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摘要 原核生物在全球海洋生物地球化学循环中发挥重要作用,然而对它们不同生态亚群(即:高核酸(HNA)和低

核酸(LNA)含量亚群)的丰度和代谢活性, 以及它们的调控因素如何随着海洋环境条件的变化而变化, 仍知之甚

少. 我们在117,000升的大体积培养体系中进行了73天的培养实验, 深入研究HNA和LNA亚群对资源可利用性降

低和原生动物选择性摄食随时间变化的动态响应. 研究结果显示, 当培养环境资源充足时, HNA亚群的代谢活性

高于LNA亚群, 但随着资源日益稀缺, HNA亚群代谢下降速度比LNA亚群快, 从而使LNA亚群对原核生物活性的

贡献稳步增加. 与此同时, 随着培养体系资源可利用性逐步降低, 原生动物的摄食偏好从HNA亚群转向LNA亚群,
使得LNA亚群对培养体系的碳流贡献增加. 这些结果突显了LNA亚群在资源有限环境中的韧性, 阐明了原生动物

选择性摄食在资源条件变化时平衡不同亚群中的关键作用, 并展示了在不同环境背景下原生动物和原核生物之

间复杂的相互适应性.
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1 引言

原核生物是最丰富的生物质资源库(Suttle, 2007),
是水生生态系统微生物循环的组成部分(Azam等 ,
1983), 也在全球海洋生物地球化学循环中发挥重要作

用. 基于此, 即使原核生物丰度和代谢活性的微小变化

也会深刻影响海洋生态系统的结构和功能(Edwards和
Richardson, 2004; Morán等, 2010).因此,进一步了解原

核生物的丰度、代谢活性、及其调控因素如何响应海

洋环境的变化对于准确预测未来海洋生态系统的变化

至关重要.
原核生物的丰度和代谢活性同时受到自下而上

(如: 资源可利用性)(Kirchman, 2008)和自上而下(如摄

食或裂解导致的死亡率)的调控因素控制(Sanders等,
1992; Thingstad和Lignell, 1997). 在自上而下的调控因

素中, 原生动物(特别是鞭毛虫和纤毛虫)是最重要的

摄食者(Sieburth等, 1978; Worden等, 2015), 它们的摄

食显著影响原核生物的丰度、群落组成、代谢活性以

及能量和营养物质沿着微生物环向上层营养级的转

移, 是海洋食物网中的重要环节(Azam等, 1983). 原生

动物在河口(Painchaud等, 1996)和近海地区(Unrein等,
2007; Pearce等, 2010)的摄食可导致原核生物高达

100%的死亡率.
选择性摄食(即原生动物选择性地摄食粒径适中

的类群, 而不是过大或过小的类群)已被认为是原生动

物促进原核群落演替的重要机制(Pernthaler, 2005). 除
了基于粒径的摄食偏好之外, 选择性摄食还可以根据

食物的代谢活动来触发(Sintes和del Giorgio, 2014).
例如, 流式细胞仪测定到的两个具有不同核酸含量的

原核生物亚群, 即高核酸含量(high nucleic acid,
HNA)亚群和低核酸含量(low nucleic acid, LNA)亚群,
在生理、生态和代谢方面具有明显不同的特征(Li,
1995; Gasol和Morán, 1999; Bouvier和del Giorgio,
2007; Hu等, 2020). 已有研究表明, 原生动物倾向于

摄食代谢更活跃的HNA亚群(Gonzalez等, 1990; del
Giorgio等, 1996; Sintes和del Giorgio, 2014; Hu等,
2020), 这使得粒径较小且代谢活性较低的LNA亚群

