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浒苔生长-衰亡过程中氮形态的迁移转化过程 
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摘要：针对浒苔氮吸收代谢机制,通过连续培养实验研究浒苔生长-衰亡过程中不同形态氮在藻体和培养液中的分布和迁移.结果表明,浒苔在生长期吸

收 NO3

-

-N(17.37µmol/(g·d))而衰亡期向胞外释放 NH4

+-N(0.84µmol/(g·d));在生长期胞内 NO3

-

-N 占无机氮(DIN)73.75%~92.15%,在衰亡期 NH4

+-N 占无

机氮 60.87%~92.13%;培养液中溶解有机氮(DON)浓度持续增加,其中<1kDa 组分占 64%~98%,> 1kDa组分占 2%~36%.在培养期藻体细胞吸收DIN速率

平均为 8.96µmol/(g·d),释放 DON 的平均迁移速率约为 59.57µmol/(g·d).通过收支模型计算,浒苔将近 60%DIN 转化为以<1kDa 组分占优的 DON 并分泌

到胞外.由此可以推测,近海浒苔爆发可以在月际尺度上对水体生源要素结构产生显著影响. 
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Transformation and migration of nitrogen forms during the growth-decay of Ulva Prolifera. ZHAGN Peng-yan1,2, YAN 

Zhen-wei1, ZHONG Xiao-song1, JIN Yue-mei2, YAN Mao-jun1, YU Ji-kai1, XIN Yu1*, LIU Tao2** (1.College of Chemistry and 

Chemical Engineering, Ocean University of China, Qingdao 266100, China；2.College of Marine Life Sciences, Ocean University of 

China, Qingdao 266005, China). China Environmental Science, 2019,39(5)：1967~1976 

Abstract：To investigate the mechanism of nitrogen uptake and metabolism in U. prolifera, the distribution and migration of different 

forms of nitrogen in culture media and algea cells during the growth-decay process was studied with continuous culture experiments. 

U. prolifera absorbed NO3
--N (17.37µmol/(g·d)) into the cell during the growth phase while released NH4

+-N (0.84µmol/(g·d)) to the 

extracellular during the decay phase. In algae cell, up to 73.75%~92.15% of dissolved inorganic nitrogen (DIN) was NO3
--N during 

the growth phase, while 60.87%~92.13% was NH4
+-N during the decay period. The concentration of dissolved organic nitrogen 

(DON) in the culture media increased continually during the culture period, with < 1kDa component accounting for 64%~98% and > 

1kDa component accounting for 2%~36%. The average migration rate of DIN was about 8.96µmol/(g·d), and the average release rate 

of DON was about 59.57µmol/(g·d). Nearly 60% DIN was converted into DON and secreted extracellularly, most of which was < 

1kDa component. It can be speculated that the outburst of U. prolifera impacts the structure of biological elements significantly on 

the monthly scale. 
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我国自 2007 年初次爆发浒苔绿潮以来,2008~ 

2018 年已连续 10a 发生了覆盖面积超过 267km
2
的

大规模绿潮,而 2009年的绿潮灾害最为严重,实际覆

盖面积高达 2100km
2[1-2]

.浒苔在近海生长率可高达

每天 21.9%,5000t藻体在 6周内可生长为 100万 t
[3]

.

由于浒苔生物量指数级快速增加,并且大量积聚、于

海面形成斑块,浒苔绿潮具有持续时间长、规模大的

特点
[4-7]

.氮是海洋中最重要的生源要素之一.已有研

究表明,浒苔绿潮规模和持续时间与海水中氮的含

量、形态构成有着密切的关系
[8-15]

.当水体中无机氮

源被耗尽时,浒苔可以吸收利用有机态氮源
[16-17]

.浒

苔还具有营养盐吸收速度快的特点,在生长期快速

吸收海水中 N、P 等营养盐并转化为自身所需的营

养成分;在消亡期浒苔在水体中下沉、分解,并将所

含营养物质释放到海水中
[11-14]

.由此可以推测,浒苔

绿潮的大规模爆发和消亡,将会在一定时空尺度上

对海水氮磷等营养要素的化学形态、分布和结构产

生重要影响.因此,研究浒苔生长-消亡全周期中氮

在藻体胞内/外的形态转化和迁移过程,对于深入认

知浒苔对氮的吸收代谢机制,预测浒苔爆发-消亡后

对近海生态环境的影响,具有非常重要的科学意义

和参考价值. 

