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段转换成 ≥≤�� 标记 o有助于研究

的深入 o如在大豆抗病基因研究中

的应用 ≈u ∀目前 o将特异的 � �°⁄标

记转换成 ≥≤�� 标记的工作已经在

紫菜和海带中取得了一定进展 o这

将对我国经济海藻的种质资源鉴

定 o目的基因的筛选与定位具有重

要意义 o为实现我国海藻栽培的良

种化提供坚实的科学依据 ∀

主要参考文献

t 刘继红 !胡春根 ∀生命的化学 ot||{o

18ktl }vv ∗ vx

u 邹继军等 ∀科学通报 ot|||o44kuvl }

u xww ∗ u xxs

v �̄ ¥̈µ·² ƒ q ετ αλ. . ϑ . Πηψχολ., t||zo

vv}zsy∗ zts

w ≤²¼̈ µ�q � q ετ αλ. . ϑ . Πηψχολ.,

t||zovv}xyt ∗ xy{

x �∏¤±ª � q ετ αλ. . Χηιν . ϑ . Οχεανολ.

Λιµνολ., t||{o16k¶∏³³̄ ql }tws ∗ twx

y ≥²±ª�q≥ qετ αλ. . Χηιν . ϑ . Οχεανολ.

Λιµνολ., t||{o16kvl }uvz ∗ uwu

k本文编辑 }张培新l

营养盐限制的水域性特征 m

ΩΑΤΕΡΣ2ΧΗΑΡΑΧΤΕΡΙΣΤΙΧΣ ΟΦ ΝΥΤΡΙΕΝΤ ΛΙΜΙΤΑΤΙΟΝ

张 平 沈志良

k中国科学院海洋研究所 青岛 uyysztl

m 国家自然科学基金资助项目 w|{p

zysus号和 wsszysut号 ~中国科学

院资助项目 ��|xu2≥t2wut号和国家

专项资助项目 ≥÷k|zl2tt2w号 ∀

中国科学院海洋研究所调查研究

报告第 wtuw号 ∀

收稿日期 }usss2sw2u|~

修回日期 }usss2s|2us

营养盐是构成水域生态系统

的重要化学物质基础 o由于其分布

与浓度和生物过程紧密相关 o因此

营养盐的生物地球化学研究一直

受到广大海洋学者的重视 ∀特别是

近几十年来由于海洋 !湖泊等水体

的富营养化 o引发了诸如赤潮等环

境问题 o原有的生态平衡被打破 o

环境的可持续发展及人类的自身

健康受到了严重威胁 o而几乎所有

的水生环境问题都与营养盐有关 o

所以研究营养盐对生态系统的影

响及其相互作用对改善人类生存

环境 !保护自然生态有重要意义 ∀

不同水体中 o由于营养盐组成

不同 o浮游植物群落结构不同 o生

物地球化学过程不同 o对浮游植物

生长产生限制的营养盐也不尽相

同 ∀有关如何判断营养盐限制已有

了很多研究 }�§∏° t|zt年提出 /限

制因素0 对生物活动来说是维持这

种活动所需的物质处于最小临界

值 ~�µ½̈ ½¬±¶®¬t|{x年利用水体环境

或浮游植物中营养元素的原子比

是否偏离 � §̈©¬̈ §̄值 k�Β °Β ≥¬Υ

tyΒ tyΒ tl 判断潜在的限制因子 ~

�∏¶·¬¦等 t||x年通过计算水体环境

中的各种营养盐之间的原子比提

出了一套系统的评价营养盐限制

的化学计量标准 ~还有 ƒ¬¶«̈µt||u

年报道的营养盐加富集生物实验

等评估方法 ∀历史上研究的水体大

致可分为湖泊 !河口 !近海 !开放海

域 ∀比较常见的观点是 }海洋中浮

游植物的生长是受氮限制 o湖泊中

受磷限制 o河口可能是磷或氮交替

控制 ∀本文主要讨论不同水体类型

的营养盐限制特征及其形成这些

特征的原因 ∀

t 湖泊中的营养盐限制

湖泊是营养盐限制研究的相

对较多较深入的水体 ∀ ≥¦«¬±§̄ µ̈

t|zw年 o⁄j ∞̄¬¤等 t|{y年 o≤¤µ¤¦²

等 t|{z年就在不同规模上对其做

过研究 o包括 }小尺度的营养盐生

物测试 o中尺度水体生态系统相互

比较 o全湖营养盐富集实验等 ∀据

�¬®̈ ±¶t|zu年报道 o ys年代后期人

们对富营养淡水水域营养盐限制

的观点还是碳限制的可能性大于

磷和氮 ~但是据 ≥¦«¬±§̄ µ̈t|zt年 o

≥°¬·«t|{w年 o� ¦̈®¼和 �¬̄«°¤t|{{

年 o �̈ µ°¤±t||x年的报道 ozs年代

在加拿大安大略省西北的实验湖

区k∞��l对整个湖泊生态系统的营

养盐加富试验之后 o人们对湖泊中

的营养盐限制一般都认为是磷 ∀

≥¦«¬±§̄ µ̈t|zw年对加拿大安大略

省试验湖区的长期试验发现只有

在湖水中添加含磷的营养盐才能

明显激发浮游植物的生长 o生物量
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超过同一地区未加营养盐的湖泊

