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光和温度对两种绿潮藻光合途径及抗氧化功能的影响
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摘要：绿潮是潮间带绿藻大量增殖形成的高生物量生态灾害，其暴发不仅受到温度、营养盐等环境因

素的驱动，而且与自身光合能力的强弱密切相关。本研究以绿潮物种—肠浒苔 (Ulva intestinalis) 和
Ulva expansa 为研究对象，通过室外培养实验，检测了它们在夏季高温、高光强条件下的光合途径与抗

氧化生理特征，并分析了与光合产物的对应关系。研究结果表明，肠浒苔与 U. expansa 的光合途径与

抗氧化能力存在显著差异。前者的 C4 光合途径关键酶活性在光合作用过程中出现高表达特征，与

光、温度存在显著相关性，C3 光合途径关键酶活性在中午受到强光抑制；组织 δ13C 的变化范围为

−17.1‰～−15.7‰，表明其光合作用可能由 C3 和 C4 途径共同参与。后者的 C4 光合途径关键酶活性

表达较弱，且与光、温度不存在显著相关性，C3 光合途径关键酶活性没有出现明显的光抑制现象；组

织 δ13C 的范围为−23.5‰～−21.9‰，表明其光合作用主要依靠 C3 途径进行。此外，肠浒苔在培养过

程中表现出了较强的抗氧化能力，可能与其在高温、高光强条件下启动 C4 光合途径密切相关。肠浒

苔与 U. expansa 的比较研究说明，藻类 C4 光合途径存在显著种间差异性。
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1　引言

绿潮是指潮间带大型绿藻在特定环境条件下大

量增殖，形成的高生物量生态灾害 [1– 2]。该现象多发

生在富营养化的潮间带区域，以石莼属（Ulva）物种为

主，如：以肠浒苔（Ulva intestinalis）为原因种的绿潮在

世界多个海域的潮间带都有过报道 [1–5]。个别绿潮物

种能够脱离固着基，进入海域漂浮生长，并形成大规

模高生物量灾害，给社会经济造成巨大损失，如：我国

黄海浒苔（Ulva prolifera）绿潮的暴发 [6–7]。绿潮的暴发

不仅受到温度、营养盐等多个环境因素的诱导，而且

与自身的繁殖能力、生理生化功能密切相关，其中，

高效的光合速率与营养盐吸收能力往往是物种在短

时间内大量增殖的重要生物学基础 [8–9]。

HCO−3

多数藻类植物的光合作用以卡尔文循环（C3）为

主 [10–11]，利用 CO2 合成有机碳。然而，Hatch-Slack 光合

途径（C4）或者类似 C4 途径参与的藻类光合作用在

20 世纪 70 年代已有报道，例如，硅藻门中的三角褐指

藻（Phaeodactylum tricornutum）和威氏海链藻（Thalas-
siosira weissflogii），以及褐藻门中的四叠团扇藻（Pad-
ina  tetrastromatica），均可以利用 ，将其固定在

C4 双羧酸中，经过一系列反应转化成 CO2 进入 C3 途

径，形成固碳效应 [12– 14]。近年来的研究发现，在有些

绿潮物种的光合固碳中，可能也存在 C4 或者类似
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C4 途径的参与过程，并成为提高其光合效率、快速增

