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　　摘要：以２个品种（系）的坛紫菜为材料，研究不同处理时间和光照度下其光合作用与呼吸作用特性。结果显示：
光照度为２８００ｌｘ时，随着光照时间延长，２个品种（系）的坛紫菜光合产氧速率均呈下降趋势，光合固碳速率先上升
后下降（光照６ｈ时最高），光合熵逐渐降低。在不同光照度下，２个品种（系）坛紫菜光合产氧速率、光合固碳速率均
在光照度２８００ｌｘ时最高，光合熵在２０００ｌｘ时最高，高光照度可能造成坛紫菜光合生理作用受抑制。在相同光照度
处理下，洞头本地菜光合产氧速率、光合固碳速率、光合熵均高于浙东１号。随着黑暗时间延长，２个品种（系）的坛紫
菜呼吸耗氧速率、溶解无机碳（ＤＩＣ）释放速率、呼吸熵均呈下降趋势。相同黑暗时间处理下，洞头本地菜呼吸释碳速
率、呼吸熵均高于浙东１号。洞头本地菜具有较高光合作用、呼吸作用强度，表现出对当地光环境条件的较强。
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　　坛紫菜（Ｐｏｒｐｈｙｒａｈａｉｔａｎｅｎｓｉｓ）广泛栽培于我国的浙、闽、
粤３省沿海地区，其产量占全国紫菜产量的 ７５％ 左右［１］，光

合作用与呼吸作用中溶解氧（ｄｉｓｓｏｌｖｅｄｏｘｙｇｅｎ，ＤＯ）、溶解无
机碳（ｄｉｓｓｏｌｖｅｄｉｎｏｒｇａｎｉｃｃａｒｂｏｎ，ＤＩＣ）的供应及利用是坛紫菜
养殖过程中的基本理论问题之一。ＤＯ通常是指通过大气交
换或经生物、化学反应溶解于海水中的氧气，它是海洋生命活

动不可缺少的重要物质，也是衡量海水环境质量的标准之

一［２］。ＤＩＣ是海洋碳系统中最主要的存在形态之一，也是海
洋碳循环和全球碳循环研究中极其重要的部分［３－４］。坛紫菜

在养殖过程中随着潮汐变化会经历反复干出和沉水循环，沉

水阶段通过光合作用利用水体中的 ＤＩＣ，释放 ＤＯ，通过呼吸
作用消耗水体中的ＤＯ，释放ＤＩＣ。

包括坛紫菜在内的大型海藻是近岸海洋生态的主要初级

生产者，其强大的光合固碳能力显著增加了海洋碳汇强

度［５－７］。大型海藻养殖能够降低水体无机碳浓度，促进大气

ＣＯ２向海水转移，进而降低大气 ＣＯ２浓度。同时，伴随养殖
大型海藻的收获，形成了一个“可移出的碳汇”。所以，大力

发展近海海藻养殖具有重要的碳汇生态意义及社会意义。

　　目前对坛紫菜光合生理的研究主要集中在生态环境因子

（营养盐、ＣＯ２浓度升高、紫外辐射、温度、ｐＨ值）对光合作用
的影响［８－１３］，坛紫菜在不同的光照、黑暗持续时间及不同光

照度条件下，产氧、固碳速率会呈现怎样的变化很少涉及，开

展相关研究可为坛紫菜生理生态、固碳机理的研究及其人工

栽培提供依据。

１　材料与方法

１．１　材料
养殖试验坛紫菜（三水）及海水采集于２０１４年１２月，取

自素有“浙江省紫菜之乡”美誉的浙江省温州市洞头区。洞

头自２０世纪６０年代开始试养坛紫菜，至今已有５０多年养殖
历史，截至２０１７年，洞头紫菜养殖面积２０００多ｈｍ２，堪称“海
上田园”。洞头本地菜为洞头本地传统养殖品系的俗称，浙

