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摘　 要： 水体浮游植物具有捕获利用磷的能力以及沉水植物能够显著抑制水体中藻类生长已得到国内外广泛共识，但相

应的潜在机制尚缺乏深入了解． 本研究选取金鱼藻（Ｃｅｒａｔｏｐｈｙｌｌｕｍ ｄｅｍｅｒｓｕｍ）为研究对象，基于室内模拟实验，探讨了沉水

植物调控浮游植物捕获磷与过度生长的机制． 结果显示，尽管未种植金鱼藻的对照组上覆水中总磷、总溶解态磷和可溶

性活性磷的平均浓度均显著高于种植金鱼藻的实验组（约 ４ 倍）， 但是两个系统中这 ３ 种磷浓度随时间的变化趋势均符

合 Ｓ 形的对数曲线． 实验组藻类密度、有效光量子产量、总碱性磷酸酶活性（ＴＡＰＡ）以及细颗粒碱性磷酸酶活性（细颗粒

ＡＰＡ）也远低于对照组． 此外，对照组中粗颗粒碱性磷酸酶活性（粗颗粒 ＡＰＡ）占 ＴＡＰＡ 的 ４４．７％ ，显著高于细颗粒 ＡＰＡ．
结构方程模型结果表明，对照组水体藻类密度对 ＴＡＰＡ 具有直接的正向作用，而金鱼藻的生长显著弱化了不同形态磷与

ＡＰＡ、藻类密度、细菌动力以及光量子产量之间的相互作用． 这说明沉水植物对水体浮游植物生长的调控具有多种策略．
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过量营养物质的汇入使得大量水体出现富营养化现象． 有研究表明营养物质氮（Ｎ）和磷（Ｐ）浓度增加

是导致水体藻类暴发的主导因子，但大多数学者普遍认为相较于 Ｎ，Ｐ 是控制藻类暴发更为重要的限制因
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素［１］ ． 因此，水体富营养化控制措施往往通过减少磷的输入来实现． 但在实际应用中，单纯控制外源磷的输

入远远不够，因为内源磷的释放是上覆水中磷的另一重要来源［２］ ． 且藻类具有分泌胞外碱性磷酸酶分解有

机磷来补充水体中的 ＰＯ３－
４ 供自身吸收的能力［３］ ． 此外，研究显示某些细菌可以将不能直接利用的有机磷分

解为溶解态无机磷（ＤＩＰ），进而促进藻类生长引起水华［４］ ．
沉水植物能够较好地控制藻类的增长并在维持水体澄清方面具有重要作用［５］ ． 沉水植物可以通过与藻

类竞争营养物质、光照和分泌化感物质等来抑制藻类的生长［６］ ，同时沉水植物还能影响底质中各形态磷含

量及存在形式、抑制底质的再悬浮，从而抑制内源磷的释放［７］ ． 尽管有关沉水植物在水体中所起作用的报道

已有很多，但对沉水植物控制藻类大量生长的机理认识仍相对缺乏，尤其是对其如何调控藻类吸收水体磷

的过程缺乏深入的研究．
因此，本研究选择沉水植物金鱼藻（Ｃｅｒａｔｏｐｈｙｌｌｕｍ ｄｅｍｅｒｓｕｍ）为实验对象，通过在室内构建浅水湖泊中宇

宙模拟系统，对上覆水中不同形态磷浓度、不同粒径组分碱性磷酸酶活性、藻密度、光量子产量、有机 ／ 无机

磷细菌数量等进行高频率监测，运用结构方程模型解析水体藻密度与其他各变量之间的关系，探究沉水植

物对藻类生长的抑制作用及相应机制．

１ 材料和方法

１．１ 实验系统建立与设置

中宇宙模拟系统为 ０．６ ｍ×０．５ ｍ×０．８ ｍ ＰＶＣ 水箱，沉积物深度约 ２０ ｃｍ，水深约 ６０ ｃｍ；实验系统沉积物

和上覆水均取自流经同济大学校园的景观河道，沉积物总磷（ＴＰ）、有机磷（ＯＰ）、无机磷（ＩＰ）、总氮（ＴＮ）、有
机质（ＯＭ）初始含量分别为 １．１５±０．０４、 ０．９１±０．０２、 ０．２４±０．０３、１．５０±０．０６ 、５５．６±２．０７ ｇ ／ ｋｇ（ｄｗ），上覆水 ＴＰ、
总溶解态磷（ＴＤＰ）、可溶性活性磷（ＳＲＰ）、ＴＮ、铵态氮（ＮＨ＋

