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摘要：微藻向细胞周围释放营养物质而形成了独特的藻际微环境，吸引了大量细菌的定殖。藻际环境中

藻菌关系错综复杂，其间充斥着多样的物质交换与信息交流。以胞外聚合物(extracellular polymeric 
substances，EPS)为代表的有机质在其中起着纽带作用。微藻和细菌都可以产生 EPS，其过程受多种因

素的调节。EPS 在藻际环境中具有重要的生态功能，包括参与生物被膜(biofilm)的形成，影响藻菌共生

关系的建立以及调节藻际微生物群落组成等。此外，EPS 中的一大类别透明胞外聚合物颗粒(transparent 
exopolymer particles，TEP)还介导了海洋溶解有机碳向颗粒有机碳的转化，参与了海洋碳循环过程。本

文以 EPS 的产生、组成以及对碳转化的影响为重点，综述了其在藻际生态位(Niche)中的生态功能，以

期为深入理解藻际环境中的有机质特征和藻菌共生关系提供理论依据。 
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海洋覆盖了地球表面 71%的面积，具有很强

的吸收和储存二氧化碳的能力，是地球上最重要

的碳库之一，每年从大气中吸收的净碳量可达

22 亿 t。海洋中的初级生产者可通过光合作用积累

大量的生物质，其中仅浮游植物一项就贡献了全球

40%–50%的初级生产力[1]。在浮游植物(如藻类)的生

存环境中，存在着与土壤“根际环境” (rhizosphere)

类似的“藻际环境”(phycosphere)，它是指以藻细胞

为中心向外延伸一定范围的微型生态位，在这一

生态位中藻类向细胞周围释放营养物质，从而形

成了以藻为核心的共生区域[2]。由于藻际环境中

有机物质丰富，从而吸引了大量细菌的聚集，形

成了藻际微生物群落。“藻-菌”之间充斥着大量

的物质、信息与能量流，藻菌互作是藻际环境中

一对复杂的关系，包括互利、共生、拮抗与互害

等[3]。在这个过程中，藻际有机质是连接藻类与

共生微生物的枢纽，其中的一大类别即是胞外聚

合物(extracellular polymeric substances，EPS)。需
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要指出的是，一些文献中 EPS 也指胞外多糖

