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摘　 要　 海草床具有稳定沉积物、净化水质和碳储存等重要的生态系统服务功能。 近几十
年来，世界范围内海草床衰退严重。 在全球近岸水体富营养化和气温升高的背景下，本文
对营养盐富集和全球温度升高对海草的影响进行了分析。 硝态氮和铵态氮作为海草重要
的营养来源，贫营养环境下，会促进海草的生长。 由于硝态氮需要转化为亚硝态氮，再通过
一系列新陈代谢过程转化为氨基酸，硝态氮富集会影响海草组织的碳平衡，从而对海草床
造成负面影响。 较高浓度的铵态氮会对海草产生毒性，引起海草床的衰退。 有机氮作为海
草可选择吸收的氮源，是对海草氮吸收的有效补充。 温度是控制全球海草分布和生长的主
要因素，春季一定程度的营养盐富集可以提高海草的生产力，而夏季高温和营养盐富集对
海草的生长具有抑制作用。 营养盐富集和夏季高温还可以通过促进大型海藻爆发性生长，
导致光衰减，从而引起海草床向大型海藻生态系统的逆向演替。 本文提出了未来海草主要
研究方向，主要包括：长时间序列海草床野外观测；有机氮对海草的影响机制；营养盐富集
和全球温度升高对海草的协同影响机制；热带海草呼吸作用对全球温度升高的响应。
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　 　 海草床作为最重要的沿海栖息地之一，不仅能

提供全球海洋 １２％的净初级生产力（Ｈａｍｍｅｒｓｔｒｏｍ
ｅｔ ａｌ．，２００６），而且能够为重要的海洋物种提供营养

支持（Ｈｅｍｍｉｎｇａ，１９９８）。 除此之外，海草床还具有

保护海岸，固定沉积物和净化水质等生态功能

（Ｃｏｓｔａｎｚａ ｅｔ ａｌ．，１９９７）。 然而，近几十年来，全球范

围内海草衰退非常严重（Ｈｅｍｍｉｎｇａ，１９９８；Ｄｕａｒｔｅ，
２００２）。 据估算，全球海草床消失速度从 １９４０ 年的

０．９％ ／年上升到 １９９０ 年的 ７％ ／年，且衰退速率还在

持续增加（Ｗａｙｃｏｔｔ ｅｔ ａｌ．，２００９）。 随着海岸带地区

人类影响强度的不断增大，海草床的恢复率降低

（ｖａｎ Ｋａｔｗｉｊｋ ｅｔ ａｌ．，２０１６），近岸海草生态系统衰退

已不可逆转（Ｓｃｈｌｅｓｉｎｇｅｒ，２００６）。 由于对海草床重

要性缺乏认识，本世纪以来中国华南地区海草床受

到了明显威胁（黄小平等，２００６），广西合浦海草床

提供的生态系统服务功能价值较 ２０ 世纪 ８０ 年代有

明显降低（韩秋影等，２００７）。 中国北方部分海草床

消失（Ｈａｎ ｅｔ ａｌ．，２０１６）。 山东半岛海草种类从 ２０
世纪 ８０ 年代的 ５ 种下降到 ２００８ 年的 ４ 种，且海草

床面积不断减少，生物量不断降低 （董翠玲等，
２００７；郭栋等，２０１０）。 海草床衰退的诱因很多，农业

化肥的使用和海水养殖等人类活动引起的营养盐富

集被认为是引起海草衰退最重要的原因之一（Ｏｒｔｈ
ｅｔ ａｌ．，２００６；Ｂｕｒｋｈｏｌｄｅｒ ｅｔ ａｌ．，２００７），而营养盐富集

会促进某些大型海藻爆发性生长，形成光衰减，进而

对海草床产生显著的负面影响 （ Ｈａｕｘｗｅｌｌ ｅｔ ａｌ．，
２００１；Ｂｕｒｋｈｏｌｄｅｒ ｅｔ ａｌ．，２００７；Ｔｈｏｍｓｅｎ ｅｔ ａｌ．，２０１２）。

