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摘　 要： 外源溶解性有机碳（ＤＯＣ）是湖泊碳库的重要组成部分，关于外源 ＤＯＣ 对浮游动物的贡献及途径需要深入研究．
本研究在抚仙湖受控实验中添加１３Ｃ 标记的葡萄糖，通过分析样品中浮游植物与浮游动物的种类、数量、磷脂脂肪酸生物

标志物及其稳定同位素特征，研究外源 ＤＯＣ 对湖泊甲壳类浮游动物碳源的贡献比例及其变化． 结果表明：细菌、甲壳类浮

游动物（象鼻溞）的 δ１３Ｃ 值在加入葡萄糖后分别从－１６．２８‰和－２３．８８‰快速增加到 ５４０８．２５‰和 １９７４．７‰，而藻类磷脂脂

肪酸（Ｃ１８ ∶２ω６）δ１３Ｃ 值从－２７．０７‰增加到 ３４２．４４‰，增长的幅度表明添加的葡萄糖首先被细菌和浮游动物快速利用，而
藻类只利用了一小部分． 同时细菌、颗粒性有机物（ＰＯＭ）和浮游动物的 δ１３Ｃ 值在第 １ ｄ 急剧增加，细菌的 δ１３Ｃ 值远大于

浮游动物和 ＰＯＭ 的 δ１３Ｃ 值，之后细菌和 ＰＯＭ 的 δ１３Ｃ 值开始下降，但浮游动物的 δ１３Ｃ 值却仍在缓慢增加，进一步表明了

ＤＯＣ 进入湖泊后首先被细菌吸收利用，而细菌吸收 ＤＯＣ 后通过自身代谢作用形成细胞颗粒，浮游甲壳类动物通过摄食

细胞颗粒来获得外源 ＤＯＣ．
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湖泊与流域之间能量与物质的交换是湖沼学研究的核心内容之一． 已有的研究表明湖泊消费者所需的

物质和能量不仅来源于湖泊中以浮游植物为主（也包括底栖藻类、大型水生植物等）的内源有机碳；还可能

来源于湖泊外的输入，即外源有机碳［１］ ． 外源有机碳随地表径流等过程进入湖泊，并以溶解有机碳（ＤＯＣ）和
颗粒有机碳（ＰＯＣ）的形式成为湖泊外源碳库的主要组成部分． 作为地球水圈有机碳的主要载体和生物体的

主要底物，ＤＯＣ 占湖泊总有机碳量的 ８０％ ～ ９０％ ［２］ ，在控制水生态系统的物理、化学、生物性质中起着重要

的作用．
浮游甲壳动物主要包括桡足类和枝角类， 是影响湖泊生态系统结构与功能的关键类群． 一直以来，人们

普遍认为浮游动物的能量（有机碳）主要来自湖泊中的内源有机碳———浮游植物，但是高原深水湖泊的内源

有机碳通常较少，而外源有机碳对湖泊碳库的补给作用较为明显［２］ ． 浮游动物既是细菌和浮游植物的牧食

者， 又是鱼类的捕食对象． 国内的研究主要集中在富营养化严重的浅水湖泊，而在沿岸带较少的高原深水湖

泊，浮游动物作为湖泊生态系统中的主要初级消费者，在影响湖泊的水质、初级生产力以及食物网结构等方

面扮演着重要角色． 在贫营养的高原深水湖泊中，外源有机碳对浮游动物的贡献如何？ 利用途径如何？ 这

些问题在近期才受到人们的关注［３⁃５］ ，目前，在这方面的研究已经取得了一些进展，而这些进展的获得主要

得益于稳定同位素技术在生态学和环境科学领域的应用［６］ ．
稳定同位素标记法是将生物标记法与稳定同位素技术相结合的一种新的研究方法，目前已经被应用到

微生物群落结构、食物网等多个领域的研究中． 生物标记物是由某一种或者某一类生物合成的特征性有机

化合物［７］ ，在生态学领域常用的生物标志物主要是脂肪酸类． 脂肪酸是细胞膜的重要组分，由于在食物链传

递过程中该组分可以保持结构不变，且不同构型的脂肪酸可以指示不同类的生物，例如细菌、硅藻、甲藻、绿
藻等，因此利用脂肪酸的特异性可以有效指示食物网结构特征． 例如，Ｂｏｓｃｈｋｅｒ 等［８］ 利用磷脂脂肪酸

（ＰＬＦＡ）的同位素值研究了 Ｓｃｈｅｌｄｔ 河口春季水华期间的浮游生物的群落结构，发现绿藻和硅藻的混合群落

占据主导地位，中间盐度区主要是硅藻水华，河口下游自养区硅藻水华生物量低于上游河口非自养区． 此

外，葡萄糖作为生物体内新陈代谢不可或缺的营养物质，以葡萄糖为示踪剂为微生物对碳源的代谢机理研

究提供了一个科学有效的途径［９］ ． Ｚｉｅｇｌｅｒ 等［１０］ 将１３ Ｃ 标记的葡萄糖加入土壤进行短期培养，并应用 ＧＣ⁃
ＩＲＭＳ 分析技术测定 ＰＬＦＡｓ 的稳定同位素组成，研究土壤微生物对葡萄糖 Ｃ 的循环利用情况． 石宁宁等［１１］

