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摘　要　大气中温室气体（CO2）浓度不断上升，为了保护全球气候变化稳定和生态系统健康，我国提

出了“双碳”目标. 近年来，随着海洋固碳潜力被逐步发掘，“海洋碳汇”成为当下的研究热点. 作为海洋初

级生产者的微藻被认为是我国实现碳中和路径上重要的一环，然而海洋是污染物主要汇聚地，不同污染

物能够改变微藻的固碳效果，从而影响整个海洋生态系统，因此评估污染物对微藻固碳影响具有重要的

生态学研究意义. 本文从碳的运输、碳的固定途径和碳的代谢三个方面归纳了微藻光合固碳原理，综述

了近年来传统污染物（海上溢油、农药和重金属）以及新污染物（微塑料和抗生素）对微藻固碳的影响

和机制，其中石油烃、农药及抗生素对微藻固碳的影响和作用机制仍需深入研究，以上内容旨在为微藻

固碳减排方面提供夯实的理论基础.
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Abstract　With the increasing concentration of greenhouse gas (CO2) in the atmosphere, China has
proposed the carbon peak and carbon neutrality goals to stabilize the global climate. In recent years,
as the potential of ocean carbon sequestration is gradually being explored, Blue Carbon has become a
research  hotspot.  Marine  microalgae,  the  primary  producers  in  the  ocean,  are  considered  to  be  an
important part of the path to carbon neutrality in China. However, the oceans are the major recipients
of  pollutants.  Different  pollutants  can  affect  the  carbon  sequestration  of  microalgae,  which  can
influence the marine ecosystem. Therefore, it is important to evaluate the effects of typical pollutants
on carbon sequestration by microalgae. In this paper, the carbon sequestration principle of microalgae
photosynthesis  is  summarized  from  three  aspects:  carbon  transport,  fixation,  and  metabolism.  We
summarized recent literature on traditional contaminants (e.g., oil spills, pesticides and heavy metals)
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and  emerging  contaminants  (e.g.,  microplastics  and  antibiotics).  However,  the  effects  and
mechanisms  of  petroleum  hydrocarbons,  pesticides,  and  antibiotics  on  microalgal  carbon
sequestration  remain  insufficiently  studied.  Further  research  is  needed  in  these  areas.  This  paper
provides a solid theoretical basis for carbon sequestration and emission reduction by microalgae.
Keywords　marine microalgae，pollutants，carbon sequestration，mechanism of action.

 

世界气象组织发布的《2023年全球气候状况报告》（以下简称《报告》）中明确指出，截至 2023年

10月底，全球平均气温相较工业化前（1850年—1900年）水平高出（1.45±0.12）℃，气候变暖已严重影

响到环境生态系统的稳定，全球升温失控导致海面温度升高、海洋酸化程度加重、海平面上升、冰川

消融、海冰面积缩小和极端天气频发等[1]；此外，全球变暖也是人类面临最大的健康威胁之一，不断上

升的气温会给各种传染病带来进化和扩张的机会[2].
2020年 9月，中国在第 75届联合国大会上宣布了“双碳”目标，即“中国二氧化碳排放力争于

2030年前达到峰值，努力争取 2060年前实现碳中和”，并将其纳入到中国生态文明建设的整体布局之

中 [3]. “双碳”中的“碳”主要指的是引发全球温度上升的温室气体，《报告》表明二氧化碳（CO2）、甲烷

（CH4）和一氧化二氮（N2O）等 3种主要温室气体的浓度在 2022年达到了创纪录的水平，其中 CO2 的排

放量在所有温室气体中占比最高，2023年，CO2 排放量比前工业化时代高出了 50%，因此，通过固定

CO2 是实现“碳中和”目标中非常重要的一环.
地球表面四分之三的面积被海洋覆盖，是地球上最大的碳库[4]，我国海域面积在世界排名前十，约

有 473万平方公里. 先前研究表明，海洋生态系统每年约固定 30%人类活动排放的 CO2，海洋储碳周

期可到上千年[5 − 6]，随着海洋的碳汇潜力被逐步发掘，“蓝碳”近年来成为研究的热点[7]. 海洋微藻是光合

利用度非常高的自养生物，它能吸收并固定 CO2，随之储存在海洋中，其固碳总量远高于陆地植物的固

碳总量，因此微藻生物固碳也被认为是我国实现碳中和路径的重要一环[8]. 然而微藻及其容易受到环

境因素影响，海洋又几乎是所有污染物的主要汇聚地[9]，在过去几十年里，污染物如海上溢油[10 − 11]、重

金属[12]、微塑料[13 − 14]、农药[15]、抗生素[16 − 17] 以及其他污染物通过各种途径进入海洋，无论短期或长期

污染，都将干扰微藻的生理生化过程，这对海洋生态系统的健康造成了巨大的威胁[18 − 19]. 近年来，研究

学者针对海洋污染对微藻固碳影响开展了大量的研究，因此本文综述了近些年典型海洋污染物对微藻

光合作用中暗反应固碳影响及其机制研究，重点围绕海洋微藻，论述了微藻光合固碳原理，总结了海洋

污染物对微藻固碳的影响，并对未来应系统深入研究石油烃、农药和抗生素对微藻固碳途径的影响机

制进行了展望，期望在“双碳”目标背景下，能够为研究海洋污染对微藻固碳的影响提供一定参考. 

