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摘要    鼠尾藻(Sargassum thunbergii)集生于中潮带和低潮带岩石上，在高、中潮带的水陆或石沼

中，有的甚至在低潮时较长时间暴露于日光下。低潮露空下的干露胁迫是影响鼠尾藻生存的关键因

子。本研究采集野生鼠尾藻为实验材料，在培养箱中分别失水干露 0、1、3、6 h，并在海水中恢复

培养，测定不同胁迫时间下藻体的失水率、叶绿素荧光参数和生化参数。结果显示，不同大小的鼠

尾藻干露胁迫不同时间后的失水率显著不同，胁迫时间越短，藻体越大，失水率越低，大藻体鼠尾

藻的保水能力高于小藻体；干露胁迫使鼠尾藻的叶绿素荧光值显著降低，同株鼠尾藻不同部位对干

露胁迫的耐受程度显著不同，梢部耐受能力较差，基部耐受能力较强，小藻体和大藻体的梢部伤害

较大，不能恢复，鼠尾藻基部可恢复正常生理状态，干露胁迫时，鼠尾藻以非调节性能量耗散机制

为主；干露胁迫时，藻体梢部通过抗氧化酶类[(抗超氧阴离子自由基(ASAFR)、超氧化物歧化酶

(SOD))和非抗氧化物质(可溶性糖、脯氨酸)共同作用来应对胁迫，藻体基部主要是通过上调蛋白、

可溶性糖和脯氨酸等含量抵抗胁迫。高中潮带的鼠尾藻较易处于高温、强光和干露失水叠加的胁迫

状态，同时，又因外部形态和生活环境的不同，藻体各部分的生理生化特性也有一定的差异。本研

究探讨了鼠尾藻干露胁迫下的生理生化状态，对研究鼠尾藻抵抗环境胁迫的生态适应性具有重要的

指导意义。 
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鼠 尾 藻 (Sargassum thunbergii) 隶 属 于 褐 藻 门

(Phaeophyta)、圆子纲(Cyclospreae)、墨角藻目(Fucales)、马

尾藻科(Sargassaceae)、马 尾 藻 属 (Sargassum)(曾 呈 奎 , 

2009)，是北太平洋西部特有的暖温带海藻，在我国

北至辽东半岛、南至雷州半岛均有分布。鼠尾藻可与

增 殖 型 鱼 礁 结 合 进 行 海 洋 生 态 修 复 ( 吴 海 一 等 , 

2010a)，对水体中的营养盐如 N、P 等的吸收能力较强

(王翔宇等, 2011; 包杰等, 2008)，并对重金属 Pb、Cu、

Zn、Cd 和 As 等具有富集和吸附效应(崔大练等, 2013; 

范彩彩, 2013; 吴海一等, 2010b; 杨承虎, 2012)，是藻
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场建设、生态修复的优良藻种。鼠尾藻中甘氨酸和丙

氨酸含量较高，被认为是贝类、海参及鲍鱼养殖的优

质饵料(谭杰等, 2020; 韩晓弟等, 2005; 何平等, 2011; 

