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摘要：【目的】海洋浮游古菌是生物地球化学循环的关键驱动者，但其在近岸海域的水平空间分布特

征还未被充分了解。本研究以与陆地紧密相连的环梅山岛海域为例研究浮游古菌在海陆过渡带的水平

分布模式。【方法】利用16S rRNA基因扩增子测序，以期从优势类群分布、群落组成变化和物种共现

模式3个层面揭示梅山湾潟湖区和临近海域春季浮游古菌的空间分布特征。【结果】该海域浮游古菌在

原核生物群落中的相对丰度为0.6%–26.5%，向海侧古菌丰度显著高于潟湖区。浮游古菌群落由奇古菌

门Marine Group (MG) I和广古菌门MGII主导，MGI的物种组成较为单一，而MGII的系统发育多样性

较高。古菌群落的空间分布受同质扩散、环境选择和非主导过程(包括生态漂变)的共同塑造，其中环

境选择主要由悬浮颗粒物、硝酸盐、溶解氧、水温和铵盐驱动。通过网络分析发现MGI与红杆菌科细

菌呈广泛的负相关，MGII则普遍与SAR11、SAR116和SAR86等异养细菌类群呈正相关。【结论】本研

究初步揭示了环梅山岛海域春季浮游古菌群落的空间分布特征及其调控因子，拓展了对古菌在海陆过

渡带分布规律的认识。 
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自 1992 年浮游古菌首次在近岸海域中温条

件下被发现后 [1–2]，便由于其在海洋中的普遍性

和优势地位受到广泛关注。海洋浮游古菌是生物

地球化学循环的关键驱动者，也是微食物网的重

要组成部分，主要包含 4 大类群：奇古菌门 

(Thaumarchaeota)的 Marine Group (MG) I 以及广

古菌门(Euryarchaeota)的 MGII、MGIII 和 MGIV。

MGI 是氨氧化菌，对海洋氮循环至关重要[3]，MGII

和 MGIII 则具有降解复杂有机质的潜能[4–5]。海洋

浮游古菌在开放海域的垂直空间分布格局已被广

泛了解[6–8]。MGI 通常在表层海水中丰度较低，

在真光层底部丰度达到峰值；MGII 则在表层海
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水占据优势，其丰度随水深增加而降低；MGIII

整体丰度较低并且主要局限于深水层 (已发现  

一些表层类群)，而 MGIV 目前被认为仅局限于

深海[8]。 

近年来，古菌在表层海水中的水平空间分布

特征也逐步受到关注。例如，Wang 等[9]在浙江北

部海域区域尺度(regional scale)下发现表层海水

中 MGI 在原核生物群落中的相对丰度从杭州湾

到渔山列岛呈现从高到低的梯度分布，而 MGII

则呈现斑块化分布，在三门湾等区域呈热点分

布。MGI 往往在近岸表层海水古菌群落中占主导

地位，而 MGII 则在开放海域占优势[10]。由此可

见，浮游古菌在近岸海域的分布格局沿区域环境

梯度变化。然而，对海陆过渡带局域尺度(local 

scale)下浮游古菌空间分布特征及其影响因子的

认识仍较少。 

海洋浮游古菌群落组成受当地环境条件和

空间因子的共同调控。例如，沿水柱深度形成

的理化条件差异(如光照强度、水温、营养盐等)

