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海洋浮游植物是海洋的初级生产者 o它们利用光

能摄取营养盐 o把无机碳转化为有机碳 o构成了海洋

食物链中的基础环节 o为海洋中其他生物提供赖以生

存的有机物质 ∀营养盐是生态系统的基础物质和能量

来源 o营养盐限制直接影响浮游植物的初级生产力变

化和生物资源的持续利用 ∀浮游植物生长的营养盐限

制是近年来国际研究的热点 ∀本文主要阐述目前哪种

营养盐可能是限制因子和采用何种方法来考虑的 o同

时 o介绍作者的胶州湾研究结果和观点 ∀

t 目前哪种营养盐可能成为限制因子

� ¦̈®¼和 �¬̄«¤° t|{{年指出水产生物科学的

一个流行认识是海洋和河口的浮游植物趋向于氮限

制 o而淡水浮游植物趋向于磷限制 ∀然而在海洋的许

多水域中 o例如 o在大洋 !海湾 !河口等水域中 o氮 !磷

成为高营养盐 o使浮游植物生长的集群结构经常发生

变换 o而且常常引起赤潮的发生 ∀

对于浮游植物来说 o⁄∏ª§¤̄¨等 t||x年研究认为

决定全球的初级生产力和碳的预测方面 o铁作为限制

因子调整到与氮 ! 磷相比的首要位置 ∀在 t||w年 o

�¤µ·¬±等和 �²̄¥̈µ等研究人员在太平洋赤道东部

k���≤l海区加铁后 o发现光化学能储藏效率提高 !生

物量增加 !初级生产力提高 ∀ 在铁贫瘠的海区 o铁的

作用是限制氮的固定≈v  ∀�∏·¦«¬±¶和 �µ∏̄¤±§t||{年 o

×¤®̈ §¤t||{年的研究显示了与氮相比硅藻对硅的吸

收受到铁的影响 ∀ �∏·¦«¬±¶和 �µ∏̄¤±§在实验室里研

究表明加铁几天后 o培养的自然浮游植物集群的增殖

率和氮吸收率就提高了 ∀而从自然含铁量较高的附近

海域采集的样品 o加铁后 o浮游植物并没有进一步增

长 ∀由此认为在缺铁的海域里 o尤其在高营养盐 o低浮

游植物生物量k���≤l的海域里 o铁是限制因子≈w  ∀然

而 o最新研究表明铁使迅猛增殖的浮游植物竟是大型

硅藻 o而且 o硅藻在加铁后 o对硅的吸收几乎不增≈x  ∀

这样 o要么铁是硅替代品 o要么铁改变了浮游植物本

身的结构≈u  ∀作者认为 }铁是刺激因子 o而不是限制因

子 ∀

同样在太平洋赤道东部 o高营养盐 !低浮游植物

生物量k���≤l的海域里 o认为铁是限制因子 o但通过

海区调查数据和简单的硅循环模型发现硅控制着太

平洋赤道上升流区的浮游植物的新生产力 o也就是在

太平洋赤道上升流系统趋于硅的限制≈y  ∀ 这些分析
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表明在 ���≤ 的海区硅趋向于浮游植物的生长限制

因子 ∀另外 o硅藻是构成浮游植物的主要成分 o也是产

生海洋初级生产力的主要贡献者 o其种类多 !数量大 !

