
 

 

共附生微生物对海月水母暴发的潜在指示作用
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摘    要：海月水母暴发作为一种海洋生态灾害受到全球沿海国家高度重视，但是其防控较为被动。水母

共附生微生物影响着水母的变态发育和繁殖，有望成为水母暴发的重要指示生物。本文从海月水母独

特的生活史及其生活环境角度出发，分析了水母暴发的主要原因，综述了与水母相关的微生物群落，以

及在水螅体时期微生物群落的特殊性，并探讨了微生物在水母生长、发育、繁殖、暴发过程中的潜在指

示作用和生物技术潜力，未来期望通过开展水母暴发前后水域中微生物调查，揭示水母暴发与微生物

群落结构的关联性，探寻水母灾害预警新途径，实现主动防控。
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Abstract: The outbreak of Aurelia aurita, as a new marine ecological disaster, has received high attention from
coastal  countries  around  the  world,  but  its  prevention  and  control  are  relatively  passive.  The  symbiotic
microorganisms  of  jellyfish  affect  their  metamorphosis  and  reproduction,  showing  potential  as  important
biological indicators of jellyfish blooms. From the unique life cycle and living environment of Aurelia aurita,
this  paper  analyzes  the  main  causes  of  jellyfish  outbreaks,  summarizes  the  microbial  communities  related  to
jellyfish  and  the  particularity  of  microbial  communities  in  the  polyp  period,  and  discusses  the  potential
indicative  role  and  biotechnology  potential  of  microorganisms  in  the  growth,  development,  reproduction  and
outbreak of jellyfish. Besides, this paper explores the relationship between jellyfish-associated microorganisms
and jellyfish, and in the future expects to find out the correlation between jellyfish outbreaks and the structure
of the microbial community. It is expected to reveal the correlation between jellyfish outbreaks and microbial
community  structure  by  conducting  surveys  on  population  structure  and  abundance,  explore  new  ways  of
preventing jellyfish outbreaks, and achieve early warning of jellyfish disasters.
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海月水母（Aurelia aurita）隶属于刺胞动物门

