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摘要    通过探讨半叶紫菜华北变种(Pyropia katadae var. hemiphylla)丝状体在不同铁浓度下的相

对生长速率(RGR)、孢子囊枝形成率及若干生理生化指标(叶绿素荧光参数、活性氧含量、抗氧化剂

含量、抗氧化酶活性等)的变化规律，以期获得适宜其生长及孢子囊枝形成的铁浓度范围，并初步

揭示其在不同铁浓度下的生理生化变化特征。研究结果显示，在 0.040 mg/L 铁浓度下，半叶紫菜

华北变种营养藻丝有较高的 RGR、光系统Ⅱ最大量子产量(Fv/Fm)和调节性能量耗散的量子产量

[Y(NPQ)]，表明此铁浓度可促进营养藻丝的光能转换效率和光保护能力的提高，并利于其生长。高

铁浓度(0.160~0.800 mg/L)组的营养藻丝 RGR 显著降低，而贝壳丝状体孢子囊枝形成率显著增加，

表明高铁浓度抑制了藻丝的营养生长，而促进了藻丝营养生长状态向发育状态的转变。贝壳丝状体

的孢子囊枝比例与 Fv/Fm 呈显著的正相关关系，表明营养藻丝向孢子囊枝转变后，贝壳丝状体的光

能转换效率显著提高。铁的添加使藻丝中活性氧(ROS)含量显著增加，而类胡萝卜素和脯氨酸含量

以及抗氧化酶[超氧化物歧化酶(SOD)、过氧化物酶(POD)、谷胱甘肽还原酶(GR)]活力与 ROS 含量

均呈显著正相关关系，表明藻丝的抗氧化系统可对铁介导的过量 ROS 作出积极应答，以平衡 ROS

的产生和清除。本研究可为半叶紫菜华北变种的苗种培育提供理论依据。 
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半叶紫菜华北变种(Pyropia katadae var. hemiphylla)

属于红藻门(Rhodophyta)、红毛菜目(Bangiales)、红

毛菜科(Bangiaceae)，通常简称华北半叶紫菜，主要

分布于青岛至大连沿岸(汤晓荣等, 1999; 王云霞等, 
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2011)。华北半叶紫菜野生藻体大多是雌雄同体，雌

区和雄区被一条分界线从基部到端部分成 2 个不等

的部分(Tseng, 1983)，自然生长在潮间带的低洼石沼

处，一般不需经过周期性的干出，此自然习性暗示其

可能较适应全浮动筏式栽培方式，是向外海区发展的

潜在优良品种(Wang et al, 2016)。但是，目前华北半

叶紫菜的苗种培育技术尚不成熟，限制了其在紫菜生

产中的应用。 

紫菜(Pyropia/Porphyra)具有较高的营养价值和

经济价值(赵玲等, 2018)，是我国最重要的栽培海藻

之一。目前，条斑紫菜(Pyropia yezoensis)和坛紫菜

(Pyropia haitanensis)是我国主要的紫菜栽培品种，其

一般采用支柱式和半浮动筏式的栽培方式，这 2 种方

式应用在潮间带附近海区，可让紫菜周期性干出，利

于苗帘上杂藻的清除(何培民等, 2018)。近年来，随

着紫菜产品需求增大，紫菜栽培业快速发展，适合紫

菜栽培的浅滩或近岸海区日趋饱和。受经济利益驱

使，有些海区进行高密度紫菜栽培，导致紫菜的质量

和产量严重下降，并时常发生病害(张美如等, 2012)。

为缓解紫菜栽培的空间问题，外海的全浮动筏式或翻

板式栽培方式在紫菜生产上逐渐得到应用(黄惠珍 , 

2015; 赵春暖等, 2020)，但其弊端在于紫菜网帘的干

出时间受到限制，紫菜易受到杂藻的附着污染，进而

影响养殖紫菜的产量和质量。为进一步推动紫菜养殖

向离岸深水区发展，拓展紫菜养殖产业发展空间，除

进一步完善栽培技术和设备外，开发新的紫菜栽培品

种也是有效措施之一。 

紫菜的苗种培育主要是进行丝状体的培养，而育

苗用的丝状体通常在钙质固形物(如文蛤壳、牡蛎壳、

河蚌壳等)上附着生长，在生产上可利用紫菜果孢子

或自由丝状体钻入贝壳后在大水池进行贝壳丝状体

的平面或者吊挂培养(赵素芬, 2012)。贝壳丝状体生

长发育过程一般可分为 4 个阶段：藻丝营养生长阶

段、孢子囊枝形成阶段、壳孢子形成阶段及壳孢子放

散阶段(He et al, 2006; 赵素芬, 2012)。温度、盐度、

光强、光周期、氮浓度和磷浓度等均是影响紫菜贝壳

丝状体生长发育的关键生态因子 (陈烨等 , 2005; 

