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基于高通量测序技术的北冰洋典型环境原生生物多样性研究

进展 
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摘要: 原生生物指可独立生存的单细胞或群体真核生物, 其多样性高、结构功能复杂、分布广泛, 是

海洋微型浮游生物群落的重要组成部分, 在维持海洋生态系统结构与功能中发挥着重要作用。早期使

用显微镜、流式细胞术等传统方法对原生生物多样性的研究具有若干局限性, 随着分子生物学技术的

发展, 测序技术(尤其高通量测序)为深入研究原生生物多样性、群落组成、时空变化及甄别其环境驱动

因素等做出重要贡献。北冰洋是受全球气候变暖影响最为严重的大洋, 作为水体生态系统的重要组成

者, 原生生物所受影响仍待深入探讨。因此, 探究北冰洋典型环境(如海水、海冰、融池等)中原生生物

的群落组成、动态变化等, 有助于了解全球变暖过程中北冰洋生态系统的变化。然而, 由于极地自然

环境恶劣、样品采集困难等原因, 北冰洋原生生物多样性的相关研究十分欠缺, 许多研究空白亟待补

充。本文对基于高通量测序技术的北冰洋原生生物多样性研究进行了文献搜集与整理, 以期为全球变

化背景下原生生物多样性研究提供参考。 
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原生生物经典定义为植物、动物、真菌以外的

所有真核生物[1]。由于单细胞与多细胞类群在生理生

态等方面的巨大差异, 目前被大多数学者所接受的定

义为:“能够独立生存的单细胞或群体真核生物”[2]。

海洋浮游原生生物个体微小、丰度高、在浮游生物

总生物量中有巨大贡献。其营养模式主要包括光合

自养型、异养型、混合营养型、寄生型 4 种, 粒径跨

越至少 3 个数量级, 在生态系统中可占据不同生态

位 , 构成微食物环 , 与海洋生态系统中的物质循环

和能量流动密切相关[3-5]。 

海冰常年漂浮于北冰洋, 秋季到晚春期间甚至能

基本覆盖整片海域[6]。近年来, 由于全球气温上升, 北

冰洋海冰覆盖度大幅缩减 [7], 最小覆盖面积从 7.0× 

106~7.5×106 km2下降至 3.5×106~4.5×106 km2 [8]。2012 年

末, 海冰总面积仅 3.6×106 km2 [6]。同时, 北冰洋海冰

正经历从多年冰向当年冰转变 : 卫星数据显示 , 从

1980年到 2011年, 多年冰比例已从 75%降至 45%, 存

在时间较久的“老冰”从 50%降至 10%[9]; 据推测, 到

2050 年, 北冰洋中心海域的多年冰将完全消失[10]。温

度的升高还导致冰上融池面积增大、数量增多[11]。

Lüthje 等[12]发现融池在浮冰上的覆盖率已超过 80%, 

很多融池正逐渐转变为冰洞。此外, 夏季融冰期延

长、冰盖变薄、卤道结构改变等环境变化可加速海冰

融化[13], 将进一步加剧北冰洋所受全球变暖的冲击。 

变化的北冰洋可能导致其中的原生生物在多样

性、群落结构、分布模式等方面发生改变, 从而影响

该海域食物网结构及元素循环。因此, 开展全球变暖

背景下北冰洋原生生物多样性研究、了解群落结构

及其变动规律具有重要现实意义。 

1  原生生物分类系统与生态功能 

原生生物主要类群包括 : 不等鞭毛类 , 主要由
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硅藻、金藻等单细胞藻类和双并鞭虫组成; 囊泡虫, 

主要包括纤毛虫、甲藻和顶复虫; 根足虫, 包括丝足

虫、放射虫; 泛植物超群, 包括灰胞藻、红藻及绿藻

等; 后鞭毛超群, 主要包括领鞭毛虫; 待定类, 包括

隐藻和定鞭藻等[14](表 1)。上述类群均为北冰洋常见

类群。 

 
表 1  原生生物主要类群[14] 
Tab. 1  Major groups of protists 

超群(界) 主要类群 

变形虫超群(Amoebozoa) 管涌足虫(Tubulinea)、黏菌虫(Mycetozoa)、始变形虫(Archamoebea) 

