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光照强度和氮营养盐浓度对龙须菜生理代谢的影响 

张清芳, 冯颖琪, 温金燕, 钟名其, 杜虹 

汕头大学 理学院 生物系, 广东 汕头 515063 

摘要: 以龙须菜(Gracilaria lemaneiformis)为材料, 以无机氮(NO3
‒︰NH4

+=2︰1)为氮源配制人工海水, 将在低光低

氮(L‒N‒)条件下培养的龙须菜部分给予高光照处理(L+N‒), 同时另一部分在给予高光照的同时给予更充足的氮源

(L+N+), 通过测定 3 种不同处理条件下物质积累、光合色素以及碳氮代谢中的关键酶等多种生理指标, 探讨光照

强弱与氮源多寡对龙须菜生理代谢的影响。结果表明, 在低氮培养时, 高光可使藻体可溶性蛋白、含水率、藻红蛋

白和叶绿素 a 的含量下降, 而可溶性糖含量上升 13.67%; 高光培养时, 高氮使可溶性蛋白、含水率、藻红蛋白和叶

绿素 a 的含量上升, 而可溶性糖含量下降 16.3%; 相对于低光低氮(L‒N‒), 高光高氮(L+N+)条件培养使藻体中可溶

性蛋白和藻红蛋白含量增加, 其含水率、叶绿素 a 和可溶性糖含量并无显著性差异(P>0.05)。从上述结果可以看出, 

补充氮源能够在一定程度上消除高光照对藻体产生的影响, 保证藻体基本生理状态不发生变化的情况下积累蛋白

(氮源)。同时补充氮源使得谷氨酰胺合成酶(GS)和天庚酮糖-1, 7-二磷酸酶(SBPase)的表达均下调, 也反映了光合作

用所产生的三碳化合物在氮源充足的条件下主要流向了氮循环。而高光照并未对碳氮代谢关键酶的表达产生影响, 

可能通过直接破坏叶绿素 a 而影响藻体的光合作用。 
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龙须菜(Gracilaria lemaneiformis)隶属于红藻

门(Rhodophyta), 杉藻目(Gigartinales), 江蓠属, 

目前作为生长快、经济价值高、琼胶含量高的海

藻在中国东南沿海大规模养殖, 成为继海带、紫

菜之后的第三大经济海藻[1]。龙须菜等大型海藻

栽培产业化日益增大, 环境因子的变化直接影响

到大型海藻的产量和质量, 如非生物因子的温度、

光照至环境中的营养盐(N、P)等。林贞贤等[2]发

现弱光更利于龙须菜生化组分的积累。光还能够

刺激大型海藻[如巨藻(Macrocystis)]和一些微藻

对 NO3
‒的吸收[3], 龙须菜对无机磷(Pi)的吸收同样

受到光照的影响, 黑暗和过强的光照都不利于龙

须菜对 Pi 的吸收[4]。随着夏季来临, 笔者发现, 南

澳养殖区仅表层的龙须菜出现了变绿甚至变白的

情况, 而内层则为正常的暗红色, 推测可能与光

照强度有关。经过预实验发现 ,  人为补充氮源 

能够改善藻体的生长状态, 为此, 本研究以龙须

菜为试验材料, 探讨氮源对高光照条件下龙须菜

的作用, 从而为提高龙须菜养殖效益提供理论基

础和可靠的参考依据。 

1  材料与方法 

1.1  实验材料 

龙须菜由汕头大学南澳实验站提供, 当天运

回实验室, 然后去除杂藻, 用过滤海水反复清洗后

放入光照培养箱, 温度(20±1)℃, 光照强度 800 lx, 

光周期 L︰D 为 14 h︰10 h 下培养。 

1.2  实验方法 

1.2.1  实验设计  首先分别称取 12 g 健康藻体于 6

个规格为 28 cm×27 cm×18 cm 的塑料培养箱中用人

工海水(盐度 30, pH 8.0, 氮营养盐浓度为 10 μmol/L)

在 800 lx 预培养 1 周, 之后开始正式实验, 从 0 d 
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开始计, 第 1 周培养条件与预培养实验条件相同

