
书书书

第３８卷第１期
２０１７年　１月

水 生 态 学 杂 志

ＪｏｕｒｎａｌｏｆＨｙｄｒｏｅｃｏｌｏｇｙ
Ｖｏｌ．３８，Ｎｏ．１
Ｊａｎ．　 ２０１７

ＤＯＩ：１０．１５９２８／ｊ．１６７４－３０７５．２０１７．０１．００６

　　收稿日期：２０１６－０５－０９

基金项目：国家自然科学基金（３１３００３９６；３１３７０４７７；３１１７０４４１）；

中科院重点项目（ＫＦＺＤＳＷ －３０２０２）；江苏省自然科学基金

（ＢＫ２０１３１０５５）。

作者简介：谈冰畅，１９８７年生，女，博士研究生，主要从事水域生

态学与水体修复研究。Ｅｍａｉｌ：ｘｉｎｘｉｎｔａｎ＠１２６．ｃｏｍ

通信作者：李宽意，１９７１年生，男，研究员，主要从事湖泊生物生

态研究。Ｅｍａｉｌ：ｋｙｌｉ＠ｎｉｇｌａｓ．ａｃ．ｃｎ

着生藻碳氮计量特征对铜锈环棱螺生长的影响

谈冰畅１，２，蔡永久１，安　苗３，谷　娇１，２，宁晓雨１，２，李宽意１

（１．中国科学院南京地理与湖泊研究所，湖泊与环境国家重点实验室，江苏 南京　２１０００８；
２．中国科学院大学，北京　１０００４９；３．贵州大学动物科学学院，贵州 贵阳　５５００２５）

摘要：氮负荷较高的富营养湖泊中，着生藻大量增加，而牧食者数量却逐渐减少，进而导致沉水植物衰退或消亡；

为了探究氮浓度过高对螺类生长的影响，本文基于受控实验，探讨了不同水体氮浓度（１ｍｇ／Ｌ，４ｍｇ／Ｌ，７ｍｇ／Ｌ）
培养下的着生藻碳氮计量特征对铜锈环棱螺（Ｂｅｌｌａｍｙａａｅｒｕｇｉｎｏｓａ）生长的影响效应。结果表明，４ｍｇ／Ｌ处理组的
着生藻和螺体内的碳和氮含量均高于１ｍｇ／Ｌ和 ７ｍｇ／Ｌ处理组，而碳氮比则低于这２个处理组；１ｍｇ／Ｌ处理组
的着生藻和螺体内的碳和氮含量最低，其碳氮比最高。着生藻氮含量与螺体内氮含量呈显著正相关关系

（ｒ＝０．８７７，Ｐ＜０．００１）。水体氮浓度为 １ｍｇ／Ｌ处理组的螺生长率和体长均高于 ４ｍｇ／Ｌ和 ７ｍｇ／Ｌ处理组，
４ｍｇ／Ｌ处理组的螺生长率和体长最低。研究结果显示，着生藻氮元素含量在一定范围内会随着水体氮浓度的增
加而升高，着生藻氮含量与螺体内的氮含量变化一致，作为螺食物的着生藻氮含量增加时，螺体内氮含量也相应

随之增加。环棱螺食物质量的下降与着生藻中化学元素含量的改变有关，这可能是螺生长受到抑制的重要原因。
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　　螺类是淡水生态系统中的重要组成部分，主要
以着生藻为食（李宽意等，２００７；池仕运，２０１４；赵峰，
２０１４）。螺类的牧食会显著降低着生藻的生物量
（Ｊｏｎｅｓｅｔａｌ，２００２；Ｌｉｅｔａｌ，２００８），从而使着生藻对
沉水植物光照限制及营养盐竞争等的抑制作用得到

