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摘　 要： 水体富营养化诱发的水生植物衰退机理已成为近年来水域生态学领域的研究热点． 本文系统阐明了目前有关水

生植物生物力学性能及其对水体富营养化的响应和其在该进程中水生植物衰退过程中的作用等研究进展． 现有研究表

明水生植物生物力学性能主要包括茎 ／ 叶 ／ 叶柄的抗拉性能（挺水植物为茎 ／ 叶柄的抗弯性能）和根的锚定性能；受水体富

营养化主要环境变量（富营养底泥、水体高浓度氮磷和可利用光缺乏）的显著影响且具种间差异；还与生长、形态、生物量

分配、组织结构、代谢等其他受水体富营养化显著影响的指标密切相关，且在应对水体富营养化时与生物力学间具有一

定的协同作用；此外，生物力学性能受损不仅阻断植株的“生命进程”，还严重削弱断枝后植株的资源获取能力和断枝的

扩散定植能力，极大降低其适合度． 根据野外调查和现有研究结果，生物力学性能的改变的确在富营养化水体水生植物

衰退进程中起到关键作用． 生态系统是多因子共同作用的综合系统，但目前的水生植物生物力学性能研究主要集中在水

体富营养化的 ３ 大特征因子，亟需进一步深入系统开展随水体富营养化而改变的溶解氧、藻毒素、食草动物等其他因子的

影响研究，以便更加全面真实地诠释水体富营养化造成水生植被衰退的生物力学机理．
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近半世纪以来，国内外关于水体富营养化所诱发的水生植物衰退的学术活动与报道层出不穷，探讨富

营养化水体中水生植物衰退已然成为当今水生态学研究的一个热点． 富营养化水体中水生植物衰退主要原

因是来自于富营养化水体中过量氮磷等营养元素和由这些营养增加所引发浮游植物的大量生长繁殖以及

这些浮游植物过量生长所导致的水体可利用光和溶解氧的减少、藻毒素、硫化物等级联效应方面，对水生植

物的形态、生物量分配、组织结构和代谢等方面产生显著影响［１⁃６］ ，从而抑制了水生植物的生长，限制了最大

分布水深，阻断了其生活史，最终导致富营养化水体中水生植物的大面积衰退［７⁃９］ ．
生物力学性能是指运用力学原理和方法研究生命系统的结构与功能的一类指标，它是衡量流体环境中

生命系统与环境因子（如重力、风力、土壤、水流、波浪等）和生物因子（如植物、动物和微生物等）的相互作

用过程（如接触、挤压、粘附、渗透、捕捉或传输等物理作用）中的行为特征、适应能力和作用程度的重要变

量［１０⁃２０］ ． 尽管水生植物应对水体富营养化的响应研究主要集中在生长、形态、生物量分配、组织结构和代谢

等方面［１⁃６］ ，近年来一系列研究表明水体富营养化带来的底泥富营养、水体高浓度氮磷和可利用光缺乏等主

要环境变量均可显著影响水生植物的生物力学性能［２１⁃２５］ ． 水生植物生物力学性能是水生植物适应水生生境

过程中无时无处不在的，由波浪、流速和食草动物等引起的机械胁迫的主要指标［２６⁃２８］ ． 本文以水生植物的生

物力学性能为核心，综述了水生植物的生物力学性能特征及其对水体富营养化的响应，并总结分析其在富

营养化水体中对水生植物衰退的贡献等．

１ 水生植物的生物力学性能特征

１．１ 水生境的机械胁迫类型及其特征

不同于陆生植物所受的机械胁迫类型，水生植物尤其是根生水生植物所受机械胁迫类型主要有波浪、
水流、船舶以及食草动物等［２９⁃３０］ ． 但由于水体相对的高密度（淡水和海水密度分别是空气密度的 ８３３ 和 ８５４
倍［３１］ ），同一物体所受到 ２ ｍ ／ ｓ 水流速度的作用力相当于 ５８ ｍ ／ ｓ 风速的作用力，即：相同速度下，水生境的

机械胁迫作用力约是陆生生境机械胁迫作用力的 ２９ 倍［２６，３２⁃３３］ ．
由风带来的波浪、水流等类型的机械胁迫大小与湖泊、河流、海岸带等水体的水深、受风面湖泊的长度

和湖盆坡度等［２６，２９，３４⁃３６］有关；而波浪、流速等机械胁迫作用于水生植物植株上的作用力大小还与植物密度、
植株种类（如生长型［３７⁃３８］和叶形［３９⁃４０］ ）、植株大小［４１⁃４２］以及植株立地角度（即植株底部半米与底泥表面所成

的角度，立地角度从 ４０°到 ７０°时所受的机械胁迫力是垂直时的 １ ／ ２ 到 ２ ／ ３［２９］ ）密切相关．
１．２ 水生植物所受的机械胁迫力及其对水生植物的影响

水生生境中波浪、水流等机械胁迫主要产生 ３ 种作用于植株上的机械胁迫作用力（图 １）：平行于水流的

拖曳作用力（ＦＤ， ｄｒａｇ ｆｏｒｃｅ）、速度力（ＦＡ， ａｃｃｅｌｅｒａｔｉｏｎａｌ ｆｏｒｃｅ） 以及垂直于水流的抬升作用力（ＦＬ， ｌｉｆｔ
ｆｏｒｃｅ） ［３６，４１⁃４３］ ，其中 ＦＤ为主要作用力，而 ＦＡ在水流速度增加或降低时，其方向也与 ＦＤ方向一致或相反［４４］ ． 由
于水体浮力大，其他大多根生水生植物，如：沉水植物、浮叶植物，通常不需要强壮的茎来支撑植株本身重

量，而且具有很大的柔韧性，使得植株能够沿着机械胁迫方向弯曲并通过重构改变植株的大小和形态［４５］ ，以
减少机械胁迫与植株表面的摩擦力与接触面积，最终降低作用于植株上的机械胁迫力［４１⁃４２］ ． 因而，一般认为

在水流运动方向不固定的水环境中，大多根生水生植物受到的主要机械胁迫作用力是沿植株方向的拖曳

力，起到拉伸植株的作用，即造成拉伸胁迫（σ＋） ［４６⁃４８］ ，故又称拉伸作用力［４５］ ． 而挺水植物，类似大多数陆生

植物（作物、树木等）需要强壮的茎来支撑植株重量，即重力（ＦＧ，ｇｒａｖｉｔａｔｉｏｎａｌ ｆｏｒｃｅ），以便使植株保持直立，
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因而尽管植株沉没在水中和暴露在空气中的部分所受机械胁迫分别来自波浪和风，但其作用于植株上的作

用力仍为平行于波浪、水流或风的机械作用力，即拖曳作用力，但表现为垂直于植株方向的弯曲作用力（类
似于作用于其他水生植物上的平行于水流的拖曳作用力） ［４９⁃５０］ ，即由受风面的拉伸（σ＋ ）和背风面的挤压

（σ－）组合而成［４６，４８］（图 １）． 此外，值得一提的是外来种粉绿狐尾藻（Ｍｙｒｉｏｐｈｙｌｌｕｍ ａｑｕａｔｉｃｕｍ （Ｖｅｌｌ．） Ｖｅｒ⁃
ｄｃｏｕｒｔ），它主要生长在沼泽区或经常水位波动的静水或缓流水体的浅水区，但能够通过异形叶性（气生叶和

沉水叶）来适应水 陆生境转化，最长能够耐受 ９ 个月的只有土壤基质保持水饱和状态低水位时期［５１⁃５３］ ，因
此我们推测它所受的主要机械胁迫作用力仍是平行于风、波浪、水流的作用力，但当植株完全淹没水中时该

作用力表现为平行于植株的拖曳作用力（类似于大部分水生植物），但当植株部分 ／ 全部暴露于空气中时表

现为垂直于植株的弯曲作用力（类似于挺水植物）． 事实上随着全球气候变化引发的异常降雨情势和水利工

程调控的水文节律使得水生态系统，如湖泊、河流、湿地、海岸带等洪水期淹水和枯水期退水的水深变化节

律发生明显变化［４８，５４⁃５６］ ，使得水生植物的生境发生水 陆生境转换，其中沉水植物的生境会在长期干枯之后

面临着陆地生境的机械胁迫，而挺水植物则会在长期的洪水期面临着完全水生境拖曳力，这些因水 陆生境

导致机械胁迫作用到植株上的机械胁迫作用力，即拖曳力 弯曲作用力间转换，会挑战植物长期适应各自生

境形成的生理生态和生物力学适应性，进而打破现有的水生植物群落结构（图 １） ［４８］ ．
尽管大多水生植物能够随水流摆动避开垂直水流的抬升力，一旦波浪、水流等机械胁迫作用于植株上

的拖曳力超过水生植物本身的柔韧性能临界值，植株就会发生断枝、拔根等机械损伤［２６，３９，４３］ ． 其中，断枝，尤
其是植株具有顶芽或顶端分生组织的顶段部位的断裂，会造成植株生物量、能量和光合作用能力多重损

失［２３，５７⁃５９］ ；且这种由机械胁迫造成的非主动断枝的扩散和定植能力远低于该种植物在生长阶段后期（当植

株生物量达最大值后完成须根、细胞木质化和碳水化合物等准备时）自发形成的主动断枝的扩散和定植能

力［５３，６０⁃６１］ ，因为机械胁迫造成的断枝损失最终会影响水生植物的生存、繁殖、分布和群落结构［３１，３７］ ． 拔根一

般有根断裂、须根从底泥中滑脱出来、根系整体被移除 ３ 种情况［２６，６２］ ，对水生植物而言主要是根滑脱或根整

个系统被移除方式的拔根［２６］ ． 拔根不仅会严重损伤水生植物尤其是多年生水生植物依靠地下组织进行繁

殖的能力，直接导致挺水植物和浮叶植物的死亡，还会增加水生植物恢复工程的定植难度［２３，３７，６３］ ．
１．３ 水生植物的主要生物力学性能特征

水陆生境的差异造成水陆植物生长、形态和组织结构等方面的巨大差异：大多数陆生植物（作物、树木

等）和挺水植物主要靠植物的茎支撑植株重量，使植株保持直立；生活史上基本完全淹水的根生水生植物

（如浮叶植物和沉水植物）由于水体的浮力作用，类似于攀爬、匍匐陆生植物，不需要茎 ／ 叶 ／ 叶柄的支撑就能

使植株在静水时保持直立状态，但需要茎 ／ 叶 ／ 叶柄有足够的柔韧性使得植株能够承受水体流动带来的一定

程度的拖曳负荷［４１⁃４２，４９⁃５０］ ． 因而大多数陆生和挺水植物采取以提高抗弯性能为代表的“强度和硬度”机械抵

抗应对策略，而完全淹水的根生水生植物则类似陆生攀爬匍匐植物采取以提高抗拉性能为代表的“柔韧和

延展”机械抵抗应对策略来适应各自生境的机械胁迫类型（图 １） ［２８，６４］ ． 然而，由于全球气候变化和人类活动

日益加剧的双重作用会导致湖滨带、河岸、湿地、海岸带等水 陆生境转变节律发生变化［４８，５４⁃５６］ ，沿岸带水生

植物需要提升以抗弯性能为代表的“强度和硬度”（机械抵抗应对策略使植株能直立生长以适应枯水期短暂

出现的陆生生境条件下的机械胁迫） ［４８］ ．
与陆生植物类似，根生水生植物也需要通过根的锚定作用和底泥黏着作用来固定植株［２６，３７，６５］ ，这在强

波浪、暴雨以及植被生态修复初期至关重要，没有足够的定植能力，植株往往会被大面积连根拔起，最终影

响生长、分布、繁殖、甚至存活． 陆生植物绝大多数养分仅来源于土壤基质，但根生水生植物不仅可通过根系

从底泥沉积相中吸取营养，还能通过茎叶等营养组织器官从上覆水相中获取营养［２，６６］ ． 加上水体浮力很大，
除挺水植物存在类似作物、树木等陆生植物保持植株直立状态的主根外，其他水生植物的根与攀爬和匍匐

