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［摘　要］　ＭＧＩＩ古菌是浅层海洋水体中丰度较高的异养微生物类群之一，在海洋有机质代谢中具
有不可忽视的作用。研究表明 ＭＧＩＩ古菌在边缘海比远海环境具有更高的丰度和代谢活性。然
而，我们对于 ＭＧＩＩ古菌在边缘海的分布特征仍知之甚少。本研究对中国四个区域（从南到北依次
为珠江口、九龙江口、东海和胶州湾）表层水体的 ＭＧＩＩ种群结构进行了研究，分析了 ＭＧＩＩ古菌在
这些区域中生境内、生境间的多样性，ＭＧＩＩ　ＯＴＵｓ分布情况以及进化关系。结果表明：ＭＧＩＩ古菌
在珠江口的多样性最高，东海和九龙江口次之，胶州湾最低。同时，珠江口 ＭＧＩＩ的均匀性指标最
高，暗示其较为稳定的 ＭＧＩＩ群落结构。此外，珠江口的 ＭＧＩＩ的多样性与其他区域具有显著差异。
进化树分析发现珠江口的 ＭＧＩＩ类群包含四个亚组，分布最为广泛，并且与其他区域有着明显的区
分，而九龙江口、东海和胶州湾的分布相对紧凑，相互之间的 ＭＧＩＩ类群有交叉。研究珠江口 ＭＧＩＩ
生态功能的特异性有助于进一步理解 ＭＧＩＩ古菌在全球边缘海的分布特征及其生态功能。
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２０多年以前，海洋浮游古菌就已经被报道［１，２］。

当时，ＤｅＬｏｎｇ和Ｆｕｈｒｍａｎ等人基于１６ＳｒＲＮＡ测
序技术在海水中发现了泉古菌门（Ｃｒｅｎａｒｃｈａｅｏｔａ）下
的 Ｍａｒｉｎｅ　Ｇｒｏｕｐ　Ｉ（ＭＧＩ）和广古菌门（Ｅｕｒｙａｒｃｈａｅ－
ｏｔａ）下的 Ｍａｒｉｎｅ　Ｇｒｏｕｐ　ＩＩ（ＭＧＩＩ）。研究发现，ＭＧＩ
的１６ＳｒＲＮＡ基因序列的平均相似度高达９４％，而

ＭＧＩＩ的１６ＳｒＲＮＡ平均相似度仅为８５％［３，４］，具有
较高的多样性。现今，ＭＧＩ的研究取得了重大进
展，相比之下，我们对于 ＭＧＩＩ的生理代谢途径和生
态功能等方面的理解仍不甚明了［５，６］。目前研究的
瓶颈在于尚未有 ＭＧＩＩ的纯培养或富集培养，对于
该类群的认知主要通过分子生态学和宏基因组学等

研究方法获得。

ＭＧＩＩ是海洋水体中丰度最高的广古菌［１］，在全

球海洋中的生物量约为３×１０２７个细胞［７］。一般来

说，ＭＧＩＩ在表层水中的丰度大于深层水［８－１０］，而

ＭＧＩ在深层水具有更高的丰度［９－１１］。这表明 ＭＧＩＩ

古菌是真光层的主要类群，ＭＧＩ则是中层和深层海
水的优势类群［３，８］。通过１６ＳｒＲＮＡ分析，ＭＧＩＩ古
菌主要被分为 ＭＧＩＩ．Ａ，ＭＧＩＩ．Ｂ两大亚组［３，１２，１３］，

此外 ＭＧＩＩ．Ｃ，ＭＧＩＩ．Ｄ亚组在深海热液口环境中另
有报道［１２］。Ｈｕｇｏｎｉ等人在巴纽尔斯湾的研究发现

ＭＧＩＩ．Ｂ在冬季大量勃发，而 ＭＧＩＩ．Ａ在夏季含量
最高，冬季最低［１５］。Ｘｉａ　Ｘ，Ｇｕｏ　Ｗ 等人在南海的
研究也发现同样的现象［１６］。这种随季节变化而截
然不同的变化模式表明他们可能受到不同季节的温

度、营养盐等因素的影响，暗示 ＭＧＩＩ．Ａ和 ＭＧＩＩ．Ｂ
为不同的生态型［１５］。在空间上，ＭＧＩＩ．Ａ主要分布
在 表 层 或 真 光 层，而 ＭＧＩＩ．Ｂ 主 要 在 深
层［１４，１５，１７，１８］，因此表明 ＭＧＩＩ．Ａ和 ＭＧＩＩ．Ｂ具有不
同的生态位。Ｆｒｉｇａａｒｄ等人发现真光层中大约有

