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封面图说: 遗鸥群飞来———遗鸥意即“遗落之鸥冶(几乎是最后才被发现的新鸥种,因此得名)。 1931 年,瑞典动物学家隆伯格
撰文记述在中国额济纳采到了标本。 1987 年,中国的鸟类学家在鄂尔多斯的 桃力庙获得了一对遗鸥的标本 。 1990
年春夏之交,发现了湖心各岛上大量的遗鸥种群。 近年来的每年夏季,大约全球 90% 以上的遗鸥都会 到陕西省神
木县境内的沙漠 淡水湖鄄红碱淖上聚集。 遗鸥———国家一级重点保护、CITES 附录一物种。

彩图提供: 陈建伟教授摇 国家林业局摇 E鄄mail: cites. chenjw@ 163. com
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不同磷条件下塔玛亚历山大藻氮的生态幅

文世勇1,宋琍琍2,龙摇 华2,余摇 骏2,高树刚1,赵冬至1,*

(1. 国家海洋环境监测中心, 大连摇 116023; 2. 浙江省海洋监测预报中心, 杭州摇 310012)

摘要:藻类氮的生态辐是指在一定氮浓度范围内藻类能生长和繁殖的浓度范围。 它由藻类生长的最佳氮浓度、氮适宜生长范围

和氮耐受限度构成。 为了定量计算藻类的氮生态幅,在室内培养条件下,研究了低磷(0. 48 滋mol / L)、中磷(0. 97 滋mol / L)和高

磷(1. 45 滋mol / L)3 种不同磷起始浓度条件下不同氮对塔玛亚历山大藻细胞数和最大比生长率的影响,依据 Shelford 耐受性定

律建立了塔玛亚历山大藻生长的氮耐受性模型,并得到了藻类生长的最佳氮浓度、氮适宜生长范围和氮耐受范围的定量表达。
结果表明,在低磷、中磷和高磷条件下,当氮浓度小于适合藻类生长的最佳氮浓度时,藻类细胞数和最大比生长率均随着氮浓度

的增大而增大;当氮浓度大于适合藻类生长的最佳氮浓度时,藻类细胞数和最大比生长率均随着氮浓度的增大而减小。 藻类生

长的氮耐受性模型与谢尔福德耐受定律较为吻合,定量得到在低磷、中磷和高磷培养条件下塔玛亚历山大藻的最佳氮浓度分别

为 30. 36、62. 07 和 77. 85 滋mol / L;氮适宜生长范围分别为 18. 30—42. 42、37. 71—86. 43 和 41. 52—114. 18 滋mol / L;氮耐受限度

分别为 6. 24—54. 48、13. 35—110. 79 和 5. 19—150. 51 滋mol / L。 研究显示不同磷起始浓度条件下,藻类的氮生态幅也不相同。
关键词:塔玛亚历山大藻;氮生态幅;最佳氮浓度;适宜生长范围;耐受范围

On the ecological amplitude of nitrate of Alexandrium tamarense at different
initial phosphate concentrations in laboratory cultures
WEN Shiyong1,SONG Lili2,LONG Hua2,YU Jun2,GAO Shugang1,ZHAO Dongzhi1,*

