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摘　 要　 磷是藻类所必需的营养元素之一，水体中的藻类通常可以直接利用溶解性磷酸盐，而水环境中的溶

解性磷酸盐的浓度通常较低，无法满足藻类的生长需要，从而造成磷胁迫．近年来分子生物学水平的研究方法

突飞猛进，通过转录组、蛋白组等组学分析藻类的磷胁迫研究越来越多．本文从生理学和分子生物学角度综述

了磷胁迫对藻类的生长和代谢的影响，总结了藻类对磷胁迫的响应行为和环境适应机制，对于探究藻类生长

代谢及磷利用的机理有一定的科学意义．
关键词　 藻， 磷胁迫， 响应， 生理， 分子生物学．
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　 ８ 期 李璇等：磷胁迫对藻类生长代谢的影响及藻类对胁迫响应机制的研究进展 ２０７５　

　 　 磷是藻类生长和各种代谢活动中不可或缺的营养元素，是组成藻细胞中的各种生化物质（核酸、细
胞膜和 ＡＴＰ 等）的重要元素［１⁃２］ ．在淡水和海洋系统中，由于溶解态磷酸盐是藻类唯一能直接利用的形

式，但其在表层水体的存量极低，因此磷胁迫环境普遍存在［３⁃４］ ．此外，除了无机磷酸盐，水环境中也存在

其他可生物利用的磷源，大部分为磷酸单酯、磷酸二酯等溶解态有机磷［５⁃７］ ．磷胁迫研究对于探索磷对藻

类生长代谢的机理和影响具有重要意义，可以对富营养化引起的藻类暴发研究有所借鉴．
目前的研究发现，磷胁迫不仅影响藻细胞的生长调控和各种代谢活动，同时藻类还会启动各种磷胁

迫响应机制［８⁃１０］ ．藻类磷胁迫的相关研究大部分集中于表观生理和生态方面，如磷胁迫下藻类的生长速

率、光合效率等生理参数以及细胞内外磷的含量的变化［１１⁃１５］ ．此外，磷胁迫条件下也有多种相关生化物

质响应，其中碱性磷酸酶的活性被广泛关注，还有很多磷相关的转运蛋白、水解酶等，但尚未有更深入的

研究，这些表观生理的变化一定程度上证明藻类应对磷胁迫的适应行为［１２，１６⁃１９］ ．
随着科学技术的发展，分子生物学研究已经在各种领域中被广泛使用，基因组、转录组和蛋白组等

组学的研究给藻类细胞表型和功能、基因结构和表达的探讨提供了更广阔的平台［１０， １６， ２０⁃２１］ ．目前的磷胁

迫研究主要集中在转录组学方面，它关注基因的表达、结构和功能，瞬时间各种基因的差异表达，因此转

录组是探索藻类生长与调控，环境胁迫适应机制的有效途径［２２⁃２３］ ．目前磷胁迫的分子生物学研究主要是

关于磷胁迫响应机制的研究，其中碱性磷酸酶的研究居多．但与其他组学的结合以及验证方法也相对缺

少．此外，研究还只是停留在实验室培养条件下，对于实际淡水和海洋生态系统的磷胁迫研究很少．
本文综述了国内外基于生理学和分子生物学水平的关于磷胁迫下藻类的生长、代谢活动以及环境

适应机制的研究，揭示磷胁迫对于藻类的生长与代谢的影响，探讨磷胁迫下藻类启动胁迫响应机制和适

应磷胁迫环境的行为．有助于深入了解藻类磷利用的机理，从生理和分子水平为富营养化导致藻类暴发

提供理论支持．

１　 磷胁迫对藻类生长和代谢活动的影响 （Ｔｈｅ ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓ ｓｔｒｅｓｓ ｏｎ ａｌｇａｅ ｇｒｏｗｔｈ ａｎｄ
ｍｅｔａｂｏｌｉｓｍ）
磷胁迫对藻类生长和代谢的影响体现在很多方面，胁迫下藻类的生长速率、生长周期和生长动力学

都受到不同的影响，其次磷胁迫下的藻通过降低中枢代谢（糖酵解，磷酸戊糖途径，糖原合成和碳固定

等）和光合系统的活性来减少其能量需求［２４］ ．此外，磷胁迫对某些有毒藻类的产毒代谢也会产生影响．
图 １是磷胁迫对藻类生长和代谢影响的相关研究的简图，总结了目前在生理和分子生物学方面的主要