能够在强摄食压力下持续存在并占主导地位(Segovia
等, 2018). 然而, 原生动物的选择性摄食程度可能受到

包括资源可利用性在内的多因素影响. 例如, Baltar等
(2016)发现模拟藻华培养环境中的原生动物摄食压力

随着营养水平的增加而加剧, 并显著影响细菌丰度.
Hu等(2020)发现在富营养的珠江口河口区, 原生动物

对HNA亚群表现出明显的偏好, 然而, 随着环境营养

盐浓度沿河口到开放大洋距离的增加而降低, 这种摄

食偏好逐渐减弱.
总的来说, 以往研究表明在不同的资源可利用性

水平下, 原生动物的选择性摄食与原核生物的代谢活

性之间存在复杂的相互作用. 然而, 有些研究是在小

体积培养体系中进行的, 这容易产生“瓶子效应”, 即

封闭培养系统的体积局限性会显著影响微生物的生

长, 进而无法准确模拟自然环境的动态变化. 此外, 有
些已有的研究是野外调查, 这只能捕获某个特定时间

点的情况, 并依赖相关性推断来推导营养物质资源、

原核生物和原生动物之间的因果关系.
为了克服这些局限, 本研究在大体积(117,000L)培

养体系中进行了为期73天的培养实验, 有效避免了瓶

子效应, 并允许对各种指标进行时间序列的采样和分

析. 在整个培养过程中, 分析了一系列指标的时间序

列动态变化, 包括环境营养物质情况、原核生物丰度

和活性、原生动物摄食介导的HNA亚群和LNA亚群

死亡率、原核生物生长过程中的潜在碳产量以及原生

动物摄食过程中介导的碳量消耗. 综合分析上述指标

能够确认原生动物是否对不同的原核类群(尤其是

HNA和LNA亚群)施加选择性摄食压力,以及选择性摄

食的效果如何随着生物可利用营养物质水平的变化而

变化. 随后, 构建了培养体系内的碳流变化图, 以此量

化不同原核生物类群对微食物环内碳流的贡献. 研究

结果阐明了原生动物选择性摄食随着不断变化的资源

条件在平衡HNA和LNA亚群方面的作用, 这对于微食

物环的稳定性和高效性至关重要. 此外, 研究也验证了

原生动物和原核生物在不同环境背景下复杂的相互适

应性.

2 材料和方法

2.1 培养体系设置和环境参数测量

Aquatron大水柱培养体系位于加拿大达尔豪斯大

学的一个大体积室内培养体系, 在本研究中被用作培

养实验体系. 该大水柱高10.6m, 直径3.7m, 可容纳约

117,000升天然海水(网络版附图S1, http://earthcn.sci-
china.com). 海水从哈利法克斯近海(44°37′1.77″N,
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63°33′23.86″W)收集后迅速通过300μm的筛网过滤, 注
入大水柱内, 然后在黑暗条件、室内温度、无外部营

养物质输入的条件下培养73天(2017年9~12月). 在整

个培养实验期间, 从大水柱的表层1m处和底层9m处

分别收集了样品用于进一步分析. 在培养期的前16天
内每2~4天采样一次, 此后几乎每周采样一次. 采集到

的生物样品通过孔径20μm的筛绢进行预过滤, 以去除

较大的颗粒和浮游生物.
在整个培养期间, 使用多探头水质参数仪(YSI

EXO, YSI Incorporated, 美国)每两天记录一次大水

柱内整个水柱的温度、盐度和溶解氧(DO)浓度的垂

直分布变化. 根据Shi和Wallace(2018)的方法, 使用

Skalar SAN++
自动分析仪测量表层和底层的无机营养

盐浓度, 包括氨盐(NH4
+)、亚硝酸盐(NO2

–)、硝酸盐

(NO3
–)、硅酸盐(SiO4

4–)和磷酸盐(PO4
3–). 每个样品重

复三次.

2.2 微生物丰度

为了测量原核生物的丰度, 2mL样品先在室温下

用终浓度0.5%的戊二醛固定15分钟, 然后在液氮中速

冻后储存在–80°C. 自养超微型浮游生物(包括聚球藻

和含色素的超微型真核生物)按照Marie等(1999)的方

法直接使用流式细胞技术(BD Accuri C6, 美国)进行计

数, 无需染色. 原核生物(包括细菌和古细菌)的丰度使

用SYBR Green I(Molecular Probe, 美国)染色后, 以直

径为1μm的荧光小球作为内标, 通过针对超微型浮游

生物的流式细胞技术测量荧光信号来确定.
按照Gasol等(1999)的描述, 根据侧向散射光与绿

色荧光的细胞图谱上各自的信号特征区分HNA和

LNA亚群 . 流式细胞技术获得的数据使用FlowJo
vX.0.7软件(Tree Star, 美国)进行分析.

2.3 微型鞭毛虫的丰度和生物量

为了量化异养微型鞭毛虫(heterotrophic nanofla-
gellates, HNF)的丰度, 我们将50mL样品用终浓度1%
的戊二醛固定后放置在孔径为0.45μm的聚碳酸酯黑

色滤膜上,用终浓度10μg mL−1
的DAPI(4,6-二脒基2-苯

基吲哚)按照已建立的方法进行染色(Kemp等, 1993;
Yang等, 2020). 最后, 使用落射荧光显微镜Olympus
BX51(Olympus America Inc., 美国)在1000倍视野下沿

多条横断面对HNF进行计数. 每张滤膜至少选取 25个

视野,从中计数50~100个HNF细胞,以确保统计的严谨

性. HNF的生物体积是根据 Pasulka等(2015)所描述的

细胞几何形状计算的, 生物碳量是根据 Menden-Deuer
和Lessard(2000)的方法计算.

