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Abstract：N and P are key factors that limit phytoplankton growth in freshwater lakes. Controlling external P loading is a widely recognized
measure for lake restoration, but the necessity of limiting N inputs remains under debate. Here, we conducted a mesocosm experiment with
a duration of 28 d to explore the effects of external N loading on the growth of submerged macrophytes with contrasting growth types of ro⁃
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摘 要：为研究在浅水湖泊的外源污染源控制工作中控氮（N）的必要性，通过室外模拟实验，探究了N负荷升高对浅水湖泊沉水

植物生长的影响。实验设置低N组（输入氮磷比为 5∶1）和高N组（输入氮磷比为 100∶1）两个N负荷水平，同时选择不同生长型的

两种沉水植物——莲座型苦草（Vallisneria natans）和冠层型穗花狐尾藻（Myriophyllum spicatum）作为实验对象。结果表明：N负荷

升高对苦草生长产生了明显的抑制作用，表现为高N组苦草的相对生长率、生物量、根长、株数和叶片数等指标均显著低于低N
组。与苦草不同，N负荷升高对穗花狐尾藻的胁迫作用不显著，两种N浓度下穗花狐尾藻的生物量、相对生长率、节间距、株高和

株数均无明显差异。总体而言，N负荷升高显著降低了沉水植物的总生物量，实验结束时高N组沉水植物的总生物量（115.86 g∙
m-2）是低N组（321.98 g∙m-2）的 36.0%。研究表明，N负荷升高会对沉水植物的生长产生胁迫，但是不同沉水植物对N负荷升高的

响应具有种间差异。从湖泊管理和生态修复的角度，本研究支持外源N、P均需要控制的观点。
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随着工农业生产的发展、化学肥料使用量的增加

