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� � 赤潮是指在一定环境条件下,海水中某种浮游植物、原生

动物或细菌在短时间内突发性繁殖或高度聚集而引发的一种

生态异常,使海水变色并造成危害的现象。随着人口和经济

的快速增长,人类活动的加强改变了沿海生态系统的结构和

功能,增加了海水中营养盐的含量、改变了气候条件及其他环

境因子,赤潮则是这种转变的结果。有害赤潮已经成为当今

全球性的海洋灾害,与沙尘暴并列为我国目前面临的、由于人

类活动而造成的两大自然灾害之一,严重制约沿海经济的发

展、破坏海洋生态环境、威胁人类健康。据不完全统计, 近二

十年来,我国的有害赤潮事件就达300多起,仅 1998年全年发

生赤潮 22起,直接经济损失达 10亿元以上[1]。

有毒赤潮产生的毒素往往经由贝类、鱼类等传递媒介造

成分类中毒,这些毒素通常称为贝毒、鱼毒。近年来, 随着有

毒赤潮发生频繁,我国沿海地区由于有毒赤潮藻造成的贝毒

中毒事件也经常发生, 据七十年代后的不完全统计, 已造成

几百人中毒,其中 30 余人死亡。藻类毒素影响着海洋环境、

沿海养殖、以及人类的生命安全, 其中麻痹性贝类毒素 ( PSP)

是一类在世界范围内分布最广、对人类生命健康危害最大的

海洋生物毒素,广东大亚湾受 PSP 危害较大, 已经发生多起

食用该海域的贝类而中毒死亡的不幸事件[ 2] ,因此开展贝毒

研究具有重要的现实及理论意义。

目前国际上对赤潮研究的主要进展和发展趋势是:

( 1)全球规模的赤潮现象研究, 从宏观尺度上研究赤潮灾害

的扩大与全球变化的关系,特别是受气候变化的影响所发生

的赤潮。( 2)区域性的赤潮研究。分析赤潮种群的种类组

成、分布、大规模地扩展的特征以及影响赤潮发生的因素。

( 3)实验室水平的赤潮发生机理研究,主要研究赤潮藻细胞

的生物学及生理学特征,如赤潮藻生长的营养需求、产毒生

理生态、藻�菌、藻�藻竞争关系等。( 4)人类活动对赤潮发生

的影响研究。( 5)赤潮源�甲藻孢囊的研究。( 6)藻毒素的研

究, 如其类型、来源、转移途径、致毒效应、检测、提取、毒效与

生物累积等。

水生态系统中, 微型藻类与细菌的关系越来越引起人们

的重视[ 3 � 9]。细菌对藻类的影响主要体现在, 一方面细菌吸

收藻类产生的有机物质, 并为藻类的生长提供营养盐和必要

的生长因子, 从而调节藻类的生长;另一方面, 细菌也可以通

过直接或间接的作用抑制藻类的生长,甚至裂解藻细胞, 从

而表现为杀藻效应。而藻类对细菌也有相似的两方面作用。

由于这些错综复杂的关系, 使人们在研究浮游植物水华和赤

潮的发生、发展、衰落与消亡机理时, 不能不考虑细菌的重要

性,其中细菌杀藻现象更为利用微生物防治赤潮提供了可能

的途径。除细菌外, 其他一些微生物主要是病毒等对微型藻

类也有类似的作用。以下就海洋微生物在赤潮生消过程中

的作用进行综述。

1� 微生物对赤潮发生的促成作用

1�1� 细菌为浮游生物提供营养盐

细菌广泛存在于藻类生活的水体和沉积物中 ,是生物地
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球化学循环的一个重要环节。细菌为浮游生物提供无机氮,

