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摘   要：酸性矿山废水(acid mine drainage，AMD)是硫化矿物暴露于地表，与水、大气及微生物

相互作用发生氧化性溶解而形成的，其 pH 通常在 3.5 以下，并含有高浓度的金属离子，危害十

分严重。因为嗜酸原核生物可通过氧化硫化矿物获得能量，从而加速酸性矿山废水的形成过程，

所以一直以来都是嗜酸微生物研究的焦点。但事实上，真核生物在酸性生态系统中往往发挥着更

重要的作用。尤其是光合藻类，它们在很多酸性环境都是主要的初级生产者，对酸性矿山废水的

演化和修复起着关键的推动作用。本文从嗜酸藻类的常见种类和生态分布、适应极端环境的生理

机制以及它们在污染治理和工业生产中的应用 3 个方面，综述了该领域近 30 年来的研究进展，

并以此为基础提出了将来需要着力加强的 5 个研究方向。 
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Abstract: Acid mine drainage (AMD) refers to acidic water that forms when sulfide minerals are 
exposed to air and water. AMD is generally characterized by low pH (<3.5) and high concentration of 
metal ions, which is thus one of the most serious threats to nature. Acidophilic prokaryotes, especially 
the iron- and sulfur-oxidizing bacteria and archaea that catalyze the generation of AMD, have long been 
the focus of research on acidophilic microorganisms. However, microbial eukaryotes in AMD 
environments often play a more important role in acidic ecosystems. Acidophilic photosynthetic algae 
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are the primary producers and can drive the evolution and remediation of AMD. In this review, we 
outlined the research in recent 30 years on taxonomy and ecological distribution of acidophilic algae, 
mechanisms for their adaptation to the extreme environments, and the application in pollution control 
and industrial production. Finally, we proposed the future research directions of acidophilic algae which 
need to be strengthened. 

Keywords: acidophilic algae; acid mine drainage; adaption mechanism; bioremediation; lutein 
 

酸性矿山废水(acid mine drainage，AMD)是

矿业废水的主要形式之一，它是硫化物矿物暴露

于地表，与水、大气及微生物相互作用发生氧化

性溶解而形成的。酸性矿山废水 pH 值通常在 3.5

以下，并含有高浓度的铁、铝、铜、铅、锌等金

属阳离子和硫酸根阴离子，一般不能直接循环利

用[1]。酸性矿山废水的排放，不但造成矿山资源

的流失，而且会对受纳环境造成毁灭性的破坏，

并直接威胁人类的生存健康。目前，酸性矿山废

水的危害已经成为一个世界性的难题。在我国，

广东、江西、安徽和湖南省一些矿区的酸性矿山

废水危害也非常严重，甚至导致了“癌症村”的出

现[2–3]。 

因为酸性矿山废水是嗜酸微生物氧化硫化

矿物产生的，所以要理解酸性矿山废水的形成机

制及演化过程，针对性地治理其污染，就需要我

们真正认识酸性矿山废水区域嗜酸微生物的群

落组成、变化规律和生态功能。近 30 年来，人

们在全球范围内对嗜酸菌的多样性、生理性质和

生态功能做了大量的研究，美国加州的 Iron 

Mountain 矿区、西班牙的 Rio Tinto 矿区、德国

的 Lusatia 矿区、法国的 Carnoulès 矿区已成为嗜

酸菌研究的典范[4–7]，使人们对嗜酸菌的认识进

入了一个新的时代。因为氧化铁硫的嗜酸细菌和

古菌在酸性矿山废水的形成过程中起着重要的

催化作用，所以一直以来它们都是嗜酸微生物研

究的焦点[8–10]，而对于嗜酸真核生物的研究还非

常薄弱。但事实上，真核生物在酸性生态系统中

往往发挥着更重要的作用。尤其是光合藻类，它

们在很多酸性环境都是主要的初级生产者。在西

班牙 Rio Tinto 矿区著名的酸性河流 Tinto river

中，真核藻类贡献了 65%以上的生物量[11]，它

们对酸性矿山废水的演化和修复起着关键的推

动作用。 

长期生活在酸性矿山废水中的嗜酸藻类已

经进化出特殊的生理机制以应对严酷的生存环

境。对嗜酸藻类的研究不仅有助于我们理解酸性

生态系统的碳循环机制，针对性地开发酸性矿山

废水污染治理方法，还能利用它们特殊的生理性

质进行专门的工业生产，发挥它们不可替代的社

会经济价值。 

1  嗜酸藻类的常见种类和生态分布

特征 
虽然低 pH 和高浓度的金属离子对绝大多数

生物是致命的，但仍然有大量的光合藻类可以旺

盛地生活在酸性环境中，如绿藻门的衣藻

(Chlamydomonas)、小球藻 (Chlorella)、胶球藻

(Coccomyxa) 、 杜 氏 藻 (Dunaliella) 、 丝 藻

(Ulothrix)、Zygogonium，红藻门的 Cyanidium、

Galdieria、Cyanidioschyzon，金藻门的棕鞭藻

(Ochromonas)和 Chromulina，裸藻门的 Euglena

和 Lepocinclis ， 隐 藻 门 的 Cyathomonas 和

Rhodomonas，硅藻门的 Eunotia、Frustulia 和
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Pinnularia ， 轮 藻 门 的 Actinotaenium 、

