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南海台风引发藻华的生物机制

张亚锋１，王旭涛２，殷克东１，∗

１ 中山大学海洋科学学院，广州　 ５１０００６
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摘要：海洋浮游植物的生长和小型浮游动物的摄食，与温度、光照和营养盐等因素密切相关。 中国南海海盆是层化结构稳定的

寡营养海，然而每年台风过后都有大量藻华的报道。 为了探究台风引发藻华的生物形成机制，本研究通过南海海域表层和次表

层叶绿素最大层（ＤＣＭ）中的小型浮游动物的摄食活动以及浮游植物对光照和营养响应的现场实验，探究小型浮游动物摄食、
光照和营养对海洋浮游植物生长和群落结构的调控作用。 实验表明：１）表层水体中的小型浮游动物摄食速率明显大于 ＤＣＭ
层；小型浮游动物摄食在表层水体中以大粒级的浮游植物（＞５ μｍ）为主，在 ＤＣＭ 层中没有明显粒级选择；自然光中的紫外线能

增加小型浮游动物的摄食；营养盐添加轻微降低小型浮游动物的摄食。 ２）营养盐和光照的增强显著促进 ＤＣＭ 层浮游植物的生

长，并增加大粒级浮游植物的占比；而光照和营养盐变化对表层浮游植物的生长和粒级结构的改变相对不明显。 因此，相对表

层，深层浮游植物面临较小的摄食压力，拥有更大的光照和营养盐需求潜能；当台风引发水体垂向混合后，获得营养盐补充的表

层浮游植物并不能迅速生长，而获得充足光照的深层浮游植物能迅速生长，成为藻华爆发的优势种。
关键词：浮游植物； 小型浮游动物；藻华；光照；营养盐；南海
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海洋浮游植物的生长与光照、营养盐和浮游动物的摄食等因素密切相关。 海洋水体中光照和营养盐在垂

向上的反向分布使得浮游植物的浓度和粒级结构在不同水层显著不同［１］。 热带和亚热带的寡营养海洋中，
在营养盐跃层和光补偿深度附近形成了次表层叶绿素最大层（Ｄｅｅｐ ｃｈｌｏｒｏｐｈｙｌｌ ｍａｘｉｍｕｍ， ＤＣＭ） ［２⁃４］。 ＤＣＭ
层在大洋水体中广泛存在，研究表明，ＤＣＭ 层贡献了超过了 ７０％的水体初级生产力［５⁃７］，其在海洋生态系统功

能和生物地球化学循环过程中发挥重要的作用［８⁃９］。 ＤＣＭ 层的形成与维持的主要影响因素包括：较高的浮游

植物生长速率，沉降细胞或游泳浮游植物的富集，以及较低浮游动物摄食等［２］。
海洋表层的浮游植物长期处在高光照和低营养的环境中，而 ＤＣＭ 层的浮游植物则生活在低光照和营养

盐相对丰富的环境中。 由于不同粒级的浮游植物细胞对光照和营养利用效率的不同［１０⁃１４］，浮游植物的粒级

结构在表层和 ＤＣＭ 层水体也显著不同［１］。 小型浮游动物（＜２００ μｍ）是海洋浮游植物的主要摄食者，可以消

耗 ６０％—８０％日初级生产力［１５⁃１６］。 虽然稀释法被广泛用来评估小型浮游动物的摄食速率［１７］，然而目前关于

小型浮游动物摄食活动的研究仍然不足以阐释小型浮游动物在表层和 ＤＣＭ 层的作用。 首先，在稀释实验中

为了促进浮游植物持续生长，不同实验者加入营养盐的种类和浓度不同，而营养盐的加富，特别是在寡营养水

体，可能会对浮游生物的生长造成不利影响［１８⁃１９］；其次，常用来作为培养容器的聚碳酸酯瓶会屏蔽自然光中

的紫外光（ＵＶＲ， ２８０—４００ ｎｍ），改变浮游生物的原生光照环境。 总体而言紫外线不利于浮游植物的生长，但
其对不同粒级的浮游植物的影响又不尽相同［２０⁃２１］。 另外，紫外线对小型浮游动物的摄食的影响同样存在争

议，研究发现短时间的紫外线能增加桡足类浮游动物的摄食［２２］，而长时间过量的紫外线会明显增加浮游动物

的死亡［２３］。 因此在探究表层和 ＤＣＭ 层浮游植物生长时，除了营养盐、光照等自然因素外，也需要考虑小型浮

游动物摄食的差异，以及小型浮游动物对不同粒级浮游植物摄食的选择［２４⁃２７］。
在寡营养的大洋水域，台风能打破水体的层化结构，把深层富营养水体带到表层。 中国南海是热带⁃亚热

