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远洋性海洋蓝藻束毛藻（Trichodesmium spp.）广

泛分布于热带和亚热带贫营养盐海域的表层水面，是

所生存环境中初级生产力的主要贡献者，它能在进行

光合作用的同时将空气中游离的氮气转化成可利用

的化合态氮，从而减弱了氮营养对初级生产力的限

制。 
自从 20世纪 60年代发现海洋蓝藻束毛藻能够固

定氮（N2）以来
[1]，束毛藻的生物固氮作用引起了各

国科学家的高度关注，特别是近些年来，许多贫营养

盐海域的生物生产力都受到可吸收氮营养的限制，同

时海洋对大气中的温室气体二氧化碳的吸收也受到

可利用氮的约束，而束毛藻作为海洋中主要的固氮生

物得到越来越多科学家的青睐[2]。作者就最近几年来

各国科学家对海洋蓝藻束毛藻的生物学特性、生态生

理特征、生物固氮和光合能力以及生长限制性因子等

研究作较全面的概述，综合分析束毛藻在全球生物地

球化学循环中对碳氮的贡献，全面介绍束毛藻在海洋

生态系统乃至全球生态环境中所起的重要作用。 

1 束毛藻的生态学特性及对全球海洋生 

产力的贡献 

束毛藻是丝状，无异型胞的海洋蓝藻，有时以单

个藻丝存在，但多数为多藻丝聚集成肉眼可见的束状

群体[3,4]。由于束毛藻细胞中以藻红蛋白为主要光合

色素，藻束的颜色从微黄到深红变化。束毛藻广泛分

布于热带和亚热带海域的表层水面，是海洋初级生产

力的主要贡献者。由于它具有生物固氮能力，因此又

是海洋生态系统“新”氮源的主要供给者[2]。  

1.1 束毛藻主要的生态学特性 
束毛藻主要分布在热带和亚热带贫营养盐海域

的表层水面，其环境特点为：水团相对稳定，水域营

养盐浓度较低，光的透过率较高。通常在边界涌流

（boundary current），如墨西哥湾涌流，黑潮涌流
（Kuroshio current）和热带海域泻湖(lagoon)水域束毛
藻的生物量较大[5,6]。束毛藻能够在营养贫乏的表层

水域有较高的生物量主要是因为：束毛藻能够将空气

中的氮气转化成化合态氮为自身提供营养[7]，由于束

毛藻细胞中含有气泡为其提供浮力使藻体能浮于表

层水域，同时由于细胞具有特殊的光合结构，使束毛

藻能在光照度较强的透光层中生长繁殖[5]。  
中国东南沿海束毛藻主要分布在水深 0~50m 的

表层海域，群落密度随水深成减少趋势，最大生物量

一般出现在水深为 20~30m的水域中，且群落密度具
有明显的季节性变化, 夏季群落密度可高达 1.0×107

束/m3，而冬季却很少见[6]。 Lugomela 等[8]对坦桑尼
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亚沿岸水域的束毛藻研究发现，束毛藻生物量受季风

的影响比较明显。 
在海洋真光层生态系统中束毛藻群落通常提供

其他生物（如硅藻，甲藻，原生动物，水螅类，桡足

类）生长的良好环境，并为其他生物提供有机营养[8]。 
1.2  束毛藻对全球海洋生物生产力的贡献 
束毛藻固氮向表层水域输入新氮源具有重要的

生态意义，它是碳素向深海输入的主要动力[9]。由于

束毛藻的生物固氮能力直接影响海洋的初级生产力

水平，从而间接地在全球碳元素的生物地球化学循环

中起重要的作用[8~10]。 
热带和亚热带北大西洋海域的调查资料显示：束

毛藻（藻丝长 0.5~4 mm）是初级生产力的主要贡献
者（约固定 CO2165 mg/（m2·d）），而且这一海域真
光层中的氮大部分是通过束毛藻的生物固氮（~30 
mg/（m2·d））输入的，超过由温跃层输入的氮量（主
要是 NO3 -N）[9]。在澳大利亚北部海域，束毛藻大量

存在，是海洋浮游植物的优势种[11]。Letelier 等[12]报

道在亚热带北太平洋海域束毛藻是主要的初级生产

者，该水域所含的束毛藻藻丝最高时可达 7.4×104

束/m3 。Aqada海湾夏季形成“层化”（stratification）
阶段, 束毛藻伴随“层化”的形成逐渐成为优势种，
到了秋季在沿岸水域束毛藻形成水华，其密度大于

