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沉水植物性状对不同氨氮脉冲的响应差异
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摘要：全球气候变化背景下，未来降水强度和频率发生改变，极端降水事件可使水体中的氨氮含量在短时间内显著增加，对沉水

植物的生长造成影响。 然而，沉水植物对氨氮脉冲式变化（浓度与频率）的形态和生理响应机制仍不明确。 选取两种常见的沉

水植物苦草（Ｖａｌｌｉｓｎｅｒｉａ ｎａｔａｎｓ）和黑藻（Ｈｙｄｒｉｌｌａ ｖｅｒｔｉｃｉｌｌａｔａ），设置不同底质（黏土和砂土）、不同氨氮脉冲模式（ＣＫ：对照组，即不

加氨氮；Ｐ１：低浓度×高频率；Ｐ２：高浓度×低频率）和处理阶段（氨氮脉冲阶段和解除脉冲阶段），测定植株形态和生理性状，研
究不同脉冲模式的影响差异和脉冲解除后的潜在影响。 研究结果表明，（１）氨氮脉冲改变沉水植物的形态和生理性状，其中高

浓度低频率氨氮脉冲对沉水植物的生长抑制作用最大。 （２）氨氮脉冲解除一个月后，两种沉水植物的生物量较对照组无显著

差异，而生理性状（如游离氨基酸和可溶性碳水化合物含量）较对照组差异较为明显，表明形态性状基本得到恢复，而氨氮脉冲

对沉水植物生理性状的影响更为强烈而持久。 （３）在解除脉冲阶段，苦草游离氨基酸含量仍显著高于对照组，而黑藻游离氨基

酸含量较对照组差异较小，表明黑藻对氮的利用周转效率更高。 （４）底质类型影响了苦草生理性状对氨氮脉冲的响应，即砂土

中游离氨基酸和可溶性碳水化合物含量的变化幅度较黏土中更大。 因此，氨氮脉冲效应与脉冲浓度和频率、底质类型、植物种

类及其形态和生理性状密切相关。 研究结果说明了沉水植物生理性状作为评估植物环境适应性的重要性，可为全球气候变化

背景下湖泊生态系统沉水植被的管理提供科学参考。
关键词：氨氮脉冲；沉水植物；生长形态；生理性状
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受全球气候变化和人类活动加剧的影响，未来降水强度和频率发生改变，极端降水事件增加［１］，这将改

变自然界营养物质对植物的供应状态，促进水溶性营养物质含量增加［２—３］。 营养物质含量在短时间内增加的

现象称为“营养脉冲”，营养脉冲的频率和幅度受到降水强度和频率的影响，营养脉冲现象已在干旱、半干旱

生态系统中受到广泛关注［４］。 营养的脉冲式变化可以影响植物的生长代谢，改变物种关系，影响生态系统功

能［５］。 在淡水生态系统中，受湖滨带农业面源污染、旅游开发等影响，降水对农田、道路、生活区地面等冲刷，
使得大量的营养物质进入湖泊［６］，改变湖泊营养物质状态［７］。 然而，目前有关营养物质的脉冲式变化对沉水

植物影响的研究还鲜有报道。
沉水植物是湖泊生态系统中主要生产者之一［８］，它能降低水体营养物质浓度、抑制颗粒物质的再悬浮，

增加水体中的溶解氧含量，为其它生命体提供食物和避难场所［９］，对维持水生态系统的多样性和稳定性起着

重要作用［１０—１１］。 氮是沉水植物生长所需的必要营养元素［１２］。 氨氮可通过降水径流冲刷、渗透等方式进入水

体，研究发现降水径流会导致水生生态系统中氨氮含量短时间内显著增加［１３］。 例如，任玉芬等［１４］ 发现降雨

使城市径流中 ＴＮ 含量达到 ６—８ｍｇ ／ Ｌ，张静等［１５］发现首场降雨中的氨氮平均浓度最高达到 ２１ｍｇ ／ Ｌ，是水体

氨氮污染的重要来源，钱海铭等［１６］发现强降雨引起的城市点面源污染、污水管网渗漏等造成河流氨氮水平增

加三倍左右。 沉水植物对氨氮的吸收缺少下调机制，在高氨氮环境中它们会倾向于吸收超过生长所需要的氮

量［１７］。 氨氮浓度较高时沉水植物的生长代谢受到抑制作用，导致植物出现氨中毒，具体表现为叶片发黄、根
形态的改变、光合效率的降低以及细胞离子的不平衡和成分的改变等［１８］。 恒定氨氮浓度对沉水植物生理形

态影响已有深入报道，但沉水植物对氨氮脉冲式变化（浓度×频率）的生理形态响应机制仍不明确。
沉水植物既可以通过叶子从水体中吸收营养，也可以通过根系从底质中吸收营养满足生长需求［１９］。 不

