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摘 要：海洋浮游异养细菌（以下称浮游细菌） 存在个体间的异质性，对浮游细菌异质性的研究是理解细菌生产、代谢及其
在生物地球化学循环中重要作用的基础。流式细胞术具有快速分析大量细菌个体的能力，除了用来分析样品中细菌的丰度
外，流式细胞术和细胞染色技术结合，被用来研究自然海水中浮游细菌在细胞膜完整性、CTC （5-氰基-2，3-二（4-甲基
苯基） 四唑氯化物） 呼吸功能和核酸含量三个方面的异质性。尽管国外已经有较多研究，但我国在这方面的研究尚比较缺
乏，本文综述了自然海区浮游细菌这三项异质性的研究现状，介绍了不同海区（主要是近岸） 浮游细菌的异质性及其随环境
的变化，以期推动我国在此领域的研究工作。目前对其异质性的变化机制尚没有很好的理论解释，在全球变化的大背景下，
针对大洋深海和极区，有关长期变化、全球变暖以及酸化等对浮游细菌异质性的影响研究需要加强。
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Abstract：There is heterogeneity in several aspects among the individuals of the marine heterotrophic bacterioplankton
（bacteria hereafter）. Knowledge of bacteria heterogeneity and its influencing factors is the basis for understanding the critical
role of bacterial production and metabolism in biogeochemical cycle. Combined with staining techniques, flow cytometry was
used widely in analyzing bacteria heterogeneity in addition to the efficient counting of large amounts of bacteria. Bacteria het-
erogeneities of three aspects were analyzed by flow cytometry：membrane integrity, CTC test, and DNA content. Although a lot
of bacteria heterogeneity studies were carried out in the world oceans, this research was scarce in China. This review intro-
duces the research status of the three bacteria heterogeneity studies in the world oceans in order to promote similar study in
China. Most of the bacteria heterogeneity study were carried out in coastal and shallow waters. While some spatial and tempo-
ral variations of these heterogeneity index were found, no mechanism was proposed to explain the phenomenon successfully.
More studies should be carried out in deep waters and long-term changes. Influence of global warming and ocean acidifica-
tion on bacteria heterogeneity need to be studied in response to climate change.
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细菌群落中的单个细菌在生理状态、代谢活
性、化学组成、基因转录翻译、行为等多个方面存
在差异，即细菌个体间的异质性，区分细菌群落
中不同个体特征的研究被称为单细胞微生物学
（Brehm-Stecher et al，2004；Ishii et al，2010）。海
洋浮游异养细菌（以下简称浮游细菌） 在海洋有机
物降解和溶解有机碳转化中起着重要作用，同时也
是影响海洋净生产力的重要生物因素（张异凡等
2019）。它们种类繁多，胞内含几千种化合物，代
谢反应（途径） 极其多样，所以自然海水中各个细
菌除了种类的差别之外，也存在生理代谢和化学组
成的异质性，对浮游细菌异质性及其影响因素的研
究是理解细菌生产、代谢及其在生物地球化学循环
中的重要作用的基础。
浮游细菌生理代谢和化学组成的异质性可以依

据不同的指标进行研究 （Del Giorgio et al，2008；
Grégori et al，2001；Hammes et al，2011）。浮游细
菌的生理代谢包括细菌的存活状态和代谢活性。存
活状态是 100年以前使用的概念，它依赖于培养方
法（Hammes et al，2011），将细菌涂布在琼脂平板
上能生长形成菌落的即为活的，不能生长的为死
的，这曾经是判断细菌存活的金标准（Buysschaert
et al，2016）。但很多细菌在环境中处于“具有活
性但无法培养”的状态（Roszak et al，1984），这
些细菌无法在平板上生长，但仍保持一定代谢能
力，在适宜环境条件下可以复活并繁殖。使用落射
荧光显微镜来计数海水中浮游细菌丰度的方法是浮
游细菌研究的重要突破（Hobbie et al，1977），相
当一段时间内人们认为这个方法得出的是存活的细
菌丰度，然而 Zweifel等 （1995） 使用表面荧光显
微镜技术发现使用 DNA荧光染料 DAPI（4′，6-二
脒 基 -2 - 苯 基 吲 哚 ， 4′ ， 6 -diamidino -2 -
phenylindole） 染色的波罗的海水样中，仅有少数
（2 %~32 %） 细菌可以观察到拟核（nucleoid），而
大多数细菌不含拟核，可能是无活性 （inactive）
的，称为幽灵细菌 （ghost）。几乎与此同时，
Heissenberger 等 （1996） 用电镜法观察到浮游细
菌仅约 34 %具有完整的细胞结构，多数细菌细胞
的内部结构受损（42 %） 或缺乏内部结构（24 %），
意味着这些细菌是无活性或者死亡的。目前学者可
以通过检验细胞结构的完整性来判断细菌的存活状
态，主要指标有：1） 是否具有拟核；2） 细胞膜

