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摘要：坛紫菜生活于中高潮区，退潮后会遭受到周期性的强光胁迫，但高潮复水后坛紫菜
叶状体可以快速恢复正常生长，表明坛紫菜具有极强的耐高光能力。为探究其耐高光机制，
实验挑选了 2 个耐高光能力具有显著差异的坛紫菜新品系作为研究对象 (绿色品系：9-Ⅳ；
桔色品系：WO141-3)，测定了高光胁迫下 2 个品系藻体的光合速率、抗氧化酶活性等生理
指标，构建了 2 个品系的差异转录表达谱，并结合荧光定量分析技术获得了调控坛紫菜耐
高光的关键通路和基因。结果显示，在高光胁迫下，2 个坛紫菜品系叶状体的丙二醛含量
均显著上升，光系统部分基因表达量显著降低，藻体光合能力显著下降。进一步分析发现，
WO141-3 品系在高光处理 1 h 具有更强的高光抗性，而 9-Ⅳ品系在处理 4 h 后具有更强的
高光抗性，造成这种差异的主要原因是：高光胁迫处理 1 h 时，WO141-3 品系具有更高的
活性氧清除能力、更强的非光化学淬灭能力以及更低的色素含量和捕光蛋白基因表达量；
而在高光胁迫处理 4 h 时，9-Ⅳ品系的活性氧清除能力和非光化学淬灭能力更强，色素含
量和捕光蛋白基因表达量都更低。研究表明，坛紫菜藻体可以通过激活非光化学淬灭机制
和抗氧化系统，以及降低色素含量和捕光蛋白基因表达应对高光胁迫，避免遭受过度光损
伤和氧化损伤。本研究结果为阐明紫菜的耐高光机理奠定了理论基础。
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光照是光合生物维持正常生长发育的必要条

件，然而过量的光照会对植物产生高光胁迫，对

其生长发育造成不良影响。植物吸收过量的光，

会产生光抑制现象，对光合系统造成损伤，导致

光合能力下降、生长发育受阻[1-2]。同时，高光胁

迫也会影响叶绿体的形态结构和光合色素的组

分[3-4]。高光胁迫下，由于能量过剩会产生过多的

活性氧 (ROS)[5-6]，从而引起膜系统损伤、核酸损

伤等代谢功能的丧失和细胞死亡 [7]。由此可见，

高光胁迫对植物带来的影响是不可忽略的，因此

开展植物应答高光胁迫的研究具有重要意义。

为应对高光胁迫带来的各种影响，植物在进

化过程中衍生了一套复杂高效的应答机制，其中，

通过降低叶绿素 a(Chl.a) 和叶绿素 b(Chl. b) 等捕

光色素的含量以减少光能吸收是植物应对高光胁

迫的关键方式之一 [8]。此外，研究表明通过热耗

散机制应对高光胁迫下过剩的产能是植物应答高

光胁迫的重要方式之一 [9]。植物体内主要存在两
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种热耗散保护机制：非光化学猝灭 (NPQ) 和叶黄

素循环。这两种机制均可以保护植物类囊体膜，

防止膜脂过氧化，增强植物抵抗恶劣环境的能

力 [10-11]。虽然大部分红藻没有叶黄素循环，但是

其叶黄素循环相关色素能起到类似的热耗散作

用 [12]。例如，条斑紫菜 (Pyropia yezoensis) 可以增

加叶黄素和 β-胡萝卜素含量，积极运行 NPQ 应对

高光胁迫[13]。而当热耗散机制不足以清除过多的

能量时，光能过剩会导致电子传递链过度还原，

机体容易产生并积累 ROS[14]。此时，植物就会积

极上调抗氧化酶系统以应对 ROS 的过量产生[15-16]。

紫菜生长在潮间带，具有很强的耐高光能力，

是研究植物耐高光机理的理想材料。武焕阳等[17]

