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摘 要 植物，尤其是克隆植物，能够通过表型变化来缓解外界压力，提高对环境的适应能力。该文研究了水生克

隆植物乌菱（!"#$# %&’(")&*）对底泥磷含量（()*+,)-. /012/01342 51-5)-.36.+1-，(7）、植株密度（786-. *)-2+.9，7:）及两者

间交互作用的可塑性响应，探讨可塑性是否能促进其在富营养化环境中的生长。结果显示，底泥磷含量对乌菱的

主菱盘叶数、同化根比根长、吸收根比根长以及叶、茎、同化根、吸收根与植株总磷含量等都有显著影响（ $ ; $< $&），

而植株密度对乌菱各生长及生理生态参数均无显著作用（ $ = $< $&）；(7 与 7: 的交互作用弱化了底泥磷含量对乌

菱的效应。底泥磷含量和植株密度甚至改变了同化根、吸收根、茎、叶与总生物量之间的异速生长关系。研究结果

表明：乌菱的表型可塑性变化主要受底泥磷含量的影响，乌菱通过器官生物量分配、形态结构及生理生态特征的调

整来响应底泥磷含量的变化；同时，高的植株密度也可以提高其在富营养化生境下的生态适应性。
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表型可塑性是植物器官在复杂环境中产生一系

列不同而相对适合的表现型的潜能（!"#$%% !" #$ &，
’(()），是个体适应环境的方式（*+,%-.，’()/）。研究

表明，植物可以对土壤营养水平（0"%1", 2 3-. 4"5
6-,7，’(()）和枝条密度（84"9%-:;<,:=+$9% 2 >-+%97?，
’((@）等环境变化产生可塑性响应。例如可以通过

改变 根 的 形 态（A?9"5 2 B-:C"59，’((@；D5-.9". !"
#$ &，’(()）、叶子的形状和大小（B+%E"5，’()F；G"5"1 !"
#$ &，’((H）或 生 物 量 分 配 模 式（I+57$.J%K. 2 L-1"，
’()M；84"9%-:;<,:=+$9% 2 >-+%97?，’((@）等方式适应不

同的环境并充分利用环境资源（*NE,$NE%$.J，’()O；

P5"+,$NE !" #$ &，MQQ’）。克隆植物由于能够对环境变

化做出快速易见的响应，因而作为研究可塑性的良

好材料而得到广泛使用（R+%NE$.J9 2 4" >5KK.，’((H；

董鸣，’((O；许凯扬等，MQQ@）。

土壤中的磷是植物生长发育的必需营养元素之

一（L-59NE."5，’((@；王庆仁等，’(((）。在水生环境

条件下，底泥中的磷通过改变根密度（S+9NE !" #$ &，
MQQH）、地上生物量、根冠比（TE-U$.，’()Q；BK5".1". !"
#$ &，MQQ’）和生物量分配模式（L$-K 2 !"S+97，’(((；

BK5".1". !" #$ &，MQQ’；S+9NE !" #$ &，MQQH）等来影响水

生植物的生长。有研究表明淡水大型植物的表型可

塑性变化更多地来自对底泥营养水平的响应而不是

对水体中营养的响应（V$" !" #$ &，MQQ@）。但是，作

为水 体 中 产 生 富 营 养 化 的 一 个 重 要 因 素（*-9，
’()(），磷过多也可导致水生生态系统结构与功能的

变化（*NE-NE%:-. !" #$ &，’(()；B$.7KE5 !" #$ &，MQQM；

6KW%X97K3Y !" #$ &，MQQH）。

植株密度的改变对植物的表型可塑性有着重要

的影响（TE".，MQQQ；T$UK,,$.$ 2 S"5J",9K.，MQQ’），可以

通过改变植株高度（Z-J-9E$:- !" #$ &，’((@）、体积、

枝条 生 物 量（<J-:$ 2 0-$9",，MQQM；*NE5K"4"5 2
[-.K9，MQQH）、叶片生理特征（T$UK,,$.$ 2 S"5J",9K.，