是否完整；3） 细胞膜是否具有极性和膜电位。
代谢活性是通过检验细菌对某种物质（底物）

的吸收和转化能力来进行判断，需要培养并检测细
菌体内物质的积累情况，所以对于底物的选择主要
考虑可吸收和可检测两个指标。许多物质由于分子
量或极性等原因是不能被细菌所吸收的，因此并不
是所有物质都能作为底物。根据可检测的要求，底
物主要有两类：1） 放射性标记底物，即使用有放
射性标记的有机底物培养细菌并过滤到滤膜上，将
滤膜和底片叠加放到玻片上，用荧光显微镜观察细
胞周围是否有放射线造成的阴影，这项技术被称为
显微放射自显影术，这种有放射性标记的有机底物
除了被吸收进细菌细胞内以外，还可能部分吸附在
细菌细胞外，也能出现所谓“放射线阴影”，造成
假阳性的误差，因此在过滤后对滤膜的清洗很重
要；2） 可产生荧光物质的酶底物，例如，加入呼
吸作用电子传递链中某种酶的底物，具有呼吸作用
的细菌胞内会积累可以产生荧光的物质，通过检测
胞内有没有荧光判定是否有呼吸作用。目前测定细
菌的化学组成异质性即细胞内化学成分的含量，经
常检测的三个主要指标包括：核酸含量、核糖体含
量和细胞内 pH。
对于单个细菌，基本上进行其中的一种或两种

测试后，细菌就会被测定过程杀死，无法进行其他
指标的测定。因为不能确定一个细菌的所有指标，
所以很难确定各个指标之间的联系。代谢活性和存
活状态相关联，但不完全代表存活状态，根据代谢
活性仅能得出活跃的细菌肯定是活的，而不活跃细
菌可能是死的，也可能是活的（可能由于活跃程度
低于该种方法的检测限的细胞） （Falcioni et al，
2008）。因此，不能通过测定其中的一个指标而推
知其他指标。
每个细菌在上述每个指标都存在一个状态，这

些指标给出的结果基本都是二分法，即阳性或阴
性，对于阳性指标，不能进一步分出强弱的等级。
例如，对于细胞膜不完整的结果，无法测定这个细
菌的细胞膜损坏 1/4还是 1/8。除了阳性（或阴性）
细菌的具体数目外，阳性（或阴性） 细菌所占的比
例（一般以 %表示） 也是重要的表达方式。浮游
细菌群落根据这些指标得出的阳性和阴性数目的比
值被统称为这个细菌群落的生理状态 （Howard-
Jones et al，2001；Del Giorgio et al，2008；Falcioni
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et al， 2008；Hammes et al， 2011） 或代谢活性
（Martin et al，2008）。因为每个指标都是细菌生理
状态的一个方面，所以学者们建议同时测定几个不
同的指标来描述细菌群落的生理状态（Smith et al，
2003；Hammes et al，2011）。
以上细菌生理指标的测定方法都有各自的问

题，因此它们在浮游细菌中的应用受到多方面的制
约，有的方法技术复杂（如放射自显影技术），有
的依靠人眼观察，人眼的敏感度和个体差异会对结
果造成影响，所以这些方法在浮游细菌研究中的应
用普及程度不一样。由于荧光染料与流式细胞术
（Flow Cytometry，FCM） 的结合，流式细胞术方便
快捷的单细胞分析优势使得三个指标的检测技术在
浮游细菌生理状态研究中得到较为广泛的应用，包
括细菌存活状态异质性的细胞膜完整性检测、代谢
活性异质性的 CTC （5-氰基-2，3-二（4-甲基苯
基） 四唑氯化物，5-Cyano-2，3-di-（p-tolyl）
tetrazolium chloride） 活性检测和细菌细胞内化学组
成异质性的核酸含量检测（Gasol et al，2000；Joux
et al，2000；Sherr et al，2001；Czechowska et al，
2008）。早期的研究大多只测定其中一个或两个指
标，随着认识的深入和技术装备的更新，近年来越
来越多的研究同时测定这三个指标 （Gasol et al，
2009；Morán et al，2009；2011；Franco-Vidal et
al，2011；Lefort et al，2014；Huete-Stauffer et al，
2015；Baltar et al，2016；Luis et al，2019）。虽然
国外学者已经进行了大量的研究，我国在这方面的
研究却非常少，本文综述了采用流式细胞术进行细
胞膜完整性、CTC活性和核酸含量检测三项细菌
异质性研究的成果，为我国的相关研究提供参考。

