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摘要    浮游藻类对溶解态氮的吸收同化是湖泊氮生物循环和水体富营养化发生机制探讨的关键

环节。本文通过 15N稳定同位素添加实验以铜绿微囊藻(Microcystis aeruginosa)、海链藻(Thalassiosira 

sp.)、卡德藻(Tetraselmis sp.)、剧毒卡尔藻(Karlodinium veneficum)以及盐水隐藻(Rhodomonas salina)

为研究对象, 从浮游藻类氮素吸收时间、营养盐基质以及藻种差异三个方面研究五种藻类对铵氮

( 4NH -N )、硝氮( 3NO -N )、尿素氮(Urea-N)三种形态氮的吸收特征。研究发现: (1) 浮游藻类对三种

形态氮的吸收均在 1h 时吸收速率最高, 其氮素吸收过程为快速吸收。(2) 浮游藻类优先吸收还原态

氮, 其中 4NH -N 吸收速率最高, 当培养周期为 1d和 4d时浮游藻类对 4NH -N 吸收速率的均值分别为

4.05 和 4.15μmol/(L·h); 浮游藻类对 Urea-N 吸收相对偏好系数为 25.18—713.42, 表现出对小分子溶

解态有机氮的特定偏好性。(3) 不同藻种对氮素吸收具有不同特征, 其中, 剧毒卡尔藻对三种形态氮

的吸收速率均为最高, 而铜绿微囊藻的吸收速率均为最低; 不同藻种不同培养时间氮素吸收速率差

异与浮游藻类生长周期等特性有关。不同浮游藻类对不同形态氮素表现出吸收特异性, 对水体氮负

荷和浮游藻类水华优势种形成将产生重要影响。 
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近年来, 全球湖泊、海洋水环境氮污染已经成为

一个极其严峻的问题。研究人员普遍认为农业生产过

程中大量含氮农药的使用以及污水处理厂着重于除

磷而忽略氮的行为(Wang et al, 2009)是导致自然水体

氮含量升高的主要原因。水体中过高的氮负荷导致水

质不断恶化, 进而引起水体富营养化、水华等环境问

题 , 严重危害了水生生物多样性和生态系统健康

(Dodds et al, 2016; Schindle et al, 2016)。水体中各种

形态氮之间的固氮、氨化、硝化、反硝化等作用均是

氮循环系统中的重要环节 , 而通过浮游藻类吸收转

化溶解态氮, 是形成湖泊中有机氮的关键环节。浮游 

藻类氮吸收过程分为两个步骤: 第一步为吸收, 其中, 

铵氮( 4NH -N )、硝氮( 3NO -N )、尿素氮(Urea-N)分别

通过铵根转运蛋白(ammonium transporters, AMTs)、

硝酸根转运蛋白(nitrate transporters, NRTs)、尿素转运

蛋白(urea transporters, URTs)进入细胞中; 第二步为

同化, 同化的过程较吸收而言更为复杂。进入浮游藻

类细胞内的 3NO -N 在硝酸还原酶的作用下还原为亚

硝氮( 2NO -N ), 2NO -N 又在硝酸还原酶的作用下进

一步还原为 4NH -N (Glibert et al, 2006)。Urea-N的同

化有两种途径, 一是通过脲酶作用将 Urea-N 转化为
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4NH -N 和无机碳, 二是通过腺嘌呤核苷三磷酸(ATP): 

尿素氨基水解酶将 Urea-N 转化为 4NH -N 和无机碳

(Solomon et al, 2010)。细胞直接吸收和 3NO -N 、

Urea-N 转化而来的 4NH -N 在谷氨酰氨合成酶和谷氨

酸合成酶的一系列反应下最终合成氨基酸进而合成

蛋白质被细胞所利用。由于不同浮游藻类细胞内氮素

转运蛋白及同化酶活性不同 , 因此具有不同的氮素

吸收特征。过去的研究主要集中于单一藻类对不同形

态氮素的吸收代谢过程研究 , 缺乏对不同藻类氮素

吸收代谢的对比研究(Cochlan et al, 2008; Mulholland 

et al, 2018)。 

目前对氮素吸收过程的研究主要集中于吸收动

力学, 其中温度、光照强度、pH 以及底物浓度被认

为是影响氮素吸收过程的主要因素(Weisse et al, 2016; 

