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摘要：原绿球藻(Prochlorococcus)作为海洋丰度最高的浮游植物，对海洋生态系统的物质循环和能量

流动起着重要的驱动作用。原绿球藻生长和光合作用活性容易受到环境胁迫的影响，进而影响整个海

洋生态系统的稳定性。因此，研究原绿球藻应对环境胁迫的响应机制具有重要的生态意义。原绿球藻

主要通过分化出不同的生态型来适应不同光照和营养盐的海洋环境，但仍然会很难快速适应各种突如

其来的海洋环境变化。本文从原绿球藻应对环境胁迫的角度，探讨了其生理和分子响应机制的最新研

究进展，包括光系统 I 循环电子传递在光照变化时发挥的重要作用，通过 RNA 快速响应而调控基因

表达应对环境胁迫，以及在辅助异养细菌的保护下应对活性氧的胁迫等。本文也展望了原绿球藻对环

境胁迫响应的生理和分子机制的未来研究方向，旨在为原绿球藻抗逆机制的深入研究提供参考。 
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原绿球藻是海洋中直径最小(0.5–0.7 µm)的

原核单细胞浮游植物，是地球上丰度最高的光合

生物，其叶绿素含量约占整个海洋叶绿素总量的

50%[1–2]。据估计原绿球藻每年可固定约 40 亿 t

碳[2]，相当于全球所有农作物每年净固定的碳总

量[3]，对全球碳循环起着举足轻重的作用。与此

同时，原绿球藻作为全球重要的初级生产者，特

别是在寡营养盐海域(水体中硅、磷、氮等营养盐

缺乏，南北纬 20°以内的太平洋开放海域)，通过

主动外排有机物[4]或捕食作用等，为该水域其他

生物提供碳(C)源和氮(N)源等营养物质，对整个

海洋食物网和能量流起着重要的驱动作用[5]。 

由于原绿球藻生境相比于其他浮游植物的

生境更稳定，原绿球藻通过分化出不同的生态型

来适应不同海域的较稳定的光照和营养盐等[6]，

从而导致其缺乏其他浮游植物抵抗环境胁迫的
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典型调节机制[7]。原绿球藻受波浪扰动在垂直方

向的移动会导致其受到光照变化的胁迫，强光会

快速损害原绿球藻的光反应系统或诱导出活性

氧导致原绿球藻的失活[8]。同时，随着人类活动

对海洋环境的影响加剧，如温室效应和海洋污染

等都对不同生态型原绿球藻产生影响，已经有研

究表明原绿球藻对痕量有机物[9]、多环芳烃[10]、

铜[11]等多种污染物极其敏感，致使原绿球藻所面

对的环境胁迫压力也越来越大。有研究发现塑料

渗滤液可以导致原绿球藻光合色素生物合成基

因的转录降低[12]。而在有机污染物条件下，原绿

球藻的光合基因表达量显著下降，表明有机污染

物影响了原绿球藻的光合功能[13]。由于原绿球藻

缺乏编码过氧化氢酶的基因，海洋中的 H2O2 也对

原绿球藻的生存造成了威胁。本文将从光系统 I

循环电子传递应对光照变化、RNA 调控基因表

达、藻菌共生应对 H2O2 胁迫 3 个方面阐释原绿

球藻适应环境胁迫并取得优势的生理和分子响

应机制。 

1  原绿球藻的分布 

原绿球藻是海洋寡营养盐区域进行放氧光合

作用且丰度最高的浮游植物[14]，在南北纬 40°之间

营养盐较少的水域占主导地位，在较冷的水域生长

不良，如图 1-A[15–16]。原绿球藻在海洋中的垂直分

布也十分广泛，如图 1-B，包括从海洋表面到真光

层最底部，最深可达 200 m[17]。原绿球藻在夏天温

度适宜时，在南太平洋环流的细胞丰度可以达到

1.6×1013 cells/m3[7]，其垂直分布在水深 60 m 左右的

时候丰度最高可以达到 3.5×105 cells/m3[18]。原绿球

藻广泛分布于海洋热带和亚热带的透光层，是很

多水域的绝对优势种，其在我国南海和东海外海

也大量分布，同时季节性地分布于黄海东南部和

珠江入海口[19–21]。 

为适应不同垂直海域光照，原绿球藻进化出

不同的生态型类群(指同一物种由于长期生活在

不同生态环境而产生趋异适应和进化的不同类

群，尽管它们在生理、生化、生态及遗传上可能 

 