1 National Marine Environmental Monitoring Center, Dalian 116023, China

2 Marine Monitoring & Forecasting Center of Zhejiang Province, Hangzhou 310012, China

Abstract: The ecological amplitude of nitrate of algae can be defined in terms of the range of nitrate conditions under which
it is able to grow and reproduce. It usually consists of the optimum nitrate concentrations, the optimum growth range of
nitrate concentrations and the tolerance range of nitrate concentrations. In order to calculate the ecological amplitude of
nitrate during algal growth, the relationship between nitrate concentration and the cell density, and that between nitrate
concentration and maximum specific growth rate of Alexandrium tamarense were analyzed at three different fixed initial
phosphate concentrations [0. 48 滋mol / L (low鄄P), 0. 97 滋mol / L (medium鄄P) and 1. 45 滋mol / L (high鄄P)] in laboratory
cultures. The experiments were carried out in three independent batch cultures respectively. The cell density and the
specific growth rate were assessed as the response parameters. A nitrate tolerance model of algal growth was established
following Shelford忆s law of tolerance and using the experimental data. The results show that: (1) in low鄄P, medium鄄P, and
high鄄P鄄grown cultures, both the cell density and the specific growth rate of A. tamarense increased when CN臆 CNopt and
then decreased when CN逸 CNopt; (2) the nitrate tolerance model was consistent with Shelford忆s law of tolerance; (3) the
optimum nitrate concentrations in low鄄P, medium鄄P, and high鄄P grown cultures were 30. 36, 62. 07 and 77. 85 滋mol / L,
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respectively; the optimum growth ranges of nitrate concentrations were 18. 30—42. 42, 37. 71—86. 43 and 41. 52—114. 18
滋mol / L, respectively, and the tolerance ranges of nitrate concentrations were 6. 24—54. 48, 13. 35—110. 79 and 5. 19—
150. 51 滋mol / L, respectively. The results suggest that the ecological amplitude of nitrate during algal growth depended on
the initial phosphate concentrations.

Key Words: Alexandrium tamarense; ecological amplitude of nitrate; optimum nitrate concentrations; optimum growth
range of nitrate concentrations; tolerance range of nitrate concentrations

生态幅又称耐性限度或适应幅度,是指每种生物有机体能够生存的环境变化幅度,即最高、最低生态因子

(或称耐受性下限和上限)之间的范围。 每种藻类生长对氮的摄取都存在一个耐受范围,即存在一个氮最低

浓度和最高浓度。 在最低浓度和最高浓度之间的范围,即为该藻类的氮生态幅。 表征藻类生态幅的重要特征

参数为藻类生长的最佳氮浓度、藻类生长的氮适宜生长范围的上下限和藻类生长的氮耐受限度的上下限。 不

同环境条件下藻类生长的生态幅也有所改变。
塔玛亚历山大藻(Alexandrium tamarense)广泛分布于世界沿海海域,是一种可产生神经麻痹性贝毒(PSP)

的海洋甲藻[1鄄3],有着较高的赤潮发生率。 塔玛亚历山大藻生长状况和藻细胞毒素含量与毒素成分受到多种

环境要素(如营养盐浓度、盐度、温度等)的影响。 目前,营养盐与塔玛亚历山大藻之间的关系主要集中在以

下两个方面:一方面是营养盐对塔玛亚历山大藻细胞毒素含量或毒素成分的影响机制研究[4鄄15];另一方面是

营养盐对塔玛亚历山大藻生长状态的影响机制研究[16鄄22],且实验中设置的营养盐浓度多局限于较高浓度( f /
2 加富培养基水平),与自然海水中的营养盐浓度相差较大。 而藻类生长的营养盐生态幅一般依据实验研究

结果进行定性分析与描述,尚未对藻类的营养盐生态幅进行定量分析。
本文研究目的是参考中国海水水质标准中磷浓度的界定设置了接近自然海水状况的营养盐浓度,根据实

验结果和 Shelford 耐受性定律,建立塔玛亚历山大藻生长的氮生态幅模型,定量划分塔玛亚历山大藻生长的

氮生态幅,为研究藻类生长生理生态提供支持,为进一步研究塔玛亚历山大藻赤潮的发生机制和防治提供参

考依据。
1摇 材料

1. 1摇 实验设计

1. 1. 1摇 藻种与培养基

实验所用藻种塔玛亚历山大藻 Alexandrium tamarense 由国家海洋环境监测中心提供。 该藻种保存在温度

为(25依1)益、盐度(30依1)PSU、光照强度约为 58. 5 滋mol 光子 m-2 s-1(冷光管)、明暗周期为 12 h 颐12 h 的培养

条件下。 培养液中除了不添加 Na2 SiO3 外,其余元素与 f / 2 培养液配方相同[23]。 实验用人工海水按照

Harrison 配方配制[24]。
1. 1. 2摇 实验浓度梯度设置

在人工海水中加入除氮、磷之外的所有 f / 2 培养基的其他成分,然后根据中国海水水质标准[25] 中磷浓度

的界定,固定磷(NaH2PO4·2H2O)起始浓度分别为 0. 48 滋mol / L(低磷,一类水质)、0. 97 滋mol / L(中磷,二、三
类水质)和 1. 45 滋mol / L(高磷,四类水质)条件下,各氮源浓度按设定浓度添加。 其中分别以 NaNO3 和