王吉桥等, 2008; 周玮等, 2010)。另外，在医药(抗菌、

抗肿瘤)和工业原料等方面具有重要的应用潜力(郭奇

等, 2010; Park et al, 2005; 李敬等, 2007)。 

研究表明，低潮露空下的干露胁迫是影响鼠尾藻

生存的关键因素(Chu et al, 2012a、b)。不同环境胁迫

条件下，海藻受到的胁迫程度及应答机制也不同。目

前，关于鼠尾藻在强光、高温及失水环境下的胁迫及

应答的研究较多。如高温、强光和干露失水叠加胁迫

对海藻光合器官(PSⅡ反应中心)造成严重的氧化胁迫，

导致其光合活性下降(Takahashi et al, 2011)。鼠尾藻遭

受失水和强光胁迫时，分别通过抗氧化系统和依赖叶

黄 素 循 环 的 热 耗 散 机 制 发 挥 主 导 作 用 (Nan et al, 

2016)。干露胁迫引起的失水是影响鼠尾藻光合活性

的主要胁迫因子(Yu et al, 2013)，是仅次于强光胁迫

的第二大影响因素(盛子彤等, 2017)。另外，鼠尾藻

通过上调热休克蛋白家族、超氧化物歧化酶(SOD)、

抗坏血酸过氧化物酶(POD)、过氧化氢酶(CAT)、泛

素连接酶、谷氧还蛋白、谷硫还蛋白等基因表达，下

调光捕获复合蛋白、叶绿素 a 结合蛋白基因表达来应

对干露胁迫(刘福利等, 2014)。但关于鼠尾藻在不同

干露时间胁迫下的保水能力及恢复不同时间下的生

理生化变化未见研究。本研究通过分析不同干露胁迫

时间和不同恢复时间条件下藻体重量、叶绿素荧光和

生理指标的变化差异，研究鼠尾藻保水能力，解析在

干露胁迫条件下鼠尾藻的抗胁迫及恢复能力，为鼠尾

藻资源的保护、开发和利用，藻场建设评估提供理论

支持。 

1  材料与方法 

1.1  实验材料 

在山东省青岛太平角海边礁石上采集鼠尾藻样

品，以藻体长度约为 3~5 cm 的幼苗为实验材料，用

灭菌过滤海水充分清洗后暂养于温度为 15℃、光强

约为 40 μmol photons/(m2·s)的低温室中。 

1.2  实验方法 

将暂养后的鼠尾藻藻体从海水中取出至无连续

滴水，测定初始鲜重，然后进行自然干露胁迫。实验

条件：温度为 20℃，光强为 200 μmol photons/(m2·s)，

平均湿度为 45%。设置 4 个干露处理时间，分别为 0 (对

照组)、1、3 和 6 h，每组处理均进行 3 次平行实验，

分别进行如下实验。 

1.2.1  干露处理后鼠尾藻的失水情况    按照单株

藻体鲜重将鼠尾藻分为 3 组，分别为 0.5~0.9 g 组、1~  

1.4 g 组、1.5~2.5 g 组。干露处理结束后，立即测定

重量，计算相对失水率，并拍照观察表观形态的变化，

评价干露胁迫条件下的保水能力，失水率公式如下： 

D= (W0–Wt)/(W0–Wd) × 100 

式中，D 为失水率(%)，W0 为初始藻体鲜重(g)，Wt

为经过一段失水时间后的藻体鲜重(g)，Wd 为干重(即

实验结束后，于 75℃烘箱中烘干 24 h 后的重量)。t 为

实验持续时间(d)。 

1.2.2  干露处理后鼠尾藻光合生理指标的变化 

干露处理结束后，立即进行暗处理 0.5 h，将暗

处 理 后 的 样 品 放 在 调 制 叶 绿 素 荧 光 成 像 系 统

(Imaging-Milti Color Pam，WALZ，德国) MAX 探头下

10 cm × 13 cm 的黑盒子中，进行光系统Ⅱ 大荧光产

量(maximal photochemical efficiency of PSⅡ, Fv/Fm)、

荧 光 诱 导 动 力 学 曲 线 (chlorophyll a fluorescence 

transient)和快速光曲线(rapid light curve, RLC)的

第 1 次测定；分别恢复培养 1、3 和 6 h 后，对藻体

进行第 2 次 Fv/Fm、荧光诱导动力学曲线、RLC 的测

定；根据藻体情况进行恢复 24 h 的第 3 次测定，测

定结束后保存所有的图片和数据。 

1.2.3  干露处理后鼠尾藻生化参数的变化    每组

藻体鲜重约为 0.3 g，干露处理结束后，立刻用液氮

把藻体冷冻并于–80℃保存。测定指标包括总蛋白

(total protein, TP)浓度，丙二醛(MDA)、叶绿素 a、可

溶性糖、维生素 C、脯氨酸含量，抗超氧阴离子自由

基(anti-superoxide anion free radical, ASAFR)活性，

CAT、POD、SOD 的比活力。按照王丽梅等(2011)和

Chouhan 等(2011)的方法测定叶绿素 a 和可溶性糖含

量，其他生化成分均采用酶联免疫吸附分析法(ELISA)

