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摘   要：【目的】滨海湿地生态系统位于淡水与海水交互地带，含有高浓度 Fe2+的地下水渗透到

沉积物表层形成的湿地径流和周期性潮汐淹水形成的含氧-缺氧界面有利于铁氧化细菌介导的

Fe2+的生物氧化过程发生。然而，目前缺乏对滨海湿地生态系统中铁氧化细菌类群的全面评估。【方

法】以上海崇明西沙湿地公园及浙江舟山市朱家尖岛东沙沙滩两地共 5 处滨海湿地沉积物为研究

对象，分析沉积物的氧气穿透深度等环境参数，并基于 16S rRNA 基因扩增子测序技术，全面解

析不同滨海湿地生态系统中细菌与铁氧化细菌的群落组成与分布特征。【结果】与崇明西沙湿地

相比，朱家尖岛东沙沙滩有更深的氧气穿透深度，达到 10 mm 以上。非度量多尺度分析(non-metric 
multidimensional scaling, NMDS)统计结果表明，细菌群落结构主要受到区域位置不同导致的环境

条件差异的影响，而铁氧化细菌的群落结构则受到采样的区域位置和沉积物氧气穿透深度的共同

影响。崇明西沙湿地和朱家尖岛东沙沙滩的优势细菌为蓝细菌门(Cyanobacteria)、γ-变形菌纲

(Gammaproteobacteria)、拟杆菌门(Bacteroidetes)、α-变形菌纲(Alphaproteobacteria)和放线菌门

(Actinobacteria)；优势铁氧化细菌为嘉利翁氏菌属(Gallionella)、红细菌属(Rhodobacter)、Lepthothrix
和 Sideroxydans。【结论】通过对崇明西沙湿地和朱家尖岛东沙沙滩沉积物中栖息的铁氧化菌的调

查发现，铁氧化细菌的群落组成与湿地沉积物类型导致的氧气穿透深度差异具有密切联系。 

关键词：崇明西沙湿地；朱家尖岛东沙沙滩；滨海湿地；氧气穿透深度；铁氧化细菌 



 

 

 

祁文龙 等 | 微生物学报, 2024, 64(6) 1705 

http://journals.im.ac.cn/actamicrocn 

Distribution of Fe-oxidizing bacteria in the coastal wetland of 
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Abstract: [Objective] Coastal wetland ecosystems, situated at the interface of freshwater and 
seawater, are characterized by the seepage of groundwater with high Fe2+ concentrations into 
the surface layers of sediments, which forms wetland runoff. This runoff, combined with 
periodic tidal flooding, creates an oxic-anoxic interface conducive to the bio-oxidation of Fe2+ 
by Fe-oxidizing bacteria. However, there is a lack of comprehensive assessment of 
Fe-oxidizing bacterial communities in coastal wetland ecosystems. [Methods] We measured 
the basic environmental parameters such as the oxygen penetration depth in the sediments of 
five coastal wetland sites in Xisha Wetland Park in Chongming, Shanghai and Dongsha Beach 
in Zhujiajian Island in Zhoushan, Zhejiang. The community composition and distribution of 
bacteria and Fe-oxidizing bacteria were comprehensively deciphered by 16S rRNA gene 
amplicon sequencing. [Results] Dongsha Beach in Zhujiajian Island exhibited deeper oxygen 
penetration (reaching more than 10 mm) than Xisha Wetland in Chongming. The non-metric 
multidimensional scaling (NMDS) results indicated that the bacterial community structure was 
primarily influenced by environmental conditions that varied with geographical location, while 
the community structure of Fe-oxidizing bacteria was influenced by both the geographical 
location of the sampling sites and the oxygen penetration depth of the sediments. The dominant 
bacteria in Xisha Wetland and Dongsha Beach were Cyanobacteria, Gammaproteobacteria, 
Bacteroidetes, Alphaproteobacteria, and Actinobacteria. The dominant genera of Fe-oxidizing 
bacteria were Gallionella, Rhodobacter, Lepthothrix, and Sideroxydans. [Conclusion] We 
studied the Fe-oxidizing bacteria in the sediments of Xisha Wetland in Chongming and 
Dongsha Beach in Zhujiajian Island and discovered that the composition of Fe-oxidizing 
bacterial communities was closely linked to the oxygen penetration depth variations caused by 
different types of wetland sediments. 
Keywords: Xisha Wetland in Chongming; Dongsha Beach in Zhujiajian Island; coastal 
wetlands; oxygen penetration depth; Fe-oxidizing bacteria 
 

铁(Fe)元素是地壳中最为丰富的金属元素

之一，广泛分布于全球不同的地质环境中[1]。

同时也是所有已知生命形式的必需营养元素，

是微量元素地球化学循环的重要组成部分[2]。

在环境中，Fe 主要以 Fe2+和 Fe3+的形式存在，

这两种价态在各种生物和非生物过程中易于相

互转换。微生物的代谢活动，特别是铁氧化细

菌(Fe-oxidizing bacteria, FeOB)介导的 Fe2+生物

氧化是富铁氧化物形成的最主要的驱动因素之

一，在这个过程中，FeOB 可以将 Fe2+氧化成
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Fe3+来获取能量[3]。不同环境中通常栖息着不同

类型的 FeOB：在酸性有氧条件下生存的 FeOB
为嗜酸性好氧(acidophilic aerobic) FeOB，目前

已有包括酸硫杆状菌属(Acidithiobacillus)、钩端

螺菌属(Leptospirillum)和硫杆菌属(Thiobacillus)
在内的多种嗜酸性好氧 FeOB 被分离并得到进

一步的研究[4]；生活在中性微氧环境的 FeOB 为

嗜 中 性 微 需 氧 (neutrophilic microaerobic) 
FeOB，主要包括嘉利翁氏菌属(Gallionella)、
Lepthothrix 及 ζ-变形菌纲(Zetaproteobacteria)[5]；

