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摘要: 逆境胁迫生理是当前植物生理学研究的热点领域。作为世界上重要的经济海藻之一, 紫菜养殖量逐年

增加。但是由于紫菜主要生长于潮间带或者低潮带区域, 海水环境中各种非生物胁迫是影响紫菜产量的重要

威胁。近年来, 随着mRNA差异显示、抑制消减杂交、cDNA代表性差异分析等技术的发展, 国内外学者围绕

紫菜抗逆生理的基因调控机制展开了一系列的研究, 取得一定的科学认知。本文综述了紫菜在高低温、干

出、光照、营养盐与重金属等胁迫因子影响下的生理生化特征及其抗逆调控机制等方面的主要研究进展, 提
出了研究展望。本研究拟为今后改良紫菜抗逆性的遗传育种工作提供参考。
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藻类产业是当前极具前景的产业, 包括藻类

栽培繁育、藻类生态修复、藻类资源开发、微藻

生物能源等诸多相关子产业, 被誉为朝阳产业(韩
杨等2017)。随着养殖环境的不断变化, 研究海藻

抗逆机理与培育抗逆品种成为当前海藻养殖业亟

待解决的问题。

紫菜是一类重要的经济海藻, 全球约45种, 分
布在红藻门(Rhodophyta)红毛菜科(Bangiaceae)下
的两个属——赤菜属(Pyropia)和紫菜属(Porphyra)。
前者主要包括条斑紫菜(P. yezoensis)、坛紫菜(P. 
haitanensis), 后者主要包括甘紫菜(P. tenera)、圆

紫菜(P. suborbiculata)等(Sutherland等2011)。紫菜

主要生长于潮间带或者低潮带的岩礁上, 同高等

植物一样, 当紫菜面临着高盐、干旱、光照及温

度胁迫等非生物因子胁迫时, 体内会产生各种响

应来应对环境的变化, 在生理代谢、遗传发育方

面都形成了一定的耐受力。同时, 这些胁迫诱导

紫菜特异基因表达, 表达产物包括渗透调节剂、

渗透调节蛋白及抗氧化蛋白等, 这些响应在紫菜

抗逆过程中起了重要的作用(Blouin等2010)。本文

就近年来在紫菜抗逆生理及其调控机制的研究状

况作一综述。

1  抗高温胁迫

高温是紫菜生长中不可避免的环境压力, 是
影响紫菜健康养殖的一个重要因素。侯和胜等

(2008)研究了条斑紫菜丝状体的耐受温度范围, 发

现细胞膜在较高温度的刺激下可出现显著损伤, 
还发现其中的可溶性蛋白和糖增多, 认为可能存

在一定的保护作用。丝状体的耐受温度为30°C, 
滕亚娟等(2007)则发现紫菜体细胞的最适生长温

度为20°C。
高温胁迫下, 紫菜中的营养成分和化学物质

会有相应变化。Nakano等(1995)发现条斑紫菜的

过氧化氢酶(catalase, CAT)在30°C和pH 6.0~11.0条
件下活性最强, 认为胁迫后期藻体中抗氧化酶系统

会被触发清除多余的活性氧(reactive oxygen species, 
ROS)。Yang等(2013)发现坛紫菜的锰超氧化物歧

化酶(manganese superoxide dismutase, Mn-SOD)的
表达水平在高温刺激后恢复培养的3 h内逐渐增

加。宋悦等(2017a, b)发现当胁迫温度由低温逐渐

升高至35°C时, 坛紫菜中的总脂肪酸、总游离不

饱和脂肪酸和挥发性物质含量逐渐减少, 还发现

坛紫菜通过促进生长类激素和胁迫抑制类激素可

以在高温刺激下展开防御调控, 这些内源性物质

的含量调整正是坛紫菜在高温环境下维持自身生

长的一种保护机制。张元等(2011)发现坛紫菜在

高温胁迫2~10 d后, 其膜脂受到损害。王淑刚等

(2013)也得到上述类似结果, 并且发现饱和脂肪酸
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增加, 多不饱和脂肪酸减少, 与宋悦等(2017a, b)研
究结果相反。Chen等(2016)研究了坛紫菜丝状体

