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摘 要：综述了生物操纵理论的发展和应用，对富营养化水体生态系统中鱼类、浮游动物、浮游植物，沉水植物和细菌在

食物网中的地位以及它们之间的相互关系进行了阐述。分析讨论了生物操纵理论的实际应用效果以及存在的问题。
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在世界范围内，富营养化已经成为影响湖泊水质的主要

问题。实践表明，无论是外源营养负荷的削减，还是各种除藻

措施的实行，均不能在大型水域取得良好而持久的效果。一些

不适当的物理、化学方法还加剧了原本脆弱的水生生态系统

的破坏。近年来，水生生态学家开始在水生生物种群结构调节

方面进行探索性研究，并获取了宝贵的经验。近年来，一种生

态型富营养化湖泊管理概念——— 生物操纵理论受到普遍关

注。就目前国内的资料来看，对于这一理论的探索尚处于起步

阶段。本文试图通过回顾该理论的形成与发展，总结国外成功

的经验与教训，以期为我国湖泊富营养化控制理论的发展提

供有益的参考。

１ 生物操纵理论的产生与发展

在湖沼学研究中，营养物质一直被看作系统的主要调节

因子。近年来，随着对水生生态系统构成的认识不断深入，通

过改变食物网结构达到控制富营养化水体藻类数量成为新的

研究热点。研究者们早就意识到，生态系统中各生物体之间以

及它们与环境之间存在着相互作用，然而对食物网内部联系

的深入了解直到２０世纪６０年代才正式开始。１９６１年，Ｈｒｂáｅｋ
等提出，浮游动物的生物量不仅是营养负荷的反映，而且取决

于鱼的存在，因为鱼能够降低浮游动物的生物量，转而引起浮

游植物生物量的提高犤１犦。４年以后，Ｂｒｏｏｋｓ和 Ｄｏｄｓｏｎ发现鱼的
捕食能够使浮游动物向小型个体和种类转变，进而提出了“体

型－效率假说”（ｓｉｚｅ－ｅｆｆｉｃｉｅｎｃｙｈｙｐｏｔｈｅｓｉｓ）犤２犦。１９７５年，Ｓｈａｐｉｒｏ
等提出了新的恢复方法——— 生物操纵 （ｂｉｏｍａｎｉｐｕｌａｔｉｏｎ），即通
过去除食浮游生物者或添加食鱼动物降低浮游生物食性鱼的

数量，使浮游动物的生物量增加和体型增大，从而提高浮游动

物对浮游植物的摄食效率，降低浮游植物的数量犤３犦。这种方法

也被称作食物网操纵 （ｆｏｏｄ－ｗｅｂｍａｎｉｐｕｌａｔｉｏｎ）。１９８５年，Ｃａｒ
ｐｅｎｔｅｒ等提出了“营养级联相互作用”（ｃａｓｃａｄｉｎｇｔｒｏｐｈｉｃｉｎｔｅｒａｃ
ｔｉｏｎｓ）的概念 犤４犦。其主要观点是，食物网顶端生物种群的变化，

通过体型大小的选择性捕食，在营养级中自上向下传递，对初

级生产力产生较大影响。与此同时，“上行／下行”（ｂｏｔｔｏｍ－ｕｐ／
ｔｏｐ－ｄｏｗｎ）理论也得到了发展 犤５犦，该理论认为浮游植物生物量

是由上行力与下行力共同决定的，而非营养物质单独决定。

２ 生物操纵理论中各要素的地位与作用

Ｓｈａｐｉｒｏ等最早使用的生物操纵概念范围较宽，不直接涉
及营养物质的水质控制措施均属于生物操纵范围，包括对生物

及其生境的改变。由于学术和实际操作上的原因，目前生物操

纵主要指的是通过改变捕食者（鱼类）的种类组成或多度来操
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纵植食性的浮游动物的群落结构，促进滤食效率高的植食性大

