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海水虾池弧菌生态归趋特征与调控策略
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［摘要］ 弧菌 （Ｖｉｂｒｉｏ ｓｐｐ． ） 为水产养殖危害极大的常见优势致病菌， 其生态调控势在必行。 综合弧菌

生态研究进展， 分析硫代硫酸钠⁃柠檬酸盐⁃胆盐⁃蔗糖琼脂 （ＴＣＢＳ） 生态模型， 发现弧菌生态归趋特征为嗜

盐、 嗜铁、 较低碳氮比 （５ ～ １０）、 较低表面张力和中性至弱碱性环境与环境骤变。 据此， 虾池弧菌生态调

控， 在于缓解对虾环境应激， 同时培育弧菌的营养竞争者， 压缩病原弧菌生态位， 塑造有利于对虾生长的

生态环境。 其调控策略包括： １） 短效策略———通过添加小分子有机酸或能发酵为小分子有机酸的有机碳

源， 提高 Ｃ ／ Ｎ， 促进异养益生菌而抑制弧菌增殖； ２） 中效策略———构建有益微藻、 异养益生菌、 硝化细

菌和光合细菌等共同主导的生物絮团微生态系统； ３） 长效策略———构建挺水性盐生植物、 有益微藻、 鞭

毛虫和纤毛虫、 异养益生菌、 硝化细菌和光合细菌等共同主导的生态系统。 在对虾发病情况下， 虾池弧菌

速效逆转策略为： 先行速效无残留消毒， 再行短效有机酸 Ｃ ／ Ｎ 调控， 最后相继进行中、 长效调控。
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０　 引言
弧菌 （Ｖｉｂｒｉｏ） 是变形菌门 （ Ｐｒｏｔｅｏｂａｃｔｅｒｉａ） γ⁃变形菌纲 （ Ｇａｍｍａｐｒｏｔｅｏｂａｃｔｅｒｉａ） 弧菌目 （ Ｖｉｂｒｉｏｎ⁃

ａｌｅｓ） 弧菌科 （Ｖｉｂｒｉｏｎａｃｅａｅ） 弧菌属 （Ｖｉｂｒｉｏ） 中物种的统称， 是一类形体短小， 呈直杆状或弯曲弧

形， 尾部带一根或少数多根极性鞘状鞭毛， 运动活泼的革兰氏阴性 （Ｇ － ） 细菌。 弧菌是海洋与河口

优势菌群， 已发现 １２６ 种及 ２ 亚种， 其中约 ２０ 种为人类与动物常见病原菌［１］ 。 霍乱弧菌 （Ｖ． ｃｈｏｌ⁃
ｅｒａｅ）、 哈维氏弧菌 （Ｖ． ｈａｒｖｅｙｉ）、 副溶血弧菌 （Ｖ． ｐａｒａｈｅｍｏｌｙｔｉｃｕｓ） 、 溶藻弧菌 （Ｖ． ａｌｇｉｎｏｌｙｔｉｃｕｓ）、 发

光菌坎贝氏弧菌 （Ｖ． ｃａｍｐｂｅｌｌｉｉ） 等是对虾常见致病菌［２ － ３］ 。 弧菌病使亚洲对虾产量损失 ２０％ ［４］ ， 仅

对虾急性肝胰腺坏死病 （ ａｃｕｔｅ ｈｅｐａｔｏｐａｎｃｒｅａｔｉｃ ｎｅｃｒｏｓｉｓ ｄｉｓｅａｓｅ， ＡＨＰＮＤ） 年损失即达 ４４０ 亿美元［５］ 。
因此， 弧菌病已成为全球对虾养殖业关注的焦点， 各国学者对致病弧菌进行了大量研究［２ － ６］ 。

生态归趋反映特定生态系统发展趋势与归宿， 以特定生态格局形成为标志。 生态系统归趋研究可

揭示系统特定生态格局的成因机制。 全球各地海水虾池弧菌疾病频发， 说明虾池弧菌增殖不应是偶然

事件， 而应存在必然的归趋机制。 但是， 对虾与弧菌虽共处海水养殖生态系统中， 弧菌疾病的发生、
发展与转归并不仅仅是弧菌与对虾两者相互作用的结果， 还应是诸多生态因子共同作用的结果。 因

此， 海水虾池弧菌高丰度生态格局形成， 必然存在其生态归趋机制。
海水虾池弧菌生态调控， 有赖于其丰度演绎的驱动性和抑制性生态因子的揭示， 有赖于高丰度致

病弧菌生态格局生态成因机制的阐明。 然而， 关于海水虾池弧菌生态归趋机制尚未见报道。 为此， 本

文拟在综合以往弧菌与生态因子相关性文献基础上， 分析虾池弧菌生态归趋， 以期把握对虾养殖系统

弧菌丰度演绎脉搏， 提出针对性生态调控策略， 塑造和维系可持续的对虾养殖系统生态格局。

１　 弧菌生态归趋研究进展
１􀆰 １　 海洋弧菌丰度与生态因子相关性

生态调查研究表明， 海洋弧菌丰度受温度、 盐度等生态因子驱动显著， 而溶氧 （ＤＯ）、 总氮、 磷

酸盐、 ｐＨ、 叶绿素 ａ 和浊度等因素对弧菌丰度影响较小［６］ 。 也有研究［７］ 表明， 弧菌丰度从河口至海

湾外区富营养化递减而下降， 与可溶性无机磷和可溶性无机氮等营养因子呈正相关， 受总有机碳、
ｐＨ、 盐度、 总可溶性磷和总可溶性氮等营养因子影响， 随冬、 春、 秋、 夏季节性富营养化加剧而相

继升高［８］ 。 不同研究结论相异， 可能与弧菌丰度还受微食物环影响有关［９］ ， 既受水域浮游植物溶解

有机质驱动［１０］ ， 又受弧菌噬菌体［１１］ 、 鞭毛虫［１２］ 、 纤毛虫［１３］等生物因子压制。
１􀆰 ２　 海水虾池弧菌丰度与生态因子相关性

１􀆰 ２􀆰 １　 海水虾池弧菌丰度与营养性生态因子相关性

研究［１４］表明， 我国沿海省份污染负荷总量与水产养殖总量呈正相关， 其总氮、 总磷和 ＣＯＤ 相关

系数分别高达 ０􀆰 ９７４、 ０􀆰 ９７５ 和 ０􀆰 ９９６。 因此， 海水养殖是近海富营养化重要根源， 养殖密集区则是其

主要源头。 饲料是鱼虾养殖系统富余营养主要输入源［１５］ ， 来自饲料的 Ｎ、 Ｐ 占总输入的 ８６􀆰 ３１％ 与

９８􀆰 ８３％ ［１６］ ， 而饲料营养仅约 １ ／ ３ 以对虾产品形式输出［１７］ 。 对虾残饵、 粪便及其代谢产物持续输入

虾池水体， 一方面给虾池弧菌提供了充足营养源［１８］ ， 另一方面可导致虾池与周边水域富营养化和赤

潮爆发［１９］ 。 富含弧菌的周边水域与养殖水体进行往复交换又是养殖水体弧菌病频发的重要源头。 经

海水虾池调查发现， 虾池弧菌丰度始终高于周边水域， 与其正相关的生态因子包括浊度、 ＮＨ ＋
４ 、

·２９４·
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ＮＯ －
３ 和 ＰＯ３ －

４
［２０］ 。

１􀆰 ２􀆰 ２　 海水虾池弧菌丰度与非营养性生态因子相关性

非营养性生态因子也是海水虾池弧菌优势生态格局形成与维系的生态基础［２１］ 。 在春夏雨季， 温

暖环境有利于弧菌增殖； 暴雨过后， 盐度应激超出对虾渗透调节能力［２０］ ； 虾池水体光合作用产氧减

少， 而藻类死亡增多， 呼吸作用耗氧增多， 导致虾池水体溶氧不足， ＮＨ ＋
４ 难以硝化为 ＮＯ －

３ ， 使 ＮＯ －
２

增多； 同时， 有机质无氧呼吸加剧， 导致水体 ｐＨ 下降。 温度、 盐度、 溶氧和 ｐＨ 骤变， 影响对虾内

环境稳定， 一方面导致对虾免疫力下降［２２］ ， 降低对弧菌防御力； 另一方面使对虾对饲料的消化吸收

率下降， 引发其肠道和虾池水体弧菌增殖［２３］ 。
然而， 弧菌对不良环境耐受力极强， 对有利环境响应则极为迅速。 霍乱弧菌可以在非可培养状态

下耐受低温、 低盐和贫营养等不良环境［２４］ 。 副溶血弧菌代时仅 １０ ｍｉｎ［２５］ ， 能响应浮游植物水华而呈

现爆发性增殖［２６］ 。 弧菌兼性厌氧， 在缺氧或厌氧环境下仍可受营养因子驱动而增殖为优势菌群［２７］ 。
因此， 环境应激对对虾的影响大而对弧菌的影响小， 这是对虾弧菌病发生和发展的生态机制。 研

究［２８ － ２９］表明， 应激条件下， 病原弧菌可通过脂多糖、 溶血素、 蛋白酶、 群体感应系统、 铁载体、 Ⅲ
型分泌系统等毒力因子粘附与入侵对虾。 弧菌致病性与丰度呈正相关， 虾池弧菌丰度达１０４ ＣＦＵ·ｍＬ － １