2 浮游细菌的细胞膜完整性检测

细胞膜完整性检测采用 NADS （核酸双染色，
nucleic acid double-staining） 方法 （Grégori et al，
2001），基于荧光染料对细胞膜的穿透性不同进行
检测，原理是使用两种荧光染料对细菌的核酸进行
染色，绿色荧光染料 SYTO 9 或 SYBRGreenI 可以
透过完整和不完整的细胞膜，使细菌呈现绿色荧
光；红色荧光染料 PI（碘化丙啶， propidium
iodide） 由于分子较大，仅能穿过不完整的细胞膜，
而且 PI 与核酸的结合能力强于 SYTO 9 或

SYBRGreenI，削弱细菌的绿色荧光，使具有不完
整细胞膜的细菌呈红色荧光。计数具有不同颜色荧
光的细菌即可分别得到样品中具完整细胞膜和不完
整细胞膜的细菌数目，细胞膜完整的细菌不绝对是
活的，但是细胞膜不完整的细菌肯定是死的或受伤
的。这个方法由 Boulos 等 （1999） 最先与落射荧
光显微镜结合使用，随后 Barbesti等（2000） 结合
双染色与流式细胞术对纯培养菌株进行检测，
Grégori等（2001） 将流式细胞术用于自然海水和
淡水细菌的研究中，并将这种方法命名为 NADS。
Falcioni等（2008） 证明了 NADS方法可以探测自
然环境中细菌的死亡，并探索了 NADS方法用于浮
游细菌的技术细节，Nescerecka等（2016） 对不同
作者的技术细节的效果进行了比较，并提出了完
整的实验流程，标志着这一技术已经比较成熟，
NADS的结果常用活细胞百分比例来表示。
海洋中使用 NADS方法进行的细菌存活状态调

查大多局限于几个近岸浅海区，包括地中海西北部
近岸海区（Grégori et al，2001；Alonso-Sáez et al，
2006；Falcioni et al，2008；Lekunberri et al，2012；
Ruiz -Gonzalez et al， 2012； Lefort et al， 2014；
Gomes et al，2015），大西洋比斯开湾 （Morán et
al，2009；Huete-Stauffer et al，2015）、美国马萨
诸塞州的Waquoit湾河口（Morán et al，2011），南
大洋的南极半岛海域 （Ortega -Retuerta et al，
2008），北冰洋的卡拉海 （Mosharova et al，2016；
2017）。深海大洋海域的研 究 仅 有 地 中 海
（Lasternas et al，2010） 和大西洋的加纳利群岛附
近 （Gasol et al， 2009； Baltar et al， 2010；
Lasternas et al，2014），其中 Gasol 等 （2009） 和
Baltar等（2010） 进行了深海采样（>1 000 m），其
他研究仅采集 200 m以浅水样。此外，学者们还在
比斯开湾进行了昼夜变化（Lefort et al，2014） 以
及周年和季节变化研究 （Morán et al， 2009；
Huete-Stauffer et al，2015）。
根据这些调查，在表层海水中，活的细菌在总

细菌丰度中占优势，其比例介于 50 %~90 %之间，
大洋和近岸海区没有差异。活细菌的丰度比例随水
深增加而下降，Gasol等（2009） 发现大西洋加纳利
群岛附近海域活细菌的丰度比例从 200 m的40 %~
70 %降低为 1 000 m 的 10 %~40 %，Baltar 等
（2010） 在同一海区的研究发现活细菌的丰度比例
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从表层的 70 %~79 %降低为 2 000 m的 25 %~60 %。
在地中海西部到东部的一个断面，Lasternas 等
（2010） 发现在一定温度范围（5℃~25℃） 内，活
细菌的丰度比例与温度呈负相关，随温度升高而降
低。对比斯开湾的季节变化研究表明，夏季活细菌
有较高的比例和生长率 （Morán et al， 2009；
Huete-Stauffer et al，2015），而从昼夜变化上看活
细菌丰度比例没有明显的变化（Lefort et al，2014）。
水文现象和生物过程对活细菌比例有一定影

