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摘要:沉水植物茎叶表面常富集了水中各类物质,包括有机质、泥沙、菌胶团、藻类、微生物等,形成厚度不等的附着层,形成特殊

的茎叶微界面,其具有特殊的氧化鄄还原异质环境,并能为氮素循环细菌提供有机质,是水中氨化、反硝化及厌氧氨氧化等脱氮

行为的重要基础,因此,了解沉水植物茎叶微界面组分、微环境变化特征及其对氮循环的调控作用,对于正确认识和利用沉水植

物的生态调控功能、改善水环境质量具有十分重要的意义。 基于此,就沉水植物茎叶微界面物质组成、微环境特征及其对水体

氮循环影响研究现状进行了归纳总结,并对今后的研究方向进行了简要展望。
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Abstract: Various kinds of substances in water, including organic matter, silt, zoogloea, algae, microorganisms etc., often
cumulate on the leaf and stem surface in submerged macrophytes. A micro鄄interface is therefore established which varies in
its composition, structure and thickness according to the actual environmental properties. It induces specific heterogeneous
oxidation鄄reduction condition and provides organic material for nitrogen鄄cycle bacteria thus plays an important role in micro鄄
interfacial processes such as ammonification, denitrification and anammox. The composition of this micro鄄interface, its
responses to micro鄄environmental changes and functions in regulating nitrogen cycling constitute the fundamental horizon for
better understanding the feature of submerged macrophytes in water management and ecological regulation. The present
paper summarizes the research advancements on leaf and stem micro鄄interface in submerged macrophytes and its effect on
water nitrogen cycling. The substance composition and micro鄄environmental property of the micro鄄interface are identified and
reviewed respectively. Perspectives on future research are raised.

Because of the compositional complexity in the leaf and stem micro鄄interface, recent studies have been mainly focused
on the characterization of biotic components for example alga and microbe in submerged macrophytes. Much less information
is available concerning the function of a certain component, especially that of the abiotic matters and that their effects on the
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micro鄄environmental properties in this micro鄄interface.
Thanks to the development of microelectrode technique, in situ measurement of micro鄄environmental factors in the leaf

and stem micro鄄interface and their spatial and temporal changes becomes feasible recently. However, current studies are
much centered on the non鄄eutrophicated freshwater in which the major proportional periphyton is considered as autotrophic
and the photosynthesis鄄sourced oxygen is to be consumed by respiration processes. The actual condition in eutrophicated
waters is characterized by the abundance of oxygen鄄depleting substances and their accumulation on the leaf and stem surface
of submerged macrophytes greatly changes the environmental properties in the micro鄄interface. Reports on the fluctuation of
such micro鄄environmental properties in eutrophicated waters are still largely missing.

The modulation of aquatic nitrogen cycling, specifically the denitrification by microbes in the micro鄄interface of
submerged macrophytes, is the key biogeochemical process in ecological remediation of eutrophicated waters with high level
of nitrogen nutrition. It has been proven that the existence of periphytic layers on the leaf and stem of submerge macrophytes
could facilitate the aquatic nitrification鄄denitrification processes. The denitrification efficiency is apparently intensive in
certain conditions. Nevertheless, these studies are mainly upon individual submerged plant or at the level of community as
maximum, and in most cases estimating the nitrogen modulation according to the overall level of aquatic inorganic nitrogen,
rather than the actual substance composition and inner environmental factors of the micro鄄interface that directly alter the
nitrogen transportation and transformation.

To further elucidate the secrets of leaf and stem micro鄄interface, studies are needed on the spatial and temporal
variations in substance composition, structural characteristics and oxic鄄anoxic micro鄄inhabitants. The modulation mechanism
of this micro鄄interface on the biogeochemical cycling of nitrogen in eutrophicated waters are fundamentally required.

