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摘 要: 在野外池塘中, 利用 3 种不同营养状况的底质研究底质营养盐对菹草生长及养分分配的影响, 结果表明:

沉水植物菹草面对底质营养盐的胁迫出现了急性的生理生化反应, 在生长初期叶片总的可溶性糖含量在肥沃的底

质上高于贫营养底质上;根、茎、叶和石芽各构件都具有异速生长现象,并且表现规律不一样; 菹草的根冠比随底质

营养盐的不同而变化;随着营养条件对菹草生长胁迫加重 ,根、冠的异速生长愈明显,同时石芽的 NBP和 CBN 比率

显著受底质营养盐的影响,而菹草叶片和茎 NBP 和 CBN 比率不受底质肥力的影响, 这些响应将改变石芽第 2 年的

命运和影响种群的维持;在胁迫生境下, 菹草首先分配资源到无性繁殖体 ) ) ) 石芽上以便维持种群的延续,以回避

策略应对底质营养盐胁迫。
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  自然生境不是均匀分布的,而是斑块状分布, 植

物如何应对资源有效性的变化一直是植物生态学的

热点问题。经典的假设认为植物以某种方式最优化

地利用资源来适应环境变化[ 1]。最优分配理论和模

型认为:植物面对资源不足时,将通过分配物质到不

同的植物组织最优化摄取营养、光、水份和 CO2 以

最大化的方式维持植物的生长速率[ 2, 3]。在许多影

响植物生长表现的环境因子中, 底质营养有更大的

时空异质性,因此研究植物对营养异质性的可塑变

化有重要意义。许多研究表明: 植物的许多形态特

性、生物量和抽条长度都对底质的特性作出反

应[ 4~ 6] ; 也有研究提出了沉水植物面对环境胁迫时

的短期适应策略
[ 7, 8 ]
。面对底质营养的不同, 沉水

植物不只是发生可塑性变化, 还可能改变植物的资

源分配策略以及沉水植物的繁殖响应策略, 进而在

不同底质营养条件下沉水植物可能表现出具有不同

的适应策略。

植物在漫长的进化过程中已经形成了优先供应

繁殖构件能量和物质的生理学机制 [ 9]。植物面对异

质生境具有不同的资源分配策略,是生殖构件形成、

生长和整个植株物质生产与分配长期调剂的结果
[ 5]
。

因此,深入研究植物生殖构件的表型可塑性与分株

物质生产和分配的内在联系及其变化规律,不仅是

认识客观事物的科学问题, 对于恢复受损植被, 也具

有重要的实践意义。基于此,本研究以长江中下游

地区湖泊的优势种菹草( Potamogeton cr i spus L. )

为实验对象,研究不同营养底质对沉水植物的生长

及养分分配的影响, 理解菹草的生存策略和种群的

维持机制。主要有两个目的: ( 1)调查沉水植物面对

不同营养浓度的底质如何变更植物的资源分配策

略。( 2)是否变更沉水植物不同组织间的 C、N、P分

配以及对种群维持是否有重要意义?

1  实验材料与方法

1. 1  实验材料
菹草( P . cri spus)是一种世界广泛分布的沉水

植物, 也是长江中下游地区的浅水湖泊的优势种。

它在每年的秋天开始萌发, 整个冬季生长, 在每年

4~ 7月能形成大量的无性繁殖体 ) ) ) 石芽, 每年
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7~ 9月的高温期石芽处于休眠期, 9月到第 2 年元

