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生态化学计量学在水生态系统中的研究与应用
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摘　 要: 生态化学计量学主要是研究碳、 氮、 磷等元素在各种生态过程中平衡的一门科学ꎬ 其核心问题是揭示生

物体元素组成的差异对生态功能的影响ꎮ 由于生态化学计量学研究可以把生态实体的各个层次在元素水平上统

一起来ꎬ 因此生态化学计量学已成为许多生态系统的新兴研究工具ꎮ 目前ꎬ 生态化学计量学的研究与应用已深

入到生态学的各个层次(分子、 细胞、 个体、 种群、 群落、 生态系统及区域等不同尺度)ꎮ 该文围绕生态化学计

量学的两个重要组成理论ꎬ 并结合笔者近年来的研究ꎬ 归纳总结了生态化学计量学在水生态系统中的研究与应

用及未来研究重点ꎬ 希望有助于推动我国生态化学计量学在水生态系统中的应用研究ꎮ
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　 　 生态化学计量学(ｅｃｏｌｏｇｉｃａｌ ｓｔｏｉｃｈｉｏｍｅｔｒｙ)综
合了生物学、 化学和物理学的基本原理ꎬ 利用生态

过程中多重化学元素的平衡关系ꎬ 为研究碳、 氮、
磷等元素在生态系统过程中的耦合关系提供了一种

综合方法[１ꎬ ２]ꎮ 生态化学计量学主要研究生态过程

中化学元素的比例关系ꎬ 因此跨越了从基因到生态

系统的各个层次[３]ꎬ 为从个体到生态系统统一化

理论的构建提供了新思路[１]ꎮ
生态化学计量学是一种理论ꎬ 一种思维ꎬ 也是

一种工具[１]ꎬ 可渗透到生态学的各个方面ꎬ 并拓



展到不同的生态系统类型ꎮ 生态化学计量学研究最

早是针对海洋生态系统开展的[４]ꎬ 如 Ｒｅｄｆｉｅｌｄ 比

值等ꎻ 后被湖泊生态学家应用到湖泊生态系统的研

究中ꎬ 如氮磷比值变化导致的藻类暴发等[５]ꎻ 后

又被广泛应用到水体之外的陆地生态系统中ꎬ 如森

林演替与衰退等[６]ꎮ 目前生态化学计量学理论已

被广泛应用到种群动态、 生物体营养动态、 微生物

营养、 寄主－ 病原关系、 生物共生关系、 消费者驱

动的养分循环、 限制性元素的判断、 养分利用效

率、 生态系统比较分析和全球碳氮磷生物地球化学

循环、 资源竞争理论等研究中[７]ꎮ 虽然水生态系

统生态化学计量学的研究早于陆地生态系统ꎬ 但是

研究范畴、 理论深度却远不及陆地生态系统ꎬ 尤其

是国内的研究大多集中于森林生态系统和草原生态

系统[８－１１]ꎮ 基于此ꎬ 笔者围绕生态化学计量学的

两个重要组成理论及研究进展ꎬ 并结合本人近些年

的研究结果ꎬ 归纳总结了生态化学计量学在水生态

系统中的研究与应用ꎬ 并提出了未来研究重点ꎬ 希

望有助于推动我国生态化学计量学在水生态系统中

的研究与应用ꎮ

１　 化学计量内稳性

化学计量内稳性(ｓｔｏｉｃｈｉｏｍｅｔｒｉｃ ｈｏｍｅｏｓｔａｓｉｓ)
是指生物在变化的环境中保持其身体内化学元素组

成相对恒定的一种能力ꎬ 它是生态化学计量学存在

的前提和基础ꎬ 是生物在长期进化过程中适应环境

变化的结果[３ꎬ ９]ꎻ 它反映了生物对环境变化的生理

和生化的适应[１２ꎬ １３]ꎬ 其强弱与物种的生态策略和

适应性有关[１４]ꎮ 研究表明ꎬ 从早期的原核生物到

后期的原核生物ꎬ 再到单细胞真核生物、 多细胞真

核生物ꎬ 化学计量内稳性可能是逐渐增强的[１５]ꎬ
如藻类和真菌的内稳性低于其他低等植物ꎬ 低等植

物低于高等植物ꎬ 植物低于动物[３ꎬ １６ꎬ １７]ꎮ
普遍认为ꎬ 自养生物的化学计量内稳性低于异

养生物[１６ꎬ １７]ꎮ 自养生物和异养生物的化学计量内

稳性存在本质上的差别[１８]ꎬ 因为元素的化学计量

内稳性受生物有机体基本生理过程的调节ꎬ 包括吸

收、 利用、 合成和释放等[１９]ꎮ 例如ꎬ 浮游植物营

养物质贮存依靠离子平衡的调整ꎻ 而浮游动物的

Ｎ、 Ｐ 则以氨基酸、 蛋白质或高能大分子等形态保

存[１６]ꎬ 因此ꎬ 浮游植物的元素组成变化范围较大ꎬ
表现为弱稳态或非稳态特性ꎬ 而浮游动物则具有较

高的稳态强度[２０]ꎮ 还有研究表明ꎬ 水生草食性动