利用１３Ｃ 标记葡萄糖分析 γ⁃聚谷氨酸的代谢途径，证明了葡萄糖主要用于能量代谢和菌体合成，只有少量参

与了 γ⁃ＰＧＡ 合成，而谷氨酸为 γ⁃ＰＧＡ 单体的主要来源．
抚仙湖是一个大型贫营养湖泊，近年来由于人类的频繁活动，流域岸边的生态植被被破坏，大量的外源

物质随径流流入湖泊而导致抚仙湖的外源碳增加，并且抚仙湖水体有机营养物质逐年升高，浮游植物生物

量增加了 ７～１０ 倍，透明度下降了 ２．７ ｍ，综合营养状态指数上升了 ２．１ 倍［１２］ ，但整体而言该湖仍为贫营养状

态． 通常，外源有机碳对贫营养湖泊生产力的影响更为显著． 该类湖泊中外源输入有机碳是否会被浮游动物

利用以及相关的利用途径尚缺少研究． 本研究将１３Ｃ 标记的葡萄糖作为外源 ＤＯＣ 代表物，将其加入抚仙湖

水样中进行野外原位控制实验． 通过分析样品中浮游植物与浮游动物的种类、数量、ＰＬＦＡ 生物标志物及其

稳定同位素特征，研究外源 ＤＯＣ 对湖泊甲壳类浮游动物碳源的贡献比例及其变化． 研究结果对于了解湖泊

流域物质能量交换和相关途径具有重要参考价值．

１ 材料与方法

１．１ 湖泊背景介绍

抚仙湖（２４°２１′２８″～２４°３８′００″Ｎ，１０２°４９′１２″～ １０２°５７′２６″Ｅ）位于云南省东部的滇中盆地中心，面积 ２１２
ｋｍ２，海拔 １７２２ ｍ，最大水深 １５７．３ ｍ，是我国典型的高原深水湖泊［１３］ ． 抚仙湖为贫营养型湖泊，水质清澈透

明，含沙量很小，湖水中各生物营养元素浓度很低，生物生产力较低［１４］ ． 近年来，湖区水质出现富营养化加

速的发展趋势，湖区内出现了Ⅱ类水，透明度明显下降［１５］ ．
１．２ 研究方法

２０１３ 年 ６ ７ 月在抚仙湖北部湖区（澄江县）同步采集 ０～５ ｍ 混合水样，分别装入 １８ 个 １００ Ｌ 的桶中，
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分为 ６ 组，每组设 ３ 个平行．不添加１３Ｃ 标记的葡萄糖为对照组；５ 个实验组分别对应添加１３Ｃ 标记的葡萄糖

后第 １、３、６、９ 和第 １２ ｄ，每桶添加葡萄糖量为 ３０ ｍｇ． １３Ｃ 标记的葡萄糖初始的碳同位素比值在 ９９％以上．
用 ５ Ｌ 柱状采水器采集桶中水样，取 ５０ ｍｌ 水样用于测定总氮（ＴＮ）、总磷（ＴＰ）、溶解性总氮（ＤＴＮ）、溶

解性总磷（ＤＴＰ）浓度；２ Ｌ 水样经由 Ｗｈａｔｍａｎ ＧＦ ／ Ｃ 膜过滤，用于测定叶绿素 ａ（Ｃｈｌ．ａ）浓度；取 ５００ ｍｌ 水样，
立即加入 ５ ｍｌ 鲁哥试剂固定，用于浮游植物定量分析；用 ３０ μｍ 浮游生物网过滤 ５ Ｌ 水样，加入 ２ ｍｌ 甲醛溶

液固定，用于浮游动物定量分析；分批取 ２ Ｌ 水样在 ＧＦ ／ Ｆ 膜上过滤（Φ４７ ｍｍ，预先 ４５０℃灼烧 ５ ｈ），分别用

于颗粒有机物（ＰＯＭ）与细菌和藻类磷脂脂肪酸（ＰＬＦＡ）的碳稳定同位素测定，过滤好的 ＧＦ ／ Ｆ 膜立刻放入

冰箱－２０℃冷冻保存，带回实验室处理． ＧＦ ／ Ｆ 膜过滤后的水样经 ４８℃烘干浓缩成残渣，获得溶解性有机物

（ＤＯＭ）样品．
１．３ 分析方法

１．３．１ 水体理化指标测定　 实验期间用 ＹＳＩ 多参数水质剖面仪（Ｙｅｌｌｏｗ Ｓｐｒｉｎｇ Ｉｎｓｔｒｕｍｅｎｔｓ， ＵＳＡ）获取桶内水体

温度、电导率（Ｃｏｎｄ．）、氧化还原电位（ＯＲＰ）、ｐＨ 值、溶解氧（ＤＯ）等数据，结果见表 １． 期间天气状况较为稳定，
桶内水体温度逐步由 ２０．９±０．０７ 升至 ２９．０６±０．１７℃，ＤＯ 含量变化范围为 ９７．６０％ ±０．１７％ ～１０８．６７％ ±６．１６％ ．