带寡营养海域，光照充足，水体层化结构稳定［２８］。 真光层水体中较低的营养盐不足以支撑浮游植物的大量生

长，然而每年台风过后都有大量的藻华爆发的报道［２９⁃３０］。 之前的研究表明，这可能是诸如台风、内波等物理

过程引发的海水混合将富营养的深层水体带到表层，为表层水体补充大量的营养盐，进而促进了表层浮游植

物的爆发生长［３０⁃３３］。 然而，海水垂向混合不仅改变了表层水体的营养条件，同时改变了表层水体浮游植物和

浮游动物的组成。 之前的研究大都集中在台风等物理过程如何提高真光层内营养盐，而真光层内营养盐的提

高如何影响浮游植物、浮游动物及其相互关系的研究相对匮乏。
台风等物理过程会打破海洋水体层化结构、改变真光层的营养状态，其引发的浮游植物藻华对海洋生物

泵效率及碳的生物地球化学产生重要影响。 台风过后，寡营养水体中寡营养藻类显著减少，粒级更大的硅藻

成为优势种，这种浮游植物种群变化会增强生物泵的固碳效率，使得更多的碳沉降的深层水体［２９］。 然而这种

生物种群的变化是如何完成的，以及台风引发藻华过程中营养盐、浮游植物生长和小型浮游动物摄食活动各

自发挥的作用，相关研究目前还不充分。 本研究通过对比南海航次中表层和 ＤＣＭ 层的水样在不同光照和营
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养条件下的生长，来探究获得营养盐的表层浮游植物还是获得光照的深层浮游植物是藻华爆发的优势种。 这

对台风引发藻华过程中浮游植物种群演变的认识具有重要帮助，这也是本研究的主要目的。 另外，由于寡营

养水体中小型浮游动物的摄食活动严格控制浮游植物的生长，小型浮游动物的摄食活动对浮游植物种群的演

变同样发挥着重要作用。 因此，本研究同时对比了小型浮游动物摄食活动在表层和 ＤＣＭ 层的不同，以及它们

对浮游植物群落结构的调控作用。

　 图 １　 ２００５ 年 ５ 月（Ｓ 站位）和 ９ 月（Ｅ 和 Ｂ 站位）南海航次采样站

位图

Ｆｉｇ．１　 Ｔｈｅ ｓａｍｐｌｉｎｇ ｓｔａｔｉｏｎｓ ｄｕｒｉｎｇ ｃｒｕｉｓｅｓ ｉｎ Ｍａｙ ａｎｄ

Ｓｅｐｔｅｍｂｅｒ ２００５ ｉｎ ｔｈｅ Ｓｏｕｔｈ Ｃｈｉｎａ Ｓｅａ

１　 材料与方法

１．１　 样品的采集及实验

在 ２００５ 年 ５ 月和 ９ 月的南海航次中，在采样站点，
利用 ＣＴＤ 读取不同水层的温度、盐度和叶绿素数据，根
据叶绿素的垂向分布趋势，确定 ＤＣＭ 层深度（图 １）。
利用 ＣＴＤ 采水器采集水样进行实验。 采集到的水样均

用 ２００ μｍ 筛绢过滤以除去较大的浮游动物。 将 １ Ｌ 水

样分别通过 ５ μｍ 和 ０．７ μｍ 的滤膜过滤，滤膜用锡纸包

好，以测定分级叶绿素；取 ５０ ｍＬ 用 ０．７ μｍ 过滤的水样

于营养盐瓶中，以测定无机营养盐。 收集到的样品迅速

置于－２０℃冰箱中冷冻保存。 所有容器都提前用 １０％
的盐酸浸泡（２４ 小时），超纯水清洗，并在培养实验时用

采集到的水样润洗 ３ 次。
１．２　 营养加富实验

为了对比表层和深层浮游植物对光照和营养盐的

响应，本研究选取水深超过 １０００ ｍ 的 Ｓ９ 站点作为实验站位。 Ｓ９ 站点位于南海中央海盆，水体层化结构稳

定。 在 Ｓ９ 站位分别采集表层（１ ｍ）和 ＤＣＭ 层（７０ ｍ）水样进行培养实验。 向采集到的水样中添加终浓度为

１ ／ １０ 的 Ｆ ／ ２ 培养液。 将加富后水样分装到 ５．５ Ｌ 的石英瓶（自然光）和聚碳酸酯培养瓶（仅可见光）中，每瓶

装 ５ Ｌ 水样，每组设 ３ 个平行样。 部分聚碳酸酯培养瓶利用遮光网屏蔽 ９５％的可见光，模拟 ＤＣＭ 层的光照强

度。 所有培养瓶放在用表层海水流动的培养箱中，以保证培养温度和海洋表层水温一致。 培养于早上 ７ 点开

始，在培养开始时、及培养 １２、２４、３０、３６、４８、５４ ｈ 和 ６０ ｈ 后分别采样。 每次采集 ３００ ｍＬ 水样，用孔径为 ５ μｍ
和 ０．７ μｍ 的滤膜过滤以收集叶绿素样品。
１．３　 稀释实验