Klebsormidium 和 Spirogyra 等[12–13]。 

衣藻(Chlamydomonas)在酸性矿山废水中分

布最为广泛，而且容易在有一定营养条件的水体

中发生聚集。这得益于嗜酸衣藻宽广的 pH 
(1.5−7.0，最适 3.0)生长范围和对多种金属离子

的适应性能[14]。Nixdorf 等在研究了德国 Lusatia
矿区的 32 个酸性矿山废水湖泊后发现，

Chlamydomonas 在其中 14 个酸性最强的湖泊

(pH<4.0)中占统治地位[15]。本课题组经长期研究

发现，每年冬季 Chlamydomonas 都会在安徽某

铁矿排土场酸水库中(pH 约为 3.0)产生周期性的

湖泊水华，叶绿素 a 最高可达 500 mg/m3 以上(图
1A 和 B)，这一浓度在普通淡水湖泊中也是非常

少见的[16–17]。这证明嗜酸 Chlamydomonas 不但

具有较强的耐酸性能，还具有很强的耐冷性能。

与 Chlamydomonas 相反，嗜酸 Chlorella 往往生

活在较温暖的环境中，其最适生长温度在 30 ℃
左右，低于 20 ℃生长会受到明显抑制[18]。同样，

本课题组也发现 Chlorella 在夏季的酸水库中具

有较高的丰度[17]。另一种绿藻 Dunaliella 则具有

极强的耐酸性能，它只能生活在 pH 0.0−3.0 的环

境中，最适 pH 为 1.0。因此，该藻往往分布在

酸性最强的矿山废水中。类似的，红藻 Cyanidium
也具有很强的耐酸性能，所以经常在 pH 约为 2.0
的酸性废水中大量出现[12]。 

两种丝状藻 Klebsormidium 和 Zygnemopsisy
一般分布在酸性湖泊的岸边或者酸性溪流中。它

们可固定在岩石表面生长，在溪流中形成长度超

过 1 m 的丝带状生物膜(图 1C 和 D)。这些生物

膜一般在干燥的夏季最丰富，此时水位最低，酸

水的物理化学条件更加极端。这一方面说明这些

丝状藻类有很强的耐受性能，另一面也说明它们

具有一定的陆生性[13]。某些胶球藻(Coccomyxa) 
 

 
 

图 1  安徽某铁矿嗜酸藻类 
Figure 1  The acidophilic algae in an iron mine in Anhui province. A: the acidophilic algae bloom of an AMD 
lake; B: filtered biomass of 200 mL AMD water; C: the streamer in an acidic creek; D: micrograph of the 
streamer. 
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很好地适应了低光照强度，所以它们在某些酸性

