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盐度及种间相互作用对海三棱藨草、互花米草萌发及
生长的影响

王　 倩ꎬ史欢欢ꎬ于振林ꎬ王天厚ꎬ汪承焕∗

华东师范大学生命科学学院ꎬ上海　 ２００２４１

摘要:盐度和种间作用是影响湿地植物群落构建的关键因子ꎮ 然而ꎬ已有研究主要集中于植物成体阶段ꎬ我们对生活史早期更

新阶段的种间相互作用了解十分有限ꎮ 崇明东滩国家级自然保护区是位于长江口的重要湿地ꎬ外来入侵植物互花米草对优势

土著物种海三棱藨草的竞争排斥对当地生态系统造成了严重的负面影响ꎮ 通过受控实验探讨了盐度及种间作用对海三棱藨草

和互花米草种子萌发及生长的影响ꎬ以深入了解更新过程在盐沼湿地植物群落构建中的作用ꎮ 结果表明ꎬ在培养皿中盐度对海

三棱藨草的萌发有显著抑制作用ꎬ互花米草的萌发率受盐度影响不显著但萌发进程被延迟ꎮ 混种处理对两者的萌发存在一定

促进效应ꎬ且其作用强度受到盐度的调控ꎮ 海三棱藨草与互花米草种子在萌发阶段的相互促进并非是通过化感作用实现的ꎬ可

能是由于萌发过程对盐分的吸收减弱了盐胁迫的影响ꎮ 盆栽条件下ꎬ两物种混种时的萌发及生长表现(高度、地上生物量)较

单种时有所下降ꎬ但差异不显著ꎮ 种间竞争受环境胁迫程度及生活史阶段的影响ꎬ竞争作用在胁迫较弱的淡水环境及生活史后

期更强ꎮ 盐沼湿地植物群落在形成早期受到盐度等环境因子的影响较大ꎬ不同植物对盐胁迫的响应是影响种群建成的主导因

素ꎬ后期种间竞争的重要性不断增加ꎬ最终决定了植物群落的整体格局ꎮ

关键词:湿地ꎻ群落构建ꎻ盐胁迫ꎻ种间作用
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ｔｈｅ Ｙａｎｇｔｚｅ Ｒｉｖｅｒ Ｅｓｔｕａｒｙ. Ｔｈｅ ｉｎｖａｓｉｏｎ ｏｆ Ｓｐａｒｔｉｎａ ａｌｔｅｒｎｉｆｌｏｒａ ｈａｓ ｃａｕｓｅｄ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔｌｙ ｎｅｇａｔｉｖｅ ｉｍｐａｃｔｓ ｏｎ ｎａｔｉｖｅ Ｓｃｉｒｐｕｓ
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ｍａｊｏｒ ｆｉｎｄｉｎｇｓ ｏｆ ｔｈｉｓ ｓｔｕｄｙ ａｒｅ ａｓ ｆｏｌｌｏｗｓ. ( １) Ｉｎ Ｐｅｔｒｉ ｄｉｓｈ ｇｅｒｍｉｎａｔｉｏｎ ｅｘｐｅｒｉｍｅｎｔꎬ ｇｅｒｍｉｎａｔｉｏｎ ｒａｔｅ ｏｆ Ｓｐａｒｔｉｎａ
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ｓｏｌｕｔｉｏｎ ｗａｓ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔｌｙ ｌｏｗｅｒ ｉｎ ｍｉｘｔｕｒｅ ｔｈａｎ ｉｎ ｏｔｈｅｒ ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ. Ｈｅｎｃｅꎬ ｔｈｅ ｉｎｔｅｒｓｐｅｃｉｆｉｃ ｉｎｔｅｒａｃｔｉｏｎ ｂｅｔｗｅｅｎ Ｓｃｉｒｐｕｓ
ｍａｒｉｑｕｅｔｅｒ ａｎｄ Ｓｐａｒｔｉｎａ ａｌｔｅｒｎｉｆｌｏｒａ ｓｅｅｄｓ ｗａｓ ｎｏｔ ｍｅｄｉａｔｅｄ ｂｙ ａｌｌｅｌｏｐａｔｈｙ. Ｔｈｅ ｆａｃｉｌｉｔａｔｉｏｎ ｍａｙ ｂｅ ｃａｕｓｅｄ ｂｙ ｓａｌｔ ａｂｓｏｒｐｔｉｏｎ
ｄｕｒｉｎｇ ｔｈｅ ｇｅｒｍｉｎａｔｉｏｎ ｐｒｏｃｅｓｓ. (３) Ｉｎ ｐｏｔ ｅｘｐｅｒｉｍｅｎｔꎬ ｈｉｇｈ ｓａｌｉｎｉｔｙ ａｌｓｏ ｉｎｈｉｂｉｔｅｄ Ｓｃｉｒｐｕｓ ｍａｒｉｑｕｅｔｅｒ ｍｏｒｅ ｔｈａｎ Ｓｐａｒｔｉｎａ
ａｌｔｅｒｎｉｆｌｏｒａ. Ｇｅｒｍｉｎａｔｉｏｎ ａｎｄ ｖｅｇｅｔａｔｉｖｅ ｇｒｏｗｔｈ (ａｖｅｒａｇｅ ｓｈｏｏｔ ｈｅｉｇｈｔ ａｎｄ ａｂｏｖｅｇｒｏｕｎｄ ｂｉｏｍａｓｓ) ｗｅｒｅ ｇｅｎｅｒａｌｌｙ ｉｎｈｉｂｉｔｅｄ ｉｎ
ｍｉｘｔｕｒｅ ｃｏｍｐａｒｅｄ ｗｉｔｈ ｔｈｏｓｅ ｉｎ ｍｏｎｏｃｕｌｔｕｒｅꎬ ｂｕｔ ｔｈｅ ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅ ｗａｓ ｎｏｔ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ. Ｉｎｔｅｒｓｐｅｃｉｆｉｃ ｃｏｍｐｅｔｉｔｉｏｎ ｗａｓ ａｆｆｅｃｔｅｄ ｂｙ
ｓｔｒｅｓｓ ａｎｄ ｌｉｆｅ ｈｉｓｔｏｒｙ ｓｔａｇｅꎬ ｗｈｉｃｈ ｂｅｃａｍｅ ｍｏｒｅ ｉｎｔｅｎｓｅ ｉｎ ｍｏｒｅ ｓｔｒｅｓｓｆｕｌ ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔ ａｎｄ ｌａｔｅ ｌｉｆｅ ｈｉｓｔｏｒｙ ｓｔａｇｅ. Ｉｎ ｎｅｗｌｙ
ｆｏｒｍｅｄ ｓａｌｔ ｍａｒｓｈ ｐｌａｎｔ ｃｏｍｍｕｎｉｔｉｅｓꎬ ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌ ｆａｃｔｏｒｓ ｓｕｃｈ ａｓ ｓａｌｉｎｉｔｙ ｐｌａｙ ｍｏｒｅ ｉｍｐｏｒｔａｎｔ ｒｏｌｅｓꎬ ｗｈｅｒｅａｓ ｉｎ ｍａｔｕｒｅ
ｃｏｍｍｕｎｉｔｉｅｓꎬ ｉｎｔｅｒｓｐｅｃｉｆｉｃ ｃｏｍｐｅｔｉｔｉｏｎ ｂｅｃｏｍｅｓ ｔｈｅ ｄｏｍｉｎａｎｔ ｆａｃｔｏｒ ｗｈｉｃｈ ｄｅｔｅｒｍｉｎｅｓ ｔｈｅ ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ ｐａｔｔｅｒｎ.

