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摘要:【目的】探讨大型海藻龙须菜(Gracilaria lemaneiformis )碳氮利用对紫外辐射(UVR)的响应,揭示可

利用氮在其中的调节作用。【方法】设置 2 种硝氮浓度(低氮,50 μmol·L-1;高氮,500 μmol·L-1)和 3 种不

同波长的光辐射处理(P,395~700 nm;PA,320~700 nm;PAB,295~700 nm),龙须菜叶状体在上述不同条

件下适应培养 2 5 d 后,测定藻体的硝氮和无机碳利用情况。【结果】PA 和 PAB 条件下培养的龙须菜,对硝氮

的最大吸收速率显著升高,尤其在高氮条件下升高更加明显。P 条件下,高氮适应培养的藻体硝酸还原酶

(nitrate reduscate,NR)活性显著降低;但在 PA 和 PAB 下没有发现这种氮营养史的影响。UVR 显著降低了

龙须菜的最大光合固碳速率 (P max)和对外源无机碳的半饱和常数(K DIC),提高了总碳酸酐酶(carbonic anhy-
drase,CA)的活性。高氮适应下藻体的最大光合固碳速率和总 CA 活性显著升高,同时半饱和常数显著降低。
【结论】UVR 的存在能够促进龙须菜对外源硝氮的吸收利用,抑制海藻光合固碳能力,但可利用氮的加富可以

缓解 UVR 对龙须菜光合作用的抑制。

关键词:龙须菜 紫外辐射 硝氮 氮利用 碳利用

中图分类号:P735  文献标识码:A  文章编号:1002-7378(201 5)03-02 1 9-09

Abstract:【Objective 】To investigate carbon and nitrogen utilization of Gracilaria
lemaneiformis responding to ultraviolet radiation (UVR),and reveal the regulation of avail-
able nitrogen in this process.【Methods】Two nitrate treatments with different concentration
(L-N,50 μmol·L-1 and H-N,500 μmol·L-1)and three radiation treatments with different

wavelength range(P,395 ~ 700 nm;PA,320 ~
700 nm;PAB,295 ~ 700 nm)were used,and
thalli were cultured under different conditions
for 2 5 d to determine the nitrogen and carbon u-
tilizations.【Results】The results showed that the
maximal nitrate uptake rate of alga exposed to
UVR increased significantly,especially under H-
N condition.Adaptive cultivation to H-N re-
markably enhanced nitrate reductase activity in
alga with UVR,while had no effect on them



without UVR.UVR exposure decreased the maximal photosynthetic carbon fixation rate
(P max)and semi saturation constant of carbon utilization (K DIC),while raised carbonic anhy-
drase (CA)activity in alga.Compared to L-N condition,both P max and CA activity in-
creased,and K DIC decreased significantly in thalli cultured in H-N condition.【Conclusion】

These results suggested that UVR exposure stimulated nitrogen uptake and inhibited carbon
utilization inGracilaria lemaneiformis .However enrichment of available nitrogen could al-
leviate the inhibition on photosynthetic carbon fixation caused by UVR exposure.
Key words:Gracilaria lemaneiformis,UVR,nitrate,nitrogen utilization,carbon utilization