 
 

图 1.  原绿球藻的生长速率及深度分布 

Figure 1.  Growth rate and depth distribution of Prochlorococcus. A: The growth rate of two high-light adapted 
Prochlorococcus at different temperatures; B: Changes in light intensity and abundance of Prochlorococcus at 
different depths of the ocean (modified from Biller[5]). HL: High-light adapted ecotype; LL: Low-light adapted 
ecotype. 
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会 有 差 异 ， 但 仍 为 同 一 物 种 )， 如 高 光 适 应 型

(high-light adapted ecotype，HL)原绿球藻 MED4，

低光适应型(low-light adapted ecotype，LL)原绿球

藻 MIT9313[22]。然而，其他环境因素，如温度、

营养物质和竞争对手的丰度，也影响生态型的分

布，HL 和 LL 生态型可以进一步分为 6 个不同的

亚类，2 个属于高光适应型(HLI 和 HLII)，4 个属

于低光适应型 (LLI–LLIV)[23]。在这个分类中，

MED4 和 MIT9313 代表 2 个关系最远的原绿球藻

分支(HLI 与 LLIV)，虽然它们的 16S rRNA 有

97.5%的同源性，但它们的蛋白编码潜力不同，

MED4 有 1955 个注释蛋白编码基因，MIT9313

有 2843 个注释蛋白编码基因，共有的基因只有

1447 个[24]。原绿球藻 6 个分支的代表性菌株及其

分布如表 1 所示。 

2  原绿球藻光合作用特性及其适

应光照变化的机制 

原绿球藻具有广泛的基因组流线型和非常小

的细胞尺寸，其基因组高度缩减，这些适应被认为

在营养有限的环境中生存提供了竞争优势[7]。原绿

球藻细胞(直径 0.5–0.7 μm)和基因组(1.70–2.56 Mb)

是所有已知的光合自养生物中最小的[28–29]。与其

他蓝藻相比，原绿球藻丢失了编码负责捕光的富

氮藻胆体的基因[30]。它具有与低铁诱导的铁胁迫

诱导蛋白(ISIA)同源的原叶绿素结合蛋白(Pcb)，这

些蛋白可以作为原绿球藻中光系统 I (Photosystem 

I，PS I)的捕光蛋白[30]。在捕光色素方面，原绿球

藻用二乙烯基叶绿素 a 和 b (DV Chl a, b)代替单乙

烯基叶绿素(MV Chl)，这也导致了原绿球藻光合

作用机制与其他蓝藻有所不同[23,31]。MV Chl a 和

DV Chl a 的结构式分别如图 2-A 和 2-B 所示，DV 

Chl a 对应 MV Chl a 的 8 号碳原子的乙基转变为

乙烯基。色素结构的改变导致了光能吸收性质上

的差异，如图 2-C 所示，DV Chl a 在蓝光波段的

吸收峰相比于 MV Chl a 红移了 7–10 nm，这使得

DV Chl a 更有效地吸收蓝光，帮助原绿球藻适应

深海只有微弱蓝光的环境。同时，通过对原绿球

藻的检测，已经证明 DV Chl a 和二乙烯基脱镁叶

绿素(DV-Phe)分别是原绿球藻 PS Ⅰ和 PS Ⅱ的初

级电子受体[32–33]。 

 

表 1.  原绿球藻的主要分支及其分布 

Table 1.  The main branches and distribution of Prochlorococcus 

Clades Representative strains Habitats References

HL Ⅰ MED4, MIT9515 Distributed in the upper-middle euphotic zone, typically in the subtropical 
ocean, and the distribution is shifted to higher latitudes. 

[25] 

HL Ⅱ AS9601, MIT9215,  
MIT9312, MIT9301 

Often found throughout the euphotic zone, and typically among the most 
abundant clade in the water column. Especially abundant at lower latitudes 
consistent with their higher optimum growth temperature relative to HLI cells. 

[25–26] 

LL Ⅰ NATL1A, NATL2A Typically most abundant in the middle euphotic zone of stratified waters, and 
often remain abundant in mixed waters throughout the water column owing 
to their ability to tolerate light shock. 

[23] 

LL Ⅱ SS120 Usually found in the middle-lower euphotic zone. [23,27] 

LL Ⅲ MIT9211 Usually found in the middle-lower euphotic zone. [23,27] 

LL Ⅳ MIT9303, MIT9313 Typically most abundant near the base of the euphotic zone and highly 
sensitive to light shock. 