Ｋｅｙ Ｗｏｒｄｓ: ｗｅｔｌａｎｄꎻ ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ ａｓｓｅｍｂｌｙꎻ ｓａｌｔ ｓｔｒｅｓｓꎻ ｉｎｔｅｒｓｐｅｃｉｆｉｃ ｉｎｔｅｒａｃｔｉｏｎ

群落构建理论认为ꎬ区域物种库内所有物种的功能性状经过局域生物和非生物因子的筛选后形成该局域

的物种集合[１]ꎮ 在植物的不同生活史阶段ꎬ影响局域物种更新和空间分布的机制存在差异ꎮ 群落形成的早

期ꎬ种子散布和萌发决定了先锋物种在空间上的大致分布[２]ꎬ而环境因子对于萌发生态位的筛选进一步推动

了群落的发育[３—４]ꎮ 更新阶段是植物生活史的关键环节ꎬ包括种子散布、萌发、幼苗建成等过程[５]ꎬ探究更新

过程在群落构建中所起的作用是我们理解物种多样性形成机制的关键ꎮ
长江口盐沼湿地具有明显的环境梯度ꎬ植物群落大部分处于演替早期ꎬ物种组成简单ꎬ是研究植物群落构

建机制的理想系统[６]ꎮ 盐度是长江口盐沼湿地最重要的环境因子之一[７]ꎮ 盐生植物能够耐受一定程度的盐

环境ꎬ成为维持当地生态系统的基础ꎮ 然而ꎬ高浓度的盐分会干扰植物吸收水分ꎬ对胚和发育中的幼苗形成离

子毒害ꎬ影响细胞正常代谢活动[８—９]ꎮ 植物在不同生长发育阶段对盐胁迫的耐受能力不同ꎬ种子萌发期对于

盐分最为敏感ꎬ直接关系到个体能否成活ꎬ进而影响种群的建立[１０—１１]ꎮ 此外ꎬ种间相互作用是影响植物群落

构建的另一个关键因素ꎮ 由于人类活动的影响ꎬ生物入侵对各类生态系统的威胁不断加剧ꎬ入侵种与土著物

种间的竞争作用正受到越来越多的关注[７ꎬ１２]ꎮ
互花米草原产于北美东海岸ꎬ引入我国后迅速凭借其高繁殖力和耐盐性大肆扩张ꎬ成为滨海湿地生态系

统的重要入侵物种ꎮ 在长江口崇明东滩ꎬ互花米草的入侵挤占了中、低潮位海三棱藨草等先锋物种的生存空

间ꎬ造成土著植物生态位的收缩[１３—１４]ꎮ 目前ꎬ相关研究主要关注入侵种和土著种的种群分布、生理特性的比

较ꎬ以及群落的空间结构及多样性等方面ꎬ对于更新过程在群落构建中所起的作用还不够了解ꎮ 本研究聚焦

于崇明东滩优势物种互花米草和海三棱藨草在生活史早期萌发阶段的相互作用及对盐度的响应ꎬ并与生活史

中后期阶段的生长与竞争状况作对比ꎬ以较为全面地理解盐沼植物群落构建机制ꎬ为东滩湿地的保护工作提

供一定的参考ꎮ 具体的科学假设是:盐度、种间相互作用对互花米草与海三棱藨草不同生活史阶段的影响存

在差异ꎬ因此盐沼湿地植物群落的构建机制比我们原先的理解更为复杂ꎮ

１　 材料与方法

１.１　 研究区域

崇明东滩是长江口规模最大、发育最为完善的河口型潮汐滩涂湿地ꎬ位于上海最东端(３１°２６′—３１°３７′Ｎ、
１２１°４６′—１２２°０２′Ｅ)ꎮ 崇明东滩的表层土壤盐度通常在 ２‰—１５‰之间[６]ꎬ咸潮入侵时则可达 ２０‰[１５]ꎮ
２０ 世纪９０ 年代ꎬ互花米草被引进崇明东滩后快速扩散ꎬ使原有植物群落格局发生了巨大变化ꎮ 目前ꎬ崇明东