分布广 o是各种海洋动物直接或间接的饵料 ∀硅藻的

盛衰可直接引起海洋动物的相应变化 ∀硅酸盐与硅藻

的结构和新陈代谢有着密切的关系 ∀在海洋研究的重

要区域 o例如 ⁄∏ª§¤̄¨等 t|zs ot|zu ot|{t ot|{v ot|{x

年研究的上升流区和 ≥¤®¶«¤±ª等 t||t年研究的南极

海域 o硅酸盐可以控制浮游植物生长过程 ∀ ≤²±̄ ¼̈和

�¤̄²±̈ t||u年认为在这些和其他海域 o在浮游植物

水华形成的过程中 ≥¬k��l w 有着核心的作用 ∀ �̈º¬±

t|yu年研究指出硅藻对硅有着绝对的需要 ∀�µ½̈ ½¬±¶®¬

等 t||s ot||u年研究认为没有硅 o硅藻瓣是不能形成

的 ∀而且细胞生长的周期也不会完成 ∀由此可知 o硅是

硅藻的必不可少的营养盐 ∀硅化的浮游植物对全球的

海洋初级生产力有着极为重要的贡献 ∀�̈ ¶̄²±等 t||x

年的估计 o显示了整个初级生产力的 ws h多都归因

于硅藻 o这也揭示了海洋中硅和碳循环有密切的相关

的耦合 ∀因此对于全球的硅循环 o⁄̈ �¤¶·̈µt|{t年 o

∂¤± �̈ ±±̈ ®²°等 t|{{ 年 o ×µ̈ª∏̈µ和 ∂¤± �̈ ±±̈ ®²°

t||t年 o ×µ̈ª∏̈µ等 t||x年 和 �̈ ¶̄²±等 t||x年认为

以南大洋为主要海域的研究的重要性受到了非常的

关注 ∀于是 o研究营养盐对硅藻生长的限制不得不重

视营养盐硅对硅藻生长的影响的研究 o以及在许多广

阔的海域进行硅作为营养盐对浮游植物生长的限制

的研究 ∀因此 o作者认为在许多海域硅成为浮游植物

生长的限制因子 ∀

近年来 o由于陆地的输入量的变化和人类排污量

的增加 o沿岸海域的营养盐 �o°迅速增加 o浅海养殖

区不断扩展 o密度增大 o进一步加剧了 �o°的增加 o

使得沿岸许多海域日趋富营养化成为不可争辩的事

实 ∀例如 o刁焕祥 t|{w年认为胶州湾沿岸工农业发

达 o居民密集 o工业及生活废水的排入对有关海水化

学要素的影响较大 ∀从 ys至 |s年代 o胶州湾中东部

水域 °�w2°o��v2�o��w2�浓度分别增加了 u qu oz qv和

z qt倍≈t  ∀这样 o作者认为在沿岸许多海域加剧了硅

对浮游植物生长的限制 ∀

u 营养盐硅限制浮游植物生长的判断

方法

营养盐的限制问题可以从许多不同的方面来

考虑 ∀但通常在研究浮游植物的营养盐限制因子时 o

使用两种方法 }一是从浮游植物对营养盐的吸收速率

和营养盐限制浮游植物的增长速率 ~另一种是 t{ws

年 �¬̈¥¬ª提出的 �¬̈¥¬ª的最小法则 ∀ � ¦̈®¼和 �¬̄«¤°

t|{{年用化学计量限制的方法把环境营养盐比值和

生物量的结构对营养盐的吸收比值进行比较来确定

哪种营养盐首先被耗尽 ∀

首先 o是限制速率的方法 k �²±²§即动力学l o清

楚地显示了藻类生长的营养盐限制 ∀虽然许多生态因

子结合在一起限制藻类的生长 o�j �̈¬̄̄ 等 t|{|年认

为这也可以用生态数学模型展现出来 o 但是 ⁄µ²²³

t|zw年 o⁄∏ª§¤̄¨等 t|{t和 t||t年 o �µ̈ °̈ µ和 �¬¬²±

t|zz年 o≥¤®¶«¤±ª等 t|{|年 o⁄̈ �µ²²·t|{v年的研究

认为有关藻类生长的营养盐限制的大部分模型和研

究都采用只有一种控制的营养盐 ∀为了确定哪种营养

盐是最主要的限制因子 o通常用 �²±²§ t|wu年的双

曲线公式 oΛ/ Λ°¤¬ � ≈ Σ rk Κ¶n ≈ Σ l ∀这个公式描述

营养盐限制的微生物的生长 ∀式中 Λ是比增长率 ~

Λ°¤¬是假定在无限大的外部基层浓度 ≈ Σ 和没有别的

因子限制生长的条件下最大的比增长率 ~ Κ¶是在

Λ= Λ°¤¬r u的基层浓度 ∀另一方面 o �¬¦«¤̈ ¬̄¶2� ±̈·̈±

公式用于描述营养盐的吸收 o且 Λ/ Λ°¤¬被 ς/ ς°¤¬所代

替 ∀而 Κ°是 ς= ς°¤¬r u时的浓度 ∀

ς= ς°¤¬ ≈≥¬k��lw r≈ Κ°n ≥¬k��lw  ktl

或者

Λ= Λ°¤¬≈≥¬k��lw r≈ Κ¶n ≥¬k��lw  kul

°¤¤¦«̈ t|zv 年 o �̈ ¶̄²± 等 t|zy 年 o �̈ ¶̄²± 和

�µ½̈ ½¬±¶®¬ t||s 年 认 为 双 曲 线 饱 和 函 数 的

�¬¦«¤̈ ¬̄¶2� ±̈·̈±方程用于酶动力学或者 �²±²§方程

用于基层浓度对细菌的生长限制 ∀因此 o人们建立了

营养盐的吸收与藻类的生长的动态数学模型 o开始了

依靠硅酸盐浓度的吸收的动力学研究和硅藻受到硅

限制的生长的动力学研究 ∀

ς°¤¬为最大的吸收率 o Λ°¤¬为最大的增长率 o Κ°

和 Κ¶为分别限制 ς和 Λ到 tr u最大值的硅酸盐浓

度 ∀只要细胞的硅含量是不依赖于硅限制的程度 o方

程ktl和方程kul是一样的 ∀培养研究的结果是 Κ°很

大地超过了 Κ¶k�̈ ¶̄²± 未发表l ∀ �̈ ¶̄²± 和 ×µ̈ª∏̈µ

t||u年认为这样不相等意味着方程ktl和方程kul的

差别在硅酸盐浓度低得足以限制吸收率 ∀使细胞降低

它们的硅化程度 o以便维持着接近于 Λ°¤¬的增长率 ∀

尽管降低硅的使用 o从生态学上讲硅对硅藻生长率的

限制一般没有比吸收率的限制严重 ∀
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实验方法的落后妨碍了在自然海洋环境生活中 o

