
htt
p:/

/w
ww.ec

olo
gic

a.c
n

第 ３７ 卷第 ２２ 期

２０１７ 年 １１ 月

生 态 学 报

ＡＣＴＡ ＥＣＯＬＯＧＩＣＡ ＳＩＮＩＣＡ
Ｖｏｌ．３７，Ｎｏ．２２
Ｎｏｖ．，２０１７

ｈｔｔｐ： ／ ／ ｗｗｗ．ｅｃｏｌｏｇｉｃａ．ｃｎ

基金项目：广东省科技计划项目（２０１６Ａ０２０２２２００１）；中国博士后科学基金面上资助（２０１６Ｍ５９２４８３）

收稿日期：２０１６⁃０９⁃２２； 　 　 网络出版日期：２０１７⁃０７⁃１２

∗通讯作者 Ｃｏｒｒｅｓｐｏｎｄｉｎｇ ａｕｔｈｏｒ．Ｅ⁃ｍａｉｌ： ｄｈｚｏｕ＠ ｓｃｕｔ．ｅｄｕ．ｃｎ

ＤＯＩ： １０．５８４６ ／ ｓｔｘｂ２０１６０９２２１９１２

王龙乐，张鑫，邹定辉，陈斌斌．干出脱水对羊栖菜叶状体与生殖托荧光特性的影响及其在沉水状态下的恢复．生态学报，２０１７，３７（ ２２）：
７７１０⁃７７１７．
Ｗａｎｇ Ｌ Ｌ， Ｚｈａｎｇ Ｘ， Ｚｏｕ Ｄ Ｈ， Ｃｈｅｎ Ｂ Ｂ．Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｄｅｓｉｃｃａｔｉｏｎ ｏｎ ｃｈｌｏｒｏｐｈｙｌｌ ｆｌｕｏｒｅｓｃｅｎｃｅ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ ｉｎ ｔｈｅ ｆｒｏｎｄｓ ａｎｄ ｒｅｃｅｐｔａｃｌｅｓ ｏｆ ｅｍｅｒｓｅｄ Ｈｉｚｉｋｉａ
ｆｕｓｉｆｏｒｍｉｓ ａｎｄ ｔｈｅｉｒ ｒｅｃｏｖｅｒｙ ｕｐｏｎ ｒｅ⁃ｓｕｂｍｅｒｓｉｏｎ．Ａｃｔａ Ｅｃｏｌｏｇｉｃａ Ｓｉｎｉｃａ，２０１７，３７（２２）：７７１０⁃７７１７．

干出脱水对羊栖菜叶状体与生殖托荧光特性的影响及
其在沉水状态下的恢复

王龙乐１，张　 鑫２，邹定辉１，３，∗，陈斌斌１
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摘要：在有性繁殖时期，潮间带海藻羊栖菜（Ｈｉｚｉｋｉａ ｆｕｓｉｆｏｒｍｉｓ）的叶状体与生殖托遭受低潮干出脱水的影响。 为阐明羊栖菜在有

性繁殖时期不同部位对干出脱水的耐受能力，研究了羊栖菜的叶状体和雌、雄生殖托在干出脱水过程中以及随后的沉水恢复状

态下叶绿素荧光动力学参数变化。 实验结果表明，羊栖菜叶状体及其生殖托的 ＰＳ ＩＩ 有效光化学量子产量［Ｙ（ＩＩ）］分别在 ０—
７３％和 ０—６０％的脱水率范围内未发生显著变化，而继续脱水则会显著降低藻体的Ｙ（ＩＩ），表明羊栖菜叶状体和生殖托的Ｙ（ＩＩ）
下降的脱水界限值分别为 ７３％和 ６０％，对脱水耐受能力较强。 在连续干出脱水过程中，叶状体和生殖托的最大相对电子传递

速率（ ｒＥＴＲｍａｘ）和光强耐受能力（Ｉｋ）都显著下降，且在严重脱水状态（失水率为 ７５％）下，羊栖菜叶状体和雌、雄生殖托的Ｙ（ＩＩ）
分别比干出初始时降低了 １２％、３１％和 ３７％，且复水后其雌、雄生殖托的Ｙ（ＩＩ）无法恢复，甚至持续降低。 同时叶状体和生殖托

