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珊瑚礁生态系统初级生产力研究进展
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  2.中国科学院海南热带海洋生物实验站，三亚市鹿回头，海南，572000)

摘要:珊瑚礁生态系统由珊瑚礁生物群落及其周围的海洋环境共同组成。该生态系统具有很高的生产力和生物多样性而引起科

学家的重视，特别是高初级生产力。初级生产力的贡献者包括底栖植物、浮游植物、共生藻和自养细菌等。初级生产力的测定方

法较多，各有利弊，通常采用’4C同位素法。在初级生产力中，新生产力更引起科学界关注。对于新生产力的测定，主要应用’5N

示踪法，采用“f,，比或Redfield比值来估算。为了减少误差，一般同时使用几种方法。光是影响初级生产力的主要因素，而对新

生产力构成限制的主要因素是氮源。珊瑚礁生态系统初级生产力研究较多，但新生产力却很少。未来科学界研究重点在于珊瑚

礁生态系统初级生产力和新生产力的动力学效应。
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Status and prospectives of reseach on coral reef ecosystem primary production
CHEN Guo-Hua1.2，HUANG Liang-Min"‘，WANG Han-Kui''2，HUANG Hui'，TAN Ye-Huil，ZHANG

Si1.2，DONG Jun-De"'   (1. Environmental&Ecological Lab. of South China Sea Institute of Oceanology, CAS. Guangzhou 510301，

China; 2. Tropical Marine Biological Research Station in Hainan, Sanya，572000, China). Acta Ecologica Sinica,2004,24(12):2863-2869.

Abstract:Coral reef ecosystems have the highest productivity and biodiversity among the marine ecosystems，despite being in

the low nutrient environement. The primary producers include benthophyte，phyto-plankton, symbiotic algae and autotrophic

bacteria. There are several methods for estimating primary production,each with its pros and cons. The one commonly used is

the '4C isotope method. The new production，as an important component of primary production,has received much attention

recently. It can be estimated through "f"-ratio or Redfield ratio. To increase accuracy, several methods can be used together to

estimate the primary production. The light is one of the most important factors influencing the primary production, whereas the

new production is mostly limited by nitrogen. There have been extensive studies on primary production of coral reef

ecosystems,but much less on new production. The focus will be on the dynamics of primary and new productions in coral reef

ecosystems.
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1 珊瑚礁生态系统(coral reef ecosystems)概述

    珊瑚礁生态系统包括珊瑚礁生物群落、周围的海洋环境及其相互关系。珊瑚礁生物群落是由造礁珊瑚和造礁藻类形成的珊
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瑚礁以及丰富多样的礁栖动植物、游泳生物、浮游生物和细菌等共同组成的集合体。周围的海洋环境指海流、水温、光照、营养盐

等因子。珊瑚礁海岸有3种类型:岸礁、堡礁和环礁。

    不管礁型怎样，珊瑚礁生态系都具有某些相似的功能:(1)保护海岸线，使它免受潮汐、波浪和风暴的侵蚀[11. (2)提供多种

生物优良的栖息环境，有利于这些生物繁殖和取食[X27; (3)参与生物地球化学循环[z1. (4)监测和指示污染程度[[4[; (5)记录海

洋气候的历史变迁〔e-e7等等。

    造礁珊瑚对生长环境有严格要求，所以其分布受到限制。温度要求在20℃以上，因此造礁珊瑚只能生长在热带海区。某些

海区尽管位于赤道附近，由于受到强大的深层冷水涌升的影响，使沿岸浅水区水温低于造礁珊瑚要求的温度条件，因此无造礁

珊瑚存在;相反在我国台湾、广东沿海的较高纬度海区，由于强大暖流影响，出现少量造礁珊瑚。由于珊瑚虫生长要求有足够的

光，水深超过50-70m就停止造礁，这是珊瑚礁生态系统局限于大陆或岛屿边缘的原因。造礁珊瑚对盐度的要求也比较苛刻，

盐度太低(如被陆源河流冲淡的海边)是不存在珊瑚礁的;但在盐度较高的海区(如波斯湾)，盐度达42，造礁珊瑚仍很旺盛。珊

瑚礁生态系统的主要分布区域:(1)巴哈马群岛，(2)安的列斯，(3)中加勒比海，(4)中南美洲岸线，(5)佛罗里达和墨西哥湾,(6)

