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淡水中型浮游动物群体与悬浮物碳氮磷比耦联研究
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摘要: 通过对湖北省13个湖库悬浮物和中型浮游动物群体碳氮磷比的分析, 探讨了浮游动物与食物之间的元

素耦联和不平衡性是如何随食物质量的改变而变化, 以及这种不平衡性对生态系统浮游动植物间能量传递效

率的影响。结果显示: 中型浮游动物C﹕N比和C﹕P比分别随悬浮物C﹕N比和C﹕P比的增加而变大。悬浮物-中
型浮游动物之间的元素不平衡性不仅与悬浮物C﹕N比显著正相关(r=0.97, P<0.001), 且与悬浮物C﹕P比也显著

正相关(r=0.81, P=0.001)。浮游动植物之间的能量传递效率与悬浮物-中型浮游动物C﹕P比差值呈显著负相关

(r= –0.58, P=0.037), 但与其C﹕N比差值关系不显著(P>0.05)。此外, 中型浮游动物生物量也随其与悬浮物之间

C﹕P比差值的增大而下降(r= –0.59, P=0.033)。这些结果表明, 悬浮物碳氮磷比能显著影响中型浮游动物群体

的碳氮磷比组成, 两者之间的元素不平衡性随前者的增加而变大并进而降低能量向后者的传递。
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生物与环境之间的物质耦联在自然界中广泛

存在。研究发现, 异养细菌和浮游植物体内磷(P)元
素含量随供应水平而变化

[1, 2]; 湖泊营养水平能极

大地影响沉水植被组织中宏量元素的含量
[3]; 即使

同一种螺, 它们体内的碳氮磷比也与环境中营养物

质的含量密切相关
[4]; 浮游植物组织中的不饱和脂

肪酸含量还能显著影响浮游动物体内的不饱和脂

肪酸含量
[5]
。

生态化学计量学(Ecological stoichiometry)理论

为理解水生态系统生物之间的相互作用提供了一

种有效手段。多样的光照、营养输入和环境介质

特点造就了悬浮物较大的C﹕P比变化范围
[1], 沿着

这一环境梯度浮游动物优势物种也从高磷需求的

溞类(Daphnia)向低磷需求的桡足类转变
[6, 7]

。浮游

动物体内的元素含量相对稳定, 当面对多变的食物

资源时, 其可能遭遇营养限制, 引起生长、繁殖、

生理代谢的改变, 进而影响元素循环甚至能量在食

物链中的传递效率
[7, 8]

。对于浮游动物群落而言,
优势物种组成不仅受食物数量影响, 还受食物质量

影响。有研究发现哲水蚤在生长发育的不同阶段

对食物中N、P的需求比例是不一样的
[9], 肉食性桡

足类的元素组成也有可能受食物元素比的影响
[10],

对P需求更高的网纹溞(Ceriodaphnia)还可能在食

物质量较差的低营养高光照的环境中通过对高P食
物资源细菌的利用而形成竞争优势

[2]
。虽然Daph-

nia体内P含量随食物C﹕P比的增加而减小, 但其组

织C﹕P比随食物C﹕P比的增加而增大
[11]

。自然水体

中的浮游动物群落在物种、食性、大小组成上呈

现多样化, 其群落碳氮磷比又是如何响应悬浮物质

量变化的呢？从食物质量促进不同营养需求优势

种群建立的现象出发, 我们推测, 浮游动物群落的

元素组成比例也与食物质量密切相关, 有研究证实

了它们两者C﹕P比呈显著正相关
[12, 13]

。

虽然作为个体存在的浮游动物会因食物质量

或鱼类捕食而影响其在群落中的优势性, 但作为整

体存在的浮游动物群落, 它们和悬浮物之间碳氮磷

比耦联的相关报道还很少。另外, 浮游动物的元素

调节能力有限, 食物质量如何影响两者元素之间的
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不平衡性(Imbalance)？这种不平衡程度如何影响

