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两种生态型铜藻对不同氮源的吸收特征及生长响应
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摘要：铜藻是长江口海域“金潮”爆发的关键种，其生活史具有定生型和漂浮型两种生态类型。 目前有关两种生态型铜藻对不

同形式氮源的吸收动力学及其生长响应特征尚不明确。 为了探索海水不同氮素富集对铜藻爆发性增殖的影响，以长江口嵊泗

海域定生型和漂浮型铜藻为研究对象，通过室内培养比较两种生态型铜藻对硝酸钠 （ＮａＮＯ３ ）、氯化铵 （ＮＨ４ Ｃｌ） 和尿素

（ＣＯ（ＮＨ２） ２）的吸收和生长响应特征。 结果显示：（１）两种生态型铜藻对不同溶解性氮源的吸收符合饱和吸收动力学特征， 吸

收速率和氮源浓度可用米式方程描述；（２）定生型铜藻对氨态氮（ＮＨ４ ⁃Ｎ）的最大吸收速率（Ｖｍａｘ， （３９．８６±４．１５）μｍｏｌ Ｌ－１ ｈ－１）和
半饱和常数（Ｋｍ， （３４．２５±３．９９） μｍｏｌ ／ Ｌ）均显著高于漂浮型铜藻，但漂浮型铜藻对尿素氮（Ｕｒｅａ⁃Ｎ）的 Ｖｍａｘ（（３８．２５±４．７８） μｍｏｌ

Ｌ－１ ｈ－１）显著高于定生型铜藻，表明定生型铜藻对 ＮＨ４ ⁃Ｎ 的吸收速率较大，但亲和力较低，而漂浮型铜藻对 Ｕｒｅａ⁃Ｎ 具有较强的

吸收潜力；（３）以 Ｕｒｅａ⁃Ｎ 为氮源的漂浮型铜藻具有较高相对生长速率，其藻体组织总氮含量显著提升，而以硝态氮（ＮＯ３ ⁃Ｎ）为
氮源的漂浮型铜藻虽然相对生长速率较低，但在培养期间藻体并未腐烂。 结果表明，Ｕｒｅａ⁃Ｎ 可以加速漂浮型铜藻生长，而 ＮＯ３ ⁃
Ｎ 能够储存在藻体液泡中，在缺乏氮源供应条件下为漂浮型铜藻的生长提供持续性氮源，维持漂浮型铜藻较长时间存活。 漂浮

型铜藻对 ＮＯ３ ⁃Ｎ 和 Ｕｒｅａ⁃Ｎ 的利用效率高于定生型铜藻，长江口海水中 ＮＯ３ ⁃Ｎ 和 Ｕｒｅａ⁃Ｎ 的积累及其协同效应可能是导致“金
潮”持续发生的重要因素之一。
关键词：铜藻； 生态型； 氮源； 吸附动力学特征； 相对生长速率
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ａｎｄ Ｕｒｅａ⁃Ｎ ｃｏｍｐａｒｅｄ ｔｏ ｔｈｅ ｓｔａｔｉｏｎａｒｙ ｔｙｐｅ． Ｔｈｅ ａｃｃｕｍｕｌａｔｉｏｎ ｏｆ ＮＯ３⁃Ｎ ａｎｄ Ｕｒｅａ⁃Ｎ ｉｎ ｔｈｅ ｓｅａｗａｔｅｒ ｏｆ ｔｈｅ Ｙａｎｇｔｚｅ Ｒｉｖｅｒ
Ｅｓｔｕａｒｙ， ａｌｏｎｇ ｗｉｔｈ ｔｈｅｉｒ ｓｙｎｅｒｇｉｓｔｉｃ ｅｆｆｅｃｔｓ， ｃｏｕｌｄ ｒｅｐｒｅｓｅｎｔ ａ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ｆａｃｔｏｒ ｃｏｎｔｒｉｂｕｔｉｎｇ ｔｏ ｔｈｅ ｐｅｒｓｉｓｔｅｎｔ ｏｃｃｕｒｒｅｎｃｅ ｏｆ
“ｇｏｌｄ ｔｉｄｅ” ．

Ｋｅｙ Ｗｏｒｄｓ： Ｓａｒｇａｓｓｕｍ ｈｏｒｎｅｒｉ； ｅｃｏｔｙｐｅ； ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｓｏｕｒｃｅ； ａｄｓｏｒｐｔｉｏｎ ｋｉｎｅｔｉｃｓ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ； ｒｅｌａｔｉｖｅ ｇｒｏｗｔｈ ｒａｔｅ

