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用的影响 
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摘要: 为探讨铁对颗石藻生长及光合作用的影响, 以分离于秘鲁上升流区域的两株不同基因型的赫胥

黎艾氏藻 Emiliania huxleyi RCC6660 与 RCC6666 为研究对象, 在调整 5 种铁浓度(0、50、100、500、

1 000 nmol/L)的 Aquil 培养基中培养, 比较其生长率、色素含量、营养盐消耗、颗粒有机物含量及叶绿

素荧光特性参数的差异。实验结果表明 : 铁浓度未对两株藻的生长产生显著影响 , 但 0 nmol/L 时

RCC6660 的比生长率显著高于 RCC6666(P<0.05)。随着铁浓度的减少, 细胞粒径和体积减小, 最大电

子传递速率(rETRmax)和表观光能利用效率降低。我们推测 RCC6660 为了保护细胞在低铁时免受光损伤, 

通过叶黄素循环以及高度钙化的外壳实现光保护, 而RCC6666通过更多其他形式的非光化学荧光淬灭

的手段。由于钙化是个耗能过程 , 低钙化的 RCC6666 的光能利用效率在低铁浓度下也更高。但

RCC6660 的 rETRmax 更大, 拥有较高的光合潜力, 这可能与其拥有的更高含量的色素有关。本研究揭

示了不同基因型、不同钙化程度的两株 Emiliania huxleyi 对不同铁浓度的差异响应, 及铁限制条件下光

保护机制和光能利用的不同, 为进一步研究光合和钙化作用的偶联机制提供了参考。 
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颗石藻是一种单细胞的光合自养钙化微藻, 属于

定鞭藻, 是海洋初级生产力的重要组成部分[1]。当今世

界海洋中碳酸钙的年产量约为 50亿吨, 从中生代开始, 

颗石藻一直是世界海洋中主要的碳酸钙生产者, 如今

约占海洋碳酸钙总产量的三分之一[2-3]。光照、温度、

pH、盐度以及氮、磷营养盐和铁等环境因子是影响颗

石藻的种类、密度和分布的主要原因[4]。铁是海洋生态

体系中有机体所必需的微量元素, 其对于藻类的新陈

代谢、光合作用和呼吸过程中电子的转移、硝酸盐的

还原、叶绿素的合成以及活性氧自由基的解毒来说都

是必需的元素[5]。在寡营养大洋中, 铁的可用性限制了

浮游生物的生长, 从而大大降低了生物碳泵的效率。 

国内外在铁对浮游植物光合作用及其他生理生

化特征的影响方面已经进行了较多的研究, 但多数实

验都围绕蓝藻和硅藻, 对于颗石藻的研究很少。铁限

制条件下, 硅藻的细胞体积会减小[6]或增大[7]。缺铁会

部分阻断光系统 II(PSII)和光系统 I(PSI)之间的电子传

递, 这是电子供体细胞色素 c6 浓度较低所致。这种受

阻的电子传递可能导致质体醌池的过度减少, 引起

PSII 和 PSI 复合物的光化学效率显著降低[8]。铁限制

导致细胞叶绿素浓度降低[9-10], 色素结合蛋白含量降

低[11], 但体内叶绿素特异性光吸收截面增加[12]。 

研究发现很多藻类在铁限制的条件下长期进化

而存在一些适应机制。比如硅藻拥有一系列应对铁

限制的策略 , 使它们能够在低铁条件下存活 , 并响

应间歇性铁输入而迅速产生水华[13-14]。这些机制包

括通过减少富含铁的光合蛋白复合物的丰度来减少

代谢铁需求 [15]; 用无铁蛋白替代含铁蛋白 [9, 16]; 利

用高亲和力铁摄取系统; 使用铁储存机制实现奢侈
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的铁摄取量(即超过实现最大增长率所需的量); 最

