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光照和营养对亚热带浅水湖泊初级生产者的复合影响
———基于微宇宙实验研究

罗　 东１， 李　 赠１， 赵苗苗１， 胡　 骞３， 周　 锐１， 戎　 俊１，２， 黎　 磊１，２，∗

１ 南昌大学鄱阳湖环境与资源利用教育部重点实验室， 南昌大学生命科学学院， 南昌　 ３３００３１

２ 江西鄱阳湖湿地保护与恢复国家长期科研基地， 江西鄱阳湖湿地生态系统国家定位观测研究站， 南昌　 ３３００３１

３ 中国科学院庐山植物园， 九江　 ３３２９００

摘要：沉水植物、附着藻类和浮游植物作为浅水湖泊中的主要初级生产者，其竞争相互作用受到氮磷营养浓度升高和弱光胁迫

的共同影响。 探究营养盐和光照变化如何单独 ／共同影响这三种初级生产者及它们之间的相互作用关系，对于进一步理解全球

气候变化背景下湖泊稳态的维持机制具有重要意义。 选取长江流域冬春季节的优势种菹草（Ｐｏｔａｍｏｇｅｔｏｎ ｃｒｉｓｐｕｓ）为植物材料，
通过室内微宇宙模拟实验，设置不同营养（低营养： 总氮 ０．８ｍｇ ／ Ｌ， 总磷 ０．０３ｍｇ ／ Ｌ， 中营养： 总氮 １．８ｍｇ ／ Ｌ， 总磷 ０．１４ｍｇ ／ Ｌ）和
遮荫处理（３０％、６０％和 １００％入射光强度），研究光照和营养水平对不同水体初级生产者的影响差异。 结果表明：实验设置的营

养范围内，营养增加促进菹草、附着藻类和浮游植物的生长，但是氮磷营养盐对附着藻类和浮游植物的促进作用远远大于对沉

水植物的促进作用。 遮荫增加显著抑制菹草的生长，但只有在中营养条件下，光照对生长的影响才明显，低营养条件下，光照对

生长的影响不明显。 相较于光强变化，浮游植物和附着藻类对水体营养的响应更为敏感，营养盐浓度不同造成的生物量差异远

远大于光强不同造成的差异，表明实验过程中浮游植物和附着藻类的生长主要受营养盐的限制。 因此，随着富营养化趋势加

剧，由于弱光条件下菹草生长不佳，对藻类的抑制作用变弱，光强减弱和营养增加的联合作用会促进藻类的生长形成遮荫作用，
引发植物种群衰退。 水体富营养化过程中可溶性有机质输入增加、风浪增强和生物扰动等因素变化会降低湖泊下层光照强度，
加剧富营养化对沉水植物的影响，从而对不同季节湖泊生态系统稳态维持产生不利影响。
关键词：沉水植物； 菹草； 附着藻类； 浮游植物； 营养富集； 光衰减
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ｄｉｓｓｏｌｖｅｄ ｏｒｇａｎｉｃ ｍａｔｔｅｒ， ｅｎｈａｎｃｅｄ ｗｉｎｄ ｗａｖｅｓ ａｎｄ ｂｉｏｌｏｇｉｃａｌ ｄｉｓｔｕｒｂａｎｃｅｓ ｃａｎ ｒｅｄｕｃｅ ｔｈｅ ｌｉｇｈｔ ｉｎｔｅｎｓｉｔｙ ａｔ ｔｈｅ ｌａｋｅ ｂｏｔｔｏｍ，
ｗｈｉｃｈ ｃａｎ ｅｘａｃｅｒｂａｔｅ ｔｈｅ ｉｍｐａｃｔ ｏｆ ｅｕｔｒｏｐｈｉｃａｔｉｏｎ ｏｎ ｓｕｂｍｅｒｇｅｄ ｍａｃｒｏｐｈｙｔｅｓ， ｌｅａｄｉｎｇ ｔｏ ａ ｎｅｇａｔｉｖｅ ｉｍｐａｃｔ ｏｎ ｔｈｅ
ｍａｉｎｔｅｎａｎｃｅ ｏｆ ｓｔａｂｌｅ ｓｔａｔｅｓ ｉｎ ｌａｋｅ ｅｃｏｓｙｓｔｅｍｓ ｉｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｓｅａｓｏｎｓ．

Ｋｅｙ Ｗｏｒｄｓ： ｓｕｂｍｅｒｇｅｄ ｍａｃｒｏｐｈｙｔｅ； Ｐｏｔａｍｏｇｅｔｏｎ ｃｒｉｓｐｕｓ； ｐｅｒｉｐｈｙｔｏｎ； ｐｈｙｔｏｐｌａｎｋｔｏｎ； ｎｕｔｒｉｅｎｔ ｅｎｒｉｃｈｍｅｎｔ； ｌｉｇｈｔ
ａｔｔｅｎｕａｔｉｏｎ　