表 １ 实验组水样理化特征

Ｔａｂ．１ Ｐｈｙｓｉｃａｌ ａｎｄ ｃｈｅｍｉｃａｌ ｐｒｏｐｅｒｔｉｅｓ ｏｆ ｅｘｐｅｒｉｍｅｎｔａｌ ｇｒｏｕｐｓ

时间 编号
温度 ／
℃

电导率 ／
（μＳ ／ ｍ） ｐＨ ＯＲＰ ／

ｍＶ
ＤＯ ／
％ 水深 ／ ｍ

６ 月 ２９ 日 Ｔ０ ２０．９０±０．０７ ０．２８±０．００１ ８．２４±０．０８ １１７．００±１．３１ ９７．６０±０．１７ ０．５１
６ 月 ３０ 日 Ｔ１ ２４．４１±０．１９ ０．３０±０．００３ ８．０８±０．１６ １０７．２３±１．３７ １０８．６７±１．０９ ０．５３
７ 月 ２ 日 Ｔ３ ２３．７８±０．１８ ０．３０±０．００１ ８．４３±０．１５ １１３．６０±３．７３ １１２．２３±１．０６ ０．５２
７ 月 ５ 日 Ｔ６ ２５．５４±０．０１ ０．３１±０．００２ ８．０６±０．０２ １１７．７０±８．０６ ９６．１７±０．６５ ０．５２
７ 月 ８ 日 Ｔ９ ２７．６９±０．１９ ０．３３±０．００１ ８．１０±０．０２ １０３．６０±１．２１ ９５．００±１．００ ０．５０
７ 月 １１ 日 Ｔ１２ ２９．０６±０．１７ ０．３５±０．００４ ８．６３±０．０２ ６４．３３±６．１６ １０８．６７±６．１６ ０．４９

１．３．２ 营养盐指标测定　 ＴＮ、ＴＰ、ＤＴＮ、ＤＴＰ 浓度采用联合消解方法消解，紫外光催化－过硫酸钾氧化分光光

度法进行测定［１６］ ． Ｃｈｌ．ａ 浓度经 Ｗｈａｔｍａｎ（ＧＦ ／ Ｃ）滤膜过滤，用乙醇萃取分光光度法测定［１７］ ．
１．３．３ 浮游生物定性与定量分析 　 浮游植物和浮游动物采用 Ｕｔｅｒｍöｈｌ 计数法［１８］ ，将采集的水样静置浓缩

４８ ｈ 后，用细小虹吸管吸取上清液，浓缩至 ３０ ｍｌ，并加 ２ ｍｌ 福尔马林溶液保存于 ５０ ｍｌ 的塑料瓶中，计数前

将样品充分摇匀． 浮游植物取 ０．１ ｍｌ 样品于 ０．１ ｍｌ 的计数框中，采用表面荧光显微镜（Ｚｅｉｓｓ Ａｘｉｏｖｅｎｔ １３５ Ｍ，
Ｇｅｒｍａｎｙ）在 １０×４０ 倍视野下进行计数；浮游动物样品用宽口吸管吸取 ５ ｍｌ，注入大型浮游动物计数框中，在
１０×４ 倍视野下进行计数，计数 ３ 片，取其平均值，最后将视野内的浮游植物和浮游动物个数换算成每升水样

中所含浮游植物（ｃｅｌｌｓ ／ Ｌ）或浮游动物的数量（ｉｎｄ． ／ Ｌ） ． 浮游植物与浮游动物以每升水所含浮游植物或浮游

动物的数量来表示密度． 浮游植物和浮游甲壳动物种类的鉴定参考《淡水浮游生物研究方法》 ［１９⁃２２］ ．
１．３．４ 稳定碳同位素测定　 ＰＯＭ ／ ＤＯＭ 的碳同位素测定 ＰＯＭ 与 ＤＯＭ 样品研磨至粉末状，均经同位素质谱仪

（Ｄｅｌｔａ Ｐｌｕｓ， Ｆｉｎｎｉｇａｎ）测定其碳稳定同位素含量．
浮游动物的碳同位素： 用 ３０ μｍ 浮游生物网过滤足量的甲壳类浮游动物，放入装有蒸馏水的烧杯中，在

１５～２５℃条件下放置 ５ ｈ 以清空浮游动物肠道内含物． 随即在解剖镜下手工将浮游动物分类（主要挑选大型

枝角类、桡足类），每种类型挑选足够数量的样品装入锡囊中，冷冻保存（ －２０℃）． 带回实验室经冷冻干燥

后，采用同位素质谱仪（Ｄｅｌｔａ Ｐｌｕｓ，Ｆｉｎｎｉｇａｎ）测定其稳定碳同位素值．
磷脂脂肪酸（ＰＬＦＡ）的碳同位素： 取收集有 ＰＯＭ 的 ＧＦＦ 膜经冷冻干燥后，利用 Ｂｌｉｇｈ⁃Ｄｙｅｒ 方法［２３］ ，经