生态系统营养关系？目前认识尚不明确。本文通

过对湖北省境内13个湖库悬浮物、中型浮游动物

群体碳氮磷比组成的分析, 旨在探讨两者之间的元

素耦联和不平衡性是如何随食物质量的改变而变

化, 以及这种不平衡性对生态系统浮游动植物间能

量传递效率的影响。

1    材料与方法

1.1    野外采样

本研究选取湖北省内13个水体进行采样, 其中

湖泊3个、水库10个 (表  1 )。野外采样分别在

2014年和2015年的4月20日—5月9日进行。每一水

体设置3个采样点, 用5 L采水器按照间隔1 m的方

式从水面往下采集15—20 L水样, 充分混匀后取2.5 L
水样带回实验室用于营养盐、叶绿素a (Chl. a)和
悬浮物碳氮磷比测定; 现场用透明度盘测定透明度

(SD)。浮游甲壳动物样品的定量采集通过64 μm浮

游生物网的垂直拖曳来实现, 上提速度约为 0.5 m/s,
采样深度为沉积物界面之上0.5 m到水面。采集的

样品用福尔马林保存, 最终浓度为5%。中型浮游

动物(200—2000 μm)样品的采集通过直径40 cm、

孔径200 μm浮游生物网的垂直拖曳来实现, 采集的

样品装入盛有湖水的2.5 L塑料壶, 带回室内处理。

1.2    室内分析

浮游植物生物量用Chl. a表示, 取200—800 mL
的混合水样用GF/C膜过滤, 冰箱冷冻保存24h后放

入装有10 mL 90%丙酮的塑料管, 在冰箱保温室抽

提16h后离心, 取上清液在分光光度计上测定吸光

度, 所用波长分别为630、645、663和750 nm。浮

游甲壳动物组成和密度通过显微镜进行鉴定和计

数, 大部分的浮游动物鉴定到种, 只有数量较少的

小型物种鉴定到属, 枝角类和桡足类的鉴定参考工

具书
[14, 15]

。每一样品计数完毕后对优势物种随机

选取30个进行体长测定, 数量少的物种则尽可能多

地测量体长, 然后利用体长-体重方程估算浮游动

物湿重
[16], 无节幼体未计入到总生物量。本文用浮

游甲壳动物生物量和Chl. a含量的比值(Z/P)来表征

浮游动植物之间的能量传递效率
[17]

。营养盐分析

包括总溶解性氮(TDN)、总溶解性磷(TDP), 具体

分析方法参考黄祥飞等
[16]
。

1.3    样品碳氮磷比测定

在测定悬浮物碳氮磷比之前, 混合水样先经64 μm
筛绢过滤, 去除中型浮游动物难于摄食的粗粒径颗

粒物 ,  然后用提前灼烧好的GF/F玻璃纤维滤膜

(500℃, 3h)过滤尽可能多的水样, 之后用1 mol/L盐
酸润洗去除无机碳的影响。滤膜经50℃干燥至恒

重后在坩埚中碾磨成粉末用于元素测定。中型浮

表 1    采样水体湖沼学特征

Tab. 1    Limnological characteristics of the samples containing water bodies

地点Site 经度Longitude 纬度Latitude SD (m) TDN (mg/L) TDP (mg/L) Chl. a (μg/L) Zbiomass (mg/L)

