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摘  要：肠球菌作为近岸海域粪便污染的指示细菌和条件致病菌，在海水中的生长与消亡对水质监

测以及公众健康具有重要影响。本文简述肠球菌在海水中的生理及分布特征，综述肠球菌在关键环

境因子和生物因子影响下的消亡规律，并着重介绍肠球菌在细胞和分子水平的消亡机制与消亡动力

学模型，同时对肠球菌的研究方向进行展望。通过构建肠球菌浓度预测模型，以期实现因公众亲海

导致感染病原微生物风险的早期预警，对海水浴场管理提供有效的参考依据。 
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Abstract: As a fecal bacterial indicator of seawater and an opportunistic bacterium, Enterococcus is used 
for water quality monitoring and closely related to the public health. In this paper, the physiological and 
distribution characteristics of Enterococcus in the seawater are described at first. Then, decay mechanism 
of Enterococcus was introduced under the impact of the key environmental factors and biological factors, 
and decay kinetics model of Enterococcus in cellular and molecular level are summarized. Finally, the 
research direction of Enterococcus in seawater is addressed. By establishing the Enterococcus 
concentration prediction model, early warning of the risk of pathogenic microorganism infection in 
bathing beaches and other recreational waters will be feasible. 
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随着滨海旅游业的蓬勃发展，每年海水浴场会

