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摘 要 ：工业革命以来，由于人类生产活动影响的急剧增加，水生生态系统富营养化状况加 

剧，与富营养化密切相关的赤潮在世界范围内频发，其已然成为了一种全球性的海洋灾害问 

题。赤潮的发生会破坏海洋生态系统，并且对水产养殖业构成极大的威胁。尽管目前已有物 

理和化学方法用于赤潮的治理，但是其投入成本巨大，且可能会对环境造成不利的影响，因 

此，迫切需要寻找更有效的方法来预防赤潮的发生和减少赤潮带来的不利影响。研究发现， 

某些细菌具有抑制藻类生长甚至杀死藻类的功能，在防治赤潮方面表现出巨大的潜力。近年 

来，越来越多具有杀藻功能的细菌被分离鉴定出来，使得对其杀藻方式和作用机制也有了更 

深入的了解。现通过对杀藻细菌的分布、种类及杀藻作用机理进行梳理和总结，展望杀藻细 

菌在防治赤潮领域未来的重点研究方向，以期为开发新的赤潮治理方法提供借鉴和帮助。 
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由于世界人口的持续增长和生产生活废水 
的排放，农业肥料用量和化石能源需求的增加， 
陆源养分不断流失或以其他方式进入到水生生态 
系统中，使水体的营养负荷正在发生变化。此 
外 ，水利工程建设、气候变化也在以复杂的方式 
影响着水生生态系统养分的供应，导致世界上许 
多河流、湖泊、河口和沿海水域等水生生态系统 
都出现了典型的富营养化症状[ ] 。水体富营养 
化会加速藻类和高等植物的生长，造成藻类总生 
物量增加和水质改变，进而可能形成具有有害影

响的藻华[ ] 。藻 华 分 为 淡 水 水 华 和 海 洋 赤 潮 ， 
是一种水生生态系统异常现象，其中由产毒藻引 
起的藻华被称为有毒藻华，该藻华会危害海洋生 
态环境和人类健康。鉴于全球富营养化状况的加 
剧 ，有学者认为全球赤潮问题正朝着更多地方出 
现 、发生次数更加频繁、持续时间更长、毒性更 
强的轨道发展[3]。

东 海 原 甲 藻 (.Prorocentrum donghaiense)、 米 
氏 凯 伦 藻 ( Karenia mikimotoi ) 、 中 肋 骨 条 藻  
(Skeletonema costatum)、塔 玛 亚 历 山 大 藻 （/Ifer-
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andrium tamarense ) 、赤 潮 异 湾 藻 （Heterosigma 
akashiwo ) 和 球 形 掠 囊 藻 ( Phaeocystis globosa )
等均是形成赤潮的常见物种。在我国海域，东海 
原甲藻作为优势物种引发赤潮的次数最多且累计 
面积最大，在 2019年 达 到 12次 和 1 251 km2。 
有毒藻类会产生麻痹性贝毒、溶血毒素、神经毒 
素等有毒物质，使生物中毒。除此之外，还会引 
起水体低氧和缺氧[ ] 。因此，赤潮会对海洋生 
态系统和水产养殖业造成严重的影响。

赤潮是我国主要的海洋灾害之一，往往一次 
赤潮暴发所造成的养殖渔业损失可高达数千万甚 
至上亿元。据中国海洋灾害公报报道，2010年至 
2019年间，我国海域赤潮累计发现次数高达544 
次 ，累计面积超过53 668 km2[ ] 。2005年发生在 
长江口临近海域的米氏凯伦藻赤潮，造成了大量 
养殖鱼类死亡，直接经济损失达3 000 x 104元[6]。 
2012年发生于我国浙江及福建海域的米氏凯伦藻 
赤潮更是造成了超2 0亿元的经济损失[ ] 。赤潮的 
暴发还会对人类的健康产生巨大的威胁，这是因 
此赤潮暴发时，贝类通过滤食有毒藻类，使毒素 
在体内累积并转化为贝类毒素，当人类食用这些 
贝类时这种毒素会在人体内释放，使人体出现中 
毒症状，严重危害人类生命健康。其中麻痹性贝 
类毒素是分布最广、事故发生率最高、危害程度 
最大的一种贝类毒素，每年由麻痹性贝类毒素引 
起的中毒约占贝类毒素事件的87%[8]。2017年我 
国 发 生 赤 潮 6 8 次 ，福建省 暴 发 的 链 状 裸 甲 藻  
( Gymnodinium catenatum ) 赤潮还造成了严重的麻 
痹性贝毒中毒事件，多人在食用贝类产品后出现 
中毒情况[ ] 。2019年单次赤潮发生面积最大和持 
续时间最长的为同一次赤潮，发生在温州南麂列