全球气候变化（如温度升高）也可能对全球海

草床产生负面影响（Ｓｈｏｒｔ ｅｔ ａｌ．，１９９９），与营养盐富

集引起的海草床衰退相比，全球气候变化对海草影

响比较缓慢，因此通常被忽视 （ Ｏｎｄｉｖｉｅｌａ ｅｔ ａｌ．，
２０１４）。 根据 ＩＰＣＣ（２００７）估算，本世纪全球平均气

温将缓慢升高。 全球气温升高也会促进某些绿藻爆

发性生长（Ｓｏｕｓａ⁃Ｄｉａｓ ｅｔ ａｌ．，２００８）。 与海草相比，日
益升高的温度和富营养化为大型海藻提供了竞争优

势（Ｐｅｄｅｒｓｅｎ ｅｔ ａｌ．，１９９６）。 本文根据海草生态学及

相关领域的研究进展，研究营养盐富集和温度升高

对海草的影响机制，对于认知人类活动和全球气候

变化对海草床的协同影响，保护中国海草生态系统

具有重要意义，同时，还可以为受损海草生态系统的

生态恢复提供科学依据。

１　 营养盐对海草的影响

海草床作为海岸带地区重要的初级生产者，其

生长受到氮磷等营养盐的直接影响。 海草通过吸收

营养盐维持自身的新陈代谢，尤其在光充足区域，营
养盐的利用对海草生产力起到关键作用。 营养盐可

以在海草组织内存储，例如，氮营养盐富集会明显提

高海草组织氮含量，同时自由氨基酸浓度随之增加，
非溶解性氮的比例也随之升高，表明海草组织具有

氮储存和迁移转化的能力（Ｉｎｖｅｒｓｅ ｅｔ ａｌ．，２００４）。 海

草叶片具有较高的营养盐吸收率（Ｌｅｅ ｅｔ ａｌ．，１９９９），
可在较低营养盐条件下吸收利用营养盐（Ｌｅｅ ｅｔ ａｌ．，
２００７）。 在海水中营养盐浓度不足的情况下，海草

可以 通 过 根 从 沉 积 物 间 隙 水 中 吸 收 营 养 盐

（Ｈａｕｘｗｅｌｌ ｅｔ ａｌ．，２００３）。 而且，营养盐类型对不同

海草的影响存在差异（表 １）。 在富营养化区域，沉
积物间隙水通常是海草营养盐的主要来源（Ｚｉｍｍｅｒ⁃
ｍａｎ ｅｔ ａｌ．，１９８７）。 富营养条件下，鳗草（Ｚｏｓｔｅｒａ ｍａ⁃
ｒｉｎａ）通过根从沉积物间隙水中吸收的营养盐可以

达到组织内总氮的 ５５％ ～ ６０％（ Ｉｉｚｕｍｉ ｅｔ ａｌ．，１９８２；
Ｚｉｍｍｅｒｍａｎ ｅｔ ａｌ．，１９８７）。 海草床内的营养盐循环可

能通过有机物的快速降解来完成 （Ｏｐｓａｈｌ ｅｔ ａｌ．，
１９９３；Ｈｏｌｍｅｒ ｅｔ ａｌ．，２００２）。 海草生长必需的营养盐

可能来源于水体和沉积物中有机物的降解（Ｏｐｓａｈｌ
ｅｔ ａｌ．， １９９３； Ｈｏｌｍｅｒ ｅｔ ａｌ．， ２００２； Ｋｉｌｍｉｎｓｔｅｒ ｅｔ ａｌ．，
２００６）。 海草组织的腐烂物是海草床有机物来源的

重要组成部分。
１ １　 硝态氮对海草的影响

在不存在营养盐限制的环境中，硝酸盐为植物

可稳定利用的营养盐。 在有城市污水排入的近岸海

域，硝酸盐浓度通常较高。 研究表明，当硝酸盐成为

唯一可利用的氮源时，鳗草对硝酸盐的吸收率与硝

酸盐浓度呈线性关系（ Ｉｉｚｕｍｉ ｅｔ ａｌ．，１９８２；Ｔｏｕｃｈｅｔｔｅ
ｅｔ ａｌ．，２０００）。 在水体营养盐富集实验中，鳗草对硝

酸盐具有较高的吸收率（Ｒｏｔｈ ｅｔ ａｌ．，１９８８）。 而在有

其他氮源存在的情况下，海草对硝酸盐的吸收和硝

酸盐浓度之间的关系较为复杂（Ｉｉｚｕｍｉ ｅｔ ａｌ．，１９８２）。
海草将硝酸盐转化为氨基酸的过程需要消耗碳，在
添加硝酸盐的初期，海草根状茎储存的非结构性碳

化合物被用于支持海草对营养盐的吸收，有利于海

草的生长（ Ｉｎｖｅｒｓ，２００４）。 硝酸盐的持续增加会影

响海草组织的碳平衡，从而降低海草的生存能力

（Ｔｏｕｃｈｅｔｔｅ ｅｔ ａｌ．，２００３）。 硝酸盐富集可以明显降低

鳗草的生长和存活率，显著提高鳗草地上组织对氮

的吸收和储存，降低海草根状茎对碳的储存，原因可

能为海草叶片在持续吸收硝酸盐过程中，会引起组
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表 １　 营养盐对海草的影响
Ｔａｂｌｅ １　 Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｎｕｔｒｉｅｎｔｓ ｏｎ ｓｅａｇｒａｓｓｅｓ
拉丁文 中文名称 营养盐 影响 文献来源

