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不同等级石漠化生境下石生苔藓叶绿素含量和叶绿素
荧光参数研究

张恒彬１ꎬ２ꎬ吴娇娇１ꎬ２ꎬ余春娅１ꎬ２ꎬ赵　 鑫１ꎬ２ꎬ江　 洪３ꎬ李晓娜１ꎬ２ꎬ∗

１ 贵州师范大学喀斯特研究院ꎬ 贵阳　 ５５０００１

２ 国家喀斯特石漠化防治工程技术研究中心ꎬ 贵阳　 ５５０００１

３ 贵州中医药大学药学院ꎬ 贵阳　 ５５００２５

摘要:叶绿素含量和叶绿素荧光参数可以反映叶绿体状态及光合作用效率ꎬ可用于探讨植物对环境的适应能力和响应机制ꎮ 选

择贵州省毕节市撒拉溪石漠化治理示范区ꎬ研究了区内 ２８ 个不同等级石漠化(无、潜在、轻度、中度、重度石漠化)样地中所采

集的 １６８ 份石生苔藓植物标本ꎬ探讨了其相对叶绿素含量(ＳＰＡＤ 值)和叶绿素荧光参数对不同喀斯特石漠化生境的响应ꎮ 结

果表明:(１)石生苔藓 ＳＰＡＤ 值、叶绿素荧光参数受多种环境因子的综合影响ꎬ其中石漠化等级、大气温度、郁闭度、坡向的影响

较为显著ꎮ (２)相较于低等级石漠化和阴坡生境ꎬ中高等级石漠化和阳坡的石生苔藓 ＳＰＡＤ 值和除非光化学淬灭系数(ＮＰＱ)
和非调节性能量耗散(ФＮＯ)之外的叶绿素荧光参数均降低ꎬ可能由于在石漠化生态系统逆向演替后期ꎬ石生苔藓植物的叶绿素

含量降低ꎬＰＳⅡ反应中心活性受到影响ꎬＰＳⅡ电子传递受阻ꎬ植物体通过增加热耗散和启动非调节性机制进行自我保护ꎮ
(３)３ 种优势石生苔藓植物中ꎬ穗枝赤齿藓(Ｅｒｙｔｈｒｏｄｏｎｔｉｕｍ ｊｕｌａｃｅｕｍ)的 ＳＰＡＤ 值显著低于圆枝粗枝藓(Ｇｏｌｌａｎｉａ ｔｅｒｅｔｉｃａｕｌｉｓ)和密