月石芽萌发的高峰期, 菹草的最大生物量为每年的

4、5月份。菹草实验材料取自西凉湖。

1. 2  实验方法

1. 2. 1  实验设计

实验在中国科学院武汉植物园室外水塘中进

行,研究富营养或贫营养的底质对菹草生长和繁殖

策略的影响。用塑料桶(顶部直径为 27 cm ,底部直

径为 22 cm, 高为 14 cm)培养植株,每个桶中放入一

层沙,然后分别放入 0, 171 5和 36 g 的 Osmocote@

牌缓释肥(氮、磷、钾的比率为 12B4B4) , 每个处理 5

个重复,每个处理共有 25桶, 再用沙覆盖缓释肥, 每

个桶大约有 5 kg 的沙,这样就形成了 3种不同营养

梯度( N/ P: 0/ 0; 01 22% / 01 08%; 01 44%/ 01 16%)的

底质。其中最高浓度的底质相当于超富营养的底质

生境。

于2004年11月10日开始实验。将25 cm长的菹

草枝条扦插到桶中, 每个桶中插 5株枝条,共种植了

375株菹草枝条, 然后轻轻地将这些塑料桶沉入水

深 80 cm 的室外水塘中, 让它们更接近自然状态下

的生长情况, 各个处理间相距30 m放置; 实验布置

完后每隔20 d取样一次, 每个处理每次取 5桶,分 5

次取完所有的植物样, 统计每桶菹草的石芽数和枝

条数, 并将菹草分为根、茎、叶和石芽, 分别在 80 e

烘至恒重并称干重。实验期间菹草没有形成种子。

植株种植20 d后, 取不同处理的菹草叶片, 测定

叶绿素含量( mg/ g )和可溶性糖含量( % )评价菹草

对底质的短期生理反应; 每月定期监测水塘水体的

物化指标: T P、TN、pH值、电导率和温度(表1)。

表 1  实验水塘水质指标的平均值和标准差

T ab. 1  M ean Va lues and S. D of P arameter s o f Water

M easured in the P ond at t he Ex per iment

参数
水   样

最小值 最大值 平均值 标准差

温度( e ) 8. 9 16. 6 13. 006 3. 555

pH 值 8. 46 9. 29 8. 708 0. 336

电导率(LS/ cm) 276 328 308. 6 20. 008

总磷量( mg/ L) 0. 0351 0. 0403 0. 0377 0. 0026

总氮量( mg/ L) 1. 155 1. 462 1. 331 0. 158

1. 2. 2  化学分析

植物样品干重用作总 C 的估计值 [ 1] , 植物样品

的总 N用浓硫酸和高氯酸混酸消煮+ 靛酚蓝比色

法测定,植物样品总 P 用浓硫酸和高氯酸混酸消煮

+ 钼锑抗比色法测定[ 10] 。

1. 3  数据分析

实验设计是单因素实验方案, 所有数据在分析

前被转换为对数保证数据的正态分布。用单因素方

差分析 ( one-w ay ANOVA) 和重复测量方差分析

( Repeated Measures)检验处理间的差异, 不同处理

对石芽数和抽条数的影响用非参数检验, 所有统计

分析借助于 SPSS111 0软件。

2  实验结果

2. 1  生化反应
沉水植物菹草( P . cri spus)在生长初期面对肥

沃的底质显示一个短期的生理适应 (图1)。在中营

LC表示低营养底质; M C表示中营养底质; H C表示高营养底质; a, b表示 01 05显著水平上不同处理间的差异

图 1 实验初期不同处理下菹草叶片的可溶性糖和叶绿素含水量的平均值 ? 标准差

F ig. 1 M ean ? S E of T o tal So luble Sug ars and Chlo ro phy ll a Co ntent in L eaves of Potamogeton cr ispus L .

at the Early Stag es o f Plant G ro wth
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养、高营养底质中,菹草叶片的可溶性糖的含量显著

高于低营养底质中的( F2, 14= 91 758, P= 01 002) ; 而

菹草叶片的叶绿素含量在各个处理间没有显著差异

( F2, 14= 01 400, P= 01 687) ,表明光合作用机能没有

受到底质营养的影响。

2. 2  植物的生物量分配

菹草的根、茎、叶和石芽的生物量虽然在不同取

样时间上有显著差异,表明有显著生长,在各个处理

间没有显著的差异(表2)。但实验结束时在低营养

底质上生成的石芽生物量显著高于其它2种底质上

生成的石芽生物量(表3) ,另外菹草植株在各个处理

间形成的抽条数没有显著的差异( V2 = 11 518, P=

01 468)。通过分析菹草各构件的异速生长情况发

现:根、茎、叶和石芽各构件都具有异速生长现象, 并

且表现规律不一样。用拟合方程的确定系数 R
2 来

估计遗传因子的贡献程度, 环境因子用 1-R 2 来估

计,则菹草各构件异速生长受底质营养的影响程度

分别为:根> 石芽> 叶> 茎,并且各个处理间表现规

律不一致(图 2)。在胁迫生境下(高营养基质或低营

养基质)石芽生物量的分配更多地受遗传因子的影

响(图 2, LC: R2 = 01 836 9; H C: R 2= 01 750 9)。

表 2 不同底质的肥力对菹草生长影响的
重复测量方差分析结果

T ab. 2  Results o f Repeat ed M easures T esting the

Effects o f Different N utrient Concentr atio n o f Sediment

o n t he P erfo rmances of P . cr ispus L .

