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光强对缘管浒苔(Ulva linza)光合生理特性 

和短期温度效应的影响* 
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摘要    由于季节和分布深度的不同, 海藻接受的光强和温度也不同, 其生理响应机制也不同。本

文旨在研究不同光强对缘管浒苔(Ulva linza)光合生理特性及短期温度效应的影响。缘管浒苔样品采

自连云港高公岛海区(119.3°E, 34.5°N)。实验设置了低、中、高三个不同水平的光强, 分别为 90、200

和 400μE/(m2·s)。结果表明, 藻体的净光合作用速率在低光下显著低于培养在高、中光下的, 而光强

对呼吸作用速率无显著影响。高光下藻体光系统 II的最大光化学效率(Fv/Fm)值显著低于中、低光强

下, 而非光化学淬灭(NPQ)值随光强降低显著下降。叶绿素 a和叶绿素 b的含量在低光强下均显著高

于高、中光强下的含量。最大相对电子传递速率(rETRmax)随光强变化显著, 中光下最高, 低光下最

低; 饱和光强(Ik)在低光下显著低于在高、中光下。在不同浓度的溶解性无机碳(DIC)下, 净光合作用

速率在不受碳限制时所能达到的最大速率(Vmax)随光强升高而显著增大, 净光合作用速率为最大速

率一半时的底物浓度(Km)在低光下显著低于高、中光下。这表明低光上调了藻体的无机碳利用能力。

短期温度实验表明, 高光培养下, 酶失活一半时的温度(Th)显著增加, 而低光下藻体的净光合作用速

率的最适温度(Topt)显著降低, 这表明低光显著提高了缘管浒苔对环境的敏感性, 而高光下的藻体更

适应高温的环境, 这为绿潮在 5—7月份大规模暴发的现象研究提供了一定的理论参考依据。 
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大型海藻分布于近岸的潮间带和潮下带区域 , 

是海洋生态系统的重要组成部分, 占不到 1%的海洋

面积提供了约 10%的海洋初级生产力(Smith, 1981; 

Dunck et al, 2015), 是海洋碳汇的重要组成部分

(Raven, 2010)。许多大型海藻种类具有很高的经济价

值, 是人类食品、工业原料及医药的来源之一(Pati et 

al, 2016; Wells et al, 2017)。大型海藻可以大量吸收海

水中的氮、磷等营养元素, 在改善近岸海域的富营养

化方面发挥着重要作用(Wu et al, 2015; Grote, 2016), 

但同时导致了藻潮的暴发。浒苔作为一种典型的大型

海藻, 具有广温、广盐的特征, 有较好的环境适应能

力(Martins et al, 2002; 张寒野等, 2006), 并且具有较

强的营养吸收能力, 在富营养情况下能够大量繁殖, 

使其成为绿潮暴发种 (Neori et al, 2004; Zertuche- 

González et al, 2009)。绿潮暴发对海洋中的生物危害

很大 , 它们会侵占底栖动物的栖息地 , 导致其缺氧 , 

抑制其生长(Wallace et al, 2015)。同时绿潮暴发也影

响人类的生活, 损害滨海旅游业, 破坏水产养殖产业

(Zhang et al, 2010; Smetacek et al, 2013)。因此, 对以

浒苔为代表的绿潮种进行暴发机制研究 , 对于解释

绿潮成因及灾害预测预警研究尤为重要。 

但我们发现浒苔的暴发具有季节性和区域性 , 
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这说明藻体的生长受光强和温度的影响 , 光合作用

