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专论与综述 

海鞘与蓝藻的共生关系 

曲文颖  陈雷*  王光玉  闫培生* 
(哈尔滨工业大学(威海)海洋科学与技术学院生物工程系  山东 威海  264209) 

 
 

摘  要：互利共生是指两种不同生物之间所形成的紧密互利关系。文章以海鞘与蓝藻共生关系

的典型实例为代表，介绍了蓝藻与海鞘共生关系的发现过程；蓝藻在海鞘间世代传递的机制；

两者在共生关系中可能存在的生理功能，如蓝藻共生体通过碳固定、参与氮循环和产生代谢物

等方式为海鞘提供营养并参与海鞘的防御活动，海鞘可供给共生体生长所需的一部分氮素营养

和提供抗紫外线的保护等。对海鞘与蓝藻共生关系的研究将有助于理解生物进化过程，以及为

进一步开发利用海洋生物之间的共生关系提供研究基础。 
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Symbiosis between ascidian and cyanobacteria 
QU Wen-Ying  CHEN Lei*  WANG Guang-Yu  YAN Pei-Sheng* 

(Department of Bioengineering, School of Marine Science and Technology, Harbin Institute of Technology at Weihai,  
Weihai, Shandong 264209, China) 

Abstract: Mutualism is the relationship that exists in two organisms of different species in which 
each individual benefits from the activity of the other. In this paper, some typical symbiosis examples 
between ascidian and cyanobacteria are introduced to explain the discovery process of their 
symbiotic relationship, the transmission mechanism of cyanobacteria between ascidian generations, 
and the possible physiological function of both sides in the symbiosis relationship. For example, 
cyanobacteria symbionts can both provide nutriment and participate in defense for the ascidian host 
by means of carbon fixation, nitrogen recycling and metabolites production. Ascidian host can 
provide a part of nitrogen nutrients for the cyanobacteria symbionts’ growth and protect them from 
ultraviolet radiation. The study of symbiotic relationship between ascidian and cyanobacteria will 
help us understand the process of biological evolution, and provide research foundation for further 
utilization and development of symbiotic relationships between marine organisms. 
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海鞘(Ascidian)属于脊索动物门尾索动物亚门