Ｈａｌｏｐｈｉｌａ ｓｔｉｐｕｌａｃｅａ 沉积物营养盐氮含量 沉积物营养盐含量与海草密度正相关 ｖａｎ Ｔｕｓｓｅｎｂｒｏｅｋ ｅｔ
ａｌ．，２０１６

Ｈａｌｏｄｕｌｅ ｕｎｉｎｅｒｖｉｓ 单脉二药草 海水无机氮和磷 硝态氮富集不会对海草吸收二氧化碳产生
显著影响

Ｏｗ ｅｔ ａｌ．，２０１６

Ｐｈｙｌｌｏｓｐａｄｉｘ ｓｐｐ． 虾形草 海水无机氮和磷 营养盐添加提高了海草枝茎表面附着藻类
的覆盖率，降低了海草枝茎数量

Ｈｏｎｉｇ ｅｔ ａｌ．，２０１７

Ｐｏｓｉｄｏｎｉａ ｓｐ． 海水无机氮 海水无机氮含量未引起海草床消失 Ｆｅｒｎａｎｄｅｓ ｅｔ ａｌ．，
２０１５

Ｓｙｒｉｎｇｏｄｉｕｍ ｆｉｌｉｆｏｒｍｅ 沉积物氮 氮源充足可以促进海草的生长 Ｆｅｒｄｉｅ ｅｔ ａｌ．，２００４

Ｔｈａｌａｓｓｉａ ｈｅｍｐｒｉｃｈｉｉｉ 泰来草 海水无机氮和磷 硝态氮富集不会对海草吸收二氧化碳产生
显著影响

Ｏｗ ｅｔ ａｌ．，２０１６

Ｔ． ｔｅｓｔｕｄｉｎｕｍ 海水铵态氮 铵根离子的毒性引起海草衰退 Ｌａｐｏｉｎｔｅ ｅｔ ａｌ．，２００４

Ｔ． ｔｅｓｔｕｄｉｎｕｍ 沉积物中氮和磷 氮源和磷源充足促进海草的生长，海草的枝
茎密度增加

Ｆｅｒｄｉｅ ｅｔ ａｌ．，２００４

Ｔ． ｔｅｓｔｕｄｉｎｕｍ 海水无机氮和磷 提高海草组织氮含量，对海草和附着藻类生
物量、海草枝茎密度未产生显著影响

Ｍｕｔｃｈｌｅｒ ｅｔ ａｌ．，２０１７

Ｚｏｓｔｅｒａ ｊａｐｏｎｉｃａ 日本鳗草 沉积物无机氮和磷 营养盐添加提高了海草叶片和根氮含量、叶
片长度和地下生物量

Ｈａｎ ｅｔ ａｌ．，２０１７

Ｚ． ｍａｒｉｎａ 鳗草 海水铵态氮 当海水铵态氮浓度超过 ２５ μＭ 时，海草开始
死亡

ｖａｎ Ｋａｔｗｉｊｋ ｅｔ ａｌ．，
１９９７

Ｚ． ｍａｒｉｎａ 鳗草 海水无机氮和磷 海水营养盐增加抑制了海草的生长 Ｍｏｏｒｅ ｅｔ ａｌ．，２０００

Ｚ． ｍａｒｉｎａ 鳗草 海水无机氮 海藻密度增多，抑制海草的光合作用，引起
海草衰退

Ｈａｕｘｗｅｌｌ ｅｔ ａｌ．，２００３

Ｚ． ｍａｒｉｎａ 鳗草 沉积物间隙水无机氮和
磷

促进海草生长，海草生物量增加 Ｐｅｒａｌｔａ ｅｔ ａｌ．，２００３

Ｚ． ｍａｒｉｎａ 鳗草 海水硝态氮 海水硝态氮含量升高提高了海草枝茎的硝
酸还原酶活性

Ｔｏｕｃｈｅｔｔｅ ｅｔ ａｌ．，２００７

Ｚ． ｍａｒｉｎａ 鳗草 海水铵态氮 当海水铵态氮浓度超过 １２５ μＭ 时，海草枝
茎密度显著降低

Ｈｕｎｔｉｎｇｔｏｎ ｅｔ ａｌ．，
２００８

Ｚ． ｍａｒｉｎａ 鳗草 海水无机氮和有机氮 有机氮添加促进海草氮吸收 Ａｌｅｘａｎｄｒｅ ｅｔ ａｌ．，２０１５

Ｚ． ｍａｒｉｎａ 鳗草 海水无机氮和无机磷 营养盐添加降低了海草组织 Ｃ ／ Ｎ 比值和海
草地上 ／ 地下生物量比值

Ｈａｎ ｅｔ ａｌ．，２０１６

Ｚ． ｍａｒｉｎａ 鳗草 海水无机氮和无机磷 营养盐添加未对海草组织氮含量产生显著
影响

Ｒｕｅｓｉｎｋ，２０１６

Ｚ． ｍｕｅｌｌｅｒｉ 海水总氮和总磷 营养盐条件是影响河口地区海草生长所需
最小光照的控制因素

Ｆｅｒｇｕｓｏｎ ｅｔ ａｌ．，２０１６

