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摘　要：采用马里亚纳海沟“挑战者深渊”５０米深表层海水，并接种１３Ｃ标记和非标记的ＰＯＭ，设置０．１、１０、３０
和６０ＭＰａ４个压力梯度，以逐渐加压的方式模拟颗粒物沉降过程进行富集培养，探讨在模拟海洋有机颗粒物
下沉过程中２种不同形式微生物的演替和相互作用的动态演变。结合稳定同位素探针技术（ＤＮＡＳＩＰ）和１６Ｓ
ｒＲＮＡ基因的高通量测序，结果表明，１９个活性 ＯＴＵｓ被１３Ｃ所标记，主要隶属于 αＰｒｏｔｅｏｂａｃｔｅｒｉａ以及 γ
Ｐｒｏｔｅｏｂａｃｔｅｒｉａ。在不同压力梯度下，附生菌或自由菌中活性ＯＴＵｓ的类型和丰度有显著差异。此外，微生物网
络结构（ｎｅｔｗｏｒｋ）的相互作用在高压下呈正向为主，表明着深海中存在着激烈的物种竞争，微生物群落在高压
下表现出明显的分离和模块化，具体表现为ｎｅｔｗｏｒｋ拓扑特征系数的弹性和稳定性。模拟颗粒沉降高压培养
结果，重点揭示了在沉降过程中静水压力对海洋中下降颗粒物降解相关微生物的群落结构和功能的调控作

用。
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　　海洋表层浮游植物通过光合作用产生的有
机物主要以颗粒有机物 （ｐａｒｔｉｃｕｌａｔｅｏｒｇａｎｉｃ
ｍａｔｔｅｒ，ＰＯＭ）的形式输送到深海［１２］。下沉颗粒

持续为深海微生物供应有机碳和其他营养物

质［３４］，微生物的迁移与承载其转运的 ＰＯＭ在微
生物学、化学和酶学上构成一个连续整体［５］。在

颗粒物沉降过程中，ＰＯＭ聚集物优先被颗粒附着
的附生菌（ｐａｒｔｉｃｌｅａｔｔａｃｈｅｄｍｏｄｅ，ＰＡＭ）所定殖并
分泌胞外酶［６７］分解 ＰＯＭ，同时释放溶解有机物
（ｄｉｓｓｏｌｖｅｄｏｒｇａｎｉｃｍａｔｔｅｒ，ＤＯＭ）［５，８１０］。释放的
ＤＯＭ在下沉颗粒后方形成富碳富营养的羽流，从
而 促 进 周 围 水 体 中 自 由 菌 （ｆｒｅｅｌｉｖｉｎｇ
ｍｉｃｒｏｏｒｇａｎｉｓｍ，ＦＬＭ）的代谢作用［５，１１１２］。因此，

ＦＡＮＧ等［５］提出了 ＰＤＰＭＣ模型，揭示“ＰＯＭ
ＤＯＭ嗜高压细菌连续一体化机制”。

海洋异养微生物是参与高分子有机聚合体

分解和降解的关键角色，主导了水体中有机碳通

量的变化［１３］。研究［１４１５］表明，从海洋表面到海

底，随着深度的增加微生物的丰度和特征均展现

不同的特点，这主要与环境因素（压力、温度、溶

解氧氧浓度等）变化相关。微生物群落的垂直分

层近年来已被广泛报道［１６１９］，研究发现静水压力

对微生物群落组成、生理和代谢有着显著影响。

然而，以往的研究主要集中在对于原位海水的微

生物群落组成的探索，仅能揭示特定深度的微生

物群落组成，而在 ＰＯＭ分解和降解过程中，微生
物群落在颗粒下沉过程中，有机物的化学组成的

变化与其对静水压力的响应机制尚不清楚。

本研究利用１３Ｃ标记的硅藻碎屑作为 ＰＯＭ
加入表层海水，并以逐渐加压的培养方式模拟颗

粒在海洋中下沉的过程，重点探讨了微生物相互

作用和群落演替以及静水压力对 ＰＯＭ分解和降
解的影响。主要目的是验证颗粒物下沉过程中

静水压力和营养资源的变化驱动ＰＡＭ和ＦＬＭ的
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演替的假说，即随着深度增加，静水压力增加而

营养资源减少过程中微生物的群落演替与功能

变化规律。

１　材料与方法

１．１　采样及基本参数
样品为张謇号２０１９年航次于马里亚纳海沟

的Ｍ站位（１１°１９．７９′Ｎ，１４２°１１．９６′Ｅ），通过盐
温深ＣＴＤ传感器（型号ｓｅａｂｉｒｄＳＢＥ９１１）共采集
２５０Ｌ的５０米浅表层海水进行微生物群落分析。
１８０Ｌ海水首先通过孔径１０μｍ过滤器（规格１４２
ｍｍ，ＭｅｒｃｋＭｉｌｌｉｐｏｒｅＬｔｄ．）进行预过滤以去除大
颗粒和浮游动物，再通过３．０和０．２２μｍ孔径聚
碳酸酯滤膜依次过滤，分别收集附生菌和自由

菌［２０］，测定原位海水（ｉｎｓｉｔｕｗａｔｅｒ，ＩＳＷ）微生物
群落组成。剩余的７０Ｌ海水用于 ＤＮＡＳＩＰ标记
高压培养实验样品采集和与培养实验，所有实验

均在船上进行。

１．２　模拟颗粒沉降高压培养实验
硅藻培养参考ＬＩＵ等［２１］于２０２０年发表的培

养方法，在实验室中获得了１３Ｃ标记和１２Ｃ对照的
ＴｈａｌａｓｓｉｏｓｉｒａｗｅｉｓｓｆｌｏｇｉｉＣＣＭＰ１０５１Ｔ硅藻碎屑。硅
藻碎屑在正式培养前使用液氮进行研磨，并在

１２１℃高温灭菌２０ｍｉｎ后烘干，储存在－２０℃冰
箱中。本次试验所使用的１３Ｃ标记和１２Ｃ对照的
硅藻碎屑中１３Ｃ原子标记度百分比分别为７９．２％
和１．５９％。

试验设计为模拟颗粒物从表层（０．１ＭＰａ）下
沉到深海（６０ＭＰａ）的过程，培养试验在常压（０．１
ＭＰａ）和高压（１０、３０和６０ＭＰａ）４种压力条件下
进行，每个压力组６个培养体系，包括１３Ｃ标记组
和１２Ｃ对照组，每组各３个平行。为保证表层海
水样品中微生物群落结构无明显变化，ＣＴＤ采集
海水样品后即刻配制培养体系并现场进行不同

压力条件下的培养。培养体系为密封培养袋

（Ｋａｐａｋ，美国）中加入２００ｍＬ５０ｍ海水，０．０６ｇ
１３Ｃ或１２Ｃ硅藻碎屑，和６７ｍＬ于培养前充氧４ｈ
的Ｆｌｕｏｒｉｎｅｒｔ（ＦＣ４０，３ＭＴＭＣｏｒｐ．）［２２］。使用高压
培养釜进行压力培养，以水为介质增加压力，以

模拟海洋中不同深度的压力，将高压釜置于４℃
冷库中。４个深度组同时开始培养，在微生物生
长的稳定期，０．１ＭＰａ的 ６个样品首先结束培养，
取出样品过滤分离 ＰＡＭ与 ＦＬＭ进行后续分析；

其他３组加压至 １０ＭＰａ（１０００ｍ），此时维持
１０００ｍ深度海水的温度和压力进行平行培养，
当微生物生长达到稳定期后，１０００ｍ深度组的６
个样品终止试验，取样进行后续分析。剩下２个
深度组依此类推继续加压培养，直到最后１个深
度组加压到６０ＭＰａ（６０００ｍ）。
１．３　ＰＯＣ和ＤＯＣ的化学分析

