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摘要>固氮生物及其共生体在自然生态系统的氮素供给和生产力的持续发展中有重要作用D是贫营养盐海域和海洋生态

系统中新生产力的主要贡献者D就海洋固氮生物研究的历史和现状2以及在世界不同海域和海洋生态环境条件下2海洋

固氮生物的物种多样性和在海洋生态环境中的生存方式5共生互作关系多样化2作较全面的概述D综合分析了海洋固氮

生物的固氮能力7活性=5在光合固碳中的作用和对初级生产力的贡献D介绍了固氮生物在海洋生物链和海洋不同生态系

统和生物群落中的作用及其对环境的影响的最新研究概况D
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固氮生物就是具有将空气中的氮气pPQq转化为可被生物体利用氮素功能的生物x有此特殊的功能,这

就决定了固氮生物在氮为主要限制元素的海洋自然生态系统中有极其重要的作用x首先,在海洋的各种生

态系统中,生物固氮是重要的y新z氮素的来源,并同时促进碳的光合固定,形成新生产力,因此对海洋的氮

碳等生源元素的生物地球化学循环和海洋生产力的形成和持续发展有重要意义{l|s}x第二,海洋固氮生物

及 其共生体pa\YVNLJNOEZZLONEJNLFZq的多样性对海洋生态系中生物的群落结构与功能产生 及 其 重 要 的 影

响{v,u}x第三,固氮生物也是环境变化的重要生态指示物,对海洋环境的维护和生态平衡有重要作用{r|n}x因

此,生物固氮作为海洋生态系统和生源元素生物地球化学循环的重要环节,对海洋生物圈及海洋生态环境

产生极大的影响{Q}x本文就海洋固氮生物多样性及其在海洋生物生产力中的作用作较全面的阐述x

~ 生物固氮的概念!研究历史及现状

分子氮pPQq在生物体内由固氮酶催化还原为氨的过程称为生物固氮作用x固氮的总反应式为k

PQ" #I" Fw$%" #&" ’
固氮酶

QP&o" s&Q" Fw(%" F%N plq
由plq可以看出生物固氮是需要消耗大量的能量pw$%q,并伴随放氢的过程{lm}x

l###年 )IN*IKNFO]第一次分离出具有固氮活性的微生物,l##n年 +KEF]发现长有蓝藻的土壤有固氮

能力,并且由 (KI_ZplnQ#q第一个在无氮培养基上能生长多变鱼腥藻等纯培养物而得到证实{ll}x到 Qm世

纪 um年 代,随 着 ,Q&Q还 原 法 测 定 固 氮 活 性 的 方 法 产 生 后,已 发 现 有 细 菌!放 线 菌 和 蓝 藻 或 称 蓝 细 菌

p,\EFLVEOJIKNEq三大类固氮微生物x虽然能直接固氮的生物都是原核生物,但通过自生!联合固氮!共生固

氮的方式,它们和群落中其他多种生物一起形成丰富多样的生物固氮生态体系x

Qm世纪 rm年代起,由于当时世界处于能源危机,鉴于人工合成化学氮肥需要大量的能源,因而在世界

范围内第一次掀起生物固氮研究高潮,研究领域涉及固氮生态生理!遗传!生化!结构组成等,研究目标主

要是通过生物固氮增加植物的氮素供应,提高作物的生产力水平x生物固氮研究成为仅次于光合作用研究

的第二大研究领域x

Qm世纪 #m年代后期以来,人们研究发现在森林!湖泊!海洋等自然生态系统中,由于氮!磷!碳等元素

是初级生产力的主要限制因子,固氮生物在生态系统的氮!碳贡献有至关重要的作用,对生态系的群落结

构!演替和生产力持续发展有重要影响x因此,进行固氮生物对自然生态系统碳!氮等生源元素地球化学循

环和全球气候环境的影响研究,成为目前生物固氮研究的前沿领域x
由于y乙炔还原法z的不断完善,从 lnul年以来,美国!澳大利亚!日本!南非!印度!英国等国分别对海

洋生物群落中的海洋生物固氮能力作较为详细的研究{l,v,lQ|ls}x如红树林生态系,珊瑚礁生态群落,特定海

域真光层水域,海洋微藻垫p-EKNFIYNOKLEWUEIYEJq和海草床paIEUKEZZ)IGq生物群落等x目前在大西洋!
加勒比海地区!南部非洲沿岸!印度洋及地中海地区有较多的研究报道x研究结果表明海洋固氮生物在世