0 引言

  【研究意义】大型海藻不仅是近海初级生产力的

重要组成部分,在近海生态系统中扮演着重要的角

色,而且由于其能够为人类提供食物及工业原材料,
因此又具有非常重要的经济价值[1]。大型海藻多生

活在潮间带和潮下带的渐深带,因而易受到环境因

子变化的影响。紫外辐射(UVR,280~400 nm)是
大型海藻一直面临的重要环境因子,近年来由于大

气臭氧层的破坏,到达地球表面的 UVR 强度不断

增强[2],这使得大型海藻的生理生态受到不同程度

的影响。氮是海藻生长的营养基础[3],但是在近海

生态系统中又经常成为大型海藻生长的限制性营

养[4]。氮在海水中的浓度还会受到季节变换、生物

及理化因素的影响而在一定时空范围内表现出动态

分布特征[5],因而研究氮供应水平对大型海藻的生

理生态影响具有重要的意义。龙须菜(Gracilaria
lemaneiformis )因具有巨大的经济价值在中国形

成大规模的人工养殖,这也成为减缓中国近海富营

养化现象的重要途径[6]。在修复富营养化海水的同

时,龙须菜长期处于高水平的氮营养条件下,因而有

关其碳、氮利用以及可利用氮对其生理影响的研究

目前已引起学术界的重视。【前人研究进展】已有研

究表明,龙须菜通过胞外碳酸酐酶(carbonic anhy-
drase,CA)利用海水中的 HCO-3 离子进行光合作

用[7],UVR 的存在能够抑制龙须菜的光合速率[8],
而海水中氮营养盐的加富能够通过提高紫外吸收物

质[9]或藻胆蛋白[10]的含量来降低这种 UVR 引起的

光合抑制。UVR 的升高会引起大型海藻 DNA 损

伤[1 1]、生长速率降低[1 1,1 2]和光合作用受到抑制[1 3]

等一系列生理响应。另一方面,大型海藻也在长期

的适应中形成各种保护机制,以降低 UVR 的伤害

作用,如合成紫外吸收物质(UVACs)[10]、修复损

伤[14]等。外源氮的供应影响海藻的生长[1 5]、光合

作用[1 6,1 7]、光合色素含量[18]以及对营养盐的吸收情

况[1 9]。另外,由于在海藻生理活动中的重要功能,
氮的供应水平往往会改变海藻对环境胁迫的响应。
比如,氮供应会影响海藻的二氧化碳浓缩机制(CC-
Ms),进而调节其在 CO 2 浓度升高情况下对外源无

机碳的利用[1 7]。同时,氮限制会使 UVR 对海藻的

损伤作用加重,如提高 UVR 诱导的光抑制[20],影响

海藻对 UVR 损伤的光修复[21]和活性氧自由基的清

除机制[22]等。【本研究切入点】可利用氮营养的供

应水平是否能够改变 UVR 对龙须菜碳、氮利用的

影响,目前仍未见报道。【拟解决的关键问题】通过

对比在不同硝氮浓度水平下龙须菜碳、氮利用对

UVR 的响应,揭示可利用氮在龙须菜应对 UVR 胁

迫中的作用及其机理。

1 材料和方法

1.1 材料

  龙须菜(Gracilaria lemaneiformis )采自山东

省荣成市近海人工养殖区,采集水深为 0.5 m,采完

放于 4℃保温箱在 3 h 内运回实验室。

  仪器设备:循环水控温装置(CAP-3000,Tokyo
Rikakikai Co.,Ltd.,Tokyo,Japan);Ultrphan 3 9 5
膜(UV Opak,Digefra,Munich,Germany);Folex
320 膜 (Montagefolie, Nr. 101 5 509 9, Folex,

Dreieich,Germany);Ultrphan 2 9 5 膜(UV Opak,

Digefra,Munich,Germany);阳光辐射测定仪(El-
donet broadband filter radiometer,Eldonet XP;

Real Time Computer,MÖhrendorf,Germany);阳光

模拟器(Sol 1 200W;Dr.HÖnle,Martinsried,Ger-
many);氧电极(Model 5 300,YSI,Yellow Springs,

Ohio,USA);pH 计(420A,Orion,Boston,MA,

USA)。

  反应介质溶液:0.2 mol·L-1,pH 值为 7.9 的

磷酸缓冲液;1 mmol·L-1 EDTA;0.1％(V：V)的
丙醇(用来增加细胞膜的通透性);过量的 NaNO 3作
为底 物;10 μmol · L-1 的 葡 萄 糖(用 来 提 供 还
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原力)。

  无碳海水:灭菌海水中加入 1 mol·L-1 的盐酸

溶液,使其 pH 值降到 3.0 左右,其目的是把海水中

溶解的 HCO-3 全部转化成 CO 2形式,然后充氮气 2
h 以驱除海水中溶解的 CO 2。

1.2 方法

1.2.1 暂养

  用自然海水将采集的龙须菜于光照培养箱内进

行暂养,暂养条件如下:温度,26℃;光照为可见光,
光强为 1 00 μmol photons·m-2·s-1;光周期为 1 2
h： 12 h;所 用 自 然 海 水 氮、磷 浓 度 分 别 为 50