殖的重要生理生化机制 [15]，如：黄海浒苔中就存在与

C4 途径相关的基因以及光合产物 [15– 16]。一般来说，

C4 植物的光合效率能高于 C3 植物的 50%[17]，其最大

的日生长率是 C3 植物的 2～8 倍 [18– 20]。因此，有必要

对绿潮物种是否存在 C4 途径以及在固碳中的重要性

做进一步探讨，这对于理解其生态灾害暴发的生物学

机制具有重要意义。

C3 和 C4 植物对环境的适应能力不同，C3 植物最

适生长温度一般为 20～25℃，其饱和光强为全日照的

一半，而 C4 植物最适生长温度为 30～35℃，其净光合

作用随着光强的增加而增加，没有饱和光强 [21– 22]。因

此，高光强与温度通常是诱导植物启动 C4 循环机制

的关键环境因子。藻类光合作用过程中产生大量的

氧气，在强光下发生光抑制时，碳同化能力的下降会

改变细胞内的氧化还原环境，产生对细胞有害的活性

氧（Reactive Oxygen Species, ROS） [23]。若此反应过程

与清除 ROS 的酶系相偶联，如：超氧化物歧化酶（Su-
peroxide  Dismutase,  SOD）、 过 氧 化 物 酶 （ Peroxidase,
POD）、过氧化氢酶（Catalase, CAT）和抗坏血酸（Ascorbic
Acid）等，则能清除细胞内多余的 ROS[23]。这些酶相

互之间起到协同作用，其中 SOD 是抗氧化系统中最

重要的酶类，因其催化超氧自由基形成过氧化氢

（H2O2），由此启动下游反应，H2O2 又继续被 POD 和

CAT 清除。因此，C4 植物相对于 C3 植物能更好地应

对氧化胁迫，具体表现在抗氧化酶（SOD、CAT 等）活

性增加以及非酶抗氧化剂（抗坏血酸）的增加 [24]。

基于上述研究基础，本研究选取烟台潮间带的两

个绿潮原因物种肠浒苔和 Ulva expansa 作为研究对

象。其中，U. expansa 的夏季绿潮在美国加利福尼亚

州的蒙特利（Monterey）海湾多次被报道 [5, 25]，在我国烟

台牟平海域连续 5 年暴发小规模绿潮，对当地海域环

境造成一定的影响，具有研究的必要性。本研究利用

夏季高温、高光强条件，通过室外培养实验比较了肠

浒苔和 U. expansa 的 C3 关键酶（二磷酸核酮糖羧化

酶，Ribulose Bisphosphate Carboxylase Oxygenase,  Rub-
sico）和 C4 关键酶（磷酸烯醇式丙酮酸羧化酶，Phos-
phoenolpyruvate Carboxylase,  PEPCase；磷酸烯醇丙酮

酸羧激酶，Phosphoenolpyruvate Carboxykinase, PEPCK-
ase）的活性变化特征，分析了它们与光强、温度的响

应关系，同时测定了主要的抗氧化酶（SOD、POD）及

其 产 物 丙 二 醛 （ Malondialdehyde,  MDA） 的 变 化 ，

MDA 是生物体自由基发生过氧化反应的终产物，可

以作为脂膜过氧化程度以及植物的抗逆性的指标，进

一步解答两种绿藻的抗氧化能力。实验还分析了藻

体对应光合产物 δ13C 的变化，探讨了 C4 途径在两个

物种光合固碳中发生作用的可能性。

2　材料与方法

2.1    样品采集与预处理

于 2018 年 7 月在山东省烟台市牟平区潮间带

（37.46°N, 121.71°E）采集肠浒苔和 U. expansa 样品，装

于冰盒带回实验室。挑选出健康藻体，用消毒海水清

洗，除去泥沙和其他杂物后，将样品置于 40 L 透明塑

料箱内，加入经 GF/F 膜过滤的自然海水。将培养箱

置于室外通风处，每隔 1 天换 1 次过滤海水，预培养

1 周。

2.2    室外培养实验

室外培养实验于 2018 年 7 月 26 –29 日期间，在

中国科学院烟台海岸带研究所牟平野外台站开展。

两种绿藻分别培养，各用 3 个培养箱作为平行样，每

个培养箱放入 40 g（湿重）绿藻样品，加入 40 L 过滤海

水，再将培养箱放置于室外海水池（60 m×100 m）中（图 1）。

培养海水的初始溶解无机氮和磷酸盐浓度分别为

34.6 μmol/L 和 0.67 μmol/L。培养时间从 8 时开始到

18 时结束，每隔 2 h 进行一次取样，每个培养箱每次

取样 1.2 g（湿重）。样品保存到−80℃ 超低温冰箱，用

于测定酶活和组织 δ13C。现场测定日光照强度（TES-

1339R, TES）、培养海水温度（PT3003, Anymeter）以及

培养海水盐度（S3-Standard kit, Mettler-Toledo）的变化

情况。

2.3    酶活的测定

每种酶活测定需 0.1 g（湿重）冷冻藻体，称取好的

样品在液氮中研磨后进行测定。其中，Rubsico、PEP-

Case 活性测定分别采用 Solarbio 公司的二磷酸核酮

 

