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细胞配额解析中营养水库藻类生长的资源限制与营养阈值
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摘  要：中营养湖库作为重要饮用水源地，其偶发性藻类水华的形成机制与营养限制动态尚不明确。本研究以浙江对河口水库为研究对象，通过

4年原位监测，揭示了中营养水库中藻类生长速率的波动性以及生长速率与营养配额的动态耦合关系。结果显示，硅藻优势期（12—4月）藻类

原位生长速率（μ）变幅高达-1.10~2.76 d-1，蓝藻优势期（7—8月）为-0.43~0.81 d-1，高于富营养水体，表明中营养湖库藻类具备快速增殖潜力。

硅藻优势期藻类生长速率主要受氮细胞配额（CQN）主导（P<0.001），可能是光限制和低温抑制叶绿素合成及氮同化效率的结果，因而春季增温

增光过程若伴随藻类氮的细胞配额增加，可能引发硅藻水华；而蓝藻优势期藻类生长速率则受磷细胞配额（CQP）和磷环境配额（EQP）的协同

调控（P<0.001）。研究建议，将TP控制在22 μg/L（95% CI：15~32 μg/L）以下可有效控制蓝藻水华的发生（Chl.a>10 μg/L）。研究创新性引入细

胞配额动态解析藻类生长机制，解决了传统依赖环境营养盐浓度与藻类生物量关系或氮磷比判断营养限制类型的认知，为中营养湖库水质管理

与水华预警提供了新的理论框架。 
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Abstract: Mesotrophic lakes and reservoirs, as critical sources of drinking water, exhibit unclear mechanisms governing the occurrence of occasional algal blooms 

and the dynamics of nutrient limitation. This study investigated Duihekou Reservoir in Zhejiang Province through four years of in situ monitoring to elucidate 

fluctuations in algal growth rates and their dynamic coupling with intracellular nutrient quotas. Results indicated that during the diatom-dominated phase 

(December–April, DIA), the in situ algal growth rate (μ) varied markedly from –1.10 to 2.76 d⁻¹, whereas during the cyanobacteria-dominated phase (July–August, 

CYA), it ranged from –0.43 to 0.81 d⁻¹—higher than values typically observed in eutrophic systems—suggesting a high potential for rapid algal proliferation in 
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mesotrophic waters. Growth rates in the DIA phase were primarily governed by nitrogen cell quotas (CQN, P < 0.001), which may be attributed to the suppression 

of chlorophyll synthesis and nitrogen assimilation efficiency under light and temperature limitations. Therefore, a springtime rise in temperature and light intensity, 

coupled with elevated cellular nitrogen content, could trigger diatom blooms. In contrast, growth rates in the CYA phase were co-regulated by phosphorus cell 

quotas (CQP) and environmental phosphorus quotas (EQP, P < 0.001). Maintaining total phosphorus (TP) below 22 μg/L (95% CI: 15–32 μg/L) could effectively 

suppress cyanobacterial blooms (Chl‑a > 10 μg/L). This study innovatively incorporates dynamic intracellular nutrient quotas to analyze algal growth mechanisms, 

overcoming the traditional reliance on ambient nutrient concentrations, algal biomass, or N:P ratios to determine nutrient limitation. The approach offers a new 

theoretical basis for water quality management and bloom forecasting in mesotrophic lakes and reservoirs. 

Keywords: Mesotrophic lakes and reservoirs, Growth rate, Cell quota, Resource limitation, Algal blooms 

 