（Cnidaria）钵水母纲（Scyphozoa），是全球范围内

分布最广的一类水母，也是黄渤海近岸海域的主

要种类 [1-2]，并作为最早被鉴定和最深入研究的

种类广泛存在 [3]。海月水母的生命周期包括漂

浮的水母体和附着在海底的水螅体两个阶段，进

行两相世代演化交替 [4]。但目前国内外对海月

水母的研究主要是针对季节周期性出现的成年

水母体，而关于水螅体阶段的研究还很欠缺 [5]。

由于长期的进化，水螅体拥有很强的抗氧化体

系，以及繁殖和自我修复的能力，可以在一定程

度上抵御各种环境因子 [6-7]，对其种群的发展起

到了至关重要的作用[8-9]。水母的生长、繁殖、聚

集本是一种由季节更替带来的自然现象，但由于

人类活动的影响，海洋生态环境发生剧烈变化导

致水母数量急剧增加，给人类生产、经济以及海

洋生态系统带来了严重影响。近年来，水母频繁

暴发，可冲出拦截网，阻塞发电站、核电站、海水

淡化厂及化工厂循环水进水口，从而造成设施的

停机，严重影响用电供应，引发核安全事故，导致

核电冷源安全难以得到有效保障。比如，美国佛

罗里达湾遭海月水母侵袭，核电站被迫关闭 [10]，

2014年、2020年、2023年中国红沿河核电站也

曾发生过此类事件，导致 2台机组停堆。因此，

水母暴发作为一种新的致灾生物，已经受到全球

沿海国家的高度重视。

海洋微生物是所有生物中个体最小、种类最

丰富、最多样化的物种，在海洋环境中广泛存

在 [11]。在微生物作用下，与宿主形成寄生、共

生、互利甚至致病的关系[12]，参与了宿主的物质

循环、维生素合成和天然产物合成[13-14]，并最终

形成由多细胞宿主和相关微生物群落组成的共

生有机体[15]。水母和微生物的组成以及它们之

间的联系深刻地影响着宿主的发育、成熟和几

乎所有的生物学过程。与水母相关的微生物群

落经历了宿主的形态和生化结构变化，再加上水

母会随着洋流长距离漂移，其相关的微生物群可

能受到不断变化的环境条件影响而发生响应，并

对新环境造成压力。

目前，对水母生态灾害的防控方法较为被

动，主要是打捞或增设水母网等方法，这些方法

虽然在短期内能够缓解问题，但难以从根本上解

决水母暴发带来的生态威胁。未来我们期望通

过利用水母与微生物的共附生关系，系统开展水

母暴发前后水域中微生物种群结构、丰度调查，

分析影响海月水母由繁殖高峰期向衰老期过渡

时的特征微生物种类及其占比，建立微生物群落

结构与水母生命周期阶段之间的关联性，识别出

能够预示生态灾害风险的关键微生物指标，以指

示可能出现的生态灾害风险，最终达到对水母暴

发的预警目的，该项研究不仅能够为水母暴发提

供早期预警机制，更为我们深入理解水母暴发的

内在机制及其对海洋生态系统的影响提供了崭

新的视角。 

1   海月水母的生活史及其生活环境
 

1.1    海月水母的生活史概述

海月水母身体结构简单，生长速度快，存在

于以极小型和微型浮游生物为基础的低能量食

物链中，属于低能量密度种群[16]。水母捕食范围

广、捕食资源丰富、天敌少、可耐受恶劣环境，拥

有更快速的生命周期 [17]，在缺乏食物的情况下，

海月水母不会立刻死亡，而是可以通过缩小体型

和减少特征来降低进食量，提高生存概率，在有

食物的情况下再次进入生长状态。

在海月水母的早期发育阶段，数量的迅速增

加是海月水母种群的普遍特点，是水母早期的进

化特征[18]。海月水母的生命历程包括多个发育

阶段，如浮浪幼体（Planula）、水螅体（Polyps）、横

裂体 （Strobila）、碟状幼体 （Ephyra）和水母体

（Medusae）[19]（图 1）。成熟的海月水母在海洋中

自由游动排放卵子或者精子，通过有性繁殖的方

式产生受精卵，进一步发育成浮浪幼体，浮浪幼

体附着在海底发育为水螅体[20]。海月水母生长

发育的起始阶段——水螅体既可以通过出芽生

殖等方式进行无性迅速增殖，也可以在季节性温
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度变化的诱导下通过变态横裂增殖产生碟状体，

进而发育为水母体来补充幼年阶段的种群数量，

之后碟状体进一步成长并发育为成年水母[21-22]。

以海月水母为例，在 5 ℃～30 ℃，单个海月水母

水螅体每天能出芽生成 0.03～1.15个新螅体[23]；

水母暴发是水螅体对环境胁迫一种应激反应，是

水母的生存策略之一[24]，水螅体在不良环境中可

休眠，在环境恢复后可迅速繁殖。水螅体是水母

暴发的关键阶段，水母种群的暴发情况取决于水

螅体的数量及外界环境刺激，以及是否满足适合

水螅体横裂生殖时间长度及充足饵料供给。多

项研究已证实，无性生殖方式是短时间内增加水

螅体数量、充实水母种群、引起暴发事件的关键

途径[25-29]。
  

水母体

浮浪幼体

水螅体

有芽体的水螅体

横裂体

碟状幼体

底栖生活阶段

浮游生活阶段

图 1    海月水母（Aurelia spp.）生活史[30]

Fig. 1    Life cycle diagram of A. aurelia[30]

  