两个数量级 ∀

湖泊中易于出现磷限制特征 o

学者们对此进行了很多研究 ∀从湖

泊天然理化条件的观点来看 }

≥¦«¬±§̄ µ̈t|zw 年 ! ≤¤µ¤¦²t||s 年认

为 o即使在缺氧的环境下 o湖泊沉

积物的磷循环率也很低 o而沉积物

从水中移出和滞留磷的效率却相

当高 o造成湖区中磷不能有效循环

利用 o是导致磷限制的一个重要因

素 ∀ �²º¤µ·«t|{x年报道湖泊中易

于出现磷限制的原因之一是湖水

中硫酸盐的含量低 o因此浮游植物

能够比较顺利地进行固氮作用 k硫

酸盐能够阻碍钼酸盐的同化 o而后

者是浮游植物固氮的催化剂l ∀另

据 ⁄¬̄̄²± t|zx年 ! ∂²̄¯̈ ±º̈¬§̈µt|zy

年 !≥°¬·«t|{w年 o吕兰军 t||v年的

研究 o由于湖泊尺度的不同 o外来

淡水的输入量不相同 o导致水体更

新周期也不同 ~湖水中的物质输入

率 !水深等因素也会影响到氮 !磷

的 有 效 供 给 及 循 环 过 程 ∀

≥¦«¬±§̄ µ̈t|z{年对当时全球淡水浮

游植物初级生产力的数据进行了

分析 o认为很大一部分的浮游植物

初级生产力与叶绿素的年际变化

可由磷的输入来解释 ∀ ƒ̈ ¨t|z|年

曾提出不同的湖泊形态对氮 !磷生

物地球化学循环也有影响 o从而改

变了有效氮 !磷的供给 o对湖泊中

的初级生产力也会产生限制 ∀

从人类干扰影响的角度来看 }

由于工业废水 !生活污水 !农田滤

水通过各种途径进入湖泊水体 o它

们的营养盐组成对湖泊水体的营

养盐特征产生了巨大影响 ≈w otx ∀特

别是农田滤水中氮 !磷的比例明显

高于 � §̈©¬̈ §̄值 o从化学计量学来

估计 o磷是浮游植物生长潜在的限

制因子 ≈tw ∀还有 o对湖泊水体的不

合理开发利用也是导致湖泊营养盐

结构发生变化的重要原因之一 ≈t ∀

虽然自 t|zw年 ≥¦«¬±§̄ µ̈试验

湖区的论文发表之后 o学者们对淡

水的生物地球化学与生态学研究

主要集中在磷方面 o但是很多研究

也表明氮可能是一个重要的第二

位的限制因素 ∀据 • «¬·̈等 t|{u

年 o� ®̈¼和 �¬̄«¤° t|{{年 o�¤±¶¶²±

等 t||y年报道 o它能提高磷的加富

生物试验效果 ∀甚至在一些湖中只

加入氮也能促进藻类的生长 o ∞̄¶̈µ

和 �¬°°̈¯ t|{xo�¤°̈ ¶等 t||s年报

道了有些短期的加富试验通常显

示氮 !磷的联合添加比单独加入一

种更能促进藻类的生长 ∀ �¨̄¤¦®等

t|{u年 o ∂¬±¦̈±·等 t|{w年发现不

同纬度带的湖泊其营养盐限制的

倾向亦不相同 o热带湖泊中的氮可

能是主要的限制元素 o 而在温带

k北美和欧洲l 例如 }≥¦«¬±§̄ µ̈t|z{

年的报道 o往往磷则是起控制作用

的元素 ∀

