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摘要：【目的】初步探究海洋线虫与微生物的相互作用对碳、氮循环的影响。【方法】利用 16S rRNA和

18S rRNA基因高通量测序方法，对 33个近岸沉积物样品中细菌、古菌和真核生物的多样性进行调查；

对海洋线虫与细菌、海洋线虫与古菌的共现性进行网络分析，并采用 Spearman统计学方法，识别出与

海洋线虫共现性呈显著相关性的微生物种类。【结果】在夏季，红树林和潮间带泥滩样品中线虫 OTU

平均相对丰度基本呈随深度增加而递减趋势；冬季的红树林样品中发现相类似变化规律，只有在冬季潮

间带泥滩样品中线虫 OTU 平均相对丰度在深层较高于表层。相对丰度最高的海洋线虫隶属于单宫目

(47%)、色矛目(19%)、刺嘴目(16%)和垫刃目(9%)，它们与热源体古菌、深古菌、γ-和 δ-变形菌等微生

物有显著正/负相关关系。【结论】在香港米埔湿地沉积物中，与相对丰度最高的 5种线虫显著相关的几

大类微生物均在碳、氮、硫等元素循环方面起十分重要的作用，暗示海洋线虫与微生物潜在的相互作用

对元素地球化学循环具有重要影响。研究结果有助于深入了解线虫在生态系统中未被揭示的生态功能，

有助于更清晰地认识海洋线虫在底栖生态系统中所扮演的角色。 
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小型底栖动物是底栖环境中体长在 35–500 μm

的无脊椎动物类群，其在生态系统中具有很高的

生产力(海洋系统[1]：0.003–38.800 g C/m2·a；淡水

系统[2]：0.8–10.0 g C/m2·a)。其中，海洋自由生活

线虫是分布最为广泛、数量最为丰富、多样性最

高的一类[3]，它们在海洋沉积物中的密度通常为

1×106–12×106 个/米 2[4–5]，在近岸环境中其可占小

型底栖动物总数量的 60%–90%[6]。近岸沉积物中

汇聚了包括氮、碳、磷等元素在内的丰富的营养

物质，为底栖生物提供了充足生长物质来源[7–8]。 

目前，国际上关于小型底栖动物在底栖生态系

统的活动过程及其在底栖系统服务中所扮演角色



刘杨等 | 微生物学报, 2018, 58(4) 661 

 

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

的研究十分有限[9]，很少有研究关注小型底栖动物

对物质循环，尤其是海洋线虫对于碳、氮循环的影

响。研究表明由底栖微生物、小型底栖动物组成的

“微食物网”对生态系统中所有可用有机物质的消

耗量可占据 70%–80%[10]。最新研究显示，某些种

类的小型底栖动物在食物网中的营养位和大型底

栖动物相当，甚至更高[11–12]。该结果一方面质疑了

“食物网是静态的，且营养位随生物体长增长而增

长”的假设，另一方面凸显了小型底栖动物在食物

网中常被忽略的重要角色。海洋线虫可通过对微生

物的摄食活动及生物扰动活动，影响海洋生态系统

中碳、氮等元素循环过程[13–14]。因此，研究沉积物

中海洋自由生活线虫与微生物相互作用对元素生

物地球化学循环的影响是非常必要的，有助于深入

了解线虫在海洋环境中未被揭示的生态功能。 

本研究利用 16S rRNA和 18S rRNA基因高通

量测序方法，对 33个红树林近岸沉积物样品中细

菌、古菌和真核生物的多样性进行了调查，构建

了海洋线虫与细菌、海洋线虫与古菌的共现性网

络，确定了海洋线虫与细菌、古菌的显著共现关

系，描绘出海洋线虫与微生物相互作用的概貌，

并初步探究了海洋线虫与微生物的相互作用对

碳、氮循环的影响，为后续研究奠定基础。 

1  材料和方法 

1.1  样品采集、理化参数测定及 DNA提取 

本研究所采用的沉积物样品是从香港米埔自

然保护区的近岸湿地采集的，如图 1。共 6个站位，

其中 3个来自红树林(MG1–3)，3个来自潮间带泥

滩(TF1–3)。在冬夏两季进行了纵向分层采样，其

中红树林样品分别分了 4 层(冬季，Win，表层至

底层：A–D)和 3层(夏季，Sum，表层至底层：A–C)，

潮间带泥滩样品均分了 2层(表 1，A–B)。沉积物 

 

 
 

图 1.  米浦湿地采样点的卫星示意图 

Figure 1.  Satellite map depicting Mai Po area and sampling locations. 
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表 1.  33 个样品的采样点信息、18S rRNA 基因测序信息及 alpha 多样性数据 

Table 1.  Sampling information, 18S rRNA gene sequencing information and alpha diversity values on 33 samples 

Sample 
name 

Sampling 
position 

Depth/cm pH 
Raw tags 
No. 

