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摘　要：仙掌藻（Halimeda）是一种生长在热带浅海环境中的世界性海洋钙化绿藻，为绿藻

门（Cholorophyta）松藻科（Codiaceae）的一个属。仙掌藻对生态系统的多样性具有重要贡

献，且是一种重要的沉积物生产者，属四大造礁藻类之一。仙掌藻属藻类植物脱落的钙质节

片部分，是许多热带海洋环境碳酸盐沉积物的重要组成部分。回顾了仙掌藻的研究历史，总

结了其研究成果，包括仙掌藻的现代沉积特征、其对热带环境中沉积物的贡献、钙化模式、海

洋酸化对其的影响等。通过对西沙群岛宣德环礁石岛浅水礁盘活体仙掌藻分布特征调查，针

对所采集不同种属仙掌藻样品开展镜下分析，尝试估算它们的碳酸盐生产力。最后指出仙掌

藻在目前研究中现存的问题，并提出今后研究的建议。
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0    引言

在海洋碳酸钙生产者中，仙掌藻属钙质绿藻

是热带-亚热带海域碳酸盐沉积物的主要贡献者之

一[1- 2]。作为一类重要的造礁绿藻，仙掌藻分布广

泛，覆盖率高，在大巴哈马滩、大堡礁、加勒比海珊

瑚礁区和南中国海等诸多海域被普遍发现，其在现

代礁区沉积物中可占较大比例[2]。早在 1816 年，有

学者就已经注意到了这种热带浅海环境中常见的

藻类[3]，它们以分枝、分节的方式生长，其众多的钙

质节片以叶状的形式生长、脱落，为热带浅海提供

了大量的碳酸盐沉积物（图 1、2）。
GINSBURG（1956）在佛罗里达研究发现，仙掌藻

的沉积富集区与珊瑚藻的富集区大致相似，主要有

礁坪、灰沙岛和潟湖底 3 个区。其重要特点是在礁后

潟湖底可能达到极盛的、大面积的生长区，并形成

以仙掌藻为主的原始仙掌藻丘（Halimeda bioherm），

许多仙掌藻丘相互联合，就形成了仙掌藻滩（Halimeda
bank）。1982 年，沙庆安发表仙掌藻文石骨骼研究

论文，属于国内首开先河的研究[4]。1985 年，第六届

国际珊瑚礁会议重点讨论了仙掌藻，而后引起海洋

科学界的广泛重视，并对其先后展开一系列的研究。

20 世纪 80 年代后期，国外学者对仙掌藻属的

生态学特征进行研究。有学者发现，仙掌藻节片以

每天、每枝一节的速度连续增长形成；其节片生长

速度很快，完全长成的时间为 30 天或更快[5-9]。因

此，仙掌藻节片成为热带海洋沉积物的主要组成部

分[1，10-12]。仙掌藻的繁衍速度相当快，在适宜环境中

可以迅速恢复，扎根定殖。事实上，外陆架和远洋

地区的仙掌藻生物礁对热带环境沉积物收支的贡

献，甚至可能超过了珊瑚礁内珊瑚的碳酸盐沉积物

产量[2, 13-15]。仙掌藻节片沉积物不仅供应着基底和

环境[6, 16-18]，同时也对岛屿和碳酸盐台地建设有着重

要贡献[19-28]。

21 世纪初，HILLIS[29]、KLEYPAS 等 [30] 发现

仙掌藻是一种进化非常基础的藻类物种，其钙化方

式相当原始，可作为一种理想的模式生物进行研究。

为评估环境变化如海洋酸化等对海洋生物钙化的

影响，仙掌藻钙化的过程和机制逐渐受到研究者重

视，并围绕仙掌藻生理反应和总碳酸钙含量变化进

行了大量的研究[31-37]。国内学者的研究则主要集

中在仙掌藻的现代沉积特征、文石质骨骼特征、对
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海洋酸化的生理响应以及化石仙掌藻礁等方面[38-42]。