型浮游动物特别是枝角类种群的发展，进而降低藻类生物量，

提高水的透明度，改善水质。在这一理论的应用过程中，发现

大型沉水植物、微生物以及一些理化因素也起着不可忽视的作

用。

２．１鱼的作用与调节
肉食性鱼通过捕食浮游生物食性鱼，使浮游动物向大型化

演替。而大型浮游动物对藻类有较高的滤食效率和较宽的摄

食范围，进而压制藻类数量。尽管肉食性鱼在多数情况下有明

显的效果，但其应用也受到一定的限制。ＭｃＱｕｅｅｎ等（１９８６）解
释过这种情况：只有当浮游生物食性鱼的种群密度被降到很低

时才有可能实现水质的改善，而肉食性鱼往往不能长期维持这

种稳定状态犤５犦。

浮游生物食性鱼倾向于捕食较大的浮游动物，使浮游动物

向小型化演替。去除浮游生物食性鱼的目的是降低浮游动物

死亡率，增加浮游动物对藻类的牧食压力并使其向大型化演

替。Ｐｅｒｒｏｗ发现，并非完全去除浮游生物食性鱼就一定有利于
改善水质犤６犦。在他的试验初期，浮游生物食性鱼被大量捕出后，

水质有很大改善，大型水生植物得到发展，但实验后期水中磷

的浓度居高不下（０．３８ｍｇ·Ｌ－１），并发生大型植物死亡，水体
缺氧，鱼类死亡的现象。Ｎｏｏｎａｎ所进行的城郊小型湖泊 （２９
ｈｍ２）试验也出现类似的结果犤７犦。发生这种情况的原因可能与浮

游生物食性鱼对水质的稳定作用有关，因为他们是水生生态系

统中重要的一环。

浮游生物食性鱼不仅滤食浮游动物，有的也能滤食浮游植

物，因而有人提出可以直接利用它们来控制藻类。Ｃｒｉｓｍａｎ和

Ｂｅａｖｅｒ认为，在热带和亚热带地区枝角类种类较少，而且体型
较小，浮游植物食性鱼是更为合适的生物操纵工具 犤８犦。在中国

武汉的东湖，研究者利用放养鲢、鳙的办法控制了微囊藻的水

华，至今效果长达十余年之久犤９犦。巢湖管理委员会也采取大量

放养鲢、鳙的措施，取得了显著除藻的效果，并将这些鱼类称之

为“食藻鱼”犤１０犦。但是也有研究发现，大型浮游植物被大量滤食

后，减少了微小浮游植物的养分竞争，而微小种类的繁殖能力

较强，其生物量往往会上升甚至取代大型种类，有时浮游植物

的总生物量也因此而增加犤１１犦。另外，鲢鱼仅能消化利用所滤食

藻类的一小部分，其余部分则以粪便形式进入分解环节或被鲢

鱼等重新滤食。一些营养物质直接以浮游植物可利用的化学

形式排出鱼的体外，使水体发生营养元素的“短路”现象，而营

养物质在低层次上流通量的增加会促进浮游植物生物量的提

高犤１２犦。

研究表明，底栖食性鱼所引起的上行效应比下行效应更明

显 犤１３犦，其上行效应可能包括生物扰动作用、分泌物的营养添加

作用等。底栖食性鱼有助于分层湖水的混合，促进营养盐自下

而上的补充。同时，它们的活动（如觅食）会搅动沉积物，使底

质－湖水界面活跃，底泥中的营养物恢复悬浮状态，重新进入
水层。Ｍｅｉｊｅｒ等提出的模型揭示，浅水湖中５０％以上的浊度是
再悬浮的沉积物，主要由底栖食性鱼的扰动形成的，而且无机