MQQ’）和交配模式等（TE".，MQQQ）来影响植株的表

型可塑性。

乌菱（%&#’# ()*+&,)-）是分布于印度、东南亚及中

国的一种扎根水生草本，具有很强的克隆繁殖能力；

能成 功 地 进 行 克 隆 繁 殖 从 而 占 据 整 个 水 生 生 境

（P5K%E !" #$ &，’((O；AKC"5%，’(((）。随着水体富营养

化的加剧，生物多样性丧失严重，野生状态的乌菱分

布范围也逐渐缩小，甚至在一些湖泊中消失（简永兴

等，MQQ’）；但作为栽培作物，在人工种植的条件下却

能在富营养化的水塘中形成高密度乌菱群落。因

此，高密度很可能促进乌菱在富营养化水体中的适

应性。

本研究以乌菱植株为材料，研究其对不同底泥

磷含量和植株密度的可塑性响应，目的是检验高密

度能否提高乌菱在磷含量过高造成的富营养化环境

中的生态适应性。

! 材料和方法

! &! 试验材料

乌菱是菱科菱属的一年生水生草本，茎细长，伸

出水面的部分茎节极短，使各叶片镶嵌展开在水面

上成盘状，称为菱盘（裘宝林，’()O；<J5-#-, 2 LK;
E-.，’((@）。根两型，除扎入底泥中的吸收根（<.;
NEK5$.J 5KK%）外，尚有一种含叶绿素沉于水中的同化

根（P5"". 5KK%）。吸收根具有固定植株，有吸收营养

的功能，而同化根除了光合作用外，还有吸收及贮藏

养分的功能（<J5-#-, 2 LKE-.，’((@；曾宪锋和周仪，

’((O）。本实验自南京郊外六合镇的菱塘采苗，选取

茎长与菱盘大小基本一致的乌菱植株（平均株高

（(Q \ ’Q）N:）带回温室种植。

! &" 试验处理

实验在南京大学浦口校区的温室中进行，从

MQQ@ 年 @ 月 ’/ 日开始至 / 月 ’ 日结束。采集的菱

苗经缓苗 F 4 后，种植在 /@ N: ] @Q N: ] @@ N: 的

塑料箱中，箱底铺设 ’@ N: 的底泥，由河沙 ^ 壤土按

重量 ’ ^’ 混合而成；箱内储水约 M@ N:。实验设置 F
个不同的底泥磷含量（*"4$:".% UEK9UEK5+9 NK.N".%5-;
%$K.，*GT）处理，每个 *G 下又设置 F 个植 株 密 度

（G,-.% 4".9$%?，G!）处理，计 ( 个处理。F 个底泥磷浓

度的处理分别为低磷（BK# 9"4$:".% UEK9UEK5+9 NK.;
N".%5-%$K.，B*G；没有添加无机磷肥，底泥总磷含量

（M/ & @O \ Q& /)）:J·J_ ’），中 磷（L"4$-. 9"4$:".%
UEK9UEK5+9 NK.N".%5-%$K.，L*G；添加无机磷肥，总磷

含量（@M &)@ \ ’& FQ）:J·J_ ’），高磷（R$JE 9"4$:".%
UEK9UEK5+9 NK.N".%5-%$K.，R*G；加入 M 倍于 L*G 的无

机磷肥，总磷含量（’’@ & O’ \ M& /M）:J·J_ ’）。F 个

植株密度处理分别为 G!H（每箱 H 株乌菱）、G!)（每

箱 ) 株乌菱）和 G!’M（每箱 ’M 株乌菱），每个塑料箱

内的植株个体均匀分布。每个处理 H 个重复。底泥

磷含量和植株密度处理的详细说明见表 ’。

! &# 参数测定

乌菱在各实验处理下生长 O 周后连根挖起，带

回实验室冲洗干净，测量主菱盘叶数、叶生物量、总

茎长与分枝数等参数。然后，把植物样品的根、茎、

叶 分开并且在)Q‘的烘箱中烘至恒重，测各部分的
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表 ! 底泥磷含量和植株密度设置

