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摘要：硅元素是全球生地化循环的重要组成成分之一，对海洋生态系统中以浮游植物主导的初级生产力和硅碳循环具有重要的

意义。 普遍认为硅藻主导着全球海洋的硅循环，成为海洋硅循环和碳循环交互作用的重要桥梁。 海洋单细胞聚球藻对海洋食

物网和能量流具有关键启动和支撑作用，是全球碳循环中固碳过程的主要贡献者，近年又被发现其具有重要的硅质化作用，为
我们提供了一个在海洋中（特别是寡营养海域），除硅藻之外，连接硅碳循环交互作用的新视角，对硅藻在全球海洋硅碳循环的

绝对地位具有重要的挑战意义。 面对聚球藻在大洋中如此巨大的生物量，甚至高于硅藻，我们有必要弄清楚其碳沉降机制以及

准确的模拟其硅循环，然而关于其在海洋硅循环的研究极少，硅质化作用的吸收和储存机理以及环境调节机制也不清楚；另外，
其对世界海洋硅碳循环的调节作用也未见报道。 为此，本文通过前人对海洋单细胞聚球藻硅质化作用研究的基础上进行有针

对性的探讨，可望对海洋单细胞聚球藻硅质化作用及其对硅碳循环的调控机制有一个基本的认识，为深入研究聚球藻在全球海

洋硅循环中的作用提供基础。
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硅元素是全球生地化循环的重要组成之一［１］。 陆源的溶解硅（Ｄｉｓｓｏｌｖｅｄ ｓｉｌｉｃａｔｅ）通过河流输送到海洋

中，对海洋生态系统中以浮游植物（Ｐｈｙｔｏｐｌａｎｋｔｏｎ）主导的初级生产力和硅碳循环具有重要的意义［２］。 因此海

洋中溶解硅的生物学调控成为海洋科学的研究热点。 海洋硅元素是浮游植物主要组成部分 － － －硅藻

（Ｂａｃｉｌｌａｒｉｏｐｈｙｃｅａｅ）生长代谢的必要营养元素［３］。 硅藻通过吸收海水中溶解硅来构建它们的硅质壁（ ｆｒｕｓｔｕｌｅ）
或者“硅藻膜”，生物硅酸作为有效的 ｐＨ 缓冲物，有助于碳酸氢盐转换吸收更多的 ＣＯ２，进而硅藻通过更有效

的光合作用快速生长而广泛分布［４⁃５］；在生活史方面，硅藻的分裂不受光的限制，在昼夜循环（Ｄｉｕｒｎａｌ ｃｙｃｌｅ）期
间都可以进行分裂［６］，能够在营养盐丰富的冷水区发生水华（Ｂｌｏｏｍ）；另外其高密度的硅质化细胞壁导致了

快速的沉降速率，由此向海底输出大量的净增碳，海洋中约 ４０％的净增碳输出（ ～１．５－２．８ Ｇ ｔ Ｃ ａ １）由硅藻固

定。 总之，硅藻通过吸收、代谢和转换陆源输入的溶解硅，将硅循环和碳循环紧密相连，对海洋生物碳泵

（Ｂｉｏｌｏｇｉｃａｌ ｃａｒｂｏｎ ｐｕｍｐ）具有重要作用［７⁃８］。 尽管海洋浮游植物其他类群，比如硅鞭藻（Ｓｉｌｉｃｏｆｌａｇｅｌｌａｔｅｓ），同样

可以吸收溶解硅，降低了硅藻对生源硅（Ｂｉｏｇｅｎｉｃ ｓｉｌｉｃａ，ＢＳｉ）储量的重要性，但是由于其物种数和丰度相对较

少，生长速率相对较低，而海洋食物链中硅藻作为向更高营养级输出能量的主要来源，目前普遍认为硅藻作为

主要的有机体将海洋表层溶解硅输送到深层海洋，主导着全球海洋的硅循环，成为海洋硅循环和碳循环交互

作用的主要桥梁［９］，这就是硅碳耦合循环（Ｓｉｌｉｃｏｎ－ｃａｒｂｏｎ ｃｏｕｐｌｉｎｇ ｃｙｃｌｅ）（图 １）。

图 １　 硅藻在海洋硅循环和碳循环交互作用中的意义

Ｆｉｇ．１　 Ｔｈｅ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｃｅ ｏｆ ｄｉａｔｏｍｓ ｉｎ ｍａｒｉｎｅ ｓｉｌｉｃｏｎ ｃｙｃｌｅ ｉｎｔｅｒａｃｔｉｎｇ ｗｉｔｈ ｃａｒｂｏｎ ｃｙｃｌｅ

