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摘要:本研究通过比较在不同光照和营养( 3光照@ 3 营养)水平下栽培的沉水植物苦草( Vallisneria natans L1)的生长

及生化指标,探讨了富营养水体中弱光和高营养对苦草生长的影响。结果表明: 弱光对苦草生长的抑制作用不受

外源营养浓度的影响;而高营养对苦草生长的影响受到弱光胁迫程度的交互作用, 表现为在光照较强的 45%日光

下为抑制作用,光照最弱的 215%日光下为促进作用,在光强居间的 10%日光下没有明显作用。植物组织总氮、总

磷、氨态氮及游离氨基酸氮含量随光照减弱而增加,而可溶性总糖和淀粉含量减少;总磷、氨态氮、游离氨基酸氮及

淀粉含量随营养增加而增加。因此弱光照和过高营养均对苦草生长产生明显抑制作用, 两者具有交互作用 ,主要

表现为弱光影响了高营养的抑制作用。在本研究中, 高营养对苦草生长有抑制作用, 但尚不能导致铵中毒或储存

碳缺乏;可能由于 10%和 21 5%日光下, 弱光胁迫对苦草的代谢已产生很大抑制作用, 限制了高营养对苦草的抑制

作用。
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  近几十年来,由于湖泊富营养化,沉水植被的衰

退在世界范围内大面积发生
[ 1) 3]

。国外对沉水植被

的衰退机制研究较多, 但主要集中于对海洋生态系

统中海草的研究,对淡水沉水植物的退化机理研究

相对较少, 而国内在这方面的研究也还较少。在湖

泊的富营养化过程中,通常伴随着光照减弱和氮、磷

等营养盐的大量输入, 因此大多研究者认为光照不

足是导致沉水植物衰退的主要原因,如 Short, et al1
和Moore, et al1 研究发现富营养引起藻类大量繁
殖, 藻类的遮光作用对海洋沉水植物大叶藻

( Zostera marina) 的生长有严重的抑制作用, 并因此

影响了其种群密度
[ 4, 5]
。但也有研究提出了其他观

点,如Mattes和 Kreeb认为除了藻类的遮光作用外,

水体和底泥中高浓度的氮也可能是直接影响沉水植

物的重要因子[ 6] ; Burkholder, et al1 实验证明大叶藻
的消亡与藻类或其他因素引起的弱光照无关, 而是

由于水体高浓度的硝态氮引起的[ 7] ; Santamaria, et

al1研究发现 240LE/m2#s光照下铵对川蔓藻 ( Rup-

pia drepanensis Tineo) 有毒害作用[ 8] ; van Katwijk, et

al1发现在光饱和条件下铵对大叶藻有毒害作用[ 9]。

以上研究表明营养升高对沉水植物的胁迫作用也很

明显。但是这些研究只关注了某一光照下富营养对

沉水植物的影响, 或因藻类的遮光作用而不能很好

地比较富营养化过程中弱光照和富营养在沉水植被

衰退中的贡献。

本实验的目的是研究不同光照及营养水平对沉

水植物苦草生长的影响。主要探讨以下几个问题:

( 1) 光照对苦草生长的影响; ( 2) 营养对苦草生长的

影响; ( 3) 弱光照与富营养对苦草生长是否具有协

同作用。

1  材料和方法

111 实验设计和方法  实验所用的苦草幼苗采自

湖北保安湖,移种在50cm@ 50cm @ 75cm的玻璃缸内

(内置底泥约 15cm) , 每缸栽种 50 株, 加自来水到

75cm。置于室外进行培养, 实验共进行 56d。实验

中分别设置了3个光照和营养水平,共 9种处理,每

种处理设2个重复。

不同的光照强度通过采用不同层数的遮阳网覆

盖获得,高、中、低光水平分别为 45%、10%和 215%
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的水面光合有效辐射 ( PAR: 400 ) 700nm)。水上和

