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研究报告 

象山港硅藻赤潮过程中真菌群落演替及互作特征 

谢伟娟  陈晨  赵志颖  张继宁  侯繁荣  张德民  张化俊* 
宁波大学海洋学院  浙江 宁波  315832 

摘  要：【背景】近岸海域赤潮的发生能显著改变包括真菌在内的微生物群落组成，进而影响海洋中碳

氮元素循环。真菌是海洋中重要的分解者，但赤潮过程对真菌群落的影响少有报道。【目的】探明赤潮

过程对真菌群落的影响，对进一步阐释赤潮对生态系统中物质循环的影响具有重要意义。【方法】针

对 2017 年春季象山港硅藻赤潮，对真菌内源转录间隔区 1 (Internally Transcribed Spacer 1，ITS1)序

列进行高通量测序，研究赤潮过程中真菌群落响应及共现性特征。【结果】真菌群落的 α 多样性指

数在赤潮暴发的各阶段差异显著，而且均与磷酸盐、硝酸盐和亚硝酸盐有显著相关性(P<0.05)。子

囊菌门(Ascomycota，90.2%)和担子菌门(Basidiomycota，8.27%)是本次硅藻赤潮的优势菌门，其中子

囊菌门遍布赤潮暴发的 4 个阶段；锤舌菌纲(Leotiomycetes，16.1%)和散囊菌纲(Eurotiomycetes，9.3%)

是纲水平上的主要优势类群。赤潮暴发过程中硝酸盐、亚硝酸盐、磷酸盐和温度等环境因素的改变，

驱动真菌群落组成及结构发生显著变化。Helotiales、Eurotiales、Xylariales、Saccharomycetales 和

Agaricostilbales 构成了真菌群落共现网络的主体。【结论】真菌群落在赤潮的各阶段具有显著的

演替特征，赤潮藻生消是引起真菌群落演替的主要因素，但是环境因子也扮演着重要角色。赤

潮过程中，真菌群落同类群内的互作要强于不同类群间的互作，这对维持群落的稳定性具有重

要意义。 

关键词：硅藻赤潮，真菌群落，高通量测序，象山港 

Succession and interaction of fungal community during a diatom 
bloom in Xiangshan Bay 
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Abstract: [Background] Harmful algal blooms (HABs) in coastal waters can significantly change the 
composition of microbial community, thereby affecting the cycling of carbon and nitrogen in the ocean. 
Fungi are important decomposers in the ocean, but the impact of HABs on fungal community has not been 
elucidated. [Objective] Clarifying the influence of HABs on the fungal community is of great importance 
for further explaining the effect of HABs on material cycle in the ecosystem. [Methods] Through ITS1 
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amplicon sequencing, we analyzed the response of fungal community to an early-spring diatom bloom in 
2017, in order to investigate the dynamic and co-occurrence patterns of the community. [Results] The 
alpha diversity indices of the fungal community changed significantly among four bloom stages, and they 
were all correlated with phosphate, nitrate, and nitrite (P<0.05). At the phylum level, the fungal 
community was dominated by Ascomycota (relative abundance: 90.2%) and Basidiomycota (8.27%), 
among which Ascomycota was dominant across the four stages. At the class level, fungi from 
Leotiomycetes (16.1%) and Eurotiomycetes (9.3%) were the most abundant. The succession of fungal 
community was mainly driven by the abundance of harmful algal species, but changes in environmental 
factors including nitrate, nitrite, and phosphate were also responsible. Co-occurrence network was mainly 
composed of Helotiales, Eurotiales, Xylariales, Saccharomycetales, and Agaricostilbales. [Conclusion] 
The fungal community demonstrated obvious succession during the diatom bloom, which was mainly 
induced by diatom abundance, as well as environmental factors. The interaction of the fungal community 
within group was stronger than that between groups during the bloom, which is important for maintaining 
community stability. 