植物的根类似，均为细且密集的须根［２６，３０］ ，这对大部分水生植物而言不仅可拥有较大的比表面积来增加营

养物质吸收，而且还能减少整个植株根生物量分配比率，将利于植株伸长和可利用光获取能力增长． 因而，
除挺水植物外，水生植物的根类似于攀爬和匍匐植物的根，主要受到拉伸作用力，且其根锚定强度与整个根

系水平分布范围以及底泥的类型有关［２６，６７］ ．
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图 １ 水生生境和陆生生境中各自的主要环境作用力、机械胁迫类型（细箭头表示）、作用于植株上的主要力
（粗箭头表示）及植株的主要生物力学性能示意图（改自文献［４４，４６⁃４８］）

Ｆｉｇ．１ Ｓｃｈｅｍａｔｉｃ ｏｖｅｒｖｉｅｗ ｏｆ ｔｈｅ ｍａｉｎ ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌ ｆｏｒｃｅｓ， ｍｅｃｈａｎｉｃａｌ ｆｏｒｍｓ （ｔｈｉｎ ａｒｒｏｗｓ） ａｎｄ
ｍａｉｎ ｆｏｒｃｅｓ （ｔｈｉｃｋ ａｒｒｏｗｓ） ａｃｔｉｎｇ ｏｎ ａ ｓｅｓｓｉｌｅ ｐｌａｎｔ ｉｎ ａｑｕａｔｉｃ ａｎｄ ｔｅｒｒｅｓｔｒｉａｌ ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔ

ａｓ ｗｅｌｌ ａｓ ｔｈｅ ｍａｉｎ ｂｉｏｍｅｃｈａｎｉｃａｌ ｐｒｏｐｅｒｔｉｅｓ ｏｆ ｐｌａｎｔｓ

２ 水生植物生物力学性能对水体富营养化的响应

由人类活动（城市污水、农业污水排放等）带来的水体富营养化主要体现在以硝态氮、铵态氮为主要形

态的高浓度氮和以正磷酸盐为主要形态的高浓度磷［６８⁃６９］ ． 水体高浓度营养物质促进藻类过度生长繁殖，从
而降低水体可利用光，而长时间的沉积作用会导致底泥营养水平的增加，进而影响底泥颗粒结构、溶解氧水

平、微生物群落组成和黏着能力［２６，７０⁃７１］ ． 研究表明富营养化带来的底泥营养类型、水体营养水平和水体可利

用光多少等主要环境变量均会显著影响水生植物的生物力学性能．
２．１ 富营养化底泥对水生植物生物力学性能的影响

研究表明，水体富营养化生境的底泥不仅营养水平高，其黏着力（ ＜０．２ ｋＰａ）也比其他营养水平水体底

泥的（＞１．０ ｋＰａ）小［２６］ ，生长在富营养化底泥的水生植物根系也通常较短较少［２⁃３，２４，６６］ ，而底泥黏着力和植株

根系是决定植株根锚定性能的主要指标（表 １） ［２６⁃２７，７２］ ，因而生长在富营养化底泥中的植物具有较低的根锚

定性能［２６］ ，极易发生根滑脱或根整个系统被移除的拔根机械损伤，不利于富营养化水体中水生植物修复和

重建工程中植被的定植以及受机械损伤的植株地下组织储藏物质的保存．
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表 １ 与水陆生植物根锚定性能相关的根形态（改自文献［７３］）
Ｔａｂ．１ Ｍｏｒｐｈｏｌｏｇｉｃａｌ ｔｒａｉｔｓ ｐｏｓｉｔｉｖｅｌｙ ｃｏｒｒｅｌａｔｅｄ ｗｉｔｈ ｒｏｏｔ ａｎｃｈｏｒａｇｅ ｓｔｒｅｎｇｔｈ ｏｆ ｐｌａｎｔｓ

植物类型 与根锚定相关的根形态 参考文献

温带成年树 胸径、株高、茎生物量、根系深、根表面积 文献［７４⁃７７］
温带幼年树 茎生物量、茎基部直径、根系体积、主根长、侧根比、根系拓扑特征 文献［７３，７８⁃７９］
热带树 胸径 文献［８０］
草本双子叶植物 茎基部直径、根生物量 文献［８１⁃８３］
稻科植物 株高、侧根扩散、生物量、侧根数、侧根体积、根龄、根的类型、根直径、根

解剖表型
文献［８４⁃９０］

水生植物 株高根长比、根长、根干重、根数、根表面积、根干重分配比例 文献［２６⁃２７，９１］

　 　 与陆生植物类似［９２⁃９４］ ，通常生长在中营养水平底泥的植株较生长在富营养底泥的植株的茎 ／ 叶 ／ 叶柄具

有较高的生物力学性能［２２⁃２５］ ． 本人前期室内研究发现与富营养底泥（总磷（ＴＰ）＝ １．４０ ｍｇ ／ ｇ ＤＷ、总氮（ＴＮ）＝
６．３２ ｍｇ ／ ｇ ＤＷ、有机质（ＯＭ）＝ １１．７０％ ）和贫营养底泥（０．１ ｃｍ 细砂：ＴＰ、ＴＮ 和 ＯＭ 含量均低于检测限）相比，
中营养水平底泥（ＴＰ ＝ ０．７０ ｍｇ ／ ｇ ＤＷ、ＴＮ＝ ３．４１ ｍｇ ／ ｇ ＤＷ 、ＯＭ ＝ ８．１３％ ）更有利于轮叶黑藻（Ｈｙｄｒｉｌｌａ ｖｅｒｔｉｃｉｌ⁃
ｌａｔａ）形成更大的抗拉应力和弯曲能力［２３］ ；而富营养水平底泥（ＴＰ ＝ ２．４３ ｍｇ ／ ｇ ＤＷ、ＴＮ＝ ３．５６ ｍｇ ／ ｇ ＤＷ、ＯＭ＝
７．７０％ ）较中营养水平底泥（ＴＰ ＝ ０．５７ ｍｇ ／ ｇ ＤＷ、ＴＮ＝ ２．４４ ｍｇ ／ ｇ ＤＷ、ＯＭ＝ ４．１５％ ）更有利于穗状狐尾藻（Ｍ．
ｓｐｉｃａｔｕｍ）形成较大的抗拉应力、弯曲应力和较小的拉伸率和结构刚性［２４⁃２５］ ；但野外调查发现：随着湖泊营养

水平增加，穗状狐尾藻的抗拉应力和拉伸率以及篦齿眼子菜（Ｐｏｔａｍｏｇｅｔｏｎ ｐｅｃｔｉｎａｔｕｓ）的抗拉应力均显著增

加；而篦齿眼子菜的拉伸率在中营养水平湖泊最大，微齿眼子菜（Ｐ． ｍａａｃｋｉａｎｕｓ）的抗拉应力和拉伸率则不

受湖泊营养水平的显著影响［２５］ ． Ｌａ Ｎａｆｉｅ 等［２２］野外原位实验发现，与原位基质相比，通过添加 ０．５ ｋｇ ／ ｍ２缓

释肥（Ｎ ∶ Ｐ ∶ Ｋ＝ １８ ∶ ９ ∶ ３； Ｏｓｍｏｃｏｔｅ®）模拟获得的富营养水平底泥会降低喜盐草（Ｈａｌｏｐｈｉｌａ ｏｖａｌｉｓ）的抗拉强

度而增加其拉伸率，而对二药藻（Ｈａｌｏｄｕｌｅ ｕｎｉｎｅｒｖｉｓ）的抗拉性能没有显著影响． 这一方面可能是由于植株的

生物力学性能与其形态特征密切相关，如在上述各研究中各水生植物的茎 ／ 叶不仅在生物力学性能方面，也
在形态（茎的横截面面积或叶的长、宽和厚度）方面对底泥营养水平具有不同程度的响应［２２⁃２４］ ，其中常生长

在沙质底泥的海草如喜盐草叶片长度、宽度和厚度均随底泥营养水平增加而增加，而能够在多种类型底泥

生长的海草如二药藻的叶子宽度和厚度则没有显著变化［２２］ ；另一方面也可能与两种植物本身的生长环境有

关，喜盐草本身多生长在砂质基质，而二药藻则能在多种基质上生长［９５］ ．
２．２ 水体营养水平对水生植物生物力学性能的影响

水体营养水平对水生植物的生物力学性能具有显著影响，且具有种间差异［２１，２５，６３］ ． 例如：在高营养水平

水体（硝态氮（ＮＯ－
３ ⁃Ｎ）： １．９４ ｍｇ ／ Ｌ；铵态氮（ＮＨ＋

４ ⁃Ｎ）： ２１．８４ μｇ ／ Ｌ；正磷酸盐磷（ＰＯ３－
４ ⁃Ｐ）： １２８．４７ μｇ ／ Ｌ）中生

长的挺水植物水薄荷（Ｍｅｎｔｈａ ａｑｕａｔｉｃａ Ｌ． ）和沼泽勿忘草（Ｍｙｏｓｏｔｉｓ ｓｃｏｒｐｉｏｉｄｅｓ Ｌ． ）的抗弯性能比生长在低营

养水平水体（ＮＯ－
３ ⁃Ｎ： １．９４ ｍｇ ／ Ｌ；ＮＨ＋

４ ⁃Ｎ： ４．０９ μｇ ／ Ｌ；ＰＯ３－
４ ⁃Ｐ： ２４．３５ μｇ ／ Ｌ）植株的分别小约 ２０％ 和 ５０％ ［２１］ ；

而生长在中－富营养水平海水（ＮＯ－
３ ⁃Ｎ： ３．４１ ｍｇ ／ Ｌ；ＮＨ＋

４ ⁃Ｎ： ０．１５ μｇ ／ Ｌ；ＰＯ３－
４ ⁃Ｐ： ０．９５ μｇ ／ Ｌ） ［６８］的诺氏大叶藻

（Ｚｏｓｔｅｒａ ｎｏｌｔｉｉ）较生长在正常海水的植株具有较小的抗拉性能［６３］ ．
大量研究表明，高浓度 ＮＨ＋

４ ⁃Ｎ 是富营养化水体对水生植物影响最大的营养因素［１，５，９６⁃９７］ ． 祝国荣等［２４］研究

发现与富营养底泥相比，水体高 ＮＨ＋
４ ⁃Ｎ 浓度对穗状狐尾藻茎的抗拉性能和抗弯性能以及根的锚定性能的影响

更大，且二者间具有协同作用． 这一方面可能是因为水生植物尤其是沉水植物可以根据底泥的营养水平调节

自身的根 ／ 茎比例，生长在富营养生境的植株通常会降低地下地上比值、地下部分生物量比例、根生物量、须根

数和最长须根长［２⁃３，２４⁃２６，６６］，因而植株所受富营养化底泥影响的部位较受水体高浓度 ＮＨ＋
４ ⁃Ｎ 影响的部位小很

多；另一方面也与富营养化底泥除了高浓度氮还存在高浓度磷有关，研究表明磷可促进植株通过碳水化合物

的输出将 ＮＨ＋
４ ⁃Ｎ 转化为游离氨基酸来缓解水体高浓度 ＮＨ＋

４ ⁃Ｎ 导致的植物组织铵中毒［９８⁃９９］ ．
２．３ 富营养化水体可利用光缺乏对水生植物生物力学性能的影响

植物可利用光的缺乏是富营养化引发藻类过量生长带来的重要结果［８，１００］ ，不仅显著地影响水生植物的
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形态和生理生化过程［１，３⁃５，９９］ ，也会显著地影响水生植物的生物力学性能［２２，５９］ ． Ｌａ Ｎａｆｉｅ 等［２２］ 研究发现遮光

处理显著增加二药藻的拉伸率而降低其抗拉应力；但与之相比，遮光条件下喜盐草具有相对较大的抗拉应

力和较小的拉伸率． 祝国荣等［５９］ 通过野外原位浮床实验发现在随着水深带来的低可利用光（１５． ４１６ ～
２９０．２６８ μｍｏｌ ／ （ｍ２·ｓ））生境下，５ 种实验水生植物中，只有金鱼藻（Ｃｅｒａｔｏｐｈｙｌｌｕｍ ｄｅｍｅｒｓｕｍ）能够在一定程

