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不同氮磷比值下浒苔与石莼的竞争作用研究
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摘要：近年来，海水富营养化导致近海海域大型海藻过量繁殖，成为世界性的环境问题。自 2007 年以

来，浒苔绿潮在黄海海域连续暴发，造成巨大经济损失。为探究浒苔大规模暴发与氮磷比值 (N/P) 的
关系，及其与其他大型绿藻在不同 N/P 下的竞争机制，研究了浒苔 (Ulva prolifera) 与石莼 (Ulva lac-
tuca) 在不同 N/P 下单独培养和共培养时的生长情况，探究了浒苔及石莼生长的变化；结合苏北浅滩海

域现场 N/P 的调查结果，分析了浒苔绿潮暴发的可能机制。研究结果表明：(1) 浒苔单独培养时，在一

定范围内高 N/P 能促进浒苔的生长，氮对于浒苔的影响大于磷。(2) 石莼单独培养时，低 N/P 下石莼

长势最好，但改变 N/P 对石莼的影响并不显著。(3) 浒苔和石莼共培养时，浒苔生长受到了一定限制，

低 N/P 下浒苔生长受限更显著。(4) 苏北浅滩海域高 N/P 更适合浒苔的生长，可能是浒苔绿潮能够大

规模暴发的原因之一。
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1　引言

近年来，随着水产养殖业高密度、集约化的发

展，大量的污水被排入海中，造成海洋生态平衡遭到

严重破坏，有害藻华现象频发 [1]。自 2007 年以来，黄

海海域连续暴发由大型绿藻浒苔（Ulva prolifera）造成

的绿潮灾害，呈现连续性和常态化趋势。在黄海绿潮

期间，大量的浒苔覆盖在海水表面遮蔽阳光，使得一

部分海洋生物无法正常光合作用 [2]，浒苔还会分泌出

有毒的化学物质，造成其他生物的死亡，对于近海的

海洋生态系统造成了严重破坏，给我国沿海城市的水

产养殖业、旅游业、居民生活等带来了诸多负面影

响，严重威胁地区的可持续发展 [3–7]。

大型海藻种类较多，按色素种类及含量不同可分

为红藻、绿藻、褐藻等，广泛分布于潮间带及潮间带

下的透光层，固着生长于浅海海底的岩礁上或漂浮生

长。本研究两个目标藻种，浒苔呈中空管状体结构，

分枝细长，最长的分枝能够达到 1 m，生长于沿岸高、

中潮带沙砾中，主要分布在日本群岛及黄海地

区 [8–9]；石莼（Ulva lactuca）是一种比较常见的海藻类植

物，生长于低潮带，其主要生活在黄海和渤海的沿岸

地区 [10–11]。对限制性营养盐的竞争能力是藻类大量繁

殖的关键，Redfield[12] 提出浮游植物吸收海水中营养

盐浓度的比值为 Si∶N∶P = 16∶16∶1，适宜的氮磷

比值有利于浮游植物的生长繁殖，反之会造成营养结

构失调，浮游生物种群结构的改变，甚至引发藻华灾

害。大量研究证实，黄海绿潮灾害的频发，与海水中

丰富的营养盐关系密切 [13–14]。
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在大型海藻生长过程中，需要大量营养盐的支