界不同海域都有极其丰富的物种多样性和共生互作方式,对海洋的生物链中的物质和能量传递及生产力

的持续和平衡发展有重要作用x我国在进行海洋浮游植物的发布和种类的调查时有一些海洋固氮蓝藻的
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调查!"#$%并在微型蓝细菌在食物链中的作用&海洋蓝藻的特征色素研究等方面有一定的报道!"’(")$%但就海

洋固氮生物在海洋中的固氮能力及其在海洋生态学中的意义%还未见有系统的研究报道*
由于海洋蓝藻在海洋生态系中的作用%美国等国家近年来还进行可造成赤潮的海洋浮游蓝藻如束毛

藻+,-./012345.657的卫星遥感监测!"8$以及海洋固氮生物的分子分类学和遗传多样性!9:(99$等方面研究*

; 极其丰富&多样的海洋生物固氮生态体

海洋中有极其丰富的海洋固氮生物种群及其固氮方式的多样性%经过多年的进化和演替%形成丰富多

彩的结构形态和多种生物间的共生互作关系!9<(9=$*

;>? 主要固氮生物的种类

;>?>? 蓝藻类 该类固氮生物在生物固氮的同时还进行光合固碳作用*首先在海洋中分布最广的是束毛

藻属+,-./012345.657%包括铁氏束毛藻+,@A0.3BC6A..7%汉氏束毛藻+,@0.D23B-CE2A..7等%它们是外海浮

游 型 蓝 藻*另 外 属 于 浮 游 性 蓝 藻 的 有 颤 藻 属+F4/.DDCA1-.C7&浮 丝 藻 属+G3DCH1A0-.I7&假 膜 藻 属

+JCACHEK53E37%球 状 微 型 蓝 藻 代 表 属 有 聚 球 藻 属+LKE3/01/1//647&微 囊 藻 属+M./-1/K4.A47&聚 胞 藻 属

+LKE3/01/K4A.47*
其 次 有 固 着 海 底&岩 石 和 植 物 及 其 他 生 物 共 生 的 蓝 藻 有 眉 藻 属+NCD1A0-.I7&胞 内 植 生 藻+O./03D.C

.EA-C/3DD6DC-.47&丝 状 鞘 丝 藻+PKEHBKC/1EQ3-R1.2347&原 型 微 鞘 藻+M./-1/1D364/0A01E1SDC4A347&伪 枝 藻 属

+L/KA1E35C7&胶须藻属+O.R6DC-.C7&双须藻属+T./01A0-.I7&单歧藻属+,1DKS1A0-.I7&蓝枝藻属+UK3DDC7&
鞭鞘 藻+MC4A.H1/1D3647&席 藻 属+G01-5.2.657&粘 球 藻 属+VD131/CS4C7&节 球 藻 属+W126DC-.C7&织 线 藻 属

+GD3/A1E35C7&岩线藻 属+L/1S6D1E35C7&束 丝 藻+XS0CE.Y153E1E7&管 孢 藻 属+N0C5C34.S01E7&鱼 腥 藻 属

+XECBC3EC7%深水型的蓝藻有蓝纤维藻属+TC/AKD.1/1//1S4.47&念珠藻属+W14A1/7等*

;@?>; 异 养 细 菌 类 固 氮 细 菌 在 沿 岸 沉 积 物 和 海 水 中 有 肺 炎 克 雷 伯 氏 菌&产 气 肠 杆 菌&脱 硫 弧 菌&梭 菌

属&固氮菌属&黄杆菌&芽胞杆菌&克氏杆菌属+JD3B4A3DDC7&弧菌属+Z.B-.17&梭状牙胞杆菌 +ND14A-.2.657&
脱硫弧菌属 +T346DQ1R.B-.17&假单胞菌属+G4362151EC47等属中的一些种*

