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长江中下游湖泊10种常见鱼类氮磷排泄率特征及其影响因素
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摘要: 为探究长江中下游湖泊鱼类的氮、磷排泄率特征及其影响因素, 于2023年5—6月采集测定了长江中下

游湖泊10种常见鱼类的氮、磷排泄率及生态化学计量特征, 并通过模型分析了鱼类氮、磷排泄率关键影响因

素。结果表明, 长江中下游湖泊常见鱼类的氮排泄率为0.15—16.24 mg/h, 磷排泄率为0.01—5.73 mg/h。鱼类

的氮、磷排泄率与体重呈显著正相关(R2=0.86, P<0.001; R2=0.87, P<0.001), 体型较大的鱼比体型较小的鱼排

出更多的氮和磷, 但小体型物种单位体重氮、磷排泄率更高。不同食性鱼类的单位体重氮、磷排泄率存在显

著性差异(P<0.001), 浮游生物食性鱼类单位体重氮、磷排泄率相对较高。鱼类氮排泄率与鱼体氮含量呈显

著负相关(R2=0.10, P<0.001), 磷排泄率与鱼体磷含量不相关。模型结果表明, 体型是预测鱼类氮、磷排泄率

的关键因子, 尽管食性和鱼体氮、磷元素含量也会影响鱼类氮、磷排泄率, 但其在模型中的预测效果较差。

研究表明生态代谢理论在预测鱼类氮、磷排泄率方面表现优于生态化学计量学理论, 但需考虑物种分类对模

型的影响。研究结果对于理解鱼类在湖泊生态系统养分循环过程中的作用具有重要意义。
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鱼类是水生态系统中的重要消费者, 也是水生

态系统养分循环和能量流动的关键驱动者
[1, 2]

。作

为能主动自由迁移的水生动物, 鱼类能通过多种途

径影响水生态系统的养分循环过程, 如排泄
[3, 4]

、

排遗
[5, 6]

、捕食
[7]
和生物扰动

[8, 9]
等。研究表明, 鱼

类通过排泄释放的溶解性氮、磷等养分物质是初

级生产者和微生物的重要养分来源, 并可能在局部

空间形成生物地球化学热点, 从而影响水生态系统

的初级生产力和养分循环过程。例如, Vanni等[10, 11]

研究发现, 鱼类排泄产生的磷能支持初级生产者磷

需求的7%—53%, 并且随着湖泊初级生产力的提

高, 这一养分供应比例也将提高。Williamson等[12]

对一个富营养化水库近20年的监测结果显示, 鱼类

在生长季节的氮、磷排泄量对水体营养盐的供给

率超过了流域氮、磷输入量, 并且对浮游植物生物

量和群落结构组成产生强烈影响。因此, 深入了解

鱼类排泄对初级生产者的养分供应与限制作用, 有
助于揭示消费者在生态系统养分再循环过程中的

重要性。

近年来, 生态化学计量学理论(Ecological Stoi-
chiometry Theory)和生态代谢理论(Metabolic Theory
of Ecology)为研究消费者如何调节生态系统养分循
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环提供了两个重要理论框架。生态化学计量学通

过解析生物体内碳(C)、氮(N)和磷(P)等关键营养

元素的含量和比例, 揭示生物体的身体和其饮食化

学计量之间的不平衡如何影响其营养排泄率
[13]
。

而生态代谢理论则从能量代谢角度出发, 强调生物

体代谢速率主要受体型和环境温度的调控, 进而影

响其对生态系统中能量与物质循环的贡献
[14]
。生

物体的排泄活动作为代谢产物的重要释放途径之

一, 是连接生物体代谢与生态系统养分循环的关键

环节。生物体的排泄速率受代谢水平的直接制约,
同时也与体内营养元素需求密切相关

[15, 16]
。因此,

将生态化学计量学理论与生态代谢理论相结合, 为
预测和解释鱼类等消费者驱动的生态系统养分循

环提供理论支持。国外学者如Vanni等[17]
、Allgeier

等
[18]
、Allen和Gillooly[19]

应用生态化学计量学和生

态学代谢理论框架在鱼类和无脊椎动物驱动的养

分循环研究中取得了重要进展, 发现生态代谢理论

在预测鱼类和无脊椎动物氮、磷排泄率方面优于

生态化学计量学理论, 但仍需考虑物种分类对预测

效果的影响。相比之下, 国内近年来在这领域虽有

少量研究
[20—23], 但研究对象主要以鲢、鳙为主, 而

对其他鱼类的研究仍显薄弱。如李培培
[21]
测定了

千岛湖鲢、鳙的排泄率, 定量评价了鲢、鳙在驱动

千岛湖营养物质再循环和湖泊营养演化过程中的

作用, 发现鲢、鳙排泄产生的氮、磷含量占藻类初

级生产所需含量的比例较低; 唐海滨等
[22]
研究了小

江流域4种典型食性鱼类排泄及其对初级生产养分

循环的作用, 发现滤食性鱼类氮排泄率最高, 滤食

性鱼类和肉食性鱼类磷排泄率相对较高, 且水温对

鱼类氮、磷排泄率的影响较大。然而这些研究大

多集中在特定区域或少数鱼类种类上, 且对影响因

素的综合分析仍显不足。

因此, 本研究以长江中下游湖泊10种常见鱼类

为研究对象, 解析其氮、磷排泄率特征, 并通过整

合生态代谢理论和生态化学计量学理论, 探讨鱼类

氮、磷排泄率的影响因子, 并建立预测模型。本研

究不仅有助于丰富水生态系统养分循环理论体系,
也为湖泊鱼类群落调控和水生态修复提供了科学

依据。

 1    材料与方法

 1.1   排泄率的测定

2023年5—7月, 在梁子湖采用插网、地笼等网

具收集活鱼样本, 并在原位实验网箱中进行暂养。

实验鱼的基本情况如表 1所示, 涵盖了草食性、杂

食性、浮游生物食性、鱼食性和碎屑食性5种典型

NH+4

NH+4

NH+4

NH+4

食性鱼类, 且这些鱼类的生活习性和空间分布类型

存在显著差异。鱼类氮、磷排泄率测定方法主要

参考已建立的方法
[24—26]

并进行优化。实验开始前,
从网箱中挑选不同体型大小、状态良好且肠道饱

满的活鱼备用。根据鱼类的体型, 选择尺寸适宜的

聚乙烯培养袋用于培养实验, 并注入经1.20 μm滤

膜(GF/C, Whatman)过滤的湖水(体积0.5—5.5 L)。
将经冲洗干净的活鱼放进培养袋, 并固定在原位实

验网箱中, 培养时间为30—60min。同时, 设置3个
无鱼对照组, 用于测定自然环境条件下氨氮( -
N)和可溶性磷(SRP)的浓度变化。在实验开始前,
从各培养袋中取水样200 mL作为实验前的对照水

样, 在培养结束后, 再取水样200 mL, 并用0.70 μm
滤膜过滤(GF/F, Whatman), 用于氨氮( -N)和可

溶性磷(SRP)的分析。测定依据《国家地表水质量

监测标准》
[27]
进行, 其中氨氮( -N)的测定采用

纳氏试剂分光光度法(GB.7479-87), 可溶性磷(SRP)
的测定采用磷钼酸铵分光光度法(GB.11893-89)。
各实验组实验前后的氨氮( -N)和可溶性磷(SRP)
含量的差值, 经对照组的值校正后即为鱼类的氮、

磷排泄率。

 1.2   化学计量特征的测定

在完成鱼类氮、磷排泄率测定后, 将鱼收集并

测量其体长和体重。随后将鱼去除内脏, 清洗干净

后, 放入烘箱烘干至恒重。烘干后的鱼类样品用研

磨机和球磨仪粉碎, 再通过100目筛网过筛。称取

 

表 1   长江中下游湖泊10种常见鱼类的基本情况

Tab. 1   Basic information on 10 common fish species in lakes in
the middle and lower reaches of the Yangtze River

种类
Species

食性
Trophic guild

样本数
Sample (ind.)

