxidox bacteria (AOB) and ammonia archaea (AOA). The results showed that the net nitrification rates of paddy soils with 

40, 75 and 120 a of reclamation were N 19.26, 11.63 and 11.43 mg/(kg·d), respectively, which were significantly 5.1-8.7 times 

higher than that of natural tidal wetland (P<0.05). The amoA gene copy number of soil ammonia archaea AOA was between 

0.34×107 and 9.95×107 copies/g, which increased significantly with the increase of reclamation year. The amoA gene copy number 

of soil ammonia bacteria AOB ranged from 1.14×107 to 8.43×107 copies/g, which was significantly positively correlated with soil 

nitrification rate (r = 0.96*, P<0.05), indicating that AOB might play a dominated role in nitrification process. The Comammox 

Clade A and Clade B copy number of the soils in the paddy fields (27, 51 and 86 a) were lower than that of tidal flat wetland soil 

(no reclamation), and Clade A increased significantly with the increase of the reclamation year. Comammox Clade A/Clade B was 
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significantly negatively correlated with soil total organic carbon (TOC) and ammonium content (NH4
+), indicating that the 

ammonia-oxidizing microbes (Clade A, Clade B) are more suitable for nutritional infertility. In summary, Comammox bacteria is 

widely present in the coastal wetland soils of the Yangtze River estuary, which possibly may play an important role in nitrogen 

transformation process of tidal flat natural wetlands. 