;>?>[ 光合细菌类 固氮红螺菌&红硫菌及紫硫菌%如着色菌属+N0-15CA.657%无色硫细菌%如贝氏硫细

菌+\3HH.CA1C7等*它们主要是和其他生物联合固氮%可进行光合作用和化能合成作用*

;@; 海洋生物组成多样的联合&共生固氮体系

海洋中有极其丰富和复杂的生物生态群落%海洋中的固氮生物及其共生体在生态群落中有极其重要

的位置%并对海洋生物群落的结构和功能&海洋生态系统生源元素的地球化学循环以及地球气候环境有极

其重要的影响*

;>;>? 红树林生态系统的联合固氮体系 红树林是重要的海洋近岸生态系统*对海洋环境保护和生态平

衡有重要作用%是海洋生产力的重要组成部分*在自然海洋沿岸生态系统中%维持其高生产力的营养元素

的来源%是研究的重要课题*
有学者!"]$在研究了南非的 _̂‘abcdde红树林自然保护区后指出%有大量根际固氮细菌和红树林根系

主要为海榄雌+XR./3EE.C5C-.EC7的联合固氮*另外%还有蓝藻包括丝状鞘丝藻+PKEHBKC/1EQ3-R1.2347&泥

生颤藻+F4/.DDCA1-.CD.514C7&原型微 鞘 藻+M./-1/1D364/0A01E1ESDC4A347等 与 根 系 的 联 合 固 氮%其 中%固 氮 生

物在根系周围获得根系分泌的有机物%作为固氮的能源和碳源%固氮活性与温度&光照强度&日照强度和季

节性变化有重要关系%生物固氮的 9]><f化合态氮供给红树林吸收*
在墨西哥的西北部对红树林根际&气生根系与蓝藻的联合固氮关系作详细研究!9)$%证明红树林根系不

同的位置%可能联合共生不同的海洋蓝藻%在靠近沉积物的底部部分主要联合非异型胞的丝状蓝藻%如颤

藻 属+F4/.DDCA1-.C7和鞘丝藻属+PKEHBKC7%中心区域主要有聚集微鞘藻 +M./-1/1D3647%上面部分主要有隐

杆藻属+XS0CE1A03/37等蓝藻*从气生根中分离出微鞘藻+M./-1/1D3647和鱼腥藻属+XECBC3EC7%并以鱼腥藻

属为优势种*同时研究指出它们的固氮活性有着明显的季节性变化以及日变化特征*g_h_ijk在美国沿岸还

进行了不同种类的红树林生态区系中的固氮活性研究!98$*
由此可知%在红树林生态系统中有及其完善和高效的联合固氮生态系的存在%是红树林生态系统氮素
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的重要来源!

"#"#" 珊瑚礁生态系的固氮系统 珊瑚礁生态系统是热带海洋环境的特征生态系统$就珊瑚礁生态系统

中的低营养盐浓度$能维持高生物生产力的持续发展问题$至今还成为中外学者研究的热点问题%&’(&&)$尤

其是就生态系统内部的氮素来源问题$还没有得到合理的解释!目前比较公认的氮源途径%&*$&&)$第一是来

自陆源氮的供给和降雨的输出$第二是海洋内在营养盐丰富的冷水的上升流的侵入$第三是由于珊瑚礁生

态系统中珊瑚及其共生体的自营养过程$即其生态系内与之共生的海洋固氮生物%&+$&,)供给其生态系统的

-新.氮源$维持其高生产力的持续发展!

/0102345%&+)在西太平洋的60703和89:;<0=;的珊瑚礁中$通过初级生产者中高 >?&@A低 >?,B的同位素

测定研究结果证明$其珊瑚礁底栖的初级生产者的氮源主要来自于生物固氮作用 #而该珊瑚礁生态系统

中 @C*光合固定是伴随着新氮源的吸收和固定而同时发生的$说明在珊瑚礁生态系统中$靠生物固氮作用

对整个生态系统中的碳A氮同化有着重要作用!同时光合固碳作用和生物固氮作用有极其密切的联系$这

种联系也表现在其它海洋固氮生物中!
在澳大利亚的大堡礁和泻湖中也存在有大量的固氮生物及其共生体%?)!共同维持着生物群落的化合

氮 素和有机碳的合成和利用!在马舌尔群岛的D2EFEG0=HG577$受潮汐影响的珊瑚礁坪地$固氮生物的固氮

率I主要是苔垢眉藻 JKLMNOPQRSPTUNKSVK的固氮W可与栽培农业条件下的固氮比较%*+)!甚至在低潮时$藻仍

处于潮湿环境$与浸水时一样固氮$估计平均固氮率为 ?#X=<BY:1*YZ[?!通过澳大利亚的大陆架大堡礁

珊瑚I\MPQNVULM]KNKW的 >?,B研究$̂01104_5%&,)认为在大陆架中部的珊瑚生态系统的氮源有一部分来自与

之联合生长的海藻垫的生物固氮作用!
在珊瑚礁群落中海洋蓝藻与海绵属形成内共生关系‘蓝藻固氮供给海绵氮素需求$海绵提供蓝藻的营

养 需 求 及 微 氧 固 氮 环 境!在 珊 瑚 礁 群 落 中 海 洋 蓝 藻 还 与 绿 藻 如 小 网 藻IaQSPMbQSNcMdW和 褐 藻 如 网 地 藻

