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摘要：【目的】为了研究大型海藻在全球气候变化背景下的生态功能，探讨大气 ＣＯ２浓度升高和温度变化对石莼

（Ｕｌｖａ ｌａｃｔｕｃａ）生长及其叶绿素荧光特性的影响。【方法】在 ４ 种条件（３９０μＬ／Ｌ ＣＯ２＋１５℃；７００μＬ／Ｌ ＣＯ２＋

１５℃；３９０μＬ／Ｌ ＣＯ２＋２５℃；７００μＬ／Ｌ ＣＯ２＋２５℃）下培养石莼，１０ ｄ后测定藻体生长、叶绿素荧光参数以及生

化组分。【结果】经 １０℃低温 ６ ｈ处理，石莼受到光抑制；经 ３５℃高温 ６ ｈ处理，２５℃正常空气条件下生长的石莼

表现出较高的最大光量子产量（Ｆｖ／Ｆｍ ），光能利用效率（α），非光化学淬灭（ＮＰＱ ）和光化学淬灭（ｑＰ ），２５℃
高 ＣＯ２浓度条件下生长的石莼最大相对电子传递速率（ｒＥＴＲ ｍａｘ）和饱和电子传递速率（Ｅｋ ）大于其他生长条

件下的石莼；经 ４０℃高温处理 ６ ｈ，１５℃生长的石莼光合机构受损；相对于 ２５℃与正常空气条件下生长的石莼，

２５℃与高 ＣＯ２浓度条件下生长的石莼 Ｆｖ／Ｆｍ 、ａ 、ＮＰＱ 和 ｑＰ 的下降程度较小，而且具有较高的 ｒＥＴＲ ｍａｘ 和

Ｅｋ。 【结论】高 ＣＯ２浓度促进石莼的生长，但其对石莼可溶性蛋白（ＳＰ ）、可溶性碳水化合物（ＳＣ ）、叶绿素 ａ
（Ｃｈｌ ａ）和类胡萝卜素（Ｃａｒ ）等生化组分含量影响具有温度依赖性。另外，ＣＯ２浓度升高使得石莼抗高温的能

力增强。
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１５℃；（３）３９０μＬ／Ｌ ＣＯ２＋ ２５℃；ａｎｄ （４）７００μＬ／Ｌ ＣＯ２＋ ２５℃．Ａｆｔｅｒ ｃｕｌｔｕｒｅｄ ｆｏｒ １０ ｄ，ｔｈｅ
ｇｒｏｗｔｈ，ｃｈｌｏｒｏｐｈｙｌｌ ｆｌｕｏｒｅｓｃｅｎｃｅ ａｎｄ ｂｉｏｃｈｅｍｉｃａｌ ｃｏｍｐｏｓｉｔｉｏｎｓ ｗｅｒｅ ｅｘａｍｉｎｅｄ．【Ｒｅｓｕｌｔｓ】Ｔｈｅ
ｒｅｓｕｌｔｓ ｓｈｏｗｅｄ ｔｈａｔ ｅｌｅｖａｔｅｄ ＣＯ２ ｅｎｈａｎｃｅｄ ｔｈｅ ｇｒｏｗｔｈ ｏｆＵ．ｌａｃｔｕｃａ ．Ｔｈｅ ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ＣＯ２ ｏｎ ｓｏｌ-

