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大气物质交换途径和方式 ∀

高分辨率地层学的发展 o促进

了黏土矿物与古气候 !古环境演化

响应研究 o黏土矿物组合变化为研

究物质来源及搬运途径 !环流强度

的演化 o以及研究气候变化原因 !

机制和对地球系统的响应提供了

丰富的资料及背景材料 ∀目前古全

球变化研究k°��∞≥l已成为国际上

第四纪研究的重点 ∀研究表明季风

强度增强导致源区岩石的侵蚀作

用增强及周缘盆地沉积物堆积速

率加快 o南海作为西太平洋由季风

和通道状况决定海洋环流特征的

半封闭型边缘海 o湄公河来源的陆

源黏土矿物记录了青藏高原隆升

与东亚古季风响应以及沉积物搬

运途径和沉积环境演化的信息 ∀因

此研究南海黏土矿物组合以及堆

积速率变化 o对研究最后地质时期

k末次冰期至现代l 气候变化与古

季风的变迁的关系 o南海环流古强

度的演变 o探讨短周期 ∞�≥�灾害

性事件的触发机制 o以及预测未来

环境的变化均具有重要的现实意

义 ∀
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近岸海域受人类影响较深 o随

着污染的加剧和富营养化程度的

提高 o浮游植物爆发而形成赤潮的

频率和范围都在加大 ∀深入地了解

浮游植物与周围环境尤其是营养

盐的相互关系 o对探讨赤潮发生机

制 o促进海域生态环境的改善 o具

有理论上的指导意义 ∀

t 对营养限制的理解

对营养限制概念的定义有如下

几种 }最早的是利比希最小因子定

律kt{ws年l中指出的 }植物的生长

取决于处在最小量状况的必需物

质 o这种物质就是限制因子 ∀谢尔

福德耐受性定律 t|tt年认为 o 生

物对各种环境因子的适应有一个

生态学上的最小量和最大量 o它们

之间的幅度称为耐受限度或生态

幅 o超出了这个范围 o就会影响生

长和发育而成为限制因子 ∀ �§∏°

t|zt年把限制因子定义为生物活

动所需要的最接近最小需求量的

物质 ∀随着研究的深入发展 o不同

的研究者提出不同的限制对象 }浮

游植物的生长速率 !生物量或初级

生产力 ∀对于它们之间的关系必须

明确 o不可混为一谈 o比如在捕食

率高 !多数浮游植物生活周期短的

水体中 o浮游植物的生物量很低 o
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但生长速率却很高 ∀另外 o营养盐