Keywords: diatom bloom, fungal community, high-throughput sequencing, Xiangshan Bay 
 

随着社会经济的快速发展，大量工农业废水

和生活污水排入近岸海域，海水中有机污染物和

氮、磷等营养盐的含量显著升高，水体富营养化

程度日趋加剧，使得赤潮发生频率逐年增加[1]。

赤潮发生会影响海洋生态系统中的物质循环和能

量流动，严重威胁海洋生态系统的平衡与稳定[2]。

赤潮过程对微生物群落的组成和结构也有显著影

响，如 Delmont 等在研究棕囊藻赤潮对细菌群落

结构的塑造作用时发现，在赤潮区域主导细菌群

落的主要类群是拟杆菌门和变形菌门，而在非赤

潮区域的主要类群则是变形菌门[3]。真菌作为海

洋微食物网的重要一环，在物质循环与能量流动

中发挥着重要作用，如对难降解有机质的分解利

用可促进海洋生态系统的元素循环；还可通过种

间相互作用影响原生动植物和细菌的组成及分

布，进而调整水体的生态平衡[4-5]。同时，真菌还

是去除水体污染物的主体，在促进硝化和反硝化

作用[6]以及去除水体中有毒化合物等方面具有重

要作用[7]。当前针对真菌群落的研究多集中在红

树林 [8]、海底沉积物 [9-10]和河口湿地 [11]等生境，

赤潮过程对真菌组成和群落结构影响的研究则较

为缺乏。 

象山港是半封闭狭长港湾，水体交换时间久

且能力弱，加上象山港海域是重要的水产养殖基

地，大量养殖污染物的排放导致象山港水体长期

呈富营养化状态，给赤潮生物的大量繁殖、暴发

创造了有利条件。此前我们的研究已经报道了象

山港春季赤潮暴发期间细菌和真核微生物群落组

成和结构发生了显著变化[12-13]，证实赤潮过程对

海洋细菌和浮游植物群落具有较强的塑造作用，

赤潮生物及海域环境因子能显著影响微生物群落

结构[14]；然而针对赤潮过程中真菌群落的研究仍

有待进一步深入。基于此，本研究针对象山港

2017 年春季硅藻赤潮过程，采用内源转录间隔区 1 

(Internally Transcribed Spacer，ITS1)序列高通量

测序技术，研究赤潮对真菌群落组成、多样性和

互作特征的影响，揭示真菌群落对赤潮生消的响

应特征。 

1  材料与方法 

1.1  样品采集 

采样站点设计在文献[12]中已报道，简述如

下：采样时间为 2017 年 2 月 10 日(Early Stage 1，

ES1)、15 日(Early Stage 2，ES2)、19 日(Middle 

Stage 1，MS1)、23 日(Middle Stage 2，MS2)、    

27 日(Late Stage，LS)和 3 月 8 日(After Bloom，

AB)，在赤潮暴发区域 5 个站点进行表层海水(采

集深度<0.5 m)样品采集。利用体积为 5 L 的水样
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采集器采集表层海水，其中 1 L 水在经灭菌处理

