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摘要    裙带菜(Undaria pinnatifida)是一种重要的大型褐藻，具有较高的经济和食用价值。藻类的

附生微生物既能通过代谢产物调控宿主藻类的生长发育，特定条件下又可能导致病害。了解裙带菜

附生微生物群落组成对研究裙带菜与附生微生物间的相互作用、种质资源的有效保存以及防治藻类

病害等有重要意义。现有研究大多集中于海带和紫菜，关于裙带菜的附生微生物，特别是不同生活

史的对比研究还很少。本研究通过 16S rRNA 基因高通量测序发现，裙带菜配子体和孢子体的附生

细菌群落组成有明显差异，配子体样品中的细菌群落丰度和多样性均大于孢子体。配子体中变形菌

门(Proteobacteria)(66.67%)为第一优势菌门，其次为拟杆菌门(Bacteroidetes)(13.48%)和蓝细菌门

(Cyanobacteria)(11.13%)，α-变形菌纲(Alphaproteobacteria)(34.58%)为第一优势菌纲，其次为 γ-变形

菌纲(Gammaproteobacteria)(31.01%)；而孢子体中蓝细菌门(95.67%)占绝对优势，其次为放线菌门

(Actinobacteria)(1.65%)和厚壁菌门(Firmicutes)(1.48%)。裙带菜样品经 18S rRNA 基因测序检测出链

形植物 (Streptophyta) 、纤毛虫门 (Intramacronucleata) 、担子菌门 (Basidiomycota) 、顶复亚门

(Apicomplexa)、节肢动物门(Arthropoda)、硅藻门(Bacillariophyta)、脊索动物门(Chordata)、腹毛动

物门(Gastrotricha)、子囊菌门(Ascomycota)和毛霉菌门(Mucoromycota)，其中，担子菌门、子囊菌门和

毛霉菌门属于真菌，孢子体的真核微生物群落丰度大于配子体。本研究确定了裙带菜配子体和孢子体

附生微生物群落组成以及不同细菌和真核微生物的相对丰度，结果表明，2 个世代之间存在显著差异，

为后续研究藻类宿主与微生物之间的相互作用、提高海带目褐藻种质保存技术提供了基础的数据支持。 

关键词    裙带菜；附生微生物；高通量测序；孢子体；配子体 

中图分类号 S917.1   文献标识码  A    文章编号  2095-9869(2023)05-0219-12 

裙带菜(Undaria pinnatifida)是一种重要的经济

海藻，生活史由微型的配子体和大型的孢子体交替组

成，其栽培主要集中在中国、韩国和日本。据 2020 年

中国渔业统计年鉴报道，我国裙带菜年产量超过 20 万 t，

在经济褐藻中仅次于海带(农业农村部渔业渔政管理

局等, 2020)。与海带和紫菜等其他经济海藻相似，由

于养殖面积和密度的增加以及渔业环境的恶化，裙带

菜病害时有发生，造成养殖产量下降和经济损失。引
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发藻类病害的原因有附生微生物、附生藻类、敌害生

物、环境因素和管理不当等(杨慧超等, 2019)，其中

由细菌等微生物引发的病害 为常见。 

Bell 等(1972)提出“藻际微环境”的概念，即藻

类在生长的过程中向周围环境释放出有机物质，在藻

体周围形成一种特殊的藻际环境，吸引微生物附着在

藻体表面。藻类和附生微生物之间关系密切，藻类为

附生细菌提供生长所需的有机物，附生细菌通过代谢

产物为藻类提供营养物质和生长因子 (Singh et al, 
2014)，调控海藻的发育和生长，某些细菌还可以帮

助海藻抵抗海洋环境中致病细菌的侵袭 (姜健等 , 

2005)。当藻际微环境维持动态平衡时，二者相互利

用，共同生长发育；当二者关系失衡，例如，藻体受

到损伤或环境因子发生改变时，菌群结构就可能发生

变化，造成藻类的病害(Egan et al, 2014; 梁珊珊 , 

2019)。研究表明，附生微生物与海带、紫菜等经济

海藻的烂苗脱苗病(陈 等, 1981)、赤腐病(马家海, 

1996a)、壶状菌病(马家海 , 1992)和绿斑病(李杰等 , 

2019)等息息相关。已发现的引发藻类病害的大部分

病 原 菌 属 于 革 兰 氏 阴 性 菌 ， 例 如 交 替 单 胞 菌

(Alteromonas)、黄杆菌 (Flavobacterium)、假单胞菌

(Pseudomonas)、假交替单胞菌(Pseudoalteromonas)、

腐败螺旋菌(Saprospira)和弧菌(Vibrio)等(Ashen et al, 
2000)。姜静颖等(1997)报道了由火神弧菌(Vibrio logei)
引发的裙带菜绿烂病，该病原菌属于 γ-变形菌纲

