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菹草无性系季节生长速度和生物量分配特征

沈　佳　石福臣　许　文
(南开大学生命科学学院 ,天津　 300071)

摘要:研究了菹草(ＰｏｔａｍｏｇｅｔｏｎｃｒｉｓｐｕｓＬ.)无性系在典型发育阶段的生长特征 ,结果表明:随着无性系的生长 , 叶生

物量比例增高 , 茎生物量比例降低 ,根状茎和根生物量占总生物量的比例较稳定 , 成熟无性系各组分所占比例依次

为叶 >茎 >根状茎和根。各发育阶段无性系小株生物量增长特征不同 , 越冬期和繁殖期小株叶 、茎生物量均与小

株株高呈幂函数异速生长 ,而指数生长期叶生物量与小株株高呈指数生长 , 各发育阶段小株总生物量向叶茎组分

的分配比例不同。无性系小株上部 、中部 、下部叶面积与小株株高之间在幼苗生长期和越冬期呈幂函数异速生长 ,

而在指数生长期和繁殖期呈线性同速生长 ,尤其上部叶面积与高度间极显著正相关的水平最高。
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菹草(ＰｏｔａｍｏｇｅｔｏｎｃｒｉｓｐｕｓＬ.)是眼子菜科(Ｐｏｔ-

ａｍｏｇｅｔｏｎａｃｅａｅ)多年生沉水草本植物 ,分布广泛 ,常

与金鱼藻(ＣｅｒａｔｏｐｈｙｌｕｍｄｅｍｅｒｓｕｍＬ.)、穗花狐尾藻

(ＭｙｒｉｏｐｈｙｌｌｕｍｓｐｉｃａｔｕｍＬ.)等伴生 ,在冬春季节成

为沉水植被的优势种
[ 1]
。由于菹草耐污能力较强 ,

目前对于菹草生态价值的研究较多 ,主要集中在利

用菹草去除富营养化水体中的氮磷营养盐并控制藻

类生长
[ 2— 5]

,以及菹草对铜 、锌 、镉 、汞等重金属的富

集能力和对有毒物质如硒 、苯酚等的吸收转化作用

等方面
[ 6— 10]

。关于菹草的生物生态学特性已有一

些报道 ,包括对菹草生物学特征的描述
[ 11— 13]

,生活

史 、生产力及生物量累积的研究
[ 14— 16]

, 各种因素

(水深 、光照 、基质 、溶氧等)对菹草石芽萌发及幼苗

生长的影响等
[ 17— 19]