培养箱 1

培养箱 2

培养箱 3

图 1    室外培养实验场景

Fig. 1    The outdoor culture experiment
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糖羧化酶/加氧酶（Rubisco）试剂盒、磷酸烯醇式丙酮

酸羧化酶（PEPC）试剂盒；PEPCKase 的活性测定采用

南京建成生物工程研究所的磷酸烯醇丙酮酸羧激酶

试剂盒。3 种酶的活力单位均定义为在 25℃ 条件下，

每克新鲜组织每分钟消耗 1 nmol 还原型烟酰胺腺嘌

呤二核苷酸（Nicotinamide Adenine Dinucleotide, NADH）

所需的酶量（单位：nmol/（min·g））。
SOD、POD 活性和 MDA 含量的测定分别采用南

京建成超氧化物歧化酶（SOD）测试盒、过氧化物酶

（POD）测试盒以及植物丙二醛（MDA）测试盒。SOD
的活力单位定义为 37℃ 条件下，在本反应体系中

SOD 抑制率达 50% 时所对应的酶量（单位： U/g）；
POD 的活力单位定义 37℃ 条件下，每毫克组织蛋白

每分钟转化 1 μg 底物所需的酶量（单位：U/mg（Pro-
tein））。
2.4    藻体组织 δ13C 的测定

用 0.1 mol/L 盐酸冲洗藻体后，再用 Milli-Q 水将

酸清洗干净。清洗后的样品冷冻干燥 48 h，进行研

磨。取 0.5～1 mg 研磨样品用 4 mm×6 mm 锡箔包样

后，以美国南卡罗来纳的石灰岩制品（PDB）的同位素

比值为标准，在中国科学院烟台海岸带研究所的稳定

同位素质谱仪（MAT 253, Thermo Scientific）上测定藻

体 δ13C 值。实验室重复测定的分析误差小于 0.2‰。

HCO−3

HCO−3

HCO−3

HCO−3

fHCO−
3

利用端元模型计算了藻体对 CO2 和 的相对

利用率 [26]。若藻类单独利用 CO2，所得的藻体组织

δ13C 最大值为−30‰，若藻类单独利用 ，所得的

藻体组织 δ13C 最小值为−10‰ [27]；因此，在公式中纯利

用 CO2 的端元值设定为−30‰，纯利用 的端元值

设定为−10‰，藻类利用 合成光合产物的贡献率

（ ）表达式为

fHCO−
3
=
δ13Csample −δ13CCO2

δ13CHCO−
3
−δ13CCO2

×100%. （1）

2.5    数据处理与分析

运用 SPSS 22 对实验数据进行单因素方差分析

（One-way ANOVA）、 t 检验（ t-test）以及 Pearson 相关

性分析，显著性水平设为 p<0.05。数据先采用 Shapiro-
Wilktest 进行正态性检验，再用 Levene 检验进行方差

齐性检验；若存在方差不齐的情况，采用 Welch 检

验。所得数据以平均值±标准偏差表示。

3　结果

3.1    C3 与 C4 关键酶的日变化特征

实验过程中，海水温度变化范围为 27.4～32.6℃，

光照强度的变化范围为 57.5～1 857.6 μmol/（m2·s），最

高值均出现在 12:00（图  2）。海水盐度的变化范围较

小（31.2～32.1），受水分蒸发的影响，最高值出现在实

验结束时。

C3 关键酶 Rubisco 活性的日变化在肠浒苔与 U.

expansa 中存在显著差异（图 2A）：肠浒苔的 Rubisco 活性

在 10:00 和 16:00 分别出现了高峰值（27.7 nmol/（min·g）
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图 2    两种绿藻 C3 关键酶（Rubisco）与 C4 关键酶

