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苦草对富营养化水体中氮磷营养盐的生理响应
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摘要!为认识湖泊富营养化过程中沉水植物衰退机制$通过室内模拟试验$利用水下饱和脉冲荧光仪"_ASA8UDV31#测定了苦

草"-$++&#.)%&$ .$*$.##在水体富营养化过程中不同氮磷营养盐水平下的荧光参数$并结合苦草其它生理指标$研究了苦草对水

体富营养化过程中氮磷等营养盐浓度升高的响应B结果表明$苦草对水体氮( 磷营养盐浓度的改变响应迅速$各处理组在处理
’ f% : 后最大量子产量都显著下降$处理 "’ : 后与处理前相比没有显著的差异$各处理组之间没有显著差异’水体氮( 磷营

养浓度偏高"处理组 _#或偏低"处理组 3#都增强强光对苦草的抑制作用$从而影响光合作用$处理组 T( 6苦草实际光合作

用能力"平均量子产量#显著高于处理组 3( _苦草实际光合作用能力"0l(‘()#’在一定的水体氮磷营养盐水平范围$苦草叶

绿素含量随氮磷水平的升高而增大$水体氮磷营养盐浓度达到处理组 _水平$苦草植物体内叶绿素含量下降’植物体内丙二

醛"1_3#的含量在不同处理组中存在变化$处理组 T丙二醛最低$处理组 _最高B这说明$苦草比较适合在富营养化水体生

长$但富营养化水体中$过高浓度的氮( 磷浓度可抑制苦草光合生理活动$进而影响苦草的生长B
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!!随着水体富营养化的发展$水生植被特别是沉
水植物衰退和消失的现象在世界范围内普遍出
现 )"$’*B沉水植物是水生生态系统中的重要组成部

分$对水体环境有重要影响 )** $因此$ 沉水植物的保

护和恢复对维护健康水生生态系统至关重要$水生
植被的恢复已被认为是湖泊富营养化治理的关
键 )E f%*B实践证明$在富营养化水体要恢复沉水植

物$必须了解富营养化水体沉水植物衰退的机
制 )$ f#* $而目前$有关富营养化水体中沉水植物衰退

及消失的机制众说纷纭$也是国内外湖泊专家研究
的热点 )"(*B水体氮( 磷等营养盐浓度的增加是水体
富营养化以及蓝藻暴发主要因素$也是影响沉水植
物生长的重要因素 )""*B已有关于水体营养盐浓度对
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沉水植物影响的研究主要集中在植物体内保护酶体
系的响应( 形态指标及生物量的变化上 )"’$"** $而光
合作用是沉水植物最重要的代谢活动$有关沉水植
物光合生理对水体营养盐响应的研究目前报道还不
系统 )"E*B

苦草"-$++&#.)%&$ .$*$.## 属水鳖科苦草属多年
生沉水植物$为我国常见沉水植物之一$由于其生态
适应性广$较强的吸污能力和耐污性$常被作为富营
养化水体植被恢复工程的主要选用品种 )")*B因此$
本研究利用荧光动力学技术采用水下饱和脉冲荧光
仪"_ASA8UDV31#进行原位( 快速( 无损伤测定苦草
叶片的叶绿素荧光参数$结合苦草生长其它生理指
标的测定$分析了苦草对湖泊富营养化过程中水体
氮磷营养盐浓度响应$以期为认识沉水植物在水体
富营养过程中生长及发展提供试验依据$为水生生
态系统的保护和持续利用提供基础资料B

NO材料与方法

NPN!试验材料
从东太湖湖区采集苦草 "-$++&#.)%&$ .$*$.##块

茎种植于室内的塑料整理箱"EE‘) MF mEE MF#中$
每个整理箱在种植前铺上 ") MF厚的粗砂$种植后
放在室内培养$培养期间定期更换自制的营养液B
NPQ!试验设计