同底质的理化性质和营养含量存在差异，对沉水植物生长代谢和生物量分配产生不同的影响［２０］。 砂土底质

具有营养低和透气好等特点，其中生长的植物通常根系粗壮发达，以提高对营养物质的吸收，最大限度的弥补

底质营养短缺［２１］。 较砂土相比，黏土具有营养丰富、微生物多样等特点，其中生长的沉水植物具有较高的生

物量、株高和叶片数［２２—２３］。 鉴于沉水植物对营养的双重吸收途径（即根和叶子吸收），推测不同底质类型中

的沉水植物对水体氨氮脉冲的响应存在差异。
选取湖泊两种常见优势沉水植物苦草（Ｖａｌｌｉｓｎｅｒｉａ ｎａｔａｎｓ）与黑藻（Ｈｙｄｒｉｌｌａ ｖｅｒｔｉｃｉｌｌａｔａ）作为研究对象，它们

分别为多年生莲座型和冠层型草本植物［２４］，具有生长速度快、环境适应能力强等特点，在我国长江流域湖泊

群中分布广泛［２５］。 相比黑藻，苦草根系发达，根系营养吸收能力强，同时苦草光饱和点更低，耐弱光胁迫能力

更强［２６］，这促进其具有更深的分布水深和更高的群落优势度［２７］。 研究探讨不同底质（黏土和砂土）、不同氨

氮脉冲模式（对照，高浓度低频率、低浓度高频率）和处理阶段（氨氮脉冲阶段和解除脉冲阶段）对苦草和黑藻

生长代谢的影响，旨在为全球变化背景下湖泊生态系统沉水植物的管理提供参考。 我们推测：（１）氨氮脉冲
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抑制沉水植物的生物量积累，改变生长形态和生理特征，不同脉冲模式对植物的影响程度不同；（２）底质类型

会影响沉水植物对氨氮脉冲的响应，营养贫瘠的砂土中沉水植物响应更为敏感。

１　 材料与方法

１．１　 实验环境与材料

实验于 ２０２２ 年 ５—７ 月进行，地点位于湖南农业大学实验基地的透明遮雨棚内（２８°１１′１０″Ｎ，１１３°４′７″Ｅ），该
地区属亚热带季风气候，气候温和，雨热同期，年平均气温 １６．８—１７．３℃，降雨主要集中在春夏两季。 为模拟

湖泊中沉水植物自然生长的光照水平，在实验系统上加盖了一层透光率为 ５０％的遮阳网，实验系统中 ５０％自

然光照大约相当于中营养湖泊 １．０ｍ 水深以内的水底光照水平［２８］。 试验所用苦草和黑藻为基地多年培养种

苗。 选择长势良好且大小一致的植株，苦草保留 ７—８ 片叶片，地上部分长 １０ｃｍ，根长 ５ｃｍ；黑藻取 １５ｃｍ 长的

顶端（无根系），上端 １０ｃｍ 的叶子保留，下端 ５ｃｍ 叶子去掉。 将选取的种苗均匀种植于装有黏土底质的实验

桶中（直径：９０ｃｍ，高度：８０ｃｍ，水深 ６０ｃｍ），光照控制为 ５０％，驯化培养两周。

图 １　 实验设计图解

Ｆｉｇ．１　 Ｇｒａｐｈｉｃａｌ ｉｌｌｕｓｔｒａｔｉｏｎ ｏｆ ｔｈｅ ｅｘｐｅｒｉｍｅｎｔａｌ ｄｅｓｉｇｎ

ＣＫ：对照组，不添加氨氮；Ｐ１：低浓度×高频率组，每三天半添加一次氨氮，一共加 ８ 次；Ｐ２：高浓度×低频率组，每 ７ 天添加一次氨氮，一共加 ４ 次

１．２　 实验设计与采样

实验选择苦草和黑藻，并设置两种不同底质（黏土和砂土）。 同时设置两个时间阶段，即氨氮脉冲阶段和

解除脉冲阶段。 在氨氮脉冲阶段设置了两种脉冲模式（Ｐ１、Ｐ２）和对照组（ＣＫ）。 Ｐ１（低浓度×高频率）根据实

验大桶中水体积加入氯化铵溶液至水体氨氮浓度为 ３．５ｍｇ ／ Ｌ，每三天半加入一次，持续时间 ２８ｄ，一共加 ８ 次；
Ｐ２（高浓度×低频率）根据实验大桶中水体积加入氯化铵溶液至水体氨氮浓度为 ７．０ｍｇ ／ Ｌ，每 ７ 天加入一次，
持续时间 ２８ｄ，一共加 ４ 次，Ｐ１ 和 Ｐ２ 组中加入的氨氮总量一致；ＣＫ 组不添加氨氮。 脉冲解除阶段：氨氮脉冲

阶段结束后，停止添加氨氮溶液，将所有实验桶内的水更换一遍，并维持植物正常生长 ２８ｄ，观测其生长情况

（图 １）。 实验的每个处理组合均重复 ６ 次。 实验所需底质黏土采自湖南农业大学实验基地内的池塘，底质中
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总氮、总磷、总有机质初始含量分别为 １．６ｍｇ ／ ｇ、０．８６ｍｇ ／ ｇ 和 １９．９５ｍｇ ／ ｇ。 实验所需砂土为用自来水反复清洗

