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牡蛎对浮游植物群落下行控制作用的围隔实验研究 
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摘要: 牡蛎的滤食作用不但能控制浮游植物丰度, 还能通过摄食选择性影响群落结构。通过在较高营

养水体的围隔实验表明, 牡蛎养殖在持续磷限制条件下, 促使浮游植物群落由甲藻向小型硅藻优势转

变。实验结束时对照组中浮游植物群落由扁压原甲藻主导, 占总丰度的 77%; 而牡蛎养殖组新月柱鞘

藻丰度占比达到 93%。牡蛎养殖组中, 甲藻去除速率随养殖密度增长, 但是硅藻最终丰度在高密度牡

蛎组最高。研究结果说明大量的贝类养殖能够提升小型链状硅藻的优势度, 增加此类赤潮发生风险。 
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因为强大的滤食能力 , 牡蛎对浮游植物生物量

有重要的下行控制[1], 甚至可以用作富营养化修复[2]。

虽然通常认为牡蛎摄食选择性较低, 能够滤食细菌、

浮游植物和碎屑等几乎所有的颗粒有机物, 但是有研

究表明它也能对浮游植物群落结构造成显著影响[3]。

由于目前研究还比较少, 还无法确定具体的影响和

作用机制。在盐沼河口区的观测认为牡蛎优先利用

自养微型藻类 [3], 另外的研究则发现对小型浮游植

物的影响最显著[4]。 

综合所有滤食性贝类的研究结果 , 摄食作用对

浮游植物群落结构的直接影响主要与微藻体型有

关。首先是大型或者链状浮游植物无法直接被摄食, 

从而在群落中的优势度逐渐提升。这一点在淡水生

态系统最明显, 入侵的贻贝会导致链状蓝藻水华[5]。

桑沟湾的研究也发现, 扇贝养殖区链状硅藻丰度明

显高于非养殖区[6]。第二是浮游植物群落的小型化, 

因为在相同的捕食压力下小型种类的种群扩增更

快。在泻湖生态系统的长期变化过程中, 伴随贝类生

物量倍增, 浮游植物总丰度降低的同时小型浮游植

物优势度提升[2]。 

另外 , 牡蛎等滤食性贝类摄食对浮游植物群落

的影响之所以因地而异, 还与环境特征和营养盐对

浮游植物群落的上行控制有关。摄食直接去除浮游

植物, 但是代谢产生的营养盐又会刺激浮游植物生

长。本研究选择硅氮营养水平较高的养殖池塘探究

牡蛎摄食对浮游植物种群动态变化的影响。实验环

境中持续的磷酸盐限制是决定浮游植物群落的根本

因素, 假设牡蛎的营养盐再生作用无法完全克服磷

酸盐限制, 那么通过养殖和非养殖围隔的对比就可

以揭示牡蛎摄食对浮游植物群落结构的直接影响。 

1  材料与方法 

1.1  实验设计 

现场围隔实验于 2019 年 4 月在即墨鳌山湾沿岸

养殖池塘内进行。池塘水体营养盐结构表现为明显

的磷酸盐限制(N/P>100, Si/P>70)。围隔采用透明聚

乙烯材料, 为上层开口直筒型塑料袋, 上部以 PVC

塑料管为骨架 , 周围绑有浮球 , 并用绳索将其固定

在池塘水平面表面, 围隔底面积为 0.7 m  0.7 m, 高

1.2 m。 实验用长牡蛎(Crassostrea gigas)取自临近养

殖海域。选取体长约 6 cm 的长牡蛎为实验对象, 刷

去其表面附着物, 并在实验前提前驯养 72 h。长牡蛎

的放养方式采用网兜挂养法, 网兜孔径约 0.5 cm, 悬
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挂于围隔底部上层 10 cm 处。实验周期 15 天, 实验