（PEPCase、PEPCKase）活性的日变化特征比较

Fig. 2    The comparison of diurnal variations of C3 key enzyme

(Rubisco) and C4 key enzyme (PEPCase and PEPCKase) activit-

ies between U. intestinalis and U. expansa

*表示两个物种之间酶活性具有显著性差异，误差棒上的不同小

写字母（a, b, c）表示同一物种在不同时间下酶活性有显著性差异

（p<0.05）

*represents there is a significant difference in enzyme activity between

the two species. Different lowercase letters (a, b, c) on the error bars in-

dicate that the same species has a significant difference (p<0.05) in

enzyme activity at different times
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和 25.4 nmol/（min·g）），活性峰值（10:00）相比初始时

间（8:00）增加 53.0%，但在中午（12:00–14:00）显著下

降（图  2A）。U. expansa 的 Rubisco 活性高峰值出在

12:00（61.5 nmol/（min·g）），高光、高温条件（12:00）并

没有抑制 U. expansa 的 Rubisco 活性（图  2A）；根据相

关性分析，U. expansa 的 Rubisco 活性与环境因素（温

度、光强）呈正相关关系，与温度的相关性极显著

（p<0.01），而肠浒苔没有表现出显著相关（表 1）。

C4 关键酶 PEPCase 和 PEPCKase 活性在肠浒苔中

的显著峰值出现在 12:00，分别为 68.4 nmol/（min·g）

和 334.9 nmol/（min·g），比初始时间（8:00）分别增加了

82.8% 和 199.9%，与光强变化一致（图  2B，图  2C）；根

据相关性分析，PEPCKase 活性与温度、光强呈显著

正相关关系（ p<0.05）（表  1）。比较而言，C4 关键酶

PEPCase 和 PEPCKase 活性在 U. expansa 中的变化不

显著（图  2B，图  2C），而且 PEPCKase 活性与温度、光

强呈显著负相关关系（p<0.05）（表  1），说明高光、高

温（12:00）没有能够诱导 U. expansa C4 光合作用途径

的高表达。

3.2    两种绿藻光合产物的 δ13C 变化特征

HCO−3

fHCO−
3

HCO−3

已有文献资料表明，C3 和 C4 植物的 δ13C 数值范

围分别为−35‰～−22‰与−17‰～−11‰之间 [28]，这

是因为 Rubisco 同化 CO2，而 PEPCase 同化 ，即两

种途径优先利用的碳源不同，故导致光合产物 δ13C 值

存在差异 [29– 30]。培养期间，肠浒苔的组织 δ13C 变化范

围为−17.1 ‰～−15.7 ‰， 的变化范围为 64.5%～

71.3%（图  3），这表明其同化 的比例较高。此外，

肠浒苔组织 δ13C 在 14:00 出现明显偏正的现象，尽管

略滞后于 C4 关键酶 PEPCase 和 PEPCKase 活性的最

高值（图  2B，图  2C），但基本能够指示酶活与产物的

对应关系，说明存在 C3 与 C4 途径混合的特征。比较

fHCO−
3

而言， U.  expansa 的 δ13C 范围为 −23.5 ‰ ～ −21.9 ‰ ，

的变化范围为 32.4%～40.3%（图  3），表明该物种

以 C3 途径为主，这与酶活测定的结果相对应（图  2B，

图 2C）。

3.3    两种绿藻抗氧化能力的比较

实验过程中，肠浒苔表现出了较强的抗氧化能

力，SOD 活性一直保持一个较高的水平，18:00 活性下

降（图  4A）；POD 活性的峰值出现在早上 8:00−10:00

（图  4B）；MDA 含量的峰值出现在 12:00（图  4C）。相

关性分析表明，肠浒苔的 SOD 活性和 MDA 含量与温

度、光强呈显著正相关（p<0.05），POD 活性与温度、

光强的相关性则不显著（p>0.05）（表  2）。U. expansa

的 SOD 与 POD 活性峰值出现在 12:00−14:00； MDA

含量的峰值出现在 12:00（图  4）；相关性分析表明，U.