迎来大量的游客，因此浴场海水的质量倍受关注。

自 20 世纪 50 年代开始，国外研究者便对游泳所带

来的健康风险问题进行了研究，在对游泳者进行流

行病学调查的同时，开展海水中病原微生物的监

测，试图探索病原微生物与游泳者健康风险之间的

关系[1]。但海水中的病原微生物由于具有丰度低、

致病性高、存活时间短等特点，导致检测难度大、

费用昂贵、结果滞后，因此海水中病原微生物的检

测亟需有一种快速且准确的替代方案[2]。通过流行

病学调查发现，监测海水中粪便污染指示细菌

(Fecal Indicator Bacteria，FIB)可有效地评估人体由

于暴露在海水中而感染肠道疾病的风险。 

肠球菌(Enterococus)是海水中主要粪便污染

指示细菌及条件致病菌[3-5]，属革兰氏阳性、兼性

厌氧菌，广泛分布于鸟类和哺乳动物的肠道中[6-7]。

大多数对氧化酶、过氧化氢酶以及脲酶均表现为阴

性，能分解葡萄糖、麦芽糖生成酸，多数菌株可分

解甘露醇，耐盐(盐度可达 65 ppt)，对 40%的胆汁

以及干燥环境具有抗性，并且可在叠氮化钠存在下

保持生长；肠球菌在 10−45 °C 之间均可生长，在

35−37 °C 时生长最佳[8]。相较于传统的粪便污染指

示细菌，肠球菌指示疾病相关性更强。美国环保署

(Environmental Protection Agency，EPA)针对胃肠

炎的发生率和海水中粪便污染指示细菌之间的相

关性的研究表明，因暴露于海水而感染肠道疾病

的风险与总大肠菌群浓度的改变并无显著相关

性，而在相同浓度条件下的肠球菌所带来的患胃

肠道疾病的风险是粪大肠菌群的 4−8 倍，并且海

水中肠球菌的浓度变化与胃肠炎的发病率具有

显著的相关性[9]。一些研究表明，水体中肠球菌

的浓度除了与游泳者患胃肠道疾病的风险有关

外 ， 还 与 患 中 耳 炎 的 概 率 呈 现 显 著 的 正 相 关   

性[10]。因此，肠球菌被公认为是检测海水水质最

有效的病原微生物指示细菌指标，已被加拿大、

世界卫生组织、欧盟等许多国家和地区列入海水

粪便污染评价指标[11]。本课题组前期已开展了大

量的工作，证明了肠球菌在浴场海水中的指示作

用，并将肠球菌的滤膜法和 MPN 检测技术纳入

我国海洋行业标准[12-13]。  

目前，国内外关于肠球菌的分子流行病学、生

态 学 特 征 、 定 量 微 生 物 风 险 评 价 (Quantitative 

Microbial Risk Assessment，QMRA)等的研究已有

很多，本课题组在分析肠球菌在海水浴场的时空分

布特征、人体健康风险的基础上，充分认识到明晰

海水中肠球菌的消亡机制将有助于充分认识其在

浴场环境中的归趋，客观评估其潜在风险，实现科

学精准的水质监管[14-18]。然而截至目前，国内外对

于肠球菌消亡机制的研究还不够[3-5,19]。本文在对

海水中肠球菌来源、生理学特征以及污染分布特征

认知的基础上，主要简述肠球菌在海水中的消亡机

制，并从环境因子对肠球菌的消亡影响入手，进一

步探究肠球菌在细胞和核酸水平的消亡过程以及

消亡动力学模型，为构建肠球菌浓度预测模型、实

现对海水浴场等娱乐海域污染的早期预警奠定理

论基础，对当前海水浴场是否对公众开放提供有效

的参考依据。 

1  近岸海水中的肠球菌 

1.1  海水中肠球菌的来源 

环境水体中肠球菌的主要来源有野生动物粪

便、下水道溢流、污水处理厂、化粪池系统故障以

及工业废水的排出等[20]。海水浴场中肠球菌的主

要来源是污水排放、地表径流带来的人畜粪便以及

野生动物的粪便。据报道，造成“佛罗里达水域海

滩 关 闭 事 件 ”的 肠 球 菌 污 染 来 源 包 括 野 生 生 物

(73%)、雨水径流(67%)、污水泄漏(61%)、其他来

源(27%)和未知来源(41%)[21]。Brown 等的研究表

明，近海环境中肠球菌的浓度水平与海鸥数量呈显

著的正相关性，并且海鸥粪便携带的肠球菌浓度高

达 108.4−108.7 CFU/g，将少量的海鸥粪便(4 mg)混

入 1 L 海水中，即可使该海水中的肠球菌浓度远远

高于美国环保署所规定的安全游泳准则中肠球菌
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的阈值[22]。此外，海滩环境及潮下砂可能是海水