本试验于 E 月 ’) 日开始$从塑料整理箱中选取
长势基本一致的完整植株$清洗并去除枯黄和衰败
的叶子$称重后等量种植在清洗干净的沙粒作为基
质的小塑料杯"底部具有小孔#中B再把种植好的苦
草连杯一起移入玻璃水族箱 "’# MFm"# MFmE(
MF#$每个玻璃水族箱移入苦草 ’) 株B向玻璃水族
箱中注入自来水 ") 4$并将移植好苦草的玻璃水族
箱排列于室内向阳的窗前$待苦草适应 ’ ?"此时苦
草最大量子产量已恢复正常#后开始向玻璃水族箱
中加入事先配制好的氮",[E,0* #( 磷",G[’V0E #
营养 盐$ 参考太湖 水体 营养 盐水 平 及 文 献 资
料 )"%$"$* $各处理组水体的总氮 "2,#( 总磷 "2V#浓
度设置如表 "B每个处理重复 * 次B根据预试验水体
营养盐含量的变化规律$试验期间每 ’ ? 将玻璃水
族箱中的培养液用虹吸的方法更换 "O’$保持各处
理组中营养盐水平的稳定B各组分别在处理 (( ’(
%( "’( ’E( E& : 随机选择 % 株苦草$测定苦草最长
叶片的最小荧光和最大荧光B在培养期间选择晴朗
的天气$测定苦草实际光量子产量的日变化及快速
光响应曲线$并于次日取样$测定苦草叶片的叶绿素

含量及丙二醛的含量 )"&*B
表 NO营养盐的处理方案

2GQ;@"!2L@G9F@89N7R8>9LA@89

处理组 3 T 6 _

富营养状况 中营养 中度富营养 重度富营养 超富营养
2,OFU.4o" (‘E( "‘)( E‘)( "’‘)(

2VOFU.4o" (‘(E (‘") (‘E) "‘’)

NPR!测定方法
NPRPN!叶绿素荧光参数

从氮( 磷营养盐加入前及加入 ’ : 后开始用水
下饱和脉冲荧光仪 _ASA8UDV31"德国 a34Z公司#
和数据采集软件 aA8M789L7;进行测定B_ASA8UDV31
配备了一个发射峰为 %)( 8F的红外二极管$所发射
的红外光为测量光’一个内置的卤素灯提供光化光
照明和饱和脉冲光B

连体叶片使用叶夹遮光处理 "暗适应# ’( FA8
后$打开叶夹$开启测量光测得光系统""V5"#最
小荧光"!7#$再开启饱和脉冲光)饱和脉冲光强度
E ((( ’F7;."F’.N# o"*测得 V5"暗适应下的最大
荧光"!F#$根据 !7和 !F 计算出 V5"最大量子产
量)!SO!F$ !SO!F q" !F o!7# O!F*B
NPRPQ!苦草叶片快速光响应曲线

用_ASA8UDV31在处理第 $ ? 上午 ""!(( 时左右
测定苦草叶片的快速光响应曲线B开启光强度分别
为! (( "$( E#( "(E( "$%( ’E&( *E’( )() 和 %&E
’F7;."F’.N# o"的光化光$在任一光合有效辐射
"C:797N<89:@9AMG;;<GM9AS@LG?AG9A78$ V3/#强度下$测
得开启饱和脉冲前的荧光为"!#$打开饱和脉冲得
到的最大荧光为"!Fh#$可变荧光 4!q!RF o!$由
此得出光适应条件下水生植物 V5"的有效量子产
量"F#!Fq4!O!RF q"!RF o!# O!RF$根据 F和
V3/计算出相对电子传递速率 "L@;G9AS@@;@M9L78
9LG8NC7L9LG9@$L+2/# )"#* !

L+2/qFmV3/m(B) m(B&E
NPRPR!快速光曲线拟合

采用 5V55 "%‘( 软件进行快速光曲线拟合B曲
线拟合采用最小二乘法$快速光曲线的拟合采用文
献)"#$’(*提出的方程B其方程形式如下!