毛细羽藓(Ｃｙｒｔｏ－ｈｙｐｎｕｍ ｇｒａｔｕｍ)ꎬ但各优势种的 ＳＰＡＤ 值在不同等级石漠化生境下并没有显著变化ꎬ表明石生苔藓叶绿素含量

对石漠化生境恶化的响应可能是通过物种选择而非同一物种的调节适应来实现的ꎮ (４)随着石漠化程度的加深ꎬ圆枝粗枝藓

除 ＮＰＱ 上升以外ꎬ其他叶绿素荧光参数均较高且稳定ꎻ穗枝赤齿藓和密毛细羽藓的变化相对显著ꎬ在较高等级石漠化生境中均

存在光抑制现象ꎮ 研究结果可为石漠化生态系统及其植被恢复机理研究提供一定的数据支撑和理论依据ꎮ
关键词:石生苔藓ꎻ喀斯特石漠化ꎻ相对叶绿素含量ꎻ叶绿素荧光参数
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ｄｉｒｅｃｔｉｏｎꎬ ｃａｎｏｐｙ ｄｅｎｓｉｔｙꎬ ａｎｄ ａｔｍｏｓｐｈｅｒｉｃ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ ｗｅｒｅ ｍｏｒｅ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ. (２) Ｃｏｍｐａｒｅｄ ｗｉｔｈ ｈａｂｉｔａｔｓ ｏｆ ｌｏｗｅｒ ｇｒａｄｅｓ
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ｑｕｅｎｃｈｉｎｇ ｃｏｅｆｆｉｃｉｅｎｔ (ＮＰＱ) ａｎｄ ｎｏｎ￣ｒｅｇｕｌａｔｅｄ ｅｎｅｒｇｙ ｄｉｓｓｉｐａｔｉｏｎ (ФＮＯ) ｏｆ ｅｐｉｌｉｔｈｉｃ ｍｏｓｓｅｓ ｄｅｃｒｅａｓｅｄ ｉｎ ｍｅｄｉｕｍ ａｎｄ
ｈｉｇｈ￣ｇｒａｄｅ ｒｏｃｋｙ ｄｅｓｅｒｔｉｆｉｃａｔｉｏｎ ｈａｂｉｔａｔｓ ａｎｄ ｓｕｎｎｙ ｓｌｏｐｅｓ. Ｉｔ ｍｉｇｈｔ ｈｉｎｔ ｔｈａｔꎬ ｉｎ ｔｈｅ ｌａｔｅｒ ｓｔａｇｅ ｏｆ ｒｏｃｋｙ ｄｅｓｅｒｔｉｆｉｃａｔｉｏｎ
ｄｅｇｒａｄａｔｉｏｎꎬ ｔｈｅ ｃｈｌｏｒｏｐｈｙｌｌ ｃｏｎｔｅｎｔ ｏｆ ｅｐｉｌｉｔｈｉｃ ｍｏｓｓｅｓ ｄｅｃｒｅａｓｅｄꎬ ｔｈｅ ａｃｔｉｖｉｔｙ ｏｆ ｒｅａｃｔｉｏｎ ｃｅｎｔｅｒｓ ｗａｓ ａｆｆｅｃｔｅｄꎬ ＰＳⅡ
ｅｌｅｃｔｒｏｎ ｔｒａｎｓｐｏｒｔ ｏｆ ｗａｓ ｂｌｏｃｋｅｄꎬ ｓｅｌｆ￣ｐｒｏｔｅｃｔｉｏｎ ｆｕｎｃｔｉｏｎ ｗａｓ ｍｅａｎｔｉｍｅ ａｃｔｉｖａｔｅｄ ｔｈｏｒｏｕｇｈ ａ ｎｏｎ￣ｒｅｇｕｌａｔｏｒｙ ｍｅｃｈａｎｉｓｍ ａｓ
ｗｅｌｌ ａｓ ｉｎｃｒｅａｓｉｎｇ ｈｅａｔ ｄｉｓｓｉｐａｔｉｏｎ. ( ３ ) Ａｍｏｎｇ ｔｈｅ ｔｈｒｅｅ ｄｏｍｉｎａｎｔ ｅｐｉｌｉｔｈｉｃ ｍｏｓｓｅｓꎬ Ｅｒｙｔｈｒｏｄｏｎｔｉｕｍ ｊｕｌａｃｅｕｍ ｈａｄ
ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ｌｏｗｅｒ ＳＰＡＤ ｖａｌｕｅｓ ｔｈａｎ Ｇｏｌｌａｎｉａ ｔｅｒｅｔｉｃａｕｌｉｓ ａｎｄ Ｃｙｒｔｏ￣ｈｙｐｎｕｍ ｇｒａｔｕｍ. Ｆｏｒ ｅａｃｈ ｍｏｓｓꎬ ｔｈｅｒｅ ｗａｓ ｎｏ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ
ｃｈａｎｇｅ ｉｎ ｈａｂｉｔａｔｓ ｏｆ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｒｏｃｋｙ ｄｅｓｅｒｔｉｆｉｃａｔｉｏｎ ｇｒａｄｅｓ. Ｉｔ ｉｎｄｉｃａｔｅｄ ｔｈａｔ ｔｈｅ ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｏｆ ｍｏｓｓ ｃｈｌｏｒｏｐｈｙｌｌ ｃｏｎｔｅｎｔ ｔｏ ｔｈｅ