中肠球菌的潜在库源。本项目组通过大量研究表

明，由于自然环境中的肠球菌具有很好的粘附性，

使得肠球菌可以在沙砾中大量存在，并通过降雨、

地表径流等途径被转移和运输入海[23]。 

1.2  肠球菌的生理学特征 

肠球菌进入自然环境后可附着于生物体与非

生物体表面，通过自身分泌的脂蛋白、表面蛋白、

胞外 DNA 以及周围环境中所含的碳水化合物等粘

聚成胞外基质，包裹在其表面形成生物被膜[24]。

生物被膜的形成对肠球菌具有保护作用，可提高其

对物理及生物因素胁迫的抗性，如温度、离子浓度、

干燥、紫外线辐射、掠食和波浪作用的频繁波动  

等[25-27]。此外，在水生生态系统中，细菌在环境因

素 胁 迫 下 可 能 会 进 入 一 种 活 的 非 可 培 养 状 态

(Viable But Non-Culturable，VBNC)[28]。活的非可

培养状态是细菌响应多种环境胁迫而激活的一种

生存机制，处于该状态时，尽管细菌自身丧失了可

培养性，但仍然保持着其生存能力，并且再次暴露

于最佳条件时可以恢复分裂[29-30]。就肠球菌而言，

寡营养、光辐射、渗透压和温度已被证明是诱发

VBNC 状态的环境胁迫之一[31]。 

1.3  肠球菌在海水中的污染分布特征 

肠球菌在海水中广泛存在，其环境分布特征受

多种因素的影响，如波浪、潮汐、人体脱落、雨水

径流等。本课题组通过对大连星海浴场、大连金石

滩等海水浴场水体中肠球菌的时空分布特征研究，

发现肠球菌的浓度会随水深与离海岸线距离的增

加而降低；排污口肠球菌浓度远大于其他采样   

点[13]，并向周围海水呈辐射降低的趋势；游泳人

群密集处，肠球菌浓度也较高[16]。此外，在海水

中的水生植被与沉积物中通常会存在高浓度的肠

球菌。Whitman 等的研究表明，在沿密歇根湖南部

大湖区和北部海岸线收集的藻垫中肠球菌浓度通

常超过 1×105 CFU/g 干重[32]。在印度尼西亚的实验

中也得到类似的结果，海草草甸中肠球菌浓度比附

近水体高至少 3 倍[33]。本课题组研究表明，在海

水浴场中，沉积物中的肠球菌浓度通常比其上覆水

的肠球菌浓度高几个数量级[16,34]。此外，与潮汐、

波浪有关的湍流会导致沉积物重悬，从而提高附近

水体中肠球菌的浓度[35]。 

天然水生环境中的肠球菌除具有空间分布特

征外，还具有时间分布特征。对于日际变化，

Sassoubre 等通过 25 h 内每小时对加利福尼亚州圣

佩德罗河的 2 个地点进行采样，发现肠球菌存在昼

夜变化，并指出白天肠球菌的浓度比夜间的浓度低

约 0.5 个 lg CFU/100 mL[36]。在夏威夷的一项研究

中也观察到类似的结果，肠球菌的浓度在下午降低

了大约 0.5 个 lg CFU/100 mL[37]。在对海水浴场冲

浪区的肠球菌浓度变化研究中同样观察到具有昼

夜变化，其浓度在中午下降，在夜间反弹，但与淡

水中不同，海水中的肠球菌由于波动作用的运输，

其浓度还表现出较短期的时间分布变化，在涨潮时

最高，并沿同一条海岸线空间变化[38-39]。 

2  肠球菌在海水中存活的主要影响因素 

2.1  光照 

肠球菌在水体中的活性受多种因素影响，包括

太阳光照射和水中天然有机物(Natural Organicmatter，

NOM)的含量等。Sassoubre 等[40]通过反复实验，

证明太阳辐射是影响肠球菌在水体中活性的主要

原因，暴露在阳光下的肠球菌通常比黑暗中的肠球

菌衰减率高 2 个或更多个数量级；暴露于光照条件

下粪肠球菌的浓度在 6 h 内大约降低了 6−7 个数量

级，随后进入黑暗条件后粪肠球菌的浓度一直保持

恒定；而与低水平的太阳辐射相比，水体中肠球菌

的衰减率在高水平时显得更高。 

研究表明，日光光谱中的紫外线，包含 UVC 

(190−290 nm) 、 UVB (290−320 nm) 和 UVA 

(320−400 nm)，高度杀菌的 UVC 和 UVB 辐射可灭

活水中的肠球菌，但大多数 UVB 和 UVC 辐射已

被大气臭氧吸收，UVA 占到达地球表面紫外线的

95%以上，其对肠球菌的固有破坏力虽然不如
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UVB，但暴露于 UVA 同样会导致水体中粪肠球菌

的可培养能力随着时间的增加而下降[41]。然而太

阳光中 UVA 进入水体的辐射量不仅受当前太阳高

度和天气状况的影响，还受照射水体浊度水平、水

深以及溶解氧等因素的制约，浊度和水深的增加可

以有效防止 UVA 对于肠球菌的灭活作用，海水中

的溶解氧浓度则会通过影响由氧介导的光灭活机

制改变肠球菌的活性[42]。 

2.2  盐度 

盐度作为水体中重要的环境理化因子之一，同

样会影响肠球菌在水中的活性。Mote 等在水体中

浮游生物颗粒大小与肠球菌活性关系的实验中，发

现在较低盐度条件下，肠球菌的活性与盐度呈显著

的正相关性[43]。Jones 等对比了小溪支流中不同点

位水样中的肠球菌衰亡水平，发现肠球菌在中游盐

沼中的衰减率显著大于上游水源部分，表明较高盐

度的环境会对肠球菌在水体中的活性产生负面影

响；同样地，将肠球菌分别置于盐度为 0.15 ppt 和

24.6 ppt 的水体中培养，结果发现后者中肠球菌的

衰减率显著大于前者，并且在同一盐度条件下，肠

球菌的活性远大于大肠杆菌[44-45]。在英格兰开展的

模拟实验中，研究人员观察到盐度(6.00−40.3 ppt)