后的细砂。
驯化培养后植株按照上述实验设计均匀种植于实验小桶（直径：２６ｃｍ，高度：１８ｃｍ，底泥厚度：１２ｃｍ）。 苦

草为每小桶种植 ２ 株，共 ７２ 小桶（２ 底质×２ 时间阶段×３ 脉冲处理×６ 重复），总计 １４４ 株。 黑藻为每小桶种植

４ 株，共 ７２ 小桶，总计 ２８８ 株。 为使两种沉水植物的初始单位面积的生物量尽量一致，根据苦草和黑藻植株

的初始规格，每小桶分别种植了 ２ 株和 ４ 株，该种植密度与自然水体中两种植物的生物量密度一致［２９］。 将种

有植物的实验小桶放于 ５００Ｌ 大桶（直径：９０ｃｍ，高度：８０ｃｍ，水深 ６０ｃｍ），每个大桶中放置 ４ 小桶植物，对应

２ 种不同底质处理和 ２ 个处理时间阶段，每种植株共 １８ 大桶（即 ３ 种脉冲模式，每种脉冲模式 ６ 个重复）。 实

验持续时间为 ５６ｄ，实验过程中共取样两次，第 ２８ｄ 时取第一次样，第 ５６ｄ 时取第二次。
在整个实验期间，每个大桶中添加 ５ｇ 缓释肥（Ｏｓｍｏｃｏｔｅ Ｐｌｕｓ， １５Ｎ⁃１０Ｐ⁃１２Ｋ＋２ＭｇＯ＋ＴＥ， ＩＣＬ）满足植物所

需的基本营养，每周随机调整每个大桶里 ４ 个小桶的位置，用软毛刷轻轻刷去叶片表面附着藻类，实验期间每

两周采集每个大桶中的水样进行水质测定，并于正午测定水体温度。 实验期间水体温度范围为 ２５． ６—
３２．８℃。 水体中 ＴＮ、ＮＨ＋

４ ⁃Ｎ（对照组）、ＮＯ－
３ ⁃Ｎ、ＴＰ 和 ＰＯ－

４ ⁃Ｐ 含量分别为（０．６２２±０．００７）ｍｇ ／ Ｌ、（０．００９±０．００２）
ｍｇ ／ Ｌ、（０．４７１±０．００３）ｍｇ ／ Ｌ、（０．０６３±０．００２）ｍｇ ／ Ｌ 和（０．０２６±０．００４）ｍｇ ／ Ｌ。
１．３　 测定指标及方法

（１）形态指标测定：植株从种植小桶中小心完整取出，用自来水冲洗干净后，再用纯净水冲洗 ２ 遍，用天

平和刻度尺对每株植物进行生长参数测量，即单株生物量（ｇ）、地上部分生物量（ｇ）、地下部分生物量（ｇ）、分
株数、叶数、株高（ｃｍ）和根长（ｃｍ），计算地上与地下生物量的比值（ＡＧ∶ＢＧ）。 株高是指从茎的基部到最长叶

的顶端的距离；根长为根的最大长度。
（２）生理指标测定：样品在 ６０℃烘箱中烘至恒重，然后磨成粉末状，测定植物淀粉、可溶性总糖（ＳＣ）和游

离氨基酸（ＦＡＡ）含量，分别采用碘－碘化钾法、蒽酮法和茚三酮法［３０］。 具体操作为取 ０．５ｇ 左右的研磨好的样

品，用 ８ｍＬ ８０％的乙醇提取 ２ 次（第一次提取用 ５ｍＬ；第二次 ３ｍＬ），在 ８０℃的水浴锅中提取 ２０ 分钟，再用离

心机 ４２００ 转离心 １３ｍｉｎ 后收集上清液，用活性炭脱色后用滤膜（φ２０ｍｍ）过滤，滤液用于测定 ＳＣ 和 ＦＡＡ 含

量。 提取的残渣过夜烘干后加入 ３０％的高氯酸继续萃取 ９０ｍｉｎ，每隔 ３０ｍｉｎ 摇匀一次，４２００ 转离心 １３ｍｉｎ，收
集上清液用于测定淀粉含量。
１．４　 数据分析

统计分析前用 Ｓｈａｐｉｒｏ⁃Ｗｉｌｋ′ｓ 进行正态性检验，用 Ｌｅｖｅｎｅ′ｓ 方法进行方差齐性检验，对于不满足方差条件

检验的变量进行对数转换。 用 ＳＰＳＳ ２０ 软件对植物形态和生理性状进行一般线性模型分析。 采用 Ｄｕｎｃａｎ′ｓ
多重比较检验各生长性状在不同处理下的差异显著性（Ｐ＜０．０５）。 图中数值表示均值±标准误（ＳＥ）。

２　 研究结果

２．１　 氨氮脉冲对苦草生长形态和生理性状的影响

２．１．１　 氨氮脉冲对苦草生长形态的影响

在氨氮脉冲阶段，脉冲模式对苦草生物量和株高有显著影响，底质类型对苦草 ＡＧ∶ＢＧ 有显著影响（表 １，
Ｐ＜０．０５）；在解除脉冲阶段，脉冲模式对苦草的形态性状无显著影响，底质类型对苦草生物量、根长和 ＡＧ∶ＢＧ
有显著影响（表 ２， Ｐ＜０．０５）。