!"#$% & ’()%*+,%-."$ /%.0) 12 /%3+,%-. )41/)41*0/ 51-5%-.*".+1- "-3 )$"-. 3%-/+.6

植株密度

7$"-. 3%-/+.6（78）

底泥磷含量（97）

9%3+,%-. )41/)41*0/ 51-5%-.*".+1-（97）（,:·:; &）

低磷 97 <1= 97（<97）

>?@AB C D@?E
中磷 97 F%3+"- 97（F97）

A>@EA C &@GD
高磷 97 H+:4 97（H97）

&&A @B& C >@?>
I 株 J箱 I +-3+K+30"$/ )%* 51-."+-%*（78I） <97L78I F97L78I H97L78I
E 株 J箱 E +-3+K+30"$/ )%* 51-."+-%*（78E） <97L78E F97L78E H97L78E
&> 株 J箱 &> +-3+K+30"$/ )%* 51-."+-%*（78&>） <97L78&> F97L78&> H97L78&>

干重。

按 H0-.（&M?E）的生长分析方法计算下列参数：

根生物量比（N11. ,"// *".+1，NFN）O 根生物量 J总
生物量；茎生物量比（9.%, ,"// *".+1，9FN）O 茎生

物量 J总生物量；叶生物量比（<%"2 ,"// *".+1，<FN）O
叶生物量 J总生物量；同化 根 比 根 长（9)%5+"$ :*%%-
*11. $%-:.4，9PN<）O 同化根总长 J同化根生物量；吸

收根比根长（9)%5+"$ "-541*+-: *11. $%-:.4，9QN<） O
吸收根总长 J吸收根生物量；同化根长度比（P*%%-
*11. $%-:.4 *".+1，PN<N）O 同化根总长 J总生物量；吸