(exopolysaccharide)。由于胞外聚合物涵盖了胞外

多糖，因此，本文中的 EPS 指代胞外聚合物。 

EPS 是指微生物在生长过程中释放到周围环

境中的有机聚合物，具有高黏性的特点。藻际环

境中的 EPS 由微藻和细菌共同产生，在藻际环境

中发挥多样的生态功能，例如为微藻和藻际细菌

提供营养物质，供其维持正常的生理活动；在藻

细胞周围形成囊鞘，帮助其抵御外界压力；EPS

也是藻际细菌生物被膜(biofilm)的重要结构组分，

可以固定生物被膜细胞，促进细胞间的通讯及基

因交换。此外，EPS 还参与物质循环过程，以碳

元素为例，EPS 中的一大类别透明胞外聚合物颗

粒(transparent exopolymer particles，TEP)是连接颗

粒有机碳(particulate organic carbon，POC)与溶解

有机碳(dissolved organic carbon，DOC)两大有机碳

库的纽带，对海洋碳循环有重要意义。 

目前，已有不少学者针对 EPS 做了大量研究，

对其来源及组成有了比较清晰的认知，但很少有

研究将 EPS 与藻际环境相结合，研究其在藻际环

境中的归趋及功能。本文聚焦于藻际微环境，尝

试梳理藻际环境中 EPS 的来源、组成以及影响因

素，重点关注其在藻际环境中发挥的生态功能，

并对 EPS 在碳循环中的作用进行了总结。论文旨

在综述已有的知识，为今后深入认识藻际环境中

EPS 的作用提供理论依据。 

1  藻际 EPS 的特性与组成 

1.1  特性 

EPS 是指在一定环境条件下，由微生物向细

胞外分泌的一些高分子聚合物，其成分与微生物

的胞内成分相似，主要包括多糖、蛋白质、核酸

等，详见表 1 所示。实际上，藻类向胞外分泌单

糖与氨基酸等小分子物质的速率要远远大于其分

泌大分子物质的速率，但由于细菌会优先消耗易

于利用的单糖和氨基酸用于其生长与繁殖，因而

藻际环境中单糖和氨基酸的含量要远远低于多糖

与蛋白质的含量。藻际环境中 EPS 主要由浮游植

物分泌而来，少量来自海洋细菌；前者聚合物的产

量为 0.5–20.0 g/L，后者的产量为 0.2–71.0 g/L。由

于聚合物具有黏性特质，藻类在海洋环境中并非

以分散的个体形式存在，而是以生物被膜、生物

垫(microbial mat)、颗粒、絮凝体等聚集体形式存

在[4]。除了细胞相互聚集之外，海洋环境中的一些

腐殖质颗粒和碎屑也可以吸附到其周围，形成以

藻细胞为中心的营养体[5]，如图 1 所示。 

1.2  组成 

1.2.1  多糖：胞外多糖是藻际 EPS 中最丰富也是

最重要的组分，占 EPS 总量的 40%–95%[5]。胞外

多糖根据其结构组成可以分为三类：(1) 同多糖：

由一种结构单元组成；(2) 杂多糖：由两种及以上

复杂程度不同的结构单元组成；(3) 无规则结构的

多糖[7]。少数微藻产生同多糖，如环沟藻的胞外多

糖为半乳糖的均聚物[8]；其他微藻的胞外多糖均为

杂多糖，单体组成更为复杂，包括葡萄糖、半乳

糖、岩藻糖、鼠李糖、甘露糖、木糖、阿拉伯糖

以及糖类衍生物等[4]。与藻类相比，海洋细菌产生

的胞外多糖一般是由 3–4 种单体(如戊糖、己糖、

氨基糖或者糖醛酸)组成的杂多糖[9]，分子量通常

为 1×105–3×105 Da[10]。细菌胞外多糖最主要的特

征是糖醛酸含量较高，特别是 D-葡萄糖醛酸与 D-

半乳糖醛酸，这赋予其聚合阴离子的性质，有利

于它在海洋系统中发挥生态功能，包括微生物粘

附 、 生 物 被 膜 的 形 成 、 烃 油 的 乳 化 以 及 调 节 
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表 1.  生物被膜中 EPS 的成分及其在生物被膜形成和发展中的作用 
Table 1.  Components of EPS in biofilms and their function in biofilm formation and development 

Component Function References 
Exopolysaccharide  Adhesion 

 Aggregation of bacterial cells 
 Cohesion of biofilms 
 Retention of water 
 Protective barrier 
 Sorption 
 Nutrient source 
 Sink for excess energy 
 Binding of enzymes 

[14,42–44] 

Proteins  Adhesion 
 Aggregation of bacterial cells 
 Cohesion of biofilms 
 Protective barrier 
 Sorption 
 Enzymatic activity 
 Nutrient source 
 Electron donor or acceptor 
 Binding of enzymes 

[14,42] 

eDNA  Adhesion 
 Aggregation of bacterial cells 
 Cohesion of biofilms 
 Nutrient source 
 Exchange of genetic information 

[14,16,42,45] 

Other components  Adhesion 
 Sorption 
 Nutrient source 
 Electron donor or acceptor 

[14,42] 

 

 
 

图 1.  藻际环境与 EPS 示意图[6] 
Figure 1.  Schematic illustration of the phycosphere environment and EPS[6]. 
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重金属和微量金属营养素的流动性等。除了常见