１０％的 ＭＧＩＩ古菌含有编码具有利用光能潜力的视
紫红质蛋白的ｐｏｐ基因，而在真光层以深的 ＭＧＩＩ
古菌中尚未发现［１８］。Ｉｖｅｒｓｏｎ等人在２０１２年从皮吉
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特湾表层水中获得了首个 ＭＧＩＩ古菌全基因组序
列，发现该 ＭＧＩＩ含有编码蛋白酶和脂酶的基因［１９］。
李猛等人在２０１５年发现海洋深层水的 ＭＧＩＩ古菌
的基因组中含有具有编码蛋白质降解、糖类降解、脂
肪酸的β氧化等代谢通路的酶

［２０］。同年，Ｍａｒｔｉｎ－
Ｃｕａｄｒａｄｏ等人报道了在地中海叶绿素最大层

ＭＧＩＩ．Ｂ类群的基因组，该基因组含有较高丰度和
多样性的肽酶和一个特征性的琼脂酶，表明其具有
降解海洋中蛋白类有机质和大部分藻类产生的多糖

的能力［２１］。由此可见 ＭＧＩＩ．Ａ和 ＭＧＩＩ．Ｂ具有不
同的生存方式和代谢途径。
海洋中的有机碳由ｐａｒｔｉｃｕｌａｔｅ　ｏｒｇａｎｉｃ　ｍａｔｔｅｒ

（ＰＯＭ）和 ｄｉｓｓｏｌｖｅｄ　ｏｒｇａｎｉｃ　ｍａｔｔｅｒ （ＤＯＭ）组
成［２２］。ＭＧＩＩ古菌既能降解ＰＯＭ 为ＤＯＭ，同时也
具有吸收利用 ＤＯＭ 和无机碳的能力［２３］。因此，

ＭＧＩＩ古菌的研究对于全球海洋碳氮循环意义重大，
而边缘海区域 ＭＧＩＩ古菌的研究对于理解 ＭＧＩＩ古
菌的生态功能尤为关键。首先，ＭＧＩＩ古菌的分布呈
现近 海 丰 度 高，离 岸 越 远 丰 度 逐 渐 降 低 的 趋
势［１６，２４，２５］。谢伟等人在珠江河口的研究表明该区
域 ＭＧＩＩ古菌的丰度相比其他已报道的海洋环境中
的高了一个数量级［６］。同时，Ａｙｌｗａｒｄ等人的模拟
培养实验的转录组数据显示，在加利福尼亚沿海的

ＭＧＩＩ古菌含有大量的转录本（ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔ），而北太
平洋亚热带换流中未检测到 ＭＧＩＩ古菌的转录本，
证明近海的 ＭＧＩＩ古菌比远洋的具有更高的代谢活
性［２５］。另外，Ｎｅｅｄｈａｍ和Ｆｕｈｒｍａｎ在对南加州圣
佩德罗海的一次藻华勃发的连续观测发现，ＭＧＩＩ古
菌在藻类勃发的中后期，可达到整个原核生物类群
的３０％，比ＳＡＲ１１的丰度都要高［２６］，而在边缘海区
域，特别是近海和河口，有大量从陆地输送来的新鲜
的有机质，伴随着有大量的硅、磷和氮元素的输入，
藻类勃发［２７］。这些研究表明，ＭＧＩＩ在近年来藻类
爆发频繁的河口及边缘海区域的有机碳转化过程

中，发挥着重要作用。
目前，研究报道 ＭＧＩＩ古菌的分布受到诸多环

境因素的影响，例如温度［６，２８－３０］、季节［１４，１５，３１］、初级
生产力（或藻类）［６，２９］和盐度［２９，３２，３３］等。然而，我们
对于 ＭＧＩＩ古菌在近海与河口的整体分布的认知仍
十分有限［３４，３５］。在本研究中，我们从南到北依次为
珠江口，九龙江口，东海和胶州湾的表层水样品中提
取了ＤＮＡ，利用古菌特异引物进行ＰＣＲ扩增，通过