1.0×106束/m3 [13]。 

2  束毛藻的氮营养、代谢特征和固氮酶 

研究 

2.1 氮营养、代谢特征 
束毛藻不仅能将空气中的氮气转化成化合态的

氮，而且它自身也和其他固氮生物一样能够利用化合

态的氮（例如：NH4
+、NO3

- 和溶解有机氮等）[3,4,14,15]。

在太平洋西北部，热带的北大西洋海域，加勒比海海

域对束毛藻的研究一致认为：束毛藻在固氮的同时以

很高的速率吸收环境中的 NH4
+ ，一般对 NH4

+ 的吸

收量比其它含氮营养盐多[14]，而且白天对 NH4
+ 的吸

收率要超过固氮的速率，晚上当固氮速率为零时仍然

吸收 NH4
+ ，但是只在白天观察到对硝态氮有吸收能

力[14,16]。通常束毛藻对氮营养盐的吸收速率随着取样地

点不同而不尽相同，但是与固氮速率成正相关性[3]。 
对从日本附近的黑潮暖流（Kuroshio current）中

分离的束毛藻（Trichodesmium NIBB1067）进行实验
室培养发现，藻种能在富含 NH4

+、NO3
- 和尿素的培养

液中生长，但是其固氮酶的合成和固氮活性会受到抑

制，甚至丧失固氮活性[3]。 
束毛藻的氮代谢主要是通过谷氨酸合成酶/谷氨

酸酯合酶途径实现的[17]。随着固氮酶活性的增强代谢

酶的活性增强，在固氮速率达到最大值时，代谢酶的

活性最强[4]。谷氨酸（Gln）和谷氨酰胺（Glu）是氮
代谢的主要产物，Mulholland等[3]的研究表明自然的

束毛藻群落中当固氮速率最高时，Gln/Glu 达到最大
值，所以细胞内 Glu 和 Gln 的浓度比可能是固氮酶
活性的调控因子[4]。 

在北大西洋海域利用转移酶实验测定束毛藻谷

氨酸盐合成酶的活性，细胞免疫标记研究的结果表明

谷氨酸盐合成酶的浓度与固氮酶蛋白浓度变化呈正

相关性，即晚上束毛藻细胞失去固氮活性时细胞内的

固氮酶浓度和谷氨酸盐合成酶浓度都很低 [4]。

Mulholland等[4]对热带北大西洋，加勒比海东部海域

的束毛藻代谢研究发现：束毛藻细胞内的 Glu 和 
Gln 库以及两库之间的比值与取样的深度有关，细胞
内Glu 和 Gln的浓度一般在离水表面 5 m深处最高，
并随深度增加而降低。 

2.2  束毛藻固氮酶研究进展 
分子氮（N2）在大气中大量存在，但是氮气不活

泼，不能被生物直接利用，只能转化成氮化物（如硝

酸盐和铵盐）才能被吸收利用[18]。氮的转化是在固氮

酶的作用下完成的，固氮酶是一种复杂的酶复合物,
由两部分构成：铁蛋白和钼铁蛋白[18]。化合态的氮从

具有固氮酶的藻细胞中释放出来，被束毛藻自身和与

其共生的生物吸收[3]。从而减少了环境中含氮营养盐

含量对束毛藻所生存海域的限制[6]。 
但是并不是所有的束毛藻细胞中都含有固氮酶，

免疫学研究发现含有固氮酶具有固氮能力的细胞少

于 10%~15%[3,19]，且一般沿藻丝中央连续分布。Ilana
等[20]利用透射电子显微镜观察到与其他细胞相比，含

有固氮酶的细胞内含有较多的细胞色素氧化酶，类囊

体膜较厚，气泡数量较少，藻青素颗粒较小一些。研

究表明具有固氮能力的细胞对二氧化碳的同化能力

较差，这可能是一种保护性机制，具有固氮酶的细胞

通过减少光合反应防止固氮酶因氧气作用而失去固

氮活性[21]。  
束毛藻的固氮速率随取样的地点和时间不同而

不相同[4]，固氮酶的合成速率和固氮能力呈明显的昼夜

周期变化[3]，固氮酶的活性呈“钟”形曲线，最高峰
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在中午，下午活性逐渐下降，晚上很少观察到有固氮