[23] 
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图 2.  两种叶绿素 a的结构式、吸收光谱以及原绿球藻 PSII 结构 

Figure 2.  Two kinds of chlorophyll a structural formulas, absorption spectrum and PSII structure of 
Prochlorococcus. A: MV Chl a structural formula; B: DV Chl a structural formula; C: Comparison of absorption 
spectra of two kinds of chlorophyll a in diethyl ether, acetone and methanol at room temperature (dashed line is MV 
Chl a, solid line is DV Chl a, modified from Komatsu[33]); D: Photosystem II (PS II) structure diagram of 
Prochlorococcus protothecoides (modified from Biller[5]). Pcb: prochlorophyte chlorophyll-binding proteins; 
CP43/CP47: antenna protein; OEC: oxygen-evolving complex; Cyt b559: cytochrome b559. 
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原绿球藻的主要捕光复合体是由天线蛋白

复合体 Pcb 组成，如图 2-D。这种天线复合物收

集光能，并将能量传递到 PS II 核心天线蛋白

(CP43 和 CP47)，然后进入光系统 II (Photosystem 

II，PS II)反应中心，包括多种蛋白质如 D1、D2

以及细胞色素 b559。据报道，原绿球藻可以根据

光线条件调整 Pcb 单元的数量和类型[34]。原绿球

藻 光 合 作 用 的 光 反 应 过 程 主 要 包 括 从 水 到

NADP+的矢量电子转移，涉及类囊体膜中存在的

蛋白质复合物，即 PS II、细胞色素 b6f 复合物、

PS I 和铁氧还蛋白 NADP+还原酶，与可溶性载体

如质体醌 (Plastoquinone，PQ)、质体蓝蛋白和铁

氧还蛋白(Fd)连接。原绿球藻的吸光效率高于其

他的海洋浮游植物，这种高的吸光效率不仅与原

绿球藻大的比表面积有关，也得益于其独特的光

合色素[31]。因此，原绿球藻可以在比其他大多数

浮游植物所需的光照强度更低的条件下生存，其

在海洋垂直方向的分布基本上达到了海洋光合

生物的下限。 

原绿球藻的类胡萝卜素(car)在其光合作用中

也承担着重要角色，研究表明原绿球藻中的类胡

萝卜素主要是叶黄素(lutein)，其次是 β-胡萝卜

素，α-胡萝卜素和玉米黄素(zeaxanthin)等[35–38]，

它们最关键的功能是参与清除活性氧(ROS)和光

保护，例如 β-胡萝卜素就可以消除细胞内的单线

态氧。叶黄素循环是一种重要的光保护机制，它

通过环氧化叶黄素在强光下转化为脱环氧化形

式以耗散多余能量，以及脱环氧化叶黄素在弱光

或黑暗中的环氧化反应[39]，可以避免过量的光导

致光系统的光抑制和失活。Kulk 等表明当光照强

度增加时，原绿球藻中玉米黄素/DV-Chl a 的比值

明显上升[40]，而玉米黄素是叶黄素循环的载体之

一，暗示原绿球藻可能通过提高玉米黄素含量来

进行光保护。但该玉米黄素具体的作用机制还知

之甚少。 

低光型原绿球藻相比于高光型原绿球藻具

有高的 DV-Chl b/Chl a，而生长光强升高时原绿

球藻的 Car/Chl a 也会升高[40–41]，这说明细胞中

Chl 和 Car 都在原绿球藻适应高光中起着作用。但

仅仅靠色素含量的改变难以适应海洋表面的高光

强，过高的光照强度会产生光抑制现象，导致反

应中心的 D1 蛋白的氧化损伤，破坏 PS II 反应中

心，从而降低量子效率和最大光合速率[42–43]。浮