中一些糖苷和活性氧以及部分酶在高温刺激下的

表达水平状况, 发现均处于高水平表达。叶状体

的物质变化也有类似结果, 并具有同其他藻类和

陆地植物相似的防御机制, 比如启动H2O2爆发、

上调热休克蛋白相关基因等。

针对紫菜克服高温胁迫的生理反应, Zhang等
(2011)总结提出以下模式: 高温胁迫后紫菜细胞中

ROS含量升高, 对细胞膜造成损害。此时紫菜细胞

中丙二醛(malonaldehyde, MDA)增加, 其抗氧化

机制和渗透调节系统启动, 这样多余的ROS被清

除掉, 自由基水平降低, 以此达到防御高温胁迫的

目的。

在光合特征变化方面, 姚春燕等(2011)通过调

制叶绿素荧光仪研究温度胁迫对条斑紫菜、坛紫

菜和皱紫菜(P. crispata)丝状体叶绿素光特性的影

响, 发现高温胁迫后, 丝状体类囊体膜中光合系统II 
(photosystem II, PSII)受到损伤, 但如果转入常温恢

复培养的话, 基本可以回到正常状态, 说明PSII轻
度失活是可逆的。在低温状态下, 该光合系统的光

能利用效率和非光化学淬灭(non-photochemical 
quenching, NPQ)被强烈抑制, 认为可能未启动热

耗散。

在抗高温基因筛选方面的研究颇多。Choi等
(2013)筛选出了列紫菜(P. seriata)和甘紫菜在不同

培养条件下的部分差异基因, 从其中也得到了目前

被广泛研究的热休克蛋白(heat shock protein, HSP)
基因, 但大部分基因仍无法获得详细信息。Kim等

(2011)和Park等(2012)进一步通过抑制性消减杂交

(suppression subtractive hybridization, SSH)和表达

序列标签(expressed sequence tag, EST)技术, 获得

并克隆了部分列紫菜在高温胁迫条件下的差异相

关基因。目前学者主要集中在HSP家族基因的深

入研究上。Michael等(1991)的结果表明脐形紫菜

(P. umbilicalis)的hsp70基因在热激情况下的表达较

对照组增加了7倍。赖晓娟等(2014)采用基于高通

量测序的数字基因表达谱(digital gene expression 
profiling, DGE)技术研究了坛紫菜在高温胁迫下的

基因表达差异, 发现高温胁迫下坛紫菜中有256个
非重复序列基因(universal gene, unigene)上调表达, 
其中包括HSP、核糖体蛋白L12、延伸因子EF-Tu