。

菹草在适宜的温度条件下 ,通过根状茎产生大

量无性系小株(Ｒａｍｅｔ)快速进行无性繁殖 ,是典型

的单轴型无性系植物
[ 20]
。一定空间内的菹草种群

实际上是由数个无性系(Ｃｌｏｎｅ)集合成的无性系种

群(Ｃｌｏｎａｌｐｏｐｕｌａｔｉｏｎ)。由于菹草种群的动态是由

构成种群的个体变化决定的 ,所以每个无性系的生

长特征可以在一定程度上反映菹草种群的生长情

况 ,研究菹草无性系的生长特征的动态变化可以为

预测菹草种群的变动趋势提供科学依据。

1　材料与方法

1.1　研究地概况　津河是海河的一条重要支流 ,自

2000年全面改造疏通后成为天津市区主要景观水

体之一 。津河两岸坡面砌有石块 , 平均水深约

1.5ｍ,水流缓慢 ,水体营养水平较高。菹草常在津

河中形成单优的水生植物群落 ,偶有金鱼藻伴生 。

1.2　样品采集与整理　天津地区的菹草在每年

5— 6月产生大量石芽 , 7— 8月的夏季绝大多数石芽

开始进入休眠期 ,只有少数石芽萌发 ,入秋后石芽集

中萌发 , 10月中旬石芽萌发已基本完成 , 11— 12月

幼苗经过短暂的快速生长后进入 1— 2月的冰下越

冬期 , 3— 4月冰化后返青 ,随后进行指数生长 , 5月

菹草开始繁殖 。根据天津地区菹草无性系的发育历

期 ,本文从 2006年 11月至 2007年 6月分别在菹草

典型发育阶段幼苗生长期 (11— 12月)、越冬期

(1— 2月)、指数生长期 (3— 4月)和繁殖期 (5— 6

月)进行采样 。采样选择在气温稳定 、天气晴好的

日期进行 。在菹草分布面积较大 ,水深较一致的河

段设置 3个断面 , 9个样点。用自制 50ｃｍ ×50ｃｍ

采草器采集水草 ,带回实验室 ,去除枯枝落叶和其他

种类的水草 ,每次随机挑选 30个完整的菹草无性

系 ,充分洗净后放入水盆中 ,待测 。
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1.3　样品处理和分析　从完整的菹草无性系中随

机选择 30个无性系小株 ,截断小株茎与根状茎的连

接处 ,分别编号。测量无性系小株株高后 ,将其截成

长度相同的上部(顶部)、中部 、下部(基部)三等份 ,

在质地均匀的纸片上描下各等份叶子的轮廓 ,按称

重法测定各等份的叶面积 ,再将小株的叶子和茎分

开 。最后将 30个完整的菹草无性系分成叶子 、茎 、

根状茎和根三部分(繁殖期分成叶子 、茎 、根状茎和

根 、石芽 、花序五部分)。所有组分 65 ℃烘干 96ｈ

后 ,分析天平称重 。

1.4　数据分析　无性系小株上部 、中部 、下部叶面

积及总叶面积与小株株高之间 ,无性系小株叶 、茎生

物量与小株株高之间 ,无性系小株叶 、茎生物量与小

株总生物量之间均用线性函数ｙ=ａ+ｂｘ、幂函数 ｙ

=ａｘ
ｂ
、指数函数ｙ=ａｅ

ｂｘ
拟合 ,选用决定系数最大的

拟合方程作为定量刻画的模型 ,ＳＰＳＳ13.0检验拟

合方程相关性是否显著。

2　结果与分析

2.1　菹草无性系的生物量分配

从幼苗生长期到指数生长期 ,叶片生物量的分

配比例逐渐增高 ,茎占总生物量的比例则逐渐降低 ,

分配于根状茎和根的生物量比例基本稳定 。指数生

长期根状茎和根占总生物量的 14.31%,茎和叶占

总生物量的比例分别为 32.44%和 53.25%。繁殖

期根状茎和根占总生物量的 15.36%,比例与指数

生长期差异不大;叶和石芽占总生物量比例分别为

46.68%和 9.90%,两者比例之和为 56.58%接近于

指数生长期叶子 53.25%的比例;茎占总生物量的

比例为 27.85%,与指数生长期相比略有下降;花序

生物量仅占繁殖期总生物量的 0.21%(图 1)。

图 1　各时期菹草无性系的生物量分配

Ｆｉｇ.1　ＢｉｏｍａｓｓａｌｌｏｃａｔｉｏｎｏｆＰｏｔａｍｏｇｅｔｏｎｃｒｉｓｐｕｓｃｌｏｎｅｓｏｎ

ｄｉｆｆｅｒｅｎｔｔｉｍｅｐｈａｓｅｓｄｕｒｉｎｇｇｒｏｗｔｈ

2.2　无性系小株生物量的增长特征

图 2是不同发育阶段的菹草无性系小株叶 、茎

生物量与小株株高之间的定量化分析模型结果。由

拟合方程可知 ,越冬期无性系小株叶 、茎生物量与小

株株高之间的幂函数异速生长关系最为典型 ,拟合

方程的决定系数 Ｒ
2
值分别达 0.9116、0.9064。指

数生长期无性系小株叶生物量随着小株株高生长呈

指数生长 。繁殖期随着无性系小株株高生长 ,小株

叶 、茎生物量呈异速生长 ,但决定系数 Ｒ
2
较越冬期

　　

图 2　菹草无性系小株生物量与高度之间的拟合曲线

Ｆｉｇ.2　Ｓｉｍｕｌａｔｅｄｃｕｒｖｅｓｂａｓｅｄｏｎｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎｂｅｔｗｅｅｎｂｉｏｍａｓｓａｎｄｈｅｉｇｈｔ