海鞘纲，全世界约有 3 000 种[1]。海鞘结构简单，

但有细胞分化。海鞘是滤食性的被囊动物，以水

中细小的细菌、浮游生物和有机物颗粒为食，分

解其中的有机物并排走代谢废物。 

海鞘能在竞争异常激烈的海洋生境中繁衍生

息，主要依赖于其强大的化学防御机制，能够产

生大量结构新颖的天然产物。在过去约 40 年的时

间里，已从海鞘中分离到 1 080种天然产物，许多

天然产物可作为药物先导化合物，具有抗肿瘤、

抗微生物、抗病毒和免疫调节等作用，是目前已

经发现天然产物最多的海洋动物之一[2-3]。有直接

和间接证据表明，海鞘中的大部分活性物质是由

共生细菌产生的[4-5]。如 Et-743 (商品名 Yondelis)是

四氢异喹啉生物碱类化合物，最初是从加勒比海

鞘(Ecteinascidia turbinata)中分离得到的，后来被

证明是由其共生细菌(Candidatus Endoecteinascidia 

frumentensis)产生[6]。2007 年 Et-743 通过了欧盟认

证，用于治疗软组织肉瘤，2009 年用于治疗卵巢

癌[5]。Patellazole 是从海鞘 Lissoclinum patella 中

分离到的聚酮类化合物，具有良好的细胞毒活

性，其真正来源是海鞘的共生细菌 Candidatus 

Endolissoclinum faulkneri[7]。 

共生(Symbiosis)是 1879年德国生物学家Anton 

de Bary 提出的，是指两生物体之间生活在一起的

相互作用。动物、植物、菌类以及三者中任意  

两者之间都可能形成共生关系。在海鞘与蓝藻的

共生关系中主要是互利共生(Mutualism)，即一方

为另一方提供有利于生存的帮助，同时也获得对

方的帮助。依照共生关系中两者个体大小的区

别，又可分为宿主和共生体。宿主(Host)通常指共

生关系中个体较大的成员，较小者称为共生体

(Symbiont)。 

本文以海鞘与蓝藻共生关系的典型实例为代

表，介绍了两者在共生关系中可能存在的生理功

能，为进一步开发利用海洋生物之间的共生关系

提供研究基础。 

1  蓝藻在海鞘中的存在 

1931 年，Hastings 认为海鞘中存在虫黄藻。

1975年，Newcomb和 Pugh鉴定了海鞘中的藻类不

是虫黄藻而是蓝藻。同年，Lewin 发现了几种只与

Didemnid海鞘共生的独特藻类，其含有叶绿素 a和

b，但缺乏藻胆色素，有的种类会有堆积在一起的

类囊体。1977年，Whatley发现与Didemnid海鞘共

生的藻类没有核膜或膜性细胞器，细胞壁为    

四层，且肽聚糖结构复杂。同年，Lewin 将与

Didemnid 海鞘共生的藻作为藻类分类中的一个新

属，原绿藻属(Prochloron)。1982 年，Kott 发现有

20 种海鞘都存在与藻类共生的现象，其中 17 种海

鞘都与原绿藻属的蓝藻共生，其余 3 种海鞘

(Trididemnum solidum、T. cyanophorum和Didemnum 

viride)与 Synechocystis属的蓝藻共生[8]。 

在海鞘的表面、泄殖腔及被膜中，共生的蓝

藻形成一层易于辨识的生物膜。用荧光显微镜、

荧光原位杂交(Fluorescence in situ hybridization，

FISH)和酶联荧光原位杂交 (Catalyzed reporter 

deposition fluorescent in situ hybridization ，

CARD-FISH)等技术可以定位蓝藻在海鞘中的具体

位置。原绿藻在海鞘中的存在位置可能与维持共

生关系有关。有人认为原绿藻存在于泄殖腔中竞

争力强，可以阻碍其他蓝藻的进入，最有利于共

生。为保证共生关系的稳定，海鞘中的原绿藻随

着海鞘的繁殖进行世代传递，由于原绿藻本身没

有运动能力，它们只能进行被动的水平或垂直传

递。对于原绿藻在海鞘间的水平传递来说，不同

的原绿藻在海鞘中有不同的分布方式，它们可以通

过改变自身的形态及分布来适应新的宿主；对于垂

直传递来说，原绿藻就没有这种适应性的改变[9]。 

原绿藻在海鞘间进行世代传递时有两种方

式。第一种：要求其必需在海鞘胚胎的后期存在于

海鞘的泄殖腔中，然后海鞘的胚胎被转移到海鞘

被膜上，胚胎形成蝌蚪型的幼体进入泄殖腔，原

绿藻细胞黏附在幼体躯干的后半段(因前半段有膜

包裹，无黏性，不能黏附原绿藻)，最终与幼体一
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起离开泄殖腔，发育成为新的海鞘。第二种：海鞘