收根长度比（Q-541*+-: *11. $%-:.4 *".+1，QN<N）O 吸

收根 总 长 J总 生 物 量；比 茎 长（9)%5+"$ /.%, $%-:.4，

99<）O 茎长 J茎生物量；茎长度比（9.%, $%-:.4 *".+1，
N<N）O 茎总长 J总生物量。取烘干后的根、茎、叶

样品，先用 H>9RILH>R> 消化，然后使用比色法（S+%
!" #$ @，>DDA）测量同化根、吸收根、茎、叶等各器官的

磷含量，相加得到植株的总磷含量（!1."$ )$"-. 7 51-L
5%-.*".+1-）。

! @" 统计分析

数据在 ’(5%$ >DDG 和 9799 &> @ D 软件中处理。

用一般线性模型的多因素多变量方差分析（P<F）

对 97、78 和二者的交互作用作初步的评估，挑选出

受 97、78 或二者交互作用影响显著的变量，通过一

元方差分析 QTRUQ 中的 80-5"- 法进一步进行多重

检验。由于同化根比根长与吸收根比根长数值偏

大，为了保证方差齐性，对其进行对数转换后进行统

计分析。在不同 97 或 78 处理下的生物量指标，即

叶生物量、根生物量、茎生物量等，均取以 &D 为底数

的对数，使其符合正态分布，再用 9799 的线性回归

分析检验各生物量之间的异速生长关系。

# 结果与分析

# @! 底泥磷含量与植株密度对乌菱的形态及生理

生态特征的影响

通过 P<F 多因素多变量方差检验显示，97 对

乌菱的主菱盘叶数、同化根比根长、吸收根比根长、

叶磷含量、茎磷含量、同化根磷含量、吸收根磷含量

以及总磷含量都有显著（ % V D@ DA）或极显著（ % V
D@D&）影响（数据未显示），而对其它生长与形态参

数均无显著影响（% W D@ DA）；78 则对乌菱各测量指

标均无显著影响（% W D@ DA）。97 与 78 的交互作用

加强了对叶生物量比的影响，达到极显著水平（ % V
D@D&），但弱化了 97 对乌菱的主菱盘叶数、同化根比

根长、吸收根比根长及植株各器官磷含量的影响。

以上结果说明，97 对该种的影响远高于 78，但这种

影响更多地显示出对植物各器官磷含量的影响，而

78 与 97 的交互作用可以削弱 97 对乌菱的显著影

响。

# @# 乌菱生长对底泥磷含量和植株密度的响应

在上述植物生长及形态指标中，选取受 97、78
或二者的交互作用影响显著的参数，即以主菱盘叶

数、叶生物量比、同化根比根长、吸收根比根长等参

数作图（图 &）。数据显示，F97L78I 处理的主菱盘

叶数显著低于 <97L78I 及 H97L78&>（ % V D@ DA）。

F97L78&> 处理条件下的叶生物量比显著高于 <97L
78&> 与 F97L78I（% V D@ DA）；其它处理间均无显著

差异。因此，在低磷条件下，低密度更适合叶的生

长；而随着 97 的增加，高密度条件更适合叶的生长。

H97L78E 处理的同化根比根长显著高 于 <97L78E
（% V D@DA），H97L78&> 处理的吸收根比根长显著高

于 <97L78&>（ % V D@ DA），其它各处理下乌菱的同化

根比根长及吸收根比根长都没有显著差 异（ % W
D@DA），说明随着 97 的增加，乌菱的同化根比根长及

吸收根比根长增大。

# @$ 乌菱磷含量对底泥磷含量和植株密度的响应

H97 处理条件下的同化根与吸收根的磷含量都

显著高于 F97、<97 的任何处理（ % V D@ DA，图 >），此

外，H97L78I 处理条件下的吸收根比根长显著高于

其它任何处理（% V D@DA）。茎磷含量在 H97L78I 处

理 达到最高，此外，H97L78I及H97L78E处理显著高
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图 ! 乌菱的主要生长指标对底泥磷含量与植株密度的响应
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平均值 : 标准差 ;(1- : +, <=>：低底泥磷含量 <,2 *(6#0(-/ +’,*+’,)7* 8,-8(-/)1/#,- ;=>：中底泥磷含量 ;(6#1- *(6#0(-/ +’,*+’,)7* 8,-?

8(-/)1/#,- @=>：高底泥磷含量 @#$’ *(6#0(-/ +’,*+’,)7* 8,-8(-/)1/#,- >AB：每箱 B 株 B #-6#3#6715* +() 8,-/1#-() >AC：每箱 C 株 C #-6#3#6715* +() 8,-?
/1#-() >A!D：每箱 !D 株 !D #-6#3#6715* +() 8,-/1#-() 图中上方不同的字母表示不同处理之间通过 A7-81- 法进行多重检验得出的显著性差异 A#.?
.()(-/ 7++() 5(//()* #-6#81/( *#$-#.#81-/ 6#..()(-8(* 4(/2((- /)(1/0(-/* 188,)6#-$ /, /’( )(*75/* ,. $(*-./(’ 2#/’ A7-81- /(*/

于 <=>、;=> 处 理（ $ E F% FG）；@=>?>A!D 与 ;=>?
>A!D 差异不显著（ $ H F% FG），但与 <=> 处理及 ;=>
处理下的其它密度处理具显著差异（ $ E F% FG）。

