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菹草茎叶微界面 Ｏ２ 时空动态
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摘要：采用高分辨率光纤氧微电极测定了富营养化水体中沉水植物菹草（Ｐｏｔａｍｏｇｅｔｏｎ ｃｒｉｓｐｕｓ Ｌ．）茎叶微界面（０—２．０ ｍｍ）氧

（Ｏ２）。 菹草叶微界面 Ｏ２浓度梯度具明显的时空变化。 时间上，菹草叶微界面 Ｏ２浓度具有明显的生长阶段变化和昼夜变化。
幼苗期和快速生长期微界面 Ｏ２浓度增加幅度较小，稳定期叶表 Ｏ２浓度梯度增加幅度最大，衰亡期叶微界面 Ｏ２浓度受附着物影

响具明显的空间梯度。 菹草叶微界面 Ｏ２表现为昼高夜低的单峰变化模式，主要受光照和温度的影响。 空间上，越接近茎叶表

面，Ｏ２浓度越高。 顶部幼叶微界面 Ｏ２浓度梯度增加较平缓，中部成熟叶微界面 Ｏ２浓度梯度变化最陡，波动幅度最大，中部茎和

基部衰老叶微界面 Ｏ２浓度梯度由于受密集附着物的影响，在附着物表面达到最大值，进入附着层后略有下降。 结果表明，菹草

茎叶微界面 Ｏ２时空变化主要受附着物和植物光合放氧能力的影响。 光纤微电极是一种分析植物叶微界面氧时空分布的理想

工具，对深入研究植物微界面在富营养化水体中养分的迁移转化具有重要意义，可为水生植物生理生态研究提供有力工具。
关键词：微界面；微电极；菹草；氧；附着物；时空动态
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ｍａｔｕｒｅ ｌｅａｖｅｓ ａｔ ｔｈｅ ｍｉｄｄｌｅ ｓｈｏｏｔ ｗｅｒｅ ｓｔｅｅｐ， ｗｉｔｈ ｔｈｅ ｇｒｅａｔｅｓｔ ａｍｐｌｉｔｕｄｅ ｏｆ ｆｌｕｃｔｕａｔｉｏｎ． Ｈｏｗｅｖｅｒ， Ｏ２ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎｓ ｉｎ ｔｈｅ
ｍｉｃｒｏ⁃ｂｏｕｎｄａｒｙ ｌａｙｅｒ ａｒｏｕｎｄ ｓｔｅｍｓ ａｔ ｔｈｅ ｍｉｄｄｌｅ ｓｈｏｏｔ ａｎｄ ａｒｏｕｎｄ ｓｅｎｅｓｃｅｎｔ ｌｅａｖｅｓ ａｔ ｔｈｅ ｂａｓａｌ ｓｈｏｏｔ ｍａｘｉｍｉｚｅｄ ａｔ ｔｈｅ
ｓｕｒｆａｃｅ ｏｆ ｐｅｒｉｐｈｙｔｏｎ ｗｈｉｃｈ ｐｏｓｓｅｓｓｅｄ ｈｉｇｈｅｒ ｄｅｎｓｅ， ａｎｄ ｄｅｃｌｉｎｅｄ ｓｌｉｇｈｔｌｙ ｗｈｅｎ ｅｎｔｅｒｉｎｇ ｔｈｅ ｐｅｒｉｐｈｙｔｏｎ ｌａｙｅｒ．

