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摘要：本文以常见的水库水华优势绿藻—小球藻(Chlorella vulgaris)为研究对象,通过自制 CO2浓度恒定装置,模拟 400µmol/mol(现状)、800µmol/mol(预

测 2100年)和 2000µmol/mol(极端)3种 CO2浓度条件,于恒温光照培养箱中开展了为期 35d的室内实验,探究 CO2浓度升高对藻类生长、光合活性及固

碳能力的动态响应.结果表明:实验短期(24d内)培养下高 CO2浓度(800,2000µmol/mol)会显著刺激藻密度增长(最高达 972.8×106cell/L),但长期(35d)培养

下高 CO2浓度会抑制小球藻的增殖,缩短其生命周期;光合活性参数(Fv/Fm、rETR)对 CO2浓度变化不敏感,但大气 CO2浓度升高会抑制小球藻的生长从

而间接导致其光合效率降低;增殖阶段(24d 内)藻群整体固碳量随 CO2浓度升高而增加(极端条件下达 35.919mgC),但个体细胞固碳效率下降;长期(35d)

高 CO2浓度条件下,固碳量呈现负值,藻群由"碳汇"转变为"碳源",反而会加剧 CO2的释放.研究揭示了 CO2浓度升高对绿藻短期促进增殖、长期抑制生

长的双阶段效应,并阐明其对水库碳循环的潜在影响. 
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Abstract：This paper focuses on the common dominant green alga in reservoirs algal blooms, Chlorella vulgaris, as the research 

subject. Using a homemade CO2 concentration stabilizing device, we simulated three CO2 concentration conditions: 400 µmol/mol 

(current status), 800µmol/mol (predicted for 2100), and 2000µmol/mol (extreme). A 35-day indoor experiment was conducted in a 

constant temperature light incubator to systematically investigate the dynamic responses of algal growth, photosynthetic activity, and 

carbon fixation capacity to elevated CO2 concentrations. The results indicated that: In the short-term cultivation (within 24d), high 

CO2 concentrations (800 and 2000µmol/mol) significantly stimulated algal density growth, reaching up to 972.8×10
6cells/L. 

However, in the long-term cultivation (35d), high CO2 concentrations inhibited the proliferation of Chlorella vulgaris and shortened 

its lifespan. The photosynthetic activity parameters (Fv/Fm, rETR) were not sensitive to changes in CO2 concentration. However, 

elevated atmospheric CO2 levels inhibited the growth of Chlorella vulgaris, indirectly leading to a reduction in its photosynthetic 

efficiency. During the proliferation phase (within 24d), the overall carbon fixation of the algal population increased with rising CO2 

concentrations, reaching up to 35.919mg C under extreme conditions. However, the carbon fixation efficiency per cell decreased. In 

the long term (35d) under high CO2 concentrations, the carbon fixation turned negative, transforming the algal population from a 

"carbon sink" to a "carbon source," thereby exacerbating CO2 release. The study revealed the dual-phase effects of elevated CO2 

concentrations on green algae, with short-term promotion of proliferation and long-term inhibition of growth. 
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水库作为内陆最为普遍的水体类型,在调蓄洪

水和保障生活用水方面发挥着关键作用
[1-3]

.在全球

气候变暖背景下,当前大气 CO2浓度持续上升,若依

现有趋势,至 2100 年 CO2 浓度将从 2022 年的

420µmol/mol升至 800~950µmol/mol
[4-5]

.大气CO2浓

度持续升高会对水生生态系统造成系统性影响,可

能会导致水体弱酸化,进而对淡水生物群造成伤害,

影响物种群落组成,特别是无脊椎动物和鱼类
[6]
,同 

收稿日期：2025-07-02 

基金项目：国家重点研发计划项目(2022YFC3202402,2022YFC3202403);

四川省紫坪铺开发有限责任公司科技项目(CZC-(2024)035,ZPPC2024 

(研)-01) 

* 责任作者, 副研究员, mchen@scu.edu.cn 



2期 陶首仲等：大气 CO2浓度升高对水库水华优势绿藻生长及光合作用的影响 899 

 

时,可能会加剧浮游植物的过度生长,特别是在具有

高营养负荷的低至中度碱性水体中
[7-8]

.藻类是水库

系统主要的初级生产力
[9-10]

,可贡献将近50%的初级

生产力
[11]

.同时也是水库生态健康状态的重要指针,

水库投运蓄水后藻类会迅速繁殖并持续增多
[12]

,常

表现为“无水华→偶发水华→周期性频发水华”的

变化
[13-15]

.随着大气 CO2浓度增加,藻类生长变化可

能影响水生态系统,从而导致更多生态问题. 