东１号从宁波大学引进。采集的坛紫菜用原海水在实验室内
暂养约１２ｈ，养殖试验海水基本理化参数见表１。
１．２　方法

养殖试验于２０１４年１２月１３—１４日在温州科技职业学
院园林与水利工程学院组培室进行。将完整的坛紫菜放入盛

有２５０ｍＬ海水的透明广口玻璃瓶内，玻璃瓶经高温高压灭
菌，从培养瓶放入光照或黑暗环境下开始计时。

不同光照时间养殖试验的光照度为２８００ｌｘ，日光灯为光
源，温度２３．１℃，黑暗养殖时温度为２０．５℃，分别于处理后
１、２、３．５、５、６、８、１０、１２ｈ时用英国 ＡｑｕａｒｅａｄＡｐ－２０００水质
分析仪测定ＤＯ含量；光照、黑暗养殖试验分别设置了３个时
间梯度处理，Ｌ２（光照２ｈ）、Ｌ６（光照６ｈ）、Ｌ１２（光照１２ｈ），
Ｄ２（黑暗２ｈ）、Ｄ６（黑暗６ｈ）、Ｄ１２（黑暗１２ｈ），处理时间截止
后立即捞出坛紫菜，用 ＷｈａｔｍａｎＧＦ／Ｆ０．４５μｍ玻璃纤维滤
膜抽滤，滤液ＤＩＣ含量用岛津 ＴＯＣ－ＬＣＰＨ总有机碳分析仪
测定；不同光照度试验另外同时设置了１５００、２０００、３８００ｌｘ
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表１　养殖试验海水基本理化参数背景值

参数 酸碱度
溶解无机碳

含量（ｍｇ／Ｌ）
溶解氧含量

（ｍｇ／Ｌ）
盐度

（％）
海水比重

（σｔ）
铵态氮含量

（ｍｇ／Ｌ）
总氮含量

（ｍｇ／Ｌ）
总磷含量

（ｍｇ／Ｌ）

背景值 ８．０８ ２３．３１ １１．６１ ２．５４６ １．０２ ０．００７５ ０．６６ ０．０４４

３个梯度的光照度，光照６ｈ后测定ＤＯ、ＤＩＣ含量。所有处理
同时设置空白对照，处理和对照均为３个重复。养殖试验结
束后，将养殖后捞出的坛紫菜放至８０℃烘箱内，烘２４ｈ至恒
质量，称干质量ＤＷ。

光合产氧速率、呼吸耗氧速率指单位质量（干质量）坛紫

菜在单位时间内引起水体ＤＯ含量的变化。用下式计算：
ＲＯ［ｍｇ／（ｋｇ·ｈ）］＝（ＣＴ－Ｃ０）×Ｖ／（ＤＷ·Ｔ）。

式中：ＣＴ是试验结束时有坛紫菜的光合作用瓶 ＤＯ的含量，
ｍｇ／Ｌ；Ｃ０是空白对照瓶中（无坛紫菜）ＤＯ的含量，ｍｇ／Ｌ；Ｖ是
养殖用水体积，Ｌ；ＤＷ是试验坛紫菜的干质量，ｋｇ；Ｔ是试验处
理时间，ｈ。

光合固碳速率、呼吸作用释放 ＤＩＣ速率指单位质量（干
质量）坛紫菜在单位时间内引起处理水体 ＤＩＣ含量的变化。
用下式计算：

ＲＤＩＣ［ｍｇ／（ｋｇ·ｈ）］＝（Ｃ′０－Ｃ′Ｔ）×Ｖ／（ＤＷ′·Ｔ）。
式中：Ｃ′０是空白对照瓶中（无坛紫菜）ＤＩＣ的含量，ｍｇ／Ｌ；Ｃ′Ｔ
是试验结束时有坛紫菜的养殖瓶内水体ＤＩＣ的含量，ｍｇ／Ｌ；Ｖ
是养殖用水体积，Ｌ；ＤＷ是试验坛紫菜的干质量，ｋｇ；Ｔ是试验
处理时间，ｈ。

光合熵（ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃｑｕｏｔｉｅｎｔ，ＰＱ）指光合作用净产氧量
与光合作用固碳量的比值（摩尔比），通过下式计算：ＰＱ＝产
氧量／碳吸收量＝Δ［Ｏ２］／Δ［ＤＩＣ］。

呼吸熵（ｒｅｓｐｉｒａｔｉｏｎｑｕｏｔｉｅｎｔ，ＲＱ）指呼吸作用释放 ＤＩＣ量
与呼吸作用耗氧量的比值（摩尔比），通过下式计算：ＲＱ＝碳
释放量／耗氧量＝Δ［ＤＩＣ］／Δ［Ｏ２］。
１．３　统计分析