测定，试剂盒购于上海酶联生物科技有限公司，主要

试剂盒为植物总蛋白 ELISA 试剂盒、植物丙二醛

ELISA 试剂盒、植物维生素 C ELISA 试剂盒、植物

脯氨酸 ELISA 试剂盒、植物抗超氧阴离子 ELISA 试

剂盒、植物过氧化氢酶 ELISA 试剂盒、植物过氧化

物酶 ELISA 试剂盒、植物超氧化物歧化酶 ELISA 试

剂盒。主要仪器为 352 型酶标仪(Labsystems Multiskan 

MS，芬兰)、AC8 洗板机(Thermo Labsystems，芬兰)，

按照试剂盒说明书进行测定。SOD、POD 和 CAT 的比

活力单位为酶单位每毫克蛋白(U/mg prot)。 

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

关性分析，P<0.05 为差异显著。根据荧光诱导动力学

曲线数据分析光系统Ⅱ调节性能量耗散的量子产量

[Y(NPQ)]、光系统Ⅱ非调节性能量耗散的量子产量

[Y(NO)]和光系统Ⅱ的实 际量子产量 [Y(Ⅱ )]。利 用

RLC 数据和叶子飘等(Ye et al, 2013)机理模型拟合光

合 – 光 响 应 曲 线 ， 求 出 幼 苗 的 大 电 子 传 递 速 率

(maximum electron transport rate, Jmax) 、 饱 和 光 强

(saturation irradiance, Isat)和光响应曲线初始斜率 α。 

2  结果 

2.1  干露处理不同时间下鼠尾藻的失水情况 

从图 1 可以看出，干露 1 h 时，藻体叶片表面少

量失水，叶片萎靡；恢复 1 h 后，叶片伸展。干露 3 h 

时，叶片颜色加深，为深褐色，叶片萎靡、不伸展、

围绕于柄、失水严重；恢复 3 h 后，叶片为深褐色、

叶片饱满且向外伸张。干露 6 h 时，叶片为黑褐色，

叶片干燥且严重缩小，枝条干燥且直径明显变小，放

入水中后为绿褐色，叶片舒展、直径变大；恢复 24 h

后，藻体基部和枝条较粗，叶片较多的部位颜色恢复

正常，鼠尾藻的小枝条和较细部分的颜色未恢复，仍

为黑褐色，且叶片韧性较低、较软。 

不同鲜重的鼠尾藻干露胁迫不同时间下的失水

率变化显著(图 2)。干露 1 h 时，不同鲜重鼠尾藻的失

水率无明显变化，此时，水分的减少多为藻体叶片外

部的水分。干露 3 h 和 6 h 时，鲜重低于 0.9 g 的小藻

体的失水率 高，分别达到 55%和 89%，且随着藻体

鲜重的增大，失水率显著降低，即随着胁迫时间的延

长，大藻体鼠尾藻的保水能力高于小藻体。 
 

 
 

图 1  不同干露和恢复时间下鼠尾藻的外观形态变化 
Fig.1  Morphology of S. thunbergii under different dehydration and rehydration durations 

A：干露 0 h；B：干露 1 h，B1：干露 1 h 后恢复 1 h； 

C：干露 3 h，C1：干露 3 h 后恢复 3 h；D：干露 6 h，D1：干露 6 h 后恢复 24 h 
A: Control; B: Dehydration for 1 h; B1: Dehydration for 1 h followed by rehydration for 1 h;  

C: Dehydration for 3 h; C1: Dehydration for 3 h followed by rehydration for 3 h;  
D: Dehydration for 6 h; D1: Dehydration for 6 h followed by rehydration for 24 h 

 

 
 

图 2  不同干露时间下鼠尾藻的失水率 
Fig.2  Water loss rate of S. thunbergii under different 

dehydration durations 

不同小写字母表示组间差异显著，下同。 
Different lowercase letters indicated significant different, 

the same as below. 

2.2  干露处理不同时间对鼠尾藻光合生理的影响 

由图 3 和图 4 可知，同株鼠尾藻不同部位对干露

胁迫的耐受程度显著不同。图 3 为干露胁迫不同时间

条件下鼠尾藻 Fv/Fm 值的变化，颜色越蓝，表明藻体

状态越好。干露 1、3 和 6 h 时(分别为图 3B1、C1、

D1)，藻体梢部分别为蓝绿、绿色和红褐色，表明胁

迫时间越长藻体生理状态越差。干露处理过程中，藻

体基部颜色变化较小，即生理状态变化较小。较小的鼠

尾藻干露耐受能力差，同株鼠尾藻中梢部干露耐受能力

差，基部耐受能力 强。1 h 干露对鼠尾藻基本无影

响，3 h 干露对鼠尾藻的梢部和中部影响较大，但正常

条件下培养 3 h 后有一定程度的恢复；6 h 干露对鼠尾

藻的影响 大，鼠尾藻的小枝条和梢部的荧光值 低，  
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图 3  干露处理及恢复不同时间后鼠尾藻的光合生理状态(颜色条越往右表示 Fv/Fm 值越高) 
Fig.3  Photosynthetic physiological state of S. thunbergii after dehydration and rehydration  

(the color bar toward the right indicates the higher Fv/Fm value) 

A：干露 0 h；B1：干露 1 h，B2：干露 1 h 恢复 1 h；C1：干露 3 h，C2：干露 3 h 恢复 3 h； 

D1：干露 6 h；D2：干露 6 h 恢复 3 h；D3：干露 6 h 恢复 24 h 
A: Control; B1: Dehydration for 1 h; B2: Dehydration for 1 h followed by rehydration for 1 h; C1: Dehydration for 3 h;  

C2: Dehydration for 3 h followed by rehydration for 3 h; D1: Dehydration for 6 h; D2: Dehydration for 6 h  
followed by rehydration for 3 h; D3: Dehydration for 6 h followed by rehydration for 24 h 

 

 
 

图 4  干露处理及恢复不同时间后鼠尾藻的 Fv/Fm 
Fig.4  Fv/Fm of S. thunbergii after dehydration and rehydration 

A：干露 0 h (蓝色)；B：干露 1 h，B1：顶部和叶片(荧绿色)，B2：基部(蓝色)；C：干露 1 h 恢复 1 h， 

C1：顶部和叶片(蓝绿色)，C2：基部和柄(蓝色)；D：干露 3 h ，D1：梢部(橙黄色)，D2：中部(绿色)， 

D3：基部(蓝色)；E：干露 3 h 恢复 3 h，E1：边缘(蓝绿色)，E2：基部(蓝色)；F：干露 6 h，F1：梢部(橙红色)， 

F2：中部(黄绿色)，F3：中部(绿色)，F4：基部(蓝绿色)，F5：基部(蓝色)；G：干露 6 h 恢复 3 h，G1：梢部(橙黄色)，

G2：中部(蓝绿色)，G3：基部(蓝色)；H：干露 6 h 恢复 24 h，H1：中部(浅蓝绿色)，H2：基部(蓝色) 