后鞭毛超群(Opisthokonta) 领鞭虫(Choanoflagallata) 

陷摄虫超群(Excavata) 后滴虫(Metamonada)、马拉维胞虫(Malawimonas) 

不等鞭毛类(Stramenopiles) 

SAR 超群 

蛙片虫(Opalinata)、双并鞭虫(Bicosoecida)、网黏菌(Labyrinthulomycota)、金

藻(Chrysophyceae)、硅鞭藻(Dictyochophyceae)、针胞藻(Raphidophycota)、黄

藻(Xanthophycota)、褐藻*(Phaeophycota)、硅藻(Bacllariophycota) 

囊泡虫(Alveolata) 甲藻(Dinoflagellata)、顶复虫(Apicomplexa)、纤毛虫(Ciliophora) 

 

根足虫(Rhizaria) 丝足虫(Cercozoa)、放射虫(Radiolaria) 

泛植物超群(Archaeplastida) 灰胞藻(Glaucophyta)、红藻*(Rhodophyta)、绿色植物*(Chloroplastida) 

待定类(incertae sedis) 隐藻(Cryptophyta)、定鞭藻(Haptophyta)等 

注: *表示同时包含多细胞类群 

 
原生生物类群间及与其他微型生物间构成了复

杂的营养关系: 自养类群通过光合作用所产生的有

机物经异养 /混合营养类群摄食传递至更高营养级

(图 1 中红色箭头示); 寄生类群寄生于其他微型/中

型浮游生物体内, 其大量繁殖可“裂解”宿主, 将宿

主体内物质释放到水体中(图 1 中蓝色箭头示); 细菌

等原核生物可通过矿化作用为自养原生生物初级生

产力的形成和积累提供二氧化碳和无机营养盐, 同

时作为异养/混合营养型原生生物的食物(图 1中黑色

箭头示), 参与微食物环元素循[2, 5, 15]。 

 

图 1  原生生物在海洋浮游生态系统中的生态及生物地球化学作用[5] 

Fig. 1  Ecological and biogeochemical roles of protists in the marine plankton 
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2  原生生物多样性研究方法 

显微镜观察是原生生物多样性研究中广泛使用

的手段, 能定性、定量地了解样品组成。由于一些原

生生物类群个体微小(如最小的类群仅 0.9 μm)、形态

学特征不明显(或不易观察)等原因 , 显微镜难以对

其进行准确的种类鉴别[16]。电子显微镜分辨率更高, 

可对细胞形态结构进行精准观察, 然而样品需进行

特殊处理, 操作繁复、耗时较长且不能在定性的同时

很好地完成定量工作。流式细胞术能针对特定原生

生物类群进行快速定量分析, 但难以完成对低阶元、

低丰度、粒径较大类群的研究。因此, 上述经典研究

手段均存在一定局限性。 

聚合酶链式反应技术的广泛应用 , 使得基于测

序技术的分子生物学方法逐渐成为(包括原生生物在

内的)微型生物多样性研究的重要手段[17]。第二代测

序(又称高通量测序, high-throughput sequencing, HTS)

相较于经典研究技术及第一代测序(如 Sanger测序法)

