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　　赤潮是海洋中某些微藻、细菌或原生动物爆发
性增殖引起的生态异常现象。近年来 ,赤潮发生频
率不断升高、范围不断扩大、有毒有害赤潮不断增
加 ,已成为严重的世界性海洋环境灾害[1 ] 。其中 ,有
害赤潮不仅恶化海洋生态环境、破坏海洋渔业资源
和生产、严重影响滨海旅游业 ,而且还会危害人类健
康。赤潮产生的原因与机理非常复杂 ,其发生和发
展的外因是合适的水文、气象、物理、化学和生物等
条件。一般认为 ,水体富营养化 (即海水中植物性营
养物质的不断增加)为赤潮的发生创造了条件 ,化学
因素在赤潮发生、发展和消亡的过程中具有重要作
用。研究化学因素在赤潮生消过程中的作用对揭示
赤潮爆发机制、预防和控制有害赤潮具有重要意义。

1 　常量营养元素的影响

1 . 1 　碳
多数赤潮藻需吸收海洋溶解无机碳进行光合作

用。海洋中溶解二氧化碳浓度较低 (约 10μ mol/ L) ,

但许多赤潮藻能利用“碳浓缩机制”提高细胞内二氧
化碳浓度 ,使其在外界二氧化碳浓度很低时仍能维
持正常的光合作用效率[2 ] 。另外 ,有些赤潮藻类也
能利用溶解有机物作为碳源进行异养或混养[3 ] 。这
些策略可能使赤潮藻类增殖在多数情况下免受碳源
限制。

1 . 2 　氮
赤潮藻对不同形态氮的利用存在差异。研究发

现某些赤潮藻只能利用溶解无机氮 (DIN)作为氮源 ,

如环状异甲藻 ( Heteroca psa ci rcul arisquam a ) [4 ] 。
一般认为藻类利用还原态的铵态氮较经济 ,如硝酸
盐、铵盐和尿素均能促进塔玛亚历山大藻 ( A lex an2
d ri um tam arense) 的生长 ,其中以铵盐的促进作用最
大[5 ] 。Fan 等[6 ] 的研究表明微小原甲藻 ( Prorocen2
t rum mi ni m um) 更有效地吸收铵态氮。但亦有相反