对浮游植物的限制作用经常是潜

在的 o即常受到其他环境因素 k如

光 !温l所制约 o当其他因素有所改

善时 o营养盐的限制作用就被突出

出来 ∀

u 营养限制对浮游植物

的影响

uqt 对浮游植物生理 !生化

的影响

营养的供求状况会影响浮游

植物的成分组成k见表 tl ∀藻细胞

可分为结构部分 ! 功能部分 ! 储存

部分 o其中储存部分的 °含量远高

于细胞的平均比例 ∀� «̈¨t|{s年的

研究表明 o在营养充分的条件下 o

藻细胞的储存部分占有较大比例 o

而使其细胞中 �Β °比远低于其最

佳 �Β °比 ∀�∏̈±½̄ µ̈t|yu年通过实

验证实 o为适应营养的剧烈变化 o

藻类对营养盐的吸收中有一种 / 奢

侈消费0 能力 o例如在贫 °培养液

中生长的藻 o 转移到正常培养液

中 o培养液中的 °将很快被耗尽 o

而且起始时 °吸收的速率远远高

于细胞的增长速率 ∀不同限制状况

下浮游植物细胞中各成分的含量

变化见表 t∀

uqu 营养盐对浮游植物生长

速率的影响

有许多描述在限制状况下的

藻类生长的模型 o较著名的有 �²±2

²§方程 kt|wu年l 和 ⁄µ²²³方程

kt|zw年l o �²±²§方程描述藻类生

长与外部营养盐的浓度之间的关

系 o ⁄µ²²³方程则描述藻类生长与

其体内营养含量的关系 o因为藻类

的生长速度是由藻细胞内部营养

盐的含量决定的 o而不是由外部的

营养盐浓度决定 ∀

uqv 营养盐对浮游植物生产

力的影响

营养盐 ! 光照和温度是初级生

产力的主要影响因素 ∀温带海域

中 o在夏天光照充足的条件下 o初

级生产力常受到 �或 °等营养盐

的限制 o在冬天则易受到光的限制
≈v  ∀在一些 ���≤k高营养盐 o低叶

绿素l 海域 o ƒ̈ 缺乏被认为是限制

浮游植物生长的主要原因 ∀

uqw 营养盐对浮游植物群落

结构的影响

不同的浮游植物在不同的生活

时期有各自独特的营养需求 o在对

营养盐的竞争过程中 o营养的供应

状况会对浮游植物的群落结构产

生调节作用 ∀这方面主要有以下几

种理论 ∀

uqwqt °∞�模型 在食物链

上 o浮游植物被浮游动物所捕食 ∀

表 1  营养限制对细胞组分的影响

细胞组分 �限制 °限制 参考文献

≤ 含量 低 高 � «̈ ¨ot|z{

°含量 高 无明显变化 � «̈ ¨ot|z{

�含量 无明显变化 高 � «̈ ¨ot|z{

蛋白质含量 无明显变化 高 � «̈ ¨ot|z{

� �� 只决定于增长速度 o与何种元素限制无关 � «̈ ¨ot|z{

脂肪酸

饱和脂肪酸 !单不饱和

脂肪酸 !双不饱和脂肪

酸的含量增加 o而多不

饱和脂肪酸的含量大

幅度下降 ∀

与 �限制相似 文献≈z 

可食性 无明显变化 下降 文献≈y 

表 2  不同藻种的最佳 ΝΒΠ比值

藻种 最佳 �Β°比 参考文献

Μελοσιρα βινδερανα z � «̈ ¨ot|{s

Πηαεοδαχτψλυ µ τριχορνυτυ µ {vs 胡明辉等 ot|{|

Μιχροχψστισ¶³q | � «̈ ¨ot|{s

Σψνεδρα υλνα ts � «̈ ¨ot|{s

Σκελετονε µ α χοστατυ µ tu � ¦̈®¼ ¤±§�¬̄«¤° ot|{{

Αστεριονελλα φορµοσα tu � «̈ ¨ot|{s

Πσευδοαναβαενα χατενατα ut � ¦̈®¼ ¤±§�¬̄«¤° ot|{{

Ανκιστροδεσµ υσ φαλχατυσ ut � «̈ ¨ot|{s

Σελεναστρυ µ χαπριχορνυτυ µ uuuw � «̈ ¨ot|{s

Χηαετοχεροσ αφφινισ uw � ¦̈®¼ ¤±§�¬̄«¤° ot|{{

Φραγιλαρια χροτονενσισ ux � «̈ ¨ot|{s

Οσχιλλατορια αγαρδηιι u{ � ¦̈®¼ ¤±§�¬̄«¤° ot|{{

Σχενεδεσµ υσ οβλιθυυσ u|vs � «̈ ¨ot|z{

Χρψπτοµ ονασχροσα v| � ¦̈®¼ ¤±§�¬̄«¤° ot|{{

Σχενεδεσµ υσ θυαδριχαυδα {z � ¦̈®¼ ¤±§�¬̄«¤° ot|{{
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由于浮游植物各具特性 o如细胞大