expansa 的 SOD、 POD 活性以及 MDA 含量与温度、

光强的相关性不显著（p>0.05）（表 2）。

比较而言，肠浒苔 SOD 的活性在低光、低温（18:00）

条件下比高光、高温（12:00）条件下降了 33.3%；而 U.

expansa 的 SOD 的活性在低光、低温（18:00）条件下比

高光、高温（12:00）条件下降了 27.6%。肠浒苔 MDA

的含量在低光、低温（ 18:00）条件下比高光、高温

（12:00）条件下降了 36.9%；而 U. expansa 的 MDA 的

含量在低光、低温（18:00）条件下比高光、高温（12:00）

条件下降了 10.6%。

4　讨论

大多数海洋藻类植物的光合作用途径以 C3 循环

为主，Rubisco 是 C3 途径中的重要羧化酶，固定 CO2

并形成碳水化合物 [21]。然而，Rubisco 只能利用 CO2

形式的无机碳，但海水中溶解态 CO2 浓度较低，不能

完全满足其合成需求，因此，藻类植物在进化中形成
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Fig. 3    The diurnal variations of δ13C and  in the tissue of

U. intestinalis and U. expansa

表 1      两种绿藻光合作用酶活性与温度、光强的相关性

Table 1    Correlations between photosynthetic enzyme activities
of U. intestinalis and U. expansa vs. temperature and

light intensity

参数
肠浒苔 U. expansa

温度 光强 温度 光强

Rubisco 0.080 0.118 0.700** 0.396

PEPCase 0.429 −0.048 0.068 0.458

PEPCKase 0.688** 0.590* −0.648** −0.515*

　　注：**表示在0.01水平（双侧）上显著相关；*表示在0.05水平（双侧）

上显著相关。

24 海洋学报    42 卷

 



HCO−3

HCO−3

了二氧化碳浓缩机制（CO2 Concentrating Mechanisms,

CCMs），促进细胞内 CO2 浓度的积累。CCMs 能够在

Rubisco 周围催化 脱羟基释放 CO2，完成相应的

浓缩反应 [31– 32]。C4 循环则可以直接利用 ，通过

PEPCase、PEPCKase 等酶的催化作用，在细胞内完成

对 CO2 的收集、浓缩和转运等系列过程 [14, 33– 35]。海洋

藻类 C4 循环功能的机制与重要性目前仍存在科学争

议，例如，有研究认为 C4 循环途径在藻类植物的固碳

中扮演重要角色 [35]，但也有研究表明 C4 循环的主要

功能是参与能量代谢，驱散细胞内多余的光能，对固

碳作用的贡献不大 [36]。本研究中发现肠浒苔与 U. ex-
pansa 的光合途径存在显著差异，前者的光合固碳可

能由 C3 和 C4 途径共同参与，而后者则主要通过 C3 途

径进行。

fHCO−
3

藻类植物的光合途径变化受到多种环境因子的诱

导，如温度、光强、CO2 浓度、营养盐、盐度等[12, 15, 37–38]。

多数研究表明，C4 循环过程中需要合成相应的酶蛋

白，是一个高耗能过程，因此，充足的营养盐浓度、温

度与光强是诱发 C4 途径活跃的重要环境条件 [12, 39]，本

研究的藻类培养液中设置了较高的营养盐浓度，充分

保证了 C4 途径的物质合成需求。由于 C4 途径没有饱

和光强限制，故其净光合作用随着光强的增加而增

加，在白天最高光强时的光合潜力最大。研究表明，

90% 的碳同化率的变动是由光强变化导致的 [40– 42]，晴

天中午的高光条件往往是激发酶活力变化的主导因

素。在本研究中，C4 关键酶 PEPCase 和 PEPCKase 活

性在肠浒苔中的峰值出现在中午（图  2B，图  2C），对

应了最高光强，且同时形成了偏正的 δ13C 值（−17.1‰～

−15.7‰）与高的 值（64.5%～71.3%），指示了 C4 循

环极可能参与了该物种的光合固碳。相比之下，

C3 光合作用途径的重要羧化酶 Rubisco 的活性容易

受到强光照（1 200～1 500 μmol/（m2·s））的抑制作用[43–44]，

在 培 养 过 程 中 ， 肠 浒 苔 的 Rubisco 活 性 在 中 午

（12:00−14:00）强光照条件下（大于 1 600 μmol/（m2·s））

明显受到抑制。因此，推测 C4 循环参与补充了该物

种的光合固碳能力。
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图 4    两种绿藻抗氧化物酶（SOD、POD）活性和

