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摘   要：【目的】本文通过不同季节的 4 个航次调查研究了 2 个浙闽沿海生态牧场技术示范区

的浮游细菌群落的变化，揭示了示范区菌群结构的时空变化，探究其对于海洋生态系统的潜在

影响。【方法】使用 16S rRNA 基因扩增子测序技术，对 2 个示范区 4 个季节航次共 128 个样

点中浮游细菌的 16S rRNA 基因 V4 区序列进行测序，并通过分析其组成和多样性，借助

FAPROTAX 功能预测，分析不同季节和示范区浮游细菌的差异。【结果】128 个样品量化后共获

得 2 510 976 条优质序列，2 个示范区的主要优势浮游细菌类群均为 α 变形菌纲、γ 变形菌纲、    
β 变形菌纲、放线菌纲、黄杆菌纲等，2 个示范区浮游细菌的 α 多样性指数随季节演替而产生波

动，且大多数环境因子都与其具有显著相关性；浙闽沿海浮游细菌的群落构建过程随时空变化

而产生差异，扩散限制是 2 个示范区浮游细菌群落构建过程中占比最大的生态过程(除台山岛示

范区秋季)，2 个示范区多数季节的浮游细菌群落相似性基于 Bray-Curtis 的地理距离衰减印证了
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这一点；基于 FAPROTAX 功能预测得到的 2 个示范区浮游细菌的功能以化能异养和氮硫循环为

主，从一定程度上与当地的环境因子变化相关联。【结论】浙闽沿海生态牧场技术示范区的浮游

细菌群落结构受地理距离、理化因子和季节影响存在显著时空变化，且以化能异养为主的浮游

细菌的潜在生态功能在不同季节具有显著变化，掌握浮游细菌群落变化规律有助于在微生物层

面为我国海洋牧场建设提供理论支持。 

关键词：生态牧场；浮游细菌；16S rRNA 基因；群落构建；功能预测  
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Abstract: [Objective] This study investigated the temporal and spatial changes of bacterioplankton 
community in Zhejiang and Fujian coastal ecological pasture technology demonstration areas through 
four voyages in different seasons, aiming to explore their potential impact on the marine ecosystem. 
[Methods] The 16S rRNA gene V4 region of bacterioplankton was sequenced for 128 samples from 
four seasonal voyages in two demonstration areas. The composition, diversity and functions of 
bacterioplankton were compared among different seasons and between different demonstration areas. 
[Results] A total of 2 510 976 high-quality bacterioplankton sequences were obtained from 128 samples 
after quantization. The main dominant bacterioplankton groups in the two demonstration areas were 
Alphaproteobacteria, Gammaproteobacteria, Betaproteobacteria, Actinobacteria, Flavobacteria, etc. 
The α-diversity index of the bacterioplankton in the two demonstration areas fluctuated with seasonal 
succession and had significant correlations with most of the environmental factors. The 
bacterioplankton community assembly in Zhejiang and Fujian coastal areas varied over time, and 
diffusion restriction was the most important ecological process in the two demonstration areas (except 
the Taishan island demonstration area in autumn). This finding was confirmed by the distance decay of 
Bray-Curtis similarity in the two demonstration areas. The prediction with functional annotation of 
prokaryotic taxa (FAPROTAX) demonstrated that the bacterioplankton in the two demonstration areas 
were mainly involved in chemoheterotrophy and nitrogen/sulfur cycle, which were associated with the 
changes of local environmental factors to a certain extent. [Conclusion] The structure of the 
bacteiroplankton community in Zhejiang and Fujian coastal ecological pasture technology 
demonstration areas was affected by geographical distance, physicochemical factors, and seasons. The 
potential ecological functions of bacterioplankton dominated by chemoheterotrophs varied among 
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different seasons. Revealing the changes of potential ecological functions and community assembly of 
bacterioplankton provides theoretical support for the future development of marine pasture at the 
microbial level. 