Ｉｌｌｕｍｉｎａ　Ｍｉｓｅｑ平台进行高通量测序。我们对测序
数据进行了分析，得到了古菌的群落结构信息。同

时，结合温度、盐度等环境参数进行分析，研究了

ＭＧＩＩ古菌在近海与河口的多样性和分布特征，并探
讨其分布模式。此项研究为理解 ＭＧＩＩ古菌在全球
海洋的分布及其生态功能提供了指示意义。

１　材料与方法

１．１　样品采集
本研究样品采集来自中国近海与河口四个不同

位点的表层水，共５９个样品（图１）。其中，珠江口

２１个，九龙江口１８个，东海１０个，胶州湾１０个。珠
江口是对同一个站点进行２４小时连续观测，每间隔

２小时进行取样；九龙江样品的采集选自 Ａ６、Ａ７、

Ａ８等６个站点；东海采样位点处于一个水层断面

Ａ６内，并对其中一个站点Ａ６－８在不同时间进行样
品收集；胶州湾选取了近岸点（Ａ５３）和湾外点
（Ｄ７１０）两个站点。利用潜水泵采水后立即使用过
滤器进行过滤，收集膜样。部分站点采用分级过滤，
即分别通过２．７μｍ 滤膜（Ｗｈａｔｍａｎ　ＧＦ／Ｄ　１８２３－
０４７），０．７μｍ（Ｗｈａｔｍａｎ　ＧＦ／Ｄ　１８２５－０４７）和０．２μｍ
的滤膜（Ｍｉｌｌｉｐｏｒｅ　ＧＴＴＰ０４７００），膜样放置于 －８０℃
冰箱进行保存。过滤后的部分水样使用５０ｍｌ离心
管（ＮＥＳＴ　６０２００２）保存，用于营养盐的测定。

图１　采样站点分布图

１．２　ＤＮＡ提取和高通量测序
膜样用剪刀剪碎后，利用ＦａｓｔＤＮＡ土壤试剂盒

（ＭＰ　Ｂｉｏｍｅｄｉｃａｌｓ，ＵＳＡ）结合快速研磨仪（ＪＸＦＳＴ－
ＰＲＰ－２４）进行ＤＮＡ提取，流程按照参考手册进行操
作。古菌１６ＳｒＲＮＡ的 ＰＣＲ扩增采用覆盖 Ｖ４和

Ｖ５区的古菌特异引物 Ａｒｃｈ５２４Ｆ（５′－ＴＧＹＣＡＧＣ－
ＣＧＣＣＧＣＧＧＴＡＡ－３′）和 ９５８Ｒ－ｍｏｄ （５′－ＹＣＣＧ－
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ＧＣＧＴＴＧＡＶＴＣＣＡＡＴＴ－３′）。反应程序如下：９５℃
预变性３分钟，接着进行３５个循环，包含９５℃变性

４５秒，５５℃退火４５秒，７２℃延伸９０秒，循环结束后

７２℃１０分钟进行最后的延伸，接着降温到４℃。

ＤＮＡ 纯化后进行Ｉｌｌｕｍｉｎａ　ＭｉＳｅｑ平台双端测序
（ＰＥ２５０）。

１．３　营养盐的测定
营养盐分析使用德国 Ａｕｔｏ－Ａｎａｌｙｚｅｒ　Ｔｅｃｈｎｉ－

ｃｏｎ　１４７ＩＩ营养盐分析仪 （ＡＡＩＩ，Ｂｒａｎ　Ｌｕｅｂｂｅ）。
具体而言，采用硅钼黄法测定硅酸盐含量；采用磷钼
蓝分光光度法测定磷酸盐浓度；采用苯乙二胺分光
光度法测定亚硝酸盐含量；采用铬柱还原法及苯乙
二胺分光光度法测定硝酸盐和氮的含量。

１．４　数据分析

１．４．１　数据预处理
测序后得到的原始数据导入 Ｑｉｉｍｅ２ｖｅｒｓｉｏｎ

２０１８．２（ｈｔｔｐｓ：／／ｑｉｉｍｅ２．ｏｒｇ／）中按照ＤＡＤＡ２［３６］方
法进行低质量序列的过滤、拼接、嵌合体的去除等质
量控制。相对于过去通常使用的基于９７％的聚类
挑选代表ＯＴＵ，利用Ｑｉｉｍｅ２　１００％ ＯＴＵ可以获得
更高分辨率和准确的信息。ＯＴＵ 注释与Ｓｉｌｖａ１２８
数据库进行比对，挑选出属于 ＭＧＩＩ古菌的序列，根
据 ＭＧＩＩ古菌序列数表格的分布特征，为了消除测
序深度差异对多样性分析的影响，将样品测序条数
统一抽平至１１９５条，共保留有４４个样品。其中珠
江口１５个，九龙江口１６个，东海８个，胶州湾５个，
共有２４２个 ＭＧＩＩ　ＯＴＵｓ。为了降低实验过程中产生
的误差，同时排除极低丰度类群，我们过滤了只存在
一个样品中的 ＭＧＩＩ　ＯＴＵｓ后，剔除了在全部样品中
（４４个）频率总数小于２００的（去除了含量在所有样品
中平均丰度低于０．３８％的ＯＴＵ），最终得到了该研究
区域平均相对丰度最高的７７个 ＭＧＩＩ　ＯＴＵｓ。