塑造了古菌群落垂直分布的格局 [7–8]。在近岸海

域水平空间，例如浙北海域表层海水古菌群落

组成的空间变化主要由盐度、溶解氧、pH 等基

础理化因子以及营养盐驱动[9]，这些因子也显著

影响了珠江口、九龙江口等河口的浮游古菌群落

组成[11–12]。综上，盐度、营养盐和溶解氧可能是

塑造浮游古菌群落组成水平空间格局的核心环

境因子。但是，海陆过渡带局域尺度下影响浮游

古菌群落组成的关键因子仍未被充分了解。 

尽管很多影响海洋浮游古菌群落分布的环

境因子已被揭示，仍有相当高比例的群落变异无

法被解释[7,10]，对海洋浮游古菌群落构建机制的

了解则尤为缺乏[8,13–14]。Vellend[15]提出生态群落

构建受 4 个高级过程调控：选择(selection)、扩散

(dispersal)、漂变(drift)和成种(speciation)。生态

位差异导致的确定性(deterministic)过程(包括异

质 选 择 (heterogeneous selection) 和 同 质 选 择

(homogeneous selection))和随机性 (stochastic)过

程(包括扩散限制(dispersal limitation)、同质扩散

(homogenizing dispersal)和漂变 (drift)等 )在群落

构建中同时发挥作用，解析浮游古菌群落构建机

制的关键在于量化这些生态过程的相对重要性。

近年来，基于系统发育和物种周转(turnover)零假

设模型的微生物群落构建过程判别法[16]已被用于

解析不同生境中微生物群落的构建机制 [9,17–20]。

Wu 等[21]和 Logares 等[22]均发现选择过程在海洋

浮游细菌/原核生物群落构建中的重要性高于扩

散限制，但真核微生物群落构建则受细胞尺寸和

研究区域尺度的影响。Wang 等[9]应用该方法发现

随机过程主导了近岸区域尺度下表层海水中浮

游古菌群落的构建。然而，对海陆过渡带局域尺

度下浮游古菌群落构建机制的了解仍很有限。 

一些基于相关性网络的研究已发现古菌与细

菌、真核微生物间存在广泛的潜在互作关系[9,23–25]，

表明微生物相互作用对维持海洋中浮游古菌群

落分布格局可能很重要[7,26–27]。例如，MGI 古菌

是海洋中最主要的氨氧化菌，常与硝酸化细菌共

现，这可能与它们协作完成硝化作用有关[7,9,28]。

另外，有研究报道 MGI 与 SAR11、SAR86 等异

养细菌也存在广泛的共现关系[29]。宏基因组证据

表明真光层中的 MGII 古菌含变形菌视紫红质

(proteorhodopsin，PR)基因 [30]，具有捕捉光能并

代谢有机质的潜能，PR 基因在光能异养细菌中

也广泛存在[29,31–32]，有研究发现 MGII 与光能异

养细菌存在普遍共现性，表明这些类群可能占据
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相似的生态位，共同驱动海洋碳循环[8,33]。陆源

物质输入导致海陆过渡带在局域尺度下即可能

存在复杂环境变化，在这类水域中古菌与细菌的

共现/互作关系还未被充分了解。 

梅山岛作为宁波-舟山港的重要枢纽之一，与

陆地联系紧密，其向陆侧的梅山湾两端有大坝拦

截，形成近岸人工潟湖[34]；向海侧位于象山港咽

喉处，受频繁水体交换的影响。研究该海区局域

尺度下浮游古菌群落的空间变化特征不仅有助

于拓展对古菌在海陆过渡带分布规律的认识，而

且能为揭示近年来趋于密集的开发建设活动对

环梅山岛邻近海域的微生态效应提供背景数据。

本研究选取梅山湾潟湖区和向海侧的 8 个站位采

集表层海水样品，基于古菌-细菌 16S rRNA 基因

扩增子测序在原核生物群落背景下表征古菌群

落，旨在揭示：(1) 环梅山岛海域浮游古菌优势

类群的空间分布规律；(2) 浮游古菌群落组成的

空间变化、构建过程及调控因子；(3) 浮游古菌

与细菌的跨域(cross-domain)共现模式。以期从优

势类群分布、群落组成变化和物种共现模式 3 个

层面揭示该海域浮游古菌的空间分布特征。 

1  材料和方法 

1.1  站位设计、样品采集与海水理化因子测定 

本研究在梅山湾潟湖区(Lagoon)设置 2 个站

位 (S1–S2)，在向海侧 (seaward)设置 6 个站位

(S3–S8；表 1)。于 2019 年春季(5 月 14 日)采集

各站位表层海水(0–1 m)样品，每个站位采集 5 个

生物学重复，利用 YSI6000 多参数水质分析仪

(YSI，美国)原位测定水温、pH、盐度和溶解氧

(dissolved oxygen，DO)。用 0.2 µm 孔径的聚碳

酸酯膜(Millipore，美国)过滤约 500 mL 水样收集 

表 1.  采样站位表 
Table 1.  Information of sampling stations 
Stations ID Zones Longitude/E Latitude/N 

S1 Lagoon 121°56′56′′ 29°47′12′′ 
S2 Lagoon 121°56′47′′ 29°46′50′′ 
S3 Seaward 121°55′22′′ 29°44′29′′ 
S4 Seaward 121°58′50′′ 29°45′22′′ 
S5 Seaward 122°0′29′′ 29°45′31′′ 
S6 Seaward 122°1′4′′ 29°46′48′′ 
S7 Seaward 122°2′13′′ 29°48′5′′ 
S8 Seaward 122°2′14′′ 29°49′15′′ 

 
微生物。使用 AutoAnalyzer 3 流动注射仪(Seal，

德国)测定水样硝酸盐、亚硝酸盐、铵盐和磷酸盐

的浓度。参照海洋监测规范(GB 17378.4-2007)，

用重量法测定悬浮颗粒物(suspended particle，SP)

含量。 

1.2  DNA 提取、16S rRNA 基因扩增和 Illumina

测序 

用 PowerSoil DNA 提取试剂盒(MOBIO，美

国)提取滤膜上的总 DNA，用 NanoDrop ND-2000

核酸定量仪(Thermo，美国)测定其浓度和纯度，

于–80 °C 冰箱保存备用。采用地球微生物组计划

推荐的古菌-细菌通用引物 515F-Y (5′-GTGYCA 

GCMGCCGCGGTAA-3′)和 926R (5′-CCGYCAA 

TTYMTTTRAGTTT-3′)扩增原核生物 16S rRNA

基因 V4–V5 可变区(http://www.earthmicrobiome. 

