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摘　要：从碳中和的角度来看，藻类光合制氢是生产清洁能源的最佳模式之一。虽然我国在这一领域起步

较晚，但在除氧剂和细胞聚集体诱导藻类光合制氢方面却有明显的优势。本文综述我国藻类光合制氢领域

的研究进展，讨论当前面临的挑战，并提出未来的发展方向，以期帮助研究生和科研人员深入了解该领域

并促进其发展。
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Advances, challenges, and future prospects of algal photosynthetic 
hydrogen production research in China
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Abstract: From the perspective of carbon neutrality, algal photosynthetic hydrogen production is considered one of 
the optimal modes for generating clean energy resources. Despite a late start in this field, China exhibits a distinct 
international superiority in developing oxygen scavengers and cell aggregates for algal photosynthetic hydrogen 
production. This article reviews and discusses the research progress, current challenges, and future directions of 
algal photosynthetic hydrogen production in China, aiming to provide a deeper understanding of the field and foster 
its development.
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自工业革命以来，随着化石燃料的大量使用，

大气中的二氧化碳浓度日益增加，导致恶劣天气频

繁发生 [1]。碳汇 (carbon sink) 和清洁能源开发是

减少大气中二氧化碳浓度和实现碳中和 (carbon 
neutrality) 目标的两条关键途径 [2-5]。藻类光合制氢

是其中的一项重要技术，它指的是藻类细胞利用太

阳光和水，在氢化酶的催化下，生产氢气的过程 [6]。

这一过程主要包括两条途径：一条是依赖于光系统

II 的途径 ( 图 1)，约占总量的 80% 左右；另一条是

不依赖于光系统 II 的途径
[7-10]。依赖于光系统 II 的

途径不仅有助于二氧化碳的固定和碳汇的形成，还

通过生产清洁能源，为实现碳中和目标提供有力

支持。

1942 年，Gaffron 和 Rubin[11] 在将藻类细胞从

暗适应条件移到光照下时，首次观测到藻类的光合

放氢现象。然而，这一过程仅持续了几分钟，主要

原因是光合作用释放的氧气导致氢化酶失活
[12–14]。

在过去的八十年中，通过采用各种策略 [15-21]，在光

合作用过程中创造厌氧环境和激活氢化酶，科学家

们成功地延长了藻类光合制氢的持续时间，从最初

的几分钟延长至 127 天
[22]。我国科学家在藻类光合

制氢领域的研究起步较晚，直到 1985 年，上海植

物生理生态研究所的陈因和方大惟开启了丝状蓝藻

鱼腥藻 7120 (Anabaena sp. strain PCC 7120) 的光合

制氢研究
[23]。

自 1985 年起，我国科学家在藻类光合制氢领

域取得了显著的研究进展，尤其是在研发除氧剂和

细胞聚集体 (cell aggregates) 诱导藻类光合制氢方

面。本文对我国藻类光合制氢领域的研究进展、当

前面临的挑战和未来的发展方向进行全面综述与讨

论，希望为研究生和科研人员提供有益的信息，促

进我国藻类光合制氢的发展。

1　我国在藻类光合制氢领域的主要研究进展

众所周知，藻类在光合制氢过程中释放的氧气

会引发氢化酶失活，从而导致制氢过程终止。在过

去的近四十年里，我国科学家通过开发多种方法，

包括降低藻类光系统 II 放氧活性的策略
[19-20, 24-26] 和

清除藻类光系统 II 释放的氧气的策略 [18, 27-28]( 图 2)，
以创造厌氧环境，从而激活和维持氢化酶的活性，

成功实现了持续光合制氢的目标。

1.1　降低藻类光系统II放氧活性的策略

在光照条件下，藻类细胞通过光系统 II 分解水，

产生电子，并释放出氧气 [6]。这里的电子是藻类光

合制氢的主要来源 [6]，然而，释放的氧气会抑制氢

化酶活性 [12-14]，导致制氢过程终止。为了实现藻类

持续进行光合制氢，我国科学家采用或开发了多种

策略，包括降低藻类光系统 II 活性的方法 [19-20, 24-26]