Clean tags 
No. 

OTU No.
Alpha diversity 

Shannon index ACE Chao1 Good’s coverage/%

MG1WinA 22°29.665'N, 
114°01.742'E 

0–2 7.07 164771 151635 10783.0 7.1 32169.8 29905.3 95.2 

MG1WinB 10–15 6.38 83345 63789 7908.0 9.0 24362.2 23484.2 91.7 

MG1WinC 20–25 7.21 202851 188107 9169.0 6.0 30065.3 27948.0 96.7 

MG1WinD 40–45 7.60 109888 88884 6116.0 6.8 21849.6 19555.3 95.2 

MG2WinA 22°29.709'N, 
114°01.812'E 

0–2 7.11 262456 252380 12327.0 6.1 32613.5 32582.3 96.9 

MG2WinB 10–15 6.41 341526 233951 20760.0 9.7 72706.2 71205.7 93.9 

MG2WinC 20–25 6.84 535931 444189 28066.0 8.3 80349.3 80363.7 95.8 

MG2WinD 40–45 7.13 319584 319068 24644.0 8.8 77532.0 74795.0 94.8 

MG3WinA 22°29.762'N, 
114°01.866'E 

0–2 6.41 349445 348681 25645.0 8.2 78420.8 77951.9 95.0 

MG3WinB 10–15 6.27 390368 298445 17719.0 6.4 54425.6 56397.6 96.0 

MG3WinC 20–25 6.79 651598 575509 27633.0 6.6 91332.3 87157.5 96.7 

MG3WinD 40–45 7.40 659655 570376 30364.0 8.0 95982.5 90081.4 96.4 

TF1WinA 22°29.676'N, 
114°01.706'E 

0–5 7.06 1228320 1185230 24847.0 4.3 70252.2 70803.9 98.7 

TF1WinB 13–16 7.68 358872 279182 17908.0 7.5 53783.8 53913.2 95.7 

TF2WinA 22°29.726'N, 
114°01.799'E 

0–5 7.45 1112432 1070530 30319.0 5.9 80930.9 84256.4 98.2 

TF2WinB 13–16 7.77 87491 87345 9181.0 8.0 27190.4 26585.2 93.0 

TF3WinA 22°29.951'N, 
114°01.651'E 

0–5 7.02 211145 130551 8533.0 6.8 23700.0 22837.1 95.7 

TF3WinB 13–16 7.52 116565 116379 10915.0 7.8 32622.7 32190.2 93.7 

MG1SumA 22°29.665'N, 
114°01.726'E 

0–2 6.68 304282 267065 19604.0 7.7 60716.9 59178.1 95.0 

MG1SumB 10–15 7.58 333212 307936 27243.0 9.2 80659.2 78807.0 94.1 

MG1SumC 20–25 7.90 124781 124626 16225.0 9.7 51088.6 49866.6 91.1 

MG2SumA 22°29.704'N, 
114°01.814'E 

0–2 5.82 337234 313946 25960.0 9.5 98849.8 88838.3 94.1 

MG2SumB 10–15 6.87 222251 162739 15148.0 8.2 51126.7 47642.9 93.5 

MG2SumC 20–25 6.84 308159 259515 19965.0 7.9 66506.5 64372.7 94.7 

MG3SumA 22°29.875'N, 
114°01.767'E 

0–2 6.60 861442 826093 24450.0 4.9 79451.7 80107.1 98.0 

MG3SumB 10–15 7.31 834775 794436 25470.0 5.5 85674.9 83892.3 97.8 

MG3SumC 20–25 7.32 109010 108864 14223.0 9.6 44868.6 42034.8 91.1 

TF1SumA 22°29.679'N, 
114°01.709'E 

0–5 7.10 644737 609389 24681.0 6.2 70324.8 71240.6 97.4 

TF1SumB 13–16 7.86 39849 24893 4955.0 9.3 16816.2 15780.8 86.0 

TF2SumA 22°29.718'N, 
114°01.786'E 