(800 lx, 10 μmol/L, L‒N‒组), 第 6 天时将光照培

养箱的光照强度由原来的 800 lx 调为 3000 lx, 其中

的 3 个塑料培养箱中的氮浓度保持不变(3000 lx, 

10 μmol/L, L+N‒组), 同时改变另外3个塑料培养箱

的氮营养盐浓度为 500 μmol/L (3000 lx, 500 μmol/L, 

L+N+组)。实验周期为 3 周, 每两天更换 1 次海水

并在光周期的光照结束前取样, 用于龙须菜可溶

性蛋白(SP)、含水率(water ratio)、可溶性糖(SC)、

藻红蛋白(PE)以及叶绿素 a(chlorophyl a)的含量

测定, 以及分析龙须菜在 3 种条件下藻体碳氮代

谢关键酶谷氨酰胺合成酶(GS)、核酮糖 1, 5-二磷

酸羧化酶 /加氧酶 (Rubisco)和景天庚酮糖 -1,7-二

磷酸酶(SBPase)的蛋白表达情况。 

1.2.2  可溶性蛋白的测定  称取龙须菜 0.5 g 于

研钵中, 置于液氮下研磨 3 次成粉末状, 用 1.5 mL

磷酸缓冲液研磨成匀浆, 将其转移至 2 mL 离心

管中, 4℃下 12000 r/min 离心 20 min, 上清液转移

到新的离心管中 , 上清液即为可溶性蛋白溶液 , 

可溶性蛋白含量测定采用考马斯亮蓝法(南京建

成生物工程研究所产品 A045)。 

1.2.3  含水率的测定  称取龙须菜 0.2 g, 用电子

天平测量记录其准确湿重(FW), 然后将其放置于

烘箱中 60℃烘至恒重 , 用电子天平测量其干重

(DW), 计算公式为含水率=
FW DW

100%
FW


  

1.2.4  蒽酮法测定可溶性糖含量   根据文献[5]

的方法, 取 100 μg/L 标准葡萄糖溶液分别稀释

成 0 μg/mL, 40 μg/mL, 80 μg/mL, 100 μg/mL, 

120 μg/mL, 160 μg/mL, 200 μg/mL 7 个不同浓度

的溶液, 取 1 mL 梯度标准液分别加入 5 mL 蒽酮

溶液, 沸水浴 10 min, 冷却至室温, 在 625 nm 下

测定吸光值, 绘制标准曲线; 取 0.2 g 新鲜的龙须

菜, 液氮将其研磨成匀浆后置于 10 mL 离心管, 

加入 8 mL ddH2O 80℃水浴 2 h, 然后 5000 r/min

离心 10 min 取上清, 取 1 mL 上清加入 10 mL 

ddH2O (即稀释 11 倍), 即为可溶性糖样液; 取干

净试管, 加入 1 mL 滤液, 5 mL 蒽酮溶液, 沸水浴

10 min, 冷却至室温, 在 625 nm 测定吸光值。 

1.2.5  藻红蛋白和叶绿素 a 的测定  藻红蛋白的

测定: 根据文献[6]的方法, 将 0.5 g 龙须菜于研钵

中研磨成粉末, 用 0.1 mol/L、pH=6.8 的磷酸缓

冲液 1.5 mL 分 3 次冲洗细粉状的龙须菜, 每次

0.5 mL, 且每次将液体充分收集液体装入 2.0 mL

聚丙烯离心管中, 4℃下 11000 r/min 离心 30 min, 

上清用于藻红蛋白的测定, 读取 564 nm、730 nm、

618 nm 处的吸光值, 藻红蛋白浓度 R-PE(mg/mL)= 

0.1247 [(A564‒A730)‒0.4583 (A618‒A730)]×N, N 为稀

释倍数。叶绿素 a 的测定: 将上述离心沉淀物质

取出, 加 8 mL DMF (二甲基甲酰胺), 4℃萃取 24 h, 

6000 r/min 离心 10 min 后, 读取 625 nm、647 nm、

664 nm 和 750 nm 处的吸光值, 叶绿素 a 的含量

ρ(Chla, mg/g)=[12.65(A664‒A750)‒2.99(A647‒A750)‒ 

0.04(A625–A750)]×Ve/(I×W×1000), Ve 为萃取液(DMF)