以及人类生活污水的直接排放，河流湖泊等地表水的

氮（N）、磷（P）元素污染日益严重[1]，过量N、P的输入

也被认为是湖泊富营养化的主要原因[2-4]。控源截污

是富营养湖泊能够实现生态修复的前提条件，大量研

究表明削减外源 P 负荷是控源截污工作的重点[5-6]。

然而，对于控N（削减外源N输入）的必要性一直存在

争议。部分学者认为控N会促进固氮蓝藻的生长，其

固氮作用会弥补外源N输入的不足，使湖泊保持富营

养状态[7-9]。而其他学者则认为N限制同样广泛存在

于湖泊生态系统中，藻类的固氮作用不足以抵消削减

的外源N负荷，因此在控源截污工作中，N、P均需要

控制[10-13]。目前，在我国的污水处理中，P仍是主要的

削减指标，尾水中的N浓度较高。例如，《城镇污水处

理厂污染物排放标准》（GB 18918—2002）的一级A标

准中 TP 达标排放浓度为 0.5 mg·L-1，而 TN 达到 15
mg·L-1。高N负荷的尾水排放到湖泊后，可能会导致

湖泊水体较高的N浓度以及N∶P的失衡。

作为浅水湖泊的主要初级生产者之一，沉水植物

在生态系统中扮演着重要的角色，对于维持湖泊“清

水态”具有重要的作用。例如沉水植物可以通过化感

作用和营养竞争抑制浮游植物生长[14]，能促进水体悬

浮颗粒物沉降，同时抑制沉积物再悬浮[15]。近年来，

越来越多的证据表明水体中较高的N浓度是导致浅

水湖泊沉水植物衰退的原因之一[16-18]。其机理主要

有两个方面：首先，高N浓度能够抑制某些沉水植物

的生理活性[19-20]。例如，Su等[21]的模拟实验发现较高

的氨氮浓度（>10 mg·L-1）使水薀草（Egeria densa）叶

片的氧化应激和光合作用受到抑制，植物生长受阻；

其次，N浓度升高还能够促进浮游植物或植物表面附

着藻类的生长，从而降低沉水植物的光照可得性。例

如，章宗涉[22]的研究发现，随着N等营养盐的持续输

入，水体中浮游植物迅速增长，水体透明度下降，沉水

植物的生长率明显降低。

苦草（Vallisneria natans）和穗花狐尾藻（Myriophyl⁃

lum spicatum）是长江中下游流域常见的两种沉水植

物，苦草为莲座型沉水植物（Rosette producer），叶基

生，根系发达；而穗花狐尾藻为冠层型（Canopy pro⁃
ducer），叶轮生[23]。在自然水体中，二者在营养盐和

光照中存在着较强的竞争关系[24-26]。然而，在共存情

况下，二者对水体N负荷升高的响应还未见报道。基

于此，我们设计了一个室外模拟实验，通过同株数

混栽两种沉水植物，探讨外源N负荷升高（输入N∶P
从5∶1提高到100∶1）对两种沉水植物生长的影响。

1 材料与方法

1.1 实验设置

本实验于 2017年 8月 21日至 9月 18日在中国科

学院太湖湖泊生态系统研究站的实验平台上进行，实

验周期为 28 d。预先在太湖梅梁湾打捞足量沉积物，

经 10目筛网过滤掉螺贝类后放入 500 L的聚乙烯桶

中，充分混匀后再分装到每个实验桶中，每桶沉积物

厚度为 10 cm。实验桶为 80 L 蓝色聚乙烯桶（高 57
cm、顶部直径 45 cm、底部直径 36 cm）。实验用水同

样采集自太湖梅梁湾，经 64 μm浮游生物网过滤掉浮

游甲壳动物后，缓缓注入到每个实验桶中，保证每个

实验桶内水面距桶顶部10 cm，因此，每个实验桶约含

有 57 L太湖水。实验用沉水植物提前半个月在太湖

周边河道中采集，种植在有沉积物和湖水的塑料箱中

培养。实验开始时，从塑料箱中挑选植株健康、长势

良好、株高和生物量一致的苦草和穗花狐尾藻幼苗，

采用同心圆的方式在每个聚乙烯桶内间隔种植，每个

桶中两种植物各种植 10株。苦草和穗花狐尾藻株高

均是 15 cm，每个桶中苦草初始的平均总湿质量为

sette（Vallisneria natans）and canopy（Myriophyllum spicatum）. There were mixed plantings of both macrophytes（density ratio：1∶1）in
each mesocosm. Our experiment design included one treatment with two levels of N inputs（high N group：N∶P=100∶1; low N group：N∶P=
5∶1）. The results showed that high N inputs greatly inhibited the growth of V. natans, which had a significantly lower relative growth rate,
biomass, root length, and number of plants and leaves in the high N group compared with those in the low N group. However, there were no
significant differences in the relative growth rate, biomass, internodal length, total height, and number of plants of M. spicatum between the
two N loading treatments, thereby indicating that N loading did not have a significant effect on the growth of M. spicatum. Overall, the total
biomass of the two submerged macrophytes in the high N group（115.86 g∙m-2）was only 36.0% of that in the low N group（321.98 g∙m-2）,
thereby indicating that high external N loading had a significant negative effect on submerged macrophytes. Our study suggested that high
N inputs can greatly reduce submerged macrophytes in shallow lakes, but the effects are species-specific. From the perspective of lake
management and restoration, our study supported the view that both N and P should be controlled.
Keywords：nitrogen loading; submerged macrophytes; shallow lake; Vallisneria natans; Myriophyllum spicatum
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20.30 g，平均密度为 184.55 g∙m-2，穗花狐尾藻初始的