百慕大，(7)红海和佩尔桑湾,(8)西印度洋，(9)中东印度洋，(10)东南亚和新几内亚，(11)澳大利亚，(12)西太平洋(美拉尼西

亚),(13)中太平洋(密克罗尼西亚和波利尼西亚),(14)夏威夷群岛，(15)东太平洋〔9],(16)中国南海〔lob

    据估计，珊瑚礁覆盖面积大约为25.5̂ 150。万km2，只占世界海床的0. 1-0. 5%E]1,121，但是珊瑚礁生态系统却是海洋环境

中物种最丰富、多样性程度最高的生态类型，几乎所有海洋生物的门类都有代表生活在礁中各种复杂的栖息空间。对于海洋鱼

类来说有近三分之一的种类生活在珊瑚礁生态系中[[19]

    珊瑚礁生态系统对人类的贡献也是相当可观的，它支持着10环的海洋渔业捕获量[[141。在100多个有珊瑚礁海岸线的国家

中，至少有上千万居民从珊瑚礁中获得部分生活物质或蛋白质[Us1.Jennings和Polunin[16〕计算出1km2活的珊瑚礁生态系统就

完全能够满足300多人的蛋白质需求。

    珊瑚礁生态系统的另一个特征是，尽管其周围环境的营养盐含量极低，而它却有很高的生物量[[17]。许多研究人员对这一异

常现象进行了解释，力求找出其必需营养盐的来源。如Andrew和Gentien['e」提出的大堡礁海岸上升流来源;Rougerie和

Wauth尸9〕提出的环礁礁坪内部上升流来源等。Smith[ao〕的观点似乎令人豁然开朗:虽然珊瑚礁生态系统生物量极高，但其净生

产力却很低，基本上等同于贫营养区。MarsP'〕认为，由于具有较低的净生产力和物质的高效率循环，所以整个珊瑚礁生态系统

并不需要大量的补充营养盐输人。但Marsh的解释只是说明了珊瑚礁生态系统的内稳状态。实际上，任何一个平衡系统其净生

产力都是较低的。因此对人类来说，更为关注的是净初级生产力。Crossland等[22〕估计在珊瑚礁生态系统的净生产力中，有1500

局限于珊瑚礁生态系统，10写支持人类的捕获，75%流人邻近的海区。

    珊瑚礁生态系统的初级生产力对全球的碳、氮等元素的生物地球化学循环也有很重要的意义。据估计，珊瑚礁初级生产力

范围为1500-5000gC/(m2 " a)，这个数字表明它是代表自然生态系统的最高初级生产力水平，对碳循环起十分重要的作

用[E"3. Shashar等[[24〕对红海的岸礁研究发现，蓝藻初级生产促使固氮能力在泻湖处高达41NmoIN2(h " m2)，对氮的循环起着重

要作用。Gattus。等C2s〕对地中海的珊瑚虫一虫黄藻的钙化能力研究时发现，光合作用对钙化有很好的促进作用。

    珊瑚礁生态系给人类带来的好处很多，可是由于各种自然的和人为的原因，已造成了许多珊瑚礁生态系统严重退化[[261;从

而影响了珊瑚礁生态系统的服务功能E21

    众多资料表明，研究珊瑚礁生态系统很有必要，特别是初级生产力研究尤为重要，因为只有通过这些研究才能弄清它所蕴

涵的生态功能，从而为可持续开发和利用珊瑚礁生态系提供依据。

2 珊瑚礁生态系统初级生产者及其生产力

2.1 初级生产者(primary producers)

2.1.1 浮游植物 (1)硅藻类，硅藻类是珊瑚礁生态系统的主要浮游植物，占总量的99. 6 %0①角毛藻属(Chaetoceros)在浮游

硅藻中以角毛藻属的数量最多，其中优势种有垂缘角毛藻(C. laciniosus),短刺角毛藻(C. messanensis)、洛氏角毛藻(C.

lorenzianus)、双突角毛藻英国变种(C. didymus var. anglica),②菱形藻属(Nitzschia)优势种有柔弱菱形藻(N.

delicatissima )、尖刺菱形藻(N. pungens),③海线藻属(Thalassionema)主要有菱形海线藻(T. nitzschioides) o (2)甲藻类主要