本文针对浒苔生长和消亡过程中,胞内外不同 
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形态氮的分布和迁移转化这一科学问题,通过实验

室连续培养,研究浒苔在生长-衰亡周期对氮素的吸

收和释放过程;通过分析培养液和藻体胞内不同形

态氮(NO3
-

-N、NO2
-

-N、NH4
+
-N 和 DON)的含量,

探讨浒苔生长-衰亡过程培养液中和藻体胞内的不

同形态氮之间的转化、迁移;通过切向超滤分析不同

分子量范围 DON 浓度,探讨浒苔生长-衰亡过程中

胞内外 DON组分的相对变化规律;最终通过建立简

单收支模型,量化浒苔爆发-衰亡对于水体氮库结构

的影响.本文可为浒苔生长-衰亡过程与水体营养要

素之间相互作用提供详实的数据支撑,并为浒苔爆

发生态效应评估提供可靠的依据. 

1  材料与方法 

1.1  藻体的选取和预处理 

浒苔(Ulva prolifera)实验组样品取自于 2018年

7月绿潮发生时漂浮于青岛近岸的浒苔,选择藻体无

“白化”,颜色为翠绿色的藻体,用海水冲洗,去除杂物,

饥饿培养 3d.预处理:实验前将洗净的藻体放入 0.2% 

KI-I 溶液中浸泡 1min,再用过滤灭菌的人工海水漂

洗 3~4次,以去除原生动物和附生生物
[18]

. 

1.2  培养实验设计 

实验采用一次性培养.实验藻种于室内光照培

养箱中用 10L 的玻璃瓶培养,称取浒苔 20g,分别放

入玻璃瓶中进行培养 ,同时设置  3 组平行样 ;温

度:20℃;光照:6000lx;光照周期:12h:12h
[19]

.培养所用

海水为人工海水,用 MilliQ 水配置 f/2 培养基
[20]

.人

工海水中添 NO3
-

-N 为 30.00µmol/L,PO4
3-
-P 为

1.00µmol/L,不添加其他氮源. 

1.3  参数测定 

根据研究目标,需对培养液、藻体细胞内不同形

态氮、以及培养液溶解有机氮不同分子量组分进行

测定.在每次取样时,取出 1g浒苔用滤纸吸干表面水

分后,用电子天平称取藻体的湿重;同时取1L培养液,

培养液用0.2µm的GTTP滤膜(Merck Millipore)过滤

后用于营养盐浓度测定和切向超滤分析 .用

QuAAtro 营养盐自动分析仪 (Seal Analytical, 

Germany)测定水体中的NO2
-

-N、NO3
-

-N和NH4
+
-N,

检出限分别是 0.01,0.06,0.09μmol,精密度≤3%
[21]

.溶

解无机氮(DIN)为 NO2
-

-N、NO3
-

-N和 NH4
+
-N浓度

之和;总溶解氮(TN)采用碱性过硫酸钾消化之后用

化学发光法测定,该方法的检测限为<0.01μmol/L
[22]

; 

DON由 TN和 DIN差减得到.浒苔体内的 NO2
-

-N、

NO3
-

-N 和 NH4
+
-N 的测定,取 0.1g 经 65℃烘干至

恒重的浒苔粉末,加入 50mL MilliQ水溶解
[23]

,振荡

10min 后用 0.2µm 的 GTTP 滤膜过滤后,将滤液用

营养盐自动分析仪测定其 NO2
-

-N、NO3
-

-N 和

NH4
+
-N 浓度;胞内 TN 的测定方法同培养液中 TN

的测定方法. 

