
微生物学通报 May 20, 2020, 47(5): 1418−1429 
Microbiology China DOI: 10.13344/j.microbiol.china.190495 
tongbao@im.ac.cn  
http://journals.im.ac.cn/wswxtbcn  
 

                           

Foundation items: National Natural Science Foundation of China (41361053, 31660724); Natural Science Foundation of 
Inner Mongolia (2011MS0603, 2016MS0331, 2015MS0306); National College Students Innovation 
and Entrepreneurship Training Program (201810126043) 

*Corresponding authors: E-mail: YU Jing-Li: hot-yjl@163.com; Xininigen: nndxnng@163.com 
Received: 12-06-2019; Accepted: 13-01-2020; Published online: 21-02-2020 
基金项目：国家自然科学基金(41361053，31660724)；内蒙古自然科学基金(2011MS0603，2016MS0331，2015MS0306)；

国家级大学生创新创业训练计划(201810126043) 
*通信作者：E-mail：于景丽：hot-yjl@163.com；希尼尼根：nndxnng@163.com 
收稿日期：2019-06-12；接受日期：2020-01-13；网络首发日期：2020-02-21 

研究报告 

锡林河流域 Nitrospira 的生态位分化及环境驱动力 
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摘  要：【背景】硝化螺菌属(Nitrospira)驱动的全程及半程硝化过程在全球氮循环中发挥关键作用，

但关于锡林河流域 Nitrospira 的生态位分化和环境驱动力及其可能发挥的全程硝化功能尚不明晰。

【目的】阐明锡林河流域不同生境 Nitrospira 的生态位分化及环境驱动力，探究可能的全程硝化功

能。【方法】利用 16S rRNA 基因高通量测序及生物信息学分析研究不同生境沉积物及土壤 Nitrospira
类群的组成、丰度、生态位分化及其环境驱动力，并预测其全程硝化功能。【结果】共检测到 9 类

Nitrospira，其中 Nitrospira 1、2、4 主要分布在旱生环境，与沙粒、水分含量、pH 及氨氮间存在负

相关关系，与硝态氮、可溶性盐、总有机碳、全氮、全磷、粉粒和粘粒含量间存在正相关关系；Nitrospira 
5、6、7、8、9 主要分布在水生及湿生环境，与粉粒等存在负相关关系，与沙粒等存在正相关关系

(Nitrospira 9 与氨氮存在负相关除外)；Nitrospira 3 优先分布在河床中心水生环境，仅与沙粉粒含量

存在正相关关系，与其他环境因子存在负相关关系。【结论】锡林河流域 Nitrospira 类群有明显的生

态位分化和广泛的生境适应性。Nitrospira 1、2、4 最适于营养相对丰富的旱生环境；Nitrospira 5、
6、7、8、9 最适于相对寡营养的水生及湿生环境；Nitrospira 3 偏爱粉沙、自由水及低氨寡营养水生

环境。粉粒含量、可溶性盐和氨氮是导致 Nitrospira 类群生态位分化及空间分异的最主要环境驱动

力。推测 Nitrospira 3 很可能是驱动全程硝化的完全氨氧化菌(comammox)，而 Nitrospira 1、2、4、5、
6、7、8、9 是否为 Comammox 有待探究。 

关键词：锡林河流域，硝化螺菌属，生态位分化，环境驱动力，完全氨氧化菌 
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Abstract: [Background] Complete and incomplete nitrification driven by Nitrospira plays a key role in 
global nitrogen cycle, but little is known about the niche differentation of Nitrospira, and associated 
environmental driving forces for Nitrospira’s niche separation and as well as possible functions like 
complete nitrification driven by Nitrospira in Xilin river basin. [Objective] To reveal the niche 
differentiation of Nitrospira and associated environmental driving forces, and deciphering the possible 
functions like complete nitrification driven by Nitrospira. [Methods] Based on high throughput 
sequencing of 16S rRNA gene with bioinformatics analysis, the compositions and abundance of 
sediment/soil Nitrospira populations were analyzed. Meanwhile, their niche differentiation and associated 
environmental driving forces were characterized so as to predict their potential complete nitrification. 
[Results] Nine Nitrospira genera were detected, of which Nitrospira 1, 2 and 4 were dominated in xeric 
environment, which were negatively correlated with sand, water content, pH and ammonia nitrogen (AM) 
while positively correlated with nitrate nitrogen (NR), dissolved salt (DS), total organic carbon (TOC), 
total nitrogen (TN), total phosphorus (TP), silt and clay contents. In comparison, Nitrospira 5, 6, 7, 8 and 9 
were dominated in aquatic and hygric environments, positively correlated with sand content (except 
Nitrospira 9 negatively correlated with AM), etc. and negatively correlated with silt content, etc. 
Interestingly, Nitrospira 3 was preferentially distributed in the center of the river bed with aquatic 
environment, only positively correlated with sand and silt contents, but negatively correlated with the other 
environmental factors. [Conclusion] There was obvious niche differentiation of Nitrospira populations 
with a wide range of habitat adaptability in Xilin river basin. Nitrospira 1, 2 and 4 were most suitable to 
colonize xeric environment with relatively rich nutrients, positively driven by silt content, etc. Whereas 
Nitrospira 5, 6, 7, 8 and 9 were most suitable to inhabit relatively oligotrophic aquatic and hygric 
environments, positively driven by sand content, etc. Nitrospira 3 preferred silt, free water and low 
ammonia in oligotrophic aquatic environments, positively driven by only sand and silt contents. Briefly, 
silt content, dissolved salt (DS) and ammonia nitrogen (AM) were the main environmental driving forces 
for niche differentiation of Nitrospira groups. So i) Nitrospira 3 was presumed as probable comammox; ii) 
the other Nitrospira populations like 1, 2, 4, 5, 6, 7, 8 and 9 belong to comammox remains to be further 
discussed. 