2.4 稀释实验法估算生长率和死亡率

利用梯度稀释技术估算原核生物的生长率和原生

动物摄食介导的原核生物死亡率(Landry和Hassett,
1982; Jochem等, 2004). 海水先通过20μm孔径的筛绢

过滤, 随后使用孔径为0.2μm的聚偏二氟乙烯滤芯

(Labscale, Millipore, 美国)的切向流过滤系统进行过

滤, 生成无原生动物摄食者的稀释母液(附图S2). 实验

中使用的聚碳酸酯瓶先用10%HCl 进行酸洗, 再用

Milli-Q水彻底冲洗. 将稀释母液按适当稀释比例添加

到250mL聚碳酸酯瓶中, 配制成由20%、40%、60%和

100%海水组成的t0梯度稀释液.对每个t0培养瓶都先用

稀释液全面彻底的冲洗两次, 再通过虹吸轻轻地将稀

释液装入培养瓶中, 尽量减少对原生动物摄食者和原

核生物的伤害. 之后将所有聚碳酸酯瓶(每个实验总共

12瓶)在室温下黑暗培养24小时. 在培养开始和结束时

分别收集一式三份2mL样品, 用于测量原核生物的

丰度.
根据培养实验开始(t0)和结束(t)时的原核生物丰

度(分别为N0和Nt), 按照Landry和Hassett(1982)以及Jo-
chem等(2004)提出的假设为指数生长来计算每个样品

的原核生物净生长率(k, d−1):

k
N
N

t t=
ln

. (1)
t

0
0

净生长率与稀释比例的回归曲线斜率被定义为原

生动物摄食介导的原核生物死亡率(PMM), 而原核生

物生长率(PGG)则根据回归曲线的y截距值确定. 本研

究分别计算HNA和LNA亚群的PGG和PMM.

2.5 生物碳量的生产和损失

为了计算原核生物每日的生物碳量产生和原生动

物摄食介导的生物碳量损失, 我们假设原核生物丰度

的动态变化可以通过以下由Landry等(1995)和Biggs等
(2021)提出的微分方程模型来描述:

N
t Nd

d = (PGG PMM) , (2)
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式中, N代表t时间时的原核生物丰度.
假设PGG和PMM在足够短的时间间隔内保持恒

定, 微分方程可以求解如下:

N t N( ) = e . (3)( )t
0

PGG PMM

假设PGG和PMM在一天内保持不变, 一天时间跨

度內产生的原核细胞总数(PAt)可以通过对该段时间

内的生产率进行积分来估算:

t tPA PGG × N( )d . (4)t
0

t

将方程(3)代入方程(4), 并进行后续积分得到

( )N NPA = PGG
PGG PMM e . (5)( )

t
t

0
PGG PMM

0

同样, t天内因原生动物摄食而损失的原核细胞总

数(PLt)可计算如下:

( )N NPL = PMM
PGG PMM e . (6)( )

t
t

0
PGG PMM

0

我们通过选择一天的时间间隔(t=1)来计算每日产

生和损失的细胞总数(PA和PL), 与稀释测定中使用的

24小时培养时长一致.
此外, 为了将细胞数转换为原核生物量并获得原

核总细菌生物碳产量(PBP)和原生动物摄食介导的生

物碳量损失(PMC), 根据Fukuda等(1998)的方法将产生

和损失的细胞总数(PA和PL)乘以单个原核生物细胞生

物碳含量经验均值(12.4fg C cell–1)来计算PBP和PMC.
在这项研究中, 通过计算PBP、PMC以及培养实

验期间原核生物碳量变化(ΔBB)之间的差值来获得由

于其他途径引起的碳流变化.

2.6 统计分析

我们在做统计分析之前, 先用 Shapiro-Wilk W检

验评估数据正态性, 并根据需要进行对数转换. 利用最

小二乘回归分析来检查净增长率和梯度稀释比例之间

的关系. 使用t-检验确定样本之间的差异是否显著. 使
用Pearson相关性分析检查原核参数与非生物和生物

变量之间的关系(α=0.05作为差异是否显著的分界线),
这里的原核参数包括HNA和LNA亚群的丰度、HNA
和LNA亚群的生长率(分别标记为PGG-H和PGG-L)、
LNA亚群丰度与总原核生物丰度的比率(LNA%), 以

及LNA亚群生长率与HNA亚群生长率的比率[PGG-L/
PGG-H]). 采用线性回归模型来表征以下特征: (1) 不

同时期HNA、LNA、HNF的丰度和LNA%分别与培

养时间的关系; (2) PGG-H、PGG-L、PMM-H、PMM-
L、PGG-L/PGG-H、PMM-L/PMM-H与培养时间的关

系. 上述统计分析均使用GraphPad Prism 7(GraphPad,
美国)软件完成. 利用R 统计软件(R Development Core
Team, 2012)进行冗余分析(RDA), 评估由于原生动物

和环境因素的动态变化导致的原核生物丰度和生长率

的变化. 响应变量为HNA和LNA亚群的丰度、PPG-
H、PPG-L和PPG-L/PPG-H, 解释变量为HNF丰度、

PMM-H、PMM-L、PMM-L/PMM-H、氮营养盐浓度

(即亚硝酸盐、硝酸盐和铵)和溶解氧(DO). 通过9999
次排列的Monte Carlo 排列测试确定了前两个主要组

分的显著性. 以上所有测试中, P<0.05均代表差异

显著.