是植物利用光能将二氧化碳转化为有机物 , 是保证

海藻生长和物质积累的生理基础(Collini et al, 2010)。

光强是影响植物光合作用的重要的环境因素。当光照

强度在一定的范围内 , 光合作用随光强的增加而增

加 , 但光强超过一定的范围后 , 光合作用就会降低 , 

出现光抑制(方同光等, 1964)。对于灾害藻, 占据优势

的生理响应机制可以保证其有效应对环境胁迫 , 保

持正常生长。为应对高光强损伤, 浒苔可以通过上调

LhcSR、PsbS和 D1蛋白表达(Adir et al, 2003; Mou et 

al, 2013), 以及提高散热, 如叶黄素循环, 来增加非

荧光化学淬灭(NPQ) (Heber et al, 2006)。光合作用还

受溶解无机碳 (DIC)的影响 , 前人已对大型海藻如

Gelidium canariensis 、 Gelidium arbuscula 和

Pterocladiella capillacea等进行了不同海藻对溶解性

无机碳利用能力的研究(Badger et al, 1994)。 

温度是影响植物光合作用的另一个重要的环境

因子, 当瞬时温度增加, 净光合作用速率也会随之增

加, 但当超过最适宜温度后, 净光合作用速率就会急

剧下降。大型海藻的最适温度不是一个点而是一个温

度范围 , 同时不同的藻体都有自己的最佳温度区

(Sage et al, 2007)。 

虽然近年来研究表明占绝对优势绿潮种是浒苔

(Ulva prolifera) (王宗灵等, 2018), 但缘管浒苔(Ulva 

linza)也是黄海暴发性绿潮的种类之一 (Kim et al, 

2011; Wang et al, 2015; Kang et al, 2016)。绿潮被广泛

认可是来源于黄海南部浅滩筏式养殖区 (Liu et al, 

2009; Huo et al, 2013), 而缘管浒苔在这一区域占有

一定的优势。本文从无机碳利用和对温度的短期效应

方面研究不同光强水平对缘管浒苔的影响 , 研究结

果将为绿潮藻暴发机制的研究提供另一个视角。 

1  材料与方法 

1.1  实验材料 

缘管浒苔采自连云港高公岛海区 (119.3°E, 

34.5°N), 从中选取新鲜的、形态特征基本一致的藻体, 

将其剪成 2cm 左右小段, 实验之前在培养环境下适

应 3天左右, 进行预培养培养介质为氮磷加富的灭菌

自然海水(8μmol/L NaH2PO4和 60μmol/L NaNO3)。 

1.2  材料培养 

将藻体放在光照培养箱里培养 , 并设置了三个

不同水平的光强, 分别为 90、200、400μE/(m2·s)。培

养密度为 0.06g/L, 通气培养, 光周期为 L:D = 12:12, 

培养温度为 15°C, 每个处理设置三个重复, 每两天

更换一次水。 

1.3  实验方法 

1.3.1  光合作用参数的测定    光合指标测定采用

YSI Model 5300 (维赛仪器, 美国), 通过低温恒温循

环器(DHX-2005, 南京)来控制测定温度。不同水平的

光强通过调节卤素灯的距离获得。 

(1) 净光合作用速率和呼吸作用速率的测定 

称量 0.01g (FW)左右的藻体, 剪成大小均匀的小

段, 在培养环境中适应 1h 左右, 以减少机械损伤造

成的误差。测定反应介质为 8mL的海水, 在完全黑暗

的情况下测定其呼吸作用速率 , 在培养光强下测定

其净光合作用速率。 

(2) 不同无机碳(DIC)浓度下净光合作用速率曲

线(PC)的测定 

通过改变反应槽中的无机碳的浓度 , 从而测得

不同 DIC 浓度下的净光合作用速率。首先制备无碳

水, 同时配置 NaHCO3母液。通过向反应槽中加入不

同体积的 NaHCO3 母液从而得到不同的无机碳浓度, 

测定不同 DIC 下藻体的净光合作用速率。相关参数

根据米氏方程获得。 

V = (Vmax×S) / (Km+S) 

式中, V 代表不同 DIC 浓度下藻体净光合作用速率; 

Vmax代表最大净光合作用速率; Km代表净光合作用速

率达到 Vmax一半时所需要的DIC浓度; S为底物(DIC)

浓度。 

(3) 短期不同温度下的净光合作用速率曲线(PT)

的测定 

温度对于生化反应的影响显著, 不同温度下, 藻

体的净光合作用速率不同。通过设定低温恒温循环器

的温度来改变反应槽的温度 , 从而测定短期不同温

度下缘管浒苔的净光合作用速率。通过 Sharpe- 

Schoolfield公式进行拟合(Schaum et al, 2017)。 
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式中, b(T)是单个样品的代谢速率(μmol O2/(cell h); Ea

