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摘  要：蓝藻是地球上最古老的生物之一，存在于从湖泊到沙漠几乎所有的生境中。作为太阳光

谱中的重要组成部分，紫外光通过辐射作用对蓝藻的生长及进化产生重要而深远的影响。本文综

述了紫外辐射对蓝藻生长的影响及其机制、对蓝藻生长的调控及蓝藻对紫外辐射的适应性策略。

此外，本文探讨了紫外辐射与蓝藻进化之间的关系，阐述了蓝藻与紫外辐射交互作用在生物进化

研究中的科学价值，分析了影响蓝藻抗紫外辐射的环境因素，并展望了紫外辐射下蓝藻适应与进

化的未来研究方向。 
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Abstract: Cyanobacteria, among the oldest life forms on Earth, are discovered in nearly all 
habitats ranging from lakes to deserts. As an integral component of the solar spectrum, 
ultraviolet (UV) is known to exert profound effects on the growth and evolution of 
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cyanobacteria through its radiative impact. This paper reviews the mechanisms by which UV 
radiation affects cyanobacterial growth, the regulatory role of UV in the growth of 
cyanobacteria, and the adaptive strategies of cyanobacteria to UV. Additionally, this paper 
explores the relationship between UV radiation and cyanobacterial evolution and discusses the 
scientific value of the interactions between cyanobacteria and UV radiation in the research on 
biological evolution. Furthermore, this paper expounds the environmental factors affecting 
cyanobacterial resistance to UV and envisions the future research directions concerning the 
adaptation and evolution of cyanobacteria exposed to UV radiation. 
Keywords: cyanobacteria; ultraviolet radiation; stress; evolution; adaptation 
 
 

紫 外 线 (ultraviolet, UV) 是 波 长 范 围 在

100−400 nm 之 间 的 电 磁 波 ， 介 于 可 见 光

(photosynthetically active radiation, PAR)和 X 射

线之间 [1] 。根据波长长短， UV 分为 UVA 
(320−400 nm)、 UVB (290−320 nm)和 UVC 
(100−290 nm) 3 个波段[1]。太阳产生的 UVA 和

UVB 均能穿透大气层到达地球表面，是地球自

然环境中最强的 UV 辐射源[1]。UVA 能促进陆

生植物的塑形和生理活动过程，并能刺激水生

植物产生活性氧(reactive oxygen species, ROS)，
影响其生存和繁殖。然而，高强度 UVA 不仅会

损伤植物的 DNA 并降低其光合作用效率，还会

导致动物皮肤晒伤和眼部伤害，甚至引发皮肤

癌和免疫抑制[1]。尽管 UVB 到达地球表面时能

量占比不到太阳辐照总能量的 1%，但它是太阳

光中高度活跃的组分，能够直接或间接破坏陆

生及水生植物的 DNA、蛋白质和膜结构，并抑

制其光合作用和固氮作用[2]。太阳光中 UVC 如

今被平流层臭氧有效吸收，但在地球早期可到

达地表，对几乎所有生物都具有极强的破坏力，

低剂量 UVC 即可造成细胞死亡[3]。随着全球工

业化的推进，氯氟烃、氯代烃、有机溴化物和

活性氮的大量排放破坏了臭氧层，使地表 UV
辐射显著增强[4]。自 1987 年《蒙特利尔议定书》

实施以来，平流层臭氧浓度逐渐恢复，地表部

分区域 UVB 辐射强度有所下降[5]。然而，空气

污染物、气溶胶浓度的变化及云层增厚等增加

了地表 UV 强度变化的不确定性[6]，因此，仍须

持续关注 UV 辐射对地球生态系统的影响。 
蓝藻为革兰氏阴性原核生物，起源于约  

35 亿年前，是地球上最古老的生物之一[7]。在

漫长的进化过程中，蓝藻保留了部分适应地球

早期强 UV 辐射环境的生存机制，并进化出多

重生物学适应策略[8]，使其能够在淡水、海洋、

稻田、温泉、岩石裂缝、树皮、盐碱地、沙漠

和极地等多样化的生境中栖息[9]。近年来，蓝

藻在河流、湖泊及海洋等环境中快速繁殖并形

成大规模水华或赤潮[10]，充分体现其强大的适

应性。面对 UV 辐射，蓝藻采用 2 种应对策略：

一是形成保护机制以避免 UV 辐射引起损伤；

二是进化出 DNA 修复等机制，以减轻 UV 辐射

造成的损伤，这 2 种机制单独或协同作用在生

物体内抵御 UV 胁迫[11]。在工业生产中，基于

强 UV 辐射强大的抑藻或杀藻作用，已经开发

出 UV 灭藻设备用于除藻，例如，采用 UVC 和

臭氧联合处理叶绿素 a 浓度为 300 mg/m3 的藻

液，叶绿素 a 的去除率可超过 99%[12]。在基因

工程中，通过 UVC 诱变产生的蓝藻异形胞已被

用于遗传分析、化学抗性和抗生素抗性的研究

中[13]。此外，从蓝藻中提取出的类真菌素氨基

酸(mycosporine-like amino acid, MAA)具有防晒

功能，可以将 UVA 诱导的 DNA 损伤降低 73%，
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具有抗衰老和抗光老化的功能，其防晒效果明

