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浒苔(Ulva prolifera)漂浮生态型的分枝表型及其可塑性 
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摘要: 黄海绿潮由浒苔漂浮生态型主导, 普遍认为其具有高度分枝的表型特征, 但始终缺乏形态学的

量化表征。本研究针对浒苔的分枝表型, 通过广泛采集漂浮生态型与定生群体样本, 使用最高分枝级

数和一级分枝密集度两个形态学指标进行了量化表征, 结果表明, 定生浒苔普遍仅有一级分枝或无分

枝, 而漂浮生态型分枝级数最高可达五级, 其一级分枝密集度是定生浒苔的 5.8 倍, 说明漂浮生态型的

分枝程度显著高于定生浒苔。另外, 无论自然条件还是人工培养条件下, 发现漂浮生态型分枝表型的

可塑性也明显强于定生群体。上述结果提示, 高度分枝表型是漂浮生态型重要的漂浮适应性特征; 而

分枝表型的强可塑性, 可能有助于其适应漂浮过程中多变的海洋环境。上述结论可为后续深入研究提

供形态学量化指标和重要理论依据。 
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自 2007 年至今, 我国黄海绿潮连年暴发, 规模

居世界首位[1], 已成为常态化发生的海洋灾害。分子

鉴定结果表明 , 历年绿潮的优势种为石莼属浒苔

(Ulva prolifera)[2]。由于浒苔在我国沿海广泛分布 , 

Zhao 等进一步开展了群体遗传分析, 发现历年漂浮

浒苔在遗传上高度一致, 和其他定生群体具有明显

差异, 提出是一种特殊的生态型——漂浮生态型, 进

而开发了特异的 SCAR 分子标记[3]。上述结果提示, 

黄海绿潮有重要的生物学成因[4]。 

与 Ulva 属其他物种比较发现, 漂浮浒苔具有较

高的生长率、营养盐吸收速率、以及光合效率[5-7], 藻

体具更强的漂浮能力[8], 繁殖方式也更加多样[9-11]。

通过比较漂浮浒苔和定生浒苔, 发现前者的代谢水

平更加旺盛 [12], 此外 , 其形态较后者也发生了明显

变化, 例如, 漂浮浒苔会形成气囊状结构[13]、具有多

分枝的表型[10, 14-17], 推测密集分枝结构会产生较强

的漂浮能力[18]。 

藻体是否产生分枝, 是 Ulva 属海藻的重要表型, 

也是有限的物种形态鉴定指标之一[19]。尽管对于漂

浮浒苔具高度分枝已有广泛报导, 但多限于定性的

笼统描述, 对于其分枝程度的量化特征、分枝表型的

可塑性、以及影响可塑性的因素, 认识仍严重不足。 

我们认为 , 相关研究的局限主要受制于三个方

面 : 首先 , 对于分枝表型缺乏量化表征的具体形态

学指标, 从而难以定量区分漂浮浒苔与定生浒苔的

分枝差异, 也无法准确描述随不同年份或暴发阶段, 

漂浮浒苔群体内自身分枝表型的变异。 其次, 缺乏

基于大样本量的统计分析。漂浮浒苔连年暴发, 在黄

海海域具有大尺度的时空分布; 定生浒苔群体同样

在我国不同海域均有分布 [3], 而现有研究往往只是

基于少量样本, 统计结果缺乏足够的代表性[17]。最后, 

表型可塑性是指同一个基因型在不同环境下产生不

同表型的现象或能力[20]。黄海沿岸有不同的浒苔定

生群体, 与漂浮生态型之间存在明显的遗传差异[3]。

目前 , 对浒苔分枝表型可塑性的有限研究中 , 往往

未对研究材料进行准确的分子鉴定 [13, 21], 因此, 对

于检出的表型差异, 实质上难以确定究竟是来自不

同种群或物种间的遗传差异, 还是来自群体内的表
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型可塑性。 

本研究分别采集具足够代表性的漂浮浒苔与定

生浒苔样本, 首先基于多分子标记鉴定漂浮生态型, 

其次, 采用最高分枝级数与一级分枝密集度两个量

化指标 , 针对漂浮浒苔与定生浒苔的分枝表型 , 分

别进行数据统计与比较分析, 并进一步研究了两类

浒苔分枝表型的可塑性, 研究结果将为浒苔漂浮生

态型的形态鉴定提供可靠依据, 也将为后续浒苔分

枝机制研究提供必要基础。 

1  材料与方法 

1.1  绿藻样本采集 

在南黄海海域, 于 2016 年 5 月—2018 年 5 月绿

潮暴发期间搭载多个调查航次采集漂浮绿藻样本

(表 1)。另于 2017 年 5 月下旬在浙江、2018 年 5 月

下旬在江苏与山东沿岸潮间带分别采集定生绿藻样

本 , 样本采集后置于冷藏箱低温保存 , 带回实验室

处理。 

 
表 1  黄海漂浮绿藻样本采集信息 
Tab.1  Information for the sampling of floating green algae in the Yellow Sea 

