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不同温度下杉叶蕨藻对风信子鹿角珊瑚附生微生物群
落的影响

傅建融，周　 洁，张艳苹，翟　 欣，李　 浩，刘　 丽∗

广东海洋大学水产学院， 湛江　 ５２４０８８

摘要：全球变暖引发珊瑚礁区向大型海藻场生态演替现象与日俱增，大型海藻对珊瑚的影响主要包括抑制生长、发育与繁殖，但
不同的海藻对不同的珊瑚具有不同的影响，二者之间的关系仍未有定论。 为探究热压力所引起二者竞争关系的变化，以枝状风

信子鹿角珊瑚（Ａｃｒｏｐｒｏａ ｈｙａｃｉｎｔｈｕｓ）和大型底栖海藻杉叶蕨藻（Ｃａｕｌｅｒｐａ ｔａｘｉｆｏｌｉａ）为研究对象，设置了环境温度（２７℃）与热压力

温度（３０℃），比较藻类间接接触和直接接触珊瑚对珊瑚附生微生物群落结构的影响，并从培养水环境及海藻表面微生物中寻

找影响珊瑚表面微生物的原因。 结果表明，去除嵌合体后共获得 ３３６９７１３ 条优化序列，并且大部分细菌得到注释。 环境温度

下，间接接触与直接接触组微生物表达模式接近，海藻的处理使得珊瑚表面附生微生物种类、丰度、ＰｃｏＡ 区分度最高。 门水平

上，微生物群落主要由变形菌门、拟杆菌门、蓝细菌门、厚壁菌门、放线菌门组成。 目水平上，微生物群落主要由红细菌目、黄杆

菌目、肠杆菌目、蓝细菌目、假单胞菌目、噬几丁质菌目组成。 这些细菌表型主要包括革兰氏阴性、好氧细菌、移动元件含量和胁

迫耐受四大类，生态功能主要包括化能异养和需氧化能异养。 对 １２ 个处理组的 ３６ 个样本进行核心 ＡＳＶ 分析（ ａｍｐｌｉｃｏｎ
ｓｅｑｕｅｎｃｅ ｖａｒｉａｎｔｓ），共获得 １３９ 个核心 ＡＳＶｓ。 以假单胞菌目、黄杆菌目、噬几丁质菌目、红细菌目为主，还包括立克次氏体菌目、
伯克霍尔德氏菌目、肠杆菌目、疣微菌目等。 通过线性判别分析（ｌｉｎｅａｒ ｄｉｓｃｒｉｍｉｎａｎｔ ａｎａｌｙｓｉｓ）可比较各组中相对丰度具有显著差

异的细菌类群。 环境温度下，群落中弧菌（Ｖｉｂｒｉｏ）、邻单胞菌（Ｐｌｅｓｉｏｍｏｎａｓ）、奈瑟氏菌（Ｎｅｉｓｓｅｒｉａ）以及螺旋体菌（Ｂｒｅｖｉｎｅｍａ）相对

丰度显著升高；温度升高后，珊瑚白化且胞内寄生病原微生物丰度显著升高，如米卡弧菌（Ｍｉｃａｖｉｂｒｉｏｎａｌｅｓ）与立克次氏体菌

（Ｒｉｃｋｅｔｔｓｉａｌｅｓ）；热压力下，海藻的加入缓解了珊瑚白化、减少了胞内寄生性微生物丰度、显著提高了益生菌海命菌（Ｍａｒｉｖｉｔａ）以
及 Ｈａｌｉｏｘｅｎｏｐｈｉｌｕｓ 丰度。 因此，在不同温度下杉叶蕨藻既作为压力源转移病原菌，又协助珊瑚抵抗胞内寄生菌，结果有助于理解

大型海藻—珊瑚的竞争关系，解释海藻对珊瑚的潜在生态影响。
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ｔｈｅ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ ｉｎｃｒｅａｓｅｄ， ａｎｄ ｔｈｅ ａｂｕｎｄａｎｃｅ ｏｆ ｐａｔｈｏｇｅｎｉｃ ｍｉｃｒｏｏｒｇａｎｉｓｍｓ， ｓｕｃｈ ａｓ Ｍｉｃａｖｉｂｒｉｏｎａｌｅｓ ａｎｄ Ｒｉｃｋｅｔｔｓｉａｌｅｓ
ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ｉｎｃｒｅａｓｅｄ （ＬＤＡ＞４， Ｐ＜ ０．０５）． Ｕｎｄｅｒ ｔｈｅｒｍａｌ ｓｔｒｅｓｓ， ｃｏ⁃ｃｕｌｔｕｒｅ ｗｉｔｈ ｍａｃｒｏａｌｇａｅ ａｌｌｅｖｉａｔｅｄ ｃｏｒａｌ ｂｌｅａｃｈｉｎｇ，
ｒｅｄｕｃｅｄ ｔｈｅ ａｂｕｎｄａｎｃｅ ｏｆ ｉｎｔｒａｃｅｌｌｕｌａｒ ｐａｒａｓｉｔｉｃ ｍｉｃｒｏｏｒｇａｎｉｓｍｓ， ａｎｄ ｉｎｃｒｅａｓｅｄ ｔｈｅ ａｂｕｎｄａｎｃｅ ｏｆ Ｍａｒｉｖｉｔａ ａｎｄ
Ｈａｌｉｏｘｅｎｏｐｈｉｌｕｓ （ＬＤＡ＞４， Ｐ＜０．０５）． Ｔｈｅｒｅｆｏｒｅ， ｔｈｅ Ｃ． ｔａｘｉｆｏｌｉａ ａｃｔｅｄ ａｓ ｂｏｔｈ ａ ｓｔｒｅｓｓｏｒ ｔｏ ｔｒａｎｓｆｅｒ ｐａｔｈｏｇｅｎｉｃ ｂａｃｔｅｒｉａ ａｔ
ａｍｂｉｅｎｔ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ ａｎｄ ａｓｓｉｓｔｅｄ ｔｈｅ ｃｏｒａｌ ｔｏ ｒｅｓｉｓｔ ｉｎｔｒａｃｅｌｌｕｌａｒ ｐａｒａｓｉｔｉｃ ｂａｃｔｅｒｉａ ａｔ ｔｈｅｒｍａｌ ｓｔｒｅｓｓ． Ｔｈｅ ｒｅｓｕｌｔｓ ｈｅｌｐ ｔｏ
ｕｎｄｅｒｓｔａｎｄ ｔｈｅ ｃｏｍｐｅｔｉｔｉｏｎ ｂｅｔｗｅｅｎ ｍａｃｒｏａｌｇａｅ ａｎｄ ｃｏｒａｌｓ， ａｎｄ ｅｘｐｌａｉｎ ｔｈｅ ｐｏｔｅｎｔｉａｌ ｅｃｏｌｏｇｉｃａｌ ｉｍｐａｃｔ ｏｆ ｍａｃｒｏａｌｇａｅ．