Ｉｎ ｃｏｎｃｌｕｓｉｏｎ， ａｍｏｎｇ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｇｒｏｗｉｎｇ ｓｔａｇｅｓ， Ｏ２ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎ ｇｒａｄｉｅｎｔｓ ｉｎ ｔｈｅ ｍｉｃｒｏ⁃ｂｏｕｎｄａｒｙ ｌａｙｅｒ ａｒｏｕｎｄ Ｐ． ｃｒｉｓｐｕｓ
ｌｅａｖｅｓ ａｎｄ ｓｔｅｍｓ ｗｅｒｅ ｍａｉｎｌｙ ａｆｆｅｃｔｅｄ ｓｙｎｅｒｇｉｓｔｉｃａｌｌｙ ｂｙ ｔｈｅ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｃａｐａｂｉｌｉｔｙ ａｎｄ ｔｈｅ ａｔｔａｃｈｅｄ ｐｅｒｉｐｈｙｔｏｎ． Ｈｏｗｅｖｅｒ，
ａｍｏｎｇ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｐｏｓｉｔｉｏｎｓ ｏｎ ｉｎｄｉｖｉｄｕａｌ ｐｌａｎｔｓ， Ｏ２ ｉｎ ｔｈｅ ｍｉｃｒｏ⁃ｂｏｕｎｄａｒｙ ｌａｙｅｒ ｗａｓ ｍａｉｎｌｙ ａｆｆｅｃｔｅｄ ｓｙｎｅｒｇｉｓｔｉｃａｌｌｙ ｂｙ ｐｌａｎｔ
ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｉｃａｌ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ ａｎｄ ｔｈｅ ｐｅｒｉｐｈｙｔｏｎ． Ｔｈｅ ｍｉｃｒｏ⁃ｏｐｔｏｄｅｓ ａｒｅ ｉｄｅａｌ ｏｘｙｇｅｎ ｍｉｃｒｏｓｅｎｓｏｒｓ ｆｏｒ ｉｎｖｅｓｔｉｇａｔｉｎｇ ｔｈｅ ｍｉｃｒｏ⁃
ｂｏｕｎｄａｒｙ ｌａｙｅｒ ａｒｏｕｎｄ ｓｕｂｍｅｒｇｅｄ ｍａｃｒｏｐｈｙｔｅｓ ｆｏｒ ｆｉｎｅ ｓｐａｔｉａｌ （＜５０ μｍ） ａｎｄ ｔｅｍｐｏｒａｌ （ｓ） ｒｅｓｏｌｕｔｉｏｎｓ． Ｔｈｉｓ ｓｔｕｄｙ ｐｒｏｖｉｄｅｓ
ｍｅｔｈｏｄｓ ｆｏｒ ｂｅｔｔｅｒ ｕｎｄｅｒｓｔａｎｄｉｎｇ ｔｈｅ ｅｃｏｌｏｇｉｃａｌ ｒｏｌｅ ｏｆ ｔｈｅ ｍｉｃｒｏ⁃ｂｏｕｎｄａｒｙ ｌａｙｅｒ ａｒｏｕｎｄ ｓｕｂｍｅｒｓｅｄ ｍａｃｒｏｐｈｙｔｅｓ ａｎｄ ｆｏｒ
ｖｅｒｉｆｙｉｎｇ ｔｈｅ ｐｒｏｃｅｓｓｅｓ ｗｉｔｈｉｎ ｔｈｅ ｍｉｃｒｏ⁃ｂｏｕｎｄａｒｙ ｌａｙｅｒ ｆｏｒ ｒｅｇｕｌａｔｉｎｇ ｎｕｔｒｉｔｉｏｎａｌ ｃｙｃｌｉｎｇ ｉｎ ｅｕｔｒｏｐｈｉｃ ｗａｔｅｒｓ．

Ｋｅｙ Ｗｏｒｄｓ： ｍｉｃｒｏ⁃ｂｏｕｎｄａｒｙ ｌａｙｅｒ； ｍｉｃｒｏ ｏｐｔｏｄｅ； Ｐｏｔａｍｏｇｅｔｏｎ ｃｒｉｓｐｕｓ； ｏｘｙｇｅｎ； ｐｅｒｉｐｈｙｔｏｎ； ｓｐａｔｉｏ⁃ｔｅｍｐｏｒａｌ ｄｙｎａｍｉｃｓ

Ｒｅｄｄｙ 发现湿地植物根系附近存在富氧⁃厌氧微环境，提出并用同位素技术证实了根⁃沉积物界面的硝化⁃
反硝化理论［１］，并结合微电极取得一系列重要的成果［２⁃４］。 理论上，沉水植物的茎叶与水之间亦存在类似于

根⁃土壤 ／沉积物的微环境（界面）。 位于水面以下的沉水植物茎叶表面常有各种藻类、微生物、菌胶团、泥沙和

碎屑等物质附着，形成了特殊的生物⁃水微界面［５， ６］。 沉水植物光合作用产生的氧气通过茎叶表面散逸到水

中，在茎叶表面形成富氧区，而附着层内富集的有机质分解耗氧容易导致茎叶表面成为缺氧微区［７］，这可能

将对微界面内物质的迁移转化有重要影响。 初步研究表明淡水沉水植物菹草（Ｐｏｔａｍｏｇｅｔｏｎ ｃｒｉｓｐｕｓ Ｌ．） ［７］和海

洋植物褐藻（Ｆｕｃｕｓ ｖｅｓｉｃｕｌｏｓｕｓ） ［８］叶微界面（０—２．０ ｍｍ）内 Ｏ２浓度空间分布差异比较明显，但仅有的上述研究

均集中在光对特定生长阶段水生植物叶微界面 Ｏ２分布的影响上。 不同生长阶段、不同部位沉水植物微界面

Ｏ２分布有何差异？ 附着物对沉水植物微界面 Ｏ２分布有何影响？ 对此我们还了解甚少。 鉴此，本研究利用光

纤氧微电极技术，分别从时间（昼夜、季节）和空间（不同部位）尺度上研究了菹草茎叶微界面 Ｏ２的分布，揭示

了造成其时空差异的可能机理，对深入研究富营养化水体中植物衰退机制和养分循环具有重要意义。

１　 材料与方法

１．１　 试验材料

菹草采自南京市富营养化水体（总氮（Ｔｏｔａｌ ｎｉｔｒｏｇｅｎ，ＴＮ） ＝ （１．０５ ± ０．０７） ｍｇ ／ Ｌ， 总磷（Ｔｏｔａｌ ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓ，
ＴＰ） ＝ （０．１１ ± ０．０２） ｍｇ ／ Ｌ， ＮＨ＋