在整体培养过程中，从开始至结束平均在相

应的５个时间点取混合后培养液２０ｍＬ于安瓿瓶
中以测定培养体系的 ＰＯＣ与 ＤＯＣ的浓度变化。
通过０．７μｍ的ＧＦ／Ｆ玻璃纤维滤膜分别获得滤
膜（即ＰＯＣ）与滤液（即 ＤＯＣ），ＰＯＣ、ＤＯＣ的浓度
测定分别采取ＴＯＣＬＣＰＨ总有机碳分析仪（日本岛
津公司）和ＴＯＣＶ总有机碳分析仪（日本岛津公
司）。ＰＯＣ降解率计算公式［２３］如下：

Ｃｔ＝Ｃ０ｅ
－ｋｔ （１）

式中：Ｃｔ为 ｔ小时 ＰＯＣ浓度；Ｃ０为 ＰＯＣ初始浓
度；ｔ为培养时间，ｈ；ｋ为ＰＯＣ的降解速率。
１．４　ＤＮＡ提取及ＰＣＲ扩增

使用 ＦａｓｔＤＮＡＳｐｉｎＫｉｔｆｏｒｓｏｉｌ（ＭＰＢｉｏ，
ＵＳＡ）分别提取附生菌和自由菌的总 ＤＮＡ。１６Ｓ
ｒＲＮＡ基因测序以 Ｖ４区为目标区域进行引物设
计［２４］，在 ５１５Ｆ（５′ＧＴＧＣＣＡＧＣＭＧＣＣＧＣＧＧＴＡＡ
３′） 前 端 和 ８０６Ｒ （ ５′
ＧＧＡＣＴＡＣＨＶＧＧＧＴＷＴＣＴＡＡＴ３′）后端分别连接
长度为６～８ｂｐ的 Ｂａｒｃｏｄｅ序列标签以此区分不
同样品；扩增片段大小约为２９１ｂｐ。ＰＣＲ体系为
５０μＬ，主要包括：ＰｒｅｍｉｘＴａｑＴＭ混合染料 ２５μＬ，
１０μｍｏｌ／Ｌ前端后端引物各１μＬ，ＤＮＡ１μＬ，无
菌ｄｄＨ２Ｏ２２μＬ。ＰＣＲ方法：９４℃ ３ｍｉｎ，９４℃
４５ｓ，５０℃ ６０ｓ，７２℃ ９０ｓ，７２℃ １０ｍｉｎ，共３５
个循环。

１．５　超高速离心梯度分馏及实时荧光定量ＰＣＲ
密度梯度离心过程参照贾仲君［２５］２０１１年发

表的ＤＮＡＳＩＰ超离心梯度分馏法。采用实时荧
光定量ＰＣＲ（ｑＰＣＲ）检测 ＤＮＡ样品的第３至１４
层的拷贝数，ｑＰＣＲ所用引物为细菌通用引物对
３３８Ｆ（５′ＣＣＴＡＣＧＧＧＡＧＧＣＡＧＣＡＧ３′），５１８Ｒ（５′
ＡＴＴＡＣＣＧＣＧＧＣＴＧＣＴＧＧ３′）［２６］。采取绝对定量
ＰＣＲ的标准化方法：使用标准质粒制备６个浓度
梯度（４．３×１０～４．３×１０６）的标准稀释曲线。
ｑＰＣＲ体系为 ２０μＬ，主要包括：ＧｏＴａｑｑＰＣＲ
ＭａｓｔｅｒＭｉｘ酶１０μＬ，２μｍｏｌ／Ｌ前端后端引物各２

５９５
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μＬ，ＤＮＡ模板４μＬ，无菌ｄｄＨ２Ｏ２μＬ。ｑＰＣＲ步
骤使用仪器７５００ＲｅａｌＴｉｍｅＰＣＲＳｙｓｔｅｍＡｍｐｌｉｆｉｅｒ
（ＡＢＩ，ＵＳＡ），ｑＰＣＲ扩增程序：初始变性（９５℃，
１０ｍｉｎ）；４０次循环变性（９５℃，１５ｓ；６０℃，１
ｍｉｎ）；９５℃退火１５ｓ，６０℃退火１ｍｉｎ；９５℃延伸
３０ｓ，６０℃延伸１５ｓ。本次细菌１６ＳｒＤＮＡ基因
的扩增效率均大于９９％，Ｒ２值小于０．９９。ＰＡＭ
与ＦＬＭ的细胞丰度是根据每个细菌细胞平均含
有４．０８个１６ＳｒＲＮＡ基因拷贝数计算的［２７２８］。

１．６　ＩｌｌｕｍｉｎａＭｉＳｅｑ测序及数据分析
平台上按照上海美吉生物制药技术有限公

司的标准协议进行配对测序。利用 ＵＣＨＩＭＥ对
获得的原始序列进行鉴定和去除。使用ＵＰＡＲＳＥ
（７．０．１０９０版 本，ｈｔｔｐ：／／ｗｗｗ．ｄｒｉｖｅ５．ｃｏｍ／
ｕｐａｒｓｅ／）对操作分类单元（ＯＴＵｓ）进行聚类，相似
性截止率为 ９７％。每个 ＯＴＵ的分类均在 Ｓｉｌｖａ
１６ＳｒＲＮＡ数据库（ＳＳＵ１２３）中进行，置信阈值为
７０％。本次数据分析过程筛选至少在一个样本
中相对丰度≥１％的ＯＴＵ进行进一步分析。采用
ＭＯＴＨＵＲ（Ｖ（１．３０．２版本，ｈｔｔｐｓ：／／ｗｗｗ．ｍｏｔｈｕｒ．
ｏｒｇ／ｗｉｋｉ／Ｄｏｗｎｌｏａｄ＿ｍｏｔｈｕｒ）计算 Ｃｈａｏ１指数、
Ｓｈａｎｎｏｎ指数和 Ｓｉｍｐｓｏｎ指数等多样性指数。使
用ＶＥＮＮＹ２．１［２９］制作Ｖｅｎｎ图，展现不同培养条
件下与ＩＳＷ中２种不同组分间ＯＴＵ分布的变化。
基于物种组成在 ＯＴＵ水平上构建 ＢｒａｙＣｕｒｔｉｓ距
离矩阵来表示 Ｂｅｔａ多样性，采用 ＱＩＩＭＥ（１．９．１
版本，ｈｔｔｐ：／／ｑｉｉｍｅ．ｏｒｇ／ｉｎｓｔａｌｌ／ｉｎｄｅｘ．ｈｔｍｌ）进行多
维尺度 ＮＭＤＳ分析。采用 ＡＮＯＳＩＭ相似性分析

用于检验组间和组内差异。

１．７　网络构建与分析
在基于随机矩阵理论（ＲＭＴ）的分子生态网

络分析平台（ＭＥＮＡＰ，ｈｔｔｐ：／／１２９．１５．４０．２４０／
ｍｅｎａ．ｃｇｉ），利用ＯＴＵ表和１６ＳｒＲＮＡ基因测序结
果的相应 ｒｅａｄｓ构建共现生态网络［３０３１］。基于

Ｐｅａｒｓｏｎ相关系数计算所有网络拓扑特征的相关
系数，并将所有网络可视化数据导出并在

Ｃｙｔｏｓｃａｐｅ（版本３．８．２）进行可视化绘图。通过随
机网络优化计算［３２］对模块内连通性（Ｚｉ）和模块
间连通性（Ｐｉ）２个参数进行计算和比较，确定网
络节点拓扑属性的分类：模块集线器（ｍｏｄｕｌｅ
ｈｕｂｓ，Ｚｉ≥２．５且Ｐｉ＜０．６２）；网络集线器（ｎｅｔｗｏｒｋ
ｈｕｂｓ，Ｚｉ≥２．５且 Ｐｉ≤０．６２）；连接器（ｃｏｎｎｅｃｔｏｒｓ，
Ｚｉ＜２．５且 Ｐｉ≥０．６２）；周边外设（ｐｅｒｉｐｈｅｒａｌｓ，
Ｚｉ＜２．５且Ｐｉ＜０．６２）