MDA 含量的日变化特征比较

Fig. 4    The comparison of antioxidant enzymes (SOD, POD)

actirities and MDA content between U. intestinalis and U. ex-

pansa, corresponding to diurnal variations

*表示两个物种之间酶活性具有显著性差异，误差棒上的不同小

写字母（a, b, c）表示同一物种在不同时间下酶活性有显著性差异

（p<0.05）

*represents there is a significant difference in enzyme activity between

the two species. Different lowercase letters (a, b, c) on the error bars in-

dicate that the same species has a significant difference (p<0.05) in en-

zyme activity at different times

表 2      两种绿藻的抗氧化酶（SOD，POD）活性以及

MDA 含量与温度、光强的相关性

Table 2    Correlation between antioxidase activities, MDA con-
tent of U. intestinalis and U. expansa vs. temperature and light in-

tensity

参数
肠浒苔 U. expansa

温度 光强 温度 光强

SOD 0.578* 0.825** 0.277 0.432

POD 0.171 −0.210 0.296 0.368

MDA 0.561* 0.627** 0.390 0.145

　　注：**表示在0.01水平（双侧）上显著相关；*表示在0.05水平（双侧）

上显著相关。
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比较而言，U. expansa 在培养过程中表现出的光

合作用特征与肠浒苔存在显著差异。该物种遵循了

大多数海洋藻类的光合特征，其 δ13C 范围（−23.5‰～

−20.9‰）与 的比例（32.4%～40.3%）均表明该物种

是以 C3 途径为主要固碳方式（图  3）。C4 关键酶 PEP-

Case 和 PEPCKase 活性的变化在培养过程中不显著，

且 Rubisco 活性高峰值出在中午最高光强，没有出现

光抑制现象，可能由于上午 U. expansa 的 Rubisco 活

性较高，光合能力较强，释放出大量的 O2，使得中午

的藻体处于高 O2 分压低 CO2 的状态，则促进 Rubisco

的加氧反应，即光呼吸过程 [45]。这些特征也表现在两

个物种的抗氧化能力上。光合作用的不同导致放氧

量不同，细胞内部积累大量的 ROS，使得抗氧化和氧

化的平衡状态被破坏，而 SOD、POD 等多种抗氧化酶

不仅能清除多余的 ROS 来维持胞内的代谢平衡，还

能维持一定的光合电子流，来减缓多余光能对光合系

统造成的损害 [23, 46]。本研究的结果表明，在相同条件

下，肠浒苔 SOD 的活性明显高于 U. expansa，活性变

化没有 U. expansa 剧烈，所以受到的胁迫损伤也相应

较小；作为脂膜过氧化程度的指示物，U. expansa 的

MDA 含量均高于肠浒苔。由此推测，高温、高光强

对 U. expansa 的影响高于肠浒苔，部分原因是抗氧化

能力不如肠浒苔。实验后期 U. expansa 的 POD 活性

略高于肠浒苔，可能是其本身反应相对滞后或者与其

他抗氧化酶起协同作用。有研究表明，C4 光合作用

酶（特别是 PEPCase）的基因高表达能诱导 SOD 和

POD 的活性增强，并且随着光抑制（强光）的加剧，

SOD 和 POD 的活性也逐步增强，ROS 产生速率较低，

MDA 积累较少，维持较稳定的光合能力，从而表现出

较强的耐光抑制能力 [47–49]。由此推测，肠浒苔较强的

抗氧化能力可能与 PEPCase 的高表达有关。

此外，有研究发现较高的温度有助于诱导植物形

成类似 C4 循环的光合途径，处于高温环境下的时间

越长， C4 途径的 PEPCase 的活性越大 [50– 51]。例如，

C3 途径在 15～30℃ 范围内，净光合速率与温度正相

关；而 C4 途径在 30～40℃ 范围内的净光合速率与温

度正相关，且大于 C3 途径的净光合速率 [52–53]。这些研

究结果有助于解释绿潮物种的季节演替现象，例如，

1997 年夏季美国加利福尼亚州的纽波特河口暴发的

绿潮主要组成物种是肠浒苔和 U. expansa，到了秋季，

随着温度降低，逐渐演变成 U. expansa 和 Ceramium
sp.[5]；烟台牟平海域 U.  expansa 通常是在 7 月暴发，

7 月底至 8 月初，随着海水温度升高而迅速消亡。U.
expansa 的演替与消亡现象，表明该物种暴发的温度

上限低于肠浒苔，与本研究的实验结果相吻合。

5　结论

通过对肠浒苔和 U. expansa 的光合作用酶及其藻

体光合产物的关联性分析，发现肠浒苔与 U. expansa
的光合途径存在显著种间差异性。在高温、高光条

件下，C4 关键酶活性在肠浒苔中表达活跃，与光合产

物形成对应关系指示了其光合作用可能由 C3 与 C4 途

径共同参与；而 U. expansa 的 C4 关键酶活性表达不活

跃，与光合产物形成对应关系指示了其光合作用主要

依靠 C3 途径进行。然而，C4 循环在藻类植物中的功

能表达存在不确定性，未来还需要探索进一步其他环

境因素的诱导作用以及藻类的基因表达特征。
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Effects of light and temperature on the photosynthetic pathway and