3 结果

3.1 大体积培养体系内的理化参数变化

在整个培养实验过程中, 盐度(附图S3a)和溶氧度

(附图S3b)的均匀垂直分布证明了大体积培养环境保

持了稳定的水文条件. 此外, 温度和营养盐浓度等其他

参数随着培养时间延长在表层和底层也显示出类似变

化. 具体来说, 表层和底层温度从第36天的17.7℃上升

到峰值20.5℃, 然后在第48天略微下降到19.5℃; 随后

降至 18.3°C, 并保持不变直至培养实验结束(附图S3c).
表层和底层亚硝酸盐浓度始终保持低值(<0.8μmol L–1)
(附图S4a). 在最初的40天内 , 铵盐浓度从3.31~
3.36μmol L–1

下降到0, 随后在表层和底层分别增加到

0.2μmol L–1
和0.36μmol L–1(附图S4b). 表层和底层的

硝酸盐浓度分别在第40天和第56天达到峰值, 浓度分

别为10.40μmol L–1
和10.56μmol L–1(附图S4c). 在整个

培养期间, 培养体系内的硅酸盐和磷酸盐浓度变化很

小(附图S4d和S4e). 有关盐度、溶解氧和温度随时间

变化的更多详细信息, 可参阅Xiao等(2022), 营养盐的

变化可参阅Zhang等(2021).

3.2 微生物丰度

HNA亚群的丰度在培养期间有显著变化(图1a),
从培养初期4.37×105~4.51×105cells mL–1减少到第16天的

(2.99±0.16)×105cells mL–1(表层)和(2.42±0.19)×105cells
mL–1(底层). 到第20天时, 细胞丰度大约增加一倍, 然
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后逐渐下降, 直到培养实验结束(第73天). 线性回归分

析显示, 不同培养时间段(第0~16天和第16~73天)HNA
亚群的丰度均显著性下降(P<0.0001)(图1a).

LNA亚群的丰度变化在一定程度上与HNA亚群

的丰度变化相似,但波动更小. LNA亚群的初始丰度在

表层和底层分别为(4.63±0.11)×105cells mL–1
和(4.54

±0.22)×105cells mL–1, 几乎与HNA亚群的初始丰度相

当. 在第0~16天期间, LNA亚群的下降幅度小于HNA
亚群 , 其中LNA亚群在第16天时有3 . 6 7×10 5 ~
3.77×105cells mL–1, 高于HNA亚群的细胞丰度(图1b).
第16天之后, LNA亚群的丰度略有增加,随后在第40天
时急剧下降, 并在剩余培养时间内逐渐下降.

相反, HNA亚群的丰度在表层和底层都逐渐增加

(P<0.003), 从初始值295~336cells mL–1
到第16天达到

峰值538~599cells mL–1, 然后显著下降, 到实验结束时

只有初始丰度的近一半(160~182cells mL–1, 图1c)
(P<0.001).

有趣的是, LNA亚群丰度与总原核生物丰度的比

值(LNA%)在最初的0~16天显著增加, 从第1天的约

50%增加到第16天的55%~58%(图1d), 第20天时该比

值下降至低于50%, 但在整个剩余的培养期内再次略

有上升, 在实验结束时接近60%.
鉴于培养的第0~16天和16~73天之间微生物丰度

的明显变化, 我们在下文中分两个单独的阶段进行分

析. 第1阶段(P1)是指从第0天到第16天, 此时营养物质

正在被消耗; 而第2阶段(P2)从第16天到第73天, 此时

营养物质近乎被消耗完.

3.3 微生物活性

在P1阶段(第0~16天), HNA亚群的生长率(PGG-
H)保持稳定, 在1.57~3.20d–1之间波动, 在第4天达到峰

值. 非显著相关的线性回归结果表明, HNA亚群在这

一阶段不受资源限制. 然而, 在P2阶段(第16~73天),
PGG-H显著下降 , 线性回归结果为显著负相关

(P=0.001)(图2a). 相反, LNA亚群的生长率(PGG-L)在
P1期间波动变化,在P2期间保持稳定. PGG-L在整个培

养过程中逐渐下降(P=0.02), 但下降幅度低于PGG-H
(图2b).

PPG-L/PPG-H比值代表LNA和HNA亚群对原核

生物群落活性的相对重要性. P1期间PPG-L/PPG-H比

图 1 Aquatron 大体积培养体系内表层(红色)和底层(蓝色)微生物丰度及LNA亚群丰度与总原核生物丰度的比值的动态变化
(a) HNA亚群丰度; (b) LNA亚群丰度; (c)异养微型鞭毛虫(HNF)丰度; (d) LNA亚群丰度与总原核生物丰度比值(LNA%).标准偏差由误差线表

示. 在P1(第0~16天)和P2(第16~73天)阶段对每个数据集分别进行回归分析, 回归结果(R2和P)显示在回归曲线旁边, 灰色区域代表置信区间
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值为0.07~0.22, 表明HNA亚群是原核生物活性的主要

贡献者. 然而, 该比值在P2期间增加至0.6, 表明LNA亚
群对总原核生物活性的贡献逐渐增大(图2c).