(Gammaproteobacteria)的弧菌属。马悦欣等(1997)研究

表明，优美德利菌(Deleva venusta)是裙带菜斑点烂病

的病原菌。因此，了解藻类附生微生物的群落组成对

防治藻类病害有重要意义。此外，裙带菜种质资源常

以配子体的形式保存，了解其附生微生物群落组成有

助于开发有效的保存方法以及在培养无菌材料时去

除微生物污染。 

附生微生物的群落组成与多种因素有关，裙带菜

配子体世代(n)和孢子体世代(2n)在形态生理上的不

同决定了其附生微生物的群落可能存在差异。随着高

通量测序技术的发展，以微生物基因组 DNA 的标记

序列作为分类依据来分析微生物种群结构和多样性

成为目前的常用方法。核糖体 RNA 操纵子在细胞中

相对稳定，同时含有保守序列和高可变序列，是研究

微生物系统分类的重要依据(车玉伶等, 2005)。16S 

rRNA 基因是编码原核生物核糖体小亚基 RNA 的

DNA 序列，常用于研究细菌多样性；18S rRNA 基因

是编码真核生物核糖体小亚基 RNA 的 DNA 序列，

常用于真核生物类群的研究。 

本研究利用 Illumina HiSeq 2500 高通量测序平

台，通过 16S rRNA 和 18S rRNA 基因高通量测序对

裙带菜孢子体和配子体的附生微生物类群进行鉴

别，分析比较不同世代裙带菜附生细菌及其他生物

群落的组成和结构，为研究裙带菜与附生微生物间

的相互作用、种质资源的有效保存以及防治藻类病

害提供参考。 

1  材料与方法 

1.1  实验材料 

实验所用的裙带菜配子体和孢子体均来源于大

连栽培群体，各 3 个生物学重复。其中，雌性、雄性

和雌雄同体配子体各 1 个，编号分别为 HB1-21-2F、

HB2-15-1M 和 7-3-3FM (标记为 G1、G2 和 G3)。它

们为单个孢子衍生的克隆培养系，分别来自于“海宝

1 号”、“海宝 2 号”品种及“7 号”品系，其建立时

间均为 2017 年 6 月。保存条件为温度 16 ℃、光照< 

5 μmol photons/(m2·s)，所用培养基为用煮沸的自然海

水配制的 PES (Provasoli enriched seawater)(Provasoli, 

1968)。取样时，配子体为黄褐色，处于营养生长状态，

培育密度约为 1 g/100 mL(鲜重)。孢子体为“海宝 1 号”

的 3 个个体(标记为 S1、S2 和 S3)。孢子体为在水缸中培

养的“海宝 1 号”的子代，培养基为添加 70 mg/L NaNO3

和 10 mg/L NaH2PO4的自然海水，取样时海水的温度为

16~18 ℃，光强的日变化在 0~120 μmol photons/(m2·s)。

孢子体大小为 15~20 cm，色泽黄褐色，取叶片中部

用于后续的 DNA 提取。 

1.2  建库测序 

用磁珠法土壤和粪便基因组 DNA 提取试剂盒

(天根生化科技有限公司, DP712)提取样品总 DNA，

进行 16S/18S rRNA 基因的测序和微生物多样性基本

分析。其中，16S rRNA 基因的测序区间为 V3~V4 区，

18S rRNA 基因的测序区间为 V4 区。细菌 16S rRNA

基因使用分析海藻附生菌群常用的引物 338F：5′-AC 

TCCTACGGGAGGCAGCA-3′和 806R：5′-GGACTAC 

HVGGGTWTCTAAT-3′(Hong et al, 2015; 孙丕海等, 

2017; 唐隆晨等, 2020)，18S rRNA 基因 v4 的引物为

TAReuk454FWD1 ： 5′-CCAGCA(G/C)C(C/T)GCGGT 

AATTCC-3′和 TAReukREV3：5′-ACTTTCGTTCTTGA 

T(C/T)(A/G)A-3′ (Stoeck et al, 2010)。在引物末端加

上测序接头，进行 PCR 扩增，对扩增产物进行纯化、

定量和均一化形成测序文库。质检合格的文库用

Illumina HiSeq 2500 进行双末端测序。 
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1.3  数据分析 

使用 Trimmomatic v0.33 软件(Bolger et al, 2014)