有兀鹰角藻原变种变型(Ceratium vultur var. vultur f. vultur)、梭角藻(C. fusus)、圆头形角藻(C. gravidum)、长咀角藻(C.

longirostrum )、马西里亚角藻(C. massiliens)、五角形角藻(C. pentagonum)o (3)蓝藻类 主要有铁氏束毛藻(Trichodesmium

thiebautii )、扭束毛藻(T. contortum)、胞内植生藻(Richelia intracellularis)C2'3 e

2.1.2 底栖植物 (1)单细胞植物 蓝藻类的织线藻属(Plectonema )和席藻属(Phormidium)等的某些种。硅藻类菱形藻属

(Nitzschia)等的某些种。(2)海藻绿藻类的嵘壳藻属(Ostrebium),藏藻属(Caulerpa )、松藻属(Codium )、仙掌藻属(Halimeda )

和笔藻属(Penicillus)等的某些种。褐藻类的马尾藻属(Sa rga ssum)等的某些种。红藻类的旋毛藻属(Audouinella )、叉节藻属
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(Amphiroa )和乳节藻属(Galaxura)等的某些种。其中，珊瑚藻(红藻门)的优势种有叶状叉节藻(Amphiroa foliacea)、宽角叉珊

藻(Jania adhaerens)。仙掌属的仙掌藻(Halimeda opuntia)、未氏仙掌藻(H. velasguezii )、相仿仙掌藻(H. simalans)、巨节仙掌

藻(H. gigas )、带状仙掌藻(H. taenicola )、盘状仙掌藻(H. discoidea)、圆柱状仙掌藻(H. cylindracea)、密岛仙掌藻

(H. micronesica) o (3)海草(包含它上面的附生植物)如泰莱草(Thalassia hemprichii)等[28-30]

2.1.3

2.1.4

共生藻

自养细菌

主要是甲藻类的虫黄藻，其次是蓝藻类的虫蓝藻[237

光能自养细菌，如(Chromatium spp.)和(Prosthecochloris spp. )。化能自养细菌，如(Nitrobacter agilis) o

    珊瑚礁生态系中的初级生产者远不止这些，据估计有200。种左右[[31]

2.2 初级生产力

    在珊瑚礁生态系统中不同的初级生产者对生产力的贡献具有环境、种类、时空的差异。珊瑚礁生态系统初级生产力的主要

贡献者是底栖植物[327 o Mohammed Rasheed等〔33]对大堡礁Heron岛研究发现，底栖植物总初级生产力为1.95士0.52

gC/(m2 " d);Marlin J.Atkinson等[34]对位于夏威夷的Frigate浅礁底栖植物研究发现，它的初级生产力为2̂20 gC/(m2 " d);

KinsyL36〕对Frigate浅礁不同生境底栖植物的初级生产力进行了研究发现，礁坪为5̂-10 gC八m2 " d),泻湖和背风面为

1 gC/(m2 " d)左右，礁丘为10̂ 20 gC/(m2 " d);他还发现礁坪夏季为8.6 gC/(m2 " d)，冬季为4.3 gC/(m2 " d);大型藻类的

初级生产力与其形态有关，钙质珊瑚藻在40-150pgC/(m2 " d)之间，而直立肉质藻为8-4馆C/(m2 " d)，这几乎近似于陆地生

物群落[367;位于贫营养区的珊瑚礁生态系统上的藻苔同样具有极高的初级生产力[[37]，达到1-6 gC/(m2 , d)[287'泰莱草

Thalassia testudinum的产量可达1. 3̂-2. 8gC/(m2 , d)[237。这种高生产力主要集中在泻湖和礁坪的沉积底基[3.381。总体来说，

底栖植物对整个珊瑚礁生态系统的初级生产力贡献达90%之多[[391

    浮游植物的生产力要小于底栖植物，但Kinsey[40〕的研究表明，在大堡礁的封闭泻湖里，当出现水花时，其生产力等同于底

栖植物。浮游植物的高生产力主要集中在泻湖，当然，如果受到营养盐限制或过快的海流冲刷，泻湖的生产力与外海无多大差

异[‘，〕。Miles J. Furnas等〔42]对大堡礁中心半封闭泻湖的浮游植物初级生产力研究发现，冬季为0.07̂ 0. 34 gC/(m2 " d),夏季

为1.12一1. 44 gC八m2·d).

