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摘要    黄海绿潮起源于苏北浅滩, 每年夏天漂移到青岛沿岸泛滥成灾, 对生态环境造成严重破

坏。苏北浅滩受沿岸径流输入影响, 盐度变化范围大, 青岛海域盐度较稳定, 稍高于苏北浅滩。盐度

对浒苔微观繁殖体萌发、藻体生长及繁殖过程具有重要作用, 通过室内连续受控实验, 系统研究了固

定盐度(5、10、15、20、25、30、33、35)和变化盐度(盐度逐渐降低)对浒苔微观繁殖体固着、萌发、

藻体生长和繁殖不同阶段的影响, 主要结论如下: 固着阶段, 盐度 5 不利于浒苔微观繁殖体的固着, 

盐度 10~35 对微观繁殖体固着的影响不显著, 相同盐度下, 孢子的固着量显著高于配子。萌发阶段, 

不同盐度(5~35)及不同盐度变化形式对微观繁殖体(孢子和配子)的萌发没有显著影响, 孢子的萌发

速度快于配子, 最终均能完全萌发。生长阶段, 低盐(5~15)不利于浒苔幼苗的生长。繁殖阶段, 当盐

度≤10时, 浒苔不进行生殖活动; 盐度 15~35范围内, 浒苔可以产生微观繁殖体, 完成一个完整的生

活史; 在绿潮形成过程中, 孢子的生殖策略为 K对策, 配子的生殖策略为 R对策。上述结论表明, 在

苏北浅滩和青岛海域, 盐度不是限制浒苔发生发展及繁殖过程的关键环境因子, 明确了盐度在绿潮

发生过程的作用, 为揭示绿潮暴发机制提供科学依据。 
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自 2007 年以来, 黄海海域连年大规模暴发绿潮, 

漂浮绿藻大量增殖、堆积及腐烂降解, 引发水体缺氧

和水产养殖动物死亡 , 对海洋生态环境安全及海洋

经济可持续发展造成严重威胁 , 引起了科学家和政

府的高度关注(Sun et al, 2008; Ye et al, 2011; Zhou et 

al, 2015; 于仁成等, 2018)。通过大量的海上调查和室

内实验 ,  确定我国黄海绿潮的原因种为浒苔 (Ulva 

prolifera), 浒苔起源于苏北浅滩, 在向北漂移过程中

不断增殖, 最终聚集在山东半岛沿海(Ding et al, 2009; 

Leliaert et al, 2009; Duan et al, 2012; Wang et al, 2015; 
Zhang et al, 2020)。浒苔的发生与微观繁殖体有关, 

浒苔生殖过程产生的孢子、配子、合子以及不同生长

阶段的显微个体统称为微观繁殖体,在其生活史中占 

据重要地位(Hoffmann et al, 1991; Liu et al, 2012; Cao 

et al, 2023)(图 1)。浒苔存在有性生殖和无性生殖等多

种繁殖方式 , 复杂的繁殖方式是浒苔适应变化环境

的重要方式(Lin et al, 2008; Liu et al, 2015; Wang et al, 

2016; Zhao et al, 2019)。浒苔生活史中除雌雄配子结

合成合子发育成藻体外, 孢子和配子均可单独发育成

藻体, 在适宜的环境条件下, 微观繁殖体附着在合适

的基质上萌发成可见藻体, 对绿藻的生物量产生极大

的影响(Huo et al, 2016; Wang et al, 2020)。因此, 厘清

环境因子对浒苔微观繁殖体的影响对于研究绿潮暴发

机制, 解释绿潮成因及绿潮预警预报尤为重要。 

盐度是影响大型藻类生长的重要环境因子 , 对

浒苔微观繁殖体阶段的萌发、藻体的生长、藻体的繁 
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图 1  浒苔的生活史 
Fig.1  General life history of Ulva prolifera 

注: 改绘自王广策等(2016) 

