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沉水植物是湖泊生态系统的重要初级生产者之一，在维

持水生态系统的结构与功能以及生物多样性发挥着不可替

代的作用 [1]，并且具有净化水质[2]、抑制藻类生长 [3]等生态功

能. 但是，近年来，人类活动加剧了水体污染和富营养化的

发生，浮游藻类过量生长，透明度降低，致使沉水植物的数

量与多样性锐减，甚至消失. 湖泊富营养化及水生植物衰退

引起的湖泊生态系统失衡与水质恶化已成为国内外面临的环

境难题之一 [4-5]. 因此，沉水植被的恢复与重建逐步成为水污

染综合治理的重要手段 [6-8]. 国内外许多专家学者[9-11]围绕沉

水植物恢复生长的环境限制因子进行了相关研究，并取得了

一些阶段性成果. 然而，关于沉水植物本身的繁殖方式对其

恢复生长的影响的研究较少. 

沉水植物具 有多样的繁殖方式，分为有性繁殖和无性

繁殖（又称营养繁殖）两大类. 然而沉水植物种子产率低及

种子萌发受到诸多环境因子的限制，往往以营养繁殖为主. 
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摘  要  应用直观测量法和水下调制荧光仪，比较分析黑藻（Hydrilla verticillata）不同长度（5 cm、10 cm、15 cm）和不
同类型（有无顶芽）断枝的再生、生长、定居等拓殖能力以及光合荧光特性. 结果显示，顶芽对黑藻断枝所萌发的新
枝数、再生枝干重以及平均不定根长度无显著影响（P > 0.05），而对相对生长速率、相对伸长速率、不定根数量以及
根冠比具有显著影响（P < 0.05）；由黑藻断枝萌发的新枝数、再生枝干重、相对生长速率、相对伸长速率、不定根数
量、平均不定根长度和根冠比均随断枝长度的增加显著增加（P < 0.05）. 实验期间，顶芽对各组黑藻断枝的最大量子
产率（Fm/Fv）、快速光响应曲线具有显著影响（P < 0.05）；断枝长度对各实验组的Fm/Fv影响不显著（P > 0.05），而各组
黑藻的快速光响应曲线随断枝长度的增加而增大. 本研究表明含顶芽15 cm的断枝具有较强的生长能力、定居能力、
光合能力，有利于快速建群，可作为水生植被恢复与重建的首选. （图5 表3 参30）
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Abstract   This research compared the regeneration, growth, colonization abilities and photosynthetic f luorescence 
characteristics of different lengths (5 cm, 10 cm, 15 cm) and types (with and without apical tips) of fragments of Hydrilla 
verticillata to study its propagation ability and photosynthetic fluorescence in the application of direct measurement method 
and diving-pam. The results demonstrated that both fragments with and without tips presented similar numbers and dry weight 
of regenerated shoots and the same lengths of adventitious roots (P > 0.05). However, the RGR, REG, number of adventitious 
roots, and the root-shoot ratio were significantly different between fragments with and without tips (P < 0.05). The number and 
dry weight of shoots, RGR, RER, the number and length of adventitious roots, and the root-shoot ratio increased significantly 
with increasing fragment length among all treatments (P < 0.05). Additionally, during the experiment, tips showed obvious 
impact on Fm/Fv and Rapid Light Curves (RLCS) (P < 0.05), with The longer fragments showing greater RLCS than the shorter 
ones (P < 0.05). There was no difference of Fm/Fv in the fragments of different lengths (P > 0.05). Among all, fragments of 15 
cm with tips had greater abilities of growth, colonization and photosynthetics than others, therefore being the best choice for 
the aquatic plant recovery.
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营养繁殖体主要有匍匐茎、鳞茎、块茎、根状茎和断枝等. 水

生植物的茎受到外界因素（风浪、水流、水鸟摄食等）和人

类活动的干扰，易产生断枝 [12-14]. 据研究报道，在中小型的浅

水湖泊中断枝密度多达1 500枝 /1 000 m3 [15]，也有研究发现一

条荷兰的运河中，每36 m3水容量内能产生24-10 034个植物断

枝体 [16]. 因此，与种子等繁殖体相比之下，断枝在植物体的传

播和繁殖方面发挥了更重要的作用. 

