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摘　要：以羽毛藻为研究材料，利用ＣＯ２培养箱通入不同ＣＯ２浓度的空气进行培养，探究在高浓度ＣＯ２和高
浓度硝氮条件下羽毛藻生理生化的变化。结果表明，高浓度ＣＯ２或硝氮都能显著促进藻体的生长，高碳高氮
下藻体的相对生长率比低碳低氮组高出６３．７７％。另外，高浓度ＣＯ２会使藻体中的叶绿素、类胡萝卜素、藻红
蛋白、藻蓝蛋白、可溶性蛋白和可溶性碳水化合物的含量下降，而使硝酸还原酶活性升高，其中明显的表现为

高碳低氮组叶绿素ａ含量比低碳低氮组降低了３９．０１％，高碳高氮组比低碳高氮组降低了４９．２６％，相应类胡
萝卜素高碳组分别降低了４７．６２％和４３．２４％，增加硝氮浓度能够提高藻体中色素含量，可溶性蛋白和可溶性
碳水化合物的含量；在高浓度硝氮下，提高ＣＯ２浓度能使硝酸盐和磷酸盐的吸收率显著升高。由此得知大气
ＣＯ２浓度升高或海水富营养化会促进羽毛藻的生长，并且这两个条件的改变会对羽毛藻在生化组成和营养盐
吸收方面产生深刻的影响。
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　　工业革命以来，人类大量使用化石燃料，砍
伐森林，大气中 ＣＯ２浓度以前所未有的速度增
加，联合国气候变化委员会预计到２１世纪末，大
气ＣＯ２浓度将加倍。这种 ＣＯ２浓度的变化将会
对植物产生深刻的影响，对于陆生植物，已经有

很多广泛而深入的研究［１－２］，但是，水生植物，尤

其是海洋藻类与 ＣＯ２浓度变化关系的研究相对
较少。

氮是大型海藻生长所必需的营养元素之一，

也是引发赤潮的一个重要因素，目前已对一些赤

潮藻氮营养问题做了较多的研究［３］，在富营养化

的水体中氮元素大量增加。因此，可以利用大型

海藻对营养盐的吸收特点回收海水中过量的无

机营养，延缓并改善水域富营养化问题［４－６］。

大型海藻作为海洋生态系统的初级生产力

之一广泛分布于潮间带或潮下带，对海洋生态系

统的碳循环起着非常重要的作用［７］。本实验研

究对象羽毛藻（Ｃａｕｌｅｒｐａｓｅｒｒｕｌａｔａ）属于绿藻门
（Ｃｈｌｏｒｏｐｈｙｃｏｐｈｙｔａ）、绿藻纲（Ｃｈｌｏｒｏｐｈｙｃｅａｅ）、管

藻目（Ｓｉｐｈｏｎａｌｅｓ）、厥藻科（Ｃａｕｌｅｒｐａｃｅａｅ）、厥藻属
（ＣａｕｌｅｒｐＬａｍｏｕｒｏｕｘ） 、杉 叶 蕨 藻 （Ｃａｕｌｅｒｐａ
ｔａｘｉｆｏｌｉａ）的一种，产于热带及亚热带的海区，是一
种重要的大型经济绿藻，自然分布于潮间带或低

潮线下的岩石、珊瑚礁或泥沙海底上［８］，由于羽

毛藻具有极高的观赏价值和强烈的吸收氮磷的

特征，多用于海水水族中藻缸的建立。目前，一

些学者已经对杉叶蕨藻在生殖和营养价值［９］等

方面做了研究，但是对于厥藻属中的羽毛藻在生

长、生理生态和氮磷等营养盐代谢方面的研究还

很少。本文探讨了羽毛藻对大气中 ＣＯ２浓度升
高和水体中硝氮浓度增加的响应，以期为全球环

境变化背景下羽毛藻作为景观藻类培养和其对

海水富营养化的生物修复作用提供理论依据。

１　材料与方法

１．１　实验材料
实验所需材料羽毛藻于２０１４年７月采自海

南省西岛附近潮间带的岩石上，采集后置于盛有
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少量海水的样品袋中，在４ｈ内用低温箱（５℃）
空运回实验室并暂养２ｄ以适应实验条件，选择
个体一致健康的藻体用作后续实验材料。暂养

条件为：高压灭菌的人工海水（ｐＨ８．２；盐度３３；
ＮＯ３Ｎ浓度１０μｍｏｌ／Ｌ；无机磷浓度０．５μｍｏｌ／Ｌ；
温度２４℃；光照强度为１５０μｍｏｌ／（ｍ２·ｓ），光暗
周期为１２ｈ∶１２ｈ，用充气泵２４ｈ充气。
１．２　不同实验条件羽毛藻的培养