国内外学者在CO2浓度升高对藻类生长影响方

面已取得一定研究进展.研究表明
[16-17]

,CO2 浓度升

高可通过改变水体碳酸平衡显著影响藻类生长过

程.大气中 CO2浓度升高会增加水中 CO2的分压,从

而刺激藻类生长 ,但不同藻类的生理响应存在差

异 

[18]
.例如,升高的 CO2浓度会显著促进海藻的相对

生长率和营养吸收百分比,但会抑制光合作用
[19]

; 

CO2 水平的增加会影响硅藻的生长速率,该影响因

物种而异
[20]

;有害甲藻对高温和高 CO2 的长期适应

可能产生与短期暴露截然不同的生理反应
[21]

.然而,

现有研究存在明显的生态类群偏向性,多聚焦于海

洋浮游植物(如硅藻、甲藻)对大气 CO2浓度升高的

响应
[22]

,而对淡水生态系统特别是水库水华优势藻

类响应大气 CO2浓度升高机制研究相对不足.此外,

部分研究发现在高浓度CO2的环境下绿藻可能占据

更多的种群竞争优势
[23-24]

,这可能与藻类的光合作

用机制与固碳能力相关.高 CO2 浓度会促进藻类的

生长和光合能力
[25]

,CO2 浓度急剧增加下藻类可以

通过调控CO2浓缩机制基因保持种族竞争优势并维

持水华的形成
[26]

.然而水库水华生态系统中优势藻

种对大气 CO2 持续升高的适应策略仍不明确
[27-28]

.

因此,系统研究水库水华优势藻种对大气 CO2 浓度

升高的响应机制,特别是在生长动态、光合调节和碳

固定效率等方面的响应规律还亟待进一步探明. 

我国水库大部分处于中营养至轻度富营养状

态
[29-30]

,较易爆发绿藻水华事件
[31]

,其中小球藻是

较为常见的优势藻种之一,在李家河水库
[32]
、金盆

水库
[33]
、东湖水库

[34]
、三峡水库

[35]
等区域均有报

道.本文以小球藻为实验对象,大气 CO2 浓度升高

为背景,设计制作了可恒定控制气体 CO2 浓度的

藻类培养装置,模拟了不同大气 CO2 浓度情景,于

恒温光照培养箱中进行了为期 35d的室内实验,旨

在揭示大气 CO2浓度升高对淡水水库水华中优势

绿藻(小球藻)生长及衰亡过程、光合作用响应及

固碳效果的影响. 

1  材料与方法 

1.1  实验材料与条件 

选用购自中国科学院武汉水生生物研究所淡

水藻种库小球藻藻种(编号 FACHB-5)及其培养基

(BG-11),其成分见表 1,将其充分混合后置于光照强

度为 2000Lux 的光照培养箱中培养两周,光照方式

设置为昼夜交替各 12h,温度为(25±1)℃,每天定时

摇瓶2次.进入对数生长期后,将藻液在4℃下离心并

弃掉上清液,以获得实验接种藻. 

表 1  BG-11培养基 

Table 1  BG-11 medium 

组分 用量(mL/L) 母液浓度 

硝酸钠(NaNO3) 10 15g/100mL dH2O 

磷酸氢二钾(K2HPO4) 10 2g/500mL dH2O 

硫酸镁(MgSO4.7H2O) 10 3.75g/500mL dH2O

二水氯化钙(CaCl2.2H2O) 10 1.8g/500mL dH2O 

柠檬酸(C6H8O7.H2O) 10 0.3g/500mL dH2O 

柠檬酸铁铵(Fe(NH4)3(C6H5O7)2 10 0.3g/500mL dH2O 

乙二胺四乙酸二钠(EDTANa2) 10 0.05g/500mL dH2O

碳酸钠(Na2CO3) 11 1.0g/500mL dH2O 

A5液 1 见表注 

注: H3BO3,MnCl2.4H2O,ZnSO4.7H2O,Na2MoO4.2H2O,CuSO4.5H2O, Co 

(NO3)2.6H2O分别为(g/L):2.86,1.86,0.22,0.39,0.08,0.05. 

实验采用的BG11培养基中,氮元素质量浓度约

为 247mg/L,磷元素质量浓度约为 7.13mg/L.氮一般

占小球藻细胞干重的 6%~10%
[36]

,由此计算培养基

中的氮最少可支持约 1.85×10
11
cells/L 的藻细胞浓

度  

[37]
.杨坤等

[38]
研究发现小球藻细胞的生长主要取

决于细胞内磷含量 ,当水体中磷质量浓度增大到

2.48mg/L 时,水体中外源性磷已不是小球藻体生长

的限制因素.因此,培养基中已提供充分的营养元素,

不会成为实验过程中藻类生长的限制条件. 