能力[4,22]。固氮的周期变化和光合固碳呈正相关性[3]。

束毛藻固氮具有内生节奏性，固氮作用通常只发生在

有光照阶段，且固氮高峰一般在光周期的中间时刻[23]。

Lugomela等[8]的研究显示，大约从上午 10:00开始固
氮速率较高，通常持续到下午 4:00。对束毛藻
T .thiebartii群落的固氮酶研究发现：固氮酶一般都在
早上合成，下午进行修饰并逐渐失活，而到了晚上则

完全失去固氮活性，固氮高峰一般发生在中午，这表

明固氮酶的活性受到光照因子的调控[3]。 固氮酶的修
饰和表达还受到氮营养的调节，多余的 NH4

+ ，Glu 
和 Gln 对固氮酶起负反馈作用。固氮过程中谷氨酸
合成酶（GS）在细胞中的分布和活性变化显示 GS
通过控制代谢物的积累引起的反馈抑制而直接或间

接的对固氮过程起重要作用[3,4]。 

3 环境因素对束毛藻固氮和生长的限制 

对束毛藻生长和固氮的限制因素了解较少，因为

不同海域中营养盐含量和环境因素对束毛藻的影响

作用不尽相同，而且同一海域在不同季节情况也有所

变化。一般认为铁元素是主要限制因子，但仅仅铁元

素本身又无法解释一些海域不受铁元素影响的情况[24]，

所以束毛藻生长和固氮可能受到一系列环境因子的

共同作用[2,3,7,9,25,26]。 
3.1铁限制 
铁在营养盐含量较高，叶绿素含量较低的海域对

初级生产力起主要限制作用，铁主要通过大气的沉降

作用进入海洋的真光层水域[27]，因此在大气沉降作用

较小的海域铁元素成为主要的限制性因子。近年来的

研究结果表明，就目前铁的大气沉降量来讲，铁为全

球 75%的海域中生物固氮的主要限制因子。如热带北
大西洋海域，澳大利亚北部沿岸水域等[1,2,18,25,27]。 
在所有固氮生物中固氮酶包括两种蛋白：铁蛋白

和钼蛋白，铁元素是固氮酶复合体的重要组成部分，

铁的吸收利用直接影响固氮酶的合成和表达[25], 从
而影响到束毛藻的生长和分布。实验室中利用乙炔还

原法[28]测定束毛藻的固氮速率，结果表明固氮速率与

铁的生物吸收量密切相关，并且与细胞内的铁/碳摩
尔比有直接关系，同时发现在铁限制范围内固氮速率

与铁/碳比成正相关性[26,29]，这表明束毛藻的生长和固

氮都受到铁的生物吸收量的影响[25,29]。Ilana 等[25]研

究报道束毛藻细胞内的铁元素主要分布在光合结构

周围，铁元素对 PSI 的限制将直接影响到 PSI 的合
成，进而影响到 ATP 的产生，从而限制束毛藻的光
合作用，控制束毛藻的生物量和固氮率。 
束毛藻的生理学研究进一步显示束毛藻能吸收

并储存大量的分子态的铁，以维持最大生物量的需求[29]，

这可能是束毛藻能够适应表层水域低铁元素输入量

的一种适应机制。 
3.2 磷元素对束毛藻的限制 
近年来海域中磷营养盐对束毛藻生长和固氮的

限制受到越来越多的关注[7,29]，由于束毛藻对磷元素

的吸收与对氮元素的吸收密切相关，其氮磷摩尔比为

16：1，束毛藻本身能够利用空气中的氮气，而从深
海输入的磷元素不能满足生物生长的需要，所以磷营

养会成为生物量的限制因素。一般认为在铁元素含量

较高时，磷元素在束毛藻生长和固氮过程中起主要限

制作用，如 Serglo等[24]报道在大西洋中部海域中束毛

藻群落的生长和固氮不受海域中铁的溶解量和藻体

细胞中铁含量的影响，而是受藻体中磷含量的影响。 
3.3 光照强度对束毛藻的限制 
束毛藻一般生活在光照强度较高的环境中，其固

氮速率也随光照强度呈上升趋势[24]，对束毛藻进行光

和研究发现[18,30]，束毛藻的暗呼吸速率较高，其光补

偿点较高，光照饱和参数较大，因此需要生活在光照

强度较高的环境中才能满足生长的需要[30]。束毛藻靠

细胞内的气泡提供浮力使藻体浮游于表层海面，通常

束毛藻的最大生物量一般出现在水深为 15 m的水域
中，其光照强度大约为海表面的 50%，一天中大部分
时间的光照强度都能达到束毛藻的光照饱和点[30]。 
3.4 温度对束毛藻的限制 
温度是影响束毛藻的分布和生物量的重要因素，

