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长心卡帕藻应对海洋酸化和升温的环境适应性研究 
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摘要: 长心卡帕藻(Kappaphycus alvarezii)是主要生长于热带海域的大型经济红藻, 在营养物生物提取

方面具有重要的经济和生态价值, 作为提取 κ-卡拉胶的重要原料, 广泛应用于食品和医学等多种行业。

由于人类活动导致大气中 CO2 浓度持续升高, 引发海洋表层海水逐渐酸化和升温, 对大型海藻产生耦合

效应。因此, 本文设置了两种 CO2浓度梯度(450×10–6和 1 200×10–6)和三种温度梯度(26 ℃、29 ℃和 32 ℃), 

从光合作用、细胞代谢产物、碳氮积累和酶活性方面探讨长心卡帕藻响应海洋酸化和海水升温的环境

适应性变化。结果表明, CO2 浓度与温度变化对长心卡帕藻的 Fv /Fm 影响显著(P<0.05), 在两种 CO2 浓

度条件下, Fv /Fm 均随温度升高而增加; 酸化条件与非酸化条件下可溶性糖浓度变化趋势相反, 海水升

温对游离氨基酸浓度影响极显著(P<0.01), 在两种 CO2 水平下, 升温均会降低藻体游离氨基酸浓度。综

合分析可知, 升高温度对长心卡帕藻的光合作用有一定程度的积极影响, 藻体对于酸化和高温的同时

发生具有适应性。在当前 CO2 浓度下, 长心卡帕藻在 26 ℃~29 ℃温度范围内表现出了更高的可溶性

内含物积累(C、N)。高 CO2 浓度造成的海洋酸化对长心卡帕藻产生了一定程度的负面影响, 但在海水

酸化的条件下, 长心卡帕藻在 29 ℃~32 ℃表现出更好的碳氮积累。 
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自工业化时代以来, 化石燃料的大量消耗导致温

室气体排放量大幅增加。截止到 2022 年, 大气中二氧

化碳(CO2)浓度已经由工业革命前(1850 年)的 280×10–6

增加至 415.9×10–6, CO2 累计碳排放量(1850—2020 年)

达(4.55±0.25)×1011 t, 其中约 35%被海洋所吸收, 形成

海水无机碳体系(dissolved inorganic carbon, DIC), 主

要以三种形态存在: HCO3
–、CO3

2–和 H2CO3, 其中大约

90%为 HCO3
–, 其次是 CO3

2–(约占总量的 8%), H2CO3 的

占比最少(约占 1%)[1]。海水碳酸盐体系在内部以不

同形态相互转化变动, 同时与大气不断发生物质交

换, 因此海水 CO2浓度与大气 CO2浓度密切相关; 由

于深海环境条件非常稳定 , 相比之下 , 表层海水更

易受到 CO2 浓度变化的影响。持续监测结果表明, 海

洋表面 pH 值已经下降了 0.1 个单位(相当于[H+]上升

了 26%)[1], 预计到 2100 年末将会下降(0.44±0.005)个

单位[2]。同时, 2011—2020 年全球表面温度比 1850— 

1900 年高 1.09 ℃, 并且预计到 21 世纪末期(2081— 

2100 年), 全球表面温度升高幅度可能超过 1.5 ℃[1]。

因此, 全球变暖和海洋酸化已成为当前无法回避的重

要环境问题。 

海水中存在着复杂的碳酸盐系统, 对由季节性海

水温度变化和生物行为导致的 pH 波动具有一定的缓

冲能力, 然而大气 CO2 浓度持续增加正在削弱这种缓

冲作用[3]。大型海藻是海洋中的重要初级生产者之一, 
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贡献了大约 10%的海洋初级生产力[4-5], 在近海碳循环