沉水植物是浅水湖泊中的关键功能群，对于维持湖泊清水稳态和生态系统健康至关重要［１—２］。 在全球变

化（如富营养化、水产养殖、气候变化等）的影响下，全球 ６５％以上的区域水生植物正在消亡，其中沉水植物减

少的趋势尤其明显，而我国长江中下游浅水湖泊首当其冲［３—４］。 沉水植物对水体环境十分敏感，营养水平和

光照被认为是影响沉水植物生长与分布的重要环境因子［５］。 沉水植物衰退和消亡可能导致有害藻类大量繁

殖，敏感物种减少，从而影响生态系统结构和功能。 附着藻类和浮游植物作为水体常见的初级生产者，对浅水

湖泊营养盐循环及沉水植物丰度具有重要的影响［６—８］。 沉水植物、附着藻类和浮游植物三种水体初级生产者

均以水体中营养盐和光照为生长资源，因此三种初级生产者以及它们之间的竞争关系受到氮（Ｎ）磷（Ｐ）营养

浓度升高和水下弱光的共同影响。
Ｎ 和 Ｐ 作为沉水植物生长过程中必不可少的营养元素，很大程度上决定了湖泊生态系统的初级生产力。

通常，在一定范围内水体营养增加有利于沉水植物的生长，当水体中营养盐超过一定水平后，会产生胁迫作

用，导致沉水植物受到抑制甚至死亡。 虽然有研究表明富营养基质对沉水植物的生长有利［９—１０］，但是过多的

Ｎ、Ｐ 营养元素输入会促进水体中浮游植物大量繁殖，导致水体浊度增加，光衰减系数发生变化，从而间接抑

制沉水植物丰度和丰富度［１１—１３］。 Ｎ、Ｐ 营养元素大量富集也会促进附着藻类的生长，进一步降低沉水植物叶

片表面接收到的有效光强［１４—１５］。 例如，最新研究表明营养负荷增加会改变底栖初级生产者竞争优势，附着藻

类与沉水植物生物量呈显著负相关［１６］，而高浓度营养条件也可能降低附着藻类生物量［１７］。 同时，浮游植物

和附着藻类的化感作用和对溶解无机碳的竞争会抑制沉水植物的光合作用［１８］。 这些过程最终可能导致沉水

植物种群衰退甚至消亡。 可见，沉水植物、附着藻类和浮游植物之间存在竞争关系，在不同的湖泊环境条件下

的竞争优势不同。
光照是限制沉水植物正常生长发育和物种丰富度的直接因素［１９—２０］。 全球气候变化导致的温度增加、风
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浪增强、洪水频率和强度增加以及人类活动导致的生物扰动（过量和高密度的水产养殖）、富营养化加剧、藻
类大量繁殖等会都对水下光环境产生深远影响。 水下光照弱化减少了植物用于光合作用的光照。 大量研究

表明，弱光不利于沉水植物种子萌发、植株生长、无性繁殖和有性繁殖，影响其形态性状、生理性状和物种丰富

度［２１—２３］。 特别是在富营养化水环境中，水下弱光通过干扰沉水植物的光合作用、碳氮代谢水平和氧化应激反

应导致沉水植物的胁迫耐受性减弱，进一步抑制其存活和生长［２４］。 弱光胁迫不仅抑制沉水植物生长，对浅水

湖泊藻类的生长与分布也会产生显著影响。 有研究表明，随着水深增加（１．９ｍ 范围内），附着藻类生物量逐渐

减少［２５］。 Ｗａｎｇ 等［２６］研究发现光强减弱显著降低了浮游植物群落多样性。 沉水植物生活在底栖生境，容易

受到光的限制，而藻类覆盖或缠绕在植物表面（附着藻类），亦或生活在敞水生境（浮游植物），往往在光竞争

方面较沉水植物更有优势［２７—２８］。 以往的研究倾向于单独关注某一种初级生产者（沉水植物、浮游植物或附

着藻类）对环境变化（营养增加、光照减弱）的响应。 例如，Ｓｚａｂｏ 等［２９］ 研究表明 Ｎ 输入提高了入侵物种水蕴

藻（Ｅｌｏｄｅａ ｃａｎａｄｅｎｓｉｓ）和伊乐藻（Ｅ． ｎｕｔｔａｌｌｉｉ）的相对生长速率（ＲＧＲ），而弱光条件降低了两种植物的 ＲＧＲ。
Ｎｅｉｆ 等［３０］研究发现，营养物质能够在一定程度上缓解因光照减少对附着藻类生物量所产生的负面影响。 还

有研究表明营养和光照的交互作用显著改变了浮游植物生物量及群落结构［３１］。 然而，光照和营养水平如何

共同影响这三种水体中常见的初级生产者以及它们之间的相互作用关系？ 相关研究比较匮乏。
菹草（Ｐｏｔａｍｏｇｅｔｏｎ ｃｒｉｓｐｕｓ）是世界性广布种，在我国长江流域十分常见。 作为冬春季节沉水植物的优势

种，菹草生态幅宽，能在冷季甚至冰下正常生长和越冬［３２］。 在水域范围内，沉水植物的适量生长对水质和水

生态的提升具有促进作用，由于大多数沉水植物在冬季凋亡，冬春季节菹草的生长能够抑制沉积物的悬浮，提
高水体透明度，吸收水体中的营养元素，对于维持冬春季节水生态系统的清水稳态发挥着重要作用［３３—３４］。 因