( 图 2)，然后通过呼吸作用消耗氧气，从而建立厌

氧条件，以激活氢化酶。这些方法旨在实现持续光

合制氢的目标。

1.1.1　缺素培养

当淡水绿藻莱茵衣藻 (Chlamydomonas reinhardtii)
被转移到缺硫的培养基中时，光系统 II 的放氧活性

受到显著抑制，但细胞呼吸的耗氧活性基本上没有

受到影响。经过大约 24 h，细胞进入厌氧环境，激

活氢化酶，从而启动藻类光合制氢的过程
[15]。类似

的藻类光合制氢机制也发生在其他缺乏特定元素的

培养条件下，如缺氮的培养 [29]、缺磷的培养 [30-31]

以及缺镁的培养 [32]。

在这一研究背景下，我国科学家在多个层面进

行延伸和改进。具体而言，中国科学院大连化学物

理研究所的张卫研究团队
[24] 和大连民族大学的冉

春秋研究团队 [33] 将缺硫培养策略应用于海水绿藻

亚心型扁藻 (Platymonas subcordiformis) 光合制氢的

研究中。同时，中国科学院海洋研究所的刘建国研

图1  藻类利用光能分解水制氢过程示意图

图2  我国藻类光合制氢重大事件的时间线
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究团队采用缺硫或缺氮的培养策略，将其应用于从

自然水体中筛选和鉴定的 28 种微藻中，包括 13 种

淡水绿藻、12 种海水绿藻和 3 种蓝藻 [34]。随后，

通过缺硫、缺氮和 ( 或 ) 缺磷的不同组合培养，他

们发现这种方法可以提高小球藻的光合制氢水平 [35-36]。

值得注意的是，在这些不同组合中，缺氮培养导致

细胞呼吸增加，从而提升不依赖光系统 II 的光合制

氢水平
[37]。

1.1.2　光系统II放氧抑制剂

二氯苯基二甲脲 (3-(3,4-dichlorophenyl)-1,1-
dimethylurea, DCMU) 是一种光系统 II 放氧抑制剂，

其作用是阻断光系统 II 内 QA 到 QB 之间的电子传

递 [38]。值得注意的是，尽管 DCMU 抑制了光系统

II 的放氧活性，但并不影响细胞呼吸的耗氧活性。

这导致细胞进入厌氧状态，激活氢化酶，从而实现

藻类持续光合制氢
[39-41]。在相关研究中，我国科学

家发现小球藻的光合制氢水平与向细胞添加 DCMU
的时间密切相关 [42]。

羰 基 氰 化 物 间 氯 苯 腙 (carbonyl cyanide m- 
chlorophenylhydrazone, CCCP) 是另一种光系统 II 放
氧抑制剂，它能阻止 ATP 合成以及质子梯度驱动的

光系统 II 电子传递
[43-44]。与 DCMU 创造厌氧环境

的机制类似，它会激活氢化酶，促进蓝藻进行持续

光合制氢过程 [45]。我国科学家的研究结果表明，添

加 CCCP 能够诱导多种海水绿藻实现持续光合制

氢 [25, 46-47]。这种持续制氢的过程与光系统 II的活性 [48]