Keywords: Xilin river basin, Nitrospira, Niche differentiation, Environmental driving forces, Comammox 

锡林河是内蒙古高原典型草原区重要的生态

功能单元和中国北方生态屏障[1]的生命线。近年

来，锡林河湿地萎缩及草原沙化问题日趋严重[2]。

微生物作为生物地球化学循环的发动机[3]，其菌

群组成、丰度及分布动态是生态系统结构及功能变

化的敏感预警者[4]。硝化螺菌属(Nitrospira)驱动的

半程硝化或亚硝酸盐氧化(incomplete nitrification 
or nitrite oxidization)[5-9] 及 全 程 硝 化 (complete 
nitrification)[10-18]是全球氮素生物地球化学循环的

重要组成部分。迄今，发现驱动全程硝化的微生物
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均为 Nitrospira 系统发育谱系 II[10-18]，包含 A 和 B
两个分支。驱动全程硝化的微生物被称为完全氨氧

化菌(complete ammonia oxidizer，comammox)[10-18]。

Nitrospira 类群广泛分布于水体[19-25]、湿地[19,24-26]、

陆地 [27-30]等环境。相当多的研究证实全程硝化

Nitrospira 适合于底物受限的寡营养和缺氧环

境 [12-25]。其中，低氨和高氨环境是辨别全程硝化

Nitrospira 和半程硝化 Nitrospira 生态位分化的关键

要素[12-25]，而亚硝酸盐浓度有无则是区分半程硝化

Nitrospira 和全程硝化 Nitrospira 生态位分化的决定

性因素[8-9]。另外，盐度和溶解氧含量也是区分半程

硝化 Nitrospira 和全程硝化 Nitrospira 生态位分化的

重要因素，低盐低溶氧环境更适合于全程硝化

Nitrospira，而高盐高溶氧环境更适合于半程硝化

Nitrospira[12-25]。尽管 pH、盐度等是驱动细菌群落

空间异质性的重要因素 [31]，但关于细菌群落中

Nitrospira 功能群的生态位分化以及环境驱动力和

可能的全程硝化功能等问题尚不明晰。本文基于

16S rRNA 基因高通量测序及生物信息学分析研究

锡林河流域水生、湿生、旱生环境中沉积物/土壤

Nitrospira 类群的组成、丰度、空间分异及生态位分

化，结合环境因子探究 Nitrospira 类群生态位分化

的环境驱动力问题，结合文献资料探讨并预测

Nitrospira 类群可能的全程硝化功能，为全程硝化及

半程硝化 Nitrospira 类群的生态位鉴别及后续准确

有效跟踪 Comammox Nitrospira 类群提供科学依

据，为今后解析湿地萎缩和草原沙化关联 Nitrospira
类群的生态适应机制提供研究思路，最终为推动中

国北部边疆的生态屏障的生态文明建设和绿色发

展奠定科学基石。 

1  材料与方法 

1.1  主要试剂和仪器 
Fast DNA® SPIN Kit for Soil，MP Biomedicals

公司；QIAquick PCR Purification Kit，QIAGEN 公

司。QuantiFluor™-ST 蓝色荧光定量系统，Promega
公司。 

1.2  样带选择、采样点设置及理化特性 
锡林河流域中游位于中国科学院内蒙古草原

生态系统定位站西侧(43°36′−44°29′N，115°32′− 
117°12′E)。该区属温带半干旱大陆性季风气候，多

年平均气温−0.4 °C，年平均降水量 336.9 mm，其中

5−8 月份降水量占全年的 51%−89%。水生和湿生植

被主要为灯芯草(Juncus effusus)和鹅绒委陵菜

(Potentilla anserina)，旱生植被主要为羊草(Leymus 
chinensis)和大针茅(Stipa grandis)。河床中心沉积物

及河漫滩土壤以沙粒为主，河床边缘沉积物以沙粉

粒为主，阶地草原土壤沙、粉、粘粒含量适中[32]。

采样时间为 2017 年 7 月上旬，选择锡林河水生环

境 R、河漫滩湿生环境 W、阶地旱生环境 T 依次

划分为河床中心样带 R1 (6 个亚带：R11、R12、R13、

R14、R15、R16)、河床边缘样带 R2 (4 个亚带：R21、

R22、R23、R24)、牛轭湖样带 R3 (5 个亚带：R31、

R32、R33、R34、R35)、低河漫滩样带 W1 (5 个亚

带：W11、W12、W13、W14、W15)和高河漫滩样

带 W2 (3 个亚带：W21、W22、W23)、低阶地样带

T1 (6 个亚带：T11、T12、T13、T14、T15、T16)
和高阶地样带 T2 (5 个亚带：T21、T22、T23、T24、