Ｚ． ｎｏｌｔｉｉ 海水有机氮 海草可以吸收有机氮 Ｖｏｎｋ ｅｔ ａｌ．，２００８；

Ｚ． ｎｏｌｔｉｉ 铵态氮和硝态氮 海草根和叶对铵态氮和硝态氮吸收不影响
其他组织对营养盐的吸收，无机氮在植物组
织间不存在转移

Ａｌｅｘａｎｄｒｅ ｅｔ ａｌ．，２０１１

Ｚ． ｎｏｌｔｉｉ 海水有机氮 海草可以吸收大量的单一和小分子有机氮 ｖａｎ Ｅｎｇｌａｎｄ ｅｔ ａｌ．，
２０１１

Ｚ． ｎｏｌｔｉｉ 生活污水无机氮和无机
磷

较高的生活污水排放量促进大型海藻爆发
生长，提高海草组织氮含量

Ｈｏｌｍｅｒ ｅｔ ａｌ．，２０１６

中国没有分布的海草种类无中文名。

织内部营养盐供给率的失衡 （ Ｂｕｒｋｈｏｌｄｅｒ ｅｔ ａｌ．，
１９９２）。 由于海草组织细胞间没有硝酸盐积聚的空

间（ｄｅｎ Ｈａｒｔｏｇ，１９７０），在海草吸收硝酸盐时，需要先

将硝酸盐转化为亚硝酸盐，然后再转换为铵态氮或

者在液泡中储存（Ｂｕｒｋｈｏｌｄｅｒ ｅｔ ａｌ．，１９９２；Ａｌｅｘａｎｄｒｅ
ｅｔ ａｌ．，２００４），而铵态氮需要消耗大量的碳转化为氨

基酸（Ｔｕｒｐｉｎ，１９９１）。 尽管鳗草根部等组织可以适应

一定的硝酸盐浓度（Ｓｈｏｒｔ，１９８７），如果硝酸盐浓度持

续一段时间，尽管没有可利用光的限制，植物体内缺

乏足够的碳来支持硝酸盐转化，海草对于硝酸盐的高

吸收率会促进铵态氮对海草的毒性。 在水体硝酸盐

富集条件下，随着硝酸盐吸收率的提高，海草组织在

氨基酸合成过程中消耗的磷明显增加，可能引起磷限

制，从而对海草床造成负面影响（Ｔｕｒｐｉｎ，１９９１）。
１ ２　 铵态氮对海草的影响

铵态氮是海草可吸收的主要氮源之一，铵根离

３刘伟妍等：营养盐富集和全球温度升高对海草的影响



子的氧化态和稳定性限制了其在植物细胞中的转

化，较高浓度的铵态氮浓度会对海草产生毒性，引起

海草床衰退。 谷氨酰胺合成酶作为铵态氮转化为谷

氨酸过程中的重要物质，是高等植物氨基酸合成过

程中的关键酶（Ｆｏｙｅｒ ｅｔ ａｌ．，１９９７），在海草吸收和存

储氮的过程中必不可少。 由于谷氨酰胺合成酶在海

草叶片中的活性比在地下组织中的活性高（Ｋｒａｅｍｅｒ
ｅｔ ａｌ．，１９９７），海草叶片对铵态氮有较高的吸收率

（Ｔｅｒｒａｄｏｓ ｅｔ ａｌ．，１９９７；Ｌｅｅ ｅｔ ａｌ．，１９９９）。 由于铵态

氮在海草叶绿体磷酸化过程中会产生毒性，一般不

能在健康海草组织中积聚，需要快速转化为有机化

合物（Ｔｏｕｃｈｅｔｔｅ，１９９９）。 当铵态氮作为唯一可利用

的氮源时，它可以引起大部分植物的毒性症状

（Ｆａｎｇｍｅｉｅｒ ｅｔ ａｌ．，１９９４；Ｇｅｒｅｎｄｓ ｅｔ ａｌ．，１９９７）。 尽管

鳗草根部组织可以适应较高的铵态氮浓度（Ｓｈｏｒｔ，
１９８７），在北半球富营养化较为严重的近海中，铵态

氮的毒性被认为是鳗草群落消失的重要原因之一

（ｖａｎ Ｋａｔｗｉｊｋ ｅｔ ａｌ．，１９９７）。 当海水中的铵态氮浓度

超过 ２５ μＭ 时，鳗草已经开始死亡（ ｖａｎ Ｋａｔｗｉｊｋ ｅｔ
ａｌ．，１９９７），当海水中铵态氮的浓度超过 １２５ μＭ 时，
鳗草枝茎密度会显著降低（Ｈｕｎｔｉｎｇｔｏｎ ｅｔ ａｌ．，２００８）。
海草对铵态氮的吸收率受到物理因素，如沉积物性