物的生长速率和适合度对一些特定的大分子物质

(例如多不饱和脂肪酸、 必需氨基酸或者甾醇

类[２１ꎬ ２２])有较强的响应ꎬ 而不是单一的元素或者

大量的碳水化合物、 蛋白质或者脂肪[２３]ꎮ
化学计量内稳性的差异不仅表现在不同类型的

生物上ꎬ 而且还表现在不同的化学元素上ꎮ Ｋａｒｉｍｉ
等[２４]对淡水无脊椎动物的研究表明ꎬ 大量元素的

内稳性高于微量元素ꎬ 微量元素高于非必需元素ꎮ
但这种关系并不绝对ꎬ 外界养分的供应状况、 光照

强度、 物种和器官的差异、 生长发育阶段等都会影

响到生物体和元素的化学计量内稳性[２５ꎬ ２６]ꎮ Ｘｉｎｇ
等[２７]对云南高原湖泊沉水植物的研究表明ꎬ 钙元

素具有较强的化学计量内稳性ꎬ 甚至超过了大量元

素氮、 磷的内稳性ꎮ 我们推测可能与云南湖泊大多

地处喀斯特地形有关ꎬ 但仍需作进一步研究ꎮ 除此

之外ꎬ 不同环境下生物组成的其他化学元素是否也

具有较强的化学计量内稳性也有待深入研究ꎮ
目前ꎬ 国外关于化学计量内稳性的研究大多

集中 于 浮 游 动 物 或 浮 游 藻 类 等 特 定 生 物

上[１６ꎬ １９ꎬ ２３ꎬ ２８ꎬ ２９] ꎮ 国内化学计量内稳性的研究起

步相对较晚ꎬ 与国外的研究相比ꎬ 国内针对浮游

动物和浮游植物的化学计量内稳性研究则很

少[１９] ꎻ 而且ꎬ 当时正值陆地生态系统研究的高峰

期ꎬ 使得国内关于化学计量内稳性的研究增加了

一些其他类型的物种ꎬ 如草原草本植物、 水生植

物等[９ꎬ ２６ꎬ ２７ꎬ ３０ꎬ ３１] ꎮ 总体来看ꎬ 尽管取得了一些研

究成果ꎬ 但发展水平和深度还有限ꎬ 比如缺乏对生

态系统水平的内稳性研究ꎮ Ｙｕ 等[９] 对内蒙古羊草

草原的研究表明ꎬ 生态化学计量内稳性高的物种具

有较高的优势度和稳定性ꎬ 这说明生态化学计量内

稳性是生态系统结构、 功能和稳定性维持的重要机

理ꎮ Ｙｕ 等[９ꎬ ２６]还比较研究了内蒙古 Ｃ３优势的草原

草和美国中部 Ｃ４优势的草原草的内稳性指数ꎬ 结

果发现具有相同的内稳性ꎮ 与草原生态系统相比ꎬ
国内对湖泊、 湿地、 溪流、 水库等水生态系统水平

的化学计量内稳性研究则相对缺乏[２７]ꎬ 没有把物

种的化学计量内稳性与生态系统的稳定性联系起
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来ꎬ 还只是局限于物种个体水平的化学计量内稳性

研究ꎬ 希望国内的研究以后在这方面有所加强ꎮ

２　 生长速率

生长速率(ｇｒｏｗｔｈ ｒａｔｅ ｈｙｐｏｔｈｅｓｉｓ)是有机体

生态化学计量控制的基本途径ꎬ 该理论提供了生态

化学计量控制生命进化、 细胞生物学特性、 种群动

态和生态系统功能机制的基本框架[１－３ꎬ ５]ꎮ 这种与多

重元素化学计量比、 ＲＮＡ 分配和有机体生活史相关

的机制被称之为生长速率理论[３ꎬ ３２]ꎮ 生长速率理论

认为生物体必须改变它们的元素比值以适应生长速

率的改变ꎮ 目前生长速率理论的研究焦点主要集中

在 Ｃ ∶ Ｎ ∶ Ｐ 元素的计量关系上[１ꎬ ７ꎬ ３３]ꎮ
生长速率理论认为ꎬ 快速生长的生物一般拥有

较低的氮磷比ꎬ 因为它们把大部分的资源配置到

ｒＲＮＡ( 高 Ｐ ) 的合成中而 不 是 蛋 白 质 ( 高 Ｎ )
中[１ꎬ ３ꎬ ５]ꎮ 如图 １ 所示ꎬ 不管是水生植物还是陆生

植物ꎬ 其生长速率与 Ｎ、 Ｐ 含量均成正比[３４]ꎮ 然

而ꎬ 浮游藻类却之相反ꎬ 它们在外界资源相对缺乏

的情况下ꎬ 仍可以维持正常的新陈代谢ꎬ 如低速生

长的浮游藻类仍可拥有较高比例的色素和蛋白含量

以及较高的氮磷比[３２]ꎮ 低速生长的浮游藻类在遭

受营养胁迫时有短期奢侈吸收限制性营养盐的能

力ꎬ 这种能力会导致氮磷比产生较高的可变性ꎬ 继

而引起氮磷比和藻类生长速率之间不一定是一条线

性函数[３５ꎬ ３６]ꎮ

自生长速率假说诞生以来ꎬ 国内外涌现了大量对生

长速率在不同生物类型中是否成立的验证研

究[３７－４２]ꎮ 研究表明ꎬ 生长速率假说在浮游动物、
细菌和果蝇中是成立的[３２ꎬ ３７－３９]ꎻ 但也有研究表明ꎬ
生长速率假说在节肢动物(大型蚤ꎬ Ｄａｐｈｎｉａ ｍａｇ￣
ｎａ 等)中的成立具有一定条件ꎬ 当大型蚤食物来源