设 4 个处理, 每个处理设 3 个平行, 共 12 个围隔。

各围隔进水 400 L, 并用 200 μm筛绢过滤一次, 每组

分别放养长牡蛎 0 只(C 组)、5 只(L 组)、10 只(M 组)、

20 只(H 组)。实验期间天气状况良好, 日间水温从

15℃到 22℃逐渐升高。 

1.2  样品处理与分析 

样品的采集、处理和保存均按照国家标准《海

洋 调 查 规 范 》 第 4 部 分 海 水 化 学 要 素 调 查

(GB/T12763.4-2007), 第 6 部 分 海 洋 生 物 调 查

(GB/T12763.6-2007)执行。取样隔日进行, 每次量取

300 mL 水样, 现场用 0.7 μm 的 Whatman GF/F 玻璃

纤维滤膜(使用前 450℃灼烧 4 h)抽滤后, 滤液用聚

乙烯塑料瓶贮存 , 用 QuAAtro-SFA(Bran+Luebbe 

GmbH Co., Germany)营养盐自动分析仪测定五项营

养盐(包括 PO4-P、NO3-N、NO2-N、NH4-N 和 SiO3-Si)

的含量; 滤膜用锡纸包裹, –20℃冷冻保存, 带回实

验室用 5 mL 体积分数为 90%的丙酮溶液萃取 24 h

后, 用 Turner7200 荧光计测定水体叶绿素的变化。

量取 500 mL 水样, 并用 15 mL 甲醛溶液固定, 放到

样品储藏室储存, 用以后期进行浮游植物的种类鉴

定和计数。由于实验样品过多, 我们选取了部分样品

进行鉴定和计数, 每个处理组各选取一个围隔。量取

27 mL 的水样到沉降杯内, 用倒置显微镜对样品进

行鉴定和计数。 

1.3  数据分析 

浮游植物群落的优势种是由每个种群的优势度

值(Y)所决定的。优势度的计算方法为 Y=(ni/N)×fi, 其

中 ni 为样品中 i 种群丰度, N 是样品中所有种群丰度

的总和 , fi 为该种在所有样品中出现的频率。当

Y>0.05 时, 该种为优势种。采用 SPSS 22.0 进行单因

素方差分析, 以 P<0.05 为判断统计显著性的标准, 

确定各处理组间叶绿素水平的差异。采用 Origin9.0

软件绘制各实验指标变化趋势图。 

2  结果 

2.1  营养盐浓度和结构 

由于浮游植物对硅的吸收利用, 各围隔内硅酸盐

浓度逐渐降低, 且下降幅度与牡蛎放养密度呈正比关

系。其中, 高牡蛎密度的 H 组硅酸盐浓度减小幅度最

大, 最低降到 0.82 μmol/L, 小于浮游植物吸收最低阈

值(图 1a)。实验期间, 磷酸盐快速消耗且没有明显的 

 

图 1  营养盐浓度和结构的时间变化 

Fig. 1  Temporal variation in nutrient concentration and structure 
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组间差异。从实验第三天开始, 各围隔内磷酸盐的绝对