考虑到实验过程中养藻桶内CO2浓度受藻类影

响可能存在波动,设计一种用于在藻类培养过程中

维持 CO2浓度恒定的装置,如图 1(a)所示.该装置由

气瓶、减压阀、通气软管、流量计、空气过滤装置

及养藻筒等组成,其中养藻筒上设有进气孔、通气孔

与进料孔.养藻筒选用透明有机玻璃加工而成,以降

低光照衰减对实验的影响. 
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图 1  实验仪器及室内实验装置放置示意 

Fig.1  Schematic Diagram of Laboratory Equipment and Indoor Experimental Apparatus Placement 

1.2  实验工况设置 

联合国政府间气候变化专门委员会(IPCC)对未

来大气 CO2浓度进行了预测
[4]
,100a 后大气 CO2浓

度会从现在的 400µmol/mol升高至 800µmol/mol,马

莎等
[39]
在研究不同藻类对 CO2 浓度升高的响应时

采用 1600µmol/mol 作为高浓度工况.考虑当前大气

CO2浓度发展趋势与减排努力,本研究共设置了 3个

CO2 浓度工况,工况 1 为 400µmol/mol,工况 2 为

800µmol/mol,工况 3为 2000µmol/mol.所选 3个浓度

工况覆盖了大气CO2浓度从当前到未来可能的变化

范围,分别模拟现状条件、百年后预测条件与极端预

测条件下小球藻对大气CO2浓度升高时的响应情况,

每个工况下平行设置两组样品以消除藻类生长所

带来的误差,室内实验装置放置如图 1(b)所示.所有

实验操作均在无菌条件下的超净工作台上完成.不

同工况的样品培养温度均保持在 20℃,湿度为 80%,

光照强度为 2000Lux,光照周期为 12L:12D,初始 pH

值为 8.5.考虑到小球藻的生命周期通常为 10~12d,

因此设定本实验周期时长为 35d,以覆盖小球藻 3次

完整的生命周期,实验控制条件如表 2所示. 

表 2  实验控制条件 

Table 2  Experimental control conditions 

环境条件 设置情况 

温度(℃) 20 

湿度(%) 80 

光强(lx) 2000 

初始 pH值 8.5 

光照时间 12h暗/12h亮 

初始 BG11培养基体积(mL) 2500 

实验周期(d) 35 

 

实验开始时 ,通过进料孔向养藻筒内加入培

养完成的藻样,之后将养藻筒置入光照培养箱中,

利用通气管将养藻筒与气瓶相连 ,通过流量计将

气瓶内恒定浓度的 CO2 气体持续通入养藻筒中.

实验开始后 ,每天同一时间摇匀养藻筒后进行取

样测试,经核算,取样后引起的水量减少将不会产

生显著影响. 

1.3  指标的测定与分析 

测定藻密度、叶绿素 a(Chl.a)以表示藻类生长

的响应,测定光系统 II的最大光化学效率(Fv/Fm)、相

对电子传递速率(rETR)指标追踪光合活性的变化,

并且测定了总碳浓度(TC)、总无机碳浓度(TIC)、总

有机碳浓度(TOC)用以计算固碳能力的变化.此外,

实验过程中还同步测定了各实验组的基本水质指

标,包括水温、pH值、溶解氧(DO)及电导率,以支撑

讨论藻类对 CO2 浓度的响应规律.所有指标每天取

样并测定,取样后不补充培养基及藻液. 

1.3.1  藻相关指标的测定  从每组样品中取

0.1mL溶液到浮游植物计数框中,之后利用 10×40倍

光学显微镜多次计数,取平均值作为实验结果,之后

按公式
[40]

(1)换算藻细胞密度: 

 c

a b

VA n
N

A V V
= ⋅ ⋅  (1) 

式中:N 为每升水中小球藻的细胞数量,10
6
cells/L;A

为计数框面积,400mm
2
;Aa 为计数面积,mm

2
;Vc 为水

样浓缩后的体积,10mL;Vb为计数框体积,取 0.1mL;V

为水样浓缩前的体积,取 1L;n 为计数所得小球藻的

细胞数目,cell. 