在脉冲阶段，黏土 Ｐ２ 组生物量和株高显著低于对照组，砂土 Ｐ１ 组生物量和株高显著低于对照组。 在解

除脉冲阶段，三种脉冲模式之间的生物量和株高无显著差异（图 ２）。 另外，除 Ｐ１ 组的 ＡＧ∶ＢＧ 外，黏土和砂土之

间的苦草生物量和 ＡＧ∶ＢＧ 在脉冲阶段无显著差异，而在解除脉冲阶段黏土的苦草生物量和 ＡＧ∶ＢＧ 显著大于砂

土。 不同脉冲模式、底质类型和实验阶段对苦草根长无显著影响。 结果表明氨氮脉冲会抑制苦草生物量积累，
黏土底质时高浓度脉冲抑制作用强。 氨氮脉冲的对生长形态的抑制作用在解除后 １ 个月基本得到恢复。
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表 １　 氨氮脉冲阶段不同处理对苦草性状影响的一般线性模型分析

Ｔａｂｌｅ １　 Ｇｅｎｅｒａｌ ｌｉｎｅａｒ ｍｏｄｅｌ ｏｆ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｐｕｌｓｅ ｐａｔｔｅｒｎｓ ａｎｄ ｓｕｂｓｔｒａｔｅ ｔｙｐｅｓ ｏｎ ｐｌａｎｔ ｔｒａｉｔｓ ｏｆ Ｖ． ｎａｔａｎｓ ｄｕｒｉｎｇ ｔｈｅ ｐｈａｓｅ ｏｆ ａｍｍｏｎｉｕｍ ｐｕｌｓｅ

植物性状
Ｐｌａｎｔ ｔｒａｉｔｓ

脉冲 Ｐｕｌｓｅ 底质 Ｓｕｂｓｔｒａｔｅ 脉冲×底质 Ｐｕｌｓｅ×Ｓｕｂｓｔｒａｔｅ

ｄｆ Ｆ Ｐ ｄｆ Ｆ Ｐ ｄｆ Ｆ Ｐ

单株生物量 Ｐｌａｎｔ ｂｉｏｍａｓｓ ２ ７．３２４ ０．００３ １ １．４０９ ０．２４５ ２ ３．１２７ ０．０５９

株高 Ｐｌａｎｔ ｈｅｉｇｈｔ ２ ６．５２４ ０．００５ １ ２．０３３ ０．１６５ ２ １．２２１ ０．３１０

根长 Ｒｏｏｔ ｌｅｎｇｔｈ ２ ０．６９０ ０．５１０ １ ０．３７０ ０．５４８ ２ ０．０１３ ０．９８７

地上 ／ 地下生物量 ＡＧ∶ＢＧ ２ １．３２０ ０．２８３ １ １０．６７２ ０．００３ ２ １．４８３ ０．２４４

游离氨基酸 ＦＡＡ ２ ４．７６６ ０．０１７ １ １．３１６ ０．２６１ ２ １．１９１ ０．３１９

可溶性总糖 ＳＣ ２ ３．７１３ ０．０３７ １ ０．００２ ０．９６３ ２ １．２１２ ０．３１３

淀粉 Ｓｔａｒｃｈ ２ ４．８９９ ０．０１５ １ ６．３１９ ０．０１８ ２ ０．３０７ ０．７３８

　 　 ＡＧ∶ＢＧ：地上 ／ 地下生物量 Ａｂｏｖｅ ｇｒｏｕｎｄ ａｎｄ ｂｅｌｏｗ ｇｒｏｕｎｄ ｂｉｏｍａｓｓ ｒａｔｉｏ；ＦＡＡ：游离氨基酸 Ｆｒｅｅ ａｍｉｎｏ ａｃｉｄ；ＳＣ：可溶性总糖 Ｓｏｌｕｂｌｅ ｃａｒｂｏｈｙｄｒａｔｅ

表 ２　 解除脉冲阶段不同处理对苦草性状的一般线性模型分析

Ｔａｂｌｅ ２　 Ｇｅｎｅｒａｌ ｌｉｎｅａｒ ｍｏｄｅｌ ｏｆ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｐｕｌｓｅ ｐａｔｔｅｒｎｓ ａｎｄ ｓｕｂｓｔｒａｔｅ ｔｙｐｅｓ ｏｎ ｐｌａｎｔ ｔｒａｉｔｓ ｏｆ Ｖ． ｎａｔａｎｓ ｄｕｒｉｎｇ ｔｈｅ ｐｈａｓｅ ｏｆ ｒｅｌｅａｓｅ ｐｕｌｓｅ

