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摘要:利用光合气体交换和叶绿素 a 荧光技术测定了原位沉水和干出条件下红毛菜光合作用的日变化，结果显示与沉水藻体相

比，中午干出藻体光合速率、光系统 II 最大光化学效率(Fv /Fm)、实际光化学效率(ΦPSⅡ)、光化学淬灭系数(qP)，光响应曲线

初始斜率(ɑETR)和相对电子传递速率( rETR)值下降更明显。干出藻体重新入水后，其叶绿素 a 荧光参数在两个小时内可以

完全恢复到沉水藻体的水平。红毛菜叶绿素 a、类胡萝卜素、藻红蛋白的含量在一天中并没有出现明显变化。以上结果表明红

毛菜日生长在中午要经历光抑制过程，干出状态下光抑制更严重;干出和沉水藻体光合速率都可以在傍晚得以恢复;红毛菜光

系统 II 反应中心可以通过增加热耗散和降低光合电子传递速率等策略来应对光抑制。
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Abstract: The daily course of photosynthesis of Bangia fusco-purpurea in situ was determined by using photosynthetic gas

exchange and chlorophyll a fluorescence. The results showed that its photosynthetic rate and chlorophyll a florescence

parameters in the emersed algae decreased quicker than that in the submersed algae in noon. When the emersed algae was

resubmersed，all chlorophyll a fluorescence parameters could recover to the levels of the submersed algae in two hours，

respectively. Insignificant fluctuation of chlorophyll a，carotenoid or phycoerythrin contents was observed in daytime. All

above results suggested that the photoinhibition of Bangia fusco-purpurea in situ existed at noon，and the emersed algae

exhibited photoinhibition more severe than the submersed algae. The photosynthesis in both submersed and emersed algae

could be recovered in evening. The reaction centers of PSⅡin Bangia fusco-purpurea could developed some strategies which

contained the increase of thermal dissipation and the reduction of electron transport rate to resist photoinhibition.
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潮间带大型海藻是一种特殊的生态类群，随着潮起潮落，经历着两种连续变化的环境:海水和空气。在高

潮时它们淹没在海水中，其光合作用不但利用海水中游离的 CO2作为光合碳源，而且还可以利用海水中大量

存在的 HCO －
3 作为光合碳源，即:①通过质膜主动转运 HCO －

3 进入胞液，在细胞内通过碳酸酐酶的作用将

HCO －
3 转变为 CO2，或②直接通过胞外碳酸酐酶催化细胞表面的 HCO －

3 转变为 CO2，CO2通过扩散作用进入细

胞内，以满足光合作用的需要
［1］。在低潮时，潮间带海藻暴露于空气中(处于干出状态)，这时大量存在于海
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水中的 HCO －
3 不再存在，海藻表面水膜的 HCO －

3 浓度可以降低至沉水状态下的 0. 5%［2］，空气中 CO2为其唯

一的碳源，其利用方式主要是依靠大气 CO2向藻体的扩散作用。在干出条件下潮间带海藻还经历许多如脱

水、高光强、高温、营养限制以及渗透胁迫等胁迫性环境
［3-5］，这些环境因子对光合作用的影响也不可低估。

潮间带海藻光合活性尽管要耐受干出时的各种胁迫条件，但在干出条件下碳的固定也是其净固碳的重要组成

部分，因此研究干出和沉水条件下其光合作用特点对了解潮间带海藻生物学特性是非常重要的。红毛菜

(Bangia fusco-purpurea)属红藻门(Rodophycophyta)，原红藻纲(Protoflorideophyceae)，红毛菜目(Bangiales)，红

