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摘  要：固氮蓝细菌束毛藻(Tricodesmium)是海洋中丰度最高的固氮微生物，贡献了约 42%的海洋

生物固氮，为海洋生态系统提供了新的氮源，驱动海洋初级生产力和食物网，在海洋生物地球化

学循环中发挥重要作用。作为海洋中“新氮”主要贡献者，束毛藻是一种不产生异形胞的丝状固氮

蓝细菌。因为生物固氮的关键酶固氮酶对氧气十分敏感，一般固氮蓝细菌通常产生异形胞或采用

夜间固氮的方式进行生物固氮，避免氧气对固氮酶的抑制作用。近年来研究发现，束毛藻具有一套

独特的生物固氮体系，能够使同一藻丝在白天同时完成光合作用和生物固氮，并具有复杂的调控

机制。本文综述了近年来束毛藻生物固氮策略的最新研究进展，介绍了其生物固氮和光合作用之

间的精密调控机制，对拓展固氮微生物尤其是海洋蓝细菌固氮机制的认识具有借鉴意义。 
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Abstract: Tricodesmium, a genus of nitrogen-fixing cyanobacteria, is the most abundant 
nitrogen-fixing microorganisms in the ocean. They contribute about 42% of marine biological 
nitrogen fixation and provide a new source of nitrogen to marine ecosystems, driving marine 
primary productivity and biogeochemical cycles. As a major contributor of new nitrogen in the 
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ocean, Tricodesmium is a group of filamentous nitrogen-fixing cyanobacteria that do not 
produce heterocysts. Because nitrogenase, the key enzyme of biological nitrogen fixation, is 
sensitive to oxygen, nitrogen-fixing cyanobacteria usually produce heterocysts or fix nitrogen at 
night to avoid the inhibitory effects of oxygen on nitrogen-fixing enzymes. The recent studies 
have discovered that Tricodesmium has a unique nitrogen fixation system, which enables the 
same filament to complete photosynthesis and nitrogen fixation simultaneously during the 
daytime and has a complex regulatory mechanism. We review the recent progress in the 
nitrogen fixation strategy of Tricodesmium and introduce the sophisticated regulatory 
mechanism between biological nitrogen fixation and photosynthesis. This review helps to 
deenpen our understanding of the nitrogen fixation mechanism of microorganisms, especially 
marine cyanobacteria. 
Keywords: Tricodesmium; primary productivity; nitrogen cycle; biological nitrogen fixation; 
space-time separation mechanism 
 
 