Ｋｅｙ Ｗｏｒｄｓ： Ａｃｒｏｐｒｏａ ｈｙａｃｉｎｔｈｕｓ； Ｃａｕｌｅｒｐａ ｔａｘｉｆｏｌｉａ； ｔｈｅｒｍａｌ ｓｔｒｅｓｓ； ｍｉｃｒｏｂｉｏｍｅ

在珊瑚礁生态系统中，珊瑚与大型底栖海藻争夺着有限的生态位［１］。 由于全球气候变化，部分珊瑚礁区

逐渐向大型海藻场演替［２—３］。 大型海藻通过物理、化学和微生物过程直接或间接地影响珊瑚的生长［４—５］，其
物理机制主要通过慢性刷蚀使珊瑚虫螅体缩回从而增加珊瑚死亡率［６］，或过度生长阻碍幼虫附着［７］；化感机

制主要通过海藻自身分泌的脂溶性或水溶性的化感物质转移至珊瑚虫体内，导致珊瑚白化［８］。
健康的珊瑚礁菌群往往处于动态平衡［９］，珊瑚虫的生理功能和珊瑚礁生态系统功能与其微生物群落结

构息息相关。 珊瑚依赖于共生菌科，通过光合用固定碳的转移和溶解的无机氮和磷的同化来满足宿主能量需

求［１０］；珊瑚虫与细菌的关联可能发挥多种功能作用，包括硫循环、抵御病原体和应激耐受性［１１—１３］。 然而，环
境因子的变化、物理作用或化感机制，均可能改变珊瑚群落微生物结构［１４—１６］。 大型海藻可以通过释放的溶解

有机碳（ＤＯＣ）促进珊瑚表面的细菌代谢与珊瑚竞争氧气，从而对珊瑚的健康产生负面影响。 随着珊瑚的死

亡，大型海藻将占据更多的生态位，形成 ＤＤＡＭ（ＤＯＣ、疾病、藻类、微生物）正反馈回路［１７］。 此外，大型海藻释

放的萜类化合物也可能介导微生物群落结构变化而影响珊瑚生理［１８—１９］。 因此，大型海藻可能会减少健康珊

瑚有益细菌丰度，促进稀有微生物类群的生长，或传播新的致病微生物以竞争生态位［２０］。 在珊瑚礁遭受环境

压力时，珊瑚需通过加速自身代谢以抵抗环境因子所带来的负面影响，从而无法投入更多能量与大型海藻进

行空间竞争，二者的竞争关系也随之改变［２１］。 这其中也包括了珊瑚礁的微生物群落的改变，如海洋温度升高

后引发的白化效应使珊瑚优势细菌减少、病原体细菌种类增加［１６］，但大型海藻在其中发挥的作用鲜有报道。
由于风信子鹿角珊瑚（Ａｃｒｏｐｏｒａ ｈｙａｃｉｎｔｈｕｓ）耐受阈值较低，经常受到热压力等影响，在徐闻地区是逐渐退

化的枝状珊瑚种群［２２—２３］。 在此地区大型藻类种类繁多，其中杉叶蕨藻（Ｃａｕｌｅｒｐａ ｔａｘｉｆｏｌｉａ）是具有单萜和倍半

９９２１　 ３ 期 　 　 　 傅建融　 等：不同温度下杉叶蕨藻对风信子鹿角珊瑚附生微生物群落的影响 　
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萜类化合物的毒性海洋植物［２４］，生长在各种硬质基地上，包括大量的活珊瑚群。 与杉叶蕨藻直接接触或临近

的珊瑚，部分表现出白化或损伤的痕迹，这可能是杉叶蕨藻长期作用的影响，也可能是海洋暖化等因素引起的

复合作用。 但目前对于大型海藻是否是造成珊瑚覆盖度下降的直接原因仍没有定论。 因此，为探究气候变化

下大型海藻的不同竞争模式如何影响珊瑚微生物群。 本研究设置不同的温度（２７℃、３０℃），利用高通量测序

技术对杉叶蕨藻暴露后风信子鹿角珊瑚共附生微生物、水环境微生物以及藻体表面微生物多样性及其群落结

构组成与功能进行分析，研究结果有助于理解气候变化下珊瑚—大型海藻二者的竞争机制，以及在升温情形

下其种间关系的变化，解释大型海藻对造礁石珊瑚的潜在生态影响。

１　 材料与方法

１．１　 样本采集

风信子鹿角珊瑚和杉叶蕨藻均采集自徐闻珊瑚礁国家自然保护区（１０９°５５′ Ｅ，２０°１６′Ｎ）。 运回实验室后

分别暂养在水温 ２７℃、ｐＨ ８．１、盐度 ３３ 的两个体积为 ２００ Ｌ 珊瑚养殖水箱中，珊瑚养殖水使用珊瑚盐配置，光
源由全光谱 ＬＥＤ 珊瑚灯（Ｍａｘｓｐｅｃｔ）提供，有效辐射 ２００ μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１（光暗比 １２∶１２ ｈ）。 暂养 ３ 个月后，从母