采用Ｅｘｃｅｌ２００３对文中数据进行计算及作图处理。所有
统计分析用ＳＰＳＳ１７．０统计软件，不同品种（系）坛紫菜各指
标的差异性分析用配对样本ｔ检验方法，不同处理时间、不同
光照度间各指标的差异性分析用单因素方差分析方法。

２　结果与分析

２．１　不同处理下２个品种（系）坛紫菜的产氧、耗氧速率
２．１．１不同光照时间对光合产氧速率的影响　由图１可知，
洞头本地菜、浙东１号光合产氧速率在１２ｈ内随着光照时间
的延长均呈下降趋势，不同处理时间光合产氧速率差异极显

著（Ｐ ＜０．０１）。洞 头 本 地 菜 光 合 产 氧 速 率 由
２８９７．５２ｍｇ／（ｋｇ·ｈ）降至４２２．６１ｍｇ／（ｋｇ·ｈ），浙东１号由
２７４６．９３ｍｇ／（ｋｇ·ｈ）降至３６８．６２ｍｇ／（ｋｇ·ｈ）。相同光照
时间下，洞头本地菜光合产氧速率均高于浙东１号。
２．１．２　不同光照度对光合产氧速率的影响　由图２可知，洞
头本地菜、浙东１号光合产氧速率随着光照度的增加先升高
后降低，均在光照度２８００ｌｘ条件下最高，分别达１２７０．４９、
１０４３．９７ｍｇ／（ｋｇ·ｈ），在 ３８００ｌｘ条件下最低，分别降至
５１７４８、２８４．２３ｍｇ／（ｋｇ·ｈ），不同光照度间光合产氧速率差
异极显著（Ｐ＜０．０１）。相同光照度条件下，洞头本地菜光合

产氧速率均高于浙东１号，差异显著（Ｐ＜０．０５）。
２．１．３　不同黑暗时间对呼吸耗氧速率的影响　由图３可知，
洞头本地菜、浙东１号呼吸耗氧速率（用其绝对值比较）在
１２ｈ内随着黑暗时间的延长均呈下降趋势，不同处理时间呼
吸耗氧速率差异极显著（Ｐ＜０．０１）。洞头本地菜呼吸耗氧速
率由１０９２．５５ｍｇ／（ｋｇ·ｈ）降至２９６．６６ｍｇ／（ｋｇ·ｈ），浙东１
号由１１８２．３５ｍｇ／（ｋｇ·ｈ）降至２６３．８０ｍｇ／（ｋｇ·ｈ）。相同黑
暗时间下，洞头本地菜与浙东１号之间差异不显著。

２．２　不同处理下２个品种（系）坛紫菜的固碳、释碳速率
２．２．１　不同光照时间对光合固碳速率的影响　由图４可知，
洞头本地菜、浙东１号光合固碳速率随着光照时间的延长均
呈先上升后下降的趋势，不同光照时间光合固碳速率差异极
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显著（Ｐ＜０．０１）。在Ｌ６时最高，洞头本地菜光合固碳速率达
１０４２．６２ｍｇ／（ｋｇ·ｈ），浙东１号达９７６．３５ｍｇ／（ｋｇ·ｈ）。相
同光照时间处理下，洞头本地菜光合固碳速率均高于浙东１
号，但差异不显著。

２．２．２　不同光照度对光合固碳速率的影响　由图５可知，洞
头本地菜、浙东１号光合固碳速率随着光照度的增加均呈先
上升后下降的趋势，不同光照度间光合固碳速率差异极显著

（Ｐ＜０．０１）。在２８００ｌｘ时最高，洞头本地菜光合固碳速率达
１０４２．６２ｍｇ／（ｋｇ·ｈ），浙东１号达９７６．３５ｍｇ／（ｋｇ·ｈ）。相
同光照度条件下，洞头本地菜光合固碳速率均高于浙东１号，
但差异不显著 （Ｐ＞０．０５）。