在海洋深层 ,硝化细菌使氨态氮转化为硝态氮,供浮游生物

利用; 在混合层中,细菌通过氨化作用产生的氨态氮是再生

生产力的重要物质基础[ 3]。除了无机氮,细菌还为藻类的生

长提供无机磷,磷在很多海区是浮游植物生长的限制因子,

磷的主要来源是细菌活动使磷酸盐再生。海水受污染后所

含的有机质及动植物残骸等,经细菌分解后所产生的维生素

类物质和微量有机成分(如嘌呤、嘧啶等核酸成分)可以促进

浮游植物繁殖。除此之外,细菌还在其他元素的生物地球化

学循环中起着重要作用, 一定浓度的铁、锰元素对某些赤潮

藻类的生长均有不同程度的促进作用, 表明微量无素铁、锰

是触发赤潮发生的重要因子之一[ 10] , 而细菌可把三价铁还

原为易溶性的二价铁,为藻类的生长提供必需的铁元素。细

菌还可以合成藻类必需的生理活性物质如维生素 B12, 它在

藻类的生理生活中起着极其重要的作用。

浮游植物与细菌量变化关系密切[11] ,大量的细菌所产生

的某些代谢物质可能是赤潮的诱因。此外, 细菌在分解有机

质的过程中,能够产生对某些藻类生长起抑制作用的有毒物

质,从而使另一些藻类生长旺盛, 成为优势种,这样就有助于

这些藻类的爆发性增殖并且形成赤潮。曾活水等对厦门港赤

潮发生区进行微生物调查[12] ,研究了赤潮发生前后细菌量的

变化及其与环境因子的关系,结果表明: 在赤潮发生前后,该

区域的细菌量比正常时期高出近一倍, 并且细菌量较高的海

域, 污染越严重,赤潮发生的年份,其细菌量高于正常年份,既

赤潮发生在细菌量较高和污染越严重的地方。而赤潮生物对

细菌亦有类似的促进作用, 浮游植物的分泌物与排泄物是细

菌的食物,赤潮衰败之后,赤潮生物死亡, 又反过来为细菌的

繁殖提供营养物质, 是细菌有机营养的主要来源。

1�2 � 细菌与藻类的共生关系

1�2� 1� 细胞外共生 � Riquelme 和 Ishida 研究了海水细菌和

微型藻类的相互作用, 他们发现当海水发生硅藻 A sterionella

glacialis 赤潮期间, 细菌优势种群为假单胞菌 Pseudomonas

022,且细菌量与叶绿素浓度之间存在着正相关关系。实验

室研究发现, A . glacialis 的生长在外加 Pseudomonas 022 时受

到显著促进。进一步研究发现 Pseudomonas 022 分泌的一类

糖蛋白是促进 A . glacialis 生长的物质。而细菌 Pseudomonas

022 的生长也受到 A . glacialis 产生的细胞外有机碳主要是

溶解态氨基酸的促进。细菌和藻类之间的这种互惠互利关

系,有时可达到相当专一的程度甚至可称为� 细胞外共生�。

例如固氮藻和他们的共生细菌就存在这种关系。

1�2� 2� 细胞内共生 � 细菌即可存在于藻细胞核中,也可存在

于细胞质和细胞器。Silva[ 13]认为,内生细菌和藻细胞之间保

持平衡的生长速率维持了二者之间的共存。Silva和 Franca 发

现甲藻染色体中的 DNA 纤丝似乎通过围绕于细菌周围的电

子透明区域与细菌表面相联系, 它们之间可能存在着遗传信息

的交换;他们发现在甲藻的指数生长期内,细菌主要限于细胞核

内,进入稳定期后,核内的细菌更加丰富,生长似乎不受外界环

境的影响,并可通过类似于反胞饮的过程离开细胞核游移到细

胞质中形成一批由核被膜包围的细菌, 然后其中一些在细胞质

中被消化掉,另外一些在细胞分裂时进入周围的培养基中。内

生细菌在一些有毒藻类的毒素产生中起着一定的作用。目前,

人们对内生细菌只是有了初步了解,对很多现象如共存方式,维

持机制,内生意义,产毒机制等,还需进一步研究。

2� 微生物在赤潮消亡过程中的作用

2�1� 细菌在赤潮消亡中的作用

细菌对藻类的抑制作用有较强的种属特异性。如 Fukami

等[ 14]研究细菌的抑藻作用时发现, 黄杆菌 Flavobacterium sp.