显优于合成防晒剂[14]。因此，深入研究 UV 辐

射与蓝藻的相互关系具有重要的现实意义。 
本文综述不同强度/剂量的 UV 辐射对蓝藻

生长的影响及其机制，分析蓝藻对 UV 辐射适

应和进化的生物学机理，还探讨影响蓝藻适

应 UV 辐射的环境因素，以期深入理解 UV 辐

射下蓝藻的适应和进化机理，为蓝藻抗 UV 物

质的应用以及蓝藻水华或赤潮的防治提供理论

依据。 

1  UV 辐射对蓝藻的损伤 
与所有光合生物一样，在较强太阳光下生

长的蓝藻无法避免 UV 照射。强烈的太阳 UV
辐射会破坏蓝藻细胞内的 DNA 和蛋白质结构，

进而影响其新陈代谢，包括光合作用、磷代谢

和 N2 固定等过程(图 1)[15]。 

1.1  改变蓝藻细胞内大分子物质组成和结构 
UVB 辐射影响蓝藻细胞内蛋白质、RNA、

DNA 及脂质等生物大分子的结构和数量。Gao
等 [16]研究发现，UVB 辐照导致蓝藻中至少

112 种蛋白质数量发生显著变化，其中 66 种上

调，46 种下调，涉及光合作用、能量代谢和细

胞防御等过程。UVB 辐照直接或诱导蓝藻胞内

形成 ROS 等间接使 DNA 或 RNA 链断裂，并造

成多种有害突变，如形成环丁烷嘧啶二聚体

(cyclobutane pyrimidine dimer, CPD)和嘧啶-嘧
啶酮(6-4)光产物(6-4 photoproduct, 6-4PP)[17]，

ROS 还会氧化细胞脂质和不饱和脂肪酸，损害

细胞[18]。太阳 UVA 辐射能量较低，通常不会直 

 

 
 
图 1  紫外线对蓝藻细胞代谢的损伤[15] 
Figure 1  Damages of ultraviolet on cell metabolism of cyanobacteria[15]. 
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接损伤生物 DNA，而是通过改变细胞内发色基

团(如叶绿素)的能量传递过程产生 ROS，引起

氧化损伤[19]。 

1.2  抑制蓝藻的光合作用及生长 
核酮糖 -1,5-二磷酸羧化酶 (RuBisCo)是蓝

藻光合作用中影响 CO2 同化速率的关键酶，

UVB 辐射会引发其光降解、多肽链断裂、变性、

活性位点修饰[20]。UVB 辐射还会破坏蓝藻细胞

内酪氨酸电子供体、奎宁电子受体及光系统 II 
(photosystem II, PSII)的 D1 和 D2 蛋白的合成[20]，

并且损伤 PSII 反应中心中的水氧化锰簇，从而

降低相对电子传输速率[21]。UV 辐射也会降低

蓝藻细胞 ATP 和 NADPH2 的可用性，阻碍其对

CO2 的固定[20]。因此，UV 辐射影响蓝藻细胞内

多个光合作用过程。Noyma 等[22]采用不同波长

组合的 UV 处理丝状固氮蓝藻，发现 UV 辐射

显著降低固氮蓝藻细胞密度、存活率和类囊体

数量。另一项关于丝状蓝藻的研究也发现，UVB
使螺旋藻的类囊体膜发生扭曲，导致叶绿素 a
含量下降[23]。Sun 等[24]发现不同强度 UVB 处理

均显著抑制铜绿微囊藻的生长、光合作用和竞

争力。因此，UV 辐射通过影响蓝藻光合作用进

而抑制其生长。 

1.3  影响蓝藻氮磷代谢 
固氮作用对地球早期蓝藻进化以及现代寡

营养地区蓝藻的生存都具有重要的意义，其中

起关键作用的固氮酶对 UV 辐射高度敏感，UV
辐射会直接或间接地抑制蓝藻固氮过程[25]。已

有研究表明，念珠藻(Nostoc spongiaeforme)中固

氮酶在 UVB 辐射 45 min 后失活[26]，UV 辐射下

蓝藻产生的 ROS氧化固氮酶的巯基是导致其失

活的原因[15]。 
磷酸盐(phosphate, Pi)是唯一能被蓝藻直接

吸收和利用的磷形态[27]，也是蓝藻细胞内许多

功能物质(包括核酸、磷脂、磷蛋白和与大多数

代谢途径及信号分子相关的代谢物)的重要组

成部分[28]。Sereda 等[29]的研究表明，UV 辐射

显著减少了蓝藻对磷的获取，进而加剧了贫营

养系统中蓝藻生长的磷限制。然而，Shelly 等[30]