被膜中未成熟的幼体向后伸出穗状结构，原绿藻

黏附到该穗状结构上进入泄殖腔中，幼体离开母

体时，幼体表面的被膜在幼体后半部分形成一个

袋状结构，到海鞘变形期时，袋状结构形成泄殖

腔。原绿藻的两种传递方式都发生在海鞘胚胎时

期。有些海鞘中含有多种蓝藻，这些蓝藻对于海

鞘来说不是必需的，在世代传递的过程中，这些

蓝藻可能在被膜中发生竞争，产生排斥、分离或

共生的现象[9]。 

2  蓝藻共生体的生理功能 

与海鞘共生的细菌中，最有代表性的主要是

细菌界(Bacteria)蓝藻门(Cyanobacteria)的原绿藻属

(Prochloron)。目前原绿藻属(Prochloron)只有一个

种 Prochloron didemni，因此本文提到的各研究中

使用的 P. didemni都只用原绿藻的名字代替。在藻

类生物中，蓝藻是最简单、最原始的单细胞生

物，有些蓝藻可以进行碳固定，有些蓝藻还可以

进行氮固定。研究最为广泛的是热带水域的

Didemnid 海鞘与原绿藻的共生。Didemnid 海鞘通

常是生态系统的主要组分，潜在影响着珊瑚礁的

结构[10]。到目前为止还未发现有自由生活的原绿

藻，这说明原绿藻必需依赖海鞘才能生存[11]。原

绿藻在碳固定、氮的循环利用以及代谢产物生成

方面对宿主起到一定的作用。 

2.1  蓝藻在海鞘中进行碳固定 

1942 年，Tokioka 首次发现海鞘(Diplosoma 

virens)中的藻类共生体可以通过光合作用产生氧

气，藻类的新陈代谢对宿主海鞘产生有利影响。

1978年，Akazawa等推断海鞘D. virens中的藻类可

能通过C3途径固定CO2
[12]。1980年，科学家在水族

箱中培养含有藻类的玻璃海鞘(Ciona intestinalis)，发

现海鞘在全透光下比在半透光下生长得好，并且

在黑暗条件中一定会死亡，这为探讨两者的共生

关系提供了间接的证据[13]。 

对蓝藻在海鞘中进行碳固定的研究最有效的

方法是同位素示踪法和基因组测序法。同位素示

踪法是用同位素 14C 标记水中的碳，不仅可以检测

到原绿藻光合产物的量，还可以观察到光合产物

在两者之间的转运途径，从而说明其共生关系。

通过对蓝藻基因序列及其功能的研究，不但可以

发现蓝藻中各种蛋白质结构因共生关系而发生的

变化，而且为阐述固碳机制和共生关系提供新的

证据。 

在研究海鞘与蓝藻的共生关系中常使用的  

两种海鞘宿主是Diplosoma sp.和L. patella，因为从

中很容易分离到原绿藻。用 14C 标记 NaH14CO3的

海水培养这两种海鞘或用这种海水配制的培养基

培养原绿藻，结果都表明海鞘体内的藻类在光下

可以通过光合作用利用海水中的 HCO3
−合成有机

物。海鞘可以利用蓝藻合成的光合产物合成自身

所需要的重要物质，如脂质、核酸和蛋白质。向

含有原绿藻的海鞘(Trididemnum cyclops)供给用 14C

标记的醋酸，并且用太阳光(800 lx)照射 150 min，

发现醋酸在海鞘体内转化的产物中有 70%为极性

脂质(推测是磷脂)，10%为脂肪酸，6%为甾醇，

13%为蜡和烃，以及不足 1%的甘油三酯。这些放

射性碳还可能参与磷酸烯醇式丙酮酸羧化酶的代

谢，此酶涉及到糖的代谢过程[12]。原绿藻的基因

组测序也表明，原绿藻可以合成海鞘宿主体内大

多数的脂类物质，包括一些潜在的生物燃料分

子[10]。另外，不同种类的海鞘对蓝藻提供有机碳

的依赖程度不同，如与海鞘(Lissoclinum voeltzkowi)

共生的原绿藻几乎可以为海鞘提供所需的全部碳

源，与海鞘(Didemnum molle)共生的原绿藻只能为

其提供 60%的有机碳，余下的需要通过海鞘摄食

获得[14]。这些都说明原绿藻的固碳作用对于海鞘

很重要，有些海鞘就是依靠这些共生体才能在热

带海域贫营养的条件下得以生存(图 1)。 

为了进一步证明蓝藻的碳固定功能，现在已

经在基因组水平上对其进行了研究。对与海鞘 L. 

patella共生的原绿藻的光合作用相关基因序列筛查 
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图 1  海鞘与原绿藻的共生关系 
Figure 1  Symbiotic relationship between ascidian and Prochloron 

 

