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摘　要：藻际环境是以藻类分泌物为骨架构成的微型生态结构，包含多样的生物和非生物，主要是微生物、

胞外多糖、蛋白质和核酸等物质。藻际环境为复杂的藻菌互动提供平台，也为藻际系统的物质代谢、能量

流动和信息交流提供基础。藻际环境不仅可以形成特殊的生态位，而且藻菌作用对多种生源要素循环起到

了关键的作用；同时，藻际多糖的沉降为碳封存做出了重要贡献；再者，藻类在应激的时候，可以通过藻

际环境形成对种群的保护。基于藻际环境结构和功能多样化的特点，解析其中的生态过程，对未来阐释生

态现象的发生 ( 如藻华 ) 和生态修复都具有重要意义。该文综述了藻际环境的特性、影响因素和功能，旨

在更好地认识藻际生态位，为藻类系统生态学发展提供理论依据。
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Review of algal phycosphere: structure and ecological function
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Tsinghua Shenzhen International Graduate School, Tsinghua University, Shenzhen 518055, China)

Abstract: The algal phycosphere is a microenvironment with a scaffolding made up of algal secretions, mainly 
composed of diverse biotic and abiotic matter, including symbiotic microorganisms, extracellular polysaccharide, 
proteins, nucleic acid, etc. While the algal phycosphere provides a niche for complex algal-bacteria interaction, it 
also contributes to material cycling, energy flow, and information exchange. In addition to its role in forming a 
unique ecological niche, the interactive relationship between algae and associated microorganisms underpins the 
biogenic element cycle, as well as the carbon cycle. For example, the precipitation of algal exocellular 
polysaccharides largely contributes to the carbon sink of the sediment. Furthermore, when under stress, the algal 
phycosphere can function as a protective barrier for cells. Due to the characteristics of the algal phycosphere, it is of 
great significance for research on ecological phenomena (such as algal bloom) and future ecological restoration 
practices. This review summarizes the algal phycospheres characteristics, influencing factors, and functions in order 
to offer a comprehensive understanding of its niche ecological position and a theoretical reference for advancement 
to be made in the study of algae-based ecology.  
Key words: algae; algal phycosphere; bacteria; cycle; protection

藻类是地球上最重要的生产者，为地球贡献

了一半以上的初级生产力，它们在维持生态系统

稳定和促进生物地球化学循环方面起到重要的作

用 [1-5]。藻细胞并不是单独存在的个体，而是通过分

泌胞外聚合物 (extracellular polymeric substance, EPS)
在藻的周围形成圈层微环境结构来增强它的适应

力和生存能力，这种微环境被称为藻际环境 (algal 

phycosphere)[6-12]。藻际环境以 EPS 为骨架，主要成
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分包括多糖、结构蛋白、核酸和脂质，这个微环境

也包含胞外水解酶、颗粒有机物和微生物等 [7,10,13-15]

( 图 1a)。藻际环境具有高黏附性的特点，营养物质，

如维生素、微量元素在其中富集，同时吸引微生物

在藻周围生长，在维持藻类生长、代谢、环境适应

和光合作用等一系列生理活动中为藻细胞提供保

障 [1,8,10,16-17]。

不同的藻，如甲藻、绿藻、硅藻等的藻际环境

特征不同 [6,16,18-22]。藻际环境不局限于个体藻细胞，

还具有群体特征，藻类群体构建的藻际环境具有多

样的赋存形态和功能。从形态特征上可总结为 4 类：

(1) 以藻细胞分泌的藻源 EPS 为主而构成的藻际环

境 [7,12] ；(2) 由藻及其聚合的微生物共同分泌的 EPS
构成的藻际环境 [23-24] ；(3) 多细胞藻的聚合体构成

藻际环境，如棕囊藻形成的囊体结构 [25-27] ；(4) 藻
分泌透明质胞外聚合颗粒物 (transparent exopolymer 
particles, TEP) 到水体环境中，形成浮游植物和微生

物附着的平台，这也属于广义的藻际环境 [28-30]。

藻际环境在藻类的生理、生态、生物源物质

要素循环以及应激保护等方面都发挥重要的作用。

藻际环境为藻类生长提供各种生长要素，也为碳氮

磷等生源要素的循环提供了很大的便利条件和平

台 [6-7,24,31]。此外，藻分泌的 EPS 和 TEP 可以“海雪” 