研究．目前大部分的研究只关注了表观生理参数的改变，并没有深入到分子生物学水平，相关基因的组

学研究与表型研究也还未找到一定的关联性，同时由于检测技术的限制，一些基因的检测表达差异非常

小，无法判断其中的相关性．
１．１　 磷胁迫对藻类生长的影响

磷是藻类生长必需的营养元素之一，因此磷胁迫必然对藻类的生长有着直接的影响．Ｓａｊｅｅｌａ 等对不

同磷浓度下的铜绿微囊藻生长速率及生长动力学进行了比较，发现 ０—３ ｄ 时磷限制条件下生长速率极

低，但是 ３—６ ｄ 内磷限制条件下的生长速率反而比高磷条件下要高．可见磷胁迫对藻类生长有明显的抑

制作用，但藻类随时间的生长变化并不完全符合 Ｍｏｎｏｄ 和 Ｄｒｏｏｐ 模型，后期的生长速率升高可能是磷限

制下藻细胞启动胞内磷的利用所致［２５］ ．Ｍüｈｌｒｏｔｈ 等在低磷培养微藻实验中，发现微藻仅在 ４８ ｈ 内处于

指数生长期而后进入稳定期，而正常培养下的微藻呈指数持续增长［２６］ ．Ｈａｒｋｅ 等在铜绿微囊藻的无磷培

养实验中测得的生长速率仅为 ０．１３ ｄ－１，低于正常培养下的生长速率（０．３７ ｄ－１） ［２７］；另外对 ５ 种主要藻

类的磷胁迫研究中发现，磷限制下 ５ 种藻的生长速率及细胞产量均显著降低，说明藻类对磷的需求是不

可或缺的［２８］ ．Ｗａｎｇ 等发现莱茵衣藻在低磷（０．５ ｍｇ·Ｌ－１）中生长及其不利，且细胞中的大部分细胞器均

受到损害，可见莱茵衣藻对磷胁迫的敏感［２９］ ．此外，还有藻类在磷限制条件下细胞产量降低而细胞增

大，这可能是由于磷源缺乏而导致 ＤＮＡ 复制受阻，阻断细胞周期所造成［３０⁃３１］ ．可见，目前大部分研究均

集中于磷胁迫对藻类生长的影响体现在生长速率、生长动力学，细胞周期的变化上，虽然不同藻类在磷

胁迫下的生长速率变化并不一致，但是均发现磷胁迫下藻类与富磷或正常条件下其生长速率或者细胞

产量存在显著差异；并且藻类的生长动力学并不能完全按照现有的微生物模型，需要更深入的研究．
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图 １　 磷胁迫对藻类生长和代谢影响的研究进展简图

（左边表示磷胁迫对藻类生长和代谢影响的生理方面的研究，右边表示磷胁迫对藻类生长和代谢影响的分子生物学方面的研究）

Ｆｉｇ．１　 Ｔｈｅ ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓ ｓｔｒｅｓｓ ｏｎ ａｌｇａｅ ｇｒｏｗｔｈ ａｎｄ ｍｅｔａｂｏｌｉｓｍ ｉｎ ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｙ ａｎｄ ｍｏｌｅｃｕｌａｒ ｂｉｏｌｏｇｙ
（Ｔｈｅ ｌｅｆｔ ｓｉｄｅ ｉｎｄｉｃａｔｅｓ ｔｈｅ ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓ ｓｔｒｅｓｓ ｏｎ ａｌｇａｅ ｇｒｏｗｔｈ ａｎｄ ｍｅｔａｂｏｌｉｓｍ ｉｎ ｔｈｅ ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｉｃａｌ ａｓｐｅｃｔｓ，
ａｎｄ ｔｈｅ ｒｉｇｈｔ ｓｉｄｅ ｉｎｄｉｃａｔｅｓ ｔｈｅ ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓ ｓｔｒｅｓｓ ｏｎ ａｌｇａｅ ｇｒｏｗｔｈ ａｎｄ ｍｅｔａｂｏｌｉｓｍ ｉｎ ｔｈｅ ｍｏｌｅｃｕｌａｒ ｂｉｏｌｏｇｙ）

１．２　 磷胁迫对藻类光合作用的影响

光合作用是藻类一项重要的生命过程，很多研究均发现磷胁迫下藻类的光合效率和叶绿素 ａ 含量

降低以及相关基因转录水平的差异表达．在鱼腥藻的磷胁迫实验中，通过转录组研究发现 ４ ｄ 后参与光

合系统Ⅰ和Ⅱ、电子传递机制以及光色素生物合成的基因发生明显下调，其中碳固定关键酶核酮糖⁃二
磷酸羧化酶（ＲｕＢｉｓＣＯ）大小亚基基因的转录和蛋白水平均显著降低［３２］ ．但也有研究发现，中肋骨条藻在

磷限制条件下 ＲｕＢｉｓＣＯ 大亚基基因表达上调，加磷恢复 ４ ｈ 后出现下调，同时光捕获复合体（Ｌｉｇｈｔ⁃
ｈａｒｖｅｓｔｉｎｇ ｃｏｍｐｌｅｘ，ＬＨＣ）基因以及中央色素蛋白在磷饥饿条件下显著性上调表达，磷补充后又出现下

调，说明藻细胞的光捕获系统以及碳固定在转录水平上被激活，细胞倾向于从外界获取更多的能量应对

磷缺乏［３３］ ．Ｈａｒｋｅ 等发现，铜绿微囊藻在无磷培养下的光合效率显著降低，并且许多重要的编码光合作

用相关酶的基因差异表达显著，说明磷可以协同调控蓝藻的光合作用，在磷胁迫时藻细胞需要通过高表

达光合作用相关酶加强光能的转换来为细胞提供更多的能量［２７］ ．磷胁迫普遍影响着藻类的光合作用，
大多数藻类的光合效率会出现不同程度的降低，藻类通过降低光合系统的能量消耗来应对磷胁迫；但是