度上调整其生物力学性能，例如增加其茎抗拉性能和根的锚定性能（其根系则在中度水深区最大，此时可利

用光约为 ６９．３７２ μｍｏｌ ／ （ｍ２·ｓ））来适应此生境变化；而微齿眼子菜、穗状狐尾藻、轮叶黑藻和竹叶眼子菜

（Ｐ． ｍａｌａｉａｎｕｓ）这 ４ 种水生植物的根系和茎的生物力学性能（抗拉应力和 ／ 或拉伸率）呈显著降低趋势；此
外，轮叶黑藻和竹叶眼子菜的生物力学性能在浅水区时最大，在中度水深区最小，而微齿眼子菜则在中度水

深区具有最大的茎生物力学性能．

３ 在水体富营养化条件下生物力学性能变化在水生植物衰退中的作用

３．１ 生物力学损伤对水生植物的影响

根据水动力学研究，水生境机械胁迫力随着水深呈指数下降［３７，４３］ ，这表明，处于任何水深的根生水生植

物都会受到一定的机械胁迫作用力，而且茎 ／ 叶 ／ 叶柄的底段部分所受到的机械作用力远远小于其他部位，
尤其是顶部． 而水生植物的个体发生学的差异会造成水生植物茎 ／ 叶 ／ 叶柄等部位从底端到顶端的物质含量

和解剖结构间存在显著差异［２３， ３０］ ，因而，水生植物的茎 ／ 叶 ／ 叶柄的生物力学性能从底端到顶端具有显著差

异［２３⁃２４，３０］ ． 水生植物的茎 ／ 叶 ／ 叶柄的生物力学性能、根锚定性能与机械胁迫作用力的大小共同决定着植株

是否会发生机械损伤、发生何种类型机械损伤（如：断枝、拔根等）以及发生机械损伤的程度（植株的顶段、中
段或底段；大型海藻的固着器、柄部或叶片）（图 ２） ［２６，１０１⁃１０２］ ．

图 ２ 根生水生植物在面临波浪、水流等机械胁迫时，由于作用于植株上的作用力、
植株根锚定性能和茎 ／叶 ／叶柄的生物力学性能不同，会出现的机械损伤情况（改自文献［２６］）

Ｆｉｇ．２ Ｃｏｎｃｅｐｔｕａｌ ｍｏｄｅｌ ｓｈｏｗｉｎｇ ｔｈｅ ｐｏｔｅｎｔｉａｌ ｆａｔｅｓ ｏｆ ａ ｒｏｏｔｅｄｍａｃｒｏｐｈｙｔｅ ｓｕｂｊｅｃｔｅｄ ｔｏ
ｍｅｃｈａｎｉｃａｌ ｆｏｒｃｅ ｅｎｃｏｕｎｔｅｒｅｄ ｂｙ ａｑｕａｔｉｃ ｍａｃｒｏｐｈｙｔｅｓ， ａｓ ｃｏｈｅｓｉｖｅ ｓｔｒｅｎｇｔｈ ｏｆ ｔｈｅ ｓｅｄｉｍｅｎｔ，

ｒｏｏｔ ａｎｃｈｏｒａｇｅ ｓｔｒｅｎｇｔｈ， ａｎｄ ｔｈｅ ｂｉｏｍｅｃｈａｎｉｃａｌ ｉｎｄｉｃｅｓ ｏｆ ｓｔｅｍｓ ／ ｌｅａｖｅｓ ／ ｐｅｔｉｏｌｅｓ ｖａｒｉｅｓ

尽管通过断枝或地下组织如根状茎、匍匐茎、块茎等营养器官进行的营养繁殖是水生植物的重要繁殖

扩散方式［２６］ ，且前期大多数研究认为茎底段断裂是对根部等地下组织器官的保护［２６，３０，６５］ ，不仅能够增强受

机械损伤的植株通过地下组织器官再次萌发生长的能力，也通过增加断枝的长度和生物量提高了断枝的扩

大和再生能力［１０３］ ． 但是与主动断枝不同，机械胁迫带来的非主动断枝因为缺乏主动断枝形成前期的物质能

量储备和须根的形成，通常具有较低的扩散、定植、发芽等再生能力［６０⁃６１，１０４］ ． 因而，在富营养化生境，相对底
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段断裂而言，更易发生具有顶芽或顶端分生组织和叶密集生长区的顶段断枝． 有研究表明［１０５］ ，１０％ ～ ３０％ 和

７０％的叶子损伤可分别降低其饱和光合速率至 ４０％ 和 ６０％ ，这预示着断枝后的植株会有生物量、能量和光

合作用能力的多重损失［２３，５７⁃５９］ ，不利于断枝后植株的再生；此外，研究还表明植株的大小与主动断枝的生成

呈显著正相关［１０４］ ，而富营养化生境通常形成较小的植株［２４，６３，９８］ ，这可能预示着富营养化生境会产生较少的

主动断枝和较多的非主动断枝，从而降低水生植物的无性繁殖能力．
富营养化生境由于底泥疏松对植株根系的黏着力非常低［２６］ ，与此同时富营养化底泥会显著抑制水生植

物根的生长［２⁃３，２４，６６］ ，形成不发达的根系，最终降低植株的根锚定性能，使得富营养化生境的水生植物更易发

生拔根机械损伤［２６］ ． 拔根对水生植物的影响不仅预示着地下组织的机械损伤和根部生物量的损失，还意味

着水生植物尤其是多年生水生植物依靠地下组织进行繁殖能力的丧失，这也可能是水生植物生物力学性能

研究最初只关注茎 ／ 叶 ／ 叶柄底部的拉伸性能或弯曲性能的主要原因［２６，３８，６４］ ． 而拔根后的水生植物的生存能

力因生活型不同而可能不同：对于沉水植物而言，拔根后意味着初始用于来年或者合适条件种群扩展而萌

发新植株的地下组织，被迫随水流飘荡直至到达合适生境定植再生，虽然其生存能力因拥有地下组织而比

非主动断枝强很多，但这拔根机械损伤毕竟是以原生境的植株为代价，故认为植株具有较小的生物力学性

能的茎 ／ 叶 ／ 叶柄底部是保存原生境植株生存和繁殖能力的“机械引信（ｍｅｃｈａｎｉｃａｌ ｆｕｓｅ）” ［１５， ２６， ３０，６５］ ；而挺水

植物和浮叶植物不仅依靠根获取营养，还需要暴露于空气中的部分进行光合作用，而发生拔根机械损伤后

的植株既不能通过根获得足够养分生长，也几乎丧失了地上部分的光合作用能力，且漂浮在水体中拔根植

株难以直立极易发生腐烂［１０６］ ，因而拔根对它们而言更多地意味着死亡． 此外，拔根还不利于该水域中水生

植物恢复工程的定植［２３，３７，６３］ ，从而增加水生植物修复工程的难度，不利于富营养水体植被的重建和整个生

态系统的恢复．
３．２ 生物力学性能与受富营养化显著影响的其他方面的协同作用

水生植物的生物力学性能不仅受水体富营养化进程中的富营养化底泥、水体高浓度氮磷和可利用光缺

乏 ３ 大要素的显著影响［２２⁃２４］ ，而且与受富营养化水体显著影响的水生植物形态、生物量分配、组织结构、物
质含量等方面密切相关［２３⁃２４，３０，３２⁃３３］ ．
３．２．１ 受富营养化生境影响的水生植物形态与生物力学间的关联　 以底泥富营养化、水体高浓度氮磷和可利

用光缺乏为主要特征的富营养生境：通常当营养超过一定阈值时，一方面会显著抑制水生植物的生长，形成

分枝少、茎叶狭长的矮小植株［１，５，２４⁃２５，６３，９８］ ，且这些细长茎 ／ 叶通常比较脆弱易发生断裂［２２，５９］ ；另一方面会显

著抑制植株根系的生长（例如较少的根数、较短的根、较小的根表面积和根分布范围）从而增加地上生物量

的分配以便获得更多的可利用光、二氧化碳等资源［２⁃３］ ，而较低的地下 ／ 地上生物量比例和较低的根系，则预

示着较低的植株根锚定性能［２４，２６］ ．
３．２．２ 受富营养化生境影响的水生植物的组织结构和物质含量与生物力学间的关联　 以底泥富营养化、水体

高浓度氮磷和水下可利用光缺乏为主要特征的富营养生境会显著降低植株的茎 ／ 叶 ／ 叶柄组织密度、机械组

织比例，增加通气组织［６，２１］ ，从而降低植株茎 ／ 叶 ／ 叶柄的生物力学性能［６，１４，２１，５０］ ；值得注意的是富营养化生境

也会造成水生植物的碳、氮、磷等代谢失调，影响其在根、茎、叶等部位间的分配情况，为了缓解富营养化生

境造成的低光、低氧和高铵胁迫，植物会将淀粉、可溶性总糖等非结构性碳水化合物作为物质和能量大量消

耗，以降低植株体内过量的铵离子和增加植物纤维素和木质素等结构性物质合成来提高耐受能力［１，５⁃６］ ；有
研究表明作为植物细胞壁主要成分的纤维素和木质素等结构性碳水化合物和作为能量存储物质的淀粉、可
溶性总糖等非结构性碳水化合物的含量通常与植株的生物力学性能呈显著正相关［６，２３⁃２４，５０，１０７］ ．
３．３ 受富营养化影响的水生植物各方面与植株适合度的关联

水生植物的生长、形态、代谢、生物力学等均对植株的生存和繁殖能力，即适合度，具有一定影响，且相

关功能间存在一定的权衡．
尽管在水体富营养化进程中，在早期贫营养阶段，一些可以耐受低营养胁迫的植物种类（例如轮藻类

Ｃｈａｒａｃｅａｅ 和水韭类 Ｉｓｏｅｔｉｄｓ）最先定居，营养水平的初始增加会促进植株的生长、种群的扩展和物种多样性

的增加（例如微齿眼子菜、苦草等） ［２３］ ，但随着营养水平进一步增加会首先抑制喜好生长在贫、中营养水体

的物种，即不耐污种的生长和扩散，从而降低物种多样性，形成以耐污种（金鱼藻、穗状狐尾藻、篦齿眼子菜
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等）为优势种的群落结构，趋于水生植物多样性较低的生态系统，如果营养水平进一步增加，形成富营养型、
超富营养生境，这些耐污种的生存和繁殖也会严重受损［２５，１０８⁃１０９］ ． 总体而言，富营养化生境通常会抑制植株

生长、降低植株高度、减少分枝数量和降低分枝长度，这从机械形态学角度来说，有利于通过降低机械胁迫

与植株间的受力面积进而降低水动力作用于植株上的拖曳力［２７，３７，３９，９１］ ，但是矮小植株和较少较短的分枝也

会显著降低植株获取可利用光的能力［２４，９１］和有性繁殖能力［１１０⁃１１１］ ，而分枝数、分枝长度和总分枝生物量均与

无性繁殖体间呈显著正相关［６，６０⁃６１，９１］ ，因而富营养化生境生长的矮小、分枝少、分枝短的植株的适合度较

低［２５，９１，１０３］ ． 而受富营养化显著影响的代谢方面，尤其是植株体内较低的碳水化合物含量会显著降低植株对

寒冷、低氧、虫害等其他胁迫的耐受能力［１，６０，９６，１０７］ ，进而不利于植物的生存和繁殖，即适合度的降低．

４ 研究展望

４．１ 富营养化生境其他因素对水生植物生物力学性能的可能性影响

富营养化水体除具有富营养化底泥、水体高浓度氮磷和可利用光缺乏 ３ 大主要特征外，还存在因大量藻

类生长繁殖释放的藻毒素等化学物质、水体低溶解氧、底泥含高浓度硫化物等其他因素，这些因素积累到一定

程度也会显著影响水生植物的生长、形态、组织结构和代谢等［７０，１１２］ ． 其中，微囊藻毒素是太湖水华期主要的毒

素，野外调查研究发现太湖蓝藻水华暴发区的优势水生植物（竹叶眼子菜和荇菜）叶、茎中淀粉、可溶性糖和蔗

糖含量均大幅度低于清水区的含量，微囊藻毒素的毒性胁迫还能导致挺水植物菰和芦苇体内的糖类物质减

少［１１２］；已有实验研究发现微囊藻毒素能导致植物蔗糖代谢失衡、光合作用受抑制以及叶的坏死［１１３⁃１１４］ ． 除了藻

毒素以外，低氧与竹叶眼子菜和荇菜不同器官的碳氮代谢平衡指数呈显著负相关，这表明在水华高发的夏季，
植物的碳氮代谢平衡受到低氧的胁迫［１１２］ ． 而硫化物也能毒害水生植物，导致芦苇植物组织学结构改变［１１５］、野
外植株生长矮小［１１６］以及限制种群的生存和扩展［１０９］，室内实验还发现硫化物能导致植物生长缓慢以及氮的吸

