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营养盐对浮游植物生长上行效应机制的研究进展
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生态学上的所谓上行 k�²··²°2∏³l效应是指非顶

级营养级生物的下一营养级食物供给或营养盐供

给 ∀海洋生态学中通常所说的上行效应主要指的是营

养盐供给对浮游植物种群数量变动的影响 ∀

t 海洋生态系统中可能对浮游植物生

长有调控作用的营养元素

浮游植物的生长受到营养盐的调节 ∀在一定的浓

度范围内 o营养盐对浮游植物的生长有促进作用 o但

如果营养盐浓度过低 o则会对浮游植物的生长产生限

制作用 o过高则有毒害作用 ∀ � §̈©¬̈ §̄t|vwot|x{年指

出 o 海洋中颗粒物质的组成基本保持 ≤ Β �Β ° �

tsyΒ tyΒ t这样一个原子比值 ∀�²̄§°¤± t|z|年证实

海洋中浮游植物的化学组成也基本保持这一比值 ∀

≤²³¬±2�²±·̈ª∏·t|{v年发现大西洋 !印度洋 !北冰洋以

及地中海的 ≤ Β �的比值变化小于 ush o ≤ Β °的比

值变化稍大 ∀通过回归统计分析发现 o除 ush左右的

颗粒物质为纯粹的碳化合物外 o其余 {sh的物质中

≤ Β �Β °� tsvΒ tyΒ to接近 � §̈©¬̈ §̄比值 ∀如果将标

准海水化学组成与浮游植物生理需求的平均状况相

比 o就会发现在海水中只有 °o�o≥¬oƒ̈ o�±o≤∏o �±

与 ≤²的含量与藻的需要基本一致或略小 o其他各种

元素的含量都是充足的 o因此在海洋生态系统中 o�o

°o≥¬等都是可能的限制性营养盐 ∀

tqt �o°对浮游植物生长的调控作用

在大多数水体生态系统中限制浮游植物生长的

主要营养元素是 �o°o而且 �o°营养盐对浮游植物的

限制也是海洋生态学研究的一个主要方面 ∀在真光层

内由于浮游植物生长的消耗 o�o°营养盐的含量经常

处于很低的水平 ∀但淡水与海水中浮游植物对这两种

营养元素的吸收比值却不同 ∀淡水中 o浮游植物的生

长通常要求 �Β °原子比 � txΒ t~海水中 o可得的

�Β °原子比通常大于或等于 tyΒ t的 � §̈©¬̈ §̄比值 o

较高的 �Β °原子比显示淡水可能是 °限制的 o而且

大量的营养盐添加实验已经证实了这一点 ∀而在海洋

生态系统中 o �是最常见的限制性营养元素 o不过这

仍有争议 ∀海洋地化学家多持 °限制观点而海洋生物

学家多持 �限制观点 ∀前者的观点基本上是基于

� §̈©¬̈ §̄t|x{年的理论 o即 }海洋中任何 �的缺乏都

可由来自大气的氮通过固氮作用所弥补 o而 °的补充

则相对较少和缓慢 o这样 �复合物可以积累直至可得

的 °被利用 o因此 °的可得性限制着海洋中的净有机

生产 ∀海洋生物学家的代表是 � ¼·«̈µ与 ⁄∏¶·¤±o他们

认为是 �o而不是 °o限制着沿岸海水中藻的生长 ∀他

们同意 � §̈©¬̈ §̄的部分看法 o认为就整个海洋或较长

的地质年代来说 o固氮作用可能在调节营养盐的水平

与平衡上比较重要 o但同时他们又指出 }在小的区域

或较短的时间内 o固氮作用肯定无效 ∀ °¬̄¶²±等 t|{s

年也证实 o沉积物中 °的加速释放也保持水团中有足

够的磷酸盐 o特别是在温度较高的月份 ∀ ×«²°¤¶t|zs

年与 ∞³³̄ ¼̈等 t|zv年指出 o在开放海区 o�是最主要

的限制性营养盐 o至少在较短的时间尺度内是这样 ∀

�¬¤¦²°²等 t||v年进一步指出 o在开放海区可能还存

在大量营养元素k�o°o≥¬l的共同限制作用 ∀目前关于

�限制的研究结论也越来越多 o �²µ·̈±与 �̈ ±¶
≈x 
t||z

年 o≤¤±§¤¦̈ 等 t||x年的工作比较有代表性 ∀ ≤¤±§¤¦̈

等 t||x年进行了一次中尺度水平的富营养化实验 o

实验进行了 |周 ∀结果显示 o添加 �以及同时添加 �o
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°的实验组中 o浮游植物的生物量 o呼吸作用 o光合作