Key Words: submerged macrophyte; leaf and stem micro鄄interface; substantial composition; micro鄄environmental
property; water nitrogen cycling

摇 摇 地球表面与近地表存在着许多固、液和气相之

间的微界面[1],微界面存在相互分异又密切联系的

氧化鄄还原异质环境,其对土壤及水体氮素循环具有

十分重要的影响[2鄄3],就水生生态系统而言主要存在

3 个微界面[4]:水鄄沉积物、生物鄄沉积物(根际圈)、生
物鄄水(如水生植物体表与水之间)。

水鄄沉积物微界面研究已经取得了长足进展,微
界面内溶解氧(DO)、氧化还原电位(Eh)、酸碱度

(pH) 等剖面梯度变化的定量测定研究屡见报

道[5鄄10]。 研究表明,在水鄄沉积物界面,DO、Eh 及 pH
等因子时空变化较大,物质的迁移转化过程活跃,尤
其是反硝化作用十分剧烈[11鄄12]。 而生物鄄沉积物界

面主要集中于根际圈研究,张福锁等[13] 指出根际概

念最早系 Hiltner 于 1904 年提出,1989 年 Reddy[14]

发现湿地植物根系附近的富氧鄄厌氧微环境控制了

根鄄沉积物界面的硝化鄄反硝化过程,提出了根鄄沉积

物界面的硝化鄄反硝化理论,并用同位素技术测定了

水稻 (Oryza. sativa L.)、梭鱼草 ( Pontederia cordata
L.)、灯芯草(Juncus effusus Linn.)的根际氮迁移转化

过程,从而证实了这一理论,将根际研究从农作物拓

展到湿地植物。 由此影响氮素循环的湿地植物根际

微界面环境也日益受到关注,已有研究结果表明根

际微界面 DO、Eh 及 pH 值分布不仅受光照、光合作

用强度[15鄄16]等因素影响,存在明显的昼夜时间序列

差异;还受植物生长阶段的影响,存在明显的季节性

时间分布差异[17鄄18]。
生物鄄水微界面广泛存在于水体中各种生物表

面,而在浅水湖泊生态系统中,沉水植物与水的关系

最为密切,占据着湖泊生态系统的关键界面,对湖泊

生产力及生物地球化学循环具有重要的影响[19]。
位于水面以下的沉水植物茎叶表面常富集了水中各

类物质,包括有机质、泥沙、菌胶团、藻类、微生物等,
形成厚度不等的附着层[20],形成了特殊的茎叶微界

面[21]。 茎叶微界面的出现不仅直接阻抑了植物茎

叶与水之间的气体交换[22],而且其内富集的有机质

分解耗氧[23鄄24] 容易导致茎叶表面成为耗氧厌氧区

域。 一些研究已经证实,沉水植物茎叶表面 DO 和

pH 值等因子的时空分布差异比较明显[25鄄26],表明茎
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叶表面亦存在富氧鄄厌氧交替出现的氧化鄄还原微环

境,同时还可为氮素循环细菌提供有机质[27鄄29]。 因

此,了解沉水植物茎叶微界面环境变化特征及其对

氮循环的调控作用,对于正确认识和利用沉水植物

的生态调控功能、改善水环境质量具有十分重要的

意义。 基于此,本文就沉水植物茎叶微界面物质组

成、微环境特征及其对水体氮循环影响研究现状进

行了归纳总结,并对今后的研究方向进行了展望。

1摇 沉水植物茎叶微界面物质组成

1.1摇 微界面物质组成特征

曲久辉等对天然水体中主要颗粒物及其界面特

征进行了总结(表 1) [4],而理论上沉水植物茎叶微

界面均可能含有矿物质、金属氢氧化物、腐殖质、纤
维素、藻类、微生物、有机无机复合物等物质,它们在

水体中的物理、化学和生物学特性往往是决定微界

面体系特征的基本因素。

表 1摇 天然水体中主要颗粒物及其界面特征

Table 1摇 The main particles in natural waters and its interface behaviors[4]