时感染风险极大［２０］ 。
综上， 海水虾池弧菌可能受虾池自身及周边水域温度、 盐度、 ｐＨ、 溶解氧等非营养性生态因子

与 Ｃ、 Ｎ、 Ｐ 等营养性生态因子的共同驱动， 环境应激条件下对虾免疫力与弧菌丰度的此消彼长， 可

能是虾池弧菌增殖致病的重要生态归趋机制。
１􀆰 ３　 弧菌生态归趋研究瓶颈分析

弧菌生态归趋研究面临的瓶颈在于， 无论是基于非培养技术的 １６Ｓ ｒＲＮＡ 基因或宏基因组生物信

息学研究［３０ － ３３］ ， 还是基于可培养技术的弧菌生态学研究［３４ － ３５］ ， 始终难以充分阐释弧菌丰度变化的生

态归趋机制， 难以应用于弧菌生态调控。
究其原因， 弧菌生态归趋属于微生态研究范畴。 弧菌代时短， 以小时甚至分钟计， 对环境变化响

应极其迅速。 以较大时空尺度的虾池养殖系统， 或更大时空尺度的海洋生态系统的调查结果来追溯弧

菌微小时空尺度的生态归趋规律， 显然难以精确把握其定量变化脉搏， 仅能进行定性描述。 同时， 采

样时某一时空弧菌群落结构与丰度是诸多生物与非生物生态因子综合作用的结果， 在大时空尺度自然

生态系统中， 难以做到控制诸多变量而深究某种或某几种生态因子对弧菌丰度的影响。
因此， 弧菌生态归趋研究应回归其微生态本质， 立足于微生态模型分析。

２　 弧菌微生态归趋模型
自全球第 ７ 次霍乱大流行以来， 依据弧菌生理所研制的硫代硫酸钠⁃柠檬酸盐⁃胆盐⁃蔗糖琼脂培养

基 （ｔｈｉｏｓｕｌｐｈａｔｅ⁃ｃｉｔｒａｔｅ⁃ｂｉｌｅ ｓａｌｔ ｓｕｃｒｏｓｅ， ＴＣＢＳ）， 一直是世界霍乱联合研究中心推荐用于弧菌分离的首

选培养基。 它不仅适用于霍乱弧菌， 其他弧菌 （如副溶血弧菌和创伤弧菌 （Ｖ􀆰 ｖｕｌｎｉｆｉｃｕｓ） 等） 也能

在 ＴＣＢＳ 琼脂上生长良好［３６ － ３７］ 。 因此， ＴＣＢＳ 提供的营养与非营养因子的选择压力可作为弧菌微生态

压力参考模型。 在当前对虾生产中， ＴＣＢＳ 广泛应用于海水虾池致病性弧菌丰度监测。
ＴＣＢＳ 作为弧菌选择性培养基， 意味着弧菌较其他菌群对 ＴＣＢＳ 选择压力的耐受能力更强， 能在

ＴＣＢＳ 提供的诸多营养与非营养因子压力竞争中成为优势菌群。 如果虾池等宏观生态环境能够持续提

供与 ＴＣＢＳ 相似的微生态营养与非营养选择性环境， 其弧菌优势生态格局成因的微生态机制即可在一

定程度上得以阐释。 因此， ＴＣＢＳ 可作为虾池弧菌微生态压力参比模型， 为虾池弧菌微生态归趋分析

提供一个管中窥豹的微生态窗口。
ＴＣＢＳ 国标配方为： １ Ｌ 蒸馏水中加入蛋白胨 １０􀆰 ０ ｇ、 酵母粉 ５􀆰 ０ ｇ、 柠檬酸钠 （ Ｎａ３ Ｃ６ Ｈ５ Ｏ７ ）

１０􀆰 ０ ｇ、 氯化钠 （ＮａＣｌ） １０􀆰 ０ ｇ、 胆酸钠 （ Ｃ２４ Ｈ３９ ＮａＯ５ ） ８􀆰 ０ ｇ、 蔗糖 ２０􀆰 ０ ｇ、 柠檬酸铁 （ Ｃ６ Ｈ５ ＦｅＯ７ ）

·３９４·
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１􀆰 ０ ｇ、 硫代硫酸钠 （Ｎａ２ Ｓ２ Ｏ３ ） １０􀆰 ０ ｇ、 溴麝香草酚蓝 ０􀆰 ０４ ｇ、 琼脂 １５􀆰 ０ ｇ， 调节 ｐＨ 值至 ８􀆰 ６。

３　 海水虾池与 ＴＣＢＳ 微生态相似性比较
３􀆰 １　 海水虾池与 ＴＣＢＳ 的碳源比较

１） ＴＣＢＳ 碳源　 ＴＣＢＳ 中蔗糖、 柠檬酸钠、 柠檬酸铁、 蛋白胨、 酵母粉均可提供 Ｃ 源。 溴麝香草

酚兰作为 ｐＨ 指示剂可区分不同弧菌发酵蔗糖能力。 不能发酵蔗糖产酸的弧菌只能用通用的 Ｃ 源柠檬

酸钠、 柠檬酸铁、 蛋白胨、 酵母粉作为 Ｃ 源和能源， 其呼吸代谢后产生的代谢产物为比柠檬酸盐 ｐＨ
更高的碳酸盐和氨， 使 ＴＣＢＳ 琼脂培养基微环境中 ｐＨ 升高。 之所以将 ＴＣＢＳ 的 ｐＨ 值调至 ８􀆰 ６， 是因

酸性环境抑制弧菌增殖， 而 ８􀆰 ６ 以上的弱碱性环境能抑制其他菌增殖但弧菌仍可增殖。 麝香草酚蓝在

ｐＨ ＝ ２􀆰 ８ ～ ８􀆰 ０ 时显黄色， 至 ｐＨ ＝ ９􀆰 ６ 时显蓝色。 因此， 能发酵蔗糖产酸的弧菌在 ＴＣＢＳ 琼脂微环境

中的 ｐＨ 值降至 ８􀆰 ０ 以下时显黄色， 俗称 “黄弧菌”， 如虾池常见的溶藻弧菌和哈维氏弧菌等； 另一

类不能发酵蔗糖产酸的弧菌则呈现 ＴＣＢＳ 培养基原有的浅绿色， 但实际观测到的这类弧菌菌落一般呈

蓝绿色或深绿色， 俗称 “绿弧菌”， 如副溶血弧菌和河流弧菌 （Ｖ􀆰 ｆｌｕｖｉａｌｉｓ） 等； 还有一些能在 ＴＣＢＳ
上生长的其他菌， 如气单胞菌和假单胞菌， 在 ｐＨ ＞ ９􀆰 ６ 时能形成蓝色菌落。 当然， 能发酵蔗糖的黄

色弧菌一旦将有机酸耗尽， 其培养基 ｐＨ 值也会升至 ８􀆰 ０ 以上， 菌落同样会呈浅绿色。 少数情况下能

在 ＴＣＢＳ 上生长的菌落如变形杆菌等， 经厌氧发酵使硫代硫酸钠还原为硫化氢 （Ｈ２ Ｓ） ， 进而与柠檬

酸铁合成不溶产物硫化亚铁 （ＦｅＳ）， 使菌落呈现中间黑边缘黄的色泽。 从 Ｃ 源角度分析， 不同颜色

弧菌危害性不同。 绿色与蓝色菌在 ＴＣＢＳ 中只能以柠檬酸盐、 蛋白胨、 酵母粉为 Ｃ 源进行增殖， 但虾

池中一般都缺乏柠檬酸这类 Ｃ 源［３８］ ， 只能以环境中类似蛋白胨和酵母粉之类的高蛋白物质 （如对虾

受损的粘膜、 虾壳、 肌肉等组织） 作为 Ｃ 源， 意味着 ＴＣＢＳ 绿色与蓝色菌群通过损伤对虾组织获取 Ｃ
源进行生长繁殖， 具备 “肉食性” 菌［３９］的生态特征， 致病性更大。

２） 海水虾池碳源　 海水虾池 Ｃ 源较为复杂， 主要包括没有被对虾摄食与消化吸收的残饵， 及其

蜕皮、 分泌物、 排泄物， 养殖水体中各类浮游生物分泌物， 衰老死亡的各类动物、 植物、 微生物所含

糖类、 脂类、 蛋白质、 氨基酸及核酸等各类有机 Ｃ 源。 伯杰氏手册中的弧菌有机 Ｃ 源多达 ４０ 种以

上， 包括淀粉、 虾蟹与浮游动物外骨骼和硅藻壳中的几丁质等多糖， 蔗糖、 纤维二糖等二糖， 葡萄

糖、 甘露醇等单糖， 甘油、 醋酸盐、 卵磷脂等脂类化合物， 明胶等蛋白质和 ＤＮＡ 等［４０］ ， 甚至烷烃、
芳香烃和苯甲酸酯等极难降解的石油化合物， 也可为其 Ｃ 源与能源［４１］ 。 这意味着虾池可为弧菌增殖

提供各类有机 Ｃ 源。
３􀆰 ２　 海水虾池与 ＴＣＢＳ 的氮源比较

ＴＣＢＳ 在弱碱性环境下以蛋白胨、 酵母粉为 Ｎ 源。 文献 ［３７］ 即采用弱碱性蛋白胨为霍乱弧菌选

择性培养基。 酵母粉不仅提供 Ｎ 源， 而且含有丰富的维生素和各类生长因子， 从而促进弧菌增殖。
虾池可为弧菌提供残饵、 对虾蜕皮、 死亡对虾的尸体和各类浮游生物尸体等高蛋白 Ｎ 源物质， 以及

氨氮、 亚硝酸盐和硝酸盐等无机氮源， 促进弧菌增殖。
３􀆰 ３　 海水虾池与 ＴＣＢＳ 的碳氮比 （Ｃ ／ Ｎ） 比较

ＴＣＢＳ 培养基 Ｃ ／ Ｎ 约为 ７， 适宜弧菌增殖。 虾池弧菌营养源中， 对虾饲料、 死亡浮游动物、 微藻

和菌体粗蛋白均高达 ４０ ％ 以上， 其 Ｃ ／ Ｎ 小于 ７， 若同时考虑对虾呼吸所耗的有机碳和粪尿所含的无

机氮， 水体中 Ｃ ／ Ｎ 将更低。 因此， 虾池能为适应较低 Ｃ ／ Ｎ 的弧菌提供适宜的营养生态位， 使弧菌成

为虾池优势菌。
研究［４２］表明， 适宜乳酸菌和芽孢杆菌增殖的 Ｃ ／ Ｎ 分别为 １０ 与 １５ 以上， 适宜弧菌增殖的 Ｃ ／ Ｎ 在

５ 到 １０ 之间， 施加有机 Ｃ 源提高 Ｃ ／ Ｎ 可遏制弧菌而有利于芽孢杆菌与乳酸菌等有益菌群增殖。 这说

明环境 Ｃ ／ Ｎ 对于弧菌丰度塑造有重要影响， 弧菌的较低 Ｃ ／ Ｎ 生态策略意味着它能比芽孢杆菌和乳酸

菌更节能 “低 Ｃ” 地建构自己的 “高 Ｎ” 菌体蛋白， 从而在虾池富营养化环境竞争中处于优势地位。

·４９４·
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因此， 虾池 Ｃ ／ Ｎ 是弧菌微生态调控的重要指标。
３􀆰 ４　 海水虾池与 ＴＣＢＳ 中的 Ｆｅ 营养比较

ＴＣＢＳ 中大量添加柠檬酸铁是出于 Ｆｅ 对弧菌增殖的促进效应。 Ｗｅｓｔｒｉｃｈ 等［４３］ 报道， 来自撒哈拉

沙漠沙尘暴沉降的 Ｆｅ 引发了海洋弧菌爆发性增殖。 Ｆｅ 是对虾必需微量元素， 但对虾血液是以铜蓝蛋

白而非血红蛋白携载氧气， 因而对虾饲料中的 Ｆｅ 吸收利用率低。 由于 Ｆｅ 在海水虾池等弱碱性养殖环

境的沉淀性物理化学行为， 使水体中的 Ｆｅ 往往不足， 弧菌通过合成铁载体等方式竞争 Ｆｅ 资源［２７］ 。
因此， 残饵、 粪便所含的 Ｆｅ， 是虾池弧菌增殖的又一营养因子。 尤其在强对流天气下， 海水虾池底