与肠球菌浓度降低至初始的 90%所需时间(T90)呈

反比关系[46]。在澳大利亚进行的模拟实验中也记

录了类似的结果，实验研究了淡水(盐度范围为

1.6−3.3 ppt)和海洋(盐度范围为 33.8−35.4 ppt)沉积

物中肠球菌的衰减，发现在 60 d 内，来自海洋沉

积物的肠球菌浓度降低了 2 个数量级，而淡水沉积

物中的浓度在实验期间几乎保持不变[6]。 

2.3  温度 

温度作为微生物生长繁殖的理化因子之一，通

常被认为是影响细菌生存的最重要因素[47]。Noble

等通过室内模拟夏季和冬季海洋平均表面温度，研

究温度对淡水和海水中肠球菌活性的影响，发现无

论在淡水还是海水中，水体中肠球菌的衰减率均受

温度的强烈影响，在 20 °C 条件下肠球菌的衰亡均

比 14 °C 条件下更快[47]。Kim 等基于 PMA-qPCR 

(Propidium Monoazide，PMA)和 qPCR 定量分析方

法研究淡水沉积物中肠球菌存活率和持久性时也

发现类似规律，20 °C 条件下培养的肠球菌其 T90

值为 37，而在 4 °C 下肠球菌浓度在 42 d 的实验期

间几乎没有减少[48]。Brooks 等在研究不同温度下

肠球菌衰亡动力学模型的实验中发现，无论肠球菌

处于悬浮态(悬浮于水体中)或固着态(附着于物体

表面)，37 °C 时的衰减系数均显著高于 4 °C[49]。

Jones 等的研究进一步证明温度与水体中肠球菌的

衰减率呈正相关，但是 18 °C 或更高的水温会诱导

VBNC 状态的肠球菌再生长[44]。 

2.4  营养盐 

海水中肠球菌的主要来源是鸟类的粪便，而鸟

类的胃肠道是营养丰富的环境，营养物质供应充

足，并且在富营养化水体中的大量营养物质可以促

进肠球菌的增殖或延长其生存期[50]。同时一些研

究表明，寡营养是引起水体中肠球菌进入 VBNC

状态的主要原因[31]。因此，向寡营养环境的过渡

通常不利于肠球菌的生存。 

在许多水生环境中，有机碳是细菌的限制性营

养因素，通常会限制肠球菌在水生环境中的生存。

多项研究表明，向水体中添加粪便物质或富含有机

碳的沉积物后，FIB 的活性增加，并且在沉积物中

肠球菌的活性与有机碳的含量具有相关性，在有机

碳含量较高的沉积物中衰减率较低[26,51-52]。 

氮和磷对于细菌的生长和代谢也是必需的，并

且在一些水生环境中同样可能作为限制性营养因

素[50,52-55]。通常向水体中添加有机或无机磷，肠球

菌的活性会随之增加。Kiefer 等通过比较以不同物

种的粪便形式(牛、鹿和鹅)添加磷的影响，观察到

只有在加入具有较高磷的鹿粪便水体中 FIB 的衰

减率显著降低[54]。在地表水中进行的原位实验与

实验室内的实验结果相似，肠球菌的浓度通常与磷

浓度相关[50,53]。 
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2.5  生物因素 

水体中微生物的生物学特性、微生物种类之间

的关系以及微生物群落之间的相互作用同样会影

响水生环境中肠球菌的衰减率。水体中微生物群落

之间的相互作用通常以竞争为主导，而竞争可能是

通 过 对 稀 缺 养 分 的 利 用 或 产 生 拮 抗 物 质 实 现   

的[56]。许多研究均发现存在土著微生物群的情况

下 FIB 衰减率增加的趋势，并进一步通过一系列

的实验来评估肠球菌存在于未经过滤的水和经过

滤水中的衰减趋势，结果表明土著菌群的存在会加

快肠球菌活性的衰减[57]。 

此外，将捕食者或养分竞争者进行有选择的排

除后，发现捕食同样是海水中 FIB 衰减的主要影

响因素[58]。Wanjugi 等研究发现暴露于阳光下 72 h