中营养湖库作为重要的饮用水源地，其藻类水华事件备受关注[1]。与富营养系统不同，中营养湖库通常具有较高

的水体透明度和较低的营养盐本底浓度，其局部偶发的藻类水华现象，打破了传统上认为水华主要由水体长期富营养

化所致的认知。近年研究表明，强降雨引发的营养盐脉冲输入是中营养型湖库水华发生的重要驱动因素[2] [3]。这种脉

冲事件有助于筛选出具有快速营养储存能力和高生长速率的藻类种群，使其在竞争中占据优势，最终导致生物量异常

积累[4]。因此，从营养配额和生长速率角度研究藻类生物量动态变化特征，对于揭示中营养条件下藻类水华的形成机

制和实现精准预测预警具有重要意义。 

氮磷营养盐对藻类的限制作用是藻类水华形成机制与防控研究中的重要科学议题之一。根据Reynolds营养承载力

理论，藻类能够达到的最大生物量受两个关键因素制约：（1）限制性营养盐（总氮、总磷）的浓度，（2）藻类维持正

常生理功能（如生长和增殖）所需的最小细胞配额（cell quota，CQ）[5]。其中，总氮和总磷的浓度常与藻类生物量呈

正相关，表明了藻类生物量增长可能受到的营养限制。然而，细胞配额对藻类生长的调控作用往往被忽视。细胞配额

过低会直接限制藻细胞的增殖分裂，导致藻类生长速率下降。一般认为，当叶绿素a与胞内氮的比值（即氮细胞配额

的倒数CQN
-1）>0.042 μg Chl.a /μg N时，属于氮限制，当叶绿素a与胞内磷的比值（即磷细胞配额的倒数CQP

-1）>0.30 

μg Chl.a /μg P 时，属于磷限制。值得注意的是，环境中营养盐浓度过低，例如，溶解性无机氮DIN低于100~130 μg/L

或可溶性活性磷SRP 低于3~10 μg/L时，藻类对氮或磷的吸收速率就会受到限制，进而间接降低细胞配额。但若藻类

当前的细胞配额维持在较高水平（满足或超过其最小阈值），即便存在环境营养盐供应不足的情况，藻类生长可能也不

会受到限制[6]。 

考虑到中营养湖库中藻类群落普遍呈现温度驱动的“冬春季硅藻优势——夏秋季蓝藻/绿藻优势”的年内演替规律，

不同类群对氮磷的需求存在差异，造成资源限制类型可能不同，有必要依据优势类群划分不同时段，从营养配额的视

角研究该类型水体中藻类的生长模式及环境调控机制。因此，本研究以典型中营养水库——浙江对河口水库为研究对

象，开展了为期4年的月度野外调查，监测藻类原位生长速率，并根据年内藻类群落演替规律划分不同类群优势时期，

研究藻类原位生长速率与营养盐浓度/配额的关系，旨在精准判别不同类群藻类生长的营养限制类型。具体研究目标包

括：（1）量化中营养水库中不同藻类类群在其优势期的原位生长速率和增殖潜力；（2）解析不同藻类类群生长的主要

受控因素；（3）建立适合中营养水库的藻类水华防控营养管理目标。 

1. 材料与方法 

1.1 研究区域与采样 

对河口水库（30˚31’04’’-30˚32’51’’N，119˚51’24’’-119˚54’03’’E）位于浙江省德清县西部，东苕溪支流余英溪中游，

属北亚热带季风气候区。水库流域面积 148.7 km2，总库容 1.47 亿m3，正常库容 0.805 亿 m3，是一座结合供水、防

洪、灌溉、发电等综合利用的大（Ⅱ）型水库。本研究于 2020 年5 月—2024 年4 月每月中上旬对河流入库区D1#、

水库坝前取水口D2#两个点位进行月度调查。采用 5 L 有机玻璃采水器（Uwitec，奥地利）采集各点位表层水样，装

入20 L聚乙烯水桶混合均匀，其中1 L水样用于水体理化指标测定，1 L水样用Lugol’s试剂固定浓缩至50 mL用于

藻类鉴定，剩余水样用于原位生长速率测定。 

1.2 水体理化测定 

水温（Tem）采用多参数水质仪（YSI 6600，美国）于现场测定。总氮（TN）通过碱性过硫酸钾消解紫外分光光

度法(HJ 636—2012)测得，总磷（TP）通过钼酸铵分光光度法(GB 11893—89)测得；溶解性总氮（DTN）、溶解性总磷



（DTP）测定前，使用孔径为0.45 μm的格栅微孔滤膜（MCE，ϕ=47 mm，天津津腾）进行预处理，再分别参照TN、

TP 方法测定；颗粒态总氮（PTN）、颗粒态总磷（PTP）分别由TN和DTN、TP 和DTP 作差求得；叶绿素a（Chl.a）

采用丙酮提取、紫外分光光度法（HJ 897—2017）测定。 

  

图1 对河口水库原位生长速率观测点位 

Fig.1 The observed sites of in-situ growth rate in Duihekou Reservoir 

1.3 藻类鉴定 

吸取0.1 mL藻类浓缩样品放入浮游植物计数框中，利用荧光光学显微镜（Axio Imager A2，德国Zeiss）进行鉴定

藻类至属或种水平，在 10 倍目镜、40 倍物镜下进行细胞计数，丝状藻必要时采用 100 倍油镜进行抽样计数估算每条

藻丝大致细胞数，每个样品至少计数2片，每片不低于100个视野，最终换算成细胞密度（cells/L）[7]。 

1.4 原位生长速率与营养配额的计算 

使用自制的容积为 1.13 L 的原位培养装置（ϕ=12 cm）进行原位培养实验，装置柱体部分材质为透明有机玻璃，

顶部和底部用孔径为 5 μm 的尼龙筛网固定，在允许与外界进行营养盐交换的同时，能够隔绝大部分易发生水华的藻

细胞或藻团穿过[8]。将取得的表层水注入装置，并放至原位培养，每个点位设置 3 个平行，24 h 后取出，低温保存，

并立即带回实验室测定Chl.a，方法同上。 

原位生长速率计算公式如下： 

𝜇 =
Ln(𝐶𝑡/𝐶0)

