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海洋微藻是海洋生态系统中的最主要初级生产

者 ,具有种类多、数量大、繁殖快等特点 ,在海洋生态

系统的物质循环和能量流动中起着极其重要的作

用。Fogg 1966 年和 Hellebust 1974 年研究发现 , 海洋

微藻在生长过程中会不断向周围环境中释放多种代

谢产物 ,如碳水化合物、氨基酸、酶、脂类、维生素、有

机磷酸、毒素、挥发性物质以及抑制和促进因子等。

这些产物统称为胞外产物 ( Extracellular products ,

maximum growth of grass shrimp , Penaeus monodon ,with

12ascorbyl222monophate2Na and 12ascorbyl222monophosphate2
Mg , Aquaculture , 1998 ,163(15) :201～211
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ECP) 。胞外多聚物 ( Extracellular polymeric substance ,

EPS) 是胞外产物的一大类别。ECP(或 EPS) 是海水中

化学物质的一个重要来源 ,它们在海洋生态系统碳循

环、微食物环、藻2菌 (藻、其他生物) 的相互作用中起

着重要作用。海洋微藻 ECP研究与海洋生产力、物质

循环、能量流动、赤潮、水产养殖等方面研究密切相

关。因而 ,海洋微藻 ECP的研究引起了海洋学家的高

度重视 ,成为目前海洋科学研究的热点之一。关于海

洋 ECP的研究国内外已有不少报道 , 但研究对象多

为细菌 (尤其是蓝细菌) 、大型藻类、无脊椎动物等。我

国海洋微藻 ECP的研究工作与国外相比 , 开始较晚 ,

水平较低 ,相关报道较少。本文简要综述了海洋微藻

ECP几个方面的研究进展 ,并展望了 ECP在抗菌方面

的作用。

1 胞外溶解有机碳

海洋中的有机碳是全球最大的储碳库之一 , 其

有机碳主要以颗粒有机碳 ( Particle organic carbon ,

POC) 和溶解有机碳 (Dissolved organic carbon , DOC) 的

形式存在。海洋环境中 POC是生态系统中物质循环

和能量流动研究的主要内容 ,也是评价海区初级生产

力水平的一个重要参数。POC在水体中的含量变化与

微藻的初级生产力、POC的垂直通量等因素有关。海

水中的 DOC ,即溶解有机物质 ,可在 1 000～10 000 年

时间尺度影响大气 CO 2 的含量 , 认识其变化过程对

研究全球碳循环十分重要。近年来 ,由于大气中 CO 2

浓度增加和温室效应引起的气候变化引起了科学家

对碳循环的重视。

海洋微藻通过光合作用合成有机碳是海洋中

DOC的重要来源之一。Carslo 1998 年通过示踪实验发

现 , 由微藻固定的碳至少有 5 %～10 %以 DOC形式释放

到水体中 ,有的藻类释放 DOC高达 10 %～25 % [2 ]。其

中有些不稳定的 DOC , 很快被细菌分解而参与再循

环。藻类在何种生长情况下释放的有机碳最多 ,不同

研究者有不同的看法。有人认为有机碳的释放是健康

细胞的行为 ,也有人认为细胞在营养盐限制和衰老时

高速释放 DOC 。Willams 等 1990 年指出 ,生长状况良

好的、处于指数期的硅藻也只释放光合作用所合成碳

量的 10 %以下 ; 而在水华后期藻细胞大量死亡时 , 释

放有机碳量达到 17 %～38 %。
14C标记是研究碳吸收和释放的常用技术。在 130

lx光强下 , 可检测到 Synura petersenii 对14C的吸收 ;

1 000 lx和 2 000 lx光强下 , (DOC) - 14C 释放均较少 ;

基本分析表明释放的高分子量部分是胞外杂多糖[3 ]。聚

球藻 ( Synechococus bacillaris) 、棕囊藻 ( Phaeocystis sp. )

