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摘　 要： 为更好地利用微藻实现碳捕获和生物质生产，研究微藻高 ＣＯ２ 耐受 ／ 驯化的过程及其基本机制尤为必要．综述

了微藻对高 ＣＯ２ 耐受的生理现象、可能的耐受机制及分子响应机制的研究进展，分析了耐受高 ＣＯ２ 微藻在生物减排、生
物燃料开发等领域的应用前景，指出筛选耐受高 ＣＯ２ 微藻并结合合理利用生理和基因工程手段以达到高效固碳的目标，
是解决环境问题同时提高大规模微藻培养生产力的有效途径．
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　 　 随着工业的进步，人类过度依赖化石燃料，造
成 ＣＯ２ 排放量大增，导致环境恶化．作为主要的温

室气体，全球 ＣＯ２ 排放量迄今已达 ２９０ 亿 ｔ ／ ａ，大
气中 ＣＯ２ 的质量分数也由 ０ ０２７％ 上升至约

０ ０４％［１］ ．面对愈发严重的温室效应及减排需求，
国内外针对 ＣＯ２ 减量开展了许多研究，而生物法

固碳作为固碳处理技术之一，是减碳的重要方向．
其顺应自然法则，所需能源来自太阳能，具有安

全、经济、高效等优点，是目前环境友好型 ＣＯ２ 减

排的重要方法之一［２］ ．目前生物固碳的两个大方

向为植物固碳和微藻固碳，而利用后者进行 ＣＯ２

封存被认为是降低 ＣＯ２ 水平最环保、安全和可持

续的方式．微藻生长周期短、光合效率高［３］， 可以

完全回收 ＣＯ２，减少 ＣＯ２ 排放的同时降低了培养

成本．此外，微藻含油量高，还可积累多种活性物

质（蛋白质、多糖和色素等），开发潜力巨大．同时，
ＣＯ２ 的微藻生物减排结合其他过程如污水处理可

以变得更经济，在环境上又是可持续的［４］ ．由此可

见，藻类在生物固碳领域具有相当广阔的应用前

景．使用来源于煤－热电厂烟道气中的 ＣＯ２ 培养微

藻已经有了成功的尝试［５］ ．然而，由于对微藻生物

减排 ＣＯ２ 生理效应和高水平 ＣＯ２ 驯化机制认识

不足，在发展高效生物减排 ＣＯ２ 的方法时遇到了

很大难题．



微藻固碳领域的绝大多数研究都致力于 ＣＯ２

浓缩机制（ＣＣＭｓ）和相对较低 ＣＯ２ 水平（＜５％）对
微藻的影响．尽管微藻耐受高 ＣＯ２ 水平这一现象

已被发现超过 ４０ 年［６］，其机制方面的研究仍然很

少．高 ＣＯ２ 耐受 ／驯化是个复杂的过程，涉及微藻

细胞众多功能的调整．了解其基本机制是富集

ＣＯ２ 以增加大规模微藻培养的生产力，进而实现

碳捕获和生物质生产的先决条件．为此，从利用微

藻进行高效固碳的优势出发，综述了微藻对高

ＣＯ２ 耐受的机理，以期为更好地利用微藻进行高