相关基因的差异表达并不显著，因此缺少深层次的转录和蛋白水平研究，这可能也是转录和蛋白组检测

水平的限制．
１．３　 磷胁迫对有毒藻类的产毒代谢的影响

很多研究都指出产毒藻的产毒能力与水中磷的浓度有一定的关联，大部分的研究认为磷胁迫会使

有毒藻类的产毒能力略有提高，其产毒代谢相关的基因也有一定的差异表达．Ｔｅｉｋａｒｉ 等发现鱼腥藻的微

囊藻毒素合成基因簇在磷限制条件下第 ４ 天的转录本丰度增加，其中 ７ 个基因在磷胁迫下略微或显著

上调，而富磷培养下的基因只有 ｍｃｙＦ 和 ｍｃｙＪ 是高于磷胁迫下的表达［３４］ ．Ｐｉｍｅｎｔｅｌ 等通过实时荧光定量

ＰＣＲ（Ｑｕａｎｔｉｔａｔｉｖｅ ｒｅｖｅｒｓｅ ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｉｏｎ ＰＣＲ，ＲＴ⁃ｑＰＣＲ）发现两种有毒铜绿微囊藻的 ｍｃｙＤ 基因在磷限制

条件下的转录增加，与微囊藻毒素产量增加一致，同时发现氮调节基因（ｎｃｔＡ）显著上调表达，可能产毒

代谢相关基因的差异表达及代谢物产量的提高是细胞对磷缺乏的应激反应及自我保护［３５］ ．然而在某些
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研究中则并未发现产毒相关基因的差异表达，甚至有些是下调表达．Ｓｔｅｆｆｅｎ 等对铜绿微囊藻（ＮＩＥＳ ８４３）
磷胁迫的转录分析指出在磷限制条件下微囊藻毒素合成相关的 １０ 个基因的转录都有所减少，并且参与

氰基青霉素（ｍｃｎＡ⁃Ｇ）和铜绿素（ａｅｒＡ⁃Ｎ）合成的基因都没有表现出显著的上调［３６］ ．在聚球藻的磷胁迫

研究并未发现相关产毒的基因差异表达，说明磷胁迫可能并不直接影响聚球藻的产毒代谢［３７］ ．目前尚

未有研究证明磷对于有毒藻类的产毒代谢有着直接影响，而相关基因的差异在不同的研究中也有不同

的表达，而且有学者认为表示产毒与氮密切相关［３８］，可能磷对产毒代谢只是协同作用，具体的相关性以

及影响等尚待探究．
１．４　 磷胁迫对藻类其他代谢的影响

磷胁迫还影响着藻类的其他代谢，主要是代谢物的增加以及相关代谢基因的差异表达．利玛原甲藻

在磷限制下细胞内碳水化合物含量高达 ３．４ 倍，冈田酸（ＯＡ）含量显著增加 ２．３ 倍，而胞外多糖（ＥＰＳ）浓
度更显著增加至 ６．５０ 倍，说明磷限制对藻的代谢活动产生了显著的影响，可能是藻细胞对磷缺乏的应

激反应［３９］ ．Ｋａｍａｌａｎａｔｈａｎ 等发现磷限制下莱茵衣藻的细胞中性脂质含量反而升高，至少高于富磷下培养

的 ２．４ 倍，该现象非常有利于工业化的生物燃料生产［４０］ ．束毛藻是典型的海洋中具有显著固氮作用的藻

类，Ｏｒｃｈａｒｄ 等在对束毛藻的磷胁迫研究中发现，参与固氮的还原酶（ｎｉｆＨ）显著下调表达，同时固氮速率

也急剧降低，说明磷胁迫对其固氮能力产生了明显的抑制作用，也极大的影响了藻细胞的氮代谢［４１］ ．
Ｍａｒｔｉｎｙ 等通过 ＤＮＡ 微阵列技术对原绿球藻进行研究，经磷限制后，许多核糖体编码基因发生下调，从
而使细胞的代谢速率减小［４２］ ．Ｆｅｎｇ 等应用蛋白组学研究磷胁迫下三角褐指藻发现参与蛋白质降解、脂
质积累和呼吸等代谢反应的蛋白质发生上调表达，而能量代谢、光合作用以及氨基酸和核酸代谢相关蛋

白呈下调趋势，这些蛋白质的差异表达表明磷对于细胞的许多代谢活动都会产生促进或抑制的影

响［４３］ ．磷对于藻类许多代谢都起着协同作用，由此也显示磷对于藻类生长与代谢的重要性．

２　 磷胁迫下藻类的响应机制（Ｔｈｅ ｍｅｃｈａｎｉｓｍ ｏｆ ａｌｇａｅ ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｔｏ ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓ ｓｔｒｅｓｓ）
磷胁迫下藻类的响应机制主要包括四方面，磷的信号响应系统控制、启动不同磷的利用机制、藻细