0–5 7.38 251469 232317 13554.0 7.0 38031.4 36742.5 96.2 

TF2SumB 13–16 8.17 63467 63385 7528.0 8.5 25642.2 24289.5 91.7 

TF3SumA 22°29.949'N, 
114°01.656'E 

0–5 7.31 120057 116618 12378.0 8.5 37582.5 35829.7 92.8 

TF3SumB 13–16 7.81 61702 61616 7152.0 8.6 23842.6 24050.4 92.0 

For the information on bacteria and archaeal 16S rRNA genes, please see in Supplementary Table 4 in the reference [15]. 
 

样品在采集后立即密封并放入冷冻盒保存。每个

样品中取 0.25 g湿重沉积物用来提取 DNA。采用

PowerSoil®DNA 提取试剂盒，参照说明书对样品

进行 DNA提取。具体信息可参考文献[15]。 

1.2  16S rRNA和 18S rRNA基因的引物扩增及高

通量测序 

为了得到古菌特有 16S rRNA基因库，本研

究采用嵌套式 PCR 流程，第一步长片段引物为
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21F/958R，在获得纯化后的 PCR 产物后，采用

Arch349F/Arch806R 引物进行第二步 PCR。对于

细菌 16S rRNA基因建库，本研究采用 515F/909R

引物，覆盖了 16S的 V4–V5高变区。具体信息详

见本课题组已发表文献[15]。对于 18S rRNA基因

建库，本研究采用 1380F/1510R引物，覆盖了 18S

的 V9 高变区，随后的标准化 PCR 扩增等流程由

北京诺禾致源公司完成。本研究采用 Illumina 

MiSeq高通量测序平台(北京诺禾致源公司)。 

1.3  测序数据分析 

采用修改后的 vsearch标准流程(https://github. 

com/torognes/vsearch/wiki/VSEARCH-pipeline)对

细菌和古菌的 16S rRNA以及 18S rRNA基因测序

数据进行分析，得到 OTU 后，采用 QIIME[16]的

assign_taxonomy.py (SILVA SSU v128数据库，97% 

相似度)和 make_otu_table.py 对 OTU 进行分类学

分析和构建 OTU表。18S rRNA基因和细菌、古

菌的 16S rRNA基因的 OTU数据采用 dada2包[17]

的 rarefy_even_depth 函数进行均一化。对 33 个样

品的 18S rRNA基因数据和细菌、古菌的 16S rRNA

基因数据进行均一化后，将每一个线虫 OTU 在

33 个样品中的相对丰度数值与每一个细菌、古菌

OTU的相对丰度数值进行Spearman相关性计算[18]，

通过 P值是否小于 0.05来判断相关性是否显著，

通过 ρ 值是否大于 0.33/小于–0.33 判断是否显著

正/负相关[19]。线虫 OTU 的相对丰度为某个线虫

OTU的绝对丰度之于所有 18S rRNA OTU的绝对

丰度之和的百分比值(图 2-A)，线虫 OTU 种群内

的相对丰度为某个线虫OTU的绝对丰度之于所有

线虫 OTU绝对丰度之和的百分比值(图 2-B)。 

 

 
图 2.  在红树林和潮间带泥滩样品中，不同季节、深度样品中线虫 OTU 的平均相对丰度 

Figure 2.  The averaged relative abundance of nematode OTUs in different seasons and sediment depths from 
mangrove and tidal flat samples. Error bar stands for standard deviation values. 
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2  结果和分析 

在对 33个样品的 18S rRNA基因的高通量测

序结果进行均一化后，共获得属于线虫动物门的

119个 OTU，其中 OTU_21、OTU_17、OTU_29、

OTU_14 和 OTU_15 是相对丰度最高的 5 个，其

序列总数占所有线虫动物门 OTU 序列总数的

58.5%。如图 2所示，在夏季，红树林和潮间带泥

滩样品中线虫OTU平均相对丰度基本呈随深度增

加而递减趋势，在冬季的红树林样品中亦是，只

有在冬季潮间带泥滩样品中线虫OTU平均相对丰

度在深层是较高于表层的。 

2.1  线虫在目水平上的相对丰度和群落组成 

从 33个样品 18S rRNA基因的测序结果可以看

出(图 3)，在目水平上，单宫目(Monhysterida)线虫是

最优势种，其 OTU数量在所有样品的线虫 OTU中

平均所占比为47%，并在所有样品中均有出现(图3)。

在潮间带泥滩样品中，冬季单宫目线虫 OTU平均

相对丰度要高于夏季，但在红树林湿地中则相反，

且相较于红树林样品，单宫目线虫 OTU总数要高

于潮间带泥滩样品。其次，色矛目(Chromadorida)

