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摘 要：浮游植物是海洋中重要的初级生产者，其群落组成不仅受环境因素调控，也受生物因

素(如寄生生物)的影响，但港湾中寄生性真核生物与浮游植物的关系仍有待深入研究。【目的】

探究三门湾夏秋季优势浮游植物硅藻和甲藻与寄生性真核生物——共甲藻的群落组成、演替特征

与互作关系。【方法】于 2019 年 9 月(夏季)和 11 月(秋季)在三门湾采集表层海水样品，利用高通

量测序技术对真核微生物 18S rRNA 基因 V4 区进行测序；通过 PCoA 分析、共现网络及二分网

络等方法探究硅藻、甲藻和共甲藻群落的演替特征及其相互关系。【结果】硅藻群落呈现显著的

季节变化，夏季相对丰度为 36.9%，秋季降至 5.5%，主要为小环藻属 (Cyclotella)、骨条藻属

(Skeletonema)和海链藻属(Thalassiosira)。甲藻夏季和秋季相对丰度接近，分别为 28.0% 和 28.5%，

主要为环沟藻属(Gyrodinium)、异冒藻属(Heterocapsa)和裸甲藻属(Gymnodinium)。三门湾共检测到

4 个共甲藻类群(group Ⅰ−Ⅳ)，秋季相对丰度为 10.5%，高于夏季的 7.6%；共甲藻夏季以 group Ⅰ占

优，占总共甲藻的 49.1%，秋季以 group ⅠⅠ为主，占 75.2%。盐度、硝酸盐、亚硝酸盐、氮磷比及

硅氮比是优势浮游植物及共甲藻群落的主要驱动因素。网络分析发现，共甲藻主要与硅藻和甲藻

互作，且秋季互作频率高于夏季；硅藻、甲藻与共甲藻互作网络中共甲藻为关键物种。【结论】

三门湾硅藻群落的季节演替较甲藻更为显著，共甲藻以 group I 和Ⅱ为主，且具有显著的季节演替

特征。共甲藻与硅藻和甲藻存在紧密的互作关系，且共甲藻为网络中的关键类群。本研究利用高

通量测序技术弥补了传统镜检无法有效检测共甲藻的不足，系统揭示了三门湾优势浮游植物与共
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甲藻的群落特征及潜在互作关系，为理解富营养化港湾中浮游植物的适应性及种间互作提供了重

要依据。

关键词：硅藻；甲藻；共甲藻；互作关系；三门湾
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Abstract: Phytoplankton are key primary producers in marine ecosystems, and their community 
composition is influenced not only by environmental factors but also by biological factors such as 
parasitic organisms. However, the relationships between parasitic eukaryotes and phytoplankton in 
coastal bays remain poorly understood. [Objective] To investigate the community composition, 
seasonal succession, and interactions of dominant phytoplankton, including diatoms, 
dinoflagellates, and their parasitic eukaryotes, Syndiniales, in Sanmen Bay, Zhejiang Province 
during summer and autumn. [Methods] Surface water samples were collected from Sanmen Bay in 
September (summer) and November (autumn) 2019. High-throughput sequencing was performed 
for the V4 region of the 18S rRNA gene of eukaryotic microbes. Principal coordinate analysis, 
co-occurrence network analysis, and bipartite network analysis were employed to explore the 
succession and interactions of diatom, dinoflagellate, and Syndiniales communities. [Results] 
Diatom communities exhibited pronounced seasonal variations, with the relative abundance of 
36.9% in summer and 5.5% in autumn, being dominated by Cyclotella, Skeletonema, and 
Thalassiosira. Dinoflagellates showed similar relative abundance in summer (28.0%) and autumn 
(28.5%), being dominated by Gyrodinium, Heterocapsa, and Gymnodinium. Four Syndiniales 
groups (group I − IV) were detected in Sanmen Bay, with higher relative abundance in autumn 
(10.5%) than in summer (7.6%). Among Syndiniales, group I dominated in summer (49.1%), while 
group Ⅱ dominated in autumn (75.2%). Salinity, nitrate, nitrite, N:P ratio, and Si:N ratio were 
identified as the main drivers of the dominant phytoplankton and Syndiniales communities. 
Network analysis indicated that Syndiniales mainly interacted with diatoms and dinoflagellates, 
with higher interaction frequency in autumn than in summer. Syndiniales were identified as 
keystone taxa in the interaction network. [Conclusion] Seasonal succession of diatoms in Sanmen 
Bay was more pronounced than that of dinoflagellates. Syndiniales groups I and Ⅱ exhibited 
significant seasonal succession and maintained close interactions with diatoms and dinoflagellates, 
serving as key taxa in the interaction network. High-throughput sequencing overcame the 
limitations of microscopy in detecting Syndiniales, providing systematic insights into the 
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community features and potential interactions of dominant phytoplankton and Syndiniales in 
Sanmen Bay. This study offers important insights into phytoplankton adaptation and interspecies 
interactions in eutrophic coastal bays.
Keywords: diatoms; dinoflagellates; Syndiniales; interactions; Sanmen Bay

