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摘要：为了解种间关系对沉水植物群落结构的影响，在不同光照(20%自然光和 50%自然光)和不同物种组合下，研究了长江

中下游常见优势沉水植物苦草(Vallisneria natans)与黑藻(Hydrilla verticillata)和穗状狐尾藻(Myriophyllum spicatum)的相互作

用。结果表明，在低光下，苦草与穗状狐尾藻混种时，苦草生物量、株高和叶数均没有明显变化，当穗状狐尾藻的比例较高

时，苦草根长生长受到抑制，根叶比呈下降趋势；在高光下，穗状狐尾藻比例的增加会促进苦草单株生物量和叶生物量的增

加，而对苦草株高、根长和叶数无显著影响；与黑藻混种相比，苦草与穗状狐尾藻混种时，苦草的株高、根长和叶数均无显

著差异，而苦草的单株生物量和叶生物量均呈降低趋势。因此，物种组合和混种比例均会影响苦草与其他物种的相互作用关

系，进而影响沉水植被的群落动态。 

关键词：苦草；光照强度；种间关系；形态特征 
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Abstract: To understand the influence of interspecific relationships on community structure of submerged plants, 

the interaction of Vallisneria natans with Hydrilla verticillata and Myriophyllum spicatum was studied in the 

middle and lower reaches of the Yangtze River with different combinations of species under different light levels 

(20% and 50% nature light). The results showed that the biomass, height and leaf number of V. natans co-cultured 

with M. spicatum had not significant changes under low light intensity. The biomass of root and root/ leaf of V. 

natans decreased with co-cultured ratio of M. spicatum increasing. Under high light intensity, the biomass and leaf 

biomass of V. natans increased with co-cultured ratio of M. spicatum increasing, while the height, root length and 

leaf number of V. natans had not change. There were no significant differences in height, root length and leaf 

number of V. natans between co-cultured with H. verticillate and M. spicatum, while biomass and leaf biomass of 

V. natans co-cultured with M. spicatum were lower than those co-cultured with H. verticillate. Therefore, both the 

species composition and co-cultured ratio could affect the interaction relationships between V. natans and other 

species, and then affect the community dynamics of submerged vegetation. 

Key words: Vallisneria natans; Light intensity; Interspecies relationship; Morphological trait 
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沉水植物是水生态系统的主要初级生产者 ,

具有防止底泥悬浮、净化改善水质，为浮游动物

提供产卵和避难场所，维持水生态系统稳定等重

要功能[1–4]。然而，近几十年来，受农业面源污染

和生活污染的影响，流入湖泊、河流和水库等水体

的营养盐在持续不断增加，导致水体富营养化日趋

严重[5–6]，浮游植物大量生长，水体光照强度显著

下降，沉水植物多样性锐减，沉水植物群落的物种

组成发生变化，严重影响了淡水生态系统功能的正

常发挥[7–10]。 

光照强度会改变沉水植物的生长形态特征，进

而影响其种间相互关系。为了适应水体不同的光照

强度，沉水植物通常具备较强的形态可塑性。很多

研究表明低光照下，沉水植物会增加地上部分的投

资比例，地上与地下生物量比值上升[11]；沉水植物

茎的节间细胞拉长、叶子伸长生长、植株高度增加，

使植物冠层接近水面获取更多光照[12]；同时植物的

叶子数量和分株数量显著减少[13–14]。不同沉水植物

对光照梯度的响应存在差异。黎慧娟等[15]研究表明

光照强度降低，苦草(Vallisneria natans)生长受到明

显抑制；而季高华[16]研究表明苦草在低光条件下也

能生长，其生长范围较广；Peng 等[17]对苦草越冬繁

殖的研究表明过高和过低的光照强度都不利于苦

草生长。陈小峰[12]的研究表明，暗处理的菹草(Pota- 

mogeton crispus)幼苗节间距明显比光处理的长，认

为弱光促进了菹草幼苗的伸长生长。林超等[18]报

道强光抑制金鱼藻(Ceratophyllum demersum)生长, 

弱光则促进其生长。因此，不同光照强度下不同沉

水植物的生长特性存在很大差异，这可能改变沉水

植物的种间相互作用关系[19]。 

为了争夺有限资源，沉水植物种间会发生竞

争，进而影响物种的丰富度和相对优势[20–21]。物种

之间竞争的激烈程度与植物的生物学或形态学性

状有关。Hofstra 等[22]报道黑藻(Hydrilla verticillata)