 
殖等过程中具有重要的作用(Rybak, 2018)。此外, 浒

苔生活史中存在必需的微观繁殖体固着过程 , 微观

繁殖体繁殖经过固着后, 才会萌发生长, 固着阶段是

浒苔生活史的重要组成部分(颜天等, 2018)。研究表

明, 浒苔对盐度适应性较强, 藻体生长的盐度范围为

12~40, 最适盐度范围是 24~32; 藻体释放微观繁殖

体的盐度范围在 12~40, 最适盐度范围为 28~40(王建

伟等, 2007; 罗民波等, 2011; 张晓红等, 2012)。苏北

浅滩为浒苔微观繁殖体的“发源地”, 受到苏北沿岸流

以及地下水的影响 , 该区域海水盐度具有周期性波

动的特征, 其盐度变化范围较大, 海水盐度较低通常

在 30以下, 一般在 25~30 (Huo et al, 2013, 2014; Zhao 

et al, 2021)。与苏北浅滩相比, 青岛海域的盐度比较

稳定, 平均盐度在 31左右, 稍高于苏北浅滩海域。 

盐度对浒苔生活史不同阶段影响的研究较多 , 

大部分研究都是围绕其生活史中某一个或某几个阶

段进行的 , 连续观察盐度对浒苔整个生活史不同阶

段的影响方面的研究较少。两地盐度水平的差异是如

何影响浒苔整个生活史过程的 , 孢子和配子在应对

苏北浅滩变化的盐度环境(盐度降低)时是否存在差异, 

孢子和配子在萌发和繁殖过程中对浒苔暴发的贡献

是否相同, 这些都是亟需解决的问题。 

因此 , 本研究综合考虑苏北浅滩和青岛海域盐

度变化特点, 设置固定盐度和变化盐度两组实验, 系

统研究了不同盐度梯度及不同盐度变化形式对浒苔

微观繁殖体固着萌发, 幼苗生长, 繁殖等关键生活史

过程的影响 , 进一步探讨了不同盐度条件下浒苔微

观繁殖体的萌发生长过程 , 浒苔孢子配子对变化盐

度(苏北浅滩)的响应及其生殖策略。本研究对认识浒

苔在不同盐度及盐度变化环境下生长生殖的生物学

特征, 深入理解浒苔生活史过程, 揭示盐度在绿潮发

生发展过程中作用机制具有重要意义。 

1  材料与方法 

1.1  浒苔的培养与微观繁殖体的获得 

微观繁殖体来自实验室长期保种培养的浒苔 , 

通过断裂法获得微观繁殖体(Dan et al, 2002), 挑选主

枝明显的成熟浒苔藻体, 去除多余的分支, 将其剪成

1~2 cm的藻段, 放入装有 f/2培养液的培养皿中, 每

天更换培养液, 2~3 天后, 藻体逐渐发黄至变白, 释

放出微观繁殖体 , 培养皿的边缘出现明显的绿色痕

迹。迅速收集微观繁殖体, 加入 Lugol’s 试剂固定染

色, 用血球计数板计算繁殖体的初始密度, 便于后续

实验接种使用, 整个过程需迅速完成, 避免微观繁殖

体固着。 

1.2  盐度实验设计 

实验采用连续培养的方法进行盐度对浒苔微观

繁殖体萌发、生长、繁殖影响实验。实验分为固定盐

度和变化盐度两部分。 

1.2.1  固定盐度实验 

(1) 固着萌发实验 

实验设置 8个盐度梯度, 分别为 5、10、15、20、

25、30、33、35, 每个梯度设置 4个重复。低盐度通

过自然海水(盐度 32)加蒸馏水稀释而来, 高盐度通过

添加 NaCl 提高盐度, 使用盐度计(ATAGO PAL-06S, 

日本)标定盐度梯度。实验使用 GXZ-380B 型光照培

养箱进行培养, 温度 20 °C, 光照强度 70 μmol/(m2·s), 

光暗比 12 h:12 h。实验所用的微观繁殖体为配子, 培

养容器为 50 mL 小烧杯 , 微观繁殖体密度为 1× 

104 ind./mL, 烧杯底部放置一块盖玻片用于镜检, 培

养水体体积为 40 mL, 烧杯的位置随机摆放以保证受

光均匀。实验前先避光 24 h 确保微观繁殖体的随机

固着, 24 h 后每天镜检微观繁殖体的萌发情况(以萌

发分裂成两个细胞为萌发标准), 显微镜下随机选取

20 个视野(400 倍), 记录微观繁殖体总数以及萌发的

数量, 以此来计算固着量和萌发率。使用徕卡倒置显

微镜(Leica, 德国), 每天拍照记录微观繁殖体的形态

变化。实验期间每天更换培养液, 培养水体为添加 f/2

营养盐的灭菌海水, 确保营养盐充足。 
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(2) 生长实验 

当微观繁殖体完全萌发或者萌发率达到稳定时, 

随机取一定数量的浒苔进行生长实验 , 盐度梯度与

固着萌发阶段相同。每个烧杯随机取 15 根幼苗放入

一个培养皿中培养, 每组 4个重复, 每个盐度组共 60

根幼苗。培养容器为 100 mL培养皿(SPL 310100, 韩

国)。温度、光照等条件和萌发阶段相同, 每 3天测量

一次幼苗的长度, 同时更换培养液。由于初始的幼苗

太小, 肉眼测量困难, 使用蔡司光学显微镜(Zeiss SteREO 

Discovery.V20, 德国)拍照测量前期幼苗的长度 , 待

幼苗肉眼可见, 使用数显游标卡尺进行长度测量。 

(3) 繁殖实验 

生长试验结束后取浒苔幼苗繁殖实验 , 盐度梯

度与萌发生长阶段相同。每个培养皿中随机取 10 根

浒苔幼苗进行单株培养, 共设置 8 个梯度, 每组 4 个

重复。繁殖实验每个盐度梯度下有 40 根(10 根×4)单

株培养的幼苗, 共 320根幼苗。温度光照等培养条件

与固着萌发阶段相同, 实验容器为 100 mm 培养皿

(NEST, 704004, 江苏无锡 ), 定期更换培养液水体 , 

待幼苗长成成熟藻体后 , 定期观察藻体微观繁殖体

释放情况。将释放的微观繁殖体进行镜检, 按照文献

报道通过大小、趋光性以及鞭毛数量判断其类型(孢

子或配子)。浒苔配子和孢子的区分标准: 配子大小约

为 5~10 μm, 孢子大小约为 10~13 μm; 配子具有 2根

鞭毛, 具有正趋光性, 孢子具有 4 根鞭毛, 没有趋光

性(Zhang et al, 2013; Liu et al, 2015)。 

1.2.2  变化盐度实验 

(1) 固着萌发实验 

变化盐度组一共设置 5个处理组, 实验组初始盐

度均为 30, 之后每天逐渐下降一个盐度直至保持稳

定, 每个处理组设置 4 个重复, 各实验组盐度设置如

下表 1所示。不同盐度通过自然海水(盐度 32)加蒸馏

水稀释而来, 使用盐度计(ATAGO PAL-06S, 日本)标

定海水盐度。实验使用 GXZ-380B型光照培养箱进行

培养, 温度 20 °C, 光照强度 70 μmol/(m2·s), 光暗比

12 h:12 h。实验所用微观繁殖体分别为配子和孢子, 

微观繁殖体的密度为 1×104 ind./L, 培养条件以及显

微观测方法同 1.2.1。 

 