浮游植物是海洋生态系统的主要初级生产

者，贡献了全球约 50% 的初级生产力[1]，其群

落变化显著影响生物地球化学循环，尤其是微

生物驱动的碳循环[2]。浮游植物对环境变化的响

应较为敏感，温度、盐度、营养盐和光照等环

境因子的季节性变化被视为近岸海域浮游植物

群落演替的关键驱动因素[3-6]。中国近海浮游植

物群落主要由硅藻和甲藻主导[7]。硅藻的分布与

硅酸盐供应及氮磷比、硅氮比密切相关，在河

口及近岸硅输入充足的环境中更易占据优势[7]；

甲藻则对无机营养盐浓度的依赖较低，其分布

更多受水体稳定性及营养盐结构变化的调控[7]。

除环境因素外，生物因素在调控浮游植物群落

结构中也发挥着关键作用，尤其是寄生性真核

微生物(如共甲藻)对群落结构的影响显著[8-9]，

但其作用机制仍缺乏系统研究。

寄生微生物在海洋生物地球化学循环中具

有重要的生态功能，其寄生过程可将高达 50%

的宿主生物量从食物网向微生物环传递，显著

影响碳、氮等元素在海洋中的再分配[10]。海洋

中，甲藻纲的共甲藻是浮游植物的主要寄生

类群之一[11]，寄生后可导致宿主快速死亡，并

通过释放大量孢子实现群体增殖，对甲藻等浮

游植物群落具有显著的调控作用[12]。研究表

明，共甲藻可分为 5 个类群(group Ⅰ−Ⅴ)，其中

group Ⅰ和 group Ⅱ为主要的寄生共甲藻类群[12]。

然而，共甲藻因其寄生特性仍无法被有效培

养[13]，难以通过光学显微镜观察及定量[14]，其

在生态系统中的分布、季节动态及宿主互作机

制仍未得到深入研究。

三门湾(28°43′−29°18′N, 121°25′−122°06′E)