高的 σPSII 值和更大的细胞体积[17]等等。 

颗石藻相比于硅藻, 似乎具有更少的铁需求量, 

但是铁对于赫胥黎艾氏藻 Emiliania huxleyi 的 DNA

修复、ROS 管理以及维持光合作用的最佳状态是必

不可少的, 间接影响碳循环和未来的生态系统功能。

E. huxleyi 以时间和浓度依赖的方式摄取 Fe(III)形式的

铁[18], 且其生长所需的铁含量很低, 在含 5.4 nmol/L

铁的培养基中即可维持较好的生长速率[19]。铁限制条

件下活性 CO2 和 HCO3
–的摄取率显著降低, 导致生长

速率显著降低[20]。与铁限制条件相比, 在高铁条件下, 

色素和光合参数增加, 活性氧(ROS)的积累减少, 由

过量辐照度引起的 DNA 损伤最小化[21]。 

秘鲁海流系统具有全年持续的沿海上升流, 是最

具生产力的海洋生态系统之一, 秘鲁近海的缺氧和静

海水中, 沉积物来源的还原铁[Fe(Ⅱ)]构成了溶解铁

的主要组成, 浓度高达 200 nmol/L[22]。然而, 高营养

的秘鲁洋流系统中的浮游植物却可能受到缺铁的限

制[23-24], 而且上升流的酸性环境可能加深了铁限制的

影响[25]。近岸上升流区域中的颗石藻在整个适应过程

中可能同时经历了铁限制与富铁环境, 其对铁的适应

范围及对其光合作用的影响需要进一步探索。本文选

取了秘鲁近岸分离的 E. huxleyi RCC6660 和 RCC6666

为研究对象, 它们属于不同的基因型且有着不同的钙

化能力。通过比较不同铁浓度对它们的生长及光合作

用的影响, 探究不同 E. huxleyi 藻株的差异响应表现

及低铁适应机制, 进一步揭示钙化外壳在低铁条件下

可能对细胞的光保护作用。 

1  材料与方法 

1.1  实验材料 

1.1.1  藻种 

本实验所用的颗石藻为赫胥黎艾氏藻 Emiliania 

huxleyi RCC6660 和 RCC6666, 由法国 Roscoff 藻种

中心(http://roscoff-culture-collection.org/)提供。原藻

种分离于秘鲁上升流中心, 当地的 pH 最低为 7.65。 

1.1.2  铁的控制 

本实验所用培养基是为研究微量金属元素对藻

类生理影响而设计的 Aquil 培养基, 培养基的配制及

处理方法参照 Price 等[26]。其中人工海水及营养盐

(NaH2PO4·H2O、NaNO3 和 Na2SiO3·9H2O)分别使用

Chelex 100(Bio-Rad, US)阳离子交换树脂除去溶剂

和试剂中引入的铁污染。维生素及用 100 μmol/L 

EDTA 螯合的微量金属元素母液使用酸洗的针头过

滤器过滤除菌。铁使用 EDTA 螯合后添加, 培养基的

铁浓度分别设置为 0、50、100、500、1 000 nmol/L。 

实验中所用的水为超纯水(Milliphore, >18 MΩ·cm–1), 

所有容器都经过酸洗, 然后用 Q-H2O 重复洗涤五次

以上[27]。为防止高温灭菌引入的铁污染, 培养基使用

0.22 μm 孔径的一次性无菌过滤器过滤除菌, 弃掉前

200 mL 滤液。 

1.1.3  培养条件 

培养基在使用之前, 将盐度调整为 35, 通过添加

NaHCO3 将溶解无机碳(DIC)调整为 2 000 μmol·kg–1。

藻株使用密闭盖的 175 cm2 聚碳酸酯细胞培养瓶进

行培养, 光照条件为 100 μmol photons·m–2·s–1(14L︰

10D), 温度为 20 ℃。将封闭的培养物每天摇动 3 次

并随机交换位置以确保细胞受光均匀。在正式实验

之前, 细胞在对应的铁浓度下进行两次适应性驯化, 

即让细胞从 103 cells/mL 增殖至 5×104 cells/mL(不大

于 105 cells/mL), 以适应实验条件。在正式实验时, 

以 103 cells/mL 的浓度接种 , 当细胞浓度到达 5× 

104 cells/mL(不大于 105 cells/mL)时测量光合生理并

收样测定其他参数。 

1.2  实验方法 

1.2.1  细胞生长率与粒径、体积 

每天固定时间使用 0.1 mL 浮游生物计数框对细

胞计数来确定细胞密度。比率生长速率(μ)如下测定: 