过 ＢＤ 相提取液溶解，离心震荡分液，旋转蒸发，层析柱过滤，获得极性脂，再经过皂化，然后加入甲醇盐酸溶

液形成脂肪酸甲酯（ＦＡＭＥ），萃取 ＦＡＭＥ 相，最后利用气相色谱－同位素质谱仪（ＧＣ⁃ｃ⁃ＩＲＭＳ）（Ｔｈｅｒｍｏ Ｆｉｎｎｉ⁃
ｇａｎ， Ｂｒｅｍａｎ， Ｇｅｒｍａｎｙ）获得 ＰＬＦＡ 同位素比值（δ１３Ｃ）． 同位素 δ 值（‰）表示：

δ＝（Ｒｓａｍｐｌｅ ／ Ｒｓｔａｎｄａｒｄ－１）×１０００
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式中，Ｒ 为同位素丰度比，Ｒｓａｍｐｌｅ为样品中的同位素丰度比，Ｒｓｔａｎｄａｒｄ为标准物质的同位素丰度比． 本文主要应

用的是碳同位素比值即 δ１３Ｃ，标准碳稳定同位素 δ１３Ｃ 参照海相碳酸盐岩标准（ＶＰＤＢ，Ｖｉｅｎｎａ Ｐｅｅ Ｄｅｅ Ｂｅｌｅｍ⁃
ｎｉｔｅ） ． 所有样品重复分析 ２ 次以上． 为确保仪器分析的一致性，每测定 ５～ １０ 个样品即分析 １～ ２ 个标样． 同

位素与生物量的相关性采用 ＳＰＳＳ ２０．０ 软件进行分析．

２ 结果与分析

２．１ 浮游生物群落结构分析

样品中共发现浮游植物 ２４ 种，隶属 ６ 个门，蓝藻门、隐藻门、硅藻门、裸藻门、绿藻门和甲藻门． 其中绿

藻门种类最多，占 ３７．５０％ ，其次是蓝藻门和硅藻门，分别占 １６．６７％ ，甲藻门最少，仅占 ４．１７％ ． 在数量上占绝

对优势的是蓝藻门，约占总密度的 ６２．０５％ ，其次是隐藻门（１２．４２％ ）和硅藻门（７．９５％ ），绿藻门种类虽然最

多，但是相对密度仅为 ７．９２％ （表 ２）． 此外，蓝藻门中几乎未发现铜绿微囊藻、水华微囊藻、惠氏微囊藻及微

小微囊藻，主要为其他微囊藻．

表 ２ 实验期间浮游植物种类与数量变化

Ｔａｂ．２ Ｃｈａｎｇｅｓ ｏｆ ｐｈｙｔｏｐｌａｎｋｔｏｎ ｓｐｅｃｉｅｓ ａｎｄ ｑｕａｎｔｉｔｙ ｄｕｒｉｎｇ ｔｈｅ ｅｘｐｅｒｉｍｅｎｔ

门类 种类数 种类比例 ／ ％ 密度范围 ／ （ ×１０４ ｃｅｌｌｓ ／ Ｌ） 平均密度 ／ （ ×１０４ｃｅｌｌｓ ／ Ｌ） 相对密度 ／ ％ 优势种

蓝藻门 ４ １６．６７ ０．０６～７１．０２ １８．４９ ６２．０５ 其他微囊藻

隐藻门 ３ １２．５０ １．０１～６．１１ ３．７０ １２．４２ 啮蚀隐藻

硅藻门 ４ １６．６７ ０．０６～７．４７ ２．３７ ７．９５ 小环藻

裸藻门 ３ １２．５０ ０．４５～４．３０ １．７５ ５．８７ 裸藻

绿藻门 ９ ３７．５０ ０．２２～１０．２４ ２．３６ ７．９２ 小球藻

甲藻门 １ ４．１７ ０～２．０４ １．１３ ３．７９ 多甲藻

总计 ２４ １．８０～１０１．１８ ２９．８０ １００．００

　 　 甲壳类浮游动物共鉴别出 ６ 个属，分别为哲水蚤、蚤状溞、象鼻溞、网纹溞、无节幼体、剑水蚤（表 ３）． 数量

最多的是象鼻溞，最小值为 ６．６７ ｉｎｄ． ／ Ｌ，最大值为 １６１．３３ ｉｎｄ． ／ Ｌ；其次是网纹溞和蚤状溞，网纹溞数量最小值为

０．６７ ｉｎｄ． ／ Ｌ，最大值是 ５．３３ ｉｎｄ． ／ Ｌ；蚤状溞最小值为 ０．６７ ｉｎｄ． ／ Ｌ，最大值为 ２．６７ ｉｎｄ． ／ Ｌ；数量最少的是哲水蚤和

剑水蚤，只在第 ３ ｄ 时出现，数量为 ０．６７ ｉｎｄ． ／ Ｌ． 象鼻溞作为优势种群（５７％ ～１００％ ），在所有桶均有检出． 象鼻

溞在处理组中的数量显著高于对照组中的数量（Ｐ＜０．０１）． 无节幼体仅在 １ 个桶中检出． 蚤状溞仅在对照组的

１ 个桶中检出，在处理组的 ２ 个桶均有检出． 网纹溞在对照组也仅有 １ 个桶检出，在处理组 ３ 个桶中均有检出．
蚤状溞、象鼻溞和网纹溞数量随时间的变化趋势存在很大的差异． 从数量上看，象鼻溞占据绝对优势；