在 限 制 因 素 的 问 题 上 o

≥¦«¬±§̄ µ̈和 ƒ̈ ¨t|zv年提醒研究中

必须注意 }即使是同一水体 o中等

尺度上的实验结果与实验室的培

养实验结果有较大的差异 o前者往

往显示碳不会限制初级生产力 o后

者则会在午后显示碳限制 ∀ ≥°¬·«

t||t年 o �√¬¤··t||x年的研究也认

为由于室内培养实验与空气 !沉积

物等环境因素是分离的 o在体现生

态系统功能方面严重不足 o只能显

示更大尺度水体潜在的限制因

素 ∀因此 o≥°¬·«t|{w年 o � ¦̈®¼和

�¬̄«°¤ t|{{年强调从整个生态的

尺度上来研究营养盐限制因素是

十分必要的 o而不仅仅是基于恒温

培养试验 o或者其他把生态系统局

部孤立出来的研究 ~限制个别有机

体增长率的因素应该有别于限制

整个生态系统净生产力的因素 ∀

u 河口的营养盐限制

河口是一个半封闭的沿岸水

体 o它与外海自由相通 o并且其中

的海水明显的被来自陆地的淡水

所稀释 o从河口到外海形成很强的

盐度梯度 ∀据估计每年由陆地进入

到海洋的 uxs ≅ ts
{
·物质中 {xh

是通过河口输送入海的 o河口生态

环境包括营养盐状况受河流淡水

输入影响非常大 ∀

河口相对于湖泊 o有较大的空

间尺度 o较大的空间不均一性 o与

大洋开放性的连接 o缺乏重复性和

可控性 o 不易于实现像 ≥¦«¬±§̄ µ̈

t|zw年那样的对整个生态系统的

营养盐加富试验 o而常常借助于添

加营养盐的培养试验 ≈z o{ 
o 或者

ƒ¬¶«̈µt||u年采用的比较环境营养

盐浓度与浮游植物结构组成等方

法来估计潜在的营养盐限制 ∀

许多科研工作者的研究表明 o

氮 !磷 !硅都有可能成为河口生态

系统中的限制因素 o限制因子是随

季节和空间不同而变化 ∀例如 }⁄j

∞̄¬¤等 t|{y年 o • ¥̈¥t|{{年报道

了在 °¤·∏¬̈ ±·和 ≠²µ®河口中等尺

度的生物试验表明径流量大的冬

季和春季是磷限制了生物量的积

累 o径流量小的夏季氮则成为限制

元素 ~ ƒ¬¶«̈µt||u年对 ≤«̈¶¤³̈¤®湾

的研究也得到了相似的结果 ∀

在空间尺度上 o营养盐限制也

是有所变化的 o例如 }≤«̈¶¤³̈¤®̈ 湾

磷限制的可能性随低盐度区向高

盐度区过渡而升高 ∀产生季节性变

化的原因可能是营养物质输入的

季节性变化 o 在河水径流大的时

候 o水中的氮 !磷比率高 o流量降低

时比率也随之变小 ∀表 t以 ≤«̈¶¤2

³̈ ¤®湾为例说明这种变化 ∀

表 t中降水 !河水两项中氮 !磷

的原子比明显高于其他的营养源 o

≥≤�∞�≤∞ ≥≤ �°∞
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当降水量增加 ! 河水径流增加时 o