的单糖分子之外，胞外多糖中还可能存在有机(乙

酰基、琥珀酰基、丙酮酰基)或者无机(硫酸盐、磷

酸盐)取代基，这些基团可显著影响胞外聚合物的

结构、理化性质、生物活性，包括分子量、糖残

基、硫酸化水平、多糖骨架中硫酸酯基团的分布

以及抗菌活性等[4]。 

1.2.2  蛋白质：蛋白质是继胞外多糖之后 EPS 中

的第二大组分，占 EPS 总重的 1%以上，这一比例

在一些可形成糖蛋白的藻类中会更高。不同物种

的蛋白质组成不同，微藻胞外蛋白中主要有丙氨

酸、甘氨酸、缬氨酸、丝氨酸、天冬氨酸以及谷

氨酸等[11]。通常，微藻胞外蛋白按照其功能可分

为细胞外酶和非酶促结构蛋白。细胞外酶参与生

物的降解，包括多糖、蛋白质和核酸等，这表明

EPS 可能是潜在的胞外能量来源。目前已经在衣藻

(Chlamydomonas coccoides)、角毛藻(Chaetoceros 

didymus)[12]以及球藻 (Chlorella sphaerkii)[13]的生

长过程中发现了蛋白酶的产生。微藻释放的其他

细胞外酶如碱性磷酸酶、β-D 葡糖苷酶和几丁质酶

可通过促进氮和碳的可利用性来影响微藻的生长

和信号传导。而非酶促结构蛋白是 EPS 基质网络

的重要组成部分，它可以与胞外多糖或其他胞外

组分相互作用形成稳定的聚合物基质，如通过寡

糖糖基化形成糖蛋白，或者被脂肪酸取代形成脂

蛋白，它们在细胞表面和 EPS 之间形成连接，参

与多糖基质网络的形成[14]。 

1.2.3  脱氧核糖核酸：EPS 中还存在胞外脱氧核

糖核酸(extracellular DNA，eDNA)，是生物被膜基

质的重要结构组分。以往的研究认为 eDNA 来自

细胞裂解，而 Whitchurch 等[15]的研究表明 eDNA

可能来自膜囊泡，它是细菌建立生物被膜初级阶

段的必需成分，作为细胞间连接体起作用。eDNA

还具有抗菌活性，通过螯合脂多糖和细胞外膜的

阳离子引起细胞裂解[16]。此外，沉积物中的 eDNA

浓度通常比水相中的浓度高 3–4 个数量级，这表

明 eDNA 在沉积物环境某些元素(如磷)的循环中

起重要作用[17]。 

1.2.4  其他成分：除了上述组分之外，EPS 中还

含有少量的脂质、腐殖质以及无机成分。脂质、

脂质衍生物以及脂多糖主要参与粘附过程[14]；腐

殖质主要影响 EPS 的生物降解性能以及吸附能

力；而无机成分主要来自于外周水体无机盐的吸

附过程。 

2  藻际 EPS 产生过程的影响因素 

EPS 的产生受多种因素的影响，按大类可以

分成生物因素和非生物因素两大类。除此之外，

一些化学信号也可以调节 EPS 的产生，如群体感

应信号(quorum sensing，QS)。 

2.1  生物因素 

生物因素主要指微生物种类及所处的生长阶

段。不同种类的微藻产生的 EPS 组成不同，同一

种类不同生长阶段的藻类产生的 EPS 也不同。以

硅藻为例，虽然其种类繁多，但是所有硅藻产生的

胞外多糖都有共同的特征，即都是硫酸化杂多糖。

就单体组成而言，葡萄糖是筒柱藻(Cylindrotheca 

fusiformis)的胞外多糖的主要单体之一[18]，而在颗

石 藻 (Coccolithophore) 和 普 林 藻 (Prymnesiophyte)

的胞外多糖中阿拉伯糖占比更高[19]。就生长阶段而

言，Fukao 等[20]研究发现，格氏圆筛藻(Coscinodiscus 

granii) 主 要 在 生 长 期 产 生 EPS ； 中 肋 骨 条 藻

(Skeletonema costatum)在生长期产生的 EPS 量很
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少，衰亡期产生的 EPS 量最多；而南极棕囊藻

