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台湾海峡上升流区浮游植物对营养盐添加的响应

王玉珏 1 ,洪华生 1, 3 ,王大志 1 ,黄邦钦 1 ,张　钒 2

(1.厦门大学 近海海洋环境科学国家重点实验室 , 厦门　361005; 2.福建海洋研究所 厦门　361012)

摘要 : 2006年 6月在台湾海峡近岸上升流区通过表层水体营养盐添加的现场培养实验 ,研究该海区营养盐限制情况及其浮游

植物水华产生的主要影响因素。对营养盐 ,叶绿素 a浓度和浮游植物细胞丰度进行了测定 ,结果表明 ,实验中不存在明显的硅

限制 ;氮磷营养盐均存在明显的限制 ,且氮限制情况更为严重。营养盐添加后 ,冰河拟星杆藻 (A sterionellopsis glacialis)等硅藻迅

速生长成为优势藻种 ,其对氮磷的利用机制有所不同。对氮营养盐采取吸收后迅速同化利用 ,相较于硝酸盐的补充 ,氨氮补充

条件下优势硅藻更易迅速生长并迅速死亡 ;对磷营养盐的利用则由于体内磷库的存在 ,采用迅速吸收后贮存在体内慢慢消耗的

利用机制。氮营养盐的补充是上升流期间浮游植物水华产生的主要因素。
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Abstract: In situ incubation experiments of nutrients addition to surface water from the upwelling region in the Taiwan Strait

were conducted to investigate nutrient lim itation of this area and the main factors that caused the phytop lankton bloom in

June, 2006. Variation of nutrients, Chl2a concentration and phytop lankton species density were analyzed. The results

showed no clear lim itation by silicon, however clear nitrogen and phosphate lim itations were found, and nitrogen lim itation

was more serious than phosphate lim itation. D iatom s, such as Asterionellopsis g lacialis grew immediately to become the

dom inant species after nutrients were added. D ifferent mechanism s were used to exp lain the assim ilation of nitrogen and

phosphate by these dom inant diatom s. N itrogen was taken up and assim illated immediately after it was added. Ammonium

addition resulted in rap id growth and die2out of the dom inant diatom s compared with that of nitrate addition. However,

because of the phosphate pool inside phytop lankton, the added phosphate was taken up quickly and stored, then assim ilated

slowly. The results suggest that nitrogen supp ly was the main factor that caused the phytop lankton bloom in the Taiwan Strait

during the upwelling in 2006.
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营养盐是海洋浮游植物所必需的成分 ,海水中某种营养盐含量过低往往对浮游植物生长形成限制。不同

海区浮游植物对营养盐的响应时间不尽相同 ,营养的供应状况会对浮游植物的群落结构产生调节作用 ,在一

定程度上改变浮游植物的粒级结构 [ 1 ]。氮磷营养盐在环境中存在的水平和形态直接控制着浮游植物种群结

构、更替、生物量和生产力等 [ 2, 3 ]。多年来氮磷营养盐对浮游植物的调控作用一直是人们研究的热点 [ 4～8 ]。氮

磷营养盐组成对一些赤潮藻如中肋骨条藻 (Skeletonem a costatum ) [9, 10 ] ,东海原甲藻 (Procentrum donghaiense) [11 ] ,新

