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海洋微微型蓝藻与异养细菌相互作用的研究进展 
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摘要: 菌藻相互作用是海洋生态学领域研究的重要方向之一。海洋微微型蓝藻(Marine picocyanobacteria)

是遍布全球海洋的重要初级生产者, 在全球碳循环和微食物网中发挥重要作用。原绿球藻属(Prochlorococcus)

和聚球藻属(Synechococcus)是海洋微微型蓝藻最重要的两个类群。原位调查和培养实验均证实微微型蓝

藻与异养细菌之间存在复杂的相互作用关系。两者相互作用的物质基础包括有机碳、维生素、氨基酸及

无机营养盐等, 主要作用方式是互惠共生: 海洋微微型蓝藻通过初级生产能够为异养细菌提供重要的有

机碳来源, 异养细菌矿化生成的无机营养物能够被微微型蓝藻再吸收利用, 与异养细菌的相互作用是微

微型蓝藻实现生存优势的重要保障。本文总结了当前海洋微微型蓝藻与异养细菌主要相互作用的相关研

究, 并对未来研究领域中应该关注的问题进行了展望以期深入解析其生态学功能。 
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海洋微生物处于复杂的微食物网络中 , 光合自

养微生物和异养微生物之间的相互作用是海洋食物

网的基础, 驱动了海洋物质循环[1]。原绿球藻和聚球

藻是海洋微微型蓝藻最重要的两个属, 在全球碳循

环中发挥关键作用[2]; 尤其是在寡营养开阔海域, 它

们贡献浮游植物总碳生物量的 20%~58%[3]。在加利

福尼亚近岸及临近开阔海域使用原子力显微镜观察, 

发现超过 40%的聚球藻细胞表面附着有细菌 [4], 这

说明两者有着非常密切的关系, 且可能存在一定的

相互作用机制 ; 实验室培养中 , 原绿球藻和聚球藻

的单克隆培养物通常附着有异养细菌, 主要原因是

它们之间有密切的相互作用关系[5-6]。浮游细菌和真

核藻类在菌藻圈中的相互作用已经被证实 [7], 而关

于海洋微微型蓝藻与共栖异养细菌的相互作用研究

刚起步且不全面[6, 8-9], 本综述旨在论述海洋微微型

蓝藻与共栖异养细菌的相互作用方式及互惠关系 , 

为促进两者相互作用机制及海洋代谢流过程的研究

提供参考。 

1  相互作用的研究意义与研究方法 

自然界中处于同一生境的不同物种之间存在复

杂的相互作用关系 , 这些相互作用关系主要包括 : 

种间共处、互生、共生、拮抗、竞争、寄生和捕食, 一

个典型的例子就是植物根际环境中植物与细菌之间

的相互作用。作为连接土壤与植物的媒介, 根际所含

生物种类众多, 被认为是地球上最复杂的生态系统

之一[10], 自 1904年德国生物学家 Lorenz Hiltner首次

提出根际环境以来, 根际中植物与细菌之间的相互

作用受到了研究者的广泛关注。植物根际微生物中

同时存在对植物生长起促进作用和抑制作用的微生

物, 并且这些微生物的群落组成随着植物种类以及

发育时期等因素的改变而发生变化[11]。 

蓝藻是最小的原核光合生物。原绿球藻属与聚

球藻属是其中最重要的 2 个属, 是海洋生态系统中

丰度最高的微微型浮游植物。根据生态模型估计原

绿球藻和聚球藻的全球年平均丰度分别为 2.9±0.1× 

1027 个/mL 和 7.0±0.3×1026 个/mL, 两者的全球净初

级生产力分别为 4 Gt C·y–1 和 8 Gt C·y–1, 相当于海洋

净初级生产力的 8.5%和 16.7%, 是全球丰度最高的

初级生产者 [12]。两者处于邻近的遗传分支, 但在生
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理生态特征上存在差别。在细胞大小上, 原绿球藻的

