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摘　要：漂浮海藻是具有独特生活史的一类海藻，可独立漂浮在海面完成部分或整个生活史。全世界因

漂浮海藻造成的绿潮和金潮现象日益频繁。２００８年我国黄海爆发了世界上有记录的最大规模的绿潮，

近年来由大型褐藻（马尾藻）引起的金潮也在我国黄海海域爆发，这些频繁出现的藻华对沿岸生态环境，

水产养殖造成了严重影响，引起了广泛的社会关注。光合作用是光合生物最重要的生理过程之一，漂浮

海藻的光合作用具有不同于底栖海藻的特点，以适应漂浮生境，进而呈现出繁殖迅速，生物量增长快等

特点。本文对国内外漂浮海藻的光合作用研究进行了汇总，分析其特点主要表现在：（１）漂浮海藻较底

栖海藻拥有较高的光合活性，但是光合潜力较低；（２）漂浮海藻在海面可高效的进行无机碳固定；（３）漂

浮海藻在漂浮时可通过多种机制减少光吸收和增加热耗散来进行光保护。
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引　言

光合作用是地球上最古老和重要的化学反应过程［１］，生物的进化即源于光合作用［２］。同时，光合作
用也是所有好氧生物生存的基础。海洋占据了地球７０％的表面积，提供了约一半的光合产物［３］；海洋中
的光环境因子较于陆地繁杂且多变，光合作用的特点也特殊且复杂。

海藻（ｓｅａｗｅｅｄ）是重要的海洋光合生物，其分布区域只有整个海洋表面积的０．６％，却是海洋生态系
统中重要的初级生产力类型，占整个海洋初级生产力的５％［４］。海藻拥有不同的形态构造和生活方式，

多数为底栖生活；但有一些类群的海藻生活方式独特，可以脱离底质漂浮至海面形成漂浮群体［５］。这样
的海藻漂浮群体对于连接孤立海岸间的生物群落具有重要的作用［６］，而且相比于海洋中其它漂浮物质，
漂浮海藻更有利于远距离扩散附生的其它海藻和动物，这一过程很大程度上依赖于海藻在海面漂浮的持
久性。这一持久性受到光照、温度、营养盐等环境因素的影响，其中光照是主要因素，因此漂浮海藻为了
保证在海面长期漂浮的能力，形成了适应海面环境的光合生理机制［７］。本文就漂浮海藻的光合作用特点
进行了归纳和分析。

１　漂浮海藻

漂浮海藻是指因物理或者生物因素而使藻体发生断裂，或固着器完全脱离底质，在浮力作用下漂浮
至海面，并在海面完成部分或整个生活史的海藻类群［８－９］。海洋中一些运动能力有限的生物可以通过以
海洋中的漂浮物为基底一起进行漂浮，从而达到扩散的目的。漂浮海藻是这些漂浮物中重要的一类，其
既可以提供依附的基底，还可以提供食物和保护［１０］，故常和多种生物一起组成一个漂浮系统［１１］。这是一
个动态的系统，物种组成多样，各物种的生物量也处于不断变化的过程［８］；在这一系统也包含着不同的海
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藻，通常一个系统中存在一个优势种，由其构成一个独特的漂浮生境，其它海藻与之共生［１２］，并在这一优
势种的帮助下进行漂移，本文中的漂浮海藻即为这一提供主要浮力的优势种。

漂浮海藻通常具有四个特点：第一，限定于大型海藻。第二，具备提供浮力的藻体结构，如气囊，或者
可充气的叶状体，使其可以独立的进行漂浮。第三，可在漂浮生境中存活数周至数月，从而在海面完成部
分或全部生活史。第四，在海洋表层水环境中，可完成生物量的快速扩增，形成漂浮群体。

１．１　漂浮海藻的种类与分布

１４９２年哥伦布对于马尾藻海的描述是对漂浮海藻最早的描述，在此之后有多位航海家都对这一现
象进行过记录［１３］。马尾藻海中的Ｓａｒｇａｓｓｕｍ　ｎａｔａｎｓ和Ｓ．ｆｌｕｉｔａｎｓ是最著名和研究最详实的漂浮海藻，
也是少有的可通过营养体片段完成整个生活史的漂浮海藻［９］。