Keywords: ecological pasture; bacterioplankton; 16S rRNA gene; community assembly; function 
prediction 
 

随着人们日益增长的海产品需求，海洋生

态系统中的多层次矛盾在近年来逐渐体现 [1]。

为了应对这一全球性的挑战，海洋牧场这一新

兴走向成为了我国渔业资源可持续发展的未

来走向 [2]，但在技术层面其仍然存在许多探讨

空间。 
浙江和福建作为我国东海重要的沿海省

份，其曲折漫长的海岸线以及得天独厚的水文

气候条件 [3]为众多海洋生物提供了优质的繁育

场所，也因此逐渐形成了许多我国重要的渔

场。其中，位于浙江南部的温台渔场一方面

受到东海中部沿岸水流的影响，另一方面受

到黑潮等海流水团的影响，从而拥有丰富的

饵料生物，为众多海洋生物提供了产卵和索饵

场所，成为了东海中南部重要的良好渔场[4]。

位于福建北部的闽东渔场，北邻温台渔场，

南接台湾海峡，亚热带气候带来了丰富的渔业

资源，也是我国东海南部重要的渔场之一 [5]。

作为恢复海洋生态系统健康的重要一环，我

国在位于温台渔场的洞头海域以及位于闽东

渔场的台山岛海域，都建立了生态牧场技术

示范区。 
浮游细菌是环境微生物中的重要组成部

分，生物和非生物因素都会对它的群落时空动

态产生影响 [6–7]。与此同时，不同类群的浮游

细菌也会通过水体以及食物链传递反作用于

海洋环境以及海洋生物 [8–9]。浮游细菌物种的

多样性使得其在生态系统中有着丰富多样的

生态功能[10]，为此，探究示范区内浮游细菌的

群落与功能演替规律及其与环境因子的关联

特征很有必要。 
本文选取浙江洞头和福建台山岛 2 个海洋

生态牧场技术示范区作为研究区域，通过研究

和分析其浮游细菌群落的组成及时空变化，从

以下几个方面进行探究：(1) 浙闽沿海示范区

浮游细菌群落的时空变化；(2) 浙闽沿海示范

区浮游细菌群落结构的构建过程；(3) 浙闽沿

海示范区浮游细菌生态功能的时空变化，以期

解释示范区的环境微生物的地理分布格局以及

季节演替规律，并试图解析不同时空条件下浮

游细菌的生态功能分布，研究结果将有助于为

海洋牧场未来建设与运行提供微生物方面的理

论支持。 

1  材料与方法 
1.1  采样点设置及水样采集 

使用浙洞渔 10109 和浙乐渔休 00109 (吃
水深度约 6 m，总吨位约 500 t)作为浙江温台

渔场及其毗邻海域调查船舶，闽福鼎渔运

01368 (吃水深度约 3 m，总吨位约 188 t)作为

福建闽东渔场及其毗邻海域调查船舶，分别于

2019 年 1、4、7、10 月在洞头生态牧场技术示

范区(浙江温台渔场)、台山岛生态牧场技术示

范区(福建闽东渔场)，对表层 0.5 m 的海水进

行水样的收集。每个季节航次均采集洞头示范

区和台山岛示范区各 16 个样点，共 32 个站点

的样品(图 1)，4 个季节航次共计采集到 128 个

样品。 
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图 1  浙闽生态牧场技术示范区采样站点图 
Figure 1  Sampling site map of Zhejiang-Fujian ecological pasture technology demonstration areas. 
 
1.2  浮游细菌收集及理化因子测定 

在取样当天，将 1 500 mL 采得的各位点水

样预先通过 100 μm 孔径的纱绢过滤，然后依次

将浮游细菌过滤到 3 个 0.22 μm 孔径的聚碳酸

酯膜(直径 47 mm，Millipore)上，其中 1 张膜用

于后续分析，2 张膜用于备份。为了尽可能收

集足量的浮游细菌，每张膜都过滤尽可能多的

水，并立即在−80 °C 超低温冰箱中冷冻，以备

后续分析。 
使用多功能水质参数仪(XRX-620，RBR 公

司)在采样时测量每个站位的表层水温，使用国

产 868 型 pH 计测定 pH 值，使用滴定法测定溶

解氧。水中硝酸盐(NO3
–)、亚硝酸盐(NO2

–)、活

性磷酸盐(PO4
3–)、氨氮(NH4

+)、总氮(TN)、总

磷(TP)使用全自动化学分析仪(Smart-Chem 200 
Discrete Analyzer，Westco Scientific Instruments)
进行测定，其中，测定硝酸盐(NO3