(Phaeocystis antarctica)[21]在生长期、平台期和衰

亡期都可以产生 EPS。 

此外，微藻分泌物的数量和质量受共生菌及

其环境营养物的调控。Bruckner 等[22]从底栖生物

膜中分离出硅藻与共生细菌，共培养后发现硅藻

的生长和 EPS 分泌受细菌的强烈影响。与无菌对

照培养物相比，实验组不仅 EPS 产量存在 10%以

上的差异，还发现了特异性胞外蛋白的存在。将

细菌培养上清添加到硅藻培养物后获得了类似的 

结果，这表明来自细菌的可溶物调控了硅藻 EPS

的 分 泌 。 Gärdes 等 [23] 研 究 了 粘 附 性 海 洋 杆 菌

(Marinobacter adhaerens HP15) 对 威 氏 海 链 藻

(Thalassiosira weissflogii)分泌 TEP 的影响，发现

在营养充足的条件下，细菌的存在会刺激 TEP 的

产生。此外，一些产毒藻类也会影响 EPS 的分泌。

以微囊藻毒素为例，当惠氏微囊藻 (Microcystis 

wesenbergii)[24]、小球藻(Chlorella vulgaris)以及四

尾栅藻(Scenedesmus quadricauda)[25]暴露于微囊

藻毒素时，胞外多糖分泌增加，且产量呈现剂量

效应。 

2.2  非生物因素 

非生物因素主要指营养可利用性、温度、盐

度、光照以及重金属浓度等。 

微藻分泌 EPS 的原因多样，其中可能涉及藻

细胞与周围环境之间由浓度梯度驱动的被动扩

散过程，也可能存在“光合作用溢出”现象[26]。光

合作用溢出是指微藻通过光合作用固定的碳比

其生长所消耗的碳更多，在营养限制的条件下，

微藻将光合作用固定的过量碳渗出有助于维持

细胞化学剂量比(Redfield 比率 C:N:P=106:16:1)。

研究表明，氮限制与磷限制都可不同程度地增强

藻类的 EPS 合成能力，这也从侧面印证了这个观

点。氮缺乏刺激了蓝藻所有碳水化合物(胞内、荚

膜、可溶性碳水化合物)的产生，其中胞外多糖(包

括 荚 膜 和 可 溶 性 碳 水 化 合 物 )的 平 均 生 产 率 为 

115 mg/(Lˑd)[27] ； 三 角 褐 指 藻 (Phaeodactylum 

tricornutum)在磷酸盐限制条件下在整个生长过程

中分泌的碳水化合物含量显著增加[28]。温度控制

理论中发现温度对藻类 EPS 合成的影响取决于具

体的物种，如对于鱼腥藻 (Anabaena sp. ATCC 

33047)，温度升高(30 °C/35 °C–40 °C/45 °C)可提

高 EPS 产量[29]；而对于念珠藻(Nostoc sp. PCC 

7936)，温度升高(30 °C–35 °C)则不会影响 EPS 产

量[30]；对于螺旋藻(Spirulina sp.)，温度超过 30 °C，

EPS 合成反而会降低[31]。与温度类似，光照对 EPS

的影响也与物种有关。舟形藻(Navicula perminuta)

在黑暗中培养 3 d 后持续分泌 EPS[32]，而 Cherrier

等[33]的研究则发现浮游植物对有机质的胞外释放

与光量呈正相关。除了温度和光照，盐度和重金

属浓度也可以调节 EPS 的合成，与前者不同的是，

它们对 EPS 的分泌一般是正向影响，即这些环境

胁迫在一定程度上可以刺激微藻 EPS 的分泌。 

2.3  信号调节 

除了受到环境因子和微生物生长阶段的影响

之外，EPS 的产生也受到化学信号的调节，如群

体感应(QS)，它是响应细胞密度的一种调节方式。

QS 细菌产生并释放被称为自诱导物的化学信号

分子，其浓度随细胞密度的增加而增加，达到一

定的阈值时会介导细菌基因表达的改变，进而引

起细菌表型的改变[34]。不同种类的细菌产生的信

号分子种类不同，已发现的信号分子种类有酰基-

高丝氨酸内酯(acyl-homoserine lactone，AHL)、自

诱 导 剂 (autoinducer-2 ， AI2) 、 扩 散 信 号 因 子
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(diffusive signaling factors，DSF)以及自诱导肽