轮叶黑藻（Hydrilla verticillata）属水鳖科，单子叶多年

生沉水草本植物，6-8月是快速繁殖期. 由于具 有较强的适

应性，常被选为富营养化湖泊沉 水植被恢复工程的先锋物

种[7, 17]
，目前的研究主要集中在抵抗胁迫 [18-19]、净化能力[20-21]

等方面，但在拓殖能力方面的报道较少. 我们以黑藻断枝为

研究对象，探讨有无顶芽、不同长度断枝的再生能力、定居

能力和荧光光合特性，旨在为人工恢复实践中断枝的处理方

法提供理论依据，同时为退化湖泊沉水植被快速恢复提供

技术支持. 

1  材料与方法

1.1  实验材料与设计
实验于2015年7月15日开始，历时45 d，并且整个实验过

程在常州大学温室中进行，温度控制在（30 ± 2）℃. 

实验所用的黑藻取自高邮水生植物种植基地. 选取无病

虫害、无损伤的黑藻，用自然水洗去附着的藻类和泥沙. 然

后，将黑藻切成6个不同类型断枝，分别为含顶芽15 cm、10 
cm、5 cm，不含顶芽15 cm、10 cm、5 cm. 具体的断枝情况见

表1. 各种断枝均取15枝种植于上口径16 cm、下口径10 cm、高
12.5 cm，并铺有9 cm厚的滆湖底泥的小花盆内，每种断枝均

做3组重复，共18个小花盆；将小花盆置于容积为100 L白色

塑料桶内. 每个桶内放置3个小花盆（1物种×1断枝处理），

共6个塑料桶，并往水桶蓄水，水深为70 cm.  实验底泥（总

氮1.752 g/kg，总磷0.936 g/kg）取自滆湖；实验用水为自然水

与滆湖水（30:1）的混合水，总氮、总磷的含量分别为0.455、
0.037 mg/L. 

表1  黑藻各类断枝的初始情况
Table 1  Initial situation of Hydrilla verticillata fragments

种类
Type

断枝类型
Type of 

fragment

断枝长度
Length of 

fragment (l/cm)

初始鲜重
Initial fresh 
weight (m/g)

初始节数
Initial number 

of nodes

黑藻
Hydrilla 

verticillata

含顶芽
With tips

15 1.201 22
10 0.803 15
5 0.672 8

不含顶芽
Without tips

15 1.009 15
10 0.633 12
5 0.522 4

1.2	  测试指标与方法
1.2.1  生长指标测定　　实验进行45 d后，收获植株，分别统

计株高、总生物量、地上部分生物量、地下部分生物量、再生

枝数、不定根数及平均长度. 然后，把植株置于60 ℃的烘箱

中恒温烘干48 h，待恒定后称重，得到干重. 利用公式（1）、

（2）和（3）分别计算相对生长速率（RGR）、相对伸长速率

（RER）和根冠比. 

RGR = (ln W2－ln W1)/t                  		  （1）
RER = (ln h2－ln h1)/t                    		  （2）
根冠比＝地下部分生物量/地上部分生物量   	 （3）

式中，W1为初始生物量（g），W2为结束时生物量（g）；h1为初

始株高（cm），h2为结束时株高（cm）；t为时间（d）. 
1.2.2  光合荧光参数测定　　断枝自培养起，分别于第7天

（实验初期）和第35天（实验后期）时利用水下饱和脉冲荧

光仪DIVING-PAM（德国WAIZ公司）原位测定叶绿素参数. 

（1）最大量子产率：测定于5:30-6:30进行，叶片经暗适应10 
min 后，打开调制测量光（0.15 μmol m-2 s-1），测得初始荧光产

量F0，随后启动饱和脉冲（1 000 μmol m-2 s-1），得到叶最大荧

光产量Fm，每组重复3次. 根据Fm和F0可计算出PSⅡ的最大量

子产率Fv /Fm = (Fm－F0)/Fm. （2）快速光响应曲线：测定于上

午10:30-11:30进行，光化光强度梯度为0、39、102、192、325、
485、664、979、1 324 μmol m-2 s-1，每个强度的光化光照射10 
s，两次光化光间隔20 s. 根据PSⅡ实际量子产量(Fm－Fo)/Fm’
和光合有效辐射，计算出光合电子传递速率ETR = (Fm－Fo) /
Fm’ × PAR × 0.84 × 0.5，最后绘出ETR平均值的快速光曲