研究发现，UV 照射显著增强某些蓝藻对磷的摄

取，并用于细胞修复。Wang 等[6]的研究显示，

在富营养化水体中，蓝藻细胞为减缓 UV 辐射

损伤而大量合成多聚磷酸盐 (polyphosphate, 
polyP)，导致蓝藻细胞内磷酸盐浓度降低，细胞

为了维持磷平衡而“奢侈吸磷”。因此，UV 通过

促进或抑制蓝藻磷代谢进而影响其生长。 

2  蓝藻对 UV 辐射的适应 
2.1  蓝藻应对 UV 辐射的策略 

为了减轻 UV 辐射对蓝藻的损伤，蓝藻进

化出各种应对策略，除了通过信号传导途径调

节其避光性外，从生态系统到分子水平形成四道

防线，分别为规避迁移与形成藻垫、启动抗氧

化系统、合成 UV 屏蔽与吸收物质、修复与再

合成和细胞凋亡(图 2)。 
2.1.1  增强 UV 信号传导 

为了适应多变的环境，蓝藻首先识别环境

状态，这些状态信号传递给相应的受体后，使

蓝 藻 对 环 境 作 出 响 应 。 蓝 藻 生 物 色 素

(cyanobacteriochromes, CBCR)作为一种线性的

四吡咯结合植物色素相关的光感受器，能感受

UVA 和蓝光，从而调节蓝藻的色度适应性和趋光

性[31-32]。在集胞藻(Synechocystis sp.) PCC6803
细胞中，包括光传感器 PixJ1 和 Cph2 在内的

CBCR[19]、与隐色体色素相关的氰蝶呤Cry-DASH 
Sll1629[33]及与乙烯受体相关的 UV 强度传感器

(UirS-UirR)[19]共同调节 UVA 诱导的蓝藻细胞趋

光性(图 3)。此外，研究表明 UVB 暴露会增加

长孢藻(Dolichospermum sp.)胞内钙离子浓度，

该过程受钙离子结合蛋白调节[34]，表明蓝藻中 
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图 2  蓝藻应对紫外线辐射的策略   APX：抗坏血酸过氧化物酶；SCY：伪枝藻素；PCD：程序性细

胞死亡 
Figure 2  Strategies of cyanobacteria in response to ultraviolet radiation. APX: Ascorbate peroxidase; SCY: 
Scytonemin; PCD: Programmed cell death. 
 
UVB 信号传导可能由钙离子介导。蓝藻中其他

信号分子如 cAMP 也可诱导蓝藻的避光运动[35]。 
2.1.2  规避迁移及形成藻垫 

蓝藻应对 UV 胁迫的第一道防线是通过垂

直迁移或形成藻垫避开强 UV 辐射。在 UV 辐

射下，海洋蓝藻(Moorea producens)会发生规避，

向弱 UV 区域迁移[36]。此外，研究表明，UVB 刺

激蓝藻合成胞外聚合物(extracellular polymeric 
substances, EPS)，使松散的蓝藻形成群体、大

型菌落或藻垫，不仅有助于保持群体的水分，

而且可通过沉降到 UV 辐射弱的区域或利用外

层藻的遮蔽作用抵御强 UV[37]。 
2.1.3  提升抗氧化系统活性 

蓝藻的抗氧化系统分为非酶和酶抗氧化剂

两类，作为第二道防线避免 UV 引发的氧化损

伤。非酶抗氧化剂包括类胡萝卜素、α-生育酚(维

生素 E)、抗坏血酸(维生素 C)和还原型谷胱甘肽，

它们能够直接熄灭 ROS，以保护蓝藻细胞免受

氧化损伤[38]。酶抗氧化剂包括超氧化物歧化酶

(superoxide dismutase, SOD)、过氧化氢酶、谷

胱甘肽过氧化物酶、抗坏血酸过氧化物酶、脱

氢抗坏血酸还原酶、谷胱甘肽还原酶和单脱氢抗

坏血酸还原酶[38]，催化消除蓝藻胞内 ROS，减

轻其对胞内生物大分子产生的氧化损伤。此外，

外源 EPS 可明显减少 UV 辐射下具鞘微鞘藻

(Microcoleus vaginatus)胞内 ROS 和丙二醛的合

成及 DNA 链的断裂，表明 EPS 在抵抗 UV 诱导

的氧化中具有显著作用[39]。 
2.1.4  合成抗 UV 辐射物质 

合成抗 UV 辐射物质是蓝藻抗 UV胁迫的另

一重要途径。MAA 和伪枝藻素(scytonemin, SCY)
是蓝藻细胞主要的 UV 屏蔽和吸收物质。其中， 
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图 3  蓝藻中紫外线介导的信号传导示意图[19]   其中 GGDEF 和 EAL 为输出结构域，MCP 为甲基接

受趋光蛋白信号结构域，RR 为反应调节器 
Figure 3  Schematic diagram of ultraviolet-mediated signal transduction in cyanobacteria[19]. GGDEF and 
EAL are output domains, MCP is the methyl-accepting chemotaxis protein signaling domain, and RR is the 
response regulator. 
 