从第 ０～６ ｄ，象鼻溞数量呈直线增加，网纹溞数量先增加后降低，蚤状溞是先降低后增加；第 ６～ １２ ｄ，象鼻溞

数量不断减少，而网纹溞和蚤状溞数量变化趋势一致，都是先减少后增加（图 １）．

表 ３ 实验期间甲壳类浮游动物种类与数量变化

Ｔａｂ．３ Ｃｈａｎｇｅｓ ｏｆ ｓｐｅｃｉｅｓ ａｎｄ ｑｕａｎｔｉｔｙ ｏｆ ｐｌａｎｋｔｏｎｉｃ ｃｒｕｓｔａｃｅａｎｓ ｄｕｒｉｎｇ ｔｈｅ ｅｘｐｅｒｉｍｅｎｔ

时间
哲水蚤 ／
（ ｉｎｄ． ／ Ｌ）

蚤状溞 ／
（ ｉｎｄ． ／ Ｌ）

象鼻溞 ／
（ ｉｎｄ． ／ Ｌ）

网纹溞 ／
（ ｉｎｄ． ／ Ｌ）

无节幼体 ／
（ ｉｎｄ． ／ Ｌ）

剑水蚤 ／
（ ｉｎｄ． ／ Ｌ）

第 ０ ｄ（初始值） ２．００±０．４６ ６．６７±１．１５ ０．６７±０．１５ ０．６７±１．１５
第 １ ｄ １．３３±０．３１ ２１．３３±６．４２ ２．６７±０．１５
第 ３ ｄ ０．６７±１．１５ ０．６７±０．１５ １００．００±２２．２７ ５．３３±１．１１ ０．６７±１．１５
第 ６ ｄ ２．６７±０．３１ １６１．３３±３４．０７ １．３３±０．１５ ０．６７±１．１５
第 ９ ｄ ０．６７±０．１５ ５６．００±１４．４２
第 １２ ｄ ２．００±０．２３ １２．６７±４．６２ ６．００±１．２１ １．３３±２．３１

表示未检出．



孙　 欢等：外源溶解性有机碳对抚仙湖甲壳类浮游动物碳源的贡献 ８９１　　

图 １ 甲壳类浮游动物数量随时间的变化

Ｆｉｇ．１ Ｖａｒｉａｔｉｏｎ ｏｆ ｐｌａｎｋｔｏｎｉｃ
ｃｒｕｓｔａｃｅａｎｓ ｎｕｍｂｅｒ ｏｖｅｒ ｔｉｍｅ

２．２ ＰＬＦＡ 的 δ１３Ｃ值变化
根据相关文献，实验所提取的 ＰＬＦＡ 中，

ｉ⁃Ｃ１５、Ｃ１６ ∶１ω７、ｎ⁃Ｃ１６、Ｃ１８ ∶１ω７、ｎ⁃Ｃ１８ 来源于

细菌，而 Ｃ１８ ∶ ２ω６ 主要来源于绿藻或硅藻［８］ ．
细菌和绿藻 ／ 硅藻的 ＰＬＦＡ 的 δ１３ Ｃ 值变化趋势

相同（图 ２），在第 １ ｄ 时达到最大值，但是细菌

类（ ｉ⁃Ｃ１５、Ｃ１６ ∶１ω７、ｎ⁃Ｃ１６、Ｃ１８ ∶１ω７、ｎ⁃Ｃ１８）的

δ１３Ｃ 值增长幅度远大于绿藻 ／ 硅藻的 ＰＬＦＡ
（Ｃ１８ ∶２ω６）的 δ１３Ｃ 值增长幅度；之后，细菌和绿

藻 ／ 硅藻的 δ１３Ｃ 值都开始不断地下降，最终与未

加入１３ Ｃ 标记葡萄糖的对照组样品的 δ１３Ｃ 值

接近．
２．３ ＤＯＭ、ＰＯＭ、细菌、绿藻与浮游动物的 δ１３Ｃ
值变化
　 　 ＰＯＭ 与 ＤＯＭ 变化趋势有显著差异，ＰＯＭ
的变化幅度比较大，而 ＤＯＭ 变化幅度比较平缓（图 ３）． 未加入１３Ｃ 标记葡萄糖时（对照组），ＰＯＭ 和 ＤＯＭ 的

δ１３Ｃ 值分别为－１３．９９‰和－１４．８４‰． 加入葡萄糖后，ＰＯＭ 的 δ１３Ｃ 值在第 １ ｄ 即达到峰值，为 ２３２２．１４９‰，之
后就开始呈下降趋势，在第 １２ ｄ 时达到 ２６０．１９‰． 而 ＤＯＭ 的 δ１３Ｃ 值变化极为平缓，从第 １～ ６ ｄ 缓慢增加，
到第 ６ ｄ 达到了最大值，为 ２１１．９９‰，之后开始缓慢下降． 哲水蚤、象鼻溞、蚤状溞 ３ 种浮游动物的 δ１３Ｃ 值变

