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摘要    大型经济海藻龙须菜(Gracilariopsis lemaneiformis)在我国南北方海域广泛栽培, 但其栽培

周期与产量受到夏季高温天气的制约。植物激素脱落酸(ABA)在高等植物生长发育和抗逆胁迫中发

挥了重要作用, 但在藻类中研究较少。为揭示 ABA对高温胁迫下龙须菜的保护作用及其潜在的作用

机制, 采用超高效液相色谱-质谱联用法(UPLC-MS/MS)研究了外源 ABA 对高温胁迫下龙须菜代谢

产物的影响。结果表明, ABA处理 72 h后龙须菜中 104种代谢物发生变化, 其中黄嘌呤、次黄嘌呤、

芦丁、精氨酰琥珀酸等 26 种代谢物含量升高, 而 23 种溶血磷脂酰乙醇胺(LPE)和 35 种溶血磷脂酰

胆碱(LPC)含量下降; 嘌呤代谢、黄酮和黄酮醇合成以及抗坏血酸和醛酸盐代谢这 3 条代谢通路受

ABA影响显著。最后, 利用生理生化方法检测了黄嘌呤对高温胁迫下龙须菜生长速率和活性氧(ROS)

的影响, 以及 ABA添加后两种溶血磷脂代谢酶活性、精氨酰琥珀酸合成酶及其基因表达的变化, 发

现藻的生长、酶活性或基因表达变化等与代谢组结果相吻合。可见, ABA可以通过激活嘌呤代谢、

黄酮和黄酮醇合成以及抑制溶血磷脂合成等来保护高温胁迫下的龙须菜。研究结果丰富了藻类中植

物激素抗逆胁迫的资料, 为龙须菜耐高温品系选育提供了新的思路。 
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大型海藻龙须菜(Gracilariopsis lemaneiformis)隶

属红藻门(Rhodophyta)、江蓠目(Gracilariales), 主要用

来生产琼胶和用作鲍的饵料。野生型龙须菜主要分布

在山东半岛海域, 其适宜生长温度为 10~23 °C。而耐

高温龙须菜 981 的生长适温范围在 12~26 °C (张学

成等, 2008)。后来, 耐高温龙须菜 2007和鲁龙 1号也

相继选育成功。目前, 龙须菜在山东、福建、广东等

沿海地区大面积栽培, 形成了龙须菜产业。但南方海

区的高温仍然会阻碍龙须菜的生长 , 限制龙须菜的

生长周期, 影响了其产量与效益。 

脱落酸(ABA)是一种倍半萜结构的植物激素, 在

植物芽休眠、落叶、种子发育、果实成熟等生长发育

过程中具有调节作用(Barrero et al, 2005)。20世纪 60

年代 , ABA 首次在棉铃中被发现 (Addicott et al, 

1969)。后来 ABA结合蛋白和合成相关基因在高等植

物中也被检测出 (Zhang et al, 2002; Du et al, 2010)。

相比于高等植物, 藻类中 ABA 含量更低, 因此检测

较困难。Yalçın等(2019)利用超高效液相色谱-质谱联

用法(UPLC-MS/MS)在江蓠(Gracilaria bursa-pastoris)、

珊瑚藻(Ellisolandia elongata)中检测到微量 ABA, 分

别为 0.24和 0.31 ng/g DW (干重)。Gupta等(2011)在 5

种石莼属绿藻中检测到 ABA、赤霉素(GA3)、吲哚-3-

乙酸(IAA)等 6 种植物激素, 其中 ABA 含量最高, 为

19.68~68.28 nmol/g FW(鲜重)。作为植物生命活动过

程中的重要调节因子, 除了参与植物的生长发育过程, 

内源或外源 ABA在抵抗外界非生物胁迫方面也发挥了
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重要作用(Cutler et al, 2010)。在盐胁迫条件下, 单细胞