４ ⁃Ｎ）、化学需氧量（ＣＯＤ）初始浓度分别为 ０．４９±
０．００１、０．０４１±０．００３、０．３８±０．００１、４．９２±０．１９、４．１４±０．０６、１４．４±０．９０ ｍｇ ／ Ｌ． 实验装置位于同济大学敞开式温室．

实验设置两组：种植金鱼藻的实验组和未种植植物的空白对照组，每组设 ３ 个平行． 金鱼藻于 ２０１４ 年 ６
月初采自武汉严西湖，预培养 ４ 周后，选取长度一致的健壮植株按照实际工程中常用种植参数（０．５ ｋｇ ／ ｍ２），
移栽至各实验装置． 实验过程中定期以自然曝气 ３ ｄ 的自来水补充因蒸发、蒸腾作用所损耗的水量．
１．２ 采样和分析

实验周期为 ２０１４ 年 ７ 月 ７ 日 ２０１４ 年 １０ 月 ４ 日，期间依照先密后疏的规律（周期为 ２～ ８ ｄ）采集各实

验系统内表层水 １０ ｃｍ 以下样品进行各指标分析．
１．２．１ 理化指标分析　 水样氮、磷浓度按照国家环境保护总局标准分析方法进行测定［８］ ，颗粒态磷（ＰＰ）浓度

为 ＴＰ 浓度与 ＴＤＰ 浓度之差；溶解态有机磷（ＤＯＰ）浓度为 ＴＤＰ 浓度与 ＳＲＰ 浓度之差．
１．２．２ 浮游植物密度与光量子产量的测定　 用于浮游植物鉴定的水样用酸化的鲁哥试剂进行现场固定［９］ ，
静置沉淀 ４８ ｈ，移去上清液，将样品浓缩至 １０ ｍｌ 进行充分摇匀之后，取 ０．１ ｍｌ 放置于计数框进行显微镜（奥
林巴斯 ＢＸ５３）鉴定和计数． 浮游植物种类鉴定参照《中国淡水藻类》 ［１０］ ． 水样暗适应 １５ ｍｉｎ 后用叶绿素荧光

仪（Ｗａｔｅｒ⁃ＰＡＭ，Ｗａｌｚ）测定有效光量子产量（Ｆｖ ／ Ｆｍ）．
１．２．３ 微生物数量测定　 采用 ５ 倍或 １０ 倍稀释法对水样中有机磷与无机磷细菌进行平板计数，所用培养基

均为美国进口分装混合培养基． 有机磷细菌培养基（１ Ｌ 水）：葡萄糖，１０ ｇ；氯化钠，０．３ ｇ；硫酸铵，０．５ ｇ；酵母

膏，０．５ ｇ；碳酸镁，０．３ ｇ；氯化钾，０．３ ｇ；硫酸锰，０．０３ ｇ；硫酸铁，０．０３ ｇ；琼脂，１５ ｇ；卵磷脂，０．２ ｇ． 无机磷细菌培

养基（１ Ｌ 水）：葡萄糖，１０ ｇ；氯化钠，０．３ ｇ；硫酸铵，０．５ ｇ；碳酸钙，５ ｇ；酵母膏，０．５ ｇ；碳酸镁，０．３ ｇ；氯化钾，
０．３ ｇ；硫酸锰，０．０３ ｇ；硫酸铁，０．０３ ｇ；琼脂，１５ ｇ． 培养条件为 ２８℃恒温培养 ４８ ｈ．
１．２．４ 胞外碱性磷酸酶活性的测定　 碱性磷酸酶活性（ＡＰＡ）的测定及分级采用 Ｇａｇｅ 等［１１］所改良的方法． 取
水样 ５ ｍｌ，每个样品 ３ 个平行，分别加入对硝基苯磷酸二钠盐（最终浓度为 ０．３ ｍｍｏｌ ／ Ｌ）、Ｔｒｉｓ⁃ＨＣｌ 缓冲液