与同为水鳖科(Hydrocharitaceae)的物种竞争强度相

对较低，但与形态不同的金鱼藻竞争强度较高。Wang

等[23]对黑藻和穗状狐尾藻(Myriophyllum spicatum)

的研究表明，两者混种时穗状狐尾藻的根冠比增

加，而单种时黑藻的根冠比增加；黑藻在低光和高

光下均具有竞争优势。雷泽湘等[24]报道苦草与黑藻

混种时，黑藻由于冠层优势，在地上部分竞争中表

现出明显的优势，而苦草由于发达的根系在地下部

分竞争中表现出较强的竞争力。Wolfer 等[25]报道不

同种植密度的穿叶眼子菜(Potamogeton perfoliatus)

有不同的生长特征。尽管物种组成和种植密度会影

响沉水植物的种间相互作用关系，但不同光照强度

下的物种组合和混种比例对沉水植物种间关系的

影响仍未见报道。 

苦草为多年生莲座型沉水草本植物，具匍匐茎，

是我国淡水湖泊常见的优势沉水植物之一，在长江

中下游浅水湖泊、河流中分布广泛[26]。因为苦草具

有克隆繁殖速度快、弱光环境适应能力强、干扰后

再生能力强、水质净化效果好等特点，在长江中下

游受污染水体的沉水植被修复中应用广泛[27–28]。在

长江中下游自然水体中，黑藻和穗状狐尾藻为苦草

常见的共生物种，穗状狐尾藻和黑藻分别为多年生

冠层型和直立型沉水草本植物。我们推测光照强度

会改变苦草的种间相互作用关系，而当苦草与不同

物种以不同比例混种时，其产生的种间相互作用结

果可能会存在差异。本研究选取苦草为研究对象, 

探讨不同光照强度下的不同物种组合和混种比例

对苦草生长形态特征和种间相互作用关系的影响。 

 

1 材料和方法 
 

1.1 试验设计 

本试验于 2020 年 8 月 3 日至 9 月 28 日在湖南

农业大学耘园基地(28°11′10″ N，113°4′6.96″ E)进行。

试验地属亚热带季风气候，气候温和，雨热同期, 年

平均气温为 16.4 ℃~17.0 ℃，年均降雨量 1 360 mm，

降雨量主要集中在春夏两季。 

试验一：光照条件和混种比例对苦草生长的影

响。设置了 2 个光照水平和 4 个混种比例(与穗状狐

尾藻混种)。2 个光照水平分别由 1 层遮阳网和 2 层

遮阳网来控制，光照处理只控制光的强度不改变光

的生物量，用照度计(希玛 AS-803)测量遮阳网上面

和下面的照度值，高光照组和低光照组的透光率分

别为 50%和 20%。4 个混种比例为：P1 (8 株苦草)、

P2 (6 株苦草+2 株穗状狐尾藻)、P3 (4 株苦草+4 株

穗状狐尾藻)、P4 (2 株苦草+6 株穗状狐尾藻)。基于

我们长期野外调查，苦草、黑藻和穗状狐尾藻在自然

水体的种群密度存在较大差异，为 0~250 ind./m2[29–30], 

本试验依据野外自然种群密度设置种植密度为

113 ind./m2。 

试验二：物种组合和混种比例对苦草生长的影

响。试验设置 2 个物种组合：苦草+穗状狐尾藻组合、
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苦草+黑藻组合。每个组合下均设置 4 个混种比例,