红藻 Cyanidioschyzon merolae 中 ABA大量积累, 而

其 ABA 缺失突变体对盐胁迫则很敏感(Kobayashi et 

al, 2016); 10 μmol/L ABA 可提高盐胁迫下生菜

(Lactuca sativa)的色素含量、光合作用参数, 从而增

强对盐胁迫的抗性(Xie et al, 2018)。除了盐度和干旱

胁迫(Zhou et al, 2016), ABA在响应温度胁迫中也发

挥了作用。如喷施 ABA 可促进蔗糖转运和代谢来逆

转高温引起的水稻小穗的花粉败育 (Rezaul et al, 

2019); 外源 ABA可通过增强野生型水稻的碳水化合

物含量和热休克蛋白活性来增强其耐热性(Li et al, 

2020a)。在冷胁迫下, 条斑紫菜(Pyropia yezoensis)中

ABA 直接合成途径中的法尼基焦磷酸合成酶基因表

达上调(Sun et al, 2015)。 

代谢组学是继基因组学和蛋白质组学之后发展

起来的一门学科 , 它从整体角度对生物体内所有代

谢物进行定量分析, 关注的多是分子量小于 1 000的

小分子代谢物。目前在代谢组学中使用较为广泛的是

UPLC-MS/MS技术, 它具有特异性强、灵敏度高、稳

定性高等特点 , 已成为小分子物质定量分析常用的

方法。利用代谢组学方法来研究 ABA 对植物代谢水

平的影响已有报道。如 Broekgaarden等(2018)利用代

谢组学结合转录组学方法研究了甘蓝(Brassica rapa)

对粉虱抗性的分子机制, 发现 ABA 在其中发挥了作

用; Murcia 等(2017)利用代谢组学方法发现外源添加

ABA/GA3 可以促进葡萄(Vitis vinifera)中脯氨酸、单

萜和倍半萜的积累, 从而来抵御生物和非生物胁迫。 

本课题组在前期研究中发现外源添加 ABA 可以

促进高温胁迫下龙须菜的生长 , 增加甘露醇、脯氨

酸、海藻糖等含量。在此基础上 , 本文利用基于

UPLC-MS/MS的代谢组学方法探究了 ABA对高温胁

迫下龙须菜的整体代谢水平的影响 , 为研究藻类植

物激素的作用及后续利用植物激素提高龙须菜抗逆

性提供理论参考。 

1  材料与方法 

1.1  材料培养与处理 

本实验所用龙须菜 981 于 2020 年 6 月采自福建

霞浦龙须菜养殖场(26°65′N, 119°66′E)。将充分洗刷

去除泥沙、附着生物后的新鲜藻体在 0.7%碘化钾中

浸泡 10 min, 再用灭菌海水清洗 2~3 次。取 3~5 cm

藻体尖端在 23 °C、盐度 25 的人工海水、光照强度

40 μmol/(m2s)、光周期 12L:12D 的条件下预培养

2~3 d。然后在高温(33 °C)下进行实验。实验共设置 2

组: 对照组(不加 ABA)和 ABA 组(添加 ABA 至终浓

度为 50 μmol/L), 其他培养条件与预培养条件均相

同。每组设置 3个生物学重复。 

1.2  UPLC-MS/MS样品制备 

在培养第 3 天 , 称取 3 g 龙须菜置于冻干机

(Scientz-IOOF)中真空冷冻干燥。利用研磨仪(MM400, 

Retsch)研磨(30 Hz) 1.5 min至粉末状。再称取 100 mg

藻粉, 溶解于 1.2 mL 70%甲醇提取液中; 每 30 min

涡旋一次, 每次持续 30 s, 共涡旋 6次后置于 4 °C冰

箱过夜。再以 12 000 r/min转速离心 10 min后, 吸取

上清, 最后用 0.22 μm微孔滤膜过滤样品后置于进样

瓶中, 用于 UPLC-MS/MS分析。 

1.3  色谱质谱采集条件 

超高效液相色谱采用  Agilent SB-C18 色谱柱

(2.1 mm×100 mm, 1.8 μm)。 流动相 A为超纯水(含

0.1%的甲酸), B为乙腈(含 0.1%的甲酸)。梯度洗脱程

序为 0 min, 5% B; 0~9 min, 5%~95% B; 9~10 min, 

95% B; 10~11.10 min, 95%~5% B; 11.10~14 min, 5% 
B; 流速为 0.35 mL/min。柱温 40 °C, 进样量为 4 μL。