滩北部高潮带以芦苇和互花米草的单一群落以及混生群落为主ꎬ中潮带为互花米草群落－海三棱藨草混生群

落ꎬ南部以海三棱藨草、藨草以及糙叶苔草等莎草科植物群落为主[１６]ꎮ
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１.２　 目标物种

海三棱藨草是崇明东滩先锋群落的优势土著物种ꎬ互花米草则是当地重要的外来入侵物种ꎮ 本实验所用

种子均于实验上年秋季取自崇明东滩ꎬ其中海三棱藨草种子从东滩当地种子商户处购得ꎬ互花米草种子采集

自北八滧互花米草－芦苇混生群落ꎬ所有种子均放置在 ４℃冰箱内浸水保存并定期换水ꎮ
１.３　 实验设计

１.３.１　 萌发实验 １
２０１５ 年 ４ 月ꎬ开始进行互花米草与海三棱藨草的种间竞争萌发实验ꎮ 在直径 ９ｃｍ 的培养皿底部覆盖双

层滤纸ꎬ随机分为淡水、盐水两种处理ꎬ分别在培养皿中滴加 ６ｍＬ 的纯水或 １％ＮａＣｌ 溶液ꎬ使滤纸均匀浸湿ꎮ
每种处理下设置互花米草单种、海三棱藨草单种、互花米草＋海三棱藨草混种 ３ 组物种组合ꎬ每组各 ４ 个重复ꎮ
单种组每皿放置 ３０ 粒种子ꎬ混种组每皿每个物种各放置 ３０ 粒种子ꎮ 种子洗净消毒后放入培养皿ꎬ加盖置于

光照培养箱中ꎮ
１.３.２　 萌发实验 ２

２０１７ 年 ３ 月ꎬ开始进行互花米草与海三棱藨草的种间竞争机制实验ꎮ 分别取互花米草和海三棱藨草种

子各 ５０ｇ 置于 ２ 个 ５００ｍＬ 的锥形瓶中ꎬ加入 ４００ｍＬ 蒸馏水密封ꎬ在 ３０℃恒温摇床中震荡 ４８ｈꎬ加入适量 ＮａＣｌ
制成盐度为 １％的互花米草、海三棱藨草种子浸泡液ꎬ同时配置 １％ＮａＣｌ 溶液ꎬ置于 ４℃冰箱内保存ꎮ 在直径

９ｃｍ 的培养皿底部覆盖双层滤纸ꎬ将互花米草种子分成 ３ 组:单种组、互花米草＋海三棱藨草混种组、互花米

草＋海三棱藨草种子浸泡液组ꎬ其中前两组在培养皿中滴加 ６ｍＬ 的 １％ＮａＣｌ 溶液ꎬ浸泡液组则滴加等量海三

棱藨草种子浸泡液ꎻ海三棱藨草种子同样设置单种、互花米草＋海三棱藨草混种、添加互花米草种子浸泡液三

组处理ꎬ每组处理各 ４ 个重复ꎮ 单种组和浸泡液组每皿放置 ２０ 粒种子ꎬ混种组每皿每个物种各放置 ２０ 粒种

子ꎮ 种子清洗消毒后放入培养皿ꎬ加盖置于光照培养箱中ꎮ 萌发结束后ꎬ将培养皿烘干ꎬ加入 ３０ｍＬ 纯水充分

浸泡种子和滤纸后ꎬ使用便携式盐度计(ＳＡＮＸＩＮ ５０５２ ｓａｌｔ)测定溶液盐度ꎮ
两个萌发实验中ꎬ光照培养箱(一恒 ＭＧＣ￣ １００)的设置均为白天(０８:００—２０:００)温度 ３０℃ꎬ光强度

１００％ꎻ晚上(２０:００—次日 ０８:００)温度 １８℃ꎬ光强度 ０％ꎮ 每隔 ２４ｈ 补充适量水分维持滤纸湿润ꎬ每天统计记

录各物种种子的萌发数ꎮ
１.３.３　 盆栽实验

２０１９ 年 ４ 月ꎬ开始进行互花米草与海三棱藨草的盆栽生长竞争实验ꎮ 准备 １Ｌ 花盆(底径 １２.５ｃｍꎬ高度

１７ｃｍꎬ口径 １６ｃｍ)填入适量河沙ꎬ每盆加入 Ｏｓｍｏｃｏｔｅ 缓释肥 ２ｇ(１５￣ １０￣ １２￣ ２ＭｇＯ￣ＴＥ)ꎬ分别放入装有淡水或

１％ＮａＣｌ 溶液的周转箱中ꎮ 设置互花米草单种、海三棱藨草单种及两物种混种 ３ 组处理ꎬ每组处理 ４ 个重复ꎮ
单种组每盆均匀放入种子 ３０ 粒ꎬ混种组每个物种各放 ３０ 粒ꎬ在花房室温下培养ꎬ每隔 ５ｄ 更换周转箱内溶液ꎮ
前 ３ 周每天统计萌发的种子数ꎬ２０１９ 年 １０ 月收获全部植物ꎬ测定每个物种的密度、高度和地上生物量ꎮ
１.４　 数据分析