毛菜科(Bangiaceae)，红毛菜属(Bangia)，是一种具有较高经济价值的潮间带大型海藻。国内外学者对红毛

菜基础生物学
［6］、生活史与栽培技术

［7-8］、开发利用
［9］

和遗传学特性
［10］

等方面进行了初步的研究，但对红毛

菜的栽培生理学研究较少，红毛菜与其它潮间带海藻一样在栽培过程中需要一定时间的干出期，对干出和沉

水期间的光合作用特性研究还未见报道。叶绿素 a 荧光分析技术是一种以光合作用理论为基础、利用体内叶

绿素作为天然探针，研究和探测植物光合生理状况及各种外界因子对其细微影响的新型植物活体测定和诊断

技术。大量研究表明，植物体内发出的叶绿素荧光信号包含了十分丰富的光合作用信息，其特性又极易随

外界环境条件而变化，可以作为快速，灵敏和无损伤地研究和探测环境胁迫对藻类光合作用影响的理想方

法
［11］。本文通过在栽培海区原位利用叶绿素 a 荧光和光合气体交换技术对红毛菜光合作用日变化特性进行

了研究，有利于进一步认识其生物学特征，促进栽培技术的改进。
1 材料与方法

1. 1 红毛菜的栽培

2005 年 10 月中旬从福建省莆田县平海镇石井村海域引入红毛菜苗种( 壳孢子附着在栽培网帘上，称为

“种帘”)至广东省汕头市南澳岛深澳镇汕头大学海洋生物研究所临海实验站外海域。选定挂养位点，采用潮

间带插杆式网帘吊养的方式进行栽培。在栽培地点原位截取附着有红毛菜成熟藻体的网帘绳子数段，在养殖

海域的岸边挂养在存有流动海水的水槽中，选取典型的一个晴天，开展光合作用日变化的实验。在10:00开始

将沉水网帘绳子提起进行干出，14:00 将干出藻体重新放入海水中。
1. 2 干出过程中失水测定

于 10:00 从海水中取出藻体，甩掉可见水珠，称重后挂在塑料网上在原位进行干出，每隔 1h 测定藻体重

量。失水率计算公式如下:

WL% = (W0 －Wt) /(W0 －Wd) × 100
式中，W0是初始重量;Wt是干出 t 小时后的重量;Wd为 80℃，烘干 24h 得到的干重。

1. 3 叶绿素 a 荧光参数的测定

利用叶绿素荧光仪(Water-PAM) 测定叶绿素 a 荧光参数，在测定前将红毛菜暗适应 10min，测得 Fo 和

Fm。将材料进行充分光化学启动达到稳态，测得 FS，然后启动饱和脉冲光测得 Fm′，接着启动远红光测得

Fo′，各参数按以下公式计算
［12-13］:

光适应下可变荧光 Fv′ = Fm′ － Fo′
光适应下 PSⅡ最大光化学效率 Fv′ /Fm′
PSⅡ实际光化学效率 ΦPSⅡ = (Fm′ － FS) / Fm′。
式中，Fo′为光适应下初始荧光;Fm′为光适应下最大荧光。
光化学淬灭系数 qP = (Fm′ － FS) /( Fm′ － Fo′)
非光化学淬灭系数 NPQ = Fm / Fm′ － 1

相对电子传递速率 rETR = PFD ×△F /Fm′ × 0. 5
［14］

快速光响应曲线，即 ETR-光强的响应曲线，主要用来描述暗适应状态和探究光合系统对外界光强变化的

响应，RLC 的非线性拟合方程
［15］:

ETR = ETRmax × tanh(αETR × I / ETRmax)

52516 期 夏建荣 等:经济海藻红毛菜原位光合作用日变化



http: / /www. ecologica. cn

式中，ETRmax为最大电子传递速率;αETR是 RLC 的初始斜率;I 为光强。
1. 4 光合作用气体交换的测定

沉水藻体的光合作用放氧速率用 Clark 氧电极在自然光下测定，循环水控温系统使温度维持在外界海水

相似温度;干出藻体的光合作用固碳速率用 LCA4 型光合作用分析仪开放气路法在自然光及原位的大气温度

下测定:

P = ΔC × F × 60 × 273 /［(273 + T) × 22. 4 × FW］

式中，P 为光合固碳速率(μmol·g －1·h －1)，ΔC 为气路经过叶室时 CO2浓度差，F 为气体流速(L·min －1)，T
为摄氏温度，FW 为鲜重。由于光合作用过程中利用 1mol CO2将放出 1mol O2，所以将光合放氧速率估算成光

合固碳速率。
1. 5 色素含量的测定

将一定量藻体用甲醇在 4℃提取 24h，于 8000 r /min 下离心 10 min 后，用 DU530 核酸蛋白质分析仪测定

上清液的 A470、A653、A666、A750值，根据以下公式计算叶绿素 a(Chl a)及类胡萝卜素(Car)含量(μg·mL －1)［16］:

Chl a = 15. 65 × A666 － 7. 34 × A653

Car = (1000 × A470 － 3473. 8 × A653 + 1403. 6 × A666) /221

将适量藻体称重后用 0. 1μmol·L －1 pH6. 8 磷酸缓冲液研磨提取定容，8000r /min 离心 10min，测定上清液

的 A455、A564、A592、A750值，根据下列公式计算藻红蛋白(PE)的含量(μg·mL －1)［17］:

PE = ［(A564 － A592) － 0. 2 × (A455 － A592)］× 120
1. 6 光辐射的测定

使用美国产 LI-1400 测光仪(LI-COR，USA)测定可见光辐射强度的日变化

1. 7 数据分析

所列数据均是以平均值 ± 标准偏差表示，且每个数据至少 3 次重复测定。数据结果进行 t-检验或方差

分析(ANOVA)，以 P < 0. 05 为差异的显著水平。
2 结果

图 1 干出期间失水率与时间的关系

Fig. 1 Relationship between water loss and time during emersed

course

2. 1 干出状态下失水与时间的关系

红毛菜干出失水率随时间的变化如图 1 所示，干出

1h 以后失水率达到 70% 左右，2h 后失水接近 95%，此

后直到干出期结束(14:00)，失水率没有明显变化(P <
0. 05)。
2. 2 叶绿素 a 荧光参数日变化

沉水状态下红毛菜 PSⅡ最大光化学效率(Fv /Fm)

和实际光化学效率(ΦPSⅡ) 与光强呈现明显的负相关

关系 ( 图 2A、2B)，至 14:00 时 分 别 降 低 至 0. 53 和

0. 15，与早上(6:30)相比，分别下降 15%和 52%。而从

10:00 开始进入干出期的藻体随干出时间的延长Fv /Fm

和 ΦPSⅡ大幅下降，2h 后(12:00) 分别下降至 0. 28 和

0. 10，到 14:00 时均接近零。沉水和干出藻体的 NPQ
和 qP 值 日 变 化 见 图 2C 和 2D，沉 水 藻 体 的 NPQ 在

12:00和 14:00 时分别比 06:30 的值升高了约 44% 和

55% (图 2C、2D)，但同期的 qP 值却分别降低了 22%和 31%。在干出藻体中 NPQ 值在 12:00 有所升高，但随

后迅速下降;而 qP 值随干出过程延长(10:00—14:00)明显下降。干出藻体重新入水后，其 NPQ、qP、Fv /Fm和

ΦPSⅡ值在 2h 内均可以恢复到与同期沉水藻体相似的水平。

6251 生 态 学 报 29 卷
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图 2 Fv /Fm、ΦPSⅡ、NPQ 和 qP 的日变化

Fig. 2 Daily course of Fv /Fm，ΦPSⅡ，NPQ and qP

沉水藻体的相对电子传递速率( rETR) 在上午随着光强升高也升高，10:00 时达到最大值( 图 3A)，随后

明显下降，12:00 和 14:00 时与 10:00 时相比，分别下降了 47% 和 25%。干出导致相对电子传递速率急剧下

降，干出 2h 后藻体的 rETR 值接近零(图 3A)。干出再重新入水后其值快速恢复至沉水藻体水平。

图 3 rETR 和 ɑETR 的日变化

Fig. 3 Daily course of rETR and ɑETR

沉水藻体 RLC 的初始斜率(ɑETR)在上午都维持了较高的水平，而 12:00 和 14:00 时分别比 06:30 时下

降了 10%和 37%。当藻体从 10:00 开始干出后，ɑETR 值比沉水藻体下降更明显，到 14:00 时 ɑETR 接近零。
经历了干出期的藻体重新入水后 ɑETR 在 2h 内即可以完全恢复(图 3B)。
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2. 3 光合作用气体交换的日变化