游植物在面对过度光照的胁迫时，会产生一些抗

逆机制，如捕光色素相关的非光化学淬灭、状态

转换、环式电子传递等[44]。捕光色素相关的非光

化学淬灭可以将过剩的光能耗散掉，从而避免其

传递给氧产生活性氧而造成对 PS II 的损伤。状

态转换是指能量在 2 个反应中心进行重新分配

以达到平衡，被认为在蓝藻适应光变中起着重要

作用 [45]。但原绿球藻没有藻胆体，没有与藻胆

体相关的淬灭机制和状态转换，而目前也没有发

现与乙烯基叶绿素蛋白复合体相关的淬灭机制

和状态转换[31,46–47]。Bailey 等发现在铁限制的条

件下，高光能诱导出原绿球藻明显的非光化学淬

灭[48]。而 Xu 等用蓝光提供光源，通过不断提高

光强至原绿球藻 PS Ⅱ反应中心逐渐完全关闭，

发现没有明显的非光化学淬灭[47]。这表明在正常

的生长条件下，原绿球藻的非光化学淬灭似乎非

常有限，强光可能很容易破坏原绿球藻的 D1 蛋

白进而破坏 PS II 反应中心。由于 PS I 循环电子

传递形成跨膜质子梯度产生的 ATP，在 PSII 受损
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伤时，维持高的能量产出，不仅为 D1 蛋白的合

成供能，还是其他生理活动的能量来源。因此，

PSI 循环电子传递在原绿球藻的生理生态过程中

承担着不可缺少和至关重要的作用。 

蓝细菌中 NDH 依赖的 PS I 循环电子传递途

径是主要途径，其机制如图 3 所示。Fd 接受 PS I

传递的电子，并将之进一步传递给 NDH 复合物，

并由 PQ 质体醌将电子转移至细胞色素 b6f 复合

物，与此同时，NDH 将质子从细胞质侧泵到类囊

体腔侧，形成跨膜质子梯度驱动 ATP 生成。在目

前 已 测 序 的 所 有 原 绿 球 藻 亚 种 中 ， 都 保 留 着

ndhD1 和 ndhF1 基因[49]。ndhD1 和 ndhF1 基因是

蓝藻 NDH 依赖的 PS I 循环电子传递必不可少的

关键基因[49]。这说明原绿球藻中存在着 NDH 依

赖的 PS I 循环电子传递途径。但目前对于原绿球

藻 PS I 循环电子传递的研究还很匮乏，其途径和

生理意义还不清楚。 

Zore 等通过测定原绿球藻光合关键蛋白含

量，发现原绿球藻 MIT9313 有较高的 PS I:PS II

比值(达到 9)，推测 MIT9313 通过诱导 PS I 循环

电子传递维持在低光下的快速生长[50]。Bonisteel

等发现原绿球藻适应高光的能力与其清除 D1 蛋

白的速率有关[43]。Fridman 等用最新一代的叶绿

素荧光/吸收仪测定原绿球藻 PS I 氧化还原的数

据，该数据直接反映了原绿球藻 PS I 循环电子传

递[51]，通过测定病毒感染的原绿球藻 PS I 氧化还

原速率，发现原绿球藻可诱导 PS I 循环电子传递

来应对病毒感染。 

 

 
 

图 3.  蓝细菌光合作用系统电子传递示意图 

Figure 3.  Schematic diagram of electron transfer in the cyanobacteria photosynthesis system. Black and green 
arrows indicate linear electron transfer paths, and red arrows indicate circulating electron transfer paths. QA: 
primary plastoquinone electron acceptor of PS II; QB: secondary plastoquinone electron acceptor of PS II; PQ: 
plastoquinone; NDH: NADH dehydrogenase complex; Cyt b6f: cytochrome b6f complex; PC: plastocyanin; Fd: 
ferredoxin; FNR: ferredoxin-NADP reductase. 
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PS I 结构域较大，必须从细胞色素 b6f 复合