月菱形藻 (N itzsch ia closteztum a)等 [ 10 ]的影响作用近年来在实验室内部得到了充分研究。国内现场的研究工

作则多集中在对长江口及其邻近海域 [ 12, 13 ]。

台湾海峡介于东海与南海之间 ,受东亚季风影响敏感 ,夏季海峡南部在西南季风的引导下产生近岸上升

流 [ 14 ]。低温 ,高盐的上升流带来丰富的营养盐 ,影响浮游植物数量及其种群结构 ,大大提高了初级生产力 ,导

致近岸发生季节性的水华 [ 15, 16 ]。但是目前为止 ,对于近岸水体何种营养盐起着主要的限制作用 ;上升流到来

时 ,不同营养盐的补充对浮游植物生长及种群更替的具体影响作用尚未确定。O lli等 [ 17 ]
, Heiskanen等 [ 18 ]以

及 H illebrand与 Sommer
[ 19 ]曾强调 ,增长评估法是研究营养盐限制浮游植物生长的最佳方法 ,其研究手段主要

是营养盐添加实验 [ 20 ]。本文亦采用该法进行现场培养实验 ,通过对台湾海峡上升流区表层水体进行氮磷等

营养盐的添加 ,对该海区营养盐的限制情况及其对浮游植物的调控作用进行探讨。

1　材料与方法

1. 1　采样站位

现场培养实验于 2006年 6月 20日到 6月 26日在“延平二号”福建海洋科学调查船上进行。在台湾海峡

近岸站点 ( 117. 9754°E, 23. 5095°N )取表层 (约 3m )水进行实验。该站点水深 36m,水温 25. 58℃,盐度

33111‰,叶绿素 a ( Chl2a)浓度 0. 88μg/L,硝酸盐浓度为零 ,亚硝酸盐浓度为 0. 02μmol/L ,氨氮浓度为

0158μmol/L ,磷酸盐浓度为零 ,硅酸盐浓度为 2. 77μmol/L。

1. 2　现场培养方法

采用 20L聚乙烯培养桶 (美国 Nalgene公司 )培养 ,培养桶用稀盐酸浸泡 24h后 M illiQ水洗净 ,用前用现

场培养海水润洗。取表层海水用 200μm的筛网过滤后分装到培养桶中 ,培养体积 18L。培养桶置于体积为

100L的水槽内 ,水槽中使用流动海水浴保持培养介质的温度与现场海水温度相近。培养以自然日光光照 ,每

天摇动培养瓶 3～4次以保持培养介质中气体溶解量和防止生物聚集。实验共包括 6组 : M1空白对照组 ,M2

添加硝酸盐 8μmol/L组 ,M3添加氨氮 8μmol/L组 ,M4添加磷酸盐 1μmol/L组 ,M5同时添加硝酸盐 8μmol/L

和磷酸盐 1μmol/L组 ,M6连续添加硝酸盐和磷酸盐组 (每天取样后添加硝酸盐 8μmol/L和磷酸盐 1μmol/

L)。

每天 8: 00取水样测定实验参数 ,包括 : Chl2a浓度 ,营养盐 (硝酸盐 ,氨氮 ,磷酸盐 ,硅酸盐 )浓度 ,浮游植

物细胞丰度。Chl2a浓度用 GF /F膜过滤后采用荧光法现场测定 [ 21 ] ;营养盐用 0. 45μm的醋酸纤维滤膜过滤

后现场用国标规定的方法测定 [ 22 ]
;浮游植物细胞丰度现场取 200m l水样 ,加入 2m l卢格氏试剂固定用 10μm

的筛绢富集至 10m l后取 100μl在倒置荧光显微镜下进行细胞计数 [ 23, 24 ]。

2　结果及讨论

2. 1　叶绿素 a和营养盐浓度变化

6个实验组中叶绿素 a的浓度均呈现出先上升后下降的趋势 ,在第 2或第 3天达最大值 (图 1)。M1中虽

然未添加任何营养盐 ,但水体中存在的营养盐可导致浮游植物的生长。该结果与 Heip等对围隔实验的研究

结果一致 ,即由于浮游植物的生长 , 围隔内即使不加营养盐也会形成浮游植物水华 [ 25, 26 ]。Rosenberg
[ 27 ]提出

当氨氮和硝酸盐同时出现在介质中时 ,浮游植物优先吸收氨氮 ,而当两者分别加入时彼此吸收几乎相等 ,在我

们的实验中也发现同样的现象 ,单独添加两种氮源的 M2和 M3中叶绿素 a的变化趋势和浓度最大值均比较
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图 1　培养实验中叶绿素 a浓度的变化

Fig. 1　Chl2a in the culture experiments

一致 ,都是在第 2天上升到较高值 (M2: 2. 48μg/L; M3:

2. 35μg/L) ,该高值维持一天 ,在第 4天迅速下降。两组

中添加氮源浓度相同 ,故叶绿素 a最大值浓度相差不大。

比较两组中营养盐浓度的变化发现 ,两组中氮源浓度的

变化趋势也基本一致 ,均在添加前 1～2d迅速下降 ,之后

下降趋势减缓 ,最终约下降至初始添加值的一半 (图 2、

图 3)。表明该培养过程中浮游植物可同时利用硝酸盐

和氨氮两种氮源 ,且吸收情况比较一致。M4中尽管添加

的磷酸盐在前两天内被迅速耗尽 (图 4) ,但其叶绿素 a

浓度最大值仅为 1. 31μg/L ,远小于 M2和 M3中的最大

值 ,仅略高于 M1。与 M2和 M3相同 ,同时添加氮磷营养

盐的 M5和 M6中叶绿素 a浓度的变化趋势及最大值均

相差不大。其变化均为前两天迅速上升达到最大值

(M5: 5. 77μg/L; M6: 5. 13μg/L ) ,之后迅速下降至低值。

M6虽然为连续添加 ,即总添加的营养盐的浓度高于 M5,但由于两者中浮游植物的生长均已经达到了环境容

纳量 ,M6中继续添加营养盐时 ,培养体积所限 ,浮游植物不再继续生长 ,叶绿素 a浓度不再增加。这符合侯继

灵①提到的当营养盐浓度达一定数值时 , (硝酸盐约 9μmol/L ,磷酸盐约 0. 6μmol/L)继续添加营养盐对浮游植

物的生长没有明显的促进作用。这也解释了 M6中硝酸盐和磷酸盐浓度在培养后期出现的高值现象以及 M5

中磷酸盐浓度的最低值仍占初始添加值的约一半。

M5与 M2中添加硝酸盐的浓度相同 (均为 8μmol/L) ,但叶绿素 a浓度最大值后者明显低于前者 ,表明后

者在生长后期虽然足够的氮源 ,但由于受到磷的限制而抑制了浮游植物的生长。这也进一步解释了 M2和

M3中培养后期氮源浓度仍维持了约初始浓度的一半而 M5中添加的硝酸盐在第二天就被耗尽的现象。比较

M5和 M4,两组中初始添加同样浓度的磷酸盐 ,M5中磷酸盐虽然仅降至约初始添加值的一半 ,但叶绿素 a浓

度最大值达到了 5. 77μg /L ;而 M4中添加的磷酸盐虽然在两天内被迅速耗尽 ,但叶绿素 a浓度最高值仅略高

于 M1,远低于其它 4组的值 ,说明在 M4中浮游植物生长受到了明显的氮限制。研究表明 , 增加无机氮和无

机磷会提高叶绿素的含量和初级生产力 [ 27 ] ,与 M1比较 ,其它 5个实验组均由于营养盐的添加而导致浮游植

物的生长和叶绿素含量的提高 ,表明该海域水体中同时存在氮磷两种营养盐的限制。但 M4中叶绿素含量的

3231　3期 　　　王玉珏　等 :台湾海峡上升流区浮游植物对营养盐添加的响应 　

① 侯继灵. 不同氮源和铁对浮游植物生长的围隔实验研究 ,硕士学位论文 ,中国海洋大学 , 2006年.
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提高远低于 M2和 M3,表明氮限制情况更为严重。在 6组个实验组中硅酸盐浓度在 M2,M3和 M6中浓度先

下降后上升再下降 ,而在 M1,M4和 M5中则呈现先下降后上升。根据后面的浮游植物细胞丰度分析结果 ,培

养过程中硅藻大量生长成为优势种 ,实验组中硅藻的死亡可能引起介质中硅酸盐浓度的上升。但在整个培养

过程中 ,六个实验组中硅酸盐的最低浓度都高于 1. 5μmol/L ,表明在培养过程中不存在硅酸盐限制的情况 (图

5)。实验中 M1,M3,M4中 检测到的微量的硝酸盐 (图 2) ,除 M2外其它 5个实验组中检测到的氨氮 (图 2)

以及 M1～M3中检测到的微量的磷酸盐主要由两个因素引起的 :一为浮游植物死亡分解而将营养盐释放到周

围介质中 ,另外培养过程中异氧细菌的再矿化作用亦为一重要因素。

2. 2　浮游植物细胞丰度的变化

增加无机氮和无机磷会提高叶绿素的含量和初级生产力 ,浮游植物增加形成水华 ,改变浮游植物群落结

构 , 甚至引起位于较高营养级的浮游动物群落数量和群落结构的变化 [ 26 ]。台湾海峡夏季上升流期间 ,营养

盐的补充导致冰河拟星杆藻 (A sterionellopsis g lacia lis) ,中肋骨条藻 (Skeletonem a costa tum ) ,角毛藻 (Chaetoceros