小 ! 几何形状 ! 表面特征 k是否有

刺 !甲 !壳等l !营养物质含量和分

泌物性质等 o造成浮游动物在取食

上具有偏向性 ∀根据可食性的强

度 o可把浮游植物大体分为可食性

和非可食性的两大类 ∀在长期的进

化中 o这两大类形成了两种截然不

同策略 o一种是把能量主要用于促

进细胞的生长能力 o另一种是把能

量主要用于提高其不可食性 o以免

被捕食 ∀一个包括 vv位湖沼学家

的浮游植物生态组k°∞�lt|{y年指

出可食性及增长率在浮游植物的

演替中发挥着重要的作用 o可食性

的藻类多具有较高的增长速度 ∀当

捕食压力小 o营养和光照充分时 o

可食性藻占优势地位 o随捕食压力

的增大 o 逐渐被不可食性藻所取

代 ∀

uqwqu 平衡资源竞争理论

这个理论 t|{x年比较了各种藻类

对营养物质的竞争能力 o比如对 °

来讲 o竞争能力硅藻 � 绿藻 � 蓝

藻 ~而对于氮 o蓝藻 � 硅藻 � 绿

藻 ∀所以当硅充分而 �Β °高时 o硅

藻受益 ~当 ≥¬不足而 �Β °高时 o绿

藻受益 ~当 �Β °低时 o蓝藻受益 ∀

� ²̈ ®̄̈ 等通过实验比较了以上

两种理论 o认为前者比后者更为实

用≈x  ∀

uqwqv 生活周期长的大型藻

类由于增长速度缓慢 !组织中的营

养盐含量低 o所以相对于小型和速

生的藻类 o其单位时间 ! 单位生物

量的营养需求较低 ∀ °̈ §̈µ¶̈± t||y

年通过实验表明 o速生微藻的生长

速度比慢生大型藻类快 ts倍 o临

界 �浓度 k维持最快生长的体内浓

度l高 u倍 o单位时间 !单位生物量

的 �需求高 vs倍 ∀所以微藻比大

型藻类更容易受到营养不足的限

制≈x  ∀

v 各种研究方法及其理

论基础

vqt 营养盐浓度比法

� q≤ q� §̈©¬̈ §̄ t|x{ 年指出海

水中平均 �r °原子比是 txΒ to浮

游植物生长时 �和 °以 tx Β t的

比例被消耗 o而实验室分析浮游植

物的组成 �r°比是 tyΒ t∀后来许

多人就以海水中 �r °原子比同

txΒ t或 tyΒ t相比较 o高于此值

认为是 °限制 o低于此值则认为是

�限制 ∀这种方法简单易行 o只需

要测水中营养盐的浓度即可 o但忽

略了不同的藻种对营养盐有各自

特殊的需求 ∀各藻种的最佳 �Β °

比见表 u∀

另外 o营养盐的浓度与其生物

可获得性是两个不同的概念 o营养

盐在水溶液 ! 颗粒态悬浮物 ! 沉积

物中的周转和循环及与外部的输

入和输出都不能简单地用浓度来

衡量 ∀所以这种方法只适用于大体

地了解营养盐的供求情况 o而不能

作出精确的结论 ∀

vqu 库容量和周转率法

营养盐在一定水体中的总量

和周转的速率受到许多人的重

视 ∀ �¤µµ¬¶强调 ⁄��和 ⁄�°的相对

周转时间决定了哪种元素是限制

因子 o 而不是由它们的浓度决定
≈t  ∀因为只有经过消化和分解 o并

且经过氧化态的改变 o高分子中的

氮才能为藻类所利用 o所以 �的循

环速度低于 °∀�¤µµ¬¶
≈t 把藻类的氮

源分为 v部分 } 表层水中循环的

⁄��~上涌流带来的 ⁄��~和陆源径

流携带的 ⁄��∀ 富营养的水体中

⁄��和 ⁄�°的库容较大 o这主要依

赖于外部氮源向表层水的输入 o而

不是表层水的内部循环 ∀通过计算

⁄��和 ⁄�°的库容和周转时间 o可

以了解 �和 ° 的供应和限制情

况 ∀这种方法的缺点是它只适用于

有明确的边界和较小的输入与输

出的水体 o如湖泊 ! 较封闭的海湾

等 o而对于水流复杂的海洋和河口

来说 o则难以应用 ∀

vqv 化学组成和生理测定法

营养盐的供需会影响浮游植

物的生理生化状态 k见表 tl o因而

以生理生化状态可反映其营养限

制情况 ∀� «̈¨t|{s年把营养的限制

因子定义为具有最小 θ Β θ s 比的

元素 (θ是某一元素在细胞中的含

量 , θ s 是这种元素在细胞中的最

小含量 , 即仅能维持细胞生存的含

量) ∀这种方法的优点是可以直接

测定自然水体中浮游植物群落的

化学组成 ,找出具有最小 θ Β θ s 比

的元素即为起限制作用的元素 ∀缺

点是由于藻类的生理状态不断发

生改变 , 需要做多次重复的测定 ;

而且各种藻的 θ0 不同 ,需要进行分

离测定 ,工作量很大 ∀

当细胞内正磷酸盐或多聚磷

酸盐的水平降到低于某一阈值时 o

许多浮游植物的种类能够制造一

种碱性磷酸酶 o这种酶在细胞的外

表面 o 能水解胞外有机的磷酸单

酯 o产生正磷酸盐离子以供细胞吸

收和利用 ∀自然水体中浮游植物群

落的碱性磷酸酶活力也可以作为

评价其受磷限制程度的一个指

标 ∀

vqw 营养加富生物测定法

当藻受到某种营养限制时 o人

为添加这种营养盐 o则会促进藻的

生长 ∀营养加富生物测定法就是把

一种或多种营养盐加入到一定水

体中 o通过观察藻类的生长情况 o
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判断其中的营养限制情况 ∀��°k藻