横坐标中不同颜色指的是图 3 干露处理及恢复后鼠尾藻的光合生理状态所呈现的颜色，下同。 
A: Control (blue); B: Dehydration for 1h, B1: Top and leaf (fluorescent green), B2: Base (blue);  

C: Dehydration for 1 h followed by rehydration for 1 h, C1: Top and leaf (blue-green), C2: Base and handle (blue); 
 D: Dehydration for 3 h, D1: Slightly (orange-yellow), D2: Central (green), D3: Base (blue);  

E: Dehydration for 3 h followed by rehydration for 3 h, E1: Edge (blue-green), E2: Base (blue);  
F: Dehydration for 6 h, F1: Slightly (orange red), F2: Central (yellow-green), F3: Central (green), F4: Base (blue-green), F5: Base (blue);  
G: Dehydration for 6 h followed by rehydration for 3 h, G1: Slightly (orange-yellow), G2: Central (blue-green), G3: Base (blue);  

H: Dehydration for 6 h followed by rehydration for 24 h, H1: Middle (light blue-green), H2: Base (blue). 
The different colors in the abscissa refer to the colors of the photosynthetic physiological state of S. thunbergii 

 after dehydration and rehydration in Fig.3, the same as below. 
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接近死亡，且 24 h 后不能恢复正常，鼠尾藻的大枝条

可恢复。 

由图 5 可知，干露胁迫对鼠尾藻的叶绿素荧光参

数有显著影响。干露胁迫后，鼠尾藻藻体的 Y(NPQ)

显著降低，恢复正常条件培养后逐渐升高。胁迫后藻

体的 Y(NO)值显著升高，恢复培养后数值降低。胁迫

后藻体的实际量子产率 Y(Ⅱ)降低，恢复培养后有所

增高。结果表明，干露胁迫时，鼠尾藻以非调节性能

量耗散机制为主，主动光保护能力降低，说明干露胁

迫会降低鼠尾藻对过剩光强的适应能力。 

由图 6 可知，干露胁迫对鼠尾藻不同部位藻体的

饱和光强(Isat)影响显著。干露 1 h 后，鼠尾藻的 Isat

与对照组相比无显著变化；干露 3 h 后，鼠尾藻的梢

部和中部 Isat 显著降低，对基部影响较小，3 h 后可恢

复；干露 6 h 后，鼠尾藻的 Isat 显著低于对照组，干露

对小藻体伤害较大，不能恢复正常，大藻体可恢复正常。 
 

 
 

图 5  干露处理及恢复后鼠尾藻的 Y(NPQ)、Y(NO)和 Y(Ⅱ) 

Fig.5  Y(NPQ), Y(NO) and Y(Ⅱ) of S. thunbergii after dehydration and rehydration 

A：干露 0 h；B：干露 1 h，B1：干露 1 h 恢复 1 h； 

C：干露 3 h，C1：干露 3 h 恢复 3 h；D：干露 6 h 恢复 3 h，D1：干露 6 h 恢复 3 h，D2：干露 6 h 恢复 24 h 
A: Control; B: Dehydration for 1 h, B1: Dehydration for 1 h followed by rehydration for 1 h; C: Dehydration for 3 h,  

C1: Dehydration for 3 h followed by rehydration for 3 h; D: Dehydration for 6 h, D1: Dehydration for 6 h 
 followed by rehydration for 3 h, D2: Dehydration for 6 h followed by rehydration for 24 h 

 

 
 

图 6  不同干露时间对鼠尾藻饱和光强(Isat)的影响 
Fig.6  Effect of dehydration on the saturated light intensity of S. thunbergii 

A：干露 0 h (蓝色)；B：干露 1 h，B1：顶部和叶片(荧绿色)，B2：基部(蓝色)；C：干露 1 h 恢复 1 h， 

C1：顶部和叶片(蓝绿色)，C2：基部和柄(蓝色)；D：干露 3 h，D1：梢部(橙黄色)，D2：中部(绿色)， 

D3：基部(蓝色)；E：干露 3 h 恢复 3 h，E1：边缘(蓝绿色)，E2：基部(蓝色)；F：干露 6 h，F1：梢部(橙红色)， 

F2：中部(黄绿色)，F3：中部(绿色)，F4：基部(蓝绿色)，F5：基部(蓝色)；G：干露 6 h 恢复 3 h，G1：梢部(橙黄色)， 

G2：中部(蓝绿色)，G3：基部(蓝色)；H：干露 6 h 恢复 24 h，H1：中部(浅蓝绿色)，H2：基部(蓝色) 
A: Control (blue); B: Dehydration for 1h, B1: Top and leaf (fluorescent green), B2: Base (blue);  

C: Dehydration for 1 h followed by rehydration for 1 h, C1: Top and leaf (blue-green), C2: Base and handle (blue);  
D: Dehydration for 3 h, D1: Slightly (orange-yellow), D2: Central (green), D3: Base (blue);  

E: Dehydration for 3 h followed by rehydration for 3 h, E1: Edge (blue-green), E2: Base (blue);  
F: Dehydration for 6 h, F1: Slightly (orange red), F2: Central (yellow-green), F3: Central (green), F4: Base (blue-green), F5: Base (blue);  
G: Dehydration for 6 h followed by rehydration for 3 h, G1: Slightly (orange-yellow), G2: Central (blue-green), G3: Base (blue);  