ｈａｂｉｔａｔ ｄｅｇｒａｄａｔｉｏｎ ｍｉｇｈｔ ｂｅ ｔｈｒｏｕｇｈ ｓｐｅｃｉｅｓ ｓｅｌｅｃｔｉｏｎ ｒａｔｈｅｒ ｔｈａｎ ａｄｊｕｓｔｍｅｎｔ ａｎｄ ａｄａｐｔａｔｉｏｎ ｏｆ ｔｈｅ ｓａｍｅ ｓｐｅｃｉｅｓ. (４) Ｗｉｔｈ
ｔｈｅ ｄｅｇｒａｄａｔｉｏｎ ｏｆ ｒｏｃｋｙ ｄｅｓｅｒｔｉｆｉｃａｔｉｏｎ ｈａｂｉｔａｔꎬ ｃｈｌｏｒｏｐｈｙｌｌ ｆｌｕｏｒｅｓｃｅｎｃｅ ｐａｒａｍｅｔｅｒｓ ｏｆ Ｇ. ｔｅｒｅｔｉｃａｕｌｉｓ ｄｉｄ ｎｏｔ ｃｈａｎｇｅ
ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔｌｙ ｅｘｃｅｐｔ ｔｈｅ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ｉｎｃｒｅａｓｅ ｏｆ ＮＰＱꎬ ｉｎｄｉｃａｔｉｎｇ ｔｈａｔ Ｇ. ｔｅｒｅｔｉｃａｕｌｉｓ ｋｅｐｔ ｒｅｌａｔｉｖｅｌｙ ｈｉｇｈ ａｎｄ ｓｔａｂｌｅ
ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ ｅｆｆｉｃｉｅｎｃｉｅｓ ｉｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｒｏｃｋｙ ｄｅｓｅｒｔｉｆｉｃａｔｉｏｎ ａｒｅａｓ. Ｂｏｔｈ Ｅ. ｊｕｌａｃｅｕｍ ａｎｄ Ｃ. ｇｒａｔｕｍ ｓｈｏｗｅｄ ｒｅｌａｔｉｖｅｌｙ
ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ｃｈａｎｇｅｓ ａｎｄ ｐｈｏｔｏ￣ｉｎｈｉｂｉｔｉｏｎ ｏｃｃｕｒｒｅｄ ｉｎ ｈｉｇｈｅｒ￣ｌｅｖｅｌ ｒｏｃｋｙ￣ｄｅｓｅｒｔｉｆｉｃａｔｉｏｎ ｈａｂｉｔａｔｓꎬ ｗｈｉｃｈ ｉｎｉｔｉａｔｅｄ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ
ｐｒｏｔｅｃｔｉｖｅ ｍｅｃｈａｎｉｓｍｓ. Ｃｏｍｐａｒｅｄ ｔｏ ｏｔｈｅｒ ｔｗｏ ｄｏｍｉｎａｎｔ ｍｏｓｓ ｓｐｅｃｉｅｓꎬ Ｇ. ｔｅｒｅｔｉｃａｕｌｉｓ ｈａｓ ｌａｒｇｅｒ ｂｉｏｍａｓｓꎬ ｃｏｖｅｒｉｎｇ ａ ｌａｒｇｅ
ａｒｅａ ｏｆ ｒｏｃｋ ｓｕｒｆａｃｅ ｉｎ ｓｏｍｅ ｐｌｏｔｓ. Ｉｎ ａｄｄｉｔｉｏｎ ｏｆ ｓｔｒｏｎｇｅｒ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｃａｐａｃｉｔｙꎬ ｉｔ ｉｓ ｍｏｒｅ ａｄａｐｔｉｖｅ ｔｏ ｈｉｇｈｅｒ￣ｌｅｖｅｌ ｒｏｃｋｙ￣
ｄｅｓｅｒｔｉｆｉｃａｔｉｏｎ ｈａｂｉｔａｔｓ. Ｔｈｅｒｅｆｏｒｅꎬ Ｇ. ｔｅｒｅｔｉｃａｕｌｉｓ ｍｉｇｈｔ ｈａｖｅ ｐｏｔｅｎｔｉａｌ ｔｏ ｂｅ ｕｓｅｄ ｏｎ ｒｅｓｅａｒｃｈ ｏｆ ｂａｒｅ￣ｒｏｃｋ ｒｅｓｔｏｒａｔｉｏｎ ｉｎ
ｒｏｃｋｙ ｄｅｓｅｒｔｉｆｉｃａｔｉｏｎ ｒｅｇｉｏｎｓ. Ｔｈｅ ｒｅｓｕｌｔｓ ｃａｎ ｐｒｏｖｉｄｅ ｃｅｒｔａｉｎ ｄａｔａ ｓｕｐｐｏｒｔ ａｎｄ ｔｈｅｏｒｅｔｉｃａｌ ｂａｓｉｓ ｆｏｒ ｔｈｅ ｓｔｕｄｙ ｏｆ ｒｏｃｋｙ
ｄｅｓｅｒｔｉｆｉｃａｔｉｏｎ ｅｃｏｓｙｓｔｅｍ ａｎｄ ｉｔｓ ｖｅｇｅｔａｔｉｏｎ ｒｅｓｔｏｒａｔｉｏｎ ｍｅｃｈａｎｉｓｍｓ.