–)、亚硝酸

盐(NO2
–)、活性磷酸盐(PO4

3–)、氨氮(NH4
+)含

量的水样需先经 0.45 μm 孔径的玻璃纤维滤膜

(GF/F，50 mm)过滤。总氮(TN)和硝酸盐(NO3
–)

含量使用镉铜还原法测定，亚硝酸盐(NO2
–)含

量使用重氮-偶氮法测定，氨氮(NH4
+)使用水杨

酸分光光度法测定，总磷 (TP)和活性磷酸盐

(PO4
3–)含量采用抗坏血酸还原磷钼蓝法测定。

以上所有指标均在 1 周内完成。 

1.3  DNA 提取及测序 
使用 DNA 提取试剂盒 (minkgene Water 

DNA kit)提取浮游细菌 DNA，用 NanoDrop One
分光光度计(Thermo Fisher Scientific)测定 DNA
浓度和纯度。浮游细菌群落由代表细菌 16S 
rRNA 基因的 V4 区通用引物 515f (5′-GTGCCA 
GCMGCCGCGGTAA-3′)和 806r (5′-GGACTA 
CNNGGGTATCTAAT-3′)进行扩增[11]，并使用

Illumina 公司 HiSeq 2500 平台生成 250 bp 的双

端配对序列(广东美格基因生物技术有限公司)。 

1.4  生物信息学分析 
原始的双端序列已保存在美国国家生物技

术信息中心(National Center for Biotechnology 
Information，NCBI)数据库中，Bioproject 编号

为 PRJNA776657，接受号为 SRP344822。 
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测序数据的生物信息学处理通过 USEARCH 
(v11.0.667_i8)进行。使用 UNOISE3 算法对合并