对裸甲藻 Gymodinium nagasakiense 具有强烈的抑制和杀灭作

用, 而对 Chattonella, Heterosigina akashiwo 和骨条藻 Skeletone�

ma costatum 均无效。这表明该细菌对 Gymodinium nagaskiense

的杀灭作用是专一的。

粘细菌可溶解很多种类的蓝藻。Shilo[15]用几种从水塘中分

离出来的粘细菌做溶藻实验,测试的 10 种蓝藻中有 8 种被溶

解。真核藻类对粘细菌不敏感。Daft 等[16]研究发现,9 种从废水

中分离出的粘细菌可溶解鱼腥藻 Anabaena, 束丝藻 Aphnizome�

on, 微囊藻 Microcystis 及颤藻 Oscillatoria 的不少种。其溶藻机

理是粘细菌直接与宿主细胞接触,通过分泌可溶解纤维素的酶

消化掉宿主的细胞壁,进而逐渐溶解整个藻细胞。

Middelboe等研究富营养化的湖水发生的水华时发现,

随着水华的发展, 水体中细菌的细胞外分泌物的量增加一倍

以上, 而细菌胞外酶的活性也有显著的增强[ 17] ,这表明细菌

可能是通过细胞外分泌物和特殊的胞外酶而杀藻的。

假单胞菌[ 18] , 杆菌[ 19] , 蛭弧菌 Bdellovibro 黄杆菌和

Saprospiral sp. [ 14]可分泌有毒物质释放于水环境中, 抑制某些

藻类如甲藻和硅藻等的生长。已知铜绿假单胞菌 Pseu�

domonas aeruginosa 可产生大量的抗生素类物质如扩散性吩嗪

色素物质。对其他细菌和藻类的生长都有抑制作用[ 17]。最

近有人从这种细菌中提取了几种特异性杀藻的抗生素物质,

其中有些物质如 1�羟基吩嗪和氧氯菌素强烈抑制蓝藻和绿

藻的生长。Pseudomonas stutzeri 可分泌高活性的抑藻物

质[ 20]。这些物质是已知的对藻类杀伤力最强的细菌产物,

它可杀死顽固的赤潮藻类 Chattonella antiqua。Imai等在日本

Hiroshima 海湾发现四株 Aheromonas 属的细菌也可以杀死 C.

antiqua [ 21]。从 P . stutzeri 中提取出的一种� 甲藻生长抑制剂

( DGI)�不仅活性较高, 且毒性较稳定 ( 4 � 时 3 个月保持不

变) ,并且对鱼类无害, 所以看来这是比较理想的杀藻物

质[ 22]。关于杀藻机理, 一般认为它通过作用于生理过程如

阻断呼吸链, 抑制细胞壁合成,抑制孢子的形成等方面,以达

到抑制藻细胞生长或杀灭藻细胞的结果。细菌对藻类的这

些抑制作用使人们开始考虑细菌防治赤潮可能途径[23, 24]。

郑天凌等对细菌同赤潮藻类之间的关系作过研究。他

们从赤潮多发区、易发区厦门西海域分离筛选的三株细菌

( S5、S7、S10) , 进行 16S rDNA 的 PCR 扩增,通过序列分析和树

图构建鉴定 S5 属于鞘氨醇单胞菌属 ( Sphingomonas) ,但基因

库中尚未发现与之相符的种, 很可能为一新种。S7与细菌基
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因库中巨大芽孢杆菌 Bacillus megaterium 基本一致(仅有 2个

