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摘要! 近海海域富营养化导致的氮#%$和磷#6$增加!是绿潮藻浒苔快速增长的物质基础!

而浒苔在海洋中的生长密度也会对浒苔的快速生长产生影响" 通过设置不同的起始生物

量浓度!研究不同生长密度与 %&6对浒苔生长特性的影响!同时研究其光合生理特性的响

应!以探讨浒苔暴发性增长的可能机制" 结果显示!起始生物量越大!浒苔的相对生长率就

越低!而 %&6对浒苔的生长速率有明显的促进效应!并且 %&6之间有显著的交互作用" 在

低密度时! >%>6处理的浒苔!最大生长速率可以达到 3108!其加倍时间仅为 31:2 E!这个

生长速率足可以维持浒苔在早期的暴发性增长" >%或 >6都显著提高浒苔光合色素水

平!这也导致 >%>6组的最大光合作用速率 ##

9:<

$比 >%组& >6组和对照组分别高

40O&98O和 80O" 富营养化和低生物密度是维持浒苔高速增长的重要条件!这也是绿潮

早期暴发性增长的基础"

关键词! 浒苔% 氮% 磷% 光合色素% 光合作用

中图分类号! *:401/555555555555文献标志码'&

55近海海域的富营养化正成为一个全球性的生

态问题
*4+

"2331 年 7/0 月间在青岛海岸和附近

海域大约捞除了 433 万 @鲜重的浒苔 # Q;<'

-(0;.E7('$"另外估计有 233 万 @浒苔沉入了附近

的海底
*2+

) 绿潮等大型藻类有害藻华会对海洋

生态系统产生诸如使水体和底质中溶氧降低的有

害影响"导致无脊椎动物和鱼类死亡
*/+

"改变海

洋生态系统的群落结构
*9+

)

研究表明"适宜的温度和光照是浒苔暴发的

重要条件
*8 61+

"浒苔的中空结构(多分枝形态利于

其漂浮并快速生长
*8+

) 陈群芳等
*7+

证实浒苔具

有强大的繁殖力"通过释放大量孢子实现种群快

速扩增"';H 等
*0+

认为淡水的注入使盐度和 B+降

低"促进了浒苔的生长) 人类活动引起的近海营

养物质特别是氮#%$和磷 #6$含量的增加"经常

会引起藻类的暴发
*:+

) 形成藻华的大型藻类往

往具有快速吸收营养盐然后进行快速增殖的潜

力"例如石莼(刚毛藻和江蓠等种类
*43+

) 浒苔暴

发性生长的一个重要机制可能是其可以有效利用

水中的营养盐"实现快速生长)

已有较多的研究涉及浒苔的生长
*8"0 61"44 648+

"

但其方法多为静止培养或未加说明"所得到的最

大相对生长率仅为 31984

*44+

) 静止培养与自然海

域水交换充分的情况下营养物质的供应状况不

同"得到的生长率与自然海区相比可能存在很大

的差异) 本实验设置了充气培养方式"在不同单

位体积生物量和氮磷加富的条件下"绿潮藻浒苔

生长(光合作用及光合色素的响应"为研究浒苔暴

发的生理机制提供参考)

45材料与方法

!"!#实验材料

实验所用的浒苔于 2331 年 0 月 9 日采自青

岛栈桥绿潮现场"在实验室光照培养箱中于 4 '
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锥形瓶中"在 23 N和光照度 7 333 0<"光周期为

42 WD42 W 的条件下"用过滤的自然海水培养"约

每周换 4 次海水) 选取长约 / ?9的幼藻作为实

验材料)

!"$#实验方法

实验分为对照组" >%组" >6组" >%>6组

9 个 处 理 组 # >%( >6表 示 添 加 %:%"

/

(

%:

2

+6"

9

"根据 .*,培养基"使 %(6终浓度分别

为 833

!

9/05'%"

6

/

"/8

!

9/05'6"

/ 6

9

*47+

$ "在对

照组中不加 %:%"

/

和 %:

2

+6"

9

"自然海水#盐度

/3$中的总 %(活性 6浓度分别为 011

!

9/05'和

3189

!