是代谢过程的激发能 ; T 是开氏温度 (K); k 是

Botlzmann’s常数(8.62×10–5 ev/K); Th是酶半失活时的

温度; Eh是当温度高于 Th, 由温度诱导的使酶动力学

失活的能量; Topt 是藻体的最适生长温度; Tc=18°C, 

b(Tc)是从标准化到这个温度的代谢速率。 
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1.3.2  荧光参数测定    荧光参数采用 Dual-PAM- 

100 (Walz, 德国)测定。在测定之前需要对样品进行

15min 的暗处理, 测定其诱导曲线。光化光设置为培

养光强, 得到 NPQ和 rETR, 将光化光设置为 10个不

同的光强(0、14、22、63、136、218、334、505、763、

1182μE/(m2 s)。每个光强下进行短时适应(30s), 从而

得到快速光响应曲线。 

v

m

rETR 0.5 PFD
F

F


  


 

Fv′/Fm′指光系统 II (PSII)的有效量子产量, 0.5表

示 50%的 PAR分配到光系统 II中, PFD表示光合作用

的光子通量密度。  

用 Jassby等(1976)的拟合公式进行拟合。 
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rETRmax表示最大相对电子传递速率; α表示在低

光下的光能利用效率。 

1.3.3  色素含量的测定     取约 0.02g (FW)的藻体, 

用 8mL的 100%的甲醇溶解, 并将其暗置于 4°C的冰

箱中过夜, 测定在 653和 666nm波长下提取液的吸光

度, 并按照 Wellburn(1994)的公式计算叶绿素 a 和叶

绿素 b的含量。 

Chl a = 15.65×A666–7.53×A653 

Chl b = 27.05×A653–11.21×A666 

式中, A666和 A653分别代表在波长 666和 653nm时的

吸光值。 

1.4  数据分析 

用Origin软件进行数据分析, 用单因素方差分析

法(one-way ANOVA, Tukey)进行显著性分析, 设置显

著水平为 P<0.05。 

2  结果 

2.1  不同光强下的净光合作用速率与呼吸作用速率 

由图 1 可知, 光强对净光合作用速率影响显著

(P<0.05), 低光下净光合作用速率显著低于高、中光

下, 与高光下净光合作用速率相比, 中光和低光下分

别降低了 6.47%和 41.03%。光强对呼吸作用速率影响

不显著(P>0.05)。 

2.2  不同光强下的最大光化学效率(Fv/Fm)和非光化

学猝灭(NPQ)值 

由图 2可知, 光强对 Fv/Fm值和 NPQ值均影响显

著 (P<0.05)。高光下 Fv/Fm 值显著低于中、低光下

(P<0.05), 而中、低光下 Fv/Fm值无显著差异(P>0.05)。

不同光强下 NPQ 值差异显著, NPQ 值随光强的降低

而显著降低(P<0.05), 中光和低光下的NPQ值相对于

高光下的值分别下降了 33.12%和 81.34%。 

 

图 1  不同光强下(90, 200, 400μE/(m2·s))缘管浒苔的净光

合作用速率(A)和呼吸作用速率(B) 
Fig.1  The net photosynthetic rate (A) and dark respiration rate 

(B) of U. linza under different light intensities 
注: 不同的小写字母代表处理间有显著性差异(P<0.05), 下同 

   

图 2  不同光强下缘管浒苔的最大光化学效率(Fv/Fm) (A)

和非光化学猝灭(NPQ) (B) 
Fig.2  The maximum photochemistry efficiency (Fv/Fm) (A) and 

non-photochemical quenching (NPQ) (B) of U. linza under 
different light intensities 

 

2.3  Chl a和 Chl b的含量 

由图 3可知, 光强对 Chl a和 Chl b含量均影响

显著(P<0.05)。低光下 Chl a与 Chl b的含量均显著高

于高、中光下(P<0.05)。高光与中光下的 Chl a 的含
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量与低光下相比分别降低了 53.39%和 41.29%, Chl b