及部分光合作用相关基因; 3 820个unigene下调表

达, 主要为核酸、蛋白以及糖类等合成代谢相关

基因。刘伟等(2012)对坛紫菜hsp70基因进行了克

隆与表达, 发现该基因对热激应答极为迅速, 该基

因表达的蛋白在热应激过程中参与了防御与损伤

修复的过程。陈玉婷等(2015)克隆获得了坛紫菜2
种小分子HSP (small  HSP, sHSP)的全长基因

PhHsp22和PhDnaJ, 发现两个基因在高温胁迫初期

表达水平显著上调, 随着胁迫程度的加深, 两者表

达水平开始逐渐下降, 表现出相一致的抗高温胁迫

表达模式, 认为该模式可能是反馈调节机制。

还有其他一些与温度胁迫相关酶基因研究的

报道。仵燕青等(2016)采用cDNA末端快速扩增

(rapid amplification of cDNA ends, RACE)技术克隆

获得了坛紫菜CAT基因的全长, 被命名为PhCAT, 
发现此基因在高温胁迫条件下上调表达, 是高温

胁迫应答基因。Lai等(2015)研究了坛紫菜中甘

油-3-磷酸(glyceraldehyde 3-phosphate, G3P)和红藻

糖苷在激发子诱导及热胁迫条件下的含量变化, 
发现两者均参与坛紫菜的热胁迫响应, 并克隆得

到与热应激相关的G3P合成的两个关键基因PhN-
HO1和PhGPDH。此外杨俊卿等(2016)从条斑紫

菜中克隆了一个水通道蛋白基因PyAQP1, 发现从

−8°C开始处理一直到紫菜正常生长温度时, 基因

的表达量随着温度的升高显著增加, 认为此通道

蛋白基因在条斑紫菜的温度调控应答中起到重要

作用。史健志等(2015)采用RACE技术克隆获得坛

紫菜的3条TPS基因序列PhTPS1、PhTPS2-1和
PhTPS2-2, 高温胁迫条件下, 3条基因的表达模式基

本一致, 均表现为先上调后下调再上调的趋势。梅

高尚等(2012)获得一条在高温胁迫条件下表达水

平显著降低的基因片段, 命名为Phrps15a; 谢潮添等

(2011)也采用该技术克隆得到了一条坛紫菜基因

Phrps7, 发现该基因也与高温胁迫应答密切相关。

2  抗失水胁迫

作为生长在潮间带的大型藻类, 紫菜由于潮

汐作用经常周期性地处于暴露在空气中和沉没于

海水中两种状态。一旦处于干出状态, 必然面临

许多不利因子比如失水、高渗、强光等胁迫, 对
自身生长造成影响(Blouin等2010)。谢佳等(2014)
发现坛紫菜叶状体干露在空气中8 h后, 失水率达
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90%以上, 复水后藻体仍健康生长, 而生长在潮间

带水沼中的半叶紫菜(P. katadi)耐受失水胁迫的临

界点为42%~46% (Wang等2016), 这说明紫菜体内

必然具有独特的抗失水胁迫能力。

前人研究发现, 失水主要会造成紫菜抗氧化系

统与光合作用受到影响。谢佳等(2014)发现坛紫

菜失水率低于60%时, 细胞内的活性氧成分主要是

H2O2等毒性较低的成分, 其他抗氧化酶和活性氧

因子变化不显著。一旦超过这个分水岭, 细胞内

的高毒性活性氧成分超氧阴离子自由基(O2̄· )显著

增加, 伴随着谷胱甘肽还原酶活性、抗坏血酸含

量和还原型谷胱甘肽含量也极显著上升。研究认

为三者是坛紫菜细胞应对高度失水胁迫作为清除

剂来清除产生的过量活性氧的成分, 这与高等植

物抗干旱胁迫机制一致(丁顺华等2016)。Zou和
Gao (2002)研究发现适度干出时, 紫菜叶状体的

CO2因为水分损失造成扩散障碍减小, 导致光合作

用活性增大, 但是随着失水程度加深, 其光合速率

和光合效率降低。紫外辐射(ultraviolet radiation, 
UVR)可以抑制干出状态下的藻体中的叶绿素a和
类胡萝卜素合成, 还会对藻体PSII的有效光化学效

率和光合固碳速率产生显著抑制, 失水越多, 光合活

性的抑制作用越大。李晓蕾等(2017)发现条斑紫菜

PSII原初光能转化效率(optimal/maximal quantum 
yield of PSII, Fv/Fm) 在失水率60%左右时降至最低

值, 失水早期, 一些抗氧化酶比如超氧化物歧化酶

(superoxide dismutase, SOD)、CAT和过氧化物酶

(peroxidase, POD)显著增多, 起着关键的清除自由

基作用。在失水程度加大后 ,  藻体的藻胆蛋白

(R-PE和R-PC)与可溶性蛋白(soluble protein, SP)比
值先下降后上升, 藻胆蛋白的抗逆作用逐渐显现, 
对维持光合膜的完整性和抑制细胞内活性氧的过