遭受 Ｐ 和胆固醇的共同限制时ꎬ 生长速率假说则

不成立[４０]ꎮ 对浮游藻类生长速率假说的研究也表

明ꎬ 生长速率假说在一定条件下才成立[４１]ꎮ 由于

植物具有贮存物质的功能以及 ＲＮＡ 中的 Ｐ 占植物

全磷的比例较低[３７]ꎬ 使得植物是否符合生长速率

假说具有很大的不确定性ꎮ 有一些研究表明植物生

长符合生长速率假说[１３ꎬ ４２ꎬ ４３]ꎬ 也有一些研究不支

持生长速率假说[４４]ꎮ 为了避免由于植物贮存物质

功能对生长速率假说验证的影响ꎬ Ｍａｔｚｅｋ 等[４４] 将

Ｎ ∶ Ｐ 比换成更可靠的蛋白质 ∶ ＲＮＡ 比ꎬ并以 １４ 种

松树为实验材料ꎬ 也没发现生长速率与蛋白质 ∶
ＲＮＡ 比之间具有任何的相关性ꎬ不支持生长速率假

说(图 ２)ꎮ 因此ꎬ 植物中的 Ｎ ∶ Ｐ 比与生长速率的

关系还有待进一步验证ꎮ
还有一些研究探讨了养分供应与维管植物生长

速率假说的关系ꎮ 研究结果表明ꎬ 营养条件可以改

变 Ｎ ∶ Ｐ 比与生长速率的关系ꎬ即在 Ｐ 限制条件下ꎬ
垂枝桦 (Ｂｅｔｕｌａ ｐｅｎｄｕｌａ) 幼苗 Ｎ ∶ Ｐ 比与生长率

呈负相关ꎬ而 Ｎ 限制下ꎬ Ｎ ∶ Ｐ 比与生长率呈正相

关[３６] ꎮ 我们对沉水植物的研究表明ꎬ 微齿眼子菜
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图 １　 生长速率与 Ｎ、 Ｐ含量关系图(引自文献[３４])
Ｆｉｇ. １　 Ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐｓ ｏｆ ｇｒｏｗｔｈ ｒａｔｅ ａｎｄ Ｎ￣Ｐ ｃｏｎｔｅｎｔｓ (Ｃｉｔｅｄ ｆｒｏｍ ｒｅｆｅｒｅｎｃｅ [３４])
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图 ２　 松树的生长速率与蛋白质 ∶ ＲＮＡ比的关系
(引自文献 [４４])

Ｆｉｇ. ２　 Ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐ ｏｆ ｇｒｏｗｔｈ ｒａｔｅ ａｎｄ ｐｒｏｔｅｉｎ ∶ ＲＮＡ
ｒａｔｉｏ ｉｎ ｐｉｎｅｓ (Ｃｉｔｅｄ ｆｒｏｍ ｒｅｆｅｒｅｎｃｅ [４４] )

(Ｐｏｔａｍｏｇｅｔｏｎ ｍａａｃｋｉａｎｕｓ )、 金 鱼 藻 ( Ｃｅｒａｔｏ￣
ｐｈｙｌｌｕｍ ｄｅｍｅｒｓｕｍ)、 穗状狐尾藻(Ｍｙｒｉｏｐｈｙｌｌｕｍ
ｓｐｉｃａｔｕｍ)等在短期 Ｎ、 Ｐ 加富情况下ꎬ 生长速率