效 ＣＯ２ 减排提供理论依据．

１　 微藻高效固碳的基础

核酮 糖 － １， ５ － 二 磷 酸 羧 化 酶 ／加 氧 酶

（ＲｕｂｉｓＣＯ）是藻类及高等植物的固碳关键酶，它
的进化出现在 ２４～３８ 亿年前，是地球历史上的高

ＣＯ２ 年代．当今约 ０ ０４％的大气 ＣＯ２ 质量分数是

光合作用的限制因素，而光自养生物进化出了复

杂的 ＣＣＭｓ．通过这种机制促进 ＣＯ２ 的吸收，使得

ＲｕｂｉｓＣＯ 附近 ＣＯ２ 的质量分数相对于大气的水平

增加 １ ～ ３ 个数量级，以保持充分的光合作用［３］ ．
因此，较低的 ＣＯ２ 质量分数，比如 ２％～５％对于绝

大多数当代光合自养生物是饱和的，而较高的

ＣＯ２ 水平往往对其生长和光合作用有害．正是由

于微藻 ＲｕｂｉｓＣＯ 起源的年代大气 ＣＯ２ 水平比当

今要高得多，使其具有低的 ＣＯ２ 亲和力，从这一

角度看，微藻可以被认为是高 ＣＯ２ 适应 ／驯化细

胞［７］ ．有些生境 ＣＯ２ 质量分数可以在大气水平和

高至 １０％之间急剧变化，如土壤表面和酸性环境

等．因而，即使在现今 ＣＯ２ 水平下，高 ＣＯ２ 适应对

微藻仍然具有重要的生态学意义．
基于微藻对 ＣＯ２ 质量分数的耐受性可以简

单地将其分成 ＣＯ２ 敏感和 ＣＯ２ 耐受两种类型．
ＣＯ２ 敏感型（不耐受）的种类在通入小于 ２％ ～５％
ＣＯ２ 时生长和光合作用即被抑制．耐受型的种类

能够应付 ５％～２０％ ＣＯ２，能够耐受更高 ＣＯ２ 质量

分数的物种被称为 ＣＯ２ 极耐受型．尽管 ＣＯ２ 极耐

受型微藻并不多见，地球多变的生境及微藻广泛

的分布使发掘出不同特性 ＣＯ２ 耐受藻株成为可

能．目前，用于研究微藻对高 ＣＯ２ 耐受的几个常用

物 种 包 括 小 球 藻 属 （Ｃｈｌｏｒｅｌｌａ）、 栅 藻 属

（Ｓｃｅｎｅｄｅｓｍｕｓ）、微拟球藻（Ｎａｎｎｏｃｈｌｏｒｏｐｓｉｓ） 和绿

球藻属（Ｃｈｌｏｒｏｃｏｃｃｕｍ） 的种类，研究的 ＣＯ２ 质量

分数高至 １００％［８－９］ ．通常，从极端环境中分离的

物种能在很高的 ＣＯ２ 水平（如＞４０％）下快速增

长，有的甚至在 ＣＯ２ 超过 ６０％时生长才受到抑

制［１０－１１］ ．分离自酸性环境的微藻，由于 ＣＯ２ 是主

要的碳源，没有胞外碳酸酐酶（ＣＡ），这种高 ＣＯ２

环境下生长 ／驯化的细胞通常缺乏 ＣＣＭｓ，但其

ＲｕｂｉｓＣＯ 有相对较高的 ＣＯ２ 亲和力，细胞通过利

用跨细胞膜的 ｐＨ 梯度来促进 ＣＯ２ 的扩散吸收，
以保证光合作用所需的 ＣＯ２ 得到充足的供应．在
通入高 ＣＯ２ 时，藻细胞可能先经历一个延迟期，
此时的生长速率明显低于空气培养条件时的细