𝑡
(1) 

其中，Ct表示原位培养24 h后的Chl.a浓度，μg/L；C0表示初始的Chl.a浓度，μg/L；t为培养时间，1 d。当μ>0时，

表明原位藻类处于生长状态，当μ<0时，表明原位藻类处于衰亡状态。 

为了区分并比较环境组分和胞内组分对藻类生长速率的影响，本研究将它们与 Chl.a 的比值作为营养配额（区分

为环境配额EQ和细胞配额CQ），来讨论它们对藻类生长的影响。考虑到对河口水库中入流中DTN占TN的近90%，

DTP 占TP的近80%，且D1#点位前方为水流缓慢、水深较浅的缓冲带，能够有效促进无机颗粒物沉降，且水库中叶

绿素a浓度与PTN呈极显著正相关（P<0.001），综上认为水库中的颗粒态氮磷主要由浮游植物贡献。因此，环境配额

EQ和细胞配额CQ计算公式如下： 

𝐸𝑄 =
𝐷𝑇𝑁 or 𝐷𝑇𝑃

𝐶0

(2) 

𝐶𝑄 =
𝑃𝑇𝑁 or 𝑃𝑇𝑃

𝐶0

(3) 

其中，EQ、CQ单位为μg (N or P)/μg Chl.a；DTN、DTP、PTN、PTP 单位均为μg/L。 

资源有限条件下，物种倾向于以降低生长速率为代价来提高有限资源的利用效率，因此可以通过资源利用效率和

生长速率的负相关关系来验证藻类生长过程中所受的资源限制情况[9]。藻类资源利用效率RUE计算方法： 

𝑅𝑈𝐸𝑖 =
Ln 𝐶0

𝑇𝑁 or 𝑇𝑃
(4) 



若验证结果和细胞配额分析结果均表明藻类生长受到某种资源的限制，则基于资源利用效率和原位生长速率的相

关关系，由式（1）和式（4）可构建包含本底叶绿素 a 浓度C0、营养盐浓度和生长时间 t 为自变量，生长 t 天后叶绿

素a浓度Ct为因变量的藻类生物量动态模型： 

𝐶𝑡 = 𝐶0𝑒
𝑡(

𝑎Ln 𝐶0
𝑇𝑁 or 𝑇𝑃

+𝑏) (5) 

结合《水华遥感与地面监测评价技术规范》（HJ 1908-2020）和《水华程度分级与监测技术规程》（DB44/T 2261-

2020）中藻密度和Chl.a进行水华等级判定，并以控制水体不发生藻类水华为目标（Chl.a <10 μg/L），基于式（5）确

定营养盐防控阈值。 

1.5 数据分析 

参照《湖泊（水库）富营养化评价方法及分级技术规定》，利用 Chl.a、TN、TP 加权计算对河口水库综合富营养

指数TLI(∑)。在数值比较时，对环境配额EQ和细胞配额CQ取倒数处理。在R中使用“kruskal.test”和“dunn.test”

函数进行非参数方差分析和两两比较；使用“psych”包中的“corr.test”计算藻类原位生长速率和环境因子的 Pearson

相关性；通过“lm”函数建立藻类原位生长速率（μ）与环境因子进行多元线性回归分析，根据 t值判断环境因子的重

要性。使用“ggplot”实现可视化，在所有分析中P<0.05认为具有统计学意义。 

2. 结果 

2.1藻类群落结构与季节演替 

对河口水库藻类主要由硅藻、蓝藻和绿藻组成，并呈现明显的季节演替特征（图 2a）。结合不同类群藻类生消节

律和水库管理实际情况，本研究聚焦在藻类密度持续增长阶段，并确定 12—4 月为硅藻优势期（DIA），7—8 月为蓝

藻优势期（CYA）。其中，硅藻优势期为轻度至中度水华，主要优势种为颗粒直链藻Melosira granulata，硅藻细胞密度

达2.42×107±3.53×107 cells/L（均值±标准差），约占总藻丰度的60%或以上，显著高于其他时期（<40%）（P<0.01，图

2b）；蓝藻优势期为中度至重度蓝藻水华，优势种为水华束丝藻Aphanizomenon flos-aquae，蓝藻细胞密度为9.68×107±

9.41×107 cells/L，占总藻丰度的80%以上，显著高于DIA时期（P<0.001，图2c）。 

 