实验藻体放入装有２Ｌ高压灭菌海水的三角
烧瓶中，置于ＣＯ２培养箱中培养１０ｄ。根据 ＣＯ２
和氮浓度的不同分为４个实验处理：Ｃ０Ｎ０，低碳
低氮；Ｃ＋Ｎ０，高碳低氮；Ｃ０Ｎ＋，低碳高氮；Ｃ＋Ｎ＋，
高碳高氮。低碳、高碳分别代表所充过滤空气中

ＣＯ２浓度为３９０μＬ／Ｌ和７２０μＬ／Ｌ，低氮、高氮代
表培养液中分别加入 ＮａＮＯ３使无机氮浓度为１０
μｍｏｌ／Ｌ和５００μｍｏｌ／Ｌ，高碳通过调节 ＣＯ２培养
箱中 ＣＯ２ 的浓度获得，４个处理中均加入
Ｎａ２ＨＰＯ４作为营养补充，无机磷的浓度为 ５０
μｍｏｌ／Ｌ。每个三角烧瓶中放入４ｇ藻体（湿重），
每２天换一次培养海水，光照温度条件和暂养时
候相同。培养１０ｄ后对藻体进行各生理指标的
测定。

１．３　实验方法
１．３．１　相对生长率的测定

测定在实验期间藻体鲜重的变化，利用公式

Ｒｇｒ＝ｌｎ（Ｗｔ／Ｗ０）×ｔ
－１×１００ （１）

式中：Ｗ０为初始鲜重，Ｗｔ为 ｔ天后的鲜重，称量
前用滤纸吸干藻体表面的水分。

１．３．２　生化指标的测定
参照 ＪＥＮＳＥＮ的方法［１０］测定叶绿素 ａ（Ｃｈｌ．

ａ）和类胡萝卜素（Ｃａｒ）的含量，称取０．２ｇ鲜重的
藻体剪碎，使用１００％丙酮研磨，定容到１５ｍＬ，在
４℃的冰箱中放置２４ｈ，以５０００ｒ／ｍｉｎ的速度离
心 １５ｍｉｎ后为待测液；参照 ＳＩＥＧＥＬＭＡＮ和
ＫＹＣＩＡ的方法［１１］测定藻红蛋白（ＰＥ）和藻蓝蛋白
（ＰＣ）的含量，用 ０．１ｍｏｌ／Ｌ的磷酸缓冲液研磨
０．１ｇ鲜重的藻体定容到 １０ｍＬ，离心后为待测
液；可溶性蛋白含量测定采用考马斯亮蓝 Ｇ２５０
染料结合法；可溶性碳水化合物含量测定采用苯

酚硫酸法。
１．３．３　硝酸还原酶（ＮＲ）的测定

参照 ＣＯＲＺＯ和 ＮＩＥＬＬ的方法［１２］，称取０．１
ｇ藻体置于１０ｍＬ已配好的缓冲液中，充氮气２

ｍｉｎ后密封，在设定为３０℃的培养箱中黑暗条件
下反应３０ｍｉｎ，测定亚硝氮（ＮＯ－２Ｎ）的含量

［１１］，

用每克湿重藻体每小时产生的 ＮＯ－２Ｎ量来表示
ＮＲＡ（μｍｏｌ／ＮＯ－２ｈ

－１ｇ－１ＦＷ）。
１．３．４　营养盐吸收速率的测定

一个培养周期结束后藻体经历两个光周期

两个暗周期，测定培养介质中硝酸盐和无机磷的

浓度，以培养前后硝酸盐和磷酸盐浓度的减少速

率来表示吸收速率：

Ｒｕｐｔａｋｅ＝（Ｎ０－Ｎｔ）×Ｖ×ｇ
－１×ｔ－１ （１）

式中：Ｎ０为实验前培养介质中硝酸盐或磷酸盐的
浓度（μｍｏｌ／Ｌ），Ｎｔ为ｔ小时后硝酸盐或磷酸盐的
浓度（μｍｏｌ／Ｌ），Ｖ为三角烧瓶中海水的体积（Ｌ），
ｇ为实验时称取的藻体的鲜重（ｇ）。
１．４　数据处理