胞，ＣＯ２ 固定也下降，随后，藻的生长速度加快．延
迟期的长短与藻种及实际通入的 ＣＯ２ 质量分数

有关［１２］ ．

２　 微藻耐高 ＣＯ２ 的可能机制

２ １　 细胞内 ｐＨ 动态平衡的加强

高 ＣＯ２ 条件下观察到的光合作用的快速抑

制，可能是由高 ＣＯ２ 压力下叶绿体间质的酸化引

起卡尔文循环的关键酶失活所致．Ｐｒｏｎｉｎａ 等［１３］的

研究表明，海滩绿球藻 （Ｃｈｌｏｒｏｃｏｃｃｕｍ ｌｉｔｔｏｒａｌｅ）
即使在高达 ４０％的 ＣＯ２ 水平下培养，其细胞质中

的 ｐＨ 也没有低于 ７ ０．显然，如何有效控制细胞

内的 ｐＨ 对于高 ＣＯ２ 耐受至关重要，这种控制可

以通过从细胞质泵送质子进入液泡来完成．研究

证实，高 ＣＯ２ 可以导致微藻细胞质中的液泡大小

和 ／或数目增加，同时伴随着 Ｈ＋ －ＡＴＰ 酶活性显

著增强［１４］ ．此外，对于 ＣＯ２ 耐受种，还可以通过对

硝酸盐的吸收提高培养基中的 ｐＨ．对赫氏颗石藻

（Ｅｍｉｌｉａｎｉａ ｈｕｘｌｅｙｉ） 和 一 种 共 生 链 带 藻

（Ｄｅｓｍｏｄｅｓｍｕｓ ｓｐ．）的研究表明，细胞通过吸收硝

酸盐以使培养基碱化，从而缓解高浓度 ＣＯ２ 酸化

产生的不利影响［１５］ ．由此可见，高 ＣＯ２ 驯化以及

利用微藻培养捕捉烟气 ＣＯ２，充足的 ＮＯ３
－供应是

必须的．
将耐高 ＣＯ２ 的海滩绿球藻转至 ４０％的 ＣＯ２

水平培养 １ ｈ，细胞内的 ｐＨ 就会下降［９］，而加入

胞内 ＣＡ 抑制剂后这种效应可被消除． ＣＡ 作为

ＣＣＭｓ 的一个主要成分，其活性的抑制将导致

ＣＣＭｓ 的完全或部分关闭．抑制或下调 ＣＣＭｓ 将使

得碳酸氢盐的利用受阻，减少由此导致的胞内 ｐＨ
的降低．许多研究显示可耐受高质量分数 ＣＯ２ 的

微藻明显缺乏 ＣＣＭｓ．因此，迅速下调或关闭 ＣＣＭｓ
也是微藻适应高 ＣＯ２ 水平的一个重要方式．
２ ２　 光合器官（ＰＳＡ）的驯化

分离自盐水池塘的海滩绿球藻能在高达

６０％ＣＯ２ 水平下快速生长．研究表明，将这种绿球

藻 转 移 到 高 ＣＯ２ 条 件 时， 藻 细 胞 ＰＳＡ
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（ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ａｐｐａｒａｔｕｓ）发生了由状态 Ｉ 到状态

ＩＩ 的快速转换，光系统（ＰＳ） Ｉ 的循环电子传递增

加，以生成维持藻细胞 ｐＨ 动态平衡所必需的额

外 ＡＴＰ ［１６］ ． ＰＳＡ 状态转换的一个常见原因是

ＮＡＤＰＨ 的积累导致的质体醌库的减少，这种情况

通常是由于一种压力因素（如 ＣＯ２ 质量分数升

高）将光合作用暗反应抑制到一定程度而产

生［１７］ ．因此，ＰＳＩ ／ ＩＩ 比率的增加表明，高 ＣＯ２ 耐受

性需要增加 ＰＳＩ 捕光天线的大小．事实上，在转移

到高 ＣＯ２ 条件的几天内，相应的变化已经在高

ＣＯ２ 耐受微藻的 ＰＳＡ 中观察到［１２］ ．值得注意的

是，该 ＰＳＩ ／ ＩＩ 比率的变化是可逆的，可以回到其

初始的水平，这可能是由于微藻细胞整体驯化到

高 ＣＯ２ 或 ＣＣＭ 的活性下降，导致对 ＡＴＰ 的需求

减少． 与 此 相 反， 不 耐 受 高 ＣＯ２ 的 杜 氏 盐 藻

（Ｄｕｎａｌｉｅｌｌａ ｓａｌｉｎａ） 缺乏状态转换的响应，而且在

高 ＣＯ２ 条件下出现 ＰＳＩ 损伤［１８］ ．另外，与在大气

ＣＯ２ 水平培养相比，ＣＯ２ 质量分数升高可减轻高

ＣＯ２ 耐 受 的 蛋 白 核 小 球 藻 （Ｃｈｌｏｒｅｌｌａ
ｐｙｒｅｎｏｉｄｏｓａ） 和斜生栅藻（Ｓｃｅｎｅｄｅｓｍｕｓ ｏｂｌｉｑｕｕｓ）
高光诱导的光抑制，且从光抑制恢复的速度更快．
相反，ＣＯ２ 敏感型的莱茵衣藻 （Ｃｈｌａｍｙｄｏｍｏｎａｓ
ｒｅｉｎｈａｒｄｔｉｉ） 光抑制在这种条件下更为明显［７］ ．
２ ３　 脂肪含量及组成的调整