植物性状
Ｐｌａｎｔ ｔｒａｉｔｓ

脉冲 Ｐｕｌｓｅ 底质 Ｓｕｂｓｔｒａｔｅ 脉冲×底质 Ｐｕｌｓｅ×Ｓｕｂｓｔｒａｔｅ

ｄｆ Ｆ Ｐ ｄｆ Ｆ Ｐ ｄｆ Ｆ Ｐ

单株生物量 Ｐｌａｎｔ ｂｉｏｍａｓｓ ２ １．９８９ ０．１５６ １ ４４．４９４ ＜０．００１ ２ ０．０７４ ０．９２９

株高 Ｐｌａｎｔ ｈｅｉｇｈｔ ２ ３．２２２ ０．０５５ １ ２．０４３ ０．１６４ ２ １．１４３ ０．３３３

根长 Ｒｏｏｔ ｌｅｎｇｔｈ ２ ２．４０２ ０．１０９ １ ４．８３４ ０．０３６ ２ ０．６５１ ０．５２９

地上 ／ 地下生物量 ＡＧ∶ＢＧ ２ ２．６７０ ０．０８７ １ ３０．９９５ ＜０．００１ ２ ０．１００ ０．９０５

游离氨基酸 ＦＡＡ ２ ２５．１１０ ＜０．００１ １ １３．３４７ ０．００１ ２ ７．００８ ０．００３

可溶性总糖 ＳＣ ２ ２２．１７４ ＜０．００１ １ １５１．０５３ ＜０．００１ ２ １０．１８６ ＜０．００１

淀粉 Ｓｔａｒｃｈ ２ ５．９２４ ０．００７ １ １８．２４４ ＜０．００１ ２ ０．２６５ ０．７６９

２．１．２　 氨氮脉冲对苦草生理性状的影响

在氨氮脉冲阶段，脉冲模式对苦草的 ＦＡＡ、ＳＣ 和淀粉含量有显著影响，底质类型对淀粉有显著影响

（表 １， Ｐ＜０．０５）；在解除脉冲阶段，脉冲模式和底质阶段均对苦草的 ＦＡＡ、ＳＣ 和淀粉含量有显著影响，脉冲模

式和底质类型的交互作用对 ＦＡＡ 和 ＳＣ 有显著影响（表 ２， Ｐ＜０．０５）。
对于 ＦＡＡ 含量，在脉冲阶段和解除脉冲阶段，砂土底质中 Ｐ１ 和 Ｐ２ 组显著增加，而黏土底质在不同脉冲

处理下的 ＦＡＡ 含量差异较小。 对于 ＳＣ 含量，氨氮脉冲阶段砂土底质 Ｐ１ 和 Ｐ２ 组显著低于对照组；解除脉冲

阶段 Ｐ１ 和 Ｐ２ 组高于对照组（图 ３）。 对于淀粉，脉冲阶段 Ｐ１ 和 Ｐ２ 组与对照组无显著差异；解除脉冲阶段砂

土 Ｐ２ 组低于对照组（图 ３）。 结果表明脉冲阶段氨氮添加促进 ＦＡＡ 积累，降低了 ＳＣ，这种变化在砂土底质的

植物中更为明显，同时氨氮添加促进了淀粉积累。 在解除脉冲一个月后苦草代谢物质含量仍与对照组存在差

异，说明氨氮脉冲对苦草生理性状影响持续长久，这种影响对砂土底质中苦草更为强烈而持久。
２．２　 氨氮脉冲对黑藻生长形态和生理性状的影响

２．２．１　 氨氮脉冲对黑藻生长形态的影响

在氨氮脉冲阶段，不同脉冲模式对黑藻生物量和根长有显著影响（表 ３， Ｐ＜０．０５）；在解除脉冲阶段，脉冲

模式对黑藻株高与 ＡＧ∶ＢＧ 有显著影响，底质类型、脉冲模式与底质类型的交互作用对黑藻 ＡＧ∶ＢＧ 有显著影

响（表 ４， Ｐ＜０．０５）。
氨氮脉冲阶段，较对照组和 Ｐ１ 组相比，Ｐ２ 组对黑藻生物量、株高和根长的抑制作用最大，而对 ＡＧ∶ＢＧ 无

显著影响。 解除脉冲阶段，除砂土中黑藻生物量，Ｐ１ 和 Ｐ２ 组黑藻生物量和株高较对照组下降，不同脉冲和底

质类型对根长无显著影响，砂土中黑藻 ＡＧ∶ＢＧ 显著低于黏土（图 ４）。 表明高浓度低频率的氨氮脉冲对黑藻

形态性状影响最大；在脉冲解除一个月后氨氮仍显著抑制形态生长，这种抑制作用对黏土中黑藻更为明显。
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图 ２　 氨氮脉冲模式、底质类型和实验阶段对苦草形态性状的影响

Ｆｉｇ．２　 Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ａｍｍｏｎｉｕｍ ｐｕｌｓｅ ｐａｔｔｅｒｎｓ， ｓｕｂｓｔｒａｔｅ ｔｙｐｅｓ ａｎｄ ｅｘｐｅｒｉｍｅｎｔａｌ ｐｈａｓｅｓ ｏｎ ｍｏｒｐｈｏｌｏｇｉｃａｌ ｔｒａｉｔｓ ｏｆ Ｖ． ｎａｔａｎｓ

