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摘 要：超微型浮游植物（大小为 0.2~2 滋m）在海洋生态系统中起着关键作用，也是海洋生态系统能量流动和物质循环的

重要组成部分，特别是在寡营养海区初级生产力方面起着主导地位，对硅、碳颗粒物在大洋深层的输出具有重要意义。目前

对超微型浮游植物的研究还远远落后于实际需要，主要是因为该类群难以分离培养、鉴定和定量测定。迅游藻

（Bolidophyceae）是超微型浮游植物中的一类真核生物，它包括迅游单胞藻目（Bolidomonadales）和帕玛藻目（Parmales）。尽

管迅游藻对浮游植物群落的细胞丰度贡献相对较小（< 0.1 %），但是其分布广泛，是沿海和上升流区域中最丰富的浮游植物
类群之一，普遍存在于热带到极地海洋生态系统中。迅游藻是系统发育上最接近硅藻的原生藻群，不同的是迅游藻细胞壁没

有全部的硅质化。本文阐述了迅游藻的研究现状，总结了迅游藻的发现，以及近年来通过对迅游藻系统发育（基于 SSU
rDNA和 rbcL基因的序列分析）、生态学和生理学研究获得的最新信息，详细说明了迅游藻作为硅藻姊妹群的分类学地位，
对于厘清这些硅化藻类之间的进化联系有重要意义。同时还强调了迅游藻在海洋硅碳循环中的作用，对海洋超微型浮游植物

在全球生物地球化学循环中的地位做出了进一步的说明。
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Abstract：Picophytoplankton (0.2~2 滋m) is an important part of the energy flow and material cycle of marine ecosystems,
thus plays a key role in marine ecosystem. Picophytoplankton contributes greatly to primary productivity in oligotrophic wa鄄
ters, which is of great significance to the export of silicon and carbon particulates in the deep ocean. At present, the research
on picophytoplankton can not meet the actual needs, because it is difficult to culture, identify and quantify. Bolidophyceae is
a group of picoeukaryotes, including Bolidomonadales and Palmales. Although the contribution of Bolidophyceae to phyto鄄
plankton abundance is small (< 0.1%), it is widely distributed and is one of the most abundant phytoplankton in coastal and
upwelling regions. Bolidohyceae spreads widely throughout marine ecosystem, from tropical to polar regions. Bolidophyceae is
the Stramenopiles group phylogenetically nearest to the diatoms. Unlike diatoms, Bolidophyceae cell walls are not completely
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silicified. This paper describes the state of art of Bolidophyceae, summarizes its discovery, and the current information on tax鄄
onomy (sequence analysis based on SSU rDNA and rbcL genes), ecology and physiology. It explains in detail the taxonomic
status of Bolidophyceae as a sister group of diatoms, which is also important to clarify the evolutionary relationship among
these silicated alga. At the same time, this paper also emphasizes the role of Bolidophyceae in marine silicon-carbon coupling
cycle, and further explains the status of marine picophytoplankton in the global biogeochemical cycle.
Keywords：Bolidophyceae; silification; picophytoplankton; diatoms

海洋浮游植物是低等植物，广泛分布于热带到

寒带海域，浮游植物通过光合作用吸收 CO2释放

O2，将太阳能转化为有机能（郭术津 等，2014），
构成了海洋食物链的基础，海洋生态系统的结构与

功能直接受到浮游植物种类组成、群落结构和丰度

变化的影响（高月鑫等，2018）。浮游植物能够在
环境发生变化时，灵敏而迅速地对环境变化做出响

应（杨阳等，2016），并且，它还能通过碳通量、
云反照率、海水光通量以及热通量反作用于全球的

气候变化（钱罡等，2015）。浮游植物按其粒径可
分为小型（20~200 滋m）、微型（2~20 滋m）、超微
型（0.2~2 滋m） （李佳俊等，2016）。由于其粒径
较小，肉眼难以分辨，一般需要用显微镜或者电镜

才能观察到（李洪武等，2012）。海洋中光合作用
主要以浮游植物为主，而浮游植物是包括原核和真

核生物在内的主要单细胞功能群 （Kuwata et al，
2018）。Thorson在海洋底栖无脊椎动物的繁殖和幼
体生态学评论中，证明了微型浮游生物在海洋生物