大型海藻是近海生态系统初级生产力的主要贡献者。 大型海藻场不仅为海洋生物提供了栖息、繁殖和避

难的场所，同时在缓解气候变化、净化水质、固碳增汇等方面具有重要的生态意义［１］。 然而，随着近年来海岸

带城市化进程加速，人类活动对海洋生态系统的影响日益增加，特别是由全球海水升温、近岸水体富营养化程

度加剧等一系列环境问题引发的藻类生态灾害事件频频发生，成为影响近海生态环境以及制约海岸带经济可

持续发展的重要威胁之一［２］。 世界各地关于沿海地区漂浮藻灾害爆发的报道逐年增加，其中由浒苔大量繁

殖形成的“绿潮” ［３］和由马尾藻大量繁殖形成的“金潮” ［４］是典型的全球性漂浮藻灾害。
铜藻 Ｓａｒｇａｓｓｕｍ ｈｏｒｎｅｒｉ 隶属于棕色藻门、褐藻纲、墨角藻目、马尾藻科、马尾藻属，主要生长在低潮带或大

干潮线下的礁石上，是北太平洋沿海特有的暖温性底栖海藻，在我国辽宁、浙江、福建、广东等地广泛分布［５］。
铜藻通常营底栖生活，因具备气囊等结构，在固着器或者藻体断裂后会随海流进行长距离的漂移，形成漂浮藻

团。 因此，铜藻的生活史具有定生型和漂浮型两种不同的生态类型［６］。 由漂浮铜藻形成的周期性、大规模

“金潮”现象在日本、韩国沿海均有报道。 近年来，我国在东海和黄海海域均观测到大面积分布的漂流性铜

藻，并且其爆发频率、规模和致灾程度呈逐年上升趋势。 例如，受 ２０１６ 年底“金潮”灾害影响，江苏沿海的紫

菜养殖业经济损失达 ５ 亿元［７］。 鉴于漂浮型铜藻所致的“金潮”灾害对近海生态系统及经济发展影响加剧，
深入开展铜藻分布现状、生长过程和爆发机制的研究，对于防治和预警“金潮”灾害爆发具有重要意义。 当前

关于我国“金潮”起源的争议较大。 一般认为漂浮型铜藻主要来源于定生型铜藻藻体断裂或假根脱落［８］，经
风力和洋流作用在海平面汇集形成“金潮”；然而，Ｌｉ 等［９］ 基于线粒体 ＤＮＡ 分析了黄海和东海海域定生型和

漂浮型铜藻的种群结构和遗传连通性，表明定生型和和漂浮型铜藻之间存在极少的基因交流，我国近海的

“金潮”爆发可能并非来源于近海的定生型铜藻。
氮是大型海藻最主要的限制性营养盐之一，在参与藻体组织构建、细胞酶活、新陈代谢等生命活动中起到

不可或缺的作用。 铜藻在生长过程中从水体吸收的氮源包括溶解无机氮（ＤＩＮ）和溶解有机氮（ＤＯＮ）。 之前

的研究重点关注了铜藻对海水中 ＤＩＮ 的吸收和同化过程，忽视了 ＤＯＮ 在铜藻生长过程中的作用机制。 例如，
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孙宏超等［１０］开展了铜藻对 ＤＩＮ 的吸附动力学特征研究，表明氨氮作为优先氮源被铜藻吸收；李大鹏等［１１］ 证

实了铜藻在营养限制胁迫后对 ＮＨ４⁃Ｎ 的超补偿吸收效应。 受陆源排放和海水养殖活动影响，近岸海水中

ＤＯＮ（如尿素）对大型藻潮爆发的影响逐渐引起国内外学者的关注。 已有研究表明，大型海藻对海水中 ＤＩＮ
和 ＤＯＮ 具有不同的吸收途径，当海水中的 ＤＩＮ 含量较低时，ＤＯＮ 可以作为大型海藻的替代氮源［１２］。 近年来

我国近岸海域氮素水平的升高和金潮频发及其关联性逐渐引起国内外学者的关注，但对不同生态型铜藻的氮

源吸收动力学特征及其同化机制仍缺乏充分研究。
本研究以我国长江口嵊泗海域的两种不同生态型铜藻为研究对象，通过室内培养实验比较分析定生型铜

藻和漂浮型铜藻对海水中硝态氮（ＮＯ３⁃Ｎ）、氨态氮（ＮＨ４⁃Ｎ）和尿素氮（Ｕｒｅａ⁃Ｎ）的吸收和同化过程，解析 ＤＩＮ
和 ＤＯＮ 对定生型和漂浮型铜藻生长和消亡的调控机制，为我国东海长江口“金潮”的起源研究和防治提供科