NaH2PO4作为氮源和磷源,其浓度按表 1 的梯度分别配制。
1. 1. 3摇 实验方法

实验前,将处于对数生长期的藻种接种于不含氮磷的培养液内,并在与实验设定的相同环境条件下进行

3—4 d 的预培养以减少培养条件突变对藻类生长的影响。 实验时将处于对数生长期的驯化后的藻种离心

(2000 r / min、10 min),用不添加任何培养基的人工海水清洗 3 次。 将接种密度均为 500 个 / mL 的藻液分别装

到含有不同氮、磷浓度的 2000 mL 培养液的 3000 mL 锥形瓶中进行培养。 每组实验设 2 个平行样,并间隔

4311 摇 生摇 态摇 学摇 报摇 摇 摇 32 卷摇
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24 h取样(考虑到藻体生长的沉降作用,每次在取样前要将藻体摇均),取 0. 5 mL 培养物后在显微镜下计数,
重复 3 次,计数值间相差应小于 15% ,取两相近数据平均值为实验结果。 培养时间为藻种的一个生长周期。
取样过程中,各操作步骤均进行灭菌处理。

表 1摇 氮和磷的浓度梯度配制

Table 1摇 Concentration gradient of nitrogen (N) and phosphorous (P)

磷浓度为 0. 48 滋mol / L(低磷浓度)
CP =0. 48 滋mol / L

(Low鄄P)

磷浓度为 0. 97 滋mol / L(中磷浓度)
CP =0. 97 滋mol / L

(Medium鄄P)

磷浓度为 1. 45 滋mol / L(高磷浓度)
CP =1. 45 滋mol / L

(High鄄P)

氮浓度 CN / (滋mol / L) 氮浓度 CN / (滋mol / L) 氮浓度 CN(滋mol / L)

1 0. 48 0. 97 1. 45

2 4. 84 9. 68 14. 52

3 9. 68 19. 36 29. 04

4 14. 52 29. 04 43. 56

5 19. 36 38. 72 58. 08

6 24. 20 48. 40 72. 60

7 29. 04 58. 08 87. 12

8 33. 88 67. 76 101. 64

9 38. 72 77. 44 116. 16

10 43. 56 87. 12 130. 68

第 1 组实验 第 2 组实验 第 3 组实验

1. 2摇 数据分析与处理

1. 2. 1摇 生长曲线的测定

在显微镜下用计数框隔天计数,每瓶计数 3 次,后根据平行样的均值再取平均值作为当天的藻类细胞密

度,记录 1 个生长周期左右,以培养时间为横坐标,每 1 mL 液体中的细胞数为纵坐标,绘制细胞密度鄄培养时

间 t 的藻类生长曲线。
1. 2. 2摇 最大比生长率

根据公式(1)和公式(2)分别计算出藻类在不同条件下的最大比生长速率,以 N / P 为横坐标,最大比生长

速率为纵坐标,绘制最大比生长率鄄N / P 的关系曲线。

滋忆 = dN
Ndt (1)

式中,滋忆 表示藻类的比生长率(d-1),N 表示藻类细胞数(个 / L),t 表示藻类的生长时间(d)。
滋max = max 滋忆1,滋忆2,…,滋忆k,…,滋忆( )

n (2)

