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不同高程短尖苔草对水位变化的生长及繁殖响应
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摘要：在淡水湿地生态系统中，水位通常是制约植被生长和繁殖动态的关键因素，进而对物种组成、群落演替和植被分布格局产

生决定性影响。 无性繁殖是洞庭湖湿地克隆植物适应环境胁迫的重要策略之一，本文以洞庭湖湿地典型克隆植物⁃短尖苔草

（Ｃａｒｅｘ ｂｒｅｖｉｃｕｓｐｉｓ Ｃ． Ｂ． Ｃｌａｒｋｅ）为对象，研究了不同分布高程（２３．７ ｍ 和 ２５．８ ｍ）的植物对水位变化（０ ｃｍ，－１５ ｃｍ，－３０ ｃｍ）的生

长和繁殖特征响应。 结果表明：水位变化对不同分布高程分布短尖苔草的生长和克隆繁殖特征均产生显著影响（Ｐ＜０．０５）。 对

高程区的短尖苔草而言，克隆繁殖特征如分株数、分株总生物量、芽数和芽生物量随水位的降低而增加，而对生长特征（株高及

总生物量）无显著影响（Ｐ＞０．０５），表明适当干旱有利于高程区苔草的克隆繁殖。 对于低程区分布短尖苔草而言，水位变化对其

生长特征有显著影响（Ｐ＜０．０５），如株高和总生物量随着水位的降低而增加；分株数和总芽生物量等克隆繁殖特征则随水位的

降低而减少，而水位对低程区短尖苔草的分株总生物量和总芽数影响不显著（Ｐ＞０．０５）。 因此，短尖苔草的克隆繁殖特征除受

到水位的影响外，还受其分布高程的影响。 可见，同一种短尖苔草因长期适应于不同生境而对相同的环境胁迫表现出了不同的

生长繁殖策略，
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ｒｅｓｏｕｒｃｅｓ ｔｏ ｔｈｅ ａｂｏｖｅｇｒｏｕｎｄ ｓｈｏｏｔｓ． Ｉｎ ｃｏｎｔｒａｓｔ， Ｃ． ｂｒｅｖｉｃｕｓｐｉｓ ｇｒｏｗｉｎｇ ｉｎ ｔｈｅ ｈｉｇｈ⁃ｅｌｅｖａｔｉｏｎ ｚｏｎｅ ｃｏｕｌｄ ａｄａｐｔ ｔｏ ｔｈｅ ｌｏｗ
ｌｅｖｅｌ ｏｆ ａｖａｉｌａｂｌｅ ｒｅｓｏｕｒｃｅｓ ｏｒ ｓｔｒｅｓｓｆｕｌ ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔｓ ｂｙ ａｌｌｏｃａｔｉｎｇ ｍｏｒｅ ｒｅｓｏｕｒｃｅｓ ｔｏ ｔｈｅ ａｂｏｖｅｇｒｏｕｎｄ ｓｈｏｏｔｓ ａｎｄ ｆｅｗｅｒ
ｒｅｓｏｕｒｃｅｓ ｔｏ ｔｈｅ ｂｅｌｏｗｇｒｏｕｎｄ ｐａｒｔｓ． Ｎｅｖｅｒｔｈｅｌｅｓｓ， Ｃ． ｂｒｅｖｉｃｕｓｐｉｓ ｇｒｏｗｉｎｇ ｉｎ ｔｈｅ ｌｏｗ⁃ｅｌｅｖａｔｉｏｎ ｚｏｎｅ ｄｉｄ ｎｏｔ ｒｅｓｐｏｎｄ
ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔｌｙ ｔｏ ｃｈａｎｇｅｓ ｉｎ ｒｅｓｏｕｒｃｅ ｌｅｖｅｌｓ ｔｈｒｏｕｇｈ ｂｉｏｍａｓｓ ａｌｌｏｃａｔｉｏｎ ｐｌａｓｔｉｃｉｔｙ， ｗｈｉｃｈ ｓｕｇｇｅｓｔｓ ｔｈａｔ Ｃ． ｂｒｅｖｉｃｕｓｐｉｓ ｆｏｕｎｄ ｉｎ
ｔｈｅ ｌｏｗ⁃ｅｌｅｖａｔｉｏｎ ｚｏｎｅ ｍａｙ ｎｏｔ ａｃｃｌｉｍａｔｅ ａｓ ｑｕｉｃｋｌｙ ｔｏ ｔｈｅ ｃｈａｎｇｅｓ ｉｎ ｗｅｔｌａｎｄ ｈａｂｉｔａｔｓ ａｓ ｔｈｅ ｐｌａｎｔｓ ｇｒｏｗｉｎｇ ｉｎ ｔｈｅ ｈｉｇｈ⁃
ｅｌｅｖａｔｉｏｎ ｚｏｎｅ． Ｔｈｅｓｅ ｒｅｓｕｌｔｓ ｉｎｄｉｃａｔｅｄ ｔｈａｔ Ｃ． ｂｒｅｖｉｃｕｓｐｉｓ ｃａｎ ｄｅｐｌｏｙ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｇｒｏｗｔｈ ａｎｄ ｒｅｐｒｏｄｕｃｔｉｖｅ ｓｔｒａｔｅｇｉｅｓ ｉｎ ｒｅｓｐｏｎｓｅ
ｔｏ ｗａｔｅｒ ｓｔｒｅｓｓ ｂｅｃａｕｓｅ ｏｆ ｌｏｎｇ⁃ｔｅｒｍ ａｄａｐｔａｔｉｏｎ ｔｏ ｐａｒｔｉｃｕｌａｒ ｈａｂｉｔａｔｓ．