(marine snow) 的形式沉降到深海，不仅为深海底栖

生物提供营养物质，也能沉降到海底进行碳封存，

从而调节整个系统的碳循环。另一方面，藻际环境

具有增加藻类的环境适应性和种群保护的作用。例

如，棕囊藻通过形成多细胞聚合体的藻际环境，可

达到抵御敌害的目的 [22,27] ；自然界中的铜绿微囊藻

也是形成多细胞聚合体的形式，从而具备较强的环

境适应性和抗应激能力 [32]。

鉴于藻际环境对藻类的保护作用，人们开始探

讨藻际环境组分在各个领域的应用。研究发现，多

种微藻分泌的藻际多糖具有抗氧化和抗炎症作用，

有望与其他药物联合，进行炎症、肿瘤、癌症以及

新冠肺炎等疾病的辅助治疗 [17,33-35]。藻际多糖的黏

附作用在工程生产方面也得到了应用。藻际环境具

有聚集藻类，促进成团的效应。微藻工业生产中通

过刺激工程微藻产生藻际多糖，从而加速微藻聚团

沉降，实现微藻的高效富集回收 [36-38]。藻际环境中

具有复杂的藻菌共生关系，藻际有益共生菌可提高

微藻的生物量 [39-40]。在生态修复上，由于藻际环境

具有促进生态位形成和局部物质循环的特点，这些

特性常常被用于水体富营养化的治理，以及重金属

污染水体的水质改善 [41-44]。

本文将从藻际结构的角度出发，从不同类型的

藻际环境及其在生态等方面中的重要作用，总结和

梳理藻际环境影响因素和藻际环境生态功能等方

面的研究进展，旨在加深对藻际环境结构和功能

的理解。

1　影响藻际环境的因素

1.1　非生物因素

1.1.1　光照和温度

多糖是藻际环境的主要骨架，主要源自藻类光

合作用。在自养微藻中，糖的合成和光合作用密切

相关，强光会刺激微藻多糖的分泌 ( 图 1b)。自养

微藻的生长对光照依赖性较强，藻际多糖的产量与

光强呈正相关 [45]。高光强条件下微藻的固碳活力增

强，溢出机制增强，一方面强光促进了糖的合成积

累 [46] ；另一方面，过强的光照会刺激藻类分泌更多

的多糖覆盖在细胞周围起到减少光刺激或光损伤的

图1  藻际环境结构和影响因素
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效果，从而起到光保护作用 [47]。紫外光可刺激聚球