后 FIB 的衰减率会继续增加，而这个时间范围与

原生动物种群适应猎物并开始捕食所需时间非常

吻合[59-62]。不仅如此，水生环境中的养分水平、捕

食和竞争的作用会相互影响，产生更为复杂的相互

作用。肠球菌在水体中的活性受溶解有机碳和磷浓

度的影响，当浓度低于一定阈值时会观察到衰减，

而高于该阈值时水体中肠球菌的浓度会出现增长

或处于稳定 2 种状态，后者主要归因于捕食者与

被捕食者之间的密度波动[50]。在水环境中，捕食

者对于 FIB 的捕食率受多种因素的影响，包括温

度、水质类型、养分利用率、捕食者与被捕食者

的密度等[63]。 

3  肠球菌在海水中的消亡机制 

3.1  细胞水平 

在自然水体中，当肠球菌受到环境胁迫时，一

部分细胞会因不能适应而裂解死亡；另一部分则会

被诱发进入 VBNC 状态。进入 VBNC 状态后，肠

球菌细胞体积相较于正常细胞增大，细胞质受压不

规则，染色较浅[64]。细胞质凝聚不均匀，在细胞

质膜与细胞壁之间存在明显的间隙，细胞壁肽聚糖

O 乙酰化水平相较于正常状态增加[65]。在一些细

胞中还可观察到膜卷曲以及液泡变性和疏松的现

象，同时细胞对附着物体的黏附能力下降，但仍具

有潜在的致病性，不能在传统的培养基中生长形成

菌落，在一定条件下可以复苏[64]。粪肠球菌作为

肠球菌属的常见种，在环境胁迫下 9−12 d 即可丧

失可培养性，形成生物膜的效率较对数生长期降 

低[66]。此外，粪肠球菌在进入 VBNC 状态后还会

丧失本身所具有的分解乳糖、D-甘露醇以及 D-山

梨糖醇的能力，但依然保留了可以产生和释放多种

类型的代谢产物和酶以及产酸的能力[64]。 

3.2  分子水平 

光照是诱导肠球菌进入 VBNC 状态主要的环

境因子。细菌暴露于光照条件下表现出的可培养性

的丧失，称为光灭活[67]。光灭活通过直接和间接

的机制发生，当细胞成分(例如核酸)吸收光子导致

化学键结构发生变化时，就会发生直接的光灭活；

当内源性或外源性的敏化剂吸收光子时，就会发

生间接的光灭活[67]。能量或电子从敏化剂转移到

细胞成分，对细胞造成损害，或与分子氧反应生

成活性氧(Reactive Oxygen Species，ROS)，对膜

脂 质 、 蛋 白 质 、 酶 或 核 酸 造 成 光 氧 化 损 伤 [44]     

(图 1)。由氧介导的间接机制对于肠球菌的衰亡尤

为重要。Sassoubre 等[40]开展了对光照条件和黑暗

条件下基因表达的对比实验，发现在光照条件下，

肠 球 菌 细 胞 中 与 膜 转 运 和 磷 酸 转 移 酶 系 统

(Phosphotransferase System，PTS)、脂肪酸代谢和

碳水化合物代谢相关的转录丰度更大，尤其是糖酵

解；相对于黑暗条件，光照条件下 RNA 具有更多

ORF 的还包括氧化应激(sodA)、DNA 修复(recA)、

DNA 复制起始(repE)、翻译起始(infA)、细胞氧化

还原稳态(trx)、RNA 结合、膜蛋白以及肽聚糖结

合 /细胞壁降解 (LysM 域蛋白 )，但是负责编码

Toprim 结构域蛋白和位点特异性重组酶的 RNA 转

录丰度在黑暗条件下更高，这 2 种 mRNA 都与

DNA 的代谢有关。 

此外，盐度的改变可通过影响太阳光照射下自

由基的形成水平而改变肠球菌的光灭活水平。Chen 
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图 1  肠球菌氧化应激及光灭活过程[67] 
Figure 1  Processes related to oxidative stress and photoinactivation of Enterococcus faecalis[67] 