单细胞的聚球藻（Ｓｙｎｅｃｈｏｃｏｃｃｕｓ）是一类粒径小于 ２ μｍ 的海洋蓝藻（Ｃｙａｎｏｂａｃｔｅｒｉｕｍ） ［１０］，广泛存在各类

海洋环境中，甚至在极地海洋中都有发现，特别是在寡营养海域同单细胞原绿球藻（Ｐｒｏｃｈｌｏｒｏｃｏｃｃｕｓ）具有较高

的细胞丰度（量级在 １０３—１０５） ［１１⁃１２］。 由于该类超微型浮游植物（Ｐｉｃｏｐｈｙｔｏｐｌａｎｋｔｏｎ）细胞粒径较小，不易输

送，长期被认为在大气到海洋的碳汇过程中不占优势［１３］。 但是，最近相关研究表明超微型浮游植物在寡营养

海区初级生产力方面（约占总生产力的 ６０％—８０％）起着主导地位，对碳颗粒物的深层输出具有重要意

义［１４⁃１５］。 ２０１２ 年，Ｂａｉｎｅｓ （ ２０１２） 等［１６］ 通过同步加速 Ｘ 射线荧光显微镜 （ Ｓｙｎｃｈｒｏｔｒｏｎ Ｘ － ｒａｙ ｆｌｕｏｒｅｓｃｅｎｃｅ
ｍｉｃｒｏｓｃｏｐｙ，ＳＸＲＦ）首次提出海洋单细胞聚球藻具有硅质化作用，其细胞内展现出不同的硅硫比（Ｓｉ ／ Ｓ）和硅磷

比（Ｓｉ ／ Ｐ）。 在室内培养中，Ｂａｉｎｅｓ 等同样发现不同菌株的聚球藻都 ｃｕｎｚ 硅累积的现象（图 ２）。 因此，单细胞

２ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ３８ 卷　
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聚球藻的硅质化（Ｓｉｌｉｃｏｎ ａｃｃｕｍｕｌａｔｉｏｎ）为我们提供了一个在海洋（特别是寡营养海域）中连接硅碳循环交互作

用的新视角。 尽管这类超微型海洋蓝藻的硅碳转换方式以及向深层海洋的输出机制暂不明确，但是其通过生

物量标准化的 Ｓｉ ／ Ｓ 和 Ｓｉ ／ Ｐ 可以达到硅藻细胞的 ５０％。 因此，如此丰富和广布的超微型浮游植物的聚集和其

捕食者的粪便颗粒物都极大地促进了海洋表层硅碳颗粒物向深层海洋的运输。 另外，最新的研究发现大洋真

光层中≥７５％的生物硅是由“碎屑”组成，而不是活体硅藻细胞［１７］。 单细胞聚球藻对生物硅的贡献可能归属

于这 ７５％的碎屑池（Ｐｏｏｌ）内［１８］。 因此面对聚球藻在大洋中如此巨大的生物量，甚至高于硅藻，我们有必要厘

清其碳沉降机制以及准确地模拟其对硅碳耦合循环的贡献，同时单细胞聚球藻硅质化的发现极有可能否定硅

藻在全球海洋硅循环的绝对地位。

图 ２　 现场和培养聚球藻的硅累积量（ａｍｏｌ ／个）以及 Ｓｉ ／ Ｐ 和 Ｓｉ ／ Ｓ 比，修改自 Ｂａｉｎｅｓ（２０１２）等［１６］

Ｆｉｇ．２　 Ｓｉｌｉｃｏｎ ｃｏｎｔｅｎｔ， Ｓｉ ／ Ｐ ａｎｄ Ｓｉ ／ Ｓ ｏｆ ｉｎｄｉｖｉｄｕａｌ ｃｅｌｌｓ ｉｎ ｆｉｅｌｄ⁃ｃｏｌｌｅｃｔｅｄ ａｎｄ ｃｕｌｔｕｒｅｄ Ｓｙｎｅｃｈｏｃｏｃｃｕｓ

ＥＰＯ： 赤道太平洋，ｅｑｕａｔｏｒｉａｌ Ｐａｃｉｆｉｃ Ｏｃｅａｎ； ＳＳ： 马尾藻海，Ｓａｒｇａｓｓｏ Ｓｅａ； Ｃ： 培养，Ｃｕｌｔｕｒｅ； Ｓｙｎ： 聚球藻，Ｓｙｎｅｃｈｏｃｏｃｃｕｓ； Ｄｉａ： 硅藻，ｄｉａｔｏｍｓ；

ＡＦｌａｇ： 自养鞭毛虫，ａｕｔｏｔｒｏｐｈｉｃ ｆｌａｇｅｌｌａｔｅｓ

从 ２０１２ 年 Ｂａｉｎｅｓ 等发现了海洋单细胞聚球藻的硅质化以后，一系列研究调查了该类超微型蓝藻对不同

元素循环和其在海洋中垂直碳输出的潜在影响。 比如，Ｔａｎｇ（２０１４）等［１９］通过室内培养发现，聚球藻在降解期

间，硅和镁可以积累在蛋白质和碳水化合物丰富的细胞外聚合物（Ｅｘｔｒａｃｅｌｌｕｌａｒ ｐｏｌｙｍｅｒｉｃ ｓｕｂｓｔａｎｃｅｓ， ＥＰＳ）；
Ｄｅｎｇ（２０１５）等［２０］从聚球藻的外聚物和溶解有机物中提取的碎屑碳具有很高的沉降速率（４４０—６６０ ｍ ／ ｄ），是
单个聚球藻细胞碳沉降速率的 ２—３ 倍；Ｇｕｉｄｉ（２０１６）等［２１］ 在塔拉海发现聚球藻和其噬菌体对寡营养海区环