序列进行去噪(unoise_alpha=2，minsize=4，按

默认设置)，纠正错误并去除嵌合体后生成零半

径 操 作 分 类 单 元 (zero-radio operation taxon 
unit，ZOTU)[12]，并量化生成 ZOTU 表。使用

SILVA 数据库(v 138)使用 RDP 分类器为每个

ZOTU 分配 99%相似度的代表性序列。 

1.5  数据统计分析 
本研究的数据预处理均在 EXCEL 中完成，

除浙闽生态牧场技术示范区周年采样点图由

ArcGIS 10.6 完成外，进一步分析及可视化均在

R 4.0.3 中借助 ggplot2 包完成。 
使用 corrplot 包中的 corr.test()函数计算 

α 多样性与环境因子之间的相关性，并使用

corrplot()函数进行可视化。使用 vegan 包中的

函 数 adonis() 进 行 置 换 多 变 量 方 差 分 析

(permutational multivariate analysis of variance，
PERMANOVA)。聚类分析采用软件包 vegan 中

的 hclust()函数。利用 ape 包中的函数 cmdscale()
和 plyr 包中的函数 ddply()进行主坐标分析

(principal coordinate analysis，PCoA)，可视化

浮游细菌群落的整体结构 [13] 。采用 Partial 
Mantel 检验计算环境变量与浮游细菌 α 多样性

之间的显著相关性，并使用 vegan 包中的函数

mantel.partial()进行校正。 
生态过程的贡献(确定过程和随机过程)由

β 近分类单元指数(β-nearest taxon index，
βNTI)计算得到，βNTI 使用 picante 和 ape 包计

算 β 平均 小分类距离(β-mean nearest taxon 
distance，βMNTD)与以标准差为单位的零值

βMNTD 之间的差异得到[14–15]。如果观察到的

βMNTD 显著大于或小于无效的预期系统发育

转换(βNTI>+2 或<−2)，则可以推断异质选择或

同质选择(在异质或同质环境条件下)分别控制

群落之间的系统发育差异或相似性。对于具有

非显著 βNTI 值(|βNTI|<2)的所有群落对，进一

步使用基于 Bray-Curtis 相似性距离的修正

Raup-Crick 度 量 (RCbray)[16] ， 评 估 观 察 到 的

ZOTUs 成分周转率与零预期的标准化偏差[14]。

当|βNTI|<2 时，如果 RCbray>+0.95 或<−0.95，可

以推断扩散限制或均质化扩散分别控制群落之

间的组成差异或相似性；当 RCbray 值介于−0.95
和+0.95 时，则控制群落组成的过程是任何单一

过程非主导的[15]。 

细菌群落距离衰减模型由 geosphere 包进

行，细菌群落多样性及回归分析由 vegan 包进

行，主坐标分析由 ape 和 plyr 包进行，差异分

析由 edgeR 和 indicspecies 包进行，并均由

ggplot2 包进行可视化。 

浮游细菌功能预测使用原核生物分类群的

功能注释(functional annotation of prokaryotic taxa，

FAPROTAX)进行[17]，版本为 FAPROTAX 1.2.4。 

2  结果与分析 

2.1  浮游细菌 α 多样性的时空变化规律 
对 浙 闽 沿 海 浮 游 细 菌 α 多 样 性 中 的

Shannon、Chao1、richness 以及 Simpson 指数

进行分析，其中 Shannon 指数代表群落多样

性，Chao1 和 richness 指数代表物种丰富度，

Simpson 指数代表物种优势度，上述指数在同

一季节的 2 个示范区之间均没有显著差异，但

在同一示范区中存在季节的变化(图 2)。除代表

物种优势度的 Simpson 指数在冬季达到 大平

均值，在秋季达到 小平均值外，洞头示范区

代表生物群落多样性的 Shannon 指数、代表物

种丰富度的 Chao1 指数和 Richness 指数都在秋

季达到 大平均值，在夏季达到 小平均值； 
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图 2  示范区 α 多样性的时空变化 
Figure 2  Spatio-temporal variation of alpha diversity in demonstration areas. A: variance of Chao1 index 
among different seasons in demonstration areas; B: variance of richness index among different seasons in 
demonstration areas; C: variance of Shannon index among different seasons in demonstration areas; D: 
variance of Simpson index among different seasons in demonstration areas. Different lowercase letters on the 
error line indicate significant difference between the two groups based on one-way analysis of variance 
(one-way ANOVA, P<0.05). 
 
台山岛示范区的 Shannon、Chao1、Richness 以

及 Simpson 指数的平均值都在冬季达到 大

值，而 小平均值则出现在夏季或秋季。 
将浮游细菌 α 多样性中的 4 个指数与主要

环境因子进行 Spearman 相关性分析(图 3)，    
2 个海区中的 α 多样性指数与大多数环境因子

都存在着显著的相关性。其中，大多数营养盐

(如 NO3
–、NO2

–、NH4
+等)与 α 多样性呈正相关，

而水温(T)和经度则呈负相关。其中 Richness 指

数和 Chao1 指数在 2 个示范区受环境因子的影

响较显著，且在台山岛示范区呈现出纬度多样

性变化。 
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图 3  示范区 α 多样性与主要环境因子的 Spearman 相关性 
Figure 3  Spearman correlation between alpha diversity and main environmental factors in demonstration 
areas. The numbers in the grid represent the Spearman correlation index between the alpha diversity index 
and the corresponding environmental factors. The blue square represents a significant negative correlation, 
the red square represents a significant positive correlation, the darker the color, the more significant the 
correlation. The white squares represent insignificant correlations. T: water temperature; DO: dissolved 
oxygen; TN: total nitrogen; TP: total phosphorus. 
 
2.2  浙闽沿海示范区浮游细菌群落结构的

时空变化 
对浙闽沿海示范区的浮游细菌分析共得到

2 510 976 条高质量序列，所有样本进一步划分

为 13 914 条 ZOTUs。浮游细菌组成存在显著时

空变化(图 4)，洞头示范区的浮游细菌主要由  
α 变形菌纲(平均相对丰度为 27.41%)、γ 变形菌

纲(平均相对丰度为 22.09%)、黄杆菌纲(平均相

对丰度为 8.82%)以及 β 变形菌纲(平均相对丰度为

6.55%)组成，且这些浮游细菌的相对丰度在不同

季节具有基于相似性分析(analysis of similarities，
ANOSIM)的极显著差异(P<0.001)。台山岛示范

区的主要浮游细菌类群与洞头示范区相似，其

相对丰度在不同季节之间差异极显著(ANOSIM，

P<0.001)，在同一季节的 2 个示范区之间同样

有显著差异。如台山岛示范区在冬季观测到了

相对丰度较洞头示范区显著较高 (P<0.001)的  
ε 变形菌纲(平均相对丰度为 7.71%)。 

基于 Bray-Curtis 相似性距离矩阵的主坐标

分析显示，洞头示范区(R2=0.458 9，P<0.001)和
台山岛示范区(R2=0.544 7，P<0.001)的浮游细菌

群落在不同季节之间都具有基于 PERMANOVA
的显著差异(图 5B、5C)。两个示范区不同季节之间

浮游细菌群落的构成都具有基于 PERMANOVA 
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图 4  示范区主要浮游细菌在纲水平的周年变化 
Figure 4  The main changes of bacterioplankton in the demonstration areas at class level. 
 