质谱条件为电喷雾离子源温度 550 °C, 质谱电压

5500 V (正离子模式)/–4500 V (负离子模式), 帘气为

25 psi, 碰撞诱导电离参数设置为高。在三重四级杆

中根据优化的去簇电压和碰撞扫描检测每个离子对

(Chen et al, 2013)。 

1.4  代谢物定性定量分析 

在三重四级杆质谱的多反应监测模式下筛选出

每个物质的特征离子 , 在检测器中获得特征离子的

信号强度, 用 Multia Quant软件打开样本下机质谱文

件, 进行色谱峰的积分和校正工作, 每个色谱峰的峰

面积代表对应物质的相对含量。 

1.5  代谢组学数据分析 

对 6 个样品进行主成分分析(PCA)来判定各个样

品的分离情况 , 再使用正交偏最小二乘法判别分析

(OPLS-DA)过滤不相关变量后筛选差异变量。本研究

主要依据 OPLS-DA 模型分析的变量投影重要度(VIP)

和差异倍数(fold change)筛选差异代谢物, 筛选条件

为 VIP≥0.8和 fold change≥1.6 (或≤0.625)。对差异

代谢物进行 KEGG通路富集, 结果以气泡图表示, 其

中 rich factor为通路中的差异代谢物的个数与该通路

注释到的代谢物总数的比值。再将 ABA 影响显著的

几条代谢途径进行代谢通路分析。 

1.6  相对生长速率测定 

在 33 °C培养的龙须菜中分别添加 0、50、100、
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200和 400 μmol/L的黄嘌呤, 培养 3 d后进行藻生长

的测定。准确称量龙须菜藻体初始鲜重(g)以及第 3

天的鲜重 , 按照以下公式计算龙须菜的相对生长速

率(RGR) (Abreu et al, 2009):  

RGR(%/d)=(lnWt–lnW0)/t×100%,      (1) 
式中, W0和 Wt分别为开始培养和第 t天时藻体鲜重, t

为实验天数(3 d)。 

1.7  活性氧(ROS)测定 

按照与 1.6 相同的浓度设置添加黄嘌呤, 在培养

3 d后进行藻体 ROS的测定。称取 0.15 g 龙须菜, 采

用活性氧酶联免疫分析试剂盒(上海江莱)测定藻体

ROS活性。 

1.8  酶活性分析  

设置与 1.1 相同的对照组和 ABA 组进行龙须菜

的培养, 分别取 0、12、24、48和 72 h培养的龙须菜

0.1 g, 按照试剂盒的说明进行酶活性测定。使用磷脂

酶 A2 (PLA2)试剂盒(苏州科铭)测定磷脂酶 A2 酶活

性; 分别使用溶血磷脂酰胆碱酰基转移酶 1 (LPCAT1)

酶联免疫分析试剂盒和植物精氨酰琥珀酸合成酶

(ASS)酶联免疫分析试剂盒来测定 LPCAT1和 ASS活

性, 以上两个试剂盒均购自上海科兴。 

1.9  基因表达量分析 

设置与 1.1 相同的对照组和 ABA 组进行龙须菜

的培养, 分别取 0、12、24、48和 72 h培养的龙须菜

0.1 g 在液氮中研磨成粉末用于总 RNA 提取。使用

Plant RNA Kit (OMEGA)来提取总 RNA, 使用 iScript 

cDNA Synthesis Kit (BIO-RAD)来进行反转录合成

cDNA。根据龙须菜基因组数据库中 ass基因序列, 利

用 Primer Premier 5.0设计该基因的正反向引物(其序

列 分 别 为 5′-ATGTCCAAAGGCAAAGTCGT-3′ 和

5′-GTCTGCGATGTAGCAAATGA-3′)。使用 actin 基

因作为内参, 在 Eppendorf荧光定量 PCR仪中进行实

时荧光定量 PCR, 内参引物序列、扩增程序等参考孙

鹏等(2019)。采用 2–ΔΔCt 法计算基因的相对表达量

(Livak et al, 2001)。 

1.10  数据统计分析 

使用 Excel 2013进行数据处理和作图, 实验数据

均以平均值±标准偏差(mean±SD)表示。采用 SPSS 

21.0进行单因素方差(One-way ANOVA)和 Tukey多重

比较分析, 以 P<0.05为差异显著水平。 

2  结果与分析 

2.1  PCA和 OPLS-DA结果 

本研究采用 UPLC-MS/MS 进行广泛靶向代谢组

分析, 在龙须菜中共检测到 419 种代谢物, 包括 114

种脂质、65 种氨基酸及其衍生物、52 种核苷酸及其

衍生物、45 种有机酸等。对这些代谢物进行了主成

分分析(图 1a), 第一主成分(PC1)占比 44.8%, 第二主

成分(PC2)占比 18.6%。以上结果说明 ABA组与对照

组样本分离良好, 两个组存在显著差异。 

在构建的 OPLS-DA 模型中(图 1b), Q2为 0.952, 

R2X为 0.65, R2Y为 0.997。Q2>0.9说明我们构建的模

型较好。从图中可以看出对照组和 ABA 组样品之间

差异明显。 

 