持，因此当大型海藻与其他浮游植物共存时，其对营

养盐的掠取使得其他浮游生物的竞争力下降。目前，

国内外学者围绕浒苔与浮游微藻的竞争作用开展了

一系列研究 [15– 16]，取得了一定的科学认知，但对于浒

苔与其他大型藻类的竞争作用研究较少。大型藻类

之间也不可避免存在着竞争作用，对营养盐的吸收和

适应性也存在着差异，导致了它们之间的竞争作用有

强弱之分。已有研究结果表明，两种常见绿潮藻石

莼、浒苔在相同条件下培养时，石莼的相对生长速率

都是最大的，并且生长速率显著高于浒苔和其他大型

藻类 [17]，这与石莼的比表面积有关 [18]。石莼作为黄海

和渤海低潮带的又一种常见海藻类植物，却并没有造

成如浒苔类似的大规模暴发现象，探究其成因，南黄

海海域 N/P 比值水平更适合浒苔的生长繁殖，这可能

是浒苔大规模暴发的一个重要原因 [2]。因此，本文主

要研究不同的氮磷比下浒苔和石莼共培养下的竞争

作用，探索营养水平对浒苔生长的影响，以期为浒苔

绿潮机制提供科学基础与理论依据。

2　材料与方法

2.1    现场调查

苏北浅滩及其邻近海域水产养殖发达，海水富营

养化较为严重，浒苔于 3 月在苏北浅滩海域开始萌

发，并在风和海流的作用下，向北漂浮聚集，在我国山

东半岛海域形成绿潮灾害，因此本研究于 2018 年

5 月 12 –24 日 对 苏 北 浅 滩 及 其 邻 近 海 域 （ 32.3°～
34.0°N，120.6°～122.2°E）进行了为期 13 d 的调查，布

设了 6 个断面 24 个站位。由于苏北浅滩及其邻近海

域水深较浅，故只采集表层海水，水样采集后立即经

GF/F 滤膜（0.7 μm，Whatman，450℃ 灼烧 4 h）过滤，样

品于−20℃ 冷冻保存，用于后续氮磷比值的分析。

2.2    实验材料

NO−3

PO3−
4

实验用浒苔及石莼于 2018 年 5 月采自苏北浅滩

海域，采集后用高温高压灭菌海水反复冲洗 3～4 次，

用软毛刷刷去泥沙和附生生物，镜检确认无杂藻后，

挑取生长状态良好“无白化”的藻体备用。实验用海

水由专业人员采集自苏北浅滩，用孔径 0.45 μm 的醋

酸纤维滤膜过滤，经过 120℃ 高温杀菌 20 min，静置

冷却至室温后待用。海水盐度为 31，海水本底 -
N 浓度为 13.36 μmol/L， -P 为 0.24 μmol/L。

2.3    实验设计

实 验 设 置 3 组 不 同 的 氮 磷 比 ， 分 别 为 N/P  =
3.2∶1、N/P = 16∶1、N/P = 40∶1，浓度设计如表 1 所

示，除氮、磷外其余营养要素按 f/2 培养基进行补充，

实验在添加有 200 mL 培养基的玻璃培养瓶中进行，

培养期间每两天更换培养基，培养瓶均匀放置于光照

培养箱中，培养温度为 20℃，光照强度 60 μmol/(m2·s)，

光暗比为 12 h∶12 h。实验分为 3 组培养体系，浒苔

单独培养，石莼单独培养，浒苔与石莼混合培养，两种

藻类均为非附着生长，每组设置 3 组重复，实验共进

行 11 d。

2.4    生物量及相对增长率的测定与计算

实验采用测定湿重和分枝（直径）长度的方法观

测各种营养条件下浒苔和石莼的生长速率。湿重法

是将培养的所有浒苔（石莼）捞出，用吸水纸吸干藻体

表面的水分，置于干燥的培养皿中于分析天平称重，

浒苔（石莼）初始重量均为（0.20 ± 0.01）  g。测量浒苔

平均分枝长度法，是用镊子夹住一株浒苔的中心主枝

部分，放入有灭菌海水的培养皿中，让浒苔分枝向一

边自然伸展，用厘米尺测量其一端到最长分枝末端长

度，即是这一株浒苔长度。测量这组烧杯中的所有浒

苔分枝长度，计算其平均长度。测量石莼平均直径

法，是将石莼用打孔器切成直径为 1.5 cm 的大小相同

的圆片，在各个条件下培养后测定其平均直径。

2.5    营养盐测定

使用营养盐自动分析仪（BRAN LUEBBE，AA3）

以分光光度法对采集水样的营养盐浓度进行分析，主

要分析参数及方法为：总氮，碱性过硫酸钾消解分光

光度法；总磷，碱性过硫酸钾消解钼锑蓝分光光度法。

2.6    数据分析

实验数据使用 SPSS 19 对浒苔及石莼生物量进

行统计分析，比较不同培养体系间相对增长率的差异

（单因素方差分析，one-way ANOVA），p < 0.05 作为显

著性差异的标准。

3　结果

3.1    浒苔暴发时苏北浅滩海域氮磷比值

苏北浅滩及其临近海域表层水体氮磷比值的平

表 1      培养液中氮、磷添加含量

Table 1    Addition of nitrogen and phosphorus in culture
solution

N/P 浓度

3.2∶1 N: 16 μmol/L; P: 5 μmol/L

16∶1 N: 80 μmol/L; P: 5 μmol/L

40∶1 N: 200 μmol/L; P: 5 μmol/L
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面分布如图 1 所示。由图可看出，苏北浅滩及其临近