悬浮物的含量与底栖食性鱼的生物量存在正相关关系 犤１４犦。可

见底栖食性鱼的存在对藻类的繁殖具有促进作用。

２．２浮游动物的摄食与浮游植物的响应
植食性浮游动物能对浮游植物产生两种相对的影响，即通

过捕食造成的直接影响和营养物质再生 （ｎｕｔｒｉｅｎｔｒｅｇｅｎｅｒａｔｉｏｎ）

所造成的间接影响。Ｙａｓｕｎｏ等就曾指出，浮游动物的捕食作用
能够控制可食性自养生物的生物量，从而影响初级生产犤１５犦。但

是也有研究者称，浮游动物的捕食作用对浮游植物可能有积极

影响，原因是可能刺激非食用性藻类的生长犤１６犦。根据体型－效
率假说预测，在较低的鱼类捕食压力下，大型浮游动物在竞争

中占有优势，原因是：（１）大型浮游动物具有更广泛的食谱；（２）

具有更高的滤食效率；（３）由于较低的个体呼吸率而形成的较
高的代谢效率。因此，尽管由于鱼的减少使浮游动物总的生物

量的增加可能导致对浮游植物更高的捕食压力，但是向大型浮

游动物的演替可能是生物操纵过程中更为重要的因素犤１７犦。

在强大的摄食压力下，浮游植物自身也产生抵御机制。例

如浮游动物的摄食压力使蓝绿藻常常成为优势种。一般来说

蓝绿藻对于浮游动物来说食用价值很低，它们较大的体积使其

难以被滤食性动物所食用。还有许多种蓝藻分泌的产物对于

水生植物和动物具有毒性 犤１８犦。淡水生态系统中藻类防御理论

（ａｌｇａｌｄｅｆｅｎｓｅｔｈｅｏｒｙ）预示，摄食强度的加大会导致可食性藻类
丰度的下降，它们应该被生长更加缓慢、抗性更强的藻种取

代犤１９犦。据 ｐéｔｅｒ报道，有些抗性藻（例如 Ｓｐｈａｅｒｏｃｙｓｔｉｓｓｃｈｒｏｅｔｅｒｉ）

能够在浮游动物肠道中存活下来，并且能够从其体内吸收养

分犤２０犦。藻类还有一种抵御机制，即自身的快速生长。例如，在营

养丰富的环境里，藻类的快速生长可能会“摆脱”浮游动物强大

的摄食压力。

２．３大型沉水植物的重要作用
根据交替稳定态概念（ｃｏｎｃｅｐｔｏｆａｌｔｅｒｎａｔｉｖｅｓｔａｂｌｅｓｔａｔｅｓ），沉

水植物在生物操纵中的重要性得到越来越多的认可 犤２１犦。大型

沉水植物能够通过多种机制影响湖泊生态系统，这些机制包括

养分竞争、植物抑制物质释放以及提供植食性浮游动物庇护所

等。此外，沉水植物能够使沉积物稳定并降低水流流速。近年

来的研究还发现，大型沉水植物能够为固着性藻类生长提供附

着表面，增加附生植物对养分的吸收。然而，在多数富营养化

湖泊中，大型植物正在逐渐减少或者已经丧失。Ｓａｎｄ－ｊｅｎｓｅｎ
和 Ｓｎｄｅｒｇａａｒｄ认为，引起大型沉水植物的丧失的最重要原因
不是浮游植物生物量的增加，而是由于附生藻类的生长犤２２犦。除

了对光线的阻碍，附生植物可能会降低无机营养和碳向寄主植

物的供应犤２３犦。很多水禽能够摄食大型植物，这可能也是一个抑

制大型植物发展的机制。然而，Ｍａｒｋｌｕｎｄ等研究发现，一般只有
在水禽数量集中，或者沉水植物密度很低以及建群阶段，水禽

对沉水植物的抑制作用才比较明显。虽然草食性鱼能够摄食

沉水植物，但是在自然情况下，种类混杂的鱼群很少能够削减

沉水植物数量，除非沉水植物非常稀疏。影响大型沉水植物重

建的一个重要方面就是湖泊的形态。湖泊必须有足够大（占湖

泊面积的２５％ ～３０％）的浅水（＜２ｍ）区域为沉水植物的建群
提供场所，一旦水体透明度满足沉水植物生长的条件，沉水植

物就能在这些区域生长起来犤２４犦。



２００ ２００４年２月刘春光等牶富营养化湖泊治理中的生物操纵理论

２．４细菌的特殊地位
除了分解有机物，为浮游植物提供营养物质之外，细菌还

能够作为浮游动物的食物。研究发现，细菌能够在大型蚤食物

短缺时提供食物补充，对维持大型蚤较高的生物量起着重要作

用。因此，大型蚤对细菌的摄取被认为能够起到稳定生物操纵

进程的作用，在实行生物操纵湖泊的食物网中占有重要的地

位。如果大部分浮游植物不能被大型蚤摄食或消化，那么其他

食物颗粒就必须增加以防止出现食物限制。由于较高的初级

生产力使细菌有较高的产量，并且大型蚤能够直接摄食并利用

细菌，因此细菌就成为这样一种替代食物源犤２５犦。

２．５磷的有效阈值
由于上行效应的存在，湖泊中的营养物质对于生物操纵的

实施效果有着不可忽视的影响。对于生物操纵来说，营养物质

是存在有效浓度范围的。１９９０年，Ｂｅｎｎｄｏｒｆ提出了生物操纵有
效的磷负荷阈值（ｔｈｒｅｓｈｏｌｄｏｆｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓｌｏａｄｉｎｇ）概念 犤２６犦，认为