图2 对河口水库藻类群落年内演替规律(a)和不同时期硅藻 (b)、蓝藻(c)细胞密度差异 

（CYA：蓝藻优势期，DIA：硅藻优势期，不同小写字母表示组间差异显著，P<0.05） 

Fig.2 The intra-annual succession pattern of algal community (a) and the abundance of diatoms (b)  

and cyanobacteria (c) during different phases in Duihekou Reservoir 

2.2 环境因子和藻类营养配额特征 

调查期间，对河口水库综合富营养指数TLI(∑)为44.73±5.08，总体处于中营养水平。水库Chl.a浓度变化幅度大，



范围为0.06 ~ 31.81 µg/L，且不同藻类优势期间差异显著，蓝藻优势期平均值最高（P<0.001，图3a）。全年水温在8.6~33.4 

˚C变化，蓝藻优势期平均水温（30.93±1.87°C）高于硅藻优势期（13.61±4.26°C）（P<0.001，图3b）。 TN、DTN、PTN

浓度范围分别为 660~3010 μg/L、290~2750 μg/L 和 10~640 μg/L。硅藻优势期的 TN 和 DTN 浓度显著高于其他时期

（P<0.05，图 3c~d）。由于固氮蓝藻束丝藻大量增殖， 蓝藻优势期 PTN 浓度显著高于其他时期（P<0.001，图 3e）。

水体TP、DTP、PTP 浓度范围分别为11~74 μg/L、1~45μg/L和1~49 μg/L，在不同时期均无显著差异，其中硅藻优势

期（34.48%）和其他时期（20.29%）存在部分DTP<10 μg/L的情形（图3f~h）。氮、磷环境配额的倒数EQN
-1、EQP

-1

在0.002~0.047 μg Chl.a/μg N和0.074~1.649 μg Chl.a/μg P 范围变化，其中蓝藻优势期EQN
-1（0.011±0.009 μg Chl.a/μg 

N）极显著高于其他时期（P<0.001），即蓝藻优势期氮环境配额较低（图3i&j）；氮细胞配额的倒数CQN
-1变化范围为

0.0003~0.610 μg Chl.a/μg N（中位数0.038 μg Chl.a/μg N），不同时期并无显著差异，但均存在胞内氮限制情形（CQN
-

1>0.042 μg Chl.a/μg N，图3k）。磷细胞配额的倒数CQP
-1变化范围为0.0046~3.38 μg Chl.a/μg P（中位数0.38 μg Chl.a/μgP），

不同优势期均存在胞内磷限制情形（CQP
-1>0.30 μg Chl.a/μg P），且蓝藻优势期CQP

-1极显著高于硅藻优势期（P<0.01，

图3l）。 

 

图3对河口水库不同时期环境因子与营养配额：叶绿素a浓度（Chl.a, a）、水温（Tem, b），总氮、溶解性总氮、颗粒态总氮浓度（TN、DTN、

PTN, c-e），总磷、溶解性总磷、颗粒态总磷（TP、DTP、PTP, f-h），氮、磷环境配额的倒数（EQN
-1、EQP

-1, i-j）和细胞配额的倒数（CQN
-1、

CQP
-1, k-l） 

（CYA：蓝藻优势期，DIA：硅藻优势期，不同小写字母表示组间差异显著，P<0.05） 

Figure 3. Environmental factors and nutritional quotas during during different phases in Duihekou Reservoir 