为了探究表层和 ＤＣＭ 层小型浮游动物的摄食活动，本研究在南海两个航次共 １２ 个站点进行稀释实

验［１７］。 实验站点涵盖珠江口近岸、南海深水海盆区，在水体层化结构明显的深水区，采集表层和 ＤＣＭ 层水样

进行实验；而在珠江口等水深较浅的水域，只采集表层水体进行实验。 采集的初始海水（ ｉｎｉｔｉａｌ ｓｅａｗａｔｅｒ，
ＩＳＷ）通过 ０．２ μｍ 的滤膜过滤制成无浮游植物水（ｐｈｙｔｏｐｌａｎｋｔｏｎ ｆｒｅｅ ｗａｔｅｒ， ＰＦＷ）。 利用 ＰＦＷ 稀释 ＩＳＷ，稀释

为 ＩＳＷ 的 ０．２， ０．４， ０．６， ０．８， １．０ 共 ５ 个梯度，每个浓度梯度共有 ３ 个平行样。 培养瓶放在用表层海水控温的

培养箱内培养 ２４ ｈ；结束后，用孔径为 ５ μｍ 和 ０．７ μｍ 的滤膜过滤收集叶绿素样品。 在培养开始前，收集 ３ 份

叶绿素样品作为初始叶绿素浓度。 在 Ｓ１０、Ｓ１６ 和 Ｓ１８ 站点，将水样分装到石英培养瓶和聚碳酸酯培养瓶内进

行稀释实验，以测定 ＵＶＲ 对小型浮游动物摄食的影响。 在 Ｓ１０、Ｅ４０７ 和 Ｓ１６ 站点利用表层和 ＤＣＭ 的水样在

聚碳酸酯培养瓶内进行稀释实验，对比表层和 ＤＣＭ 层小型浮游动物的摄食速率。 在 Ｅ１０１、Ｅ２０６、Ｅ７０９ 和 Ｂ１
站位分别做营养盐加富组（添加终浓度为 １ ／ ５０ 的 Ｆ ／ ２ 培养液）和自然水体组进行实验，对比营养盐加富对小

型浮游动物摄食速率的影响。 在其余的 Ｅ４０６、Ｂ２、Ｅ５０４ 站点利用表层水样进行稀释实验。
浮游植物的净生长速率 ｋ＝ ［ｌｎ（Ｐ ｔ ／ Ｐｏ）］ ／ ｔ， 其中 ｔ 是培养时间，Ｐ０和 Ｐ ｔ分别是培养前后叶绿素的浓度。
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利用 ｋ 在不同稀释梯度上进行线性回归，其中回归方程斜率的相反数为浮游动物的摄食速率 ｍ。
１．４　 样品测定

叶绿素浓度用丙酮萃取法测定［３４］。 将滤膜置于含有 １０ ｍＬ ９０％丙酮溶液的离心管中，在 ４°Ｃ 黑暗条件

下萃取 １４—１６ ｈ。 离心后取上清液用荧光光度计（１０⁃ＡＵ Ｔｕｒｎｅｒ Ｄｅｓｉｇｎｓ ｆｌｕｏｒｏｍｅｔｅｒ）测定吸光值，计算叶绿素

浓度。 本研究将粒级直径在 ０．７５—５ μｍ 的浮游植物称为小粒级浮游植物，大于 ５ μｍ 的浮游植物称为大粒级

浮游植物。 无机营养盐浓度（硝酸盐、亚硝酸盐、铵盐和磷酸盐）用营养盐自动分析仪（Ｓｋａｌａｒ Ｓａｎ Ｐｌｕｓ Ａｕｔｏ⁃
ａｎａｌｙｚｅｒ）测定［３４］。

２　 结果

２．１　 Ｓ９ 站位的水体结构和营养状况

Ｓ９ 站位的水体温盐和营养盐分布如图 ２ 和表 １。 和其他站位类似，温度和盐度的垂向分布证明了温跃层

和盐跃层的存在。 从表层到水深 １２０ ｍ，温度从 ２８．５５ 下降到 １８．１０，盐度从 ３４．４６ 增加到 ３４．６９。 混合层的深

度为 ２０ ｍ，温跃层出现在 ９０ ｍ 水深。 ＤＣＭ 层出现在水深 ７０ ｍ，叶绿素的浓度为 ０．４４ μｇ ／ Ｌ，远高于表层的

０．０８ μｇ ／ Ｌ。 ＤＣＭ 以上水体中小粒级的浮游植物占比大于 ８０％，ＤＣＭ 层营养盐浓度均高于表层（表 １）。

表 １　 Ｓ９ 站点的环境因子和叶绿素在表层和次表层叶绿素最大层的对比

Ｔａｂｌｅ １　 Ｃｏｍｐａｒｉｓｏｎｓ ｏｆ ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌ ｆａｃｔｏｒｓ ａｎｄ ｃｈｌｏｒｏｐｈｙｌｌ ａ ｂｅｔｗｅｅｎ ｔｈｅ ｓｕｒｆａｃｅ ｌａｙｅｒ ａｎｄ ｄｅｅｐ ｃｈｌｏｒｏｐｈｙｌｌ ｍａｘｉｍｕｍ ｌａｙｅｒ ａｔ ｓｔａｔｉｏｎ Ｓ９