质、海水流速以及海草自身形态等因素的直接影响

（ｖａｎ Ｋａｔｗｉｊｋ ｅｔ ａｌ．，１９９７；Ｔｈｏｍａｓ ｅｔ ａｌ．，２０００）。 例

如，与淤泥质沉积物相比，生长在沙质沉积物中的海

草对铵态氮的响应较为敏感，在高铵态氮浓度条件

下，死亡率较高。
１ ３　 硝态氮和铵态氮的协同作用

硝态氮和铵态氮对海草的影响具有一定的协同

作用。 研究表明，与只有铵态氮存在时相比，在硝态

氮和铵态氮同时存在的条件下，鳗草对铵态氮的吸

收率较高，这可能是因为硝态氮的存在缓解了铵根

离子的毒性，促进了鳗草对铵态氮的吸收（Ｂｒｕｎ ｅｔ
ａｌ．，２００２），同时，硝酸根离子优化了海草代谢过程

中的生化反应（ｖａｎ ｄｅｒ Ｈｅｉｄｅ ｅｔ ａｌ．，２００８）。 硝酸盐

吸收产生的根际碱化可能会限制铵根离子的营养酸

化（Ｂｒｉｔｔｏ ｅｔ ａｌ．，２００２）。 当铵态氮存在的情况下，铵
同化的产物（如谷氨酰胺）可以抑制硝酸根离子穿

越根细胞膜的活性运输，从而引起海草对硝酸根离

子利用率的降低。 对鳗草的研究发现，铵态氮的存

在降低了海草对硝态氮的吸收率，当硝酸铵浓度为

５ μＭ 时，海草对硝酸根离子的吸收率下降了 ４０％，
当硝酸铵浓度为 ５０ μＭ 时，海草对硝酸根离子的吸

收率下降了 ８５％（Ｆｌｙｎｎ，１９９１）。
１ ４　 有机氮对海草的影响

溶解有机氮是水体和沉积物中生物可利用的重

要氮库，很多海岸带区域有机氮的含量要高于无机

氮（Ｂｒｏｎｋ ｅｔ ａｌ．，２００７）。 在海草占主导地位的生态

系统中，有机氮不仅是海草可选择吸收的氮源，更是

对海草氮吸收的有效补充。 由于海草对无机氮和有

机氮之间的吸收不存在相互作用，当无机氮和有机

氮共存时，海草对氮的总吸收率更高，且在蛋白质降

解早期阶段，海草可以从有机质中吸收氮（Ａｌｅｘａｎ⁃
ｄｒｅ ｅｔ ａｌ．，２０１５）。 海草对于有机氮的吸收一方面是

通过微生物将有机氮分解为无机氮，然后再吸收

（Ｖｏｎｋ ｅｔ ａｌ．，２００８；ｖａｎ Ｅｎｇｌａｎｄ ｅｔ ａｌ．，２０１１）；另一方

面，海草可以直接吸收有机氮。 单一的或者较小的

有机化合物，如尿素、氨基酸和缩氨酸等可以被海草

直接吸收 （ Ｖｏｎｋ ｅｔ ａｌ．， ２００８； ｖａｎ Ｅｎｇｌａｎｄ ｅｔ ａｌ．，
２０１１；Ａｌｅｘａｎｄｒｅ ｅｔ ａｌ．，２０１５）。 当选择氨基酸作为海

草生长的有机氮源时，氮的可利用浓度远远小于无

机氮在相同数量级时的可利用浓度（ｖａｎ Ｅｎｇｅｌａｎｄ ｅｔ
ａｌ．，２０１１）。 海草会同一些微生物和固氮菌直接竞

争有机氮，海草种类、水的流速、是否有可替代氮源

等都直接影响上述竞争（Ｃｏｒｎｅｌｉｓｅｎ ｅｔ ａｌ．，２００４；Ｍｏｒ⁃
ｒｉｓ ｅｔ ａｌ．，２００８）。 与其他氮源相比，大多数海草种

类，如鳗草、Ｚ． ｎｏｌｔｉｉ 等都优先吸收铵态氮（Ｖｏｎｋ ｅｔ
ａｌ．，２００８；ｖａｎ Ｅｎｇｌａｎｄ ｅｔ ａｌ．，２０１１；Ａｌｅｘａｎｄｒｅ ｅｔ ａｌ．，
２０１５），但是和硝酸氮相比，海草更容易吸收有机

氮，且根对有机氮的吸收能力比叶片强，可能由于沉

积物中的有机氮浓度比水体高。
１ ５　 磷酸盐对海草的影响

磷元素是海草组织新陈代谢和能量转移过程中

必需的物质之一，在海草生长过程中起着重要作用。
海草组织对磷的吸收与环境中的磷酸盐浓度具有一

定的相关性。 例如，随着沉积物间隙水中磷酸盐浓

度升高，鳗草组织对磷的吸收率也随之增加（Ｐｅｌｌｉ⁃
ｋａａｎ ｅｔ ａｌ．，１９８８）。 海草根组织对于磷酸盐吸收率

较高，大约比根状茎组织高 １０ 倍以上（Ｂｒｉｘ ｅｔ ａｌ．，
１９８５），而根组织对磷酸盐的吸收会对海草叶片磷

的吸 收 产 生 显 著 影 响 （ Ｔｈｕｒｓｂｙ ｅｔ ａｌ．， １９８４ ）。
Ｂｕｌｔｈｕｉｓ 等（１９８１）对海草 Ｈｅｔｅｒｏｚｏｓｔｅｒａ ｔａｓｍａｎｉｃａ 的

研究表明，沉积物中磷酸盐富集将海草根状茎的磷

含量从 ０．１６％提高到 ０．１８％，对海草叶片磷含量没

有显著影响。 Ｄｕａｒｔｅ（１９９０）的研究发现，当海草组

织磷含量低于 ０．２％时，海草受到磷限制。 在不受营
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养盐限制的环境中，磷酸盐对海草的生物量、枝茎密