μmol·L-1和 0.5 μmol·L-1。暂养 24 h 后,选择

健康一致的个体用于后续的实验。

1.2.2 适应培养

  将挑选的龙须菜叶状体剪成长 5 cm 左右的小

段,随机称取 2 g 鲜重(fresh weight,FW)的藻体,
放于装有 500 mL 灭菌自然海水的石英管(UVR 和

可见光都能穿透)内于室外进行培养。石英管放于

水浴槽中,通过循环水控温装置保持培养温度为

2 6℃。海水中无机磷的浓度用 NaH 2 PO 4加富至最

终浓度为 50 μmol·L-1,以保证培养过程龙须菜的

可利用磷不受限制[23]。所有培养海水用充气泵充

气,以供应水体中海藻对 CO 2 的需求,同时避免藻

体分枝之间的相互遮光。整个培养过程每 48 h 更

换一次培养海水,同时去除生长出的多余分枝,确保

培养海水中龙须菜的培养密度不变。培养过程设置

不同的光辐射处理和硝氮浓度,在不同条件下培养

2 5 d 后,测定不同条件下藻体的硝氮和无机碳的吸

收利用情况。

1.2.3 不同的光辐射处理

  藻体暴露于 3 种不同的光辐射处理。(1)P 处

理:石英管以 Ultrphan 3 9 5 膜包裹,395 膜只能透过

波长在 3 9 5 nm 以上的光,这样石英管内的藻体只

接受可见光(PAR)的照射;(2)PA 处理:石英管以

Folex 320 膜包裹,320 膜只能透过波长在 320 nm
以上的光,因而石英管内的藻体接受 PAR+紫外线

A(UV-A)的光照射;(3)PAB 处理:石英管以 Ultr-
phan 2 9 5 膜包裹,295 膜能够透过波长 2 9 5 nm 以上

的光,因而石英管内的藻体接受 PAR+UV-A+紫

外线 B(UV-B)的光照射。3 种膜的透光情况如图 1
所示。辐射光强通过阳光辐射测定仪全天监测,该
仪器具有 3 个通道,可以分别通过 PAR、UV-A 和

UV-B[24],因而能够测定 3 个波段的即时光强。龙

须菜培养期间 3 种波长光的日辐射量范围如下:

PAR,847.12~7086.74 kJ·m-2;UV-A,163.03~
1 1 5 2.73 kJ·m-2;UV-B,3.31 ~36.88 kJ·m-2

(图 2)。

  图 1 Ultrphan 3 9 5,29 5,Folex 320 滤膜和石英的透射

波谱

  Fig.1  The transmission spectra of Ultraphan 3 9 5,

29 5,Folex 320 films and quartz

图 2 培养期间 3 种波长光的日辐射量

  Fig.2 Daily dose of PAR,UV-A and UV-B during the

culture

1.2.4 不同的硝氮浓度处理

  设置两个硝氮浓度条件:低氮条件(L-H,不添

加任何额外的氮,自然海水作为培养基,其中的硝氮

浓度为 50 μmol · L-1 )和 高 氮 处 理 (H-N,以

NaNO 3加富自然海水,使水体中硝氮最终浓度为

500 μmol·L-1)。48 h 更换培养基,更换培养基之

前不同氮处理的硝氮浓度:L-N 中接近 0;H-N 中约

2 70 μmol·L-1,这说明在 L-N 条件下培养的龙须

菜处于氮限制,而 H-N 下的藻体处于氮饱和[23]。

1.2.5 硝氮吸收动力学曲线的测定

  通过测定适应培养后的藻体在不同底物浓度下

对硝氮的吸收速率获得硝氮吸收动力学曲线。实验

设置 5 μmol·L-1,20 μmol·L-1,80 μmol·L-1,

200 μmol·L-1,400 μmol·L-1,600 μmol·L-1和

1 000 μmol·L-1 7 个硝氮浓度梯度,各称取 0.1 g
FW的藻体分别放于装有 20 mL 培养水体的石英

管中,分别测定藻体 2 h 内在 7 个浓度下硝氮的吸

收速率。测定温度控制在 2 6℃;以阳光模拟器提供
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光源(其发射光谱如图 3 所示),石英管分别包裹

Ultrphan 3 9 5,29 5 和 Folex 320 滤膜得到 P、PA 和

PAB 3 种不同的光处理,以对应各自的培养条件。
不同波段的光辐射强度为 PAR,120 W·m-2;UV-
A,28 W·m-2;UV-B,1.2 W·m-2,PAR 和 UV-
A 水平与测定期间 1 0:00~12:00 时间段内的平均

强度接近,UV-B 比室外同一时间段内自然阳光辐

射高 7％左右。

图 3 阳光模拟器的发射光谱与太阳光谱比较

  Fig.3 Emission spectra of HÖnle lamp and sun,which
showed similar energy distribution over the wavelength span
(280~700 nm).