@=>? >AC 和 @=>?>A!D 处理条件下的叶磷含量显著

高于低磷的 I 种处理以及中磷的 ;=>?>AC 与 ;=>?
>A!D 处理（$ E F% FG）。总磷含量随 => 的增高而增

大，@=> 处理下总磷含量显著高于 <=> 及 ;=> 处

理。随底泥磷浓度增高，乌菱植株各组分磷含量及

总磷含量均呈现增高趋势，@=> 处理下植株磷含量

普遍高于 ;=> 和 <=> 处理；除了叶磷含量，植物其

它指标均在 @=>?>AB 处理条件下达到最高。

! %" 乌菱生物量异速生长关系分析

在不同的 => 和 >A 处理下，每组处理的同化

根、吸收根、茎、叶生物量与总生物量之间的两两相

关关系呈现相似的增长趋势（图 I）。在不同的 =>
处理下，茎生物量与总生物量之间都呈显著线性回

归相关（$ E F%FG），这就说明 => 的变化不影响茎生

物量与总生物量之间的异速生长关系。与此相同，

在各 >A 处理下，叶生物量、同化根生物量与总生物

量之间也都呈相似的显著线性回归相关（$ E F%FG）。

然而，叶生物量与总生物量在 <=> 和 ;=> 处理

下具有显著线性相关关系（ $ E F% FG），但在 ;=> 处

理下没有显著线性相关关系（$ H F% FG）；同样，同化

根生物量与总生物量在 <=> 处理下没有显著线性相

关（$ H F%FG），吸收根生物量与总生物量在所有 =>
处理下都不呈显著线性相关（ $ H F% FG）；与此类似，

>AB 处理下的茎生物量、>A!D 处理下的吸收根生物

量与总生物量之间也无显著线性相关（ $ H F% FG）。

这表明 ;=> 处理改变了叶生物量与总生物量之间

的异速生长关系，<=> 处理改变了同化根生物量与

总生物量之间的异速生长关系；而吸收根生物量与

总生物量之间没有直线相关关系；>AB 处理改变了

茎生物量与总生物量之间的异速生长关系，而 >A!D
处理改变了吸收根生物量与总生物量之间的异速生

长关系。

# 讨 论

一些植物个体可以改变其生长及生理特征以适
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图 ! 乌菱磷含量对底泥磷含量和植株密度的响应

"#$%! &’( )(*+,-*(* ,. +/0-1 2 3,-3(-1)01#,- ,. !"#$# %&’(")&* 1, *(4#5(-1
+’,*+’,)6* 3,-3(-1)01#,- 0-4 +/0-1 4(-*#17

图注见图 8 9,1(* *(( "#$% 8

应不 同 的 环 境 条 件（")0-*(- +, #- %，8:::；;6/10-，

!<<8；=( > ?,-$，!<<@）。试验表明 2? 对乌菱无显

著影响，乌菱在 ;2 或 2? 与 ;2 两者交互作用下，同

样产生形态、生长及生理特征的可塑性响应。;2 与

2? 处理甚至改变同化根、吸收根、茎、叶与总生物量

之间的异速生长关系（图 @）。与 2? 相比，;2 对乌

菱生理生态特征参数的显著影响更多。

根的形态可塑性对于植物在异质性环境下获得

营养十分重要（")0-*(- +, #- %，8::A）。=;2B2?A 处

理下同化根比根长显著高于 C;2B2?A 处理（ $ D
<%<E），=;2B2?8! 处 理 的 吸 收 根 比 根 长 显 著 高 于

C;2B2?8!（$ D <%<E），乌菱的同化根比根长、吸收根

比根长基本随着 ;2 的增高而增大（图 8）。作为根

表型指标的重要参数，比根长的增加意味着单位重

量的根长增加。研究表明，细长的根比粗壮的根更

有利于吸收环境中的营养元素（F#), +, #- %，8:::；

G,*,/(5 +, #- %，8:::），因为这大大增加了根的表面

积。所以，随着磷浓度增高，比根长的增加意味着乌

菱吸收磷的能力增强。本试验表明，随 ;2 的提高，

植株同化根、吸收根、茎、叶等器官的磷含量增高，除

了叶磷含量，植物其它组分磷含量均在 =;2B2?H 时

达到最高（图 !），这说明乌菱通过根系形态结构和

生理生态调整对底泥磷含量产生了可塑性响应，并

且乌菱具有富集底泥中磷的作用；但在 ;2 过量条件

下，植株密度增高可以削弱乌菱根系富集磷的作用。

植物在不同环境条件下的资源分配格局反映了

植物发育对环境的响应规律和资源分配对策（I(J()
> K01*,-，8::L）。研究表明在低磷条件下，植物的

生物量与叶面积下降（2/(*-#30) +, #- %，8::H；M,-B
4)03N0 > G73’1()，8::L）。叶片表面积的减少降低了

可用于光合作用的投资，即低磷含量限制了光合作

用（",7() > ;+(-3()，8:AO；")(4((- +, #- %，8::<；P03,J
> C0Q/,)，8::!；M,-4)03N0 > G73’1()，8::L）。乌菱在