的筛绢(100 μm 孔径)上进行预过滤，再用 0.2 μm

聚碳酸酯膜二次过滤，收集水体样品中的微生物

用于提取总 DNA，样品收集后放在超低温冰箱

(−80 °C)保存，共收集 29 个微生物样品。 

1.2  主要试剂 

Isopore 聚碳酸酯膜，Millipore 公司；Power 

Soil DNA Isolation 试 剂 盒 ， MO BIO 公 司 ；

FastPfu 聚合酶，北京全式金生物技术有限公司。 

1.3  水质测定及赤潮藻计数 

现 场 测 定 温 度 、 盐 度 、 溶 解 氧 (Dissolved 

Oxygen，DO)和 pH 等参数；于实验室测定铵盐、

亚 硝 酸 盐 、 硝 酸 盐 、 化 学 需 氧 量 (Chemical 

Oxygen Demand，COD)、磷酸盐、硅酸盐、叶绿

素 a (Chl a)含量，均按照《海洋监测规范》(GB 

17378.4-2007)[15]的标准和规范进行测定。本次硅

藻赤潮由中肋骨条藻和柔弱几内亚藻引起，研究

报道了 2 种藻类丰度及叶绿素 a 含量在赤潮各阶段

的变化，而且根据叶绿素 a 含量将 ES1 和 ES2 合

并为 ES 阶段，MS1 和 MS2 合并为 MS 阶段[12]。 

1.4  总 DNA 提取及测序 

将微生物滤膜剪碎后，使用 Power Soil DNA 

Isolation 试剂盒提取总 DNA。利用引物对 ITS1F 

(5′-CTTGGTCATTTAGAGGAAGTAA-3′) 和 ITS2 

(5′-GCTGCGTTCTTCATCGATGC-3′)对真菌 ITS1

序列进行 PCR 扩增，每个体系 20 μL，单个样品

设置 3 个重复，以降低扩增偏差。PCR 反应体

系：5×FastPfu Buffer 4 μL，dNTPs (2.5mmol/L)  

2 μL，正、反向引物(5 μmol/L)各 0.8 μL，FastPfu

聚合酶 0.4 μL，牛血清白蛋白 0.2 μL，DNA 模板

10 ng，ddH2O 补足 20 μL。PCR 反应条件：95 °C 

3 min；95 °C 30 s，60 °C 30 s，72 °C 45 s，28 个

循环；72 °C 10 min。延伸之后混合所扩增产

物，再将混合物用 PCR 产物纯化试剂盒纯化。经

纯化检测后的样品送往上海美吉生物医药科技有

限公司进行 Illumina MiSeq 双端测序，产物长度

为 300 bp。在送样时，1 个样品意外损失，因此总

计测定 28 个样品。 

1.5  测序数据处理及分析 

原始数据存储在 NCBI 数据库中，编号为

PRJNA694776。测序数据采用 QIIME 1.9.1 和

USEARCH[16]平台对原始数据进行降噪减噪处理

和去除嵌合体。使用 Uclust 算法将相似度大于 97%

的序列划分为同一个分类操作单元(Operational 

Taxonomic Unit，OTU)，利用 BLAST 方法[15]与真

菌的 UNITE 数据库(Version 7.2)比对注释。去除属

于原生动物和后生动物的序列，每个样品的序列

数介于 36 729−81 838 之间。将样品统一标准化为

36 700 条序列，共得到 2 433 个 OTU 进行下游分

析。利用 R 语言的 Vegan[17]包分别计算每个样品

中的 α 多样性，如丰富度(Richness)、香农指数

(Shannon index)和均匀度(Evenness)，使用 ape 和

picante 包计算系统发育多样性指数(Phylogenetic 

Diversity，PD)，并通过 ggplot2 包进行可视化，

利用 Pearson 相关性分析研究各 α 多样性指数与

环 境 因 子 的 相 关 性 。 分 别 在 门 水 平 ( 相 对 丰

度 >0.1%)、 纲 水 平 (相 对 丰 度 >0.1%)分 析 真 菌

群落组成及演替特征。筛选丰度最高的 30 个

OTU，研究微生物在 OTU 水平的演替特征，同

时利用 Spearman 相关性分析这 30 个 OTU 与 2 种

赤潮藻的关系，并利用 heatmap[18]包进行展示。

为了筛选对真菌群落在赤潮各个阶段具有指示

作用的类群，使用 indic-species[19]软件包在丰度

最高的 100 个 OTU 中筛选了 4 个阶段的指示物

种，筛选条件为指示值>0.6 和 P<0.01。利用 vegan

包基于 Bray-Curtis 距离的相似性分析(Analysis of 

Similarity，ANOSIM)来量化赤潮暴发各阶段真菌

群落的差异性；利用基于 Bray-Curtis 距离的冗余

分析(下文简称 CAP 分析)探究真菌群落的演替

特征及其与环境因子的关系，同时利用 Vegan

包[17]中的 Adonis 函数进行多变量方差置换分析

(Permutational Multivariate Analysis of Variance， 
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PERMANOVA)量化不同环境因子对真菌群落变异

