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摘    要：海洋浮游植物是全球初级生产力的重要贡献者，它们的生物量主要受到氮、磷、铁等营养元素的

限制。磷元素作为浮游植物所必需的元素，在寡营养海域的真光层海水中十分缺乏，是浮游植物生长

的限制因子。磷元素的缺乏不仅直接影响浮游植物的生长繁殖及物种演替，还对海洋碳、氮生物地球

化学循环产生深远影响。全球变暖加剧海水层化，进而减少垂直混合带来的营养盐补充。面对不断变

化的海洋环境，浮游植物通过减缓细胞生长、加强磷吸收和储存、分解有机磷、磷脂替代、降低细胞对磷

酸盐的依赖等方式，应对海洋环境中的磷限制。本文总结了近年来海洋浮游植物应对磷限制响应机制

的最新研究进展，主要从生理响应和生态效应方面综述了海洋磷限制对浮游植物的影响以及浮游植物

响应海洋磷限制的策略，希望对海洋浮游植物和海洋环境科学相关研究具有借鉴意义。
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Abstract: Marine phytoplankton are important contributors to global primary productivity, and their biomass is
limited  by  nutrients  such  as  nitrogen,  phosphorus  and  iron.  As  an  essential  element  for  cell  metabolism,
phosphorus is scarce in the euphotic zone of oligotrophic ocean and becomes a limiting factor for phytoplankton
growth. Low concentration of phosphorus not only directly affects the growth, reproduction and succession of
phytoplankton,  but  also  has  a  profound  impact  on  marine  carbon  and  nitrogen  biogeochemical  cycle.  Global
warming intensifies the stratification of water column and causes less nutrients supply and vertical mixing. As
an adaption to the changing marine environments, phytoplankton have evolved multiple strategies to cope with
the  phosphorus  limitation  such  as  decreasing  growth  rate,  enhancing  phosphorus  absorption  and  storage,
hydrolyzing  organic  phosphorus,  replacing  phospholipid  with  sulfolipid  and reducing phosphorus  demand.  In
this paper, we summarized the updated prospective of the mechanisms by which marine phytoplankton respond
to phosphorus limitation as well as the ecological effects of phosphorus limitation on marine ecosystems. The
review  is  believed  to  be  helpful  to  the  relevant  research  of  marine  phytoplankton  and  marine  environmental
science.
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磷（P）是海洋浮游植物生长繁殖必需的营养