线. 
1.2.3  快速光曲线拟合　　采用origin9.0软件进行 光曲线

拟合. 曲线拟合 采用最小二乘法，快 速 光曲线的拟合 采用
Platt [22]、Palph [23]等提出的方程，其方程式如下：

rETRm = rETRm (1 - e
-α .PAR
rMTR m ) · e

-β.PAR
rMTR m

式中，rETRm为无光抑制时的最大潜在相对电子传递速率；α
为rETR-PAR曲线的初始斜率，反映植物对光能的利用能力；

β为光抑制参数. 由此可以得出半饱和光强：Ek = rMTRm

α . 

1.3  数据分析
实验数据均取平均值，采用双因素方差分析（Two-way 

AVOAN）检验有无顶芽和不同长度处理间的差异显著性，获

得F值和P值. 所有统计通过SPSS软件完成，P > 0.05为差异不

显著，P < 0.05为差异显著，P < 0.01为差异极显著. 

2  结果与分析

2.1	  黑藻断枝的形态描述
在温室条件下，各种黑藻断枝的生物量、株高、枝数、根

数均有不同程度的增加，但是各种断枝不定根和新芽的发生

方式有所不同. 含顶芽的断枝按其顶芽方向继续生长且株高

不断增长，顶节以下茎段具有腋芽的茎节处形成新芽和不定

根，但长出新芽的侧枝的长度基本保持不变，在3-5 cm左右. 

不含顶芽的断枝新增个体主要依靠叶腋处的枝条顶端分生

组织分化产生侧芽原基，然后进一步长成侧芽，逐渐伸长，

形成新的植株并且在其形态学下端的愈伤组织突起处形成

较多的不定根，向下生长，扎入土中. 然而，其断枝主干不再

生长，颜色逐渐变为棕红色，继而变为褐色而死亡. 不同长

度的断枝上形成的根和芽长势也有明显差别. 实验过程中发

现较长的断枝首先在其形态学下端的腋芽处长出不定根和

新芽，而且长的断枝形成的根较短的断枝更长且粗壮. 

2.2  不同类型黑藻断枝的再生能力比较
含顶芽断枝与无顶芽断枝萌发的再生枝数和再生枝干
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重差异不显著（P > 0.05）（表2），实验结束时，无顶芽15 cm
断枝所萌发的再生枝数、再生枝干重达2.2枝/株、0.018 g/枝，

分别是含顶芽15 cm的1.1倍、1.2倍（图1a、图1b）. 说明断枝类

型对黑藻的再生能力无较大影响. 然而有无顶芽显著影响

了相对生长速率RGR（P = 0.022）和相对伸长速率RER（P = 
0.017）（表2）. 与不含顶芽断枝相比，具顶芽断枝具有较高的

相对伸长速率和相对生长速率，如含顶芽5 cm断枝相对伸长

率和生长速率分别是不含顶芽5 cm断枝的1.9倍和2倍. 随着

断枝长度的增加，再生枝数、再生枝发生率、相对伸长速率

和相对生长速率均显著增大（P < 0.01）（图1c、图1d）.  
2.3  不同类型黑藻断枝的定居能力比较

由图2可以看出，具顶芽黑藻断枝所生的不定根数量显

著大于无顶芽断枝（P = 0.032），但平均不定根长和根冠比度

略高于不含顶芽断枝，差异性不显著（P > 0.05）. 含顶芽15 

cm、10 cm和5 cm断枝的不定根数量为9.3根 /株、7.3根 /株和

5.3根 /株，分别是不含顶芽15 cm、10 cm、5 cm断枝的1.55倍、

1.46倍和1.4倍. 随着断枝长度的增加，不定根数量、平均不定

根长度和根冠比均显著增大（P < 0.01）. 就含顶芽黑藻断枝

而言，15 cm断枝萌发的不定根数量、平均不定根长度和根冠

比分别是5 cm断枝的1.85倍、2.37倍和1.82倍. 