H: Dehydration for 6 h followed by rehydration for 24 h, H1: Middle (light blue-green), H2: Base (blue) 
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由图 7 可知，干露胁迫对鼠尾藻快速光曲线的初

始斜率 α 有显著影响。干露胁迫后，鼠尾藻藻体各部

分的快速光曲线初始斜率 α 均显著降低，且在海水中

恢复培养后不能恢复到正常水平。结果表明，干露胁

迫后鼠尾藻对光能的利用效率显著降低。 

由图 8 可知，干露胁迫对鼠尾藻藻体不同部位的

光系统 大电子传递速率(Jmax)影响显著。干露 1 h

后，鼠尾藻的 Jmax 降低，恢复 1 h 后可恢复正常。干

露 3 h 后，鼠尾藻的 Jmax 显著降低，恢复培养 3 h 后，

可恢复正常。干露 6 h 时，鼠尾藻的 Jmax 显著低于对

照组，干露对小藻体和大藻体的基部、梢部伤害较大，

不能恢复正常，而基部可恢复正常。 

2.3  干露处理不同时间条件下鼠尾藻的生化参数 

从图 9 可以看出，干露处理显著影响鼠尾藻的蛋 

白浓度和 MDA 含量。干露处理时，鼠尾藻藻体梢部

的蛋白含量先增高后降低，但各组间无显著性差异，

藻体基部蛋白含量随着干露时间的增加逐渐增高，且

均显著高于无胁迫组。藻体梢部干露处理 6 h 的 MDA

含量显著高于其他处理组，0 h 时藻体基部的 MDA

含量显著高于其他干露组，其他组间无显著性差异。 

从图 10 可以看出，干露处理不同时间对藻体的

叶绿素 a 和可溶性糖含量无显著影响。随着干露时间

的增加，藻体梢部叶绿素 a 含量呈逐渐升高的趋势，

基部的叶绿素 a 含量无显著变化，但藻体基部叶绿素 a

含量均高于藻体梢部。随干露时间的增加，藻体梢部

和基部的可溶性糖含量呈逐渐升高的趋势，且藻体基

部可溶性糖含量均高于藻体梢部。 

从图 11 可以看出，干露处理显著影响鼠尾藻的

维生素 C 和脯氨酸含量。干露处理时，藻体梢部的维

生素 C 含量在 6 h 时 高，藻体基部在 0 h 时 高，

显著高于其他处理组。藻体梢部和基部的脯氨酸含量

随干露时间的增加呈逐渐增高的趋势，干露胁迫 6 h

后，基部含量增加到 1 h 处理组的约 5 倍，梢部含量

比干露 1 h 时增加 3 倍多，且在实验时间内，基部脯

氨酸含量均高于梢部，结合基部的耐干露胁迫能力更

强，这可能说明脯氨酸在鼠尾藻耐受干露胁迫过程中

具有重要作用。 

从图 12 可以看出，干露处理对鼠尾藻 CAT 和

ASAFR 比活力影响较小。藻体基部的 CAT 比活力在

0 h 时 高，显著高于其他处理组，各处理组梢部 CAT

比活力无显著变化。藻体梢部的 ASAFR 活性随干露 

 

 
 

图 7  不同干露时间对鼠尾藻初始斜率 α 的影响 
Fig.7  Effect of dehydration on the initial slope α of S. thunbergii 

A：干露 0 h (蓝色)；B：干露 1 h，B1：顶部和叶片(荧绿色)，B2：基部(蓝色)；C：干露 1 h 恢复 1 h， 

C1：顶部和叶片(蓝绿色)，C2：基部和柄(蓝色)；D：干露 3 h，D1：梢部(橙黄色)，D2：中部(绿色)， 

D3：基部(蓝色)；E：干露 3 h 恢复 3 h，E1：边缘(蓝绿色)，E2：基部(蓝色)；F：干露 6 h，F1：梢部(橙红色)， 

F2：中部(黄绿色)，F3：中部(绿色)，F4：基部(蓝绿色)，F5：基部(蓝色)；G：干露 6 h 恢复 3 h，G1：梢部(橙黄色)， 

G2：中部(蓝绿色)，G3：基部(蓝色)；H：干露 6 h 恢复 24 h，H1：中部(浅蓝绿色)，H2：基部(蓝色) 
A: Control (blue); B: Dehydration for 1h, B1: Top and leaf (fluorescent green), B2: Base (blue);  

C: Dehydration for 1 h followed by rehydration for 1 h, C1: Top and leaf (blue-green), C2: Base and handle (blue);  
D: Dehydration for 3 h, D1: Slightly (orange-yellow), D2: Central (green), D3: Base (blue);  

E: Dehydration for 3 h followed by rehydration for 3 h, E1: Edge (blue-green), E2: Base (blue);  
F: Dehydration for 6 h, F1: Slightly (orange red), F2: Central (yellow-green), F3: Central (green), F4: Base (blue-green), F5: Base (blue); 
G: Dehydration for 6 h followed by rehydration for 3 h, G1: Slightly (orange-yellow), G2: Central (blue-green), G3: Base (blue); 