的体积(8 mL), I为比色皿的光径(cm), W为所取藻

体的干重(g)。 

1.2.6  碳氮代谢酶的测定  称取龙须菜 0.5 g 于研

钵中, 置于液氮下研磨 3 次成粉末状, 用 1.5 mL

提取缓冲液 (提取液的配方 [7]: 25 mmol/L Tris, 

1 mmol/L EDTA, 1 mmol/L DTT, 0.1% β-巯基乙醇, 

1 mmol/L 还原型谷胱甘肽 , 10 mmol/L MgSO4, 

5 mmol/L 谷氨酸, 2% PVP, 0.01% Triton)研磨成匀

浆, 将其转移于 2 mL 离心管中, 4℃下 12000 r/min

离心 20 min, 上清液转移到新的离心管中, 上清

液即为粗酶液。GS、Rubisco、SBPase 蛋白含量

的测定采用 Elisa 试剂盒, 购自上海颖欣实验室设

备有限公司。 

1.3  数据处理 

结果所获得的柱状图用图形软件 GraphPad 

Prism 生成, 统计学检验采用单因素方差分析, 在 α= 

0.05 水平进行差异显著性检验, 用 SPSS 19.0 完成。 

2  结果与分析 

2.1  不同氮浓度和光照强度对龙须菜生理特征

的影响 

在L‒N‒、L+N‒、L+N+组培养 1周的条件下, 龙

须菜可溶性蛋白的平均含量分别为 47.67 mg/g、

36.92 mg/g、68.94 mg/g。L+N‒组相对 L‒N‒组可

溶性蛋白含量下降 22.55% (P>0.05), 说明在氮源

一定的条件下给予高光照可使龙须菜中的可溶性
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蛋白下降; 而 L+N+组相对于 L‒N‒组上升 44.62% 

(P<0.01), 相对 L+N‒组上升 87.44% (P<0.01) (图 

1), 说明高氮条件下可溶性蛋白在龙须菜内积累。

高光照对低氮营养的藻体蛋白造成一定程度的破

坏, 而充足的氮源则有利于蛋白的积累。 
 

 
 

图 1  不同处理对龙须菜可溶性蛋白含量的影响 

Fig. 1  Effects of different treatments on  
the soluble protein content of Gracilaria lemaneiformis 

 

在 L‒N‒、L+N‒、L+N+组培养 1 周的条件下, 

龙须菜的平均含水率分别为 82.83%、79.06%、

81.94%。不同处理条件下含水率变化不大 , 但

L+N‒组相对 L‒N‒含水率下降(P<0.01), 而 L+N+组

相对 L‒N‒组含水率没有显著变化(P>0.05), 相对

L+N‒组则上升(P<0.01, 图 2), 说明高光照导致藻

体含水率的下降, 而充足的氮源能保证藻体的高

含水率, 使得藻体细胞能够处于较活跃的状态。 
 

 
 

图 2  不同处理对龙须菜含水率的影响 

Fig. 2  Effects of different treatments on  
the water ratio of Gracilaria lemaneiformis 

 

在 L‒N‒、L+N‒、L+N+组培养 1 周的条件下, 

龙须菜可溶性糖的平均含量分别为 167.87 mg/g、

190.81 mg/g、159.68 mg/g。L+N‒组相对 L‒N‒组

可溶性糖含量上升 13.67% (P<0.05), 即在低氮条

件下 , 高光照使得龙须菜体内的可溶性糖积累 , 

反映了在氮源一定的条件下高光照使得藻体碳代

谢加强, 而光强不足时, 光合碳同化过程则由于

同化力短缺则受到限制; L+N+相对 L+N‒组水平

下降 16.3% (P<0.01), 但与 L‒N‒组无显著性差异

(P>0.05, 图 3)。可溶性糖在高光照条件下积累, 

而补充氮源则不利于可溶性糖的积累。 
 

 
 

图 3  不同处理对龙须菜可溶性糖含量的影响 

Fig. 3  Effects of different treatments on  
the soluble sugar content of Gracilaria lemaneiformis 

 

