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摘要: 球形棕囊藻(Phaeocystis globosa Scherffel)是全球海洋广泛分布的有害藻华种类。1997 年 10 月, 

中国东南沿海首次暴发了此种藻类的大规模藻华, 其后陆续在福建、广东、广西、海南、河北及天津

等省市沿海暴发多起同种藻华。中国近海的球形棕囊藻藻华呈现两大独有的特点, 即藻类囊体较大(可

达 3 厘米), 以及藻华可毒害养殖业。历经 20 多年, 球形棕囊藻在中国沿海已从一个“藻华新记录种”

变成了“藻华常见种”。值得注意的是, 2014 年以来, 广西北部湾海域棕囊藻藻华肆虐, 威胁核电冷源安

全, 受到了社会高度关注, 也对球形棕囊藻藻华的研究提出了新的挑战与要求。针对这一生态灾害的

最新发展趋势, 本文总结了 20 年来中国球形棕囊藻及其藻华灾害的发生与发展状况, 分别就棕囊藻的

分类、生活史特征、营养特性、藻华形成的环境驱动因素、生态毒理等诸多方面开展简要综述, 冀望

为棕囊藻藻华的研究及防治提供基础资料及思路。 
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棕囊藻(Phaeocystis)隶属于定鞭藻门(Haptophyta), 

是全球海洋广泛分布的有害藻华原因种, 也是海洋

初级生产力的重要贡献者, 在极地和近海地区的碳、

硫元素的生物地球化学循环、食物网结构及全球气

候变化中都具有极其重要的作用[1]。多年以来, 棕囊

藻以其独特的形态及生态学特征为世人关注, 一直

是国际上有害藻类研究的热点之一。 

棕囊藻是少数具有复杂异型生活史的海洋微藻, 

兼有单细胞和胶质囊体两种形态[2-4]。在富营养条件

下 , 棕囊藻能在短时间内暴发性增殖形成藻华 , 大

量胶质囊体的形成不仅有效抵御细菌、病毒侵入及

浮游动物的摄食[5-6], 而且能够产生溶血性毒素、二

甲基硫化物(DMSP/DMS)及硫丙酸等化合物毒害海

洋生物[7], 囊体衰亡后还形成大量泡沫物质, 严重影

响海洋生态系统的结构与功能, 给渔业养殖造成危

害与损失[8-10]。 

此前一直认为棕囊藻属于寒温带种类, 在南极北

大西洋温带沿海及港湾、北海沿岸等频发藻华[11-13]。

随着全球气候与环境的变化, 棕囊藻藻华的发生范围

不断扩大, 在阿拉伯海[14]、中国南海北部[8]和越南[15-16]

等热带-亚热带海域均暴发了大规模的藻华, 且发生

频率逐年增加, 危害日趋严重。 

1997 年 10 月, 中国东南沿海首次暴发了大规模

的球形棕囊藻(Phaeocystis globosa Scherffel)藻华[8], 

其后在福建、广东、广西、海南、河北及天津等 6

省市沿海陆续暴发多起同种藻华[17-20]。20年过去, 球

形棕囊藻在中国沿海已然从一个“藻华新记录种”

演进为“藻华常见种”。尤其值得注意的是, 2014 年
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以来 , 广西北部湾海域球形棕囊藻藻华肆虐 , 多次

发生威胁核电冷源安全的事件 [21], 受到了社会高度

关注, 也对棕囊藻藻华的研究提出了新的挑战与要

求。针对这一生态灾害的最新发展趋势, 本文就 20

年来中国球形棕囊藻藻华灾害的发生与发展状况作

一概括性总结, 冀望为今后中国棕囊藻藻华的研究

提供基础资料及新思路。 

1  我国球形棕囊藻藻华发生现状 

1997 年 10 月~1998 年 2 月, 中国东南沿海首次

暴发大规模球形棕囊藻藻华, 覆盖范围从福建泉州、

厦门以南至广东汕尾海域, 面积超过 3 000 km2, 最长

持续时间达到 6 个月。此次藻华重创海洋水产养殖业, 

仅广东饶平拓林湾一带, 渔业损失就达 6 000 万元以

上[8]。随后, 棕囊藻藻华在中国南海北部沿岸相继暴

发, 覆盖了福建、广东、广西和海南 4 省区(图 1) [20]。

从各地首次发生该种藻华的记录可以看出, 棕囊藻 

 

图 1  中国球形棕囊藻藻华发生区域示意图 

Fig. 1  Records of Phaeocystis globosa bloom along the China 
coasts 

藻华沿南海北部从东向西不断扩展, 从福建泉州、广

东汕尾开始(1997 年), 经由香港(1998 年)、海南岛沿

海(2000~2003 年), 至广东湛江、徐闻(2005 年)以及

广西北部湾钦州湾海域(2010 年), 标志着球形棕囊

藻藻华在我国南海海域的全面暴发。据不完全统计, 

20 年间(1997~2017 年), 南海北部共发生球形棕囊藻

藻华 50 起, 发生面积超过 10 000 km2(图 2)(沈萍萍等, 

未发表数据), 给沿海水体环境造成了极大的危害。 

除南海外, 2004年 6月在北方渤海黄河口附近海

域亦暴发了大规模的球形棕囊藻藻华, 覆盖面积约

1850 km2, 属该种类在渤海海域的首次暴发。其后于

2005 年 5~6 月、2006 年 10~11 月、2007 年 10 月分

别在黄河口、天津近岸及河北黄骅附近海域又发生

了 4 次同种藻华, 预示着球形棕囊藻藻华在渤海海

域的全面扩展[19, 22]。 

至此 , 根据中国沿海球形棕囊藻藻华暴发的时

间与地点, 可将其大致分为 9 个不同的地理分布株: 