变   量
变异来源

Nutrien t
gradien t( N )

T ime
( T )

N @ T

生物量的分配

根冠比 6. 757* 5. 150ns 0. 808ns

每株根的生物量( g) 4. 940ns 15. 014* 1. 133ns

每株茎的生物量( g) 1. 162ns 21. 882* 1. 474ns

每株叶的生物量( g) 0. 178ns 8. 777* 0. 632ns

每株石芽的生物量( g) 0. 454ns 22. 310* 1. 733ns

植物营养含量

茎的含氮量( mg/ g) 57. 617* 15. 704ns 1. 377ns

茎的含磷量( mg/ g) 14. 801** 13. 8ns 2. 438ns

叶的含氮量( mg/ g) 3. 920ns 1. 594ns 0. 854ns

叶的含磷量( mg/ g) 1. 822ns 4. 081ns 1. 017ns

石芽的含氮量( mg/ g) 5. 790* 9. 802** 2. 038ns

石芽的含磷量( mg/ g) 1. 273ns 9. 458** 1. 702ns

注: ns表示 P> 0. 05( non-signif icant) ; * 表示 P< 0. 05; ** P< 0. 001

表 3  实验结束时不同底质上菹草抽条数、生物量、总氮、总磷和 NBP 比率的平均值 ? 标准差
T ab. 3  Number of Branches, Bio mass, T o tal P lant N , T o tal P and NBP Ratio of P. cris pus in the Different N utrit ional

Concentr ation Sediment at t he End o f the Ex per iment ( M eans ? S D)

变   量
处     理

LC M C HC

每株抽条数 4. 000 ? 0. 816 5a 3. 000 ? 0. 50a 3. 000 ? 0. 853 9a

每株根生物量( g) 0. 015 ? 0. 002 9a 0. 035 1 ? 0. 028 8a 0. 012 3 ? 0. 009 1a

每株茎生物量( g) 0. 3671 ? 0. 047a 0. 498 ? 0. 269 9a 0. 592 9 ? 0. 101 4a

每株叶生物量( g) 0. 229 ? 0. 014 5a 0. 283 ? 0. 053 2a 0. 285 ? 0. 082 5a

每株石芽生物量( g) 0. 369 ? 0. 030 9a 0. 165 5 ? 0. 067 5b 0. 235 2 ? 0. 012 9a

茎含氮量( mg/ g) 4. 443 ? 1. 257b 9. 578 ? 5. 632a 11. 908 ? 3. 306a

叶含氮量( mg/ g) 5. 012 ? 1. 726a 6. 227 ? 3. 149a 5. 051 ? 2. 284a

石芽含氮量( mg/ g) 6. 517 ? 1. 411a 1. 692 ? 1. 571b 3. 467 ? 1. 063b

茎含磷量( mg/ g) 1. 066 ? 0. 159b 1. 905 ? 0. 982a b 2. 416 ? 0. 399 5a

叶含磷量( mg/ g) 1. 061 ? 0. 149a 1. 232 ? 0. 453a 1. 167 ? 0. 279a

石芽含磷量( mg/ g) 1. 022 ? 0. 173a 0. 406 ? 0. 301b 0. 697 3 ? 0. 179ab

茎的氮磷比 4. 228 ? 1. 292a 4. 89 ? 1. 093a 4. 516 ? 1. 543a

叶的氮磷比 4. 666 ? 1. 369a 4. 943 ? 1. 215a 4. 104 ? 0. 765a

石芽的氮磷比 6. 381 ? 0. 771a 3. 810 ? 0. 741c 4. 885 ? 0. 283b

注:字母 a, b, c表示显著水平上各个不同处理间的差异( P= 0. 05)