org/protocols-and-standards/16s/)，该引物对古菌

和细菌均有较高的覆盖度[35]。各个样本取等量的

10 ng 经纯化的 DNA 模板在 30 μL PCR 反应体系

中扩增，设 3 个重复，条件如下：98 °C 1 min；

98 °C 10 s，50 °C 30 s，72 °C 30 s，30 个循环；

72 °C 5 min。将每个样本的扩增产物混合，用

Qiagen Gel Extraction Kit 试剂盒(Qiagen，德国)纯

化 PCR 产物，并使用 TruSeq DNA PCR-Free 
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Sample Preparation Kit 试剂盒(Illumina，美国)构

建文库，随后用 Illumina Nova PE250 平台测序。

序列数据存储在 NCBI Sequence Read Archive 

(https://www.ncbi.nlm.nih.gov/bioproject/)，登录号

为 PRJNA673086。 

1.3  序列处理 

用 FLASH 对双末端序列进行拼接[36]，随后用

QIIME 1.9.1 对拼接好的序列进行后续处理[37]，使

用 split_libraries_fastq.py 脚本控制序列质量。使

用 UCHIME 识别序列中的嵌合体[38]，去除嵌合

体后，用 pick_de_novo_otus.py 脚本聚类分类操

作单元(operational taxonomic units，OTUs；序列

相似性>99%)[39]。去除叶绿体、线粒体、未分配

到细菌/古菌界的 OTUs 以及在总序列中占比低

于 0.0001%的 OTUs 后[40]，所有样品(n=40)获得

1705147 条高质量原核生物序列，把原核生物

OTU 表中的每个样本标准化至 25500 条序列后，

计算古菌优势类群在原核生物群落中的相对丰

度。从未标准化的原核生物 OTU 表里提取古菌

OTU 表，共获得了 299792 条古菌序列，包含    

688 个 OTUs，采用 cumulative sum scaling (CSS)

算法对古菌 OTU 表进行标准化[41]，随后进行下

游分析。用 PyNAST 把古菌 OTUs 的代表序列与

SILVA 132 数据库中的模板进行对齐和过滤[42]，

随后用 FastTree 构建古菌的系统发育树[43]。 

1.4  基本统计分析 

用 R 包“ggplot2”绘制环境因子箱体图。在

SPSS 中计算 MGI/MGII 古菌相对丰度与环境因

子的 Spearman 相关性。在 MEGA 中用最大似

然法结合参考序列构建 MGI/MGII 优势 OTUs 

(平均相对丰度前 20)的系统发育树，并用 R 包

“pheatmap”绘制热图表征其相对丰度的空间变

化。在 PRIMER-E v5 中用相似性分析(analysis of 

similarity，ANOSIM)检验各采样站位古菌群落

组成差异。用 R 包“vegan”进行主坐标约束排序

分析(constrained analysis of principal coordinates，

CAP)来表征古菌群落组成空间变化及其关键驱

动因子。 

1.5  基于零模型量化古菌群落构建过程 

运用 Stegen[16]零模型方法的前提是 OTU

间生态位差异具有系统发育信号。为了检验系

统发育信号，首先计算古菌 OTUs 针对各环境

因子的最适值(optimum)，然后计算成对 OTUs

之间所有环境因子最适值的欧氏距离以表征

OTU 间的生态位差异。最后，用 R 包“vegan”

中的‘mantel.correlog’函数生成 Mantel 相关图以

评估古菌 OTUs 生态位差异与系统发育距离之

间的相关性，从而评判系统发育信号的显著性

和分布区间。 

如果在较短的系统发育距离内检测到显著

的系统发育信号，则可使用 β 平均种间最近距离

(β-mean-nearest taxon distance，βMNTD)推断群落

构建过程。首先用 R 包“picante”中的“comdistnt”

函数计算成对样本的丰度加权 βMNTD 与经   

999 次随机打乱 OTUs 在系统发育树上的位置获

得的零分布(βMNTDnull)，根据成对样本之间实测

βMNTD 值与其零分布的差异程度，即 βNTI 

(β-nearest taxon index) 值 推 断 异 质 选 择

(heterogeneous selection；βNTI>+2)和同质选择

(homogeneous selection ； βNTI<–2) 过 程 。 当  

|βNTI|≤2 时，根据基于 Bray-Curtis 非相似性的

Raup-Crick 指数(RCbray)实测值与其零分布的差
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异程度，推断扩散限制 (dispersal limitation；