 
 
图 5  示范区浮游细菌群落结构 β 多样性的变化 
Figure 5  Changes in beta diversity of bacterioplankton community structure in demonstration areas. A: 
PCoA (principal coordinate analysis) based on Bray-Curtis dissimilarity of bacterioplankton in Dongtou and 
Taishan island demonstration areas; B: PCoA of bacterioplankton in Dongtou demonstration area based on 
Bray-Curtis dissimilarity; C: PCoA of bacterioplankton in Taishan island demonstration area based on 
Bray-Curtis dissimilarity. The R2 and P-values in the figures are based on PERMANOVA (permutational 
multivariate analysis of variance). 
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的极显著差异 (P<0.001)，但是台山岛示范区

不同季节之间的 R2 绝对值均大于洞头示范区

(表 1)。 
双因子交叉相似性分析 (two-way crossed 

ANOSIM)显示，海区(R=0.376，P=0.01)和采样

季节(R=0.929，P=0.001)均显著影响浮游细菌群

落结构，而且采样季节对细菌群落结构变异的

影响更大。 

2.3  浮游细菌群落结构的构建过程 
洞头示范区和台山岛示范区浮游细菌群落

结构的构建主要以随机性过程为主(图 6)，确定

性过程中的同质性选择对 2 个海区的浮游细菌

几乎没有影响，而异质性选择的影响也十分有

限，且占比在不同海区和季节中变化较小   
(图 6A、6B)。与此同时，随机性过程中的均质

化传播所占比例也较小，且在 2 个海区都主要

在冬季和秋季产生影响；而扩散限制和非主导 

表 1  示范区浮游细菌群落结构在不同季节间的

差异 
Table 1  The difference of bacterioplankton community 
structure in different seasons in the demonstration 
areas 

Seasons 
Dongtou 
demonstration area 

Taishan island 
demonstration area 

Winter vs spring 0.397*** 0.453*** 
Winter vs summer 0.367*** 0.404*** 
Winter vs autumn 0.259*** 0.451*** 
Spring vs summer 0.359*** 0.405*** 
Spring vs autumn 0.438*** 0.587*** 
Summer vs autumn 0.309*** 0.400*** 
PERMANOVA (permutational multivariate analysis of 
variance) was used to analyze differences between groups. 
The value in the table was R2, and *** represented P<0.001. 
 
在不同海区和季节之间占比差异较大(图 6A、

6B)，如台山岛示范区夏季的浮游细菌群落主要

受扩散限制影响(72.21%)，而该海区秋季受该

过程影响的占比仅为 1.64%。 
 

 
 
图 6  示范区浮游细菌的构建过程和群落相似性地理格局 
Figure 6  The mechanism and geographic pattern of bacterioplankton community similarity in demonstration 
areas. A: the mechanism of bacterioplankton in Dongtou demonstration area; B: the mechanism of 
bacterioplankton in Taishan island demonstration area; C: geographic pattern of bacterioplankton community 
similarity in Dongtou demonstration area; D: geographic pattern of bacterioplankton community similarity in 
Taishan island demonstration area.  
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基于地理距离的进一步分析结果表明，2 个