的影响。以上分析均在 R 语言中进行。 

筛选至少出现在 20%样本中的所有 OTU 进行

共现网络分析。使用 R 语言中的 Hmisc 包计算

OTU 之间的 Spearman 秩相关，保留相关性系数

|ρ|>0.8 且 P<0.01 (FDR 矫正)的节点和边，利用

Gephi 0.9.2 进行网络可视化和模块化分析。同时

计算包括节点 (Nodes)、边 (Edges)、模块化程度

(Modularity)和 平 均 聚 类 系 数 (Average Clustering 

Coefficient)等网络拓扑学参数。此外，根据得到

的真实网络的节点和边，生成了与真实网络具有

相同节点和边数的 Erdös-Réyni 随机性网络[20]，然

后比较真实共现网络和随机网络的拓扑学参数之

间的差异。 

2  结果与分析 

2.1  真菌群落的 α多样性 

赤潮暴发不同阶段真菌群落的 α 多样性指数

如均匀度、系统发育多样性、丰富度和香农指数

差异显著(图 1)，均从 ES 期到 MS 期显著降低，

MS 和 LS 期始终处在较低水平，而到 AB 期恢复

到初始水平。此外，4 个 α多样性指数与磷酸盐、

硝酸盐和亚硝酸盐呈显著的正相关(P<0.05)，与

pH 、 COD 、 Chl a 均 呈 显 著 的 负 相 关 (P<0.01)  

(表 1)。以上结果表明，真菌群落 α 多样性受硝酸

盐、亚硝酸盐和磷酸盐的影响较大。 

2.2  真菌群落的组成分析 

在真菌群落组成方面，子囊菌门(Ascomycota，

相对丰度 90.2%)和担子菌门(Basidiomycota，相对 

 

 
 
图 1  真菌群落 α 多样性变化 
Figure 1  Changes of alpha diversity indices of fungal community 
注：A：丰富度；B：均匀度；C：香农指数；D：系统发育多样性；箱体中的星号表示平均值；箱体中的水平线表示中位数 

Note: A: Richness; B: Evenness; C: Shannon index; D: Phylogenetic diversity; The asterisks in box represent the average value; The 
horizontal lines in the box represent the median value 



3962 微生物学通报 Microbiol. China 

  

Tel: 010-64807511; E-mail: tongbao@im.ac.cn; http://journals.im.ac.cn/wswxtbcn 

表 1  Pearson 相关性分析 α 多样性与环境因子的关系 
Table 1  Relationship between alpha diversity and environmental factors based on Pearson correlation analysis 