粒径为 0.4~1.2 μm, 是目前发现的最小的单细胞海

洋蓝藻 [13], 聚球藻比原绿球藻稍大 , 其直径介于

0.6~1.7 μm[14]。从生态分布来看, 它们在海洋中占据

互补但重叠的生态位 , 原绿球藻地理分布较窄 , 在

寡营养海域的数量丰富 [12], 而聚球藻广泛存在于从

高纬度至热带的所有海洋环境中, 在富营养的海域

中丰度更高[15]。从系统发育来看, 原绿球藻根据光适

应特性和二乙烯基叶绿素 b/a 的比值分为高光适应

型和低光适应型 , 每一种适应型含有多种基因型 ; 

聚球藻根据其 DNA 的 G+C 含量和光合色素特点主

要被分为 3 个亚簇即 5.1, 5.2 和 5.3, 每一个亚簇都包

含几十种基因型。 

随着根际微生态中植物与微生物相互作用研究

的深入, 发现根际微生物对植物的生长、营养供应、

疾病抑制等方面具有重要作用[16], 海洋环境中的菌-

藻关系包括协同作用、拮抗作用以及群体感应的研

究也逐渐开展[17]。协同作用表现为菌-藻的相互选择

和相互协调[1], 是维持菌-藻复杂的群落结构的基础, 

藻类释放的溶解有机碳、维生素、氨基酸等营养物

质会被细菌吸收 [18-19], 细菌代谢产物中的营养盐和

生长因子对藻类生长起着促进作用[20]。拮抗作用是

菌-藻间的竞争性排斥、干扰、抑制的过程[21]。细菌

对藻类有毒害作用 , 例如 , 溶藻细菌可以直接吸附

到藻类细胞表面或在藻类细胞表面滑动, 释放溶藻

酶来溶解、杀死藻细胞[22-23]; 藻类能够产生抗菌化合

物对细菌表现出拮抗[24]。群体感应是菌-藻相互感应

的调控机制, 当种群到达一定密度时对基因表达产

生影响, 进而对生理、生化产生影响[25-26]。藻类与细

菌的共栖体系中, 藻类分泌的代谢产物以及细菌达

到一定浓度后都会产生群体感应现象[27-28]。相对于

传统成熟的土壤根际微生物研究, 处于海洋环境中

的微微型蓝藻与异养细菌的相互作用研究存在特殊

性。首先, 海洋的水体环境使相互作用处于流通变化

中, 而根际环境位于相对稳定的土体; 其次, 海洋微

微型蓝藻是最简单的原核初级生产者, 呈浮游状态

广泛分布于全球海洋中 ; 最后 , 海洋微微型蓝藻与

共栖异养细菌的大小相似, 相互作用方式相对于大

型植物与其根际异养细菌的作用会有所不同。无论

是原位还是实验室培养, 都发现海洋微微型蓝藻周

围存在共栖异养细菌, 且长期培养过程中添加了异

养细菌的原绿球藻和聚球藻培养体系相对于无菌体

系都能保持更长时间的生长 [9, 29]; 对长期培养体系

中的代谢产物进行研究, 发现微微型蓝藻产生的溶解

性有机物可以被异养细菌利用, 异养细菌分解产生的

无机营养盐进一步被微微型蓝藻利用[30-31]。原绿球藻

和聚球藻还能产生不同类型被称为细菌素的次级代

谢产物, 这是一种合成核糖体的肽, 可能在海洋微微

型蓝藻的信号传导或化感作用中发挥潜力[32-33], 对异

养细菌群落产生一定的促进或抑制作用。因此, 相对

于海洋环境中其他藻类与异养细菌的几种相互作用

方式, 海洋微微型蓝藻与异养细菌的相互作用方式主

要是互惠共生, 两者之间促进作用大于抑制作用[34]。

本综述研究海洋微微型蓝藻与共栖异养细菌的相互

作用, 可以揭示海洋复杂环境中微微型蓝藻与共栖异

养细菌的功能互补关系及代谢物流过程, 为全球海洋

物质循环的深入研究, 以及共存微生物之间的相互作

用方式和对种群结构的影响提供新的见解。 

目前海洋微微型蓝藻与异养细菌的相互作用研

究主要通过共培养实验进行, 通过基因组学、蛋白质

组学以及基因敲除技术揭示探讨相互作用的方式和

机制。相互作用的物质基础一般需要对共培养体系

中的代谢产物进行分析, 代谢产物的分析主要采用

质谱方法[35]。非靶向稳定同位素辅助的液相色谱-质

谱联用(LCMS)方法适用于海洋微微型蓝藻的代谢产

物分析, 对聚球藻 PCC7002 的代谢产物进行分析发

现, 主要的代谢产物包括氨基酸及氨基酸衍生物、糖

衍生物、碱基和核苷、有机酸和二氢鞘氨醇[36], 这些

产物可以作为异养细菌的营养来源被吸收[18]。 

2  相互作用的异养细菌类群 

在海洋水体中 , 高通量测序结果显示主要的微

生物类群通常是蓝藻 (Cyanobacteria)、α-变形杆菌

(α-Proteobacteria)、γ-变形杆菌(γ-Proterbacteria)和拟

杆菌(Bacteroidetes)[37]。而浮游植物藻华过程中水体

的微生物优势类群主要包括拟杆菌中的黄杆菌(Fla-

vobacteria)、α-变形杆菌中的玫瑰杆菌(Roseobacter)

