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致 ∀这将大大提高 ⁄��测序的准确性并降低成本 ∀
在末端荧光标记自动测序中 o连续的 � k大于等

于 vl 后跟 �时 o �与 �的间距增大造成误读的现象

十分常见 o有时甚至是造成数据准确率较低的主要因

素 ∀而功能基因及其上游调控序列多是 �≤富含区 ∀
因此上述规律的利用对于在 ⁄��序列分析中得到尽

可能准确的基因序列信息显得尤为重要 ∀
k本文编辑 }刘珊珊l
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海洋球石藻是一类生活于海

洋中的微型浮游植物 o基本都是单

细胞结构 ∀它是海洋中初级生产者

的组成部分 ∀另外 o球石藻是全球

分布的种类 o尤其是在副极地较高

纬度海区 o更是优势种类 o每年都

会发生无数次水华 o由于球石藻外

覆由特殊构造和成分构成的球石

粒 o因此它的水华能够对周围环境

产生诸多重要影响 }首先 o球石粒

的反光作用 o使海水温度下降而使

空气升温 o改变环境条件 o影响周

围生物的正常生活 ~其次 o由于球

石粒的主要成分是碳酸钙 o在它的

产生过程中伴随着二氧化碳的生

成 o方程式是 }u�≤�
p
n ≤¤

u n
� ≤¤

≤� v n � u� n ≤� u o因此球石粒的大

量产生 !脱落及沉积 o必定影响大

气中 ≤� u含量 !水中的 ≤� u ! ≤¤u n

含量 o同时 ≤¤≤� v沉积于洋底并参

与地质演变 ∀本文拟对球石藻及其

生态作用作一综合评述 ∀

t 球石藻研究概况

球石藻 k≤²¦¦²̄¬·«²³«²µ¬§l 又称

钙板金藻 o是一类很特别的 !具有

美丽被壳外表的单细胞生物 o肉眼

无法识别 o即使在光学显微镜下也

不能清晰分辨 ∀球石藻细胞外被由

球石粒构成的美丽精巧的球石层 o

它是海洋中浮游植物的组成部分 o

都是自由漂浮生活 !能进行光合作

用的个体 o主要分布于阳光照射的

上层水体中 ∀要想了解球石藻 o首

先必须搞清楚 v个基本概念 ≈u 
}ktl

球石藻体 k≤²¦¦²̄¬·«²³«²µ̈l }指整个

生物个体 o包括细胞和外部的球石

粒 ~kul球石层 k≤²¦¦²¶³«̈µ̈l }由围

绕在细胞外的或多或少的球石粒

构成的球形层状结构 ~kvl 球石粒

k≤²¦¦²̄¬·«l } 单个石灰质片状结

构 ∀球石藻中以 Εµιλιανια ηυξλεψι

k简称 Εηυξl最为重要 o它的个体很

小 o只能在电子显微镜下才能看清

楚 o而电子显微镜出现于 us世纪

xs年代早期 ∀ ×«²°¤¶� ±̈µ¼ �∏¬̄ ¼̈

是最早利用光学显微镜观察海底

淤泥并在其中发现球石粒存在的

人之一kt|世纪中期l o他最早使用

≤²¦¦²̄¬·«这个词 o 种名 Εµιλιανια

ηυξλεψι 就是为了纪念他 ∀为了对

Εηυξ有一个粗略的认识 o ∂¤± �̄ ¬̈2

­¶º¬­®在 t||t年测量出了它的一些

有关统计数据 k这些数据只是大

概 o因为有很多因素都影响细胞的大

小变化 o例如水的营养水平 !光照

强度等等 ~另外 o由于细胞个体太

小 o在测量过程中 o错误是不可避

免的l }ktl细胞直径 }wqs≅ ts
py
°~

kul 细胞体积 k把细胞看成是圆球

形 o不包括球石粒l}vqs≅ tsptz
°
v
~kvl

细胞有机碳含量 }tqs≅ ts
ptt
ªr¦̈¯̄ ~

kwl 细胞体重 k认为细胞重量的

xsh是碳luqs≅ ts
ptt
ªr¦̈¯̄ ~kxl细