元素之一，是核酸（RNA 和 DNA）、蛋白质、膜脂

等重要有机分子的组成成分，参与浮游植物的生

长繁殖和能量传递等重要过程 [1]。大洋远离大

陆，缺乏陆源性磷输入，且磷循环为底泥沉积循

环，海水中磷的含量通常较低，磷元素的缺乏使

其成为浮游植物生长繁殖的限制性因子。典型

的磷限制海域包括北大西洋、地中海、红海、墨

西哥湾等，其中，北大西洋西部马尾藻海中溶解

态活性磷（SRP）的浓度通常小于 10 nmol/L[2]。

磷限制会影响海洋浮游植物生长及群落演替，从

而影响海洋初级生产力[3]。同时，磷元素与其他

营养元素（氮、铁、铜等）之间存在共限制情况，

海洋磷循环影响着其他元素的生物地球化学循

环，进而对海洋生态系统产生深远影响[4]。

在长期进化过程中，海洋浮游植物发展了一

系列生理代谢机制和群体响应策略，以适应海洋

磷限制环境。随着未来全球变暖加剧，升温与营

养盐限制的相互作用将对海洋浮游植物产生更

复杂的影响。目前，海洋浮游植物适应磷限制的

研究，主要集中在生理学变化和生态学效应方

面，对于磷胁迫条件下浮游植物细胞内部的信号

转导和分子机制了解相对较少，需要更深入广泛

地开展研究。

本文简述了海洋磷限制的现象、磷限制产生

的生态学效应、海洋浮游植物在磷限制条件下

的响应策略与吸收机制、浮游植物磷限制的信

号转导机制、未来全球变暖对海洋磷限制产生

的一系列影响等。通过认识海洋浮游植物的磷

限制现状及磷限制响应机制，可以了解磷元素的

缺乏对海洋浮游植物的影响、海洋磷限制对海

洋生态系统和元素生物地球化学循环的生态学

效应，从而能够更深入地理解海洋浮游植物的生

长及群落演替规律，预测未来海洋生态系统的变

化趋势。 

1   海洋磷循环及磷限制的生态学效应

磷是海洋浮游植物生长繁殖必需的元素之

一，海水中的磷主要以溶解态无机磷（DIP）和溶

解态有机磷（DOP）两种形式存在，浮游植物可直

接吸收利用溶解态无机磷，对有机磷的吸收速率

较低，通常在无机磷耗尽时，某些微藻才吸收有

机磷[5]。现有的观测结果显示，溶解态有机磷在

大洋表层浓度最高，其浓度随着海洋深度的增加

不断降低，而溶解态无机磷则相反，其浓度在海

水表层很低，随着深度的增加而增加[6]。大洋不

同于沿岸海域，外源的磷输入有限，磷循环主要

通过不完全的沉积型循环实现，进入海洋的磷大

部分被颗粒物吸附或沉积于海底底泥中，不易被

浮游植物获取，再次循环进入水体的磷只是很少

一部分，且与碳、氮循环相比，磷循环更为缓

慢[7]，大洋中溶解态无机磷的匮乏影响着浮游植

物的分布以及海洋初级生产力。根据目前已有

的认识，全球磷循环途径总结如图 1 所示，自然

环境中的物质交换及人为的外源输入构成了海

洋环境中的磷循环，海水中不同形式的含磷化合

物相互转换，供浮游植物吸收利用。
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图 1    全球磷循环示意图

Fig. 1    Schematic diagram of global phosphorus cycle
 

早在 20 世纪 50 年代，科学家便认识到当氮

磷比超过 Redfield 比值 16∶1 时，可能会引起化

学剂量上的磷限制 [8]。现有研究表明，北大西

洋、地中海、红海、墨西哥湾等区域都表现出磷

限制[9]。无论是在开阔大洋还是沿海水域，磷限

制都会对浮游植物的生长及生态系统产生重要

的影响，溶解态无机磷是限制远洋初级生产力的

重要因素之一。

磷限制的生态学效应主要表现在两个方面：

（1）磷限制会影响海洋浮游植物的生长及群落演

替 [3]，当大洋中磷浓度过低时，无法支持初级生

产者的增长，从而影响海洋初级生产力，且营养

盐比率是决定浮游植物群落中物种组成的重要

因素之一[10]；（2）磷限制会影响磷元素在全球的

生物地球化学循环，而磷循环又与氮、铁等营养
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元素的循环紧密相连，从而间接影响其他营养元