研究发现，高光条件下坛紫菜藻体发生了光抑制，

藻体的最大光化学效率 (Fv/Fm) 显著降低，过氧

化氢 (H2O2) 和丙二醛 (MDA) 含量显著升高。高

光条件处理下，条斑紫菜 Chl.a 与藻胆蛋白 (PBP)
的含量均呈先增加后减少的趋势[18]，说明高光胁

迫显著影响了紫菜的色素组分。此外，在坛紫菜

应答高光胁迫的研究中发现，当受到 ROS 损伤时，

藻体可以通过调节抗氧化酶系统以减轻氧化损

伤[19]。由此可以看出，目前关于紫菜响应高光胁

迫的研究主要聚焦于藻体色素、光合参数、ROS
及抗氧化酶系统等生理生化指标的变化，而紫菜

响应高光胁迫的分子机制仍不清楚。

为此，本研究拟选取 2 个耐高光能力存在显

著差异的坛紫菜品系为研究对象，结合转录组测

序和生理生化指标测定，探究坛紫菜应答高光胁

迫的分子机制，并分析 2 个坛紫菜品系应答高光

胁迫的异同点，为解析紫菜的耐高光机制提供理

论参考。 

1    材料与方法
 

1.1    实验材料

本实验材料取自福建省坛紫菜种质资源库：

WO141-3(桔色 ) 和 9-Ⅳ(绿色 )，选择处于生长盛

期 (长度约 15 cm)，健康完整的坛紫菜藻体进行后

续的实验处理，培养条件：光强为 50~60 μmol/
(m2·s)，光周期 12 L∶12 D，培养温度 20~22 °C，

每 2 天更换 1 次培养液，充气培养。 

1.2    高光胁迫处理

藻体放置于 500 mL 锥形瓶中，每瓶 3 株藻

体，用冷光 LED 灯进行高光胁迫处理，光强为

1 000 μmol /(m2·s)，以正常培养光强为对照，处理

后的藻体用于后续各项实验指标的测定 (以上所有

处理均设置 3 个生物学重复)。 

1.3    最大光化学效率与非光化学淬灭的测定

用 Diving-PAM(WALZ 公司，德国 ) 测定坛

紫菜的 Fv/Fm 与 NPQ，具体方法参照文献 [20-21]。 

1.4    活性氧及抗氧化酶活性测定

实验测定了超氧化物歧化酶 (SOD)、抗坏血

酸过氧化物酶 (APX)、超氧阴离子 (O2 
−)、H2O2、

MDA 和过氧化物酶 (POD) 的含量。使用苏州科

铭公司试剂盒测定，方法参照试剂盒说明书。 

1.5    Chl. a与藻胆蛋白测定

Chl.a 的提取测定参照文献 [22] 测定。取

0.01 g 鲜重的藻体于 90%(V/V) 丙酮中充分研磨，

4 °C 避光放置 24 h；4 °C 离心 20 min (10 000 r/min)，
取上清液。测定上清液在 666 nm 和 730 nm 波长

下的吸光值。

PBP 的测定参照文献 [23] 进行，取 0.01 g 鲜

重的藻体于 0.05 mol/L 磷酸盐缓冲液 (pH=6.8) 中
充分研磨，将研磨液放置于−20 °C 避光冷冻。待

完全冷冻后，室温避光解冻，反复冻融 6 次以上，

以完全提取 PBP；4 °C 离心 20 min (10 000 r/min)，
取上清液。测定上清液在 565、615、650 和 730 nm
波长下的吸光值。Chl.a 和 PBP 的含量参照文献