度累积起到重要作用。

目前关于紫菜失水应答相关基因的报道较

少。杨俊卿等(2016)发现条斑紫菜的PyAQP1基因

随着失水率的增加而逐渐降低, 表达量随着高度

失水后的复水处理时间的延长而增加。Wang等
(2009)利用cDNA芯片技术研究了条斑紫菜在不同

失水水平下的基因表达谱变化, 获得一批与失水

胁迫有关的调控基因, 发现随着失水率的增加(从
10%到60%), 下调的基因比例逐渐减少(从7.89%到

4.05%), 结果表明: 轻度失水有利于条斑紫菜的生

长, 而失水时间延长对条斑紫菜的生长有害。史

健志等(2015)得到的坛紫菜的3条6-磷酸海藻糖合

成酶(trehalose-6-phosphate synthase, TPS)基因序列

中PhTPS1和PhTPS2-1基因在中低水平的失水条件

下, 其表达水平均没有发生显著变化, 只在高度失

水胁迫下显著上调; 而PhTPS2-2基因表达水平在

中高度失水条件下显著上调, 认为PhTPS基因可能

只在坛紫菜严重失水胁迫下才能进行应激调控作

用。Wang等(2013)通过分析坛紫菜中度失水胁迫

条件下基因响应的表达谱特征和总体模式, 发现 
1 681个基因差异显著表达, 还首次发现了多种新基

序类型的丝裂原活化蛋白激酶(mitogen-activated 
protein kinase, MAPK), 其中新的TQA酶基序类型

参与了失水胁迫响应信号转导的过程。此外HSP
家族基因中的10个分子伴侣/共陪伴蛋白基因(包
括HSP90和HSP70家族成员以及HSP70共陪伴蛋

白)在中度失水胁迫下上调表达, 结果还发现藻体

抗氧化系统中的过氧化物氧化还原酶(peroxire-
doxin, PRX)和铁超氧化物歧化酶(iron-containing 
superoxide dismutase, Fe-SOD)呈现组成性表达来

清除SOD; 中度失水胁迫下的氧化性损伤修复由

蛋白质二硫化异构酶上调表达来参与。

3  抗高光照/紫外辐照胁迫

当海水退潮后, 紫菜处于高光照射状态, 为避

免生长发育的损害, 必然要通过一定的光保护机

制来消除多余光照带来的影响。前人研究认为, 坛
紫菜得到碳源的重要生理途径是通过细胞外的碳

酸酐酶将海水中HCO3
−催化转化为藻体光合作用所

需的CO2 (郇丽等2014)。陈陆丹等(2016)通过测定

坛紫菜叶状体在不同光强强度胁迫下的抗氧化酶

和抗氧化剂含量, 发现其细胞内存在一套活性氧清

除机制来应答高光胁迫, 其中抗坏血酸过氧化物

酶(ascorbate peroxidase, APX)发挥着重要作用。一

旦光强超过500 μmol·m-2·s-1时, 坛紫菜细胞内羟自

由基(·OH)迅速积累, 自有的活性氧清除机制难以

满足需要, 就会引起细胞膜脂的严重损伤。

光照胁迫往往与其他因素耦合影响紫菜生理

状态。徐智广等(2007)发现在N饥饿→N加富过程

中, 光照下坛紫菜硝酸还原酶活性(nitrate reductase 
activity, NRA)比黑暗中要高; NO3

− -N的加富能提高

NRA, 且在光照下比黑暗中NRA达到最大值的时
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间要短。姜恒等(2018)发现坛紫菜在低CO2处理和