［３３］。

２　结果

２．１　ＰＯＣ和ＤＯＣ浓度变化
在不同静水压力下，微生物对 ＰＯＭ的分解

和降解导致 ＰＯＣ和 ＤＯＣ浓度随时间变化。除
０．１ＭＰａ时ＰＯＣ浓度在１２ｈ先降低后增加外，其
他压力下ＰＯＣ浓度均随时间降低。ＤＯＣ浓度变
化规律比较明显，总体上随时间呈增加趋势，在

６０ＭＰａ时，ＤＯＣ积累尤为明显（图 １）。总体而
言，ＰＯＣ浓度随时间和压力呈下降趋势，而 ＤＯＣ
浓度呈上升趋势。

图１　培养过程ＰＯＣ和ＤＯＣ浓度变化
Ｆｉｇ．１　ＶａｒｉａｔｉｏｎｓｏｆＰＯＣａｎｄＤＯＣｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎｓｄｕｒｉｎｇｔｈｅｉｎｃｕｂａｔｉｏｎ

２．２　微生物丰度和多样性
原位海水中附生菌的细菌丰度为２．９６×１０５

ｃｅｌｌｓ／ｍＬ，自由菌的细菌丰度则为２．９×１０７ｃｅｌｌｓ／

ｍＬ［图２（ａ）］。在０．１ＭＰａ条件下培养过后，附
生菌的细菌丰度增加２个数量级，之后附生菌和
自由菌的细胞丰度均随着压力的增加而降低。

６９５



２期 许元棋，等：海洋下沉颗粒相关微生物群落的相互作用和演替

同样与原位条件相比，培养后的物种丰富度

（Ｃｈａｏ１指数）大幅下降，之后随着压力的增加物
种丰富度保持相对稳定［图２（ｂ）］。附生菌和自
由菌组合的Ａｌｐｈａ多样性（Ｓｈａｎｎｏｎ指数）和物种
均匀度（Ｓｉｍｐｓｏｎｅｖｅｎ指数）在不同压力下也有所

不同：在原位海水中和６０ＭＰａ压力下，附生菌的
Ａｌｐｈａ多样性明显高于自由菌，而在其他３个压
力（０．１、１０和３０ＭＰａ）下，则展现出相反的趋势
［图２（ｃ）］；在除６０ＭＰａ外的所有压力下，自由
菌的物种均匀度都高于附生菌［图２（ｄ）］。

图２　培养前后附生菌和自由菌组分的细胞丰度与多样性指数
Ｆｉｇ．２　ＣｅｌｌａｂｕｎｄａｎｃｅａｎｄｄｉｖｅｒｓｉｔｙｉｎｄｅｘｏｆＰＡＭ ａｎｄＦＬＭ ｂｅｆｏｒｅａｎｄａｆｔｅｒｉｎｃｕｂａｔｉｏｎ

２．３　ＤＮＡＳＩＰ检测活性微生物
通过超高速离心可成功分离１３Ｃ标记的

ＤＮＡ，细菌的基因最大拷贝数出现在第５～７层，
即“重”ＤＮＡ馏分。将活性 ＯＴＵ定义为１３Ｃ重
ＤＮＡ馏分中 ＯＴＵ丰度与１２Ｃ对照中重层对应层
相应 ＯＴＵ丰度相减后，相对丰度 ≥１％ 的
ＯＴＵ［２１］。本次共鉴定出１９个活性 ＯＴＵｓ，主要隶
属 于 Ｇａｍｍａｐｒｏｔｅｏｂａｃｔｅｒｉａ（１４ 个 ＯＴＵｓ）、
Ａｌｐｈａｐｒｏｔｅｏｂａｃｔｅｒｉａ（２个 ＯＴＵｓ），以及 Ｂａｃｔｅｒｏｉｄｉａ
（３个ＯＴＵｓ）。不同压力下的活性类群在附生菌
或自由菌组分之间不均匀分布，根据图３中呈现
的分布模式，主要有以下几个类群。

首先，一些类群在总体系中或在活性筛选后

均在不同压力下明显呈现为优势物种，这些大多

为 γＰｒｏｔｅｏｂａｃｔｅｒｉａ群，主要有 ＯＴＵ３３３（Ｖｉｂｒｉｏ）、

ＯＴＵ３７０（Ａｌｔｅｒｏｍｏｎａｓ）、ＯＴＵ２１０（Ｐｓｅｕｄｏａｌｔｅｒｏｍｏｎａｓ）
和ＯＴＵ３６９（Ｐｓｅｕｄｏａｌｔｅｒｏｍｏｎａｓ）。其次，有一些类
群在总培养体系和活性筛选后均表现出对于附

生 或 自 由 营 生 的 单 一 偏 好，如 ＯＴＵ１２９
（Ｌｅｓｉｎｇｅｒａ）、ＯＴＵ１５８（Ｎｅｐｔｕｎｏｍｏｎａｓ）、ＯＴＵ５４８
（Ｏｌｅｉｂａｃｔｅｒ）、ＯＴＵ３３８（Ｖｉｂｒｉｏｐｏｍｅｒｏｙｉ）、ＯＴＵ２１５
（Ｍｅｔｈｙｌｏｐｈａｇａ）、ＯＴＵ２１１（Ｌｅｅｕｗｅｎｈｏｅｋｉｅｌｌａ）以及
ＯＴＵ２２０（Ｍｅｓｏｎｉａ）；而有两个物种则在筛选后呈
现不一样的生活方式：ＯＴＵ２３９（Ｐｓｅｕｄｏｍｏｎａｓ）和
ＯＴＵ３１３（Ａｌｉｉｒｏｓｅｏｖａｒｉｕｓ），即随着压力的增加，微
生物改变了生活策略。最后，几个在低压下相对

丰度极低的物种在高压下展现了较高的活性，包

括ＯＴＵ２９７（Ｃｏｂｅｔｉａ）与 ＯＴＵ３２６（Ｓｈｅｗａｎｅｌｌａ），推
测这些微生物在深海有机质再矿化过程中发挥

了更重要的作用。
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系统发育树用最大似然法构建并使用ＭＵＳＣＬＥ进行多序列比对，利用ｂｏｏｔｓｔｒａｐ分析（５００）评估了树的稳健性，近似百分比值均显示
在节点上。Ｂａｒ＝每１００个核苷酸有５个取代。偏好附生营生与自由营生的ＯＴＵ分别用红色和黑色文本表示。右侧热图中的方
框显示了在０．１、１０、３０和６０ＭＰａ下，活性（上方）和总体系（下方）中该物种的相对丰度。
Ｐｈｙｌｏｇｅｎｅｔｉｃｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐｗａｓｉｎｆｅｒｒｅｄｂｙｔｈｅｍａｘｉｍｕｍｌｉｋｅｌｉｈｏｏｄｍｅｔｈｏｄ．ＭｕｌｔｉｐｌｅｓｅｑｕｅｎｃｅａｌｉｇｎｍｅｎｔｓｗｅｒｅｐｅｒｆｏｒｍｅｄｗｉｔｈＭＵＳＣＬＥ．Ｔｈｅ
ｒｏｂｕｓｔｎｅｓｓｏｆｔｈｅｔｒｅｅｗａｓｅｖａｌｕａｔｅｄｕｓｉｎｇｂｏｏｔｓｔｒａｐａｎａｌｙｓｉｓ（５００）．Ｐｅｒｃｅｎｔａｇｅｖａｌｕｅｓａｒｅｉｎｄｉｃａｔｅｄａｔｔｈｅｎｏｄｅｓ．Ｂａｒ＝５ｓｕｂｓｔｉｔｕｔｉｏｎｓｐｅｒ
１００ｎｕｃｌｅｏｔｉｄｅｓ．ＰＡＭａｎｄＦＬＭａｒｅｉｎｄｉｃａｔｅｄｉｎｒｅｄａｎｄｂｌａｃｋｔｅｘｔｏｎｔｈｅｌｅｆｔｓｉｄｅｒｅｓｐｅｃｔｉｖｅｌｙ．Ｂｏｘｅｓｏｎｔｈｅｒｉｇｈｔｓｈｏｗｔｈｅｒｅｌａｔｉｖｅ
ａｂｕｎｄａｎｃｅｏｆａｃｔｉｖｅ（ｕｐｐｅｒ）ａｎｄｔｏｔａｌ（ｌｏｗｅｒ）ｍｉｃｒｏｏｒｇａｎｉｓｍｓａｔ０．１，１０，３０，ａｎｄ６０ＭＰａ．