物中扩散的还原型质体蓝素分子进一步扩散，才

能将电子传递到 PS I 复合物的受体侧，这将改变

线性电子流动的速率[52]。铁氧还蛋白以循环电子

传输为目的的扩散也是如此。在原绿球藻中，PS I

结构域的大小有可能优化线性和循环电子流之

间的平衡，从而根据生物的代谢需要控制 ATP 和

NADPH 的产生。例如，已经证明在植物中，主

要包含 PS II 和细胞色素 b6f 复合物的结构域大小

差异可能对循环和线性电子流产生显著影响[53]。

但是，在可以得出关于原绿球藻中循环和线性电

子流动的结论之前，需要进一步阐明 PS II 和细

胞色素 b6f 复合物的结构域。 

除了 PS I 循环电子传递，原绿球藻还具有光

合类囊体膜的结构适应性。Macgregor 等利用原子

力显微镜对 MED4、MIT9313 和 SS120 三种不同

生态型的原绿球藻的 PS I 膜结构进行了成像，揭

示了一系列特殊的 PS I 构型[52]。MED4 的 PS I 结

构域松散地堆积在类囊体膜中，三聚体 PS I 复合

物较少，有更多的单体和二聚体，当将其暴露于

低光强下后，三聚体复合物的数量显著增加。低

光 MIT9313 中的 PS I 被组织成紧密堆积的伪六角

晶格，增加了 PS I 在类囊体膜中的丰度，从而实

现对光的捕获最大化。而 SS120 有一种不同的策

略来应对低光水平，其 PS I 三聚体被 Pcb 蛋白的

18 元环包围，增加了三聚体之间的距离，实现较

大的捕光效率。这些原绿球藻中 PS I 的结构适应

性可以优化能量捕获和电子传输，还可以改变线

性电子流动的速率，提高原绿球藻应对光照变化

的适应性。 

3  原绿球藻的调控 RNA 

到目前，已经有 12 株原绿球藻分离株的基

因组被完全测序，显示出基因组紧凑和流线型的

趋势[23,46,54]。这种基因组流线型已被认为是海洋

浮游细菌对寡营养盐环境的典型适应[55]。由于基

因组的简化，原绿球藻基因组中的鸟嘌呤和胞嘧

啶残基被耗尽，密集地填充着小的基因间隔区，

并且只包含几个编码参与转录、信号转导和基因

表达调控的蛋白基因[23,46,54]，不存在许多其他细

菌广泛分布的双组分系统和 DNA 结合蛋白。尽

管原绿球藻的基因组密集，转录蛋白调节因子的

数量相对较少，如 MED4 和 MIT9313 分别只有 5

和 8 个 σ 因子，6 和 7 个反应调节因子，以及 6

和 10 个组氨酸激酶[29]。但是，原绿球藻仍然能

够有效地适应环境胁迫，这可能与原绿球藻中相

对大量的非编码 RNA (ncRNA)有关，调控 RNA

可能在原绿球藻基因表达中起重要作用[56]。在一

昼夜周期的某个时间点，Waldbauer 等检测到了

MED4 中所有基因中 73%的反义转录本，这一百

分 比 大 大 高 于 之 前 报 道 的 任 何 细 菌 中 与 反 义

RNA (asRNA)分子相关的基因比例，而且小 RNA 

(sRNA)的丰度相对较高，平均为相应 mRNA 浓

度的 35%[57]。 

已经有研究证明 asRNA 可以介导 mRNA 稳

定性的调控，直接影响 mRNA 的半衰期[58]。在噬

菌体感染时，asRNA 通过形成 asRNA-mRNA 双

链，屏蔽了核糖核酸内切酶 E (RNase E)的识别位

点，从而实现对 mRNA 的保护。Voigt 等发现了

与原绿球藻 MED4 和 MIT9313 的 asRNA 相关的

1875 个和 2613 个基因，证实了原绿球藻中潜在
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的高度反义转录，并分析了它们在不同胁迫条件