藻 (Synechococcus) TEP 分泌：一般条件下，细胞产

生的 TEP 在 12~238 ng C/cell，而在给予紫外光照和

双氧水处理后，聚球藻 TEP 产量高达 400 ng C/cell[48]。

因此，藻际环境的变化和周围光照情况息息相关。

温度变化对微藻的藻际环境也有显著影响。温

度影响微藻细胞膜的流动性和稳定性，藻际多糖和蛋

白质的分泌则有助于维持细胞膜的稳定。如杜氏盐藻

(Dunaliella salina) 分泌的藻际多糖具有热稳定性，

有助于在温度变化下保持细胞膜的完整性 [49]。在对

紫球藻 (Porphyridium) 的研究中也发现，藻际多糖的

分泌是它们应对温度升高的一种策略 [50]。而在低温环

境下，藻际多糖的分泌量也会增加，这种分泌行为在

冰寒地区和北极等极寒环境中更为常见 [11,51]。

1.1.2　氮磷营养

氮磷等营养盐是藻类生长不可或缺的要素。氮

元素参与藻类生长所需的蛋白质的合成，是藻类生

长和繁殖最重要的生源要素之一。氮源的赋存状态

和浓度改变都会对藻类生长以及藻际环境结构产

生影响，包括微环境的大小和藻际环境的组成成分

等 [19,52-53]。氮磷营养源的供给变化，可通过改变藻

际 EPS 的分泌来改变藻际的整体结构。

氮源的形态和浓度都会对藻际结构产生影响。

Lupi 等 [52] 发现，在连续照明下，当使用硝酸盐

代替尿素或铵盐作为氮源时，葡萄藻 Botryococcus 
braunii UC 58 的藻际 EPS 密度增加 ( 藻际 EPS 生长

14 d 后达到 2.5 g/L)。而在绿藻 Penium margaritaceum
的培养过程中，以 NH4Cl 和 NH4NO3 代替 NaNO3 作

为氮源，观察到虽然 P. margaritaceum 的细胞数量明

显减少，但藻际 EPS 分泌却增加，藻际环境扩大 [54]。

Ai等 [19] 发现，硅藻Thalassiosira pseudonan在 1/9 N-NO3
−

处理后藻际多糖的含量最高，检测值为 3.8 μg/106 
cells，该值几乎是对照组的 3 倍 [19]。氮浓度的改变也

能刺激藻际环境的变化。一般情况下，缺氮能够刺

激藻类 EPS 的分泌，从而增大藻际圈 [12]。Soanen
等 [50] 在两种不同氮磷比的条件下对红藻 Porphyri-
dium marinum 进行培养，发现 N/P 为 3.97 时，藻际

EPS 生产率为 0.0622 mg/106 cells，显著大于 N/P 为

24.5 时的值 (0.0503 mg/106 cells)。
氮磷浓度和比例影响藻际胞外酶的组成和活

性。Hernández 等 [55] 研究发现，高磷的培养环境会

抑制碱性磷酸酶 (alkaline phosphatase, AP) 的活性，

而在对底栖甲藻的培养中发现磷酸盐的含量与 AP 
活性表现为正相关。因此推测，可能存在两类 AP

在不同条件下发挥作用。在氮磷含量较高的水域，

藻际环境中微生物源性的胞外酶增加；在寡营养的

水域，由于氮磷的限制，藻际环境中和氮磷代谢有

关的酶如亮氨酸氨基肽酶 (L-Leucine-p-nitroanilide, 
LAP)、AP 等含量较高，这对藻际环境中氮磷的代

谢起到关键作用
[56]。

不同的氮磷浓度和比例，对藻际环境的大小、

密度、多糖和蛋白质组成都有影响，但是，各组分

的变化的具体调控机制尚不完全清楚。 
1.1.3　重金属

藻际环境是藻和水体中金属颗粒和氧化物质接

触的缓冲地带。若水体中重金属粒子或氧化物增加，

藻类会增加 EPS 的分泌 ( 图 1b)[43,57]。例如，Chen
等 [58] 的研究发现，藻类分泌的带负电荷的藻际 EPS
可以有效地覆盖带正电荷的 TiO2 粒子，并使它们的

表面电荷发生显著转移。用 CuO 粒子处理小球藻

Chlorella pyrenoidosa，其藻际 EPS 厚度是未处理组

的 4 倍。对三角褐指藻 (Phaeodactylum tricornutum)
的研究发现，培养环境中 Ca2+、Mg2+ 的增加促进藻

际蛋白的分泌，藻际环境中的蛋白质对细菌的成膜

和黏附性有影响，相对较高的蛋白质含量能提高细

菌的黏附性 [59]。藻际 EPS 的存在既可以通过对重

金属的包裹减低重金属物质对藻类的毒害作用，也

可以通过藻际 EPS 阻挡化合物粒子在藻类表面的附

着，通过屏障保护的作用防止藻类与化合物粒子的

直接接触，从而减少金属颗粒带来的损伤 [60]。

1.2　生物因素

1.2.1　藻类种属特异性

不同藻类分泌的藻际EPS类型和数量存在差异，

且这些差异具有一定的物种特异性 ( 图 1c)。以杜氏

盐藻 (D. tertiolecta) 为例，磁共振 (nuclear magnetic 
resonance, NMR) 分析结果显示，它的藻际 EPS 为

由葡萄糖组成的同多糖，结构与直链淀粉相似，属

于直链 (1-4)-α-D- 葡聚糖 [61]。而隐甲藻 Cryptheco-
dinium cohnii分泌的藻际EPS中则有特殊的糖基——
α-D-(1-3)- 己基吡喃糖基残基 (α-D-(1-3)-hexopyra-
nosyl residues)，这种特殊的糖在其他藻类藻际环境

中较少发现 [62]。在颗石藻 Pleurochrysis carterae 分

泌的藻际 EPS 中，半乳糖醛酸 (galactu-ronic acids)
含量占总糖含量的 20%[63]。除了种属差异，同一藻

种在不同生长阶段分泌的藻际 EPS 也有不同。对角

毛藻 Chaetoceros affinis 而言，分析其在生长过程中

藻际环境的成分发现，稳定期的藻际多糖多于对

数期，而蛋白质含量基本不变。而在铜绿微囊藻
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Microcystis sp. 生长过程中，稳定期的多糖含量少于