表明，原绿藻含有一套完整的光合作用基因。但

原绿藻为了适应其生活的贫营养环境，基本结构

产生一些重要的变化，如它虽无叶绿体，但在电

镜下可见细胞质中有很多光合片层，即类囊体，

各种光合色素均附于其上，含有膜内在蛋白的扩

展家族，以及含有叶绿素 a和 b的光采集复合物蛋

白等。叶绿素 a和 b扩大了蓝藻对可见光区域中蓝

光和红光的捕获能力[10]，这些都是原绿藻进行光

合作用的基础。再者，由于原绿藻与海鞘共生，

所以动物体可以持续供给原绿藻 CO2，因此原绿

藻中负责 CO2 运输的基因相比其他种类的蓝藻要

小很多。 

2.2  蓝藻在海鞘中进行氮循环利用 

在贫营养的热带水域，氮的来源是令人费解

的。这里一年中的大部分时间总氮环境一般小于

0.2 μmol/L。在海鞘和蓝藻共生的栖息地，其海水

非常清澈，颗粒物很少，海水中颗粒物的有机氮

浓度只有 0.5−5.0 μmol/L[15]。通过对 2 种海鞘 L. 

voeltzkowi 和 D. molle 碳氮营养的研究发现，原绿

藻对氮素的需求量远远高于周围环境能够提供的

量；海鞘通过周围环境获取的氮远远低于海鞘向

外界排出的氮，即摄取的氮不足以满足共生系统生

存的需要。因此，海鞘与共生的蓝藻如何有效经济

地利用氮源以应对生存威胁就至关重要了[14]。 

2011年 Donia通过对二段海鞘(L. patelle)基因

组与原绿藻基因组的测定发现，在原绿藻的基因

组中没有发现氮固定所必需的固氮酶基因 nifD 和

nifH，因此原绿藻不能直接固定大气中的氮。继续

对该种海鞘中存在的其他微生物的宏基因组进行

测定，发现海鞘中其他微生物也没有固氮酶的基

因，这表明海鞘体内不能进行固氮作用[10]。 

原绿藻可利用海水中的无机氮，另外海鞘摄

取的食物中的氮经体内代谢后产生的含氮代谢废

物也可供原绿藻使用，原绿藻可以将这些含氮化

合物进行转化再次循环使用(图 1)。原绿藻的基因

序列中含有可以将氨转换成谷氨酰胺的基因，可

以将光呼吸产生的 NH4
+和硝酸盐还原产生的 NH4

+

通过谷氨酰胺合成酶/谷氨酸合成酶转变成谷氨酰

胺。原绿藻可以进行有效的氮素循环利用是海鞘

与原绿藻共生体系中最重要的氮的来源[10]。 

2.3  蓝藻在海鞘中产生次级代谢产物 

海鞘大多身体柔软，极易被捕食，需要化学

防御来保护其生存。现在已经从海鞘中分离出    

1 000 多种结构不同的天然产物，其中有很多可能

是由其共生微生物产生的[10]。 

从一些蓝藻中克隆出非核糖体肽合成酶

(Nonribosomal peptides synthetase，NRPS)基因，证

明蓝藻能够产生一些次级代谢产物[16]。它们可积
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累在细胞内，也可排到外环境中。代谢产物大多