在常温常压下,藻细胞中的叶绿素荧光主要来

自 PS II的 Chl.a由于 PS II处于光合作用过程的最

上层,因此大部分光合作用的变化都会对 PS II产生
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反馈,最终导致 Chl.a 荧光的变化.因此,叶绿素荧光

可以表征绝大部分光合过程的变化.Chl.a 采用丙酮

提取法进行测定:首先取 10mL 藻液,过滤后加入

90%丙酮萃取液,避光环境萃取 24h 后离心,之后分

别于 630,645,665和 750nm4个波长下测定上清液的

吸光度.计算公式
[41]

(2)如下: 

                630 750 645 750 663 750 a
[1.10 ( ) 2.16 ( ) 11.64 ( )]

Chl.a=
A A A A A A V

V δ

× − − × − + × − ⋅

⋅

 (2) 

式中:Chl.a 为每升水中叶绿素 a 浓度,mg/m
3
;A630、

A645、A663、A750 分别为波长为 630,645,663,750nm

下的吸光度;V为藻液体积,mL;Va为提取定容后的体

积,mL;δ为比色皿光程,cm. 

Fv/Fm反映了 PS II在最佳状态下能够将光能有

效转化为化学能的能力,广泛应用于评估光合作用

的效率和光能利用能力
[42]

.光系统 II 的最大光化学

效率(Fv/Fm)和相对电子传递速率(rETR)均使用浮游

植物分类荧光仪(PHYTO-PAM-II,WALZ,德国)测

定.测量光合活性参数之前需要让小球藻充分进行

暗反应
[43]

,经过反复测试,本实验将4min作为实验中

小球藻的最佳暗反应适应时间. 

1.3.2  水质指标的测定  水温采用水银温度计,pH

值采用便携式 pH 值测定仪测定,溶解氧(DO)采用

AMI溶解氧分析仪测定,电导率(TDS)使用多参数水

质分析仪(上海雷磁仪器有限公司,中国)进行测定. 

1.3.3  碳浓度指标的测定  总碳(TC)、总无机碳

(TIC)、总有机碳(TOC)的浓度利用 TOC总有机碳分

析仪(TOC-L,岛津,日本)进行测定. 

1.3.4  统计分析  每个样品均检测两次后将结果

取平均值,进行数据分析前,对所有藻类生物量数据

进行 log10
(x+1)

预处理转换,以降低后续分析结果的异

方差.之后利用 SPSS26对实验数据进行单因素方差

分析,利用origin对实验数据进行主成分分析和相关

性分析,统计学显著性设定为 P<0.05. 

1.3.5  小球藻固碳能力的量化  微藻不仅可以进

行光合作用,并且能将 CO2 高效地转化为高价值生

物质
[44-45]

.由 Behrenfeld 等
[46]
于 1996年提出的深度

整合模型计算公式(3)如下: 

 B
NPP PAR Chl.aP T= ⋅ ⋅ ⋅  (3) 

式中:NPP 为初级生产力产量,mgC/(m
2
⋅d);P

B
为单位

叶绿素 a 的生产力,包含能量转化效率信息,mgC/ 

(mgChl.a⋅s);PAR 为 PS Ⅱ的对应梯度的光强大小, 

µmol/(m
2
⋅s);T 为光照时长,d;Chl.a-叶绿素 a 浓度, 

mg/m
3
. 

小球藻固碳响应参考公式(3)进行换算,考虑到

藻类既存在光合作用,也存在呼吸作用,故 P
B
可换算

为碳浓度净增量与叶绿素 a 净增量的比值,再除以

Fv/Fm,rETR 反映了藻细胞中受光合速率影响的电

子传递速率,故公式中的PAR换为 rETR具有固碳的

科学性,直接反映了藻种细胞内的固碳过程电子传

递效率,T则为室内实验时每天的日照时长(12h). 

将本研究中的藻种培养水体面积与(上式)相乘,

计算得出本次室内实验的藻类固碳总量(mgC).为了

成果更具有可对比性 ,固碳总量与实验养藻桶内

Chl.a的比值可确定为单位 Chl.a在单位时间的固碳

速率(mgC/(mgChl.a⋅d)). 