报导 :硝酸盐是 8 种赤潮藻类最好的氮源 ,而铵盐抑

制其中多数藻的生长[ 7 ] 。这说明不同藻类对 DIN 的

需求和利用能力存在差异。同时 ,DIN 之间也存在

竞争 ,链状亚历山大藻 ( A . catenel l a) 对硝酸盐的吸

收受到铵盐的强烈抑制[8 ] 。另外 ,Clerk 等[9 ] 研究发

现赤潮异弯藻 ( Heterosi gm a carterae) 在黑暗条件下

吸收利用硝酸盐的能力很差 ,而许多甲藻和硅藻都

在同化硝酸盐时释放亚硝酸盐 ,说明赤潮藻类对

DIN 的吸收和同化能力存在差异。

溶解有机氮 (DON)也是赤潮藻的重要氮源。研

究表明尸胺、腐胺和去亚精胺促进微小亚历山大藻
( A . mi nut um) 的生长[10 ] 。Stolte 等[11 ] 研究则发现 ,

河流水体中的高分子溶解含氮有机物也能被塔玛亚

历山大藻 ( A lex and ri um tam arense) 作为氮源有效

利用 ,陆源 DON 的输入可能是沿海赤潮爆发的原因

之一。但有也有不同的报导。例如 ,研究表明环状

异甲藻不能以尿素或尿酸作为唯一氮源[4 ] ,而半胱

胺酸和亚精胺分别抑制利玛原甲藻 ( P. l i m a) 和微

小亚历山大藻的生长[ 12 ] 。

综上所述 ,由于不同藻类利用各种氮源的能力

存在差异 ,海水中不同化学形态的氮可能决定了藻

类群落的演替方向[8 ] ,赤潮藻对氮源吸收方式的多

样性使其在应对海水中氮素形态变化时占据优势。

另外 ,某些赤潮藻类具有对氮源的“超前消费”能力
(即在某些情况下 ,藻细胞可以过量储存某些营养物

质 ,以备环境中此类物质缺乏时维持其生长) [13 ] ,可能

使其在氮缺乏条件下与其它藻类竞争时处于优势。

1 . 3 　磷
溶解磷与赤潮藻的增殖有直接关系。例如 ,翁

焕新等 [ 14 ]研究认为沉积铁2磷的富集是导致珠江口
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赤潮频发的关键因素。某些赤潮藻也能利用溶解有
机磷 (DOP) ,如 Yamaguchi 等[4 ] 研究发现环状异甲
藻 ,能利用 15 种有机磷化合物 ,而 Huang 等[15 ] 研究
结果表明 ,东海原甲藻 ( P. dong haiense) 能利用葡萄
糖 62磷酸、三磷酸酰苷和核糖核酸。这种能力是通
过藻细胞合成碱性磷酸酶来实现的 ,可能使甲藻在
与其它藻类竞争时具有优势[4 ] 。另外 ,某些赤潮藻
类对磷源也具有很强的“超前消费”能力[ 13 ] 。

1 . 4 　硅
与一般藻不同 ,硅藻需要硅来构筑细胞外壳。

由于硅在海洋环境中大量存在 ,硅藻赤潮在海洋中
经常发生 ,但绝大多数都是无害的。海洋中经常会
出现硅藻赤潮后接着发生甲藻赤潮的现象 ,甲藻生
长不需要硅 ,但硅可能影响甲藻与硅藻种群之间的
竞争[ 1 ] 。

1 . 5 　营养组成
各种营养盐的浓度固然影响赤潮藻的生长和赤

潮的形成 ,但各营养物质的比值也是非常重要的因
素。氮磷比是判断藻类受到何种营养限制的重要依
据。但是 ,不同赤潮藻的最适宜氮磷比存在差异。
研究发现新月菱形藻 ( N i tzschi a closteri um ) 、旋链
角毛藻 ( Chaetoceros Curv iset us ) 和中肋骨条藻
( S keletonem a cost at um a) 的最适宜氮磷比分别为
20、19 和 32[16 ] , 而假微型海链藻 ( T hal assiosi ra

pseu donana Hasle et Heimdalh) 和裸甲藻 ( Gy m no2
di ni um sp . ) 的最适宜氮磷比分别为 16 和 6[17 ] 。同
时 ,营养元素组成结构还能影响不同赤潮藻类之间
的竞争[17 ] 。

为降低海水的富营养化程度 ,可采取撒布生石
灰和改性黏土、底泥曝气、栽种大型海藻等措施 ,以
达到促进有机物分解、抑制磷释放、改善底质、灭菌
消毒等效果[18 ] 。

2 　微量营养物质的影响

除常量营养物质外 ,微量营养物质也可能是诱
发赤潮和促进赤潮发展的重要因素。这些物质主要
为金属元素和某些藻类自身无法合成而需要从外界
摄取的有机物等。

2 . 1 　微量金属元素
许多金属元素具有重要的生物作用 ,它们对赤

潮藻类的增殖也具有重要影响。
铁参与藻类叶绿素合成、电子传递和氮素同化

等过程。低浓度铁限制赤潮藻类的生长[ 19 ] 。由于开
放海域中溶解铁浓度很低 ,使其成为除氮、磷以外限
制海洋初级生产力的重要因素[20 ] 。翁焕新等[14 ] 研

究认为沉积铁2磷的富集是导致珠江口赤潮频发的关
键因素。也有研究表明 ,通过添加微生物铁配体来
调控铁的生物可利用度可能控制某些藻类赤潮的发

生[21 ] 。
锰在藻类光合作用中具有关键作用。外海溶解

锰的浓度很低 ,也常成为浮游植物生长的限制因子。
梁舜华等[ 22 ]对大鹏湾盐田水域一次赤潮的研究发现
溶解锰浓度变化与赤潮生物分布和赤潮消长趋势具
有很强的相关性。

锌在碳和磷的代谢中起着重要作用。藻类对碳
酸根离子的吸收受到锌可利用度的影响 ,低浓度锌
可能限制海洋初级生产力。胡晗华等[23 ] 的研究表
明 ,随着锌离子浓度增加 ,微小原甲藻细胞的光饱和
光合作用速率和效率均增大。

微量的硒和钴能参与藻细胞的酶代谢和蛋白质
合成。较低浓度的硒或钴都可以促进赤潮藻类的生
长[24 ] 。另外 ,研究发现环境中氮浓度的增加能促进
藻类对硒、镉和锌等微量元素的吸收 ,说明常量元素