等有毒藻类在生长过程中 ,DOC的产生速 率约为 5～

13μmol/ d , 构成了总有机碳 ( TOC) 的大部分 (约为

10 %～32 %) ; 在人工培养基中培养 14 d 后 , 其 DOC

的释放与总有机碳 ( TOC) 的产生之间有一个近似的

摩尔平衡 ,DOC 与 POC 随着细胞周期增多 ,分别构成

了 TOC 的 18 %～45 %和 26 %～80 % [4 ]。自然水体中

POC与 DOC 的释放平衡最终影响食物网的结构 , 尤

其是藻类与异养细菌之间的相互作用以及生物汇集

碳的速率和机制。

2 胞外氮

水中溶解有机氮 (DON) 是水体微生物的重要氮

源 , 主要是由微藻释放的 [5 ]。硅藻从外界吸收的硝酸

盐约有 1 %以 DON的形式分泌到外界 ,释放速率约为

10. 4～13. 3 nmol/ h。DON的释放可能是通过膜被动运

输的。较小微藻比较大微藻的 DON释放效率更高。胞

外 N 的释放百分比接近或少于 C 的胞外释放百分

比。水体中胞外溶解 DNA(dDNA) 可能是浮游微生物

最主要的 N , P营养的潜在来源 ,藻类是 dDNA的最重

要来源 ,而细菌则是它主要的分解者。黄群藻( Synura

sp. ) 的胞外溶解有机物经分光光度计检测 ,得到大量

蛋白质。该藻同时产生具有对铜高度亲和、对铅中度

亲和特性的一个主要配体。水网藻 ( Hydrodictyon

reticulatum) 在暗中吸收硝酸盐的速率为白光下的

1/ 5 ,在缺少碳源时 ,吸收、还原的氮主要以铵的形式

释放 , 从而导致胞外进一步碱化。N营养限制条件下

的 Dunaliella tertriolecta 在光照时向外界分泌大量氨

基酸 (约 100 nmol/ 10 6 个细胞) , 而在黑暗条件下消失
[6 ]。Reisser 等 1993 年有报道在一富养湖泊中 ,藻类细

胞被病毒溶解而急剧减少后 , 水体中 dDNA 的量增

多 ,主要是分子量低于 500 bp 的 DNA。该系统可用于

分析水体中藻类与病毒之间的动态相互关系。

迄今 ,对于海洋微藻胞外溶解有机碳尤其是胞外

多糖的报道较多 , 主要包括多糖的合成分泌机制、结

构、种类等 ;而胞外溶解有机氮的分泌机制、主要化合

物种类还未有系统、详细的报道。

3 胞外酶

目前关于胞外酶的研究主要集中在细菌、真菌

方面 ,藻类胞外酶研究较晚 ,相关报道不多。近期已陆

续发现有关微藻胞外酶的报道 , 如胞外碳酸酐酶、胞
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外氨基酸氧化酶等。