原生动物摄食介导的HNA亚群死亡率(PMM-H)
与PPG-H的变化相似, 表明HNA亚群在P1期间存在稳

定的原生动物摄食压力(图2d). 相反, 原生动物对LNA
亚群(PMM-L)的摄食压力在整个培养过程中保持稳定

并在0.10~0.25d–1的范围內波动(图2e).
PMM-L/PMM-H比值反映了原生动物对LNA亚群

和HNA亚群选择性摄食的偏好度. P1期间, 该比值在

第16天的表层低至0.07, 表明原生动物对HNA亚群有

强烈的偏好. 然而, 随着培养实验的进行, 对LNA亚群

的偏好显著增加(P=0.02), 在第64天的底层达到0.73
(图2f).

3.4 原核生物丰度和活性的非生物和生物驱动因素

本研究利用Pearson相关性分析确定原核生物丰

度和活性的潜在驱动因素(图3). 在P1阶段, HNA亚群

的丰度与硅酸盐浓度(r=0.5, P<0.05)、亚硝酸盐浓度

(r=0.80, P<0.05)、DO浓度(r=0.57, P<0.05)、铵盐浓

度(r=0.6, P<0.05)和磷酸盐浓度(r=0.5, P<0.05)呈显著

正相关关系, 但与异养微型鞭毛虫(HNF)丰度呈显著

负相关(r=–0.62, P<0.05). LNA亚群的丰度与所有非生

物和生物因素的相关关系与HNA亚群相似(硅酸盐浓

度除外). 与HNA和LNA亚群的丰度相比, LNA%表现

出类似但负相关的结果, 并且与HNF丰度呈显著正相

关(r=0.52, P=0.1). 原核生物的活性(PGG)与环境因素

之间未发现显著相关关系.
P2阶段, HNA亚群和LNA亚群的丰度与亚硝酸盐

和铵盐浓度均保持显著正相关, 但与硝酸盐浓度呈负

相关. HNF丰度与HNA亚群和LNA亚群的丰度呈正相

关. LNA% 与DO和HNF丰度呈负相关, 与磷酸盐呈正

相关. PGG-H与生物可利用的亚硝酸盐和铵盐浓度呈

正相关, 但PGG-L与其他非生物因子之间没有显著关

系. PMM-L/PMM-H与原核生物丰度和PGG-H呈负相

关, 而PGG-L/PGG-H与亚硝酸盐和铵盐浓度呈显著负

相关,与硝酸盐呈正相关,这与P1阶段得到的相关性结

果有所不同.
本研究利用冗余分析(RDA)进一步研究生物和非

生物因素对整个培养过程中HNA和LNA亚群丰度、

图 2 Aquatron大体积培养体系内表层(红色)和底层(蓝色)微生物活性及LNA亚群与HNA亚群活性比值的动态变化
(a) HNA亚群生长率(PGG-H); (b) LNA亚群生长率(PGG-L); (c) PGG-L与PGG-H比值(PGG-L/PGG-H)的动态变化; (d) 原生动物摄食介导的

HNA亚群死亡率(PMM-H); (e) 原生动物摄食介导的LNA亚群死亡率(PMM-L); (f) PMM-L与PMM-H的比值(PMM-L/PMM-H). 标准偏差由误

差线表示. 在P1(第0~16天)和P2(第16~73天)阶段对每个数据集分别进行回归分析, 回归结果(R2
和P)显示在回归曲线旁边, 灰色区域代表置信

区间
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生长率和对原核生物群落的相对贡献变化的潜在影响

(图4). 分析结果表明, 在整个培养过程中PMM-H的变

化、原生动物摄食选择性的变化(以PMM-L/PMM-H
进行表征)以及硝酸盐和亚硝酸盐之间的相互转化是

影响原核生物丰度、生长率和相对贡献的主要因素.
有趣的是, 这些变化在P1和P2阶段是受不同因素推动

的. P1阶段, PMM-H和PMM-L/PMM-H是原核生物丰

度和HNA代谢活性变化的主要因素. P2阶段, 硝酸盐

与亚硝酸盐的相互转化作用更为显著, 影响了LNA亚
群对原核代谢活性相对贡献的变化.

3.5 HNA和LNA亚群的碳流变化

本研究对HNA和LNA亚群的原核总细菌生物碳

产量 (PBP)和原生动物摄食介导的生物碳量损失

(PMC)进行了估算和比较, 以评估培养实验期间原核

生物活动对碳流的影响, 从而确定大体积培养体系中

的碳循环是由HNA亚群还是LNA亚群主导, 以及原生

动物维持其生存需要的能量来源(图5).