H: Dehydration for 6 h followed by rehydration for 24 h, H1: Middle (light blue-green), H2: Base (blue) 
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图 8  不同干露时间对鼠尾藻 大电子传递速率(Jmax)的影响 
Fig.8  Effect of dehydration on the maximum electron transfer rate of S. thunbergii 

A：干露 0 h (蓝色)；B：干露 1 h，B1：顶部和叶片(荧绿色)，B2：基部(蓝色)；C：干露 1 h 恢复 1 h，C1：顶部和叶 

片(蓝绿色)，C2：基部和柄(蓝色)；D：干露 3 h ，D1：梢部(橙黄色)，D2：中部(绿色)，D3：基部(蓝色)； 

E：干露 3 h 恢复 3 h，E1：边缘(蓝绿色)，E2：基部(蓝色)；F：干露 6 h，F1：梢部(橙红色)，F2：中部(黄绿色)， 

F3：中部(绿色)，F4：基部(蓝绿色)，F5：基部(蓝色)；G：干露 6 h 恢复 3 h，G1：梢部(橙黄色)，G2：中部(蓝绿色)， 

G3：基部(蓝色)；H：干露 6 h 恢复 24 h，H1：中部(浅蓝绿色)，H2：基部(蓝色) 
A: Control (blue); B: dehydration for 1h, B1: Top and leaf (fluorescent green), B2: Base (blue); C: dehydration for 1 h  

followed by rehydration for 1 h, C1: Top and leaf (blue-green), C2: Base and handle (blue), D: dehydration for 3 h,  
D1: Slightly (orange-yellow), D2: Central (green), D3: Base (blue); E: Dehydration for 3 h followed by rehydration for 3 h,  

E1: Edge (blue-green), E2: Base (blue), F: Dehydration for 6 h, F1: Slightly (orange red), F2: Central (yellow-green),  
F3: Central (green), F4: Base (blue-green), F5: Base (blue); G: Dehydration for 6 h followed by rehydration for 3 h,  

G1: Slightly (orange-yellow), G2: Central (blue-green), G3: Base (blue); H: Dehydration for 6 h followed by  
rehydration for 24 h, H1: Middle (light blue-green), H2: Base (blue) 

 

 
 

图 9  鼠尾藻在不同干露时间下的蛋白浓度和 MDA 含量 
Fig.9  Protein concentration and malondialdehyde content of S. thunbergii under dehydration durations 

 

 
 

图 10  鼠尾藻在不同干露时间下的叶绿素 a 和可溶性糖含量 
Fig.10  Chlorophyll a and soluble sugar content of S. thunbergii under dehydration durations 
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图 11  鼠尾藻在不同干露时间下的维生素 C 和脯氨酸含量 
Fig.11  Vitamin C and proline content of S. thunbergii under dehydration durations 

 

 
 

图 12  鼠尾藻在不同干露时间下的 CAT 比活力和抗超氧阴离子自由基(ASAFR)活性 
Fig.12  CAT specific activity and anti-superoxide anion free radical (ASAFR) activity 

under dehydration durations of S. thunbergii 
 

时间的增加呈增高的趋势，干露 6 h 后显著高于其他

处理组，藻体基部 ASAFR 在 1 h 时 低，显著低于 3 h

处理组，其他组间无显著性差异。 

从图 13 可以看出，干露处理不同时间对藻体的

POD 比活力无显著影响，藻体梢部的 POD 比活力高

于基部。干露处理显著影响藻体的 SOD 比活力，藻

体梢部 SOD 比活力随干露时间的增加呈逐渐增高的

趋势，干露 6 h 后显著高于其他处理组，藻体基部 SOD

比活力在 1 h 时 低，显著低于 0 h 和 3 h 处理组，

其他组间无显著性差异。 
 

 
 

图 13  鼠尾藻在不同干露条件下的过氧化物酶(POD)和超氧化物歧化酶(SOD)比活力 
Fig.13  Specific activities of peroxidase (POD) and superoxide dismutase (SOD) in S. thunbergii  

under different dehydration conditions 
 

3  讨论 

随着潮汐作用，潮间带海藻生长于 2 种不同环境

中：低潮时暴露于空气中，高潮时沉没于海水中。在

这 2 种环境条件下，海藻光合能力和作用机理不同。

沉没于海水时，海藻利用水体中的溶解性无机碳进行 

光合作用；在干露状态下，主要利用空气中的 CO2

进行光合作用(邹定辉等, 2001)。鼠尾藻是分布在潮

间带及潮下带礁石上的一种重要的经济海藻，伴随着

淹没和露空 2 种环境动态交替出现(Helmuth et al, 
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2002; Martínez et al, 2012)，不同潮间带的海藻对环境

胁迫的耐受能力和恢复能力不同(Davison et al, 1996; 