胞平均外覆的球石粒数目 }vs~kyl

球石层直径 }xqs≅ ts
py
°~kzl球石

粒直径 }uqx≅ ts
py
°~k{l球石粒碳

含量 }uq{≅ tsptv
ªr¦²¦¦²̄¬·«~k|l球

石粒钙含量 }yqz≅ tsptv
ªr¦²¦¦²̄¬·«∀

u Εηυξ细胞及其球石

粒的形态构造

人类研究最多的球石藻是 Ε2

ηυξk图 tl o因为它分布广 o外形美

丽 o 并且与人类的关系也最为密

切 ∀下面有关球石藻的内容皆以

Εηυξ为例k图 ul ∀从图 u中可以看

出 Εηυξ为单细胞生物 o细胞内含

许多细胞器 o占优势地位的是叶绿

体 o内含光合色素 ∀细胞核位于叶

v
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图 u Εηυξ的内部构造

k摘自 °̈ ·̈µ• ¶̈·¥µ²̈ ® t|{|l

图 t Εηυξ的外形

k摘自 ≥∏½¤±±̈ �χ ≤²±±̈ ¯̄l

绿体上方 o核膜与细胞内的网状膜

系统相连 o内质网通过网状系统与

细胞膜相连 o这些膜系统均由高尔

基体产生 ∀Εηυξ最显著的特征是细

胞表面覆盖球石粒k图 vl ∀球石粒

是在细胞内通过高度的有机过程

产生的 ∀细胞只能一个一个单独地

形成球石粒 o然后在靠近核膜的球

石囊内发育 ∀囊泡上方的网状体是

控制球石粒形成的结构 ∀网状体与

高尔基体分离 o但两者仍有密切的

联系 o在电镜下可以观察到两个细

胞器之间有许多微囊泡 ∀其他种类

球石藻中 o囊泡由高尔基体形成 o

不存在网状体 ∀球石粒形成后 o囊

泡向细胞边缘移动 o并与细胞膜融

合 o这样球石粒就被排到细胞表面

了 ∀球石粒的主要成分是 ≤¤≤� v o

它不是有生命的结构 o只是死的无

生命的物质结构 o就象人的指甲或

软体动物的壳 ∀这种生物矿化作用

引起人们极大的兴趣 o人们想知道

球石粒是怎样形成的 ∀在这个过程

中 o生物是怎样进行调控的 o了解

并利用这种生物矿化机制 o具有广

阔的前景 ∀球石粒的形状多为铆钉

形 !纽扣形或卷线筒形 o包括一个

中央管和向四周扩展的盾片 ∀球石

粒随着细胞表面弯曲而弯曲 o靠近

细胞表面的一侧称为近面 o远离细

胞表面的一侧称为远面 ∀中央管位

于球石粒中心 o 它在远面是中空

的 o 而在近面则被蓖子状结构封

闭 ∀球石粒盾片的边缘部分重叠 o

使球石粒联成一个坚固的整体 o环

绕在细胞表面 ∀球石粒与细胞间则

由胞外多糖连结 ∀典型细胞每层有

ts个球石粒 o而有些细胞有许多层

大约几百个球石粒 ∀培养的球石藻

一般只有不完全的球石层 o或者根

本就没有球石粒 ∀研究者已对处于

各个形成阶段的球石粒和分离的

未完全形成的球石粒进行了研究 o

认为球石粒的形成开始于由简单

的方解石晶体构成的椭圆形环即

原始环的产生 ≈u ∀这个原始环将发

展成为中央管的基部 o然后向各个

方向生长 }向四周生长构成近面盾

片 ~向内生长构成中央蓖状结构 ~

先向上然后向四周生长构成中央

管的外层以及远面盾片 ~向斜上方

生长构成中央管的内层 ∀这种生长

同时伴随着构成原始环的晶体的

体积增大 o晶体的数目并不增加 ∀

每个增大中的晶体单位向各个生

长方向产生结构成分 o最终构成复

杂的球石粒结构 ∀其他种类的球石

粒还有一些不同的特征 o如 o有些

种的球石粒中央区有横跨的桥结

构 ∀典型的球石粒有方解石晶体单

位约 vs个 o小型种类有 us个 o大型
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图 v Εηυξ的球石粒外形