与 Ｎ ∶ Ｐ 比无明显相关性ꎬ然而与蛋白质 ∶ ＲＮＡ 比

呈负相关关系ꎬ但均不显著(未发表数据)ꎮ 此外ꎬ
生长速率的快慢也调节着其与 Ｎ ∶ Ｐ 比的关系ꎬ对
湿地生态系统的红树植物研究表明ꎬ 红树科两种植

物物种间的 Ｎ ∶ Ｐ 比与生长率呈负相关ꎬ而物种内

没有发现规律[４５]ꎮ

３　 生态化学计量学特征及其驱动因素

３􀆰 １　 生态化学计量学特征及其分布格局

生态化学计量学通过研究 Ｃ、 Ｎ、 Ｐ 等元素之

间的计量比把不同尺度和不同研究领域的生物体有

机地统一起来[１ꎬ ３ꎬ ５ꎬ ７]ꎮ 不同尺度下的 Ｃ ∶ Ｎ ∶ Ｐ 比

及其变化规律是生态化学计量学研究的重点内容ꎮ
在此ꎬ 我们着重阐述国内外在全球与区域尺度和个

体水平上的生态化学计量学特征的研究进展ꎮ
在全球与区域尺度上ꎬ Ｒｅｄｆｉｅｌｄ[４６] 首次证明

了海洋浮游植物具有恒定的 Ｃ ∶ Ｎ ∶ Ｐ 比值(摩尔

比为 １０６ ∶ １６ ∶ １)ꎬ 但海洋生态学家们后来对不

同海域ꎬ 尤其是近海区域的研究表明ꎬ 海洋浮游植

物的 Ｃ ∶ Ｎ ∶ Ｐ 比具有较大的可变性[４７ꎬ ４８]ꎬ 认为

导致这种差异的原因是 Ｒｅｄfiｅｌｄ 的研究区是寡营

养的远洋水域ꎬ 其浮游植物的生物量和营养盐浓度

都比较低ꎬ 很少受到悬浮沉积物的干扰[３５]ꎬ 而后

人研究的是营养和浮游植物生物量均较大的近海区

域ꎬ 受干扰较大ꎮ Ｅｌｓｅｒ 等[３２]对全球陆地生态系统

和淡水生态系统相对应的多细胞食草动物(初级消

费者)的研究表明ꎬ 两种不同生境的初级消费者具

有相近的 Ｃ ∶ Ｎ ∶ Ｐ 比值ꎬ尽管它们的个体大小和

物种特性等均不相同ꎮ Ｘｉａ 等[４９]对中国华东地区水

生植物叶 Ｃ、 Ｎ、 Ｐ 的化学计量学特征与格局作了

细致的研究ꎬ 结果表明 ４ 种生活型水生植物叶的

Ｃ、 Ｎ、 Ｐ 含量存在显著差异ꎻ 随着温度的增加ꎬ
叶 Ｎ 含量和叶 Ｎ ∶ Ｐ 比随之增加ꎬ然而叶 Ｐ 含量却

在减少ꎮ Ｗａｎｇ 等[５０] 对中国西藏高原水生植物叶

的研究则表明ꎬ 随着温度的降低ꎬ 叶 Ｎ、 Ｐ 含量均

上升ꎬ Ｎ ∶ Ｐ 比例下降ꎬ可能是因为青藏高原的低

温诱导植物积累 Ｎ、 Ｐ 营养盐用以抵消低温和短生

长季对生长带来的不利影响ꎮ Ｘｉｎｇ 等[２７ꎬ ５１] 对长江

中下游和云南高原湖泊沉水植物的 Ｃ ∶ Ｎ ∶ Ｐ 比值

进行了系统的研究ꎬ但并未对 Ｎ ∶ Ｐ 比与温度或降

雨等环境因子的关系作进一步的研究ꎮ笔者在此对

国内外不同区域水生植物的生物量 Ｃ ∶ Ｎ ∶ Ｐ 比值

进行了归纳(表 １)ꎮ
表 １　 不同区域水生植物的 Ｃ ∶ Ｎ比、 Ｃ ∶ Ｐ比和 Ｎ ∶ Ｐ比

(生物量平均值)
Ｔａｂｌｅ １　 Ｂｉｏｍａｓｓ Ｃ ∶ Ｎꎬ Ｃ ∶ Ｐ ａｎｄ Ｎ ∶ Ｐ ｒａｔｉｏｓ ｏｆ

ａｑｕａｔｉｃ ｐｌａｎｔｓ ｉｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｒｅｇｉｏｎｓ

水生植物采集地
Ｃｏｌｌｅｃｔｉｏｎ ａｒｅａ

碳氮比
Ｃ ∶ Ｎ

碳磷比
Ｃ ∶ Ｐ

氮磷比
Ｎ ∶ Ｐ

文献来源
Ｒｅｆｅｒｅｎｃｅ

华东地区 １４ ∶ １ １１３ ∶ １ ８ ∶ １ Ｘｉａ 等[４９]

青藏高原 １４ ∶ １ １３５ ∶ １ １１ ∶ １ Ｗａｎｇ 等[５０]

云南高原湖泊 ５１ ∶ １ １５８ ∶ １ ４ ∶ １ Ｘｉｎｇ 等[２７]

长江中下游湖泊 ２５ ∶ １ １０７ ∶ １ ４ ∶ １ Ｘｉｎｇ 等[５１]

英国 Ｓｐｅｙ 河流域 １７ ∶ １ ２２１ ∶ １ １３ ∶ １ Ｄｅｍａｒｓ 等[５２]

在个体水平上ꎬ 生物体 Ｃ、 Ｎ、 Ｐ 的组成及分

配是相互联系、 不可分割的一个整体ꎬ 它们的相互

作用及与外界环境的关系共同决定着生物体的营养

水平和生长发育过程[１ꎬ ２５]ꎮ 生长速率的验证研究

就是个体水平上的化学计量学特征研究ꎬ 物种特性

和外界环境的变化均会影响生物体的元素比例及其

生长速率[１ꎬ ３ꎬ ５]ꎮ 国外对水体浮游藻类和浮游动物

物种个体的研究相对较多ꎬ 例如ꎬ Ｍｉｄｄｌｅｔｏｎ 等[５３]