流的碳输出具有重要的作用；由于聚球藻属的基因多样性，包含不同的适应温度、营养盐和光照等分化枝；
Ｏｈｎｅｍｕｓ（２０１６）等［２２］通过分子技术鉴定不同水层聚球藻积累硅的优势聚球藻群体；Ｂｒｚｅｚｉｎｓｋｉ（２０１７）等［２３］ 选

取了 ６ 种聚球藻属克隆菌株进行室内培养，研究其细胞内硅积累机制，以及不同营养元素对聚球藻硅积累的

调节作用；Ｋｒａｕｓｅ（２０１７）等［２４］解释了如何在大洋中进行聚球藻硅累积的区域性测量，并提出在海洋超微型蓝

藻中接近一半以上的生物硅的积累是来自聚球藻的贡献，尽管大多数生物硅并不保存在活体聚球藻细胞内。
聚球藻在海洋中硅碳以及其他元素的垂直输出过程比之前所认为的更为重要。 尽管近几年国外这些少量的

报道发现了聚球藻的硅质化以及对海洋硅碳循环具有重要的意义，但是在聚球藻硅累积过程中，由于方法技

术的限制，并未能解决聚球藻硅质化的吸收机制（比如硅积累的是颗粒态还是溶解态？ 硅在细胞内还是细胞

外累积？）和调节机制（比如影响聚球藻硅质化过程、分布和量的主要因素），以及调控海洋中硅碳循环的过程

和意义。 由于聚球藻的细胞丰度高、广泛分布和基因多样性，研究其对海洋硅碳循环、其他元素循环的影响以

及对全球环境变化的响应正逐渐成为新的科学热点。 本文通过近年来对海洋单细胞聚球藻硅质化作用研究

的基础，进行了有针对性的探讨，期望对海洋单细胞聚球藻硅质化作用及其对硅碳循环的调控机制有一个基

本的认识，为深入研究聚球藻在全球海洋硅循环和硅碳耦合循环中的作用提供前提基础。

３　 １４ 期 　 　 　 孙军　 等：聚球藻硅质化作用初探 　



ｈｔｔｐ： ／ ／ ｗｗｗ．ｅｃｏｌｏｇｉｃａ．ｃｎ

１　 海洋单细胞聚球藻硅的积累

１．１　 聚球藻硅累积量的差异性

　 　 Ｂａｉｎｅｓ（２０１２）等［１６］通过同步加速 Ｘ 射线荧光显微镜技术，率先在单细胞聚球藻的 Ｘ－射线荧光光谱中发

现了不同硅累积量（图 ２），该发现也证实了在先前的研究中，就有发现在淡水湖中蓝藻和蜡状芽孢杆菌

（Ｂａｃｉｌｌｕｓ ｃｅｒｅｕｓ）硅累积的相关报道［２５⁃２７］。 有趣的是，在不同的海域以及培养条件下，单细胞聚球藻内硅累积

量变化很大，甚至在相同的培养条件下硅的累积量变化也很大（表 １，图 ２）；但是到目前为止，这种造成单细

胞聚球藻硅累积量变化差异如此巨大的原因并不清楚。 根据海洋硅藻的研究发现，硅的累积量的差异性首先

受到环境中硅酸盐浓度的影响，而且在一定硅酸盐的浓度下，硅藻硅的累积量和硅酸盐呈正相关关系［２８］。 通

过室内聚球藻培养发现，即使在硅酸盐浓度很高的环境下，聚球藻的硅累积量并不是很高，甚至低于硅酸盐浓

度较低的培养环境，然而同种聚球藻在不同生长速率的条件下与硅累积的量存在负相关性（即生长速率越

慢，硅累积量相对增加），因此 Ｂａｉｎｅｓ（２０１２）等［１６］否定了聚球藻硅累积量的巨大差异与环境硅酸盐浓度有关

的观点，猜测生长速率可能是影响聚球藻硅累积量差异的原因。 另外，硅酸盐并不是聚球藻生长的必要生长

元素，因为在没有硅酸盐的培养液中（＜１ μｍｏｌ），聚球藻的生长速率不受影响，而高硅酸盐也不会提高其生长

速率。 在北大西洋，Ｏｈｎｅｍｕｓ（２０１６）等［２２］ 同样发现，尽管上层海洋中硅酸盐的浓度变化比较小（０．６—１．３
μｍｏｌ），但是不同水层以及聚球藻细胞间硅的累积量具有明显的差异性，而且这种差异与环境中硅酸盐浓度