1.2    海月水母的生活环境特征

海月水母的生活史关键过程受温度影响显

著。研究表明，当水螅体温度从 20 ℃ 降至 10 ℃～

15 ℃ 时，会触发横裂过程并形成碟状体。在适

宜的温度条件下，较高的温度水平与充足的饵料

供应将提高碟状体的释放量[31]。海月水母浮浪

幼体具有内源性营养特征，其浮游阶段持续时间

通常为 1 h至 14 d。刘青青等 [32] 的实验数据显

示，当水温维持在 19 ℃～24 ℃ 时，浮浪幼体的

浮游存活期可延长至 21 d～28 d。有实验以海月

水母螅状幼体为研究对象，通过测定无性繁殖

率、摄食率和呼吸率等生理指标，发现海月水母

螅状幼体种群将从海水温度升高中受益。这可

能会进一步增加海月水母暴发的潜力和规模，尤

其是在夏季[33]。

水温的变化会影响海月水母的分布区域和

持续时间，在 10 ℃～25 ℃ 时，温度增加可以提

高海月水母的摄食水平，促进海月水母的无性和

有性繁殖[34]。对于分布广泛的暖水性水母来说，

全球变暖或核电温排水等因素导致的海水升温

会使其更易于大量繁殖和聚集[35]。根据 Kroiher
等 [36] 研究数据表明，海月水母螅状体在 4 ℃ 环

境下会发生解体死亡现象，在中国北方海域的观

测结果显示，海月水母成体会因低温及个体衰老

等因素在冬季期间死亡消失。随着科研工作的

不断深入，研究人员发现，海月水母螅状体具有

越冬能力，并能在来年温度回升时恢复无性繁殖

能力。成功越冬的螅状体会在春季通过横裂生

殖形成水母体，继而在夏秋季节进行有性繁殖产

生浮浪幼体。这些幼虫经过附着变态后形成新

的螅状体，并与前一年越冬的螅状体群体一起，

在夏秋季高温时期呈现显著的繁殖活动[1, 37]。

值得注意的是，环境条件的变化、运动能力

的差异以及附着行为的特点都会对其浮游阶段

的持续时间和随后的附着数量产生显著影响。

水螅体通过无性繁殖能够在新的栖息环境中建

立种群。研究表明，种群扩张过程呈现一定的密

度限制：在低密度条件下，水螅体种群呈现加速

增长态势；而当达到高密度时，增长速率则显著

降低 [31]。当环境中动物性饵料不足时，低温条

件下，浮游植物能够为水螅体提供饵料来源；但

是在高温条件下，高密度的浮游植物对水螅体存

活不利。这些特征共同构成了海月水母的生活

环境特征，影响其生活史的各个阶段，包括附

着、分布、扩散等，进而影响海月水母的种群

动态。 

1.3    海月水母暴发的主要原因分析

海月水母的自然生命周期脉动会促使在某

些特定海域或特定季节发生数量的急剧增加。

海月水母的暴发现象在中、日、韩等东亚沿海水

域均有报道[38-41]。近年来，我国辽东湾海月水母

种群呈逐年增多之势，辽宁红沿河核电厂周边水

域频繁出现海月水母，对核电厂的安全运行构成

了极大的威胁，已经成为辽东湾海域影响核电站
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冷源取水安全的高风险生物[42]。导致海月水母