１．４．２　ＭＧＩＩ古菌多样性分析

ＭＧＩＩ古菌的生境内多样性（Ａｌｐｈａ多样性）采
用了物种群落丰富度指标 Ｆａｉｔｈ　Ｐｈｙｌｏｇｅｎｅｔｉｃ　Ｄｉ－
ｖｅｒｓｉｔｙ［３７］和均匀性指标 Ｐｉｅｌｏｕｓ　Ｅｖｅｎｎｅｓｓ［３８］。在
生态学家开发的一系列计算物种丰富度的方法中，
其中最为广泛使用的度量指标为Ｆａｉｔｈ在１９９２年
提出的Ｆａｉｔｈｓ　ｐｈｙｌｏｇｅｎｅｔｉｃ　ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ（ＰＤ）［３７，３９］。
该指标结合了物种的进化关系，对群落结构的丰富
度进行了定性描述。计算的结果使用Ｋｒｕｓｋａｌ－ｗａｌ－
ｌｉｓ秩和检验分别计算显著性情况。Ｐｉｅｌｏｕ在１９６９
年把均匀度定义为群落测量的多样性 Ｈ′与最大的
多样性 Ｈ′ｍａｘ的比值，该指标表示在一个区域中的范

围为０（无均匀性）到１（完全均匀）。以Ｓｈａｎｎｏｎ指
标为例，若设群落的Ｓｈａｎｎｏｎ指数为 Ｈ′，Ｐｉ为第ｉ
个物种的相对值，物种数为Ｓ，则均匀度指数Ｊ′为：

Ｊ′＝Ｈ′／Ｈ′ｍａｘ （＝ －
ｎ

ｉ＝１
ＰｉＩｎＰ）ｉ ＩｎＳ （１）

生境间多样性（Ｂｅｔａ多样性）采用了ｕｎｗｅｉｇｈｔ－
ｅｄ　ＵｎｉＦｒａｃ　ｄｉｓｔａｎｃｅ［４０］距离进行计算，图形的绘制
采用Ｒ语言软件包ｐｈｙｌｏｓｅｑ［４１］。另外，我们对抽平
后的 ＭＧＩＩ古菌序列进行了多样性Ｓｈａｎｎｏｎ指标随
着抽样深度的分析。以上分析均利用 Ｑｉｉｍｅ２内置
插件ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ进行分析，结果使用ＥＭＰｅｒｏｒ［４２］进行
可视化。

１．４．３　ＭＧＩＩ古菌进化树构建

ＭＧＩＩ古菌的１６ＳｒＲＮＡ系统发育树构建采用

ｐｈｙｌｏｇｅｎｙ．ｆｒ［４３］，建树的 ＭＧＩＩ古菌序列参考与已
发表文章的 ＭＧＩＩ古菌不同亚组的序列［１２］进行比
对，主要有五个步骤：（ｉ）最初根据 ＭＵＳＣＬＥ［４４］算法
进行比对；（ｉｉ）比对结果通过 Ｇｂｌｏｃｋ［４５］进行优化；
（ｉｉｉ）利用ＰｈｙＭＬ［４６］根据最大似然法构建发育树；
（ｉｖ）通过ＴｒｅｅＤｙｎ［４７，４８］对发育树进行展示；（ｖ）系统
发育树的物种丰度注释和修饰通过ｉＴＯＬ［４９］。物种
注释中的 ＭＧＩＩ　ＯＴＵｓ相对丰度为四个区域各自的
平均值。

２　结　果

２．１　研究区域环境参数
除了季节、温度和盐度参数以外，其他已测量的

环境参数指标在不同区域存在着差异（表１）。采样
季节上分为春季（三月和四月份）、夏季（八月）和秋
季（九月和十月），过膜孔径分为２．７μｍ、０．７μｍ和

０．２μｍ。其中，胶州湾采样时间涵盖春夏两个季节，
九龙江的采样包含春夏秋三个季节，东海和珠江只
在夏季进行。季节和温度在胶州湾有明显的一致
性，但在九龙江区域，这种春夏秋季节的差距则明显
缩小。从营养盐测试数据来看，不同的站点水体环
境具有区域环境多样性。珠江口的站点采集的样品
在一天不同的时间内盐度存在明显的变化；九龙江
口不同位点样品同样存在较大的盐度变化；胶州湾
和东海的样品盐度变化则较小。珠江口站点不同时
间硝酸、亚硝酸和硅酸参数变化波动明显；胶州湾的
亚硝酸和硅酸含量远低于珠江口，其中湾内站点