当环境变为缺氧时，FeOB 会寻求其他产能更低

的化合物作为终端电子受体，以光为能量来源，

二氧化碳作为终端电子受体的 FeOB 被称为中

性厌氧光合(phototrophic anaerobic) FeOB，主要

有 红 细 菌 属 (Rhodobacter)[6] 和 红 小 卵 菌

(Rhodovulum)[7]，而以硝酸盐为终端电子受体的

FeOB 则 被 称 为 中 性 厌 氧 硝 酸 盐 还 原

(nitrate-reducing anaerobic) FeOB，主要有脱氯单

胞 菌 属 (Dechloromonas) 、 类 诺 卡 氏 菌 属

(Nocardioides)和食酸菌属(Acidovorax)等[5,8]。 
滨海湿地位于淡水与海水交互地带，经历

周期性潮汐淹水和陆地淡水冲刷，干湿交替的

水文条件使得滨海湿地环境时空变化复杂[9]。

湿地沉积物表层黄色的富铁氧化物是滨海湿地

生态系统中重要的氧化还原物质 [9]。铁的氧化

还原循环是湿地生态系统最典型、普遍的现象

之一，在湿地土壤形成、物质循环及环境指示

等方面具有重要意义[10]。尽管 Fe2+的快速无机

化学氧化是湿地环境中 Fe2+氧化的主要过程，

但 Fe2+的生物氧化也是湿地铁氧化不可或缺的

重要一环[11]。在滨海湿地环境中，含有高浓度

Fe2+的地下水渗透到沉积物表层形成的湿地径

流与周期性潮汐淹水形成的含氧-缺氧界面共

同形成了具有丰富 Fe2+源和微氧的独特生态环

境，这为各种 FeOB 提供了良好的生存条件[12]。

目前已从多种湿地环境中发现了包括嘉利翁氏

菌属(Gallionella)[13]、Lepthothrix[14]、Siderooxydans
及硫杆菌属(Thiobacillus)[15]在内的多种 FeOB，并

对其代谢特征和生物氧化机制进行了研究[13-15]。

然而，目前对湿地生态系统 FeOB 的研究多聚

焦于嗜中性微需氧 FeOB 的特定类群[5,12-16]，缺乏

对滨海湿地生态系统中 FeOB 类群的全面评估，

对 FeOB 的群落组成与分布及其影响要素的认

识仍然不足。 
本研究以上海市崇明西沙湿地公园及浙江

省舟山市朱家尖岛东沙沙滩两地共 5 处滨海湿

地沉积物为对象，通过细菌 16S rRNA 基因扩

增子测序技术，全面解析上述不同滨海湿地生

态系统中细菌与铁氧化细菌的群落组成和分布

特征。本研究对于准确评估滨海生态系统中铁

氧化和铁循环这一重要生物地球化学过程中微

生物的贡献提供了重要参考价值。 

1  材料与方法 
1.1  研究区域概况及样品采集 

上海市崇明岛位于长江入海口，是世界上

最大的河口冲积岛[17]，长江带来的淡水与高盐

海水交汇混合会产生盐水入侵现象[18]。崇明西

沙湿地位于长江第一级分叉南支，潮汐属非正

规半日潮，不仅受到沿南支下游河道而来的正

面盐水入侵，还存在着盐水侧向入侵—北支盐

水倒灌[18]，盐度在 0.0%−1.5%之间，是一个微

咸水河口湿地[19]。朱家尖岛东沙沙滩位于浙江

省舟山市朱家尖岛东部，东临东海，南邻后门

山岛，北接牛泥塘山，潮汐为正规半日潮，是

一个砂砾混合质海滩[20]。 
本研究以崇明西沙湿地公园 ( 3 1 ° 4 3 ′ N , 

121°14 ′E)湿地径流沉积物表层黄色氧化物  
(编号 1-XS-1 和 1-XS-2)、潮道沉积物柱状样

(2-XS-C-0 cm、2-XS-C-3 cm、2-XS-C-6 cm 和
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2-XS-C-9 cm，编号最后的数字代表取样深度，单

位为厘米)和舟山市朱家尖岛东沙沙滩(29°52′N, 
122°24 ′E)湿地径流沉积物表层黄色氧化物

(3-DS-1、3-DS-2、4-DS-U、4-DS-M、4-DS-D1、

4-DS-D2、5-DS-1 和 5-DS-2)为研究对象(图 1)。
取样过程中，沉积物表层黄色氧化物均由一次

性无菌勺刮取，而潮道沉积物柱状样则利用

PVC 管取得。上述样品在野外采集后立即置于 
 

 
 
图 1  研究区域与采样位置示意图 
Figure 1  Schematic diagram of the study area and sampling locations. A: Taken from the map of China, 
approval number GS(2022)4314. The red dots in the diagram indicate the locations of the two sampling areas, 
Xisha Wetland in Chongming and Dongsha Beach in Zhujiajian Island. B: 1-XS wetland runoff. C: 1-XS 
oxygen penetration depth measurement site. D: 2-XS tidal channel sampling station, field image during high 
tide. E: 2-XS tidal channel sampling and oxygen penetration depth measurement site and the formation of 
yellow oxides in the sediments is not distinct. F: 3-DS wetland runoff, characterized by strong yellow oxide 
features, with a relatively dry surface. G, H, J: 4-DS wetland runoff. G indicates the site of oxygen 
penetration depth measurement. At this location, flowing water passes over the surface sediment with yellow 
oxides. H indicates the panoramic view of the 4-DS sampling station. J is an enlarged image of the 4-DS 
sampling station, the bubbles formed by gas escape are visible on the surface of the yellow oxides. I: 5-DS 
wetland runoff, with characteristics similar to 4-DS. 
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保温箱中干冰保存，并随后转移至实验室存放