L+2/qL+2/F"" o@o#.V3/OL+2/F#@o$.V3/OL+2/F

式中$L+2/F为无光抑制时的最大潜在相对电子传
递速率’#为 L+2/DV3/曲线的初始斜率$反映了植
物对光能的利用能力’$ 为光抑制参数B由此可以得
出半饱和光强"/I qL+2/FC##B
NPW!数据处理

($)’
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采用 +̂ 6+4’((* 和 5V55 "%‘( 软件对所有数
据进行统计分析$采用单因素方差分析 "78@D
PG<3,0-3#比较不同数据组间的差异B

QO结果与分析

QPN!苦草最大量子产量 "!SO!F#对水体氮( 磷营

养盐浓度变化的快速响应
!SO!F是最大量子产量B图 " 是各处理组苦草

在处理 E& : 内 !SO!F变化情况B从图 " 可知$各处
理组苦草的 !SO!F 对水体营养盐浓度的变化反应
比较迅速$且均表现为先下降后上升的规律B与处理
前相比$在处理 ’ :( % : 时$ 处理组 3( T( 6苦草
的 !SO!F降低了 "(j左右$处理组_的!SO!F下降
更快$高达 "$j$处理前苦草的!SO!F和处理 ’ :( %
: 时的!SO!F差异显著 "0l(‘("#’在处理 "’ : 时$
各处理组苦草的 !SO!F 与处理前相比稍低但差异
不大$而与处理 ’ :( % : 时相比已显著上升 "0l
(‘()#B在相同的时间$不同处理组苦草的 !SO!F相
比有所不同$通过方差分析可知$除了处理组 _在
处理 ’ : 时与其它处理组差别显著"0l(‘()#$其余
处理组的苦草在同一时间的 !SO!F 差异不显著 "0
l(‘()#B已有的研究表明$!SO!F 反映的是光系统
"反应中心的最大 V5"的光能转换效率$非胁迫条
件下该参数变化极小$胁迫条件下该参数明显降
低 )’"*B这说明$苦草 !SO!F 对水体氮( 磷营养盐水
平改变响应很快"’ :#$在 ’ : 时均下降明显$但在
本研究处理的氮( 磷营养盐浓度范围内$苦草通过
自生的调节$ !SO!F很快又恢复到处理前的水平B

图 NO+I Z+6 对水体营养盐浓度变化的快速响应

=AUB"!/GCA?DL@NC78N@7R!SO!F 978>9LA@89M:G8U@N

QPQ!苦草实际量子产量"4!RSO!RF#对不同水体氮(
磷营养盐浓度的响应

图 ’ 是在培养期间选取晴朗无云的第 $ ? 测定
各处理组苦草叶片在 (#!((( ""!((( "*!((( ")!((
实际量子产量 "4!hSO!RF#B从这 E 个时刻测定的
4!hSO!hF平均值来看$处理组 6iTi_i3B与处理
组 3相比$处理组 T( 6( _的 4!hSO!hF分别增加了
#‘*j( "(‘%j( ’‘&jB通过方差分析可知处理组
3与 _之间$处理组 T与 6之间4!hSO!hF差别不显
著$而处理组 3( _与处理组 T( 6间 4!hSO!hF差别
显著"0l(‘() #B从时间序列看$各处理组苦草的
4!hSO!hF均在 ""!(( 最大$分别比 (#!(( 的 4!hSO!hF
增加了 E‘)j( "*‘*j( #‘#j( E‘%jB与 ""!(( 时
相比 "*!(( 以及 ")!(( 有所下降B通过对比分析$
"*!(( 各处理组 4!hSO!hF值与 ""!(( 相比$各处理组
苦草的 4!hSO!hF下降比较显著"0l(‘()#B通过比
较不同的处理组可知$在(#!((时$随着处理浓度的
升高$各处理组的 4!hSO!hF都有所增加$但差异不显
著"0l(‘()#B在 "*!((( ")!(( 时$处理组 T和 6
的 4!hSO!hF与处理组3及_的4!hSO!hF差异显著$而
处理组 3( _之间以及处理组 T( 6之间的 4!hSO
!hF差异不显著"0l(‘()#B由此可见$当 2,和 2V
浓度较高"处理组 _#或较低"处理组 3#时$苦草的
4!hSO!hF较低$当 2,和 2V浓度处于相对适中时"处
理组 T( 6#$苦草 4!hSO!hF 相对较高$这可能与中
午的强光抑制作用有关B