化趋势基本一致，表明其碳的来源基本相同． 未加入１３Ｃ 标记的葡萄糖时（对照组），哲水蚤、象鼻溞和蚤状溞

的 δ１３Ｃ 值分别为－２３．３９‰、－２３．８８‰和－２１．４３‰． 在加入１３Ｃ 标记的葡萄糖 １ ｄ 之后，哲水蚤、象鼻溞和蚤状

溞的 δ１３Ｃ 值迅速增加，第 ３ ｄ 时均达到最大值，分别为 １６５０．１５‰、２１５２．０２‰和 ２４７３．７８‰；第 ３ ｄ 之后哲水

蚤、象鼻溞和蚤状溞的 δ１３Ｃ 值持续下降，第 １２ ｄ 降到最低，分别为 ９２７．１７‰、６９７．１４‰和 ５９８．８７‰． 以上结果

表明，浮游动物与细菌和 ＰＯＭ 等的同位素峰值出现时间存在着一定的时间差． 整体而言，浮游动物的 δ１３Ｃ
最高值出现在第 ３ ｄ，晚于 ＰＯＭ 最高值的出现时间（第 １ ｄ），将以上结果与 ＤＯＭ 的 δ１３Ｃ 值并未出现显著升

高趋势的结果相联系，可知细菌能够快速利用投加的葡萄糖，并将其部分转化为 ＰＯＭ，随后浮游动物很可能

优先利用了以 ＤＯＭ 为主要碳源的细菌． 这一点将在随后进行详细讨论．

图 ２ ＰＬＦＡ 的 δ１３Ｃ 值
变化趋势

Ｆｉｇ．２ Ｃｈａｎｇｅ ｏｆ ｔｈｅ ｓｔａｂｌｅ ｉｓｏｔｏｐｅ
ｒａｔｉｏｓ ｏｆ ＰＬＦＡ

图 ３ 细菌、绿藻、浮游动物以及 ＤＯＭ、
ＰＯＭ 的 δ１３Ｃ 值变化趋势

Ｆｉｇ．３ Ｃｈａｎｇｅｓ ｏｆ δ１３Ｃ ｏｆ ｂａｃｔｅｒｉａ， ｃｈｌｏｒｏｐｈｙｔａ，
ｐｌａｎｋｔｏｎｉｃ ｃｒｕｓｔａｃｅａｎｓ， ＤＯＭ ａｎｄ ＰＯＭ

以 Ｃ１８ ∶１ω７ 和 Ｃ１８ ∶２ω６ 分别作为细菌和浮游植物的代表，以此来比较细菌－浮游植物－浮游动物以及
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ＰＯＭ 和 ＤＯＭ 的 δ１３Ｃ 值变化情况（图 ３），为了进一步表明它们之间的相关性，对浮游动物、细菌、绿藻的

δ１３Ｃ 值与 ＰＯＭ 及 ＤＯＭ 的 δ１３Ｃ 值进行相关分析，结果见表 ４． 细菌与 ＰＯＭ 的 δ１３Ｃ 值变化趋势非常相似，
ＰＯＭ 的 δ１３Ｃ 值与绿藻 δ１３Ｃ 值并不相似（图 ３），细菌与 ＰＯＭ 也呈极显著相关（Ｐ＜０．０１），ＰＯＭ 与绿藻存在显

著相关性（表 ４），二者结果相呼应．蚤状溞与象鼻溞呈极显著相关（Ｐ＜０．０１），ＤＯＭ 与哲水蚤呈显著相关（Ｐ＜
０．０５），绿藻均与蚤状溞、象鼻溞以及 ＰＯＭ 存在显著相关性（Ｐ＜０．０５） ．

表 ４ 浮游动物、细菌、绿藻的 δ１３Ｃ 值与 ＤＯＭ 及 ＰＯＭ 的 δ１３Ｃ 值的相关分析

Ｔａｂ．４ Ｐｅａｒｓｏｎ ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ ｃｏｅｆｆｉｃｉｅｎｔ ｏｆ δ１３Ｃ ｏｆ ｐｌａｎｋｔｏｎｉｃ ｃｒｕｓｔａｃｅａｎｓ， ｂａｃｔｅｒｉａ， ｃｈｌｏｒｏｐｈｙｔａ， ＤＯＭ ａｎｄ ＰＯＭ

哲水蚤 象鼻溞 蚤状溞 ＰＯＭ ＤＯＭ 绿藻 细菌

哲水蚤 １．０００
象鼻溞 ０．６７７ １．０００
蚤状溞 ０．５８４ ０．９６６∗∗ １．０００
ＰＯＭ －０．０３６ ０．７０２ ０．７４２ １．０００
ＤＯＭ ０．８２４∗ ０．６４６ ０．４５２ ０．１２７ １．０００
绿藻 ０．２４８ ０．８５０∗ ０．８４５∗ ０．８６１∗ ０．２９５ １．０００
细菌 －０．２０５ ０．５７４ ０．６１８ ０．９８４∗∗ ０．００２ ０．８１５∗ １．０００

