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摘要：浮游细菌在海洋生态系统中不可或缺，在海洋生物地球化学循环过程中起着关键性作用。【目的】

为了解舟山群岛不同功能区划海域细菌群落结构及丰度变化，探索海洋生态因子对细菌群落结构的影

响。【方法】于 2016年夏季(8月)在舟山群岛不同功能区划海域共设置 8个典型站位采集表层海水，基

于细菌 16S rRNA 基因进行高通量测序；利用流式细胞术揭示各海域细菌丰度；利用典范对应分析

(Canonical correspondence analysis，CCA)探讨海洋生态因子与细菌多样性之间的关系。【结果】共获取

到 305487条原始序列，基于 97%相似性水平进行 OTU (Operational Taxonomic Units)聚类分析，共得到

1088个 OTUs，包括 29个门、62个纲、138个目、239个科、416个属。细菌群落组成在各个站位之间

不尽相同，但都主要包括 Flavobacteria、Alphaproteobacteria、Gammaproteobacteria三大优势菌纲。CCA

结果表明细菌群落结构和多样性情况与站位分布和所在站位的环境因子息息相关，Cyanobacteria 受硝

酸盐影响显著，Parcubacteria 受温度影响最大，而磷酸盐对本实验海域菌群影响甚微。对海洋菌群潜

在功能进行预测的结果显示，各海域菌群在氨基酸代谢、碳水化合物代谢、膜运输等方面功能较为突

出，为今后舟山海洋微生物研究提供了新的方向。【结论】高通量测序分析可以更精确地揭示海洋菌群

的群落结构信息。该研究为细菌群落结构与环境因素的关联提供参考。本研究所取得的大量数据既可

以作为对舟山市海洋功能区划施行情况的响应，又将为舟山及其邻近海域浮游细菌群落结构的进一步

研究奠定基础。 
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在浩瀚无垠的海洋中，海洋细菌无处不在，

多样性和丰度分布情况极其复杂，它们主要参与

大气产生、微食物网、有机物质的生物地球化学

循环过程[1]。据报道，自然海域中表层海水细菌的

丰度可达 106 cell/mL 的数量级[2]，甚至更高，其

种类之多远超我们的想象[3]。丰富的细菌种类对海

洋水体生物多样性具有重要贡献，同时，细菌的

多样性又与环境条件息息相关，海洋细菌群落结

构一定程度上可以反映出该海域的生态环境状

况。此外，该类研究还将帮助科研人员更好地了

解海洋细菌的全球分布模式[4]以及细菌群落与环

境或生物因子之间的相互关系[5–6]。目前关于海洋

浮游细菌群落组成方面的研究是海洋科学领域的

热点问题，纵观国内外在相关领域的研究，可以

说已经取得了一定的成果。正如 Comeau等[7]的研

究，在博福特海气温快速变暖、海冰减少期间，

运用高通量测序的方法发现海冰减少前后海洋中

优势菌群组成结构发生显著变化。Luria 等[8]应用

焦磷酸测序方法研究南极西部半岛大陆架海域细

菌多样性和群落结构时发现，寒冷极地水域中的

细菌活性比低纬度地区低，近岸和远海细菌丰度

无明显区别，但是随采样深度增加丰度变化明显。

Bowman等[9]对北极海冰中微生物群落结构进行研

究，首次在北极海冰中发现蓝细菌，并且观察到

许多之前没有报道过的低丰度的分支，如 TM7菌

门和 Spartobacteria、Opitutae菌纲。 

舟山群岛位于长江口外海域，受我国东海和长

江径流影响，属于咸淡水生态系统的交错群落，具

有独特的生物地球化学循环特征[10]。舟山群岛海域

是东海地区集旅游、港口、工业、渔业、养殖区

等于一体的重要海域。近年来，关于舟山群岛海

域的微生物多样性的研究不断出现，尹冰玉等[11]