渤海株、福建株、汕头株、香港株、珠海株、深圳

株、湛江株、北海株及海南株。不论其地理分布如

何, 中国沿海棕囊藻藻华具有发生规模大、持续时间

长、发生频率高且危害大的显著特点。可以肯定地

说, 棕囊藻藻华的频繁发生已成为我国沿海生态灾

害的新常态。 

2  我国球形棕囊藻及其藻华研究状况 

球形棕囊藻藻华在中国首次暴发后 , 即引起了

社会和学界的高度关注, 许多学者对这一藻华新记

录种的分类、生活史、生理生化和生态毒理学特征、

藻华生消机制等方面进行了研究与探索, 取得了众

多的研究成果[2, 3, 8, 23-29]。 

2.1  分类及其种源 

棕囊藻属(Phaeocystis)由 Lagerheim 始建于 1893

年 , 现 隶 属 于 定 鞭 藻 门 (Haptophyta), 定 鞭 藻 纲

(Haptophyceae)为海洋中广域分布种, 具广温、广盐

的特性, 由于本属形态的多型性, 生活史状态复杂, 

生理、生化特性复杂等原因, 种类的确定颇多争论。

至 2007 年, 基本认定本属有 6 个种[1, 30], Medlin 和

Zingone[31]还报告另有 3 个未定名种。 2015 年 , 

Andersen 等[32]又发表一新种——冠状棕囊藻(Phaeo-

cystis rex Andersen, Bailey, Decelle & Probert)。至此

已被承认的棕囊藻共有 10 个种 , 分别是 : 
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图 2  中国沿海球形棕囊藻藻华发生状况统计图 

Fig. 2  Records of Phaeocystis globosa bloom in the coasts of China seas 

 
Phaeocystis amoeboidea Büttenr 变形虫状棕囊藻 

Phaeocystis antarctica Karsten 南极棕囊藻 

Phaeocystis brucei Mangin 布鲁斯棕囊藻 

Phaeocystis cordata A. Zingone & M. J. Chré-
tiennot-Dinet 心形棕囊藻 

Phaeocystis globosa Scherffel 球形棕囊藻 

Phaeocystis jahnii A. Zingone 扬棕嚢藻 

Phaeocystis pouchetii (Hariot) Lagerheim 波切棕

囊藻 

Phaeocystis rex Andersen, Bailey, Decelle & Probert
冠状棕囊藻 

Phaeocystis scrobiculata Moestrup 蜂窝状棕囊藻 

Phaeocystis sphaeroides Büttner 圆形棕囊藻 

国际著名的藻类分类名录大全(Algaebase)中棕

囊藻属被确认有效的种类为 10 种: 然而, P. amoe-

boidea(1910)、P. brucei(1922)及 P. sphaeroides(1911)

等种类由于在原文记叙中过于简单且无明确的附图

(像), 在此后的文献中少有论及。 

分布于中国近海的球形棕囊藻 , 其单细胞个体

微小、生活史复杂多变, 群体形态具有较大的可变

性 [3]。球形棕囊藻群体球形, 囊体内细胞均匀分布; 

鞭毛阶段的细胞大小为 3~6 μm; 两条鞭毛等长, 长

度比体长大 1.5 倍。定鞭体的长度是鞭毛的 1/4 至 1/3; 

体表鳞片分为环片状(0.18×0.19 μm)及另一层垫底的

小形卵圆状鳞片(0.10×0.13 μm); 具两片叶绿体; 细

胞核后位, 具高尔基体及多数簇生潴泡(cisternae)。

陈菊芳等 [8]根据其形态学及生物地理分布等特征将

1997 年中国东南沿海首次暴发的棕囊藻藻华的原因

种(即汕头株)鉴定为球形棕囊藻。随后, 有学者基于

核糖体 18S 和 ITS rDNA 序列进一步确认棕囊藻汕头

株和香港株为球形棕囊藻[23-24]。此后, 曲凌云等[19]、

刘海林等 [33]和覃仙玲等 [34]利用核糖体 18S 和 ITS 

rDNA 序列或 ITS 二级结构分别对渤海株、湛江株及

广西北部湾株进行了分子鉴定, 从分子水平上证实

中国沿海棕囊藻不同地理株均为球形棕囊藻。 

尽管属于同一种类 , 不同地理株系之间存在明

显的差异。首先 , 形态上表现为群体大小的差异 , 

尤其以汕头株群体直径最大 , 可达 3 cm; 其次为

最适生长温度的区别, 汕头株最适生长温度明显高

于香港株[3, 27]。基于 ITS rDNA 序列对球形棕囊藻

不同地理株进行的系统分析结果显示, 球形棕囊藻

各株系之间亲缘关系的远近与其地理位置的远近

无明显相关性 , 渤海株与南海各地理株明显不同 , 

而汕头株则可能为一复合型种群(图 3)。这一株系的

多变性体现了棕囊藻适应各种生境的生存策略 , 

也可能与其有性生殖方式有关, 该假说尚需进一步

证明 [31, 35]。  

目前, 关于中国沿海球形棕囊藻起源的问题(内

源性或外源性)尚存在很大争论。结合定鞭藻类系统

学研究和分子钟概念[36], 推断中国东南沿海的球形

棕囊藻藻华原因种应该是本地种。在 1997 年前中国

缺乏该种的记录, 其原因可能是棕囊藻个体微小且

数量少, 在以往的调查研究中被忽视。而近年来沿岸 
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图 3  基于 ITS rDNA 建立的中国球形棕囊藻不同株系的系统发育树(最大似然法, 即 ML 法)(沈萍萍, 未发表数据) (中国

球形棕囊藻不同株系: HK1: 香港株克隆 1; HK2: 香港株克隆 2; ZJ1: 湛江株克隆 1; santou97: 汕头株 97 年株系; 

Santou: 汕头株; Bohai: 渤海株) 

Fig. 3  Molecular phylogenetic analysis of different Phaeocystis strains from China seas using maximum likelihood method 
based on ITS rDNA sequences 