1.4  DON不同分子量组分测定 

本文采用切向超滤来对培养液中 DON 不同分

子量组分进行准确测定.自然海水中溶解有机物分

子量≤1000 的组分主要包括小肽、寡肽、寡糖、寡

核苷酸和维生素等;分子量≥10000 的组分,主要包括

腐殖质、多肽、结合态氨基酸和蛋白质等
[24]

.实验中

采用的是 Pall Filtron Corporation的 Ultralab TM切

向超滤系统,Ultralab TM 超滤膜的标准截留分子大

小分别为 1kDa(分子量约为 1000)和 10kDa(分子量

约为 10000).在切向超滤过程中,预滤液平行流过膜

表面,比滤膜孔径小的物质不断透过滤膜成为超滤

液,粒径大的物质则随着切向流重新回到样品池中,

如图 1 所示.随着超滤过程的进行,截留物质不断被

浓缩,最后溶液被分离为两部分:一部分为超滤液(又

称渗透液);另一部分为浓缩液(亦称截留液).例如:用

1kDa的超滤膜包,则浓缩液含有> 1kDa溶解有机氮,

而超滤液含有<1kDa溶解有机氮. 

 
水样 

(超滤液) 

蠕动泵

水样 

(浓缩液)

超滤膜包 

 

图 1  切向超滤装置的工作流程 

Fig.1  Working process of tangential ultrafiltration device 

在样品处理前 ,切向超滤系统先用 0.1mol/L 

NaOH清洗 30min,然后用Milli-Q水清洗,之后再用

0.1mol/L HCl清洗 20min,此清洗步骤重复 3次.在两

个样品中间,依次用 Milli-Q 水,0.1mol/L NaOH 溶

液,Milli-Q 水,0.1mol/L HCl 溶液,Milli-Q 水各冲洗

30min,最后用少量下一个样品润洗切向超滤系统,

然后开始切向超滤.超滤后所得超滤液和浓缩液,置
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于洁净的 125mL高密度聚乙烯瓶(Thermo Co., USA)

中用于测定无机态和有机态氮. 

为了检验切向超滤系统效率和样品污染可能

性,利用如下公式计算有机氮的质量平衡
[25]

: 

 
( 1)

u r

p

f c c
R

f c

− +

=

×

 (1) 

式中:R 为回收率,%;f 为浓缩因子(体积比);cu、cp和

cr分别为超滤液、预滤液和浓缩液中 DON 和 DIN

浓度.当 R<100%时,表明有机氮或无机氮营养盐在

切向超滤过程中有损失,如果 R>100%,则表明切向

超滤过程中有可能有潜在的污染. 

经计算样品的切向超滤结果(表 1): DIN的回收

率为 83.05%~101.00%,平均值为 92.99%;DON 的回

收率为 88.06%~106.37%,平均值为 96.40%.以上结

果表明在切向超滤过程中没有明显的 DIN 和 DON

的污染或损失 ,可以通过切向超滤对不同分子量

DON组分实现较为准确的定量回收. 

表 1  切向超滤质量平衡检测 

Table 1  Quality balance detection of tangential ultrafiltration 

平均值 
项目 

f cu(µmol/L) cp(µmol/L) cr(µmol/L) R(%)

DON 20 306.33 190.29 197.80 96.40

DIN 20 5.95 12.46 6.09 92.99

 

2  实验结果 

2.1  浒苔相对增长速率 
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图 2  浒苔藻体的相对增长速率 

Fig.2  The relative growth rate of U. Prolifera 

由图 2可见,浒苔在整个实验过程中,藻体的相对

增长速率在第 6h、12h 之内呈现增加的趋势,第 12h

时浒苔的相对增长速率高达 2.87%/d.从第 24h 开始,

藻体重量开始下降,相对增长速率降低了 2.76%.第

72h 后浒苔重量迅速下降,之后浒苔重量降低的速率

趋于平稳.根据浒苔的相对增长速率界定浒苔的生长

-衰亡期,相对生长速率为正值,则浒苔处于生长期;相

对增长速率为负值,则浒苔处于衰亡期. 

2.2  培养液中氮形态和浓度变化 

浒苔培养液中的 NO3
-

-N 浓度在培养初期迅速

下降,之后维持在较低的水平(图 3).在第 72h时,水体

中 NO3
-

-N 浓度降到 2.88µmol/L,之后水体中的

NO3
-

-N 浓度变化趋于平稳的趋势,NO3
-

-N 浓度维

持在<1µmol/L.NH4
+
-N浓度变化呈现初始时降低随

后略有上升的趋势,最终藻液中 NH4
+
-N 浓度达到

21.87µmol/L.在培养全过程中培养液中 NO2
-

-N 浓

度在 0.20µmol/L附近波动,没有显著变化. 
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图 3  培养液中 NO3