MAA 是小分子(<400 Da)、无色和水溶性化合物，

由环己烯酮或环己烯醇胺色团与氨基酸或其亚

胺醇的氮取代物结合而成，其吸收 UV 的波长范

围为 309−362 nm，涵盖了太阳光到达地球的所

有 UV 波段，且该物质具有很高的摩尔消光系数

[ε=28 100−50 000 L/(mol∙cm)]，可在高温、强

UV、高 pH 条件下及各种溶剂中稳定存在[40]。

MAA 不仅能吸收和散发 UV 辐射产生的热量，

而且具有抗氧化、抑制脂质过氧化和清除自由基

等能力[40]。SCY 仅由蓝藻合成，存在于蓝藻的

EPS 中，是吲哚亚基和酚亚基的二聚体，分子质

量为 544 Da[41]。蓝藻胞外 SCY 能够吸收所有波

长的 UV，并能减少 90%的 UVA 辐射，还具有很

强的抗氧化活性和缓慢的自由基清除活性[41]。 
2.1.5  促进修复和再合成及诱导细胞凋亡 

当 UV 穿透蓝藻抗 UV 的前三道防线时，
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蓝藻细胞启动第四道防线，即大分子物质的修复

和细胞凋亡。蓝藻中存在多种 DNA 修复机制[42]，

包括直接或切除修复、重组修复以及基于光解

酶的光活化修复。光活化过程主要是 CPD 光解

酶和 6-4PP 光解酶等利用 UV 的能量使 CPD 或

6-4PP 等二聚体解聚，从而清除这些二聚体[43]。

当细胞损伤不可修复时，蓝藻还会启动程序性

细胞死亡(programmed cell death, PCD)，即细胞

凋亡，为剩下的细胞提供营养物，该进程由类

似真核生物 Caspase (参与真核生物 PCD 的酶)
的 Caspase-3 蛋白介导[44-45]。此外，热休克蛋白

(heat shock protein, HSP)可通过影响 DNA 修复

机制或诱导细胞凋亡来增强蓝藻细胞对 UV 胁

迫的抵抗力[46]。 

2.2  弱 UV 辐射调控蓝藻生长繁殖 
关于 UV 辐射对蓝藻生长的影响，人们通

常关注 UV 辐射对蓝藻的胁迫效应，UV 一直以

来也被认为是限制蓝藻水华扩张的重要因子，

但在 UV 剂量较低或处于波动状态时，UV 能够

调节甚至促进蓝藻的生长，并且在局部地区，

蓝藻已形成了适应 UV 辐射的稳定群落。 
2.2.1  促进蓝藻生长 

多项研究表明，低剂量 UV 辐射有利于蓝藻

的生长。例如，拟球状念珠藻(Nostoc sphaeroides)
在暴露于 0.08 W/m2 的 UVB 和 PAR 14 d 后，其

生物量比仅暴露于 PAR 高出 30%，光合作用效

率比仅暴露于 PAR 高出约 50%[47]。Singh 等[48]

发现，低强度 UVB可刺激坑形席藻(Phormidium 
foveolarum)和灰色念珠藻(Nostoc muscorum)降
低 ROS 水平，缓解重金属毒性。此外，低剂量

的 UVB 辐射还可迅速诱导蓝藻中类胡萝卜素

和 MAA 的合成，并提高光系统 I (photosystem I, 
PSI)成分含量，以增强蓝藻光能吸收能力，从

而抵消 UVB 带来的负面影响[49]。当 UVC 强度

较低时，蓝藻甚至可利用部分 UVC 作为额外能

源，增加其光合活性和固氮能力[50]。Wang 等[6]