暴发的原因多种多样，除基本的季节因素推动生

命周期的轮转所带来的种群数量的变化，外部环

境因素的改变也可能带来水母暴发的风险。海

洋环境因子的改变是导致海月水母暴发的直接

诱因。

海月水母具有独特的生命周期适应性，能够

根据环境变化灵活调整其繁殖机制。现有的实

验数据证实，在各个生长发育阶段中，海月水母

尤其在应对极端环境条件时，具备极强的耐受能

力，这是造成其大规模暴发的一个主要因素。海

月水母能够感知海洋环境如光照、重力、盐度、

压力和湍流等物理因素的变化趋势，并能对海水

化学环境的变化做出反应 [18]。在过去的 250 a
里，海洋吸收了大约 30%人类活动释放的二氧

化碳，导致 pH下降，海洋的酸化。然而研究数

据显示，海月水母螅状幼体展现出显著的 pH耐

受能力，能够在 pH为 7.5和 7.2的海水环境中维

持正常生存。值得注意的是，pH水平的变化并

未对螅状幼体的出芽率产生明显影响，即便在

pH降至 7.2的条件下，其无性生殖能力仍然保持

稳定[43]。进一步研究证实，海水酸化对海月水母

螅状幼体的无性繁殖过程未造成显著影响[44]。

海月水母暴发的原因除自身的繁殖行为特

点和对极端环境的高耐受性外，近年来人类活动

的影响不断加剧，在一定程度上对海月水母数量

的增加起到了促进作用，影响海月水母数量增加

的人为因素主要包括: 过度开发和捕捞[45]、海洋

物流船舶船体附着于压舱水的传输导致的外来

物种入侵[46-47]、大量使用工业化肥造成的海域富

营养化 [25]、沿海工程扩建带来更多的附着基质

及海岸带改造[48] 等。此外，近年来，水体富营养

化加重，导致沿岸区域出现季节性的水体缺氧现

象。研究发现，水母可以利用胶体部位储存氧气

以达到代谢需求[49]，比捕食者和饵料生物更能适

应低氧环境，在低氧水体中生存更好[50]。海月水

母可在溶解氧浓度为 2.8 mg/L～4.0 mg/L的环境

中维持正常生理活动[51]。人类活动打破了水母

数量的正常平衡，可能是诱导海月水母暴发的因

素之一。然而，海月水母的暴发并不仅仅由其中

一种因素引起，而是多种因素共同作用的结果。 

2   共附生微生物在海月水母中的作用
 

2.1    海月水母属微生物群落概述

在水母的整个生命周期中，微生物都会与水

母发生相互作用。水母的不同生命阶段都能成

为微生物的宿主，不同种类水母以及水母不同身

体部位都有特定的微生物群[52]。目前，相关微生

物群落研究最多、最全面的水母之一是海月水

母。尽管对海月水母属的研究已有 100多年[27]，

但该属的分类仍不清楚。截至 2018年 12月

17日，世界海洋物种登记仅确认了 9种海月水

母属物种[2]。因此，很难确定其中哪一种的相关

微生物群落已被研究过，在这一部分，我们将与

论文作者所提供的种类的名字保持一致。

目前关于水母生命周期中相关微生物群落

的系统性研究仍然相对有限，我们对海月水母相

关的微生物组进行总结，包括采样地点、水母生

命阶段以及用于分析相关微生物组的组成和/或
结构的方法（表 1）。高通量测序技术是如今分

析复杂微生物群落和相互作用的首选方法，它们

能够识别被传统培养方法所遗漏的微生物，以更

好地对整个生态环境进行更广泛的了解 [53]。

Weiland-Bräuer等[6] 首次对海月水母的微生物群

进行了详细的研究，采用了 16S rRNA基因扩增

子测序比较了海月水母不同生命阶段、成年水

母的不同部位（黏液与胃腔）及来自不同地理位

置的水螅体阶段的相关微生物组。结果显示，在

所有的生命阶段中，细菌群落的丰富度大致相

同。变形菌门 [ γ-变形菌纲（Gammaproteobacteria）
和 α-变形菌纲（Alphaproteobacteria）、放线菌门

（Actinobacteria）和拟杆菌门（Bacteroidetes） ] 为
A. aurita 所有生命阶段中的优势菌群，各菌群的

相对丰度随生命阶段的变化而变化。γ- 变形菌

与迄今为止所有经过全面研究的水母分类群都

有关联，它在大多水母相关微生物群中占主导地

位，放线菌门（Actinobacteria）在水母微生物群中

并不常见，却是海月水母的共生菌群之一 [6, 21]。

Daley等[54] 和 Kramar等[21] 学者也使用 16S rRNA
基因测序方法分别对来自北大西洋和北亚得里

亚海的 A. aurita 成年水母进行了研究，并得出了

不同的结论。Daley等学者[54] 的研究结果显示，
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Aurelia 与由支原体 （软壁菌门 Tenericutes、柔

膜细菌纲 Mollicutes）和许多未分类地位的细

菌组成有关，这一结论与 Weiland-Brauer 等[6] 的

研究结果一致。而 Kramar 等学者 [21] 则未检

测到任何与该分类群有关的细菌。在北大西洋

的成年海月水母仅含有少量的 γ-变形菌纲

（如 Psychrobacter），而在北亚得里亚海采集到

的成年水母相关微生物则以 γ变形菌纲 [主
要是弧菌科 （ Vibrionaceae） 、假交替单胞菌

科 （ Pseudoalteromonadaceae） 、 黄 单 胞 菌 科

（ Xanthomonadaceae） 和 假 单 胞 菌 科

（Pseudomonadaceae）]为主。此外，北大西洋海

月水母的 α-变形菌纲主要是 Rickettsiales立克次

氏体目，而在北亚得里亚海水母中是红细菌科

（主要是暗棕色杆菌属 Phaeobacter 和鲁杰氏菌

属）。蓝藻门（Cyanobacteria）细菌在北亚得里亚

海和北大西洋的水母中均有发现，而 β-变形菌纲

和放线菌仅在北亚得里亚海采集的水母相关微

生物中发现[21, 54]。

 
 