spp. )等硅藻迅速生长成为优势种。采用现场培养添加营养盐的方法来模拟上升流到来时浮游植物种群结构

的变化 ,对初始优势藻种冰河拟星杆藻 ,角毛藻 ,伪菱形藻 ( Pseudo2n itzsch ia spp. )及非优势藻种的细胞丰度进

行统计 ,结果如图 6所示。在 6个实验组中 ,冰河拟星杆藻均在培养的第二天就迅速生长成为优势藻种 ,此外

角毛藻虽然不如冰河拟星杆藻的优势明显 ,但在培养过程中的细胞丰度也明显高于其它藻种。海区中活性硅

酸盐的含量是海区中硅藻和甲藻竞争的关键所在 ,如前所述 ,在该研究中未发现硅酸盐的限制 (图 4) ,丰富的

硅酸盐导致硅藻在该海区中的优势地位。富营养条件下 , 浮游植物演替顺序与初始优势种有关 [ 26 ]
,海洋中

一般是硅藻占优势 , 富营养条件下先形成硅藻水华 , 然后出现甲藻水华。该结果进一步证明了这点 ,该海区

的初始优势种为硅藻 ,培养过程中添加营养盐后硅藻迅速生长成为优势种。

2. 2. 1　冰河拟星杆藻和角毛藻细胞丰度变化

在 6个实验组中 ,冰河拟星杆藻细胞丰度变化最为明显 ,均呈现先上升后下降趋势 ,最大值也远远高于其

它的藻种 ,表明在该环境中 ,冰河拟星杆藻更具被竞争优势 ,是实验中叶绿素浓度变化的决定因素。营养盐的

加入可以促进浮游植物生长 , 加速演替过程。由于浮游植物的生长 , 围隔内即使不加营养盐也会形成浮游

植物水华 [ 26 ]。在 M1中 ,尽管未添加营养盐 ,初始优势种冰河拟星杆藻亦迅速上升 ,但增长程度低于营养盐

添加组 ,最大细胞数仅达 415个 /m l。M4中冰河拟星杆藻的最大细胞数略高于空白对照组 ,为 490个 /m l,在

其它各组中星杆藻的最大细胞数相差不大 ,约 1000个 /m l左右。表明相比磷酸盐的添加 ,氮源的添加是造成

其迅速生长的主要原因。
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图 6　培养实验中浮游植物细胞丰度的变化