Zardi et al, 2011; Colvard et al, 2014)。生长环境的不

同会引起鼠尾藻生态结构和生化组分的差异，低潮时

的高温、强光和失水是对潮间带固着型的鼠尾藻形成

严重环境胁迫的主要因子，会引起鼠尾藻出现显著的

生理学变化。 

本研究发现，鼠尾藻耐干露的能力与干露时间和

藻体大小显著相关。干露 1 h 时，大、小藻体失水率

约为 16%，无显著性差异，此时，水分的减少多为藻

体叶片外部的水分蒸发。鼠尾藻多于潮间带岩礁固着

生长，幼期鳞片状小叶密密的排列在主干上，初生分

枝的幼期也覆盖螺旋状重叠的鳞片叶，其后，次生分

枝自鳞片叶腋间生出。低潮时，密集排列的鳞状叶片

减少了暴露于空气中的面积，同时叶片间隙可储存少

量的海水，短时间的干露胁迫仅使藻体表面水分蒸

发，对藻体本身的伤害相对较小。随着藻体干露时间

逐渐增加，在干露 6 h 时，小藻体的失水率达到了

89%，而相对较大藻体的失水率为 65%，随着藻体质

量的增加，失水率显著降低，即随着胁迫时间的延长，

大藻体鼠尾藻的保水能力高于小藻体。 

光合能力的强弱与光合器官 PSⅡ活性及电子传

递有关，叶绿素荧光参数是反映光合生理状态的重要

参数。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 大光合能力，是衡量植物光能转换效

率的指标(张守仁, 1999)。随着鼠尾藻失水程度的加

大，Fv/Fm 显著降低，推测是失水抑制了光合链的电

子传递和相关酶的活性。由于植物组织分化的空间差

异性，经同一种胁迫条件产生的伤害在同一藻体不同

部位也可能是不同的；随着干露胁迫时间增加，同一

藻体不同部位呈现不同的荧光值，叶缘荧光值下降，

而叶片中部仍呈现规律性的光合活性。随着干露时间

增加，胁迫程度增强，鼠尾藻藻体的 Y(Ⅱ)、Y(NPQ)、

初始斜率 α、Isat 和 Jmax 均逐渐降低，Y(NO)值逐渐升

高，说明水分缺失使藻体的光能转换效率和光保护能

力显著降低，光合损伤程度较高。胁迫下的藻体由调

节性的光保护机制转换到非调节性能量耗散机制，恢

复适宜条件培养后，荧光值上调，藻体可恢复调节性

光保护机制。这些结果表明，干露胁迫会降低鼠尾藻

对光照的适应性，自然界中，干露和强光的协同作用

可能对鼠尾藻造成严重胁迫。另外，本研究还发现，

鼠尾藻不同部位对干露胁迫的响应不同，梢部的光合

生理状态更容易受到干露胁迫的影响。 

抗氧化系统包括还原物质和抗氧化酶类，在经历

失水和复水的过程中，海藻体内不同氧化还原物质的

含量与活性的变化也不尽相同。植物体内可溶性蛋白

质大多是酶类，参与细胞的各种代谢活动，其含量是

反映植物体总代谢的一个重要指标(詹冬梅等, 2013)。

干露胁迫时，鼠尾藻藻体边缘和中部表现出不同的蛋

白含量变化。轻度胁迫(即 1~3 h)时，梢部蛋白浓度

增高，可能是藻体内的应激蛋白发挥抵抗胁迫作用，

随着胁迫强度增大，超出鼠尾藻的主动调节范围，导

致蛋白浓度降低，可能失去了活性。藻体基部叶片生

长状态较好，承受干露胁迫的能力也较大，干露胁迫

1~6 h 时，蛋白浓度呈升高的趋势，可能是藻体内的

应激蛋白一直在发挥作用。 

植物体内活性氧(ROS)的积累会导致氧化胁迫，

MDA 是膜脂过氧化的主要产物之一，常被作为判断

膜脂过氧化的一种主要指标(杜秀敏等, 2001)。本研

究发现，随着胁迫时间延长，梢部的 MDA 含量不断

积累、上升，而基部的 MDA 含量无显著性变化，说

明，梢部遭受 ROS 的氧化作用更严重。藻体内抗氧

化酶系统如 ASAFR、CAT、SOD 和 POD 等对于清除

ROS 至关重要。干露胁迫下鼠尾藻梢部的 ASAFR、

SOD 活性显著升高，积极消除 ROS 的毒害作用，重

建氧化还原平衡以维持生理代谢活动，而基部的抗氧

化酶类在干露胁迫下活性变化较小，这说明梢部通过

调用抗氧化酶系统来清除 ROS，而基部可能通过非抗

氧化酶类来调控 ROS。对脯氨酸含量变化的研究结果

验证了该推测。如图 10 所示，鼠尾藻藻体梢部和基

部的脯氨酸含量随干露时间的增加呈逐渐增高的趋

势，且在实验时间内基部脯氨酸含量均高于梢部。脯

氨酸是水溶性 大的氨基酸，脯氨酸的积累是藻类及

高等动植物在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)。鼠尾藻在干露胁迫时，

可溶性糖和脯氨酸含量显著增加，在耐受能力弱的梢

部和抗氧化酶系统共同发挥作用抵抗胁迫，在耐受能

力较好的藻体基部主要是上调脯氨酸等抗氧化物质

含量抵抗胁迫，保持藻体活性。糖是参与调节渗透胁

迫的小分子物质，在植物对水分胁迫的适应性调节中

是增加渗透性溶质的重要组成成分。本研究表明，干

露胁迫条件下，鼠尾藻的可溶性糖含量上升。这些可

溶性糖一部分作为渗透调节物质起作用，另一部分为

新蛋白质的合成提供了碳架，还有一些可间接转化为

脯 氨 酸 ， 这样 又 促 进 了植 物 中 脯 氨酸 含 量 的 增加 

(史玉炜等, 2007)。 
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Study on the Physiological and Biochemical Influence  
of Sargassum thunbergii Under Dehydration 