表 1  变化盐度实验组每天培养的水体盐度 
Tab.1  Daily salinity of the experimental group with various salinities 

实验天数/d 
实验组 盐度变化 

1 2 3 4 5 6 7 8 9 10 

SV1 降到 25 30 28 25 25 25 25 25 25 25 25 

SV2 降到 20 30 28 25 20 20 20 20 20 20 20 

SV3 降到 15 30 28 25 20 15 15 15 15 15 15 

SV4 降到 10 30 28 25 20 15 10 10 10 10 10 

SV5 降到 5 30 28 25 20 15 10 5 5 5 5 

 
(2) 繁殖实验 

萌发实验结束后, 每组随机取 10 根浒苔幼苗单

株培养进行繁殖实验。繁殖实验中各组培养盐度与该

组幼苗在萌发实验结束时的培养盐度相同, 共设置5个

盐度组, 分别为 5、10、15、20、25, 每组实验 4 个重

复。繁殖实验每个盐度梯度下有 40根(10根×4)单株培

养的幼苗, 共 200根幼苗。温度光照等培养条件与萌发

阶段相同, 实验容器为 100 mm 培养皿(NEST 704004, 

江苏无锡), 定期更换培养水体, 待幼苗长成成熟藻体

后, 定期观察藻体微观繁殖体释放情况。将释放的微观

繁殖体进行镜检, 通过大小、趋光性以及鞭毛数量判断

其类型(孢子或配子), 方法同 1.2.1。 

1.3  数据处理与分析 

固着量(单位: ind./mm2)计算公式:  

 tA
A

S
 ,                (1) 

式中, A为单位面积内微观繁殖体的固着量, At为一个

视野中微观繁殖体的数量均值 , S为 Leica显微镜 400

倍下一个视野的面积。 

萌发率(%)计算公式:  

100%i

t

G
G

G
  ,              (2) 

式中, G 为萌发率, Gi为一个视野中萌发的微观繁殖

体的数量, Gt为一个视野中微观繁殖体的总数。 

浒苔幼苗的总生长量(mm)计算公式:  

0iL L L  ,               (3) 

式中, L代表浒苔幼苗的总生长量, Li表示最后一次测

量的长度, L0表示初始长度。 
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浒苔幼苗长度相对生长率(单位: %/d)计算公式:  

 +1ln
100%i i

i

L L
R

T


  ,         (4) 

式中, Ri代表第 i 到第(i+1)次测量之间每天浒苔幼苗

长度的相对增长率, Li 代表第 i 次测量的平均长度, 

Li+1 代表第(i+1)次测量的长度, T 代表每次测量长度

的时间间隔。 

放散率计算公式:  

100%i

t

R
R

R
  ,            (5) 

式中 R 为放散率, Ri释放微观繁殖体的浒苔数量, Rt

用于释放微观繁殖体的浒苔总数。 

实验数据均采用均值±标准差表示, 使用 Origin 

2019绘图, 采用 SPSS 26进行 ANOVA进行单因素方

差分析, LSD 进行多重比较差异性(P<0.05)分析; 对

于方差不齐的数据进行数据转换 , 无法进行方差分

析时使用非参检验分析。 

2  结果 

2.1  不同盐度下浒苔微观繁殖体固着萌发、幼苗生

长、藻体繁殖情况 

2.1.1  不同盐度下浒苔微观繁殖体的萌发过程    不

同盐度水平下微观繁殖体的萌发过程类似: 第 1天配

子固着在玻片上, 呈球形单细胞, 未萌发; 第 4 天配

子开始萌发分裂成两个细胞, 部分配子形成 2~8细胞

的丝状体; 第 7 天, 各组配子几乎完全萌发, 形成叶

状体。第 10天, 随着叶状体的生长发育, 藻体长出大

量分支, 藻体长度迅速增加。 

2.1.2  不同盐度下浒苔微观繁殖体的固着量及萌发

率    各盐度组 24 h 浒苔微观繁殖体固着量如图 2

所示。不同盐度水平下浒苔繁殖体固着量之间的差异

显著(P<0.05)。当盐度为 5 时, 微观繁殖体固着量最

低, 为(9±2) ind./mm2, 显著低于其他盐度组(P<0.05)。

微观繁殖体固着量最大值为(47±8) ind./mm2, 出现在

盐度 35 组。当盐度为 20 时, 微观繁殖体固着量为

(35±3) ind./mm2, 显著低于盐度 35组(P<0.05)。其余

盐度组微观繁殖体固着量在(39±6)~(46±3) ind./mm2

范围内, 各组之间的差异不显著(P>0.05)。 

当盐度为 5~35 时, 浒苔微观繁殖体各盐度组萌

发率随着培养时间的增加逐渐升高 , 各组变化趋势

相同(图 3)。统计结果显示, 不同盐度水平下浒苔微

观繁殖体萌发率之间的差异不显著(P>0.05), 7 天左

右完全萌发。前 3天, 盐度 5水平下微观繁殖体一直

没有萌发; 其余盐度组微观繁殖体萌发率也很低, 约

为 2%; 第 4天所有盐度组萌发率开始升高, 达到 24%

左右; 第 5天萌发率迅速升高到 80%左右; 第 7天所有

盐度水平下微观繁殖体完全萌发, 萌发率为 100%。 

 