2.3藻类原位生长速率 

对河口水库藻类原位生长速率μ 在硅藻优势期表现出最大的变异性，μ 值范围为-1.10~2.76 d-1，。相比之下，蓝藻

优势期μ值变幅较小，在-0.43~0.81 d-1范围内变化，均值为0.25 d-1。然而，统计学分析表明，不同时期的藻类原位生

长速率并无显著差异（图 4a）。空间上，位于水库上游 D1#站点藻类原位生长速率的波动显著高于坝前 D2#站点。这

表明藻类在D1#站点不仅具有更高的潜在生长速率，同时也经历了更快速的死亡（图4b、4c）。 

2.4 藻类原位生长速率的影响因子 

硅藻优势期和蓝藻优势期的藻类原位生长速率均与本底叶绿素a 浓度呈极显著负相关（P<0.001），而与温度呈显

著正相关（P<0.05）。基于营养盐浓度视角，两个时期藻类原位生长速率与TN、TP、DTN、PTP、PTN均无显著相关

性，但硅藻优势期藻类原位生长速率与DTP 呈极显著负相关（P<0.01）。相比之下，基于营养配额视角的分析揭示了



更丰富的关系：在硅藻优势期，藻类原位生长速率与氮细胞配额CQN和磷细胞配额CQP均呈显著正相关（P<0.01）；

在蓝藻优势期，藻类生长速率不仅与细胞配额（CQN、CQP）呈显著正相关（P<0.05），还与氮、磷的环境配额（EQN、

EQP）呈显著正相关（P<0.05）（表1）。 

 
图4不同时期藻类原位生长速率(a)，以及生长阶段（μ>0, b）和衰亡阶段（μ<0, c）生长速率的空间差异（CYA：蓝藻优势期，DIA：硅藻优势

期，不同小写字母表示组间差异显著，P<0.05） 

Fig.4 The In-situ growth rate (μ) during different phases (a), and the difference between sites when it was growing (μ>0, b) and decaying (μ<0, c).  

基于营养配额视角进行多元回归分析，结果表明：硅藻优势期藻类原位生长速率与CQN呈极显著正相关（P<0.001），

而与EQP、本底叶绿素 a 浓度呈极显著负相关（P<0.001）；在蓝藻优势期，藻类原位生长速率与CQP、EQP均呈极显

著正相关（P<0.001），而与EQN呈极显著负相关（P<0.001），并与本底叶绿素a浓度呈显著负相关（P<0.05）（图5）。 

表1 藻类原位生长速率与环境因子的Pearson相关性 

Tab.1 The Pearson correlation between environmental variables and the in-situ growth rate during different phases. 

环境 

因子 

硅藻优势期 

μDIA 

蓝藻优势期 

μCYA 

环境 

因子 

硅藻优势期 

μDIA 

蓝藻优势期 

μCYA 

TN -0.107 -0.085 Tem 0.227* 0.366* 

TP -0.160 0.243 C0 -0.275** -0.479*** 

PTN -0.033 -0.096 CQN  0.283** 0.455** 

PTP 0.101 0.265 CQP 0.369*** 0.368* 

DTN -0.104 -0.017 EQN 0.113 0.351* 

DTP -0.323** 0.005 EQP -0.051 0.362* 

 

2.5 蓝藻水华的营养限制阈值 

对河口水库藻类生长速率与氮磷的资源利用效率均呈极显著负相关（P<0.01），其中磷的资源利用效率 RUETP 对

蓝藻优势期藻类生长速率的解释度最高（R2=0.28，图 6a&6b）。由于蓝藻优势期时藻类原位生长速率与磷的细胞配额

和环境配额均呈极显著正相关（图 5b），研究基于原位生长速率—磷的资源利用效率的线性关系，推演了蓝藻优势期

不同初始生物量（叶绿素 a 浓度表征）在不同 TP 浓度下藻类生物量的动态变化，结果显示，将总磷控制在一定浓度

下，藻类可达到的最高生物量随时间推移并无明显变化，从而较好地指示水华防控目标下的磷控制阈值：以无水华发

生（Chl.a<10 μg/L）为目标，对河口水库TP 需控制在22 μg/L（95% CI：15~32 μg/L）以下（图6c）。 



 

图5 硅藻优势期（a）和蓝藻优势期（b）藻类原位生长速率与环境因子的多元线性回归结果 

Fig.5 Effects of environmental variables on the the in-situ growth rate during DIA (a) and CYA(b) 

 

图6 不同时期藻类原位生长速率μ与TN资源利用效率RUETN（a）和TP资源利用效率RUETP（b）的关系及蓝藻优势期不同本底叶绿素a和

TP浓度下藻类生物量动态推演结果（c）（CYA：蓝藻优势期，DIA：硅藻优势期） 

Fig.6 The relationship between the algal in-situ growth rate of algae and the TN resource utilization efficiency (a) and the TP resource utilization efficiency (b) 

during different phases, and the deduced algal biomass dynamic under different initial Chl.a and TP concentration during cyanobacteria dominance phase (c) 