利用构建克隆文库和系统发育树的方法，对舟山

枸杞岛海藻床沉积物细菌群落组成进行了初步研

究；蒋学兵等[12]对我国舟山群岛海域海洋细菌种

类与分布进行调研，分析该海域海洋细菌对抗菌

药物的敏感性；张东声等[10]应用 16S rRNA基因文

库和克隆测序的方法研究了舟山群岛海域沉积物

中厌氧氨氧化细菌(AAOB)的多样性。目前尚未出

现关于舟山群岛不同功能海域细菌多样性及其群

落结构的报道。 

本文首次根据舟山市海洋功能区划[13]，结合

岛礁分布和行政区划，在基本涵盖舟山所有功能

海域的基础上，我们选择了 8 个典型站位：枸杞

岛海域(GQ)代表贻贝养殖区，桃花岛海域(TH)代

表旅游区，沈家门海域(SJM)代表港口区，朱家尖

海域(ZJJ)代表捕捞区，东极岛海域(DJ)代表大黄

鱼养殖区，岱山岛海域(DS)代表盐田区，六横岛

海域(LH)代表排污区，金塘岛海域(JT)代表工业

区。运用流式细胞仪 (BECKMAN COULTER 

Cytomics FC500)检测该 8个站位表层海水微微型

浮游生物(Picoplankton)的丰度，并基于高通量测

序手段，揭示目标海域的细菌群落组成，同时应

用CCA分析探索海洋细菌群落结构与环境因素之

间的关系。最后，基于基因序列对海洋细菌进行

功能预测，探索海洋菌群的开发价值。本研究将

为进一步了解海洋微生物群落及功能多样性提供

了分子生物学层面的数据支持，也为海洋细菌与

生态环境之间的关联研究提供参考。 

1  材料和方法 

1.1  材料 

2016年 8月期间，在舟山群岛各目标海域共

8 个站点利用灭过菌的便携式采水器采集表层海

水样品，各站点分布如图 1所示。 
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图 1.  舟山群岛海域采样站点分布图 

Figure. 1  The sampling station of the Zhoushan 

Archipelago. DJ: Dongji Island (东极岛), GQ: Gouqi 

Island (枸杞岛), JT: Jintang Island (金塘岛), LH: 

Liuheng Island (六横岛), SJM: Shenjiamen (沈家门), 

TH: Taohua Island (桃花岛), ZJJ: Zhujiajian (朱家尖), 

DS: Daishan Island (岱山岛). Samples were collected 

in August 2016. 
 

1.1.1  生态因子采集：在水样采集现场，利用便携

式 HQ-30D 溶氧仪立即测定采样区溶解氧(DO)和

水温(Temperature)，便携式盐度计测定盐度。营养

盐参数包括磷酸盐(PO4
3–)、硝酸盐(NO3

–)、硅酸盐

(SiO3
2–)、氨氮(NH3-N)在实验室利用Smartchem-200

全自动间断式化学分析仪进行测定。 

1.1.2  微微型浮游生物样品采集：采集表层(0.5 m)

海水 50 mL，经 20 μm的筛绢预过滤以筛除小型

浮游生物，分别采集过滤后样品(1.98 mL)分装至 5

个 2 mL的无菌冻存管中，立即加入终浓度为 0.5%

的戊二醛混匀固定[14]，4 °C黑暗固定 15 min后放

入液氮中保存。 

1.1.3  水体总 DNA样品采集：各站点分别采集表

层(0.5 m)海水 6 L，分装在灭菌的聚乙烯塑料瓶中，

在船上立即使用脚踏式真空抽滤装置(富林 004)进

行抽滤，先经 3 μm 混合纤维素滤膜(Millipore 公

司)预过滤大颗粒杂质，然后使用 0.22 μm混合纤

维素滤膜(直径 47 mm)富集海洋细菌于膜上，6 L

海水共抽滤 3张滤膜。将过滤后的 0.22 μm滤膜放

入灭菌的 2 mL冻存管中，置于液氮罐中速冻，然

后带回实验室置于−80 °C超低温冰箱中保存。 

1.2  流式细胞仪检测微微型浮游生物丰度 

利用流式细胞术检测微微型浮游生物丰度的

方法参照焦念志等[15]的方法，并稍作改进。 

1.3  DNA提取和 16S rRNA基因 PCR扩增 

全基因组 DNA 采用水体 DNA 试剂盒

(OMEGA Water DNA Kit：D525-01)进行提取，

DNA 提取完成后用紫外分光光度计(NANO Drop 

2000)检测其浓度和纯度，质量合格后即可进行

PCR扩增(V3–V4区)。扩增使用细菌 16S rRNA通

用引物[16]：338 f (5′-ACTCCTACGGGAGGCAGC 

AG-3′)和 806 r (5′-GGACTACHVGGGTWTCTAA 

T-3′)，20 μL反应体系为：10 μL的 PCR mastermix 

(TaKaRa)，0.5 μL的正反引物，2 μL DNA，7 μL 

ddH2O。PCR扩增条件为：95 °C预变性 3 min，

95 °C变性 30 s，55 °C退火 30 s，72 °C延伸 45 s，

循环 35次，72 °C终延伸 10 min。扩增完成之后，

用 2%浓度的琼脂糖凝胶电泳检测扩增效果[17]。 

1.4  高通量测序和生物信息分析 

伴随着分子生物学技术的快速发展，高通量

测序技术以其成本更低、测序深度更大、准确性

更好的独特优势风靡科研界[18–19]。将 PCR产物送

至上海美吉生物医药科技有限公司在 Illumina 

MiSeq PE300 平台上进行高通量测序，平均读取

长度为 437 bp。 

测序结束后，在 Usearch (vsesion 7.1 http:// 

drive5.com/uparse/)软件平台下，进行序列优化并

按照 97%相似性[20]对非重复序列(不含单序列)进

行 OTU 聚类。将 OTU 的代表序列与 NCBI 数据
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库对比得到该OTU的分类学信息并进行分类学分

析。基于 OTU 聚类分析结果，可以对 OTU 进行

多种多样性指数分析，以及对测序深度检测；基

于分类学信息，可以在各个分类水平上进行群落

结构统计分析；基于系统发育可以进行 unifrac等

分析；采用序列进行随机抽样的方法，以抽到的序

列数与它们所能代表 OTU 的数目构建稀释曲线[21]