Ｋｅｙ Ｗｏｒｄｓ： ｗａｔｅｒ ｌｅｖｅｌ； ｃｌｏｎａｌ ｐｒｏｐａｇａｔｉｏｎ； ｗｅｔｌａｎｄ ｐｌａｎｔｓ； Ｄｏｎｇｔｉｎｇ Ｌａｋｅ

在湿地生态系统中，水位往往是制约植被生长和繁殖动态的关键因素，进而对植被演替、物种丰富度、分
布格局和植被组成产生决定性影响［１⁃２］。 周期性水位波动是湿地系统的最基本特征，导致植物遭受洪水和旱

季干旱的双重胁迫。 由于长期受此影响，湿地植物往往以克隆植物为主，并形成特有的对水沙环境变化的响

应，如短尖苔草（Ｃａｒｅｘ ｂｒｅｖｉｃｕｓｐｉｓ）为适应泥沙淤积，其生长方式由密集型转变为游击型［３］。 有关水位变化对

克隆植物生长和繁殖的研究多集中于洪水对植物生长的影响，而对枯水季的低水位研究相对薄弱。 事实上，
已有许多学者研究了季节性干旱对植物的生长和繁殖的影响，发现干旱有时对植被分布和生长发育的影响更

为重要，甚至具有决定性作用［４⁃７］。 如 Ｂｒａｎｔ 等［５］认为干旱能通过减少植物的叶面积、降低蒸腾来影响其生理

反应；Ｃａｓｐｅｒ［４］ 研究表明：干旱导致多年生草本植物死亡率增加、开花率降低、植株的平均大小降低等现象发

生。 当前，大多数研究主要集中在水位变化对多个物种或一个物种产生的影响［５，８⁃１０］。 虽 Ｌｅｎｓｓｅｎ 等［１１］ 研究

了不同生境下的松叶毛茛（Ｒａｎｕｎｃｕｌｕｓ ｒｅｐｔａｎｓ Ｌ．）对小范围洪水的生理响应，但长期适应于不同生境的同一物

种，水位对其生长、繁殖及生物量分配的影响研究甚少。
洞庭湖为我国第二大淡水湖，受大幅度水位周期变动的影响，具有“夏季湖相，冬季河相”的景观特征，洪

水期和枯水期在一年中各占一半。 三峡工程运行后，由于江湖关系改变，水文情势发生了巨大变化，平均水位

下降，枯水期延长，植被格局变化明显［１
，１２⁃１４］，表现为湿地植被带整体下移，林地侵占芦苇的生存空间，芦苇侵

占苔草的空间，而苔草侵占泥滩地［１５］。 同时，在东洞庭湖，苔草的分布面积由 ２００５ 年的 ３４０ ｋｍ２下降为 ２０１０
年的 １６０ ｋｍ２，退化极其明显［１６⁃１８］。 对分布于低程区的短尖苔草植被带而言，枯水季节的生长繁殖表现可能

更能说明植被带变化的原因以及植被对三峡工程的响应。 基于此，本研究以枯水季水位为关键因子，通过研

究分布于不同高程区短尖苔草对水位变化的生长繁殖及生物量分配特征的响应，阐明苔草植被带变化的原因

并为苔草植被恢复提供科学依据。

２ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ３６ 卷　
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１　 材料和方法