1    海洋微藻光合固碳原理（Photosynthetic carbon sequestration principle of marine microalgae）

据估计，目前全世界发现的微藻藻株已经突破 6万种[20]，在极端温度和 pH值的水域、深海及恶劣

的营养环境中都有微藻的存在[21]，虽然微藻的总生物量不及陆地植被总生物量的百分之一，但每年通

过微藻光合作用合成的有机物产量占地球的一半之多，微藻生物固碳在“双碳”背景下具有极大的发展

潜能. 

1.1    碳的运输

大气中的 CO2 以溶解无机碳（dissolved inorganic carbon，DIC）的形式溶于海水中，DIC的形态有

CO2（aqueous solution，aq）、碳酸（H2CO3）、碳酸盐（CO3
2-）、碳酸氢盐（HCO3

−）其中大多数微藻仅将

CO2（aq）和 HCO3
−视为理想碳源[22]，被微藻利用的碳源要经过细胞膜和叶绿体膜才能到达暗反应场所

（叶绿体基质）. CO2 和 HCO3
−进入藻细胞基质和叶绿体基质主要通过 3种方式：1）CO2 的自由扩散，通

过膜内外 CO2 的浓度差 ， 推动 CO2 自由扩散进入基质 [23]； 2） 不同类型的碳酸酐酶 （ carbononic
anhydrase，CA）催化 HCO3

−生成 CO2 后经过直接扩散进入基质；3）HCO3
−的主动运输，借助膜上不同类

型的转运蛋白，经主动运输使 HCO3
−进入基质（图 1）. 集胞藻 PCC 6803 类囊体膜上的 NDH-1复合物

（ NDH-13 型和 NDH-14 型）在 CO2 到 HCO3
−的转化中起重要作用 [24]，莱茵衣藻依靠两种质膜蛋白

（HLA3、LCI1），将 HCO3
−主动吸收进入细胞质基质[25]. DIC在胞内被转化为 CO2，被运输至叶绿体或羧
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酶体内的核酮糖-1,5-二磷酸羧化酶（Ribulose-1,5-bisphosphate carboxylase/oxygenase，Rubisco）的活性位

点，经过光合作用中的暗反应完成碳的固定[26].
 
 

图 1    微藻碳的运输示意图

Fig.1    Schematic diagram of carbon transport on microalgae 

 

Rubisco在光合固碳过程中处于中心地位，地球上几乎所有的生物质量都源于 Rubisco参与的固碳

反应. 然而 Rubisco能同时进行“双向催化反应”，既参与光合固碳反应又参与光合呼吸过程，硅藻、绿

藻和蓝藻均被检测出含有Ⅰ型 Rubisco[27]，某些甲藻利用Ⅱ型 Rubisco进行碳同化. Rubisco的催化特性

取决于其活性位点处 CO2 和 O2 的浓度[28]，当 CO2 浓度过低时，Rubisco会参与氧化反应，催化 1,5-二磷

酸核糖（1,5-diphosphate ribose，RuBP）与 O2 反应生成磷酸乙醇酸和 3-磷酸甘油酸（3-phosphoglyceric
acid，PGA），而暗反应中固定 CO2 的羧化反应速率会大大降低，并且Ⅱ型 Rubisco对 CO2 和 O2 分子的

特异性识别能力明显低于Ⅰ型 . 因此为适应底物 CO2 浓度的限制，海洋微藻演化出 CO2 浓缩机制

（CO2-concentratoin mechanism，CCM）[29]，其本质是借助不同亚细胞位点的转运蛋白及 CA，运输和转化

水环境中的 DIC，实现胞内 Rubisco周围 CO2 的富集[30]. CA是微藻 CCM的关键因子，在细胞内外辅助

HCO3
−和 CO2（aq）的相互转化，促进 DIC在细胞内进行跨膜运输，根据不同亚细胞位点，将 CA分为在

胞外的周质 CA（periplasmic CA，pCA）、在胞内的胞质 CA（cytosolic CA，cyCA）和在叶绿体内的叶绿体

CA（chloroplast CA，chCA）[31]. 

1.2    碳的固定途径

碳是微藻生长重要的营养物质，根据微藻固碳生成的最初产物，将光合碳同化过程分为卡尔文循

环（C3途径）和 C4-二羧酸路径（C4途径），C3途径经过 Rubisco酶催化游离的 CO2 生成了 PGA，（3碳

化合物）的过程；而 C4途径是在磷酸烯醇式丙酮酸羧化酶（phosphoenolpyruvate carboxykinase，PEPC）

的催化下，使 CO2 和磷酸烯醇式丙酮酸（phosphoenolpyruvate，PEP）反应形成苹果酸或草酰乙酸（4碳化

合物）.
C3途径是大多数微藻进行碳同化的基本路径，吸收的 CO2 在叶绿体基质中与受体核糖酮-1,5-二

磷酸（ribulose-1,5-bisphosphate，RuBP）结合，产生 2分子 PGA，随后 PGA经一系列的酶催化还原形成

3-磷酸-甘油醛（glyceraldehyde 3-phosphate，G3P），最后经过多步的复杂反应，G3P的碳骨架被重新分配

形成 RuBP. 蓝藻是典型的 C3植物，其 CO2 的固定是通过 C3途径介导的，由 RuBP羧化酶催化使

CO2 和 RuBP反应生成 PGA. 尽管 C4酸也是蓝藻光合作用的初始产物之一，但在蓝藻中未能检测到能

完整操控 C4途径的通路关键酶，如 C4酸脱羧酶、NADP-苹果酸酶和 NAD-苹果酸酶等[32]. C4途径形
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成的中间体苹果酸或草酰乙酸能在 Rubisco活性点位处完成脱羧反应并释放 CO2，实现叶绿体内的

CO2 的富集，这也是微藻 CCM的一种方式[33]. 在低 CO2 浓度环境下，三角褐指藻细胞内 C4途径的通

路关键酶活性、转录组和蛋白质丰度上调，提高线粒体产能和碳氮再捕获以应对碳限制，在高 CO2 浓

度环境下，微藻则通过提高光合作用和中心碳代谢活性来应对高碳环境[34]；在碳限制下，假威氏海链藻

的 PEPC转录组丰度增加，39种蛋白质表达上调，通过调整碳代谢途径，使微藻在 CO2 浓度变化的环

境中能保持高效的光合作用[35]. 