水层
Ｌａｙｅｒｓ

温度
Ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ

／ （℃）

盐度
Ｓａｌｉｎｉｔｙ

总无机氮
Ｔｏｔａｌ ｉｎｏｒｇａｎｉｃ ｎｉｔｒｏｇｅｎ

／ （μｍｏｌ ／ Ｌ）

磷酸盐
Ｐｈｏｓｐｈａｔｅ
／ （μｍｏｌ ／ Ｌ）

叶绿素
Ｃｈｌｏｒｏｐｈｙｌｌ ａ
／ （μｇ ／ Ｌ）

小粒级占比
＜５μｍ ｆｒａｃｔｉｏｎ

／ ％

表层 Ｓｕｒｆａｃｅ ｌａｙｅｒ ２８．５５ ３４．４６ ０．４６ ０．０７ ０．０８ ８３

次表层叶绿素最大层
Ｄｅｅｐ ｃｈｌｏｒｏｐｈｙｌｌ ｍａｘｉｍｕｍ ｌａｙｅｒ ２１．４２ ３４．６２ ６．５４ ０．１２ ０．４４ ７８

图 ２　 Ｓ９ 站位温度、盐度、叶绿素浓度及小粒级在总叶绿素中比例的垂向分布

Ｆｉｇ．２　 Ｖｅｒｔｉｃａｌ ｐｒｏｆｉｌｅｓ ｏｆ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ， ｓａｌｉｎｉｔｙ， ｃｈｌｏｒｏｐｈｙｌｌ ａ （Ｃｈｌ⁃ａ） ａｎｄ ｔｈｅ ＜５ μｍ ｆｒａｃｔｉｏｎ ｏｆ ｔｏｔａｌ ｃｈｌｏｒｏｐｈｙｌｌ ａ ａｔ ｓｔａｔｉｏｎ Ｓ９

２．２　 浮游植物对营养和光照的响应

在自然光和 ５％可见光下，表层浮游植物经过约 ５０ ｈ 的适应期后，均快速增长（图 ３），６０ ｈ 后其叶绿素浓

度分别为 ３．５ μｇ ／ Ｌ 和 ２．６ μｇ ／ Ｌ。 在自然光下，小粒级浮游植物保持着群体优势，占比一直大于 ８０％，营养加

富没有明显改变浮游植物群落的粒级结构；在 ５％可见光下，大粒级的浮游植物的占比增大到 ７３％。
ＤＣＭ 层浮游植物在自然光、１００％和 ５％可见光下经过约 ３５ ｈ 的适应期后，均出现指数增长（图 ４）。 ＤＣＭ
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图 ３　 Ｓ９ 站位表层水体样品叶绿素浓度及浮游植物粒级占比在培养前后的变化

Ｆｉｇ．３　 Ｃｈａｎｇｅｓ ｉｎ ｃｈｌｏｒｏｐｈｙｌｌ ａ （Ｃｈｌ⁃ａ） ａｎｄ ｓｉｚｅ ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ｄｕｒｉｎｇ ｔｈｅ ｉｎｃｕｂａｔｉｏｎ ｏｆ ｔｈｅ ｓｕｒｆａｃｅ ｓａｍｐｌｅｓ ａｔ ｓｔａｔｉｏｎ Ｓ９

水体中小粒级浮游植物的初始占比为 ８６％，培养结束后，占比依次降为 ７６％、５３％和 ７９％。 在 １００％和 ５％可

见光条件下，小粒级叶绿素的浓度并没有显著区别，分别为 ２８．４ μｇ ／ Ｌ 和 ２７．２ μｇ ／ Ｌ，而大粒级叶绿素的浓度

分别为 ２３．８ μｇ ／ Ｌ 和 ７．７ μｇ ／ Ｌ，说明光照增强对小粒级浮游植物的影响不大，而对大粒级浮游植物有显著的

促进作用。 和 １００％可见光相比，在含有紫外线的自然光条件下，大粒级叶绿素的最终浓度略有下降，从 ２３．８
μｇ ／ Ｌ 降到 １７．６ μｇ ／ Ｌ，而小粒级叶绿素的浓度显著上升，从 ２３．８ μｇ ／ Ｌ 升到 ５６．８ μｇ ／ Ｌ。 总体而言，加富后的