胞对磷的重分配和增强磷转运［１９， ３３］ ．文中将对四方面展开讨论综述．其中后三种响应机制的代谢途径总

结于图 ２，图中标注了主要响应过程中的关键酶以及各种形式磷的转化和转移．
２．１　 藻类对磷的信号响应系统

藻类对于磷胁迫的感应是通过信号响应系统控制的，磷饥饿信号传导给藻细胞后会引起一系列基

因的转录，蓝藻中的信号响应系统主要由 ｐｈｏ 调节子组成，不同蓝藻中的 ｐｈｏ 调节子基因组成也有所不

同，并且不同的基因发挥着不同的作用．蓝藻的 ｐｈｏ 调节子是由传感系统 ｐｈｏＢ ／ ｐｈｏＲ 系统控制，聚球藻

的磷胁迫研究中发现 ｐｈｏＢ 和 ｐｈｏＲ 基因先于其他 ｐｈｏ 基因发生表达，因此 ｐｈｏＢ ／ ｐｈｏＲ 系统可能直接或

间接地控制其他 ｐｈｏ 调控子基因的转录，同时也检测出 ｐｈｏ 调控子中主要负责调控 Ｐ 转运、碱性磷酸酶

和 Ｐ 代谢相关基因，在磷限制下发生差异表达［４４］ ．有研究发现并分析了 １９ 个蓝藻基因组中的 ｐｈｏ 调控

子，不同蓝藻可能编码不同，不同组合的基因实现对无机磷酸盐、磷酸二酯和膦酸盐等各种磷源的利用

以及其他生物过程，由于 ｐｈｏ 调节子的多样性使蓝藻更加适应各种磷胁迫的环境［４５］ ．磷胁迫下束毛藻的

ｐｈｏ 基因簇（ｐｈｏＣ—Ｍ）也发生了差异表达，但是具体的作用尚未确定［１５］ ．另有研究发现聚球藻和原绿球

藻中 ｐｔｒＡ 基因在磷限制条件下发生上调表达，并且与 ｐｈｏＢ 和 ｐｈｏＲ 基因同时产生表达［４６⁃４７］ ．此外，在真

核藻类中也有这磷胁迫响应系统的存在，Ｆｒｉｓｃｈｋｏｒｎ 等发现金球藻中的推定 ｐｈｏ８１ 和 ｐｈｏ４ 基因在磷胁迫

下发生上调表达［４８］ ．虽然目前的磷胁迫信号响应机制尚未被确定，但已经在不同藻种之前发现一些相

似的潜在的信号响应表达，ｐｈｏ 调控子的组成基因依旧还有很多未知，需要我们接下来对其功能及作用

进行进一步的探索．
２．２　 藻类对不同磷的利用机制

当环境中的磷酸盐含量极低时构成磷胁迫，此时许多藻类会通过调节细胞内储存或利用外源溶解

的有机磷，启动各种磷利用机制增加有机磷的水解以应对磷缺乏环境．水环境中常见的有机磷主要有磷

酸单酯、磷酸二酯和膦酸盐，其次还有核苷酸的利用，对应的水解利用途径见图 ２．碱性磷酸酶（ＡＰＡ）是
最早研究的催化有机磷酸酯水解产生无机磷酸盐的酶，而编码碱性磷酸酶基因是 ｐｈｏ 调控子的一部分，