不同字母表示处理组存在显著差异（Ｐ＜０．０５）

表 ３　 氨氮脉冲阶段不同处理对黑藻性状影响的一般线性模型分析

Ｔａｂｌｅ ３ 　 Ｇｅｎｅｒａｌ ｌｉｎｅａｒ ｍｏｄｅｌ ｏｆ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｐｕｌｓｅ ｐａｔｔｅｒｎｓ ａｎｄ ｓｕｂｓｔｒａｔｅ ｔｙｐｅｓ ｏｎ ｐｌａｎｔ ｔｒａｉｔｓ ｏｆ Ｈ． ｖｅｒｔｉｃｉｌｌａｔａ ｄｕｒｉｎｇ ｔｈｅ ｐｈａｓｅ ｏｆ
ａｍｍｏｎｉｕｍ ｐｕｌｓｅ

植物性状
Ｐｌａｎｔ ｔｒａｉｔｓ

脉冲 Ｐｕｌｓｅ 底质 Ｓｕｂｓｔｒａｔｅ 脉冲×底质 Ｐｕｌｓｅ×Ｓｕｂｓｔｒａｔｅ

ｄｆ Ｆ Ｐ ｄｆ Ｆ Ｐ ｄｆ Ｆ Ｐ

单株生物量 Ｐｌａｎｔ ｂｉｏｍａｓｓ ２ ３．５８１ ０．０４２ １ ２．４８７ ０．１２７ ２ ０．３４０ ０．７１５

株高 Ｐｌａｎｔ ｈｅｉｇｈｔ ２ ２．２８６ ０．１２２ １ ３．２３６ ０．０８４ ２ ０．３７０ ０．６９４

根长 Ｒｏｏｔ ｌｅｎｇｔｈ ２ ３．６１５ ０．０４１ １ ０．５１８ ０．４７８ ２ ０．２４６ ０．７８４

地上 ／ 地下生物量 ＡＧ∶ＢＧ ２ １．３９０ ０．２６７ １ ０．０００ ０．９８９ ２ １．４９８ ０．２４２

游离氨基酸 ＦＡＡ ２ １７．６５３ ＜０．００１ １ ７．０６７ ０．０１３ ２ ８．５４１ ０．００１

可溶性总糖 ＳＣ ２ ４．４９７ ０．０２１ １ ２．１０８ ０．１５８ ２ ０．１４３ ０．８６７

淀粉 Ｓｔａｒｃｈ ２ ０．２９０ ０．７５１ １ ０．７８０ ０．３８５ ２ ０．８９７ ０．４２０
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图 ３　 不同氨氮脉冲模式、底质类型与实验阶段下苦草的碳氮代谢物含量（平均值±标准误，ｎ＝ ６）

Ｆｉｇ．３　 Ｃｏｎｔｅｎｔｓ （ｍｅａｎ±ＳＥ， ｎ ＝ ６） ｏｆ ｃａｒｂｏｎ ａｎｄ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｍｅｔａｂｏｌｉｔｅｓ ｏｆ Ｖ． ｎａｔａｎｓ ｕｎｄｅｒ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ａｍｍｏｎｉｕｍ ｐｕｌｓｅ ｐａｔｔｅｒｎｓ， ｓｕｂｓｔｒａｔｅ

ｔｙｐｅｓ ａｎｄ ｅｘｐｅｒｉｍｅｎｔａｌ ｐｈａｓｅｓ

表 ４　 解除脉冲阶段不同处理对黑藻性状的一般线性模型分析

Ｔａｂｌｅ ４　 Ｇｅｎｅｒａｌ ｌｉｎｅａｒ ｍｏｄｅｌ ｏｆ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｐｕｌｓｅ ｐａｔｔｅｒｎｓ ａｎｄ ｓｕｂｓｔｒａｔｅ ｔｙｐｅｓ ｏｎ ｐｌａｎｔ ｔｒａｉｔｓ ｏｆ Ｈ． ｖｅｒｔｉｃｉｌｌａｔａ ｄｕｒｉｎｇ ｔｈｅ ｐｈａｓｅ ｏｆ ｒｅｌｅａｓｅ ｐｕｌｓｅ