HNA亚群的PBP(PBP-H)在P1阶段呈动态变化, 在
第4天达到峰值(40.47~52.55μL–1 d–1), 随后迅速下降,
在第16天时为7.54~12.53μL–1 d–1. 在P2阶段, PBP-H
略有增加 , 然后迅速下降 , 在实验后期保持在

1.01~1.82μg L–1 d–1(图5a). HNA亚群的PMC(PMC-H)
在整个培养过程中与PBP-H呈现相似变化(图5b). 总

体而言, 平均67%的PBP-H通过原生动物对HNA亚群

的摄食作用而沿着微食物环转移到上层营养级.
相比之下, LNA亚群的PBP(PBP-L)在培养过程中

并未像PBP-H那样发生显著变化(0.76~5.1μg L–1 d–1)
(图5c). 然而, P2阶段的PBP-L与PBP-H的比值逐渐增

加. 尽管LNA亚群的PMC(PMC-L)在整个培养过程中

保持相对稳定, 但PBP-L经由原生动物摄食所消耗的

比例变化显著. 在P1阶段, 大约69%的PBP-L被原生动

物摄食所消耗, 与被消耗的PBP-H比例相似. 然而, P2
阶段高达100%的PBP-L经由原生动物摄食消耗, 这高

于PBP-H被消耗的百分比(图5b和5d).
我们进一步分析了不同阶段培养系统内微食物环

图 3 原核生物参数分别与非生物参数和生物参数的Pearson相关系数矩阵热图
左图为P1阶段(第0~16天), 右图为P2阶段(第16~73天). 原核生物参数包括HNA和LNA亚群丰度、LNA%、HNA亚群生长率(PGG-H)、LNA亚
群生长率(PGG-L)、PGG-L与PGG-H比值(PGG-L/PGG-H). 非生物参数包括溶解氧(DO)、亚硝酸盐(NO3)、硝酸盐(NO2)、铵盐(NH4)、硅酸

盐(SiO4)和磷酸盐(PO4). 生物参数包括HNF丰度, 原生动物摄食介导的HNA亚群死亡率(PMM-H)和LNA亚群死亡率(PMM-L), PMM-L与
PMM-H 比值(PMM-L/PMM-H).图中仅显示具有统计显著性的相关系数(P<0.05)
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的碳流变化(图6). 培养初期, HNA和LNA亚群的生物

量分别为8.51μg L–1
和6.99μg L–1. 原核生物平均总细

菌生物碳产量(PBP-H+PBP-L)达到20.95μg L–1 d–1, 其

中HNA亚群贡献91%, LNA仅占9%. 此外, 原生动物

的代谢需求主要通过摄食HNA亚群(11.25μg L–1 d–1)来

满足, 少量通过摄食LNA亚群(1.25μg L–1 d–1)来完成.
碳流计算后的结余量(8.73μg L–1 d–1)可能被释放回环

境, 促进环境资源循环. P1阶段的能量传递率(即原生

动物的摄食消耗量与资源循环量的比值)达到1.43.
进入P2阶段后, HNA和LNA亚群的生物量分别下

图 4 冗余分析(RDA)图
RDA揭示原生动物和环境因素变化对原核生物丰度和代谢活性变化的影响. 蓝色箭头表示由于原生动物动态变化和环境因素(解释变量)引
起的原核生物丰度; 红色箭头表示代谢活性波动变化(响应变量). 数字代表培养期间的采样日期. 大写字母代表采样水层(S代表表层，B代表

底层). 红色和绿色点分别代表P1阶段(第0~16天)和P2阶段(第16~73天). RDA中的所有解释变量均有显著差异(P<0.05). RDA共解释了78.64%
的总变化
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降至2.60μg L–1
和3.66μg L–1. 平均PBP-H下降至6.01μg

L–1 d–1, 仅为P1阶段的32%. 相反, 平均PBP-L为1.16μg
L–1 d–1, 为P1阶段的59%. 与P1阶段相比, LNA亚群对

原核生物总细菌生物碳产量的贡献从9%增加到16%,
表明资源逐渐消耗对PBP-H的影响相比PBP-L更大.
此外, 原生动物对HNA亚群生物碳产量的平均消耗量

下降至3.28μg L–1 d–1, 而原生动物通过摄食LNA亚群

获得的生物碳量占原生动物总代谢消耗量的比例从

P1阶段的10%上升至P2阶段的24%, 这意味着与P1阶
段相比, P2阶段原生动物对LNA亚群的依赖增强. 在

P2阶段, 能量传递率达到1.69(原生动物的摄食消耗量

为4.31μg L–1 d–1, 环境资源循环量为2.55μg L–1 d–1, 超

过P1期的1.43.