下的差异表达特征[24]。在氮限制条件下，约 300-nt

的 asRNA 诱导表达，这可能在 cynS (编码一种氰

化酶，可将氰酸盐转化为二氧化碳和氨)的调控中

起着重要作用；在铁限制条件下，asRNA 可以调

节 yocE (编码一种Ⅱ型脂肪酸去饱和酶)的表达；

由 psbY 编码的锰结合光系统 II 蛋白 Y 的 mRNA

被一个 120 个核苷酸长的 asRNA 覆盖，psbY 的

asRNA 可能使 psbY 的基因表达调控解耦。这些

结果表明原绿球藻中存在一个通过 asRNA 调控

的非常复杂的网络，也说明了调控性 RNA 在原

绿球藻基因调控中具有重要作用。 

sRNA 存在于生命的所有领域，并调节目标

基因的表达[59]。与其他基因表达调控因子(如转录

因子)相比，sRNA 在调控动力学方面表现出一些

独特的特征，即 sRNA 的调控比转录因子的调控

更快地导致靶基因蛋白产物水平的下降[60]。对细

菌和古菌中的 sRNA 的研究表明，它们可以通过

封闭或暴露核糖体结合位点或核糖核酸酶裂解

位点，在转录后水平调节基因的表达[59]。已经有

很多研究揭示了不同的 sRNA 作用机制，它们通

常需要 RNA 伴侣(RNA chaperones)，如 Hfq 或

ProQ 来实现其完整的功能[59,61–62]。Hfq 或 ProQ

促进了 sRNA 与其靶 mRNA 的相互作用，因此参

与了许多重要的调控过程，包括 sRNA 介导的翻

译调控[63]。但在包括 MED4 在内的 12 株测序的

原绿球藻中，有 10 株缺失编码 Hfq RNA 伴侣的

基因，这与其他完全测序的蓝藻形成对比，它在

原绿球藻进化过程中的丢失可能是该种群中存

在 RNA-RNA 相互作用的新机制。 

已经有多项研究提供了有关 MED4 基因的

转录组信息，并在一定程度上提供了 MIT9313

基 因 的 转 录 组 信 息 。 Axmann 等 在 原 绿 球 藻

MED4 中首次鉴定出 7 个 sRNA，并被标记为

Yfr1–Yfr7[64]。其中 Yfr7 与 6S RNA 同源[65]，已

知后者在大肠杆菌中具有调控功能。Yfr1 在其他

蓝藻中也有同源物，是在多种胁迫条件下生长所

必 需 的 [66] ， 在 MED4 中 具 有 调 控 外 膜 蛋 白

PMM1119 和 PMM1121 的功能[67]。随后，Steglich

等又发现了 MED4 中 14 个新的 sRNA，并标记为

Yfr8–Yfr21[56]。同时，他们发现当原绿球藻从黑

暗移至光下时，Yfr11 和 Yfr19 转录表达下调了

一倍以上，而 Yfr20 转录上调表达；当原绿球藻

在光照下加入 DCMU (一种光合抑制剂，可以抑

制从 PS Ⅱ上的 Q 向 PQ 的电子传递)时，Yfr11

和 Yfr19 发生了上调表达，这表明光合作用电子

传递链的氧化还原状态与这些 sRNA 的表达之间

存在联系。用噬菌体对原绿球藻进行感染时，Yfr9

和 Yfr14 在感染初期上调表达，Yfr15 在感染中

后期上调表达，且上调幅度最高，这提示 Yfr15

可能在噬菌体与宿主的相互作用过程发挥重要

作用。Lambrecht 等的研究表明，光照条件的变

化会调节 Yfr10 的表达，但光变条件下参与调控

Yfr10 基因表达的调控因子尚不清楚[68]。Yfr2 可

能调控光合作用和呼吸作用相关的基因表达，同

时还对其他调控因子如转录调节因子 rbcR、传

感器组氨酸激酶 nblS 进行调控，这也表明流线

型 MED4 基因组中剩下的不可或缺的基于蛋白

的调节在很大程度上是由 sRNA 控制的。两个

Yfr2 sRNA 同源物在转移到高光或缺氮的过程中

高度上调，其表达受 GntR 家族转录调节因子

PMM1637 的调控[69]。 
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虽然以上研究均表明了 sRNA 对于原绿球藻

在不同的光照和环境胁迫下的调控中发挥了重

要作用，但其具体的作用机制目前尚不清楚。我

们可以推测的是，不同的 sRNA 与它们的目标调

控基因之间存在一个复杂的、相互联系的网络。

大多数的原绿球藻中没有 Hfq，这些 sRNA 在没有

RNA 伴侣的支持下发挥作用，或许存在与其他蓝

细菌不同的作用机制，亦或许有一些新的 RNA 伴

侣尚未发现，这还有待进一步的研究和探索。 

4  异养细菌对原绿球藻的保护作用 

原绿球藻的基因组测序分析结果表明，原绿

球藻基因组中没有过氧化氢酶编码基因[29,70]，这

导 致 其 对 H2O2 胁 迫 非 常 敏 感 ( 生 长 允 许 浓    

度<200 nmol/L)。而海洋中复杂的环境条件，会

通过多种方式产生 H2O2 (图 3)，例如真核浮游植

物可以利用跨膜 NADPH 氧化酶(NOX)来产生胞

外 O2
–[71]，而原核生物可以利用表面相关的动物

血红素过氧化物酶(AHP)来实现这一功能[72]。O2
–

与溶解有机物(DOM)或金属反应产生 H2O2。细胞

内也有产生 H2O2 的机制，包括通过超氧化物歧

化酶(SOD)歧化 O2
–，黄素蛋白中还原的黄素的自

氧化 [73]，以及通过细胞表面局部氨基酸脱氨酶

(AA-DA)来产生 H2O2 等[74]。已经有研究表明原

绿球藻在面对光照变化和海洋污染等环境胁迫

时，其细胞内也会产生 H2O2
[8,75]。H2O2 可以通过

Fenton 反应氧化 Fe(II)进行非生物分解(图 4)，其

产物羟基自由基(HO·)是一种氧化电位很高的氧

化剂，可以破坏蛋白质、脂质、DNA 和大多数其

他生物分子。正是由于这个原因，原绿球藻需要

与异养细菌合作，借助异氧细菌帮助其清除环境

中的 H2O2
[76]。 

为了解释原绿球藻与异养细菌的这种作用，

有研究者提出了黑色皇后假说[77]，该假说假定自

由生活的微生物群落进化并维持某些基本功能

的分工，一些生产型细胞具有生产公共产品的基 

 