削弱，进而促进沉水植物的生长（Ｊｏｎｅｓ＆Ｓａｙｅｒ，
２００３；Ｌｉｅｔａｌ，２００８）。

着生藻的数量和质量影响螺类的生长、繁殖和

种群动态（Ｌｉｅｓｓ＆Ｈｉｌｌｅｂｒａｎｄ，２００６；Ｃｒｏｓｓｅｔａｌ，
２００７；Ｍａｒｃａｒｅｌｌｉｅｔａｌ，２０１１）。中营养湖泊着生藻
的生物量与牧食螺类的数量显著正相关（Ｊｏｎｅｓ＆
Ｓａｙｅｒ，２００３）。对于富营养湖泊而言，随着水体营养
盐浓度的升高以及着生藻“爆发”式的增长，虽然螺

类食物充足，但其种群受食物质量的影响可能更大。

就食物质量而言，着生藻碳、氮、磷元素含量的变化，

会影响以着生藻为食的消费者的生长、繁殖等生活

史特性（Ｓｔｅｌｚｅｒ＆Ｌａｍｂｅｒｔｉ，２００１）。水体中氮磷浓

度升高引起食物元素比的变化，对螺类生长繁殖的

影响可分为正效应和负效应。正效应表现为有利于

螺类的生长和繁殖，如以低 Ｃ∶Ｐ藻为食的新西兰
泥螺（Ｐｏｔａｍｏｐｙｒｇｕｓａｎｔｉｐｏｄａｒｕｍ），其生长速率更快、
成熟时间更早、卵个体更大（Ｔｉｂｂｅｔｓｅｔａｌ，２０１０）。
负效应则表现为营养元素过量时，会抑制消费者的

生长和繁殖（Ｐｌａｔｈ＆Ｂｏｅｒｓｍａ，２００１；Ｂｏｅｒｓｍａ＆Ｅｌ
ｓｅｒ，２００６；Ｚｅｈｎｄｅｒ＆Ｈｕｎｔｅｒ，２００９）；如Ｐ过量导致
食物Ｃ∶Ｐ比（１００）较低时，螺（Ｍｅｘｉｔｈａｕｍａｑｕａｄｒｉ
ｐａｌｕｄｉｕｍ）的生长受到抑制且死亡率增加（Ｅｌｓｅｒｅｔ
ａｌ，２００５）。对于主要摄食高 Ｃ∶Ｎ和 Ｃ∶Ｐ比食物
的牧食螺类而言，其肌体Ｃ∶Ｎ和Ｃ∶Ｐ比通常也较
高，因此可能更易受到营养元素过量的影响。

氮负荷较高的富营养湖泊中，着生藻大量生长，

而着生藻牧食者数量逐渐降低，加快了富营养湖泊

中沉水植物的衰退和消亡（Ｊｏｎｅｓ＆Ｓａｙｅｒ，２００３；Ｌｉ
ｅｔａｌ，２００８）。氮浓度过高导致着生藻碳氮比变化
是否会改变牧食者螺类的食物质量进而影响其生

长，是一个值得探究的课题。本文选择典型种类 －
铜锈环棱螺（Ｂｅｌｌａｍｙａａｅｒｕｇｉｎｏｓａ）为研究对象，设计
单因子的生态计量化学受控实验，保持水体磷浓度

不变，通过提高水体氮浓度培育出不同碳氮比的着

生藻喂养铜锈环棱螺，从而探讨不同食物质量的着

生藻对淡水螺类生长的影响效应。



１　材料与方法

１．１　实验设计
受控实验于２０１４年６月２４日至８月２５日在

中国科学院太湖湖泊生态系统研究站进行。实验设

计３个氮浓度梯度（１ｍｇ／Ｌ、４ｍｇ／Ｌ和７ｍｇ／Ｌ），该
３个浓度梯度是通过室内预实验确定的，且在自然
水体中广泛存在，不会导致实验所用螺的死亡，每个

处理组的磷浓度均为０．１ｍｇ／Ｌ（表１）。每组浓度
梯度设４个重复。实验所用容器为１２个内壁５面
均为磨砂的玻璃缸（２０ｃｍ ×１５ｃｍ ×２０ｃｍ）。为
了控制水温，实验玻璃缸放置在大水槽中，每个玻璃