与金属营养元素的吸收存在协同作用[25 ] 。
微量铜是藻类所需元素 ,但较高浓度的溶解铜

抑制赤潮藻类的生长[ 19 ] 。其它重金属 ,如汞、镉、铅、
银等 ,也对藻类产生毒性。除抑制吸收、诱导排出和
转化为低毒或无毒物等手段外 ,产生植物金属螯合
剂是赤潮藻类应对重金属毒性的重要策略 ,如研究
发现在铜毒性条件下 , 多纹拟菱形藻 ( Pseu do2
ni tzschi a m ult iseries ) 和澳洲拟菱形藻 ( P. aust ra2
l is) 细胞分泌的记忆丧失毒素浓度增加 ,而该小分子
有机物可有效控制环境中铜的生物可利用度[ 19 ] 。

金属对藻类的毒性可以用于赤潮治理 ,硫酸铜
法是最早用于实践的 ,虽然该法易产生二次污染并
可能危害非目标生物 ,但铜制剂依然是当前最重要
的化学除藻剂 ,为了避免上述危害和减少用量 ,该法

已有很多改进[26 ] 。

2 . 2 　溶解有机物
溶解有机物 (DOM) 包括维生素、嘌呤、嘧啶和

植物激素等。DOM 能通过改变营养盐或微量金属

的可利用度而影响藻类生长[3 , 21 ] 。Purina 等[27 ]研究
发现来自陆源的 DOM 能够明显改变 Riga 湾的甲藻
种类组成 ,DOM 可能是触发沿海甲藻赤潮的重要因
素。

维生素是许多藻类的发育因子 ,许多自养甲藻
都属于维生素 B12 营养缺陷型藻。某些维生素能促

进赤潮藻类的生长 ,如维生素 B1和维生素 B12能促进
海洋原甲藻 ( Prorocent rum micans Ehrenberg) 的生
长[28 ] 。而据大鹏湾的现场监测结果推测 ,海水中高
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浓度维生素 B1可能触发了夜光藻赤潮[29 ] 。另外 ,多

数抗生素抑制赤潮藻类的生长[30 ] 。

2 . 3 　各种生物代谢物质
藻类相互作用非常复杂 ,有时表现为抑制[31 ] ,有

时为促进[32 ] 。化学相互作用 (即化感作用)在的藻类

关系中发挥重要作用 ,可能影响赤潮发生过程中藻
类群落的演替。藻类化感作用的产生可能与营养限
制等逆境条件有关 ,如赤潮藻小三毛金藻 ( Pry m ne2
si um p arv um) 只有在氮或磷限制条件下才产生化感
作用物质[33 ] 。另外 ,其它微生物、浮游植物和动物与

藻类之间可能也存在化感作用。例如 , Kim 等[34 ] 从
海水中分离到一株能杀死赤潮异弯藻 ( Heterosi gm a

ak ashi w o H ada ) 的海洋荧光假单胞菌 ( Pseu do2
monas f l uorescens) 。由于多数化感作用物质在含量
极微的条件下就可以产生显著的杀藻效果 ,因此 ,深
入研究克藻化感物质的化学结构和性质 ,可能为合
成既高效又环保的杀藻剂提供重要依据。

对于上述微量物质的研究往往受到研究手段的
限制 ,分析方法的准确性直接影响研究结果的可靠
性 ,因此 ,今后必须加强对海洋微量物质分析方法的
研究。

3 　营养盐对赤潮藻类毒素产生的影响

许多赤潮藻类能产生毒素 ,形成的有毒赤潮对

海洋生态环境危害极大。藻类毒素的产生可能与增
强竞争有利性和减少被捕食有关[31 , 35 ] 。研究表明光

照、温度、盐度和营养物质等均可影响藻类毒素的产
生 ,而其中营养盐可利用度是影响毒素产生和调控
的重要因素。

碳可能在赤潮藻类产生毒素的次级代谢中发挥
作用。由于多数藻类毒素分子均以碳链为骨架 ,充
足的碳源对于毒素的产生非常重要 ,如 Wang 等[ 36 ]