图３　ＤＮＡＳＩＰ筛选后活性微生物的系统发育树与相对丰度
Ｆｉｇ．３　ＰｈｙｌｏｇｅｎｙａｎｄｒｅｌａｔｉｖｅａｂｕｎｄａｎｃｅｏｆａｃｔｉｖｅｍｉｃｒｏｏｒｇａｎｉｓｍｓｄｅｔｅｃｔｅｄｂｙＤＮＡＳＩＰ

２．４　微生物生活方式的变化
通过计算对数比值比（ＯＲ）来确定微生物对

于生活方式（附生菌或自由菌）的偏好，比值比参

考ＬＩ等［３４］所述计算方法，ＯＲ＞０则为 ＰＡＭ偏
好，ＯＲ＜０为ＦＬＭ偏好，ＯＲ≈０即为在两种生活
方式无明显偏好。如图 ４所示，检测到的活跃
ＰＡＭ 菌群仅由 Ｇａｍｍａｐｒｏｔｅｏｂａｃｔｅｒｉａ（Ｃｏｂｅｔｉａ、
Ｓｈｅｗａｎｅｌｌａ、Ａｌｔｅｒｏｍｏｎａｓ和 Ｐｓｅｕｄｏａｌｔｅｒｏｍｏｎａｓ）组
成，而ＦＬＭ菌群则由更多样的谱系组成，其中包
括 Ｇａｍｍａ、Ａｌｐｈａｐｒｏｔｅｏｂａｃｔｅｒｉａ和 Ｂａｃｔｅｒｏｉｄｉａ
（Ｔｅｎａｃｉｂａｃｕｌｕｍ、 Ａｌｃａｎｉｖｏｒａｘ、 Ｍａｒｉｎｏｂａｃｔｅｒ、

Ｏｌｅｉｂａｃｔｅｒ、Ｖｉｂｒｉｏ、Ｎｅｐｔｕｎｏｍｏｎａｓ、Ｍｅｔｈｙｌｏｐｈａｇａ、
Ｌｅｅｕｗｅｎｈｏｅｋｉｅｌｌａ、Ｌｅｉｓｉｎｇｅｒａ、Ａｌｉｉｒｏｓｅｏｖａｒｉｕｓ）以及未
分类的 Ｆａｖｏｂａｃｔｅｒｉａｃｅａｅ。这一结果表明，在本研
究检测的所有压力下微生物的生态位分配都发

生了改变。仅在一种生活方式下呈现偏好的类

群大多是非活性 ＯＴＵ，如 ＰＡＭ偏好的 ＯＴＵ３２９
（Ｈａｌｏｂａｃｔｅｒｉｏｖｏｒａｘ，非活性）和 ＯＴＵ２９７（Ｃｏｂｅｔｉａ，
活性），ＦＬＭ偏好的 ＯＴＵ１７６（Ｍａｒｉｎｏｍｏｎａｓ，非活
性）、ＯＴＵ２２０（未分类的 Ｆｌａｖｏｂａｃｔｅｒｉａｃｅａｅ，活性）
和ＯＴＵ１３２（Ｏｌｌｅｙａ，非活性）。
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不同压力下总微生物群落中相对丰度≥１％的ＯＴＵｓ的对数比值比气泡图，其中红色气泡表示具有正比值比的ＯＴＵｓ，即偏好颗粒附
生方式。蓝色气泡代表负比值比的ＯＴＵｓ，即偏好自由营生的生活方式。暗红色和深蓝色气泡分别代表仅存在于ＰＡＭ和ＦＬＭ组分
中的ＯＴＵｓ。
ＯｄｄｓｒａｔｉｏｆｏｒｅａｃｈｏｆｔｈｅＯＴＵｓｗｉｔｈｒｅｌａｔｉｖｅｌｙａｂｕｎｄａｎｃｅ（≥１％）ｉｎｔｈｅｔｏｔａｌｍｉｃｒｏｂｉａｌｃｏｍｍｕｎｉｔｉｅｓａｔｄｉｆｆｅｒｅｎｔｐｒｅｓｓｕｒｅｓ．Ｒｅｄｂｕｂｂｌｅｓ
ｒｅｐｒｅｓｅｎｔＯＴＵｓｗｉｔｈａｐｏｓｉｔｉｖｅｏｄｄｓｒａｔｉｏ，ｉ．ｅ．，ｐｒｅｆｅｒｅｎｃｅｆｏｒｔｈｅＰＡｌｉｆｅｓｔｙｌｅ．ＢｌｕｅｂｕｂｂｌｅｓｒｅｐｒｅｓｅｎｔＯＴＵｓｗｉｔｈａｎｅｇａｔｉｖｅｏｄｄｓｒａｔｉｏ，ｉ．
ｅ．，ｐｒｅｆｅｒｅｎｃｅｆｏｒＦＬｌｉｆｅｓｔｙｌｅ．Ｓｃａｌｅｉｓｓｈｏｗｎａｔｔｈｅｂｏｔｔｏｍ．ＤａｒｋｒｅｄａｎｄｄａｒｋｂｌｕｅｂｕｂｂｌｅｓｒｅｐｒｅｓｅｎｔＯＴＵｓｔｈａｔｅｘｉｓｔｅｄｏｎｌｙｉｎｔｈｅＰＡＭ
ａｎｄＦＬＭｆｒａｃｔｉｏｎ，ｒｅｓｐｅｃｔｉｖｅｌｙ．

图４　微生物对于生活方式（附生菌或自由菌）的偏好
Ｆｉｇ．４　Ｍｉｃｒｏｏｒｇａｎｉｓｍ’ｓｐｒｅｆｅｒｅｎｃｅｆｏｒｌｉｆｅｓｔｙｌｅ（ＰＡＭ ｏｒＦＬＭ）

２．５　共现网络分析
网络图呈现了ＯＴＵｓ（节点）代表的不同微生

物种群之间的生态相互作用（连接线），本次分析

所得的４个微生物共生网络分别对应的４个压力
下的模拟沉降培养试验结果［图５（ａ）］。网络的
大小（即节点的数量）从０．１ＭＰａ的２４个提高到
１０ＭＰａ的４４个以及３０ＭＰａ的５４个，随后在６０
ＭＰａ减 少 为 ４２个。网 络 复 杂 度 （ｎｅｔｗｏｒｋ
ｃｏｍｐｌｅｘｉｔｙ）呈现出相同的变化趋势，从０．１ＭＰａ

到３０ＭＰａ增加，然后在６０ＭＰａ时下降，表现为
高平均连通性（ａｖｇＫ）和较小的平均路径距离
（ＧＤ）。网络的拓扑性质表明，所构建的均为无
标度（ｓｃａｌｅｆｒｅｅ）网络（Ｒ２＝０．５５７～０．７９３），即网
络的连通性遵循幂律，网络中少数节点与其他节

点之间有较多的连接，且大部分节点之间仅有较

少连接［３０３１］。比较经验网络和随机网络的平均

聚类系数（ａｖｇＣＣ）也可得出构建的网络具有小世
界特征（表１）。
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表１　共现网络的拓扑性质参数
Ｔａｂ．１　Ｔｈｅｔｏｐｏｌｏｇｉｃａｌｐｒｏｐｅｒｔｉｅｓｐａｒａｍｅｔｅｒｓｏｆｔｈｅｃｏｏｃｃｕｒｒｅｎｃｅｎｅｔｗｏｒｋｓ