没有相关性（ ｒ＝ －０．２２；Ｐ＝ ０．５２）。 总之，海洋中硅酸盐浓度的变化不是影响聚球藻细胞内硅累积量差异性的

主要原因。

表 １　 自然海区和室内培养聚球藻在不同生长条件下的硅累积量

Ｔａｂｌｅ １　 Ｓｉｌｉｃｏｎ ｃｏｎｔｅｎｔ ｏｆ ｆｉｅｌｄ⁃ｃｏｌｌｅｃｔｅｄ ａｎｄ ｃｕｌｔｕｒｅｄ Ｓｙｎｅｃｈｏｃｏｃｃｕｓ ｉｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｇｒｏｗｔｈ ｃｏｎｄｉｔｉｏｎｓ

海域
Ｓｔｕｄｙ ａｒｅａ

细胞类型
Ｃｅｌｌ ｔｙｐｅ

生长条件
Ｇｒｏｗｔｈ ｃｏｎｄｉｔｉｏｎ

方法
Ｍｅｔｈｏｄ

硅累积量
Ｓｉｌｉｃｏｎ ｃｏｎｔｅｎｔ ／

（ａｍｏｌ ／ 个）

文献引用
Ｒｅｆｅｒｅｎｃｅ

太平洋 Ｐａｃｉｆｉｃ Ｏｃｅａｎ 野生聚球藻 上升流区 ＳＸＲＦ ４１３±６９ Ｂａｉｎｅｓ（２０１２）等［１６］

马尾藻海 Ｓａｒｇａｓｓｏ Ｓｅａ 野生聚球藻 气旋涡流 ＳＸＲＦ １２０±１５

马尾藻海 Ｓａｒｇａｓｓｏ Ｓｅａ 野生聚球藻 反气旋涡流 ＳＸＲＦ ２６±９

室内培养 Ｃｕｌｔｕｒｅ ＷＨ５７０１ 自然海水－Ｓｉ 热碱法 ９４±２１

室内培养 Ｃｕｌｔｕｒｅ ＷＨ７８０３ 自然海水－Ｓｉ 热碱法 １６±３２

室内培养 Ｃｕｌｔｕｒｅ ＣＣ９３１１ 人工海水＋Ｓｉ 热碱法 ５８±３

北大西洋 Ｎｏｒｔｈ Ａｔｌａｎｔｉｃ Ｏｃｅａｎ 野生聚球藻 ＳＭＬ⁃６ 月 ＳＸＲＦ ５７±２ Ｏｈｎｅｍｕｓ（２０１６）等［２２］

北大西洋 Ｎｏｒｔｈ Ａｔｌａｎｔｉｃ Ｏｃｅａｎ 野生聚球藻 ＳＭＬ⁃１０ 月 ＳＸＲＦ ４２±１

北大西洋 Ｎｏｒｔｈ Ａｔｌａｎｔｉｃ Ｏｃｅａｎ 野生聚球藻 ＤＣＭ⁃６ 月 ＳＸＲＦ １６±１

北大西洋 Ｎｏｒｔｈ Ａｔｌａｎｔｉｃ Ｏｃｅａｎ 野生聚球藻 ＤＣＭ⁃１０ 月 ＳＸＲＦ ６０±２

室内培养 Ｃｕｌｔｕｒｅ ＷＨ５７０１ １２０ μｍｏｌ Ｓｉ 热碱法 ４４±１６ Ｂｒｚｅｚｉｎｓｋｉ（２０１７）等［２３］

室内培养 Ｃｕｌｔｕｒｅ ＣＣ９３１１ １２０ μｍｏｌ Ｓｉ 热碱法 １６±８

室内培养 Ｃｕｌｔｕｒｅ ＣＣ９９０２ １２０ μｍｏｌ Ｓｉ 热碱法 ４±１

室内培养 Ｃｕｌｔｕｒｅ ＣＣ９６０５ １２０ μｍｏｌ Ｓｉ 热碱法 １１±２

墨西哥湾 Ｇｕｌｆ ｏｆ Ｍｅｘｉｃｏ 野生聚球藻 沿岸流 热碱法 ４４ Ｋｒａｕｓｅ（２０１７）等［２４］

百慕大 Ｂｅｒｍｕｄａ 野生聚球藻 自然海水 热碱法 ４６

　 　 自然海水－Ｓｉ：自然海水不添加硅元素；人工海水＋Ｓｉ：人工海水添加硅元素；ＳＭＬ：表混合层；ＤＣＭ：叶绿素最大层；ＳＸＲＦ：同步加速 Ｘ 射线荧

光显微镜；１２０ μｍｏｌ Ｓｉ：人工海水硅酸盐的浓度为 １２０ μｍｏｌ

１．２　 聚球藻硅累积的过程机理

由于 ＳＸＲＦ 方法不能解决聚球藻细胞硅累积形式和位置的限制，目前我们对硅质化作用的吸收和储存机

理并不清楚。 Ｂａｉｎｅｓ（２０１２）等［１６］计算了太平洋和马尾藻海聚球藻细胞内溶解硅的浓度，发现其细胞内硅浓
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度明显高于外界环境硅浓度，推测聚球藻累积的硅由于储存在细胞内才导致了细胞内外显著的浓度差。 尽管