4 讨论

4.1 HNA和LNA 亚群的不同的适应性响应策略

在没有外部资源补充的情况下, 大体积培养系统

中的生物可利用资源随着培养实验的进行和微生物的

不断利用而变得越来越稀缺. P1阶段(第0~16天), HNA
和LNA亚群丰度的下降表明这两个类群都受到资源

稀缺的限制. 然而, HNA和LNA亚群丰度下降幅度的

显著差异表明它们对环境条件变化的响应不同. HNA
亚群丰度下降更显著的原因可能是其较高的营养物质

需求和代谢速率, 使它们更容易受到资源可利用性变

化的影响(Mojica等, 2020). 在P2阶段(第16~73天),
HNA和LNA亚群的丰度继续减少(尽管速度较低), 这

与资源可利用性限制将抑制原核生物生长的预期一

致. 有趣的是, LNA%和PPG-L/PPG-H在P2阶段持续增

长,表明LNA亚群更好地适应了资源稀缺环境.这个结

果与前人的研究一致, 表明相比沿海或陆架富营养环

境的原核生物群落, 开放大洋寡营养环境的原核生物

群落有较高比例的代谢活性是由LNA亚群贡献的(Ser-
vais等, 2003; Longnecker等, 2005, 2006).

HNA和LNA亚群针对资源可利用性表现出的不

同适应性响应策略突出了它们在海洋生态系统中的独

特地位以及在不同资源条件下对生态系统功能的不同

贡献. HNA亚群在资源丰富时具有较高的代谢活性,
可能负责食物网中资源的快速周转和高效的能量转

移. 这种趋势可归因于HNA亚群相比LNA亚群复杂性

更高的基因组, 从而使得它们具有更好的利用营养物

质以及占据更多种生态位的能力(Azam, 1998; Philip-

图 5 P1和P2阶段HNA和LNA亚群的碳流变化
(a) PBP-H表示HNA亚群的原核总细菌生物碳产量; (b) PMC-H表示原生动物摄食介导的HNA亚群生物碳量损失; (c) PBP-L表示LNA亚群的原

核总细菌生物碳产量; (d) PMC-L表示原生动物摄食介导的LNA亚群生物碳量损失. 误差线表示表底层数据间的标准偏差
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pot等, 2010; Schattenhofer等, 2011). 相比之下, LNA亚
群对资源稀缺环境的适应能力更强, 它们可能在资源

可利用性受限时对于维持生态系统基本功能方面发挥

至关重要的作用(Mojica等, 2020). 紧凑的基因组和低

复制代谢负担促使LNA亚群能够在营养有限的条件

下生存, 即使在资源稀缺的情况下也能确保核心生态

系统功能的持续性.

4.2 资源稀缺时原生动物的摄食偏好从HNA亚群
转向LNA亚群

原生动物在P1阶段的选择性摄食使得HNA亚群

受到的摄食压力大于LNA亚群.也就是说,原生动物倾

向于优先摄食原核生物类群中更为活跃生长部分的

HNA亚群(del Giorgio等, 1996; Baltar等, 2016), 而活性

较低、代谢速率低且粒径较小的LNA亚群则较少被

摄食(Segovia等, 2018). LNA亚群丰度对原核生物总丰

度的贡献(LNA%)受到环境中不同程度的摄食压力的

影响(Tadonléké等, 2005). P1阶段, LNA%的增加可能

归因于原生动物(HNF)更倾向于摄食HNA亚群(Gon-
zalez等, 1990; del Giorgio等, 1996; Sintes和del Giorgio,
2014; Hu等, 2020).

在P1和P2阶段观察到的原生动物摄食偏好的变

化凸显了微生物种群与其环境之间的复杂关系. 随着

资源变得稀缺, 原生动物会调整它们的摄食偏好, 以

最适宜的方式利用资源. PMM-L/PMM-H 与原核生物

丰度和PPG-H之间的相关关系从P1阶段时的显著正相

关变为P2阶段的显著负相关, 表明了原生动物选择性

摄食压力的减弱和非选择性摄食的增强(图3). RDA分
析结果也支持了“摄食选择性随着资源缺乏而降低”的
观点. 摄食选择性的变化与原生动物对HNA亚群的摄

食压力降低相一致, 这意味着选择性摄食在资源有限

的条件下被减弱. 这种转变可能是由于资源稀缺时食

物质量或可利用性的下降造成的. 众所周知, 这会影

响原生动物对原核生物的摄食行为(Monger和Landry,
1991; Christaki等, 1998; Monger等, 1999). 食物质量或

可利用性的下降可能会迫使原生动物去适应替代的食

物以满足能量需求. 从P1阶段到P2阶段, 原生动物摄

食消耗LNA亚群的PBP-L百分比从69%增加到100%,
这表明随着培养系统中资源的稀缺, 原生动物对LNA
亚群的依赖性明显增强. 原生动物通过调整摄食偏好,
有助于维持HNA和LNA亚群之间的平衡, 确保微食物