响，如：中尺度涡区域的活细菌比例高于涡的外部
（Baltar et al，2010）；在北冰洋卡拉海的一个河口，
活细菌比例随盐度 （4.4~28.5） 增加而增加（Mo-
sharova et al，2016）；在加纳利群岛海域的调查表
明，当浮游植物死亡时，浮游植物向细胞外释放的
有机物增加，活细菌比例从 60 %上升到 95 %（La-
sternas et al，2014）。学者们通过围隔实验研究影
响活细菌比例的因素，添加营养盐诱发水华会导致
活细菌比例增加 （Lasternas et al，2014；Baltar et
al，2016），其主要原因为细菌的存活需要 DOM
（溶解有机物），而浮游植物发生水华时会向水体释
放大量 DOM；此外培养实验表明光照对活细菌比
例的影响有季节性，夏季活细菌比例会降低，其他
季节则影响不大（Alonso-Sáez et al，2006；Ruiz-
Gonzalez et al，2012）。

3 浮游细菌的 CTC活性检测

细菌的呼吸需要 ETS （电子传递系统），CTC
是一种可以渗透细胞膜的荧光染料，在海水中加入
CTC后，有活跃 ETS的细菌会还原 CTC，在细菌细
胞内形成并积累具有红色荧光的 CTF（甲 ，CTC-
formazan） 结晶（Rodriguez et al，1992；Schaule et
al，1993），这些细菌被称为 CTC+（CTC阳性，即
活跃呼吸） 的细菌（Rodriguez et al，1992）。

20 世纪 90 年代中期，Gasol 等 （1995） 和
Lovejoy 等 （1996） 首先用表面荧光显微镜检测
CTC 活性，随后 Kaprelyants 等 （1993） 用流式细
胞术来分辨实验室培养细菌的 CTC 活性，Del
Giorgio等（1997） 和 Sieracki等（1999） 则将这种
方法应用于自然湖水和海水中的浮游细菌研究。

CTC活性检测方法是将 CTC加入含细菌的自
然海水中进行培养，使得细菌吸收 CTC生成 CTF，

因此 CTC的浓度和培养时间是该方法的关键，不
同的研究者使用了不同的培养浓度、时间。目前对
于浓度已经有了比较一致的看法，即加入海水中的
CTC的最佳终浓度为 5 mmol/L，低于这个浓度得出
的 CTC+比例会偏低，例如 Lovejoy 等 （1996） 用
的浓度为 0.75 mmol/L，CTC+细菌的比例为 1 %~
2 %，这个比例被认为过低。CTC培养所需水样体
积很小，只用 0.5~1.5 mL 室温培养即可，红色荧
光在加入CTC 后立刻产生 （Gasol et al，2007），
10 min后就可以进行检测，随着这个结晶的体积
增大，荧光强度也相应增强，1 h后，红色结晶的
数目不再增长（Gasol et al，2007），50 min的培养
即可得出较准确的 CTC+细菌比例，此后，虽然
CTC+细菌的数目不再增加，但是红色荧光的强度
还会一直增强，甚至能持续 10 h（Gasol et al，
2007）。

CTC+检测方法也有一定的局限性，并非所有
细菌都能够利用 CTC，虽然 Sherr等（1999） 在海
洋中分离的菌株都能降解 CTC，但是其他生境，
例如人体内（Smith et al，1997）、厌氧环境（Bhu－
pathiraju et al， 1999）、地下水 （Hatzinger et al，
2003）、河流（Yamaguchi et al，1997） 的证据表明
有些细菌不降解 CTC，所以海洋中也很可能存在
不降解 CTC的细菌。CTC+细菌与其他细菌状态的
指标也有对比实验，例如 Karner等 （1997） 发现
CTC+细菌的数目低于显微放射自显影技术得出的
活跃细菌数目。

CTF晶体在细菌细胞内累积可能会导致细菌破
裂，使得 CTF释放到水体中。Gasol等（1995） 在
用表面荧光显微镜观察时，注意到细菌细胞外也有
CTF颗粒，Gasol等（2007） 用 SYTO13对 CTC培
养的细菌染色，用流式细胞术分别计数红色和绿色
（SYTO 13+） 荧光颗粒，发现细菌破裂后释放到海
水里的 CTF结晶用流式细胞仪仍能检测到，会被
认为是一个细菌。
多项研究表明 CTC 或 CTF 对细菌具有毒性，