素在海洋甚至全球的生物地球化学循环[11]。 

2   浮游植物对磷限制的响应
 

2.1    磷限制对浮游植物细胞组成的影响

海洋浮游植物的生境是不断变化的，外界营

养供应的改变会对浮游植物的基因表达及细胞

组成产生影响。磷限制对浮游植物的影响体现

在以下几个方面：（1）细胞内蛋白质含量及 RNA
含量降低 [12]；（2）磷存储、有机磷利用及砷酸盐

解毒相关基因转录增加[13]；（3）细胞内总氨基酸

含量增加，氨基酸组成改变，细胞碳水化合物储

存减少[14]；（4）细胞中参与磷酸盐转化的相关酶

类的数量减少[15]。 

2.2    磷限制条件下细胞的响应方式 

2.2.1    减缓细胞生长

磷被称为浮游植物的“代谢元素”，参与许

多关键的生理代谢过程，尤其是能量代谢的相关

过程。研究表明，在长期磷胁迫条件下，浮游植

物可通过减缓细胞生长的方式来降低细胞对磷

元素的需求，这种现象在蓝藻 Nodularia spumigena、
Anabaena sp. strain 90 藻株等多种浮游植物类群

中均有报道[16-17]。 

2.2.2    增强碱性磷酸酶活性

当水体中磷元素的含量较低时，浮游植物碱

性磷酸酶（AP）的表达和活性升高，细胞通过水

解有机磷提高磷的生物可利用性。AP 活性与磷

营养水平之间呈明显的负相关性，这种现象已在

强壮前沟藻（Amphidinium carterae）及米氏凯伦

藻（Karenia mikimotoi）等多种浮游植物中都有发

现，AP 活性可作为磷胁迫的指示因子之一[18]。 

2.2.3    细胞膜磷脂替代

在磷限制的海域，浮游植物通常用非磷脂类

代替细胞膜磷脂来缓解磷胁迫。比如，海洋硅藻

和蓝藻在面对磷限制时，会使用硫代异鼠李糖甘

油二酯（SQDG）代替磷脂酰甘油（PG），以减少细

胞对磷元素的需求，促进种群的生长繁殖[19-20]。 

2.2.4    增加细胞体积及菌落形成

在磷限制条件下，部分浮游植物会通过增加

细胞体积的方式来减缓磷胁迫，硅藻门的威氏海

链藻（Thalassiosira weissflogii）、甲藻门的东海原

甲藻（Prorocentrum donghaiense）和强壮前沟藻

（A. carterae）等物种都可通过增加细胞体积的方

式来应对无机磷限制引起的胁迫[21-22]。此外，部

分浮游植物如蓝藻门的束毛藻（Trichodesmium）

可形成各种形状的宏观菌落，菌落中存在不同的

微生物群，相关附生菌的酶活性和营养循环可提

高束毛藻利用磷元素的效率[23]。 

2.3    磷限制条件下浮游植物的磷吸收机制 

2.3.1    分解有机磷产生无机磷

藻类优先吸收利用正磷酸盐，正磷酸盐是藻

类可直接吸收利用的磷形式。在正磷酸盐不足

时，浮游植物可吸收利用其他形式的磷，以维持

其生长繁殖。浮游植物可利用碱性磷酸酶和 C-
P 裂解酶等系统，将胞外不同形式的有机磷分解

为无机磷，再在高亲和力转运系统及低亲和力转

运系统的帮助下将其运送至胞内，供细胞生长所

用[24-25]。 

2.3.2    奢侈吸收机制

在高磷环境下，一些藻类如丝状蓝藻、针杆

藻等，能够过量吸收磷元素并以聚磷酸盐

（polyphosphate，polyP）的形式储存于藻细胞内。

当外界磷浓度降低时，细胞利用胞内储存的磷来

维持种群的正常生长和繁殖[26]。蓝藻中聚磷酸

盐的产生通常由编码聚磷酸盐激酶的 ppK 基因

控制，该基因可逆地将磷酸盐添加到聚磷酸盐链

的末端[27]。 

2.3.3    共生体代谢耦合

海洋浮游植物可与周围环境中的细菌互惠

共生，实现共生体的代谢耦合，完成营养元素的

交换[28]。在安大略湖富营养化的海湾中，浮游生

物的聚磷酸盐回收机制使磷元素得到了有效的

循环，同时加强了磷碳耦合，促进了藻类—细菌

间的协同作用，使浮游生物能够不断获取营养[29]。

除了上述三种方式外，部分浮游植物还可通

过重复利用磷元素的方式维持细胞对磷的需

求。藻类死亡后藻体中释放出的含磷营养物质，

大部分沉降到底泥中，而有一些则被藻类活细胞

直接吸收利用，为藻类的生长繁殖提供营养[30]。

根据最新的研究进展，浮游植物的磷吸收途径总

结如图 2 所示，浮游植物细胞可通过转运蛋白从

外界环境中直接吸收正磷酸盐，或通过酶的作
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用，将各种形式的有机磷源转化为正磷酸盐进行