Ａ５３的亚硝酸、硝酸、磷酸和硅酸的含量均远大于湾
外站点Ｄ７１０。亚硝酸盐是硝化反应的中间产物，通
常会很快被相应的微生物利用，在海水中浓度一般
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较低，如同大洋水体缺氧层中发生的反硝化作用而
造成的亚硝酸盐累积一样［５０］，在胶州湾内站点和珠
江口出现的亚硝酸盐高值可能与这些区域水体中由

于低氧而发生的反硝化过程有关。

２．２　ＭＧＩＩ古菌群落在中国近海和河口的多样性
特征

根据Ｓｈａｎｎｏｎ曲线，抽平后的 ＭＧＩＩ古菌在不
同区域样品中均已达到了平台期（图２），表明数据
抽样深度满足多样性分析要求。群落α多样性包含
了物种丰富度（Ｓｐｅｃｉｅｓ　ｒｉｃｈｎｅｓｓ）和均匀度（Ｅｖｅｎ－
ｎｅｓｓ）两个指标。本研究中，ＭＧＩＩ古菌物种多样性
在珠江口最高，东海和九龙江口次之，胶州湾最低，

总体表现为南高北低的趋势（图３）。根据Ｋｒｕｓｋａｌ－
ｗａｌｌｉｓ算法计算得到的Ｆａｉｔｈｓ　ＰＤ值的显著性情况
表明除了东海和九龙江河口的 ＭＧＩＩ古菌多样性未
有显著差异外，其他区域之间均有显著差异（ｐ＜
０．０５），而珠江口区域与其他区域的 ＭＧＩＩ古菌的多
样性均有极显著的差异（ｐ＜０．０１）（表２）。

ＭＧＩＩ古菌在中国近海和河口的Ｐｉｅｌｏｕ均匀度
表现为珠江口最高，而九龙江、东海和胶州湾区域之
间并无明显区分（图４）。Ｋｒｕｓｋａｌ－ｗａｌｌｉｓ算法计算

Ｐｉｅｌｏｕ均匀性表明珠江口与其他环境具有极显著差
异（Ｐ＜０．０１），而除珠江口以外的其他环境之间并无
显著区分（表３）。

图２　不同区域 ＭＧＩＩ的多样性指标Ｓｈａｎｎｏｎ随抽样深度的变化情况

图３　不同区域 ＭＧＩＩ古菌Ｆａｉｔｈｓ　Ｐｈｙｌｏｇｅｎｅｔｉｃ　Ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ值
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图４　根据Ｐｉｅｌｏｕｓｓ　ｅｖｅｎｎｅｓｓ计算 ＭＧＩＩ古菌在不同区域分布的均匀性

表２　Ｋｒｕｓｋａｌ－ｗａｌｌｉｓ算法计算Ｆａｉｔｈｓ　ＰＤ值的显著性。

带＊＊为红色的表示极显著相关，＊为显著相关

Ｇｒｏｕｐ　１ Ｇｒｏｕｐ　２ Ｈ ｐ－ｖａｌｕｅ　 ｑ－ｖａｌｕｅ

ＥＣＳ（ｎ＝８） ＪＬＲ（ｎ＝１６） ２．７３３８　 ０．０９８　 ０．０９８
ＥＣＳ（ｎ＝８） ＪＺＢ（ｎ＝５） ６．１９２９　 ０．０１３＊ ０．０１９２＊

ＥＣＳ（ｎ＝８） ＰＲＥ（ｎ＝１５）１２．６０４２　 ０．０００４＊＊ ０．００１８＊＊

ＪＲＥ（ｎ＝１６） ＪＺＢ（ｎ＝５） ４．２６１４　 ０．０３９＊ ０．０４６８＊

ＪＲＥ（ｎ＝１６） ＰＲＥ（ｎ＝１５）１１．８２６６　 ０．０００６＊＊ ０．００１８＊＊

ＪＺＢ（ｎ＝５） ＰＲＥ（ｎ＝１５）１０．７１４３　 ０．００１＊＊ ０．００２１＊＊

表３　Ｋｒｕｓｋａｌ－ｗａｌｌｉｓ算法计算ｐｉｅｌｏｕｓ　ｅｖｅｎｅｓｓ值的显著性。

带＊＊为红色的表示极显著相关，＊为显著相关

Ｇｒｏｕｐ　１ Ｇｒｏｕｐ　２ Ｈ ｐ－ｖａｌｕｅ　 ｑ－ｖａｌｕｅ

ＥＣＳ（ｎ＝８） ＪＬＲ（ｎ＝１６） ０．００３８　 ０．９５１２　 ０．９５１２
ＥＣＳ（ｎ＝８） ＪＺＢ（ｎ＝５） ０．７７１４　 ０．３７９８　 ０．４５５７
ＥＣＳ（ｎ＝８） ＰＲＥ（ｎ＝１５）１０．００４２　 ０．００１６＊＊ ０．００４７＊＊