antioxidant function of two green tide species

Ma Qian 1，Wang Yujue 1，Sun Xiyan 2，Liu Dongyan 1

(1. State Key Laboratory of Estuarine and Coastal Research, East China Normal University, Shanghai 200241, China; 2. Muping Coastal
Environmental Research Station, Chinese Academy of Sciences, Yantai 264003, China)

Abstract: Green tide is a high biomass ecological disaster caused by the proliferation of green algae in intertidal
zone. Its outbreak is not only driven by environmental factors such as temperature and nutrients, but also closely re-
lated to its own photosynthetic capacity. In this study, Ulva intestinalis and Ulva expansa, the two green tide spe-
cies, were selected for the outdoor culture experiment. The photosynthetic pathway, antioxidant physiological char-
acteristics and their corresponding relationship with photosynthetic products of the two species were detected and
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compared  under  the  conditions  of  high  temperature  and  high  light  intensity  in  summer.  The  results  showed  that
there were significant  differences in photosynthetic pathway and antioxidant capacity between U. intestinalis and
U. expansa. The key enzyme activity of C4 photosynthetic pathway was highly expressed in the process of photosyn-
thesis of the former, which was significantly correlated with light and temperature. The key enzyme activity of C3

photosynthetic pathway of U. intestinalis was inhibited by strong light at noon, and the change range of δ13C in tis-
sue ranged from −17.1‰ to −15.7‰, which indicated that C3 and C4 pathway might be involved in its photosynthet-
ic cooperation.  For U. expansa,  the expression of key enzymes in C4 photosynthetic pathway was weak and there
was no significant correlation with light and temperature. Also, there was no obvious photoinhibition in C3 photo-
synthetic  pathway  and  the  range  of  δ13C in  tissue  is  from −23.5‰ to  −21.9‰,  indicating  that  the  photosynthesis
mainly depends on C3 pathway. In addition, U. intestinalis showed a strong antioxidant capacity in the process of
culture, which may be closely related to its C4 photosynthetic pathway under high temperature and high light condi-
tions. The comparative study between U. intestinalis and U. expansa showed that there were significant differences
in the initiation of C4 photosynthetic pathway between algal species, and the comparative study on the photosynthet-
ic mechanism of different green algal species needs further exploration.

Key words: Ulva intestinalis；Ulva expansa；C3 photosynthetic pathway；C4 photosynthetic pathway；carbon fixation
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