海域表层水体氮磷比值总体呈现近岸高，远岸分布不

均的分布特征，其中高值中心位于江苏省盐城市大丰

区附近海域，可能由于该海域渔业养殖及浮游生物活

动密集，排（释）放大量氮。调查海区总氮浓度范围

在 13.88～50.92 mg/L，平均值为 28.65 mg/L；总磷浓度

范围在 0.35～0.96 mg/L，平均值为 0.58 mg/L；氮磷比

在 36.12～63.12 之间，平均值为 48.42。水体中氮磷比

值与浮游生物体中氮磷比值越接近越有利于浮游生

物生长，温珊珊等 [19] 测得浒苔藻体中 N/P 为 45.8，说

明苏北浅滩水体氮磷比值十分适宜浒苔的生长。根

据氮磷比值确定整个海区在浒苔暴发期间存在磷限

制，浒苔暴发期间根据体内的氮磷比吸收大量的氮、

磷，然而海区磷含量远小于浒苔生长所消耗的量。

3.2    不同氮磷比对浒苔生长影响

不同氮磷比条件下单独培养浒苔的湿重及生长

率、分枝长度及分枝增长率随时间的变化情况如图 2

所示。不同氮磷比值对浒苔的生长影响不同，N/P =

3.2∶1、N/P = 16∶1、N/P = 40∶1 这 3 组的日均相对

增长速率（湿重）分别为 1.86%、2.23%、3.81%。由图 2

可以综合看出，N/P = 40∶1 组相对于其他两组对浒

苔生长促进效果更明显，说明在培养液中高氮磷比能

促进浒苔的生长，氮对浒苔生长的促进效果更明显。

由于浒苔分枝长度较难控制统一，尽量选择了分枝长

度相近的浒苔，从浒苔分枝长度看（图 2c）， N/P  =
3.2∶1 组的浒苔分枝长度基本没有增长，相比之下

N/P = 40∶1 组呈现出了很好的增长，在 11 d 培养之

后分枝长度增加了 49.72%，说明浒苔生理状态较

好。从生长速率来看，N/P = 3.2∶1 组和 N/P = 16∶1
组实验初期生长速率快，到后期开始降低甚至出现负

增长，且浒苔藻体开始出现“白化”现象，考虑是由于

部分营养元素逐渐被消耗不能满足浒苔的生长需求，

因而浒苔不再生长甚至死亡。

3.3    不同氮磷比对石莼生长影响

不同氮磷比条件下单独培养石莼的湿重及生长

率、直径长度及直径增长率随时间的变化如图 3 所

示。N/P = 3.2∶1、N/P = 16∶1、N/P = 40∶1 这 3 组的

日均相对增长速率（湿重）分别为 7.48%、 6.04%、

5.25%。由图可看出 N/P = 3.2∶1 组的石莼生长情况

优于 N/P = 16∶1 组和 N/P = 40∶1 组。石莼在实验初

期生长速率快，然后逐渐平稳生长，到后期仍有生长

的趋势，并不像浒苔呈现停止生长甚至死亡。从直径

长度也可以看出，在培养中期石莼直径增长速率最

快，可能是由于实验初期石莼切片之后边缘还未适应

环境，短期内增长速率未呈现快速增长，但直径长度

总体呈现一直增长的趋势，N/P = 3.2∶1 组在培养 11 d
后增长了 0.26 cm。有学者研究表明，石莼中含有 IAA
类生长素能够增加细胞渗透吸收能力，从而使细胞体