位于浙江省中部沿海，属亚热带季风气候，加

之河流淡水注入，形成了咸淡水交汇的独特水

质环境，为水产养殖提供了优越条件。然而，

周边地区快速的城市化、工业化和沿海开发使

污染物大量输入，加剧了三门湾的富营养化程

度[15]。目前，对三门湾浮游植物的调查研究大

多基于网采及显微镜观察[16-17]，无法有效检测

共甲藻的存在。前期研究发现，三门湾主要优

势浮游植物为硅藻及甲藻，且共甲藻在群落组

成中占有较高比例[18]，但其与优势浮游植物的

互作关系仍未被阐明。目前，部分研究利用高

通量测序技术与荧光原位杂交[19]开展了共甲藻

群落组成研究，但其与宿主的潜在关系仍有待

深入探讨。基于此，本研究于 2019 年夏、秋季

在三门湾采集表层海水样品，利用高通量测序

技术开展三门湾优势浮游植物及共甲藻的群落

组成与互作特征研究，研究结果对揭示富营养

化港湾浮游植物的适应机制具有重要意义。

1　　材料与方法材料与方法

1.1　样品采集与环境参数分析

于 2019 年 9 月和 11 月，在浙江三门湾的

34 个站点(表 1)共采集 68 个表层(0.5 m)海水水

样，站点设计与前期研究一致[18]。采样时 9 月

海水平均温度高于 28 ℃，符合夏季水温特

征，因此将该月份归为夏季，11 月则为秋季。

使用 200 μm 孔径筛绢预过滤约 1 L 海水，再

通过 0.2 μm 孔径聚碳酸酯膜(Millipore 公司)过

滤收集微生物，将滤膜保存于−80 ℃以备后续

DNA 提取。原位测量表层海水温度(sea surface 

temperature, SST)；盐度、硝酸盐、亚硝酸盐、

磷酸盐、硅酸盐及化学需氧量(chemical oxygen 

demand, COD)均在实验室中按照《海洋环境监测
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规范 第 4 部分：海水分析》 (GB 17378.4—2007)

进行测定[20]。环境因子差异采用 Mann-Whitney 

U 检验进行分析。

1.2　DNA 提取与测序

使 用 SPINeasyTM DNA Pro 试 剂 盒 (MP 

Biomedicals 公司)提取滤膜微生物总 DNA，利

用 NanoDrop 2000 分 光 光 度 计 (ThermoFisher 

Scientific 公司)测定 DNA 浓度。以 3NDF 和

V4eukR2R 引物对真核微生物 18S rRNA 基因

V4 区进行扩增，引物序列及 PCR 扩增参考文

献[21]。在 Illumina HiSeq 平台上进行 2×250 bp

双端扩增子测序。

1.3　数据处理

利用 QIIME 2 (v2023.7)对原始序列进行质

量控制及嵌合体去除，使用 DADA2 算法(v1.8)

进行降噪处理并生成扩增子序列变体(amplicon 

sequence variants, ASVs)。将各 ASVs 与 PR2 数

据库[22]比对以获取分类学信息。在下游分析前

剔除线粒体、叶绿体及未分类或无法识别的

ASVs，最终注释获得 318 个硅藻 ASVs 和 833 个

甲藻 ASVs (含 379 个共甲藻 ASVs)。为避免歧

义，本研究后续分析中所指甲藻均不包含共甲

藻类群。所有原始测序数据已提交至中国科学

院北京基因组研究所(国家生物信息中心)国家基

因组数据中心组学原始数据归档库 (Genome 

Sequence Archive, GSA; https://bigd.big.ac.cn/gsa)，

数据编号为 CRA019034。

1.4　统计分析

1.4.1　三门湾优势类群与共甲藻的群落分析

选取序列数超过 100 条的共甲藻 ASVs，利

用 MEGA 软件进行系统发育分析，采用邻接法

构建系统发育树，将各 ASV 在整体样本中的相

对丰度映射为外围热图，并通过 iTOL 平台可视

化[23]。 利 用 主 坐 标 分 析 (principal coordinates 

analysis, PCoA)研究硅藻、甲藻和共甲藻群落

的季节变化特征，采用置换多元方差分析

(permutational multivariate analysis of variance, 

PERMANOVA)评估 2 个季节间群落组成的差

异。进一步，采用 Mantel 检验分析环境变量(基

于欧氏距离)与硅藻、甲藻及共甲藻群落结构之

间的相关性。环境因子之间的成对关系通过

Pearson 相关分析进行评估，并利用 R 包 linkET 

(GitHub: Hy4m/linkET)对相关性结果进行可视化

展示。除非另有说明，所有统计分析均在 R 软

件(v4.3.1)中完成。

表1　34个站点经纬度信息

Table 1　Geographic coordinates of the 34 sampling sites

Sampling 
site

SM01

SM04

SM07

SM10

SM14

SM17

SM20

SM23

SM26

SM29

SM32

Longitude (E)

121°36′20.3″

121°32′35.2″

121°37′57.2″

121°38′32.6″

121°40′11.8″

121°40′4.1″

121°41′16.6″

121°47′56.8″

121°43′30.6″

121°46′0.1″

121°45′58.3″

Latitude (N)