（ｐＨ＝ ８．５，最终浓度为 １３ ｍｍｏｌ ／ Ｌ）和 Ｎａ３Ｎ（最终浓度 ５ ｍｍｏｌ ／ Ｌ），定容至 １０ ｍｌ，恒温 ３７℃反应 ４ ｈ 后，分光

光度法 ４１０ ｎｍ 波长条件下测定吸光度． 总碱性磷酸酶活性（ＴＡＰＡ）由原水样直接测得． 此外，用孔径为 ３．０
μｍ 和 ０．４５ μｍ 的滤膜分别过滤部分水样，分别测得粒径小于 ３．０ μｍ 部分组分碱性磷酸酶活性（ＡＰＡ３．０）和
溶解态碱性磷酸酶活性（ＳＡＰＡ）． 不同粒径大小颗粒 ＡＰＡ 的计算方法为：粗颗粒碱性磷酸酶活性（以藻类和
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附着在藻类上的细菌分泌为主）：粗颗粒 ＡＰＡ＝ＴＡＰＡ－ＡＰＡ３．０，细颗粒碱性磷酸酶活性（以浮游细菌、微藻等

分泌为主）：细颗粒 ＡＰＡ ＝ＡＰＡ３．０－ＳＡＰＡ．
１．３ 统计分析

曲线的拟合以及数据图的绘制采用 Ｏｒｉｇｉｎ Ｐｒｏ ８．０，数据协方差分析采用 ＳＰＳＳ １９． ０，结构方程模型

（ＳＥＭ）的建立采用 Ｒ 包“ｌａｖａａｎ” ．
ＳＥＭ 是基于变量的协方差矩阵来分析变量之间关系的一种统计方法，不仅可以考察变量之间的直接影

响，还可以解释变量间的间接影响． 此外，ＳＥＭ 还允许自变量和因变量之间存在测量误差，为分析潜在变量

之间的结构关系提供了可能，是唯一能同时对复杂的多变量之间关系进行全面检验的统计方法． 结构方程

模型属于多变量统计， 整合了因素分析与路径分析两种统计方法，检验观测变量与潜在变量之间及多个潜

在变量内部的因果关系．

２ 结果与分析

２．１ 上覆水不同形态磷浓度变化

上覆水中不同形态磷浓度在实验开始阶段（０～１５ ｄ）均出现大幅下降，这与实验添加上覆水导致水中磷

被悬浮的颗粒物吸附有关；之后（１５ ～ ８３ ｄ）由于沉积物磷的释放使得上覆水中磷浓度有所上升． 相较于

ＤＯＰ 与 ＰＰ，ＴＰ、ＴＤＰ 和 ＳＲＰ 浓度随时间变化趋势更为明显且一致，这是因为 ＳＲＰ 为上覆水中主要形态磷

（图 １）． 对照组上覆水 ＴＰ、ＴＤＰ 和 ＳＲＰ 平均浓度显著高于（约 ４ 倍）实验组（Ｐ＜０．０５，图 １，表 １），但是 Ｓ 曲线

方程对相应的实验数据均能进行较好的拟合，尤其是在实验系统稳定之后（１５～ ８３ ｄ）（图 １）． 此外，实验组

和对照组 ＳＲＰ 与 ＴＰ 的比值（ＳＲＰ ／ ＴＰ）均维持在较高的水平，平均值分别为 ０．６６ 和 ０．８０，协方差结果显示实

验组和对照组之间 ＳＲＰ ／ ＴＰ 比值差异显著（Ｐ＜０．０５，表 １）．
实验期间，实验组和对照组上覆水中 ＰＰ 和 ＤＯＰ 浓度均呈波动变化． 对照组 ＰＰ 浓度显著高于实验组