 

水体富营养化加剧, 为棕囊藻的大量繁殖和藻华暴发

提供了有利条件[24]。但也有学者认为, 中国的棕囊藻

为外源性来源。1997 年末受强厄尔尼诺现象影响, 东

南沿海气候反常, 秋冬季节气温仍高达 25℃以上, 沿

海地区东南季风频吹(本应盛行东北季风), 致使外源

性棕囊藻在中国东南沿海大量聚集, 加之条件适宜, 

最终引发藻华[37]。曲凌云等[19]发现球形棕囊藻渤海株

与分离自美国南大西洋湾的株系在亲缘关系上较汕

头株、香港株更为密切。李伟才等[38]认为, 球形棕囊

藻渤海株的出现可能与渤海海运贸易引起的生物入

侵有关, 但到目前为止仍缺乏进一步的资料佐证。 

目前对于中国海域 , 尤其是东南沿海地区的球

形棕囊藻的不同地理株系, 尚缺乏足够的信息来追

踪它们的来源与系统进化。另外, 在大部分东海及黄

海海域尚未见棕囊藻分布及藻华发生的报道, 这种

生物地理分布隔离的特异性很值得进一步研究。 

2.2  球形棕囊藻的生活史及生存策略 

复杂的异型生活史是球形棕囊藻的重要特征 , 

游离单细胞和胶质囊体形态相互转换, 并存在有性

生殖过程[1, 39]。单细胞球形或近球形, 具有 2 条长鞭

毛和 1 根粗短的定鞭毛, 直径介于 3~9 μm, 目前已基

本确认有三种不同的形态: 具鞭毛细胞(二倍体)、不动

细胞(群体内或游离, 二倍体)和小动孢子(单倍体)[1])。

群体为中空球形的胶质囊体, 成千个不动细胞分散

地包埋在囊体周缘, 直径一般在数百微米(μm)至数毫

米(mm)间, 该种汕头株直径最大可达 3 cm[8] (图 4)。 

生活史研究表明 , 在条件适宜时 , 球形棕囊藻

的不动游离单细胞先长出鞭毛固着在基质表面, 随后

鞭毛消失, 单细胞不断分裂并产生黏液形成群体[3, 40]。

群体形成后其内部细胞通过二分裂增殖, 群体亦随

之增大。同时, 群体还可通过缢裂、出芽及极性群体

碎片再生等营养方式进行数量扩增[2, 41]。当生长到一 
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图 4  1999 年汕头海域球形棕囊藻藻华现场的巨大囊体 

Fig. 4  Giant Phaeocystis colonies observed during the bloom 
event near Shantou in 1999 

定阶段, 由于营养盐消耗、病毒侵入等原因, 球形棕

囊藻的生长进入衰亡期, 群体内细胞长出鞭毛不断

迁出群体到环境中, 在条件适宜时再重新形成新群

体 , 是为球形棕囊藻生活史循环的一般途径 , 其中

包含单倍体和二倍体之间的有性生殖过程(图 5)。

迄今为止 , 尽管已有许多研究表明单细胞与群体

之间的相互转化受营养盐、光照、固着基质、水体

扰动等多种因素的调控 [42-43], 但其转化机制仍不清

楚, 而这正是球形棕囊藻生活史研究中一个至关重

要的问题 , 也是我们理解该种藻华生消机制的关

键所在 [1]。  

 

图 5  球形棕囊藻生活史示意图[3] 

Fig. 5  Life cycle of Phaeocystis globosa [3] 

 
针对中国球形棕囊藻囊体形成机制及囊体异常

大等科学问题 , 沈萍萍等 [3]首先在实验室观察了其

生活史的一般途径, 基本确定有三种不同单细胞及

群体形态, 但对于 3~5 μm 小游动细胞的存在及相关

有性生殖过程还缺乏足够的实验证据。另外, 球形棕

囊藻汕头株和香港株囊体的形成主要通过单细胞直

接形成这条途径, 在实验室培养中并未发现其他扩

增方式的存在, 如群体缢裂、出芽及极性群体碎片再

生等营养方式, 至于在野外是否存在这些群体扩增

的方式, 尚不得而知。如果这些群体扩增方式在野外

也被证实不存在, 是否与中国汕头株棕囊藻群体直

径异常大有关, 亦需要进一步研究证实。田晶晶[44]、

黄天吾等[40]、王小冬等[45]、王艳等[46]分别研究了不

同环境因素, 如温度、盐度、光照、营养盐水平、生

物竞争、物理充气及扰动等对球形棕囊藻群体的形

成及直径大小的影响效应, 证实了不同环境因素对

群体生长的效应在群体的形成中, 尤以光照影响最

为显著, 较高的氮、磷营养盐有利于群体的形成, 而

物理充气及搅动能够显著提高群体形成的数量[47]。

此外, 浮游动物的摄食及释放的化学信号均能促进

棕囊藻群体的形成及体积的增大, 如 Wang 等[29]发

现, 当暴露于桡足类、纤毛虫和异养甲藻等摄食者的

化学信号下, 球形棕囊藻囊体的直径增加。在高摄食

压力下 , 游离单细胞还会主动聚合形成凝聚体 , 减

少被摄食死亡率, 也是球形棕囊藻适应环境的生态

竞争策略之一[6]。 

球形棕囊藻异型生活史各阶段所具有的优越的

生存竞争策略, 使之当之无愧成为海洋生态系统中

最“成功”的浮游植物[13, 48]。球形棕囊藻从单细胞

到群体的转化, 其体积增大为原来的 106~109 倍, 由

于粒径不匹配, 有效抵御了原生动物和浮游动物的

摄食, 其胶质囊体结构还有效抵御了细菌、病毒的侵

蚀[49]。另外, 中空的囊体还能调控其浮力来提高在

真光层的停留时间从而获得更多的光照进行光合

作用[50-51]。还有研究表明, 球形棕囊藻的囊体能够储

存能量 [52]和营养物质(铁和锰)[53], 因此能够在环境
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资源限制时更具有竞争力[13, 54]。而在藻华后期, 棕囊