主要颗粒物
Particles

组成物质
Material composition

表面性质
Surface properties

粒度
Particle size

界面作用
Interfacial behaviors

矿物质
Minerals

碳酸盐、硅酸盐、磷酸盐、
硫化物、氧化物等

金属元素,氮、硅、硫、磷
等非金属元素,氢氧根等
离子

纳米或微米级 凝聚、吸附、络合等

金属氢氧化物
Metal Hydroxides

铁、锰、锌、钙、镁、铝等氢
氧化物

氢氧根、金属元素 纳米或微米级 吸附、络合、凝聚等

腐殖质
Humus

酚羟基、羰基等有机官
能团

氢氧根、酯基等 纳米级 络合、凝聚、吸附、降解等

纤维素
Cellulose 含羧基的多糖化合物 羧基等 纳米级 生物衍生物、吸附、聚合等

藻类
Algae

肽聚糖、脂蛋白、脂多糖、
酶、胶 类、 脱 氧 核 糖 核
酸等

脂蛋白、多糖、胶类等 纳米、微米
光合作用、吸附、吸收、降
解等

微生物
Microorganism 细菌、微型动物等 细菌等 微米级 生物降解、分解等

有机无机复合物
Organic鄄
inorganic composite

金属氧化物、金属盐、有
机物大分子、非溶解性有
机物等

各类无机金属和非金属
元素,氢氧根离子,有机
官能团等

纳米或微米级
吸附、络合、聚合、凝聚、
氧化还原、生物降解等

摇 摇 目前针对沉水植物茎叶附着藻类组成已有大量

研究,但多从湖泊生态驱动机制的角度出发,集中于

附着藻类组成及生物量等受沉水植物种类[30鄄31]、生
长阶段[32鄄34]、水体营养盐负荷[35鄄36] 等因素影响方

面。 由文辉等[31] 发现富营养化水体中附着藻类的

生物量大小表现为黑藻 (Hydrilla verticillata) > 金鱼

藻 (Ceratophyllum demersum L.) > 菹草 (Potamogeton
crispus) > 苦草 (Vallisneria natans) > 马来眼子菜

(Potamogeton malaianus);苏胜齐等[34] 对菹草表面

附植生物群落动态变化的研究发现,附生藻类的密

度和生物量在菹草不同生长时期表现为:衰亡期 >
幼苗期 > 成熟期 > 生长期,并且不同叶龄沉水植物

上附生藻类的群集时间也有长短之差,此外,沉水植

物茎的不同部位附着藻类的分布也不同[33]。 但是,
也有学者认为附着藻类的组成与沉水植物关系不

大,主要受水体环境制约[37鄄38],在营养状态显著不同

的湖泊中,附生藻类的物种数呈减少趋势而种群密

度呈增大趋势[39]。
沉水植物茎叶表面同样也是微生物栖息的良好

生境[40],沉水植物茎叶着生微生物也日益受到关

注。 K觟rner[41]用最大计数法分析了沉水植物表面和

底泥表面硝化细菌和反硝化细菌差异,发现沉水植

物表面硝化细菌数量大于底泥,而反硝化细菌则相

反。 Coci 等[42] 运用聚合酶链式反应 ( Polymerase
chain reaction,PCR)技术对沉水植物表面、底泥表面

和水面浮游植物表面的氨氧化细菌数量和活性进行

了对比分析,发现沉水植物表面的氨氧化细菌无论

在数量和活性上与其他两个载体上的无明显差异,
并发现只有水力停留时间、总氮和总磷与氨氧化细

菌潜在活性相关。 此外,沉水植物附着菌类也存在
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时空分布差异。 研究表明,叶片的附着菌类密度要