2  结果与分析 

2.1  不同 CO2浓度下水体水质的变化 

如图 2(a)所示,3 个工况下水质均呈弱碱性,pH

值变化趋势均为先降低再升高,从整体来看均呈现

逐渐升高趋势.在实验 1~3d 内,pH 值有小幅度下降,

随着实验的进行,藻类光合作用对水中 CO2 大量吸

收,从而导致水体 pH值逐渐升高.如图 2(b)所示,3个

工况下的水温变化基本趋势一致,均在 20℃左右波

动,波动范围不超过 2℃.DO是指溶解在水中的游离

态氧,它除了与温度相关,也与产氧生物量(如藻类)

关系密切.如图 2(c)所示,在实验前 9d,3 个工况下的

DO 饱和度均大致呈下降趋势,并在第 9d 后呈波动

上升趋势.工况 3 中水体 DO 饱和度均值最高,为

51.7%,工况 2中水体DO饱和度均值最低,为 49.24%,

所有工况下的水体 DO 饱和度均在 38%以上.如图

2(d)所示,3 个工况的电导率变化趋势较一致并且都

比较平稳,变差分别为 0.022,0.021,0.032S/m,这反映

出在3种CO2浓度下培养小球藻,养藻筒内水体电导

率变化差异微小. 

2.2  不同 CO2 浓度下小球藻密度与叶绿素含量的

变化 

如图3所示,实验开始时,3种工况下的藻细胞密

度均为 9.4×10
6
cell/L.3 种工况下的小球藻密度在前

24d 均保持持续增长,生长速率表现为工况 3>工况
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2>工况 1.在第 24d后,工况 1下的藻细胞密度继续持

续增长,在实验结束时达到最大值(984.3×10
6
cell/L),

而工况 2与工况 3下的藻细胞密度在第 24d达到最

大值(830.5×10
6
cell/L、972.8×10

6
cell/L),之后细胞密

度开始下降 ,并有小球藻细胞进入死亡代谢状

态.Chl.a作为藻细胞重要的光合色素,其浓度变化情

况在一定程度上可以反应小球藻光合作用的强弱

与藻细胞的生长状况之间的关系.各组 Chl.a的初始

浓度为 30.10mg/m
3
,工况 1中小球藻 Chl.a浓度在最

后 1d达到最大值(980.30mg/m
3
),工况 2与工况 3中

小球藻Chl.a浓度均在第 24d达到最大值(741.50mg/ 

m
3
、990.20mg/m

3
). 

 

图 2  不同 CO2浓度下 pH值、水温、DO、电导率随时间的变化 

Fig.2  Variation of pH, water temperature, DO, and conductivity with time at different CO2 concentrations 

 

图 3  不同 CO2浓度下藻类细胞密度和叶绿素 a(Chl.a)的时间变化 

Fig.3  Temporal changes in algal cell density and chlorophyll a (Chl.a) at different CO2 concentrations 

2.3  不同 CO2浓度下小球藻光合活性的变化 

经暗适应处理后,如图4(a)所示,实验开始的前4d

内 3种工况下小球藻的光合效率均迅速升高,其光合

速率效率均在第 4d达到最大值(工况 1为 0.645,工况

2为 0.640,工况 3为 0.640),从实验第 5d 开始,3种工

况下的小球藻的光合效率出现相对稳定且幅度较小

的波动,而在第 24d,工况 2和工况 3下的小球藻光合

效率出现大幅下降,降幅超过 25%,并在第 25d回到相

对稳定状态.如图 4(b)所示,3 种工况下的 rETR 也在

第 4d达到最大值,并且与 Fv/Fm变化规律相似. 
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图 4  不同 CO2浓度下 Fv/Fm和相对电子传递速率 rETR的时间变化 

Fig.4  Temporal variation of Fv/Fm and relative electron transfer rate rETR at different CO2 concentrations 

2.4  不同 CO2浓度对水体碳浓度的变化 

以 21d为节点,如图 5(a)所示工况 1下的总碳浓

度 (TC)持续升高 ,并在最后 1d 达到最高值

(38.27mg/L),工况 2和工况 3下的总碳浓度(TC)均呈

逐渐升高趋势,分别在第 26d 和 29d 达到最高值

(21.97和27.13mg/L),随后分别在19.03和22.43mg/L

附近波动.如图5(b)所示,3个工况下的总无机碳浓度

(TIC)前期变化趋势类似,为缓慢波动增长,在实验第

21d后工况 3下的总无机碳浓度(TIC)呈快速增长趋

势,而工况 1和工况 2下变化趋于稳定,这表明工况 3

下小球藻吸收转化无机碳效率更高.结合图 5(c)和

图 6,3个工况下的总有机碳浓度(TOC)在实验前 21d

均呈快速升高,在第 21d 后工况 2 下总有机碳浓度

(TOC)趋于稳定,工况 3 下总有机碳浓度(TOC)开始

下降,而工况 1下总有机碳浓度(TOC)继续增长并在

实验最后 1d达到最高值 33.87mg/L,工况 2和工况 3

下的总有机碳浓度(TOC)都在第 21d 达到最高值

(17.76和 23.10mg/L). 