Frazer et al, 1995; He et al, 2006; Li et al, 2011; Lin  
et al, 2013; Lu et al, 2011; López-Vivas et al, 2015; 
Knoop et al, 2020; Monotilla et al, 2010; Pereira et al, 
2004; 汤晓荣等, 1998)。一般认为，维持相对较低温

度、增加光照时间(每天 12 h 以上)、适当增加氮肥可

促进紫菜营养藻丝的生长，而适当提高温度、减少光

照时间(每天 10 h 以下)、适当增加磷肥可促进紫菜营

养藻丝向孢子囊枝转变(Frazer et al, 1995; He et al, 

2006; Li et al, 2011; Monotilla et al, 2010; 赵素芬, 

2012)。铁作为藻类生长发育所必需的微量元素之一，

在光合作用、呼吸作用、叶绿素合成、蛋白质与核酸

合成、营养盐的吸收等生理代谢过程中发挥着极为重

要的作用 (Geider et al, 1994; Hudson et al, 1990; 

Raven, 1988)。在多种植物必需矿物元素中，铁是需

求量最大的(Kobayashi et al, 2012)。目前，有关大型

海藻的铁营养及其代谢研究甚少 (刘静雯等 , 2004; 

Manley, 1981; Suzuki et al, 1995)，涉及到紫菜栽培的

铁营养研究也鲜有报道(Shen et al, 2005; 王素平等, 

1983)。关于铁元素对紫菜贝壳丝状体孢子囊枝形成

的影响及紫菜丝状体对不同铁浓度的生理生化响应

还没有相关的文献报道。本研究以华北半叶紫菜丝状

体为研究对象，探讨其生长、孢子囊枝形成、光合生

理及生化组分对不同铁浓度的反应规律，以期探明适

宜其生长、发育的铁浓度及其内在生理生化机制，进

而为华北半叶紫菜苗种培育提供理论依据。 

1  材料与方法 

1.1  实验材料 

2019 年 3 月，在山东省青岛市石老人海域收集野生

的华北半叶紫菜，选择个体较大、色泽较深、成熟度较

高的健康藻体作为种藻。用灭菌天然海水充分洗净，挤

干水后把种藻摊放在竹帘上阴干，使之失去 40%~50%的

水分，经阴干刺激后的种藻放入盛有灭菌天然海水的容

器内，不断搅拌海水促使果孢子放出。取水样镜检发现，

果孢子放散量达到预定要求时即将种藻捞出，用

150~300 目的筛绢过滤，所得过滤液即为果孢子液。 

用浮游植物计数框统计每毫升果孢子液中所含

果孢子数，计算得到果孢子液浓度，根据实验贝壳的

总面积，计算出所需要投放的果孢子总数以及果孢子

液的用量，保证接种密度为 150~250 个果孢子/cm2

贝壳。然后，用量筒量出所需的果孢子液并装进喷壶

内，把果孢子液均匀地喷洒在已装满贝壳的塑料框

中，使果孢子自然沉降到贝壳(文蛤壳)上。剩余的果

孢子液分装至数个三角烧瓶中，充气悬浮培养获得自

由丝状体，然后不断分瓶扩增以获得足够量的自由丝

状体的营养藻丝进行后续实验。扩增条件：光合有效

辐 射 (photosynthetically active radiation, PAR) 为 50~    

60 μmol photons/(m2·s)，每天光照时间在 12 h 以上，

添加营养盐(NO3
–-N 为 10 mg/L，PO4

3–-P 为 1 mg/L)，

水温为 20℃，每 3 d 换水 1 次。培养容器均置于智能

光照培养箱(宁波江南仪器厂)中，充气培养。 

在果孢子钻贝壳阶段，培养条件：PAR 为 30~       
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50 μmol photons/(m2·s)，添加营养盐(NO3
–-N 为 2 mg/L，