缸放置４片与玻璃缸内壁相同材质的磨砂玻璃片作
为附着基，用塑料绳和夹子等距固定，保证每片附着

基之间互不挡光。所用着生藻是实验开始前在光照

培养箱中，模拟自然条件（光照选取与自然光尽量

一致的３排灯管，１６ｈ光照，８ｈ黑暗；光照时温度为
２６．５℃，黑暗时为 ２４℃），以实验设置的营养盐浓
度，培养了１个月的着生藻。铜锈环棱螺采集于太
湖梅梁湾，为避免铜锈环棱螺的原位食物种类可能

不一样对实验产生干扰，实验开始前将其放入水族

箱中培养约１个月。实验用水为蒸馏水，以保证没
有浮游动物和先锋种，通过添加配置的营养盐溶液

（氮为ＫＮＯ３，磷为 ＫＨ２ＰＯ４），分别使其达到实验设
计的浓度。

表１　各处理组氮磷浓度设置
Ｔａｂ．１　Ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎｓｏｆｎｉｔｒｏｇｅｎａｎｄｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓ

ｉｎｅａｃｈｔｒｅａｔｍｅｎｔ
处理组

编号

氮浓度／

ｍｇ·Ｌ－１
磷浓度／

ｍｇ·Ｌ－１
氮磷质量比

（Ｎ∶Ｐ）
１ １ ０．１ １０
２ ４ ０．１ ４０
３ ７ ０．１ ７０

１．２　样品分析
实验期间，每个玻璃缸中加入壳高约９ｍｍ、体

重约０．９ｇ的铜锈环棱螺４只。每天观察螺和着生
藻生长情况。每隔７ｄ采集１次着生藻，所有样品
均立即放入培养皿，于６０℃烘箱中烘干２４ｈ后，用
玛瑙研磨成粉末，最终样品放入离心管中，保存于干