和刺嘴目(Enoplida)线虫 OTU 相对丰度也较高，

其数量在所有样品的线虫OTU中平均所占比分别

为 19%和 16%。其中，色矛目线虫在冬季的红树 

 

 
图 3.  线虫群落分类图 

Figure 3.  Bar chart of taxonomic profiles of nematode community at order level. A: Relative abundance of 
nematodes at order level; B: Relative abundance of the nematode population. 
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林样品中 OTU平均相对丰度最多，但冬季潮间带

泥滩样品却最少，而刺嘴目线虫的 OTU平均相对

丰度在冬季的红树林和潮间带泥滩样品中均高于

夏季样品。此外，垫刃目线虫(Tylenchida) OTU在

所有样品的线虫 OTU 中平均所占比为 9%，在夏

季红树林样品中数量最高，夏季潮间带泥滩样品

次之，而在冬季样品中鲜见。 

2.2  细菌和古菌在门/纲水平上的相对丰度和群落

组成 

细菌和古菌的群落组成和相对丰度的 16S rRNA

基因测序结果如图 4、5显示。相对丰度最高的细

菌包括变形菌门(Proteobacteria，52%)、拟杆菌门

(Bacteroidetes，15%)、蓝菌门 (Cyanobacteria，

12%)、绿弯菌门 (Chloroflexi，9%)和浮霉菌门

(Planctomycetes，2%)。相对丰度最高的古菌包括

深 古 菌 (Bathyarchaeota ， 41%) 、 热 源 体 菌

(Thermoplasmata，36%)、奇古菌(Thaumarchaeota，

13%)、洛基古菌(Lokiarchaeota，7%)和甲烷微古

菌(Methanomicrobia，2%)。这 5 种古菌的相对丰

度之和占古菌总量的近 99%。 

2.3  线虫与细菌、古菌共现关系网络分析 

总共有 60 个细菌和古菌 OTU 与这 5 个线虫

OTU 呈显著相关关系。其中，39 个细菌和古菌

OTU 只与线虫 OTU 呈显著正相关关系，主要包 

 

 
 

图 4.  细菌在门/纲水平上的相对丰度 

Figure 4.  Bar chart of taxonomic profiles of bacterial community at phylum/order level. 
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图 5.  古菌在门/纲水平上的相对丰度 

Figure 5.  Bar chart of taxonomic profiles of archaeal community at phylum/order level. 
 

 

括热源体古菌(17)、深古菌(6)、WSA2 古菌(3)、

黄杆菌(3)和蓝细菌(3)；而其中 15 个细菌和古菌

OTU 只与线虫 OTU 呈显著负相关关系，包括 δ

变形菌(6)、γ 变形菌(3)、热源体古菌(2)、奇古菌

(2)、深古菌(1)和拟杆菌(1)。 

如图 6显示，相对丰度最高的 5个线虫 OTU

分属于单宫目 (OTU_21 和 OTU_29)、色矛目

(OTU_14)、刺嘴目(OTU_15)和垫刃目(OTU_17)。

OTU_21 (单宫目)与 24 种细菌和古菌呈显著相关

关系，包括与热源体古菌、深古菌和 WSA2 古菌

呈显著正相关关系，与奇古菌呈显著负相关关系。

OTU_17 (垫刃目)与 20 种细菌、古菌呈显著相关

关系，其中，OTU_17 (垫刃目)主要与 γ变形菌、

蓝细菌和黄杆菌有显著正相关关系，主要与 δ 变

形菌、绿弯菌和 γ 变形菌呈显著负相关关系。

OTU_15 (刺嘴目)与 16 种细菌、古菌呈显著相关

关系，主要包括与深古菌和热源体古菌呈显著正

相关关系，与变形菌呈显著负相关关系。OTU_14 

(色矛目)与 12 种细菌、古菌呈显著相关关系，包

括与黄杆菌和蓝细菌呈显著正相关关系，与变形

菌和热源体古菌呈显著负相关关系。OTU_29 (单

宫目)与 7种细菌、古菌呈显著相关关系，包括与

甲烷微古菌呈显著正相关关系，与变形菌呈显著

负相关关系。 
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图 6.  线虫与细菌、古菌的共现网络图 