Ｋｅｙ Ｗｏｒｄｓ: ｅｐｉｌｉｔｈｉｃ ｍｏｓｓｅｓꎻ ｋａｒｓｔ ｒｏｃｋｙ ｄｅｓｅｒｔｉｆｉｃａｔｉｏｎꎻ ｒｅｌａｔｉｖｅ ｃｈｌｏｒｏｐｈｙｌｌ ｃｏｎｔｅｎｔꎻ ｃｈｌｏｒｏｐｈｙｌｌ ｆｌｕｏｒｅｓｃｅｎｃｅ ｐａｒａｍｅｔｅｒｓ

喀斯特生态系统的内在脆弱性叠加不合理的人类活动ꎬ导致水土流失、土地生产力退化、基岩大面积裸

露ꎬ地表出现类似荒漠化景观的退化过程ꎬ即石漠化[１]ꎮ 贵州省是全国石漠化面积最大、等级最齐、程度最深

且危害最重的省份ꎬ石漠化严重制约着当地社会经济的发展ꎬ保护和恢复喀斯特石漠化区的生态环境是当前

亟需解决的重要问题[２]ꎮ 为了有效遏制石漠化ꎬ当地政府实施了一系列生态治理工程[３]ꎬ虽然目前已初见成

效ꎬ但也逐渐暴露出一系列新的问题ꎬ如治理技术措施单一ꎬ缺乏因地制宜的治理模式和可持续调控ꎻ忽视了

自然演替规律ꎬ尤其在水土流失严重的重度石漠化地区ꎬ盲目的人工造林种草导致生态系统结构简单、稳定性

差、易退化等[３]ꎮ 因此ꎬ为了探索和完善基于可持续性的生态修复和民生改善的石漠化防治对策ꎬ现阶段亟

需加强石漠化生态系统结构和运行规律方面的研究[４]ꎮ
作为先锋物种ꎬ苔藓植物在植被演替中具有不可替代的作用[５—６]ꎮ 石漠化区的石生苔藓可以通过假根机

械破碎和分泌有机酸来加速碳酸盐岩的风化ꎬ形成原始土壤ꎻ还可以吸附大气沉降(如降水、降尘、扬尘、树冠

淋溶等)及岩石表面的营养物质ꎬ使贫瘠的土壤变得肥沃ꎻ苔藓的吸附拦截功能对岩石表面起到固土保水的

作用ꎬ进一步为维管植物的定植提供了有利的条件ꎮ 目前国内对喀斯特石生苔藓植物的研究主要集中在物种

多样性与区系特征[７—８]、固土保水作用[９—１０]、溶蚀作用[１１—１２]等方面ꎬ对于因石漠化生境异质性而造成苔藓光

合特征差异性的研究尚未见报道ꎮ 相对叶绿素含量(ＳＰＡＤ 值)是衡量植物光合能力和生理代谢水平的重要

指标ꎬ其变化可以反映出植物生理状态与环境的相互关系[１３]ꎮ 目前ꎬＳＰＡＤ 值在维管植物生理生态监测和健

康状况评价等相关研究中取得了较为显著的成果[１３]ꎮ 已有研究证明 ＳＰＡＤ 值也可用来表征苔藓叶绿素相对

含量ꎬ一定条件下可用来进行苔藓植物生长环境和健康水平的评估[１４]ꎮ 叶绿素荧光参数反映环境因子的变
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化对植物光合作用的影响规律ꎬ在抗逆性生理[１５—１７]、光合作用机理[１８—１９] 等研究中取得了重要成果ꎮ 以苔藓

植物为研究对象的叶绿素荧光特性研究较少ꎬ主要集中在紫外辐射[２０]、温度[２１] 和水分胁迫[２２] 等对参数的影

响ꎬ石漠化地区的相关研究鲜有报道ꎮ 因此ꎬ本研究通过分析不同等级石漠化生境下石生苔藓的 ＳＰＡＤ 值和

叶绿素荧光参数的差异ꎬ探讨石生苔藓适应不同等级石漠化生境的机制ꎬ为石漠化生态系统及其植被恢复机

理研究提供一定的数据支撑和理论依据ꎮ

１　 材料与方法

１.１　 研究区概况

毕节撒拉溪石漠化治理示范区位于贵州省西北部ꎬ属毕节市七星关区六冲河流域ꎬ地理位置为 １０５°０１′１１.７９″—
１０５°０８′３８.３４″Ｅꎬ２７°１１′０９.０９″—２７°１１′２７.８８″Ｎꎮ 冬季寒冷干旱ꎬ夏季温暖湿润ꎬ属于亚热带季风气候ꎬ年平均

气温 １３ ℃左右ꎬ年平均降雨量为 １０００ ｍｍ 左右ꎬ全年日照约 １２００ ｈꎮ 研究区属于喀斯特高原山地生态环境ꎬ
海拔 １５００—２１００ ｍꎬ喀斯特面积 ６４０２.４０ ｈｍ２ꎻ无石漠化(ＮＲＤ)、潜在石漠化(ＰＲＤ)、轻度石漠化(ＬＲＤ)、中度