ｏｆＰｏｔａｍｏｇｅｔｏｎｃｒｉｓｐｕｓｒａｍｅｔｓａｔｄｉｆｆｅｒｅｎｔｔｉｍｅｐｈａｓｅｄｕｒｉｎｇ　　　　ｔｈｅｉｒｇｒｏｗｔｈ
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小 ,分别为 0.7549、 0.6680。各发育期阶段无性系

小株叶 、茎生物量与小株株高之间拟合方程依次如

下 ,
＊＊
表示相关性极显著:

幼苗生长期:ｙ=0.0004ｘ+0.0041 , Ｒ
2
=

0.5938
＊＊
;ｙ=0.0005ｘ

1.0922
,Ｒ

2
=0.6027

＊＊

越冬期:ｙ=0.0001ｘ
1.3749

,Ｒ
2
=0.9116

＊＊
;ｙ=

0.0002ｘ
1.3412

, Ｒ
2
=0.9064

＊＊

指数生长期:ｙ=0.0077ｅ
0.0335ｘ

,Ｒ
2
=0.6092

＊＊
;

ｙ=0.001ｘ-0.0086 ,Ｒ
2
=0.6401

＊＊

繁殖期:ｙ =0.0005ｘ
1.1034

,Ｒ
2
=0.7549

＊＊
;ｙ=

0.0005ｘ
1.0778

,Ｒ
2
=0.6680

＊＊

无性系小株叶 、茎两个组分的生物量与小株总

生物量之间的定量化分析模型(图 3)。由图 3可见

越冬期菹草无性系小株叶 、茎生物量与小株总生物

量之间均呈线性同速生长 ,指数生长期无性系小株

叶 、茎生物量随小株总生物量的增加呈幂函数异速

生长 ,幼苗生长期和繁殖期无性系小株叶生物量 、茎

生物量随小株总生物量的增加分别呈幂函数异速生

长和线性同速生长。若以线性函数的参数 ｂ和幂函

数的参数ａ作为小株叶或茎生物量基于小株总生物

量的分配比率
[ 21]
,可以发现各发育期拟合方程的这

两个参数之和皆接近于 1,以越冬期为例 ,小株总生

物量每增加 1ｇ,小株叶生物量增加 0.5226ｇ,小株

茎生物量增加 0.4774ｇ。同理可见 ,幼苗生长期生

物量分配于茎较多 ,越冬期和指数生长期生物量主

要分配于叶片 ,繁殖期分配于茎的生物量略占优势

而与叶的生物量差异不大 。所有拟合方程的决定系

数Ｒ
2
值均在 0.9576— 0.9933之间。各发育期阶段

无性系小株叶 、茎生物量与小株总生物量之间拟合

方程依次如下 ,
＊＊
表示相关性极显著:

幼苗生长期:ｙ=0.2293ｘ
0.831
,Ｒ

2
=0.9576

＊＊
;

ｙ=0.7019ｘ-0.0032,Ｒ
2
=0.9915

＊＊

越冬期:ｙ=0.5226ｘ-0.0013,Ｒ
2
=0.9933

＊＊
;

ｙ=0.4774ｘ+0.0013,Ｒ
2
=0.9920

＊＊

指数生长期:ｙ=0.6852ｘ
1.067
,Ｒ

2
=0.9905

＊＊
;

ｙ=0.3294ｘ
0.9096

,Ｒ
2
=0.9770

＊＊

繁殖期:ｙ=0.5322ｘ
0.9907

,Ｒ
2
=0.9733

＊＊
;ｙ=

0.5079ｘ+0.0041,Ｒ
2
=0.9611

＊＊

2.3　无性系小株叶面积的变化特征

如图 4所示 ,在幼苗生长期和越冬期 ,随着菹草

无性系小株株高的增加 ,小株上 、中 、下部的叶面积

及总叶面积总体上均呈幂函数异速生长;在指数生

长期和繁殖期 ,随着菹草无性系小株株高的增加 ,小

株上 、中 、下部叶面积及总叶面积均具有线性同速生

　　

图 3　菹草无性系小株组分生物量与总生物量之间的拟合曲线

Ｆｉｇ.3　Ｓｉｍｕｌａｔｅｄｃｕｒｖｅｓｂａｓｅｄｏｎｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎｂｅｔｗｅｅｎｍｅｍｂｅｒｂｉｏ-