29°13′18.6″

29°8′17.1″

29°8′55.2″

29°8′13.9″

29°7′45.4″

29°5′14.8″

29°4′17″

29°9′25.5″

29°3′26.9″

29°2′47.4″

29°0′27.1″

Sampling 
site

SM02

SM05

SM08

SM11

SM15

SM18

SM21

SM24

SM27

SM30

SM33

Longitude (E)

121°37′17.6″

121°35′28.9″

121°37′58.3″

121°38′2.9″

121°42′45.4″

121°36′24.9″

121°43′28.3″

121°42′4.7″

121°42′53.3″

121°47′27.3″

121°47′30.8″

Latitude (N)

29°11′40.9″

29°7′51.4″

29°10′32.3″

29°6′55.9″

29°7′30.1″

29°2′24.1″

29°5′14.1″

29°2′24.7″

29°1′9.7″

29°3′39.5″

29°1′38.1″

Sampling 
site

SM03

SM06

SM09

SM12

SM16

SM19

SM22

SM25

SM28

SM31

SM34

Longitude (E)

121°35′41.3″

121°36′41.8″

121°38′51.5″

121°40′11.4″

121°40′50.2″

121°38′30.6″

121°45′55.4″

121°44′44″

121°41′58.1″

121°43′48.4″

121°47′30.6″

Latitude (N)

29°10′20.5″

29°8′5.1″

29°9′34.1″

29°8′26.6″

29°3′4.6″

29°3′8.3″

29°7′39.7″

29°4′29″

28°59′54″

28°59′27.2″

29°1′38.9″
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1.4.2　硅藻、甲藻与共甲藻的共现网络

筛选至少存在于 1/3 样本中的 ASVs 进行浮

游植物共现网络分析，计算所有 ASVs 间的

Spearman 相关系数，仅保留相关系数大于 0.7

且 P 值小于 0.01 的相关性用于网络分析。利用

igraph 包生成网络 GML 格式文件，借助 Gephi 

0.10.1 软件[24]进行可视化处理，并计算平均度、

聚类系数等拓扑特征。根据所有共甲藻 ASVs 与

每个季节丰度前 50 的 ASVs 之间的 Spearman 秩

相关系数，探讨共甲藻与真核微生物之间的

相互作用。仅选取显著的 Spearman 秩相关性

(P<0.05)进行二分网络分析，将相关矩阵转换为

包含 1 和 0 的矩阵后，使用二分 R 包[25]对网络

进行可视化。

2　　结果与分析结果与分析

2.1　夏季与秋季环境因子变化特征

夏季，水体平均温度为 28.9 ℃，显著高于

秋季的 19.1 ℃。盐度、化学需氧量 (chemical 

oxygen demand, COD)、硝酸盐、亚硝酸盐及硅

酸盐在 2 个季节间均具有显著差异(P<0.000 1)，

而磷酸盐差异不显著。夏季到秋季，氮磷比显

著升高(P=0.001)，硅氮比无显著差异(表 2)。

2.2　浮游植物优势类群的组成及分布

特征

硅藻和甲藻为三门湾夏秋季浮游植物群落

的主要优势类群(图 1A)。夏季硅藻的平均相对

丰度为 36.9%，秋季显著降至 5.5%。夏季甲藻

的平均相对丰度为 28.0%，秋季为 28.5%；夏季

共甲藻的平均相对丰度为 7.6%，秋季为 10.5% 

(图 1A)。

硅藻中，小环藻属(Cyclotella)、骨条藻属

(Skeletonema)和海链藻属(Thalassiosira)为主要类

群，其丰度分别占硅藻总丰度的 27.9%、21.1%

和 19.0% (图 1B、1C)，其中小环藻属在夏季的相

对丰度(30.8%)明显高于其他硅藻类群。甲藻中，

环沟藻属(Gyrodinium)、异冒藻属(Heterocapsa)