μ=(lnC2–lnC1)/(T2–T1), 其中 C2 和 C1 分别代表 T2 和

T1 的细胞浓度。实验结束后取样, 使用流式细胞摄像

系统 FlowCAM(fluid imaging technologie, US)测量细

胞粒径及体积。 

1.2.2  细胞色素 

在 GF/F 滤膜(Millipore, US)上过滤 100 mL 培

养物, 将膜折叠后放入离心管中, 加入 4 mL 100%

甲醇并置于 4 ℃冰箱中提取过夜, 然后在 4 ℃下离

心 10 分钟(6 700 r/min)。使用扫描分光光度计扫描

上清液在 200~800 nm 的吸收[28]。使用下列公式计

算叶绿素 a(a)[29]、叶绿素 c(c)[30]和类胡萝卜素(r)[31]

的浓度(μg·mL–1):  

a=16.29×(A665–A750)–8.54×(A652–A750). (1)

c=28.8191×(A632–A750)–6.0138×(A665–A750). (2)

r=7.6×(A480–A750)–1.49×(A510–A750). (3)

1.2.3  碳酸盐系统及营养分析 

用玻璃纤维过滤器(Whatman GF/F)过滤所得的
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滤液进行 DIC 和营养盐测定。DIC 使用总有机碳分

析仪(Shimadzu TOC-VCPH)测量 ; 使用连续流动分

析仪(Seal-Branlubbe AA3, Seal Germany)测量硝酸盐

和磷酸盐的浓度。 

1.2.4  颗粒有机碳(POC)及颗粒有机氮(PON)含量

测定 

颗石藻细胞使用预燃烧(450 , 12℃  h以上)的玻璃

纤维滤膜通过抽滤收集, 每组收集 100 mL。测量前添

加 230 μL 的 0.1 mol/L 盐酸以除去膜上的无机碳, 用

以测量 POC 和 PON。滤膜在 60 ℃烘箱中烘干 2 h 之

后, 使用锡纸包裹并在元素分析仪中进行测定。将细

胞的 PON 和 POC 含量乘以生长速率(μ), 以计算 PON

生产速率(PPIN)和 POC 生产速率(PPOC)。 

1.2.5  叶绿素荧光 

藻细胞暗适应 15 min 之后, 使用叶绿素荧光仪

(AquaPen-C, 捷克 PSI)测量叶绿素荧光参数 , 包括

最大光化学效率(Fv/Fm)、有效光化学效率(YPSII)和非

光化学淬灭(NPQ)。 

快速光响应曲线设置 6 个光强梯度(10, 20, 50, 

100, 300, 500 μmol photons·m–2·s–1), 每个光强 60 s, 

相对电子传递速率(rETR)的计算公式如下[32]:  

E=YPSII×p×0.5,              (4) 
式中, p 指代提供光化学光的光合有效辐射(PAR), E 为

rETR。将 rETR—PAR 数据导入到 SigmaPlot (v13.0)后, 

使用双指数衰减(double exponential decay)方程进行回

归拟合[33-34], 并得到各项特征参数, 包括最大相对电子

传递速率(rETRmax)、饱和光强和表观光能利用率。 

1.3  数据处理 

采用 IBM SPSS Statistics 26.0 数据统计软件进

行数据, 不同铁浓度处理间的差异用方差分析、多重

比较, 两个藻种之间的差异用 t-检验分析, 以 P<0.05

作为显著性差异。 

2  结果与分析 

2.1  两株颗石藻的进化分析 

按照 Bendif 根据核糖体系统发育定义的三个分

支[35], 将 RCC6660与 RCC6666与其他藻株一起进行

系统发育分析(图 1)。结果表明, RCC6660 属于 α 支, 

而 RCC6666 属于 β 支(图 1)。因此本文中, 为了行文

简洁, 赫胥黎艾氏藻 Emiliania huxleyi RCC6660 与

RCC6666 分别简称为 α 株与 β 株。 

 