示范区中除春季的台山岛示范区外，大多数季

节的浮游细菌群落都呈现出了显著的距离衰减

模式(图 6C、6D)。就洞头示范区而言，冬季

(R2
adj=0.136 6，P<0.001)和春季(R2

adj=0.156 5，

P<0.001)的浮游细菌群落相似性随地理距离增

加而降低的程度 显著，而夏季(R2
adj=0.012 1，

P=0.119)和秋季(R2
adj=0.008 8，P=0.153 9)没有

呈现出显著的衰减趋势，且夏季浮游细菌群落

的相似性整体处于较低水平(图 6C)；台山岛示

范区除春季外(R2
adj=–0.005 1，P=0.532)，其余   

3 个季节的浮游细菌群落相似性都具有显著的地

理距离衰减，但总体相似性也呈现出夏季 低

(R2
adj=0.029 2，P<0.05)、冬季其次(R2

adj=0.143 1，

P<0.001)、秋季 高(R2
adj=0.333 4，P<0.001)的

状态(图 6D)。 

对 2 个示范区不同季节的浮游细菌群落与

主要环境因子之间的冗余分析结果表明，大多

数环境因子都与浮游细菌的群落结构存在显著

相关性(图 7)，且两地不同季节的浮游细菌群落

与不同环境因子之间存在不同的相关性。其中，

2 个示范区春季的浮游细菌群落主要与 NO2
–和

NO3
–浓度呈正相关，冬季则与它们呈负相关并

与 NH4
+和 PO4

3–呈正相关；夏季两地的浮游细

菌受经纬度影响较为显著，秋季则与水温和溶

解氧相关。 

2.4  浙闽沿海示范区浮游细菌群落的功能

构成 
通过 FAPROTAX 功能预测，共鉴定到属于

68 类生态功能的浮游细菌，2 个示范区浮游细菌

的生态功能随季节变化具有基于 PERMANOVA

的显著差异(P<0.001)，且不同季节之间也具有

显著差异(图 8A、8B)。洞头示范区和台山岛示 

 
 
图 7  示范区浮游细菌与主要环境因子之间的关系 
Figure 7  Relationship between bacterioplankton 
and main environmental factors in demonstration 
areas. Before redundancy analysis (RDA), we use 
variance inflation factors (VIFs) to test whether 
collinearity exists between environment/space 
factors, and remove variables with inflation factors 
greater than 20. At the same time, the forward 
selection method was used to select explanatory 
variables with significant influence (P<0.05) for 
further analysis. T: water temperature; DO: 
dissolved oxygen. 

 
范区浮游细菌的主要生态功能都是化合物降解

以及氮循环相关的，相关 ZOTUs 丰度位于前

10 位的功能主要由化能异养、硝酸盐还原、

化合物降解、氮呼吸以及动物寄生虫等构成

(图 8C、8D)。聚类分析结果显示，浙闽沿海

示范区的浮游细菌功能主要呈现出以季节差

异为簇的聚类，其中台山岛示范区相对于洞头

示范区季节区分更为显著，但两地都呈现出了

冬、春季化能异养与需氧化能异养功能相对丰

度更高，其余主要功能在夏、秋季占比更高的

现象(图 8C、8D)。 
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图 8  示范区浮游细菌生态功能的时空变化 
Figure 8  Annual changes of bacterioplankton ecological function in demonstration areas. A: PCoA 
(principal coordinate analysis) of the ecological function of bacterioplankton in Dongtou demonstration area 
based on Bray-Curtis dissimilarity; B: PCoA of the ecological function of bacterioplankton in Taishan island 
demonstration area based on Bray-Curtis dissimilarity; C: seasonal variation of the main ecological functions 
of bacterioplankton in Dongtou demonstration area; D: seasonal variation of main ecological functions of 
bacterioplankton Taishan island demonstration area. The R2 and P-values in the PCoA figures are based on 
PERMANOVA (permutational multivariate analysis of variance). The colorful blocks below the heat map 
represents different seasons. a: chemoheterotrophy; b: aerobic_chemoheterotrophy; c: hydrocarbon_degradation; d: 
nitrate_reduction; e: aliphatic_non_methane_hydrocarbon_degradation; f: aromatic_compound_degradation; 
g: aromatic_hydrocarbon_degradation; h: nitrogen_respiration; i: nitrate_respiration; j: animal_parasites_ 
or_symbionts. 
 