环境因子 

Environmental factors 

均匀度 

Evenness 

系统发育多样性 

Phylogenetic diversity 

丰富度 

Richness 

香农指数 

Shannon index 

硝酸盐 Nitrate 0.608** 0.764** 0.784** 0.605** 

亚硝酸盐 Nitrite 0.466* 0.447* 0.492** 0.470* 

磷酸盐 Phosphate 0.460* 0.583** 0.628** 0.462* 

硅酸盐 Silicate 0.380* 0.574** 0.577** 0.372 

溶解氧 DO 0.017 −0.231 −0.278 0.013 

pH −0.387* −0.529** −0.554** −0.382 

化学需氧量 COD −0.359 −0.572** −0.599** −0.352 

叶绿素 a Chl a −0.226 −0.422* −0.446 −0.228 

铵盐 Ammonium −0.180 −0.033 0.092 −0.174 

盐度 Salinity −0.137 0.071 0.0095 −0.134 

温度 Temperature −0.179 −0.099 −0.016 −0.177 

Note: *: P<0.05; **: P<0.01 
 

丰度 8.27%)是主要的优势门类群；其中子囊菌门

在赤潮暴发的各个阶段都具有最高的丰度，特别

是在 MS 和 LS 时期占总丰度的 99.8%；担子菌门

在 ES 期的丰度较低而 AB 期的丰度较高(图 2A)。

在 纲 水 平 上 的 主 要 优 势 菌 群 是 锤 舌 菌 纲

(Leotiomycetes ， 相 对 丰 度 16.1%) 和 散 囊 菌 纲

(Eurotiomycetes，相对丰度 9.3%)。锤舌菌纲在 ES

期(17.7%)和 AB 期(55.3%)均占优势地位，但 AB

期的丰度高于 ES 期；散囊菌纲在 ES 期(27.6%)丰

度较高，是 ES 期的优势菌群(图 2B)。 

在筛选的丰度最高的 30 个 OTU 中(图 3)，

高丰度类群主要属于子囊菌门和担子菌门。同

时 也 发 现 赤 潮 暴 发 各 阶 段 的 样 品 可 按 照 赤 潮

暴发的 4 个阶段进行聚类，表明 4 个阶段真菌

群 落 组 成 存 在 显 著 差 异 。 从 2 种 赤 潮 藻 与 丰

度最高的 30 个 OTU 相关性分析结果中发现     

(图 3)，丰度前 30 的 OTU 与中肋骨条藻多呈显

著正相关，与柔弱几内亚藻多呈负相关，说明

本次赤潮的主要赤潮生物能显著影响真菌群落

组成。 

筛选出 42 个 OTU 作为各阶段真菌群落的指

示微生物(图 4)，其中 ES 阶段 24 个，MS 和 LS

阶段各 1 个，AB 阶段 16 个。ES 中相对丰度较高

的指示类群为子囊菌门的 OTU1274 和散囊菌目的

OTU3619 (Eurotiales)；MS 和 LS 阶段的指示类群

分别为柔膜菌目(OTU2920，Helotiales)和子囊菌

门(OTU456)的成员。AB 阶段的高丰度指示类群

是隶属于子囊菌门的柔膜菌目(OTU5003)和隶属

于担子菌门的 OTU981。 

2.3  真菌群落结构变异及其与环境因子的关系 

CAP 分析显示，真菌群落可根据不同的赤潮

暴发阶段进行聚类，表现出同一阶段样品显著聚

类的特征(图 5)，而且不同赤潮暴发阶段样品沿着

CAP1 轴分布，表明赤潮过程中真菌群落结构有

显著的变异。ANOSIM 分析也显示了赤潮暴发各

阶段群落结构差异显著(P<0.05，图 5)。CAP 分析

和 PERMANOVA 结 果 ( 表 2) 均 发 现 ， 硝 酸 盐

(R2=0.367 ， P<0.001) 、 亚 硝 酸 盐 (R2=0.354 ，

P<0.001) 、 磷 酸 盐 (R2=0.343 ， P<0.001) 和 温 度

(R2=0.318，P<0.001)与赤潮各阶段真菌群落结构

变异显著相关。PERMANOVA 分析(表 2)同样表

明，在众多因素中，赤潮藻生消是导致真菌群落

演替最重要的因素(R2=0.725，P<0.001)。因此，

赤潮过程中环境因子虽然对真菌群落有显著的塑

造作用，但是赤潮藻类生消才是引起真菌群落演

替的主要因素。 
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图 2  真菌群落的相对丰度 
Figure 2  Relative abundance of fungal community 
注：A：门水平(0.1%)；B：纲水平(0.1%) 

Note: A: Phylum level (0.1%); B: Class level (0.1%) 
 