学支撑和数据参考。

１　 材料与方法

１．１　 实验样品采集及前处理

实验用定生型铜藻样品和漂浮型铜藻样品于 ２０２３ 年 ４ 月分别采自浙江省嵊泗列岛枸杞岛潮间带及临近

海域（３０°４１′—３０°４４′Ｎ， １２２°４５′—１２２°４８′Ｅ）。 采集时选取藻体完整、规格均一的健康鲜活藻体，现场用海水

清洗样品，确保藻体无泥沙、附着藻类和动物等杂质。 将样品低温（４℃）运输至浙江海洋大学海洋牧场与渔

业碳汇生态功能创新实验室开展后续实验。
实验室内，在恒温光照培养箱（ＧＸＺ⁃ ３８０Ｂ）开展两种生态型铜藻样品的氮饥饿培养实验。 选取健康饱

满、株高约为 ４０ ｃｍ 的铜藻植株，此时铜藻处于快速生长期，对氮源的吸收速率较高，便于开展实验研究。 用

灭菌海水清洗，并用 １％的次氯酸钠溶液清洗 １—２ ｍｉｎ，再用灭菌海水冲洗干净。 选取藻体中段部位作为实验

样本，将两种生态型的铜藻样本按 ２ ｇ ／ Ｌ 的密度置于无氮源添加的改良型 ｆ ／ ２ 培养溶液中暂养，培养条件为温

度（１６±０．５）℃，盐度（２８．３±０．６）‰（参照样品采集时现场海水的温度和盐度），光照强度 ５０００ ｌｕｘ，光照周期 １２
Ｌ：１２ Ｄ。 为避免藻体携带的硅藻对实验结果的影响，实验过程中在培养基中添加 ｌ ｍＬ ／ Ｌ 的 ＧｅＯ２抑制硅藻生

长。 每天向培养基中补充除氮源以外的其他营养成分。 氮饥饿实验连续培养 ４８ ｈ，使铜藻藻体处于充分氮饥

饿状态。
１．２　 不同生态型铜藻对三种氮源的吸收动力学特征

选取硝酸钠（ＮａＮＯ３）、氯化铵（ＮＨ４Ｃｌ）和尿素（ＣＯ（ＮＨ２） ２）三种氮源开展两种生态型铜藻的吸收动力学

特征研究。 根据预实验结果，将三种氮源实验组分别设置 ６ 个浓度梯度，每种氮源的 ｆ ／ ２ 培养溶液中氮初始

浓度分别为 １０ μｍｏｌ ／ Ｌ、２０ μｍｏｌ ／ Ｌ、４０ μｍｏｌ ／ Ｌ、８０ μｍｏｌ ／ Ｌ、１２０ μｍｏｌ ／ Ｌ、２４０ μｍｏｌ ／ Ｌ。 在不同处理条件中，准
确称取 ６．０ ｇ 相同部位的铜藻置于装有 ２ Ｌ 培养液的培养瓶中进行培养，另设置不添加铜藻样品的培养液作

为对照组。 培养条件参照 １．１，每组设置 ５ 个平行。 在培养的第 ０ ｍｉｎ、１０ ｍｉｎ、３０ ｍｉｎ、１ ｈ、２ ｈ、５ ｈ、７ ｈ、１０ ｈ、
１５ ｈ 和 ２４ ｈ 测定培养液的氮浓度。 采用锌－镉还原法、次溴酸盐氧化法和二乙酰一肟法分别测定培养液中硝

态氮、氨态氮和尿素态氮的含量（μｍｏｌ ／ Ｌ）。 培养实验结束后，准确称取藻体湿重（ｇ）。
铜藻对不同氮源的吸收速率公式为：

ｖ ＝ Ｃｎ － Ｃｎ＋１( ) × Ｖｎ[ ] ／ （Ｔｎ × Ｗ）
式中， ｖ为吸收速率， Ｃｎ 和 Ｃｎ＋１ 分别为第 ｎ 次间隔取样的培养液 Ｎ 起始浓度和终末浓度（μｍｏｌ ／ Ｌ）， Ｖｎ 为间隔

取样时的培养液体积， Ｔｎ 为每次取样的间隔时间（ｈ），Ｗ 为铜藻湿重（ｇ）。
采用米氏动力学方程计算不同生态型铜藻对氮源的最大吸收速率（Ｖｍａｘ）和半饱合常数（Ｋｍ）：

ｖ ＝
Ｖｍａｘ × Ｓ[ ]

Ｋｍ ＋ Ｓ[ ]

式中，Ｖｍａｘ为最大吸收速率（μｍｏｌ Ｌ－１ ｈ－１），Ｋｍ为半饱合常数（μｍｏｌ ／ Ｌ），［Ｓ］为每次间隔取样的培养液 Ｎ 起始
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浓度（μｍｏｌ ／ Ｌ）。
１．３　 不同氮源对两种生态型铜藻的生长影响

根据铜藻的吸收动力学特征实验结果，选取 ＮＨ４⁃Ｎ、ＮＯ３⁃Ｎ 和 Ｕｒｅａ⁃Ｎ 作为不同 Ｎ 源，比较不同氮源对两

种生态型铜藻生长及其氮素同化效率的影响。 在开展铜藻对氮源吸收动力学特征的预实验结果表明，培养介

质中氮源浓度为 ８０ μｍｏｌ ／ Ｌ 时，铜藻对氮素的吸收速率达到饱和，氮素浓度不会影响铜藻对氮源的吸收速率。
因此，本研究将培养介质中的总氮浓度设置为 ８０ μｍｏｌ ／ Ｌ，实验对照组中培养介质无氮添加，实验周期为 １５
天，每个实验组设置 ３ 组平行，其他实验条件参照 １．２。 分别在实验培养的第 １、２、３、５、７、９、１１、１３ 天和 １５ 天

