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海洋中的异养细菌利用溶解有机物（Dissolved
Organic Matter , DOM）转换为自身颗粒物（Particular
Organic Matter , POM），然后被原生动物（主要是鞭毛
虫和纤毛虫）捕食后再传递到后生动物构成微食物环

（microbial loop）[1 ]。近 20多年的研究证实异养浮游细
菌作为二级生产者对海洋生态系统的稳定和发展起

到重要的作用。 过去十几年国内研究海洋异养细菌

的参数一直是细菌生物量（bacterial biomass , B b）、细

菌生产力（bacterial production , P b）；而随着对细菌在

海洋碳循环贡献的研究深入，如细菌呼吸力（bacterial
respiration , R b）

[2 ]、细菌增长效率（bacterial growth effi-
ciency , E b ,）、细菌比生长率 (µ, specifical growth
rate )等参数也重新被认识。例如细菌增长效率（E b ,）
参数 [3 ]，过去一直认为细菌生长效率为 50%，现在认
为这个值偏高，可能只有 15% ～ 25% [4 ,5 ]，有必要对该

参数重新评估。下面重点介绍以上几个参数的概念和

测定及估算方法。

1 细菌生物量 (Bacterial Biomass , B b)
细菌生物量是海洋微生物生态学研究中最基

础的参数，它代表某一特定时间、某一空间范围内存

有的异养细菌的量，用单位体积水体中的有机碳量来

表示 [4 ]。细菌生物量的估计方式有表面荧光显微镜直

接计数（细菌丰度 , bacterial abundance , Ab）与体积

( biovolume , Vb ) 测定相结合方法和对大分子成分如
DNA和蛋白质的量化方法。
（1）细菌丰度 ( bacterial abundance , Ab ) 的测定按
照 Hobbie [5 ]的表面荧光显微镜 -吖叮橙（AO）直接计
数方法。

Ab = N · S / [ S f· ( 1 - 0. 02) V ]

其中，Ab：细菌丰度，cells / mL; N：各视野平均
菌数，cell ; S：滤膜实际过滤面积，mm2; S f：显微镜视

野面积，mm2；V：过滤样品量（0. 02为固定剂戊二醛
占总体积的比例，mL）[6 ]。 该方法的优点  操作简单，
快速。 缺点：由于不同时空下细菌大小并不相同，

细胞碳含量也不一样，计算生物量时误差较大。

用细菌丰度（Ab）估计细菌生物量时，Lee [8 ]发现

碳转化因子（bacterial carbon conversion factor , F b , c , c）

对于小的海洋细菌来说含炭量大约为 20 fg / cell（其中
fg = 10 - 15 g）, Kroer [9 ]发现河口细菌碳转化能力为

117 fg / cell。同时在不同海区还有其他值，如 7 ～ 31 [10 ],
26 [11 ] , 35 [12 ] , 82 [7 ] fg / cell等也被应用。 Lee [8 ]还提

出一个稳定的生物量模型 ,发现细菌细胞平均体积为
0. 036 ～ 0. 073µm3,细胞含碳量是 20 fg ± 0. 8 fg；同时
Simon [13 ]在测量蛋白质和大分子总量的基础上，得出

体积在 0. 036 ～ 0. 07µm3 范围的细菌所含碳量为

13 ～ 19 fg。 在国内海洋微生物生态研究中，常使用
20 fg / cell来把异养细菌丰度转化为以碳为单位的生
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物量。

（2）细菌体积 ( biovolume , Vb ) 的计算公式为：
Vb =（π/ 4）W 2( L - W / 3) [6 ] , 适用于球菌和杆菌，L、
W 分别为细菌的长度和宽度，对于球菌 L 等于 W。细
菌大小测定可采用显微镜图像分析系统（image analy-
sis system）获取 [7 ]。该方法的优点是区别不同时空下

细菌的大小，能较准确计算出细胞含碳量和细菌生物

量。缺点是操作繁琐，每个海区需要测定大量细菌的

体积，工作量大。

由细胞体积转化为细菌碳生物量的因子 ( F b , v )，
报道的有常用的 121 fg /µm3到 5倍于该值，如 121 [14 ] ,
220 [15 ]，350 [8 ]，400 [16 ] , 560 [17 ]，720 [18 ] fg /µm3等。计算

细菌生物量的公式 B b = Ab × Vb × F b ,v。由于采样时

间、区域、细菌生长条件和细菌种类组成差异的变

化，得到的转换系数差别较大，用哪一个系数取决

于对细菌的处理方式和对细胞体积大小的估计 [18 ]。

考虑到这些现有的数据，若细菌含碳量 / 细菌细胞
干质量等于 50%，那么转换系数的极值范围为 50 ～
500 fg /µm3。

Norland [19 ,20 ]发现细菌细胞干重 (W d ) 与体积之间
存在一个异速生长的关系 W d = 120· Vb0. 76，即细
菌越小，干重对体积的比率越大，该式适用于吖啶橙