湿重
Wet mass (g)

草鱼
Ctenopharyngodon
idella

草食性
Herbivore

13 484.4±120.6

团头鲂
Megalobrama
amblycephala

草食性
Herbivore

23 710.6±62.1

鲫Carassius auratus 杂食性
Omnivore

80 103.7±6.4

鲤Cyprinus carpio 杂食性
Omnivore

31 589.6±106.4

鳜Siniperca chuatsi 鱼食性
Piscivore

8 86.3±39.9

翘嘴鲌Culter
alburnus

鱼食性
Piscivore

68 56.1±7.7

鲢
Hypophthalmichthys
molitrix

浮游生物食性
Planktivore

14 279.7±68.6

鳙Aristichthys
nobilis

浮游生物食性
Planktivore

8 779.1±193.3

似鱎Toxabramis
swinhonis

浮游生物食性
Planktivore

100 12.0±0.3

黄尾鲴
Xenocypris davidi

碎屑食性
Detritivore

11 32.7±2.0
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10—20 mg过筛后的样品, 使用元素分析仪(Elemen-
tar vario MACRO cube, Germany)测定其碳(C)和氮

(N)含量。另外称取0.10—0.30 g过筛后的样品, 加
入H2SO4-H2O2进行消煮, 采用钼锑抗比色法进行磷

(P)含量的测定
[28]
。

 1.3   数据分析

采用Excel 进行数据整理, R 4.3.2[29]
进行统计

分析和作图。首先通过单因素方差分析(One-way
ANOVA)不同物种和不同食性鱼类氮、磷排泄率

是否存在显著性差异, 并采用Tukey HSD法进行组

间多重比较, 以P<0.05作为显著性水平。采用回归

分析拟合体重、鱼体氮、磷含量及其比值与鱼类

氮、磷排泄率及其比值的相关关系。根据生态代

谢理论和生态化学计量学理论, 选择“体重”“食性”
“鱼体氮、磷含量”作为预测因子, 采用线性模型对

鱼类的氮、磷排泄率及其比值进行预测。同时, 考
虑到物种分类对预测效果的影响, 采用线性混合模

型对鱼类的氮、磷排泄率及其比值进行预测, 并对

添加物种分类的线性混合模型和不添加物种分类

的线性模型进行了卡方检验。随后, 根据物种的分

类水平, 将“科”“属”“种”三个分类水平作为随机效

应, 测试了其组合和作为单个随机效应对模型随机

斜率、随机截距、随机截距和斜率的影响。根据

生态代谢理论, 个体的代谢率与其体型大小呈幂律

关系, 即B=B0 M
3/4 (式中, B为代谢率, M为生物体质

量 , B0为常数), 因此 , 将模型得出的随机斜率与

0.75进行对比, 以验证模型的结果是否支持生态代

谢理论。在统计分析前, 对氮、磷排泄率及其比值,
以及鱼体氮、磷元素含量及其比值分别进行lg转
换, 以满足正态分布假设。

 2    结果

 2.1   鱼类氮、磷排泄率特征

本研究共测定10种常见淡水鱼类356尾, 不同

物种间的氮、磷排泄率差异较大, 其中氮排泄率为

0.15—16.24 mg/h, 磷排泄率为0.01—5.73 mg/h。体

型较小的物种似鱎(Toxabramis swinhonis)的平均

氮、磷排泄率较低 , 而体型较大的物种鳙 (Aris-
tichthys  nobilis)和团头鲂 (Megalobrama  amblycep-
hala)的平均氮、磷排泄率较高, 但小体型物种的单

位体重氮、磷排泄率高于大体型物种(表 2)。
 2.2   鱼类氮、磷排泄率影响因素

体型对氮、磷排泄率的影响　　线性回归结

果显示(图 1), 鱼类的氮、磷排泄率与体重呈显著

正相关(R2=0.86, P<0.001; R2=0.87, P<0.001), 氮、磷

排泄率比值与体重呈显著负相关(R2=0.36, P<0.001)。

鱼类的氮、磷排泄率随着体重的增大而增加, 氮、

磷排泄率比值随着体重的增大而减小。这一结果

与异速生长理论相符合, 体型较大的鱼比体型较小

的鱼排泄出更多的氮和磷, 且所有物种的氮、磷排

泄率与体重均呈显著正相关(表 3)。
食性对氮、磷排泄率的影响　　不同食性鱼

类之间的单位体重氮、磷排泄率具有显著性差异

(ANOVA, P<0.001), 其中浮游生物食性鱼类的单

位体重氮排泄率显著高于其他食性鱼类; 浮游生物

食性和鱼食性鱼类单位体重磷排泄率显著高于碎

屑食性和杂食性鱼类(图 2)。
鱼体氮、磷含量对氮、磷排泄率的影响　　鱼

类氮排泄率与鱼体氮含量呈显著负相关(R2=0.10,
P<0.001), 磷排泄率与鱼体磷含量不相关(P=0.66),
氮、磷排泄率比值与鱼体氮、磷含量比值呈显著

正相关(R2=0.03, P<0.01; 图 3)。鱼类氮排泄率随鱼

体氮含量的增加而减小, 但磷排泄率不随鱼体磷含

量变化而变化。

 2.3   鱼类氮、磷排泄率预测模型

线性模型结果显示, 预测氮、磷排泄率及其比

值的最佳模型均为包含体重、食性、鱼体氮磷含

量”的简单线性模型, 即生态代谢理论和生态化学

 

表 2   10种常见鱼类的氮、磷排泄率(平均值±标准误差)
Tab.  2    Nitrogen  and  phosphorus  excretion  rates  in  10  common
fish species (mean±SE)

种类
Species

氮排泄率
N excretion
rate (mg/h)

磷排泄率
P excretion
rate (mg/h)

单位体重氮
排泄率
Mass

Specific N
excretion

rate
[μg/(g·h)]

单位体重磷
排泄率
Mass

Specific P
excretion

rate
[μg/(g·h)]

草鱼
Ctenopharyn-
godon idella

3.76±0.77 0.71±0.11 10.13±1.28 2.29±0.35

团头鲂
Megalobrama
amblycephala

7.99±0.62 1.64±0.15 12.32±0.81 2.35±0.10

鲫Carassius
auratus

1.57±0.10 0.28±0.03 15.68±0.57 2.97±0.29

鲤Cyprinus
carpio

4.40±0.67 1.01±0.21 7.97±0.45 1.47±0.10

鳜Siniperca
chuatsi

1.64±0.30 0.08±0.02 28.12±2.84 1.27±0.09

翘嘴鲌Culter
alburnus

0.97±0.09 0.15±0.02 19.74±0.91 2.92±0.16

鲢Hypophthal-
michthys
molitrix

4.87±1.10 1.11±0.20 19.84±1.07 2.35±0.63

鳙Aristichthys
nobilis

5.00±0.93 1.63±0.44 8.06±1.14 2.22±0.32

似鱎
Toxabramis
swinhonis

0.53±0.02 0.04±0.01 44.60±1.02 2.96±0.12

黄尾鲴
Xenocypris
davidi

0.65±0.09 0.04±0.01 19.18±1.81 1.08±0.07
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计量理论两者结合的预测因子预测效果最佳(表 4)。
结果表明, 在加入物种分类后, 线性混合模型的预

测效果优于简单线性模型(表 5)。
将科、属、种三个分类水平作为随机效应, 其

组合和作为单个随机效应对模型随机斜率、随机

截距、随机截距和斜率的影响结果。通过对比这

些模型, 发现氮、磷排泄率及其比值的最佳预测因

子均为“体重”, 且在“物种”这一分类水平, 模型的

预测效果最佳(表 6)。氮排泄率最佳预测模型的随

机效应图显示, 只有1个物种的随机斜率95%的置

信区间不在0.75范围内(图 4); 磷排泄率最佳预测模

型的随机效应图显示 , 有3个物种的随机斜率的

95%置信区间不在0.75范围内(图 4)。预测模型表

明, 生态代谢理论预测因子(体型)在预测鱼类氮、

磷排泄率方面表现优于生态化学计量学理论预测

因子(鱼体氮、磷含量和食性), 但需考虑物种分类

对模型的影响(图 5)。

 3    讨论

 3.1   长江中下游湖泊常见鱼类氮、磷排泄率特征

差异

本研究发现长江中下游湖泊10种常见鱼类的

氮、磷排泄率存在显著差异, 其中团头鲂(Megalo-
brama amblycephala)和鳙(Aristichthys nobilis)的氮、

磷排泄率较高, 似鱎(Toxabramis swinhonis)和黄尾

鲴(Xenocypris davidi)的较低, 但鱼类单位体重氮、

磷排泄率则相反, 小体型鱼类的单位体重氮、磷排

泄率高于大体型鱼类。这与其他研究结果相似, 如
Shrestha等[30]

研究发现加利福尼亚州海岸带珊瑚礁

30种鱼类的氮排泄率随着体重的增加而增大, 但单

位体重氮排泄率则相反。Oliveira-Cunha等[31]
发现

巴西河流中12种鱼类的氮、磷排泄率与体重均呈
 

2.5

3.0

3.5

4.0

0 1.0 2.0 3.0 4.0

0.5

1.5

2.5

3.5

4.5

鲫Carassius auratus 草鱼Ctenopharyngodon idella 翘嘴鲌Culter alburnus 鲤Cyprinus carpio

鲢Hypophthalmichthys molitrix 鳙Aristichthys nobilis 团头鲂Megalobrama amblycephala

鳜Siniperca chuatsi 似     Toxabramis swinhonis 黄尾鲴Xenocypris davidi

−0.2

0.4

1.0

1.6

2.2

lg
 N

 e
x
cr

et
io

n
 (

µ
g
/h

)
lg

 P
 e

x
cr

et
io

n
 (

µ
g
/h

)
lg

 N
:P

 e
x
cr

et
io

n
 (

m
o
la

r)

lg mass (g)