此本研究以菹草为植物材料，通过室内微宇宙模拟实验，探究遮荫（３０％、６０％和 １００％入射光强度）与营养水

平（低营养与中营养）对沉水植物、附着藻类和浮游植物三种存在竞争关系的初级生产者的单独 ／复合影响。
提出以下假设：（１）中低营养条件下营养盐浓度升高促进藻类和沉水植物的生长，但对藻类生物量的促进作

用更大，即藻类主要受到营养盐的限制；（２）遮荫抑制沉水植物和藻类的生长，但对沉水植物的抑制作用更

大，即沉水植物主要受到光的限制；（３）光强减弱和营养增加的联合作用更有利于藻类的生长。

１　 材料和方法

１．１　 植物材料

２０２１ 年 １１ 月 １０ 日，从鄱阳湖采集到菹草石芽，用自来水清洗干净后，挑选出 １００ 棵新鲜石芽，大小尽量

保持一致，并放置于装有 ２０ｃｍ 深自来水的塑料箱（长 ４７ｃｍ，宽 ３５ｃｍ，高 ３０ｃｍ），室温条件下进行预培养

（１０ｄ），直到芽体萌发、幼苗长出。 随机挑选 ７４ 棵长势良好且大小一致的菹草幼苗（株高：６．５—７．５ｃｍ，干重：
（０．２６±０．０６）ｇ），用水洗净后作为实验材料，其中 ５４ 株用于微宇宙实验，剩下的 ２０ 株分别置于 ７０℃下烘至恒

重后测得干重，记录植物初始生物量。
１．２　 微宇宙系统设置

微宇宙实验在南昌大学流域生态学研究所进行。 自然湖泊中菹草通常秋季发芽、冬春季生长，因此实验

时段（１１ 月 ２０ 日—１２ 月 ２５ 日）处在菹草的自然生长初期，实验期间水温为 １７—２２℃。 本研究采用随机区组

设计，设置 ２ 个营养水平（低营养：ＴＮ ０．８ｍｇ ／ Ｌ， ＴＰ ０．０３ｍｇ ／ Ｌ， 中营养：ＴＮ １．８ｍｇ ／ Ｌ， ＴＰ ０．１４ｍｇ ／ Ｌ）和 ３ 个遮

荫处理（３０％、６０％和 １００％入射光强度），总共 ６ 个处理每个处理 ９ 组重复（图 １）。 不同营养水平通过添加

ＫＮＯ３和 ＫＨ２ＰＯ４实现。 中营养水平趋近于湖泊从清水态向浊水态转变的氮磷营养阈值，而低营养水平模拟了

长江中下游浅水湖泊清水状态下的营养浓度［３５］。 为了模拟 ３ 个光照水平，将不同密度的遮荫网裁剪成合适

大小，沿圆柱形玻璃瓶 ／微宇宙（直径 １５ｃｍ，高 ３５ｃｍ）外壁覆盖。 本实验在室内开展，为了模拟自然光周期，使
用自动光控调节装置 ＫＧ３１６Ｔ－Ｔｉｍｅｒ（浙江省乐清市东兰电气有限公司）设置昼夜光照时长［ ｔ（昼）：ｔ（夜）＝
１２ｈ：１２ｈ］。 依据苏文华等［３６］的测定结果，菹草的光补偿点为 ２０μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１，光饱和点为 ５００μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１。
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实验开始前，用 Ｌｉ⁃１４００ 数据记录器和 Ｌｉ ＣＯＲ ＵＷＱ⁃１９２ＳＡ 探头于正午 １２．００—１２．３０ 期间在水面以下 １２．５ｃｍ
处测定光合有效辐射（ＰＡＲ），３ 个遮荫处理下 ＰＡＲ 值分别为（７７．１±１．９）μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１、（１２９．７±４．５）μｍｏｌ ｍ－２

ｓ－１和（２３５．８±８．８）μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１，均超过菹草的光补偿点而未至光饱和点。
实验用土取自鄱阳湖国家级自然保护区常湖池，风干后过筛以清除泥土中的螺类及水生植物烂根。 将随

机挑选的 ５４ 棵菹草幼苗随机种在 ５４ 个塑料花盆（顶部直径 １０ｃｍ，底部直径 ６．９ｃｍ，深 ９ｃｍ）内，每个花盆覆土

７．５ｃｍ（ＴＮ： （ ０．７２±０．１）ｍｇ ／ ｇ， ＴＰ： （０．２２±０．１）ｍｇ ／ ｇ， 有机质： （６．０２±０．０６）ｍｇ ／ ｇ）。 为了对附着藻类进行定