图 1  基于极大似然法利用线粒体 cox3 基因序列的艾氏藻系统发育树 66606666 

Fig. 1  Maximum likelihood phylogeny of the coccolithophores using the mitochondrial cox3 gene sequences 66606666 

注: 进化枝显示 100 次重复的自展值支持。藻株 RCC6660 和 RCC6666 在赫胥黎艾氏藻两个基因型分支(α 和 β)中的位置分别用黑色三

角和黑色圆标记。外群(即 γ 枝)由大洋桥石藻(Gephyrocapsa oceanica)RCC1281、RCC1316、RCC1307、RCC1839、RCC1320、RCC1319、

RCC1318、RCC1317、RCC1306、RCC1305、RCC1300、RCC1286、RCC1284、RCC1282、RCC1562、RCC1292 组成 
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2.2  对颗石藻生长率的影响 
如图 2 所示, α 株的比生长率随着培养基中铁浓

度的增加表现出递增的趋势 , 所以其在铁浓度为

1 000 nmol/L 时比生长率大于其他组(P>0.05), 而对

于 β 株, 50 nmol/L 才是其最适铁浓度(P>0.05)。铁浓

度为 0 nmol/L 时, α 株的比生长率显著高于 β 株(P< 

0.05), 而在铁浓度为 50 nmol/L 时, α 株的比生长率

显著低于 β 株(P<0.05)。 

2.3  对细胞粒径及体积的影响 
如图 3 所示, 两藻株的细胞最小粒径在铁浓度较

低时较小, 而在铁浓度大于 500 nmol/L 时趋于稳定。

在铁浓度为 0 nmol/L时细胞的细胞粒径最大(P>0.05), 

高铁浓度(>100 nmol/L)反而抑制了细胞的最大粒径, 

使其表现为减小的趋势。在不同铁浓度培养中, α 株的

最小粒径均小于 β株, 且在 0 nmol/L 和 100 nmol/L 时

具有显著性(P<0.05), 而 α 株的最大粒径均大于 β 株

(P>0.05)。两藻株在铁浓度为 100 nmol/L 时, 细胞平

均粒径和平均体积最大(P>0.05)。且在各个铁浓度中, 

α 株的平均体积都更大(P>0.05)。 

 

图 2  五种实验铁浓度对 RCC6660(α)和 RCC6666(β)的比

生长率的影响 

Fig. 2  Effects of five experimental iron concentrations on 
specific growth rates of RCC6660 (α) and RCC6666 
(β) 

注: 数值为平均值±标准差, n=3。不同字母表示单一藻株不同铁

浓度之间具有显著性差异(P<0.05), 柱状图上的横线表示两个藻

株之间有显著性差异(P<0.05) 

 

图 3  五种实验铁浓度对 RCC6660(α)和 RCC6666(β)的细胞粒径和细胞体积的影响 

Fig. 3  Effects of five experimental iron concentrations on cell particle size and cell volume of RCC6660 (α) and RCC6666 (β) 

注: 数值为平均值±标准差, n=3 
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2.4  对颗石藻色素含量的影响 