水下光合有效辐射是采用 L-i 1000数据采集器( LI-

Cor)的 LI-190SA和LI-192SA探头于正午 12时左右测

定。晴天正午测定水面光合有效辐射在 1100LE / m2#s

左右。因此高、中、低光照水平正午水下光照约分别

为495、110、2715LE/ m2#s。不同的营养水平通过采
用不同营养水平湖泊和湖区的底泥(高营养 ) 武汉

东湖水果湖底泥、中营养 ) 武汉东湖汤林湖底泥和

低营养 ) 湖北大冶保安湖底泥) , 并在水体中添加

NH4-N [ ( NH4) 2SO4] 和 PO4-P ( KH2PO4) , 使高、中、低

营养水平水柱中NH4-N分别为0160、0130、0105 mg/ L,

PO4-P分别为 0130、0115、0101 mg/ L,经常监测水中营

养盐并时适补充以达到以上梯度。在试验开始前取

底泥测定间隙水NH4-N、NO3-N、PO4-P 浓度。测定方

法参照国标。试验期间定期测定水体 Chl. a含量。

实验结束时收集所有植物样品并测定其叶片的

数目、叶的长度和根的长度。植物样品在 80 e 烘干

至恒重后测定生物量、总氮和总磷、氨态氮、氨基酸、

可溶性总糖和淀粉含量。总氮采用 Buch-i 339全自

动定氮仪测定的,总磷的测定是经硝化后用钒钼黄

比色法测定, 氨态氮测定采用苯-次氯酸法, 可溶性

总糖测定用蒽酮法, 氨基酸测定用茚三酮法, 淀粉测

定参照文献[ 10]。

112 数据分析方法  采用 SPSS公司的 SPSS 1210数据
分析软件GLM以及One-way ANOVA 对数据进行分析。

2  结  果

211  底泥间隙水氮、磷含量及水体 Chl. a含量

试验所用低、中、高营养底泥间隙水 NH4-N 平

均分别为: 2162、5145、8161mg/ L; NO3-N 平均分别

为: 0138、0124、0121mg/ L; PO4-P 平均分别为: 0100、
0105、0124mg/ L, 差异显著 (表 1)。试验期间水体

       

Chl. a 含量很低,几乎为零。

212  植物生长指标
实验开始时苦草平均每株长约 25cm, 干重约为

0108g,实验结束时苦草长度均在 50cm 以上, 除了弱

光和低营养组生物量较低为 0113g DW/株外, 其他

条件下生物量均在 012g DW/株以上, 可见不同处理

组苦草都有明显生长, 表明设置弱光水平都在苦草

光补偿点以上。结果表明遮光对苦草生物量有极显

著抑制, 中低光下苦草生物量分别仅为高光处理下

的 44% ) 70%、15% ) 43% (图 1)。营养对生物量

没有显著作用,主要是由于不同光照下营养升高对

苦草生物量呈现从抑制到促进的不同作用:如营养

增加抑制了高光组植物生物量( p< 0105) ,使高营养
组植物生物量只有低营养组的 74% ;而营养增加却

又提高低光组植物生物量,使低光和高营养组植物

生物量达到低光和低营养组苦草生物量的 213%

(图 1、表1)。统计分析表明营养和光的相互作用显

著( p< 0105) , 表现为弱光下高营养不表现出对生长
的抑制作用。

图 1 光照和营养对苦草生物量的影响

Fig1 1 The effect of light and nutrition on the biomass of V1 natans

h, m, l= 高,中,低; L, N= 光照,营养;下同

h, m, l= high,medium, low;L,N= light, nutrition; the same as follows

表 1 间隙水氮、磷浓度

Tab11  The concentrat ions of nitrogen and phosphorus nutrients ( mg/L) in the pore-water

处理组(Treatment ) NH4-N NO3-N PO4-P

低营养  hLlN 2148? 0117 0105 0100 ? 0100

高光照 中营养  hLmN 5136? 0113 0120 ? 0103 0106 ? 0103

高营养  hLhN 9100? 1156 0116 ? 0106 0124 ? 0109

低营养  mLlN 2146? 0115 0103 ? 0101 0100 ? 0100

中光照 中营养  mLmN 5177? 0133 0120 ? 0101 0106 ? 0102

高营养  mLhN 8150? 0125 0123 ? 0101 0125 ? 0108

低营养  lLlN 2192? 0125 0104 ? 0103 0101 ? 0100

低光照 中营养  lLmN 5120? 0104 0132 ? 0108 0105 ? 0101

高营养  lLhN 8132? 0111 0124 ? 0102 0123 ? 0102
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  弱光和高营养对苦草根的长度均有极显著抑

制,两者的交互抑制作用明显( p< 01001) : 如高光低
营养组植物根最长, 平均可达 20cm, 而低光高营养

组植物根最短, 仅为高光低营养组的 43% ; 中营养

与高营养处理中根长差异不大。在高、中和低光下

中营养和高营养中根长均为低营养时的 60%、

50%、40%左右(表 2、图 2)。

表 2  光照和营养对苦草生长指标及植物体内化合物含量影响的方差检验

Tab12  Analysis of variance of V1 natans growth and t issue total nitrogen, total phosphorus, ammonium, free amino acid, soluble sugar and starch responses

with measurements

方差来源

(Source of

variation)