石漠化(ＭＲＤ)、重度石漠化(ＳＲＤ)面积分别占喀斯特面积的 ２６.０４％、１６.９１％、３４.８１％、１９.５４％、２.７０％[２２]ꎮ
基岩主要以石灰岩为主ꎬ少部分为白云岩ꎬ土壤主要以石灰土和黄壤为主ꎮ 主要乔木有马尾松 (Ｐｉｎｕｓ
ｍａｓｓｏｎｉａｎａ)、火棘(Ｐｙｒａｃａｎｔｈａ ｆｏｒｔｕｎｅａｎａ)、白栎(Ｑｕｅｒｃｕｓ ｆａｂｒｉ)、青冈(Ｃｙｃｌｏｂａｌａｎｏｐｓｉｓ ｇｌａｕｃａ)、圆果化香树

(Ｐｌａｔｙｃａｒｙａ ｌｏｎｇｉｐｅｓ)、花椒(Ｚａｎｔｈｏｘｙｌｕｍ ｂｕｎｇｅａｎｕｍ)等ꎮ
１.２　 样地设置和样品采集

采样时间为 ２０２１ 年 １２ 月ꎮ 在无、潜在、轻度石漠化生境各设置 ６ 个ꎬ中度和重度各设置 ５ 个 ２０ ｍ ×２０ ｍ
的样地ꎬ共 ２８ 个ꎬ样地基本信息记录如表 １ 所示ꎮ 每个样地选择 ３ 块具有代表性的裸岩ꎬ每块裸岩上设 ２ 个

面积 ２０ ｃｍ × ２０ ｃｍ 的苔藓小样方ꎬ共 １６８ 个ꎮ 对样方进行编号后ꎬ用网格法测定苔藓盖度并进行拍照ꎻ同时

记录采样点的海拔、经纬度、坡向、坡度、坡位、岩石朝向、温湿度、样地优势维管植物种类、郁闭度等环境因子

数据ꎮ 在小样方内刮取少量典型(最能代表小样方苔藓群落组成)的苔藓群落(或种群)ꎬ现场测量 ＳＰＡＤ 值ꎻ
另刮取一份典型群落(或种群)作为苔藓标本ꎬ放置于敞口的透明袋中ꎮ 带回实验室后ꎬ将其分成两份ꎬ一份

用于进行叶绿素荧光参数的测定实验ꎬ另一份用于物种鉴定和标本留存ꎮ
１.３　 苔藓物种鉴定

利用 Ｏｌｙｍｐｕｓ ＳＺＸ￣１６ 体式解剖镜(Ｏｌｙｍｐｕｓ 公司ꎬ日本)、Ｏｌｙｍｐｕｓ ＢＸ５３ 光学显微镜(Ｏｌｙｍｐｕｓ 公司ꎬ日
本)ꎬ参考«中国苔藓志»(中、英文版) [２３—３１]、«贵州苔藓植物志» [３２]、«中国生物物种名录:苔藓植物» [３３] 及其

他苔藓志和期刊论文等ꎬ采用经典形态学分类方法ꎬ进行苔藓物种鉴定ꎮ 计算各苔藓物种的重要值ꎬ重要值大

于 ０.２ 的苔藓物种被定为该研究区的优势种ꎮ
１.４　 指标测定方案及方法

１.４.１　 ＳＰＡＤ 值

野外采样时ꎬ随机选取一株苔藓植物ꎬ使用叶绿素测定仪(ＳＰＡＤ￣ ５０２ＰｌｕｓꎬＫｏｎｉｃａ Ｍｉｎｏｌｔａꎬ日本)测定其藓

冠部分的 ＳＰＡＤ 值ꎬ并记录ꎻ每份标本测 １０ 株ꎬ每株重复 ３ 次ꎮ 标本 ＳＰＡＤ 值为所测所有 ＳＰＡＤ 数据的平

均值ꎮ
１.４.２　 叶绿素荧光参数

在实验室内ꎬ黑暗环境下对单个植株进行复水和 ３０ ｍｉｎ 暗适应ꎬ后用弱光(小于 ０.１ μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１)照射ꎬ
使用基础型调制叶绿素荧光仪(ＪＵＮＩＯＲ￣ＰＡＭꎬ上海泽泉科技股份有限公司ꎬ中国)测定单个苔藓植株叶片的

初始荧光(Ｆｏ)ꎮ 然后照射饱和脉冲光(１００００ μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１)０.８ ｓꎬ测定暗适应最大荧光(Ｆｍ)ꎮ 在 ２５０ μｍｏｌ
ｍ－２ ｓ－１的光照强度下充分光适应 ３０ ｍｉｎ 后测定稳态荧光(Ｆｓ)ꎮ 再照射饱和脉冲光(１００００ μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１)
０.８ ｓꎬ测量光适应最大荧光(Ｆｍ′)ꎮ 关闭作用光后ꎬ立即打开远红光ꎬ５ ｓ 后测最小荧光(Ｆｏ′)ꎮ 每份标本测