ｕｂｌｅ ｐｒｏｔｅｉｎ （ＳＰ），ｓｏｌｕｂｌｅ ｃａｒｂｏｈｙｄｒａｔｅ （ＳＣ），

ｃｈｌｏｒｏｐｈｙｌｌ ａ （Ｃｈｌ ａ）ａｎｄ ｃａｒｏｔｅｎｏｉｄ（Ｃａｒ）ｗｅｒｅ
ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ-ｄｅｐｅｎｄｅｎｔ．Ａｆｔｅｒ ｅｘｐｏｓｅｄ ｔｏ １０℃
ｆｏｒ ６ ｈ，ｐｈｏｔｏｉｎｈｉｂｉｔｉｏｎ ｏｃｃｕｒｒｅｄ ｉｎＵ．ｌａｃｔｕｃａ ．
Ａｆｔｅｒ ｅｘｐｏｓｅｄ ｔｏ ３５℃ ｆｏｒ ６ ｈ，２５℃ ａｎｄ ｎｏｒｍａｌ
ａｉｒ-ｇｒｏｗｎ ａｌｇａｅ ｄｉｓｐｌａｙｅｄ ｈｉｇｈｅｓｔ ｏｐｔｉｍａｌ ｐｈｏｔｏ-
ｃｈｅｍｉｃａｌ ｑｕａｎｔｕｍ ｙｉｅｌｄ （Ｆｖ／Ｆｍ）， ｐｈｏｔｏｓｙｎ-
ｔｈｅｔｉｃ ｌｉｇｈｔ ｕｓｅ ｅｆｆｉｃｉｅｎｃｙ （α）ａｎｄ ｎｏｎ-ｐｈｏｔｏ-
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ｃｈｅｍｉｃａｌ ｑｕｅｎｃｈｉｎｇ（ＮＰＱ）；ｗｈｉｌｅ ２５℃ ａｎｄ ｈｉｇｈ ＣＯ２-ｇｒｏｗｎ ａｌｇａｅ ｅｘｈｉｂｉｔｅｄ ｈｉｇｈｅｓｔ ｍａｘｉｍｕｍ
ｒｅｌａｔｉｖｅ ｅｌｅｃｔｒｏｎ ｔｒａｎｓｐｏｒｔ ｒａｔｅ （ｒＥＴＲ ｍａｘ）ａｎｄ ｌｉｇｈｔ ｓａｔｕｒａｔｉｏｎ ｐｏｉｎｔ （Ｅｋ）．Ａｆｔｅｒ ｅｘｐｏｓｅｄ ｔｏ
４０℃ ｆｏｒ ６ ｈ，ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ａｐｐａｒａｔｕｓ ｏｆ １５℃-ｇｒｏｗｎ ａｌｇａｅ ｗｅｒｅ ｓｅｒｉｏｕｓｌｙ ｄｅｓｔｒｏｙｅｄ；Ｆｏｒ ２５℃
ｇｒｏｗｔｈ ｃｏｎｄｉｔｉｏｎ，ｈｉｇｈ ＣＯ２-ｇｒｏｗｎ ａｌｇａｅ ｄｉｓｐｌａｙｅｄ ｌｏｗｅｒ ｄｅｃｌｉｎｅ ｄｅｇｒｅｅ ｉｎＦｖ／Ｆｍ，ａ，ＮＰＱ ａｎｄ
ｐｈｏｔｏｃｈｅｍｉｃａｌ ｑｕｅｎｃｈｉｎｇ（ｑＰ）ｃｏｍｐａｒｅｄ ｔｏ ｎｏｒｍａｌ ａｉｒ-ｇｒｏｗｎ．【Ｃｏｎｃｌｕｓｉｏｎ】Ｏｕｒ ｒｅｓｕｌｔｓ ｓｕｇｇｅｓ-
ｔｅｄ ｔｈａｔ ｅｌｅｖａｔｅｄ ＣＯ２ ｉｍｐｒｏｖｅｄ ｈｅａｔ ｅｎｄｕｒａｎｃｅ ｉｎＵ．ｌａｃｔｕｃａ．
Ｋｅｙ ｗｏｒｄｓ：Ｕ．ｌａｃｔｕｃａ，ＣＯ２，ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ，ｇｒｏｗｔｈ，ｂｉｏｃｈｅｍｉｃａｌ ｃｏｍｐｏｓｉｔｉｏｎ，ｃｈｌｏｒｏｐｈｙｌｌ ｆｌｕｏ-
ｒｅｓｃｅｎｃｅ

  【研究意义】大型海藻构成近岸水域初级生产力
的主要部分，具有很强的光合固碳能力，能显著增加
海洋碳汇强度［１～３］，因此大型海藻大规模栽培在削减
大气 ＣＯ２甚至减缓全球变暖方面具有重大的意义。
而大型海藻生长及其光合作用特性对 ＣＯ２浓度升高

的响应不尽相同。因此，大气 ＣＯ２浓度升高对大型

海藻生理生化的影响受到越来越多学者的关注。【前
人研究进展】全球温度变化及栖息场所的特殊性使得
海藻还会受到极端环境因素的影响。温度直接影响
海藻光合和呼吸代谢中有关酶的活性、无机碳的扩
散、细胞内 ｐＨ 值，从而影响光合作用底物 ＣＯ２的供

应［４］。温度对海藻生理生化特性的影响已成为近年
的研究热点［５～７］。石莼（Ｕ．ｌａｃｔｕｃａ ）具有较广的地
理位置分布和生长温度范围，常分布于高潮带至低潮
带，在 ５～ ３０℃均可生长，其最适生长温度在 ２０～
２５℃［８］。由于潮间带生境的特殊性，石莼会经历极端
温度的变化。【本研究切入点】石莼在 ＣＯ２浓度和温

度变化下的生态功能研究少见报道。【拟解决的关键
问题】以石莼为实验材料，研究 ＣＯ２浓度升高和温度

变化生长条件对石莼生长和生化组分含量的影响，并
探讨不同生长条件下的石莼受短时低温或高温胁迫

时的光合等生理特性响应，为大型海藻在全球气候变
化背景下的生态功能变动提供科学依据。

１ 材料和方法

１．１ 材料

  从汕头南澳岛潮间带采集新鲜无损的石莼藻体，
放入装有少量新鲜海水的低温箱中（３～ ５℃）运回实
验室。将藻体暂养在过滤的自然海水中，温度为

２０℃，光强约 １００μｍｏｌ／（ｍ
２· ｓ），光周期为 １２ ｈ，光

照时间为 ９：００～ ２１：００，保证营养盐终浓度为 １００

μｍｏｌ／Ｌ ＮａＮＯ３和 ２０μｍｏｌ／Ｌ ＮａＨ２ＰＯ４，２４ ｈ通气。

１．２ 培养处理

  以暂养 ２～３ｄ后的石莼藻体为实验材料，进行不
同 ＣＯ２浓度和温度培养。４ 种培养条件分别为（１）

３９０μＬ／Ｌ，１５℃；（２）７００μＬ／Ｌ，１５℃；（３）３９０μＬ／Ｌ，

２５℃；（４）７００μＬ／Ｌ，２５℃。具体方法如下：将植物培
养箱的温度分别设定为 １５℃和 ２５℃，而光照及营养
盐浓度等其他条件都与暂养条件一致。每个温度下
放置 ６ 个装有过滤自然海水和藻样的三角烧瓶，培养
密度为 ０．５ ｇ／ｍＬ，向 ３ 个瓶通入正常空气（ＣＯ２浓度