研究发现，低剂量 UV 刺激蓝藻合成藻胆蛋白

和叶绿素 a，并促进 ATP 合成，ATP 可进一步

合成 polyP，导致蓝藻“奢侈吸磷”。当环境适宜

时，蓝藻利用过量吸收的磷繁殖。在富营养水

体中，UV 促进蓝藻积累 polyP，然后利用细胞

内积累的磷增殖，这一过程随着蓝藻在水面和

水下的垂直迁移不断放大，并在富营养水体中

形成“UV 胁迫-polyP 和 Pi 累积-胁迫解除-蓝藻

快速生长”的自放大循环[6](图 4)，导致蓝藻水华

暴发规模不断扩大。对全球范围内 573 个不同

营养水平湖泊的研究发现，在长时间尺度上，

UV 辐射强度与湖泊蓝藻水华暴发面积和频率

周期呈现高度的相关性[51]。由此可知，低剂量

UV 辐射可引发蓝藻产生应激反应、polyP 积累

和“奢侈吸磷”，促进蓝藻生长。 
2.2.2  调节蓝藻群落结构组成 

在一些特定生境下，UV 的存在有利于蓝藻

群落结构的稳定，有时甚至需要利用 UV 维持

其正常生长。例如，法国西印度群岛红树林中树

干和树枝上的固氮蓝藻垫群落在仅 PAR 照射

时，藻垫中群落结构因缺氮迅速变得无序，乙炔

还原活性显著下降，而暴露于 PAR+UVA+UVB
的蓝藻垫则保持稳定的群落结构和高水平乙炔

还原活性[52]。这是因为最耐受 UV 的普通念珠

藻(Nostoc commune Vaucher)覆盖于蓝藻垫表

面，同时厌氧微环境中非产异形胞蓝藻促进藻

垫中固氮蓝藻的氮固定[52]。澳大利亚悉尼托拉

角潮间带红树林沉积物中蓝藻垫主要由丝状蓝

藻河口鞘丝藻(Lyngbya aestuarii)和原型微鞘藻

(Microcoleus chthonoplastes)组成，前者存在于

蓝藻垫上部，生成大量 SCY，但几乎不生长，

是抗 UV 胁迫的主力军，而后者在藻垫下部生

长繁殖[53]。同样，对加拿大高北极淡水生态系

统中多种蓝藻垫研究结果表明，色素和蛋白分 
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图 4  富营养化水体中 UV 辐射下蓝藻与磷的自放大循环[6]   L1 是 UV 辐射刺激蓝藻胞内藻胆蛋白上

调(C1)，促进 ATP 合成(C2)，进而为胞内 polyP 合成(C4)提供磷(Pi)的过程. polyP 在细胞内的积累导致

细胞内 Pi 含量降低，从而诱导细胞过量吸收胞外磷(C3). L2 为 UV 促进表面蓝藻积累 polyP，增加细胞

内磷含量，促进蓝藻在水面下繁殖的正反馈过程 
Figure 4  The self-amplified feedback loop of cyanobacteria and phosphorus under UV radiation in 
eutrophic waters[6]. L1 describes the process where UV radiation stimulates the upregulation of 
phycobiliproteins (C1) in cyanobacteria, promoting ATP synthesis (C2), which in turn provides Pi for the 
synthesis of intracellular polyP (C4). The accumulation of polyP within the cells leads to a decrease in 
intracellular Pi levels, thereby inducing excessive uptake of extracellular phosphorus by the cells (C3). L2 
illustrates the positive feedback process where UV radiation enhances polyP accumulation of cyanobacteria 
at the surface of lake water, increases intracellular phosphorus content in cyanobacteria, and promotes the 
proliferation of cyanobacteria below the surface of lake water. 
 
布呈现出光屏蔽和光捕获的高度空间特异性，

藻垫表层含有 MAA 和 SCY，能吸收大部分 UV
和蓝光辐射，抵御 UV 辐射，里层则含有大量

的叶绿素 a、藻胆蛋白和类胡萝卜素，实现对光

辐射的最大利用[54]。可见 UV 辐射对蓝藻群落

结构组成和稳定性具有重要作用。 

3  UV 辐射下蓝藻的进化 
UV 通过多个途径影响蓝藻的生长，而蓝藻

也形成多种相应的适应 UV 辐射的策略，表明

UV 在蓝藻漫长进化过程中发挥重要的作用。蓝

藻的出现最早可追溯至太古宙时期，当时地表

的 UV 强度可达 1.2 W/m2[55]，因此，地球早期

蓝藻生长和其光合相关代谢功能必然受到强

UV 辐射的影响。根据地球早期 UV 辐射强度以

及环境氧化程度的不同，可分为 UVB 和 UVC
导致蓝藻产氧、UVA 与活性氧诱导蓝藻抗氧化，

以及 UV 提升蓝藻多样性这 3 个阶段(图 5)。 

3.1  UVB 和 UVC 导致蓝藻产氧 
在地球太古宙早期，大陆面积极小[56]，由

于 UV 辐射在水中衰减率比在当时地球大气中

衰减率大，蓝藻主要以水体中浮游和底栖藻垫

的形式存在。 

在这个时期，蓝藻受到的 UV 辐射主要为

UVB 和 UVC，UVA 介导的损伤可忽略。研究

表明风引起的水体扰动必然会增加地球早期浮 
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图 5  UV 辐射与蓝藻进化的关系 
Figure 5  The relationship between UV radiation and the evolution of cyanobacteria. 