Key words: Reclamation; Comammox; Ammonia oxidation 
 

氨氧化作用作为土壤氮素转化的关键过程之一, 

是硝化过程的限速步骤。一直以来，人们普遍认为硝

化作用由两类不同的化能自养型细菌：氨氧化细菌

(ammonia-oxidizing bacteria, AOB)和亚硝酸盐氧化细

菌(nitrite-oxidizing bacteria, NOB)完成的两步氮循环

过程[1-2]。2004 年，化能自养型氨氧化古菌(ammonia- 

oxidizing archaea, AOA)被发现，随后的许多研究表

明，这类微生物在土壤和水生系统的硝化过程中发挥

着重要作用，丰富了驱动好氧氨氧化过程的微生物类

型。从热力学和动力学角度来看，相比于经典分步硝

化，独立完成氨氧化和亚硝酸盐氧化的全程氨氧化过

程产生的能量更多，在产率较高而生长速率较低的条

件下具有更大优势[3-4]。2015 年，Daims 等[3]和 van 

Kessel 等[5]发现了硝化螺菌属(Nitrospira spp.)中有微

生物能全程完成硝化作用，即一步将氨氮转化为硝态

氮，这类微生物统称为全程氨氧化细菌 (complete 

ammonia oxidizers, Comammox)。该细菌的发现使人

们对氮循环过程有了一个全新的认识。通过分析宏基

因组学数据发现 Comammox 细菌与硝化螺旋菌属

Nitrospira spp.中其他微生物生境相似，广泛分布于土

壤、淡水湿地、地热温泉、污水处理厂和饮用水处理

系统中[3, 5-6]。然而，Comammox 在滨海湿地生态系

统中的分布特征和生态学重要性却鲜有报道。 

崇明东滩位于长江口崇明岛的最东端，是长江口

规模最大、发育最完善的河口型潮汐滩涂湿地。入海

径流携带的泥沙在河口附近沉积，塑造了广阔的潮滩

湿地。随着经济的发展，人类对土地的需求越来越迫

切，滩涂围垦改农田成为解决土地问题的有效途径。

一方面，围垦区的土壤来自于滩涂淤积的泥沙，土壤

发育时间相对较短，其土壤本底较为均一。另一方面，

围垦后的湿地不再受潮汐影响，与近海间的物质能量

交换基本消失，特别是水稻种植、翻耕、施肥等农业

管理措施，使围垦区生境发生显著变化，形成了独特

的湿地类型：围垦区稻田湿地，特别是大量的农业活

性氮进入稻田生态系统后，使其成为氮循环的热区。

因此，开展滨海河口湿地土壤氨氧化过程及其相关功

能微生物的研究，有助于深入认识围垦造田和农业氮

输入对氮关键转化过程的作用机理，具有重要的理论

意义与科学价值。 

基于此，本文以典型滨海河口湿地——崇明东滩

为研究区，采用空间代替时间的研究方法，研究围垦

造田条件下滨海湿地土壤的好氧氨氧化过程，探讨其

空间变异特征及主要影响因素；通过微生物分子生物

学研究方法，分析湿地土壤中全程氨氧化微生物

(Clade A 和 Clade B)和经典氨氧化微生物(AOA 和 

AOB)的丰度变化，评估这些微生物功能基因 amoA 

的生态位分化及其对硝化作用的相对贡献，以期为长

江口湿地环境保护与生态治理提供重要的参考依据。 

1  材料和方法 

1.1  土壤样品采集 

采样地点为上海市崇明岛(121°09′ ~ 121°54′E，

31°27′ ~ 31°51′N)，属于典型的亚热带季风气候，终年温

热，降水充沛，年均温 15.3 ℃，年降水量 1 003.7 mm[7]。

本研究选取东滩湿地保护区滩涂土壤为围垦 0 a 土

壤作为对照，其他 3 个水稻土的围垦年限分别为

27、51、86 a。围垦植稻不同年限的实验样点根据

Cui 等[8]的参考文献选取。为了使采样点能更准确反

映不同的土壤发育年限，更具代表性，在每个样区

内以 S 形设置 6 个采样点，各采样点间距约为 10 ~ 

15 m，用土钻取表层 0 ~ 20 cm 鲜土，并将该 6 个采

样点的土壤均匀混合为 1 个混合样本，于保温箱加冰

袋保存运回实验室冷冻保存备用。 

1.2  土壤理化性质测定 

土壤理化性质的分析测定主要参考《土壤农业化

学分析方法》[9]。土壤全氮含量采用半微量凯氏定量

法测定。土壤总有机碳采用浓硫酸-重铬酸钾消煮，

硫酸亚铁滴定法测定。土壤 NH4
+-N 和 NO3

--N 用 2 

mol/L KCl 溶液浸提后，采用 AA3 流动分析仪测定；

亚硝态氮采用重氮反应-比色法测定。土壤 pH 采用水

土比为 2.5︰1 提取水溶液后，用数字酸度计(PHSJ- 

6L，上海仪电科学仪器股份有限公司)测定；土壤电

导率用电导法测定，采用水土为 5︰1 提取水溶液后

用电导率仪(DDSJ-319L，上海仪电科学仪器股份有

限公司)测定。 

硝化速率的测定采用好气培养法[10]，取沉积物
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土样 10 g(干基)，加 15 ml 去离子水，将土样分散均

匀，形成悬浊液。称取总重量并记录。25 ℃ 避光预

培养 7 d 以便激活土壤微生物。预培养结束后，将每

个土样分为两组：第一组的 3 个锥形瓶，直接测定

其中的 NO3
--N含量(t = 0)。第二组的 6个锥形瓶中，

用移液枪加入 (NH4)2SO4 溶液使 N 最终浓度达到

200 mg/L，再根据重量法补加去离子水，使之去离

子水总量为 20 ml。然后在恒温培养箱中 25 ℃ 避光

培养 7 d 后，取出锥形瓶，测定其中的 NO3
--N 含量

(t = 7)。 

硝化速率的计算公式为： 

3 3 0[(NO ) (NO ) ] /( 0)t tN t t     

式中：N 为硝化速率(N, mg/(kg·d))；(NO3
-)t 和 (NO3

-)t0 

分别为 7 d 和 0 d 时 NO3
--N 含量。 

1.3  土壤 DNA 提取 

利用 Fast DNA Spin kit for soil 提取试剂盒 (MP 

Biomedicals, USA) 提取土壤样品中的总 DNA，取 0.5 

g 土壤样品，按试剂盒提供的试剂和步骤提取 DNA，

FastPrep®FP120 细胞破碎仪以速度 6 m/s，时间 40 

s 进行细胞破碎。取部分 DNA 提取液用分光光度计

(NanoDrop -1000 UV-Vis)测定 DNA 浓度和纯度

( OD260 /OD280 和 OD260 /OD230)。土壤 DNA 保存

于 -80 ℃ 冰箱待用。 

1.4  实时荧光定量 PCR 

在 C1000TM Real-Time System 扩增仪上进行实

时荧光定量 PCR 扩增。测定氨氧化古菌(AOA)、氨

氧 化细菌 (AOB) 和 全程氨 氧化细 菌 (Comammox 

Clade A与总 Comammox)的 amoA基因拷贝数。AOB、

AOA、总 Comammox 和 Comammox Clade A 的 amoA

基因定量 PCR 所用扩增引物和扩增条件见表 1[6,11-14]。

反应体系均为 20 μl，包括 DNA 样品 1 μl、Taq DNA

聚合酶 10 μl、前后引物各 0.5 μl、无菌水 8 μl。 

表 1  AOA, AOB, Comammox Clade A 和总 Comammox 的 amoA 基因引物序列及其扩增条件 
Table 1  Primers for AOA, AOB, Comammox Clade A and total Comammox amoA genes 