例如：CTC染色后细菌放射性标记的生长率和呼
吸率分别降低了 1 %~14 %和 4 %~44 % （Ullrich et
al，1996），用荧光细菌进行的毒性测试表明浓度
为0.1~5 μmol/L的 CTC在 15 min后荧光减少 50 %~
100 % （Ullrich et al，1996）；加入 5 mmol/L 的
CTC 培养 30 min 后，细菌的丰度平均减少 22 %
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（Gasol et al，2007）；加入 CTC后，细菌的运动停
止 （Grossart et al，2001）。Gasol 等 （2007） 认为
CTC作为外来物质对细菌肯定产生影响，但其毒
性可能很低，因为加入 CTC数小时后，CTC+细菌
的数目不再增加，但是单个细菌中的 CTF荧光强
度还在增加，说明仍有细菌降解 CTC （Del Giorgio
et al，1997），细菌并没有被立即杀死。由于毒性
要在细菌吸收和降解 CTC后才能发生，所以 CTC
的毒性对 CTC+阳性的检测数据没有影响，CTC+测
试是有效的。
对于 CTC+细菌对细菌代谢的贡献有两种截然

不同的观点：第一种观点认为 CTC+细菌是细菌代
谢的主要贡献者，例如 Smith （1998） 发现虽然切
萨皮克湾 CTC+细菌比例平均只有 14 %，但是
CTC+细菌丰度和占总细菌数的比例都与细菌群落
呼吸有很好的相关性；Sherr等（1999） 发现 CTC+
细菌是放射性标记物的主要吸收者。第二种观点
认为 CTC+细菌的贡献并不那么大，Servais 等
（2001） 用放射性底物培养来自法国地中海沿岸海
水的细菌，然后进行 CTC染色并用流式细胞仪分
选出 CTC+细菌，测定其放射性标记的量，结果发
现与总细菌的放射性标记相比，CTC+细菌贡献占
总细菌生产的比例<60 %；Longnecker 等 （2005）
使用同样的方法得出在美国俄勒冈外海 CTC+细菌
贡献了总细菌生产的 7 %~14 %。然而，Gasol 等
（2007） 研究认为第二种观点把释放在水体中的
CTF颗粒也作为细菌进行了分选，导致 CTC+细菌
的放射性结果偏低。

CTC+细菌比例的测定最初于 1995年应用于浮
游细菌研究中（Gasol et al，1995），目前有 CTC+
调查资料的海区包括地中海的布拉内斯湾（Blanes
Bay） （Gasol et al，1995；Baltar et al，2016）、比
斯开湾 （Morán et al， 2009； Franco -Vidal et al，
2011；Huete-Stauffer et al，2015）、亚得里亚海
（Paoli et al，2006）、法国近岸海域（Bernard et al，
2000），大西洋的切萨皮克湾（Smith，1998）、北
卡罗来纳州外海陆架区（Sherr et al，2002）、马萨
诸塞州的Waquoit湾河口（Morán et al，2011）、加
拿大的圣劳伦斯湾 （Lovejoy et al，1996；2000）、
新斯科舍（Nova Scotia） 近海（Lovejoy et al，2000）、
波罗的海（Schumann et al，2003）、葡萄牙的阿威
罗 （Ria de Aveiro） 海湾 （Almeida et al，2001）、

加纳利群岛附近海域（Gasol et al，2009）、塞内加
尔近岸海域（Gasol et al，2009），太平洋的俄勒冈
州外海 （Choi et al， 1996； Sherr et al， 1999；
Longnecker et al，2005）、加利福尼亚州圣莫尼卡
湾 （Santa Monica Bay） （Karner et al，1997），其
他海区还包括澳大利亚塔斯马尼亚外海（Davidson
et al，2004）、北冰洋的卡拉海 （Mosharova et al，
2016；2017）和南大洋海冰（Martin et al，2008） 等。
以上现场调查表明 CTC+细菌比例一般低于

10 %，内陆架海区比外陆架海区高 （Sherr et al，
2002），极地 CTC+细菌比例较高，平均为 32%~
38 %（Martin et al，2008；Mosharova et al，2017）。
在北冰洋卡拉海河口，CTC+细菌比例随盐度
（4.4~28.5） 增加而增加 （Mosharova et al，2016），
但在西非塞内加尔的河口，CTC+细菌比例在一定
范围内随盐度升高（0~20） 而降低，当盐度继续
升高时， CTC +细菌比例增加 （Bettarel et al，
2011）。CTC+细菌比例垂直分布基本为表层高、
深层低，在加纳利群岛附近海域表层 CTC+细菌比
例为 5 %~10 %，底层 1 000 m比例<5 %（Gasol et
al，2009），在比斯开湾夏季表层 CTC+细菌比例
高，冬季上下混合均匀 （Franco -Vidal et al，
2011），在北卡罗来纳州外海陆架区 （Sherr et al，
2002） 和俄勒冈州外海（Longnecker et al，2005），
200 m以浅水柱内 CTC+细菌比例的垂直分布没有
明显规律。对于 CTC+细菌比例的季节和周年变化
的研究很少，在比斯开湾 CTC+细菌占总细菌比例
周年平均为 3.6 %，最高值出现在 4 月，达 12 %
（Morán et al，2009），而在比斯开湾另一个海区，
最高值（12 %） 出现在夏季 （Franco-Vidal et al，
2011）。