核苷酸差异) ,是 Bacillus megaterium 的同种不同株系; S10为

芽孢杆菌的一种, 与 Bacillus halmapalus 的 16S rDNA 差异仅

为2%。进而对三株分离菌同有毒赤潮藻类塔玛亚历山大

藻 ( Alexandrium tamarense)之间的生态关系进行研究, 结果表

明:在实验室条件下, A . tamarense 可以较好地生长并保持自

然状态下的若干特性,其生长曲线与微型生物的生长曲线相

同;从厦门海域筛选的海洋细菌 ( S5, S7 , S10 )与 A . tamarense

共同培养表现出不同生态关系差异。分别在藻细胞生长的

延滞期和指数期加入细菌过滤液,发现三种海洋细菌的过滤

液对 A . tamarense 有明显不同的抑制作用效果。总体上看,

这三株细菌对藻细胞的作用大小依次为 S10> S5> S7。

2�2 � 食菌蛭弧菌在赤潮消亡中的作用

大量研究表明蛭弧菌广泛分布于近海洋环境,是以海洋

微型生物为寄主的寄生菌,由于它可� 吃掉�有害宿主细胞而

具有很大应用潜力。研究表明蛭弧菌也可进入藻细胞内而

溶藻,这种侵入引起了宿主细胞的自溶。有人从水华铜绿微

囊藻中分离出蛭弧菌,这种特殊的细菌能够进入铜绿微囊藻

的细胞并使其溶解。其侵染过程与嗜菌体感染细菌在某种

程度上有相似之处。据推测,铜绿微囊藻水华的迅速消失,

可能与这类特殊细菌的专性感染有关[ 25]。

2�3 � 病毒在赤潮消亡中的作用

海洋环境中存在着大量病毒,它们在某些情况下表现出

对微食物环中的 C、N 流有显著影响[ 26, 27] , 通过引起细胞溶

解,他们将流向高营养级的有机物质转向, 以颗粒有机物和

溶解有机物的形式返回到最低营养级。此外,病毒在海洋生

态系统中,还起着基因转移的作用。

病毒同藻类和细菌的关系表明,病毒是由这些微型生物

体产生的, 同时,又能对细菌及浮游植物的数量产生特异性

影响。病毒类似颗粒( VLP)在 12� 14个属的 50 种真核藻类

中都有发现[28]。此外在自然水中绿色鞭毛藻中也曾发现病

毒[29]。Bratbak 等研究表明病毒在由海洋藻类 Emiliania hua�

lyi 引起的赤潮消亡过程中起着重要作用[ 30] , 他们在溶解细

胞内和周围发现自由病毒颗粒和病毒类似颗粒存在, 同时,

赤潮在消退过程中伴随着病毒数量的增多。Nagasaki 等也

从日本 Nomi海湾分离到一种病毒, 这种病毒能够感染赤潮

引发种 Heterosigma akashiwo, 该病毒颗粒可以感染并裂解两

株 H . akashiwo ,对 H. akashiwo 具有较高的特异性, 不会感染

Chattonella antiqua, C. verruculosa, Fibrocap sa japonica 等 15 种

其他种类的浮游植物。而且, 三株从日本 Hiroshima 湾分离

到的 Heterosigma akashiwo 具有对该病毒的抗性, 表明这种病

毒并非种特异性而是具有株特异性[31]。由此可见, 病毒在

赤潮生物种群动态、赤潮发生和消亡以及对宿主遗传基因组

的变化都起着特殊的作用。

3 � 微生物与藻毒素形成的关系

20 年来,赤潮问题已经成为世界性的问题。一方面表

现在有害赤潮发生的范围不断扩大, 另一方面,能够形成赤

潮的有害藻种类数也在不断增加。已有的资料表明,能够形

成赤潮的微藻约在 84� 267 种, 其中有毒的在 60� 78 种, 约

占海洋种浮游植物的 1. 8% � 1. 9% [ 32]。常见的赤潮毒素有

麻痹性贝毒 ( Paralytic Shellfish poisoning, PSP)、腹泻性贝毒

( Diarrhetic Shellfish poisoning , DSP)、神经性贝毒 ( Neurotox ic

Shellfish poisoning, NSP)、记忆丧失性贝毒 ( Amnesic Shellfish

poisoning, ASP)、西加鱼毒( Ciguatera Fish Poisoning, CFP)等。

其中麻痹性贝毒是世界范围内分布最广、危害也最严重的一

类毒素。目前不同学者从各个领域或侧面对毒素进行了研

究,涉及到麻痹性毒素的化学性质、成分、毒力及来源, 藻毒

素和细菌间的关系, 麻痹性毒素致毒效应和机制以及更为快

速、简便和有效分析方法的确立等[ 33 � 37]。

随着对麻痹性贝毒认识的增加, 已逐步确定了多种产生

麻痹性贝毒的生物。除甲藻之外, 红藻 Jania sp. 和蓝绿藻

Aphanizomenon flosaquae 也可以产生麻痹性贝毒素。在对产

毒藻进行研究的过程中发现, 在同一地区、同一种藻中有毒

和无毒的品系可以同时共存; 实验室培养的有毒藻会突然失

去产毒的特征; 在自然海域中,尽管没有明显的赤潮,但贝类

仍然表现出毒素的累积, 这些现象都说明毒素可能并非只来

自有毒藻本身。对其他毒素, 如河豚毒素的研究表明, 毒素

产生往往同细菌存在一定的联系。因而在对有毒藻毒素产

生机制的研究中, 藻菌关系研究成为一个热点[ 38]。