PO4
3–-P 为 0.2 mg/L)，水温为 20℃。采果孢子 7 d 后

取样检查果孢子的萌发率，当果孢子萌发率达

50%~70%时，换水、洗刷贝壳。在贝壳丝状体的藻丝

营养生长阶段，其培养条件与上述悬浮培养的营养藻

丝的培养条件一致。 

采用标准铁母液[Fe(NO3)3，Fe3+浓度为 1000 mg/L，

由国家有色金属及电子材料分析测试中心提供]配制

不同铁浓度(CFe=0.040、0.160、0.800 mg/L)的工作液，

以不额外添加铁的天然灭菌海水作为对照。经

PhotoLab 多参数水质分析仪(WTW, 德国)测定，本研

究所用天然海水的铁元素浓度为 0.001 mg/L。以下各

个处理组均添加氮 /磷营养盐 (NO3
–-N: 10 mg/L，

PO4
3–-P: 1 mg/L)，且每 3 d 换水 1 次。 

1.2  实验方法 

1.2.1  自由丝状体营养藻丝的相对生长速率测定    将

华北半叶紫菜营养藻丝置于 4 个不同的铁浓度下(CFe= 

0.001、0.040、0.160、0.800 mg/L)悬浮培养，其他培养条

件：光周期为 12D︰12L，PAR 为 50 μmol photons/(m2·s)，

温度为 20℃。每个铁浓度组设置 3 个平行，各处理

组的初始鲜重为 (1.0±0.1) g，鲜重无显著差异 (P> 

0.05)，培养液体积为 2 L。每隔 3 d 换水 1 次，培养

15 d 后称量鲜重，计算相对生长速率(relative growth rate, 

RGR)，计算公式如下： 
RGR=[ln(Wt/W0)/t]×100% 

式中，W0 为初始藻的鲜重(g)，Wt 为实验结束时藻的

鲜重(g)，t 为实验持续的时间(d)。 

1.2.2  自由丝状体营养藻丝的叶绿素荧光参数测定     
将营养藻丝置于 1.2.1 所述的 4 个不同的铁浓度

条件下悬浮培养 15 d 后，采用调制叶绿素荧光成像

系统(IMAGING-PAM, WALZ, 德国)测定其叶绿素荧

光诱导曲线，获得 4 个叶绿素荧光参数：营养藻丝的

光系统Ⅱ最大量子产量 Fv/Fm、实际量子产量 Y(Ⅱ)、

调节性能量耗散的量子产量 Y(NPQ)和非调节性能量

耗散的量子产量 Y(NO)。 

1.2.3  贝壳丝状体的叶绿素荧光参数测定    采果孢子

后第 60 天，贝壳丝状体的营养藻丝布满贝壳且部分变成

不定形细胞，此时，把每个贝壳分别置于装有不同铁浓度

的天然灭菌海水的无菌培养皿(直径 12 cm)中。其他培养

条件：光周期为10D︰14L，PAR为30 μmol photons/(m2·s)，

温度为 20℃。以上每个铁浓度组设置 8 个培养皿，每

个培养皿装 1 个贝壳。采用调制叶绿素荧光成像系统

测定培养 30 d 后的贝壳丝状体的叶绿素荧光诱导曲

线，获得叶绿素荧光参数 Fv/Fm、Y(Ⅱ)、Y(NPQ)和

Y(NO)。然后，每组随机选出 4 个贝壳转换到不添加

铁元素的天然灭菌海水中继续培养 15 d 后，再次测

定 Fv/Fm 值。每组剩余 4 个贝壳，用于后续孢子囊枝

比例测定实验。 

1.2.4  贝壳丝状体孢子囊枝比例测定    首先对上述

经铁处理 30 d 后的贝壳进行壳面颜色观察，然后采

用柏兰尼液溶壳后进行营养藻丝和孢子囊枝的细胞

颜色及孢子囊枝成熟度的显微观察。孢子囊枝细胞的

长宽比越趋近 1∶1，表明其成熟度越高。华北半叶

紫菜营养藻丝细胞呈细长圆柱形，色素体为侧生带

状，而孢子囊枝为营养藻丝明显增粗变为不定形细胞

后再转变而成，孢子囊枝细胞色素体为深红色星状

体，位于细胞中央。在 400×视野下随机选取 15 个视

野进行拍照，基于上述营养藻丝和孢子囊枝形态上的

区别，结合 ImageJ 软件对图片进行处理，计算孢子

囊枝比例(Varela-Alvarez et al, 2004)，计算公式如下： 

孢子囊枝比例=孢子囊枝面积/(营养藻丝面积+ 

孢子囊枝面积)×100% 

1.2.5  丝状体生化检测    1.2.1 中的藻丝在称重结

束后，立刻用液氮将其快速冷冻并储存在超低温冰箱

中，待进行生化指标的测定。本研究测定的指标包括

超氧化物歧化酶(superoxide dismutase, SOD)、过氧化

物酶(peroxidase, POD)、谷胱甘肽还原酶(glutathione 

reductase, GR)、超氧阴离子(superoxide anion, SA)、过

氧化氢(hydrogen peroxide, H2O2)、叶绿素 a (chlorophyll 

a, Chl-a)、类胡萝卜素(carotenoid, Car)、抗坏血酸

(ascorbic acid, AsA)和脯氨酸(proline, Pro)。生化指标

检测均采用酶联免疫吸附分析法 (enzyme-linked 

immunosorbent assay, ELISA)。酶联免疫分析检测试

剂盒购自上海酶联生物科技有限公司，严格按照试剂

盒说明书进行各个指标的测定。每个测量实验均设  

4 个平行。生化检测用到的主要仪器为：352 型酶标

仪(Labsystems Multiskan MS, 芬兰)，AC8 洗板机

(Thermo Labsystems, 芬兰)，电热恒温培养箱(武汉一

恒苏净科学仪器有限公司)。 

1.3  数据处理 

采用 SPSS 19.0 数据统计软件进行单因素方差分

析(one-way ANOVA)、Duncan 多重比较及 Pearson 相

关性分析，P<0.05 为差异显著。 

2  结果 

2.1  不同铁浓度下营养藻丝的相对生长速率 

方差分析结果显示，铁浓度对营养藻丝的相对生
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长速率(RGR)有显著影响(P<0.05)。图 1 显示，在 0.001~ 

