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珊瑚及共生藻在白化过程中的适应机制研究进展

李秀保7，!，黄R 晖7，!，练健生7，董志军7，黄良民7

（72中国科学院南海海洋研究所，广州R 87$#$7；!2 中国科学院海南热带海洋生物实验站，海南 三亚R 8"!$$$）

摘要：珊瑚礁生态系统具有非常重要的生态学功能。但是随着全球气候变暖和 &)!浓度的升高，珊瑚白化事件越来越频繁，珊

瑚礁生态系统面临严重的危机。影响珊瑚白化的重要因子主要有海水温度的异常（过高或过低），太阳辐射与紫外线辐射，海

水盐度的偏离，珊瑚疾病，海洋污染，长棘海星的爆发，人类的过度捕鱼和全球 &)!浓度升高等。其中，海洋表面水体温度（--’）

的异常升高为珊瑚白化的主要因素。珊瑚主要是通过珊瑚与共生藻的生理适应机制以及更换共生藻基因型机制两种方式来适

应环境胁迫的。生理适应机制主要通过叶黄素循环、珊瑚色素荧光（热）、活性氧清除系统（自由基）、分泌紫外线吸收物质

3%%C（紫外光）、产生热休克蛋白 SCE-（热）来实现的。珊瑚共生藻基因型更换适应机制是指珊瑚的适应性白化假说。珊瑚的

适应性白化假说还有很多争议，还需要更多的实验证据提供支持。未来的研究重点将在珊瑚白化过程中共生藻:珊瑚共生功能

体作为整体性的研究，尤其是珊瑚宿主在白化过程中对共生功能体作出贡献的研究。
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造礁石珊瑚是海洋珊瑚礁生态系统的主要建造者。海洋珊瑚礁中的珊瑚是由许多微小的珊瑚虫聚合形

成的，珊瑚虫内有许多共生的单细胞微藻（虫黄藻）。造礁珊瑚和共生藻（虫黄藻）是典型的互利共生关系，

共生藻吸收珊瑚虫代谢产生的二氧化碳、磷酸盐、硝酸盐等，而珊瑚生存的能源主要来自于共生藻的光合作

用，同时共生藻还扮演促进造礁珊瑚钙化作用的重要角色［>］。

珊瑚礁生态系统具有非常重要的生态学功能，它为许多海洋生物提供了产卵、繁殖、栖息和躲避敌害的

场所［?］，提高海洋渔业产量；具有保护海岸线、旅游观光、提供建筑材料以及发现新的海洋药物和化学物质

的重要功能［@］；同时还具有记录海洋气候的历史变迁的功能［A］。但是近 ?:*来，由于人类活动造成的环境污
染、开发破坏和自然因素的影响，导致珊瑚礁生态系统面临退化的威胁，特别是全球气候变暖造成世界范围发

生了珊瑚白化死亡事件［@］，这严重威胁到了珊瑚礁生态系统和海洋经济鱼类的种群数量［9］，因此，珊瑚礁生

态系统被认为是最受威胁而又有重要服务功能的的全球生态系统之一［B］。很多研究表明，全球变暖和海水

温度上升是导致世界范围内珊瑚礁大量死亡的主要原因［@，C，D］。

共生藻和造礁珊瑚的共生功能体对环境变化非常敏感，当环境条件发生剧烈的变化时，就会出现共生

藻游离到环境中去、珊瑚体内的色素含量减少或者两者同时发生，珊瑚的颜色逐渐变浅甚至变白，即发生白

化［@，E，>:］。F4 G4 H-’ 等根据珊瑚受环境胁迫的严重程度将珊瑚白化分为生理性的白化（I&;/-#3#%-+*3
=3!*+&-"%）、共生藻胁迫白化（*3%*!J/’.!// =3!*+&-"%）和珊瑚虫胁迫白化（（K"-2*3 /’.!// =3!*+&-"%）［>>］。珊瑚生
理性的白化一般是指由于环境轻微的变化而引起的珊瑚体内共生藻浓度的波动变化，但通常并不会出现珊瑚