对测序得到的原始序列(raw reads)进行过滤；使用

cutadapt 1.9.1 (Martin, 2011)去除引物序列，使用 

FLASH v1.2.7 (Magoč et al, 2011)，通过重叠区域对序

列进行拼接，得到 clean reads；使用 UCHIME v4.2 

(Edgar et al, 2011)去除嵌合体序列，得到有效序列。 

使用 Usearch v10.0 软件(Edgar, 2013)对获得的有

效序列在 97.0%的相似度水平下进行聚类，获得可操

作分类单元(operational taxonomic unit, OTU)，每个

OTU 对应一种代表序列。以 SILVA132 为参考数据库，

使用朴素贝叶斯分类器对特征序列进行分类学分析。

使用 QIIME2 2020.6 (Bolyen et al, 2019)对样品进行

Alpha 和 Beta 多样性分析。 

2  结果与分析 

2.1  16S rRNA 基因序列分析结果 

2.1.1  有效序列及 OTU    所取的 6 个裙带菜样品

经测序后共获得 460 754 对原始序列，序列已上传至

美国国家生物技术信息中心数据库(https://www.ncbi. 

nlm.nih.gov/)，序列号为 PRJNA823903。经双端质控、

拼接后共产生 455 735 条 clean reads，过滤嵌合体后

得到有效序列共 446 932 条，在 97.0%的相似度水平

下聚类获得 OTU，配子体样品的平均 OTU 数目(259)

多于孢子体(110)(表 1)。 
 

表 1  16S rRNA 基因测序结果分析 
Tab.1  Analysis of sequencing results of 16S rRNA gene 

样品编号 
Sample ID 

有效序列数 
Effective reads 

可操作分类单元数
OTUs 

G1 76 932 235 

G2 76 979 276 

G3 75 147 267 

S1 79 062 109 

S2 59 858 123 

S3 78 954 98 

 

从测序样本中随机抽取一定数量的序列，统计抽

取序列包含的 OTU 数量构建稀释性曲线(图 1)。随着

有效序列数目的增加，各组样品的稀释曲线逐渐趋于

平缓，表明获得的序列充分，可以较好地反映样品中

细菌的多样性。 

2.1.2  Alpha 多样性分析    通过测序样品的 ACE

指数、Chao1 指数、Shannon 指数、Simpson 指数和

覆盖率来描述 Alpha 多样性(表 2)。各组测序结果的

覆盖率均达到 99%以上，说明测序结果能较好地反映

样品中细菌群落的真实情况；ACE 和 Chao1 指数能反

映物种丰富度，裙带菜配子体样品的 ACE 和 Chao1 指

数均显著高于孢子体样品(P<0.01)，说明配子体样品中

细菌群落丰度大于孢子体；Shannon 和 Simpson 指数用

于衡量物种多样性(Grice et al, 2009)，受群落中物种丰

富度和物种均匀度影响，在物种丰度相同的情况下，

群落中各物种均匀度越大，群落的多样性越大，配子

体的 Shannon 和 Simpson 指数显著大于孢子体

(P<0.01)，说明配子体样品的细菌多样性也大于孢子

体(图 2)。 
 

 
 

图 1  16S rRNA 基因测序的稀释性曲线 
Fig.1  Rarefaction curves of 16S rRNA gene sequencing 

 
表 2  细菌群落的 Alpha 多样性指数 

Tab.2  Alpha-diversity index of bacterial communities 

样品编号
Sample 

ID 

ACE 指数
ACE 

Chao1
指数 

Chao1

香农指数 
Shannon 

辛普森

指数 
Simpson

覆盖率
Coverage/

% 

G1 243.23 245.00 3.41 0.80 99.97 

G2 279.44 279.75 4.46 0.90 99.99 

G3 274.36 275.00 4.52 0.92 99.97 

S1 130.37 123.77 0.21 0.03 99.97 

S2 136.90 136.13 0.89 0.20 99.96 

S3 119.18 114.67 0.26 0.05 99.97 

 

2.1.3  细菌群落结构相似度分析    通过主坐标分

析(principal coordinates analysis, PCoA)对裙带菜配子

体和孢子体细菌群落结构的相似度进行比较分析。基于

Weighted-Unifrac 算法的 Beta 多样性分析结果见图 3，

如图 3 所示，孢子体组的 3 个样品明显聚集，与配子

体组差异明显，PC1 差异占总变异的 92.00%，PC2

差异占总变异的 5.68%。 
2.1.4  细菌群落组成    裙带菜配子体和孢子体样

品的共有 OTU 数目为 145，配子体的独有 OTU 数目

为 149，孢子体的独有 OTU 数目为 7。 
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图 2  配子体与孢子体样品细菌群落的 Alpha 多样性指数比较 
Fig.2  Comparisons of alpha-diversity index of bacterial communities between gametophytes and sporophytes 