萌发率 ＧＰ(％)＝ 萌发种子数 /实验种子数×１００％
萌发速度 Ｇｖ ＝∑(Ｇ ｉ×Ｄｉ) /∑Ｇ ｉꎬ式中 Ｇ ｉ:第 ｉ 天发芽数ꎻＤｉ:天数ꎮ 萌发速度用平均萌发时间来衡量ꎬ时间

越短ꎬ萌发速度越快[１７]ꎮ
采用多因素方差分析检验盐度及种间作用对萌发实验中互花米草与海三棱藨草萌发率、萌发速度的影

响ꎬ以及对盆栽实验中互花米草萌发率、高度、地上生物量的影响ꎮ 采用单因素方差分析检验不同处理对互花

米草与海三棱藨草萌发率、萌发速度及最终盐度的影响ꎬ后续检验使用 Ｔｕｋｅｙ′ｓ ＨＳＤ ｔｅｓｔꎮ 盆栽实验中海三棱

藨草在 １％盐度处理下没有萌发ꎬ故采用独立样本 ｔ 检验分析淡水处理下种间作用对海三棱藨草萌发率、高
度、地上生物量的影响ꎮ 所有数据分析使用 ＳＰＳＳ ２３.０ 进行ꎬα＝ ０.０５ꎬ制图软件采用 ＳｉｇｍａＰｌｏｔ １０.０ꎮ
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２　 结果

２.１　 盐度及种间作用对互花米草、海三棱藨草种子萌发的影响

　 　 盐度、种间作用及其交互效应对互花米草种子的萌发率均无显著影响ꎬ但 １％盐度显著降低了互花米草

种子的萌发速度ꎬ而种间作用及交互效应对萌发速度则无显著影响(表 １ꎬ图 １)ꎮ

图 １　 互花米草、海三棱藨草种子在不同盐度及种间作用处理下的萌发情况

Ｆｉｇ.１　 Ｇｅｒｍｉｎａｔｉｏｎ ｏｆ Ｓｐａｒｔｉｎａ ａｌｔｅｒｎｉｆｌｏｒａ ａｎｄ Ｓｃｉｒｐｕｓ ｍａｒｉｑｕｅｔｅｒ ｓｅｅｄｓ ｕｎｄｅｒ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｓａｌｉｎｉｔｙ ａｎｄ ｉｎｔｅｒｓｐｅｃｉｆｉｃ ｉｎｔｅｒａｃｔｉｏｎ ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ

不同大写字母表示不同盐度处理间存在显著差异ꎬ不同小写字母表示同一盐度处理下单种、混种组合间存在显著差异

盐度、种间作用及其交互效应对海三棱藨草种子的萌发率均有显著影响(表 １)ꎮ １％盐度处理下海三棱

藨草种子的萌发率显著低于淡水组ꎻ种间作用关系也受到盐度调控ꎬ淡水处理下互花米草种子对海三棱藨草

的萌发几乎没有影响ꎬ而在 １％盐度处理下ꎬ互花米草对海三棱藨草种子的萌发率有显著促进作用ꎮ 海三棱

藨草种子的萌发速度受到 １％盐度处理的显著抑制ꎬ而种间作用及交互效应则无显著影响(表 １ꎬ图 １)ꎮ
２.２　 竞争者种子及其浸泡液对互花米草、海三棱藨草萌发的影响

不同种间作用处理下ꎬ互花米草种子的萌发率、萌发速度均存在显著差异(表 ２)ꎮ 混种处理组的互花米

草种子萌发率显著高于单种组及添加海三棱藨草种子浸泡液处理组ꎬ后两者之间没有显著差异ꎻ单种组萌发

速度最快ꎬ平均萌发天数显著低于浸泡液处理组ꎬ而混种组介于两者之间(图 ２)ꎮ
不同种间作用处理下ꎬ海三棱藨草种子的萌发率、萌发速度也存在显著差异(表 ２)ꎮ 混种组的海三棱藨

草种子萌发率显著高于单种组及添加互花米草种子浸泡液组ꎬ但萌发速度却显著低于另两组(图 ２)ꎮ 其中浸

泡液处理下的 ４ 个重复组中仅有 １ 组萌发ꎬ无法比较各处理组间的差异ꎬｔ 检验结果表明单种组与混种组的萌

发速度(平均萌发时间)存在显著差异(图 ２ꎬＰ＝ ０.０１１)ꎮ
互花米草、海三棱藨草种子萌发培养皿内溶液的最终盐度在不同处理组之间也存在显著差异(表 ２)ꎬ混

种组的最终盐度均显著低于单种组及添加竞争者种子浸泡液处理组(图 ２)ꎮ
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图 ２　 不同种间作用处理下互花米草、海三棱藨草种子的萌发情况和培养皿溶液最终盐度

Ｆｉｇ.２　 Ｇｅｒｍｉｎａｔｉｏｎ ｏｆ Ｓｐａｒｔｉｎａ ａｌｔｅｒｎｉｆｌｏｒａ ａｎｄ Ｓｃｉｒｐｕｓ ｍａｒｉｑｕｅｔｅｒ ｓｅｅｄｓ ａｎｄ ｆｉｎａｌ ｓａｌｉｎｉｔｙ ｉｎ ｐｅｔｒｉ ｄｉｓｈｅｓ ｕｎｄｅｒ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｉｎｔｅｒｓｐｅｃｉｆｉｃ