hjh
x.r

cee
s.a

c.c
n

２０７８　 环　 　 境　 　 化　 　 学 ３９ 卷

目前蓝藻中已经确定 ３ 种碱性磷酸酶（ｐｈｏＡ ／ ｐｈｏＤ ／ ｐｈｏＸ）存在［４９］ ．Ｋａｇｅｙａｍａ 等在极端环境嗜盐隐杆藻

中首次鉴定出了 ｐｈｏＤ，其编码基因在磷胁迫下发生上调表达，并且同时具有水解磷酸单酯和磷酸二酯

的功能［１８］ ．但是关于 ｐｈｏＸ 的结构功能还尚未研究透彻，仅有研究表明蓝藻中 ｐｈｏＸ 的分布较 ｐｈｏＡ 更为

广泛［１７， ５０］ ．Ｏｒｃｈａｒｄ 等在 ３ 种束毛藻中均发现两个推定的编码碱性磷酸酶（ｐｈｏＡ ／ ｐｈｏＸ）基因在磷胁迫时

上调表达，其中 ｐｈｏＸ 表现出强烈的上调，同时碱性磷酸酶活性也一致的增加，在基因表达恢复到基础水

平后酶活性仍然持续一段时间上升［４１］ ．Ｈａｒｋｅ 等研究了 ５ 种藻类在磷限制条件下的转录情况，发现在

Ｃ． ａｆｆｉｎｉｓ和 Ｇ． ｏｃｅａｎｉｃａ 中有 ２ 种碱性磷酸酶的活性和转录丰度增加，同时还有酸性磷酸酶的转录物丰度

也显著增加［２８］ ．Ｔｅｉｋａｒｉ 等在鱼腥藻低磷培养实验中发现磷限制条件下的磷酸酶基因发生显著上调表

达，推定的磷酸酶基因在 ４ ｄ 时检测高达 ３９ 倍显著上调，同时金属依赖性磷酸酶也有 ２ 倍上调表达，碱
性磷酸酶略微上调表达［３４］ ．

图 ２　 磷胁迫下藻细胞的响应机制

（图中的方块表示响应过程中的酶或转运蛋白，其中方块表示藻细胞对不同磷的利用的响应，椭圆表示藻类对磷的

重分配的响应，菱形表示藻细胞转运系统的响应．图中的大部分缩写已在文中标明，未出现的缩写如下：ＰＳＴ， 磷糖转运蛋白；
ＰＮＴ， 膦酸转运蛋白； ＰＮＬ， 通用膦酸裂解酶； ＳＵＰ， 硫酸盐通透酶； ＳＵＲ， 硫酸盐还原酶； ＡＰＲ， 腺苷⁃５′⁃磷酸硫酸还原酶；

ＵＤＰＧ， 尿苷二磷酸葡萄糖； ＤＡＧ， 二酰基甘油； Ａｄｏｍｅｔ， Ｓ⁃腺苷甲硫氨酸； ＰＥＰ， 磷酸烯醇）

Ｆｉｇ．２　 Ｔｈｅ ｍｅｃｈａｎｉｓｍ ｏｆ ａｌｇａｅ ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｔｏ ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓ ｓｔｒｅｓｓ
（Ｔｈｅ ｓｑｕａｒｅ ｒｅｐｒｅｓｅｎｔｓ ｔｈｅ ｅｎｚｙｍｅｓ ｏｒ ｔｒａｎｓｐｏｒｔｅｒｓ ｕｎｄｅｒ ｔｈｅ ｒｅｓｐｏｎｓｅ． Ｔｈｅ ｙｅｌｌｏｗ ｓｑｕａｒｅ ｉｎｄｉｃａｔｅｓ ａｌｇａｅ ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｔｏ ｔｈｅ
ｕｔｉｌｉｚａｔｉｏｎ ｏｆ ａｌｔｅｒｎａｔｉｖｅ ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓ ｆｏｒｍｓ． Ｔｈｅ ｂｌｕｅ ｓｑｕａｒｅ ｉｎｄｉｃａｔｅｓ ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｔｏ ａｌｇａｅ ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓ ｓｐａｒｉｎｇ ａｎｄ ｒｅｃｙｃｌｉｎｇ，
ａｎｄ ｔｈｅ ｇｒｅｅｎ ｓｑｕａｒｅ ｉｎｄｉｃａｔｅｓ ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｔｏ ａｌｇａｅ ｔｒａｎｓｐｏｒｔ ｓｙｓｔｅｍ． Ｍｏｓｔ ｏｆ ｔｈｅ ａｂｂｒｅｖｉａｔｉｏｎｓ ｉｎ ｔｈｅ ｆｉｇｕｒｅ ｈａｖｅ ｂｅｅｎ ｍａｒｋｅｄ
ｉｎ ｔｈｅ ｍａｎｕｓｃｒｉｐｔ， ｗｈｉｌｅ ｔｈｅ ｏｔｈｅｒ ａｂｂｒｅｖｉａｔｉｏｎｓ ａｒｅ ａｓ ｆｏｌｌｏｗｓ． ＰＳＴ， Ｐ ｓｕｇａｒ ｔｒａｎｓｐｏｒｔｅｒ； ＰＮＴ， Ｐｈｏｓｐｈｏｎａｔｅ ｔｒａｎｓｐｏｒｔｅｒ；

ＰＮＬ， Ｇｅｎｅｒｉｃ ｐｈｏｓｐｈｏｎａｔｅ ｌｙａｓｅ； ＳＵＰ， Ｓｕｌｆａｔｅ ｐｅｒｍｅａｓｅ； ＳＵＲ， Ｓｕｌｆａｔｅ ｒｅｄｕｃｔａｓｅ； ＡＰＲ， Ａｄｅｎｏｓｉｎｅ⁃５′⁃ｐｈｏｓｐｈｏｓｕｌｆａｔｅ ｒｅｄｕｃｔａｓｅ；
ＵＤＰＧ， Ｕｒｉｄｉｎｅ ｄｉｐｈｏｓｐｈａｔｅ ｇｌｕｃｏｓｅ； ＤＡＧ， ｄｉａｃｙｌｇｌｙｃｅｒｏｌ； Ａｄｏｍｅｔ， Ｓ⁃ａｄｅｎｏｓｙｌｍｅｔｈｉｏｎｉｎｅ； ＰＥＰ，Ｐｈｏｓｐｈｏｅｎｏｌｐｙｒｕｖａｔｅ）