对数期，蛋白质成分多于对数期。然而，蓝藻 Cro-
cosphaera 在对数生长期分泌的藻际 EPS 和 TEP 数

量高于稳定期 [28]。

不同的藻种和同一种藻种不同生长阶段的藻际

环境都有差异，这可能与它们的细胞代谢特征有关，

后续可从代谢水平进一步研究藻际环境的差异。

1.2.2　捕食者

藻际环境的大小受到微藻所在的食物链的影

响，当捕食压力增大时，某些藻会发生聚团行为，

通过扩大藻际环境，聚集更多的同伴形成微囊结构

来保护自己，从而躲避天敌捕食 ( 图 1c)。如棕囊

藻 (Phaeocystis) 能感知天敌信息，在摄食者海洋尖

尾藻 (Oxyrrhis marina) 存在的情况下，增加藻际多

糖的分泌，促进囊体形成并且直径显著增大，由此

来躲避敌害。这一做法一方面保护细胞单体，另一

方面在摄食压力环境下积累较高生物量
[25-26]。

1.2.3　细菌对藻际环境的影响

藻际环境是微藻与微生物重要的共生空间，藻

际环境中栖息了大量复杂的微生物，它们一方面利

用藻类的分泌物维系生存，同时它们还为藻类提供

维生素和生长素等物质，促进藻类生长 [7-8,64]。共生

微生物和藻际微环境的大小和构成有着密切的联系

( 图 1a)。由于微生物本身也可以产生胞外 EPS，它

们与藻类分泌的多糖共同形成藻际环境。微生物的

EPS 主要通过信号分子，如群体感应信号 (quorum 
sensing, QS) 调节，进一步影响藻际环境 [65]( 图 1c)。
例如，将从厌氧细菌提取的 QS 分子应用于生物反

应器中小球藻 Chlorella sorokiniana 的培养，能使

生物量提高 2.25 倍，藻际 EPS 也随之增加 [66]。硅

藻共生菌亚硫酸盐杆菌 (Sulfitobacter) 通过分泌吲

哚 -3- 乙酸 (indole-3-acetic acid) 促进硅藻的分裂，并

且协助藻际环境的构建 [67]。QS 信号可以使得藻类

分泌的 EPS 明显增多，利于细菌定植和生物膜发

生 [68-69]。此外，有研究发现，微生物的 QS 系统也

能影响藻类的生理功能，如细菌 QS 的主要信号高

丝氨酸内酯类 (N-acylhomoserine lactones, AHLs) 能
促进小球藻 Chlorella vulgaris 的藻际芳香族氨基酸

分泌 [70]。对于底栖甲藻而言，Wang 等 [71] 研究发现，

藻际菌 Bacillus anthracischan 产生的 QS 信号能促进

冈比亚藻 Gambierdiscus spp. 生长和毒素产生。Rambo
等 [72] 研究发现，藻际菌 Rhodobacteraceae 和 Flavo-
bacteriaceae 在甲藻 Gambierdiscus carolinianus 藻际

碳转运和代谢以及维生素的合成中发挥积极作用。

2　藻际环境的功能(图2)