岛至北麂列岛至洞头列岛以东海域，最大面积为 
800 km2，持续时间为34 d ( 表 1 ) 。近年来数据 
显示，赤潮的发生具有规模巨大、持续时间长、 
造成的环境影响和经济损失巨大的特点。因此， 
寻求更有效的赤潮治理方法迫在眉睫。

目前，已有多种技术被应用于赤潮的治理， 
但以物理方法和化学方法为主[w_12]。在水体中 
散播黏土是一种较为有效的物理方法，主要是通 
过黏土的黏附作用，达到去除水体中藻类的目 
的[13]。但大量使用黏土需要耗费较多的人力和 
物质资源，悬浮于海水或沉积于海底的黏土还会 
对水体和底栖生物的生存造成影响。化学方法主 
要是使用除藻剂破坏藻类正常代谢来杀死藻细 
胞 ，但因海水稀释和扩散较快而很难达到有效浓 
度 ，目前这一方法主要停留在实验室研究的初级 
阶段。另一方面使用化学方法还易造成环境污 
染 ，如硫酸铜制剂的使用会加速藻毒素的释放， 
高浓度的铜离子还会造成水体重金属污染，导致 
浮游植物及水生动物的死亡[4 ]。而微生物具有 
分布广泛、种类多、繁殖速度快及环境友好等特 
点 ，在赤潮防治方面具有巨大潜力。许多生物方 
法 ，包括细菌、真菌、病毒、大型海藻、浮游动 
物和滤食性贝类，在已有的研究中都对赤潮起到 
明显的治理效果[ 5] 。但以往的研究表明，海洋 
中藻类和细菌联系紧密，它们之间具有错综复杂 
的相互关系，如互利共生、敌对拮抗或者竞争抑 
制等，这种复杂的菌藻关系在赤潮的生消过程中 
发挥着重要的作用[ 6] 。因此，利用海洋杀藻细 
菌来控制赤潮似乎是一种良好的治理方法。

表1 2010年至2019年我国单次发生面积最大的赤潮 
Tab. 1 The largest single red tide occurred in China from 2010 to 2019

年份Year 赤潮发生区域 Red tide occurrence area 种类 Species 面积/km2 Area 时间/ d Time
2010 辽宁省绥中至河北省秦皇岛沿岸海域 - 3 350 19
2011 鸭绿江江口至长海县东北海域 夜光藻 4 000 22

2012 舟山嵊泗海域 米氏凯伦藻 240 4
2013 秦皇岛至绥中附近海域 抑食金球藻 1 450 98
2014 河北秦皇岛附近海域 抑食金球藻 2 000 85
2015 辽宁绥中至滦河口海域 抑食金球藻 825 90
2016 长江口海域 中肋骨条藻 2 000 6

2017 广东茂名水东湾附近海域 球形棕囊藻 495 19
2018 浙江渔山列岛至檀头山海域 东海原甲藻 210 11

2019 温州南麂列岛至北麂列岛至洞头列岛海域 东海原甲藻 800 34
注：- ” 表示多种藻类。
Note： - ” indicated multiple algae.
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1 杀藻细菌的分布

目前已从多种环境中分离出对藻类具有抑制 
作用的细菌，它们在赤潮的消亡过程中起着重要 
的作用。如从富营养化湖泊的沉积物中分离到一 
株对有毒铜绿微囊藻 (Microcystis aeruginosa ) 具 
有高溶藻活性的好氧反硝化细菌R11，经鉴定该 
菌 为 拉 乌 尔 菌 属 (Raoulte lla、，研究发现其溶藻 
活性随细菌细胞浓度的增加而增加，当细菌培养 
浓度超过2.4 x 105cell/m L时，在 4 d 内其可获 
得高达80%的溶藻活性[7 ]。在海洋环境中也分 
离到多种具有溶藻活性的细菌，在阿里克海分离 
到一株对中肋骨条藻表现出抑藻活性的假交替单 
胞 菌 { Pseudoalteromonas ) 菌 株 A28，并且实验 
结 果 表 明 菌 株 A28产生的溶藻物质为丝氨酸蛋 
白酶[8 ]；从中国东海26 m 处的海底沉积物中分 
离出^ '株 与 海 旋 菌 属 [Thalassospira sp. ) 物种 
高度同源的海洋细菌ZR - 2 ，其分泌的胞外活性 
物质可加速米氏凯伦藻的分解，经鉴定该物质为 
苯甲酸[9 ]。在浙江沿海赤潮多发区中分离到一 
株 盐 单 胞 菌 属 (Halomonas sp.) 菌 株 DH -  e， 
其分泌物可以加快东海原甲藻中叶绿素a 的分 
解 ，从而导致细胞中总糖含量减少，进一步造成 
细胞膜结构损伤，最后通过影响藻细胞正常生理 
功能，从而达到抑制藻细胞生长@] 。从土壤中 
也分离到可以使藻类聚集并破坏细胞膜结构、从 
而 使 藻 类 死 亡 的 缺 陷 短 波 单 胞 菌 属〔Brevundi- 