Mactavish et al, 2017; Paparazzo et al, 2017)。

Paparazzo等(2017)在 San Jorge海湾的研究发现光照、

营养物(硝酸盐、亚硝酸盐、氨氮、磷酸、硅酸)、温

度会改变细胞内色素, 叶绿素与硝氮吸收正相关。现

有研究表明铵态氮、尿素态氮、氨基酸等还原态氮在

浮游藻类生长过程中起到非常重要的作用 , 但大部

分研究仍然集中于对无机氮的研究 , 仅有少部分研

究对浮游藻类尿素吸收进行了探讨(Paparazzo et al, 

2017; Tank et al, 2018; Tripathy et al, 2018)。虽然尿素

在水生生态系统中的浓度非常低 , 但它对浮游藻类

氮吸收的贡献却超过了 50%(Kang et al, 2017), 同时

也是再生氮的主要来源 , 是浮游藻类营养的主要基

质。由于受农药使用以及水产养殖等的影响, 尿素在

水体中的浓度逐渐增高 , 越来越多的有害藻华被认

为与尿素的人为富集有关(Glibert et al, 2016)。 

人类活动会改变水体的营养负荷 , 进而改变水

体中氮素营养盐的主要形态。已有研究表明, 当水环

境中氮元素以铵态氮、尿素态氮、氨基酸等还原态氮

形式存在时 , 蓝藻和绿藻易于生长成为淡水和海洋

生态系统中的优势种; 而当水体氮素主要以硝态氮

形式存在时, 硅藻则表现出较高的生长能力, 成为优

势藻种(Donald et al, 2013; Glibert et al, 2014b)。因此, 

氮素形态化学计量学变化即不同形态氮素含量组成

特征对浮游藻类群落组成和结构具有重要的影响 , 

在水华优势种形成和维持过程中发挥关键作用 , 开

展水体浮游藻类氮素吸收的研究对于探讨水体氮循

环和富营养化发生机制具有重要的环境意义。 

近年来稳定氮同位素示踪技术在氮素吸收速率

研究中是一种被普遍使用的有力方法 , 逐渐取代了

凯氏定氮法、通过测定环境氮素浓度变化或测定叶绿

素变化等常用的间接方法。该方法由 Dugdale等(1967)

于 1967 年首次建立用于测定浮游藻类对新氮源和再

生氮源的吸收率, 目前该方法在无机氮、尿素以及氨

基酸吸收方面发展较为成熟 , 可用于原位测定浮游

藻类氮素吸收速率 , 且测定结果相较于间接方法更

为准确。稳定氮同位素法通过向体系中添加 15N同位

素, 通过对 15N 的示踪, 测定浮游藻类吸收后颗粒氮

中 15N丰度, 进而计算氮素吸收速率。 

硅藻海链藻 (Thalassiosira sp.)、绿藻卡德藻

(Tetraselmis sp.)、鞭毛藻剧毒卡尔藻 (Karlodinium 

veneficum)、隐藻盐水隐藻(Rhodomonas salina)以及蓝

藻铜绿微囊藻(Microcystis aeruginosa)均是海洋赤潮

优势藻种(Semcheski et al, 2016), 同时, 铜绿微囊藻

也是淡水水华优势藻种(Adolf et al, 2008)。研究显示, 

剧毒卡尔藻与铜绿微囊藻是湾口富营养化主要的有

毒藻类(Lin et al, 2018)。剧毒卡尔藻由于其对鱼类毒

性而受到广泛关注, Chesapeake Bay海湾鱼死亡以及

牡蛎等的产卵水平下降被证实与剧毒卡尔藻的毒性

有关(Deeds et al, 2006; Glibert et al, 2007), 报道显示

在南非、欧洲、澳大利亚西部以及美国东部沿海地区

的河口系统中曾暴发过剧毒卡尔藻水华(Adolf et al, 

2009; Place et al, 2012)。剧毒卡尔藻是一种兼性营养

藻 , 能够通过吞噬作用利用盐水隐藻作为营养源

(Glibert et al, 2014a), 同时盐水隐藻的存在会使得绿

藻生长更为快速。铜绿微囊藻由于其会产生微胱氨酸

及其他毒素(Wang et al, 2013), 大量耗氧从而导致鱼

类死亡。同时, 铜绿微囊藻已是湖泊、水库等淡水生

态系统水华主要优势种 (de Figueiredo et al, 2004; 