基因 引物序列(5’-3’) 片段长度 定量 PCR 反应程序 

Arch-amoAF(STAATGGTCTGGCTTAGACG) AOA amoA gene 

Arch-amoAR(GCGGCCATCCATCTGTATGT) 

635 bp 95 ℃，1.5 min；40×(95 ℃，30 s；

55 ℃，45 s；72 ℃，45 s) 

amoA-1F (GGGGTTTCTACTGGTGGT) AOB amoA gene 

amoA-2R(CCCCTCKGSAAAGCCTTCTTC) 

491 bp 95 ℃，3.0 min；38×(95 ℃，30 s；

60 ℃，1.5 min) 

COM-AF (TGCGGIGACTGGGAYTTC) Comammox Clade A 
amoA gene 

COM-AR (AGATCATAGTGCTRTGICC) 

514 bp 95 ℃，5.0 min；35×(94 ℃，30 s；

54 ℃，40 s；72 ℃，40 s) 

comamoAAF(AGGNGAYTGGGAYTTCTGG ) 总 Comammox 

amoA gene comamoASR(CCGVACATACATRAAGCCCAT) 

436 bp 95 ℃，15.0 min；40×(95 ℃，30 s；

58 ℃，30 s；72 ℃，45 s) 

 
提取 AOA、AOB、Comammox Clade A 和总

Comammox 的 amoA 基因的重组质粒，并通过测序验

证，再用分光光度计( NanoDrop ND-1000 UV-Vis)测

定质粒浓度，并用无菌水将质粒稀释 6 ~ 8 个梯度，

用于制作定量 PCR 的标准曲线，根据标准曲线计算

出目的基因的拷贝数。Comammox Clade B amoA 基

因的拷贝数为总 Comammox 与 Comammox Clade A

的差值。 

1.5  数据统计分析 

用 IBM Statistics SPSS 16.0 软件进行统计分析，

通过单因素方差分析(one-way ANOVA)和 Pearson 分

析土壤理化性质、氨氧化微生物丰度的差异性以及相

关性检验，显著性水平 α = 0.05。 

2  结果与分析 

2.1  不同围垦年限湿地土壤的理化性质变化特征 

崇明岛湿地不同围垦年限土壤理化性质如表 2

所示。长期植稻显著提升了水稻土无机氮含量，降低

了硫酸盐含量。围垦稻田土壤 NO3
- 含量为 11.79 ~ 

18.67 mg/kg，是未围垦滩涂湿地土壤的 1.8 倍 ~ 2.9

倍；围垦稻田土壤 NH4
+含量为 14.48 ~ 23.37 mg/kg，

比未围垦滩涂湿地土壤高出 1.1 倍 ~ 2.7 倍；且围垦

51 a稻田土壤的 NH4
+ 和 NO3

- 含量均显著高于其他 3

个采样点。土壤 NO2
- 含量在不同采样点之间没有显

著差异。土壤 SO4
2- 浓度与 EC 值的变化趋势一致，

也随着围垦年限增加而明显减小，且未围垦滩涂湿地

土壤显著高于围垦稻田。围垦稻田的土壤总有机碳

(TOC)介于 15.29 ~ 18.34 g/kg，显著高于未围垦的自

然滩涂湿地，且随围垦年限增加有显著增加的趋势。

土壤全氮(TN)含量介于 0.84 ~ 1.12 g/kg，4 个采样点

之间没有显著差异。未围垦滩涂湿地土壤的 pH 为

7.86，显著高于围垦稻田。土壤电导率随着围垦年限

的增加显著减小，且未围垦滩涂湿地土壤的 EC 值是

围垦稻田的 3.2 倍 ~ 6.9 倍。 
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表 2  不同围垦年限土壤的理化性质 
Table 2  Physicochemical properties of soils with different reclamation years 

围垦年限(a) TOC(g/kg) TN(g/kg) NH4
+(mg/kg) NO3

-(mg/kg) NO2
-(mg/kg) pH EC (mS/cm) SO4

2-(mg/kg)