量分析，在每个花盆的统一位置竖直插入一个聚丙烯薄片（长 ２２ｃｍ，宽 ３ｃｍ，厚 １ｍｍ）作为附着载体。 然后将

栽培盆分别置于 ５４ 个添加了营养液的微宇宙内，所有微宇宙内水深均保持在相同高度（３２ｃｍ）。 实验期间定

期补充营养液以维持设定的水深。

图 １　 实验设计图

Ｆｉｇ．１　 Ｓｃｈｅｍａｔｉｃ ｄｉａｇｒａｍ ｏｆ ｔｈｅ ｅｘｐｅｒｉｍｅｎｔａｌ ｄｅｓｉｇｎ

以菹草为植物材料，探究遮荫（３０％、６０％和 １００％入射光强度）和营养水平（低营养和中营养）对三类存在竞争关系的初级生产者的影响。

采用随机区组设计，总共 ６ 个处理，每个处理 ９ 组重复

１．３　 样品收集和测定

实验结束时，使用美国 ＨＡＣＨ 便携式多参数水质分析仪测定每个微宇宙内水体溶解氧（ＤＯ）、电导率

（ＥＣ）、ｐＨ 等物理指标。 并从每个微宇宙取 ２５０ｍｌ 水样，用于分析 ＴＮ、ＴＰ 浓度和浮游植物 Ｃｈｌ ａ 含量（μｇ ／
Ｌ）。 分别采用紫外分光光度法和钼酸铵分光光度法测定 ＴＮ 和 ＴＰ 浓度，采用热乙醇法测定 Ｃｈｌ ａ 含量［３７］。
小心地取出聚丙烯基质板，剪取土面以上未被泥土污染的部分（１４ｃｍ），用 ４００ｍＬ 蒸馏水并使用软毛刷将基质

板粗糙一面上生长的附着藻类冲洗下来，得到 ４００ｍＬ 藻类混合液，平均分成 ２ 份，置于 ２ 个烧杯中。 将这 ２ 份

藻类混合液经 Ｗｈａｔｍａｎ ＧＦ ／ Ｆ 滤膜过滤后，一份用乙醇提取并用分光光度法测定 Ｃｈｌ ａ 含量（μｇ ／ ｃｍ２）；另一

份用于测定无灰干重（ＡＦＤＷ， μｇ ／ ｃｍ２），使用不含灰分的 Ｗｈａｔｍａｎ ＧＦ ／ Ｆ 滤膜进行抽滤，在 ６０℃下干燥 ２４ｈ
后称重，最后将烘干的滤膜置于 ４５０℃马弗炉下焙烧 ４ｈ，再次称重。 计算公式为： ＡＦＤＷ（μｇ ／ ｃｍ２）＝ （ＤＷ１－
ＤＷ２） ／ Ｓ，其中 ＤＷ１为烘干后滤膜重，ＤＷ２为焙烧后滤膜重，Ｓ 为聚丙烯板 １ ／ ２ 面积。 以 Ｃｈｌ ａ 和 ＡＦＤＷ 代表附

着藻类生物量。
采集所有植株，将植物连土一起放入筛子内，用水清洗干净，并用软毛刷将植株茎叶表面的附着生物和杂

质清洗干净。 测定每个植株的株高、分枝数、总分枝长、比叶面积、叶片 Ｃｈｌ ａ 含量。 将植株分成地上（叶、茎）
和地下部分（根、石芽）于 ７０℃下烘至恒重后称重，记录地上生物量和地下生物量，求和得到每个植株的总生

物量。 计算相对生长速率（ＲＧＲ），计算公式： ＲＧＲ＝（ｌｎＷ２－ｌｎＷ１） ／ Δｔ，其中，Ｗ１为植株初始干重，Ｗ２为实验结

束后植株总干重，Δｔ 为实验天数。 为了测定植物的 Ｃ、Ｎ、Ｐ 含量，将植物地上部分样品烘干后研磨成粉末，考
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虑到分析测试时每个植物样品量可能不足，将 ９ 株重复每 ３ 株进行合并，因此每个实验处理最终有 ３ 个 Ｃ、Ｎ、
Ｐ 样品。 分别使用凯氏定氮法和酸溶—钼锑抗比色法测定植物的 Ｎ、Ｐ 含量，用重铬酸钾氧化—外加热法测

定植物的 Ｃ 含量［３８］。
１．４　 数据分析

采用双因素方差分析（Ｔｗｏ⁃ｗａｙ ＡＮＯＶＡ）探究光照（遮荫）和营养水平对水体理化指标（ＤＯ、ＥＣ、ｐＨ）及初

级生产者（菹草生长和生理参数、浮游植物 Ｃｈｌ ａ、附着藻类 Ｃｈｌ ａ 和 ＡＦＤＷ）的影响。 统计分析前，对所有数据

进行正态性和方差齐性检验；若不满足，则将数据进行对数转化再进行分析。 采用 Ｄｕｎｃａｎ 多重比较检验各指

标在不同处理下的差异显著性（Ｐ＜ ０． ０５）。 然而，转化后水体 ＴＮ、ＴＰ 数据仍不符合正态分布，因此采用

Ｓｃｈｅｉｅｒ⁃Ｒａｙ⁃Ｈａｒｅ 非参数检验和 Ｋｒｕｓｋａｌ⁃Ｗａｌｌｉｓ 检验进行多重比较（Ｐ＜ ０． ０５）。 使用 ＩＢＭ ＳＰＳＳ Ｓｔａｔｉｓｔｉｃｓ ２６
（ＳＰＳＳ， Ｃｈｉｃａｇｏ， Ｉｌｌｉｎｏｉｓ， ＵＳ）进行数据分析，使用 Ｏｒｉｇｉｎ ２０２２（ＯｒｉｇｉｎＬａｂ Ｃｏｒｐ， Ｍａｓｓａｃｈｕｓｅｔｔｓ， ＵＳ）作图。