只有当湖泊磷负荷低于阈值时，下行效应才能在食物链的底层

起作用。而且，不同类型水体的这种磷负荷阈值差异极大。

Ｊｅｐｐｅｓｓｅｎ等将浅水湖泊生物操纵有效的磷负荷阈值定为夏季

１００μｇ·Ｌ－１左右（范围为８０～１５０μｇ·Ｌ－１），即输入的外源磷
负荷必须削减到０．５～２．０ｇ·ｍ－２·ａ－１，方可保证生物操纵的
长期稳定 犤２７犦。Ｂｅｎｎｄｏｒｆ还提出，在外源 Ｐ负荷低于０．６～０．８
ｇ·ｍ－２·ａ－１的情况下，能够通过生物操纵降低湖内的 Ｐ负
荷，从而加剧浮游植物生长的磷限制犤２８犦。

３ 生物操纵的应用与面临问题

尽管 Ｓｈａｐｉｒｏ在 １９７５年就提出采用生物操纵的办法进行
湖泊修复，然而只是在过去的十余年，这项技术才被广泛用于

水质管理当中。最初的生物操纵试验是在相对较深的湖泊中

进行的，方法涉及到采用鱼藤酮灭杀或者通过养殖肉食性鱼的

方法去除特定鱼种，发现效果不是特别稳定 犤２９犦。在丹麦，通过

在２３３个湖泊进行围隔试验，研究者提出，下行控制在浅湖中
比在深湖中更有效（大型沉水植物丰度较高的湖泊除外）犤３０犦。

在荷兰，生物操纵措施通常涉及到浅水湖中浮游生物食性和底

栖生物食性鱼的大量去除犤３１犦。在捷克的 Ｒｉｍｏｖ水库，研究者是
采用３种方法相结合的措施去除浮游生物食性鱼的：控制鲤科
鱼类的成功产卵；捕获和去除不想要的鱼种；提高食鱼性鱼的

数量犤３２犦。

多数生物操纵的支持者认为，通过控制湖泊和水库中鱼类

数量来减少藻类生物量是容易做到的。然而，随着水体规模的

增大，浮游食性鱼的去除通过毒杀或泄水都难以实现，这种设

想成功的可能性变得很小了。提高肉食性鱼的数量同样可以

维持浮游动物的数量，控制藻类生物量。通常，捕食性鱼数量

的提高是通过常规的放养和禁止捕捞获得的。不过，研究表

明，要想实现对浮游生物捕食作用的降低，需要成年肉食性鱼

类的大规模放养工程。这样放养的成本效率也是值得怀疑的，

特别是在它的稳定性还不确定的情况下 犤３３犦。由于互相捕食和

新生鱼不断补充，具有高密度肉食性鱼的湖泊的长期稳定性变

得非常复杂犤３４犦。

随着富营养化控制理论研究的深入，作为一种有前景的生

物控制措施，生物操纵理论在实践中的成功应用已经成为科研

人员面临的主要问题。在理论方面，浮游食物网内的营养级联

相互作用，滤食性鱼与肉食性鱼的比例关系，幼鱼与成鱼的比

例，底栖食性鱼的作用，附着藻对营养物质的竞争，微生物在养

分循环中的地位，这些方面还需要深入了解。在实际应用中，

由于不同湖泊的形态、水质以及功能有着很大区别，一个湖泊

使用的操纵方法很可能不适用于另一个湖泊。另外，湖泊的管

理者与研究者在思维方式、具体要求等方面也存在着一定的差

异。因此，针对不同的富营养化湖泊，如何使生物操纵法获得

成功并得以长期维持，是研究者和管理者需要共同解决的问

题。
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