monas diminuta ) 菌株 AA06 [ 1] 。此 外 ，也有极 
少数杀藻细菌分离自藻细胞内部。如东海原甲藻 
藻细胞内分离出对寄主具有杀藻活性的红杆菌科 
( Rhodobacteriaceae) 菌株 PD -  2[ 2] 。总得来说， 
杀藻细菌的来源非常丰富，广泛分布在各种环境 
中，其对维持水体生态的平衡具有重要作用。

2 杀藻细菌的多样性

目前，众多不同种属的杀藻细菌已被分离鉴 
定出来，它们通过不同的方式对藻类细胞产生作 
用 ，如改变藻细胞结构和生理状态、调控藻细胞 
内相关基因的表达，从而抑制或杀死藻细胞。常 
规的方法是从赤潮暴发的环境中分离出杀藻细 
菌 ，并通过形态学观察、DNA条形码测序等方 
式进行种类鉴定[3_M]。发现的杀藻细菌主要来

源 于 变 形 菌 门 （Proteobacteria) ，其 中 在 7 变形 
菌 纲 （Gammaproteobacteria ) 分布较多，包括交 
替 单 胞 菌 属 (lterom onas  spp.) 、假交替单胞菌 
属 （Pseudoalteromonas spp.) 和 弧 菌 属 （Vibrio 

spp.) 等 。CFB菌 群 （噬 细 胞 菌 - 黄 杆 菌 - 拟 
杆菌，Cytophaga -  Flavobaeteria -  Bacteroides ) 也 
是包含多种杀藻细菌的菌群，这与一些研究者发 
现的在污染程度较高的地方微生物群落以7 变 
形菌纲、拟 杆 菌 属 (Bacteroides spp.) 和厚壁菌 
属 (Firmkutes spp.) 等为主是相符的[25_26]。此 
外 ，还 有 少 部 分 革 兰 氏 阳 性 菌 如 芽 孢 杆 菌 属  
( Bacillus spp.) 也有杀藻活性。

杀藻菌的杀藻作用通常具有特异性，通俗的 
说就是某些菌株只对特定种类的藻类具有杀藻作 
用 ，而对其他种群的藻则没有杀藻作用或者杀藻 
作用较弱。Ante B 等 发 现 在 单 一 培 养 条 件 下 ， 
双 突 角 毛 藻 （dhaetoceros didymus ) 的生长几乎 
不受柯氏菌的影响，而中肋骨条藻藻细胞在几小 
时内就会被裂解。但是如果这两种硅藻混合培养 
再被柯氏菌感染，双突角毛藻的生长就会受到抑 
制[27] 。在另一项研究中，Jenelle C R D 等从菲 
律 宾 博 利 璃 （Bolinao ) 、索 索 贡 （Sorsogon ) 和 
马 塔 里 诺 （Matarinao ) 等三个暴发赤潮的区域 
分离出了多种杀藻细菌，这些杀藻菌均显示出对 
巴 哈 马 麦 藻 （Pyrodinium bahamense ) 不同程度 
的杀藻活性，即使该藻在此区域是不存在的[8 ]。 
除了具有特异性之外，还有一些杀藻细菌对多种 
藻 类 均 具 有 杀 藻 活 性 。有 研 究 发 现 副 球 菌  
( Paracoccus sp.) 菌 株 Y42对东海原甲藻、塔玛 
亚历山大藻、锥状斯克 里 普 藻 (c ripps ie lla  troch- 

o id e a )等甲藻、中肋骨条藻等硅藻都具有良好 
的杀藻效果[ 9] 。具有杀藻功能的细菌种类较多， 
且已有多种细菌被证实对可以形成赤潮的藻类具 
有显著 杀 藻 作 用 （表 2 ) 。