ｍａｓｓａｎｄｔｏｔａｌｂｉｏｍａｓｓｏｆＰｏｔａｍｏｇｅｔｏｎｃｒｉｓｐｕｓｒａｍｅｔｓａｔｄｉｆｆｅｒｅｎｔｔｉｍｅ

　　　　 ｐｈａｓｅｄｕｒｉｎｇｔｈｅｉｒｇｒｏｗｔｈ

长规律。若以拟合方程的斜率或幂值ｂ表征叶面积

随株高生长而增长的速率 ,则比较可知 ,在幼苗生长

期和越冬期 ,无性系小株各部分叶面积随株高生长

而增长的速率虽差异不大 ,但小株上部叶面积增长

速率稍大;在指数生长期和繁殖期 ,小株上部叶面积

的增长速率显著高于中下部叶面积的增长速率 ,以

繁殖期为例 ,无性系小株株高每增加 1ｃｍ,小株总叶

面积将增加 1.3889ｃｍ
2
,其中小株上 、中 、下部叶面
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积将分别增加 1.2102、 0.1247、0.054ｃｍ
2
。比较拟

合方程的决定系数Ｒ
2
可见 ,小株上部叶面积在各发

育期的Ｒ
2
值总体高于中下部叶面积的 Ｒ

2
值 ,分别

为 0.9334、0.9153、0.5969、0.8537;无性系小株总叶

面积与高度拟合方程的Ｒ
2
值在各发育期亦有差异 ,

分别为 0.9299、0.9145、0.6245、0.8561。各发育期

阶段无性系小株总叶面积 、上部叶面积 、中部叶面

积 、下部叶面积与小株株高之间拟合方程依次如

下 ,
＊＊
表示相关性极显著:

图 4　菹草无性系小株叶面积与高度之间的拟合曲线

Ｆｉｇ.4　Ｓｉｍｕｌａｔｅｄｃｕｒｖｅｓｂａｓｅｄｏｎｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎｂｅｔｗｅｅｎｌｅａｖｅｓａｒｅａ

ａｎｄｈｅｉｇｈｔｏｆＰｏｔａｍｏｇｅｔｏｎｃｒｉｓｐｕｓｒａｍｅｔｓａｔｄｉｆｆｅｒｅｎｔｔｉｍｅｐｈａｓｅ

ｄｕｒｉｎｇｔｈｅｉｒｇｒｏｗｔｈ

幼苗生长期:ｙ=0.4602ｘ
1.0469

,Ｒ
2
=0.9299

＊＊
;

ｙ=0.3838ｘ
1.0585

, Ｒ
2
=0.9334

＊＊
;ｙ=0.0499ｘ

1.0286
,

Ｒ
2
=0.8167

＊＊
;ｙ=0.0108ｘ

0.983
,Ｒ

2
=0.4161

＊＊

越冬期:ｙ=0.2787ｘ
1.2142

, Ｒ
2
=0.9145

＊＊
;ｙ=

0.1806ｘ
1.2614

,Ｒ
2
=0.9153

＊＊
;ｙ=0.0994ｘ

0.9818
,Ｒ

2
=

0.5580
＊＊
;ｙ=0.0504ｘ-0.4924,Ｒ

2
=0.4910

＊＊

指数 生长 期:ｙ=1.187ｘ -10.391, Ｒ
2
=

0.6245
＊＊
;ｙ=0.9258ｘ-6.3657, Ｒ

2
=0.5969

＊＊
;

ｙ=0.1974ｘ-2.8139,Ｒ
2
=0.5668

＊＊
;ｙ=0.0639ｘ-

1.2116,Ｒ
2
=0.6076

＊＊

繁殖期:ｙ=1.3889ｘ-23.477,Ｒ
2
=0.8561

＊＊
;