收降低［１１７⁃１１８］ ．
鉴于水生植物生物力学与形态、生物量分配、化学物质含量及组织结构的密切相关性（详见 ３．２ 节），我

们推测藻毒素、低溶解氧和高浓度硫化物等富营养化生境中次因素也会在一定程度上通过改变水生植物的

形态、生物量分配、组织结构和化学物质含量等影响植株的生物力学性能及其受到的机械作用力，进一步影

响植株的机械损伤类型和程度． 但这需要进一步的室内实验和野外实验综合研究证实．
４．２ 富营养化水体中各因子间对水生植物生物力学性能的可能性影响

生态系统是多因子共同作用的综合系统，每个因子并不是孤立、单独存在的，某项因子总与其他因子相

互联系、相互制约． 不仅水体富营养化会引发底泥富营养化、水体氮磷浓度升高、可利用光降低、藻毒素产

生、溶解氧浓度降低和硫化物浓度升高等一系列因素的改变，对水生植物产生直接机械损伤的波浪、水流、
船舶以及食草动物等水生境的机械胁迫，在对根生水生植物产生机械作用力［３６，４１⁃４３］ 的同时，也会促进水 气

界面气体交换、水 泥界面氮磷释放和底泥再悬浮等，从而在一定程度上增加水体溶解氧、二氧化碳和氮磷

等营养物质浓度、减少可利用光［１１９⁃１２０］ ，这无疑进一步加剧了水体富营养化对水生生物的胁迫作用． 已有部

分研究表明波浪和营养、营养和光照间对水生植物的形态、代谢、生物力学性能等方面的影响存在一定的相

互作用［２２，６３，１０７］ ． 但目前研究多集中在单一或少数物种对两三个因素在实验室条件下的短期响应，湖泊、河
流、海岸带等自然水体中多个水生植物物种甚至群落对多重因子的综合的、长期的响应还缺乏深入系统

了解．
综上所述，水生植物生物力学性能不仅直接受到波浪、流速和食草动物等机械胁迫的影响，也间接受到

富营养化生境富营养底泥、水体的高浓度氮磷和低可利用光 ３ 大主要特征因素的影响，且具有一定的协同

作用；水生植物生物力学性能与植株的生长、形态、生物量分配、组织结构、代谢等方面密切相关，表明其还

可能受到对这些方面有显著影响的富营养化生境中次因素，如藻毒素和高浓度硫化物等的影响；考虑到机

械胁迫在一定程度上会加剧水体富营养化带来的各变化因子的变化程度，水生植物更易发生机械损伤． 此

外，水生植物的生物力学性能如果不足以抵抗随着全球气候变化引发的异常降雨情势和水利工程调控的水

文节律带来的水生植物在水 陆生生境不断更替的机械胁迫作用力，则会造成植株断枝、拔根等机械损伤，
这不仅会降低植株利用资源和物质合成、耐受能力，也会严重影响机械断枝的扩散和生根定植能力． 总之，
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目前研究表明水生植物的生物力学性能在水体富营养化引发的水生植物衰退中具有非常重要作用，但其生

物力学机理还需要长期的、系统的、多重因子综合作用的、多种的、群落的自然水体和室内实验相结合的研

究来探讨总结． 　
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［１４］ 　 Ｄｅｍｅｓ ＫＷ， Ｃａｒｒｉｎｇｔｏｎ Ｅ， Ｇｏｓｌｉｎｅ Ｊ ｅｔ ａｌ． Ｖａｒｉａｔｉｏｎ ｉｎ ａｎａｔｏｍｉｃａｌ ａｎｄ ｍａｔｅｒｉａｌ ｐｒｏｐｅｒｔｉｅｓ ｅｘｐｌａｉｎｓ ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅｓ ｉｎ ｈｙｄｒｏｄｙ⁃
ｎａｍｉｃ ｐｅｒｆｏｒｍａｎｃｅｓ ｏｆ ｆｏｌｉｏｓｅ ｒｅｄ ｍａｃｒｏａｌｇａｅ （Ｒｈｏｄｏｐｈｙｔａ） ． Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ｐｈｙｃｏｌｏｇｙ， ２０１１， ４７： １３６０⁃１３６７． ＤＯＩ： ｈｔｔｐ：∥
ｄｘ．ｄｏｉ．ｏｒｇ ／ １０．１１１１ ／ ｊ．１５２９⁃８８１７．２０１１．０１０６６．ｘ．

［１５］ 　 Ｍｉｌｅｒ Ｏ， Ａｌｂａｙｒａｋ Ｉ， Ｎｉｋｏｒａ Ｖ ｅｔ ａｌ． Ｂｉｏｍｅｃｈａｎｉｃａｌ ｐｒｏｐｅｒｔｉｅｓ ｏｆ ａｑｕａｔｉｃ ｐｌａｎｔｓ ａｎｄ ｔｈｅｉｒ ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｎ ｐｌａｎｔ⁃ｆｌｏｗ ｉｎｔｅｒａｃｔｉｏｎｓ
ｉｎ ｓｔｒｅａｍｓ ａｎｄ ｒｉｖｅｒｓ． Ａｑｕａｔｉｃ Ｓｃｉｅｎｃｅｓ， ２０１２， ７４： ３１⁃４４．

［１６］ 　 Ｎｅｐｆ ＨＭ． Ｆｌｏｗ ａｎｄ ｔｒａｎｓｐｏｒｔ ｉｎ ｒｅｇｉｏｎｓ ｗｉｔｈ ａｑｕａｔｉｃ ｖｅｇｅｔａｔｉｏｎ． Ａｎｎｕａｌ Ｒｅｖｉｅｗ ｏｆ Ｆｌｕｉｄ Ｍｅｃｈａｎｉｃｓ， ２０１２， ４４： １２３⁃１４２．
ＤＯＩ： ｈｔｔｐ：∥ｄｘ．ｄｏｉ．ｏｒｇ ／ １０．１１４６ ／ ａｎｎｕｒｅｖ⁃ｆｌｕｉｄ⁃１２０７１０⁃１０１０４８．

［１７］ 　 Ｎｉｋｏｒａ Ｖ， Ｃａｍｅｒｏｎ Ｓ， Ａｌｂａｙｒａｋ Ｉ ｅｔ ａｌ． Ｆｌｏｗ⁃ｂｉｏｔａ ｉｎｔｅｒａｃｔｉｏｎｓ ｉｎ ａｑｕａｔｉｃ ｓｙｓｔｅｍｓ： Ｓｃａｌｅｓ， ｍｅｃｈａｎｉｓｍｓ ａｎｄ ｃｈａｌｌｅｎｇｅｓ．
Ｉｎ： Ｒｏｄｉ Ｗ， Ｕｈｌｍａｎｎ Ｍ ｅｄｓ． Ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌ ｆｌｕｉｄ ｍｅｃｈａｎｉｃｓ． Ｂｏｃａ Ｒａｔｏｎ： ＣＲＣ Ｐｒｅｓｓ， ２０１２： ２１７⁃２３５．

［１８］ 　 Ｍｏｕｌｉａ Ｂ． Ｐｌａｎｔ ｂｉｏｍｅｃｈａｎｉｃｓ ａｎｄ ｍｅｃｈａｎｏｂｉｏｌｏｇｙ ａｒｅ ｃｏｎｖｅｒｇｅｎｔ ｐａｔｈｓ ｔｏ ｆｌｏｕｒｉｓｈｉｎｇ ｉｎｔｅｒｄｉｓｃｉｐｌｉｎａｒｙ ｒｅｓｅａｒｃｈ． Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ
Ｅｘｐｅｒｉｍｅｎｔａｌ Ｂｏｔａｎｙ， ２０１３， ６４（１５）： ４６１７⁃３３． ＤＯＩ： ｈｔｔｐ：∥ｄｘ．ｄｏｉ．ｏｒｇ ／ １０．１０９３ ／ ｊｘｂ ／ ｅｒｔ３２０．

［１９］ 　 Ｈｅｎｒｙ ＰＹ． Ｂｅｎｄｉｎｇ ｐｒｏｐｅｒｔｉｅｓ ｏｆ ａ ｍａｃｒｏａｌｇａ： ａｄａｐｔａｔｉｏｎ ｏｆ ｐｅｉｒｃｅｓ ｃａｎｔｉｌｅｖｅｒ ｔｅｓｔ ｆｏｒ ｉｎ ｓｉｔｕ ｍｅａｓｕｒｅｍｅｎｔｓ ｏｆ Ｌａｍｉｎａｒｉａ
ｄｉｇｉｔａｔａ （Ｌａｍｉｎａｒｉａｃｅａｅ） ． Ａｍｅｒｉｃａｎ Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ｂｏｔａｎｙ， ２０１４， １０１ （ ６）： ２３⁃３１． ＤＯＩ： ｈｔｔｐ：∥ｄｘ． ｄｏｉ． ｏｒｇ ／ １０． ３７３２ ／



１０３８　 Ｊ． Ｌａｋｅ Ｓｃｉ．（湖泊科学），２０１７，２９（５）

ａｊｂ．１４００１６３．
［２０］ 　 Ｚｈｕ ＧＲ， Ｚｈａｎｇ Ｍ， Ｃａｏ Ｔ ｅｔ ａｌ． Ａｓｓｏｃｉａｔｉｏｎｓ ｂｅｔｗｅｅｎ ｔｈｅ ｍｏｒｐｈｏｌｏｇｙ ａｎｄ ｂｉｏｍｅｃｈａｎｉｃａｌ ｐｒｏｐｅｒｔｉｅｓ ｏｆ ｓｕｂｍｅｒｇｅｄ ｍａｃｒｏ⁃

ｐｈｙｔｅｓ： ｉｍｐｌｉｃａｔｉｏｎｓ ｆｏｒ ｉｔｓ ｓｕｒｖｉｖａｌ ａｎｄ ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ｉｎ ｌａｋｅ Ｅｒｈａｉ． Ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌ Ｅａｒｔｈ Ｓｃｉｅｎｃｅｓ， ２０１５， ７４（５）： ３９０７⁃
３９１６． ＤＯＩ： ｈｔｔｐ：∥ｄｘ．ｄｏｉ．ｏｒｇ ／ １０．１００７ ／ ｓ１２６６５⁃０１５⁃４２６７⁃０．

［２１］ 　 Ｌａｍｂｅｒｔｉ⁃Ｒａｖｅｒｏｔ Ｂ， Ｐｕｉｊａｌｏｎ Ｓ． Ｎｕｔｒｉｅｎｔ ｅｎｒｉｃｈｍｅｎｔ ａｆｆｅｃｔｓ ｔｈｅ ｍｅｃｈａｎｉｃａｌ ｒｅｓｉｓｔａｎｃｅ ｏｆ ａｑｕａｔｉｃ ｐｌａｎｔｓ． Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ｅｘｐｅｒｉ⁃
ｍｅｎｔａｌ Ｂｏｔａｎｙ， ２０１２， ６３ （１７）： ６１１５⁃６１２３． ＤＯＩ： ｈｔｔｐ：∥ｄｘ．ｄｏｉ．ｏｒｇ ／ １０．１０９３ ／ ｊｘｂ ／ ｅｒｓ２６８．