用都增加了接近 x倍 o但 °的添加却无显著的效果 ∀

�²¶̈³«等 t||t年在美国北卡罗莱纳州的 �²º̈ µ�̈∏¶̈

河口发现 �限制着夏季浮游植物的生产力 o但同时

添加 �与 °o比仅添加 �有更显著的促进作用 o说明

在一些海区还存在 �o°营养盐的共同限制作用 ∀

与此同时 o也有少量 °限制的结果出现 ∀ �µ²®̈µ

与 °̈ ±ªt|{u年指出 o海洋中生物对固氮作用的调节 o

固氮过程中的损失都与底质中营养盐的输入 o海流 o

沉降作用相互影响 o并推动表层海水与深层海水中的

营养盐循环 o使海水中溶解无机物与颗粒有机物的

�Β °趋向地化平衡率 o即 � §̈©¬̈ §̄比值k�Β °原子比

tyΒ tl ∀因为 °在海洋库与大气库之间不交换 o因此

就整个海洋来说 o °限制着海水中有机物的净生产

力 ∀ �¤µ·¬±̈ ½等 t|{v年认为由于实验本身的误差 o开

放海区的固氮作用可能被严重地低估了 ∀ ⁄²µ̈°∏¶

t|{u年指出 o更进一步的证据显示 o固氮生物自身的

新陈代谢作用就可能受到 °可得性的限制 o因此尽管

海洋中的固氮作用潜力很大 o但固氮作用本身却受到

°可得性的调节 ∀

海洋中营养盐的限制性除有空间上的不同外 o还

有季节性营养盐的交替变化 o特别是在近岸河口地

区 ∀×«²°¤¶等 t||u年发现在切萨皮克湾春季 °o≥¬是

限制浮游植物生长的主要营养元素 o在夏季却是 �元

素限制着浮游植物的生长 ∀

tqu ≥¬对浮游植物生长的调控作用

沿岸海水中 ≥¬对浮游植物的限制性作用很好被

理解 o因为 ≥¬的来源非常稀少 ∀由于陆地径流的输

入 o通常认为沿岸海水中的 ≥¬是充足的 o可以保证浮

游植物生长的需要 ∀但是 o许多海区例外 ∀比如 ⁄²µ·¦«

等 t||u认为在密西西比河以及邻近区域 o ≥¬比 �更

限制 ∀另外 o海水中的营养盐结构还受到人类活动的

影响 o而营养盐结构的变化将最终影响到浮游植物的

种类与粒级组成 ∀硅藻的生长需要 ≥¬元素的存在 o因

此 ≥¬对硅藻的生长就有潜在的限制性作用 ∀ ≥¬不会

对整个浮游植物群落产生限制性作用 o但可影响浮游

植物群落的组成 ∀ �©©¬¦̈µ与 � ¼·«̈µt|{s年指出 o沿岸

海水由于工业污水k≥¬含量很低l的排入 o可能导致真

光层内 ≥¬的耗尽 o进一步导致硅藻的灭绝 o使浮游植

物群落组成发生变化 ∀� ¼·«̈µ与 ⁄∏¶·¤± t|zt年根据实

验室培养实验的结果指出 o长岛与纽约大桥沿岸海水

中藻的爆发k几乎完全是绿藻 Ναννοχηλορισ)是由于海

水中 �限制的缘故k去除了其他种类的藻l ∀� ¼·«̈µ与

�©©¬¦̈µt|{t年对这一发现重新加以解释 o认为 Ναν2