１．１　 实验材料

短尖苔草（Ｃａｒｅｘ ｂｒｅｖｉｃｕｓｐｉｓ Ｃ． Ｂ． Ｃｌａｒｋｅ）为多年生草本植物，主要分布在中国大陆东部和台湾。 短尖苔草

根状茎短粗，秆高 ２０—５５ ｃｍ，在洞庭湖湿地以克隆繁殖为主，通过地下根茎产生分株［３］。 根茎有长根茎和短

根茎两种形式，长根茎长度在 ２—２５ ｃｍ 之间，形成游击型分蘖，短根茎一般长于母株基部，通常小于 １ ｃｍ，形
成密集型分蘖［３，１９］。 洪水季节（５—１０ 月），短尖苔草地上部分全部被淹，洪水退后，短尖苔草迅速萌发并快速

生长，于 １２ 月份完成第一个生长季；随后 １—２ 月由于低温，短尖苔草地上部分枯黄，植株进入相对休眠状态，
３ 月份随着气温上升苔草萌发新的无性系植株并快速生长，于 ４—５ 月开花抽穗，在洪水前完成第二个生

长季［２０］。
１．２　 实验方法

１．２．１　 实验处理

２０１３ 年 ５ 月上旬将采自中国科学院洞庭湖湿地生态系统观测研究站综合样地（１１２°４７′２９″Ｅ， ２９°２７′４６″
Ｎ）不同高程区（低高程区 ２９°２９′１４．３＂Ｎ，１１２°４７′１１．６＂ Ｅ，２３．７ ｍ 和高高程区 ２９°２７′１６．０２＂Ｎ，１１２°４７′５３．８８＂ Ｅ，
２５．８ ｍ）的短尖苔草幼苗，高高程区苔草记为 Ａ 型，低高程区苔草记为 Ｂ 型（下同），在中国科学院洞庭湖湿地

生态系统观测研究站控制试验场内培养，土壤采自于洞庭湖湿地苔草群落。 在确保所有植株处于相同的光

照、温度等条件下，进行除草、浇水等常规管理。 实验设计采用随机区组方案，待长出的新幼苗至株高 ３０—４０
ｃｍ，于 ７ 月 １２ 日随机选取大小一致的不同高程区的短尖苔草各 ３０ 株（６—７ 叶，约 ０．５７ ｇ ／株）分别移植于内

径 １１ ｃｍ，高 １５ ｃｍ、３０ ｃｍ 和 ４５ ｃｍ 的 ＰＶＣ 管，在每个 ＰＶＣ 管中都填满来自于苔草群落的土壤，其中 ３０ ｃｍ 和

４５ ｃｍ 的 ＰＶＣ 管距离底部 １５ ｃｍ 处均匀打 ６ 孔进水（孔径约 １ ｃｍ），分别放置于试验场内的水箱内（长 ８７ ｃｍ，
高 ６６ ｃｍ，宽 ６２ ｃｍ）。 在淡水湿地和洪泛区，营养可能不是植物生长的限制因子［１９，２１］。 同时，９５％以上的短尖

苔草根系都分布在 ０—１０ ｃｍ 土层内。 因此，本实验采用了最少 １５ ｃｍ 的土壤厚度，以确保土壤厚度对植物生

长繁殖不产生明显影响。 将每个水箱内水位控制在 １５ ｃｍ， 即构建了 ３ 个不同水位梯度（－３０ ｃｍ，－１５ ｃｍ，０
ｃｍ，相对于水表面）。 每个水箱放置 １８ 个 ＰＶＣ 管（每个高程区每个水位处理的植株 ３ 株），共使用了 ５ 个水

箱（即每个处理重复 ５ 次），９０ 个 ＰＶＣ 管。 实验期间，及时进行水位管理确保水位稳定，且 ７ 天更换一次自来

水［２２］。 在实验处理的同时，选取 ５ 株与实验一致的植物进行称重，作为初始生物量。 实验于 ２０１３ 年 １２ 月 １２
日结束，持续 １８０ 天。
１．２．２　 取样及测量

于实验开始处理的第 ３０、６０、９０、１２０ 和 １５０ 天分别在每个水箱的每个高程区和每个处理取样 １ 株。 收获

时将 ＰＶＣ 管中的植株连土取出，小心清洗干净，以免破坏地下部分，随后将植株分离成各个部分并分别记录

生长（株高、母株生物量）和繁殖特征（总芽数、总分株数、芽总生物量、分株总生物量等）。 最后，将各个部分

进行分装，于 ８０ ℃烘箱里烘 ４８ ｈ 至恒重后用电子天平（０．０１ ｇ）称重。
我们把实验开始时的初始植株定义为母株。 分株是母株经无性繁殖获得的完全独立的植株，植株总生物