ｙ=1.2102ｘ-22.841,Ｒ
2
=0.8537

＊＊
;ｙ=0.1247ｘ-

0.5051, Ｒ
2
=0.6257

＊＊
;ｙ=0.054ｘ-0.1306,

Ｒ
2
=0.4917

＊＊

3　讨　论

与植物种群这一概念不同 ,无性系种群强调由

无性繁殖形成的植物种群 ,自然情况下 ,一般得不到

源于种子的资源补充更新
[ 20]
。由于水生环境比陆

生环境更有利于植物的克隆生长 ,所以多数水生植

物种群依靠无性繁殖扩大种群规模 ,属于无性系种

群
[ 22]
,菹草亦不例外 ,在自然水体中主要通过根茎

蔓延和石芽萌发进行无性繁殖 ,虽然也产生种子 ,但

在野外罕有种子萌发的幼苗
[ 14, 15]

,所以在一定生境

内的菹草种群其实是无性系小株构成的无性系种

群。菹草在生活史各阶段的生长策略是菹草对水体

综合环境长期适应的结果 ,无性系的生长状况决定

种群的整体变动。

目前对于某种沉水植物在其发育过程中的不同

时期生物量分配状况的变化未见报道 ,研究较多的

是水深波动 、底质类型 、水体透明度 、水体营养水平

等生态因子对沉水植物成熟无性系生物量分配的影

响
[ 22— 25]

。刘伟龙等发现马来眼子菜 (Ｐｏｔａｍｏｇｅｔｏｎ

ｍａｌａｉａｎｕｓＭｉｑ.)根 、茎 、叶的生物量依次减少 ,形成

“脚重头轻的不倒翁 ”结构 ,有利于马来眼子菜在风

浪冲击后重新定居 ,增加生态位宽度 ,水深增加促使

马来眼子菜分配更多的生物量在茎叶上 ,从而获得

更多的光辐射
[ 23]
;气候温和的河口湾生长的多年生

川蔓藻(ＲｕｐｐｉａｍａｒｔｉｍａＬ.)的地下生物量(根 、根状

茎 、根毛 )在其生长高峰时可达总植株生物量的

76%,发达的根系有利于川蔓藻越冬和在恶化水环

境中优先占领底质空间 ,增加存活选择机会
[ 24]
;杨

永清等发现在水深增加时 ,微齿眼子菜(Ｐｏｔａｍｏｇｅ-

ｔｏｎｍａａｃｋｉａｎｕｓＡ.Ｂｅｎｎｅｔｔ)和穗花狐尾藻的根冠比
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都有所下降 ,当水位波动干扰较大时 ,根系不发达的