为 ３９０μＬ／Ｌ），另外 ３ 个玻璃容器通入高 ＣＯ２浓度空

气（ＣＯ２浓度为 ７００μＬ／Ｌ），２４ ｈ通气，并保持通气量
为 ８００ ｍＬ／ｍｉｎ，每两天换 １ 次海水。培养 ６ｄ后开始
进行相关生理特性测定。

１．３ 培养液 ｐＨ值的测定

  用 ｐＨ 计测定不同培养条件下生长的海藻在 １
个光周期中 ｐＨ 值变化趋势。在培养的第 ３ 天早上

９：００ 开始到第 ４ 天中午 １２：００，白天每隔 ３ｈ 测定 １
次 ｐＨ 值，晚上每隔 ４ｈ 测定一次 ｐＨ 值，并绘制 ｐＨ
值在光周期内随时间的变化趋势图。

１．４ 相对生长速率的测定

  培养前，称量石莼鲜重（ＦＷ ），记为Ｍ ０ ，在培养
期的第 ２ 天，第 ４ 天，第 ６ 天多次称重，记为Ｍｔ 。每
次称量前，用吸水纸擦干藻体。相对生长速率［９］按照

以下公式求得：

  ＲＧＲ （％·ｄ－１）＝１００％×（ｌｎＭｔ －ｌｎＭ ０）／ｔ 。
１．５ 叶绿素荧光参数的测定

  从 ４ 个培养条件下（３９０μＬ／Ｌ，１５℃；７００μＬ／Ｌ，

１５℃；３９０μＬ／Ｌ，２５℃；７００μＬ／Ｌ，２５℃）生长的海藻
中选出生长状态一致的海藻，每种培养条件下各选 ６
片，进行 ６ ｈ 的 １０℃低温处理。将它们分别放在

１０℃的 ４ 个装有 １ Ｌ海水的玻璃容器中，通入气体与
各自培养时对应的 ＣＯ２浓度气体相同，其他条件，如
海水营养盐浓度，光照等都与培养时保持一致。在处
理后的 ０ ｈ，１ ｈ，３ ｈ，６ ｈ 时利用 Ｊｕｎｉｏｒ-ＰＡＭ测定以
下叶绿素荧光参数：最大光量子产量（Ｆｖ／Ｆｍ ），光
化学淬灭（ｑＰ ），非光化学淬灭（ＮＰＱ ），光能利用效
率（α），最大相对电子传递速率（ｒＥＴＲ ｍａｘ ）和饱和
电子传递速率（Ｅｋ ）。对不同条件下生长的藻体进
行 ３５℃或 ４０℃高温处理的方法与上述相同。

１．６ 有关生化特征参数的测定

  ＳＰ 的测定参照 Ｂｒａｄｆｏｒｄ，采用考马斯亮蓝 Ｇ-
８８５ Ｇｕａｎｇｘｉ Ｓｃｉｅｎｃｅｓ，Ｖｏｌ·２１ Ｎｏ·６，Ｄｅｃｅｍｂｅｒ ２０１４



２５０ 染料法［１０］；ＳＣ 的测定参照 Ｋｏｃｈｅｒｔ［１ １］，采用苯
酚-硫酸法［１２］；Ｃｈｌ ａ 和 Ｃａｒ 两种色素的测定参照

Ｊｅｎｓｅｎ［１３］的方法。

１．７ 数据统计和分析

  以上实验测定均为 ３ 个或 ３ 个以上重复，采用

Ｍｉｃｒｏｓｏｆｔ Ｅｘｃｅｌ ２００３ 和 Ｏｒｉｇｉｎ８．０ 软件对数据进行
处理和绘图，采用 ｔ-检验法或方差分析鉴定数据差
异性，设显著性水平为 Ｐ ＜０．０５。

２ 结果与分析

２．１ 培养液 ｐＨ值变化

  如图 １ 所示，测定初期，通入正常空气的海水

ｐＨ 值约为 ８．３，通入高 ＣＯ２浓度空气，１５℃和 ２５℃
海水 ｐＨ 值分别为 ８．１２ 和 ８．０７，比通入正常空气海
水 ｐＨ 值下降了约 ０．２ 个单位。光照周期内，４ 种条
件下的海水 ｐＨ 值随着光照时间的延长均呈上升趋
势；进入黑暗状态内，海水 ｐＨ 值随着时间的推移呈
下降趋势；当进入下个光周期时，海水 ｐＨ 值上升。
在整个测定过程中，通入正常空气的海水 ｐＨ 值总是
高于通入高 ＣＯ２浓度空气的海水 ｐＨ 值。