Paerl et al, 2013), 会严重危害湖泊、水库生态系统健

康和安全。 

不同湖泊、海洋水体氮素营养盐化学计量学不同, 

不同藻种对不同形态氮的偏好性也不同。当环境中营

养盐化学计量学发生改变 , 浮游藻类群落结构也会

随之发生变化。目前化学计量学研究的重点多集中于

氮磷比对浮游植物生长及优势种形成的影响(Vrede 

et al, 2009), 然而氮素污染的加重以及氮素形态变化

对浮游植物的生长效应影响研究表明 , 氮素形态变

化以及氮素内循环作用在浮游植物生长竞争和优势

种形成方面同样存在重要作用(Mousseau et al, 2001; 

Heil et al, 2007)。所以, 通过分析对不同浮游藻类氮

素吸收速率差异性可以有效探究浮游藻类对氮素营
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养盐化学计量学变化的响应。针对这一目的, 本研究

选择海链藻、卡德藻、剧毒卡尔藻、盐水隐藻以及铜

绿微囊藻为研究对象, 通过室内培养, 通过稳定同位

素 (15N)示踪技术探究不同浮游藻类氮素吸收特征 , 

丰富水体氮素循环和富营养化发生理论机制。 

1  材料与方法 

1.1  化学试剂 

稳定氮同位素(15NH4Cl、Na15NO3、
15Urea)由美

国马里兰大学环境科学中心(University of Maryland 

Center for Environmental Science, UMCES) Horn Point 
Laboratory实验室提供。 

1.2  生物材料 

海链藻、卡德藻、剧毒卡尔藻以及盐水隐藻由

UMCES Horn Point Laboratory实验室藻种培育库提

供, 铜绿微囊藻由中国科学院淡水藻种库提供。 

1.3  氮吸收实验 

稳定同位素添加实验如图 1所示。海链藻、卡德

藻、剧毒卡尔藻以及盐水隐藻采用 f/2 培养基、铜绿

微囊藻采用 BG-11 培养基于实验室纯化培养, 设置

光照强度为 430μmol/(m·s), 光照周期为 12h︰12h, 

温度为 25°C。培养后海链藻、卡德藻、剧毒卡尔藻、

盐水隐藻接种至美国马里兰州 Choptank River过滤后

的按照 f/2 培养液进行营养加富的淡海水(调节培养

液盐度为 12)中进行室内培养, 铜绿微囊藻接种至按

照 BG-11 培养基进行营养加富的淡海水中进行室内

培养, 分别于培养 1d和 4d时进行氮素吸收实验。氮

素吸收实验操作如下: 分别取培养 1d和 4d时的藻悬

液 10mL于 27根 15mL离心管中, 添加相应的氮底物
15N 稳定同位素使离心管中 15N 浓度为 25μmol/L, 添

加每种形态氮的离心管为 9根, 设置 3组吸收时间为

1h, 3组为 6h, 3组为 24h, 维持原培养条件, 吸收结束

后立即将藻悬液过 GF/F 膜终止反应并严格记录添加

稳定同位素与终止反应时间。收集滤膜冷冻保存, 滤

膜经 40°C 烘箱干燥后, 送样用于同位素质谱仪进行

稳定氮同位素比值测定。吸收实验前取 20mL藻悬液

过 GF/F膜, 滤膜经 40°C烘箱干燥, 送样用于碳氮(C/N)

元素分析仪进行颗粒态氮测定, 收集滤液冷冻保存用于

4NH -N 、 3NO -N 、Urea-N营养盐含量指标测定。颗粒

态氮含量以及氮同位素的分析测定均在美国马里兰大学

环境科学中心分析测试中心完成。 4NH -N 测定采用纳氏

分光光度法, 3NO -N 测定采用酒石酸钾钠分光光度法, 

Urea-N测定采用二乙酰一肟分光光度法。 

氮素吸收率的计算参照 Dugdale 等(1967)以及

Glibert等(1982)修正的公式:  
15 15( N N
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式中 , V 为氮素吸收速率 [μmol/(L·h)]; 15 N 样品为

GF/F膜上颗粒态样品的 15N丰度; 15 N 本底为
15N的

天然丰度(0.366%); PN 为 GF/F 膜上颗粒态氮含量

(μmol/L); ca为培养体系中添加的
15N浓度; c为培养

体系中溶解态氮浓度; t为培养时间(h)。 

其中, 稳定氮同位素由 MAT-251 型同位素质谱

仪分析完成。测定结果以 δ15N丰度表示:  
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式中, 15N/14N是样品和标准品(大气中的氮气)的氮同