平均总湿质量为 17.47 g，平均密度为 158.82 g∙m-2。

每个聚乙烯桶中初始沉水植物的总密度为 343.37 g∙
m-2。静置 5 d待水体澄清后开始实验，开始前测得桶

内水体的初始总氮（TN）浓度为（3.41±0.38）mg∙L-1，

总磷（TP）浓度为（0.180±0.015）mg∙L-1，叶绿素 a（Chl-
a）浓度为（169.6±30.2）μg∙L-1，主要藻类为铜绿微囊

藻（Microcystis aeruginosa）（中国科学院太湖湖泊生态

系统研究站监测数据）。

本实验为单因素实验，N浓度为唯一变量，设两

个水平，每个水平设4个重复，共8个实验桶。其中低

N组的N负荷设置为 25 μg∙L-1∙d-1，高N组的N负荷

设置为 500 μg∙L-1∙d-1，两个实验组的P负荷与太湖日

均P负荷相同，均为 5 μg∙L-1∙d-1 [27]。因此低N组和高

N组的 N∶P负荷输入比分别为 5∶1和 100∶1，该比值

在长江中下游湖泊的 TN∶TP范围内（何虎等，未发表

数据）。按照实验设计调配好营养盐后（氮源为

KNO3，磷源为KH2PO4），每日早上 8：00左右利用移液

枪添加。实验期间不定期向桶内补充蒸馏水以保证

水位恒定。

1.2 测定指标

实验期间，每7 d采集一次水样，采样时间为上午

8：00—9：00。采样时，用柱状有机玻璃管（直径为 10
cm，高度 100 cm）采集混合水样，实验室内测定水

体 TN、TP、硝氮（NO-3-N）、氨氮（NH+4-N）、正磷酸盐

（PO3-4 -P）和 Chl-a浓度，测量方法依据《湖泊富营养

化调查规范》[28]。

实验结束时（第 28 d），小心采集各桶内所有的苦

草和穗花狐尾藻植株。在实验场地内清洗干净，立即

带回实验室用滤纸吸干植物表面的水分，随后测定两

种植物的株数和湿质量，并计算生物量（湿质量/面
积）和相对生长率（Relative growth rate，RGR）。相对

生长率计算公式为：

RGR=ln（Wf /Wi）/D
式中：Wi和 Wf分别为植物实验前和实验后的湿质

量，g；D为时间，d[29]。

此外，我们从每个桶中随机选取苦草和穗花狐尾

藻各 5株，测量苦草的叶片数、根长、匍匐茎长以及穗

花狐尾藻的节间距、株高等一系列形态指标，最后以

5株植物的平均值代表该实验桶内植物的形态数据。

营养盐数据用重复测量方差分析（rANOVA）进

行比较，两种沉水植物的生长指标采用独立样本 T

检验进行比较。统计分析前利用 Shapiro-Wilk检验

各组数据是否服从正态分布，如果数据不满足正态

分布，则对数据进行 lgX转换，如果转换后仍不满足

正态分布，则进行非参数的 Mann-Whitney U 检验。

所有统计分析均使用 SPSS 19.0完成。

2 结果与分析

2.1 营养盐指标

N负荷升高显著提高了水体TN和NO-3-N浓度（图

1、表1）。实验结束时，高N组平均TN、NH+4-N、NO-3-N
浓度分别是低N组的334%，102%和494%。

N负荷升高同样对水体TP浓度和TN∶TP具有显

著的影响，表现为高N组 TP和 TN∶TP显著高于低N
组（图 1、表 1）。实验结束时，高 N组平均 TP浓度和

TN∶TP是低 N 组的 261% 和 136%。N 负荷升高对水

体PO3-4 -P浓度的影响不显著（图1、表1）。

N负荷升高显著提高了水体Chl-a浓度（图 2、表
1）。实验结束时，高 N 组的 Chl-a浓度是低 N 组的

619%。

2.2 苦草指标

N负荷升高显著影响了苦草的生物量、相对生长

率、叶片数、根长、匍匐茎长和株数（图 3、表 2、表 3）。

表1 营养盐的重复测量方差分析
Table 1 Repeated measurement analysis of variance of nutrients
变量Variables

TN

NO-3-N

NH+4-N

TP

PO3-4 -P

N∶P

Chl-a

时间

N浓度

交互

时间

N浓度

交互

时间

N浓度

交互

时间

N浓度

交互

时间

N浓度

交互

时间

N浓度

交互

时间

N浓度

交互

F

18.132
24.830
33.103
4.063
8.312
3.218
35.503
47.871
9.393
5.762
6.922
10.570
3.782
0.008
1.522
8.576
9.529
2.813
4.022
13.815
11.536

df

4
1
4

1.114
1

1.114
4
1
4
4
1
4
4
1
4
4
1
4
4
1
4

P

<0.001
0.002
<0.001
0.083
0.028
0.117
<0.001
<0.001
<0.001
0.002
0.039
<0.001
0.016
0.934
0.228
<0.001
0.021
0.048
0.012
0.010
<0.001
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低N组苦草的生物量、叶片数、根长和株数分别是高