２　 结果与分析

２．１　 水体营养和遮荫对水体理化性质的影响

遮荫对水体的 ＴＮ 和 ＴＰ 浓度没有显著影响，而营养处理对水体物理指标（ＤＯ、ＥＣ、ｐＨ）均有显著影响

（表 １， Ｐ＜０．０５）。 在中低营养条件下，营养浓度的增加显著增加了 ＤＯ、ＥＣ 和 ｐＨ 值（图 ２）。 遮荫对 ＤＯ、ＥＣ
没有显著影响，但显著降低了水体 ｐＨ 值（表 １， 图 ２）。 此外，营养增加和遮荫的交互作用对 ＴＮ 有显著影响

（表 １， Ｐ＜０．０５）。

表 １　 营养增加和遮荫对水体理化指标影响的双因素方差分析结果

Ｔａｂｌｅ １　 Ｔｗｏ⁃ｗａｙ ＡＮＯＶＡ ｒｅｓｕｌｔｓ ｆｏｒ ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｎｕｔｒｉｅｎｔ ｅｎｒｉｃｈｍｅｎｔ ａｎｄ ｓｈａｄｉｎｇ ｏｎ ｗａｔｅｒ ｐｈｙｓｉｃｏｃｈｅｍｉｃａｌ ｐｒｏｐｅｒｔｉｅｓ

水体理化指标
Ｗａｔｅｒ ｐｈｙｓｉｃｏｃｈｅｍｉｃａｌ ｐｒｏｐｅｒｔｉｅｓ

营养 Ｎｕｔｒｉｅｎｔ
ｄｆ＝ １

遮荫 Ｓｈａｄｉｎｇ
ｄｆ＝ ２

营养×遮荫 Ｎｕｔｒｉｅｎｔ×Ｓｈａｄｉｎｇ
ｄｆ＝ ２

Ｆ Ｆ Ｆ

溶解氧 Ｄｉｓｓｏｌｖｅｄ ｏｘｙｇｅｎ １２．１９１∗∗ ２．３６６ｎｓ ２．７９６ｎｓ

电导率 Ｅｌｅｃｔｒｉｃａｌ ｃｏｎｄｕｃｔｉｖｉｔｙ ４８．３３０∗∗∗ ２．２１４ｎｓ ３．１２３ｎｓ

ｐＨ ５５．０１４ｎｓ ３．８０３∗ ０．９３０ｎｓ

　 　 ｎｓ 代表 Ｐ＞０．０５； ∗代表 Ｐ≤０．０５； ∗∗代表 Ｐ＜０．０１； ∗∗∗代表 Ｐ＜０．００１；由于 ＴＮ、ＴＰ 数据不服从正态分布，采用 Ｓｃｈｅｉｅｒ⁃Ｒａｙ⁃Ｈａｒｅ 非参数检

验和 Ｋｒｕｓｋａｌ－Ｗａｌｌｉｓ 检验进行多重比较，结果见图 ２

２．２　 水体营养对沉水植物、附着藻类和浮游植物生长的影响

中低营养条件下，营养增加显著增加了菹草的地上生物量，而对总生物量和地下生物量没有影响（表 ２，
图 ３）。 从植物的生长形态来看，营养处理对菹草的株高和总分枝长有显著影响（表 ２， Ｐ＜０．０５）。 中营养处理

组下生长的植株株高（（５０．２±１１．７）ｃｍ）显著高于低营养处理组下生长的植株（（３５．４±７．４）ｃｍ）。 营养增加使

菹草株高增加了 ４１％，总分枝长增加了 ２０％（图 ４）。 然而，营养处理对菹草的其他功能性状（分枝数、比叶面

积、叶片 Ｃｈｌ ａ、ＲＧＲ）及化学计量特征都没有显著影响（表 ２， Ｐ＞０．０５）。 此外，营养增加还显著促进了附着藻

类和浮游植物生长（表 ２， 图 ３）。
２．３　 遮荫对沉水植物、附着藻类和浮游植物生长的影响

遮荫增加显著减少了菹草地上生物量、总生物量和地下生物量（表 ２， 图 ３）。 随着光照强度减弱，菹草的

功能形状（株高、分枝数、比叶面积、叶片 Ｃｈｌ ａ、ＲＧＲ）均受到显著影响（表 ２， Ｐ＜０．０５）。 遮荫显著减少了菹草

的分枝数和 ＲＧＲ（图 ４），但增加了其株高、比叶面积和叶片 Ｃｈｌ ａ 含量（图 ４）。 此外，遮荫对沉水植物化学计

量特征（ＴＮ、ＴＰ、Ｃ ／ Ｎ、Ｃ ／ Ｐ）有显著影响，而对植物的 Ｎ ／ Ｐ 没有显著影响（表 ２）。 ＴＮ、ＴＰ 含量随着光强的减弱

而增加（图 ５），而 Ｃ ／ Ｎ、Ｃ ／ Ｐ 随着光强减弱而减小（图）。 此外，遮荫还显著增加了附着藻类和浮游植物 Ｃｈｌ ａ
含量（图 ３）。
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图 ２　 营养增加和遮荫对水体理化指标的影响

Ｆｉｇ．２　 Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｎｕｔｒｉｅｎｔ ｅｎｒｉｃｈｍｅｎｔ ａｎｄ ｓｈａｄｉｎｇ ｏｎ ｗａｔｅｒ ｐｈｙｓｉｃｏｃｈｅｍｉｃａｌ ｐｒｏｐｅｒｔｉｅｓ