2.1　微生态位及其生态位的营造

藻际环境是由藻菌分泌的多糖构建的空间结

构，多糖的结构和黏附特性能富集营养物质，多糖

既可以作为生物的碳骨架也能作为能源为生物提供

能量并促进系统的碳循环。物质代谢活性和效率与

系统中酶含量和活性密切相关，藻际环境是胞外酶

的集中区域，藻际微生物分泌的大量的胞外酶可分

解多种有机物，释放大量有机和无机的生物活性物

质，从而在藻际环境形成热点，推动各类生源要素

在藻际环境中循环。因此，藻际环境是藻 - 菌 - 多
糖及多种复合生物活性物质的聚集场所，是生态系

统特殊的微生态位。

在不同藻构建的微生态位中，微生物群落组成

和优势种差异性很大。从藻际菌的类型来看，藻际中

的黄杆菌 (Flavobacterium)和玫瑰杆菌 (Roseobacter) 
含量很高。球形棕囊藻 (Phaeocystis globose) 和圆海

链藻 (Thalassiosira rotula) 周围玫瑰杆菌的数量多，

而丹麦细柱藻 (Leptocylindrus danicus) 周围玫瑰杆

菌数量较少且生长缓慢
[14]。新鞘氨醇杆菌 (Novosph- 

ingobium) 和红小梨形菌 (Rhodopirellula) 是三角褐

指藻 (P. tricornutum) 藻际的优势菌群 , 而噬甲基菌

(Methylophaga) 和成对杆菌 (Dyadobacter) 是杜氏盐

藻的优势菌群 [73]。在赤潮藻华中，藻际微生物群落

结构会随藻华的发生和发展动态变化，如在硅藻藻

华中拟杆菌的种群发生动态变化，这可能是由于不

同类型的拟杆菌携带的保守的多糖利用位点 (poly-
saccharide utilization loci, PULs) 差异有关，因此，当

藻际多糖随藻华过程发生变化时，利用多糖能力不

同的藻际微生物种群随藻际多糖含量变化，藻际细

菌会发生对应的演替和变化 [74]。

藻际环境微生态位影响藻类的聚集和丰度变

化 [14,75]。以棕囊藻为例，棕囊藻的囊体为共栖藻和

微生物提供了栖息场所和丰富的营养来源，有利于

藻类的聚集和快速生长。其中，共栖的硅藻可以直

接利用棕囊藻内的营养物质，伴生硅藻的丰度可随

藻际环境变化而变化 [76]。藻华发生时，高浓度的藻

际环境裹挟了大量的藻类和营养物质，为藻华的聚

集、爆发和持续发展提供了便利条件 [77]。 
2.2　藻菌互利加速物质循环

在藻际环境微生态位中，藻菌之间搭建起物质

的微循环，加速物质利用。藻际中的胞外酶种类及

其活性受到菌群和藻际环境中营养物质的影响，它
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们能提高藻际环境中碳、氮、磷的代谢效率。藻际