ＤＣＭ 层水体从原生光照强度（５％可见光）增加到表层自然光后，生物量浓度明显增加，群落粒级结构从小粒

级变为大粒级。 另外，相比表层，ＤＣＭ 层浮游植物的调整期明显更短。
２．３　 小型浮游动物摄食速率

不同光照和营养条件下，实验站位表层和 ＤＣＭ 层水体中小型浮游动物的摄食速率（ｍ）如图 ５ 和表 ２ 所

示，在可见光条件下，表层水体的平均 ｍ（（１．１４ ± ０．３６）ｄ－１）高于 ＤＣＭ 层（（０．７６ ± ０．１２）ｄ－１）；表层小型浮游

动物对大粒级浮游植物的摄食（（１．２２ ± ０．３８）ｄ－１）显著高于小粒级（（０．８７ ± ０．２１）ｄ－１）（配对 ｔ⁃检验，ｎ ＝ １１，
Ｐ＜０．０１），而 ＤＣＭ 层小型浮游动物对大粒级浮游植物的摄食（（０．６４ ± ０．１５）ｄ－１）低于小粒级（（０．８９ ± ０．２２）
ｄ－１），但差异性并不显著。 在自然光条件下，小型浮游动物的总体摄食率、对大粒级和小粒级浮游植物的摄

食，分别增加 ３３％、 ６４％和 １８％。 营养盐添加总体降低小型浮游动物的摄食活动，但降低效果不明显；这种降

低主要是减少对大粒级浮游植物的摄食，而轻微增加对小粒级浮游植物的摄食。

３　 讨论

３．１　 表层和 ＤＣＭ 层小型浮游动物的摄食

在海洋表层和 ＤＣＭ 层水体中，除了温度、营养盐、光照等环境因素不同外，浮游植物和小型浮游动物的浓
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图 ４　 Ｓ９ 站位次表层叶绿素最大层水体叶绿素浓度及浮游植物粒级占比在培养前后的变化

Ｆｉｇ．４　 Ｃｈａｎｇｅｓ ｉｎ ｃｈｌｏｒｏｐｈｙｌｌ ａ （Ｃｈｌ⁃ａ） ａｎｄ ｓｉｚｅ ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ｄｕｒｉｎｇ ｔｈｅ ｉｎｃｕｂａｔｉｏｎ ｏｆ ｔｈｅ ｄｅｅｐ ｃｈｌｏｒｏｐｈｙｌｌ ｍａｘｉｍｕｍ ｌａｙｅｒ ｓａｍｐｌｅｓ ａｔ

ｓｔａｔｉｏｎ Ｓ９

度和组成也不同，这些因素都会对小型浮游动物的摄食活动产生影响。 本研究发现南海北部夏季 ｍ 在 ＤＣＭ
层小于表层，这与 Ｃｈｅｎ［３５］在南海相似水域的发现一致。 小型浮游动物的摄食活动在表层大于 ＤＣＭ 层的原

因可能有：第一，在寡营养水域，表层水体由于营养盐的限制，浮游植物以小粒级为主，它们更容易被小型浮游

动物摄食［１２］；第二，表层水体的摄食者主要是粒级小于 ２０ μｍ 的异养鞭毛虫和原生动物等群体［２５⁃２７］，而在

ＤＣＭ 层由于纤毛虫等较大粒级摄食者存在，较大粒级摄食者对小粒级摄食者的捕食缓解了小粒级对浮游动

物的摄食［３６⁃３７］；第三，较低的温度也可能限制小型浮游动物在 ＤＣＭ 层摄食活动［１６， ３８⁃３９］；第四，表层水体接收

较高的紫外线，而紫外线对小型浮游动物的摄食同样有影响［２２］。
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表 ２　 不同光照条件下小型浮游动物的摄食速率

Ｔａｂｌｅ ２　 Ｓｕｍｍａｒｙ ｏｆ ｍｉｃｒｏ⁃ｚｏｏｐｌａｎｋｔｏｎ ｇｒａｚｉｎｇ ｒａｔｅｓ （ｄ－１） ｕｎｄｅｒ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｌｉｇｈｔ ｃｏｎｄｉｔｉｏｎｓ