的白化死亡，如珊瑚共生藻的季节变化和日变化；共生藻胁迫白化是指珊瑚在遭遇较为强烈的环境胁迫时

表现出共生藻浓度降低或色素含量减少，珊瑚共生藻并且遭受到光抑制，其光合作用效率明显降低，全球大

范围发生的珊瑚白化事件通常是指共生藻胁迫白化；珊瑚虫胁迫白化是指珊瑚在遭遇非常剧烈的温度变化

下，将含有共生藻的宿主细胞直接排除到体外所发生的白化死亡，这种白化一般只发生在实验室中，至今还

没有在野外观察到［>>］。对珊瑚白化的不同划分将有助于对珊瑚及共生藻在珊瑚白化过程中的适应机制的

理解。

) 影响珊瑚白化的重要因子
随着全球气候变暖和 LM?浓度的升高，珊瑚白化事件越来越频繁。影响珊瑚白化的重要因子主要有海水

温度的异常（过高或过低），太阳辐射与紫外线辐射，海水盐度的偏离，珊瑚疾病，海洋污染，长棘海星的爆发，

人类的过渡渔业和全球 LM?浓度升高等。其中，海洋表面水体温度（55<）的异常升高为珊瑚白化的主要

因素［@］。

)4 ) 海水温度

珊瑚对生长环境有非常严格的要求，适合珊瑚生长的水温一般在 >D N @:O之间［>?］，最适水温为 ?B N
?DO。石珊瑚在 >B N >CO时就停止摄食，>@O时则将全部死亡［>@］。最明显的实例是 >ED@、>EDA 年表层海水
的低温（>B N >A4 CO）造成北部湾涠洲岛珊瑚岸礁的大片白化和死亡，并为褐藻类的马尾萝、网胰藻和囊藻等
勃发创造条件；>EA9 和 >EAB 年冬季暴风雨的袭击带来的低温造成澎湖列岛大量珊瑚礁的白化和死亡［>A］。很
多室内研究表明 @?O为珊瑚的亚致死温度，@AO为珊瑚的致死温度［>9，>B］。在 @AO条件下，一般持续 ?A& 后
珊瑚即出现白化。>ECE 后世界范围内珊瑚白化事件越来越频繁，其中 >EED 年珊瑚白化事件被认为是历史上
危害最严重、波及范围最大的一次珊瑚白化事件［@］。随着大气 LM?浓度的不断升高，在过去 >::* 内很多热带
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水域水温升高了 !"，预计到 #!$$ 水温将再升高 ! % #"。澳大利亚资深科学家 &’( )*(+,-./012(3+ 预测到
#$4$ 年，很多地方热带海域的水温每年中将有多次达到 !556 年那样的高温［7］。
!8 " 太阳辐射与紫外线
光照是决定造礁珊瑚生长分布的主要因素之一，它限定了珊瑚礁的分布水深，一般水深超过 9$: 珊瑚就