必然影响到河口营养盐的结构向

高氮 !磷比的方向发展 k×�}总氮 o

×°}总磷 o⁄��}溶解无机氮 o°� w }溶

解磷酸盐l ∀沈志良 t||y年曾指出 }

长江流域氮的浓度偏高受流域降

水的影响非常大 o降水输入是长江

口高无机氮含量的主要控制因

素 ∀ �¤̈¶·¬±¬
≈tu 在 �¬ª¤湾的研究中

也发现受河水影响大的区域呈现

磷限制 o河水影响小的区域呈现氮

限制 o当夏季径流最小时 o整个湾

都呈氮限制 ∀实际上营养盐与径流

的关系并不单一 o �µ²²®̈µ等 t|{w

年发现威尔士的河流中有的营养

盐与径流正相关 o 有的则是负相

关 ∀与此类似 �̈¤̄
≈tv 也发现营养盐

与径流有复杂的关系 ∀当营养盐在

穿过河口盐度梯度时 o会受到一系

列特殊的物理 !化学 !生物过程的

影响 o例如 }吸附 2解吸 o沉淀 2溶

解 o絮凝 2反絮凝 o以及生物吸收与

循 环 等 ≈y  ∀ 例 如 } ×µ̈ª∏̈µ和

±∏̈ª∏¬±̈ µt|{|年 o �²±¥̈·t||u年 o

�̈ ³¤³̈ t||y年报道了潮差 o ≤«∏µ¦«

t|{y年 o ≤«µ¬·¬¤±等 t||t年 o �¤̄ ¶̄

t||w年报道了冲刷时间 o �̄ ³¬±̈ 和

≤̄ ²̈ µ± t||u年报道了浮游与底栖的

生态耦合 o它们的差异也造成不同

河口盐度梯度中发生的生物地球

化学变化有所差别 ∀上述理化和生

物过程对氮 !磷 !硅等物质的作用

并不等效 o也可以影响到营养盐的

有效供给 ∀

另外 o在许多河口中光照也可

能成为浮游植物生长的限制因素 o

沈志良 t||v年报道了长江口近河

口区海水透明度是初级生产力的

主要限制因素 o与此类似密西西比

河口海区 ≈tz 生产力和浮游植物生

物量最高点也在中盐度区 o而不是

营养盐最高的近河口段 ∀

河口营养盐的研究中 o人类活

动的影响是一个不可忽视的因素 }

�¤̄ ¶̄t||v年对 �¤·̄¬¦海沿岸 |条河

流的研究显示 o河口中营养盐的含

量与流域土地利用率有正相关关

系 ~顾宏堪等 t|{t年报道长江口的

氮营养盐含量 {s年代比 ys年代高

约 w倍 o这与长江流域小化肥厂的

发展相一致 ∀

v 近海的营养盐限制

近海是人类最有价值也最易受

到破坏的水体之一 o大量的营养盐

通过河流 !地下水 !大气输送到近

海 o人类活动大大增加了这些途径

入海营养盐的通量 ∀在这些输送过

程中 o氮 !磷 !硅的比例被扰乱 o很

多不恰当的近海开发利用措施加

剧了这种干扰 ≈u o| ∀近海营养盐总

量的增加 o特别是氮 !磷的增加 o是

导致近海水体富营养化最主要的

原因 ∀氮 !磷营养盐的增加与结构

变化主要来自人类活动 o 据 �¬¬²±

t||x年报道 o{xh以上的商业固氮

及 {sh以上的磷矿用来生产肥料 o

而且一旦化学肥料生产出来 o它所

含有的营养物质就会通过各种各

样的途径进入近海环境 ∀

学者们对近海营养盐限制的

看法并不十分一致 o �¼·«̈µt|zt年

的研究认为氮是近海主要的营养

盐限制因素 o理由之一是有机物的

分解过程中磷的再生速率比氨快

k见表 ul ∀由表 u可以看出在氮 !磷

循环过程中磷始终是过量的 ∀�√¬¤··

等 t||x年对美国东北海岸的生态

实验也表明氮是关键限制因素 ∀沈

志良 ≈v 对渤海湾营养盐的研究发

现 }{s年代海水中氮 !磷的原子比很

小k×��r°� w2°� zqso�� v2�r°� w2°

� uq|l o这表明氮是这一海区浮游

植物生长的限制因素 ∀ ≥°¬·«t|{w

年对 ≥«¤µ® �¤¼的研究认为相对封

闭 o没有大量外来营养盐k径流 !降

水 ! 地下水l 输入的水生生态系统

中 o磷可能成为净生产力的限制因

素 o生态系统可以通过固氮满足自

己的氮需求 ∀张均顺和沈志良 ≈x 对

胶州湾营养盐结构变化的研究中

指出 o由于胶州湾沿岸工农业用水

及城市废水的影响 o胶州湾水体趋

向于硅限制 o化学计量值所得的计

算结果表明 o{s年代中期以溶解无

机 硅 为 限 制 因 子 的 出 现 率 为

vvqyh o|s年代初期为 y|qyh ∀

据 ⁄j ∞̄¬¤等 t|{y年 o �¤µµ¬¶²±

等 t||s年 o×∏µ±̈ µ等 t||s年 oƒ¬¶«̈µ

t||u年的报道 }由于大型河流的影

响 o磷也常常成为限制因素 ∀例如 }

东中国海 o由于受长江淡水输入的

影响 o氮的含量非常高 o相对于磷

的浓度k�� v n �� ul超过了浮游植

物生长所需要的浓度 o因此磷可能

是这一海区的限制因子 ≈t{ ∀

w 开放海域的营养盐限制

开放海域中的营养盐分布对

世界海洋中的初级生产力有着很

强的控制作用 o目前人们对开放海

域中的营养盐限制有以下几种观

点 } �限制 o ≥¬限制 o ƒ̈ 限制 ∀据

≥≤�∞�≤∞ ≥≤ �°∞
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�¤µ¬±̈ ≥¦¬̈±¦̈¶r∂²̄ quxo�²qyrusst t|