一般认为 20 ℃是束毛藻正常生长的最低温度[6]，

Lugomela 等[8]在北大西洋海域的研究表明：束毛藻

群落在水温 25~28 ℃时光和速率最高。而束毛藻水
华也通常发生在水温≥ 25 ℃的热带或亚热带表层
水域[9]。Marc 等[31]的研究发现：具有异型胞的固氮

蓝藻在淡水和温带半封闭性海域占优势，而没有异型

胞的固氮蓝藻束毛藻则在热带亚热带远洋性海域占

优势，二者的主要区别是前者具有醣脂性的细胞膜。

但是仅仅从温度方面考虑又很难解释台湾海峡黑潮

径流海域束毛藻的季节性分布特点，因为那里的温度

整年都在 24 ℃以上[6]。所以，束毛藻的分布和生物

量特点是一系列环境因子共同作用的结果。 
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4 束毛藻赤潮对生态环境的影响及束毛 

藻在生物地球化学循环中的作用 

4.1束毛藻是全球范围的重要赤潮种之一，对 
海洋生态环境有重要影响 
束毛藻是重要的赤潮种，在世界许多海域如坦桑

尼亚沿岸海域[8]，澳大利亚Heron岛附近的大堡礁[32]，

中国南海海域等都发现有大型赤潮发生，束毛藻赤潮

对碳、氮循环有重要的影响，发生赤潮时，水域的无

机氮和有机氮的含量迅速增加，营养盐浓度的改变使

浮游植物和浮游动物的群落结构发生改变。一方面引

起浮游植物迅速生长，初级生产力大幅度增加，从而

导致以浮游植物为食物的浮游动物大量繁殖。另一方

面当有机氮浓度增加时会引起甲藻的迅速繁殖，有些

甲藻含有毒素如具尾鳍藻，这就对环境中的其他生物

造成不良影响。另外，有的束毛藻种类也能产生毒素[8]，

当它大量繁殖时可引起生态系统中的鱼类死亡，从而

破坏原有的生态系统[33]。 
4.2 束毛藻在生物地球化学循环中的作用 
近年来由于大量排放 CO2, 使大气中二氧化碳的

浓度上升，形成所谓温室效应，影响了全球气候的变

化，而海洋是 CO2最大的吸收器，所以海洋对大气中

二氧化碳的吸收引起科学家的重视[10,34]。研究发现束

毛藻固氮在全球的生物地球化学循环中起重要作用，

固氮量与海洋对温室气体二氧化碳的吸收有直接关

系[5,9,35]。当固氮量增加时，会形成对气候的负反馈作

用，因为海洋水域生态系统的初级生产者吸收利用的

可溶性无机碳（DIC）和吸收的氮营养盐呈正相关性，
消耗的碳氮摩尔之比定为 6.6（即为 Redfield比），所
以对大气中 CO2的吸收也相应增加，据统计海洋对二

氧化碳的吸收量为 1~2Gt /a。反过来，大气中二氧化
碳的浓度升高会导致海平面的风速降低，使混合层的

深度变浅，从而使固氮速度加快[9,34,36]。   
海洋真光层中氮营养的输入主要有两个来源：生

物固氮和由上升流垂直输入的硝态氮，两者在真光层

对 CO2的吸收中所起的作用不尽相同，与固氮相比，

上升流垂直输入硝态氮的同时伴随着二氧化碳和磷

酸盐的大量输入，这就降低了对大气中二氧化碳的净

吸收量。而通过生物固氮作用输入的氮则以 Redfiled 
比对应海洋真光层对大气中二氧化碳的净吸收量[5,9]。 

5 束毛藻固氮研究展望 

在贫营养的热带和亚热带海域束毛藻固氮减轻

了氮营养对初级生产力的限制，但是关于非氮营养对

束毛藻生物量和固氮活性的影响仍不甚清楚，因为不

同海域或同一海域在不同季节营养盐的含量变化较

大，实验室培养又很难达到与自然群落相同的条件。

束毛藻的生物量和固氮量的进一步研究为合理估算

全球海洋吸收空气中 CO2 的量和研究全球气候变化

提供重要的理论依据，对合理评价全球海洋碳、氮平

衡，了解海洋生物与海洋环境和全球气候变化的关系

有重要意义。 
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