不再具有造礁功能了。研究表明，光照可以通过两种机制影响珊瑚生长：一是光照有利于珊瑚共生藻的光合

作用，促进珊瑚排出的 ;&#被共生藻吸收，从而为珊瑚生长提供充足的 &#及生长所需要的物质；二是光照可

以增加珊瑚周围溶液的过饱和度，加速了 ;<;&7晶体的生长，促进珊瑚的钙化与生长
［!9］。

但是过强的太阳辐射也会限制珊瑚的生长，因为强光会抑制共生藻的光合作用，当太阳辐射过强及持续

时间很长时，会损伤共生藻的光合系统，导致珊瑚选择性地排除部分体内的共生藻，进而可能发生珊瑚的白化

死亡。虽然海水表层温度的异常变化是造成全球珊瑚白化事件的主要原因，但是太阳辐射也是非常重要的辅

助因子。有研究表明，伴随大规模的珊瑚白化事件不仅仅与持续高温有关，往往还有非常强的太阳辐射、平

静的海面和较高的透明度［7］。

随着大气臭氧层遭到人类的不断破坏，紫外线能够畅通无阻的到达地球表面，使得海洋生物也遭受到严

重的破坏。由于珊瑚是固着群居的生物，与其他海洋动物不同，不可以通过游动和迁移来躲避紫外线的伤害，

因此遭遇了更为严重的破坏。紫外线可以降低珊瑚共生藻光合作用效率，破坏光合系统，影响珊瑚的生长，严

重时可导致珊瑚的白化死亡。

!8 # 海水盐度

盐度是限制珊瑚分布的重要因素，适合珊瑚生长的盐度范围为 7# % =$［!#］。造礁珊瑚是真正的海洋物
种，对高盐度海水表现了较强的耐受性，在有些海区，如波斯湾，盐度高达 =#，珊瑚可以很好的生长［!6］。但是，
低盐会影响珊瑚的生长与分布，在很多河口低盐水域珊瑚只能零星分布，不能长成较好的珊瑚群落。有研究

表明快速的降低盐度珊瑚会白化死亡［7］。

!8 $ 珊瑚病害

随着全球气候变化，海洋中水生生物的疾病在呈上升的趋势，珊瑚病害也在不断增加［!5］，这严重的影响

了珊瑚的生长，降低珊瑚抵抗环境胁迫的能力，在一定程度上是加剧了珊瑚白化事件的发生。有研究表明在

最温暖季节的末段，珊瑚病害的严重程度和出现的频率都最高，同时珊瑚组织最小，共生藻的密度也最

低［!!］。室内研究表明，在高温时粘在珊瑚上细菌大大增加 （#4"），但是在低温时（!>"）却没有［#$］。可见
在高温条件下，珊瑚更容易发生病害。

!8 % 海洋污染
随着沿海经济生活水平的提高和对海洋的开发利用的加强，人类对海洋的污染不断加剧。海洋污染主要

包括海洋水体的富营养化，重金属污染以及氰化物、除草剂和杀虫剂的使用。

水产养殖业在热带海域的迅速发展和人类生产、生活污水的任意排放导致了近海水域的严重富营养化、

水体透明度的降低和重金属离子的严重超标。富营养化的水体会含有丰富的无机氮和无机磷，会促进细菌大

量繁殖，使海水中的氧气浓度大大降低，会影响珊瑚的生长代谢，严重时会使一些珊瑚种类窒息死亡，同时

也增加了珊瑚病害的爆发［!$］。富营养化的水体会促进一些大型海藻的爆发增殖，与珊瑚竞争栖息地，促进生

态群落的演替［7］。水体的透明度的降低一方面会限制珊瑚水深的分布，降低珊瑚的生长速率，但同时也会削

弱太阳辐射和紫外线对珊瑚的破坏。

重金属污染严重危害了珊瑚的健康。在热带地区，当地渔民大规模使用氰化物捕捉珊瑚礁鱼类，严重威

胁了珊瑚的健康。在很多沿海地区，人们使用除草剂和杀虫剂，经过地表流到海洋中，也对珊瑚造成了很大的

危害。

!8 & 其他因素
影响珊瑚白化的其他因素有长棘海星的爆发、人类的过度捕鱼和全球 ;&#浓度的升高。历史上发生过多
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次长棘海星大规模爆发，致使发生珊瑚白化事件。人类的过度捕鱼导致珊瑚礁生态系统的食物链不平衡，随