  菹草的根冠比随底质肥力的不同而变化(见图

3)。在中营养底质中其根冠比最高,而在高营养底

质中其根冠比最低, 显然,在高营养底质中的根冠比

显著低于低营养、中营养底质中的( F= 61 757, P=

01 029)。根、冠生长动态是由菹草自身遗传特性和

环境因素共同决定的。分析菹草根、冠物质分配关

系的规律可知(图 4) , 菹草根、冠之间存在异速生长

关系, 并且符合如下方程: y= a+ bx。y 代表根干重

的对数, x 代表冠干重的对数, a为截距, b 为线性回

归系数。b 值有大小可以反映底质营养条件的优

劣,根、冠异速生长的程度和干物质积累状况, b 值

愈大,说明根、冠间异速生长程度愈小, 如果说菹草

生长不受任何条件的限制, 则干物质在根、冠间只有

一种分配模式, b值只有一个确定值;如果菹草生长

的条件变化,则根、冠间的分配模式将会发生变化。

本研究显示:底质的营养条件显著影响菹草根、冠生

长和根、冠关系。中营养( MC)处理的 b值最大, 异

速生长程度愈小;而低营养( LC)和高营养 ( H C)底

质处理的 b值下降, 营养条件对菹草生长胁迫加重,

根、冠的异速生长愈明显(图 4)。
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2. 3  植物的营养变化情况

菹草植物组织的 N、P 浓度随着底质肥力显现

不同的变化(表 2 )。菹草茎的 N、P 浓度显著受底

质肥力的影响( F= 571 617, P= 01 019; F= 141 801,

P< 01 001) ,茎 N、P 浓度在高营养底质中最高, 在

低营养底质中最低; 菹草石芽 N的浓度也显著受底

质肥力的影响( F= 51 790, P= 01 024) , 而其 P 的浓

度在各个处理间没有差异( F= 11 273, P= 01 326) ,

石芽 N 的浓度在低营养、高营养底质中显著高于中

营养底质的;而叶片的 N、P 浓度不受底质肥力的影

响( F= 31 920, P= 01 06; F= 11 822, P= 01 217)。

实验结束时菹草石芽的 NBP 比率显著受底质

肥力的影响(表 3, F2, 14 = 161 355, P = 01 001) , 在低

营养底质中的石芽 NBP 比率显著高于中营养和高

营养底质中的 ( LSD, P< 01 001, P= 01 009) , 而高

营养底质中的石芽 NBP 比率显著高于中营养底质

中的( LSD, P= 01 041) ; 菹草叶片和茎 NBP 比率不

受底质肥力的影响 ( F2, 14 = 01 557, P = 01 591; F2, 14

= 01 252, P= 01 782)。菹草石芽的 CBN 比率也显

著受底质肥力的影响, 而叶片和茎的 CBN 比率不受

底质肥力的影响(图 5 )。

图 5  生长在不同底质上的菹草各个组织的 CBN 比率的变化

生物量干重作为碳的估计值

Fig . 5  Changes in CBN Rat io o f Each Component o f Potamogeton cr isp us L . Gr ow n o n T hr ee T ypes

o f Sediment, D ry M ass as an Estimate of Carbon

3  讨论

沉水植物菹草对底质营养状况有着较强的适应

能力。在高营养底质胁迫下沉水植物菹草出现急性

生理响应,在肥沃底质上叶片可溶性糖的含量高于

在贫营养的底质上的。主要是由于胁迫生境中菹草

叶片可溶性糖不仅为植物体内各种成分的合成提供

能量和原料,而且是主要的渗透调节物质,随着营养

胁迫的加剧,可溶性糖参与渗透调节作用,维持细胞

的正常渗透压,稳定细胞中酶分子的活性构象, 保护

酶免受直接伤害, 减少营养胁迫对植物的影响, 增强
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植物适应环境的能力 [ 11] , 比正常可溶性糖的含量

011~ 01 15 mg/ g 高出 50%~ 100%,从而增加了菹草

在底质营养胁迫条件下生存的机会。

底质营养条件胁迫越大, 根系与叶冠相对生长

速率的差异愈大,根、冠的异速生长愈明显,根、冠相

互调节不力,各自的功能降低,干物质积累减少, 通

过菹草的内部机能的调节, 分配到无性繁殖体的生

物量增多以便维持种群的延续。总体上, 底质营养

浓度增高,菹草根、冠的异速生长加剧, 干物质积累

减少;另外,沉水植物菹草的繁殖策略紧密联系着环

境的胁迫。菹草在贫营养和超富营养底质条件下比

中等营养底质环境下形成更多的无性繁殖体 ) ) ) 石

芽(见图 2) , 这种繁殖策略可能是菹草应对不适环

境的一种机制。许多研究表明: 植物内部资源的有

效性和形成繁殖体的芽体有效性可能限制无性繁殖

体形成,而且繁殖体诱导需要特殊的环境条件。本

研究认为菹草石芽的形成与胁迫底质环境相关, 当

沉水植物菹草生长在胁迫环境中(比如低营养底质

或超营养底质) ,菹草将形成一定数量的石芽有利于

种群延续,以回避策略应对底质环境的胁迫, 这种无

性繁殖模式代表着沉水植物菹草对底质胁迫环境的

适应策略。

植物地上部分的营养浓度和 NBP 比率常在湿

地植物研究中重点考虑
[ 12, 13]