图 QO各处理组 "+,I Z+,6 的变化

=AUB’!6:G8U@N7R4!hSO!hFA8 E UL7>CN

QPR!苦草光合荧光参数对水体氮( 磷营养盐浓度
的状况的响应

水体营养盐浓度对苦草叶片 V5"的影响还反
映在苦草叶片的光响应能力上B根据试验中测定快
速光响应曲线可以确定苦草叶片的光合参数 )"# *B图
* 是各处理组苦草叶片在 ""!(( 左右的快速光响应

"$)’
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曲线B由图 * 可见$处理组 3与其他 * 个处理组相
比$苦草叶片的快速光曲线差异明显$光响应能力的
大小依次为处理组 Ti6i_i3B

图 RO各处理组苦草快速光响应曲线

=AUB*!/GCA?D;AU:9M>LS@N7R-,.$*$.#A8 E UL7>CN

光曲线的初始斜率"##可以反映植物叶片对光
能的利用效率$表现了植物叶片捕光能力的大
小 )"#*B由图 E 可见$各处理组初始斜率"##随着营
养盐质量浓度的升高而增加B与处理组 3相比$处
理组 T( 6( _的初始斜率 "## 增加了 ’"‘#j(
’E‘’j( ’’‘$j$均达到极显著水平"0l(‘("#B处
理组 6初始斜率"##最高$但处理组 T( 6( _之间
变化较小$没有显著差异"0l(‘()#B由此可见$尽
管不同的氮( 磷营养盐浓度均对苦草叶片捕光系统
产生促进作用$但氮( 磷营养盐浓度越高产生的促
进作用越不明显B

最大电子传递速率"L+2/F#能够反映植物叶片
的光合活性 )"#*B由图 E 可知$不同氮( 磷营养盐浓
度下$各处理组苦草叶片 V5"的 L+2/F不同$处理
组 T苦草叶片的L+2/F最高$其次是处理组 6和 _$
处理组 3最小B与处理组 3相比$处理组 T( 6( _
苦草 V5"的L+2/F分别是处理组 3的 $%‘E$j(
*(‘’)j( ’*‘&*j’处理组 6( _相对于处理组 T而
言$ V5"的L+2/F减少了 ’$‘"#j( ’#‘&’jB

由图 E 可知$不同处理组苦草叶片半饱和光照
强度"/I #不同B与处理组 3相比$处理组 T苦草 /I
增加了 E%‘’*j$差异极显著"0l(‘("#’处理组 6(
_仅增加了 )‘%)j( (‘&#j$差异不显著 "0l
(‘()#B

光合荧光参数 /I 反映了植物耐受强光的能力$
而耐受强光能力强的植物具有较高的最大光合速率
"L+2/F# )"#*B对试验苦草叶片的 ""!(( 左右的快速
光响应曲线和光合荧光参数进行综合分析发现$苦

草 L+2/F和 /I 在处理组 T最高$处理组 3中最低$
处理组T苦草叶片耐受强光的能力"/I#以及光合活
性"L+2/F#均显著高于处理组 6( _B这一结果与已
有的理论及 ""!(( 时所测得实际量子产量相吻合B

图 WO各处理组苦草植物的初始斜率$#% & 最大电子

转递速率$&/DF6%和半饱和光强$-\%
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QPW!苦草其它生理指标对水体氮( 磷营养盐浓度
的响应
QPWPN!叶绿素对水体氮( 磷营养盐浓度的响应