 

表 1    海月水母优势菌群总结

Tab.1    Summary of dominant bacterial communities in Aurelia aurita

采样地点 生命阶段/部位 优势菌群 测序方法 参考文献

波罗的海

水螅体

γ-变形菌纲[主要是泉发菌属（Crenothrix）]、拟杆菌门

（特别是Lacinutrix，属于黄杆菌科）和甲型变形杆菌纲

[属于暗棕色杆菌属（Phaeobacter）红细菌科

（Rhodobacteriaceae）]

16S rRNA基因测序和FISH结合

共聚焦激光扫描显微镜
[6]

横裂体
γ-变形菌纲[泉发菌科（Crenotrichaceae）和弧菌科

（Vibrionaceae）和放线菌门（诺卡氏菌科Nocardiaceae）]

水母幼体
甲型变形杆菌纲（红杆菌科Rhodobacteraceae）和γ-变形

菌纲（弧菌科Vibrionaceae）

碟状体

γ-变形菌纲[泉发菌科和假交替单胞菌科

（Pseudoalteromonadaceae）]、甲型变形杆菌纲[红杆菌

科（Rhodobacteraceae）]和放线菌门[微杆菌科

（Microbacteriaceae）]

北大西洋 成年水母

Mycoplasmatales支原体目（软壁菌门Tenericutes）和许

多未分类的细菌。弧菌科、假交替单胞菌科、黄色单

胞菌科（Xanthomonadaceae）和假单胞菌科

（Pseudomonadaceae）等γ-变形菌纲

16S rRNA基因测序 [54]

亚得里亚海

北部
成年水母 γ-变形菌纲（弧菌科、假交替单胞菌科）等 16S rRNA基因测序、培养、DGGE [21]

中国威海荣

成沿海湖泊
成年水母

莫拉氏菌科（Moraxellaceae），假单胞菌科

（Pseudomonadaceae），布鲁氏菌科（Brucellaceae）和弧

菌科等γ-变形菌纲

16S rRNA基因测序 [55]

中国上海 水螅体
软壁菌门、变形菌门（Proteobacteria）、厚壁菌门

（Firmicutes）和拟杆菌门（Bacteroidetes）
Biolog-ECO和宏基因组 [56]

中国上海

人工水产养

殖场

水母成体
变形菌门（主要为未分类的莫拉氏菌科和假单胞菌

属），软壁菌门和厚壁菌门
16S rRNA基因测序 [57]

水螅体
厚壁菌门[主要是葡萄球菌科（Staphylococcaceae）]、变

形菌门（主要红杆菌科）和拟杆菌门（主要是黄杆菌科）

中国青岛胶

州湾
水母成体各部位

Mycoplasma、弧菌属、罗尔斯通菌属（Ralstonia）、
Tenacibaculum、鞘氨醇单胞菌属（Shingomonas）和

Phyllobacterium
16S rRNA基因测序 [58]

地中海 水母暴发期 γ-变形菌纲，尤其是弧菌科和假交错单胞菌科 16S rRNA基因测序、DGGE [59]

波罗的海 水母个体 弧菌属、黄杆菌属以及支原体属 16S rRNA基因测序 [60]

注：FISH为荧光原位杂交；DGGE为变性梯度凝胶电泳
 

研究表明，水母不同部位的细菌群落结构差

异没有明确定论。Weiland-Bräuer等[6] 比较胃腔

和伞盖黏液间细菌群落组成的差异，发现两个部

位均以未分类的支原体（Mycoplasma）为主。然

而，胃腔和黏液间的细菌多样性存在差异，胃腔

和黏液中都存在少量红杆菌科的细菌。β-变形
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菌纲主要分布在胃囊内，而 α-变形菌纲主要分布