νοχηλορισ的爆发是由于污水中 ≥¬的含量太低 o限制并

最后导致硅藻的灭绝 o而海水中的牡蛎主要以硅藻为

食 o 所以硅藻的灭绝也导致牡蛎数量的急剧下降 o

Ναννοχηλορισ在缺乏竞争者与捕食者的情况下出现了

爆发 ∀⁄¬³³±̈ µt||{
≈v 年用建模的方法研究了北海南部

的季节性营养盐限制 o发现由于 ≥¬的缺乏 o在本应硅

藻爆发的季节却发生了鞭毛藻的爆发 ∀ ⁄̈¯ �°²t||z

年发现≈t ou 
o≥¬对硅藻的限制性作用还可导致春季硅

藻爆发的结束 ∀在一些混合均匀的沿岸海水生态系统

中 o除春季外 o其他时间不会产生 ≥¬的限制性作用 o

这主要是因为硅藻爆发结束后 o死亡的硅藻外壳基本

都沉积在底质上 o并未损失 o在随后的时间中 o这些生

物硅 k�¬²ª̈±¬¦¶¬̄¬¦¤l的分解 o可使表层海水中有足够

的硅酸盐满足新的硅藻生长 ∀≥°¤¼§¤t||s年发现 o在

欧洲北海等海区 o硝酸盐与磷酸盐的含量在近 ts¤都

显著增加 o硅酸盐的含量则保持不变或略有下降 ~与

此同时鞭毛藻的生物量增加了 y ∗ ty倍 o而硅藻的生

物量基本不变或略有下降 ∀可见 o在河口湾与沿岸海

水中 o可能会季节性地出现 ≥¬的限制性作用 ∀

伴随着营养盐浓度的变化 o在过去的几十年中 o

胶州湾 o这一典型的受人类影响的海湾 o其营养盐的

结构也发生了巨大的变化 ∀硝酸盐与铵盐并没有遵循

一致的变化趋势 o尽管后者在研究时期居于支配地

位 o但这种支配作用不断降低 o铵盐与硝酸盐的比例

也逐渐降低并趋于平衡 ∀过去的 ws ¤中 o硝酸盐与铵

盐之和与磷酸盐之比增加了 uqt倍 ∀≥¬与硝酸盐与铵

盐之和之比以及 ≥¬与磷酸盐之比都急剧降低 ∀≥¬r �

与 ≥¬rty °总是小于 t∀从胶州湾 {s年代与 |s年代以

及不同季节 �o°o≥¬营养盐的化学比例中 o可以明显

地看到 o无论是长期的变化趋势还是季节性的变化趋

势 o都显示 ≥¬成为限制性因子的可能性要大大高于

其他营养因素 o ≥¬限制的可能性由 {s年代的 vzh急

剧增加到 |s年代的 xsh ∀过去 ts ¤中 o从季节来看 o

春季 k占春季观察次数的 z{h o以下同此意l 与冬季

kysh l 几乎肯定会发生 ≥¬的限制性作用 o但很少会

在夏季kxh l与秋季kxh l ∀以季节为基础的计算结果

支持了 ≥¬限制的观点

tqv ƒ̈ 对浮游植物生长的调控作用

除了对这些大量元素的研究工作 o痕量元素的

研究也方兴未艾 o其中对 ƒ̈ 的研究已经取得了令人
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瞩目的成绩 ∀ 铁对初级生产的限制作用主要开展在