２．２．３　不同黑暗时间对呼吸作用 ＤＩＣ释放速率的影响　由
图６可知，洞头本地菜、浙东１号呼吸释碳速率（用其绝对值
比较）随着黑暗时间的延长逐渐降低，不同黑暗时间呼吸作

用释放ＤＩＣ速率差异极显著（Ｐ＜０．０１）。在Ｄ２时最高，洞头
本地菜呼吸作用释放ＤＩＣ速率达４５５．３２ｍｇ／（ｋｇ·ｈ），浙东１
号达４０４．９７ｍｇ／（ｋｇ·ｈ）。相同黑暗时间处理下，洞头本地
菜呼吸释碳速率均高于浙东１号 （Ｐ＞０．０５）。

２．３　不同处理下２个品种（系）坛紫菜的光合熵、呼吸熵
２．３．１　不同光照时间对光合熵的影响　由图７可知，洞头本
地菜、浙东１号光合熵随着光照时间的延长逐渐降低，均在
Ｌ２时达到最高，浙东１号最高，为１．０６，不同光照时间光合熵
差异极显著（Ｐ＜０．０１）。Ｌ２、Ｌ１２相同光照时间处理下洞头
本地菜光合熵均低于浙东１号，Ｌ６处理下洞头本地菜光合熵
高于浙东１号 （Ｐ＞０．０５）。

２．３．２　不同光照度对光合熵的影响　由图８可知，洞头本地
菜、浙东１号光合熵随着光照度的增加，光合熵先增加后降
低，不同光照度间光合熵差异极显著（Ｐ＜０．０１）。２个品种
（系）坛紫菜光合熵在２０００ｌｘ时最高，洞头本地菜达０．５４，
浙东１号达０．４４。３８００ｌｘ时最低，光合熵均为０．１９。相同
光照度条件下，洞头本地菜光合熵均高于浙东 １号 （Ｐ＞
００５）。

２．３．３　不同黑暗时间对呼吸熵的影响　由图９可知，洞头本
地菜、浙东１号呼吸熵随着光照时间的延长呈降低趋势，均在
Ｄ２时最高，洞头本地菜达１．４３，浙东１号达１．０１，不同黑暗
时间呼吸熵差异极显著（Ｐ＜０．０１）。在相同黑暗时间处理
下，洞头本地菜呼吸熵均高于浙东１号 （Ｐ＞０．０５）。

３　讨论

３．１　坛紫菜在光照条件下的光合作用特性
海水中的ＤＩＣ是海洋中自养生物合成有机物质的碳素

来源［１４］，海水中 ＤＩＣ的主要成分包括海水中溶解的 ＣＯ２、
ＨＣＯ３

－以及ＣＯ３
２－，其中ＨＣＯ３

－占ＤＩＣ的８５％以上，ＣＯ３
２－占

９％左右，其余为溶解的 Ｈ２ＣＯ３和 ＣＯ２
［４］。大型海藻通过利

用海水中溶解的无机碳进行光合作用，不但利用海水中游离

ＣＯ２作为光合碳源，而且还可以利用海水中存在的大量
ＨＣＯ３

－［１５－１６］。水体中游离的ＣＯ２分子可以自由透过细胞质
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膜，ＨＣＯ３
－经质膜外碳酸酐酶（ＣＡ）催化水解成游离 ＣＯ２后