低日光条件下具有较高的碳酸酐酶活性, 而且后

者能够提高藻体最大碳饱和光合放氧速率(Vmax), 
说明两种低度处理条件下坛紫菜通过提高光合无

机碳利用能力来适应短期温度变化, 这种能力与

海藻所处光照环境有关。冯子慧等(2011)发现条

斑紫菜藻体不同部位光合生理特性存在较大差异, 
推测条斑紫菜应对紫外辐射的策略有遮蔽作用, 
积累紫外吸收物质和动态光抑制作用。徐军田和

高坤山(2013)发现坛紫菜在CO2培养条件下, 如果

有可见光或者同时有紫外线存在的话才能显著促

进藻体的生长; 但在全波长辐射处理下, 这种促长

作用不明显, 说明高CO2导致的生长优势被紫外辐

射的负面效应所抵消。Liu等(2009)发现大气CO2

浓度升高对高氮营养盐生长条件下坛紫菜生长与

光合特性具有促进作用, 藻体中硝基还原酶活性

显著增高。

由于射线辐照在植物新品育种方面的重要作

用 ,  专家也研究了紫菜在射线辐照下的生理特

征。匡梅等(1997)发现紫菜对γ射线具有极强的耐

受力, 即使在1 800 Gy的大剂量辐射下, 仍有近半

数细胞能存活。纪德华等(2005)和陈昌生等(2005)
发现条斑紫菜对γ射线辐照的敏感性比坛紫菜高得

多, 丝状体经辐照后表现出了明显的生长差异, 为
培养快长速生型品种提供了资料。

4  抗营养盐与重金属胁迫

同高低等植物一样, 营养盐元素尤其是N和P
元素是紫菜生长所必需的, 两者也是紫菜细胞蛋

白质和核酸合成与代谢过程中的重要成分。近年

来, 由于高密度的紫菜栽培, 造成海区N、P缺乏, 
这对藻体的健康生长和发育影响很大(柳佩娟等

2009)。
学者就氮磷比例对紫菜的影响展开了较多研

究。孟庆俊等(2010)研究发现随着营养盐浓度的

升高, 坛紫菜对N、P的吸收速率也随之增高, 坛紫

菜对N的吸收速率随着N:P比值的增大而增大, 而
对P的吸收速率随着N:P比值的增大而减小; 当P浓
度较低(12 μmol·L-1)时, 坛紫菜的生长速率和藻红

蛋白含量随着P浓度的升高而增加, 但若高于此浓

度时, 则不会出现此情况。李信书等(2012)发现同

时添加N和P对条斑紫菜的促长效果要比单独添加

P的效果更加明显, 如单独添加硝态N, 条斑紫菜生

长和光合作用未见变化, 但同时解除N、P限制, 条
斑紫菜生长迅速, 同时品质也得到提升。吴海一

等(2015)研究发现在所试验的氮浓度条件下高盐

度胁迫均能够抑制坛紫菜的生长和光合作用, 这
种影响不随氮浓度的变化而变化, 但是低盐胁迫

并没有与高盐胁迫对藻体生长和光合作用的抑制

效果一致, 反而出现对藻体生长的促进。这些结

果为紫菜的栽培和对富营养化海水的修复提供了

一定的理论参考。

在总结前人报道的基础上, 周巍巍等(2011)推
测坛紫菜叶状体应答低N、P胁迫的生理过程为: 
胁迫产生时, 藻体内活性氧含量上升, 带来大量膜

脂过氧化物产生, 细胞中的这种过量活性氧信号

迫使藻体启动抗氧化系统和渗透压调节系统来响

应这种胁迫, 结果使自由基含量下降。上述过程

是针对耐低N、P品种来说的, 而野生型品种只能

启动渗透调节系统。

随着海洋环境的污染日益严峻, 紫菜的重金

属胁迫生理成为目前关注的方向。邵世光等

(2006)研究发现在较低浓度的Cd2+胁迫处理下, 条
斑紫菜中的叶绿素含量、光合作用强度以及相关

酶如SOD、POD的活性发生一定程度地提高, 但
是如果Cd2+上升到一定程度, 这种保护作用将被破

坏, 从而使藻体细胞的生理状态发生破坏, 说明条

斑紫菜对重金属具有一定的耐受作用。邵世光等

(2009)还研究了Cr6+、Pb2+、Cd2+胁迫下条斑紫菜

保护酶系统的响应, 发现条斑紫菜对重金属污染

有较强的耐受性, 相比较而言, Cd2+的毒性最高, 
Pb2+次之, Cr6+最弱。总抗氧化力(total antioxidant 
capacity, TAC)和相关酶SOD、POD可以作为条斑

紫菜应答重金属污染胁迫的生化生理指标。冯琛

等(2004)根据条斑紫菜在盐和Cu2+离子胁迫处理下

甘露醇和丙二醛含量变化, 认为后者可以作为自

由基清除系统中应答抗逆反应的重要指标。

在营养盐与重金属胁迫相关基因方面, 前人

也有所研究。周向红等(2011)采用实时荧光定量

PCR技术测量了S-腺苷甲硫氨酸合成酶基因(命名

为PySAMS)的表达变化, 发现高盐度海水对PySAMS
基因表达量也产生了显著影响, 40和50盐度的海水

诱导了PySAMS表达, 但60~80盐度的海水却不同

程度地抑制了PySAMS表达, 据此认为, 条斑紫菜
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叶状体在较高盐度胁迫时逐步降低体内新陈代谢