3 杀藻细菌的杀藻机制

细菌的杀藻作用是通过直接或间接的方式作 
用于藻细胞，影响藻细胞的结构和生理功能，促 
进或者抑制相关基因或蛋白的表达，进而抑制藻 
类生长甚至杀死藻类。因此细菌的杀藻机制可以 
分为直接杀藻和间接杀藻（表 3) 。
3. 1 直接杀藻
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直接杀藻是细菌通过直接攻击藻细胞来抑制 
藻类生长或杀死藻类，其关键是要与藻细胞发生 
直接接触。这类细菌表面通常具有鞭毛和菌毛等 
特殊的细胞结构，可以帮助细菌向藻细胞移动， 
甚至进入藻细胞内部，有些细菌直接与藻细胞接 
触时，会释放酶类物质破坏藻细胞壁，从而逐渐 
溶解藻细胞。如几丁质酶产生的菌LY03对硅藻 
具有趋化性，会依靠鞭毛作用附着在藻细胞上， 
再通过分泌几丁质酶溶解藻细胞壁，最终导致藻 
细胞死亡@] ；在另一项研究中，研究者从铜绿 
微 囊 藻 中 分 离 到 一 株 蛭 弧 菌 （Bdellovibrio ) ，并 
发现该菌可以借助一种多糖蛋白质复合物侵入到 
藻细胞的细胞壁和细胞质膜之间，造成细胞壁破 
裂 ，从 而 溶 解 细 胞 [ 1] 。海 杆 菌 (Marinobacter ) 
菌 株 YWL01可以通过鞭毛进入中肋骨条藻细胞 
内部，进而裂解藻细胞[2 ]。

此外，CFB菌群中的大部分细菌可以通过 
直接接触来实现杀藻作用。如研究者从有明海沿 
岸赤潮水域中分离到一株对中肋骨条藻具有较强 
杀藻活性的噬细胞菌菌株A5Y，在研究中发现 
该菌的细菌培养物对中肋骨条藻有杀藻作用，而 
无菌滤液无杀藻作用，且通过显微镜观察到细菌 
细胞通过一杆状结构附着在藻细胞[3 ]，表明这 
种细胞接触可能在细菌的杀藻作用中起着重要作 
用 。此外，还有研究者发现腐螺旋菌菌株SS98 
- 5 可 以 通 过 一 种 管 状 结 构 主 动 靠 近 角 毛 藻  
( Chaetoceros ceratossporum ) ，并且侵人藻细胞内 
部 ，进而发挥杀藻作用[4 ]。
3 . 2 间接杀藻

间接杀藻是细菌不与藻细胞发生直接接触， 
而是通过间接的方式来抑制或者杀死藻类的一种 
机制。以间接方式实现杀藻作用的细菌主要包括 
弧菌、黄杆菌、芽孢杆菌、交替单胞菌、假交替 
单胞菌等。间接杀藻可以分为两种：一种是细菌 
通过与藻竞争碳、氮 、磷 、钾等营养物质，从而 
达到抑制藻类生长效果；另一种是通过分泌活性 
物质抑制藻类生长或直接杀死藻类。

众所周知，环境中的营养成分是有限的，细 
菌生长繁殖会消耗环境中大量营养物质，从而使 
藻类的生长受到明显抑制。磷是藻类的生长繁殖 
所必需的营养元素之一，也是大多数代谢结构和 
功能所必需的元素，海洋中的磷主要以溶解性无

机 磷 （Dissolved inorganic phosphorus， DIP) 和 
溶 解 性 有 机 磷 （Dissolved organic phosphorus， 
D O P )两种形式存在，水生系统中DIP因含量较 
低而通常是浮游植物生长的第一个限制因素[ 5] 。 
有研究发现一些细菌对磷酸盐的利用效率远远高 
于藻类，如芽孢杆菌利用微囊藻的代谢物进行生 
长和增殖会大量消耗水体中的氮、磷 ，从而使藻 
类生长被抑制[ 6] 。翟建宏等研究发现氮磷比可 
以调节 芽 孢 杆 菌 与 微 囊 藻 (Microcystis ) 之间的 
动态关系，当氮磷比升高，芽孢杆菌的生长比微 
囊藻更具优势[ 7] 。还有研究发现，具有反硝化 
作用的细菌也具有较高的杀藻活性。如 用 10% 
不动杆菌J25的细菌培养物感染水体中的铜绿微 
囊 藻 24 h 后 ，硝酸盐和叶绿素a 的去除率分别 
达 到 100%和 87.86% [38] 。因此，当细菌与藻类 
之间存在营养竞争的关系时，细菌对营养物质的 
利用率将影响藻类的生长。