N组的 2.35、2.07、1.62倍和 2.55倍，低 N组苦草的相

对生长率（8.28 mg∙g-1∙d-1）显著高于高 N 组（-23.27
mg∙g-1∙d-1），低N组苦草的匍匐茎长（4.64 cm）同样显

著高于高N组（无匍匐茎）（P<0.05）。

2.3 狐尾藻指标

N 负荷升高对穗花狐尾藻的生物量、相对生长

率、节间距、株高和株数的影响均不显著（图4、表2）。

2.4 总生物量

N负荷升高显著影响了两种沉水植物的总生物

量（图 5、表 2）。低N组沉水植物的总生物量（321.98
g∙m-2）是高N组（115.86 g∙m-2）的2.78倍。

3 讨论

本研究通过室外模拟实验，探讨混栽条件下两种

沉水植物（苦草和穗花狐尾藻）对N负荷升高的响应。

数据为平均值±标准差，n=4。下同
Values represented Mean± SD，n=4. The same below

图1 低N组和高N组TN、NO-3-N、NH+4-N、TP、PO3-4 -P浓度和TN∶TP的变化

Figure 1 Difference of total nitrogen（TN），nitrate nitrogen（NO-3-N），ammonia nitrogen（NH+4-N），total phosphorus（TP），orthophosphate
（PO3-4 -P）content and the ratio of TN and TP between low nitrogen group and high nitrogen group
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结果表明在 28 d的实验时间内，较高的N负荷对苦草

生长产生了明显胁迫作用（图 3），但是对穗花狐尾藻

生长没有明显的影响（图4）。

以往的研究表明，较高的 N 浓度能够从生理上

直接抑制苦草的生长[30]。例如，Cao等[31]的围隔实验

发现，苦草根状茎中游离氨基酸浓度随着水体NH+4-
N浓度的增加而逐渐上升，同时可溶性糖浓度降低，

导致繁殖能力下降。潘琦等[32]发现随着NO-3-N浓度

在一定程度上增加，苦草的超氧化物歧化酶、丙二醛

活性会升高，但是当NO-3-N浓度继续升高到 40 mg∙
L-1时，苦草的抗氧化酶系统反而会受损，导致生长受

阻。在本实验中，高N组的 TN和NO-3-N浓度均远高

于低N组，较高的N浓度可能对苦草产生了生理上的

抑制作用。另外，N负荷升高也可能通过刺激浮游植

物生长，从而间接抑制苦草的生长[33]。Yu等[34]的原位

图2 低N组和高N组水体Chl-a含量的变化

Figure 2 Differences of Chl-a content in water between low
nitrogen group and high nitrogen group
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图3 两个处理组苦草的生物量、相对生长率、根长、匍匐茎长、株数和叶片数的变化

Figure 3 Differences of biomass，relative growth rate，root length，stolon length，number of plants and number of leaves of
V. natans between both treatments
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表2 低N组和高N组的两种沉水植物生长和形态指标的

独立样本T检验分析结果

Table 2 Independent sample T-test results of growth and
morphological indicators of two submerged macrophytes in

low-nitrogen group and high-nitrogen groups
指标 Indicators
苦草生物量

苦草相对生长率

苦草叶片数

穗花狐尾藻生物量

穗花狐尾藻相对生长率

穗花狐尾藻节间距

穗花狐尾藻株高

穗花狐尾藻株数

总生物量

t

4.072
4.698
5.196
1.711
1.561
0.235
0.649
0.547
2.764

df

3.613
6
6
6
6
6
6
6

3.345

P

0.019
0.003
0.002
0.002
0.169
0.822
0.540
0.604
0.062
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图4 两个处理组穗花狐尾藻的生物量、相对生长率、节间距、株高和株数的变化

Figure 4 Differences of biomass，relative growth rate，internode length，plant height and number of plants of
Myriophyllum spicatum between both treatments
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表3 低N组和高N组苦草根长、匍匐茎长和株数的

Mann-Whitney U检验结果

Table 3 Mann-Whitney U test results of root length，stem length
and number of plants in low nitrogen group and

high nitrogen groups
指标 Indicators

根长

匍匐茎长

株数

Mann-Whitney U
0.000
0.000
0.000

Wilcoxon
10.000
10.000
10.000

Z

-2.397
-2.460
-2.460

P

0.170
0.014
0.014

图5 两个处理组沉水植物总生物量的变化

Figure 5 Difference of total biomass of submerged macrophytes
between both treatments
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实验发现，随着水体 TN浓度的上升，浮游植物Chl-a
浓度也升高，同时水体光照下降，苦草的生物量、叶长