来反映物种丰富度和检测测序深度是否合理。 

利用 R 语言“pheatmap”包 [22]，在门水平做

heatmap[23]图，直观反映出多个样本在门水平上群

落组成的相似性和差异性。Picrust (Phylogenetic 

Investigation of Communities by Reconstruction of 

Unobserved States) V1.0.0通道用来预测原核生物

群落功能潜力[24]。基于 QIIME 软件，利用 pick_ 

closed_reference_otus.py 脚本将聚类后的 OTUs 

(97%相似性)与 Greengenes数据库比对，舍弃无法

比对参考序列的读取，从而对海洋菌群功能进行预

测。利用 R语言“vegan”包，趋势对应分析(Detrended 

correspondence analysis，DCA)结果显示，样品矩

阵第一轴的梯度长度大于 3，因此选择 CCA来分

析环境因子与海洋细菌群落结构变化的相关性。 

本研究使用的所有原始数据全部上传到

NCBI-SRA(Sequence Read Archive)数据库(http:// 

www.ncbi.nlm.nih.gov/sra/ SRP093799)，登录号：

SRP093799。 

2  结果和分析 

2.1  舟山群岛环境特点分布情况 

按照功能分区原则，围绕舟山群岛设置的 8

个采样站位的坐标、各生态因子和无机营养盐数

据见表 1。针对该批次样品，由表可见，温度为

26.6–33.5 °C，溶解氧为 6.39–10.78 mg/L，盐度为

21‰–30‰，总体来说，各生态因子的变化还算相

对明显，能够在一定程度上将该 8 个样品定义为

来自不同的环境。在所有营养盐数据中，除 PO4
3–

外，东极岛海域的营养盐浓度最高。而除 SiO3
2–

以外，六横岛海域所有营养盐浓度最低。聚球藻

(Synechococcus;syn)和微微型真核生物(Picoeukaryotes; 

Picoeuk)的丰度分别为(0.39–6.62)×106 cells/mL和 

 

表 1.  采样点生态因子 

Table 1.  The ecological factors of each sampling station 

Sampling 
station 

Longitude Latitude T/°C 
DO/  

(mg/L)
Saliniy/

‰ 
NH3-N/
(mg/L)

PO4
3–/ 

(mg/L) 
NO3

–/ 
(mg/L) 

SiO3
2–/ 

(mg/L) 

Picoplankton abundance
(cells/mL) 

HB 

(106) 

Syn 

(105)

Picoeuk

(104)

DJ 122.69°E 30.19°N 27.0 8.78 27 0.648 0.026 1.001 1.475 5.90 2.15 1.32 

SJM 122.32°E 29.94°N 26.6 6.39 29 0.571 0.030 0.79 1.171 1.65 0.39 0.32 

GQ 122.81°E 30.72°N 26.9 7.21 30 0.621 0.028 0.902 0.785 7.41 1.28 1.68 

DS 122.11°E 30.27°N 27.7 7.26 29 0.579 0.026 0.687 0.639 1.69 0.43 1.65 

ZJJ 122.41°E 29.92°N 27.7 8.63 30 0.586 0.030 0.648 0.623 6.58 2.84 1.27 

JT 121.85°E 30.07°N 28.7 6.95 21 0.580 0.036 0.727 0.639 0.24 6.33 0.34 

LH 122.11°E 29.79°N 33.5 7.01 27 0.538 0.021 0.593 1.072 2.45 1.05 0.24 

TH 122.30°E 29.81°N 28.2 10.78 30 0.575 0.034 0.628 0.639 5.23 6.62 3.59 

DJ: Dongji Island (东极岛); GQ: Gouqi Island (枸杞岛); JT: Jintang Island (金塘岛); LH: Liuheng Island (六横岛); SJM: Shenjiamen 

(沈家门); TH: Taohua Island (桃花岛); ZJJ: Zhujiajian (朱家尖); DS: Daishan Island (岱山岛). HB (heterotrophic bacteria);     

Syn (Synechococcus); Picoeuk (Picoeukaryotes). 
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(0.24–3.59)×104 cells/mL。其中，聚球藻最高、最