除磷酸酶外，许多藻类还存在磷酸二酯酶 （ ＰＤＡ）、核苷酸酶 （ ＮＴＤ） 等相关利用有机磷的酶．
Ｙａｍａｇｕｃｈｉ 等使用磷酸二酯为唯一磷源培养海洋硅藻，成功鉴定出了磷酸二酯酶，并且其活性也相应增

加［５１］ ．磷酸二酯酶对胞内外的磷酸二酯的代谢起重要作用，除能够打断磷酸二酯键外，还可能也参与磷

限制条件下磷脂的分解，因此越来越多的研究关注藻细胞中磷酸二酯酶基因的转录与表达［５１⁃５２］ ．
Ａｌｅｘａｎｄｅｒ 等对美国东海岸的硅藻的研究中发现磷限制下编码甘油磷酰二酯磷酸二酯酶和 ５′二磷酸核

苷酸酶的转录物发生上调表达［５３］ ．另有研究通过 Ｌｏｎｇ⁃ＳＡＧＥ 方法和 ＰＣＲ 验证在赫氏球石藻的研究中发

现编 码 ５′ 核 苷 酸 酶 的 基 因 发 生 上 调 表 达［５４］ ． Ｗｕｒｃｈ 等 使 用 Ｌｏｎｇ⁃ＳＡＧＥ 分 析 Ａｕｒｅｏｃｏｃｃｕｓ
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　 ８ 期 李璇等：磷胁迫对藻类生长代谢的影响及藻类对胁迫响应机制的研究进展 ２０７９　

ａｏｐｈａｏｃｏｃｃｕｓｆｆｅｒｅｎｓ 也发现在磷胁迫下 ２ 种编码 ５′核苷酸酶基因发生差异表达，证明藻类能够在磷限制

下利用有机磷的响应［５５］ ．Ｄｙｈｒｍａｎ 等在束毛藻中发现了预测 Ｃ⁃Ｐ 裂解酶（ＣＰＬ）途径的高亲和力转运和

膦酸酯化合物水解相关基因发生差异表达［１５］ ．
此外，还有一些藻类能够利用特殊的磷源，并发生相应的基因转录．在某些蓝藻中检测到了亚磷酸

盐代谢相关的基因，编码转运蛋白基因（ｐｔｘＡＢＣ）以及 ＮＡＤ 依赖性亚磷酸盐脱氢酶（ｐｔｘＤ）发生上调表

达［５６］ ．Ｇｏｍｅｚ⁃Ｇａｒｃｉａ 等发现集胞藻（Ｓｙｎｅｃｈｏｃｙｓｔｉｓ ＰＣＣ６８０３）在长期无机磷酸盐饥饿诱导下的多磷酸盐利

用酶（ｐｐＸ）和焦磷酸酶（ｐｐＡ），其转录分别达到 １０ 倍和 ２０ 倍的上调，同时这两种酶的活性和蛋白质水

平也显著增加，还有多聚磷酸盐代谢相关 ｐｐＫ 基因也发生显著上调［５７］ ．磷胁迫环境中的不同磷源促进

藻细胞形成各种磷利用机制，藻细胞吸收利用其他磷源以满足自身的磷需求，有机磷形式不同决定了关

键的利用酶．目前研究显示磷酸酶的差异表达是磷胁迫的重要标志，尤其碱性磷酸酶活性的升高经常作

为判断磷胁迫的依据，磷酸酶已是藻细胞在磷胁迫下最普遍的有机磷利用途径．但是很多磷酸酶基因仍

是推定假设，还未进一步验证其功能，需要更多的研究完善；而磷酸二酯、膦酸盐等有机磷的利用机制以

及其关键酶的研究也更加缺乏．
２．３　 藻类细胞对磷的重分配

藻类在磷胁迫下通常会改变细胞内的磷分配，磷的重分配有两种体现方式，一是多聚磷酸盐

（ＰｏｌｙＰ）的储存利用，二是磷脂的替代．一些藻类会在磷充足条件下过量吸收磷储存于细胞内，通过多聚

磷酸酶（ＰＰＰ）的作用将磷以多聚磷酸盐的形态保存，以便在磷胁迫时利用细胞内的磷，转化多聚磷酸盐

的同时将 ＡＴＰ 转化为 ＡＤＰ（如图 ２ 所示）．Ｄｙｈｒｍａｎ 等在对藻类蛋白组和转录组的磷胁迫研究中提出，
藻细胞在富磷条件下将磷以多聚磷酸盐的形式储存于细胞内，可能是细胞中液泡转运蛋白伴侣家族