  硝氮的吸收速率通过间接法测得,即通过测定

实验过程培养介质中硝氮的浓度变化,用硝氮在培

养水体中的消失速率来表示龙须菜对其的吸收速

率,水体中的硝氮浓度采用锌镉还原法[25]测定。具

体计算公式如下:

  uptake rate=(N 0 -N t)×V ×W-1
0 ×t-1。

其中,N 0 为测定开始时培养水体中硝氮的浓度,N t
为培养结束时(2 h 后)硝氮的浓度,V 为测定水体

的体积,W 0 为开始时藻体的鲜重,t 为测定时间,单
位为小时(h),对硝氮的吸收速率(uptake rate)表示

为μmol NO-3 ·h-1·g-1 FW。

  测得不同硝氮底物浓度下的吸收速率后,利用

米氏方程进行非线性拟合获得吸收动力学曲线[26]:

  V =V max×S/(K s +S)。
其中,S 为底物硝氮的浓度,V 为龙须菜在不同底

物浓度下对硝氮的吸收速率,参数V max 是对硝氮吸

收的最大速率,代表藻体对硝氮的吸收能力,K s 值

为吸收速率达到最大速率一半时的底物浓度,即半

饱和常数,代表藻体对硝氮的亲和力,K s 值越大表

示亲和力越小,反之亲和力越大。V max 和 K s 可以从

吸收动力学曲线计算得到。

1.2.6 硝酸还原酶活性(NRA)的测定

  参照 Corzo and Niell[27]的方法,将 0.2 g FW
的活体龙须菜置于 5 mL 反应介质溶液中,充 2 min

氮气除去溶液中的氧气,以防止还原生成的 NO-2 被

重新氧化成 NO-3 ,然后密封放于 30℃、黑暗条件

(避免光合作用生成的氧气影响测定结果)下反应 2
h,测定溶液中生成的 NO-2 量,用单位鲜重的藻体在

单位时间内产生的 NO-2 量来表示硝酸还原酶(ni-
trate reduscate,NR)的活性(单位为μmol NO-2 ·

h-1·g-1 FW)。

  重氮偶氮法测定 NO-2 浓度:在酸性条件下,水
样中的亚硝酸盐与磺胺进行重氮化反应,反应产物

与盐酸萘乙二胺作用,生成深红色的偶氮染料于

543 nm 波长测定溶液的吸光值,通过标准曲线计算

NO-2 的浓度,标准曲线用已知浓度的标准 NO-2 溶

液绘制。

1.2.7 P-C 曲线的测定

  通过测定不同无机碳浓度下藻体的光合放氧速

率,确定光合速率与无机碳浓度的关系(P-C 曲线)。
光合放养速率用氧电极法测定:称取 0.1 5 g FW 的

藻体,剪成 1 cm 左右的片段,培养 2 h 以避免机械

损伤的影响,放于盛有 8 mL 无碳海水的氧电极槽

中,在 600 μmol photons·m-2 · s-1 的饱和光强

(光源由钨灯提供)和 2 6℃条件下,通过测定不同无

机碳浓度下溶液中氧浓度的变化来计算得到藻体的

放氧速率。无机碳浓度设置 0.1 37 5 mmol·L-1,

0.275 mmol·L-1,0.55 mmol·L-1,1.1 mmol·

L-1,2.2 mmol · L-1,4.4 mmol · L-1,8.8
mmol·L-1和 1 3.2 mmol·L-1 8 个梯度,不同无

机碳浓度的反应溶液通过向无碳海水中添加 NaH-
CO 3获得,即在无碳海水中加入 2 5 μmol·L-1 的

Tris 缓冲溶液,再用 HCl 和 NaOH 调节 pH 值到

8.1。最后利用米氏方程进行非线性拟合[28]:

  P =P max×S/(K DIC+S)。
其中,S 为无机碳浓度,P 为对应无机碳浓度下的

光合放养速率,P max 是最大放氧速率,K DIC 是半饱

和常数,代表藻体对无机碳的亲和力。P max 和 K DIC

可以从 P-C 曲线中直接计算获得。

1.2.8 碳酸酐酶活性的测定

  电极法[29]测定总 CA 活性:先称取 0.1 g FW
的藻体,于 5 mL 无碳海水中研磨成粉状,加入 1
mL CO 2饱和水,记录混合溶液的 pH 值下降 0.6 个

单位的时间,整个过程在 4℃条件下进行。胞外 CA
活性的测定,所用藻体不需研磨,用活体海藻作为材

料,方法同总 CA 活性测定。酶的相对活性(Rela-
tive enzyme activity,REA)通过以下公式计算:

  REA=10×(T b/T c- 1)。
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这里,T b 和T c 分别代表不加藻样和加入藻样后 pH
值下降 0.6 个单位所用的时间。

1.2.9 数据处理和统计分析

  所有的测定结果表示为平均值±标准差(n ≥
3),用单因素方差分析(One way ANOVA,Tukey)
进行统计差异性分析,以 P =0.05 作为差异的显著

性水平。

2 结果与分析

2.1 硝氮的吸收利用

  由图 4 和表 1 可知,UVR 暴露刺激了龙须菜对

硝氮的吸收,无论是低氮还是高氮培养下的藻体,

UVR 都使得其对硝氮的最大吸收速率和半饱和常

数显著升高(P <0.05),这说明经过较长时间的

UVR 适应,海藻对硝氮的吸收能力升高,但亲和力

却下降。V max/K S 值在不同处理之间没有显著性差

异(P >0.05),说明藻体在较低硝氮浓度下对其利

用效率没有受到 UVR 的显著影响。海藻的最大吸

图 4 硝氮吸收动力学曲线

Fig.4 Dynamic curves of nitrate absorption rate

收速率和半饱和常数在 PA 和 PAB 处理之间都没

有显著的差异(P >0.05),可见 UVR 对二者的影

响主要由 UV-A 造成。

  此外,氮的长期加富培养也使得龙须菜对硝氮

本身的吸收情况发生变化。相对于低氮条件下培养

的藻体,不论有没有 UVR 暴露,经过 2 5 d 的不同氮

浓度培养,生长在高氮浓度下的龙须菜对硝氮的最

大吸收速率明显降低(P <0.05),这表明藻体对硝

氮的潜在吸收能力降低了;半饱和常数的变化情况

与最大吸收速率的趋势相同,说明高氮条件培养下

的藻体对硝氮的亲和力升高了;而V max/K S 比值在

不同氮供应水平下没有显著性差异(P >0.05)。

  不同条件下培养的龙须菜,UVR 和氮加富对硝

酸还原酶(NR)活性的影响与最大氮吸收速率的趋

势一致(图 5):不管氮的供应水平如何,UVR 都显

著提高了藻体的 NR 活性(P <0.05),且 PA 和

PAB 处理之间没有显著性差异(P >0.05);在不存

在 UVR 的情况下,高氮培养龙须菜的 NR 活性显

著低于低氮培养(P <0.05),但在 UVR 暴露时未

发现这一现象,高氮和低氮培养之间没有显著性差

异(P >0.05)。

图 5 硝酸还原酶活性

Fig.5 Activity of nitrate reduscate (NR)
  不同的小写字母表示在 P <0.05 水平具有显著性
差异。
  Lowercase letters indicate significant differences at P <
0.05 among the treatments.