的 ｒＥＴＲｍａｘ、Ｉｋ和光能利用效率（α）都显著下降，说明严重脱水使藻体不同部位的 ＰＳ ＩＩ 反应中心受到了不可逆的损伤。 在持续

大幅度脱水过程（失水率高于 ６０％）中及随后的沉水恢复过程中，比较藻体各部位的Ｙ（ＩＩ）值发现，叶状体 ＞ 雌生殖托 ＞ 雄生

殖托，表明严重脱水对雄生殖托的影响最大，对叶状体的影响最小。 在有性生殖阶段，为了羊栖菜能有性繁殖成功，应避免藻

体，尤其是生殖托经受到严重的干出脱水胁迫。
关键词：羊栖菜；干出；脱水；叶绿素荧光；叶状体；生殖托；有性繁殖
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ｗｅｒｅ ａｌｗａｙｓ ｈｉｇｈｅｒ ｔｈａｎ ｔｈｏｓｅ ｏｆ ｔｈｅ ｍａｌｅ ｒｅｃｅｐｔａｃｌｅｓ ａｆｔｅｒ ６０％ ｗａｔｅｒ ｌｏｓｓ ｏｆ ｄｅｓｉｃｃａｔｉｏｎ ｔｉｓｓｕｅｓ ｕｎｄｅｒ ｅｍｅｒｓｅｄ ｓｔａｔｅ， ａｎｄ
ｔｈｅ ｒｅｓｕｌｔｓ ｓｈｏｗｅｄ ｔｈｅ ｓａｍｅ ｔｒｅｎｄｓ ｗｈｅｎ ｆｏｌｌｏｗｅｄ ｂｙ ｓｕｂｍｅｒｓｅｄ ｓｔａｔｅ． Ｔｈｏｓｅ ｉｎｄｉｃａｔｅｄ ｔｈａｔ ｍａｌｅ ｒｅｃｅｐｔａｃｌｅｓ ｗｅｒｅ ｔｈｅ ｍｏｓｔ
ｓｕｓｃｅｐｔｉｂｌｅ， ｗｈｉｌｅ ｔｈｅ ｆｒｏｎｄｓ ｗｅｒｅ ｒｅｌａｔｉｖｅ ｌｅｓｓ ｓｕｓｃｅｐｔｉｂｌｅ ｂｙ ｓｅｖｅｒｅ ｄｅｈｙｄｒａｔｉｏｎ． Ｉｔ ｗａｓ ｃｏｎｃｌｕｄｅｄ ｔｈａｔ ｓｅｖｅｒｅ ｄｅｓｉｃｃａｔｉｏｎ ｉｓ
ａｎ ｉｍｐｏｒｔａｎｔ ｆａｃｔｏｒ ａｆｆｅｃｔｉｎｇ ｔｈｅ ｒｅｐｒｏｄｕｃｔｉｏｎ ｓｕｃｃｅｓｓ ｏｆ Ｈ． ｆｕｓｉｆｏｒｍｉｓ ｄｕｒｉｎｇ ｔｈｅ ｓｅｘｕａｌ ｒｅｐｒｏｄｕｃｔｉｏｎ ｐｅｒｉｏｄ， ａｎｄ ｔｈｅ ｆａｃｔｏｒｓ
ａｌｌｅｖｉａｔｉｎｇ ｄｅｓｉｃｃａｔｉｏｎ ｓｕｃｈ ａｓ ｓｅａ ｓｐｒａｙ ａｎｄ ｓｈｉｎｇｌｅ⁃ｏｖｅｒｌａｐｐｉｎｇ ｗｏｕｌｄ ｂｅｎｅｆｉｔ ｔｈｅ ｅｍｅｒｓｅｄ ｆｒｏｎｄｓ ａｎｄ ｒｅｃｅｐｔａｃｌｅｓ ｏｆ Ｈ．
ｆｕｓｉｆｏｒｍｉｓ．

Ｋｅｙ Ｗｏｒｄｓ： Ｈｉｚｉｋｉａ ｆｕｓｉｆｏｒｍｉｓ； ｅｍｅｒｓｉｏｎ； ｄｅｓｉｃｃａｔｉｏｎ； ｃｈｌｏｒｏｐｈｙｌｌ ｆｌｕｏｒｅｓｃｅｎｃｅ； ｆｒｏｎｄｓ； ｒｅｃｅｐｔａｃｌｅｓ； ｓｅｘｕａｌ ｒｅｐｒｏｄｕｃｔｉｏｎ

占全球海洋系统的 ７％—８％面积的近海生态系统贡献全球海洋初级生产力的 １５％—３０％［１］。 其中重要

初级生产者是人工大规模养殖的藻类［２］，经 ＦＡＯ 统计，中国的藻类产业对全球的贡献率达 ７２％，每年可从海

水中移出约 ７８ 万 ｔ 的碳，因此藻类养殖是对增加近岸海域碳汇、改善生态环境方面的重要措施［３⁃５］。 大型海

藻广泛分布于潮间带及潮间带以下的渐深带，由于其特殊的栖息环境，随着潮起潮落，藻体经历着两种连续变

化的环境条件：水和空气。 在高潮沉水状态中，大型海藻利用海水中 ＣＯ２和 ＨＣＯ－
３ 作为光合碳源［６⁃７］，而在低

潮导致的干出状态下，大型海藻仅能利用空气中 ＣＯ２作为唯一的光合碳源，同时还经历脱水、高光照强度、高
温和渗透胁迫等破坏性的环境条件［８］，其中水分是最重要的因子［９］。 研究表明，由于光合资源（水分、无机碳

浓度、光照强度和温度等）可利用性的差异［１０⁃１１］，潮间带海藻在淹没状态和干出过程中的光合能力的差异与

藻种、环境条件等多种因素有关［１２⁃１５］。 潮间带海藻海藻的光合作用对干出脱水胁迫有一定的耐受能力，但是

在干出严重脱水条件下，大型海藻的光合活性基本都会受到不同程度的抑制作用［１３， １６⁃１９］。 大多数情况下，因
干燥而被显著抑制的光合作用在复水后能很快（２ ｈ 内）完全或部分恢复到干出初始值，而且，海藻在海水重