湖泊的 6−10 m 深度处居于主导地位，但在表层

水的丰度却非常低[19]。在光照条件更差的湖泊

底部，藻类多样性一般比较低，主要是 Euglena
和 Eunotia 等[13]。 

金藻门的棕鞭藻(Ochromonas)比较特殊，它

是混合营养生物，不但可以进行光合作用，还可

以通过捕食作用吞噬其他小型生物生长。所以它

们在酸性矿山废水中不但是初级生产者，同时还

是顶级消费者[20]。Kalin 等对加拿大安大略省的

一个酸性矿山废水湖泊进行了 17 年的(1986− 
2003)跟踪研究，发现湖泊中浮游生物群落组成

发生了剧烈的变化，只有棕鞭藻(Ochromonas)
和衣藻(Chlamydomonas)一直存在于系统中[21]。

本课题组在安徽某铁矿酸性矿山废水区域也经

常检测到棕鞭藻，它往往在 pH 2.0−3.0 的酸水中

占优势地位，丰度最高达 50%以上，表明该藻

对酸性环境有着较强的适应能力[22–23]。 
蓝藻(蓝细菌)在酸性环境中分布较少。人们

一般认为蓝藻没有成型的叶绿体，外界高浓度的

氢离子会对它的光合作用产生强烈的抑制，所以

它的 pH 生长下限为 4.8。但有人却在 pH 2.9 的

酸性湖泊中发现了丝状的蓝藻[24]。因此，pH 4.8
这一生长下限，也许对单细胞蓝藻有效，而某些

具有胶质鞘保护的丝状蓝藻对低 pH 具有更强的

耐受性。 

2  嗜酸藻类抗性机制研究进展 
生活在酸性矿山废水中的嗜酸光合藻类，时

刻面对着严酷的环境条件。为了应对强酸性、低

无机碳和高浓度重金属等极端环境因素的胁迫，

这些藻类已经进化出了一系列特殊的生理机制。 

2.1  维持 pH 稳态的生理机制 
2.1.1  细胞膜对 H+的屏障作用 

生活在酸性环境的藻类必须面对极高的 H+

浓度。但现在人们已知，即使生活在 pH 1.0 环

境中的藻类，它的细胞质也是中性的。这就意味

着细胞内外要保持一个 1:106 的 H+浓度差。细胞

膜是生物体的第一道生理屏障，嗜酸藻类的细胞

膜表现出对 H+极大的不渗透性(图 2)。一般植物

细胞对 H+的渗透系数为 10−50 000 nm/s，而嗜

酸衣藻 Chlamydomonas sp. ATCC PRA-125 的细

胞膜渗透系数只有 0.7 nm/s[25]。藻类这种细胞的不

渗透性是如何保持的，目前人们还不清楚。有可

能是因为细胞膜上存在特殊的蛋白质或不饱和脂

肪酸。有些古菌(例如 Ferroplasma acidiphilum、

Picrophilus oshimae 等)在细胞膜上存在双极性的

四醚脂，使它的细胞膜对 H+具有高的不渗透性[26]，

但这种物质在嗜酸藻类细胞中还没有发现。 
除了细胞膜直接的屏障作用外，嗜酸藻类还

能通过正的膜电势(membrane potential)抑制 H+

进入细胞。一般来说，嗜中性藻类细胞内钾离子

浓度是细胞外的 100 倍以上，这样就造成了一个

负的跨膜电势(−40−−180 mv)[27]。但通常情况下，

嗜酸藻类细胞外的 H+浓度比细胞内高几个数量

级，这里面蕴含着极大的扩散势能(约+350 mv)，
从而使嗜酸藻类的跨膜电势为正值。例如极端嗜

酸绿藻 Dunaliella acidophila 的跨膜电势约为

+30−+65 mV[27]。这样一个正的跨膜电势有利于

嗜酸藻类对抗环境中高浓度的 H+ (图 2)。如果嗜

酸藻类生活在 pH 大于 5.0 的环境中，它的跨膜

电势将转为负值。类似的，环境中高浓度的 H+

会将细胞膜表面的羧基、磷酸基全部质子化，导

致 嗜酸 藻类 的表 面 zeta 电 势 为 正值 ，如

Dunaliella acidophila 的 zeta 电势为+5−+20 mV，

这与常规藻类正好相反[28]。正的表面电势对于

环境中高浓度的 H+同样有直接的对抗作用，抑

制 H+内流(图 2)。如果 Dunaliella acidophila 在

中性环境中生长，它的 zeta 电势也将转为负值

(−30 mV)。 
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图 2  嗜酸藻类适应机制图 
Figure 2  The adaption mechanism schematic of acidophilic algae to extreme conditions. 3-PGA: 
3-phosphoglycerate; CA: carbonic anhydrase; Tau: taurine; Tac: taurocyamine; Orn: ornithine; Lys: lysine. 
 
2.1.2  细胞质的缓冲作用、H+的外排功能及磷

酸原激酶的作用 
如果有些 H+穿透细胞膜进入了细胞，嗜酸

藻类还可以通过细胞质的缓冲作用中和 H+的酸

化作用。嗜酸藻类细胞质内通常含有大量的碱性

氨基酸(如赖氨酸、精氨酸和组氨酸)和磷酸基团

来中和进入细胞的 H+ (图 2)。例如，D. acidophila

的细胞质缓冲容量为 100 mmol H+/L·pH unit，比

同属的嗜中性藻高两倍以上[29]。 

除了细胞膜的不渗透性和细胞质的缓冲作

用外，嗜酸藻类还具有很强的 H+主动外排功能。

嗜 酸 藻 类 可 以 在 酸 性 条 件 下 高 效 表 达

H+-ATPase，从而将细胞内过剩的 H+泵到细胞外

(图 2)。研究表明，D. acidophila 的 H+-ATPase

活性高达 2 μmol Pi/mg protein·min，是它同属嗜

中性藻类 D. salina 活性的 15−30 倍。同时，该

酶表现出对 ATP 极高的亲和力，它对 ATP 的 Km

值为 60 μmol/L，比常规植物中类似酶的 Km 低

10 倍[30]。嗜酸藻类细胞膜上的 H+-ATPase 一般

为 P 型 H+-ATPase，每消耗一分子 ATP 就可以向

细胞外泵出一分子 H+。依靠该酶的作用，D. 
acidophila 向 细 胞 外 泵 出 H+ 的 速 度 可 达

3–15×10–8 mol H+/m2·s[31]。与 D. acidophila 不同，

Chlamydomonas sp. ATCC PRA-125 主要依靠

H+-ATPase 将 H+泵到细胞内的液泡(vacuole)中
来控制细胞质中的 H+浓度(图 2)。细胞内的

H+-ATPase 属于 V 型 H+-ATPase，它们不用像位

于细胞膜上的 H+-ATPase 一样面对外界严酷的
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条件，所以往往表现出更强的活性。V 型

