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封面图说: 水杉农田防护林中的小麦熟了———水杉曾广泛分布于北半球,第四纪冰期以后,水杉属的其他种类全部灭绝,水杉
却在中国川、鄂、湘边境地带得以幸存,成为旷世奇珍,野生的水杉是国家一级保护植物。 由于水杉耐水,适应力强,
生长极为迅速,其树干通直挺拔,高大秀颀,树冠呈圆锥形,姿态优美,自发现后被人们在中国南方广泛种植,不仅成
为了湖边、道路两旁的绿化观赏植物,更成为了农田防护林的重要树种。 此图中整齐划一的水杉防护林像忠实的哨
兵一样,为苏北农村即将成熟的麦田站岗。

彩图提供: 陈建伟教授摇 北京林业大学摇 E鄄mail: cites. chenjw@ 163. com
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浮游动物化学计量学稳态性特征研究进展

苏摇 强1,2,*

(1. 中国科学院计算地球动力学重点实验室,北京摇 100049;2. 中国科学院研究生院,北京摇 100049)

摘要:稳态性是有机体的基本属性,也是生态化学计量学理论成立的前提和基础。 一般来讲,浮游植物的元素组成变化较大,而
浮游动物具有明显的稳态性特征。 浮游动物稳态性特征的研究不仅有助于了解水生生态系统的能量流动和物质循环,同时也

对研究营养元素如何调节生物生长、繁殖和代谢起到促进作用。 在综述生态化学计量学研究的基础上,主要介绍了稳态性的概

念和浮游动物稳态性特征的基本框架及变化规律,以期为促进国内相关研究工作的开展提供参考。
关键词:稳态性;生态化学剂量学;浮游动物;P;脂肪酸

The framework of stoichiometry homeostasis in zooplankton elemental composition
SU Qiang1,2,*

1 Key Laboratory of Computational Geodynamics, Chinese Academy of Sciences, Beijing 100049, China
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Abstract: Food webs, constituting the functional processes of energy flow and material cycling, are one of the most complex
phenomena in modern biology. Integrating interspecific interactions in food webs has been a central organizing theme in
ecology since its classical development.

Ecological stoichiometry deals with the balance of energy and chemical elements in ecological interactions and
especially in trophic relationships. It offers an integrative framework for such analyses, as all organisms are composed of the
same major elements, whose balance affects production, nutrient cycling, and food鄄web dynamics. In ecological
stoichiometry, animals maintain homeostasis in body nutrient composition.

Homeostasis, the resistance to change of the internal milieu of an organism compared to its external world, is a
fundamental life process. Homeostasis in ecological stoichiometry is observable in the patterns of variation in nutrients in
organisms relative to their external world, including the resources they eat. Homeostasis was defined by Kooijman as
follows: “the term homeostasis is used to indicate the ability of most organisms to keep the chemical composition of their
body constant, despite changes in the chemical composition of the environment, including their food. 冶

Based on the vast range of empirical and theoretical studies, a number of reviews of ecological stoichiometry have
recently appeared. These have highlighted that there is often a mismatch in the elemental composition of food compared to
consumers, with notable implications for individual performance and nutrient transfer efficiency. Within the framework of
homeostasis, the chemical composition of consumers is relatively homeostatic regardless of the chemical composition of their
food and their divergent life history strategies set their stoichiometric requirements. According to stoichiometric theory, with
considerable empirical support, consumer elemental composition and relative growth rate ultimately determines its
stoichiometric requirements. Limiting nutrients are retained by the consumers at higher efficiencies, while other nutrients
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may be consumed in excess and egested or excreted. Consumers with high body N or P content and high growth rates require
food with high N or P content, respectively, to maintain optimal growth. Consumers with a high nutrient demand (higher
P: C or N: C ratio) are more susceptible to reductions in growth or fitness if their food resources are low in the required
nutrients. On the other hand, consumers with low body N or P, or low relative growth rates have lower requirements and are
less likely to suffer due to reduced food quality.

Phytoplankton stoichiometric composition could vary widely with fluctuations in nutrient supply. However, zooplankton
are thought to be strictly homeostatic, which suggests that zooplankton may approach a direct phosphorus limitation. The
mismatch between phytoplankton and zooplankton in stoichiometric composition has important ecological consequences.
Studies of stoichiometric homeostasis in zooplankton could increase understanding of energy flow and material cycling in
aquatic ecosystems, and stoichiometric regulation in growth, reproduction, and metabolism of zooplankton. This paper
reviews the definition of homeostasis in ecological stoichiometry and the framework of homeostasis in zooplankton. It aims to
provide insight and a theoretical foundation for related studies in China.