新浸没后的光合作用恢复程度是判定海藻属于对干旱胁迫的耐受种和敏感种的主要指标［２０⁃２２］。 目前干出导

致大型海藻光合活性下降的机制的研究并不多［１９， ２３⁃２４］，尤其是干出脱水过程中海藻光合作用光系统 ＩＩ （ＰＳ
ＩＩ）的响应。 叶绿素荧光动力学技术是一种被广泛应用的、而又不损伤光合作用（特别是 ＰＳ ＩＩ）的研究工具，
在研究 ＰＳ ＩＩ 原初反应和能量分配上尤其独特的作用［１９， ２５］，与“表观性”的气体交换指标相比，叶绿素荧光参

数更具有反映“内在性”的特点。 现已被广泛应用于海藻的抗逆境以及品种选育等生理生态研究领域。
羊栖菜（Ｈｉｚｉｋｉａ ｆｕｓｉｆｏｒｍｉｓ）是一种重要的大型经济褐藻，具有较高的营养和药用价值［２６］。 在我国浙江和

福建等地已有一定规模的养殖生产。 自然生长的羊栖菜主要分布于低潮带，以岩石作为固着基质。 因此，在

１１７７　 ２２ 期 　 　 　 王龙乐　 等：干出脱水对羊栖菜叶状体与生殖托荧光特性的影响及其在沉水状态下的恢复 　
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低潮时，特别是在大潮低潮时，羊栖菜与其他潮间带海藻一样，常暴露在空气中（即处于干出状态），且其叶状

体和生殖托均经历了干出脱水和复水的过程，这两种组织对干出脱水的响应机制是否一致并没有得到详尽的

研究和报道。 生殖托作为有性生殖的器官，具有产生精子或卵子的窝空，这些较为复杂的结构占据了生殖托

一定的空间，其中，雌生殖托的生殖部分大于雄生殖托的生殖部分，因此，生殖托的含水量低于叶状体的，且雌

生殖托的含水量小于雄生殖托的［２７⁃２８］。 这种生理结构上的差异可能导致两个部位对干出脱水响应的差异。
本文以羊栖菜（Ｈｉｚｉｋｉａ ｆｕｓｉｆｏｒｍｉｓ）的叶状体和雌、雄生殖托作为实验材料，探讨其在干出过程中和沉水状态下

的叶绿素荧光动力学曲线和参数变化，研究其在干出失水过程中光合作用 ＰＳ ＩＩ 的反应，以进一步认识其生物

学规律，阐释影响羊栖菜有性繁殖的环境因素。

１　 材料与方法

１．１　 材料

从汕头南澳岛云澳湾低潮时采集处于有性繁殖时期的成体羊栖菜（Ｈｉｚｉｋｉａ ｆｕｓｉｆｏｒｍｉｓ）藻体，放入盛有少量

海水塑料袋中，用保温箱（保持温度为 ４ ℃）在最短时间内运回实验室。 藻体在实验室内室温（２２—２５ ℃）和
光强约 １００ μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１（光周期 Ｌ ∶Ｄ 为 １２ ｈ ∶１２ ｈ）的条件下用过滤的自然海水进行暂养，每天 ２４ ｈ 通空气。
以暂养期间的第 ２ 天至第 ５ 天内的羊栖菜作为实验材料。 实验前分别收集羊栖菜的叶状体（羊栖菜“叶
片”）、雌生殖托、雄生殖托，在海水中放置 ２ ｈ（通空气）后，进行干出失水与恢复的实验研究。
１．２　 藻体的干出处理与失水率的测定

实验时将羊栖菜各部分藻体（叶状体、雌生殖托、雄生殖托）从海水中取出，置于实验台上，藻体从而处于

干出状态下，轻轻地用吸水纸吸去藻体表面的可见水珠。 把各部分藻体平铺于培养皿中 （每 １ ｃｍ２面积放置

１．０ ｇ 初始湿重的藻量），于室温 ２５ ℃左右、相对湿度约 ７０％的实验室里自然失水，每隔 １ ｈ 测定培养皿中藻

体的重量，每个处理设置 ５ 个重复。
藻体水分损失率（Ｗａｔｅｒ ｌｏｓｓ， ＷＬ） 的确定，按公式 ＷＬ％＝（Ｗｏ－Ｗｔ） ／ （Ｗｏ－Ｗｄ ） × １００ 计算。 其中 Ｗｏ为初