低丰度分别出现在桃花岛和沈家门海域，微微型

真核生物最高、最低丰度分别出现在桃花岛和六

横岛海域。 

2.2  细菌丰度和多样性 

首先，流式细胞仪计数结果如表 1所示，根据

计数结果显示，枸杞岛海域异养细菌(Heterotrophic 

bacteria; HB)丰度(7.41×106 cells/mL)最高，其次

为朱家尖海域(6.58×106 cells/mL)，金塘岛海域

HB 丰度 (0.24×106 cells/mL)最低，平均丰度为

3.89×106 cells/mL，说明舟山群岛海域夏季 HB丰

度非常高。从流式细胞仪计数情况来看各站位所

在海域的 HB 丰度情况：GQ>ZJJ>DJ>TH>LH> 

DS>SJM>JT。其次，样品的稀释曲线可以比较测

序数据量不同的样本中物种的丰富度，也可以用

来说明样本的测序数据量是否合理(图 2)。如图所

示，当测序深度达到 30000 条时，所有曲线都基

本趋于平缓，说明测序深度已经足够，进一步测

序对新 OTU的产生贡献不大。本次实验平均每个

样品的测序深度都超过了 35000条(表 2)，一共获

取了 5036 个 OTU，基本上覆盖了全部的 OTU 

(0.994–0.997)。从稀释曲线显然易见，当测序深度

一致时，各海域细菌丰富度排序为：LH>JT>DS> 

SJM>DJ>ZJJ>GQ>TH，但是随着测序深度增加，

ZJJ的丰富度已经超越 DJ。 

 

 

图 2.  97%相似水平下样品的稀释性曲线 

Figure 2.  Rarefaction curves of the 97% similarity 

level. DJ: Dongji Island (东极岛); GQ: Gouqi Island 

(枸杞岛); JT: Jintang Island (金塘岛); LH: Liuheng 

Island (六横岛 ); SJM: Shenjiamen (沈家门 ); TH: 

Taohua Island (桃花岛); ZJJ: Zhujiajian (朱家尖); DS: 

Daishan Island (岱山岛). 

 

表 2.  97%相似水平下 8 个海水样品的 OTU 丰度和多样性情况 

Table 2.  Richness and diversity at the 97% similarity level in the 8 seawater samples 

Sample Optimized reads OTUs ACE Chao 1 Shannon Simpson Coverage 

LH 36878 922 972.405 987.000 5.358 0.013 0.997 

JT 39234 903 956.620 986.630 5.377 0.011 0.996 

DS 34340 797 930.760 932.255 4.789 0.022 0.994 

SJM 38903 660 839.579 835.161 4.275 0.035 0.995 

DJ 38866 501 596.656 601.159 4.038 0.047 0.996 

ZJJ 39608 484 647.189 659.641 3.686 0.059 0.996 

GQ 38436 419 529.663 536.283 3.667 0.075 0.997 

TH 39222 377 470.503 485.279 3.760 0.045 0.997 

DJ: Dongji Island (东极岛); GQ: Gouqi Island (枸杞岛); JT: Jintang Island (金塘岛); LH: Liuheng Island (六横岛); SJM:  

Shenjiamen (沈家门); TH: Taohua Island (桃花岛); ZJJ: Zhujiajian (朱家尖); DS: Daishan Island (岱山岛).  
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另外，Chao1指数和 ACE指数用来反映菌群

丰度(表 2)。Shannon 指数和 Simpson 指数可用来

进行菌群多样性评估，Shannon指数越大，说明物

种多样性越高，Simpson指数值越高，说明群落中

的各种个体分配越均匀，指示群落多样性越好。

OTU数量、ACE和 Chao1指数所反映出的细菌丰

度与多样性情况与稀释曲线反映的情况吻合。 

2.3  细菌群落组成及结构 

从 OTU 聚类结果来看，本次实验共得到 29

个门(Phyla)，62个纲(Class)，138个目(Order)，239

个科(Family)，415个属(Genus)。其中丰度较高的

细菌门(图 3)分别是：Proteobacteria (变形菌门)、

Bacteroidetes (拟杆菌门)、Cyanobacteria (蓝藻门)、

Actinobacteria (放线菌门)、Parcubacteria、Chloroflexi 

(绿弯菌门)和 Gemmatimonadetes (芽单胞菌门)。 

除 GQ 站点外，Proteobacteria 是占有绝对优势的

细菌门，其次是 Bacteroidetes，Proteobacteria 在

各站位海域中的比例分别为：LH (66.62%)、JT 

(66.16%)、SJM (57.96%)、DJ (47.62%)、DS (47.20%)、

TH (38.18%)、ZJJ (34.56%)。GQ站点海域与其他

海域情况正好相反，其优势菌门是 Bacteroidetes 

(54.95%)，其次是 Proteobacteria (34.30%)。各海

域中出现最少的细菌门为 Gemmatimonadetes，其

中 GQ海域没有检测到该菌门，TH海域仅检测到

1个 OTU。 

本文还在纲水平详细比较了各站点的细菌组成

和结构差异(图 3)。图 3可以明显看出 DJ、GQ、TH

站点的优势种群为 Flavobacteria (34.68%–53.13%)，

DS、JT、LH、SJM的优势种群为Gammaproteobacteria 

(24.13%–34.93%)，Cyanobacteria作为 ZJJ的优势 

 

 

图 3.  8 个海水样品纲水平的群落结构 

Figure 3.  Community structure in the 8 seawater samples at the class level. DJ (东极岛), GQ (枸杞岛), JT (金塘

岛), LH (六横岛), SJM (沈家门), TH (桃花岛), ZJJ (朱家尖), DS (岱山岛). 
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种群(32.16%)，在其他站点所在海域丰度却比较低