研究了外界营养盐的添加对丝状绿藻———转板藻

(Ｍｏｕｇｅｏｔｉａ ｐａｒｖｕｌａ)的化学计量特征和生长的影

响ꎬ 指出在 Ｎ、 Ｐ 添加的情况下ꎬ 转板藻的 Ｃ ∶ Ｎ、
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Ｃ ∶ Ｐ 和 Ｎ ∶ Ｐ 比的变化范围分别为６ ~４１、 ８５ ~
９９９、 ４~１１８ꎻ 尽管实验开始阶段的外界 Ｎ、 Ｐ 浓

度范围较大ꎬ 但转板藻的比生长速率却没发生预期

的改变ꎮ Ｖａｎ ｄｅ Ｗａａｌ 等[５４] 研究了 Ｎ、 Ｐ 营养限

制对蓝藻和鞭毛藻毒素产量及毒素类型的影响ꎬ Ｎ
限制条件下 Ｎ 丰富的毒素类型减少ꎬ 然而 Ｐ 限制

却会引起 Ｎ 丰富的麻痹性贝类毒素含量的上升ꎬ
而且细胞内 Ｎ 丰富毒素的含量与 Ｎ ∶ Ｐ 比呈正相关

关系ꎮ与大量国外水体浮游动植物的研究相比ꎬ 国

内早期对湿地植物的研究相对不足ꎬ 但近年来已有

大量的研究报道ꎬ 比如ꎬ 王维奇等[５５] 的研究表明

闽江河口湿地互花米草(Ｓｐａｒｔｉｎａ ａｌｔｅｒｎｉｆｌｏｒａ)植物

体地上器官的 Ｃ ∶ Ｎ、 Ｃ ∶ Ｐ 和 Ｎ ∶ Ｐ 比均高于短叶

茳芏(Ｃｙｐｅｒｕｓ ｍａｌａｃｃｅｎｓｉｓ) ꎮ Ｌｉ 等[５６] 研究水位

的增加对沉水植物化学计量特征的影响表明ꎬ 水位

的增加对沉水植物体内 Ｃ、 Ｎ、 Ｐ 的含量和 Ｃ ∶
Ｎ ∶ Ｐ 比的影响相对较小ꎬ只对金鱼藻叶的 Ｎ、 Ｐ 量

含、 微 齿 眼 子 菜 和 竹 叶 眼 子 菜 ( Ｐｏｔａｍｏｇｅｔｏｎ

ｗｒｉｇｈｔｉｉ)的叶 Ｐ 含量有非常显著的影响ꎮ 吴统贵

等[５７] 对杭州湾湿地草本植物叶片 Ｎ、 Ｐ 含量及

Ｎ ∶ Ｐ 进行了季节性研究ꎬ结果表明 Ｎ、 Ｐ 含量随生

长季节的变化而变化ꎬ 在生长初期显著高于其他生

长季节ꎬ 生长旺季逐渐降低并达到最小值ꎬ 随后叶

片成熟不再生长时 Ｎ、 Ｐ 含量逐渐回升ꎬ 叶片衰老

时再次下降ꎻ 叶片 Ｎ ∶ Ｐ 比在生长初期较小ꎬ生长

旺季先升高后降低ꎬ 叶片成熟不再生长时又逐渐增

加并趋于稳定ꎮ 从更长的时间尺度看ꎬ 植物的演替

过程对植物的生态化学计量学特征有着较为深刻的

影响ꎬ 但演替类型和演替阶段的不同ꎬ 生态化学计

量学特征的变化趋势也不一致[５８]ꎮ
３􀆰 ２　 驱动因素

生态化学计量学特征因尺度、 生境、 植物类型

等环境与非环境因素的变化而发生改变[５８]ꎮ 驱动

水生态系统化学计量特征分布格局的主要因素有光

照、 温度、 营养等[５０ꎬ ５９－６２]ꎮ 生态化学计量学特征

沿纬度和经度的变化趋势实际上就是温度和降水因

素驱动下的分布格局ꎮ
在光照因素方面ꎬ 以海洋、 湖泊、 溪流等水生