�̄ ¶²± t|{s年 ≈ts ott 报道 o超过 ush

开放海域表面有充足光照与植物

所需营养盐k�o°o≥¬l o但是生物的

现存量却非常低 o例如 }赤道太平

洋 o 副极地太平洋 o 南大洋等地

区 ∀�¤µ·¬±等 t||w年对这些高营养

盐低生产力的海区 k���≤l的研究

认为 o铁限制是控制浮游植物生物

量与生产力的主要因素 ∀

在某些 ���≤海区 o ƒµ²¶·t|{z

年 !t||t年研究认为浮游动物的捕

食活动可能是叶绿素保持在较低

水平的一个原因 ~ �¬¦«̈¯̄ t||t年

报道在高纬度海区强烈的湍流也

可能把浮游植物带到临界深度以

下 o产生光限制 ∀除了这些解释以

外 o �¤µ·¬±等 t||w提出微量元素铁

) ) ) 电子传输和酶系统中重要的

催化剂 o在 ���≤海区对浮游植物

可能有潜在的限制作用 ∀因为开放

海域表层铁的浓度在皮摩尔水平

上 k ≅ ts
ptu

°²̄l o可能不足以维持

高生物量与高生长速度 ~铁的加入

激发了浮游植物特别是硅藻的生

长 ~赤道太平洋的光化学能量转化

率小于最大值 o但纳摩尔 k ≅ ts
p|

°²̄l 级 ƒ̈ 的加入可显著提升转化

率 ∀ 据 �̈ «µ̈±©̈ §̄ t||y 年 o �²¼§

t||y年 o�µ¤§̄ ¼̈ t||y年报道 o在两

个开放海域的现场实验之后 o

���≤海域的铁限制假说被很多学

者所接受 ∀但是有学者提出 ���≤

海域的营养盐限制不仅仅是铁 o硅

也可能成为新生产力的限制因

素 ∀ 据 �©©¬¦̈µ和 � ¼·«̈µt|{s 年 o

⁄∏ª¤̄¨和 �¬±¤¶t||x 年的研究认

为 o在亚热带海域表层 t ¤中大部

分时间都存在热成层现象 o它阻碍

了底层高营养盐的水进入光合作

用的表层 o营养盐的循环过程影响

了其有效供给 ∀氮 !磷主要通过排

泄作用或浮游生物的分解等再生

过程来弥补 o再生速度相对较快 ~

硅藻的硅质介壳分解的速度非常

慢 o并且大部分在矿化之前已沉到

真光层之下 ∀�¬¦«¤µ§≈ty 认为某些高

营养盐低生产力的海区应该更准

确地描述为低硅浓度的 ���≤ 海

区 o以避免被认为是所有的营养盐

都足以维持高生产力 ∀

开阔海域是受人类影响相对

较小的海区 o但其面积占世界水体

面积的绝大部分 o对全球气候 !全

球环境变化有着十分重要的调控

作用 ∀研究营养盐结构对开阔海域

生态的影响 o对研究全球生态变化

有重要意义 ∀

x 结论

如上所述 o营养盐限制有着明

显的水域差异性 o因此在对水体中

营养盐进行研究时 o特别是确定哪

一种元素为限制因子时 o必须明确

限制的对象 }藻类的生长 o群落的

初级生产力 o 生态系统的净生产

力 ∀在借助生物培养实验的条件下

确定限制因子时 o完善实验的因子

设计以正确评估营养盐的单独作

用与交互作用 ∀特定水域营养盐通

量所涉及的重要过程 o水藻 2营养

盐关系中的氮 !磷动力学过程 o生

物循环中的营养盐再生过程 o也是

营养盐限制研究中所应注意的 ∀

研究营养盐的水域差异性对

不同水域实施不同的水体保护政

策有较大的指导意义 ∀安大略省实

验湖区的研究对控制湖泊富营养

化 !恢复其生态环境做出了很大贡

献 ∀ 据 �̈¤± 等 t|{z 年 ≈{ 报道 o

≤«̈¶¤³̈¤®̈ 湾的生态环境的改善也

与其营养盐限制的研究是分不开

的 ∀目前 o作者正在开展对胶州湾

营养盐结构和营养盐限制的研究 o

这对于保护胶州湾生态环境和发

展水域生产力同样具有重要意

义 ∀
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