(4.42%–15.44%)。细菌群落结构多样而且复杂，

图 3 中各种菌纲所占据的比例不尽相同，足以说

明各海区细菌群落组成各异，结构多样。 

2.4  细菌群落间相似性分析 

多样本相似度树状图可以利用树枝结构描述

和比较多个样本间的相似性和差异关系，是一种基

于 beta 多样性距离矩阵进行层次聚类(Hierarchical 

cluatering)的分析[25]。本文基于 OTU水平构建物

种相似树图(图 4)，物种相似树反映出的情况可以

在 class水平上取得比较好的解释。如图所示，JT

和 LH相似性最高，又与其他各站点区分性较大，

这一特点与其都是以 Gammaproteobacteria 为优

势菌纲(>30%)相吻合。ZJJ 和 TH 相似性较高， 

 

 

图 4.  基于 OTU 的样品间聚类关系树 

Figure 4.  Similarity tree based on the OTUs of the 8 

seawater sample. DJ: Dongji Island (东极岛); GQ: 

Gouqi Island (枸杞岛); JT: Jintang Island (金塘岛); 

LH: Liuheng Island (六横岛); SJM: Shenjiamen (沈家

门); TH: Taohua Island (桃花岛); ZJJ: Zhujiajian (朱

家尖); DS: Daishan Island (岱山岛). 

聚在一支，源于 Alphaproteobacteria 作为他们的

优势菌纲(>25%)之一。SJM和 GQ之间的相似性

相对于剩余的其他各站位稍高，源于他们都是以

Flavobacteria为优势菌纲(>20%)之一。 

Heatmap 图[23]可以将高丰度和低丰度的物种

分块聚集，通过颜色梯度及相似程度来直观地反映

多个样本在各分类水平上群落组成的相似性和差

异性。本文在门水平构建丰度相似性热图(图 5)，

图中颜色越深说明该细菌门类丰度越高，该图验证

了 Proteobacteria 菌门是绝对的优势菌门。该图也

直观地展示出了各菌门在各站点的丰度分布情况。

如 Cyanobacteria 在 ZJJ 站点的丰度较高(>30%)，

而在其他站点则相对较低。Gemmatimonadetes、

Planctomycetes在 JT、LH站点分布较高，而在其

他 6个站点丰度极低。 

目前，关于细菌功能预测的研究逐渐显现[26]。

Langille 等[24]首次提出基于 picrust 软件平台，利

用基因测序所得的 16S rRNA基因全长序列信息推

断其功能基因谱，通过与 Greengenes数据库中的功

能基因图谱比对，从而预测样本对应菌群的代谢功

能图谱。本文利用 picrust 构建了各站位基于 OTU

的细菌功能预测的多样性热图(图 6)，其表现出的组

间进化关系与图 5反映的情况一致。总体来看，各

海域中细菌功能多样性并非很高，主要包括 7种：

氨基酸代谢(Amino acid metabolism)、碳水化合物代

谢 (Carbohydrate metabolism)、膜运输 (Membrane 

transport)、能量代谢(Energy metabolism)、复制和

修复(Replication and repair)、辅酶和维生素的代

谢(Metabolism of cofactors and vitamins)、转换

(Translation)。其中 ZJJ 站位功能多样性明显高于

其他站位，TH次之。 

2.5  不同生境海域对细菌群落的响应 

CCA用于揭示环境变量与细菌群落结构之间



254 Qiang Liu et al. | Acta Microbiologica Sinica, 2018, 58(2) 

actamicro@im.ac.cn 

的关系。本文在门水平构建了细菌群落与环境因

子之间的 CCA分析图(图 7)。如图所示，NH3–N、

NO3
–与 Actinobacteria、Cyanobacteria之间有着极强

的正相关性，与其他菌门均呈现负相关性。温度与

Proteobacteria、Parcubacteria之间存在较强的正相关

性，SiO3
2–次之。DO和盐度与 Gemmatimonadetes、

Chloroflexi 之间呈正相关性，其他菌门负相关。

CCA分析图显示，在本研究海域 PO4
3–具有其独特

性，与 Proteobacteria、Parcubacteria、Bacteroidetes

之间呈现负相关性，与其他菌门呈较弱的正相关性。 

 

 

图 5.  8 个样品的丰度相似性热图 

Figure 5.  Heatmap of the 8 seawater samples based on the similar abundance of the 29 phyla. DJ: Dongji Island 

(东极岛); GQ: Gouqi Island (枸杞岛); JT: Jintang Island (金塘岛); LH: Liuheng Island (六横岛); SJM: Shenjiamen 

(沈家门); TH: Taohua Island (桃花岛); ZJJ: Zhujiajian (朱家尖); DS: Daishan Island (岱山岛).  
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图 6.  8 个站位细菌功能预测多样性热图 

Figure 6.  Heatmap of the 8 samples based on the similar abundance of the predicted functions. DJ: Dongji Island 

(东极岛); GQ: Gouqi Island (枸杞岛); JT: Jintang Island (金塘岛); LH: Liuheng Island (六横岛); SJM: 

Shenjiamen (沈家门); TH: Taohua Island (桃花岛); ZJJ: Zhujiajian (朱家尖); DS: Daishan Island (岱山岛).  
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图 7.  细菌群落与生态因子之间关系的 CCA 分析 

Figure 7.  CCA ordination diagram of different seawater samples associated with ecological factors. DJ: Dongji 

Island (东极岛); GQ: Gouqi Island (枸杞岛); JT: Jintang Island (金塘岛); LH: Liuheng Island (六横岛); SJM: 

Shenjiamen (沈家门); TH: Taohua Island (桃花岛); ZJJ: Zhujiajian (朱家尖); DS: Daishan Island (岱山岛). 