0.800 mg/L 铁浓度范围内，随着铁浓度的升高，营养

藻丝的 RGR 呈先升高后降低的趋势。营养藻丝在

0.040 mg/L 的铁浓度条件下，其 RGR 显著高于其他

铁浓度组(P<0.05)。 
 

 
 

图 1  不同铁浓度条件下培养 15 d 后 

华北半叶紫菜营养藻丝的相对生长速率 
Fig.1  Relative growth rate (RGR) of vegetative  

conchocelis of P. katadae var. hemiphylla cultivated for  
15 days under different iron concentrations 

不同字母表示差异显著(P<0.05)，下同 
Different letters indicate significant difference (P<0.05),  

the same as below 
 

2.2  不同铁浓度下营养藻丝的叶绿素荧光参数 

图 2 显示，在 0.001~0.800 mg/L 铁浓度范围内，

随着铁浓度的升高，营养藻丝的 Fv/Fm 呈先升高后降

低的趋势。0.040 mg/L 铁浓度处理组的 Fv/Fm 显著高

于其他铁浓度组(P<0.05)。图 3 显示，在 0.040 mg/L

的铁浓度下，营养藻丝呈现出较高的 Y(NPQ)、Y(Ⅱ) 
 

 
 

图 2  不同铁浓度条件下培养 15 d 后华北半叶紫菜 

营养藻丝的光系统Ⅱ最大量子产量(Fv/Fm) 

Fig.2  Maximum quantum yield of of PSⅡ(Fv/Fm)  
of vegetative conchocelis of P. katadae var. hemiphylla 

cultivated for 15 days under different iron concentrations 

 
 

图 3  不同铁浓度条件下培养 15 d 后华北半叶紫菜 

营养藻丝的 Y(NPQ)、Y(NO)和 Y(Ⅱ) 

Fig.3  Y(NPQ), Y(NO) and Y(Ⅱ) of vegetative  
conchocelis of P. katadae var. hemiphylla cultivated for  

15 days under different iron concentrations 
 

和较低的 Y(NO)。在低铁(0.001 mg/L)或高铁(0.160~ 

0.800 mg/L)浓度条件下，Y(NPQ)均显著降低(P<0.05)。

Pearson 相关性分析表明，营养藻丝的相对生长速率

与 Fv/Fm 呈显著的正相关关系(P<0.05)。 

2.3  不同铁浓度下的贝壳丝状体孢子囊枝比例 

方差分析结果显示，铁浓度对贝壳丝状体的孢子

囊枝比例有显著影响(P<0.05)。图 4 和图 5 显示，在

0.001~0.800 mg/L 铁浓度范围内，随着铁浓度的升高，

孢子囊枝形成率和孢子囊枝成熟度逐渐升高。0.040~  

0.800 mg/L 的铁浓度组的孢子囊枝比例均显著大于对照

组(P<0.05)。随着贝壳丝状体营养藻丝不断发育形成孢

子囊枝，壳面颜色逐渐加深(由鲜红变深红)。在壳面

外观上，高铁浓度组壳面颜色较深且有明显的藻丝纹

路或藻团。 
 

 
 

图 4  不同铁浓度条件下培养 30 d 后华北半叶紫菜 

贝壳丝状体的孢子囊枝形成比例 
Fig.4  Ratio of conchosporangial formation of conchocelis 
of P. katadae var. hemiphylla cultivated for 30 days under 

different iron concentrations 
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图 5  不同铁浓度条件下培养 30 d 后华北半叶紫菜贝壳丝状体形态特征 
Fig.5  Morphological characteristics of conchocelis of P. katadae var. hemiphylla cultivated for 30 days under different iron concentrations 

A: CFe=0.001 mg/L; B: CFe=0.040 mg/L; C: CFe=0.160 mg/L; D: CFe=0.800 mg/L 
 

2.4  不同铁浓度下贝壳丝状体的叶绿素荧光参数 

如图 6 所示，0.160 和 0.800 mg/L 铁浓度处理组 
 

 
 

图 6  华北半叶紫菜贝壳丝状体的 

光系统Ⅱ最大量子产量(Fv/Fm) 

Fig.6  Maximum quantum yield of of PSⅡ(Fv/Fm) of 
conchocelis of P. katadae var. hemiphylla 