具有生物活性，在蓝藻与海鞘的共生过程中，有

的代谢产物可帮助海鞘生存。在 Didemnid 海鞘的

提取物中发现了 Patellamide 类的环肽，接着从与

之共生的原绿藻中找到了此环肽的生物合成基

因，并在大肠杆菌(Escherichia coli)中进行了整个

合成途径基因的异源表达以确定环肽的生理功

能。这种环肽可以螯合铜、锌等金属离子，对海

鞘具有解毒作用；但环肽也有细胞毒性，可以抑

制海鞘摄食[17]。 

海鞘中的共生蓝藻可以产生多种多样的次级

代谢产物。对 L. patella 海鞘中的原绿藻基因组进

行研究，虽然4个L. patella海鞘的采集地点相距较

远而且其体内化合物的成分差异较大，但是 4个海

鞘体内的原绿藻基因组序列中负责初级代谢的功

能基因几乎是完全相同的，只有一部分负责次级

代谢的基因不同。原绿藻产生不同次级代谢产物

的机制可能有 3 种：(1) 存在不同的生物合成基因

簇，可以合成不同的次级代谢产物；(2) 生物合成

途径间进行同源重组，同源基因相互协作一起完

成次级代谢产物的合成。同源基因可能编码不同

的代谢产物，一种基因也可能编码多种代谢产

物；(3) 前体肽的高突变率。由于合成一些次级代

谢产物的生物合成酶具有宽泛的底物特异性，所

以可以产生多种次级代谢产物[2]。 

共生体产生的化合物能够使宿主在不良环境

中进行化学防御，那么海鞘是如何将能产生特定

化合物的微生物选作自己的共生体，其机理尚待

研究[18]。另外，一种海鞘体内可能有多株与之共

生的原绿藻，每株原绿藻合成 Patellamide 环肽类

细胞毒素的途径不同，因此能够产生多种细胞毒

素，可以用于海鞘的化学防御(图 1)[9]。 

3  海鞘对蓝藻共生体的作用 

3.1  海鞘对共生体的 UV 保护作用 

海鞘多生活在海洋的浅水区域。太阳光中的

紫外线可以穿透超过 16 m 深的海水，且在浅水区

域的紫外线强度高于其他海洋环境，对生物体具

有严重的杀伤作用。海洋动物暴露在紫外线辐射

下可能造成 DNA 损伤，导致基因突变率增加[19]。

因此需要探讨海鞘与共生体在很强的紫外线辐射

下的生存机制。 

20 世纪 90 年代，科学家发现紫外线可以通过

氧中毒的形式间接杀伤生物。然而有些生物呈现

出对高强度光的一种适应性，来减少对光合作用

的抑制。这种对紫外线的保护机制可能是通过合

成紫外吸收化合物来过滤掉一些有害波长的光，

或者利用某些酶来抵御氧的毒害作用[20]。 

海鞘对共生体具有防紫外线辐射的保护作用

(图 1)。虽然海鞘表面的被膜能透过光，但这种厚

厚的胶质或革质的被膜可以起到一定的保护作

用，再加上海鞘能够合成几种紫外吸收化合物——

类菌孢素氨基酸(Mycosporine-like amino acids，

MAAs)[20-21]，如 Shinorine、菌胞素 -甘氨酸

(Mycosporine-glycine)和 Palythine，可以实现对原

绿藻的抗紫外线的防护。虽然原绿藻自身也含有

编码 MAAs 的合成基因，具有合成 MAAs 的能

力，但是其合成的数量较少不能满足需求，所以

还需要宿主海鞘的保护作用[20]。 

3.2  海鞘为共生体的氮循环利用提供保障 

在海鞘与原绿藻的共生系统中，海鞘可以通

过摄食获取环境中的有机氮，经体内代谢后将产

生的含氮代谢废物提供给共生体原绿藻，通过原

绿藻的转化作用使氮素在共生系统中有效的循环

使用。因此海鞘为整个共生系统的氮素营养提供

一定的来源和保障(图 1)。 

4  展望 

海鞘与原绿藻的共生关系是海洋动物与藻类

共生关系的典型代表，虽然在近 20 年的研究中，

已经对两者在共生关系中可能存在的生理功能进

行了研究，但是还有很多机理没有被解释清楚，

或者很多还仅仅是猜测而缺乏证据支持。因此需

要通过化学、微生物学和分子生物学等学科间的

合作进一步加深对共生关系的研究，为进一步开

发利用海洋生物之间的共生关系提供研究基础。 
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4.1  蓝藻共生体的体外培养 