1.3    碳的代谢

简单来说，微藻通过光合作用固定 CO2，并转化为有机物和能量，总反应方程式如公式 1所示，在

光合作用的暗反应过程中，参与循环的 CO2 反应生成 G3P和 3-GPA，随后经过一系列复杂的生化反应

生成葡萄糖，葡萄糖通过磷酸戊糖途径、糖酵解途径和三羧酸（tricarboxylic acid，TCA）循环途径为细胞

供能，这三种途径是微藻主要的初级碳代谢途径. 磷酸戊糖途径是葡萄糖的氧化脱氢和脱羧，能产生

NADPH；糖酵解途径是将葡萄糖降解为丙酮酸并伴随 ATP生成，产生的丙酮酸可用于 TCA循环中；

TCA循环通过丙酮酸生成乙酰辅酶 A（acetyl-CoA）[36].

CO2+3ATP+2NADPH+2H+→ (CH2O)+3ADP+3Pi+2NADP++H2O （1）

G3P和 3-GPA和 acetyl-A是脂肪酸、氨基酸和糖类等营养物质合成的前体，脂肪酸是 G3P通过糖

酵解途径生成 PEP，在 PEP脱氢酶复合体的催化作用下生成 acetyl-CoA，在 acetyl-CoA羧化酶的催化

作用下形成丙二酰辅酶 A，经一系列繁杂反应使丙二酰辅酶 A的乙酰基与碳链结合生成的；氨基酸主

要由氨基和碳骨架构成，其中碳骨架主要源于中央碳代谢，主要通过糖酵解、光合作用、戊糖磷酸、呼

吸作用和 TCA循环途径获得；多糖的关键中间代谢物为果糖-6-磷酸，它处于卡尔文循环 RuBP再生和

进入糖代谢途径的分支点，果糖-6-磷酸通过糖酵解、TCA循环、戊糖磷酸等路径生产多糖. 

2    污染物对海洋微藻固碳的影响（The effects of contaminants on photosynthetic carbon sequestration

by marine microalgae）

海洋污染日益严重，对海洋微藻影响广泛而又深远，目前国内外大量学者对污染物损伤光和反应

中光反应机制的研究较多，但对暗反应的影响机制总结相对较少，因此本节主要梳理了海上溢油、农

药和重金属（典型污染物）以及微塑料和抗生素（新污染物）在内的污染物对海洋微藻固碳的影响. 

2.1    海上溢油

随着人口扩张和经济增长，海洋石油勘探和开发速度明显加快，海洋石油运输和石油相关行业不

断扩大，根据数据显示，1970年至 2022年全球发生了 1861起因船舶碰撞而引发的溢油事故，每次泄漏

超 7 t原油，其中 470起事件被归类为重大溢油事故，每次泄漏量超 700 t[37]，这对海洋生态系统和人类

健康带来了极大的风险. “全球海洋空间计划”提出了以生态系统为基础的可持续蓝色经济发展规划，

针对海上石油污染在内的海洋能源开发与利用环节制定了具体措施[38]. 石油一旦进入海洋环境，就将

经历无数次的迁移和转化，一般通过物理和生物地球化学过程完成石油风化过程[39]，海洋上层的浮油

具有遮光效应，抑制了海洋浮游植物生长和光合反应[40].
原油的水溶性组分（water accommodated fraction，WAF）是引起海洋生物毒性效应的主要组分，

WAF由多环芳烃（polycyclic aromatic hydrocarbons，PAHs）和苯乙烯组成[41]，WAF可以通过阻碍气体交

换、破坏叶绿素结构、改变膜的通透性以及影响碳和硅同化过程等来抑制微藻的光合作用[41 − 43]. 消油

剂是处理溢油事故应急处理的重要举措之一，常被用于分解浮油，使海面上的油膜迅速扩散，增加了碳

氢化合物的降解速度[44]，减轻溢油对海岸线、海洋生物和底栖生物造成的影响，研究发现溢油被消油

剂分解后形成的原油乳化液（chemical enhanced water accommodated fraction，CE-WAF）增加了对海洋微

藻的毒性影响，如减少细胞分裂和破坏微藻磷脂膜[45]. 石油在自然溶解过程中，海水中的 PAHs主要是

2环—4环的芳烃组成，如萘、苊、菲、芴、蒽和䓛等[36, 46]，该区间的 PAHs对微藻的毒性较强；在加入分

散剂后，石油被乳化后会增加大分子量 PAHs的溶解，如苯并 [a]蒽、蒽、苯并 [b]荧蒽、苯并 [k]荧蒽、

苯并 [a]芘和二苯并 [a,h]蒽、芘、茚并 [1,2,3-cd]芘等[47]，4环—5环 PAHs具有强烈的致癌性、致畸性

和基因突变作用[48]. 微藻细胞内的脂肪含量较高，具有强亲脂性的 PAHs能被细胞大量积累，该过程抑
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制了微藻的光合作用，但同时增加呼吸作用并加快能量消耗 [49]，这间接说明 PAHs阻止了微藻对