于−80 ℃冰箱。 
1.2  沉积物氧气穿透深度和环境参数测量 

使 用 X-5 UniAmp 氧 气 微 电 极 系 统

(Unisense 公司)对崇明西沙湿地 1-XS、2-XS 及

朱家尖岛东沙沙滩 4-DS 沉积物的氧气穿透深

度进行测量。架设好搭载氧气微电极的原位测

定系统后，首先进行零点与饱和点的校正，随

后手动旋转螺距将探头向沉积物中推进以测定

氧气的垂直分布剖面。其中 1-XS 的前进步距为

1 mm，2-XS 的前进步距为 0.5 mm，4-DS 的前

进步距为 0.25−1.00 mm。使用手持温度计

(CoolTrack 公司)和 Eutech pH 值测量仪(Thermo 
Fisher Scientific 公司)测量温度和 pH 值。利用

50 mL 无菌离心管(Corning 公司)收集沉积物表

层上覆水样；使用 Rhizon (Rhizosphere 公司)抽
取沉积物柱状样孔隙水，将水样酸化、超纯水

稀释 50 倍后，用离子色谱仪(DIONEX 公司)测
量其 Cl−与 SO4

2−浓度。 

1.3  DNA 提取、16S rRNA 基因扩增和高

通量测序 
使用 DNeasy PowerMax Soil Kit (QIAGEN

公司)进行样品 DNA 的提取。每个样品取约 0.5 g 
(干重)，具体操作步骤参照试剂盒说明书。上述

提取得到的 DNA 溶液使用 Qubit 3.0 (Thermo 
Fisher Scientific 公司)荧光分光光度计检测双链

DNA 的浓度。使用细菌特异性引物 515F (5′-GT 
GCCAGCMGCCGCGGTAA-3′)和 907R (5′-CCG 
TCAATTCMTTTRADTTT-3′)进行16S rRNA基因

的扩增与文库构建[21-22]。PCR 扩增体系：94 ℃预

变性 5 min；94 ℃变性 30 s，52 ℃退火 30 s，72 ℃
延伸30 s，共30个循环；最后再72 ℃延伸10 min。
按照 NEBNext® UltraTM II DNA Library Prep Kit 
for Illumina®的标准流程进行文库构建，随后由

广东美格基因科技有限公司使用 Illumina HiSeq 

2500 进行双端测序。 

1.4  实时荧光定量 PCR 
使用 PikoREAL qPCR System (Thermo Fisher 

Scientific 公司)通过实时荧光定量聚合酶链式反

应(real-time quantitative polymerase chain reaction, 
RT-qPCR)对沉积物中细菌的 16S rRNA 基因进

行定量。前端和后端的引物分别为 341F (5′-CC 
TACGGGAGGCAGCAG-3′)和 518R (5′-ATTAC 
CGCGGCTGCTGG-3′)[23]。16S rRNA 基因的标

准品采用克隆转化的方法获得，将 16S rRNA 基

因的 PCR 产物克隆到 pUC18 质粒载体(TaKaRa
公司)，然后转移至大肠杆菌(Escherichia coli) 
DH5α 感受态细胞(TaKaRa 公司)构建重组质粒。

qPCR 反应体系(10 µL)：DNA 模板 1 µL，Rox 
Reference Dye (TaKaRa 公司) 0.2 µL，正、反向

引物(0.1 μmol/L)各 0.2 µL，SYBR Green 荧光染

料(TaKaRa 公司) 5 µL，灭菌去离子水 3.4 µL。

qPCR 反应程序：95 ℃预变性 30 s；95 ℃变性

5 s，55 ℃退火 30 s，72 ℃延伸 60 s，循环 40 次；

72 ℃延伸 1 min。每个样品设置 3 个平行，扩增

标准曲线 R2 均高于 0.98，扩增效率在 90%−110%
之间。根据标准品的拷贝数计算样品中 16S rRNA
基因的平均拷贝数 [24]，随后根据 rrNDB 数据

库揭示的细菌的 16S rRNA 基因平均拷贝数   
(5.2 copies/cell)来估算细菌的细胞丰度[25]。 

1.5  高通量测序数据处理 
使用 QIIME2 (version 2022.11)处理 16S rRNA

测序原始数据[26]。首先使用 DADA2 插件对测

序得到的原始序列进行过滤、降噪、合并和去除

嵌合体，得到扩增子序列变异(amplicon sequence 
variant, ASV)特征表格和代表性序列[27]。为避免

样品由于测序深度不同造成的误差，使用

QIIME2 中的 qiime feature-table rarefy 命令对

ASV 特征表格中每个样品的序列数进行归一化

处理，基于归一化后的 ASV 特征表格，使用
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qiime diversity alpha 模块计算 α 多样性指数。

基于 qiime diversity core-metrics-phylogenetic 模

块以及 Vegan (version 2.6-4)包对细菌微生物群

落结构进行基于 Bray-Curtis 距离矩阵的非度量

多尺度分析(non-metric multidimensional scaling, 
NMDS)，并且使用 Originlab (version 10.0.5.157)
对 α 多样性及 NMDS 结果进行可视化。特征序