[24-25]。 

1.6    RNA的提取与转录组测序

采用 E.Z.N.Z 植物提取试剂盒 (OMEGA，美

国) 提取藻体 RNA，由广州基迪奥生物测序公司

检测样品质量，并进行测序、数据拼接与分析。

将组装所获得的 Unigene 序列通过序列比对软件

Blast+在 7 大数据库 (Nr、Swissport、KEGG、GO、

COG、KOG、Pfam) 中进行序列比对,进而得到该

Unigene 的功能注释信息。通过 GO 和 KEGG 数

据对比进行代谢通路富集分析。 

1.7    数据分析

以上实验均进行 3 次生物学重复，运用

Excel 和 SPSS 22.0 软件对数据进行统计学分析，

使用 GraphPad Prism 8.0 软件进行作图。 

2    结果
 

2.1    高光胁迫下坛紫菜 Fv/Fm和 NPQ变化

随着高光胁迫处理时间的延长，2 个品系藻

11 期 张    宝，等：坛紫菜响应高光胁迫的分子机制 2067

中国水产学会主办  sponsored by China Society of Fisheries https://www.china-fishery.cn

https://www.china-fishery.cn


体的 Fv/Fm 都逐渐下降 (图 1-a)。在高光胁迫处

理 1 h 后，WO141-3 品系的 Fv/Fm 显著高于 9-Ⅳ
品系；高光胁迫 4 h 后，WO141-3 品系的 Fv/Fm 显

著低于 9-Ⅳ品系。因此，挑选 1 h 和 4 h 作为高光胁

迫处理时间点，以正常培养光强为对照组。NPQ

测定结果显示，高光处理 1 h 后 2 个品系的 NPQ 分

别高于各自对照组，但 WO141-3 品系的 NPQ 值

高于 9-Ⅳ品系 (图 1-b)；与 1 h 相反，高光胁迫处

理 4 h 后 2 个品系的 NPQ 值均低于各自对照组，并

且 WO141-3 品系的 NPQ 值低于 9-Ⅳ品系 (图 1-b)。 

2.2    高光胁迫下 2个不同品系坛紫菜抗氧化酶

和 ROS含量

9-Ⅳ品系和 WO141-3 品系藻体的 O2 
−含量和

H2O2 含量在高光胁迫处理 1 h 后均无显著变化，

但 WO141-3 品系藻体的 O2 
−含量和 H2O2 含量在高

光胁迫处理 4 h 后显著上升 (图 2-a~b)。9-Ⅳ品系

藻体 MDA 含量则在高光胁迫处理 1 h 后显著上升，

在高光胁迫处理 4 h 后显著下降，而 WO141-3
品系藻体 MDA 含量在高光胁迫处理 4 h 后显著上

升 (图 2-c)。9-Ⅳ品系藻体的 SOD 含量和 APX 含

量在高光处理后没有显著变化 (图 2-d~f)，POD 含

量在高光胁迫处理 1 h 后显著下降，高光胁迫处

理 4 h 后显著上升 (图 2-e)。WO141-3 的 SOD 含

量在高光胁迫处理 1 h 时显著上升，高光胁迫处

理 4 h 时没有显著变化 (图 2-d)，POD 含量在高光

胁迫处理 4 h 后显著下降 (图 2-e)，而 APX 含量在

高光胁迫处理下没有显著变化 (图 2-f)。在高光胁

迫处理 1 h 时，WO141-3 品系藻体拥有更高的

SOD、POD 和 APX 活性；而在高光胁迫处理 4 h
时，WO141-3 品系藻体中的 SOD 含量更高，9-Ⅳ

品系藻体中的 POD 活性更高 (图 2-d~f)。 

2.3    色素蛋白含量

9-Ⅳ品系藻体的色素含量随高光胁迫时间的

延长逐渐下降 (图 3-a~e)。WO141-3 品系的 Chl.a
含量在高光胁迫处理 1 h 后显著下降，在高光胁

迫处理 4 h 后相对稳定 (图 3-a)，PBP、藻蓝蛋白

(PC) 和别藻蓝蛋白 (APC) 含量在高光胁迫处理后

均没有显著变化 (图 3-b, d, e)，但其藻红蛋白 (PE)
含量在高光胁迫处理 1 h 后显著上升，在高光胁

迫处理 4 h 后有所下降。对比 2 个品系的色素含

量发现，在对照组以及高光胁迫下，WO141-3 品

系的 PE 含量均显著高于 9-Ⅳ品系，PC 含量和 Chl. a
均显著低于 9-Ⅳ品系。除此之外，对照组和高光

胁迫处理 1 h 组 9-Ⅳ的 Chl. a、PBP 和 APC含量更

高 (图 2-a, b, e)。 

2.4    转录组数据主成分分析 (PCA)和差异基因

数目统计

利用高通量测序技术进行转录组测序，去除

低质量和接头序列后得到的高质量序列 (clean
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Fig. 1    Fv/Fm (a) and NPQ (b) of two kinds of P.haitanensis under high light 1 000 μmol/(m2·s) treatment
*. significant difference, P<0.05; **. extremely significant difference, P<0.01. CK. control group; HL1h. high light stress treatment for 1 h; HL4 h. high
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reads)、GC 含量等初始数据。利用 trinity 软件对