３ 株ꎬ每株重复测 ３ 次ꎬ取平均值ꎮ
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　 　 通过计算得出ꎬＰＳⅡ最大光化学效率 Ｆｖ / Ｆｍ ＝ (Ｆｍ－Ｆｏ) / Ｆｍꎬ光化学淬灭系数 ｑＰ ＝ (Ｆｍ′－Ｆｓ) / (Ｆｍ′－Ｆｏ′)ꎬ
非光化学淬灭系数 ＮＰＱ＝Ｆｍ / Ｆｍ′－１ꎬＰＳⅡ实际光化学效率 ФＰＳⅡ ＝(Ｆｍ′－Ｆｓ) / Ｆｍ′ꎬ非调节性能量耗散 ФＮＯ ＝ １ /
(ＮＰＱ＋１＋(ｑＰＦｏ′ / Ｆｓ′)(Ｆｍ / Ｆｏ－１))ꎮ
１.４.３　 坡位、岩石朝向和坡向

坡位用数字等级表示ꎬ上坡位为 １ꎬ中坡位为 ２ꎬ下坡位为 ３ꎮ 岩石朝向用数字 ０、１ 表示ꎬ０ 代表岩石的阴

面ꎬ１ 代表岩石的阳面ꎮ
坡向采用将指南针上的 ０°—３６０°的方位角转换为 ０—１ 的 ＴＲＡＳＰ 指数ꎬ其值越小说明坡向越偏向阴坡ꎬ

反之越向阳坡(０ 代表北偏东 ３０°ꎬ１ 代表南偏西 ３０°) [３４]ꎮ 公式如下:

ＴＲＡＳＰ ＝ １－ｃｏｓ π(ａｓｐｅｃｔ－３０[ ) / １８０]
２

式中ꎬＴＲＡＳＰ 为坡向指数ꎬａｓｐｅｃｔ 为方位角度ꎮ
１.５　 数据统计与分析

使用 Ｅｘｃｅｌ ２０１６ 统计各个样地的物种并计算其重要值ꎬ从而筛选出优势物种ꎮ 分别用 Ｃａｎｏｃｏ ５.０ 软件和

ＳＰＳＳ ２６.０ 软件对 １６８ 份苔藓的 ＳＰＡＤ 值和叶绿素荧光参数与环境因子之间进行冗余分析和 Ｐｅａｒｓｏｎ 相关性

分析ꎻ再用 ＳＰＳＳ ２６.０ 软件分别对不同等级石漠化生境下 １６８ 份苔藓和优势物种数据进行描述统计、独立样本

ｔ 检验和多因素方差分析ꎻ最后用 Ｏｒｉｇｉｎ ２０２１ 软件分别绘图ꎮ

２　 结果与分析

图 １　 石生苔藓的 ＳＰＡＤ 值和叶绿素荧光参数与环境因子间的冗余分析

Ｆｉｇ.１　 Ｒｅｄｕｎｄａｎｃｙ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ＳＰＡＤ ｖａｌｕｅ ａｎｄ ｃｈｌｏｒｏｐｈｙｌｌ ｆｌｕｏｒｅｓｃｅｎｃｅ ｐａｒａｍｅｔｅｒｓ ｏｆ ｅｐｉｌｉｔｈｉｃ ｍｏｓｓｅｓ ａｎｄ ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌ ｆａｃｔｏｒｓ

Ｆｏ:初始荧光ꎻＦｍ:最大荧光ꎻＦｖ / Ｆｍ:ＰＳⅡ最大光化学效率ꎻФＰＳⅡ:ＰＳⅡ实际光化学效率ꎻｑＰ :光化学淬灭系数ꎻＮＰＱ:非光化学淬灭系数ꎻ

ФＮＯ:非调节性能量耗散ꎻＳＰＡＤ 值:相对叶绿素含量

２.１　 石生苔藓 ＳＰＡＤ 值和叶绿素荧光参数的影响因素

经鉴定ꎬ所采集的 １６８ 份石生苔藓植物标本ꎬ隶属于 １３ 科 １８ 属 ２１ 种ꎬ均为藓类植物ꎻ其中ꎬ密毛细羽藓

(Ｃｙｒｔｏ￣ｈｙｐｎｕｍ ｇｒａｔｕｍ)、圆枝粗枝藓(Ｇｏｌｌａｎｉａ ｔｅｒｅｔｉｃａｕｌｉｓ)、穗枝赤齿藓(Ｅｒｙｔｈｒｏｄｏｎｔｉｕｍ ｊｕｌａｃｅｕｍ)为优势种ꎮ
将所有石生苔藓样本的 ＳＰＡＤ 值、叶绿素荧光参数与 ９ 个环境因子进行冗余分析和相关性分析ꎬ结果如