  图 １ 不同 ＣＯ２浓度和温度培养条件下石莼培养介质中

ｐＨ 值随时间的变化

  Ｆｉｇ．１ Ｃｈａｎｇｅｓ ｏｆ ｐＨ ｖａｌｕｅｓ ｄｕｒｉｎｇ ｏｎｅ ｌｉｇｈｔ-ｄａｒｋ ｐｅｒｉ-
ｏｄ ｉｎ ｔｈｅ ｇｒｏｗｔｈ ｍｅｄｉａ ｏｆＵ．ｌａｃｔｕｃａ ｃｕｌｔｕｒｅｄ ｉｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ＣＯ２

ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎｓ ａｎｄ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅｓ

２．２ 相对生长速率

  如图 ２ 所示，各条件下生长的石莼 ＦＷ 随时间的
延长总体呈上升趋势，高 ＣＯ２浓度生长的石莼 ＦＷ
在培养后期（第 ４ 天至第 ６ 天）显著高于正常空气下
生长的石莼（Ｐ ＜０．０５）。此外，高 ＣＯ２浓度下生长

的石莼ＲＧＲ 显著高于正常空气下生长的石莼。同一

ＣＯ２浓度下，不同温度生长的石莼 ＲＧＲ 之间没有显
著差异。

  图 ２ 不同生长条件对石莼鲜重（ａ）和相对生长速率（ｂ）

的影响

  Ｆｉｇ．２ Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｇｒｏｗｔｈ ｃｏｎｄｉｔｉｏｎｓ ｏｎ ｔｈｅ ＦＷ
（ａ）ａｎｄＲＧＲ （ｂ）ｏｆＵ．ｌａｃｔｕｃａ

２．３ 叶绿素荧光参数

  由图 ３ 可知，不同条件下生长石莼的 Ｆｖ／Ｆｍ 和

α值在处理过程中未表现出显著差异（Ｐ ＞０．０５），其
中 Ｆｖ／Ｆｍ 下降程度 ３０％～３５％，α下降程度 ３３％～
４１％。１５℃生长下，正常空气和高 ＣＯ２浓度培养的

石莼 ＮＰＱ 在处理 １ ｈ 后明显上升，在处理 ６ ｈ 后分
别上升了 ２６．０６％和 １６．８７％，ｑＰ 分别上升 １８·６８％
和 ４３．９４％。２５℃生长下，正常空气和高 ＣＯ２浓度培

养的石莼 ＮＰＱ 在处理 ６ｈ 后的变化趋势不同，前者
上升了 ５１．４６％，而后者基本不变，两者 ｑＰ 均下降

２５％以上。

  由图 ４ 可知，４ 种培养条件下 ｒＥＴＲ ｍａｘ 均有所下

降，其中 １５℃生长的石莼下降程度小于 ２５℃生长的
石莼（１５℃正常空气和高 ＣＯ２浓度下 ｒＥＴＲ ｍａｘ 分别

下降 ３０．８３％和 ２０．２２％，２５℃正常空气和高 ＣＯ２浓

度 ｒＥＴＲ ｍａｘ分别下降 ５６％和 ６０．４６％）。１５℃生长的
石莼 Ｅｋ 呈上升趋势，正常空气和高 ＣＯ２浓度下 Ｅｋ
分别上升 ９％和 ３７．３６％。而 ２５℃下的石莼 Ｅｋ 则下
降 １６％以上（正常空气和 ＣＯ２浓度 Ｅｋ 下降 １６·２％
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和 ２４．０１％）。整 个 过 程 中，１５℃ 生 长 的 石 莼

ｒＥＴＲ ｍａｘ 和 Ｅｋ 显著高于 ２５℃生长的石莼（Ｐ ＜
０·０５）。

  图 ３ １０℃低温胁迫对 ４ 种不同 ＣＯ２浓度和温度处理条

件下培养的石莼的 Ｆｖ／Ｆｍ（ａ），α（ｂ），ＮＰＱ（ｃ）及 ｑＰ （ｄ）的

影响

  Ｆｉｇ．３ Ｔｈｅ ｅｆｆｅｃｔ ｏｆ １０℃-ｓｔｒｅｓｓ ｏｎ Ｆｖ／Ｆｍ（ａ），α（ｂ），

ＮＰＱ（ｃ）ａｎｄ ｑＰ （ｄ）ｏｆＵ．ｌａｃｔｕｃａ ｃｕｌｔｕｒｅｄ ｉｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ＣＯ２

ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎｓ ａｎｄ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅｓ

  图 ４ １０℃低温胁迫对 ４ 种不同 ＣＯ２浓度和温度处理条

件下培养的石莼的 ｒＥＴＲ ｍａｘ （ａ）和 Ｅｋ （ｂ）的影响

  Ｆｉｇ．４ Ｔｈｅ ｅｆｆｅｃｔ ｏｆ １０℃-ｓｔｒｅｓｓ ｏｎ ｒＥＴＲ ｍａｘ （ａ）ａｎｄＥｋ
（ｂ）ｏｆＵ．ｌａｃｔｕｃａ ｃｕｌｔｕｒｅｄ ｉｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ＣＯ２ ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎｓ ａｎｄ

ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅｓ

  由图 ５ 可知，２５℃ 正常空气下生长的石莼

Ｆｖ／Ｆｍ 和α均呈明显上升趋势，分别上升 ２０·４５％和

２５·８７％，而其他 ３ 种条件下生长的石莼 Ｆｖ／Ｆｍ 和α
基本不变。此外，２５℃下的石莼 ＮＰＱ 上升 ９０％以上
（正常空气和高 ＣＯ２浓度下分别上升 ２１０·７７％和

９１·２８％），ｑＰ 下降率在 ４０％以内（正常空气和高

ＣＯ２浓度 ｑＰ 下分别下降 ３８·６７％和 ２５·８５％），而

１５℃下的石莼 ＮＰＱ 上升率在 ６５％以内（正常空气和
高 ＣＯ２浓度下 ＮＰＱ 分别上升 ６３·９９％和 ６０·６９％），

ｑＰ 下降率在 ５０％以上（正常空气和高 ＣＯ２浓度下

ｑＰ 分别下降 ５０％和 ６４·４１％）。整个 ３５℃高温胁迫
处理过程中，２５℃正常空气下生长的石莼 Ｆｖ／Ｆｍ，α，

ＮＰＱ 显著高于其他条件下生长的石莼（Ｐ ＜０·０５）。

  由图 ６ 可知，各条件下生长的石莼 ｒＥＴＲ ｍａｘ 和

Ｅｋ 均呈下降趋势，其中 ２５℃高 ＣＯ２浓度下生长的石

莼下降率最低，分别为 ２９．６７％和 ２５．７３％。整个处
理过程中，２５℃高 ＣＯ２浓度下生长的石莼 ｒＥＴＲ ｍａｘ

和 Ｅｋ 大于其他条件下生长的石莼（Ｐ ＜０．０５）。

  由图 ７ 可知，各条件下生长的石莼 Ｆｖ／Ｆｍ 和α
均大幅度下降。 ２５℃高 ＣＯ２浓度条件生长的石莼

Ｆｖ／Ｆｍ 和α分别下降 ３５．５２％和 ４６．０９％，其下降程
度明显低于其他 ３ 种条件下生长的石莼（１５℃正常空

０９５ Ｇｕａｎｇｘｉ Ｓｃｉｅｎｃｅｓ，Ｖｏｌ·２１ Ｎｏ·６，Ｄｅｃｅｍｂｅｒ ２０１４



气、１５℃高 ＣＯ２浓度以及 ２５℃正常空气下，Ｆｖ／Ｆｍ
分别下降 ７０．３３％、６１．９％和 ７７．５３％，α分别下降

７８．４６％、５８．１２％和 ８４．３７％）。ＮＰＱ 均表现出较大
程度的下降，其中 ２５℃高 ＣＯ２浓度条件生长的石莼

下降 ５６．４３％，而其他条件下生长的石莼下降率在

７５％以上。除 ２５℃高 ＣＯ２浓度生长的的石莼外，其
他条件下的石莼 ｑＰ 均下降。

  图 ５ ３５℃高温胁迫对 ４ 种不同 ＣＯ２浓度和温度处理条

件下培养的石莼的 Ｆｖ／Ｆｍ （ａ），α（ｂ），ＮＰＱ （ｃ）及 ｑＰ （ｄ）的

影响

  Ｆｉｇ．５ Ｔｈｅ ｅｆｆｅｃｔ ｏｆ ３５℃-ｓｔｒｅｓｓ ｏｎ Ｆｖ／Ｆｍ（ａ），α（ｂ），

ＮＰＱ（ｃ）ａｎｄ ｑＰ （ｄ）ｏｆＵ．ｌａｃｔｕｃａ ｃｕｌｔｕｒｅｄ ｉｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ＣＯ２

ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎｓ ａｎｄ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅｓ

  图 ６ ３５℃高温胁迫对 ４ 种不同 ＣＯ２浓度和温度处理条

件下培养的石莼的 ｒＥＴＲ ｍａｘ （ａ）和 Ｅｋ （ｂ）的影响

  Ｆｉｇ．６ Ｔｈｅ ｅｆｆｅｃｔ ｏｆ ３５℃-ｓｔｒｅｓｓ ｏｎｒＥＴＲ ｍａｘ （ａ）ａｎｄＥｋ
（ｂ）ｏｆＵ．ｌａｃｔｕｃａ ｃｕｌｔｕｒｅｄ ｉｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ＣＯ２ ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎｓ ａｎｄ
ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅｓ

  由图 ８ 可知，２５℃生长的石莼 ｒＥＴＲ ｍａｘ在高温处

理 １ ｈ 后有显著上升趋势。在胁迫 ６ ｈ 后，２５℃高

ＣＯ２浓度生长的石莼基本不变，其他 ３ 种石莼均大幅
下降（１５℃正常空气、１５℃高 ＣＯ２浓度和 ２５℃正常空
气下 的 石 莼 ｒＥＴＲ ｍａｘ 下 降 率 分 别 为 ８１．１１％、

５２·５６％和 ６８．４５％）。Ｅｋ 呈上升趋势。
２．４ 有关生化特征参数的变化

  如表 １ 所示，在 １５℃生长条件下，高 ＣＯ２浓度培

养的石莼 ＳＣ 含量显著低于正常空气下的石莼，而两
种 ＣＯ２浓度生长条件下石莼的 ＳＰ、Ｃｈｌ ａ和Ｃａｒ 含量
并无显著差异（Ｐ ＞ ０．０５）。在 ２５℃生长条件下，高