式中,滋max表示藻类最大比生长率(d-1)。
1. 2. 3摇 统计学分析

采用单因素方差分析法(One鄄Way ANOVA analysis)对不同培养条件下的细胞密度值、比生长速率和最大

比生长速率差异显著性进行分析。
2摇 结果与分析

2. 1摇 塔玛亚历山大藻的生长特性

图 1 分别显示了在低磷、中磷和高磷条件下不同氮对塔玛亚历山大藻细胞密度的影响。 在低磷起始浓度

条件下,在设定的氮浓度范围内,塔玛亚历山大藻在氮浓度为 29. 04 滋mol / L 条件下,藻细胞数达到最大值为

1776伊104个 / L;小于此氮浓度时,藻细胞数随浓度增加增大而显著增大(ANOVA,P<0郾 05);大于此氮浓度时,
藻细胞数随浓度的增加反而显著减小(ANOVA,P<0. 01)。 同样地,在固定中磷起始浓度条件下,塔玛亚历山

大藻在氮浓度为 58. 08 滋mol / L 条件下,藻细胞数达到最大值为 4094 伊104 cells / L;小于此氮浓度,藻细胞数随
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浓度增加增大而显著增大(ANOVA,P <0. 05);大于此氮浓度,藻细胞数随氮浓度的增加反而显著减小

(ANOVA,P<0. 01)。 在固定高磷起始浓度条件下,塔玛亚历山大藻在氮浓度为 87. 12 滋mol / L 条件下,藻细

胞数达到最大值为 6891伊104个 / L;小于此氮浓度,藻细胞数随浓度增加增大而显著增大(ANOVA,P<0郾 05);
大于此氮浓度,藻细胞数随浓度的增加反而显著减小(ANOVA,P<0. 01)(图 1)。

个

个 个

图 1摇 固定不同磷起始浓度条件下氮对塔玛亚历山大藻细胞密度的影响

Fig. 1摇 Cell density of Alexandrium tamarense in various N concentrations under different fixed initial phosphate concentrations

2. 2摇 塔玛亚历山大藻生长的氮耐受性模型

根据公式(1)、公式(2)和 Shelford 耐受性定律,在 OriginLab 7. 5 平台下通过模型拟合(图 2),得到不同磷

条件下,藻类最大比生长速率与氮浓度之间的关系响应模型(3)和模型在不同磷条件下的参数(表 2)。

表 2摇 基于 OriginLab 7. 5 软件平台下确定方程(3)在不同培养条件下的相关参数

Table 2摇 The parameters value of Equation (3) under various batch cultures conditions based on OriginLab 7. 5 software鄄platform

a b Nopt(滋mol / L) 滓 培养条件
Culture conditions

2. 71 1. 31 30. 36 12. 06 固定低磷条件下

4. 17 1. 14 62. 07 24. 36 固定中磷条件下

6. 99 2. 68 77. 85 36. 33 固定高磷条件下

滋max = a + b 伊 exp - (N - Nopt) 2

2 伊 滓
æ

è
ç

ö

ø
÷

2 (3)

式中,滋max表示藻类的最大比生长速率(d-1);N 表示环境氮的浓度(滋mol / L);Nopt表示适宜藻类生长的最佳氮

浓度(滋mol / L);滓 表示藻类对氮的耐受度;a,b 为参数。
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图 2摇 固定不同磷起始浓度下塔玛亚历山大藻最大比生长速率与 N 浓度的函数关系曲线

Fig. 2摇 Maximum specific growth rate of Alexandrium tamarense as a function of N concentrations under different fixed initial phosphate concentrations

2. 3摇 塔玛亚历山大藻氮生态幅定量表达

2. 3. 1摇 藻类生长的最佳氮浓度

摇 摇 藻类生长的最佳氮浓度是在其它环境条件不变情况下,藻类生长处于最佳的生长状态。 根据 Shelford 耐

受性定律和公式(3)可知,对公式(3)求一阶导数,导数为 0 处的点即为最大比生长率达到最大值,而该点对

应的氮浓度即为藻类生长的最佳氮浓度。 因此令

d滋max

dN = 0 (4)

式中,滋max表示藻类的最大比生长速率(d-1);N 表示氮的浓度(滋mol / L)。
根据公式(4)得到塔玛亚历山大藻在低磷、中磷和高磷条件下的最佳氮浓度(Nopt)分别为 30. 36、62. 07、