早在 1982 年, Silva 就提出了甲藻内共生细菌产毒的假

说, 并对内共生细菌进行了研究[ 39] ,但一直没有确切的细菌

产毒证据。直到 1987 年, Kodama 实验组才首次从一株高毒

的 A . tamarense 中分离到一株产毒细菌。它可以在独立培养

的条件下产生麻痹性贝毒毒素, 但产量相对较低[ 40]。对这

株细菌的生理生化研究表明, 这株细菌是 Moraxella 属,其产

毒量在磷元素缺乏条件下升高, 这同培养的产毒藻在磷缺乏

条件下产毒量增加类似。在此之后, 该实验组又从其他地区

的产毒藻中分离出了产毒细菌。Doucette 等[ 41]应用生物化

学和分子生物学技术研究了分离出的细菌, 认为它们都应属

于 Alteromonas/ Pseudomonas 类中的一种, 它们产生的毒素组

成相对稳定, 毒素含量在磷缺乏条件下上升。这些证据表

明, 与产毒甲藻共存的细菌中有的可以产生麻痹性贝毒。但

到目前为止, 还只有 Kodama实验组成功分离了产毒细菌。

那么甲藻本身是否可以产生毒素呢 ? 研究表明,在培养

条件一致时,甲藻的毒素组成是相对稳定的, 也就是说不同

种甲藻,甚至在不同的地理区系中分离出的不同品系, 它们

的毒素组成可能存在差别, 而这种差别可以保持稳定, 毒素

组成是伴随染色体稳定遗传的[ 42]。最近的研究结果也表

明, 在两种有毒藻 A . tamarense 和 G. catenatum 中存在催化

毒素转化的酶。由此可以得出这样的结论: 细菌可以产生麻

痹性贝毒,麻痹性贝毒素组成与有毒藻的染色体有关, 可以

稳定遗传。此外, 细菌是否对赤潮毒素的产生有促进或抑制

作用, 其作用机理及作用的效应如何,目前的研究还较少, 作

者研究组正准备开展有关方面的工作, 旨在阐明其机理并寻

找赤潮灾害生物防治的有效途径。
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4 � 赤潮生物法防除的今后任务

目前对赤潮的防治,主要是采取化学方法。化学方法防

治虽可迅速有效的抑制赤潮,但所施用的化学药剂给海洋带

来了新的污染。因此,越来越多的人将目光投向了生物防治

技术。关于生物防治,有人建议投放食植性海洋动物如贝类

以预防或清除赤潮,但有毒赤潮的毒素也可能因此而富集在

食物链中并产生令人担忧的后果。而利用微生物如细菌的

抑藻作用使海洋环境保持长期的可靠的生态平衡,从而达到

防治赤潮的目的,就可以避免这些缺陷,这也是细菌防治独

特的优越性。

在运用以菌治藻同时需要考虑以下因素:首先是杀藻作

用与细菌的种属特异性有关, 在以菌治藻中, 菌种的选择对

防治效果而言是关键所在,要选择抑藻效果强烈且专一性高

的菌种,这样才能在有效抑藻的同时避免给鱼类等水生生物

造成不良影响;其次是投放细菌的数量要恰到好处, 必须要

达到阈值才能达到预期的杀藻效果; 然后是细菌投放的时

间,在赤潮发生和演替的过程中,自然菌群的组成也发生着

巨大的变化 ,对赤潮藻也有着不同的作用, 要定期监测海洋

菌群的组成 ,适时投放适量的细菌以达到防治效果; 最后是

要注意海水的营养程度, 诸多研究表明,细菌的抑藻作用与

水环境营养物浓度有密切关系,有些细菌的抑藻作用是通过

与藻类进行营养竞争来实现的, 因此, 在营养很贫乏的海域

就不能采用这种方法。对于细菌和有毒赤潮藻关系的研究,

建议从以下几个方面开展:

4�1 � 赤潮生物种群和生态的结构解析 � 使用经典手段和分

子生物学手段研究赤潮发生期间细菌的时间和空间分布特

点, 从而描述细菌与这些藻类在生态系统和功能上的关系。

4�2 � 赤潮微藻基因的分析及分子鉴定 � 90年代以来, 西方

各发达国家都已投入大量资金和人力开展赤潮生物分子水

平的研究[ 43]。大分子 rRNA 及其基因 rDNA, 是作为生物物

种核酸分子标记的一个很好的基因,除了具有高的检测灵敏

度外, 还可以被用来研制不同层次专一性(如种或属的专一

性)的核酸分子探针。选择关键赤潮藻种, 确定其快速鉴定

方法及低浓度赤潮藻细胞分子标记及自动化检测方法。从

分子水平揭示藻菌间的关系,并探讨藻菌共生及其产毒的分

子机制, 是探索有害赤潮发生机理, 确立防治方法的分子水

平依据。

4�3 � 分离出对赤潮藻类有特异杀灭效果的菌株 � 在实验室

检测其杀藻效果,测量其最低杀藻浓度等有关指标, 建立档

案以备使用。分离并鉴定细菌与藻类的生物活性代谢物质,

分别研究他们对细菌和藻类生长的效应或毒性。探明其杀

藻活性物质基因, 进行杀藻细菌或细菌杀藻因子的大量生

产,利用基因工程手段, 将抑藻因子基因引入工程菌进行大

量生产。

4�4 � 探明产毒基因在细菌或其他细胞中的分布(例如质粒、

病毒等) � 进一步揭示微生物的种属特异性与合成某种特殊的

藻毒的内在原因,以及产毒基因转移的可能机制。探索产毒细

菌对毒素进入水生食物网和在食物网中转移的意义, 以及在渔

业资源感染毒素过程中,这些微生物所起的作用。探索细菌与

有毒藻类藻毒产生的关系,寻求赤潮毒素生物防治的方法。
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