**代表组间差异显著(P<0.01)，下同。 
** indicates significant difference between two groups (P<0.01), the same as below. 

 

 
 

图 3  基于 Weighted-Unifrac 算法的配子体及孢子体 

细菌群落 PCoA 分析 
Fig.3  PCoA result of bacterial communities in 

gametophytes and sporophytes based on  
Weighted-Unifrac algorithm 

在门水平上，裙带菜附着细菌的主要类别是蓝细

菌门(Cyanobacteria)、变形菌门(Proteobacteria)、拟杆

菌门(Bacteroidetes)、厚壁菌门(Firmicutes)、放线菌门

(Actinobacteria)、浮霉菌门(Planctomycetes)、疣微菌

门(Verrucomicrobia)和绿弯菌门(Chloroflexi)(图 4A)。

在配子体附着细菌中，变形菌门(66.67%)为第一优势

菌门，其次为拟杆菌门(13.48%)、蓝细菌门(11.13%)；

而在孢子体中，蓝细菌门(95.67%)为第一优势菌门，

其次为放线菌门(1.65%)和厚壁菌门(1.48%)。 

在纲分类水平上，裙带菜附生细菌群落主要由生

氧 光 细 菌 纲 (Oxyphotobacteria) 、 α- 变 形 菌 纲

(Alphaproteobacteria) 、 γ- 变 形 菌 纲 、 拟 杆 菌 纲

(Bacteroidia) 、 梭 菌 纲 (Clostridia) 、 放 线 菌 纲

(Actinobacteria)和芽孢杆菌纲(Bacilli)组成(图 4B)。在

配子体表面细菌群落中，α-变形菌纲(34.58%)为第一

优势菌纲，其次为 γ-变形菌纲(31.01%)、拟杆菌纲
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(13.16%)、生氧光细菌纲(11.13%)；而在所取的孢子

体样品中，生氧光细菌纲(95.67%)为第一优势菌纲，

其次为放线菌纲(1.64%)、芽孢杆菌纲(0.92%)、γ-变

形菌纲(0.90%)。 

生氧光细菌纲、α-变形菌纲、拟杆菌纲、γ-变形菌纲、

Negativicutes、OM190、酸微菌纲(Acidimicrobiia)、丹毒

丝菌纲(Erysipelotrichia)、浮霉菌纲(Planctomycetacia)、疣

微菌纲(Verrucomicrobiae) 10 个纲的丰度在裙带菜配

子体和孢子体样品之间存在显著差异(P<0.05)，其中，

OM190、酸微菌纲和浮霉菌纲是配子体独有。 
 

 
 

图 4  门(A)和纲(B)分类水平细菌类群分布 
Fig.4  Distribution of bacterial communities on phylum (A)and class(B)levels 

 

配子体样品中检出的属水平未培养细菌占

57.37% ， 已 知 的 细 菌 类 群 有 赖 文 氏 菌 属

(Lewinella)(10.06%)、亮发菌属(Leucothrix)(5.99%)、

亚 硫 酸 杆 菌 属 (Sulfitobacter)(4.06%) 、双歧杆菌属

(Bifidobacterium)(0.02%)；孢子体样品中未培养细菌占

95.68%，双歧杆菌属占 1.41%。 

2.2  18S rRNA 基因序列分析结果 

2.2.1  有效序列及 OTU    6 个样品经 18S rRNA 基

因高通量测序后共获得 480 390 对 raw reads，经双端

质控、拼接后共产生 475 128 条 clean reads，过滤嵌

合体后得到的有效序列共 473 770 条。在 97.0%相似

度水平下聚类获得 OTU，配子体样品的平均 OTU 数

(27)少于孢子体(87)(表 3)。各组样品的稀释性曲线趋

于平缓(图 5)，说明获得的序列充分。 
 

表 3  18S rRNA 基因测序结果分析 
Tab.3  Analysis of sequencing results of 18S rRNA gene 

样品编号 
Sample ID 

有效序列数 
Effective reads 

可操作分类单元数
OTUs 

G1 78 593 29 

G2 79 263 28 

G3 79 436 23 

S1 78 972 76 

S2 78 697 95 

S3 78 809 89 

 