泥中的 Ｆｅ、 ＰＯ３ －
４ 及其吸附的无机 Ｎ 等沉积性营养素通过垂直对流上溢至水体， 共同为弧菌爆发性增

殖奠定了营养基础。
３􀆰 ５　 海水虾池与 ＴＣＢＳ 渗透压环境比较

依据弧菌对高 Ｎａ ＋ 嗜好性， 在 ＴＣＢＳ 中添加各种 Ｎａ 盐［４０，４４］形成高渗环境， 可抑制其他菌群增殖。
研究［４５］表明， 海水虾池所分离的 ＴＣＢＳ 菌中 １００％ 为弧菌， 而淡水虾池分离的 ＴＣＢＳ 菌中极少为弧菌。
河口区弧菌仅集中在盐度较高的下游区域［４６］ 。 只有在高盐度海域 ＴＣＢＳ 菌群与弧菌才为强相关关

系［４７］ 。 弧菌是严格嗜盐菌， 只有在盐度 ２０ 以上的海水虾池中 ＴＣＢＳ 菌群才以弧菌为主要菌群。 因此，
海水虾池可为弧菌提供适宜的盐度环境。 调节虾池水体盐度也可成为弧菌生态调控手段， 但是， 考虑

到盐度骤变下对虾产生的渗透压应激， 淡化调控幅度不宜过大。
３􀆰 ６　 海水虾池与 ＴＣＢＳ 表面张力环境比较

ＴＣＢＳ 中胆酸钠可降低表面张力， 抑制革兰氏阳性菌 （Ｇ ＋ ）， 而弧菌等 Ｇ － 菌外膜中存在亲水与疏

水两性结构脂多糖， 对表面活性剂具有固有的抵抗力。 研究［４８］ 表明， 副溶血弧菌胆盐耐受性通过多

药物外排转运体基因过表达而实现。 在对虾养殖中作为常用添加剂的胆汁酸， 和作为虾池消毒剂的苯

扎溴铵等表面活性剂［４９］ ， 以及对虾投喂后未消化吸收的残饵粪便有机物在水体表面形成的浮沫， 都

能使水体表面张力降低。 因此， 海水虾池能提供与 ＴＣＢＳ 相似的表面张力环境。
３􀆰 ７　 海水虾池与 ＴＣＢＳ 的 ｐＨ 环境比较

研究［５０］ 表明， ｐＨ 可通过影响哈维氏弧菌增殖而影响日本对虾的死亡率。 ｐＨ 值在 ７􀆰 ６４ ～ ８􀆰 ４１
时， 其丰度随 ｐＨ 值上升而下降。 副溶血弧菌和霍乱弧菌也分别在 ｐＨ 值为 ７􀆰 ２ 和 ７􀆰 １ 时增殖最

快［５１］ 。 这与暴雨后虾池 ｐＨ 值下降而弧菌病高发的现象一致， 说明弧菌适宜 ｐＨ 仍为中性。
研究［５２］表明， 有机酸可抑制弧菌增殖。 有机酸解离程度低， 未解离部分可穿透弧菌等 Ｇ － 菌脂多

糖外膜而进入菌体内部， 抑制弧菌代谢酶活性。 因此， 有机酸与能发酵为有机酸的有机碳源， 可抑制

弧菌增殖， 成为弧菌生态调控工具。
表 １ 所示的 ＴＣＢＳ 与海水虾池弧菌生态因子对比分析表明， 虾池环境可促进弧菌增殖， 与对虾养

殖弧菌病频发现状相吻合。 然而， ＴＣＢＳ 可培养的弧菌也仅占弧菌种类的 ６０％ ［５３］ 。 因此， ＴＣＢＳ 模型

未能涵盖所有弧菌驱动性生态因子。 但是， 虾池 ＴＣＢＳ 弧菌占可培养异养菌总数的比例高达 ３３％ ［５４］ ，
高于近海河口区的 １０％ ［５５］ ， 说明以 ＴＣＢＳ 微生态模型解析海水虾池弧菌微生态归趋特征具有可行性。

表 １　 ＴＣＢＳ 与虾池弧菌微生态环境对比

Ｔａｂ． １　 Ｔｈｅ ｃｏｍｐａｒｉｓｏｎ ｏｆ ｅｃｏｌｏｇｉｃａｌ ｆａｃｔｏｒｓ ｂｅｔｗｅｅｎ ＴＣＢＳ ａｎｄ ｓｈｒｉｍｐ ｐｏｎｄ

因子 Ｆａｃｔｏｒ 海水虾池 Ｍａｒｉｃｕｌｔｕｒｅ ｓｈｒｉｍｐ ｐｏｎｄ ＴＣＢＳ

碳源
Ｃａｒｂｏｎ ｓｏｕｒｃｅ

对虾残饵、粪便、蜕皮，以及各类生物尸体中所

含的糖类、脂类、蛋白质、氨基酸类、核酸等［４０］

Ｔｈｅ ｂａｉｔ ｒｅｓｉｄｕｅ， ｆｅｃｅｓ ａｎｄ ｍｏｌｔ ｏｆ ｓｈｒｉｍｐ， ａｌｌ
ｋｉｎｄｓ ｏｆ ｂｉｏｌｏｇｉｃａｌ ｃａｒｃａｓｓｅｓ ｃｏｎｔａｉｎｉｎｇ ｓｕｇａｒｓ，ｌｉｐ⁃
ｉｄｓ，ｐｒｏｔｅｉｎｓ，ａｍｉｎｏ ａｃｉｄｓ，ｎｕｃｌｅｉｃ ａｃｉｄｓ，ｅｔｃ． ［４０］

蔗糖、 柠 檬 酸 钠、 柠 檬 酸 铁、 蛋 白 胨、 酵 母

粉［３６ － ３７］

Ｓｕｃｒｏｓｅ， ｓｏｄｉｕｍ ｃｉｔｒａｔｅ， ｆｅｒｒｉｃ ｃｉｔｒａｔｅ， ｐｅｐｔｏｎｅ，
ｙｅａｓｔ［３６ － ３７］
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续表

因子 Ｆａｃｔｏｒ 海水虾池 Ｍａｒｉｃｕｌｔｕｒｅ ｓｈｒｉｍｐ ｐｏｎｄ ＴＣＢＳ

氮源
Ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｓｏｕｒｃｅ

对虾残饵、粪便、蜕皮，以及各类生物尸体中所

含的蛋白质、氨基酸类、核酸等［４０］

Ｔｈｅ ｂａｉｔ ｒｅｓｉｄｕｅ，ｆｅｃｅｓ ａｎｄ ｍｏｌｔ ｏｆ ｓｈｒｉｍｐ，ａｌｌ ｋｉｎｄｓ
ｏｆ ｂｉｏｌｏｇｉｃａｌ ｃａｒｃａｓｓｅｓ ｃｏｎｔａｉｎｉｎｇ ｐｒｏｔｅｉｎｓ， ａｍｉｎｏ
ａｃｉｄｓ，ｎｕｃｌｅｉｃ ａｃｉｄｓ，ｅｔｃ． ［４０］

蛋白胨、酵母粉［３６ － ３７］

Ｐｅｐｔｏｎｅ，ｙｅａｓｔ［３６ － ３７］

碳氮比
Ｃ ／ Ｎ

＜ ７（根据虾池主要营养源———粗蛋白占 ４０％ 以
上的虾料计算得出） （ Ｃａｌｃｕｌａｔｅｄ ａｃｃｏｒｄｉｎｇ ｔｏ ｔｈｅ
ｓｈｒｉｍｐ ｆｅｅｄ ｗｈｉｃｈ ｉｓ ｔｈｅ ｍａｉｎ ｎｕｔｒｉｅｎｔ ｓｏｕｒｃｅ ｏｆ
ｓｈｒｉｍｐ ｐｏｎｄｓ，ｉｔｓ ｃｒｕｄｅ ｐｒｏｔｅｉｎ ｉｓ ｍｏｒｅ ｔｈａｎ ４０％ ）

７（根据 ＴＣＢＳ 组成计算得出）（Ｃａｌｃｕｌａｔｅｄ ａｃｃｏｒｄ⁃
ｉｎｇ ｔｏ ｔｈｅ ＴＣＢＳ ｃｏｍｐｏｓｉｔｉｏｎ）

Ｆｅ 源
Ｆｅｒｒｏｕｓ ｓｏｕｒｃｅ

对虾残饵、粪便和各类生物尸体所含的 Ｆｅ
Ｔｈｅ ｂａｉｔ ｒｅｓｉｄｕｅ， ｆｅｃｅｓ ａｎｄ ａｌｌ ｋｉｎｄｓ ｏｆ ｂｉｏｌｏｇｉｃａｌ
ｃａｒｃａｓｓｅｓ ｃｏｎｔａｉｎｉｎｇ ｆｅｒｒｏｕｓ

柠檬酸铁［３６ － ３７］

Ｆｅｒｒｉｃ ｃｉｔｒａｔｅ［３６ － ３７］

盐度
Ｓａｌｉｎｉｔｙ

海水，２０ 以上［４７］

Ｓｅａｗａｔｅｒ，ｏｖｅｒ ２０［４７］

ＮａＣｌ、Ｎａ３ Ｃ６ Ｈ５ Ｏ７ 、Ｎａ２ Ｓ２ Ｏ３ 、胆酸钠，约为 ３０［３６ － ３７］

Ｓｏｄｉｕｍ ｃｈｌｏｒｉｄｅ，ｓｏｄｉｕｍ ｃｉｔｒａｔｅ，ｓｏｄｉｕｍ ｔｈｉｏｓｕｌｆａｔｅ，
ｓｏｄｉｕｍｃｈｏｌａｔｅ，ａｂｏｕｔ ３０［３６ － ３７］

表面活性剂
Ｓｕｒｆａｃｔａｎｔ

残饵及粪便在水体表面形成的浮沫、苯扎溴铵

等［４９］

Ｓｃｕｍ ｆｏｒｍｅｄ ｂｙ ｗａｓｔｅ ｂａｉｔ ｏｒ ｆｅｃｅｓ ｏｎ ｔｈｅ ｗａｔｅｒ
ｂｏｄｙ ｓｕｒｆａｃｅ，ｂｅｎｚａｌｋｏｎｉｕｍ ｂｒｏｍｉｄｅ，ｅｔｃ． ［４９］