图 ) 是不同氮磷营养盐浓度下苦草叶片的叶绿
素"6:;B#含量B从图 ) 可看出$随着氮磷营养盐水
平的升高$6:;B含量显著增加$当营养盐增加到一定
的程度$6:;B含量略有下降B处理组 T( 6( _的 6:;B
含量分别是处理组 3的 *‘&) 倍()‘%$ 倍( )‘"* 倍$
处理组 3与处理组 T( 6( _之间的差异达到极其

’$)’
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显著水平"0l(‘("#B不同氮磷营养盐浓度下苦草
叶片的叶绿素 G"6:;BG#变化与总的 6:;B变化相似$
即随着水体氮磷营养盐水平的升高$6:;BG含量显
著增加"0l(‘("#$当营养盐增加到一定的程度"处
理组 _#$6:;BG含量与处理组 6相比不仅不升高反
而有所下降B不同氮磷营养盐浓度下苦草叶片的叶
绿素 Q"6:;BQ#的变化情况与 6:;BG变化规律相似$
但又有差别"图 )#$处理组 T( 6( _与处理组 3相
比$6:;BQ 均显著增加"0l(‘("#$但处理组 T( 6(
_之间 6:;BQ 差异不大B总的来看$随着水体中氮(
磷营养浓度的升高$ 6:;B会显著增加$当 6:;B增加
到一定的程度时$氮磷营养盐升高$植物 6:;B含量
会下降B

图 XO各处理组苦草的叶绿素$-04c%含量
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QPWPQ!丙二醛"1_3#对水体氮( 磷营养盐浓度的
响应

图 % 是不同氮磷营养盐浓度梯度下的苦草叶中
丙二醛"1_3#的含量B从图 % 中可看出$处理组 T

含量最低$随着水体氮磷浓度的升高$ 1_3量均升
高$处理组 6( _与处理组 T相比$分别增加了
"$‘E&j($E‘*&j$处理组 3与处理组 T相比$1_3

的浓度差别不大$仅增加了 ’jB处理组 _中 1_3

含量最高$与其它处理组相比均有显著差异 "0l
(‘("#B这说明$水体氮磷浓度过高 "处理组 _#$
1_3含量显著增大B

RO讨论

不同营养环境对水生植物生长的影响国内外均

有所报道$沉水植物对富营养化的反应机制一直存
在分歧 )’’* $部分研究者认为沉水植物对富营养化的

敏感性受水体透明度和植物生长型的影响$而不受

图 !O各处理组丙二醛$_5<%的含量

=AUB%!1G;78?AG;?@:<?@"1_3# M789@897R-,.$*$.#A8 E UL7>CN

水体中氮( 磷浓度变化所直接引起的生理反应的影
响 )’*$’E*B另一些学者则认为光衰减和生长型并不能
完全解释目前所观察到的沉水植物的衰退$ 水体中
较高的氮( 磷浓度对沉水植物而言$与盐胁迫( 环
境污染物胁迫一样是一种逆境胁迫$影响其正常生
理活动 )’’$’)$’%* $可能是湖泊富营养化过程中影响沉
水植物退化的机制之一B

光合作用是植物生长发育和生物量积累的基
础$ !SO!F为 V5"最大光化学量子产量$又叫 V5"
潜在最大量子产量$ V5"反应中心均处于开放状态
时的量子产量$是研究环境胁迫对植物光合作用影
响的重要指标 )’"*B在陆生植物研究中已发现$!SO!F
随温度( 光和重金属等因子 )’$*的胁迫程度加重而
降低’而在水生植物对比试验中$已有关于 W-DT辐
射( 多环芳烃污染( 水体悬浮物浓度以及网状藻的
附着对水生植物 !SO!F 影响的报道

)’& f*’*B从本试
验结果可知$水体氮磷浓度的改变$!SO!F会显著降
低$但很快恢复B这说明在本试验处理的水体氮( 磷
浓度范围内$短时间内苦草通过调节自身机制抵御
外界环境胁迫因子的干扰$适应新的环境B这一研究
结果和文献报道苦草耐污染强的特性相吻合 )"$$***B
从本试验实际量子产量变化可看出$水体氮磷浓度
不同$在不同光照强度下$实际光合作用不同B在强
光作用前"""!((#$苦草的实际量子产量在中营养
化水体与富营养化水体中存在显著差异$但在富营
养化水体中$随氮磷浓度的增加实际量子产量增加
并不显著B在经强光作用后"""!((#$水体氮( 磷浓
度过高"处理组 _#或过低"处理组 3#都不利于苦
草的光合作用B这说明$不同营养盐水体中$苦草对