［２２］ 　 Ｌａ Ｎａｆｉｅ ＹＡ， ｄｅ ｌｏｓ Ｓａｎｔｏｓ ＣＢ， Ｂｒｕｎ ＦＧ ｅｔ ａｌ． Ｂｉｏｍｅｃｈａｎｉｃａｌ ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｏｆ ｔｗｏ ｆａｓｔ⁃ｇｒｏｗｉｎｇ ｔｒｏｐｉｃａｌ ｓｅａｇｒａｓｓ ｓｐｅｃｉｅｓ ｓｕｂ⁃
ｊｅｃｔｅｄ ｔｏ ｉｎ ｓｉｔｕ ｓｈａｄｉｎｇ ａｎｄ ｓｅｄｉｍｅｎｔ ｆｅｒｔｉｌｉｚａｔｉｏｎ． Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ｅｘｐｅｒｉｍｅｎｔａｌ Ｍａｒｉｎｅ Ｂｉｏｌｏｇｙ ＆ Ｅｃｏｌｏｇｙ， ２０１３， ４４６（３）：
１８６⁃１９３． ＤＯＩ： ｈｔｔｐ：∥ｄｘ．ｄｏｉ．ｏｒｇ ／ １０．１０１６ ／ ｊ．ｊｅｍｂｅ．２０１３．０５．０２０

［２３］ 　 Ｚｈｕ ＧＲ， Ｚｈａｎｇ Ｍ， Ｃａｏ Ｔ ｅｔ ａｌ． Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｓｅｄｉｍｅｎｔ ｔｙｐｅ ｏｎ ｓｔｅｍ ｍｅｃｈａｎｉｃａｌ ｐｒｏｐｅｒｔｉｅｓ ｏｆ ｔｈｅ ｓｕｂｍｅｒｇｅｄ ｍａｃｒｏｐｈｙｔｅ
Ｈｙｄｒｉｌｌａ ｖｅｒｔｉｃｉｌｌａｔａ （Ｌ． ｆ． ） Ｒｏｙｌｅ． Ｆｒｅｓｅｎｉｕｓ Ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌ Ｂｕｌｌｅｔｉｎ， ２０１２， ２１： ４６８⁃４７４．

［２４］ 　 Ｚｈｕ ＧＲ， Ｃａｏ Ｔ， Ｚｈａｎｇ Ｍ ｅｔ ａｌ． ２０１４． Ｆｅｒｔｉｌｅ ｓｅｄｉｍｅｎｔ ａｎｄ ａｍｍｏｎｉｕｍ ｅｎｒｉｃｈｍｅｎｔ ｄｅｃｒｅａｓｅ ｔｈｅ ｇｒｏｗｔｈ ａｎｄ ｂｉｏｍｅｃｈａｎｉｃａｌ
ｓｔｒｅｎｇｔｈ ｏｆ ｓｕｂｍｅｒｓｅｄ ｍａｃｒｏｐｈｙｔｅ Ｍｙｒｉｏｐｈｙｌｌｕｍ ｓｐｉｃａｔｕｍ ｉｎ ａｎ ｅｘｐｅｒｉｍｅｎｔ． Ｈｙｄｒｏｂｉｏｌｏｇｉａ， ２０１４， ７２７： １０９⁃１２０．ＤＯＩ： ｈｔ⁃
ｔｐ：∥ｄｘ．ｄｏｉ．ｏｒｇ ／ １０．１００７ ／ ｓ１０７５０⁃０１３⁃１７９２⁃２．

［２５］ 　 Ｚｈｕ Ｇｕｏｒｏｎｇ． Ｓｔｕｄｉｅｓ ｏｎ ｔｈｅ ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｅｕｔｒｏｐｈｉｃａｔｉｏｎ ａｎｄ ｆｌｏｏｄｓ ｏｎ ｔｈｅ ｂｉｏｍｅｃｈａｎｉｃａｌ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ ｏｆ ａｑｕａｔｉｃ ｍａｃｒｏｐｈｙｔｅｓ
［Ｄｉｓｓｅｒｔａｔｉｏｎ］ ． Ｗｕｈａｎ： Ｉｎｓｔｉｔｕｔｅ ｏｆ Ｈｙｄｒｏｂｉｏｌｏｇｙ， ＣＡＳ， ２０１２． ［祝国荣． 富营养化和洪水对水生植物的生物力学特

征的影响研究［学位论文］． 武汉： 中国科学院水生生物研究所， ２０１２．］
［２６］ 　 Ｓｃｈｕｔｔｅｎ Ｊ， Ｄａｉｎｔｙ Ｊ， Ｄａｖｙ ＡＪ． Ｒｏｏｔ ａｎｃｈｏｒａｇｅ ａｎｄ ｉｔｓ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｃｅ ｆｏｒ ｓｕｂｍｅｒｓｅｄ ｐｌａｎｔｓ ｉｎ ｓｈａｌｌｏｗ ｌａｋｅｓ． Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ｅｃｏｌｏ⁃

ｇｙ， ２００５， ９３： ５５６⁃５７１．
［２７］ 　 Ｐｕｉｊａｌｏｎ Ｓ， Ｌéｎａ ＪＰ， Ｒｉｖｉèｒｅ Ｎ ｅｔ ａｌ． Ｐｈｅｎｏｔｙｐｉｃ ｐｌａｓｔｉｃｉｔｙ ｉｎ ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｔｏ ｍｅｃｈａｎｉｃａｌ ｓｔｒｅｓｓ： ｈｙｄｒｏｄｙｎａｍｉｃ ｐｅｒｆｏｒｍａｎｃｅ

ａｎｄ ｆｉｔｎｅｓｓ ｏｆ ｆｏｕｒ ａｑｕａｔｉｃ ｐｌａｎｔ ｓｐｅｃｉｅｓ． Ｎｅｗ Ｐｈｙｔｏｌｏｇｉｓｔ， ２００８， １７７： ９０７⁃９１７．
［２８］ 　 Ｎｉｋｏｒａ Ｖ． Ｈｙｄｒｏｄｙｎａｍｉｃｓ ｏｆ ａｑｕａｔｉｃ ｅｃｏｓｙｓｔｅｍｓ： ａｎ ｉｎｔｅｒｆａｃｅ ｂｅｔｗｅｅｎ ｅｃｏｌｏｇｙ， ｂｉｏｍｅｃｈａｎｉｃｓ ａｎｄ ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌ ｆｌｕｉｄ ｍｅ⁃

ｃｈａｎｉｃｓ． Ｒｉｖｅｒ Ｒｅｓｅａｒｃｈ ａｎｄ Ａｐｐｌｉｃａｔｉｏｎｓ， ２０１０， ２６： ３６７⁃３８４． ＤＯＩ： ｈｔｔｐ：∥ｄｘ．ｄｏｉ．ｏｒｇ ／ １０．１００２ ／ ｒｒａ．１２９１．
［２９］ 　 Ｄａｗｓｏｎ ＦＨ， Ｒｏｂｉｎｓｏｎ ＷＮ． Ｓｕｂｍｅｒｓｅｄｍａｃｒｏｐｈｙｔｅｓ ａｎｄ ｔｈｅ ｈｙｄｒａｕｌｉｃ ｒｏｕｇｈｎｅｓｓ ｏｆ ａ ｌｏｗｌａｎｄ ｃｈａｌｋｓｔｒｅａｍ． Ｖｅｒｈａｎｄｌｕｎｇｅｎ

ｄｅｓ Ｉｎｔｅｒｎａｔｉｏｎａｌｅｎ Ｖｅｒｅｉｎ Ｌｉｍｎｏｌｏｇｉｅ， １９８４， ２２： １９４４⁃１９４８．
［３０］ 　 Ｕｓｈｅｒｗｏｏｄ ＪＲ， Ｅｎｎｏｓ ＡＲ， Ｂａｌｌ ＤＪ． Ｍｅｃｈａｎｉｃａｌ ａｎｄ ａｎａｔｏｍｉｃａｌ ａｄａｐｔａｔｉｏｎｓ ｉｎ ｔｅｒｒｅｓｔｒｉａｌ ａｎｄ ａｑｕａｔｉｃ ｂｕｔｔｅｒｃｕｐｓ ｔｏ ｔｈｅｉｒ ｒｅ⁃

ｓｐｅｃｔｉｖｅ ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔｓ． Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ｅｘｐｅｒｉｍｅｎｔａｌ Ｂｏｔａｎｙ， １９９７， ３１２： １４６９⁃１４７５． ＤＯＩ： ｈｔｔｐ：∥ｄｘ．ｄｏｉ． ｏｒｇ ／ １０．１０９３ ／ ｊｘｂ ／
４８．７．１４６９

［３１］　 Ｄｅｎｎｙ Ｍ． Ｅｘｔｒｅｍｅ ｄｒａｇ ｆｏｒｃｅｓ ａｎｄ ｔｈｅ ｓｕｒｖｉｖａｌ ｏｆ ｗｉｎｄ⁃ａｎｄ ｗａｔｅｒ⁃ｓｗｅｐｔ ｏｒｇａｎｉｓｍｓ． Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ｅｘｐｅｒｉｍｅｎｔａｌ Ｂｉｏｌｏｇｙ， １９９４，
１９４（１）： ９７⁃１１５．

［３２］ 　 Ｄｅｎｎｙ Ｍ， Ｇａｙｌｏｒｄ Ｂ． Ｔｈｅ ｍｅｃｈａｎｉｃｓ ｏｆ ｗａｖｅ⁃ｓｗｅｐｔ ａｌｇａｅ． Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ｅｘｐｅｒｉｍｅｎｔａｌ Ｂｉｏｌｏｇｙ， ２００２， ２０５： １３５５⁃１３６２．
［３３］ 　 Ｂｏｃｉａｇ Ｋ， Ｇａｌｋａ Ａ， Ｌａｚａｒｅｗｉｃｚ Ｔ ｅｔ ａｌ． Ｍｅｃｈａｎｉｃａｌ ｓｔｒｅｎｇｔｈ ｏｆ ｓｔｅｍｓ ｉｎ ａｑｕａｔｉｃ ｍａｃｒｏｐｈｙｔｅｓ． Ａｃｔａ Ｓｏｃｉｅｔａｔｉｓ Ｂｏｔａｎｉｃｏｒｕｍ

Ｐｏｌｏｎｉａｅ， ２００９， ７８： １８１⁃１８７． ＤＯＩ： ｈｔｔｐ：∥ｄｘ．ｄｏｉ．ｏｒｇ ／ １０．５５８６ ／ ａｓｂｐ．２００９．０２２．
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［５５］ 　 Ｎａｊｊａｒ ＲＧ， Ｐｙｋｅ ＣＲ， Ａｄａｍｓ ＭＢ ｅｔ ａｌ． Ｐｏｔｅｎｔｉａｌ ｃｌｉｍａｔｅ⁃ｃｈａｎｇｅ ｉｍｐａｃｔｓ ｏｎ ｔｈｅ Ｃｈｅｓａｐｅａｋｅ ｂａｙ． Ｅｓｔｕａｒｉｎｅ Ｃｏａｓｔａｌ ＆ Ｓｈｅｌｆ
Ｓｃｉｅｎｃｅ， ２０１０， ８６（１）： １⁃２０．ＤＯＩ： ｈｔｔｐ：∥ｄｘ．ｄｏｉ．ｏｒｇ ／ １０．１０１６ ／ ｊ． ｅｃｓｓ．２００９．０９．０２６．

［５６］ 　 Ｙｏｕｎｇ ＩＲ， Ｚｉｅｇｅｒ Ｓ， Ｂａｂａｎｉｎ ＡＶ． Ｇｌｏｂａｌ ｔｒｅｎｄｓ ｉｎ ｗｉｎｄ ｓｐｅｅｄ ａｎｄ ｗａｖｅ ｈｅｉｇｈｔ． Ｓｃｉｅｎｃｅ， ２０１１， ３３２： ４５１⁃４５５． ＤＯＩ： ｈｔ⁃
ｔｐ：∥ｄｘ．ｄｏｉ．ｏｒｇ ／ １０．１１２６ ／ ｓｃｉｅｎｃｅ．１１９７２１９．