（Ｐ＜０．０５，图 ２，表 １），但两组的 ＤＯＰ 浓度无显著差异．
２．２ 浮游植物密度和有效光量子产量变化

金鱼藻的生长对藻类密度的动态变化具有明显的影响，显著降低了藻类密度（Ｐ＜０．０５，表 １）． 尽管各系

统浮游植物有效光量子产量在实验初期均出现大幅的上升（图 ３），但整个实验过程中两系统之间差异显著

（Ｐ＜０．０５），其中对照组均值为 ０．３０，而实验组仅为 ０．１９．
２．３ 细菌数量变化

实验起始阶段各系统上覆水中磷细菌密度均出现大幅上升现象（图 ４），这是因为实验系统构建时添加

上覆水导致底泥大量颗粒物悬浮至水中，但是随后两者数量都大幅下降，其中有机磷细菌数量持续降低直

至第 １５ ｄ，而无机磷细菌数量在第 ４ ｄ 有小幅上升． 值得关注的是实验起始的不稳定阶段，实验组系统上覆

水中两种细菌数量的波动和空白组相比均较小． 这表明金鱼藻生长能够显著抑制沉积物的再悬浮． 整个实

验过程中，对照组有机磷细菌和无机磷细菌分别为 １２２ 和 １５８ ＣＦＵ ／ ｍｌ，显著高于实验组（Ｐ＜０．０５，表 １）．
２．４ 胞外碱性磷酸酶活性变化

实验初期（０～１５ ｄ），两个实验系统中不同粒径组分胞外碱性磷酸酶活性随时间的变化相似，开始急剧

升高之后又迅速下降（图 ５）． 到达相对稳定阶段后，系统之间磷酸酶活性差异逐渐明显，尤其是 ＴＡＰＡ． 最小

显著性检验结果显示对照组 ＴＡＰＡ 显著高于实验组（Ｐ＜０．０５，表 １）． 细颗粒 ＡＰＡ 和粗颗粒 ＡＰＡ 也有相似的

规律，且同样对照组显著高于实验组． 此外，实验组和对照组中粗颗粒 ＡＰＡ 分别占 ＴＡＰＡ 的 ４７．０％和 ４４．７％ ．
２．５ 结构方程模型

基于所得数据建立结构方程模型，为了寻求最佳模型，在全因子模型的基础上筛选线性作用显著的因

子变量，以提高预测数据和模型拟合优度． 最终简化后模型因子包括：藻类密度、有效光量子产量、可溶性活

性磷、不同粒径组分碱性磷酸酶活性和细菌密度（图 ６）． 模型结果显示，对照组可溶性活性磷对水体中藻类

和细颗粒 ＡＰＡ 具有最直接的负作用（Ｐ＜０．０５），两者标准化相关系数均为－０．５２；其次对有效光量子产量直

接负作用也较为显著（标准化系数为－０．４６） ． 同时，水体中藻类密度对 ＴＡＰＡ 有直接的正作用，标准化相关

系数为 ０．２１（Ｐ＜０．０５） ． 此外，粗颗粒 ＡＰＡ 与细颗粒 ＡＰＡ，以及有机磷细菌与无机磷细菌之间存在显著正协



马晓航等：金鱼藻（Ｃｅｒａｔｏｐｈｙｌｌｕｍ ｄｅｍｅｒｓｕｍ）调控浮游植物捕获磷与生长的策略 １８９　　

图 １ 不同系统上覆水中 ＴＰ、ＴＤＰ 与 ＳＲＰ 浓度变化
（图 Ｂ、Ｄ、Ｆ 分别为对图 Ａ、Ｃ、Ｅ 中阴影区域数据（１５～８３ ｄ）进行拟合得到的曲线）

Ｆｉｇ．１ Ｔｅｍｐｏｒａｌ ｃｈａｎｇｅｓ ｏｆ ＴＰ， ＴＤＰ ａｎｄ ＳＲＰ ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎｓ ｉｎ ｏｖｅｒｌｙｉｎｇ ｗａｔｅｒ ｉｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｓｙｓｔｅｍｓ

图 ２ 不同系统上覆水中 ＰＰ 与 ＤＯＰ 浓度变化

Ｆｉｇ．２ Ｔｅｍｐｏｒａｌ ｃｈａｎｇｅｓ ｏｆ ＤＯＰ ａｎｄ ＰＰ ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎｓ ｉｎ ｏｖｅｒｌｙｉｎｇ ｗａｔｅｒ ｉｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｓｙｓｔｅｍｓ

变关系（Ｐ＜０．０５） ．
对比两组结果（图 ６），可溶性活性磷在实验组中仅对光量子产量具有显著的直接负作用（标准化相关

系数为－０．２８；Ｐ＜０．０５） ． 此外，实验组也仅有机磷细菌与无机磷细菌存在正协变关系，且弱于对照组．

３ 讨论

本研究中金鱼藻生长良好（实验结束时鲜重为 ０．８１３±０．１２ ｋｇ），显著抑制了藻类生长（图 ３，表 １）． 为了
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图 ３ 不同系统中浮游植物与有效光量子产量变化

Ｆｉｇ．３ Ｐｈｙｔｏｐｌａｎｋｔｏｎ ｄｅｎｓｉｔｙ ａｎｄ ｑｕａｎｔｕｍ ｙｉｅｌｄ ｉｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｓｙｓｔｅｍｓ

图 ４ 不同系统上覆水中磷细菌变化

Ｆｉｇ．４ Ｔｅｍｐｏｒａｌ ｃｈａｎｇｅｓ ｏｆ ｂａｃｔｅｒｉａｌ ｄｅｎｓｉｔｙ ｉｎ ｏｖｅｒｌｙｉｎｇ ｗａｔｅｒ ｉｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｓｙｓｔｅｍｓ

图 ５ 不同系统上覆水中碱性磷酸酶活性变化

Ｆｉｇ．５ Ｔｅｍｐｏｒａｌ ｃｈａｎｇｅｓ ｏｆ ｔｏｔａｌ ＡＰＡ， ｓｏｌｕｂｌｅ ＡＰＡ， ａｌｇａｌ ＡＰＡ ａｎｄ
ｂａｃｔｅｒｉａｌ ＡＰＡ ｉｎ ｏｖｅｒｌｙｉｎｇ ｗａｔｅｒ ｉｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｓｙｓｔｅｍｓ
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表 １ 各变量均值（２～９０ ｄ）及方差分析结果∗

Ｔａｂ．１ Ａｖｅｒａｇｅ ｖａｌｕｅｓ ａｎｄ ＡＮＯＶＡｓ ｆｏｒ ｖａｒｉａｂｌｅｓ （ＬＳＤ） ｂｅｔｗｅｅｎ ｇｒｏｕｐｓ （ｆｒｏｍ ｔｈｅ ２ｔｈ ｔｏ ９０ｔｈ ｄａｙ）