微齿眼子菜分配至根的生物量增加 ,根系发达的穗

花狐尾藻分配至根的生物量则变化不明显
[ 25]
。菹

草成熟无性系的生物量分配模式与微齿眼子菜比较

接近 ,从根 、茎 、叶生物量依次增加 ,呈现与马来眼子

菜 、川蔓藻等相反的 “头重脚轻 ”的结构。本实验还

研究了菹草发育过程中各个时期生物量分配的状

况 ,结果表明 ,菹草生物量分配的情况在各个时期有

所差别 。虽然根冠比在各时期差异不大 ,但地上器

官的生物量分配变化较大 。菹草幼苗茎的生物量比

例最大 ,发育初期茎的快速生长有利于占据水体上

层空间 ,保证叶片可以获得足够的光照;越冬期和指

数生长期叶的生物量比例增加迅速;繁殖期叶生物

量比例稍有降低 ,主要原因是部分叶片变态为石芽 。

由于本实验样地津河的水深 、营养水平较稳定且水

流缓慢 ,所以菹草生活的环境条件变化不大 ,可认为

各时期菹草各构件生物量分配的变化受其自身发育

控制的程度较大 。

各发育阶段中 ,随着小株株高生长 ,无性系小株

叶 、茎生物量的增长趋势不同 。生物统计学上决定

系数的含义是变量一引起变量二变异的回归平方和

占变量二变异总平方和的比率
[ 26]
。那么 ,两个生物

性状之间相关关系拟合方程的决定系数就代表性状

一引起性状二变异的回归平方和占性状二变异总平

方和的比率 ,即性状之间的相关程度。对大量生物

性状的相关生长现象的观察研究和机理解释表明 ,

相关生长体现着进化论对个体生理过程效率最优化

的要求
[ 27]
,在一定程度上受遗传因素的影响 ,所以

有研究常以决定系数 Ｒ
2
代表遗传因素对这种性状

间相关生长的控制水平 , (1—Ｒ
2
)代表环境因子的

影响强度
[ 28]
。越冬期拟合方程的幂值和 Ｒ

2
值表明

此期叶 、茎生物量的增长速率相似且较为稳定 ,受环

境影响小 ,从而保证指数生长期之前种群已具有一

定的规模。指数生长期叶片的指数快速增长导致菹

草的生物量在每年 4、5月份达到最高峰
[ 14]
。繁殖

期叶茎的异速生长与越冬期相比受环境因素影响较

大 ,如果繁殖期环境条件良好 ,无性系在保证繁殖物

质能量充足的情况下仍然产生大量的叶茎 ,反之 ,形

成叶茎的物质能量尽量转移用于形成石芽和花序 ,

这样菹草种群能够较好地适应环境 ,保证种的顺利

延续。值得注意的是 ,菹草的叶茎生物量与小株株

高之间 ,小株叶茎生物量与小株总生物量之间虽然

存在着相关生长关系 。有报道表明多种植物个体的

大小和重量之间普遍存在着 1 /4相关生长关系
[ 29]
,

然而菹草的相关生长关系并不遵循这种模式 。这种

偏离可能是菹草水下特殊的光照环境和沉水植物经

历的进化过程的影响所造成的
[ 30]
。虽然满江红 、槐

叶萍 、浮萍等漂浮植物的个体大小与个体生物量之

间已被证明遵循这种 1/4相关生长关系
[ 29]
,其他沉

水植物是遵循亦或是偏离这种相关生长规律尚待继

续研究。

本实验结果表明无性系小株叶 、茎两个组分生

物量的增加与小株总生物量的增加之间呈很稳定的

相关生长 ,各发育期无性系小株总生物量向小株叶

茎的分配比率不同 ,且生物量的分配方式相当大的

程度上受遗传因素的控制。幼苗生长期相对较大的

茎生物量可以保证支撑叶片的茎达到一定高度 ,越

冬期和指数生长期主要产生叶片以保证植株光合作

用的进行 ,繁殖期茎生物量稍占优势有利于花序挺

出水面 ,从而保证菹草有性生殖的顺利进行 。

在菹草的整个生活史中 ,除开花时花序挺出水

面外 ,植株全部没于水面以下 ,因此光照是影响菹草

生长的重要生态因子。已有研究发现菹草植株的生

物量从基部向顶部逐渐增大 ,且主要集中于植株顶

部
[ 15]
。这种生物量垂直分布的特征是由叶片垂直

分布造成的 ,即叶片聚集于小株茎顶部 ,茎中下部叶

片稀少 ,所以分别研究无性系小株上 、中 、下部叶面

积随小株株高的生长 ,各自的变化趋势能更真实地

反映菹草在发育过程中如何适应光照条件。菹草的

根系不发达 ,主要通过地上的叶茎占据生存空间以

获取资源 ,所以叶面积的多少决定了菹草占据空间

的实际能力的大小。在幼苗生长期和越冬期 ,无性

系小株的叶面积与小株株高之间呈幂函数异速增

长 ,指数生长期和繁殖期则呈线性增长 。从空间发

展策略的角度来看 ,幂函数增长是一种无性系外部 、

内部空间兼顾的扩展策略 ,而线性增长是无性系外

部空间优先增长的策略
[ 31]
。本实验的结果表明菹

草无性系小株上部叶面积在各发育期均随小株株高

的生长保持着相对较高增长速率 ,且上部叶面积的

增加对总叶面积增加的贡献最大 ,这一结果与生物

量从基部向顶部递增分布的现象相吻合 。由本实验

所得Ｒ
2
可知 ,小株上部叶面积与高度之间的相关关

系较大 ,这种关系受环境因子的影响较小而主要受

遗传因素影响 ,也是菹草的主要生物学特征之一。

总之 ,菹草无性系在其生活史的不同阶段采取了不

同的生长策略 ,但叶片始终聚集于枝顶 ,中下部叶面

积则受环境影响更大 ,随光照强弱而增减 ,使叶片分

布在具有一定的随机性的同时 ,始终向充分利用光



2期 沈　佳等:菹草无性系季节生长速度和生物量分配特征 251　　

照的方向发展。
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