细菌不仅可以通过与藻类之间竞争营养来抑 
制藻类生长，还可通过向环境中分泌某种胞外活 
性物质来抑制或杀死藻类。 这些杀藻活性物质主 
要包括抗生素、色素、酶 、蛋白质、多肽、氨基 
酸及小分子化合物，以及其他化合物[ 9] 。如芽 
孢杆菌菌株B1 对球形棕囊藻、中肋骨条藻、赤 
潮异湾藻、东海原甲藻4 种门类的微藻均具有杀 
藻作用，研究发现其可以分泌L - 组氨酸、O - 
酪氨酸、N - 乙酰组胺和尿酸4 种物质@] 。还有 
研究发现0 . 28 pg/mL链霉素可以降低铜绿微囊 
藻藻细胞叶绿素a 含量，并且抑制光合作用相关 
基因的表达，对铜绿微囊藻具有很好的杀藻作 
用[ 1] 。有的细菌还可以分泌具有杀藻活性的脂 
肪 酸 ， 弧 菌 B S 02能 够 分 泌 棕 榈 油 酸  
(CwHmO2) ，在该物质浓度为20 ^g /m L时，其 

就对塔玛亚历山大藻具有显著的杀藻活性[ 2] 。 
弧菌在持续共培养条件下可产生一种对血红哈卡 
藻 (Akashiwo sa ng u ine a )具有杀藻活性的物质， 
经鉴定该物质为六氢吡咯并[ ，2 - a ] 吡 嗪 -  
1，4 -  二酮[ 3] 。河 氏 菌 (Hahella  ) 菌株 KA22 
通过分泌灵菌红素杀死球形棕囊藻，首次为该色 
素的杀藻机理提供了依据[44] 。此外有些细菌分 
泌的杀藻物质还具有较强的环境稳定性，如芽孢 
杆菌菌株HSY - 0 3 能够分泌一种对赤潮异弯藻 
具有杀藻活性，并且具有较强的耐酸碱性、热稳
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定性和抗紫外能力的胞外活性物质[ 5] 。因此， 
分泌杀藻活性物质是细菌实现杀藻作用的有效途 
径 ，一些杀藻细菌凭借其杀藻活性物质具有适应 
复杂环境的理化性质，使其在控制赤潮领域具有 
较强的应用潜力。

除上述之外，还有些细菌是通过直接杀藻与 
间接杀藻相结合的方式来杀死藻类。如假交替单 
胞 菌 S1 的无菌滤液和菌体对血红哈卡藻均具有

杀藻效果，说明该菌不仅具备直接杀藻的能力， 
还可以分泌杀藻活性物质来杀死藻细胞[6 ]。洪 
桂云等从富营养化水体中分离出一株沙雷氏菌属 
( Serratia sp.) 菌 株 WJ6 ，研究发现其细菌悬液 
和无菌滤液对铜绿微囊藻均具有杀藻作用，但无 
菌滤液具有更好的杀藻效果，因此判断该菌的杀 
藻方式是以间接杀藻为主、以直接杀藻为辅[7 ]。

表2 杀藻细菌的分类和来源
Tab. 2 Classification and sources of algicidal bacteria

门 Phylum 种属 Genus 作用藻类 Target algae 分离环境 Separated environment 参考文献 Reference

拉乌尔菌属 铜绿微囊藻 湖泊沉积物 [17]

假交替单胞菌属 中肋骨条藻 阿里克海 [18]

海旋菌属._、■ • -nv 11- .> —t 米氏凯轮藻 海底沉积物 [19]

P ， 门. 盐单胞菌属Proteobacteria 东海原甲藻 赤潮多发区 [20]

短波单胞菌属 铜绿微囊藻 土壤 [21]

红杆菌属 东海原甲藻 藻细胞内部 [22]

黄杆菌属 中肋骨条藻 - [27]

海杆菌属
丄1、r _l-i- ri- .> —t 中肋骨条藻 - [33]
拟杆囷门

^ … 噬细胞囷属Bacteroidetes 中肋骨条藻 赤潮水域 [34]

腐螺旋菌属 角毛藻 曰本鹿儿岛湾 [35]

芽孢杆菌属\ 1—»* 11 11 ~ ~t 微囊藻 富营养水体 [37]
囷门
囷门 芽孢杆菌属 Firmicutes 球形棕囊藻 - [40]

芽孢杆菌属 赤潮异湾藻 红树林沉积物 [45]

注：- ” 表示未知环境。
Note ： “ -  ” indicated unknown environment.