2.2.2  Alpha 多样性分析    Alpha 多样性指数如表

4 所示，各组测序结果的覆盖率均达到 99.99%以上，

裙带菜孢子体样品的 ACE 和 Chao1 指数均显著高于

配子体样品(P<0.01)，说明孢子体样品中群落丰度大

于配子体；配子体、孢子体样品的 Shannon 和 Simpson

指数差异不显著(P>0.05)(图 6)。 
 

 
 

图 5  18S rRNA 基因测序的稀释性曲线 
Fig.5  Rarefaction curves of 18S rRNA gene sequencing 

 

表 4  真核生物群落的 Alpha 多样性指数 
Tab.4  Alpha-diversity index of eukaryotic communities 

样品编号
Sample

ID 

ACE 
指数 
ACE 

Chao1
指数 

Chao1

香农指数 
Shannon 

辛普森

指数 
Simpson

覆盖率
Coverage/

% 

G1 49.00 38.33 1.09 0.32 99.99

G2 30.15 28.86 0.62 0.22 99.99

G3 28.76 26.33 0.28 0.06 99.99

S1 78.70 78.00 0.47 0.08 99.99

S2 95.79 96.00 0.74 0.13 100.00

S3 89.67 89.33 0.60 0.11 100.00
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图 6  配子体与孢子体样品真核生物群落的 Alpha 多样性指数比较 
Fig.6  Comparisons of alpha-diversity index of eukaryotic communities between gametophytes and sporophytes 

 
 

2.2.3  群落结构相似度分析    基于 Binary-Jaccard

算法的 PCoA 分析结果显示，孢子体组的 3 个样品明

显聚集，PC1 差异占总变异的 67.63%，PC2 差异占

总变异的 16.47% (图 7)。 
 

 
 

图 7  基于 Binary-Jaccard 算法的配子体及孢子体真 

核生物类群 PCoA 分析 
Fig.7  PCoA result of eukaryotic communities in 

gametophytes and sporophytes based on  
Binary-Jaccard algorithm 

 

2.2.4  群落组成    裙带菜配子体和孢子体样品的

共有 OTU 数目为 22，配子体独有的 OTU 数目为 23，

孢子体独有 OTU 数目为 87。 

门分类水平测序结果显示(图 8A)，配子体的 97.22%、

孢子体 94.95%是未分类的真核微生物，此外检测出的

占比较多的 10 个门是链形植物(Streptophyta)、纤毛虫

门(Intramacronucleata)、担子菌门(Basidiomycota)、顶复

亚门(Apicomplexa)、节肢动物门(Arthropoda)、硅藻

门(Bacillariophyta)、脊索动物门(Chordata)、腹毛动

物门(Gastrotricha)、子囊菌门(Ascomycota)和毛霉菌

门(Mucoromycota)，其中，担子菌门、子囊菌门和毛

霉菌门属于真菌。配子体中链形植物、节肢动物门、

纤毛虫门和硅藻门具有相对优势，占比分别为

0.82%、0.62%、0.51%和 0.50%；孢子体中链形植物、

担子菌门、顶复亚门和纤毛虫门处于优势地位，所占

OTUs 比例分别为 0.97%、0.96%、0.91%和 0.78%。 

在纲分类水平上(图 8B)，在配子体样品中，除裙

带菜所属的褐藻纲(Phaeophyceae)(88.77%)之外，节肢

动物门的桡足亚纲 (Copepoda)、硅藻门的间藻纲

(Mediophyceae)、脊索动物中的哺乳纲(Mammalia)、

纤毛虫门中的前口纲(Prostomatea)、百合纲(Liliopsida)

处于优势地位，占比分别为 0.62%、0.50%、0.25%、 
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图 8  门(A)和纲(B)水平真核生物类群分布 
Fig.8  Distribution of eukaryotic communities on phylum(A)and class(B)levels 

 
0.23%和 0.23%。孢子体样品中，除褐藻纲(94.49%)之

外，原生动物中的孢子虫纲(Conoidasida)、担子菌门

中的伞菌纲(Agaricomycetes)、纤毛虫门中的旋唇纲

(Spirotrichea)以及脊索动物门中的哺乳纲占优，分别

占 OTUs 的 0.91%、0.83%、0.51%和 0.24%。 

壶菌纲(Chytridiomycetes)、篮口纲(Nassophorea)、

Colpodea 、 银 耳 纲 (Tremellomycetes) 、 粪 壳 菌 纲

(Sordariomycetes)、类锥体纲(Conoidasida)、伞菌纲、

蛛形纲(Arachnida)、色矛纲(Chromadorea) 9 个纲仅存

在于裙带菜孢子体样品中，旋唇纲的丰度在配子体和

孢子体之间存在明显差异(P<0.05)。 

3  讨论 

本研究发现，裙带菜配子体和孢子体附生细菌群

落结构差异明显，配子体样品中的细菌群落丰度和多

样性均大于孢子体。附生细菌主要分布在蓝细菌门、

变形菌门、拟杆菌门，此外，还有相对丰度较低的厚

壁菌门、放线菌门、浮霉菌门、疣微菌门和绿弯菌门，

这些菌门在海藻表面细菌群落中都有发现，且变形菌

门通常占主导地位(孙丕海等, 2017; 唐隆晨等, 2020; 