图 １、图 ２ 所示ꎮ 冗余分析(图 １)第一、二排序轴分别解释了总变异性的 ７１.３３％和 １２.８６％的方差变化ꎬ前４ 轴

累计解释量为 ９８.５６％ꎬ排序效果好ꎮ 沿排序轴 １ 从左到右ꎬ石漠化程度加深、坡向由阴转阳ꎬ郁闭度、大气湿

６８８３ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ４３ 卷　
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度降低ꎬ温度升高ꎬ石生苔藓 ＳＰＡＤ 值、Ｆｏ、Ｆｍ、Ｆｖ / Ｆｍ、ФＰＳⅡ和 ｑＰ减小ꎬＮＰＱ 和 ФＮＯ增大ꎮ 石漠化等级、大气温

度、郁闭度、坡向对石生苔藓 ＳＰＡＤ 值和叶绿素荧光参数的影响较大ꎬ其中石漠化等级的影响最大ꎮ 受环境因

子影响比较大的有 Ｆｏ、Ｆｍ、Ｆｖ / Ｆｍ、ФＰＳⅡ、ＮＰＱ、ФＮＯ和 ＳＰＡＤ 值ꎬ而 ｑＰ受环境因素的影响改变较小ꎮ
相关性分析(图 ２)表明ꎬＳＰＡＤ 值与郁闭度和海拔呈显著正相关关系ꎬ与石漠化等级、坡向、坡度呈显著

负相关关系ꎮ Ｆｏ和 Ｆｍ与岩石倾角和郁闭度呈显著正相关关系ꎬ与石漠化等级、坡向呈显著负相关关系ꎮ Ｆｖ /
Ｆｍ和 ФＰＳⅡ与海拔、郁闭度和大气湿度呈显著正相关关系ꎬ与石漠化等级、坡向、坡度和大气温度呈显著负相关

关系ꎮ ＮＰＱ 与石漠化等级、大气温度和坡向呈显著正相关关系ꎬ与郁闭度、大气湿度和岩石倾角呈显著负相

关关系ꎮ ФＮＯ与石漠化等级、坡向、坡度和大气温度呈显著正相关关系ꎬ与郁闭度、海拔、大气湿度呈显著负相

关关系ꎮ

图 ２　 石生苔藓的 ＳＰＡＤ 值和叶绿素荧光参数与环境因子间的相关性

Ｆｉｇ.２　 Ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ ｂｅｔｗｅｅｎ ＳＰＡＤ ｖａｌｕｅ ａｎｄ ｃｈｌｏｒｏｐｈｙｌｌ ｆｌｕｏｒｅｓｃｅｎｃｅ ｐａｒａｍｅｔｅｒｓ ｏｆ ｅｐｉｌｉｔｈｉｃ ｍｏｓｓｅｓ ａｎｄ ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌ ｆａｃｔｏｒｓ

∗:Ｐ<０.０５ꎻ ∗∗: Ｐ<０.０１

２.２　 不同等级石漠化石生苔藓的 ＳＰＡＤ 值和叶绿素荧光参数

在阳坡样地中ꎬ石生苔藓的 ＳＰＡＤ 值排序为 ＰＲＤ>ＮＲＤ>ＭＲＤ>ＬＲＤ>ＳＲＤꎬＰＲＤ 显著高于其他石漠化

(ＮＲＤ 除外)ꎬ总体呈先上升后下降的趋势(图 ３)ꎮ 在阴坡样地中ꎬ石生苔藓的 ＳＰＡＤ 值排序为 ＭＲＤ>ＮＲＤ>
ＬＲＤ>ＰＲＤ>ＳＲＤꎬＭＲＤ 和 ＮＲＤ 显著高于 ＰＲＤ 和 ＳＲＤꎬ总体呈先下降后上升再下降的趋势ꎮ 除 ＰＲＤ 阴阳坡石

生苔藓植物的 ＳＰＡＤ 值没有显著差异外ꎬ其他等级石漠化都是阴坡显著高于阳坡ꎮ
在阳坡样地中ꎬ不同石漠化生境下石生苔藓的 Ｆｏ和 Ｆｍ差异不显著(Ｐ>０.０５)ꎻ在阴坡样地中ꎬＦｏ和 Ｆｍ均