图 1  主成分分析(a)和正交偏最小二乘法判别分析(b) 
Fig.1  Principal component analysis (a) and orthogonal partial least squares-discriminant analysis (b) 

 
2.2  高温下龙须菜响应 ABA的代谢物 

以 VIP 值以及差异倍数为条件, 我们共筛选到

104 种差异代谢物(部分差异代谢物见表 1), 其中 26

种物质含量上升, 78种物质含量下降。 
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表 1  UPLC-MS/MS 方法筛选到的部分差异代谢物 
Tab.1  Partially differential metabolites screened by UPLC-MS/MS method 

物质分类 代谢物 VIP 差异倍数 

核苷酸及其衍生物 9-(阿拉伯糖基)次黄嘌呤 1.20 2.39 

别嘌呤醇 1.24 2.66 

次黄嘌呤 1.15 2.26 

黄嘌呤 1.35 2.10 

2′-脱氧肌苷-5′-单磷酸 1.30 2.08 

1-甲基腺嘌呤 1.27 1.64 

尿苷 5′-单磷酸 1.25 1.64 

环-3′,5′-腺嘌呤核苷酸 1.34 0.53 

 

腺苷 1.34 0.58 

 2-氨基嘌呤 1.31 0.55 

黄酮 芦丁 1.24 11.36 

槲皮素-3-O-洋槐糖苷 1.10 8.13 

槲皮素-7-O-芸香糖苷 1.06 8.12 

槲皮素-3-O-新橘皮糖苷 1.06 7.95 

表儿茶素 1.24 3.97 

 

异槲皮素 1.48 2.03 

有机酸 精氨酰琥珀酸 1.10 2.45 

β-脲基异丁酸 1.42 1.83  

2-氧庚二酸 1.19 1.72 

鞣质 原花青素 B2 1.33 6.31 

原花青素 B3 1.28 5.54  

4β-8-儿茶素 1.21 3.52 

 肉桂单宁 D1 0.88 0.45 

酚酸类 1-O-水杨酰-D-葡萄糖 1.24 3.57 

1,7-双对羟基苯基-3-庚醇 1.22 1.79  

松柏醛 1.42 0.56 

生物碱 对羟基扁桃腈 1.42 1.67 

双-2-乙酰氨基-1,5-无水-2-脱氧-1-D-葡萄糖醇 1.41 0.26  

3-氧基-2-羟丙基棕榈酸酯 1.28 0.49 

氨基酸及其衍生物 甲硫氨酸 1.46 1.77 

脂质 1-亚油酰甘油酯-3-O-葡萄糖苷 1.18 1.61 

二十二碳四烯酸 1.52 0.01 

1-亚油酰甘油酯-2,3-二-O-葡萄糖苷* 1.50 0.43 

2-亚油酰甘油酯-1-O-葡萄糖苷* 1.40 0.45 

1-亚油酸单甘油酯-二葡萄糖苷 1.46 0.46 

2-亚油酰甘油酯-1,3-二-O-葡萄糖苷* 1.50 0.49 

α-亚麻酸 1.27 0.50 

单酰甘油酯(18:1) 1.37 0.57 

 

戊烯酸 1.11 0.62 

其他类 D-葡萄糖醛酸 1.25 1.78 

维生素 C (抗坏血酸) 1.45 0.32 

D-葡萄糖醛酸-6,3-内酯 1.41 0.33  

磷酸丙二乙酯 1.28 0.44 

注: *表示该物质具有同分异构体 
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在 26 种上调差异代谢物中(图 2a), 核苷酸及其