和裸甲藻属(Gymnodinium)为主要类群，其丰度

分别占甲藻总丰度的 33.3%、21.0% 和 19.1% 

(图 1D、1E)，其中环沟藻属在夏季相对丰度较

高(60.1%)，秋季显著降至 6.6%。

2.3　共甲藻的系统发育分析及分布特征

三门湾共检测到 4 个共甲藻类群 (group 

I−IV)，以 group I 和Ⅱ为主(图 2A)。系统发育分析

表明(图 2A)，group Ⅰ与剧毒卡尔藻(Karlodinium 

veneficum)的系统发育关系最近，group Ⅱ与阿米

巴藻(Amoebophrya)最近，且 group Ⅱ的系统发育

多样性最高。

共甲藻群落组成呈现显著的季节性演替

(图 2B、2C)。夏季优势类群由 group Ⅰ和 group Ⅱ

共同构成，分别占共甲藻总丰度的 49.0% 和

45.9%，group Ⅲ和 group Ⅳ的平均相对丰度分

别仅为 0.05% 和 0.001%。秋季 group Ⅱ为主要类

群，平均相对丰度达 75.2%，group Ⅰ降至 13.4%，

group III 上升至 11.3% (图 2B)。

2.4　硅藻、甲藻与共甲藻群落结构变化

及其主要驱动因素

PCoA 分析表明(图 3A−3C)，硅藻、甲藻和

共甲藻群落在夏、秋季均按季节显著聚集，季

节 间 群 落 差 异 显 著 (PERMANOVA, P<0.05)，

表2　2019年夏季和秋季表层海水环境因子差异

Table 2　 Differences in surface seawater 

environmental factors between summer and autumn 

in 2019

Environmental 
factors

Temperature/℃

Salinity/‰

COD/(mg/L)

Phosphate/(mg/L)

Nitrite/(mg/L)

Nitrate/(mg/L)

Silicate/(mg/L)

N:P

Si:N

Summer

Average

28.90

23.30

1.13

0.02

0.03

0.28

1.29

60.10

2.27

SD

0.57

2.55

0.29

0.01

0.01

0.09

0.44

38.70

0.76

Autumn

Average

19.00

24.90

1.40

0.02

0.01

0.51

2.03

89.00

1.99

SD

0.32

0.75

0.33

0.01

0.01

0.06

0.24

42.40

0.21

P-value

<0.000 1

0.001

0.001

0.89

<0.000 1

<0.000 1

<0.000 1

0.001

0.07
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图1　三门湾中硅藻和甲藻的丰度及分布

Figure 1　 Relative abundance and distribution of diatoms and dinoflagellates in Sanmen Bay. A: Relative 

abundance of diatoms and dinoflagellates (W9: Summer; W11: Autumn); B−C: Relative abundance of diatoms 

and their major genera in summer (B) and autumn (C); D−E: Relative abundance of dinoflagellates and their 

major genera in summer (D) and autumn (E). 

3456



冯雨萌 等 || 微生物学报, 2026, 66(7)

http://journals.im.ac.cn/actamicrocn

3457



 actamicro@im.ac.cn,  010-64807516

FENG Yumeng et al. || Acta Microbiologica Sinica, 2026, 66(7)

图2　三门湾共甲藻类群及空间分布特征

Figure 2　Community compositions and distribution patterns of Syndiniales in Sanmen Bay. A: Composition and 

phylogenetic analysis of Syndiniales (The inner and outer heatmaps indicate the relative abundance of each ASV 

in summer and autumn, respectively. The stacked bar chart in the upper right shows the relative abundance of the 

four Syndiniales groups within the Syndiniales community); B−C: Distribution of Syndiniales in summer (B) and 

autumn (C).
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PCoA 第一轴的解释度分别为 45.07%、42.84%

和 39.46%。相关性分析表明(图 3D−3F)，夏季

硅藻、甲藻和共甲藻群落均与硝酸盐和磷酸

盐显著相关(P<0.05)，硅藻群落与氮磷比显著正

相关(P<0.05)，甲藻群落与硅氮比显著正相关

(P<0.05)，共甲藻群落与硅氮比和温度均呈显著

正相关(P<0.05)。秋季硅藻、甲藻和共甲藻群落

均与硝酸盐和亚硝酸盐显著相关(P<0.05)，甲藻

群落与硅酸盐显著相关，共甲藻群落与硅酸盐、

氮磷比及硅氮比显著相关；此外，3 类群落在

图3　硅藻、甲藻和共甲藻群落季节变化及其驱动因素

Figure 3　Seasonal variation and driving factors of diatom, dinoflagellate, and Syndiniales communities. A−C: 