0 1.0 2.0 3.0 4.0

lg mass (g)

0 1.0 2.0 3.0 4.0

lg mass (g)

R2=0.86

P<0.001

R2=0.87

P<0.001

R2=0.36

P<0.001

图 1    鱼类氮、磷排泄率及其比值与体重的线性回归分析

Fig. 1    Linear regression analysis of nitrogen and phosphorus excretion rates and their ratios of fishes with mass
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显著正相关, 体型较小的种(Phalloceros harpagos和
Mimagoniates microlepsis)的单位体重氮、磷排泄

率较低 , 而体型较大的物种 (Rhamdia  quelen和
Rineloricaria sp.)的单位体重氮、磷排泄率较高。

鱼类生活史策略差异可能是造成这种差异的主要

原因
[32, 33]

。似鱎是一种快速生长的小型鱼类, 能够

在短时间内利用环境资源快速繁殖, 维持种群的增

长
[34], 因此, 其生长速度和代谢速度相对较快, 从而

导致其单位体重氮、磷排泄率较高。而团头鲂和

鳙是体型相对较大的鱼类, 在其生长发育过程中,
生长速度较慢, 代谢速度也相对较低, 进而导致其

单位体重氮、磷排泄率较低。此外, 除了生活史策

略, 鱼类的食物资源可获得性和栖息生境差异亦可

能对其氮、磷排泄率产生显著影响。研究表明, 食
物供应的丰富程度和食物质量也可能通过调节鱼

类的摄食行为和营养吸收效率, 进而影响其排泄

率
[35, 36]

。此外, 温度作为影响鱼类代谢和排泄的重

要因子, 在较高温度下通常会加速代谢, 从而提高

排泄速率
[37]
。这些差异反映了鱼类在摄食策略和

代谢途径上的深度分化, 表明鱼类的营养物质排泄

过程受生活史策略和代谢途径等多种作用的共同

影响。

 3.2   长江中下游湖泊鱼类的氮、磷排泄率影响因素

本研究发现, 鱼类的体重是影响其氮、磷排泄

率的一个重要因素。随着体重的增大, 鱼类的氮、

磷排泄率增加, 氮、磷排泄率比值降低(图 1)。与

异速生长理论所预测的一样, 较大体型的鱼类排泄

出更多的氮、磷, 但比小体型鱼类单位体重排泄的

氮、磷更少
[24, 25, 38, 39]

。由体型差异引起的氮、磷排

泄率的差异可能与生物体的代谢差异和异速生长

有关。生物体不同组织的氮、磷元素含量因种

类、生长速度和体重等差异而不同。例如, 在无脊

椎动物中, 随着生长其体内的磷含量增加
[40]
。这一

现象在脊椎动物中更为常见, 因为脊椎动物的生长

过程中通常需要更多的磷来支持其骨骼或壳的形

成
[31, 41, 42]

。因此, 不同体型鱼类的氮、磷含量存在

差异, 进而导致氮、磷排泄率差异。

其次, 鱼类的食性对其氮、磷排泄率也有显著

影响。浮游生物食性鱼类的单位体重氮排泄率显

著高于其他食性鱼类; 浮游生物食性和鱼食性鱼类

单位体重磷排泄率显著高于其他食性鱼类(图 2)。
浮游生物食性鱼类主要以浮游植物、浮游动物为

食, 这类食物富含易消化的有机物质, 如脂类、糖
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图 2   不同食性鱼类单位体重氮、磷排泄率

Fig. 2   The Mass-specific nitrogen and phosphorus excretion rates
of fishes with different trophic guild

 

表 3   鱼类氮、磷排泄率与体重的线性回归分析

Tab.  3    Linear  regression  analysis  of  nitrogen  and  phosphorus
excretion rates of fishes with mass

物种Species 回归方程Linear
regression equation P R2

草鱼
Ctenopharyngodon
idella

lg (EN)=0.73
lg (mass)+1.63

<0.001 0.94

lg (EP)=0.59
lg (mass)+1.31

<0.001 0.89

团头鲂
Megalobrama
amblycephala

lg (EN)=0.73
lg (mass)+1.83

<0.001 0.81

lg (EP)=0.92
lg (mass)+0.58

<0.001 0.85

黄尾鲴Xenocypris
davidi

lg (EN)=1.31
lg (mass)+0.84

<0.001 0.81

lg (EP)=0.35
lg (mass)+1.07

<0.001 0.72

鲫Carassius auratus lg (EN)=0.84
lg (mass)+1.50

<0.001 0.72

lg (EP)=1.30
lg (mass) - 0.26

<0.001 0.88

鲤Cyprinus carpio lg (EN)=0.89
lg (mass)+1.19

<0.001 0.92

lg (EP)=1.34
lg (mass) - 0.75

<0.001 0.93

鲢
Hypophthalmichthys
molitrix

lg (EN)=0.86
lg (mass)+1.60

<0.001 0.98

lg (EP)=0.63
lg (mass)+1.54

<0.001 0.92

鳙Aristichthys
nobilis

lg (EN)=0.68
lg (mass)+1.75

<0.001 0.88

lg (EP)=0.92
lg (mass)+0.46

<0.001 0.39

似鱎Toxabramis
swinhonis

lg (EN)=0.92
lg (mass)+1.73

<0.001 0.48

lg (EP)=1.41
lg (mass)+0.01

<0.001 0.48

翘嘴鲌Culter
alburnus

lg (EN)=0.78
lg (mass)+1.60

<0.001 0.61

lg (EP)=0.87
lg (mass)+0.65

<0.001 0.59

鳜Siniperca chuatsi lg (EN)=0.52
lg (mass)+2.25

<0.001 0.87

lg (EP)=0.70
lg (mass)+0.61

<0.001 0.96
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图 3    鱼类氮、磷排泄率及其比值与鱼体氮、磷含量及其比值的线性回归分析

Fig. 3    Linear regression analysis of fish nitrogen and phosphorus excretion rates and their ratios with fish body nitrogen and phosphorus
contents and their ratios

 

表 4    应用生态代谢理论、生态化学计量学理论和两者结合的预测因子预测鱼类氮、磷排泄率及其比值的线性模型比较

Tab.  4     Comparisons  of  models  predicting  nitrogen  and  phosphorus  excretion  rates  and  their  ratios  using  predictors  from the  Metabolic
Theory of Ecology, Ecological Stoichiometry Theory, or both

响应变量Response variable 模型类型Model type 预测因子 Predictor factors AIC lgLik RMSE R2

氮排泄率N excretion rate MTE Mass –261.6 133.8 0.16 0.86
ES Body N, Trophic guild 218.2 –102.1 0.33 0.37

MTE+ES Mass, Body N, Trophic guild –339.0 177.5 0.14 0.89

磷排泄率P excretion rate MTE Mass –57.1 31.6 0.96 0.87
ES Body P, Trophic guild 464.5 –225.3 0.99 0.37

MTE+ES Mass, Body P, Trophic guild –96.0 56.0 0.95 0.89

氮磷排泄率比值N﹕P excretion rate MTE Mass 32.8 –13.4 2.24 0.36

ES Body N﹕, Trophic guild 97.9 –42.0 2.22 0.23

MTE+ES Mass, Body N﹕P, Trophic guild 19.3 –1.64 2.24 0.40

注: 加粗字体表示根据赤池信息标准(AIC)、对数似然(LogLik)和均方根误差(RMSE)选择的首选模型
Note: Bold font indicates the preferred model selected based on the Akaike Information Criterion (AIC), Log–Likelihood (LogLik) and

Root Mean Squared Error (RMSE)
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表 5    线性模型与线性混合模型的比较

Tab. 5    Comparison between simple linear models and linear mixed models

响应变量
Response variable 线性混合模型Linear mixed models 线性模型Linear models χ2

P-value

氮排泄率
N excretion rate

NH+4lmer( ~Mass+(1+Mass|Species)) NH+4lm( ~ Mass) 135.9 <0.001

NH+4lmer( ~ Body N + Trophic guild + (1+ Body N| Species)) NH+4lm( ~Body N+Trophic guild) 145.7 <0.001

NH+4lmer( ~Mass+Body N+Trophic guild +
(1+ Mass+Body N| Species))

NH+4lm( ~Mass+Body N+
Trophic guild)

52.6 <0.001

磷排泄率
P excretion rate

PO3−
4lmer( ~Mass+(1+Mass|Species)) PO3−

4lm( ~ Mass) 129.0 <0.001

PO3−
4lmer( ~ Body P + Trophic guild + (1+ Body P| Species)) PO3−

4lm( ~Body P+Trophic guild) 217.7 <0.001

PO3−
4lmer( ~Mass+Body P+Trophic guild +

(1+ Mass+Body P| Species))
PO3−

4lm( ~Mass+Body P+
Trophic guild)