植物性状
Ｐｌａｎｔ ｔｒａｉｔｓ

脉冲 Ｐｕｌｓｅ 底质 Ｓｕｂｓｔｒａｔｅ 脉冲×底质 Ｐｕｌｓｅ×Ｓｕｂｓｔｒａｔｅ

ｄｆ Ｆ Ｐ ｄｆ Ｆ Ｐ ｄｆ Ｆ Ｐ

单株生物量 Ｐｌａｎｔ ｂｉｏｍａｓｓ ２ １．７００ ０．２０３ １ ０．２４５ ０．６２５ ２ ２．６５８ ０．０９０

株高 Ｐｌａｎｔ ｈｅｉｇｈｔ ２ ２５．３９８ ＜０．００１ １ ２．５７３ ０．１２１ ２ ０．５０８ ０．６０８

根长 Ｒｏｏｔ ｌｅｎｇｔｈ ２ ２．００６ ０．１５６ １ ２．７０９ ０．１１２ ２ ０．９２０ ０．４１２

地上 ／ 地下生物量 ＡＧ∶ＢＧ ２ ４．５３２ ０．０２１ １ ５０．８３６ ＜０．００１ ２ ４．６３２ ０．０１９

游离氨基酸 ＦＡＡ ２ ２．８９１ ０．０７４ １ ０．０３３ ０．８５７ ２ ０．４６５ ０．６３３

可溶性总糖 ＳＣ ２ ０．３８０ ０．６８８ １ １．９４７ ０．１７５ ２ ２１．６５３ ＜０．００１

淀粉 Ｓｔａｒｃｈ ２ １０．５５０ ＜０．００１ １ ２．４２６ ０．１３２ ２ １．８９１ ０．１７２

２．２．２　 氨氮脉冲对黑藻生理性状的影响

在氨氮脉冲阶段，脉冲模式对黑藻的 ＦＡＡ 和 ＳＣ 含量有显著影响，底质类型、脉冲模式与底质类型的交互

作用对黑藻 ＦＡＡ 含量有显著影响（表 ３， Ｐ＜０．０５）；在解除脉冲阶段，脉冲模式对黑藻淀粉含量有显著影响，脉
冲模式与底质类型的交互作用对 ＳＣ 有显著影响（表 ４， Ｐ＜０．０５）。

脉冲阶段，脉冲处理显著增加了黏土中黑藻 ＦＡＡ 含量，砂土中变化不显著（图 ５）；Ｐ２ 处理使 ＳＣ 含量显

著增加。 解除脉冲阶段，ＦＡＡ 含量较脉冲阶段显著降低，不同脉冲模式下 ＦＡＡ 含量无显著差异；黏土中黑藻

ＳＣ 含量在 Ｐ２ 处理最大，而砂土中在 Ｐ２ 处理最小。 除解除脉冲阶段的砂土中黑藻淀粉含量外，脉冲模式和底
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质类型处理对黑藻淀粉含量无显著影响。 表明氨氮脉冲促进了 ＦＡＡ 和 ＳＣ 积累，其中 Ｐ２ 的影响更大。 解除

脉冲后，积累的 ＦＡＡ 得到较快恢复，而 ＳＣ 代谢失衡。

图 ４　 氨氮脉冲模式、底质类型和实验阶段对黑藻形态性状的影响

Ｆｉｇ．４　 Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ａｍｍｏｎｉｕｍ ｐｕｌｓｅ ｐａｔｔｅｒｎｓ， ｓｕｂｓｔｒａｔｅ ｔｙｐｅｓ ａｎｄ ｅｘｐｅｒｉｍｅｎｔａｌ ｐｈａｓｅｓ ｏｎ ｍｏｒｐｈｏｌｏｇｉｃａｌ ｔｒａｉｔｓ ｏｆ Ｈ． ｖｅｒｔｉｃｉｌｌａｔａ

３　 讨论

氨氮是沉水植物正常生长发育必不可少的营养元素，而水体中的氨氮浓度超过一定水平后，会产生胁迫

作用，对沉水植物的生长造成抑制，甚至死亡［３１］。 研究发现，与较低浓度高频率相比，高浓度低频率氨氮脉冲

对苦草和黑藻生物量和株高等形态性状的抑制作用更强，可能是高浓度氨氮对苦草和黑藻产生了更强的胁迫

作用。 Ｙｕａｎ 等［３２］对常见 ３ 种沉水植物研究也发现高浓度低频率的氨氮脉冲对植物性状连接性的影响更大。
通常，为了缓解氨氮在植物体内的毒性，大部分植物会通过将氨氮转换成游离氨基酸和有机胺类来减少其在

植物体内的积累或者将其转移出植物细胞，这两个过程分别需要植物碳代谢中间产物提供碳骨架和能

量［３３—３５］。 前人研究发现氨氮适当添加可以促进金鱼藻和轮叶黑藻的生长，而当浓度超过 ４ｍｇ ／ Ｌ 时开始抑制

生长［３６—３７］。 这与本研究结果是一致的。 在氨氮脉冲解除后的一个月，苦草和黑藻的生物量与对照组无显著

差异，即植株形态生长基本得到恢复。 这个结果可能是由于前期脉冲阶段水体中氨氮浓度过高抑制了植物生
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图 ５　 不同氨氮脉冲模式、底质类型与实验阶段下黑藻的碳氮代谢物含量（平均值±标准误，ｎ＝ ６）

Ｆｉｇ．５　 Ｃｏｎｔｅｎｔｓ （ｍｅａｎ±ＳＥ， ｎ＝ ６） ｏｆ ｃａｒｂｏｎ ａｎｄ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｍｅｔａｂｏｌｉｔｅｓ ｏｆ Ｈ． ｖｅｒｔｉｃｉｌｌａｔａ ｕｎｄｅｒ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ａｍｍｏｎｉｕｍ ｐｕｌｓｅ ｐａｔｔｅｒｎｓ， ｓｕｂｓｔｒａｔｅ