IeQSNcMNKW联合固氮!在巴 哈 马 群 岛 珊 瑚 礁 *’1深 处 有 此 联 合 固 氮$固 氮 量 为 &#Xf<BYI=<Z4gFW[?Y

:[?!另外有珊瑚和固氮细菌的互作联合固氮$如石珊瑚ÎG52E@54079W和固氮菌属的联合$在此生态群落中

也有蓝藻和固氮细菌的联合固氮作用!另外$珊瑚礁生态系统中$水域的浮游性蓝藻如束毛藻的固氮可大

规模提供大堡礁Ih4E0Gi044;E4jEEkl0<552W的氮%?)!

"#"#m 在海草生态群落中的联合固氮 在海洋的海草床A海藻垫群落中$有更复杂多样的海洋蓝藻及其

共 生系统$如针叶藻IncPQdoMbQTp9qrW群落A泰来藻IsOKLKUUQK9qrW群落A马尾藻群落A大叶藻ItMUNVPKW
群落等都有相应的蓝藻种群以多种方式共生$对这些生态群落的生产力发展A海洋环境维护和生态平衡有

重要关系%&u(&v)!
温带海洋植物大叶藻ItMUNVPK9qrW具有很高的生产力$它可以维持相当量的根际固氮$其中trpKPQdK

和 trdMLOQQ根际都有很大的固氮量$大叶藻根际的固氮活性同时受来自于根际的可获得性有机碳以及植

物根际中维持低氨浓度所控制%&u$+’)$固氮生物的固氮量在 ’#?(w#&1<BY1[*Y:[?之间$其大小取决于

季节的变化$估算每年有 ’#+(?#?<BY1[*Y0[?$每年总固氮量的 u#&x(?*x贡献给大叶藻!
进一步研究证明大叶藻的光合作用对大叶藻根际固氮活性有很大的影响$大叶藻根际的固氮率很大

程度上取决于光合作用活性$同时探明了在大叶藻根标的固氮活性的季节性变化%&u)$并指出根际中联合固

氮的优势固氮菌是硫还原细菌!
海 岸线盐土沼泽及潮间带$存在大量的平滑网茅%&w)InyKPNQdKKLNVPdQzLMPKW与 固 氮 生 物 的 联 合 固 氮 作

用$因平滑网茅能产生较多的根系溢泌物$固氮细菌与其根围相联合固氮$其根际土A泥层表面也有蓝藻固

氮$在网茅死亡的枝叶和腐根中有更高的固氮活性!60E47等%*u)对美国大西洋沿岸水域和北加罗尼亚的沿

岸潮间带的底栖微生物垫群落中$对沿岸湿地的腐败的平滑网茅及大叶藻群落的海洋蓝藻进行研究$证明

有束毛藻A鱼腥藻A颤藻和束丝藻属$在另外的藻群中有席藻A鞘丝藻A微鞘藻等$这些蓝藻对大叶藻和平滑

网茅群落的氮素供应有重要意义$并就微量元素A光照A厌氧环境等对固氮的影响作详细研究!
另外 &种海洋热带被子植物赖特氏二药藻IeQyLKdNOVPK{PQoONQQWA针叶藻IncPQdoMbQTpzQLQzMPpVW和

泰来藻IsOKLKUUQKNVUNTbQdQW有很强的根际固氮活性$能维持很高的生产力水平%*+)!
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泰来藻!"#$%$&&’$()&(*+’,’-其固氮率可达到 ./012300456789:;7<:2=已经超过了豆科植物和森

