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UV-B 紫外辐射对条斑紫菜生理生化的影响* 
潘  雪  茅云翔  王俊皓  曹  敏  毕桂萁  杜国英① 

(中国海洋大学海洋生物遗传学与育种教育部重点实验室  青岛  266003) 

摘要    条斑紫菜(Pyropia yezoensis)作为一种生长在潮间带的经济海藻，在适应干露失水时的高紫

外辐射上有其独特的特性。本研究以无 UV-B 辐射为对照组，0.5 W/m2(低)和 2 W/m2(高)UV-B 辐射

为实验组，检测条斑紫菜对 UV-B 紫外辐射响应的叶绿素荧光光合参数、多光谱荧光参数以及酪氨

酸酶活性的变化。结果显示，受到 UV-B 辐射的条斑紫菜的叶绿素荧光光合参数(QY_max、NPQ_Lss、
qP_Lss 和 Rfd_Lss)随辐照时间呈不同程度的下降趋势，并且高辐射强度下的各光合参数值低于低辐

射强度，表明条斑紫菜光合作用受到辐射的负面影响；极早期胁迫参数 F440/F690 和 F440/F740 的

差异表明，2 W/m2 UV-B 辐射组条斑紫菜比 0.5 W/m2 辐照组更早(1 h)进入胁迫状态，且 UV-B 辐射

下条斑紫菜酚醛类物质减少；与叶绿素浓度呈负相关的参数 F690/F740 变化表明，0.5 W/m2 辐照组

叶绿素浓度高于对照组，而在辐照 3 h 内低于 2 W/m2 辐照组，2 W/m2 辐照组叶绿素浓度则先上升，

并在辐照 4 h 下降，至 6 h 呈显著降低，说明藻体可耐受较低 UV-B 辐射，而高 UV-B 长时间辐照

对藻体造成明显的伤害；对酪氨酸酶的活性检测结果表明，受到 UV-B 辐照的条斑紫菜酪氨酸酶活

性显著高于对照组，且高辐照组的酶活性高于低辐照组的酶活性。 
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近年来，由于大气层中臭氧层的破坏加剧，导致

到达地球表面的太阳紫外辐射 UV-B 增强。有研究表

明，臭氧浓度每减少 1%，到达地表的 UV-B 辐射量

会增加 2%。研究日渐增强的 UV-B 对营光合作用生

长的生物影响一直以来备受关注(李梅, 2013; 郭秀林

等, 2001)。 
UV-B 辐射对海洋藻类的生理生化影响首先体现

在对其光合作用的影响上：一是破坏反应系统，光合

作用的原初光化学反应在反应中心进行，光能被捕光

天线色素吸收后，经过色素间的能量传递最后到达反

应中心。类囊体膜上存在 2 种光系统：光系统Ⅰ   
(PSⅠ)和光系统Ⅱ(PSⅡ)。虽然 UV-B 辐射对 PS 有影

响，但 UV-B 辐射对植物的主要作用部位是 PSⅡ，

已有很多实验证据支持这一结论(师生波等, 2011)。
UV-B 辐射会引起电子传递效率下降，导致光合作用

被抑制，使叶绿体的放氧活性下降。其原因是：(1) 增
强的 UV-B 辐射导致叶绿素(包括叶绿素 a 和叶绿素

b)和类胡萝卜素含量下降。(2) PSⅡ的蛋白被破坏，
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电子传递受阻，叶绿素吸收光而激发的高能电子传不