位素比率, 也即样品和标准品所产生N2中 30/28的绝

对同位素比。 

相对偏好系数(RPI)根据下式计算:  

 

++ +
44 4
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式中, ρ( 4NH -N )为浮游藻类群落对 4NH -N 的绝对吸

收速率, ρ(DN)为浮游藻类群落对 4NH -N 、 3NO -N 、

Urea-N 绝对吸收速率之和。[ 4NH -N ]为培养介质中

4NH -N 的浓度 , [DN]为培养介质中 4NH -N 、

3NO -N 、Urea-N 浓度之和。RPI( 3NO -N /DN)、

RPI(Urea-N/DN)计算公式与 RPI( 4NH -N /DN)类似。 

 

图 1  稳定同位素示踪实验示意图 
Fig.1  The schematic map of the enrichment experiment  



814 海   洋   与   湖   沼 50卷 

 

2  结果与讨论 

2.1  氮素吸收速率随时间变化特征 

如图 2所示, 浮游藻类氮吸收速率随吸收时间变

化表现出明显差异。培养时间为 1d和 4d的两组实验

中 , 吸收 1h 时 4NH -N 的吸收速率均值最高[1d/4d, 

均值±标准偏差 : (8.90±6.31)/(9.09±8.52)μmol/(L·h)], 

吸收 24h 时最低[(0.73±0.40)/(0.79±0.45)μmol/(L·h)], 

4NH -N 的 吸 收 速 率 随 吸 收 时 间 变 化 表 现 为

1h>6h>24h。培养时间为 1d和 4d时, 3NO -N 的吸收

速率 均值 同样 在吸 收 1h 时最高 [(1.65±0.86)/ 

(2.14±1.18)μmol/(L·h)]; 培养 1d 时, 吸收 24h 的吸收

速 率 均 值 最 低 [(0.21±0.08)μmol/(L·h)], 表 现 为

1h>6h>24h; 培养 4d时, 吸收时间为 6h 3NO -N 的吸

收速率均值最低 [(0.32±0.20)μmol/(L·h)], 表现为

1h>24h>6h。培养时间为 1d 和 4d 的两组实验中 , 

Urea-N 的吸收速率均值也在吸收 1h 时最高

[(1.64±0.69)/(1.78±1.82)μmol/(L·h)], 吸收 24h 时最低

[(0.41±0.20)/(0.38±0.35)μmol/(L·h)], 吸收速率随吸收

时间的变化也表现为 1h>6h>24h。 

经过 1d和 4d的培养后, 浮游藻类对三种形态氮

的吸收速率表现出相同的趋势 , 吸收速率随着时间

的延长逐渐减小并趋于平缓。吸收 1h 的吸收速率显

著高于吸收 6h (P<0.01)和吸收 24h (P<0.01), 吸收 6h

与吸收 24h之间不存在显著差异(P>0.05)。 

吸收时间为 1h 时, 培养介质中营养盐充足, 三

种形态氮的吸收速率均处于较高水平。浮游藻类快速

吸收各形态氮, 培养介质中的氮浓度快速下降, 当吸

收到达 6h 时, 由于培养介质中基质浓度处于低水平, 

氮吸收速率相对于 1h有明显的下降, 且由于 6h之后

营养盐浓度始终处于较低水平, 24h与 6h的平均吸收

速率相差不大。培养 4d时, 3NO -N 吸收 24h的吸收速

率高于 6h, 这可能是由于 4NH -N 的大量减少, 降低

了其对 3NO -N 吸收的抑制作用, 另外, 由于 4NH -N

与Urea-N的吸收速率均处于较低水平, 为满足浮游藻

类生长所需, 也有可能使 3NO -N 吸收速率有所增加。 

根据图 2 结果可认为浮游藻类氮素吸收是一个

快速吸收的过程 , 这与已有的文献研究结果相同。

Glibert等(1981)在美国马萨诸塞州对海洋藻的实验表

明, 前 2h 为快速吸收, 2h 后吸收达到稳定。同样地, 

Kanda 等(1985)对太平洋自然藻种群落的氮吸收研究

显示, 当吸收超过 3h, 吸收过程不受基质影响变为线

性吸收, 即吸收达到平衡。浮游藻类氮素吸收无论藻

种、基质差异均为快速吸收, 根据文献及相关实验可

以认为吸收时间为 2h时, 吸收达到稳定。因此, 在后

续的氮素吸收实验中可选择 2h 为吸收时间, 一定程

度上减短实验时间并保证吸收速率的准确性。 

2.2  不同形态氮的吸收特征 

不同形态氮的吸收速率如图 3所示。当培养时间

为 1d和 4d时, 4NH -N 的吸收速率均值均为最高, 分