v个海区 o它们是东热带太平洋海区 o南半球部分海

区与东北亚极地太平洋海区 ∀这 v个区域的共同特点

是 }都远离陆地 o终年有高的大量营养盐含量 o但叶绿

素生物量却很低 o通称为高营养盐低叶绿素 k�¬ª«±¬2

·µ¤·̈2̄²º¦«̄²µ²³«¼̄¯o简称 ���≤l海区 ∀其他海区则有

间断性或季节性的大量营养盐耗尽 ∀关于这 v个海区

中限制初级生产的因素 o近年来也有了一些解释 o包

括浮游动物的摄食压力 o低光照辐射水平 o还有铁的

供给 ∀其中一些解释经过 x ∗ z §的现场实验加以证

实 o 并 且 趋 向 于 支 持 �¤µ·¬± 等 的 铁 假 说 和

• ¨̄¶¦«°̈ ¼̈ µ等的摄食假说 ∀�¬̄̄ µ̈等 t||t年将以上两

种假说合并起来认为 o大型浮游植物是铁限制的 o而

小型浮游植物则是受到下行效应的控制 ∀在东北亚极

地太平洋进行的一些现场实验结果显示 o铁的限制性

有种类上的差异 o加入铁 o优先促进了一些大型硅藻

的生长率 o而对东太平洋海区的研究结果显示 o加入

铁 o所有藻的光合效率都增加 ∀在这两个海区 o开始

时 o小于 x Λ°的浮游植物占生物量和生产力的优势

地位 o随着实验的结束 o浮游植物的群落结构发生了

向大型藻占优势的转变 ∀°µ¬¦̈ 等 t||t与 t||w年在东

热带太平洋的实验显示 o小型藻对硝酸盐的吸收率并

没有受到铁添加的影响 o而随着铁的加入 o大型藻的

反硝化功能得到加强 o它们利用硝酸盐的效率则大大

提高 ∀�∏·¦«¬±¶与 �µ∏̄¤±§
≈w 
t||{年发现在加利福尼亚

沿岸上涌水海区有较明显的 ƒ̈ 限制作用 o他们同时

还发现 o由于 ƒ̈ 的限制作用 o硅藻不能充分利用海水

中的 �盐 o导致硅藻有较高的 ≥¬Β �吸收比 o从而进

一步产生 ≥¬的限制性作用 ∀但对铁的研究主要局限

在这 v个 ���≤海区 o对于其他海区的现场研究则很

少有报道 ∀

tqw 其他微量元素对浮游植物生长的调控作用

所有生物的酶与电子传递系统中都需要 �±o

≤∏o≤²o�±等金属的存在 o在海水中微量元素的浓度

又较低 o一般处于 ± °²̄r�或 ³ °²̄r�级 o因此微量元

素对浮游植物的生长有潜在的限制性作用 ∀有些微量

元素即使浓度很低也可能会对浮游植物的生长表现

出毒理作用 o因此微量元素对海水中浮游植物的生产

力与种类分布有正或负的作用 ∀目前这些微量元素对

浮游植物生长的限制性作用研究也越来越引起人们

的注意 ∀ �¤µ¥̈µ在上升流中添加熬合剂 o降低了水中

自由态的 ≤∏o结果促进了浮游植物的生长 ∀培养实验

通过添加 ∞⁄×�等金属熬合剂也证实 o自然状况下 ≤∏

离子的浓度水平就可能对一些浮游植物产生抑制作

用 ∀由于浮游植物生长对 ≤∏的要求极小 o因此几乎没

有实验证实 ≤∏是海水中的限制性微量元素 ∀但

�̈±±̈ ·«t||t年在实验中发现 o较低浓度 ≤∏的添加

kvq| ±°²̄r�l o促进了浮游植物的生长 o他认为这是因

为 ≤∏通过限制浮游动物对浮游植物的摄食 o间接地

促进了浮游植物的增长 ∀

尽管表层海水中 �±严重缺乏 o但 �±添加对浮游

植物的促进作用却不明显 ∀�µ∏̄¤±§t|{|年发现 o这主

要是因为在稳定的条件介质下 o表层海水中特异性

�±配体的浓度常达到 ± °²̄r �级 o而在一般的 �±富

营养化实验中 o添加的 �±的浓度一般都在 t ±°²̄r �

以下 o因此导致 �±的添加效果并不明显 ∀

°µ¬¦̈ 与 �²µ̈̄ t||t 年发现无菌的硅藻 Τηαλασ2

σιοσιρα ωεισσφολγι 在以尿素作为 �源生长时需要 �¬

k镍l 的存在 o但以铵盐作为 �源时却无法检测得到

�¬的降低 ∀这是因为在某些藻 Τ. ωεισσφολγι的细胞内

有一种含 �¬的尿素酶 o当 �¬缺乏且尿素作为唯一氮

源时 o尿素酶的活性很低 o藻的生长率也下降 o而添加

�¬后 o尿素酶的活性大大提高 o藻的生长率也接近最

大生长率 ∀

∞√¤±¶等 t|zz年发现海洋中 �±离子的浓度变化

较大 o大洋中通常是 ± °²̄r�级 o而河口湾则可达到 Λ

°²̄r�级 ∀�¤±§¬±ª与 �µ∏̄¤± t|{s年进一步发现在上涌

水中 �±离子的浓度最低ksqu ∗ sqw ±°²̄r�l o因此此

处的 �±缺乏也特别显著 ∀ �±主要对硅藻的生长有

限制性作用 o这一点通过各离子浓度 �±添加实验所

证实 ∀同时 �±的添加还可减轻 ≤∏的毒理作用 o≥∏±§¤

等 t|{t年发现缺 �±的种系 o其生长由于 ≤∏离子的

添加而延缓 o但这种抑制作用随着 �±离子的添加而

减轻 ∀有假说认为 o�±与 ≤∏之间的相互作用是因为

它们有相同的 �±传递或酶催化位点 o不过这点还有

待进一步的证据支持 ∀�µ¤±§等 t|{v年发现分离自河

口湾与浅海处的浮游植物比分离自贫微量元素k×µ¤¦̈

°̈ ·¤2¬°³²√̈ µ¬¶«̈§l大洋的种类有更高的 �±需求 o说明

虽然在近岸有较高的 �±离子浓度 o同样也可能存在

�±的限制性作用 ∀

≤²是合成维生素 �tu的必需元素 o ∞§±¤与 �¤µ¶

t||w年发现微量的添加 ≤²k± °²̄r �级l 对浮游植物

的生长有促进作用 o但与对照相比并无显著不同 ∀与

其他微量元素不同 o ≤²对浮游植物生长的促进作用
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并不受金属熬合剂添加的影响 o但 ≤²富营养化的反