在 L‒N‒、L+N‒、L+N+组培养 1 周的条件下, 

龙须菜藻红蛋白的平均含量分别为 6.43 mg/g、

5.14 mg/g、8.54 mg/g。L+N‒组的藻红蛋白含量在

受到高光之后呈现持续下降的趋势, 至第 12 天降

至 4.27 mg/g, 而 L+N+组在第 8 天时的藻红蛋白

含量同 L‒N‒组第 4 天的藻红蛋白含量相比, 并没

有表现为积累, 这可能是因为高光照对龙须菜藻

红蛋白的破坏要早于藻红蛋白的积累过程。当龙

须菜从环境中获得的无机氮有足够的时间转化为

有机氮时藻红蛋白得到积累, 至第 10 天时 L+N+的

藻红蛋白的积累达到最大值为 9.64 mg/g (图 4)。 

在 L‒N‒、L+N‒、L+N+组培养 1 周的条件下, 

龙须菜叶绿素 a 的平均含量分别为 1.09 mg/g、

0.72 mg/g、1.05 mg/g。L+N‒组的在受到高光之后

呈现下降的趋势, 至第 10 天降至 0.65 mg/g, 而

L+N+组则是先下降后上升再下降的趋势 , 其叶

绿素 a 的总体水平和 L‒N‒的叶绿素 a 无显著性差

异(P>0.05)。L+N‒组的叶绿素 a 含量变化同其藻

红蛋白的变化一致, 在受到高光之后呈现下降的

趋势, 而 L+N+组叶绿素 a 的含量则由于氮源的补

充而得到补给(图 5)。 
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图 4  不同处理对龙须菜藻红蛋白含量的影响 

Fig. 4  Effects of different treatments on  
the phycoerythrin content of Gracilaria lemaneiformis 

 

 
 

图 5  不同处理对龙须菜叶绿素 a 含量的影响 

Fig. 5  Effects of different treatments on  
the chlorophyll a content of Gracilaria lemaneiformis 

 

2.2  不同氮浓度和光照强度对龙须菜碳氮代谢

相关酶表达量的影响 

在 L‒N‒、L+N‒、L+N+组培养 1 周的条件下, 

GS 的表达量分别为 1.97 U/g、1.90 U/g、1.59 U/g, 

L‒N‒和 L+N‒组 GS 的表达量无明显差异(P>0.05), 

而 L+N+相对 L‒N‒和 L+N‒下降约 18% (P<0.05) 

(图 6)。这说明龙须菜 GS 的表达在高氮条件下受

到抑制, 这可能是因为 GS 的表达受到有机氮源

等产物的负反馈调节, 从而表现出 L+N+组 GS 表

达量的下降。L‒N‒、L+N‒、L+N+组培养条件下, 

Rubisco 的表达量并没有表现出差异性(图 7), 而

L+N+组相对 L‒N‒和 L+N‒组 SBPase 有明显的下

降(P<0.05) (图 8), 这说明卡尔文循环中 1, 5-二磷

酸核酮糖(RuBP)的再生受到抑制, 这和 L+N+组

可溶性糖含量的下降相一致(图 3)。 

3  讨论 

3.1  不同氮浓度和光照强度对龙须菜碳氮物质

积累的影响 

光照、氮营养是影响海藻生长的两个重要因 

 
 

图 6  不同处理对龙须菜谷氨酰胺合成酶表达量的影响 

Fig. 6  Effects of different treatments on the GS quantity of 
Gracilaria lemaneiformis 

 

 
 

图 7  不同处理对龙须菜核酮糖 1, 5-二磷酸羧化酶/ 

加氧酶表达量的影响 
Fig. 7  Effects of different treatments on  

the rubisco quantity of Gracilaria lemaneiformis 

 

 
 

图 8  不同处理对龙须菜天庚酮糖-1, 7-二磷 

酸酶表达量的影响 

Fig. 8  Effects of different treatments on  
the SBPase quantity of Gracilaria lemaneiformis 

 
素。光氮协同作用影响海藻的物质生产、分配和

碳氮代谢, 不仅关系到海藻产量的高低和品质的

优劣, 也关系到逆境条件下海藻的代谢变化[8]。其

中, 可溶性蛋白和可溶性糖均能在一定程度上反
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映藻体的物质积累[9−10]。本研究中, L+N‒组相对