94.8 <0.001

氮磷排泄率比值
N﹕P excretion rate

lmer(N﹕P~Mass+(1+Mass|Species)) lm(N﹕P~ Mass) 71.7 <0.001

lmer(N﹕P–~ Body N﹕P + Trophic guild + (1+ Body N| Species)) lm(N﹕P~Body N﹕P+Trophic guild) 93.5 <0.001
lmer(N﹕P~Mass+Body N﹕P+Trophic guild +
(1+ Mass+Body N﹕P| Species))

lm(N﹕P~Mass+Body N﹕P+
Trophic guild)

56.8 <0.001

 

表 6    不同分类水平下, 应用生态代谢理论(MTE)、生态化学计量学理论(ES)和两者结合的预测因子预测鱼类氮、磷排泄率及其比

值的模型比较

Tab.  6     Comparison  of  models  for  predicting  fish  nitrogen  and  phosphorus  excretion  rates  and  their  ratios  using  predictors  from  the
Metabolic Theory of Ecology, the Ecological Stoichiometry Theory, and their combination at different taxonomic levels

响应变量
Response variable 模型类型Model type 分类水平

Taxonomic identity
随机效应

Random effect AIC lgLik RMSE R2
marg R2

cond

氮排泄率
N excretion rate

MTE 种Species 斜率和截距Slope&Intercept –372.3 192.1 0.12 0.87 0.94
ES 属Genus 斜率和截距Slope&Intercept 85.7 –30.8 0.24 0.39 0.75

MTE+ES 种Species 截距Intercept –346.1 184.1 0.12 0.83 0.94

磷排泄率
P excretion rate

MTE 种Species 斜率和截距Slope&Intercept –173.7 92.8 0.96 0.72 0.94
ES 属Genus 斜率Slope 95.3 –37.7 0.25 0.15 0.73

MTE+ES 种Species 斜率和截距Slope&Intercept –156.8 94.4 0.96 0.70 0.94

氮磷排泄率比值
N﹕P excretion rate

MTE 种Species 斜率和截距Slope&Intercept –25.2 18.6 2.24 0.15 0.68
ES 属Genus 斜率Slope 17.4 1.3 2.23 0.12 0.68

MTE+ES 属Genus 截距Intercept –5.7 18.9 2.24 0.24 0.77

注: 加粗字体表示根据赤池信息标准(AIC)、对数似然(LogLik)和均方根误差(RMSE)选择的最佳模型
Note:  Bold font  indicates the preferred model based on the combination of Akaike Information Criterion (AIC),  Root Mean Squared

Error (RMSE), and Log–Likelihood (LogLik)
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图 4    鱼类氮排泄率与体重线性混合模型中各物种的随机斜率和截距估计值

Fig. 4    Estimated values of random slope and intercept for each fish species in the linear mixed model of fish nitrogen excretion rates and
mass
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类和蛋白质等, 这些物种通常含有较高的氮、磷等

营养元素
[43, 44]

。这些富含氮、磷的食物进入鱼体

后, 不仅满足了其生长和代谢需求, 也导致了更多

氮、磷的吸收和排泄。相反, 碎屑食性、草食性和

杂食性鱼类食物中相对较少的氮、磷含量及其较

低的可消化性可能是其单位体重磷排泄率较低的

主要原因之一。

生态化学计量学理论为解释生物体内营养元

素含量与其排泄率之间的关系提供了重要框架, 但
也存在一定局限。本研究发现, 鱼类的氮排泄率与

鱼体氮含量呈显著负相关, 符合生态化学计量学理

论的预期, 即生物体通过减少对某种营养元素的排

泄来满足自身营养元素平衡。然而, 鱼体磷含量与

磷排泄率之间未发现相关性。根据生态化学计量

理论, 生物体通过调节摄食、同化、代谢等过程,
维持身体营养元素的稳定性, 即使在食物营养元素

含量发生显著变化时, 也能够通过改变排泄物中的

营养元素比例以维持其体内营养元素的平衡
[14]
。

然而, 鱼类氮、磷排泄率与化学计量特征之间的关

系, 可能受食物资源、同化速率、温度变化等多种

因素的影响
[45]
。这些因素的动态变化可能使理论

预测与实际观测结果之间出现偏差。此外, 越来越

多的研究表明, 许多生物在化学计量上并不是处于

严格的稳态
[46—48], 生物体的发育

[30]
、表型可塑性

[49]

及遗传变异
[50]
等因素均可能影响生物体的化学计

量特征及其氮、磷排泄率。因此, 生态化学计量学

理论在鱼类氮、磷排泄率时, 可能需要结合更复杂

的生理与生态调控机制进行修正。未来的研究可

考虑引入多变量模型, 整合鱼类的发育阶段、表型

可塑性、遗传背景及其所处环境的温度、食物资

源等信息, 从而更全面地预测鱼体的营养元素比例,

及其对氮、磷排泄的影响。

 3.3   鱼类氮、磷排泄率预测模型

生态代谢理论和生态化学计量学理论是理解

生物如何调节生态系统养分动态和能量流动的两

个重要理论框架。本研究测试了生态代谢理论和

生态化学计量学理论在预测鱼类氮、磷排泄率及

其比值方面的可靠性。通过对比, 发现生态代谢理

论预测因子(体型)的表现优于生态化学计量理论预

测因子(食性, 鱼体氮、磷含量)。同时, 将物种分类

水平融入模型后, 模型的预测效果显著提升。这些

结果表明, 鱼类氮、磷排泄率可通过体型和物种的

分类水平来预测。这一结果与国外许多研究相似,
例如 ,  Vanni和Mcintyre[17]

对来自全球 10534个鱼

类、两栖类和无脊椎动物样本的氮、磷排泄率进

行了预测, 发现体重是最好的预测因子。Allgeier
等

[18]
对亚热带沿海102种鱼类和无脊椎动物的氮、

磷排泄率的研究结果表明, 体重解释了物种间氮、

磷排泄率的大量变化, 并显著高于其他预测因子。

然而, 鱼类的食性和鱼体氮、磷含量在预测模型中

并未提高模型的解释率。相关研究表明, 鱼类氮、

磷排泄率与鱼体氮、磷化学计量特征之间的关系,
可能受食物资源、同化速率、温度变化等多种因

素的影响
[31, 45, 47, 51]

。这些因素导致鱼类氮、磷化学

计量特征与氮、磷排泄率不匹配, 使理论预测与实

际观测结果之间出现偏差。

 4    结论

本研究系统分析了长江中下游湖泊10种常见

鱼类的氮、磷排泄特征及其影响因素, 结果表明鱼

类排泄率在种间差异显著, 且受体型、食性和鱼体

氮、磷含量的影响。具体来说, 鱼类的氮、磷排泄
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图 5    鱼类磷排泄率与体重线性混合模型中各物种的随机斜率和截距估计值

Fig. 5    Estimated values of random slope and intercept for each fish species in the linear mixed model of fish phosphorus excretion rates
and mass
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率与体重呈显著正相关, 氮、磷排泄率均随体重的

增加而增大, 体型较大的鱼类的氮、磷排泄率高于

小体型鱼类, 但小体型鱼类的单位体重氮、磷排泄

率更高。且不同食性鱼类间的单位体重氮、磷排

泄率也存在显著性差异, 浮游生物食性鱼类单位体

重氮、磷排泄率相对较高。鱼类氮排泄率与鱼体

氮含量呈显著负相关, 磷排泄率与鱼体磷含量不相

关。模型结果表明, 生态代谢理论的预测因子(体
型)在预测鱼类氮、磷排泄率方面优于生态化学计

量学理论预测因子(鱼体氮、磷含量和食性), 但需

考虑物种分类对模型的影响。这一发现表明生态

化学计量学理论在鱼类氮、磷排泄率时存在一定

局限性, 在丰富多样化的鱼类群落中仍存在适用边

界, 当前理论尚难充分解释鱼类氮、磷排泄率与鱼

体氮、磷含量之间的不匹配现象。未来研究应进

一步结合鱼类生活史特征、栖息地差异、营养状

态及环境变化, 构建多因子耦合的鱼类氮、磷排泄

率预测模型, 从而更全面地理解鱼类在湖泊营养动

态中的生态功能。

(作者声明本文符合出版伦理要求)

参考文献:  

 Ormerod  S  J. Current  issues  with  fish  and  fisheries:
editor’s overview and introduction [J]. Journal of Applied
Ecology, 2003, 40(2): 204-213.

[1]

 Vanni  M  J. Nutrient  cycling  by  animals  in  freshwater
ecosystems [J]. Annual  Review of  Ecology  and  Systema-
tics, 2002(33): 341-370.

[2]

 Atkinson  C  L,  Capps  K  A,  Rugenski  A  T, et  al.
Consumer-driven nutrient dynamics in freshwater ecosys-
tems:  from  individuals  to  ecosystems [J]. Biological
Reviews, 2017, 92(4): 2003-2023.