原绿藻必需依赖于海鞘才能生存，目前还未

发现有可独立存活的原绿藻。这对于研究海鞘与

原绿藻之间的共生关系、生理功能、代谢产物的

合成途径等存在一定的困难。因此如何实现原绿

藻的体外培养将是一项非常有意义的研究。 

体外培养原绿藻的关键可能首先要深入了解

原绿藻成为海鞘共生体的原因。然后可借助现代

提纯和分析技术，研究海鞘的摄食和体内环境，

对海鞘分泌物和排泄物进行全面系统的分析，找

出分泌物和排泄物与共生蓝藻生长发育间的关

系；可借助气质联用仪或液质联用仪等仪器对物

质组分进行分析。在此基础上进行原绿藻培养基

的配制，并改变一些传统的前处理和平板培养的

方法，比如研磨可能会损伤藻细胞或者纱布过滤

时可能会漏掉某些藻类等，改进培养方法可能会

实现某些原绿藻的人工培养。 

关于与海鞘共生的原绿藻的分离，可以借鉴

海绵共生蓝藻的分离方法。海绵(Dysidea herbacea)

的共生蓝藻(Oscillatoria spongeliae)占据了海绵组

织的 20%，可以使用流式细胞仪从海绵细胞中分

离出蓝藻[22]。方便快捷地从海鞘中获得很多原绿

藻细胞对于今后原绿藻的体外培养等研究将起着

重要的作用。 

4.2  蓝藻代谢产物生理功能的研究 

与海鞘共生的蓝藻可以产生很多代谢产物，

这些代谢产物在体外具有抗肿瘤、抗疟、抗菌等

生物活性。现在猜测这些代谢产物对于海鞘的化

学防御有一定的作用，今后需要提供一定的证据

来加以证明。如可通过在已添加病毒等不利于海

鞘生长的环境中培养海鞘，一段时间后检测海鞘

体内的某些物质含量是否增加，含量增加的物质

可能就是具有抗病毒功能的代谢产物，而后利用

基因组学方法分别检测海鞘和蓝藻共生体，找到

合成该代谢产物的基因，明确代谢产物的真正来

源，进而研究其在共生关系中的作用。某些可被用

作药物的代谢物由不可培养的共生体产生，可将产

生代谢物的生物合成基因转入可培养的细菌中，从

而就可以持续获得该代谢物[22]。另外，以后还应该

研究宿主-微生物共生关系的生态学意义，例如天

然产物在建立和维护共生关系平衡过程中起到的

作用[23]。 

4.3  共生关系的起源和进化的研究 

现在虽然已经能够通过一些技术确定蓝藻在

海鞘中的具体位置，以及对蓝藻在海鞘世代间的

垂直传递给出一定的解释。但是海鞘和蓝藻之间

共生的起源是如何发生的？海鞘如何选择不同的

蓝藻？海鞘为了能在世代间传递蓝藻，其自身的

结构和基因发生了怎样的改变？蓝藻在海鞘间如

何进行水平传递？所有这些问题都需要通过遗传

学和生态学上的研究，找出相互作用的共生体如

何进化的证据。 

在研究海鞘与蓝藻共生关系的起源和进化时

往往会遇到非专一性共生的问题，即与原绿藻共

生的海鞘种类不具有专一性。虽然与原绿藻共生

的海鞘种类有很大一部分属于 Didemnidae 科(也称

为Didemnid海鞘)，但是Didemnidae科的海鞘中也

有一些不与藻类共生的海鞘种类。另外，每个

Didemnid 海鞘的属中，既包括与原绿藻共生的海

鞘种，又包括不与原绿藻共生的海鞘种[10]。虽然

一直以来 Didemnidae 科是单系(Monophyly)的，即

来源于同一个祖先的说法被广泛接受，但是用分

子生物学的方法对这个科的各个属间进行系统发

育关系的研究结果却无法支持这个结论 [24]。今

后还需要对海鞘和共生体两者相结合进行更为深

入的研究，才能更好地理解它们之间的系统进化

关系。 

综上所述，对海鞘与蓝藻共生关系的研究将有

助于理解生物进化过程，以及为进一步开发利用海

洋生物之间的共生关系提供研究基础。 
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