燥器中待测。实验结束后，将铜锈环棱螺捞出，分别

测量壳高、体重，计算螺类的生长率，其计算公式

（Ｓｔｅｌｚｅｒ＆Ｌａｍｂｅｒｔｉ，２００２）如下：
Ｇｓ＝（Ｍｆ－Ｍｉ）／Ｄ
式中：Ｇｓ为螺类的生长率（ｍｇ／ｄ）；Ｍｉ、Ｍｆ为实

验前、后螺类的重量（ｍｇ）；Ｄ为实验持续时间（ｄ）。

将铜锈环棱螺的内脏团取出，在６０℃烘箱中烘
干４８ｈ，用玛瑙研磨成粉末，放入离心管中，保存于
干燥器中待测。着生藻及螺内脏团的碳、氮含量的

测定均用百万分之一天平（ＣＡＨＮＣ３３）称量
０．５ｍｇ样品，装入６ｍｍ×４ｍｍ锡囊中，用元素分析
仪测定。

１．３　数据处理
用ＯｎｅｗａｙＡＮＯＶＡ检验各时段各处理组着生

藻、环棱螺碳氮计量特征及环棱螺生长指标的差异

性，多重比较采用Ｔｕｋｅｙ′ｓＨＳＤ。用一元线性回归分
析环棱螺氮含量与着生藻氮含量的关系。数据分析

前进行正态分布和方差齐性检验，不满足条件时进

行对数转换，所有分析采用统计软件 ＩＢＭ ＳＰＳＳ
２１０。

２　结果与分析

２．１　着生藻碳和氮含量及其碳氮比
随着水体氮浓度的升高，着生藻的碳和氮含量

呈现先升高、后下降的趋势（图１）。

图１　着生藻碳和氮含量及其碳氮比
（平均值±标准差）

Ｆｉｇ．１　ＣｏｎｔｅｎｔｏｆｃａｒｂｏｎａｎｄｎｉｔｒｏｇｅｎａｎｄｔｈｅＣ∶Ｎ
ｒａｔｉｏｏｆｐｅｒｉｐｈｙｔｏｎｆｏｒｅａｃｈｔｒｅａｔｍｅｎｔ（Ｍｅａｎ±ＳＤ）
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　　着生藻的碳含量在第１次采样（７ｄ）和第４次
采样（２８ｄ）时具有相似的规律，４ｍｇ／Ｌ处理组的碳
含量均显著高于１ｍｇ／Ｌ处理组，７ｍｇ／Ｌ处理组则处
于中间水平。２１ｄ和３５ｄ碳含量变化类似，４ｍｇ／Ｌ
和７ｍｇ／Ｌ处理组的碳含量均显著高于１ｍｇ／Ｌ处理
组，而７ｍｇ／Ｌ处理组略低于４ｍｇ／Ｌ处理组。
７ｄ时，４ｍｇ／Ｌ和７ｍｇ／Ｌ处理组着生藻的氮含

量显著高于１ｍｇ／Ｌ处理组，７ｍｇ／Ｌ处理组略低于
４ｍｇ／Ｌ处理组；１４ｄ时，４ｍｇ／Ｌ处理组的氮含量均
显著高于１ｍｇ／Ｌ和７ｍｇ／Ｌ处理组，１ｍｇ／Ｌ处理组
最低。后３次采样（分别是２１、２８、３５ｄ）情况相似，
４ｍｇ／Ｌ处理组着生藻的氮含量显著高于１ｍｇ／Ｌ处
理组，７ｍｇ／Ｌ处理组居于中间水平，但与１ｍｇ／Ｌ和
４ｍｇ／Ｌ处理组无显著差异。

相应地，水体氮浓度为４ｍｇ／Ｌ时，着生藻碳氮
比均低于１ｍｇ／Ｌ和７ｍｇ／Ｌ处理组，１ｍｇ／Ｌ时达最
大值；７ｄ时，４ｍｇ／Ｌ和７ｍｇ／Ｌ处理组着生藻碳氮
比均显著低于１ｍｇ／Ｌ处理组，４ｍｇ／Ｌ处理组略低
于７ｍｇ／Ｌ处理组；２１ｄ和３５ｄ时具有相似的规律，
４ｍｇ／Ｌ处理组的着生藻碳氮比均显著低于１ｍｇ／Ｌ
处理组，７ｍｇ／Ｌ处理组处于中间水平。
２．２　螺的生长指标

随着水体氮浓度的升高，螺生长率和体长均呈

先下降、后升高的趋势。水体氮浓度为１ｍｇ／Ｌ处理
组的螺生长率显著高于４ｍｇ／Ｌ和７ｍｇ／Ｌ处理组，
４ｍｇ／Ｌ处理组的螺生长率最低。螺体长在水体氮
浓度１ｍｇ／Ｌ和７ｍｇ／Ｌ时，显著高于４ｍｇ／Ｌ的处理
组，在１ｍｇ／Ｌ时最高（图２）。

图２　不同水体氮浓度处理组铜锈环棱螺生长率和体长（平均值±标准差）
Ｆｉｇ．２　ＳｈｅｌｌｌｅｎｇｔｈａｎｄｇｒｏｗｔｈｒａｔｅｏｆＢｅｌｌａｍｙａａｅｒｕｇｉｎｏｓａｇｒｏｗｎｕｎｄｅｒｄｉｆｆｅｒｅｎｔｎｉｔｒｏｇｅｎｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎｓ

ｆｏｒ３５ｄａｙｓ（Ｍｅａｎ±ＳＤ）

２．３　螺内脏团和着生藻碳氮计量特征关系
随水体氮浓度的升高，螺体内的碳和氮含量均

先升高后下降（图３）。４ｍｇ／Ｌ和７ｍｇ／Ｌ处理组的
螺碳和氮含量均显著高于１ｍｇ／Ｌ，７ｍｇ／Ｌ处理组略
低于４ｍｇ／Ｌ处理组。

相应地，４ｍｇ／Ｌ和７ｍｇ／Ｌ处理组螺碳氮比均
显著低于１ｍｇ／Ｌ处理组，１ｍｇ／Ｌ时螺碳氮比达最
大值，４ｍｇ／Ｌ时的螺碳氮比显著低于７ｍｇ／Ｌ处理组
（图４）。着生藻氮含量与螺氮含量呈显著正相关
（ｒ＝０．８７７，Ｐ＜０．００１）。

３　讨论

３．１　水体氮浓度对着生藻化学元素含量的影响
水体中氮浓度影响着着生藻的化学元素含量。

在营养盐充足时，藻类可以过度吸收水体中的营养

盐，使其储存在体内，形成藻类细胞内普遍存在的

“营养库”，以供藻类后续生长的长期使用，甚至保

证能够在极端环境中继续生长（Ｄｒｏｏｐ，１９７３；吴珊
等，２０１０）。这种现象被称为“奢侈消费（Ｌｕｘｕｒｙｃｏｎ

ｓｕｍｐｔｉｏｎ）”（吕颂辉和李英，２００６；Ｒｕｉｚ，２０１３）。
Ｓｔｅｌｚｅｒ＆Ｌａｍｂｅｒｔｉ（２００１）研究表明，着生藻化学元
素含量的变化与水体中的营养盐浓度密切相关，着

生藻体内的氮磷比（在水体低氮磷比和中氮磷比处

理组时）随着水体营养盐氮磷比的升高而增加。本

实验中，着生藻碳和氮含量以及碳氮比变化与之较

为类似，如在水体氮浓度为１～４ｍｇ／Ｌ时，氮、磷含
量随着水体氮浓度升高而逐渐升高，４ｍｇ／Ｌ处理组
着生藻碳和氮含量均显著高于１ｍｇ／Ｌ处理组，而着
生藻碳氮比相应地较低；然而藻类对营养盐的吸收

与藻类的生长是２个不同的过程，一般来说，藻类对
营养盐的吸收在前，而生长在后。Ｊａｎｓｅ（１９９０）发现
藻类对营养盐的吸收量受到藻细胞本身营养盐积累

量的影响，细胞内积累的营养盐越少，其对水体中营

养盐的吸收量越大；细胞内积累的营养盐达到自身

的最大值后，其对环境中营养盐的吸收量反而会降

低。本实验中，７ｍｇ／Ｌ处理组着生藻吸收的营养盐
率先达到饱和后就会进入生长阶段，消耗自身的营

养盐，从而导致自身的营养盐水平逐渐降低。
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图３　不同处理组铜锈环棱螺碳和
氮含量及其碳氮比（平均值±标准差）

Ｆｉｇ．３　ＣｏｎｔｅｎｔｏｆｃａｒｂｏｎａｎｄｎｉｔｒｏｇｅｎａｎｄｔｈｅＣ∶Ｎ
ｒａｔｉｏｏｆＢｅｌｌａｍｙａａｅｒｕｇｉｎｏｓａｆｏｒｅａｃｈｔｒｅａｔｍｅｎｔ