[3]

 McIntyre P B, Jones L E, Flecker A S, et al. Fish extinc-
tions  alter  nutrient  recycling  in  tropical  freshwaters [J].
Proceedings  of  the  National  Academy  of  Sciences  of  the
United States of America, 2007, 104(11): 4461-4466.

[4]

 Van Wert J C, Ezzat L, Munsterman K S, et al. Fish feces
reveal  diverse  nutrient  sources  for  coral  reefs [J]. Eco-
logy, 2023, 104(8): e4119.

[5]

 Rempel  H  S,  Siebert  A  K,  Van  Wert  J  C, et  al.  Feces
consumption  by  nominally  herbivorous  fishes  in  the
Caribbean:  an  underappreciated  source  of  nutrients  [J]?
Coral Reefs, 2022, 41(2): 355-367.

[6]

 Schindler D E, Eby L A. Stoichiometry of fishes and their
prey:  implications  for  nutrient  recycling [J]. Ecology,
1997, 78(6): 1816-1831.

[7]

 Breukelaar A W, Lammens E H R R, Breteler J G P K, et
al. Effects  of  benthivorous  bream  (Abramis  brama)  and
carp  (Cyprinus  carpio)  on  sediment  resuspension  and
concentrations  of  nutrients  and  chlorophyll a [J]. Fresh-

[8]

water Biology, 1994, 32(1): 113-121.
 Ren W, Wen Z, Cao Y, et al. Cascading effects of benthic
fish  impede  reinstatement  of  clear  water  conditions  in
lakes:  a  mesocosm  study [J]. Journal  of  Environmental
Management, 2022(301): 113898.

[9]

 Vanni M J, Bowling A M, Dickman E M, et al. Nutrient
cycling by fish supports  relatively more primary produc-
tion  as  lake  productivity  increases [J]. Ecology, 2006,
87(7): 1696-1709.

[10]

 Sharitt  C  A,  González  M  J,  Williamson  T  J, et  al. Nut-
rient  excretion by fish supports  a  variable but  significant
proportion of lake primary productivity over 15 years [J].
Ecology, 2021, 102(7): e03364.

[11]

 Williamson  T  J,  Vanni  M  J,  González  M  J, et  al. The
importance of nutrient supply by fish excretion and water-
shed  streams  to  a  eutrophic  lake  varies  with  temporal
scale  over  19  years [J]. Biogeochemistry, 2018, 140(2):
233-253.

[12]

 Hessen D O, Elser J J, Sterner R W, et al. Ecological stoi-
chiometry: an elementary approach using basic principles
[J]. Limnology  and  Oceanography, 2013, 58(6): 2219-
2236.

[13]

 Brown  J  H,  Gillooly  J  F,  Allen  A  P, et  al. Toward  a
metabolic  theory  of  ecology [J]. Ecology, 2004, 85(7):
1771-1789.

[14]

 Allgeier J E, Burkepile D E, Layman C A. Animal pee in
the  sea:  consumer-mediated  nutrient  dynamics  in  the
world’s  changing  oceans [J]. Global  Change  Biology,
2017, 23(6): 2166-2178.

[15]

 Evans-White  M  A,  Lamberti  G  A. Stoichiometry  of
consumer-driven  nutrient  recycling  across  nutrient
regimes  in  streams [J]. Ecology  Letters, 2006, 9(11):
1186-1197.

[16]

 Vanni M J, McIntyre P B. Predicting nutrient excretion of
aquatic  animals  with  metabolic  ecology  and  ecological
stoichiometry:  a  global  synthesis [J]. Ecology, 2016,
97(12): 3460-3471.

[17]

 Allgeier  J  E,  Wenger  S  J,  Rosemond  A  D, et  al.
Metabolic  theory  and taxonomic  identity  predict  nutrient
recycling  in  a  diverse  food  web [J]. Proceedings  of  the
National  Academy  of  Sciences  of  the  United  States  of
America, 2015, 112(20): E2640-E2647.

[18]

 Allen  A  P,  Gillooly  J  F. Towards  an  integration  of
ecological stoichiometry and the metabolic theory of eco-
logy  to  better  understand  nutrient  cycling [J]. Ecology
Letters, 2009, 12(5): 369-384.

[19]

 Li  X  J,  Tang  M,  Li  Y, et  al. Role  of  silver  carp  and
bighead  on  nitrogen  and  phosphorus  cycle  of  aquatic
ecosystem in Changshou Lake [J]. Freshwater Fisheries,
2018, 48(3): 40-46. [李晓洁, 唐敏, 李云, 等. 鲢鳙在长

寿湖水生态系统氮磷循环中的作用  [J]. 淡水渔业 ,
2018, 48(3): 40-46.]

[20]

 Li  P  P.  Ecological  stoichiometry  of  silver  and  bighead[21]

10 期 陶    昆等: 长江中下游湖泊10种常见鱼类氮磷排泄率特征及其影响因素 9

https://doi.org/10.1046/j.1365-2664.2003.00824.x
https://doi.org/10.1046/j.1365-2664.2003.00824.x
https://doi.org/10.1111/brv.12318
https://doi.org/10.1111/brv.12318
https://doi.org/10.1002/ecy.4119
https://doi.org/10.1002/ecy.4119
https://doi.org/10.1002/ecy.4119
https://doi.org/10.1890/0012-9658(1997)078[1816:SOFATP]2.0.CO;2
https://doi.org/10.1111/j.1365-2427.1994.tb00871.x
https://doi.org/10.1111/j.1365-2427.1994.tb00871.x
https://doi.org/10.1890/0012-9658(2006)87[1696:NCBFSR]2.0.CO;2
https://doi.org/10.1002/ecy.3364
https://doi.org/10.1007/s10533-018-0490-6
https://doi.org/10.4319/lo.2013.58.6.2219
https://doi.org/10.1890/03-9000
https://doi.org/10.1111/gcb.13625
https://doi.org/10.1111/j.1461-0248.2006.00971.x
https://doi.org/10.1002/ecy.1582
https://doi.org/10.1111/j.1461-0248.2009.01302.x
https://doi.org/10.1111/j.1461-0248.2009.01302.x
https://doi.org/10.3969/j.issn.1000-6907.2018.03.007
https://doi.org/10.3969/j.issn.1000-6907.2018.03.007


craps and their driven nutrient recycling in Lake Qiandao
[D].  Shanghai:  Shanghai  Ocean University,  2012:  34-52.
[李培培. 千岛湖鲢、鳙的生态化学计量学及其驱动的

养分再循环 [D]. 上海: 上海海洋大学, 2012: 34-52.]
 Tang H B, Zhang S F, Zhu L M, et al. Nitrogen and phos-
phorus  excretion  of  fishes  with  different  feeding  habits
and  their  role  in  nutrient  cycling  in  Xiaojiang  River [J].
Journal of Hydroecology, 2024, 45(5): 76-84. [唐海滨, 张
三峰, 朱利明, 等. 小江不同食性鱼类氮磷排泄及其对养

分循环的影响 [J]. 水生态学杂志, 2024, 45(5): 76-84.]

[22]

 Xue  Y.  Nitrogen  and  phosphorus  recycling  driven  by
silver carp  and  bighead  carp  in  the  Three  Gorges  Reser-
voir Water Ranch [D]. Chongqing: Southwest University,
2015: 11-42. [薛洋. 三峡库区水域牧场鲢鳙驱动的氮磷

循环研究 [D]. 重庆: 西南大学, 2015: 11-42.]

[23]

 Schaus M H, Vanni M J, Wissing T E, et al. Nitrogen and
phosphorus  excretion  by  detritivorous  gizzard  shad  in  a
reservoir  ecosystem [J]. Limnology  and  Oceanography,
1997, 42(6): 1386-1397.

[24]

 Zimmer K D, Herwig B R, Laurich L M. Nutrient excre-
tion  by  fish  in  wetland  ecosystems  and  its  potential  to
support  algal  production [J]. Limnology and  Oceanogra-
phy, 2006, 51(1): 197-207.

[25]

 Showalter  A M,  Vanni  M J,  González  M J. Ontogenetic
diet  shifts  produce  trade-offs  in  elemental  imbalance  in
bluegill  sunfish [J]. Freshwater  Biology, 2016, 61(5):
800-813.

[26]

 Editorial Board of Water and Wastewater Monitoring and
Analysis  Methods,  State  Environmental  Protection
Administration.  Water  and  Wastewater  Monitoring  and
Analysis Methods:  4th edition [M].  Beijing: China Envi-
ronmental Science Press, 2002. [国家环境保护总局《水

和废水监测分析方法》编委会. 水和废水监测分析方

法: 第4版 [M]. 北京: 中国环境科学出版社, 2002: 88-
430.]