别为 4.05 和 4.15μmol/(L·h)。 3NO -N 与 Urea-N 的平

均吸收速率均值大致相同, 培养 1d 时分别为 0.74 和

0.95μmol/(L·h), 培 养 4d 时 分 别 为 1.06 和

1.02μmol/(L·h)。 4NH -N 的吸收速率显著高于另外两

种形态的氮(P<0.01), 3NO -N 与 Urea-N 吸收速率无

明显差异(P>0.05)。 

有研究发现 , 相对偏好系数(RPI)可以表征浮游

藻类对不同形态氮底物的偏好性 (McCarthy et al, 

1977)。当 RPI值>1时表明浮游藻类对该种氮源具有

特定偏好性, 反之则表明其对该种氮源偏好性较低。 

不同藻种的 RPI值如图 4所示, 5种藻对 Urea-N

的偏好系数都远高于另外两种形态的氮 , 最高的是

铜绿微囊藻 , 为 713.42, 最低的是剧毒卡尔藻 , 为

25.18。对 4NH -N 的相对偏好系数虽然比Urea-N的小, 

但仍大于 1, 最高的是铜绿微囊藻, 为 18.92, 最低的

是盐水隐藻, 为 1.10, 而对 3NO -N 的相对偏好系数

最高的是盐水隐藻 , 为 0.27, 最低的是卡德藻 , 为

0.13。浮游藻类对 Urea-N和 4NH -N 的 RPI值均大于

1, 则说明浮游藻类对 Urea-N 和 4NH -N 具有特定偏

好性, 而 RPI( 3NO -N /DN)<1, 浮游藻类对 3NO -N 这

种氮源的偏好性较低。 

从浮游藻类的氮吸收速率来看, 4NH -N 的吸收

速率远高于其他两种形态 ,  Urea-N 的吸收速率与

3NO -N 无明显差异。而从相对偏好系数来看, 浮游藻

类对 Urea-N 的相对偏好系数最高, 其次为 4NH -N 和

3NO -N 。相对偏好系数与实际吸收速率结果产生差

异的主要原因是培养介质中 Urea-N 的浓度为 0.05— 

0.32μmol/L, 远小于培养介质中 4NH -N 的浓度(2.63— 

34.08μmol/L)与 3NO -N 的浓度(6.82—203.85μmol/L)。

Urea-N 的低浓度抑制了浮游藻类对其的吸收, 从而

导致了 Urea-N 相对偏好系数与吸收速率不对等的情

况。由图 2 和图 3 可知, 相对于氧化态氮, 浮游藻类

优先利用还原态氮 , 这可能是由于浮游藻类细胞吸 
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图 2  不同吸收时间浮游藻类氮吸收速率 
Fig.2  The nitrogen uptake rate of phytoplankton at different times 

注: a、c、e为海链藻、卡德藻、剧毒卡尔藻、盐水隐藻以及铜绿微囊藻五种藻分别纯培养 1d后测定不同吸收时间时的吸收速率; b、d、

f为五种藻分别纯培养 4d后测定不同吸收时间时的吸收速率 

 

收与同化 4NH -N 首先需要通过铵根转运蛋白将其转

运进入细胞中 , 然后在谷氨酰氨合成酶的转氮作用

下将铵根转化为氨基酸进而合成蛋白质。而 3NO -N

通过硝酸转运蛋白进入细胞后还需通过硝酸还原酶

以及亚硝酸还原酶还原为铵根后才可进行后续的反

应。而将 3NO -N 还原为 4NH -N 需要消耗 8 个电子

(Glibert et al, 2016)。此外, 由于环境中 Urea-N的含

量较低, 因此 Urea-N 主要通过主动运输的方式进入

浮游藻类细胞中。在浮游藻类细胞内, 在脲酶的作用

下, Urea-N被转化为 4NH -N 和无机碳。脲酶是一种胞

浆酶, 催化 Urea-N 水解成 4NH -N 和氨基甲酸盐。氨

基甲酸盐自发分解产生 4NH -N 和 H2CO3。Urea-N 的

另一种降解方式是通过 ATP: 尿素氨基水解酶的作

用 , 这一过程可以是尿素羧化酶和脲基甲酸水解酶

的各自作用也可以是共同作用 , 尿素羧化酶降解尿

素这一过程仅需要 1 个 ATP。浮游藻类吸收 Urea-N

和所需要的能量非常少(Solomon et al, 2010)。因此, 

浮游藻类优先吸收还原态的 4NH -N 、Urea-N等氮源。

此外, Bronk 等(2014)的实验结果均表现出浮游藻类

对还原态氮的偏好性[34]。 
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图 3  不同形态氮的吸收速率 
Fig.3  The uptake rate of nitrogen in different forms 