出去，积累的能量导致叶绿素的卟啉环发生氧化—开

环，光系统反应中心失活，Hill 反应活力下降，PSⅡ
的电子传递效率降低。二是使光合作用的关键酶含量

和酶活性下降，导致 CO2 羧化效率降低。三是引起参

与卡尔文循环的酶的活性发生变化。在种子植物中，

UV-B 能够引发 2 个独立的效应：一种是针对损伤的

应答反应；另一种是通过磷酸化的 UV-B 感光受体，

来引发光形态建成(高淑清等, 2004; Frohnmeyer et al, 
2003; Ulm et al, 2005)。引发的反应与受到 UV-B 的波

长、通量和持续时间有关。本研究中应用的叶绿素荧

光检测技术是一种简便、快捷、可靠、无损伤的光合作

用研究方法，在植物的光合作用、胁迫生理学、水生生

物学等方面都得到了广泛的应用(简敏菲等, 2016)。 
另一方面，在紫外辐射诱导下，生物体内会有相

应的生化代谢产物响应。在植物中，响应紫外诱导的

方式主要体现为次生代谢物的变化(陈梦, 2018)；在

动物中，UV-B 辐射可影响其鞘脂类代谢、核酸代谢、

亚油酸代谢、氨基酸代谢等通路(王恩鹏等, 2016)；
在微生物中，紫外诱变改变了菌株次级代谢产物的种

类(韦云, 2016)。不同种植物的叶绿素对 UV-B 紫外线

辐射的敏感度不同，同种植物的叶绿素含量对不同

UV-B 辐射强度的敏感度也不同 (蒋鹤鸣等 , 2012;   
王龙飞, 2013; 耿予欢等, 2006)。本研究使用的多光谱

荧光成像技术不仅可以作为植物生物和非生物胁迫

的诊断指标，其荧光参数 F440/F690 和 F440/F740 还

可以表示植物次级代谢产物酚醛类化合物的变化；

F690/F740 与叶绿素浓度负相关，可以表示叶绿素浓

度的变化，在植物和藻类中得到了广泛应用(Granum 
et al, 2015)。 

酪氨酸酶能够结合铜离子来催化初始的单酚类

物质(如酪氨酸)羟基化反应，并进一步氧化二元酚物

质(如 DOPA 与 DHI)来产生醌类物质，是植物黑色素

合成过程中的关键酶(Zhang et al, 2006)。正常的黑色

素合成和沉着具有保护表层细胞、防御紫外线辐射和

防止内部组织过热等作用。已有研究表明，UV-B 辐

射条件下的酪氨酸酶活性与黑色素含量有明显提高 
(吴姗姗等, 2016)，酪氨酸酶的活性高低将直接影响

黑色素的合成(宋康康, 2007)。 
藻类受 UV-B 辐射的影响，除以上在光合作用及

次级代谢物的影响外，还包括植物酶系统、蛋白含量

的变化、金属元素含量的变化等方面(蔡恒江等, 2006; 
缪锦来等, 2004)。在对红藻抗紫外辐射的研究中，多

聚焦在类菌孢素氨基酸(MAA)物质合成和抗辐射机

制上 (Brawley et al, 2017)。本实验室在条斑紫菜