列用 Silva 数据库(version 138)根据细菌扩增的

引物片段(515F/907R)训练朴素贝叶斯分类器，然

后使用 qiime feature-classifier 模块对 ASV 特征表

格进行物种注释。选择门分类水平丰度前 20 以

及属分类水平丰度大于 3%的细菌进行可视化作

图。本研究所涉及 16S rRNA 基因扩增子测序

结果均可以在 NCBI 数据库获得，BioProject ID
为 PRJNA1060983。 

此外，为了分析湿地生态系统中的铁氧化

细菌的组成与分布，依据 Kappler 等的综述，

对上述微生物群落组成中 FeOB 类群进行归纳

汇总[5]。此次研究共得到了 49 个基于种分类水平

的 FeOB，根据其栖息环境划分为嗜酸性好氧、

嗜中性微需氧、中性厌氧硝酸盐还原和中性厌

氧光合 FeOB 四种类型[5]。我们基于属分类水平

挑选了崇明西沙湿地和朱家尖岛东沙沙滩的典

型 FeOB，对其群落结构进行了详细分析。 

2  结果与分析 
2.1  崇明西沙湿地和朱家尖岛东沙沙滩的

环境特征及氧气穿透深度 
对崇明西沙湿地和朱家尖岛东沙沙滩表层

水及沉积柱孔隙水的多种环境参数测定结果表

明，崇明西沙湿地表层水样品 pH 在 7.57−7.72
之间(表 1)，呈弱碱性；而朱家尖岛东沙沙滩除

4-DS-D1 表层水样品 pH 为 7.35 外，其他样品

在 6.62−6.90 之间，呈弱酸性，而且表现出从湿

地径流上游到下游 pH 增大的趋势。不同采样点

Cl−浓度相差较大，朱家尖岛东沙沙滩 5-DS 表层

水样品的 Cl−浓度(90.00 mg/L 和 107.00 mg/L)最
高，崇明西沙湿地 2-XS 沉积物柱状样孔隙水的 

 
表 1  取样地点、时间、样品编号、细菌细胞丰度及环境参数 
Table 1  Sampling sites, time, sample IDs, bacterial abundance and environmental parameters 
Site Time ID Bacterial abundance  

(×108 cells/g) 
pH T/℃ Cl−  

(mg/L) 
SO4

2−  
(mg/L) 

1-XS 2018-05 1-XS-1 6.98  7.57  25.70  61.92  0.47  
1-XS-2 25.35  7.72  22.50  88.96  1.64  

2-XS 2019-05 2-XS-C-0 cm 47 205.94  7.57  26.20  – – 
2-XS-C-3 cm 15.63  – – 44.00  22.00  
2-XS-C-6 cm 28.44  – – 25.00  1.00  
2-XS-C-9 cm 17.95  – – 24.00  1.00  

3-DS 2018-08 3-DS-1 2.54  – – – – 
3-DS-2 10 092.45  – – – – 

4-DS 2019-05 4-DS-U 27 164.18  6.90  20.20  38.00  71.00  
4-DS-M 4 613.14  6.68  22.40  – – 
4-DS-D1 3 419.77  7.35  26.60  43.00  90.00  
4-DS-D2 1 158.77  – – – – 

5-DS 2019-05 5-DS-1 2 060.61  6.62  21.70  107.00  75.00  
5-DS-2 1 636.80  6.85  23.20  90.00  87.00  

 

–: Not detected. 
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Cl−浓度(24.00−44.00 mg/L)最低。朱家尖岛东沙

沙滩的 SO4
2−浓度(71.00−90.00 mg/L)明显高于崇

明西沙湿地(0.47−22.00 mg/L)。 
朱家尖岛东沙沙滩氧气穿透深度远高于崇明

西沙湿地：崇明西沙湿地的氧气浓度在 0−2 mm
段急剧下降，其中 2-XS 在 1–2 mm 处下降为 0，
1-XS 在 4 mm 也下降为 0 (图 2A)；相比之下，

朱家尖岛东沙沙滩的氧气穿透深度相对较深，

4-DS 的测定结果显示，上游(4-DS-U)在 10.5 mm
的氧气浓度为 64 μmol/L，中游(4-DS-M)在 0−10 mm
整体氧气浓度变化趋势较小，直至 10.5 mm 仍

有 172 μmol/L 的氧气，下游(4-DS-D)在 0−6 mm
氧气浓度变化不大，在 6−8 mm 骤降为 0 (图 2B)。 

2.2  细菌群落的 α 与 β 多样性 
本研究对崇明西沙湿地和朱家尖岛东沙沙

滩 5 个采样站位共 14 个样品进行细菌 16S rRNA
基因扩增子测序。质检后获得 1 184 118 条序列，

平均每个样品 84 580 条序列，共获得 13 560 个

ASVs，其中包含 144 个 FeOB 的 ASVs。如图 3
所示，崇明西沙湿地的 Shannon 指数高于朱家

尖岛东沙沙滩(图 3A)，特别是 2-XS 沉积物柱

状样，其 Shannon 指数明显高于其他 4 个采样

点，而且表现出从沉积物柱状样表层到深层

Shannon 指数逐渐增高的特征，表明该区域沉

积物的细菌多样性明显高于表层黄色氧化物。 
基于 ASVs 的 NMDS 统计分析结果显示，

此次研究的样品主要依据其采样站位进行聚类

(图 3B)。它们被划分为 4 个簇，其中采集自崇

明西沙湿地的 1-XS、2-XS 和来自朱家尖岛东

沙沙滩的 3-DS 各自聚集为独立的 3 个簇，而 
 

 
 