［Ｖａｃｕｏｌａｒ Ｔｒａｎｓｐｏｒｔｅｒ ｃｈａｐｅｒｏｎｅ （Ｖｔｃ） １⁃４ ｆａｍｉｌｙ］的作用，磷限制下两个推定 Ｖｔｃ 基因转录及其蛋白水平

均上调差异表达，说明液泡转运蛋白的作用可能是转运多聚磷酸盐以提高磷代谢［５２］ ．Ｍüｈｌｒｏｔｈ 等发现微

绿球藻在磷胁迫下，两种推定液泡转运蛋白伴侣基因分别在培养 ２４ ｈ 和 ４８ ｈ 时 ３ 倍上调表达，并且其

转录物与调节 Ｐｉ 稳态蛋白具有高度相似性，说明 Ｖｔｃ 基因很可能参与磷胁迫下的 ＰｏｌｙＰ 代谢［２６］ ．
细胞膜中的磷占胞内总磷的 ２０％，但当藻类处于磷胁迫时，一些藻类会合成不含磷脂质来保留胞内

磷，实现细胞中磷的重分配，目前已有的替代脂质是硫脂（ＳＱＤＧ）和甜菜碱脂（ＤＧＴＳ） ［５８］，其中最重要的

是发现了硫脂合成酶（ＳＱＤ）和甜菜碱脂合成酶（ＢＴＡ），如图 ２．海洋蓝藻 Ｓｙｎｅｃｈｏｃｏｃｃｕｓ 和 Ｔｒｉｃｈｏｄｅｓｍｉｕｍ
等和一些真核藻类如硅藻和球藻等都具有不含磷的硫脂替代富含磷的磷脂（ＰＧ）的行为，已经是很多藻

类中常见的一种保留磷的行为［５９］ ．磷限制条件下，铜绿微囊藻培养后发现 ５ 个硫酸盐转运蛋白基因的转

录丰度显著增加，说明藻细胞对硫的需求增加，因此藻细胞中的磷可能被保留用作更重要的生命活

动［２７］ ．Ｗｕｒｃｈ 等在磷胁迫条件下对 Ａｕｒｅｏｃｏｃｃｕｓ ａｎｏｐｈａｇｅｆｆｅｒｅｎｓ 的研究中检测到硫脂生物合成蛋白的丰度

增加，并且磷限制下的硫脂的胞内浓度高了近乎两倍，而细胞磷脂（ＰＧ）则约低 ８ 倍，相应的 ＳＱＤＧ 相关

基因表达也发生上调，说明磷胁迫下藻类启动的磷脂替代的响应来实现胞内磷的保留［６０］ ．Ｒｉｅｋｈｏｆ 等通

过藻类模型中脂肪酸和甘油脂代谢的计算机分析，解释预测了编码参与膜脂合成的代谢反应酶的大多

数基因，并鉴定和分离了莱茵衣藻中推定的编码合成甜菜碱脂基因（ＢＴＡ１ ／ ＢＴＡ１Ｃｒ） ［６１］ ．但是也有在原

绿球藻和铜绿微囊藻的磷胁迫研究中并未发现相关硫脂合成基因上调表达［２７， ４６］ ．除了上述两个主要的

藻细胞磷的重分配行为以外，磷缺乏时核糖体和 ｒＲＮＡ 的含量也会降低，已经有相关转录组和蛋白组研

究中观察到培养基中转录物和核糖体的下调，以此来保留磷源用作细胞中的其他生命代谢活动［４４， ５２］ ．
磷胁迫下藻对磷重分配的两种方式均体现了藻细胞的环境适应行为，本质上都是将胞内磷保留用

作更重要的生命活动．在 ＰｏｌｙＰ 利用的研究中仅发现 Ｖｔｃ 基因可能参与多聚磷酸盐的代谢，但尚未发现

多聚磷酸盐的代谢途径及关键酶．藻类的硫脂及甜菜碱脂代谢途径已经基本确认，说明磷脂替代行为是

存在于藻细胞内的，但是胁迫下的基因表达依旧处于推断假定阶段，而且形成磷脂替代的行为条件相对

苛刻，在实验设计和技术上有较大难度．
２．４　 藻类的磷转运系统的变化响应

磷胁迫下，一些藻类通过提高磷的转运速率或亲和力适应低磷环境，增强对磷的吸收来满足其正常

的生长和各种代谢活动，因此藻细胞磷酸盐转运系统的响应也尤其明显，藻类主要通过两种方式提高磷
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的转运能力，一是增强磷酸盐转运系统，二是启动高亲和磷酸盐转运系统［５２， ６２⁃６３］ ．
增强磷转运系统以应对低磷环境是藻类普遍的一种响应行为，磷胁迫条件下很多藻类转运相关的