变 量 ( Variables)

根长

( LR)

叶数

( NL)

叶长

(LL)

生物量

( Biomass)

总氮

(TN)

总磷

(TP)

氨氮

( NH4-N)

游离氨

基酸氮

(FAA)

可溶性

总糖

(SS)

淀粉

( Starch)

光照Light 01000 01000 01000 01000 01000 01000 01000 01000 01000 01000

营养

Nutrition
01000 01161 01047 01318 01870 01000 01000 01000 01102 01000

光照 @ 营

养L @ N
01000 01003 01000 01050 01004 01198 01024 01000 01931 01026

  注:加粗表示显著差异( p < 0105)

Note: Bold indicates signif icant effect ( p < 0105) ; LR, length of roots; NL, number of leaves; LL, length of leaves; TN, total nitrogen; TP, total phos-

phorus; FAA, free amino acid; SS, soluble sugar

  光照对苦草叶数有显著影响( p < 01001) , 中光
组和低光组植物叶数分别仅为高光组的 6614% 和
6019%(图 2)。而营养对叶数无显著作用 ( p >

011) ,与光照和营养对生物量的作用相似。两者也
有显著的交互作用( p < 0101) (表 2)。高光处理时

高营养苦草叶数有 6%的抑制作用( p < 015) ; 中光
处理时营养对叶数无显著作用( p > 015) , 而低光处
理时营养增加导致叶数增加 ( p < 0101) , 高营养比
低营养下叶数增加了 51% (图 2)。可见光照水平改

变影响了营养的作用。

图 2  光照和营养对苦草叶数、叶长和根长的影响

Fig12  The effect of light and nutrit ion on the number of leaves,

the length of leaves and the length of roots of V1 natans

光照对苦草叶长有显著作用( p< 01001) ,而营养对
叶长也有一定的影响( p < 0105) ,两者的交互作用显著

( p< 01001) ,与对上述其他生长指标的作用相似,表现

为不同光照影响营养的作用方向:高光组高营养对叶

长有抑制作用( p< 01001) ,高营养比低营养时苦草叶长
减少15%;中光组营养对叶长无影响( p > 0105) ;而低
光组高营养增加叶长 ( p< 01001) ,高营养比低营养时
叶长增加了55%(表 2、图2)。苦草在10%日光下叶片

最长,平均为 8413cm。
213 植物总氮、总磷、氨态氮、游离氨基酸、可溶性

总糖及淀粉含量

遮光组苦草组织中的总氮( p < 01001) 和总磷
( p < 01001)的含量均有极显著增加, 随着光照强度

的减弱, 苦草组织中的总氮的含量由 310% 增至
316%,中光和低光组植物总氮含量比高光组分别增

加了 10%和 6%(表 2、图 3)。高光组和中光组植物

间总磷含量无显著差异( p > 015) , 但它们与低光组
间的总磷含量均有显著差异( p< 01001) ,低光组总
磷含量比高光组增加了 21% ) 58%(表 2、图 3)。这

表明营养升高对苦草总氮含量无显著影响 ( p >

0105) ,但导致总磷的含量升高,总磷三种营养水平

间均有显著差异( p < 01001) ; 中营养组较低营养组
苦草总磷含量增加了 52% ) 67%, 高营养比中营养

及低营养组苦草总磷含量分别增加 47% ) 88%和

124% ) 196%。光照和营养对总氮含量影响有交互

作用( p < 0105) , 而对总磷的含量无显著交互作用
( p > 0105) (表 2、图 3)。
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图 3  光照和营养对苦草总氮、总磷含量的影响