H+-ATPase 每消耗一分子 ATP 可向液泡中泵入

2−3 分子 H+，所以比细胞膜上的 P 型 H+-ATPase
效率更高[25]。 

很多动物体内的磷酸原激酶 (phosphagen 
kinase)在抵御低 pH 过程中发挥着重要的作用。

例如精氨酸激酶(arginine kinase，EC 2.7.3.3)就可

以在生物体内形成一个磷酸精氨酸能量缓冲体

系，在酸性条件下迅速放能用于 H+的泵出，帮

助生物体克服外界酸性的胁迫(图 2)。有人将该

基因在大肠杆菌和酿酒酵母中表达后，使这两种

本来没有耐酸性能的微生物可以抵御 pH 
2.0−3.0 的酸性环境[32–33]。有学者根据基因组和

转录组学数据推断嗜酸衣藻 Chlamydomonas 
eustigma 中就存在利用磷酸原激酶抵御酸性环

境的机制[34]。 
2.1.3  代谢调节和热休克蛋白的作用 

大多数藻类不但可以进行光合作用，在厌氧

和缺氧的条件下还可以通过发酵产能。在发酵的

过程中，藻类会产生一些醇类和有机酸。例如莱

茵衣藻(Chlamydomonas reinhardtii)就可以在厌

氧条件下产生甲酸、乙酸、乳酸和乙醇等发酵产  
物[35]。有机酸在一定程度上会酸化藻类的细胞

质。这种酸化作用对嗜中性藻类的生长一般不会

产生明显的影响，但对于时刻都需要应对外界高

浓度 H+的嗜酸藻类来说，就是一种严重的威胁。

因此，嗜酸藻类在长期的进化过程中缺失了发酵

产 有 机 酸 的 途 径 。 例 如 ， 嗜 酸 衣 藻

Chlamydomonas eustigma 缺失了产生甲酸的丙

酮酸甲酸裂解酶(pyruvate formate lyase，PFL)，
产乳酸的乳酸脱氢酶 (lactate dehydrogenase，
LDH)，以及负责产乙酸的磷酸乙酰转移酶

(phosphate acetyltransferase，PAT2 和 PAT1)和乙

酸激酶(acetate kinase, ACK1 和 ACK2)。相反，

Chlamydomonas eustigma 保留了发酵产乙醇的

代谢途径(图 2)。通过这样的代谢调节，嗜酸藻

类可以极大地降低细胞质中 H+浓度[34]。 
热休克蛋白(hot shock protein，HSP)是广泛

分布在生物体内的一类应激蛋白。在细胞受到胁

迫时，热休克蛋白在保持蛋白质可折叠状态、促

进蛋白质的重折叠和装配等方面发挥着重要作

用。虽然它们最早发现于受热胁迫的细胞中，但

后来人们发现其他的一些压力，如高离子浓度、

强光、干燥、氧化压力和细胞能量缺乏都会诱导

产生热休克蛋白。Gerloff-Elias 等研究发现，虽

然 Chlamydomonas acidophila已经很好地适应了

酸性环境，但它比生活在中性环境的莱茵衣藻

Chlamydomonas reinhardtii 含有更高 的背景

HSP，证明热休克蛋白在嗜酸衣藻的适应过程中

发挥着重要的作用[36]。 

2.2  对低浓度无机碳的适应机制 
藻类进行光合作用的碳源来自水中溶解的

无机碳，然而强酸性对水中无机碳的存在状态有

着巨大的影响。在中性和碱性条件下，水中含有

大量的 HCO3
–，光合作用消耗的 CO2 会很快得

到补充。但是在 pH<4.0 的酸性环境下，水中

HCO3
–含量低于 1%，无机碳主要以 CO2 形式存

在。CO2 的来源主要是大气扩散，达到平衡时的

浓度一般仅为 10−15 μmol/L[37]。如此低的无机

碳浓度，很容易被光合作用消耗掉。但大量的研

究表明，环境中低浓度的无机碳并没有限制嗜酸

藻类的生长。因为在酸性条件下，大气中的 CO2

向水中的扩散速度非常快。在 pH 7.0 和 18 ℃的

条件下，大气中的 CO2 向水中的扩散过程需要 
3.5 min 才能达到平衡；而在 pH 2.0 (18 ℃)时，

这一过程只需要 0.42 s 就可以达到平衡[38]。因

此，在地形开阔、大气环流顺畅的情况下，酸性

水体中的无机碳可以快速地从大气中得到补充。 
虽然嗜酸藻类细胞膜对 H+有着极强的不渗

透性，但它对 CO2 的渗透系数却与普通植物细
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胞相当(10–6 m/s)[39]。如前所述，无论外界 pH 条

件如何变化，嗜酸藻类细胞质的 pH 总是中性的。

虽然酸性环境的无机碳浓度很低，但是外界的

CO2 扩散进入藻类中性的细胞质后，就会快速转

化成 HCO3
–并被转移到叶绿体内用于光合作用，

直到细胞内外的 CO2 浓度达到平衡[37](图 2)。通

过这种被动的 CO2 浓缩机制(CO2-concentrating 
mechanism，CCM)，嗜酸藻类可以将无机碳浓

缩 10−15 倍 [38]。除此之外，Chlamydomonas 
acidophila 、 Dunaliella acidophila 、 Chlorella 
saccharophila 和 Cyanidioschyzon merolae 等嗜酸