胆酸钠［３６ － ３７］

Ｓｏｄｉｕｍ ｃｈｏｌａｔｅ［３６ － ３７］

ｐＨ ７． ６４ ～ ８． ４１［５０］ ８． ６［３６ － ３７］

４　 海水对虾肠道与 ＴＣＢＳ 微生态相似性比较
４􀆰 １　 海水对虾不同体组织弧菌丰度差异

研究［４５］表明， 海水对虾体组织中弧菌丰度范围为 ０􀆰 ９ × １０４ ～ １６ × １０４ ＣＦＵ·ｍＬ － １ ， 较养殖水体

高 １ ～ ２ 个数量级。 无论是健康虾还是病虾， 其肠道异养菌丰度均为 １０６ ～ １０７ ＣＦＵ·ｇ － １ ， 弧菌也为

１０６ ～ １０７ ＣＦＵ·ｇ － １［５６］ ， 说明弧菌是对虾消化道正常优势菌群， 对虾消化道可维系较高丰度弧菌。 虾

体肌肉中异养菌与弧菌均为 １０３ ～ １０５ ＣＦＵ·ｇ － １ ； 肝胰脏中异养菌为 １０３ ～ １０７ ＣＦＵ·ｇ － １ ， 弧菌为 １０２ ～
１０７ ＣＦＵ·ｇ － １［５６］ 。 病虾异养菌与弧菌丰度远高于健康虾， 说明弧菌也是对虾内脏与肌肉等组织的优

势菌， 对虾发病与否更多体现为内脏与肌肉组织中所含的以弧菌为代表的异养菌的丰度差异。
４􀆰 ２　 海水对虾肠道与 ＴＣＢＳ 微生态相似性分析

海水对虾将饲料中的淀粉经肠道淀粉酶分解为葡萄糖， 为弧菌提供 Ｃ 源。 饲料中鱼粉、 鸡肉粉、
豆粕等可被对虾消化腺分泌的蛋白酶酶解为蛋白胨和氨基酸， 为弧菌增殖提供 Ｃ 源和 Ｎ 源。 目前，
对虾饲料中粗蛋白含量均在 ４０％ 以上， 以此计算其 Ｃ ／ Ｎ 低于 ６， 较 ＴＣＢＳ 的 Ｃ ／ Ｎ 更低， 有利于弧菌

增殖。 虾饲料中的钠和铁可在消化道被弧菌摄取， 虾池水中的 Ｎａ ＋ 还可通过鳃和触角腺 Ｎａ ＋ ／ Ｋ⁃ＡＴ⁃
Ｐａｓｅ 转运吸收［５７］ 。 因此， 对虾消化道营养浓度总体高于虾池水体， 可维系弧菌更高丰度。 以添加剂

形式输入对虾消化道的胆汁酸［４８］ ， 也与 ＴＣＢＳ 胆酸钠产生相似的菌群选择效应。 此外， 对虾肠道饲

料可通过缓冲效应使肠道 ｐＨ 降至更利于弧菌增殖的中性环境。
因此， 对虾肠道具有与 ＴＣＢＳ 相似的营养与非营养环境， 是较高丰度的弧菌存在的内在机制。 当

对虾健康时， 弧菌为与对虾争夺饲料营养的潜在竞争者； 当对虾发病， 摄食减少或不摄食， 处于饥饿

状态时， 弧菌则为对虾肠粘膜组织中营养物质的掠夺者。 ＴＣＢＳ 中的弧菌丰度， 尤其是 “绿弧菌” 丰

度可提示虾池微生态环境的危机状况。

·６９４·
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５　 海水虾池弧菌致病的生态归趋机制分析
综上， 海水虾池为弧菌提供了高盐、 高 Ｆｅ、 低 Ｃ ／ Ｎ、 低表面张力和中性至弱碱性 ｐＨ 环境等适宜

生长的生态环境， 使其趋向于形成高丰度弧菌微生态格局。 但是， 弧菌为条件致病菌， 高丰度弧菌未

必立即致病， 是否引发疾病， 还与对虾免疫状况有关。 如前所述， 暴雨［２０］ 、 大降温［２２］ 等引发的虾池

水温［２０］ 、 盐度［５８］ 、 溶氧［２７］ 、 ｐＨ［５１，５８ － ５９］突变， 水体氨氮、 亚硝酸盐等毒物浓度的升高［２３］ ， 环境应激

与毒物的损伤作用， 使对虾免疫力低下， 从而使得能适应骤变环境的致病弧菌得以乘虚入侵虾体组

织， 引发对虾疾病。 这应为海水虾池弧菌致病的生态归趋的主要机制。
环境应激导致对虾摄食与消化吸收能力下降， 未能摄食的饲料和未被消化吸收的饲料分别促使水

体中和消化道中的弧菌迅速增殖。 随着病虾摄食量下降甚至拒食， 高丰度饥饿的弧菌为了持续生存与

生长， 通过群体感应系统调控分泌内毒素及溶血素、 蛋白酶等外毒素， 粘附、 侵蚀、 分解病虾消化道

粘膜组织为其提供营养［３］ 。 弧菌的低 Ｃ ／ Ｎ 营养适应性使其可继续入侵虾体组织， 并经血液与淋巴蔓

延扩散至全身， 继而损伤对虾鳃、 肝胰脏和肌肉等不同组织［６０］ ， 引发毒血症甚至败血症［６１］ ， 并与寄

生虫［６２］ 、 病毒［６３ － ６４］ 等综合作用， 引发对虾黄鳃、 红鳃、 黑鳃、 红腿、 红体、 白斑、 白浊等诸多症

状， 甚至导致对虾死亡。

６　 弧菌生态调控策略
６􀆰 １　 弧菌生态短效调控策略

鉴于较高 Ｃ ／ Ｎ 与较低 ｐＨ 可抑制弧菌增殖， 弧菌生态短效调控， 可在缓解对虾环境应激基础上，
依据弧菌与海水对虾有益菌群 （如乳酸菌和芽孢杆菌等） 对 Ｃ ／ Ｎ 的营养响应差异， 借助小分子有机

酸 （如乳酸等） 抑制弧菌增殖， 或如糖蜜等能发酵为小分子有机酸的有机物［６５］ ， 通过促进对环境耐

受与适应性极强的芽孢杆菌等有益菌增殖， 将环境中游离的富余营养物质转化为有序的菌体结构组

分， 压缩弧菌营养生态位， 形成有利于对虾等水产动物生长的微生物絮团 （ｂｉｏｆｌｏｃ， ＢＦ） 环境［６６］ 。 这

种抑制弧菌增殖的调控策略， 简称为 “以菌制菌” 策略。
研究［６７ － ６８］表明， 通过提高 Ｃ ／ Ｎ 形成 ＢＦ， 不仅有助于提高对虾免疫力和改善抗氧化状态， 而且

能改善高密度零交换养殖系统的水质， 提高对虾生长性能。 通过合理调控 Ｃ ／ Ｎ 来稳定 ＢＦ， 可以在试

验环境下降低对虾 ＡＨＰＮＤ 爆发风险［６９］ 。 由于不同 Ｃ 源被虾池微生物分解与代谢的速率不一， 理想

状态为有机 Ｃ 源分解释放的有机酸， 与虾池消费者和分解者分解含氮有机物产生的 ＮＨ ＋
４ 速率一致。

张哲等［７０］比较了不同 Ｃ 源对凡纳滨对虾育苗池水体 ＢＦ 的结构、 营养成分、 细菌群落及水质的影响，
发现红糖效果较好。

由于细菌代时较短， 菌相随时间推移变化剧烈， “以菌制菌” 有效调控时间较短， 故为短效策略。
其中 Ｃ 源应根据系统 ＮＨ ＋

４ 等无机氮浓度与菌群丰度变化状况经常性地适量添加。
６􀆰 ２　 弧菌生态中效调控策略

添加有机 Ｃ 源提高 Ｃ ／ Ｎ 的弧菌调控策略， 虽可通过有机 Ｃ 源将 ＮＨ ＋
４ 转化为菌体蛋白而消减其毒

性， 但有益异养菌在此过程中须通过呼吸作用耗氧并消耗有机 Ｃ 源化学能用于菌体蛋白合成。 因此，
更为节能、 节氧的系统调控措施更适用于对虾养殖。

硝化细菌化能自养， 也能将 ＮＨ ＋
４ 通过亚硝化和硝化反应转化为几乎无毒的硝酸盐 （ＮＯ －

３ ）， 且这

一过程无须额外添加有机 Ｃ 源， 既更为节能， 又有助于系统稳定， 且硝化细菌也能和弧菌一样适应

低 Ｃ ／ Ｎ 生态位。 因此， 硝化细菌也常用于虾池弧菌控制研究［７１］ 。 但是， 硝化细菌生长缓慢， 代时长

达 ２０ ｈ 以上［７２］ ， 其 ＢＦ 形成须一个月以上， 难以满足对虾弧菌病发生时应急调控所需， 且与异养菌

ＢＦ 相似， 也存在耗氧和使系统 ｐＨ 下降的缺陷。
光合细菌也是低 Ｃ ／ Ｎ 有益菌， 可利用光能， 在不耗氧情况下将虾池 ＮＨ ＋

４ 与小分子有机物合成菌

体蛋白［７３］ ， 也可在厌氧环境下与弧菌竞争营养而应用于弧菌生态调控。

·７９４·
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微藻能将光能转化为化学能， 合成系统 Ｃ ／ Ｎ 调控所需的有机 Ｃ 源， 并在产氧同时使系统 ｐＨ 提

高， 同时， 微藻吸纳虾池水体中 Ｎ、 Ｐ、 Ｆｅ 等营养素合成藻体， 抢占弧菌生态位。 研究［７４］ 表明， 在

Ｃ ／ Ｎ 为 ６ 时添加扁藻 （ Ｐｌａｔｙｍｏｎａｓ ｓｐ􀆰 ）， 其效果与 Ｃ ／ Ｎ 为 １０ 的添加蔗糖组相当。 在稳定的微藻 ＢＦ
系统中停止添加红糖， 对系统去除总 ＮＨ ＋