称量藻体鲜重，计算铜藻生长随培养时间的变化，铜藻的生长采用相对生长速率表征，计算公式如下：

μ（％） ＝ ［
ｌｎ Ｗｎ － ｌｎ Ｗｎ－１

Δｔｎ
］１００％

式中，ＳＧＲ 为铜藻相对生长率， Ｗｎ 和 Ｗｎ－１ 分别为培养时间段内前后铜藻的鲜重， Δ ｔｎ 为第 ｎ 次采样的培养时

间间隔。
在测定铜藻相对生长速率的同时，于各阶段采集 ２．５ ｍＬ 的培养液测定培养介质中三种氮源的浓度变化，

计算氮源在培养时间间隔 Δ ｔｎ 的浓度变化率，分别以 δＮＨ４⁃Ｎ、δＮＯ３⁃Ｎ 和 δＵｒｅａ⁃Ｎ 表示。
培养实验结束后，将铜藻烘干，采用 ＦｌａｓｈＳｍａｒｔ 元素分析仪测定藻体的总 Ｎ 含量（ｍｇ ／ ｇ）。

１．４　 统计分析

统计数据以平均值±标准误差（ｍｅａｎ±ＳＥ）表示， 基于 Ｅｘｃｅｌ ２０１０、ＳＰＳＳ １９．０ 及 Ｒ 软件 ４．２．１ 对数据进行

统计分析并绘制图表。 采用单因素方差和 Ｄｕｎｃａｎ′ｓ 多重比较法分析不同处理组间铜藻的吸收动力学参数和

铜藻藻体组织中总氮含量的差异显著性。 根据 Ｓｈａｐｉｒｏ⁃Ｗｉｌｋ 检验判断铜藻相对生长速率和培养介质中氮源

浓度变化率的数据分布正态性，使用 Ｐｅａｒｓｏｎ 相关系数分析二者的相关性。 上述分析均设置显著水平为 Ｐ＜
０．０５。

２　 结果与分析

２．１　 不同生态型铜藻对三种氮源的吸收动力学特征

在铜藻藻体培养的前 ２ ｈ，ＮＨ４⁃Ｎ、ＮＯ３⁃Ｎ 和 Ｕｒｅａ⁃Ｎ 的浓度随培养时间呈线性下降，２ ｈ 后不同氮源的浓

度与培养时间呈非线性关系，表明 ０—２ ｈ 的铜藻对培养介质中的氮吸收速率不变，而 ２ ｈ 后铜藻对培养介质

中的氮吸收速率随时间发生变化。 因此，本研究选取 ０—２ ｈ 作为研究两种生态型铜藻对三种氮源的吸收动

力学特征时间程。
定生型和漂浮型铜藻对 ＮＨ４⁃Ｎ 的吸收动力学特征曲线见图 １。 两种不同生态型的铜藻对 ＮＨ４⁃Ｎ 的吸收

速率随培养介质中 ＮＨ４⁃Ｎ 的浓度升高而增加。 当 ＮＨ４⁃Ｎ 浓度达到 ８０ μｍｏｌ ／ Ｌ 时，藻体对 ＮＨ４⁃Ｎ 的吸收速率

趋于平缓。 单因素方差分析结果表明，当培养介质中 ＮＨ４⁃Ｎ 的浓度低于 ２０ μｍｏｌ ／ Ｌ 时，两种生态型的铜藻对

ＮＨ４⁃Ｎ 的吸收速率差异不显著（Ｐ ＝ ０．７９）；当培养介质中 ＮＨ４⁃Ｎ 的浓度高于 ４０ μｍｏｌ ／ Ｌ 时，定生型铜藻对

ＮＨ４⁃Ｎ 的吸收速率显著高于漂浮型铜藻（Ｐ＜０．０５）。
两种不同生态型的铜藻对 ＮＯ３⁃Ｎ 的吸收动力学特征曲线见图 １。 定生型和漂浮型铜藻对 ＮＯ３⁃Ｎ 的吸收

速率随培养介质中 ＮＯ３⁃Ｎ 的浓度升高呈现上升趋势，并在 ＮＯ３⁃Ｎ 浓度大于 ８０ μｍｏｌ ／ Ｌ 时吸收速率逐渐达到

平稳。 两种生态型的铜藻对 ＮＯ３⁃Ｎ 的吸收速率在不同 ＮＯ３⁃Ｎ 浓度下均差异不显著（Ｐ＞０．０５）。
定生型和漂浮型铜藻对 Ｕｒｅａ⁃Ｎ 的吸收动力学特征曲线与 ＮＨ４⁃Ｎ 的吸收曲线一致。 随着培养介质中