藻囊体开始裂解并释放出单细胞, 在光限制或者营养

盐限制下, 游离单细胞具有更高的资源竞争能力[13]。

此外 , 单倍体与双倍体结合的有性生殖过程 , 可以

使球形棕囊藻的后代产生更大的变异, 从而产生新

的性状与特征, 更有利于适应环境和种类的繁衍。有

观点认为单细胞的双倍体阶段具有 r-选择策略, 即

高生长速率、利用无机营养盐并能够耐受湍流; 而单

倍体阶段则具有能更好应对营养盐限制的 K-选择策

略, 即低生长速率、具运动性和混合营养模式[55], 但

这一观点显然仍需要更多的研究佐证。 

2.3  球形棕囊藻的生长动力学及藻华生消

机制 

由于球形棕囊藻藻华灾害的破坏性 , 其藻华的

发生、发展及消亡的生物学机制成为学界高度关注

的焦点。Schoemann 等[12]和 Verity 等[13]曾经针对棕

囊藻藻华及其调控机制、生态与生物地球化学循环

特性等做过两个非常重要的综述。但是与其他高纬

度海区的藻株不同, 中国近海的球形棕囊藻藻株能

够形成超大囊体, 并耐受高温 [26, 56], 还能够产生溶

血性毒素 [57-58], 这些特征使得中国藻株殊为特异 , 

引起了国内甚至国际上的高度关注[16, 30, 51]。 

2.3.1  物理环境因素 

温度是球形棕囊藻汕头株和香港株生长的主要限

制因子之一, 其最适生长温度较高(介于 20~30℃)[59-61], 

与温带海域藻株(15~20℃)有显著差别, 而且北温带

球形棕囊藻不论其群体还是单细胞的最大生长速率

均较高[12], 表明不同地理株间存在差异性。在现场调

查中也发现, 适宜的温度条件是球形棕囊藻藻华发生

与消亡的关键因素, 如 1997 年, 柘林湾秋冬季节球形

棕囊藻藻华的发生与海水温度的异常增高有关 [62]; 

2009 年 11 月底珠江口海域骤然升温是棕囊藻藻华暴

发的主要原因[63]; 而 2014 年北部湾暴发的棕囊藻藻

华消亡期间, 温度的下降也起到重要的作用[64]。随着

南海沿海球形棕囊藻藻华发生次数的增加, 可以发

现在南海几乎全年任何季节都能够暴发该种藻华 , 

表明球形棕囊藻对温度的广泛适应性是其不断传播

与扩散的生物学基础。 

除了温度 , 光照对球形棕囊藻的生长及囊体的

形成亦具有重要作用。高光照更有利于球形棕囊藻

囊体的形成[61], 而在低光环境下(<50 µmol/m2·s 时)

几乎不形成囊体[46]。同时, 高光照能显著促进球形棕

囊藻的生长, 高光条件下单细胞和群体的数量均较

高, 这一特点正好可以解释球形棕囊藻藻华总是分

布在表层水体的原因[46]。 

随着全球气候的变化, 海水中 CO2 含量的上升, 

也会对球形棕囊藻种群产生影响。当海水中的 CO2

含量达到 750 ppm 时, 球形棕囊藻的群体成囊数量

增加, 且单位细胞的碳含量、氮含量和叶绿素含量都

显著增加[65]。但也有研究表明, CO2 加富对球形棕囊

藻种群会产生负面影响, 抑制该种的生长和光化学活

性, 这一现象在 UV 辐射增强时更加显著, 表明 UV

辐射和大气 CO2 浓度增加不利于该藻藻华的发生[66]。 

2.3.2  营养盐 

室内研究结果显示 , 磷酸盐和硝酸盐均为中国

球形棕囊藻藻株生长的主要限制因子, 其对磷酸盐耐

受浓度范围较大, 介于 0~180 µmol/L。在较低的 N/P

范围内(5.9~19.6), 棕囊藻的生长速率较高 [59], 这与

其他室内研究及野外观测所得出的结论相一致[8, 44]。

陈菊芳等[8]发现在球形棕囊藻藻华发生期间, 低 N/P

环境中棕囊藻丰度较高。而藻华消亡时, 磷酸盐浓度

较低, N/P 呈上升趋势, 表明此时磷酸盐成了棕囊藻

细胞生长的限制因子, 可能是直接导致藻华消亡的

原因之一[64]。而在不同硝酸盐浓度下, 球形棕囊藻细

胞硝酸还原酶活性和藻细胞生长速率均随着硝酸盐

浓度的增加而增加, 这就可以解释含有较高硝酸盐的

富营养化海域有利于球形棕囊藻细胞的持续生长[67]。 

近年来, 近海水体中营养盐含量和结构的改变, 

对球形棕囊藻种群的生长和形态产生了明显影响。

研究结果表明, 球形棕囊藻可以利用不同形态的营

养盐, 但在利用能力上存在差异。海水中氮源种类的

不同 , 不仅会影响球形棕囊藻的生物量 , 还会影响

其是否成囊、成囊的粒径和囊体内的细胞密度。Wang

等 [43]认为 , 与铵盐和尿素相比 , 硝酸盐是球形棕囊

藻生长的最佳氮源 , 在硝酸盐中其生长速率最高 , 

且有利于形成囊体。此外, 球形棕囊藻还能够利用不

同形态的磷源[68]。无机态的正磷酸盐和小分子的有

机磷 β-甘油磷酸钠都容易直接被球形棕囊藻吸收利

用 ; 而对于大分子的有机磷卵磷脂 , 球形棕囊藻需

要大量表达碱性磷酸酶, 将其水解为可被直接吸收

利用的磷酸盐 , 但碱性磷酸酶活性变化不明显 , 可

得知磷的可利用性是球形棕囊藻生长的限制性因素, 

因此在球形棕囊藻藻华发生区, 亦应密切关注不同

形态的磷源及其浓度。 



 