ｉｎｔｅｒａｃｔｉｏｎ ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ

不同小写字母表示不同处理间存在显著差异

２.３　 盆栽环境下互花米草、海三棱藨草的萌发及生长

与培养皿实验结果不同ꎬ盆栽环境下ꎬ盐度对互花米草种子的萌发率存在显著效应(表 ３)ꎮ １％盐度显著

降低了互花米草种子的萌发率ꎬ而种间作用及交互效应则无显著影响(表 ３ꎬ图 ３)ꎮ 盐度和种间作用对互花

米草萌发速度的影响不显著ꎬ但二者的交互效应显著(表 ３)ꎬ淡水处理下互花米草混种时的萌发速度高于单

种ꎬ而 １％盐度处理下则正好相反(图 ３)ꎮ
盆栽环境下ꎬ盐度对海三棱藨草种子萌发的抑制作用更为强烈ꎬ１％盐度处理下海三棱藨草完全没有萌

发ꎮ 在淡水处理下ꎬ种间作用降低了海三棱藨草的萌发率(图 ３)ꎬ但效应不显著( ｔ 检验ꎬＰ ＝ ０.２４７)ꎮ 由于海

三棱藨草种子萌发较晚且持续了数月ꎬ未能完整统计其萌发日期ꎬ故无法准确计算其平均萌发时间ꎮ
收获时ꎬ盐度、种间作用及其交互效应对互花米草的平均高度和地上生物量均无显著效应(表 ４)ꎮ 混种

组中互花米草平均高度和地上生物量都低于单种组ꎬ两者的差异在淡水中更大ꎬ但都不显著ꎮ 海三棱藨草对

盐度十分敏感ꎬ１％盐度处理下没有萌发ꎮ 淡水处理下ꎬ混种组的平均高度、地上生物量也低于单种组ꎬ但差异

不显著(图 ４)ꎮ
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表 ３　 盐度及种间作用对盆栽环境下互花米草种子萌发率和萌发速度影响的方差分析

Ｔａｂｌｅ ３　 Ｒｅｓｕｌｔｓ ｏｆ ｆａｃｔｏｒｉａｌ ＡＮＯＶＡ ｔｅｓｔｉｎｇ ｔｈｅ ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｓａｌｉｎｉｔｙ ａｎｄ ｉｎｔｅｒｓｐｅｃｉｆｉｃ ｉｎｔｅｒａｃｔｉｏｎ ｏｎ ｇｅｒｍｉｎａｔｉｏｎ ｏｆ Ｓｐａｒｔｉｎａ ａｌｔｅｒｎｉｆｌｏｒａ ｓｅｅｄｓ ｉｎ ｐｏｔ

ｅｘｐｅｒｉｍｅｎｔ

变异来源
Ｓｏｕｒｃｅ ｏｆ ｖａｒｉａｔｉｏｎ

萌发率 Ｇｅｒｍｉｎａｔｉｏｎ ｒａｔｅ 萌发速度 Ｇｅｒｍｉｎａｔｉｏｎ ｓｐｅｅｄ

ｄｆ Ｆ Ｐ ｄｆ Ｆ Ｐ
盐度 Ｓａｌｉｎｉｔｙ １ ９.２９１ ０.０１０∗ １ ４.０９３ ０.０６８
种间作用 Ｉｎｔｅｒｓｐｅｃｉｆｉｃ ｉｎｔｅｒａｃｔｉｏｎ １ ０.４０７ ０.５３５ １ ０.２１３ ０.６５４
盐度×种间作用 Ｓａｌｉｎｉｔｙ × Ｉｎｔｅｒａｃｔｉｏｎ １ ２.６５８ ０.１２９ １ ７.４８３ ０.０１９∗

　 　 ∗表示 Ｐ<０.０５ꎬ∗∗表示 Ｐ<０.０１ꎬ∗∗∗表示 Ｐ<０.００１

图 ３　 盆栽环境不同盐度和种间作用处理下互花米草、海三棱藨草种子的萌发情况

Ｆｉｇ.３　 Ｇｅｒｍｉｎａｔｉｏｎ ｏｆ Ｓｐａｒｔｉｎａ ａｌｔｅｒｎｉｆｌｏｒａ ａｎｄ Ｓｃｉｒｐｕｓ ｍａｒｉｑｕｅｔｅｒ ｓｅｅｄｓ ｕｎｄｅｒ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｓａｌｉｎｉｔｙ ａｎｄ ｉｎｔｅｒｓｐｅｃｉｆｉｃ ｉｎｔｅｒａｃｔｉｏｎ ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ ｉｎ

ｐｏｔ ｅｘｐｅｒｉｍｅｎｔ

不同大写字母表示不同盐度处理间存在显著差异

表 ４　 盐度和种间作用对收获时互花米草生长表现影响的方差分析

Ｔａｂｌｅ ４　 Ｒｅｓｕｌｔｓ ｏｆ ｆａｃｔｏｒｉａｌ ＡＮＯＶＡ ｔｅｓｔｉｎｇ ｔｈｅ ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｓａｌｉｎｉｔｙ ａｎｄ ｉｎｔｅｒｓｐｅｃｉｆｉｃ ｉｎｔｅｒａｃｔｉｏｎ ｏｎ ｇｒｏｗｔｈ ｐｅｒｆｏｒｍａｎｃｅ ｏｆ Ｓｐａｒｔｉｎａ ａｌｔｅｒｎｉｆｌｏｒａ