航次时间 采样经纬度范围 

2016 年 5 月中旬—5 月下旬 32°00′—35°00′N, 119°30′—122°30′E 

2016 年 5 月下旬—6 月上旬 32°40′—34°00′N, 120°30′—121°45′E 

2016 年 6 月中旬—7 月上旬 34°00′—36°00′N, 119°30′—124°00′E 

2016 年 6 月下旬—7 月上旬 32°40′—34°00′N, 120°30′—121°45′E 

2017 年 6 月上旬—6 月下旬 34°00′—36°00′N, 119°45′—124°00′ E 

2018 年 5 月下旬 34°41′—35°00′N, 120°30′—121°20′E 

 

1.2  分子鉴定 

挑选健康的绿藻单株, 用消毒海水清洗藻体表面, 

切取部分藻段用植物基因组提取试剂盒(天根, 北京)

提取总 DNA。参照 Leskinen 等的方法进行 ITS 扩增[22], 

引物由上海生物工程有限公司合成。扩增产物经用

Super Gel Red(US Everbright Inc, 江苏)染色的 1.0% 琼

脂糖凝胶电泳, 使用琼脂糖凝胶 DNA 回收试剂盒(天

根, 北京)回收纯化目的片段, 送上海桑尼生物科技有

限公司测序。下载 GenBank 中 Ulva 属物种的 12 条 ITS

序列作为参考序列, 以Blidingia属 ITS序列为外群, 用

Clustal X 2.0 进行多序列比对及序列相似性分析, 使用

MEGA 6.0 基于最大似然法(Maximum Likelihood, ML)

构建系统发育树。为了进一步区分浒苔与其近缘种缘

管浒苔(U. linza), 参照Shimada等的方法进行5S rDNA

间隔序列(5S NTS)扩增[23], 根据两个近缘种中特征片

段的大小差异(浒苔最小扩增片段约为 450 bp, 缘管浒

苔最小扩增片段约为 350 bp), 利用琼脂糖凝胶电泳进

行初步区分, 测序与构建 ML 系统发育树的方法与 ITS

相同。对于分子鉴定为浒苔的样本, 用 SCAR 分子标

记经 PCR 扩增检测, 根据是否获得约 830 bp 的特征条

带, 判断样本是否为漂浮生态型[3]。 

1.3  浒苔分枝表型的量化表征 

浒苔藻体为单层细胞管状 , 藻体上有分枝 , 借

鉴高等植物中分枝级数的概念[24], 我们将从主干分出

的主枝定义为一级分枝, 将从一级分枝上分出的主枝定

义为二级分枝, 以此类推, 分别定义三级、四级等多级

分枝。进一步, 将一级分枝总数与主干长度的比值定义

为一级分枝密集度。 

针对经分子鉴定为浒苔的样本, 经形态鉴定, 逐一

确定其最高分枝级数, 测量其藻体主干的长度, 计数其

一级分枝的总数 , 从而计算一级分枝密集度 , 使用

Microsoft Excel 进行数据统计与作图。 

1.4  浒苔的诱导生殖与培养 

分别选择浒苔漂浮生态型与定生浒苔样本 , 参

照 Dan 等的方法, 将藻体切成 5 mm 长左右的藻段, 

加入 VSE 海水培养液, 置于 20℃、光强 100 μmol 

photons/(m2·s)、12 h : 12 h 光暗周期条件下培养, 诱

导浒苔生殖细胞的形成与放散[25]。放散出的生殖细

胞在相同培养条件下, 于光照培养箱中进行培养。萌

发后, 从漂浮生态型和定生浒苔样本中分别选取约

10 个单株, 分别在第 19 d、23 d、36 d, 逐一测定最

高分枝级数与一级分枝密集度两个指标。 

2  结果 

2.1  分子鉴定 

经 ITS 分子鉴定与 ML 系统发育树分析, 共检出

140 个聚类为 LPP(U. linza-prolifera-procera)簇的样
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本(图 1)。进一步扩增其 5S NTS 分子标记, 经琼脂糖