。当植物 NBP 比率>

16和植物组织 P< 11 0 mg / g 时, 植物生长被认为是

磷限制; 当植物 NBP 比率< 14 和植物组织 N <

201 0 mg / g 时,植物生长被认为是氮限制。根据这

些观点,沉水植物菹草在底质肥力胁迫下的表现被

认为是氮限制(见表 3) , 之所以所有的处理没有发

生磷限制, 可能与培养基质是沙基质有关。A bra-

hamson( 1982)认为营养含量是比生物量更能评价

资源分配的因素,严格的资源分配模式反映了植物

的生态策略[ 14] 。正因为在底质肥力胁迫下产生的

氮限制改变了菹草内部的碳氮比进而改变了植物的

生态策略,就如本研究一样,菹草在底质胁迫生境下

分配更多的生物量和营养到石芽而不是到茎、叶部

分。

碳氮平衡假设( CNBH )也是理解植物资源分配

模式的有效途径之一
[ 15]

,这个假设指导我们理解植

物对异质营养环境的响应情况[ 16]。本研究发现菹

草石芽的 CBN 比率在不同肥力底质下有显著的不

同响应模式(图 5) , 这种响应模式是植物面对不同

资源有效性时, 植物生理响应不同, 改变了资源分

配,最终将改变菹草石芽第二年的命运和影响菹草

种群的维持。前人的研究也发现了无性繁殖体或在

氮水平[ 17, 18] 或碳水平[ 18]上不同,这些结论说明繁殖

体的最后命运决定于它们的营养水平
[ 19]

, 繁殖体的

营养水平的改变将影响它们将来的繁殖策略。
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ON THE EFFECTS OF DIFFERENT NUTRIENT CONCENTRATIONS OF

SEDIMENT ON THE GROWTH AND RESOURCE ALLOCATION

OF POTAMOGETON CRISPUS

YUAN Long-y i1, 2 , TAO Lin1, 3 , LI Wei1 , L IU Gu-i hua1

( 1. Lab oratory of Aquat ic Plant Biology, Wuh an Botanical Gard en, Chinese Academy of S ciences, W uhan 430074, Ch ina;

2. College of H ort icul tu re an d Gardening, Yan gtz e University, Jingzh ou 434025, China;

3. Yangtze River Fish eries Research Ins titute, Ch ines e Academy of Fish ery Sciences, Jingzh ou 434000, Chin a)

Abstract: T he inf luence of three kinds of sediments with dif ferent nutrient status on the g row th and re-

source al locat ion of a submerged freshw ater macr ophyte Potamogeton cr isp us L. w as ex amined outdoor s in

the pond. The results sho w ed that the grow th o f subm erg ed m acrophy te P. cr i spus show ed a tem porary

physiolog ical respo nse to different nutrient concentrat io ns of sediment. T otal so luble sugars content of

leaves w as hig her on the fert ile sedim ent than that on the low nutrit ional sediment at the early stag es of

plant gr ow th. T her e w as a reg ulat ion of al lometric grow th in the accumulat ion of biomass o f roots, stems,

leaves and turions of P. cr i sp us, w hich show ed differ ent regulat ions of allo metr y. The rat io s betw een be-

low-g round and above-g round biom ass ex hibited a dependent change on any sedim ent nutrient lev el. Allo-

m etric g row th relationships betw een below-ground biomass and above-ground biomass of P. cr i sp us w ere

significant ly affected by the sediment nutrients. At the same t ime, the CBN and NBP r at ios of turions w ere

significant ly affected by the three sediment types. H ow ev er, the CBN and NBP rat ios o f leaves and stems

w ere no t sig nif icant ly af fected by the three sediment types. The response may chang e the fate of the tur io ns

in the second y ear, and affect the m aintenance of the populat ions. With biom ass al locat ion regulat ion, P.

cr ispus f irstly allocated mo re biom ass to the form ation of turions to cont inue the populat ions show ing refu-

g ing life-history st rategy under the st ress of sediment nutrients.

Key words: Potamogeton cr isp us ; sedim ent; plant turion; st ress; r esource allocatio n
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