体截取为长 ４ ｃｍ 的小枝，用阿隆发水草胶固定于陶瓷底座上集中置于养殖箱中直到珊瑚正常伸展。
１．２　 杉叶蕨藻暴露实验

杉叶蕨藻与风信子鹿角珊瑚按两种模式设置，一种为直接接触处理，即海藻与珊瑚同处于一个水平通过

海流对珊瑚产生摩擦；另一种为间接接触处理，即海藻被置于外挂藻盒中。 依据夏季徐闻地区 （ ｗｗｗ．
ｏｃｅａｎｇｕｉｄｅ．ｏｒｇ．ｃｎ）珊瑚所经历的典型温度范围设置两种温度，分别为环境温度 ２７℃和升温 ３０℃。 因此本实

验共设置 ６ 组，分别为对照组—Ｄ、间接接触组—ＬＨ、直接接触组—ＬＭ、升温组—Ｈ、升温间接接触组—ＨＨ、升
温直接接触组—ＨＭ，每组放置 ３ 块珊瑚，并设置 ３ 个平行组。 根据徐闻地区近岸礁调查的，杉叶蕨藻密度约

为 ０．００２２ ｇ ／ ｃｍ３，除对照组和升温组外，其它 ４ 组每个缸内藻量约为 ２５ ｇ（０．００２５ ｇ ／ ｃｍ３），由于藻类新陈代谢

较快，每日检查替换发生腐烂的藻类。 每个实验缸体积为 １０ Ｌ（各缸每三天更换 ５０％海水），底滤缸 ３５ Ｌ。
４ 周后收集各组实验样品。
１．３　 样品的收集

实验结束后分别收集珊瑚表面（Ｃ）、培养水体（Ｗ）以及杉叶蕨藻表面（Ｚ）的附生微生物。 珊瑚、海藻使用

ＰＢＳ 轻微震荡后，使用无菌海水进行颠倒震荡 １０ ｍｉｎ 后收集震荡液；取 ５ Ｌ 培养水体，使用无菌滤膜（０．４５ μｍ）
过滤后收集滤膜。 将震荡液、滤膜液氮急冻 １０ ｍｉｎ 后，保存于⁃ ８０℃中，用于后续 ＤＮＡ 提取以及测序。
１．４　 珊瑚附生微生物高通量测序

使用 ＴＧｕｉｄｅ Ｓ９６ 磁珠法基因组 ＤＮＡ 提取试剂盒按照说明书完成核酸的提取。 提取样品总 ＤＮＡ 后，使用

微量核算酸定量仪对于提取的核酸进行浓度检测以及使用浓度 １．２％的琼脂糖进行电泳质量检测。 根据保守

区设计得到引物（Ｆ：５′⁃ＡＣＴＣＣＴＡＣＧＧＧＡＧＧＣＡＧＣＡ⁃３′，Ｒ：５′⁃ＧＧＡＣＴＡＣＨＶＧＧＧＴＷＴＣＴＡＡＴ⁃３′），在引物末端加

上测序接头，１６Ｓ ｒＲＮＡ 基因 Ｖ３—Ｖ４ 可变区进行 ＰＣＲ 扩增并对其产物进行纯化、定量和均一化形成测序文

库，建好的文库先进行文库质检，质检合格的文库用 Ｉｌｌｕｍｉｎａ Ｎｏｖａｓｅｑ ６０００ 进行测序。
１．５　 数据处理与分析

通过 Ｔｒｉｍｍｏｍａｔｉｃ ｖ０．３３，ｃｕｔａｄａｐｔ １．９．１ 软件对 Ｒａｗ Ｒｅａｄｓ 进行过滤以及引物序列的识别与去除，得到

Ｃｌｅａｎ Ｒｅａｄｓ。 Ｕｓｅａｒｃｈ ｖ１０ 软件，对每个样品的 Ｃｌｅａｎ Ｒｅａｄｓ 进行拼接，根据不同区域的长度范围对拼接后数据

进行长度过滤。 然后使用 ＱＩＩＭＥ２ ２０２０．６ 软件去噪并去除嵌合体序列，获得扩增子序列变异体（ ａｍｐｌｉｃｏｎ
ｓｅｑｕｅｎｃｅ ｖａｒｉａｎｔｓ，ＡＳＶｓ） ［２５］。 以 ＳＩＬＶＡ 为参考数据库，朴素贝叶斯分类器对特征序列进行分类学注释，得到

每个特征对应的物种分类信息，将注释后的数据采用稀疏（Ｒａｒｅｆａｃｔｉｏｎ）的方法进行抽平，通过从每个样本中

分别随机抽取一定数量的序列以到达统一的深度，从而预测各样本在该测序深度下，所能观测到的 ＡＳＶｓ 及

其相对丰度。 抽平后的数据用于 α、β 多样性分析、群落结构组成分析、ＢｕｇＢａｓｅ 与 ＦＡＰＲＯＴＡＸ 功能预测分

００３１ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ４４ 卷　
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析。 使用维恩图对不同分组样品进行核心 ＡＳＶ 分析（即各组内所有样本共享的 ＡＳＶｓ），并采用饼图和热图可

视化核心 ＡＳＶ 组成与组间相对丰度表达。 最后，基于分析线性判别分析（ ｌｉｎｅａｒ ｄｉｓｃｒｉｍｉｎａｎｔ ａｎａｌｙｓｉｓ，ＬＤＡ）的
ＬｅｆＳｅ 组间群落差异，分析各组中差异表达的微生物。 数据正态性采用 Ｓｈａｐｉｒｏ⁃Ｗｉｌｋ 正态性检验，再通过方差