始湿量（ｇ），Ｗｔ为经过一段时间干燥后的重量（ ｇ），Ｗｄ为干重（即在实验后于 ８０ ℃烘箱中放置 ２４ ｈ 的烘干

重）。 在藻体脱水过程中进行叶绿素荧光参数的测定，每个处理设置 ５ 个重复。
１．３　 藻体的恢复实验

当羊栖菜各部分藻体（叶状体、雌生殖托、雄生殖托）干出至脱水率约为 ５０％和 ７５％，藻体重新置于实验

室内海水中，进行藻体叶绿素荧光参数的恢复实验。 恢复条件为室温（２２—２５ ℃）和光强约 １００ μｍｏｌ ｍ－２

ｓ－１，培养海水为过滤的自然海水（通气）。 在藻体恢复过程中定期进行叶绿素荧光参数的测定，每个处理设置

５ 个重复。
１．４　 荧光参数的测定

羊栖菜不同组织的叶绿素荧光参数用脉冲调制荧光仪（ＷＡＴＥＲ⁃ＰＡＭ，德国产）进行测定。 向干出状态下

不同脱水程度的叶状体、雌生殖托和雄生殖托连续照射 ８ 个光强梯度的光化光（６６—１０００ μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１，光源

为荧光灯），照射时间间隔为 １０ ｓ，得到快速光曲线（Ｒａｐｉｄ Ｌｉｇｈｔ Ｃｕｒｖｅ， ＲＬＣ），通过计算可得出光系统 ＩＩ 的有

效光化学量子产量（Ｐｈｏｔｏｓｙｓｔｅｍ ＩＩ ｅｆｆｅｃｔｉｖｅ ｑｕａｎｔｕｍ ｙｉｅｌｄ， Ｙ（ＩＩ））、最大相对电子传递速率（Ｍａｘｉｍｕｍ ｒｅｌａｔｉｖｅ
ｅｌｅｃｔｒｏｎ ｔｒａｎｓｐｏｒｔ ｒａｔｅ， ｒＥＴＲｍａｘ ）、光能利用效率 （ Ｌｉｇｈｔ ｕｓｅ ｅｆｆｉｃｉｅｎｃｉｅｓ， α） 和耐受光强 （ Ｔｏｌｅｒａｎｃｅ ｏｆ ｈｉｇｈ
ｉｒｒａｄｉａｎｃｅ， Ｉｋ）。 计算公式分别为：

Ｙ（ＩＩ）＝ （Ｆ′ｍ－ Ｆ ｔ） ／ Ｆ′ｍ，其中 Ｆ′ｍ表示在光适应状态下的最大荧光值，Ｆ ｔ表示稳态荧光产量，Ｙ（ＩＩ）反映

了光合机构在当前光照状态下的实际光能转化效率［２９］。
ｒＥＴＲ＝ Ｉ ×Ｙ（ＩＩ） × ０．８４ × ０．５，其中 Ｉ 表示光合有效辐射，０．８４ 表示 Ｉ 被光合色素吸收的比例，０．５ 表示分

配到 ＰＳ ＩＩ 的 Ｉ 比例，ｒＥＴＲ 反映了经过 ＰＳ ＩＩ 的相对线性电子流速率［３０］。
对 ＲＬＣ 的非线性曲线拟合公式为：ｒＥＴＲ＝ ｒＥＴＲｍａｘ× ｔａｎｈ （α× Ｉ ／ ｒＥＴＲｍａｘ） ［３１］，其中 ｒＥＴＲｍａｘ为最大相对电

２１７７ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ３７ 卷　
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子传递速率，被认为是对 ＰＳ ＩＩ 实际电子传递速率的实时反应；α 为 ＲＬＣ 的初始斜率，表示藻体的光能利用

效率。
耐受光强 Ｉｋ ＝ ｒＥＴＲｍａｘ ／ α， Ｉｋ越高，植物对强光的耐受力越强［３０］。

１．５　 统计与分析

采用 ＳＰＳＳ １９．０ 和 ＯｒｉｇｉｎＰｒｏ ８．５ （Ｏｒｉｇｉｎ Ｌａｂ Ｃｒｏｐ．， ＵＳＡ）软件进行数据分析，应用 Ｏｎｅ⁃ｗａｙ ＡＮＯＶＡ 分析

不同试验处理间的差异，设置显著水平为 Ｐ＜０．０５。

２　 结果

　 图 １　 羊栖菜不同部位藻体的光系统Ⅱ（ＰＳ Ⅱ）有效光化学量子

产量随失水率的变化（ｎ＝ ５）

Ｆｉｇ．１　 Ｃｈａｎｇｅｓ ｏｆ ｐｈｏｔｏｓｙｓｔｅｍ ＩＩ （ＰＳ ＩＩ） ｅｆｆｅｃｔｉｖｅ ｑｕａｎｔｕｍ ｙｉｅｌｄ

［Ｙ（ＩＩ）］ ｉｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｔｉｓｓｕｅｓ ｏｆ Ｈｉｚｉｋｉａ ｆｕｓｉｆｏｒｍｉｓ ｗｉｔｈ ｉｎｃｒｅａｓｅｄ