网络

Ｎｅｔｗｏｒｋｓ
网络系数ＮｅｔｗｏｒｋＩｎｄｅｘｅｓ
阈值（Ｔｈｒｅｓｈｏｌｄｖａｌｕｅ） ０．１ＭＰａ（０．８３３）１０ＭＰａ（０．８３４） ３０ＭＰａ（０．８３０） ６０ＭＰａ（０．９０２）

经验网络

Ｅｍｐｉｒｉｃａｌ
ｎｅｔｗｏｒｋｓ

ＴｏｔａｌＯＴＵｓ １４７ １５４ １６６ １４６
Ｔｏｔａｌｎｏｄｅｓ ２４ ４４ ５４ ４２
Ｔｏｔａｌｌｉｎｋｓ ４３ １０４ １７４ ８９
Ｐｏｓｉｔｉｖｅｌｉｎｋｓ ３０ ８９ １４４ ４１
Ｎｅｇａｔｉｖｅｌｉｎｋｓ １３ １５ ３０ ４８

Ｒｓｑｕａｒｅｏｆｐｏｗｅｒｌａｗ ０．５５７ ０．７１８ ０．５７０ ０．７９３
Ａｖｅｒａｇｅｃｌｕｓｔｅｒｉｎｇｃｏｅｆｆｉｃｉｅｎｔ（ａｖｇＣＣ） ０．５４１ ０．５０６ ０．５７８ ０．５３０

Ａｖｅｒａｇｅｄｅｇｒｅｅ（ａｖｇＫ） ３．５８３ ４．７２７ ６．４４４ ４．２３８
Ａｖｅｒａｇｅｐａｔｈｄｉｓｔａｎｃｅ（ＧＤ） １．９５３ ３．６６３ ２．９８２ ２．２４４

Ｔｏｔａｌｍｏｄｕｌｅｓ ６ ７ ５ ９
Ｍｏｄｕｌａｒｉｔｙ ０．３８２ ０．４１１ ０．４５３ ０．４０９

随机网络

Ｒａｎｄｏｍ
ｎｅｔｗｏｒｋｓ

Ａｖｅｒａｇｅｃｌｕｓｔｅｒｉｎｇｃｏｅｆｆｉｃｉｅｎｔ（ａｖｇＣＣ） ０．３４８±０．０６９ ０．２７７±０．０３９ ０．２６１±０．０３３ ０．２６７±０．０４５
Ａｖｅｒａｇｅｐａｔｈｄｉｓｔａｎｃｅ（ＧＤ） ２．４１２±０．１０５ ２．５６６±０．０８５ ２．４５６±０．０７１ ２．６４８±０．０７７
Ｍｏｄｕｌａｒｉｔｙ（ｆａｓｔ＿ｇｒｅｅｄｙ） ０．３１４±０．０１９ ０．３０９±０．０１５ ０．２７６±０．０１７ ０．３２９±０．０１４

　　网络集线器、模块集线器和连接器是网络构
成中的关键节点。在本次构建的网络中没有观

察到网络集线器或模块集线器，在１０ＭＰａ网络
的模 块 ２ 中 发 现 一 个 连 接 器 ＯＴＵ１２３８
（Ｐｈｏｔｏｂａｃｔｅｒｉｕｍ），它与网络中其他节点的相关性

大都为正相关［图 ５（ｂ）］。６０ＭＰａ网络更碎片
化，共计算得出 ６个连接器，分别是 ＯＴＵ９４４
（Ｍａｒｉｎｏｂａｃｔｅｒｉｕｍ）、ＯＴＵ１３９０（Ｌｅｅｕｗｅｎｈｏｅｋｉｅｌｌａ）、
ＯＴＵ８（Ａｌｔｅｒｏｍｏｎａｓ）、ＯＴＵ６３７（Ｓｈｉｍｉａ）、ＯＴＵ７０８
（Ｒｕｅｇｅｒｉａ）和ＯＴＵ９１４（Ｖｉｂｒｉｏ）［图５（ｃ）］。

共现网络揭示了（ａ）４个压力（０．１、１０、３０和６０ＭＰａ）下不同ＯＴＵｓ（节点）之间的微生物相互作用；在１０ＭＰａ（ｂ）和６０ＭＰａ（ｃ）的网
络中发现了连接器（Ｃｏｎｎｅｃｔｏｒｓ）。节点颜色代表不同的ＯＴＵ，节点大小与节点的平均相对丰度成正比。黑色实线和红色虚线分别
代表正相关和负相关。ＰＰ正相关；ＮＰ负相关。
ＴｈｅｃｏｏｃｃｕｒｒｅｎｃｅｎｅｔｗｏｒｋｓｒｅｖｅａｌｍｉｃｒｏｂｉａｌｉｎｔｅｒａｃｔｉｏｎｓｂｅｔｗｅｅｎｄｉｆｆｅｒｅｎｔＯＴＵｓ（ｓｐｅｃｉｅｓ）ａｔ０．１，１０，３０，ａｎｄ６０ＭＰａ．Ｃｏｎｎｅｃｔｏｒｓｗｅｒｅ
ｉｄｅｎｔｉｆｉｅｄｉｎｔｈｅ１０（ｂ）ａｎｄ６０ＭＰａ（ｃ）ｎｅｔｗｏｒｋｓ．ＭｏｒｅｉｎｆｏｒｍａｔｉｏｎａｂｏｕｔｔｈｅｃｏｎｎｅｃｔｏｒｓｉｓｓｈｏｗｎｉｎＴａｂｌｅＡ２ａｎｄＴａｂｌｅＡ３．Ｔｈｅｎｏｄｅ
ｃｏｌｏｒｒｅｐｒｅｓｅｎｔｓｄｉｆｆｅｒｅｎｔＯＴＵｓ，ａｎｄｔｈｅｎｏｄｅｓｉｚｅｉｓｐｒｏｐｏｒｔｉｏｎａｌｔｏｉｔｓａｖｅｒａｇｅｒｅｌａｔｉｖｅａｂｕｎｄａｎｃｅ．Ｔｈｅｂｌａｃｋｓｏｌｉｄｌｉｎｅｓａｎｄｒｅｄｄａｓｈｌｉｎｅｓ
ｒｅｐｒｅｓｅｎｔｐｏｓｉｔｉｖｅａｎｄｎｅｇａｔｉｖｅｌｉｎｋｓｒｅｓｐｅｃｔｉｖｅｌｙ．ＮＰ，ｎｅｇａｔｉｖｅｌｉｎｋｓ；ＰＰ，ｐｏｓｉｔｉｖｅｌｉｎｋｓ．

图５　共现网络与子网络
Ｆｉｇ．５　Ｔｈｅｃｏｏｃｃｕｒｒｅｎｃｅｎｅｔｗｏｒｋｓａｎｄｓｕｂｎｅｔｗｏｒｋｓ

００６



２期 许元棋，等：海洋下沉颗粒相关微生物群落的相互作用和演替

３　讨论

３．１　海洋表层微生物对深海代谢的作用
表层海洋中产生的颗粒物构成了碎屑集合

体［３５］，其丰富的碳含量和营养物质吸引了大量的

异养细菌定殖降解［１１，３６］。因此，碎屑颗粒下沉过

程中将有机物和微生物从海洋表层带到深海，促

进了深海的物质与能量代谢。以前的研究［３７３９］

已经表明在下降的颗粒上附着有大量的异养微

生物，其细胞丰度比周围水体高一个数量级。有

假说［５，１２，４０］认为，颗粒有机物在水体的下沉过程

中，附生菌可分泌胞外酶分解ＰＯＭ并产生ＤＯＭ。
本次试验结果表明，ＰＯＣ的浓度随着时间和压力
的增加而降低，同时ＤＯＣ的浓度随着压力的增加
而增加，且在最高压力６０ＭＰａ下观测到最高的
ＤＯＣ浓度（图１）。这表明在模拟沉降培养过程
中微生物对ＰＯＭ的分解效率高，且 ＤＯＭ的产生
和积累效率高。本次结果同样验证了这个假设：