Key Words: homeostasis; ecological stoichiometry; zooplankton; P; fatty acids

生物体如同复杂的分子,由元素组成,其生长、繁殖以及代谢均涉及营养元素的吸收、利用和重组[1]。 与

化学反应一样,要遵循质量守恒定律[2],并保持动态平衡状态。 因此,生物的元素组成及动态平衡是生命特

征的必要参数[2],也是生态化学计量学的主要研究内容。
生态化学计量学的主体思想是将“生物实体冶(分子、细胞器、细胞和有机体等)元素组成的特异性与功能

相联系[2]。 元素供给的多寡决定了生物学功能的实现,而功能的实现也必然表现为营养元素特定的比例关

系。 因此,生物与资源(包括食物)之间便建立起相互制约的动态平衡关系,不同的平衡关系则意味着不同的

生态效应[1]。
有机体稳态性是生态化学计量学理论成立的前提和基础[1鄄4]。 浮游植物的元素组成变化较大,而浮游动

物营养元素组成相对稳定[5],具有明显的稳态性特征[6],受饵料生物元素组成的影响较弱[7]。
生态化学计量学稳态性的定义是,“即使在环境(包括饵料)元素组成发生变化的情况下,大部分有机体

依然有能力保持体内化学组成的恒定冶 [2, 8],即在外界营养供应不平衡的条件下,有机体维持自身营养元素组

成相对稳定的状态[1]。 这种与外界保持相对恒定的内在平衡状态即为稳态性[2]。 稳态性是生命的本质特

征,也包括温度、水分、pH 值等参数的稳定性,生态化学计量学中的稳态性特征主要指营养元素(C 颐N 颐P)。
浮游动物稳态性特征的研究有助于了解水生生态系统及生物生理的基本过程,国际上对此已经开展了较

为深入的研究,但在国内起步较晚[2鄄3, 9]。 鉴于此,本文在综述生态化学计量学研究的基础上,主要介绍了稳

态性的概念和浮游动物稳态性特征的基本框架及变化规律,以期为促进国内相关研究工作的开展提供参考。
1摇 稳态性特征的研究原理

有机体会受外界营养物质的影响,其元素组成反映了营养供给的物质组成比例[1]。 如果有机体完全表

现为其摄取营养物质,并保持了外界营养供给的比例,即“物为其食冶。 此时有机体与环境的化学计量关系应

为正相关,且斜率为 1,截距为 0(图 1A) [1]。 但有机体的元素配比变化范围有限,尚不存在绝对意义上的非稳

态生命形式。 同样,如果有机体元素组成比例与营养供给无关,此时二者化学计量关系曲线应为斜率为 0 的

水平线(图 1B) [1]。 但绝对稳态的生命形式也是不存在的,例如个体发育阶段,其稳态性特征会发生改变[10]。
注:横坐标和纵坐标表示元素的化学剂量,如 N%、P%或者 N 颐P。 A 图虚线(斜率为 1,截距为 0)表示有

机体完全表现为其摄取营养物质,实线表示有机体受外界营养的影响,但按不同比例保留特定元素;B 图实线

(斜率为 0,截距大于 0)代表有机体具有严格稳态性特征[1]。 有机体的稳态性特征,可以根据其与环境化学

计量学的线性关系确定[1]:
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图 1摇 稳态性的理论模式[1]

Fig. 1摇 Generalized stoichiometric patterns[1]

dy
y

= 1
H

dx
x

(1)

式中,x 指外界营养物质的供应量,y 指有机体中对应的营养物质含量,x 和 y 可以是浓度百分比或元素配比,
如%P、%N 或 N 颐P 等。 公式 1 可转化为:

y = cx
1
H (2)

式中,c 为积分常数。 转换后,x 和 y 的关系可以表达为一般线形关系,

log(y) = log(c) + log(x)
H

(3)

因此,可以由外界与有机体中的元素配比,得出线性曲线。 其中 1 / H 为稳态系数,范围介于 1 和 0 之间。
当 1 / H 为 1 时,表明有机体非稳态,即不能保持自身特定的元素组成,随着外界元素组成的变化而变化;当
1 / H 趋近于 0 时,表明有机体严格稳态,即外界环境变化不能影响其自身元素组成的特殊性[1]。

有学者将 0<1 / H<0. 25 界定为稳态型,0. 25<1 / H<0. 5 为弱稳态型,0. 5<1 / H<0. 75 为弱敏感型,1 / H>
0郾 75 为敏感型) [4]。 一般认为,浮游植物属于非稳态型,而浮游细菌和浮游动物为稳态或者弱稳态型[11]。 稳