同试验一。光照均为 20%的自然光。 

1.2 材料 

3 种沉水植物苦草(Vallisneria natans)、穗状狐

尾藻(Myriophyllum spicatum)和黑藻(Hydrilla verti- 

cillata)均采自洪湖，共选择 640 株(苦草 320 株、穗

状狐尾藻和黑藻各 160株)长势良好且大小较一致

的植株(苦草保留 4 片健康叶片，株高 15 cm，根长

10 cm；穗状狐尾藻和黑藻均取 25 cm 长完整顶尖，

并去掉下面 10 cm 叶子)。将植株均匀种植在培养桶

中，驯化培养 2 周。驯化后的植株按照 4 个混种比

例移栽到试验小桶中(高 15 cm，直径 30 cm，底泥

12 cm)，每小桶按比例种植 8 株，将 4 个试验小桶(对

应 4 个混种比例)放置于 1 个试验大桶(高 80 cm，直

径 100 cm，水深 70 cm)中。每个处理重复 6 次。试

验一和试验二共计 96 个试验小桶，24 个试验大桶。 

在整个试验期间，每周随机调整每个大桶里 4

个小桶的位置，用细毛软刷轻轻地刷去叶片表面的

附着藻类，并用小网兜捞出桶中附着藻类。试验用

底泥为黏土，总氮、总磷、总有机质含量分别为 1.6、

0.86、19.95 mg/g。试验期间，每两周采集每个大桶

水样进行水质测定，总氮、NO3
–-N、NH4

+-N、总磷

和 PO4
3–-P 的含量分别为(0.6±0.07)、(0.15±0.02)、

(0.06±0.01)、(0.044±0.003)和(0.014±0.004) mg/L。 

试验期间水温为 26.8 ℃~32.4 ℃。 

1.3 苦草形态测定 

试验结束后，完整取出所有苦草，用清水洗净,

再用蒸馏水清洗 3 次，测定每株的生物量(鲜生物

量, g)、株高(cm)、最大根长(cm)和叶片数，然后将

根、叶分离，测定根和叶的鲜生物量(g)。株高为叶

基部到最长叶片顶端的长度。 

1.4 数据分析 

采用一般线性模型分析方法计算各生长指标

在不同处理下的变异大小。应用 Duncan’s 多重比较

检验各生长指标在不同混种比例下的差异显著性

(P<0.05)。数据用平均值±标准误表示。采用 SPSS 20

软件进行统计分析，用 Origin 2018 作图。 

 

2 结果和分析 
 

2.1 光照强度和混种比例对苦草生长的影响 

光照强度和混种比例(与穗状狐尾藻混种)对苦

草生长性状的一般线性模型分析表明(表 1)，不同的

种植比例对苦草生长性状无显著影响，光照水平对

其生物量、根生物量、叶生物量和根长有极显著影

响(P<0.001)，对株高和叶数存在显著影响(P<0.01), 

对根叶比无显著影响，混种比例和光照水平的交互

作用对苦草生长性状均无显著影响。 

 
表 1 光照强度和混种比例(与穗状狐尾藻混种)对苦草生长的影响 

Table 1 Effects of light intensity and co-culture ratio on growth of Vallisneria natans  

性状 
Trait 

混种比例 Co-culture ratio (C) 光照强度 Light intensity (L) C×L 

F P F P F P 

生物量 Biomass 1.101 0.351 63.526 <0.001 1.127 0.341 

根生物量 Root biomass (R) 0.290 0.832 78.159 <0.001 0.636 0.593 

叶生物量 Leaf biomass (Le) 1.128 0.340 58.982 <0.001 1.123 0.342 

根叶比 R/Le 0.600 0.616 0.113 0.737 1.012 0.390 

株高 Plant height 0.275 0.844 4.801 0.030 1.019 0.386 

根长 Root length 2.393 0.071 41.565 <0.001 1.057 0.370 

叶数 Leaf number 1.019 0.387 6.957 0.009 0.160 0.923 

 

在低光下，与穗状狐尾藻混种比例对苦草的生

物量、根生物量、叶生物量均无显著影响，而根叶

比随苦草混种比例降低而呈下降趋势。在高光下, 

苦草的根生物量和根叶比在不同混种比例间无显

著差异, 而当混种比例为 2:6 (P4)时，苦草的生物

量和叶生物量达最大，分别约为 22 和 20 g，显著

高于混种比例为 6:2 (P2)的。与高光照相比，低光

照下苦草的生物量、根生物量、叶生物量均约降低

50% (图 1)。 

    在低光下，苦草的株高和叶片数在不同混种比

例间无显著差异；根长在 P4 时最短，约为 6.0 cm, 显

著低于单种(P1)和混种比例为 4:4 (P3)的(图 2)。在高

光下，苦草的株高、根长和叶数在不同混种比例之

间无显著差异。低光照下苦草的株高大于高光照。 

2.2 物种组合和混种比例对苦草生长的影响 

不同物种组合和种植比例对苦草生长性状的



328 热带亚热带植物学报           第 31 卷 

 

 
图 1 光照和混种比例(与穗状狐尾藻混种)对苦草生物量及其分配的影响。P1: 8:0; P2: 6:2; P3: 4:4; P4: 2:6。柱上不同字母表示差异显著(P<0.05)。下同 

Fig. 1 Effects of light intensity and co-cultured ratios with Myriophyllum spicatum on biomass allocation of Vallisneria natans. P1: 8:0; P2: 6:2; P3: 4:4; P4: 2:6. 