柱状图上的字母下标为相同数字的作为同一组进行多重比较，

同一组的不同字母表示在 P<0.05 水平具有显著性差异，下同 
The same subscript number of the letters represent the same 

group. The measured value in the same group were compared. 
Different letters in the same group represent significant 

difference (P<0.05), the same as below 

的 Fv/Fm 之间无显著性差异(P>0.05)，而这 2 组的 Fv/Fm

均显著高于铁浓度≤0.040 mg/L的组(P<0.05)。Pearson

相关性分析表明，贝壳丝状体 Fv/Fm 与孢子囊枝比例

呈显著的正相关关系(P<0.05)。经铁处理 30 d 后的贝

壳丝状体 Fv/Fm，与其转换到不添加铁元素的溶液中

继续培养 15 d 后的 Fv/Fm 的变化趋势相同，均呈现为

高铁浓度组的 Fv/Fm 值较高。图 7 显示，在 0.160 和

0.800 mg/L 铁浓度条件下，贝壳丝状体呈现出较高的

Y(Ⅱ)、Y(NPQ)和较低的 Y(NO)。 
 

 
 

图 7  不同铁浓度条件下培养 30 d 后华北半叶紫菜贝壳 

丝状体的 Y(NPQ)、Y(NO)和 Y(Ⅱ) 

Fig.7  Y(NPQ), Y(NO) and Y(Ⅱ) of conchocelis of  
P. katadae var. hemiphylla cultivated for 30 days under  

different iron concentrations 
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2.5  不同铁浓度条件下营养藻丝的活性氧含量 

图 8 显示，铁处理组的 ROS (SA 和 H2O2)含量均

显著高于对照组(P<0.05)。在 0.001~0.800 mg/L 铁浓

度范围内，随着铁浓度的升高，营养藻丝的 H2O2 含

量呈逐渐升高的趋势。0.040~0.800 mg/L 的铁浓度组

的 H2O2 和 SA 含量均显著大于对照组(P<0.05)。 
 

 
 

图 8  不同铁浓度条件下培养 15 d 后华北半叶紫菜 

营养藻丝的活性氧含量 
Fig.8  Reactive oxygen species contents of vegetative 
conchocelis of P. katadae var. hemiphylla cultivated for  

15 days under different iron concentrations 
 

2.6  不同铁浓度条件下营养藻丝的抗氧化酶活力 

图 9 显示，铁处理组的 SOD、POD 和 GR 等抗氧化

酶活力均显著高于对照组(P<0.05)。在 0.001~0.800 mg/L

铁浓度范围内，随着铁浓度的升高，POD 活力呈逐

渐升高的趋势。在 0.040~0.800 mg/L 的铁浓度范围

内，SOD 和 GR 活力均保持在较高水平，与对照组相

比差异显著(P<0.05)。Pearson 相关性分析表明，抗氧

化酶(SOD、POD 和 GR)活力与活性氧(SA 和 H2O2) 
 

 
 

图 9  不同铁浓度条件下培养 15 d 后华北半叶紫菜 

营养藻丝的 SOD、POD 和 GR 活力 
Fig.9  SOD, POD and GR activities of vegetative  

conchocelis of P. katadae var. hemiphylla cultivated for  
15 days under different iron concentrations 

含量均呈显著的正相关关系(P<0.05)。 

2.7  不同铁浓度条件下营养藻丝的类胡萝卜素和叶

绿素 a 含量 

图 10 显示，在 0.001~0.800 mg/L 铁浓度范围内，

随着铁浓度的升高，类胡萝卜素含量呈逐渐升高的趋

势，而叶绿素 a 含量呈逐渐降低的趋势。0.160 mg/L 和

0.800 mg/L 铁浓度组的类胡萝卜素含量显著高于低铁

浓度组(CFe≤0.040 mg/L) (P<0.05)。0.040~0.800 mg/L

铁浓度范围内的 3 个处理组的叶绿素 a 含量均显著低

于对照组(P<0.05)。Pearson 相关性分析表明，类胡萝

卜素含量与 ROS 含量呈显著的正相关关系(P<0.05)。 
 

 
 

图 10  不同铁浓度条件下培养 15 d 后华北半叶紫菜 

营养藻丝的类胡萝卜素和叶绿素 a 含量 
Fig.10  Contents of carotenoid and chlorophyll a of 
vegetative conchocelis of P. katadae var. hemiphylla 

cultivated for 15 days under different iron concentrations 
 

2.8  不同铁浓度条件下营养藻丝的 AsA 和 Pro 含量 

图 11 显示，在 0.001~0.800 mg/L 铁浓度范围内，

随着铁浓度的升高，AsA 含量呈先升高后降低的趋势，  
 

 
 

图 11  不同铁浓度条件下培养 15 d 后华北半叶紫菜 

营养藻丝的抗坏血酸和脯氨酸含量 
Fig.11  Contents of ascorbic acid and proline of vegetative 

conchocelis of P. katadae var. hemiphylla cultivated for 
 15 days under different iron concentrations 
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而 Pro 含量呈逐渐升高的趋势。0.040 mg/L 铁浓度组的