Ｕｒｅａ⁃Ｎ 的浓度升高，两种生态型的铜藻对 Ｕｒｅａ⁃Ｎ 的吸收速率增加并最终趋于平稳。 当 Ｕｒｅａ⁃Ｎ 浓度低于

４０ μｍｏｌ ／ Ｌ时，二者的吸收速率差异不显著（Ｐ＞０．０５）；Ｕｒｅａ⁃Ｎ 浓度高于 ８０ μｍｏｌ ／ Ｌ 时，漂浮型铜藻的吸收速率

显著高于定生型（Ｐ＜０．０５）。
根据米氏方程计算获得不同生态型铜藻在三种氮源的最大吸收速率（Ｖｍａｘ）、半饱合常数（Ｋｍ）及其比值
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图 １　 不同生态型铜藻对氨态氮（ＮＨ４ ⁃Ｎ）、硝态氮（ＮＯ３ ⁃Ｎ）和尿素态氮（Ｕｒｅａ⁃Ｎ）的吸收速率随氮源浓度的变化曲线

Ｆｉｇ．１ 　 Ｃｕｒｖｅｓ ｏｆ ＮＨ４ ⁃Ｎ， ＮＯ３ ⁃Ｎ， ａｎｄ Ｕｒｅａ⁃Ｎ ｕｐｔａｋｅ ｒａｔｅｓ ｏｆ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｅｃｏｔｙｐｅｓ ｏｆ Ｓａｒｇａｓｓｕｍ ｈｏｒｎｅｒｉ ａｓ ａ ｆｕｎｃｔｉｏｎ ｏｆ ｎｉｔｒｏｇｅｎ

ｓｏｕｒｃｅ ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎ

（表 １）。 不同氮源培养条件下，铜藻的最大吸收速率和半饱合常数具有差异。 其中，铜藻对 ＮＨ４⁃Ｎ 和 Ｕｒｅａ⁃Ｎ
的最大吸收速率差异不显著，但显著高于 ＮＯ３⁃Ｎ；铜藻对 ＮＯ３⁃Ｎ 的半饱合常数显著高于其他两种氮源。 相同

氮源培养条件下，不同生态型铜藻的最大吸收速率和半饱合常数表现出较大差异。 其中，定生型铜藻对 ＮＨ４⁃
Ｎ 的最大吸收速率和半饱合常数均显著高于漂浮型铜藻，但漂浮型铜藻对 Ｕｒｅａ⁃Ｎ 的最大吸收速率显著高于

定生型铜藻；两种生态型铜藻对 ＮＯ３⁃Ｎ 的吸收动力学参数不具有差异显著性。 定生型铜藻在 ＮＨ４⁃Ｎ 培养介

质中的 Ｖｍａｘ ／ Ｋｍ显著大于漂浮型，在 ＮＯ３⁃Ｎ 和 Ｕｒｅａ⁃Ｎ 中不具有显著差异。

表 １　 两种生态型铜藻对不同氮源的吸收动力学参数

Ｔａｂｌｅ １　 Ａｂｓｏｒｐｔｉｏｎ ｋｉｎｅｔｉｃ ｐａｒａｍｅｔｅｒｓ ｏｆ ｔｗｏ ｅｃｏｔｙｐｅｓ ｏｆ Ｓａｒｇａｓｓｕｍ ｈｏｒｎｅｒｉ ｔｏ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｓｏｕｒｃｅｓ

铜藻生态型
Ｅｃｏｔｙｐｅ ｏｆ Ｓａｒｇａｓｓｕｍ ｈｏｒｎｅｒｉ

氮源形式
Ｆｏｒｍ ｏｆ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｓｏｕｒｃｅ

Ｖｍａｘ ／
（μｍｏｌ Ｌ－１ ｈ－１）

Ｋｍ ／
（μｍｏｌ ／ Ｌ）

Ｖｍａｘ ／ Ｋｍ Ｒ２

定生型 Ｓｔａｔｉｏｎａｒｙ ｔｙｐｅ ＮＨ４ ⁃Ｎ ３９．８６±４．１５ ａ ３４．２５±３．９９ ａ １．１６±０．１２ ａ ０．９８

漂浮型 Ｆｌｏａｔｉｎｇ ｔｙｐｅ ３２．２８±３．５４ ｂ ２６．２３±５．２８ ｂ １．２５±０．２０ ｂ ０．９９

定生型 Ｓｔａｔｉｏｎａｒｙ ｔｙｐｅ ＮＯ３ ⁃Ｎ ２９．９７±２．７９ ａ ４３．３８±４．１６ ａ ０．７２±０．１１ ａ ０．９６

漂浮型 Ｆｌｏａｔｉｎｇ ｔｙｐｅ ３１．４９±３．６９ ａ ４１．６６±９．４７ ａ ０．７４±０．０６ ａ ０．９６

定生型 Ｓｔａｔｉｏｎａｒｙ ｔｙｐｅ Ｕｒｅａ⁃Ｎ ３４．５４±５．１４ ａ ３１．３３±８．２４ ａ １．１２±０．１１ ａ ０．９８

漂浮型 Ｆｌｏａｔｉｎｇ ｔｙｐｅ ３８．２５±４．７８ ｂ ３４．８８±５．２３ ａ １．０６±０．１４ ａ ０．９９

　 　 Ｖｍａｘ：最大吸收速率 Ｍａｘｉｍｕｍ ｕｐｔａｋｅ ｒａｔｅ；Ｋｍ：半饱和常数 Ｈａｌｆ－ｓａｔｕｒａｔｉｏｎ ｃｏｎｓｔａｎｔ；不同小写字母表示不同生态型铜藻在相同氮源下具有显