态系统的光照 ∶ 营养假说(Ｌｉｇｈｔ ∶ Ｎｕｔｒｉｅｎｔ ｈｙｐｏｔｈ￣
ｅｓｉｓ)的研究最为盛行[５９ꎬ ６０ꎬ ６３]ꎮ 光照 ∶ 营养假说把

光照作为生物体的能量ꎬ因此生态化学计量学研究

的 Ｃ 与 Ｎ、 Ｐ 营养的平衡即为光照与 Ｎ、 Ｐ 营养的

平衡ꎮ Ｓｔｒｉｅｂｅｌ 等[５９]的研究表明ꎬ 光照可以改变浮

游植物的 Ｃ ∶ Ｐ 计量关系ꎬ随着光照辐射的增强ꎬ
浮游植物群落生物量和 Ｃ ∶ Ｐ 比增长加快ꎻ无论是

贫营养还是富营养的湖泊中ꎬ 水蚤生物量的增长都

是中等光强时最大ꎮ Ｄｉｃｋｍａｎ 等[６０] 把光照 ∶ 营养

假说应用到食物链的实验中ꎬ光照、 营养和食物链

长度都能影响从藻类到鱼类的能量传递效率ꎮ Ｆａｎ￣
ｔａ 等[６３]通过对室内外溪流附着藻类的研究ꎬ 也验

证了光照 ∶ 营养假说的正确性ꎮ
关于温度对植物生态化学计量分布格局的驱动

有 ３ 个假说: (１) 温度－植物生理假说: 高寒和高

纬度生境的植物叶有较高的 Ｎ、 Ｐ 含量ꎬ 因为温度

可直接影响植物的生理过程(光合、 呼吸)ꎬ 促进

植物的驯化和适应[６４]ꎻ (２) 温度－生物地球化学假

说: 土壤的生物地球化学可通过土壤 Ｎ、 Ｐ 的可利

用性来影响植物叶 Ｎ、 Ｐ 含量ꎬ 因为温度可影响微

生物的活性ꎬ 低温生境下ꎬ 微生物活性较低ꎬ 土壤

Ｎ、 Ｐ 可利用性也较低ꎬ 植物因外界 Ｎ、 Ｐ 营养盐

供给不足导致其叶 Ｎ、 Ｐ 含量偏低[６５]ꎻ (３) 生长

速率假说(此内容在前面 ２ 小节已阐述ꎬ 在此不再

赘述)ꎮ 虽然上述假说均是基于陆地生态系统的研

究而提出来的ꎬ 但亦可应用到水生态系统中ꎮ Ｘｉａ
等[４９]用温度－生物地球化学假说和温度－植物生理

假说分别解释了我国华东地区水生植物 Ｎ 和 Ｐ 的

化学计量格局ꎻ Ｗａｎｇ 等[５０]用温度－植物生理假说

阐释了低温诱导的西藏高寒高原水生植物 Ｎ、 Ｐ 的

化学计量特征格局ꎮ
降水对水生态系统的化学计量特征虽然没有直

接的影响ꎬ 但间接影响较大ꎮ 例如ꎬ 降水丰富的区

域ꎬ 大量降雨随地表径流进入湖泊、 湿地、 河流等

水生态系统ꎬ 使水位上升和水体浑浊度增加ꎬ 造成

水体光衰减增加、 透明度下降等不利影响ꎬ 可导致

生物体 Ｃ ∶ Ｎ 和 Ｃ ∶ Ｐ 的显著减少[６６]ꎮ 与水生态

系统相比ꎬ 草原、 森林等生态系统的化学计量特征

受降水的影响则较大ꎮ Ｈｅ 等[８ꎬ ６７] 的研究表明ꎬ 在

内蒙古温带草原植物生长主要受到降水的限制ꎬ 西

藏高寒草原主要受到温度限制ꎬ 新疆山地草原可能

是由二者共同决定的ꎮ
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４　 生态化学计量学在水生态系统中的未来