以ＣＯ２分子形式扩散进入细胞膜
［１７］。大型海藻养殖能够显

著改变海水中无机碳的含量，明显提高海水的ＤＯ水平［１８］。

光照是光合作用的能源，因此光照对藻类的生长影响很

大。坛紫菜等红藻的光合色素和光能转化，除了一般植物具

有的叶绿素ａ外，还有重要的捕光色素———藻胆蛋白［１９］。叶

绿素在光合作用中起吸收和传递光量子的作用，其含量的大

小可以反映植物叶片光合作用功能的强弱。光照影响紫菜体

内色素含量［２０］，鼠尾藻异形叶的叶绿素 ａ含量与最大净光合
速率（Ｐｎ，ｍａｘ）呈正相关

［２１］，但未发现条斑紫菜光合色素含量

与光合效率的相关性［２２］。

在本研究中，随着光照时间的延长，光合固碳速率呈先上

升后下降的趋势（在 Ｌ６时最高），这可能与大型海藻对 ＤＩＣ
的利用机制有关。在光照条件养殖初期，坛紫菜的光合作用

首先吸收了能够被直接利用的 ＣＯ２，随着水体 ＣＯ２含量的降
低，快速激发了坛紫菜利用 ＨＣＯ３

－的浓缩机能，水体中存在

的大量ＨＣＯ３
－被吸收利用，使得光照初期光合固碳速率升

高。坛紫菜利用 ＨＣＯ３
－作为光合作用时的碳源、胞外 ＣＡ催

化的ＨＣＯ３
－脱水作用、其低的米氏常数（Ｋｍ）值及低的无机

碳补偿点表明坛紫菜具有浓缩碳的作用［２３］。随着光合作用

的进行，水中的无机碳含量降低，从而导致水体 ＣＯ２分压降
低，大气向水体扩散ＣＯ２，但是水体与大气交换有一个滞后作
用，培养液中的碳源已难以满足其光合作用的需求，致使光照

后期光合固碳速率下降。充足的碳源能提高坛紫菜光合作用

强度，海水搅动较大的海域能够及时补充光合作用消耗的

ＤＩＣ，可以减弱水体ＤＩＣ浓度降低对光合作用产生的抑制，促
进坛紫菜的生长。本研究表明，随着光照时间的延长，２个品
种（系）坛紫菜光合产氧速率均呈下降趋势，可能与水体中溶

解无机碳浓度不断下降及大气向水体扩散 ＣＯ２的补给不及
时有关。王云霞研究发现，紫菜叶状体培养过程中随着发育

现象的出现，各组织的光合放氧速率均呈现降低的趋势［２４］，

这与本研究结论相一致。

在本研究中，在不同的光照度下，２个品种（系）坛紫菜光
合产氧速率、光合固碳速率均在光照度２８００ｌｘ条件下最高。
光照度大于２８００ｌｘ后，固碳速率随着光照度升高而降低的
原因可能是藻体受到损伤抑制了光合作用。研究光照度对坛

紫菜光合呼吸作用的影响时，还必须结合考虑培养时的温度、

营养和碳源，在营养不足、碳源缺乏的情况下，片面地提高光

照度可能造成生理作用受抑制。坛紫菜丝状体生长在

３０００ｌｘ时达到最高效率［１３］，严兴洪等发现，坛紫菜叶状体细

胞的适宜发育光照度为２０００～３０００ｌｘ，过高或过低的光照
度均会抑制苗假根形成和生长［２５］。条斑紫菜叶状体光系统

（ＰＳ）Ⅰ活性随温度和光照度的升高而呈现先升高后降低的
趋势，光照度为２３２０ｌｘ时具有最高的 ＰＳⅠ活性［２６］，上述研

究结论的最适光照度与本研究结论较为接近。

不同品种（系）大型海藻的光合呼吸生理作用有一定的

差异 性，随 着 光 照 度 从 ２０ μｍｏｌ／（ｍ２· ｓ）提 高 到
１２００μｍｏｌ／（ｍ２·ｓ），不同品种（系）条斑紫菜光合效率的下
降幅度有一定差异［２２］；黄瑶的研究表明，在未充 ＣＯ２的试验
条件下，鼠尾藻比石莼和海黍子总无机碳 ＤＩＣ吸收速率高，
最高达到４２３．３６μｍｏｌ／（ｇ·ｈ），添加营养盐对大型藻类的总
无机碳吸收速率 ＲＤＩＣ影响差异不显著，添加营养盐能够提
高龙须菜的光合产氧速率，充 ＣＯ２对石莼、鼠尾藻和海黍子
ＲＤＩＣ的影响差异显著［１８］；蔡继晗等在浙江省苍南县沿浦湾