齐性检验（残差与拟合值的视觉检验）后，采用双因素方差分析（ＡＮＯＶＡ），其中“温度”和“藻类”为固定因素，
包括交互项。 Ｔｕｋｅｙ ′ｓ 检验与事后 Ｆｉｓｈｅｒ ′ｓ ｌｅａｓｔ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅ（ＬＳＤ）检验确定不同处理间的差异。 结

果以平均值±标准差表示，Ｇｒａｐｈｐａｄ ｐｒｉｓｍ ８．０ 与 Ｒｓｔｕｄｉｏ 绘图。

２　 结果

２．１　 α 多样性分析

风信子鹿角珊瑚个体仅在升温组出现白化现象，部分珊瑚出现死亡，死亡率为 ３３％。 高通量测序结果表

明，去除嵌合体后共获得优化序列 ３３６９７１３ 条。 Ｓｏｂｓ 指数稀释曲线趋向平坦，结果表明测序数据量合理。 大

多数细菌种类被注释用于后续分析。 所有样本 Ｃｏｖｅｒａｇｅ 指数均＞０．９９，表明测序结果数据充足，能反应样本有

效性。 α 多样性分析结果如图 １ 所示，Ｓｈａｎｎｏ 与 Ｓｉｍｐｓｏｎ 指数趋势相近，珊瑚表面附生微生物在直接与间接

接触组中最高（Ｐ＜０．０５），水环境微生物中各处理组较对照组无显著差异。 ＡＣＥ 和 Ｃｈａｏ１ 指数均在珊瑚表面、
水环境直接与间接接触组中具有显著差异（Ｐ＜０．０５）。 杉叶蕨藻表面微生物各指数无显著差异。

图 １　 不同温度下杉叶蕨藻处理后珊瑚，水环境，海藻附生微生物群落 α多样性

Ｆｉｇ．１　 α ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ｏｆ ｍｉｃｒｏｏｒｇａｎｉｓｍ ｃｏｍｍｕｎｉｔｉｅｓ ｉｎ ｃｏｒａｌｓ， ａｑｕａｔｉｃ ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔ ａｎｄ ｓｅａｗｅｅｄ ａｆｔｅｒ ｃｏ⁃ｃｕｌｔｕｒｅ ｗｉｔｈ Ｃａｕｌｅｒｐａ ｔａｘｉｆｏｌｉａ ａｔ

ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅｓ

数据以平均值±标准差的形式呈现，不同字母代表不同处理间具有显著差异（Ｐ＜０．０５）；ＣＤ：珊瑚表面微生物对照组；ＣＬＨ：珊瑚表面微生物

间接接触组；ＣＬＭ：珊瑚表面微生物直接接触组；ＣＨ：珊瑚表面微生物升温组；ＣＨＨ：珊瑚表面微生物升温间接接触组；ＣＨＭ：珊瑚表面微生

物升温直接接触组；ＷＤ：水环境微生物对照组；ＷＬＨ：水环境微生物间接接触组；ＷＬＭ：水环境微生物直接接触组；ＷＨ：水环境微生物升温

组；ＷＨＨ：水环境微生物升温间接接触组；ＷＨＭ：水环境微生物升温直接接触组；ＺＬＨ：藻体表面微生物间接接触组；ＺＬＭ：藻体表面微生物

直接接触组；ＺＨＨ：藻体表面微生物升温间接接触组；ＺＨＭ：藻体表面微生物升温直接接触组；ＡＣＥ：基于丰度的覆盖估计值 Ａｂｕｎｄａｎｃｅ⁃ｂａｓｅｄ

ｃｏｖｅｒａｇｅ ｅｓｔｉｍａｔｏｒ
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２．２　 β 多样性分析

基于布雷柯蒂斯距离（ｂｒａｙ ｃｕｒｔｉｓ ｄｉｓｔａｎｃｅ），采用主坐标分析（ＰＣｏＡ）和相关性分析（ＡＮＯＳＩＭ）评估了共

生细菌群落的相似性，如图 ２ 所示。 珊瑚表面微生物 ＰＣｏＡ 解释度占总方差的 ４０％和 １５．２％，区别于其他分

组，间接接触组与直接接触组聚为一类，对照组自聚为一类；水环境微生物解释度为 ３０．８％和 １０％，间接接触

组与直接接触组聚为一类；海藻表面微生物解释度为 ３５．５％和 １７．５％，其中不同温度样本显著区分。 直接接

触与间接接触两种处理模式解释度为 ３０．１％和 ２２．９％，均发生重叠。 以上结果说明除培养水环境外，珊瑚、藻
表面的微生物在不同温度下的 β 多样性区分度大。

图 ２　 在 ＡＳＶ 水平上微生物群落结构主坐标分析

Ｆｉｇ．２　 Ｍｉｃｒｏｏｒｇａｎｉｓｍ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ ａｔ ＡＳＶ ｌｅｖｅｌ ｂｙ ｐｒｉｎｃｉｐａｌ ｃｏｏｒｄｉｎａｔｅ ａｎａｌｙｓｉｓ

ＰＣｏＡ：主坐标分析 Ｐｒｉｎｃｉｐａｌ ｃｏ⁃ｏｒｄｉｎａｔｅ ａｎａｌｙｓｉｓ；Ｒ：布雷柯蒂斯距离 Ｂｒａｙ ｃｕｒｔｉｓ；ＡＳＶ：扩增子序列变异体 Ａｍｐｌｉｃｏｎ ｓｅｑｕｅｎｃｅ ｖａｒｉａｎｔｓ

２．３　 附生细菌群落结构及功能分析

２．３．１　 附生微生物群落结构分析

附生细菌群落组成分析结果如图 ３ 所示。 在所有样品中共检测到 ４５ 个门、１１４ 个纲、３３７ 个目、７１２ 个

科、１６８７ 个属以及 ２２４１ 个种。 门水平上，相对丰度前 １０ 的细菌门分别为变形菌门 Ｐｒｏｔｅｏｂａｃｔｅｒｉａ（３７．９％—
８８．４％），拟杆菌门 Ｂａｃｔｅｒｏｉｄｏｔａ（５．６％—３２．６％），蓝细菌门 Ｃｙａｎｏｂａｃｔｅｒｉａ（０．５％—２４．７％），厚壁菌门 Ｆｉｒｍｉｃｕｔｅｓ
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图 ３　 微生物群落结构柱状图