图 2  崇明西沙湿地和朱家尖岛东沙沙滩不同采样点的氧气穿透深度垂向剖面变化图 
Figure 2  Vertical profile variations of oxygen penetration depth at different sampling sites in Xisha Wetland 
in Chongming and Dongsha Beach in Zhujiajian Island. A: Oxygen penetration depth at 1-XS and 2-XS 
sampling sites. The 2-XS-A and 2-XS-B sampling points are located near the 2-XS tidal channel sampling 
site. B: Oxygen penetration depth at 4-DS sampling site. 
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图 3  细菌与铁氧化细菌 α 多样性和基于 Bray-Curtis 距离矩阵的 NMDS 分析 
Figure 3  Alpha diversity and NMDS analysis based on Bray-Curtis distance matrix of bacteria and 
iron-oxidizing bacteria. A: Box-and-whisker plot of Shannon index of bacteria. B: NMDS analysis of 
bacterial communities, where the dashed lines in the diagram divide the five sampling points into four 
distinct groups. C: Box-and-whisker plot of Shannon index of FeOB. D: NMDS analysis of FeOB 
communities, where the dashed lines in the diagram divide the surface samples of 1-XS and 2-XS, the deep 
samples of 2-XS, and other Dongsha wetland samples excluding 3-DS-2 into three groups. PERMANOVA 
analyses supported the groups with statistical significance. 
 
相距只有几十米的 4-DS 与 5-DS 两个采样站位

的表层黄色沉积物(共 6 个样品)则聚集在一起

形成单独的一簇。如图 3B 所示，不同样品的细

菌群落结构主要依据其采样的区域地理位置进

行聚类(图 3B)。 

总体上，崇明西沙湿地 FeOB 的 Shannon
指数约为 3.67，略高于朱家尖岛东沙沙滩(约
2.57) (图 3C)。此外，我们还发现在朱家尖岛东

沙沙滩 3-DS 和 5-DS 两个站位，即便是同一站

位的不同采样点(上、下游)，其 FeOB 的 Shannon
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指数也具有较大的差异。与细菌群落组成的分

组类似，NMDS 统计聚类的结果也显示崇明西

沙湿地和朱家尖岛东沙沙滩的 FeOB 群落组成

聚 集 成 为 不 同 的 簇 。 置 换 多 元 方 差 分 析

(permutational multivariate analysis of variance, 
PERMANOVA)也进一步支持崇明西沙湿地与

朱家尖岛东沙沙滩 FeOB 群落组成具有显著差

异(P-value=0.001)。值得注意的是，崇明西沙湿

地和朱家尖岛东沙沙滩的不同站位之间出现了

交叉聚集。例如，2-XS-C-0 cm 与 1-XS 的沉积物

表层黄色氧化物样品聚为一簇，2-XS 沉积物柱状

样深层(3、6、9 cm)样品聚为一簇(图 3D)，表明

崇明西沙湿地表层样品之间的 FeOB 具有更高

的相似性，而表层与深层样品的 FeOB 具有较

大差异。同样地，朱家尖岛东沙沙滩 4-DS、5-DS
以及 3-DS-1的沉积物表层黄色氧化物样品聚类

在一起；相比之下，3-DS-2 却没有与来自同一

采样站位的 3-DS-1以及其他东沙沙滩的样品聚

集在一起，而是形成单独的一簇(图 3D)。我们

推测除采样站位区域位置的差异外，采样深度

(意味着不同的氧气浓度)可能也是影响 FeOB
群落结构的重要因素。 

2.3  沉积物中细菌的细胞丰度 
细菌 16S rRNA基因 qPCR定量结果估算的

细胞丰度显示，不同样品之间细菌丰度具有较

大 的 差 异 ， 细 胞 丰 度 变 化 范 围 较 大

(2.54×108−4.72×1012 cells/g，表 1)。其中，崇明

西沙湿地 2-XS-C-0 cm 样品细菌细胞丰度最高

(4.72×1012 cells/g)，比崇明西沙湿地其他样品丰

度(平均 1.89×109 cells/g)高 3 个数量级，表明该

区域表层沉积物样品细菌细胞丰度明显高于其

他样品；朱家尖岛东沙沙滩 3-DS-1 样品细菌细

胞丰度最低(2.54×108 cells/g)，比朱家尖岛东沙

沙滩其他样品丰度(平均 7.16×1011 cells/g)低 3 个

数量级。整体上看，朱家尖岛东沙沙滩细菌细

胞丰度高于崇明西沙湿地。 

2.4  细菌群落组成与分布 
崇明西沙湿地的主要优势类群为拟杆菌门

(Bacteroidota)、γ-变形菌纲(Gammaproteobacteria)、
绿弯菌门(Chloroflexi)和蓝细菌门(Cyanobacteria)，
它们的总和可以占细菌群落组成的 50%−76% 
(图 4)。其中 γ-变形菌纲(Gammaproteobacteria)
和拟杆菌门(Bacteroidota)为 1-XS 沉积物表层