海域养殖试验表明，洞头本地菜单养殖周期产量高于浙东１
号，产量高表明其净光合效率较高［２７］。本研究表明，相同光

照时间、光照度处理下，洞头本地菜光合产氧速率、光合固碳

速率均高于浙东１号，这与蔡继晗等研究结论［２７］相吻合。

光合熵（ＰＱ）是反映大型藻类光合生理特性的重要指标，
光合熵较为敏感，可以作为衡量大型藻类固碳能力的动态参

数，不同类型大型藻类ＰＱ与其无机碳利用机制有关，试验大
型藻类的光合熵在０．３６～１．１８［１８］。本试验中，随着光照时间
的延长，２个品种（系）坛紫菜光合熵逐渐降低，这可能是由于
随着光照时间的延长，水体中 ＤＩＣ逐渐降低，坛紫菜光合利
用ＤＩＣ的难度增强，须要消耗更多的能量获取ＤＩＣ，使得光呼
吸作用增强，同时水体中逐渐升高的 ＤＯ含量为坛紫菜的光
呼吸作用提供了充足的氧气，消耗了更多的 ＤＯ，致使产氧量
下降、ＰＱ降低。本研究表明，在不同光照度下，２个品种（系）
坛紫菜光合熵在２０００ｌｘ时最高，此时产氧效率较高，有利于
水体ＤＯ含量的升高。２个品种（系）坛紫菜光合熵在较高光
照度３８００ｌｘ时最低，高光照度可能抑制了坛紫菜的光合作
用，激发了光呼吸作用，致使产氧效率降低。相同光照度条件

下，洞头本地菜光合熵高于浙东１号，表明洞头本地菜产氧效
率优于浙东１号，洞头本地菜固碳效率弱于浙东１号。
３．２　坛紫菜在黑暗条件下的呼吸作用特性

呼吸作用是植物体内非常重要的生理过程，为植物的生

命活动提供大部分能量，但容易受到外界环境的影响。藻体

的光合作用与呼吸作用均受到高盐度海水的显著影响，随着

盐度的增加，光合放氧率逐渐降低，呼吸耗氧率也逐渐

降低［２８］。

本试验中，随着黑暗时间的延长，２个品种（系）的坛紫菜
呼吸耗氧速率呈下降趋势。这可能是由于随着光照时间的延

长、水体中ＤＯ含量的降低，有氧呼吸受到抑制，通过酶的催
化作用而发生无氧呼吸，坛紫菜共同发生有氧呼吸与无氧呼

吸，但由于无氧呼吸释放的ＡＴＰ较少，同时由于ＤＯ含量的降
低对有氧呼吸的抑制，综合导致暗呼吸作用强度将低，呼吸耗

氧速率逐渐下降。

ＲＱ可以作为判断呼吸底物的类型和供氧情况的指标之
一［２９］。本研究表明，随着黑暗时间的延长，２个品系的坛紫
菜呼吸熵呈下降趋势。Ｄ２时，２个品种（系）的坛紫菜呼吸熵
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均＞１，表明此时呼吸作用主要的呼吸底物为糖类，同时进行
了有氧呼吸与无氧呼吸，随着呼吸作用时间延长，易被呼吸作

用利用的糖类减少。Ｄ６时，２个品种（系）的坛紫菜呼吸熵
均＜１，表明呼吸底物由糖类转换为脂肪，无氧呼吸虽能提高
呼吸熵，但由于强度较弱未能明显提高呼吸熵。

本研究中，相同黑暗时间处理下，洞头本地菜呼吸释碳速

率、呼吸熵均高于浙东１号，可能是由于洞头本地菜为洞头本
地长期养殖的品系，能更好地适应当地的环境条件，呼吸作用

更强烈。也可能是洞头本地菜暗呼吸作用时存在较强的 ＤＯ
浓缩机制，可以高效利用水体中低含量的 ＤＯ，同时洞头本地
菜无氧呼吸作用稍强的缘故，须开展进一步的研究探讨。

４　结论

洞头本地菜较高的光合作用、呼吸作用强度，表现了对光

环境较强的适应性。２个品种（系）坛紫菜光合产氧速率与光
合固碳速率均在２８００ｌｘ时最高，表明该光照度下产氧强度
最大。光合熵在２０００ｌｘ时最高，此时固定单位量碳的产氧
效率最高。随着时间的延长，２个品种（系）坛紫菜光合产氧
速率、呼吸耗氧速率、呼吸作用释放 ＤＩＣ速率、光合熵、呼吸
熵基本呈下降趋势，这可能与本研究的试验方法有关，随着试

验时间的延长，光合作用、呼吸作用的反应底物含量降低，影

响了其作用强度。
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