9/05'"自然海水中总 %和 6"

/ 6

9

的测定采

用,海洋监测规范-中的方法%只加 %:%"

/

的组

标记为 >%%只加 %:

2

+6"

9

的组标记为 >6" >%

>6组中 %:%"

/

(%:

2

+6"

9

均添加) 每个处理设

9 个平行)

将在上述 9 个营养条件下分别预培养 / E 的

浒苔取出"用吸水纸吸干藻体表面的游离水"依据

实验需要分别称取一定量藻体置于相应处理组培

养瓶中培养) 培养瓶为圆球形"在底部有通气孔"

容积为 883 9'"装培养液 833 9'"上口以聚乙烯

薄膜封口) 通气量为 412 '59;H"培养箱温度设

置为 23 N"光照为 7 333 0<"光暗比 'D4为

42 WD42 W"每天 29 W 通气)

!"%#生长率的测定

培养 / E 测定藻体的鲜重"按照式#4$求得其

相对生长率#*I$$

*40+

!

DR@$#E.S

,

%E.S

3

$ Y, #4$

式中"U

/

为第 /天的鲜重"U

3

为初始鲜重)

!"@#光合放氧的测定

光合放氧采用 -0:DQ 液相氧电极测定"通过

L+473837 超级水浴控制温度) 光合反应介质为

过滤消毒的天然海水#盐度 /3"B+112$) 光源为

卤钨灯"通过调节光源与反应槽的距离而获得不

同强度的光强"光强用光量子计测定) 所用藻体

质量为 31348 3#鲜重$"反应介质体积为 2 9')

通过式#2$拟合光响应曲线!

!

&

$!

F,(

Z,+&;#

"

Z"Y!

F,(

$ )@

>

#2$

式中"#

9:<

为最大光合作用速率"

"

为低光下的光

合利用速率"M

:

为呼吸作用) 并计算出光饱

和点!

"

[

$!

F,(

Y

"

#/$

和光补偿点!

"

0

$@

>

Y

"

*41+

#9$

!"W#光合色素的测定

叶绿素和类胡萝卜素含量参照 GC00A2DH

*4:+

的方法测定)

!"I#统计与分析

实验数据应用 J;?D/>/S@,<?C0233/ 及 "D;3;H

013 软件进行 /检验#/7@C>@>$检测平均数之间的差

异"用 L=/7G:F &%".&#L2QCF$进行双因子方

差分析"以 #@3138 作为差异的显著水平)

25结果

$"!#不同 '")条件对浒苔生长的影响

图 4 显示不同氮磷营养水平条件下"浒苔不

同起始生物量在 / E 中的相对生长率) 可以看

出"起始生物量越大"浒苔的相对生长率就越低)

以空白对照组为例"相对生长率从起始生物量为

314 35'的 3171 逐渐下降到 2 35'的 3120) 氮

磷加富对浒苔的生长率也有显著影响) 各起始生

物量不同营养水平的生长率均为对照组 @>6组

@>%组 @>%>6组"均为对照组最低" >%>6

组最高) 当起始生物量为 314 35'时"对照组( >

6组( >%组和 >%>6组的相对生长率分别为

3171(317:(3102 和 3108"经 /检验"各组间均有

显著差异 ##@3138 $) 双因子方差分析 #L=/7

G:F &%".&$表明"添加氮或磷均显著影响浒苔

的生长率##@31334$"且氮水平和磷水平存在交

互作用##@31334$#表 4$)

图 !#@ 种氮磷营养水平条件下#浒苔不同

起始生物量在 % 5中的相对生长率

M9D"!#,B0;08-=9N0D;>E=B;-=0<-=N-;C93D 939=9-8

.9>6-<<503<9=C >:E"%)(.&F1)$ 2350;:>2;

32=;9=9>3-84>359=9>3<E9=B93% 5-C<

0324
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表 !#@ 种 '")营养条件下浒苔生长率和光合色素含量的双因子方差分析结果

,-."!#,B0;0<28=<>:>:,E>PQ-C ('_Y(>:;08-=9N0D;>E=B;-=0-3579D603=<93

E"%)(.&F1)$ 93;0<7>3<0=> :>2;32=;9=9>3-84>359=9>3<$60-3b/&(/c@%

营养盐水平

H2@D;@;/H 0CUC0

相对生长率

*I$

@ #

叶绿素 :

%9;1:

@ #

叶绿素 A

%9;1A

@ #

胡萝卜素

%'(

@ #

& 4/:18

811 C43

61

90210

812 C43

644

8711

711 C43

67

7:17

219 C43

67

8 4 /48

412 C43

642

77710

71: C43

642

43317

/19 C43

60

1914

:14 C43

60

&C8 2412

81: C43

69

:017

914 C43

60

/112

910 C43

68

3121 3173

注!&表示 6水平%8表示 %水平%&C8表示交互作用)

%/@C>!&DCBDC>CH@>60CUC0>% 8DCBDC>CH@>0CUC0/S%% &C8DCBDC>CH@>;H@CD:?@;/H1

55图 2 显示了不同氮磷营养水平和不同起始生

物量条件下"浒苔生物量加倍所需的时间) 生物量

加倍时间随起始生物量增大而逐渐延长"以 >%>

6组为例"加倍时间从起始生物量为 314 35'的

31:2 E逐渐延长到 2 35'的 4113 E) 氮磷水平也显

著影响浒苔生物量的加倍时间"以 312 35'的起始

生物量为例"对照组( >6组( >%组和 >%>6组

的加倍时间分别为 4173(418/(4147 和 413/ E)

图 $#浒苔不同起始生物量在不同氮磷营养

水平条件下生物量加倍所需的时间

M9D"$#,B0.9>6-<<5>2.893D =960-=N-;C93D 939=9-8

.9>6-<<503<9=C >:E"%)(.&F1)$ 2350;:>2;

32=;9=9>3-84>359=9>3<

$"$#不同 '")条件对浒苔光合色素的影响

从图 / 中可以看出不同"%(6水平会影响浒

苔光合色素含量的水平) >%或 >6都显著提高

浒苔光合色素水平"同时 >%>6光合色素含量

最高"叶绿素 :(叶绿素 A 和类胡萝卜素含量分别

达到 4117(41/9 和 31/4 9353 鲜重"对照组光合

色素含量最低"叶绿素 :(叶绿素 A 和类胡萝卜素

含量分别为 317:(3180 和 3142 9353 鲜重) /检

验表明"各营养水平之间的叶绿素 :(叶绿素 A 和

类胡萝卜素含量均有显著差异 ##@3138$" >%

组的光合色素含量均显著大于 >6组 # #@

3138$) 双因子方差分析#L=/7G:F &%".&$表

明"添加氮或磷均对叶绿素 :(叶绿素 A 和类胡萝

卜素含量有显著影响"对叶绿素 :(叶绿素 A 含量

影响均存在交互作用##@31334$"但对类胡萝卜

素含量没有交互作用##=317$#表 4$)

图 %#@ 种 '")条件下浒苔光合色素的含量

M9D"%#,B079D603=<4>3=03=<93E"%)(.&F1)$ 93

;0<7>3<0=> :>2;32=;9=9>3-84>359=9>3<

$"%#不同 '")条件下浒苔光合放氧速率

图 9 为不同 %(6条件下浒苔的光合放氧的

光响应曲线"经过非线性拟合光响应曲线"得到相

关参数列于表 2 中)

图 @#@ 种 '")条件下浒苔的光合放氧的光强响应曲线

M9D"@#)P[42;N0<>:E"%)(.&F1)$ 93;0<7>3<0=>

:>2;32=;9=9>3-84>359=9>3<

1324
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表 $#@ 种 '")条件下#浒苔的 )P[曲线光合参数

,-."$#)B>=><C3=B0=947-;-60=0;<>:=B0)P[42;N0<93E"%)(.&F1)$ D;>E393:>2;32=;9=9>3-84>359=9>3<

营养盐水平

H2@D;@;/H 0CUC0

呼吸作用5

*

!

9/0"

2

5# 3 (G0W$ +

M

:

光合利用速率5

*

!

9/0"

2

5# 3 (G0W$ +

"

光补偿点5

*

!

9/05#9

2

0>$ +

$

,

光饱和点5

*

!

9/05#9

2

0>$ +

$

G

最大光合作用速率5

*

!

9/0"

2

5# 3 (G0W$ +

#

>'F

?/H@D/0

6//187 ?812/

:

4131 ?3137

:

/4130 ?/130

:

233117 ?:170

:

2471:/ ?48120

:

>6

6941/9 ?91/0

A

412/ ?3132

A

//130 ?4190

:

231142 ?4/144

:

27311/ ?4:112

A

>%

69/108 ?/187

A

4194 ?3132

?

/413/ ?/142

:

249191 ?44129

:

/32192 ?43129

?