中具有重要的作用。在海洋生态系统中, 大型海藻通过

光合作用吸收海水中的 DIC, 进而影响海水的碳酸盐

系统和海气 CO2 交换; 这种影响反过来又促进大气

CO2 更多地向海洋溶解, 增加了海洋碳汇[6]。大气 CO2

浓度升高导致的海洋酸化和升温显著影响了海水的理

化性质, 大型海藻的生长代谢活动和生物特性会受到

一定程度的影响, 如生长速率、光合作用、呼吸作用以

及钙化作用等[7-9]。在适宜的环境条件下, 一定范围内

CO2 浓度升高会促进大型海藻的生长 , 如羊栖菜

(Hizikia fusiforme), 大气CO2浓度升高增加了海水无机

碳浓度, 为光合作用提供了充足的碳源, 抑制藻体光

呼吸, 降低了代谢消耗, 进而加快了藻体的生长[10]。另

外, 已有研究表明, CO2 浓度升高可显著提高龙须菜

(Gracilariopsis lemaneiformis)[11] 和 坛 紫 菜 (Porphyra 

haitanensis)[12]的胞内碳酸酐酶活性和硝酸还原酶活性, 

导致 C、N 组分积累, 促进藻类生长。但对于另一些钙

化藻类, 如仙掌藻(Halimeda opuntia)[13]和赫氏颗石藻

(Emiliania huxleyi)[14], 海洋酸化效应降低了海水 pH, 

对其生长和钙化作用产生负面影响。 

CO2 浓度会与其他环境因素, 如温度和光照强度等, 

形成耦联效应, 对不同种甚至同种海藻产生不同程度的

影响。例如, 高浓度 CO2 能显著提高坛紫菜热稳定性, 

推测该影响可能与生长温度密切相关 , 表现为高温

(25 ℃)时坛紫菜相对生长速率和色素浓度比低温要高, 

且这种生长趋势在高 CO2浓度下更加显著[8]。类似的正

面效应在条斑紫菜(Porphyra yezoensis)中也有体现, 光

照降低对其生长有显著的抑制作用, 但在低光条件下, 

CO2 浓度升高显著增加了条斑紫菜的相对生长率和最

大净光合速率[15]。另外, 浒苔(Enteromorpha prolifera)

幼苗在正常 CO2浓度和高光条件下生长最快, 但在高光

处理时提高 CO2 浓度, 会使得藻体二氧化碳浓缩机制

(CO2 concentrating mechanism, CCM)活动过程下调, 加

速了高光下的光抑制, 进而在一定程度上抑制了浒苔幼

苗的生长[16]。 

长心卡帕藻(Kappaphycus alvarezii)是红藻门红

翎菜科卡帕藻属, 主要分布在热带和亚热带海区, 是

国际上主要栽培的经济红藻之一。因其富含 κ-卡拉胶, 

在食品、医学、工业等方面具有重要的经济价值。中

国长心卡帕藻的主要产地在海南, 最早自菲律宾引入

国内后, 在海南省陵水黎安泻湖实现规模化养殖, 年

产量占国内需求的 37.5%[17]。本研究通过测定不同处

理条件下长心卡帕藻的光合作用、代谢产物指标和酶

活指标, 探究海洋酸化背景下, 长心卡帕藻应对海水

升温的环境适应性变化趋势, 以期为长心卡帕藻在未

来全球变化背景下的规模化栽培提供指导。 

1  材料与方法 

1.1  实验材料 

长心卡帕藻(红色品系)样品为采集自海南省陵水

县的人工栽培种, 放置在装满当地海水的充氧密封塑料

箱中, 低温条件下转移至海南三亚实验室内的循环水培

养缸中暂养 7 d。暂养条件为水温 28~30 ℃, 盐度 31~32, 

pH 为 8.11~8.19, 光照周期为 12L︰12D, 海藻实际接收

到的光照强度约 40~45 μmol·m–2·s–1(红色品系长心卡帕

藻的光照强度适宜范围为 30~65 μmol·m–2·s–1[18])。暂养

期间长心卡帕藻生长状态良好。 

1.2  实验设计 

暂养结束后, 选取健康且状态一致的长心卡帕藻

进行实验。除去表面附着物, 用过滤海水洗净后分别称

重 15 g, 放入不同处理的实验缸中培养 28 d。联合国政

府间气候变化专门委员会(IPCC)预测在 2100 年末大气

CO2 浓度将会达到 1 200×10–6[1], 因此, 酸化组的 CO2

浓度设定为 1 200×10–6; 对照组为三亚临海平均 CO2

浓度, 约为 450×10–6。此外, 中国主要养殖区海南三亚

地区的夏季海水表层温度约为 29 ℃[19]。因此, 实验设

置了 2 个 CO2 浓度水平, 分别为 450×10–6(LC)(当地

CO2 平均浓度)和 1 200×10–6(HC), 以及 3 个温度水平, 

即 26 ℃(LT)、29 ℃(MT)和 32 ℃(HT), 一共 6 种处理

组, 每个处理组设置 3 个生物学重复(表 1)。 
 

表 1  实验设置不同 CO2 浓度和温度处理的 6 个实验组 
Tab. 1  Factorial design to test the effects of CO2 addition 

under different temperature levels 

实验组 CO2 浓度/(×10−6) 温度/℃ 

LC-LT 450 26 

LC-MT 450 29 

LC-HT 450 32 

HC-LT 1 200 26 

HC-MT 1 200 29 

HC-HT 1 200 32 

注: LC-LT(低碳低温组), LC-MT(低碳中温组), LC-HT(低碳高温

组), HC-LT(高碳低温组), HC-MT(高碳中温组), HC-HT(高碳高温组) 
 