生活中的重要意义 （李冠国等，2011）。20 世纪
80年代初，Waterbury等（1979）揭示了小于 2 滋m
的超微型浮游植物 （聚球藻 Synechococcus、原绿
球藻 Prochlorococcus和超微型真核藻类 picoeukary原
ote）对初级生产力具有重要意义。20世纪 90年代
中期发现聚球藻和原绿球藻在大洋寡营养区中占主

导地位。Vaulot等（2008）发现超微型真核藻类是
非常多样化的微型 浮游生物类群，广泛分布在真

核生物树的不同分支中。

异鞭藻门（Heterokontophyta）是超微型真核藻
类，其特征是具有两个不等鞭毛。异鞭藻门的多样

性进化形成了形态多样的有机体组合，例如形成单

细胞鞭毛虫（single-celled flagellates），球虫（coc原
coids）和菌落（colonies），或形成复杂得多细胞菌
体组织，在多数水生生态环境系统中，占主导地位

（Daugbjerg et al，2001）。目前对异鞭藻门的研究，
主要应用分子技术来描述其在不同分类水平上的多

样性，例如核苷酸序列测定和特异性 DNA 探针
（Daugbjerg et al，2001）。现已发现的异鞭藻门，主
要包括硅鞭藻 （Dictyochophyceae） 和浮生藻

（Pelagophyceae），虽然不具有多样性，但是这些藻
类在海洋生态系统中起着重要的作用 （Kuwata et
al，2018）。近 10年间，基于光学和电子显微镜发
展，结合核苷酸基因序列分析，又发现了 3类新的
异鞭藻类 （Heterokonts），包括 （褐枝藻 纲

Phaeothamniophyceae、迅游藻纲 Bolidophyceae 和
脂 藻 纲 Pinguiophyceae） （Bailey et al， 1995；
Guillou et al，1999a；Kawachi et al，2000）。其中
迅游藻通过 SSU rDNA 和 rbcL 基因序列的系统发
育分析发现与某些硅藻具有姊妹关系，因此被认为

是硅藻的起源（Daugbjerg et al，2001）。不同的是
迅游藻细胞壁没有全部的硅质化，说明了迅游藻

在研究硅化藻类之间的进化关系以及其在海洋

硅-碳耦合循环中的重要地位。
近几年有少量研究发现迅游藻广泛分布于大西

洋和地中海附近，并基于系统发育分析提出了其与

硅藻之间存在姊妹关系。目前国内对迅游藻的研究

处于起步阶段，对其在分类学上的地位，与其他硅

化藻类之间的进化关系，以及调控海洋中硅碳循环

的过程和意义尚不清楚。由于迅游藻这一硅质化藻

类分布广泛，研究其对海洋硅碳循环的影响以及对

全球生物地球化学循环变化的响应正逐渐成为新的

科学热点（孙军等，2018）。本文通过对近年来迅
游藻的研究进行针对性的探讨，期望对迅游藻与硅

藻的姊妹关系有一个基本的认识，为进一步阐明硅

化藻类之间的进化联系提供基础。

1 迅游藻的研究现状

在 20 世纪 90 年代后期，迅游藻被发现并由
Guillou等人命名了该类群，是系统发育上最接近
硅藻的原生藻群 （Stramenopiles） （Kuwata et al，
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2018）。迅游藻属单细胞的异鞭藻门（Guillou et al，
1999a）， 没 有 眼 点 （ eyespot） 和 蛋 白 核

（pyrenoid），但具有 DNA环带，其质体具有由 3条
类囊体构成的片层，内质网有 2层膜，外膜与核膜
的外侧相连。细胞内部结构简单，仅有一个质体，

一个管状排列的线粒体嵴 （简称“嵴”，cristae）
和一个靠近基体的高尔基体。色素种类包括叶绿素a、
叶绿素 c1、叶绿素 c2、叶绿素 c3、硅藻黄素

（dia toxanthin）、硅甲藻黄素（diadinoxanthin）、岩
藻黄素（fucoxanthin）和 19忆-丁酰基氧化岩藻黄素
（19忆-butanoyloxyfucoxanthin）。迅游藻具有两个不
等鞭毛，较长的鞭毛呈流苏状，侧面含有 3节管状
茸毛，而较短的鞭毛侧面是光滑的。与其他异鞭藻