世界上漂浮海藻的种类并不是很多，已知种类多属褐藻，常见的有马尾藻属（Ｓａｒｇａｓｓｕｍ）［１４，１５］、巨藻
属（Ｍａｃｒｏｃｙｓｔｉｓ）［１６－１８］、公牛藻属（Ｄｕｒｖｉｌｌａｅａ）［７］、墨角藻属（Ｆｕｃｕｓ）［１９－２２］与囊叶藻属（Ａｓｃｏｐｈｙｌｌｕｍ）［１９］

的一些种类，此外还有一些红藻和绿藻也可以进行漂浮，如造成世界上最大规模藻华的漂浮海藻—石莼
属（Ｕｌｖａ）［２３－２５］绿藻。

图１　全球主要的漂浮海藻分布区域［２７］

Ｆｉｇ．１　Ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ　ｏｆ　ｔｈｅ　ｍｏｓｔ　ｃｏｍｍｏｎ　ｇｅｎｅｒａ　ｏｆ　ｂｕｏｙａｎｔ　ａｌｇａｅ

　　海面漂浮海藻的存在很大程度上取
决于底栖海藻的供应，两个半球中高纬
度海域是具备漂浮潜力的底栖海藻的主
要分布区［２６］，大多数有关漂浮海藻的报
道集中在这些海域，如图１所示，主要包
括 几 乎 遍 布 整 个 美 洲 沿 岸 的 巨
藻［１６－１８，３４］；太平洋西北部，日本海域的马
尾藻［１５］；大西洋北部的囊叶藻和墨角
藻［１９－２１］；以及遍布在整个南半球西风漂
流经过的冷温带区域的巨藻与公牛藻。

１．２　漂浮海藻的生境特点
海藻在脱离底栖生境到达海面进行

漂浮这一过程中，会经历多种重要环境
因子的变化，如光照，温度，可利用碳含
量等。

海藻占据海洋的边缘区域，分布于
从潮间带至潮下带以下的透光层，在这
区域海水中光照（辐照度与光质）存在巨
大的差异。因为海水的吸收和散射作用，海水中的辐照度很快的衰减，并且不同波长的光的衰减以不同
程度进行的，因此海水中植物所接收到的光照中的光谱组成（光质）与陆地上不同［２８］；而海洋表面与陆地
相似，辐照度高并且有高比例的红光与紫外线含量。海面上辐照度高会对海藻的光合作用产生抑制作
用，甚至会损伤细胞结构［２９］。多项研究表明紫外线也会对海藻造成损伤：对光合器官的损伤，如ＰＳＩＩ反
应中心复合体重要亚基Ｄ１蛋白对紫外线敏感易发生光降解；紫外线还会损伤ＤＮＡ产生嘧啶二聚体等，
从而影响ＤＮＡ的功能［２９，３０］。在海洋表面，数米深度范围的海水还能够直接吸收红外线而升温，因此海
面的水温要高于底栖环境；并且漂浮在海面时会直接受到太阳的加热作用，并直接接触温度更高的空气，
因此在漂浮时海藻需要耐受较高的温度。

此外纬度，天气情况，以及一天中时段的不同都会造成海水表面辐照度、光质与温度的变化。在中纬
度的温带地区地表接受的辐照度只有低纬度的热带地区的一半，高纬度的极地地区则只有三分之一左
右；在阴天的时候蓝光含量高，晴天时的早晨和傍晚红光较多，中午的时候比早上与傍晚的辐照度要高很
多；赤道表面的海水温度最高，向地球两极逐渐下降，最后变成含有融化冰的低温水［２８］。漂浮海藻则主
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要分布在中高纬度区域，这些海域的海洋表面辐照度与温度相对低于低纬度区域［２７］；如在巨藻（Ｍａｃｒｏ－
ｃｙｓｔｉｓ　ｐｙｒｉｆｅｒａ）的研究中发现，其漂浮群体在低纬度区域中，光合系统会较快产生不可逆损伤，而在中高
纬度区域，其漂浮群体受到的温度和光照胁迫则较低，有利于进行长时间漂浮［３１］。