 
实验缸(尺寸30 cm×7 cm×30 cm)培养水体为15 L洁

净的砂滤自然海水, 盐度 31±1, 在水下海藻实际接收到

的光照强度约 30 μmol photons·m–2·s–1(L︰D= 12 h︰
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12 h)。培养过程中使用小型造浪泵(200 L/h, AT-301, 

Atman, China)模拟海水流动, 并使用数显式温度控制

器和钛合金加热棒(Weipro, China)维持所需水温。利用

海水 CO2 分压控制器(CE100C, Wuhan Ruihua Instru-

ment and Equipment Ltd., Wuhan, China)设置实验所需

CO2 浓度(表 1), 通过向海水中鼓入纯 CO2 与空气的混

合气体来模拟海洋酸化 , 经处理后酸化组 pH 为

7.70~7.80, 非酸化组 pH 为 7.95~8.05。配置浓度分别为

200 μmol·L–1 和 20 μmol·L–1 的 NaNO3 溶液和 Na2HPO4

溶液(N︰P=10︰1), 培养过程中, 每日各添加 4 mL 进

行硝酸盐和磷酸盐的补充。每天更换 5 L 过滤海水, 每

周彻底更换所有海水。在实验过程中, 每天进行 3 次海

水监测(9: 00、15: 00、21: 00), 使用多参数测试仪 S220

测量海水温度、盐度和 pH(Mettler-Toledo International 

Inc., Shanghai, China)。用自动电位滴定仪测定海水总

碱度(Total alkalinity, TA)(Metrohm 877 Titrino Plus, 

Titrando® Metrohm USA, Inc.); 根据测定的水温、盐

度、pH 和 TA, 采用 CO2SYS 推算海水碳酸盐体系参数: 

p(CO2)、c(HCO3
–)、c(CO3

2–)和 c(CO2)。 

1.3  指标测定 

1)相对生长速率 : 实验期间 , 每隔一周用电子

天平(AR224CN, OHAUS, New Jersey, USA; accuracy, 

~0.1 mg)准确称取每个实验组的长心卡帕藻鲜重(精

确到 0.01 g), 称量前用吸水纸将藻体表面的水吸干。 

通过下列公式计算海藻的相对生长速率 R(% d–1):  

R=(ln Mt – ln M0) / t×100%,       (1) 
式中, Mt、M0分别为第 t 天和初始培养时海藻的鲜重(g)。 

本实验所得到的长心卡帕藻的相对生长速率范

围为 0.31~0.74%·d–1, 增长缓慢, 低于吴翔宇等人[17]

的实验结果(2.52±0.31)%·d–1。因为本实验设置的光照

强度为 30 μmol photons·m–2·s–1, 是原位栽培的长心卡

帕藻生长末期底部藻体接收光照的最小值, 临近藻体

适宜生长的光照强度范围 30~65 μmol photons·m–2·s–1

下限[20], 旨在探究藻体内的光合作用、代谢产物指标

和酶活指标方面在生长末期, 长心卡帕藻应对海洋酸

化和升温影响的适应性变化。 

2)最大光量子产量(Fv /Fm): 实验期间 , 每隔一

天用 DIVING-PAM(Heinz Walz GmbH, Effeltrich, 

Germany)测定每个实验组中长心卡帕藻分枝的荧光

参数, 将长心卡帕藻藻体暗处理 15 min, 测定其分

枝最大光量子产量 Fv /Fm。 

3)叶绿素 a 浓度: 28 d 培养结束后, 用电子天平准确

称取约100 mg长心卡帕藻样品(分枝), 加入1 mL蒸馏水, 

在避光条件下冰浴研磨, 1 000 r/min、4 ℃离心 20 min 

(Eppendorf centrifuge 5810 R, Hamburg, Germany), 取上

清, 置冰上待测。后续测定步骤遵循 Plant Chlorophyll 

ELISA KIT(Mlbio, Shanghai, China)试剂盒。 

4)碳酸酐酶(CA)浓度: 实验结束后, 称取约 100 mg

长心卡帕藻样品(分枝), 加入 1 mL PBS 缓冲液(pH 

7.2~7.4)进行冰浴匀浆, 1 000 r/min、4 ℃离心 20 min, 

取上清, 置冰上待测。后续测定步骤遵循 Plant CA 

ELISA KIT(Mlbio, Shanghai, China)试剂盒。 

5)游离氨基酸(FAA)浓度: 上清液提取方法与碳

酸酐酶相同。后续测定步骤遵循 Microcystis FAA 

ELISA KIT(Jake BIO, Shanghai, China)试剂盒说明书。 

6)丙二醛(MDA)、可溶性糖(SS)浓度: 实验结束

后, 称取约 100 mg 长心卡帕藻样品(分枝)并记录其

质量(精确到 0.1 mg), 具体测定步骤遵循相应的检测

试剂盒(Sangon Biotech, Shanghai, China)。 

通过下列公式计算丙二醛的浓度 M(nmol/g):  