和根瘤菌(Rhizobiales)、γ-变形杆菌中的交替单胞菌

(Alteromonas)、浮霉菌 (Planctomycetacia)、厚壁菌

(Firmicute)和放线菌(Actinobacteria)等[31, 38-40]。两者

相比, 拟杆菌比例明显增高, α-变形菌和 γ-变形菌同

样占有较大比例, 因此, 拟杆菌、α-变形菌和 γ-变形

菌被认为是与浮游微藻共存的主要异养细菌。在共

培养实验中也证实, 与原绿球藻和聚球藻共栖的异

养细菌主要集中在以上 3 种细菌纲中, 黄杆菌、玫瑰

杆菌和交替单胞菌是其中的主要类群(表 1)。 
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表 1  与海洋微微型蓝藻共存的异养细菌 
Tab. 1  The heterotrophic bacteria coexisted with Marine pico-cyanobacteria  

属 菌株 共存异养细菌 参考文献

XM-5, 
XM-11, 
XM-24, 
XM-13, 
Cy04, 

YX-A3-2, 
YX04-3, 
YX02-3, 
ZS01-1, 
ZS02-2 

Fluviicola taffensis DSM 16823, Algoriphagus ornithinivorans IMSNU 14014, Phaeocystidi-
bacter marisrubri G18, Polaribacter marinivivus GYSW-15, Balneola vulgaris DSM 17893, 
Ichthyenterobacterium magnum Th6, Lewinella marina MKG-38, Owenweeksia hongkongensis 
DSM 17368, Marinoscillum luteum SJP7, Balneola alkaliphila CM41_14b, Lewinella nigricans
NBRC 102662, Fabibacter pacificus DY53, Thalassobius gelatinovorus IAM 12617, Thalasso-
bius mediterraneus XSM19, Celeribacter halophilus ZXM137, Maricaulis maris ATCC 15268, 
Marivita geojedonensis DPG-138, Roseicyclus mahoneyensis ML6, Loktanella koreensis
GA2-M3, Pelagibius litoralis CL-UU02, Alteromonas maeleodii ATCC 27126, Pseudomonas 
songnenensis' NEAU-ST5-5, Candidatus Limnoluna rubra MWH-EgelM2-3 

[6] 

WH8102 V. parahaemolyticus [61] 

XM-24 Flavobacterales, Rhodobacterales, Cytophagales, Sphingomonadales [44] 

CC9311 Tropicibacter sp., Stappia sp. [30] 

BL107 Paracoccus sp., Marinobacter sp., Muricauda sp. [30] 

聚

球

藻 

WH7803 R. pomeroyi DSS-3, Ruegeria lacuscaerulensis ITI1157, Dinoroseobacter shibae DFL12, 
Roseobacter denitrificans OCh114 

[30] 

MED4 Alteromonas sp. strain EZ32, Rhodospirillaceae strain EZ35 [62] 

MIT9313 Alteromonas sp. strain EZ33, Halomonas sp. strain EZ34, Alteromonas macleodii HOT1A3 [34, 62]

MIT9312 Flavobacteriaceae strain EZ40, Sphingomonas sp. strain EZ41, Alteromonas sp. strain EZ42 [62] 

MIT9211 Marinobacter sp. strain EZ43, Marinobacter sp. strain EZ44 [62] 