以适应不良环境。Kakinuma等(2008)探讨了条斑

紫菜叶状体在低氮磷胁迫下基因的表达变化, 通
过构建抑制性消减cDNA文库和微阵列芯片分析

的方法, 克隆并鉴定分析了相关候选基因。陈旸

升等(2014)克隆了条斑紫菜APX基因的cDNA序

列。佟少明等(2017)采用RACE-PCR方法首次克

隆了条斑紫菜的微粒体谷胱甘肽巯基转移酶(glu-
tathione S-transferase, GST)基因的全长, 命名为

PyMGST3, 结果表明超表达PyMGST3蛋白的重组

大肠杆菌菌株提高了其对抗Cd2+和Cu2+毒害的能

力。这些结果暗示PyMGST3基因很可能在条斑紫

菜遭遇重金属等引起的氧化胁迫时起到了重要的

保护作用。Jia等(2013)在研究坛紫菜在不同世代

和不同胁迫条件下基因表达变化时发现了一个环

孢素A受体基因(命名为PhCYP18), 检测结果表明

该受体在丝状孢子体中能积累更多。而如果配子

体受到多因素胁迫比如高盐强光处理时, PhCYP18
的表达失调, 并且表达量与胁迫程度没有一定线

性关系。

5  抗逆内参基因与酶基因

对于紫菜抗逆相关内参基因的研究, 前人也

有所报道。Wu等(2012)研究发现了坛紫菜在不同

发育世代中的实时定量PCR分析最适内参基因

TUB, 但在不同光照强度下TUB基因的表达水平并

不稳定; Li等(2014)对坛紫菜不同品系、发育时期

以及在环境胁迫处理条件下最适内参基因进行了

筛选, 得到最稳定的内参基因UBC和最不稳定的

内参基因GADPH。昌晶等(2017)研究得到的最适

内参基因UBC与Li等(2014)结果一致。Wang等
(2017)筛选得到高盐胁迫下坛紫菜中稳定的内参

基因EF3和18S, 以及高光胁迫内参基因α-微管蛋

白基因和18S。这些内参基因为下一步研究坛紫

菜抗逆生理机制提供了基础。

为研究紫菜抗逆抗病的分子机制, 一些学者

还克隆了其他相关酶基因, 比如条斑紫菜Mn-SOD
基因组(王荣等2006)、S-腺苷甲硫氨酸合成酶

(S-adenosy-l-methionine synthetase, SAMS)基因(易
乐飞等2009)、甘油醛-3-磷酸脱氢酶(glyceralde-
hyde-3-phosphate dehydrogenase, GAPD)基因(马凌