凝胶电泳 , 发现所有样本均具有浒苔特征性条带

(图 2), 挑选部分样本, 将特征性扩增产物回收、纯化、

测序并构建 ML 系统发育树(图 3), 结果表明, 所有

检出的 LPP 簇样本均为浒苔。 

 

图 1  ML 法构建绿藻 ITS 系统发育树 

Fig. 1  ML phylogenetic tree based on ITS sequences; ▲: 

2016; □: 2017; ●: 2018; F: floating samples; A: 

attached samples. The number in brackets after the 
sample ID indicates the numbers of identical se-
quences 

注: ▲: 2016 年; □: 2017 年; ●: 2018 年; F: 漂浮样本; A: 定生样本; 

括号里的数字代表具相同序列的样本数 

 

图 2  5S NTS 分子标记扩增产物电泳图 

Fig. 2  Electrophoresis pattern of amplified products by 5S 
NTS primers 1: Trans 2K Plus Ⅱ DNA Marker; 2—

5: floating samples; 6—8: attached samples; 9: posi-

tive control for U. prolifera; 10: positive control for 
U. linza 

注: 1: Trans 2K Plus Ⅱ DNA Marker; 2—5: 漂浮样本; 6—8: 定

生样本; 9: 浒苔阳性对照; 10: 缘管浒苔阳性对照 

 
针对所有 140 个浒苔样本扩增检测 SCAR 分子标

记, 经统计共有 101 株显示 SCAR 阳性, 且全部来自

漂浮样本, 证明均属于浒苔漂浮生态型; 另有 39株显

示 SCAR阴性, 发现均为岸基采集的定生浒苔(图 4)。 

 

图 3  ML 法构建 5S NTS 序列系统发育树 

Fig. 3  ML phylogenetic tree based on 5S NTS sequences; 
▲: 2016; □: 2017; ●: 2018; F: floating samples; 

A: attached samples. The number in brackets after 
the sample ID indicates the numbers of identical se-
quences 

注: ▲: 2016 年; □: 2017 年; ●: 2018 年; F: 漂浮样本; A: 定生样本; 

括号里的数字代表具相同序列的样本数 

 

图 4  SCAR 分子标记扩增产物电泳图 

Fig. 4  Electrophoresis pattern of amplified products by SCAR 
primers; 1: Trans 2K Plus Ⅱ DNA Marker; 2―5: 

floating U. prolifera samples; 6―9: attached U. pro-

lifera samples; 10: positive control; 11: blank control 

注: 1: Trans 2K Plus Ⅱ DNA Marker; 2—5: 漂浮浒苔样本; 6—9: 

定生浒苔样本; 10: 阳性对照; 11: 空白对照 
 

2.2  浒苔分枝表型的量化表征 

经肉眼粗略观察 , 来自不同地理居群的定生浒

苔样本普遍分枝较少甚至没有分枝(图 5a), 而不同

年份采集的漂浮浒苔样本普遍分枝较多(图 5b)。为

了能够对浒苔的分枝表型进行量化表征与比较分析, 

我们针对不同群体的单株样本, 逐一分别测定了其

最高分枝级数和一级分枝密集度两个指标。最高分

枝级数的统计结果如图 6 所示, 在浒苔定生群体中, 

略超过半数的个体仅有一级分枝, 没有分枝的个体与

最高可达二级分枝的个体各占约 1/4。而浒苔漂浮生
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态型中, 绝大多数个体(98.0%)均有分枝, 其中近半为

三级分枝, 其次为四级和二级分枝, 最高可见五级分

枝, 仅有少数个体没有分枝。上述结果表明, 漂浮生

态型的分枝级数显著高于所有的浒苔定生群体。一级

分枝密集度的统计结果如图 7 所示, 定生浒苔平均值

约为 1.9 个/cm, 而漂浮生态型约为 11.0 个/cm, 是前

者的 5.8 倍, 差异显著。综合上述两个量化指标的结

果可以看出 , 浒苔漂浮生态型的藻体呈高度分枝 , 

较定生群体具有显著差异。 

 

图 5  浒苔形态 

Fig. 5  Morphology of U. prolifera. a: attached U. prolifera, 
Scale bar 1 cm; b: floating ecotype in highly branch-
ing morphology, Scale bar 2 cm; c: floating ecotype 
without branches, Scale bar 2 cm. 