站点
Ｓｔａｔｉｏｎｓ

水层
Ｌａｙｅｒ

光照
Ｌｉｇｈｔ

大粒级 ＞５ μｍ 小粒级 ＜５ μｍ 总 Ｔｏｔａｌ

摄食速率
Ｇｒａｚｉｎｇ ｒａｔｅｓ

相关系数

Ｒ２
摄食速率

Ｇｒａｚｉｎｇ ｒａｔｅｓ
相关系数

Ｒ２
摄食速率

Ｇｒａｚｉｎｇ ｒａｔｅｓ
相关系数

Ｒ２

Ｅ１０１ 表层 可见光 ０．７８ ０．７６∗∗ ０．８０ ０．７９∗∗ ０．９５ ０．９１∗∗

Ｅ１０１＋ 表层 可见光 ０．７４ ０．８１∗∗ ０．８５ ０．８７ ０．６８ ０．９６∗∗

Ｅ２０６ 表层 可见光 １．５９ ０．９３∗∗ １．０４ ０．８５∗∗ １．４１ ０．９７∗∗

Ｅ２０６＋ 表层 可见光 ０．７２ ０．９７∗∗ １．０５ ０．９２∗∗ １．１９ ０．９９∗∗

Ｅ７０９ 表层 可见光 １．４７ ０．９１∗∗ ０．８５ ０．９５∗∗ ０．８９ ０．８７∗∗

Ｅ７０９＋ 表层 可见光 １．３４ ０．９６∗∗ １．０７ ０．８４∗∗ ０．８７ ０．７０∗∗

Ｂ１ 表层 可见光 ０．５４ ０．９２∗∗ １．１０ ０．８７∗∗ １．５３ ０．９５∗∗

Ｂ１＋ 表层 可见光 １．６６ ０．９７∗∗ １．６９ ０．９３∗∗ １．７７ ０．９５∗∗

Ｅ４０６ 表层 可见光 １．５５ ０．９４∗∗ ０．７４ ０．８９∗∗ １．４６ ０．９１∗∗

Ｂ２ 表层 可见光 １．５１ ０．８５∗∗ １．１７ ０．７９∗∗ １．７７ ０．８５∗∗

Ｅ５０４ 表层 可见光 １．６８ ０．９５∗∗ １．０１ ０．９７∗∗ １．３３ ０．９０∗∗

Ｅ４０７ ＤＣＭ 可见光 ０．３９ ０．９４∗∗ ０．５９ ０．７９∗∗ ０．６４ ０．８８∗∗

Ｓ４ 表层 可见光 １．３２ ０．９４∗∗ １．０８ ０．８５∗∗ １．０６ ０．８７∗∗

Ｓ１８ 表层 可见光 ０．９７ ０．７８∗∗ ０．６３ ０．９４∗ ０．９０ ０．８６

表层 自然光 １．４５ ０．８１∗ １．１１ ０．８６∗∗ １．３７ ０．９８∗∗

Ｓ１０ 表层 可见光 ０．６９ ０．７３∗∗ ０．６１ ０．９７∗∗ ０．６７ ０．９９∗

表层 自然光 １．８８ ０．９１∗∗ １．３２ ０．９８∗∗ ０．９３ ０．９３∗∗

ＤＣＭ 可见光 ０．７１ ０．８１∗∗ １．１４ ０．６８∗ ０．９１ ０．７９∗∗

ＤＣＭ 可见光 ０．６８ ０．７２∗ １．０６ ０．６９∗∗ ０．８６ ０．９４∗∗

Ｓ１６ 表层 自然光 １．５４ ０．７７∗∗ １．８５ ０．９５∗∗ １．７６ ０．８６∗∗

表层 可见光 １．３８ ０．９６∗∗ ０．５７ ０．８６∗∗ ０．６２ ０．９０∗∗

ＤＣＭ 可见光 ０．７７ ０．８６∗∗ ０．７６ ０．４２∗ ０．６４ ０．６９∗

　 　 ＤＣＭ：次表层叶绿素最大层，Ｄｅｅｐ ｃｈｌｏｒｏｐｈｙｌｌ ｍａｘｉｍｕｍ；“＋”代表营养加富；“∗”和“∗∗”分别代表显著性在Ｐ ＜０．０５ 和Ｐ ＜０．０１

图 ５　 不同光照和营养条件下，表层和次表层叶绿素最大层小型浮游动物的摄食速率

Ｆｉｇ．５ 　 Ｍｉｃｒｏ⁃ｚｏｏｐｌａｎｋｔｏｎ ｇｒａｚｉｎｇ ｒａｔｅｓ ｉｎ ｔｈｅ ｓｕｒｆａｃｅ ａｎｄｄｅｅｐ ｃｈｌｏｒｏｐｈｙｌｌ ｍａｘｉｍｕｍ ｌａｙｅｒ ｗａｔｅｒ ｕｎｄｅｒ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｎｕｔｒｉｅｎｔｓ ａｎｄ

ｌｉｇｈｔ ｃｏｎｄｉｔｉｏｎｓ

影响小型浮游动物摄食活动的环境因素包括温度、上升流、台风等环境因子［１６， ４０⁃４１］。 目前，南海小型浮

游动物摄食活动的研究主要集中在表层水体，对于 ＤＣＭ 层小型浮游动物摄食活动的研究相对较少［１６， ３５， ４０⁃４２］
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（表 ３）。 如 Ｃｈｅｎ［３５］发现南海北部表层的 ｍ 在夏季平均为（（０．４９±０．４７） ｄ－１），冬季为（（０．３５±０．２１）ｄ－１），且
冬季 ｍ 和温度密切相关［１６］。 在台湾海峡附近 ｍ 在上升流区（（０．８５±０．３７）ｄ－１）大于非上升流区（（０．５±０．１７）
ｄ－１） ［４０］。 台风风神过后，ｍ 为（（１．１７±０．５６）ｄ－１）高于其他时间（（０．８３±０．５４）ｄ－１） ［４２⁃４３］。 虽然这些研究阐明了