[27]

 Zhang S Q, Chen C, Xu S, et al. Improvement in sulfuric-
acid-hydrogen-peroxide assimilating method for determi-
nation of npk in plant [J]. Soils, 2003, 35(2): 174-175. [张
山泉, 陈川, 徐沭, 等. 硫酸-过氧化氢消化法测定植株氮

磷钾方法的改进 [J]. 土壤, 2003, 35(2): 174-175.]

[28]

 R Core  Team,  2024.  R:  a  language  and  environment  for
statistical computing [CP]. https://www.R-project.org.

[29]

 Shrestha J, Coale K H, Hamilton S L. Empirical measure-
ments  of  ammonium  excretion  in  kelp  forest  fishes:
Effects  of  body  size,  taxonomy  and  trophic  guild [J].
Journal  of  Experimental  Marine  Biology  and  Ecology,
2023(569): 151956.

[30]

 Oliveira-Cunha  P,  McIntyre  P  B,  Neres-Lima  V, et  al.
Body  size  has  primacy  over  stoichiometric  variables  in
nutrient excretion by a tropical stream fish community [J].
Scientific Reports, 2022, 12(1): 14844.

[31]

 Snyder M N, Small G E, Pringle C M. Diet-switching by
omnivorous  freshwater  shrimp  diminishes  differences  in

[32]

nutrient  recycling  rates  and  body  stoichiometry  across  a
food  quality  gradient [J]. Freshwater  Biology, 2015,
60(3): 526-536.
 Moody E K, Carson E W, Corman J  R, et  al. Consump-
tion  explains  intraspecific  variation  in  nutrient  recycling
stoichiometry  in  a  desert  fish [J]. Ecology, 2018, 99(7):
1552-1561.

[33]

 Dong X, Xiang T, Ju T, et al. Age, growth, mortality and
recruitment  of  thin  sharpbelly Toxabramis  swinhonis
Günther,  1873  in  three  shallow  lakes  along  the  middle
and lower reaches of the Yangtze River basin, China [J].
PeerJ, 2019(7): e6772.

[34]

 Moody E K, Corman J R, Elser J  J, et al. Diet composi-
tion  affects  the  rate  and  N:  P  ratio  of  fish  excretion [J].
Freshwater Biology, 2015, 60(3): 456-465.

[35]

 Verant  M  L,  Konsti  M  L,  Zimmer  K  D, et  al. Factors
influencing  nitrogen  and  phosphorus  excretion  rates  of
fish  in  a  shallow  lake [J]. Freshwater  Biology, 2007,
52(10): 1968-1981.

[36]

 Ghilardi  M,  Salter  M  A,  Parravicini  V, et  al. Tempera-
ture,  species  identity  and  morphological  traits  predict
carbonate excretion and mineralogy in tropical reef fishes
[J]. Nature Communications, 2023, 14(1): 985.

[37]

 Attayde  J  L,  Hansson  L  A. Fish-mediated nutrient  recy-
cling and the trophic cascade in lakes [J]. Canadian Jour-
nal  of  Fisheries  and  Aquatic  Sciences, 2001, 58(10):
1924-1931.

[38]

 Nuttall  P  M,  Richardson  B  J. Nitrogen  and  phosphorus
excretion  by  European  carp [J]. Chemosphere, 1991,
23(5): 671-676.

[39]

 Rhee  G  Y,  Gotham  I  J. The  effect  of  environmental
factors  on  phytoplankton  growth:  Temperature  and  the
interactions  of  temperature  with  nutrient  limitation [J].
Limnology and Oceanography, 1981, 26(4): 635-648.

[40]

 Andrieux B, Signor J, Guillou V, et al. Body stoichiome-
try  of  heterotrophs:  Assessing  drivers  of  interspecific
variations  in  elemental  composition [J]. Global  Ecology
and Biogeography, 2021, 30(4): 883-895.

[41]

 Hatzikamari  M,  Kyriakidis  D  A,  Tzanetakis  N, et  al.
Biochemical  changes  during  a  submerged  chickpea
fermentation used as a leavening agent for bread produc-
tion [J]. European Food Research and Technology, 2007,
224(6): 715-723.

[42]

 Ahlgren  G,  Lundstedt  L,  Brett  M, et  al. Lipid composi-
tion  and  food  quality  of  some  freshwater  phytoplankton
for  cladoceran  zooplankters [J]. Journal  of  Plankton
Research, 1990, 12(4): 809-818.

[43]

 Chen C T, Bănaru D, Carlotti F, et al. Seasonal variation
in  biochemical  and  energy  content  of  size-fractionated
zooplankton  in  the  Bay  of  Marseille  (North-Western
Mediterranean  Sea) [J]. Journal  of  Marine  Systems,
2019(199): 103223.

[44]

 Wei  H,  Liang  Y,  Luo  Q, et  al. Environmental-related[45]

10 水   生   生   物   学   报 2025, 49(10): 102501

https://doi.org/10.4319/lo.1997.42.6.1386
https://doi.org/10.4319/lo.2006.51.1.0197
https://doi.org/10.4319/lo.2006.51.1.0197
https://doi.org/10.4319/lo.2006.51.1.0197
https://doi.org/10.1111/fwb.12751
https://doi.org/10.3321/j.issn:0253-9829.2003.02.021
https://doi.org/10.3321/j.issn:0253-9829.2003.02.021
https://doi.org/10.1038/s41598-022-19149-w
https://doi.org/10.1111/fwb.12481
https://doi.org/10.1002/ecy.2372
https://doi.org/10.1111/fwb.12500
https://doi.org/10.1111/j.1365-2427.2007.01820.x
https://doi.org/10.1038/s41467-023-36617-7
https://doi.org/10.1139/f01-128
https://doi.org/10.1139/f01-128
https://doi.org/10.1139/f01-128
https://doi.org/10.1016/0045-6535(91)90288-O
https://doi.org/10.4319/lo.1981.26.4.0635
https://doi.org/10.1111/geb.13265
https://doi.org/10.1111/geb.13265
https://doi.org/10.1007/s00217-006-0363-4
https://doi.org/10.1093/plankt/12.4.809
https://doi.org/10.1093/plankt/12.4.809


variation  of  stoichiometric  traits  in  body  and  organs  of
non-native  sailfin  catfishes Pterygoplichthys spp [J].
Ecology and Evolution, 2022, 12(11): e9483.
 Wang C, Huang L, Kang B, et al. Interspecific differences
in ecological  stoichiometric  characteristics  of  inverte-
brates  and their  influencing factors  from the Beibu Gulf,
China [J]. Frontiers  in  Marine  Science, 2024(11):
1433305.

[46]

 El-Sabaawi  R  W,  Zandonà  E,  Kohler  T  J, et  al.
Widespread intraspecific organismal stoichiometry among
populations  of  the  Trinidadian  guppy [J]. Functional
Ecology, 2012, 26(3): 666-676.

[47]

 Vrede  T,  Drakare  S,  Eklöv  P, et  al. Ecological  stoichio-
metry  of  Eurasian  perch–intraspecific  variation  due  to

[48]

size, habitat and diet [J]. Oikos, 2011, 120(6): 886-896.
 El-Sabaawi R W, Kohler T J, Zandoná E, et al. Environ-
mental and  organismal  predictors  of  intraspecific  varia-
tion in  the  stoichiometry of  a  neotropical  freshwater  fish
[J]. PLoS One, 2012, 7(3): e32713.

[49]

 Elser J J, Dobberfuhl D R, MacKay N A, et al. Organism
size,  life  history,  and  N﹕P stoichiometry [J]. BioScience,
1996, 46(9): 674-684.

[50]

 Zhang J H, Xu S L, Zuo Y, et al. Nitrogen and phospho-
rus  budget  in  engineered  recirculating  aquaculture  pond
[J]. Acta  Hydrobiologica  Sinica, 2024, 48(5): 734-743.
[张家赫, 许世玲, 左妍, 等. 工程化循环水养殖池塘的氮

磷收支研究 [J]. 水生生物学报, 2024, 48(5): 734-743.]