clean reads 从头组装后共获得 27 492 条 Unigenes
(表 1)。主成分分析结果显示，各处理组的 3 个重

复样本主成分接近、变异度小、样本重复性高，

而不同处理组之间的离散程度区别明显 (图 4-a)。
差异表达分析结果显示 (图 4-b)，与各自对照组相

比，高光胁迫处理 1 h 后 WO141-3 品系和 9-Ⅳ品

系中的上调基因分别有 1 750 条和 1 268 条，下调

基因分别有 2 683 条和 1 733 条。高光胁迫处理

4 h 后 WO141-3 品系和 9-Ⅳ品系中的上调基因分

别有 2 043 条和 2 093 条，下调基因分别有 914 条

和 1 433 条。 

2.5    高光胁迫下 2个坛紫菜品系的差异基因

筛选
 

　　光系统相关基因　　相较于对照组，高光胁

迫处理 1 h 后，WO141-3 品系的光系统相关差异

基因中有 3 条基因上调，4 条基因下调；9-Ⅳ品系

中有 2 条基因上调，7 条基因下调。而高光胁迫

处理 4 h 后，WO141-3 品系的光系统相关差异基

因中有 5 条基因上调，14 条基因下调；9-Ⅳ品系

有 6 条基因上调，11 条基因下调 (图 5)。 

　　光合作用-天线蛋白相关基因　　对于光合

作用-天线蛋白通路，相比于 CK 组，在高光胁迫

处理 L1 h 后 WO141-3 品系中 1 条基因上调，10
条基因下调；9-Ⅳ品系中 1 条基因上调，12 条基

因下调。而高光胁迫处理 4 h，WO141-3 品系和 9-
Ⅳ品系中分别存在 16 条和 21 条下调表达的基因

(图 5)。 

3    讨论
 

3.1    高光胁迫下坛紫菜的非光化学淬灭 (NPQ)
机制

NPQ 是植物的一种能量耗散机制，在植物的

光保护方面起着至关重要的作用。当植物机体产

能过剩时，NPQ 会耗散掉过多的能量，减少机体

损伤[26]。研究表明，NPQ 机制有利于甘薯适应高

光条件 [27]。而当植物长时间暴露在高光条件下，

由于光系统的损伤，NPQ 反会有所下降[28]。吴雅

娟等[29] 研究发现，在油蒿 (Artemisia ordosica) NPQ
的日变化中，上午 11 点 NPQ 达到最大值，之后
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图 2    高光胁迫下两种坛紫菜活性氧及抗氧化酶含量

相同字母代表差异不显著 (P>0.05)，不同字母代表差异显著 (P<0.05)

Fig. 2    Content of active oxygen and antioxidant enzymes in two kinds of N.haitanensis under high light stress
The same letters represent no significant differences (P>0.05), Different letters represent significant differences (P<0.05)
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随着高光时间的延长 NPQ 逐渐下降。在本研究中，

高光胁迫处理 1 h 时，2 个坛紫菜品系的 NPQ 都

显著上调；而在高光胁迫处理 4 h，2 个坛紫菜品

系的 NPQ 都显著下降 (图 1-b)。通过结合藻体的

Fv/Fm 变化 (图 1-a) 和光系统基因的差异表达结

果 (图 5) 推测，NPQ 的下降可能是由于藻体光系

统受损所导致。同样，条斑紫菜孢子体的 NPQ 在

高光胁迫处理前期显著增强，一段时间后显著降

低[12]。因此，NPQ 可能是坛紫菜适应高光胁迫的

重要应答机制之一。 

3.2    高光胁迫下坛紫菜的色素蛋白调节机制

叶绿素在光合作用中起着捕获、传递光能的

作用 [30]。藻类还含有特有的辅助捕光色素 PBP，
PBP 能将捕获的光能传递给反应中心色素，使得

光合作用有效地进行 [31]。Huang 等 [32] 研究发现，

高光胁迫会降低拟南芥 (Arabidopsis thaliana) 的叶

绿素含量，并且光合作用-捕光蛋白大部分基因都

在高光胁迫处理后下调表达。聚球藻 (Synechococ-
cus) 中光合作用-捕光蛋白的相关基因和蛋白的表

达量均在高光条件下下降[33]。捕光色素含量的降

低有利于淡水藻类海绵念珠藻 (Nostoc spongiae-
forme) 和海洋藻类佛米草 (Phormidium corium) 减
少对光能的吸收，以增强对高光条件的适应能