着一些草食性鱼类的减少，大型海藻的大规模增殖，从而促进以珊瑚为主的生物群落向以大藻为主的生物群

落转移。

随着人类工业化进程的不断推进，大气污染也越来越严重，大气 !"#浓度不断增加。!"#浓度增加带来了

严重的温室效应，使得全球气候变暖，同时使得海水中 !"#浓度过饱和和碱度的降低。海水碱度的下降将减

少海水中 !"# $
% 离子的浓度，珊瑚的碳酸钙的沉积速率降低，从而降低了珊瑚的生长和硬度。在面临珊瑚白化

事件和剧烈的环境变化（如海啸、台风）时，珊瑚将表现的更加脆弱。

! 共生藻及珊瑚在白化过程中的适应机制
珊瑚在经历环境胁迫过程中表现出了一定的适应机制，主要是通过珊瑚与共生藻的生理适应以及更换共

生藻基因型两种机制来适应环境胁迫的。生理适应机制主要通过叶黄素循环、珊瑚色素荧光、活性氧清除系

统、分泌紫外线吸收物质 &’’(、产生热休克蛋白 )(*(来实现的。珊瑚共生藻基因型更换适应机制即珊瑚的
适应性白化假说。珊瑚的生理适应机制是在珊瑚长期进化过程中表现出来的抵抗环境胁迫的一种保护机制，

在胁迫强度较轻且持续时间较短的情况下，珊瑚可以通过生理上的保护机制以适应环境的变化。有研究表

明，很多经历过白化事件的珊瑚当再次遭遇白化事件时往往不会再发生白化死亡，并且其共生藻的组成并没

有发生变化［+］，这可能与珊瑚及共生藻的生理适应机制有关。

!, " 叶黄素循环（-./012*1344( 53546）
光是光合作用的能源，一般情况下，光合机构吸收的光能可以通过光化学能量转换、荧光发射和非光辐射

能量耗散等形式消耗掉，而且它们之间存在相互竞争的关系。光化学能量转换通过光合碳同化和光呼吸来进

行，而荧光发射只能消耗光能的一小部分，因此，在强光下非光辐射能量耗散，即主要依赖叶黄素循环的能量

耗散过程则成为防御饱和强光以上的光照对光合机构的破坏的主要形式［#7］。

在高等植物中，普遍存在叶黄素循环，它可以保护植物在强光下免于受到光氧化作用和光抑制。所谓叶

黄素循环，是指叶黄素的 %个组分即叶黄素（-./012*1344(）、硅甲藻黄质（89.89/2-./019）和硅藻黄质（89.02-./019/）
依光照条件的改变而相互转化。这种循环存在于藻类叶绿体的类囊体膜上。在弱光下，这种转化不会发生。

在强光下，当光能过剩时，含双环氧的叶黄素，便会在去环氧化酶的催化下，通过中间体含单环氧的环氧硅甲

藻黄质转化为去环氧的硅藻黄质，硅藻黄质的含量随过剩光能的增加而增加，并可使过剩光能转变成热能耗

散掉；而当光能有限时，相反的过程发生，从而形成一个循环，即叶黄素循环［##，#%］。热耗散的增加不可避免地

导致光化学能量转换效率的下降，但它在防御过剩光能对光合机构的破坏中具有积极的作用，是主要的保护

机制［##］。

在珊瑚共生藻中 :6;;<63 ./8 ).-2于 7+=> 年首次发现存在叶黄素循环［#?］。很多研究表明在珊瑚共生藻
叶黄素循环已成为一种主要的光保护系统［%，##，#@，#=］，它能够有效的转化共生藻在光合作用过程中过剩的

能量。

!, ! 珊瑚荧光色素

许多研究表明珊瑚色素发出的荧光可能是珊瑚光保护的另一种重要机制［##］。A.491，’, 等研究了大堡
礁 7#? 种珊瑚变种中存在荧光色素，但是附近也伴随生长有不含荧光色素的同种珊瑚，研究结果表明同区域
不含荧光色素的珊瑚比含有荧光色素的珊瑚更容易白化，不含荧光色素的珊瑚在强太阳辐射时段更容易受到

光抑制。珊瑚组织中共生藻生物量与珊瑚荧光色素含量呈正相关，表明珊瑚荧光色素含量越高，珊瑚组织中

共生藻生物量就越高，珊瑚对环境胁迫的抗性就越强［#B］。C<2D/ C, E，等在泰国 F1GH60发现向西的珊瑚不容
易发生白化，其荧光色素含量非常丰富，向东的珊瑚容易发生白化，其荧光色素含量非常低。在珊瑚组织内皮