ｗａｔｅｒ ｌｏｓｓ ｄｕｒｉｎｇ ｅｍｅｒｓｉｏｎ （ｎ＝ ５）

２．１　 脱水条件

羊栖菜不同部位藻体的 ＰＳ ＩＩ 有效光化学量子产量

［Ｙ（ＩＩ）］与藻体脱水率的关系如图 １ 所示。 羊栖菜叶

状体和雌、雄生殖托的干出脱水率分别不超过 ７３％和

６４％、６０％时，其Ｙ（ＩＩ）都没有明显变化（Ｐ＞０．０５），且不

同部位的藻体Ｙ（ＩＩ）间没有显著差异（Ｐ＞０．０５）。 但继

续干出脱水就导致藻体的Ｙ（ＩＩ）显著降低（Ｐ＜０．０５），当
叶状体和雌、雄生殖托的脱水率分别达到 ８４％和 ９０％、
７９％时，其Ｙ（ＩＩ）分别为 ０．２７±０．１２ 和 ０．０２±０．０２、０．００±
０．０１，分别下降了 ５７％和 ９７％、９９％。

由图 ２ 可以看出，羊栖菜藻体的不同部位的相对电

子传递速率（ ｒＥＴＲ）都先随光强的升高而快速上升，当
光强高于 ６００ μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１后基本达到平稳状态（图 ２）。
由表 １ 可以看出，在干出初始（０）时，雌、雄生殖托的

ｒＥＴＲｍａｘ、α 都略高于叶状体的，但未达到统计学上的显

著水平（Ｐ＞０．０５），雌、雄生殖托的耐受光强（Ｉｋ）没有差

别（Ｐ＞０．０５），而都显著低于叶状体的 Ｉｋ （Ｐ＜０．０５）。 在藻体干出脱水率达 ５０％时，羊栖菜藻体不同部位的 α
保持稳定，而 ｒＥＴＲｍａｘ和 Ｉｋ都明显下降（Ｐ＜０．０５）；此时藻体不同部位间的 ｒＥＴＲｍａｘ和 α 差异不显著，雌、雄生殖

托的 Ｉｋ也无显著差异，但都明显低于叶状体的 Ｉｋ（Ｐ＜０．０５）。 当藻体继续干出至严重脱水（７５％）时，与干出初

始状态相比，叶状体和雌、雄生殖托的 ｒＥＴＲｍａｘ分别降低了 ３３％，６７％和 ７８％（Ｐ＜０．０５），α 分别降低了 １６％、
４２％和 ５９％（Ｐ＜０．０５），不同部位的参数间差异明显（Ｐ＜０．０５），叶状体的最高，雌生殖托次之，雄生殖托最低。

表 １　 羊栖菜不同部位藻体分别在失水 ０、５０％、７５％条件下的快速光响应曲线参数（ｎ＝ ５）

Ｔａｂｌｅ １　 Ｐａｒａｍｅｔｅｒｓ ｏｆ ｔｈｅ ｒａｐｉｄ ｌｉｇｈｔ ｃｕｒｖｅ ｉｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｔｉｓｓｕｅｓ ｏｆ ｅｍｅｒｓｅｄ Ｈｉｚｉｋｉａ ｆｕｓｉｆｏｒｍｉｓ ａｔ ０， ５０％， ａｎｄ ７５％ ｗａｔｅｒ ｌｏｓｓ （ｎ＝ ５）

羊栖菜藻体
Ｔｉｓｓｕｅｓ ｏｆ Ｈ． ｆｕｓｉｆｏｒｍｉｓ

失水率
Ｗａｔｅｒ ｌｏｓｓ ／ ％

最大相对电子传递速率
Ｍａｘｉｍｕｍ ｒｅｌａｔｉｖｅ

ｅｌｅｃｔｒｏｎ ｔｒａｎｓｐｏｒｔ ｒａｔｅ ／
（μｍｏｌ ｅｌｅｃｔｒｏｎｓ ｍ－２ ｓ－１）

光能利用效率
Ｌｉｇｈｔ ｕｓｅ ｅｆｆｉｃｉｅｎｃｉｅｓ

耐受光强
Ｔｏｌｅｒａｎｃｅ ｏｆ ｈｉｇｈ

ｉｒｒａｄｉａｎｃｅ ／
（μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１）

叶状体 Ｆｒｏｎｄｓ ０ １２２．２１±４．９８ ａ∗ ０．１９±０．０２ ａ ６９１．２５±４３．３５ ａ
５０ １０９．４３±９．５５ ｂ ０．１９±０．０１ ａ ５８０．９８±５０．７０ ｂ
７５ ８１．９０±７．２６ ｃ ０．１６±０．０１ ｂ ５１４．９６±４５．６６ ｃ

雌生殖托 ０ １２９．６３±５．３７ ａ ０．２４±０．０２ ａ ５３３．２２±３９．５０ ｂｃ
Ｆｅｍａｌｅ ｒｅｃｅｐｔａｃｌｅｓ ５０ １０７．９５±６．８０ ｂ ０．２１±０．０１ ａ ５１１．０９±３２．１７ ｃ

７５ ４３．１３±７．３０ ｄ ０．１４±０．０１ ｂ ３１５．０４±５３．３３ ｄ
雄生殖托 ０ １２９．４９±５．６８ ａ ０．２２±０．０１ ａ ５９３．６６±４０．２９ ｂ
Ｍａｌｅ ｒｅｃｅｐｔａｃｌｅｓ ５０ ９８．６５±９．０８ ｂ ０．２１±０．０２ ａ ４７０．０７±４３．２９ ｃ