门藻类相比，迅游藻的鞭毛基底部仅有两个基体，

没有微管或纤维状的鞭毛丝、螺旋过渡区（transi原
tional helix） 和副鞭毛杆 （paraflagellar rod） （图

1），细胞壁硅质化不完全（刘涛，2017）。

迅游藻作为一类单细胞超微型真核藻类，虽然

自然丰度很少，但仍然可以在分子调查中检测到

（Kuwata et al，2018）。早期研究发现硅藻可能与一
种较小的，在系统发育上尚未确定的帕玛藻目

（Parmales） 之间存在密切的关系 （Mann et al，
1989）。特别是与帕玛藻 （Parmaleans） 细胞板的
发育、形态和排列上存在许多相似之处。Booth等
（1987）分离培养出第一批帕玛藻，并且根据核编
码的 SSU rDNA 和质体 rbcL序列系统发育分析发
现，帕玛藻属于迅游藻分支的一部分，并将它们共

同作为硅藻的姊妹群（Ichinomiya et al，2011）。有

研究猜测这两个形态不同的群体可能属于同一生物

体的不同生活史阶段（Guillou，2011）。随后，帕
玛藻和迅游藻的倍性水平证明了这一假设，并且进

一步解决了硅藻的二倍体生命史起源（Kessenich et
al，2014）。总之，迅游藻和帕玛藻之间以及他们
与硅藻之间的密切关系对于阐明硅藻的进化历史

非常重要。迄今为止，由于系统发育分析仅依赖

于单一的帕玛藻株和一些迅游藻株，因此不足以

全面系统地确定该进化谱系中物种之间的关系

（Ichinomiya et al，2016）。

2 迅游藻的结构分类与分布

迅游藻包括迅游藻目（Bolidomonadales）和帕
玛藻目。迅游藻目仅有迅游藻科 （Bolidomon原
adaceae），包括太平洋迅游藻（Bolidomonas pacifi原
ca） 和地中海迅游藻 （Bolidomonas mediterranea）
2个种（刘涛 等，2017），细胞呈圆形或心形，直
径在 1.2~3滋m之间。Bolidomonas 属为单细胞，无
细胞壁。太平洋迅游藻是一种运动的单细胞藻类，

具有两个方向不同的鞭毛。长鞭毛的表面存在管状

茸毛，短鞭毛则是裸露的。鞭毛长度是其细胞直径

的四倍，这对于超微型真核浮游植物来说是一种独

一无二的特征。在长鞭毛波浪状模式的驱动下，

Bolidomonas 能够快速的游动，但是不同种之间的
游动方式不同。鞭毛长短和快速游动是将 Boli-
domonas与其他超微型浮游植物区分开来的重要特
征 （Sara et al，2013）。基于扫描电镜观察到的帕
玛藻细胞壁硅板形态特征，将帕玛藻目分为两科三

属：五叶藻科（Pentalaminaceae）有一个属，即冕
状五叶藻 （Pentalamina corona）；三艏藻科 （Tri原
parmaceae）有两个属，即三艏藻属（Triparma）和
四艏藻属 （Tetraparma） （Booth et al，1987）。帕
玛藻无鞭毛，每个细胞含有 1个质体和 1层由 5~8
个小板 （plate） 组成的硅化细胞壁。五叶藻属
（Pentalamina） 有 2 个相同大小的盾形板 （shield
plate），1 个较大的腹侧板 （ventral plate） 和 2 个
三射形板（triradiate dorsal plate）。四艏藻属有 3个
相同大小的盾形板，1个较小的腹侧板，1个三射
形板和 3个带形板（girdle plate）。三艏藻属有 3个
相同大小的盾形板，1个较大的腹侧板，1个三射
形板和 3 个带形板 （图 2） （Booth et al，1988；

图 1 扫描电镜下的迅游藻细胞和鞭毛

（图片引自 Akira Kuwata等）

王凤 等：海洋硅质化超微型浮游植物迅游藻（Bolidophyceae）的分类和生态学研究 493



http://hytb.nmdis.org.cn

海 洋 通 报 38卷

图 2 帕玛藻目不同种的电镜图（图片引自 Akira Kuwata等）

（a） 冕状五叶藻（Pentalamina corona）；（b）大洋四艏藻（Tetraparma pelagica）；（c）无棘三艏藻（Triparma laevis f. inornata）

a b c

Kosman et al， 1993； Bravo -Sierra et al， 2003；
Konno et al，2007a；Konno et al，2007b）。到目前
为止，因为帕玛藻难以分离培养，有效的分子系统