应时间却明显比其他微量元素长 o一般都在添加 y ∗ {

§后才有效果 ∀ °µ¬¦̈ 与 �²µ̈̄ t||s年发现在 Τηαλασ2

σιοσιρα ωεισσφλογιι的生长过程中 , ≤²可部分代替 �±的

作用 o添加 ≤²o Τηαλασσιοσιρα ωεισσφλογιι 的生长率在缺

�±的情况下仍然得到提高 ∀≥∏±§¤与 �∏±·¶°¤± t||x年

发现 o 反过来某些浮游植物对 ≤² 的需求也可被 �±所

部分弥补∀这些结果显示 ≤²可能在海洋浮游植物的新陈

代谢中有其他的重要作用k除合成维生素 �tu外l ∀

u 我国研究现状

营养盐对浮游植物上行效应机制的研究一直

是海洋生态学研究的一个重要方面 o对这一机制的深

入研究将会极大地促进生态基础理论的发展 o目前我

国对这一工作的研究深度还不够 o也未见到现场实验

的研究报道 o因此全面系统地开展中国沿海各海区营

养盐对浮游植物上行效应机制的研究是当务之急 ∀
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海洋中铁 !锰 !铜等过渡金属元素的光化学研究进展 m

ΣΤΥ∆ΙΕΣ ΟΝ ΜΑΡΙΝΕ ΠΗΟΤΟΧΗΕ ΜΙΣΤΡΨ ΟΦ Φε, Μν ΑΝ∆ Χυ : Α

ΡΕςΙΕ Ω

张 莉 杨桂朋

k青岛海洋大学化学化工学院 uyyssvl

近年来光化学的研究已取得了重大进展 o但纵观

国内外研究发现 o对有机光化学物质 o如石油 !污染

物 !天然有机物等的研究较多≈t ou ox 
o而对无机物的光

化学研究相对较少 o尤其目前国内在这方面的研究仍

几乎为空白 ∀海水中存在许多过渡金属元素 o它们及

其有机络合物的电子容易转移 o并在近紫外区和可见

区有光吸收带 o具有显著的光化学活性 o故光氧化还

原过程对过渡金属元素在海水中的存在状态和迁移

变化规律影响显著≈v  ∀近年来研究最多的是铁 !锰 !铜

等元素的光化学过程 ∀

t 铁的光化学过程

铁是浮游植物生长所必须的一种微量元素 o它同

�!°等营养盐具有相似的功能 o是限制海洋浮游植物

初级生产力的重要因素 ∀海水中铁的存在形态按颗粒

直径大小分为三类 }溶解态 !胶体和颗粒态 ∀一般认为

浮游植物只吸收可溶性的铁元素 o铁胶体及铁的含氧

氢氧化物颗粒只有被溶解后才能供给浮游植物生

长 ∀由于表层海水中绝大部分的溶解铁都与有机络合

剂结合 o故溶解铁浓度很低 o因此全球相当多海域中

都存在 / 铁缺乏0的情况≈w  ∀氧化性海水中 ƒ̈ 的稳定

存在形式是溶解性很低的 ƒ̈ k ¶l o它易水化形成不

溶的胶体态水合三价铁氧化物 o从而导致水体系中铁

的种类发生变化 ∀近年来对铁的光化学研究主要集中

在颗粒态和胶体态铁的溶解及易被浮游植物吸收的

可溶性 ƒ̈ kµl的生产方面 ∀

tqt 颗粒铁的光化学还原溶解

由于颗粒铁不能被生物直接利用 o因此人们在

考虑铁的生物可利用性时往往忽略它 ∀尘埃粒子的湿

沉降是表层海水中颗粒铁的重要来源 ∀有人曾利用粒

径分离ksqt Λ°过滤和超滤l技术和库仑滴定法研究

典型的天然水条件下铁氧化物的光化学溶解 ∀在没有

有机试剂存在下 o三价铁氢氧化物光解导致铁氧化物

的溶解度不同 o溶解程度主要取决于显色基的浓度 o

m 国家自然科学基金资助项目 w|zsyszs号和山东省自然

科学基金资助项目 ±|z∞swtwx号 ∀
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