3 讨论 

3.1 中营养湖库的藻类原位生长速率 

虽然硅藻优势期和蓝藻优势期的藻类原位生长速率并无显著差异，但硅藻优势期藻类原位生长速率表现出显著更

高的变异性，其变幅（-1.10~2.76 d-1）是蓝藻优势期（-0.43~0.81 d-1）的3.1倍（图4a）。这种高变异性可能与硅藻的生

理生态特性有关：硅藻通常具有较宽的营养盐适应范围[10]，能够快速生长[11]，但在冬春季硅藻的生长通常受光和温度

的限制，而非严格的营养盐限制，因此其生长动态对气象条件的变化更为敏感[12, 13]，进而在该时期呈现出较大的变幅，

具体机制将在第3.2节中详细讨论。 

值得注意的是，对河口水库蓝藻原位生长速率比富营养化水体表现出更大的可变性。利用藻蓝素变化估算对河口

水库蓝藻优势期藻类原位生长速率范围为-1.58~1.63 d-1，其变幅是富营养湖泊巢湖的1.7 倍（1.16~0.69 d-1）[8]。然而，

这种高原位生长速率伴随的高度可变性，意味着中营养湖库中的蓝藻水华可能不会像富营养湖泊那样长期维持。富营

养湖泊（巢湖）通常具有较高的外源污染负荷，以及风浪扰动等造成的较强内源释放，共同促成了水体营养盐的持续

高供给[14, 15]。这种环境更接近于“恒化培养”条件，环境浓度和细胞配额充足，因此藻类生长速率的变化幅度相对较



小，但高的TN、TP 浓度支持了湖泊中高生物量的长期稳定。相比之下，以对河口水库为代表的中营养湖库的营养盐

本底较低，加之基本径流流量较小，深水湖库的内源释放影响有限，使得营养盐输入主要依赖于降雨事件驱动的脉冲

式供给[16, 17]。这种间歇性的营养盐供给模式类似于“批式培养”条件，藻类快速吸收营养盐后细胞配额增加，并支持

之后的生长增殖过程，因而呈现明显的“增长-衰减”模式，这一过程中细胞配额的变化决定了藻类的生长动态和最终

生物量的积累，而生物量与TN、TP 的关系可能弱化（图7）。本研究观测到的入库区藻类动态波动性显著高于库心区，

进一步证明了这种由营养盐脉冲式输入主导的生长模式（图4b~c）。 

 
图7 不同时期藻类生物量与TN（a）和TP（b）的关系（CYA：蓝藻优势期，DIA：硅藻优势期） 

Fig.7 The relationship between algal biomass and TN (a) and TP (b) during different phases 