Figure 6.  The co-occurrence network between nematodes and bacteria/archaea. Solid lines indicate significantly 
positive correlations, dashed lines indicate significantly negative correlations. 
 

3  讨论 

本研究分析了香港米埔湿地自然保护区冬夏

两季，共 33 个湿地沉积物样品中线虫与细菌、古

菌的共现性关系，试图找出受线虫活动影响的细

菌、古菌类群，从而将线虫的摄食、生物扰动活动

与微生物的代谢功能联系起来，初步探究线虫在湿

地沉积物中碳、氮元素循环中扮演的重要角色。 

蔡立哲等[20]于 1997 年对深圳河口福田泥滩

与红树林进行了自由生活海洋线虫的生态调查，

共采到 28种海洋线虫，分别隶属于单宫目、色矛

目和刺嘴目，与本研究所得的线虫种类类似，唯

一区别是本研究还检测到了垫刃目线虫的存在。

该研究的采样点与本研究的采样点毗邻，属于同 

一区域，因此具有可比性。目前国际上依赖于DNA

条形码，例如分子标记基因(18S rRNA或 COI)，

正逐渐做为形态学鉴定调查海洋线虫多样性的

辅助手段[21–22]。由于缺乏形态学鉴定结果，本研

究对海洋线虫的调查无法直接代表该样品中线虫

的真正多样性和丰度，但对于后续研究具有指导

意义。 

从与 5个相对丰度最高的线虫 OTU呈显著相

关关系的微生物类群的数量和分布上可以看出，

包括热源体古菌、深古菌、WSA2 古菌和奇古菌

在内的古菌类群在OTU数量上，意外地比细菌多。

我们推测，在海洋生态环境中绝对丰度不占优势

的古菌类群，与海洋线虫产生的如此联系很有可

能对海洋环境的元素循环产生此前所被忽视的重
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要影响。 

热源体古菌是米埔湿地中相对丰度仅次于深

古菌的古菌类群，但其是与 5 个相对丰度最高的

线虫 OTU呈显著正相关关系最多的微生物类群。

热源体古菌是一类未培养古菌，隶属于广古菌门，

其广泛分布于全球海洋中[23]。根据基因组功能预

测[23–24]，热源体古菌具有胞外蛋白降解酶、产乙

酸、产氢气、糖类发酵等代谢功能，对沉积物中

碳循环起到十分重要的作用。 

深古菌是米埔湿地中相对丰度最高的古菌类

群，其中很多与 5 个相对丰度最高的线虫 OTU

呈显著关系。深古菌是最近命名的一个新的古菌

门[25]，该古菌类群具有种群多样性高、代谢多样

性高的特点。目前深古菌可分为 23个亚群，具有

多种生理生化功能，能降解蛋白质、多聚碳水化

合物、脂肪酸、芳香族化合物和甲基化合物等有

机质，参与甲烷代谢循环，产乙酸，异化还原亚

硝酸盐和硫酸盐，对沉积物中碳、氮、硫循环均

可能具有重要的驱动作用[26]。 

变形菌是米埔湿地中相对丰度最高的细菌，其

中的 γ-和δ-变形菌是主要与线虫OTU有显著相关关

系的类群。γ变形菌中以黄单胞菌(Xanthomonadales)