和细胞呼吸的活性 [49] 密切相关。

1.1.3　低光培养

当光照强度较低时，光系统 II 释放氧气的数

量会显著减少，但并不会影响细胞呼吸的氧气消耗

活性。在这种情况下会形成一种厌氧环境，激活氢

化酶，从而使藻类能够持续光合制氢 [19, 50-51]。中国

科学院青岛能源与过程研究所的郭荣波研究团队首

次成功地利用低光条件培养藻类细胞，并诱导其进

行持续光合制氢
[19]。

1.1.4　细胞聚集体

在高光条件下，分散的小球藻细胞通过光合作

用释放氧气。然而，本研究团队与浙江大学唐睿康

研究团队合作，发现在小球藻细胞聚集体的核心区

域，由于呼吸作用消耗的氧气量超过光合作用释放

的氧气量，导致产生厌氧区域，并开始发挥光合制

氢功能
[20]( 图 3A)。因此，细胞聚集体的核心区域

实现了从光合放氧向光合制氢的转变。需要注意的

是，在细胞聚集体的外层区域，仍然进行光合作用

并释放氧气 [20]( 图 3A)。通过在细胞聚集体中分别

添加呼吸作用底物二甲基亚砜 [52] 和耗氧细菌大肠

杆菌 [53]，可以扩大厌氧区域的范围，使小球藻聚集

体的光合制氢效率从每升藻细胞生产 19 mL 氢气分

别提高到 31 mL [52] 和 51 mL [53]。尽管我国在藻类

光合制氢方面起步较晚，但在利用细胞聚集体诱导

藻类光合制氢方面却具有明显的国际竞争优势。

1.1.5　基因工程

通过基因工程手段删除或下调光系统 II 的核

心组分，可以减少藻类光合作用释放的氧气量。随

后，通过呼吸作用构建厌氧环境，激活氢化酶，

从而启动藻类的光合制氢过程，并提高光合制氢

的水平
[16, 54-56]。深圳大学胡章立研究团队通过构建

两种不同的人工 miRNA 表达系统，一种是热诱导

表达系统，针对光系统 II 相关的 OEE2 基因和 psbA
基因进行靶向调控

[26, 57] ；另一种是蓝光诱导表达系

统，针对 psbA 基因进行靶向调控 [58]。这些系统的

建立成功降低光系统 II 的组装水平和活性，从而创

造厌氧环境，提高莱茵衣藻光合制氢的效率 [26, 57-58]。

1.2　清除藻类光系统II释放的氧气的策略

除了降低藻类光系统 II 的活性外，另一个建

立厌氧环境并实现藻类持续光合制氢的重要策略是

移除藻类光系统 II 释放的氧气 [18, 27-28]( 图 2)。为了

实现这一目标，我国科学家采用或开发了多个新技

术，包括添加除氧剂、运用基因工程和使用藻 - 菌
共培养系统。

1.2.1　除氧剂

通过添加除氧剂去除藻类光系统 II 释放的氧

气，可以激活氢化酶，利用光系统 II 光能裂解水产

生的电子和质子来生产氢气。理论上，这是一个高

图3  细胞聚集体(A)和NaHSO3处理(B)创造藻类厌氧环

境的机制示意图
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效的诱导藻类光合制氢的策略。Na2S2O4 是第一个