衍生物数量最多(7种), 包括 9-次黄嘌呤、别嘌呤醇、

次黄嘌呤、黄嘌呤等, 占总差异代谢物的 26.92%; 其

次为黄酮类化合物(6种, 23.08%), 包括芦丁、槲皮素

-3-O-洋槐糖苷、槲皮素-7-O-芸香糖苷及异槲皮素等。

除了以上两类代谢物之外 , 还检测到精氨酰琥珀酸

等 3种有机酸、原花青素 B2等 3种鞣质以及 2种酚

酸和 1种氨基酸(甲硫氨酸)上调。在上调的差异代谢

物中, 芦丁上调幅度最大(11.36倍); 而在 3种有机酸

中, 精氨酰琥珀酸上调幅度最大(2.45倍)。 

在 78 种下调差异代谢物中(图 2b), 脂质数量最

多, 共 68 种(87.18%), 其中有 23 种溶血磷脂酰乙醇

胺(LPE), 包括溶血磷脂酰乙醇胺 15:0、16:0、18:2

等, 以及 35 种溶血磷脂酰胆碱(LPC), 包括溶血磷脂

酰胆碱 14:0、15:0、16:2 等(表 1 中未列出)。其次为

3种核苷酸及其衍生物、2种生物碱(D-葡萄糖醇衍生

物、3-氧基-2-羟丙基棕榈酸酯)、1种酚酸(松柏醛)及

1种鞣质(肉桂单宁 D1)。 

 

图 2  差异代谢物归类 
Fig.2  The classification of differential metabolites 

注: a. 上调代谢物; b. 下调代谢物 

 
2.3  高温下龙须菜响应 ABA的代谢途径 

将龙须菜中差异代谢物映射至 PubChem 数据库

获得匹配的代谢物信息 , 并搜索拟南芥(Arabidopsis 

thaliana)代谢通路数据库进行分析(图 3)。KEGG 富集

结果表明, 代谢途径(metabolic pathways)和次级代谢物

的合成(biosynthesis of secondary metabolites)这两个途

径富集到的差异代谢物最多, 分别有16种和9种; 其次

为嘌呤代谢(purine metabolism)和抗坏血酸和醛酸盐代

谢(ascorbate and aldarate metabolism), 分别有 5种和 3

种代谢物。从富集程度上来看, 嘌呤代谢、黄酮和黄酮

醇合成(flavone and flavonol biosynthesis)、抗坏血酸和

醛酸盐代谢通路富集程度较高。 

将受 ABA 影响显著富集的嘌呤代谢、黄酮和黄

酮醇合成代谢途径用简单的通路图表示(图 4)。如图

所示, ABA的添加显著促进了高温下龙须菜的嘌呤代

谢 , 其代谢途径中的部分代谢物含量显著上升 , 如

2′-脱氧肌苷-5′-单磷酸、次黄嘌呤和黄嘌呤, 分别是

对照组的 2.08倍、2.26倍、2.10倍。 

在黄酮和黄酮醇合成途径中, 其中间产物芦丁和

异槲皮素分别上调至对照组的 11.36 倍、2.03 倍, 表明

ABA显著促进了高温下龙须菜中黄酮和黄酮醇的合成。 

2.4  黄嘌呤对高温下龙须菜生长和 ROS的影响 

在表 1中, ABA添加后龙须菜中黄嘌呤的含量显

著上升(2.10倍)。为了探究黄嘌呤对高温胁迫下龙须

菜的影响 , 我们比较了不同浓度黄嘌呤对龙须菜生

长和 ROS的影响(图 5)。结果表明, 100和 200 μmol/L

黄嘌呤显著促进了高温下龙须菜的生长, 其 RGR 分

别是对照组的 1.35 倍和 2.13 倍(P<0.05)。同时, 100

和 200 μmol/L黄嘌呤也降低了 ROS活性, 比对照组

分别下降了 22.32%、26.89% (P<0.05)。这说明合适

浓度的黄嘌呤能促进高温下龙须菜的生长 , 并且有

助于清除高温下产生的 ROS。 
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图 3  ABA影响的龙须菜中显著富集的代谢通路 
Fig.3  Metabolic pathways affected by ABA in G. lemaneiformis under high temperature stress 

注: 横坐标表示每个通路对应的 rich factor, 纵坐标为通路名称。气泡颜色表示富集程度; 气泡大小表示富集代谢物的数目 

 

图 4  ABA影响的龙须菜中嘌呤代谢(a)和黄酮和黄酮醇合成(b)通路 
Fig.4  Purine metabolism (a) and flavone and flavonol biosynthesis (b) in G. lemaneiformis affected by ABA 

注: 方框内数字表示代谢物的变化倍数, 红色表示上调倍数。实线箭头代表一步完成的反应, 虚线箭头代表需要多步反应 

 