AsA 含量显著高于其他铁浓度组(P<0.05)。0.160 和

0.800 mg/L 铁浓度组的 Pro 含量显著高于低铁浓度组

(CFe≤0.040 mg/L)(P<0.05)。Pearson 相关性分析表明，

Pro 含量与 ROS 含量呈显著的正相关关系(P<0.05)。 

3  讨论 

光合能力的强弱与光合器官 PSⅡ活性及电子传

递有关，可由叶绿素荧光参数反映。经过充足暗适应

后测出的 Fv/Fm 反映了当时所有的 PSⅡ反应中心均

处于开放态时的量子产量，即植物的潜在最大光合能

力，是反映植物光能转换效率的指标(张守仁, 1999)。

Y(NPQ)代表的是通过调节性的光保护机制耗散为热

的能量，而 Y(NO)代表的是被动的耗散为热量和发出

荧光的能量，若 Y(NPQ)较高，说明藻细胞具有较高

的光保护能力(Klughammer et al, 2008)。图 1、图 2

和图 3 显示，在 0.040 mg/L 铁浓度条件下，华北半叶

紫菜自由丝状体营养藻丝的 RGR、Fv/Fm 和 Y(NPQ)

相对较高，而 Y(NO)相对较低。由此推测，0.040 mg/L

铁浓度促进了营养藻丝的光能转换效率及光保护能力

的提高，并利于其生长。图 7 显示，在 0.160~0.800 mg/L

铁浓度范围内，华北半叶紫菜贝壳丝状体呈现较高的

Y(NPQ)和较低的 Y(NO)，暗示该铁浓度范围下，贝壳

丝状体可发挥调节性的光保护机制以减少过剩光能

的伤害，而低铁条件下(CFe≤0.040 mg/L)的贝壳丝状

体则是以非调节性能量耗散机制为主。图 6 显示，无

论是铁处理 30 d 后的贝壳丝状体(孢子囊枝比例显著

增加)，还是经铁处理 30 d 后再转换到不添加铁元素

的溶液中继续培养 15 d 后的贝壳丝状体，其 Fv/Fm 的

变化趋势相同，表明贝壳丝状体光能转换效率的高低

与其孢子囊枝比例的大小呈正相关关系。对条斑紫菜

自由丝状体的研究也发现(魏家慧等, 2020)，条斑紫

菜孢子囊枝的 Fv/Fm 及光合速率均显著高于营养藻

丝。研究表明，相对于营养藻丝，孢子囊枝中的藻胆

蛋白等捕光色素含量的显著增加及碳水化合物和蛋

白质的比值明显上升(陈烨等, 2007)，这可能是孢子

囊枝光合性能显著提升的原因之一。 

一方面，铁作为酶和氧化还原蛋白的辅助因子，

在一些生物过程中起着重要的催化作用。植物缺铁

时，许多酶的活性将受到影响，进而影响到植物体内

的氧化还原反应、电子的传递、营养盐的吸收、呼吸

作用、ATP 合成等，最终影响植物的生长发育(Hudson 

et al, 1990; 金亚波等, 2007; Raven, 1988)。另一方面，

过量的铁则可对植物造成伤害，这种伤害往往是由铁

离子介导的 ROS 导致的，大量羟自由基可通过铁离

子的相关反应(Fenton 反应和 Haber-Weiss 反应)产生

(Foundation, 1995; 汪洪等, 2006)。本研究中，随着铁

浓度的升高，H2O2 含量呈逐渐升高的趋势，超氧阴

离子水平也维持在高水平，表明添加铁元素后华北半

叶紫菜营养藻丝的活性氧水平显著升高。随着铁浓度

的升高，营养藻丝的 RGR 呈先升高后降低的趋势，

表明当铁离子浓度较低时，铁促进了藻丝的营养生

长，而高铁浓度对营养藻丝形成了氧化胁迫，抑制其

生长。植物的营养生长状态和发育状态之间存在着相

互依存、相互制约的辩证统一关系(周德超, 1984)。

对于华北半叶紫菜贝壳丝状体来说，其藻丝营养生长

与孢子囊枝形成也存在拮抗关系。本研究发现，随着

铁浓度的升高，贝壳丝状体孢子囊枝形成率逐渐升

高。由此推测，高铁浓度促进了华北半叶紫菜贝壳丝

状体由营养生长状态向发育状态的转变。在关于褐藻

配子体发育的研究中也有类似发现(Lewis et al, 2013; 