［５７］ 　 Ｄｕｄｇｅｏｎ ＳＲ， Ｊｏｈｎｓｏｎ ＡＳ． Ｔｈｉｃｋ ｖｅｒｓｕｓ ｔｈｉｎ： ｔｈａｌｌｕｓ ｍｏｒｐｈｏｌｏｇｙ ａｎｄ ｔｉｓｓｕｅ ｍｅｃｈａｎｉｃｓ ｉｎｆｌｕｅｎｃｅ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔｉａｌ ｄｒａｇ ａｎｄ ｄｉｓ⁃
ｌｏｄｇｅｍｅｎｔ ｏｆ ｃｏ⁃ｄｏｍｉｎａｎｔ ｓｅａｗｅｅｄｓ． Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ｅｘｐｅｒｉｍｅｎｔａｌ Ｍａｒｉｎｅ Ｂｉｏｌｏｇｙ ａｎｄ Ｅｃｏｌｏｇｙ， １９９２， １６５： ２３⁃４３．

［５８］ 　 Ｍｏｎｙ Ｃ， Ｐｕｉｊａｌｏｎ Ｓ， Ｂｏｒｎｅｔｔｅ Ｇ． Ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｏｆ ｃｌｏｎａｌ ｐｌａｎｔｓ ｔｏ ｄｉｓｔｕｒｂａｎｃｅｓ： ｄｏｅｓ ｒｅｓｐｒｏｕｔｉｎｇ ｐａｔｔｅｒｎ ｄｅｔｅｒｍｉｎｅ ｅｃｏｌｏｇｉｃａｌ
ｎｉｃｈｅ？ Ｆｏｌｉａ Ｇｅｏｂｏｔａｎｉｃａ， ２０１１， ４６： １５５⁃１６４．

［５９］ 　 Ｚｈｕ ＧＲ， Ｌｉ Ｗ， Ｚｈａｎｇ Ｍ ｅｔ ａｌ． Ａｄａｐｔａｔｉｏｎ ｏｆ ｓｕｂｍｅｒｇｅｄ ｍａｃｒｏｐｈｙｔｅｓ ｔｏ ｂｏｔｈ ｗａｔｅｒ ｄｅｐｔｈ ａｎｄ ｆｌｏｏｄ ｉｎｔｅｎｓｉｔｙ ａｓ ｒｅｖｅａｌｅｄ ｂｙ
ｔｈｅｉｒ ｍｅｃｈａｎｉｃａｌ ｒｅｓｉｓｔａｎｃｅ． Ｈｙｄｒｏｂｉｏｌｏｇｉａ， ２０１２， ６９６ （ １）： ７７⁃９３． ＤＯＩ： ｈｔｔｐ：∥ｄｘ． ｄｏｉ． ｏｒｇ ／ １０． １００７ ／ ｓ１０７５０⁃０１２⁃
１１８５⁃ｙ．

［６０］ 　 Ｋｉｍｂｅｌ ＪＣ． Ｆａｃｔｏｒｓ ｉｎflｕｅｎｃｉｎｇ ｐｏｔｅｎｔｉａｌ ｉｎｔｒａｌａｋｅ ｃｏｌｏｎｉｚａｔｉｏｎ ｂｙ Ｍｙｒｉｏｐｈｙｌｌｕｍ ｓｐｉｃａｔｕｍ Ｌ．． Ａｑｕａｔｉｃ Ｂｏｔａｎｙ， １９８２， １４：
２９５⁃３０７．

［６１］ 　 Ｓｍｉｔｈ ＤＨ， Ｍａｄｓｅｎ ＪＤ， Ｄｉｃｋｓｏｎ ＫＬ ｅｔ ａｌ． Ｎｕｔｒｉｅｎｔ ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｎ ａｕｔｏｆｒａｇｍｅｎｔａｔｉｏｎ ｏｆ Ｍｙｒｉｏｐｈｙｌｌｕｍ ｓｐｉｃａｔｕｍ． Ａｑｕａｔｉｃ Ｂｏｔａｎｙ，
２００２， ７４： １⁃１７． ＤＯＩ： ｈｔｔｐ：∥ｄｘ．ｄｏｉ．ｏｒｇ ／ １０．１０１６ ／ Ｓ０３０４⁃３７７０（０２）０００２３⁃２．

［６２］ 　 Ｅｎｎｏｓ ＡＲ． Ｔｈｅ ｓｃａｌｉｎｇ ｏｆ ｒｏｏｔ ａｎｃｈｏｒａｇｅ． Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ｔｈｅｏｒｅｔｉｃａｌ Ｂｉｏｌｏｇｙ， １９９３， １６１（１）： ６１⁃７５． ＤＯＩ： ｈｔｔｐ：∥ｄｘ．ｄｏｉ．ｏｒｇ ／
１０．１００６ ／ ｊｔｂｉ．１９９３．１０４０．

［６３］ 　 Ｌａ Ｎａｆｉｅ ＹＡ， ｄｅ ｌｏｓ Ｓａｎｔｏｓ ＣＢ， Ｂｒｕｎ ＦＧ ｅｔ ａｌ． Ｗａｖｅｓ ａｎｄ ｈｉｇｈ ｎｕｔｒｉｅｎｔ ｌｏａｄｓ ｊｏｉｎｔｌｙ ｄｅｃｒｅａｓｅ ｓｕｒｖｉｖａｌ ａｎｄ ｓｅｐａｒａｔｅｌｙ ａｆ⁃
ｆｅｃｔ ｍｏｒｐｈｏｌｏｇｉｃａｌ ａｎｄ ｂｉｏｍｅｃｈａｎｉｃａｌ ｐｒｏｐｅｒｔｉｅｓ ｉｎ ｔｈｅ ｓｅａｇｒａｓｓ Ｚｏｓｔｅｒａ ｎｏｌｔｉｉ． Ｌｉｍｎｏｌｏｇｙ ＆ Ｏｃｅａｎｏｇｒａｐｈｙ， ２０１２， ５７（６）：



１０４０　 Ｊ． Ｌａｋｅ Ｓｃｉ．（湖泊科学），２０１７，２９（５）

１６６４⁃１６７２．
［６４］ 　 Ｂｒｅｗｅｒ ＣＡ， Ｐａｒｋｅｒ Ｍ． Ａｄａｐｔａｔｉｏｎｓ ｏｆ ｍａｃｒｏｐｈｙｔｅｓ ｔｏ ｌｉｆｅ ｉｎ ｍｏｖｉｎｇ ｗａｔｅｒ： ｕｐｓｌｏｐｅ ｌｉｍｉｔｓ ａｎｄ ｍｅｃｈａｎｉｃａｌ ｐｒｏｐｅｒｔｉｅｓ ｏｆ

ｓｔｅｍｓ． Ｈｙｄｒｏｂｉｏｌｏｇｉａ， １９９０， １９４： １３３⁃１４２． ＤＯＩ： ｈｔｔｐ：∥ｄｘ．ｄｏｉ．ｏｒｇ ／ １０．１００７ ／ ＢＦ０００２８４１４．
［６５］ 　 Ｋｏｅｈｌ ＭＡＲ． Ｓｅａｗｅｅｄｓ ｉｎ ｍｏｖｉｎｇ ｗａｔｅｒ： ｆｏｒｍ ａｎｄ ｍｅｃｈａｎｉｃａｌ ｆｕｎｃｔｉｏｎ． Ｉｎ： Ｇｉｖｎｉｓｈ Ｔ ｅｄ． Ｏｎ ｔｈｅ ｅｃｏｎｏｍｙ ｏｆ ｐｌａｎｔ ｆｏｒｍ

ａｎｄ ｆｕｎｃｔｉｏｎ． Ｃａｍｂｒｉｄｇｅ： Ｃａｍｂｒｉｄｇｅ Ｕｎｉｖｅｒｓｉｔｙ Ｐｒｅｓｓ， １９８６： ６０３⁃６３４．
［６６］ 　 Ｌｉｎｋｏｈｒ ＢＩ， Ｗｉｌｌｉａｍｓｏｎ ＬＣ， Ｆｉｔｔｅｒ ＡＨ ｅｔ ａｌ． Ｎｉｔｒｏｇｅｎ ａｎｄ ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓ ａｖａｉｌａｂｉｌｉｔｙ ａｎｄ ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ｈａｖｅ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｎ

ｒｏｏｔ ｓｙｓｔｅｍ ａｒｃｈｉｔｅｃｔｕｒｅ ｏｆ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ． Ｔｈｅ Ｐｌａｎｔ Ｊｏｕｒｎａｌ， ２００２， ２９： ７５１⁃７６０．
［６７］ 　 Ｄｕｐｕｙ Ｌ， Ｆｏｕｒｃａｕｄ Ｔ， Ｓｔｏｋｅｓ Ａ． Ａ ｎｕｍｅｒｉｃａｌ ｉｎｖｅｓｔｉｇａｔｉｏｎ ｉｎｔｏ ｔｈｅ ｉｎｆｌｕｅｎｃｅ ｏｆ ｓｏｉｌ ｔｙｐｅ ａｎｄ ｒｏｏｔ ａｒｃｈｉｔｅｃｔｕｒｅ ｏｎ ｔｒｅｅ ａｎ⁃

ｃｈｏｒａｇｅ． Ｐｌａｎｔ ａｎｄ Ｓｏｉｌ， ２００５， ２７８（１ ／ ２）： １１９⁃１３４．
［６８］ 　 Ｂｕｒｋｈｏｌｄｅｒ ＪＭ， Ｔｏｍａｓｋｏ ＤＡ， Ｔｏｕｃｈｅｔｔｅ ＢＷ． Ｓｅａｇｒａｓｓｅｓ ａｎｄ ｅｕｔｒｏｐｈｉｃａｔｉｏｎ． Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ｅｘｐｅｒｉｍｅｎｔａｌ Ｍａｒｉｎｅ Ｂｉｏｌｏｇｙ ａｎｄ

Ｅｃｏｌｏｇｙ， ２００７， ３５０： ４６⁃７２． ＤＯＩ： ｈｔｔｐ：∥ｄｘ．ｄｏｉ．ｏｒｇ ／ １０．１０１６ ／ ｊ．ｊｅｍｂｅ．２００７．０６．０２４．
［６９］ 　 Ｃａｂａçｏ Ｓ， Ｍａｃｈａｓ Ｒ， Ｖｉｅｉｒａ Ｖ ｅｔ ａｌ． Ｉｍｐａｃｔｓ ｏｆ ｕｒｂａｎ ｗａｓｔｅｗａｔｅｒ ｄｉｓｃｈａｒｇｅ ｏｎ ｓｅａｇｒａｓｓ ｍｅａｄｏｗｓ （Ｚｏｓｔｅｒａ ｎｏｌｔｉｉ） ． Ｅｓｔｕａｒ⁃

ｉｎｅ， Ｃｏａｓｔａｌ ａｎｄ Ｓｈｅｌｆ Ｓｃｉｅｎｃｅ， ２００８， ７８： １⁃１３． ＤＯＩ： ｈｔｔｐ：∥ｄｘ．ｄｏｉ．ｏｒｇ ／ １０．１０１６ ／ ｊ．ｅｃｓｓ．２００７．１１．００５．
［７０］ 　 Ｓａｎｄ⁃Ｊｅｎｓｅｎ Ｋ， Ｂｏｒｕｍ Ｊ． Ｉｎｔｅｒａｃｔｉｏｎｓ ａｍｏｎｇ ｐｈｙｔｏｐｌａｎｋｔｏｎ， ｐｅｒｉｐｈｙｔｏｎ， ａｎｄ ｍａｃｒｏｐｈｙｔｅｓ ｉｎ ｔｅｍｐｅｒａｔｅ ｆｒｅｓｈｗａｔｅｒｓ ａｎｄ ｅｓ⁃