(Pyropia yezoensis)的基因组研究中，除了发现 MAA
合成机制外，还发现酪氨酸酶基因在紫菜中呈显著扩

张，预示着紫菜可能通过该家族基因扩张在应对紫外

辐射产生了适应性(毕桂萁, 2018)。 
条斑紫菜作为一种生长在浅海潮间带的大型海

藻，在退潮期间，藻体完全暴露在空气中接受太阳照

射，因此，随着全球范围紫外辐射的逐渐增强，条斑

紫菜藻体会比被海水覆盖的海藻受到更强烈、更直接

的 UV-B 辐射(姜红霞, 2007)；而其作为我国主要的养

殖海藻，具有极高的经济价值(高淑清等, 2004)，研

究 UV-B 辐射对条斑紫菜影响极为必要。 
本研究拟应用叶绿素荧光成像及多光谱荧光成

像技术，检测条斑紫菜在不同强度 UV-B 辐照下的光

合作用及生理生化特征的变化，并同时检测酪氨酸酶

活性的变化，以深入解析条斑紫菜对紫外辐射的响应

及防御机制。 

1  材料与方法 

1.1  实验材料 

采用本实验室条斑紫菜纯系 RZ 品系叶状体为实

验材料，于光照为 35~45 μmol/m2·s、光周期为 12 L :  
12 D、10℃通气条件下培养。挑选生长一致、长度约为

5 cm 且状态良好的藻体进行辐照实验。 

1.2  实验内容及方法 

1.2.1  UV-B 系统设置    如图 1 所示，UV-B 辐射

系统空间分为左右 2 个部分，左侧为对照组系统，右

侧为实验组系统，各组中间使用不透光黑布隔开，防

止紫外线穿过。辐射体系采用德国飞利浦生产的

UV-B 紫外灯，紫外灯外用上海生化试剂公司生产的

0.12 mm 乙酸纤维素薄膜包裹，目的是除去 280 nm
短波长紫外线。同时，为了防止乙酸纤维素薄膜的老

化，所用薄膜每周更新一次。整个 UV-B 辐射系统在

正式实验前连续照射 72 h 以上，以减少光源的不稳

定性。实验组和对照组上方分别悬挂可见光源，使用

光照计测量可见光光强，调整光源距离，确保实验组

系统的可见光强始终为 35~45 μmol/m2·s。在 UV-B 系

统实验组的上方加挂 UV-B 光源，并使用山东师范大

学生产的 UV-B 型紫外辐射强度仪测定辐照强度，调

整 UV-B 光源距离，确保实验 A 组的 UV-B 光强恒定

为 0.5 W/m2，实验 B 组的 UV-B 光强始终为 2 W/m2。

每个实验组光源下放置 5 个直径为 15 cm 的玻璃平

皿，每个平皿中加入适量海水，海水中均匀分散放置

10 片完整条斑紫菜叶片(即 5 个平行)，使每片藻体互 
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图 1  实验装置示意 
Fig.1  Schematic diagram of the experimental device 