图 5  黄嘌呤对高温胁迫下龙须菜生长(a)和 ROS (b)的影响 
Fig.5  The effect of xanthine on the growth (a) and ROS activity (b) in G. lemaneiformis under high temperature stress 

注: 不同小写字母表示不同黄嘌呤浓度组之间差异显著(P<0.05) 
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2.5  ABA对高温下龙须菜ASS活性及其基因表达的

影响 

在表 1 中, 龙须菜中精氨酰琥珀酸含量受 ABA

影响显著上升(2.45倍), 因此我们对其合成酶 ASS活

性及其基因表达水平进行了分析(图 6)。在高温胁迫

的 72 h内, ABA组藻的 ASS活性在 12 h和 72 h时分

别较对照组提高了 8.21%和 11.60% (P<0.05), 而其他

时间点与对照组无显著差异。在高温胁迫的 48 h内, 

ABA 组藻的 ass 表达水平增加 , 为对照组的

1.36~2.73倍(P<0.05)。以上结果表明高温胁迫下外源

添加 ABA可一定程度地促进龙须菜 ASS活性及其基

因表达量的升高。ASS活性及其转录水平的变化与代

谢组结果中精氨酰琥珀酸含量上升的结果一致。 

2.6  ABA对高温下龙须菜 PLA2和 LPCAT1活性的

影响 

在筛选到的差异代谢物中, 大量 LPC受 ABA影

响下调, 因此我们对 LPC 的合成酶 PLA2 和降解酶

LPCAT1 进行了分析(图 7)。在高温胁迫 12 h 时, 对

照组和 ABA 组藻中的 PLA2 活性无差别, 而在 24、

48、72 h时, ABA组中龙须菜 PLA2活性降低, 分别

比对照组下降 13.39%、34.30%、21.03% (P<0.05)。

与 PLA2不同, LPCAT1活性在 12 h时显著下降, 但

在 24和 48 h时 ABA组藻的 LPCAT1活性升高, 分别

是对照组的 1.62和 1.38倍(P<0.05), 而在 72 h时没有

显著差异。该结果表明外源 ABA 可通过抑制 PLA2

活性、激活 LPCAT1活性来降低 LPC含量。 

 

图 6  ABA对高温胁迫下龙须菜 ASS活性(a)和 ass基因表达(b)的影响 
Fig.6  The effects of ABA on ASS activity (a) and ass expression (b) in G. lemaneiformis under high temperature stress 

注: 不同小写字母表示相同时间点对照组与 ABA组差异显著(P<0.05) 

 

图 7  ABA对高温胁迫下龙须菜 PLA2活性(a)和 LPCAT1活性(b)的影响 
Fig.7  The effects of ABA on PLA2 activity (a) and LPCAT1 activity (b) in G. lemaneiformis under high temperature stress 

注: 不同小写字母表示相同时间点对照组与 ABA组差异显著(P<0.05) 

 

3  讨论 

随着温室效应的加剧, 海水温度逐年上升。在高

温胁迫下, 高等植物和藻类的代谢活动如光合作用、

呼吸代谢、营养元素转运, 以及代谢酶的活性和有机

物的积累等都会受到影响。高温可使长心卡帕藻

(Kappaphycus alvarezii)、异枝卡帕藻(K. striatum)的实

际光合效率和相对光合电子传递效率显著下降(赵素

芬等, 2011)。在长期进化过程中, 植物已形成一系列

包括植物激素在内的应对外界不利环境的应激防御

机制。如 ABA 可抑制高温下水稻丙二醛含量增加从

而来降低热损害对膜脂的损伤(Li et al, 2014)。水杨酸

可提高龙须菜抗氧化酶活性和脯氨酸含量来增强藻

体对高温的抗性(王重彬等, 2015)。24-表油菜素内酯

可显著增加黄瓜(Cucumis sativus)脯氨酸含量以降低

盐胁迫对其产生的负面影响(Fariduddin et al, 2013)。 
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3.1  嘌呤代谢对逆境胁迫和激素的响应 

在高等植物中, 嘌呤参与了氮代谢、黄酮合成及

植物激素合成等代谢过程(Aguey-Zinsou et al, 2003; 