ａｔ ｈａｒｖｅｓｔ

变异来源
Ｓｏｕｒｃｅ ｏｆ ｖａｒｉａｔｉｏｎ

高度 Ｈｅｉｇｈｔ 地上生物量 Ａｂｏｖｅｇｒｏｕｎｄ ｂｉｏｍａｓｓ

ｄｆ Ｆ Ｐ ｄｆ Ｆ Ｐ
盐度 Ｓａｌｉｎｉｔｙ １ ０.９８５ ０.３５４ １ １.７６５ ０.２２６
种间作用 Ｉｎｔｅｒｓｐｅｃｉｆｉｃ ｉｎｔｅｒａｃｔｉｏｎ １ １.１５５ ０.３１８ １ ２.５２４ ０.１５６
盐度×种间作用 Ｓａｌｉｎｉｔｙ×Ｉｎｔｅｒａｃｔｉｏｎ １ ０.１６２ ０.７００ １ ２.１８７ ０.１８３

３　 讨论

３.１　 盐度对互花米草、海三棱藨草萌发及生长的影响

长江口崇明东滩湿地具有明显的环境梯度ꎬ发生咸潮入侵时ꎬ盐度可达 ２０‰左右[１５]ꎬ因此盐度是决定这
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图 ４　 盆栽环境不同盐度和种间作用处理下互花米草、海三棱藨草收获时的生长表现

Ｆｉｇ.４　 Ｇｒｏｗｔｈ ｐｅｒｆｏｒｍａｎｃｅ ｏｆ Ｓｐａｒｔｉｎａ ａｌｔｅｒｎｉｆｌｏｒａ ａｎｄ Ｓｃｉｒｐｕｓ ｍａｒｉｑｕｅｔｅｒ ｕｎｄｅｒ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｓａｌｉｎｉｔｙ ａｎｄ ｉｎｔｅｒｓｐｅｃｉｆｉｃ ｉｎｔｅｒａｃｔｉｏｎ ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ ｉｎ

ｐｏｔ ｅｘｐｅｒｉｍｅｎｔ

一区域植物群落格局的重要因子ꎮ 研究发现ꎬ互花米草具有较广的盐度生态幅(２‰—３０‰) [１８]ꎬ成体植株甚

至可以耐受高达 ６０‰的盐环境ꎮ 在高盐度(１５‰—３０‰)环境下ꎬ互花米草种子的萌发相比芦苇、碱蓬等土著

物种更具优势[１９]ꎬ但盐度对其萌发及生长仍存在一定的抑制作用ꎮ 盆栽生长竞争实验中ꎬ互花米草在 １％盐

度处理下萌发率显著降低(图 ３)ꎬ平均高度和地上生物量也有所下降(图 ４)ꎮ 海三棱藨草对盐度更为敏感ꎬ
李伟等[２０]研究表明ꎬ互花米草的耐盐阈值为 ４３‰ꎬ高于海三棱藨草存活的耐盐阈值 ２１‰ꎮ 种间竞争萌发实

验中ꎬ海三棱藨草在 １％盐度处理下萌发率显著降低(图 １)ꎬ而盆栽生长竞争实验中ꎬ海三棱藨草在 １％盐度处

理下则完全无法萌发ꎮ 另一方面ꎬ萌发速度对于植物快速占领生境十分重要[２１]ꎬ个体大小的不对称性有利于

先萌发的物种在竞争中占据优势ꎮ 种间竞争萌发实验中ꎬ尽管互花米草和海三棱藨草种子的萌发速度在 １％
盐度处理下都显著减慢(图 １)ꎬ但在相同盐度条件下ꎬ互花米草种子的萌发速度均显著高于海三棱藨草(淡水

处理下平均萌发时间:互花米草(４.１９±０.６６) ｄꎬ海三棱藨草(６.２４±０.５８) ｄꎬｔ 检验ꎬＰ<０.０１ꎻ１％盐度处理下平

均萌发时间:互花米草(７.８０±１.０８) ｄꎬ海三棱藨草(１７.１９±１.０７) ｄꎬｔ 检验ꎬＰ<０.０１)ꎮ 因此ꎬ即使土壤盐度未

超过海三棱藨草的耐盐阈值ꎬ在同等盐度条件下互花米草种子的萌发速度相比于海三棱藨草也更占优势ꎬ进
一步增加了其幼苗建成阶段的竞争能力ꎮ 互花米草一旦成功定居后ꎬ其竞争优势更加明显ꎬ且能够通过强大

的无性和有性繁殖来扩大种群ꎬ极易造成更大规模的入侵[２２]ꎮ
需要注意的是ꎬ海水的组成比较复杂ꎬ对种子萌发的影响可能与 ＮａＣｌ 溶液之间存在差别ꎮ 张丽平等[２３]

的研究发现ꎬ重金属镉与盐度存在交互作用ꎬ能够加强 ＮａＣｌ 对互花米草的胁迫ꎮ 此外ꎬ对九段沙互花米草及

海三棱藨草的研究发现ꎬ高盐度环境下ꎬ氮、磷营养盐尤其是氮的添加能显著促进互花米草地上部分的生长ꎬ
而在低盐度环境下ꎬ氮添加则能促进海三棱藨草种子的萌发[２４]ꎮ 管博等[２５]详细比较了 ＮａＣｌ、ＮａＨＣＯ３及海水
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溶液对盐地碱蓬种子萌发的影响ꎬ发现离子浓度相近时ꎬＮａＣｌ 溶液与海水处理下盐地碱蓬的萌发情况不存在