 
不遮挡。设置时间梯度为 0、1、2、3、4、5 和 6 h，
每隔 1 h 从对照组、实验 A 组和实验 B 组的培养皿中

各采集一次藻体样本。 
1.2.2  生理生化指标测定    叶绿素荧光参数和多

光谱参数测定：每次随机收取 5 片叶状体，按照对照

组、实验 A 组、实验 B 组的顺序分别放入提前准备

好的无菌小平皿中，用无菌镊子使其排列整齐，并展

平。同时，为使藻体表面能够保持湿润状态，在展平

过程中要时刻注意藻体的状态，并用无菌刷子补充水

分。放入叶绿素荧光成像仪 Fluor Cam 系统(Fluor 
Cam 800MF，北京易科泰生态技术有限公司)、多光

谱荧光成像仪(Multi-color Fluor Cam，北京易科泰生

态技术有限公司)。15 min 暗适应后，进行多种荧光

参数的测定。叶绿素荧光成像仪 Fluor Cam 系统设定

快门 shutter=1，敏感度 Sensitivity=45，光化光光强

Act1=21，饱和光光强 Super=45，测定参数包括最大

光量子效率(QY_max，评估 PSⅡ最大光合效率)、非

光化学淬灭(NPQ_Lss，评估藻体光保护能力)、光化

学淬灭 (qP_Lss，PSⅡ中处于开放状态的反应中心

的比例)和稳态荧光衰减率(Rfd_Lss，评估藻体活力)。
多光谱荧光成像系统设定快门 shutter=5，敏感度

Sensitivity=6.2，紫外光 UV=100。测定参数包括极早

期胁迫参数 F440/F690、F440/F740 和叶绿素负相关

参数 F690/F740。 
酪氨酸酶活性测定：使用北京索莱宝科技有限公

司的酪氨酸酶活性检测试剂盒(微量法)进行测定。 
1.2.3  数据处理    图片绘制使用 R 语言的 ggplot2

包和 ggpubr 包，组间差异显著性比较使用 R 语言的

Wilcoxon 秩和检验，使用默认双侧检验。 

2  结果 

2.1  叶绿素荧光光合参数 

对照组、0.5 W/m2 实验 A 组、2 W/m2 实验 B 组

中的叶绿素荧光动力学数据分析结果见图 2。与对照

组相比(图 2a)，在 0.5 W/m2 和 2 W/m2 辐射条件下，

QY_max 在 1~6 h 逐渐下降，0.5 W/m2 条件下，

QY_max 从 0.59 下降至 0.218 (P<0.05)；2 W/m2 条件

下 QY_max 从 0.59 下降至 0.072 (P<0.05)。与各时间

段的对照组相比(图 2b)，0.5 W/m2 和 2 W/m2 UV-B 辐

射条件下的 NPQ_Lss 值均呈下降趋势，0.5 W/m2 辐

射条件下，NPQ_Lss 值从 0 h 的 0.15 下降到了 6 h 的

0.05 (P<0.05)，但在 2 h 数值有小幅度回升(P>0.1)，
3~6 h 持续下降。2 W/m2 辐射条件下，NPQ_Lss 值从

0 h 的 0.15 下降到了 6 h 的 0.03 (P<0.05)，但在 3 h 数

值有小幅度回升(P>0.1)，从 2 h开始趋于平稳；0.5 W/m2

条件下，qP_Lss 值在 0~1 h 的均值图(图 2c)中无显著

变化(P>0.1)，与此时对照组的数值大体一致；在 1 h
后 qP_Lss 值开始下降(P<0.01)，但幅度相较于 2 W/m2

辐射条件下缓和；qP_Lss 在 2 W/m2 辐射条件下 1 h
处的值与 0.5 W/m2条件下的 6 h处的值相似(P>0.05)；
不同强度紫外线都会降低条斑紫菜叶状体的 Rfd_Lss
值(图 2d)，0.5 W/m2 Rfd_Lss 缓慢匀速下降；2 W/m2

照射条件下在 0~1 h 中，Rfd_Lss 值受到的影响显著

(P<0.01)，1~6 h 时间段内 Rfd_Lss 值缓慢降低。 
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图 2  不同处理条件下条斑紫菜叶绿素荧光参数变化 
Fig.2  Changes of chlorophyll fluorescence parameters of P. yezoensis under different treatment conditions 

 

2.2  多光谱荧光参数 

在 F440/F690(图 3a)和 F440/F740(图 3b)图中， 
0.5 W/m2 辐射条件下 0~2 h 均略高于对照组，在 3 h
的时间点上，均值下降但并不显著(P>0.05)，3~6 h 不

再下降，趋于稳定。2 W/m2 紫外辐射条件下，F440/F690
和 F440/F740 的均值在 2 h 处便与对照组有显著差异

(P<0.05)，开始有明显的下降趋势。这相比于 0.5 W/m2

条件下提前 1 h 左右。在图 3c 中，0.5 W/m2 紫外辐 

射条件下的 6 h 内，F690/F740 值在总体水平上降低，

但并不显著(P>0.05)，而在 2 W/m2 的辐射条件下，

F690/F740 值在 0~3 h 下降，于 4 h 后迅速上升，于 5 h
开始高于对照组(P<0.05)。 

2.3  酪氨酸酶活性 

未照射 UV-B 的对照组显示，条斑紫菜在 0~6 h
时间内的酶活力较为稳定，数值在 35 U/g 上下波动；

与对照组相比，经 UV-B 处理的 2 个实验组在 1 h 后 
 

 
 

图 3  不同处理条件下条斑紫菜多光谱参数变化 
Fig.3  Multi-spectral parameters of P. yezoensis under different treatment conditions 
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酪氨酸酶的活性明显升高(P<0.01)，0.5 W/m2 实验组