 

图 5  不同 CO2浓度下碳浓度随时间变化趋势 

Fig.5  Trends of carbon concentration with time at different CO2 concentrations 

 

图 6  不同 CO2浓度下碳浓度随时间变化 

Fig.6  Plot of carbon concentration versus time at different CO2 concentrations 
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3  讨论 

3.1  CO2浓度对小球藻生长的影响 

对与小球藻生长有关的 11 个参数进行了

PCA 分析(图 7)和相关性分析(图 8).如图 7 所

示,PCA 分析结果显示了两个主要成分:生物特性

参数和光合功能参数,它们占变异性的 68.6%.第

一个分量(PC1)主要受生物特性参数的影响,第二

个分量(PC2)主要由光合功能参数组成.在生物特

征轴(PC1)上,最显著的特征是藻密度、Chl.a、pH

值、TC、TOC 和 TIC 值,在光合功能轴(PC2)上,

最显著的特征是 rETR、Fv/Fm和 DO 值.由图 8可

知,Chl.a 与小球藻生物量密切相关(P<0.05),在许

多研究中,Chl.a 与藻密度呈正相关,通常用来代理

藻类的生物量
[47-49]

.结合图 3(a)、图 5和图 6,在实

验的前 8d 内小球藻处于对数生长期,TIC 在此期

间小幅上升表明实验环境中的碳源充足,而 TOC

的快速上升表明小球藻正在高效地固碳并合成生

物质以维持藻细胞增殖.pH 值会影响藻液对 CO2

的吸收(P<0.05),当 pH值处于 7~10之间时,CO2以

HCO3
-

形式存在,pH>10 时主要是 CO3
2-[16]

.在碱性

条件下,CO2 会和 OH
-

结合生成 HCO3
-

,利于 CO2

的吸收
[17]

.结合图 2(a)和图 3(a)来看,3 个工况下藻

液 pH 值在第 24d分别达到了 9.87、9.94、10.25(工

况 1~工况 3),此时藻液中的 HCO3
-

含量减少,不利

于藻类固碳,影响小球藻的生长,且工况 2和工况 3

中的部分藻出现死亡损伤 ,从而导致藻密度在第

24d 下降,养藻筒中水体呈浅黄色,这一实验现象

可与李娜等
[50]
的研究结论相互印证 .在高浓度

CO2的条件下,CO2可以通过细胞内外的浓度差以

自由扩散的方式进入微藻细胞.与低浓度 CO2 相

比,高浓度 CO2下,CO2分子的运输效率更高,同时

减少了所需的能量投入,有利于生物质的积累
[51]

,

导致前 24d 的藻细胞浓度是工况 3>工况 2>工况

1.整体来看,小球藻 Chl.a 的浓度变化规律与藻细

胞密度高度相似,这与蹇陈等
[47]
的研究结论相似. 

总的来看,随着 CO2 浓度的升高将短期刺激小

球藻进行增殖,当历经约两轮生命周期(约 24d)后,更

高的CO2浓度对小球藻的增殖产生更强的抑制效应,

出现了长效抑制的影响.综合分析,推断可能是更高

的 CO2 浓度刺激了小球藻得以更快速的进行增殖,

但却也破坏了小球藻的自然增殖规律,导致呈现“短

期刺激增殖,长效抑制”效应.实验中出现的这种双

阶段效应在天然水体中可能导致藻类群落结构和

功能的变化. 

 

图 7  小球藻生长参数主成分分析结果 

Fig.7  Results of principal component analysis of growth 

parameters of Chlorella vulgaris 
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图 8  不同指标间相关性分析 

Fig.8  Results of correlation analysis between different indicators 

3.2  CO2浓度对小球藻光合活性的影响 

通过 PCA分析可知,rETR、Fv/Fm和 DO之间紧

密相关,可以一定程度上反映小球藻的光合性能.结

合图 2(c)和图 3(a)可知,3种工况下的 DO值在前 8d

内快速下降,且小球藻在前 8d内呈对数生长态势,这

是由于小球藻在生长前期要大量吸收溶解氧进行

呼吸作用维持繁殖.结合图 2(a)可知,在实验前 3d,3

种工况下的 pH值都有小幅度下降,由于小球藻在前

期的大量繁殖导致 DO 不足,要维持对数生长必须

大量吸收藻液中的 HCO3
-

进行光合作用,从而导致 3

种工况下的 Fv/Fm在前 4d 都呈升高态势.Tay 等
[52]