在一些极端环境下，比如热泉、沉积物和硅酸浓度高的淡水湖泊，发现了部分蓝藻通过矿化机制或非特异性聚

合作用可以吸收硅酸盐作为细胞壁的一部分，但是考虑到其复杂特殊的生长条件，在大洋中并不可能实现，因
此该矿化机制或非特征性聚合作用很难解释海洋中聚球藻的硅质化作用［２９⁃３１］。 前面 ２．１ 提到的蜡状芽孢杆

菌在内生孢子形成期间，会吸收硅作为孢衣的一部分，储存在从细胞质分离出来形成的两个膜的夹层中

间［２７］。 因此，我们猜测是否聚球藻也像蜡状芽孢杆菌一样，在细胞分裂期间吸收硅，累积在细胞壁与细胞膜

之间新形成的细胞周质间隙内，提供保护功能。 但是这种硅吸收提供保护功能的机制却很难解释海洋中目前

研究的所有聚球藻几乎都有不同量的硅累积。 硅藻可以在细胞内形成大量的无定形硅被包裹在有机配体内

或者共价结合作为有机硅的一部分，因而在硅藻细胞内外形成了巨大的溶解硅浓度差［６］。 虽然海洋聚球藻

在细胞内外也形成了巨大的溶解硅浓度差［１６］，但是这种有机硅以及配体是否在海洋聚球藻中存在并没有任

何相关报道。 Ｔａｎｇ（２０１４）等［１９］在裂解的聚球藻细胞外发现硅酸盐可以大量的聚合在细胞外的有机碎屑中。
尽管这种硅的累积是在裂解的细胞外聚合物中，但是 Ｔａｎｇ（２０１４）等猜测胞外聚合物累积的硅是来自细胞内，
细胞裂解释放大量细胞内的硅酸，使得在细胞周围的硅酸升高，而裂解后的聚球藻细胞生成大量的胞外聚合

物，正好作为聚合这些硅的有机场所。 类似的硅累积现象也在淡水的培养细菌中发现［３２］。 总之，尽管我们目

前还不能完全确定硅在聚球藻细胞内的储存形式和吸收机制，但是我们更倾向于海洋聚球藻硅积累过程是在

细胞内进行，并形成了细胞内外明显的硅浓度差。 至于聚球藻细胞内的硅是否以硅酸还是转换成不溶性颗粒

硅的形式保存，我们现在还并不确定，不过接下来的第 ４ 部分会对其储存形式进行讨论。 另外，针对 ＳＸＲＦ 方

法的缺陷，Ｄｅｎｇ（２０１５）等［３３］通过在样品扫描格栅处安置真空低温液氮改进样品的保存状态，防止样品细胞

结构和化学的性质改变，从而方便在今后的研究中追踪硅元素的分布并且量化聚球藻细胞内 ／外的硅累积量。
２　 海洋聚球藻硅累积的分布特征

２．１　 海域差异

海洋聚球藻单细胞内硅累积量具有明显的差异性，生长速率可能是影响聚球藻硅累积量差异的主要原

因。 而聚球藻在不同海域以及室内培养条件硅累积量表现出来的差异性（表 １），Ｂａｉｎｅｓ（２０１２）等［１６］猜测是某

种存在不同大洋中或培养基中的环境启动子或者不同的基因序列造成的，但是 Ｂａｉｎｅｓ（２０１２）等并没有提供可

靠的实验证据来证明这种猜测。 聚球藻在海洋中确实具有适应不同温度、营养盐和光照的多样性基因，已经

通过分子手段鉴定出很多种不同的聚球藻进化分支，而这些进化分支可适应不同的生态位［３４］。 同时，聚球藻

在不同的海域的细胞丰度也具有明显的差异，比如在中国南海北部平均细胞丰度为 ５．１３×１０３个 ／ ｍＬ［３５］；印度

洋平均细胞丰度为 ２．６５×１０３个 ／ ｍＬ［３６］；北大西洋平均细胞丰度为 ７．４×１０３个 ／ ｍＬ［２２］；马尾藻海平均细胞丰度

为 ４－１５×１０３个 ／ ｍＬ［２４］。 因此，我们猜测聚球藻在不同海洋中细胞丰度的显著差异以及由基因多样性造成的

广泛生态适应进化枝，是造成不同海洋区域聚球藻硅累积量差异的主要原因。
２．２　 水层差异

根据广义线性模型统计单细胞聚球藻硅累积量的垂直变化受到深度的影响明显（Ｐ＜０．０５）。 目前对于聚

球藻的硅累积量在海洋中不同水层（ＳＭＬ：表混合层；ＤＣＭ：叶绿素最大层）的差异性主要有两种不同观点：
（１）ＳＭＬ＜ＤＣＭ；（２）ＳＭＬ＞ＤＣＭ（图 ３） ［１６，２２］。 海洋 ＳＭＬ 和 ＤＣＭ 之间，聚球藻在丰度、粒径大小和生长速率存