PCoA analysis of community structure of diatoms (A), dinoflagellates (B), and Syndiniales (C) (Boxplots show 

the contribution of PCoA1 and PCoA2 to the variation of diatom and dinoflagellate communities); D − F: 

Correlation between community structure and environmental factors of diatoms (D), dinoflagellates (E), and 

Syndiniales (F). *: P<0.05, **: P<0.01, ***: P<0.001. W9: Summer; W11: Autumn.
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夏、秋两季均与盐度呈显著正相关。

2.5　共甲藻群落与真核微生物的共现

关系

基于共甲藻与真核微生物总体的二分网络

分析表明，共甲藻主要与甲藻、硅藻具有潜

在互作关系，且秋季的互作频率显著高于夏

季(图 4)。Group I 和 group Ⅱ是共甲藻与真核微

生物互作的主要类群，group Ⅳ与真核微生物间

的互作仅出现在夏季。夏季共甲藻 group Ⅰ是与

真核微生物互作最多的类群，其次为 group Ⅱ；

秋季则由 group Ⅱ主导，主要与甲藻互作。

2.6　硅藻、甲藻和共甲藻的共现关系

共现网络分析表明(图 5A、5B)，硅藻、甲

藻和共甲藻群落的共现网络在秋季较为复杂，

包含 87 个节点和 311 条边，高于夏季的 76 个

节点和 187 条边。网络中的共现关系以正相关

为主，秋季正相关比例最低，为 79.74%。夏季

网络中硅藻占 47.37%，甲藻 (去除共甲藻)占

27.63%，共甲藻占 25.00%；参与主要互作的是

硅藻的角毛藻属 (Chaetoceros)及共甲藻 group 

I-clade 4。秋季网络中甲藻占主导地位(74.71%)，

共甲藻与甲藻 (去除共甲藻)分别占 36.78% 和

37.93%；参与主要互作的是硅藻的羽纹硅藻类

(Raphid-pennate)和甲藻的裸甲藻属。2 个网络分

别包含 4 个和 5 个主要模块，其中模块 1 的节

点数量最多，分别占夏季和秋季网络的 28.95%

和 32.18%。夏季网络中，模块 1 以骨条藻属和

角毛藻属为主，模块 2 (21.05%)以共甲藻 group 

I-clade 4 为核心；秋季网络中，模块 1 主要由共

甲藻 group I-clade1、3 及共甲藻 group III 组成，

模块 2 (31.03%)以海链藻属和角毛藻属为主。

共现网络中(图 6A、6B)，夏季网络以角毛

藻属 (16.90%)、骨条藻属 (11.82%)、海链藻属

(9.63%)等硅藻为主，甲藻中环沟藻属(25.60%)

的平均相对丰度最高(图 6A)；共甲藻总体占比

为 8.91% ( 图 6C)，其中 group Ⅰ 平均丰度占

4.70%，group Ⅱ占 3.70% (图 6D)。秋季网络以

裸甲藻属(27.70%)、异帽藻属(20.40%)等甲藻为

主，硅藻相对丰度较夏季大幅降低(图 6B)；共

甲藻总体占比上升至 20.90% (图 6C)，其中

group Ⅱ占 17.14% (图 6D、6E)。

图4　共甲藻与真核微生物的互作关系

Figure 4　 Interactions between Syndiniales and microbial eukaryotes. A−B: Bipartite networks of Syndiniales 

and microbial eukaryotes in summer (A) and autumn (B).
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图5　硅藻、甲藻及共甲藻群落的共现网络

Figure 5　 Co-occurrence networks of diatom, dinoflagellate, and Syndiniales. A−B: Interaction networks of 

diatom, dinoflagellate, and Syndiniales in summer (A) and autumn (B). Pink and green lines represent positive 

and negative interactions, respectively; Node size is proportional to node degree. W9: Summer; W11: Autumn. 