力 [34]。本研究也发现，坛紫菜藻体的叶绿素和

PBP 含量在高光胁迫处理后都显著下降 (图 3)，同

时，光合作用-捕光蛋白大部分基因显著下调表达

(图 5)。以上结果表明，适当降低捕光蛋白含量可

能是坛紫菜适应高光胁迫的另一个重要方式。 

3.3    高光胁迫下坛紫菜的抗氧化机制

为了应对 ROS 带来的损伤，需氧生物进化

表 1    两种品系坛紫菜高光 1 000 μmol /(m2·s)
处理下转录组测序数据

Tab. 1    Transcriptome sequencing data of two strains of
P.haitanensis under high-light 1 000 μmol/(m2·s) processing

内容　content　　　　　　　 　　数量　amount

基因数目　genes Num 27 492

GC含量/%　GC percentage 70.313 1

N50长度　N50 length/bp 1 386

平均长度/bp　average length 863

总碱基数　total assembled bases 23 739 311
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图 3    高光胁迫下 2个坛紫菜色素蛋白的含量

相同字母代表差异不显著 (P>0.05)，不同字母代表差异显著 (P<0.05)

Fig. 3    The content of two kinds of P.haitanensis pigment protein under high light stress
The same letters represent no significant differences (P>0.05), Different letters represent significant differences (P<0.05)
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出了一套高效的活性氧清除系统，即抗氧化系统。

在失水胁迫[35]、高光胁迫[36]、高温胁迫[37] 等条件

处理下，植物体都会产生过量活性氧，同时体内

的抗氧化酶系统也会积极响应以减少活性氧带来
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图 4    主成分分析与转录组差异基因统计

(a) 主成分分析；(b) 差异基因数目统计。UP. 上调表达基因，DOWN. 下调表达基因

Fig. 4    Principal component analysis and transcriptome differential gene statistics
(a) PCA, principal component analysis; (b) the number of differential genes.UP. up-regulated gene; DOWN. down-regulated gene
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图 5    高光胁迫对 2个品系坛紫菜光系统、光合作用-捕光蛋白的影响

以各个处理下的基因表达量作归一化热图，以表达量差异两倍以上作为差异基因

Fig. 5    Effect of high light stress on the photosystem and photosynthesis-light harvesting protein of
two strains of P.haitanensis

The  gene  expression  level  under  each  treatment  was  used  as  a  normalized  heat  map,  and  the  expression  level  difference  was  more  than  twice  as  the
differential gene
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的损伤。醛类是脂质过氧化产物的主要部分，并

