
收稿日期: 2019 － 01 － 23; 修回日期: 2019 － 02 － 11

基金项目: 中国科学院战略性先导科技专项 A ( XDA13020300) ; 国家自然科学基金( 41676163; 41406191; 41276113; 41276114) ; 国家重

点研发计划( 2017YFC0506301，2018YFC1406500) ; 广州市珠江科技新星( 201806010017)

作者简介: 杨清松，博士研究生，专业为海洋生物学，E-mail: qsyang@ scsio． ac． cn

通信作者: 董俊德，博士，研究员，主要从事海洋生态学研究，E-mail: dongjunde@ vip. 163． com

doi∶10． 3969 / j. issn. 2095 － 1736． 2019. 06. 096

一种基于微电极的珊瑚共生体光补偿点测定方法探讨

杨清松1，2，张燕英1，3，张 颖1，2，周卫国1，2，凌 娟1，林显程1，2，盛华夏4，董俊德1，3

( 1． 中国科学院南海海洋研究所 中国科学院热带海洋生物资源与生态重点实验室，广州 510301;

2． 中国科学院大学，北京 100049; 3． 中国科学院海南热带海洋生物实验站，三亚 572000;

4． 厦门大学 海洋与地球学院 近海海洋环境科学国家重点实验室，厦门 361102)

摘 要 珊瑚虫与虫黄藻互利共生形成共生体，虫黄藻通过光合作用为珊瑚虫提供重要的能量来源。珊瑚共生体

的光补偿点可以较好地指示珊瑚的光适应性，是重要光合特性指标，但其测定方法鲜有报道。利用溶氧微电极结合

光强可调节光源，以鹿角杯形珊瑚为实验材料，依据扩散平衡理论，建立了一种造礁石珊瑚的光补偿点的测定方法。
实验结果表明珊瑚的扩散边界层溶氧浓度会快速响应光强变化。珊瑚扩散边界层溶氧浓度与光合有效辐射具有较

好的相关性，且光强由高降低 过 程 测 得 的 相 关 系 数 更 高。实 验 测 得 鹿 角 杯 形 珊 瑚 的 光 补 偿 点 较 低，为 1. 52
μE /m2 /s，与喜阴植物的光补偿点相当。相对较低的光补偿点利于珊瑚栖居于水深范围更广的区域，有助于扩展珊

瑚的生态位。溶氧微电极相关技术和方法在珊瑚光合作用研究中具有广泛的应用前景。
关键词 微电极; 鹿角杯形珊瑚; 扩散边界层; 溶氧扩散平衡; 光补偿点
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An exploration on the method of measuring light compensation
point of coral holobiont with microelectrode
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Abstract The coral holobiont is a complex system containing the coral polyp and its symbiotic zooxanthellae． Zooxanthellae provides
an important source of energy for coral polyps through photosynthesis． The light compensation point of coral holobiont can indicate the
light adaptability of coral，and it is an important photosynthetic characteristic index． However，the measurement of light compensation
points of the coral holobiont was little reported． Here we reported a method for determining the light compensation point of coral holo-
biont． According to the theory of diffusion equilibrium，the light compensation point of coral Pocillopora damicornis was determined by
using dissolved oxygen microelectrode combined with light intensity adjustable light source． Our results showed that the concentration of
dissolved oxygen in coral diffusion boundary layer responded rapidly to the change of photosynthetically active radiation ( PAＲ) ． The
concentration of dissolved oxygen in coral diffusion boundary layer was highly correlated with the PAＲ，and higher correlation coefficient
was achieved in the process of PAＲ decreasing． The light compensation point of the coral P． damicornis was 1. 52 μE /m2 /s，which
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was equivalent to those of shade-tolerant plants． A relatively low light compensation point allowed coral P． damicornis to inhabit a wider
range of water depths，which expanded the habitat of coral． The dissolved oxygen microelectrode related techniques and methods had a
wide application prospect in the research of coral holobiont photosynthesis．
Key words microelectrode; Pocillopora damicornis; diffusive boundary layer; dissolved oxygen diffusive equilibrium; light compensa-
tion point