层围绕共生藻周围荧光色素含量比其他地方丰富些，这表明珊瑚荧光色素对共生藻有重要的保护功能，免受

温度及光胁迫的影响［#>］。但是，I2J6却发现在高温下珊瑚荧光色素非常容易变性［##］。
!, #$ 三苯甲咪唑类氨基酸（K352(*2<9/6 49H6 .K9/2.598( &’’(）

&’’(最早是在霉菌的孢子中发现，其中 &352L为霉菌的意思，而 (*2<6则为孢子，目前在海洋生物体内发
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现的 !""约有 #$ 种之多，其最大吸收光谱值约从 %&$ ’ %($)* 左右，因此涵盖了 +," 与 +,- 紫外线的范
围。海洋生物抗紫外线之化学物质由植物、霉菌及藻类制造，动物缺乏制造之能力只能由摄食方式获取，像珊

瑚的抗紫外线物质可能是由其体内共生藻所提供。很多研究表明 !"". 是一些海洋生物防御紫外线伤害的
重要物质［/0］。珊瑚中 !"".能被大部分波长的光线穿过，它能够有效的吸收紫外线，将紫外线带来的能量以
热能的形式释放出去，并不会产生一些有害中间产物，如自由基［%$］。它作为珊瑚组织细胞内的遮光剂能够有

效的保护珊瑚及共生藻免受紫外线的损伤。

至今关于珊瑚体内的 !"".物质是由珊瑚自己合成还是由共生藻合成后转移到珊瑚体内的还不清楚。
有研究表明，单独培养从珊瑚体内分离出的共生藻几乎不能合成!"".［%&］。难道共生藻只有在珊瑚体内共生
时受到紫外线胁迫下才能合成 !"".物质，或者还是珊瑚通过一些物质调控共生藻来合成 !"".物质［/0］？关
于其内在机理还有待进一步的深入研究。

!1 " 热休克蛋白（2.3.）
无论是培养细胞还是生物体，一旦暴露于强热环境中，它们将合成一组在遗传上高度保守并具有重要作

用的热休克蛋白。珊瑚也不列外，在高温诱导的情况下，珊瑚体内也会分泌热休克蛋白（应激蛋白）。热休克

蛋白是珊瑚抵抗环境胁迫又一重要的防御机制［//］。热休克蛋白参与了细胞内酶活性的调控，具有细胞内抗

氧化作用，因而减少自由基对组织细胞的损害及维护细胞的正常功能。珊瑚诱导分泌的热休克蛋白有

2.34$，2.3($，2.30#，2.30$，2.345，2.346，2.3%%，2.3/5 和 2.3/4 等，珊瑚体内共生藻分泌的热休克蛋白
有叶绿体 .2.3［//，%/］。珊瑚 !1 789:;<8=8在低光照条件下升高温度 (>，其共生藻内热休克蛋白的含量是对照
组的 %1 # 倍［%%］，珊瑚 ?1 8.3:@8 在较强光线下升高温度 6>，其共生藻内热休克蛋白含量是对照组的 #$
倍［/5］。但是，关于珊瑚及其共生藻中在热休克状态下其蛋白质之间的相互转化情况还有待做深入的

研究［//］。

!1 # 活性氧清除系统（自由基）
植物普遍存在活性氧清除系统，当受到环境胁迫时会产生多种抗氧化酶类，如超氧化物歧化酶

（.A3:@;BCD: DC.*A=8.:，EFG）、谷胱甘肽（H<A=8=IC;):，?E2）、谷胱甘肽JEJ转移酶（H<AJ=8=IC;):JEJ=@8).7:@8.:，
?EK）、过氧化氢酶（L8=8<8.:，M"K）、谷胱甘肽过氧化物酶（H<A=8=IC;): 3:@;BCD8.:，?NO）及过氧化物酶（NFG）
等，清除体内产生的过多的活性氧和自由基，以避免对机体的损害。