Fig. 6　Cell density of phytop lankton in culture experiments

Kuenzler提出藻类对营养盐的吸收的“奢侈消费”能力。即长时间处于贫营养盐环境中的藻体 ,转移到正

常培养液中会迅速消耗介质中的营养盐 ,并在体内积累后慢慢利用 [ 28 ]。Hydes等亦指出 ,营养盐的供求状况

会影响浮游植物的成分组成 [ 29 ]。藻细胞可分结构部分 ,功能部分 ,存贮部分 ,其中存贮部分的 P含量远高于

细胞平均比例。对冰河拟星杆藻 ,发现其对磷的利用存在该“奢侈消费”的现象 ,在 M4中 ,磷酸盐在两天内被

迅速耗尽 ,而冰河拟星杆藻的细胞丰度变化则呈现缓慢上升后维持一段时间再缓慢下降的趋势 ,表明其对磷

的利用采用了吸收后在体内贮存后慢慢同化的机制 ,即在体内存在磷库 ,培养后期主要靠内部磷库维持缓慢

生长。尽管 Joseph等提出一些藻体中存在内部氮库来缓解外界营养盐浓度的变动 [ 30 ]
, Dortch等也提到了中

肋骨条藻体内存在氮库 [ 31 ]。但在冰河拟星杆藻中没有观察到氮库的存在。M5,M6中氮源在两天内被迅速

吸收并被同化 ,由于未在体内贮存 ,培养后期因氮的缺乏而迅速衰亡。王朝晖等通过对日本星杆藻 ( 1990年

更名为冰河拟星杆藻 )的研究亦发现 ,由冰河拟星杆藻产生的水华过程中 ,营养盐的消耗特别是溶解无机氮

的耗尽是冰河拟星杆藻消退的主要原因 [ 32 ]。由于本实验中冰河拟星杆藻为影响叶绿素 a浓度的主要因素 ,

故可认为 ,氮源的补充和消耗是该海区水华产生和消亡的主要影响因素。比较 M2和 M3则发现 ,同样条件

下 ,相较于硝酸盐 ,冰河拟星杆藻对氨氮的响应更加迅速 ,衰亡也更加迅速 ,这可以从两种氮源的同化过程来

进行解释。浮游植物吸收的硝酸盐在体内通过硝酸还原酶 (NR ) ,亚硝酸还原酶 (N iR )和谷氨酰胺合成酶

( GS)等氮的同化酶的作用下由硝酸盐转化成亚硝酸盐 ,转化成氨氮再进一步转化为有机氮。而氨氮在被浮

游植物吸收进体内后可在谷氨酰胺合成酶的作用下直接转化为有机氮 [ 33 ]
,即添加氨氮后 ,冰河拟星杆藻可更

为直接 ,迅速的利用氨氮生长分裂 ,同样 ,在氨氮耗尽后也更为迅速的衰亡。

角毛藻细胞丰度的变化除去在 M1中呈直线下降外 ,在其它 5个实验组中与冰河拟星杆藻的变化趋势相

似 ,呈现先上升后下降的规律。受冰河拟星杆藻的抑制 ,角毛藻在未添加营养盐 M1中 ,未出现细胞丰度上升

现象且在其它 5个实验组中的细胞丰度最高值亦远低于冰河拟星杆藻。角毛藻对氮磷营养盐的利用策略与

冰河拟星杆藻基本相近。

2. 2. 2　伪菱形藻和其它藻种细胞丰度变化

伪菱形藻作为初始优势藻种在 6个实验组中细胞丰度初始变化不大 ,后期下降。表明在同样的环境中 ,

伪菱形藻由于缺乏竞争优势而被冰河拟星杆藻和角毛藻抑制 ,未能大量生长。其它浮游植物的丰度在 M1～
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M4 4个实验组中呈现先下降 ,后期有上升的趋势 ,而在 M5,M6中则先下降 ,后基本稳定。M1～M4中 ,培养

初期现场海水环境及营养盐的添加为冰河拟星杆藻等硅藻创造了有利的条件而迅速成为优势种 ,抑制了其它

藻种的生长 ,导致其它藻种丰度下降。培养后期 ,随着优势种的衰退和介质中营养盐浓度、组成的变化 ,低营

养盐的环境使得一些甲藻开始占据竞争优势 ,故后期其它藻种丰度趋于平稳或上升。在 M5,M6中浮游植物

的生长已经达到环境容量 ,且 M6中连续添加的营养盐不利于小型甲藻的竞争。该现象已经被研究者多次证

实 ,Magarlef指出浮游植物季节演替规律 :演替初期 ,营养盐充足 ,大型硅藻占优势 ,后期营养盐不足 ,能活动

的大型甲藻占优势 [ 34 ]。Grice等的围隔实验结果也说明围隔体内初期发生的是硅藻水华 ,随后鞭毛藻兴起 ,

最后发生了棱角藻 (Cera tium fusus)的水华 [ 35 ]。

3　结论

(1) 2006年夏季台湾海峡上升流区浮游植物的生长同时存在氮磷两种营养盐的限制 ,氮营养盐的限制较

磷营养盐更为严重 ,不存在明显的硅酸盐限制。

(2)营养盐补充初期冰河拟星杆藻等硅藻迅速生长分裂为优势种 ,随着营养盐的耗尽该优势种迅速衰

退 ,后期一些甲藻开始占优势。

(3) 2006年台湾海峡上升流区氮营养盐的补充是导致冰河拟星杆藻等硅藻迅速生长成为优势藻种的主

要因素 ,即氮营养盐的补充和消耗是导致上升流期间水华产生和消退的主要因素。

(4)上升流区水华期间的优势硅藻藻种对氮磷营养盐的利用存在不同的机制。对氮营养盐采取迅速吸

收并同化利用 ,不同氮源的利用速率有所差别 ,相较于硝酸盐的补充 ,氨氮补充条件下优势硅藻更易迅速生长

并迅速死亡。对磷营养盐的利用则由于体内磷库的存在 ,采用迅速吸收后贮存在体内慢慢消耗的利用机制。
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