且具有化学毒性，MDA 就是其中一种 [38]。通过

对 O2
−、H2O2 和 MDA 的测定发现在高光胁迫处

理 1 h 后，9-Ⅳ品系受到较严重的脂质氧化损伤，

而 WO141-3 品系在高光胁迫处理 4 h 后受到脂质

氧化损伤程度更为严重 (图 2-a~c)。此外，2 个品

系藻体的 SOD、POD 和 APX 等抗氧化酶在高光

胁迫处理后均出现不同程度变化 (图 2-d~f)。SOD、

POD 和 APX 是植物在逆境条件下清除 ROS 的重

要酶类[39-40]。有研究已证实，这 3 种抗氧化酶对于

坛紫菜应答高温、失水等逆境胁迫中维持氧化还

原平衡非常关键 [41-43]。因此，SOD、POD 和 APX
的启动有助于避免高光胁迫对坛紫菜藻体造成的

氧化损伤。 

3.4    2个坛紫菜品系应答高光胁迫能力差异的

原因分析

结合藻体的 Fv/Fm 变化 (图 1-a)、O2 
−、H2O2

和 MDA 的含量变化 (图 2-a~c) 和光系统基因的差

异表达 (图 5) 可以看出，在高光胁迫处理 1 h 时，

WO141-3 品系的氧化损伤和光系统损伤程度弱于

9-Ⅳ品系；而在高光胁迫处理 4 h 时，WO141-3
品系的氧化损伤和光系统损伤程度较 9-Ⅳ更严重。

出现这种差异可能由以下原因造成：不同胁迫时

间点藻体色素含量和相关基因表达量差异与其受

损伤程度呈负相关，与 NPQ 能力和抗氧化酶含量

呈正相关，而色素含量降低可以降低高光造成的

损伤[34]，NPQ 的高低代表胁迫下机体能量耗散能

力的高低[27]，抗氧化酶活性高低代表维持氧化还

原平衡能力的强弱[41]。因此，是否高效运行 NPQ
和抗氧化系统，以及及时调节捕光蛋白和色素含

量可能是 2 个坛紫菜品系出现耐高光差异的主要

原因。 

4    总结

综上所述，高光胁迫下坛紫菜藻体中产生了

过量的 ROS，导致其光系统受损，光合能力下降。

而藻体可以通过激活 NPQ 和抗氧化系统，降低光

合作用-捕光蛋白和色素含量积极应答高光胁迫，

并且这些方面的差异使得 2 个坛紫菜品系的耐高

光能力有所差异。

（作者声明本文无实际或潜在的利益冲突）
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Molecular mechanism of Pyropia haitanensis in response to high light stress

ZHANG Bao 1,2,3,     XU Yan 1,2,3,     XU Kai 1,2,3,     JI Dehua 1,2,3,    
CHEN Changsheng 1,2,3,     WANG Wenlei 1,2,3*,     XIE Chaotian 1,2,3*

(1. Fisheries College, Jimei University, Xiamen　361021, China;
2. Fujian Provincial Aquatic Biological Breeding and Health Breeding Engineering Research Center, Fujian Provincial

Development and Reform Commission, Xiamen　361021, China;
3. Key Laboratory of Healthy Mariculture for the East China Sea, Ministry of Agriculture and Rural Affairs, Xiamen　361021, China)

Abstract: Pyropia haitanensis lives in the mid-high tide area, and will suffer from periodic strong light stress after
the ebb tide. However, the thallus can quickly return to normal growth after high tide rehydration, which indicates
P. haitanensis has a strong ability to resist high light. To explore the mechanism of high-light resistance, two new
strains of P.haitanensis with significant differences in high light resistance were selected for the experiment (green
strain:  9-Ⅳ;  orange  strain:  WO141-3).  The  physiological  indexes  such  as  photosynthetic  rate  and  antioxidant
enzyme activity of the two strains under high light stress were measured, the differential transcriptional expression
profiles of the two strains were constructed and the key pathways and genes regulating the high light resistance of
P. haitanensis were obtained by combining with fluorescence quantitative analysis technology. Result showed that
under high light stress, the content of MDA in the thallus of the two P. haitanensis strains increased significantly,
the expression of some genes in the photosystem was appreciably decreased, and the photosynthetic capacity of the
algae was decreased noticeably.  Further  analysis  showed that  the  WO141-3 strain  had stronger  high light  resist-
ance after 1 h of high light treatment, while the 9-Ⅳ strain had stronger high light resistance after 4 h of treatment.
The main reasons for this difference were: Under high light stress for 1 h, the WO141-3 strain had higher reactive
oxygen species scavenging ability and stronger non-photochemical quenching ability, lower pigment content and
light-harvesting protein gene expression.Under high light stress for 4 h, 9-Ⅳ strain had stronger ability of scaven-
ging reactive oxygen species and stronger non photochemical quenching, lower pigment content and light harvest-
ing protein gene expression. Studies have shown, P. haitanensis can respond to high light stress by activating non-
photochemical quenching mechanism and antioxidant system, reducing pigment content and light harvesting pro-
tein gene expression, so as to avoid excessive light damage and oxidative damage. The results of this study laid a
theoretical foundation for elucidating the mechanism of high light tolerance of P. haitanensis.

Key words: Pyropia haitanensis; high light stress; antioxidant systems non-photochemical quenching; light har-
vesting protein
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