吸收，并以聚磷酸盐的形式储存起来，以供细胞

在环境缺磷时使用。
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图 2    浮游植物响应磷限制示意图

Fig. 2    Schematic  diagram  of  phytoplankton  response  to

phosphorus restriction
  

3   浮游植物磷限制信号转导机制

在长期进化过程中，细菌进化出各种机制来

促进磷的吸收。大肠杆菌中的磷同化相关基因

受到一个双组分系统调节，该系统是由传感器蛋

白、组氨酸激酶 PhoR 和转录因子 PhoB 组成

的。当环境中的磷含量较低时，PhoR 通过自身

磷酸化被激活，PhoR 再通过磷酸化激活 PhoB，

磷酸化的 PhoB 可以激活或抑制磷同化吸收相关

基因的转录。这对细菌吸收利用环境中不同形

式的磷源具有重要作用[31]。

浮游植物中也存在类似的 PhoBR 双组分系

统。在磷限制条件下，原绿球藻磷调节通路中

的传感器激酶复合物 PhoBR 表达上调，随后高

亲和力磷酸转运体系统 PstABCS、Pho 操纵子及

碱性磷酸酶活性也上调 [15]。此外，双组分系统

PhoBR 在调节海洋蓝藻 Synechococcus sp. WH8102
的磷转运和代谢中起关键作用，其中，调节因子

SYNW1019（PtrA）参与了磷胁迫的响应，在磷胁

迫下，ptrA 突变体不能上调磷酸酶活性，PtrA 可

能参与了一个信号级联反应[32]。

蓝藻 Synechocystis sp. PCC 6803 中的缺磷响

应系统被认为类似于大肠杆菌，其 SphS-SphR 双

组分系统由组氨酸激酶 SphS 和其同源反应调节

因子 SphR 组成，通过控制碱性磷酸酶的 phoA
基因表达以应对磷酸盐限制[33]。在外界磷源充

足的条件下，蓝藻中 Pho 调控子关闭基因表达；

当蓝藻细胞处于无机磷饥饿状态时，Pho 调控子

调控基因表达，促进磷的吸收代谢[34-35]。Pho 调

控子的组成和排列在海洋蓝藻中呈现出高度的

变化，Synechococcus sp.  WH8102 中的 Pho 调控

子主要由碱性磷酸酶、磷转运或磷代谢的基因

组成[36]。

在衣藻中，一种假定的磷调节蛋白 Psr1 也参

与调节磷反应基因的转录[37]，但目前尚缺乏足够

的证据证明该机制在其他真核藻类中广泛存

在。目前有关浮游植物在磷限制条件下信号转

导方面的研究较少，主要集中在蓝藻和衣藻中，

根据现有知识，蓝藻和衣藻的磷限制信号转导模

式总结如图 3 所示。
 
 