ＣＯ２浓度生长的石莼 ＳＰ，ＳＣ，Ｃｈｌ ａ 和 Ｃａｒ 含量均显
著低于正常空气下的石莼（Ｐ ＜ ０．０５）。在同一 ＣＯ２

浓度生长条件下，高温生长与低温生长石莼的生化组
分含量均未表现出明显差异（Ｐ ＞ ０．０５）。

３ 讨论

３．１ 培养液 ｐＨ值变化

  通常，开放系统中的水体 ＣＯ２浓度受大气 ＣＯ２

分压及水体 ＣＯ２溶解度的影响，而温度是影响气体
在水中的溶解度的主要因素之一。当通入空气时，

ＣＯ２不断向海水中溶解同时引起海水 ｐＨ 值下降，通
入高 ＣＯ２浓度的空气时，气相中 ＣＯ２分压大于正常

空气中 ＣＯ２分压，因此通入高 ＣＯ２浓度空气时 ｐＨ 值
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表 １ ＣＯ２浓度和温度变化对石莼生化指标的影响

Ｔａｂｌｅ １ Ｂｉｏｃｈｅｍｉｃａｌ ｃｏｍｐｏｓｉｔｉｏｎｓ ｏｆＵｌｖａ ｌａｃｔｕｃａ ｃｕｌｔｕｒｅｄ ｕｎｄｅｒ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｃｏｎｄｉｔｉｏｎｓ
项目

Ｉｔｅｍｓ

培养条件 Ｃｕｌｔｕｒｅ ｃｏｎｄｉｔｉｏｎｓ
３９０μＬ／Ｌ，１５℃ ７００μＬ／Ｌ，１５℃ ３９０μＬ／Ｌ，２５℃ ７００μＬ／Ｌ，２５℃

可溶性蛋白 ＳＰ （ｍｇ／ｇ） ８．３７±１．４５ １１．０３±１．８２ １１．３４±１．５６ ７．８０±１．５２
可溶性糖 ＳＣ （ｍｇ／ｇ） ２７．７３±３．６５ １６．０８±０．７５ ２２．４０±３．３３ １４．１４±３．５９
叶绿素 ａＣｈｌ ａ （ｍｇ／ｇ） ０．８３±０．１５ ０．６３±０．１６ １．０５±０．３７ ０．５９±０．０５
类胡萝卜素 Ｃａｒ （ｍｇ／ｇ） ０．５６±０．０９ ０．４２±０．１４ ０．７１±０．２３ ０．３９±０．０５

  图 ７ ４０℃高温胁迫对 ４ 种不同 ＣＯ２浓度和温度处理条
件下培养石莼的 Ｆｖ／Ｆｍ（ａ），α（ｂ），ＮＰＱ（ｃ）及 ｑＰ （ｄ）的影响
  Ｆｉｇ．７ Ｔｈｅ ｅｆｆｅｃｔ ｏｆ ４０℃-ｓｔｒｅｓｓ ｏｎ Ｆｖ／Ｆｍ（ａ），α（ｂ），
ＮＰＱ （ｃ）ａｎｄ ｑＰ （ｄ）ｏｆＵ．ｌａｃｔｕｃａ ｃｕｌｔｕｒｅｄ ｉｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ＣＯ２

ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎｓ ａｎｄ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅｓ

  图 ８ ４０℃高温胁迫对 ４ 种不同 ＣＯ２浓度和温度处理条

件下培养的石莼的 ｒＥＴＲ ｍａｘ （ａ）和 Ｅｋ （ｂ）的影响

  Ｆｉｇ．８ Ｔｈｅ ｅｆｆｅｃｔ ｏｆ ４０℃-ｓｔｒｅｓｓ ｏｎｒＥＴＲ ｍａｘ （Ａ）ａｎｄＥｋ
（Ｂ）ｏｆＵ．ｌａｃｔｕｃａ ｃｕｌｔｕｒｅｄ ｉｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ＣＯ２ ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎｓ ａｎｄ

ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅｓ

总是低于通入正常空气海水的 ｐＨ 值。此外，培养介
质海水的温度对其 ｐＨ 值并未表现出明显的影响。
已有研究表明，石莼有很强的利用 ＨＣＯ－

３ 的能力。
海水作为藻体培养介质，在光照条件下 ｐＨ 值上升，
而黑暗条件下 ｐＨ 值又下降，这种周期性的波动可能
与光合作用无机碳的利用和通气作用有关［１４］。石莼
在光照条件下利用海水中的无机碳进行光合作用，海
水中的 ＨＣＯ－