RCbray>+0.95)、同质扩散(homogenizing dispersal；

RCbray<–0.95)和包含生态漂变(ecological drift)的

非主导过程(undominated；|RCbray|≤0.95)。最后，

根据 βNTI 和 RCbray 值统计各生态过程的比例。 

1.6  网络分析 

用 R 包“igraph”构建优势古菌-细菌类群的跨

域共现网络。为了降低组成效应和网络复杂度，

取平均相对丰度前 20 的 MGI/MGII OTUs 和前 

50 的细菌 OTUs 用于网络计算。随后，用 Gephi

软件对共现网络进行模块分析，并对 Spearman

相关性|ρ|>0.6 且 P<0.01 的节点和边进行可视化，

节点的度(degree)用来表示与其连接的边数，模块

化系数(modularity)用来量化网络可以被分解为

较小组分的程度。随后，用 Cytoscape 软件分别

进一步聚焦呈现 MGI 或 MGII 古菌与细菌 OTUs

的共现关系。 

2  结果和分析 

2.1  水体环境因子的空间变化 

梅山湾潟湖区内的水温显著高于向海侧，但

湾内的盐度、溶解氧、铵盐、硝酸盐和悬浮颗粒

物总体上呈现低于向海侧的趋势(图 1)。测定的大

多数水体环境因子与经度或纬度显著相关(表 2)，

如悬浮颗粒物沿纬度梯度呈升高趋势；而亚硝酸

盐、磷酸盐和 pH 无明显空间变化规律(图 1)。整

体上，环梅山岛海域水体环境因子存在空间异质

性，向海侧海水的营养水平较潟湖区高。 
 

 
 

图 1.  海水环境因子空间变化箱体图 
Figure 1.  Box plots illustrating spatial variability of seawater environmental factors [n=5, except for ammonium 
in station S3 (n=4)]. 
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表 2.  海水环境因子与采样站位经纬度的 Spearman
相关性 
Table 2.  Spearman’s rank correlations between seawater 
environmental factors and geographic coordinates of 
sampling stations 

Factors 
Latitude  Longitude 

ρ P  ρ P 
SP 0.531** <0.001  0.672** <0.001 
NO3

–-N 0.073 0.655  0.635** <0.001 
DO –0.436** 0.005  0.225 0.162 
Temperature 0.396* 0.011  –0.180 0.266 
Salinity –0.174 0.282  0.427** 0.006 
NH4

+-N 0.182 0.276  0.411** 0.011 
pH 0.117 0.472  0.314* 0.049 
PO4

3–-P 0.087 0.652  0.269 0.093 
NO2

–-N –0.049 0.637  0.235 0.145 
*: P<0.05, **: P<0.01. 
 

2.2  古菌优势类群的空间分布 

环梅山岛海域浮游古菌优势类群是 MGI 奇

古菌 (在原核生物群落中的平均相对丰度为

14.6%)和 MGII 广古菌(1.8%) (图 2)，向海侧的

MGI、MGII 相对丰度均高于潟湖区。MGI 的相

对丰度主要与溶解氧、盐度和硝酸盐显著正相关

(P<0.001)，与水温显著负相关(P<0.001)；MGII

的相对丰度则主要与溶解氧和盐度显著正相关

(P<0.001)，与水温显著负相关(P<0.001) (表 3)。

环梅山岛海域 MGI 优势 OTUs (相对丰度排名  

前 20)均属于表层类群(shallow marine group)，其

中一个 OTU (MGI_1)在 MGI 总序列中占据绝对

优势(75.5%–93.4%) (图 3-A)，表明该海域 MGI

古菌系统发育多样性较低。MGII 优势 OTUs 则

分别属于 MGII.A 和 MGII.B 两个亚群，系统发

育多样性较高。在相对丰度排名前三位的 MGII 

OTUs (均属于 MGII.B)中，MGII_1 和 MGII_3 几

乎仅分布在向海侧，而 MGII_2 则在整个海域均

匀分布(图 3-B)。 
 
 

 
 

图 2.  浮游古菌优势类群在原核生物群落中的相对丰度 
Figure 2.  Relative abundance of dominant archaeal groups in the prokaryotic community. 
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图 3.  原核生物群落中平均相对丰度排名前 20的 MGI (A)和 MGII (B)古菌优势 OTUs的 16S rRNA基因 V4–V5
区的最大似然系统发育树和相对丰度热图 
Figure 3.  Maximum-likelihood phylogenetic tree based on the V4–V5 region of 16S rRNA gene of top 20 MGI (A) 
and MGII (B) OTUs in average relative abundance in prokaryotic communities and heatmap of relative abundances of 
these OTUs in the prokaryotic community. Shallow and deep marine groups are designated similarly as previously 
reported[7,44]. Marine Group A and Group B are designated similarly as previously reported[7,45]. 
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表 3.  MGI/MGII 古菌相对丰度与环境因子的

Spearman 相关性 
Table 3.  Spearman’s rank correlations between the 
relative abundance of MGI/MGII archaea and 
environmental factors 

Factors 
Thaumarchaeota MGI  Euryarchaeota MGII 

ρ P  ρ P 

DO 0.690** <0.001  0.744** <0.001 

Temperature –0.611** <0.001  –0.701** <0.001 

Salinity 0.574** <0.001  0.559** <0.001 

NO3
–-N 0.572** <0.001  0.406** 0.009 

pH 0.421** 0.007  0.037 0.821 

NO2
–-N 0.296 0.063  0.282 0.078 

NH4
+-N 0.279 0.085  0.198 0.227 

SP 0.234 0.147  –0.263 0.101 

PO4
3–-P 0.131 0.420  0.206 0.202 

*: P<0.05, **: P<0.01. 
 