牛山湖
1

114°34′40" 30°18′15" 0.70 0.58 0.03   5.70 0.09
东湖

1
114°23′48" 30°33′57" 0.96 0.94 0.06 18.20 0.10

梁子湖
1

114°32′47" 30°14′53" 1.06 0.55 0.04   5.40 1.05
惠亭水库

1
113°05′24" 31°00′37" 2.51 0.63 0.02   5.00 0.20

吴岭水库
1

113°05′37" 30°53′21" 1.58 1.04 0.03   5.50 0.35
罗桥水库 112°41′21" 32°13′11" 0.58 1.59 0.13 16.40 0.13
刘桥水库 112°41′33" 32°11′22" 0.61 1.44 0.08 10.00 0.16
北郊水库 112°46′40" 32°10′24" 0.80 1.47 0.11   8.60 0.30
惠亭水库 113°05′24" 31°00′37" 7.40 1.19 0.08   1.94 8.97
吴岭水库 113°05′37" 30°53′21" 1.55 0.96 0.07   4.40 0.67
梁子湖 114°32′47" 30°14′53" 1.32 1.83 0.07   9.80 0.60
王英水库 114°49′41" 29°47′13" 7.35 1.65 0.07   1.10 0.40
蔡贤水库 114°46′20" 29°51′01" 3.62 1.86 0.07 18.10 0.45
高坝洲水库 111°20′40" 30°23′33" 1.18 3.24 0.08 52.80 0.91
金沙水库 114°35′37" 31°17′45" 4.91 1.82 0.08   1.90 0.46
火连畈水库 114°40′47" 31°23′25" 1.22 1.32 0.11 19.20 0.12

注: SD. 透明度; TDN. 总溶解性氮; TDP. 总溶解性磷; Zbiomass. 浮游甲壳动物生物量; 有上标1的表示该水体在2014年采样, 没
有的则表示其在2015年采样

Note: SD. Secchi depth; TDN. total dissolved nitrogen; TDP. total dissolved phosphorus; Zbiomass, crustacean zooplankton biomass.
Sites with 1 superscripts indicate that the water bodies were sampled in 2014, whereas those without numbers were sampled in 2015
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游动物样品在室内经2000和200 μm筛网过滤, 然后

用蒸馏水冲洗至500 mL烧杯, 用胶头吸管去掉肉眼

可见的杂质, 如此反复3次。最后将烧杯中的浮游

动物用提前灼烧好的GF/C玻璃纤维滤膜(500℃,
3h)收集, 烘干、碾磨程序同悬浮物。碳、氮含量

用Carlo Erba NC2500元素分析仪测定; 磷含量的测

定同水样, 先取一定重量滤膜粉末经过硫酸钾氧化,
然后再离心取上清液测定。元素计量特征的不平

衡性按下式计算:
ΔC﹕N=C﹕Nseston – C﹕Nzooplankton; ΔC﹕P=C﹕Pseston –

C﹕Pzooplankton。

1.4    统计分析

悬浮物与中型浮游动物碳氮磷比的差异用单

因素方差分析来检验(one way ANOVA), Pearson相
关分析用软件SPSS 17.0完成, 显著性水平设置为

P<0.05。

2    结果

Chl. a含量的变化范围是1.05—52.8 μg/L, 平均

值11.5 μg/L, 最小值和最大值分别出现在王英水库

和高坝洲水库。浮游甲壳动物生物量均值0.93 mg/L,
最大值出现在2015年的惠亭水库(8.97 mg/L), 最小

值出现在牛山湖(0.09 mg/L)(表 1)。
悬浮物C﹕N比变化范围为5.95—12.2, 均值

8.06, 变异系数为22.4%; 中型浮游动物C﹕N比变化

范围为4.68—6.17, 均值5.30, 变异系数为8.7%。单

因素方差分析显示悬浮物C﹕N比要显著大于中型

浮游动物(F1, 30=39.6, P<0.001)。悬浮物C﹕P比最大

值出现在牛山湖(307), 最小值出现在罗桥水库(59),
均值139, 变异系数为44.6%; 中型浮游动物C﹕P比
最大值出现在刘桥水库(246), 最小值出现在北郊水