所有测定结果表示为平均数 ±标准差（ｎ≥
３），全部数据用 Ｅｘｃｅｌ２００７和 ＳＰＳＳ１７．０进行处
理，采用 ＯｎｅＷａｙＡＮＯＶＡ对实验结果进行方差
分析，以Ｐ＜０．０５作为差异的显著水平。

２　结果

２．１　生长
如图１所示，Ｃ０Ｎ０处理条件下的羽毛藻相对

生长率最低，Ｃ＋Ｎ＋处理下的相对生长率最高，他
们分别与其他２组存在显著性差异（Ｐ＜０．０５），
这说明升高大气 ＣＯ２浓度或者增加海水中硝氮
浓度都会促进羽毛藻的生长。

图１　不同Ｃ、Ｎ条件对羽毛藻的相对生长率的影响
Ｆｉｇ．１　ＥｆｆｅｃｔｓｏｆｄｉｆｆｅｒｅｎｔＣａｎｄＮｇｒｏｗｔｈ
ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓｏｎｔｈｅｇｒｏｗｔｈｏｆＣａｕｌｅｒｐａｓｅｒｒｕｌａｔａ

２．２　生化指标的测定
由图２可以看出，在ＮＯ－３ 浓度一样的条件下

培养的羽毛藻，高 ＣＯ２浓度培养的藻体，Ｃｈｌ．ａ、
Ｃａｒ、ＰＥ和 ＰＣ这４种色素含量均小于低 ＣＯ２浓

８１２



２期 崔丽香，等：提高ＣＯ２和硝氮浓度对羽毛藻生化组成和营养盐吸收的影响

度培养时藻体的含量；在 ＣＯ２浓度一样的条件下
培养的羽毛藻在ＮＯ－３ 浓度高时４种色素含量较
高。

图２　不同Ｃ、Ｎ条件对羽毛藻Ｃｈｌ．ａ、
Ｃａｒ、ＰＥ和ＰＣ含量的影响

Ｆｉｇ．２　ＥｆｆｅｃｔｓｏｆｄｉｆｆｅｒｅｎｔＣａｎｄＮｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ
ｏｎｔｈｅｃｏｎｔｅｎｔｓｏｆＣｈｌ．ａ，Ｃａｒ，ＰＥａｎｄ

ＰＣｉｎＣａｕｌｅｒｐａｓｅｒｒｕｌａｔａ

　　由此可知，高浓度 ＮＯ－３ 可以提高羽毛藻藻
体中４种色素的含量，而高浓度 ＣＯ２会降低它们
在藻体中的含量。

如图３所示，ＮＯ－３ 浓度一样的条件下，高
ＣＯ２浓度下培养的羽毛藻可溶性蛋白的含量都低
于正常ＣＯ２浓度下藻体的含量（Ｐ＜０．０５）；ＣＯ２
浓度相同的条件下硝氮浓度增加会提高羽毛藻

中可溶性蛋白的含量（Ｐ＜０．０５）。

图３　不同Ｃ、Ｎ条件对羽毛藻
可溶性蛋白含量的影响

Ｆｉｇ．３　ＥｆｆｅｃｔｓｏｆｄｉｆｆｅｒｅｎｔＣａｎｄＮｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ
ｏｎｔｈｅｃｏｎｔｅｎｔｓｏｆｓｏｌｕｂｌｅｐｒｏｔｅｉｎ

ｉｎＣａｕｌｅｒｐａｓｅｒｒｕｌａｔａ

　　由图４可以看出，在低 ＣＯ２浓度时提高硝氮
浓度会增加可溶性碳水化合物的含量，在相同的

硝氮浓度下，提高ＣＯ２浓度会降低羽毛藻藻体中
可溶性碳水化合物的含量。

２．３　硝酸还原酶活性
如图５所示相同硝氮浓度下提高 ＣＯ２浓度

能够提高硝酸还原酶活性（Ｐ＜０．０５），而相同

ＣＯ２浓度条件下提高硝氮浓度反而会降低硝酸还
原酶活性（Ｐ＜０．０５）。

图４　不同Ｃ、Ｎ条件对羽毛藻
可溶性碳水化合物的影响

Ｆｉｇ．４　ＥｆｆｅｃｔｓｏｆｄｉｆｆｅｒｅｎｔＣａｎｄＮｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ
ｏｎｃｏｎｔｅｎｔｏｆｃａｒｂｏｈｙｄｒａｔｅ
ｉｎＣａｕｌｅｒｐａｓｅｒｒｕｌａｔａ

图５　不同Ｃ、Ｎ条件对羽毛藻的硝酸还原酶活性的影响
Ｆｉｇ．５　ＥｆｆｅｃｔｓｏｆｄｉｆｆｅｒｅｎｔＣａｎｄＮｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ

ｏｎＮｉｔｒａｔｅｒｅｄｕｃｔａｓｅ（ＮＲ）ａｃｔｉｖｉｔｙｉｎ
Ｃａｕｌｅｒｐａｓｅｒｒｕｌａｔａ

２．４　营养盐吸收速率的测定
由图６可知，提高硝氮浓度能显著提高羽毛

藻对Ｎ和Ｐ的吸收速率（Ｐ＜０．０１），低硝氮浓度
下增加 ＣＯ２浓度能提高藻体对 Ｎ和 Ｐ的吸收速
率（Ｐ＜０．０５），高硝氮浓度下增加 ＣＯ２浓度能提
高藻体对Ｎ的吸收速率（Ｐ＜０．０５），但并没有显
著提高对Ｐ的吸收速率（Ｐ＞０．０５）。

图６　不同Ｃ、Ｎ条件对羽毛藻ＮＯ－３ 吸收的影响

Ｆｉｇ．６　ＥｆｆｅｃｔｓｏｆｄｉｆｆｅｒｅｎｔＣａｎｄＮｃｏｎｄｉｔｉｏｎｓｏｎ

ＮＯ－３ ｕｐｔａｋｅｒａｔｅｓｉｎＣａｕｌｅｒｐａｓｅｒｒｕｌａｔａ
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图７　不同Ｃ、Ｎ条件下培养对羽毛藻ＰＯ３－４ 吸收的影响

Ｆｉｇ．７　ＥｆｆｅｃｔｓｏｆｄｉｆｆｅｒｅｎｔＣａｎｄＮｇｒｏｗｔｈ

ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓｏｎＰＯ３－４ ｕｐｔａｋｅｒａｔｅｉｎＣｏｕｌｅｒｐａｓｅｒｒｕｌａｔａ

３　讨论

大型海藻的生长是一个与外界环境相关的

复杂生理生化过程，不同种类的海藻对高浓度

ＣＯ２的反应也不同。以往研究表明，高浓度 ＣＯ２
能促进石莼属中的 Ｕｌｖａｒｉｆｉｄａ［１４－１５］、条斑紫菜
（Ｐｏｒｐｈｙｒａ ｙｅｚｏｅｎｓｉｓ）［１６］、两 种 江 蓠 属 海 藻
（Ｇｒａｃｉｌａｒｉａｓｐ．和Ｇ．ｃｈｉｌｅｎｓｉｓ）［１７］以及酵母状节荚
藻（Ｌｏｍｅｎｔａｉｒａａｒｔｉｃｕｌａｔａ）［１８］等大型海藻的生长，
其中一些海藻能够利用 ＨＣＯ－３ 作为碳源进行光
合固碳作用，当ＣＯ２浓度增高时能够提高水体中
的无机碳浓度，减少自然海水中碳限制这一现

象，从而促进大型海藻的生长，另一些海藻不能

利用ＨＣＯ－３ 进行固碳作用，但高浓度ＣＯ２能通过
提高水体中的ＣＯ２／Ｏ２比值来促进固碳，降低光
呼吸，从而也能提高海藻的生长。本研究中高浓

度ＣＯ２能提高羽毛藻的生长速率，这可能是因为
羽毛藻能直接利用周围海水中的 ＨＣＯ－３ 作为其
无机碳源，藻体内存在 ＣＣＭ浓缩机制，提高实验
时ＣＯ２浓度相应提高了培养水体中 ＨＣＯ

－
３ 的浓

度，由此也就显著地促进了羽毛藻的固碳作用，

促进了羽毛藻的生长。但也有报道高ＣＯ２浓度对
江蓠属的 Ｇｒａｃｉｌａｒｉａｇａｄｉｔａｎａ［１９］等海藻生长没有
影响，对紫菜属中Ｐｏｒｐｈｙｒａｌｉｎｅａｒｉｓ［２０］的生长起抑
制作用，这可能是由于 ＣＯ２浓度增加使培养水体
的ｐＨ值下降，海水酸化对海藻的生长起到了抑
制作用，另外不同的ＣＯ２浓度会导致水体中无机
碳浓度不同，对海藻的影响也有所差距，这就体