图 2  不同盐度水平下浒苔微观繁殖体固着量 
Fig.2  The attachment amount of micropropagules of Ulva 

prolifera under different salinity levels 

 

图 3  不同盐度下浒苔微观繁殖体萌发率随时间的变化 
Fig.3  Changes in germination rate of micropropagules of Ulva 

prolifera over time under a different salinity 
 

2.1.3  不同盐度下浒苔幼苗总生长量及相对生长

率     不同盐度下浒苔幼苗生长情况如图 4所示, 幼

苗总生长量最大值为(44.9±20.7) mm, 出现在盐度 25

实验组; 最小值为(14.0±2.1) mm, 出现在盐度 5实验

组。盐度显著影响浒苔幼苗总生长量(P<0.05), 当盐

度低于15时, 各组总生长量之间的差异不显著(P>0.05), 

整体低于盐度 20~35 实验组。随着培养时间的增加, 

浒苔幼苗相对生长率逐渐降低 , 不同盐度水平下相

对生长率之间的差异显著(P<0.05, 图 5)。实验 1~12

天, 盐度 5~15 实验组浒苔幼苗相对生长率低于盐度

20~35实验组(P<0.05); 实验 13~15天, 盐度 30~35实 
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图 4  不同盐度水平对浒苔幼苗总生长量的影响 
Fig.4  The effect of different salinity levels on the total growth 

of seedlings of Ulva prolifera 

 

图 5  不同盐度水平对浒苔幼苗相对生长率的影响 
Fig.5  The effect of different salinity levels on the relative 

growth rate of seedlings of Ulva prolifera  
 
验组相对生长率较高; 实验 16~18 天, 不同盐度水平

下浒苔幼苗的相对生长率之间的差异不显著(P>0.05)。 

不同盐度下浒苔幼苗相对生长率随时间的变化

示意图如图 6所示, 不同盐度下浒苔幼苗的快速萌发

期(浒苔幼苗相对生长率大于 20 %/d的天数)不同, 低

盐条件下浒苔幼苗的快速萌发期约为 9天, 高盐条件

下快速萌发期约为 12天。 

2.1.4  不同盐度下浒苔藻体繁殖情况    本实验所

用藻体为配子萌发长成的藻体 , 各组藻体的放散率

如图 7 所示。盐度 5 和 10 实验组没有观测到藻体释

放微观繁殖体, 盐度 15~35范围内浒苔均可释放微观

繁殖体。统计结果显示, 不同盐度下浒苔放散率之间

的差异显著, 盐度 5 和 10 实验组放散率最低为 0 

(P<0.05), 其余盐度组放散率在 43%~95%。藻体放散

后, 镜检结果显示, 不同盐度水平下浒苔释放出的微

观繁殖体均具有 4 根鞭毛, 具有负趋光性, 认为产生

的微观繁殖体为孢子。由于微观繁殖体固着速度较快, 

部分实验组微观繁殖体的鞭毛随固着而消失 , 实际

镜检到 4 鞭毛孢子的藻体数量少于所有实验组放散

的藻体数量(表 2)。 

2.2  变化盐度下浒苔微观繁殖体的固着萌发及繁殖

情况 

2.2.1  变化盐度组浒苔孢子和配子的萌发过程    变

化盐度下浒苔孢子和配子的萌发过程有所不同 , 孢

子整体萌发早于配子。前 3天配子未萌发, 第 4天配

子开始萌发分裂。第 1天孢子已经有萌发的迹象, 细

胞膨大开始延伸, 第 2天部分孢子已经开始萌发分裂

成 2细胞, 第 3~5天孢子分裂生长形成丝状体。孢子 

 

图 6  不同盐度水平下浒苔幼苗相对生长率随时间的变化

示意图 
Fig.6  Schematic diagram of the relative growth rate of 

seedlings of Ulva prolifera under different salinity levels over 
time 

 

图 7  不同盐度水平对浒苔(微观繁殖体萌发成藻体)放散

率的影响 
Fig.7  Influence of different salinity levels on the release rate of 

Ulva prolifera (algae thalli germinated from micropropagules) 
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表 2  不同盐度水平下浒苔放散微观繁殖体类型 
Tab.2  The dispersal micropropagules types of Ulva prolifera 