L‒N‒组可溶性蛋白含量下降 22.55%, 而可溶性

糖含量上升 13.67%。说明高光照对龙须菜形成了

胁迫作用, 含氮物质合成减少, 而糖类物质合成

增加(图 1, 图 3)。L+N+组相对 L+N‒组可溶性蛋

白上调 87.44%, 相对于 L‒N‒组上调 44.62%, 而

L+N+组相对 L+N‒组可溶性水平下降了 16.3%, 

(图 1, 图 3)。说明高光条件下增加氮源可缓解高

光带来的胁迫效应 , 使藻体的氮同化能力增强 , 

此时越来越多的光合三碳化合物流向氮素代谢 , 

导致可溶性糖含量下降。徐永健等[11]也发现在一

定的光照条件下低氮处理有助于琼胶的积累而高

氮处理不利于琼胶的积累, 这和本研究中可溶性

糖含量的变化相一致。此外, 可溶性蛋白含量的

提高标志着龙须菜抗逆性的增加, 可溶性蛋白有

着很强的亲水性, 可显著增强细胞的保水力, 对

作物起着有效的保护作[12]。从图 2 可以看到龙须

菜在 L‒N‒、L+N‒、L+N+的培养条件下的含水率

分别为 82.83%、79.06%、81.94%, 各组之间的变

化不大, 其含水率基本保持在 80%左右, 这就给

龙须菜提供了一个相对稳定的代谢环境。 

光照为光合作用提供同化力形成所需要的能

量, 当光强不足时, 光合碳同化过程会由于同化

力短缺则受到限制, 或者由于光合作用的关键酶

没有充分活化而受到抑制; 另一方面, 光能过剩

则可能引发光抑制 ,  甚至导致光合机构遭到破

坏。研究者发现高光会破坏光合系统 II(PSII)并抑

制其光合作用, 但当环境中有充足的氮源时, 藻

体可以通过合成蛋白和色素的方式参与 PSII 的修

复从而减轻高光照对藻体产生的副作用[13−14]。高

等植物中的主要光合色素是叶绿素 a 和叶绿素 b, 

而红藻、蓝藻和部分隐藻的光合色素则是藻胆蛋

白和叶绿素 a, 多种藻胆蛋白(龙须菜中以藻红蛋

白为主)共同组成棒状的藻胆体附着在类囊体膜

的外表面上构成藻类的捕光系统, 光能由位于藻胆

体顶端的藻红蛋白捕获, 传递方向为藻红蛋白→ 

藻蓝蛋白→别藻蓝蛋白→叶绿素 a[15−16], 在红藻

中叶绿素 a 仅有不到 20%结合到 PSII, 而其他的

都结合到 PSI(光合系统 I), 所以藻红蛋白和叶绿

素 a 的含量和藻体的光合效率以及藻体的光修复

息息相关。L+N-组的藻红蛋白含量在受到高光 

之后呈持续下降的趋势, 而 L+N+组由于补充了

氮源, 龙须菜的藻红蛋白反而得到一定程度的积

累(图 4)。从龙须菜的颜色变化也可直观的看出龙

须菜藻红蛋白含量的变化情况, L+N‒组的藻体颜

色相对 L‒N‒紫红色会慢慢消失, 随之慢慢变为

枯黄色, 而 L+N+相对 L‒N‒颜色会更深红, 这就

是藻体对藻红蛋白的的储备过程[17]。高光照使得

藻红蛋白和叶绿素 a 两种光合色素含量下降, 这

必将影响到龙须菜的光合效率以及光合系统的修

复过程, 使得龙须菜在低氮条件下承受不了高光

照的辐射而导致其产量和质量的下降; 在氮源比

较充足的条件下藻红蛋白和叶绿素 a 两种光合色

素的含量得到补给, 且藻红蛋白作为一种储藏性

蛋白在龙须菜中得到积累, 这就使得龙须菜在高

光照条件下 PSII 系统损伤和修复仍能保持平衡, 

保证了龙须菜不受光抑制。 

3.2  不同氮浓度和光照强度对龙须菜碳氮代谢

关键酶的影响 

谷氨酰胺合成酶(GS)是植物氮代谢的关键酶, 

GS 能将无机 NH4
+转化为有机的谷氨酰胺从而使

得环境中的氮进入到植物体的整个氮代谢中。

L+N+组相对于 L‒N‒和 L+N‒组 GS 表达量下降约

18% (图 6), 有研究人员发现 GS 的酶活在高氮条

件下表现为上调[18], 这可能是由于环境中 GS 的

底物 NH4
+充足, 能够诱导 GS 不断地催化合成谷

氨酰胺(Gln), 这可能也反映了底物对 GS 的调控

发生在翻译后水平, 而产物对 GS 的调控发生在

翻译前水平; L+N‒组 GS 表达量相对 L‒N‒组并没

有表现出明显的上调或下调, 虽然有报道称 GS

的表达调控受光照的影响, 但结果表明此光照范

围并未对龙须菜 GS 的表达造成影响。 

卡尔文循环(calvin cycle)又称 C3 途径, 是碳

固定的基本途径, 其反应构成由 RuBP (1, 5-二磷

酸核酮糖)开始, RuBP 再生结束。Rubisco 催化卡

尔文循环的第一步反应即催化 CO2 和 RuBP 变

成两分子的 3-磷酸甘油酸(PGA); SBPase(景天庚

酮糖-1, 7-二磷酸酶)则处在 RuBP 再生平衡点的

位置, 控制着卡尔文循环过程中碳的流量。从图 7

可以看到, 不同处理条件下 Rubisco 的表达量并 
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没有表现出差异性, 而 L+N+组可溶性蛋白的增

加(图 1) (藻体氮代谢对碳骨架的需求增加)以及

L+N-组的可溶性糖增加(图 3), 说明龙须菜的碳

代谢在高光照条件下是增强的, 但 Rubisco 的表

达量并没有表现出差异性 , 这可能是因为 Rub-

isco 的活性受 Rubisco 活化酶(RCA)的调节, 其活