 

图 4  不同藻种的氮吸收相对偏好系数 
Fig.4  The relative preference index of different phytoplankton for different nitrogen forms 

 
 
有研究表明, 某些有毒、有害浮游藻类对尿素的

利用率远远大于 3NO -N 等无机形态的氮(Baer et al, 

2015)。另外, 当水体中检测到高浓度的尿素后, 许多

有害浮游藻类如微小原甲藻(Prorocentrum minimum)

细胞数目出现快速增长。因此, 有害藻类暴发次数增

加与人为源尿素的增加存在一定关联(Glibert et al, 

2006)。之前普遍认为富营养化湖泊主要为无机氮限

制或磷限制, 而浮游藻类对尿素的高偏好性则表明, 

湖泊富营养化可能受尿素限制。水体中尿素来源主要

分为人为富集与自然富集。人为源主要包括农业地表

径流和淋溶地下水、生活污水和工业废水排放、大气

沉降。1828 年弗里德里希·维勒通过氰酸银与铵反应 

生成尿素, 这一发现导致工业生产的尿素达到 7000

万吨/年, 过去 40 年尿素使用量已增长为原来的 100

倍, 大量使用尿素导致水体中尿素含量大量升高。同

时, 有研究表明, 氮素的迁移转化过程、释放分解过

程也对水体尿素水平有很大的影响(韩晓霞等, 2014), 

普遍认为水体内源尿素的主要来源有沉积物或水体

中有机物的缺氧或厌氧降解产生、细菌分解有机物过

程中释放、浮游动物和鱼等直接排泄以及紫外光分解

有机物等 (Siuda et al, 2006; Solomon et al, 2010; 

Bogard et al, 2012)水体缺氧或低氧环境会导致水体

大量内源尿素的累积。Mulholland 等 (2018)在

Chesapeake Bay 的研究表明, 尽管 Urea-N 的浓度很
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低且在整个培养过程中不稳定, 但 Urea-N 对总氮吸

收的贡献率依然很高, 甚至有时超过 50%。当环境中

尿素含量不断增加, Urea-N对总氮吸收的贡献率将显

著提高, 浮游藻类水华发生将更加频繁。因此, 如何

有效控制水环境中 Urea-N 浓度将成为控制浮游藻类

水华发生的关键环节。 

2.3  不同藻种氮吸收特征 

2 . 3 . 1   不同藻种对相同形态氮的吸收速率差异    

如图 5 所示, 不同藻种对各形态氮的吸收速率(按藻

密度归一化后的吸收速率)表现出显著的差异。总氮

(TN)吸收速率即 4NH -N 、 3NO -N 以及 Urea-N 吸收

速率之和表现为剧毒卡尔藻的吸收速率均值最高

[(11.36±12.55)×10–8μmol/(cell·h)], 铜绿微囊藻最低

[(0.06±0.10)×10–8μmol/(cell·h)], 整体表现为剧毒卡

尔藻>盐水隐藻>卡德藻>海链藻>铜绿微囊藻, 五种

藻之间均不存在显著差异。剧毒卡尔藻的 4NH -N 吸

收速率均值最高[(8.96±9.91)×10–8μmol/(cell·h)], 铜

绿微囊藻的 4NH -N 吸收速率均值最低[(0.04±0.06) 

×10–8μmol/(cell·h)], 4NH -N 吸收情况表现为剧毒卡

尔藻>卡德藻>盐水隐藻>海链藻>铜绿微囊藻, 其中

盐水隐藻与铜绿微囊藻之间 4NH -N 吸收速率有显著

差异(P<0.05), 而其他藻种之间不存在显著差异。剧

毒 卡 尔 藻 的 3NO -N 吸 收 速 率 均 值 仍 为 最 高

[(1.40±1.59)×108μmol/(cell·h)], 铜 绿 微 囊 藻 的

3NO -N 吸 收 速 率 均 值 仍 为 最 低 [(0.13±0.19) 