量为母株、分株和芽生物量总和。 分株总生物量＝分株地上部分＋分株地下部分生物量。 生物量分配比的计

算如下：叶生物量分配比＝叶生物量 ／植株总生物量；根生物量分配比＝根生物量 ／植株总生物量；繁殖体分配

比＝（分株总生物量＋芽生物量） ／植株总生物量。
１．２．３　 数据分析

实验所有数据采用 ＳＰＳＳ２１．０ 软件进行分析。 首先对株高和总生物量的重复测量做 Ｒｅｐｅａｔｅｄ ｍｅａｓｕｒｅ
ＡＮＯＶＡ 检验，接着采用 Ｔｗｏ－ｗａｙ ＡＮＯＶＡ 分析不同分布高程和水位对短尖苔草生长和繁殖特征的影响及两

者的互作效应，随后，采用 Ｔｕｋｅｙ 多重比较方法对总芽数、总分株数、总芽生物量、总分株生物量及克隆繁殖分

配比进行显著性检验，显著度为 ０．０５。 因为 １２ 月份时植物已经进入生长末期，生长受低温影响，因此我们选

３　 ７ 期 　 　 　 李亚芳　 等：不同高程短尖苔草对水位变化的生长及繁殖响应 　
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取 １１ 月份数据（处理后 １５０ 天）进行株高、植株总生物量、总芽数、总分株数、总芽生物量、分株总生物量及生

物量分配等相关性分析。

２　 结果与分析

２．１　 生长特征

２．１．１　 株高

由图 １ 可以看出，不同高程区短尖苔草的株高随着水位变化的趋势基本相同，均呈先增后减的单峰曲线。
Ｒｅｐｅａｔｅｄ ｍｅａｓｕｒｅ ＡＮＯＶＡ 结果表明：时间和水位对株高影响显著（表 ２）。 表现为：株高在开始时保持平稳增

长，到了顶峰后迅速下降，１１ 月份达到最大值，之后因气温急剧下降短尖苔草开始枯黄死亡。
双因素方差分析表明：Ａ 型 Ｂ 型短尖苔草株高受水位的影响均不显著（Ｐ＞ ０．０５），受高程的影响显著

（Ｐ ＜０．０５，表 １）。 多重比较分析结果表明，－１５ ｃｍ 处理下的 Ａ 型短尖苔草株高显著大于 Ｂ 型苔草株高（Ｐ＜
０．０５，图 １Ｂ），在 ０ ｃｍ 和－３０ ｃｍ 水位间，Ａ 型短尖苔草株高与 Ｂ 型苔草株高无显著差异（Ｐ ＞ ０．０５，图 １Ｂ）。

表 １　 Ｔｗｏ⁃ｗａｙ ＡＮＯＶＡ 分析水位和分布高程对短尖苔草生长和繁殖特征的影响

Ｔａｂｌｅ １　 Ｔｗｏ⁃ｗａｙ ＡＮＯＶＡ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｔｈｅ ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ｅｌｅｖａｔｉｏｎ ａｎｄ ｗａｔｅｒ ｌｅｖｅｌ ｏｎ ｔｈｅ ｇｒｏｗｔｈ ａｎｄ ｒｅｐｒｏｄｕｃｔｉｖｅ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ ｏｆ