表 1 硝氮吸收动力学曲线参数表

Table 1 Dynamic parameters of nitrate uptake

培养条件
Culture conditions

最大吸收速率
V max (μmol NO-3 ·h-1·g-1 FW)

半饱和常数
K S (μmol·L-1)

V max/K S 比值
(μmol NO-3 ·h-1·g-1 FW)/(μmol·L-1)

L-N P 49.43±1.1 9 a 46 5.1 7±52.44 a 0.1 1±0.02 a

PA 68.09±6.52 b 74 1.5 9±12.5 9 b 0.09±0.01 a

PAB 6 6.72±1.54 b 6 6 2.00±28.48 b 0.1 1±0.02 a

H-N P 3 1.33±4.25 c 2 94.08±10.1 7 c 0.1 1±0.03 a

PA 46.20±8.03 a 549.03±1 3.96 d 0.09±0.01 a

PAB 47.30±4.90 a 5 7 3.65±10.01 d 0.08±0.01 a

注:同一列不同的小写字母上标表示不同培养条件之间具有显著性差异(P <0.05)。

Note:Within each row of the data,different superscript lowercase letters indicate significant difference (P <0.05).
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2.2 无机碳的利用

  如图 6 和表 2 所示,不管氮的浓度水平如何,3
种光辐射处理之间的无机碳利用情况都存在着明显

的差异(P <0.05)。UVR 暴露显著降低了最大光

合放氧速率 P max 和半饱和常数 K DIC,且 PAB 处理

对其降低程度大于 PA 处理(P <0.05)。说明UV-
A 和 UV-B 都能够降低海藻对无机碳的利用能力,
同时提 高 对 无 机 碳 的 亲 和 力。在 低 氮 条 件 下,

P max/K DIC 值在 3 种光辐射处理之间没有显著差异

(P >0.05);但高氮培养的藻体中,这一比值被

UVR 暴露提高,且 PA 和 PAB 处理之间没有显著

差异(P >0.05)。

  此外,不同的氮浓度培养也会影响龙须菜对无

机碳的利用。在没有 UVR 存在的条件下,高氮培

养使得藻体对无机碳利用的最大速率和 P max/K DIC

图 6 P-C 曲线

Fig.6 P-C curves

值没有显著影响(P >0.05),但半饱和常数显著提

高(P <0.05)。在 UVR 存在的条件下,高氮培养

的藻体对无机碳利用的最大速率高于低氮培养的藻

体,且 PAB 处理的提高程度更加显著;而半饱和常

数则被高水平的氮降低;同时,P max/K DIC 值也被高

浓度的氮培养显著提高(P >0.05)。这表明,无机

碳的利用能力、利用效率和亲和力都被高氮培养

提高。

  由于大型海藻体内胞外 CA 活性比较低[30],本
研究用电极法没有测出龙须菜的胞外 CA 活性。不

同氮浓度和光辐射处理对龙须菜总碳酸酐酶(CA)
活性的影响如图 7 所示。高水平的氮供应和 UVR
的存在都可促进藻体的总 CA 活性,这与从 P-C 曲

线中得到的不同处理对无机碳亲和力的影响趋势

一致。

图 7 总碳酸酐酶活性

  Fig.7 Relative enzyme activities (REA)of total car-
bonic anhydrase (CA)

  不同的小写字母表示在 P <0.05 水平具有显著性

差异。

  Lowercase letters indicate significant differences at P <
0.05 among the treatments.

表 2 P-C 曲线参数表

Table 2 Photosynthetic parameters of P-C curves

培养条件
Culture conditions

最大光合放氧速率
P max (μmol O 2·h-1·g-1 FW)

半饱和常数
K DIC (mmol·L-1)

P max/K DIC 比值
(μmol O 2·h-1·g-1 FW)/(mmol L-1)

L-N P 82.33±5.55 a 1.49±0.02 a 5 5.18±4.58 a

PA 63.1 1±3.08 bc 1.35±0.02 b 46.94±2.94 a

PAB 47.93±2.92 d 0.93±0.1 3 c 5 2.1 2±4.30 a

H-N P 93.36±5.76 a 1.81±0.02 d 5 1.5 9±2.64 a

PA 68.84±2.42 b 0.70±0.02 e 9 8.1 7±0.1 9 b

PAB 58.96±2.1 5 c 0.5 9±0.06 f 1 00.98±1 3.85 b

注:同一列不同的小写字母上标表示不同培养条件之间具有显著性差异(P <0.05)。

Note:Within each row of the data,different superscript lowercase letters or letter combinations indicate significant difference (P <0.05).
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3 讨论