积增大，还能促进 RNA 和蛋白质的合成，为合成原生

质体和细胞壁提供原材料，保持石莼的持久生长 [20]。

3.4    不同氮磷比对共培养下浒苔和石莼影响

如图 4 所示，在共培养下，高氮磷比 N/P = 40∶1
组浒苔在实验初期有明显增长趋势，但在实验后期出

现下降，可能是由于浒苔对于磷的吸收利用能力不如

石莼，因此出现了磷的限制作用；N/P = 16∶1 组浒苔

的生长情况并不明显，培养 5 d 后生物量便出现下降

的趋势；而 N/P = 3.2∶1 组的浒苔在培养 3 d 后生物

量呈现急剧下降，生长速率甚至低至−7.12%，说明浒

苔生长受到了极大限制。肉眼观察发现， N/P  =
3.2∶1 组和 N/P = 16∶1 组浒苔藻体“白化”现象明显，

说明部分浒苔受到营养限制。在实验后期，将从培养

瓶上刮下绿色附着物制片后进行镜检观察，显示为浒

苔孢子，说明浒苔释放出孢子以加速繁殖，当孢子释

放后浒苔死亡 [21]。相比而言，石莼在 N/P = 3.2∶1 组、

N/P = 16∶1 组、N/P = 40∶1 组的生物量都有明显增

加，由表 2、图 4 也可以看出在共培养条件下，石莼的
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图 1    本文采样站位和苏北浅滩海域氮磷比值

（2018 年 5 月）

Fig. 1    The sampling stations and the ratio of nitrogen to phos-

phorus distribution in the Subei Shoal (May 2018)
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相对生长速率均比浒苔大。综上可得，浒苔和石莼共

培养时，浒苔的生长情况均不如单独培养，并且氮磷

比越小越不利于浒苔的生长，而石莼的生长情况相差

不是很大，说明石莼吸收营养盐的能力强于浒苔，尤

其是吸收磷的能力，这可能与石莼的细胞结构以及比

表面积有关。

4　讨论

有国外学者提出当海洋中的 N/P > 22 时，藻类的

生长会相对受磷的限制；N/P < 10 时，藻类生长受氮

的影响比较大；当 22 > N/P > 10 时，不同的藻类受氮、

磷 影 响 不 同 [22]。 在 本 研 究 中 ， 共 培 养 时 ， N/P  =

40∶1 组浒苔在培养前期状态较好，到后期开始出现

生物量降低的趋势，可能是由于竞争作用导致磷的限

制而造成的；N/P = 3.2∶1 组浒苔的生长情况较差，相

对生长速率甚至为负值，说明浒苔的生长受到了极大

的限制甚至死亡，证实了在一定范围内氮是影响浒苔

生长的主要因子。吴婷 [13] 研究发现海水中添加磷对

浒苔的生长具有一定的促进作用，但当添加的磷达一

定浓度时，促进作用不如氮明显，相对于氮，浒苔受磷

添加影响较弱。庞秋婷等 [23] 关于浒苔现场围隔实验

的结果也显示，在磷酸盐含量适中的培养条件下，高

浓度氮更能促进浒苔的生长，与本文研究一致。

本研究同时发现，共培养时浒苔竞争力不如石

莼，目前对于浒苔暴发机制已有大量研究，主要是从

浒苔漂浮气囊结构及其对光照和温度的适应性等方

面进行分析 [16, 24]，本研究从氮磷比值角度进行综合分

析。氮磷比较大的 N/P = 40∶1 组浒苔长势明显比其

他两组要好，相反，增加磷浓度对石莼的生长有一定

促进作用，其适应较低的 N/P，与表 3 中他人研究结果

一致。综合年际调查数据发现，2010 年以前，黄海海

域 N/P 比值呈现逐年上升趋势，到 2010 年上升至最

大值 110，在 2010 年后开始出现急剧下降，可能与自

2007 年以来出现的浒苔绿潮有关，浒苔对于氮的偏

好可能是造成比值出现下降的原因 [32]。在本研究调

查期间，苏北浅滩 N/P 平均值在 48 左右，可见该比值

十分适宜浒苔生长。但实验室共培养结果表明石莼

具有更高的生长速率，与实际海区情况相反，说明在

此设置条件下营养盐可能不是决定二者竞争结果的

单一因子，而是浒苔组织结构及其对光照的适应性等
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图 2    不同 N/P 条件下单独培养浒苔的湿重（a、b）及分枝长度（c、d）变化