４ 和 ＮＯ －
２ 效果几乎没有影响［７５］ 。

因此， 在光照条件下， 可将微藻与芽孢杆菌、 乳酸菌、 硝化细菌、 光合细菌等有益菌在虾池进行

更为稳定高效的系统群落建构， 由生产者 （有益微藻） 与分解者 （有益菌） 协同遏制弧菌增殖。 藻

—菌微生态系统结构与功能更为稳定， 可持续性较 “以菌制菌” 更强， 因而为中效调控策略。
６􀆰 ３　 弧菌生态长效调控策略

从海洋生态系统微食物环角度分析， 与弧菌相关的生产者、 消费者、 分解者， 乃至病毒， 均为弧

菌丰度的有效调控者。 例如， 弧菌丰度与硅藻和针胞藻的相关性高于甲藻， 说明微藻可通过分泌的有

机 Ｃ 源差异而参与弧菌生态调控［７６］ 。 海洋纤毛虫、 鞭毛虫的摄食胁迫对弧菌种群生长起着显著的抑

制作用， 它们也是弧菌生态调控者［７７］ 。 此外， 海洋蛭弧菌［７８］和病毒［７９］也是弧菌群落结构与丰度的有

力调控者。
此外， 在海水虾池采用代时比微藻更长， 固定 Ｎ、 Ｐ 等营养素更持久， 且能以植株形式收获输出

的挺水性盐生植物或耐盐植物， 汲取虾池 Ｎ、 Ｐ 等富余营养， 将太阳光能转化为植株有机 Ｃ 源所含的

化学能， 既可以产品形式输出虾池富余营养， 也可将植株就地加工为有机碳源， 有序输入虾池以调控

Ｃ ／ Ｎ。 通过 Ｃ 循环驱动虾池异养菌群等分解者， 与鞭毛虫、 纤毛虫浮游动物等消费者， 结合微藻等生

产者， 共同建构结构和功能较上述短效与中效调控更为健全的生态系统， 同化富营养化水体中无机

Ｃ、 Ｎ、 Ｐ、 Ｆｅ 等营养元素， 形成较高 Ｃ ／ Ｎ、 低 Ｐ、 低 Ｆｅ 和富含氧气的较高 ｐＨ 环境， 使弧菌缺乏相应

营养与非营养生态位而难以存续， 塑造有利于对虾生存与生长的生态环境。 这可能是虾池乃至近海海

域生态修复的可持续长效机制策略。 但是， 目前尚无此类针对弧菌的涵盖生产者、 消费者与分解者的

大规模多营养级生态系统建构研究的报道。
６􀆰 ４　 发病虾池弧菌生态速效逆转策略

对于弧菌疾病已经发生的虾池， 采用长效策略不易迅速逆转， 宜采取先迅速消毒再调控 Ｃ ／ Ｎ 来

速效培育有益菌群的调控策略， 后续再相继采取中、 长效调控措施。
消毒剂不仅要安全， 还应速效， 最好在 ３０ ｍｉｎ 内即可消毒完毕， 且消毒后无残留， 并对消毒后

立即加入的有益菌不产生抑杀效应。 如此， 在迅速杀灭弧菌和其他菌群后， 立即向虾池及对虾饲料中

加入已充分活化的高丰度益生菌与速效增殖 Ｃ 源， 迅速抢占弧菌生态位， 抑制弧菌死灰复燃。
从生态系统物流与能流角度分析， 速效且无残留消毒是关键过程。 消毒时间越长， 虾池中各种细

菌死亡殆尽， 系统分解代谢停滞， 虾池积滞的富余能源物质和 Ｎ、 Ｐ 等无机营养物质越多， 则后续微

生态修复耗氧越多， 越不利于对虾的生存与生长。 电解次氯酸水［８０ － ８１］ 、 臭氧［８２］ 、 二氧化氯［８３ － ８４］ 、
过硫酸盐［８５］等均可作为虾池弧菌速效消毒剂。

７　 展望
上述弧菌生态归趋及其生态调控策略， 仅基于 ＴＣＢＳ 微生态模型进行分析， 并将海水虾池与

ＴＣＢＳ 微生态环境进行比较分析而得出， 仍存在缺陷。 例如， ＴＣＢＳ 无法完全区分致病与非致病性弧

菌。 并非所有弧菌有害， 有些弧菌不仅无害， 反而有益， 如益生性弧菌 Ｖ􀆰 ｄｉａｂｏｌｉｃｕｓ 和 Ｖ􀆰 ｈｅｐａｔａｒｉｕｓ
能够定植于南美白对虾幼体， 抵御副溶血弧菌的攻击［８６］ 。 因此， 较 ＴＣＢＳ 更为科学的微生态模型还

有待后续弧菌生物学与微生态学研究的突破。
同时， 生产者、 消费者、 分解者和病毒均参与弧菌生态调控， 它们与病原弧菌相互作用的现场定

量实验研究缺乏， 目前尚难以有效应用于弧菌生态调控。 因此， 弧菌生态的可持续有效调控， 仍有待

其生态归趋机制被更为广泛深入地阐明与突破。

·８９４·
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［１７］ＤＩＥＮ Ｌ Ｄ，ＨＩＥＰ Ｌ Ｈ，ＨＡＯ Ｎ Ｖ，ｅｔ ａｌ． Ｃｏｍｐａｒｉｎｇ ｎｕｔｒｉｅｎｔ ｂｕｄｇｅｔｓ ｉｎ ｉｎｔｅｇｒａｔｅｄ ｒｉｃｅ⁃ｓｈｒｉｍｐ ｐｏｎｄｓ ａｎｄ ｓｈｒｉｍｐ ｇｒｏｗ⁃ｏｕｔ

ｐｏｎｄｓ［Ｊ］． Ａｑｕａｃｕｌｔｕｒｅ，２０１８，４８４：２５０⁃２５８．
［１８］ＬＵＣＡＳ Ｒ，ＣＯＵＲＴＩＥＳ Ｃ，ＨＥＲＢＬＡＮＤ Ａ，ｅｔ ａｌ． Ｅｕｔｒｏｐｈｉｃａｔｉｏｎ ｉｎ ａ ｔｒｏｐｉｃａｌ ｐｏｎｄ：ｕｎｄｅｒｓｔａｎｄｉｎｇ ｔｈｅ ｂａｃｔｅｒｉｏｐｌａｎｋｔｏｎ ａｎｄ

ｐｈｙｔｏｐｌａｎｋｔｏｎ ｄｙｎａｍｉｃｓ ｄｕｒｉｎｇ ａ ｖｉｂｒｉｏｓｉｓ ｏｕｔｂｒｅａｋ ｕｓｉｎｇ ｆｌｏｗ ｃｙｔｏｍｅｔｒｉｃ ａｎａｌｙｓｅｓ［Ｊ］． Ａｑｕａｃｕｌｔｕｒｅ，２０１０，３１０：１１２⁃１２１．
［１９］ＴＥＲＫＵＬＡ Ｉ Ｂ，ＫＡＳＡＮ Ｎ Ａ． Ｒｅｃｅｎｔ ａｄｖａｎｃｅｓ ｉｎ ｓｈｒｉｍｐ ａｑｕａｃｕｌｔｕｒｅ ｗａｓｔｅｗａｔｅｒ ｍａｎａｇｅｍｅｎｔ［ Ｊ］． Ｈｅｌｉｙｏｎ，２０２１，７（１１）：

ｅ０８２８３．
［２０］ＦＥＲＲＥＩＲＡ Ｎ，ＢＯＮＥＴＴＩ Ｃ，ＳＥＩＦＦＥＲ Ｗ． Ｈｙｄｒｏｌｏｇｉｃａｌ ａｎｄ ｗａｔｅｒ ｑｕａｌｉｔｙ ｉｎｄｉｃｅｓ ａｓ ｍａｎａｇｅｍｅｎｔ ｔｏｏｌｓ ｉｎ ｍａｒｉｎｅ ｓｈｒｉｍｐ ｃｕｌ⁃

ｔｕｒｅ［Ｊ］． Ａｑｕａｃｕｌｔｕｒｅ，２０１１，３１８（３）：４２５⁃４３３．
［２１］ＨＥＲＶＩＯ⁃ＨＥＡＴＨ Ｄ，ＣＯＬＷＥＬＬ Ｒ Ｒ，ＤＥＲＲＩＥＮ Ａ，ｅｔ ａｌ． Ｏｃｃｕｒｒｅｎｃｅ ｏｆ ｐａｔｈｏｇｅｎｉｃ ｖｉｂｒｉｏｓ ｉｎ ｃｏａｓｔａｌ ａｒｅａｓ ｏｆ Ｆｒａｎｃｅ［Ｊ］． Ｊ

Ａｐｐｌ Ｍｉｃｒｏｂｉｏｌ，２００２，９２ （６）：１１２３⁃１１３５．
［２２］ＴＳＥＮＧ Ｉ Ｔ，ＣＨＥＮ Ｊ Ｃ． Ｔｈｅ ｉｍｍｕｎｅ ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｏｆ ｗｈｉｔｅ ｓｈｒｉｍｐ Ｌｉｔｏｐｅｎａｅｕｓ ｖａｎｎａｍｅｉ ａｎｄ ｉｔｓ ｓｕｓｃｅｐｔｉｂｉｌｉｔｙ ｔｏ Ｖｉｂｒｉｏ ａｌｇｉｎｏ⁃

ｌｙｔｉｃｕｓ ｕｎｄｅｒ ｎｉｔｒｉｔｅ ｓｔｒｅｓｓ［Ｊ］． Ｆｉｓｈ Ｓｈｅｌｌｆｉｓｈ Ｉｍｍｕｎｏｌ，２００４，１７：３２５⁃３３３．
［２３］ＪＩＡＮＧ Ｓ Ｃ，ＦＵ Ｗ． Ｓｅａｓｏｎａｌ ａｂｕｎｄａｎｃｅ ａｎｄ ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ｏｆ Ｖｉｂｒｉｏ ｃｈｏｌｅｒａｅ ｉｎ ｃｏａｓｔａｌ ｗａｔｅｒｓ ｑｕａｎｔｉｆｉｅｄ ｂｙ ａ １６Ｓ⁃２３Ｓ ｉｎｔｅｒ⁃

·９９４·
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ｈｔｔｐ： ／ ／ ｘｕｅｂａｏｂａｎｇｏｎｇ􀆰 ｊｍｕ􀆰 ｅｄｕ􀆰 ｃｎ ／ ｚｋｂ

ｇｅｎｉｃ ｓｐａｃｅｒ ｐｒｏｂｅ［Ｊ］． Ｍｉｃｒｏｂ Ｅｃｏｌ，２００１，４２（４）：５４０⁃５４８．
［２４］徐怀恕，ＣＯＬＷＥＬＬ Ｒ Ｒ． 霍乱弧菌的越冬方式一活的非可培养状态及其检测方法 ［ Ｊ］． 青岛海洋大学学报，１９８９，１９