环的持续运行, 这与强调原生动物摄食在维持生态系

统多样性方面的重要作用的经典生态理论相一致

(Paine, 1966).
值得注意的是, 在从P1到P2过渡的过程中, HNA

和LNA亚群的丰度都以不同幅度有所增加, 这归因于

HNF丰度的显著下降(约30%), 并伴随着HNF对HNA
亚群(以PMM-H表示)的摄食压力下降了近50%, 而对

LNA亚群的摄食压力几乎没变. HNF摄食压力和丰度

的持续下降促进了资源的再循环(可能通过细胞裂解

实现), 从而得以在P2阶段早期(第20~40天)支持原核

生物群落以稍低一些的代谢水平和丰度存续. 然而,
这种资源循环在P2阶段后期无法持续, 导致HNA和
LNA亚群的丰度持续下降. 在资源稀缺的情况下, 原

图 6 微食物环内的碳流变化
整个培养实验P1阶段(第0~16天)和P2阶段(第16~73天)的数据分析

突出了碳流的变化. 三个圆圈代表不同时间点(分别指的是第0天、

第16天和第73天)的原核生物碳量, 其中HNA和LNA亚群分别用红

色和蓝色表示, 数字代表生物量(μg L–1). 从每个圆圈延伸的黑色实

线箭头代表HNA亚群的每日平均PBP-H(μg L–1 d–1), 黑色虚线箭头

代表LNA亚群的每日平均PBP-L. 从每个黑色箭头延伸的红色箭头

代表原生动物摄食消耗的每日平均PMC(μg L–1 d–1), 其中实线代表

对HNA亚群的PMC-H, 虚线代表对LNA亚群的PMC-L. 三个红色圆

角矩形代表不同阶段HNF生物量的变化; 例如, 在左侧圆角矩形里

的1.09表示HNF生物量从第0天到第16天增加了1.09μg L–1. 灰色虚

线表示由于其他途径导致的碳流变化, 计算方式为总PBP减去总

PMC、原核生物生物量的变化和HNF生物量的变化. 括号中的百分

比数值表示LNA亚群PBP和PMC分别占总PBP和PMC的比值

胡晨等: 高、低核酸含量原核生物应对资源可利用性降低和原生动物选择性摄食的适应性策略

1910



生动物摄食偏好的变化凸显了“认识原生动物与其食

物之间复杂的相互作用”对于预测生态系统对环境变

化的响应的重要性. 这种认识对于准确模拟海洋生态

系统内能量流动和营养物质循环, 以及评估生态系统

稳定性和功能变化以应对不断变化的环境条件至关

重要.

4.3 对海洋生态系统功能的意义

大体积培养实验结果阐明了HNA和LNA亚群在

资源可用性降低与原生动物选择性摄食之间复杂的相

互作用. 全球气候变化背景下的海洋变暖将加剧层化

现象, 从而加剧上层海洋的寡营养化, 导致微食物环

内的碳流循环减慢. 尽管这可能会削弱生物碳泵的功

效并减少向上层营养级的能流和碳流, 但根据微型生

物碳泵理论(Jiao等, 2010, 2014, 2018), 这也会促进惰

性溶解有机碳的积累, 从而增强海洋碳封存. 这一过程

可能会诱发针对人为产生的CO2加速释放导致全球变

暖的负反馈.
鉴于上述影响, 进一步研究驱动HNA和LNA亚群

与原生动物摄食之间互作机制, 以及这些亚群对不同

资源可可利用性的反应是很有必要的. 后续研究还应

考虑这些互作对海洋生态系统中生物地球化学循环和

能流循环的潜在后果, 特别是在气候变化和人为干扰

的影响下. 更深入地了解这些复杂互作和反馈机制将

有助于更好地预测和管理环境压力源对海洋生态系统

功能的影响.

5 结论

大尺度长期培养实验证明了资源可利用性与原生

动物选择性摄食之间复杂的相互作用. 这种互作控制

着微食物环内的原核生物丰度、代谢活性和碳流变

化. 研究结果揭示了LNA亚群在资源稀缺条件下的韧

性及其对碳流循环的贡献增加, 强调了LNA亚群对微

生物生态系统的稳定性和功能的重要性. 此外, 研究

结果还阐明了原生动物适应性摄食行为在维持HNA
和LNA亚群之间的平衡以及确保微食物环的功能持

续性方面的重要性. 然而, 这些适应性摄食行为的潜在

机制、HNA和LNA亚群之间的动态相互作用, 以及它

们对生态系统过程和全球碳循环的具体影响还需要进

一步的深入研究.

致谢 感谢Doug Wallace、Paul Hill、王建宁、Magda
Waclawik、Liz Kerrigan和谢杰镇在实验中提供的帮助.
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