现在高浓度ＣＯ２会抑制某些海藻的生长，因此高
浓度ＣＯ２对大型海藻生长的影响机制有待进一
步研究。

大型海藻在生长过程中要大量吸收 Ｎ、Ｐ等

营养物质，为其生理活动及细胞组织结构的组成

提供原材料。海水中可供海藻利用的无机氮源

主要分为硝态氮和氨态氮。硝酸盐是大型海藻

重要的无机氮源，被大型海藻吸收后用于合成自

身的蛋白质、氨基酸、各种色素和藻红蛋白等有

机物。本研究中增加培养水体中的硝氮后无论

ＣＯ２条件如何都会使羽毛藻的生长明显加快。无
机氮是大型海藻生长的营养物质基础，自然生长

下海藻通常处于氮限制的状态。实验中当硝氮

浓度增加时为藻体提供了外部生长信号，调动海

藻有关生长控制基因的合成表达，从而使藻体利

用外部营养盐进行生长的生理活动底物浓度增

高，增加了同化作用，进而促进海藻的生长。另

外本实验发现当ＣＯ２和硝氮浓度同时增加时，羽
毛藻的生长速率并不是二者分别单独增加时的

加倍。其原因可能是在硝氮限制的条件下，ＣＯ２
浓度的增加对 Ｒｕｂｉｓｃｏ（１，５二磷酸核酮糖羧化
酶 ／加氧酶）并没有明显的抑制作用，而在硝氮供
应充足情况下 ，ＣＯ２浓度的增加减少了 Ｒｕｂｉｓｃｏ
的合成，从而一定程度上降低了碳的同化。

本研究中，ＣＯ２浓度增加会降低藻体的 Ｃｈｌ．
ａ、Ｃａｒ、ＰＥ、ＰＣ和可溶性蛋白含量，硝氮浓度增加
却会提高它们在藻体中的含量，即 Ｃ０Ｎ＋处理中
含量最高，Ｃ＋Ｎ０中最低，这与江蓠属的 Ｇｒａｃｉｌａｒｉａ
ｇａｄｉｔａｎａ［２１］研究结果一致。大型海藻藻体内的氮
库主要分为无机氮库、蛋白性氮库和非蛋白性氮

库如叶绿素等组成，一般而言大型海藻在自然海

水处于氮缺乏的状态，当硝氮浓度增加时能为藻

体中各种蛋白的合成提供营养，这样会导致以氮

为底物的氮代谢得到加强，并为藻体储存多余的

氮源［２２］，所以在高硝氮浓度下培养的羽毛藻藻体

中各种色素和可溶性蛋白含量均得到增加。

硝酸还原酶是海藻氮代谢中的关键酶之一，

它可以将硝酸根还原成亚硝酸根，在亚硝酸还原

酶的作用下将亚硝酸根转化成铵离子，硝酸还原

酶是一种诱导酶，会强烈地受到培养水体中硝酸

盐浓度的影响，ＭＥＲＣＡＤＯ等［２３］发现ＣＯ２浓度增
加会使紫菜（Ｐｏｒｐｈｙｒａｌｅｕｃｏｓｔｉｃｔｅｄ）的硝酸还原酶
活性增加，本研究在硝氮加富情况下硝酸还原酶

活性也得到加强。在硝氮供应充足的情况下ＣＯ２
浓度增加促进了羽毛藻对Ｎ、Ｐ营养盐的吸收，这
与 石 莼 属 的 Ｕｌｖａ ｌａｃｔｕｃａ［２４］、褐 藻 Ｈｉｚｉｋｉａ
ｆｕｓｉｆｏｒｍｅ［２５］和红藻Ｇｒａｃｉｌａｒｉａｃｈｉｌｅｎｓｉｓ［１７］的研究结

０２２
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果一致，硝酸还原酶浓度的变化会受到细胞内硝

酸盐浓度的刺激，二者变化趋势相同。

硝氮浓度增加大大促进了羽毛藻对 Ｎ、Ｐ营
养盐的吸收速率，硝酸还原酶浓度的变化会受到

细胞内硝酸盐浓度的刺激，二者变化趋势相同，

大型海藻对于营养盐的吸收是一个主动运输的

过程，培养水体硝酸盐浓度增高，即底物浓度增

加，藻体对营养盐的吸收率也就相应增大。本研

究得出高浓度营养盐下培养的羽毛藻比自然海

水中具有更高的氮磷吸收率。藻体在高浓度ＣＯ２
培养下具有更高的固碳作用，能为海藻主动吸收

营养盐的过程提供更多的能量，从而促进营养盐

的吸收，但是对于氮和磷吸收效率的提高程度不

同，可能因为吸收氮和磷都需要能量，二者有竞

争关系，因此大型海藻对营养盐的吸收利用机制

还需要进一步研究。
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