７５ ２７．８５±４．３０ ｅ ０．０９±０．０１ ｃ ３０１．３５±４６．５３ ｄ
　 　 ∗显著性水平为 ０．０５，用不同字母表示
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图 ２　 羊栖菜不同部位藻体分别在失水 ０（Ａ）、５０％（Ｂ）、７５％（Ｃ）条件下相对电子传递速率的快速光响应曲线（ｎ＝ ５）

Ｆｉｇ．２　 Ｔｈｅ ｒａｐｉｄ ｌｉｇｈｔ ｃｕｒｖｅ ｏｆ ｒｅｌａｔｉｖｅ ｅｌｅｃｔｒｏｎ ｔｒａｎｓｐｏｒｔ ｒａｔｅ （ ｒＥＴＲ） ｉｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｔｉｓｓｕｅｓ ｏｆ ｅｍｅｒｓｅｄ Ｈｉｚｉｋｉａ ｆｕｓｉｆｏｒｍｉｓ ａｔ ０ （Ａ）， ５０％

（Ｂ）， ａｎｄ ７５％ （Ｃ） ｗａｔｅｒ ｌｏｓｓ （ｎ＝ ５）

２．２　 复水条件

　 图 ３　 羊栖菜不同部分藻体在失水 ５０％后的沉水恢复过程中光系

统Ⅱ（ＰＳⅡ）有效光化学量子产量的变化（ｎ＝ ５）

Ｆｉｇ．３　 Ｔｈｅ ｒｅｃｏｖｅｒｙ ｏｆ ｐｈｏｔｏｓｙｓｔｅｍ ＩＩ （ＰＳ ＩＩ） ｅｆｆｅｃｔｉｖｅ ｑｕａｎｔｕｍ

ｙｉｅｌｄ ［Ｙ（ＩＩ） ］ ｉｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｔｉｓｓｕｅｓ ｏｆ Ｈｉｚｉｋｉａ ｆｕｓｉｆｏｒｍｉｓ ａｔ ５０％

ｗａｔｅｒ ｌｏｓｓ （ｎ＝ ５）

由图 ３ 可知，当羊栖菜藻体失水 ５０％时，其不同部

位的Ｙ（ＩＩ）都能维持较高水平，与脱水初始状态（０）时

没有显著差异（Ｐ＞０．０５），叶状体的Ｙ（ＩＩ）略高于雌、雄
生殖托的Ｙ（ＩＩ），但未达到显著水平（Ｐ＞０．０５）。 在沉水

恢复 ２ ｈ 内，叶状体的Ｙ（ＩＩ）没有明显变化，而雌、雄生

殖托的Ｙ（ＩＩ）快速（０．５ ｈ）升高到干出初始时的Ｙ（ＩＩ）
水平。

由图 ４ 可知，当羊栖菜藻体失水 ７５％时，叶状体和

雌、雄生殖托的Ｙ（ＩＩ）分别降低 １２％、３１％和 ３７％。 在沉

水恢复过程中，在 ０． ５ ｈ 时叶状体和雌、雄生殖托的

Ｙ（ＩＩ）都有所升高，在随后的几个小时的恢复过程中，
叶状体的Ｙ（ＩＩ）有小幅度下降而后保持稳定，维持在

０．５６±０．０４。 雌、雄生殖托在 ０．５—８ ｈ 的恢复过程中表

现出持续下降的趋势，１８ ｈ 后下降到 ０．３；雌生殖托在沉

水恢复开始阶段Ｙ（ＩＩ）已经低于 ０．４，而复水 １８ ｈ 时降

低到 ０．１５。 这表明羊栖菜叶状体的Ｙ（ＩＩ）能恢复到初始

水平，脱水耐受能力强；而生殖托的Ｙ（ＩＩ）无法恢复初始水平，其耐受脱水能力较差。
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htt
p:/

/w
ww.ec

olo
gic

a.c
n

ｈｔｔｐ： ／ ／ ｗｗｗ．ｅｃｏｌｏｇｉｃａ．ｃｎ

　 图 ４　 羊栖菜不同部位藻体在失水 ７５％后的沉水恢复过程中光系

统Ⅱ（ＰＳⅡ）有效光化学量子产量的变化（ｎ＝ ５）

Ｆｉｇ．４　 Ｔｈｅ ｒｅｃｏｖｅｒｙ ｏｆ ｐｈｏｔｏｓｙｓｔｅｍ ＩＩ （ＰＳ ＩＩ） ｅｆｆｅｃｔｉｖｅ ｑｕａｎｔｕｍ

ｙｉｅｌｄ ［Ｙ（ＩＩ） ］ ｉｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｔｉｓｓｕｅｓ ｏｆ Ｈｉｚｉｋｉａ ｆｕｓｉｆｏｒｍｉｓ ａｔ ７５％