CTC+细菌比例可能受其摄食者鞭毛虫丰度的
影响，CTC+细菌比例与异养鞭毛虫在鞭毛虫总丰
度的比例相关，异养鞭毛虫在鞭毛虫总丰度中的比
例高时，CTC+细菌比例降低，说明异养鞭毛虫选
择摄食活跃的细菌 （Lovejoy et al，1996；2000），
Del Giorgio等（1996） 的培养实验也支持这一观点。

4 浮游细菌的核酸含量检测

根据核酸染色后的荧光强度可估算浮游细菌的
核酸含量。早期研究中，荧光的强弱在高分辨率荧
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光显微镜下即可分辨（Sieracki et al，1992），Li等
（1995） 最先使用流式细胞术，发现根据散射信号
（SSC，side scatter，与细胞的密度相关） 和绿色荧
光的相对强度（与细胞的核酸含量有关），将浮游
细菌在流式图上分为核酸含量不同的群，这种分
群现象在淡水和海水、寡营养和富营养水体都有，
因此是浮游细菌群落的普遍特征 （Bouvier et al，
2007）。
对这些不同核酸含量的细菌分群的用词不同，

Li等（1995） 称它们为组（group），Gasol等（1999）
称它们为亚群（subpopulations），此外也有研究称
它们为亚组 （subgroup） （Gasol et al，2000）。在
自然海水样品中，浮游细菌经核酸染色大多被分为
两群，通常称为 HNA（高核酸含量群， high
nucleic acid） 和 LNA（低核酸含量群，low nucleic
acid） （Lebaron et al，2001），有的研究在 HNA和
LNA之外还有 VHNA（极高核酸含量群，very high
nucleic acid） （Nishimura et al， 2005；Girault et
al，2015；Dhib et al，2017）。
用流式细胞仪分选 HNA和 LNA细胞进行分子

生物学测序，不同的学者得出了相互冲突的结论：
有的认为 HNA和 LNA在系统发生上类群组成没有
区别 （Bernard et al， 2000； Servais et al， 2003；
Longnecker et al，2005），而有的研究认为 HNA和
LNA在系统发生上的类群组成是不同的或有的分
类类群在一个核酸类群中占主导，例如 LNA主要
与 SAR11类群和 SAR86类群有关，HNA则主要与
γ-变形菌、红细菌目、SAR116类群和拟杆菌门有
关（Eilers et al，2000；Fuchs et al，2000；Zubkov
et al，2001；2002；Fuchs et al，2005；Mary et al，
2006；Schattenhofer et al，2011；Vila-Costa et al，
2012）。
有浮游细菌分群研究资料的海区包括地中海西

北部近岸 （Gasol et al，1999； Joux et al，2005；
Gomes et al，2015）、直布罗陀到塞浦路斯的断面
（Van Wambeke et al，2011）、亚得里亚海 （Šantic＇
et al，2014）、突尼斯海岸潟湖（Dhib et al，2017）、
大西洋的加拿大近岸海区（Jellett et al，1996）、美
国的马里兰近岸（Bouvier et al，2007）、拉布拉多
海 （Li et al，1995）、墨西哥湾 （Jochem，2001；
Jochem et al，2004）、西班牙比斯开湾（Calvo-Díaz
et al， 2006； Morán et al， 2009； García et al，

2014）、加纳利群岛附近海域（Gasol et al，2009）、
波罗的海河口区 （Kaartokallio et al，2016）、太平
洋的俄勒冈外海（Bouvier et al，2007）、北加州外
海 （Sherr et al，2006）、在北太平洋 12 °N-34 °N
经向断面（Girault et al，2015）、台湾浅滩 （Jiang
et al，2017）、南大洋德雷克海峡 （Corzo et al，
2005）、普利兹湾 （Ortega-Retuerta et al，2008）、
澳大利亚南部阿德莱德近岸站位 （Schapira et al，
2009）、澳大利亚南部大陆架上升流区（Paterson et
al，2012）、北极海区加拿大富兰克林湾（Belzile et
al，2008） 等海区。
自然海区浮游细菌中，HNA的 DNA含量大大