(AO)染色的细胞；而 Loferer - Krössbacher [21 ]用式子

W d = 435·Vb
0 .86说明了细胞干重与体积的这种关

系 , 但该式适用于 DAPI 染色的细菌。假定干重的
50%是碳，那么由上面两式计算出的细胞干重可以推
算出细菌含碳量（生物量）。对于 0. 001 ～ 0. 01µm3的

细菌，细菌碳浓度对体积的比值为 466 fg / µm3;
0. 01 ～ 0. 1µm3的细菌为 397 fg /µm3；0. 1 ～ 1µm3的细

菌为 288 fg /µm3 [21 , 22 ]。

细菌丰度通过细菌细胞的平均体积，换算为生物

量的公式还有  

Bb = 8. 99·10 - 8·Vb , m
0 .59·A b

其中 Vb , m  细菌细胞平均体积 (µm3 / cell )；Ab  
细菌丰度 ( cell / L)；B b  细菌生物量 (µg / L) [6 ]。

另用公式 y = 88. 6Vb , m0 .59 ( r2 = 0. 67, P < 0. 01)

表示个体细菌蛋白质含量与体积之间的相关性。y：单
个细胞的蛋白质含量。所含碳量与蛋白质含量之比按

0. 86算 , 把细菌蛋白质含量转化为碳生物量 [13 ]。

在实际应用中，通过测量细菌的丰度、体积来计

算细菌生物量的两种方法都经常被使用，不过国内使

用最多的还是由细菌丰度来计算生物量的方法。

2 细菌生产力 (Bacterial Production ,
P b)
在海洋系统中，异养细菌生产力代表了较大部

分的能量流和物质流 , 是海洋二次生产力的重要贡
献者。Fuhrman [23 ]在 1980年用 [甲基 - 3H]胸腺嘧啶核
苷示踪法估计了海洋浮游细菌的生产力，发现实验

水域中的细菌碳生产力平均为 8. 4 ～ 54µg / (L·d)，
相当于初级生产力的 20%；对于整个浮游生态系统
来说，Cole等 [24 ]研究认为，细菌生产力范围在 0. 4 ～
150µg / L·d之间，也占初级生产力的 20% ～ 30%；
而 Azam [25 ]对近岸水域的研究结果发现细菌生产力为

2 ～ 250µg / (L·d)，占初级生产力的 5% ～ 30%。最近
有研究发现海洋细菌生产力可相当于 10% ～ 80%的
初级生产力 [27 ]，这已经引起世界各国科研工作者的

重视。

异养细菌生产力的测定方法有下面几种  ( 1)
[甲基 - 3H]胸腺嘧啶示踪法 ; (2) [ 3H ]亮氨酸示踪法 ;
( 3) 细胞分裂频率法(frequency of dividing cells, FDC) [27 ];
(4) 分级或稀释培养中细胞数量的增加法 [32 ]; (5) 测定
放射性标记的氨基酸或葡萄糖（14C - glucose）[28 ]。 方法

( 1) 采用的换算系数为 1. 18 × 1018, 2. 0 × 1018, 4. 0 ×
1018 cells / mol来估计细菌细胞生产 , 然后用 20 fg / cell
转化为碳生产力 [6 , 29 , 30 ]；用方法 ( 2)估计细菌生物量
生产的换算系数是 1. 55 × 10 9, 3. 1 × 10 9, 0. 77 ×
10 9µg / mol [6 , 13 , 31 ]。 另外用 [ 3H]亮氨酸吸收法可计
算出细菌蛋白质生产力（bacterial protein production
P b , p），然后乘以 0. 86转换为细菌碳生产力 [13 ]。赵三

军 [27 ]等已对上述方法的优缺点都已经进行过综述，这里

我们不再赘述。以上方法中比较常用的是前两种，操作

和运算都比较成熟、简便。

Cole [24 ]对文献中细菌生产力 (Pb)和初级生产力 (Pp)

的数据统计回归并得到方程：lg Pb = 0. 8 lg Pp - 0. 46；转
化为线性关系为：Pb = F [0. 347 P p

0 .8]，F代表相关系
数，约为 1. 56；该关系式解释了 57% 的细菌生产力的变
量。另外细菌本身的丰度（Ab）也会影响细菌生产力，同

时 Cole将初级生产力和细菌丰度作为变量来预测细菌
生产力，回归成方程： lgPb = - 4. 62 + 0. 465lg P p

+ 0. 748 lg A b , 此式解释了高达 73%的细菌生产力的
变量。该方程比上面的仅用一个变量回归得到的模型

更适合应用于海洋异养细菌生产力的估算。
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3 细菌呼吸力 (Bacterial Respiration ,
R b)
在水生系统中，呼吸是与初级生产相互对应的