造礁石珊瑚( Ｒeef-building Coral) 是珊瑚礁生态系

统中主要的造礁生物，是珊瑚礁立体框架结构的基础。
造礁石珊瑚是由珊瑚虫和其中共生的虫黄藻( zooxan-
thellae) 、原生动物、真菌、细菌、古菌、病毒等组成的共

生体［1］。虫黄藻通过光合作用可以为珊瑚宿主提供有

机碳源，是珊瑚重要的能量来源［2］。研究揭示珊瑚共

生的虫黄藻可以将其光合产能的 87% ～ 95% 传递给

珊瑚宿主，而来自虫黄藻的能量占造礁石珊瑚宿主的

能量可达 90%［3］。
珊瑚共生体的光合相关参数可以反映珊瑚的生存

状态及能量平衡。光补偿点( Light compensation point)
指示的是光合生物在其光合速率与呼吸速率一致时的

光 合 有 效 辐 射 ( Photosynthetically active radiation，

PAＲ) 。理论上，珊瑚的光补偿点的差异可以决定珊瑚

生长对 PAＲ 的需求，影响珊瑚在珊瑚礁中栖居的水深

范围［4］。对于不同珊瑚物种，光补偿点较高的珊瑚物

种其需要维持呼吸代谢的 PAＲ 更高，不能生存在光照

较弱的深水区域，反之光补偿点较低的珊瑚物种更能

够适应深水区域较低的 PAＲ。对于同种珊瑚，其光补

偿点较低时说明珊瑚共生体的呼吸代谢较弱，生存状

态较差; 反之，如果珊瑚共生体的光补偿点较高，则表

明珊瑚的呼吸代谢旺盛，生存状态良好。
由于珊瑚共生体中参与光合作用的虫黄藻与珊瑚

宿主及其他共生生物的复杂关系，珊瑚的光补偿点可

能会受多种因素的影响。影响和调节珊瑚共生体光补

偿点的机制有待深入研究。然而由于珊瑚共生体组成

复杂，且栖居于水中，测定其光合参数的方法更为复

杂，故而测定珊瑚共生体的光补偿点的方法鲜有报道。
微电极是可以用于精确测量珊瑚组织内包括 pH 值、
溶氧、碳酸根、钙离子等参数的强大工具［5 － 6］。本研究

提出了一种使用溶氧微电极，依据扩散平衡理论［7］，对

珊瑚共生体的光补偿点进行直接测定的方法。
1 材料和方法

1. 1 测定原理

珊瑚的组织和黏液表面与海水之间存在着溶氧浓

度梯度层，称之为扩散边界层( Diffusive boundary lay-
er) ［8］。当珊瑚在光照充足的条件下时，珊瑚共生体内

产生的氧气大于自身呼吸所需的量，氧气由珊瑚体内

向外周海水扩散; 反之，当光合作用产氧不足以支持呼

吸耗氧时，氧气由外周海水向珊瑚体内扩散，在扩散边

界层形成相反方向的氧气扩散浓度梯度［9］。珊瑚的扩

散边界层的氧气扩散符合 Fick 第一扩散定律［7］:

J = － D δC
δx

其中 J 为扩散流量，D 为扩散常数，C 为气体浓

度，x 为扩散距离。
基于光补偿点的定义，当施加的 PAＲ 等于光补偿

点时，珊瑚共生体达到光合产氧量与呼吸耗氧量平衡，

与环境无氧交换。此时，对于珊瑚的扩散边界层上任

意位置 x 上的氧气浓度 C 应与水体本底氧浓度相等，

其氧气扩散流量的净值 J 应为 0。因此，珊瑚扩散边界

层溶氧浓度与海水本底溶氧浓度相等时的 PAＲ 即为

珊瑚的光补偿点。通过调节 PAＲ 并监测扩散边界层

溶氧浓度变化，建立 PAＲ 与溶氧浓度的关系式，将海

水本底溶氧值代入关系式解出对应的 PAＲ 值即为珊

瑚的光补偿点。
1. 2 珊瑚样品准备

实验采用的鹿角杯形珊瑚( Pocillopora damicornis)
样品采集自三亚鹿回头。潜水采集一株鹿角杯形珊

瑚，珊瑚出水后将整株珊瑚分为多个珊瑚断枝，并将珊

瑚断枝用阿隆发胶水粘结于陶瓷基座上，并置于实验

养殖棚下 1 m3 水族缸内暂养备用。
1. 3 PAＲ 和溶解氧测定

在实 验 室 内 小 水 簇 缸 周 围 组 合 溶 氧 微 电 极

( Unisense) 、照 度 计 ( Biospherical ) 、可 调 节 光 源 ( Ni-
kon) ，搭建珊瑚溶氧测定平台( 如图 1 所示) 。分别用