3  讨论 

3.1  示范区浮游细菌群落的演替规律 
洞头示范区和台山岛示范区都位于亚热带

沿海，它们的浮游细菌群落组成主要受到季节

影响而发生演替。尽管存在着地理位置和环境

参数的差异，2 个示范区之间浮游细菌的 α 多 

样性并没有呈现出显著的差异，这与以往对于

亚热带海域浮游细菌研究中空间异质性较弱的

结果相吻合[18]，且它们的 α 多样性主要受季节

演替导致的环境变化影响(图 2、图 3)。尽管在

本研究中 2 个示范区浮游细菌 α 多样性的差异

更多受温度影响，但相关研究发现，在不同温

度或营养盐条件下，不同环境因子对于细菌物
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种多样性的影响程度也不同。2 个示范区在同

一季节的浮游细菌群落的 α 多样性在本研究中

呈现出的无显著性差异，可能与浙闽沿海多重

环境梯度复合影响下产生的水床效应有关[19]。 
与众多在其他海洋生态系统中观察到的结

果相似[20–21]，本研究中的浮游细菌主要由变形

菌门、拟杆菌门、放线菌门以及黄杆菌门组成

(图 4)。2 个示范区 α 变形菌纲中的浮游细菌多

为红细菌目(Rhodobacterales)，而 γ 变形杆菌纲

则主要由交替单胞菌目(Alteromonas)和海洋螺

菌目(Oceanospirillales)组成，它们往往承载着

与化合物降解有关的生态功能[22–24]。值得注意

的是，伯克氏菌目(Burkholderiales)中的多种细

菌在 2 个示范区都具有较高的相对丰度，而广

泛的研究表明伯克氏菌目包含多种致病菌[25]； 
ε 变形菌纲也在多项研究中被证实与硫化物循

环有关[26]，而该纲中包含的弧菌属(Vibrio)也被

证实拥有许多致病性细菌[27–28]。与此同时，黄

杆菌纲(Flavobacteriia)在 2 个示范区都于春季

出现显著较高的相对丰度，而显著丰富的放线

菌纲(Actinobacteria)则于夏季出现，这 2 个纲

中包含的大多数浮游细菌种类都与化能异养

有关[29–30]。 
由此可见，2 个示范区都存在浮游细菌的

季节演替，且四季中相对丰度都较高的化能异

养细菌和潜在益生菌为当地的鱼类生长繁殖提

供了保障，但冬季 2 个示范区中的浮游细菌对

于鱼类的正面影响有限，尤其是台山岛示范区

冬季显著较多的潜在致病菌会对当地的鱼类产

生负面影响。 

3.2  示范区浮游细菌群落的构建过程 
自然海域中浮游细菌群落的构建是一个复

杂的过程，确定性和随机性是海洋中微生物群

落构建的两大过程，它们都会影响物种在群落

中的装配[14,33]。在确定性过程中，微生物存在

与否以及其相对丰度都与生态选择有关，受到

生物和非生物因素影响；随机过程则包括一些

没有办法由环境决定的变化，如微生物相对丰

度的随机变化和扩散等[16]。一些研究认为，确

定性过程决定了浮游细菌的群落构建[10,31]，另

一些研究则认为随机性过程的影响可能会超过

确定性过程[32–33]，本文的研究结果更支持后一种

结论。2 个示范区浮游细菌群落在不同季节的

随机性构建过程中存在显著差异，但以扩散限

制为主(图 6A、6B)，说明浮游细菌群落存在地

理距离上的差异。扩散限制使浮游细菌的移动

受限，从而增加不同微生物社群之间结构的多

样性[33]，即随着地理距离的增加，浮游细菌群

落的相似性会随之降低。2 个示范区扩散限制

的比例均在夏季达到 高，夏季由于表层水温

较高而减弱的水体交换是造成这个现象的原因

之一，而台山岛示范区夏季浮游细菌较低的群落

相似性以及随地理距离增加的大幅衰减与该区

域夏季极高的扩散限制比例相印证(图 6D)，进

一步的冗余分析中夏季 2 个示范区中浮游细菌

群落与经纬度密切的相关性也从另一方面验证

了这一点(图 7)。洞头示范区浮游细菌群落相似

性随地理距离的变化并没有完全受扩散限制的

比例影响，尽管夏季浮游细菌的群落相似性相

较于其他季节显著偏低，但它随地理距离的衰

减幅度也显著小于冬季和春季(图 6C)，由此可

见浮游细菌的构建过程是复杂的，受多因素影

响的。 
均质化传播对于浮游细菌群落相似性的影

响与扩散限制相反，占比更高的均质化传播反

而能够使得地理距离对于浮游细菌群落结构的

影响更小[33]。尽管 2 个示范区浮游细菌群落构

建过程中均质化传播占比较高的都是冬季和秋

季，但秋冬季不同示范区浮游细菌群落相似性

的距离衰减程度却并不都与之相印证。其中，
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洞头和台山岛示范区秋季较高的浮游细菌群落