碳酸酐酶 (Carbonic anhydrase) 是一含 Zn 的金属

酶 ,可催化 HCO -与 CO 2 的相互转化。迄今 ,已在很多

微藻中发现胞外 CA酶。该酶主要使藻细胞利用水体

中 HCO -进行光合作用 ,HCO -在靠近藻细胞表面处脱

水成 CO 2 ,再经扩散或主动运输至细胞内。胞外 CA酶

缺乏时 , 微藻细胞直接利用 CO 2。因而 , 胞外酶是

HCO - 和 CO 2 在光合作用中得到有效利用的重要调

节因子 。胞外 CA 酶是一诱导酶 。三角褐指藻

( Phaeodactylum tricomutum) 在生长早期已有胞外碳酸

酐酶 ,而直至静止期 ,部分总溶解无机碳消耗后 ,自由

CO 2 浓度 < 5μmol/ L、HCO -浓度 < 1 mmol/ L 时 ,胞外

CA才能检测到。当碳营养充足细胞转入低碳环境中 ,

几分钟内便可检测到 CA酶。此过程需光 , 且能被 3 ,

3 ,42dichlorophenyl21 ,12dimethylurea (DCMU)阻抑。另外

再加入 DIC(溶解无机碳) , 则 CA活性又减弱。CA酶

的阻抑子为膜不透性的 Dextran2bound sulphanamide

(DBS) ,通过影响 CA酶活性而影响光合速率。在 DIC

最低浓度 < 0. 1μmol/ L 时 , 细胞具有最大的胞外 CA

活性 ,DBS丧失了 38 %的抑制光合速率特性。表明 CA

酶在碳源有限环境下 , 保持高速光合作用的关键作

用。目前推测 :调节胞外 CA活性的关键因子为流入细胞

的总无机碳量 ,它同时也决定着流入叶绿体的总无机

碳量。当总碳源不足以支持光合作用时 , 则胞外 CA

酶被激活 ,以调节 CO 2 与 HCO -之间的相互作用 [7 ]。

Quarmby 1994 年证实在水中 NH +处于检测的极

限、硅藻生物量水平已显示水华时 , 其胞外氨基酸氧

化酶出现最高活性 ,而在水华期间无活性。该酶活性

出现表明硅藻在寡营养水中吸收了较多的 NH +。

硅藻胞外β2N2乙酰葡糖胺酶具有水解作用。其总

酶活性 ( TEA) 范围为 0. 2～19. 1 nmol/ h ,低亲和力酶

活性 (LEA)约为 TEA的 60 %。LEA 与硅藻生物量随着

时间延长而呈现显著相关 r( s) = 0. 578。该酶活性可

能部分起源于附着在硅藻细胞上的分解甲壳质细菌

的胞外酶 , 或来自于硅藻的其他胞外酶 , 使之能从周

围水体氨基糖中吸收β2 N 2乙酰葡糖胺 , 而不用自身

合成 [8 ]。

4 胞外产物与细菌的关系

Bell 等 1972 年指出 , 藻类细胞生长过程中不断

向周围释放许多代谢产物 ,使藻细胞周围形成了一种

独特的可称为藻际 ( Phycosphere) 的微环境 ,在这种营

养丰富的环境中聚集着大量细菌。微藻的天然胞外产

物包括 : 碳水化合物、脂类、肽、挥发性物质、有机磷

酸、维生素、毒素、抗生素等。藻际中细菌与藻细胞间

具有复杂的相互关系。藻细胞在新陈代谢过程中产生

并分泌于水体的有机物质 , 被周围细菌摄取后 , 一部

分经细菌代谢后以矿物或其他形式释放回海洋中 ,又

为藻类生长提供营养及必需的生长因子。此外 , Ohta

1993 年指出 , 藻菌间还普遍存在拮抗作用 , 如藻类能

产生抑制细菌生长的抗生长类物质 ,细菌也能抑制藻

类生长甚至裂解藻细胞。因而藻际关系研究对于探索

生态系统内物质循环和能量流动、赤潮发生机制及防

治途径均有重要意义 [1 ]。

微藻与细菌之间的相互作用在时间和空间上有

很大变化。一般情况下 ,混合培养时 ,细菌的氨肽酶和

β2葡糖酐酶活性在 70 h 后强烈升高 ; 而纯培养时 ,直

至 50～70 h 后其活性稍升高 ,但随后急剧下降。有藻

类和颗粒多聚物存在时 ,细菌的高速生长和胞外水解

酶活性的增加 , 导致细菌对有机营养的高度矿化 , 增

加了藻类生长。而某些情况下 ,细菌与藻类竞争营养

而抑制藻类生长。因而水体中污染物可改变细菌与微

藻之间的相互作用 ,从而影响微环境及全球环境中营

养物质和碳的流量和循环。

在藻类生物膜上生长的细菌可能是以藻类分泌

物作为能源 ,并以无机营养成分进行生长。近期常采

用14C来研究藻类光合作用产生的溶解有机碳 (DOC)