ａｆｔｅｒ３５ｄａｙｓ（Ｍｅａｎ±ＳＤ）

图４　着生藻氮含量与铜锈环棱螺氮含量线性回归

Ｆｉｇ．４　Ｌｉｎｅａｒｒｅｇｒｅｓｓｉｏｎｂｅｔｗｅｅｎｎｉｔｒｏｇｅｎｃｏｎｔｅｎｔ

ｏｆｐｅｒｉｐｈｙｔｏｎａｎｄＢｅｌｌａｍｙａａｅｒｕｇｉｎｏｓａ

以上原因可能很好地解释了本实验中着生藻的

碳和氮含量出现先升高、后下降的现象。本实验中

磷浓度保持不变，着生藻的碳氮比发生变化主要与

水体中氮浓度的升高有关；水体氮浓度的升高，促使

着生藻体内的碳和氮含量升高，但只在一定范围内

随着水体营养盐浓度的升高而增加，当水体营养盐

浓度超过一定范围时反而降低。

研究表明，食物元素组成是影响其质量优劣的

基础，着生藻化学元素含量的变化会影响以着生藻

为食的消费者的食物质量（Ｅｌｓｅｒｅｔａｌ，２００３；Ｕｒａｂｅ
ｅｔａｌ，２０１０）；也有学者认为，水体营养盐的变化可
引起的着生藻元素含量的变化，从而改变以着生藻

为食的消费者的食物质量，而食物中的元素含量转

移至消费者体内后，会进一步影响其生长发育（Ｓｔｅｒ
ｎｅｒ，１９９３；Ｓｔｅｌｚｅｒ＆Ｌａｍｂｅｒｔｉ，２００１）。本研究中，着
生藻氮含量与螺体氮含量显著正相关，表明着生藻

氮含量增加时螺体氮含量也随之增加。

３．２　水体氮浓度升高对螺类生长的影响
本次实验表明，随着氮负荷的升高，环棱螺的生

长率和体长均先下降后略有升高，水体氮浓度为

４ｍｇ／Ｌ时，生长率和体长达最低值。可能有２方面
原因：一是高氮浓度对螺本身的不利影响。本实验

中１～７ｍｇ／Ｌ的氮浓度属于较高的氮浓度，然而太
湖流域的调查发现，铜锈环棱螺在南河（总氮２．９１
～５．５０ｍｇ／Ｌ）、洮蟢（总氮２．３６～２６．００ｍｇ／Ｌ）、黄
浦江（总氮 １．１１～８．２２ｍｇ／Ｌ）和沿江水系（总氮
３７３～６．７７ｍｇ／Ｌ）均为优势种（吴召仕等，２０１１）；
因此，本实验中较高的氮浓度应该不是环棱螺生长

受到抑制的原因；二是氮浓度升高使得着生藻碳氮

比降低，食物质量发生改变，进而影响了螺类生长。

水体氮浓度为４ｍｇ／Ｌ时，着生藻氮含量最高，螺内
脏团氮含量同样最高，然而螺的生长率却最低，可能

是因为着生藻过高的氮含量降低了螺类食物质量。

自然界中，牧食螺类通常摄食氮磷含量较低的着生

藻，因此对氮磷含量需求并不高，含量过高反而可能

限制其生长（Ｂｏｅｒｓｍａ＆Ｅｌｓｅｒ，２００６）。这种现象可
以用临界元素比率假说解释，该假说认为异养消费

者元素含量变化范围较小，通常维持一个比较严格

的生态化学计量比值（Ｃ∶Ｎ∶Ｐ）（Ｅｌｓｅｒｅｔａｌ，
２０１０）。牧食者在摄食某些元素含量过高的食物
后，为维持机体内元素平衡，必须通过新陈代谢排泄

出过量的营养元素，如果排泄耗费能量太大，会大量

消耗能量，从而导致其生长与繁殖速率降低（Ａｎｄｅｒ
ｓｏｎｅｔａｌ，２００５；ＥｖａｎｓＷｈｉｔｅ＆Ｌａｍｂｅｒｔｉ，２００６；Ｆｒｏｓｔ
ｅｔａｌ，２００６）。如螺Ｍｅｘｉｔｈａｕｍａｑｕａｄｒｉｐａｌｕｄｉｕｍ摄食
高磷含量食物时，生长受到抑制且死亡率增加（Ｅｌ
ｓｅｒｅｔａｌ，２００５）。本研究中，食物质量的下降可能是
环棱螺生长率降低的主要原因。

综上所述，在一定范围内，水体氮浓度的升高会

引起着生藻中氮元素含量的升高，导致环棱螺食物

（着生藻）质量的下降，从而抑制螺类的生长发育。
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