2.4.1  不同铁浓度对叶绿素 a 的影响 

不同铁浓度对颗石藻叶绿素 a 的含量的影响不

大, 各个实验组之间不具有显著性差异(见图 4a)。两

者比较, 在较低铁浓度(0、50、100、500 nmol/L)下, 

α 株细胞中的含量更高, 而 β 株在 1 000 nmol/L 时的

叶绿素 a 含量更高。 

2.4.2  不同铁浓度对叶绿素 c 的影响 

如图 4b 所示, 在 0、50 和 100 nmol/L 时, α株的叶

绿素 c 含量高于 β株, 而在 500 和 1 000 nmol/L 时, α

株的叶绿素 c 含量显著低于 β 株(P<0.05)。且 β 株在

1 000 nmol/L 时的叶绿素 c 含量显著高于 50 nmol/L 

(P<0.05)。 

2.4.3  不同铁浓度对类胡萝卜素的影响 

如图 4c 所示, 在 0、50 和 100 nmol/L 时, α 株的

类胡萝卜素含量高于 β 株, 而在 500 和 1 000 nmol/L

时, α 株的类胡萝卜素含量低于 β 株, 与叶绿素 c 含

量变化一致, 且在 1 000 nmol/L 时存在显著性差异

(P<0.05)。α 株在 100 nmol/L 铁浓度时的类胡萝卜素

含量显著高于 500 nmol/L 和 1 000 nmol/L(P<0.05)。

β 株在 0 和 50 nmol/L 时的类胡萝卜素含量显著低于

其他浓度的含量(P<0.05)。 

 

图 4  五种实验铁浓度对 RCC6660(α)和 RCC6666(β)中的叶绿素 a、叶绿素 c 及类胡萝卜素的影响 

Fig. 4  Effects of five experimental iron concentrations on chlorophyll a, chlorophyll c, and carotenoids of RCC6660 (α) and 
RCC6666 (β) 

注: 数值为平均值±标准差, n=3。不同字母表示单一藻株不同铁浓度之间具有显著性差异(P<0.05), 柱状图上的横线表示两个藻株之间

有显著性差异(P<0.05) 

 

2.5  对颗石藻氮磷消耗的影响 
如表 1 所示, 培养基中铁浓度为 50 nmol/L 时, 

培养结束后培养基中剩余的磷含量最高, 之后随着

铁浓度的增加磷消耗加剧(P>0.05)。但是在铁浓度

0 nmol/L 的培养基中培养的细胞竟然消耗了比高浓

度铁环境中更多的磷。α 株比 β 株在同样的条件下消

耗的磷多。根据氮盐的剩余浓度可知, 硝酸盐的消耗

呈现先增后减再增的状态。 
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表 1  五种实验铁浓度对 RCC6660(α)和 RCC6666(β)的氮磷消耗的影响 
Tab. 1  Effects of five experimental iron concentrations on nitrogen and phosphorus consumption by RCC6660 (α) and 

RCC6666 (β) 

藻株 铁浓度/(nmol·L–1) 3
4PO  浓度/(μg·L–1) 4NH 浓度/(μg·L–1) 2NO浓度/(μg·L–1) 3NO浓度/(μg·L–1)

0 56.50±11.94 15.90±3.31 0.21±0.16 50.72±19.34 

50 76.81±21.47 23.73±24.53 0.18±0.14 46.33±12.91 

100 69.62±10.25 5.41±0.28 0.42±0.13 50.58±4.31 

500 68.43±26.60 6.36±0.76 0.14±0.12 39.67±21.75 

RCC6660 

1 000 62.28±11.97 10.56±2.82 0.34±0.35 34.25±9.22 

0 90.50±8.76 29.75±17.41 0.29±0.09 64.63±31.65 

50 104.01±10.19 10.76±7.02 0.39±0.21 55.92±19.72 

100 100.16±16.32 11.51±7.28 0.02±0.03 59.01±14.19 

500 92.15±8.63 13.00±9.97 0.58±0.16 53.71±6.27 

RCC6666 

1 000 85.54±3.91 11.10±1.67 2.54±3.93 51.35±14.80 

注: 数据为实验结束后培养基中的氮(稀释 50 倍)与磷(稀释 2 倍)含量, 起始值相同。表中数据为三次重复的平均值±标准差, n=3 

 

2.6  对颗石藻光合作用的影响 
不同铁浓度条件下培养的 α 株藻细胞 PSII 活性

没有显著性差异, 但是 β 株在铁浓度为 100 nmol/L

时的活性显著低于 500 nmol/L 时(P<0.05)。而且在铁

限制条件(0 nmol/L)下, α 株的 Fv/Fm 显著低于 β 株

(P<0.05)(图 5a)。 

 

图 5  五种实验铁浓度对 RCC6660(α)和 RCC6666(β)的最大光化学效率、有效光化学效率和非光化学淬灭的影响 

Fig. 5  Effects of five experimental iron concentrations on Fv/Fm, NPQ, and QY of RCC6660 (α) and RCC6666 (β) 