显著差异ꎮ 这一结果表明ꎬ海水对盐沼植物萌发的影响主要是由于 ＮａＣｌ 的渗透胁迫和离子胁迫造成的ꎬ其他

组分的影响较小ꎮ 因此ꎬＮａＣｌ 溶液处理能够较好地代表海水的影响ꎮ 植物的表现是不同环境因子共同作用

的结果ꎬ除了海水盐度之外ꎬ其他环境因子也会产生重要影响ꎮ 例如ꎬ水淹时间与盐度的交互作用对海三棱藨

草幼苗的叶绿素及 ＳＯＤ 含量有显著影响[２６]ꎮ 在今后的研究中ꎬ需要更多关注多种环境因子对植物的综合效

应ꎬ以全面了解真实海水环境及其他环境因子对植物表现的影响ꎮ
３.２　 种间作用对互花米草、海三棱藨草萌发及生长的影响

种间作用是影响植物种群建成的另一个重要因子ꎮ 然而ꎬ除了少数研究之外ꎬ对于种子萌发阶段的种间

相互作用及其内在机制了解仍十分有限[２７]ꎮ 种间竞争萌发实验中ꎬ胁迫较强的盐水环境中混种使海三棱藨

草萌发率显著提高ꎬ互花米草的萌发率也略有上升(图 １)ꎬ此时种间具有一定的促进作用ꎮ 而在淡水环境中ꎬ
种间作用对互花米草、海三棱藨草种子的萌发基本没有影响ꎬ表明种间作用的类型和强度会受到盐度的调控ꎮ
种间竞争机制实验中ꎬ互花米草、海三棱藨草种子在添加竞争者浸泡液处理组的萌发率、最终盐度均与单种组

相近ꎬ而两个物种混种组的萌发率则显著高于单种组ꎬ且萌发结束后培养皿中溶液盐度显著降低(图 ２)ꎮ 上

述结果表明ꎬ互花米草与海三棱藨草在萌发阶段的相互促进并非是通过化感作用实现的ꎬ可能是由于种子萌

发时对盐分的吸收减弱了盐胁迫的影响ꎮ 有研究表明ꎬ盐胁迫会导致种子在萌发过程中胚细胞吸水困难ꎬ造
成种子休眠或延迟萌发ꎬ盐度过高时ꎬ则会破坏细胞膜的完整性ꎬ造成种子死亡[２８]ꎮ 在种子萌发初期ꎬ盐度对

于两个物种都是主要的限制因子ꎬ萌发时种子能够吸收一部分盐ꎬ使渗透胁迫得以缓解ꎬ提高了各自的萌发

率ꎬ而萌发率的提高又进一步增加了对盐分的吸收ꎬ导致环境盐度显著降低ꎮ 萌发阶段种间促进作用的具体

机制还需要进一步深入研究ꎮ
需要注意的是ꎬ盆栽实验的结果与培养皿实验存在差异ꎬ混种并没有显著提高互花米草和海三棱藨草种

子的萌发率ꎮ 这可能是由于在培养皿中萌发时ꎬ种子之间相距较近ꎬ相对密度较大ꎬ盐度对于种子的影响更为

直接ꎬ且培养皿容积较小ꎬ局部微环境较易受到种子生命活动的影响ꎮ 在花盆中萌发时ꎬ种子相对密度较小ꎬ
对局部微环境的影响相对较弱ꎬ因此互花米草与海三棱藨草之间的促进作用不明显ꎮ 盆栽实验和培养皿实验

确实能提供一些有价值的信息ꎬ但是将相关结果推广到野外时ꎬ需要更加谨慎[２９]ꎮ
３.３　 植物生存对策在不同生长发育阶段的变化

种间关系是影响群落构建的重要因素ꎬ但以往的研究大多聚焦于成体阶段外来入侵物种与土著物种之间

的相互作用ꎮ 长江口湿地的野外操纵实验及同质园受控实验均表明ꎬ入侵物种互花米草的种间竞争能力大于

海三棱藨草[３０—３１]ꎮ 两物种共存时ꎬ互花米草的种间竞争强度大于种内竞争ꎬ而海三棱藨草的种内竞争强度大

于种间竞争[１２]ꎮ 将互花米草移栽至崇明东滩海三棱藨草群落后ꎬ随着其生长与扩散ꎬ海三棱藨草的多度、盖
度、生物量、种子和球茎产量显著降低[３２]ꎮ 在长江口九段沙湿地ꎬ互花米草的扩散也导致了海三棱藨草群落

的分布面积急剧减小[３３]ꎮ 因此ꎬ互花米草成体阶段强大的竞争力是其在长江口海三棱藨草群落成功入侵的

重要机制之一ꎮ
植物在不同生长发育阶段受到干扰的强度不同ꎬ对于外界因子的响应机制同样存在差异[２２ꎬ３４]ꎬ因此种间

竞争的重要性和强度会随之发生变化[３５]ꎮ 已有研究发现ꎬ互花米草种子对盐水中海三棱藨草种子的萌发有

显著促进作用ꎬ更新阶段植物种间相互作用的类型及强度与生活史后期阶段并不完全一致ꎬ仅考虑成体阶段

在群落构建中的作用是有局限性的[２７]ꎮ 本研究结果表明ꎬ崇明东滩群落建成早期阶段ꎬ环境干扰较大ꎬ胁迫

程度较高ꎬ竞争作用较弱ꎬ种间关系倾向于相互促进ꎮ 种间竞争机制实验中ꎬ竞争处理下种子对盐分的吸收可

以减缓盐胁迫ꎬ促进海三棱藨草及互花米草种子的萌发ꎬ有利于各自种群迅速占据新生境ꎮ 一旦成功定居ꎬ随
着植物的继续生长发育ꎬ生物量不断提高ꎬ干扰带来的影响逐渐降低ꎬ植株之间对于土壤养分、空间等资源的