４—Ｎ ＝ （０．１２ ± ０．０３） ｍｇ ／ Ｌ， 叶绿素 ａ ＝ （１８．１５ ± ３．４１） ｍｇ ／ Ｌ， 透明度 ＝
（０．４０ ± ０．０８） ｍ， 化学需氧量（Ｃｈｅｍｉｃａｌ ｏｘｙｇｅｎ ｄｅｍａｎｄ， ＣＯＤＭｎ） ＝ （７．９５ ± ０．２７） ｍｇ ／ Ｌ） 三用河（３２ °０６ ¢Ｎ，
１１８ °５５ ¢Ｅ），自 ２０１３ 年 ３ 月上旬至 ６ 月上旬，分别在菹草幼苗期、快速生长期、稳定期和衰亡期采集整株植物

２ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ３５ 卷　
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５—７ 株，置于装有冰袋的保温箱中，同时采集原位水 ５０００ ｍＬ，为避免菹草附着物在运输过程中脱落，植物和

水分别装在不同的容器中。 ２ ｈ 内运回实验室，植物茎叶微界面 Ｏ２置于原位水中稳定 ３ ｄ 后测定，水质指标

１２ ｈ 内测定。 同时利用水下调制荧光仪 ＤＩＶＩＮＧ—ＰＡＭ （Ｗａｌｚ ＧｍｂＨ， Ｅｆｆｅｌｔｒｉｃｈ， 德国）现场原位无损伤测定

菹草的叶绿素荧光参数。 在菹草稳定期，另采集整株成熟菹草 ３—５ 株（株高（１２０．０ ± ５．１） ｃｍ，叶片数 ５２ ±
５）用于测定不同部位（图 １ａ）微界面 Ｏ２，幼叶（位于顶端附近且完全展开的叶）、成熟叶（茎中部（叶长 ５．０ ±
０．３ ｃｍ，叶宽 ０．５ ± ０．０２ ｃｍ），叶面积达到最大但无衰老迹象）、衰老叶（茎基部附近，明显发黄）、茎（中部，成
熟叶着生附近）。
１．２　 菹草茎叶微界面 Ｏ２的测定

将整株菹草置于装有原位水的方形玻璃缸中，使整株植物悬浮在水中，茎和叶片用订书针固定在琼脂板

上（４％ ｗ ／ ｗ）（图 １ｂ）。 通过控温台使水温保持在 ２０ ± ０．５ ℃。 在卤素光纤灯（１５０ Ｗ）控制光密度 １００ μｍｏｌ
ｐｈｏｔｏｎｓ ／ ｍ２ ｓ 下进行测定。 采用德国针式光纤氧微电极（ＰｒｅＳｅｎｓ， Ｒｅｇｅｎｓｂｕｒｇ，德国） 进行测定。 电极尖端直

径＜５０ μｍ，快速响应时间小于 ３ ｓ，在线温度补偿，检测范围为 ０—２５０％饱和空气（０—２２．６ ｍｇ ／ Ｌ），检测下限

为 ０．２％饱和空气。 使用前用饱和湿空气（１００％ Ｏ２）和饱和 Ｎａ２ＳＯ３溶液（０％ Ｏ２） 进行两点校准。 将电极固

定在三维自动操纵器上，控制电极以设定的步进接近茎叶表面。 借助解剖显微镜跟踪电极的移动，用来确定

菹草附着物的表面，可结合显微镜与电极信号变化来判断叶表面［７，８］。 数据通过软件 Ｍｉｃｒｏｘ ＴＸ３ 获取。 每个

茎叶测定 ３ 个不同点，由于电极稳定性较好，每个点测 ２ 个剖面，取 ３ 个点的平均值作图。

图 １　 成熟菹草和测试图

　 Ｆｉｇ． １ 　 Ａ ｍａｔｕｒｅ ｐｌａｎｔ ｏｆ Ｐｏｔａｍｏｇｅｔｏｎ ｃｒｉｓｐｕｓ （ ａ） ａｎｄ ｔｈｅ
ｐｉｃｔｕｒｅ ｏｆ ｍｅａｓｕｒｅｍｅｎｔ （ｂ）