林的固氮率水平>这主要与其有庞大的根系和根际中的还原环境有关=使更有利于根际固氮细菌的生物固

氮作用>
在澳大利亚的 ?<@ABC@<DE<湾=其海草床群落中以针叶藻为优势种群=通过 .种不同的方法进行的固氮

活性测定=结果表明在针叶藻中=固氮量在 2F1G395679:;7H:2=而有泰来藻的礁石平台固氮生物固氮

量范围 在 2.12I9567 9:;7 H:2=位 于 JBEA<的 K,#$%,&$LMNM’+)&群 落 中 平 均 固 氮 量 为 ;/9567

9:;7H:2>以针叶藻!OPN’,QM+’*R’&M)(’SM%’*R-为优势的海藻生态群落=在海草叶表寄生的固氮生物固氮

量占总固氮的 /T=而与针叶藻根际根子联系共生的固氮量占 UT=固氮海洋植物的所需求的 UT12FT来

自于当季的生物固氮作用>

VWVWX 在海水水域中的联合固氮作用 束毛藻是研究最多的海洋固氮蓝藻=也是在海洋中分布最广的远

洋性海洋浮游蓝藻=是寡营养海洋生态系统的主要优势种>它是对海洋及全球环境有重要意义的海洋蓝

藻Y;=G2Z>?<DABC@BD也证实在加勒比海域中该藻每天有 2209579:;7H:2光合生产=以及有 2W.95679:;

7H:2的新氮源固定=约占海域初级生产力的 ;0TY.Z>[<D\YGZ在研究北太平洋夏威夷附近海域后认为=该海

域 的 ]̂ _‘]位点上层水域!01G/9-=在 观 察 的 .年 期 间=束 毛 藻 生 物 量 不 断 增 加=主 要 有 "W(#’)a$*(’’
和 "b)NP(#N$)*R=并 估 计 出 束 毛 藻 本 身 就 能 提 供 /299c\679:;7<:2=这 相 当 于 该 水 域 颗 粒 氮 输 出 的

/0T为新生产力所用>由此可见=束毛藻对海洋生产力有至关重要的作用>
在海洋浮游生物中=一些海洋细菌和海洋蓝藻可形成细胞外共生关系=海洋中的固氮蓝藻细胞有两类

细菌与之外共生=一类是聚集在营养细胞周围的细菌=在利用蓝藻固定氮素的同时为蓝藻提供 ?_;和无机

营养>另一类细菌存在于异型胞周围=通过趋化作用附着在异型胞的连接处=消耗氧气以提供还原性的环

境=维 持 固 氮 酶 活 性>同 时=海 洋 固 氮 菌 属 细 菌 可 以 和 海 洋 硅 藻 如 d&()N’M,)%%$Q%$L’$%’&和 绿 藻 如

e#%$RP+MRM,$&N)%#$N+(’’等形成外共生关系=这种关系往往是导致海洋赤潮的起因之一>
硅 藻 根 管 藻 !f#’gM&M%),’$-及 梯 形 藻 !e%’R$LM+’*R-和 内 共 生 的 蓝 藻 胞 内 植 生 藻 !f’L#)%’$

’,(N$L)%%*%$N’&-之间的内共生=已形成形态和生理结构上的变化=使两者能高效地交换有机碳和氮素=互通

有无=共生共存YG;Z>而根管藻与蓝藻的共生体在海洋中更常见=如夏威夷邻近海域就占很大的比例>在三亚

湾 至少发现有 .种属于这种共生关系>胞内植生藻还可以和角毛藻!e#$)(ML)NM&-外面附生形成外共生关

系>半管藻h蓝细菌的共生体系!i)R’$*%*&jeP$,Ma$L()N’$-在北大西洋西南部的半管藻占有较大优势=现

证明有 IUT以上的半管藻与蓝藻共生=并有较强的固氮活性YG.Z>
此 外海洋蓝藻能与甲藻共生=如横裂甲藻类的鸟毛藻属!kN,’(#ML)NL*&-和 i’&(’M,)’&的环带!?EC5l\<D

\Em@-中就有蓝藻的共生Y;/Z>近年来综合研究证明=海水水域和海洋生物群落中还有超微型蓝细菌=如聚球

藻属!OP,)L#MLMLL*&-n聚胞藻属!OP,)L#MLP&(’&-等 在 海 洋 初 级 生 产 力n新 生 产 力 和 食 物 链 中 发 挥 着 巨 大 作