2.4  不同类型黑藻断枝的光合荧光特性比较
实验第7天，不同断枝类型对最大量子产率Fv/Fm具有显

著影响（P < 0.05），与具顶芽断枝相比，不具顶芽断枝的Fv/
Fm值下降了12.7%-20.8%（图3a）. Fv/Fm值随着断枝长度增长

而增大，但差异不明显. 就具顶芽断枝而言，5 cm断枝Fv/Fm

值是15 cm的96.68%. 实验第35天时，6种类型断枝的Fv/Fm值

在0.754-0.789间浮动，无明显变化（图3b）. 

6种断枝的RLCS变化显著（图4）. 利用Platt、Palph等提

表2  断枝类型、长度及其交互作用对黑藻的生长及定居能力方差分析结果
Table 2  Results of ANOVA of effect of fragment type, length, and their interaction on the growth and colonization abilities of Hydrilla verticillata

因变量
Dependent variable

断枝类型（有无顶芽）
Type of fragment (with or without apical tips)      

断枝长度
Length of fragment

断枝类型×断枝长度
Type of fragment×length of fragment

F P F P F P
再生枝数
Number of regenerated shoots  2.634 0.054* 14.294 0.003** 0.061 0.808

再生枝干重
Dry biomass of regenerated shoots  1.230 0.062* 20.557 0.000** 1.714 0.213

相对伸长速率
Relative elongation rate  7.021 0.017* 14.759 0.000** 29.895 0.001**

不定根数量
Number of adventitious roots 4.369 0.032* 8.482 0.003** 26.333 0.000**

平均不定根长度
Average length of adventitious root 2.153 0.162 47.876 0.000** 1.447 0.273

根冠比
 root / shoot ratio 10.566 0.048* 40.283 0.000** 2.773 0.109

*P < 0.05;** P < 0.01.
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图1  不同类型黑藻断枝的生长和再生情况. 
Fig. 1  Growth and regeneration of different types of Hydrilla verticillata fragments.
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出的方程进行光响应曲线拟合获得了一系列反映光合能力的

参数. 从表3可知，rETRm、α、Ek随着断枝长度的增长而显著

增大（P < 0.05），15 cm断枝的rETRm、α、Ek值分别是5 cm断

枝的2.04、1.40、1.45倍. 还发现除5 cm断枝外，具顶芽断枝的
rETRm、α、Ek显著大于无顶芽断枝（P < 0.05）. 这说明带顶

芽且较长断枝具有较高的捕光能力、光合效率以及耐受光能

力. 

2.5  最大相对传递速率与植株生长特性的相关性分析
rETRm为无光抑制时的最大潜在相对电子传递速率，反

映了植物的光合效率. 6种断枝rETRm与植株生长特性的相关

性分析显示：rETRm随植物干重和根冠比的增加而增大（R2 = 
0.9018，R2 = 0.899）（图5）. rETRm越高，则越有利于光合产物

的积累，从图5b可知，含顶芽15 cm的根冠比均大于其余5种

断枝，说明光合产物倾向于在根的积累. 

3  讨 论

内在机制自动脱落、自然环境干扰（风浪、水流、水鸟

摄食等）和人为干扰（收割）产生长度不同以及有或无顶芽

的断枝，具有无性繁殖体的作用. 有研究发现，新形成的溪

流河床上80%的植物个体来源于断枝繁殖 [15]，并且由断枝形

成的植株比实生植株具有更强的抗逆境能力[24]，因此断枝在

水生植物种群的繁衍和扩散中起到了重要的作用. 断枝的繁

殖能力的差异，一方面受环境因素的影响，另一方面不同断

枝类型和长度对其繁殖能力也有较大的影响. 