CO2 和营养的吸收.
尽管 PAHs对微藻具有一定毒性作用，但研究发现 PAHs也可作为有机碳源被微藻利用，在适宜的

营养物质条件下，PAHs能提高小球藻对 CO2 的固定效率，微藻可以同时利用有机和无机碳源进行生

长[50]，鉴于微藻具有光合能力，对 CO2 的吸收和代谢具有偏向性[51]，这对提高它们捕获碳的能力有很大

帮助，因此 PAHs能作为有机碳源参与微藻对 CO2 的吸收和固定. 此外，不同的碳源对 WAF的毒性影

响也不相同，在添加葡萄糖或 NaHCO3 条件下，WAF对小新月菱形藻叶绿素 a（chlorophyl a，Chl a）含量

的影响趋势相反，NaHCO3 碳源显著促进了叶绿素的合成，而葡萄糖则抑制了 Chl a的合成，这可能由

于不同碳源参与的初级碳代谢途径不同，葡萄糖参与了呼吸作用，而 NaHCO3 水解的 HCO3
−能直接参

与光合反应 [52]. 通过测定碳稳定同位素（δ13C）发现，在低浓度 WAF或 CEWAF的胁迫下，三角褐指藻

的 δ13C值升高，这说明微藻吸收并富集了 DIC较重的同位素（13C），水溶液中的 CO2（aq）的 δ13C≈-9‰，

而HCO3
−的 δ13C≈0‰，由此可知在WAF的影响下，微藻固定DIC的形式逐渐由 CO2（aq）转变为HCO3

−[46]. 

2.2    农药

随着农药在农业中的广泛使用，给环境带来了严重的污染，据统计从 2015至 2020年，中国农药的

使用量较 1990年增长了 76.9%，目前中国已成为世界上最大的农药生产国和消费国之一[53]. 海洋污染

的很大一部分来自集约化农业，集约化农业中常见的农药可通过河流运输、气溶胶吸附和降雨沉积等

形式，最终进入海洋[54]，因此农药残留已经成为了海洋污染的主要原因之一. 常见的农药种类依据化学

结构可分为有机氯型（organochlorine pesticides，OCPs）、有机磷型（organophosphorus pesticide，OPPs）、

有机氮型（organic nitrogen pesticide，ONPs）、拟除虫菊酯类型（pyrethroids，PYRs）、氨基甲酸酯类型等

（carbamates，CMs）[55]，大量研究表明，农药具有光合抑制剂的作用[56 − 57]，会严重影响微藻的固碳作用.
细胞膜是保护细胞的第一道屏障，对微藻生命活动具有重要意义，当中肋骨条藻暴露于不同浓度

乙草胺（CMs型）时，0.15 mg·L−1 乙草胺能使部分细胞出现细胞分裂和形态异常等现象，在 0.25 mg·L−1

乙草胺胁迫下 ，中肋骨条藻的细胞形态完全消失 [58]. 只能由光合生物合成的多不饱和脂肪酸

（polyunsaturated fatty acid，PUFA）和高度不饱和脂肪酸（highly unsaturated fatty acid，HUFA）是细胞膜主

要的组成成分，其能调节细胞膜的流动性，也是许多激素的前体[59 − 60]，研究发现 Primextra®除草剂能降

低威氏海链藻中 PUFA和 HUFA的比例 [61]，同样异丙甲草胺也能降低念珠直链藻中 HUFA的比例 [62]，

异丙甲草胺抑制了丙二酰辅酶 A和 acetyl-CoA缩合生成 CO2 和酮脂酰基 CoA硫解酶的过程，影响长

链脂肪酸的合成[63]. 此外，海水中残留的不同农药之间也可能发生协同作用，吡草胺导致微藻的极长链

脂肪酸含量降低，囊体薄膜形态因此受到影响[63]，导致光合功能减弱，而这种损伤却增强了异丙醇对光

合作用的破坏[64]，因此农药不仅能直接破坏微藻的细胞膜，使农药分子更容易进入细胞，还能抑制碳代

谢通路上的关键酶活性，干扰脂肪酸的合成，直接影响海洋碳循环.
尽管海洋中的莠去津（OCPs型）含量很低，但三角褐指藻仍能富集大量的莠去津，通过测定三角褐

指藻的转录组发现，莠去津的毒性过程涉及光合作用和碳代谢，莠去津能显著影响胞内与 C3、C4、

CAM、TCA循环、糖酵解、磷酸戊糖和脂肪酸代谢等途径的相关基因，其中调控 CAM的基因显著上

调，CAM作为一种碳守恒机制，基因上调可能是应对 C3途径基因下调的一种补偿机制[65]. 利用黄海近

岸海域莠去津总原位浓度胁迫浮游植物群落时发现，莠去津显著抑制了群落的生长和光合活性，并呈

剂量依赖性，说明目前近海水域除草剂污染足以破坏浮游植物群落的正常生理，从而可能削弱浮游植

物的生产力和海洋碳固定能力[66].
除了海洋污染，淡水中的克菌丹杀菌剂（OPPs型）对斜生栅藻（Scenedesmus obliquus）和灰念珠藻

（Nostoc muscorum）的光合固碳关键酶也有显著影响，在 15 mg·L−1 和 30 mg·L−1 克菌丹的胁迫下，微藻

Rubisco和 PEPC的酶活性显著下降，最高抑制率可达 68.2%[67]；暴露于百草枯（OCPs型）的莱茵衣藻，

其线粒体和叶绿体均出现氧化紊乱[68]，这说明百草枯直接干扰了微藻的光合作用和呼吸作用等生命过

程；斜生栅藻和灰念珠藻暴露于丙环唑 7 d后，两种微藻的 Chl a含量、光合活性、PEPC和 Rubisco酶

活性均出现了显著下降的趋势[69]，丙环唑改变了蛋白质的结构和组成，破坏了类囊体膜，抑制光合作

用，直接影响了微藻固定和转化 CO2 的能力[70]. 
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2.3    重金属