Ｆｉｇ．３　 Ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｍｉｃｒｏｏｒｇａｎｉｓｍ ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ

Ｐｒｏｔｅｏｂａｃｔｅｒｉａ：变形菌门；Ｂａｃｔｅｒｏｉｄｏｔａ：拟杆菌门；Ｃｙａｎｏｂａｃｔｅｒｉａ：蓝细菌门；Ｆｉｒｍｉｃｕｔｅｓ：厚壁菌门；Ａｃｔｉｎｏｂａｃｔｅｒｉｏｔａ：放线菌门；Ｓｐｉｒｏｃｈａｅｔｏｔａ：螺旋

体门；Ａｃｉｄｏｂａｃｔｅｒｉｏｔａ：酸杆菌门；Ｐａｔｅｓｃｉｂａｃｔｅｒｉａ：髌骨细菌门；Ｖｅｒｒｕｃｏｍｉｃｒｏｂｉｏｔａ：疣微菌门；Ｒｈｏｄｏｂａｃｔｅｒａｌｅｓ：红细菌目；Ｆｌａｖｏｂａｃｔｅｒｉａｌｅｓ：黄杆菌

目；Ｅｎｔｅｒｏｂａｃｔｅｒａｌｅｓ：肠杆菌目；Ｃｙａｎｏｂａｃｔｅｒｉａｌｅｓ：蓝细菌目；Ｐｓｅｕｄｏｍｏｎａｄａｌｅｓ：假单胞菌目；Ｃｈｉｔｉｎｏｐｈａｇａｌｅｓ：噬几丁质菌目；Ｃａｕｌｏｂａｃｔｅｒａｌｅｓ：柄杆

菌目；Ｒｈｉｚｏｂｉａｌｅｓ：根瘤菌目；Ｒｈｏｄｏｓｐｉｒｉｌｌａｌｅｓ：红螺菌目；Ｂｒｅｖｉｎｅｍａｔａｌｅｓ：螺旋体目；Ｍｉｃａｖｉｂｒｉｏｎａｌｅｓ：米卡弧菌目；Ｂａｃｔｅｒｏｉｄａｌｅｓ：拟杆菌目；

Ｂｕｒｋｈｏｌｄｅｒｉａｌｅｓ：伯克霍尔德氏菌目

（０．１％—１２．４％），放线菌门 Ａｃｔｉｎｏｂａｃｔｅｒｉｏｔａ（０．１％—６．６％），螺旋体门 Ｓｐｉｒｏｃｈａｅｔｏｔａ（０％—９．８％），酸杆菌门

Ａｃｉｄｏｂａｃｔｅｒｉｏｔａ（０． ０２％—７． ０５％），髌骨细菌门 Ｐａｔｅｓｃｉｂａｃｔｅｒｉａ （０． １５％—２． ３６％），疣微菌门 Ｖｅｒｒｕｃｏｍｉｃｒｏｂｉｏｔａ
（０．２５％—１．６４％），以及 １ 种未鉴定细菌（０．２％—５．８％）；其余 ３５ 个细菌门归为其他分类（ｏｔｈｅｒｓ）。 变形菌门

在各组中均为优势类群。 珊瑚表面，间接接触组与直接接触组相较于对照组变形菌门与拟杆菌门相对丰度减

少，而厚壁菌门、放线菌门与螺旋体门相对丰度升高；升温组、升温间接接触组、升温直接接触组拟杆菌门相对

丰度减少，变形菌门相对丰度升高。 水环境中，直接接触组蓝细菌门相对丰度升高，间接接触组变形菌门相对

丰度升高；升温组相较于对照组微生物群落结构相似；升温间接接触组厚壁菌门以及升温直接接触组变形菌

门相对丰度升高。 海藻表面微生物群落结构相近，均以变形菌门和拟杆菌门为主。
目水平上，相对丰度前 １５ 的细菌目主要包括红细菌目（Ｒｈｏｄｏｂａｃｔｅｒａｌｅｓ），黄杆菌目（Ｆｌａｖｏｂａｃｔｅｒｉａｌｅｓ），肠

杆菌目 （ Ｅｎｔｅｒｏｂａｃｔｅｒａｌｅｓ），蓝细菌目 （ Ｃｙａｎｏｂａｃｔｅｒｉａｌｅｓ），假单胞菌目 （ Ｐｓｅｕｄｏｍｏｎａｄａｌｅｓ），噬几丁质菌目
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（Ｃｈｉｔｉｎｏｐｈａｇａｌｅｓ），柄杆菌目（Ｃａｕｌｏｂａｃｔｅｒａｌｅｓ），根瘤菌目（Ｒｈｉｚｏｂｉａｌｅｓ），红螺菌目（Ｒｈｏｄｏｓｐｉｒｉｌｌａｌｅｓ），螺旋体目

（Ｂｒｅｖｉｎｅｍａｔａｌｅｓ）， 米 卡 弧 菌 目 （ Ｍｉｃａｖｉｂｒｉｏｎａｌｅｓ ）， 拟 杆 菌 目 （ Ｂａｃｔｅｒｏｉｄａｌｅｓ ）， 伯 克 霍 尔 德 氏 菌 目