3.1  不同类型黑藻断枝的再生定居状况分析
植物是否能快速定居、拓殖是植物成功占据生境和恢

复 生长的关键. 实验 发现，具顶芽黑 藻断枝的相对生长速

率、相对伸长速率、根冠比均高于相同长度不具顶芽断枝，
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图2  不同类型黑藻断枝的定居情况. 
Fig. 2  Colonization of different types of Hydrilla verticillata fragments.
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图3  不同类型黑藻断枝的最大量子产率. 图a、b分别是第7天和35天的最大量子产率. 
Fig. 3  The Fv/Fm of different types of Hydrilla verticillata fragments. Fig. a and b show the Fv/Fm of 7th and 35th days respectively. 
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而具顶芽断枝比无顶芽断枝的再生分枝能力较弱，这与前人

对其他物种的研究结果相一致，如带有顶芽的伊乐藻断枝的

相对生长速率是相同节数无顶芽断枝的1.6倍 [25]，顶芽对于

菹草再生枝和不定根的萌发有显著的抑制作用[26].  在实验过

程中也发现了不含顶芽的断枝依靠地上茎具有腋芽的分节

处发芽生根，形成新植株，而不含腋芽和顶芽断枝则无法生

存下来. 有或无顶芽导致断枝生长特征产生差异的这种现象

归根于顶端优势. 植物的顶端是內源生长激素的主要产生部

位，而且生长激素的极性运输，即形态学上端运向形态学下

端，进入侧芽，高浓度的生长激素会抑制根部的细胞分裂素

合成和促进细胞分裂素的代谢，从而抑制了侧芽的生长，有

研究指出这种顶端优势现象可以提高沉水植物在干扰条件

下的生存能力[27]. 然而，去除顶芽导致了顶端优势解除，消除

了高浓度生长激素对侧芽的消极作用，促进了细胞分裂素的

合成，并向地上部分运输，则表现出了较强的再生分枝能力. 

但是，也有研究得到了相反的结论，认为顶部断枝比自茎中

段断枝具有更强的再生能力[28]. 之所以顶部断枝具有较高的

繁殖能力，是因为其具有比中段断枝更多的分生组织. 

断枝不仅是水分、营养物质的传输通道，而且是储存能

量、营养物质的重要器官. 断枝长短会显然影响断枝体内营

养和激素的含量，从而影响了断枝的再生能力和定居能力，

断枝越长，其再生能力和定植能力越强 [29.  本研究发现，断

枝长度对黑藻断枝的再生分枝数、再生分枝干重、相对生长

速率、相对生长速率、再生根数、根长及根冠比具有显著的

影响，且随着断枝长度增长而增大. 5 cm断枝大部分节埋入

底泥中，缺乏氧气和光照，难以进行新陈代谢，从而难以形

成新芽和根系，表现较低的再生能力和定居能力. 以往也有

研究表明，水生植物不同长度的断枝会影响其生根和再生能

力，如两种狐尾藻植物的总生物量、分枝数、不定根数量随

断枝长度的增加而增大 [25]；挺水植物也得到了相似的结论，

含有4个节蕹菜的生物量、株高、分株数分别是含2个节蕹菜

的2倍、2.2倍和1.8倍. 

3.2  不同类型黑藻断枝的光合荧光特性分析
叶绿素荧光参数是反映植物光合作用与环境因子之间

关系的内在探针，并能反映激发能传递、光能转化以及光化
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图4  不同类型黑藻断枝的快速光响应曲线. ■：含顶芽15 cm；□：不含顶
芽15 cm；●：含顶芽10 cm；○：不含顶芽10 cm；▲：含顶芽5 cm；△：不
含顶芽5 cm. 
Fig. 4  The RLCS of different types of Hydrilla verticillata fragments.         
■: 15cm of fragment with apical tips; □: 15cm of fragment without apical tips; 
●: 10cm of fragment with apical tips; ○: 10cm of fragment without apical tips; 
▲: 5cm of fragment with apical tips; △: 5cm of fragment without apical tips.

表3  黑藻叶片的快速光响应曲线参数拟合结果
Table 3  Parameter values of RLCS of Hydrilla verticillata

断枝种类
Type of fragment

最大相对传递速率
Maximum relative transfer rate (rETRm/μmol m-2 s-1 ）

α 半饱和光强
Half saturated light intensity (Ek/μmol m-2 s-1)

含顶芽
With apical tips

15 cm 32.904 ± 1.663a 0.353 ± 0.003a 93.212 ± 5.668a

10 cm 26.729 ± 1.587b 0.281 ± 0.001b 90.455 ± 1.667a 
5 cm 18.212 ± 1.209c 0.264 ± 0.002c 68.181 ± 2.706c