    Clive R. Wilkinson [43〕对大堡礁的共生藻研究发现，虫黄藻的存在使得藻一珊瑚虫的共生体P/R=1.6  .6.3(P表示共生体

总初级生产力、R表示共生体总呼吸量，P/R比值可以表示共生体的能量收支状况)。Dawes,C.J.的研究表明[[441，虫黄藻初级

生产力可以达到1-6 gC/(m2 " d)，其中8700̂'95%传给珊瑚虫，这有利于珊瑚虫的生长和发育。

    自养细菌产生的初级生产力较小，往往被忽略。

    全球整个珊瑚礁生态系统初级生产力到底有多大，这是海洋生物学家感兴趣的问题。早期的研究人员认为珊瑚礁是地球上

生产力最高的生态系统[[391 ; Whittaker认为珊瑚礁的净初级生产力等同于热带雨林，变化范围为500-4000g/(m2 " a)，平均为

2500g八m2 " aP51;Kinsey的研究表明，珊瑚礁生态系统固定碳的能力为0.5̂ 26.1 gC/(m2 " V321;Crossland C. J.等认为整

个珊瑚礁生态系统所固定的碳量为70O X 1012 gC/a}221 0

3 珊瑚礁生态系统新生产力

    “新生产力(new production)”一词最早由Dugdale和Goering[46〕提出，根据初级生产力所固定的碳源不同，将它分为再生

生产力和新生产力，但这两种碳源几乎不能用实验方法区别。由于氮源也有新生和再生之分，而这两种氮源在形态上又有一定

差别;氮还常常是海洋环境中限制性营养元素，它的吸收量与初级生产力具有一定的比例关系;所以现在基本上采用氮源来区

分初级生产力中的新生产力和再生生产力。新生产力在总初级生产力中所占的比例叫做“f”比。由于新生产力是总初级生产力

中维持真光层生物群落平衡的基础上向外输出的生产力，可以了解物质和能量的净输出。

    对于珊瑚礁生态系统新生产力的研究，至今还只有少量报道[471

4 影响珊瑚礁生态系统初级生产力的主要环境因素

4.1 光

    藻类的光合作用与辐照度的关系一般呈抛物线型，有一个最适的光照强度范围。由于光合作用会因光照过度而受到抑制，

因而，在自然海区最旺盛的光合作用常常不是在最表层[[481

4.2 营养盐

    植物光合作用所需营养物质中构成限制的是无机氮、磷化合物，主要是氮。由于珊瑚礁生态系统的固氮能力，加上系统内营

养盐的有效循环，所以大洋贫营养区中的珊瑚礁生态系统生物量远远高于周围的环境;营养盐过多，会造成富营养化而形成水

华，导致珊瑚虫死亡，改变原有的生物群落[C49.so1

4.3 温度

    海洋植物具有最适温度范围，但对温度变化有一定的适应性。如果温度超出一定范围就会使珊瑚礁出现白化，从而完全改
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变了原有的珊瑚礁生态系统[X51-531

4.4 其他因素

    捕食作用，如长棘海星捕食珊瑚虫，同时使其共生藻也被消灭;某些捕食藻苔的动物也构成了底栖植物的破坏者，降低了初

级生产力;如海胆。海流的冲淡作用，使营养盐的浓度降低，导致植物获取的营养盐不足。纬度、季节、盐度和水质等因素都会影

响初级生产力的大小。

    近年来，许多学者研究了环境因子对珊瑚礁生态系统初级生产力的综合影响效应[E541

5 珊瑚礁生态系统初级生产力的测定方法

5.1    14C示踪法

    14C法为丹麦科学家Steemann-Nielsen在1952年首先应用于海洋。其原理是把一定数量的放射性H 14C03(或‘40032-)加

人到已知的二氧化碳总量的海水样品中，经过培养后，测定植物体内有机‘℃的数量，计算光合速率。为测得真光层的初级生产

力，将各水层所得结果积分，可计算出每平方米海面下的初级生产力。此法准确性高，对于生产力水平较低的海区也可获得满意

结果[23]