藻类还可以通过主动运输 CO2 的方式达到浓缩

无机碳的目的[40]。通过主动的 CCM 机制，嗜酸

藻类可以将细胞外的 CO2 浓缩 35 倍以上[41]。 
因为长时间地生活在低无机碳环境中，嗜酸

藻类对 CO2 都有着极强的亲和力。例如，嗜酸

藻类 Chlamydomonas acidophila对 CO2的半饱和

常数(K1/2)仅为 2 μmol/L，Euglena mutabilis 也仅

为 6.4 μmol/L，而嗜中性藻类 Euglena gracilis 对

CO2 的半饱和常数(K1/2)则高达 25 μmol/L[37,41]。因

此，生活在酸性环境的嗜酸藻类并不会受到低浓

度无机碳的影响。 

2.3  对金属的耐受机制 
自然界的金属可以分为两类，有些金属在低

浓度时对生物体是有益的，如锌和铜；另外一些

金属，如汞和镉，则对生物体完全没有益处。无

论哪种金属，在高浓度时对生物体都有严重的危

害，它们可以使蛋白质变性、取代有用的金属离

子、作为结构类似物干扰代谢、破坏生物膜的完

整性、产生活性氧(reactive oxygen species，ROS)
胁迫[42]。酸性矿山废水中通常含有高浓度的重

金属，生活在其中的嗜酸藻类通常表现出极强的

金属耐受性，如嗜酸衣藻 Chlamydomonas sp. 
RT1 对镉的抗性比普通藻类高 2 个数量级左右[43]，

这是因为它们在长期的适应过程中已经进化出

多种解毒机制。 
2.3.1  细胞壁和胞外聚合物(EPS)的作用 

嗜酸藻类细胞壁表面含有大量可以吸附重

金属的带负电基团，所以它对金属离子具有很强

的屏蔽作用(图 2)。例如 Samadani 等对比研究了

嗜酸衣藻 Chlamydomonas sp. CPCC 121 和莱茵

衣藻 Chlamydomonas reinhardtii对高浓度镉的不

同生理反应。结果发现，Chlamydomonas sp. 
CPCC 121 细胞壁表面吸附沉淀了大量的镉，只

有少量金属进入了细胞，所以细胞还能保持较高

的活性；而 Chlamydomonas reinhardtii 的细胞

壁却没有这样的屏障作用，有大量的镉进入了

细胞，毒性作用明显，细胞活性受到了强烈的

抑制[44]。 
除了细胞壁的吸附作用，有些藻类还能分泌

胞外聚合物(extracellular polymeric substances，
EPS)来抵御外界高浓度的重金属。在遇到 pH、

金属、营养条件等外界环境条件胁迫时，这些藻

类会分泌 EPS，最终在多个细胞外形成一个公共

的胶质鞘，用以保护内部的细胞[45]。EPS 主要由

糖类、蛋白质和脂类等大分子组成，能与金属离

子结合并形成络合物[46]，使金属离子不能进入

细胞内部(图 2)。例如 García-Meza 等在研究金

属尾矿生物膜的生存机制时发现，这种生物膜主

要由 2 种藻类(Chlorococcum 和 Phormidium)组
成。在向该生物膜添加 Cu 和 Zn 时，这 2 种藻

类会迅速产生 EPS，而且 EPS 的产生量与金属

浓度呈正相关。同时，EPS 中的金属含量随着体

系中金属浓度的增加而增加，且 EPS 中的金属

浓度远高于细胞内的金属浓度[47]。本课题组在

研究嗜酸衣藻对 Al 的抗性机制时也发现，在高

浓度 Al 的作用下嗜酸衣藻会在细胞外分泌大量

EPS，多个细胞形成一个胶状群体(palmelloid)。
细胞群体外有很厚的胶状层，可以吸附金属，保

护内部的细胞个体(图 3)。 
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图 3  嗜酸衣藻 Chlamydomonas sp. 1710 的细胞形态 
Figure 3  Micrograph of acidophilic Chlamydomonas sp. 1710. A: the algae in Al-free medium; B: the algae in 
the medium containing 300 mg/L Al. 
 
2.3.2  细胞膜对金属离子的屏障作用 

如果金属离子穿透了细胞壁的屏蔽作用，就

会与藻类的细胞膜直接接触。如前所述，嗜酸藻

类的膜电势和膜表面 zeta 电势都是正值，因此

对外界带正电的金属离子有很强的抵御作用(图
2)。即使有少量金属离子与细胞膜表面的带负电

基团结合，也会进一步加强膜的正电性，使它们

对金属离子的对抗作用更加明显。 
还有的嗜酸藻类在金属的胁迫下，会改变细

胞的表面性质，从而减小金属对细胞的毒性。例

如 Halter 等对比研究了嗜酸藻类 Euglena 
mutabilis 和 它 的 同 属 嗜 中 性 成 员 Euglena 
gracilis对砷的不同生理反应。结果发现，Euglena 
mutabilis 在高浓度砷的胁迫下改变了细胞膜的