通常认为，适度增加（２％ ～ ５％） ＣＯ２ 质量分

数可以促进微藻细胞的生长及脂质积累［１９］ ．当
ＣＯ２ 水 平 从 ０ ０４％ 增 至 ５％ 时， 一 种 栅 藻

（Ｓｃｅｎｅｄｅｓｍｕｓ ｏｂｔｕｓｉｕｓｃｕｌｕｓ） 细胞的中性脂质量

分数从 １５％提高到 ５５％，相应地碳水化合物减

少［２０］ ．对其他许多绿藻的研究也得到相似的结

论［２１］ ．对 ＣＯ２ 耐受种而言，脂质（特别是甘油三

酯）可以作为过剩光合固碳产物的一个库，过量

的 ＣＯ２ 最终流向脂质的合成．由此看来，脂质合成

代谢与 ＣＯ２ 耐受密切相关．然而，不同藻种脂质变

化对高 ＣＯ２ 的响应存在差异，特别是当 ＣＯ２ 质量

分数超过 １０％后，提高 ＣＯ２ 质量分数并不总是能

增加细胞的总脂含量．研究表明，在高 ＣＯ２ 耐受的

栅藻中，提高 ＣＯ２ 质量分数到 ２０％，总脂含量减

少，但中性脂和胞内游离脂肪酸的含量增加．高质

量分数 ＣＯ２ 条件下，从头合成脂肪酸受到促进，
总脂肪酸含量显著升高，这些脂肪酸可能流向脂

酰基最终形成甘油三酯，也可能在细胞内积累．
除总脂或总脂肪酸含量的变化，提高 ＣＯ２ 质

量分数还会引起脂质和脂肪酸组成的改变． Ｔａｎｇ
等［２２］的研究显示，增加 ＣＯ２ 质量分数促进 Ｃ１８ 多

不饱和脂肪酸的合成．与这一结论相反，对一种

ＣＯ２ 敏感的盐藻的研究表明，短期的高 ＣＯ２ 质量

分数处理抑制脂肪酸的延伸与去饱和．在高 ＣＯ２

条件下，由于脂肪酸修饰酶类的活性可能维持不

变，并不足以转换过量涌入的从头合成脂肪酸．由
此导致盐藻细胞主要的半乳糖脂———单半乳糖二

酰甘油酯（ＭＧＤＧ）中的 Ｃ１６ 饱和脂肪酸和 Ｃ１８
单不饱和脂肪酸的比例增加．ＭＧＤＧ 中饱和脂肪

酸含量的增加可能改变细胞的膜结构．

３　 微藻高 ＣＯ２ 响应的分子机制

如上所述，微藻可以通过改变其光合特性如

ＣＣＭｓ 来适应高 ＣＯ２ 条件．高 ＣＯ２ 条件下生长的

一些绿藻通过丧失 ＣＡ 和无机碳主动运输系统来

下调 ＣＣＭｓ，以避免因过量无机碳积累引起的二

次抑制效应．对莱茵衣藻的研究表明，高 ＣＯ２ 下藻

细胞胞外蛋白质组成发生了急剧的变化［２３］ ．蛋白

质组学的分析显示，高 ＣＯ２ 诱导许多配子发育相

关蛋白质的表达，但其与高 ＣＯ２ 耐受的关系并不

清楚．一种可能的解释是，高 ＣＯ２ 下生长的细胞需

要更多的氮源，往往容易达到氮限制状态，在此条

件下光呼吸的抑制将减少氮的固定，由此 ＮＨ４
＋水

平降低．细胞内 ＮＨ４
＋水平的下降可以诱导莱茵衣

藻配子发生相关基因的表达．
此外，对蓝藻的研究表明，ＣＯ２ 质量分数与无

机氮同化有密切的联系，可能影响细胞对氮的吸

收．聚球藻 （Ｓｙｎｅｃｈｏｃｏｃｃｕｓ ｓｐ．）ＰＣＣ７９４２ 高亲和碳

酸盐转运子 ｃｍｐＡＢＣＤ的分子结构与硝酸盐 ／亚硝