>%>6

68413/ ?91/:

?

4193 ?313/

?

/719/ ?212/

A

272182 ?:197

A

/7018/ ?1183

E

注!#

>'F

为最大光合作用速率"M

:

为呼吸作用"$

G

为光饱和点"$

,

为光补偿点"

"

为光合作用速率) 不同的上标字母代表差异显著 ##@

3138$ )

%/@C>!#

>'F

" 9:<;929 BW/@/>FH@WC>;>% M

:

" E:DQ DC>B;D:@;/H% $

G

" ;H;@;:0>:@2D:@;/H ;DD:E;:H?C% $

,

" ?/9BCH>:@;/H B/;H@%

"

" BW/@/>FH@WC@;?

CSS;?;CH?F1*;3H;S;?:H@E;SSCDCH?C>##@3138$:DC;HE;?:@CE AF E;SSCDCH@>2BCD>?D;B@0C@@CD>1

55从图 9 和表 2 中可以看出"对照组( >6组(

>%组和 >%>6组最大光合作用速率##

9:<

$依

次增加"各组间存在显著差异#/7@C>@"#@3138$"

>%>6组的 #

9:<

比 >%组高 40O"比 >6组高

98O"比对照组高 80O% >%组 #

9:<

比 >6组高

/3O"比对照组高 9:O" >6组的 #

9:<

比对照组高

44O) >%或 >6均使浒苔光能利用效率斜率
"

增加" >6组( >%组和 >%>6组
"

较对照组分

别增加了 4312O(2:17O和 /318O) 添加 %(6

也使浒苔的呼吸增加" >6组( >%组和 >%>6

组的呼吸较对照组分别增加 2/12O(2:11O和

8214O) 单独添加 %或 6对浒苔补偿光强 #$

,

$

和半饱和光强#$

G

$没有影响##B3138$"同时添

加 %(6使浒苔的 $

,

和 $

G

分别比对照增加 401/O

和 /31/O)

/5讨论

实验表明"大型海藻浒苔具有极高生长能力"

这是绿潮暴发的基本原因之一) 在 %(6同时加

富的情况下浒苔的生长速率更高"不过其生长率

受制于单位水体的生物量) 浒苔的生物量加倍时

间因营养盐条件和藻密度而不同) 在 314 35'的

起始密度下"其加倍时间仅为 31:2 E # >%>6

组$"即使在较大生物量密度下其加倍时间依营

养条件不同只有 411 <218 E"这与之前的报道有

很大差别) 例如王建伟等
*4/+

的结果表明"在最适

温度#23 <28 N$(盐度#29 <21$条件下"浒苔的

湿生物量在 23 E 内仅增加了 4 倍多) 李瑞香

等
*49+

在温度 23 N和盐度 /3 条件下的结果与王

建伟等
*4/+

的研究结果基本一致) 在这些涉及浒

苔生长的实验中"李俭平等
*44+

所得到的相对生长

率最大"为 31984 #换算为本实验的计算方法为

31/02$) 这与本研究的结果存在比较大的差异"

可能主要是因为本实验是在连续充气的条件下进

行的"而上述实验均为静止培养
*0 61"44 648+

或仅每

天用玻璃棒搅动几次
*44+

)

本实验中的装置能使培养瓶中水流上下旋

转"使浒苔始终处于运动状态) 这与在自然海域

中"在风和海流作用下浒苔一直处于运动状态的

情形类似) 水流影响水生植物利用溶解无机碳的

能力"进而影响光合作用能力
*23+

) 水流同时也提

高了藻类利用营养盐的效率
*24+

) 海藻生长需要

大量的碳"在自然海水#B+114 <11/$中"由于水

溶性 -"

2

只占总无机碳库的 318O<4O":3O以

上的是无机碳重碳酸盐#+-"

6

/

$"所以大型海藻

的大部分光合无机碳源由 +-"

6

/

提供
*22+

) 因此

无机碳利用能力决定了大型海藻的光合速率和生

长率
*2/+

) 在静止培养的情况下"初始时浒苔的强

光合作用能力导致溶液中的无机碳被大量吸收"

溶液的 B+显著上升"-"

2

的供应减少"浒苔不得

不消耗更多的能量使 +-"

6

/

转化为 -"