0 7.95 ± 0.46 c 0.86 ± 0.09 a 6.38 ± 3.53 c 6.39 ± 0.45 c 0.08 ± 0.01 a 7.86 ± 0.08 a 5.07 ± 0.15 a 797.40 ± 23.92 a

27 15.29 ± 0.06 b 1.00 ± 0.06 a 14.48 ± 5.59 b 11.79 ± 0.07 b 0.09 ± 0.01 a 7.38 ± 0.11 b 1.59 ± 0.03 b 299.91 ± 35.43 b

51 16.89 ± 0.42 ab 0.84 ± 0.03 a 23.37 ± 2.37 a 18.67 ± 6.59 a 0.09 ± 0.01 a 7.32 ± 0.06 b 1.31 ± 0.04 b 226.03 ± 20.55 c

86 18.34 ± 0.22 a 1.12 ± 0.04 a 16.25 ± 0.09 b 14.11 ± 0.55 b 0.06 ± 0.01 a 7.25 ± 0.07 b 0.74 ± 0.04 c 196.07 ± 18.64 c

注：同一列数据小写字母不同表示不同围垦年限处理间差异达 P < 0.05 显著水平，下表同。 

 
2.2  不同围垦年限湿地土壤的硝化速率 

如图 1 所示，围垦 0 a 的自然滩涂湿地硝化速率

最低，仅为 N 2.22 mg/(kg·d)，围垦 27、51、86 a 后水

稻土硝化速率分别为 N 19.3、11.6 和 11.4 mg/(kg·d)，

增幅高达 8.7 倍、5.2 倍和 5.1 倍。其中，围垦 27 a

稻田土壤的硝化速率显著高于围垦 51 a 和 86 a 土壤，

分别高出 66% 和 67%。 

 

图 1  不同围垦年限土壤的硝化速率 
Fig. 1  Nitrification rates of soils with different reclamation years 

2.3  氨氧化细菌和古菌的丰度特征 

由图 2 可知，围垦 0、27、51、86 a 的土壤 AOA

的 amoA基因拷贝数(以每克干土计)分别为 0.34×107、

1.10×107、4.07×107、9.95×107 copies/g，随着围垦年

限增加而显著增大(P < 0.05)。围垦 27、51、86 a 的

稻田土壤 AOB 的 amoA 基因拷贝数(以每克干土计)

为 8.43×107、6.96×107、6.69×107 copies/g，分别是围

垦 0 a 滩涂湿地土壤的 7.4 倍、6.1 倍和 5.9 倍。相关

性分析发现，4 个采样点的 AOB amoA 基因拷贝数与

土壤硝化速率呈显著正相关(r = 0.96*)。 

2.4  全程氨氧化细菌的丰度特征 

近年来国外研究者发现了具备单独将 NH4
+ 氧

化为 NO3
- 的可纯培养细菌，均属于亚硝酸盐氧化细

菌中的硝化螺菌属，被称为全程氨氧化微生物。由图

3 可知，围垦 0、27、51、86 a 土壤的 Comammox Clade 

A 拷贝数分别为 1.04×107、0.14×107、0.64×107、

1.00×107 copies/g。其中，围垦稻田土壤的 Clade A 拷

贝数随着围垦年限增加而显著增大，但均低于围垦 0 

a 的滩涂湿地土壤。Comammox Clade B 在 4 个采样

点中的丰度特征与 Clade A 变化特征有所不同，其 

 

图 2  不同围垦年限湿地土壤 AOA 和 AOB amoA 功能基因拷贝数 
Fig. 2  Abundances of ammonia-oxidizing archaea (AOA) and ammonia-oxidizing bacteria (AOB) amoA genes in soils with 

different reclamation years 
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amoA 拷贝数分别为 5.73×106、1.78×106、0.48× 

106、2.04×106 copies/g；其中，围垦稻田土壤的

Clade B 拷贝数均显著低于围垦 0 a 的滩涂湿地

土壤。  

2.5  不同氨氧化微生物之间的丰度比值 

由表 3 可见，崇明岛围垦年限 0、27、51、86 a

的土壤中，不同氨氧化微生物之间的丰度比值 AOA/ 

AOB 介于 0.13 ~ 1.49，表明这两类微生物的 amoA 功

能基因拷贝数大致在一个数量级水平；Clade A/Clade 

B 介于 0.77 ~ 13.35，表明 Clade A 的 amoA 功能基因

与 Clade B 的变化范围较大；AOA、AOB 与 Clade A 

的 amoA 功能基因拷贝数的比值介于 0.33 ~ 61.43。

AOA、AOB 与 Clade B 的 amoA 功能基因拷贝数的

比值介于 0.60 ~ 146.18。 

 