虽然珊瑚属于腔肠动物，但是在珊瑚及共生藻中存在同样的机制。当珊瑚遭遇环境胁迫时（高温、强光、

重金属等），珊瑚体内会分泌各种抗氧化酶，清除珊瑚体内的活性氧和自由基，使珊瑚免受环境胁迫所产生的

有害物质（活性氧、自由基、!G"）的损伤［%% ’ %#］。PCLIC:@，E1等报道了在一种海葵中发现至少有 4 种 EFG，其
中有一种 MAQ)EFG是珊瑚专有的，存在于珊瑚组织的内、外胚层中，一种 !)EFG存在于共生藻的线粒体和宿
主细胞中，% 种不常见的 !)EFG.和两种 R:EFG.专属于珊瑚共生藻［%(］。N<8)=C98AB等在珊瑚虫上皮层细胞内
发现一种细胞外的 EFG［%4］。可见，EFG的多样性正是由于环境对于珊瑚的选择压力而诱导出来的，这有利于
珊瑚和共生藻对环境的胁迫的适应［/0］。

当环境胁迫较小时，珊瑚短期内可以通过它与其共生藻的生理适应机制来调节，但是，当遇到较为持久的

环境胁迫时，部分珊瑚种类就会出现白化死亡，表明不同珊瑚对环境胁迫表现出截然不同的耐受力［&$］。在珊

瑚与共生藻共生体进化过程中，自然选择作用会选择出更具有耐受力的组合以适应不断出现的环境胁迫。珊

瑚可以通过更换体内的共生藻来增加其对环境胁迫的耐受力，但是这一更换过程可能需要相当长的时间。

$ 适应性珊瑚白化假说
$1 % 适应性白化假说的内涵
适应性白化假说认为当环境发生变化时，珊瑚就会失去一种或者几种共生藻，然后与其他共生藻形成

新的共生关系，这种新的共生关系能够适应环境变化［%5］。其主要含义为：第一，共生藻多样性高，且与宿主

珊瑚之间的可塑性高过专一性；第二，重组共生藻多样性需要逆境驱动（例如，高温或强光等）；第三，共生
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功能体的生理多样性差异［!"］。#$%& #’ ()*&+ 等认为，共生功能体的生理多样性差异是指热敏感共生功能体
在热胁迫消除后比热耐受共生功能体在生理上有竞争优势，其光合作用效率要更高，即珊瑚在获取耐受力强

的共生藻的时候是以光合作用效率降低为代价的［,-］。

!’ " 共生藻的分子系统分类研究
共生藻在传统上被描述为一群“外部形态简单”的黄褐色圆球状藻类，由于其外部形态简单，且分离培养

有一定的难度，所以其形态分类一直未能较好解决共生藻多样性的问题［.］。.- 世纪 "- 年代初，/)0 /)120 最
先开始了共生藻的分子系统分类研究，应用 /345方法首次构建了共生藻核糖体 67( $89: 系统发育树，结果
表明共生藻的类型与宿主动物没有严格的相关性，并将珊瑚共生藻分为 :、;、< ! 种类型［,6］。越来越多的研
究表明，珊瑚体内的共生藻具有非常高的多样性。<+$=)>等等首次在海绵中发现 8型共生藻［,.］。?)==2$ 等首
次在珊瑚中发现 # 型共生藻［,!］。@’ /)A$%BC2DE4+02**F 等首次在珊瑚中发现了 3 型共生藻［,,］。@GH I:9
J55#9等首次在一种八放珊瑚中发现 K型共生藻［,L］。可见，在现今珊瑚虫纲中发现的共生藻共有 :，;，<，
8，#，3，K M 种大的类群。其中，:，;，<，8是造礁石珊瑚中共生藻的主要类型，# 只在海葵中发现，3，K，H
为有孔虫中共生藻的主要类型［,N］。在印度洋E太平洋区系造礁石珊瑚中共生藻多数为 < 型，少数为 :，8 两
种类型，在大西洋E加勒比海主要有 :，; 和 < ! 种类型［.，,M］。可见两大区系共生藻的类型差异非常大，大西
洋E加勒比海区系的共生藻多样性要明显高于印度洋E太平洋区系［,M］。其内在的机制还需要进一步的深入
研究。