[51]

CHARACTERISTICS AND INFLUENCING FACTORS OF NITROGEN AND
PHOSPHORUS EXCRETION RATES OF 10 COMMON FISH SPECIES

IN LAKES OF THE MIDDLE AND LOWER REACHES
OF THE YANGTZE RIVER

TAO Kun1, 2, ZHANG Ya-Han1, 2, WANG Yue-Dong1, 3, DENG Li-Wei1, 4, XU Jia-Jun1, 4, FENG Wan-Ting1, 2,
YUAN Jing1 and WANG Qi-Dong1

(1. State Key Laboratory of Breeding Biotechnology and Sustainable Aquaculture, Institute of Hydrobiology, Chinese Academy of
Sciences, Wuhan 430072, China; 2. University of Chinese Academy of Sciences, Beijing 100049, China; 3. School of Environmental

Studies, University of Geosciences, Wuhan 430074, China; 4. School of Civil Engineering, Architecture and Environment,
Hubei University of Technology, Wuhan 430068, China)

Abstract: To  investigate  the  nitrogen  and  phosphorus  excretion  rate  characteristics  of  fish  in  the  middle  and  lower
reaches of the Yangtze River and their influencing factors, samples of the nitrogen and phosphorus excretion rates and
ecological  stoichiometric  characteristics  of  10  common  fish  species  in  the  middle  and  lower  reaches  of  the  Yangtze
River  were  collected  and  analyzed  from  May  to  June  2023.  Models  were  employed  to  analyze  the  key  influencing
factors of nitrogen and phosphorus excretion rates. The results showed that the nitrogen excretion rate of common fish
species in these lakes ranged from 0.15 to 16.24 mg/h, and the phosphorus excretion rate ranged from 0.01 to 5.73 mg/h.
Fish  nitrogen  and  phosphorus  excretion  rates  were  significantly  positively  correlated  with  body  weight  (R2=0.86,
P<0.001; R2=0.87, P<0.001).  Larger  fish  excreted  more  nitrogen  and  phosphorus  than  smaller  ones,  yet  the  mass-
specific nitrogen and phosphorus excretion rates were higher in small-sized species. There were significant differences
in  mass-specific  nitrogen  and  phosphorus  excretion  rates  among  fish  with  different  trophic  guilds  (P<0.001),  and
planktivorous fish had relatively high mass-specific nitrogen and phosphorus excretion rates. The fish nitrogen excre-
tion rate was significantly negatively correlated with the body nitrogen content (R2=0.10, P<0.001), while the phospho-
rus excretion rate was not correlated with the body phosphorus content. Model results indicated that body size was the
key factor in predicting fish nitrogen and phosphorus excretion rates. Although diet and fish body nitrogen and phos-
phorus  elemental  content  also  affected  these  excretion  rates,  their  prediction  in  the  model  was  poor.  The  ecological
metabolism theory outperformed the ecological stoichiometry theory in predicting fish nitrogen and phosphorus excre-
tion  rates,  but  the  effect  of  species  classification  on  the  model  requires  consideration.  The  results  of  this  study  are
important for understanding the role of fish in the nutrient cycling process in lake ecosystems.

Key words: Consumer; Excretion; Metabolic theory of ecology; Ecological stoichiometry theory; Nutrient cycling
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附录 S1    基于生态代谢理论预测因子的预测模型

Appendix S1    Prediction models based on the predictor of the Metabolic Theory of Ecology

响应变量
Response variable

分类水平
Taxonomic identity

随机效应
Random effect AIC LogLik RMSE R2

marg R2
cond

模型是否过度
参数化

Overparametrized
model

氮排泄率
N excretion rate

科+属+种
Family+Genus+Species

斜率和截距
Slope&Intercept

–362.7 193.3 0.12 0.75 0.94 T

斜率Slope –359.7 185.9 0.12 0.85 0.95 T
截距Intercept –371.7 191.8 0.12 0.86 0.95 T

属+种
Genus+Species

斜率和截距
Slope&Intercept

–366.4 192.2 0.12 0.86 0.94 T

斜率Slope –361.7 185.9 0.12 0.85 0.95 T
截距Intercept –373.6 191.8 0.12 0.87 0.95 T

种
Species

斜率和截距
Slope&Intercept

–372.3 192.1 0.12 0.87 0.94 F

斜率Slope –363.7 185.9 0.12 0.85 0.95 F
截距Intercept –375.6 191.8 0.12 0.87 0.95 F

属
Genus

斜率和截距
Slope&Intercept

–354.1 183.1 0.13 0.85 0.93 T

斜率Slope –338.1 173.1 0.13 0.85 0.94 F
截距Intercept –351.8 179.9 0.13 0.88 0.93 F

科
Family

斜率和截距
Slope&Intercept

–236.3 124.1 0.16 0.80 0.84 T

斜率Slope –239.5 123.8 0.16 0.84 0.87 F
截距Intercept –240.0 124.0 0.16 0.83 0.86 F

磷排泄率
P excretion rate

科+属+种
Family+Genus+Species

斜率和截距
Slope&Intercept

–164.2 94.1 0.96 0.64 0.94 T

斜率Slope –113.7 62.9 0.96 0.80 0.92 T
截距Intercept –130.5 71.3 0.96 0.84 0.93 T

属+种
Genus+Species

斜率和截距
Slope&Intercept

–169.4 93.7 0.96 0.72 0.95 T

斜率Slope –115.4 62.7 0.96 0.85 0.92 T
截距Intercept –132.5 71.2 0.96 0.85 0.93 T

种
Species

斜率和截距
Slope&Intercept

–173.7 92.8 0.96 0.72 0.94 F

斜率Slope –117.4 62.7 0.96 0.85 0.92 F
截距Intercept –134.5 71.2 0.96 0.85 0.93 F

属
Genus

斜率和截距
Slope&Intercept

–158.8 85.4 0.96 0.71 0.94 F

斜率Slope –90.8 49.4 0.96 0.85 0.90 F
截距Intercept –106.8 57.4 0.96 0.85 0.91 F

科
Family

斜率和截距
Slope&Intercept

–48.1 30.1 0.96 0.74 0.87 T

斜率Slope –52.0 30.0 0.96 0.76 0.87 F
截距Intercept –51.3 29.7 0.96 0.80 0.89 F

氮磷排泄率比值
N﹕P excretion rate

科+属+种
Family+Genus+Species

斜率和截距
Slope&Intercept

–17.4 20.7 2.24 0.07 0.79 T

斜率Slope 3.4 4.3 2.24 0.05 0.65 F
截距Intercept –7.8 9.9 2.24 0.12 0.69 F

属+种
Genus+Species

斜率和截距
Slope&Intercept

–20.1 19.0 2.24 0.14 0.68 T

斜率Slope 3.3 3.4 2.24 0.15 0.49 F
截距Intercept –7.4 8.7 2.24 0.18 0.50 F

种
Species

斜率和截距
Slope&Intercept

–25.2 18.6 2.24 0.15 0.68 F

斜率Slope 2.0 3.0 2.24 0.17 0.49 F
截距Intercept –9.0 8.5 2.24 0.19 0.51 F



续表 S1
 

响应变量
Response variable

分类水平
Taxonomic identity

随机效应
Random effect AIC LogLik RMSE R2

marg R2
cond

模型是否过度
参数化

Overparametrized
model

属
Genus

斜率和截距
Slope&Intercept

–23.8 17.9 2.24 0.15 0.68 F

斜率Slope 2.3 2.9 2.24 0.13 0.49 F
截距Intercept –7.9 8.0 2.24 0.16 0.49 F

科
Family

斜率和截距
Slope&Intercept

34.4 –11.2 2.24 0.14 0.64 T

斜率Slope 30.6 –11.3 2.24 0.09 0.63 F
截距Intercept 30.6 –11.3 2.24 0.20 0.65 F

注：加粗字体表示根据赤池信息标准(AIC)、对数似然(LogLik)和均方根误差(RMSE)选择的最佳模型，T表示模型过度参数

化，F表现模型没有过度参数化
Note:  Bold font  indicates the preferred model based on the combination of Akaike Information Criterion (AIC),  Root Mean Squared

Error  (RMSE),  and  Log–Likelihood  (LogLik),  T  indicates  that  the  model  is  over–parameterized,  and  F  shows  that  the  model  is  not
over–parameterized

 

附录 S2    基于生态化学计量学理论预测因子的预测模型

Appendix S2    Prediction models based on the predictor of the Ecological Stoichiometry Theory