注: a: 定生浒苔, 比例尺 1 cm; b: 漂浮生态型典型的高度分枝形

态, 比例尺 2 cm; c: 漂浮生态型罕见的无分枝形态, 比例尺 2 cm 

 

图 6  浒苔不同群体中最高分枝级数的分布占比 

Fig. 6  Distribution percentage of top branching order in 
different populations of U. prolifera 

 

2.3  漂浮生态型自然条件下分枝表型的可

塑性 

观察 2016—2018 连续 3 年多航次大范围采集的

浒苔漂浮生态型样本, 发现高度分枝为其典型特征。

但是, 在 2016 年 6 月中旬至 7 月上旬“科学三号” 南

黄海航次、以及 6 月下旬至 7 月上旬乘渔船执行的 

 

图 7  浒苔不同生态型的一级分枝密集度 

Fig. 7  Primary branch intensity in different ecotypes of U. 
prolifera 

 
苏北浅滩近岸航次中, 均检出较为罕见的无分枝个

体(图 5c), 且分子鉴定仍全部为漂浮生态型。为了调

查其比例 , 我们对两个航次各站位的样本 , 分别统

计了高度分枝与无分枝两种表型的生物量占比。结

果如图 8 所示, 无分枝个体主要分布在苏北近岸海

域(32°40′—34°00′N、120°30′—121°45′E), 在各站位

占比 50%~100%, 向北主要延伸至 35°N 断面西侧, 

最远到达 36°N 断面的一个站位。值得注意的是, 在

2016 年稍早的两个航次、以及 2017、2018 年航次中, 

均未检出无分枝个体。 

 

图 8  2016 年 6—7 月航次漂浮浒苔高度分枝个体与无分

枝个体的生物量占比 

Fig. 8  Biomass ratio of highly branched and unbranched 
individuals of floating U. prolifera from June to 
July in 2016 

 

2.4  漂浮生态型培养条件下分枝表型的可

塑性 

分别选择浒苔漂浮生态型与定生浒苔样本 , 均

成功实现了生殖细胞的诱导形成与放散。对萌发后
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的藻体跟踪测定最高分枝级数与一级分枝密集度两

个指标 , 结果表明 , 所有定生浒苔样本均未见分枝

发育 , 与其原藻体的表型一致 , 分枝表型的可塑性

并不突出。而漂浮生态型中, 随着藻体生长, 尽管一

级分枝总数不断增加, 但一级分枝密集度基本保持

恒定, 接近 0.5 个/cm, 仅为绿潮现场采集样本的约

1/20(图 9)。当培养超过 60 d 时, 藻体长度大约 20 cm, 

藻体上仍罕见二级分枝, 分枝程度明显低于现场采

集的漂浮浒苔样本 , 同时也说明 , 其分枝表型的可

塑性同样强于定生浒苔。 

 

图 9  浒苔漂浮生态型培养条件下的分枝表型 

Fig. 9  Branching phenotypes of floating ecotype of U. 
prolifera under culture conditions 

 