ｗａｔｅｒ ｌｏｓｓ （ｎ＝ ５）

３　 讨论

在限制光合生物生长的众多因子中，水分是最重要

的因子［９］。 生长于低潮带的海藻羊栖菜在低潮时，特
别是在大潮低潮时，将暴露在空气中长达 ４ ｈ。 由于海

藻不具有陆生高等植物的气孔或蜡质角质层那样的可

减小水分损失的解剖结构，因此，羊栖菜在低潮干出状

态下，将发生干燥失水作用，即水分从藻体表面水膜或

细胞内散化至大气中［３２］。 本文结果表明，羊栖菜叶状

体 ＰＳ ＩＩ 的Ｙ（ＩＩ）在干出脱水率为 ０—７３％范围内没有

显著 差 异， 这 与 高 潮 带 海 藻 条 斑 紫 菜 （ Ｐｏｒｐｈｙｒａ
ｙｅｚｏｅｎｓｉｓ）类似，其的Ｙ（ＩＩ）下降的脱水率的界限值达到

６０％［１５］。 而羊栖菜干出至半脱水（５０％）状态下，最大

相对电子传递速率（ ｒＥＴＲｍａｘ）和耐受光强（Ｉｋ）都显著降

低，而Ｙ（ＩＩ）和光合效率（α）与干出初始状态没有明显

差异，这可能是羊栖菜藻体通过增加了光能耗散和降低

光合电子传递速率，保护 ＰＳ ＩＩ 反应中心［８， ３３］。 对羊栖菜叶状体光合放氧对干出脱水响应的研究结果也证实

了这一点，受现有大气 ＣＯ２水平的限制，叶状体光合放氧速率随着干出脱水率的增加而降低［２３］，脱水率为

５０％时其光饱和光合速率下降 ７２％，光合固碳所需的同化力显著降低，藻体通过降低色素含量和使 ＰＳ ＩＩ 反应

中心部分可逆失活来维持光能吸收和光能利用的平衡［３４⁃３６］。 石莼对干出的响应也类似，干出胁迫导致石莼

激活的 ＰＳ ＩＩ 反应中心的数量下降，藻体对光的利用能力下降，表现为耐受光强下降［１９］。 另一方面，Ｂｅｅｒ 和
Ｒａｈｎｂｅｒｇ 发现适量失水能够减小藻体表面水层厚度，降低 ＣＯ２溶解阻力，从而增加海藻的光合效率［３７］，也有

助于维持海藻的Ｙ（ＩＩ）和 α 的稳定。
当继续脱水至失水 ７５％时，藻体Ｙ（ＩＩ）、ｒＥＴＲｍａｘ、α 和 Ｉｋ都明显下降，表明其 ＰＳＩＩ 反应中心受到显著胁迫

作用。 在随后的复水恢复过程中，藻体的Ｙ（ＩＩ）未能升高甚至持续降低，可能是严重脱水致使细胞内产生并

累计了大量活性氧（ＲＯＳ）自由基［３４， ３８］，ＲＯＳ 损伤了 ＰＳ ＩＩ 反应中心的 Ｄ１ 蛋白和叶绿素，致使电子传递受阻，
而在恢复过程中需重新合成 Ｄ１ 蛋白和色素使得Ｙ（ＩＩ）难以在短期内恢复［３９⁃４０］。 甚至，有些海藻在较强胁迫

下光合色素分解，并可能发生质膜融合，光合结构被破坏［４１］，即使复水也无法恢复其光合能力。 因此，羊栖菜

叶状体耐受脱水能力上限为 ７３％。 相关研究表明，潮间带海藻脱水耐受能力与其垂直生态位相关，潮间带上

部区域的海藻耐脱水能力更强［１４］，如潮间带边缘海藻 Ｆｕｃｕｓ ｓｅｒｒａｔｕｓｓ 耐受 ６０％的脱水率，掌状海带（Ｌａｍｉｎａｒｉａ
ｄｉｇｉｔａｔａ ）可以耐受 ５５％的脱水率［２０］，而潮间带上部的海藻条斑紫菜（Ｐｏｒｐｈｙｒａ ｙｅｚｏｅｎｓｉｓ）、沟鹿角菜（Ｐｅｌｖｅｔｉａ
ｃａｎａｌｉｃｕｌａｔａ）和 Ｆｕｃｕｓ ｓｐｉｒａｌｉｓ 的可耐受高达 ９０％的脱水率［１５， ４２⁃４３］。 这种脱水耐受能力与光合作用相关酶周围