硅限制硅藻生长的动力学的研究 ∀但是 �²̈µ¬±ª等

t|zv年 o�½¤°和 ≤«¬¶«²̄ ° t|zy年 o�̈ ¶̄²±和 �µ½̈ ½¬±¶®¬

t||s年在几个海域的研究表明以硅藻为优势种的浮

游植物的自然集群中硅酸盐吸收的动力学得到了检

验 ∀ �̈ ¶̄²± 和 ×µ̈ª∏̈µt||u 年的这些研究显示了

�¬¦«¤̈ ¬̄¶2� ±̈·̈±双曲线方程拟合数据非常好 o 并且

Κ°值与实验室研究的单种藻培养的 Κ°值非常接

近 ∀

这也表明用生态数学模型能够反映实际海域的

浮游植物的硅酸盐的吸收及本身的增长 o并且能够解

释实际生态现象和说明生态机制 ∀

其次 o是考虑首先被耗尽的营养盐 ∀在海洋环境

中 o在营养盐的吸收中或者在以溶解形式的水柱中 o

� §̈©¬̈ §̄等 t|yv年 o�µ½̈ ½¬±¶®¬t|{x年 o� ¦̈®¼和 �¬̄«¤°

t|{{年 o ⁄²µ·¦«和 • «¬·̄̈§ª̈ t||u年的研究认为偏离

这个比值 tyΒtyΒt就显示了浮游植物生长的 �o°o

≥¬的潜在限制 ∀≤²±̄ ¼̈和 �¤̄²±̈ t||u年的研究表明 ≥¬

k��lw Β ��v 的浓度比值来证实 ≥¬k��lw 或 �� v 作为

限制的营养盐 ∀然而 o根据不同的藻种和培养条件 o在

这个比值上 o部分藻种需要更高的硅酸盐浓度 ∀例如

�µ½̈ ½¬±¶®¬t|{x年发现对于 t{个藻种来说 ≥¬Β �的比

值是 t qwx n s qz|k可信程度 |x h l ∀ �¤µµ¬¶²±和 ⁄¤√¬¶

t|z|年发现有 v种硅藻的 ≥¬Β �比值上有相似的变

化 ∀�µ̈±̈ µ和 �¬¬²± t|zz年的化学方法证实了这个营

养盐对系统的产量有最大限制k即总的生物量l ∀

因此 o通过上面的讨论 o从两方面来考虑营养盐

硅对浮游植物的限制 ∀

ktl �¬̄«¤° t|zt年 o≥¦«̈ ¶̄®̈ 和 ≥·²̈µ°̈ µt|zt年 o

�©©¬¦̈µ和 � ¼·«̈µt|{s年的研究认为 o硅藻生产过程中

发生硅的限制是在水柱中供给的浓度要比硅藻本身

生长所需要的低 ∀相对于硅藻的吸收率 o溶解硅k⁄≥¬l

是低供给 o这能够限制硅藻的生物量或生长率的增

长 ∀也可以导致硅藻生物量的下降 ∀�¬̈±©¤±ª等 t|{u

年认为这由于缺硅的种群的高沉降率 ∀

kul 相对地 o在水柱中供给的浓度要比在生长期

间与其他需要的别的营养盐要低 o � µ̈®¼和 �¬̄«¤°

t|{{年 o �²º¤µ·«t|{{年的结果表明在水柱中这些环

境营养盐的浓度中原子比值的变化可以推得在限制

硅藻生产上相对于溶解无机氮 k⁄��l 和溶解无机磷

k⁄�°l o溶解硅k⁄≥¬l潜在的重要 ∀ �¤µµ¬¶²±等 t|zz年 o

�̈√¤¶¶̈∏µ和 ×«̈µµ¬¤∏̄·t|{z年通过营养盐吸收动力学