库(56), 均值97, 变异系数为53.6% (图 1), 单因素方

差分析显示悬浮物C﹕P比与中型浮游动物差异不显

著(F1, 30=3.56, P=0.069)。
相关分析显示, 中型浮游动物C﹕N比与悬浮物

C﹕N比呈正相关(r=0.49, P=0.052)。81%的采样点

的悬浮物C﹕P比大于中型浮游动物, 我们剔除了与

此结果相反的3个异常点后两者C﹕P比也显著正相

关(r=0.58, P=0.038)(图 2)。悬浮物-中型浮游动物

C﹕N比差值与悬浮物C﹕N比显著正相关(r=0.97,
P<0.001)。类似地, 其C﹕P比差值与悬浮物C﹕P比显

著正相关(r=0.81, P=0.001)(图  3)。此外 ,  随着

C﹕P比不平衡性加大, 中型浮游动物生物量也随之

降低(r=–0.59, P=0.033)。浮游动植物之间的能量

传递效率随C﹕P比不平衡性的增大而显著下降

(r=–0.58, P=0.037), 但与C﹕N比不平衡性的关系不

显著(P=0.430)(图 4)。

3    讨论

3.1    中型浮游动物与悬浮物碳氮磷比耦联

环境的选择作用通常导致物种沿着一定的环

境梯度分布, 从适合度(Fitness)的角度看, 物种将尽

力调整以使自身不被环境淘汰。食物C﹕P比和

C﹕N比对浮游甲壳动物群落结构的影响已在上一
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图 1    悬浮物和中型浮游动物碳氮磷元素比

Fig. 1    Elemental stoichiometry of seston and mesozooplankton

4 期 耿    红等: 淡水中型浮游动物群体与悬浮物碳氮磷比耦联研究 867



文
[18]

中详细讨论, 在此不再赘述。在本文中, 中型

浮游动物群落碳氮磷比与食物资源碳氮磷比呈正

相关。据我们所知, 目前有4篇文献报道了浮游动

物群落C﹕P比与悬浮物C﹕P比的关系, 其中两篇显

著正相关 [12, 13], 一篇未发现相关性
[19]; 另一篇发现

两者关系呈抛物线型
[20]

。这种消费者-食物之间的

元素耦联在其他生物中也有类似报道, 如鱼类、陆

生昆虫
[21]

和蚌
[22], 它们体内的碳氮磷比也与食物资

源碳氮磷比密切相关。浮游动物体内的碳氮磷含

量一般被认为是相对稳定的(Homeostasis), 当食物

C﹕P比增加时, 高P需求的Daphnia 会被低磷需求的

桡足类取代
[6], 从而使浮游动物群体的碳氮磷水平

适应环境改变。Hassett等[23]
研究发现悬浮物C﹕P比

与Daphnia生物量百分比显著负相关, 而与哲水蚤

生物量百分比显著正相关。进一步分析发现, 中型

浮游动物与悬浮物碳氮磷比组成上的不平衡性随

悬浮物碳氮磷比的增加而增大, 表明中型浮游动物

内在的元素调节能力有限。Teurlincx等[20]
研究发

现 ,  当悬浮物C﹕P比低于270时 ,  浮游动物群落

C﹕P比与之正相关, 然而当悬浮物C﹕P比从500增加

到1000时, 浮游动物群落C﹕P比基本维持在100左
右, 物种配置(Species sorting)和其C﹕P比可塑性共

同决定浮游动物群落的C﹕P比。另外, 浮游动物

C﹕P比变化范围约为30—300, 而悬浮物的变化范围

可达40—1000, 这种不匹配的变化幅度决定了两者

的不平衡性可随悬浮物C﹕P比的增加而不断变大。

整体来看, 在一定悬浮物C﹕P比范围内, 浮游动物群

落C﹕P比与之显著正相关。Persson等[21]
通过大数

据分析认为: 不仅自养生物, 还包括许多异养生物,
其体内碳氮磷比并不是严格一成不变的, 稳定的程

度取决于外部(如环境)和内部(如生理状态和生

r=0.49, P=0.052
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图 2   中型浮游动物和悬浮物碳氮磷比相关分析

Fig. 2   Correlation analysis of elemental stoichiometry between
mesozooplankton and seston
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图 3   悬浮物-中型浮游动物碳氮磷比差值与悬浮物碳氮磷比的

相关分析

Fig. 3   Correlation analysis of the stoichiometric imbalances
between seston and mesozooplankton
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图 4   悬浮物-中型浮游动物碳氮磷比差值与能量传递效率的相

关分析

Fig. 4   Correlation analysis of the Z/P ratio to the stoichiometric
imbalance between seston and mesozooplankton
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长)因子的共同作用。