C;2 处理条件下，叶生物量比、主菱盘叶数随密度增

大而减小，说明在低磷条件下，低密度更适宜乌菱生

长（图 8）。而在 R;2B2?H、=;2B2?H 处理下乌菱的

主菱盘叶数及叶生物量比较低，底泥磷含量对于乌

菱的叶片生长可能已经过量，随着植株密度增高，缓

解了 ;2 过高的影响，光合作用充足，增加了可供光

合的叶片数量及分配给叶片的生物量，高密度促进

了叶的生长。这表明乌菱通过器官生物量分配、形

态结构调整对底泥磷含量产生了可塑性响应，而植

株密度增高可以缓解 ;2 过高对乌菱叶片生长的限

制。

乌菱对底泥磷含量和植株密度产生的生长调
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图 ! 乌菱生物量异速生长关系分析

"#$%! &’( )*++,)*++ *--.)(/0#1 0(-*/#.2+’#3+ .4 !"#$# %&’(")&*
图中排在横行的变量为 + 轴，纵行排列的为 , 轴，所有数据都在做相关性分析前采用以 56 为底数的对数处理。图的下方列出线性回归方

程，随后为回归系数及相关显著性 $，!：$ 7 6%68；!!：$ 7 6%65；!!!：$ 7 6%665 9*0#*:-(+ -#+/(; #2 /’( 0.< <(0( =#(<(; *+ +,*>#+，<’#-( /’( =*0#,
*:-(+ -#+/(; #2 1.-?)2 <(0( =#(<(; *+ ,,*>#+% @*/* <(0( -.$$(;% A#2(*0 0($0(++#.2 4.0)?-*( *0( +’.<2，4.--.<(; <#/’ 0($0(++#.2 1.(44#1#(2/+ *2; +/*/#+/#1*- +#$2#4#,
1*21( =*-?(+ .4 3% !：$ 7 6%68；!!：$ 7 6%65；!!!：$ 7 6%665 ABC、DBC、EBC、C@F、C@G、C@5H：见图 5 B(( "#$% 5

整，主要是通过异速生长来体现。试验表明 DBC 处

理影响叶生物量与总生物量之间的异速生长；DBC
处理下，植株将较少的生物量分配给叶生长所需；进

一步证明了 DBC 处理对乌菱的叶生长产生限制。

ABC 处理影响同化根生物量与总生物量之间的异速

生长，即在 ABC 处理下植株将较少的生物量分配给

同化根（图 !）；BC 对吸收根生长影响很大，从图 !
可知，分配给吸收根的生物量随 BC 增大而显著减

小，即：ABC I DBC I EBC。表明在 ABC 处理下，由

于底泥磷含量有限，更多的生物量分配给吸收根，而

分配给同化根的生物量较少，因为吸收根是重要的

营养吸收器官，而同化根除了具吸收作用外，更重要

的是光合同化作用（J$0*<*- K D.’*2，5LL8；曾宪锋

和周仪，5LLM）。C@F 处理显著改变茎生物量与总生

物量之间的异速生长，乌菱将较少的生物量分配给

茎；而 C@5H 则改变了吸收根生物量与总生物量之

间的异速生长，密度越高，植株分配给吸收根的生物

量越少，说明植株密度越高，分配给同化根与叶的生

物量越高。表明 BC 与 C@ 处理能改变同化根、吸收

根、茎、叶与总生物量之间的异速生长关系；也表明

在响应不同的环境因子时，植物具有不同的生物可

塑性机制（B3(1/.0 K C?/N，H66M）。

! 结 论

底泥磷含量对乌菱的生理生态特征产生了显著

的影响，而植株密度处理对乌菱无显著影响。乌菱

通过调整器官生物量分配、形态结构及生理生态特

征对底泥磷含量产生可塑性响应。而底泥磷含量与

植株密度两者间的交互作用显著削弱了底泥磷含量

对乌菱生长及生理可塑性的影响，提高了乌菱在主

要由磷引起的富营养化条件下的生态适应性。
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