(autoinducing peptides，AIP)等。QS 现象最先由

Nealson 等在两种发光弧菌(Vibrio fischeri 和 Vibrio 

harveyi)中发现，他们证实控制发光的酶由荧光素

酶结构操纵子编码，而生物发光仅在高细胞密度

环境下自诱导物信号分子发生积累时产生[35]。随

后在很多细菌中都发现了由 QS 系统参与调节的

多种生理活动，包括生物发光、毒力因子表达、

抗生素合成、孢子产生、EPS 分泌以及生物被膜

形成等[34]。 

信号分子对 EPS 的调节经常发生在生物被膜

的形成过程中。在这一过程中，EPS 的功能是将

细胞粘附到膜表面。首先，附着基质表面通过弱

的相互作用力(如范德华力、疏水作用力等)吸引微

生物靠近并建立连接，在这个阶段适度的剪切力

可以将微生物从表面脱离，因此被称为“可逆吸

附”[36]。随着时间的推移，可逆吸附在偶极-偶极

相互作用、氢键以及离子键的作用下转变成不可

逆吸附；同时，细胞发生聚集并释放信号分子，

待信号分子积累到一定浓度，激活 QS 系统，产生

EPS 增加微生物的聚合度，并介导生物被膜的成

熟。Gram[37]等在从海雪(Marine snow)以及硅藻(海链

藻 Thalassiosira rotula 和中肋骨条藻 Skeletonema 

costatum)中分离的玫瑰杆菌(Roseobacter)、α-变形菌

(α-Proteobacteria)、γ-变形菌(γ-Proteobacteria)等

海洋微生物中发现了 AHL，这些信号分子可能控

制 EPS 表型性状，包括组成成分、胞外酶产生以

及多聚物的空间排列等。van Mooy 等在束毛藻

(Trichodesmium)中也检测到了 AHL 的存在，这些

细菌利用 AHL 信号控制 EPS 的致密程度和碱性磷

酸酶(alkaline phosphatases，APases)的活性，从而

调节磷酸盐的获取[38]。 

3  藻际环境中 EPS 的功能 

微藻和细菌是藻际环境中微生物群落的重要

组成部分，两者之间会发生复杂的相互作用，但

最根本的还是资源供求关系，藻际环境中的营养

物质循环维护了藻菌关系的持续与稳定。但藻际

环境中的 EPS 除了充当最基本的营养基础之外，

还发挥其他的功能，如影响藻际细菌生物被膜的

形成、藻菌共生关系的建立以及调节藻际微生物

群落组成等。 

3.1  EPS 对生物被膜的影响 

生物被膜(biofilm)是指粘附于某种表面基质

而形成的微生物聚集体，其中的微生物个体常嵌

入在 EPS 基质中。聚集体包括两种，其一是表面

附着生物被膜，仅最内层与基质接触；其二是絮

状物，即无附着基的可移动生物被膜[39]。在生物

被膜中微生物仅占膜干重的不到 10%，剩余 90%

基本为 EPS 基质[14]，这一高干重比决定了 EPS 的

重要性。首先，生物被膜的形成过程中，各类微

生物需要形成菌落而有序共存，而 EPS 的存在能

帮助微生物建立稳定的空间结构，调节膜内的微

环境并促进生物被膜的成熟[40]。此外，EPS 基质

由聚合物分子组成，相邻分子之间有充满水的孔

隙，聚合物包埋在水溶剂中以形成三维水凝胶网

络，这有利于细胞与周围介质进行物质交换并维持

热力学平衡。最后，EPS 可通过共价键或者阳离子

桥(例如 Ca2+、Mg2+)连接形成复杂的网络，通过膨

胀或收缩改变膜的尺寸和密度以响应外界环境的

变化[41]。总结已有的文献，可以看出 EPS 是生物

被膜形成的基础，它为生物被膜的三维结构提供支

架、维持膜的稳定性，是决定膜理化性质以及生理

活性的关键组分，各项具体功能如表 1 所示。 
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3.2  EPS 对藻菌共生关系的影响 

趋化性是藻际微环境中微生物获取营养的一

种重要方式，EPS 的存在为趋化行为提供了便利。

微流体趋化试验研究了 3 种海洋细菌(假单胞菌

Pseudoalteromonas haloplanktis，溶藻弧菌 Vibrio 

alginolyticus，富硅菌 Silicibacter sp. TM1040)对聚

球藻(Synechococcus elongatus)化学产物的趋化反

应。结果表明这 3 种细菌对聚球藻分泌的产物产

生了强烈而快速的趋化应答，其中，假单胞菌趋

化能力最强，其在微藻胞外产物带(product zone)