Motomura et al, 1984; Suzuki et al, 1994; 王潇等, 

2020)，铁往往表现为促进褐藻配子体的发育，在铁

限制时，不同的大型褐藻配子体发育率均有不同程度

的下降，甚至维持在营养生长状态。值得一提的是，

在实验周期内，0.160~0.800 mg/L 的铁浓度未能促进

华北半叶紫菜自由丝状体的营养藻丝向孢子囊枝转

变，因此，铁元素对自由丝状体的发育诱导条件还有

待进一步探索。另外，延长培养时间后发现，华北半

叶紫菜贝壳丝状体孢子囊枝形成率可继续提高(60 d

后，0.800 mg/L 组孢子囊枝比例可达 75%以上)，而

增加铁浓度至 2.400 mg/L 时，在同样培养条件下培养

30 d 后的孢子囊枝形成率与 0.800 mg/L 铁浓度组相

比并无显著差异(数据未发表)。 

ROS 在植物的许多生命过程中均具有有害(导致

细胞氧化损伤)和有利(信号转导、调控发育、防卫作

用等)双重功能(Chen et al, 2014; 林植芳等, 2012; 薛

鑫等, 2013)。发挥信号转导和调控发育的功能需要达

到一定 ROS 浓度，如在植物种子休眠和萌发的大量

研究中发现，在外因(如温度、水分)和内因(如激素与

ROS 等信号分子的交互应答)的共同作用下，种子才

能萌发(Chen et al, 2014)。ROS 浓度处于一定范围内

是种子成功萌发所必需的条件，该 ROS 浓度范围被

称为萌发的“氧化窗口”(Bailly et al, 2008)。研究发

现，添加 H2O2 的氧化应激可促进条斑紫菜放散单孢

子(Takahashi et al, 2017)，表明 ROS 对于紫菜细胞由

营养状态向发育状态的转变发挥着关键的作用。综上

可推测，本研究中的贝壳丝状体藻丝在高铁浓度的作

用下，由营养生长状态向发育状态的转变可能与铁介
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导的 ROS 密切相关，即铁介导的 ROS 可能开启了藻