图 3  不同围垦年限 Comammox amoA 功能基因拷贝数 
Fig. 3  Abundances of Comammox amoA genes in soils with different reclamation years   

表 3  不同氨氧化微生物的丰度比值 
Table 3  Abundance ratios of different ammonia oxidizing microbes 

围垦年限(a) AOA/AOB Clade A/Clade B AOA/Clade A AOB/Clade A AOA/Clade B AOB/Clade B 

0 0.30 ± 0.08 c 1.81 ± 0.23 c 0.33 ± 0.03 c 1.10 ± 0.01 c 0.60 ± 0.05 d 1.99 ± 0.21 c 

40 0.13 ± 0.04 d 0.77 ± 0.06 d 8.02 ± 0.91 a 61.43 ± 6.45 a 6.19 ± 0.75 c 47.40 ± 3.25 b 

75 0.59 ± 0.02 b 13.35 ± 3.45 a 6.41 ± 0.5 b 10.95 ± 1.15 b 85.59 ± 7.56 a 146.18 ± 18.55 a

120 1.49 ± 0.11 a 4.88 ± 0.57 b 9.97 ± 0.92 a 6.70 ± 0.75 b 48.70 ± 4.98 b 32.74 ± 3.86 b 

 

2.6  氨氧化微生物丰度与土壤理化性质的相关性 

对围垦 0、27、51、86 a 的湿地土壤理化性质与

氨氧化微生物丰度进行了相关性分析。由表 4 可见，

AOB amo A 基因拷贝数与 NH4
+、NO3

- 呈正相关，且

与 NO3
- 含量达显著水平；而 Clade A 和 Clade B 均

与 NH4
+、NO3

- 呈负相关，且与 NH4
+ 含量都达到显

著水平。推测全程氨氧化微生物(Clade A、Clade B)

更适应于营养贫瘠条件，而 AOB 可能在活性氮源充

足条件下主导硝化作用。TOC、NO2
-与 AOA、Clade 

A、Clade B 之间呈负相关关系，而与 AOB 呈正相关，

且 TOC 与 AOB、Clade A、Clade B 的相关性达到显著

水平。4 类氨氧化微生物的 amoA 基因拷贝数均与 pH

呈正相关，且与 AOA 的相关性显著。SO4
2-、EC 与 AOB

丰度呈显著负相关，与 Clade B 表现为显著正相关。 

表 4  氨氧化微生物丰度与土壤基本理化性质的相关性 
Table 4  Correlation between abundance of ammonia-oxidizing microbes and soil physicochemical properties 

 NH4
+ NO3

- NO2
- TOC TN pH SO4

2- EC 

AOA –0.322 0.543 –0.796* –0.070 –0.004 0.978* –0.651 –0.681 

AOB 0.440 0.823* 0.147 0.907* –0.672 0.329 –0.923* –0.919* 

Clade A –0.587* –0.346 –0.690 –0.931* 0.581 0.364 0.387 0.399 

Clade B –0.923* –0.979* –0.192 –0.795* 0.863* 0.923* 0.945* 0.918* 

注：* 表示相关性达 P < 0.05 显著水平。 
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3  讨论 

本试验以长江口崇明岛东滩湿地为对象来研究

典型氨氧化微生物(AOB、AOA)与全程氨氧化细菌

(Comammox)的分布及丰度特征，对了解长江口湿地

生态系统中硝化作用微生物分布及数量特征具有重

要意义。本研究中，不同围垦年限(0、27、51、86 a)