度和叶片生产力不会产生显著影响（Ｅｒｆｔｅｍｅｉｊｅｒ ｅｔ
ａｌ．，１９９４）。 在营养盐富集条件下，海草生态系统会

产生大量有机物，造成生态系统低氧，降低海草根对

磷酸盐的利用率（Ｈａｎ ｅｔ ａｌ．，２０１７）。 人类活动产生

的磷酸盐易于吸附微小粒子和有机粒子，有机物大

量存在会影响海草对活性磷酸盐的吸收（ Ｓｉｍｏｎ，
１９８９）。

２　 温度对海草的影响

海水温度是影响海草分布和生长的主要环境因

素。 除了常年冰层覆盖的北冰洋沿岸，全球其他纬

度海岸带地区都有海草分布 （ Ｒｏｂｅｒｔｓｏｎ ｅｔ ａｌ．，
１９８４）。 对于高温的适应性决定了海草的世界分布

范围，海草分为热带海草和温带海草，热带和亚热带

海草进行光合作用最适宜温度在 ２７ ～ ３３ ℃，最优生

长温度在 ２４～３０ ℃（Ｌｅｅ ｅｔ ａｌ．，２００７）。 温带海草最

优生长温度在 １１．５ ～ ２６ ℃（Ｌｅｅ ｅｔ ａｌ．，２００７）。 鳗草

是温带地区最重要的海草种类（Ｓｈｏｒｔ ｅｔ ａｌ．，２００７），
最优生长温度在 １５～２０ ℃（Ｌｅｅ ｅｔ ａｌ．，２００７）。 温度

对海草的影响通过光合作用率和呼吸作用率来反映

（Ｓｈｏｒｔ ｅｔ ａｌ．，１９９９），当温度不在海草最优生长温度

范围内，海草的光合速率就会降低。 例如，鳗草光合

作用参数在冬季最低，随着早春温度升高而逐渐升

高，在夏季达到最高值。 超过 ３０℃ 时，鳗草的呼吸

作用会大于光合作用（Ｇｒｅｖｅ ｅｔ ａｌ．，２００３）。 ４５ ℃
时，鳗草光合酶系统会受到严重损伤（ Ｓｈｏｒｔ ｅｔ ａｌ．，
１９９９）。 因此，春季逐渐升高的海水温度会提高海