类生长潜力l 是指藻类在各种环境

条件都适合的情况下 o所能达到的

最大生物量 ∀通过营养加富实验可

以给出实验藻种 ��°以及由各营

养盐所支持的 ��°o单一营养盐所

能支持的 ��°若小于全营养盐所

能 ��°的 xs h o则可以认为是限

制因子≈u  ∀而且 o通过比较各营养

盐的 ��°o可以排出它们影响浮游

植物生长的相对程度的序列 o使结

果直观明显 ∀通过 ��°还可以估计

有益和有害藻种的可能达到的生

物量 o对于发展渔业生产 o防止赤

潮发生具有指导意义 ∀

这一方法直观明显 o 操作性

强 o已得到广泛的应用 ∀但也存在

着难以克服的缺点 o即在实验室中

难以模拟现场的真实情况 o 如湍

流 !沉积等 ∀

w 各营养盐的限制作用

世界上受人类影响较大的海

域营养状况及对初级生产力或浮

游植物生长的限制情况都已得到

研究 ∀诸多的研究表明 o°在湖泊中

经常是浮游植物生长的限制因子 o

而海洋中的限制因子经常是 �o在

海河交汇的河口区则经常发生 �

和 °限制的转变 ∀但也有许多例外

的情况 o尤其在近海和河口等受人

类影响较大的海区 o究竟是哪一种

或几种营养盐起限制作用及限制

的强度如何 o在很大程度上取决于

当地的人类活动 o因而不同的地区

都有其特殊的情况 o 不可一概而

论 ∀ � §̈©¬̈ §̄t|x{年提出生物活动

控制着营养盐的比例组成 o �的缺

乏可通过生物固氮作用而得到补

充 ∀但 � ¼·«̈µ和 ⁄∏±¶·¤±认为 o对整

个海洋来讲 o固氮作用只在漫长的

地质年代起作用 o短期内不产生效

果 ∀≥¦«¬±§̄ µ̈t|zz年以湖泊为对象

的实验表明 o当外界输入的 �Β °

重量比由 twΒ t降到 xΒ t后 o湖泊

中的优势藻由不固氮的绿藻演化

为固氮蓝藻 o固氮作用的加强使湖

泊中的 �Β °比依然保持稳定 ∀这

一实验结果验证了生物活动对

�Β °比的控制作用在湖泊中是显

著和有效的 ∀

≥¬和 ƒ̈ 在限制藻类生长和调

节群落结构的研究中受到越来越

多的重视 ∀硅藻和一些甲藻需要

硅 o其余的藻类不需要硅 ∀� ¦̈®¼和

�¬̄«¤° t|{{年认为硅不能限制浮

游植物的总生物量 o但可以调节浮

游植物的群落组成 ∀硅藻大多是良

好的饵料藻 o 当硅缺乏时受到限

制 o而使其他的藻类获益 o因此硅

在调节浮游植物的群落组成方面

发挥重要的作用 ∀ ƒ̈ 则因在一些

���≤海域中被认为是限制因子而

受到重视 ∀

x 对于人为调节浮游植

物群落结构的展望

当营养盐浓度高时 o有的水体

生态环境恶化 o赤潮频繁发生 o而

有的水体则维持高初级生产力和

渔获量 o这说明高营养盐并不是不

可忍受的 ∀如果能对浮游植物的群

落组成进行有效调控 o促进有益藻

k可食藻l的生长 o抑制有害藻的暴

发 o就会产生巨大的环境和经济效

益≈u  ∀在这方面 o≥¦«¬±§̄ µ̈t|zz年的

实验表明 o通过营养盐的改变对浮

游植物的群落组成进行调控是有

可能的 ∀但这种调控面临一系列的

难题 }首先 o生态系统对于外界扰

动的反应是复杂的 o难以做出精确

的预测 ~其次 o难以控制光照 !温度

等气候因子 ∀只有对营养盐的浓度

和比例进行调节才有可能解决这

一难题 o而营养盐的来源主要是农

田滤水 ! 养殖废水 ! 工业和生活污

水 o对它们的控制是一项复杂的社

会工程 ~而且 o系统对外界的扰动

需要一定的反应时间 o时间的长短

可能与系统的规模和稳定性有

关 ∀为加深对生物群落和环境相互

关系的理解 o最终实现人为对系统

进行调控 o有必要加强营养盐及其

他环境因子对浮游植物 ! 底栖藻

类 ! 附生藻类的影响研究 o提高预

测系统在一定扰动下的反应能力 o

并通过模拟生态系统或现场实验

论证其可行性 ∀
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