（Ｂｕｒｋｈｏｌｄｅｒｉａｌｅｓ）以及两种未鉴定到的细菌目，其余目归为为其他分类（ｏｔｈｅｒｓ）。 珊瑚表面，间接接触组与直

接接触组相较于对照组红细菌目、黄杆菌目、假单胞菌目的相对丰度分别降低 ３４％—３７％、２４％—２５％、３％—
５％，肠杆菌目、螺旋体目、拟杆菌目、伯克霍尔德氏菌目的相对丰度分别升高 ３％—５％、９％—１０％、６％、２％—
３％。 升温组红细菌目、黄杆菌目分别降低 １４％、１１．７％，肠杆菌目、假单胞菌目、米卡弧菌目升高 ３．６％、９．６％、
２％。 升温直接或间接接触组黄杆菌目、假单胞菌目相对丰度降低 ２９％、３％—５％；红细菌目、肠杆菌目、噬几

丁质菌目分别升高 １３％—２０％、８％—１０％、４％—７％。 水环境中，红细菌目在升温直接接触组中上升了 １６％；
肠杆菌目在间接接触组、直接接触组中相对丰度升高 １２％—１５％，升温直接接触组中升高 ２３％；蓝细菌目在直

接接触组和升温组中升高 １２％。 海藻表面仅 ３０℃时红细菌目相对丰度升高。

图 ４　 微生物群落功能分析

Ｆｉｇ．４　 Ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｍｉｃｒｏｏｒｇａｎｉｓｍ ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ ｆｕｎｃｔｉｏｎ

２．３．２　 附生微生物功能预测

如图 ４ 所示，ＢｕｇＢａｓｅ 分析可以预测原核微生物的表型，所有样本表型类型主要包括革兰氏阴性
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（２０．７％—３１．１％）、好氧细菌（７．７％—２０．９％）、移动元件含量（１１．４％—１９．１％）和胁迫耐受（１７．１％—２６．９％）四
大类。 珊瑚表面，间接接触组与直接接触组较对照组革兰氏阳性菌（４．８％—５．１％）、潜在致病菌（１０．７％—
１１．８％）、胁迫耐受菌（２１．７—２２．６％）占比升高，革兰氏阴性菌（２２．５％）、好氧细菌（１１％—１２．４％）占比下降。
水环境中，间接接触组潜在致病菌（１０．８％）占比升高。 海藻表面潜在致病菌占比 ８．４％—９．４％。

ＦＡＰＲＯＴＡＸ 分析可以预测原核微生物生态功能，所有样本生态功能主要包括了化能异养（２８％—４８％）
和需氧化能异养（２２％—４７％）。 珊瑚表面，间接接触组与直接接触组较对照组发酵（１６．６％—１７％）、硝酸盐

还原（１０％—１０．７％）、动物寄生虫或共生体（３．３％—３．７％）占比升高；升温组胞内寄生虫（７．１％）占比升高，而
升温直接或间接接触组，胞内寄生虫（０．９％—１．７％）占比下降。 水环境中，主要富集氧光合作用类细菌占比

６．４％—１９．７％。 海藻表面，动物寄生虫或共生体占比 １．３％—１．７％，胞内寄生虫占比 １．９％—３％。
２．４　 核心微生物分析

对 １２ 个处理组的 ３６ 个样本进行核心 ＡＳＶ 分析，共获得 １３９ 个核心 ＡＳＶｓ，如图 ５ 所示。 在目水平上，核
心 ＡＳＶｓ 以假单胞菌目（９．４％）、黄杆菌目（５．８％）、噬几丁质菌目（４．３％）、红细菌目（４．３％）为主，还包括立克

次氏 体 菌 目 （ Ｒｉｃｋｅｔｔｓｉａｌｅｓ， ２． ９％）、 伯 克 霍 尔 德 氏 菌 目 （ ２． ２％）、 肠 杆 菌 目 （ １． ４％）、 疣 微 菌 目

（Ｖｅｒｒｕｃｏｍｉｃｒｏｂｉａｌｅｓ，１．４％）等。
构建属水平上相对丰度＞１％的 ４０ 个核心 ＡＳＶｓ 表达热图。 珊瑚表面，相较于对照组，间接接触组与直接

接触组 Ｉｌｕｍａｔｏｂａｃｔｅｒ、Ｓｖａ０９９６、Ｍｕｒｉｃａｕｄａ、Ｅｌｌｉｎ６０６７、Ｖｉｂｒｉｏ 相对丰度升高，并在海藻表面鉴定到上述微生物的

丰度 表 达； 升 温 组 ｕ． Ｍｉｃａｖｉｂｒｉｏｎａｃｅａｅ、 ｕ． ＳＭ２Ｄ１２、 Ｈａｌｉｏｘｅｎｏｐｈｉｌｕｓ 相 对 丰 度 升 高。 升 温 直 接 接 触 组

Ｈａｌｉｏｘｅｎｏｐｈｉｌｕｓ 相对丰度升高。 水环境中，间接接触组与直接接触组 ｕ．Ａｌｔｅｒｏｍｏｎａｄａｃｅａｅ、ｕ．Ｍｉｃａｖｉｂｒｉｏｎａｃｅａｅ 丰

度升高；升温组 Ｌｅｗｉｎｅｌｌａ、ＳＭ１Ａ０２、Ｈａｌｉｏｘｅｎｏｐｈｉｌｕｓ 丰度升高；升温藻处理组 ＳＭ１Ａ０２、Ｐａｒａｈａｌｉｅａ、Ｈａｌｏｆｅｒｕｌａ 丰