*$)’
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强光的实际耐受能力不同$从而影响苦草的实际生
长$从 ""!(( 不同处理组光合荧光参数 /8( L+2/F
的值也能得出同样的结论B光合荧光参数 #反映了
叶片捕光能力的高低$与叶片的吸光系数和 V5"对
光能的利用能力有关 )"#*B而植物对光的捕获能力与
植物本身叶绿素含量( 环境光照条件等密切相关B
本研究结果表明$在环境光照条件相同的情况下$随
水体氮( 磷浓度的升高$苦草的叶绿素含量与其光
合荧光参数 #变化趋势是一致的$即在相同的环境
光照条件下$苦草叶绿素含量及光合荧光参数 #均
随着水体氮( 磷浓度的增加表现先增加后减少的变
化规律B

丙二醛"1_3#是脂质过氧化的主要降解产物$
它可能与细胞膜上的蛋白质( 酶等结合( 交联$使
之失活$破坏生物膜的结构和功能$是植物受伤害程
度的指标之一 )"&*B从本试验可以看出$随着水体富
营养化程度增加$ 1_3含量上升B处理组 _的
1_3含量与其它处理组的 1_3含量存在显著差异
性B这表示处理组 _的植株可能受到高浓度氮磷的
影响$进而可能影响叶绿素合成$表现出处理组 _
植株的叶绿素含量反而比处理组 6的低B

综上所述$苦草对水体氮( 磷具有较高的耐受
范围$在本试验中$处理组 T( 6( _苦草的 M:;B含
量( 光合效率都高于处理组 3B在耐受的氮( 磷范围
内$氮( 磷浓度偏高"处理组 3#( 偏低"处理组 _#
苦草的光合效率都会下降B氮( 磷浓度偏高"处理组
_#$会影响苦草对强光的耐受能力$叶片中 1_3积
累量增多$表明植物对逆境条件反应的强$可能对叶
肉细胞的伤害越严重$表现在叶绿素含量减少$对光
的捕获效率降低$从而影响光合作用’而氮( 磷浓度
偏低"处理组 3#$叶绿素合成相对较少$进而也会
影响植物的光合效率B

WO结论

""#苦草潜在的光合作用能力"!SO!F#对水体

氮( 磷浓度改变反应比较迅速$但在处理的氮( 磷
浓度范围内$苦草能通过调节自身机制很快适应水
环境B

"’#水体氮( 磷营养盐浓度偏高"处理组 _#或
偏低"处理组 3#都可能影响苦草对强光的耐受能
力和光合活性$从而影响苦草的光合作用$表现在苦
草在中午强光照下受到的光抑制程度较大$而当氮(
磷营养盐浓度"处理组 T( 6#适合苦草生长时$苦草
在中午强光照下受到的光抑制程度相对较小B

"*#富营养化水体"处理组 T( 6( _#中苦草的
叶绿素含量及对光的捕光能力均显著高于中营养化
水体"处理组 3#中苦草的叶绿素含量及对光的捕
光能力B但在富营养化水体中随水体氮( 磷浓度增
加叶绿素含量及光捕获能力均表现为先增加后有所
下降B处理组 _的苦草叶绿素含量及光捕获能力下
降可能与叶片中 1_3含量高有关B

"E#适宜的氮( 磷营养盐浓度有利于提高苦草
的抗逆性$更有利于苦草的生长$过高或过低的氮(
磷营养盐浓度不利于苦草长期健康的生长B
!!致谢!在野外采集苦草块茎的过程中得到了太
湖湖泊生态系统国家野外观测研究站工作人员的帮
助$在此表示感谢B
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