NATL2A Alteromonas sp. strain EZ45, Alcanivorax sp. strain EZ46, Alteromonas macleodii MIT1002 [62, 68]

SS120 Pseudoalteromonas sp. strain EZ48, Rhodospirillaceae strain EZ49 [62] 

MIT9215 Alteromonas sp. strain EZ55, Rhodospirillaceae strain EZ54 [62] 

原

绿

球

藻 

MED4, 
MIT9313 

Rhodobacterales, Alcanivoracaceae, Marinobacter, Alteromonadales, OM60, Oceanospirillales 
[34] 

 
黄杆菌是海洋环境中重要的拟杆菌, 含有编码

α-甘露糖苷酶基因 , 是能水解糖苷的优势菌 , 在浮

游植物赤潮过程中是微生物“第一响应者”, 偏好

利用复杂的高分子量有机物或生物聚合物, 如藻类

多糖、纤维素、甲壳素和果胶等[38-39]。玫瑰杆菌在

全球海洋中分布广泛, 被认为是重要的生态学“通才

(generalist)”[41-42], 可以利用生物聚合物和不稳定的

低分子量有机物, 包括浮游植物生长和黄杆菌生长

的副产物 , 如二甲基硫丙酸盐 (DMSP)和香草酸盐

(vanillate)等[31, 39, 41]。通过对黄杆菌和玫瑰杆菌胞内

(胞外)的蛋白质进行组学分析, 发现其含有附着/聚

集的外膜黏附蛋白[38, 43], 能够实现在细胞表面的黏

附, 进而实现有机物的降解功能[44]。 

在海洋微微型蓝藻的生长过程中 ,  由于释放

的有机物组分存在差异 , 共存微生物利用有机碳

的模式不同形成对释放有机物存在响应和动态变

化 [40]。对聚球藻 XM-24 在培养过程中的有机碳浓

度和优势异养细菌种群动态变化及在聚球藻表面

聚集 /附着细胞比例的评估分析发现 , 异养细菌与

微微型蓝藻的共栖方式主要有附着、游离以及在附

着与游离两种状态中交替进行的 3 种方式 , 同时异

养细菌能利用培养体系中不同的有机物 ,  且按丰

度从高至低存在一定的连续关系(图 1)[6]: 黄杆菌

是最丰富的类群 ,  附着在聚球藻表面 ,  专门降解

复杂的高分子量有机物。玫瑰杆菌是培养体系中

的第二大群体 , 主要以游离生长的方式存在 , 不仅 

 

图 1  聚球藻与共栖异养细菌代谢物流动模式图 

Fig. 1  Model diagram of metabolic flow between Syne-
chococcus sp. and symbiotic heterotrophic bacteria 
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利用由水解酶降解的生物聚合物 , 而且吸收不稳