用Y/=2FZ>

VWVWo 同滤食性贝类的联合固氮 英国海岸有绿藻刺粉藻!eM+’*RSN$Q’%)-附着扇贝和牡蛎上=而该绿

藻附着大量的固氮菌相互传递着氮n碳=固氮菌固定的氮有 GT的氮供给该绿藻Y;GZ>蛤类!p’Q#$%*()%M$-可

以直接与蓝藻n固氮菌的联合固氮>在三亚湾和大亚湾发现有多种蓝藻附着在珍珠贝n牡蛎n藤壶n蛤类等

贝类上=形成密切的联合固氮关系>
总之=由于各种各样的海洋固氮生态系统的存在=其固氮n固碳为海洋生物生产过程提供所必须的碳

源 和氮源=同时q海洋生物泵!rEc\c5Es<\Al9A-t将碳n氮转化为有机的碳n氮及海洋生产力=提供有效的能

流和物流>

u 固氮生物的固氮贡献以及对海洋生产力的作用

ubv 固氮生物对海洋初级生产力的贡献

uWvWv 固 氮 生 物 本 身 是 海 洋 初 级 生 产 者 在 海 水 中 自 由 生 长 的 束 毛 藻=在 热 带 的 北 大 西 洋 海 域 每 天 有

2F/95?79:;7H:2的光合生产=由它在真光层固定的新氮源大约为 .095679:;7 H:2=在 ?<DEwwB<C海

域平均有 2/WI9579:;的 ?8\<在束毛藻体内=占总 ?8\<的 F2T=约有 F0T的初级生产力 来 自 于 固 氮 蓝

/G3220期 董俊德等x海洋固氮生物多样性及其对海洋生产力的氮n碳贡献
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藻!在阿拉伯海 "##$年仲夏的束毛藻%&’()*+,)-(./0水华1覆盖整个阿拉伯海表面的 2345667!
依据在海洋中氮是限制性营养元素1以前人们认为海洋的生物泵初级生产者吸收利用可溶性无机碳

%89:0和吸收 ;<=> 是呈正相关1并将同时消耗的碳氮%:?;0摩尔数之比定为 @’@%即为 ABCDEBFC比率01作

为海洋浮游生物碳G氮循环的普遍标准而用了几十年!然而1AHIJKLC56$7在对大西洋真光层研究后指出1从

海洋中化合氮%;<=>0的消耗1利用 ABCDEBFC比率外推1会严重低估从真光层中有机碳的输出!更有学者56@7

在研究委内瑞拉和秘鲁海域上升流生态系统后明确指出1海洋中共同消耗的M89:?M;<=> 比率在 "3’"N

2O’@更适合热带真光层群落1造 成 与 ABCDEBFC比 值 差 异 的 重 要 原 因 是 由 于 海 洋 的 生 物 固 氮 作 用1大 约 有

>64NPP4有机碳新生产归因于海洋蓝藻对 ;2的固定%同化0!由此可知1海洋蓝藻及其光合固氮功能对

海洋生态系的碳G氮循环和新生产力水平有直接影响1并对海洋生态类群结构和功能有重要的调控作用!

Q’R’S 其它初级生产力氮素的重要供给者 在大西洋西南部1胞内植生藻和硅藻根管藻的共生1是海洋

中初级生产力的主要组成1其中所需的氮素主要是来自蓝藻植生藻的固氮作用!而作为重要初级生产力的

半管藻1已证明有 #O4以上和蓝藻共生固氮!红树林生态系中1估算年所需要的氮素有 26’>4是由当季蓝

藻的联合固氮作用供给!
巴哈马群岛珊瑚礁于 23J深处还有 >’OJT;U%VTCWIX0="UY="1而马舌尔群岛的平地珊瑚礁平均

固氮作用%主要以眉藻为主0为 "’OVT;UYJ=2UH="!在热带针叶藻的海藻床1蓝细菌是异养生物的重要

食物来源1同时从被破坏的蓝细菌中释放或蓝细菌自身分泌的无机氮源是针叶藻生长的重要氮源5>P7!针

叶藻群落固氮量为 "@N6PJT;UJ=2UC="!植物总氮有 O4N"@4来自生物当季固氮!
在 秘鲁和委内瑞拉海域中1由束毛藻%&’+,Z([-.+ZZ0和聚球藻属%\*](̂,_̂_̂ .̂‘abc0为主产生的固氮

积累1将有多达 $34以可溶性有机氮%8<;0形式释放1而释放出的 8<;可能是该海域甲藻%d*/]_eZ]Z./

‘fg(]e(]‘0赤潮中氮的主要来源1因此是形成赤潮的主要责任者56@7!
估 计每年地球固氮约%"22N">#0h"3#iT;UH="1全球海洋固氮量约 "3h"3#VT;UH="1这其中还没

有估计赤潮在海洋中产生的固氮1如在印度洋东南沿岸的 jkWElKWEL湾1"#O#年 &c+,(Z[-.+ZZ的赤潮1最大

的初级生产力为 $"’2JT:U J=>UY="1:YFH含量为 $>$’2@JTUJ=>!
而 在北大西洋中束毛藻的初级生产力为 "@$JT:UJ=2UC="1固氮量为 >3JT;UJ=2UC="!因赤潮

而产生的固氮量就是 $’6h"3#VT;UH="!