氮气和空气曝气的海水做参考品，通过零溶氧和饱和

溶氧两点绘制工作曲线以校正溶氧微电极。先将微电

极置于远离珊瑚的位置测定海水中的溶氧浓度。然后

调整溶氧微电极尖至珊瑚杯口表面 ( 在体视镜下进

行) ，并观测到溶氧浓度值的明显变化，确认电极进入

了珊瑚扩散边界层。调整照度计至与电极水深相当的

深度，并固定光源位置。将实验平台严格遮光，以防止

外来光的影响。
首先观测珊瑚扩散边界层溶氧浓度对光照有无变

化的响应，待溶氧微电极读数稳定后，关闭光源，待溶

氧读数降至最低点并稳定时再打开光源，记录溶氧变
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化。然后观测扩散边界层溶氧浓度与 PAＲ 之间的关

系，调节 PAＲ 由高逐级降低，在每级光强停留 1 ～ 2
min，待溶氧数值稳定后调低 PAＲ 至一下级，将光照调

至最低稳定后，再逐渐调大 PAＲ。电脑记录整个过程

的 PAＲ 与溶氧数据序列。

图 1 珊瑚光补偿点测定平台示意图

Figure 1 The diagram of the measurement system of coral light compensation point

1. 4 光补偿点计算

导出 PAＲ 与溶氧数据序列并对齐时间轴，得到光

强与珊瑚扩散边界层溶氧浓度的对应关系，确定珊瑚

扩散边界层在不同 PAＲ 下对应的稳定溶氧浓度。分

别计算在 PAＲ 增加与减弱过程中扩散边界层溶氧浓

度与 PAＲ 的相关性，得到 PAＲ 与溶氧的关系式。根据

扩散边界层溶氧浓度与 PAＲ 的关系式，计算出珊瑚的

扩散边界层溶氧浓度与水体溶氧浓度相等时的 PAＲ
即为珊瑚共生体光补偿点。
2 结果

在测试珊瑚对光照有无变化的响应实验中，关闭

光源后，珊瑚的扩散边界层的溶氧浓度急剧下降，并在

60 s 左右溶氧稳定在接近 0 μmol /L 的水平( 图 2) 。结

果表明，扩散边界层的溶解氧浓度会快速响应辐照强

度的变化，建立新的溶氧浓度梯度平衡。因此在调节

辐照强度过程中，每个辐照强度持续时间 1 ～ 2 min 左

右足以建立新的浓度梯度平衡。而从黑暗到恢复光照

后，珊瑚扩散边界层的溶解氧浓度升高，并在约 120 s
后达到新的平衡。光照从暗到明比从明到暗这一过程

要花费更长的时间达到新的溶氧浓度梯度平衡。

图 2 扩散边界层溶氧浓度对光源有无的响应

Figure 2 The response of dissolved oxygen concentration in

diffusive boundary layer to the on-off shift of light

在逐级调低 PAＲ 的过程中，珊瑚扩散边界层溶氧

浓度也随之降低，且在每档 PAＲ 下较快达到稳定值

( 图 3) 。在 PAＲ 由低升高的过程中观测到的扩散边

界层溶氧浓度数值也随之上升，但反应较为滞后，存在

较大波动，难以进入稳定状态( 图 3) 。

图 3 珊瑚扩散边界层溶氧浓度随光照逐级调整而变化

Figure 3 The variation of dissolved oxygen concentration in diffusive

boundary layer of coral in response to the PAＲ adjustment

为进一步分析扩散边界层溶氧浓度与 PAＲ 之间

的关系，分别对光照强度由高降低和由低升高两个过

程中的珊瑚扩散边界层溶氧浓度与 PAＲ 进行相关性

分析。结果表 明，光 照 由 强 变 弱 过 程 的 溶 氧 浓 度 与

PAＲ 值的相关性( Ｒ = 0. 996 ) 高于光照由弱变强过程

的溶氧浓度与 PAＲ 值的相关性( Ｒ = 0. 989) 。根据两

种情况下溶氧浓度与 PAＲ 值的关系，计算珊瑚扩散边