M1−M4: Module 1−4.
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3　　讨讨论论

高通量测序技术的应用对浮游植物的分类

鉴定具有重要意义，尤其对于无明显形态特征、

体积极小的寄生性真核生物(如共甲藻)具有显著

优势。Wang 等[26]证实，高通量测序可检测出传

统镜检难以观察到的共甲藻等寄生性真核生

物。本研究中三门湾硅藻的主要优势类群为

骨条藻属和小环藻属，与以往基于镜检的研

究结果一致[27-28]；甲藻主要优势类群为环沟藻

属、异帽藻属及共甲藻，而镜检研究表明[27-28]甲

藻中的塔马亚历山大藻(Alexandrium tamarense)

及角藻属(Ceratium)为主要优势类群。已有研究

表明，高通量测序与传统镜检法获得的物种通

常存在差异，如周志希等[29]通过高通量测序鉴

定的物种数远高于形态学方法，且在优势类群

组成上存在显著差异。

3.1　三门湾硅藻与甲藻群落组成特征

三门湾硅藻和甲藻群落组成呈现明显的季

节性差异，夏季硅藻相对丰度显著高于秋季，

甲藻则在秋季占据更高比例(图 1)。夏季降水增

强促进入海径流增加，为沿海海域输入大量营

养盐，进而提高浮游植物的生物量[30]。硅藻通

常具有较快的生长速率和较强的营养盐竞争能

力，因此径流增强及营养盐输入增加可能是夏

季硅藻为主导群落的重要原因之一。秋季硅藻

相对丰度降低而甲藻比例升高可能与营养盐结

构的变化密切相关。秋季较高的氮磷比及较低

的硅氮比会对硅藻形成硅限制，而甲藻对硅元

素无依赖性，其生长更易受氮、磷等营养盐水

平及其比例的影响。因此，在秋季硅氮比较低、

氮磷比较高的环境条件下，甲藻更易获得竞争

优势。此外，甲藻对盐度变化具有较高的适应

能力[30]，使其在秋季相对温和的环境条件下更

具生态优势，这可能是本研究中甲藻秋季相对

丰度高于夏季的原因。

空间上，结合采样站位的地理位置(表 1)可

知硅藻和甲藻群落的相对丰度呈现出湾底与湾

口的差异分布特征(图 1)，与 2015−2016 年在三

门湾的调查结果类似[31]：硅藻的相对丰度在内

湾最高、外湾最低，而甲藻在湾口的相对丰度

显著高于内湾。三门湾是半封闭海湾，入海径

图6　共现网络中物种组成

Figure 6　Composition of co-occurrence networks. A−B: Network composition at genus-level in co-occurrence 

networks in summer (A) and autumn (B); C: Proportion of Syndiniales in summer and autumn (W9: Summer; 

W11: Autumn); D−E: Relative abundance trends of Syndiniales group I, group Ⅱ, and group III in summer (D) 

and autumn (E). 
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流可带来大量 N、P 等营养物质，加之半封闭港

湾内外湾水交换能力的差异，导致生物的丰度

和组成发生变化。在高营养输入条件下，硅藻

可以保持其竞争优势，甲藻则明显受到抑制[32]，

这可能是硅藻在湾底丰度较高而甲藻与之相反

的原因之一。此外，低盐度环境更适合部分硅

藻的生长繁殖，例如骨条藻和海链藻由于其环

境适应性较高，在内湾这类低盐高营养环境

中也能丰富存在[33]，骨条藻甚至在淡水径流

的稀释作用达到最大时仍可形成藻华[34]。甲

藻群落在湾口丰度更高，可能与秋季冲淡水

势力减弱有关[30]，外海水对三门湾影响增强，

所携带的浮游植物(如甲藻)更可能在外湾出现并

累积。

3.2　三门湾共甲藻群落组成及影响因素

共甲藻是一类重要的寄生性甲藻，在全球

沿海生态系统中广泛分布，通常可分为 5 个类

群(group Ⅰ−Ⅴ)[12]。Group I 和 group Ⅱ是沿海及富

营养化海域中最常见的类群，在富营养化的波

罗的海[35]、河口[9]和南大洋[36]中均有报道。本

研究在三门湾检测到共甲藻的 4 个类群(group 

I−IV)，以 group Ⅰ和 group Ⅱ为主要类群(图 2)。

系统发育分析表明，三门湾中所检测出的 group 

I 与剧毒卡尔藻(Karlodinium veneficum)的亲缘关

系最为接近，group Ⅱ与阿米巴藻(Amoebophrya)