under different salinity levels 

盐度 鞭毛数 趋光性 
微观繁殖

体类型 

产生微观繁

殖体藻体数/

藻体总数 

5 / / / 0/40 

10 / / / 0/40 

15 4 − 孢子 35/40 

20 4 − 孢子 38/40 

25 4 − 孢子 27/30 

30 4 − 孢子 32/40 

33 4 − 孢子 13/30 

35 4 − 孢子 14/30 

注: /代表未观测到; −代表负趋光性 

 
的萌发速度快于配子, 7 天内孢子和配子完全萌发成

叶状体, 第 10 天随着叶状体的发育, 藻体可见大量

分支, 部分藻体基部形成假根。 

2.2.2  变化盐度组浒苔孢子和配子的固着量及萌发

率    变化盐度实验中, 不同变化盐度实验组中第

一天盐度均为 30, 浒苔配子和孢子固着量 24 h 固着

量分别为(34±6)和(93±14) ind./mm2 (图 8), 统计结果

显示, 孢子和配子固着量之间的差异极显著(P<0.01)。 

浒苔孢子和配子的萌发率随着培养时间的增加

逐渐升高(图 9), 最终萌发率均为 100%, 统计结果显

示 , 盐度变化对孢子和配子萌发率的影响不显著

(P>0.05)。从萌发过程来看, 孢子萌发速度快于配子。

前 3天配子的萌发率较低, 不到 1%; 第 2天孢子开始

快速萌发, 萌发率约为 20%, 第 3 天孢子萌发率达到

50%左右。第 5 天, 配子的萌发率达到 50%左右, 孢

子的萌发率约为 90%。7天内孢子和配子几乎完全萌

发, 萌发率接近 100%。 

 

图 8  固着萌发实验中浒苔孢子和配子 24 h固着量 
Fig.8  The 24-h attachment amount of gametes and spores of 
Ulva prolifera in the attachment and germination experiment 

 

图 9  变化盐度对浒苔孢子和配子萌发率随时间的变化 
Fig.9  The effect of variable salinity on the germination of gametes and spores of Ulva prolifera 

注: a: 浒苔配子; b: 浒苔孢子 

 
2.2.3  变化盐度组浒苔藻体的繁殖情况    变化盐

度组的繁殖实验中使用了两种藻体 , 一种藻体来自

固着萌发实验中配子萌发长成的成体 , 下文简称为

配子长成的藻体 ; 另一种藻体是由固着萌发实验中

孢子萌发长成的成体, 下文简称为孢子长成的藻体。

变化盐度实验繁殖阶段的盐度为变化盐度最后保持

稳定的盐度, 故盐度不再变化。 

图 10a 展示了各盐度梯度下配子长成的藻体的

放散率, 盐度显著影响藻体的放散率(P<0.05)。其中, 

盐度 5 和 10 实验组, 藻体均未释放微观繁殖体。其

他三个盐度组藻体都释放了微观繁殖体 , 放散率在

70%~80%范围内。统计结果显示, 这三个盐度下放散

率之间的差异不显著(P>0.05)。镜检结果显示, 配子

长成的藻体释放的微观繁殖体均具有 4根鞭毛, 具有 



1628 海   洋   与   湖   沼 54卷 

 

 

图 10  不同盐度对浒苔(微观繁殖体萌发长成的藻体)放散率的影响 
Fig.10  The effect of salinity on the reproduction of Ulva prolifera (algae germinated from the micropropagules) 

注: a: 配子萌发而成的浒苔产生微观繁殖体的放散率; b: 孢子萌发而成的浒苔产生微观繁殖体的放散率 

 
负趋光性, 认为产生的微观繁殖体为孢子。由于微观

繁殖体固着速度较快 , 部分实验组微观繁殖体的鞭

毛随固着而消失, 实际镜检到 4鞭毛孢子的藻体数量

少于实验中放散的藻体数量(表 3)。 

表 3  不同盐度水平下配子发育成浒苔放散微观繁殖体 
类型 

Tab.3  The dispersal micropropagules types of Ulva prolifera 
germinated from gametes under different salinity levels 

盐度 鞭毛数 趋光性 
微观繁殖

体类型 

产生微观繁殖体

藻体数/藻体总数

5 / / / 0/40 

10 / / / 0/40 

15 4 − 孢子 28/40 

20 4 − 孢子 32/40 

25 4 − 孢子 24/30 

注: /代表未检测到; −代表负趋光性 

 
盐度显著影响孢子长成的藻体繁殖情况(P<0.05), 

各盐度梯度下藻体放散率如图 10b所示, 放散率的规

律与配子长成的藻体相同。当盐度为 5 和 10 时, 藻

体没有释放微观繁殖体。当盐度为 15~25时, 藻体均

释放了微观繁殖体, 放散率在 83%~98%范围内。镜

检结果显示 , 本组实验中孢子长成的藻体释放的微

观繁殖体均具有 2 根鞭毛, 具有正趋光性, 认为产生

的微观繁殖体为配子。由于微观繁殖体固着速度较快, 

部分实验组微观繁殖体的鞭毛随固着而消失 , 实际

镜检到 2 鞭毛配子的藻体数量少于实验中放散的藻

体数量(表 4)。 

我们进一步分析了相同盐度下 , 配子长成的藻

体的繁殖情况与孢子长成的藻体是否有差异。当盐度

为 15和 20时, 相同盐度下孢子长成的藻体和配子长

成的藻体的放散率之间的差异不显著(P>0.05)。当盐

度为 25 时, 相同盐度下孢子的放散率显著高于配子

的放散率(P<0.05)。 

表 4  不同盐度水平下孢子发育成浒苔放散微观繁殖体 
类型 

Tab.4  The dispersal micropropagules types of Ulva prolifera 
germinated from spores under different salinity levels 