3.1 硝氮的吸收利用

  一般来说,UVR 对大型海藻的生理会产生负面

影响,如损伤 DNA、抑制光合作用、伤害细胞内的某

些蛋白和酶等,为保护自身维持正常的生理活动,海
藻往往会采取一些措施来降低这些损伤。已有的研

究表明,龙须菜在受到 UVR 照射后,体内的紫外吸

收物质(UVACs)含量会显著升高[22],呼吸作用速

率也会明显加快[3 1],这些生理过程是龙须菜保护自

身免 受 UVR 损 伤 的 保 护 机 制。但 不 管 是 合 成

UVACs 还是通过提高呼吸作用来加速修复机制,
都需要氮的参与,这使得龙须菜藻体对氮的需求增

加,进而通过反馈调节,提高藻体对硝氮的吸收速率

和 NR 活性。

  本研究中,长期的 UVR 暴露培养下的龙须菜,
硝氮的吸收和利用能力显著升高,NR 活性在 PA
处理和 PAB 处理之间不存在显著性差异,说明

UVR 对 NR 活性的提高主要由 UV-A 起作用,这
与 Viňegla 等[32]对墨角藻和石莼的研究结果相同。
已有报道表明,NR 能够吸收 UVR,是 UV-A 的光

接受器[33],并能够吸收利用 UV-A 用于藻类的光合

作用和生长[3 1,34],作为调节碳、氮代谢的重要环境

因子[35],UV-A 也可能是通过提高光合作用和生长

来反馈调节藻体对氮的吸收和代谢[36]。

  海藻对硝氮的吸收利用与它本身的营养史密切

相关。本研究中发现,无论 UVR 存在与否,长期在

高氮条件下生长的龙须菜对硝氮的吸收能力都显著

降低。这可能是因为高氮条件使得藻体内部不断积

累氮,并形成较大的氮库,这些氮已经能够满足藻体

的生理活动对氮的需求,因而藻体降低了对氮的吸

收。但在 UVR 存在时,龙须菜的 NR 活性因为高

氮培养而降低,这可能是由于 UVR 导致藻体对氮

的大量需求消耗了体内氮,需要不断从外界补充并

参与到代谢中。

3.2 无机碳的利用

  UVR 暴露一般会使藻类的光合无机碳利用受

到抑制,这方面的研究已经有很多报道[22]。这可能

与光系统Ⅱ(Photosystem Ⅱ,PS Ⅱ)中 D1 蛋白的

受损[37]或光合固碳关键酶 Rubiso 的损伤[38]密切相

关。本研究中 UVR 的存在降低了龙须菜对无机碳

利用的最大能力,提高了对外部无机碳的亲和力,并
且 UV-A 和 UV-B 两种紫外辐射都在中间起了作

用;此外还发现龙须菜 CO 2 浓缩机制(CCMs)中重

要的酶———碳酸酐酶(CA)的活性被 UVR 暴露所

提高,类似的研究结果已经在很多微藻和大型海藻

中被报道[22,3 9]。细胞的 CA 活性与细胞膜的还原活

性密切相关[40],在微藻的研究中发现,低强度的

UVR 同 时 提 高 了 细 胞 膜 的 还 原 性 和 CA 酶 活

性[39]。本研究中 CA 活性与藻体对无机碳的亲和

力都被 UVR 所提高,表现了相同的趋势,但是最大

的光合固碳速率却被 UVR 降低,这似乎看起来很

矛盾。Beardall 等[12]在微藻中也发现 UV-B 降低光

合固碳,却提高藻体内的无机碳库。原因可能是

CA 酶活性的增加使得进入藻体细胞的无机碳增

多,有利于海藻减轻和抵制 UVR 引起的光合抑制,
而这种作用在碳限制的条件下更加明显。

4 结论

  本文通过对大型经济红藻龙须菜的研究发现,

UVR 暴露提高其对氮的利用,同时抑制其光合固碳

作用,但在氮源供应充足的情况下,UVR 却使得龙

须菜对无机碳的利用效率显著升高。这些结果验证

了 UVR 对大型海藻的光合抑制,同时也揭示了可

利用氮在海藻面对 UVR 胁迫中的调节作用,为客

观评价近海富营养化背景下阳光紫外辐射增强对大

型海藻的可能生理影响提供一定的理论参考。
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