草的生产力，而夏季高温可能降低海草的生产力

（Ｂａｒｂｅｒ ｅｔ ａｌ．，１９８５）。 夏季高温（２７ ℃）可以明显

降低鳗草的枝茎存活率以及叶片生长率，２１ ℃时，
鳗草的相对生长率明显高于 １８ ℃和 ２７ ℃，２７ ℃时

鳗草的枝茎生长率最低（Ｈöｆｆｌｅ ｅｔ ａｌ．，２０１１）。 鳗草

叶片的生物量在秋季海草生长最优温度范围内会达

到最大值（Ｌｅｅ ｅｔ ａｌ．，２００５）。 美国德克萨斯州克里

斯蒂湾的长期数据记录显示，海水温度和海草

Ｔ． ｔｅｓｔｕｄｉｎｕｍ生长率具有相关性，随着温度升高，海
草叶片的生产力也随之增加（Ｌｅｅ ｅｔ ａｌ．，１９９６）。 温

度从 ２７ ℃升高到 ３３ ℃，单脉二药草的光合作用率

和生长率都随之升高（Ｃｏｌｌｉｅｒ ｅｔ ａｌ．，２０１１）。 澳大利

亚大堡礁泰来草、单脉二药草和圆叶丝粉草（Ｃｙｍｏ⁃
ｄｏｃｅａ ｒｏｔｕｎｄａｔａ）在 ４０ ℃和 ４３ ℃时，对温度升高较

为敏感，海草生长率和枝茎密度降低，如果高温的强

度和频率继续升高，海草生产力将受到大面积影响

（Ｃｏｌｌｉｅｒ ｅｔ ａｌ．，２０１４）。
海水温度升高不仅可以对海洋生物群落（如海

草床）生理生态学产生直接的影响，而且会对生态

系统内其他生物过程和非生物过程产生间接影响

（ Ｓａｎｄ⁃Ｊｅｎｓｅｎ ｅｔ ａｌ．， ２００７； Ｖａｑｕｅｒ⁃Ｓｕｎｙｅｒ ｅｔ ａｌ．，
２０１０）。 温度升高可以促进沉积物中细菌的新陈代

谢强度，从而对海草产生间接影响。 目前学术界主

要就热带海草对温度的响应以及温度和光照对海草

的协同作用等方面展开研究（Ｐéｒｅｚ ｅｔ ａｌ．，１９９２；Ｃｏｌ⁃
ｌｉｅｒ ｅｔ ａｌ．，２０１４）。 随着全球变化事件强度和频率的

逐渐增强，海草床对温度的响应会越来越显著。

３　 温度和营养盐对海草的协同影响

根据 ＩＰＣＣ（２０１３）的统计数据，１９７１—２０１０ 年

全球海洋温度每十年增加 ０．１１ ℃，已经对海岸带地

区物种的范围和分布、群落的组成和动态等产生了

直接影响。 据预测全球海洋温度将继续缓慢升高

（Ｐｈｉｌｉｐｐａｒｔ ｅｔ ａｌ．，２０１１），可能会对海草的分布及其

对营养盐的吸收产生显著影响（Ｇｒｅｅｎ ｅｔ ａｌ．，２００３）。
营养盐富集对海草的影响取决于海草群落的生长周

期、优势种之间的季节转换和影响的持续时间等，通
常随季节发生变化。 由于海草组织碳氮含量之间存

在一定的平衡，当温度作为唯一变量时，温度与海草

生产力之间存在很大相关性，当环境中温度和营养

盐数据相结合时，海水温度和海草生产力的相关性

降低（Ｌｅｅ ｅｔ ａｌ．，２００５）。 冬季持续添加铵态氮会对

海草产生毒害作用，春季添加铵态氮会促进海草的

生长（Ｂｒｕｎ ｅｔ ａｌ．，２００２）。 在美国新英格兰沿海泻湖

中，春季水体铵态氮和磷酸盐富集可以提高鳗草的

生产力（Ｈａｒｌｉｎ ｅｔ ａｌ．，１９８１）。 夏季温度升高和营养

盐富集对海草的生长具有抑制作用。 美国切萨匹克

海湾的鳗草群落在春季农业排污带来大量营养盐输

入时，维持较高的生产力，夏初，高温和营养盐输入

减少时却突然死亡（Ｂｕｒｋｈｏｌｄｅｒ ｅｔ ａｌ．，１９９２）。 夏季，
伴随着水体中硝酸盐富集和温度的上升，海草内部

营养组成发生了显著变化（Ｂｏｒｕｍ，１９８５；Ｔｗｉｌｌｅｙ ｅｔ
ａｌ．，１９８５；Ｔａｙｌｏｒ ｅｔ ａｌ．，１９９５）。 温度的升高和氮营养

盐的增加可以降低海草根和叶的生长率，高温促进

了叶片组织中总碳含量的增加，然而高氮含量增加

了地下组织中氮的百分含量，降低了地上组织中的

碳氮比值，因此抑制海草的生长（ Ｔｏｕｃｈｅｔｔｅ ｅｔ ａｌ．，
２０００）。 当秋季海水温度较高，光强降低条件下，铵
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态氮对海草的负面影响会加剧（ ｖａｎ Ｋａｔｗｉｊｋ ｅｔ ａｌ．，
１９９７）。

夏季高温会通过降低光照，提高海草组织呼吸

作用，影响参与海草组织新陈代谢过程的酶，从而对

海草造成负面影响（Ｚｉｍｍｅｒｍａｎ ｅｔ ａｌ．，１９８９）。 硝酸

还原酶是海草将硝酸盐转化为亚硝酸盐，再转化为

铵态氮过程中最重要的酶，常被用来评估海草利用

硝酸盐的能力（Ａｌｅｘａｎｄｒｅ ｅｔ ａｌ．，２００４）。 硝酸还原酶

的活性受到温度的直接影响（Ｃａｂａ ｅｔ ａｌ．，１９９５）。
Ａｌｅｘａｎｄｒｅ 等（２００４）研究发现，Ｚ． ｎｏｌｔｉｉ 叶片硝酸还

原酶活性是根组织的 ３０～４０ 倍，表明硝态氮还原为

铵态氮的过程主要通过植物储存空气的部分完成，
在 ２５～３５ ℃时，海草叶片硝酸还原酶活性较高，３０
℃时活性为 １０ ℃ 时的 １７ 倍 （ Ａｌｅｘａｎｄｒｅ ｅｔ ａｌ．，
２００４）。

温带富营养化地区海草床衰退通常与海草床内

大型海藻的爆发性生长密切相关。 营养盐富集引发

的大型海藻爆发性生长造成的光衰减已经对温带海

草床产生了明显的负面影响（Ｓｈｏｒｔ ｅｔ ａｌ．，１９９６；Ｖａ⁃
ｌｉｅｌａ ｅｔ ａｌ．，１９９７；Ｈａｕｘｗｅｌｌ ｅｔ ａｌ．，２００１；Ｂｕｒｋｈｏｌｄｅｒ ｅｔ
ａｌ．，２００７；Ｔｈｏｍｓｅｎ ｅｔ ａｌ．，２０１２）。 而全球温度升高将

会促进一些绿藻爆发性生长，引发绿潮 （Ｓｏｕｓａ⁃Ｄｉａｓ
ｅｔ ａｌ．，２００８）。 海草的自身结构可以促进绿藻的积

聚（Ｔｗｅｅｄｌｅｙ ｅｔ ａｌ．，２００８）。 与海草相比，日益升高

的温度和营养盐富集为大型海藻提供了竞争优势。
大型海藻爆发具有一定的季节特征，与海水温度密

切相关（Ｌｉｕ ｅｔ ａｌ．，２０１３；Ｈａｎ ｅｔ ａｌ．，２０１４）。 海草和

大型海藻对营养盐的吸收机制学术界已经进行了相

关研究（Ｂｕｒｋｈｏｌｄｅｒ ｅｔ ａｌ．，２００７；Ｖｏｎｋ ｅｔ ａｌ．，２００８）。
当海水中营养盐的浓度较低时，由于海草可以通过

根和根状茎从沉积物间隙水中吸收营养盐，因此，与
大型海藻相比，海草具有竞争优势 （ Ｈｅｍｍｉｎｇａ，
１９９８；Ｖｏｎｋ ｅｔ ａｌ．，２００８）。 相反，高营养盐浓度地区，
由于大型海藻对营养盐具有较高的吸收率与转换