３ 经胞外 ＣＡ 酶催化形成 ＣＯ２和 ＯＨ－，

ＣＯ２作为Ｒｕｂｉｃｓｏ 酶的底物进入胞内并被固定，ＯＨ－

则被留在海水中，而不断向海水中通入空气或 ＣＯ２

加富空气使得 ＣＯ２不断向水中溶解，形成的 Ｈ２ＣＯ３

去质子化形成 ＨＣＯ－
３ 或 ＣＯ２－

３ 和 Ｈ＋，当光合作用利
用无机碳而产生 ＯＨ－ 的速率高于通气产生的

Ｈ２ＣＯ３ 去质子化速率时，ｐＨ 值升高，当光合作用利
用无机碳而产生 ＯＨ－ 的速率低于通气产生的

２９５ Ｇｕａｎｇｘｉ Ｓｃｉｅｎｃｅｓ，Ｖｏｌ·２１ Ｎｏ·６，Ｄｅｃｅｍｂｅｒ ２０１４



Ｈ２ＣＯ３去质子化速率时，ｐＨ 值降低。

３．２ 相对生长速率

  实验结果表明，高 ＣＯ２浓度能促进石莼生长。
这与早期研究报道一致，高 ＣＯ２ 浓度对嗜氮石莼

（Ｕｌｖａｒｉｇｉｄａ Ｃ．Ａｇａｒｄｈ）的生长起促进作用
［１５］。高

ＣＯ２浓度对海藻生长的影响与海藻无机碳利用及海

水中无机碳浓度是否能满足其光合作用有关。石莼
具有较强的 ＨＣＯ－

３ 利用能力，而且海水中无机碳浓
度能满足其光合作用需求，但 ＣＯ２浓度升高仍能促

进其生长，Ｇｏｒｄｉｌｌｏ 等［１ ６］认为这可能是由于 ＣＯ２浓

度升高引起的氮吸收增加而导致，或者 ＨＣＯ－
３ 吸收

速率下降而导致的能量损耗减少所致［１５］。然而，也
有研究表明，高 ＣＯ２浓度对石莼（Ｕｌｖａ ｌａｃｔｕｃａ ）生
长速率影响不显著［１７］。说明，海藻生长在高 ＣＯ２浓

度下所表现出的差异性与多方面因素有关，例如海藻
种类及生活环境，实验条件如 ＣＯ２浓度和培养时间

等，以及其他 条 件如生长密度、氮磷 营 养 盐 等
有关［１８］。

３．３ 叶绿素荧光参数

  低温和高温胁迫会对植物电子传递的光量子产
量产生不利影响，使其光合作用器官受氧化的风险增
强，这种氧化作用将导致 ＰＳＩＩ 的慢性损伤，主要表
现为 Ｆｖ／Ｆｍ 的下降。有研究表明，低温会引起光合
电子传递活性或 ＣＯ２同化速率下降，从而降低植物
利用光能的能力，造成 ＰＳＩＩ 累积过剩的光能而发生
光抑制甚至损伤光合系统［１ ９］；低温还会导致参与天
线激发能热耗散的玉米黄质的合成受阻，或者降低叶
绿体编码和 Ｄ１ 蛋白降解酶的活性从而使 ＰＳＩＩ 的修
复受阻，从而使光抑制程度加剧。大量研究表明光抑
制的来源主要有两方面的原因［２０～２３］：（１）光合作用机
构的破坏尤其是 ＰＳＩＩ 反应中心的破坏；（２）天线或
反应中心热耗散的增加。本实验中，石莼在 １０℃低
温处理下，Ｆｖ／Ｆｍ 和α均下降了 ３０％～４０％，表明
石莼受到低温胁迫。同时，石莼 ＮＰＱ 的上升和

ｒＥＴＲ ｍａｘ 的下降，说明其在胁迫下通过增加热耗散来
保护光合器官且光合电子传递受阻。从以上现象来
看，石莼在低温 １０℃胁迫下发生了光抑制现象，而且
该光抑制现象并未涉及到光合机构的破坏。此外，

１５℃生长下的石莼 ｑＰ 和 Ｅｋ 上升，表明其在低温胁
迫时仍然能维持较高的光合活性和光强耐受能力；

２５℃生长下的石莼则与之相反，这些都表明 １５℃生
长的藻在低温下具有更好的光合状态。在整个低温
处理过程中，生长 ＣＯ２浓度的高低不影响石莼光合

状态对低温的响应。

  石莼在 ３５℃高温处理下，Ｆｖ／Ｆｍ 和α 基本不

变，ＮＰＱ 有不同程度的上升，而 ｑＰ，ｒＥＴＲ ｍａｘ 及 Ｅｋ
均下降，表明石莼在 ３５℃下具有正常的光合状态，其
通过增加热耗散来维持藻体正常的光合状态，同时光
合活性以及最大相对电子传递速率和强光耐受性也

相应下降。相对于 １５℃生长的石莼而言，２５℃生长
的石莼 ＮＰＱ 表现出更大的上升程度，而 ｑＰ 则表现
出更小的下降程度，这表明 ２５℃下生长的石莼具有
更强的热耗散保护机制和更高的光合活性，其通过光
保护反应机制使藻体免受光损伤。整个 ３５℃处理过
程中，正常空气 ２５℃生长的石莼 Ｆｖ／Ｆｍ ，α和ＮＰＱ
显著大于其他 ３ 种条件下生长的石莼，且高 ＣＯ２浓度