和着色菌(Chromatiales)为优势类群，δ变形菌中以

脱硫菌(Desulfobacterales)为最优势类群。黄单胞

菌是最大的植物病原菌类群之一，为专性需氧菌。

但在米埔湿地沉积物中的黄单胞菌绝大多数属于

JTB255-MBG 类群，根据最新研究显示[27]，该菌

在全球海洋沉积物中广泛分布，并在欧洲和澳大

利亚近岸沉积物中分别占总细胞数的 22%和 6%。

根据目前唯一的分离纯菌和基因组信息预测，该

菌可进行好氧和厌氧呼吸，为异养兼性化能自养

型细菌，并具有反硝化功能[27–28]。根据重建的 16S 

rRNA基因进化树分析[27]，该菌应隶属于着色菌目

Woeseiaceae属，而非黄单胞菌目。此外，大部分

着色菌和脱硫菌主要以硫的代谢为主要能量来源

(硫化物氧化)或者硫酸盐为主要的电子受体(硫酸

盐还原等)，其中着色菌中也有可在氧化硫化物时

进行固氮和乙炔还原活动[29–31]。 

分析结果表明在米埔湿地沉积物中，与相对

丰度最高的 5 种线虫显著相关的几大类微生物均

在碳、氮、硫等元素循环方面起到十分重要的作

用。因此，研究沉积物中海洋自由生活线虫与微

生物相互作用对元素生物地球化学循环的影响非

常必要，有助于深入了解线虫在生态系统中未被

揭示的生态功能。早先针对土壤食细菌线虫对土壤

中碳、氮矿化的促进作用的研究并不鲜见[32–34]，

但均采用特定线虫类群及其喜好的微生物作为研

究系统。随后，也出现了以整个土壤生态系统为

研究对象的研究结果，称线虫类群的多寡并未显

著影响土壤中碳的矿化[35]。另外，有科学家对海

洋沉积物中以海洋线虫为优势类群的小型底栖动

物为研究对象，发现其生物扰动活动会通过下行

效应改变微生物群落，虽显著降低多环芳烃的矿

化[36]，但可以显著提高有机物质的矿化[13]，此外

亦可提高反硝化作用[14]。因此，在底栖生态系统

中，包括海洋线虫在内的小型底栖动物类群对生

物地球化学循环的影响已经得到了少量研究的证

实，但对于影响机制的研究尚无报道。 

本文从整个湿地沉积物生态系统的角度出发，

通过网络分析的方法探索了湿地沉积物中线虫与

不同微生物类群的潜在相互作用，结果发现线虫

与古菌有着较为丰富的共现性关系，而且与线虫

有显著关系的微生物类群均在碳、氮循环中扮演

重要角色。本研究所建立的线虫与微生物的共现

性关系，可为将来深入研究“线虫–微生物–元素循

环”这一相互作用机理打下基础，从而更加清晰地
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认识海洋线虫在底栖生态系统中所扮演的角色。 
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Effect of co-occurrence of marine nematodes and microbes on 
carbon and nitrogen cycles in coastal sediments 

Yang Liu1, Zhichao Zhou2, Jidong Gu2, Meng Li1* 
1 Institute for Advanced Study, Shenzhen University, Shenzhen 518000, Guangdong Province, China 
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Abstract: [Objective] This study is aimed to investigate the interaction effects of marine free-living nematodes and 

microbes on carbon and nitrogen cycles in coastal sediments. [Methods] We used 16S rRNA and 18S rRNA 

high-throughput sequencing technology to inspect the diversity and community of bacteria, archaea and eukaryotes in 33 

coastal sediment samples. The Spearman correlation method was adapted to analyze the co-occurrence pattern between 

marine nematodes and microbes (bacteria and archaea), to recognize the microbial group with significant correlation with 

nematodes. [Results] In summer, the average relative abundance of nematode OTUs decreased with the increasing 

depths both in mangrove and intertidal mudflat sediments. Similar pattern was discovered in winter samples with one 

exception that the averaged relative abundance of nematode OTUs in deeper layer was significantly higher than that in 

upper layer. The five most abundant marine nematode OTUs belong to Monhysterida (47%), Chromadorida (19%), 

Enoplia (16%) and Tylenchida (9%). Those OTUs are significantly correlated with Thermoplasmata, Bathyarchaeota, 

gamma- and delta-Proteobacteria. [Conclusion] In the wetland sediments sampled from Mai Po Nature Reserve of Hong 

Kong, the microbes those have significant correlation with nematodes play important roles in carbon, nitrogen and sulfur 

cycles. It implies that the potential interaction effects between marine nematodes and microbes have crucial impacts on 

biogeochemical cycles. Our results could help us to uncover the ecological function of nematodes in the environments, to 

better understand the roles of marine nematodes in the benthic ecosystems. 

Keywords: marine nematodes, bacteria, archaea, biogeochemical cycles, coastal sediments 
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