 
游蓝藻 UV 暴露的几率，因此，在蓝藻多样性

出现之前就已存在 DNA 修复机制[57]，现今某些

蓝藻的 DNA 修复能力明显强于其他微生物，可

能就是地球早期浮游蓝藻遗传下来的特征[58]。但

是通过试验推测地球早期浮游蓝藻还不能抵抗

当时高强度 UV 的胁迫，因此，当时海洋中可

能存在吸收或屏蔽 UV 的有机物，或者浮游蓝

藻存在于深层海洋中 [59]。由于海洋沉积物中

Fe(III)化合物的 UV 吸收系数很高，使在浅水区

沉积物上生长的底栖蓝藻能避免 UV 辐照[60]，

从而得以生存下来。除了 DNA 修复和规避 UV
辐射以外，早期蓝藻还利用自身合成的 UV 吸

收或屏蔽物质 (芳香族氨基酸和卟啉等 )抵抗

UV 辐射，并在当时的 UV 强度下进化出了光合

系统。根据序列比对，Mulkidjanian 等[61]推测

早期蓝藻抗 UV 主要是通过一种含有祖先卟啉

的大型膜蛋白来接收 UV 光子，并将其转移到

附近的色素上；某些色素突变导致该蛋白获得

氧化还原辅因子，从而其功能从纯粹的抗 UV
转变为光合作用中的电子传递。与此同时，蓝

藻中合成芳香族氨基酸的莽草酸途径中间体进

化为吸收短波 UV 的 MAA (以下简称“短波

MAA”)，以应对 UVB 辐射[62]。 
蓝藻是唯一进行产氧光合作用的原核生

物[63]，存在 PSI 和 PSII 这 2 个光系统，其中 PSII
包含水分解复合体，以水作为还原剂[64]，而进

行非产氧光合作用的生物则缺乏该复合体，只

有一个光合系统，以氢气、硫化氢、亚铁离子

和亚硝酸盐等为电子供体[65]。Mulkidjanian 等[61]

比较了细菌中光合作用相关基因后认为，光合
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作用最有可能起源于蓝藻的直接祖先原蓝藻，

这是一种厌氧的光养生物，可能以氢气为还原

剂，从早期 UV 保护膜蛋白的突变中获得了其光

合能力。太古宙中期，锰原子被波长小于 240 nm
的 UV 激发，之后被蓝藻 PSII 捕获，形成水分

解复合体，开始进行产氧光合作用，产生氧气，

标志着真正的蓝藻出现[66]。 

3.2  UVA 与活性氧诱导蓝藻优化防御策略 
在太古宙中期，地球存在产氧光合作用生

物的生存区域[67]，UV、氧气和其他细胞代谢物

在各生态系统内进行着一系列产 ROS的光化学

反应，加上此时 UVA 辐射强，蓝藻受到强 UV
暴露和 ROS 增多的双重胁迫[68]。由于任何浮游

蓝藻的光合和固氮系统都无法完全适应这种胁

迫，其生长受到了强烈抑制。为了躲避 UVA 辐

射，蓝藻可能会迁徙到更深的水体。此时的蓝

藻在低光照的“UV避难所”中可能经历了长期“蛰
伏”，以优化其 UV 防御机制[69]。期间，蓝藻进

化出多种吸收 UV 的化合物，如 SCY 和吸收长

波 UV 的 MAA (以下简称“长波 MAA”)[70]。SCY
来源于色氨酸[71]，而长波 MAA 则是由短波 MAA
加以氨基酸基团修饰而来[72]，二者均提高了太