 

3  讨论和结论 

海洋生态系统的健康多取决于海洋微生物群

落的变化，而海洋细菌作为丰度最高的海洋微生

物种群之一，必然对海洋生态系统的发展有着举

足轻重的作用。通过不断探究海洋细菌群落结构

及其对自然环境和人类活动的响应，必然有利于

我国乃至国际海洋生态监测。 

3.1  舟山群岛海域海洋微微型浮游生物丰度及碳

生物量贡献 

目前尚未出现关于舟山群岛细菌丰度及时空分

布研究的报道，但我国学者已对舟山群岛邻近海域

(长江口及东海海域)进行了大量相关研究。刘材材

等[27]对长江口异养细菌丰度分布研究发现长江口表

层水体异养细菌丰度为(1.35–9.40)×105 cells/mL；

Zhao等[28]对东海秋季赤潮和非赤潮期间微微型浮

游生物丰度研究发现，非赤潮期间 Synechococcus、

Picoeukaryotes 和 heterotrophic bacteria 的平均丰

度分别为 6.09×103 cells/cm3、1.02×103 cells/cm3

和 9.86×105 cells/cm3，赤潮期间的平均丰度分  

别为 26.80×103 cells/cm3、2.95×103 cells/cm3 和

13.07×105 cells/cm3，两个时期的 picoplankton丰度

并无显著性差异。Zhao等[29]对秋季山东荣成桑沟

湾海域海藻养殖区的 picoplankton 分布的研究发

现，Synechococcus、Picoeukaryotes和 heterotrophic 

bacteria 的丰度为 (11.04±11.85)×103 cells/cm3，

(8.75±12.88)×103 cells/cm3和(8.2±3.24)×103 cells/cm3。

本研究发现，舟山群岛各海域的 Synechococcus、

Picoeukaryotes和 heterotrophic bacteria的丰度均

值分别 2.64×105 cells/mL、1.30×104 cells/mL 和
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3.89×106 cells/mL，比其临近海域的 picoplankton

丰度稍高，在正常范围之内，也从侧面反映出舟

山群岛海域细菌多样性可能比其邻近海域高。 

各类微微型浮游生物的碳生物量(mg/m3)是

由其丰度乘细胞碳含量得出，但不同种类细胞的碳

含量不同。据了解，Synechococcus、Picoeukaryotes

和 heterotrophic bacteria 的碳转换因子分别为  

175 fg/cell[30]，1500 fg/cell[31]和 20 fg/cell[32]。乐凤

凤等[33]对 2006 年秋季长江口微微型浮游生物分

布特征研究发现，Synechococcus、Picoeukaryotes

和 heterotrophic bacteria 的碳生物量均值分别为

(5.2±6.1) mg/m3、(1.4±0.9) mg/m3和(15.2±8.6) mg/m3 

(以碳计)。已有研究发现近岸海域特别是长江口海

域的细菌丰度要比东海远离海岸海域的细菌丰度

高[34–35]。舟山群岛海域海岛分布密集，作为典型

的近岸海岸带海域，本研究已证明其 picoplankton

丰度略高于邻近海域，在相同海域面积下，其碳

生物量必然远大于其邻近海域。因此，舟山群岛

海域在海洋固碳方面起着巨大的作用。 

3.2  舟山群岛海域细菌多样性及群落结构 

3.2.1  高通量测序技术的应用：高通量测序可以

检测到非常稀有的物种[36]，其提供的 DNA 序列

数据或许可以作为海洋环境变化的指示器[37]。早

前的细菌多样性研究主要应用传统的分离培养方

法 [38]、DGGE/TGGE[39–40]、构建克隆文库[35]、焦

磷酸测序[41–42]等，其中依赖纯培养的方法只能揭

示少部分种类的细菌[43]。现如今，高通量测序已

经广泛应用于微生物多样性的研究之中。本文的

高通量测序数据揭示了舟山群岛部分功能海域细

菌的 α 多样性和 β 多样性，可为今后舟山群岛海

域及其邻近东海海域的海洋微生物生态研究提供

数据参考。本文关于海域功能区划所造成的细菌

结构差异值得进一步研究。 

3.2.2  海洋细菌多样性及群落结构：近年来，国

内外众多学者围绕舟山群岛邻近海域开展的细菌

群落结构研究成果丰硕，也为本文的研究提供了

强有力的数据参考。如李和阳等[44]研究长江口典

型站位浮游细菌的组成特征，结果发现变形菌门

为该海域优势类群，此外，高 G+C含量革兰氏阳

性菌也是该站位细菌的主要类群之一。Liu 等[45]