Fig13  The effect of light and nutrit ion on the concentrat ions of total

nitrogen and total phosphorus of V1 natans

  苦草组织氨态氮、游离氨基酸含量的变化趋势

相同。遮光和营养升高都导致组织铵和氨基酸显著

增加 ( p < 01001) , 光和营养有显著的交互作用(表

2) ,表现在遮光减少了高营养的作用。低光使苦草

组织铵和氨基酸含量比高光处理中分别高出

58% ) 124%和 20% ) 89% (图 4)。高光高营养组

苦草组织氨态氮和游离氨基酸含量比高光低营养组

分别高出 60%和 114% ,而低光高营养组苦草组织

氨态氮和游离氨基酸含量只比低光低营养组分别高

出13%和 47%,表明低光环境下高营养所导致的铵

和氨基酸增长较高光下少(图 4)。

图 4  光照和营养对苦草氨态氮和游离氨基酸氮含量的影响

Fig14 The effect of light and nutrition on the concentrations of

ammonium-N and free amino acid of V1 natans

遮光显著降低苦草淀粉含量( p < 01001) : 低光
处理使苦草淀粉含量较高光处理时下降了 81% )

164% (表 2、图 5)。而营养升高显著增加淀粉含量

( p< 01001) :高光高营养组和低光高营养组苦草淀
粉含量分别比高光低营养组和低光低营养组增加了

30%和 64%。光照对可溶性总糖含量有显著影响

( p< 01001) ,虽然在高光和中光处理中植物的可溶
性总糖相差不大,但低光处理下可溶性总糖较中光

下降低了 82% ) 89%。营养对可溶性总糖含量均

无显著影响( p> 015) , 营养与光照无显著交互作用
(表 2、图5)。

图 5 光照和营养对苦草可溶性总糖和淀粉含量的影响

Fig15 The effect of light and nutrition on the concentrations of soluble

sugar and starch of V1 natans

3  讨  论

苦草是一种基生型植物,不能形成冠层,具有较低

的K015 (达 1/ 2 最大光合速率时的最低光照) [ 11]。

Blanch, et al1实验测定美洲苦草 V1 americana 光补偿

点为26LE / m2#s[ 12] ;苏文华等报道另一种苦草 V1 gi-
gantean的光补偿点和光饱和点分别为 914 LE / m2#s、

200 LE / m2#s[ 13] ;陈洪达也报道过苦草等8种沉水植物

的光补偿点在26) 137 lx (相当于 0152) 2174 LE / m
2#

s) 范围内[ 14] ,因此本研究所设置高、中和低光照水平

在中午时间相应在光饱和点上,以及光饱和点和光补

偿点间,平均光强可能在饱和点和补偿点之间。从生

物量变化来看,各光照水平下苦草生物量都有增加,因

此,所设置光照水平都在光补偿点之上。

本研究结果表明, 光照对苦草生长有显著影响,

随着光照减弱,苦草生长明显受到抑制,而营养对苦

草生长的影响很大程度上受到光照的交互作用影

响。这表现为高光照下,高营养抑制苦草生长; 在低

光照下,高营养时苦草生长反而相对较好;在中等光

照下,不同营养处理对苦草生长无明显影响。

与本研究结果不同的报道有, Cronin和 Lodge发

现在 35%和 7%日光下高营养对眼子菜 ( Potamoge-

ton amplifolius) 的生长都有促进作用, 且高营养比强

光照对眼子菜的生长促进作用更大[ 15]。分析与本

研究结果不同的原因是由于所设置的营养水平范围

不同。该实验中不同光照下植物组织总氮含量均随

着营养水平的升高而显著增加。因此, 在低营养处

理时,很可能氮不足抑制了眼子菜的生长。而在本

研究中, 植物组织总氮含量远远高于满足沉水植物

生长需求的最低浓度( N 113% ) [ 16] , 且不随营养水
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平的升高而增加,表明本研究苦草不存在氮不足的

问题。

Vojt�Íkov�, et al1 [ 17]发现根长在富营养条件下

变短, 植物应对环境变化会调整资源在根和茎叶间

的分配,使更多的资源分配到与生产力有关的组织

器官中
[ 18]
。本研究发现在低光处理下, 营养升高导

致苦草根长变短,叶长和叶数增加,地上部分生物量

增加,与上述研究结果相一致。而在高光处理下, 随

营养升高苦草根长变短, 叶长和叶数却都没有相应

增加, 生物量下降。这表明苦草根长的变短不是由

于植物体资源分配的调整, 而是由于高营养对苦草

生长的抑制作用。以上结果表明不同光照下营养对

生长的影响方式可能差别很大。

由叶长、叶数和生物量等生长指标来看, 光照显

然比营养对苦草生长的影响更大。从相互作用程度

看:光照基本是独立作用,而营养的作用方式和阈值

会在很大程度上受光照强度影响而改变。

与氮含量不同,本研究中苦草磷含量随底泥营

养水平的升高而显著增加, 远远高于 Gerloff提出的

生长最低需求浓度( P 0113% )
[ 16]
。但对比 Madsen

的研究, 不同磷浓度处理下, 伊乐藻磷含量从

0154%增加到 1176%时,仍生长较好, 其相对生长率

也无 显 著变 化[ 19]。因 此, 本 研 究中 苦 草 磷

( 0126% ) 0194%)可能还不至于抑制其生长。

本研究中虽然高营养处理没有导致苦草组织中

总氮含量显著增加,但导致氨态氮和游离氨基酸氮

含量增加,与生长受抑制的结果相符
[ 20, 21]