Irani et al, 2018)。黄嘌呤脱氢酶(XDH)是嘌呤代谢过

程的重要酶 , 可以催化黄嘌呤和次黄嘌呤转化为尿

囊素等酰脲类化合物(吴自明等, 2012), 它可通过调

节氮代谢、活性氧代谢来帮助植物应对不良环境

(Brychkova et al, 2008)。如在高温胁迫下拟南芥通过

升高 XDH1活性来清除叶绿体中过氧化氢(H2O2) (Ma 

et al, 2016)。XDH 还参与了植物激素如 ABA、IAA

等代谢过程 (Taylor et al, 2001; Watanabe et al, 

2014a)。此外, 嘌呤代谢的中间产物尿囊素也参与了

ABA 代谢过程, 它在非生物胁迫下可以大量积累启

动 ABA 合成 , 从而提高对逆境胁迫的耐受性

(Watanabe et al, 2014b)。在本研究中, ABA显著增强

了龙须菜嘌呤代谢, 其中间代谢物 2′-脱氧肌苷-5′-单

磷酸、次黄嘌呤和黄嘌呤均为对照组的 2倍以上。我

们推测 ABA 添加促使嘌呤代谢向下游途径进行, 使

其积累更多尿囊素等抗逆代谢物质。 

在高温胁迫下, ABA能够提高植物的抗氧化能力

和 H2O2含量。H2O2作为信号分子可以调节热应激反

应减少过量的 ROS产生(Driedonks et al, 2015)。在本

研究中, ABA可以促使黄嘌呤显著积累, 而外源添加

黄嘌呤也能显著促进高温下龙须菜生长、降低 ROS

活性。因此推测 ABA 可能通过促进嘌呤代谢中间代

谢物的积累来抑制 ROS 活性, 从而参与了抗高温的

逆境应答。 

3.2  黄酮类化合物对逆境胁迫和激素的响应 

黄酮类化合物广泛存在于植物的根、茎、叶、花、

果实和种子中, 包括黄酮、黄酮醇、芦丁、花青素等。

在植物生长发育过程中 , 黄酮类化合物能调控生长

素转运、影响花粉发育、调节叶片气孔开度等(Stracke 

et al, 2010; Silva-Navas et al, 2016)。此外, 黄酮类化

合物具有增强植物抗逆性和化学防御功能。如在水分

胁迫下 , 高粱 (Sorghum bicolor)中的黄酮含量从

0.14 μg/g增加到 157.2 μg/g (Pinheiro et al, 2021)。花

青素的大量积累可以减缓干旱胁迫下拟南芥内 ROS

的积累(Nakabayashi et al, 2015)。芦丁和芦丁水解酶

还参与了植物对抗紫外线、低温和干旱等抗逆防御反

应(Suzuki et al, 2015)。 

外源植物激素可以促进黄酮类化合物的积累及

其合成相关基因的表达。如喷施 ABA 可以增加葡萄

(Vitis vinifera)果皮中花青素的含量(Yamamoto et al, 

2015)。 100 μmol/L 水杨酸的添加使贯叶连翘

(Hypericum perforatum)总黄酮含量较对照组提高了

2.7 倍(Wang et al, 2015)。外源 ABA 诱导了苦荞麦

(Fagopyrum tataricum)中大部分芦丁合成相关基因如

查尔酮合酶(CHS)、黄烷酮-3-羟化酶(F3H)和黄酮醇

合成酶(FLS)等的转录表达(Li et al, 2020b)。在本文中, 

ABA 处理使高温下龙须菜中芦丁、异槲皮素含量显

著积累, 尤其是前者积累量达到对照组的 11.36 倍。

这表明 ABA 可能通过促进黄酮和黄酮醇合成代谢来

保护高温胁迫下的龙须菜。 

3.3  脂质对逆境胁迫和激素的响应 

细胞膜是植物维持正常生命活动的基本结构 , 

当植物受到非生物胁迫时, 体内的 ROS 含量上升导致

脂膜质过氧化, 从而破坏细胞膜的完整性。在高温环境

中, 坛紫菜(Pyropia haitanensis)中 ROS显著积累, 对细

胞造成损害甚至抑制藻的生长(Yang et al, 2013)。但植

物可以通过膜脂质的重塑和膜脂不饱和度的降低来适

应高温环境(Zheng et al, 2011)。拟南芥在 17 °C时脂肪

酸的双键指数为 2.39, 而在 36 °C 时则下降了 38.91% 

(Falcone et al, 2004); 烟草(Nicotiana tabacum)可以通过

提高半乳糖脂含量和降低脂肪酸不饱和度来增强其耐

热性(Murakami et al, 2000)。 

溶血磷脂广泛存在于生物体的细胞膜中 , 主要

作用是参与各种磷脂的合成等(Simons et al, 2011)。

按其底物来源不同, 溶血磷脂主要包括 LPC、LPE、

溶血磷脂酸(LPA)等。溶血磷脂有较强的表面活性 , 

过高浓度溶血磷脂会破坏细胞膜结构 (李招等 , 

2018)。本研究利用代谢组方法检测到大量 LPC 和

LPE 含量降低, 这可能与 ABA 能够减缓细胞膜的损

伤有关。LPC可以由磷脂酰胆碱(PC)通过 PLA2等磷

脂酶水解形成, 而 LPC在 LPCAT作用下得到一个脂

酰基又可生成 PC (Lands, 1960)。PC是一种甘油醇磷

脂, 它不仅是细胞膜的组成成分, 还是脂质信号分子

合成的前体物质。在对代谢组结果的验证实验中, 我

们发现高温下龙须菜中 PLA2 活性下降, 而 LPCAT1

酶活性多上升, 两者的变化均使 LPC含量降低。因此, 

我们推测 ABA 添加后龙须菜中两种溶血磷脂代谢酶

的活性变化使更多的 LPC向累积 PC的方向进行。而

PC 的增加有利于维持藻细胞膜的稳态, 减轻高温带

来的不利影响。 

4  结论 

在高温胁迫下, 50 μmol/L ABA添加后龙须菜中
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有 104个代谢物发生变化, 其中黄嘌呤、次黄嘌呤、