2.3  古菌群落组成的空间变化及其驱动因子 

主坐标约束排序和相似性分析结果表明，潟

湖区与向海侧的浮游古菌群落组成差异显著

(ANOSIM R=0.490，P=0.001)，向海侧 6 个站位

古菌群落组成沿纬度变化，但部分相邻站位如 S3

与 S4，S4 与 S5，S6 与 S7，S7 与 S8 之间无显著

差异(图 4 和表 4)。两个采样区之间的古菌群落

组成变化主要由硝酸盐、溶解氧和水温的差异驱

动，而向海侧古菌群落组成沿纬度的变化则主要

受悬浮颗粒物驱动。 

2.4  古菌群落构建过程 

Mantel 检验发现，古菌 OTUs 生态位差异在

较近系统发育距离上具有显著的系统发育信号

(图 5-A)，表明亲缘关系较近物种的生态位差异

与其系统发育距离显著相关，满足利用系统发育

零模型推断群落构建过程的前提。总体上，古菌

群落构建受同质扩散(主导 51.3%的群落周转)、

包含生态漂变的非主导过程(34.9%)和环境选择

(13.8%)的共同调控，但几乎不受扩散限制的影响

(图 5-B)。 

2.5  古菌-细菌共现网络 

环梅山岛海域原核生物优势类群共现网络

的模块化程度较高(模块化系数 0.758)，主要含 6

个模块，模块 I-IV 包含了 93.2%的节点(图 6-A)。

模块 I 以 MGI 为核心，模块 IV 以 MGII 为核心，

模块 II 和 III 由细菌 OTUs 主导(图 6-A，B)，模

块 I 和 IV 间有 31 条边，模块 I 和 II 间有 145 条

边，模块 IV 和 III 间有 109 条边，表明两个古菌

模块间的共现关系较简单，而古菌与细菌模块间

的共现关系较复杂。同时，各古菌/细菌模块内部

均存在较紧密的联系。总之，古菌-细菌跨域共现

关系较 MGI 与 MGII 古菌间的共现关系更复杂。 

在以 MGI 为核心的子网络中，MGI OTUs 与红杆

菌 科 (Rhodobacteraceae) 、 生 丝 单 胞 菌 科

(Hyphomonadaceae)、黄杆菌目(Flavobacteriales)、

微杆菌科 (Microbacteriaceae)、交替单胞菌科

(Alteromonadaceae)、岸生菌科(Litoricolaceae)的

OTUs 呈广泛的负相关，而与 SAR11、SAR116、

SAR86 和 Actinomarinaceae 的 OTUs 呈普遍正

相关(图 6-C)。在以 MGII 为核心的子网络中，

MGII 与 SAR11 、 SAR116 、 红 螺 旋 菌 目

(Rhodospirillales)、SAR86、Actinomarinaceae、

SAR406 的 OTUs 呈广泛的正相关，而与部分红

杆菌科、黄杆菌科(Flavobacteriaceae)的 OTUs 呈

显著负相关(图 6-D)。 
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图 4.  主坐标约束排序分析表征古菌群落组成的空间

变化及其关键驱动因子 
Figure 4.  Constrained analysis of principal coordinates 
(CAP) bi-plot showing spatial variability of archaeal 
community composition and the key environmental 
drivers. 

表 4.  基于 Bray-Curtis 的相似性分析检验采样站位

间古菌群落差异(999 次置换检验) 
Table 4.  Analysis of similarity based on Bray-Curtis 
dissimilarity for testing the differences in archaeal 
communities between sampling stations (with 999 
permutations) 
Station S1 S2 S3 S4 S5 S6 S7 

S2 0.200       

S3 1.000** 1.000**      

S4 1.000** 1.000** 0.084     

S5 1.000** 0.996** –0.048 –0.116    

S6 1.000** 1.000** 0.672** 0.516** 0.568**   

S7 1.000** 1.000** 0.348** 0.256* 0.428* 0.140  

S8 1.000** 1.000** 0.660** 0.572* 0.672** 0.324* 0.100 

Data are R values, *: P<0.05, **: P<0.01. 
 

 
 

图 5.  古菌 OTUs 生态位差异的系统发育信号检验(A)和古菌群落构建过程的比例(B) 
Figure 5.  Phylogenetic signal test for ecological niche differences between archaeal OTUs (A) and the 
proportion of archaeal community assembly processes (B). 
 