（２）：７７⁃８３．
［２５］ＪＯＳＥＰＨ Ｓ Ｗ，ＣＯＬＷＥＬＬ Ｒ Ｒ，ＫＡＰＥＲ Ｊ Ｂ． Ｖｉｂｒｉｏ ｐａｒａｈａｅｍｏｌｙｔｉｃｕｓ ａｎｄ ｒｅｌａｔｅｄ ｈａｌｏｐｈｉｌｉｃ Ｖｉｂｒｉｏｓ［Ｊ］． Ｃｒｉｔ Ｒｅｖ Ｍｃｉｃｒｏｂｉｏｌ，

１９８２，１０：７７⁃１２４．
［２６］ＧＩＬＢＥＲＴ Ｊ Ａ，ＳＴＥＥＬＥ Ｊ Ａ，ＣＡＰＯＲＡＳＯ Ｊ Ｇ，ｅｔ ａｌ． Ｄｅｆｉｎｉｎｇ ｓｅａｓｏｎａｌ ｍａｒｉｎｅ ｍｉｃｒｏｂｉａｌ ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ ｄｙｎａｍｉｃｓ［ Ｊ］． ＩＳＭＥ Ｊ，

２０１２，６：２９８⁃３０８．
［２７］ＳＫＡＮＥ Ａ，ＪＥＮＮＩＦＥＲ Ｓ Ｍ，ＧＵＳＴＡＶ Ｖ Ｋ，ｅｔ ａｌ． Ｃｏｍｐａｒａｔｉｖｅ ｐｒｏｔｅｏｍｉｃ ｐｒｏｆｉｌｉｎｇ ｒｅｖｅａｌｓ ｓｐｅｃｉｆｉｃ ａｄａｐｔｉｏｎ ｏｆ Ｖｉｂｒｉｏ ａｎｇｕｉｌ⁃

ｌａｒｕｍ ｔｏ ｏｘｉｄａｔｉｖｅ ｓｔｒｅｓｓ，ｉｒｏｎ ｄｅｐｒｉｖａｔｉｏｎ ａｎｄ ｈｕｍｏｒａｌ ｃｏｍｐｏｎｅｎｔｓ ｏｆ ｉｎｎａｔｅ ｉｍｍｕｎｉｔｙ［Ｊ］． Ｊ Ｐｒｏｔｅｏｍｉｃｓ，２０２２，２５１：１０４４１２．
［２８］ＭＯＮＴＥＲＯ Ａ Ｂ，ＡＵＳＴＩＮ Ｂ． Ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｚａｔｉｏｎ ｏｆ ｅｘｔｒａｃｅｌｌｕｌａｒ ｐｒｏｄｕｃｔｓ ｆｒｏｍ ａｎ ｉｓｏｌａｔｅ ｏｆ Ｖｉｂｒｉｏ ｈａｒｖｅｙｉ ｒｅｃｏｖｅｒｅｄ ｆｒｏｍ ｄｉｓ⁃

ｅａｓｅｄ ｐｏｓｔ⁃ｌａｒｖａｌ Ｐｅｎａｅｕｓ ｖａｎｎａｍｅｉ（Ｂｏｎｎｅ）［Ｊ］． Ｊ Ｆｉｓｈ Ｄｉｓ，１９９９，２２（５）：３７７⁃３８６．
［２９］ＹＥ Ｊ，ＭＡ Ｙ，ＬＩＵ Ｑ，ｅｔ ａｌ． Ｒｅｇｕｌａｔｉｏｎ ｏｆ Ｖｉｂｒｉｏ ａｌｇｉｎｏｌｙｔｉｃｕｓ ｖｉｒｕｌｅｎｃｅ ｂｙ ｔｈｅ ＬｕｘＳ ｑｕｏｒｕｍ ｓｅｎｓｉｎｇ ｓｙｓｔｅｍ［ Ｊ］． Ｊ Ｆｉｓｈ Ｄｉｓ，

２００８，３１（３）：１６１⁃１６９．
［３０］ＸＵ Ｑ Ｓ，ＷＡＮＧ Ｐ Ｂ，ＨＵＡＮＧ Ｊ Ｈ，ｅｔ ａｌ． Ｃｏ⁃ｏｃｃｕｒｒｅｎｃｅ ｏｆ ｃｈｒｏｍｏｐｈｙｔｉｃ ｐｈｙｔｏｐｌａｎｋｔｏｎ ａｎｄ ｔｈｅ Ｖｉｂｒｉｏ ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ ｄｕｒｉｎｇ

Ｐｈａｅｏｃｙｓｔｉｓ ｇｌｏｂｏｓａ ｂｌｏｏｍｓ ｉｎ ｔｈｅ Ｂｅｉｂｕ Ｇｕｌｆ［Ｊ］． Ｓｃｉ Ｔｏｔ Ｅｎｖｉｒｏｎ，２０２２，８０５：１５０３０３．
［３１］ＫＩＭ Ｄ Ｄ，ＷＡＮ Ｌ Ｌ，ＣＡＯ Ｘ Ｙ，ｅｔ ａｌ． Ｍｅｔａｇｅｎｏｍｉｃ ｉｎｓｉｇｈｔｓ ｉｎｔｏ ｃｏ⁃ｐｒｏｌｉｆｅｒａｔｉｏｎ ｏｆ Ｖｉｂｒｉｏ ｓｐｐ． ａｎｄ ｄｉｎｏｆｌａｇｅｌｌａｔｅｓ Ｐｒｏｒｏｃｅｎ⁃

ｔｒｕｍ ｄｕｒｉｎｇ ａ ｓｐｒｉｎｇ ａｌｇａｌ ｂｌｏｏｍ ｉｎ ｔｈｅ ｃｏａｓｔａｌ Ｅａｓｔ Ｃｈｉｎａ Ｓｅａ［Ｊ］． Ｗａｔｅｒ Ｒｅｓ，２０２１，２０４：１１７６２５．
［３２］ＸＵ Ｗ，ＬＩＮ Ｗ Ｚ，ＷＡＮＧ Ｚ Ｃ，ｅｔ ａｌ． Ｄｉｓｅｎｔａｎｇｌｉｎｇ ｔｈｅ ａｂｕｎｄａｎｃｅ ａｎｄ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ ｏｆ Ｖｉｂｒｉｏ ｃｏｍｍｕｎｉｔｉｅｓ ｉｎ ａ ｓｅｍｉ⁃ｅｎｃｌｏｓｅｄ ｂａｙ

ｗｉｔｈ ｍａｒｉｃｕｌｔｕｒｅ （Ｄｏｎｇｓｈａｎ Ｂａｙ，Ｓｏｕｔｈｅｒｎ Ｃｈｉｎａ）［Ｊ］． Ｃｏｍｐ Ｓｔｒｕｃｔ Ｂｉｏｔｅｃｈ Ｊ，２０２１，１９：４３８１⁃４３９３．
［３３］ＩＭＡＩＺＵＭＩ Ｋ， ＭＯＬＥＸ Ｗ， ＪＩＴＮＡＶＥＥ Ｃ， ｅｔ ａｌ． Ｂａｃｔｅｒｉａｌ ａｎｄ ｅｕｋａｒｙｏｔｉｃ ｃｏｍｍｕｎｉｔｉｅｓ ｉｎ ｐｏｎｄ ｗａｔｅｒ ｏｆ ｗｈｉｔｅｌｅｇ ｓｈｒｉｍｐ

Ｌｉｔｏｐｅｎａｅｕｓ ｖａｎｎａｍｅｉ ａｎｄ ｔｈｅ ｂａｃｔｅｒｉａｌ ｃｏｍｍｕｎｉｔｉｅｓ ｏｆ ｔｈｅｉｒ ｓｔｏｍａｃｈ ａｎｄ ｍｉｄｇｕｔ［Ｊ］． Ａｑｕａｃｕｌｔｕｒｅ，２０２２，５５４：７３８１３９．
［３４］ＦＬＥＧＥＬ Ｔ Ｗ． Ａ ｆｕｔｕｒｅ ｖｉｓｉｏｎ ｆｏｒ ｄｉｓｅａｓｅ ｃｏｎｔｒｏｌ ｉｎ ｓｈｒｉｍｐ ａｑｕａｃｕｌｔｕｒｅ［Ｊ］． Ｊ Ｗｏｒｌｄ Ａｑｕａｃｕｌｔ Ｓｏｃ，２０１９，５０：２４９⁃２６６．
［３５］ＳＵＮＧ Ｈ Ｈ，ＨＳＵ Ｓ Ｆ，ＣＨＥＮ Ｃ Ｋ，ｅｔ ａｌ． Ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐｓ ｂｅｔｗｅｅｎ ｄｉｓｅａｓｅ ｏｕｔｂｒｅａｋ ｉｎ ｃｕｌｔｕｒｅｄ ｔｉｇｅｒ ｓｈｒｉｍｐ （Ｐｅｎａｅｕｓ ｍｏｎ⁃

ｏｄｏｎ） ａｎｄ ｔｈｅ ｃｏｍｐｏｓｉｔｉｏｎ ｏｆ Ｖｉｂｒｉｏ ｃｏｍｍｕｎｉｔｉｅｓ ｉｎ ｐｏｎｄ ｗａｔｅｒ ａｎｄ ｓｈｒｉｍｐ ｈｅｐａｔｏｐａｎｃｒｅａｓ ｄｕｒｉｎｇ ｃｕｌｔｉｖａｔｉｏｎ［Ｊ］． Ａｑｕａｃｕｌ⁃
ｔｕｒｅ，２００１，１９２（２ ／ ３ ／ ４）：１０１⁃１１０．

［３６］ＬＥＥ Ｊ Ｍ，ＡＺＩＺＡＨ Ｒ Ｎ，ＫＩＭ Ｋ Ｓ． Ｃｏｍｐａｒａｔｉｖｅ ｅｖａｌｕａｔｉｏｎ ｏｆ ｔｈｒｅｅ ａｇａｒ ｍｅｄｉａ⁃ｂａｓｅｄ ｍｅｔｈｏｄｓ ｆｏｒ ｐｒｅｓｕｍｐｔｉｖｅ ｉｄｅｎｔｉｆｉｃａｔｉｏｎ
ｏｆ ｓｅａｆｏｏｄ⁃ｏｒｉｇｉｎａｔｅｄ Ｖｉｂｒｉｏ ｐａｒａｈａｅｍｏｌｙｔｉｃｕｓ ｓｔｒａｉｎｓ［Ｊ］． Ｆｏｏｄ Ｃｏｎｔｒｏｌ，２０２０，１１６：１０７３０８．