在体表部分，γ-变形菌纲多在外伞盖黏液中。

Chen等[57] 对 A. coerulea 成体伞盖、胃囊、触手、

口腕四个不同部位调查发现，水母不同部位的菌

群没有显著差异。它们主要由三个门类组成：变

形菌门（以未分类的莫拉氏菌科和假单胞菌属为

主 ） 、 软 壁 菌 门 （ Tenericutes） 和 厚 壁 菌 门

（ Firmicutes） 。 Peng等 [58] 研 究 也 发 现 ， A.
coerulea 不同身体部位相关的细菌群落之间没有

明显差异，核心细菌以 Mycoplasma、弧菌属、罗

尔斯通菌属（Ralstonia）、Tenacibaculum、鞘氨醇

单 胞 菌 属 （ Shingomonas） 和 Phyllobacterium 为

主，FAPROTAX功能预测显示，水母可影响微生

物介导的生物地球化学循环、化合物降解，并在

其繁殖区域传播病原体。水母的不同组织可能

拥有不同的微生物模式，不同生态位可能支持特

定的微生物类群。这种组织特异性的微生物分

布可能导致整体微生物群落的差异。现有的少

量研究表明，环境中微生物群落结构组成也对水

母微生物群落非常重要，而且环境中微生物群有

一定的特异性，对特定的水母类群、生命阶段和

身体部位有一定的偏好[2, 21, 61]，从而导致不同环

境中水母不同生长阶段的微生物群落组成上存

在一定差异。 

2.2    海月水母水螅体时期微生物群落的特殊性

由于水母生命周期中的生活方式（由底栖/
附着变为中上层/游泳）、形态和化学特征（不同

发育阶段中抗菌化合物的不同表达模式）会发生

较大变化，因此相关的微生物群落具有极强的可

塑性。每个生命阶段都可能代表一个独特的生

态位，允许特定的细菌生长。从水母的角度来

看，不同的生命阶段与不同的需求相关，从而驱

动相关的微生物群落结构发生相应的变化。中

国威海和中国上海对水母水螅体相关微生物群

落的研究显示，厚壁菌门、变形菌门和拟杆菌门

微生物占主导地位 [55, 58]。早期 Weiland-Bräuer
等学者[6] 对水螅体的研究结果显示，在水螅体横

裂发育中，横裂体与水螅体的微生物群落构成基

本一致，而水螅体的微生物群落组成情况则明显

不同，在从底栖阶段向浮游阶段过渡时，与水螅

体相关的微生物群发生了重大调整，多样性也有

所减少。水螅体表面全部被细菌所包裹，其中以

γ-变形菌纲（主要是 Crenothrix）为代表，而水螅

体组织细胞内与细胞之间的细菌发现了一种

新的支原体（Molicutes），提示其内部存在着共

生现象。水螅体内的其他优势菌门包括拟杆

菌门（以 Lacinutrix 为代表）和甲型变形杆菌纲

（Phaeobacter，隶属于红细菌科）。下一时期，该

类群以 γ-变形菌（泉发菌科、弧菌科）和放线菌门

（诺卡氏菌科，Nocardiaceae）为主。碟状体时期

以 γ-变形菌科（泉发菌科和假交替单胞菌科）、甲

型变形杆菌纲（红杆菌科）和放线菌门（微杆菌

科）为主，水母幼体以甲型变形杆菌纲（红杆菌

科）和 γ-变形菌纲（弧菌科）为主。与特定水母物

种的不同生命阶段相关的微生物群落很少被研

究[5, 62]。目前与水母不同生命阶段相关的微生物

多样性的数据仅仅提供了关于特定细菌群体的

遗传潜力或潜在代谢的信息。因此，只能用于推

测特定细菌在水母不同生命阶段的功能。

当温度或盐度升高到海月水母亚致死水平

时，微生物群落的变化与水母宿主的适应性受损

相关。水螅体对环境压力的适应性变化与微生

物组的变化相吻合，主要是变形菌门和类菌门的

变化，实验模拟了在温度和盐度共同缓慢上升的

压力胁迫下，水螅体的适应性使其受到的损害较

小，同时微生物的组成也发生了特定的变化。研

究结果显示，海月水母对宿主适应性的影响与环

境胁迫的强度有关[63]。此外，海月水母水螅体特

定、平衡的微生物组有助于宿主适应环境。微

生物组的灵活性是包括海月水母在内的海洋动

物适应环境的一种基本策略。该研究确定了其

微生物组对环境挑战的反应，这与水螅体的适应

性变化相吻合。

从水母的食性分析，水母相关微生物与周围

环境中的微生物可能存在密切的联系，水母以浮

游生物为基础食物，而浮游生物是微生物重要的

环境宿主[64]，通过附着于浮游生物的体表、口器

和肠道等部位来增加其在环境中的存活率和持

久性[65]。然而，目前有研究分析了水母与其周围

环境中微生物群落结构的关系，结果表明，从实

验水母中仅分离出一种与环境水体中相同的细

菌，水螅体等多个发育阶段均体现出了不同于周
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围环境海水的特定微生物群落特征，这表明即使