浓度就降到了 0.1 μmol/L 以下, 此后一直处于磷限制

状态(图 1b)。总无机氮(DIN)浓度虽然也有降低的趋势, 

但是幅度较小, 并且下降幅度随牡蛎养殖密度升高而

降低, 特别是在 H 组中, DIN 不仅没有被消耗, 反而有

了一定的累积(图 1c)。与对照组相比, 3 个牡蛎养殖围

隔中, 其硅/氮比值呈现显著下降的趋势, 原因就在于

牡蛎养殖增加了氮的累积和硅的消耗(图 1d)。 

2.2  浮游植物丰度的变化 

对照组中, 浮游植物总丰度呈现前期波动, 实验后

期逐级升高的趋势。从叶绿素浓度来看, 最终浓度为

11.24 μg/L, 较实验开始升高了 28%。然而, 细胞丰度的

增加更加明显, 从开始的 3.2×105 个/L 升高到 36.2× 

105个/L, 其中硅藻和甲藻丰度分别增加了11.3×105个/L

和 21.7×105 个/L。牡蛎实验组浮游植物总量下降速率

与养殖密度呈正比, 其中高密度组在第 3 天叶绿素浓度

降低了 80%, 且不同处理组间变化差异显著(P<0.05), 

细胞丰度降低了 74%。随着时间推移, 不同牡蛎密度

组间的浮游植物生物量差异逐级消失。以叶绿素浓度

计, 第 9 天后维持在 0.27~0.68 μg/L 的极低水平上, 如

图 2a—图 2b 所示。 

通过对一组围隔水体的浮游植物种类镜检, 共

鉴定出浮游植物 3 门 30 属, 其中甲藻门和硅藻门的

种类占绝大多数, 占比 96.7%。实验初期, 围隔内甲

藻处于绝对优势地位, 同时硅藻种类虽多但丰度占 

 

图 2  养殖试验中不同处理下浮游植物的丰度和组成 

Fig. 2  Effect of treatment on cultured phytoplankton abundance and composition 
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比只有 0.5%。在对照组中, 甲藻持续增殖的同时硅

藻在实验第 9 天开始呈指数式增长。牡蛎实验组中

细胞丰度的降低主要是由甲藻群落的衰退导致的 , 

但是值得注意的是, 在此期间浮游植物细胞丰度却

表现出明显的组间差异, 主要是甲藻丰度维持在较

低水平的同时硅藻丰度出现增长, 并且在高牡蛎密

度组增长最显著, 如图 2c—图 2e 所示。 

2.3  优势种群 

根据这 3 种藻每天的实时丰度以及在每 3 个平

行围隔间出现的频率, 选取实验第 1 d、5 d、9 d、13 d

四个时间节点, 优势度指数Y大于0.5的只有3种, 分别

是纤细原甲藻(Prorocentrum gracile)、扁压原甲藻(Pro-

rocentrum compressum)和新月柱鞘藻(Cylindrotheca 

closterium)(表 1)。 
 

表 1  3 种浮游植物优势种的时间变化特征 
Tab. 1  Temporal variation in three dominant phytoplankton species 