酸盐转运子 ｎｒｔＡＢＣＤ 非常相似［１９］ ．高亲和硝酸和

亚硝酸盐转运子（ＨＡＮＴ ／ ＨＡＮｉＴ）的表达是由低

ＣＯ２ 而不是 ＮＨ４
＋触发的［２４］ ．因而，在利用 ＣＯ２ 时

必须考虑无机氮的影响．
除胞内 ＣＡ 外，许多微藻还有胞外 ＣＡ．与前面

分析相反，衣藻中一个定位于周质腔的 α－型 ＣＡ，
ＣＡＨ２ 可受高 ＣＯ２ 条件诱导．尽管表达量低，受高

ＣＯ２ 诱导的机理仍不清楚．衣藻中一个可能与铵

和 ／或 ＣＯ２ 转运相关的蛋白 Ｒｈ１ 也受高 ＣＯ２ 的诱

导，Ｒｈ１ 表达下调的衣藻突变体在高 ＣＯ２ 条件下

的生长受到明显抑制［２５］ ．
与研究较多的低 ＣＯ２ 诱导机制相比，微藻在

分子水平上对高 ＣＯ２ 响应机制的研究才刚刚开

始．深入研究微藻对高 ＣＯ２ 响应的机制，有助于理

解微藻如何响应环境 ＣＯ２ 升高，也利于揭示细胞

的整个代谢网络如何调控，以合理通过各种手段

提高固碳效率，为大规模养殖藻类时最大化高

ＣＯ２ 条件下的藻生物量提供理论依据．根据已有

的研究进展，Ｂａｂａ 等［７］总结了高 ＣＯ２ 下衣藻的碳
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利用及光呼吸．图 １ 显示，高 ＣＯ２ 下 ＨＣＯ３
－不能直

接由胞外转运至胞内，而胞外 ＣＡ 可能上调，碳以

ＣＯ２ 的形式经自由扩散或 Ｒｈ 主动运输进入细胞

内，胞内的 ＣＡ 可能活性下调或降解，ＣＯ２ 依次进

入叶绿体的蛋白核中，在 ＲｕｂｉｓＣＯ 作用下固定形

成有机物．高 ＣＯ２ 下藻细胞的光呼吸受到抑制．

图 １　 高 ＣＯ２ 下莱茵衣藻对碳利用的模式［７］

４　 耐高 ＣＯ２ 微藻培养的应用

电厂烟道气是 ＣＯ２、Ｎ２、Ｏ２、 ＳＯｘ、ＮＯｘ 和粉尘

等的混合物，其中 ＣＯ２ 质量分数可达 １５％ ［２６］，是
ＣＯ２ 排放的主要来源之一，占全球 ＣＯ２ 排放量的

７％以上［２７］ ．通常， ＳＯｘ 和 ＮＯｘ 对藻类的培养也有

不利影响［２８］ ．如果含高质量分数 ＣＯ２ 的烟道气不

经预处理直接用于培养微藻，将简化培养程序，同
时可降低生产成本．已有利用蓝藻和绿藻进行烟

气减排的研究报道，根据这些结果，许多耐高质量

分数 ＣＯ２ 微藻对中等水平的 ＳＯｘ 和 ＮＯｘ （体积分

数 约 １５０ × １０－６ ） 也 具 良 好 的 耐 受 性［２９－３０］ ．
Ｙｏｓｈｉｈａｒａ 等［３１］ 报道，微拟球藻在通入 １００×１０－６

的 ＮＯ 时可以正常生长．Ｍａｔｓｕｍｏｔｏ 等［３２］的研究表

明，扁藻 （Ｔｅｔｒａｓｅｌｍｉｓ ｓｐ．）可耐受含 １８５ × １０－６ 的

ＳＯｘ 和１２５×１０－６的 ＮＯｘ 以及 １４ １％ＣＯ２ 的烟道气．
岳丽宏等［９］筛选出的一株小球藻 ＺＹ１ 可在１０％～
１５％的 ＣＯ２ 环境中保持旺盛生长， 还可耐受