盖珊珊等, 2016; 武洪庆, 2012)。 

已有研究证明，变形菌门中的某些附生细菌可以

促进海藻的生长和发育，例如，α-变形菌纲中的生丝

单胞菌(Hyphomonas sp.)可以降低条斑紫菜(Porphyra 
yezoensis)原生质体再生体的形态畸形率(Fukui et al, 
2014) ； γ- 变 形 菌 纲 中 的 一 种 嗜 盐 寡 营 养 细 菌

(Halomonas sp.) 能 够 在 缺 铁 条 件 下 加 快 杜 氏 藻

(Dualiella bardawil) 的生 长速率 (Keshtacher-Liebso 
et al, 1995) ； 同 属 γ- 变 形 菌 纲 的 假 单 胞 菌

(Pseudomonas sp.) 作 为 铜 绿 微 囊 藻 (Microcystis 

aeruginosa)的附生细菌，能够将环境中不易吸收的磷

形态转化为磷酸盐等物质供宿主利用，促进微囊藻生

长(邹迪等, 2005)；此外，拟杆菌门中的一些细菌类

群对绿藻的生长发育和形态发生有影响 (Marshall 

et al, 2006; Matsuo et al, 2003)。某些条件下，附生细

菌还有可能导致藻类的病害，例如，假交替单胞菌

(Pseudoalteromonas bacteriolytica sp.)是海带红斑病

的病原菌(Sawabe et al, 1998)；海带幼苗病烂的主要

病原菌褐藻酸降解菌属于交替单胞菌属(Alteromonas 
Baumann)(王丽丽等, 2003)；河豚毒素假交替单胞菌

(Pseudoalteromonas tetraodonis)是条斑紫菜丝状体黄

斑病的病原菌(王洪斌等, 2011)。由此可见，藻类附生

细菌既能调控宿主的生长发育，特定条件下又可能导

致病害。但大多数细菌在藻类生存中发挥的功能还没

有详细的解释，藻类病害的发生又是一个复杂的过

程，可能导致附生菌群结构发生变化的因素多种多

样，因此，还需要针对附生细菌对宿主藻类发挥的作

用及其机制进行深入研究。 

与配子体不同，本研究孢子体样品中蓝细菌占绝

对优势(95.67%)，这一门类在厚成期海带的附生细菌

中丰度也 高(唐隆晨等, 2020)。已有研究表明，具

有固氮作用的蓝细菌参与宿主海带的氮同化过程，可

能产生抵抗有害微生物的活性物质(Li et al, 2020)，这

可能是孢子体附生细菌种类较少的原因之一。另外，

配子体与孢子体在形态、生长发育、代谢产物、存在

的季节等诸多方面均存在明显差异，不同的生理特性

以及不同的环境下的长期适应性进化也可能是其附

生微生物存在较大差异的原因。相较于孢子体，配子

体附生细菌种类更多，在实际的种质保存过程中，配

子体为主要的保存对象，为了安全有效地进行种质保
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存，需要定期对配子体的生长状态进行显微观察，防