束毛藻(Tricodesmium)是一类不产生异形胞的

海洋固氮蓝细菌(蓝藻)，属于蓝藻门(Cyanophyta)
中的颤藻目(Oscillatoriales)，广泛分布于热带和

亚热带海洋的寡营养海域表层中[1-3]。束毛藻是

海洋中已知数量最多的一类固氮蓝细菌，它们

通过固定 N2 从而减轻寡营养海域的氮限制。研

究表明，束毛藻每年固定大约 100 Tg 的氮，占

全球生物固氮的 42%，同时它们能将自身固定

的大约 30%−50%的氮以铵(NH4
+)和溶解有机氮

(dissolved organic nitrogen, DON)的形式释放至

周围环境中[4-5]。束毛藻释放的氮被其他非固氮

浮游植物利用，间接驱动海洋初级生产力，在

全球的碳、氮循环中起着关键作用[1,6]。 
氮(N)、磷(P)和铁(Fe)元素是海洋初级生产

力的主要限制性营养元素[7-9]。氮作为生物所必需

的大量元素，在自然界中常见的存在形式有 N2、

氨(NH4
+)、硝酸盐(NO3

−)、亚硝酸盐(NO2
−)以及有

机氮(例如氨基酸和尿素)等 [10]。海洋中“新氮”
主要来自漩涡扩散(eddy diffusion)、径流输入、

大气沉降以及生物固氮作用[11-13]。海水中溶解的

N2 是海洋中最丰富的氮形式，却很难直接被生

物所用，需要固氮生物将 N2 转化为化合态氮才

能进入生物地球化学循环[1,14]。维持海洋生态系

统的氮循环需要大量新生氮的输入，其中固氮蓝

细菌所固定的 N2 占了很大一部分[8,15-17]。研究表

明，固氮生物中的关键酶固氮酶(nitrogenase)在有

氧条件下会不可逆地失活[18]。因此，固氮生物

必须具有一套保护固氮酶免受氧损伤的机制。

一般固氮蓝细菌通过形成异形胞，在空间上将

产氧光合作用与固氮作用区分开，避免固氮酶

受到氧气的攻击。然而束毛藻在长期进化适应

过程中形成了一套独特的机制，使其在不产生

异形胞的情况下进行光合作用和固氮作用，进

而在海洋氮循环中发挥重要作用，成为海洋最

主要的固氮微生物。束毛藻的生物固氮策略在

海洋固氮生物中极具代表性和独特性，深入揭

示该固氮生物的运行模式和调控机制对全面认

识海洋氮循环具有重要意义。 
近年来，人们对束毛藻的生物固氮机制已

经有了较为深入的研究，本文全面综述了束毛

藻固氮和光合的“时空分离”机制，总结了束毛

藻生物固氮的环境调控和响应机制，以便进一

步深入了解束毛藻的独特固氮特性以及海洋氮

循环的内在运行规律。 
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1  束毛藻在海洋氮循环中的作用 
海洋中已知的常见固氮微生物主要有 3 个

大类：不具有异形胞的丝状束毛藻，单细胞固

氮蓝细菌鳄球藻(Crocosphaera)，以及与单细胞

真核藻类(Richelia、Calothrix 等)形成共生体的

蓝细菌[2,19-20]。此外还有近年来新发现的单细胞

共生 UCYN-A 和非蓝细菌固氮细菌等[21-23]。束

毛藻是海洋固氮蓝细菌中最主要的类群，在海

洋中通常以菌落形式存在，并且具有高光强、

弱垂直混合和低溶解无机氮(dissolved inorganic 

nitrogen, DIN)浓度的海域分布特征[24-25]。自然

海域束毛藻群落固定的氮大部分以溶解有机氮

(DON)的形式释放出来[24,26]。首先，束毛藻将

大气中的 N2 固定为有机氮或无机氮形式，然后

这些形式的氮会在束毛藻细胞之间进行转换与 

利用，供营养细胞(非固氮细胞)所用[27]。然后

通过自身细胞程序性死亡或病毒诱导的裂解将

氮释放到周围环境中，供周围微生物所用或经

捕食者(滤食性动物、浮游动物、杂食性动物和

鱼类)进入食物链被利用 [4,24,28]。尤其是在束毛

藻水华时期，束毛藻可为海洋提供丰富的可利

用性氮源[4]。如图 1 所示，以束毛藻为主的生

物固氮作用(将 N2→结合态氮)代表了海洋主要

氮输入过程，对于维持海洋的氮平衡具有重要

作用[14,21,29-30]。 

2  蓝细菌固氮的基本特征 
生物固氮的基本反应为：N2+8H++16ATP+ 

8e–→2NH3+H2+16ADP+16Pi，该反应由固氮酶

复合物催化，固氮酶具有钼(Mo)依赖型(NIF)、
钒(V)依赖型(VNF)、铁(Fe)依赖型或异质金属 

 

 
 
图 1  固氮蓝细菌在开阔海洋氮循环中的作用示意图 
Figure 1  Schematic diagram of the role of nitrogen-fixing cyanobacteria in the nitrogen cycle of the open ocean.  
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依赖型(ANF)[31]。蓝细菌所具有的固氮酶复合物