2.4  真菌群落共现网络分析 

真菌群落共现网络具有无标度特征(幂律：

R2=0.666)，这与其相关随机网络(Erdös-Réyni 模

型)不同，表明真菌群落共现网络是非随机的。此

外，构建的真实共现网络的模块度(0.583)和聚类

系数(0.520)分别大于随机网络的模块度(0.269)和

聚类系数(0.036)，表明真实网络具有“小世界”特

性和模块化结构。如图 6 所示，真菌群落共现网

络包含 215 个节点，由 923 条边连接。整个赤潮暴

发期间真菌群落共现网络的节点主要由 Helotiales 

(43.0%)、Eurotiales (5.45%)、Xylariales (4.24%)、

Saccharomycetales (3.64%)和 Agaricostilbales (3.64%)

组成，而且同种类群内部的互作要高于各类群间

的互作。此外，真菌群落共现网络包含 5 个主要

模 块 ， 模 块 I−V 分 别 占 整 个 网 络 的 28.5% 、

24.2%、24.2%、10.9%和 3.64%；同一模块多由同

一类群组成，如模块 I 主要为 Helotiales，模块 II

包含大量 Eurotiales。 
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图 5  真菌群落结构差异及其驱动因素 
Figure 5  Differences of fungal community and their 
correlation with environmental factors 
注：基于 CAP 分析的真菌群落结构演替特征，并利用 ANOSIM

检验各个阶段的差异性(右上图，所有 P<0.05) 

Note: Succession patterns of fungal community were analyzed by 
CAP, and the differences of fungal community between two bloom 
stages were analyzed by ANOSIM (upper right, all P<0.05) 

表 2  PERMANOVA 分析真菌群落演替与环境因子的

关系(基于 Bray-Curtis 距离) 
Table 2  PERMANOVA analysis based on Bray-Curtis 
dissimilarity for correlations between environmental 
variables and fungal community 

Variables R2 P 

暴发阶段 Bloom stages 0.725 <0.001 

硝酸盐 Nitrate 0.367 <0.001 

亚硝酸盐 Nitrite 0.354 <0.001 

磷酸盐 Phosphate 0.343 <0.001 

温度 Temperature 0.318 <0.001 

pH 0.308 <0.001 

化学需氧量 COD 0.223 <0.001 

硅酸盐 Silicate 0.205 <0.01 

溶解氧 DO 0.194 <0.01 

叶绿素 a Chl a 0.161 <0.01 

铵盐 Ammonium 0.159 <0.01 

盐度 Salinity 0.083 0.072 
 

 

 
 
图 6  真菌群落共现网络 
Figure 6  Co-occurrence network of fungal community 
注：A：网络节点根据目水平物种着色；B：网络模块。节点大小指示其所连接边的数量 

Note: A: Nodes colored by taxa at order level; B: Modules. The size of each node is proportional to the number of connections 
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3  讨论 