    Miles J. Furnas等[42〕对澳大利亚大堡礁的泻湖的浮游植物初级生产力的测定就是采用此法。Moriarty等[[55〕将“C示踪法

融合到有机玻璃钟罩法中，测定了Lizard岛(大堡礁北部)沉积物中藻类的净初级生产力。Clive R. Wilkinson E431利用’4C示踪法

对Davies礁海绵动物中共生藻的净初级生产力进行了研究。

    但是由于动物的捕食、细菌和真菌的分解等因素影响，测定结果会出现一定的误差。

5.2 遥感测定法

    初级生产力与光合色素具有一定的比例关系，而光合色素又有很好的光学特性，因此可以通过卫星遥感，推测珊瑚礁的光

合能力。

    Karen E. Joyce和Stuart R. PhinnE561对大堡礁南部Heron岛的光反射、叶绿素含量和光合作用进行了测试，建立了生物一光

学模型，为初级生产力的遥感测量提供了依据。

    此法正在探索之中，虽然目前精度较差，但由于它具有大范围、快速度测得初级生产力的优点而具有很大发展前景。

5.3 叶绿素同化指数法

    同化指数是指单位叶绿素a(Chl a)在单位时间内合成的有机碳量，其单位为mgC/(mg Chl a " h)。在一定条件下，植物细

胞内叶绿素含量和光合作用产量之间存在一定的相关性，所以根据叶绿素a(Chl a)含量和同化指数可计算初级生产力。

    此法的优点是，在同一海区调查时不必每个测站都采用“C示踪法，而是取几个有代表性的站位用’℃ 示踪法测得同化指

数，其余站位只测叶绿素含量，即可估算各站位的初级生产力。当然，此法也有一定缺陷，因为同化指数受到多方面因素影响，如

藻类的适应性、营养盐含量、光照状况、温度等。昊成业等[[57〕对南沙群岛珊瑚礁泻湖及附近海区春季初级生产力研究还发现，泻

湖中浮游植物叶绿素含量与同化指数之间的相关性很差，没有一定规律性。所以这种方法引起了争论。

5.4 黑白瓶法

    T. Gaarder和H. H. Gran[58〕首先将这一方法用于海洋生态系统初级生产力的研究。总初级生产力=白瓶氧气改变所对应

的有机物量+黑瓶氧气减少所对应的有机物量。Sournia}3a〕通过假设得出，NT =TP-DR,GP=TP+2DR (NT为净初级生产

力;TP为白瓶现存初级生产力;DR为黑瓶消耗的生产力;GP为总初级生产力)。这些假设和实验操作时都会引起误差[[591，因

此，这种方法需要采取一些校正措施。

    其它方法如测定底栖植物生产力的钟罩法、大型海藻和海草的生物量法等等。

6 珊瑚礁生态系统新生产力的测定方法

6.1 15N示踪法

    该法是由Dugdale等[46〕建立的，首先用’5N[如K 15N03和(15NH4)2S04]示踪技术测定初级生产者对新N源和再生N源的

吸收率，以新N吸收率与总可利用N吸收率求得f比，再由f比乘以初级生产力即为新生产力;或者只测新N吸收率，然后再

按照Redfield比值求得以碳表示的新生产力。

    但‘5N示踪法有很多缺陷[[60,61]，并且Redfield比值也很有争议[62,63]。基于碳氮循环的复杂性，也有科学家提出以磷的含量

来估测新生产力，这种方法主要考虑磷的循环与水平输人量[[64.65]，但这种方法弊端更多，难以令人满意。不管怎样，至今还是常

常采用’5N示踪法测定新生产力，但对误差采取了补救措施[[66]

6.2  234 Th/238U不平衡法

    234 Th是由238U衰变产生的。由于“34 Th具有很强的颗粒吸收活性，因而在海水中的实际溶解度比由”38U衰变推算的结果

小。颗粒越多在真光层滞留时间越短。如果”34 Th吸附的所有颗粒都是本海区所产生的有机颗粒，则可用“34 '1 ̀h的滞留时间和颗
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粒有机物的含量来推算该海区的新生产力。该法不仅可测物质通量，还可测定过程速率。但由于有机颗粒在下沉过程存在分解