QcS 对综合生产力再生产的贡献

海洋固氮生物固定的新生氮源和有机碳源主要通过以下途径1迅速而高效地进入相应生态系统的生

产力组成!

%"0 m固氮生物体 分泌G死亡分解产生有机氮 m
细菌分解转化

m可溶性无机氮 被其它植物吸收产生

初级生产力!

%20 m固 氮 生 物 体 分 泌G死 亡 分 解 产 生 有 机 氮 m
细菌直接利用

微 生 物 自 身 生 物

量

m
m微型食植动物

m原生动物 后生动物1进入食物网m !

%>0固氮生物
生物固碳G

m
固氮

m提供化合态氮 促进其它浮游植物进行生物固碳1形成 有 机 物 质 和 生

m物体 被滤食性动物G浮游动物G m杂食性动物和鱼类等所食 进入食物链1产生综合生产力!
有关研究表明1由低一级的营养级向高一级营养级转化n
初 级生产者%oWEJHWIbWKCklBW m0 草食性动物%pBWqErKWB m0 食肉性动物%:HWLErKWB m0 高级食

肉性动物1如鱼类!
平均转化效率为 #’24N"34左右1因此对初级生产力和生物量生产的估算是必要的1它们对当前渔

业捕捞业有直接和间接的贡献!

s 结语
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总 之!海 洋 中 有 极 其 丰 富 的 固 氮 生 物 种 群 和 多 样 的 共 生 固 氮 方 式!它 们 是 海 洋 生 态 系 统 中 生 物 所 需

"新#氮素的主要供应者!对海洋的初级生产力及综合生产力有极其重要的作用$
对海洋水域中的生物固氮研究!可合理提高对海洋新生产力水平的过低估算$修正原有的海洋生物吸

收 氮%碳摩尔数比值!即使原有的吸收 &’(摩尔比值)*+,-.+/,比率0在 121的基础上有较大的提高!尤其

是在热带海洋水域中$
进行生态群落的生物固氮研究!对了解生物的类群结构!演替特征!群落的固氮%光合固碳等功能有重

要作用$
对热带海洋生态系统的生物固氮研究!可主要解决在低的营养盐环境中!为何能维持高的生物生产力

的水平!在寡营养盐的海域何以存在高生产力的"绿洲#3
海洋生物固氮的研究对生源元素氮%碳的生物地球化学循环有重要作用$可更合理地解决碳%氮生物

地球化学循环中的"源)45678+0#与"汇)4.9:0#的平衡$在全球的氮%碳平衡预算中!碳循环有一个很大的未

探明的汇%氮循环模型研究有"丢失的氮);.<<.9=9.>75=+90#!这是当今科学界感到困惑的重要问题$无处

不在的海洋生物固氮体系及其强大的固氮%固碳作用!使科学家将其作为碳%氮循环的关键环节!而得到充

分的重视3
此外!海洋蓝藻与海洋环境维护和生态平衡有重要关系$如海洋蓝藻可以降解海洋中的化学杀虫剂!

分解原油?@A!可以作为海域中富营养化的生态指示物?BA$固氮生物对海洋沿岸沙丘的稳定也有重要作用!
它为固定沙丘的植被提供氮素供应!使沙丘化植被能在自然条件下持续发展?CA$海洋蓝藻也是海洋药物的

生物资源之一$
另一方面!海洋固氮生物与其它藻类形成的共生体!如束毛藻属%根管藻D胞内植生藻%半管藻D胞内植

生藻等本身就是赤潮的形成者$蓝藻的固氮也为许多赤潮藻类提供可靠的氮源$因此研究海洋生物固氮对

海洋生物多样性!海洋污染防治及环境保护%赤潮研究及海洋生产力的持续发展都有极其重要的作用$
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