的酪氨酸酶活性上升至 67.38 U/g，2 W/m2 实验组的

酪氨酸酶活性上升至 77.55 U/g，2 个实验组的酪氨酸

酶 活 在 随 后 的 时 间 内 分 别 在 64.90~70.78 和

65.54~77.55 U/g 范围内波动(图 4a)。 

对照组的酪氨酸酶活在 0~6 h 时间段中一直处于

较低水平(中位数<40)，而实验组酪氨酸酶活均处于

较高水平(中位数>60)，并且 0.5 W/m2 条件下的酶活

性相较与 2 W/m2 条件下稳定，但酶活性中位数略低

于后者(P<0.05)(图 4b)。 
 

 
 

图 4  UV-B 照射条件下 0~6 h 酪氨酸酶活力的变化 
Fig.4  Changes in tyrosinase activity in UV-B irradiation for 1~6 h 

 

3  讨论 

随着臭氧空洞的不断扩大，能够到达地表的

UV-B 辐射也逐渐增强。条斑紫菜作为一种生长在潮

间带的大型经济海藻，紫外辐射的变化直接影响到其

生长和发育。 
已有研究表明，UV(主要是 UV-B)会对藻类光合

系统造成巨大损伤，这在 Herrmann 等(1996)与 Prasad
等(2004)分析 UV 对杜氏盐藻(Dunaliella salina)、棕

鞭藻(Ochromonas danica)与蓝藻(Plectonema boryanum)
的影响时即有发现。 

本研究发现，UV-B 会直接影响条斑紫菜的最大

光量子效率(QY_max)，且在强度高的紫外辐射下，

最大光量子效率比低强度紫外辐射提前下降至平稳

期，说明藻体 PSⅡ最大光合效率降低；不同强度的

紫外线都会对条斑紫菜叶状体的非光化学淬灭

(NPQ_Lss)造成负面影响，且紫外强度越高，NPQ_Lss
值整体越低，说明藻体以热能的形式散失多余能量的

能力越弱，光保护能力降低；藻体的光化学淬灭

(qP_Lss)变化结果说明，PSⅡ中处于开放状态的反应

中心同样受 UV-B 的影响趋于关闭状态；藻体光合活

性(Rfd_Lss)受 UV-B 辐射影响会明显降低，光合器官

受到损伤，但藻体自身会通过自保机制维持自身在一

段时间内的活性，随着照射时间的增长，自保机制不足

以抵御 UV-B 辐射的伤害，藻体的活性会继续下降。 
Frohnmeyer 等(2003)、Ulm 等(2005)和 Jenkins 

(2009)研究发现，自然条件下，由于它们拥有有效的

修复和保护机制，植物在 UV-B 辐射下都可以很好地

避免损伤。利用多光谱荧光技术对条斑紫菜叶状体

在受胁迫初期进行检测，采用极早期胁迫参数

F440/F690、F440/F740 和叶绿素浓度负相关参数

F690/F740，分析条斑紫菜的生理生化响应。研究发

现，极早期胁迫参数值在低辐照强度下的 0~2 h 变化

并不显著，而在高辐照强度下的 1 h 便开始变化，并

在 2 h 处有显著性差异，说明紫外线强度不同会影响

藻体进入受胁迫阶段的时间，且强度越大，进入受胁

迫阶段的时间越早；同时，在 UV-B 辐照下，随辐照

时间增加，F440/F690 和 F440/F740 值在高、低辐射

强度下均呈下降趋势，说明酚醛类物质随辐照时间延

长浓度会降低；藻体中的叶绿素浓度(F690/F740)受紫

外线强度和照射时间长短的影响，叶绿素浓度在

UV-B 胁迫初期略微上升，但当 2 W/m2 UV-B 辐射强

度超过 4 h 后，叶绿素浓度会迅速下降。0.5 W/m2 
UV-B 辐射强度在 6 h 内对叶绿素浓度影响不大，甚

至可以提高叶绿素浓度。这与 UV-B 在绿藻中的研究

一致(王明辉, 2008)。 
在紫菜抵抗紫外辐射机制的研究中，认为紫菜

能够合成一类特殊的氨基酸 —类菌胞素氨基酸

(Mycosporine-like amino acid, MAA)(张英莲, 2007)。
MAA 能够有效吸收紫外光线，根据同源基因预测，

也发现了紫菜能够合成 MAA 的基因(Brawley et al, 
2017)。基于本实验室对条斑紫菜与坛紫菜高质量基

因组的分析，发现除 MAA 合成机制外，紫菜中还含
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有酪氨酸酶基因家族(毕桂萁, 2018)。酪氨酸酶是黑