黄 色 氧 化 物 的 优 势 类 群 ， 占 细 菌 总 数 的

46%−60%。优势属为拟杆菌门(Bacteroidota)的
黄杆菌属(Flavobacterium, 12%)和 γ-变形菌纲

(Gammaproteobacteria) 的 食 氢 产 水 菌 属

(Hydrogenophaga, 6%)。2-XS 沉积物柱状样表

层样品优势类群为蓝细菌门(Cyanobacteria)，占
细菌总数的 43%。2-XS 沉积物柱状样深层(3、
6、9 cm)样品的细菌群落组成同表层样品具有

较大差异：绿弯菌门 (Chloroflexi)和放线菌门

(Actinobacteriota)具有随深度增加丰度逐渐增

大的趋势，而 γ-变形菌纲(Gammaproteobacteria)
具有随深度增加丰度逐渐减小的趋势。此外，

浮霉菌门(Planctomycetota)和 Acidobacteriota 细

菌丰度明显也高于表层样品。 
蓝细菌门 (Cyanobacteria)、γ-变形菌纲

(Gammaproteobacteria)、拟杆菌门(Bacteroidota)
和 α-变形菌纲(Alphaproteobacteria)是朱家尖岛东

沙沙滩样品主要的优势类群，它们的总和占细菌

群落的 75%−96%。其中蓝细菌门(Cyanobacteria)
是绝对优势类群，占总细菌群落的 29%−61%。

在科/属分类水平上，Chloroplast 是蓝细菌门

(Cyanobacteria)丰度最高的属，特别是在 5-DS
沉积物表层黄色氧化物样品中，其丰度可达

59.1%。此外，3-DS 和 4-DS 沉积物表层黄色氧化

物样品还有较高丰度的 Nodosilinea_PCC-7104 
(图 5)。γ-变形菌纲(Gammaproteobacteria)的优

势科/属为丛毛单胞菌科(Comamonadaceae)和嘉 
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图 4  基于门/纲分类水平的细菌群落组成及其相对丰度 
Figure 4  Bacterial community composition and relative abundance at phylum/class. The diagram displays 
the top 20 phyla/classes in terms of the sum of abundances across all samples (Proteobacteria is classified at 
the class level), with the remainder categorized as “others”. 
 
利翁氏菌属 (Gallionella)，其中丛毛单胞菌科

(Comamonadaceae)在不同样品中的丰度分布较

为平均，但嘉利翁氏菌属(Gallionella)主要出现在

3-DS-2 样品中，而且丰度(31%)远高于其他样品。

3-DS-2 样品还特有水杆状菌属(Aquabacterium)、
军团菌属(Legionella)、不动杆菌属(Acinetobacter)
细菌，与其他样品群落组成有着较大的差异。

拟杆菌门(Bacteroidota)的优势科为噬几丁质菌

科(Chitinophagaceae)，主要出现在 4-DS 采样站

位。α-变形菌纲(Alphaproteobacteria)的优势科/属
为红细菌科(Rhodobacteraceae)。 

2.5  铁氧化细菌的类型与组成 
从 5 个采样站位的 14 个样品中，共获得了

144 个 FeOB 的 ASVs，这些 ASV 分布在 γ-变
形 菌 纲 (Gammaproteobacteria) 、 ζ- 变 形 菌 纲

(Zetaproteobacteria)、蓝细菌纲(Cyanobacteriia)、
α-变形菌纲 (Alphaproteobacteria)、放线菌纲

(Actinobacteria)、Sulfobacillia 和 Leptospirillia
共 7 个纲的 17 个属中(图 6A)。整体上看，不同

采样点 FeOB 相对丰度及种类均有较大差异  
(图 6B)，而且朱家尖岛东沙沙滩的 FeOB 相对

丰度高于崇明西沙湿地。其中 3-DS 沉积物表层

黄色氧化物样品的 FeOB 丰度最高，平均约占

总体细菌的 17.6% (图 6A)；1-XS 沉积物表层黄

色氧化物、3-DS 沉积物表层黄色氧化物和 5-DS
沉积物表层黄色氧化物样品中 FeOB 丰度类似，

在 4.8%−7.5%之间；由于 2-XS是沉积物柱状样，

FeOB 丰度最低仅占 0.58%。5 个采样站位均有

较多的嗜中性微需氧 FeOB，其中 3-DS 的嗜中

性微需氧 FeOB 丰度最高，可占总细菌的 16.0%。 
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图 5  细菌在属分类水平的相对丰度气泡图 
Figure 5  Bubble chart of the relative abundance of bacteria at the genus taxonomic level. The graph shows 
bacterial lineages with relative abundance greater than 3% in all of the samples, bubbles of different sizes 
represent the relative abundance of each group, and the relative abundance ratio represented by the bubble 
size is listed on the right side of the graph. 
 
值得注意的是，相对于其他采样站位，4-DS 的

中性厌氧光合 FeOB 丰度较高，约占总细菌的

4.0%；1-XS 的中性厌氧硝酸盐还原 FeOB 丰度

较高，约占总细菌的 3.4%。 
在纲分类水平，FeOB 主要优势类群为   

γ-变形菌纲 (Gammaproteobacteria)和 α-变形

菌纲(Alphaproteobacteria) (图 6A)，γ-变形菌

纲 (Gammaproteobacteria) 可 占 全 部 FeOB 的

71.49%，其中含量最高的属为嘉利翁氏菌属

(Gallionella)，占全部 FeOB 的 48.16%，其他含

量较高的属有 Lepthothrix、Sideroxydans、泉发

菌属(Crenothrix)和脱氯单胞菌属(Dechloromonas)；
α-变形菌纲(Alphaproteobacteria)可占全部 FeOB
的 25.61%，其中含量最高的类群为红细菌属

(Rhodobacter)，可占全部 FeOB 的 22.99%。 
崇明西沙湿地特有的 FeOB 为 γ-变形菌纲

(Gammaproteobacteria)的泉发菌属(Crenothrix)。此
外，1-XS 具有明显高于其他采样点的 γ-变形 
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图 6  FeOB 在所有细菌中的相对丰度堆积柱状图及不同类型 FeOB 在各采样站位的分布图 
Figure 6  Alluvial bar plot of FeOB composition and their relative abundance and distribution map of 
different types of FeOB at each sampling area. A: Alluvial bar plot of FeOB composition in all bacteria at the 
genus taxonomic level, with Gallionella being so abundant that it is represented in a separate axis. B: 
Distribution plot of different types of FeOB at each sampling area. 
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菌 纲 (Gammaproteobacteria) 的 球 衣 菌 属