１．３　 菹草叶面 Ｏ２昼夜变化的测定

在菹草稳定期，采集完整成熟菹草 ３ 株，用原位水

置于方形玻璃缸中在温室内驯化培养 ３ ｄ 后测定（图
１ｂ）。 选择晴朗天气（２０１３ 年 ４ 月 ２６ 早 ６：００—２７ 日早

６：００）江苏省生态修复平台玻璃温室中进行，借助显微

镜和电极信号，找到叶片表面，１０ ｍｉｎ 自动记录一次数

据，连续测定 ２４ ｈ。 测定 Ｏ２和温度的同时，采用 ＺＤＲ—
１４ 型照度记录仪同步记录光强。 ２０１３ 年 ４ 月 ２６ 日

６：００—２７ 日 ６：００，温度最高 ３０ ℃，最低 １３ ℃，据国家

授时中心网站（ｈｔｔｐ： ／ ／ ｔｉｍｅ．ｋｅｐｕ．ｎｅｔ．ｃｎ ／ ）查询得监测时

段日出、日中、日落时刻。 ４ 月 ２６ 日日出时刻为０５：２４，
日中时刻为 １２：０３，日没时刻为 １８：４２，４ 月 ２７ 日日出时

刻为 ０５：２３，日中时刻为 １２：０３，日没时刻为１８：４２。 故

将 ２６ 日 ６：００—１８：４２ 及 ２７ 日 ０５：２３—６：００ 作为白昼。
１．４　 附着生物的分离与测定

从不同菹草植株上采集典型茎叶 １０ ｇ 左右装入盛

有 ２００ ｍＬ 无菌水的聚乙烯瓶中，每个样品三个重复，带

回实验室。 用软毛刷和无菌水轻轻刷洗植物表面，用显微镜观察确保附着物完全刷下且茎叶表面未受损。 刷

洗液连同软毛刷冲洗液一并收集，将收集的样品定容 ５００ ｍＬ。 将得到的附着物悬浊液分成四等份，两份通过

预烧和预称重的 Ｗｈａｔｍａｎ ＧＦ ／ Ｃ 滤膜（孔径 ０．４５ μｍ）（用于干重分析）真空抽滤，另两份通过醋酸纤维滤膜

（孔径 ０．４５ μｍ） （用于叶绿素 ａ 分析） 真空抽滤。 附着物干重（ＤＷ）通过真空抽滤后将带有附着物的滤膜在

１０５ ℃下烘 ２４ ｈ 测定。 附着物灰分重（ＡＷ）通过抽滤物在马弗炉中 ５５０ ℃燃烧 ４ ｈ 测得。 附着物的无灰干重

（ａｓｈ⁃ｆｒｅｅ ｄｒｙ ｗｅｉｇｈｔ， ＡＦＤＷ）通过燃烧损失的质量干重与灰分重之差计算得到，也可表示附着有机物含量［６］。

附着物叶绿素 ａ （ｃｈｌｏｒｏｐｈｙｌｌ，Ｃｈｌ ａ）采用标准方法［９］，用 ９０％的丙酮提取，分光光度法测定。 得到的结果通过

植物单位干重计算。

３　 ２４ 期 　 　 　 董彬　 等：菹草茎叶微界面 Ｏ２时空动态 　
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１．５　 快速光响应曲线的测定

菹草快速光响应曲线 （ Ｒａｐｉｄ ｌｉｇｈｔ ｃｕｒｖｅｓ， ＲＬＣｓ） 采用水下荧光仪 Ｄｉｖｉｎｇ—ＰＡＭ 和数据采集软件

Ｗｉｎｃｏｎｔｒｏｌ（Ｗａｌｚ ＧｍｂＨ， Ｅｆｆｅｌｔｒｉｃｈ， 德国）进行原位测定，测定具体操作方法参照文献［１０， １１］。
１．６　 统计分析

采用 ＳＰＳＳ１７．０ 进行数据统计分析。 统计分析前，对所有的数据先进行正态分布和方差齐性的假设检验。
用单因素方差分析（ＡＮＯＶＡ）检验不同生长阶段附着物干重、灰分重、无灰干重和叶绿素含量的差异，如果差

异显著，进一步通过 Ｔｕｋｅｙ ＨＳＤ 用单因素方差分析检验（Ｐ ﹤ ０．０１）。 不同部位附着物干重、灰分重、无灰干

重和叶绿素含量的差异亦采用上述方法。 采用 Ｏｒｉｇｉｎ Ｐｒｏ ８ 进行绘图。

２　 结果与分析

２．１　 菹草附着物特征

在菹草生命周期内，自幼苗期，随着菹草的生长，附着在其叶表面的附着物持续增加（图 ２ａ），到衰亡期附

着量达到最大。 附着物叶绿素 ａ 含量、干重、灰分重和无灰分干重在菹草幼苗期、快速生长期、稳定期和衰亡

期均存在显著差异（图 ２ａ）。 处于稳定期的成熟菹草，幼叶、成熟叶、衰老叶附着物量依次增加，而茎附着物量

介于幼叶和成熟叶的之间。 除附着物叶绿素 ａ 含量外，幼叶、成熟叶、衰老叶和茎附着物的干重、灰分重和无

灰干重均存在显著差异（图 ２ｂ）。

图 ２　 不同生长阶段菹草附着物和菹草不同部位附着物特征

Ｆｉｇ． ２　 Ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ ｏｆ ｐｅｒｉｐｈｙｔｏｎ ａｔｔａｃｈｅｄ ｏｎ ｔｈｅ Ｐｏｔａｍｏｇｅｔｏｎ ｃｒｉｓｐｕｓ ｄｕｒｉｎｇ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｇｒｏｗｔｈ ｐｅｒｉｏｄ ａｎｄ ｔｈａｔ ｏｎ ｔｈｅ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｐａｒｔ ｏｆ
Ｐｏｔａｍｏｇｅｔｏｎ ｃｒｉｓｐｕｓ
Ｃｈｌａ 叶绿素 ａ， ＦＡＤＷ ｆｒｅｅ ａｓｈ ｄｒｙ ｗｅｉｇｈｔ 无灰干重，ＡＷ ａｓｈ ｗｅｉｇｈｔ 灰分重，ＤＷ ｄｒｙ ｗｅｉｇｈｔ 干重