争夺加剧ꎬ竞争的重要性和强度也随之增加[２２]ꎮ 盆栽生长竞争实验持续时间更长ꎬ因而结果有所不同ꎮ 混种

组互花米草和海三棱藨草的株高、生物量相比于单种组均有所下降ꎬ这表明两物种间产生了一定的竞争作用ꎬ

８０３８ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ４２ 卷　
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但是差异并不显著ꎮ 这可能是由于在本次实验中使用的材料是由种子萌发产生的实生苗ꎬ而非营养繁殖形成

的无性系分株ꎮ 有研究表明ꎬ互花米草的无性繁殖体定居成功率、生长、繁殖等相关指标均远高于有性

繁殖[３６]ꎮ
在潮间带环境中ꎬ潮汐运动引起的滩涂淤积过程不断营造出新的生境ꎬ植物扩散到胁迫较大的新生境后ꎬ

萌发阶段可能存在种间促进作用ꎮ 然而ꎬ当群落发育到一定规模后ꎬ种群的进一步扩张及对资源的争夺会导

致种间关系朝着竞争的方向演变ꎬ最终形成一个个单优势种的群落斑块ꎮ 总之ꎬ物种之间促进或竞争的关系

在环境因子及自身生长发育阶段的共同影响下不断波动ꎬ并处于一种动态平衡之中ꎮ
３.４　 盐沼植物群落的构建机制

植物分布格局及各物种的共存关系一直是群落生态学的核心议题[３７]ꎮ 群落演替的早期阶段受种子影响

较大[３８]ꎬ种子的扩散、萌发在较大程度上决定了种群在空间上的分布ꎬ但生境中有限的生态位和特定的环境

条件又会约束种群的进一步发展[３９]ꎮ 本研究主要探讨了盐度及种间作用对崇明东滩优势物种互花米草、海
三棱藨草的影响ꎮ 在群落形成的早期阶段ꎬ种子散布及盐度等环境因子决定了空间内物种的基本组成ꎬ随着

群落继续发育ꎬ种间相互作用开始取代其它环境因子成为新的主导因子ꎬ决定群落的结构和物种组成[４０—４１]ꎮ
互花米草与海三棱藨草存在着一定的竞争关系ꎬ并形成了明显的竞争位序ꎮ 在崇明东滩中低潮带光滩区域ꎬ
萌发阶段海三棱藨草与互花米草种子之间的竞争效应较弱ꎬ能否成功在新生境定殖主要取决于种子到达该区

域的能力及对盐胁迫和潮水冲刷的耐受能力ꎮ 相比于存续时间不超过一年的互花米草种子库ꎬ海三棱藨草

２—３ 年的种子仍具有萌发能力ꎬ增大了种群存活几率ꎮ 然而ꎬ植物群落地上部分密集的植株对海三棱藨草种

子具有较强的截留能力ꎬ使大量种子在中高潮带沉积ꎬ大大降低了光滩区域的种子供应[４２]ꎮ 此外ꎬ在成熟群

落中ꎬ互花米草与海三棱藨草均主要通过营养繁殖进行更新ꎬ由于竞争的不对称性ꎬ个体更大的互花米草占据

显著优势ꎬ并逐渐取代海三棱藨草成为优势物种ꎮ 因此ꎬ入侵种互花米草对海三棱藨草的威胁主要来自于成

体植株ꎮ
在对盐沼湿地进行修复的过程中ꎬ除了加大对入侵植物互花米草的治理力度外ꎬ还需关注土著植物的恢

复ꎮ 要提高恢复效率ꎬ应根据不同物种在萌发及生长阶段对于环境因子和竞争的响应特征ꎬ采取适当干预措

施ꎬ增大土著植物种子萌发和幼苗定植的成功率ꎮ 在中低潮带ꎬ可以撒播预萌发的海三棱藨草种子或移栽幼

苗ꎬ同时密切监测互花米草种子扩散形成的新生斑块ꎬ尽早加以清除ꎬ防止其发展为成熟群落ꎮ 在中高潮带ꎬ
清除互花米草后ꎬ可移栽海三棱藨草、芦苇幼苗ꎬ并充分利用湿地土壤种子库的潜能促进土著群落的自然恢

复[４３]ꎮ 在高潮带ꎬ除了清除互花米草的无性分株外ꎬ还应注意控制其种子的生产与散布ꎬ芦苇、碱蓬、碱菀等

土著植物则以自然恢复为主ꎮ 总之ꎬ在长江口盐沼湿地治理过程中ꎬ应密切监测防控互花米草的再度入侵ꎬ因
地制宜促进海三棱藨草等土著植被的恢复ꎬ提高湿地生态保护效率[４４]ꎮ

致谢: 约热尼沙对实验给予帮助ꎬ上海崇明东滩国家级自然保护区对调查采样提供帮助ꎬ特此致谢ꎮ
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