M=5×[12.9×(ΔA532–ΔA600)–1.12×ΔA450]÷W,  (2) 
式中, A 为对应波长的吸光值, W 为样品质量(g)。 

7)总有机碳(TOC)、总氮(TN)浓度: 实验结束后, 

在各实验组随机称取约 2 g 长心卡帕藻样品(分枝), 

用蒸馏水清洗后, 放入烘箱 60 ℃烘干至恒重。将样

品研磨成粉末 , 用超微量天平 (XP6, Mettler-Toledo 

International Inc., Greifensee, Switzerland)称取约 2 mg

并记录其具体质量(精确到 0.001 mg), 锡纸包裹成球

状, 每个实验组称取 3 次。用 CHNS/O 元素分析仪

(Flash EA3000, Thermo Scientific, Milan, Italy)测定组

织中 TOC 和 TN 干质量(%, dry weight, DW)。 

1.4  统计分析 

所有实验数据整理于 Microsoft Excel 2021, 使用

Origin Pro 2021b 进行处理, 结果均以平均值±标准误

差表示。在统计分析前使用 Minitab 19 进行正态性检

验和方差齐性分析。采用双因素方差分析(Two-way 

ANOVA)(假设有交互作用)检验温度和 CO2 浓度对长

心卡帕藻生理状态的影响。所有统计分析以 P<0.05

为差异显著水平, P<0.01 为差异极显著水平。图中不

同字母表述不同处理组间具有显著差异。 

2  结果 

2.1  海水理化参数 

实验期间各处理组的海水理化参数相对稳定, 如

表 2 所示。温度处理控制在设定值±0.2 ℃范围内, 设
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定值分别为 26 ℃、29 ℃和 32 ℃。各温度处理下酸化

组与非酸化组之间的海水 pH 相差约 0.36 个单位, 两

种 CO2 处理下的最高 pH 值均出现在 29 ℃, 分别为

8.10±0.03 和 7.73±0.04。酸化组的海水 p(CO2)约为非

酸化组的 2.5 倍, 其中酸化组控制在 93.83~105.68 Pa,  

最高值 (101.12±4.56) Pa; 非酸化组范围为 32.12~ 

41.34 Pa, 最高值(35.26±3.14) Pa。在海水碳酸盐体系

中 , HCO3
–浓度最高 , 酸化处理时最高达到(2 077.1± 

3.7) μmol/kg; 其次是 CO3
2–; CO2 最少, 酸化组约为非

酸化组的 3 倍。 
 

表 2  不同处理条件下的海水理化参数(平均值±标准差) 
Tab. 2  Seawater conditions for each treatment (Mean±SD) 

实验组 温度/℃ pH p(CO2)/Pa c(HCO3
–)/(μmol·kg–1) c(CO3

2–)/(μmol·kg–1) c(CO2)/(μmol·kg–1)

LC-LT 26.05±0.14 8.07±0.02 38.91±2.43 1 810.8±3.5 220.12±1.5 10.83±0.15 

LC-MT 28.98±0.09 8.10±0.03 35.26±3.14 1 733.3±2.8 253.62±2.1 9.11±0.14 

LC-HT 32.00±0.11 8.08±0.02 36.68±2.84 1 694.5±4.1 262.39±1.8 8.86±0.26 

HC-LT 26.04±0.08 7.72±0.04 99.81±4.15 2 077.1±3.7 113.12±1.4 27.77±0.27 

HC-MT 29.31±0.04 7.73±0.04 97.78±3.95 2 046.8±4.4 129.18±2.2 25.09±0.16 

HC-HT 32.03±0.07 7.72±0.02 101.12±4.56 2 035.1±3.2 137.25±2.8 24.40±0.22 

注: LC-LT(低碳低温组), LC-MT(低碳中温组), LC-HT(低碳高温组), HC-LT(高碳低温组), HC-MT(高碳中温组), HC-HT(高碳高温组)。p(CO2)

指二氧化碳在海水中的浓度, c(HCO3
–
)、c(CO3

2–
)、c(CO2)指二氧化碳分别以上述形式存在于海水中的浓度。 

 