ＪＬＲ（ｎ＝１６） ＪＺＢ（ｎ＝５） ０．９８１８　 ０．３２１８　 ０．４５５７
ＪＬＲ（ｎ＝１６） ＰＲＥ（ｎ＝１５）１２．１０００　 ０．０００５＊＊ ０．００３０＊＊

ＪＺＢ（ｎ＝５） ＰＲＥ（ｎ＝１５） ７．０８７６　 ０．００７８＊＊ ０．０１５５＊

ＰＣｏＡ（Ｕｎｗｅｉｇｈｔｅｄ　Ｕｎｉｆｒａｃ　ｄｉｓｔａｎｃｅ）分析不考
虑序列的丰度，根据物种进化间的关系对样品间进
行距离的计算。本研究中，ＭＧＩＩ古菌群落组成在珠
江口生境与中国近海和河口其他生境之间有明显的

区分（图５）。根据 ＭＧＩＩ古菌计算得到的距离指标，
珠江口样品间的距离十分接近，表明在珠江口环境
的 ＭＧＩＩ古菌在组成上的差异十分微小；东海环境
中不同的样品存在较大差异，分布范围广；胶州湾和
九龙江的部分样品距离较近，表明其 ＭＧＩＩ古菌群
落组成存在较大的重叠；九龙江区域样品分布距离
最为广泛，表明该区域存在多种 ＭＧＩＩ古菌类群
结构。

２．３　ＭＧＩＩ古菌进化树分析
根据已发表的 ＭＧＩＩ可分为 ＭＧＩＩ．Ａ、ＭＧＩＩ．

Ｂ、ＭＧＩＩ．Ｃ、ＭＧＩＩ．Ｄ四个亚组［１２］，以这些亚组的

代表序列和本研究得到的 ＭＧＩＩ古菌１６ＳｒＲＮＡ
进行序列比对，并根据最大似然法构建系统发育
树，四个区域的 ＭＧＩＩ序列分布于四个亚组代表
序列之间，根据这些代表序列的位置，将相应分
支命名为Ｃｌｕｓｔｅｒ　Ａ，Ｂ，Ｃ，Ｄ（图６）。图中分支的
深蓝色圆点表示ｂｏｏｔｓｔｒａｐ大于５０％。不同区域
的 ＭＧＩＩ古菌的分布具有不同的模式：珠江口的

ＭＧＩＩ古菌在Ｃｌｕｓｔｅｒ　Ａ，Ｂ，Ｃ，Ｄ上均有分布，且分
布比较均匀；胶州湾的 ＭＧＩＩ古菌主要分布在

Ｃｌｕｓｔｅｒ　Ａ和Ｃｌｕｓｔｅｒ　Ｃ两个分支；而东海的 ＭＧＩＩ
古菌分布主要在 Ｃｌｕｓｔｅｒ　Ａ 和 Ｃｌｕｓｔｅｒ　Ｂ两个分
支，少量在Ｃｌｕｓｔｅｒ　Ｃ分支；九龙江的 ＭＧＩＩ古菌分
布与东海类似，同样是在Ｃｌｕｓｔｅｒ　Ａ，Ｃｌｕｓｔｅｒ　Ｂ和

Ｃｌｕｓｔｅｒ　Ｃ三个分支，但是在进化树上分布更为广
泛。珠江口环境的 ＭＧＩＩ　ＯＴＵｓ与其他区域的

ＭＧＩＩ　ＯＴＵｓ分布有明显的区分，而其他区域之间
互有交叉。

３　讨　论

３．１　ＭＧＩＩ古菌的生态功能、区域特点及其多样性

边缘海面积虽然只占全球海洋表面积的７％，
但贡献了全球海洋初级生产力的３０％［５１］。其有机
质含量丰富，种类繁多，既有大量从陆源来的有机
质，也有海洋藻类、浮游微生物等海洋环境自身产生
的物种［５２］，微生物丰度和多样性高。Ｂｉａｎｃｈｉ等人发
现了在边缘海存在大量陆源难降解有机质“丢失”的
情况，并提出了微生物介导的“激发效应”［５３］。最新
基因组学的研究均表明 ＭＧＩＩ古菌介导有机质代
谢［１９－２１］，是海洋碳循环的重要的驱动者［５］。亮氨酸
分解后能迅速转换成葡萄糖，因此可以用它的代谢
速率估算异养微生物的次级生产量［５４］。Ａｌｄｅｒｋａｍｐ
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等人发现 ＭＧＩＩ对亮氨酸的吸收能力和拟杆菌相
近，远高于 ＭＧＩ［５５］，这表明 ＭＧＩＩ古菌能高效的利
用藻类和浮游微生物固定的有机质。由此可见，