相似性能够被该季节较高的均质化传播比例解

释，而 2 个示范区冬季的群落相似性距离衰减

程度则相对于该季节的均质化传播比例较大

(图 6)。 
尽管随机性过程解释了一部分浙闽沿海示

范区的浮游细菌群落结构的构建过程，但异质

性选择在其中起到的作用仍不容忽视(图 6A、

6B)。2 个示范区异质性选择的比例基本都在

15%–30%之间浮动，且在夏季和秋季浮游细菌

的构建过程中占比显著高于冬季和春季，异质

性选择比例的增大也意味着浮游细菌群落的更

大差异，且环境因子的变化是造成这种差异的

主要原因[33]，这与示范区中拟进行的一系列水

产养殖活动有关。与大多数具有养殖功能的近

岸海域相似[34–35]，营养盐浓度仍是影响浮游细

菌群落结构的主要因素，而周年采样涉及到的

水温、溶解氧变化也在一定程度上影响了浮游

细菌的群落构建[36]。 

3.3  示范区浮游细菌生态功能预测 
目前对于环境中浮游细菌的研究的关注点

主要是浮游细菌的群落结构、组成以及分布特

征和影响因素等，针对浮游细菌相关生态功能

的研究较少。FAPROTAX 是目前广泛运用于原

核微生物生态功能预测的分析流程[17]，它收录

了碳、氮、磷、硫等元素循环及动植物病原、

甲烷生成、发酵等 80 多种功能分类，覆盖了超

过 4 600 个不同原核物种，对于环境样本的生

物化学循环过程有较好的预测效果，且已有较

多通过 FAPROTAX 开展微生物的功能预测分

析的相关研究[37]。本研究采用 FAPROTAX 分析

预测浙闽沿海示范区浮游细菌的生态功能，对

洞头和台山岛示范区不同季节浮游细菌的生物

地球化学循环的过程进行了研究。 
与其他采用 FAPROTAX 功能预测的研究

结果相似[37]，本研究浮游细菌群落注释的预测

结果中占比较大的都是同化作用、异化作用以

及多种化合物的降解作用(图 8C、8D)。在 2 个

示范区夏季和秋季中占比较高的是参与氮循环

(如硝酸盐还原、氮呼吸、硝酸盐呼吸等)的浮游

细菌(图 8C、8D)，说明在这 2 个季节中有较多

细菌参与了 TN、NO2
–、NO3

–以及 NH4
+的去除，

夏、秋季相对较低的氮营养盐水平或许是这些

浮游细菌大量存在的效果。但与此同时，具有

化合物降解相关的功能(如碳氢化合物降解、脂

肪族化合物降解、芳香烃化合物降解)的浮游细

菌都仅在夏季占比较大，这意味着夏季水体垂

直交换的减弱使得多种有机化合物在表层水体

的滞留时间变长，从而促进了大量具有化合物

降解功能的浮游细菌生长繁殖。在丰度位于前

10 的预测功能中，动物寄生/共生是唯一 1 个与

海洋生物健康相关的功能注释，此功能相关的

浮游细菌在夏季相对丰度 高，暗示着夏季   
2 个示范区存在潜在的鱼类健康威胁。 

在时间尺度上，春季和冬季浮游细菌的功

能结果趋于相似，夏季和秋季的预测结果的聚

类也较近，水温以及相关环境因子或许是导致

不同季节浮游细菌群落功能注释结果变化的

主要原因。由于所处纬度更低，且海域范围较

小，台山岛示范区一年四季的气温及水体理化

参数的变异相较于洞头示范区较低，这也解

释了台山岛示范区不同季节之间更强的功能

冗余。 
尽管本研究中 FAPROTAX 功能预测的结

果在一定程度上能够与浙闽沿海浮游细菌群落

结构以及主要环境参数的变化相印证，但仍存

在一定局限性。通过 FAPROTAX 获得的浙闽

沿海示范区的浮游细菌主要功能都集中在化能

异养以及氮硫循环方面，并不能全面地反映当

地浮游细菌的所有生态功能。 
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