止附生细菌大量繁殖对配子体造成不利影响。同时，

本研究结果也为实现配子体的无菌克隆培养提供了

基础的生物学依据。 

OM190、酸微菌纲、浮霉菌纲 3 个纲仅存在于配

子体，其中酸微菌纲在条斑紫菜贝壳丝状体(盖珊珊

等, 2016)和海带表面(孙丕海等, 2017)都有发现。配子

体样品中的亮发菌属在马泽藻(Mazzaella sp.)、海萝

(Gloiopeltis furcate)、裙带菜附生菌群中都有发现，

并且在马泽藻和裙带菜表面占优(武洪庆, 2012)；亚

硫酸杆菌属在海带表面曾被发现(孙丕海等, 2017)。这

些细菌类群对海藻的意义尚未明确，有待进一步研究。 

与附生细菌不同，孢子体的真核微生物群落丰度

大于配子体。这可能与不同的培养环境有关，配子体

所用培养基用经煮沸的海水配制，在煮沸的过程中一

些真核生物可能被杀死，导致丰度降低。同时，蓝细

菌是海洋环境中微食物网的重要部分，纤毛虫和异养

鞭毛虫是其主要摄食者(孙晟等, 2005)，孢子体中蓝

细菌的大量存在可能吸引了捕食者和其他异养微生

物，造成真核微生物种类的增加。 

裙带菜经 18S rRNA 基因测序检出的微生物中有

3 种真菌，分别为担子菌门、子囊菌门和毛霉菌门。

担子菌门和子囊菌门在坛紫菜藻际微生物中都有发

现(沈梅丽等, 2013)。除褐藻纲之外，配子体中节肢

动物门的桡足亚纲、硅藻门的间藻纲、脊索动物中的

哺乳纲、纤毛虫门中的前口纲、百合纲处于优势地位；

孢子体中，原生动物中的孢子虫纲、担子菌门中的伞

菌纲、纤毛虫门中的旋唇纲以及脊索动物门中的哺乳

纲占优。样品中检出的硅藻作为附生藻类，若大量繁

殖会使紫菜生长受阻，造成经济损失(马家海, 1996b)；

某些纤毛虫以藻类为食，会造成藻类养殖产量的降

低。徐润林等(2000)研究发现，前口纲在硅藻培养池

中的有害纤毛虫中占优势，这一门类也存在于本研究

中裙带菜配子体样品中。 

本研究中，裙带菜配子体世代和孢子体世代的微

生物群落组成和结构差异明显，配子体的附生菌群丰

度和多样性均大于孢子体，真核微生物的丰度则小于

孢子体。附生微生物的群落组成受多种生物和非生物

因素影响。研究证实，不同生长阶段微藻产生的胞外

聚合物组成不同(张圣洁等, 2020)。推测裙带菜不同

世代向藻际微环境中释放的有机物成分和比例有所

不同，导致了附生微生物群落的差异。此外，配子体

和孢子体在形态和生理上的差异以及不同的培养环

境，比如培养基成分和光照强度也会造成附生微生物

群落差异。从 PCoA 分析可见，与孢子体样品的明显

聚集不同，3 个配子体样本间的微生物结构存在较大差

异，其可能的原因有两个：第一，它们来自于不同的品

种/系，在分离游孢子构建配子体克隆系之初，不同品

种/系的微生物群落可能存在差异；第二，3 个配子体

性别的不同也可能造成其附生微生物存在差异。 

本研究分析比较了裙带菜不同世代附生细菌及

其他生物群落的组成和结构，为研究裙带菜与附生微

生物间的相互作用、种质资源的有效保存以及防治藻

类病害提供了基础数据支持。在后续研究中，我们将

探索裙带菜种质的无菌处理、保存及培养技术，在此

基础上研究附生微生物对种质资源保存、培养及利用

的影响，提升海带目褐藻种质保存的技术水平。 
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Composition of Epiphytic Microbial Communities in Gametophytes and  
Sporophytes of Undaria pinnatifida 
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Abstract    Undaria pinnatifida is a brown alga with high economic value. Its annual production is 

second only to Saccharina japonica among economically important brown algae in China. Due to climate 

change and increased cultivation density, the occurrence of diseases in cultivated seaweeds has become 

more frequent and serious in recent years. Most diseases are directly or indirectly related to the 

interactions between the seaweed host and the epiphytic microorganisms such as bacteria. There is a close 

relationship between algae and epiphytic microorganisms. When the phycosphere niche maintains a 

dynamic balance, the two rely positively on each other growing and developing together. When the 

balance is disturbed, the structure of the epiphytic microbial community may change, possibly resulting in 

algal diseases. The absence of certain microbes may also lead to the failure of key biological processes 

such as the morphogenesis of the host algae. Therefore, understanding the composition of the epiphytic 

microbial community is of great significance for the study of the interaction between U. pinnatifida and 

epiphytic microorganisms and the better control of U. pinnatifida diseases. In addition, stock resources of 