应用于藻类光合制氢的除氧剂，然而，它的使用导

致了严重的光系统 II 损伤，从而导致产氢持续时间

短且产量低下
[59]。

本研究团队首次将除氧剂 NaHSO3 应用于蓝

藻 [18] 和绿藻 [60] 的光合制氢过程，并揭示其除氧机

制：亚硫酸氢根离子与光系统 I 受体侧的超氧阴离

子发生反应，从而间接地去除了光合作用释放的氧

气
[61]( 图 3B)。与 Na2S2O4 类似，NaHSO3 的使用也

会导致明显的光系统 II 损伤。另外，它的使用导致

细胞生长受阻，减少对铁的需求，从而导致铁积累，

进而引发芬顿反应
[62]。因此，缺铁可以降低铁的积

累和芬顿反应的发生，从而增加光系统 II 的活性和

光合制氢的水平 [62]。并且，通过分步添加 NaHSO3

并优化培养液 pH，可以减轻其对光系统 II 的损伤，

进而提高藻类光合制氢的水平 [63-64]。

除氧剂葡萄糖氧化酶利用葡萄糖为底物，在除

去氧气的同时，产生过氧化氢和葡萄糖酸 [65]，这些

产物会对藻类的活性造成损害。上海交通大学樊春

海研究团队构建化学酶联级反应系统，包括葡萄糖、

葡萄糖氧化酶、过氧化氢酶和氢氧化镁
[66]，在建立

厌氧环境的同时，能够清除过氧化氢，并避免酸性

环境的产生，从而延长绿藻光合制氢时间，提高制

氢水平
[66]。

除氧剂漆酶利用单宁酸为底物，将单宁酸的酚

羟基氧化为醌的同时，还能从反应体系中去除氧气

分子
[67]。哈尔滨工业大学黄鑫研究团队通过在小球

藻细胞表面构建多巴胺、漆酶和单宁酸组成的类三

明治结构的厌氧层，实现了细胞功能从光合放氧到

光合制氢的转变
[67]。尽管我国在藻类光合制氢方面

起步较晚，但在利用除氧剂诱导藻类光合制氢方面

却具有明显的国际优势。

1.2.2　基因工程

通过基因工程手段，不仅可以降低藻类释放氧

气的活性，而且可以清除藻类释放的氧气，从而有

效构建厌氧环境，增加氢化酶的活性，实现藻类的

光合制氢过程，并提高光合制氢的水平。上海师范

大学吴双秀和王全喜研究团队成功地将大豆的血红

蛋白基因引入莱茵衣藻的叶绿体中，并实现异源表

达。这一举措明显提升藻类对氧气的消耗能力，并

显著增加光合制氢效率
[27, 68]。中国科学院上海植物

生理生态研究所朱新广研究团队与本研究团队合

作，通过将大肠杆菌的丙酮酸氧化酶引入莱茵衣藻

的叶绿体中，成功地消耗了藻类光合作用释放的氧

气，从而创造了一个厌氧环境，显著增加莱茵衣藻

光合制氢的效率
[69]。

1.2.3　藻-菌共培养体系

除了利用除氧剂和基因工程手段外，耗氧细菌

也能够清除藻类光合作用释放的氧气。因此，建立

藻 - 菌共培养系统是另一种重要策略，用于移除藻

类光系统 II 释放的氧气，创造厌氧环境，并激活氢

化酶，从而持续光合制氢 [70-71]。

我国科学家在缺硫培养的莱茵衣藻中引入不同

的耗氧细菌株系，以改善光系统 II 活性，增加莱茵

衣藻光合制氢的水平。上海师范大学吴双秀和王全

喜研究团队构建缺硫培养的莱茵衣藻与不同耗氧细

菌株系的共培养体系，细菌的呼吸作用导致莱茵衣

藻提前进入厌氧环境，从而改善光系统 II 活性，提

高藻类光合制氢水平
[28, 72-75]。另外，中国石油大学

( 华东 ) 葛保胜和黄方研究团队构建莱茵衣藻与中

间硫单胞菌 (Thiomonas intermedia) 的共培养体系，

除了细菌的呼吸作用导致莱茵衣藻提前进入厌氧环

境外，硫单胞菌还能向莱茵衣藻提供部分硫源，共

同改善光系统 II 活性，提高藻类光合制氢水平
[76-77]。

2　当前我国藻类光合制氢面临的主要挑战

近四十年来，中国科学家在实现藻类持续光合

制氢领域取得了重要进展 ( 表 1)。然而，在建立厌

氧环境时，不论是通过降低光系统 II 的放氧活性还

是清除光系统 II 释放的氧气，都会对藻类的光合制

氢电子源——光系统 II 造成损伤，从而限制藻类光

合制氢效率的提升，无法满足工业化应用的需求。

为了应对这一挑战，中国科学家对诱导藻类持

续光合制氢的策略进行优化，包括缺硫培养
[24, 33, 78-81]、

NaHSO3 添加 [18, 60-64] 和细胞聚集体构建 [20, 52-53] 等方

法。在这些优化策略中，环式电子传递突变体

Δpgr5 或 Δpgrl1 在缺硫培养条件下表现出优异的性

能，能够提前进入厌氧环境并保护光系统 II 活性。

这使得藻类光合制氢的水平达到了目前报道的最高

水平，在 9天内，每升藻细胞可生产 850 mL氢气 [78, 82]。

尽管如此，这一水平仍然无法满足实际应用的需

求。这是中国乃至全球藻类光合制氢目前面临的主

要挑战。

3　未来我国藻类光合制氢的发展方向

我国乃至全球藻类光合制氢未来发展方向的重

点是提升技术水平以满足实际应用的需求。从理论

上来说，一个潜在的发展方向是寻找不会对光系统
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II 产生损害的除氧剂。此外，细胞聚集体具有减缓

高光 ( 藻类高效光合制氢的光照条件 ) 对光系统 II
损伤的能力 [83]。因此，寻找能够引发细胞聚集体的

温和除氧剂是未来我国藻类光合制氢研究的一个重

要方向。

通过从自然界和突变体文库筛选并获取高效固

碳的新藻株作为底盘细胞 (chassis cells ；是经过基

因优化和设计的宿主细胞，作为合成生物学的标准

化操作平台 )，利用合成生物学手段，构建光系统 I
与氢化酶融合的超分子复合物，实现光合固碳的电

子转向光合制氢
[84-86]。尽管中国科学家目前尚未涉

足这一领域，但合成生物学方法将成为未来我国藻

类光合制氢研究的另一个关键发展方向。

4　总结

尽管我国在藻类光合制氢领域起步较晚，但在

研发除氧剂和细胞聚集体方面已取得明显的国际竞

争优势，成为该领域的主要研究进展。本文综述了

我国藻类光合制氢的研究现状、面临的挑战和未来

的发展方向，旨在为研究生和科研人员提供有益的

信息，推动我国藻类光合制氢事业的进一步发展，

为实现碳中和目标提供有力支持。
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