２．２　 菹草叶微界面 Ｏ２的时间动态

２．１．１　 生长阶段显著影响菹草叶微界面 Ｏ２分布

在菹草生命周期内，不同阶段菹草叶微界面 Ｏ２浓度梯度具明显的变化（图 ３）。 幼苗期，菹草叶微界面 Ｏ２

浓度随距叶面距离的减小而显著增加，但增加幅度较小（叶表面 Ｏ２浓度为 ９．６５ ± ０．０４ ｍｇ ／ Ｌ）；进入快速生长

期，叶微界面 Ｏ２浓度梯度显著增大（叶表面 Ｏ２浓度为 １０．９０ ± ０．２１ ｍｇ ／ Ｌ）；稳定期，叶微界面 Ｏ２浓度梯度随距

离减小而增加幅度最大，叶表面 Ｏ２浓度达到生命周内最大（１３．１６ ± ０．４０ ｍｇ ／ Ｌ）。 衰亡期，叶微界面 Ｏ２浓度增

加幅度较小，但由于附着层较厚，影响了 Ｏ２分布的趋势，进入附着层后 Ｏ２增加幅度显著降低甚至出现了 Ｏ２降

低的现象。
２．１．２　 菹草叶面 Ｏ２具有明显的昼夜变化

菹草叶表面 Ｏ２存在明显的昼夜变化，呈昼高夜低的单峰变化趋势（图 ４）。 受光照和温度的影响，白天，
日出后 Ｏ２浓度随光照的增强持续升高，至 １５：００ 达到全天高峰 １６．６８ ｍｇ ／ Ｌ，此后 Ｏ２浓度随光照减弱持续下
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降，日落后，Ｏ２浓度继续下降，至日出前 ５：１０ 降至全天最低 ６．０１ ｍｇ ／ Ｌ。 日出后，Ｏ２浓度又持续回升。

图 ３　 不同生长阶段菹草叶微界面氧分布

　 Ｆｉｇ． ３ 　 Ｏ２ ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎ ｉｎ ｍｉｃｒｏ⁃ｂｏｕｎｄａｒｙ ｌａｙｅｒ ａｒｏｕｎｄ

Ｐｏｔａｍｏｇｅｔｏｎ ｃｒｉｓｐｕｓ ｌｅａｖｅｓ ｄｕｒｉｎｇ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｇｒｏｗｔｈ ｐｅｒｉｏｄｓ．
Ｔｈｒｅｅ ｐｒｏｆｉｌｅｓ ｗｅｒｅ ｍｅａｓｕｒｅｄ ｉｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｐｏｉｎｔｓ ｏｎ Ｐ． ｃｒｉｓｐｕｓ
ｌｅａｆ． ０ ｉｎｄｉｃａｔｅｓ ｌｅａｆ ｓｕｒｆａｃｅ

２．２　 菹草不同部位微界面 Ｏ２的变化

不同部位微界面 Ｏ２的分布显著不同（图 ５）。 幼叶

由于光合活性较弱和附着物较少，Ｏ２随距叶面距离的

减小而增加，但增加幅度相对较小（图 ５ａ），叶面 Ｏ２浓

度为 １１．２１ ± ０．２２ ｍｇ ／ Ｌ。 而成熟叶微界面中，Ｏ２浓度

梯度增加幅度最大，进入附着层后 Ｏ２增加幅度显著降

低（图 ５ａ），但由于成熟叶较强的光合活性和附着层的

屏障作用，Ｏ２在附着层内继续增大，在叶表面 Ｏ２浓度达

到最大值 １３．０５ ± ０．６１ ｍｇ ／ Ｌ。 衰老叶和茎微界面中，离
附着物越近 Ｏ２浓度越高，在附着物表面达到最大值，分
别为 １０．０２ ± ０．１０ ｍｇ ／ Ｌ，１０．５５ ± ０．３０ ｍｇ ／ Ｌ，进入附着

层后，Ｏ２浓度略呈下降趋势（图 ５ａ）。 去除附着物后茎

叶微界面 Ｏ２分布发生了明显变化（图 ５ｂ）。 茎叶表面

Ｏ２浓度明显降低，幼叶和成熟叶表面 Ｏ２浓度分别降至

１１．０７ 和 １２．６７ ｍｇ ／ Ｌ。 衰老叶和茎由于去除了较厚的附

着物呈逐渐增加的趋势。

３　 讨论

３．１　 微界面 Ｏ２分布的时间变化机制

图 ４　 菹草叶表面 Ｏ２昼夜变化

　 Ｆｉｇ． ４　 Ｄｉｕｒｎａｌ ｖａｒｉａｔｉｏｎｓ ｏｆ ｏｘｙｇｅｎ ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎ ｏｎ ｔｈｅ ｓｕｒｆａｃｅ
ｏｆ Ｐｏｔａｍｏｇｅｔｏｎ ｃｒｉｓｐｕｓ ｌｅａｖｅｓ