在国内外文献调研的基础上，本文旨在对仙掌

藻的内部骨骼显微结构、钙化机制和模式等内容进

行系统总结，并根据西沙永兴岛海域的采样结果，

尝试测算其钙质生产量，并对今后仙掌藻的研究与

保护进行探讨。本文新提出的钙质生产力计算方

法，以期能更准确地计算出仙掌藻对碳酸盐沉积物

的贡献，为今后研究仙掌藻对成礁、成岩方面贡献

的具体大小提供新的研究思路与方法。 

1    仙掌藻与石岛仙掌藻的基本特征
 

1.1    沉积特征

仙掌藻广泛分布于各热带珊瑚礁区，其分布具

有明显的分带性：封闭性好、潟湖面积大、水深大、

水动力弱的砂质潟湖礁盘或称盆底最适宜其生长。

其生长具有季节性变化的特征，生长的最适合水温

为 27～29 ℃，此外，光照强度等一系列因素也会影

响仙掌藻的生长和钙质沉积[14, 25, 37, 41-42]。我国在南

海开钻的 7 口钻井亦显示了仙掌藻是南沙群岛珊

瑚礁区重要的沉积物源。蔡峰等[39] 指出西琛一井

中钻探出的新近纪生物礁沉积物中，仙掌藻为主要

造礁生物，可能与爪哇海和大堡礁等地类似，在晚

更新世时发育了仙掌藻生物礁。

笔者团队近 10 年来针对西沙群岛宣德环礁、

永乐环礁礁盘现代仙掌藻活体进行了调查、采样和

测试分析。2012 年 7 月，许红等发现仙掌藻密集分

布在水深约 0.8～1 m 的西沙石岛右岸礁盘上。2015
年，发表了石岛活体仙掌藻特征与科探井化石仙掌

藻研究论文[43-44]。2019 年 7 月，发现仙掌藻分布明

显稀疏，出现新老大小株仙掌藻同时赋存的情况

（图 1、2）。 

1.2    内部骨骼特征

石岛 2 种不同仙掌藻（图 1、2）都是在皮层内部

密集生长的黑色文石针晶（图 3）。
  

(a) 风干 150 天的仙掌
藻活体植株

(b) 仙掌藻皮层下密集分
布的黑色文石针晶

图 3    仙掌藻文石针晶宏观特征

Fig.3    Macroscopic characteristics of aragonite
needle crystal in Halimeda

 

相关研究证实，天然海水中仙掌藻的钙质骨骼

由碳酸钙多晶型文石组成，但因主要矿物成分文石

常常发生成岩变化，新形成文石会无限量转变为方

解石；其方解石化方式为胞间和髓部间隙被稍粗方

解石充填胶结，因此方解石化后其原始内部结构仍

可辨认[4, 45]。

MACINTYRE 等[45] 发现仙掌藻节片的骨骼存

在明显微观结构特征，这些特征以仙掌藻的成长阶

段为顺序出现。笔者根据对在永兴岛海域采集到

的仙掌藻活体样本进行扫描电镜研究，发现与其描

述完全符合，主要的微观结构可分为 3 类：短文石

针、微反角碳酸盐、长文石针。短文石针是在新的

一节段开始光合作用时，直接在胞壁上形成的一层

致密的有机基质，其长度不超过 1 μm，具有不定向

 

（2019-07-21 日采，2020-03-27 日摄）

图 1    风干后的 2种仙掌藻

Fig.1    Two species of dry Halimeda
 

图 2    幼株仙掌藻

Fig.2    Young Halimeda plant
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性。成熟节段上发育完全的短针呈圆形，长度可达

5 μm。微反角碳酸盐是在外胞壁附近观察到的微

米大小的碳酸钙反角晶体，常呈纤维状、鳞片状。

当存在短针时，微反角碳酸盐总是出现在这些针的

顶部，少量的短针松散地嵌入在微反角碳酸盐晶体

中。长文石针呈自形沿 C 轴拉长，指向成熟节段的

轮匝空间的开阔处，一般位于短针或微反角碳酸盐

的顶部，并且不附着在胞壁上。在年轻的节片中，

这些长针长达 20 μm，与短针呈圆形相反，长针呈棱

形，末端较钝。它们主要以几束文石针的形式从特

定位置（核）辐射出去（图 4）。在轮匝空间内充满微

反角碳酸盐的地方，一般不发育长针。
 
 