在明显的差异。 我们［３５］发现海洋中聚球藻细胞丰度垂直分布的高值区主要在 ＤＣＭ 层，同时我们结合上面 ３．
１ 讨论的细胞丰度可能是造成聚球藻硅积累量区域性差异的原因，ＤＣＭ 层的高细胞丰度可能导致了聚球藻

硅累积量的增加。 另外，我们［３６］在印度洋发现聚球藻的细胞粒径随深度的增加而先增加后减小，在 １５０ｍ 达

到粒径最大值（１ μｍ），其细胞粒径在 ＤＣＭ 层明显大于 ＳＭＬ 层。 因此，我们猜测聚球藻不同水层细胞粒径的

变化可能也是影响其硅累积量垂直差异的原因。 海洋中表层光照和温度适合聚球藻的快速生长，而 ＤＣＭ 层

由于光照等限制，其生长速率明显低于 ＳＭＬ 层［３７⁃３８］。 因此 Ｂａｉｎｅｓ（２０１２）等［１６］认为生长速率是造成了聚球藻

硅累积量 ＳＭＬ＜ＤＣＭ 的主要原因。 Ｏｈｎｅｍｕｓ（２０１６）等［２２］在马尾藻海聚球藻硅累积量垂直变化差异与主要环

５　 １４ 期 　 　 　 孙军　 等：聚球藻硅质化作用初探 　



ｈｔｔｐ： ／ ／ ｗｗｗ．ｅｃｏｌｏｇｉｃａ．ｃｎ

境参数的相关性研究中发现，聚球藻单细胞内硅的累积量的垂直差异与细胞丰度（ ｒ ＝ ＋０．３４；Ｐ ＝ ０．３１）和不同

细胞粒径大小（ ｒ＝ ＋０．２６；Ｐ＝ ０．４４）的生物硅含量没有相关性，因此提出聚球藻丰度和细胞粒径大小不是影响

聚球藻硅累积量在 ＳＭＬ 和 ＤＣＭ 之间差异的主要原因。 但是由于 Ｏｈｎｅｍｕｓ（２０１６）等人样品采集数量、样品时

空变化以及海域研究范围的限制，对于聚球藻细胞丰度和粒径大小与硅累积量垂直差异的相关性需要未来更

多的海域研究和数据来支持。

　 图 ３　 不同海域 ／站位聚球藻在 ＳＭＬ 和 ＤＣＭ 的硅累积量（ａｍｏｌ ／

个），修改自 Ｂａｉｎｅｓ（２０１２）等［１６］和 Ｏｈｎｅｍｕｓ（２０１６）等［２２］

Ｆｉｇ． ３ 　 Ｓｉｌｉｃｏｎ ｃｏｎｔｅｎｔ ｏｆ ＳＭＬ ａｎｄ ＤＣＭ ｏｆ ｆｉｅｌｄ － ｃｏｌｌｅｃｔｅｄ

Ｓｙｎｅｃｈｏｃｏｃｃｕｓ ｉｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｏｃｅａｎｓ ／ ｓｔａｔｉｏｎｓ． ＳＳ： 马 尾 藻 海，

Ｓａｒｇａｓｓｏ Ｓｅａ； ＮＡＯ： 北大西洋，Ｎｏｒｔｈ Ａｔｌａｎｔｉｃ Ｏｃｅａｎ；ＳＭＬ： 表

混合层（＜１５ｍ），ｓｕｒｆａｃｅ ｍｉｘｅｄ ｌａｙｅｒ；ＤＣＭ： 叶绿素最大层，ｄｅｅｐ

ｃｈｌｏｒｏｐｈｙｌｌ ｍａｘｉｍｕｍ

海洋聚球藻群落组成从 ＳＭＬ 到 ＤＣＭ 是多变的，不
同水层由不同分化枝的聚球藻主导［３９］。 在马尾藻海，
ＳＭＬ 层的聚球藻由菌株 ＩＩＩ 主导，而 ＤＣＭ 层的聚球藻优