图 4 光合速率的日变化

Fig. 4 Daily course of photosynthetic rate

在原位自然光条件下，6:30—10:00 的时段内，随

着光强的升高，沉水藻体的光合固碳速率不断升高，到

10:00 达到最大值 548μmol·g －1·h －1;在 12:00 和 14:00
的时候比 10:00 时分别降低了 12% 和 25%。藻体从

10:00 开始干出后，光合速率迅速下降，在 12:00 和

14:00时光合作用速率近乎为零。干出的藻体重新入水

2h 内，其光合速率即可完全恢复到与沉水状态藻体相

似的水平(图 4)。
2. 4 色素含量的日变化

叶绿素 a、类胡萝卜素和藻红蛋白含量的日变化见

图 5，3 种 色 素 含 量 在 一 天 中 波 动 并 不 明 显 ( P ﹥

0. 05)，叶绿素 a 含量在 1. 3—1. 5 mg·g －1
之间，藻红蛋

白和类胡萝卜素含量分别维持在 6mg·g －1
和 0. 4mg·g －1

左右。与沉水藻体相比，经历干出过程的藻体色素含

量并无明显差异(P ﹥ 0. 05)。
3 讨论

目前的研究采用了两种不同手段(光合气体交换和叶绿素 a 荧光) 对红毛菜光合特性的日变化模式进行

了测定，两种方法得到的结果基本相同，这也与 Hanelt 等
［17］

的研究结果相一致。在自然条件下中午高光强

时，不论沉水状态和干出状态的红毛菜均会发生光抑制，而且在干出时光抑制更严重。在沉水状态下，红毛菜

既可以利用 CO2的扩散作用获得 CO2，同时也可以利用海水中的 HCO －
3 作为碳源，而在干出状态下 CO2 是其

光合作用唯一的碳源;同时干出失水也可能导致:①细胞内盐浓度增加，②许多大分子物质构象发生改变，使

之活性下降，③活性氧清除能力减弱而造成膜结构的伤害，从而使得光合活性下降
［3，18-19］，因此干出期藻体的

光抑制应当被视为是失水、高光强等诸多因素协同作用的结果。不管是沉水还是干出藻体 Fv/ Fm和 ΦPSⅡ在

高光强下均明显下降，但在干出藻体中下降更快，同时相对电子传递速率和 RLC 初始斜率也具有相似的变化

趋势，说明干出能更迅速改变藻体光能利用效率和电子传递速率，导致光合速率更快速地下降。从 10:00 到

12:00，不管是沉水藻体和还是失水率较低的藻体 NPQ 值均有所上升，表明 PSⅡ所捕获的光能并未完全有效

地用于光合作用
［13］，高光强下红毛菜可以利用热耗散来清除已吸收的过剩光能，即通过非光化学淬灭机制被

动适应高光强的环境，但在干出失水达到 95% 并持续 2h(14:00) 后，非光化学猝灭消失，表明干出过度失水

时，红毛菜已无法通过热耗散机制来缓解光合作用的光抑制。
有关潮间带大型海藻光合作用研究表明，潮间带上游海藻结束干出后重新浸入海水后，光合能力的迅速

恢复对于其生存是很重要的
［20-21］，如 Porphyra，在连续暴露于空气几天后，其光合作用能力仍然能够很快得以

恢复;在一些褐藻和绿藻 Ulva rotundata 原位实验中，强光下导致的光抑制在下午开始恢复，至傍晚时分也几

乎完全恢复
［22］。不同种属的藻类对强光的敏感性存在差异，而且光抑制的程度还与藻类的生态分布位点相

关
［23］。Hanelt 和 Nultsch 甚至发现，即使是同一种藻，在经历了不同光强条件的适应后，所表现出的耐受光抑

制能力也有所差异，强光下适应的藻体比弱光下适应的藻体对光抑制的应对能力强
［24］。红毛菜属于潮间带

上游藻类，这与它具有光抑制后的快速恢复特点相吻合，这也与 Hanelt 等的研究结果一致。弱光对于受到强

烈光抑制后的海洋红藻光合作用恢复过程是必需的，而且不同的光质有不同的效果
［17］。本研究有关光合作

用日变化的研究结果显示经历光抑制的红毛菜能在 2h 内得以完全恢复，表明这种光抑制是可逆的，并未对红

毛菜造成持续的伤害，这可能与光抑制作用的靶位点有关。Cleland 等和 Theg 等认为光抑制的靶位点是 PSⅡ
的反应中心，其 D1 蛋白迅速被损伤发生降解

［25-27］;而另一种观点认为光抑制的靶位点是 PSⅡ本身或 QA组分

而不是 D1 蛋白
［28］。本研究表明，红毛菜经历光抑制后的恢复是非常迅速的，因此推测红毛菜的原位光抑制
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图 5 叶绿素 a、类胡萝卜素和藻红蛋白含量的日变化