10 μm

10 μm

20 μm

10 μm

(a) 长文石针从短文石针丛中生长 (b) 长文石针呈辐射状发育

(c) 次级胞囊空间中稀疏的长文石 (d) 初级胞囊空间中密集骨架针

图 4    扫描电镜下仙掌藻文石质骨骼发育特征

Fig.4    Development characteristics of stony bones under scanning electron microscope
 

WIZEMANN[46] 等的研究强调了仙掌藻节片

的骨骼微观结构特征与骨骼成熟时间阶段之间的

关系，通过对微观骨骼结构随时间变化的研究，首

次将仙掌藻的钙化进程与生长阶段联系起来，为后

续仙掌藻钙化机制和模式的研究指明了道路与方

向。第 1 阶段短文石针率先在胞囊壁上生长，随后

重结晶为微米级的微反角碳酸盐；第 2 阶段，在仙

掌藻节段边缘的初级胞囊空间形成密集骨架针或

是在仙掌藻节段内部的次级胞囊空间形成长而稀

疏的文石针体；第 3 阶段是仙掌藻节段边缘的初级

胞囊空间被微反角碳酸盐完全充填，而仙掌藻节段

内部的次级胞囊空间很少被充填，并保留在第 2 阶

段（图 5）。 

2    仙掌藻的钙化机制和模式

根据对仙掌藻显微特征结构的观察，公认仙

掌藻钙化过程绝非简单的非生物碳酸钙沉淀；测得

仙掌藻胞壁上的酸性多糖[47]、胞间空间内的碳酸酐

酶活性[48]、早起初始针嵌入其中的有机基质[49-51]

等，都强烈暗示了生物钙化或至少是生物驱动了文

石针晶的初始生长，就如同其他许多海洋钙化生物

一样[52-56]。

尽管 BOROWITZKA 和 LARKUM[57] 在 1976
年指出，仙掌藻种属在光合作用中，通过细胞内碳

酸酐酶活性催化生成 CO2，远比直接使用大气 CO2

效率低。WIZEMANN 等[46] 则于 2014 年发现，碳

酸酐酶有着参与催化 H2O 和 CO2 生成 HCO3
−，并

提高胞内 CO3
2−浓度，使胞内 CO3

2−过饱和，借以支

持初始文石针晶的形成，进而维持非生物次生文石

针晶的存在和连续生长的作用。此外，WIZEMANN
等在不与细胞壁直接接触的囊间空间部分，还发现

了生物诱导的钙化（二次钙化），这一发现证实仙掌

藻独特的骨骼微结构的形成要比以往学术界公认
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的过程与结果更复杂。为此，基于藻类受生理影响

海水碳酸盐化学理论，综合考虑生物驱动钙化和无

机驱动碳酸钙沉淀特征，提出了新的仙掌藻钙化生

理过程模型（图 6）[46]。
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图 6    与钙化作用相关的仙掌藻生理过程模型
[46]

Fig.6    Physiological process model of Nostoc flagelliforme related to calcification[46]

 

根据 WIZEMANN 等[46] 提出的仙掌藻钙化模

型，生物本身无法控制微反角碳酸盐阶段的钙化，

此钙化进程完全取决于海水环境。韦章良等[41] 通

过实验发现，海水酸度严重影响仙掌藻的正常光合

作用，在其他条件不变情况下，海洋酸化对于仙掌

藻的钙化率影响显著。 

3    钙质生产力的计算

仙掌藻由于其形态复杂，呈不规则的生长形

 

阶段一 阶段二 阶段三

胞壁

胞囊空间 胞囊空间

胞囊空间初级胞囊空间

次级胞囊空间

图 5    仙掌藻钙化形成文石针晶的不同阶段特征
[45]

Fig.5    Characteristics of different stages of aragonite needle crystals formed by calcification of Nostoc flagelliforme[45]
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式[58-59]，难以从群体中分离出个体，因此阻碍了对