定的低分子量有机物 , 以及来自聚球藻和黄杆菌

生长的副产物。交替单胞菌是第三大共栖类群 , 共

栖方式在附着和游离状态之间交替发生 , 其表现

出广泛的底物偏好 , 主要吸收黄杆菌和玫瑰杆菌

的遗留产物 , 与二者互补。  

3  相互作用的物质基础与作用机制 

3.1  相互作用的物质基础 

海洋生物固定的碳在海洋生态系统中沿食物链

不断循环利用, 碳的初级和次级生产过程主要由浮

游植物和异养细菌完成[45]。仅在透光层(光照层)内, 

初级生产力(约为 40 Gt C·y–1)和异养呼吸(约为 37 Gt 

C·y–1)占全球海洋碳循环通量的一半以上[46]。海洋微

微型蓝藻贡献了海洋净初级生产的相当大比例, 并

在亚微米级尺度上与异养细菌有着密切的联系 [8], 

微微型蓝藻能够外渗支持异养细菌生长的细胞质多

肽 [47], 异养细菌能吸收海洋微微型蓝藻渗出或溶解

产生的溶解性有机碳(DOC)[48]。在海洋微微型蓝藻和

异养细菌共培养体系中, 不提供任何外源性有机碳

源 , 共培养第 15 d 左右两者都能达到高细胞丰度

(>108 cells·mL–1)[30]。海洋微微型蓝藻是兼性异养光合

细菌, 它们一方面具有氨基酸、糖、寡肽和磷酸盐同

化基因, 能摄取简单的有机化合物, 如氨基酸和葡萄

糖[49], 另一方面能通过光合作用产生 DOC 和 POC, 为

自身生长以及异养细菌提供营养; 由于海洋微微型蓝

藻缺乏必要的胞外水解酶 [47], 不能摄取复杂的高分

子量有机物 [31], 因此可能依赖异养细菌胞外酶的水

解, 从而以互惠的方式实现营养物质的流动及交换。 

无机氮也是相互作用中的一种重要物质。虽然

不同生态位的原绿球藻和聚球藻在利用氮源上存在

一定差别, 但都能在含有 NH4
+的培养基上生长良好, 

并且能够利用尿素[50]。氮缺乏的情况下, 聚球藻可以

降解细胞内氮源丰富的捕光色素蛋白藻红蛋白, 向

环境中释放氮源[51]。在对厦门近岸微生物分解聚球

藻衍生代谢产物的研究中发现 [52], 微生物在整个培

养期间介导了 C 和 N 代谢过程之间的耦合, 异养细

菌快速消耗聚球藻代谢产物并伴随大量 NH4
+产生, 

微生物种群丰度也随之增加。这说明在两者之间进

行碳循环的同时氮元素也可能处于循环状态。但是

在海洋微微型蓝藻与异养细菌相互作用过程中对氮

元素的研究较少, 氮元素的流向与循环可以作为以

后的研究重点。 

3.2  相互作用的作用机制 

3.2.1  相互作用中异养细菌的有机碳来源方式 

浮游植物通过光合作用合成的有机物除供给自

身生长能量需要外 , 最终以溶解有机物(DOM)和颗

粒有机物(POM)的形式释放到周围环境中 , 释放的

途径主要包括主动/被动分泌、浮游动物摄食、病毒

裂解和细胞衰老腐烂等[53]。释放的有机物绝大部分

可以通过异养细菌的“二次生产”进入微食物网[54]。

异养细菌对来自海洋微微型蓝藻的代谢物表现出快

速趋向性, 这种聚集现象称为趋化性[55]。趋化性是海

洋异养细菌中常见的行为 [56-57], 其结果是造成异养

细菌与浮游植物之间的距离缩减[6, 30]。趋化性在细菌

-海洋微微型蓝藻的相互作用中普遍存在, 影响了海

洋真光层的碳和营养物质循环。浮游植物释放的化

学物质是海洋细菌产生趋化性的有效诱导剂[58-59]。

海洋微微型蓝藻向水体中分泌的 DOC 也能使异养细

菌产生趋化性 , 通过微流控化学趋化实验研究 , 发

现所有异养细菌菌株对聚球藻产物都产生强烈而快

速趋化行为[60]。 

通过测定总有机碳(TOC)及溶解有机碳通量可以

评估海洋微微型蓝藻与异养细菌之间的营养物质流

动[48, 52]。基于显微放射自显影结合荧光原位杂交技术

(MAR-FISH)的阳性细胞百分比分析表明, 拟杆菌对

海洋微微型蓝藻产生的 DOC 具有极高的亲和力, 在

原绿球藻和聚球藻的阳性异养细菌群落中拟杆菌所

占比例最高, 分别为 65%和 23%[45]。聚球藻 WH8102

与弧菌(Vibrio)的共培养体系, 在不添加外源有机碳

的条件下可以实现指数生长, 此共培养的成功也反映

了弧菌具有利用聚球藻产生的有机碳生存的能力[61]。

培养实验发现, 聚球藻 PCC7002 和 CCMP1334 在生

长过程中能向培养体系释放丰富的 DOC; 与异养细菌

共培养 20 d 后, PCC7002 的 DOC 浓度从 85.7 μmol/L

降至 68.6 μmol/L, 减少了 20%, CCMP1334 的 DOC 浓

度从 75.7 μmol/L降至 50.0 μmol/L, 减少了 35%, 两者

均显著降低 ; 且随着 DOC 浓度的降低 , 与聚球藻

PCC7002 和 CCMP1334 共培养的异养细菌数量分别

增加了 550%(从 0.18×107至 1.17×107个·mL–1)和 850% 

(从 0.33×107至 3.16×107个·mL–1)[8]。结合以上实验, 说

明海洋微微型蓝藻释放至胞外的有机碳作为异养细

菌的趋化动力, 使异养细菌靠近, 最终被异养细菌利

用并转化为自身的有机碳。 
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3.2.2  海洋微微型蓝藻的生存优势依赖异养细菌的