Fig. 2    Changes in wet weight (a, b) and branch length (c, d) of U. prolifera under different N/P conditions of pure culture
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表 2    单独培养和共培养浒苔和石莼的相对生长速率

Table 2    Relative growth rate of U. prolifera and U. lactuca under pure culture and mixed culture

实验藻种 培养方式
N/P

3.2∶1 16∶1 40∶1

U. prolifera 单独培养 1.86% 2.23% 3.81%

共培养 −2.07% 0.65% 2.10%

U. lactuca 单独培养 7.48% 6.04% 5.25%

共培养 6.26% 5.56% 4.74%

表 3    石莼属生长最适氮磷比历史研究统计

Table 3    Statistics on the optimum N/P for growth of Ulva

实验藻种 N/P 相对增长率最大值 参考文献

U. pertusa 5: 1（N: 10 mg/L; P: 2 mg/L） 43.20% [25]

U. linza 5: 1（N: 300 μmol/L; P: 60 μmol/L） 13.00% [26]

U. prolifera 6.6: 1（N: 80 mg/L; P: 12 mg/L） 7.75% [21]

U. prolifera 3: 0.3 9.44% [27]

U. prolifera 14: 1（N: 500 μmol/L; P: 35 μmol/L） 0.75% [28]

U. prolifera 14: 1（N: 111.07 μmol/L; P, 7.82 μmol/L） 10.30 % [29]

U. prolifera 16: 1（N: 500 μmol/L; P: 30 μmol/L） 0.45% [30]

U. prolifera 16: 1（N: 500 μmol/L; P: 30 μmol/L） 9.95% [31]
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Fig. 3    Changes in wet weight (a, b) and diameter (c, d) of U. lactuca under different N/P conditions of pure culture
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图 4    不同 N/P 条件下共培养浒苔的湿重和分枝长度及石莼的湿重和直径随时间的变化情况

Fig. 4    Changes in wet weight and branch length of U. prolifera, and wet weight and diameter of U. lactuca under different N/P conditions

of pure culture
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几者耦合的结果。本研究证实了在营养盐因子方面，

黄海海域 N/P 水平确实更适合浒苔的生长，这为浒苔

大规模暴发提供了可能性。

5　结论

（1）浒苔单独培养时，在一定范围内高 N/P 能促

进浒苔的生长，氮对于浒苔的影响大于磷。

（2）石莼单独培养时，低 N/P 下石莼长势最好，但

改变 N/P 对石莼的影响并不显著。

（3）浒苔和石莼共培养时，浒苔生长受到了一定

限制，低 N/P 下浒苔生长受限更显著。

（4）苏北浅滩海域高氮磷比值更适合浒苔的生

长，可能是浒苔绿潮能够大规模暴发的原因之一。
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The competition between Ulva prolifera and
Ulva lactuca under different N/P

Yang Xue 1，Lin Kun 1，Tan Liju 1，Wang Jiangtao 1

(1. Key Laboratory of  Marine Chemistry  Theory and Technology of  Ministry  of  Education, Ocean University  of  China, Qingdao 266100,
China)

Abstract: In recent years, the eutrophication of seawater has led proliferation of large seaweeds in offshore waters,
becoming  a  worldwide  environmental  problem.  Since  2007,  the  green  tide  of Ulva  prolifera has  continuously
broken out in the Yellow Sea, causing huge economic losses. In order to investigate the relation between macroal-
gae and the ratio of nitrogen to phosphorus (N/P), and the competition mechanism with other macroalgae, we stud-
ied the growth of U. prolifera and U. lactuca when pure culture and co-culture. The results showed that: (1) When
U. prolifera was pure cultured, the higher or lower N/P can promote the growth of U. prolifera. (2) When U. lac-
tuca was pure cultured, the effect of the N/P on U. lactuca is not obvious. (3) U. prolifera growth was inhibited to
some extent under the different N/P conditions when U. prolifera and U. lactuca were co-cultured, and the lowest
N/P group was affected the most.  (4)  The N/P in the Subei  Shoal  is  more suitable for  the growth of U. prolifera,
which may be one of the main reasons for the large-scale outbreak of U. prolifera green tide.

Key words: green tides；Ulva prolifera；Ulva lactuca；nutrients；N/P；competition

58 海洋学报    42 卷

 