!’ ! 共生藻的基因型与珊瑚白化

至今，珊瑚的适应性白化假说还有很多争论［!，L! O LL］。JP2 H)2BQEKC=AR2$B 认为白化的珊瑚中仍有一定浓
度的共生藻（6-!个 S TU.），暗示着珊瑚白化更多的是与驱逐受损伤的共生藻和宿主细胞有关，而不仅仅是更

换某一种共生藻的基因型［!］。台湾陈昭伦等通过在比较不同环境条件下热带（垦丁）、亚热带（澎湖），及长期

高温水影响（核三厂出水口）下共生藻多样性的组成，结果发现高温水并不会驱使珊瑚更换共生藻，而不像普

遍研究认为的那样，在水温很高的区域，或是曾经经历全球海水异常增温的大白化海域，造礁珊瑚有相对高

比例的具有 8型的共生藻［,M］。同时，陈昭伦等还发现产于澎湖潮间带的斑马黑菊珊瑚（JC=+>*$2+ T$%>V+*+），
其与 8亲缘型共生藻的共生关系是恒定与专一的，且斑马黑菊珊瑚不易白化［,7］。后来，陈昭伦等在调查共
生藻多样性的同时，发现垦丁海域的栅列鹿角珊瑚（!"#$%$#& %&’()*#&）体内可同时存有 < 和 8 亲缘型的共生
藻。在 6! 个月的连续研究中，他们发现篱枝轴孔珊瑚体内共生藻的密度与叶绿素变动正常，并无白化发生。
但是，<和 8共生藻的组成却有相当大的变动，甚至完全地重组。而这样的变动不须牵动珊瑚白化，却与水温
的季节变动有关［,"］。陈昭伦等认为珊瑚共生藻的重组并不一定需要经历逆境条件的驱动，在自然条件下也

能完成。

但是也有很多证据支持了珊瑚的适应性白化假说［!7，L- O L!］。珊瑚可以通过获取更加耐受环境胁迫的共生

藻组合而增强环境胁迫的能力，如大西洋E加勒比海区系的共生藻 ; W < 型转变为 : W ; 型［"］或者印度洋E太
平洋区系的共生藻由 <型转变为耐受力更强的 < W 8型［L-，L6］，其中 :型和 8型共生藻被认为是一种典型的
耐受力较强的类型［,-，,M，,7，L.］。在很多研究中都表明含有 :型共生藻的珊瑚分布在浅水区域［.，"］，含有 8型共
生藻的珊瑚能够广泛分布［,M，,7］，它们对各种环境变化（高温，强光）有较强耐受能力，所以珊瑚共生藻组成成