77. 85 滋mol / L(表 2)。
2. 3. 2摇 藻类生长的氮适宜生长范围

藻类生长的氮适宜生长范围是藻类生长达到较好生长状态的氮浓度条件。 每种藻类都有各自相对稳定的

氮适宜生长范围,在氮适宜生长范围内,藻类生长进入适宜生长区间。 根据 Shelford 耐受性定律,氮适宜生长

范围的上下限是藻类生长生理紧张带和适宜生长范围的分界点(图 3)。 在达到最佳氮浓度前,藻类比生长率

随着氮浓度的增大而增大,藻类生长对氮浓度由不适到适应的分界点为比生长率变化率的一个极大值。 在比

生长率与氮浓度关系曲线上,该分界点则为曲线的一个拐点(P2),拐点对应的氮浓度即为氮适宜生长范围的

下限(N2)。 同样地,藻类生长由适应到不适的分界点为比生长率变化率的一个极小值,在比生长率与氮浓度

关系曲线上。 该分界点则为曲线的另一个拐点(P4),拐点对应的氮浓度即为氮适宜生长范围的上限(N4)。
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max max N

图 3摇 赤潮藻类生长的氮耐受性生态幅效应曲线

Fig. 3摇 The nitrate ecological amplitude effect curve of algal growth

根据以上分析,对公式(3)求二阶导数,即:
d2滋max

d2N
= 0 (5)

从而得出藻类生长的氮适宜生长范围的下限、上限

和适宜生长范围分别为:
氮适宜生长范围的下限:

N适宜生长下限 =Nopt-滓 (6)
氮适宜生长范围的上限:

N适宜生长上限 =Nopt+滓 (7)
氮适宜生长范围:

Nopt - 滓—Nopt + 滓 (8)
公式中参数的意义与公式(3)相同。
根据公式(8)和表 2 可以得到塔玛亚历山大藻在低

磷、中磷和高磷条件下的氮适宜生长范围分别为

18郾 30—42. 42、37. 71—86. 43 和 41. 52—114. 18 滋mol /
L(表 3 所示)。

表 3摇 固定不同磷起始浓度条件下塔玛亚历山大藻的氮适宜生长范围和氮生态幅

Table 3摇 The optimum growth range of nitrate concentrations and the tolerance range of nitrate concentrations of A. tamarenseunder different

initial phosphate concentrations

氮适宜生长范围 / 滋mol / L
The optimum growth ranges
of nitrate concentrations

氮生态幅(耐受限度) / 滋mol / L
The tolerance ranges of
nitrate concentrations

实验条件
Culture conditions

18. 30—42. 42 6. 24—54. 48 低磷

37. 71—86. 43 13. 35—110. 79 中磷

41. 52—114. 18 5. 19—150. 51 高磷

2. 3. 3摇 藻类生长的氮耐受性范围

一般一个生物种的生态幅度变化于 4滓 之内[26],毕作林等[27] 将一个生物种的生态幅区间表示为[u-2滓,
u+2滓](u 表示相应的生物指标达到最大值时所对应的环境因子值),因此,根据式(3),可以得到藻类生长的

氮耐受下限、上限及耐受性生态幅表达式为:
氮的耐受下限 N耐受下限 =Nopt-2滓 (9)
氮的耐受上限 N耐受上限 =Nopt+2滓 (10)
氮的耐受性生态幅 Nopt-2滓—Nopt+2滓 (11)
公式中参数的意义与公式(3)相同。
根据公式(11)和表 2 可以得到塔玛亚历山大藻在低磷、中磷和高磷条件下的氮耐受性范围分别为 6郾 24—

54. 48、13. 35—110. 79 和 5. 19—150. 52 滋mol / L(表 3 所示)。
3摇 讨论

氮、磷营养盐被认为是赤潮发生的物质基础。 实验所设的氮浓度范围内,在固定同一磷起始浓度条件下,
均存在一个影响塔玛亚历山大藻生长的氮浓度阈值(最佳氮浓度,Nopt)。 当氮浓度(CN)<CNopt时,藻细胞密度