芦丁、槲皮素衍生物、精氨酰琥珀酸等物质含量升高, 

而大量 LPC 和 LPE 含量降低, 这些差异代谢物直接

或间接参与了龙须菜抵抗高温胁迫的应答。本文结果

为植物激素在藻类抗高温中的作用研究提供了理论

资料。 
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METABOLOMICS REVEALED THE POTENTIAL MECHANISM OF ABSCISIC ACID IN 
GRACILARIOPSIS LEMANEIFORMIS UNDER HIGH TEMPERATURE STRESS 

LUO Su-Ya,  YU Xin-Lei,  CHEN Qiong-Lin,  LIU Shi-Xia,  XU Nian-Jun,  SUN Xue 
(School of Marine Sciences, Ningbo University, Key Laboratory of Marine Biotechnology of Zhejiang Province, Ningbo 315211, China) 

Abstract    The economic seaweed Gracilariopsis lemaneiformis is widely cultivated in the southern and northern coasts 

of China, yet its cultivation cycles and yields are restricted by high temperature in summer. Plant hormone abscisic acid 

(ABA) plays an important role in the growth, development, and stress resistance of higher plants, but the research onto 

algae is scarce. To reveal the protective role and potential mechanism of ABA on high-temperature stressed seaweed, the 

effect of exogenous ABA on metabolites of heat-resistant strain G. lemaneiformis 981 was analyzed using 

ultra-performance liquid chromatography-mass spectrometry (UPLC-MS/MS). The results show that 104 metabolites were 

influenced after ABA addition, among them, 26 compounds including xanthine, hypoxanthine, rutin, argininosuccinic acid 

were accumulated; however, the contents of 23 lysophosphatidylethanolamines and 35 lysophosphatidylcholines were 

decreased. In addition, three pathways of flavone and flavonol biosynthesis, purine metabolism, ascorbate, and aldarate 

metabolism were significantly affected by ABA. Physiological and biochemical methods were used to verify the effects of 

xanthine on the growth and reactive oxygen species (ROS) of G. lemaneiformis under high temperature stress, and the 

effects of ABA addition on the activities of two lysophosphatidic metabolic enzymes and one enzyme of argininosuccinate 

synthetase and its gene expression. It was found that the changes in algal growth, enzyme activity or gene expression were 

consistent with the metabolome outcome. Therefore, ABA could protect high-temperature stressed G. lemaneiformis by 

up-regulating flavone and flavonol biosynthesis, purine metabolism and inhibiting lysophosphatide synthesis. This research 

provided a new insight for understanding the mechanism of plant hormones in algae against high temperature. 

Key words    Gracilariopsis lemaneiformis;  high temperature stress;  metabolomics;  abscisic acid 

 