3.2 藻类生长的资源利用与营养限制 

Logistic 种群增长模型的核心假设是：在资源有限条件下，高密度种群的增长速率会因资源竞争而降低。本研究

中，藻类原位生长速率在硅藻优势期和蓝藻优势期均与本底叶绿素a浓度呈极显著负相关（表1、图5），符合Logistic

模型的特征，表明中营养水库中藻类生物量受资源限制调控。在以往的研究中，通常通过检验叶绿素a对氮磷浓度变

化的响应敏感性来判断营养限制状态 [18]，或者根据N:P 阈值标准来判断水体的营养限制类型（N:P<9为氮限制，9≤

N:P<22.6为氮磷共限制，N:P≥22.6为磷限制）[19]。对河口水库84.55%的样品N:P>22.6（范围14.0~118.4），指示磷限

制为主。然而，本研究观察到的叶绿素a浓度与TN、TP 不相关或呈负相关（图7），藻类生长速率与TN、TP亦无显

著相关性（表1），因为资源限制条件下藻类吸收的营养未必用于分裂生长、转化为生物量，也可能存储在胞内以适应

环境变化[20, 21]。这表明了仅依赖环境营养盐浓度或N:P来揭示中营养湖库藻类-资源关系的存在局限性。 

Droop 模型认为藻类生长速率不仅受环境营养盐浓度驱动，更取决于胞内营养盐配额（cell quota）[22]。对河口水

库多数情况下DTN浓度大于130 μg/L（图3d），DTP 浓度大于10 μg/L（图3h），即环境底物浓度并未限制藻类对营

养盐的吸收；但45.34%的样品CQN
-1 >0.042 μg Chl.a/μg N、59.66%的样品CQP

-1 >0.3 μg Chl.a/μg P，表明对河口水库藻

类氮、磷的细胞配额不足，藻类生长受到胞内氮磷营养的限制。藻类原位生长速率在硅藻优势期和蓝藻优势均与氮、

磷细胞配额呈显著正相关（表1），且与氮、磷的资源利用效率均呈极显著负相关（P<0.01，图6a&6b），均表明基于营

养配额视角能够解析对河口水库藻类生长的限制类型。相比之下，氮磷比作为营养限制判断方法的局限性在于，其仅

仅反映环境营养盐相对浓度，未能捕捉藻类实际的生理状态和生长动态。此外，氮磷比还忽略了藻类不同类群在营养

需求、吸收利用能力和固氮能力上的差异[23]，易导致判断结果出现偏差。此外，由于其他限制的存在，藻类最大生物

量的受限模式应该是动态的，通常从冬季的光限制向春季的磷限制过渡，并在夏末可能出现阶段性的氮限制[24]；而当

环境营养盐浓度支撑藻类生物量过高，并形成水华在水柱表面堆积时，这时主要为光限制，其浓度变化与藻类的生长

限制脱钩[25]。本研究中高N:P（主要源于高DTN，表明磷限制）与实质性的氮限制并存（表现为氮的细胞配额限制），

正是这一局限性的典型例证。 

在硅藻优势期，藻类原位生长速率主要与氮磷的细胞配额呈极显著正相关（表1），但多元线性模型结果显示，该

时期藻类原位生长速率主要受氮的细胞配额影响，而与磷的细胞配额无关（图 5a）。一方面，由于多元线性模型考虑

了多个变量的共同影响，藻类对不同资源的响应敏感性也可能造成部分相关关系变化，即硅藻对氮的细胞配额变化更

加敏感；另一方面，这与硅藻的生存策略也相符：研究表明，硅藻生长对氮的需要较高，以满足叶绿素和蛋白质的合

成，而对磷的需求通常较低[26]。硅藻优势期的光限制和低温可能抑制叶绿素合成及氮同化效率，使藻类氮的细胞配额

表观受限，但实质是光和温度限制的结果，而环境氮浓度充足。因此，即便 DTN 浓度较高，冬春季受光照、温度影



响，藻类生长仍受到限制[27]。相比之下，虽然硅藻优势期34.84%的样品DTP 浓度小于10 μg/L（图3j），并且依据CQP
-

1（均大于0.3 μg Chl.a/μg P）判断为磷限制，但因硅藻的磷需求较低，相对适应低磷条件，而有限的磷资源补充可能会

促进藻类多样性增加，加剧不同类群间竞争，反而抑制了藻类生长速率[28, 29]。例如，磷增加可能诱导冬春季蓝藻竞争

优势上升[30]，加剧硅藻-蓝藻资源竞争。因此，该时期原位生长速率与DTP 呈极显著负相关（表1），多元线性模型中

原位生长速率也与磷的环境配额EQP呈极显著负相关（图 5a）。综上，在硅藻优势期，藻类生物量积累与营养盐浓度

的直接关联较弱，其生长动态更易受光照、温度等条件调控。春季增光、增温过程若伴随硅藻氮的细胞配额提升，则

存在硅藻水华风险。 

多元回归模型显示，蓝藻优势期藻类生长速率主要受磷的细胞配额（CQP）和环境配额（EQP）的正向驱动，同时

受氮的环境配额（EQN）的显著负向影响（图5b），这反映了固氮蓝藻（束丝藻）的独特生态策略。研究表明，束丝藻

对磷具有较高亲和力、能够储存并利用颗粒磷等，且在磷饥饿后能对营养脉冲式快速响应[4, 31]。因此，在夏季蓝藻优势

期间，磷的有效供给（如降雨冲刷带来磷负荷）会促发中营养水体中蓝藻快速增殖，磷负荷削减是蓝藻水华防控的关