研究指出 ≥¬Β ⁄��和 ≥¬Β °的环境原子比值显示了化

学计量的潜在 ≥¬限制 ∀ � §̈©¬̈ §̄等 t|yv年 o�µ½̈ ½¬±¶®¬

t|{x年研究表明营养盐都满足浮游植物生长 o海洋

硅藻的 ≥¬Β �Β °原子比值大约是 ty Βty Βt∀这样 o

≤²±̄ ¼̈和 �¤̄²±̈ t||u年的研究认为溶解硅k⁄≥¬l的潜

在的限制由通过 ⁄≥¬Β ⁄��和 ⁄≥¬Β ⁄�°的比值各自分

别小于 t和 ty来展示的 ∀同样 o≤²±̄ ¼̈和 �¤̄²±̈ t||u

年通过研究 ≥¬k��l w Β �� v 的浓度比值来证实 ≥¬

k��lw 或 �� v 作为限制的营养盐 o环境的 ≥¬k��lw Β

�� v 的比值小于 t可以显示 ≥¬k��lw 为潜在限制 ∀

从ktl和kul o知道营养盐硅对浮游植物生长的限

制的判断方法 ∀目前 o研究营养盐硅的生物地球化学

过程 o建立模型进行定量分析 o阐明生态系统浮游植

物生产过程及营养盐的调控机制 ∀给浮游植物的资源

利用和生态系统的持续发展提供了科学依据 o尤其对

人类的污染 !富营养化和赤潮频繁发生的灾难预防和

改善都有着举足轻重的重要意义 ∀

v 胶州湾研究结果

根据胶州湾 t||t年 x月至 t||w年 u月的观测数

据 o采用统计和微分方程分析比较研究该水域主要理

化因子 o温 !光和 x项营养盐k�� v2 �o�� u
p2�o�� w

n

2�o≥¬� v
u p2≥¬o°� w

v p2 °l与浮游植物 !初级生产力时空

分布变化之间的关系 ∀结果表明 o硅酸盐对初级生产

力的特征分布 !动态周期和变化趋势有着重要影响 ∀

对此 o本文建立了相应的初级生产力 2硅酸盐 2水温

的动态模型和模拟曲线 o展现了初级生产力的变化由

营养盐硅和水温的变化的动态控制过程 ∀分析探讨了

胶州湾的硅酸盐来源和生物地球化学的沉积过程以

及浮游植物的优势种和浮游植物的结构 o对硅酸盐是

胶州湾浮游植物的限制因子问题进行了初步探讨 o认

为胶州湾的硅酸盐是初级生产力的限制因子 ∀又假设

从陆源提供的硅酸盐浓度一方面被水流稀释 o一方面

被浮游植物吸收 ∀计算出浮游植物吸收营养盐硅的

量 !浮游植物对硅的内禀转化率和营养盐硅的量对浮

游植物的吸收与水流稀释的比例 ∀进一步说明径流将

大量的硅酸盐带入海湾和浮游植物的初级生产力是

由浮游植物吸收硅酸盐的量来决定的 ∀

用环境 ≥¬k��lw Β �� v 浓度比值展示了在胶州湾

时空变化的特征分布和 ≥¬Β �的比值的季节变化的

分析 o在整个胶州湾 o春 !秋 !冬季的 ≥¬Β �的比值都

小于 t∀证实了该水域硅酸盐在春 !秋 !冬季是浮游植
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物生长的限制营养盐 ∀又通过 ≥¬Β �的比值与初级生