的湿地土壤中均检测到全程氨氧化细菌，证实了全程

氨氧化细菌存在于长江口崇明岛围垦稻田和自然滩

涂湿地中。国外研究者基于宏基因组数据库比对

amoA 功能基因，推测全程氨氧化细菌广泛存在于稻

田土壤[3,5]、湿地[3]、淡水生态系统、工程环境[6]等。

Wang 等 [2]发现不同地区自来水处理厂的样本中

Comammox amoA 丰度远高于 AOA 和 AOB 的 amoA

的丰度，达到 2 倍 ~ 5 倍。不同围垦年限的 AOA、

AOB 与全程氨氧化细菌(Clade A 或 Clade B)的 amoA

功能基因拷贝数的比值远远大于 1(表 4)，表明在此

生境中经典氨氧化微生物比全程氨氧化细菌在数量

上更具优势。本研究的采样区域为海陆交错带，其全

程氨氧化细菌两个分支 Clade A 与 Clade B 的 amoA

功能基因的检测结果，对于揭示长江入海河口区域中

是否存在全程氨氧化细菌可提供重要的参考数据。在

本研究中，Clade A amoA 基因拷贝数与 AOA、AOB

的数量级相同，均为 107 copies/g，且 Clade A 与 Clade 

B 比值范围为 0.8 ~ 13.4，说明在长江口围垦稻田湿

地 与 自 然 滩涂 湿 地 中 全程 氨 氧 化 细菌 主 要 以

Comammox Clade A 居多。万琪慧等[15]在紫色水稻土

中也检测到 Comammox Clade A 和 Clade B，且 Clade 

A/Clade B比值范围为 16 ~ 34，表明两个分支以 Clade 

A 为主，本试验结果与此一致。新近，国外研究者在

意大利农田土壤中检测到了两分支的 Comammox 丰

度值均高于 104 gene copies/ng(以 DNA 计)，其中

Comammox Clade A 的 amoA 基因拷贝数比 Comam-

mox Clade B 高出 2 ~ 3 个数量级[6]，暗示了这些生境

中 Comammox Clade A 在氮硝化过程中可能发挥着

重要的作用。 

通常认为，氮素含量丰富，且中性至碱性的土壤

有利于 AOB 生长繁殖，施加氮肥的稻田土壤往往以

AOB 起主导作用进行硝化过程。钟文辉等人[16]研究

发现长期施用氮肥提高氨氧化细菌数量可能是施氮

土壤硝化率和硝化势较高的原因之一。本试验中，相

关性分析发现 AOB 与土壤 TOC、NO3
-呈显著正相关；

随着围垦年限增加，硝化速率和 AOB 的 amoA 基因

拷贝数的变化趋势一致，两者呈显著正相关，表明

AOB 对氨氧化过程起主导作用。黄蓉等[17]在提高酸

性红壤的 pH 后，发现 AOB 提高 2 个数量级，而硝

化 速 率 也 显著 增 加 ， 本试 验 结 果 与此 一 致 。

Comammox 的 amoA 基因拷贝数均明显低于 AOB，

且与硝化速率呈显著负相关，暗示了 Comammox 对

硝化速率的相对贡献较小。两类全程氨氧化细菌即

Comammox Clade A 与 Comammox Clade B 有相似规

律，未开垦滩涂湿地的 amoA 基因拷贝数普遍高于围

垦稻田土壤，暗示这类微生物在滩涂自然湿地的氮转

化过程中可能起着重要的作用。 

大量的研究结果发现，AOA 比 AOB 对氨具有更

高的亲和力，因此当氨浓度很低时，AOA 对氨的竞

争远胜于 AOB。Martens 等[18]发现在海洋中的 AOA

可以通过调整细胞机制在低于 10 nmol/L 的底物浓度

环境中进行生长。最近的研究发现 Comammox 对氨

的亲和力大于 AOA。本研究中，Comammox 分支 A

和 B(Comammox Clade A 与 Comammox Clade B)的

amoA 基因拷贝数与 TOC、NH4
+ 浓度均呈显著负相

关(表 4)，推测在没有围垦的自然滩涂湿地中，TOC、

活性氮含量少的贫营养环境可能更有利于 Comam-

mox 的生长繁殖。 

综上所述，长江口湿地中检测到 Comammox 

amoA 基因，且与 AOA 和 AOB 共同生存，可能存在

对底物和碳源的竞争。如要精确计算三者对表观硝化

速率的相对贡献，需要进一步考察其 RNA 反转录、

蛋白质等代谢水平[19]，进一步从宏基因组、转录组、

蛋白质组、代谢组等方面探究其生理生化特性，从而

可以准确评估其实际对硝化作用的贡献率。 

4  结论 

1)本试验在 4 种围垦年限的稻田土壤中检测到

全程氨氧化细菌 (Comammox) amoA 基因，表明

Comammox 广泛分布在该围垦地区，且以分支 Clade 

A 为主。 

2)未开垦滩涂湿地中 Comammox Clade A 和

Clade B amoA 基因普遍高于围垦稻田土壤。 

3)半程氨氧化细菌(AOB)与硝化速率随围垦年

限的变化一致，可能对硝化速率贡献最大。 
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