内累积，浓度是对照组的 9 倍[46]。导致这一结果

的原因是微藻胞外产物带中高浓度的 EPS 诱使了

趋化运动的发生。Smriga 等也发现，对硅藻而言，

当藻细胞密度低时，非运动型寡营养细菌占主导

地位；而在藻类爆发期间，运动的共生细菌占主

导地位。这主要是由于爆发期高浓度的 EPS 为细

菌的运动充当了“诱饵”[47]。因此，细菌的趋化性

受 EPS 的调节并可以通过 EPS 浓度梯度与藻类建

立共生关系。 

除了趋化作用，异养细菌还可通过各种机制

吸收营养，如主动运输和选择扩散。藻际环境中

溶解的小分子物质(如单糖、氨基酸等)虽然产生速

率高，但也更易于被微生物利用。相反，多糖、

蛋白质等大分子物质因扩散速度慢，且不易被利

用，因而容易在藻际环境中积累。以胞外多糖为

例，其首先由胞外水解酶水解，从而产生低聚糖

或单体供细菌利用。虽然大部分细菌基因组均含

有控制胞外酶产生的基因[48]，但只有少量的细菌

种类可以成功表达这种基因，释放胞外水解酶。

EPS 的存在能加速胞外水解酶的产生与释放，利

于藻际共生环境中大分子物质的周转。此外，微

藻并非是藻际环境中胞外多糖的唯一来源，细菌

也可以产生胞外多糖，其主要特征是糖醛酸占比

较高(20%–50%)[49]。这种高糖醛酸比例能更有效

地抵抗微生物的矿化作用，使得胞外多糖在藻际

环境中存在更长时间，可为不同种类的细菌所利

用，延长了藻际环境的物质供给，维护了共生关

系的持续性。 

3.3  EPS 影响藻际微生物群落 

由于不同藻类在不同的生理阶段会释放不同

的有机质，且异养细菌摄取和再矿化各种底物的

能力各异，很多研究表明藻际环境微生物群落结

构可能在很大程度上受到藻类物种组成及其 EPS

的影响[3]。具体体现在 EPS 与藻际细菌群落均表

现出明显的季节性演替模式，夏季随着浮游植物

的增殖 EPS 的分泌量增加，出现了不同的细菌种

类，代表性指示种有黄杆菌(Flavobacterium)、γ-变

形菌(γ-Proteobacteria)与玫瑰杆菌(Roseobacter)；而

冬季时期，浮游植物丰度低也与黄杆菌的低份额

相对应[50]。此外，一些研究关注了实验室条件下

EPS 对异养细菌群落的影响，Haynes 等比较了富

含硅藻 EPS 的沉积物与对照组间细菌群落的变化，

发现实验初始阶段(0–2 d)细菌群落无显著差异，随

着实验的进行(4–10 d)，富含 EPS 的沉积物中细菌

数量明显增加，尤其是 γ-变形菌相对丰度增加[51]。

与之相似，Bohórquez 等研究了潮间带沉积物不同

EPS 组分的降解速率及其对沉积物中异养细菌群

落的影响，发现与对照组相比，细菌生物量在 9 d

内增加了 4–6 倍，拟杆菌和疣微菌相对丰度显著增

加[52]。这表明，EPS 是藻际细菌群落结构的直接调

节者，它驱动了微生物的演替与时空变化。 

4  藻际 EPS 对碳循环的影响 

浮游植物作为海洋中最重要的初级生产力贡
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献者，其通过光合作用、呼吸作用以及自身的生