脂肪酸组成，增强了细胞表面的疏水性，从而使

环境中大量溶解态的砷无法接触到细胞，最终只

有少量的砷可以进入细胞内部。相反，嗜中性的

Euglena gracilis 却没有此特性，细胞内累积的砷

浓度是 Euglena mutabilis 的 3 倍以上[48]。 
2.3.3  细胞内的代谢作用 

多数藻类体内都有可伸缩的液泡(vacuole)。
与应对高浓度 H+类似，藻类在受到金属胁迫时，

可以将进入细胞内部的金属离子转移到液泡中

隔离起来，从而减少它们对细胞的毒性。但与

H+的转移过程不同，藻类细胞是先利用磷酸盐、

谷 胱 甘 肽 (glutathione ， GSH) 、 植 物 螯 合肽

(phytochelatin)和金属硫蛋白(metallothionein)等
分子与金属结合后，再将金属离子转移到液泡内

部[48](图 2)。 
藻类体内都含有多聚磷酸盐(polyphosphate)，

它们是大量正磷酸盐通过高能磷酸键连接而成

的线状高分子聚合物。多聚磷酸盐不但可以作为

磷源储存物，在藻类应对金属离子胁迫时也发挥

着重要的作用。例如 Nishikawa 等研究表明，分

离自酸性湖泊 Katanuma (pH 1.8)的嗜酸衣藻

Chlamydomonas acidophila 在受到镉胁迫时，不

但液泡的数量和体积会明显增加，而且多聚磷酸

盐也会发生水解。水解生成的磷酸盐会与镉结合

形成络合物，然后被运送到细胞内部的液泡中。

实验证明，这种 phosphate-Cd 络合物无法再返回

细胞质，所以被认为是 Cd 最终的解毒状态[49]。

Olsson 等用转录组学方法从分离自西班牙 Rio 

Tinto 矿区的 Chlamydomonas acidophila 体内鉴

定出一种新的植物螯合肽合成酶基因 CaPCS1，
并证明该基因在 Chlamydomonas acidophila体内

的表达受 Cd 的强烈诱导。将该基因在大肠杆菌

(Escherichia coli)中表达后，可显著提高大肠杆
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菌 抗 Cd 性 能 [50] ， 证 明 植 物 螯 合 肽 在

Chlamydomonas acidophila 抗 Cd 过程中发挥着

重要的作用。 

有些光合藻类细胞内还存在一种特异化的

液泡——酸钙体(acidocalcisome)。酸钙体内部存

在大量的多聚磷酸盐，膜上含有丰富的质子泵(V
型 H+-ATPase和 V型 H+-PPase)和阳离子转运体，

可将细胞质中多余的 H+和金属离子转运到酸钙

体中，形成电子密度(electron density)极高的基

质。因此，酸钙体在这些藻类对抗高浓度金属等

不良环境条件时发挥着重要的作用[51]。Yagisawa
等发现嗜酸红藻 Cyanidioschyzon merolae 细胞

内也存在类似结构和功能的细胞器[52]。 
此外，热休克蛋白(HSP)在嗜酸藻类对抗重

金属的过程中也发挥着重要的作用。例如

Spijkerman 等发现 Chlamydomonas acidophilaz
生活在含有高浓度重金属的真实 AMD 中时，比

生活在人工酸性培养基中时可产生更高浓度的

HSP[53]。 

3  嗜酸藻类的应用 
3.1  治理酸性矿山废水 

嗜酸藻类处理酸性矿山废水具有成本低，操

作简单，没有二次污染和易于回收重金属等优

点，已日益引起人们的关注。藻类对酸性矿山废

水的治理作用主要体现在以下几个方面。 
3.1.1  生长产生碱度 

传统的酸性矿山废水处理方法就是利用石

灰、熟石灰或碳酸钙来中和废水。但是这种方法

不但成本高昂，还会产生大量低浓度(约 5%)的
中和渣无法处理。而嗜酸藻类生长可以大量吸收

水中的 CO2、NO3
–和 HPO4

2–，从而产生碱度，

中和酸性矿山废水[54]。 
106CO2+16NO3

–+HPO4
2–+122H2O+18H+→ 

C106H263O110N16P+138O2 

Davison 等通过向英国的一个轻微酸化的湖

泊中(pH 约 5.0)添加磷酸盐来促进藻类的生长。

旺盛生长的藻类大量吸收水中的 NO3
–产生碱

度，使湖水的 pH 逐渐升高。经过 3 年的实验，

湖水的平均 pH 从 5.16 上升到了 5.85，水中金属

离子的浓度也有了明显的下降[55]。 
3.1.2  吸附和吸收重金属 

嗜酸藻类生活在高重金属浓度的环境中，不

但对重金属有很强的抗性，还对其有很强的吸附

吸收能力。同时，很多研究发现死亡藻体也能通

过多种物理化学机制吸附重金属，并且吸附能力

更强，如 Sargassum sp.对实际废水中的 Cu2+的

吸附容量是商品化活性炭的 6 倍[56]。因此，活

藻体，死亡藻体，或者生产生物柴油、色素之后

的废弃藻体，都可以用来处理重金属废水。 
藻类去除水中的重金属，主要包括两个过

程，第一个过程发生在细胞表面，这是一个不涉

及到生物代谢的快速吸附过程，因此无论是活的

藻体还是死亡藻体都可以起到这个作用。藻类的

细胞壁上有很多官能团可以结合重金属，例如

OH–、SH–、COO–、PO4
3–、NO3

–、RNH2
–、RS–

和 RO–等。同时，藻类产生的大量胞外聚合物也

可以促进重金属的吸附。第二个过程发生在细胞

内部，涉及到细胞代谢和物质的运输，只发生在

活的藻类细胞中。藻类将重金属吸收到细胞内部

后，固定在蛋白质或其他分子上形成复合物，然

后运输富集于液泡区[57]。 
利用嗜酸藻类去除酸性矿山废水中的重金

属已有较多研究。例如 Orandi 等构建了以丝状

嗜酸藻 Klebsormidium 为主的光照旋转反应体系

(photo-rotating biological contactor，PRBC)来处

理酸性矿山废水。结果表明，该反应器对 Cu、
Mn和Ni等主要金属离子的去除效率为35%−50%，

对微量金属离子的处理效率达 80%[58]。Phillips
等则在美国某矿山构建了藻席(algae mat)系统处
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理从岩石裂隙中流出的酸性废水。结果表明，该