Different letters upon column indicate significant differences at 0.05 level. The same below

 

 
图 2 光照和混种比例(与穗状狐尾藻混种)对苦草形态的影响 

Fig. 2 Effects of light intensity and co-cultured ratios with Myriophyllum spicatum on morphology of Vallisneria natans 
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一般线性模型分析(表 2)表明，苦草与黑藻或穗状狐

尾藻混种对苦草生长性状无显著影响，不同的混合

种植比例对苦草生长性状也无显著影响。 

在低光下，苦草与黑藻和穗状狐尾藻混种，其

生物量、根生物量、叶生物量和根叶比均无显著性

差异。在各混种比例下，苦草与穗状狐尾藻混种时

其生物量、根生物量和叶生物量均比与黑藻混种时

低(图 3)。苦草与穗状狐尾藻混种比例为 P4 时，苦

草根的生长受到显著抑制。与黑藻和穗状狐尾藻的

混种比例对苦草的株高和叶数均无显著影响(图 3)。 

 

 
图 3 低光照下物种组合和混种比例对苦草生物量和形态的影响 

Fig. 3 Effects of speices combination and co-cultured ratio on biomass and morphology of Vallisneria natans under low light intensity 
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表 2 物种组合和混种比例对苦草生长性状的一般线性模型 

Table 2 General linear model of species combination and co-cultured ratio on growth traits of Vallisneria natans 

性状 
Trait 

混种比例 Co-culture ratio (C) 物种组合 Species combination (S) C×S 

F P F P F P 

生物量 Biomass 0.513 0.674 1.673 0.198 0.051 0.985 

根生物量 Root biomass (R) 1.535 0.209 0.166 0.684 0.519 0.670 

叶生物量 Leaf biomass (Le) 0.427 0.734 1.678 0.197 0.057 0.982 

根叶比 R/Le 0.735 0.533 2.318 0.130 1.607 0.191 

株高 Plant height 0.113 0.952 1.914 0.169 0.720 0.542 

根长 Root length 1.644 0.182 0.046 0.831 2.026 0.113 

叶数 Leaf number 0.686 0.562 0.011 0.917 0.062 0.980 

 