产力的动态模型和模拟曲线分析 o认为胶州湾的硅酸

盐在春 !秋 !冬是初级生产力的限制因子 ∀同样 o通过

⁄≥¬Β ⁄��和 ⁄≥¬Β ⁄�°的比值也证实了这个结论 ∀

分析环境浓度 ≥¬k��lw 和 ��v 的变化 o结果表明

胶州湾的 �o°浓度趋于上升 o而 ≥¬的浓度呈周期性

的季节变化 ∀通过建立的动态模型 o计算出营养盐硅

限制浮游植物生长的阈值和阈值的时间以及初级生

产力受硅限制的阈值等结论 ∀而且 o甚至所用的分析

数据的 ts ¤前的观察结果也证实了这个结论 ∀这表明

通过这个巨大的试验空间胶州湾和漫长的试验时间

进一步详细阐述了营养盐硅限制浮游植物初级生产

力的动态过程 o证实了营养盐硅是胶州湾初级生产力

的限制因子 ∀通过分析认为 o胶州湾浮游植物对硅的

需要非常强烈 o而且对硅的变化的灵敏度很高 o反应

迅速 ∀这也揭示了浮游植物的生长依赖硅的动态变化

全过程 ∀从胶州湾 t||t年 x月到 t||w年 u月的季节

调查数据和 t|{w年逐月调查数据说明 o整个胶州湾

生态系统保持着长期的稳定 o浮游植物的生长也一直

保持着受控生态因子硅 ∀这也是生态系统的连续性和

稳定性 ∀

关于营养盐限制浮游植物生长有几点看法 }一些

从事生物 !化学和生态的研究人员认为多种营养盐元

素同时限制浮游植物的生长 o另一些认为虽然限制营

养盐是单种元素 o但随着不同的季节变化 o营养盐限

制的单一种元素也在变化 o尤其是考虑营养盐 �o °

限制 ∀但作者根据胶州湾的研究结果认为 }

ktl 控制浮游植物生长的营养盐只有一种元素 o

这是由营养盐的生物地球化学过程所决定的 ∀

kul在相当长的时期内 o也许是几十年 !几百年甚

至几千年 o限制浮游植物生长的单一种营养盐是不随

时间的变化而改变 o这是由于生态系统的稳定性 ∀

kvl 在全球不同的海域 o限制浮游植物生长的营

养盐趋向于同一种元素 o这是由于在全球海域的浮游

植物主要是硅藻组成和营养盐的生物地球化学过程

几乎是一致的 ∀因此 o通过对浮游植物生长限制的营

养盐的研究 o揭示了海域理化环境和生态系统的时空

变化规律 ∀从以上分析 o作者认为也许在全球的许多

海域营养盐硅将会成为浮游植物生长的限制因子 ∀
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源 ∀这些有机物支持了褐藻酸降解菌的增殖 o有利于

它们的进一步侵入 ∀虽然在显微镜中观察到的首先是

细菌存在的细胞及周边细胞原生质体的分解 !色素的

缺失 o其次才是细胞壁的破裂 o作者分析可能是褐藻

酸降解菌首先利用了细胞壁中的褐藻胶 o剩下只有纤

维素的空壳 o使细胞壁丧失其生理功能 o然后利用了

细胞中的储藏物质作为营养 o进入细胞进行增殖 o并

进一步侵入其他组织 o造成组织的瓦解 !最终导致海

带病烂 ∀

3 q3 褐藻酸降解菌侵入海带组织的途径分析

从病烂海带的组织切片中不难看出 o海带的内皮

层均发现了大量的褐藻酸降解菌 ∀受菌侵染较重的材

料的内皮层细胞 o细菌量很大k图版 t2vl o并且其周围

的外皮层和髓部的细胞中也发现有少量菌侵染的现

象 ∀说明褐藻酸降解菌首先侵染内皮层 o对内皮层的

细胞进行破坏 o然后再逐渐侵染外皮层 !髓部 o直至造

成海带的完全破烂 ∀作者分析褐藻酸降解菌进入内皮

层可能有两条途径 }ktl 从画线切口处直接进入内皮

层 ~kul从切口处通过组织间的细胞间隙进入内皮层 ∀

综上所述 o从作者对褐藻酸降解菌对海带侵染的

组织学研究中 o可以得出以下结论 }褐藻酸降解菌在海

带受到机械损伤时 o能够引起病烂 ∀它首先侵入内皮

层 o利用细胞壁中的褐藻胶及细胞储藏物质作为营养

物质 o大量增殖 o再侵入其他组织 o最终导致海带病烂∀
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