(Sphaerotilus)、脱氯单胞菌属(Dechloromonas)
及放线菌门 (Actinobacteria)的类诺卡氏菌属

(Nocardioides)；虽然 2-XS 沉积物柱状样的

FeOB 丰 度 很 低 ， 但 也 特 有 γ- 变 形 菌 纲

(Gammaproteobacteria)的硫杆菌属(Thiobacillus)、
食酸菌属 (Acidovorax) 以及罗尔斯通氏菌属

(Ralstonia)。朱家尖岛东沙沙滩特有 γ-变形菌纲

(Gammaproteobacteria)的 Lepthothrix。3-DS 和

4-DS 具有明显高于其他采样点的 α-变形菌纲

(Alphaproteobacteria)的红细菌属(Rhodobacter)。
值得注意的是，3-DS-2 样品中嘉利翁氏菌属

(Gallionella)丰度极高，在该样品细菌中占比 31.4%。 

3  讨论 
3.1  不同采样区域湿地沉积物中细菌群落

结构特征 
崇明西沙湿地和朱家尖岛东沙沙滩栖息

的细菌群落组成具有显著差异。湿地径流表层

的黄色氧化物会时常受到随机的水动力作用

(潮水和地表水等)的冲刷，冲刷过程会伴随微

生物附着在沉积物表面或迁移，进而导致微生

物群落的形成和消失[28]。冲刷程度这一环境条

件差异可能是造成崇明西沙湿地与朱家尖岛

东沙沙滩两者栖息细菌组成差异的重要潜在

因素之一。例如朱家尖岛东沙沙滩地理位置紧

邻海水(距最低潮位海水仅几十米的距离)，受

到的海水冲刷程度更为严重，湿地径流表层黄

色氧化物形成时间相对较短，导致细菌群落结

构相对更为单一，细菌多样性远低于崇明西沙

湿地。朱家尖岛东沙沙滩栖息着较多与有机污

染 物 降 解 相 关 的 细 菌 。 如 γ- 变 形 菌 纲

(Gammaproteobacteria) 的 丛 毛 单 胞 菌 科

(Comamonadaceae)、α-变形菌纲(Alphaproteobacteria)
的 红 细 菌 科 (Rhodobacteraceae) 和 拟 杆 菌 门

(Bacteroidota)的噬几丁质菌科(Chitinophagaceae)。
它们在朱家尖岛东沙沙滩不同采样站位中普遍

丰度较高，前人研究认为，它们具有分解多种

复杂化合物和有机污染物的潜力，包括纤维素、

芳香族化合物、长链烷烃和石油碳氢化合物等

难以降解的有机物[29-31]。这或许与朱家尖岛东沙

沙滩 3 处采样地人为排放污水密切相关：3 处采

样地均位于人造建筑围墙外(图 1H 和图 1I)，存

在人为排放污水导致的水体富营养化现象，进而

影响了微生物的群落结构。相比之下，崇明西沙

湿 地 表 层 的 主 要 优 势 类 群 为 拟 杆 菌 门

(Bacteroidota)的黄杆菌属(Flavobacterium)和 γ-变
形菌纲(Gammaproteobacteria)的食氢产水菌属

(Hydrogenophaga)，这两种菌在崇明西沙湿地深

层样品及朱家尖岛东沙沙滩样品中丰度极低。

食氢产水菌属(Hydrogenophaga)为严格好氧或

兼性需氧菌[32]，黄杆菌属(Flavobacterium)为严

格好氧或兼性厌氧菌[33]，两者均可在缺乏氧气

时切换到发酵或其他无氧代谢方式，以硝酸盐

为电子受体进行厌氧生长。 
此外，如图 5 所示，蓝细菌(Cyanobacteria)

在朱家尖岛东沙沙滩和崇明西沙湿地均为绝对

优势物种，但两地蓝细菌的种类具有明显的差

异 。 这 些 类 群 主 要 隶 属 于 Chloroplast 、
Nodosilinea_PCC-7104 和 Tychonema_CCAP_ 
1459-11B。其中 Tychonema_CCAP_1459-11B 是

崇明西沙湿地的主要蓝细菌优势物种，该类群是

陆地或者河口淡水环境中常见的丝状蓝细菌[34]；

相比之下，Nodosilinea_PCC-7104 则是朱家尖

岛东沙沙滩的主要优势物种之一，它通常是从

海洋浮游植物中分离获得[35]。蓝细菌组成类群

的差异与崇明西沙湿地和朱家尖岛东沙沙滩的

环境条件差异密切相关：崇明西沙湿地取样点

位于长江第一级分叉南支，虽有较为严重的海水

入侵现象，但因处于河口距离入海口较远位置，
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主要径流为盐度在 0.0%−1.5%的微咸水[18-19]，所