具有明显优势: 高通量, 单次反应可产生高达几百 G

数据; 高覆盖度, 可获得样品中低丰度类群; 所得单

位数据成本更低 ; 无需专业的分类学技术与知识 , 

可对原生生物整体进行研究[18-20]等。同时, 该技术也

存在若干不足 , 如 : 由于真核生物小亚基核糖体基

因多拷贝数现象的存在 [21-22], 该方法无法获得原生

生物类群细胞丰度 ; 由于引物的偏好性 , 该方法无

法客观反映类群间的相对丰度[23]; 由于 DNA 在体外

仍可保存较长时间, 环境中休眠、死亡个体甚至生物

碎片(碎屑)会对结果造成一定影响 [24-25]。即便如此, 

该技术的应用仍对原生生物多样性研究产生了革命

性影响[26-28]。 

3  基于高通量测序技术的北冰洋原

生生物多样性 

3.1  海水 

北冰洋气候低、海冰常年覆盖、太阳辐射不足。

冰雪融水、陆地径流的汇入使得北冰洋表层水具有

低温低盐的特性。高温高盐的大西洋水经海峡汇入

北冰洋后冷却、下沉形成中层水。两层水间形成盐

跃层[29]。真光层中营养盐有限, 次表层叶绿素最大水

层(subsurface chlorophyll maximum layer, SCM)中的

营养盐及光照条件达到最优 , 生产力较高 [30], 原生

生物大都分布于上层混合水体中[31]。 

北冰洋中心海域(图 2a), 囊泡虫、不等鞭毛类、

根足虫、Telonemia、绿藻、隐藻、定鞭藻、丝足虫

等组成原生生物群落, 其结构和多样性随季节改变: 

夏季, Bacillaria、Melosira 等较活跃, 而异养型、混

合营养型类群主要以孢囊等休眠形式存在[13]; 秋季, 

海水中既存在独特类群, 如冰下海水中的鞭毛藻(主

要为 Pedinellales)、纤毛虫和 SCM 中的囊泡虫(主要

为 Syndiniales)、MAST, 又存在各栖息地共有类群, 

如甲藻; 冬季, 寄生型 Marine Alveolate Groups I/II 

(MAG I/II)及变形虫超群中的混合营养类群是北极

点附近海水原生生物群落的主要组分[32]。混合营养

方式是原生生物度过极夜的重要策略。 

白令海夏季高温高盐。由于太平洋海水和沿岸

淡水的注入 , 楚科奇海(图 2a)营养盐丰富 , 硅藻、

金藻、甲藻等浮游植物丰度较高 , 主要分布在营养

盐跃层和温盐跃层之间 , 并影响纤毛虫旋毛纲等

异养类群的分布 [17]。因此 , 太平洋水注入会影响楚

科奇海中上层水体原生生物群落组成 , 异养及混

合营养型原生生物的增殖将促进复杂微食物环的

形成 , 进而影响西北冰洋生态系统的元素循环和

能量传递。  

波弗特海(图 2a)于秋季形成冰间水道(flaw lead), 

水道及周围海冰原生生物生物量及丰富度较低。克

隆文库测序结果显示, 阿蒙森湾冬末冰间水道中纤

毛虫等异养型类群居多; 随着冬春交替、温度上升、

光照增强, 硅藻、青绿藻等自养类群逐渐增多; 春末, 

硅藻为优势类群, 但异养型类群比例逐步升高, Gy-

rodinium rubrum、Strombidium 等寄生/异养类群表现

活跃, 形成了复杂的微食物网[33]。气候变暖令北冰洋

冬季变暖、海冰面积和厚度减少, 有利于自养微型生

物类群生长, 而纤毛虫等异养类群可捕食自养类群, 

可能在未来北冰洋成为优势类群进而影响微食物网

结构和功能[34]。 

东北冰洋(图 2a)接受来自北冰洋中心海域的贫

营养低温水及与经弗拉姆海峡汇入的高温高盐的大

西洋水, 加之近年来气温上升、海冰消减、盐跃层衰

减, 该海域呈现“大西洋化”趋势[35]。夏末秋初, 欧

亚海盆(图 2a)的原生生物群落组成与不同水体的输

送密切相关 : 冰下海水以甲藻为主 , 混合营养型居

多; 无冰覆盖的表层水中, 异养型非鞭毛类为主、兼

有来自大西洋和北冰洋中心区域类群 [36]。因此, 洋

流、水团的输送可直接影响北冰洋原生生物的组成

及地理分布, 可推测气温上升会将更多太平洋或大

西洋种类带至北冰洋[37]。 
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图 2  基于高通量测序技术的北冰洋原生生物多样性研究站位分布。(a) 海水样品站位点[16-17, 32-34, 36, 38-41, 49]; (b) 海冰样