∗表示显著相关，Ｐ＜０．０５，∗∗表示极显著相关，Ｐ＜０．０１．

３ 讨论

３．１ 细菌对外源有机碳的利用

磷脂脂肪酸作为生物细胞膜的重要组成部分，具有结构多样性和很高的生物学特异性，是非常有效的

特定生物标志物；同时，外源与内源 ＤＯＣ 具有不同的碳稳定同位素特征，通过细菌和不同来源有机物的碳稳

定同位素的分析，可以区分外源与内源 ＤＯＣ 对细菌碳源的贡献［２４］ ． 因此，磷脂脂肪酸谱图分析与稳定同位

素技术相结合，可以为确定生物种群间的相互关系及对整个生态系统的能量流动进行准确定位［２５］ ．
Ｒａｊｅｎｄｒａｎ 等［２６］用 ＰＬＦＡ 技术研究了日本某富营养化湖泊沉积物中的生物量． 检测出的磷脂脂肪酸大多数

属于细菌类群，多聚非饱、脂肪酸及长链脂肪酸较少． 本研究中将１３Ｃ 标记的葡萄糖作为碳源，通过提取磷脂

脂肪酸研究细菌和藻类生物量的变化． 结果表明 ｉ⁃Ｃ１５、Ｃ１６ ∶ １ω７、ｎ⁃Ｃ１６、Ｃ１８ ∶ １ω７、ｎ⁃Ｃ１８ 来源于细菌，而
Ｃ１８ ∶２ω６ 主要来源于绿藻或硅藻［８］ ，并得出细菌和藻类的 δ１３Ｃ 值，则１３Ｃ 富集的 ＰＬＦＡ 所代表的生物就是参

与了１３Ｃ 标记葡萄糖代谢的生物［２７］ ．
进入水生生态系统中的外源有机碳主要包括 ＤＯＣ 和 ＰＯＣ，其中大部分外源碳以 ＤＯＣ 形式进入水体． 外

源 ＤＯＣ 可作为碳源为浮游细菌所吸收，增加浮游细菌的生物量从而进入到湖泊食物网当中． Ｋｒｉｔｚｂｅｒｇ 等［２８］

在一个寡营养并富含腐殖质的湖泊中的研究结果表明，该湖 ４０％ ～ ８０％ 的细菌生物量的碳源来自于外源性

有机碳． 本研究中，随着１３Ｃ 标记的葡萄糖的加入，细菌、ＰＯＭ 和浮游动物的 δ１３Ｃ 值几乎同时急剧增加（图
３），且前 ３ ｄ 趋势一致，说明浮游动物同时利用了细菌与 ＰＯＭ． 从 δ１３Ｃ 值增长的幅度来看，外源 ＤＯＣ 加入实

验组后，细菌能够极其迅速地分解利用 ＤＯＣ，继而通过细菌吸收利用后形成细胞颗粒，随之生成 ＤＯＣ 与

ＰＯＣ，最后通过浮游动物摄食再进入传统食物链［２９⁃３０］ ． 因此，本实验中 ＰＯＭ 的 δ１３Ｃ 值也随细菌显示出快速

增加的趋势（图 ３）． 外源性 ＤＯＣ 本身可作为一种基质参与水生微生物的新陈代谢． Ｃａｒｉｇｎａｎ 等［３１］ 研究表明

细菌可利用外源 ＤＯＣ 进行呼吸作用． 本实验中，细菌的 δ１３Ｃ 值在 １ ｄ 之后不断下降（图 ３），这是由于细菌通

过呼吸作用，将１３Ｃ 以 ＣＯ２的形式不断释放的结果［２９⁃３０］ ．
３．２ 浮游动物对外源有机碳的利用方式和途径

如果外源性碳首先被初级生产者或初级消费者吸收利用，外源性碳则由细菌将陆源碳传递到食物网上

一级，即通过上行效应影响食物链［３２］ ． 第 １ ｄ 后，当甲壳类浮游动物的 δ１３Ｃ 值仍在增加之时，细菌和 ＰＯＭ 的

δ１３Ｃ 值已急剧下降，说明甲壳类浮游动物摄食了细菌以及细菌的代谢产物 ＰＯＭ（图 ３）． 所选的 ３ 种甲壳类

浮游动物中哲水蚤属于桡足类，而象鼻溞和蚤状溞属于枝角类，且都是滤食性浮游动物，从水中滤食细小的
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食物，主要包括细菌、藻类和碎屑等［３３］ ． 第 １ ｄ 时，象鼻溞和蚤状溞的 δ１３Ｃ 值比哲水蚤的 δ１３Ｃ 值大（图 ３），
且 ＰＯＭ 和细菌与象鼻溞和蚤状溞相关性比与哲水蚤的相关性明显，ＤＯＭ 与哲水蚤的相关性比与象鼻溞和

蚤状溞相关性明显（表 ４），进一步表明了象鼻溞和蚤状溞主要摄食细菌及细菌代谢的颗粒物，而哲水蚤主要

摄食 ＤＯＭ；第 ３ ｄ 时，哲水蚤和象鼻溞、蚤状溞的 δ１３Ｃ 值比较接近，仍低于象鼻溞和蚤状溞的 δ１３Ｃ 值，说明

对外源有机碳的竞争中，象鼻溞和蚤状溞占据主导地位，而哲水蚤相对弱一些． 以上结果表明细菌对枝角类

浮游动物的碳源有重要的影响． Ｂａｎｔａ 等［３４］ 用细菌悬浮液培养一种枝角类，结果证实其孤雌生殖世代达到

１６００ 多代． 而大多数哲水蚤通常被归为植食性桡足类，但是实际上哲水蚤的食物构成中也有部分是来自于

其他有机颗粒物［３５］ ． 经典食物网的研究结果表明，浮游动物利用外源有机碳的途径主要有：１）直接摄食有

机碎屑；２）摄食利用了外源有机碳的异养细菌［７］ ． 而浮游动物利用内源有机碳（浮游植物）的途径主要有：
１）直接摄食浮游植物；２）摄食浮游植物有机碎屑；３）摄食利用了浮游植物碳源的细菌．