k摘自 �̈µ̈°¼ � q≠²∏±ª t|{|l

种类有 ws个 ∀

以来自亲代个体的特化细胞

k配偶子即精子和卵子l 的融合为

特征的有性繁殖是植物和动物种

类的有性繁殖方式 o球石藻也不例

外 o因此 o它的生活史中包括两个

阶段 }双倍体阶段和单倍体阶段 o

这两个阶段的生活体都可以独立

生活并繁殖无性系后代 ∀ �̄¤√̈ ±̈ ¶¶

在 t|zu年发现 Εηυξ生活史中有几

种不同的细胞类型 ≈w ∀它们都可以

通过无性繁殖保持各自的类型 o包

括无运动能力 !能产生球石粒的细

胞 o称为 ≤ 2细胞 ~裸露的无运动能

力的细胞 o称为 �2细胞 ~能运动的

具有一定分裂能力的游动孢子 o称

为 ≥ 2细胞 ∀人们还不知道它们之

间的遗传学关系 o目前的研究多集

中于解决这个问题 ∀现已成功证实

≥ 2细胞和 �2细胞是单倍体 o≤ 2细

胞是双倍体 o这说明 Εηυξ的生活

史中包含有性世代k≥ 2细胞形成的

配子l o但作为有性生殖特征的配

子融合现象还没有被发现 ∀还有一

个很重要的问题 }是什么启动不同

细胞类型之间的相互转换 o例如 o

≥ 2细胞和 �2细胞可能由 ≤ 2细胞

自发产生 o但真正的促进条件 o人

们仍不知道 ∀了解细胞类型的转

换 o有助于理解 Εηυξ怎样和为什

么发生水华 ∀

v Εηυξ水华的分布 !特
征及其生态作用

球石藻分布很广 o除了极地外 o

世界各地均有分布 ∀当各种条件适

宜时 o球石藻能够迅速大量繁殖 o

形成水华 ∀在这些水华中 oΕηυξ的

细胞数目通常比其他种类细胞数

目之和还多 o 经常占细胞总数的

{sh ∗ |sh甚至全部 ∀它们的球石

粒有的附在细胞表面 o有的脱落而

在水中逐流 ∀这些自由漂浮的球石

粒数目会逐步增加 o因为 Εηυξ细

胞会大量产生球石粒却不能将它

们完全束缚在表面 ∀也有学者认为

这是因为细胞死亡后的裂解 o或是

细胞在无性分裂时产生的 ∀Εηυξ水

华的定义是指每毫升水体中含 Ε2

ηυξ细胞超过 t sss个 ∀ Εηυξ发生

水华时 o大量脱落的自由漂浮的球

石粒能够反射入水的光线 o它们就

象无数个悬浮于水中的微小镜子 o

因此水面非常明亮 o故这种现象被

称为 /白水0 k • «¬·̈ º¤·̈µl ∀人们已

相当了解 / 白水0现象 o它是由球石

粒引起的 o而不是球石藻细胞 ∀球

石粒的这种反光现象能够被卫星

拍摄下来 o 因此人们对此研究较

多 ∀由单一种类 Εηυξ产生的水华

在一些细小特征上因水华程度不

同而异 o因此根据卫星照片能够准

确地判断水华程度 ∀另外 o通过对

t|z| ∗ t|{x年间全球卫星照片数

据组的分析 o现在已经建立起一套

用于测定球石藻水华的法则系统

并在全球推广 o人们对 Εηυξ水华

的全球分布已经有了一个大概的

了解 }tq北大西洋 ~uq北海 ~vq挪

威海湾 ~wq缅因湾 ~xq近 ≥¦¬̄̄ ¼岛

海域 ~yq安哥拉南部 ~zq×«̈ ≥®¤ª2

ª̈µ¤® {q×«̈ ≤̄¬·¬¦ ¤±§ �µ°²µ¬¦¤±

¶«̈ ©̄ µ̈ª¬²±∀球石藻虽然是全球分

布的种类 o但水华主要发生在副极

地海域 o尤其是北大西洋 !北太平

洋和阿根廷大陆架海域 o在低纬度

海域也可以发现少量水华 ∀Εηυξ水

华的发生具有一定的规律性 o总是

发生在特定时间的特定区域 o人们

想了解是哪些环境因素对 Εηυξ 水

华具有显著的影响 o以便于对水华

发生机理的了解和控制 ∀ ×¼µµ̈̄¯

t||y年指出 ≈v 
o有人认为 Εηυξ水

华发生在特定时间的特定区域是

因为水体中的硅酸盐被消耗了 ~有

人认为是因为水体温度突然下

降 ∀t||y年 �¤±±¬±ª和 ×¼µµ̈̄¯经过

调查 Εηυξ水华的水体情况 o认为

Εηυξ水华总是发生在水体的高层 o

通常在 ts ∗ us °以上 o一般都小于

vs °o这说明高光照会导致水华 ~

t||w年 ∞ªª̈ 和 � ¬̈°§¤̄ 通过分析

Εηυξ群体的分布认为较高的表面

入射辐射是最主要的影响参数 ~

�¤̄¦«于 t||u年及 �¤±±¬±ª和 ×¼µµ̈̄¯

于 t||y年在 Εηυξ能够适应的高光

照强度下测试的实验室和室外 °�曲

线表明 }即使是在自然界中可能遇到

的最高光照强度下 o°�曲线中也没有

光抑制现象出现 o这可能是 Εηυξ在

高光下能够迅速繁殖但不被人们注