注: 数值为平均值±标准差, n=3。不同字母表示单一藻株不同铁浓度之间具有显著性差异(P<0.05), 柱状图上的横线表示两个藻株之间

有显著性差异(P<0.05) 
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从图 5b 可以看出, 在五种实验铁浓度下, β 株

的 NPQ 都大于 α 株, 且在铁浓度较低的培养条件

(0、50 和 100 nmol/L)下, β 株的 NPQ 显著大于 α 株

(P<0.05)且呈较高水平。α 株的 NPQ 随铁浓度增加

表现为递增趋势。 

如图 5c 所示, 两个藻株相比, β 株在实验铁浓度

下的 PSII 有效光化学效率更大, 且在 50 和 100 nmol/L

时是显著的(P<0.05)。β株在 500 nmol/L 时的有效光化

学效率显著高于在 0 nmol/L 和 1 000 nmol/L 的条件下

的(P<0.05)。 

从图 6 可以看出, 在 5 种实验铁浓度下, β 株的

表观光合效率均高于 α 株, 且最大电子传递速率在

较高铁浓度(100、500 和 1 000 nmol/L)时也较高, 但

是低浓度时反之。两者表观光合效率和最大电子传

递速率均无显著性差异。总体来讲, 铁浓度高时, 表

观光合效率和最大电子传递速率也呈较高的水平。 

 

图 6  五种实验铁浓度对 RCC6660(α)和 RCC6666(β)的表观光合效率、最大电子传递速率的影响及快速光响应曲线 

Fig. 6  Effects of five experimental iron concentrations on apparent photosynthetic efficiency, rETRmax, and the rapid light 
curve of RCC6660 (α) and RCC6666 (β) 

注: 数值为平均值±标准差, n=3 

 

2.7  对颗石藻颗粒有机物生产的影响 
如图 7 所示, α 株的 PON 含量以及 POC 与 PON

的生产率在五种实验铁浓度下均大于 β 株 , 且在

500 nmol/L 时 POC、PON 含量和产率达到最大值。

在五种实验铁浓度下, β 株的 POC、PON 含量和产率

都呈现先减后增再减的趋势。两株藻的 POC/PON 值

也表现出这个趋势且在 50 nmol/L和 500 nmol/L时具

有显著性差异(P<0.05)。 

3  讨论 

3.1  铁浓度与细胞粒径 
南美洲秘鲁沿岸的近海洋流所经海域是一个广

阔的、高硝酸盐的但铁有限的叶绿素区域, 该地区底

层水中有极高浓度的溶解铁(>50 nmol/L), 在秘鲁南

海岸沿岸上升流水域和秘鲁洋流近岸海域中, 溶解

铁浓度很低(<0.1 nmol/L)[36]。颗石藻可能在这片水域 
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图 7  五种实验铁浓度对 RCC6660(α)和 RCC6666(β)的颗粒有机碳与颗粒有机氮含量及产率、两者比值的影响 

Fig. 7  Effects of five experimental iron concentrations on specific growth rates of RCC6660 (α) and RCC6666 (β) 

注: 数值为平均值±标准差, n=3。不同字母表示单一藻株不同铁浓度之间具有显著性差异(P<0.05), 柱状图上的横线表示两个藻株之间

有显著性差异(P<0.05) 
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逐渐适应, 因而在广范围的铁浓度下的生长率都趋