本研究中甲壳类浮游动物的 δ１３Ｃ 值与 ＰＯＭ 的 δ１３Ｃ 值变化趋势相似，极有可能是异养细菌快速利用

ＤＯＣ 后代谢产生 ＰＯＭ 所引起的结果． 实验中，绿藻的 δ１３Ｃ 值在加入葡萄糖时，由－２７．０７‰增加到 ３４２．４４‰
（图 ３），之后，绿藻的 δ１３Ｃ 值与溶解性有机物（ＤＯＭ）的 δ１３Ｃ 值较接近（图 ３）． 这说明了两种可能性：①浮游

植物可能利用了细菌产生的富含１３Ｃ 的 ＣＯ２，②实验添加的葡萄糖参与到了浮游植物的光合作用过程中．
Ｈａｍａ 等［３６］利用１３Ｃ 示踪和气相色谱－质谱联用技术结合的方法，分析 Ｈａｋａｔａ 湾硅藻群落所分泌的溶解有机

物部分，发现在 １２ ｈ 的培养过程中，中性醛糖占释放的 ＤＯＣ 的 ４７％ ～ ５９％ ，其中葡萄糖是最主要的成分，且
葡萄糖主要以葡聚糖的形态释放． 相对于由浮游植物固定后经各种途径转换后再释放到水体中的溶解有机

物，由浮游植物直接释放的溶解有机物以碳水化合物为主，其中葡萄糖又是最主要的成分［３６－３７］ ，更容易被细

菌所利用． 总体而言，本研究采集的抚仙湖水样中，浮游植物的平均密度小于文献报道的抚仙湖的平均密

度［３８］ ，说明采样点营养水平较低，浮游植物贡献的有机碳量并不高．
３．３ 外源有机碳对细菌和浮游动物的贡献

一般而言，细菌更喜欢利用低碳氮比（Ｃ ∶Ｎ）、易降解的内源 ＤＯＣ， 但是外源性 ＤＯＣ 也是细菌生长、代谢

的重要碳源． Ｂｅｒｇｇｒｅｎ 等［３９］研究发现，低分子量的外源有机碳对细菌、原生动物和后生动物二级生产力的贡

献率分别为 ８０％ 、５４％和 ２３％ ，通过摄食浮游细菌，这部分碳源能被有效地传递到更高营养级别． 有研究发

现在贫营养湖泊中，外源性有机碳对浮游动物碳源的贡献率为 ２２％ ～７５％ ［４０］ ． 本实验中，绿藻的 δ１３Ｃ 值与浮

游动物并不接近，这可能与加入的葡萄糖的高生物可利用性有关． 尽管葡萄糖也能够参与浮游植物的光合

作用过程中，但是它更可能被细菌优先利用． 在初级生产力较低的寡营养湖泊中，细菌与浮游植物具有营养

盐竞争关系． 在寡营养条件下，细菌在与浮游植物竞争摄取磷方面占据优势地位［３１］ ． 抚仙湖地处高海拔地

区，紫外辐射强烈． 胞外酶和强紫外辐射可以提高外源性 ＤＯＣ 的细菌可利用性． 细菌是吞噬性微生物（如鞭

毛虫和纤毛虫）和滤食性浮游动物（如大型枝角类）的良好食物，而桡足类可以选择性摄食纤毛虫和鞭毛虫．
因此，外源 ＤＯＣ 可通过被细菌转化为其生物量进入食物链，并不断向更高营养级传递［３２］ ． 此外，水力停留时

间对于水生生物对外源性碳的利用率会产生一定的影响． 抚仙湖属大型深水湖泊，水力停留时间比较长，而
有机碳在水体中滞留的时间愈长，被利用的机率愈高［４１］ ． 整体而言，抚仙湖是较典型的贫营养湖泊，初级生

产力较低，内源贡献不足以支持浮游动物的生长活动． 因此，外源有机碳对抚仙湖的食物网结构影响较大，
对浮游动物的碳源起到了重要贡献．

４ 结论

通过１３Ｃ 标记的实验，探讨抚仙湖甲壳类浮游动物对外源有机碳的利用途径． 结果表明：１）外源有机碳

首先被细菌和浮游动物吸收利用；２）细菌吸收的外源碳一部分通过自身的代谢作用形成细胞颗粒，浮游动

物通过摄食颗粒性有机物（ＰＯＭ），而获得这部分的碳源，而细菌产生的 ＣＯ２可能会被浮游植物利用． 研究结

果证明在初级生产力低、内源碳不足以供给消费者生长需求的贫营养水体中，外源有机碳对浮游动物的碳

源起到了重要的支撑作用．
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