21世纪以来海洋生境受到了严重的有毒重金属污染，沿海和河口生态系统中的重金属污染可能

会影响海洋和海洋生物，导致生物多样性丧失以及生态系统服务降低，当重金属被运输到海洋中，难以

被水体净化，通过吸附或沉降作用存于沉积物中. 在一定条件下，沉积物中重金属可重新入海，对水环

境造成二次危害[71]，其特点是毒性高、难降解、在环境中残留时间长、在食物链中具有富集和生物放大

的作用 [72]. 海洋环境中监测到的重金属常有铅（Pb）、镉（Cd）、汞（Hg）、砷（As）、铬（Cr）、镍（Ni）、铜

（Cu）和锌（Zn）等，其中痕量的 Cu和 Zn是微藻生长过程中必需的微量营养元素，但一旦浓度过高，任

何重金属都可能危及海洋生态系统的健康. 经监测发现. 中国莱州湾东部的 As、Cr和 Hg浓度最高[73]，

南黄海丁字湾的 Cr、Ni、Cu、Zn、Cd、Pb和 Hg主要富集在细颗粒物（< 0.063 mm）中[74].
重金属影响微藻固碳机制是一个系统性多因素综合互作的复合过程，涉及到重金属的种类、环境

特征、微藻种类和细胞的理化反应等因素，重金属主要通过以下途径对海洋微藻的光合作用带来影

响：1）重金属离子于细胞表面络合、离子交换、氧化还原和微沉淀吸附在细胞膜上，通过主动或被动运

输的方式进入细胞内，随后富集在类囊体上，改变了类囊体的超微结构并破坏了其常规功能；2）进入细

胞的重金属，如 Ni2+、Cu2+、Zn2+、Cd2+、Hg2+或 Pb2+能取代叶绿素分子中 Mg2+，从而破叶绿素的分子结

构，影响叶绿素合成和抑制光合活性；3）重金属还能通过干扰光合作用的电子传递、蛋白合成和酶促

反应等过程[75 − 76].
研究表明，微藻生长所必需的金属元素能维持细胞基础生理代谢活动，一旦金属离子浓度过高，则

会完全抑制细胞生长并导致死亡，Cu2+是合成质体蓝素重要的离子之一，质体蓝素在光合作用的电子

传递过程中起着重要作用，Cu缺乏会导致光合作用、碳固定、氮同化和糖酵解等代谢反应下调[77]. 在
100 mg·L−1 纳米氧化铜（CuO NPs）的胁迫下，小球藻和栅藻的光合机构的结构和功能被破坏，微藻的呼

吸作用受到抑制. 微藻既能吸收 CuO NPs随后释放 Cu离子, 还能直接富集 CuO NPs，在叶绿体中浓缩

转化为 Cu2O NPs，释放出的 Cu离子破坏了叶绿体结构；此外，CuO NPs对微藻暗反应影响小于光反应

的影响，因暗反应在能量和物质代谢中起着核心作用，CuO NPs影响微藻的呼吸作用，加剧其对微藻的

生长抑制作用[78]. 在 0.01 mmol·L−1 纳米氧化锌（ZnO NPs）刺激下，小球藻的金属-叶绿素复合物（Zn-chl
和 Mg-Chl）的含量分别比对照显著增加了 81.8%和 76.1%，说明低浓度 ZnO NPs刺激了 Zn-Chl和
Mg-Chl的合成，然而在高浓度 Zn2+胁迫下，Mg-Chl含量下降，这是由于 Zn2+具有毒性，ZnO NPs释放的

Zn2+可以部分促进 Zn-Chl的合成，微藻通过增加 Mg-Chl含量来减轻 ZnO NPs中 Zn2+带来的不利影响.
研究还发现叶绿素卟啉环的 Mg2+被 Zn2+取代，增加了卟啉环中心金属的电负性，增强了微藻的捕光能