可利用碳含量的变化也是一项重要因素，ＣＯ２ 进入海水后存在水合与电解反应ＣＯ２（ａｑ）＋Ｈ２
幑幐

Ｏ
Ｈ２ＣＯ 幑幐３ Ｈ＋＋ＨＣＯ－ 幑幐３ ＣＯ２－３ ＋２Ｈ＋，因此海水中存在着多种形式的无机碳；在海水中的无机

碳绝大多数是以 ＨＣＯ－
３ （约９０％）形式存在，ＣＯ２ 含量只占到了无机碳总量的很小一部分（不足１％），并

且ＣＯ２ 在水中的扩散速度远小于在空气中［２８，３２］，当海藻漂浮在海面时，碳的含量与获取速度会显著提
高，有助于海藻进行光合作用。在漂浮生境中，上述环境因子都在一定程度上发生了变化，因此漂浮海藻
的光合生理也会发生一些适应性变化。

２　漂浮海藻光合作用特点

多种环境因素影响着海藻的分布，光是其中最重要的因素之一［３３］。漂浮海藻与底栖海藻需适应不
同的环境，需根据环境调整光系统及其反应机制。此外，漂浮海藻的天线系统所捕获到的光能远远高于
可转换利用的能量，即使海藻保持最大光能转换效率仍有一部分光能不能得到利用［８，３４］，过剩的光能会
造成海藻光合效率降低、功能衰退；长期暴露在高辐照度下，碳同化代谢被显著抑制，还容易引起光合色
素的降解和光合器官的损伤［３５］。因此这些漂浮海藻需要具备高效的光利用能力和快速有效的光保护机
制，从而保证其维持较高的光合速率和生长速率。

以下结合国内外研究进展从三个方面对漂浮海藻的光合作用特点进行分析：（１）ＰＳＩＩ活性与光合色
素组成的特点；（２）无机碳利用机制；（３）光保护机制。

表１　叶绿素荧光技术主要参数［４０］

Ｔａｂｌｅ　１　Ｃｈｌｏｒｏｐｈｙｌｌ　ｆｌｕｏｒｅｓｃｅｎｃｅ　ｔｅｃｈｎｏｌｏｇｙ　ｍａｉｎ　ｐａｒａｍｅｔｅｒｓ

荧光参数 定义与意义

Ｉｋ 植物最低饱和光照强度

ｒＥＴＲｍ 最大的相对电子传递速率

Ｆｖ／Ｆｍ　 ＰＳＩＩ的最大量子产量，代表植物的潜在最大光合活性

ＹＩＩ 任一稳态光照下ＰＳＩＩ的实际量子产量，表示实际的光化学效率

光化学荧光淬灭系数，反映光合活性、光合反应中心活性的高低

ｑＰ或ｑＬ 光能的利用效率

非光化学淬灭系数，反映植物将过剩的光能转化成热能的能力

α 光能的利用效率

ＮＰＱ或ｑＮ 非光化学淬灭系数，反映植物将过剩的光能转化成热能的能力

２．１　ＰＳＩＩ活性与光合色素组成
海藻漂浮在海面时因光照条

件改变而引起光合系统进行调
整，这些改变使得叶绿体光系统

ＩＩ（ＰＳＩＩ）释放出不同强度的荧
光，结合一些叶绿素荧光参数（如
表１）处理这些荧光信号可以表
征实时光合作用的状态，从而对
比分析漂浮海藻与底栖海藻之间
的差异［３６］，这在海藻光合生理学
研 究 中 得 到 了 广 泛 的 应
用［８，３６－３９］。

首先漂浮海藻表现出高Ｉｋ
值，反映了强光的耐受能力。正如前文中所提到的漂浮生境中辐照度高，因此当海藻从底栖生境转移至

漂浮生境时需要拥有较高的Ｉｋ，这样使其在更高的辐照度下才会达到光饱和，从而降低光损伤的可能性。

这一特点在多种常见的漂浮海藻如浒苔（Ｕｌｖａ　ｐｒｏｌｉｆｅｒａ）、铜藻（Ｓａｒｇａｓｓｕｍ　ｈｏｒｎｅｒｉ）、墨角藻（Ｆｕｃｕｓ　ｖｅ－
ｓｉｃｕｌｏｓｕｓｉｎ）中的研究均得到了证实［８，３３，３４］。