Ｃａｒｅｘ ｂｒｅｖｉｃｕｓｐｉｓ

因变量
Ｄｅｐｅｎｄｅｎｔ ｖａｒｉａｂｌｅ

高程
Ｅｌｅｖａｔｉｏｎ

水位
Ｗａｔｅｒ ｌｅｖｅｌ

水位×高程
Ｅｌｅｖａｔｉｏｎ×Ｗａｔｅｒ ｌｅｖｅｌ

株高 Ｈｅｉｇｈｔ ５．０１２∗ ０．２０４ｎｓ ２．３０３ｎｓ

植株总生物量 Ｔｏｔａｌ ｂｉｏｍａｓｓ ５．６９２ｎｓ １．７１２∗ ０．７８９ｎｓ

总芽数 Ｔｏｔａｌ ｂｕｄ ｎｕｍｂｅｒ ２．７４５ｎｓ ４．２９２∗ １．６４３ｎｓ

总芽生物量 Ｂｕｄ ｂｉｏｍａｓｓ １１．５０４∗∗ ３．８８６∗ １．９１７ｎｓ

分株数 Ｒａｍｅｔ ｎｕｍｂｅｒ ０．２３３ｎｓｎｓ ２．５０４ｎｓ １７．００３∗∗∗

分株总生物量 Ｒａｍｅｔ ｂｉｏｍａｓｓ ０．９３４ｎｓ ３．１７０ｎｓ １．７７８ｎｓ

叶分配 Ｓｈｏｏｔ ｍａｓｓ ｆｒａｃｔｉｏｎ ０．３３２ｎｓ ５．５０２∗∗ ４．１０５∗

根分配 Ｒｏｏｔ ｍａｓｓ ｆｒａｃｔｉｏｎ ０．３５８ｎｓ ４．６６７∗ ０．８１６ｎｓ

繁殖体分配 Ｐｒｏｐａｇｕｌｅ ｍａｓｓ １４．２０９∗∗ ２．０１７ｎｓ ０．７４７ｎｓ

ｄｆ １ ２ ２

　 　 ∗∗∗ Ｐ＜０．００１，∗∗ Ｐ＜０．０１，∗ Ｐ＜０．０５，ｎｓＰ＞０．０５

２．１．２　 生物量

Ｒｅｐｅａｔｅｄ ｍｅａｓｕｒｅ ＡＮＯＶＡ 结果表明：处理时间和水位对植株总生物量的影响极显著（表 ２）。 具体表现

为：短尖苔草在 ８—１０ 月进行快速生长，总生物量积累到 １１ 月份达最大，１２ 月份后由于温度下降，导致植株

生物量降低。 也就是说，随着实验处理时间的延长，植株总生物量总体上呈现先增后减的趋势，这与株高动态

一致（图 ２Ａ）。
双因素方差分析显示：短尖苔草总生物量受水位影响显著（Ｐ ＜ ０．０５），受分布高程影响不显著（Ｐ ＞ ０．０５，

表 １）。 多重比较分析表明，Ａ 型短尖苔草的总生物量在 ０ ｃｍ，－１５ ｃｍ 和－３０ ｃｍ 间无显著差异（Ｐ＞ ０．０５，图
２Ｂ）；Ｂ 型短尖苔草的总生物量在－３０ ｃｍ 最高，达 ５．０６ ｇ，０ ｃｍ 水位的最低，仅为 ２．４５ ｇ（Ｐ ＜ ０．０５），在－１５ ｃｍ
与－３０ ｃｍ 间无显著差异（Ｐ ＞ ０．０５，图 ２Ｂ）。 同一水位下比较得出，Ａ、Ｂ 型间的总生物量无显著差异（Ｐ ＞
０．０５）。
２．２　 克隆繁殖特征

２．２．１　 分株数及分株总生物量

随着水位的降低，Ａ 型短尖苔草分株数总体上呈增大趋势，Ｂ 型苔草则呈减小趋势（图 ３Ａ）。 从表 １ 可以

看出，Ａ 型 Ｂ 型植株分株数受水位和海拔影响均不显著（Ｐ＞０．０５），但在二者交互作用下，Ａ 型 Ｂ 型短尖苔草

间的分株数差异显著（Ｐ＜０．０５）。 多重比较得出：Ａ 型植物分株数在－３０ ｃｍ 水位显著大于－１５ ｃｍ 和 ０ ｃｍ（Ｐ＜
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０．０１，图 ３Ｂ）；就 Ｂ 型植物而言，分株数在－１５ ｃｍ 显著大于－３０ ｃｍ 水位（Ｐ＜０．０５），其他两个水位没显著差异。
同一水位梯度下，只有在－１５ｃｍ 处，Ｂ 型苔草分株数显著大于 Ａ 型苔草分株数（Ｐ＜０．０５）。

表 ２　 Ｒｅｐｅａｔｅｄ⁃ｍｅａｓｕｒｅ ＡＮＯＶＡ 分析株高和总生物量随着时间的变化差异

Ｔａｂｌｅ ２　 Ｒｅｐｅａｔｅｄ ｍｅａｓｕｒｅ ＡＮＯＶＡ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｔｈｅ ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｔｉｍｅ ｏｎ ｈｅｉｇｈｔ ａｎｄ ａｌｌ ｂｉｏｍａｓｓ ｏｆ Ｃａｒｅｘ ｂｒｅｖｉｃｕｓｐｉｓ