环境因素对 ｍ 的影响，但这是复合因素共同作用的结果。 比如相比非上升流区，上升流区的温度、营养盐和

小型浮游动物种群均有变化，这些因素共同造成了上升流区和非上升流区 ｍ 的不同。 为了探究单一因素对

小型浮游动物摄食活动的影响，本研究通过设置不同的营养和光照条件进行稀释实验。 利用营养盐加富和不

加富组，发现营养加富轻微降低 ｍ；利用不同的培养瓶，发现紫外线能增加 ｍ。 这些过程获得了单一因素对小

型浮游动物摄食活动的影响，为进一步分析表层和 ＤＣＭ 层小型浮游动物摄食活动的不同提供了依据。

表 ３　 在南海用稀释法评估的小型浮游动物摄食速率的对比

Ｔａｂｌｅ ３　 Ｃｏｍｐａｒｉｓｏｎｓ ｏｆ ｍｉｃｒｏｚｏｏｐｌａｎｋｔｏｎ ｇｒａｚｉｎｇ ｒａｔｅｓ （ｍｅａｎ ± ＳＤ） ｉｎ ｔｈｅ Ｓｏｕｔｈ Ｃｈｉｎａ Ｓｅａ ｕｓｉｎｇ ｔｈｅ ｄｉｌｕｔｉｏｎ ｅｘｐｅｒｉｍｅｎｔｓ