协助 

大部分稀释的原绿球藻菌株不能在平板上生长, 

而与异养细菌共存的情况下生长效果明显变好, 能在

液体培养基中以稀释培养物的形式生长, 也能在半固

体琼脂糖平板上形成菌落[62]。此外, 原绿球藻的全基

因组序列中缺乏过氧化氢酶的编码基因, 异养细菌产

生的过氧化氢酶通过催化 HOOH 转化为 H2O 和 O2, 

降解体系中的过氧化氢, 进而避免原绿球藻受到氧化

损伤。例如 Alteromonas sp. EZ55 与原绿球藻的共培

养体系可以有效迅速地将 HOOH 降至零, 使原绿球

藻免受氧化损伤并促进生长[63]。海洋中 HOOH 的主

要来源是降雨和溶解有机碳的光化学降解[64-65], 在太

平洋和马尾藻海透光层中, HOOH 的浓度范围约为

0~0.2 μmol/L, 在此浓度范围内原绿球藻可以生长 , 

但若没有辅助异养细菌去除海水中的 HOOH, HOOH

将达到原绿球藻无法生存的浓度水平(0.8 μmol/L)[63]。 

在长期营养缺乏或能量胁迫情况下, 海洋蓝藻能

够通过形成代谢活性非常低的休眠细胞而存活。实

验室培养的聚球藻 PCC7942 在氮饥饿即 N 浓度低于

1 mmol/L, 或重金属胁迫即 Cd 浓度达到 2.5 μmol/L

的情况下, 培养超过 28 d 左右进入休眠期来保持存

活的状态 [66-67]; 在这一过程中 , 聚球藻会发生黄化

现象, 光合作用关闭、光系统及蛋白质合成活性降

低、细胞叶绿素自发荧光丧失, 同时培养物漂白, 而

发生黄化的聚球藻细胞在转移到新的培养基后很难

继续存活。对原绿球藻菌株在长期黑暗胁迫实验表

明, 原绿球藻只能在 35 h 内忍受光饥饿, 向共培养

中添加交替单胞菌 MIT002 能使它们在黑暗中存活

的时间延长了 11 d[68]。原位极端营养限制条件下, 原

绿球藻细胞较小 , 能正常成长 , 通过增加生物量的

特异性扩散和特定的代谢策略最小化细胞营养需求

能够实现正常生长, 但这些生存机制在无菌培养中

作用不显著[69]。在氮或磷饥饿的多重压力条件下, 通

过纳米二次离子质谱仪(NanoSIMS)测定碳和氮吸收

效率, 原绿球藻菌株 MIT9313 代谢活性降低, 会发

生黄化过程 , 转移到新的无菌培养基后 , 黄化的原

绿球藻不能存活且无法再生; 同样条件下与异养细

菌(交替单胞菌 HOT1A3)共培养不仅能存活数月且

原绿球藻菌株转入培养基后可以实现生长[9]。 

3.2.3  海洋微微型蓝藻生长吸收异养细菌“释放”