其次漂浮海藻的光合色素含量和Ｆｖ／Ｆｍ值较低，即光合潜力低。铜藻的原位对比研究显示底栖铜

藻的Ｆｖ／Ｆｍ值与叶绿素ａ（Ｃｈｌａ）含量高于漂浮铜藻［８］。对多组漂浮浒苔的光合生理研究中发现，Ｆｖ／

Ｆｍ与叶绿素的含量呈正相关［４１，４２］；绿潮爆发时漂浮浒苔形成厚厚的海藻垫，具有充气管状主枝－分枝复

合的结构形式［３４，４３，４４］，通过对漂浮在海面上的浒苔（上层）和水下部分（下层）进行对比发现，下层的Ｆｖ／

Ｆｍ值与Ｃｈｌａ含量明显高于上层；进而推测上层浒苔是受到海洋表层环境的胁迫，从而导致Ｃｈｌａ含量和

Ｆｖ／Ｆｍ值降低，而下层浒苔为了适应水下的低光照环境，增加捕光能力，从而具有较高的Ｃｈｌａ含量与
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Ｆｖ／Ｆｍ值［４３，４４］。Ｔａｌａ等对漂浮南极海茸（Ｄｕｒｖｉｌｌａｅａ　ａｎｔａｒｃｔｉｃａ）Ｆｖ／Ｆｍ值在一天内的变化进行研究，
发现在中午时辐照度达到最大值时，Ｆｖ／Ｆｍ最低，下午时分，Ｆｖ／Ｆｍ开始回升。这种变化随着辐照度变
化在每个季节都有出现，但变化剧烈程度不同，在初春的时候每日的Ｆｖ／Ｆｍ变化量最低，在晚春和夏季
辐照度高时Ｆｖ／Ｆｍ值会变得非常低；叶绿素含量也根据辐照度的变化发生与Ｆｖ／Ｆｍ值类似的动态变
化［４５］。

第三漂浮海藻有明显区别于底栖海藻的ｒＥＴＲｍ（最大的相对电子传递速率）。对比研究显示，漂浮
铜藻的ｒＥＴＲｍ 高于底栖铜藻［８］；类似的结果也发生在绿潮爆发期的漂浮浒苔中，上层浒苔的ｒＥＴＲｍ 高
于下层浒苔［３４］，下层浒苔的环境更接近于底栖浒苔。但是在对漂浮和底栖的南极海茸进行对比分析的
时候却得出了相反的结果：底栖南极海茸的ｒＥＴＲｍ 明显高于漂浮南极海茸，并且夏季低于冬季［４６］。其
原因还有待进一步研究。

此外，部分种类的漂浮海藻还表现出其它的光合指标特性，如：（１）在漂浮浒苔的研究中发现，上层浒
苔相对于下层浒苔表现出更高的Ｃｈｌａ／Ｃｈｌｂ值［４３］。已有研究表明：植物和藻类，在不同生理和环境条件
下，可根据自身需求，通过改变ＣＡＯ（叶绿素酸酯ａ加氧酶）含量调节叶绿素循环，进而调整Ｃｈｌａ／Ｃｈｌｂ
值［４７，７４］；（２）在铜藻的光合作用研究中还发现，漂浮铜藻的ＹＩＩ、α以及ｑＰ或ｑＬ值高于底栖铜藻，说明前
者具有较高的高光合效率、光能利用率以及光反应中心活性［８］。上述光合指标特性在其它漂浮海藻中是
否普遍存在，还有待研究证实。