多糖不仅起到骨架作用，还扮演者碳源供应者的角

色 [78]( 图 2a)。藻周围的细菌一般包括两类，一种

是具有水解酶能力的细菌，可以通过水解藻际环境

中的多糖获取碳源；另一种是难以直接利用藻际多

糖，但是可以利用水解产生的单糖和寡聚糖的细

菌 [79-80]。研究发现，藻类分泌多糖的复杂程度影响

藻际菌群对多糖的利用方式。当藻生长至中期和后

期时，分泌的胞外多糖结构变得复杂，细菌群落和

利用糖的模式也发生变化，菌自我利用型分解速率

下降，非自我利用型多糖的水解速率增加 (external 
hydrolysis)，即供外界环境中其他微生物利用的相

关分解活动增加，产生的公用物质 (public goods) 增
加 [81]。Kinsey 等 [82] 测定了 3 种硅藻在指数生长和

平稳生长期的菌群和藻际酶 (包括 α-葡萄糖苷酶、β-
葡萄糖苷酶、亮氨酸氨基肽酶 ) 的变化，发现对于

硅藻 Leptocylindrus 和 Phaeocystis 来说，α- 和 β- 葡
萄糖苷酶活性与多糖的组成和浓度相关，藻际周围

多糖的浓度增加时，糖苷酶的酶活性增强。藻际环

境中 α- 葡萄糖苷酶、β- 葡萄糖苷酶、亮氨酸氨基

肽酶活跃参与到有机碳源和氮源的降解当中，为藻

类生长和共生菌繁殖提供物质来源。

藻际环境的结构下，各种生物活性物质在藻际

环境中运行路径缩短、周转速度加快，如维生素、

生长激素等活性物质在藻际环境中有较高的周转速

率，藻际环境能确保有益的藻际菌合成物质通过特

定代谢途径输送给藻类，为藻生长所用 ( 图 2a)。
绿藻 Chlamydomonas reinhardtii 的藻际环境中存在

维生素依赖性蛋氨酸合成酶，该酶能协助周围异养

细菌传递维生素 B12 维持藻的正常生长
[6]。研究证

明，藻际细菌能协助藻类转移特定生长激素。亚硫

酸盐杆菌 (Sulfitobacter) 能将促进藻类生长的吲哚乙

酸 (IAA) 转移至藻类细胞中，从而换取有机硫化合

物用作自身所需 [67]。在藻际环境中，部分藻际细菌

将溶解性有机氮 (dissolved organic nitrogen, DON) 分
解为铵盐，藻际中的硝化细菌可以利用藻类产生的

O2，将铵盐转化为 NO3
-，让不同成分的氮源紧密依

附在藻际环境中，各类的营养物质在藻际环境中富

集并被及时传递。因此，藻际环境作为物质交换的

中介，极大提高了物质在藻菌中的周转速率 [6,47,83]。

藻际环境中藻菌形成的良性物质微循环，有助于维

持水体物质链、生物链的稳定性，从而为维持水环

境的生态平衡做出贡献。

藻际环境循环率高的这种特性被用于工农业生

产和生态修复中。近年在水产养殖领域发展出了生

物絮团技术 (Bio-flocs techenology)，通过人为添加

图2  藻际环境的功能
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粗纤维与藻际多糖骨架相结合，构建了藻菌聚合体

生物絮团，利用其高的代谢活性和物质循环能力，

提升养殖环境中残余饵料物质的转化能力，扩大养

殖容量，该方法已应用在鱼虾养殖业中。该方法提高

了饲料的营养转化成本，有助于保持良好水质，缓解

养殖过程中氮磷过剩引发的环境污染问题 [83-84]。

2.3　增加藻细胞的环境适应性

藻际环境除了协助营造生态位、加速物质循环

和促进藻类生长和聚集外，还对藻类有较强的保护

作用，无论是作为单个细胞还是细胞群，抑或是孢

囊，藻际环境能协助维持细胞膜稳定，减少环境对

细胞的冲击，增加藻细胞的环境适应性。

部分藻际中含有芳香族氨基酸，这些含有苯环

的氨基酸具有疏水特性，从而促进藻际环境保护屏

障的形成 [70]。不同藻类产生藻际环境的能力存在差

异，通过藻际 EPS 的产量可以体现。小球藻 Chlorella 
vulgaris、斜生栅藻 (Scenedesmus obliquus)、葡萄藻

B. braunii、小球藻 Chlorella sp. BWY-1 和雨生红球

藻 (Haematococcus pluvialis) 产生藻际 EPS 的能力分

别为 86.60%、27.65%、32.74%、67.89% 和 50.92%[85]。

藻际环境可以改变藻周围空间的黏度，能够起到保

湿功能，增加细胞对环境的适应力 (environmental 
adaptability)[86]( 图 2b)。

在营养盐缺乏 (nutrient depletion)、高光照 (high 
light)、氧化物 (oxidants)、激流 (turbulent current) 等
刺激下，微藻通过扩大藻际圈、改变藻际环境的黏