色素合成的关键酶(宋康康, 2007)，在抵抗紫外辐射

中起着重要作用(朱静等, 2013; 宋缘, 2017)。本研究

通过检测不同 UV-B 照射条件下的酪氨酸酶活性，发

现条斑紫菜的酪氨酸酶活性水平在 1 h 内即显著提

高，并且在随后的紫外辐射期间，始终维持高活性水

平，推测条斑紫菜可能会通过酪氨酸酶途径以酚类物

质为前体合成黑色素，以抵御紫外辐射。 
综上所述，当辐射强度较低时，条斑紫菜叶绿素

对 UV-B 辐射的敏感度较低，当辐射强度较高时，条

斑紫菜叶绿素对 UV-B 辐射的敏感度较高；随着

UV-B 辐射时间和强度的增加，光合反应中心的开放

程度以及光合效率会降低，酚醛类等物质会减少，酪

氨酸酶活性升高。本研究可为后续分析条斑紫菜抗紫

外线辐射机制提供研究基础，保障我国紫菜产业的可

持续健康发展。 
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Effects of UV-B Ultraviolet Radiation on the Physiology  
and Biochemistry of Pyropia yezoensis 

PAN Xue, MAO Yunxiang, WANG Junhao, CAO Min, BI Guiqi, DU Guoying①
 

(Key Laboratory of Marine Genetics and Breeding, Ministry of Education, Ocean University of China, Qingdao  266003) 

Abstract    As an economically important alga growing in the intertidal zone, Pyropia yezoensis has the 
unique characteristics of adapting to high ultraviolet radiation in the open air and to desiccation conditions. 
In this experiment, light without UV-B radiation was used as a control, and low UV-B radiation of      
0.5 W/m2 and high UV-B radiation of 2 W/m2 were used to detect changes in chlorophyll fluorescence 
photosynthetic parameters, multi-spectral fluorescence parameters, and tyrosinase activity in response to 
UV-B ultraviolet radiation in the gametophytes of P. yezoensis. The results showed that the chlorophyll 
fluorescence photosynthetic parameters (QY_max, NPQ_Lss, qP_Lss, Rfd_Lss) of P. yezoensis under 
UV-B radiation displayed a gradient decline with irradiation time, and the values of photosynthetic 
parameters were lower at high radiation intensity (2 W/m2) than at low radiation intensity (0.5 W/m2). The 
early stress parameters of F440/F690 and F440/F740, which are positively related to secondary metabolites 
such as phenol or aldehyde concentration, showed that the group under conditions of 2 W/m2 entered a 
forced state earlier than the group under 0.5 W/m2. Secondary metabolites such as phenol or aldehyde 
showed concentration declines. F690/F740, which is negatively correlated with chlorophyll concentration, 
indicated that the chlorophyll concentration under 0.5 W/m2 irradiation was higher than that under no 
UV-B irradiation, but was lower than the maximum value in the rising period of 2 W/m2 irradiation. The 
chlorophyll concentration increased initially and then decreased rapidly after 4 h under 2 W/m2, indicating 
that the chlorophyll concentration is less sensitive to UV-B radiation under low radiation intensity, whereas 
it is more sensitive under high radiation intensity. The results showed that the tyrosinase activity was 
significantly higher in P. yezoensis gametophytes irradiated with UV-B than in the control group and that 
the enzyme activity under 2 W/m2 UV-B was higher than that under 0.5 W/m2 UV-B. 
Key words    Pyropia yezoensis; UV-B; Photosynthesis; Chlorophyll fluorescence; Tyrosinase 
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