不同的小写字母表示处理间有显著差异 Ｐ＜０．０５

表 ２　 营养增加和遮荫对初级生产者生长参数影响的双因素方差分析结果

Ｔａｂｌｅ ２　 Ｔｗｏ⁃ｗａｙ ＡＮＯＶＡ ｒｅｓｕｌｔｓ ｆｏｒ ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｎｕｔｒｉｅｎｔ ｅｎｒｉｃｈｍｅｎｔ ａｎｄ ｓｈａｄｉｎｇ ｏｎ ｇｒｏｗｔｈ ｐａｒａｍｅｔｅｒｓ ｏｆ ｐｒｉｍａｒｙ ｐｒｏｄｕｃｅｒｓ

因变量
Ｄｅｐｅｎｄｅｎｔ ｖａｒｉａｂｌｅ

营养 Ｎｕｔｒｉｅｎｔ
ｄｆ＝ １

遮荫 Ｓｈａｄｉｎｇ
ｄｆ＝ ２

营养×遮荫 Ｎｕｔｒｉｅｎｔ×Ｓｈａｄｉｎｇ
ｄｆ＝ ２

Ｆ Ｆ Ｆ
菹草 Ｐ． ｃｒｉｓｐｕｓ
地上生物量 Ａｂｏｖｅｇｒｏｕｎｄ ｂｉｏｍａｓｓ １１．７１６∗∗ ６．１８５∗∗ １．９５７ｎｓ

地下生物量 Ｂｅｌｏｗｇｒｏｕｎｄ ｂｉｏｍａｓｓ ２．５７８ｎｓ ６．５３５∗∗ １．６２５ｎｓ

总生物量 Ｔｏｔａｌ ｂｉｏｍａｓｓ ０．４４７ｎｓ ８．３６７∗∗∗ ２．３２５ｎｓ

株高 Ｐｌａｎｔ ｈｅｉｇｈｔ ３５．４７１∗∗∗ ５．８６９∗∗ １．０９１ｎｓ

分枝数 Ｂｒａｎｃｈ ｎｕｍｂｅｒ ２．９４２ｎｓ ３．９６０∗ ０．５２１ｎｓ

总分枝长 Ｔｏｔａｌ ｂｒａｎｃｈ ｌｅｎｇｔｈ １１．０９０∗∗ ０．９０３ｎｓ ０．０１０ｎｓ

比叶面积 Ｓｐｅｃｉｆｉｃ ｌｅａｆ ａｒｅａ ０．０２７ｎｓ ４．３４６∗ ０．３８０ｎｓ

叶片 Ｃｈｌ ａ Ｌｅａｆ Ｃｈｌ ａ ０．７４３ｎｓ ４０．８９２∗∗∗ ２．５３５ｎｓ

相对生长速率 Ｒｅｌａｔｉｖｅ ｇｒｏｗｔｈ ｒａｔｅ ０．２５２ｎｓ ８．２８８∗∗∗ １．８０１ｎｓ

总碳 ＴＣ ０．０１１ｎｓ ０．４３９ｎｓ ０．３７６ｎｓ

总氮 ＴＮ ０．４５９ｎｓ １２．９４５∗∗∗ ０．４０３ｎｓ

总磷 ＴＰ ０．６３４ｎｓ ７．１１３∗∗ ４．３７６∗

总碳 ／ 总氮 Ｃ ／ Ｎ ０．３９７ｎｓ ６．８４６∗∗ ０．４６０ｎｓ

总碳 ／ 总磷 Ｃ ／ Ｐ ０．９４６ｎｓ ４．０３５∗ ３．２０５ｎｓ

总氮 ／ 总磷 Ｎ ／ Ｐ ０．０５５ｎｓ １．５２３ｎｓ ４．９９４ｎｓ

附着藻类 Ｐｅｒｉｐｈｙｔｏｎ
Ｃｈｌ ａ １８９．３８６∗∗∗ ４．７９２∗ ０．０５９ｎｓ

无灰干重 Ａｓｈ ｆｒｅｅ ｄｒｙ ｗｅｉｇｈｔ ４９．８４３∗∗∗ １．６１４ｎｓ ３．５６０∗

浮游植物 Ｐｈｙｔｏｐｌａｎｋｔｏｎ
Ｃｈｌ ａ ６２．４４３∗∗∗ ３．４９１∗ ０．８６６ｎｓ

　 　 ｎｓ 代表 Ｐ＞０．０５； ∗代表 Ｐ≤０．０５；∗∗代表 Ｐ＜０．０１； ∗∗∗代表 Ｐ＜０．００１

２．４　 水体营养和遮荫对沉水植物、附着藻类及浮游植物生长的复合影响

营养增加显著提高了菹草地上生物量、附着藻类和浮游植物生物量，但其对于后两者的促进作用远远大
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图 ３　 营养增加和遮荫对不同初级生产者生物量的影响

Ｆｉｇ．３　 Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｎｕｔｒｉｅｎｔ ｅｎｒｉｃｈｍｅｎｔ ａｎｄ ｓｈａｄｉｎｇ ｏｎ ｔｈｅ ｂｉｏｍａｓｓ ｏｆ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｐｒｉｍａｒｙ ｐｒｏｄｕｃｅｒｓ