2.2  Fv /Fm 和叶绿素 a 浓度 
在不同 Fv /Fm p(CO2)与温度条件下培养 28 d 后, 方

差分析结果表示 CO2 浓度与温度对长心卡帕藻的最大

光量子产量 Fv /Fm 产生了显著影响(P<0.05)(表 3)。低

CO2 水平(450×10–6)条件下, 随着水温的升高, Fv /Fm 由

0.592±0.031 增加至 0.610±0.036; 高 CO2 水平(1 200× 

10–6)时, Fv /Fm则由 0.601±0.014 增加至 0.623±0.025 (图

1a)。无论是否经过CO2加富处理, 藻体Fv /Fm均在26 ℃

时最低, 在 32 ℃时为最大值。叶绿素 a 浓度受 CO2和

温度影响不显著(P>0.05), 但在非酸化条件下温度升高

对叶绿素 a 的积累有一定程度的促进作用, 叶绿素 a的

平均浓度由(0.566±0.040) pmol/g (450×10–6, 26 ℃) 增加

至(0.773±0.107) pmol/g(450×10–6, 32 ℃)(图 1b)。酸化条

件下(1 200×10–6)叶绿素 a 浓度在不同温度处理之间无

显著差异。对比同一温度下不同 CO2浓度处理, 藻体在

32 ℃时叶绿素 a浓度伴随CO2浓度升高而下降的幅度最

大, 从(0.773±0.108) pmol/g 下降为(0.608± 0.179) pmol/g。 

 
表 3  多元方差分析检验(95%置信水平) 
Tab. 3  Results from MANOVA tests 

p(CO2) 温度 p(CO2)×温度变量 

F P F P F P 

Fv /Fm 4.54 0.036 3.62 0.031 0.06 0.940

叶绿素 1.08 0.304 1.78 0.179 2.59 0.084

丙二醛 70.19 0.000 20.5 0.000 10.43 0.000

可溶性糖 2.198 0.147 0.418 0.662 3.605 0.037

碳酸酐酶 91.615 0.000 16.683 0.000 38.714 0.000

游离氨基酸 0.5 0.484 14.61 0.000 0.01 0.988

TOC 0 0.981 0.01 0.986 0.05 0.949

TN 11.35 0.004 7.28 0.006 15.17 0.000

注: 分析不同 CO2 浓度和温度处理对长心卡帕藻生理特性的影

响(带有下划线的 P 值表示该因素具有显著影响) 

 

图 1  不同生长条件下长心卡帕藻的 Fv /Fm 与叶绿素 a 浓度 

Fig. 1  The effects of CO2 enrichment crossed with three temperature levels on Fv/Fm (a) and Chl-a content (b) of K. alvarezii 
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2.3  碳酸酐酶和可溶性糖 

由表 3 可知, CO2 浓度、温度及二者的交互作用对

长心卡帕藻的碳酸酐酶 ( C A )活性具有显著影响

(P<0.05)。非酸化条件下, 碳酸酐酶活性在 26 ℃~29 ℃

范围内无显著变化, 但当温度升高至 32 ℃, 其活性显

著下降为(141.26±9.07) U/L。而在酸化条件下碳酸酐酶

活性伴随温度的升高而增加, 从(134.037±12.973) U/L

显著上升至(149.988±4.377) U/L。由图 2a 还能发现, 

LC-LT (450×10–6, 26 ℃)和 LC-MT 处理组(450×10–6, 

29 ℃)的碳酸酐酶活性显著高于其他处理组。对比同一

温度生长条件, 发现 26 ℃和 29 ℃时, 升高CO2浓度会

显著降低碳酸酐酶活性, 而 32 ℃下非酸化与酸化组 

之间的碳酸酐酶活性差异不显著。长心卡帕藻的可溶

性糖(SS)浓度不受 CO2 浓度和温度的显著影响(P> 

0.05), 但二者的交互作用对可溶性糖浓度存在显著影

响(P<0.05)(表 3)。如图 2b 所示, 藻体的可溶性糖浓度

在非酸化组与酸化组之间的变化情况相反。在非酸化

条件下, 可溶性糖浓度伴随温度升高先增加后减少, 

29 ℃时达到最高值(4.273± 1.249) mg/g; 而在酸化条件

下, 长心卡帕藻的可溶性糖浓度随着温度的升高先减

少后增加, 29 ℃时为最小值(3.421±1.330) mg/g。HC-LT

处理组(1 200×10–6, 26 ℃)的可溶性糖浓度最高 , 为

(5.030±0.658) mg/g, 与LC-LT和HC-MT处理组之间差

异显著。 

 

图 2  不同生长条件下长心卡帕藻的碳酸酐酶(U/L)活性与可溶性糖(mg/g)浓度 

Fig. 2  The effects of CO2 enrichment crossed with three temperature levels on carbonic anhydrase activity (a) and soluble sugar 
(b) content of K. alvarezii 

 