作为世界广布种的沉水植物菹草生命周期与多数

水生植物不同。 秋季发芽，冬春生长，４—５ 月开花结

果，夏季 ６ 月后逐渐衰亡腐烂，同时形成石芽（冬芽）以
度过不适环境。 菹草的光合作用能力主要受光照、水温

及自身叶绿素含量等因素的影响。 快速光响应曲线

（ＲＬＣｓ）是电子传递速率随光强的变化曲线，可衡量植

物叶片的光合作用能力， 反应实际的光合作用状

态［１０， １２］。 本研究中，在菹草生长的不同阶段，快速光响

应曲线不同（图 ６ａ）。 随着环境温度逐渐升高和光照增

强，菹草电子传递速率（Ｅｌｅｃｔｒｏｎ ｔｒａｎｓｐｏｒｔ ｒａｔｅ， ＥＴＲ）逐
渐增加，至稳定期达到最大。 进入衰亡期，由于植物叶

绿素含量降低和附着物的持续积累造成的遮荫，使得菹

草电子传递速率降至生命周期中的最低。 菹草生命周

期内不同生长阶段快速光响应曲线的变化趋势与叶微界面 Ｏ２分布的变化趋势一致（图 ３），表明菹草光合放

氧能力是影响叶微界面 Ｏ２浓度的重要因素。
菹草附着物的持续积累影响了叶微界面 Ｏ２浓度梯度（图 ２ａ，图 ３）。 在菹草的幼苗期和快速生长期（２

月—４ 月中旬），附着物稀疏，Ｏ２较容易向周围环境扩散，加之菹草光合放氧能力相对较低，对微界面 Ｏ２浓度

梯度的影响不明显，Ｏ２波动幅度较小（图 ３）。 在菹草稳定期（４ 月中旬—５ 月上旬），随着水环境温度的逐渐

上升，更适宜菹草生长，菹草生物量和表面积持续增加，附着生物量持续增多，附着层增厚，使菹草叶面 Ｏ２浓

度波动增大（图 ３），离附着层越近，Ｏ２越高，进入附着层后，由于无机成分和好氧有机成分的存在，Ｏ２增加幅度

略有降低，穿过附着层后，由于附着层的屏障作用，加之菹草光合放氧能力强，Ｏ２继续增大，在叶表面 Ｏ２浓度
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图 ５　 菹草不同部位叶微界面氧分布

Ｆｉｇ． ５　 Ｏ２ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎ ｉｎ ｍｉｃｒｏ⁃ｂｏｕｎｄａｒｙ ｌａｙｅｒ ａｒｏｕｎｄ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｐａｒｔｓ ｏｎ Ｐｏｔａｍｏｇｅｔｏｎ ｃｒｉｓｐｕｓ． Ｔｈｅ ０ ｉｎｄｉｃａｔｅｄ ｍａｃｒｏｐｈｙｔｅ ｓｕｒｆａｃｅ

达到最大。 此阶段，沉水植物菹草借助碳酸酐酶的作用，通过光合作用等代谢活动，消耗了水中的大量可溶性

无机碳（Ｄｉｓｓｏｌｖｅｄ ｉｎｏｒｇａｎｉｃ ｃａｒｂｏｎ， ＤＩＣ），并在叶表沉积出碳酸钙。 进入衰亡期（５ 月中旬—６ 月上旬），菹草

生长几乎停止，茎从基部开始出现断裂，叶片出现孔洞，附着物大量增加，叶片通过自溶作用分泌出大量的溶

解性有机物［１３］，促进附着藻类和菌类的附着和生长，水温的持续升高更适合附着细菌的生长和繁殖，菹草叶

面颗粒物大量积累，附着物量达到最大，附着层较厚，虽然氧不易扩散，但由于衰亡期菹草光合放氧能力极弱，
Ｏ２浓度未再出现增加，而是略有降低。 该微界面中的附着物阻碍了宿主植物对光的获取、养分的吸收和气体

扩散［１４—１６］，长期持续的附着制约了沉水植物的生长发育［６，１７—１９］。
叶表面 Ｏ２浓度的明显的昼夜变化主要由光照和水温的变化造成的（图 ４）。 光照和水温的变化直接引起

了菹草光合放氧能力的变化。 菹草叶表 Ｏ２浓度主要受菹草光合放氧速率和呼吸好氧速率的综合影响。 日出

后，光照强度逐渐增强，叶面 Ｏ２浓度逐渐升高。 一般来说，水体中 Ｏ２浓度与水温呈反相关关系，即温度越高，
水体 Ｏ２浓度越低。 本研究中，并未观测到随水温升高而 Ｏ２浓度下降的现象，可能是由于光对植物放氧的影响