［３７］孙楠，黄杰，于婷，等． 硫代硫酸盐⁃柠檬酸盐⁃胆盐⁃蔗糖琼脂培养基行业标准验证 ［ Ｊ］． 中国药事，２０１４，２８ （１２）：
１３６７⁃１３７０．

［３８］ＢＲＥＮＮＥＲ Ｄ Ｊ，ＨＩＣＫＭＡＮＢＲＥＮＮＥＲ Ｆ Ｗ，ＬＥＥ Ｊ Ｖ，ｅｔ ａｌ． Ｖｉｂｒｉｏ ｆｕｒｎｉｓｓｉｉ （ ｆｏｒｍｅｒｌｙ ａｅｒｏｇｅｎｉｃ ｂｉｏｇｒｏｕｐ ｏｆ Ｖｉｂｒｉｏ ｆｌｕｖｉａ⁃
ｌｉｓ），ａ ｎｅｗ ｓｐｅｃｉｅｓ ｉｓｏｌａｔｅｄ ｆｒｏｍ ｈｕｍａｎ ｆｅｃｅｓ ａｎｄ ｔｈｅ ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔ［Ｊ］． Ｊ Ｃｌｉｎ Ｍｉｃｒｏｂｉｏｌ，１９８３，１８（４）：８１６⁃８２４．

［３９］王志刚，吴 展，徐水凌，等． 创伤弧菌经细胞 Ｔｏｌｌ 样受体 ２、４ 途径导致树突状细胞急性坏死的研究［Ｊ］． 中华传染病

杂志，２０１３，３１（５）：２６３⁃２６８．
［４０］ＦＡＲＭＥＲ Ｊ Ｊ，ＪＡＮＤＡ Ｊ Ｍ，ＢＲＥＮＮＥＲ Ｆ Ｗ，ｅｔ ａｌ． Ｖｉｂｒｉｏ ｐａｃｉｎｉ １８５４［ Ｍ］ ／ ／ ＢＲＥＮＮＥＲ Ｄ Ｊ，ＫＲＥＩＧ Ｎ Ｒ，ＳＴＡＬＥＹ Ｊ Ｔ．

Ｂｅｒｇｅｙ􀆳ｓ Ｍａｎｕａｌ ｏｆ Ｓｙｓｔｅｍａｔｉｃ Ｂａｃｔｅｒｉｏｌｏｇｙ． ２ｎｄ ｅｄ． Ｎｅｗ Ｙｏｒｋ：Ｓｐｒｉｎｇｅｒ Ｓｃｉｅｎｃｅ Ｂｕｓｉｎｅｓｓ Ｍｅｄｉａ，２００５：４９４⁃５４６．
［４１］ＷＥＳＴ Ｐ Ａ，ＯＫＰＯＫＷＡＳＩＬＩ Ｇ Ｃ，ＢＲＡＹＴＯＮ Ｐ Ｒ，ｅｔ ａｌ． Ｎｕｍｅｒｉｃａｌ ｔａｘｏｎｏｍｙ ｏｆ ｐｈｅｎａｎｔｈｒｅｎｅ ｄｅｇｒａｄｉｎｇ ｂａｃｔｅｒｉａ ｉｓｏｌａｔｅｄ

ｆｒｏｍ ｔｈｅ Ｃｈｅｓａｐｅａｋｅ Ｂａｙ［Ｊ］． Ａｐｐｌ Ｅｎｖｉｒｏｎｍ Ｍｉｃｒｏｂｉｏｌ，１９８４，４８：９８８⁃９９３．
［４２］高磊，包卫洋，张天文，等． 水体碳氮比对芽孢杆菌、乳酸菌与弧菌生长、拮抗作用及菌体碳氮比的影响 ［ Ｊ］． 中国海

洋大学学报（自然科学版），２０１３，４３（１）：３４⁃４０．
［４３］ＷＥＳＴＲＩＣＨ Ｊ Ｒ，ＥＢＬＩＮＧ Ａ Ｍ，ＬＡＮＤＩＮＧ Ｗ Ｍ，ｅｔ ａｌ． Ｓａｈａｒａｎ ｄｕｓｔ ｎｕｔｒｉｅｎｔｓ ｐｒｏｍｏｔｅ Ｖｉｂｒｉｏ ｂｌｏｏｍ ｆｏｒｍａｔｉｏｎ ｉｎ ｍａｒｉｎｅ ｓｕｒ⁃

ｆａｃｅ ｗａｔｅｒｓ［Ｊ］． Ｐｒｏｃ Ｎａｔｌ Ａｃａｄ Ｓｃｉ ＵＳＡ，２０１６，１１３：５９６４⁃５９６９．
［４４］ＩＭＯＴＨＹＪ，ＳＵＬＬＩＶＡＮ Ｊ，ＮＥＩＧＥＬ Ｅ． Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ ａｎｄ ｓａｌｉｎｉｔｙ ｏｎ ｐｒｅｖａｌｅｎｃｅ ａｎｄ ｉｎｔｅｎｓｉｔｙ ｏｆ ｉｎｆｅｃｔｉｏｎ ｏｆ ｂｌｕｅ

ｃｒａｂｓ，Ｃａｌｌｉｎｅｃｔｅｓ ｓａｐｉｄｕｓ， ｂｙ Ｖｉｂｒｉｏ ｃｈｏｌｅｒａｅ，Ｖ􀆰 ｐａｒａｈａｅｍｏｌｙｔｉｃｕｓ， ａｎｄ Ｖ􀆰 ｖｕｌｎｉｆｉｃｕｓ ｉｎ Ｌｏｕｉｓｉａｎａ ［ Ｊ］． Ｊ Ｉｎｖｅｒｔｅｂｒ Ｐａｔｈｏｌ，
２０１８，１５１：８２⁃９０．

［４５］龚婷． 对虾养殖环境中 ＴＣＢＳ 类群细菌多样性及虾源气单胞菌噬菌体生物学特性研究 ［Ｄ］． 厦门：国家海洋局第三

海洋研究所，２０１４：５０⁃５６．
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［４６］陈明霞，李和阳，马云飞，等． 九龙江口沉积物 ＴＣＢＳ （ｔｈｉｏｓｕｌｆａｔｅ ｃｉｔｒａｔｅ ｂｉｌｅ ｓａｌｔｓ ｓｕｃｒｏｓｅ） 菌群的分布 ［ Ｊ］． 微生物学

报，２０１２，５２（５）：６３７⁃６４４．
［４７］李和阳，陈明霞，郑天凌． 深圳海域水体和九龙江口沉积物中 ＴＣＢＳ 菌群与弧菌相关性的研究 ［ Ｊ］． 海洋学报，２０１１，

３０（３）：３９４⁃３９９．
［４８］ＭＡＴＳＵＯ Ｔ，ＯＧＡＷＡ Ｗ，ＴＳＵＣＨＩＹＡ Ｔ，ｅｔ ａｌ． Ｏｖｅｒｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｏｆ ｖｍｅＴＵＶ ｅｎｃｏｄｉｎｇ ａ ｍｕｌｔｉｄｒｕｇ ｅｆｆｌｕｘ ｔｒａｎｓｐｏｒｔｅｒ ｏｆ Ｖｉｂｒｉｏ

ｐａｒａｈａｅｍｏｌｙｔｉｃｕｓ ｃａｕｓｅｓ ｂｉｌｅ ａｃｉｄ ｒｅｓｉｓｔａｎｃｅ［Ｊ］． Ｇｅｎｅ，２０１４，５４１（１）：１９⁃２５．
［４９］全建安，徐有宏，黄锋． 斑节对虾高位池高密度高产养殖技术研究［Ｊ］． 中山大学学报（自然科学版），２０００，３９（增刊

１）：３８⁃４０．
［５０］钟硕良，陈月忠，周 宸． 环境因子对发光细菌的生长及日本对虾仔虾感染死亡率的影响［ Ｊ］． 中国水产科学，２００１，８

（１）：４１⁃４５．
［５１］胡兴娟，沈 飚，张文斌． ｐＨ 值及盐度对副溶血弧菌与霍乱弧菌生长的影响［ Ｊ］． 中华医院孝感杂志，２０１１，２１（２２）：

４８５５⁃４８５７．
［５２］ＫＯＧＡ Ｔ，ＳＡＫＡＭＯＴＯ Ｆ，ＹＡＭＯＴＯ Ａ，ｅｔ ａｌ． Ａｃｉｄ ａｄａｐｔａｔｉｏｎ ｉｎｄｕｃｅｓ ｃｒｏｓｓ⁃ｐｒｏｔｅｃｔｉｏｎ ａｇａｉｎｓｔ ｓｏｍｅ ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌ ｓｔｒｅｓｓｅｓ ｉｎ

Ｖｉｂｒｉｏ ｐａｒａｈａｅｍｏｌｙｔｉｃｕｓ［Ｊ］． Ｊ Ｇｅｎ Ａｐｐｌ Ｍｉｃｒｏｂｉｏｌ，１９９９，４５，１５５：ｅ１６１．
［５３］ＴＨＯＭＰＳＯＮ Ｆ Ｌ，ＧＥＶＥＲＳ Ｄ，ＴＨＯＭＰＳＯＮ Ｃ Ｃ，ｅｔ ａｌ． Ｐｈｙｌｏｇｅｎｙ ａｎｄ ｍｏｌｅｃｕｌａｒ ｉｄｅｎｔｉｆｉｃａｔｉｏｎ ｏｆ ｖｉｂｒｉｏｓ ｏｎ ｔｈｅ ｂａｓｉｓ ｏｆ ｍｕｌ⁃

ｔｉｌｏｃｕｓ ｓｅｑｕｅｎｃｅ ａｎａｌｙｓｉｓ［Ｊ］． Ａｐｐｌ Ｅｎｖｉｒｏｎ Ｍｉｃｒｏｂｉｏｌ，２００５，７１：５１０７⁃５１１５．
［５４］胡晓娟，李卓佳，曹煜成，等． 强天气干扰条件下粤西凡纳滨对虾养殖池塘细菌群落动态特征 ［ Ｊ］． 南方水产科学，

２０１２，８（５）：５２⁃５９．
［５５］ＬＩＡＮＧ Ｊ，ＬＩＵ Ｊ，ＷＡＮＧ Ｘ，ｅｔ ａｌ． Ｓｐａｔｉｏｔｅｍｐｏｒａｌ ｄｙｎａｍｉｃｓ ｏｆ ｆｒｅｅ⁃ｌｉｖｉｎｇ ａｎｄ ｐａｒｔｉｃｌｅ⁃ａｓｓｏｃｉａｔｅｄ ｖｉｂｒｉｏ ｃｏｍｍｕｎｉｔｉｅｓ ｉｎ ｔｈｅ

ｎｏｒｔｈｅｒｎ Ｃｈｉｎｅｓｅ ｍａｒｇｉｎａｌ ｓｅａｓ［Ｊ］． Ａｐｐｌ Ｅｎｖｉｒｏｎ Ｍｉｃｒｏｂｉｏｌ，２０１９，８５：ｅ００２１７⁃ｅ００２１９．
［５６］马悦欣，李君丰，陈营，等． 中国对虾（Ｐｅｎａｅｕｓ ｃｈｉｎｅｎｓｉｓ）养成期虾池水体和底质及虾体异养菌和弧菌含量的变化