发育和细胞形态可塑性的信息较少，光合色素数据

匮乏，因此对自然水样中帕玛藻的分类学研究一直

受到限制。

海洋超微型浮游植物能够进行光合作用，其分

布受到光照、温度、营养盐、水流等因素的影响。

关于迅游藻或帕玛藻的分布研究知之甚少（Guil原
lou，2011）。先前的研究从赤道太平洋和地中海东
部分离出太平洋迅游藻和地中海迅游藻种类，通过

SSU rDNA序列的数据库筛选，发现迅游藻和帕玛
藻在大洋中广泛分布。随后基于环境序列和 18S
rRNA序列的分析发现，伊柳塞拉三艏藻（Triparma
eleuthera）数量最多、分布最广，其次是太平洋三
艏藻（Triparma pacifica）、地中海三艏藻（Triparma
mediterranea） 和无棘三艏藻 （Triparma laevis）
（Ichinomiya et al，2016）。大洋四艏藻（Tetraparma
pelagica）、无棘三艏藻、柱三艏藻 （Triparma
columnacea）、网状三艏藻（Triparma retinervis）和
条纹三艏藻（Triparma strigata）广泛分布于极地到
亚热带地区，其中无棘三艏藻在较冷的水域比较常

见，特别是在南极洲附近。切段四艏藻 （Tetra原
parma insecta）、银四艏藻（Tetraparma silverae）和
杯柄四艏藻 （Tetraparma trullifera） 主要分布在亚
热带地区。相反，冕状五叶藻（Pentalamina corona）、
细弱四艏藻 （Tetraparma gracilis）、卡蒂四艏藻
（Tetraparma catinifera） 和疣状三艏藻 （Triparma
verrucosa）仅限于极地到亚极地区。伊柳塞拉三艏
藻（Triparma eleuthera）和太平洋三艏藻（Tripar原
ma pacifica）经常出现在同一研究区域，表明它们
的生态位非常接近（Ichinomiya et al，2016）。

3 迅游藻与硅藻之间的姊妹关系

最初多基因系统分析发现硅藻和迅游藻分别形

成单谱系 （monophyletic lineage） （Derelle et al，
2016； Riisberg et al， 2009； Yang et al， 2012；
譒ev侉侏kov佗 et al，2015）。硅藻种类繁多，其硅质细
胞壁和二倍体生活史在物种多样性方面发挥了重要

作用。然而，目前尚不清楚硅藻的二倍体生命周期

是一种祖征，还是一种衍征。Mann等（1989）提
出了从单倍体“前硅藻”到二倍体硅藻的生活史演

化过渡的假设，该假设预测，从单倍体向硅藻的二

倍体生命周期的演化经历了两个过渡阶段，其中一

个阶段是有鞭毛的单倍体细胞，另一个阶段是裸鞭

毛的二倍体细胞。Kessenich等（2014）通过转录
组学对迅游藻与硅藻密切关系的研究，发现迅游藻

目和帕玛藻目是硅藻二倍体生命周期的两个阶段，

其中迅游藻目为有鞭毛的单倍体，帕玛藻目为裸鞭

毛的二倍体。

在迅游藻类被发现之前，帕玛藻最初被认为是

有硅质壳的领鞭毛虫 （choanoflagellates） （Silver
et al，1980）。通过透射电子显微镜发现帕玛藻中
含有叶绿素，其细胞切片中存在色素体，这一结果

进一步证实了帕玛藻是一类活跃的浮游植物

（Marchant et al，1986）。尽管 Marchant等人提出帕
玛藻与金藻纲（Chrysophyceae）和硅藻存在形态相
似性，但是他们无法确定帕玛藻的分类学地位。随

后 Daugbjerg等（2001）对迅游藻和帕玛藻进行了
详细的系统发育研究和 DNA序列比对，发现两种
菌株的 SSU rDNA基因完全相同，证明了迅游藻和
帕玛藻属同一类群，揭示了迅游藻作为硅藻姊妹群