分变化后最终将提高珊瑚对环境变化的耐受能力。

;+&2$等通过珊瑚移植实验发现珊瑚共生藻类型发生改变［L!］。后来，;+&2$ : <’等通过对巴拿马优势珊
瑚的野外调查发现，6""L 年厄尔尼诺现象期间与之后杯形珊瑚中含有 8形共生藻已很常见（,!X），然而含有
8形共生藻的杯形珊瑚在 6""M 年珊瑚白化事件中并没有受到影响，而含由 < 型共生藻的杯形珊瑚却白化的
非常严重，到 .--6 年含有 8型共生藻的杯形珊瑚已经占优势了（N!X）［L6］。/)R /)1+0研究了含有 <型和 8
型不同共生藻的杯形珊瑚在高温胁迫时不同光合效率的差异，结果表明，与对照组 .7’ !Y相比，!6Z !Y时含
有 <型共生藻的杯形珊瑚与对照组没有明显差异，而含有 8型共生藻的杯形珊瑚光合作用效率升高，!.Y时
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含有 !型共生藻的杯形珊瑚光合作用效率下降，而含有 "型共生藻的杯形珊瑚的光合效率持续增高，然后将
实验珊瑚降到对照组温度（#$% &’）后 & ( )*，含有 !型共生藻的杯形珊瑚光合效率依然低于对照组，而含有
"型共生藻的杯形珊瑚的光合效率与对照组保持一致［+#］。,-. ,-/01认为含 ! 型共生藻的杯形珊瑚是在高
温时光合系统!受到了破坏，而受到慢性的光抑制［+#，+)］。可见，珊瑚在重组其共生藻的过程中的确获得了较
强的耐受力。但是，这也间接的反映了杯形珊瑚获得 "型共生藻是以光合效率下降为代价的，而杯形珊瑚拥
有 !型共生藻是以受到光抑制甚至白化死亡为代价的［)2］。345567 等通过珊瑚的共生藻重组实验证明含有 !
型共生藻的珊瑚其生长率是含有 "型共生藻其生长率的 # ( & 倍［+2］。关于珊瑚共生藻重组补偿问题只有一
些初步的研究结果，还需要的进一步的深入的研究［)2］。

可见，由于珊瑚与共生藻形成的共生功能体经历了很长时间的适应与进化，共生藻的光合作用效率及对

珊瑚的生理贡献达到最优化。如果原先的共生关系由于环境变化（如白化事件）而破坏，在一定程度上是避

免了珊瑚的白化死亡，但是由于这种新的共生功能体中共生藻的光合作用效率较低，势必影响了珊瑚白化

后的恢复与生长、繁殖与重建。

! 珊瑚及共生藻对珊瑚白化的适应机制的一些思考
综上所述，珊瑚及共生藻在珊瑚白化过程中表现出了一定能动性，通过生理上及共生藻基因型的改变来

适应全球气候变暖和人类活动带来的影响。

关于珊瑚及共生藻生理适应机制的一些思考。珊瑚与共生藻通过叶黄素循环、珊瑚色素荧光、活性氧清

除系统、分泌紫外线吸收物质 899:、产生热休克蛋白等方式来适应各种环境的胁迫，但是珊瑚与共生藻这种
生理上的适应能力非常有限［&］。;-7<=>?@6*.7A< 认为珊瑚与共生藻的适应环境变化的速度赶不上热带地区
海水表面升温的速度［&］，而 +20后，热带地区表面水温就会超过过去 +2 万 0 来珊瑚能繁荣生长的温度［)2］，珊
瑚礁的未来不免让人担忧。

关于珊瑚适应性白化假说的一些思考。有研究表明在某些海区珊瑚通过更换共生藻而获得更强的耐受

力，但是这只是停留在研究的初步阶段，还需要更多的研究工作来证实。陈昭伦等认为共生藻的组成变化只

与水温的季节变动有关，而不要牵涉珊瑚的白化，不支持珊瑚的适应性白化假说。可以引入 B C45 的观
点［DD］，将珊瑚白化分为 & 种，这将能更好的理解珊瑚的适应性白化假说。珊瑚体内共生藻的季节重组可以
理解为珊瑚在“生理性白化”的前提下受到季节水温及光强变化的驱动下而发生重组的。因此，还需要的更

多的研究工作来阐明共生藻基因型变化与珊瑚白化的关系。

关于在珊瑚白化过程中共生藻>珊瑚共生功能体作为整体性的研究。很多研究工作只是单独研究珊瑚或
者共生藻对环境胁迫的适应机制，而没有考虑到其整体性，尤其是珊瑚宿主在白化过程中对共生功能体作

出贡献的研究［)2 ( +2］。因此，只有在立足于珊瑚共生功能体作为一个整体来研究的基础上才能更好的评估珊

瑚在面对全球变化时的适应能力。
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