基因都会出现上调表达．Ｄｙｈｒｍａｎ 等利用转录组和蛋白组研究发现假微海链藻通过产生更多的磷酸盐

转运蛋白（ＰＴＡ）以应对磷限制的情况，而且编码磷酸盐转运蛋白基因也出现表达上调，这可能是由于当

环境中可利用磷酸盐含量极少时，藻细胞为了获取更多的磷酸盐分子的应激行为［５２］ ．Ｂｅｓｚｔｅｒｉ 等研究磷

限制条件下的小定鞭金藻（Ｐｒｙｍｎｅｓｉｕｍ ｐａｒｖｕｍ），发现了 ３ 个编码磷酸盐转运蛋白基因并均呈现显著上

调表达［６４］ ．有磷胁迫研究得出 ２４ ｈ 后微绿球藻中 ３ 种编码推定磷酸盐转运蛋白和磷酸钠同向转运蛋白

发生了 ２—１６ 倍上调表达［２６］ ．
除了增强磷转运，藻细胞在磷限制条件下会启动高亲和磷酸盐转运系统，在原核蓝藻和真核藻类细

胞中均有发现．蓝藻中的高亲和力磷酸盐转运系统受 ＰｓｔＳＣＡＢ 基因控制，其中包括高亲和力结合蛋白

（ＰｓｔＳ）和 ＡＴＰ 启动的转运蛋白（ＰｓｔＡＢＣ），如图 ２ 绿色方块所示，这些基因在海洋和淡水中的蓝藻细胞

都很常见［４７， ６５⁃６６］ ．通过 ＰｓｔＳ 感知 Ｐｉ 水平的变化，ＰｓｔＳ 与 ＰｓｔＡＢＣ 转运蛋白系统相互作用将信号传递至传

感器系统．在某些藻类中有完整的 ＰｓｔＳＣＡＢ 基因在磷胁迫下发生上调表达，而在一些藻类中会出现 ＰｓｔＳ
和 ＰｓｔＣＡＢ 仅有一种发生上调表达，其转运系统并不会完全发生，可能由于磷胁迫的程度不同，藻细胞会

自身调控高亲和转运系统的运转以响应胁迫［４２］ ．因此，Ｐｉｔ 等在磷胁迫早期和极端磷胁迫情况下发现

ＰｓｔＳＣＡＢ 的不同程度的上调表达，有时仅仅是某个基因发生上调［６７］ ．Ｔｅｉｋａｒｉ 等对鱼腥藻进行磷胁迫研究

得出编码两种 ＰｓｔＡＢＣｓ 转运系统的基因都发生不同程度的上调表达，同时摄取和同化相关的 ｐｈｏ 调节

子的基因表达水平也有上升［３４］ ．Ｏｒｃｈａｒｄ 等在 ３ 种束毛藻中鉴定出了两个编码高亲和磷酸盐结合蛋白基

因（ｐｓｔＳ ／ ｓｐｈＸ），但是只有 ｓｐｈＸ 基因在磷胁迫下表现出上调［４１］ ．Ｈａｒｋｅ 等在铜绿微囊藻的磷胁迫转录组

研究中发现，相关磷摄取和转运基因（ｐｈｏＸ、ｓｐｈＸ）在转录丰度上有 １７—４９ 倍上调表达；高亲和磷酸盐

转运系统 ｐｓｔＳＣＡＢ 基因的转录丰度有 １．８—４９ 倍上调表达［２７］ ．真核藻类中高亲和转运系统的关键是高

亲和转运蛋白（ＴｃＰＨＯ），很多藻类中 ＴｃＰＨＯ 的转录水平在磷耗尽时出现上调［４８， ５４⁃５５， ６４］，与磷限制条件

下诱导高亲和力磷酸转运蛋白丰度增加的结果也很一致．Ｃｈｕｎｇ 等在低磷酸盐培养条件下研究周氏扁

藻中的高亲和转运蛋白基因 ＴｃＰＨＯ 转录水平从第一天就急剧上升，并且在 ４ ｄ 内一直保持高水平的转

录［６８］ ．Ｆｕ 等在假微海链藻中鉴定出编码高亲和磷酸盐转运蛋白基因（ＴｐＰＨＯ），磷限制条件下 ＴｐＰＨＯ 显

著上调表达［６９］ ．
磷胁迫下的藻类的磷转运系统响应的两种方式可能同时存在，也可能只有一种出现，目前研究中磷

酸盐转运系统的增强是普遍的，但是高亲和转运系统的响应不灵敏，且基因组成及功能仍待研究，目前

还需要更多的分子生物学方面的研究．

３　 结论与展望 （Ｒｅｓｕｌｔｓ ａｎｄ ｏｕｔｌｏｏｋ）
综上所述，磷胁迫影响着藻类的生长、光合作用以及产毒等各种代谢活动，同时藻类也会对磷胁迫

有一定的响应机制，包括藻细胞信号响应系统、不同磷利用机制、藻细胞对磷的重分配行为以及磷转运

系统响应．在生长代谢影响方面，目前的研究大多还是停留在表观生理层面，没有深入到分子生物学水

平，并且其中如光合作用和一些中枢代谢的机理也尚未完全清楚．而在藻细胞响应机制的研究中，对于

藻细胞的磷转运系统研究较多，不同磷利用机制中主要是关于碱性磷酸酶的研究，缺少其他磷利用相关

酶或基因的研究，在某些藻类中的磷脂替代也研究得相对完善，但是还有待补充．此外，目前的研究大多

处于实验室培养条件下，与实际水体中的磷胁迫响应有一定的区别．随着分子生物学的研究手段不断发

展，通过表观生理学和分子生物学的结合，对于藻类对磷胁迫的响应和适应机制的机理研究提供更多的

理论依据．
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