T25) (图 1)。34 个沉积物/土壤样品均按样带进行布

点，样带中心间距 50 m，用沉积物采样器及土钻采

集相应的表层 0−10 cm 沉积物及土壤。每个亚带按

照 S 型进行 5 点取样(即 5 个采样重复)，混合后

制备成 1 个样品(约 1 kg)置于无菌塑料袋中，24 h
内用冰盒运到实验室。按照四分法分取样品，部分

样品−80 °C 保存供分子生物学分析，其余土样在室

内风干、研磨、过筛供理化因子检测。沉积物/土壤

样品的理化特性检测按照《土壤农业化学分析方

法》[33]进行。沙粒(sand)含量从 T1 样带最低的 59.97%
到 R1 样带最高的 99.98%，含水量(water content，
WC)从 T2 样带最低的 14.36%到 R1 样带次低的

17.84%再到 R3 样带最高的 24.14%，pH 从 R1 样带

最低的 7.91 到 W1 样带最高的 8.97，氨态氮(ammonia 
nitrogen，AM)从 R1 样带最低的 1.00 mg/kg 到 T 样

带次低的 5.38%再到 R2 样带最高的 39.47 mg/kg。 
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图 1  基于不同的生境划分样带 
Figure 1  Design of sampling zones based on different habitats  
注：R：水生样带；W：湿生样带；T：旱生样带. 
Note: R: Aquatic transects; W: Hygric transects; T: Xeric transects.  

 
总体上，R1 是高沙低氨的寡营养生境，W 是沙粒

含量较高的中等偏寡营养生境，T 则是粉粒含量偏

多的相对富营养生境。 

1.3  沉积物/土壤 DNA 的提取、PCR 和高通量

测序 
沉积物/土壤样品充分混匀后按照 Fast DNA® 

SPIN Kit for Soil 说明提取微生物基因组总 DNA。

利用 16S rRNA 基因 V3−V4 区引物进行 PCR 扩增。

正向、反向引物分别 338F (5′-ACTCCTACGGGAGG 
CAGCA-3′)和 806R (5′-GGACTACHVGGGTWTCT 
AAT-3′)[32]。每个样品加 10 bp 标签序列以示区别。

PCR 反应体系(20 μL)：DNA 模板(10 ng/μL) 1 μL，

FastPfu DNA 聚合酶(5 U/μL) 0.4 μL，5×FastPfu 缓

冲液 4 μL，dNTPs (2.5 mmol/L) 2 μL，正、反向引

物(5 μmol/L)各 0.4 μL，超纯水补至 20 μL。PCR 反

应条件：95 °C 2 min；95 °C 30 s，55 °C 30 s，72 °C 
30 s，25 个循环；72 °C 5 min[34]。所有样品的 PCR
产物经纯化和定量后送往北京百迈客生物科技有

限公司的 Illumina MiSeq PE300 测序平台进行高通

量测序。 

1.4  测序数据分析 
使用 Trimmomatic 软件将测序接头、标签和前

引物序列去除后得到有效序列，进一步修剪、去除

非特异性扩增片段、模糊碱基、单碱基高重复区以

及长度过短的序列获得优化序列，使用 FLASH 软

件将双端测序的序列进行拼接，最小重叠区长度设

置为 10 bp，得到长度大约 468 bp 的序列，使用

UPARSE 软件在 97%的相似度水平上进行操作分类

单元(operational taxonomic unit，OTU)聚类分析同

步剔除嵌合体。利用 RDP classifier 对每条序列进行

分类学注释，相似性达到 95%的 OTU 归为同一个

细菌属，再将每条序列与 SILVA 数据库(SSU128)
进行序列比对(比对阈值 70%)，获得具体的分类学

名称，分析每个细菌属在总细菌组成中的相对丰

度，从全部细菌属中抽提硝化螺菌属(Nitrospira)及
其在全部细菌属水平(genus level)上的相对丰度信

息，进行后续的统计分析[34]。  

1.5  数据的统计分析 
采用 R 语言相关矩阵可视化包 ggcorrplot 进

行 Pearson 相关性分析。用 Excel 2010 进行基本
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图形绘制。用百迈客生物云计算平台(BMKCloud)
内置 R 语言绘制 Heatmap 图。用 CANOCO 4.5.1 
(Biometris-Plant Research International, Wageningen，

Netherlands)进行 PCA (principal component analysis)
主成分分析，通过 RDA (redundancy analysis)冗余分