ＭＧＩＩ古菌在边缘海区域有机质代谢中可能发挥了
重要的作用。
系统发育树结果表明 ＭＧＩＩ．Ａ和 ＭＧＩＩ．Ｂ在中

国近海和河口区大量存在是海洋中的主要类

群［３，５６］，且在进化关系上是与深海热液口相似的类
群。经前人研究表明ＭＧＩＩ古菌具有不同的生态型［１５］，

图５　ＰＣｏＡ（ｕｎｗｅｉｇｈｔｅｄ　Ｕｎｉｆｒａｃ　ｄｉｓｔａｎｃｅ）分析 ＭＧＩＩ
古菌在不同区域分布距离情况

不同的生态型适应了不同的生态位［１０，１１，１６］，并且在
代谢途径上有所不同［１８，２０］。例如，ＭＧＩＩ．Ａ 和

ＭＧＩＩ．Ｂ在季节变化上、海洋中分布层位、生态功能
等方面存在明显差异［１５］。ＭＧＩＩ．Ｃ和 ＭＧＩＩ　Ｄ则在
深海环境中被发现［１２］。因此，在中国近海和河口区

ＭＧＩＩ古菌这种特殊的种群结构暗示其可能有着独
特的生态功能。
本研究整合了中国近海和河口区域环境（珠

江口、九龙江口、东海和胶州湾）的 ＭＧＩＩ古菌

１６ＳｒＲＮＡ数据，首次系统研究了 ＭＧＩＩ古菌在中
国近海和河口的分布。ＰＣｏＡ分析表明中国近海
和河口的不同区域 ＭＧＩＩ古菌分布具有区域特异
性。九龙江区域 ＭＧＩＩ古菌群落分布广泛，表明
该区域 ＭＧＩＩ古菌群落结构可能受到多种复杂的
因素控制；胶州湾和九龙江部分样品间的距离较
近，表明其 ＭＧＩＩ古菌群落组成存在较大的重叠。
珠江口的环境多样性、均匀度和其他区域有显著
差异，进化树分析也同样表明该区域 ＭＧＩＩ　ＯＴＵｓ
的分布与中国近海和河口其他区域具有不同的

模式。这种分布的差异表明 ＭＧＩＩ在中国近海和
河口不同区域的生态功能、生物地球化学循环中
发挥的作用可能有所差别。由于不同区域采样
过程所测试的环境参数的不一致性，ＭＧＩＩ群落
分布与环境因子关系的研究受到限制，这一方面
在后续研究中待进一步开展。

图６　ＭＧＩＩ古菌进化树分析
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３．２　ＭＧＩＩ古菌在珠江口的环境特殊性

ＭＧＩＩ古菌系统发育树中显示珠江口环境的

ＭＧＩＩ在四个亚组均有分布，并且在不同分枝上较为
广泛和均匀。类似的，Ｌｉｕ　Ｊ，Ｙｕ　Ｓ等人在珠江口系
统发育树分析发现 ＭＧＩＩ多样性十分高，可以分为
九个小的分枝，并且每个分枝均具有较高的丰
度［３３］。Ｘｉｅ　Ｗ，Ｌｕｏ　Ｈ等人在珠江口咸淡水混合区
的研究表明该区域颗粒态的 ＭＧＩＩ　１６ＳｒＲＮＡ的丰
度可达到每升海水１０８个拷贝，数值远大于其他海
域［６］。Ｍｉｎｃｅｒ等人对蒙特利湾进行了长达两年以
上的观测，发现 ＭＧＩＩ呈现出明显的季节性变化，表
层水体每升海水中，ＭＧＩＩ　１６ＳｒＲＮＡ基因大部分在

１０７个拷贝，但在１９９７年春季勃发阶段，ＭＧＩＩ　１６Ｓ
ｒＲＮＡ基因的丰度可到１０８拷贝／升。美国加州沿
海研究发现 ＭＧＩＩ　１６ＳｒＲＮＡ 的丰度为 １０７ 拷
贝／升［２４］。
另外，本研究显示 ＭＧＩＩ在中国河口区的多样

性的系统性研究发现 ＭＧＩＩ古菌类群在珠江口环境
具有较高的多样性（图２、图３、图６）。地中海和法国
滨海巴纽尔斯湾两处边缘海的研究发现 ＭＧＩＩ主要
分为 ＭＧＩＩ．Ａ和 ＭＧＩＩ．Ｂ两个亚组 ［１５，２１］。太平洋
边缘海的研究发现了 ＭＧＩＩ．Ａ，ＭＧＩＩ．Ｂ以外只存在
于中层或中层海水的亚组 ＭＧＩＩ．Ｃ［１１］。由上可见，