的分子环境有关，包括无机盐浓度、多糖组成、ＣＯ２浓度等，该分子环境的重要性是降低质膜破裂的风险，同时

促进细胞内必需水分的滞留，从而维持海藻一定的光合作用能力［３６， ４４］。 而本研究结果表明羊栖菜的脱水耐

受能力甚至强于一般潮间带海藻，这可能是由于同种海藻在不同环境下适应后所反映出干出脱水耐受能力也

有差异［３４］。
对羊栖菜雌、雄生殖托干出过程中脱水耐受性的研究表明，其叶绿素荧光动力学参数对脱水率增加的响

应表现出与叶状体相似的变化趋势。 在生殖托干出脱水率为 ０—６０％范围内，其Ｙ（ＩＩ）没有显著变化，生殖托

干出至半脱水（５０％）时，其而 ｒＥＴＲｍａｘ、α 以及 Ｉｋ显著降低，说明此时羊栖菜生殖托的 ＰＳ ＩＩ 受到干出的胁迫作

用，但并未受到损伤，藻体可以通过一系列的保护机制来维持 ＰＳ ＩＩ 反应中心活性。 这与 Ｐ． ｙｅｚｏｅｎｓｉｓ 的雄性

细胞对失水的耐受能力接近，脱水 ５０％时的条斑紫菜雄性细胞光合活性不受影响［１５］。 也与羊栖菜叶状体的
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并无显著差异。 但是脱水率继续上升，雌、雄生殖托的Ｙ（ＩＩ）明显降低，严重失水至 ７５％时，雌、雄生殖托的

ｒＥＴＲｍａｘ、α 和 Ｉｋ都急剧下降，复水后Ｙ（ＩＩ）不能恢复甚至持续降低，且雄生殖托的Ｙ（ＩＩ）、ｒＥＴＲｍａｘ、α 和 Ｉｋ都显

著低于雌生殖托，表明此时雌、雄生殖托的 ＰＳ ＩＩ 都受到了不可逆的损伤。 因此，羊栖菜生殖托也具有较强的

脱水耐受能力，其Ｙ（ＩＩ）下降的脱水率界限约为 ５０％，显著低于叶状体。 这可能是由生殖托和叶状体的生理

结构的差异导致的，生殖托的含水量低于叶状体的含水量，因此失去相同比例的水分对生殖托的光合活性的

影响较大［２７］。 另一方面，虽然羊栖菜生殖托的光饱和光合速率比叶状体高［４５］，但是一般大型海藻如

Ｓａｒｇａｓｓｕｍ ｉｎｔｅｇｅｒｒｉｕｍ［３５］和 Ｐｏｒｐｈｙｒａ ｙｅｚｏｅｎｓｉｓ［１５］的营养器官具有比生殖器官或幼孢子体更强的抗逆能力，也是

导致羊栖菜生殖托比叶状体对干旱胁迫的响应更加敏感的原因之一。 在相同干出脱水程度下，雌生殖托的

Ｙ（ＩＩ）一直显著高于雄生殖托的Ｙ（ＩＩ）。 且在脱水率为 ５０％和 ７５％时下，雌生殖托的 ｒＥＴＲｍａｘ，α 和 Ｉｋ均显著高

于雄生殖托的对应值，随后的沉水恢复过程中，虽然雌、雄生殖托的Ｙ（ＩＩ）都由于严重脱水的不可逆损伤而无

法恢复到干出初始水平，但是雌生殖托的Ｙ（ＩＩ）依然高于雄生殖托的。 这与 Ｄｒｉｎｇ 等［２０］ 对褐藻的研究结果一

致，干出脱水对雄生殖托的损伤较雌生殖托的大。 所有这些结果表明，在干出脱水过程中，雌生殖托的光合活

性高于雄生殖托，且持续大幅度脱水（ＷＬ＞６０％）时，雌生殖托耐脱水能力强于雄生殖托。 因此，严重干出脱水

对雄生殖托的影响更大。
虽然在自然生境中低潮时，羊栖菜在空气中暴露 １—４ ｈ，持续飞溅的水和泡沫一定程度上会降低海藻的

干出脱水程度，藻体失水率最高仅达 ５０％［２３］。 羊栖菜叶状体和生殖托的 ＰＳ ＩＩ 反应中心通过降低 ＰＳ ＩＩ 电子

传递效率、可逆失活增强光耗散来维持较高的Ｙ（ＩＩ），充分抵御失水的胁迫，被认为时一种内损耗的被动适应

方式［３３， ４５］。 这种应对干出的策略无法兼顾光合速率，同时容易受到其他环境因子如光照强度、温度和营养盐

供应等影响［３３⁃３５］。 从这个意义上讲，尽管羊栖菜 ＰＳ ＩＩ 反应中心脱水耐受能力较高，但其应对脱水胁迫的策

略对光合能力和生长不利，因此，羊栖菜在栽培过程中要减少干出时间，延长沉水生长时间，促进其快速光合

作用和生长。
综上所述，羊栖菜藻体有很高的干出脱水耐受能力，叶状体要高于生殖托，雄生殖托要高于雌生殖托。 大

幅度脱水不会损伤羊栖菜叶状体的 ＰＳ ＩＩ 反应中心，叶状体 ＰＳ ＩＩ 活性对脱水胁迫的耐受能力甚至超过一般潮

间带海藻，接近高潮位的海藻。 而半脱水也不影响羊栖菜生殖托的 ＰＳ ＩＩ 活性，大幅度脱水会严重降低生殖托

的 ＰＳ ＩＩ 活性，且该损伤不可逆。 因此，在羊栖菜的有性生殖阶段，严重的干出脱水是影响羊栖菜有性繁殖成

功的一个重要因素。
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