附生菌作为典型的富营养生物［４１］，在分解 ＰＯＣ
的过程中产生了大量的ＤＯＣ，远高于其可利用的
数量，因在下降的粒子后面会形成一个 ＤＯＣ羽
流［５，１１１２］。本次研究结果同样表明，ＰＡＭ对 ＰＯＭ
降解与ＦＬＭ分解利用 ＤＯＭ的之间存在耦合关
系［６，４２］。高压下 ＤＯＣ浓度的增加也可能与深海
微生物生理和代谢能力的变化有关，在高压下

ＰＡＭ和ＦＬＭ对ＤＯＣ的利用效率降低，从而导致
ＤＯＣ的累积。前人研究［４２４３］表明，深海微生物的

代谢能力及对有机物的降解能力往往受到高压

的抑制。本次研究同样发现 ＰＯＭ降解速率随着
压力增长而降低，这些结果与前人［２１，４３４５］的发现

一致，同样研究结果显示表层海水中的微生物为

深海提供了重要的代谢基础。

３．２　不同压力下附生菌和自由菌在颗粒降解中
的作用

研究结果显示，Ｇａｍｍａｐｒｏｔｅｏｂａｃｔｅｒｉａ类群中
Ａｌｔｅｒｏｍｏｎａｓ、 Ｐｓｅｕｄｏａｌｔｅｒｏｍｏｎａｓ、 Ｖｉｂｒｉｏ 和

Ｍａｒｉｎｏｂａｃｔｅｒ，普遍存在于附生菌和自由菌中并积
极参与了 ＰＯＭ降解（图 ３），其中 Ａｌｔｅｒｏｍｏｎａｓ和
Ｐｓｅｕｄｏａｌｔｅｒｏｍｏｎａｓ更倾向于颗粒附着的生活方式
（图４），这与过去在地中海［４６４７］、南海［４８］、波多黎

各海沟［２０，３４］、新不列颠海沟［４９］和太平洋深部［５０］

的研究结果一致。与附生菌相比，自由菌的群落

组成更加多样化（图２）。过去有假说［５，８］认为，

附生菌是海洋中的富营养生物和机会主义者，由

于水体中下沉颗粒含有丰富的碳和营养资源，因

此其更倾向于颗粒附着的生活方式。事实上，本

次研究结果显示在颗粒下沉过程中活跃的微生

物发生了生活方式上的演替，且在深海中微生物

的生活方式在系统发育和代谢上并不是保守的，

这些结论与ＳＡＬＡＺＡＲ等［２］的观点形成了鲜明对

比。曾经有研究者［５，８，５１］提到海洋中的颗粒物富

含碳和营养物质并极大地支持微生物代谢，本次

研究结果很好佐证了这一观点，特别是在深海高

压下，颗粒附着的生活方式是首选的策略，随着

静水压力的增加，大多数微生物从自由营生方式

转向颗粒附着方式（图４）。此外，许多微生物以
双重生活方式对颗粒有机物进行分解降解，在高

压下，自由菌的活性比例明显增加（图４）。深海
微生物群落演替不仅受到营养物质可利用性的

驱动，同时也受到静水压力的影响。在深海中，

ＰＯＭ分解产生的有机质在压力作用下质量和数
量减少，变得更加难降解［５２］，因此在深海碳循环

中，能够降解难降解有机物的微生物应占主导地

位并发挥更重要的作用［５］。在活性筛选结果中，

ＦＬＭ的相对丰度远高于ＰＡＭ（图４），可以预测自
由菌群落在ＰＯＭ降解过程中发挥着更为重要的
作用，且微生物的生活方式、获取营养策略与其

在海洋中的生态功能并不严格相关。

３．３　不同压力下微生物网络相互作用和群落稳
定性

生态系统的功能是通过复杂的微生物群落

网络中的物种相互作用来实现的［３０，５３］。本次研

究使用基于ＲＭＴ的网络分析方法来说明网络结
构和关联交互作用［３０］。通过对无标度、小世界、

模块化和层次化等一般网络拓扑特征的分析，可

以反映水体中颗粒物下沉时，微生物网络的相互

作用及其对环境变化（即静水压力的变化）的响

应。拓扑性质参数显示，４种微生物群落的整体
网络结构明显不同。从表１可以看出，随着压力
的增加，群落的连通性（ａｖｇＫ）、网络模块性和聚
类系数（ａｖｇＣＣ）的增加说明群落的微生物网络在
压力下变得更加脆弱。６０ＭＰａ压力下的微生物
群落网络与其他３种压力下的差异尤为明显，上
述指标均有所下降，说明社区网络的弹性和稳定

性有所提高。６０ＭＰａ下的微生物网络主要是负
相关，代表偏害共栖、捕食和竞争等关系［５４５６］。
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然而在深海的高压环境下，偏害共栖和捕食行为

不太可能发生，因而物种竞争很可能主导了深海

中表层来源微生物之间的相互作用，主要呈现为

争夺下沉颗粒附带的有限资源。此外，６０ＭＰａ压
力下的网络比较分散，共有９个模块（图５），而其
他３种压力下的网络模块数较少。网络模块可
以被认为是生态位或微生物功能单元［５７］，代表一

组功能类群，它们之间具有高度紧密联系，但与

其他模块的联系很少［３０］。在海洋中，随着水体剖

面上越来越多的分解颗粒对碳和营养物质的可

用性的降低，微生物网络在高压下呈现碎片化，

形成了更多的子网络，以增加群落的弹性和稳定

性［５８５９］。这一结果表明，微生物在群落网络水平

上适应了深海环境普遍存在的高压和寡营养特

征。
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ｅ００１６９１０．

［３１］　ＤＥＮＧＹ，ＪＩＡＮＧＹＨ，ＹＡＮＧＹＦ，ｅｔａｌ．Ｍｏｌｅｃｕｌａｒｅｃｏｌｏｇｉｃａｌ

ｎｅｔｗｏｒｋａｎａｌｙｓｅｓ［Ｊ］．ＢＭＣＢｉｏｉｎｆｏｒｍａｔｉｃｓ，２０１２，１３：１１３．

［３２］　ＧＵＩＭＥＲàＲ，ＡＭＡＲＡＬＬＡＮ．Ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌｃａｒｔｏｇｒａｐｈｙｏｆ

ｃｏｍｐｌｅｘｍｅｔａｂｏｌｉｃｎｅｔｗｏｒｋｓ［Ｊ］． Ｎａｔｕｒｅ，２００５，４３３

（７０２８）：８９５９００．

［３３］　ＴＵＱＣ，ＹＡＮＱＹ，ＤＥＮＧＹ，ｅｔａｌ．Ｂｉｏｇｅｏｇｒａｐｈｉｃｐａｔｔｅｒｎｓ

ｏｆｍｉｃｒｏｂｉａｌｃｏｏｃｃｕｒｒｅｎｃｅ ｅｃｏｌｏｇｉｃａｌｎｅｔｗｏｒｋｓ ｉｎ ｓｉｘ

Ａｍｅｒｉｃａｎｆｏｒｅｓｔｓ［Ｊ］．ＳｏｉｌＢｉｏｌｏｇｙａｎｄＢｉｏｃｈｅｍｉｓｔｒｙ，２０２０，

１４８：１０７８９７．

［３４］　ＬＩＪＴ，ＧＵＬＹ，ＢＡＩＳＪ，ｅｔａｌ．Ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｚａｔｉｏｎｏｆｐａｒｔｉｃｌｅ