Fig. 5 Daily course of chlorophyll a， carotenoid and

phycoerythrin contents

过程中，可能伴随着 PSⅡ反应中心 D1 蛋白的降解，但

D1 蛋白的周转速度很快，能及时修复失活的反应中心，

以防 止 PSⅡ反 应 中 心 损 伤 造 成 对 光 合 机 构 的 伤

害
［29-31］，或者根本不涉及 D1 蛋白的净降解过程，仅仅

与 D1 蛋白的构像变化有关
［32］，至于红毛菜在栽培过

程中发生的光抑制涉及的是前面的哪一种机制还有待

于进一步的研究。植物 PSⅡ不可避免地每吸收 106—
107

光量子便失活一个反应中心，这部分丧失功能的

PSⅡ反应中心在基粒垛叠区积累并起能量耗散通道的

作用，从而保护有功能的 PSⅡ反应中心，当胁迫条件解

除后这一部分失活的反应中心可以迅速转化为活性反

应中心
［29，32-33］。大多数潮间带大型海藻在自然条件

下，某天或者某季节都会接收到超过光合作用最大需求

能力的过量光照，为了避免因此产生的机体损伤，需要

对捕光效率进行调节来平衡光能的吸收和利用过程。
一些藻类可以调节自身色素的含量来调节捕光能力，如

在 大 型 海 藻 Saccorhiza dermatodea 和 Devaleraea
ramentacea 中，藻体细胞可以增加叶绿素 a 含量来适应

低光强的环境，对于高光强环境可以转移其色素体来有

效地减少其光能的吸收，从而保护光合作用相关色素免

受光损伤
［34-36］。但在红藻中，尚未发现这种色素体转移

机制的存在
［34］。红毛菜经历干出过程与沉水状态下色

素含量并没有明显变化，表明其并没有通过色素含量变

化来调节光能的吸收和利用，而是通过增加热耗散和降

低光合电子传递速率等策略来应对强光可能造成的

损伤。
藻类在对干出和高光强等多种胁迫因子的适应过

程中，必须保持较高的光化学猝灭和 PSⅡ电子传递效

率，同时还要维持一定的耗散过多光能的能力，这样才

能有效地抵御强光和干出等因子的胁迫，同时兼顾自身

生长所需，这是一种主动适应方式。如果以降低光化学

猝灭而增加非光化学猝灭光来适应逆境，虽然能维持生

存，但对生长相对不利，从这个意义上讲，尽管干出过程中红毛菜的光抑制是一种并未造成持续光损伤的可逆

过程，但其光抑制的应对策略可被认为是一种内损耗的被动适应方式，因此，在光辐射比较强的中午，采取某

些措施如通过遮光来降低红毛菜接受的光照，可能有利于其生物量的快速增加。红毛菜在栽培过程中需要适

时干出，可能是出于两方面的考虑:其一是为了增强藻体的抗病害能力以减少病害;其二是为了去除附生藻类

以减少杂藻的影响。红毛菜在干出期要耐受高温、干旱、营养缺乏以及高光强协同胁迫下的光抑制，尽管这种

光抑制在重新入水后很快可以完全恢复，但光抑制严重影响碳的固定，所以在红毛菜藻体附满条帘后，要减少

干出时间以延长藻体在水中的生长时间，促进其快速生长。到生长的中后期抗病能力减弱，才相应增加干出

时间或适时采收。
总之，红毛菜在栽培过程中经历中午强阳光辐射，会发生明显的光抑制现象，其中干出藻体更明显。随光
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辐射减弱，经历和不经历干出期的藻体光合速率和叶绿素 a 荧光参数都可以在短时间内快速恢复。红毛菜光

系统Ⅱ反应中心可以通过增加热耗散和降低光合电子传递速率等策略来应对光抑制。
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