因变量
Ｄｅｐｅｎｄｅｎｔ ｖａｒｉａｂｌｅ

高程
Ｅｌｅｖａｔｉｏｎ

水位
Ｗａｔｅｒ ｌｅｖｅｌ 时间 Ｔｉｍｅ 水位×高程

Ｅｌｅｖａｔｉｏｎ×Ｗａｔｅｒ ｌｅｖｅｌ

株高 Ｈｅｉｇｈｔ ０．６０１ｎｓ ４．７５３∗ １５．４５０∗∗∗ ５．５９５∗

植株总生物量 Ｔｏｔａｌ ｂｉｏｍａｓｓ ０．９７８ｎｓ ９．５８３∗∗ ４．７７５∗∗ ０．５４６ｎｓ

ｄｆ １ ２ ４ ２

　 　 ∗∗∗ Ｐ＜０．００１，∗∗ Ｐ＜０．０１，∗ Ｐ＜０．０５，ｎｓＰ＞０．０５

随着水位的降低，Ａ 型 Ｂ 型短尖苔草分株生物量总体上均呈增大趋势（图 ３Ｂ）。 植物分株生物量受水位

和分布高程影响均不显著（Ｐ＞０．０５，表 １）。 多重比较 Ａ 型植物分株生物量在－３０ ｃｍ 处最大，０ ｃｍ 水位最低

（Ｐ＜０．０５），Ｂ 型分株生物量在各处理间均无显著差异（Ｐ＞０．０５）（图 ３Ｂ）。 同一水位梯度下，Ａ 型和 Ｂ 型间的

分株生物量没有显著差异（Ｐ＞０．０５）。 说明分株生物量积累速率小于分株数增加速率。

图 １　 不同处理间苔草株高动态（１）与 １１ 月份苔草株高的差异比较（２）
Ｆｉｇ． １　 Ｐｌａｎｔ ｈｅｉｇｈｔ ｏｆ Ｃａｒｅｘ ｂｒｅｖｉｃｕｓｐｉｓ ｇｒｏｗｉｎｇ ｉｎ ｔｈｒｅｅ ｗａｔｅｒ ｌｅｖｅｌｓ ｉｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｍｏｎｔｈ （Ａ） ａｎｄ ｃｏｍｐａｒｉｓｏｎ ｏｆ ｐｌａｎｔ ｈｅｉｇｈｔ ｇｒｏｗｉｎｇ ｉｎ
ｔｈｒｅｅ ｗａｔｅｒ ｌｅｖｅｌｓ ｉｎ Ｎｏｖｅｍｂｅｒ （Ｂ）

柱状图代表平均值 ±标准误； 不同字母表示水位间的差异显著

图 ２　 不同处理间苔草总生物量变化动态（Ａ）与 １１ 月份水位对苔草总生物量的差异比较（Ｂ）
Ｆｉｇ． ２　 Ｔｏｔａｌ ｂｉｏｍａｓｓ ｏｆ Ｃａｒｅｘ ｂｒｅｖｉｃｕｓｐｉｓ ｇｒｏｗｉｎｇ ｉｎ ｔｈｒｅｅ ｗａｔｅｒ ｌｅｖｅｌｓ ｉｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｍｏｎｔｈ（Ａ）ａｎｄ ｔｏｔａｌ ｂｉｏｍａｓｓ ｂｅｔｗｅｅｎ ｔｈｅ ｗａｔｅｒ ｌｅｖｅｌｓ ｉｎ
Ｎｏｖｅｍｂｅｒ（Ｂ）

柱状图代表平均值 ±标准误； 不同字母表示水位间的差异显著

２．２．２　 总芽数及总芽生物量

水位和高程的变化明显影响了短尖苔草芽生物量，芽数仅受水位显著影响（表 １）。 多重比较结果表明，
Ａ 型短尖苔草芽数在－３０ ｃｍ 水位显著高于－１５、０ ｃｍ 水位，但在芽生物量上表现不显著（图 ４）；水位对 Ｂ 型短

尖苔草芽数及芽生物量影响均不显著。 同一水位下比较得出，－１５ ｃｍ 处，Ｂ 型短尖苔草的芽数和芽生物量均

显著大于 Ａ 型短尖苔草；－３０ ｃｍ 处，Ｂ 型短尖苔草的芽生物量显著大于 Ａ 型短尖苔草；０ ｃｍ 水位两者没有显

５　 ７ 期 　 　 　 李亚芳　 等：不同高程短尖苔草对水位变化的生长及繁殖响应 　
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图 ３　 １１ 月份不同水位梯度处理间单株分株数及生物量的差异比较