3  讨论 

3.1  浮游古菌优势类群的多样性和空间变化 

海洋浮游古菌主要类群的垂直空间分布特

征呈现较固定的模式[7–8,46]，而近岸海域表层浮游

古菌群落组成由 MGI 和 MGII 间的权衡决定，这

往往取决于多种环境因子的共同作用 [9,11]。Liu 

等[10]发现 MGI 倾向于分布在近岸区，MGII 趋于

分布在开放海域。作为海洋环境中最重要的氨氧

化微生物，MGI 古菌的丰度通常在富营养水域(尤

其是氨氮或无机氮浓度高的区域)呈升高趋势[13]。

Wang 等[9]发现富营养化程度较高的浙北近岸海

域表层水中 MGI 在原核生物群落中的相对丰度

总体上高于 MGII。而在寡营养的南海东北部， 
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图 6.  古菌-细菌共现网络 
Figure 6.  Archaeal-bacterial co-occurrence network. The co-occurrence network colored with modules (A) and 
taxonomy (B). The size of nodes reflects their degree and the edges present significant correlations (Spearman’s 
|ρ|>0.6, P<0.01). The value in parentheses represents the percentage of the node number of each module in the 
total node number (A). The sub-networks of cross-domain co-occurrence between MGI (C)/MGII (D) and 
bacterial OTUs. The size of the nodes reflects their average relative abundance; the solid and dashed lines present 
positive and negative correlations, respectively; and the thickness of the lines indicates correlation strength. 

 
从表层到深层水体中 MGII 丰度均显著高于

MGI[47]。本研究聚焦海陆过渡带水域，其整体营

养盐水平较高(按可溶性无机氮划分属于第 IV 类

海水(GB 3838-2002))，这可能是该海域 MGI 相比

MGII 占压倒性优势的原因。浮游古菌常被报道

在夏季和冬季勃发 [9–10,48–49]，其在秋季的勃发也

偶有报道[50]。此外，春季浮游植物爆发时也常常

伴随异养 MGII 古菌的勃发[26]。本研究在春季未

发现浮游植物爆发的情况下，依然观察到向海测

表层水中较高的古菌相对丰度，表明浮游古菌在

海陆过渡带的普遍性。 

本研究发现 MGI 和 MGII 的相对丰度均呈现

向海侧显著高于潟湖区的规律，这可能与两个区

域中多种环境因子的差异有关。其中，向海侧水

体中溶解氧、硝酸盐均高于潟湖区。我们此前在

浙北海域的研究发现溶解氧与 MGI 和 MGII 在原
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核群落中的相对丰度均呈显著负相关[9]，这与本