度和弹性等方式，保护藻细胞 [7]( 图 2b)。在缺氮条

件下，藻类的酶和蛋白质合成受到抑制，细胞将停

止生长和繁殖，但由于光合作用还在进行，糖和多

糖的产生仍将继续，这为藻际多糖的分泌提供了基

础 [87] ；在缺氮条件下，藻类细胞氮代谢受阻，细胞

难以利用过量的碳来进行生长，碳循环和固定的比

例超过了氮代谢的速率。为此，细胞通过溢出机制

产生 EPS 分泌到藻际环境中，这是一种基于氮代谢

速率受损的自我保护机制 [86-88]。

微藻细胞通过改变藻际环境的大小和黏附力协

助藻抵御环境的刺激，增加环境适应性。藻际环境

是藻类应对环境物理变化重要的缓冲地带，也受物

理刺激的调节 [89]。Cordoba-Castro 等 [90] 进行的初

步研究发现，湍流和绿藻 Scendesmus EPS 的分泌存

在线性关系：一定范围内，随着湍流扰动程度增加，

藻细胞的 EPS 量逐渐提升；微藻通过增加藻际 EPS 
的浓度，加强了细胞的黏附力，并通过提高细胞黏

度减小水流带来的冲击；凝聚的细胞团在应对水流

摩擦时，通过形变获得内聚力，从而减小压力环境

对自身的影响。 
另外，EPS 的分泌有助于维持细胞周围含水率，

在极端环境中减少水分丧失，保护细胞的完整性。

Steele 等 [91] 利用硅藻进行实验，通过在培养基中添

加黄原胶 (xanthan gum) 模拟藻际环境，再予以高

盐度刺激，测试藻际环境对藻类的保护作用。结果

发现，包裹在黄原胶中的藻细胞在高盐环境下依然

维持较好的光合活性，细胞受到的损伤小；而未包

裹黄原胶的藻细胞的光合活性则下降超过 50%。因

此，在高盐环境下，EPS 介质有助于细胞维持正常

生理状态。同样地，在低温环境下，分泌藻际多糖

也是一种环境适应能力的体现，它将藻体包裹，起

到保湿和抗冻作用 [11,51]。

在群体水平上，藻际环境的保护作用还体现在

帮助个体小的藻聚合以增大体积应对环境胁迫。

Sazhin 等 [76] 发现，藻际 EPS 的分泌影响藻类在环

境中的生存优势，对于个体小的微藻，EPS 的分泌

有利于微藻聚合形成球状结构，从而通过体积的增

大以增强竞争力，躲避天敌。以棕囊藻为例，棕囊

藻虽然个体细胞的大小仅仅有 3~8 μm，但它能向

胞外分泌大量多糖基质，形成大小超过 100 μm 的

棕囊藻体。研究显示，天敌的摄食行为能显著促进

该藻的成团行为，捕食压力能促进藻 EPS 的分泌，

形成囊体，从而对个体细胞起到保护作用 [92]。在这

样的藻际环境中，棕囊藻能快速生长，易积累较高

的生物量 [76]。

藻类休眠孢子被认为是微藻适应环境的重要保

护策略之一，而藻际 EPS 的分泌可能与休眠体产生

有关，原因包括以下 3 方面 ：(1) 在进入休眠的过

程中，藻类细胞生长减缓，原本被固定的用于生长

的碳转变为 EPS 分泌到胞外 [29] ；(2) 在赤潮后期，

细胞裂解直接释放大量 EPS，同时伴随着休眠孢子

的产生 [93] ；(3) 某些藻类休眠体周围存在黏性物质。

例如，塔玛亚历山大藻孢囊周围常覆盖有透明的胶

状物质 [94]，起到保湿和保护的作用。在底泥中发现

大量 EPS 包裹的硅藻孢囊，因此，推测藻际 EPS 的

分泌和藻类休眠体形成有关 [95]。

藻际环境增加了休眠孢子的沉降和黏附特性

( 图 2b)。在对两种硅藻 Amphora 和 Enteromorpha
的孢子进行研究时发现，这两种细胞通过分泌不同

性质的藻际 EPS 来调整对于沉积物表面的黏附力，

从而增加孢子对于沉积物表面的黏附度。黏附作用

使 Enteromorpha 倾向于沉降在疏水沉积物表面，但
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是，黏合程度较低，孢子有一定活性。而 Amphora 
较为紧密地黏合在沉积物表面，孢子的活动受到一

定程度的限制，当底质受到扰动时，孢子可能再萌

发。这些黏附和沉降特点可能和孢子 EPS 的分泌有

关，由于 EPS 的包裹，孢子黏着覆盖在沉积物的表

面，占据了海域的底质，当条件适宜的时候再度萌

发。因此，EPS 的保护有可能与不同海域微藻物种

优势的形成有关 [96-97]。

2.4　对于水体碳循环的贡献

微藻是水体中重要的初级生产力，自养藻类是

碳汇的重要贡献者，自养藻类通过光合作用固定水

体中的无机碳，除了供给自身生长利用，同时分泌

到外周水体当中，为海洋碳循环提供载体。藻际环

境是可溶性有机碳 (dissolved organic carbon, DOC)
和颗粒有机碳 (particulate organic carbon, POC) 的
重要来源，同时 DOC 和 POC 之间能相互转化驱