共享相同的环境，它们也有各自宿主特有的微生

物群落[66]。海月水母不同亚群的水螅体根据各

自的遗传背景以及对不同的生活方式、新陈代

谢、形态和生化特征的反应，而构成不同的微生

物群，与周围环境水体无关[6, 21]。探究水母相关

微生物与其周围环境微生物的关系，寻找水母暴

发的环境信号将是一项重要的研究课题。 

3   共附生微生物作为水母暴发的潜在指示生物
 

3.1    微生物群落结构与水母暴发的关系

微生物群落结构与水母暴发密切相关。微

生物在水母的营养摄取、免疫功能和生长发育

过程中发挥关键作用，同时通过与环境因素的相

互作用影响暴发的进程。以弧菌属细菌等特定

共生微生物为例，已知水螅体弧菌属相关细菌能

产生群体感应信号，并且它们的拮抗行为可以刺

激其他生物的孢子沉降 [67]。弧菌可以利用 A.
aurita 提供营养丰富的生态位，在水母的不同阶

段发挥不同的功能，能够促进水母在富营养化水

域中的生长，提高其环境适应能力，进而加速种

群暴发，并在水母暴发时期寻找共生机会直到水

母 即 将 死 亡 时 成 为 水 母 碎 屑 的 主 要 降 解

者 [68-69,65]。当水母暴发时，上调弧菌的运动能

力、对抗微生物化合物的耐药性、溶血性和细胞

毒性，使其成为 A. aurita 的优势群落以指示可能

出现的生态灾害风险。

水母暴发与海洋环境变化密切相关，特别是

海水酸化和富营养化等因素。这些环境变化直

接影响水母共附生微生物群落的结构和功能，继

而作用于水母的营养代谢和生长繁殖过程。微

生物群落的变化会调节水母的营养获取和能量

转换效率，从而影响其种群规模和分布范围。同

时，水母的暴发现象也会反向影响微生物群落的

组成，微生物群落结构与水母暴发之间存在相互

影响和调节的关系，是海洋生态系统中一个复杂

且重要的相互作用。对于底栖生命阶段而言，相

关微生物群对水母产生维生素、氨基酸和次级

代谢物以及可能诱导后续发育阶段尤为重要[6]。

在与 A. aurita 水螅体相关的细菌中，已知暗棕色

杆菌属的细菌能产生化合物，通过干扰无脊椎动

物幼虫的沉降，从而抑制宿主的附着生存 [70-72]。

Blanchet等[68] 评估了添加溶解有机物（Dissolved
Organic Matter，DOM）后 A. aurita 细菌群落的反

应发现，水母的 DOM在实验初期极大地刺激

了异养原核生物的生产和呼吸速率，海月水母

代谢产物中的 DOM能明显促进细菌的增殖[73]。

Blanchet等学者 [68] 发现在加入水母 DOM后的

收集物中分离的假交替单胞菌属和弧菌属细菌

丰度明显增加。9 d后，细菌群落以更适应代谢

高分子量 DOM的拟杆菌门为主。实验结束时，

细菌群落中的 α-变形菌纲比例增加，细菌群落在

代谢功能方面的恢复能力高于多样性。此外，

Weiland-Bräuer 等学者 [74] 强调了微生物群对  A.
aurita 的有性生殖、健康和适应性的重要性及功

能。水母还能通过产生和释放 DOM 及无机营

养物质，对周围水域的微生物群落产生自下而上

的影响。最后，在生命周期结束时，水母的残骸

可成为浮游生物和/或底栖生物群落的 DOM 来
源[52]。这表明水母暴发可能会改变海洋中的营

养物质循环和食物网结构，进而影响微生物群落

的稳定性和多样性，引起细菌群落结构的持久变

化。细菌群落的变化则可能反映出水母的丰度

或生活阶段。 

3.2    微生物群落的生物技术潜力

与水母有关的细菌多以颗粒附着的生活方

式存在，能够降解复杂的有机化合物，并且已知

与其他海洋生物有关。这些细菌以共生和寄生

著称，有些甚至是海洋生物的病原体[2]。它们经

常能够产生群体感应信号分子、拮抗化合物和

干扰其他微生物群体感应的因子。然而，迄今为