是最常见的 NIF 型，由固氮酶(钼铁蛋白)和固氮

还原酶(铁蛋白)组成，由 nifH、nifD 和 nifK 基因

编码[30,32-34]。不同蓝细菌中的固氮酶基因具有高

度的保守性，且无论是在转录和蛋白水平都对氧

气非常敏感[35]。固氮作用是一个极为耗能的过

程，对固氮蓝细菌来说，绝大部分的能量来源于

自身碳固定(光合作用)，如 Crocosphaera watsonii 
WH 8501 等异形胞固氮蓝藻会进行光合作用储

存大量的糖原作为其在固氮时的能量储备[6,36]。

如图 2 所示：光合作用和呼吸作用为固氮过程提

供了能量(ATP)和还原剂(NADPH)[26,37]；呼吸作

用消耗光合作用产生的氧气，对保护固氮酶免

受 O2 破坏具有正面作用。 
大量研究表明，固氮细胞周围空间的氧气

浓度越高，其固氮作用受到的抑制程度就越大，

即氧气浓度与固氮速率成反比关系[18,38]。因此，

固氮蓝细菌在长期的进化过程中演化出一套独

特的固氮策略，保证其在有氧的海洋环境中进

行正常固氮。通常情况下，固氮细菌通过将光

合作用和固氮作用分离来实现在有氧环境中进

行固氮这一目的。例如，(1) 在空间上分离，产

异形胞固氮蓝细菌通过分化成高度特化的异形

胞实现与光合作用的分隔(如鱼腥藻 Anabeana

等)；(2) 在时间上分离，通过在夜间固定氮，

白天进行光合作用(通常见于单细胞固氮蓝细

菌 Crocosphaera)实现二者的分隔[26,37,39] (图 3)。 

3  束毛藻独特的固氮策略：与光

合作用在空间上隔离 
在过去的 40 多年中，异形胞成为所有固氮

蓝细菌 N2 固定的“共识模型”[40]。然而束毛藻却

是一个特例，其自身并无异形胞却能够在光周

期内发生 N2 固定，并且束毛藻的 N2 固定效率

和其他固氮蓝藻相似甚至更高，这引起了研究

人员的广泛关注[41]。1976 年，Carpenter 等[42]

通过显微镜发现了束毛藻藻丝中有一段短串固

氮细胞(diazocytes)，这类细胞占整个束毛藻藻

丝的 15%−20%。束毛藻的 diazocytes 与其他蓝

藻的异形胞不同之处在于异形胞是分化完全的

细胞，不能再进行分裂，而 diazocytes 的分化

是可逆的，可进行正常的生长和分裂繁殖[43]；

Diazocytes 内含有 RubisCO 酶及所有藻胆体，

保留全部 PSII，而异形胞中无 RubisCO 酶，无

放氧复合体，仅有部分异形胞会保留藻胆体[43]。

2003 年，El-Shehawy 等[44]发现这类 diazocytes
不仅含有光系统Ⅰ (PSI)和光系统Ⅱ (PSⅡ)，保留了

营养细胞的许多光合作用特性，并且还证明束毛

藻中的固氮酶位于这类 diazocytes 中(图 4)。 
束毛藻的固氮酶(钼铁蛋白)由 nifD 和 nifK

基因编码，与 nifH 基因编码的固氮还原酶(铁蛋

白)共同组成固氮酶复合物发挥功能，将 N2 催化

还原为 NH3，反应产物 NH3 再通过谷氨酰胺合成

酶/谷氨酸合成酶(GS/GOGAT)途径进一步同化

成谷氨酰胺(glutamine)和谷氨酸(glutamate)[30]。为

了减少氧气对这一过程产生的影响，束毛藻利

用 diazocytes 为生物固氮提供了类似不完全“空
间分离”的保护策略，但由于 diazocytes 无厚的

细胞壁，其周围营养细胞释放出的 O2 还是会对

固氮酶活性产生影响[42]。2019 年 Inomura 等[41]

研究表明，束毛藻藻丝的固氮细胞与营养细胞

之间还存在“缓冲细胞”，此类细胞与固氮细胞

都保持着很高的呼吸速率，对周围营养细胞的

O2 扩散至固氮细胞有减缓阻挡作用(图 5)。此

外，束毛藻藻丝与藻丝之间存在胞外聚合物，

也可阻碍周围环境中的 O2 扩散至固氮细胞[41]。

近期研究表明，大多数束毛藻藻丝中普遍存在

一类类胡萝卜素脂质(hopanoid lipids)，能够降

低细胞外 O2 进入细胞的通透性[45]。这种独特的 
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图 2  蓝细菌固氮、光合及呼吸之间的相互作用示意图   该图中绿色部分表示光合装置，红棕色部分

表示呼吸装置和碳固定，呼吸和光合共有的装置则用红棕色和绿色共同表示. 该图蓝色框内显示的是

固氮作用，固氮与光合作用不是发生在同一区室内. 橙色框内表示的是梅勒(Mehler)反应. 涉及光合和

呼吸电子传递链中的虚线箭头表示的是电子传递，实线箭头表现的是质子(H+)传递. APX：抗坏血酸过

氧化物酶；Cytb6f：细胞色素 b6f 复合物；Cytc oxidase：细胞色素 C 氧化酶；Fd：铁氧还蛋白；NDH-1：
NAD(P)H 脱氢酶；PC：质体蓝素；PQ：质体醌；PSI：光系统 I；PSII：光系统 II；Succinase：琥珀酸