过程，代表了大部分有机物的沉降。 细菌呼吸对碳

的重新矿化和向上层海洋的生物碳输出起了限制作

用 [35 , 36 ]。异养细菌在浮游群落呼吸（commnity respira-
tion , R c）中占比较大的成分 ( 50% ～ 90% ) [2 , 33 , 34 ]。甚

至在一些低生产力海域，细菌呼吸力 ( R b )能超过初级
生产力 ( P p ) [35 ]。由于测定方法的困难，过去在研究细

菌生态时，很少考虑细菌呼吸作用，在全球碳循环研

究日渐成为海洋研究的热点后，有必要把细菌呼吸列

入研究计划当中 [37 ]。

细菌呼吸力的测定方法：（1）以氧浓度变化为基
础的溶解氧滴定法。R b = ( O 0 - O t ) / t , 其中 O 0，O t

分别为样品培养前后溶解氧浓度。呼吸熵（respiratory
quotients , Q r）的引入把测定细菌呼吸率的氧单位转

变为以碳为单位，Q r =生产的 CO 2 /利用的 O2，通常

Q r大小取决于所利用的底质组成，一般为 0. 7 ～
1. 1。细菌呼吸力可由培养时间对氧浓度的线性回归
方程的斜率得出，假定 Q r = 1 [38 ]。目前对 Q r值的估

计为 < 0. 5和 0. 4 ～ 5 (平均值为 0. 6)，因此利用测定
氧气减少的方法计算出的细菌呼吸转化为以碳为单

位后，其值偏差较大 [31 , 33 , 39 ]。（2）以二氧化碳浓度变
化为基础的库仑呼吸测量法 ( coulometric respiration
measurement )。 此方法由于其不需要运用到呼吸熵，
所以要比以测氧气浓度变化为基础的方法优越，且

能与初级生产所固定的无机碳作对比。另在水体中由

于 CO 2与 HCO 3
- , CO - 2

3相平衡，为了测量通过呼吸

产生的 CO 2，故应测量总溶解无机碳(TCO 2)，TCO 2 =
= [CO2] + [HCO -

3 + [CO -2
3]。海水中的 TCO 2利用库仑

滴定法来测量 [40 ]。

在很多研究中，细菌呼吸力通常并不直接测量，而

是由细菌生产力 (Pb)和假定的细菌增长效率值 (Eb)来
计算出来

Rb = (Pb /Eb) - Pb

由于对细菌增长效率（Eb）值的报道有很大变化

(0. 01 ～ 0. 7) [36 ], 所以用上述方程估计的细菌呼吸力有
较大不确定性，误差较大，不建议采用。另外由温度和细

菌丰度来估算细菌呼吸的多变量回归方程为：lgRb = -
3. 67 + 0. 75 lgAb + 0. 059 T , ( r2 = 0. 82, P < 0. 001) [35 ]，

该式说明细菌呼吸力不仅受细菌丰度大小的控制，温度

大小也会对细菌的呼吸产生影响。上述两个方程式均是

间接估算细菌呼吸力的大小，在直接测量呼吸值困难的

情况下可以使用。但作者认为若要定量确定细菌在海洋

碳循环的的贡献时，简单估算是不行的，重点发展以二

氧化碳浓度变化为基础的库仑呼吸测量法势在必行。

在研究影响细菌呼吸的生态因素过程中，Smith和
Kemp [34 ]认为控制呼吸的因素可能与调节生产力的因素

很不相同，通过不同的途径影响碳在海洋生态系统中的

流通。理解什么因素影响呼吸的量级和变化对于充分理

解浮游生物区在全球碳循环中的角色是重要的。这方面

需要进一步的工作来探讨。

4 细菌增长效率 (Bacterial Growth
Efficiency, E b)
Eb是在水生系统中有机碳（DOC）通过细菌二次

生长转化的一个指标，代表细菌把溶解有机碳（DOC）转
化为自身颗粒有机物（POC）的效率，定义为 Eb = Pb /
(Pb + Rb)。是一个描述水体细菌功能和生态角色的重
要参数 [40 , 41 ]。

在海洋生态系统中，建立在14C标记的有机物的吸
收和转化效率的基础上，不考虑细菌呼吸而测定的细菌

生长效率为 40% ～ 69% [35 , 42 ]。Fuhrman [29 ]等认为异养细

菌消耗固定总碳 10% ～ 50%，并认为碳的转化效率为
50%，即 Eb为 50%。如果那样的话，异养细菌的生产就
要消耗相当于初级生产力 20% ～ 60%的有机碳。
Williams [43 ]在 1981年根据细菌生物量和生产力也得到
了同样的结果；他还认为初级生产力的生产过程，将使