析来研究 Nitrospira 类群丰度和环境因子的相关性。 

2  结果与分析 

2.1  高通量测序结果分析 
7 个样带 34 个样品共获得 3 115 787 条优质序列

(43 830 个 OTU)，平均长度 459 bp。共划分为 625 个

细菌属，9 个为 Nitrospira 属，隶属于 Nitrospirae
门 Nitrospira 纲 Nitrospirales 目 Nitrospiraceae 科，

依次命名为 Nitrospira 1、Nitrospira 2、Nitrospira 3、

Nitrospira 4、Nitrospira 5、Nitrospira 6、Nitrospira 7、

Nitrospira 8 和 Nitrospira 9，其最高相对丰度依次为

2.34%、0.76%、1.71%、0.29%、0.75%、0.73%、

0.16%、0.44%、0.26%。相比于全部细菌属中最优

势的 g_uncultured Chitinophagaceae，在 R16 的最高

相对丰度为 21.45%。依据高通量测序细菌划分的  
5 个等级[极低(≤0.20%)，低(0.20%−0.50%)，中等

(0.50%−1.00%) ， 高 (1.00%−1.50%) ， 极 高

(≥1.50%)][31]，Nitrospira 4、7、8、9 属于低丰度细

菌，Nitrospira 2、5、6 属于中等丰度细菌，Nitrospira 
1、3 属于高等丰度细菌。总体上，9 类 Nitrospira
为锡林河流域常见的细菌。最优势的 9 类 Nitrospira
中 Nitrospira 1、2、3、5、6、7、9 是不可培养的，

说明锡林河流域沉积物和土壤中大多数 Nitrospira
是不可培养的。 

2.2  Nitrospira 类群的组成、丰度、生态位分化

及空间分异 
由图 2 可知，9 个 Nitrospira 类群组成及丰度各

异，7 个样带 Nitrospira 类群的累积相对丰度依次为

1.30%−1.75% (R1)、0.69%−0.82% (R2)、0.50%−1.85% 
(R3)、0.87%−2.70% (W1)、0.91%−3.02% (W2)、
1.71%−3.45% (T1)、2.90%−3.93% (T2)，沿着 R1、

R2、R3、W1、W2、T1、T2 样带 9 类 Nitrospira 

总体呈现先降低后增加的分布趋势，在 R2 样带的

分布最低，T1 和 T2 样带的分布最高。具体而言，

Nitrospira 1、2 和 4 主要分布在 W2、T1 和 T2 样带，

峰值依次出现在 T21 (2.34%)、T14 (0.76%)、T14 
(0.29%)，说明湿偏旱生及旱生环境是 Nitrospira 1、

2 和 4 最适合的生境和分布热区；Nitrospira 5、6、

8 和 9 主要分布在 W1 样带，峰值依次出现在 W14 
(0.73%)、W15 (0.73%)、W15 (0.44%)、W15 (0.26%)，
说明湿生环境是 Nitrospira 5、6、8 和 9 最适合的生

境和分布热区；其次，Nitrospira 5 和 6 是 R2 样带

较为优势的微生物，说明水生环境也是 Nitrospira 5
和 6 较为适合的生境和分布热区；Nitrospira 7 是

R2 样带最优势的微生物，同时为 W1 样带次优势

菌，说明水生及湿偏水生环境是 Nitrospira 7 最适

合的生境和分布热区；有趣的是，Nitrospira 3 沿

着水生、湿生、旱生环境的分布规律极为特殊，

在水生环境 R1 样带分布的最多，在旱生环境 T2
样带、湿偏旱生的 W2 样带以及水生的 R3 样带分

布的较多，而在水生的河床边缘 R2 样带少有分

布，总体而言，河床中心的 R1 样带是 Nitrospira 3
最适合的生境，主峰值出现在 R11 (1.71%)；高阶

地 T2 样带是 Nitrospira 3 较适合的生境，次峰值

出现在 T25 (1.25%)。不同生境沉积物 /土壤中

Nitrospira 类群的累积相对丰度依次为 4.46% (R1)、
6.36% (R2)、20.91% (W1)、7.30% (W2)、2.46% (T1)、
1.61% (T2)。综上，9 类 Nitrospira 具有明显的生态

位分化和空间分异特征，Nitrospira 3 和 Nitrospira 7
最适于水生环境，Nitrospira 5、6、8 和 9 最适于湿

生环境，Nitrospira 1、2 和 4 最适合于偏旱生及旱

生环境。 

2.3  Nitrospira 类群的生境多样性分析 
Heatmap (图 3A)显示，水生环境 R1、R2、R3

样带和湿偏水生环境 W1 样带相似性较高聚为一

类，而湿偏旱生环境 W2 样带及旱生环境 T1 和 T2
样带相似性较高聚为一类，表明 Nitrospira 类群具

有明显的生态位分化和空间分异特征。PCA (图 3B)
显示出和 Heatmap 基本一致的结果，即水生环境 
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图 2  Nitrospira 类群的空间分布及热区 
Figure 2  Hotspot and spatial distribution of Nitrospira populations   
注：曲线表示 Nitrospira 沿着水生(R)、湿生(W)、旱生(T)环境梯度相对丰度变化的趋势线；图中数字表示该菌的最大相对丰

度数值. 
Note: The curve representing the trend line of Nitrospira’s relative abundance change along the gradient from aquatic, hygric to xeric 
environments; The figure showing the maximum relative abundance of single Nitrospira. 