图 ４　 营养增加和遮荫对菹草生长性状的影响

Ｆｉｇ．４　 Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｎｕｔｒｉｅｎｔ ｅｎｒｉｃｈｍｅｎｔ ａｎｄ ｓｈａｄｉｎｇ ｏｎ ｔｈｅ ｇｒｏｗｔｈ ｔｒａｉｔｓ ｏｆ Ｐ． ｃｒｉｓｐｕｓ

于对菹草的促进作用（图 ３）。 低营养条件下，遮荫对菹草地上生物量没有显著影响，而在中营养条件下，遮荫

显著减小了其地上生物量。 这表明实验过程中菹草主要受光照的限制。 低营养条件下，遮荫显著增加了附着

藻类和浮游植物 Ｃｈｌ ａ 含量，而在中营养条件下，遮荫对附着藻类和浮游植物生物量没有显著影响（图 ３）。 相

较于光强变化，附着藻类和浮游植物对水体营养的响应更为敏感，营养盐浓度不同造成的生物量差异远远大

于光强不同造成的差异（图 ３）。
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图 ５　 营养增加和遮荫对菹草化学计量特征的影响

Ｆｉｇ．５　 Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｎｕｔｒｉｅｎｔ ｅｎｒｉｃｈｍｅｎｔ ａｎｄ ｓｈａｄｉｎｇ ｏｎ ｓｔｏｉｃｈｉｏｍｅｔｒｉｃ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ ｏｆ Ｐ． ｃｒｉｓｐｕｓ

３　 讨论

３．１　 水体营养对沉水植物、附着藻类和浮游植物的影响

　 　 通常，适当的营养输入可促进沉水植物生长，但当水体营养浓度超过临界阈值，就会促进浮游植物或附着

藻类的生长从而间接抑制沉水植物生长。 本实验中，中低营养条件下，Ｎ、Ｐ 营养的增加显著增加了菹草的株

高、总分枝长和地上生物量。 Ｂａｋｋｅｒ 等［３９］ 在室外池塘实验中发现中营养条件下伊乐藻的生物量积累更多；
Ｌｉｕ 等［４０］也发现适当的养分添加促进了苦草（Ｖａｌｌｉｓｎｅｒｉａ ｎａｔａｎｓ）生长。 一方面，菹草通过增加分枝长和株高

以接近光照更充分的上层水体，提高植株整体的光能利用率，从而增加地上生物量。 另一方面，营养作为一种

资源，菹草在生长过程中需要吸收大量氮磷养分以供自身的生长发育［４１］。 大量研究证实，营养增加会显著提

高藻类生物量［１５，４２］。 营养增加虽然促进了附着藻类的生长，但可能由于附着藻类生物量较低，所以并未对沉

水植物造成足够的遮光作用限制其生长［４３］。 同样本研究显示中营养处理下浮游植物的 Ｃｈｌ ａ 含量要显著高

于低营养处理。 Ｗａｎｇ 等［３５］表明长江中下游浅水湖泊中沉水植物衰退时水体 Ｃｈｌ ａ 浓度一般在 １０μｇ ／ Ｌ 以上。
本实验中，中营养处理下的浮游植物 Ｃｈｌ ａ 含量平均值 １４．３μｇ ／ Ｌ，但可能由于营养对植物生长的正面效应大

于浮游藻类遮光的负面效应，所以并未限制菹草的生长。 有研究表明［１５］只有当 ＴＮ 浓度达到 ３ｍｇ ／ Ｌ 时，附着

藻类和浮游植物对沉水植物造成足够强的遮光效应，沉水植物的生物量才有所下降。 由于本实验设置的营养

浓度属于富营养化过程的前期阶段（低营养－中营养），而更高浓度的营养盐可能导致藻类遮光作用增强从而

负向作用于沉水植物。 因此，更高水平的营养富集对水生初级生产者的影响及它们之间的相互作用关系值得

进一步探究，以便更好地理解富营养化过程中沉水植被衰退过程与机制。
３．２　 遮荫对沉水植物、附着藻类和浮游植物的影响

光照是影响沉水植物生长、分布的主要因素之一，因此减少光的可利用性预期会抑制沉水植物生

长［２１—２２，４４］。 同样，随着光强减弱，菹草的生物量、ＲＧＲ 和分株数显著减少。 光作为能量同时也作为一种资

源，弱光条件下沉水植物的光合作用受到严重限制，生长发育严重受抑［４５］。 然而，沉水植物也可通过自身的

形态及生理可塑性作为应对光限制的策略。 陈正勇等［４６］ 发现，随着水深增加，光照强度逐渐下降，菹草的株

高和叶片 Ｃｈｌ ａ 含量显著增加。 曹昀等［４７］ 对菹草响应不同光强的研究也发现，当光强为自然光的 １０％和

６４６０１ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ４４ 卷　
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２０％时，菹草的株高和叶片数显著增加。 在本研究中也得到了类似结果，说明遮荫增加会导致沉水植物通过