2

"从而供

应细胞内 $2A;>?/#4"87二磷酸核酮糖羧化酶5加

氧酶$的需要"在这个过程中藻类的光合作用能

力显著下降"B+上升速度减缓"等 B+接近藻类

B+补偿点时"藻类的光合作用与呼吸作用相等"

藻类的生长停止) 连续充气使大气中的 -"

2

充分

溶入"减缓 B+的升高"使藻体表面的营养盐及时

更新补充"在生物量密度很小的情况下"营养盐和

-"

2

的供应都充分满足藻体的需要"海水的碳酸

盐系统维持在一个较为恒定的水平"藻体一直保

持相对高的光合作用速率"从而维持很高的生长

率) 这样的培养方式与自然海域具有一定水流和

波浪作用下的条件更为接近"本实验中较低水平

的生物量密度则能够充分模拟自然界中浒苔生长
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情况"在浒苔暴发的早期"单位海区内浒苔的生物

量是非常低的"并且具有更加充足的光照和充分

的海水混合"在自然海域浒苔可能具有更高的生

长率和更短的生物量加倍时间) 这种可以和海区

中优势微藻相媲美的高生长率赋予了浒苔急剧暴

发的潜力而成为绿潮藻)

通常认为海水中 %是限制海藻生长的主要

营养元素
*29+

) 在河口区生态系统中"氮对初级生

产力的限制是非常常见的现象
*28+

) 但氮供应充

足时"往往会发生大型藻类的暴发
*:+

) 研究结果

表明在 %加富的情况下"浒苔的生长率得到显著

的提高) 单独 6加富对浒苔也有一定的促进生长

的作用"但相对 %加富其作用要小得多) 当 %(6

同时加富时"浒苔的生长率更高) 在长江流域"化

肥的使用量从 4:13 年的 /132 C43

7

@增加到 4::7

年的 :1/0 C43

7

@

*27+

) Y:H 等
*20+

的研究表明"

4::0 年通过各种途径进入长江流域的氮量为

011 C43

7

@"是 4:71 年的 / 倍) 高磊等
*21+

发现黄

海和东海西部海域在近 93 <83 年中 %"

6

/

浓度快

速上升"长江(淮河等河流中 %"

6

/

的平均浓度至

少提高了 011

!

9/05') ';2 等
*1+

发现在江苏中部

沿海每年 //8 月有超过 8 C43

9

@发酵鸡粪使用

于沿岸养殖池"然后这些养殖废水直接排放到附

近海域"加剧了海洋的富营养化程度) 这为浒苔

的快速生长提供了物质条件"说明黄海水域丰富

的 %"

6

/

可能是浒苔暴发的物质条件之一)

添加 %(6使浒苔的 #

9:<

显著上升"表明 %(6

加富能促进浒苔光合能力的提高"这与 %(6加富

时浒苔的相对生长率相吻合) %(6同时加富时"

浒苔的 $

Q

明显增加"反映了浒苔在 %(6供应充足

时耐受强光能力有所加强) %加富或 %(6同时

加富也促使浒苔初始斜率
"

升高"表明在 %丰富

时浒苔的捕光能力有所增强"这有助于浒苔在营

养盐丰富时维持较高的光能利用效率) %(6加

富也使浒苔的呼吸有所加强"这可能是因同化作

用增加而引起额外的呼吸作用) L2DB;H 等
*2:+

也

发现添加 %"

6

/

"会使藻类的呼吸加强"以固定碳

合成氨基酸)

%(6都可以促进浒苔光合色素尤其是叶绿

素的合成"而 %的这种作用更明显) 当 %(6同时

供应充足时"浒苔积累光合色素更多"显示 %(6

对浒苔光合色素合成具有交互作用) (:0Q/=>Q;

等
*/3+

发现 %缺乏将会使刚毛藻 #%9'7/0>0(-9'

;.3*>$的光合色素含量下降"当外界 %源丰富时

刚毛藻利用叶绿素储存 %"而当外界 %缺乏时"

它会释放叶绿素 %用来合成蛋白质) MCHH;>/H

等
*/4+

发现 2 种浒苔#QA7F-'3+'"QA.3/7+/.3';.+$可

以快速吸收并大量储存 %"这可能是浒苔成为优

势种的原因) 浒苔在 %丰富时大量合成叶绿素"

而当海域中 %供应不足时可能释放叶绿素 %用

于生长"这可能是浒苔保证其快速生长的机制

之一)
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