消过程极大地驱动了海洋碳循环的进程。而 EPS

作为浮游植物(藻类)释放的一类富含碳的有机物

的重要组分，在碳循环的过程中扮演着重要角色。 

4.1  EPS 是 DOC 与 POC 之间的桥梁 

海洋中的有机质以颗粒有机物(POM)与溶解

有机物(DOM)两种形式存在，为海洋中的异养微

生物提供碳源和能源。海洋中的 DOM 碳储量约为

662 Gt[53]，远远高于 POM 碳储量的 30 Gt[54]。要

了解海洋生物化学循环过程，厘清 DOM 向 POM

转化的途径和机制十分必要。最初，在水生生态

系统中，细菌摄取被认为是 DOM 转化为 POM 的

主要途径。然而在 1963 年，Riley[55]和 Baylor[56]

等发现了通过鼓泡从 DOM 中形成 POM 的非生物

过程。虽然这一发现在当时并未引起足够的重视，

但随着 TEP 的发现，证实了它是 DOM 转化为

POM 的重要途径。TEP 是由酸性多糖组成，在光

学显微镜下不可见，但可用阿尔新蓝染色的一类特

殊 EPS[57]。TEP 在水体中广泛存在，粒径>5 µm 的

TEP 颗粒浓度为 1–8000 个/mL，粒径介于 2–5 µm

时浓度为 3000–40000 个/mL[58]。TEP 在原位的峰

值浓度通常与浮游植物的大量繁殖相关，特别是

在以硅藻或棕囊藻为主的暴发期中。并且，在近

岸及大洋环境中，TEP 在透光带中的浓度最高，

这与浮游植物的聚集带相似，表明 TEP 的时空分

布与浮游植物存在某种关联。TEP 主要通过凝胶

颗粒自发形成，与微生物活性无关。TEP 前体由

直径为 1–3 nm、长度为 100 nm 的原纤维组成。在

指数生长期间，浮游植物细胞将纤维状 TEP 前体

从其细胞表面释放到水中，这种纤维状聚合物通过

凝胶化(游离聚合物的组装)和退火方式形成亚微米

凝胶，然后再进一步凝固形成更大的聚集体并最终

形成 TEP (图 2)[58]。阳离子如 Ca2+能促进或稳定凝

胶，而在螯合剂 EDTA (0.1–1.0 mol/L)作用下则迅

速崩解[57]。这种作用能决定 TEP 的有无并直接影

响 DOM 与 POM 之间的转化。 

4.2  EPS 对碳通量的影响 

海洋“生物泵”是将光合作用产生的有机质通

过下沉颗粒、平流或溶解有机质的垂直混合以及

动物运输等方式从表层输送至深海的过程[59]。据

估计，生物泵每年从海洋的上层水域中去除碳总

量超过 100 亿 t。海雪是尺寸>500 μm 的宏观有机

聚集体，由海洋中的碎屑颗粒、无机颗粒、藻类

以及其他微生物[37]聚集而成，是生物泵的主要组

成部分。迄今为止已知的海雪聚集体基质，无论

其来源和组成如何，都含有 TEP 成分[60]。TEP 与

其他颗粒物质一起凝结形成团聚体，达到临界质

量后在重力的作用下逐渐下沉至深海，从而增加

碳的封存通量。但是，生物泵的效率较低，一般

来说，约 5%–25%的净初级生产力从透光层输出，

最终只有<3%的净初级生产力到达深海。 

然而，后续研究发现，TEP 的密度(700–840 kg/m3)