的分子大小、生化组成及被异养细菌利用的情况。

Sudh 1992 年用加 HCO - - 14C 的培养液培养一昼夜

后 , 用选择性过滤法除去藻类 (滤液中含有细菌) , 在

黑暗中培养 ,则异养培养之间与之后收集样品的量及

组分差异即为细菌利用结果。在异养培养最初阶段收

集的 DOC 2 14C 常含有高分子量和低分子量的组分

(有时含中等分子量成分) 。在有污染的湖泊中 ,中等

分子量组分占净 DOC - 14C的绝大部分 , 被细菌利用

最快 , 该部分可能全部由分子量约为 6 000 D 的多糖

组成。氨基酸、多肽、其他有机酸、碳水化合物是被异

养细菌利用的较重要的低分子量 DOC 2 14C组分 , 但

每种的利用率相差较大。通常细菌利用低分子量组分

相对较快而高分子量组分较弱或无利用。可能 DOC

的低分子量组分较高分子量组分对细菌更为重要。藻

类释放的 DOC并不包括任何情况下可作为细菌底物

的物质 ,其中的高分子量成分可能有助于构成海洋环

境中高分子量溶解有机碳。

硅藻分泌物主要为低分子量化合物 ( < 1 kD) ,而

蓝藻释放的主要为高分子量化合物( > 100 kD) 。低分

3

3
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子量化合物和多糖是胞外有机碳 ( EOC) 的主要成

分。当水体中硅藻为优势种时 ,细菌吸收 EOC的速度

较蓝藻占优势时更快 ; 在蓝藻水华时 , 细菌吸收低分

子量化合物 ( < 1 kD) 较其他成分更快。表明 :细菌随

EOC组分变化而快速反应 ,吸收率随藻类中优势种不

同而不同 [9 ]。

水体中的细菌活动是由几个生物因子尤其是微

藻所控制的。集胞藻 (Synechocystis sp. )的胞外产物能

减少大肠杆菌和沙门氏菌的生长 ,促进霍乱弧菌的生

长 [1 ]。无论在无菌还是混合 (有菌) 培养条件下 ,藻类

均活跃分泌 DOC(溶解有机碳) , 但其浓度会有所变

化。藻类抗菌活性的变化是与藻类生长阶段相关的。

有些藻类的最大抗菌活性出现在对数期 ,而有的出现

在静止期。以 N ,P作为藻类营养限制因子时 ,细菌能

影响藻类存活率 ,其影响程度主要依赖于藻类生长的

营养限制类型及培养条件 [10 ]。

在过去的几十年中 ,微藻作为抗菌和药用活性物

质日益受到重视。已分离和鉴定了大量新颖结构的抗

菌化合物。微藻作为不能经化学合成的生物活性分子

的自然来源尤其受到重视。藻类产生的这些化合物早

已在药剂学中作为有效的外用抗菌、抗感染物质。然

而 , 用于其他治疗目的 , 如在以小鼠为处理对象的实

验中无活性或相反地对测试动物有极强的毒性 ,与我

们的期望相悖。且同一藻种在生长的不同阶段分泌的

物质不同 ,其抗菌活性也有变化。同时 ,关于这些胞外

化合物的抗生性究竟是专一的 , 还是广谱的 ; 其在环

境中所能达到的最高浓度 ;对某一菌种产生抗性的特

定浓度还不甚了解 ;对于藻类潜在病原体的抗性效应

仍需进一步证实。

5 结语

目前 , 国内外关于海洋微藻胞外产物方面的研究

以胞外碳 , 尤其是胞外多糖为最多 , 主要围绕多糖的

形态结构和分泌机制、胞外溶解有机碳的分泌及其生

态作用等问题进行 , 有关胞外酶、其他胞外产物的组

成、产生的内外环境条件、对水体溶解有机物的贡献

和细菌的再利用等研究相对较薄弱。加强该方面的研

究将进一步揭示微藻胞外产物在海洋生产力、海洋生

物地球化学循环、微型食物网中的作用及在药物和保

健品开发利用方面潜在的应用前景。
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