对长江口及毗连东海海域的细菌群落结构的时空

分布进行研究，结果发现 γ-变形菌纲和黄杆菌纲

为该海区优势菌群。Lu等[46]对中国东海及南海近

海 4 采样点海水可培养细菌的多样性进行研究，

结果发现东海分离菌株中 α-变形菌占 33.3%，γ-

变形菌占 57.2%，充分说明变形菌门也是该海域

的优势菌群。本实验主要检测到 4 个优势类群，

变形菌门(49.08%)、拟杆菌门(27.15%)、蓝藻门

(10.97%)、放线菌门(高 G+C含量革兰氏阳性菌，

9.55%)。对比前人研究结果，舟山群岛邻近海域

中主要的海洋菌群为变形菌门，这也与本研究结

果基本一致。 

关于海洋生态系统中变形菌门的研究已经颇

为广泛。据报道，α-变形菌纲在近岸海域生态系

统及受人类活动产生的各种颗粒影响频繁的海域

中分布广泛[47–48]。这一特性在本研究中得以证实。

例如，α-变形菌在 ZJJ站位是优势菌群(26.46%)，

作者推测其原因可能是 ZJJ 作为捕捞区，捕捞作

业过程中渔民及渔船产生大量的颗粒有机物可作

为 α-变形菌的营养物质，供其大量繁殖。α-变形

菌也在港口区 (SJM)表现出相对极高的优势性

(26.57%)，作者分析其可能与每天过往大量的游

轮、货运船舶有关。γ-变形菌是海水特别是海洋沉

积环境中的常见菌群，与海洋降硫过程密切相关。

有研究发现 γ-变形菌是海洋沉积环境中的绝对优

势菌群，但在淡水和潮间带环境及海水环境中并
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无绝对优势[49–50]。本研究发现，γ-变形菌为 JT、