势菌株为 ＩＩ 和 ＸＶＩ［４０⁃４１］，因此 Ｏｈｎｅｍｕｓ（２０１６）等［２２］ 提

出聚球藻硅累积量的深度差异是由不同优势的聚球藻

菌株随深度交替的结果；而细胞丰度受到生长速率的影

响，而细胞丰度与聚球藻硅累积量的深度差异没有相关

性，因而推断生长速率不是导致聚球藻硅累积量的深度

差异的主要原因。 Ｂｒｚｅｚｉｎｓｋｉ（２０１７）等［２３］通过设置不同

梯度的光辐照强度来改变室内培养聚球藻的生长速率，
同样发现聚球藻硅累积量的差异性与生长速率没有相

关性。 目前，我们更倾向于由聚球藻的基因多样性导致

了硅累积量的时空分布变化。 总之，聚球藻硅质化具有

明显的时空分布特征，说明海洋聚球藻硅质化在海洋中

是一种普遍现象，而聚球藻在硅累积量的时空差异性与

目前所研究的环境影响因子的相关性较低，同时也说明

了在海洋生态系统中，影响聚球藻硅累积过程以及时空

变化的影响因子较少，至于具体的影响因子目前还不十

分清楚，需要未来更多的研究和验证。

３　 聚球藻硅累积过程的调控机制

海洋中几乎所有的单细胞聚球藻都具有硅质化作用，而海洋环境中的硅酸盐浓度并不影响其生长速率，
至于其他影响因素对聚球藻硅累积过程调控机制的研究几乎处于空白，但是它们的营养生理学和影响聚球藻

丰度自然分布的资源分配为我们提供了一个新维度。 最近，Ｂｒｚｅｚｉｎｓｋｉ（２０１７）等［２３］ 选取代表 ４ 种生态位的 ６
株聚球藻进行室内培养，发现聚球藻的硅质化过程可能是在细胞内进行，而且单细胞聚球藻对硅质化过程具

有一系列的调控机制。 海洋中真核硅藻可以通过膜结合液泡吸收保存硅酸盐并控制细胞内 ｐＨ 变化而不至

于在细胞内发生一系列生化反应等严重后果［２７］，无定形硅可以从包裹可溶性硅酸的液泡中自发地沉淀［４２⁃４３］。
但是与真核硅藻细胞内全部硅酸盐自由相和结合相划分不同的是，在原核聚球藻细胞内具有两类硅质小泡，
分别为水溶性和非水溶性硅质小泡，聚球藻细胞内硅酸造成的 ｐＨ 变化可能是通过这两类硅质小泡来调控

的。 前面 ２．１ 讲述的硅酸在聚球藻细胞内（２－２４ ｍｍｏｌ）与环境硅酸（０．６－１．３ μｍｏｌ）形成巨大浓度差可能就是

由第一类水溶性硅质小泡造成的，该类硅质小泡内的可溶性硅可能与有机配体结合，具有热力学不稳定性，因
此通过热减法采用高温和热碱可以迅速造成聚球藻细胞内可溶性硅与有机配体的分离而被检测到［４４］。 而非

水溶性硅质小泡中的硅我们目前还没有方法确定是否和硅藻一样为水合的固体无定形硅。
硅藻的硅酸盐吸收积累调控机制主要是由细胞内配体结合的硅质池大小［４５⁃４６］、细胞外硅酸盐的浓度［４７］、

生长速率（细胞内硅累积量与生长速率成反比） ［４８］、转运方式的转换［４９⁃５０］和胞内乳白石英的沉淀［５１］等调控因

子的相互作用。 海洋中聚球藻的生长速率和硅累积量虽然不受环境中硅酸盐浓度的影响，但是室内培养的聚

６ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ３８ 卷　



ｈｔｔｐ： ／ ／ ｗｗｗ．ｅｃｏｌｏｇｉｃａ．ｃｎ

球藻硅累积量与溶液中的硅酸浓度具有一定双线性响应，当硅酸盐的浓度达到 ８０—１００ μｍｏｌ 时，聚球藻硅累

积的速率会突然增加，说明在一定范围浓度下的硅酸盐可以影响单细胞聚球藻的硅累积速率（图 ４） ［２３］。 硅

藻细胞在一定浓度的［Ｓｉ（ＯＨ） ４］环境下，由于其对硅的吸收通过协助扩散而展现线性相关［５２⁃５３］，因此根据图

４ｂ 的聚球藻硅吸收速率线性响应，我们猜测在低硅酸盐浓度下，尽管运输的蛋白通道可能处于饱和状态，但
是聚球藻对细胞外硅酸盐的吸收方式可能是协助扩散。 海洋中＞９７％的［Ｓｉ（ＯＨ） ４］以非解离状态存在［５４］，生
物膜载体蛋白对无电荷［Ｓｉ（ＯＨ） ４］的转运需要 ＨＰＯ２－

４ 阴离子的协助［５５］，尽管在硅藻和某些淡水聚球藻菌株

细胞内 ＨＰＯ２－
４ 的吸收需要 Ｍｇ２＋ ［５６］，但是 Ｂｒｚｅｚｉｎｓｋｉ（２０１７）等［２３］发现聚球藻硅累积量受控于正磷酸盐的浓度，

因此我们猜测正磷酸盐转运体对硅酸吸收过程的电荷平衡具有重要意义。 图 ４ａ 聚球藻硅吸收速率的双线性

响应与硅藻双相硅吸收动力学相似［５２］，硅藻对硅吸收由低浓度的双曲线函数到高浓度的线性函数是由于其

吸收方式由主动运输转换为协助扩散，因此我们根据 Ｂｒｚｅｚｉｎｓｋｉ（２０１７）等人的猜测，随着环境中硅酸盐浓度的

增加，单细胞聚球藻通过转换成主动运输的方式来吸收环境中的溶解硅［２３］。 总之，室内培养的聚球藻硅累积

速率与硅酸盐的相关性以及其在不同浓度与硅藻相反的运输转换需要结合其他影响因子进一步验证。 目前，
我们认为聚球藻细胞内硅累积量的变化是由细胞硅累积速率和生长速率的动态平衡来维持的，同时，该平衡