硅藻赤潮发生对水体环境及微生物群落的组

成和结构有显著影响，此前的研究发现象山港春

季赤潮暴发推动了浮游植物和原核微生物群落结

构及其共现模式的演替过程[12-13]。真菌群落与浮

游植物及原核微生物群落存在密切的互作关系，

如 Frenken 等发现真菌能够寄生于硅藻中，而且大

量富集的情况下可导致硅藻生物量的降低[21]。研

究表明，原核微生物能够降解抑制真菌生长的有

毒化合物或者多糖，并且通过固氮作用为能够降

解木质素的真菌提供氮源[22-23]。此外，原核微生

物能够利用浮游植物产生的有机质，而真菌作为

有效分解剂，能够促进碳矿化过程的进行[24-25]，

这对于维持海洋生态系统中的生物地球化学循环

具有重要意义。目前针对赤潮暴发过程浮游植物

与原核微生物群落的研究已较多，对微生物群落

的重要成员——真菌群落的演替模式及共现关系

的研究仍需深入阐述。 

3.1  象山港硅藻赤潮中真菌群落 α多样性 

作为水体微食物环的重要组成部分，真菌不

但可分解代谢水体中不易降解的有机质[26]，也可

分解水生动物残体，同时也会通过种间关系的相

互作用影响浮游植物群落、水生动物群落的组成

结构[27]。因此，真菌群落的多样性特征、组成、

结构变化可以反映微生物群落应对环境变化的响

应机制。本研究中真菌群落的 α 多样性指数在赤

潮暴发的不同阶段均差异显著，从 ES 期到 AB 期

呈现先降后升的变化趋势，与 Sun 等[28]的研究结

果类似，推测在赤潮暴发早期，真菌群落 α 多样

性受赤潮暴发的影响较弱，此时真菌群落物种的

多样性和丰富度达到最大；赤潮暴发中期，个别

类群如子囊菌门的相对丰度显著升高，使得真菌

群落的 α 多样性指数降低；而在赤潮暴发后，物

种多样性恢复，α 多样性指数上升。除赤潮生消

外 ， 硝 酸 盐 、 亚 硝 酸 盐 及 磷 酸 盐 对 真 菌 群 落    

α 多样性均有显著影响。研究发现，当水体中的

营养盐含量上升时，真菌群落的多样性也随之升  

高[28]；但在氮、磷等营养盐丰富的海区，真菌多样

性随营养盐的升高反而降低[29]，这与我们的研究结

果类似。因此，赤潮过程中藻类生消和营养盐含量

的变化对真菌群落 α 多样性均有显著影响。 

3.2  真菌群落的组成对赤潮生消的响应特征 

随着硅藻赤潮暴发的进程，真菌群落组成发

生了显著变化。子囊菌门在赤潮暴发的各个阶段

均占据主导地位，这可能是因为子囊菌门作为腐

生真菌，可以吸收利用藻类生长及裂解死亡时释

放的大量有机物质，进而快速生长；在赤潮中后

期子囊菌门占据绝对优势，推测赤潮暴发中后期

大量藻类裂解，释放的大量有机质促进了子囊菌

门的生长。Sun 等[28]的研究同样发现子囊菌门在

整个赤潮过程中均占优势，表明不同水域该类群

均能迅速响应赤潮藻生消。基于 Spearman 相关

性分析可以看出，门水平上的优势类群子囊菌门

和担子菌门的相对丰度与中肋骨条藻的丰度显著

相关(图 3)。此外，一些真菌，如 Eurotiomycetes、

Dothideomycetes 和 Leotiomycetes 等的相对丰度

在暴发结束后升高且与赤潮藻的丰度呈显著负

相关，可能是因为该物种通常具有机会性且快

速生长的特性，在藻际环境中具有较强的竞争

优势 [30]。 

指示微生物是在环境中能指示环境变化特性

的具有代表性的微生物。本研究发现，ES 和 AB

阶段比 MS 和 LS 含有更多的指示微生物(图 4)，说

明了 MS 和 LS 阶段环境的特殊性，可富集特定的

真菌并利于其生长[31]。筛选的指示微生物有大量

属于柔膜菌目，其是一类全球范围内广泛分布的

腐生生物，丰度变化通常与营养盐浓度和有机物

质含量有关[32]，可参与有机物的分解作用[33]。此

外，在 ES 和 LS 中，隶属于子囊菌门的指示类群

丰度较高，说明赤潮不同阶段由于环境的差异，

富集的指示微生物也有较大差异。综上所述，赤

潮发生过程对真菌群落有重要影响，藻类裂解释
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放的有机质对真菌生长有显著的促进作用，同时