脱氢酶；SOD：超氧化物歧化酶 
Figure 2  Schematic diagram of the interaction between nitrogen fixation, photosynthesis, and respiration in 
Tricodesmium. The green part of the diagram shows the photosynthetic apparatus, the red-brown part shows 
the respiratory apparatus and carbon fixation, and the apparatus common to respiration and photosynthesis is 
shown in red-brown and green together. The blue box shows nitrogen fixation, which does not occur in the 
same compartment as photosynthesis. The orange box shows the Mehler reaction. The dashed arrows in the 
electron transport chain involving photosynthesis and respiration indicate electron transport and the solid 
arrows indicate proton (H+) transfer. APX: Ascorbate peroxidase; Cytb6f: Cytochrome b6f complex; Cytc 
oxidase: Cytochrome C oxidase; Fd: Ferredoxin; NDH-1: NAD(P)H dehydrogenase; PC: Plastocyanin; PQ: 
Plastoquinone; PSI: Photosystem I; PSII: Photosystem II; Succin: Succinate dehydrogenase; SOD: 
Superoxide dismutases. 
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图 3  两种模式固氮蓝细菌(丝状固氮蓝藻 Anabeana 和单细胞固氮蓝细菌 Crocosphaera)的不同固氮方

式、固氮作用和光合作用的分离策略   蓝色表示细胞内固氮酶的定位，绿色表示正在积极地进行光合

作用的营养细胞 

Figure 3  Different nitrogen-fixing morphology, separation of nitrogen-fixing effects and photosynthesis of 
two model organisms (Filamentous Anabaena and unicellular nitrogen-fixing cyanobacteria-Crocosphaera). 
Blue indicates localization of intracellular nitrogenase, and green indicates vegetative cells that are actively 
photosynthesizing. 
 

 
 
图 4  光学显微镜观察到的束毛藻 IMS 101 丝状体中非颗粒状细胞和用 NifH 抗体标记后发蓝色荧光的

diazocytes 细胞[44] 
Figure 4  Non-granular cells in Tricodesmium IMS 101 filamentous and diazocytes cells fluorescing blue 
fluorescence after labeled with an anti-NifH antibody as observed under light microscope[44].  
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图 5  束毛藻在空间上隔离 O2 的固氮策略 
Figure 5  The nitrogen fixation strategy of Trichodesmium spatially segregating O2. 
 
不完全“空间分离”策略既保证了束毛藻在有氧

的海洋环境中大量生长，同时也可以高效地进

行生物固氮[46]。图 5 展示了束毛藻的生物固氮

在空间上与光合作用的隔离策略。 

4  束毛藻独特的固氮策略：与光

合作用在时间上隔离 
2001 年，Berman-Frank 等[47-48]研究发现，

束毛藻的生物固氮除了空间隔离之外还有时间

上的分隔。束毛藻的固氮酶活性受光照的调节，

所以固氮遵循着昼夜节律，仅在光照阶段发生。

这种在光照阶段进行固氮所带来的好处就是可

以使颗粒有机碳和颗粒有机氮的生产达到平 

衡[49]。同时光合作用产生的能量可以直接向固

氮酶供能，抵消束毛藻在固氮时所消耗的能量成

本，从而减少对糖原的需要，降低细胞密度与下

沉速度，使束毛藻成为了一类有浮力、高光适应

型的群体，与使用糖原供能的异形胞蓝藻相比 

在生态环境中占据了更加有利的地位[36,49]。但

是为了能够避免固氮受到光合放氧的影响，束

毛藻采取独特的时间间隔策略以错开固氮与光

合作用的高峰(图 6)[36]。束毛藻的固氮酶在每天

早晨从头合成，在午后和深夜失活降解[40]。固

氮速率在光照开始时迅速增加，在中午达到峰

值，从下午开始下降，到晚上固氮速率几乎为

零，直到次日早晨[2,24,41]。相反地，束毛藻光合

作用最大值发生于光周期的早期阶段，当 O2

积累期间达到某个阈值就会引起 O2 浓度降低，

光合作用速率在这一阶段急速下降；在午后光

合作用速率又逐渐上升，然后随着光照强度的

减弱再次降低，直至日落无光照时降为零[50]。

束毛藻固氮峰值出现在光照周期的中间时段，

此时较低的光合速率减少了氧气的释放，同时

光照前期光合作用释放的大量能量可以保证固

氮的正常运行[47-48]。 
在 N2 固定期间，束毛藻群落表现出高呼吸

速率，这表明当 N2 固定和光合作用同时发生时， 
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图 6  束毛藻的生物固氮与光合作用在时间上的分隔示意图(束毛藻群落水平)   该示意图表示测定到

的固氮和光合活性的总体趋势，显示有昼夜周期节律[2,24,37,41] 
Figure 6  Separation of nitrogen fixation and photosynthesis of Tricodesmium in time (Tricodesmium 
community level). This schematic diagram represents the overall trend of measured nitrogen fixation and 
photosynthetic activity, showing a circadian rhythm[2,24,37,41].  
 