的含量分别降低了 77.70%和 63.65%。 

 

图 3  不同光强下缘管浒苔的叶绿素 a (A)和叶绿素 b (B)

的含量 
Fig.3  The Chl a (A) and Chl b (B) contents of U. linza under 

different light intensities 
 

2.4  相对电子传递速率(rETR) 

中光下 rETR 最高, 光强对 rETRmax和饱和光强

(Ik)均影响显著(P<0.05) (图 4, 表 1)。不同光强下

rETRmax 差异显著(P<0.05), 高光和低光显著低于中

光(P<0.05)。低光下 Ik显著低于中、高光下(P<0.05), 

但中、高光下 Ik无显著差异(P>0.05), 藻体低光下的

光能利用效率(α)在三个培养光强下均无显著性差异

(P>0.05)。 

2.5  PC曲线 

由图 5可以看出, 净光合作用速率随DIC浓度的

增加而升高, 在达到饱和浓度后, 趋于稳定。净光合 

 

图 4  不同光强下缘管浒苔的光响应曲线 
Fig.4  The light curve of U. linza at different light intensities 

表 1  不同光强下缘管浒苔的快速光响应曲线 
Tab.1  Parameters of the rapid light curve of U. linza at 

different light intensities 

光强(E/(m2 s)) rETR max α Ik 

90 116.36 ± 11.47a 0.29 ± 0.02a 410.14 ± 61.52a

200 186.16 ± 19.20b 0.29 ± 0.01a 636.92 ± 67.63b

400 161.20 ± 8.76c 0.29 ± 0.03a 570.28 ± 91.65b

注: rETRmax表示最大相对电子传递速率; α表示在低光下的光能

利用效率; Ik表示饱和光强。数据表现形式为平均值±方差, n=3, 不

同的小写字母代表处理间有显著性差异(P<0.05) 

 
作用速率随生长光强的增加而增加。从表 2看出, 不

同培养光强下的藻体的最大净光合作用速率 Vmax 差

异显著, Vmax 随培养光强的增加而显著增加(P<0.05), 

低光培养下藻体的 Km显著低于高、中光下(P<0.05), 

而高、中光下 Km差异不显著(P>0.05)。 

 

图 5  不同光强下的缘管浒苔在不同 DIC浓度下的净光合

作用速率(PC曲线) 
Fig.5  The net photosynthetic rate of Ulva linza under different 

light intensities at different DIC concentrations (PC curves) 

表 2  PC 曲线拟合的参数 
Tab.2  Fitting parameters of PC curves 

光强(E/(m2 s)) Vmax
 Km

 

90 224.89 ± 4.48a 0.049 ± 0.01a 

200 353.11 ± 2.19b 0.131 ± 0.02b 

400 392.85 ± 24.54c 0.169 ± 0.04b 

注: Vmax是最大净光合作用速率; Km是净光合作用速率为 Vmax一

半时的 DIC浓度 

 
2.6  PT曲线 

由图 6 看出, 不同培养光强下的缘管浒苔, 其净

光合作用速率对温度变化的响应不同。低光培养下缘

管浒苔的净光合作用速率的最适温度与中光培养下

的相近, 但低于高光下。且低光培养下的缘管浒苔净

光合作用速率明显低于高、中光培养下的藻体。由表

3 可以看出, 诱导光合固碳酶失活一半时的温度(Th)

和净光合作用速率的最适温度(Topt)受培养光强影响
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显著。高光下 Th显著高于中、低光下(P<0.05)。而低

光下 Topt显著低于高、中光下(P<0.05)。 

 

图 6  不同光强下的缘管浒苔在不同的温度下的净光合作

用速率(PT曲线) (温度表示为开尔文) 
Fig.6  The net photosynthetic rate of Ulva linza under different 

light intensities at different temperatures (PT curves) (The 
temperature is Kelvin) 