度升高。
２．５　 附生细菌群落的组间差异分析

如图 ６ 所示，ＬＤＡ 可比较各组中具有显著差异的细菌类群。 珊瑚表面，间接接触组弧菌属（Ｖｉｂｒｉｏ）、邻单

胞菌属（Ｐｌｅｓｉｏｍｏｎａｓ）、奈瑟氏菌属（Ｎｅｉｓｓｅｒｉａ）以及螺旋体属（Ｂｒｅｖｉｎｅｍａ）；升温组立克次氏体菌目 ＳＭ２Ｄ１２ 科、
米卡弧菌目、 假单胞菌目； 升温间接接触组噬几丁质目， 直接接触组纤维弧菌科 （ Ｃｅｌｌｖｉｂｒｉｏｎａｃｅａｅ ）
Ｈａｌｉｏｘｅｎｏｐｈｉｌｕｓ 属、玫瑰杆菌科（Ｒｏｓｅｏｂａｃｔｅｒａｃｅａｅ）海命菌属（Ｍａｒｉｖｉｔａ）相对丰度显著升高（ＬＤＡ＞４，Ｐ＜０．０５）。
水环境中，间接接触组米卡弧菌目、红细菌目、黄杆菌目、交替单胞菌科（Ａｌｔｅｒｏｍｏｎａｄａｃｅａｅ）；直接接触组与升

温组蓝细菌目；升温间接接触组芽孢杆菌属（Ｂａｃｉｌｌｕｓ），直接接触组泛菌属（Ｐａｎｔｏｅａ）相对丰度显著升高（ＬＤＡ
＞４，Ｐ＜０．０５）。 海藻表面，间接接触组柄杆菌、红螺菌目，直接接组酸杆菌门 Ｓｕｂｇｒｏｕｐ １０ 属；升温间接接触组 α
变形菌纲类细菌，直接接触组仅拟杆菌纲差异表达（ＬＤＡ＞４，Ｐ＜０．０５）。

构建科与属水平上差异微生物相对丰度。 直接或间接接触组潜在致病菌弧菌、邻单胞菌、奈瑟氏菌与螺

旋体菌在珊瑚与海藻表面均有一定丰度，而交替单胞菌、米卡弧菌、ＳＭ２Ｄ１２ 在水环境中丰度高。 升温组

ＳＭ２Ｄ１２、米卡弧菌等胞内寄生性病原菌丰度高，升温直接或间接接触组中上述病原细菌丰度下降，益生菌噬

几丁质菌、海命菌、Ｈａｌｉｏｘｅｎｏｐｈｉｌｕｓ 丰度上升。 上述结果说明环境温度下海藻可以转移一定比例病原微生物至

珊瑚表面，热压力下海藻能抑制病原微生物在珊瑚表面的表达并提高益生菌的相对丰度。

３　 讨论

３．１　 环境温度下杉叶蕨藻对珊瑚菌落的影响

本研究通过海藻与珊瑚共培养，发现环境温度下珊瑚表面附生微生物 α，β 多样性显著区分于对照组（Ｐ＜
０．０５）。 珊瑚微生物群落主要由变形菌门、拟杆菌门、蓝细菌门、厚壁菌门、放线菌门组成，这与其他研究所一

致［２６］。 在海藻作用下，珊瑚附生菌中肠杆菌目、螺旋体菌目、伯克霍尔德氏菌目相对丰度升高。 同时，病原微

生物弧菌、奈瑟氏菌、螺旋体菌和邻单胞菌相对丰度差异表达（ＬＤＡ＞４，Ｐ＜０．０５）。
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图 ５　 核心微生物群落结构

Ｆｉｇ．５　 Ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ ｏｆ ｃｏ⁃ｅｘｐｒｅｓｓｉｎｇ ｍｉｃｒｏｏｒｇａｎｉｓｍ
Ｏｔｈｅｒｓ 中包含小于 １％的目水平微生物，未鉴定到属类的以 ｕ．（ｕｎｃｌａｓｓｉｆｉｅｄ）加科名表示；Ｚ⁃ｓｃｏｒｅ：标准分数 Ｓｔａｎｄａｒｄ ｓｃｏｒｅ；Ｍｉｃｒｏｔｒｉｃｈａｌｅｓ：微丝

藻菌目；Ｐｈｙｃｉｓｐｈａｅｒａｌｅｓ：浮霉菌目；Ｒｉｃｋｅｔｔｓｉａｌｅｓ：立克次氏体菌目；Ｓａｌｉｎｉｓｐｈａｅｒａｌｅｓ：咸水球形菌目；ＣＦＢ ｇｒｏｕｐ：噬纤维菌⁃屈挠杆菌⁃拟杆菌群

Ｃｙｔｏｐｈａｇａ⁃Ｆｌｅｘｉｂａｃｔｅｒ⁃Ｂａｃｔｅｒｏｉｄｅｓ ｇｒｏｕｐ

６０３１ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ４４ 卷　



ｈｔｔｐ： ／ ／ ｗｗｗ．ｅｃｏｌｏｇｉｃａ．ｃｎ

图 ６　 附生微生物 ＬＤＡ 分析

Ｆｉｇ．６　 ＬＤＡ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｍｉｃｒｏｏｒｇａｎｉｓｍ

ＬＤＡ＞４ 代表此类细菌较其他各组相对丰度具有显著差异；ＬＤＡ：分析线性判别分析 Ｌｉｎｅａｒ ｄｉｓｃｒｉｍｉｎａｎｔ ａｎａｌｙｓｉｓ；Ｐａｔｈｏｇｅｎｉｃ：致病菌；Ａｎｔｉ⁃

ｐａｔｈｏｇｅｎｉｃ：益生菌
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　 　 大型海藻已被证实为珊瑚致病菌的病源库，并且在藻类作用下珊瑚附生菌落结构极易重塑［２７］。 Ｓｗｅｅｔ［２８］

等证明在自然环境中患有白色综合征的珊瑚 Ｍｏｎｔａｓｔｒａｅａ ｆａｖｅｏｌａｔａ 中鉴定到丰度较高的奈瑟氏菌属、假单胞菌

属、弧菌属、伯克霍尔德氏菌属，同时，这些微生物在丝状藻类表面同时也鉴定到，而玫瑰杆菌属细菌则在健康

的 Ｍ． ｆａｖｅｏｌａｔａ 中有较高的丰度。 弧菌属作为珊瑚疾病的病原体，具有一系列的酶、毒素和其他毒力因子［２９］，
此外螺旋体科，肠杆菌科，奈瑟氏菌科以及伯克霍尔德氏菌科内细菌均是已被鉴定的病原微生物可能来源于