２５℃下生长的石莼 ｑＰ 显著高于其他石莼，即高 ＣＯ２

浓度生长使石莼在经受短时 ３５℃高温时具有较高的
光合活性。高温 ４０℃ 处理下，１５℃ 生长的石莼

Ｆｖ／Ｆｍ ，α，ＮＰＱ 和 ｑＰ 均大幅度下降其中，表明藻
体光合机构已受高温破坏；２５℃培养条件下，高 ＣＯ２

浓度生长的石莼 Ｆｖ／Ｆｍ ，α，ＮＰＱ 和 ｑＰ 下降程度
明显小于正常空气下生长的石莼，而且高 ＣＯ２浓度

生长的石莼具有较高的 ｒＥＴＲ ｍａｘ 和 Ｅｋ ，可见高 ＣＯ２

浓度在一定程度上增强了石莼光合器官在高温胁迫

下的稳定性。Ｔａｕｂ 等［２４］研究表明，高 ＣＯ２浓度生长

能提高植物光合器官的耐热能力，而这种 ＰＳＩＩ 光合
机制耐热性能的提高可能是植物体内保护 ＰＳＩＩ 免
受损伤的一系列变化的综合作用。ＣＯ２浓度的升高

可通过改变光合器官的结构来提高光能转换效率和

电子传递速率，从而促进植物光合作用［２５］。

  此外，不同温度下生长的藻在低温或高温胁迫下
所表现出来的叶绿素荧光差异性主要和藻体对生长

温度的适应性有关。植物光合作用对生长温度的变
化具有适应性，使其能在一定温度范围内有最佳的光
合状态。光合作用的热适应在一定程度上缓冲了温
度变化对其光合作用的影响。因而，相对于 ２５℃生
长的藻而言，１５℃生长的藻在低温 １０℃胁迫下具有
更高的光合活性和光合电子传递速率以及高光强耐

受能力，而在高温 ３５℃和 ４０℃胁迫时对叶绿素荧光
参数的不利影响程度更大。对低温的适应主要涉及
到酶水平上的变化，例如光合作用关键酶的数量和活
性，以及有利于提高关键酶动力学特性的构象变化和
化学修饰等；对高温的适应主要涉及到光能捕获效率
的增加［２６］。

３．４ 有关生化特征参数的变化

  光合色素是藻类植物吸收光能的主要物质，也是
其进行光保护的重要成分之一。以往研究结果表明
高 ＣＯ２浓度使得 Ｃｈｌ ａ 的含量下降或者对其无影
响［［２７～２９］。还有研究表明大型海藻能够自我调控藻
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体内色素的含量或海藻的形态来适应环境因子的改

变［３０，３１］。本研究结果表明，２５℃高温生长下使得石
莼 ＳＰ，ＳＣ，Ｃｈｌ ａ 和 Ｃａｒ 含量全部下降，这种改变可
能是石莼为了适应环境因子改变而做出的生理调节。
此外，本实验还表明，高 ＣＯ２浓度对石莼生化组分含

量的影响大于温度的影响。而高 ＣＯ２浓度在 １５℃低
温生长下使得 ＳＣ 下降而不影响其他生化组分，可见

ＣＯ２浓度对生化组分含量的影响具有温度依赖性。

  综上所述，高 ＣＯ２浓度在 １５℃低温和 ２５℃高温
条件下均能促进石莼的生长。ＣＯ２浓度对石莼生化

组分含量的影响与温度有关，在 １５℃低温条件下，高

ＣＯ２浓度生长使石莼 ＳＣ 含量下降；在 ２５℃高温条件
下，高 ＣＯ２浓度生长使石莼 ＳＰ，ＳＣ，Ｃｈｌ ａ 和 Ｃａｒ 含
量均显著下降。对石莼进行短时温度胁迫处理结果
表明：在 １０℃低温处理 ６ｈ，石莼发生光抑制现象，

Ｆｖ／Ｆｍ 和α均下降 ３０％～４０％。相对与 ２５℃生长
的石莼，１５℃生长下的石莼 ｑＰ 和Ｅｋ 上升，其在低温
胁迫时仍然能维持较高的光合活性和高光强耐受能

力。在 ３５℃高温处理 ６ ｈ 后，相对于 １５℃生长的石
莼，２５℃ 正 常 空 气 生 长 的 石 莼 表 现 出 较 高 的

Ｆｖ／Ｆｍ ，α，ＮＰＱ 和ｑＰ 值，２５℃高 ＣＯ２浓度下生长

的石莼 ｒＥＴＲ ｍａｘ 和 Ｅｋ 大于其他条件下生长的石莼。
在 ４０℃高温处理 ６ ｈ后，１５℃生长的石莼光合机构受
损；２５℃高 ＣＯ２ 浓度条件生长的石莼 Ｆｖ／Ｆｍ，α，

ＮＰＱ，ｑＰ 的下降程度均小于其他条件下生长的石
莼，而且具有较高的 ｒＥＴＲ ｍａｘ 和 Ｅｋ。 高 ＣＯ２浓度使

得石莼抗高温的能力增强。总之，１５℃低温生长的石
莼叶绿素荧光参数受 １０℃低温胁迫的影响更小，

２５℃高温生长的石莼受高温 ３５℃和 ４０℃胁迫的影响
程度比低温生长的小，而且高 ＣＯ２浓度生长能提高

石莼耐受短时高温的能力。
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