-

-N、NO2

-

-N和 NH4

+-N的浓度变化 

Fig.3  Variations of NO3

-

-N、NO2

-

-N and NH4

+-N 

concentrations in the culture media 
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图 4  培养液中 DIN、DON和 TN的浓度变化 

Fig.4  Variations of DIN, DON and TN concentrations in the 

culture media 
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浒苔培养液中 DON和 DIN的变化趋势呈现相

反的态势(图 4).TN和 DON呈现出升高-降低-升高

的趋势.在生长期浒苔培养液中 DON 的浓度达到

86.67µmol/L.衰亡初期培养液中DON含量呈现增加

的趋势;衰亡后期浒苔培养液中 DON 的浓度达到

179.66µmol/L. 

2.3  浒苔藻体细胞胞内氮形态和浓度变化 
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图 5  藻细胞内 NO3

-

-N、NO2

-

-N和 NH4

+-N的浓度变化 

Fig.5  Variations of NO3

-

-N, NO2

-

-N and NH4

+-N 

concentrations in the algae cells 
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图 6  藻细胞内 DIN、DON和 TN的浓度变化 

Fig.6  Variations of DIN, DON and TN concentrations in the 

algae cells 

浒苔藻体细胞胞内NO3
-

-N、NO2
-

-N和NH4
+
-N

的浓度变化如图 5所示.在培养 24h之内浒苔藻细胞

内NO3
-

-N呈现增加的趋势,最高达到 7.36µmol/g湿

重,到第 72h时,浒苔藻细胞内的NO3
-

-N浓度迅速下

降,降低到 0.25µmol/g.培养后期,藻细胞内的NO3
-

-N

浓度略有升高,但一直维持在 1.00µmol/g 以下.在生

长期胞内 NO3
-

-N占 DIN的 73.75%~92.15%在整个

培养阶段,浒苔藻细胞内的 NO2
-

-N 浓度变化不大,

维持在 0.45umol/g左右.NH4
+
-N与 NO3

-

-N的变化

趋势相反 ,在培养前期 (0~72h),浒苔藻细胞内

NH4
+
-N 的浓度一直维持在较低的水平(1.00umol/g

以下),随着浒苔的衰亡降解,浒苔藻细胞内 NH4
+
-N

浓度迅速上升 ,到培养结束时 ,浒苔藻细胞内的

NH4
+
-N 浓度最高时达到 3.65µmol/g.在衰亡期

NH4
+
-N占 DIN的 60.87%~92.13%.图 6为浒苔藻体

内 DIN、TN 和 DON 的浓度变化情况.在培养前期

(0~72h),藻体内 DON 浓度降低,DIN 浓度呈现增加

的趋势.培养后期(72~720h),随着浒苔的衰亡,浒苔

藻体内的 DON 含量先上升后降低 ,最终至

65.47µmol/g. 

2.4  培养液和藻体内 N/P变化情况 

在浒苔的生长-衰亡过程中,培养液中 N/P 的变

化范围为 23.03~1358.61,而浒苔胞内 N/P 的变化范

围为 0.66~22.79,如图 7所示.培养液和藻细胞内N/P

的变化趋势大体一致,在生长初期培养液和胞内的

N/P 升高,在 72h 时呈现降低的趋势,在衰亡后期时,

培养液和藻细胞内的 N/P一直呈现增高的趋势. 
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图 7  培养液和藻细胞内 N/P的变化 

Fig.7  Variations of N/P in the culture media and algae cells 

2.5  培养液中 DON不同分子量组分分析 

本文采用切向超滤对藻液中不同分子量范围

的 DON 进行分离,研究培养过程中藻液 DON 不同

组分的相对比例变化.在整个培养阶段选取 5 个时

间点(第 72,168,336,504,720h),对藻液 DON 进行切

向超滤分离,分为 3 个组分:0.2µm~10kDa(标注为

>10kDa),1~10kDa 和<1kDa.综合 5 个时间点的数据

可知<1kDa 组分占 DON 比重最大 ,在 60%以

上.0.2µm~10kDa和 1~10kDa组分DON含量相对较

小,在 40%以下(图 8、9). 
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浒苔随着藻体的生长衰亡,<1kDa的组分所占