更大，抵消了因温度升高造成的 Ｏ２浓度下降的部分。 研究已发现菹草适宜的生长温度为 １５—２５ ℃， 适宜的

光照为 ５００—１０００ μｍｏｌ ｐｈｏｔｏｎｓ ／ ｍ２ ｓ，在水温 ２０ ℃左右和光照强度为 １０００ μｍｏｌ ｐｈｏｔｏｎｓ ／ ｍ２ ｓ 左右（光饱和

点）时菹草光合作用的产氧量最高［２０］。 本研究中，在 １２：００—１３：４０，光照为 ９２３—１１０７ μｍｏｌ ｐｈｏｔｏｎｓ ／ ｍ２ ｓ，虽
接近最适宜光照，但温度已超过 ２９ ℃，由于呼吸作用加强和 Ｏ２溶解度降低以及向大气放氧，因此此阶段叶表

Ｏ２浓度并未出现最高，直至 １５：００ 才出现峰值。 此后，随着光照的减弱，菹草光合放氧能力减弱，叶表 Ｏ２浓度

随之相应降低。 日落后，虽然水温持续降低，但由于菹草光合作用停止不再放氧，加之呼吸作用耗氧，所以叶

表 Ｏ２浓度持续降低，至日出前降至最低值 ６．００ ｍｇ ／ Ｌ。 这与王锦旗等［２１］研究的菹草种群内 Ｏ２浓度的昼夜变

化趋势一致。 Ｓａｎｄ—Ｊｅｎｓｅｎ 等运用 Ｕｎｉｓｅｎｓ Ｃｌａｒｋ 微电极测定了菹草叶微界面 Ｏ２的变化，发现越接近植物叶

表 Ｏ２浓度越高，且随着光照强度增强而升高，叶微界面 Ｏ２的空间分布差异明显，６ 月菹草叶微界面 Ｏ２浓度梯

度显著大于 ８ 月（衰亡期） ［７］。 Ｓｏｒｒｅｌｌ 和 Ｄｒｏｍｇｏｏｌｅ 亦发现水蕴草（Ｅｇｅｒｉａ ｄｅｎｓａ）茎的放氧能力亦存在昼夜差

异，白天放氧能力明显高于夜间［２２］，这与本研究结果一致。
３．２　 微界面 Ｏ２随空间变化的可能机理

稳定期，菹草已处于成熟状态，在同一株菹草上自尖端至基部同时存在幼叶、成熟叶和衰老叶，叶片大小、
颜色、形态和叶面附着物具有明显差异（图 １ａ）。 所以可以根据叶片在植株上着生的位置来对应叶片的发育

程度。 幼叶、成熟叶和衰老叶光合作用能力具有显著差异（图 ６，ｂ）。 位于顶部的幼叶，由于光合作用能力相

对较弱（图 ６ｂ），加之附着物稀疏，因此幼叶微界面 Ｏ２浓度增加幅度较小（图 ５）。 位于中部的成熟叶光合作用

能力强（图 ６ｂ），附着物也显著增多（图 ２ｂ），叶微界面 Ｏ２浓度梯度较陡，增加幅度最大（图 ５ａ）。 而位于基部
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的衰老叶，由于生理活性的降低（图 ６ｂ）和附着物厚度的增加（图 ２ｂ），离附着物表面越近叶微界面 Ｏ２浓度越

高，进入附着层后 Ｏ２浓度增加幅度显著下降。 位于中部的茎是成熟叶着生的部位，附着物较密，但由于光合

活性相对较低，因此微界面 Ｏ２浓度在附着物表面达到最高，与幼叶表面的相当，进入附着层后未再继续增加

（图 ５ａ）。
一般来说，随着植物的生长发育，附着物的密度和生物多样性逐渐增加。 在衰亡期，病原体和细菌可通过

受伤的部位侵入叶表皮细胞并迅速扩展，主动地降解周围的细胞壁。 侵入的病原体分泌有机酸，破坏了叶片

细胞壁的微纤维结构，被侵入细胞和相邻细胞壁聚合物的晶格结构脆弱松散［２３］。 在菹草衰老叶片中，可能是

附着物尤其是细菌在侵入前分泌的有机酸逐步进入叶肉和表皮，使细胞发生膨胀和解体。 本研究中，去除附

着物这一屏障后，微界面 Ｏ２分布产生了明显变化，茎叶表面 Ｏ２浓度明显降低，可能是 Ｏ２扩散阻力和距离减小

的缘故。 因此，附着物大量而持续的附着可能加速了沉水植物衰亡和衰退［６］。 而富营养化水体中营养盐含

量和悬浮颗粒过高可显著增加附着物［６， １９， ２４］。 因此，菹草茎叶微界面 Ｏ２浓度的分布可为研究水生植物生理

生态和富营养化水体中养分的迁移转化提供了重要信息。

图 ６　 菹草不同生长阶段和不同部位快速光响应曲线特征

Ｆｉｇ． ６　 Ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ ｏｆ ｒａｐｉｄ ｌｉｇｈｔ ｃｕｒｖｅｓ ｏｆ Ｐｏｔａｍｏｇｅｔｏｎ ｃｒｉｓｐｕｓ ｄｕｒｉｎｇ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｇｒｏｗｔｈ ｐｅｒｉｏｄ ａｎｄ ｔｈａｔ ｏｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｐａｒｔ ｏｆ Ｐ． ｃｒｉｓｐｕｓ
Ｖａｌｕｅｓ ｗｉｔｈ ｂａｒｓ ｉｎｄｉｃａｔｅ ｓｔａｎｄａｒｄ ｄｅｖｉａｔｉｏｎｓ， ｎ＝３