ｔｙｐｅｓ ａｎｄ ｅｘｐｅｒｉｍｅｎｔａｌ ｐｈａｓｅｓ

长，当脉冲解除后，水体浓度恢复正常水平，植物生长得到恢复。
较形态性状相比，发现苦草和黑藻响应氨氮脉冲的生理性状的变化更为强烈。 如砂土中苦草 ＦＡＡ 显著

增加，ＳＣ 显著降低；黑藻高氨氮脉冲下 ＦＡＡ 和 ＳＣ 显著增加。 可溶性碳水化合物是连接光合作用，呼吸作用

和碳水化合物储备的重要中间代谢产物［３８］，也是植物氨氮同化所需的底物［３９］。 通常氨氮胁迫环境下沉水植

物体内的游离氨基酸含量增加，可溶性碳水化合物、淀粉和可溶性蛋白质含量减少［４０］，因此 ＳＣ 和 ＦＡＡ 的变

化能够反映植物生理性状的胁迫状态。 研究结果证明两种沉水植物碳和氮代谢的失衡在氨氮脉冲解除一个

月后仍没有得到恢复，说明氨氮脉冲对沉水植物生理性状的影响较为持久。 这可能改变沉水植物对营养物质

的吸收利用效率，以及应对外界环境波动时的能量供应效率，使沉水植物对环境变化更加敏感和脆弱［４１］。 研

究发现沉水植物穗状狐尾藻较高的淀粉和 ＳＣ 储备量有利于其对氮的吸收利用［４０］，碳水化合物存储量会影响

植物的生存和生长以及受到干扰后的恢复能力［４２］。 因此，除了形态性状，较多的关注沉水植物生理性状对环

境波动的响应将有助于我们深入理解沉水植物的生态适应性。
不同物种对氨氮脉冲的响应存在差异。 在解除脉冲后，苦草 ＦＡＡ 和 ＳＣ 含量与对照组仍存在显著差异；

而黑藻 ＦＡＡ 含量恢复至对照组水平，而 ＳＣ 含量和砂土中黑藻淀粉含量与对照组仍存在显著差异。 表明氨氮

在苦草中的代谢周转较慢。 苦草作为莲座型沉水植物，具有呼吸速率慢、碳代谢较为保守等特点［４３］，使氨氮

向 ＦＡＡ 转化过程中碳骨架供应较慢，从而降低了氨氮的周转。 相反，黑藻中 ＦＡＡ 含量在解除氨氮脉冲后快

速降低，表明 ＦＡＡ 在黑藻中的代谢周转较快。 已有研究发现黑藻较苦草具有较大的光合速率和呼吸速

率［４４］，较快的碳周转为氨氮向 ＦＡＡ 转化提供了充足的能量和碳骨架，而氮的快速周转却打破了植物体内碳
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的代谢平衡。
较黏土中苦草相比，砂土中苦草 ＦＡＡ 和 ＳＣ 含量变化更大。 苦草作为莲座型沉水植物，根系发达，根系为

其营养吸收的重要途径［４５—４６］。 黏土能够提供较为丰富的营养物质满足苦草生长需求，相对砂土可能具有更

高的代谢周转速率［４７］。 而砂土中苦草营养物质缺乏，氨氮脉冲下，使得原本处于营养饥饿状态的苦草大量吸

收了氨氮，致使其打破了原有的碳氮代谢平衡。 朱正杰［４８］ 通过研究水体氨氮浓度与两种营养条件（高：
０．１１％ＴＮ、低：０．０４％ＴＮ）的底质对沉水植物生长的影响，发现底质营养的高低不改变苦草对氨氮的耐受浓度。
这与研究结果不同，可能是因为本研究中两种底质类型营养差异较大。 相比苦草，黑藻 ＦＡＡ 和 ＳＣ 含量在不

同底质类型下的差异较小。 这可能是因为黑藻作为冠层型沉水植物，叶子是其营养吸收的重要途径，根系营

养吸收作用减弱，在水体中主要起到对植株的固定作用［４９］，因此不同底质类型对黑藻生理性状差异影响较

小。 由此，可以认为，沉水植物响应氨氮脉冲的差异与不同物种及其生长的底质类型密切相关，这种响应差异

可能会影响沉水植物的相互作用关系，进而影响沉水植被群落结构组成和生态功能发挥。

４　 结论

本文以两种常见的沉水植物苦草和黑藻为研究对象，分析了这两种植物在不同底质类型下对不同氨氮脉

冲模式和处理阶段的植株形态和生理性状响应。 研究发现高浓度低频率的氨氮脉冲模式对沉水植物生长的

抑制作用更明显，表明极端强降水事件引起的高浓度氨氮脉冲会对水生态系统造成强大的冲击。 相比形态性

状，生理性状对氨氮脉冲响应更快、更敏感且更持久，因此在全球气候变化背景下，关注植物生理性状响应显

得尤为重要。 鉴于植物本身代谢周转速率和适宜底质类型等存在差异，在氨氮脉冲时，其对氨氮的吸收利用

效率存在差异，这可能改变沉水植被群落结构的动态组成，进而影响水生态系统功能发挥。 本研究强调了全

球气候变化背景下降水强度和频率变化对沉水植物造成的潜在影响。 然而，降水引起水体环境的变化相当复

杂，如光照、磷供给等变化，这些综合因素对水生植物乃至水生态系统的影响仍有待进一步评估。
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