额外的 O2 消耗反应会增强[51]。在光合作用中，

依赖于光的 Mehler反应会消耗 PSII所依赖的氧

气，这表明依赖于光的氧气消耗机制也可以保

护固氮酶 [47-48,52]。由此可知，束毛藻在时间上

通过错开固氮与光合高峰并保持高的呼吸速率

和 Mehler 反应以快速消耗多余 O2，进而完成高

效的生物固氮。 

5  束毛藻生物固氮的调节机制 
除了氧气浓度，束毛藻固氮过程中还会受

到其他因素的影响，包括昼夜节律的控制以及

光照、温度、CO2 浓度、氮源、营养元素的调

节[3]。本文将调节束毛藻生物固氮的环境因子

总结如图 7 所示。 

5.1  昼夜节律对固氮酶活性的调节 
研究表明，浮游植物上浮下沉、浮游动物的

摄食等行为都显示出昼夜节律，并且昼夜节律在

丝状固氮蓝细菌中被证实是一种内源性节律[53]。

束毛藻具有控制昼夜节律的基因(kaiABC-生物

钟基因)，固氮作用基因 nifHDK、光合作用基

因 psbA 和 psaA 的转录都会受到昼夜节律的调

控[6,36,54]。nifH 的翻译后修饰及固氮酶发挥活性

都会受到昼夜节律的调控[40]。束毛藻通过昼夜

节律的调控可使其在中午光合作用降低时维持

最大的固氮酶活性，再加上呼吸作用的稳定增

加，维持了适当的氧气浓度，可使固氮过程正

常进行[4]。 

5.2  光与温度对固氮酶活性的调节 
束毛藻自然种群在高光强、层化现象明显

的热带及亚热带的表层海域中广泛分布，仅在

白天进行固氮。Cai 等[6]研究表明，高强度光照

能增加固氮酶中铁蛋白合成和具有活性的铁蛋

白数量，从而促进固氮作用。当光照强度降低

时，对光照高度依赖的光合反应会降低，从而

减少 ATP 和 NADPH 的产生，而固氮作用需要

光 合 作 用 所 积 累 的 能 量 (ATP) 以 及 还 原 力

(NADPH)来进行固氮，所以光强的减弱会直接

或间接调控固氮作用[55-56]。 
另外，温度对束毛藻的固氮调节也发挥重

要作用。束毛藻在 20−34 ℃的温度范围内能够 
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图 7  束毛藻生物固氮所受的调节因素   绿色箭头：促进固氮；红色线：抑制固氮. GS：谷氨酰胺合

成酶 
Figure 7  The regulatory factors on the nitrogen fixation of Tricodesmium. Green arrow: Promotes nitrogen 
fixation; Red line: Inhibits nitrogen fixation. GS: Glutamine synthetase. 
 
正常生长，其最佳生长温度为 27 ℃[1,24,57]。不

管光照条件还是黑暗条件，束毛藻固氮酶的酶

活性都会随着温度的升高而升高(15−35 ℃)[58]。

Rivero‐Calle 等 [59]认为束毛藻的固氮作用与温

度之间的相关性是间接的，与其生活的暖水环

境有关，较高的温度更有利于固氮，因为温度

和氧气在海水中的溶解度之间成反比关系，并

且在较高温度下呼吸速率更高，更有利于固氮。 

5.3  二氧化碳对固氮酶活性的调节 
研究表明，束毛藻会根据胞内不同代谢途

径的需要，将光合作用和呼吸作用中产生的能

量进行分配，其中用于卡尔文循环中 CO2 固定所

需的 ATP 以及还原力占据了最大的份额，其他的

能量主要用于固氮以及吸收无机碳[60]。固氮所消

耗的能量可能占据了每日碳固定的 80%[41]。在

束毛藻中，CO2 和 HCO3
−的获取主要依靠 CO2

浓缩机制(carbon concentrating mechanism, CCM)
的运作，CO2 供应量的变化会改变 CCM 机制

所消耗的能量[60]。当 CO2 分压(pCO2)升高时，

节省了 CCM 浓缩 CO2 所消耗的能量，更多的能

量将会流向固氮作用，从而提高了 N2 的固定以

及颗粒有机氮(particle organic nitrogen, PON)的
生产[60-62]。 

5.4  不同氮源对固氮酶活性的调节 
束毛藻除了自身能够固定 N2 外，还能吸收

各种形式的结合氮(NH4
+、NO3

−、尿素、氨基酸

和 DON)[63-64]。Nelson 等[65]研究表明，在光周

期内向束毛藻的培养基中加入铵态氮、硝态氮
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或尿素时，对固氮酶的合成会有所抑制。因为