著差异（Ｐ＜０．０５）

２．２　 不同氮源条件下两种生态型铜藻的相对生长速率

定生型和漂浮型铜藻在不同氮源下随培养时间的相对生长速率（μ）变化曲线如图 ２。 在 ＮＨ４⁃Ｎ 培养条

件下，两种生态型铜藻的相对生长速率较低，并且随着培养时间的增加均呈现下降趋势。 漂浮型铜藻在第 ９
天开始腐烂，并随着培养时间的增加腐烂程度加速。 在 ＮＯ３⁃Ｎ 培养条件下，两种生态型的铜藻藻体相对生长
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图 ２　 不同氮源下两种生态型铜藻相对生长率随培养时间的变化

Ｆｉｇ．２　 Ｃｈａｎｇｅｓ ｏｆ ｒｅｌａｔｉｖｅ ｇｒｏｗｔｈ ｒａｔｅｓ ｏｆ ｔｗｏ ｅｃｏｔｙｐｅｓ ｏｆ Ｓａｒｇａｓｓｕｍ ｈｏｒｎｅｒｉ ｗｉｔｈ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｓｏｕｒｃｅｓ ａｎｄ ｃｕｌｔｕｒｅ ｔｉｍｅ

速率均呈现先上升后下降的趋势；漂浮型铜藻的相对生长速率高于定生型铜藻，两种生态型铜藻在培养期间

均未发现腐烂现象。 在 Ｕｒｅａ⁃Ｎ 作为氮源的培养条件下，定生型铜藻的相对生长速率呈现先上升后下降的规

律，在培养第 ３ 天达到峰值（（５．６± ０．１５） ｇ ／ ｄ），从第 ５ 天到第 １１ 天相对生长速率急剧下降，此后处于平稳期。
漂浮型铜藻在培养第 １ 天的相对生长速率显著高于定生型铜藻（Ｐ＜０．０５），其后表现出持续下降的趋势，藻体

从第 １１ 天开始逐渐腐烂，其后相对生长速率表现为负值。 对照组藻体生物量除前 ２ 天有短暂增加外，其后均

表现为负增长。 培养介质中 ＮＨ４⁃Ｎ 浓度变化速率（δＮＨ４⁃Ｎ）和 Ｕｒｅａ⁃Ｎ 浓度变化速率（δＵｒｅａ⁃Ｎ）与铜藻相对

生长速率均呈显著正相关（Ｐ＜０．０５），ＮＯ３⁃Ｎ 浓度变化速率（δＮＯ３⁃Ｎ）同铜藻相对生长速率相关性不显著

（图 ３）。
２．３　 不同氮源对不同生态型铜藻藻体组织氮含量的影响

在 ＮＯ３⁃Ｎ 氮源介质中培养的定生型铜藻组织中的总氮含量显著升高，而 ＮＨ４⁃Ｎ 和 Ｕｒｅａ⁃Ｎ 氮源介质中培

养的定生型铜藻组织中总氮含量未发生显著变化（图 ４）。 漂浮型铜藻经三种不同氮源介质培养后，除 ＮＨ４⁃Ｎ
氮源介质中的藻体组织总氮含量未发生变化外，其他两种氮源培养的铜藻组织中总氮含量均显著增加（Ｐ＜
０．０５），在 Ｕｒｅａ⁃Ｎ 氮源介质中生长的漂浮型铜藻总氮含量略高于在 ＮＯ３⁃Ｎ 氮源介质中生长的铜藻。

３　 讨论

开展大型藻类营养吸收动力学特征研究，对解析大型藻类灾害爆发机制和调控大型藻类增养殖过程具有

重要的生态学意义［１３—１４］。 国内外学者前期对不同类型大型海藻的营养吸收动力学开展了较多研究［１５—１７］，并
从形态学、生理学和基因调控等方面研究了大型海藻对氮磷等营养元素的吸收效率及其响应特征［１８—２０］。 已

有研究表明，大型海藻对水体可溶性氮素表现出饱和吸收动力学的特征，其对氮源的吸收速率和水体中相应

的可溶性氮浓度符合米式动力学方程。 米氏动力学参数 Ｖｍａｘ表示底物浓度饱和时藻类的吸收速率，在相同环

境条件下，Ｖｍａｘ值越大表明藻类吸收氮素的潜力越大；Ｋｍ表示当大型藻类的吸收速率为最大吸收速率一半时

的底物浓度，Ｋｍ值越大，表明藻类对底物的亲和力越小［２１］。 但也有研究认为，Ｖｍａｘ ／ Ｋｍ是表征大型藻类离子亲
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图 ３　 培养介质中三种氮源的浓度变化速率（δ）与铜藻相对生长速率的相关性