×10–7μmol/(cell·h)], 3NO -N 吸收情况同样表现为剧

毒卡尔藻>盐水隐藻>卡德藻>海链藻>铜绿微囊藻 , 

五种藻之间仍不存在显著差异。剧毒卡尔藻与盐水隐

藻的 Urea-N 吸收速率均值相当, 分别为(0.99±1.17) 

×10–8 和(0.94±0.68)×10–8μmol/(cell·h), 而铜绿微囊藻

的最低[(0.13±0.17)×10–7μmol/(cell·h)], Urea-N吸收速

率表现为剧毒卡尔藻>盐水隐藻>卡德藻>海链藻>铜

绿微囊藻 , 五种藻之间依然不存在显著差异

(P0.05)。海链藻与铜绿微囊藻对于各种形态氮的吸

收速率都低于其他几种藻, 剧毒卡尔藻对于 4NH -N

和 3NO -N 的吸收速率都远高于其他几种藻。 

 

图 5  不同形态氮各藻种间差异 
Fig.5  Differences in the relationship between nitrogen form and algae species  

注: TN: 总氮=铵氮+硝氮+尿素氮 
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浮游藻类对氮源的吸收大都具有选择性。在氧化

态氮源(如 3NO -N 和 2NO -N )充足的情况下, 浮游藻

类 仍 然 偏 向 利 用 还 原 态 的 氮 源 ( 4NH -N 和

Urea-N)(Bronk et al, 2014), 这与本文的结论相一致。

然而不同藻种对氮源的吸收也存在差异性 , 虽然绝

大多数浮游藻类能够利用 4NH -N 和 Urea-N, 但有研

究表明部分硅藻在 Urea-N 作为唯一氮源时不能继续

生长, 更偏向于使用 3NO -N (Kang et al, 2017), 从而

导致硅藻的 3NO -N 吸收速率高于其Urea-N吸收速率, 

这与本文海链藻的吸收特征相似。然而鞭毛类(包括

甲藻)浮游藻类以及蓝藻等相比其他氮源更喜欢利用

还原形态的 4NH -N (Donald et al, 2013; Glibert et al, 

2014b), 这可能与浮游藻类细胞的个体差异有关。 

2.3.2  同一藻种不同培养时间氮素吸收速率差异    

将浮游藻类氮素吸收速率按藻密度归一化后由图 6

可知, 培养时间为 1d 时, 盐水隐藻以 Urea-N 吸收为

主, 其他 4 种藻均以 4NH -N 吸收为主, 培养时间为

4d 时, 铜绿微囊藻由以 4NH -N 吸收为主逐渐转变为

以 3NO -N 吸收为主, 而其他藻种不变。当培养时间分

别为 1d和 4d时, 铜绿微囊藻氮素吸收速率显著下降, 

Urea-N 吸收速率几乎为 0。海链藻 4NH -N 和 Urea-N

吸收速率下降, 3NO -N 吸收速率却有所升高。盐水隐

藻三种形态氮素吸收速率均明显下降 , 但仍以

Urea-N 吸收为主。培养时间为 4d 时, 卡德藻三种形

态氮吸收速率均相较于培养时间为 1d 时升高。剧毒

卡尔藻与盐水隐藻三种形态氮的吸收速率表现出与

铜绿微囊藻相似规律, 均随培养时间增长而降低。 

 

图 6  不同藻种的氮吸收特性 
Fig.6  Characteristics of nitrogen uptake of different algae species  

 
浮游藻类生长周期是造成其氮吸收生长速率变

化的一个关键因素。当浮游藻类处于对数生长期时, 

其生长速率最快, 生长所需能量最多, 其氮吸收速率

也会达到最高。刘金鑫等 (2017)将蓝藻 (Microcystis 

aeruginosa)的生长期划分为 0—3d为延缓期, 4d进入

指数生长期, 4d生长速率应高于 1d, 其生长所需的营

养物质更多, 氮吸收速率则应更快, 这与我们所得的

结论有所偏差 , 考虑是由于铜绿微囊藻培养前期消

耗了大量的营养盐, 4d时营养盐浓度较低, 限制了其

对氮素的吸收。海链藻在 1—4d处于指数生长期, 维

持在一个较高的生长速率水平, 而 4d 后进入稳定期, 

生长基本停止(魏鹏骥等, 2018), 因此, 其 1d与 4d时

的氮吸收速率变化并不明显。当浮游藻类处于指数生

长期时 , 对于营养盐的高需求导致其对氮素吸收速

率处于较高水平, 可以通过控制营养盐的输入, 使得

浮游藻类对氮素的利用最小化。 
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天然水体中, 由于人类活动例如农业、工业活动