。有研究

表明氨态氮积累到 016 mg/ g 才可能导致毒害作用

(曹特未发表数据) ,本研究中苦草组织氨态氮含量

还远远不到此阈值,所设置铵浓度还在苦草的耐受

范围之内, 所以植物主要表现出生长和生化胁迫症

状而不是中毒。本研究高营养处理没有导致可溶性

总糖及淀粉含量显著下降, 表明苦草生长不是由于

组织碳储存不足所引起的。在以往研究中发现营养

升高导致活性氧胁迫[ 20] , 我们推测高光处理下抗氧

化酶系统和氨基酸累积对高营养的响应可能显著消

耗苦草的能量, 因此导致生长下降。本研究高光照

高营养组苦草生长受到抑制, 但尚没有出现如 van

Katwijk, et al1 [ 9]发现的植株叶片坏死的现象。

光照减弱使高营养对苦草生长抑制作用下降和

消失,可能是由于光照不足时,光合作用活性下降导

致的能量缺乏成为生长的和代谢的主要限制因子。

Minotta 和 Pinzauti发现营养只有在光照充足时才对

山毛榉 ( Fagus syluatica L1) 生长有促进作用[ 23]。

Barko, et al1进一步认为其他生态因子只有在足够
的光照下才能起作用

[ 24]
;而 Evans, et al1也认为低

的潜在生长率会抑制植物体对外界营养的生理反

应[ 25]。这些观点进一步说明了光对营养作用的重

要性。至于本研究中苦草为什么在低光高营养条件

下生长反而相对较好, 可能是由于生态因子间的补

偿作用,我们对其机制还缺乏解释。

由本研究得出的重要结论是: 弱光照和高营养

均能对苦草生长产生抑制, 两者有交互作用,主要是

弱光影响高营养的抑制作用。本研究中高营养处理

主要对苦草生长有抑制作用,尚不能导致铵中毒或

储存碳缺乏; 水下光照低于 10%水面光照后, 弱光

照成为苦草生长的主要限制因子, 富营养不再表现

出抑制作用。
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RESPONSES OF VALLISNERIA NATANS TO REDUCED LIGHT AVAILABILITY

AND NUTRIENT ENRICHMENT

LI Hu-i Juan1, NI Le-Yi1, CAO Te1 and ZHU Long-Xi2

( 1. Donghu Experiment Station of Lake Ecosystems, Institute of Hydrobiology , Chinese Academy of Sciences, Wuhan  430072;

2. Wuxi Reconnaissance Bureau of Hydrology and Water Resource , Wuxi  214023)

Abstract:The effects of light and nutrient availability, 3 ( light ) @ 3 ( nutrient ) , on growth and N, P and C concentrations of

Vallisneria natans were investigated in a microcosm experiment. Growth of V. natans decreased with increased light limitation.

Inhibition of increased nutrient loading on the growth of V. natans was observed only in high light treatments, while in medium

light treatments there were no significant effects of nutrient enrichment on growth, and the growth of V. natans increased with

nutrient enrichment in low light treatments. Low light intensity increased the concentrations of tissue total nitrogen, total phos-

phorus, ammonia-N and free amino acid-N but lowered tissue soluble sugar and starch concentration. The concentrations of total

phosphorus, ammonia-N, free amino acid-N and starch increased with nutrient enrichment. The results indicated that both low

light availability and high nutrient availability influenced the growth of V. natans significantly, and that there were interactions

between them, showing effects of nutrient enrichment depend on the light availability. Growth inhibition in nutrient enrichments

was mainly caused by decreased biomass, but not ammonia toxicity or carbohydrates deficiency. Since the growth of V. natans

was severely inhibited by light insufficient in medium and low light treatments, there was no more suppression of nutrient enrich-

ment on growth.

Key words:Low- light stress; Nutrient; Vallisneria natans; Ammonia-N
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