盐度 鞭毛数 趋光性
微观繁殖

体类型 

产生微观繁殖体

藻体数/藻体总数

5 / / / 0/40 

10 / / / 0/40 

15 2 + 配子 33/40 

20 2 + 配子 38/40 

25 2 + 配子 39/40 

注: /代表未检测到; +代表正趋光性 

3  讨论 

本研究系统地研究了盐度对浒苔的整个生活史

不同阶段的影响, 实验设置的盐度梯度(5~35)涵盖了

苏北浅滩和青岛海域的盐度变化范围 , 同时设置变

化盐度模拟变化的盐度环境对浒苔孢子和配子的影

响 , 下文将分别阐明盐度在浒苔生活中微观繁殖体

的固着萌发、幼苗生长及藻体繁殖阶段的作用。 

3.1  盐度对浒苔微观繁殖体固着萌发阶段的影响 

盐度对微观繁殖体的萌发生长以及繁殖具有重

要作用, 尽管浒苔微观繁殖体对盐度适应范围广, 在

盐度 5 水平下微观繁殖体固着量显著低于其他盐度, 

仅为其他盐度的四分之一, 说明低盐(≤5)不利于微

观繁殖体固着。已有研究表明, 盐度在一定程度下会

影响藻细胞的渗透压 , 盐度过低会对藻细胞造成伤

害 , 导致微观繁殖体固着量降低 (Choi et al, 2010; 

Chokshi et al, 2017)。盐度为 30时, 浒苔孢子固着量

高于配子, 这可能是因为孢子体积较大, 且具有负趋
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光性, 比配子更容易沉降附着到培养容器底部。 

盐度对浒苔微观繁殖体萌发过程及最终萌发率

的影响不大, 各盐度下微观繁殖体 7天内均能完全萌

发。赵瑾等(2018)发现在单株培养条件下不同盐度对

微观繁殖体萌发阶段没有影响, 与本实验结果一致, 

在多种藻类共存时, 盐度通过影响种间竞争, 进而对

微观繁殖体萌发率产生显著影响 , 未来需要进一步

研究多种藻类共存情况下盐度对浒苔微观繁殖体固

着萌发的影响。本实验中, 盐度 5实验组的微观繁殖

体萌发过程及萌发率均未受到低盐的影响 , 可能是

因为实验培养水体为 f/2培养液(NO3-N为 882 μmol/L, 

PO4-P 为 42 μmol/L), 为微观繁殖体萌发提供了充足

的营养盐, 培养水体中高浓度的 NO3-N 减轻了低盐

对萌发过程产生的负面影响。Kamer 等(2001)发现高

浓度的 NO3-N可以减轻低盐对 Ulva intestinalis 的负

面影响 , 其他学者在研究盐度和营养盐对石莼属绿

藻萌发生长过程也得出类似结论(Imchen, 2012; Bews 

et al, 2021)。 

浒苔不同类型生殖细胞的萌发速度存在显著差

异, 孢子的萌发速度快于配子, 两者完全萌发所需的

时间相同, 均为 7天。不同形式的盐度变化对孢子配

子的最终萌发率影响不显著, 最终萌发率均为 100%, 

这说明微观繁殖体对盐度的适应性很强 , 能够在各

种变化的盐度环境中快速固着萌发。本实验中发现相

同盐度下孢子的固着量是配子的 2倍, 且孢子萌发速

度快于配子, Zhang 等(2013)发现在苏北浅滩采集浒

苔样本中孢子萌发率为 96.1%, 配子萌发率为 91.6%, 

与本实验结果较为一致。然而 Cui 等(2018)研究浒苔

不同类型微观繁殖体的萌发过程发现 , 孢子的萌发

率(91.67%)是配子(30%)的三倍多 , 整体低于本研究

中孢子配子最终萌发率 , 主要原因在于萌发率的计

算方法不同。本实验中通过计数显微镜下一个视野内

微观繁殖体的萌发个数与该视野下微观繁殖体 , 而

其他研究中萌发率为萌发的幼苗数量和加入总数的

比值来计算萌发率 , 前者是通过萌发的幼苗数量和

微观繁殖体总量的比值计算萌发率 , 不同的方法产

生不同结果。此外, 实验中浒苔微观繁殖体的状态和

培养条件都会对萌发率产生影响。 

3.2  盐度对浒苔幼苗生长阶段的影响 

本实验结果表明 , 浒苔对盐度适应范围广 , 在

5~35 范围内均可以生长, 与吴洪喜等人的研究结果

一致(吴洪喜等, 2000; 王建伟等, 2007; Xiao et al, 

2016)。低盐通常会抑制大型藻类孢子的萌发, 对藻体

生长也有类似抑制作用(Martins et al, 1999; Kamer et 

al, 2000; Choi et al, 2010)。本实验中, 盐度≤15时, 

浒苔幼苗总生长量显著低于其他盐度组。因为低盐条

件下 , 浒苔需要更多能量抵抗低盐导致的渗透胁迫

(Touchette, 2007), 因此光合作用产生的物质及能量

主要用于调节渗透压, 分配到生长的能量会降低, 表

现为低盐抑制了浒苔的生长(Li et al, 2017)。在石莼属

Ulva (Sousa et al, 2007), U. fasciata(Chen et al, 2015), 
Griffithsia monilis(Bisson et al, 1979)中均存在低盐限