ａｓｓｏｃｉａｔｅｄａｎｄｆｒｅｅｌｉｖｉｎｇｂａｃｔｅｒｉａｌａｎｄａｒｃｈａｅａｌｃｏｍｍｕｎｉｔｉｅｓ

ａｌｏｎｇｔｈｅｗａｔｅｒｃｏｌｕｍｎｓｏｆｔｈｅＳｏｕｔｈＣｈｉｎａＳｅａ［Ｊ］．

Ｂｉｏｇｅｏｓｃｉｅｎｃｅｓ，２０２１，１８（１）：１１３１３３．

［３５］　ＢＩＤＤＡＮＤＡＢＡ，ＰＯＭＥＲＯＹＬＲ．Ｍｉｃｒｏｂｉａｌａｇｇｒｅｇａｔｉｏｎａｎｄ

ｄｅｇｒａｄａｔｉｏｎｏｆｐｈｙｔｏｐｌａｎｋｔｏｎｄｅｒｉｖｅｄｄｅｔｒｉｔｕｓｉｎｓｅａｗａｔｅｒ．Ｉ．

Ｍｉｃｒｏｂｉａｌｓｕｃｃｅｓｓｉｏｎ［Ｊ］．ＭａｒｉｎｅＥｃｏｌｏｇｙＰｒｏｇｒｅｓｓＳｅｒｉｅｓ，

１９８８，４２：７９８８．

［３６］　ＡＬＬＤＲＥＤＧＥＡＬ，ＣＯＨＥＮＹ．Ｃａｎｍｉｃｒｏｓｃａｌｅｃｈｅｍｉｃａｌｐａｔｃｈｅｓ

ｐｅｒｓｉｓｔｉｎｔｈｅｓｅａ？Ｍｉｃｒｏｅｌｅｃｔｒｏｄｅｓｔｕｄｙｏｆｍａｒｉｎｅｓｎｏｗ，ｆｅｃａｌ

ｐｅｌｌｅｔｓ［Ｊ］．Ｓｃｉｅｎｃｅ，１９８７，２３５（４７８９）：６８９６９１．

［３７］　ＲＥＩＮＴＨＡＬＥＲＴ，ＡＫＥＮＨＶ，ＶＥＴＨＣ，ｅｔａｌ．Ｐｒｏｋａｒｙｏｔｉｃ

ｒｅｓｐｉｒａｔｉｏｎａｎｄｐｒｏｄｕｃｔｉｏｎｉｎｔｈｅｍｅｓｏａｎｄｂａｔｈｙｐｅｌａｇｉｃｒｅａｌｍ

ｏｆｔｈｅｅａｓｔｅｒｎａｎｄｗｅｓｔｅｒｎｎｏｒｔｈＡｔｌａｎｔｉｃｂａｓｉｎ［Ｊ］．

ＬｉｍｎｏｌｏｇｙａｎｄＯｃｅａｎｏｇｒａｐｈｙ，２００６，５１（３）：１２６２１２７３．

［３８］　ＳＯＧＩＮＭＬ，ＭＯＲＲＩＳＯＮＨＧ，ＨＵＢＥＲＪＡ，ｅｔａｌ．Ｍｉｃｒｏｂｉａｌ

ｄｉｖｅｒｓｉｔｙｉｎｔｈｅｄｅｅｐｓｅａａｎｄｔｈｅｕｎｄｅｒｅｘｐｌｏｒｅｄ＂ｒａｒｅ

ｂｉｏｓｐｈｅｒｅ＂［Ｊ］．ＰｒｏｃｅｅｄｉｎｇｓｏｆｔｈｅＮａｔｉｏｎａｌＡｃａｄｅｍｙｏｆ

ＳｃｉｅｎｃｅｓｏｆｔｈｅＵｎｉｔｅｄＳｔａｔｅｓｏｆＡｍｅｒｉｃａ，２００６，１０３（３２）：

１２１１５１２１２０．

［３９］　ＫＥＬＬＯＧＧＣＴＥ，ＤＥＭＩＮＧＪＷ．Ｃｏｍｐａｒｉｓｏｎｏｆｆｒｅｅｌｉｖｉｎｇ，

ｓｕｓｐｅｎｄｅｄｐａｒｔｉｃｌｅ，ａｎｄａｇｇｒｅｇａｔｅａｓｓｏｃｉａｔｅｄｂａｃｔｅｒｉａｌａｎｄ

ａｒｃｈａｅａｌｃｏｍｍｕｎｉｔｉｅｓｉｎ ｔｈｅ Ｌａｐｔｅｖ Ｓｅａ［Ｊ］． Ａｑｕａｔｉｃ

ＭｉｃｒｏｂｉａｌＥｃｏｌｏｇｙ，２００９，５７（１）：１１８．

［４０］　ＣＨＯＢＣ，ＡＺＡＭＦ．Ｍａｊｏｒｒｏｌｅｏｆｂａｃｔｅｒｉａｉｎｂｉｏｇｅｏｃｈｅｍｉｃａｌ

ｆｌｕｘｅｓｉｎｔｈｅｏｃｅａｎ＇ｓｉｎｔｅｒｉｏｒ［Ｊ］．Ｎａｔｕｒｅ，１９８８，３３２

（６１６３）：４４１４４３．

［４１］　ＬＡＵＲＯＦＭ，ＢＡＲＴＬＥＴＴＤＨ．Ｐｒｏｋａｒｙｏｔｉｃｌｉｆｅｓｔｙｌｅｓｉｎｄｅｅｐ

ｓｅａｈａｂｉｔａｔｓ［Ｊ］．Ｅｘｔｒｅｍｏｐｈｉｌｅｓ，２００８，１２（１）：１５２５．

［４２］　ＴＵＲＫＥＹＣＭ．Ｔｈｅｅｆｆｅｃｔｏｆｐｒｅｓｓｕｒｅｏｎｌｅｕｃｉｎｅａｎｄｔｈｙｍｉｄｉｎｅ

ｉｎｃｏｒｐｏｒａｔｉｏｎｂｙｆｒｅｅｌｉｖｉｎｇｂａｃｔｅｒｉａａｎｄｂｙｂａｃｔｅｒｉａａｔｔａｃｈｅｄ

ｔｏｓｉｎｋｉｎｇｏｃｅａｎｉｃｐａｒｔｉｃｌｅｓ［Ｊ］．ＤｅｅｐＳｅａＲｅｓｅａｒｃｈＰａｒｔＩ：

ＯｃｅａｎｏｇｒａｐｈｉｃＲｅｓｅａｒｃｈＰａｐｅｒｓ，１９９３，４０（１１／１２）：２１９３

２２０６．

［４３］　ＴＡＭＢＵＲＩＮＩＣ，ＢＯＵＴＲＩＦＭ，ＧＡＲＥＬＭ，ｅｔａｌ．Ｐｒｏｋａｒｙｏｔｉｃ

ｒｅｓｐｏｎｓｅｓｔｏｈｙｄｒｏｓｔａｔｉｃｐｒｅｓｓｕｒｅｉｎｔｈｅｏｃｅａｎ：ａｒｅｖｉｅｗ［Ｊ］．

ＥｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌＭｉｃｒｏｂｉｏｌｏｇｙ，２０１３，１５（５）：１２６２１２７４．