力. 细胞的 ATP含量增加 53.2%，Rubisco大亚基（rbcL）的基因表达水平上调了 2.6倍，Rubisco活性增

加 54.4%，无机碳的吸收速率提高了 76.3%，Rubisco小亚基（rbcS）编码基因和磷酸甘油酸激酶编码基

因都显著上调 [79]. 同样，纳米锰氧化物释放的 Mn2+和 Mn3+也可以调节纤细角毛藻的卡尔文循环，

Mn2+和 Mn3+上调了光合作用核心蛋白和 Rubisco的编码基因 [80]. 在固碳过程中，光反应中产生的

ATP是驱动 CO2 固定的关键步骤，并且 Rubisco基因均上调，可以说明 Mn和 Zn都能显著增强微藻的

固碳作用.
大部分重金属都具有明显的生物毒性，在钴（Co）、Cu、Cr、Pb和 Hg的混合作用下，Hg对三角褐

指藻的毒性最强[81]. 淀粉粒常由蛋白核和淀粉鞘组成，Rubisco的分子定位主要分布于蛋白核和淀粉鞘

中，因此淀粉粒对 CCM具有重要的作用，在 Hg胁迫的 24 h内，背侧绿球藻（Chlorococcum dorsiventrale）

细胞内淀粉粒呈增殖状态，在最高 Hg剂量（10 μmol·L−1）胁迫下，淀粉粒几乎占据了整个细胞体积，而

在长期暴露下（72 h），Hg会导致淀粉粒消失或降解，并且细胞的碳水化合物含量也显著降低. 在 Hg的

作用下，微藻淀粉粒的中心蛋白核结构被破坏、淀粉代谢发生变化、Rubisco的稳定性被干扰[18]，此外，

在应激环境下，微藻会改变碳代谢过程，消耗淀粉用于生物合成中性脂 [82]. 在 0.2 mg·L−1 纳米银

（Ag NPs）胁迫下，小球藻ATP含量显著下降 94.2％，并且ATP与Ag NPs出现剂量效应，并且ATP与ADP
比例也急剧下降，Ag NPs能破坏小球藻的类囊体膜的结构，影响 ATPase 活性，固碳途径所需能量的供

应被阻断，细胞的脂肪酸及碳水化合物含量显著减少[83]. 与对照相比，1.2 mg·L−1 Cd处理中肋骨条藻后

发现许多参与 PEP代谢和碳固定途径的基因显著下调，光合作用中的关键基因如 psbM、psbU、psaA、
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psaB 和 psaC 在 Cd处理下显著下调；在叶绿体的糖异生和线粒体的 TCA循环过程中，Cd处理后的

SHDA/SDH1、SHDB/SDH2/ACADM/acd、MDH1、GAPDH/gapA 和 pgm/PGM2 基因表达水平较低，这表

明了 Cd胁迫下调光合作用基因，抑制微藻光合固碳的能力，导致碳水化合物减少，最终抑制了糖异生

和 TCA循环过程 [84]. 在卡尔文循环中，D-景天庚酮糖-7-磷酸钡是戊糖磷酸途径关键中间体，用 Cd处

理集胞藻 PCC 6803 时发现，在对照组及 Cd处理组的 20 h和 72 h下，D-景天庚酮糖-7-磷酸钡的表

达量先下降后上升，说明光合作用系统在初期受到抑制，而后期逐渐恢复到能维持生存代谢的正常

状态[85]. 

2.4    微塑料

环境中产生的塑料大多来源于人类的生产活动，塑料制品和塑料废物在化学和物理的作用下被分

解成微小的颗粒物，形成直径小于 5 mm的聚合物颗粒被称为微塑料（microplastics，MPs） [86]，大量的

MPs通过降雨及地表径流进入海洋. 据统计，2010年每年从陆地排放入海洋的 MPs在 4.8万公吨至

12.7万公吨之间，估计至 2025年全球海洋中的 MPs量将达到 265万公吨 [87]. 海洋中常见的 MPs主要

有聚氯乙烯（polyvinyl chloride，PVC）、聚对苯二甲酸乙二醇酯（polyethylene glycol terephthalate，PET）、

聚苯乙烯（polystyrene，PS）、聚丙烯（polypropylene，PP）、聚乙烯（polyethylene，PE）和聚酰胺（polyamide，
PA）等[88]，MPs作为一种新兴的海洋环境污染物对生态系统造成了严重的威胁[89]. MPs具有较大的比

表面积和疏水性，可以直接或间接地影响微藻的生理生化反应，MPs能直接吸附在微藻表面，从而阻

挡了微藻对光的吸收、气体交换、与外界的物质交换等功能，进而影响微藻的光合作用、基因表达和

能量代谢等过程[90]；此外，MPs还可以吸附如多氯联苯、PAHs、重金属和阻燃剂等污染物，从而通过改

变这些污染物的生物利用度来影响其他污染物对微藻的毒性效应[90 − 91].
通过扫描电镜观察三种硅藻（三角褐指藻、纤细角毛藻和海链藻）与 PVC的相互作用，硅藻具有一

层由硅质构成的细胞外壁，但不管微藻是否有细胞壁，PVC都能被包裹在细胞表面的穴样内陷中，嵌

入硅藻细胞中的 PVC，对细胞表面造成物理损伤，抑制微藻的光合作用[92]. 并且水中的 PS吸附在小球

藻表面后对光线有阻挡作用，并且阻塞细胞膜的 CO2 交换过程，研究发现，向正常生活的小球藻中添

加的 PS珠剂量越多，体系内 CO2 的消耗量越少[93]. 纳米微塑料（nano microplastics，NPs）作为更小的存

在，NPs-PS和羧酸改性纳米聚苯乙烯（NPs-COOH）同样会吸附在青岛大扁藻的表面抑制其生长[94]. 利
用标记13CO2 来确定铜绿微囊藻（淡水）暴露于 PS时对 CO2 的固定和同化过程，与对照相比，PS胁迫的

微藻13C含量显著增加，说明 PS处理下的细胞吸收了更多的 CO2 用来产生能量，能量不用于生长，而

是用于微囊藻素的合成和释放，保护细胞产生的应激过程[95].
在 NPs-COOH和氨基改性纳米聚苯乙烯（NPs-NH2）的处理下，海洋小球藻 Rubisco的活性受到了