制其萌发生长的现象。本实验中, 盐度高于 15时, 对

浒苔幼苗的生长量影响不显著 , 该盐度梯度涵盖了

苏北浅滩和青岛海域盐度变化区间, 结果表明, 盐度

不是影响两地浒苔幼苗生长的关键环境因子。 

实验发现不同盐度下浒苔幼苗快速萌发期不同

(图 6), 低盐条件下浒苔幼苗的快速萌发期短于高盐

条件, 同时, 低盐水平下浒苔幼苗的相对生长率低于

高盐水平, 与已有研究结果一致, 这可能是因为浒苔

幼苗对环境更加敏感 , 长期处于低盐环境会抑制浒

苔幼苗的生长(王津果等, 2022)。 

3.3  盐度对浒苔繁殖阶段的影响 

本实验中浒苔释放微观繁殖体的盐度范围为 15~ 

35, 低盐水平 5和 10不进行生殖活动, 与相关报道一

致(Dan et al, 2002; 王建伟等, 2007)。这可能因为当

盐度低于 10 对浒苔造成了渗透胁迫, 抑制了浒苔孢

子囊形成 , 从而无法释放微观繁殖体 (罗民波等 , 

2011)。Christie等(1962)曾发现肠浒苔在盐度低于 10

时不会释放孢子。当盐度在 15~30范围内时, 对浒苔

繁殖的影响不显著 , 这说明在苏北浅滩和青岛海域

盐度不是影响浒苔繁殖过程的关键环境因子。 

在浒苔生活史中 , 配子体孢子体交替出现的有

性生殖类型较为常见, 此外浒苔可以进行单性生殖, 

即配子可以直接萌发成新藻体, 但是在本实验中, 配

子体产生的配子不经单性生殖 , 萌发成藻体释放出

四鞭毛的孢子 , 即配子体释放的配子直接发育成孢

子体(图 11)。由于本实验藻体都是单株放散, 排除雌

雄配子融合的可能性 , 认为配子出现了二倍体化现

象。其他学者在进行浒苔室内生活史研究中也出现二

倍体化的现象(刘青, 2015)。在石莼属(Ulva)绿藻中有

过类似报道, Ulva mutabilis在经过多个单性配子体世

代后, 出现了配子体孢子体世代交替的过程, 由配子

发育成孢子体(Hoxmark et al, 1974; Hoxmark, 1975)。

为了进一步验证二倍体化 , 本实验将收集的孢子液

通过流式细胞仪检测孢子的倍性 , 由于收集到孢子 
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图 11  盐度实验中浒苔生活史过程示意图 
Fig.11  Schematic diagram of the life history process of Ulva 

prolifera in salinity experiment 
 

浓度较低, 孢子液中硅藻数量过多(萌发实验中显微

镜下可见大量的硅藻), 干扰了孢子的峰值 , 无法判

断四鞭毛孢子的倍性 , 未来工作中需要分子生物学

手段进一步确认微观繁殖体的倍性研究。 

漂浮浒苔藻体处于生活史的哪个阶段 , 孢子体

还是配子体 , 有性生殖还是无性生殖对于理解漂浮

浒苔生物量剧增 , 揭示浒苔生活史和繁殖方式在绿

潮形成中作用具有重要意义。有学者认为, 单性生殖

和无性生殖是漂浮浒苔主要生殖方式 , 漂浮浒苔多

为配子体, 能够产生大量的配子, 同时配子具有正趋

光性, 有利于附着在漂浮浒苔藻体上萌发生长; 此外, 

配子无需结合可以直接附着萌发 , 这种繁殖方式可

以快速增加浒苔的繁殖速度和数量(张华伟等, 2011)。

Zhao 等(2019)通过细胞核型分析的方法鉴定浒苔的

倍性, 证明漂浮浒苔基本是孢子体, 有性生殖是漂浮

浒苔的典型生活史特征。原因在于孢子体生长期长于

配子体, 有性生殖有利于清除有害突变, 积累有益突

变 , 更好地适应浒苔漂浮期间的环境变化。Liu 等

(2015)对漂浮浒苔进行生活史研究发现漂浮浒苔既有

有性生殖又有无性生殖, 没有明显规律。对于漂浮浒

苔处于哪个生活史阶段, 仍没有明确答案。 

成熟浒苔可以持续释放数量巨大的微观繁殖体, 

强大的繁殖能力是浒苔生物量快速增加引起暴发的

原因之一(Lotze et al, 1999; 张华伟等, 2011)。浒苔主

要存在孢子和配子两种类型微观繁殖体。漂浮浒苔在

暴发期间迅速形成孢子囊 , 释放孢子可以直接在原

来藻体上萌发生长 , 加快浒苔繁殖速率 (郑阵兵等 , 

2018), 本实验表明 , 孢子具有更快的固着及萌发速

度, 为浒苔生物量快速积累提供基础。成熟浒苔产生

的配子量约是孢子量的两倍(王晓坤等, 2007), 配子

可以直接固着萌发成新的藻体  (Zhang et al, 2013; 