古宙中期蓝藻对 UVA 和 ROS 的耐受能力。 

3.3  低强度 UV 辐射提升蓝藻多样性 
元古宙末期，蓝藻的产氧光合作用为地球

大气层提供了大量氧气，同时多细胞真核生物

在海洋中大暴发，随着大气和海洋氧气数量的

增加，大气平流层中形成了臭氧层，到达地球

表面的 UVB 和 UVC 强度逐渐下降，其中短波

辐射减弱的速率远大于长波辐射[73]。由于上个

阶段进化获得的生存适应性及 UV 强度大大减

弱，蓝藻能够在以前几乎无法生存的地方扎根，

如岩石和土壤表面等，同时蓝藻的种类变得多

样化，并在所有环境中具有更高的生长速率和

生产力[72-73]。 
大气层中 UVC 强度的降低改变生物界代

谢和生物体色素组成，导致蓝藻和藻类叶绿体

中 PAR 吸收色素在种类和数量上逐渐增加。在

光合体内部，初级光子接收器的功能可能由蓝

藻光收集天线蛋白的芳香族氨基酸残基(吸收

UV)转向由叶绿素(吸收 PAR 和近红外线)承担。

现今的类胡萝卜素和藻胆蛋白色素(吸收未被

叶绿素吸收的 PAR)很可能在这一地质时期形

成并变得普遍[74]。因此，蓝藻产氧过程降低了

地球地表的 UV 强度，反过来提升了蓝藻及其

光合物质的多样性。 

4  影响蓝藻抗 UV 辐射的环境

因素 
在蓝藻适应 UV 胁迫和 UV 影响蓝藻进化

的过程中，蓝藻的调节和代谢还受到各种环境

因素的影响，其中对蓝藻适应 UV 能力影响较

显著的是营养水平、温度及其他生物等因素。 

4.1  氮磷浓度影响蓝藻抗 UV 辐射 
氮是蓝藻生长重要的营养元素，其水体中

浓度高低会影响蓝藻抗 UV 胁迫的能力。UV 与

氮限制对大洋桥石藻(Gephyrocapsa oceanica)
的协同抑制效应比单独 UV 或氮限制分别高出

58%和 22%[75]，这是由于硝酸盐供给不足会限

制蓝藻 UV 吸收化合物和 PSII 重要修复蛋白的

合成，且会减少颗粒无机碳配额，降低涉及

HCO3
−转运、Ca2+/H+交换和 ATP 酶的钙化相关

离子转运蛋白活性[76]。然而，过量硝酸盐也会

抑制蓝藻生长，铵离子的存在同样会使蓝藻失去

有氧固氮活性[76]。由于高氮处理下高等植物净

光合作用的下降是由羧化效率、RuBisCo 数量和

活性的降低引起[77]，因此推测在高硝态氮和氨

氮条件下蓝藻生长受限可能也存在类似的机制。 
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蓝藻在适应 UV 辐射时会消耗能量，而磷

是蓝藻代谢所需 ATP 的底物，在蓝藻抵抗 UV
胁迫中发挥重要作用。Ren 等[78]研究发现在高

浓度溶解性无机磷环境中，UV 对蓝藻光合活性

的抑制较弱；高磷条件下蓝藻可生成较多 ATP，
保证其能量供应，有助于 PSII 的电子传递，并

增加 UV 胁迫下类胡萝卜素和藻蓝蛋白的数量

以及 SOD 活性，提高蓝藻适应 UV 的能力[79]。

此外，高磷条件下，蓝藻一方面会提高核苷酸

含量，以促进 DNA 修复，另一方面会促进胞内

累积 polyP，有利于其在弱光和低氧化还原环境

中生存[6]。磷水平和 UV 对蓝藻生长的影响也可

能是间接造成的，例如在贫磷淡水系统中，细

菌抗 UV 能力更弱，竞争性较差，间接提高蓝

藻繁殖能力 [80]。UVB 还可以通过光解有机物

质，增加水体中浮游植物可利用性磷的含量，

促进蓝藻生长[80]。 
磷营养盐水平影响蓝藻抗 UV 的能力因蓝

藻种类和生境的差异而有所不同。Mohlin 等[81]

发现，UV 辐射和磷限制对泡沫节球藻(Nodularia 
spumigena)生长速率的影响不存在交互作用，在

磷限制处理下观察到藻团体积较大；Zhu 等[82]

对海洋固氮蓝藻 Trichodesmium IMS 101的研究

发现，在磷充足条件下 UV 胁迫效应更大，可

能是由于在寡营养海洋中大部分固氮藻在长期

缺磷状态下形成了丝状结构，而富磷状态下丝

状结构解体，蓝藻难以有效屏蔽 UV，导致抗性

下降。Carrillo 等[83]观察到富磷与 UV 辐射共同

作用降低了海洋浮游植物生物量，推测是因为

磷脉冲诱导的过量电子流加重了光损伤[83]。此

外，富磷造成的 UV 胁迫加重也可能归因于过

量磷酸根造成的离子平衡破坏及磷代谢的紊乱

(如破坏蛋白质磷酸化)[84]。因此，适宜的氮磷

浓度有利于蓝藻适应 UV 环境，而过低或过高

的氮磷浓度可能会加剧 UV 对蓝藻的胁迫。 

4.2  升温促进蓝藻抗 UV 辐射 
随着全球气候变暖，温度升高对湖泊和海

洋生态系统中藻华或赤潮暴发的影响不容小

觑，温度和 UV 辐射的交互作用对蓝藻生长的

影响也逐渐受到关注。对麦克默多冰架的垫状

蓝藻的研究结果表明，UV 对蓝藻生长的抑制随

温度升高而减弱，推测其原因可能是高温增加

了蓝藻温度依赖性修复率[85]。DNA 修复的途径

之一是通过光解酶进行光活化，该酶在 UV 下

发挥作用，同时其合成和活性也依赖于温度，

因此，温度升高可提高蓝藻光解酶的活性，增

强 DNA 修复能力[86]。Giordanino 等[87]在长孢藻

和念珠藻中也观察到了类似现象，这是由于 UV
会破坏这 2 种藻的丝状结构，而温度升高有利

于藻丝的形成和增加，抵消 UV 的不利影响。

由此推测升温有利于蓝藻耐 UV 辐射。 

4.3  共存生物协助蓝藻抗 UV 辐射 
与蓝藻处于同一环境的其他生物可以通过

形成共生体、生物群落、生物结皮或生物矿化

等方式提升蓝藻适应 UV 能力。例如，海鞘是

一种滤食性被囊动物，栖息于 UV 较强的海洋

表层，常与蓝藻门原绿藻属(Prochloron)的蓝藻

共生[88]。蓝藻合成 UV 吸收化合物 MAA，以减

少 UV 损伤；海鞘将自身含氮代谢产物供给蓝

藻，为其提供氮源，有利于 MAA 的合成[88]。

在陆地生境中，地衣产生的次级代谢产物如酚

类、蒽酮和莽草酸衍生物等可以吸收 UV 并转

化为荧光或热，形成蓝藻抗 UV 胁迫的第一道

防线[89]。与蓝藻处于同一聚集体的其他生物还

可以通过生物矿化形成铁硅生物矿物质，为蓝

藻提供有效的抗 UV 屏障[90]。 

5  结论与展望 
5.1  结论 

本文综述了蓝藻在 UV 辐射下的适应与进
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化机理，探讨了 UV 对蓝藻的复杂影响。为适