意的潜在因素 ~t||w年∞ªª̈ 和 � ¬̈°2

§¤̄ 在挪威海湾进行的实验以及同
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v

v

v

v

年 �®¶±̈ ¶对实验结果进行的模拟 o

提出 }当水中无机磷酸盐有限 o而

硝酸盐很丰富时 oΕηυξ相对于其他

浮游植物具有明显的竞争优势 o这

个模拟证实了 �®¶±̈ ¶在此前提出

的 Εηυξ能比其他浮游植物更好地

利用溶解的有机磷酸盐 o这可以用

来解释 Εηυξ的快速生长 ∀ t||w年

×²º±¶̈±§经过对水华追踪调查 o认

为较低的磷酸盐浓度可能是导致

水华的因素 ∀t||u年 �¬̈ª°¤±的实

验同样证明 o当恒化器中 Εηυξ数

目很多且占细胞总数比例高时 o溶

液的 �r°是高而不是低 ~也有人认

为水中可利用的 ≤� u 浓度在决定

水华的纬度和时间上有一定作用 o

因为海水中 �≤�
p丰富 o Εηυξ细胞

可以利用 �≤�
p在细胞内产生 ≤� u

k方程式是 }u�≤�
p
n ≤¤

u n
� ≤¤≤� vn

≤� u n � u�l o所以它受低 ≤� u浓度

影响小 o即使当海水中 ≤� u浓度很

低 o其他生物种类不能继续生活 o

Εηυξ 仍可利用这一机理生存下

去 ∀缪晓玲和 � µ̈µ̈·· � q�qt||{年

经过对 Εηυξ无机碳利用机制与藻

龄间关系的研究 o结果表明 }细胞

在其指数生长期和静止生长期对

无机碳利用的途径是不同的 ≈t 
o前

者中 o细胞是通过 �≤�
p直接吸收

途径 o同时还与钙化作用有关 o而

后者中细胞通过 ≤� u吸收途径 o存

在细胞外碳酸酐酶 ∀但也有人认为

Εηυξ发生水华的海域和时间与 ≤� u

并没有相应关系 ∀t||w年 �µ²º±和

≠²§̈µ提出这样的观点 }低硅酸盐

可能是决定 Εηυξ 水华分布的原

因 ∀t||v年 o �²̄ ¬̄ª¤±对北海 Εηυξ

水华进行了研究 o认为 Εηυξ水华

总是在一些硅藻水华之后 o是因为

硅藻水华耗尽水中无机营养 o而发

生在挪威海湾的 Εηυξ水华也正是

在每年春季硅藻水华之后 ∀Εηυξ的

捕食者主要是微型浮游动物 o 因

此 ot||x年 o°q� q�∏µ®«¬̄̄ 认为微型

浮游动物浓度的变化对 Εηυξ水华

的形成也有重要影响 ∀人们还想知

道 Εηυξ水华为什么总是在北大西

洋海域 o目前的解释是北大西洋通

常有较高的 �r °和 �r ≥¬比率 o这

种解释需要其他地区的证实 o如巴

塔哥尼亚海岸 ∀目前对于引起球石

藻水华的决定性因素 o还没有一个

定论 o尽快发现并确定这些因素 o

可以增强人们预见和防范水华发

生的能力 o减轻水华对渔业和人们

正常生活的影响 ∀

人们研究球石藻的最重要原

因是因为它显著的生态作用 }首先 o

球石藻水华的反光作用 ∀发生球石

藻水华的海域有很高的反射率 o它

将光线反射回大气而不是加热水

体 ∀ ×¼µµ̈̄¯ t||y年报道 o当水中没

有球石粒时 o 反射光比例为 th o

≤¤≤� v浓度达到 tss °ªr¦°
v时 o反

射光比例升到 vh o ≤¤≤� v浓度达

到 vss °ªr¦°
v时 o反射光比例增到

zh ∀因此 o球石粒使水面更明亮 o

下层更暗 o一些浮游植物因为得不

到足够的光照而不能在其下水层

生存 ∀其次 o球石藻水华的地质作

用 ∀球石粒的成分是 ≤¤≤� v o它们

最终沉淀至洋底 o参与生物圈碳循

环 o最终影响大气中 ≤� u含量 ∀球

石粒长时间沉于海底形成白垩和

石灰石 o 几百万年后参与地质演

变 o如英国多佛尔港的白崖很大程

度上就是由于几百万年前球石粒

沉积于洋底形成的 ∀第三 o温室效

应 ∀在球石粒的形成过程中伴随着

≤� u的产生 o大量球石粒的产生即

意味着大量 ≤� u的排出 o进而加剧

温室效应 ∀

如上所述 o球石藻具有重要的

生态作用 o其独特的生物矿化机制

也将会给人类带来重大的启示 o而

这些都还有待研究和开发 ∀目前 o

国外已对球石藻进行了广泛的研

究 o而国内关于这方面的研究报道

很少 o今后应加强这方面的工作 o

了解它的生态作用及矿化机制 o使

我们对球石藻有一个比较全面和

深入的认识 o以便能够加以控制和

利用 ∀
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