表 3  PT 曲线拟合的参数  
Tab.3  The fitting parameters of PT curves 

光强 

(E/(m2 s)) 
90 200 400 

Ea 2.570 ± 2.630a 1.153 ± 0.225a 0.764 ± 0.079a

b(Tc) 10.299 ± 4.915a 7.528 ± 0.606a 6.636 ± 0.233a

Eh 7.113 ± 6.128a 3.833 ± 0.545a 2.8522 ± 0.116a

Th 279.747 ± 1.024a 282.706 ± 1.526a 286.002 ± 1.698b

Topt 278.536 ± 0.059a 281.152 ± 1.198b 283.533 ± 1.344b

注: Ea是代谢过程的激发能; b(Tc)是从标准化到的 18°C代谢

速率; Tc=18°C; Th是酶半失活时的温度; Eh是当温度高于 Th, 由温

度诱导的使酶动力学失活的能量; Topt 是藻体的最适温度(温度以

开尔文表示) 
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3  讨论 

藻体对光强的变化会显示出不同的反应。从结果

中看出, 低光下, 藻体的净光合作用速率降低, 但色

素含量增加 , 使之能最大限度地吸收光能(Meyer et 

al, 2015); 高光与中光相比, 净光合作用速率无显著

性差异, 但 Fv/Fm 显著降低, 说明缘管浒苔受到了高

光胁迫, 光系统Ⅱ潜在的最大光能转换效率降低(汤

文仲等, 2009), 这时植物本身的光保护机制就会发挥

作用, 通过提高 NPQ来降低高光对其的伤害(Xu et al, 

2012)。 

海水中的溶解无机碳虽然有约 2mM, 但是绝大

部分以 HCO3
–的形式存在, CO2所占比例不足 1%。大

型海藻 Rubisco酶的 Km值较高(40—70mol/L), 对于

只能依靠于 CO2 扩散的藻类通常在目前的海水碳浓

度下是碳限制的(Ji et al, 2016)。然而, 在当前海洋无

机碳浓度下 , 很多大型海藻的光合作用能充分或者

基本上达到饱和, 其生理原因是大多数藻类拥有 CO2

浓缩机制(CCM), 这种机制通常与高效的直接或者间

接利用海水中的 HCO3
–库有关。我们研究发现, 低光

培养下 Km 降低, 是由于光能不足, 藻体通过调节对

无机碳的利用能力来提高 CO2 的利用效率, 是缘管

浒苔适应低光环境一种策略。 

光合作用对短期和长期温度变化反应的生理学

研究 , 了解海水的日常和季节变化对藻类的生产力

和生存影响有重要意义(Sobrino et al, 2007; Figueroa 

et al, 2014)。在不同的温度下, 藻体通过一系列的机

制来调整光合作用, 如调整色素含量和光合色素/光

保护色素的比例(Falkowski et al, 1991)。低温下, 藻

体需要更多的酶蛋白达到同样的催化活性 , 特别是

卡尔文循环(Gordillo et al, 2016), 虽然藻体短期暴露

于高温下 , 会显著增加光饱和的最大净光合作用速

率(Pmax) (Zou et al, 2014), 但在对龙须菜的的研究中

发现, 藻体只有在适宜温度范围内, 温度增加才会提

高藻体的净光合作用速率(Liu et al, 2017)。本实验也

说明了这个问题, 高于或低于最适温度时, 净光合作

用速率都降低。当超过藻体的适宜温度, 温度越高, 

藻体的净光合作用速率越低 , 说明高温抑制光合作

用中的 Rubisco酶的活性, Rubisco酶的羧化能力降低, 

同时高温引起 CO2 在水中的溶解度降低, 这也间接

导致藻体净光合作用速率下降。当低于藻体的最适温

度时, 低温改变 Rubisco 酶的动力学行为, 减少 DIC

的主动转运, 来维持 CO2向 Rubisco酶活力位点的供

应。高光培养下, 海藻的光强诱导酶失活一半时的温

度 (Th)变大 , 说明高光使海藻光合固碳酶对温度的

耐受增强。低光培养下的海藻的净光合作用的最适

温度显著低于高、中光培养 , 说明低光下藻体的对

高温比较敏感 , 同时也表明高光下的藻体更能适应

高温环境。 

4  结论 

本研究表明 , 低光培养导致海藻净光合作用速

率的最适温度的下降 , 但提高了其对无机碳的利用

能力 ; 而高光培养导致光合固碳酶对温度的耐受性

增强, 其光合固碳最适温度提高。这和黄海季节性变

化是相吻合的, 在冬季光强很低, 同时温度也低, 这
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样缘管浒苔藻体的光合作用能力维持在一个相对低