应 UV 辐射，蓝藻产生了相应的信号传导系统，

并形成抗 UV 胁迫的四道防线：规避迁移与形

成藻垫、形成抗氧化系统、合成 UV 屏蔽与吸

收物质、修复与再合成和细胞凋亡。低剂量 UV
辐射不仅可促进蓝藻合成保护性物质和光合系

统组分，从而提高蓝藻的生物活性，并且部分

生境中蓝藻可形成特定的群落结构形态，适应

UV 辐射。纵观蓝藻的进化历程，UV 辐射下蓝

藻孕育出光合系统和抗 UV 能力，并产生大量

氧气，降低了地表 UV 辐射强度，导致蓝藻多

样性增加。适宜的氮磷浓度、温度升高以及同

生境中某些共存生物的相互作用均有利于蓝藻

在 UV 辐射下生存。这些发现为理解 UV 辐射

对蓝藻的双重作用机制提供了新视角，并为蓝

藻水华和赤潮的控制提供重要的启示。 

5.2  展望 
目前，研究者们从多方面探索蓝藻抗 UV

胁迫的机理，但 UVB 暴露下蓝藻信号传导通路

以及 EPS屏蔽和吸收 UV的具体机制仍不明确，

仍需进一步探索。EPS 作为多种化合物的聚合

体，不仅可以在物理上增加 UV 辐射吸收的有

效距离，而且能有效消除 UV 暴露下产生的

ROS[15]。因此，除了已商业化的 MAA 等色素

外，蓝藻 EPS 的抗 UV 特性也具有很高的应用

价值，研究 EPS 及其与其他分子联合抗 UV 的

机制，将为多成分藻源抗 UV 产品的开发提供

技术支撑。 
除了应对多种胁迫的通用策略外，蓝藻形

成了多种应对 UV 胁迫的特异性策略，如 UV
信号传导引起的负趋光行为，以及合成屏蔽和

吸收 UV 的化合物等；相较于其他环境因子，

低剂量 UV 能调控和促进蓝藻的生长。因此，

更多关注蓝藻抗 UV 与抗其他环境因子的差异

性以及 UV 对蓝藻影响的复杂性，将增强我们

对蓝藻极强适应能力的认识，有助于阐明藻华

与赤潮暴发的机理，加快从蓝藻中提取抗 UV
组分的应用。此外，在蓝藻漫长的进化历程中，

其光合作用和抗 UV 胁迫能力的出现离不开

UV 的作用，而蓝藻的生长又反过来促成臭氧层

形成并削弱地表 UV 辐射强度，这样的交互作

用可能对地球多种生物进化都有重要影响，为

生物进化研究提供了独特视角。 
无论是 UV 对蓝藻的胁迫，还是蓝藻对 UV

的适应，磷的供给和代谢都是特别重要的影响

因素，不仅涉及 ATP 合成、PSII 电子传递、DNA
修复和 polyP 积累等多个重要的基础代谢和抗

胁迫途径，而且会影响蓝藻群落的形态。UV 和

磷供给对上述许多磷代谢过程均有影响，因此

UV 对磷代谢的作用，以及 UV 与磷供给对蓝藻

生长的综合影响复杂多变，胞内和胞外 polyP
协助蓝藻抗 UV 胁迫的作用也不容忽视。UV 胁

迫下蓝藻生成的胞内 polyP 可以作为磷库，直

接为其生长提供原料和能量；而在高温胁迫下，

蓝藻胞内 polyP 可能结合 HSP，参与蛋白质在

应激下的折叠，防止蛋白质损伤，或者直接与

生物大分子结合以保持其活性[91]，UV 胁迫下

也可能存在类似机制，但这些作用还有待深入

研究。蓝藻胞外 polyP 在 UV 胁迫下可能作为

黏性分子和信号分子，促进蓝藻聚集为藻垫或藻

华颗粒，并利用其亲水性提高藻垫的持水性[91]。

可见，polyP 与蓝藻抗 UV 的关系是未来研究重

点。此外，UV 胁迫促进蓝藻 polyP 合成可应用

于 polyP 药物、肥料和饲料的开发，具有广阔

的应用前景。 
深入挖掘 UV 暴露下蓝藻的生理、生化和

生态学特征及响应机理，可以更好地阐明全球

气候变化和环境污染对我们生存环境可能的影

响，深入探究 UV 对蓝藻的生态学功能，有助

于推进蓝藻资源的可持续利用。 
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