键举措。此外，夏季高温增强反硝化，常导致水体氮浓度偏低。虽然对河口水库中DTN浓度>130 μg/L，不会限制藻

类吸收，但束丝藻作为固氮蓝藻，在低氮环境具有竞争优势。氮的环境配额（EQN）增加会促进非固氮藻类（如微囊

藻）的优势，加剧种间竞争，从而抑制束丝藻主导的群落整体生长速率[32, 33]。因此，在蓝藻优势期，磷输入控制是抑

制水华暴发的关键管理措施，但同时也需关注氮负荷削减，以抑制非固氮蓝藻增长并降低生态风险。 

3.3 蓝藻水华的防控阈值 

相较于硅藻水华，蓝藻水华因其发生频次和强度显著增加，并且产毒、产嗅蓝藻形成优势种对饮用水安全构成的

严重威胁[34] ，具有更大的生态影响而更受关注。确定科学合理的营养盐防控阈值对于保护处于贫中营养状态的湖库

意义重大。此前，藻类水华暴发的氮磷浓度阈值主要基于实验室控制实验、长期野外观测数据及其大尺度调查研究确

定。例如，在太湖通过营养稀释和生物富集实验比较微囊藻在不同氮或磷浓度下的生长速率，确定了抑制微囊藻水华

的阈值：TN浓度低于800 μg/L，TP 的浓度低于50 μg/L [35]。一项长达13年的时序观测数据也表明，太湖在水华高发

期将Chl.a控制在中营养水平（<10 μg/L）所需的TN和TP 阈值分别为1800 μg/L和40 μg/L [36]。然而，由于营养补给

模式的不同，中营养系统的优势类群与富营养系统存在较大差异，在富营养系统中得到的营养阈值可能并不适用于贫

中营养系统。本研究基于营养配额视角，通过资源利用效率（本底生物量自然对数/营养盐浓度）与原位生长速率的关

系（图6b），综合考虑资源受限条件下本底生物量、营养盐对藻类生长的影响，推导出蓝藻水华的TP 阈值为22 μg/L

（95% CI：15~32 μg/L，图6c）。在贫营养的千岛湖，通过约束线回归检验TP 与Chl.a的95%分位数的相关性，考虑

了较低TP 浓度下Chl.a所能达到的高值，得到Chl.a < 10 μg/L的营养盐严格管控目标为TP<12.5 μg/L[37]，与本研究确

定的营养管控下限接近。此外，若要控制千岛湖西北部湖湾的蓝藻水华，需要氮磷双重控制，其中TP应低于20 μg/L[37]；

跨营养梯度的大规模调查得到的蓝藻水华发生的防控阈值也为 TP<20 μg/L[38, 39]，均接近本研究确定的营养管控目标。

这些证据表明利用营养配额解析藻类原位生长速率能够科学反映藻类群落对资源动态的响应，这对中营养型湖库中的

藻类水华预测预警具有重要意义。 

4 结论与展望 

通过对浙江对河口水库藻类的长期原位监测，揭示了中营养湖库中藻类的生长规律和生长潜力，并对其营养限制

情况进行了深入分析，得到如下结论： 

（1）对河口水库中藻类群落呈现“冬春季硅藻——夏季蓝藻”的年内演替规律，12—4月为硅藻优势期，优势种

为颗粒直链藻（Melosira granulata）；7—8月为蓝藻优势期（CYA），优势种为水华束丝藻（Aphanizomenon flos-aquae）。 

（2）硅藻优势期藻类原位生长速率的变幅较大（-1.10~2.76 d-1），是蓝藻优势期（-0.43~0.81 d-1）的3.1倍，表明

中营养湖库中藻类剧烈的生消波动。 

（3）对河口水库有45.34%的情形叶绿素a与胞内氮的比值CQN
-1 >0.042 μg Chl.a/μg N，59.66%的情形叶绿素 a与

胞内磷的比值CQP
-1 >0.30 μg Chl.a/μg P，表明氮、磷细胞配额限制了藻类的生长速率，但不同时期的具体限制类型不

同：硅藻优势期藻类生长速率受氮细胞配额影响（P<0.001），但实质是光、低温限制的结果，因而春季增温增光过程

若伴随藻类氮的细胞配额增加，可能引发硅藻水华；蓝藻优势期则主要受磷细胞配额和磷环境配额影响（P<0.001），

应优先对TP 加以控制以防止夏季蓝藻水华发生；基于Chl.a<10 μg/L的蓝藻水华防控目标，TP需控制在22 μg/L（95% 



CI：15~32 μg/L）以下。 

研究结果表明，中营养湖库中藻类生长虽然受到显著的营养限制，但藻类具有较大的生长潜力，当营养盐因强降

雨等形成脉冲式补充时，容易引发藻类水华；中营养湖库中藻类生消的高波动性可能导致传统环境营养盐浓度与藻类

生物量的相关性弱化，而通过结合细胞配额与环境配额分析，可更精准识别营养限制类型及藻类响应机制。未来，可

以考虑将其与多因素模型集成，以提高藻华预测能力，并结合营养盐输入动态，量化脉冲式营养负荷（如暴雨径流）

对藻类生长速率的短期影响，优化水华防控的时间窗口，从而为饮用水源地的水质保护和藻类水华的精准防控提供科

学支撑。此外，光照以及生物互作（如种间竞争）对藻类群落的生长动态的影响不可忽视，未来可重点围绕这些因素

开展定量化研究。 
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