3  讨论 

文献已广泛报导漂浮浒苔具有高度分枝 , 较定

生浒苔有明显的差异, 但多限于定性描述[10, 14-16]。也

有个别研究尝试进行了量化描述, Gao 等采集漂浮绿

藻样本, 研究了实验室培养条件下, 温度和盐度对分

枝的影响, 测量了单位主干长度的分枝数, 但研究材

料未进行分子鉴定, 且缺少与定生浒苔的比较 [21]。

Hiraoka 等开展黄海漂浮浒苔和日本定生浒苔的杂交

实验 , 使用了类似的量化指标 , 但仅对杂交亲本进

行了表征, 样本量极其有限[17]。 

本实验对 2016—2018 连续三年绿潮中的漂浮浒

苔进行了多航次、大范围的样本采集, 另外在山东、

江苏、浙江沿海采集了多个定生浒苔群体, 基于多分

子标记, 首先完成了对漂浮生态型和定生浒苔两类

群体的鉴定 , 在此基础上 , 采用最高分枝级数和一

级分枝密集度两个量化指标, 分别进行了测量与统

计分析。两个量化指标均表明, 漂浮生态型较定生浒

苔具有更高的分枝程度, 二者差异显著。需要指出的

是 , 很多仅达到二级分枝的漂浮浒苔个体 , 均采集

于绿潮中、后期, 藻体主干的末端多为明显的茬口, 

提示是从更大藻体上断裂分离的, 因此原藻体应具

有更高的分枝级数。 

一级分枝密集度反应了主干发生初级分枝的能

力 , 而最高分枝级数则代表发生高级分枝的能力 , 

两个指标联用可以较全面量化表征藻体的分枝表

型。浒苔的分枝与主干一样, 均为单层细胞管状, 漂

浮浒苔高度分枝的表型可有效提高其比表面积, 我

们推测除了可提升浮力、还能增加对海水中营养盐

的吸收效率, 利于在绿潮早期于种间竞争中取得优

势[26]。因此, 高度分枝的表型很可能是漂浮生态型的

一种重要漂浮适应性特征。 

统计分析结果还发现 , 定生浒苔仅有无分枝或

低分枝, 表型变化的幅度较小; 而漂浮生态型中, 既

有无分枝, 也有高度分枝, 表型变化的幅度较大, 因

此, 漂浮生态型分枝表型的可塑性同样明显强于定

生浒苔。表型可塑性是指基于同一基因型在不同环

境下产生不同表型的现象或能力[20]。需要指出的是, 

本文的定生浒苔, 实质上包含了不同海域的多个群

体, 相互间存在一定的遗传距离[3], 但即便如此, 整

体上其分枝表型的可塑性仍十分有限; 与之不同的

是, 尽管历年漂浮生态型样本的遗传性十分单一 [3], 

但表型差异极大 , 说明其具有极强的可塑性。在

2016 年的较晚航次中, 区域性出现了无分枝的个体, 

且主要分布在绿潮源头海域, 提示缺乏分枝可能不

利于藻体的快速漂移。一般认为, 生物的表型可塑性

与环境适应、物种进化和种群扩散密切相关[20]。Gao

等研究发现 , 漂浮浒苔通过分枝表型的调整 , 可间

接驱动相关生理生化指标的改变, 从而更好地适应

环境因子的变化[21]。有理由推测, 漂浮生态型具有极

强的分枝表型可塑性, 可能有助于其更好地适应漂

浮过程中多变的海洋环境。 

生物表型可塑性的呈现 , 本质上是环境外因与

遗传性内因共同作用的结果。大量研究已经证实 , 

Ulva 属绿藻的形态可塑性较为突出[19, 27-28], 藻体形

态易受温度[21]、盐度[19, 29]、光照[30]、藻菌互作[31-32]

等多种环境外因的影响。作为遗传性单一的漂浮生

态型 , 在自然条件下可检出无分枝的个体 ; 在人工

培养条件下 , 其分枝程度也发生明显退化 , 这同样

说明, 其分枝表型会受到环境外因的强烈影响。另一

方面, 无论是野外现场、还是人工培养, 在相同环境
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条件下, 漂浮生态型的分枝程度及其可塑性均明显

高于定生浒苔, 说明这两个方面的表型特征均存在

明显的遗传基础。对浒苔漂浮生态型的分枝表型及

其可塑性开展深入研究, 将有利于深刻理解其主导

黄海绿潮的生物学机制。  

4  结论 

本研究针对浒苔的分枝表型 , 通过广泛采集漂

浮浒苔与定生浒苔样本, 基于多标记分子鉴定以及

分枝表型量化指标的应用与统计, 证实无论分枝程

度还是分枝表型的可塑性, 浒苔漂浮生态型均显著

强于定生浒苔, 提示这一特性可能与其主导黄海绿

潮相关。上述研究可为后续浒苔形态与适应特征的

深入研究提供形态学量化指标和重要理论依据。 
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Abstract: The floating ecotype of Ulva prolifera is known to dominate the green tide in the Yellow Sea. It is 

generally considered to have highly branched phenotypic characteristics, but always lacks a quantitative 

morphological characterization. This study aims to quantitatively characterize the branching phenotypes of U. 

prolifera by extensively sampling both the floating ecotypes and attached populations, and using two morphological 

indexes (the top branching order and the intensity of primary branches). The results showed that the top branching 

order might reach up to five levels in the floating ecotype, whereas the intensity of primary branches was found to 

be 5.8 times higher than that of the attached populations, which are usually unbranched. These results indicate a 

significant difference in the branching phenotypes of floating ecotypes and attached populations. In addition, the 

plasticity of branching phenotypes was also much stronger in the floating ecotype than the attached populations 

under different type of conditions. These results suggest that the highly branched phenotype is an essential adaptive 

feature of the floating ecotypes, and the strong plasticity of the branched phenotype may help them in adapting to 

the changeable marine environment. These conclusions can provide a quantitative morphological index and an 

important theoretical basis for further studies. 
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