表3 杀藻细菌的作用藻类及其杀藻作用机制
Tab. 3 Target algae of algicidal bacteria and their mechanism of action

杀藻细菌 作用藻类 杀藻机制 杀藻物质 参考文献
Algicidal bacteria Target algae Algicidal mechanism Algicidal substance Reference

Thalassospira sp. ZR -  2 米氏凯轮藻 间接杀藻 苯甲酸 [19]
Halomonas sp. DH - e 东海原甲藻 间接杀藻 - [20]

Chitinimonas prasina LY03 伪矮海链藻 直接杀藻 几丁质酶 [30]

Bdellovibrio sp. 铜绿微囊藻 直接杀藻 - [31]
Marinobacter sp. YWL01 中肋骨条藻 直接杀藻 - [32]

Cytophaga sp. A5Y 中肋骨条藻 直接杀藻 - [33]

Bacillus sp. 铜绿微囊藻 间接杀藻 - [37]

Acinetobacter sp. J25 铜绿微囊藻 间接杀藻 - [38]
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续表3
杀藻细菌

Algicidal bacteria
作用藻类 

Target algae
杀藻机制

Algicidal mechanism
杀藻物质

Algicidal substance
参考文献 
Reference

Vi brio sp. BS02 塔玛亚历山大藻 间接杀藻 棕榈油酸（C16H3W2) [42]

Hahella sp. KA22 球形棕囊藻 间接杀藻 灵菌红素 [44]

Bacillus sp. HSY-03 赤潮异湾藻 间接杀藻 - [45]

Pseudoalteromonas sp. S1 血红哈卡藻 协同杀藻 - [46]

Serratia sp. WJ6 铜绿微囊藻 协同杀藻 - [47]

注：- ” 表示未知杀藻物质。
Note： - ” indicated unknown algicidal substances.

4 杀藻细菌对藻细胞的影响

4. 1 细胞水平的杀藻机制

大多数杀藻细菌在杀藻过程中会对藻细胞的 
形态结构造成破坏，主要表现为破坏细胞膜和细 
胞核的完整性，亦或是造成叶绿体、类囊体和线 
粒体等细胞器的形态变化。细胞的完整性是维持 
细胞正常生理活动的基础，在维持细胞内环境稳 
定上起着重要的作用。L u X 等从东海获得的一 
株海旋菌ZR - 2 可通过分泌苯甲酸，促进米氏 
凯伦藻细胞的分解，并诱导细胞内容物质渗出， 
最终导致藻细胞裂解死亡[9 ]。Hou S 等在研究 
一株海洋芽孢杆菌菌株B1 对球形棕囊藻、中肋 
骨条藻、赤潮异湾藻、东海原甲藻等4 种有害藻 
类的作用机制时，使用场发射扫描电子显微镜 
(FESEM )观察发现，与正常的细胞相比，在加 
入体积比为1%的 B1上清液处理3 d 后 ，4 种藻 
类细胞在形态上均表现出不同程度的损伤，其中 
中肋骨条藻藻细胞与邻细胞之间由刺相连组成的 
链发生断裂，赤潮异湾藻、球形棕囊藻和东海原 
甲藻的细胞表面出现融化和扭曲现象@] 。韩光 
耀等从浙江沿海赤潮多发区分离到一株具有杀藻 
作用的盐单胞菌属菌株DH -  e，研究发现该菌 
株的代谢产物能够破坏东海原甲藻的细胞膜完整 
性 ，在无菌滤液处理12 h 后 ，细胞发生脱壳现 
象 ，处 理 36 h 后 ，藻细胞发生变形破裂，内容 
物大量流出™ 。

叶绿体是浮游植物细胞进行光合作用的场 
所 ，叶绿体损伤将直接导致藻细胞光合系统受到 
抑制，使藻类无法正常生长。叶绿素a 的含量在 
一定程度上代表了光合作用的能力，因此可以通