60%的初级生产产物变成可溶性有机碳（DOC），而这部
分有机碳最终将被细菌吸收利用。

海洋细菌的生长效率考虑到呼吸消耗时大约只有

15% ～ 25%，而现在比较通用的 Eb使用 20% [35 ]，这比以

前的 50%低。即同一海域同样的细菌生产就需要更多
的可溶性有机物，而初级生产力产生的可溶性有机碳往

往满足不了细菌生产力的需要。因此，大量的外源有机

物将是支持细菌生产力高生产的重要资源 [35 , 44 ]。

细菌生长效率也显示了重要的空间变化，在大多数

高生产区域较高 (44% ± 4 % )，在低生产区域较低 (6%
± 1 % )。在世界大多数营养缺乏的海域 ,Eb≤0. 15 [45 ]。

在海洋碳循环中，细菌碳需求（Bacterial Carbon De-
mand, D b）和浮游植物固定的碳（Pp，总初级生产力）

之间的平衡是一个重要因素。 D b  Pp在较高生产区

域达到 88% ± 21 %，在较低生产区域达到 211% ± 43
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%。细菌碳需求往往大于初级生产力的产物（POC +
DOC），因此细菌生长需要大量外源性溶解有机碳。
P b , g 代表细菌的总生产，P b , net代表细菌的净生产，

B b , net代表细菌的净生物量：

D b = P b , g = P b , net + R b = P b , net / E b =µ·
B b , net / E b

E b 还可通过细菌生物量的变化与 CO2的变化

（ΔMCO 2）用公式 E b = ΔB b / (ΔB b + ΔMCO 2) 来
计算。在引入溶解有机碳损耗（Dissolved organic carbon
depletion , D d）的参数后 ,由于 D d = DOC b ,计算 E b的

公式呈多样化，E b = P b / ( P b + R b ) = P b / D b = P b /
C b = P b / D d = 1 - ( R b / D d ) [40 , 45 , 46 , 47 ]。C b代表细菌生

长所需溶解有机碳。

细菌生长效率受多种因子影响，如可供细菌所利

用的有机物的供应和质量，可利用的营养盐，尤其各

种形式的有机和无机 N和 P [48 ]。Lemée [51 ]的最新研究

结果显示 E b与硝酸盐（NO 3）、磷酸盐（PO 4）负相关，

而与溶解有机碳 (DOC) 和叶绿素 a (Chl - a ) 正相
关，并且认为 DOM 的质量也是影响因子之一。
Toolan [40 ]的研究认为 E b大小受所使用细菌碳转化因

子（F b , c , c）影响；较大 F b , c , c 的将导致一个较高

的 E b。

在研究温度对细菌生长效率的影响时，Rivkin [36 ]

认为两者呈显著负相关 , 且 E b = 0. 374 - 0. 0104T
( r2 = 0. 54, P < 0. 001)，该式表明温度在细菌生长的
过程中发挥重要的作用。细菌在一定温度范围内达

到最佳生长状态，过高过低的温度都会对细菌生长产

生负面影响。

5 细菌比生长率 (µ, Specifical Growth
Rate )
细菌比生长率指细菌在单位生物量、单位时间

内的生产量，定义式为µ= P b / B b。比生长率的高低，

反应了细菌活性的强弱。另细菌比生长率也叫细菌

转化率、周转率（turnover rates）。细菌比生长率可能受
溶解有机物 (DOM)质量、无机盐、温度、病毒和微量营
养元素例如铁的影响 [46 ]。Shiah [49 , 50 ]研究认为细菌比

生长率与温度是指数正相关的，细菌比生长率可以用

Q 10来代替。Q 10 = K HK 10 (H -L ), KH、KL是在高温 (H)

和低温 (L)下的生长率，细菌的 Q 10为 3. 12。
除了以上几个异养细菌比较重要的参数以外，细

菌周转时间，世代时间在很多研究中也有涉及。周转

时间（turnover time , T t）表示把现存细菌生物量转化

为生产量所需要的时间，定义为 T t = 1 /µ= B b / P b。

世代时间（Generation time , Doubling time , G），即细
菌增加一代所需要的时间，可以用公式表示为 G =
ln2 /µ[6 ]。

通过对细菌生物量 ( B b )、细菌生产力 ( P b )、细
菌生长效率 ( E b ) 和细菌比生长率 (µ)等生态参数的
描述，我们将对异养细菌在海洋微食物网、海洋生态

中的贡献和细菌在全球碳循环中的作用有更充分的

认识。今后我们更要加强以下方面的研究：（1）中国近
海细菌生产力时空分布状况研究，（2）中国近海细菌
呼吸力、生长效率的测定方法的研究。
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