态系数不仅可以明确个体的稳态性特征[4],同时对生态系统稳定性而言,优势种的稳态强度也是重要的参考

依据[12]。
2摇 浮游动物的稳态性研究

稳态性是有机体生理学和生态学的基本框架[13]。 浮游动物与饵料营养物质组成(如 N 颐P)的不平衡性,
及其自身的稳态性特征,决定了浮游动物的生长策略和代谢模式。 因此,稳态性研究可以体现浮游动物鄄浮游

植物鄄营养物质之间的交互关系[14],有助于阐明水生生态系统的能量流动和物质循环,以及营养元素对生长、
繁殖和代谢的调节作用。
2. 1摇 浮游动物稳态性特征的基本框架

元素组成的稳态性受有机体基本的生理过程调节,包括吸收、利用、合成和释放等。 自养生物和异养生物

的稳态性存在本质上的差异[15]。 浮游植物营养物质贮存依靠离子平衡的调整;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[4]。 因此,浮游植物的元素组成变化范围较大,表现为弱稳态或非稳态

特性,而浮游动物则具有较高的稳态强度[16]。 研究表明,浮游动物存在严格的 N 颐P 和 N 颐C 的稳态性,以及非

常严格 P 颐C 稳态[4]。 然而鞭毛虫比较特殊,从营养方式来区分,包括营光合作用的植物性鞭毛虫和无光合作

5127摇 22 期 摇 摇 摇 苏强:浮游动物化学计量学稳态性特征研究进展 摇



http: / / www. ecologica. cn

用能力的异养鞭毛虫[17]。 其中,植物性鞭毛虫有分自养型与混合营养型两类[18]。 因此,混合营养型鞭毛虫,
与浮游植物相似,体内营养物质组成随环境变化而变化[14],表现出非稳态特征。 例如,鞭毛虫的 N、P 的稳态

性均较低(图 2) [19]。
浮游动物经常面临与饵料生物元素配比不平衡的问题[20],即浮游植物的 N颐P 较高,而浮游动物较低。 在

不平衡的资源环境中,摄食是维持元素或生化组成稳定性的主要途径[15]。 浮游动物可以改变摄食率或选择

性摄食,调节元素的利用性以适应生长的需要。 但浮游动物也会受到饵料生物的影响[20],存在变化的稳态系

数[4]。 研究表明,浮游动物并不是严格的稳态,其 C 颐N 颐P 在不同饵料条件下也存在变化[21]。 当浮游植物与

浮游动物元素配比差异较大时,浮游动物表现为稳态;但若二者相互匹配,则表现出非稳态特征[20]。 此外,浮
游动物的化学计量稳态性特征也与生长速率的变化有关[22]。 因此,浮游动物具有相对的稳态性特征,稳态参

数高于浮游植物,并存在可变性。
2. 2摇 稳态性在个体发育过程中的变化

有机体的稳态性不仅具有种间差异性特征,在个体发育中也存在种内变化,与生命周期、性别及粒径有

关[13]。 浮游动物的元素组成并非严格稳态,随生长阶段和粒径大小的变化而改变[23]。 浮游动物幼体 P 含量

较高,生长速度较快,这符合生长速率假说(GRH) [6]。 浮游动物生长以 rRNA 主导的蛋白质合成为基础,随着

生长速率增加,rRNA 的需求也提高;而 rRNA 属于高 P 组分,其含量的增加势必导体内 P 增多,进而影响自身

的稳态性特征[10]。 因此,外界 P 含量的变化,可以影响浮游动物体内 P 含量、生长率以及稳态性特征[5]。
浮游动物的元素组成随着生长而改变,但仍具有相对恒定的稳态性[24]。 为了降低捕食风险,浮游动物的

卵中蓄积了较多的 P,幼体借此迅速生长,此时体内元素组成变化较大;而成体则将新物质用于替换原有单

位,保持相对稳定的平衡。 因此,浮游动物生长初期会需要较多的 C,对 C 的供应比较敏感;而在成体阶段,C
的积累减缓,并逐步释放,用以维持生命和繁殖(图 3) [10, 25]。 所以,浮游动物的稳态性特征也具有变阻特性,
这是稳态调节与生态环境相适应的结果[10]。

摇 图 2摇 原生鞭毛虫 N 颐P 的稳态系数表明其存在弱稳态特征[19]

Fig. 2摇 Flagellates appear to be weakly homeostatic by the degree

of N 颐P homeostasis[19]

图 3摇 某种水蚤(Mixodiaptomus laciniatus)在个体发育阶段 C 颐P 的

变化过程[10]

Fig. 3摇 C 颐P ratios in Mixodiaptomus laciniatus stages[10]