LH、SJM三个站位所在海域的优势菌群，这三个

站位的共同特点是泥沙含量相对较高，海水尤为

浑浊。该海域水文环境特殊[51]，作者推测此现象

可能源于海底覆盖层松散，而海潮流式较快，大

量的海底泥沙被快速的急流、涡流上搅至浅水层。

沉积环境中高比例的 γ-变形菌群在表层海水中相

应表现出来。δ-变形菌在甲烷转化方面起着重要

作用[52]，刘晓辉等[35]研究发现 δ-变形菌与原油泄

漏海域中可降解石油烃类有机物的脱硫杆菌高度

相似，其认为 δ-变形菌丰度可能与石油烃类污染

呈正相关关系。JT 作为舟山工业区，LH 作为排

污区，该两海域难免会受油污影响。本研究发现

各站位 δ-变形菌均呈现相对较低的丰度，但 JT

海域丰度相对最高占 5.50%，LH次之占 3.23%，

其他海域均小于 1.50%，验证了刘晓辉等的研究

成果。 

关于拟杆菌门、放线菌门和蓝藻门也是本次

研究中分布比较广并且比例也较高的类群。本次

实验观察到的拟杆菌主要是黄杆菌纲。黄杆菌作

为海洋赤潮的“第一反应者”，专门负责生物聚合

物的降解，在海洋生态系统中具有非常重要的意

义[53–54]。黄杆菌靶向高分子量化合物，并且在浮

游植物水华期间具有极高的丰度[53]。本研究中发

现，黄杆菌在 DJ (35.05%)、DS (21.73%)、GQ 

(53.13%)、TH (34.68%) 4个站位中为优势种。样

品采集期间，DJ和 GQ站位发生大面积赤潮，可

能是引起该海域黄杆菌高丰度现象的原因。但是

DS、TH 采样海域并未观察到明显赤潮现象，作

者推测可能某种不易观察到颜色的浮游植物大量

繁殖或者赤潮现象刚刚消退。蓝藻作为海洋初级

生产力和微食物网中重要的组成成分，是多种鱼

类的饵料。本研究中观察到的蓝藻门主要为蓝藻

纲，虽然分布广泛，但丰度相对不高(均 10.97%)。

但是蓝藻纲作为 ZJJ 海域的优势菌群，丰度达

32.16%。8个站位中，放线菌门相对于变形菌门、

拟杆菌门丰度要大大降低，与蓝藻门丰度接近，

但在 DS 站放线菌纲表现出了较高的丰度

(16.80%)，DS 作为盐田区，海水中盐度较高，作

者猜想放线菌群是否与盐度之间存在相关性，有

待进一步研究。 

3.3  群落结构与环境变量之间的关系 

细菌群落结构与环境变量之间有着密切的联

系，不同尺度的环境因子必然导致细菌群落构成

的多样性。不同的海区具有其独特的生态系统，

促进浮游细菌生长分布的主要环境因子也各不相

同。比较常被引用的环境因素主要包括水温、盐

度、DO和无机营养盐等[55–57]。陈梦齐等[58]研究象

山港电厂温排水对浮游细菌群落空间分布的影响

发现，部分 γ-变形菌分支的丰度随水温升高而升

高。在本研究中，LH、JT水温明显高于其他站位，

作者推测这也是该海域 γ-变形菌群丰度极高的原

因之一。Dong等[59]研究东海细菌群落结构发现，

PO4
3–和 SiO3

2–与深海区细菌群落之间表现出极强

的正相关性，与其他中层、浅层海水菌群之间则

表现出负相关性。本文观察到的现象与上述基本

一致，由于本研究是采集表层水为研究对象，PO4
3–

与各站位、各菌门之间呈现微正相关或者是负相

关性。PO4
3–与中上层海水菌群之间的负相关机制

值得学者们的进一步深入研究。 

3.4  海域细菌群落功能预测 

Picrust 是最新兴起的功能预测平台，越来越

广泛地被应用于基因功能发掘。但目前细菌功能

预测多应用于根际微生物群落研究[26]。但随着测

序技术的广泛应用，探索海洋细菌群落功能是科
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研工作者的一个重要方向。针对海洋细菌功能预

测结果，我们或许可以从一个新的思路去探讨海

洋细菌的生态及应用价值。如 ZJJ、TH和 SJM海

域发现细菌群落在氨基酸代谢、碳水化合物代谢

方面都发挥着极强的作用。对于氨基酸代谢，异

养细菌会利用各种含氮有机物(氨基酸、嘌呤、嘧

啶等)作为碳源和能量[60]，从而表明此三个站位海

域在海洋固碳方面起到较强的积极作用。而关于

碳水化合物代谢方面，有研究表明厚壁菌门细菌，

如真杆菌属，可能在代谢碳水化合物方面扮演非

常重要的角色[61]，参考动物肠道菌群研究结果，

部分拟杆菌门细菌基因组中存在许多编码糖苷水

解酶和多糖裂解酶的基因，受编码的酶类能促进

多糖的降解[62]。因此作者推断碳水化合物代谢较

强的海域在降解部分有机物方面具有优势，而且，

根据其降解碳水化合物特性，是否可以尝试研发

相应海洋生物活性物质作为辅助多糖分解消化物

质的添加剂。 

虽然 Picrust功能强大，预测精确，但也有其

局限性。Greengenes 数据库主要为纯培养微生物

数据，而海洋菌群包含极大量不可培养物种。如

果 Greengenes 数据库中没有同源物种的参考序列

供测序序列参考比对，那么对应的物种将无法被

预测。又如，高分类介元，如门、目，很难准确

预测细菌的功能，即使同一个属的细菌生理功能

也不尽相同。因此，海洋菌群的功能预测分析尚

不成熟，本研究中功能预测部分仅为保守预测，

尚不能作为重要结论处理。此项研究值得广大学

者进一步探索。 

综上，作者认为将目前非常具有科研、应用

价值的海洋微生物活性物质研究与细菌功能预测

研究相结合，必将促进海洋微生物资源的深入利

用。本文对舟山群岛海域细菌群落功能的首次探

索结果，将为舟山临近海域今后在细菌基因功能

研究方面提供一定参考。 
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Abstract: Planktonic bacteria are indispensable in marine ecosystems and play a key role in the process of marine 

biogeochemical cycling. [Objective] The aim of this study was to analyze the bacterial community structure in 

different functional sea areas of Zhoushan archipelago. [Methods] Samples were collected in surface seawater from 

Zhoushan Archipelago of the East China Sea in 8 typical sites representative of 8 functional zones in the summer 

(August) of 2016. We used high throughput sequencing to study bacterial diversity and community structure in 

seawater of the of Zhoushan archipelago based on the bacterial 16S rRNA gene. Flow cytometry was used to reveal 

the abundance of bacteria in each site. The technique of Canonical correspondence analysis was used to analyze the 

effects of the environmental factors on bacterial community composition. [Results] In this research, 305487 raw 

reads were obtained. OTU cluster analysis was performed at the 97% similarity level, and all the sequences were 

grouped into 1088 OTUs, including 29 phyla, 62 classes, 138 orders, 239 families, and 416 genera. The bacterial 

community structure of each station were different, but they all included three dominant strains of Flavobacteria, 

Alphaproteobacteria and Gammaproteobacteria. A canonical correspondence analysis showed that different stations 

and different Phyla were affected by different ecological factors, Cyanobacteria was most affected by nitrate, 

Parcubacteria was most affected by temperature, and phosphate had little effect on all bacteria in this study area. 

The prediction of the potential function of marine microflora showed that the sea areas of each site were more 

prominent in Amino Acid Metabolism, Carbohydrate Metabolism, Membrane Transport and so on, which provided 

a new direction for marine microbial research in the future. [Conclusion] High throughput sequencing analysis can 

accurately reveal the bacterial structure information of marine bacteria. This research provides references for the 

association of bacterial composition and diversity with environmental factors. The large amount of data that was 

obtained not only as a response of Zhoushan marine function zoning purposes of the case but also lay foundations 

for further bacterial community structure research in the east China sea. 
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