小于茎部和叶柄处[43],同一叶片的不同部位菌群密

度差异显著[44]、叶片越老菌群密度越大[44],不同植

物之间差异明显[43鄄44]。
综上,现有沉水植物茎叶微界面物质组分研究

多集中于生物组分(着生藻类、微生物)特征,鲜见针

对非生物组分特征的相关报道。
1.2摇 微界面形态结构及物质交互作用

沉水植物微界面的形态结构直接影响光照的传

输、气体的交换及物质的输移。 光通过附着层到达

植物茎叶表面时会发生衰减,附着层越厚越复杂光

衰减越多;光的衰减在一定条件下会限制沉水植物

的光合作用速率,进而影响附着物微界面内的氧的

时空分布,最终对植物生长和水鄄植物间的物质迁移

与转化产生重要影响[45鄄47];如厚度加大会增加水与

植物表面间物质的传输距离和物质传递的阻

力[25,48],研究证实沉水植物叶表附着层会阻抑游离

态氧气 ( O2 )、二氧化碳 ( CO2 ) 和可溶性有机碳

(DOC)等物质从水相向植物表面的迁移[48鄄49],但其

阻抑机制尚不清楚,这均源于缺乏对微界面形态结

构的认识,而现有研究更多的浮于表象,如有学者观

察到[50],富营养和贫营养湖泊中的附生藻类群落不

仅组成结构有所差异,外部形态结构也显著不同,富
营养湖泊通常有相对厚但松散附着、不稳定的附着

层,而贫营养湖泊的附着层则相对紧凑而且稳定。
Jones 等[26]通过附着层内 DO 和 pH 产生波动的范

围来表征其厚度,发现受植物茎叶表面附着物组成、
植物种类、生长阶段等的影响,厚度从 200 滋m (大叶

藻(Zostera marina))至 2300 滋m (宣藻( Scytosiphon
lomentaria))不等[25鄄26]。

此外,由于微界面中存在多种性质和尺寸的颗

粒物,其物理、化学或生物学等特性不同,因而也存

在复杂的相互间的交互作用,其中不同性质颗粒物

之间的碰撞、聚集、沉积、分解是最基本的交互作用

过程[4, 51]。 这一过程不仅依赖于颗粒物的大小、密
度、紧密程度和强度等物理特性,而且与其表面化学

性质有关[52]。 目前尚未见有针对沉水植物茎叶微

界面物质交互作用的相关报道。

2摇 沉水植物茎叶微界面环境特征

由于沉水植物茎叶微界面厚度往往不足几毫

米[25鄄26],其内部环境因子定量测定比较困难,随着微

电极技术的发展,原位测定沉水植物茎叶微界面环

境因子的微时空分布,真实反映茎叶微界面环境特

征成为可能。 已有沉水植物茎叶微界面环境因子研

究主要针对 DO 和 pH 等。
2.1摇 微界面 DO 分布特征

沉水植物叶表面的溶解氧存在显著的时空分布

特征。 Sand鄄Jensen 等[25]运用微电极技术对菹草、车
前草(Littorella uniflora)、大叶藻、宣藻 4 种沉水植物

叶表微界面 DO 变化进行了测定,发现越接近植物

叶表 DO 浓度越高,且随着光照强度增强而升高,叶
表微界面 DO 的空间分布差异明显;在白天,植物表

面产生富氧环境,而夜间即使水体 DO 达到饱状态,
叶表附着层内也会出现高度厌氧的环境,故叶表微

界面存在昼夜交替的富氧鄄厌氧环境;研究还发现菹

草叶表 DO 对光照响应速率还存在季节性差异,8 月

份快于 6 月份。 另外,在相同的光照强度变化范围

内,不同宿主植物微界面内 DO 变化幅度不同,菹草

快于车前草,光合能力强的宿主植物变化幅度大,说
明不同沉水植物叶表微界面 DO 变化程度受宿主植

物自身的光合特性影响较大,可能是导致不同沉水

植物分布区域水体 DO 的时空异质性的重要原因。
在后续研究中,Sand鄄Jensen 等[22] 发现在微界面内光

合作用强度有两个峰值,一个在微界面顶部,主要受

附着藻类影响,一个出现在叶表,主要受叶片光合作

用影响。
现有研究对附着生物与沉水植物形成的微界面

中 DO 变化及机理做了一定的探讨,认为微界面内

DO 的变化主要是附着生物与宿主植物的光合作用

共同决定的,微界面内物质的传输方式和速率与上

覆水体的差异是形成 DO 特殊剖面的主要原因,但
是附着层内的着生藻类和沉水植物的光合与呼吸作

用对微界面氧变化的贡献还难于甄别。 且上述研究

都集中在水质相对较好的水体中,认为附着生物大

部分是自养生物[25鄄26],光合作用产生的 O2多数被呼

吸作用消耗,而在富营养化水体中氮、磷等营养物质

丰富,有机质含量也较高,那么在沉水植物表面的附

着生物量也会较高,有机质等耗氧物质会出现富

集[29],耗氧物质的富集势必对微界面的 DO 变化产

生影响,必将重塑 DO 的剖面分布规律和时间变化

规律。 目前关于富营养化水体中沉水植物茎叶微界
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面的 DO 研究还未见报道。
2.2摇 微界面 pH 值分布特征

沉水植物茎叶微界面内 pH 要高于周围水体的

pH 值[25鄄26]。 Sand鄄Jensen 等[25]发现沉水植物茎叶微

界面的 pH 值要高于周围水体的 pH 值,差值随附着

层厚度增大而增加。 Eaton[26] 将人造叶片与伊乐藻

(Elodea nuttallii)在实验室共同培养,利用微电极技

术研究分析了人造叶片附着层的 pH 值空间分布,
发现自微界面外侧向内至叶表 pH 值逐渐升高,在
叶表处达到最高,且附着层越厚,pH 值增加越多,但
是,他们并未实际测定沉水植物伊乐藻叶表微界面