 
 

图 4.  海洋环境中异养细菌对原绿球藻的保护示意图 

Figure 4. Schematic diagram of the protection of Prochlorococcus by heterotrophic bacteria in the marine 
environment. H2O2 production (green) and removal (red) (modified from Zinser[75]). AA-DA: amino acid deaminase; 
AHP: animal haem peroxidase; (C)DOM: (Chromophoric) dissolved organic matter; NOX: NADPH oxidase; FP: 
flavo-proteins; SOD: superoxide dismutase. 
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本功能，使得非生产型细胞能够从这一活动中受

益，并避免自己进行这项活动的成本。因为其他

细胞有很强的选择性压力来避免 H2O2 的损害，

所以只要原绿球藻能够依靠其他细胞进行保护，

即使其自身不产生过氧化氢酶，也可以被附近的

异养细菌保护而不受 H2O2 的影响。 

一些研究已经证明几种异养细菌菌株能促

进许多生态型原绿球藻的生长，并表明在这种情

况下促进的机制是氧化应激的降低[7,78]。Ma 等最

近的研究证实异养细菌可以通过减少氧化性物

质保护原绿球藻氧化应激，并进一步证明这种相

互作用可以促进原绿球藻对温度胁迫的积极响

应，这种保护其免受环境胁迫的促进作用可以扩

大微生物生态位[76]。另一项共培养转录组研究发

现 ， 即 使 H2O2 浓 度 是 亚 致 死 的 ， 异 养 细 菌

Alteromonas 也可以为原绿球藻提供保护，异养细

菌的存在降低了原绿球藻中众多应激反应基因

的表达，包括编码高光诱导蛋白、DNA 修复酶和

烷基过氧化氢还原酶的编码基因[79]，此外，在与

原绿球藻共培养过程中，异养细菌中过氧化氢酶

基因的表达增加，表明在共培养的情况下，这些

异养细菌的辅助功能可能会增强。 

微生物之间的相互作用影响着生态系统功

能，尽管海洋微生物相互作用通常发生在纳米或

微米尺度上，但它们最终影响了整个海洋生态系

统和全球生物地球化学元素的循环[80]。Morris 等

发现现有微生物群落的活性可以将 H2O2 维持在

原绿球藻生长允许的浓度小于 200 nmol/L[81]。当

海水中的微生物群落(包括原绿球藻)被去除，并

且这些海水暴露在阳光下时，H2O2 的浓度可以上

升到较高水平(≥800 nmol/L)，其可杀死在混合层

中发现的所有生态型的原绿球藻[82]。唯一可以在

这种 H2O2 浓度下生长的生态型 MIT9313 在混合

层中从未发现，这在很大程度上是因为它对高光

敏感[25,83]。这些研究结果有力地支持了这样的观

点，即如果没有现存的微生物群落，原绿球藻将

不能在混合层中生存。 

异养细菌中清除 H2O2 的酶主要有两类，一个

是过氧化氢酶，它将 2 个 H2O2 分子转化为 1 个 O2

和 2 个 H2O；另一个是过氧化物酶，它通过底物

分子的氧化，将 H2O2 分子转化为 H2O (图 4)，一

些过氧化氢酶(如 KatG)也具有过氧化物酶活性，

被称为过氧化氢酶-过氧化物酶。一些酶是与细胞

表面相关的，例如动物血红素过氧化物酶(AHP)，

它也可以产生 O2
–，也可以直接将 H2O2 分解[72]。

过氧化氢酶和过氧化物酶对需氧菌是常见的，因

此很多海洋微生物可能会对 H2O2 的去除起到潜

在的作用，例如 Morris 等的研究确定了 33 个过

氧化氢酶阳性的异养菌株，它们可以帮助原绿球

藻在平板上生长[70]。 

当然，并不是所有的异养细菌都对原绿球藻

的生长有益，Sher 等通过将一些异养细菌与原绿

球藻进行共培养，发现有些异养细菌对原绿球藻

的生长有抑制或中性的影响，而这种影响的具体

机制还不清楚，可能是通过分泌的化感物质或者

是紧密接触介导的相互作用来实现的[84]。原绿球

藻无疑也会以一些方式影响异养细菌，例如，某

些菌株产生显著多样性的环肽二级代谢物[85]，虽

然它们在原绿球藻中的功能尚不清楚，但类似的

化合物具有从抗生素到表面活性剂的多种功能，

这可能会影响异养细菌群落的分布。此外，原绿

球藻不断释放细胞外膜囊泡(~100 nm)[4]，其中含

有广泛的成分，包括脂质、蛋白质以及 DNA 和

RNA 的小片段，虽然这些囊泡的生态功能目前尚

不清楚，但它们可能作为碳源在海洋食物网中移

动或水平基因转移的载体。 
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5  结语和展望 

原绿球藻具有重要的生态意义，其采用非常

经济的生存方式，如很小的细胞、高度缩减的基

因以及较少的蛋白调节因子等。较小的细胞体积

可以提高其捕光的效率，基因组的缩减以及更多

的依赖调控 RNA 而不是蛋白调节因子进行生理

调控可以有效降低其对一些营养盐的需求，从而

维持了它在寡营养盐区域的生存优势。也正是由