ｔｕａｒｉｅｓ． Ａｑｕａｔｉｃ Ｂｏｔａｎｙ， １９９１， ４１： １３７⁃１７５． ＤＯＩ： ｈｔｔｐ：∥ｄｘ．ｄｏｉ．ｏｒｇ ／ １０．１０１６ ／ ０３０４⁃３７７０（９１）９００４２⁃４．
［７１］ 　 Ｎｉ ＬＹ． Ｓｔｒｅｓｓ ｏｆ ｆｅｒｔｉｌｅ ｓｅｄｉｍｅｎｔ ｏｎ ｔｈｅ ｇｒｏｗｔｈ ｏｆ ｓｕｂｍｅｒｓｅｄ ｍａｃｒｏｐｈｙｔｅｓ ｉｎ ｅｕｔｒｏｐｈｉｃ ｗａｔｅｒｓ． Ａｃｔａ Ｈｙｄｒｏｂｉｏｌｏｇｉｃａ Ｓｉｎｉｃａ，

２００１， ２５： ３９９⁃４０５．
［７２］ 　 Ｎｉｋｌａｓ ＫＪ． Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｖｉｂｒａｔｉｏｎ ｏｎ ｍｅｃｈａｎｉｃａｌ ｐｒｏｐｅｒｔｉｅｓ ａｎｄ ｂｉｏｍａｓｓ ａｌｌｏｃａｔｉｏｎ ｐａｔｔｅｒｎ ｏｆ Ｃａｐｓｅｌｌａ ｂｕｒｓａ⁃ｐａｓｔｏｒｉｓ （Ｃｒｕｃｉｆｅ⁃

ｒａｅ） ． Ａｎｎａｌｓ ｏｆ Ｂｏｔａｎｙ， １９９８， ８２： １４７⁃１５６．
［７３］ 　 Ｂｕｒｙｌｏ Ｍ， Ｒｅｙ Ｆ， Ｒｏｕｍｅｔ Ｃ ｅｔ ａｌ． Ｌｉｎｋｉｎｇ ｐｌａｎｔ ｍｏｒｐｈｏｌｏｇｉｃａｌ ｔｒａｉｔｓ ｔｏ ｕｐｒｏｏｔｉｎｇ ｒｅｓｉｓｔａｎｃｅ ｉｎ ｅｒｏｄｅｄ ｍａｒｌｙ ｌａｎｄｓ （Ｓｏｕｔｈ⁃

ｅｒｎ Ａｌｐｓ， Ｆｒａｎｃｅ） ． Ｐｌａｎｔ ａｎｄ Ｓｏｉｌ， ２００９， ３２４： ３１⁃４２． ＤＯＩ： １０．１００７ ／ ｓ１１１０４⁃００９⁃９９２０⁃５．
［７４］ 　 Ｃｒｏｏｋ ＭＪ， Ｅｎｎｏｓ ＡＲ． Ｔｈｅ ａｎｃｈｏｒａｇｅ ｍｅｃｈａｎｉｃｓ ｏｆ ｄｅｅｐｒｏｏｔｅｄ ｌａｒｃｈ， Ｌａｒｉｘ ｅｕｒｏｐｅａ×Ｌ． ｊａｐｏｎｉｃａ． Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ｅｘｐｅｒｉｍｅｎｔａｌ

Ｂｏｔａｎｙ， １９９６， ４７（１０）： １５０９⁃１５１７． ＤＯＩ：１０．１０９３ ／ ｊｘｂ ／ ４７．１０．１５０９．
［７５］ 　 Ｃｕｃｃｈｉ Ｖ， Ｍｅｒｅｄｉｅｕ Ｃ， Ｓｔｏｋｅｓ Ａ ｅｔ ａｌ． Ｒｏｏｔ ａｎｃｈｏｒａｇｅ ｏｆ ｉｎｎｅｒ ａｎｄ ｅｄｇｅ ｔｒｅｅｓ ｉｎ ｓｔａｎｄｓ ｏｆ Ｍａｒｉｔｉｍｅ ｐｉｎｅ （Ｐｉｎｕｓ ｐｉｎａｓｔｅｒ

Ａｉｔ． ） ｇｒｏｗｉｎｇ ｉｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｐｏｄｚｏｌｉｃ ｓｏｉｌ ｃｏｎｄｉｔｉｏｎｓ． Ｔｒｅｅｓ， ２００４， １８（４）： ４６０⁃４６６． ＤＯＩ： １０．１００７ ／ ｓ００４６８⁃００４⁃０３３０⁃２．
［７６］ 　 Ｍｉｃｋｏｖｓｋｉ ＳＢ， Ｅｎｎｏｓ ＡＲ． Ａ ｍｏｒｐｈｏｌｏｇｉｃａｌ ａｎｄ ｍｅｃｈａｎｉｃａｌ ｓｔｕｄｙ ｏｆ ｔｈｅ ｒｏｏｔ ｓｙｓｔｅｍｓ ｏｆ ｓｕｐｐｒｅｓｓｅｄ ｃｒｏｗｎ Ｓｃｏｔｓ ｐｉｎｅ Ｐｉｎｕｓ

ｓｙｌｖｅｓｔｒｉｓ． Ｔｒｅｅｓ （Ｂｅｒｌ）， ２００２， １６： ２７４⁃２８０．ＤＯＩ：１０．１００７ ／ ｓ００４６８⁃００２⁃０１７７⁃３．
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ｍａｔｔｏｇｒｏｓｓｅｎｓｅ． Ｃｈｅｍｏｓｐｈｅｒｅ， ２００７， ６６： ７０８⁃７１４．

［９８］ 　 Ｂｒｕｎ ＦＧ， Ｈｅｒｎａｎｄｅｚ Ｉ， Ｖｅｒｇａｒａ ＪＪ ｅｔ ａｌ． Ａｓｓｅｓｓｉｎｇ ｔｈｅ ｔｏｘｉｃｉｔｙ ｏｆ ａｍｍｏｎｉｕｍ ｐｕｌｓｅｓ ｔｏ ｔｈｅ ｓｕｒｖｉｖａｌ ａｎｄ ｇｒｏｗｔｈ ｏｆ Ｚｏｓｔｅｒａ
ｎｏｌｔｉｉ． Ｍａｒｉｎｅ Ｅｃｏｌｏｇｙ Ｐｒｏｇｒｅｓｓ Ｓｅｒｉｅｓ， ２００２， ２２５： １７７⁃１８７． ＤＯＩ： ｈｔｔｐ：∥ｄｘ．ｄｏｉ．ｏｒｇ ／ １０．３３５４ ／ ｍｅｐｓ２２５１７７．

［９９］ 　 Ｂｒｕｎ Ｆ， Ｏｌｉｖé Ｉ， Ｍａｌｔａ Ｅ ｅｔ ａｌ． Ｉｎｃｒｅａｓｅｄ ｖｕｌｎｅｒａｂｉｌｉｔｙ ｏｆ Ｚｏｓｔｅｒａ ｎｏｌｔｉｉ ｔｏ ｓｔｒｅｓｓ ｃａｕｓｅｄ ｂｙ ｌｏｗ ｌｉｇｈｔ ａｎｄ ｅｌｅｖａｔｅｄ ａｍｍｏｎｉ⁃
ｕｍ ｌｅｖｅｌｓ ｕｎｄｅｒ ｐｈｏｓｐｈａｔｅ ｄｅｆｉｃｉｅｎｃｙ． Ｍａｒｉｎｅ Ｅｃｏｌｏｇｙ Ｐｒｏｇｒｅｓｓ Ｓｅｒｉｅｓ， ２００８， ３６５： ６７⁃７５． ＤＯＩ： ｈｔｔｐ：∥ｄｘ．ｄｏｉ． ｏｒｇ ／ １０．
３３５４ ／ ｍｅｐｓ０７５１２．

［１００］ 　 Ｏｌｓｅｎ Ｓ， Ｃｈａｎ ＦＹ， Ｌｉ Ｗ ｅｔ ａｌ． Ｓｔｒｏｎｇ ｉｍｐａｃｔ ｏｆ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｌｏａｄｉｎｇ ｏｎ ｓｕｂｍｅｒｇｅｄ ｍａｃｒｏｐｈｙｔｅｓ ａｎｄ ａｌｇａｅ： Ａ ｌｏｎｇ⁃ｔｅｒｍ ｍｅｓｏ⁃
ｃｏｓｍ ｅｘｐｅｒｉｍｅｎｔ ｉｎ ａ ｓｈａｌｌｏｗ Ｃｈｉｎｅｓｅ ｌａｋｅ． Ｆｒｅｓｈｗａｔｅｒ Ｂｉｏｌｏｇｙ， ２０１５， ６０： １５２５⁃１５３６． ＤＯＩ： ｈｔｔｐ：∥ｄｘ．ｄｏｉ．ｏｒｇ ／ １０．１１１１ ／
ｆｗｂ． １２５８５．

［１０１］ 　 Ｃａｒｒｉｎｇｔｏｎ Ｅ． Ｄｒａｇ ａｎｄ ｄｉｓｌｏｄｇｍｅｎｔ ｏｆ ａｎ ｉｎｔｅｒｔｉｄａｌ ｍａｃｒｏａｌｇａ： ｃｏｎｓｅｑｕｅｎｃｅｓ ｏｆ ｍｏｒｐｈｏｌｏｇｉｃａｌ ｖａｒｉａｔｉｏｎ ｉｎ Ｍａｓｔｏｃａｒｐｕｓ ｐａ⁃
ｐｉｌｌａｔｕｓ ｋüｔｚｉｎｇ． Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ｅｘｐｅｒｉｍｅｎｔａｌ Ｍａｒｉｎｅ Ｂｉｏｌｏｇｙ ＆ Ｅｃｏｌｏｇｙ， １９９０， １３９（３）： １８５⁃２００． ＤＯＩ： ｈｔｔｐ：∥ｄｘ．ｄｏｉ．ｏｒｇ ／
１０．１０１６ ／ ００２２⁃０９８１（９０）９０１４６⁃４．

［１０２］ 　 Ｓｈａｕｇｈｎｅｓｓｙ ＦＪ， Ｂｅｌｌ ＥＣ， Ｗｒｅｅｄｅ ＲＤ． Ｃｏｎｓｅｑｕｅｎｃｅｓ ｏｆ ｍｏｒｐｈｏｌｏｇｙ ａｎｄ ｔｉｓｓｕｅ ｓｔｒｅｎｇｔｈ ｔｏ ｂｌａｄｅ ｓｕｒｖｉｖｏｒｓｈｉｐ ｏｆ ｔｗｏ ｃｌｏｓｅ⁃
ｌｙ ｒｅｌａｔｅｄ ｒｈｏｄｏｐｈｙｔａ ｓｐｅｃｉｅｓ． Ｍａｒｉｎｅ Ｅｃｏｌｏｇｙ Ｐｒｏｇｒｅｓｓ， １９９６， １３６（１ ／ ２ ／ ３）： ２５７⁃２６６． ＤＯＩ： ｈｔｔｐ：∥ｄｘ．ｄｏｉ．ｏｒｇ ／ １０．３３５４ ／
ｍｅｐｓ１３６２５７．

［１０３］ 　 Ｒｉｉｓ Ｔ， Ｍａｄｓｅｎ ＴＶ， Ｓｅｎｎｅｌｓ ＲＳＨ． Ｒｅｇｅｎｅｒａｔｉｏｎ， ｃｏｌｏｎｉｓａｔｉｏｎ ａｎｄ ｇｒｏｗｔｈ ｒａｔｅｓ ｏｆ ａｌｌ ｆｒａｇｍｅｎｔｓ ｉｎ ｆｏｕｒ ｃｏｍｍｏｎ ｓｔｒｅａｍ
ｐｌａｎｔｓ． Ａｑｕａｔｉｃ Ｂｏｔａｎｙ， ２００９， ９０： ２０９⁃２１２． ＤＯＩ： ｈｔｔｐ：∥ｄｘ．ｄｏｉ．ｏｒｇ ／ １０．１０１６ ／ ｊ．ａｑｕａｂｏｔ．２００８．０８．００５．