2. 3摇 不同营养物质的稳态性

浮游动物的稳态性与个体发育以及饵料营养价值(P 含量)有关。 一方面,随着个体发育,粒径增加,浮
游动物体内的 N 颐P 会降低[26];另一方面,向 P 限制藻饵中添加磷酸盐,也会促进浮游动物生长[27]。 此外,脂
肪酸对浮游动物生长也具有重要意义。 研究表明,P 和脂肪酸,均能控制浮游动物的生长[27]。 对脂肪酸而

言,浮游动物的稳态强度普遍较低[28]。
浮游植物的生物量并不是决定浮游动物生物量关键因子,其营养结构,特别是 P 的含量对于浮游动物才

是至关重要的(图 4) [29]。 作为初级捕食者,浮游动物会受到 P 限制的作用。 当外界 C 颐P>300 时,浮游动物
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会出现严重的 P 限制问题[16]。 当藻饵 P 含量增加时,浮游动物生长率和繁殖率也会提高,其体内 P 含量也

会增加,稳态性特征发生偏移[5]。 因此,有学者认为,浮游植物体内 P 含量的季节变化,决定了浮游动物的种

群结构和时空分布特征[27]。
但也有研究表明,浮游动物 P 的稳态性与其对 P 的敏感性没有直接关系[25]。 例如两种 P 含量不同的水

蚤,虽然对饵料 P 匮乏的敏感性不同,却均表现为严格的稳态性特征[25]。 这与浮游动物的吸收及排泄等调节

作用有关,浮游动物能够减少限制性营养物质(例如 P)的排出率,并释放更多的过量元素(例如 C),进而维持

自身的稳态特征[27]。
与 P 的限制性作用类似,浮游植物的脂肪酸也可以影响浮游动物[28],例如溞的生长率随着脂肪酸浓度的

增加而提高(图 5) [30]。 浮游动物的脂肪酸具有非稳态特征[27鄄28, 31],这也使得脂肪酸能够作为摄食关系研究

的主要标记物[31]。 同时,也正是由于浮游动物脂肪酸的非稳态特征,浮游植物的脂肪酸才得以传递至鱼类

体内[31]。

摇 图 4摇 浮游动物的模拟研究表明,总磷可以预测浮游动物的生

物量[29]

Fig. 4摇 The zooplankton鄄phosphorus models is better predictor of

zooplankton biomass[29]

摇 图 5 摇 大型溞 ( Daphnia magna ) 生长率与饵料中脂肪酸

(eicosatetraenoic acid)含量的关系[30]

Fig. 5 摇 The relationship between somatic growth rates for

Daphnia magna and the content of eicosatetraenoic acid ( 20:

4棕3) in the food[30]

低 P 藻饵含较多的饱和脂肪酸以及较少的不饱和脂肪酸,如 EPA 和 DHA,这种低质饵料可以满足水蚤

对脂肪酸需求[28]。 因此,浮游植物的营养价值也取决于脂肪酸。 例如,硅藻和甲藻 EPA 的含量较高,而蓝细

菌 EPA 和 P 的含量都较低[27]。 此外,P 和脂肪酸对浮游动物的影响是相对的,若以低 C 颐P 的浮游植物为食,
会增强脂肪酸对浮游动物的影响作用;在高 C 颐P 条件下,P 则更加重要[27]。
3摇 展望

浮游动物的稳态性存在个体发育过程[10, 23, 25],以及特定元素或有机物的变化[27鄄28]。 目前认为,维持稳

态性可以使有机体在短暂的环境压力后迅速恢复[32],从而保证有机体缓慢生长[33]。 但稳态型生物的进化优

势尚不明确,而弱稳态有机体具有更高的适应性[4]。 弱稳态有机体更适应外界环境的变化,它们可以贮存多

余的营养物质,在饵料或资源匮乏时使用,进而保证生长[4, 7]。 因此,在浮游动物个体或者群体层面上,研究

稳态性的生理及生态意义是未来发展的重要方向。
此外,浮游动物的稳态性决定了生长策略和生理过程,包括营养物质的获取、同化、储藏以及释放等[15]。

高 C:P 的浮游动物,为了维持自身稳态性,可能吸收较多的 C[23];而低 C 颐P 的稳态型浮游动物,在 P 匮乏时,
则通过呼吸或者排泄释放过量的 C[16]。 所以,未来有必要加强从浮游动物生理及生化等层面研究稳态性的

生物学意义。
稳态性是有机体的基本属性,对于浮游动物稳态性特征的研究不仅有助于人们了解水生生态系统的能量

流动和物质循环,同时也对研究营养元素对生物生长、繁殖和代谢的调节作用具有积极的促进作用。
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