比例呈现先升高后降低的趋势 ,其所占比例最大

高达 98%,后期降低至 64%左右(图 9).而>10kDa

和 1~10kDa 的 DON 所占比例呈现先降低后升高

的趋势.在培养阶段初期,>10kDa 组分所占比例为

5.0%,在培养终止时升高到 14.1%;而 1~10kDa 的

组分所占比例从开始的 4.0%升高到培养结束时

的 22.2%. 
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图 8  各组分中 DON的浓度变化 

Fig.8  Concentration change of DON in each component 
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图 9  各组分占 DON百分比的变化 

Fig.9  Percentage changes of DON in each component 

3  讨论 

浒苔作为一种大型藻类,能够从海水中吸收大

量氮磷营养盐,利用这些无机形态的生源要素转化

为自身需要的有机/无机物质,最终随着其死亡分解

再将这些有机/无机物质释放到水体中
[26-27]

.一次浒

苔爆发-消减历时 1~2个月
[28-29]

.可以推测,一次短暂

的浒苔爆发很有可能在月的时间尺度上对当地水

体生源要素结构产生较大影响.因此,本文针对浒苔

生长和消亡过程中胞内外不同形态氮的分布和迁

移转化这一科学问题,结合连续培养实验数据,分为

以下 3个部分进行探讨:1)浒苔胞内、外之间无机氮

的迁移转化过程;2)浒苔胞内、外之间有机氮的迁移

转化过程;3)通过浒苔细胞氮收支模型,量化浒苔爆

发-衰亡对于水体氮库结构的影响. 

3.1  浒苔胞内、外之间无机氮的迁移转化过程 

本文采用米氏(Mihcaelsi-Menton)方程来描述

稳态培养状态下藻类对营养盐的吸收速率与环境

中营养盐浓度的关系.方程的形式为: 

 
max

S

C
v v

K C
=

+

 (2) 

式中:v 是营养盐的吸收速率,µmol/(g·d);vmax 是营养

盐的最大吸收速率;C 是介质中限制性营养盐的浓

度;KS为半饱和常数. 

营养盐吸收速率计算采用的公式为: 

 0
( )

t
C C V

v
W t

−

=

×

 (3) 

式中:v 是营养盐的吸收速率,µmol/(g⋅d);Ct为取样时

培养液中营养盐的浓度,µmol/L;C0 为培养实验开始

时培养液中营养盐的浓度,µmol/L;W为浒苔湿重,g;t

为培养时间,d. 

培养介质中 NO3
-

-N 的浓度、浒苔对 NO3
-

-N

的吸收速率与培养时间之间的变化均呈现出非线

性关系,如图 10所示. 
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图 10  浒苔对 NO3

-

-N的吸收速率随时间变化情况 

Fig.10  The temporal variations of uptake rate of NO3

-

-N 

由于培养后期培养液中NO3
-

-N已被消耗低于

2µmol/L,远低于半饱和常数,因此选取前 5 个取样

时间分析得出,浒苔吸收 NO3
-

-N 的动力学过程可

以用 Michaelis-Menten 方程(米氏方程)来描述,回
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归方程为: 

 31.85
6.46

C
V

C
=

+

 (4) 

相关系数 R
2
=0.99(n=5),浒苔的最大吸收速率为

31.85µmol/(g·d),半饱和系数为 6.46µmol/L.Li等
[8]
用

40µmol/L的NO3
-

-N培养的浒苔,其最大吸收速率为

11.20µmol/(g(dw)·h),半饱和系数为 5.00µmol/L,与本

文的实验结果大体一致.吴晓文等
[9]
和史华明

[11]
研

究浒苔对硝酸氮的吸收速率均高于 200µmol/(g·d),

因为他们培养浒苔的水体均是提高了水体的氮磷

营养水平,其NO3
-

-N浓度分别为 160.0,111.1µmol/L,

是本研究中添加 NO3
-

-N浓度的 3~5倍.营养盐越高

越促进浒苔生长.相对于其它种类营养盐,充足的Ｎ

源是满足浒苔生长的重要基础.本研究中营养盐浓

度设定是参考我国黄海春夏季真光层硝酸盐浓度

(NO3
-

-N 最高浓度为 15.00µmol/L, N/P=30:1)
[30]

,为

了培养实验易于进行和便于观察,适当增高 NO3-N

浓度为 30µmol/L,这样的培养结果更贴近实际近海

海水中浒苔的生长状况. 