２．２　漂浮海藻无机碳利用机制
海洋中有两种形式的无机碳可供藻类利用，ＣＯ２ 与 ＨＣＯ－

３ 。只有少部分海藻只能利用 ＣＯ２作为光
合作用外在碳源，这些海藻多为潮下带红藻如Ｇｅｌｉｄｉｕｍ　ｃａｒｔｉｌａｇｉｎｅｕｍ、Ｐｏｒｐｈｙｒａ　ｓｃｈｉｚｏｐｈｙｌｌａ等，而大
多数海藻则通过胞外碳酸酐酶（ＣＡ）催化，或通过离子泵直接吸收 ＨＣＯ－

３ 进行光合作用［４８，４９］。有研究发
现在气生状态下的浒苔日均固碳量是水生状态下的４倍多，在海面的漂浮浒苔中也发现了类似的现象；

推测浒苔在海面漂浮时可快速的利用空气中ＣＯ２ 进行光合作用，这样能够提高效率，而且还可以节省能
量，因此有助于其快速增殖［５０，５１］。

根据光合作用ＣＯ２ 固定最初产物的不同，人们将植物分为了Ｃ３、Ｃ４ 和ＣＡＭ（景天酸代谢）三类，Ｃ４
和ＣＡＭ植物被认为是从Ｃ３ 植物进化而来。在高Ｏ２ 低ＣＯ２ 环境下，Ｃ３ 植物Ｒｕｂｉｓｃｏ会催化１，５－二磷
酸核酮糖（ＲｕＢＰ）加氧反应产生ＣＯ２，即光呼吸，过程会消耗大量的能量［５２］；相较而言Ｃ４ 植物光合效率
高、酶对 ＨＣＯ－

３ ♂亲和力高且几乎没有光呼吸；在多种胁迫状态下，具有明显的生长优势［５３］。但关于海
藻光合作用途径的研究较少［５４］，虽然多年来的研究显示在海藻中除了Ｃ３ 途径外，还存在未确定完整性
的Ｃ４ 和ＣＡＭ途径，且多为Ｃ４ 类型，但这些研究多数尚未给出准确的结论［５５］。有研究在漂浮浒苔细胞
中发现了Ｃ４ 代谢的关键酶，且在高温、干出这些逆境中表达量上升，因而认为这可能也是其实现高效固
碳，进而在海面大量爆发形成绿潮的原因之一［５４，５５］。这些无机碳的利用机制在其它漂浮海藻中还有待研
究确认。

２．３　光保护机制的特点
漂浮海藻在海面所接受到的光照辐射远远高于底栖环境，在晴朗的夏日中午漂浮海藻吸收的能量已

经超出其可利用的量，因此会引起光抑制，造成光合效率和功能的降低；若暴露在高辐照度下，甚至会造
成光破坏［３４，５６］。植物在自然条件下经过长期进化，其光合系统已经形成了一系列适应特定光照条件的机
制；生长在海岸带浅水层的海藻也进化出一定的机制抵抗强光造成的损伤［５７］。当海藻脱离底栖环境漂
浮在海面上时，也就需要通过一些适应机制来保证其可以长时间漂浮在海面上。

漂浮海藻较高的ｒＥＴＲｍ 在高光环境下可以起到一定的保护作用；漂浮海藻在高光下会相应的捕获
更多能量，这些能量想要转化成化学能则需要经过电子与能量传递过程，因此需要高的最大电子传递速
率可以使其有能力更快的转化能量。植物在胁迫状态下还可以通过ＰＳＩ环式电子传递来保护光合器官
免受过高光能的损伤，近年来在海藻的相关研究中也取得了一定的进展，证实在多种潮间带海藻中均存
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在该机制；研究发现对于干出或高盐脱水状态下的浒苔，环式电子传递在ＰＳＩ和ＰＳＩＩ的保护中起着重要
的作用，这可能是漂浮浒苔上层藻体能够耐受海面环境的原因之一［５１］。

过量光能的热耗散（ＮＰＱ）对于漂浮海藻光合器官的保护是至关重要的，能量依赖性淬灭（ｑＥ）是

ＮＰＱ中最重要的组成成分，不同植物中参与该机制的捕光家族成员及其作用机制已得到广泛研究，发现
在海藻的捕光家族中存在与ｑＥ相关的基因，能够应激合成一些蛋白诱导ｑＥ发生，如在浒苔中发现存在