和根长明显降低。Kang 等[35]的模拟实验发现水体

Chl-a浓度超过 109 μg∙L-1时，苦草的可溶性蛋白降

低，丙二醛含量升高。黎慧娟等[33]发现浮游植物可以

通过产生化感物质来抑制苦草叶绿素的合成或分解

其叶绿素从而抑制其生长。在本实验中，水体Chl-a
浓度随着N负荷升高而明显上升，实验结束时高N组

平均 Chl-a浓度达到了 400 μg∙L-1，浮游植物对苦草

较强的遮光和化感效应也可能抑制了高N组苦草的

生长。值得注意的是，本研究中高N组的 TP浓度同

样显著高于低N组（图 1、表 1），这可能是富营养水体

中 N 负荷升高引发了生态系统的一个负反馈过程。

即：高N负荷抑制了沉水植物的生长，沉水植物的衰

退反之又促进沉积物中 P的释放，水体 P浓度增加又

进一步促进浮游植物的生长以及沉积物 P 的释放。

He等[36]的模拟实验同样发现高浓度N输入促进了沉

积物的P释放，从而提高了水体TP浓度。

本研究中，高N组苦草的根长显著低于低N组，

且未长出匍匐茎及分枝，同时苦草叶片数也明显少于

低N组（图 3）。这表明N浓度升高对苦草地上和地下

部分的生长均具有不利的影响，同时限制了苦草的繁

殖以及种群扩张能力，这和Yu等[34]的原位实验结果
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较为相似。类似地，张雪等[37]的模拟实验也发现随着

水体 N 负荷升高（从 0~160 mg∙m-2∙d-1），刺苦草（V.

spinulosa）根长明显下降，无性系分株呈下降趋势。

本研究中，两个处理组穗花狐尾藻的各项生长和

形态指标均无显著差异（表 2），表明N负荷升高对穗

花狐尾藻的影响不显著。以往的研究表明，穗花狐尾

藻对N具有较高的耐受性。例如，王爱丽等[38]的研究

发现当水体NH+4-N浓度超过 3.5 mg∙L-1时，NH+4-N对

穗花狐尾藻具有明显的毒害作用，表现为体内Chl-a
和可溶性蛋白含量下降，脯氨酸含量上升。本研究

中，高N组的平均NH+4-N浓度为 0.29 mg∙L-1，该浓度

可能不足以对穗花狐尾藻产生生理上的抑制。此外，

低N组中苦草对穗花狐尾藻的竞争作用也可能抑制

了穗花狐尾藻种群的发展，从而导致高N组和低N组

之间穗花狐尾藻的差异不显著。类似地，闵奋力等[25]

的模拟实验发现穗花狐尾藻与苦草共培养时，分枝数

明显减少。从沉水植物总生物量看，由于苦草生物量

的降低，高N组沉水植物的总生物量明显低于低N组

（图 5、表 2），同时N浓度升高还明显促进了浮游植物

生长（图 2、表 1），表明N负荷升高加速了生态系统的

草-藻转换。

在湖泊的控源截污工作中，控 P 的必要性已经

得到了广泛认可，但对于控 N 仍存在较大争议[5-13]。

本研究结果表明 N 浓度升高会抑制沉水植物的生

长，进而加快湖泊富营养化的进程。因此，从湖泊管

理和生态修复工作角度，本研究支持 N 和 P 均需要

控制的观点。

4 结论

（1）N 负荷升高对沉水植物的影响具有种间差

异，较高的 N 浓度对苦草生长产生了明显的胁迫作

用，苦草的各项生长指标均显著降低。但是N负荷升

高对穗花狐尾藻的生长影响不显著，表明穗花狐尾藻

对于高N浓度具有较高的耐受能力。

（2）N 负荷升高显著降低了沉水植物的总生物

量，同时增加了水体 Chl-a浓度，表明N负荷升高可

能会有利于生态系统从草型清水态向藻型浊水态转

化。从湖泊管理和生态修复的角度而言，本研究支持

N和P均需要控制的观点。
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