研究的结果相反。MGI 既可生长在富氧环境中，

又能在低氧条件下保持较强活力[11]，呈现出较广

的氧生态位宽度。有研究发现 MGI 分离株 SCM1

和 PS0 的生长速率与氧浓度正相关[51]，表明氧浓

度的升高可能导致 MGI 丰度升高。另一方面，

MGII 被发现能在低氧区富集[52]。本研究中所有

水体均处于好氧状态，这些研究结果的不一致性

也反映出好氧条件下氧对 MGI 和 MGII 的微妙调

控。已有较多研究表明盐度是影响浮游古菌分布

的关键因子，比如，Liu 等[11]发现珠江口盐度梯度

下，MGI 和 MGII 分别在低盐和高盐水体中占据

主导地位。浙北近岸区域尺度下 MGI 和 MGII 的

相对丰度分别与盐度呈负相关和正相关[9]，这些研

究都表明 MGI 和 MGII 对盐度具有不同的响应模

式。而本研究发现 MGI 和 MGII 均与盐度呈正相

关，反映出在相对较弱的梯度下(19.1–27.05 psu)，

MGI 和 MGII 对盐度变化的响应可能呈现一致

性，也反映出在局域尺度下研究浮游古菌分布特

征和影响因子的必要性。此外，我们发现在硝酸

盐水平较高的向海侧水体中古菌的丰度更高。

MGI 古菌趋向于分布在营养水平较高的海域，其

丰度往往和含氮营养盐密切相关。多项研究报

道，即使在 MGI 丰度与氨氮等营养盐无显著相关

时，其与硝酸盐均呈正相关[9,13]，这与本研究的

结果一致。此外，MGI 古菌对光照较为敏感，向

海侧水体的悬浮颗粒物含量(平均 322.5 mg/L)总

体上高于潟湖区(平均 221.1 mg/L)，减弱了光的

穿透强度，可能缓解光照对 MGI 的抑制作用，为

MGI 提供更合适的生长条件。虽然 MGII 古菌尚

未获得纯培养，但基于宏基因组组装基因组的证

据表明海洋真光层中的 MGII 是(光能)异养菌，具

有代谢多种有机质的功能潜力[33]。一些研究还发

现 MGII 表现出颗粒附着的生长策略[53]。因此，

本研究中向海侧较高的悬浮颗粒物含量可能是

导致 MGII 相对丰度较高的原因之一。 

通过对 MGI 和 MGII 优势 OTUs 系统发育关

系和空间分布特征的分析，我们发现 MGI 优势类

群的系统发育多样性很低，全部站位由一个 OTU 

(MGI_1)主导。而 MGII 优势类群的系统发育多样

性较高，主导类群存在明显的生态位分区(niche 

partitioning)。有研究发现相比于开放海域，MGII

在河口拥有更高的多样性[11,54]。这可能是由于海

陆过渡带是陆源有机物入海的通道，水体中有机

质多样性较高，从而为 MGII 多样化类群的共存

和生长提供了条件。本研究还发现向海侧的 MGII

优势类群更为丰富，这一方面可能是由于悬浮颗

粒物含量高，从而提供了更丰富的有机质和生态

位；另一方面也可能与梅山岛向海侧包含港口作

业区和航道有关，这些人类活动可能排放更多样

的有机物，从而使向海侧水体中的有机质组成更

为复杂，有利于 MGII 的多样化。 

3.2  浮游古菌群落组成的空间变化及其构建机制 

除了相对丰度的差异，梅山湾潟湖区和向海

侧浮游古菌群落组成也不同，向海侧不同站位间

也存在明显的空间变化，悬浮颗粒物、硝酸盐、

溶解氧、水温和铵盐等是驱动古菌群落空间变化

的主要环境因子。此前在浙江北部[9]和美国南加  

州[7]海域的研究也发现盐度、硝酸盐和(或)溶解氧

是驱动古菌群落空间变化的关键因子。近年来，

人们对微生物地理分布模式的研究焦点逐步从

驱动因子转移到生态过程[9,18,50]。目前，对于海洋
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浮游古菌群落构建过程的了解还很有限，仅有个

别工作基于零假设模型发现近岸海域古菌群落

构建受随机过程主导[9,50]，这与受确定性过程主

导的细菌群落构建机制有明显区别[50]。本研究也

发现环梅山岛海域浮游古菌群落的空间变化主

要受控于随机过程。一些研究发现细胞大小和休

眠能力差异是导致细菌和真核微生物的群落构

建机制差异的主要原因[21–22]。而古菌和细菌同属

原核生物，有相似的细胞大小和结构，两者构建

机制的差异可能是由于相对丰度(群落规模)和生

态位宽度的差异导致[50]。本研究中古菌的相对丰

度远低于细菌，群落规模越小越容易受到生态漂

变(个体的随机出生和死亡)的影响，这也部分解

释了生态漂变在环梅山岛海域浮游古菌群落构

建中的重要贡献。研究区域的环境梯度强度对古

菌群落构建过程的权重也有重要影响，在浙江近

岸海域的系列研究发现除了非主导过程(主要为

生态漂变)外，浙北海域的古菌群落构建主要受控

于异质选择过程，而浙南海域古菌群落则主要受

控于同质扩散过程，这与浙北海域相对浙南海域

具有较强的环境梯度相对应[9,50]。本研究中，虽

然潟湖区与向海侧环境因子存在差异，但在局域

尺度下整体环境梯度较弱，从 CAP 分析也看出，

虽然古菌群落存在空间变化，但是环境因子对变

异的解释度较低(尤其是 CAP 第二轴)，主要解释

了两个采样区间的差异。另一方面，环梅山岛海

域空间跨度仅为约 15 km，向海侧位于象山港咽

喉处，水体交换情况良好，为微生物的扩散提供

了便利条件。上述原因能很好地解释环梅山岛海

域浮游古菌群落空间构建受同质扩散主导且环

境选择作用较弱。 

3.3  浮游古菌与细菌的潜在相互作用 

除随机过程和非生物环境因子选择外，生物

相互作用(例如竞争、寄生和互利共生等)在微生

物群落塑造中也起到重要作用。多项研究报道在

较小的时空尺度，生物互作对微生物群落组成变

化的影响可能超过非生物因子[26,55–56]。许多研究

发现古菌与细菌和真核微生物间存在广泛的跨

域共现关系[7,26]，可能在微生物互作网络中处于

枢纽位置，发挥重要的生态功能[57]。本研究通过

共现网络发现古菌和细菌间可能存在广泛的潜

在互作，但 MGI 与 MGII 间的共现关系有限，这

可能是由 MGI 和 MGII 的不同营养类型和生存策

略导致。 

本研究中，MGI 与红杆菌科、黄杆菌科等异

养细菌类群呈现广泛的负相关，Wang 等[9]在浙北

海域区域尺度下也发现类似现象，但有研究在蒙

特利湾(Monterey Bay)发现 MGI 虽与一些黄杆菌

科类群呈负相关却很少与红杆菌科类群共现[58]，

而在美国南加州 SPOT 站表层水中却观察到 MGI

与红杆菌科和黄杆菌科类群呈正相关[7]，这种差

异提示我们海区环境条件的差异可能影响特定

微生物类群的共现模式。红杆菌科和黄杆菌科作

为海洋中重要的异养菌[59–60]，在有机质丰富的近

岸海域可快速增殖，进而可能抑制代时较长的化

能自养菌 MGI[61]；另一方面，有研究发现一些分

离自近岸海域的 MGI 菌株的生长需要有机物[62]，

这表明有机质可能介导 MGI 古菌与异养细菌间

的互作，从而使其共现模式更为复杂。许多研究

发现在全球多种海洋环境中 MGI 古菌与 SAR11

类群呈广泛正相关[7,9,29,58]，与本研究结果一致。

这 种 普 遍 规 律 可 能 与 这 2 种 类 群 多 样 化
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(diversification)程度较高 [63–64]，均占据较宽的生