（sister group）的分类学地位。
迅游藻中硅化种的细胞壁形成和色素组成与硅

藻具有很多相似性（表 1）。硅藻和迅游藻中二氧
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表 1 迅游藻和硅藻性状比较

注：SDV：二氧化硅沉积囊泡（修改自 Akira Kuwata等）

性状 硅化迅游藻 硅藻

细胞大小/滋m 2~5 2~2 000

组织结构 单细胞 单细胞，常形成菌落

硅质细胞壁 有 有

鞭毛 有 有，中心纲硅藻的雄配子

色素体 有三个类囊体薄片，带形板 有三个类囊体薄片，带形板

线粒体 管状 管状

色素组成
叶绿素 a、c，硅藻黄素，硅甲藻黄素，岩藻黄素，

茁-胡萝卜素
叶绿素 a、c，硅藻黄素，硅甲藻黄素，岩藻黄素，

茁-胡萝卜素
细胞生长是否需要硅 否 是

SDV的分布 色素体的内质网和质膜 质膜

物种数 12 30 000~100 000

海洋分布 分布广泛，但数量很少 分布广泛，且占主导地位

生存环境 极地和亚极地区 极地、沿海和上升流区域
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化硅的矿化过程都是在被称为二氧化硅沉积囊泡

（silica deposition vesicle， SDV） 的结构中进行
（Preisig et al，1994；Simpson et al，1981）。室内培
养发现，无棘三艏藻无饰变型 （Triparma laevis f.
inornata）在足够的硅酸盐（100 滋mol/L）浓度下，
可以形成完整的硅质细胞壁（Yamada et al，2014），
其硅化的整个过程与硅藻相似，包括将硅转移穿过

质膜，然后通过细胞质到达 SDV 内的聚合位点
（V佴ronique，2000）。当硅酸盐浓度低于 1 滋mol/L
时，细胞几乎失去了所有的硅质板，这与硅藻的硅

质化作用有所不同（Yamada et al，2014）。在硅藻
中，其硅质化细胞必须运输足够的硅以形成细胞

壁，同时防止其在细胞质中发生不受控制的自聚

合，细胞硅代谢过程必须受到严格的生理控制

（V佴ronique，2000）。另外，硅藻的 SDV在质膜附
近形成 （Stoermer et al，1965；Edgar et al，1984；
Lee et al，1992；Idei et al，2012），虽然迅游藻的
盾形板和腹侧板 SDV 是在色素体周围产生，但
是其带形板 SDV 与硅藻一样在质膜附近形成
（Yamada et al，2016）。在无棘三艏藻细胞培养中
还观察到了鞭毛细胞（Ichinomiya et al，2016），说
明迅游藻的生命周期可以在硅化无鞭毛和裸鞭毛

（naked flagellated）阶段之间转换，其生命周期与
中心纲硅藻非常相似，在有性生殖的二倍体营养阶

段产生单倍体裸鞭毛细胞（Drebes，1977）。根据
物种细胞器基因组分析发现，迅游藻比硅藻具有更

多的祖源特征（Tajima et al，2016）。例如，无棘

三艏藻和硅藻的色素体和线粒体基因组成非常相

似，只是基因顺序不同。无棘三艏藻中没有内含子

或重复区域，而这些内含子或重复区在一些硅藻物

种中经常观察到（Kuwata et al，2018；Secq et al，
2011）。

通过核编码基因 SSU rDNA分析发现，硅藻的
组源起初拥有两个鞭毛，一个具有管状茸毛，另一

个短而光滑，这与单细胞迅游藻鞭毛结构极其相似

（图 1） （Daugbjerg et al， 2001）。 Guillou 等
（1999a）也认为迅游藻鞭毛结构简单（基体位于核
上方，没有螺旋过渡区），具有与硅藻相似的环状

色素体 DNA，两者的特征色素都是岩藻黄素，这
些都表明迅游藻与硅藻的亲缘（姊妹）关系。根据

以往的研究推测，在硅藻早期进化过程中，其鞭毛

特征经历二次还原，导致了鞭毛只在中心纲硅藻中

存在，而在羽纹纲硅藻中已经退化 （Daugbjerg et
al，2001）。鞭毛结构特征的变化被认为具有重要
的进化意义 （Moestrup 覫，1982；Preisig，1989），
并已被用于原生生物分类的重要依据。例如，