显著的抑制作用[96]，已有研究证实 NPs、NPs-COOH和 NPs-NH2 会通过非共价相互作用和配位键破坏

Rubisco的三级结构，从而抑制 Rubisco的活性 [97]. 除此之外，PEPC和三磷酸腺苷合成酶（adenosine
triphosphate synthase，ATPase）也是光合作用暗反应中重要的反应物质，光反应产生的 ATP被 ATPase
水解为 ADP和 Pi，为固碳反应供能使物质转化过程顺利进行. 将 3种海洋微藻（海洋小球藻、微拟球

藻和三角褐指藻）和 2种淡水微藻（淡水小球藻和斜生四链藻）暴露于不同浓度 PS中，除三角褐指藻、

海洋小球藻和淡水小球藻（48 h和 72 h监测区间）之外，相同时间下，PEPC和 ATPase 的活性随着

PS浓度增加而显著升高，这表明 PS促进了暗反应，同时抑制了光反应[98]. PEPC和 ATPase 出现该现象

可能原因如下：1）在 MPs胁迫下 ATPase 与脂质过氧化反应呈显著正相关；2）PEPC也是参与其他生理

功能的中间体，能为天冬氨酸和天冬酰胺的合成提供碳骨架，在 PVC胁迫下为激活抗氧化系统提供了

必需的能量；3）光反应被抑制导致 O2 产量降低，CO2 的分压升高促进了暗反应过程.
MPs与其他污染物对微藻的联合毒性效应备受关注，MPs与重金属之间的相互吸附作用，MPs可

以作为运输载体，改变重金属作用于微藻的影响方式[99 − 100]，在单一处理下，PS和 PS-COOH能增加青

岛大扁藻微藻 Chl a含量，而 nCuO相反，但在联合处理微藻时，Chl a含量显著降低，由于 PS、PS-COOH
与 nCuO形成异构聚集体，减少了 nCuO与细胞表面的相互作用[101]. 三苯基氯化锡作为船底防污漆的

基本原料，在单一 PS处理下，小球藻的细胞结构被损伤，抑制了光合作用和生长，在 0.55 μm PS和三

苯基氯化锡联合处理下，培养基中三苯基氯化锡浓度降低了 15%—19％，可能由于细胞结构受损，增
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加细胞对三苯基氯化锡的吸收，这说明 PS的存在增加了三苯基氯化锡的毒性[102]；邻苯二甲酸二丁酯

（dibutyl phthalate，DBP）是一种常用的增塑剂，在 PS和 DBP共同作用下，DBP的存在会使 PS以无团聚

体形式沉积，增加了蛋白核小球藻的细胞形态的不规则性，造成细胞形态学损伤，并且类囊体也因此遭

受到扭曲和变形，影响光合作用[103]；二氧化硅纳米颗粒（nSiO2）是生产应用中最广泛的纳米材料之一，

随着 nSiO2 与 PS浓度增加，小新月菱形藻的叶绿素荧光参数和 ATPase 活性降低，这说明微藻的光合

作用系统损伤，但在环境压力下，细胞利用大量的 ATPase 来维持正常的新陈代谢 [104]. 综上所述，

MPs和污染物的联合效应是非常复杂的，有可能是协同作用，也可能是拮抗作用，微藻固碳可能受各

种因素影响，其中包括MPs的浓度、种类和大小、颗粒官能团、污染物的化学性质和受试生物种类等. 

2.5    抗生素

因抗生素的大范围使用和处置不当带来的环境风险，已将其变成新兴海洋污染物之一[105]，中国现

已成为世界上最大的抗生素生产国之一，抗生素产量从 2009年到 2013年增长了两倍，2019年我国抗

生素产量达到 2.18×109 kg[106]. 常见的抗生素主要有四环素类（tetracyclines，TCs）、磺胺类（sulfonamides，
SAs） 、大环内酯类 （macrolides  antibiotics，MAs） 、氨基糖苷类 （ aminoglycosides，AAs）和喹诺酮类

（4-quinolones，QNs）等抗生素. 抗生素不能被有机体完全代谢，残留的抗生素由废水处理厂进行不完全

处理后排入海中[107 − 109]，在中国渤海湾的海水中检测到了 11种抗生素，总浓度在（2.3—6800）ng·L−1，在

中国东海沉积物中检测到 17种抗生素，干重最高浓度达 537.4 ng·g−1 [110]. 环境中抗生素对微藻等非靶

向水生生物也会产生不利影响，威胁海洋生态系统健康[111]，此外，抗生素还能被光降解，导致其化学结

构改变，这可能给暴露在水环境中的微生物带来更大的影响[112].
使用水产养殖中常用的氯霉素、氟霉素和氧四环素胁迫四鞭片藻（Tetraselmis suecica），并利用碘

化丙啶染色法和流式细胞仪分别测定细胞活性和代谢活性，发现微藻的细胞活性不受抗生素的影响，

但其代谢活性却显著下降，这可能是胞内细胞器变成抗生素的靶点造成的[113]. 众所周知，抗生素的杀

菌作用是具有靶向性的，通过从不同的绿藻和蓝绿藻中提取了各种参与光合作用的蛋白，将蛋白与不

同抗生素进行对接，结果发现抗生素能抑制光合作用所需的不同蛋白质，例如庆大霉素、氨苄西林、氯

霉素、红霉素和利福霉素主要影响了 PSI蛋白；艾拉普林、克林霉素、磺胺嘧啶和四环素主要影响

PSII蛋白；环丙沙星和萘啶酸影响了细胞色素 b6f复合体[114]. 更重要的是，微藻细胞内叶绿体起源于原

始蓝藻，因此，叶绿体基质中包含的叶绿体 DNA、RNA、叶绿体色素和酶、核糖体、羧酶体、类囊体等

物质和细胞器都有可能变成抗生素的靶点（图 2）[115 − 116].
 