在对热带海洋微藻研究中也有类似的结果,其 Fv/Fm

与 rETR 均在培养的第 4d 达到最大值,并且两者变

化规律相似.在实验第 5d后 Fv/Fm几乎稳定在 0.6左

右,Cecchin等
[51]
在研究 CO2浓度对小球藻光合作用

的影响时发现,CO2浓度对 PSII 最大量子产量的影

响很小,甚至没有影响,且 Fv/Fm的值稳定在 0.7,此外

他们还发现高 CO2 条件(3%)与空气条件(0.04%)相

比,叶绿体/细胞含量没有显著差异.任何导致 PSII的

任何部分失活或损伤的“压力”都会导致藻的光合

活性相应降低
[53]

.在实验的第 24d,由于在中、高 CO2

浓度下的小球藻的生长受到了抑制,部分藻已经进

入死亡代谢期,导致 Fv/Fm在实验第 24d~25d变化差

值较大.随着小球藻的自我调节能力,Fv/Fm又很快回

到稳定状态.由图 8 可知,Fv/Fm与 rETR 呈显著相关

性(P<0.05),这证明 rETR与Fv/Fm是藻类中关系密切

的荧光参数,设置不同的 CO2 浓度条件并没有使小

球藻不同的荧光参数间出现较大的差异.总的来看,

大气CO2浓度的升高对小球藻光合活性的影响较小,

但大气CO2浓度升高会抑制小球藻的生长从而间接

影响其光合活性. 

3.3  CO2浓度对小球藻固碳效果的影响 

微藻相较于陆生生物不仅分布广泛,可在海洋、

河湖、盐泽地等复杂环境中生长,并且具有更快的生

长速度及固碳效率
[54-55]

,对 CO2 的生物固定能力是

陆生植物的 50倍,而且每固定 1.83kg CO2就可以产

出 1kg 微藻生物质
[56-57]

.大气 CO2浓度的变化会引

起小球藻生长及光合活性的变化,从而影响小球藻

的固碳效果.根据前述分析可知,本次室内实验过程

中的中、高 CO2浓度工况下总有机碳浓度(TOC)均

在第 21d出现了峰值(17.76mg/L和 23.10mg/L),结合

小球藻的生长情况,本次小球藻的固碳响应分析以

24d为节点,分为两个阶段分析:第 1~24d,第 25~35d,

计算结果如图 9所示. 

图9(a)结果表明,实验过程中不同CO2浓度条件

下,小球藻在前 24d的固碳量表现为工况 3>工况 2>

工况 1(28.739,29.730 和 35.919mgC).小球藻的固碳

速率却表现为工况 1>工况 2>工况 3(3.58,3.49, 

2.89mgC/(mgChl.a⋅d)),其非线性拟合后的公式如下: 

 7 2( 6 10 ) 0.001 3.2926y x x
−

= − × + +  (4) 

式中:y 为单位 Chl.a 在单位时间的固碳速率;x 为气

体中的 CO2浓度. 

当小球藻群体处于增殖阶段时 ,固碳响应规

律表现为随着气体 CO2浓度的升高而使得固碳量

增加,高浓度 CO2 有利于微藻培养,因为它能直接

扩散到类囊体并富集在 Rubisco 酶周围,简化传输

和转化过程,提高固碳效率
[17]

,这在一定程度对于

未来可能发生 CO2 浓度升高情景是有利的.然而,
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单位 Chl.a 的单位时间内固碳速率却是下降的,这

意味着固碳量增多的原因主要是由于小球藻的快

速增殖 ,而单个的小球藻生长周期内细胞储存的

含碳有机物量是减少的.研究表明,当温度、光照和

CO2 浓度更为适宜时 ,蓝藻的增殖周期将缩短

10%~30%,藻细胞将合成的有机物更多用于生长

并增殖,而储存在体内的有机物则相应减少
[58]

.此

类研究成果也从侧面证明了本研究中的小球藻也

存在着相关的动态固碳机制 ,前述的藻密度变化

也印证了此过程. 

 

图 9  前 24d和第 25d至实验末期小球藻细胞单位水体固碳量及固碳速率 

Fig.9  Carbon sequestration per unit of water and rate of carbon sequestration by Chlorella cells during the first 24 days and from 

the 25th to the end of the experiment 

图 9(b)表明,实验过程中不同 CO2浓度条件下,

小球藻在第 25d至实验末期小球藻的固碳量表现为

工况 1>工况 2>工况 3(30.443,-8.107,-11.835mgC).