3.2    碳氮磷比不平衡性对生态系统过程的影响

初级生产者与植食性消费者之间的元素不平

衡无所不在, 了解这种不平衡对生物相互关系以及

食物链能量传递效率的影响是生态学研究的一项

重要任务
[7]
。在本文中, 浮游动植物之间的能量传

递效率随两者C﹕P比不平衡性的加大而降低, 表明

食物元素供应与浮游动物需求之间的不平衡会影

响C向浮游动物的流动。Sterner等[24]
发现, 高光照

时藻类固定的大量碳并没有有效转化成浮游动物

生物量, 导致其净生产量近乎为零。在1个P限制的

湖泊, 遮荫处理增加了低P处理中植食性浮游动物

的生物量, 因为食物质量的提高(低C﹕P比)超越了

光照不足引起的初级生产量降低
[7]
。因此, 当食物

C﹕P比偏离浮游动物群体需求时, 意味着多余的

C进入了浮游动物体内, 可能导致同化效率降低或

呼吸作用增强
[25], 从而对群体生长、繁殖产生抑制

作用, 引起其生物量降低。本文发现随着C﹕P比不

平衡性加大, 中型浮游动物生物量也随之降低。另

一方面, 浮游动物营养需求与食物供应不平衡性的

加大意味着两者耦联性降低, 此时可能引起浮游动

物群落中优势物种的转换和食性改变, 比如从植食

性向杂食性甚至肉食性转变
[26], 从而引起食物链长

度增加, 降低C在食物链中的传递效率。同时, 模型

研究发现: 当悬浮物C﹕P比较大可能导致浮游动物

受到P限制时, 食物链的传递效率就会降低; 而当悬

浮物元素供应与浮游动物需求完全匹配时, 此时食

物链传递效率最高
[27]

。另外, 当浮游动物受到营养

限制时, 会导致相应限制性元素在其体内累积, 影
响元素循环并进一步加强初级生产者的营养限

制
[28]

。所以, 光照和营养输入的平衡将直接决定悬

浮物化学计量组成, 进而影响物质和能量在食物链

中的传递效率。
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INVESTIGATING THE STOICHIOMETRIC COUPLING BETWEEN
MESOZOOPLANKTON ASSEMBLAGE AND

SESTON IN FRESHWATERS

GENG Hong1, CHENG Feng1, WANG Song-Bo2, DU Hong2 and WU Lai-Yan2

(1. College of Life Sciences, Hubei Provincial Key Laboratory for Protection and Application of Special Plants in Wuling Area of
China, South-Central University for Nationalities, Wuhan 430074, China; 2. College of Resources and Environmental Science,

South-Central University for Nationalities, Wuhan 430074, China)

Abstract: Food quality can significantly affect the phosphorus content, growth, reproduction, as well as physiological
behavior of zooplankton, leading to regulate the energy transfer efficiency at the primary producer-consumer interface.
However, the elemental coupling between zooplankton and food is scarcely observed at the community level. In this
study, the elemental coupling and the elemental imbalances between seston and mesozooplankton assemblage in addi-
tion to the ecological impacts of such imbalances on zooplankton-phytoplankton interaction were detailed by analyzing
the compositions of carbon, nitrogen, and phosphorus in seston and mesozooplankton assemblage derived from 13
samples containing water bodies in the Hubei province, China. The achieved results showed that both C﹕N and C﹕P ra-
tios in mesozooplankton were positively correlated with the corresponding ratios in seston. Besides, the elemental im-
balances between seston and mesozooplankton were positively correlated with the corresponding seston ratio (C﹕N,
r=0.97, P<0.001; C﹕P, r=0.81, P=0.001). Further analysis also revealed that the energy transfer efficiency between zo-
oplankton and phytoplankton declined with the increase of elemental imbalance in C﹕P ratio (r= –0.58, P=0.037).
Moreover, a similar decline in zooplankton biomass was found as well as increase of imbalance in C﹕P ratio (r= –0.59,
P=0.033). These results indicated that seston stoichiometry could remarkably impact the elemental stoichiometry of
mesozooplankton assemblage, and the elemental imbalances tended to be greater with the increase of seston stoi-
chiometry; consequently, the energy transferred to mesozooplankton was decreased as well.

Key words: Seston; Food quality; Ecological stoichiometry; Energy transfer efficiency
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