韩红宾等, 2015), 萌发速度比孢子慢。 

从孢子和配子两类微观繁殖体的产生量、固着量

和萌发速度来看 , 我们认为孢子和配子在绿潮形成

中生殖策略不同: 孢子为 K 生殖对策, 个体大, 释放

量小 , 固着萌发速度快 , 在绿潮发生发展过程中以

“质”取胜; 配子为 R 生殖对策, 个体小, 释放量大, 

固着萌发速度相对较慢, 以“量”取胜。 

3.4  盐度在黄海绿潮形成中的作用 

通过对比固定盐度和变化盐度下浒苔配子固着、

萌发、和藻体繁殖的影响发现, 浒苔微观繁殖体对盐

度适应范围广, 对变化盐度适应性很强, 固定盐度和

变化盐度对浒苔发生发展过程的影响均不显著。具体

地说: 在固着阶段, 实验所涉及的固定盐度和变化盐

条件下配子平均固着量在(34±5)~(38±12) ind./mm2。

在萌发阶段 , 固定盐度和变化盐度下浒苔配子萌发

过程相似, 7天内均能够完全萌发。 

综上所述, 盐度在 5~35 范围内微观繁殖体均可

完全萌发生长, 盐度在 15~35可以生殖产生新的微观

繁殖体, 完成一个完整的生活史过程。但是, 低盐(≤

10)会限制浒苔的生长和繁殖过程。本实验盐度范围

涵盖了苏北浅滩盐度区间(25~30), 在苏北浅滩盐度

范围, 微观繁殖体可以萌发生长, 长成的藻体也可以

完成繁殖过程, 产生新的微观繁殖体, 为浒苔发生发

展不断补充微观繁殖体; 在青岛盐度范围(30~31)内, 

盐度不会影响微观繁殖体的生长发育 , 可以完成生

活史。本文在已有科学认知上进一步明确了盐度在浒

苔生活史不同阶段的作用 , 揭示了盐度不是限制苏

北浅滩和青岛海域浒苔微观繁殖体生长和藻体繁殖

的关键环境因子 , 推测在绿潮漂移过程中环境条件

复杂多变, 当盐度变化剧烈时, 微观繁殖体也可以萌

发生长完成生活史, 保证漂浮绿潮的生物量, 同时浒

苔采用不同的生殖对策应对多变的环境 , 浒苔产生

的孢子量少但个体较大 , 则通过快速固着萌发发育

成藻体, 保证“质量”为漂浮绿藻提供来源; 配子产生

量大, 固着萌发速度较慢, 通过“数量”为漂浮藻体提

供生物量基础。 

4  结论 

本文通过室内实验研究了不同盐度梯度以及变

化盐度对浒苔配子和孢子固着、萌发、生长以及繁殖

过程的影响, 主要结论如下。固着萌发阶段, 盐度 5

不利于浒苔微观繁殖体的固着; 盐度 5~35 范围内, 

微观繁殖体均可以在 7天内完全萌发。盐度变化对微

观繁殖体的萌发没有影响。孢子固着及萌发速度均快

于配子。生长阶段, 低盐条件下 5~15 不利于浒苔幼

苗的生长。繁殖阶段, 浒苔释放微观繁殖体的盐度范

围为 15~35, 低盐(5~10)浒苔藻体不会进行生殖活动。
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在绿潮形成过程中, 孢子的生殖策略为 K对策, 配子

的生殖策略为 R对策。 

综上, 在苏北浅滩和青岛海域, 盐度不是限制浒

苔发生发展及繁殖过程的关键环境因子 , 明确了盐

度对浒苔生活史不同阶段的影响及在绿潮发展过程

中作用 , 探讨了不同微观繁殖体类型应对变化环境

的生殖策略, 加深对绿潮发生及发展机制的理解, 为

应对和防控黄海绿潮问题提供重要的思路。今后研究

中, 对于控制绿潮早期发展过程的关键环境因素, 以

及绿潮防控治理等仍需开展进一步研究。 
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EFFECT OF SALINITY ON THE GERMINATION AND GROWTH OF 
MICROPROPAGULES AND ALGAL REPRODUCTION OF ULVA PROLIFERA 

MA Wei-Wei1, 2, 3,  WANG Nan1, 2,  SUN Yan1, 2,  SUN Song1, 2, 3 
(1. Key Laboratory of Marine Ecology and Environmental Sciences, Institute of Oceanology, Chinese Academy of Sciences, Qingdao 
266071, China; 2. University of Chinese Academy of Sciences, Beijing 100049, China; 3. Jiaozhou Bay Marine Ecosystem Research 

Station, Chinese Academy of Sciences, Qingdao 266071, China) 

Abstract    The Yellow Sea green tide originates from the Subei shoal and drifts to the coast of Qingdao every summer, 

causing serious damage to the ecological environment. The salinity of Qingdao coastal waters is more stable and slightly 

higher than that of Subei shoal. Salinity plays an important role in the germination of micropropagules, algal growth, and 

reproduction process of Ulva prolifera. Therefore, the effects of fixed salinity (5, 10, 15, 20, 25, 30, 33, 35) and variable 

salinity (salinity gradually decreases) on different stages of U. prolifera life history attachment, germination, growth, and 

reproduction were systematically studied through indoor continuous controlled experiments. Results show that the effect of 

salinity 10~35 on micropropagules attachment was not significant, and the attachment amount of spores was significantly 

higher than that of gametes at the same salinity. In the germination stage, different salinities (5~35) and the forms of 

salinity changes did not show significant effects on the germination of micropropagules (spores and gametes), the 

germination of spores was faster than that of gametes, and both eventually germinated completely. In the growth stage, low 

salinity (5~15) was not conducive to the growth of U. prolifera seedlings. In the reproduction stage, when the salinity was 

≤10, the U. prolifera did not reproduce. In the range of salinity 15~35, U. prolifera could produce micropropagules and 

completed its life history. In the process of green tide formation, the reproductive strategy of spores was the K response and 

that of gametes was the R response. The above findings indicate that salinity was not a key environmental factor limiting 

the development and reproduction process of U. prolifera in the Subei Shoal and Qingdao coastal waters, clarifying the role 

of salinity in the process of green tide occurrence and providing a scientific basis for understanding the mechanism of 

green tide outbreak. 
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