指标 实验组 对照组　

总磷 ／ （ｍｇ ／ Ｌ） ０．１６ａ ０．５７ｂ

总溶解态磷 ／ （ｍｇ ／ Ｌ） ０．１４ａ ０．５３ｂ

可溶性活性磷 ／ （ｍｇ ／ Ｌ） ０．１３ａ ０．５１ｂ

溶解态有机磷 ／ （ｍｇ ／ Ｌ） ０．０１ ０．０２
颗粒态磷 ／ （ｍｇ ／ Ｌ） ０．０２ａ ０．０５ｂ

ＳＲＰ ／ ＴＰ ０．６６ａ ０．８０ｂ

浮游植物密度 ／ （ ×１０４ ｃｅｌｌｓ ／ ｍｌ） ３．７０ａ １０．１ｂ

有效光量子产量 ０．１９ａ ０．３０ｂ

无机磷细菌 ／ （ ×１０ ＣＦＵ ／ ｍｌ） ８．９６ａ １５．８ｂ

有机磷细菌 ／ （ ×１０ ＣＦＵ ／ ｍｌ） ９．９１ａ １２．２ｂ

可溶性活性磷 ／ 总磷 ０．６６ａ ０．８０ｂ

总碱性磷酸酶活性 ／ （ｎｍｏｌ ／ （Ｌ·ｍｉｎ）） ６．６８ａ １１．８ｂ

溶解态碱性磷酸酶活性 ／ （ｎｍｏｌ ／ （Ｌ·ｍｉｎ）） ２．１５ ３．９６
细颗粒碱性磷酸酶活性 ／ （ｎｍｏｌ ／ （Ｌ·ｍｉｎ）） １．８３ａ ３．１０ｂ

粗颗粒碱性磷酸酶活性 ／ （ｎｍｏｌ ／ （Ｌ·ｍｉｎ）） ３．１４ａ ５．２８ｂ

∗同一行数值上标不同字母代表实验组与对照组之间具有显著差异（Ｐ＜０．０５） ．

图 ６ 结构方程模型

Ｆｉｇ．６ ＳＥＭ ｏｆ ｔｈｅ ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐ ｂｅｔｗｅｅｎ ｔａｒｇｅｔ ｖａｒｉａｂｌｅｓ

进一步解析沉水植物控制藻类生物量的机理，我们重点关注并比较了各系统上覆水中不同形态磷的浓度． 尽
管各系统上覆水中的 ＴＰ、ＴＤＰ 和 ＳＲＰ 的浓度随着时间均呈现出 Ｓ 曲线变化，但实验组以上 ３ 种形态磷浓度远

远低于对照组． 此外，实验组水体 ＰＰ 浓度也显著低于对照组． 这些结果表明金鱼藻能够很好地维持水体中的

磷处于较低浓度水平． 研究发现藻类生物量与磷浓度密切相关，呈现出非线性的 Ｓ 曲线关系［１２⁃１３］ ． 然而，本研

究 ＳＥＭ 结果却显示即使是对照组系统，ＳＲＰ 也并没有强烈地影响到藻类密度． 相关机理需要进一步探究．
对营养盐的竞争和化感作用是沉水植物抑制藻类生长的主要途径［１４］ ，然而不同物种侧重于不同的策

略，这往往取决于它们的形态学特征． 大多数水生被子植物扎根于底泥中并从中获取自身需要的大部分常

量元素，而金鱼藻则只通过假根与底泥相连接，它对营养盐的吸收主要通过根以上的部位来进行［１５］ ． 与对
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照组相比，实验组水体中的 ＴＡＰＡ 和粗颗粒 ＡＰＡ 均显著下降，这可能与系统中水体藻类密度较低和 ／ 或碱性

磷酸酶活性受到抑制有关． 基于藻类量子产量与藻类生物量无关以及藻类密度对 ＴＡＰＡ 并无直接作用（图
６），可以推测金鱼藻主要是通过分泌化感物质对藻类生长产生抑制，且已有研究显示从金鱼藻提取的化感

物质对藻类生长具有较强的抑制作用［１６］ ．
ＳＥＭ 结果显示两实验系统中不同形态的磷、碱性磷酸酶、藻类密度、细菌动态和光量子产量之间的相互

关系呈现出不同的格局（图 ６），金鱼藻的生长减弱了这些变量之间的相互作用． 其中，金鱼藻生长降低了

ＳＲＰ 对粗颗粒 ＡＰＡ 的直接作用，进一步证实在水生植物存在的情况下 ＳＲＰ 并非影响藻类生长的唯一因素．
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