磷饥饿磷充足
蓝藻

Pho 基因开启

Pho 基因转录 Pho B

Pho RR
Pho RA

Pho B Pho B-P

Pho 基因开启

Pho 调控子转录

Pho 基因关闭

Psr 1

Ptr A

衣藻
磷饥饿

（修改自文献 [35]）

图 3    衣藻及蓝藻中可能的磷限制响应模式

Fig. 3    Possible  signal  transduction  mechanisms  of

phytoplankton respond to phosphorus restriction
  

4   未来环境变化对海洋磷限制的影响

自 1975 年以来，海洋温度以每 10 年 0.15 ℃～

0.20 ℃ 的速度升高，全球地表温度变化情况如

图 4 所示，海域颜色变化表示不同地区地表温度

平均值的差异，暖化会加剧海洋层化，进一步限

制垂直营养盐输送，从而加剧海洋表层的磷限

制[38]。图 4 中蓝色三角标注了目前已检测到磷

限制的区域，蓝色五角星为最典型的磷限制海

域— 北大西洋，其溶解性无机磷浓度仅为

0.2～1.0 nmol/L。此外，地中海、红海、墨西哥湾

等海域也出现了磷限制现象[35]，但是这些海域因

受人为活动影响较为严重，全球变暖可能会导致

局部营养盐分布不均，甚至导致赤潮暴发。因

此，全球气候变化将会对海洋磷循环产生十分复

杂的影响，包括海水表层生物可利用磷的浓度、

垂直混合和上升流引起的营养盐补充以及浮游
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植物对磷的吸收和利用效率等，从而间接影响全

球初级生产力以及碳、氮等元素的生物地球化

学循环[39]。
 
 

≤−4 −2 0 2 ≥4
气温变化 /(℃)

（▲为目前已检测到磷限制的区域，★为最典型的磷限制海

域—北大西洋；全球气温变化图源自 NASA，海洋磷限制区

域情况参考 [9][25][39] 等文献）

图 4    全球气温变化及海洋磷限制区域分布

Fig. 4    Distribution  map  of  global  temperature  change  and

marine phosphorus restriction area
 

浮游植物的生物量及其贡献的海洋初级生

产力与海洋变暖密切相关。研究表明，上层海洋

变暖引起垂直分层的变化，通过限制营养盐供应

间接影响浮游植物，对浮游植物生物量有负效

应[40]。海洋温度升高使得浮游植物丰富度减少，

导致浮游植物群落结构发生改变 [41]。此外，全

球 CO2 含量的增加及海水表层温度的升高，会影

响海洋初级生产者细胞内磷元素的代谢过程，比

如脂肪（FA）和氨基酸（AA）组成，从而影响海洋

食物链中初级生产者的营养价值[42]。

面对海洋变暖，一些浮游植物可以通过调整

细胞通路、重新分配元素比例和提高非光化学

猝灭（NPQ）等方式适应环境变化，使其在面对全

球变暖和营养缺乏时具有更大的优势[43]。此外，

垂直迁移到较冷的海水层是一些海洋生物适应

海洋变暖的策略，然而这种向下的垂直迁移会受

到磷和铁等元素的营养限制[44]。 

5   存在的问题

尽管目前对于海洋浮游植物磷限制的研究

已经取得了一些进展，但其中大部分研究集中在

浮游植物的生理学响应和局部海域的生态学调

查方面，许多其他问题尚未得到解决。

（1）研究发现在全球范围内存在海洋磷限制

情况，但磷限制海域的具体范围有待细化，磷限

制在多大程度上影响了整体海洋初级生产力和

不同类群的初级生产者尚不明确。

（2）目前仅初步了解蓝藻及衣藻中的磷限制

信号转导系统，对于大部分浮游植物的磷限制信

号转导途径和调控机制缺乏更深一步的认识，种

群之间响应磷限制的异同有待深入研究。

（3）浮游植物调节磷营养吸收、储存和利用

的具体代谢网络机制尚未被建立，磷限制条件下

浮游植物细胞内磷代谢的调控机制研究还不够

深入。

（4）目前的研究结果表明，浮游植物对多种

营养盐限制的响应不是简单的叠加效应，而是具

有耦合效应。但磷限制与其他营养盐限制的耦

合、互作效应以及转变和演替规律尚不明确。

（5）全球变暖引起海洋环境一系列的变化，

影响了不同营养元素的生物地球化学循环，海洋

磷限制与多种复杂的环境因子间存在着相互作

用，未来环境变化对海洋磷循环及浮游植物生长

造成的影响将更为复杂，对未来的海洋科学研究

也提出了更高的要求。

基于现阶段海洋磷限制研究的许多不足，未

来需要更广泛的海洋航次调查和更深入的生物

学机制研究，以加强对海洋磷限制和海洋生态系

统变化规律的认识 。
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