优势度指数 Y 
种类 时间/d 

C 组 L 组 M 组 H 组 

1 0.900 0.860 0.800 0.810 

5 0.004 0.009 0.017 0.110 

9 0.000 0.000 0.000 0.000 

纤细原甲藻 

Prorocentrum gracile 

13 0.000 0.000 0.000 0.000 

1 0.050 0.140 0.200 0.190 

5 0.990 0.990 0.980 0.890 

9 0.990 0.950 0.910 0.310 

扁压原甲藻 

Prorocentrum compressum 

13 0.770 0.230 0.020 0.000 

1 0.000 0.000 0.000 0.000 

5 0.000 0.000 0.000 0.000 

9 0.003 0.040 0.080 0.610 

新月柱鞘藻 

Cylindrotheca closterium 

13 0.230 0.770 0.960 0.940 

 
水体初始环境中主要以纤细原甲藻和扁压原甲

藻为优势种 , 其中纤细原甲藻丰度最高 , 占浮游植

物总丰度的 86%以上 , 对照组中丰度最高时达到

6.79×105 个 /L, 占据绝对优势地位 ; 但在牡蛎组中 , 

随着时间的前进, 各围隔内纤细原甲藻丰度迅速降

低, 在第五天时被摄食殆尽, 如图 3 所示。同时在实

验的前 5 天内, 随着纤细原甲藻种群的衰退, 扁压原

甲藻迅速增殖 , 成为水体内的主要优势种 , 其在各

围隔内的优势度 Y 值皆达到了 0.97 以上, 这种情形

在未投放牡蛎的空白组中一直存在, 即使在实验末

期, 其 Y 值依然有 0.77, 扁压原甲藻在空白组中持续

增殖, 其丰度最终达到了 24.9×105 个/L。但在投放牡

蛎的围隔内 , 随着纤细原甲藻被逐渐耗尽 , 牡蛎选

择摄食扁压原甲藻, 其在围隔内的优势地位逐渐降

低。在投放牡蛎的围隔内, 浮游植物群落结构的变化

主要体现在甲藻的衰退以及硅藻的增值上, 增值的

硅藻主要是新月柱鞘藻。随着甲藻群落的衰败, 新月

柱鞘藻逐渐成为围隔内新的优势种, 在实验末期, M

组围隔中优势度 Y 值达到了 0.96。这种优势种的转

变, 与牡蛎的投放有关, 牡蛎培养密度越大, 新月柱

鞘藻的优势度增加越快。 

3  讨论 

本研究中对照组和牡蛎组的浮游植物群落结构

演替表现出截然不同的趋势。对浮游植物群落丰度

的测定结果显示, 对照组中浮游植物持续增殖、叶绿

素水平升高, 投放牡蛎的围隔中浮游植物丰度、叶绿

素水平迅速降低。这与我们的预期相符合, 许多研究

也表明养殖贝类的下行控制作用可以影响甚至控制

特定水域浮游植物的生长, 影响海区浮游植物生物

量。Cloern 发现在有大量营养盐输入的浅水海湾, 即

使出现富营养化 , 浮游植物的生物量依旧很低 , 而

浮游动物的摄食压力仅占很小的一部分, 高密度的

贝类滤食压力是出现这种情形的首要原因[1]。贻贝每

日水体中悬浮颗粒物的去除率达总悬浮颗粒物的

64%, 降低水体中悬浮颗粒物和叶绿素-a 的浓度, 增

强了生物沉积速率[7]。我们的围隔实验结果显示, 牡

蛎密度越高的围隔 , 其浮游植物总丰度和叶绿素-a

水平越低, 说明牡蛎摄食作用是造成浮游植物低生

物量的主要原因。 
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图 3  不同处理组浮游植物优势种丰度的变化 

Fig. 3  Effect of treatment on the abundance of dominant cultured phytoplankton species 
 