化过程中需要 ATP, 因为 ATP 来自于光反应, 所

以光是 Rubisco 的间接激活剂[19], 也就是说高光

照通过提供更多的 ATP 使得 RCA 激活 Rubisco

的活性, 说明光照对 Rubisco 的调控也是翻译后

水平上的。SBPase 处在 RuBP 再生平衡点的位置, 

L+N+组相对 L‒N‒和 L+N‒组 SBPase 有明显的下

降(P<0.05) (图 8), 反映了光合作用所产生的三碳

化合物在氮源充足的条件下主要流向了氮循环。 

南澳的龙须菜一般在夹苗之后放在水池, 经

砂虑的海水处理过夜, 可一定程度去除杂藻。养

殖者可以考虑向砂滤过的水中添加氮源, 使龙须

菜在下苗之前储存足够的氮源, 这样有利于龙须

菜响应环境中的低氮或高光照的胁迫。夏季来临

藻体遭遇高光时也可不定期向养殖区投放氮源 , 

犹如给农田作物施肥一般。 
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The effects of light intensity and nitrogen on the physiology of the red 
macroalgae Gracilaria lemaneiformis 

ZHANG Qingfang, FENG Yingqi, WEN Jinyan, ZHONG Mingqi, DU Hong 

Department of Biology, Shantou University, Shantou 515063, China 

Abstract: Gracilaria lemaneiformis, which has rich agar, comprises the third-largest seaweed cultivation industry 
group in China, after Laminaria and Laver. As light intensity gradually strengthens in summer, G. lemaneiformis in 
the surface layer of cultivation areas becomes green, or even white, yet the internal part remains dark red. G. 
lemaneiformis was cultured in artificial seawater with inorganic nitrogen (NO3

‒︰NH4
+ =2︰1). Three conditions: 

low light low nitrogen (L‒N‒), high light low nitrogen (L+N‒) and high light high nitrogen (L+N+) were settled in 
this study. The impact of light intensity and nitrogen on physiology and metabolism of G. lemaneiformis was 
studied through measured matter accumulation, photosynthetic pigment, key enzyme during carbon and nitrogen 
metabolism under three conditions. The results showed that, compared with the L‒N‒ group, the L+N‒ group 
showed decrease of soluble protein, water, phycoerythrin and chlorophyll-a, but the amount of soluble sugar in-
creased 13.67%. Compared with the L+N‒ group, the L+N+ group showed the increase of soluble protein, water, 
phycoerythrin and chlorophyll-a, but the amount of soluble sugar decreased 16.3%. Compared with the L+N+ 
group, the L‒N‒ group showed the increase of soluble protein, phycoerythrin, but there is no significant difference 
in its amount of water content, chlorophyll-a and soluble sugar. These results confirm that a sufficient amount of 
nitrogen can weaken the negative effects of high-intensity light on a red macroalgae. 
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