152 海洋科学  / 2018 年  / 第 42 卷  / 第 10 期 

总之 , 棕囊藻两种生活史阶段显示出不同的环

境适应和竞争能力, 群体和单细胞在生长速率、营养

盐吸收速率、光合速率及生化组成等方面均具有显

著性差异[69]。如单细胞在铵盐和磷酸盐限制情况下

具有更高的竞争力, 能够降低营养盐的吸收速率 [70]

甚至改变其营养模式, 选择吞噬性营养[71]。而群体是

磷酸盐的弱竞争者, 但利用硝酸盐的能力要高于单

细胞[72]。二者“各得其所、各司其职”, 是球形棕囊

藻具有两种生活史形态的无比优势[13, 43]。 

2.3.3  生物因素 

生物因素包括种间竞争、动物摄食、细胞裂解(细

菌、病毒)及细胞沉降等, 在浮游植物的下行控制过

程中发挥重要作用, 这些下行控制过程实际上也决

定了棕囊藻藻华的消亡及其生产力在整个生态系统

食物链中的去向[13]。 

野外观测发现 , 春季球形棕囊藻藻华一般都发

生在硅藻藻华之后, 而球形棕囊藻藻华期间共生的

种类也主要是硅藻, 显示它们或占据相同的生态位。

在生态功能上, 棕囊藻囊状群体与硅藻成链或群体

相似, 因此硅藻成为棕囊藻的主要竞争对手[17]。黎慧

等 [73]研究发现 , 在营养丰富的条件下 , 混合培养中

的硅藻小角毛藻(Chaetoceros mininus)显著抑制球形

棕囊藻渤海株单细胞和群体内细胞的生长速率, 表

明小角毛藻的竞争能力高于球形棕囊藻; 但小角毛

藻的存在却有效促进了棕囊藻囊体的形成, 这对棕

囊藻的生存具有重要生态意义。囊体的形成虽然降

低了棕囊藻的细胞生长率但却提高了其生存率, 而且

群体在营养限制条件下, 其竞争力显著高于硅藻[46]。

此外 , 棕囊藻还能够产生化感物质 , 影响或者限制

其他浮游植物的生长与繁殖[13, 28, 54]。很多现场调查还

发现, 某些硅藻(如 Nitzschia sp. 和 Pseudo-nitzschia 

sp.等)和原生动物种类会大量聚集在棕囊藻囊体的

表面 , 它们之间是简单的聚集 , 还是互利的共生关

系, 抑或是硅藻利用衰老期的棕囊藻胶质囊体进行

生长等, 尚没有确切的答案[74]。这一有趣而普遍的现

象表明有关棕囊藻种间竞争机制的研究相对较少 , 

还需要深入研究。 

为什么棕囊藻能够形成超大规模的单相藻华？

其中一个重要的原因就是浮游动物不能对球形棕囊

藻进行有效摄食。Tang[74]发现, 动物摄食产生的化学

信息导致球形棕囊藻提高囊体的体积, 使得很多浮

游动物无法进行摄食, 进而转向摄食纤毛虫等原生

动物, 这一转变对于棕囊藻种群来说起到了促进作

用, 从而刺激了藻华的大规模暴发[75]。很多摄食者, 

如桡足类、纤毛虫、异养甲藻等都可以产生化学信

号, 促使球形棕囊藻囊体的直径增加[29]。Long 等[42]

发现球形棕囊藻能够根据不同大小摄食者所释放的

信号性质而形成大小不一的囊体, 说明不同浮游动

物产生的化学信号存在区别, 但究竟是何种信号物, 

目前还不太清楚。 

作为初级生产者 , 棕囊藻是否是一个合适的食

物来源, 也一直有很大的争议[12]。许多研究者认为, 

由于粒径的不匹配, 很多动物不能有效摄食棕囊藻

囊体 , 藻华发生时 , 很多滤食性生物都停止或者降

低摄食, 包括浮游动物和许多贝类[76]。但 Hamm 和

Rousseau[76]通过跟踪研究球形棕囊藻产生的脂肪酸

标志物的组成、同化及降解等发现, 棕囊藻特异脂肪

酸分别占中型浮游动物(镖水蚤桡足类)和暂时性浮

游动物 (如普通滨蟹幼虫 )主要食物来源的 70%和

50%, 可能小粒径的单细胞棕囊藻能够被原生动物

(如纤毛虫)摄食和利用 [77], 而原生动物作为食物链

中间环节, 间接将棕囊藻和中型浮游动物链接在一

起。目前基于其脂肪酸组成得到的结论也非常不一

致。一般以多不饱和脂肪酸(polyunsaturated fatty acid, 

PUFA)含量的高低来判断其营养价值的高低 , 有人

认为棕囊藻的营养价值很低, 因为在棕囊藻培养及

藻华中 PUFA 的含量较低[78]。游江涛等[79]测定了球

形棕囊藻香港株脂肪酸的含量, 发现其组成以饱和脂

肪酸为主, 不能为高营养级提供必需的不饱和脂肪酸, 

因此不是浮游动物的良好食物。但在其他区域发生的棕

囊藻藻华中, 发现了高含量的 PUFA, 如挪威巴尔斯峡

湾(Balsfjord)沿海、巴伦支海和格陵兰海[80-81], 说明棕

囊藻的营养价值也较高。但是对于棕囊藻藻华现场

获得的数据 , 研究者应谨慎对待 , 因为现场曾发现

有很多硅藻聚集在棕囊藻囊体的表面, 它们能够占

总碳生物量的 70%, 是否是这些硅藻贡献了高含量

的 PUFA 也未可知[73]。 

总之 , 摄食者对棕囊藻的营养反应对于理解棕

囊藻藻华发展中的下行控制非常重要。但基于实验

室模拟试验得出的甲壳动物对单种棕囊藻的摄食速

率明显高于野外情况, 棕囊藻囊体的形成能够降低

个体较小的桡足类动物(如纺锤水蚤和胸刺水蚤等)