系统对废水中Mn的去除效率高达2.59 g/m2·day，
优于作为对照的石灰处理系统[59]。 
3.1.3  作为基质促进铁硫还原作用 

嗜酸原核生物氧化还原态铁硫产生酸性矿

山废水，而酸性矿山废水的生物治理过程则要利

用它的逆过程，即微生物对 Fe3+和 SO4
2–的还原。

铁和硫的还原过程都能产生碱度[60]，因此可以

中和酸水，沉淀金属离子，达到生物治理的目的。 
还原态铁硫的氧化是一个产能过程，可自发

进行，而 Fe3+和 SO4
2–的还原过程则需要额外的

有机质作为能量的来源。在酸性矿山废水体系

中，有机质的来源主要有 2 个：化能自养的铁硫

氧化菌和光合藻类。有研究表明，乙醇酸

(glycolic acid)是 Leptospirillum ferriphilum 和

Acidithiobacillus ferrooxidans 等铁硫氧化菌产生

的主要代谢产物，可占整个体系 DOC 的 24%。但

目前已知，只有少数化能异养菌如 Sulfobacillus
才能利用这种有机物质，而该属的绝大多数菌种

均没有还原铁硫的能力 [61]。相反，Euglena 
mutabilis 和 Chlorella protothecoides var. acidicola
等光合藻类在生长过程中则可产生大量的单糖

类物质(如葡萄糖、果糖、甘露糖等)，这些有机

物可支持大多数铁硫还原菌(如 Acidiphilium、

Acidocella、Acidobacterium、Desulfosporosinus
等)的生长[62]。Nancucheo 等将光合藻类和铁硫

还原菌接种到尾矿中，培养一年后发现该组样品

比只接种铁硫还原菌的样品具有更高的 pH、更

低的氧化还原电位和更低的离子浓度，表明光合

藻类明显地促进了铁硫还原作用[63]。 
在形成时间较长酸性矿山废水中，Fe3+经过

水解沉淀，主要以施氏矿物(schwertmannite)的形

式存在于沉积物中，而溶解态的 Fe3+含量较少。

相反，SO4
2–通常在酸性矿山废水中有着极高的

浓度，它是体系中主要的阴离子[64]。如在本课

题组长期研究的安徽某铁矿酸性矿山废水库中，

硫酸根的浓度常年都在 10 000 mg/L 左右[17]。因

此，与 Fe3+相比，SO4
2–是更易利用的电子受体。

利用硫酸盐还原菌处理酸性矿山废水，不但可以

消耗废水中的酸度，提高废水的 pH 值，产生的

H2S 还可以与金属离子形成硫化物沉淀(图 4)。
因为金属硫化物在水中的溶解性远远低于氢氧

化物，所以去除水中的重金属更彻底[66]。在酸

性矿山废水的自然衰减(natural attenuation)过
程中，硫酸盐还原菌和光合藻类都发挥着关键

的作用[67]。它们往往会围绕着碳循环形成一种

互生关系：藻类固定 CO2 为硫酸盐还原菌的生

长提供有机物，硫酸盐还原菌降解有机物形成

CO2，为光合藻类提供无机碳源(图 4)。如此循

环，可大大提高酸性矿山废水的治理效率。同

样，光合藻类也经常作为一种廉价的碳源物质

被添加到在人工构建的酸性矿山废水生物处理

系统中，来促进硫酸盐还原菌的生长，从而提

高处理效率[68]。 

3.2  嗜酸藻类在工业生产方面的应用 
3.2.1  生产生物柴油 

随着化石能源的日益减少，生物柴油作为其

替代品备受关注。许多微藻在细胞中可以脂滴的

形式积累储存脂质，被认为是未来生物柴油的主

要来源。但目前利用藻类生产生物柴油成本较

高，难以用于工业化生产，主要原因就是开放的

藻类培养池很容易受到其他微生物的污染。在这

种情况下，利用嗜酸藻类生产生物柴油就有巨大

的优势，因为强酸性对绝大多数微生物都是致命

的。日本学者 Hirooka 等从酸性矿山废水中分离

出一株嗜酸藻 Pseudochlorella sp. YKT1，其最适

生长 pH 为 3.0，最适生长温度 20−25 ℃。该藻

在强酸性的条件下可以累积细胞干重约 30%的

脂滴，证明在酸性的开放培养体系中，该藻具有

很好的工业生产前景[69]。 
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图 4  嗜酸藻类-SRB 在 AMD 中形成互生关系[65] 
Figure 4  Mutualistic relationship between acidophilic algae and SRB in AMD[65]. 