动着碳循环 ：藻际多糖能被微生物降解为 DOC，

通过扩散和矿化作用进一步转化为 POC，如 TEP 
(transparent exopolymer particles) ( 图 2c)。大多数多

糖能快速进入食物网被循环利用，为海洋生态系统

提供动力原料，有的藻际多糖由于不易被分解，倾

向于纵向运输，即向下输送作为沉积物碳库的重要

组成 [98]。TEP 在水体中的分泌会引发物质聚集。由

于风力引起的湍流和气泡增强，TEP 可能会向上富

集在海洋表面积累凝絮，呈斑块状分布 [29]。当蓄积

到一定密度或与高密度物质结合时，TEP 发生沉降，

形成“海雪”[99]。一方面，海雪能进入食物网被大

型浮游动物和海洋动物摄食，为下层生物提供有机

物，使得有机物直接传递到高营养级，加快了物质

循环；另一方面，海雪沉降成为沉积物的一部分，

被封存起来构成海底碳库 [9,100]。在一些特定的生态

事件中 ( 例如赤潮 )，藻细胞密度急剧增加，随着

赤潮的消亡藻细胞衰老裂解释放出大量 EPS，藻际

环境迅速扩大，同时伴随着孢囊的形成，藻际多糖

随之沉降至海底，这对有机碳的纵向传输具有重要

贡献，有利于碳的封存和碳汇的形成。当水流或者

其他环境因素扰动时，底质重悬，这些有机物进入

上层水体被循环再利用 [101]。因此，藻际环境对于

水中物质循环和海底的碳封存有重要作用。

TEP 的产生与叶绿素和光照密切相关，水体中

TEP 含量随着叶绿素的增加而增加，公式如下：

TEPcolor = α (Chl·a)β (TEPcolor 是以黄原胶作为标准品

来表征 TEP，浓度单位是 μg/L，其中 Chl·a 代表叶

绿素 a，浓度单位是 μg/L)。对于自养藻类而言，叶

绿素的含量和光照相关，因此，随着水深增加，光

照削弱，TEP 的含量相对下降。对南大洋 (Southern 
Ocean) 4 个位点的 TEP 进行原位调查发现，表面深

度为 4 m 的区域 TEP 浓度较高，平均为 (102.3 ± 
40.4) μg XG eq/L，并且 TEP 的含量通常随着深度

的增加而减小 [29]，这表明 TEP 的含量减少与光照

的削弱有关 [30,47]。TEP 不仅受藻类的影响，也受水

体环境因子，如金属离子的影响。微藻和其他浮游

植物分泌的有机小颗粒物和外源引入的有机原纤维

聚合物能作为 TEP 的前体，通过扩散和静电相互作

用组装形成胶体纳米凝胶。这些纳米凝胶可通过原

纤维和 Ca2+ 连接形成更大的微凝胶，为浮游植物和

微生物提供附着位点，构成一种特殊的藻际环境的

结构 [102-103]。

目前，对海洋碳循环的研究多集中在真光层，

更多关注自养藻类产生的 EPS 对海洋生态碳循环的

贡献，对于底栖藻以及具有混合营养和异养的藻类

EPS 的分泌在碳循环中的作用涉及较少。在富营

养区，混合营养是甲藻 Dinophysis、Prorocentrum、

Alexandrium 等的主要营养利用方式，对 DOC 的消

耗做出了贡献 [104]。在底栖藻中，底栖硅藻分泌大

量的 DOC，其通量和异养的过程相关 [105]。部分微

藻可以在非常弱的光线下，通过呼吸作用维持代谢，

可能导致特定 EPS 的产生 [106-107]。混合和异养藻类

的 EPS 研究可能为碳汇提供新的解读途径。

3　展望

对于藻际环境的研究，目前已经取得了多方面

的进展，包括其来源、类型、组成，以及生态功能等，

这些信息的获得有助于理解藻类的生存适应机制和

共生关系，同时有利于理解藻际中的交互关系及其

对物质循环的作用。然而，基于海洋多糖在生态系

统中的多样性和复杂性，一些科学问题依然等待解

释，未来可着眼的研究方向包括以下 3 个方面：(1)
利用藻际环境构建微生态环境，促进局部的物质循

环，维持水体藻菌生态平衡，调节水体营养物质的

利用，开发新的生态修复技术；同时，将藻际环境

的生态功能和其他生物之间建立网络关联，解读复

杂生境下的共生关系，并实现受损环境下的生态改

善。(2) 关注混合营养和异养藻类藻际环境的特点

和功能。目前藻际环境的研究多关注自养藻类，对

于硅藻和绿藻的研究较多，而对于其他藻类特别是

混合营养和异养藻类，例如特定的甲藻以及底栖藻

类的藻际环境的研究较为缺乏。这些微藻对于解释
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碳源汇特征和赤潮的发生可能有重要意义。(3) 更
加深入地研究藻际环境和休眠体形成的联系。藻际

环境对维持藻类的细胞膜稳定、保湿和应对不良环

境起到保护作用，同时分泌增加的条件和休眠体形

成的条件存在相似之处。了解二者之间的联系有助

于丰富对碳沉积的解读，也可为赤潮的生消规律

和防控提供思路。
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