的捕食 , 但某些大的桡足类(如哲水蚤等)仍然能够

摄食, 其摄食速率跟棕囊藻种类、株系、细胞类型、

生长时期及环境等有很大关系, 其中摄食者与被摄

食者之间的化感信号起重要的作用[75]。目前大多数
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室内研究是模拟简单的一对一的捕食关系 [77], 但现

场报道又无法提供足够的信息来评价一些影响浮游

动物摄食最基本的瞬时因子, 希望未来可以借助分

子手段更好地回答这一问题。 

2.4  球形棕囊藻与二甲基硫化物 (DMSP/ 
DMS) 

二甲基硫(dimethyl sulfide, DMS)是海洋中最丰

富的挥发性硫化物 , 占海洋中硫释放量的  55%~ 

80%, 占全球天然硫排放总量的 50%以上[82]。DMS

主要来源于海洋藻类, 它是前体物质二甲基巯基丙

酸内盐(dimethylsulfoniopropionate, DMSP)降解后的

产物, 是海-气界面硫平衡预算中的一种主要成分及酸

雨、酸雾形成的重要影响因素之一, 对全球的硫循环、

云凝结核的形成及气候调节都具有重大影响[83-84]。 

球形棕囊藻另外一个非常重要的特征就是能够

产生 DMSP 和 DMS, 而且是 DMS/DMSP 的高产者, 

其释放 DMS 的潜力极高[85-86]。沈萍萍等[58]在实验室

条件下测定了汕头株和香港株细胞 DMSP 及 DMS

产量 , 发现细胞内  DMSP 的积累与释放到细胞外 

DMS 的量均受到盐度、温度的显著影响, 在高盐、

低温条件下, 单位藻细胞的 DMSP 与 DMS 产量较

高。此外棕囊藻细胞内 DMSP 及 DMS 的积累和释放

与生长期有关 , 稳定期细胞内的 DMSP 含量高达

3 898 nmol/106 cells, 约为指数期的 12 倍, 暗示了在

发生大规模球形棕囊藻藻华的后期, 可能会有高浓

度的 DMSP 和 DMS 释放到环境中, 给局部水体和大

气造成影响。除了温度和盐度, 营养盐对球形棕囊藻

产硫也有显著的影响, 在低氮、高磷条件下, 棕囊藻

细胞产生更多的 DMSP 和 DMS; 同时, 低 Fe3+浓度

(如 10 nmol/L)有助于藻液中 DMSP 的形成, Fe3+浓度

为 1 000 nmol/L 时单位 Chl a 的 DMSP 产量却最小, 

同时过高的 Fe3+浓度(1 000 nmol/L)成为球形棕囊藻

产生 DMS 的限制性因素[87]。 

许多海洋藻类都能产生 DMSP, 但 DMSP 在藻

体内的作用目前仍没有确定答案。有研究认为 DMSP

是藻体内的一种渗透调节剂, 因此当环境盐度升高

时 , 藻细胞必然会合成并积累更多的  DMSP 来维

持体内渗透压平衡, 尤其是在高盐和氮不足的情况

下, DMSP 更容易取代含氮的渗透调节剂如甘氨酸-

甜菜碱、脯氨酸等, 所以营养盐(尤其是氮)的限制会

促进藻细胞内 DMSP 的产生与累积[88]。除了调节渗

透压以外, 低温时 DMSP 还能够维持藻细胞内生物

酶的活力, 具有抗冰冻作用[89]。因此 DMSP 和 DMS

的产生和释放是复杂的生物过程, 与藻类的生理胁

迫有直接的关系[90]。我国有关棕囊藻产硫的报道很

少, 缺乏系统而深入的研究。此外, 尽管国内学者对

海洋中 DMS 的分布与通量研究较多[91-92], 但对球形

棕囊藻藻华发生现场 DMS与 DMSP的通量研究几近

空白。2006 年 10 月渤海海域球形棕囊藻藻华发生期

间, 海水中 DMS 浓度介于 34~60 nmol/L, 总 DMSP

浓度达 354~471 nmol/L(齐雨藻等, 未发表数据), 远

远高于渤海及其邻近海域非藻华期间的 DMS 浓度

(平均 1.3~3.4 nmol/L)[93], 与国际上相关的研究结果

相一致, 温带和极地海域棕囊藻藻华发生期间 DMS

浓度通常为 5~50 nmol/L, 可以达到非藻华期间浓度

的 10~100 倍[85, 94], 因此准确测算棕囊藻藻华期间

DMS 的释放量, 对于准确估算局部海区乃至全球海

洋硫排放通量具有至关重要的意义。 

2.5  球形棕囊藻的生态毒理学 

球形棕囊藻藻华一直以来被认为是有害藻华 , 

对海洋中其他共存生物具有负面影响, 甚者导致死

亡。如 1997 年底中国东南沿海暴发的特大球形棕囊

藻藻华 , 造成了养殖鱼类的大量死亡 , 渔业损失惨

重[8]。室内研究也表明, 球形棕囊藻汕头株、香港株

对卤虫均具有急性毒性效应 [95], 湛江株等各株系对

多种虾苗和鱼苗亦具有不同的毒性[96]。除藻华期间

高生物量引起鱼鳃受损、水体缺氧及水质环境恶化

外, 更主要是因为棕囊藻能够产生某些有毒物质[98]。

何家菀等[57]对我国首次暴发藻华的球形棕囊藻藻株

进行毒素结构分析, 发现其能够产生溶血性毒素, 这

些溶血成分主要为 4 种糖脂化合物[98]。杨维东等[99]