氮固定和氮吸收(尤其是 NO3
−)这两个过程都是

耗能过程，二者之间对能量和还原剂具有竞争

关系[65-67]。另有研究表明，向培养基中加入谷

氨酸和谷氨酰胺，束毛藻固定氮的量会随着时

间推移有所减少，这可能是由于代谢物池对固

氮酶的反馈抑制作用[40,66]。只有当环境中长时

间非大量存在这些结合氮源时，束毛藻才能进

行 N2 固定[68]。 

5.5  铁和磷对固氮酶活性的调节 
在寡营养水域，水体中痕量金属元素铁的

缺乏会限制束毛藻的正常生理代谢活动[69-71]。

有研究通过分析束毛藻铁配额和风尘通量，发

现其固氮作用在全球 75%的海洋中都受到铁的

限制[47-48]。因为固氮酶复合物由钼铁蛋白和铁

蛋白组成，铁是构成束毛藻固氮酶复合物的重

要金属辅因子，因此除了光合作用和呼吸作用

过程中需要铁之外，固氮作用对铁还有额外的

需求[72-73]。在自然环境中，束毛藻开发了独特

的铁获取策略，包括使用富含铁的灰尘。束毛

藻会捕获灰尘中的颗粒态铁并供给菌落所用，

增强了其在缺铁的寡营养海域生存与竞争的能

力[74-76]。这与微量金属铁的限制相似，寡营养

海区缺乏有效的磷酸盐也会抑制束毛藻生长和

N2 固定[77-79]。磷元素是细胞中 ATP、核酸生物

合成、基因表达调控和翻译后修饰等过程所必

需的[80]，环境水体中可利用磷浓度影响束毛藻

的固氮过程。 

6  总结与展望 
固氮蓝细菌在海洋生态系统中发挥着重要

的作用，为海洋中的氮循环贡献了大量新氮。

其中，对海洋生物固氮贡献最大的蓝细菌束毛

藻在海洋生态系统中的作用十分重要，它们形

态特征、固氮方式以及与环境互作的独特性和

重要性，让束毛藻成为海洋氮循环研究领域不

可或缺的重要环节。束毛藻不同于其他固氮蓝

细菌的不完全“时空分离”机制，可能是它们成

为统治性分布的固氮蓝细菌的重要原因之一，

这种将生物固氮和光合放氧进行精密调控的策

略很可能是在长期进化过程中压力选择和环境

适应的结果。 
目前，关于束毛藻生物固氮仍有一些关键

科学问题有待在未来的研究中进一步探索和深

入。(1) 关于束毛藻不完全的“时空分离”策略，

只是暂时将固氮作用与光合作用隔开，氧气释

放对固氮酶的威胁始终存在，束毛藻作为原核

生物没有细胞器(叶绿体和线粒体)的分化，氧气

如何进入有氧呼吸进行能量代谢，避免对固氮

系统的破坏有待进一步被揭示。(2) 束毛藻独特

的固氮策略在其他固氮生物中是否存在，其进

化起源或来源尚不清楚，该策略与环境适应和

压力选择之间的关系还有待明确。(3) 在束毛藻

的固氮调节中，单个环境因素对束毛藻固氮的

调控已有大量的研究，但能量分配和平衡需要

根据温度、光、铁限制及昼夜节律之间的相互

作用进行复杂的调控，深入了解束毛藻的固氮

调节，需要综合考虑多个环境因子的共同作用。

(4) 在全球变化背景下，束毛藻的生物固氮以及

其驱动的碳氮循环广泛受到大环境生态因子

(如全球变暖、海洋酸化等)的影响，这需要将实

验室的生理学研究与海洋航次的大规模调查、

数学模型等研究策略相结合，才能更全面地揭

示海洋固氮微生物在海洋生态系统中的贡献与

未来变化趋势。 
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