作用影响234Th沉积速率时就会增大误差，并且该法也不适用于颗粒来源复杂的海区[[677

6.3 遥感测定法

    此法是利用卫星遥感间接测定新生产力。对于某些海区，如果已知有代表性的f比，即可通过卫星遥感叶绿素资料与初级

生产力的关系实现对新生产力的估计。还有利用已建立的水团温度与N03含量的关系，从遥感水温图象估计N03(新N)供给

量，进而推算新生产力。

6.4 其它方法

    沉积物捕获器法、物质通量模型法、f比推算法、'He /3H分布模型法、3H/228Ra分布模型法、2aBRa/NO3收支平衡法等方法。

    由于现有测定新生产力的方法各有优缺点，因此在实际工作中一般同时采用几种方法，将各种结果进行比较和互校，以提

高测量值的准确性。Murray等[[68〕运用’5N示踪法、沉积物捕集器法和234Th / 23BU不平衡法等，计算了赤道太平洋的新生产力和

f比。这些方法在海洋的应用基本上没有涉及珊瑚礁生态系统，当然在研究珊瑚礁生态系统时可以借用这些方法。

7 珊瑚礁生态系统初级生产力研究现状与展望

    在大的国际计划中，与海洋相关的JGOFS (Joint Global Ocean Flux Study，全球海洋通量联合研究)和GOEZS (Global

Ocean Euphotic Zone Study，全球海洋真光层研究)) [691均将海洋的碳循环放在首位，其中初级生产力的研究尤为重要。

    珊瑚礁生态系统初级生产力研究，早期(1949̂-1955年)基本上是定性方面，后来Odum和Odum[39〕促进了定量分析，发现

底栖植物的初级生产力远远高于浮游藻类。直到1964年，Hedley[70〕发现以前的研究忽略了一个非常重要的方面一共生藻，因为

它的生产力很高。近年来，珊瑚礁生态系统初级生产力的动力学研究已经成为热点。从20世纪50年代至今，国际上对珊瑚礁生

态系统初级生产力的研究很多;而在我国，研究很少，只有零星报道，如黄良民等[71〕和吴成业等[s7〕对南沙群岛的泻湖初级生产

力进行了一些研究。

    尽管目前对珊瑚礁初级生产力的研究很多，但是还很片面:(1)研究方法本身的缺陷。如前面所讲的各种方法都有不足之

处，因此采用这些方法所测定的结果就有误差;(2)观测对象的局限。在对珊瑚礁初级生产力进行测定时，往往只测定了某一特

定类群— 某种植物、浮游植物、底栖植物、共生藻或自养细菌等，还很少有研究人员同时测定一个生态系统内所有初级生产者

的生产力，并且测定的时期又没有贯穿全年(初级生产力的季节变化很大)，这样所得的结果就会与实际相差较大。针对这些问

题，已经有人在探索采用遥感法[72〕和现场微感应器法[73]，以便能对珊瑚礁生态系统初级生产力进行全天候和全范围的监测

— 这是很有前途的方向。

    珊瑚礁生态系统的初级生产力研究展望:(1)初级生产力的动力学研究。主要研究营养盐、光照、温度、射线、水流等因素对

初级生产力的影响机理，特别是这些因素的综合影响效应。珊瑚礁生态系统具有很高的初级生产力已经无可置疑，探索这种高

生产力的机理更是刻不容缓。只要我们找到了其中的奥秘，就可以像Martin [74〕那样，在广漠的海洋实施生态工程，提高大洋的

初级生产力，为人类服务。(2)珊瑚礁生态系统初级生产力对全球环境变化的响应研究[54,751  (3)珊瑚礁初级生产力的流向

(fate)研究[[761 o (4)利用新仪器(如流式细胞仪等)和新方法对珊瑚礁生态系统的初级生产力进行更详细的研究。

    珊瑚礁生态系统新生产力研究很少，并且还存在一个突出的问题— 采用不同的方法得出的结果不尽相同，有时相差很

大。可能是由于:(1)珊瑚礁生态系统N循环速度快、过程复杂。(2)底栖植物的新生产力极高却又很难测定。(3)现有的测定方

法本身产生的误差太大。未来的研究可能集中在以下几个方面:(1)较准确的新生产力测定方法。(2)极高的新生产力形成机理

和人类对新生产力的调控潜力。
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