３．３　 光纤微电极测定沉水植物茎叶微界面的可行性评价

固体表面（沉积物、生物膜）与其周围水之间溶解性有机分子、无机离子和气体的交换是海洋和湖泊中重

要的生物和地球化学过程［２５］。 界面层可限制上覆水与固体间的物质运输，因此影响生物过程。 具明显化学

梯度的临近活性表面的这一界面层区域通常称为扩散界面层（Ｄｉｆｆｕｓｉｖｅ ｂｏｕｎｄａｒｙ ｌａｙｅｒ， ＤＢＬ）。 相对于周围水

体，基质内任何物质的净生产或消耗都可在扩散界面层和基质内形成浓度梯度。 通常来说，扩散界面层的厚

度仅有几十微米［２５］至几个毫米［７］，因此能测定这一薄层内理化变量的梯度变化而又不对这些梯度生产明显

的扰动的方法非常重要。 早期对沉积物—水界面的氧分布或厌氧微环境的研究多是基于间接证据和理论计

算［２６，２７］，存在较大的误差。 后来，非侵入光学分析、激光多普勒分析水流、核磁共振成像［２８］ 和正电子成像

术［２９］等技术均能满足测定微界面内理化变量的要求，但多数具高空间分辨率的方法是基于微电极的。
近几十年发展起来的微电极可在较小的时空尺度上测定微界面内理化变量的空间分布且对样品无明显

干扰。 目前文献中对光纤针式氧电极和电化学氧电极的描述相对较多［３０⁃３３］。 早期利用 Ｃｌａｒｋ 型氧微电极对

菹草叶微界面［７，３４］ 和海洋植物褐藻组织内外的 Ｏ２分布［８］ 进行了研究，揭示了高度动态的微环境。 但由于丹

麦 Ｃｌａｒｋ 型电极在测定过程中可能发生漂移和耗氧；极化时间较长；要求流速稳定；长期储存可能使其稳定性

降低并引起损坏［３５］；制作复杂（手工拉制）、价格昂贵和脆弱性等缺点，限制了其应用普及。 而近些年德国

ＰｒｅＳｅｎｓ 开发的光纤氧微电极是一种研究微界面的理想工具，可在较小时空尺度上研究微环境中氧的变化。
与 Ｃｌａｒｋ 型电极相比，具有如下优点：１）具有较高的时间（ ｔ９０＜ ３ ｓ）和空间（＜５０ μｍ）分辨率，可测定气相和液

７　 ２４ 期 　 　 　 董彬　 等：菹草茎叶微界面 Ｏ２时空动态 　
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相中的氧，电极本身不耗氧；２）可在比传统方法更大的温度范围内测定；３）较短的预热时间足可得到可靠的

数据；４）信号稳定，不受 Ｈ２Ｓ、ＣＯ２和其他相关化学因子的影响；５）对待测样品无干扰，可原位测定；６）机械稳

定性好，可长期保存，价格相对低廉［３６， ３７］。 光纤氧电极、温度电极和 ｐＨ 微电极已成功应用于沉积物、动物和

植物组织等微环境研究［３５， ３６， ３８］。 光纤氧电极在水环境中多用于沉积物、微生物垫和根际中 Ｏ２ 梯度的测

定［４，３９⁃４１］。 本研究将光纤氧微电极成功拓展到沉水植物茎叶微界面研究上，揭示了菹草茎叶微界面内（２
ｍｍ） Ｏ２浓度的时空变化，证明了富营养化水体中沉水植物茎叶微界面是一个高度动态的微环境。 结果表明

光纤氧微电极是一种研究沉水植物茎叶微界面 Ｏ２分布的理想工具。

４　 结论

（１）菹草叶微界面 Ｏ２分布具有明显的生长阶段变化和昼夜变化。 不同生长阶段微界面 Ｏ２浓度梯度变化

主要受植物光合作用能力和附着物的影响。 叶表面 Ｏ２浓度显著的单峰昼夜变化主要受光照和温度的影响。
（２）菹草不同部位茎叶微界面 Ｏ２分布具有明显的差异。 这种差异主要受植物生理活性和附着物的综合

影响。
（３）光纤氧微电极是一种测定沉水植物茎叶微界面 Ｏ２分布的理想工具，可在较高的精度上揭示微环境中

Ｏ２浓度梯度的时空变化。
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