远低于海水的密度(1020–1030 kg/m3)[61]，这使得

TEP 在海水中的归趋需要重新审视。决定材料在

海水中下沉速度的因素包括其尺寸、孔隙率和密

度。聚集体的密度随 TEP 和固体颗粒的密度而变

化，并且还与 TEP 与固体颗粒占聚集体的比例有

关。Alonso-Gonzalez 等[62]研究发现，聚集体在夏

季/秋季的下沉速度(<11 m/d)远远低于冬季/春季

(>326 m/d)。这可能是由于夏季 TEP 在表层水中积

累，聚集体中 TEP 的相对比例较高所致。TEP 的

低密度特性不仅可以影响海洋聚集体的下沉速

度，甚至可能导致碳的向上通量，使得 TEP 在海

水次表层(距海水表面 50–100 µm)的积累。 
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图 2.  TEP 的形成过程[58] 
Figure 2.  The formation of TEP[58]. 

 

5  小结与展望 

EPS 是连接藻菌关系的重要纽带，微藻和藻

际细菌分泌 EPS 归根究底是为了提高其代谢效

率，增强其对复杂环境变化的适应性。要深刻理

解藻菌互作，对 EPS 的研究是必不可少的工作。

虽然目前对 EPS 的产生、功能以及对海洋碳循环

的影响有了些许认识，但仍有很多方面还需要进

一步深入，如(1) 目前对 EPS 来源的认识还停留

在有限的物种，且对于其分泌的分子途径还有待

细化；(2) 近年来全球海域赤潮频发，EPS 含量与

赤潮生消阶段是否存在相关性，是否可以开发

EPS 作为生物标志物(biomarker)预测赤潮的发生；

(3) 除了微藻和细菌，病毒也是未来关注的重点。

虽然目前尚未有研究表明病毒与 EPS 有直接关

系，但是病毒与微藻、细菌均关系紧密，病毒与

EPS 是否存在直接或间接关系也是值得深入的问

题。最后，从藻际环境理解 EPS 的生态功能是一

种微观尺度，在宏观尺度上是否具有普适性、其

异同点是什么，抑或也是有趣的议题。 
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Advances in extracellular polymeric substances in phycosphere 
environment 
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Abstract: Microalgae releases extracellular substances around the cell to form a unique algal microenvironment 
called “phycosphere niche” that attracts a large number of bacteria to colonize. The algae-bacteria interactions are 
very complex involving multiply material exchanges and information communication. Among the algae-bacterial 
relationship, extracellular polymeric substances (EPS) serve as a bridge for matter flux. Both microalgae and 
bacteria can produce EPS, and the production process is regulated by many factors. In the phycosphere 
environment, EPS play important ecological roles, such as participating in the formation of biofilm, affecting the 
algae-bacterial symbiotic structure and regulating the composition of microbial communities. In addition, as an 
important member of EPS, transparent exopolymer particles (TEP) mediate the conversion of dissolved organic 
carbon into particulate organic carbon. This profile made TEP is an important regulator, participating in marine 
carbon cycle. In this review, we focus on phycosphere niche, and summarise the newest advance in EPS production, 
composition and effect factors. Meanwhile, the ecological roles of EPS in marine carbon cycle have also been 
discussed, to provide reference for better understanding the organic matter properties and algae-bacterial behavior 
in the phycosphere environment. 

Keywords: extracellular polymeric substances (EPS), phycosphere, algae-bacteria interactions, biofilm,     
carbon cycle 
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