Ｆｉｇ． ３　 Ｔｈｅ ｎｕｍｂｅｒ ｏｆ ｒａｍｅｔｓ ｐｅｒ ｐｌａｎｔ（Ａ） ａｎｄ ｂｉｏｍａｓｓ ｏｆ Ｃａｒｅｘ ｂｒｅｖｉｃｕｓｐｉｓ ｂｅｔｗｅｅｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｗａｔｅｒ ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ ｉｎ Ｎｏｖｅｍｂｅｒ（Ｂ）
柱状图代表平均值 ±标准误； 不同字母表示水位间的差异显著

著差异（图 ４）。 说明在小生境中，不同高程可能对苔草的繁殖特征影响较水位的大

图 ４　 １１ 月份不同水位梯度处理间芽数及其生物量的差异比较

Ｆｉｇ． ４　 Ｔｈｅ ｎｕｍｂｅｒ ｏｆ ｂｕｄ ｐｅｒ ｐｌａｎｔ （Ａ）ａｎｄ ｂｉｏｍａｓｓ ｏｆ Ｃａｒｅｘ ｂｒｅｖｉｃｕｓｐｉｓ ｂｅｔｗｅｅｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｗａｔｅｒ ｌｅｖｅｌｓ ｉｎ Ｎｏｖｅｍｂｅｒ（Ｂ）
柱状图代表平均值 ±标准误； 不同字母表示水位间的差异显著

２．３　 繁殖分配特征

由表 １ 可见，生物量分配到营养器官的差异受水位影响极显著，分配到繁殖体的差异受水位影响不显著；
多重比较结果表明：高程变化对短尖苔草繁殖体分配影响较显著，对分配到营养器官的影响不显著。 于 Ａ 型

短尖苔草而言，分配到繁殖体的生物量在 ０、－３０ ｃｍ 水位最大，－１５ ｃｍ 水位最小；分配到根的在 ０ ｃｍ 水位最

大，而到叶的是－３０ ｃｍ 水位最大。 对 Ｂ 型短尖苔草而言，水位对不同营养器官的生物量分配影响不明显。 可

见，不同高程区短尖苔草的生长对水位的适应性不同，同种植物的不同繁殖器官对水位的适应性也不尽相同。

３　 讨论

３．１　 水位与分布高程对苔草生长特征的影响

研究发现，水位对植物的影响因种而异，不同高程区短尖苔草对相似环境压力的适应对策也不尽相同。
Ａ 型短尖苔草的生物量积累随着处理水位的降低有递增的趋势，旱季水位对 Ｂ 型短尖苔草的生长特征产生了

直接作用，苔草株高随着处理水位的降低而增大，生物量积累也随之增加，以逃离水分过多对其生存的影

响［２３］；因为 Ａ 型短尖苔草长期生活在相对干旱的环境下，在－３０ ｃｍ、－１５ ｃｍ 水位相对于 ０ ｃｍ 水位生长较好。
Ｂ 型短尖苔草因长时间处于波动水位下，生长对不稳定环境的变化较敏感，导致其生物量积累在－１５ ｃｍ、－３０
ｃｍ 处比 ０ ｃｍ 水位高，这可能是 ０ ｃｍ 水位环境植株根系长时间缺氧，导致植物的生长滞缓和总生物量积累减

少。 多重比较分布高程对苔草生长特征的影响得出：－１５ ｃｍ 水位处，Ａ 型短尖苔草株高显著大于 Ｂ 型短尖苔

草，但生物量积累差异不明显，说明 Ｂ 型短尖苔草的生物量积累速率小于自身株高增加速率。 不难看出，适
当干旱刺激了短尖苔草叶片延长生长以适应胁迫，表明植株生长性状在一定程度上具有可塑性，且与环境条

件密切相关［２４］，这与其他学者关于湿地克隆植物形态特征及生物量积累是对环境长期适应的结果相符［２５⁃２７］，
并验证了适应假说理论，即克隆植物的形态可塑性是与生境的资源状况相适应的，并预测来自资源水平高且

资源斑块稳定生境的克隆植物比来自资源水平低且资源斑块不稳定生境的具有更高的形态可塑性。

６ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ３６ 卷　



ｈｔｔｐ： ／ ／ ｗｗｗ．ｅｃｏｌｏｇｉｃａ．ｃｎ

图 ５　 １１ 月份不同水位梯度处理间苔草生物量分配的差异性

　 Ｆｉｇ． ５ 　 Ｂｉｏｍａｓｓ ａｌｌｏｃａｔｉｏｎ ｏｆ Ｃａｒｅｘ ｂｒｅｖｉｃｕｓｐｉｓ ａｍｏｎｇ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ
ｗａｔｅｒ ｔｒｅａｔｍｅｎｔ ｉｎ Ｎｏｖｅｍｂｅｒ
柱状图代表平均值 ±标准误； 不同字母表示水位间的差异显著