波等2004)、APX基因(马凌波等2005; 张晓龙等

2010)、HSP90基因(周向红等2010)等, 为探讨这些

酶基因在紫菜抗逆性中的功能提供了基础(表1和
图1)。

6  抗逆育种

基础理论的研究对于指导选育紫菜耐高温品

种具有重要意义。目前, 多位学者成功培育出抗

高温紫菜新品种(王婷等2013), 比如在国家高技术

研究发展计划(863计划)支持下, 一些单位联合研

发的坛紫菜申福系列新品系申福1号和申福2号, 
具有色泽好、生长快、成熟晚、产量高、品质优

等优点, 为解决高温地区栽培和烂菜问题起到了

积极作用(宋武林2010, 2016)。何培民和吴维宁

(2003)应用单细胞培养技术和抗高温实验, 筛选出

了具耐高温特性的条斑紫菜新品系HB。严兴洪和

马少玉(2007)为抗高温紫菜新品种选育做出了巨

大贡献, 筛选获得耐高温品系YZ23和耐低盐品系

YZ27, 其工作获得2011年度国家科技进步二等奖, 
有效推动了我国耐高温紫菜育种工作更快发展。

褚茂兵等(2016)通过控温控光和控制海水pH, 在
11、12月份进行果孢子采集, 其增产效果非常明

显, 值得推广。刘瑜和纪培福(2007)通过严格控制

条斑紫菜丝状体温度的方法, 使光照强度相对恒

定, 缩短育苗时间, 综合技术指标良好, 具有较大

发展前景。

培育抗高光照品系也具有重要意义。常熟理

工学院将高光诱变和胁迫定向选育技术结合, 成
功培育出具有抗高光照射的条斑紫菜系列新品种

(朱建一等2015), 被认为是紫菜育种领域的一次

创新。

此外多个耐盐或低氮磷新品种已经栽培成功

(檀应华等2014; 严兴洪和陈敏2008), 成为目前抗

逆新品系研究的重要方向。比如陈昌生等(2009)
将人工杂交选育的新品系与野生型对照进行耐逆

遗传性状比较, 分别从中筛选出了两个坛紫菜耐

高温优良品系Z-26和Z-61, 一个耐低盐品系和两个

耐低氮磷品系。

在良种保存方面, 江苏海洋水产研究所国家

级紫菜种质库、宁波大学海藻生物技术研究室等

机构均保存了优良紫菜品种(包括自然和改良种)
上千种, 为我国紫菜品种改良提供了物质基础和

条件(杨锐2009)。
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表1  紫菜抗逆相关调控机制归纳

Table 1  Summary of regulation mechanism of laver under stresses

            胁迫因素     渗透调节因子调控      抗氧化调控                基因调控

高温胁迫 可溶性蛋白和糖↑	 活性氧↓	 HSP家族基因↑
 脂肪酸和挥发性物质↓	 CAT↑	 CAT基因↑
 丙二醛↓	 Mn-SOD↑	 TPS基因↑
			   水通道蛋白基因↑
			   RPS基因↓
失水胁迫 藻胆蛋白↑	 谷胱甘肽还原酶↑	 水通道蛋白基因PyAQP1↓
 抗坏血酸↑	 还原型谷胱甘肽↑	 TPS基因PhTPS1和PhTPS2-1↑
 	 SOD↑	 HSP70、90基因↑
		  CAT↑
		  CAT↑	
高光照/紫外辐照胁迫 抗氧化剂↑	 APX↑
  硝酸还原酶↑
  碳酸酐酶↓	
营养盐与重金属胁迫 叶绿素↑	 CAT↑	 SAMS基因↓
 甘露醇和MDA↑	 SOD↑	 PyMGST3基因↑
			   环孢素A受体基因↑

　　↑: 含量增加或基因表达上调; ↓: 含量减少或基因表达下调。

图1  紫菜抗逆相关生理变化与可能调控机制

Fig.1  Physiology and regulation mechanism of laver under stresses
参考Collier等(2012)文献并略作修改。

7  讨论与展望

近年来, 学者对高等植物的逆境胁迫的耐(抗)

性机制做了大量研究, 并总结出在基因组成、表

达调控及信号转导方面的共性。主要抗逆机制表

现为离子平衡与渗透调节、抗氧化防御系统、胁

迫相关蛋白、信号转导与转录因子调控等。此外

一些在抗逆中起作用的化合物如多(寡)糖、多酚

等也取得积极进展 (余劲聪等2016;  徐国前等

2011)。与高等植物相比, 紫菜的抗逆机制研究仍
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然比较零散。总结前人的成果发现, 紫菜抗性生