对于植物胞内对氮素的同化途径
[31-32]

,一般认

为是: 

 
NK N1K

3 2 4
NO NO NH

− − +

⎯⎯→ ⎯⎯⎯→  (5) 

Heimer和 Filner最早提出硝酸根存在的两个库,

即代谢库与储藏库,代谢库位于细胞质内,储藏库位

于液泡内.只有代谢库内的硝酸根离子才可诱导产

生 NR 并参与还原.因为糖酵解是在细胞质中进行,

它的产物就是氨反应的底物,亚硝酸根离子生成的

停止是由于代谢库内的硝酸根离子耗尽所致.代谢

库中的NO3
-

-N只占细胞内含量的一小部分,而大部

分则存在于液泡,因为成熟植物细胞中的液泡体积

占总体积的 90%. 

在本研究中发现 ,浒苔在培养初期迅速吸收

NO3
-

-N(17.37μmol/(g⋅d)),胞内 NO3
-

-N 的含量迅速

上升,最大浓度达到 7.36µmol/g(图 5),培养后期胞内

NO3
-

-N浓度迅速降低,一直维持在较低的水平,其平

均浓度为 0.56µmol/g. 

积累在液泡中的NO3
-

-N有其重要的生理意义,

在营养充足的情况下,细胞过量(超过还原能力)吸收

NO3
-

-N 是为了保证介质在 NO3
-

-N 供应下降时,液

泡中的 NO3
-

-N 进入细胞中,维持细胞的生长需要. 

NO3
-

-N 除了作为合成蛋白质的氮源外,在液胞内还

是重要的渗透物质,尤其在弱光条件下,细胞内碳水

化合物合成减少,液胞内有机物含量下降,NO3
-

-N可

以替代其渗透调节作用,而且需要的能量也低
[33]

.这

就决定了植物在生长过程中势必要积累一定的

NO3
-

-N. 

NO3
-

-N 的还原作用是在细胞质中进行的,形成

的 HNO2以分子态透过质膜.NO2
-

-N 在叶绿体或前

质体内被还原,并形成NH4
+
-N.由于这 2种酶的连续

作用,所以植物体内没有明显的 NO2
-

-N 积累
[15]

.在

本研究中同样发现浒苔藻体细胞内 NO2
-

-N 的浓度

一直维持在较低水平(0.45µmol/g). 

浒苔吸收水体中 NO3
-

-N 后,一部分进入液泡,

另一部分在 NR/NiR 的催化下生成 NH4
+
-N,之后

NH4
+
-N 进行同化作用,转化为 DON,用于藻体的生

长(图 11).水生植物的分解过程中,会有大量的营养

物质释放到水体中
[34-36]

.结合培养液和胞内无机氮

的变化(图 3、图 5)发现,浒苔在营养充足的条件下,

迅速吸收NO3
-

-N储存在细胞内,并将一部分转化为

NH4
+
-N,使胞内DIN浓度升高;随后藻体衰亡过程中,

浒苔藻体又向水体中释放 NH4
+
-N,导致培养液中的

DIN 浓度上升(21.87µmol/L).刘湘庆等  

[13]
也发现培

养浒苔向水体中大量释放NH4
+
-N (27.24µmol/L),使

得总无机氮浓度迅速升高. 

 
图 11  细胞内外氮素的迁移转化 

Fig.11  Migration and transformation of intracellular and 

extracellular nitrogen 

NR:硝酸还原酶;NiR:亚硝酸还原酶 

整体来看,浒苔在营养充足的情况下会迅速吸

收水体中的 NO3
-

-N,待水体处于营养不充足的条件

下,浒苔开始逐渐进入衰亡期,衰亡的浒苔会向培养

液中释放 NH4
+
-N.浒苔在生长阶段 ,吸收大量的

NO3
-

-N,最大吸收速率为 25.39µmol/g/d,同时吸收

NH4
+
-N,最大吸收速率为 8.07µmol/g/d,衰亡期向培

养液中释放大量的 NH4
+
-N(图 3),释放速率
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0.84µmol/(g·d).在整个培养阶段浒苔对培养液中

NO3
-

-N和NH4
+
-N的平均吸收速率为7.19µmol/(g·d)

和 1.76µmol/(g·d).浒苔胞内NO3
-

-N和NH4
+
-N的平

均生成速率分别为 6.84,2.16µmol/(g·d).根据胞内

NH4
+
-N 的生长速率和培养液中 NH4

+
-N 的消耗速

率估算浒苔藻细胞将 NO3
-

-N 转化为 NH4
+
-N 的速

率为 0.40µmol/(g·d). 