研究重点

４􀆰 １　 气候变化下水生态系统的生态化学计量学研究

生态化学计量学的快速发展让其应用扩展到更

新的研究领域ꎬ 如气候变化问题等ꎮ 目前研究较多

的是空气二氧化碳浓度升高和氮沉降对水生态系统

内生物体 Ｃ ∶ Ｎ ∶ Ｐ 比的影响及元素组成变化对生

态过程的影响[３ꎬ ６８ꎬ ６９]ꎮ
无论是海洋生态系统还是淡水生态系统ꎬ 空气

中二氧化碳浓度的升高均可增加浮游植物的 Ｃ ∶ Ｎ
比和 Ｃ ∶ Ｐ 比[７０ꎬ ７１]ꎮ 但大量的研究表明ꎬ 空气中

二氧化碳浓度的升高对浮游植物 Ｎ ∶ Ｐ 比的影响还

不确定[６９]ꎮ 有研究证实海洋蓝藻的 Ｎ ∶ Ｐ 比可随

环境二氧化碳浓度的升高而增加[７２]ꎬ 然而另一些

研究则没有发现这种影响[７３ꎬ ７４]ꎮ 二氧化碳可诱导

浮游植物较高的 Ｃ ∶ Ｎ 比和 Ｃ ∶ Ｐ 比ꎬ导致浮游动

物的食物质量下降ꎬ 引起浮游动物群落组成和最终

整个水生态系统结构的变化[６８]ꎮ 对陆地生态系统

植物的研究表明ꎬ 大气二氧化碳增加会提高 Ｃ３草

本植物的 Ｃ ∶ Ｎ 比和 Ｃ ∶ Ｐ 比ꎬ但对 Ｃ４草本植物的

Ｃ ∶ Ｎ、 Ｃ ∶ Ｐ 比没有显著影响[６９]ꎻ 然而大气二氧

化碳浓度的升高对水生态系统 Ｃ３和 Ｃ４水生植物化

学计量特征的影响还未见明确报道ꎮ
研究表明ꎬ 低氮沉降的湖泊ꎬ 浮游藻类一般受

Ｎ 限制ꎻ 高氮沉降的湖泊ꎬ 浮游藻类的生长受 Ｐ
限制[６２]ꎮ 大气氮沉降导致湖泊氮负荷的增加ꎬ 引

起浮游藻类的 Ｐ 限制ꎬ 继而影响湖泊食物网的功

能ꎬ 因为 Ｐ 限制的藻类对浮游动物这样的消费者

而言ꎬ 其食物质量是较差的ꎻ 而且ꎬ Ｎ ∶ Ｐ 比的增

加会导致浮游植物多样性的减少ꎬ因为相对少的物

种拥有更强的 Ｐ 利用竞争能力[６２ꎬ ６９]ꎮ
４􀆰 ２　 生态化学计量学与水生态系统食物网

生态化学计量平衡对水生态系统食物网的动态

有显著的调控作用ꎬ 如水生动物和食物两者元素组

成的不同会影响动物的觅食行为、 消费者种群稳定

以及种群组成[７５]ꎬ 同样对食物网的营养动态和生

物地球化学循环也具有一定影响[７６]ꎮ Ｕｒａｂｅ 和 Ｅｌ￣
ｓｅｒ 等[７７ꎬ ７８]通过使用高 Ｃ ∶ Ｐ 比的藻类饲养水蚤的

实验直接证明了 Ｐ 限制ꎮ大量的藻－水蚤实验表明ꎬ

低 Ｃ ∶ Ｐ 比和 Ｃ ∶ Ｎ 比的藻代表食物质量较高ꎬ高
Ｃ ∶ Ｐ 比和 Ｃ ∶ Ｎ 比的藻则代表食物质量较

差[２３ꎬ ７９ꎬ ８０]ꎮ 当捕食者获取的食物趋向于 Ｃ 比例增

加的时候ꎬ 即食物质量较差时ꎬ 其必须通过提高营

养传递效率[８１]或增加 Ｃ 排除途径[８２]才能更好地适

应恶劣的食物状况ꎮ
能量通过食物链的传递效率是一项重要的生态

系统功能ꎬ 它能调节一些生物属性ꎬ 如食物链长

度、 生物量等ꎬ 以及生态系统服务ꎬ 如鱼类产量、
生态 系 统 碳 输 出 和 有 机 体 内 污 染 物 浓 度

等[２３ꎬ ６０ꎬ ８３]ꎮ Ｈｅｓｓｅｎ 等[２３] 指出ꎬ 水生态系统中营

养利用效率或碳的传递效率比陆地生态系统高ꎮ
Ｄｉｃｋｍａｎ 等[６０]的藻－水蚤－鱼三级营养水平的实验

研究表明ꎬ 食物链传递效率受藻类(食物)质量和

食物链长度的限制ꎬ 而且还证实了在低光和高营养

状态下ꎬ 三级营养水平(浮游植物到食肉鱼类)的

传递效率最高ꎮ 这也说明了捕食者更喜欢捕食低 Ｃ
或者高 Ｎ、 Ｐ 的食物ꎮ 另外一种适应恶劣食物状况

的方法就是将多余的碳转化或排泄体外ꎮ 多余碳在

水蚤体内的归宿已经研究得非常透彻ꎬ 摄取的碳可

用于生长、 储存、 繁殖、 呼吸代谢消耗或以未消化

的颗粒或溶解有机碳的形式排泄掉[２３ꎬ ８４ꎬ ８５]ꎮ
生态化学计量平衡不仅可以通过上行效应控制

较高营养级的种群结构ꎬ 还可以通过下行效应或营

养级联控制较低营养级的种群结构和最终生态系统

的结构与功能[８６－８９]ꎮ 下行控制的经典案例就是枝

角类和桡足类对自养生物———藻类 Ｎ、 Ｐ 营养的限

制ꎬ 即消费者能通过限定养分来限制自养生物的生

长[８６]ꎮ 枝角类ꎬ 尤其是水蚤ꎬ 比桡足类拥有较高

的 Ｐ 和较低的 Ｎ 含量[９０]ꎬ 因此ꎬ 枝角类水蚤有较

低的 Ｎ ∶ Ｐ 比ꎬ而桡足类却有较高的体内 Ｎ ∶ Ｐ 比ꎮ
当桡足类占优势时ꎬ 因体内较高的 Ｎ ∶ Ｐ 比ꎬ其固

持 Ｎ 而循环 Ｐꎬ 藻类就会受到 Ｎ 限制而不受 Ｐ 限

制ꎻ 当枝角类占优势时ꎬ 因体内较低的 Ｎ ∶ Ｐ 比ꎬ
其固持 Ｐ 而循环 Ｎꎬ 藻类就会受到 Ｐ 限制而不受 Ｎ
限制(图 ３)ꎮ

营养级联( ｔｒｏｐｈｉｃ ｃａｓｃａｄｅ)是指食物网顶端

的生物种群的变化ꎬ 通过体型大小的选择性捕食ꎬ
在营养级自上向下传递ꎬ 对初级生产力产生较大影

响[９１]ꎮ 最早是由 Ｃａｒｐｅｎｔｅｒ[９２]等在湖泊生态学中
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图 ３　 消费者通过限定养分来限制自养生物的生长 (引自文献[８６ꎬ ８７])
Ｆｉｇ. ３　 Ｃｏｎｓｕｍｅｒ ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ ｃｏｍｐｏｓｉｔｉｏｎ ｓｈｏｗｉｎｇ ｔｈｅ ｎｕｔｒｉｅｎｔｓ ｔｈａｔ ｌｉｍｉｔ ａｕｔｏｔｒｏｐｈｓ (Ｃｉｔｅｄ ｆｒｏｍ ｒｅｆｅｒｅｎｃｅｓ [８６ꎬ ８７])