研究发现添加碳酸氢盐使塔玛亚历山大藻的麻痹性
贝类毒素 ( PSP)的产量增加。

充足的 DIN 对分子结构中含氮较多的毒素的产
生非常重要 ,如 PSP 毒素。而 DON 也能影响藻类
毒素的产生 ,如 Souto 等[ 12 ]研究发现 ,亮氨酸等 6 种
氨基酸能促进利玛原甲藻 ( Prorocent rum li m a) 的软
海绵酸的产生 ,同时改变毒素的组成。而丝氨酸、苏
氨酸和赖氨酸等则可能直接参与了腹泻性贝类毒素
的生物合成。但也有相反的报导 ,如研究发现尸胺、
腐胺、去亚精胺和亚精胺不影响藻类 PSP 毒素的产
生 ,而精胺使细胞毒性减弱 ,并降低 PSP 毒素中
GTX2 和 GTX3 的比例[ 10 ] ;甚至有研究发现氮限制

能促进藻类毒素的产生[31 , 33 ] 。

磷源对毒素生物合成的影响也很复杂 ,藻类在
细胞分裂时需要磷 ,似乎低浓度磷能刺激毒素的产
生 ,即在高氮磷比时毒素产率较高 ,如 Wang 等[37 ] 研
究发现当氮磷比增加时 ,细胞中的 C2 毒素 ( PSP 毒
素的一种) 浓度迅速增加。磷限制促进 PSP 毒素的
产生 ,可能与细胞内精胺的可利用度的增加有关。
对于其它毒素也有相似的情况 ,如研究表明磷限制
能促进小三毛金藻产生外泌的溶血性毒素 ,且随磷
限制增强 ,细胞毒素含量增加[33 ] 。

关于微量元素影响赤潮藻类毒素的产生 ,Mal2
donado 等[19 ]研究发现在铁限制和铜毒性条件下 ,多
纹拟菱形藻 ;和澳洲拟菱形藻细胞中记忆丧失毒素
浓度分别约为正常生长条件下的 8 倍和 21 倍。刘
洁生等[38 ]的研究也发现铁或锰限制均显著增强球形
棕囊藻 ( Phaeocyst is g lobosa) 的溶血活性。但也有
不同报导 ,如 Mit rovic 等[24 ] 研究发现硒、铁和钴对
网状原角藻 ( Protocerati um reticul at um ) 的虾夷扇
贝毒素 (yessotoxin)的产生没有影响。

综上所述 ,对于多数产毒赤潮藻类而言 ,当由于
营养限制而使其生长受到抑制时毒素产量增加 ,这
说明营养盐的可利用度在调节赤潮藻类的毒素产生
方面具有重要作用 ,在营养限制生长条件下的某些
代谢策略可能是藻类毒素产生的基础。

4 　总结与展望

以氮、磷等常量营养物质的大量积累为基础 ,以
微量金属元素和溶解有机物等为辅助条件或激发因
子 ,是赤潮爆发的基本前提。海水中各种化学物质
(包括营养物质和非营养物质) 的数量和组成对赤潮
生物生长、繁殖、竞争、群落演替和毒素产生等方面
都可能产生影响。赤潮生物对营养物质需求的种间
差异和不同化学物质的生长 (或产毒) 效应的种内差
异是造成这些影响的主要原因。同时 ,不同赤潮生
物在不同营养条件下吸收营养物质的策略也具有明
显差异 ,某些赤潮生物在某一营养条件下采取的某
些策略可能使其具有竞争有利性而成为优势种
群[39 ] 。当前 ,对赤潮藻类的营养策略更多的是停留
在实验室隔离研究的水平 ,对于在现场环境下 ,这些
策略在受到海洋物理、水文、生物等因素影响下能产
生多大作用和它们与赤潮藻类的其它生活策略相比
贡献究竟有多大 ,仍有待在群落和生态系统层次的
深入研究来确定。

由于人类活动输入海洋的化学物质的种类和数
量的增加 ,对于化学因素影响有害赤潮生消方面的
研究面临复杂的局面。今后 ,应该继续加强对赤潮
生物营养生理生态的研究和赤潮多发海域化学物质
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的现场调查监测等工作 ,以明确各种化学物质的生
长 (或产毒) 效应、了解化学相互作用在赤潮生物竞
争和群落演替等方面扮演的角色、摸清海水中各种
化学物质的时空分布差异与动态变化在赤潮发生过
程中的实际作用等 ,进而阐明各种化学物质影响赤
潮生消的机理。由于影响赤潮因素的多样性和复杂
性 ,单纯研究化学因素的影响是远远不够的 ,必须结
合海洋物理、水文、气候、生物等因素 ,综合运用各相
关学科的新理论和新方法进行深入研究 ,才可能最
终从本质上揭示赤潮发生的原因和机理。
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