 
3.2.2  生产叶黄素 

叶黄素(lutein)是一种类胡萝卜素，在生物

体内是重要的抗氧化剂。叶黄素是人类视网膜

的主要色素成分，如果缺乏这种色素，眼睛就

会失明。同时，叶黄素还有助于预防由于机体

衰老引发的心血管硬化，冠心病和肿瘤等疾病。

因此，叶黄素在医药保健领域具有重要的应用

价值。嗜酸藻类生活在含有高浓度金属离子的

酸性废水中，时刻面对着强烈的氧化压力。为

了避免氧化损伤，嗜酸藻类会在体内富集高浓

度的抗氧化剂，如叶黄素(lutein)和玉米黄素

(zeaxanthin)等。Cuaresma 等对比研究了不同碳 

源和培养方式对 Chlamydomonas acidophila 体

内抗氧化剂累积的影响。结果表明，该藻以尿

素(urea)作为基质进行混合营养生长时，会累积

最大量的类胡萝卜素(主要为叶黄素)。此时叶黄

素的产量高达 10 g/kg 干生物量，这在文献报道

中是最高的产量之一。当甘氨酸(glycine)作为碳

源时，该藻则会大量累积另一种重要的抗氧化

色素——玉米黄素 (zeaxanthin)[70]。类似的，

Vaquero 等发现酸性矿山废水中另一种常见  
的嗜酸绿藻 Coccomyxa onubensis 在生长过程  
中也可累积较高浓度的叶黄素，生产效率高达

10 mg/(L·day)[71]。 
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3.2.3  处理高氨废水 
厌氧处理后的高浓度有机废水(如畜禽养殖

废水)往往含有高浓度的氨氮。用这种废水培养

藻类既去除了水中的氨氮，又能获得一些有价值

的藻类代谢产物。但一般藻类因为生长过程中的

产碱效应可以使 pH 迅速上升至 8.0 以上，导致

水中的氨氮挥发，造成二次污染。因此，在一般

工艺中，都要通过加强 CO2 曝气，使 pH 保持在

8.0 以下。这在很大程度上增加了生产成本[72]。

嗜酸藻类 Chlamydomonas acidophila 可以在  
pH 3.0 的环境中生长，所以利用它在酸性条件下

去除厌氧出水的氨氮，可大大节省 CO2 曝气产

生的费用。Escudero 等研究表明，在 pH 3.0 时，

Chlamydomonas acidophila 可以在 1 000 mg/L 
NH4

+-N 的环境中生长，而且不受有机废水高浊

度的影响，展现出了良好的应用前景[72]。 

4  总结与展望 
嗜酸藻类长期生活在酸性矿山废水中，时刻

面对严酷的选择压力，使它们进化出了一系列特

殊的生理机制以应对低 pH、低无机碳和高浓度

金属等各种不利环境条件。利用这些特殊的生理

性质，人们可以将嗜酸藻类用于生物修复和生产

高附加值的工业产品，使嗜酸藻类在污染治理和

工业生产中发挥不可替代作用。从 20 世纪 90 年

代开始，德国、美国、日本和西班牙等国的科学

家对嗜酸藻类进行了长期的研究，积累了丰富的

研究成果。但相对于嗜酸细菌和古菌来说，嗜酸

藻类的研究还相对薄弱。因此，在未来一段时间

内嗜酸藻类还需从以下几个方面着力进行研究。 
(1) 关于嗜酸藻类的适应机制，虽然已有一

些研究成果，但还缺乏一个相对系统和清晰的蓝

图。例如 H+ 的泵出作用是 Chlamydomonas 
acidophila 应对酸胁迫的重要生理机制，但它在

pH 3.0 比 pH 7.0 需要花费更多的 ATP 用于泵出

H+。在这种情况下，为什么 Chlamydomonas 
acidophila 的最适 pH 仍然是 3.0，目前还不得而

知。要回答这一问题，需要从该藻的细胞结构、

产能过程、物质运输、大分子的生物合成和功能

行使等多个角度进行综合研究。 
(2) 关于嗜酸藻类生理机制和生态功能的

研究，主要是围绕 Chlamydomonas acidophila 和

Dunaliella acidophila 等少数几种藻类展开的。

但实际上嗜酸藻类多样性巨大，生态分布和生理

性质也千差万别，关于少数几种藻类的研究结果

代表性非常有限。因此，需要研究者们扩大研究

范围，以更多的嗜酸藻类为研究对象，探究其生

理性质，完善人们对嗜酸藻类的认识。 
(3) 作为酸性生态系统的重要组成部分，嗜

酸藻类的生态功能还不明确。目前，人们只是粗

浅地认为嗜酸藻类在酸性矿山废水中是初级生

产者，但它对有机碳的贡献究竟有多大还不清

楚。关于嗜酸藻类产生有机碳的性质也只有很少

量的研究。嗜酸藻类通过有机碳的合成和降解与

原核微生物建立起了复杂的相互关系，但这种关

系是如何形成、维持、调节和演变的，这些细节

还少有研究。如何将这种复杂的关系优化或强化

后用于污染治理，这方面也有待加强。此外，有

些藻类如棕鞭藻，除了进行光合作用，还能捕食

细菌等小型生物，兼具顶级消费者的角色。但它

们是如何通过捕食作用影响嗜酸菌群落结构的

现在还不清楚。 
(4) 用嗜酸藻类处理酸性矿山废水和高氨

废水的研究，大多数是实验室规模的，实现工业

化的案例非常少。这就需要研究者加强现场研

究，积累实际经验，以早日实现嗜酸藻类处理特

殊废水的大规模推广应用。 
(5) 目前已有关于嗜酸藻类生产生物柴油

和叶黄素等抗氧剂的研究，并且获得了较好的累

积效率。但这些高附加值生物制品的提取和纯化
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工艺还未见报道，这也是实现嗜酸藻类工业化应

用的重要一环。 
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