进一步研究显示, 球形棕囊藻对不同生物的毒害作

用机制不同, 摄食和分泌有毒、有害物应该是球形棕

囊藻引致生物中毒的主要途径, 而且除溶血毒素以

外, 球形棕囊藻还可能产生其他鱼毒性物质。这些有

毒物质被认为是棕囊藻化学威慑(chemical deterrence)

的主要成分, 主要包括 3 种物质: 丙烯酸酯、多不饱

和醛和溶血性糖脂[7]。丙烯酸酯被认为能够累积在摄

食者肠道内 , 在酸性(pH<4.5)条件下呈质子化毒性

形式对动物细胞产生伤害 [100]。在活性氧 (reactive 

oxygen species, ROS)存在时, PUFA 能够变成更高毒

性的多不饱和醛类物质 (polyunsaturated aldehyde, 

PUA)。实验室研究显示, PUA 能够降低桡足类的产

卵率和孵化率, 导致海胆胚胎细胞凋亡及人类细胞
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的细胞毒性[101]。球形棕囊藻能够产生大量的 PUFA, 

尽管 PUFA 能为桡足类提供必要的营养物质, 但高

浓度时却是有害的[7]。溶血性毒素被证实能够导致鱼

类大量死亡, 并致使细胞膜穿孔[57, 98]。最近, 从广西

防城港野生球形棕囊藻样品中分离出两种新的未知化

合物(taenialactam C 和 globorin A), 这两种物质表现出

对卤虫和赤点石斑鱼幼鱼显著的急性毒性效应 [102], 

但具体的毒性机理尚不清楚。另外, 由于是野外样品, 

尚不能排除其他共生、共存生物(藻类、细菌或病毒

等)产生这些化合物的可能, 需要在实验室内进一步

验证。 

除此以外 , 球形棕囊藻还能产生其他特殊的次

生代谢产物 , 如囊体中大量的黏液物质 , 主要为多

糖类碳水化合物 , 这些碳水化合物成分复杂 , 并且

随着生长周期和环境条件的变化而变化[103]。最重要

的是棕囊藻藻华生物量极大, 对近海生态系统的生

物地球化学循环产生了巨大影响。棕囊藻还能产生

氯仿(CH3Cl)、溴仿(CH3Br)、碘仿(CH3I)等和二硫化

碳(CS2)等 , 尽管其产量相对不高, 但也引起研究者

越来越多的关注[105]。 

2.6  球形棕囊藻藻华的防治 

中国在球形棕囊藻藻华的防治方面研究较多 , 

研究者们从多方面寻求有效的防治途径, 主要包括

化学法、生物法、光催化法及黏土矿物絮凝法等。 

许多学者研究了各种不同的化学物质对球形棕

囊藻的去除效果, 包括二氧化氯[105-106]、碘伏和异噻

唑啉酮(新型有机硫化物杀生剂)[107]、二氯异氰脲酸

钠和三氯异氰脲酸[108]、二溴海因和溴氯海因[109]、新

洁尔灭(季铵盐类)和异噻唑啉酮[96]、四烷铵络合碘和

聚维酮碘[110-111]等, 探究不同化合物的抑藻除藻机制, 

为球形棕囊藻藻华的化学治理提供了科学依据。但

是, 实验室模拟研究与实际野外应用还有很大的差

距 , 如受海流及海浪影响 , 现场如何保持除藻剂的

有效浓度也是目前化学治理方法的关键技术问题 , 

需要继续深入研究。 

光催化法是近年来国内外兴起的一种全新的除

藻方法, 即利用半导体能受光照激发而产生活性反

应基团的特点, 经一系列复杂过程之后对藻类产生

破坏作用, 从而达到除藻的效果。黄凤等[112]研究发

现以玻璃纤维为基体的纳米 Fe(Ⅲ)-TiO2 薄膜在可见

光照射条件下对球形棕囊藻具有较高的去除作用 , 

由于纳米 TiO2 具有价格低廉、性质稳定、无毒等特

点, 显示了这一方法在藻华治理方面有较好的应用

前景。 

利用溶藻细菌抑制或杀灭藻华的生物控藻技术

是藻华治理的一个新热点, 主要工作集中在溶藻细

菌的筛选、胞外活性物质的分离鉴定及溶藻机制的

探讨。有关球形棕囊藻的溶藻细菌主要从发生藻华

时的水体或底泥中分离的芽胞杆菌属细菌[113-114], 也

有从红树林中分离得到的假单胞菌属细菌[116]等。如

从珠海棕囊藻藻华海水中分离 2 株溶藻细菌 Y01 和

Y04, 能直接裂解球形棕囊藻细胞, 具有显著的溶藻

效果, 经鉴定这两株细菌均属于芽孢杆菌属。Y01 菌

株的溶藻效果受环境因素(如盐度和光照)的影响显

著, 且对生长初期球形棕囊藻的抑制效果优于指数

生长期的球形棕囊藻[115]。Y04 菌株分泌的溶藻活性

物质六氢吡咯并[1, 2-a]吡嗪-1, 4-二酮能够引起细胞

内活性氧累积, 致使其膜质过氧化而破坏细胞膜的

完整性和光合系统, 从而造成藻类的死亡[117-118]。李

蔷等[114]发现芽孢杆菌 B1 分泌的胞外溶藻活性物质

为含有酸性或者碱性基团的非生物活性分子, 具有

较强的极性和热稳定性, 能在短时间内破坏膜的完

整性, 造成藻细胞溶解。同时, 它能使球形棕囊藻细

胞内丙二醛含量(malonaldehyde, MDA)显著上升, 降

低其超氧化物歧化酶(superoxide dismutase, SOD)和

过氧化氢酶(catalase, CAT)活性, 通过降低机体中保

护酶的活性和加剧膜脂质过氧化的程度等来抑制球

形棕囊藻的生长[115]。杨秋婵等[119]进一步模拟了自然

水体环境中溶藻物质的作用机制, 显示芽孢杆菌 B1

分泌的胞外溶藻活性物质在野外也能有效抑制球形

棕囊藻的生长, 预示了溶藻细菌技术在藻华防治中

具有较好的应用前景。 

改性黏土矿物絮凝法因其具有原料来源丰富、

污染少以及较大的实用价值成为目前最受青睐的藻

华治理方法[120]。李松涛等[121]、刘玉芳等[122]在实验

室分别考察了十六烷基三甲基溴化铵(cetyltriethyla-

mmnonium bromide, CTAB)改性蒙脱土、十二烷基氯

化磷改性蒙脱土等对球形棕囊藻藻华的杀灭控制作

用和絮凝沉降动力学, 表明改性黏土对球形棕囊藻

具有较强的沉降作用及较快的沉降速率。曹西华和

俞志明[120]等认为, 有机改性黏土表面静电作用、季

铵盐离子亲脂性长脂肪链的“网捕”作用及黏土颗粒

表面局部高质量浓度的季铵盐离子的杀灭作用, 可

能是有机改性黏土具有强去除藻细胞能力的主要原

因。目前有机改性黏土已成功运用于大规模的球形
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棕囊藻藻华现场消杀实际操作并取得了高效的除藻