关系紧密，且系统发育多样性最高，与已有研

究结果一致[12]。

研究表明，共甲藻中的 group I 主要寄生于

纤毛虫和硅藻，其分布变化受宿主群落动态调

控[37-38]，因此当三门湾夏季硅藻丰度较高时共

甲藻群落以 group I 为主。Group Ⅱ主要寄生于多

种甲藻[37,39]，其时空分布特征与甲藻宿主的季节

性波动高度一致[39-40]，因此秋季三门湾浮游植

物群落由甲藻主导时共甲藻群落以 group Ⅱ为

主。与河口研究结果相同[41]，除宿主因素外，

温度与营养盐条件也对共甲藻群落结构变化具

有一定影响(图 3)。本研究发现，硝酸盐、硅酸

盐以及营养盐比例(氮磷比、硅氮比)与共甲藻群

落变化显著相关，这与先前在富营养化水域开

展的研究结果一致[42]。

3.3　三门湾硅藻、甲藻与共甲藻群落互

作特征

共甲藻在全球广泛分布，可感染海洋中不

同营养水平的各种宿主[10,43]。物种互作的二分网

络分析发现，共甲藻中的 group I 与 group Ⅱ是与

真核微生物发生互作的主要类群，且与硅藻、

甲藻的互作最为紧密(图 4)。

共现网络能够揭示物种之间的潜在联系，

为了解物种间的关系提供了新的视角。在硅藻、

甲藻与共甲藻互作的网络中，正相关关系占主

导地位(图 5)，这可能反映了生态位重叠或共同

定殖的作用[44]。然而，秋季网络中正相关关系

比例较低，可能表明浮游植物之间的竞争或交

叉取食强于夏季。与象山港的研究一致[45]，秋

季硅藻与甲藻的相互作用较夏季更为密切，表

明半封闭海湾中硅藻与甲藻的竞争关系可能具

有普遍性。夏季网络中，硅藻和甲藻的主要属

分别为角毛藻属及共甲藻 group I-clade 4，秋季

网络则分别为羽纹硅藻类和裸甲藻属。其中，

共甲藻是 2 个季节网络模块中的重要组成部分，

也是秋季网络的关键物种。

当前研究发现，共甲藻 group I 与原生生物

间的互作不局限于甲藻，还与硅藻具有潜在互

作关系[9]；group Ⅱ主要寄生于多种甲藻，包括

秋季网络中丰度较高的环沟藻属、裸甲藻属

等[37,39,46]。这解释了在硅藻比例较高的夏季网络

中共甲藻 group I 在模块 2 中占主导，而在甲藻

占主导的秋季网络中共甲藻 group Ⅱ在模块 1

中占主导。共现网络分析(图 6)显示，从夏季到

秋季，高丰度群落由硅藻转为甲藻，共甲藻
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group I 与 group Ⅱ的优势地位呈现明显互换，即

秋季 group Ⅱ显著占优，表明共甲藻丰度与宿主

的季节性波动高度一致，反映其群落组成高度

依赖宿主群落结构[39-40]。

4　　结论结论

三门湾受周边城镇工业和生活等人类活动

的影响，海水长期处于富营养化状态，对浮游

植物及其与环境和生物因子的互作产生了显著

影响。本研究基于高通量测序技术系统探究了

三门湾硅藻、甲藻及共甲藻群落的组成与季节

演替特征，解析了三门湾硅藻和甲藻的主要物

种类群及其与环境因子和寄生性真核生物间的

关系，明确了硅藻和甲藻的季节演替特征及驱

动因素。此外，针对当前共甲藻群落研究的不

足，本研究利用高通量测序不仅弥补了传统镜

检在识别寄生性浮游植物方面的局限，还揭示

了共甲藻在与优势浮游植物互作网络中的关键

作用，研究结果对揭示富营养化港湾中寄生生

物对优势浮游植物组成和分布格局的影响具有

重要意义。
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