以主要蓝细菌为淡水菌；而朱家尖岛东沙沙滩

取样点地理位置紧邻海水，面临着周期性涨落潮

特别是大潮海水的反复淹没，这是导致朱家尖岛

东沙沙滩取样点细菌群落中存在与海洋蓝细菌

密切相关类群的主要原因。 

3.2  铁氧化细菌的分布特征及其对环境的

响应 
崇明西沙湿地与朱家尖岛东沙沙滩不同的

沉积物类型是造成这两个区域沉积物氧气穿透

深度不同的主要因素。研究表明，崇明西沙湿

地主要为泥质沉积物，其表层沉积物粒径相对

较小，平均中值粒径为 37.5 μm[17]。本研究利用

氧气微电极法测得崇明西沙湿地氧气穿透深度

在 2−4 mm 之间，而且在 0−2 mm 快速下降，

符合近海环境下氧气穿透深度在毫米级别的特

征[36]。相比之下，朱家尖岛东沙沙滩沉积物组

成则以中细砂为主，平均中值粒径在 250 μm[37]，

属于渗透性较强的潮滩砂质沉积物，因此该区

域沉积物拥有更深的氧气穿透深度。4-DS 两个

观测点 4-DS-M 和 4-DS-U 氧气穿透深度均超过

10 mm (图 2B)。 
沉积物中的氧气条件是影响 FeOB 群落组

成的重要因素。对 FeOB 的 NMDS 分析结果表

明，朱家尖岛东沙沙滩和崇明西沙湿地的 FeOB
群落组成具有较大差异。朱家尖岛东沙沙滩

FeOB 的主要类型为嗜中性微需氧 FeOB，而崇

明西沙湿地 FeOB 的主要类型为嗜中性微需氧

FeOB 和厌氧硝酸盐还原 FeOB。两地沉积物中

均含有较高丰度的嗜中性微需氧 FeOB，这一现象

在湿地环境中并不意外，Fe2+在空气中极易发生化

学氧化，但在氧气浓度范围为 5−50 μmol/L 的微

氧环境中却可以被嗜中性(pH 6.0−7.5) FeOB 利

用进行化能自养生活[38]。滨海湿地环境含有高

浓度 Fe2+的地下水渗透及周期性潮汐淹水形成

的含氧-缺氧界面，为嗜中性微需氧 FeOB 提供

了适宜的生存环境。值得注意的是，更深的氧

气穿透深度可能是朱家尖岛东沙沙滩嗜中性微

需氧 FeOB 在所有 FeOB 中所占比例高于崇明

西沙湿地的原因。朱家尖岛东沙沙滩的氧气穿

透深度相对较深，达到 10 mm 以上，具有范围

更大的微氧环境。这为嗜中性微需氧 FeOB 提

供了更为广泛的生态位，因而嗜中性微需氧

FeOB 有了更广的分布范围，导致朱家尖岛东沙

沙滩有着更高比例的嗜中性微需氧 FeOB。主要

的优势嗜中性微需氧 FeOB 为嘉利翁氏菌属

(Gallionella)、Lepthothrix 和 Sideroxydans，三

者皆为陆地淡水环境中常见的 FeOB[13-15]。 
崇明西沙湿地氧气穿透深度仅有 2−4 mm，

而且氧气梯度变化大，适宜嗜中性微需氧 FeOB
生存的生态位较小，嗜中性微需氧 FeOB 在所有

FeOB 中所占比例明显低于朱家尖岛东沙沙滩。

然而相对较浅的氧气穿透深度导致崇明西沙湿

地具有较多的中性厌氧硝酸盐还原 FeOB。在

沉积物表层 0−10 mm 范围内，微生物会优先利

用氧气作为电子受体；当环境变为厌氧后，微生

物会转而利用湿地沉积物中较为丰富的硝酸

盐作为电子受体，这为中性厌氧硝酸盐还原

FeOB 提供了生存空间。崇明西沙湿地主要的中

性厌氧硝酸盐还原 FeOB 为脱氯单胞菌属

(Dechloromonas)和类诺卡氏菌属(Nocardioides)，
它们可以在厌氧条件下以硝酸盐为电子受体氧

化 Fe2+生长[39]，脱氯单胞菌属(Dechloromonas)还
可以代谢一些芳香族化合物[40]，是一类在污水中

丰度较高的硝酸盐还原 FeOB[41]。研究表明，

人类活动会排放污染物进入湿地生态系统，导

致湿地水体出现富营养化的问题(例如硝酸盐

含量增加等)[42]。除上述中性厌氧硝酸盐还原

FeOB 外，崇明西沙湿地还有着丰度较高的球衣

菌属(Sphaerotilus)嗜中性微需氧 FeOB，该菌是
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一类有鞘的具有铁氧化功能的细菌，在富含有机

质的受污染水体中表现出更强的生长能力[43]。

此外，崇明西沙湿地表层样品中还存在大量以硝

酸盐为电子受体的细菌。前人研究认为，拟杆菌

门(Bacteroidota)的黄杆菌属(Flavobacterium)和
γ-变形菌纲 (Gammaproteobacteria)的氢噬胞菌

属(Hydrogenophaga)两者均可在缺乏氧气时切

换到发酵或其他无氧代谢方式，以硝酸盐为电

子受体进行厌氧生长[32-33]。这表明在湿地硝酸

盐富集的环境条件下，包括 FeOB 在内的多种

细菌均有着显著的硝酸盐还原脱氮能力，在湿

地土壤脱氮过程中可能发挥重要作用。 

4  结论 
本研究通过对崇明西沙湿地公园及朱家尖岛

东沙沙滩两地共 5 处滨海湿地沉积物的 16S rRNA
基因扩增子测序，发现滨海湿地表层沉积物生

境的细菌群落组成以蓝细菌门(Cyanobacteria)、
γ-变形菌纲 (Gammaproteobacteria)、拟杆菌门

(Bacteroidetes)、α-变形菌纲(Alphaproteobacteria)
和放线菌门(Actinobacteria)为主，主要优势铁氧

化细菌为嘉利翁氏菌属(Gallionella)、红细菌属

(Rhodobacter)、Lepthothrix 和 Sideroxydans。崇

明西沙湿地和舟山市朱家尖岛东沙沙滩两处滨

海湿地的氧气穿透深度差异明显，细菌尤其是

铁氧化细菌群落结构也在此影响下按照采样站

位呈现出明显差异。朱家尖岛东沙沙滩氧气穿

透深度较深，有着更为广泛的微氧中性的生态

位，因而存在较多的嗜中性微需氧 FeOB；崇明

西沙湿地氧气穿透深度较浅，表层 4 mm 以下

为厌氧区域，因而不仅存在嗜中性微需氧

FeOB，还存在厌氧硝酸盐还原 FeOB，在氧气

耗尽后转而利用硝酸盐作为电子受体。这体现

了滨海湿地生态系统中铁氧化细菌对不同氧气

穿透深度的响应。 
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