增加株高、比叶面积和叶片 Ｃｈｌ ａ 含量来获取更多的光资源以适应低光胁迫，然而这些适应性变化并不足以

补偿生物量的损失，当光照进一步降低，植物可能将无法获得足够的光能来支持其生长，最终导致植株死亡。
同时，光照对沉水植物的养分吸收和利用也有很大的影响。 本研究发现，随着光强减弱，菹草 Ｎ、Ｐ 含量显著

增加，Ｃ ／ Ｎ 和 Ｃ ／ Ｐ 显著减小。 这与以往的研究结果类似，如黎慧娟等［４８］的研究表明，苦草在适应低光照环境

时，叶片 Ｎ、Ｐ 含量显著增加。 Ｃｒｏｎｉｎ 等［２２］ 的研究也发现遮荫提高了沉水植物 Ｎ 含量，Ｃ ／ Ｎ 降低。 Ｎ、Ｐ 作为

植物光合作用的必需元素，在弱光条件下，沉水植物可能会积累更多的氮磷养分来合成光合色素和蛋白质来

维持光合作用［４９］。
遮荫虽然抑制了菹草生长，但显著增加了附着藻类和浮游植物生物量（Ｃｈｌ ａ）。 沉水植物生活在底栖生

境，容易受到光的限制，而附着藻类和浮游植物则在光竞争中具有优势［２７—２８］。 Ｆｅｎｇ 等［５０］研究发现，遮荫使沉

水植物的光合作用受到限制，减弱了其与附着藻类和浮游植物之间的光竞争。 在本研究中，遮荫导致附着藻

类和浮游植物可能更有效地利用光资源，因此遮荫处理可能反而会促进藻类的生长［５１—５２］。 同时，弱光下菹草

的生长受限，对附着藻类和浮游植物的抑制作用（化感和营养竞争） 变弱，也可能导致藻类的生物量增

加［５３—５４］。 此外，光强还可能改变了藻类群落的优势种，使得藻类的优势种向偏好弱光的藻类物种转移来适应

低光胁迫，进而提高整个藻类群落的生物量［３１，５５］。 综上，本研究表明，一方面，遮荫可直接降低菹草的相对生

长速率和生物量；另一方面，一定程度的遮荫导致附着藻类和浮游植物生物量（Ｃｈｌ ａ）出现短暂的增加，使得

藻类在竞争中占据更好的生态位，进一步限制沉水植物对光的利用。
３．３　 水体营养和遮荫对不同初级生产者的复合影响

本研究发现，营养增加和遮荫对菹草的生长具有拮抗作用。 即在实验设置的营养范围内，营养增加促进

了菹草生长，光照减弱显著抑制了菹草生长。 相较于光强变化，浮游植物和附着藻类对水体营养的响应更为

敏感，营养盐浓度不同造成的生物量差异远远大于光强不同造成的差异，表明实验过程中浮游植物和附着藻

类的生长可能主要受营养盐的限制。 弱光会导致菹草的生长严重受抑，对藻类的抑制作用（营养、光竞争和

化感作用）减弱，藻类可能通过增强对光照和营养的利用效率及改变其优势种来补偿弱光胁迫下的不利影

响［５２—５３，５５］。 光强减弱和营养增加的联合作用会促进藻类的生长形成遮荫作用，使得藻类对菹草的抑制作用

增强。 此外，实验发现，不同营养条件下沉水植物、附着藻类和浮游植物对遮荫的响应也不同。 低营养条件

下，遮荫对菹草生物量没有影响，但显著增加了附着藻类和浮游植物生物量，而在中营养条件下，遮荫显著抑

制了菹草生长，但附着藻类和浮游植物生物量没有受到影响。 从初级生产者竞争角度来说，当光照充足而水

体营养匮乏时，植物仍能从沉积物中获取所需的营养，在生态空间及资源的竞争上占据更大的优势，而弱光可

能会导致低营养条件下藻类的光竞争占主导，因此促进了藻类生长［２７，５６］。 而中营养条件下，光照对附着藻类

和浮游植物生物量没有影响，推测可能是由于生态因子间的补偿作用，营养对藻类的促进作用可能与弱光的

抑制作用相互抵消。 对于沉水植物而言，在营养充足而光照缺乏时，光照可能成为主要限制因子，弱光直接导

致植物的相对生长速率下降，不利于生物量的积累［５７］。 这也表明遮荫对菹草生长的抑制作用随着营养的增

加而增强。 然而，本实验的室内微宇宙装置可能并不能反映真实的水体光环境，因此未来的研究可考虑野外

调查及中宇宙实验相结合的方式进行验证。

４　 结论

（１）实验设置的营养范围内，营养增加促进菹草、附着藻类和浮游植物的生长，但是氮磷营养盐对附着藻

类和浮游植物的促进作用远远大于对沉水植物的促进作用。
（２）遮荫增加显著抑制了菹草的生长，一定程度的遮荫可能会导致附着藻类和浮游植物生物量（Ｃｈｌ ａ）出

现短暂的增加，进一步限制沉水植物对光的利用。
（３）光强减弱和营养增加的联合作用会促进附着藻类和浮游植物的生长形成遮荫作用，使得藻类对菹草

７４６０１　 ２３ 期 　 　 　 罗东　 等：光照和营养对亚热带浅水湖泊初级生产者的复合影响———基于微宇宙实验研究 　
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的抑制作用增强。
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