小球藻的固碳速率表现为工况 1>工况 2>工况

3(1.65、-0.70、-0.85mgC/(mgChl.a⋅d)),非线性拟合

后的公式如下: 

 208.31890.8507 17.0277 e

x

y
−

= − + ×
 (5) 

式中:y 为单位 Chl.a 在单位时间的固碳速率;x 为气

体中的 CO2浓度. 

上述结果表明,工况 1 的小球藻仍处于快速的

增殖阶段,而工况 2和工况 3的小球藻则处于衰亡阶

段,这与前述发现的“短期刺激增殖,长效抑制”规

律相吻合.当气体 CO2浓度低(400µmol/mol)时,小球

藻的生长及固碳响应仍遵循着自然状态,即增殖的

同时也将含碳有机物进行储存,并保持 10~12d 的生

命周期进行增殖,故并未出现长效抑制的现象.值得

注意的是,工况 2和工况 3的小球藻由“碳汇”变为

“碳源”,这可能与小球藻碳浓缩机制和衰亡过程有

关.碳酸酐酶(CA)是一种含锌的金属酶,已被发现在

CCM 中起着重要作用,并通过催化 CO2可逆水合作

用成碳酸氢盐和质子来帮助固定大气中的 CO2
[59]

. 

Kho 等
[60]
研究发现在高 CO2浓度条件下,小球藻细

胞在整个培养期间表现出对碳酸酐酶和铁氧还蛋

白氢化酶的持续抑制,这些酶参与碳浓缩机制,同样

Abomohra等
[61]
也指出过量的 CO2会抑制碳酸酐酶.

当气体 CO2浓度高(800和 2000µmol/mol)时,小球藻

细胞受到了长期的损伤抑制,故约历经 2 次完整生

长周期后,于第 25d 左右的增殖生长减缓,前期生长

的藻细胞则发生破裂,释放出有机物,经过分解后重

新释放进入水体和气体中,故固碳量为负值,固碳速

率也出现了负值.Li 等
[23]
认为叶绿素从光中吸收的

能量如果没有得到有效利用,叶绿素将被激发到三

重态(
3
CHL*)并产生(

1
O2)或其他活性氧(ROS),这些

ROS 被认为是新陈代谢的压力来源,它们可以氧化

生物分子,例如脂质、蛋白质和 DNA,从而改变它们

的结构和功能,从而可能损害细胞.有研究对比了不

同 CO2浓度、pH 值和光照强度下的绿藻门衣藻属

生长情况,结果表明尽管所有菌株在高 CO2 条件下

都表现出相似的生长,但藻细胞的 pgrl1+flvB 双突

变体该条件下的生长受到损害,观察到的 pgrl1突变

体的生长损伤表明,PCEF 的代偿导致代谢失衡(固

碳机制),可能会影响藻细胞长期生长
[62-63]

,该研究揭
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示的机制与本文中的现象可以相互印证解释. 

综上,随着气体 CO2浓度升高,若藻类群落处于

增殖阶段,则固碳量将得到增加,但个体细胞的固碳

能力表现下降,随着气体 CO2浓度升高,若藻类群落

处于长效抑制阶段,藻类将由“碳汇”转变为“碳源”,

进一步加剧了 CO2 浓度的释放升高.研究结果表明

短期的增殖可能导致藻类群落的快速变化,而长期

的抑制效应可能影响水库的碳循环动态. 

4  结论 

4.1  揭示了不同大气 CO2 浓度背景下小球藻生长

特征的响应规律.大气 CO2 浓度升高在藻类增殖前

期会促进藻生长率的增加,工况 1 下的藻细胞密度

在实验最后 1d 达到最高值(984.3×10
6
cell/L),工况 2

和工况 3 下则在第 24d 达到最高值(830.5×10
6
和

972.8×10
6
cell/L),而高浓度 CO2 会缩短小球藻的生

命周期,具体表现为前期刺激藻类增殖,提高其生长

效率,后期提前小球藻进入衰亡期的时间并加速衰

亡速率. 

4.2  从光合效率的角度阐明了大气 CO2 浓度变化

对小球藻生长特征的影响机制.在增殖初期,大气

CO2 浓度变化对光合作用影响不显著.然而,随着藻

细胞增殖,高浓度 CO2会降低光合活性,抑制光合作

用,从而影响藻类的持续生长. 

4.3  探究了不同大气 CO2 浓度对小球藻固碳能力

的干扰效应.大气 CO2浓度升高后,能在短时期通过

加快藻细胞增殖提高整体对大气中CO2的固定能力,

但由于大气中高浓度CO2提前使藻类进入衰亡期并

抑制光合作用,整体而言,小球藻的固碳能力在整个

生长周期中随 浓度升高而减弱. 
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