 
R1、R2、R3 样带和湿生环境 W 样带 Nitrospira 类

群间距离较近、相似度较高，而偏旱生环境 W2 样

带及旱生环境 T 样带 Nitrospira 类群间距离较近、

相似度较高。由图 3B 还可以看出，PCA1 与 PCA2
在第一轴和第二轴的方差解释百分比分别为 68.4%

和 22.7%，第一轴和第二轴的累计方差解释百分

比高达 91.1%，说明第一轴和第二轴可有效代表

多轴的累计方差解释率。综上，不同生境 7 个样

带 34 个样品中 Nitrospira 类群具有明显的生态位分

化和空间分布异质性。 
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图 3  Nitrospira 类群的热图(A)和主成分分析(B) 
Figure 3  Heatmap (A) and principal component analysis (PCA) (B) of Nitrospira populations 

 
2.4  Nitrospira 类群生态位分化的环境驱动力 

由 RDA (图 4A)可知，Nitrospira 1、2 和 4 主要

分布在营养相对丰富的 W2、T1 和 T2 样带，由粉

粒(silt)含量、粘粒(clay)含量、总有机碳(total organic 
carbon，TOC)、全氮(total nitrogen，TN)、全磷(total 
phosphorus，TP)、溶解性盐(dissoluble salt，DS)、
硝态氮(nitrate nitrogen，NR)等正向驱动，由沙粒含

量、含水量(WC)、氨态氮(AM)、pH 等环境因子负

向驱动。Nitrospira 5、6、7、8 和 9 主要分布在相

对寡营养的 R2、R3、W1 样带，由粉粒含量、粘粒

含量、总有机碳(TOC)、全氮(TN)、全磷(TP)、溶

解性盐(DS)、硝态氮(NR)等负向驱动，由沙粒含量、

含水量(WC)、氨态氮(AM)、pH 等环境因子正向驱

动。有趣的是，Nitrospira 3 既不同于喜欢养分的旱

生型 Nitrospira 1、2 和 4，也不同于喜欢氨态氮 AM
和高 pH 的湿生型兼水生型 Nitrospira 5、6、7、8
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和 9，Nitrospira 3 只对河床中心 R1 样带的沙粒含

量稍有偏好。 
RDA (图 4A)结果显示，第 1 排序轴与第 2 排序

轴解释度分别为 63.2%和 20.3%。与第 1 排序轴关

联度较高的环境因子依次有粉粒含量(R=0.905 4)、
沙粒含量(R=−0.876 0)、全磷(TP) (R=0.861 9)、含水

量(WC) (R=−0.842 4)、全氮(TN) (R=0.753 0)、硝态

氮(NR) (R=0.751 2)、粘粒含量(R=0.739 0)、溶解性盐

(DS) (R=0.674 6)、总有机碳(TOC) (R=0.566 5)、氨态

氮(AM) (R=−0.439 7)等；与第 2 排序轴关联度较高的

环境因子依次有溶解性盐(DS) (R=−0.715 5)、总有机

碳(TOC) (R=−0.615 3)、氨态氮(AM) (R=−0.607 8)、pH 
(R=−0.595 2)、全氮(TN) (R=−0.499 2)、全磷(TP) 
(R=−0.428 2)、硝态氮(NR) (R=−0.406 2)等。与第 1 排

序轴 Nitrospira 类群关联度较高的环境因子依次为

粉粒含量(R=0.870 0)、沙粒含量(R=−0.841 7)、全磷

(TP) (R=0.828 1)、含水量(WC) (R=−0.809 4)、全氮

(TN) (R=0.723 6)、硝态氮(NR) (R=0.721 8)、粘粒含

量(R=0.710 1)、溶解性盐(DS) (R=0.648 2)、总有机

碳(TOC) (R=0.544 4)、氨态氮(AM) (R=−0.422 5)等；

与第 2 排序轴 Nitrospira 类群关联度较高的环境因

子依次为溶解性盐(DS) (R=−0.676 5)、总有机碳

(TOC) (R=−0.581 8)、氨态氮(AM) (R=−0.574 7)、pH 
(R=−0.562 8)、全氮(TN) (R=−0.472 0)、全磷(TP) 
(R=−0.404 9)、硝态氮(NR) (R=−0.384 1)等。值得注