的营养物质 

海洋微食物网碳流循环的一个重要途径是海洋

浮游植物与异养细菌的相互作用。浮游植物初级生

产释放的碳水化合物、氨基酸、有机磷酸盐等营养

物质 , 可以被异养细菌吸收利用 [19]; 异养细菌吸收

利用这些有机物后大部分通过呼吸作用返回大气 , 

部分转化为自身的生物质碳, 还有部分被异养细菌

代谢后转化为无机营养盐甚至小分子有机物再重新

被初级生产者利用[30, 48]。 

在经过不提供外源有机碳和 N、P 充分饥饿处理

后, 用 NaHCO3-
13C 和 NH4Cl-15N 同位素标记的培养

基来培养原绿球藻菌株与异养细菌, 结果发现原绿球

藻能吸收这两种无机养分[9]。原绿球藻除了能摄取无

机养分, 还能摄取小分子有机物, 北太平洋环流中的

原绿球藻能大量吸收亮氨酸 [70]; 在阿拉伯海域 , 以
35S 标记的蛋氨酸示踪剂作为不稳定含氮化合物的标

志物, 通过测定示踪剂浓度, Zubkov 等[71]发现, 原

绿球藻在寡营养海域消耗有机含氮化合物, 并且负

责蛋氨酸周转(~1 nmol/L)和高达 30%的蛋氨酸吸收

(20 nmol/L)。同时, 原绿球藻全基因组分析也表明, 

其存在氨基酸转运系统[72]。在不添加外源有机碳的培

养体系中, 聚球藻 WH8102 与弧菌共培养后, 通过基

因组微阵列分析发现, 聚球藻的转运蛋白及光合作用

相关基因明显上调; 另外, 培养体系中不改变磷酸盐

浓度, 参与磷酸盐获取和磷酸盐胁迫反应的基因显著

上调, 说明种间相互作用对聚球藻的生理存在多重影

响, 聚球藻可以利用弧菌代谢产生的磷酸盐[61]; 聚球

藻也可能同化 DOM, 聚球藻 WH8102 的基因组分析

发现, 其存在与运输氨基酸、寡肽和氰酸盐基因的同

源基因 [73]: 聚球藻能吸收甘氨酸和二甲基硫丙酸盐

(DMSP)[74-75], 且作为DMSP的主要消费者, 其同化的

DMSP 量占原核生物总同化量的 20%; 聚球藻还可以

利用尿素[76]和氨基酸[77]等其他简单有机物。 

虽然海洋蓝藻能通过光合作用进行碳固定产生

有机物, 但是不能吸收复杂的有机物, 需要辅助酶水

解后才能吸收 [78], 异养细菌产生的胞外水解酶可以

将大分子的生物聚合物水解成小分子物质[31]。大多数

海洋有机物是以生物聚合物的形式存在于海水中, 生

物聚合物是由共价键结合形成的较大分子量的结构

单元, 但是微生物的运输系统以小于 0.6 kDa 分子大

小输送, 因此在微生物获取它们之前, 必须在细胞外

水解[79]。胞外酶是指附着在细菌细胞膜上的酶, 在生

物聚合物水解和初始加工中起着重要作用。通过外蛋

白质组学研究发现, 异养细菌中高达 35%的编码基因

能水解细胞分泌的蛋白质, 包括膜连接蛋白(例如膜
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转运蛋白、胞外酶或运动蛋白), 这些蛋白很容易被转

运到细胞外并在胞外蛋白质组部分发现[31, 80]。对 2 种

不同的玫瑰杆菌菌株的细胞组分进行蛋白质组学分

析, 发现其胞外蛋白质组的很大一部分参与了可利用

的碳和能量来源的主动膜转运[81-82]。  

3.2.4  海洋微微型蓝藻与共栖异养细菌相互作用对

碳循环的帮助 

颗粒有机碳(POC)以下沉颗粒的形式存在, 主要

由浮游植物、细菌和无机物的絮凝物组成, 是海洋碳

循环的主要组成部分。由于微微型蓝藻的体积小, 缺

乏天然沉降矿物(如高岭黏土), 下沉速度慢, 因此它

们在 POC 通量中的贡献仍然不确定。在百慕大的寡

营养海域 , 沿水柱向下 , 聚球藻在下沉颗粒中占有

较高比例, 而原绿球藻则相反[83]。与原绿球藻相比, 

聚球藻具有较高的聚集和 POC 输出潜力, 且更容易

形成快速沉降的颗粒。聚球藻的聚集体形成取决于

粒子碰撞的次数, 并随着介质中粒子的丰度(即细胞

数)和黏性系数(即碰撞后细胞保持附着的概率)的增

加凝聚作用增强。Cruz 和 Neuer[2]的研究表明, 与直

链菌的共培养体系中, 异养细菌的存在使培养基中

含有更多颗粒, 其与微微型蓝藻大小相似, 增加了培

养基中颗粒碰撞的频率, 使微微型蓝藻的聚集增强。

TEP 是透明的胞外聚合物颗粒, 主要由酸性多糖组

成的有机颗粒 [84], 被认为是海洋中生物碳泵的关键

成分[85-86]。异养细菌对聚球藻与原绿球藻聚集的影

响是通过 TEP 介导的两种不同方式: 聚球藻的聚集

增强是由于异养细菌对聚球藻产生的 TEP 的修饰; 