于原绿球藻基因组的高度精简，在面对环境胁迫

时表现得非常敏感。虽然已经分化出了不同的生

态型来适应不同的光照条件，但这对于复杂的海

洋环境和应对各种胁迫来说还远远不够，特别是

原绿球藻在夏季通常能广泛的分布于近岸海域， 

其生存所面临的胁迫将兼有多样化和突发性的

特点。这就需要我们从生态型适应机制以外，去

探讨原绿球藻适应这些胁迫的各种机制。我们从

原绿球藻的抗逆性的角度出发，探讨了其在光合

生理以及调控 RNA 分子上的响应机制，也探讨了

异养细菌在原绿球藻应对 H2O2 胁迫时的协同机

制，使我们对原绿球藻应对环境胁迫的最新进展

有了更全面的了解，为后续相关研究提供参考。 

已有研究使我们对原绿球藻的抗逆性有了一

定的认知，但其对环境胁迫的生理和分子响应机

制仍需要在以下五方面进行更深入的探究(图 5)。 

(1) 原绿球藻对光强、光照时间和光质的响

应及其高光强(如海洋表面)的适应机制。 

 

 
 

图 5.  原绿球藻应对环境胁迫的生理和分子响应机制简图 

Figure 5.  A schematic presentation of possible physiological and molecular mechanisms of Prochlorococcum 
responses to environmental stresses. 
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(2) 原绿球藻在低铁培养条件下，可以诱导

出较明显的非光化学淬灭，这种非光化学淬灭与

捕光色素和反应中心色素的关系及其诱导机制。 

(3) 海洋污染物，特别是新型污染物(如纳米

颗粒、微塑料、抗生素等)对原绿球藻生长和光合

作用的影响及其响应机制。 

(4) 原绿球藻主要依赖 sRNA 进行生理调节

但缺乏 RNA 伴侣，进一步探究 sRNA 的作用机

制并寻找新型 RNA 伴侣非常必要。 

(5) 利用合成微生物生态学理论和方法，在

实验室构建合成微生物群落，解析原绿球藻与其

他微生物的互作网络。 
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Abstract: As the most abundant phytoplankton in the marine environment, Prochlorococcus plays a vital role in 

driving element cycle and energy flow of marine ecosystem. Numerous studies indicate that the growth and 

photosynthetic activity of Prochlorococcus are vulnerable to environmental stresses, thus resulting in the damage to 

marine ecosystem stability. Therefore, it is crucial to study the responses of Prochlorococcus to environmental 

stresses for maintaining the marine ecological stability. Generally, Prochlorococcus could adapt to different light 

and nutrient conditions in the ocean by differentiating into different ecotypes. However, they cannot cope with 

sudden changes in the marine environment. Here, we review the progress on the responses of Prochlorococcus at 

physiological and molecular level to environmental stresses, which includes the important role of cyclic electron 

transport around photosystem I in light changes, RNA-regulated gene expression, and the protection 

Prochlorococcus against oxidative stress by heterotrophic bacteria. Moreover, we discuss the future directions for 

studies on Prochlorococcus responding to environmental stresses, aiming to provide fundamental bases to further 

explore anti-stress mechanisms of Prochlorococcus. 
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