3 结论和讨论 
 

3.1 光照强度对种间关系的影响 

沉水植物的生长形态与水体光照强度密切相

关[31]。有研究表明，与金鱼藻、菹草、黑藻等相比，

苦草具有较低的光补偿点，其在较低的光照下仍

能顺利生存繁殖，但过低的光照条件会导致苦草

生长发育停滞，良好的光照则能促进苦草生物量

的积累[32–33]。在弱光胁迫下，微齿眼子菜(Potamogeton 

maackianus)、苦草、马来眼子菜(P. wrightii)、篦齿

眼子菜(P. pectinata)、金鱼藻、菹草等大多数沉水植

物的叶生物量、根生物量和根长都明显降低[32,34]。

本试验中低光下的苦草叶和根的生物量都显著低

于高光下，这与前人的研究结果基本一致。低光下

苦草株高总体上增加，叶数降低，表明在光照充足

时，苦草更倾向于横向生长积累生物量，在较低的

光照下会更倾向于纵向生长，如伸长株高以获取资

源[27]。苦草是一种叶基生的莲座型沉水植物，Xiao

等[35]在苦草生长策略的研究中提出，低光下苦草对

环境的适应策略往往会将更多的营养物质分配给

叶片，并通过叶子伸长、株高增加等方式来获取更

多的光资源。此外，在高光下，苦草与穗状狐尾藻

的混种比例使生物量和叶生物量呈现显著性差异, 

但低光下只有根长存在差异，这可能是因为在光照

充足时，植物之间的竞争更多的是地上部分的竞

争，而当光照成为生长的限制因子时，植物地上部

分的竞争会转为地下资源的竞争[36]。 

苦草、黑藻和穗状狐尾藻都是长江中下游常见

的沉水植物，苦草为莲座型沉水植物，穗状狐尾藻

为冠层型沉水植物，而黑藻为直立型沉水植物[37]。

苏文华等[38]对 5 种沉水植物(狐尾藻、金鱼藻、苦

草、菹草和黑藻)光合特征进行了研究，光补偿点最

低的是苦草，最高的是穗状狐尾藻，黑藻仅次于穗

状狐尾藻，这表明低光下苦草与黑藻和穗状狐尾藻

混种时，苦草更具有竞争力。但在光照充足时，穗

状狐尾藻生长速率较高，其形成的冠层会占据水体

的上层空间[25,39]，从而导致底层的植物光资源短

缺。本试验中，低光下苦草与穗状狐尾藻混种时的

苦草生物量都低于与黑藻混种时，这可能与穗状狐

尾藻和黑藻的生长特征有关。宋玉芝等[40]对不同光

照下穗状狐尾藻生长的研究表明，高于 10%的自然

光照会促进穗状狐尾藻的生长。这可能是因为穗状

狐尾藻的冠层效应，导致水体下层空间的苦草获得

的光照更弱，从而影响苦草生物量的积累，而黑藻

可能是由于其叶片小而疏，冠层效应相对穗状狐尾

藻较弱，部分向下渗透的光资源可以维持苦草的正

常生长。 

3.2 物种组合对种间关系的影响 

闵奋力等[39]研究表明苦草和穗状狐尾藻间存

在竞争关系，且随着穗状狐尾藻比例增加，对苦草

生物量积累的抑制作用增强。本试验中，低光下, 苦

草与穗状狐尾藻混种比例为 2:6 时，苦草根长显著

低于其他混种比例，说明穗状狐尾藻比例较高时会

对苦草根的生长产生抑制作用，这可能是因为穗状

狐尾藻的冠层优势降低了下层莲座型苦草的光照

强度，从而使苦草将更多的营养物质从地下部分转

移到地上部分用于伸长生长。李启升等[41]指出在一

定范围内光照强度降低，苦草的竞争力逐渐增强, 

而穗状狐尾藻的生物量逐渐减小。在本试验中，低

光下苦草与穗状狐尾藻混种时生物量并无明显变

化，可能是低光下穗状狐尾藻竞争力较弱，对苦草

的生长没有显著影响。 

在高光下，苦草和穗状狐尾藻混种比例为 6:2

时，苦草生物量最低，而在比例为 2:6 时，苦草生

物量最高，随着穗状狐尾藻的比例升高，苦草生物

量呈上升趋势，这与闵奋力等[39]的研究结果相反,
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可能与试验光照设置有关。李鹏善等[42]报道光照强

度过高会抑制苦草的光合作用，导致其生物量降

低。本试验中随着穗状狐尾藻比例的增加，穗状狐

尾藻在高光照条件下生长加快，由于其具有冠层优

势而占领大部分水面[43]，从而降低了水下的光照强

度，解除了苦草受到的高光抑制，从而促进了苦草

生长。这说明了光照强度过高和过低都会抑制苦草

的生长，在光照较强的水体中，适量的种植穗状狐

尾藻能为苦草提供更适宜生长的光照环境。另外, 

苦草与穗状狐尾藻混种比例为 2:6 时，苦草根长显

著低于与黑藻混种，且与黑藻混种时苦草根长并无

明显变化，说明在低光条件下，与黑藻比，穗状狐

尾藻对苦草根长表现出更强的抑制作用，这可能是

由于穗状狐尾藻的根系较黑藻更为发达，更能抑制

苦草根的伸长。由此也可以看出与不同物种混种

时，苦草的生长形态存在明显差异。 

综上，不同物种组合和种植比例均会对沉水植

物的种间相互作用产生影响，进而可能影响沉水植

物群落动态。在受污染水体的沉水植被修复过程

中，应根据水体光照条件充分考虑不同物种组合和

种植比例，以期达到最佳的修复效果。因此，我们

认为高光(大于 50%自然光照)下，适当混合种植穗

状狐尾藻，能够在水面形成冠层为苦草遮挡过强光

照，将有利于下层苦草的生长。低光(小于 20%自然

光照)条件下，混合种植穗状狐尾藻会增加种间竞

争，从而抑制苦草生长。低光条件下运用苦草进行

水体修复时，应慎重选择混种物种，避免过强的冠

层效应降低下层苦草的光照强度。 
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