Saunders等（1995）对 SSU rDNA序列和形态学特
征综合分析，揭示了一种以简化的鞭毛装置 （re原
duced flagellar apparatus，RFA）为特征的谱系，该
谱系包括硅藻、硅鞭藻和浮生藻。

另外，硅藻和迅游藻色素体编码的 rbcL 基因
第 1 336位都具有双氨基酸同源性状插入，其中包
含甘氨酸和脯氨酸，这也支持了他们之间的亲缘关

系。尽管地中海迅游藻中的前 32 bp和太平洋迅游
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藻中的 46 bp 基因尚未确定，但是 Daugbjerg 等
（2001）预测硅藻和迅游藻的 rbcL基因的总长度相
同 （约为 1 473 bp）。对两种太平洋迅游藻藻株
测定，发现其 SSU rDNA 序列和 rbcL 序列是相似
的 （Guillou et al， 1999b）。目前，Daugbjerg 等
（2001） 发现的迅游藻二磷酸核酮糖羧化酶
（Rubisco）间隔区长度大约为 38~40 bp，与硅藻的
Rubisco间隔区（38~43 bp）非常相似，他们之间的
序列差异为 39 %~50 %。由于目前发现的 Rubisco
间隔区相对较短，其发散序列太高，无法明确对

齐，因此 Rubisco间隔区不适合作为硅藻和迅游藻
系统发育研究中的分子标记。

4 迅游藻在海洋生态系统中的意义

迅游藻在系统发育上最接近硅藻，具有典型的

不等鞭毛结构，有硅质壳，是沿海、上升流和寡

营养区域中最广布的浮游植物群之一。虽然以往

研究已经使用了许多方法来评估海洋水域中特定

浮游植物类群的丰度，但是迅游藻细胞粒径较小

（< 2 滋m），无法通过普通的显微镜技术将其与自然
海区样品中的其他浮游植物类群区分开来。高效液

相色谱分析（HPLC）可以评估海洋中存在的主要
藻类及其对叶绿素 a的贡献（Andersen et al，1996）。
然而，在自然水样中，硅藻和迅游藻的色素组成非

常相似，因此不能根据它们的特征色素来区分（表

1），迅游藻类可能是被忽视的海洋浮游植物的重要
组成部分。根据相关研究表明，超微型浮游植物，

如聚球藻在大洋寡营养区初级生产力方面起着主导

地位（约占总生产力的 60%~80 %），对碳向深层输
出具有重要意义（孙军等，2018）。特别是大洋寡
营养盐生态系统中，由于进行光合作用的生物主要

是超微型浮游植物（< 2 滋m），其中的迅游藻可能
是大洋寡营养区域初级生产力的主要贡献者

（Guillou et al，1999b）。
硅是地壳中第二大丰富的元素，是全球生物地

球化学循环中最重要的组成部分。普遍认为硅藻是

海洋生物硅化作用的最大贡献者，硅酸盐的供应速

率可以调节以硅藻为主要优势类群的浮游植物固

碳，并将其产生的有机质输送到大洋的深海区，进

而影响海洋碳循环（V佴ronique，2000），成为海洋
硅循环与碳循环之间互相作用的重要桥梁。硅藻的

生长受到溶解的硅酸盐的限制 （V佴ronique，
2000）。相比之下，迅游藻尽管拥有二氧化硅板，
但是在没有二氧化硅的情况下，仍然可以生长

（Yamada et al，2014），结合其在大洋寡营养区域
对食物网和生物碳泵的重要作用，迅游藻对全球海

洋生态系统中的硅—碳耦合循环以及其他元素循环

都具有重要意义。

5 展望

由于电镜与分子技术的限制，迅游藻这类超微

型真核单细胞藻类难以观察与分离，相关的生理和

生态研究较少，其在生态系统和元素循环中的作用

也未见报道。

因此，未来的研究应集中在以下几个方面：

（1）迅游藻时空尺度上的分布变化及环境调控因
子；（2）迅游藻硅质化过程，其溶解硅的吸收和
储存机理，分析硅质化过程起源，并与硅藻进行比

较；（3）迅游藻对海洋硅及相关元素循环的重要
意义。

通过对迅游藻以上几个方面的研究，以期阐明

海洋迅游藻及其他超微型真核浮游植物在全球海洋

硅—碳耦合循环中的作用。
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