界层溶氧浓度与海水中溶氧浓度( 192. 5 μmol /L) 相等

时的 PAＲ 值，得到鹿角杯形珊瑚的光补偿点分别为

1. 52 μE /m2 / s 和 1. 67 μE /m2 / s。鹿角杯形珊瑚的光

补偿点与三白草科喜阴植物的光补偿点相当［10］。

图 4 光照由强变弱( A) 和由弱变强( B) 过程中

珊瑚扩散边界层溶氧浓度与 PAＲ 的关系

Figure 4 The relationship between PAＲ and dissolved oxygen

concentration in diffusive boundary layer of coral during the

process of PAＲ decreasing ( A) and increasing ( B)

本实验中 PAＲ 由弱变强的过程测得的光补偿点

( 1. 67 μE /m2 / s) 略高于 PAＲ 由强变弱的过程中测得

的光补偿点( 1. 52 μE /m2 / s) 。这可能与珊瑚的触手

对光的响应有关。鹿角杯形珊瑚的触手上充满了虫黄

藻。在 PAＲ 由弱变强的过程中，其触手尚未完全舒

展，因而其光照接受率低，达到同等的光合强度需要更

高的 PAＲ，从而测得的光补偿点偏高。等待珊瑚的触

手舒展可能减少这一偏差，但会耗费更多的测定时间。
加之 PAＲ 由强变弱过程中测得的珊瑚边界层溶氧值

与 PAＲ 的相关性更高。综合分析，将 PAＲ 由强到弱调
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节过程中测得的光补偿点数值可信度更高。
3 讨论与结论

目前测定珊瑚光合参数的主要方法有密闭容器内

的氧浓度变化监测法、氧同位素膜进样质谱法、溶氧微

电极法、调制叶绿素荧光仪法( PAM) 等［4］。因为 PAM
操作简便，在野外和实验室中的适用性强，目前在珊瑚

光合参数测定中应用最为广泛［11 － 13］。然而 PAM 测定

的指标反映的是叶绿素的光合特性，而不能直接测定

珊瑚的实时光合速率。实时光合速率测定方法的基本

原理主要是对光合作用的底物与产物进行测定，即通

过测定二氧化碳与氧气的浓度变化来推测光合作用与

呼吸作用的速率［14］。由于水体的缓冲作用，珊瑚共生

体与周围水体形成独特的扩散梯度，使得珊瑚体内与

周围水体中的溶解氧浓度存在较大差异。且在密闭测

量空间内消弥这一差异所花费的时间较长，使得测量

具有一定的滞后性。利用微电极探针在珊瑚的表面直

接测定溶解氧浓度，使得测定的实时性更高，可以更好

地反映其瞬时光合呼吸状态［15］。
本研究以鹿角杯形珊瑚为试验对象，通过溶氧微

电极探针测定珊瑚外周扩散边界层的溶氧浓度对 PAＲ
变化的响应，进而测定珊瑚的光补偿点。本方法适用

于珊瑚等水生生物的光补偿点的测定，由于其不受测

定的水体缓冲效应的影响，能大大提高光补偿点测定

的准确性。鹿角杯形珊瑚为多水螅体珊瑚，各个水螅

体之间的光合呼吸等生理过程可能存在细微差异，进

一步的实验分析评估这一潜在的差异十分必要。由于

在开放空间进行测定，加之微电极的超高空间分辨率，

使得本方法对单水螅体的珊瑚幼体等微小个体的单独

测定具有较好的适用性。这对研究造礁石珊瑚幼虫幼

体的光合特性具有重要价值。微电极溶解氧探头具有

体积小巧、测定区域精准、测定实时、精确度高的特点，

在水生生物光合作用测定中具有很大的潜力和较高的

应用价值［7，16］。将来，在更多的珊瑚物种上进行的更

多的重复实验，可以进一步完善本方法。本研究提出

了一种测定珊瑚共生体光合参数( 光补偿点) 的新思

路，但溶氧微电极法在珊瑚光合参数测定中的更多的

应用有待进一步研究。
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