率，和海草相比具有一定的竞争优势（Ｂｕｒｋｈｏｌｄｅｒ ｅｔ
ａｌ．，２００７）。 大型海藻爆发初期，大型海藻通过对营

养盐的吸收，降低海水中的营养盐浓度（Ｇｒａｌｌ ｅｔ ａｌ．，
２００２）。 大型海藻分解后，会释放大量营养盐和有

机物，重新进入海草床中（Ａｌｂｅｒｔ ｅｔ ａｌ．，１９９４），不仅

提高了水体和沉积物中的营养盐含量，还会提高环境

中的生物需氧量，引起富营养化水体缺氧，增加了海

草光合作用对能量的需求，从而影响海草对营养盐的

吸收，最终对海草生态系统营养盐循环产生影响。

大型海藻爆发引起的光遮盖是引起海草衰退的

另一个重要原因。 海草生理学和形态学指标对光衰

减有不同的响应机制（Ｌｅｅ ｅｔ ａｌ．，２００７）。 通常认为

海草组织氨基酸含量、叶绿素含量和碳含量等生理

学指标由于和海草光合作用等新陈代谢过程密切相

关，比生物量和枝茎密度等指标对光衰减的响应快

（Ｌｏｎｇｓｔａｆｆ ｅｔ ａｌ．，１９９９）。 海草组织碳和氮含量可以

用来快速指示营养盐利用和光衰减对海草的影响

（Ｆｏｕｒｑｕｒｅａｎ ｅｔ ａｌ．，１９９２；Ｂｕｒｋｈｏｌｄｅｒ ｅｔ ａｌ．，２００７；ｖａｎ
Ｋａｔｗｉｊｋ ｅｔ ａｌ．，２０１１）。 如前所述，温度会对海草光合

作用过程产生显著影响（Ｓｈｏｒｔ ｅｔ ａｌ．，１９９９）。 大型海

藻爆发引起的光衰减和温度升高会同时对海草光合

作用过程产生影响（Ｂｕｒｋｈｏｌｄｅｒ ｅｔ ａｌ．，２００７）。 例如，
春季硝酸盐富集对鳗草的负面影响随着温度的升高

和大型海藻的生长而加剧，主要是因为大型海藻生

长降低了海草对可利用光的吸收（Ｂｕｒｋｈｏｌｄｅｒ ｅｔ ａｌ．，
１９９２）。

４　 展　 望

随着城市污水的排放，农业肥料的使用，海水养

殖等人类活动的影响，世界范围内近岸水体富营养

化日趋严重。 预计未来的几十年里，沿海生态系统

受到全球气候变化尤其是全球气温升高的负面影响

将会增强（Ｎｉｃｈｏｌｌｓ ｅｔ ａｌ．，２００７）。 因此，深入理解人

类活动引起的营养盐富集和全球温度升高对近岸生

态系统的影响已成为迫切的挑战。 在全球海草床衰

退严重的情况下，急需从以下几个方面展开研究：
首先，长时间序列海草床野外观测。 虽然国际

上就营养盐和海水温度升高对海草影响已经进行了

相关研究，但是还缺乏长时间序列的观测数据，营养

盐富集和全球气温升高对不同海草种类的长期影响

机制还不明确，尤其是海水温度升高对海草影响比

较缓慢，短期内很难发现显著影响。 因此，急需构建

海草床调查的指标体系，开展长时间序列的野外观

测，调查环境因素如营养盐、温度等对海草群落、形
态和生理指标的影响。

其次，有机氮对海草的影响机制。 虽然国际上

关于有机氮对海草的影响已经进行了部分研究

（Ｖｏｎｋ ｅｔ ａｌ．，２００８；ｖａｎ Ｅｎｇｌａｎｄ ｅｔ ａｌ．，２０１１；Ａｌｅｘａｎ⁃
ｄｒｅ ｅｔ ａｌ．，２０１５）。 环境中无机氮和有机氮的转化较

为复杂，同时受众多环境因素和生物直接或者间接

的影响。 而且，不同环境条件下生长的同种海草对

有机氮的反应可能存在差异。 因此，在未来的研究
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中，需要对特定区域内有机氮对海草的影响机制进

行研究，深入评估有机氮在海草床氮循环中的作用。
再次，营养盐富集和全球气温升高对海草的协

同影响机制。 目前国内外学者研究了光照、温度、营
养盐以及盐度等环境因素对海草生产力和生物量等

的影响（许战洲等，２００７；Ｌｅｅ ｅｔ ａｌ．，２００７；Ａｌｅｘａｎｄｒｅ ｅｔ
ａｌ．，２０１５），但是两种或两种以上环境因素对海草的协

同影响研究还不多，研究营养盐富集与温度升高之间

的协同作用则更少。 因此，需要加强环境因子的交叉

研究，为保护海草床生态系统提供理论支持。
最后，热带海草呼吸作用对全球温度升高的响

应。 热带海草可以生长的最高温度阈值在 ３３ ～ ３５
℃（Ｋｏｃｈ ｅｔ ａｌ．，２００７），随着全球气温升高，上述阈值

可以预测热带海草未来地理分布范围（Ｍａｓｓａ ｅｔ ａｌ．，
２００９）。 但是，海草呼吸作用对全球气温升高的响

应机制还很有限。 例如，温度从 ２７ ℃升高到 ３３ ℃，
单脉二药草呼吸作用率并未发生变化。 深入研究热

带海草呼吸作用对全球温度升高的响应可以为我们

认识海草物种间的更替提供科学依据。
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