pH 值的变化。 根据模拟实验结果,认为附着生物光

合作用及附着层对游离态 CO2的阻抑是导致 pH 值

垂直分布差异的主要原因。 此外,Jones 等[26]还发现

近叶表处 pH 值有所下降,但对下降的原因并没有

做深入研究。 现有研究仅对沉水植物茎叶微界面内

pH 值的空间分别作了简要探讨,尚未有针对 pH 的

时间变化报道。

3摇 沉水植物茎叶微界面对氮循环的调控作用

在水中氮素负荷不断加剧的背景下,关于水生

植物对氮调控的研究,学者们更关心水生植物对水

体氮的去除效果。 一般认为水生植物的吸收作用、
加速颗粒物质沉降作用及被人为收割是水生植物除

氮的主要途径[53鄄55]。 Weisner 等[28] 发现沉水植被茎

叶附着层具有增强水体反硝化速率的作用,后有研

究还发现在营养物质丰富的水体中,有沉水植物区

域的硝化强度要比无沉水植物的区域高 10 倍,沉水

植物茎叶茎叶附着层的反硝化作用与沉积物的反硝

化作用相当[53,56],K觟rner[41] 发现沉水植物表面有大

量的硝化和反硝化细菌富集。 沉水植物茎叶附着层

形成的微界面硝化鄄反硝化作用作为水体中重要的

自然脱氮机制逐渐引起学者的关注。
一般认为沉水植物与漂浮植物和挺水植物相

比,其茎叶微界面为附着生物提供了更大的栖息地,
同时沉水植被的分泌物和残体为微生物提供了必要

的有机物质[28,57],微界面的光合鄄呼吸作用为硝化鄄
反硝化细菌创造了富氧鄄缺氧条件[28,58]。 目前关于

沉水植物茎叶附着层氮素调控研究主要围绕在光

照、水流、植物生长阶段等因素下硝化鄄反硝化速率

方面。 研究发现光合作用产生的 O2是反硝化反应

的一个重要抑制因素[42], 但有利于硝化反应。
Eriksson[56]发现光照条件下 O2 和硝酸根离子净富

余,在黑暗条件下净消耗,说明光照条件下硝化强度

明显高于黑暗条件,而反硝化只在呼吸作用明显的

黑暗条件才出现。 但是 S覬rensen 等[59] 发现在白天

微界面内的反硝化也在进行,只是速率比夜间低 2—
3 倍。 在流动水体中,附着层内反硝化反应仅在低

DO 浓度时发生,而在静水条件下即使周围水体中

DO 达到饱和状态反硝化反应也能进行[57],主要是

因为沉水植物及附着生物层呼吸作用耗氧较多造成

表面缺氧导致。 Palijan[60]等将不同枝龄金鱼藻放在

同一水体坏境中培养,发现成熟枝段表面的净硝化

活性有了明显增强,认为成熟枝段附着生物层生物

量较大是促使硝化速率增大的主要原因,由此可以

推断沉水植物的不同生长阶段由于自身生理特点和

附着生物的差异,会导致微界面对氮的调控能力

差异。
上述研究从尺度上看,多基于沉水植物个体或

群落水平,鲜见微界面水平研究;从表征指标来看,
只是通过周围水体环境中的无机氮的变化来反应植

被对氮素调控的结果,尚未涉及到直接反映界面过

程内氮形态的变化;从调控机制研究来看,缺乏微界

面内微环境指标(DO、pH、Eh 等)的同步测定,只是