高于 LNA，约为后者的 4~6 倍 （Li et al，1995；
Jellett et al，1996；Sherr et al，2006；Bouvier et al，
2007），HNA 和 LNA 两群荧光的平均值成正比，
即当 LNA的荧光值增加时，HNA的荧光值也增加
（Bouvier et al，2007）。自然海区中 HNA % （HNA
丰度占总细菌丰度的百分比） 大多介于 30 %~90 %
之间，表层的比例随营养程度的升高而升高，例如
滨海湿地高于海洋（Bouvier et al，2007），近岸区
高于陆坡和大洋区（Sherr et al，2006），澳大利亚
南部大陆架上升流区 HNA % （84 %~93 %） 高于
其他区域 （36 %~43 %） （Paterson et al，2012），
在南海台湾浅滩赤潮区域 HNA %介于 63 %~78 %，
高于非赤潮区域（38%~57%） （Jiang et al，2017）。
Li等（1995） 发现不同的海洋生境中 HNA %与叶
绿素 a浓度成正相关，说明 HNA %随着有机物供
给的增多而上升。HNA %与叶绿素 a 有关，因此
海水的生产力也可能与此有关，但是叶绿素 a浓度
很高和很低的海区也会出现相近的 HNA %，说明
除生产力之外还有其他影响因素（Bouvier et al，
2007）。
在近岸海区 （200 m 以浅） 的垂直分布调查

中，多数研究发现营养程度高的表层 HNA %低于
营养程度低的底层（Jochem，2001；Calvo-Díaz et
al，2006；Belzile et al，2008），这与 Li等（1995）
的观点不同（Jochem et al，2004），原因尚不清楚。
在大洋中，HNA %在水深 200 m 以浅的垂直分布
中稍有增加但没有明显规律 （Gasol et al，2009；
Van Wambeke et al，2011；Girault et al，2015），在
地中海自 200 m 以深 HNA %随深度增加而升高，
从0~250 m的 30 %~50 %升高至 3 300 m 的50 %~
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70 %（Van Wambeke et al，2011），在加纳利群岛
附近，从 0~1 000 m没有变化（Gasol et al，2009）。
在红海中部，在 200 m 以浅是 LNA 占主导，在
200 m 以深是 HNA 占主导 （Calleja et al，2018）。
在东北大西洋深水中，从 70 °N-30 °N，HNA %降
低，再到 10°S，HNA %稍微升高（Reinthaler et al，
2013）。近岸海区 HNA %随盐度变化的研究较少，
在法国地中海沿岸罗纳河口，盐度变化范围在 15~
36之间，HNA %在 40 %~80 %之间，随盐度变化
在不同的调查没有明显的规律（Joux et al，2005）。
表层 HNA %的季节变化一般为春季和冬季比

例大，夏季比例小，如西班牙比斯开湾 （Calvo-
Díaz et al， 2006） 和亚得里亚海 （譒antic＇ et al，
2014），在北极贝福特陆架的富兰克林湾 HNA %春
季比冬季更高（Belzile et al，2008），而深水 HNA%
没有明显的季节变化（Belzile et al，2008；Calvo-
Díaz et al，2006）。对影响 HNA %的因素目前所知
甚少，实验操作中升温培养可以使细菌核酸含量降
低（Huete-Stauffer et al，2015），此外不同浮游植
物释放的 DOC会影响 HNA %（Tada et al，2016），
HNA对浮游植物水华的反应比 LNA明显（Gomes
et al，2015）。
流式细胞术发现可根据核酸含量把水体细菌分

为两群后，这两群细菌在活性上的差异立即引起关
注，Li 等 （1995） 发现 HNA 的分布和 DNA 含量
与水体叶绿素 a浓度具有相关性，所以推测 HNA
是活跃细菌，而 LNA 是不活跃细菌。 Jellett 等
（1996） 提出了 ACI（活跃细胞指数，active cell
index） 概念，即 HNA 占总细菌丰度的比例，与
HNA %概念相同，他们发现 ACI与细菌生产力的
变化趋势一致，认为 ACI可以表征细菌群落的活
跃程度。
但是 HNA和 LNA是否活性不同仍需要直接的

证据。第一项证据来自生长率培养实验，Gasol等
（1999） 发现稀释培养实验中 HNA 有较高的生长
率，而 LNA生长率较低，所以认为 HNA是活跃细
菌，LNA是不活跃或死细菌，Vaqué等（2001） 同
样支持这个观点，但是也有培养实验发现 LNA有
较高的生长率，并非是不活跃的细菌（Jochem et al，
2004；Zubkov et al，2004；Sherr et al，2006）。另
外的直接证据来自两类细菌对放射性标记底物的吸
收能力的比较，有研究发现 HNA能够活跃吸收底