机理和转运模型为我们构建海洋聚球藻硅质化过程硅累积的调控机制提供了基础。

图 ４　 不同硅酸盐浓度（μｍｏｌ ／ Ｌ）培养环境下的不同聚球藻菌株（１３３３ ／ １３３４ ／ ２５１５ ／ ２３７０）硅累积速率（ｈ－１），修改自 Ｂｒｚｅｚｉｎｓｋｉ（２０１７）等［２３］

Ｆｉｇ．４　 Ｔｈｅ ｓｐｅｃｉｆｉｃ ｒａｔｅ ｏｆ Ｓｉ ａｃｃｕｍｕｌａｔｉｏｎ ａｓ ａ ｆｕｎｃｔｉｏｎ ｏｆ ［Ｓｉ（ＯＨ） ４］ ｆｒｏｍ ０ ｔｏ ５００ μｍｏｌ ｆｏｒ Ｓｙｎｅｃｈｏｃｏｃｃｕｓ ｃｌｏｎｅｓ １３３３ ／ １３３４ ／ ２５１５ ／ ２３７０

４　 聚球藻硅质化对海洋硅碳循环的重要意义

尽管海洋聚球藻对硅累积的吸收机理和环境控制机制都不清楚，但是其硅质化累积的硅现存量对海洋不

同水层颗粒硅库具有很大的贡献。 在赤道东太平洋，活体聚球藻和硅藻含有的生物硅分别占总生物硅的

２％—１１％和 ２％—３１％；根据分粒级生物硅分析，超微型浮游生物的生物硅约占总生物硅的 １４％±３％，其中很

大一部分是由聚球藻贡献［１６］。 从北大西洋的统计数据显示，真光层聚球藻对深层硅的输出量约占 １１％，真光

层每天的硅输出量为 ２—１２ μｍｏｌ Ｓｉ ｍ－２ ［１９］，活体聚球藻含有的生物硅占总生物硅的 １％—４％（硅藻水华期

间），占 ０．４—３ μｍ 超微型浮游生物硅库的 １％—３４％［２２］。 最近相关研究发现超微型蓝藻，比如聚球藻，对海

洋碳的输出量相当地巨大（０．６—１．９×１０８ ｇ Ｃ），特别是寡营养海域，聚球藻对碳量的输出约占总颗粒碳通量的

２％—１３％，每天输出的碳量为 ０．０２６ ｇ Ｃ ｍ－２ ［１４，１５，５７⁃５８］。 因此，单细量胞聚球藻对食物网和能流具有关键启动

和支撑作用，成为寡营养海域以至全球硅碳循环中固硅和固碳过程的重要贡献者。 海洋单细胞聚球藻“如
果”只是将外界硅“碎屑”与细胞外壁简单地结合和交换，尽管可能对新生硅的意义较小，但是其结合的生物

硅可占到上层海洋生物硅储量的 ５０％，也就是说，上层海洋中一般的生物硅都经过聚球藻沉降到深层海洋，
对海洋硅聚合和沉降（海洋颗粒物“微泡”的形成可能来源于聚球藻的胞外聚合硅）以及硅循环具有重要意

义［１９］。 不过，目前我们认为海洋聚球藻将溶解硅吸收到细胞内并以无定形硅的形式储存在细胞内，结合聚球

藻在大洋中广泛分布和巨大的细胞丰度（量级在 １０３－１０６） ［５８⁃６０］，海洋中这 ５０％的生物硅是直接新生于聚球藻
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而非“碎屑”结合。 总之，海洋单细胞聚球藻的硅质化作用不但改变我们之前对硅藻主要控制全球海洋硅碳

循环的认识，而且单细胞聚球藻对海洋固硅和固碳的重要作用，使其成为连接海洋硅碳循环交互作用重要的

新桥梁，对全球海洋硅碳循环具有重要意义。

５　 未来海洋聚球藻硅质化待解决的科学问题及研究内容

针对单细胞聚球藻硅质化作用机理及其对海洋硅碳循环调控机制认识的不足，未来的研究将集中在以下

几个方面：（１）海洋聚球藻硅累积量与其时空分布规律、海洋环境调控机制；（２）聚球藻硅质化过程中溶解硅

的吸收和储存机理的多样性和进化及其影响因素；（３）聚球藻对海洋硅碳循环中的重要意义及调控机制。
通过上述科学问题的研究，可望对全球海洋生态系统中单细胞聚球藻硅质化作用及其对硅碳循环的调控

机制有一个基本和系统的认识，为深入研究单细胞聚球藻在全球海洋硅循环中的作用提供前提基础。
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