理特征研究占比重较多 ,  主要涉及光合作用特

征、蛋白质含量、脂肪酸含量、渗透因子变化等, 
但对于紫菜中的主要成分半乳聚糖、红藻淀粉在

应答抗逆中的作用几乎很少涉及, 应引起重视。

紫菜抗逆机制方面研究最详细的是抗氧化酶防御

系统, 其过程与高等植物是一致的(尹永强等2007), 
均是通过启动抗氧化系统和渗透压调节系统来响

应这种胁迫, 结果使自由基含量下降。对于抗逆

基因, 在紫菜中主要有HSP家族基因、水通道蛋白

基因、TPS基因等, 这些基因在高等植物和其他海

藻中亦是报道最多的(陈哲等2009)。值得关注的

是, TPS是海藻糖合成途径中的关键酶, 在高等植

物和海带中均发现有该酶合成的产物海藻糖的存

在(张雯等2016)。在紫菜中至今未发现海藻糖的

存在, 但是却存在着TPS基因(Wang等2010), 其在

紫菜的糖代谢途径中的作用也是值得研究的。

此外, 目前在植物非生物胁迫研究中, 转录因

子研究已经逐渐成为热点 ,  当前研究较多的有

bZIP、MYB/MYC、DREB转录因子(王冰和程宪

国2017; 李健等2017)。在紫菜中是否也存在这些

胁迫相关转录因子需要进一步研究。作为植物内

源性非编码RNA, 小分子RNA (microRNA, miR-
NA)在转录后水平负调控靶基因的表达, 参与植物

的生长发育、信号转导和逆境响应等众多生理过

程(熊伟姣等2018)。目前在高等植物和藻类中均

发现有在逆境胁迫调控网络中发挥着重要作用的

miRNA, 比如与冷冻、干旱、盐害有关的miR393, 
受干旱、冷冻和高盐诱导上调的miR402 (Sunkar
和Zhu 2004), 受重金属诱导表达抑制的miR159和
miR396等(曾幼玲和杨瑞瑞2016)。虽然有学者通

过对胁迫条件下条斑紫菜和坛紫菜的深度测序获

得一系列参与生物代谢、物质转运及信号转导过

程的miRNA (Liang等2010), 但是哪些序列对应

具体的逆境响应仍然不清楚, 此方面研究应值得

关注。

相对于较多报道的非生物胁迫抗逆生理与机

制研究, 对紫菜的生物因素胁迫的响应研究仍然

较少。比如对紫菜赤腐病菌的研究多集中于发病

前的环境预防和发病后的对策, 对转抗病基因紫

菜的研究目前较少。日本学者曾从海洋细菌中纯

化出抗紫菜赤腐病蛋白, 并将此蛋白基因导入紫

菜, 开发具有耐病性的紫菜(孙国凤1997)。除此之

外, 杂藻也是紫菜养殖过程中的一个重要隐患, 紫
菜叶状体上极易附生的杂藻导致其迅速衰老, 口
感降低(文茜等2012)。运用化学生物学等手段探

索紫菜应答杂藻的响应机制也将为紫菜栽培养殖

提供依据。

综上所述, 生态环境问题已经成为当前紫菜

养殖过程中不可避免的重要问题, 紫菜研究与育

种专家应借助于高等植物的抗逆机制的研究手段

和成果, 积极探索上述一系列未知因素, 全面阐述

紫菜抗逆机制, 积极关注通过遗传工程生产抗逆

品质的稳定性, 加大新品种的应用范围。同时, 需
进一步分离检测更多紫菜信号受体和逆境响应基

因, 搞清这些基因的调控机理, 为利用转录因子进

行紫菜抗逆基因工程改良提供理论依据。
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Advances in physiology and regulation mechanism of laver under 
stresses
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Abstract: Adversity stress is one of the hot topics in plant physiology research at present. Since laver has been 
one of the most important economic algae in the world, the cultivation of which has been increasing year after 
year. However, because laver mainly grows in intertidal zone or lower intertidal zone, abiotic stress is an im-
portant threat to seaweed yield in seawater environment. In recent years, with the development of the technolo-
gy of mRNA differential display (DDRT-PCR), suppression subtractive hybridization (SSH) and cDNA repre-
sentative differential analysis (cDNA RDA), scholars at home and abroad have carried out a series of studies on 
the mechanism of gene regulation in laver resisting to adverse conditions, and the results made a certain contri-
bution to scientific cognition. In this paper, the main research progress on the physiological and biochemical 
characteristics of laver under the stresses of temperature, drought, nutrient, salt and heavy metal, as well as the 
regulation mechanism of adversity were reviewed. This paper could give a reference to genetic breeding for im-
proving the resistance of laver.
Key words: laver; physiology under stress resistance; regulation mechanism
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