U. pinnatifida are usually conserved in the form of gametophytes, which can persist for a long time under 

controlled conditions. Hence, understanding the composition of the epiphytic microbial community will 

also facilitate the development of efficient conservation methods and help remove microbial 

contaminations when axenic cultures need to be established. The life history of U. pinnatifida consists of 

the alternation between heteromorphic macroscopic sporophytes and microscopic gametophytes. The 

stark morphological and physiological differences between these two phases suggest that the composition 

of epiphytic microbial communities between them is likely different. However, studies on the composition 

of epiphytic microbial communities, especially comparison studies between sporophytes and 

gametophytes in U. pinnatifida are limited. The advent of high-throughput sequencing provides robust 

and efficient tools for studying the composition and relative abundance of the microbial community 

associated with the algae. In the present study, sporophytes and gametophytes (each with three biological 

replicates) of U. pinnatifida derived from the cultivated population in Dalian China were selected as the 

study objects. After DNA extraction and PCR amplification of the v3–v4 region of 16S rRNA gene and 

the v4 region of 18S rRNA gene, Illumina HiSeq 2500 high-throughput sequencing platform was used to 

sequence these specific regions. We identified and classified the composition of epiphytic microbial 

communities of the gametophytes and sporophytes of U. pinnatifida based on the sequencing results. A 

total of 446 932 effective reads were obtained through 16S rRNA gene sequencing. The raw reads have 

been submitted to the GenBank database (https://www.ncbi.nlm.nih.gov/) with the accession number 

PRJNA823903. The bacterial community composition of gametophyte and sporophyte was revealed to be 

significantly different, and the diversity of the bacterial community in gametophyte samples was higher 
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than that in sporophyte samples. In gametophytes, Proteobacteria (66.67%) was the most dominant 

phylum, followed by Bacteroidetes (13.48%) and Cyanobacteria (11.13%). At the class level, 

Alphaproteobacteria (34.58%) was the most abundant, followed by Gammaproteobacteria (31.01%), 

Bacteroidia (13.16%), and Oxyphotobacteria (11.13%). Cyanobacteria (95.67%) was predominantly 

detected in sporophytes, followed by Actinobacteria (1.65%) and Firmicutes (1.48%). The distribution of 

Oxyphotobacteria, Alphaproteobacteria, Bacteroidia, Gammaproteobacteria, Negativicutes, OM190, 

Acidimicrobiia, Erysipelotrichia, Planctomycetacia, and Verrucomicrobiae were found to be different 

between gametophyte and sporophyte samples, among which OM190, Acidimicrobiia and 

Planctomycetacia were unique to gametophytes. The genus-level bacterial groups detected in gametophyte 

samples were Lewinella (10.06%), Leucothrix (5.99%), Sulfitobacter (4.06%), Bifidobacterium (0.02%), 

while Bifidobacterium accounted for 1.41% of the bacterial genus of sporophyte samples. There were 

57.37% and 95.68% uncultured bacterium in gametophytes and sporophytes, respectively. We obtained a 

total of 473 770 effective reads through 18S rRNA gene sequencing. A major share (97.22%) of 

microeukaryotes in gametophytes were unclassified, while in sporophytes, the number was 94.95%. 

Streptophyta, Intramacronucleata, Basidiomycota, Apicomplexa, Arthropoda, Bacillariophyta, Chordata, 

Gastrotricha, Ascomycota, and Mucoromycota were detected both in the gametophytes and sporophytes. 

Among them, Basidiomycota, Ascomycota, and Mucoromycota belong to fungi. The community 

abundance of sporophyte samples was higher than that of gametophytes. In gametophyte samples, except 

for Phaeophyceae (88.77%) to which U. pinnatifida belongs, Copepoda of Arthropoda, Mediophyceae of 

Bacillariophyta, Mammalia of Chordata, Prostomatea of Intramacronucleata, and Liliopsida were 

dominant, with a proportion of 0.62%, 0.50%, 0.25%, 0.23%, and 0.23%, respectively. In addition to 

Phaeophyceae (94.49%), Conoidasida of Protozoa, Agaricomycetes of Basidiomycota, Spirotrichea of 

Intramacronucleata and Mammalia of Chordata were predominant in sporophytes, accounting for 0.91%, 

0.83%, 0.51% and 0.24% of OTUs, respectively. Chytridiomycetes, Nassophorea, Colpodea, 

Tremellomycetes, Sordariomycetes, Conoidasida, Agaricomycetes, Arachnida, and Chromadorea were 

only detected in the sporophytes, and there was a significant difference in Spirotrichea abundance 

between gametophytes and sporophytes. In conclusion, the composition of epiphytic microbial 

communities and the relative abundance of different bacteria and microeukaryotes in the sporophytes and 

gametophytes of U. pinnatifida were determined through high-throughput sequencing of the amplicons of 

the v3–v4 region of 16S rRNA gene and the v4 region of 18S rRNA gene. Remarkable differences were 

revealed between the two life stages, indicating that their growth and development are associated with 

different microbial communities. The results of this study provide valuable information for sustainable 

cultivation and stock culture conservation of this important kelp species.  

Key words    Undaria pinnatifida; Epiphytic microorganisms; High-throughput sequencing; Sporophyte; 

Gametophyte 