YUAN Yanmin1, LIU Fuli1,2①
, LIANG Zhourui1, ZHANG Pengyan1,  

LIU Yi1,3, ZHENG Yanxin4, ZHANG Haining5 
(1. Yellow Sea Fisheries Research Institute, Chinese Academy of Fishery Sciences, Key Laboratory of Sustainable Development of 
Marine Fisheries, Ministry of Agriculture and Rural Affairs, Qingdao, Shandong  266071, China; 2. Ministry of Education, Key 
Laboratory of Marine Genetics and Breeding, College of Marine Life Sciences, Ocean University of China, Qingdao, Shandong  

266003, China; 3. College of Fisheries and Life Science, Shanghai Ocean University, Shanghai  201306, China;  
4. Changdao Enhancement and Experiment Station, Chinese Academy of Fishery Sciences, Yantai, Shandong  265800, China;  

5. North China Sea Data and Information Service of SOA, Qingdao, Shandong  266061, China) 

Abstract    Sargassum thunbergii is distributed on reefs and rock marshes in mid- and low-tide zones, 
and some are periodically exposed to lengthy low tides. Dehydration is a key factor affecting the survival 
of S. thunbergii at low tides. In this study, using wild S. thunbergii as experimental material, the water loss 
rate, chlorophyll fluorescence parameters, and biochemical parameters under different stresses were 
determined by dehydrating the thalli in an incubator for 0, 1, 3, and 6 h. The results showed that: (1) algae 
of different sizes have significantly different water loss rates under different stresses. The shorter the 
stress time and the larger the algae, the lower the water loss rate, indicating that the water retention 
capacity of S. thunbergii with larger thalli is higher. Wild S. thunbergii grow in clusters on reefs. The 
leaves in the lower part of the branches and near the holdfast are wide. The middle and upper leaves are 
narrow and long, respectively. The lower broad leaves are easily blocked by the upper branches. Therefore, 
differences in the growth environment cause differences in the ecological structure and biochemical 
components of S. thunbergii. High temperature, strong light, and water loss at low tide are the main 
factors that cause severe environmental stress to sessile S. thunbergii in the intertidal zone. (2) Dehydration 
significantly reduced the chlorophyll fluorescence value of S. thunbergii, and different parts of the same 
individual of S. thunbergii had significantly different tolerance to dehydration, with the lowest tolerance at 
branch tips and the strongest tolerance at the base. The non-regulatory energy-dissipation mechanism 
plays a major role in the dehydration response of S. thunbergii. Under dry exposure, the light energy 
utilization efficiency of S. thunbergii was significantly reduced. This reduction in active light protection 
capacity indicates that dehydration reduces the adaptability of S. thunbergii to excessive light intensity. 
Dehydration can damage the tips of small individuals that cannot recover, while the base part of large 
individuals could return to a normal physiological state. (3) Antioxidant enzymes (ASAFR, SOD) and 
non-antioxidant substances (soluble sugar and proline) in the tip part responded to dehydration, and the 
base part mainly responded by upregulation of protein, soluble sugar, and proline content to resist stress.  
S. thunbergii, located in the high and middle tide zones, is more likely to be stressed by high temperatures, 
strong light, and dehydration, and the physiological and biochemical characteristics of different parts of 
the thallus are also variable due to differences in external morphology. Algae mainly reduce damage to the 
photosynthetic system caused by a lack of water through a non-regulatory energy dissipation mechanism. 
The water retention capacity of the base was better than branch tips during dry exposure, and the damage 
to algal cells was low. The main roles are as heat shock proteins, soluble sugars, proline, and other small 
molecules, which can pass stress response, osmotic regulation, and anti-oxidation resists damage to cells 
caused by stress. The water retention capacity of the top cells was weak, and the stress was relatively 
strong. Antioxidant enzymes such as ASAFR and SOD in algae and non-antioxidant enzymes such as 
soluble sugars and proline, work together to resist dry exposure stress, reduce cell damage and maintain 
cell viability. In summary, under the stress of dry exposure, the antioxidant enzymes, antioxidant 
substances, and non-regulatory energy dissipation mechanisms of S. thunbergii play a role in maintaining 
cell activity. This study provides important guidance for exploring the ecological adaptability of S. thunbergii 
in resisting environmental stress.  
Key words    Sargassum thunbergii; Dry exposure; Rate of water loss; Chlorophyll fluorescence 
parameters; Biochemical property 
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