2.4  丙二醛与游离氨基酸 

长心卡帕藻的丙二醛(MDA)浓度受到 CO2 浓度、

温度及二者的交互作用的极显著影响(P<0.01)(表 3)。

如图 3a 所示, 26 ℃时, 丙二醛浓度随着 CO2浓度的升

高, 由(14.698±2.095) nmol/g 显著增加至(26.279± 

2.754) nmol/g, 29 ℃时由(15.548±3.485) nmol/g 明显

增加至(22.351±3.065) nmol/g, 表明藻体可能受到了

一定程度的酸化胁迫。然而在酸化条件下, 丙二醛浓

度随温度上升而降低, 且在 29~32 ℃时出现明显降

低, 由(26.279±2.754) nmol/g 明显降低至(15.179± 

3.905) nmol/g, 推测随着温度的升高, 长心卡帕藻对

高 CO2 浓度的适应性增强。同时, 温度升高对长心卡

帕藻的游离氨基酸(FAA)浓度影响极显著(P<0.01), 

而 CO2 浓度及 CO2 与温度的交互作用对游离氨基酸

无显著影响(P>0.05) (表 3)。在两种 CO2 水平下, 提 

高温度均会降低长心卡帕藻组织中的游离氨基酸浓

度, 二者变化趋势一致, 在 26 ℃时达到最大值, 而

温度升高至 32 ℃时达到最小值。当 p(CO2)=450×10–6

时, 游离氨基酸平均浓度由(0.929±0.158) mg/g 降低

至(0.725±0.087) mg/g; 当 p(CO2)=1 200×10–6 时, 游

离氨基酸浓度由(0.904±0.056) mg/g 降低至(0.701± 

0.047) mg/g (图 3b)。 

2.5  总有机碳和总氮 

CO2 浓度的温度的变化对长心卡帕藻的总有机

碳(TOC)浓度无显著影响(P>0.05)(表 3), 但从图 2.4a

可知, 在两种 CO2 水平下, 温度升高总有机碳浓度

有微弱的变化规律, 即非酸化时随温度升高而增加, 

酸化时随温度升高而降低, 二者趋势相反。如表 3 所

示, 藻体的总氮(TN)浓度受到 CO2 浓度、温度及二者

交互作用的显著影响(P<0.01)。低 CO2 浓度水平下, 
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26 ℃与 29 ℃时 TN浓度变化不明显, 在 32 ℃达到最

低值, 为(1.186±0.113)% DW; 而高 CO2 水平时, TN

浓度在 29 ℃与 32 ℃变化不明显, 在 26 ℃时最低, 

达到(1.375±0.755)% DW(图 4b)。 

 

图 3  不同生长条件下长心卡帕藻的丙二醛与游离氨基酸浓度 

Fig. 3  The effects of CO2 enrichment crossed with three temperature levels on malondialdehyde (a) and free amino acids (b) 
contents of K. alvarezii 

 

图 4  不同生长条件下长心卡帕藻的总有机碳与总氮浓度(%DW) 

Fig. 4  The effects of CO2 enrichment crossed with three temperature levels on TOC (a) and TN (b) content of K. alvarezii 
 

 

3  讨论 

在 2011—2020 年十年间, 大气 CO2 的碳年增长

率为(5.1±0.02)×109 t, 到 2021 年全球 CO2 排放量约为

每年 3.64×1010 t(碳年排放量 9.9×109 t), 大气CO2浓度

达到 414.7×10–6, 比工业化前水平高 50%[20]。海洋作

为地球上重要的碳汇, 储存了全球约 93%的 CO2, 在

减缓全球升温和降低大气 CO2 浓度方面具有重要作

用[21]。世界上经捕获得到的生物碳中超过一半(55%)

是由海洋生物捕获的, 主要包括大型海藻、红树林、

盐沼和海草等。目前为止, 已有大量研究指出大气

CO2 浓度升高导致的海洋酸化对大型海藻的生理活动 

会产生不同的影响[14-15, 22]。本研究表明, 海洋酸化对

大型经济海藻长心卡帕藻(Kappaphycus alvarezii)的碳

固定具有一定的负面效应, 但并未对藻体生长形成显

著胁迫, 而温度的上升在一定程度上可以缓解海水酸

化对光合作用带来的不利影响。 

叶绿素荧光参数常用于描述植物的光合生理状

况, 光合色素浓度也是评估植物光合作用强度的重

要指标。Fv /Fm 表示 PS  Ⅱ 最大光量子产量, 非胁迫

条件下该参数的变化极小, 不受物种和生长条件的

影响, 胁迫条件下该参数明显下降[23]。本研究结果显

示, Fv /Fm 在相同的 CO2 水平下伴随温度升高表现出

明显增加 , 同时受到了 CO2 浓度升高的显著影响 ,  
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表明升温和酸化并未对长心卡帕藻的光合作用产生