3.2  浒苔胞内、外之间有机氮的迁移、转化过程 

大型藻类在水体的氮循环过程中起着重要的

作用,之前的研究都表明大型藻类在吸收 DIN 后,经

过同化作用转化为 NH4
+
-N 和 DON,释放到水体

中 

[37]
.Fong等

[26]
发现 Enteromorpha intestinalis在吸

收 DIN 的同时也向水体中释放 DON,而且 DON 的

释放受到吸收的DIN的影响.Tyler等
[37]
发现在Ulva 

lactuca 在生长旺盛时期是水中 DON 的一个来源.

大型海藻吸收 DIN并转化为 DON有助于水体中氮

的循环,此外还可以为水体中的浮游生物提供营养

物质. 

浮游植物释放到水体中的有机物是细胞膜渗

漏和主动渗出相互平衡的结果
[38]

.正常生长的藻细

胞也会向水体中释放有机物
[39-40]

.Veldhuis 等
[41]
发

现藻细胞的自催化死亡也是水体中有机物的一个

重要来源,许多研究表明营养盐限制会对细胞的质

膜受损和自催化死亡产生影响
[42-44]

,从而引起水体

中有机物的变化.生长期营养物质充足,藻细胞繁殖,

储存的能量物质较少,而在衰亡的过程中会向水体

释放大量的有机氮,但其体内的大部分氮仍然保存

在组织中,表现为有机氮组分的增加,而衰亡后期营

养物质严重缺乏,胞内能源物质被藻细胞消耗,DON

浓度下降. 

分析本研究胞内、胞外(即培养液)DON 含量

变化可知,浒苔在整个培养过程中,向培养液中释放

大 量 的 DON(图 4),最 大 释 放 速 率 分 别 为

104.39µmol/(g·d).在整个培养阶段浒苔向培养液中

释放 DON的平均速率分别为 59.57µmol/(g·d).浒苔

胞内 DON的生成速率为 74.86µmol/(g·d).在浒苔的

生长阶段,培养液中 DON 的浓度呈现上升的趋势,

这主要是由于其自身代谢产生的一部分DON被释

放到水体中  

[39-40]
;在受到无机氮限制的条件下 , 

DON 的浓度上升速度依然缓慢,这可能是由于营

养盐限制造成藻细胞的自催化死亡,造成培养液中

DON 浓度的升高  

[42-44]
;进入衰亡后期 DON 浓度

上升速度明显加快.Zhang 等
[27]
也发现在培养的过

程中浒苔会释放出大量的有机物,这个快速释放有

机物的过程主要是由浒苔藻细胞的水解和分解过

程产生的. 

在整个培养过程中 DON 各组分所占百分比会

有所变化,小分子有机物所占的比重在减小,大分子

的物质所占的比重增加.之前许多研究表明盐沼植

物有机物的浸出和分解分为 3 个过程
[45-48]

:第一个

过程是可溶性有机物的浸出;第二个过程是微生物

降解过程释放出的生物高分子和可溶性有机物;第

三个过程通常耗费很长的时间(年),纤维素、木质素

和其他难降解的有机物的储存过程.由于浒苔是一

种大型海藻,不含木质素,因此实验过程中DON的释

放主要是由前两个过程引起的
[27]

,第一个过程释放

小分子物质,第二个过程释放高分子物质,因而造成

在浒苔衰亡后期大分子物质所占比例升高.Lee等
[49]

发现藻的死细胞会释放更多的高分子量有机物

(>1kDa),而活细胞释放较多的低分子量有机物

(<1kDa). 