５０×１６－６的 ＳＯ２ 和 ３００×１０－６的 ＮＯ．ＣＯ２ 生物减排

的另一个重要功效是在 ＣＯ２ 固定过程中产生的

生物质可以被转化为生物燃料．尽管生物燃料生

产成本远高于化石燃料，且微藻培养过程中消耗

与产出的能量相当，但生物燃料包括微藻生物质

在替代减排上的潜力巨大，使得微藻生物质仍被

认为是最有前途的生物燃料之一．利用高 ＣＯ２ 培

养微藻在提高生物量的同时可增加油脂产率，进
而控制培养成本．Ｃｈｉｕ 等［２１］ 的结果表明，半连续

系统中的眼点微拟球藻 （Ｎ． ｏｃｕｌａｔａ） 在通入

５％～１５％的 ＣＯ２ 质量分数下生长良好，脂质积累

从对数期的 ３１％增加至稳定期的 ５０％．Ｋｉｓｈｉｍｏｔｏ
等［３３］利用 ＣＯ２ 作为碳源，培养 １ 周后杜氏盐藻生

物产量达 １ ０ ｇ·Ｌ－１，显示出其有效的生物燃料

生产和固定 ＣＯ２ 的能力．杜氏盐藻是一种嗜盐绿

藻，可在无需消毒的高盐度条件（氯化钠水溶液

６％）下生长，在大规模培养同时进行 ＣＯ２ 减排时

具有很大的优势．此外，还可以积累高达 １０％以上

的β⁃胡萝卜素，为生物减排 ＣＯ２ 提供了商业利益

的新途径．因而，将生物燃料生产、ＣＯ２ 减排和高

附加值的次生代谢物的生产结合起来，是实现利

用微藻进行经济减排的有效途径．
另外，微藻 ＣＯ２ 的固定还可与废水处理相结

合进行．Ｙｕｎ 等［３４］用从炼钢厂排出的废水培养普

通小球藻 （Ｃ． ｖｕｌｇａｒｉｓ）， 当藻类通入 １５％的 ＣＯ２

培养时，不控制 ｐＨ，在废水中补充一定量的磷，
ＣＯ２ 固定率可达 ０ ６ ｇ·Ｌ－１·ｄ－１，氨的去除率为

２２ ｇ·ｍ－３·ｄ－１ ．市政废水的处理非常昂贵且在技

术上有挑战性，微藻培养可以转移污水中的 Ｎ 和

Ｐ，有助于避免河流与湖泊富营养化的危害．刘玉

环等［３５］ 尝 试 利 用 高 产 油 栅 藻 （Ｓｃｅｎｅｄｅｓｍｕｓ
ｄｉｍｏｒｐｈｕｓ） 进行市政废水处理和火电厂烟道气利

用．结果显示，在高达 ３３ ３％的 ＣＯ２ 条件下，该栅

藻可以高效利用市政废水中的 Ｎ 和 Ｐ．污水处理

和微藻 ＣＯ２ 固定的组合，提供了生物固碳，从废

水中除去氮、磷和金属，同时获得生物燃料的途

径，且无需使用宝贵的淡水资源，既可节约营养物

质又可带来环境效益．

５　 结语与展望

许多微藻能耐受中等水平的 ＣＯ２，而能够耐

受极端 ＣＯ２ 质量分数（２０％～４０％或更高）的物种

不常见．因而，为利用微藻高效捕获 ＣＯ２，首先需

要分离出更多高 ＣＯ２ 耐受的微藻种类．欲实现污

水处理与微藻固碳的结合，可考虑在污水处理单

元分离筛选更快利用氮、磷等营养物的藻种．其
次，通过深入研究微藻对高 ＣＯ２ 耐受的机制，以
利用生理或遗传手段应对高 ＣＯ２ 的伤害也是行

之有效的方法．
基于高 ＣＯ２ 耐受和有效利用温度较高的烟

道气考虑，可以从如间歇泉和温泉等极端环境分

离藻种．培养时可增加培养基中硝酸盐浓度以及

利用基因工程技术下调 ＣＣＭｓ 等手段增进微藻对

高 ＣＯ２ 的耐受力，还可进一步改造细胞的脂质代

谢，使过剩的光合固碳产物快速贮存在脂质中，提
高微藻生物质作为生物燃料的价值．

总之，尽管对微藻高 ＣＯ２ 耐受的研究已有一

些进展，对其机制的了解还不够深入．利用目前快
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速发展的“组学”工具可望阐明微藻高 ＣＯ２ 耐受

的机理，并最终为高效利用微藻固碳提供有力的

理论支撑．
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