碳酸钙生产力的定量测量，因为这些测量通常基于

对平均个体生长的监测[60-61]。学术界对其在沉积

物动力学中重要性的认识主要基于间接数据，如碳

酸盐沉积物含量的沉积学研究，即通过测定一小块

区域内仙掌藻一段时间内产生的碳酸盐细沙重量

来估算。因为许多过程都缺乏定量研究，所以长期

以来，无法更准确分析评估仙掌藻对全球及区域海

洋沉积物碳酸钙收支情况贡献的作用。

为更好的理解这种藻类作为碳酸钙生产者的

作用，本文尝试使用测定生物量变化的方法来估计

碳酸钙产量。即将藻类干重除以样品面积计算生

物量，待干燥至重量恒定后，再用盐酸脱钙、清洗干

燥至恒重，最终碳酸钙百分比即可计算为新鲜样品

和脱钙样品的干重之比，以不同时间多个地点采集

的样品进行测定，即可计算出外界影响较小的经验

公式，由此完成钙质生产力的计算。2019 年 7 月，

许红等于石岛礁盘采样，2020 年 7 月，笔者等再次

前往石岛礁盘同样地点采集仙掌藻。 

4    结论与认识

目前，对于仙掌藻的研究仍聚焦于仙掌藻的钙

化过程，倾向于关注藻类的微观结构和生理学特征，

忽略了钙质骨骼形成背后的生物和环境相互影响、

特别是仙掌藻节片化石化后成为生物礁建造乃至

形成仙掌藻化石岩的造礁作用过程。因此，有必要

将生物学和生理学领域的见解与生物地球化学、沉

积学和岩石学研究结合起来，才能更好地理清其钙

化机制以及环境对其的影响。

2019 年 7 月，青岛海洋科学与技术国家实验室

利用 AMS14C 测年方法对 2019 年采集活体仙掌藻

样品（图 1、2）进行测年，结果显示所有活体仙掌藻或

于 2014 年之后形成，这与在 Beta 实验室的 AMS14C
测年结果差距较大，或为图 1 中最小仙掌藻植株的

年龄，是否准确，增加测试方法是必要的。

仙掌藻对造礁造岛有着重要的生态环境保护

价值。随着国内外学者对于仙掌藻内部钙化机制

的深入研究，希望能够更好地了解这种大型钙化绿

藻，更深入地理解仙掌藻为海洋碳酸盐岩沉积提供

物质来源的机制，并深入地认识到环境对其的影响，

加强对仙掌藻的保护。

致谢：感谢青岛海洋地质研究所测试中心宁

泽助理研究员协助 SEM 实验测试！
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RESEARCH PROGRESS OF MARINE REEF-BUILDING
HALIMEDA AND HALIMEDA FROM SHIDAO OF XISHA ISLANDS

MA Xiao1,2, XU Hong2,3*, FU Heping1,2, SHENG Jiangyuan3,4

（1 China University of Petroleum(East China), Qingdao 266580, China；2 Qingdao Institute of Marine Geology, China Geological Survey,

Qingdao 266071, China；3 First Institute of Oceanology, Ministry of Natural Resources, Qingdao 266061, China；

4 Yangtze University, Wuhan 430100, China）

Abstract:  Halimeda is a kind of marine calcareous green algae widely growing in the tropical shallow sea of the
world. It belongs to the genus of Codiaceae of Chlorophyta according to the biological classification. In addition
to  its  important  contribution  to  the  diversity  of  ecosystem, Halimeda is  also  an  important  sediment  producer
among four major reef-building algae prevailed in various tropical marine environments. In this paper, a thorough
review is devoted to the research history of Halimeda, including its depositional characteristics, its contribution to
the sedimentation in tropical environment, calcification models, and the influence of ocean acidification onto the
sediments.  The Halimeda,  as  the  major  component  of  reef  deposits  at  Shidao,  the  Xuande  Atoll  of  the  Xisha
Islands is selected as the case of this research. Samples of different species of Halimeda are analyzed under micro-
scope to estimate their carbonate productivity. Finally, the problems existing in the current research of Halimeda
are discussed, and suggestions put forward for future researches.
Key words:  Nansha Islands; Halimeda; carbonate sediments; SEM; productive forces
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