过测量叶绿素a 的含量变化来研究细菌对藻类的 
杀藻作用。如在河氏菌KA22可以分泌对球形棕 
囊藻具有杀藻作用的灵菌红素，经 5 ^g /m L灵 
红菌素处理2 h 后 ，藻细胞叶绿素a 含量和有效 
光量子产量F v/Fm 值开始下降，表明光合系统受 
到抑制，且通过扫描电镜和透射电镜观察到藻细 
胞叶绿体和细胞核发生破裂，鞭毛缺失[44]。吴 
寒华等在研究海杆菌菌株YWL01对中肋骨条藻 
的杀藻活性时，发现在用菌液和菌细胞悬液感染 
中肋骨条藻后，其 藻 细 胞 叶 绿 素 a 浓度显著下 
降 ，而用无菌滤液接种藻细胞后，其叶绿素a 含 
量却没有变化，表明了该菌具有直接杀藻活性， 
且可以影响藻类的光合作用[2 ]。
4 . 2 生理水平的杀藻机制

在杀藻过程中，除了藻细胞结构会发生变化 
以外，细胞的生理生化反应也会发生变化。活性 
氧 （R O S)是细胞内一类氧的单电子还原产物， 
在细胞生长、增殖、发育分化、衰老和凋亡等生 
理过程中发挥着重要作用。正常情况下细胞内的 
ROS的产生与清除处于一种动态平衡，但是当 
细胞受到外界或自身代谢产生的各种有害刺激 
时 ，胞 内 活 性 氧 自 由 基 （R O S )的含量会增多， 
导致氧化与非氧化失衡，从而造成藻细胞受到损 
伤甚至死亡。弧 菌 菌 株 BS02上清液可以影响塔 
玛亚历山大藻的光合作用过程，并 阻 断 P S II的 
电子传递链，导 致 过 量 ROS的产生。增加的活 
性氧会进一步破坏细胞膜的完整性，并导致叶绿 
素 a 和类胡萝卜素的水平显著降低，最终导致藻 
细胞死亡[8 ]。

此外，藻细胞中过量的ROS也会胁迫抗氧 
化系统中超氧化物歧化酶（SOD) 、过氧化氢酶
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(CAT) 、过 氧 化 物 酶 （POD) 等酶活性的变化。 
吴培枫等在探究盐单胞菌菌株DH -  e 无菌滤液 
对东海原甲藻的作用机制时，发现随着无菌滤液 
浓度的增加，藻 细 胞 内 ROS的含量迅速升高， 
藻细胞内SOD和 CAT活性也显著升高[49]，这表 
明杀藻活性物质会刺激藻细胞并使其处于氧化应 
激 状 态 ，从 而 启 动 抗 氧 化 系 统 来 清 除 过 量  
的 ROS。
4 . 3 分子水平的杀藻机制

相比于细胞和生理水平的研究，在分子水平 
对杀藻机制的研究相对落后，且主要研究集中在 
藻类细胞光合基因的表达，在藻类光合基因中 
psbA和 pshD基因分别编码光系统的两个核心蛋 
白 D1 和 D2 ，rcbS和 rbcL是 与 CO2固定有关的基 
因，cob是细胞色素b 相关基因，cox是细胞色素 
氧化酶合成基因，它们的表达通常被用来判断光 
合作用是否受到影响。有研究发现在被具有杀藻 
作用的细菌感染后，藻细胞中光合基因的表达会 
受到抑制，Hou S等用2% 芽孢杆菌菌株B1 上清 
液处理96 h 后 ，赤潮异湾藻、中肋骨条藻、球 
形棕囊藻藻细胞中的psbA、psbD、rbcL三种光合 
基因的表达较对照组均显著降低[4。] ，这表明细 
菌似乎可以通过抑制光合基因的表达来杀死藻细 
胞 。L e iX 等将塔玛亚历山大藻暴露在菌株BS02 
上清液后，检 测 两 个 光 合 相 关 基 因 ( s b A 和 ps­
bD) 和 两 个 呼 吸 相 关 基 因 ( c o b 和 cox) 转录丰 
度的变化，发现上清液暴露处理会显著抑制其呼 
吸相关基因的转录[48]。