于稳定。在铁浓度较低(0、50、100 nmol/L)时, 两藻

株的细胞粒径和体积随着铁浓度的降低而减小, 细

胞的比表面积增大, 进而促进了细胞对铁的吸收。此

外, 细胞体积小对于生活在低铁环境中的细胞特别

有利, 因为它降低了细胞对于铁、氮和光合产物的需

求[37], 而且降低了下沉率。总体来看, 在所有铁浓度

下, β 株的细胞粒径和体积低于 α 株, 这暗示它可能

对铁有更高的要求, 或者对铁浓度的变化反应更敏

感。后者也可以从其在色素和颗粒有机物等参数随

铁浓度的增加呈现“波浪式”变化的表现可以看出。 

3.2  氮磷营养的消耗 

细胞减少铁需求的另一种方法是使用还原态的

氮代替氧化态的氮, 因为硝酸盐的还原需要含铁酶, 

如硝酸盐和亚硝酸盐还原酶[14, 38]。本实验中采用硝

酸盐作为氮源, 所以铁需求量可能会相对增大[39]。随

着铁浓度变化, 两株藻对于氮磷的消耗趋势一致。在

0 nmol/L 的铁限制环境中, 细胞对于硝酸盐的消耗比

1 000 nmol/L 的富铁条件下低, 但却消耗了与富铁条

件下差不多的磷。在五种实验铁浓度下, α 株都比 β

株消耗的氮磷要多。这表明, α 株比 β 株对氮磷的需

求更多, 铁限制条件会降低细胞对于硝酸盐的利用

但是不影响磷的利用。铁限制条件下, 细胞可能是部

分氮胁迫的。 

50 nmol/L 下两株藻细胞对硝酸盐的吸收表现出

了一个小的峰值 , 而对磷的需求却达到了最小值 , 

此时消耗的 N︰P 较大。β 株在 50 nmol/L 铁浓度下

细胞的 PON 值显著降低, 表明细胞不能维持其最佳

的氮配额。而且尽管 C︰N 比增加了, POC 含量也减

少了, 这与之前在硝酸盐中生长的细胞在铁胁迫下

表现得一致[37, 40]。然而 α 株不具备此特征, 其在铁

浓度为 500 nmol/L 时细胞含有较高的 POC 及 PON

含量但是 C︰N 仍显著小于 β 株。铁会促进碳和氮

同化成叶绿素和储能化合物等成分[9, 38, 41], 其机制

尚不清楚, 净结果是促进了有机质的积累。 

3.3  色素与光保护 

受铁限制的硅藻降低了叶绿素含量、光合效率[42-43], 

所有这些都导致了生长速度的降低。然而判断铁限

制的重要指标 Fv/Fm
[44]以及比生长率 [9, 45-46]都没有

显著的变化, 或许可以说明颗石藻对铁的极低需求

度 [19]。两个藻株在不同铁浓度下的细胞色素含量呈

现一定的规律。α 株在铁浓度为 100 nmol/L 时叶绿

素 a、叶绿素 c 和类胡萝卜素的总含量是最多的, 而

β 株在铁浓度为 1 000 nmol/L 时总含量是最多的。

这也在一定程度上证明了两株藻铁需求的不同。 

细胞中光合色素含量下降似乎是铁胁迫下的普

遍行为[44, 47-49], 但在我们的实验中, 叶绿素含量并没

有显著降低。色素浓度的这种相对不敏感是铁限制的

谜团之一, 尤其是在大量营养素水平较高时[45-46]。但

是类胡萝卜素含量变化很大。β 株在铁限制条件下类

胡萝卜素含量显著降低, 然而 α 株正好相反, 在富铁

环境中细胞的类胡萝卜素含量较低。为什么会产生这

样的差异？ 

铁限制条件下 , 真核藻类主要通过叶黄素循环

相关的 NPQ 来耗散叶绿素吸收的过多的过剩光能, 

在高光低铁条件下, 非光化学淬灭对光系统的保护

作用更加明显且重要[10, 47-49]。类胡萝卜素能通过叶

黄素循环调节天线的能量传递, 还在防御光合结构

的光氧化破坏和捕光复合体的装配方面发挥重要作

用。铁限制条件下, β 株的 NPQ 要显著大于 α 株。这

可能是由于 α 株是一种高度钙化的细胞[50], 颗石粒

组成的外骨骼可以抵挡一部分的紫外光 [51], 在铁限

制条件下, 高含量的类胡萝卜素及厚的碳酸钙外壳

都为细胞在高强度 PAR/UVR 下提供了多重保护。而

β株可能更多地选择增强 NPQ的能力以增加热耗散。

而这种 NPQ 可能不是来自叶黄素, 而是捕光天线复

合体在 PSI 与 PSII 之间的移动或 PSII 反应中心的淬

灭[52]。β 株在低铁时趋于生产更少量的类胡萝卜素, 

这似乎也是一种光保护手段, 因为捕光色素的增加

抑制 PSII 的修复速率, 加剧光抑制[53]。 

3.4  光合电子传递 

类囊体是铁主要存在的部位 , 类囊体电子传递

的几乎每一个方面都依赖于铁。铁由于其高还原-氧

化电位而在许多金属蛋白中作为电子载体[39]。在浮

游植物中, 高比例的铁包含在光合作用装置和线粒

体电子传递链的组件中[54-55]。铁限制导致最大电子

传递速率和表观光能利用效率都随铁浓度的降低而

降低[56-57]。本文的结果也表现出了这个趋势, 但是铁

浓度为 1 000 nmol/L 时颗石藻最大电子传递速率下

降, 可能是此浓度超过了光合作用的最适浓度甚至

有抑制作用。铁胁迫下细胞捕获和利用光能的能力

较弱, 因此缺铁的细胞可能比富铁的细胞更容易受

到光化学损伤 [5], 这与本实验中光饱和参数也在低
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铁时降低一致, 细胞在 0 nmol/L 下耐受强光的能力

较弱。 

β 株在任何铁浓度时都保持更高的光能的利用效

率, 这可能也与其钙化作用弱于 α 株相关, 毕竟钙化