压力, 光合作用进程仍在良好运转。温度在一定程度

上对藻体的光合活性产生正面影响, 提高了光合作

用效率, 这可能与长心卡帕藻本身的高温耐受性有

关。此结果与李虎[9]报道的结论类似, 长心卡帕藻能

耐受 29 ℃和 32 ℃高温, 但在 35 ℃时光系统会受到

严重损伤, 影响光系统的正常运转。对于一些高温耐

受性较低的大型海藻, 温度升高可能会导致相反的

现象, 如当温度在环境温度的基础上提高 4 ℃时, 石

莼的 Fv /Fm 值下降显著[24]。本实验中, 虽然叶绿素 a 

(Chl a)浓度的变化在统计学上并不显著, 但非酸化

处理(450×10–6)下其变化趋势与 Fv /Fm 相同, 即随温

度升高而增加, 说明在当前 CO2 浓度下温度升高对

叶绿素的积累有一定程度的促进作用。然而酸化处

理(1 200×10–6)后, 三个温度水平(26 ℃、29 ℃、32 ℃)

下的叶绿素 a 浓度却无明显差别; 与非酸化处理对

比, 叶绿素 a 浓度在 29 ℃ 和 32 ℃出现下降。类似

的结果在其他大型海藻中也有发现。如 CO2 浓度升

高显著降低了浒苔的叶绿素 a、叶绿素 b 和类胡萝卜

素浓度[25]。藻体通过下调其光合色素浓度, 避免更多

的光能传递到光系统中, 这种在高 CO2 浓度下光合色

素浓度降低的效应可能是藻体适应环境的一种策略, 

即“色素节约(pigment economy)”现象[3]。长心卡帕

藻通过下调光合色素的合成适应 pCO2浓度升高的变

化 , 从而增强藻体在酸化条件下的高温耐受性 , 使

其在同时面对海水酸化和升温两种气候变化时仍然

表现出较好的光合作用运转情况, 对于长心卡帕藻

的环境适应和规模化栽培具有一定的积极意义。还

有另一个可能是由于实验提供的光照强度为长心卡

帕藻生长末期底部藻体所接收到的光强, 而此时的

光强不足以在 p(CO2)升高后仍然维持与当前 p(CO2)