态位有关。MGII 目前尚未获得纯培养菌株，因

此对其生理生化特性的了解很少。有研究在深圳

河流-海湾系统中发现浮游古菌-细菌共现网络中

多个 MGII OTUs 为关键(keystone)类群，提示

MGII 可能在海陆过渡带中发挥重要生态功能[25]。

宏基因组学证据表明真光层 MGII 与 SAR11、

SAR116 和 SAR86 等细菌类群相似，均含有视紫

红质编码基因，具有利用光能代谢有机质的潜  

力[33]。与本研究结果一致，多项研究发现 MGII

与上述细菌 OTUs 普遍呈正相关[7,29]，这可能由

它们相似的生存策略决定。但是，也有一些工作

发现近岸海域中 MGII 与某些 SAR11 和 SAR86

类群呈负相关[9,26]，表明 MGII 古菌与光能异养细

菌类群间也可能存在复杂的互作机制，这些异养

古菌和细菌间的潜在互作模式及其调控因子有

待后续研究的跟进。在环梅山岛海域，这些潜在

互作关系可能在古菌群落构建(选择作用)中有一

定的贡献，验证和探究这些古菌-细菌共现关系的

过程和机制是后续研究的重要方向。 

4  结论 

本研究从优势类群分布、群落组成变化和物

种共现模式 3 个层面初步探明了环梅山岛海域春

季浮游古菌群落空间分布特征及其调控因子，得

出以下主要结论。 

(1) 环梅山岛海域春季浮游古菌群落由 MGI

和 MGII 主导，向海侧古菌在原核生物群落中的

相对丰度显著高于潟湖区。 

(2) 浮游古菌群落构建由随机过程(尤其是

同质扩散)主导，环境选择作用相对较小，悬浮颗

粒物、硝酸盐、溶解氧、水温和铵盐是古菌群落

组成空间变化的主要环境驱动因子。 

(3) MGI 和 MGII 古菌间的共现关系较少，但

两类古菌均与细菌存在复杂的共现关系。 
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Spatial distribution of planktonic archaeal community in the 
coastal waters around Meishan Island in spring 

Huizhen Yan, Zouyang Xu, Wenjie Chen, Lu Wang, Qian Liu, Lingling Gao, Dandi Hou, 
Demin Zhang, Kai Wang* 
School of Marine Science, Ningbo University, Ningbo 315832, Zhejiang Province, China 

Abstract: [Objective] Marine planktonic archaea are the key drivers of biogeochemical cycling, but the knowledge 
about their horizontal spatial distribution characteristics in the coastal waters has not been well understood. In this 
study, we used the Meishan Island (closely connected to the land) as an example to study the horizontal distribution 
patterns of planktonic archaea in the transition zone between land and sea. [Methods] 16S rRNA gene amplicon 
sequencing was used to reveal the spatial distribution characteristics of planktonic archaea in terms of the 
distribution of dominant taxa, community composition variation, and the co-occurrence pattern of taxa in the 
lagoon (called Meishan Bay) and adjacent seawaters around Meishan Island in spring. [Results] The results showed 
that relative abundance of planktonic archaea in the whole prokaryotic community ranged from 0.6% to 26.5%, and 
the archaeal abundance in seaward waters was significantly higher than that in the lagoon. Planktonic archaeal 
communities were dominated by Thaumarchaeota Marine Group (MG) I and Euryarchaeota MGII. The composition 
of MGI taxa was relatively simple, while MGII taxa had relatively high phylogenetic diversity. The spatial 
distribution of archaeal communities was shaped by homogenizing dispersal, environmental selection, and 
undominated processes (including ecological drift), and environmental selection was mainly driven by suspended 
particle, nitrate, dissolved oxygen, water temperature and ammonium. The network analysis showed that MGI taxa 
commonly had negative correlation with Rhodobacteraceae taxa, while MGII taxa commonly had positive 
correlation with heterotrophic bacteria affiliated to the clades SAR11, SAR116, and SAR86. [Conclusion] This 
study preliminary revealed the spatial distribution characteristics and drivers of planktonic archaeal communities in 
the coastal waters around Meishan Island in the spring, expanding the understanding of the distribution patterns of 
archaea in the transitional zone between the land and ocean. 

Keywords: planktonic archaea, coastal waters, spatial distribution, co-occurrence network 
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