Ｆｉｇ．３　 Ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ ｂｅｔｗｅｅｎ ｔｈｅ ｒａｔｅ ｏｆ ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎ ｃｈａｎｇｅ ｏｆ ｔｈｒｅｅ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｓｏｕｒｃｅｓ ｉｎ ｃｕｌｔｕｒｅ ｍｅｄｉｕｍ ａｎｄ ｔｈｅ ｒｅｌａｔｉｖｅ ｇｒｏｗｔｈ ｒａｔｅｓ ｏｆ

Ｓａｒｇａｓｓｕｍ ｈｏｒｎｅｒｉ

图 ４　 定生型铜藻和漂浮型铜藻在不同氮源介质培养前后藻体组织中总氮含量变化

Ｆｉｇ．４　 Ｃｈａｎｇｅｓ ｏｆ ｔｏｔａｌ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｃｏｎｔｅｎｔ ｉｎ ｔｈｅ ｔｉｓｓｕｅｓ ｏｆ ｓｔａｔｉｏｎａｒｙ ｔｙｐｅ ａｎｄ ｆｌｏａｔｉｎｇ ｔｙｐｅ ｏｆ Ｓａｒｇａｓｓｕｍ ｈｏｒｎｅｒｉ ｂｅｆｏｒｅ ａｎｄ ａｆｔｅｒ ｃｕｌｔｕｒｅ ｉｎ

ｍｅｄｉｕｍ ｆｏｒ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｓｏｕｒｃｅｓ

和力的优先指标，因为 Ｋｍ值的计算主要依赖于 Ｖｍａｘ
［２２—２３］。

本研究基于米氏动力学方程比较分析了定生型和漂浮型两种生态型铜藻在 ＮＨ４⁃Ｎ、ＮＯ３⁃Ｎ 和 Ｕｒｅａ⁃Ｎ 三

种唯一氮源培养液中的氮素吸收动力学特征。 结果表明，铜藻对 Ｕｒｅａ⁃Ｎ 与 ＮＨ４⁃Ｎ 的 Ｋｍ值和 Ｖｍａｘ ／ Ｋｍ差异不

显著，表明 Ｕｒｅａ⁃Ｎ 和 ＮＨ４⁃Ｎ 对铜藻载体位点的亲和力相近，而铜藻对 ＮＯ３⁃Ｎ 的 Ｋｍ值显著大于其他两种氮

源，表明铜藻对 Ｕｒｅａ⁃Ｎ 和 ＮＨ４⁃Ｎ 的亲和力强于 ＮＯ３⁃Ｎ，这与大多数海藻的氮素吸收特征相似。 孙宏超等［１０］

通过吸收实验初步分析了铜藻对无机磷、硅酸盐、亚硝酸盐和氨氮的吸收效率随时间的变化情况，表明氨氮作

为优先氮源被铜藻吸收，上述结论同本研究的结果相一致。 这是由于海藻对不同形态氮源的传递过程和同化

机制不同所致［２４］。 在藻体吸收不同氮素后，ＮＨ４⁃Ｎ 能够直接与藻体细胞的氨基酸结合，有机氮源 Ｕｒｅａ⁃Ｎ 被

藻体吸收后，可以被藻体内部的微生物快速分解释放出 ＮＨ４⁃Ｎ 被藻类同化利用［２５］，而 ＮＯ３⁃Ｎ 需被硝酸还原

酶还原成 ＮＨ４⁃Ｎ 后才能进行下一步同化，该过程需要消耗大量的 ＡＴＰ 和磷，增加磷限制风险，不利于海藻生
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长［２６］。 但也有研究表明，在 ＮＨ４⁃Ｎ 与 ＮＯ３⁃Ｎ 共存时，长茎葡萄蕨藻 Ｃａｕｌｅｒｐａ ｌｅｎｔｉｌｌｉｆｅｒａ 更倾向于优先利用

ＮＯ３⁃Ｎ，表明大型海藻的营养吸收动力学特征受海藻种类、生长状态以及环境因素等影响［２７］。
定生型铜藻对 ＮＨ４⁃Ｎ 的 Ｖｍａｘ和 Ｋｍ均显著大于漂浮型铜藻，表明定生型铜藻对 ＮＨ４⁃Ｎ 的吸收潜力较大，