是个耗能过程[58]。在铁限制条件(0 nmol/L, 50 nmol/L)

下, α 株的最大相对电子传递速率 rETRmax 更大, 拥有

较高的光合潜力, 当高铁浓度时 β 株才占据优势。这

可能是由于其低铁时更高的叶绿素含量, α 株可能通

过过度生产光合作用天线, 增加光子聚焦来克服短期

的电子传输效率低下, 从而弥补对效率较低的无铁蛋

白质的持续依赖。 

4  结论 

海洋浮游生物的铁供应变化会通过改变碳固存

率对大气中二氧化碳的浓度产生重大影响 [59], 而颗

石藻作为主要的钙化浮游生物, 了解铁限制对其的

影响是很重要的。本研究通过比较不同铁浓度对两

株不同钙化程度且不同基因型的颗石藻生长及光合

作用的影响, 证明了颗石藻通过降低细胞粒径等策

略来适应缺铁条件。同时缺铁影响了色素合成及电

子传递, 颗石藻为了应对铁限制产生了一系列光保

护机制。因为两株藻钙化程度的差异造成了铁限制

条件下的差异响应 , 因此在之后的研究中 , 需要进

一步证实是不是钙化作用的差异导致了光合方面的

差异表现。 
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Abstract: Two genotypes of Emiliania huxleyi, RCC6660 and RCC6666, isolated from a Peruvian upwelling, were 

cultured in Aquil medium at five different iron concentrations (0, 50, 100, 500, and 1, 000 nmol/L) to study the ef-

fect of iron on the growth and photosynthesis of coccolithophores. The difference in growth, pigment content, nu-

trient consumption, particulate organic matter content, and chlorophyll fluorescence characteristics were compared. 

The results revealed that iron concentration had no significant effect on the growth of the two strains; however, the 

specific growth rate of RCC6660 in 0 nmol/L was significantly greater than that of RCC6666. As the iron concen-

tration decreased, cell size, cell volume, the maximum relative electron transport rate (rETRmax), and apparent 

quantum efficiency (α) also decreased. We speculate that RCC6660 was photoprotected by the lutein cycle and a 

highly calcified exoskeleton that protected the cells from light damage at low iron levels; moreover, RCC6666 was 

more likely to be quenched by other forms of non-photochemical fluorescence. The light energy efficiency of 

RCC6666 was higher at low iron concentrations, as less energy was devoted to calcification. However, RCC6660 

had a higher rETRmax and photosynthetic potential, which may be related to its higher pigment content. This study 

revealed the responses of two Emiliania huxleyi strains with different genotypes and different calcification abilities 

to different iron concentrations and the differences in the photosynthetic protective mechanism and light energy 

utilization under an iron limitation, which provides a reference for further studies of the coupling mechanism be-

tween photosynthesis and calcification. 
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