丝发育的“氧化窗口”。 

在发育的“氧化窗口”内，ROS 可能通过与激

素信号通路相互作用或触发与 ROS 信号相关的细胞

事件(如基因表达、钙离子的运动或氧化还原状态的

控制)而发挥作用。“氧化窗口”之下(ROS 过少)，发

育受到抑制，“氧化窗口”之上(ROS 过多)，细胞则

可能发生氧化损伤，导致发育延迟(Bailly et al, 2008)。

因此，需要严格调控贝壳丝状体营养藻丝向孢子囊枝

转变过程来平衡 ROS 的产生和清除，而抗氧化系统

是维持这种平衡的关键。抗氧化系统分为酶促抗氧化系

统(抗氧化酶)和非酶促抗氧化系统(包括类胡萝卜素、抗

坏血酸、脯氨酸、维生素 E 等抗氧化分子)(尹永强等, 

2007)。SOD 是生物体内特异清除超氧阴离子自由基

(O2
–)的酶，其与 O2

–反应产生 H2O2 和 O2，是抗氧化的

第 1 道保护层；POD 是以 H2O2 为电子受体催化底物

氧化的酶，即 POD 可消除 H2O2；叶绿体中 H2O2 的

清除主要是通过 Halliwell-Asada 途径进行的，该途径

主要是由抗坏血酸过氧化物酶(APX)和 GR 等抗氧化

酶发挥关键作用(阎成士等, 1999)。本研究中，SOD、

POD 和 GR 活力与活性氧(SA 和 H2O2)含量均呈显著

的正相关关系，表明 SOD、POD 和 GR 等抗氧化酶

对于华北半叶紫菜丝状体中清除活性氧从而降低氧

化伤害发挥着关键作用。类胡萝卜素可直接猝灭单线

态氧或通过猝灭三线态叶绿素而阻止单线态氧的形

成，从而消除单线态氧对光合结构的破坏(郭连旺等, 

1996; 尹永强等, 2007)。AsA 也称维生素 C，是植物

中广泛存在的一种水溶性抗氧化有机小分子，可作为

某些还原酶的辅因子参与还原反应(石永春等, 2015)，

还可参与植物光合结构保护、糖代谢和胁迫响应等多

种生理调控过程 (Garchery et al, 2013; Tóth et al, 

2013)。Pro 是水溶性最大的氨基酸，Pro 的积累是藻

类及高等动植物在各种生物和非生物胁迫下常见的

生理反应，其可行使渗透调节、抗氧化和分子伴侣等

生理功能(Delauney et al, 1993; Szabados et al, 2010)。

另外，植物在从营养生长向生殖生长转变时可在不同

的组织或器官中明显积累 Pro，这时 Pro 可作为生长

发育信号，促进细胞的分裂与分化(Lehmann et al, 

2010; Szabados et al, 2010; 谢虹等, 2011)。本研究发

现，当铁浓度升高到 0.160 mg/L 以上时，藻丝的类胡

萝卜素和 Pro 含量均显著增加，且类胡萝卜素和 Pro

含量与 ROS 含量均呈显著的正相关关系，表明类胡

萝卜素和 Pro 在藻丝适应高铁浓度胁迫过程中均发挥

着关键的活性氧清除作用。AsA 含量随着铁浓度的增

加呈先升高后降低的趋势，表明较高铁浓度下可能不

利于 AsA 发挥其生理功能。本研究中，添加铁后，

藻丝中叶绿素 a 含量显著减少，一方面可能与 ROS

对叶绿体的破坏有关，另一方面也可能为了减少光吸

收、避免光过量，从而降低光氧化伤害(Foyer et al, 

1994)。综上可推测，华北半叶紫菜丝状体的酶促抗

氧化系统和非酶促抗氧化系统均可对铁胁迫逆境作

出积极应答，它们相互辅助并通过严格的调控来平衡

ROS 的产生和清除。 

目前，为促进条斑紫菜或坛紫菜的贝壳丝状体从

营养生长状态进入发育状态(孢子囊枝形成)，一般需

要升温(>20℃)(何培民等, 2018; 赵素芬, 2012)。高温

环境下的贝壳极易滋生细菌及发生杂藻附着等病害

问题，需要经常洗刷贝壳及养殖池，耗费较多的人力、

物力和财力。因此，从营养藻丝发育为孢子囊枝若能

摆脱“升温”的限制且使孢子囊枝快速形成，将对紫

菜贝壳丝状体人工育苗产生重要的经济意义。本研究

探明了适宜华北半叶紫菜藻丝营养生长的铁浓度，及

通过铁元素的诱导，营养藻丝在不升温的情况下短时

间内同步形成孢子囊枝，该研究结果对华北半叶紫菜

贝壳丝状体培育过程中铁营养的运用具有重要的指

导意义。华北半叶紫菜营养藻丝的快速生长及孢子囊

枝的快速形成，可保证及时获得足够量的藻丝应用于

生产上的贝壳接种，并可适时获得发育同步的贝壳丝

状体，从而提高华北半叶紫菜的采苗效率。 
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Iron Promotes the Growth and Development of Conchocelis of Pyropia  
katadae var. hemiphylla and Its Physiological and Biochemical Bases 

LIANG Zhourui1,2, WANG Wenjun1,2, LIU Fuli1,2① , ZHANG Pengyan1,2,  

YUAN Yanmin1, YAO Haiqin1, SUN Xiutao1,2, WANG Feijiu1 
(1. Key Laboratory of Sustainable Development of Marine Fisheries, Ministry of Agriculture and Rural Affairs,  

Yellow Sea Fisheries Research Institute, Chinese Academy of Fishery Sciences, Qingdao, Shandong  266071, China;  
2. Laboratory for Marine Fisheries Science and Food Production Processes, Pilot National Laboratory for  

Marine Science and Technology (Qingdao), Qingdao, Shandong  266071, China) 

Abstract    Pyropia katadae var. hemiphylla is an important Pyropia species in China. Increasing 
consumer demand for P. katadae var. hemiphylla has led to its commercial breeding and floating raft 
cultivation in Jiangsu Province and Shandong Province in China in the past two years. However, it 
remains to be determined what the optimum iron concentrations for the growth of conchocelis and 
conchosporangial formation of P. katadae var. hemiphylla are and to understand the physiological and 
biochemical adaptability to different iron concentrations. Therefore, relative growth rate, ratio of 
conchosporangial formation, and physiological and biochemical indexes (including chlorophyll 
fluorescence parameters, contents of reactive oxygen species, contents of antioxidant, and activities of 
antioxidant enzymes) under different iron concentrations were studied. From the results of these 
experiments, the main conclusions are as follows: Growth, maximum photochemical efficiency of 
photosystem Ⅱ (Fv/Fm), and quantum yield of regulated non-photochemical energy loss in photosystem 
Ⅱ [Y(NPQ)] of P. katadae var. hemiphylla increased significantly at an iron concentration of 0.040 mg/L, 
suggesting that this iron concentration improved the photosynthetic efficiency and photoprotective 
efficiency of vegetative conchocelis. Relative growth rate (RGR) decreased significantly in groups with 
high iron concentrations (0.160~0.800 mg/L), while the ratio of conchosporangial formation increased 
significantly at high iron concentrations. These results indicate that high iron concentrations inhibited the 
vegetative growth of conchocelis, while promoting the transition from vegetative growth state to 
developmental state. There was a significant positive correlation between the ratio of conchosporangial 
formation and Fv/Fm, indicating that the photosynthetic efficiency of conchocelis was significantly 
improved after the transformation of vegetative conchocelis to conchosporangia filaments. The addition of 
iron resulted in significant accumulation of reactive oxygen species (ROS) in conchocelis. The contents of 
carotenoids and proline, and the activities of SOD, POD, and GR in P. katadae var. hemiphylla may have 
increased so that the ROS level was reduced under high iron stress, thus balancing ROS production and 
ROS clearance. These results can provide a theoretical basis for the application of iron nutrition in the 
cultivation of P. katadae var. hemiphylla. 
Key words    Pyropia katadae var. hemiphylla; Iron; Growth; Conchosporangial formation; Chlorophyll 
fluorescence parameters; Biochemical characteristics  
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