珠江口环境的 ＭＧＩＩ古菌相比全球边缘海其他区域
同样具有较多的类群和更高的丰度。

ＭＧＩＩ古菌在珠江口有较高的丰度和多样性可
能由以下几个原因导致：１．珠江口 ＭＧＩＩ古菌群落
受到剧烈的环境扰动，环境差异大。珠江口盐度的
巨大变化反映该区域受到明显的潮汐作用，水动力
过程强烈。这种差异和复杂的河口生态环境演化适
应了不同的 ＭＧＩＩ古菌类群。另一方面，这些 ＭＧＩＩ
古菌群落高度的均一性，表明其结构具有极高的稳
定性，从而对珠江口环境的扰动具有较强的抵抗能
力。因此，在珠江口区域不同时间的研究均发现了

ＭＧＩＩ古菌有较高的丰度和多样性［６，１６，３３，５７］。２．珠
江口特殊的磷酸盐限制环境使得 ＭＧＩＩ具有突出优
势。从珠江口获得的 ＭＧＩＩ基因组 ＭＧＩＩ＿Ｐ中发现
了含有高亲和力的磷酸盐转运子［６］，相比其他微生
物类群，在对磷酸盐的利用具有更强的竞争力，因此

ＭＧＩＩ古菌在珠江口能保持较高的丰度。总而言之，

珠江口的 ＭＧＩＩ古菌这种稳定的群落结构、高度的
多样性和丰度，具有降解通过珠江输送来的大量的
有机质和营养物质的能力，以及特殊的代谢功能暗
示该区域的 ＭＧＩＩ古菌在生物地球化学元素循环中

发挥了积极和关键的作用。

４　研究展望

ＭＧＩＩ古菌占了海洋水体古菌的近２０％［７］，在
近海及开阔大洋［１０］中都具有较高的多样性。尽管
目前我们鉴别出了部分亚组，由于目前 ＭＧＩＩ的系
统分类树多是通过１６ＳｒＲＮＡ的部分区间进行计算
获得，不同研究团体得出 ＭＧＩＩ亚群也存在一定差
别［１２，２３］，基于１６ＳｒＲＮＡ全长或者全基因组的测序
而建立更加稳定的 ＭＧＩＩ系统分类树，是下一步亟
待开展的一项重要工作。
近年来，基因组学的研究使得我们对于 ＭＧＩＩ

有了全新的认识。Ｚｈａｎｇ　ＣＬ等人在２０１５年发表了
关于 ＭＧＩＩ古菌的首篇综述［５］，结合其中提到的关
于海洋 ＭＧＩＩ古菌的主要研究方向，我们提出 ＭＧＩＩ
未来应聚焦以下几个方面：
系统研究 ＭＧＩＩ古菌在全球海洋的分布模式及

与环境因子关系；
通过宏基因组测序和单细胞测序，提升 ＭＧＩＩ

古菌的基因组序列饱和度；
加强对 ＭＧＩＩ古菌的富集与培养，以便对其生

理生态特征进行详细的研究；
对ＭＧＩＩ古菌膜质化合物特征进行鉴定，以评估

海洋中ｇｌｙｃｅｒｏｌ　ｄｉａｌｋｙｌ　ｇｌｙｃｅｒｏｌ　ｔｅｔｒａｅｔｈｅｒｓ（ＧＤＧＴｓ）
化合物的真正来源和其生物地球化学功能；
量化 ＭＧＩＩ古菌与异养细菌在降解有机碳速率

上的差别，以评估 ＭＧＩＩ在海洋碳循环中的贡献；
厘清 ＭＧＩＩ古菌在海洋微生物中的演化地位及

与其他原核生物或病毒的可能共生模式。
目前国家自然科学基金委员会新开展的“水圈

微生物驱动地球元素循环的机制研究重大研究计

划”，选择包括近岸与河口的典型水域自然生境，“聚
焦微生物参与的碳氮硫等元素生物地球化学循环过

程，发现功能微生物（群）与环境之间相互作用的新
类型，阐明水圈微生物驱动碳氮硫等元素生物地球
化学循环的机制”。对以上 ＭＧＩＩ古菌的深入研究，
能够帮助我们回答该研究计划所关注的近海与河口

生境微生物群落形成及其与环境互作机制的关键科

学问题。

致谢　本研究得到中国国家自然科学基金（项目资
助号：４１５３０１０５ （张传伦），４１３７３０７２（张传伦），

４１７７６１３７（谢伟），３１４７０５３９（胡安谊），４１７７６１３４（王
鹏）；国家科技部项目（Ｎｏ：２０１６ＹＦＡ０６０１１０１），同
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