现阶段对细菌的杀藻活性基因研究较少，但 
也有少数研究者发现某些细菌的基因组中包含许 
多与杀藻相关的基因。吴寒华等通过全基因组测 
序分析发现，对中肋骨条藻具有直接杀藻活性的 
海杆菌菌株YWL01基因组中含有可编码鞭毛蛋 
白的相关基因簇，并且存在可编码蛋白质LuxR 
同系物、溶血素同系物、RTX毒素同系物和外 
膜蛋白TolC的基因[32]。并且在其他研究中也有 
结果表明，LuxR是一种参与调控细菌杀藻过程 
的信号分子[5。] ；溶 血 素 和 RTX毒素与细菌的毒 
力和裂解藻细胞的能力相关[51]。外 膜 蛋 白 TolC 
在细菌侵染藻细胞、溶解藻细胞膜等过程具有关 
键作用[52]，这可能与细菌的直接杀藻活性有关。 
因此探究参与细菌杀藻过程的相关基因，对于深

入了解细菌的杀藻机制具有重要意义。

5 结论与展望

受近岸海水富营养化的影响，赤潮在世界范 
围内频发且危害巨大，应用细菌防治赤潮是一个 
充满前景的方向。现阶段对杀藻细菌的研究仍处 
于实验室模拟阶段，尚未被大规模应用于赤潮暴 
发的水域。 目前已经分离鉴定出多株杀藻细菌， 
并对杀藻机制进行了较为深入的研究。细菌杀藻 
机制主要分为直接杀藻和间接杀藻。直接杀藻是 
指杀藻细菌通过直接接触的方式攻击藻细胞，间 
接杀藻则主要由杀藻细菌通过分泌杀藻活性物质 
来影响藻类生长或杀死藻类。在自然界中杀藻细 
菌分布广泛、种类繁多，有些细菌还能产生具有 
杀藻活性的物质。在细胞水平，杀藻物质主要通 
过破环细胞结构的方式抑制藻细胞；在生理水 
平 ，杀藻物质会引起藻细胞产生不同程度的氧化 
应激，当胞内产生的过量活性氧自由基得不到及 
时清理时，活性氧自由基就会引发含有膜结构的 
细胞器发生脂质过氧化，并通过引发一定的级联 
反应促使藻细胞凋亡；在分子水平，杀藻物质主 
要通过抑制光合作用相关基因从而导致藻细胞死 
亡 。 目前对于杀藻物质的规模化生产及分离纯化 
方法研究还不够深入，需要进一步探索；对于杀 
藻机制的研究主要集中在细胞及生理水平， 由于 
组学研究起步较晚，大部分藻类和杀藻细菌组学 
信息缺乏，分子水平研究较少。因此有害藻类及 
杀藻细菌遗传信息解析、杀藻毒力基因发掘、杀 
藻物质作用机制应该成为下一步研究的方向，在 
此基础上，为了能够尽早将杀藻细菌应用于赤潮 
的治理上，未来应当逐步将研究条件由实验室环 
境转为自然环境，并从成本、效果、潜在风险等 
多个方面对杀藻细菌和杀藻物质是否能够应用于 
赤潮治理进行评估和评价，以探索发现无危害、 
成本小、效果好并且可以规模化生产应用于实际 
的杀藻细菌和杀藻物质为最终目的。
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Review on the algicidal effect of bacteria on red tide related algae
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Abstract： Due to the increasing influence of human production activities， the eutrophication of aquatic eco­
system has aggravated and the red tide closely related to eutrophication have frequently occurred and become a 
global disaster problem around the world after the period of industrial revolution. The occurrence of red tide 
will not only damage the marine ecosystem seriously， but also pose a great threat to aquaculture. Although 
high costs investment with the existing physical and chemical methods can be utilized to control red tide， they 
may also have negative impacts on the environment. Therefore， to find effective ways to ensure that the occur­
rence of red tide to be under our control and reduce its adverse effects have become an urgent task. In the 
previous studies， it stated that some bacteria have the function of inhibiting algae growth and even killing al- 
gae，which attracted people’s attention gradually. It has shown great potential in the prevention and control of 
red tide. In recent years， more and more algicidal bacteria have been isolated and identified， which makes a 
deeper understanding of their algicidal mechanisms. In this paper， the distribution， species and mechanisms 
of algicidal bacteria were summarized， and the future research direction of marine algicidal bacteria in the 
field of red tide control was prospected， so as to provide reference and help for developing new red tide control 
methods.
Keywords： eutrophication; red tide; algicidal bacteria; mechanism