意的是，第 3 排序轴与第 4 排序轴解释度虽然低到

3.5%和 1.6%，但是氨态氮(AM)与第 4 排序轴的关联

度高达 R=−0.508 9，仅次于第 2 排序轴 R=−0.607 8；

同时，氨态氮(AM)与第 2、4、1、3 排序轴 Nitrospira
类群的关联度分别为−0.574 7、−0.426 8、−0.422 5、

−0.202 4。总之，氨态氮(AM)作为全程硝化和半程

硝化 Nitrospira 类群的底物，氨态氮(AM)的影响是

多维度的。 
通过方差分解(图 4B)，11 个已知环境因子变异

的总解释度为 85.8%，其中粉粒(silt)、溶解性盐

(DS)、氨氮(AM)的解释度分别为 55.9%、15.6%、

4.7%，三者的蒙特尔检验 P<0.01。 

 

 
 

图 4  Nitrospira 类群与环境因子的冗余分析(A)及已知

和未知环境驱动力的方差分解(B) 
Figure 4  Redundancy analysis (RDA) of Nitrospira 
populations and environmental factors (A) as well as 
variation partitioning between known and unknown 
environmental driving forces (B)  
Note: Nitro 1: Nitrospira 1; Nitro 2: Nitrospira 2; Nitro 3: 
Nitrospira 3; Nitro 4: Nitrospira 4; Nitro 5: Nitrospira 5; Nitro 6: 
Nitrospira 6; Nitro 7: Nitrospira 7; Nitro 8: Nitrospira 8; Nitro 9: 
Nitrospira 9.  

 
由 Pearson 相关性分析(表 1)可知，Nitrospira 1、

2 和 4 与硝态氮(NR) (0.75、0.74、0.59)、溶解性盐

(DS) (0.72、0.67、0.58)、总有机碳(TOC) (0.61、0.58、

0.52)、全氮(TN) (0.76、0.78、0.63)、全磷(TP) (0.87、

0.74、−0.62)、粉粒含量(0.89、0.82、0.77)、粘粒含

量(0.71、0.93、0.79)等环境因子间呈现极显著

(P<0.01)和显著(P<0.05)正相关关系，例外的是

Nitrospira 4 与全磷(TP)间呈现极显著负相关关系；

与沙粒含量(0.85、0.89、0.81)、含水量(WC) (0.76、

0.67、0.52)、pH (0.08、0.17、0.08)、氨态氮(AM) (0.34、

0.31、0.32)等呈现负相关关系，其中 Nitrospira 1、

2 和 4 与沙粒含量、含水量(WC)间负相关关系达到 
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表 1  沉积物/土壤理化因子与硝化螺菌属(Nitrospira)之间的皮尔逊相关性分析 
Table 1  Pearson correlations between sediment/soil physicochemical factors and Nitrospira 
硝化螺菌属 
Nitrospira genera 

沙粒 
Sand 

水分含量 
WC 

pH 氨氮 
AM 

硝氮 
NR 

可溶性盐

DS 
总有机碳

TOC 
全氮 
TN 

全磷 
TP 

粉粒 
Silt 

粘粒 
Clay 

Nitrospira 1 −0.85** −0.76** −0.08 −0.34* 0.75** 0.72** 0.61** 0.76** 0.87** 0.89** 0.71**
Nitrospira 2 −0.89** −0.67** −0.17 −0.31 0.74** 0.67** 0.58** 0.78** 0.74** 0.82** 0.93**
Nitrospira 3 0.02 −0.47** −0.57** −0.72** −0.14 −0.42* −0.37* −0.20 −0.10 0.02 −0.09 
Nitrospira 4 −0.81** −0.52** −0.08 −0.32 0.59** 0.58** 0.52** 0.63** −0.62** 0.77** 0.79**
Nitrospira 5 0.39* 0.50** 0.46** 0.25 −0.38* −0.10 −0.15 −0.28 −0.28 −0.38* −0.38*
Nitrospira 6 0.38* 0.48** 0.44** 0.24 −0.37* −0.10 −0.17 −0.29 −0.28 −0.37* −0.37*
Nitrospira 7 0.48** 0.45** 0.02 0.80** −0.18 −0.21 −0.32 −0.41* −0.46** −0.50** −0.41*
Nitrospira 8 0.34 0.45** 0.51** 0.01 −0.40* −0.11 −0.09 −0.22 −0.21 −0.32 −0.34 
Nitrospira 9 0.37* 0.48** 0.50** −0.02 −0.47** −0.16 −0.11 −0.25 −0.25 −0.35* −0.38*
注：*：在 0.05 水平(双侧)上显著相关；**：在 0.01 水平(双侧)上显著相关. 
Note: *: Correlation was significant at the 0.05 level (2-tailed); **: Correlation was significant at the 0.01 level (2-tailed). 