效果[21], 有机改性黏土也实现了规模化生产, 为藻华

灾害的应急处理提供了强有力的技术保障与支持。 

3  发展趋势及未来研究方向 

自 1997 年在中国东南沿海首次暴发球形棕囊藻

藻华以来, 其藻华的发生规模不断扩大、频度不断增

加、范围也不断扩大, 从一个“藻华新记录种”变为

常态“藻华原因种”。中国近海球形棕囊藻及其藻华

有着与世界其他海域同种藻类及其藻华若干显著不

同的特点[17-18, 51]: (1)中国近海的棕囊藻藻华期形成

的囊体显著大于世界各海域同种藻华的囊体, 直径

约达 3 cm, 被称为棕囊藻囊体的“巨无霸”(giant 

colonies); (2)中国南海球形棕囊藻藻株嗜高温, 温度

耐受范围明显高于其他同种藻株; (3)中国近海棕囊

藻藻华很多情况下引致养殖业的灾害 , 而国外同类

藻华鲜有类似报道; (4)中国近海棕囊藻已报道含有

溶血性毒素, 在国外尚无明确的此类报告。Schoemann

等 [12]指出 , 在三种能形成藻华的棕囊藻 (球形棕囊

藻、波切棕囊藻及南极棕囊藻)中, 最重要的两个共

有特征为棕囊藻最大生长速率的温度依赖性及对光

照的高度适应性, 而其他过程则多具有种类或者地

区特异性, 如群体基质的合成、摄食的下行控制等。

目前对于某些关键过程尤其知之甚少, 未来仍需要

深入研究, 比如南极棕囊藻赤潮复发时的铁吸收动

力学和铁定额问题, 中国球形棕囊藻巨型群体的形

成机制等。 

过去 20 年, 中国的科学家们一直在积极努力寻

求球形棕囊藻藻华暴发的生物学机制, 但迄今未止, 

仍有许多问题亟待解决。目前所有的棕囊藻研究都

来自一个中心问题, 即各种物理(光照、温度、流体

动力)、化学(营养源、化学信息学、化感作用)、生物

(摄食、病毒、细菌、种间竞争)及机体自身机制(稳定

性、间接效应)等因素如何与棕囊藻生活史的转化进行

相互作用从而影响海洋生态系统？最奇特的就是棕

囊藻藻华的发生看似只是一个基本的“单细胞——群

体转化”的生活史事件而已, 但已有的大量甚至“有

点泛滥”的现场和实验室生理生态学数据仍不足以

解释其生活史特征与系统生态学之间的核心相互作

用机制[13]。综观我国近 20 年来的工作, 大多从宏观

角度入手, 研究生态系统、食物链、群落、种群及细

胞个体水平上的差异及表观信息, 较少有从 DNA、

转录组、蛋白组学等微观分子水平上深入研究其相

关机制。未来, 应借助先进的分子生物学技术手段

(如生物节律的分子特征及运用 CRISPR/Cas9 技术)

从生态组学的方向来解决一些内在生物学机制。正

如 Rousseau 等[1]指出, 未来对球形棕囊藻生活史的

研究应更多考虑有性生殖过程(如减数分裂和配子结

合等)的诱发机制, 包括内在(生物钟)与外在因素的

相互作用机制及影响因子(尤其是光照、营养状况及

性信息素等), 加以深入研究, 这同样是我国球形棕

囊藻研究今后所面临的机遇与挑战。 
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Abstract: Phaeocystis globosa Scherffel is a harmful algal blooms (HAB) species that distributes worldwide. A 

massive P. globosa bloom was first recorded in the southeast coast of China in October, 1997. Since then, P. glo-

bosa blooms have expanded to the coasts of China , e.g., Fujian, Guangdong, Guangxi, Hainan Island, Hebei and 

Tianjin. The P. globosa blooms in China have two unique characteristics: the colony size can be as large as 3 cm 

and the blooms often caused substantial economic losses in fisheries. Therefore, P. globosa has changed greatly 

from a new-recorded HAB species to a common HAB species in the past decades. It is worth noting that large scale 

P. globosa blooms have occurred frequently in waters of the North Bay in Guangxi Province and severely threat-

ened the cooling system safety of nuclear power stations since 2014. Thus, new challenges have been put forward to 

the research of P. globosa blooms. This article summarizes the relevant studies of P. globosa blooms in China in the 

past 20 years, dealing with the aspects of taxonomy, characteristics of life history and nutrient strategies, bloom 

driving factors as well as ecotoxicology etc, thus provides some fundamental information and new ideas for the 

research and control of this unique organism. 
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