不含顶芽
Without apical tips

15 cm 25.025 ± 2.446b 0.273 ± 0.006b 88.967 ± 3.220a

10 cm 20.346 ± 1.305c 0.270 ± 0.004b 78.455 ± 3.074b

5 cm 16.089 ± 1.104c 0.250 ± 0.005c 64.233 ± 3.424c
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图5  黑藻断枝最大相对电子传递速率与植株干重及根冠比的相关关系. ■：含顶芽15 cm；□：不含顶芽15 cm；●：含顶芽10 cm；○：不含顶芽10 cm；
▲：含顶芽5 cm；△：不含顶芽5 cm. 
Fig. 5  Relationships of rETRm with dry biomass and root-shoot ratio. ■: 15 cm of fragment with apical tips; □: 15 cm of fragment without apical tip; ●: 
10 cm of fragment with apical tips; ○: 10 cm of fragment without apical tips; ▲: 5 cm of fragment with apical tips; △: 5 cm of fragment without apical tips.
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学反应等光合作用的初始反应过程. 最大量子产量（Fv/Fm）

是植物光合系统 II（PSII）反应中心处于开放态时的量子产

量，代表植物在最 适状态下光合作用光化学反应效率的情

况. 当植物受到环境胁迫时，其值将显著降低 [27]. 本研究中，

生长初期时，由于含顶芽15 cm断枝具有较强的生长能力、定

居能力，使株高增加较快，不定根数量较多，能快速生长成

为植株，保证了多数叶片生长至水面，获得充足的阳光，导致

Fv/Fm值较大，而5 cm断枝大部分节埋入底泥中，缺乏光照，

难以进行光合作用，Fv/Fm值较低. 说明在生长初期，不同断

枝类型对黑藻的Fv/Fm影响较大，到了生长后期，各实验组的

Fv/Fm差异很小，这与已有的结论一致，说明了黑藻并未受到

环境因子的胁迫影响. 

快速光响应曲线（RLCS）是植物PSII中电子传递速率随

光强的变化曲线，反映了植物叶片的实际光化学效率. RLCS
的初始斜率反映了叶片捕光能力的高低；rETRmax是植物在无

光抑制时的最大潜在相对电子传递速率，反映了植物的最大

光合速率；饱和光强反映了植物的耐受光能力. 本研究中，由

于无顶芽5 cm断枝的伸长率相对比具顶芽15 cm断枝小，因

此5 cm断枝的大部分叶片在整个实验期间的均处于水下40 
cm以下，所受到光照相对较少，使初始斜率、rETRm、饱和光

强下降，因此含顶芽长断枝具有较高的捕光能力、光合效率

以及耐受光能力. 

3.3  最大相对电子传递速率rETRm与植株干重及根冠
比的相关性分析
rETRm反映了植物的光合能力，植物生物量的增加依赖

于植株叶片的光合效率的改善. 光合能力强的植物在生长上

占有优势，即rETRm越大，越有利于光合作用产物的积累，本

研究也得到了相同的结论，15 cm具顶芽断枝的rETRm较高，

其再生能力优于另外5种断枝（图5）. 光合产物在植物不同器

官的分配不仅受光照、水分、温度、CO2浓度等环境因子的影

响，还受到植物个体发育水平的影响，即由于植物器官的相

对生长速率随生长阶段的不同发生变化，导致光合产物分配

格局改变 [30]. 比如光合产物在生殖器官的分配比例高，有利

于提高结实率；在营养器官的比例大，则能获得更多的养分. 

本研究中，6种断枝所处环境相同，主要受个体发育水平的影

响. 含顶芽15 cm的黑藻根冠比较大，增加了光合产物向地下

部分的分配来汲取养分，则有利于黑藻的定居和扩繁，能更

好地抵御水流的冲击. 

4  结 论

综上可知，沉水植物黑藻含顶芽断枝且长断枝比不含顶

芽短断枝具有更强的生长能力、定居能力及光合能力. 沉水

植被是否能快速定居、拓殖是恢复退化湖泊生态系统的关

键. 因此，恢复沉水植被的实践工程在允许的条件下尽可能

移植含顶芽长断枝，有利于快速形成群落. 
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