品站位图[13, 16, 32, 36, 44-45]; (c) 融池样品站位图[37, 45, 49-50] 

Fig. 2  Locations of stations where protist diversities were investigated using high-throughput sequencing. (a) seawater sam-
pling sites; (b) sea ice sampling sites; (c) melt pond sampling sites 

 
斯瓦尔巴群岛和格陵兰岛附近(图 2a)具有较多

峡湾。较高纬峡湾中, 原生生物群落与海冰覆盖度、

叶绿素、光照相关; 较低纬峡湾中, 与水温、营养盐

种类及浓度的关系更为密切[38]。冬末, 克隆文库测序

结果显示, 较北部的 Billefjorden 峡湾海冰覆盖率较

高 , 中层水体原生生物多样性高于表层 , 自养型以

绿藻中的 Micromonas pusilla 为主, 异养型以不等鞭

毛类和 Syndiniales 为优势类群[39]。 

北冰洋深层水体中基于高通量测序技术的原生

生物多样性工作相对较少。冬末春初, 斯瓦尔巴北

部海域(图 2a)的原生生物丰富度随海水深度的增加

(5 m 至 250 m)先增加后减少, 甲藻和 Syndiniales 为

优势类群 [40]; 春季 , 该海区上层水体中 , 纤毛虫在

较北部、包含北冰洋中心成分的海水中最多, 而硅藻

等典型的春季藻华常见种则是南部、包含大西洋来

源的海水中原生生物群落的重要组分; 该海域深层

水来自大西洋, 群落组成则为定鞭藻, 硅藻、隐藻、

Picozoa 等大西洋水同期常见原生生物。因此, 大西

洋可能是北冰洋深层水中原生生物某些种类的来源

之一[41]。 

3.2  海冰 
海冰主要由冰晶混合物、封闭或半封闭盐泡、

卤道(brine channel)组成[42]。海冰中原生生物群落主

要取决于其中原有类群及从附近水体迁入类群的生

长及死亡[43]。在北冰洋中心海域(图 2b), 夏季海冰中

融化程度较高的卤道更多、温度及营养盐含量更高, 

不等鞭毛类-囊泡虫-根足虫(即 SAR超群)为优势类群, 

其中异养型、混合营养型类群更为活跃[13]。秋季海冰

中原生生物多样较高, 定鞭藻、绿藻、纤毛虫、不等

鞭毛类、Picobiliphyta、甲藻、Protalveolata 等为优势

类群[16]。硅藻(如 Navicula、Nitzschia、Melosira)、金

藻(如 Ochromonas 和 Spumella)、丝足虫(如 NAMAKO- 

15 和 Cryothecomonas)等种类更偏好海冰而非海水和

融池环境[44]。夏季海冰融水中类群经卤道与海水群

落发生交换, 海水和海冰的原生生物组成具有一定

相似性[45]。因此, 气候变暖导致北冰洋海冰覆盖面积

降低的同时, 将减少原生生物的冬季栖息地[46]。 

理化性质的差异导致不同年龄海冰中原生生物

群落具有差异 : 一年冰中 , 最初的群落组成和海水

群落相似 , 随着海冰形成时间延长 , 受海冰中环境
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条件、食物来源等因素影响, 原生生物群落组成发生

改变[43]。北冰洋中心海域(图 2b)夏季多年冰和当年

冰的主要类群虽均为不等鞭毛类、囊泡虫和根足虫, 

但多年冰中的不等鞭毛类占比最高、双并鞭虫更活

跃 , 而囊泡虫和根足虫在当年冰中更多 [13]; 秋季多

年冰中的原生生物多样性更高[45]。 

3.3  融池 

夏季冰雪融水在海冰表面汇集为融池 [12]。相

较于海水 , 融池更接近于淡水环境 , 其中的原生

生物类群也多在其他淡水环境中出现。Bursa[47]利

用显微镜观察发现金藻中 Ochromonas 为融池中最

具代表性类群。Hegseth 等 [37]利用高通量测序方法

报道了融池中存在更多的类群 , 如金藻中 Ochro-

monas, Dinobryon faculiferum 等, Chlamydomonadaceae

中 Chlamydomonas sp.和 Chloromonas sp.等(图 2c); 