的水平, 在光强增加的春夏季, 温度进一步提升, 藻

体在适应了高光强后, 对高温的敏感性也下降, 其光

合作用维持在一个高的水平下 , 从而使藻体快速生

长, 在绿潮暴发的早期占据一定的优势, 但随着时间

的推移, 缘管浒苔在绿潮种中所占的比例逐渐下降, 

这在很大程度上是占绝对优势的浒苔种 (Ulva 

prolifera)具有比缘管浒苔更有竞争性的营养盐吸收

速率, 净光合作用效率和更强的漂浮能力(Luo et al, 

2012; Huo et al, 2013; Wang et al, 2015; 王宗灵等, 

2018)。 
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EFFECTS OF LIGHT INTENSITY ON PHOTOSYNTHETIC PHYSIOLOGY 
CHARACTERISTIC AND SHORT-TIME TEMPERATURE REACTION OF  

ULVA LINZA 

FU Qian-Qian,  LI Hang-Xiao,  WU Hai-Long,  XU Jun-Tian 
(Jiangsu Key Laboratory of Marine Bioresources and Environment, Jiangsu Key Laboratory of Marine Biotechnology, Huaihai Institute 

of Technology, Lianyungang 222005, China) 

Abstract    Seaweeds receive a different light intensity and temperature in a different season and/or depth, resulting in 

different physiological responses. We studied the impacts of light intensity on photosynthetic physiological characteristics 

and on short-term temperature effects of green algae Ulva linza. Samples of U. linza were collected in the Gaogong Island 

of Lianyungang, Jiangsu (119.3°E, 34.5°N). Three light intensities of low, medium, and high were tested, which were 90, 

200, and 400μE/(m2·s), respectively. The results showed that the net photosynthetic rate of the algae under the low light 

intensity was significantly smaller than those under high and medium light intensities, and the light intensity showed no 

significant effect on the respiration. Under the high light intensity, the maximum photochemistry efficiency (Fv/Fm) value 

of the algae was significantly smaller than those under medium and low light intensities, and the non-photochemical 

quenching (NPQ) value decreased significantly with a decrease of light intensity. In addition, under the low light intensity, 

the contents of chlorophyll a and b were significantly greater than those under high and medium light intensities. The 

maximum relative electron transfer rate (rETRmax) varied significantly with the light intensity, being the highest under the 

medium and the lowest under the low light intensity. The saturation light intensity (Ik) under the low light intensity was 

significantly smaller than those under high and medium light intensities. At a different concentration of dissolved inorganic 

carbon (DIC), the maximum rate (Vmax) of net photosynthesis with no carbon limitation increased significantly with the 

increase of light intensity, and under a low light intensity, the substrate concentration at half of the maximum net 

photosynthetic rate (Km) was significantly lower than those under high and medium light intensities. Under the low light 

intensity, the inorganic carbon utilization capacity of the algae bodies upregulated. Our experiments on short-term 

temperature effect showed that the temperature (Th) at which half of the enzymes inactivated under high light intensity 

increased significantly, while the optimal temperature (Topt) of net photosynthesis rate of the algae under low light intensity 

decreased significantly. This indicated that low light intensity could improve significantly the sensitivity of the algae to an 

ambient temperature change, and algae under high light intensity were stronger against a high temperature. Therefore, this 

study could offer a theoretical reference for understanding a large-scale outbreak of green tide from May to July in the 

study area. 

Key words    Inorganic carbon utilization; light intensity;  photosynthesis;  short-term temperature effect;  Ulva 

linza 

 