 

极显著水平(P<0.01)，Nitrospira 1 与氨态氮(AM)间
负相关关系达到极显著水平(P<0.01)，Nitrospira 1、

2和 4与 pH间负相关关系未达到显著水平(P>0.05)。
综上，Nitrospira 1、2、和 4 喜欢养分及粉粒和粘粒

含量高的旱生土壤环境，抵御高水沙、高氨和高 pH
的水生及湿生环境。 

Nitrospira 5、6、7、8 和 9 与环境因子之间的

正负相关性恰好与 Nitrospira 1、2 和 4 相反。即

Nitrospira 5、6、7、8 和 9 与沙粒含量、含水量(WC)、
pH、氨态氮(AM)等呈现正相关关系(Nitrospira 9 与

AM 存 在 负 相 关 除 外 ) ， 且 大 多 数 达 到 极 显 著

(P<0.01)和显著(P<0.05)水平，说明 Nitrospira 5、6、

7、8 和 9 喜欢高水沙、高氨和高 pH 环境；与硝态

氮(NR)、溶解性盐(DS)、总有机碳(TOC)、全氮(TN)、
全磷(TP)、粉粒含量、粘粒含量等环境因子间全部

呈现负相关关系，且部分达到极显著(P<0.01)和显

著(P<0.05)水平，说明 Nitrospira 5、6、7、8 和 9
抵御硝态氮(NR)、溶解性盐(DS)、总有机碳(TOC)、
全氮(TN)、全磷(TP)、粉粒含量、粘粒含量等环境

(表 1)。综上，Nitrospira 5、6、7、8 和 9 喜欢高水

沙、高氨和高 pH 的水生及湿生沉积物/土壤环境，

抵御养分及粉粒和粘粒含量高的旱生土壤环境。 
与上述 8 类 Nitrospira 不同，Nitrospira 3 除与

沙粒含量和粉粒含量之间呈现不显著的正相关关

系(P>0.05)外，与其他 9 个环境因子之间均呈现负

相关关系，且与含水量(WC)、pH、氨态氮(AM)之

间达到极显著负相关水平(P<0.01)，说明 Nitrospira 
3 稍稍偏好沙粒和粉粒，喜欢少水、低氨、低 pH
环境。另外，Nitrospira 3 与溶解性盐(DS)、总有机

碳(TOC)之间达到显著负相关水平(P<0.05)，说明

Nitrospira 3 喜欢低盐、低碳环境。 
综上，Pearson 相关性分析结果和 RDA 分析结

果基本一致。 

3  讨论 
3.1  硝化螺菌属(Nitrospira)的生态学研究方法

学解析 
据报道，大多数的硝化螺菌属 Nitrospira 是不

可培养的，少数 Nitrospira 分离株生长缓慢且难于

在实验室保存[35]。本研究发现的 9 类 Nitrospira 中

有 7 类 是 不 可 培 养 的 ， 与 文 献 报 道 的 大 多 数

Nitrospira 是不可培养的研究结果[35]一致。不依赖

于培养的新型分子生态技术为 Nitrospira 功能群的

多样性研究提供了契机[15,36]。尽管细菌 16S rRNA
基因自身多拷贝特征产生的基因组内多样性会高

估细菌多样性[37]，但 16S rRNA 基因测序一直被认

为是研究细菌多样性的金标准[13,38]。van Kessel 等

基于 16S rRNA 基因系统发育分析证实两种氨氧化

Nitrospira 均为 Nitrospira 谱系 II，与广泛存在于土

壤、地下水、污水处理厂和饮用水中的 Nitrospira
核酸序列相似性>99%[13]，说明 16S rRNA 基因用于

研究 Nitrospira 的多样性是可行的。研究表明，在

0.05 水平下 V1−V3 区的基因组内多样性可被高估
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6.0，而 V4−V5 区仅被高估 1.6[37]。本研究选择 16S 
rRNA 基因 V3−V4 区介于 V1−V3 区和 V4−V5 区之

间，所以基因组内多样性不会太高[37]。因此，选择

16S rRNA 基 因 V3−V4 区 能 较 为 客 观 地 反 映

Nitrospira 等细菌多样性。 

3.2  Nitrospira 类群的生态位分化 
Nitrospira 广泛分布于水体[12,19-25]、湿地[19,24-26]、

陆地[12,27-30]等环境，这和本研究不同 Nitrospira 类

群适宜不同生境的结果是一致的。Nitrospira 的生境

多样性与遗传多样性密不可分，例如 Nitrospira 至

少存在 I、II、III、IV、V、VI 等 6 个系统发育谱      
系[12,38]，各个谱系显示出不同的生境偏好[12,16,38]，

详见表 2[38]。迄今发现驱动全程硝化的微生物均为

Nitrospira 谱系 II，包括 A 和 B 两个分支。本研究

基 于 16S rRNA 基 因 高 通 量 测 序 虽 不 能 证 实

Nitrospira 是属于谱系 II 还是其他谱系，但根据文

献报道的 Nitrospira II 具有区别于其他谱系的生态

位习性——Comammox Nitrospira 更适于低氨负荷、

低氧或缺氧(hypoxia)的寡营养生境[12-25]，这为本研究

Nitrospira 生态位分化的结果提供了科学支撑。 

3.3  Nitrospira 类群的环境驱动力 
本研究发现在河床中心沙粒含量极高的湍流

沉积物中存在 Nitrospira，这与快速砂滤器[21]及长

江河口沉积物[22]中存在 Comammox Nitrospira 的研

究结果具有一致性。特别有趣的是，定殖在河床中

心沙粒中的 Nitrospira 还在湿偏旱生及旱生环境中

有较为优势的分布，这与陆地环境的研究结果[27-30]