［４４］　ＴＡＭＢＵＲＩＮＩＣ，ＧＡＲＣＩＮＪ，ＧＲＥＧＯＲＩＧＪ，ｅｔａｌ．Ｐｒｅｓｓｕｒｅ

ｅｆｆｅｃｔｓｏｎｓｕｒｆａｃｅｍｅｄｉｔｅｒｒａｎｅａｎｐｒｏｋａｒｙｏｔｅｓａｎｄｂｉｏｇｅｎｉｃ

ｓｉｌｉｃａｄｉｓｓｏｌｕｔｉｏｎｄｕｒｉｎｇａｄｉａｔｏｍｓｉｎｋｉｎｇｅｘｐｅｒｉｍｅｎｔ［Ｊ］．

ＡｑｕａｔｉｃＭｉｃｒｏｂｉａｌＥｃｏｌｏｇｙ，２００６，４３（３）：２６７２７６．

［４５］　ＴＡＭＢＵＲＩＮＩＣ，ＧＯＵＴＸＭ，ＧＵＩＧＵＥＣ，ｅｔａｌ．Ｅｆｆｅｃｔｓｏｆ

ｈｙｄｒｏｓｔａｔｉｃｐｒｅｓｓｕｒｅｏｎｍｉｃｒｏｂｉａｌａｌｔｅｒａｔｉｏｎｏｆｓｉｎｋｉｎｇｆｅｃａｌ

ｐｅｌｌｅｔｓ［Ｊ］．ＤｅｅｐＳｅａＲｅｓｅａｒｃｈＰａｒｔＩＩ：ＴｏｐｉｃａｌＳｔｕｄｉｅｓｉｎ

Ｏｃｅａｎｏｇｒａｐｈｙ，２００９，５６（１８）：１５３３１５４６．

［４６］　ＡＣＩＮＡＳＳＧ，ＡＮＴＯＮＪ，ＲＯＤＲＩＧＵＥＺＶＡＬＥＲＡＦ．Ｄｉｖｅｒｓｉｔｙｏｆ

ｆｒｅｅｌｉｖｉｎｇ ａｎｄ ａｔｔａｃｈｅｄ ｂａｃｔｅｒｉａ ｉｎ ｏｆｆｓｈｏｒｅ ｗｅｓｔｅｒｎ

Ｍｅｄｉｔｅｒｒａｎｅａｎｗａｔｅｒｓａｓｄｅｐｉｃｔｅｄ ｂｙａｎａｌｙｓｉｓｏｆｇｅｎｅｓ

ｅｎｃｏｄｉｎｇ１６Ｓ ｒＲＮＡ［Ｊ］． Ａｐｐｌｉｅｄ ａｎｄ Ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌ

Ｍｉｃｒｏｂｉｏｌｏｇｙ，１９９９，６５（２）：５１４５２２．

［４７］　ＣＲＥＳＰＯＢＧ，ＰＯＭＭＩＥＲＴ，ＦＥＲＮ?ＮＤＥＺＧＭＥＺＢ，ｅｔ

ａｌ．Ｔａｘｏｎｏｍｉｃｃｏｍｐｏｓｉｔｉｏｎｏｆｔｈｅｐａｒｔｉｃｌｅａｔｔａｃｈｅｄａｎｄｆｒｅｅ

ｌｉｖｉｎｇｂａｃｔｅｒｉａｌａｓｓｅｍｂｌａｇｅｓｉｎｔｈｅｎｏｒｔｈｗｅｓｔＭｅｄｉｔｅｒｒａｎｅａｎ

ｓｅａａｎａｌｙｚｅｄｂｙｐｙｒｏｓｅｑｕｅｎｃｉｎｇｏｆｔｈｅ１６ｓｒＲＮＡ［Ｊ］．

Ｍｉｃｒｏｂｉｏｌｏｇｙｏｐｅｎ，２０１３，２（４）：５４１５５２．

［４８］　ＤＡＮＧＨＹ，ＬＯＶＥＬＬＣＲ．Ｂａｃｔｅｒｉａｌｐｒｉｍａｒｙｃｏｌｏｎｉｚａｔｉｏｎ

ａｎｄｅａｒｌｙｓｕｃｃｅｓｓｉｏｎ ｏｎ ｓｕｒｆａｃｅｓｉｎ ｍａｒｉｎｅｗａｔｅｒｓａｓ

ｄｅｔｅｒｍｉｎｅｄｂｙａｍｐｌｉｆｉｅｄｒＲＮＡｇｅｎｅｒｅｓｔｒｉｃｔｉｏｎａｎａｌｙｓｉｓａｎｄ

ｓｅｑｕｅｎｃｅａｎａｌｙｓｉｓｏｆ１６ＳｒＲＮＡｇｅｎｅｓ［Ｊ］．Ａｐｐｌｉｅｄａｎｄ

ＥｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌＭｉｃｒｏｂｉｏｌｏｇｙ，２０００，６６（２）：４６７４７５．

［４９］　ＬＩＵＲＬ，ＷＡＮＧＬ，ＬＩＵＱＦ，ｅｔａｌ．Ｄｅｐｔｈｒｅｓｏｌｖｅｄ

ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎｏｆｐａｒｔｉｃｌｅａｔｔａｃｈｅｄ ａｎｄ ｆｒｅｅｌｉｖｉｎｇｂａｃｔｅｒｉａｌ

ｃｏｍｍｕｎｉｔｉｅｓｉｎｔｈｅｗａｔｅｒｃｏｌｕｍｎｏｆｔｈｅＮｅｗＢｒｉｔａｉｎＴｒｅｎｃｈ

［Ｊ］．ＦｒｏｎｔｉｅｒｓｉｎＭｉｃｒｏｂｉｏｌｏｇｙ，２０１８，９：６２５．

［５０］　ＢＯＥＵＦＤ，ＥＤＷＡＲＤＳＢＲ，ＥＰＰＬＥＹＪＭ，ｅｔａｌ．Ｂｉｏｌｏｇｉｃａｌ
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ｃｏｍｐｏｓｉｔｉｏｎａｎｄｍｉｃｒｏｂｉａｌｄｙｎａｍｉｃｓｏｆｓｉｎｋｉｎｇｐａｒｔｉｃｕｌａｔｅ

ｏｒｇａｎｉｃｍａｔｔｅｒａｔａｂｙｓｓａｌｄｅｐｔｈｓｉｎｔｈｅｏｌｉｇｏｔｒｏｐｈｉｃｏｐｅｎｏｃｅａｎ

［Ｊ］．ＰｒｏｃｅｅｄｉｎｇｓｏｆｔｈｅＮａｔｉｏｎａｌＡｃａｄｅｍｙｏｆＳｃｉｅｎｃｅｓ，

２０１９，１１６（２４）：１１８２４１１８３２．

［５１］　ＡＬＬＤＲＥＤＧＥＡＬ，ＧＯＴＳＣＨＡＬＫＣＣ．Ｔｈｅｒｅｌａｔｉｖｅｃｏｎｔｒｉｂｕｔｉｏｎ

ｏｆｍａｒｉｎｅｓｎｏｗｏｆｄｉｆｆｅｒｅｎｔｏｒｉｇｉｎｓｔｏｂｉｏｌｏｇｉｃａｌｐｒｏｃｅｓｓｅｓｉｎ

ｃｏａｓｔａｌｗａｔｅｒｓ［Ｊ］．ＣｏｎｔｉｎｅｎｔａｌＳｈｅｌｆＲｅｓｅａｒｃｈ，１９９０，１０

（１）：４１５８．

［５２］　ＪＩＡＯＮＺ，ＨＥＲＮＤＬＧＪ，ＨＡＮＳＥＬＬＤＡ，ｅｔａｌ．Ｍｉｃｒｏｂｉａｌ

ｐｒｏｄｕｃｔｉｏｎｏｆｒｅｃａｌｃｉｔｒａｎｔｄｉｓｓｏｌｖｅｄｏｒｇａｎｉｃｍａｔｔｅｒ：Ｌｏｎｇｔｅｒｍ

ｃａｒｂｏｎｓｔｏｒａｇｅｉｎｔｈｅｇｌｏｂａｌｏｃｅａｎ［Ｊ］．ＮａｔｕｒｅＲｅｖｉｅｗｓ

Ｍｉｃｒｏｂｉｏｌｏｇｙ，２０１０，８（８）：５９３５９９．

［５３］　ＭＯＮＴＯＹＡＪＭ，ＰＩＭＭＳＬ，ＳＯＬ?ＲＶ．Ｅｃｏｌｏｇｉｃａｌｎｅｔｗｏｒｋｓ

ａｎｄｔｈｅｉｒｆｒａｇｉｌｉｔｙ［Ｊ］．Ｎａｔｕｒｅ，２００６，４４２（７１００）：２５９２６４．

［５４］　ＢＲＥＮＮＥＲＫ，ＹＯＵＬＣ，ＡＲＮＯＬＤＦＨ．Ｅｎｇｉｎｅｅｒｉｎｇｍｉｃｒｏｂｉａｌ

ｃｏｎｓｏｒｔｉａ：ａｎｅｗｆｒｏｎｔｉｅｒｉｎｓｙｎｔｈｅｔｉｃｂｉｏｌｏｇｙ［Ｊ］．Ｔｒｅｎｄｓｉｎ
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