 

图 2    抗生素对微藻叶绿体的靶向性示意图

Fig.2    Schematic diagram of antibiotic targeting to chloroplasts in microalgae 

 

在细胞结构方面，红霉素胁迫后三角褐指藻叶绿体的生理状态受到影响 [117]；等金鞭藻暴露于

（2.5—10）mg·L−1 氧四环素时，叶绿体的超微结构发生紊乱[118]；当氟苯尼考浓度为 8.0 mg·L−1 时，中肋

骨条藻细胞形态出现显著肿胀，氟苯尼考破坏了细胞膜的完整性和通透性，导致细胞内 pH值紊乱，对
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光合细胞器产生破坏性的影响[115]；在 96 h时，小球藻（淡水）分别暴露于高于 5 μg·cm−3 的四环素、无水

四环素和外延四环素中，结果发现细胞的通透性显著增强，胞内叶绿体类囊体片层模糊变形、液泡变

大、细胞质壁分离和淀粉粒沉积等结构变化 [119]. 实际上，光合机构的蛋白质是在叶绿体中合成的 [120]，

从宏观层面也能发现抗生素能显著降低微藻 Chl a的含量 [121]，而抗生素破坏了叶绿体的结构和功能，

叶绿体受到伤害会对叶绿素合成带来不利影响，尽管抗生素对微藻没有靶向性，但在大量研究后发现，

环境中的抗生素能直接作用于细胞叶绿体，影响微藻光合作用[122].
在基因调控方面，红霉素和罗红霉素影响微藻叶绿体 DNA翻译和类囊体蛋白合成的过程[123]；抗

生素通过下调与光合作用相关基因（psa B、psb A 和 rbc L），损伤了微藻的光合机构[124]，由于叶绿体具

有类似原核生物代谢和繁殖的质体，并且叶绿体与细菌具有相似的核糖体 RNA，这些特性导致叶绿体

成为潜在的抗生素靶点，并且已有研究证实红霉素能通过干扰羊角月牙藻（淡水）叶绿体基因表达的翻

译过程，诱导肽基-Trna过早从核糖体解离，抑制了 Rubisco八个大亚基合成，从而降低 Rubisco活性[125]；

此外，抗生素同样会对淡水微藻的固碳功能造成影响，在蓝藻细胞内的羧酶体是具有 CCM功能的“类
细胞器”，CcmK2 蛋白是羧酶体外壳蛋白的主要成分，在混合抗生素的刺激下，铜绿微囊藻上调了

CcmK2 的相关基因，这增强了铜绿微囊藻的固碳性能，帮助微藻获得更高的适应性[126]；在罗红霉素处

理的铜绿微囊藻中发现，在较低浓度（300—1000 ng·L−1）胁迫下，参与光合作用的基因上调，碳水化合

物代谢途径相关的基因表达量升高，但在高浓度罗红霉素（5000 ng·L−1 和 8000 ng·L−1）胁迫下，微藻的

溶解有机碳（dissolved organic carbon，DOC）含量显著降低，这说明在低浓度罗霍霉素能促进光合作用，

并提高了 DOC向 DIC转化速率，然而高浓度则抑制了碳水化合物代谢途径[127]；蛋白核小球藻暴露在

磺胺甲恶唑中发现，短期暴露下，磺胺甲恶唑能够显著刺激微藻 Rubisco活性升高，24 h后其活性降

低，微藻 CA活性则被磺胺甲恶唑显著抑制，由于 Rubisco羧化的底物仅为 CO2，因此微藻必须通过提

高 CA活性来满足 Rubisco固碳需求，然而细胞的 CA活性远低于正常水平，最终导致了微藻生物积累

和固碳效率显著下降[128]. 

3    结论与展望（Conclusion and prospect）

海洋微藻是地球上最重要的初级生产者，在“双碳”目标扮演着重要的角色，海洋污染物能直接作

用于微藻，因此，研究海洋污染物对微藻固碳影响及机制是非常重要的，不仅对海洋污染物的环境风险

控制具有重要作用，同时对于计算微藻碳汇给予重要理论参考价值. 目前，不同的污染物对微藻固碳机

制的影响不尽相同，本文从固碳路径角度总结了 5种典型污染物对微藻的影响机制，仍有诸多污染物

影响固碳路径的变化机制尚不清晰，建议从以下 3个方面开展研究：

1）单一 PAHs化合物对微藻固碳途径的影响尚不明晰，通过测定分析微藻固碳途径中关键酶的变

化，进一步解析中心碳代谢中代谢物质的变化，从而更加深入了解单个 PAHs对微藻固碳的影响机制；

2）因农药主要应用于作物，在淡水范围内的污染研究颇为广泛，但大量农药残留物最终汇入海洋，

因此应加强农药对海洋初级生产者影响的相关研究，为构建健康的海洋生态系统提供理论依据；

3）不同抗生素胁迫微藻的影响机制不尽相同，应细化抗生素在海洋中的环境行为，研究抗生素对

微藻胞内不同细胞器的影响，开展对固碳途径变化机制的相关研究. 以期为深入了解海洋碳循环影响

机制提供可靠的理论基础，全力实现“双碳”目标，旨在为人与海洋的可持续发展做出更大的贡献.
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