响应变量
Response variable

分类水平
Taxonomic identity

随机效应
Random effect AIC LogLik RMSE R2

marg R2
cond

模型是否过度
参数化

Overparametrized model
氮排泄率

N excretion rate
科+属+种

Family+Genus+Species
斜率和截距

Slope&Intercept
97.7 –30.8 0.24 0.39 0.75 T

斜率Slope 98.9 –37.5 0.25 0.15 0.70 T

截距Intercept 92.8 –34.4 0.25 0.16 0.73 T

属+种
Genus+Species

斜率和截距Slope&Intercept 91.7 –30.8 0.24 0.39 0.75 T

斜率Slope 96.9 –37.5 0.25 0.15 0.70 T

截距Intercept 90.8 –34.4 0.25 0.16 0.73 T

种
Species

斜率和截距Slope&Intercept 90.3 –33.1 0.24 0.36 0.76 T

斜率Slope 98.1 –39.0 0.25 0.13 0.69 F

截距Intercept 92.0 –36.0 0.25 0.15 0.72 F

属
Genus

斜率和截距Slope&Intercept 85.7 –30.8 0.24 0.39 0.75 T

斜率Slope 94.9 –37.5 0.25 0.15 0.70 F

截距Intercept 88.8 –34.4 0.25 0.16 0.73 F

科
Family

斜率和截距Slope&Intercept 243.6 –109.8 0.32 0.37 0.56 F

斜率Slope 240.0 –110.0 0.32 0.36 0.45 F

截距Intercept 240.0 –110.0 0.32 0.36 0.46 F

磷排泄率
P excretion rate

科+属+种
Family+Genus+Species

斜率和截距
Slope&Intercept

262.0 –113.0 0.98 0.18 0.82 T

斜率Slope 283.1 –129.6 0.98 0.27 0.80 T

截距Intercept 252.1 –114.0 0.98 0.17 0.81 T

属+种
Genus+Species

斜率和截距
Slope&Intercept

257.4 –113.7 0.98 0.19 0.82 T

斜率Slope 281.1 –129.6 0.98 0.27 0.80 F

截距Intercept 250.1 –114.0 0.98 0.17 0.81 T

种
Species

斜率和截距
Slope&Intercept

256.3 –116.2 0.98 0.15 0.81 T

斜率Slope 281.8 –130.9 0.98 0.25 0.81 F

截距Intercept 252.4 –116.2 0.98 0.17 0.81 F

属
Genus

斜率和截距
Slope&Intercept

97.50 –36.8 0.25 0.28 0.80 T

斜率Slope 113.1 –46.6 0.26 0.22 0.74 F

截距Intercept 95.3 –37.7 0.25 0.15 0.73 F



续表 S2
 

响应变量
Response variable

分类水平
Taxonomic identity

随机效应
Random effect AIC LogLik RMSE R2

marg R2
cond

模型是否过度
参数化

Overparametrized model
科

Family
斜率和截距

Slope&Intercept
256.6 –116.3 0.33 0.24 0.62 T

斜率Slope 253.0 –116.5 0.33 0.28 0.55 T

截距Intercept 254.2 –117.1 0.33 0.34 0.43 F

氮磷排泄率比值
N﹕P excretion rate

科+属+种
Family+Genus+Species

斜率和截距
Slope&Intercept

32.9 1.6 2.23 0.07 0.72 T

斜率Slope 24.6 –0.3 2.23 0.08 0.71 T

截距Intercept 21.2 1.4 2.23 0.07 0.73 F

属+种
Genus+Species

斜率和截距
Slope&Intercept

27.1 1.5 2.23 0.11 0.67 T

斜率Slope 23.1 –0.6 2.23 0.11 0.61 T

截距Intercept 19.3 1.4 2.23 0.12 0.68 F

种
Species

斜率和截距
Slope&Intercept

23.2 0.4 2.23 0.13 0.67 F

斜率Slope 24.8 –2.4 2.23 0.09 0.61 F

截距Intercept 19.2 0.4 2.23 0.13 0.67 F

属
Genus

斜率和截距
Slope&Intercept

21.1 1.4 2.23 0.11 0.67 T

斜率Slope 21.1 –0.6 2.23 0.11 0.61 F

截距Intercept 17.4 1.3 2.23 0.12 0.68 F

科
Family

斜率和截距
Slope&Intercept

121.2 –48.6 2.22 0.16 0.59 F

斜率Slope 117.2 –48.6 2.22 0.16 0.58 F

截距Intercept 117.2 –48.6 2.22 0.12 0.66 F

注：加粗字体表示根据赤池信息标准(AIC)、对数似然(LogLik)和均方根误差(RMSE)选择的最佳模型，T表示模型过度参数

化，F表现模型没有过度参数化
Note:  Bold font  indicates the preferred model based on the combination of Akaike Information Criterion (AIC),  Root Mean Squared

Error  (RMSE),  and  Log-Likelihood  (LogLik),  T  indicates  that  the  model  is  over-parameterized,  and  F  shows  that  the  model  is  not  over-
parameterized
 

附录 S3    基于生态代谢理论和生态化学计量学理论所有预测因子的预测模型

Appendix S3    Prediction models based on the predictors of the Metabolic Theory of Ecology and the Ecological Stoichiometry Theory

响应变量
Response variable

分类水平
Taxonomic identity

随机效应
Random effect AIC LogLik RMSE R2

marg R2
cond

模型是否过度
参数化

Overparametrized
model

氮排泄率
N excretion rate

科+属+种
Family+Genus+Species

斜率和截距
Slope&Intercept

–316.1 186.0 0.12 0.70 0.93 T

斜率Slope –333.5 185.8 0.12 0.73 0.93 T
截距Intercept –342.1 184.1 0.12 0.83 0.94 T

属+种
Genus+Species

斜率和截距
Slope&Intercept

–325.5 184.7 0.12 0.83 0.94 T

斜率Slope –337.0 184.5 0.12 0.83 0.94 F
截距Intercept –344.1 184.1 0.12 0.83 0.94 T

种
Species

斜率和截距
Slope&Intercept

–337.0 184.5 0.12 0.83 0.94 F

斜率Slope –342.6 184.3 0.12 0.84 0.94 F
截距Intercept –346.1 184.1 0.12 0.83 0.94 F

属
Genus

斜率和截距
Slope&Intercept

–316.7 174.4 0.13 0.85 0.92 T

斜率Slope –322.5 174.2 0.13 0.85 0.92 F
截距Intercept –323.1 172.6 0.13 0.85 0.92 F

科
Family

斜率和截距
Slope&Intercept

–282.1 157.1 0.14 0.75 0.88 T

斜率Slope –288.1 157.0 0.14 0.77 0.88 T
截距Intercept –291.1 156.5 0.14 0.81 0.90 F



续表 S3
 

响应变量
Response variable

分类水平
Taxonomic identity

随机效应
Random effect AIC LogLik RMSE R2

marg R2
cond

模型是否过度
参数化

Overparametrized
model

磷排泄率
P excretion rate

科+属+种
Family+Genus+Species

斜率和截距
Slope&Intercept

–135.2 95.6 0.96 0.64 0.94 T

斜率Slope –136.4 87.2 0.96 0.59 0.95 T
截距Intercept –114.4 70.2 0.96 0.77 0.92 T

属+种
Genus+Species

斜率和截距
Slope&Intercept

–146.8 95.4 0.96 0.70 0.94 T

斜率Slope –142.3 87.2 0.96 0.62 0.95 F
截距Intercept –116.3 70.2 0.96 0.82 0.92 T

种
Species

斜率和截距
Slope&Intercept

–156.8 94.4 0.96 0.70 0.94 T

斜率Slope –145.8 85.9 0.96 0.64 0.95 F
截距Intercept –118.3 70.2 0.96 0.82 0.92 F

属
Genus

斜率和截距
Slope&Intercept

–146.9 89.5 0.96 0.71 0.93 T

斜率Slope –115.4 70.7 0.96 0.54 0.96 T
截距Intercept –88.6 55.3 0.96 0.83 0.90 F

科
Family

斜率和截距
Slope&Intercept

–52.9 42.5 0.96 0.67 0.90 T

斜率Slope –58.9 42.5 0.96 0.68 0.91 T
截距Intercept –61.2 41.6 0.96 0.77 0.91 F

氮磷排泄率比值
N﹕P excretion rate

科+属+种
Family+Genus+Species

斜率和截距
Slope&Intercept

16.2 19.9 2.24 0.12 0.80 T

斜率Slope 12.3 12.9 2.24 0.38 0.93 T
截距Intercept 11.1 7.5 2.24 0.09 0.76 F

属+种
Genus+Species

斜率和截距
Slope&Intercept

4.8 19.6 2.24 0.23 0.79 T

斜率Slope 6.3 12.9 2.24 0.39 0.93 T
截距Intercept 10.0 7.0 2.24 0.18 0.62 T

种
Species

斜率和截距
Slope&Intercept

–5.7 18.9 2.24 0.24 0.77 T

斜率Slope 3.4 11.3 2.24 0.42 0.92 F
截距Intercept 8.4 6.8 2.24 0.19 0.61 F

属
Genus

斜率和截距
Slope&Intercept

–3.9 18.0 2.24 0.23 0.78 F

斜率Slope 1.2 12.4 2.24 0.40 0.93 F
截距Intercept 10.0 6.0 2.24 0.17 0.62 F

科
Family

斜率和截距
Slope&Intercept

42.8 –5.4 2.24 0.07 0.74 T

斜率Slope 37.1 –5.56 2.24 0.10 0.75 T
截距Intercept 33.8 –5.9 2.24 0.18 0.77 F

注：加粗字体表示根据赤池信息标准(AIC)、对数似然(LogLik)和均方根误差(RMSE)选择的最佳模型，T表示模型过度参数

化，F表现模型没有过度参数化
Note:  Bold font  indicates the preferred model based on the combination of Akaike Information Criterion (AIC),  Root Mean Squared

Error  (RMSE),  and  Log-Likelihood  (LogLik),  T  indicates  that  the  model  is  over-parameterized,  and  F  shows  that  the  model  is  not  over-
parameterized
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