很大程度上改变了水体中营养盐化学计量学 , 因此

导致暴发不同种类的水华。N:P化学计量变化会对浮

游藻类生长和水华优势种形成造成影响 , 当水环境

中 N:P 降低 , 浮游藻类优势种会转变为固氮蓝藻

(Vrede et al, 2009)。同时氮素形态的变化也会影响浮

游藻类生长和水华优势种形成, 当 3NO -N 浓度较高

的水体 , 硅藻为优势藻种 , 而 4NH -N 含量较高的水

体中, 鞭毛藻以及蓝藻成为了优势藻种(Mousseau et 

al, 2001; Heil et al, 2007)。本论文研究也同样发现对

于海洋或者湖泊等水体 , 氮素形态变化及不同形态

氮素化学计量比例对于赤潮或者水华优势种的形成

具有一定的影响 , 通过氮素吸收速率变化以及后续

的代谢过程差异影响浮游植物的生长和竞争 , 最后

作用于水生态系统浮游植物群落结构。因此, 开展生

态化学计量学研究尤其是氮素形态化学计量特征研

究 , 明确水体营养盐化学计量特征对水华优势种形

成的影响效应 , 是开展水域生态系统富营养化发生

机制探讨和污染防治的重要理论基础。 

3  结论 

(1) 浮游藻类对氮的吸收在 1h 左右吸收速率最

快, 为快速吸收, 当吸收时间延长, 氮吸收速率会随

浓度下降而减小。 

(2) 浮游藻类以 4NH -N 吸收为主 , 相对偏好系

数表明浮游藻类对 Urea-N 偏好性最高, 对 3NO -N 偏

好性最低。 

(3) 不同浮游藻类的氮素吸收速率差异明显。剧

毒卡尔藻对三种形态氮的吸收速率均为最高 , 铜绿

微囊藻对三种形态氮素的吸收速率均最低。 
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THE USE OF 15N TO MEASURE NITROGEN UPTAKE OF PHYTOPLANKTON 

HAN Fei-Er1, 2,  ZHAO Zhong-Hua2,  LI Da-Peng1,  ZHANG Lu2 
(1. School of Environmental Science and Engineering, Suzhou University of Science and Technology, Suzhou 215009, China;  

2. State Key Laboratory of Lake Science and Environment Research, Nanjing Institute of Geography and Limnology,  
Chinese Academy of Sciences, Nanjing 210008, China) 

Abstract    The uptake of dissolved nitrogen by phytoplankton is a key link in the mechanism of lake nitrogen 

biocirculation and eutrophication. Characteristics of nitrogen uptake by Microcystis aeruginosa, Thalassiosira sp., 

Tetraselmis sp., Karlodinium veneficum and Rhodomonas salina were studied in three parts: the time of nitrogen uptake by 

phytoplankton, nitrate forms and the difference of algae species. The uptake of three forms of nitrogen: 4NH -N , 3NO -N  

and Urea-N, was studied by using 15N isotope addition experiments. The uptake of three nitrogen forms by planktonic algae 

was the highest at 1h, and the nitrogen uptake was rapid. Phytoplankton preferentially uptakes the reduced nitrogen, such 

as ammonia. When the incubation time of algae is 1d and 4d, the mean uptake rate of 4NH -N  is 4.05μmol/(L·h) and 

4.15μmol/(L·h), respectively; The relative preference index of phytoplankton to Urea-N is 25.18—713.42, which shows the 

specific preference for micro-molecule dissolved organic nitrogen. Different species of algae have different characteristics 

for nitrogen uptake. The uptake rate of 4NH -N , 3NO -N , and Urea-N by Karlodinium veneficum is the highest, while the 

Microcystis aeruginosa is the lowest. Different algae species have different nitrogen uptake rates when the incubation time 

is different, which is related to the characteristic growth cycle of planktonic algae. Different planktonic algae exhibit 

uptake specificity for different forms of nitrogen, and play an important role in the nitrogen load of water and the formation 

of dominant species of planktonic algae. 

Key words    Nitrogen uptake;  15N isotope;  relative preference index;  nutrient substrate;  phytoplankton species 

 