Sørensen 等[48]基于显微镜观察的研究发现, 格陵兰岛

东北部融池中, 捕食者主要为纤毛虫, 如 Oligotrichi-

da sp., Hypotrichida sp.,和 Didinium sp.。Xu 等[49]利用

高通量测序方法在封闭性融池中报道了更多包括寡

毛类在内的旋毛类纤毛虫及前人未发现的侧口类纤

毛虫(图 2c)。融池中原生生物与周围海冰、海水中群

落也可产生交换 : 秋冬季冰晶形成 , 海冰卤道中的

高盐水向下排入周围水体; 冰晶在逐渐生长的同时, 

可能困住融池中的原生生物[50]。例如, Xu 等[49]发现

开放性融池和周围海水的原生生物群落组成极为相

似, 融池中原生生物群落更多受到生态漂变(ecologi-

cal drift)的控制。 

4  研究展望 

全球环境变化(如气温升高、海洋酸化等)可能会

导致全球生物多样性降低, 北冰洋作为全球最为脆

弱的生态系统之一首当其冲。然而, 我们目前对海洋, 

尤其是极端环境(如极地、深海等)中原生生物多样性

依然知之甚少[51]。现已有研究团队在北冰洋多个海

区, 如加拿大海盆、楚科奇海海域、波弗特海、阿蒙

森海盆等 , 利用传统或(和)现代分子生物学方法开

展了原生生物多样性研究[52]。由于样品采集、经费、

研究手段等限制, 目前北冰洋原生生物多样性研究

仍局限在易到达海区、研究多集中于样品易获得的

夏季、研究重点大都聚焦于海水真光层等。 

基于目前研究进展 , 北冰洋原生生物多样性亟

需更多研究: 1) 在典型海区, 尤其是以往研究较少

涉及的区域, 如大陆架、深海水体等, 开展广覆盖、

全水深的样品采集; 2) 开展覆盖全季节(尤其是样品

采集难以进行的冬春季)的样品采集; 3) 与 DNA 不

同, RNA 在胞外可快速降解[53], 基于 RNA 测序可反

映环境中的“活跃”类群[54-59], 因此, 未来研究应据

此加强对活跃类群的阐释; 4) 加强对代表性海区/环

境的时间序列(如以小时、天、周、月、季节等为频

率的样品采集)研究, 如对融池不同发育阶段的研究

将更好的揭示其中原生生物群落的演化过程; 5) 在

前期工作基础上对北冰洋原生生物多样性数据的整

合(如模型的构建), 将更全面揭示原生生物多样性

的变动规律。总之, 北冰洋原生生物多样性数据的

获得, 将为了解全球变化下该环境中原生生物多样

性组成、地理分布、对环境因素变化的响应以及在

生物地球化学循环中的功能等方面提供重要参考

数据。 
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Abstract: The term protist refers to a diverse array of eukaryotic organisms capable of living as single cells, al-

though many species form colonies ranging from a few to many cells. Early protist diversity studies usually applied 

conventional methods such as microscopic observation and flow cytometry. However, due to the limitations associ-

ated with these approaches, the diversity of protists as a whole cannot be studied thoroughly. Recent advances in 

sequencing-based techniques, e.g., high-throughput sequencing, have enabled in-depth assessment of protist diver-

sity from diverse environments. The Arctic Ocean has received much attention because it is one of the most vul-

nerable environments affected by global warming. However, compared with their prokaryotic counterparts, our un-

derstanding of the diversity, community composition, and environmental driving factors of protists has largely 

lagged behind. In this review, published articles on protist diversity from diverse Arctic environments (e.g., sea-

water, sea ice, melt ponds, etc.) have been synthesized, and we intend to provide useful data for future studies on the 

diversity of Arctic protists, especially in the context of global warming. 
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