［Ｊ］． 中国水产科学，１９９５，２（３）：１５⁃２１．
［５７］ＶＡＬＥＮＺＵＥＬＡ Ｍ Ｉ Ｅ，ＶＡＬＥＮＺＵＥＬＡ Ｑ，ＥＳＰＡＲＺＡ Ｌ Ｈ Ｍ，ｅｔ ａｌ． Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｉｏｎｉｃ ｃｏｍｐｏｓｉｔｉｏｎ ｏｎ ｇｒｏｗｔｈ ａｎｄ ｓｕｒｖｉｖａｌ ｏｆ

ｗｈｉｔｅ ｓｈｒｉｍｐ Ｌｉｔｏｐｅｎａｅｕｓ ｖａｎｎａｍｅｉ ａｔ ｌｏｗ⁃ｓａｌｉｎｉｔｙ ｗｅｌｌ ｗａｔｅｒ［Ｊ］． Ｒｅｖ Ｂｉｏｌ Ｍａｒ Ｏｃｅａｎｏｇ，２０１７，５２（１）：１０３⁃１１２．
［５８］ＰＲＡＹＩＴＮＯ Ｓ Ｂ，ＬＡＴＣＨＦＯＲＤ Ｊ Ｗ． Ｅｘｐｅｒｉｍｅｎｔａｌ ｉｎｆｅｃｔｉｏｎｓ ｏｆ ｃｒｕｓｔａｃｅａｎｓ ｗｉｔｈ ｌｕｍｉｎｏｕｓ ｂａｃｔｅｒｉａ ｒｅｌａｔｅｄ ｔｏ Ｐｈｏｔｏｂａｃｔｅｒｉｕｍ

ａｎｄ Ｖｉｂｒｉｏ：ｅｆｆｅｃｔ ｏｆ ｓａｌｉｎｉｔｙ ａｎｄ ｐＨ ｏｎ ｉｎｆｅｃｔｉｏｓｉｔｙ［Ｊ］． Ａｑｕａｃｕｌｔｕｒｅ，１９９５，１３２：１０５⁃１１２．
［５９］ＤＵＡＮ Ｙ Ｆ，ＷＡＮＧ Ｙ，ＬＩＵ Ｑ Ｓ，ｅｔ ａｌ． Ｃｈａｎｇｅｓ ｉｎ ｔｈｅ ｉｎｔｅｓｔｉｎｅ ｂａｒｒｉｅｒ ｆｕｎｃｔｉｏｎ ｏｆ Ｌｉｔｏｐｅｎａｅｕｓ ｖａｎｎａｍｅｉ ｉｎ ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｔｏ ｐＨ

ｓｔｒｅｓｓ［Ｊ］． Ｆｉｓｈ Ｓｈｅｌｌｆｉｓｈ Ｉｍｍｕｎｏｌ，２０１９，８８：１４２⁃１４９．
［６０］ＫＵＭＡＲ Ｖ，ＲＯＹ Ｓ，ＢＡＲＵＡＨ Ｋ，ｅｔ ａｌ． Ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌ ｃｏｎｄｉｔｉｏｎｓ ｓｔｅｅｒ ｐｈｅｎｏｔｙｐｉｃ ｓｗｉｔｃｈｉｎｇ ｉｎ ａｃｕｔｅ ｈｅｐａｔｏｐａｎｃｒｅａｔｉｃ ｎｅｃｒｏ⁃

ｓｉｓ ｄｉｓｅａｓｅ⁃ｃａｕｓｉｎｇ Ｖｉｂｒｉｏ ｐａｒａｈａｅｍｏｌｙｔｉｃｕｓ，ａｆｆｅｃｔｉｎｇ ＰｉｒＡＶＰ ／ ＰｉｒＢＶＰ ｔｏｘｉｎｓ ｐｒｏｄｕｃｔｉｏｎ ［ Ｊ］． Ｅｎｖｉｒｏｎ Ｍｉｃｒｏｂｉｏｌ，２０２０，２２
（１０）：４２１２⁃４２３０．

［６１］ＶＡＬＥＮＴＥ Ｃ Ｓ，ＷＡＮ Ａ Ｈ Ｌ． Ｖｉｂｒｉｏ ａｎｄ ｍａｊｏｒ ｃｏｍｍｅｒｃｉａｌｌｙ ｉｍｐｏｒｔａｎｔ ｖｉｂｒｉｏｓｉｓ ｄｉｓｅａｓｅｓ ｉｎ ｄｅｃａｐｏｄ ｃｒｕｓｔａｃｅａｎｓ［Ｊ］． Ｊ Ｉｎｖｅ⁃
ｒｔｅｂｒ Ｐａｔｈｏｌ，２０２１，１８１：１０７５２７．

［６２］ＳＨＥＮ Ｈ Ｙ ，ＺＨＡＮＧ Ｘ Ｃ ，ＱＩＡＮ Ｄ，ｅｔ ａｌ． Ｐａｔｈｏｂｉｏｌｏｇｙ ｏｆ Ｅｎｔｅｒｏｃｙｔｏｚｏｏｎ ｈｅｐａｔｏｐｅｎａｅｉ （ＥＨＰ） ｉｎ ｓｈｒｉｍｐ：ｄｉａｇｎｏｓｉｓ ａｎｄ ｉｎ⁃
ｔｅｒｐｒｅｔａｔｉｏｎ ｆｒｏｍ ｔｈｅ ｇｕｔ ｂａｃｔｅｒｉａｌ ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ［Ｊ］． Ａｑｕａｃｕｌｔｕｒｅ，２０２２，５５４：７３８１６９．

［６３］ＷＡＮＧ Ｃ Ｓ，ＴＡＮＧ Ｋ Ｆ Ｊ，ＫＯＵ Ｇ Ｈ，ｅｔ ａｌ． Ｙｅｌｌｏｗ ｈｅａｄ ｄｉｓｅａｓｅ⁃ｌｉｋｅ ｖｉｒｕｓ ｉｎｆｅｃｔｉｏｎ ｉｎ ｋｕｒｕｍａ ｓｈｒｉｍｐ Ｐｅｎａｅｕｓ ｊａｐｏｎｉｃｕｓ ｃｕｌ⁃
ｔｕｒｅｄ ｉｎ Ｔａｉｗａｎ［Ｊ］． Ｆｉｓｈ Ｐａｔｈｏｌ，１９９６，３１：１７７⁃１８２．

［６４］ＱＩＡＯ Ｇ，ＸＵ Ｄ Ｈ，ＷＡＮＧ Ｚ，ｅｔ ａｌ． Ｃｏｍｐａｒｉｓｏｎ ｏｆ ｉｍｍｕｎｅ ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｏｆ Ｐａｃｉｆｉｃ ｗｈｉｔｅ ｓｈｒｉｍｐ，Ｌｉｔｏｐｅｎａｅｕｓ ｖａｎｎａｍｅｉ，ａｆｔｅｒ ｍｕｌ⁃
ｔｉｐｌｅ ａｎｄ ｓｉｎｇｌｅ ｉｎｆｅｃｔｉｏｎｓ ｗｉｔｈ ＷＳＳＶ ａｎｄ Ｖｉｂｒｉｏ ａｎｇｕｉｌｌａｒｕｍ［Ｊ］． Ｆｉｓｈ Ｓｈｅｌｌｆｉｓｈ Ｉｍｍｕｎｏｌ，２０１５，４４ （１）：２５７⁃２６４．

［６５］何润端，宁为民，温崇庆，等． 糖蜜添加对凡纳滨对虾养殖水体菌群结构的影响 ［Ｊ］． 水产学报，２０２２，４６（９）：１６２０⁃１６３１．
［６６］ＣＲＡＢ Ｒ，ＤＥＦＯＩＲＤＴ Ｔ，ＢＯＳＳＩＥＲ Ｐ，ｅｔ ａｌ． Ｂｉｏｆｌｏｃ ｔｅｃｈｎｏｌｏｇｙ ｉｎ ａｑｕａｃｕｌｔｕｒｅ：ｂｅｎｅｆｉｃｉａｌ ｅｆｆｅｃｔｓ ａｎｄ ｆｕｔｕｒｅ ｃｈａｌｌｅｎｇｅｓ［ Ｊ］．

Ａｑｕａｃｕｌｔｕｒｅ，２０１２，３５６：３５１⁃３５６．
［６７］ＸＵ Ｗ Ｊ，ＰＡＮ Ｌ Ｑ． Ｅｎｈａｎｃｅｍｅｎｔ ｏｆ ｉｍｍｕｎｅ ｒｅｓｐｏｎｓｅ ａｎｄ ａｎｔｉｏｘｉｄａｎｔ ｓｔａｔｕｓ ｏｆ Ｌｉｔｏｐｅｎａｅｕｓ ｖａｎｎａｍｅｉ ｊｕｖｅｎｉｌｅ ｉｎ ｂｉｏｆｌｏｃ⁃

ｂａｓｅｄ ｃｕｌｔｕｒｅ ｔａｎｋｓ ｍａｎｉｐｕｌａｔｉｎｇ ｈｉｇｈ Ｃ ／ Ｎ ｒａｔｉｏ ｏｆ ｆｅｅｄ ｉｎｐｕｔ［Ｊ］． Ａｑｕａｃｕｌｔｕｒｅ，２０１３，４１２：１１７⁃１２４．
［６８］ＸＵ Ｗ Ｊ，ＭＯＲＲＩＳ Ｔ Ｃ，ＳＡＭＯＣＨＡ Ｔ Ｍ． Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ Ｃ ／ Ｎ ｒａｔｉｏ ｏｎ ｂｉｏｆｌｏｃ ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ，ｗａｔｅｒ ｑｕａｌｉｔｙ ａｎｄ ｐｅｒｆｏｒｍａｎｃｅ ｏｆ

Ｌｉｔｏｐｅｎａｅｕｓ ｖａｎｎａｍｅｉ ｊｕｖｅｎｉｌｅｓ ｉｎ ａ ｂｉｏｆｌｏｃ⁃ｂａｓｅｄ，ｈｉｇｈ⁃ｄｅｎｓｉｔｙ，ｚｅｒｏ⁃ｅｘｃｈａｎｇｅ，ｏｕｔｄｏｏｒ ｔａｎｋ ｓｙｓｔｅｍ ［Ｊ］． Ａｑｕａｃｕｌｔｕｒｅ，２０１６，
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４５３：１６９⁃１７５
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