［１０４］ 　 Ｘｉｅ Ｄ， Ｙｕ Ｄ． Ｓｉｚｅ⁃ｒｅｌａｔｅｄ ａｕｔｏ⁃ｆｒａｇｍｅｎｔ ｐｒｏｄｕｃｔｉｏｎ ａｎｄ ｃａｒｂｏｈｙｄｒａｔｅ ｓｔｏｒａｇｅ ｉｎ ａｕｔｏ⁃ｆｒａｇｍｅｎｔ ｏｆ Ｍｙｒｉｏｐｈｙｌｌｕｍ ｓｐｉｃａｔｕｍ Ｌ．
ｉｎ ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｔｏ ｓｅｄｉｍｅｎｔ ｎｕｔｒｉｅｎｔ ａｎｄ ｐｌａｎｔ ｄｅｎｓｉｔｙ． Ｈｙｄｒｏｂｉｏｌｏｇｉａ， ２０１１， ６５８（１）： ２２１⁃２３１． ＤＯＩ： ｈｔｔｐ：∥ｄｘ．ｄｏｉ．ｏｒｇ ／ １０．
１００７ ／ ｓ１０７５０⁃０１０⁃０４７５⁃５．

［１０５］ 　 Ｄｏｙｌｅ ＲＤ， Ｇｒｏｄｏｗｉｔｚ ＭＪ， Ｓｍａｒｔ ＲＭ ｅｔ ａｌ． Ｉｍｐａｃｔ ｏｆ ｈｅｒｂｉｖｏｒｙ ｂｙ Ｈｙｄｒｅｌｌｉａ ｐａｋｉｓｔａｎａｅ （Ｄｉｐｔｅｒａ： Ｅｐｈｙｄｒｉａｄａｅ） ｏｎ ｇｒｏｗｔｈ
ａｎｄ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｐｏｔｅｎｔｉａｌ ｏｆ Ｈｙｄｒｉｌｌａ ｖｅｒｔｉｃｉｌｌａｔａ． Ｂｉｏｌｏｇｉｃａｌ Ｃｏｎｔｒｏｌ， ２００２， ２４（３）： ２２１⁃２２９．

［１０６］ 　 Ｙｅ Ｂｉｂｉ． Ｉｍｐａｃｔ ｔｏ ｗａｔｅｒ ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔ ｗｉｔｈ ｅｍｅｒｇｅｎｔ ｐｌａｎｔｓ ｆｒｏｍ Ｅｒｈａｉ ｌａｋｅｓｈｏｒｅ ａｎｄ ｔｈｅ ｐａｒａｍｅｔｅｒｓ ｏｆ ｈａｒｖｅｓｔ ［Ｄｉｓｓｅｒｔａ⁃



１０４２　 Ｊ． Ｌａｋｅ Ｓｃｉ．（湖泊科学），２０１７，２９（５）

ｔｉｏｎ］ ． Ｈｅｆｅｉ： Ａｎｈｕｉ Ａｇｒｉｃｕｌｔｕｒａｌ Ｕｎｉｖｅｒｓｉｔｙ， ２０１１． ［叶碧碧． 洱海湖滨带挺水植物对湖体水环境影响及收割参数研

究［学位论文］ ． 合肥： 安徽农业大学， ２０１１］ ．
［１０７］ 　 Ｋｏｐｐ ＢＳ． Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｎｉｔｒａｔｅ ｆｅｒｔｉｌｉｚａｔｉｏｎ ａｎｄ ｓｈａｄｉｎｇ ｏｎ ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｉｃａｌ ａｎｄ ｂｉｏｍｅｃｈａｎｉｃａｌ ｐｒｏｐｅｒｔｉｅｓ ｏｆ ｅｅｌｇｒａｓｓ （Ｚｏｓｔｅｒａ ｍａ⁃

ｒｉｎａ Ｌ． ）［Ｄｉｓｓｅｒｔａｔｉｏｎ］ ． Ｒｈｏｄｅ Ｉｓｌａｎｄ： Ｕｎｉｖｅｒｓｉｔｙ ｏｆ Ｒｈｏｄｅ Ｉｓｌａｎｄ， １９９９．
［１０８］ 　 Ｑｉｕ Ｄｏｎｇｒｕ， Ｗｕ Ｚｈｅｎｂｉｎ． Ｏｎ ｔｈｅ ｄｅｃｌｉｎｅ ａｎｄ ｒｅｓｔｏｒａｔｉｏｎ ｏｆ ｓｕｂｍｅｒｇｅｄ ｖｅｇｅｔａｔｉｏｎ ｉｎ ｅｕｔｒｏｐｈｉｃ ｓｈａｌｌｏｗ ｌａｋｅｓ． Ｊ Ｌａｋｅ Ｓｃｉ，

１９９７， ９（１）： ８２⁃８８． ＤＯＩ：１０．１８３０７ ／ １９９７．０１１３． ［邱东茹，吴振斌． 富营养化浅水湖泊沉水水生植被的衰退与恢复．
湖泊科学， １９９７， ９（１）： ８２⁃８８．］

［１０９］ 　 Ｇｏｖｅｒｓ ＬＬ， Ｂｒｏｕｗｅｒ ＪＨＦＤ， Ｓｕｙｋｅｒｂｕｙｋ Ｗ ｅｔ ａｌ． Ｔｏｘｉｃ ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｉｎｃｒｅａｓｅｄ ｓｅｄｉｍｅｎｔ ｎｕｔｒｉｅｎｔ ａｎｄ ｏｒｇａｎｉｃ ｍａｔｔｅｒ ｌｏａｄｉｎｇ ｏｎ
ｔｈｅ ｓｅａｇｒａｓｓ ｚｏｓｔｅｒａ ｎｏｌｔｉｉ． Ａｑｕａｔｉｃ Ｔｏｘｉｃｏｌｏｇｙ， ２０１４， １５５（４）： ２５３⁃２６０． ＤＯＩ： ｈｔｔｐ：∥ｄｘ． ｄｏｉ． ｏｒｇ ／ １０． １０１６ ／ ｊ． ａｑｕａｔｏｘ．
２０１４．０７．００５．

［１１０］ 　 Ｓａｍｓｏｎ ＤＡ， Ｗｅｒｋ ＫＳ． Ｓｉｚｅ⁃ｄｅｐｅｎｄｅｎｔ ｅｆｆｅｃｔｓ ｉｎ ｔｈｅ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｒｅｐｒｏｄｕｃｔｉｖｅ ｅｆｆｏｒｔ ｉｎ ｐｌａｎｔｓ． Ａｍｅｒｉｃａｎ Ｎａｔｕｒａｌｉｓｔ， １９８６，
１２７（５）： ６６７⁃６８０．ＤＯＩ： ｈｔｔｐ：∥ｄｘ．ｄｏｉ．ｏｒｇ ／ １０．１０８６ ／ ２８４５１２．

［１１１］ 　 Ｓｈｉｐｌｅｙ Ｂ， Ｄｉｏｎ Ｊ． Ｔｈｅ ａｌｌｏｍｅｔｒｙ ｏｆ ｓｅｅｄ ｐｒｏｄｕｃｔｉｏｎ ｉｎ ｈｅｒｂａｃｅｏｕｓ ａｎｇｉｏｓｐｅｒｍｓ． Ａｍｅｒｉｃａｎ Ｎａｔｕｒａｌｉｓｔ， １９９２， １３９（３）：
４６７⁃４８３． ＤＯＩ： ｈｔｔｐ：∥ｄｘ．ｄｏｉ．ｏｒｇ ／ １０．１０８６ ／ ２８５３３９．

［１１２］ 　 Ｚｈａｎｇ Ｍｅｎｇ． Ｐｈｙｓｉｏ⁃ｅｃｏｌｏｇｉｃａｌ ｒｅｓｐｏｎｓｅｓ ｏｆ ａｑｕａｔｉｃ ｍａｃｒｏｐｈｙｔｅｓ ｔｏ ｔｈｅ ｓｔｒｅｓｓｅｓ ｏｆ ｌａｋｅ ｅｕｔｒｏｐｈｉｃａｔｉｏｎ ［Ｄｉｓｓｅｒｔａｔｉｏｎ］ ． Ｗｕ⁃
ｈａｎ： Ｉｎｓｔｉｔｕｔｅ ｏｆ Ｈｙｄｒｏｂｉｏｌｏｇｙ， ＣＡＳ， ２０１０． ［张萌． 水生植物对湖泊富营养化胁迫的生理生态学响应［学位论文］ ．
武汉： 中国科学院水生生物研究所， ２０１０．］

［１１３］ 　 Ｓｉｅｇｌ Ｇ， ＭａｃＫｉｎｔｏｓｈ Ｃ， Ｓｔｉｔｔ Ｍ． Ｓｕｃｒｏｓｅ ｐｈｏｓｐｈａｔｅ ｓｙｎｔｈｅｔａｓｅ ｉｓ ｄｅｐｈｏｓｐｈｏｒｙｌａｔｅｄ ｂｙ ｐｒｏｔｅｉｎ ｐｈｏｓｐｈａｔａｓｅ ２Ａ ｉｎ ｓｐｉｎａｃｈ
ｌｅａｖｅｓ． ＦＥＢＳ Ｌｅｔｔｅｒｓ， １９９０， ２７０： １９８⁃２０２．

［１１４］ 　 Ａｂｅ Ｔ， Ｌａｗｓｏｎ Ｔ， Ｗｅｙｅｒｓ ＪＤＢ ｅｔ ａｌ． Ｍｉｃｒｏｃｙｓｔｉｎ⁃ＬＲ ｉｎｈｉｂｉｔｓ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ ｏｆ Ｐｈａｓｅｏｌｕｓ ｖｕｌｇａｒｉｓ ｐｒｉｍａｒｙ ｌｅａｖｅｓ： Ｉｍｐｌｉ⁃
ｃａｔｉｏｎｓ ｆｏｒ ｃｕｒｒｅｎｔ ｓｐｒａｙ ｉｒｒｉｇａｔｉｏｎ ｐｒａｃｔｉｃｅ． Ｎｅｗ Ｐｈｙｔｏｌｏｇｉｓｔ， １９９６， １３３： ６５１⁃６５８． ＤＯＩ： ｈｔｔｐ：∥ｄｘ．ｄｏｉ． ｏｒｇ ／ １０．１１１１ ／ ｊ．
１４６９⁃８１３７．１９９６．ｔｂ０１９３４．ｘ．

［１１５］ 　 Ａｒｍｓｔｒｏｎｇ Ｊ， Ａｒｅｅｎ ＺＦ， Ａｒｍｓｔｒｏｎｇ Ｗ． Ｐｈｒａｇｍｉｔｅｓ ｄｉｅ⁃ｂａｃｋ： Ｓｕｌｐｈｉｄｅ⁃ ａｎｄ ａｃｅｔｉｃ ａｃｉｄ⁃ｉｎｄｕｃｅｄ ｂｕｄ ａｎｄ ｒｏｏｔ ｄｅａｔｈ， ｌｉｇｎｉ⁃
ｆｉｃａｔｉｏｎｓ， ａｎｄ ｂｌｏｃｋａｇｅｓ ｗｉｔｈｉｎ ａｅｒａｔｉｏｎ ａｎｄ ｖａｓｃｕｌａｒ ｓｙｓｔｅｍｓ． Ｎｅｗ Ｐｈｙｔｏｌｏｇｉｓｔ， １９９６， １３４： ６０１⁃６１４． ＤＯＩ： ｈｔｔｐ：∥ｄｘ．
ｄｏｉ．ｏｒｇ ／ １０．１１１１ ／ ｊ．１４６９⁃８１３７．１９９６．ｔｂ０４９２５．ｘ．

［１１６］ 　 Ｋｉｎｇ ＧＭ， Ｋｌｕｇ ＭＪ， Ｗｉｅｇｅｒｔ ＲＧ ｅｔ ａｌ． Ｒｅｌａｔｉｏｎ ｏｆ ｓｏｉｌ ｗａｔｅｒ ｍｏｖｅｍｅｎｔ ａｎｄ ｓｕｌｆｉｄｅ ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎ ｔｏ Ｓｐａｒｔｉｎａ ａｌｔｅｒｎｉｆｌｏｒａ
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