生长条件下相同的叶绿素 a 浓度。 

藻体 CCM 的存在建立在有效利用 HCO3
–的基础

上, 其中通过胞外碳酸酐酶将 HCO3
–转化为 CO2 再

进行利用的方式是大型海藻无机碳利用最普遍的方

式, 在大型绿藻、红藻及褐藻中普遍存在[26]。本研究

中 , 非酸化生长条件下 , 26 ℃和 29 ℃时用于转换

HCO3
–的碳酸酐酶(CA)活性无显著差异, 且当温度升

高至 32 ℃时发生显著降低, 因此推测当前 CO2 浓

度下长心卡帕藻的碳利用受到 32 ℃高温的负面影

响。对比同一温度生长条件, 发现藻体的碳酸酐酶活

性在 26 ℃~29 ℃范围内伴随 CO2 浓度的升高而显著

降低, 推测酸化抑制了藻体的碳酸酐酶活性。这可能

是因为酸化引起海水中的 CO2 浓度升高, 使长心卡

帕藻能够更多地直接吸收利用海水中的 CO2, 减少

了利用碳酸酐酶转化 HCO3
–的过程, 进而导致了碳酸

酐酶活性下降。丙二醛(MDA)是衡量膜脂过氧化程

度的一个指标, 被认为是生物材料中脂质自由基损

伤的良好标志物, 通过测定酸化和升温条件下藻体

内丙二醛的浓度, 可以反映出藻体对酸化和升温的

适应程度, 浓度越高, 表明细胞损伤程度越高[27]。实

验结果显示, 长心卡帕藻在酸化条件下丙二醛浓度

明显高于非酸化条件(26 ℃和 29 ℃), 表明藻体在该

温度范围内受到了一定程度的酸化损伤。但酸化条

件下 , 丙二醛浓度随温度升高而降低 , 推测在温度

的升高同时, 长心卡帕藻对高 CO2 浓度的适应性增强, 

印证了之前对藻体叶绿素 a 浓度降低而可能出现“色

素节约”现象的推测, 即藻体增加了在酸化和升温两

种气候变化的环境适应性。同时, 可溶性糖(SS)浓度

也是体现植物所受胁迫程度的指标, 通过调节藻体

内的渗透压来适应环境变化, 在一定程度上反映环

境对能量代谢产生的影响以及个体的适应能力水平
[28]。非酸化条件下, 长心卡帕藻的可溶性糖浓度从

26 ℃~29 ℃时增加, 从 29 ℃~32 ℃时降低, 说明在

29 ℃~32 ℃温度范围内长心卡帕藻的糖类物质积累

受到了负面影响, 因此通过比较得知, 在 450×10–6的

CO2 浓度下, 长心卡帕藻在 26 ℃~29 ℃温度范围内

有更好的糖类物质积累。而在酸化条件下长心卡帕

藻的可溶性糖浓度伴随温度的升高先减少后增加 , 

出现增加的温度范围是 29 ℃~32 ℃, 因此按照同样

的结论推测 , 认为在海洋酸化的生长条件下 , 长心

卡帕藻进行糖类物质积累在 29 ℃~32 ℃范围内更适

宜。实验结果中藻体的可溶性性糖浓度在 26 ℃时伴

随 CO2 浓度升高而显著升高, 说明在该温度下增加

水体的 p(CO2)能够促进藻体的糖类物质积累。氨基

酸是生物大分子蛋白质的基本组成单位, 在植物氮

代谢与环境胁迫抗性方面占据重要地位, 游离氨基

酸能够直接或间接对环境中的生物与非生物压力做

出响应 , 以缓解环境胁迫带来的不利影响 , 增强植

物的环境适应性[29]。温度显著影响了长心卡帕藻的

游离氨基酸浓度, 无论 CO2浓度如何, 游离氨基酸浓

度从 26 ℃到 32 ℃都出现明显降低, 说明藻体的氮代

谢速度加快 , 氮需求增多 , 这可能是长心卡帕藻适

应高温环境的表现, 还可能与光合作用受到高温抑

制有关。此外, 藻体的总有机碳浓度在酸化和高温时

未发生显著变化, 而总氮浓度受到 CO2 浓度、温度及
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二 者 交 互 作 用 的 显 著 影 响 。 当 环 境 中 具 

有充足的氮浓度时, 藻体可以吸收足够的营养用以

储存 , 在受到环境胁迫时 , 藻体就会利用储存的氮

源进行生长代谢。因此, 当非酸化条件下温度升高至

32 ℃时, 长心卡帕藻体内的总氮消耗速率增加, 浓

度随之降低。实验结果说明, 非酸化条件下, 长心卡

帕藻在 32 ℃时受到温度的负面影响, 氮代谢速率大

于氮吸收速率 ; 酸化条件下 , 温度升高藻体总氮浓

度增加 , 氮吸收速率大于氮代谢速率 , 推测在海水

酸化时藻体具有相比于非酸化条件更好的高温适应

性。同一温度下进行对比发现, 藻体在 26 ℃时受到

酸化的负面影响, 在 29 ℃和 32 ℃时提高 CO2 浓度, 

总氮浓度增加, 藻体的氮积累增加以适应 CO2 浓度升

高的环境变化。 

综上所述 , 长心卡帕藻的光合作用整体来看未

受到海水酸化的显著影响, 但温度升高对藻体光合

作用具有积极影响。在当前 CO2 浓度(450×10–6)下, 

长心卡帕藻在 26 ℃~29 ℃温度范围内表现出了更高

的可溶性内含物积累(C、N)。但从 29 ℃开始, 随着

温度升高长心卡帕藻的代谢速率加快, 碳利用受到

抑制, 总氮浓度减少, 藻体营养质量下降。此次研究

中, 高 CO2 浓度(1 200×10–6)造成的酸化条件对长心

卡帕藻的生化组分产生了一定程度的负面影响, 可

能与生长末期藻体底部接收到的光照强度临近藻体

的最适光照强度下限存在一些关联(受到光抑制)。但

在海水酸化的条件下, 长心卡帕藻在 29 ℃~32 ℃表

现出更好的碳氮积累。 
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Abstract: The tropical macroalga Kappaphycus alvarezii (Rhodophyta, Solieriaceae) is a marine autotroph known 

to have positive ecological functions and is used in nutrient bioextraction as a commercial source of κ-carrageenan, 

which is used in food and medicine. The atmospheric carbon dioxide (CO2) concentration continues to rise because 

of human activities. CO2-induced ocean acidification (OA) and seawater surface warming have resulted in produc-

ing compound effects on K. alvarezii. Therefore, a factorial coupling experiment was conducted to examine how 

photosynthetic performances, soluble cell components accumulation (C and N), and metabolic enzyme–driven ac-

tivities responded to two CO2 concentrations (450 and 1200 ppm) and three temperature levels (26 ℃, 29 ℃, and, 

32 ℃). The results showed that the maximum quantum yield (Fv /Fm) of K. alvarezii was significantly enhanced 

under high temperature conditions, regardless of CO2 levels (P<0.05). For both CO2 concentrations, the soluble 

sugar content exhibited different trends. Free amino acid levels significantly decreased under higher temperature 

treatments (29 ℃ and 32 ℃), regardless of the two CO2 levels (P<0.01). Thus, the increase in temperature posi-

tively affected the photosynthesis of K. alvarezii, indicating it could adapt to OA and warming. Under the current 

pCO2 condition, the biochemical components of K. alvarezii were most active at 26 ℃–29 ℃. The OA had negative 

impacts on K. alvarezii, but under the OA condition (1 200 ppm), it showed increased nitrogen accumulation at 

29 ℃–32 ℃. 
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