也会在赤潮生消的不同阶段富集特定的微生物。 

3.3  真菌群落的结构变化及主要驱动因子 

真菌群落结构的演替主要受赤潮藻类的生消

影响。赤潮藻在生长、繁殖特别是裂解死亡时会

向环境中释放大量有机质，对以降解有机质维持

自身生长的真菌群落结构具有强烈的塑造作用。

此外，环境因子如硝酸盐、亚硝酸盐、磷酸盐的

变化对真菌群落组成和结构也有显著影响[34]。由

于象山港水产养殖和海上活动较多，容易受陆源

性输入营养物质的影响，可能是微生物群落受环

境因子波动影响的重要原因[13]。有研究发现温度

对真菌群落具有显著驱动性[35]；一项针对全球范

围的海洋真菌群落结构分析发现环境因素、硝酸

盐含量与真菌群落组成密切相关，并解释了比地

理距离更大的群落差异[36]。Zhou 等[37]发现氮/磷

失衡是长江口赤潮暴发和优势种变化的主要原

因，而且影响真菌群落在物质循环中的功能。此

外，我们也观察到赤潮期间硝酸盐的浓度持续降

低，暴发后期和暴发后升高；Teeling 等的研究表

明赤潮暴发期间氮底物的消耗会导致微生物群落

组成变化[31]，因而对真菌群落会产生显著影响。

因此，在硅藻赤潮暴发过程中，赤潮生物的生消

和环境因子的变化是影响真菌群落组成与结构变

化的主要因素。 

3.4  真菌的共现网络特征 

网络分析是阐明微生物之间潜在相互作用的

有效工具，有助于了解微生物群落组成和丰富度

之外的生态构建机制。在此次赤潮的研究中，真

菌群落共现网络具有非随机、无标度的特征，与

其他研究一致[38]。整个赤潮暴发期间真菌群落共

现 网 络 中 Helotiales 、 Eurotiales 、 Xylariales 、

Saccharomycetales 和 Agaricostilbales 存在明显的

互作关系。Eurotiales 类群具有在全球范围广泛分

布的特征，而且与大量海藻存在共生关系[39]，因

此推测在硅藻赤潮暴发期间，该类群可能与浮游

植物存在复杂的种间共生关系。Saccharomycetales

可以通过改变其细胞膜组成以耐受深海高静水

压，而且在缺氧的环境下能够快速定殖[40]。赤潮暴

发后期水体溶解氧含量下降，或对Saccharomycetales

的定殖具有促进作用。在缺氧红树林沉积物中，

隶属于担子菌门的 Agaricostilbales 丰度较高，该

类群具有降解木质素和腐植酸等复杂有机物的能

力[8-9]，可为海洋环境中微生物的生长与繁殖提

供一定的物质基础。共现网络分析进一步揭示

了微生物之间的互作关系及协同效应，其可能

在维持微生物群落的稳定性和生态功能中起着

重要作用。 

4  结论 

本研究发现 2017 年春季象山港硅藻赤潮过程

中真菌群落的 α 多样性差异显著且主要受到亚硝

酸盐和硝酸盐等环境因子的影响；真菌群落的主

要优势类群是子囊菌门和担子菌门，其中子囊菌

门在赤潮暴发的各阶段丰度都较高，并且与赤潮

藻中肋骨条藻的生长显著相关。在此次硅藻赤潮

过程中，除赤潮生物丰度外，氮、磷也是驱动真

菌群落组成和群落结构变异的主要环境因子。同

时，本研究发现在门水平以下，如纲水平中有大

量属于子囊菌门的序列未被注释，这与刘晋仙  

等[41]的研究结果类似，2 项研究都使用 UNITE 真

菌 ITS 序列数据库进行物种比对注释，都有大量

序列在较高分类水平无法注释，推测可能与数据

库序列不完善有关。在今后的研究中可考虑使用

多个数据库进行比对分析，以弥补各数据库之间

的不足，获得更完善的序列注释信息。此外，本

文主要研究的是赤潮暴发过程中真菌群落的演替

模式及共现关系，在未来的研究中可将微生物作

为一个整体，进而探讨各微生物群落之间的互作

关系，或对揭示赤潮发生机制及进展过程具有重

要意义。 
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