和最大比生长速率均随着 CN的增大而增大;当 CN>CNopt时,藻细胞密度和最大比生长速率均随着 CN的增大而

减小,表明过低和过高的 CN都不利于塔玛亚历山大藻的生长,只有在合适的 CN条件下才有利于藻类生长,这
个结果是 Shelford 耐受性定律是一致的[28鄄29]。 此外,不同磷起始浓度对藻细胞密度和最大比生长速率有显著

的影响,藻细胞密度和最大比生长速率均随着磷起始浓度的增大而增大,表明高磷起始浓度条件有利于藻类
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的生长,这个结果与其他研究者对塔玛亚历山大藻研究得到的结论相一致的[4, 30鄄35]。
公式(3)和公式(4)定量得到塔玛亚历山大藻在固定低磷、中磷、高磷条件下的最佳氮浓度分别为 30. 36、

62. 07 滋mol / L 和 77. 85 滋mol / L,表明藻类在不同营养盐条件下的最佳氮浓度不是一个固定值,这与“当某种

生物对某一特定生态因子不是处在最佳状态时,对其他生态因子的耐受限度可能随之下降冶 [36鄄37] 是一致的。
徐轶肖等[19],江天久和徐轶肖[21]分别在固定磷起始浓度为 41 滋mol / L(f / 2 培养基)实验条件下均定性得到的

最佳氮浓度为 1765 滋mol / L。 Wang 和 Hsieh[9]在固定磷起始浓度为 10 滋mol / L 等实验条件下定性得到的最佳

氮浓度为 264 滋mol / L。 石岩峻等[17]在固定磷起始浓度为 41 滋mol / L( f / 2 培养基)等实验条件下定性得到的

最佳氮浓度为 882 滋mol / L,这些结果均大于本文得到的结果。 公式(8)定量得到的固定低磷、中磷和高磷条

件下塔玛亚历山大藻生长的氮适宜生长范围分别为[18. 30, 42. 42]、[37. 71, 86. 43]和[41. 52, 114. 18]。
徐轶肖等[19],江天久和徐轶肖[21]分别在其实验条件下定性得到适宜塔玛亚历山大藻生长的氮浓度范围均为

882—1765 滋mol / L,均大于本文得到的结果。 公式(11)定量得到塔玛亚历山大藻在低磷、中磷和高磷条件下

的氮耐受性范围分别为[6. 24, 54. 48]、[13. 35, 110. 79]和[5. 19, 150. 52]。 徐轶肖等[19],江天久和徐轶

肖[21]分别在其实验条件下定性得到适宜塔玛亚历山大藻生在长的氮耐受性范围均为 0—7059 滋mol / L。 石岩

峻等[17]在其实验条件下定性得到适宜塔玛亚历山大藻生在长的氮耐受性范围为 88. 2—2646 滋mol / L,均大于

本文得到的结果。 不同研究者在不同实验条件下得到藻类生长的营养盐生态幅存在差异性。 产生这些差异

性的原因可能是:(1)不同实验用的藻种系来自不同海域、不同藻株,有研究表明不同海域藻株或同一海域不

同藻株在不同的环境条件下的生长特性存在差异性;(2)实验设置的磷起始浓度不一致;(3)其它实验条件

(如光照强度、培养温度、起始细胞密度等)存在差异,导致了实验结果的差异性。 因此,不同学者在不同实验

条件下得到的研究结果也不相同。 通过对藻类营养盐生态幅的研究有助于了解藻类生长与营养之间的关系。
本文设置的营养盐浓度模拟了自然海水营养盐浓度水平,并参照了塔玛亚历山大藻赤潮暴发时的基本物

理条件,如光强和温度等,从而掌握该藻在不同的氮、磷水平下的生长特性。 结果显示水体中高磷条件下,适
宜的氮浓度有可能诱发塔玛亚历山大藻赤潮的暴发。 污染严重的海域,富营养化严重,氮含量往往偏高,赤潮

暴发前其他优势生物对氮的过量消耗有可能触发塔玛亚历山大藻赤潮暴发性增殖,导致塔玛亚历山大藻赤潮

发生,而磷的耗尽在它的消亡中起重要作用[38]。
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