原绿球藻的聚集增强是由于异养细菌产生的 TEP 使

颗粒黏性增强而增加聚集(图 2)。而异养细菌在 TEP

的产生和原绿球藻和聚球藻的聚集中的特殊作用目

前还没有相关结论, 需要通过将每种微微型蓝藻与

代表性的异养分离株共同培养来阐明。 

 

图 2  异养细菌产生的 TEP 对海洋微微型蓝藻的修饰作用 

Fig. 2  Modification of picocyanobacteria by TEP produced 
by heterotrophic bacteria 

4  结论与展望 

海洋微微型蓝藻是遍布全球海洋的重要初级生

产者, 与共栖异养细菌构成了海洋微食物网的重要

组成部分 , 两者相互依存 , 其相互作用关系的研究

具有重要意义。相互作用的异养细菌谱系主要集中

在黄杆菌、玫瑰杆菌及交替单胞菌, 它们不仅共栖方

式不同, 而且通过不同的碳利用模式将蓝藻产生的

有机碳转化为生物质碳, 从而对蓝藻产生的有机碳

做出快速响应。同时, 异养细菌能为蓝藻提供必要的

有机营养物及再矿化释放的无机质; 与原绿球藻共

栖的异养细菌, 不仅能使原绿球藻免受过氧化氢的

毒害 , 还能维持其在长期营养胁迫下的生存 , 共栖

异养细菌产生的 TEP 能协助微微型蓝藻加速下沉, 

有助于形成 POC 絮凝, 是海洋生态系统中碳循环的

重要途径。 

由于海洋微微型蓝藻与共栖异养细菌之间的相

互作用方式复杂多样, 基于目前的研究结果仍无法

准确说明两者之间的相互作用关系及机制, 未来的

研究内容主要包括: (1) 聚球藻和原绿球藻已经证实

存在转运蛋白编码基因, 能够利用共培养体系中的

有机营养物质, 可以采用分子生物学中基因操作的

方法验证相关蛋白的功能, 研究海洋微微型蓝藻与

共栖异养细菌的功能互补及代谢物流过程; (2) 海洋

微微型蓝藻释放不同组成特征的初级产物, 这些产

物能够影响异养细菌群落的种群结构, 从而产生生

态位和生物地化循环特征, 通过宏基因组学及代谢

组学的方法对不同环境条件微微型蓝藻和异养细菌

的共培养实验研究海洋微微型蓝藻代谢产物对原

始海洋微生物类群的影响, 论证其对微生物群落变

化的生物影响作用及其对生态环境可能产生的反馈; 

(3) 海洋微微型蓝藻与异养细菌相互作用中的的物

质交换是微食物网的基础, 揭示微微型蓝藻初级生

产产物经共栖异养细菌降解过程对微食物网的影响

也是后期研究的重点。通过对以上内容的研究可以

深入阐明海洋微微型蓝藻与共栖异养细菌相互作用

的方式、机制及影响要素, 为系统研究海洋生态系统

的物质循环和能量输送提供科学依据和理论支撑。 
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Abstract: Algae–bacteria interaction is among the key areas in marine ecology. Marine picocyanobacteria are 

ubiquitous primary producers in the aquatic habitat; they play vital roles in global carbon cycles and microbial food 

webs. Prochlorococcus and Synechococcus are the two most important genera of marine picocyanobacteria. 

Through field and culture research, complicated interactions between cyanobacteria and heterotrophic bacteria were 

verified. The material basis of their interactions includes organic carbon, vitamins, amino acids, and inorganic 

nutrients, which is mainly through reciprocal symbiosis. Marine picocyanobacteria provide great sources of organic 

carbon for heterotrophic bacteria through primary production. Consecutively, heterotrophic bacteria release 

inorganic nutrients through mineralization for absorption by picocyanobacteria. These crucial interactions guarantee 

the survival of picocyanobacteria. In this study, the main interactions between marine picocyanobacteria and 

heterotrophic bacteria were summarized. Additionally, the concerned problems for future research were put forward 

for further understanding of their ecological functions. 
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