参考文献
Ｒｅｆｅｒｅｎｃｅｓ

时间
Ｔｉｍｅ

区域
Ｌｏｃａｔｉｏｎ

水层
Ｌａｙｅｒｓ

摄食速率

Ｇｒａｚｉｎｇ ｒａｔｅ （ｄ－１）
营养条件
Ｎｕｔｒｉｅｎｔ ｃｏｎｄｉｔｉｏｎ

Ｃｈｅｎ 等， ２００９［３５］ 全年 南海 （香港附近） 表层 ０．５７±０．５４ ０．５ μｍｏｌ ／ Ｌ ＮＨ４，

０．０３ μｍｏｌ ／ Ｌ ＰＯ４，

１ ｎｍｏｌ ／ Ｌ Ｆｅ，

０．１ ｎｍｏｌ ／ Ｌ Ｍｎ．

Ｈｕａｎｇ 等， ２０１１［４０］ ７—８ 月 台湾海峡 表层 上升流： ０．８５±０．３７ 自然水体

非上升流： ０．５±０．１７

Ｚｈｏｕ 等， ２０１１［４２］ ６—７ 月 南海北部 表层 １．４８±０．６３ （３－２０ μｍ） 自然水体

１．０２±０．４２ （＜３ μｍ）

１．１７±０．５６ （总）

Ｃｈｅｎ 等， ２０１３［１６］ ８ 月 南海北部 表层 ０．４９±０．４７ ０．５ μｍｏｌ ／ Ｌ ＮＨ４，

ＤＣＭ ０．２１±０．１３ ０．０３ μｍｏｌ ／ Ｌ ＰＯ４，

１ 月 表层 ０．３５±０．２１ １ ｎｍｏｌ ／ Ｌ Ｆｅ，

ＤＣＭ ０．３４±０．１１ ０．１ｎｍｏｌ ／ ＬＭｎ

Ｚｈｏｕ 等， ２０１５［４１］ ８—９ 月 ５ 月 南海北部 表层 １．００±０．７９ （３－２０ μｍ） 自然水体

０．７７±０．５８ （＜３ μｍ）

０．８３±０．５４ （总）

本研究 ５ 月和 ９ 月 南海北部 表层 １．２２ ± ０．３８ （＞５ μｍ） 自然水体

Ｔｈｉｓ ｓｔｕｄｙ ０．８７ ± ０．２１ （＜５ μｍ）

１．１４±０．３６ （总）

１．１１ ± ０．４０ （＞５ μｍ） １ ／ ５０ Ｆ ／ ２ 培养基

１．１６ ± ０．３２ （＜５ μｍ）

１．１３ ± ０．４１ （总）

ＤＣＭ ０．７２ ± ０．１５ 自然水体

　 　 ＤＣＭ：次表层叶绿素最大层，Ｄｅｅｐ ｃｈｌｏｒｏｐｈｙｌｌ ｍａｘｉｍｕｍ

相比 ＤＣＭ 层，表层水体中较高的小型浮游动物摄食活动具有重要的生态学意义。 在寡营养水域，浮游植

物的生长整体处于营养限制状态，特别是在表层水体，浮游植物的生长主要依靠浮游动物摄食释放出的营养

盐［３５， ４４］，即表层水体中浮游植物的生长和浮游动物的摄食密切相关［１５， ４１， ４５⁃４６］。 这说明表层水体的营养盐循

环更快，是由微食物环调控的群落，几乎没有有机物能进入更高的营养级［４７⁃４８］；而在 ＤＣＭ 层，随着营养盐的

增加，浮游植物的生长不受较弱的摄食活动的限制，浮游植物生长和浮游动物摄食的相关性会降低［４９⁃５０］。 由

于小粒级浮游植物能更有效的利用营养盐，这也是之前的研究发现小粒级浮游植物在寡营养水域起主导作用

的原因［５１⁃５２］。 然而本研究发现浮游植物粒级结构除了和营养盐水平相关，还和小型浮游动物摄食的粒级选

择有关。 本研究发现表层水体中小型浮游动物对大粒级浮游植物摄食高于小粒级，这与高被摄食率浮游植物

在浮游植物群落中的存量最少的原则相符［５３⁃５５］，也与 Ｚｈｏｕ［４１］在南海相似水域发现的小型浮游动物摄食的粒
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级选择一致。 而在 ＤＣＭ 层，大粒级浮游植物可能摆脱小型浮游动物摄食的控制［４９， ５６］，进而增大在浮游植物

群落中的比例。
３．２　 浮游植物对营养盐和光照的响应

虽然 ＤＣＭ 层相对稳定，但光照和营养盐的波动可能对其生物群落结构产生重要的影响［８， ５７⁃５８］。 本研究

中，营养盐加富促进了浮游植物的生长，而大粒级浮游植物在营养盐利用上的优势，使其在与小粒级竞争中获

得较大优势［５９］；同时，大粒级浮游植物拥有更高的光照利用效率［１２， １４］，光照强度的提高进一步促进了大粒级

浮游植物的生长［６０］。 此外，ＤＣＭ 层的小型浮游动物对浮游植物的摄食没有显著粒级差异。 因此，光照和营

养的提高促使大粒级浮游植物成为 ＤＣＭ 的优势种群。 另外，与 １００％可见光组相比，自然光组中大粒级浮游

植物的生物量稍有降低。 这可能是紫外线不利于大粒级浮游植物的生长［６１］，也可能是因为紫外线对小型浮

游动物摄食活动的刺激引起的。 与 ＤＣＭ 层不同，营养盐加富对表层水体的浮游植物群落结构没有产生很大

的影响。 这可能因为大粒级浮游植物的初始浓度较低，而且其还面临较大的摄食压力，营养盐加富的促进作

用被前两个因素抵消了。 另外，在寡营养水体中，浮游植物的生长和小型浮游动物的摄食密切相关［６２］，摄食

活动释放的营养盐基本满足小粒级浮游植物的生长［６３］，这可能是表层叶绿素浓度在营养盐加富后经过了较

长的调整期才开始增长的原因。 因此，营养加富短时间内对表层水体浮游植物生长的促进作用不明显，对浮

游植物群落结构影响不大。
在寡营养的南海，浮游植物群落粒级在表层小于 ＤＣＭ 层，而且表层浮游植物面临更大的摄食压力。 因

此，浮游植物、细菌和小型浮游动物组成的微食物环是表层水体中营养和能量流通的主要通道，而较大的浮游

植物和浮游动物组成的传统食物链在 ＤＣＭ 层起主导作用。 虽然表层水体营养匮乏，摄食活动释放的营养盐

基本满足了小粒级浮游植物的生长需求；而营养相对丰富的 ＤＣＭ 层中，较大粒级的浮游植物却处于营养和光

照的限制状态。 这与 Ｆｕｊｉｋｉ［１１］ 在亚热带北大西洋的浮游植物的生理反应与光照关系的研究中的发现相一

致［１１］。 所以，当营养和光照发生改变时，ＤＣＭ 层浮游植物能迅速生长，而表层浮游植物却需要较长的响应

时间。
因此，除温度外［６４］，台风引发的水体混合同时改变表层水体的营养和浮游生物组成，光照的提高以及较

低的小型浮游动物摄食压力能使来自深层的较大粒级浮游植物迅速生长，成为藻华爆发的优势种，这是台风

引发浮游植物藻华形成的主要机制。 藻华爆发过程中，浮游植物群落粒级的增大，改变表层水体的物质和能

量流通途径，对碳的生物地球化学循环具有重要的作用，不仅促进了海洋生物固碳作用，而且增大了海洋生物

泵的固碳效率。

４　 结论

寡营养的南海，台风引发的藻华是物理和生物活动共同作用的结果。 水体的垂向混合把深层富营养水体

带到表层，虽然表层水体在混合过程中获得了营养盐，但较大的小型浮游动物摄食压力抑制了表层浮游植物

生物量的增加；而深层水体中浮游动物摄食活动相对较弱，较大粒级的浮游植物获得充足光照后，迅速生长成

为优势种，形成藻华。 在台风引发的藻华爆发过程中，浮游植物群落粒级的变大能提高海洋生物泵的效率，促
进寡营养海域的固碳作用。
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