物（Lebaron et al，2001；2002；Servais et al，2003），
所以是 HNA是活跃细菌；但是也有一些研究发现
LNA的活性和 HNA相当，在单位细菌体积比较时
甚至超过 HNA（Zubkov et al，2001；Longnecker et
al，2005；Mary et al，2006；Scharek et al，2007；
Wang et al， 2009； Longnecker et al， 2010； Ta－
larmin et al， 2011；Huete -Stauffer et al， 2012），
HNA 类群中的细菌的活性也不尽相同 （Moran et
al，2007）。由于生长率和对底物的吸收能力的实
验都得出了矛盾的结果，目前普遍认为 LNA 和
HNA的划分不能作为细菌是否活跃的指示，HNA
比 LNA活跃一些，但是 LNA中也有一些细菌是活
跃的，能吸收有机底物并表现出一定的生长。

5 浮游细菌异质性研究指标间的关系

目前已有相当多的研究分别使用不同的指标报
道了浮游细菌的异质性，主要包括 NADS法研究细
菌存活状态异质性、CTC 法研究细菌的代谢状态
异质性，以及 HNA/LNA法研究细菌的化学组成异
质性，但对不同指标之间的关系研究相对较少。采
用 NADS 法检测时观测到活细菌比例通常大于
HNA比例，这意味着 LNA不全是死细菌，例如在
南极半岛海区，61 %的细菌是活的，这其中约 45
%的细菌属于 HNA，也就是说有 16 %的活细菌属
于 LNA（Ortega-Retuerta et al，2008）。空间分布
方面，在加纳利群岛附近海域三者的垂直分布变化
趋势并不一致（Gasol et al，2009）。在同一海区的
周年变化中，这些指标的变化也不同步，例如在地
中海西北部海区，HNA %在 3月最高，但是活细
菌比例在 9 月最高 （Gomes et al，2015）；在比斯
开湾，HNA %和 CTC+细菌比例周年变化较为一
致，但是活细菌比例则与这两项指标不一致
（Morán et al，2009）；在地中海西北部，CTC+细菌
比例与 HNA %的日变化趋势一致 （Lefort et al，
2014）；在围隔实验中，NADS和 HNA %的变化趋
势相似，而 CTC+细菌比例变化与前两者不一致
（Baltar et al，2016）。

6 小结与展望

浮游细菌能够有效吸收和转化海洋生态系统中
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的 DOM，快速响应物理化学梯度等环境因素的变
化，对其生理状态研究的重要性显而易见。我国在
相关方面的研究较为缺乏，主要包括好氧不产氧光
合异养细菌的膜电位研究（Jiao et al，2004）、台湾
浅滩和珠江口的 HNA %研究 （Xu et al. 2013；
Jiang et al，2017；李祥付 等 2018） 等，在淡水中
也有浮游细菌生理状态的报道（Liu et al，2016）。
目前的研究集中在近岸海域，大洋深海和极区

的资料较少，长期变化、全球变暖、酸化等其他影
响因素影响下浮游细菌生理状态的变化研究亟须
加强：
（1） 目前对浮游细菌生理状态的调查主要集中

在近岸海域，在大洋和深海的资料很少，2 000 m
水深以下几乎没有资料，在如此广阔的水域中浮游
细菌生理状态如何，从近岸海区至大洋是如何过渡
的，在深海全水深调查中细菌的生理代谢活性是如
何垂直变化的，这些问题亟须得到解释。
（2） 光强也可能对细菌的生理状态有影响，

目前仅在中纬度（41°N） 的地中海 Blanes海湾进
行过研究（Alonso-Sáez et al，2006；Ruiz-Gonzalez
et al，2012；Lefort et al，2014）。低纬度海区的光
强是否会降低细菌的生理状态，夏季能影响到多
深，影响的时间有多长，是否存在昼夜变化，也需
要继续研究。
（3） 浮游细菌生理状态周年变化仅在比斯开湾

（Morán et al，2009；Huete-Stauffer et al，2015）、
亚德里亚海（譒antic＇ et al，2014） 和北极的贝福特
陆架的富兰克林湾（Belzile et al，2008） 有研究报
道，数据还十分缺乏，难以总结其变化规律，应选
择代表性海域进行深入的周年变化调查。
（4） 海洋酸化和全球变暖已严重威胁到海洋生

态系统的稳定性及生物多样性。在这一背景下，可
以通过调节升温梯度和 pH，研究全球变暖和酸化
对浮游细菌生理状态的影响。
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