通过水体的背景环境指标间接表征。 因此,上述研

究难以揭示沉水植物茎叶微界面的富氧鄄厌氧微环

境对水体氮循环的调控机制。

4摇 研究展望

在富营养化水体中,沉水植物茎、叶表面的微界

面是水中氨化、反硝化及厌氧氨氧化等脱氮行为机

制的重要基础,这可能是在一些沉水植物茂盛的水

体中,水质长期处于清澈优质状态,且沉水植物衰亡

期并未出现明显的“二次污染冶现象的重要原因之

一[61]。 沉水植物茎叶微界面组分复杂,目前研究多

侧重于生物组分的特征描述,对各组分特别是非生

物物质的作用,尤其是对茎叶微界面环境的影响缺

乏系统深入研究。 沉水植物微界面对水体氮循环的

调控,尤其是反硝化脱氮作用是富营养化水体生态

修复的重要生物化学过程[41]。 目前的研究对于沉

水植物微界面对水体氮循环调控结果有了初步的认

识,认为沉水植物的微界面的存在可以促进水体的
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硝化鄄反硝化作用,在一定条件下反硝化速率可观。
但是,并没有从微界面组成特征及其内部环境因子

的角度深入揭示氮素形态迁移与转化的机制。
因此,开展针对沉水植物茎叶微界面组分特征、

环境因子特征及氮形态转化主要过程的研究,可深

入揭示沉水植物对富营养化水体氮素循环的调控机

制,为富营养化水体氮素污染治理提供科学支撑。
此外,针对污染物在环境微界面的转移转化机制与

控制原理的研究,不仅要解决系统性问题,还必须解

决方法学问题、过程认识问题和技术发展问题[4]。
(1)沉水植物茎叶微界面物质组成、结构特征及

时空变化规律

重点发展基于原位取样的质谱技术,深入探索

不同生长阶段沉水植物茎叶微界面物质组成及物质

间化学反应动力学、反应速率、物质转化通道、物料

平衡等问题,通过发展微界面形貌原位连续观测的

显微技术,实现对沉水植物茎叶微界面过程中显微

形貌变化的直接观察,揭示微界面附着层物质的时

空变化规律及相互作用机制。
(2)沉水植物茎叶微界面主要环境因子及其富

氧鄄厌氧微生境的时空变化特征

重点发展基于原位测定的微电极技术,测定典

型沉水植物茎、叶微界面 DO、pH 值、Eh 等环境因

子,分析微界面主要环境因子的时空变化特征,探讨

沉水植物光合作用及呼吸作用强度及组织结构对

茎、叶微界面主要环境因子的生理周期影响规律,揭
示沉水植物茎叶微界面主要环境因子的影响机制。

(3)沉水植物茎叶微界面对富营养化水体氮素

循环的调控机制

重点发展微量原位取样技术、微电极技术、同位

素示踪技术等,测定不同沉水植物、不同生长阶段的

沉水植物茎叶微界面铵态氮、硝酸盐氮、亚硝酸盐

氮、氧化亚氮等指标,研究微界面组成、结构及主要

环境因子变化对氨化、硝化及反硝化作用的影响,探
讨微界面氨化、硝化及反硝化作用的时空分布特点

及驱动机制,揭示沉水植物微界面对水体氮循环的

影响及调控机制。
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