使用的术语ꎮ 营养级联反应与生物操纵有相似之处

但又不相同ꎬ 营养级联反应是为了解释湖泊内和湖

泊之间基本的初级生产过程的差异ꎻ 生物操纵是为

了减少水体不良特征的出现(如湖泊下层脱氧、 蓝

绿藻水华和沿岸带大型植物过多)而改善水质的湖

泊管理工具[９３]ꎮ 营养级联反应至少要涉及 ３ 个营

养级(图 ４)ꎬ 自然条件下 ４ 或 ５ 个营养级的营养级

联反应也是存在的ꎬ 但并不常见[８９]ꎮ 近些年国外盐

!"#
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-
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+
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-
+

＋ 代表正作用ꎻ － 代表负作用ꎮ
＋ ｒｅｐｒｅｓｅｎｔｓ ｐｏｓｉｔｉｖｅ ｉｎｔｅｒａｃｔｉｏｎꎻ － ｒｅｐｒｅｓｅｎｔｓ ｎｅｇａｔｉｖｅ ｉｎｔｅｒａｃｔｉｏｎ.

图 ４　 盐沼生态系统的三水平营养级联示意图
(引自文献[８８ꎬ ８９])

Ｆｉｇ. ４　 Ｓｃｈｅｍａｔｉｃ ｏｆ ａ ｔｈｒｅｅ￣ｌｅｖｅｌ ｔｒｏｐｈｉｃ ｃａｓｃａｄｅ ｉｎ
ｓａｌｔ ｍａｒｓｈｅｓ (Ｃｉｔｅｄ ｆｒｏｍ ｒｅｆｅｒｅｎｃｅｓ [８８ꎬ ８９])

沼生态系统的营养级联研究发现ꎬ 盐沼生态系统在

强烈的消费者控制之下ꎬ 这些消费者有雪雁、 乌

龟、 螃蟹、 蜗牛等[８９ꎬ ９４]ꎮ
４􀆰 ３　 生态化学计量学与富营养化湖泊生态恢复

目前ꎬ 富营养化湖泊治理的首要任务就是湖泊

营养盐的去除ꎬ 但是营养盐去除的投资巨大ꎬ 因

此ꎬ 在集中控磷、 还是控氮、 或是两者都控的问题

上争论激烈[９５－９７]ꎮ 从生态化学计量学的角度来讲ꎬ
单一元素的去除会驱使湖泊生态系统进入一种元素

化学计量失衡的状态ꎬ 元素的失衡会导致生产者可

利用性营养盐浓度与形态的改变ꎬ 继而造成生产者

和消费者种群结构的改变ꎬ 从而对整个生态系统造

成意想不到的后果[３５ꎬ ９８]ꎮ Ｘｉｎｇ 等[５１] 的研究表明ꎬ
元素失衡(沉水植物 Ｃ 和 Ｓｉ 含量较低)是富营养化

湖泊沉水植被退化的主要原因ꎬ 具有较高化学计量

内稳性的沉水植物可以在富营养化湖泊中维持生存

下来ꎬ 并建议富营养化湖泊沉水植物的恢复应优先

选择眼子菜科物种ꎬ 如竹叶眼子菜、 篦齿眼子菜

(Ｐｏｔａｍｏｇｅｔｏｎ ｐｅｃｔｉｎａｔｕｓ)等[２７]ꎮ
还有研究指出ꎬ 富营养化湖泊沉水植物的衰退

是由氨胁迫引起的[９９ꎬ １００]ꎮ 氨胁迫也可由生态化学

计量学解释: 氨胁迫引起沉水植物体内 ＡＴＰ 酶的

升高和可溶性碳水化合物的下降ꎻ 即体内 Ｎ、 Ｐ 含

量增加ꎬ Ｃ 反而下降ꎬ Ｃ ∶ Ｎ ∶ Ｐ 比例失衡ꎻ增加碳
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源(ｍｏｒｅ Ｃ ｐｒｏｄｕｃｔｉｏｎ)是唯一出路ꎬ 然而ꎬ 沉水

植物在 Ｃ 的获取能力方面比浮游藻类要弱(无机碳

利用策略和光能的获取)ꎬ 造成沉水植物在与藻类

竞争时处于劣势而逐渐衰退ꎮ
综上所述ꎬ 虽然目前生态化学计量学在水生态

系统的研究与应用方面取得了一定的进展ꎬ 但仍存

在很多不足之处ꎬ 还需在尺度、 生态系统类型(海
洋、 湖泊、 湿地、 水库、 溪流等)、 功能群和物种

等层面进行长期、 系统、 深入的研究ꎮ
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