藻体表面并在合适时机侵染珊瑚［２８—３０］。 上述的病原微生物增加可能与大型海藻所释放的 ＤＯＣ 有关，此类营

养物质在水体中增加可能会给对养分敏感或具 ｒ—选择特性的潜在致病菌“施肥”，使它们大量繁衍而成为群

落中的优势种［３１—３２］。 但本实验过程中未发现大型海藻处理后珊瑚出现任何疾病的现象，这可能与珊瑚所分

泌的粘液具有抗菌功能有关［３３］。 因此，大型海藻可以改变珊瑚的细菌群落结构但携带的致病菌短时间内未

必能侵染健康珊瑚［３４］。
３．２　 热压力造成珊瑚白化以及微生物群落结构重塑

热压力下，珊瑚微生物群落中肠杆菌、米卡弧菌丰度上升，立克次氏体菌、米卡弧菌差异表达（ＬＤＡ＞４，Ｐ＜
０．０５）。 ＦＡＰＲＯＴＡＸ 分析发现细胞内寄生虫功能模块占比升高。 热压力造成珊瑚礁白化已经被广泛报道［３５］，
且这种白化现象可能与弧菌的侵染［３６］、虫黄藻逃逸或焦亡以及 ＲＯＳ 毒害有关［３７—３８］。 在暴露于海洋热浪或

酸化后，珊瑚附生微生物优势种群会从有益的细菌类群转变为细胞内致病菌以及机会性和潜在致病类

群［３９—４１］。 立克次体细菌，在动物细胞中营细胞内寄生，并已被证明会导致无脊椎动物疾病，与珊瑚的健康和

患病息息相关［４２—４３］，常见于被释放到环境中的珊瑚粘液细胞中［４４］，并且此类细菌感染宿主时，可能归因于环

境因素，如先天宿主免疫，或由宿主微生物群抵抗系统受到热胁迫后发生紊乱［４５—４６］。 米卡弧菌是立克次氏菌

的近缘种，在感染病宿主细胞中发挥着近似功能［４７］。 因此，本研究发现，热压力造成珊瑚白化现象可能与胞

内寄生性病原菌丰度升高，但这种影响可能不是由单一病原菌引起的，还可能与虫黄藻逃逸和 ＲＯＳ 毒害

有关。
３．３　 杉叶蕨藻与热胁迫的耦合作用

热压力下，杉叶蕨藻的“施肥效应”并不显著，珊瑚附生菌多样性与对照组无显著差异，但藻类缓解了珊

瑚白化的现象。 ＦＡＰＲＯＴＡＸ 与 ＬＤＡ 分析发现，相较于升温组，杉叶蕨藻的存在使细胞内寄生虫模块的比例下

降，海命菌、ｕ．Ａｌｔｅｒｏｍｏｎａｄａｃｅａｅ、Ｈａｌｉｏｘｅｎｏｐｈｉｌｕｓ、噬几丁质菌丰度上升。
大型藻类在热胁迫下可以促进珊瑚的生理功能。 Ｂｒｏｗｎ 等［４８］ 发现，在 ３０℃时，中间鹿角珊瑚（Ａｃｒｏｐｏｒａ

ｉｎｔｅｒｍｅｄｉａ）与仙掌藻（Ｈａｌｉｍｅｄａ ｈｅｔｅｒｏｍｏｒｐｈａ）接触导致光合作呼吸比明显增加。 藻类的存在会间歇性地提供

阴影，并且大型海藻具有较粗的匍匐枝与匍匐茎，从而保证水体自由流动与氧气交换，减缓热压力［４９—５０］。 热

压力的缓解可能与以下两方面有关。 一方面，可能与大型海藻释放的 ＤＭＳＰ（二甲基硫丙酸）有关。 鹿角珊瑚

可以通过外界获取或自身合成 ＤＭＳＰ，ＤＭＳＰ 所合成的 ＤＭＳ（二甲基硫）可以清除 ＲＯＳ 消解氧化应激水平以

及抵抗病原微生物［５１—５４］。 因此，藻类分泌的 ＤＭＳＰ 或许是风信子鹿角珊瑚耐受热压力的原因之一。 另一方

面，红细菌目中玫瑰杆菌科细菌具有将 ＤＭＳＰ 转化为 ＤＭＳ 的功能，并且此类细菌由 ＰＫＳ⁃ＮＲＰＳ Ｈｙｂｒｉｄ 基因所

表达的蛋白可能具有抵抗病原微生物的功能［５５—５６］。 并且，噬几丁质菌丰度上调可能与几丁质酶的表达有关，
珊瑚暴露于病原体也会诱导产生具有多种具有防御功能的酶，其中便包括几丁质酶［５７—５８］。 此外，
Ｈａｌｉｏｘｅｎｏｐｈｉｌｕｓ 是纤维弧菌科中的一员，研究表明纤维弧菌具有大量与抗菌化合物合成相关的基因，在微生物

群落结构变化方面发挥着重要功能［５９—６０］。 因此，益生菌在大型海藻作用下丰度的提高，可能是缓解热压力所

引起的病原微生物增加的原因之一。

４　 结论

本研究构建了 ２７℃和 ３０℃条件下杉叶蕨藻与风信子鹿角珊瑚直接或间接接触实验。 使用高通量测序技

术对珊瑚表面、培养水环境以及海藻表面微生物进行检测。 结果表明，环境温度下，杉叶蕨藻的存在会引起珊
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瑚表面病原菌的增加，并且病原菌的来源可能是海藻；升温导致珊瑚白化以及胞内寄生性病原微生物丰度显

著升高；此时海藻的加入降低了寄生性病原菌的丰度，提高了益生菌的丰度，缓解了珊瑚白化现象。 因此，本
研究认为大型海藻可以协助枝状珊瑚抵抗热压力。
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