ＰＳＢＳ与ＬＨＣＳＲ两类应激蛋白，且均可发挥作用［３４，５８，６０］。此外还有依靠光呼吸、水－水循环和二氧化碳
浓缩机制（ＣＣＭ）等途径可增加热耗散［６１，６２］。研究发现漂浮浒苔、铜藻均表现出高 ＮＰＱ，标志着这些海
藻在漂浮时拥有较强的热耗散能力，能够将多余的能量转化成热量消散，从而减少对光合器官的破坏，即
具有强的光保护能力，这与它们能够适应海面生活有关［８，６０，６３］。

图２　细胞内叶绿体的两种排列方式［６６］

Ｆｉｇ．２　Ｔｗｏ　ａｒｒａｎｇｅｍｅｎｔｓ　ｏｆ　ｉｎｔｒａｃｅｌｌｕｌａｒ　Ｃｈｌｏｒｐｌａｓｔｓ

　　除与光合作用相关的适应性之外，漂浮海藻
在高辐射条件下会通过其他一些方式来减少对光
的吸收，包括：（１）形成独特的群体和个体结构，如
漂浮浒苔会形成较厚的群体结构保护下层藻
体［３４，４３，４４］；漂浮南极海茸可由髓质组织形成２～
３ｃｍ厚的皮革叶片能吸收超过９０％的可见光，从
而保护光合器官［６４］。（２）在植物细胞内可通过改
变叶绿体分布改变吸收截面，叶绿体的位置在高
辐射下时会从靠近平周壁变成贴近垂周壁，从而
增加了大约１２．５％的透光率［６５］，减少光吸收，如
图２。这一现象在海藻中普遍存在［６６］，如绿藻的
石莼属（Ｕｌｖａ），褐藻的墨角藻属（Ｆｕｃｕｓ）、海带属
（Ｌａｍｉｎａｒｉａ），红藻中的柏桉藻（Ｂｏｎｎｅｍａｉｓｏｎｉａ　ｈａｍｉｆｅｒａ）和多种仙菜属海藻（Ｃｅｒａｍｉｕｍ）［６７］等，但是其
作用机理有待深入研究。（３）在褐藻中，褐藻多酚作为一种遮光物质可抵抗有害的太阳辐射，同时也可以
作为抗氧化剂。其在褐藻漂浮时可随着光胁迫的变化动态进行光降解与合成，有利于海藻对漂浮生境的
适应，从而进行长时间漂浮生活［８，４５，６８－７１］。

３　总结与展望

近年来，漂浮海藻频繁的出现在世界各地海域。较高的光合速率及有效的光保护机制是维持漂浮海
藻在海面上快速生长及长期漂浮的重要原因。ＣＯ２ 含量增加造成的海洋酸化在一定程度上有助于海藻
生长，而这些高生物量的漂浮海藻可以吸收大量的ＣＯ２，一定程度上有助于缓解海洋酸化。

自２００８年以来漂浮浒苔成为漂浮海藻研究的主要对象。漂浮海藻的光合作用研究也多集中于漂浮
浒苔，其它漂浮海藻的相关研究较为有限。除前文提到的研究方向之外，还有一些关于漂浮海藻的内容
值得深入研究，如：（１）漂浮海藻处于定生阶段时，藻体跨越不同水层，其体内的Ｃｈｌａ浓度是否存在梯度
变化？相关研究在底栖巨藻中已开展，其靠近海面的藻体接近于漂浮海藻的状态，因此研究结果具有一
定的参考价值［６３，６８，７２］。（２）雌雄异体的漂浮海藻中，雌性和雄性个体的光合生理指标是否存在差异？已有
研究证实海藻中存在光适应的性别差异［７３］，但尚不明确这一差异在漂浮海藻中是否普遍存在。（３）目前各
漂浮海藻的光合作用研究多停留于生理现象的描述层面，各种环境因子对漂浮海藻光合作用的调节机制在
分子水平上尚不明晰，有待于通过转录组学、蛋白组学以及代谢组学的耦连，予以深入的研究和解析。
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