 

等通过研究不同盐度对肠球菌失活的影响，发现暴

露于紫外线条件下，盐度的增加可促进肠球菌的光

活化和深色修复过程，同时会导致肠球菌中的环丁

烷嘧啶二聚体(Cyclobutane Pyrimidine Dimmer，

CPD)光裂解酶的表达，从而使细胞内 CPDs 修复，

即修复由于光照射所造成的 DNA 损伤[68]。 

3.3  肠球菌在环境中的衰亡模型 

通过研究海水中肠球菌活性的环境影响因子，

确定其主要的影响因子，并由此构建肠球菌的衰亡

动力学模型，将有助于了解肠球菌的衰亡过程，实

现对浴场海水中肠球菌浓度变化的预测。肠球菌的

衰 亡 动 力 学 通 常 用 一 阶 线 性 衰 减 方 程 (也 称 为

Chick-Watson 模型)表示[69]： 

t

0

ktN
e

N
  

式中，N0 和 Nt 分别代表肠球菌初始与时间为 t 时

的浓度(CFU/100 mL，CCE/100 mL 或 copies/100 mL)，

k 代表衰亡常数，t 代表时间。 

Gin 等[70]在不同盐度和光照条件下诱导肠球

菌进入 VBNC 状态，从而构建关于盐度和光照对

肠球菌衰亡的动力学模型，得出光照强度与基于平

板计数法所得衰减系数 kc 和基于 PMA-qPCR 方法

所得的衰减系数 kp 具有很强的相关性，而盐度与

kc 值和 kp 值呈弱相关，并且盐度与基于 PMA-qPCR

的衰减系数呈负相关；在 0−30 ppt 的盐度范围内，

不同的光照条件下 kc 值均无显著差异，kp 值在高

光照条件下随盐度增加显著下降；此外，他们的研

究还发现肠球菌的衰减系数与水深及水体中悬浮

固体含量有关，衰减系数随水深及悬浮固体含量的

增加而降低。 
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Maraccini 等[71]通过对肠球菌不同生长阶段光

灭活动力学的实验，发现肠球菌的衰亡率在不同的

光照条件下均符合肩对数线性模型，并且处于不同

生长阶段肠球菌的衰亡曲线具有显著差异，生长较

慢或稳定的细胞比生长的细胞具有更长的肩峰和

更小的衰减系数，说明肠球菌的生长阶段或生长速

率同样也是影响其在水体中衰亡的重要因素。 

4  总结与展望 

目前许多国家和地区都已经建立了各自的水

质病原微生物污染评价标准，肠球菌被公认是近海

海域水质粪便污染最科学的指示微生物。在水体

中，影响海水中肠球菌衰亡的环境理化因子主要有

光照、温度、盐度、营养盐以及其他微生物的化感

作用等。目前对生物因素与粪便污染指示细菌衰亡

的相关研究较少，并且主要集中于大肠杆菌，对

于肠球菌的相关研究还需要进一步加强。此外，

肠球菌在受到上述物理及生物因子的多重胁迫时

会进入 VBNC 状态。尽管 VBNC 状态这一概念在    

20 世纪 80 年代已经被提出，并且目前已探索出不

同细菌 VBNC 状态的多种诱导和复苏条件，但是

至今肠球菌 VBNC 状态的形成及复苏机制尚不清

楚，其 VBNC 状态的具体调控通路也同样需要进

一步探究。  

我国由于对微生物水质评价标准的制定相对

较晚，导致对肠球菌衰亡机制认识不足，并且由于

病原微生物在海水中具有显著的空间异质性，国外

研究得到的结论并不适用于我国，同时基于平板计

数法与 PMA-qPCR 方法监测肠球菌浓度具有一定

的时间滞后性，所以对于我国海水中肠球菌衰亡影

响因子以及衰亡动力学的探索，加强动力学、微生

物学等领域的多学科交叉，可以进一步明晰肠球菌

在海水中的消亡机制，有助于构建肠球菌浓度预测

模型[72]，实现对海水浴场污染病原微生物的早期

预警，为海水浴场的科学管理提供技术支撑。 
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