止，对与水母相关的细菌的生物技术潜力还没有

开展全面研究。据报道，γ-变形菌与迄今为止所

有经过全面研究的水母分类群都有关联，它们在

水母相关微生物群中占主导地位或至少占很大

一部分[2]。γ-变形菌（尤其是弧菌科和交替单胞

菌科）的数量增加是海月水母由繁殖高峰期向衰

老期过渡时的特征之一[21]。这些细菌以前被认

为是宿主防御周围海水中病原体和生物污垢的

重要参与者[75-76]，因为当它们附着在表面时能够

产生抗菌化合物[72, 77]。考虑到宿主会吸引有利

于其发育或有助于其健康的微生物共生[67]，推测
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黏液相关的微生物群是保护水母免受周围水中

其他生物侵害的一种防御屏障。

因为水母几乎没有自然捕食者，它们在暴发

结束时的碎屑可作为一种富含有机物的基质，支

持细菌的快速生长，并可能对周围环境产生巨大

影响[65]。Peng等学者[78] 对海月水母在发育过程

中的连续生命阶段（如水螅体、横裂体和碟状幼

体）的相关微生物群进行了宏基因组分析，观察

到微生物组在不同阶段的分类和功能多样性的

变化，并确定了优势弧菌成员的营养潜力，发现

在宿主丧失摄食能力的过程中，与氨基酸、维生

素和辅助因子的生物合成以及碳固定有关的基

因丰度增加，这表明 A. aurita 相关微生物群的功

能潜力支持必需营养素的合成。弧菌是众所周

知的群体感应信号的产生者，具有拮抗行为，而

且还在刺激其他生物的孢子沉降方面发挥着重

要作用[67,70, 79]。最近有学者针对 A. aurita 所有生

命阶段进行了基因组和转录组分析[80-81]，并特别

关注控制水螅体到水母过渡的关键信号因子[82]，

对其不同发育阶段的转录组分析显示，转录表达

谱与每个特定生命阶段有关，而且不只是环境温

度的变化，其他信号因子也可以启动并调控海月

水母发育的蝶变和变态过程。有研究表明，与水

母相关的蓝藻（Cyanobacteria）细菌在息肉阶段被

抗生素消除，有可能提供视黄醛并触发视黄酸信

号级联反应，从而驱动横裂过程，核激素受体（包

括视黄酸信号级联）是海月水母生命周期调控机

制的关键元素 [83-84]。在与 A. aurita 水螅体相关

的细菌中，已知暗棕色杆菌属（Phaeobacter）能产

生一种化合物，通过干扰无脊椎动物幼虫和藻类

孢子的沉降，从而抑制宿主和基质表面的污垢[71-72]。

细菌本身或通过其细胞外囊泡诱导海洋无脊椎

动物的变态[85]，并且目前还没有研究证明这些化

合物完全由水母自身产生。因此研究人员认为

还可能存在其他的调节因子，并推测可能与环境

或相关微生物有关，这可能是控制水母暴发的一

种途径。 

4   未来研究方向与展望

海月水母是全球范围内分布最广的一类水

母，其生活史十分复杂，种类繁多。不同海月水

母属的共生微生物类群存在差异，究其原因，可

能与其生活环境的差异和物种的特殊性有关。

水母不同生命阶段的微生物组也各不相同。与

水母暴发息息相关的水螅体阶段上皮表面均被

细菌覆盖，微生物群落组成情况与其他生命时期

明显不同。γ-变形菌纲、α-变形菌纲、放线菌门

和拟杆菌门为大多数海月水母所有生命阶段中

的优势菌群。海月水母具有极高的适应能力，其

丰富的生活史和共生微生物群使得它们能够在

长期进化中保持强大的种群规模和生存能力。

现有数据只能推测特定细菌在水母不同生命阶

段的功能，对水母相关细菌的生物技术潜力尚未

进行过全面研究，未来期望充分挖掘水母微生物

群所蕴藏的生物技术潜力，开发控制水母暴发新

途径，将水母暴发由被动防控变为主动预警。
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