是一致的。可见，河床中心沉积物与高河漫滩、高

阶地等土壤环境共同满足了该菌所需要的沙粉粒等

基质条件，这与文献报道的 Comammox Nitrospira
属于表面附着型微生物的结论[21,39-40]相吻合。此外，

河床中心的 Nitrospira 抗拒高氨及高溶解性盐环境

并抵御丰富的有机质，这与文献报道的 Comammox 
Nitrospira 是喜欢低氨负荷及淡水环境的自养型微

生物的结论相一致[12-25]。综上，推测河床中心沉积

物中的 Nitrospira 具有 Comammox 功能。 
定殖在湿生环境中的 Nitrospira 虽然表现出寡

营养特性，但这些菌与底物氨均存在正相关关系，

不符合 Comammox Nitrospira 喜欢低氨负荷环境及

其与氨具有高亲和力的研究证据[12-25]。定殖在旱生

环境中的 Nitrospira 不喜欢高含水量及高 pH、喜

欢低氨负荷环境，但这些菌与底物氨均存在负相关

关系，与粉粒及养分等均存在正相关关系，与陆生

环境中可能存在的 Comammox Nitrospira 的研究

结果[27-30]相一致，而湿生和旱生环境中的 Nitrospira
是否为 Comammox 有待进一步研究。这为后续

有针对性的设计、实验采集样品及 Comammox 
Nitrospira 的靶向跟踪提供科学参考。值得注意的

是，已知 Comammox Nitrospira 是一类表面附着

型的微生物，虽然生长缓慢但节能和高产的优势吸

引了多领域学者的广泛关注。研究证实 pH[31]和盐

度[32]是驱动微生物群落结构的关键环境因子，但本

研究通过方差分解发现粉粒含量、可溶性盐和氨氮

对 Nitrospira 类群的变异分别有 55.9%、15.6%、4.7% 
 

表 2  不同谱系 Nitrospira 的生境特征及氮循环功能[38] 
Table 2  Habitat characteristics and nitrogen cycle functionings of different Nitrospira lineages[38] 
硝化螺菌谱系 
Nitrospira lineages 

土壤 
Soil 

淡水系统 
Freshwater  
systems 

海洋及高盐系统 
Marine and  
hypersaline systems

地下水系统

Groundwater
systems 

人工系统 
Engineered
systems 

地热 
Geothermal 
systems 

氮循环功能 
Nitrogen cycle functionings 

I √ √  √ √  Nitrite oxidation 
II √ √  √ √ √ Nitrite oxidation and comammox
III √   √   Nitrite oxidation 
IV   √    Nitrite oxidation 
V √    √  Nitrite oxidation 
VI      √ Nitrite oxidation 
Others √  √ √  √ Nitrite oxidation 
注：√表示硝化螺菌属特定的谱系在生境中有分布. 
Note: √ indicated that the certain lineages of Nitrospira were distributed in the habitats. 
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的解释度，初步证实粉粒含量、可溶性盐和氨氮是

导致 Nitrospira 类群变异的最主要环境驱动力。 

4  结论 
本研究首次从基质、底物、营养等多环境因子

研究完全及不完全硝化 Nitrospira 的生态位分化及

环境驱动力。本研究初步证实 Nitrospira 具有明显

的生态位分化和广泛的生境适应性，Nitrospira 1、2、

4 是旱生生境的优势菌，由沙粒、水分含量、pH 及

氨氮负向驱动，由硝态氮、可溶性盐、总有机碳、

全氮、全磷、粉粒和粘粒含量正向驱动(Nitrospira 4
与全磷存在负相关关系除外)。Nitrospira 5、6、7、

8、9 主要为水生、湿生生境的优势菌，由沙粒、水

分含量、pH 及氨氮正向驱动(Nitrospira 9 与氨氮存

在负相关除外)，由硝态氮、可溶性盐、总有机碳、

全氮、全磷、粉粒和粘粒含量负向驱动。Nitrospira 
3 是河床中心水生生境的最优势菌，在高阶地旱

生环境也有较多分布，仅由沙粒和粉粒正向驱动，

其他环境因子负向驱动。Nitrospira 3 喜欢偏粉沙

偏自由水的低氨和寡营养环境，极度抗拒高氨、

高 pH、高盐、高有机质等环境，是典型的自养型

微生物、极有可能为驱动全程硝化的 Comammox 
Nitrospira，而 Nitrospira 1、2、4、5、6、7、8、9
是否为 Comammox 值得深入探究。粉粒含量、可

溶性盐 DS 和氨氮 AM 是导致 Nitrospira 类群生态

位分化的最主要环境驱动力。 
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