浮游植物是贝类的重要饵料 , 是贝类生长的主

要贡献者, 贝类超负荷养殖势必造成浮游植物群落

结构的改变[8]。贝类的选择性摄食可以导致生长速率

快或贝类较难滤食的种类容易成为优势种, 例如扇

贝养殖对甲藻密度的控制作用[6], 同样, 我们的数据

显示 , 在投放牡蛎的围隔中 , 浮游植物种群的变化

在时间序列上得以显现, 浮游植物群落结构表现为

由甲藻优势向硅藻优势转变的趋势明显。 

由于两种原甲藻都是水华种 [9], 无法判断其优

势地位更替的原因。围隔环境与原来环境相比最大

的差别是隔绝了沉积物营养盐的补充, 而从营养盐

浓度时间变化来看受影响最大的是磷酸盐, 各围隔

内磷酸盐含量在短短的一两天内就降到了极低水平, 

而硅氮含量下降相对较慢。耐受性实验表明, 赤潮藻

的最大比生长速率随着氮磷比的降低而降低 [10], 所

以推测是扁压原甲藻竞争磷酸盐的能力更强。在牡

蛎实验中, 这两种甲藻丰度在实验前期和中期都明

显受到牡蛎养殖密度的制约, 因此摄食作用对其种

群规模起到了重要的控制作用。从营养盐浓度看, 牡

蛎组相比对照组只有硅酸盐浓度是显著降低的, 由

此排除了营养盐再生的影响, 支持摄食的控制作用。 

从新月柱鞘藻的丰度比较来看 , 牡蛎对它也有

控制作用, 但是强度不及原甲藻。对照组中丰度高于

牡蛎组, 如果再考虑到牡蛎对其他摄食硅藻的原生

动物也有去除作用, 那么牡蛎对它的摄食压力可能

还要高于本研究的观测值。但是, 与原甲藻结果不同, 

新月柱鞘藻的丰度并没有表现出对牡蛎密度的依赖, 

反而是高密度组丰度最高, 说明牡蛎的摄食效率不

及原甲藻。从营养盐的结果来看, 牡蛎养殖密度越高, 

再生的氮含量越多, 较高的氮磷比更加支持新月柱

鞘藻的生长[11]。 

虽然硅甲藻转变的趋势在所有养殖牡蛎的围隔

内都有发生, 但不同处理组间的转变程度显著不同, 

养殖密度越大, 浮游植物群落结构受影响越剧烈。首

先, 所有牡蛎组中叶绿素浓度都在 3~5 天内就降到

了较低水平 , 但在高密度摄食压力下 , 浮游植物丰

度降低更迅速。同时, 牡蛎生长代谢释放大量的氨氮, 

养殖密度越高的围隔具有更高的氮磷比和更低的硅

氮比, H 组围隔中在实验第九天就出现了明显的硅藻

群落的爆发, 新月柱鞘藻丰度占比达 61%, 要远远

地高于 L 组和 M 组。因此, 牡蛎摄食能力和代谢能

力的强弱 , 造成了在不同养殖密度下 , 浮游植物群

落结构的变化出现显著差异。 

实验结果支持摄食导致浮游植物小型化的观
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点。在实验后期新月柱鞘藻为主要的优势种, 其粒径

要远小于两种原甲藻。这一点与桑沟湾的研究结果

一致, 即滤食作用提高了微型硅藻的优势度。虽然另

外的研究观察到相反的转换趋势, 但是硅/甲藻的转

换并不是直接摄食 , 而是诱发营养盐(硅)限制的结

果[12-13]。在非选择性摄食压力下, 养殖贝类以同等的

速度去除所有物种, 小型浮游植物具有较高的比生

长速率[14]。较大摄食压力下更有利于小型硅藻的生

长, 粒径大、周转周期长的甲藻数量逐渐减少, 而粒

径小、周转周期短的硅藻成为优势。这种现象可能

与小型浮游植物有更强的环境适应力有关。有研究

表明, 小型浮游植物可以从贝类代谢、生物沉积等作

用改变海湾营养物质循环中获益 [15], 首先 , 再生氮

主要以氨[16]的形式存在, 通过生理活动或碎屑分解

直接释放 , 在模型研究中 , 小型藻类在氨控制系统

中通常具有最高的比生长速率[17]。其次, Si︰N 比值

的降低可以促进甲藻的生长, 或者使链状中心硅藻

生长到一些非常小的形态[18]。 

在小型硅藻中 , 中肋骨条藻和丹麦细柱藻都有

形成赤潮的报道 [18], 在贝类养殖海域也是常见的优

势种。厘清其种群规模与贝类摄食的关系, 对于合理

养殖和环境保护有重要的意义。 

4  结论 

本文通过围隔生态实验方法 , 探究在不同摄食

压力下 , 养殖水体内浮游植物群落结构的变化 , 主

要结论如下:  

牡蛎摄食作用调节浮游植物群落结构 , 降低浮

游植物生物量和叶绿素水平 , 牡蛎培养密度越大 , 

对浮游植物的摄食压力越大 ; 投放牡蛎的围隔内 , 

浮游植物群落结构由甲藻优势向硅藻占优势转变 , 

牡蛎摄食没有硅藻特异性, 有效去除甲藻, 提升硅/

甲藻比, 浮游植物群落粒径变化呈小型化的趋势。 
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Abstract: In addition to phytoplankton biomass removal, oyster feeding may also impact the community composi-

tion. In our mesocosm experiments, under the continuous phosphorus restriction conditions, oyster feeding pro-

moted a shift in phytoplankton community structure away from dinoflagellates toward the dominance of small dia-

toms. At the end of cultivation, Prorocentrum compressum prevailed in control treatments, accounting for 77% of 

the total abundance, whereas Cylindrotheca closterium reached 93% at all oyster densities. In oyster cultivation 

treatments, while dinoflagellate abundance decreased with oyster density in the initial days, the final diatom abun-

dance was the highest in the high-oyster density treatment. The results indicated that dense bivalve farming can 

potentially increase the risk of red tide formation by small and chain-forming diatom species. 
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