在本研究整个培养周期中,<1kDa 组分由开始

所占 DON比例的 86%先升高至 93%后降低至培养

结束时的 80%,>1kDa组分由开始所占 DON比例的

14%先降低至 2%后降低至培养结束时的 20%.衰亡

期的浒苔培养液中小分子有机物所占的比重在减

小,大分子的物质所占的比重增加.本研究切向超滤

结果证实了浒苔在生长周期的不同阶段分泌的

DON不同分子量组分比重显著不同,在培养初期(活

细胞)浸出小分子可溶有机物多(<1kDa),而衰亡期

细胞释放出更多的高分子(>1kDa)有机物. 

3.3  浒苔细胞氮收支模型 

我国黄海海域发生绿潮时,浒苔的规模达到百

万 t 以上
[50-52]

.本研究在室内实验中,模拟了浒苔在

爆发衰亡过程中,对海水中氮素的吸收、转化和释放

的过程,最后对氮素的吸收总量、转化量以及释放量

进行估算.根据浒苔生长期水体中的 DIN 消耗量和

DON 的生成量估算浒苔对无机氮的转化效率,浒苔

在生长期总消耗 DIN量为 342.12µmol,DON的生成

量为 322.70µmol,估算浒苔将无机态氮转化为有机

态氮的转化效率为 94.32%. 

根据培养结束时水体中 DIN和 DON分别占初
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始添加NO3
-

-N的 7.29%(NH4
+
-N占DIN的 94.71%)

和 59.96%,其中 DON 中各分子量范围<1kDa、

10kDa~1kD和>10kDa的组分所占比例为 38.22%、

13.28%和 8.46%,剩余 32.75%的氮留存在藻体细胞

内,如图 12所示.浒苔衰亡到第 30d时水体中DIN和

DON 的含量为 36.5,285.21µmol/kg,其中<1kDa、

10kDa~1kD 和>10kDa 的组分含量分别为 181.98, 

63.23,40.31µmol/kg.若一次浒苔绿潮按 100万 t湿重

藻体计算,在浒苔衰亡过程中,在第 30d 时就会向水

体中释放 DIN和 DON含量分别为 511t,3993t,其中

向水体中释放的<1kDa、10kDa~1kD和>10kDa的组

分含量 2547.77t,885.18t,564.28t.刘湘庆等
[13]
估算在

第 12d时,浒苔向水体中释放 DIN的量为 387.18t,其

结果与本文中的数值相差不大.丁月旻
[50]
根据浒苔

体内的氮素百分含量 2.9%(干重),估算浒苔体内固

定的氮素含量结果显示:绿潮爆发过程中每 100万 t

的浒苔就会吸收约 5625t的氮,与本研究数值上的差

异可能是由于浒苔并未完全降解并且藻体中的氮

含量没有计算在内.随着绿潮的消亡和浒苔的分解,

浒苔自身的有机形态的生源物质在海水中被转化

为无机形态再次被吸收利用. 

 

DON,60% 

DIN, 7.29% 

>10kDa, 8.46% 1~10kDa, 13.28% 

Cell-N, 32.75% 

<1kDa, 38.22%

 

图12  培养结束时培养液中各形态氮占总添加NO3

-

-N百分比 

Fig.12  The percentage of each form of nitrogen accounted for 

the total added NO3

-

-N in the culture media 

整个饼型框架为总添加的 NO3

-

-N 

4  结论 

4.1  浒苔生长-衰亡过程中,胞内无机氮在生长期

以 NO3
-

-N为主(73.75%~92.15%),衰亡期由 NH4
+
-N

主导(60.87%~92.13%);无机氮在培养期向胞内迁移

速率为 8.96µmol/(g·d),衰亡期时向培养液释放

NH4
+
-N速率为 0.84µmol/(g·d). 

4.2  在整个生长周期中 ,培养液中溶解有机氮

(DON)呈上升趋势,其中<1kDa 组分占 64%~98%, 

>1kDa组分占 2%~36%.胞内向胞外 DON平均迁移

速率约为 23.21µmol/(g·d). 

4.3  近海浒苔爆发-衰亡可以在月际尺度上以较高

效率将近海 DIN 转化为以<1kDa 组分占优的 DON

并向水体中释放,转化比例达 60%,其中可以将吸收

无机氮的 38%转化为<1kDa 组分,可对近海生源要

素结构产生显著影响. 
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