但亲和力较低；而漂浮型铜藻对 Ｕｒｅａ⁃Ｎ 的 Ｖｍａｘ显著大于定生型铜藻，表明漂浮型铜藻对 Ｕｒｅａ⁃Ｎ 具有较强的吸

收潜力。 漂浮型铜藻通常分布在海面上，随洋流营集群漂流生活或缠绕在贻贝等养殖筏架上，而定生型铜藻

主要分布于潮下带生境利用假根营固着生活。 二者的生境环境存在较大差异，可能导致两种生态型铜藻之间

的基因交流发生阻隔，造成生理和基因层面的差异［９］。 已有研究表明，为了适应海面生存环境，漂浮型铜藻

进化出一系列的适应机制，从形态、超微结构、光合生理、生长速率以及电子传递速率等均异于定生型铜

藻［６， ２８—２９］，具有更强的生长优势和光保护能力。 本研究中，随着培养液中 ＮＨ４⁃Ｎ 和 Ｕｒｅａ⁃Ｎ 消耗殆尽，漂浮型

铜藻藻体开始腐烂，而 ＮＯ３⁃Ｎ 培养液中的两种生态型铜藻均未发生腐烂现象，表明 ＮＯ３⁃Ｎ 在漂浮型铜藻后期

的存活和生长过程中起到积极作用。 ＮＯ３⁃Ｎ 组的藻体总氮含量显著高于同浓度的 ＮＨ４⁃Ｎ 和 Ｕｒｅａ⁃Ｎ 组，表明

铜藻对 ＮＯ３⁃Ｎ 具有更强的储存能力。 Ｇｏｒｄｉｌｌｏ 等［３０］发现大型海藻能够将吸收后未被转化利用的 ＮＯ３⁃Ｎ 储存

于液泡中，为海藻细胞后期生长时提供所需的大量 Ｎ 源，这也解释了 ＮＯ３⁃Ｎ 组铜藻在培养后期仍能保持正向

生长的原因。
有研究证实，某些赤潮藻种和大型藻类能够优先利用 Ｕｒｅａ⁃Ｎ 作为高效生长氮源，如卡伦氏贝氏藻

Ｋａｒｅｎｉａ ｂｒｅｖｉｓ 对 Ｕｒｅａ⁃Ｎ 的最大吸收速率显著高于 ＮＨ４⁃Ｎ 和 ＮＯ３⁃Ｎ，且同化为蛋白质的比例以 Ｕｒｅａ⁃Ｎ 最

高［３１］；微小原甲藻 Ｐｒｏｒｏｃｅｎｔｒｕｍ ｍｉｎｉｍｕｍ 也会优先选择 Ｕｒｅａ⁃Ｎ 作为氮源［３２］；Ｌｉ 等［２６］ 结合室内培养实验和现

场调查研究表明，海水中有机氮（Ｕｒｅａ⁃Ｎ 和甘氨酸）含量增加是我国黄海南部海域绿潮爆发的可能原因之一。
在本研究中，Ｕｒｅａ⁃Ｎ 组的漂浮型铜藻具有较高的初始相对生长速率，其藻体组织中总氮含量显著提升，而定

生型铜藻未发生显著变化，表明漂浮型铜藻对 Ｕｒｅａ⁃Ｎ 具有较强的吸收和同化能力。 尿素作为重要的氮肥和

工业原料，广泛运用在工农业上。 研究表明，浙江近岸海域的金潮主要在每年 ４ 月下旬爆发，大面积的铜藻在

浙江沿海集结并向北漂移至南黄海，在 ５ 月下旬逐渐消亡［３３］。 根据王雪景等［３４］ 和苏莹等［３５］ 对东海长江口

Ｕｒｅａ⁃Ｎ 水平及分布特征的调查结果表明，长江口海域的 Ｕｒｅａ⁃Ｎ 浓度在 ４ 月底出现最高值，该时期也是东海赤

潮和金潮的爆发期。 赤潮的爆发会消耗大量无机氮，导致长江口海域无机氮浓度下降，推测水体中高浓度的

Ｕｒｅａ⁃Ｎ 是维持金潮爆发的重要氮源。 结合近年来沿海水域 Ｕｒｅａ⁃Ｎ 浓度不断上升的现状，Ｕｒｅａ⁃Ｎ 对浮游植物

和大型海藻的生长、消亡及群落演替等生态过程的作用和影响不容忽视。 本研究结果表明，漂浮型铜藻对

Ｕｒｅａ⁃Ｎ 具有高效的同化作用，客观反映了 Ｕｒｅａ⁃Ｎ 对我国东海金潮频发的影响现状。 因此，深入探究不同生态

型铜藻对氮源的利用和同化过程，有助于解析我国近海藻类灾害爆发的形成机制。

４　 结论

研究重点关注了定生型铜藻和漂浮型铜藻对三种氮源（ＮＨ４⁃Ｎ、ＮＯ３⁃Ｎ 和 Ｕｒｅａ⁃Ｎ）的吸收动力学特征及其

同化作用研究，解析了三种氮源对两种不同生态型铜藻生长过程的调控作用及其影响。 定生型铜藻对 ＮＨ４⁃Ｎ
的吸收潜力较大，但其亲和力较低；两种生态型铜藻虽然对 ＮＯ３⁃Ｎ 的吸收潜力和亲和力均较低，但饱和浓度

的 ＮＯ３⁃Ｎ 可以提升漂浮型铜藻的后期生长潜力，而漂浮型铜藻对 Ｕｒｅａ⁃Ｎ 的利用效率显著高于定生型铜藻，表
明海水中 ＮＯ３⁃Ｎ 和 Ｕｒｅａ⁃Ｎ 的耦合作用可能是导致“金潮”爆发和持久性的主要因素之一。 本研究明确了不

同生态型铜藻对氮素的吸收特征和同化过程，为我国“金潮”的防治和管理提供了理论基础。
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