３．２　 水位与分布高程对短尖苔草克隆繁殖特性的影响

水位是影响植物繁殖的关键因子，对比分析不同分

布高程的苔草克隆繁殖特征在不同水位下的差异显示：
不同水位下，Ａ 型短尖苔草在分株数、分株生物量、芽
数、芽生物量等繁殖特征上存在显著的差异，表现为随

水位降低而逐渐增加，在－３０ ｃｍ 处达到最大。 Ｂ 型短

尖苔草仅分株数存在显著差异，在－１５ ｃｍ 处达最大，但
其他克隆繁殖特征则差异不显著。 两种短尖苔草克隆

繁殖特性的差异都符合觅食策略中的强度觅食行

为［２８］，即克隆植物在环境条件好的地区（或斑块），小范

围内通过产生大量的分蘖来占领所处生境。 Ａ 型与 Ｂ
型短尖苔草间克隆繁殖特征表现的不一致可能与其内

在的遗传机制有关。 此外，短尖苔草的克隆繁殖特征除

受到水位的影响外，还受分布高程的影响。 其中，在－
１５ ｃｍ 水位下 Ｂ 型短尖苔草的分株数、分株生物量、芽
数及芽生物量均显著大于 Ａ 型苔草，推测在资源相对

丰富的环境下，Ｂ 型短尖苔草比 Ａ 型短尖苔草有较大繁

殖竞争力。
３．３　 水位与分布高程对苔草生物量分配的影响

生物量分配是植物对环境的适应性表现。 在整个生长季节内，环境中植物可利用资源是变化的，植物通

过调节生长和生殖之间的资源分配比率来提高适合度以适应这种变化。 资源利用学说认为，植物繁殖分配比

例的高低取决于生境中的可利用性资源， 当资源不足时，植物会将更多的资源分配给营养结构以提高资源的

获取能力［２９］，因为有性繁殖和无性繁殖代表了该植株整个生活史的未来发展方向，而营养生长代表该植株现

在的生长趋势［９］。
在异质环境中短尖苔草通过对营养器官和繁殖器官的生物量分配调整，优化各器官生物量投入以适应多

样化环境。 Ａ 型短尖苔草在－１５ ｃｍ 处，投入到繁殖体的资源较 ０ ｃｍ、－３０ ｃｍ 水位多，在－３０ ｃｍ 处，资源投入

到叶和根的生物量呈相反的表现，这可能是由于－３０ ｃｍ 相对－１５ ｃｍ 水位而言，资源（水分）相对被限制，没有

太多能量分配到克隆繁殖体，植株通过叶片延伸生长所合成的光合作用能量只能用于维持当下的生存。 这种

生长与繁殖的权衡与 Ｌｉｕ 等对小慈姑（Ｓａｇｉｔｔａｒｉａ ｐｏｔａｍｏｇｅｔｉｆｏｌｉａ Ｍｅｒｒ．）的研究结果一致［３０］。 Ｂ 型短尖苔草的

生物量分配受水位影响不明显。 可见，Ａ 型短尖苔草与 Ｂ 型苔草在相似的环境胁迫下，表现出不同的生长繁

殖策略，这与袁龙义等对刺苦草（Ｖａｌｌｉｓｎｅｒｉａ ｓｐｉｎｕｌｏｓａ Ｙａｎ．）研究中得出的结论一致［３１］。
克隆植物复杂而特殊的繁殖方式，及其在多样化生境系统中的可塑性，蕴涵着复杂多样的适应与进化信

息。 同一物种因长期生长在不同的生境下，最终形成不同的生长繁殖机制，更有利于该物种的延续及分化。
研究不同高程区短尖苔草对水位变化的生长和繁殖响应对该物种的生态恢复具有指导意义。 近年来，由于地

下水位下降，加上人为干扰等原因，苔草分布面积大幅萎缩。 当前，在西、南洞庭湖已难以见到大面积的苔草

群落，在东洞庭湖其大面积分布也仅限于保护区范围内。 苔草作为越冬候鸟的重要食源地、鱼类的重要产卵

场等，其种群恢复对洞庭湖湿地保护有重要意义。 苔草生长和繁殖策略除受水位影响外，还可能受土壤理化

性质、气候条件、植物生理指标（可溶性糖和淀粉含量等）和干扰的影响，因此需要进一步研究，以建立系统的

植物与环境及植株体内的生理权衡机制。
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