为 ＮＲＤ>ＰＲＤ>ＬＲＤ>ＭＲＤ>ＳＲＤꎬ随石漠化程度的加深而显著降低ꎮ ＮＲＤ 和 ＰＲＤ 阴坡石生苔藓植物的 Ｆｏ和

Ｆｍ显著高于阳坡ꎬＳＲＤ 则是阳坡显著高于阴坡ꎬＬＲＤ 和 ＭＲＤ 阴阳坡没有显著差异ꎮ 在阳坡样地中ꎬＮＲＤ 石

生苔藓的 Ｆｖ / Ｆｍ显著高于 ＬＲＤ 和 ＳＲＤꎻ在阴坡样地中则为 ＮＲＤ 和 ＰＲＤ 显著高于 ＭＲＤ 和 ＳＲＤꎮ 无论阴坡还

是阳坡ꎬＦｖ / Ｆｍ均呈随石漠化程度加深而减小的趋势ꎮ ＰＲＤ 阴坡石生苔藓的 Ｆｖ / Ｆｍ显著高于阳坡ꎻＭＲＤ 和

ＳＲＤ 阳坡显著高于阴坡ꎻＮＲＤ 和 ＬＲＤ 阴阳坡没有显著差异ꎮ
在阳坡样地中ꎬ石生苔藓的 ｑＰ为 ＰＲＤ 显著高于其它等级石漠化ꎻ在阴坡样地中ꎬＭＲＤ 显著高于其它等级

石漠化ꎮ 无论阴坡还是阳坡ꎬｑＰ均随石漠化程度的加深先上升后下降ꎮ ＰＲＤ 石生苔藓的 ｑＰ为阳坡显著高于

阴坡ꎬＭＲＤ 则相反ꎻ其他石漠化地区阴阳坡没有显著差异ꎮ 石生苔藓的 ＮＰＱ 随石漠化程度的加深而下降ꎬ
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ＮＲＤ 和 ＰＲＤ 显著低于 ＬＲＤ、ＭＲＤ 和 ＳＲＤꎬ阴阳坡间差异不显著ꎮ
在阳坡样地中ꎬ不同等级石漠化石生苔藓的 ФＰＳⅡ和 ФＮＯ差异不显著ꎻ在阴坡样地中ꎬФＰＳⅡ随石漠化程度

的加深而下降ꎬФＮＯ则上升ꎮ ＰＲＤ 阴坡的石生苔藓 ФＰＳⅡ显著高于阳坡ꎬＳＲＤ 为阳坡显著高于阴坡ꎻ而 ФＮＯ在

ＰＲＤ 和 ＳＲＤ 中则与 ФＰＳⅡ相反ꎮ ФＰＳⅡ和 ФＮＯ在其他等级石漠化的阴阳坡间均没有显著差异ꎮ

图 ３　 不同等级石漠化生境下石生苔藓植物 ＳＰＡＤ 值和叶绿素荧光参数

Ｆｉｇ.３　 ＳＰＡＤ ｖａｌｕｅ ａｎｄ ｃｈｌｏｒｏｐｈｙｌｌ ｆｌｕｏｒｅｓｃｅｎｃｅ ｐａｒａｍｅｔｅｒｓ ｏｆ ｅｐｉｌｉｔｈｉｃ ｍｏｓｓｅｓ ｉｎ ｈａｂｉｔａｔｓ ｗｉｔｈ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｇｒａｄｅｓ ｏｆ ｒｏｃｋｙ ｄｅｓｅｒｔｉｆｉｃａｔｉｏｎ

大写字母 Ａ、Ｂ 表示同一石漠化生境不同坡向之间的差异(Ｐ<０.０５)ꎻ小写字母 ａ、ｂ 表示不同等级石漠化生境同一坡向之间的差异(Ｐ<

０.０５)ꎻ ＮＲＤ:无石漠化ꎻＰＲＤ:潜在石漠化ꎻＬＲＤ:轻度石漠化ꎻＭＲＤ:中度石漠化ꎻＳＲＤ:重度石漠化

２.３　 优势石生苔藓的 ＳＰＡＤ 值和叶绿素荧光参数

３ 种优势石生苔藓的 ＳＰＡＤ 值和 ФＰＳⅡ分别为 ７.８０—１２.１０ 和 ０.５０４—０.５９７ꎬ穗枝赤齿藓显著低于圆枝粗

枝藓和密毛细羽藓(图 ４)ꎮ Ｆｏ、Ｆｍ和 ＮＰＱ 介于 １４８—３１６、５０３—９５２ 和 ０.１７—０.４６ 之间ꎬ３ 个优势种之间没有

显著差异ꎮ Ｆｖ / Ｆｍ为 ０.５９８—０.６７０ꎬ圆枝粗枝藓显著高于穗枝赤齿藓ꎬ密毛细羽藓则介于两者之间但与两者均

无显著差异ꎮ ｑＰ在 ０.８６１—０.９１０ 之间ꎬ密毛细羽藓显著高于穗枝赤齿藓ꎬ圆枝粗枝藓介于两者之间但与两者

均无显著差异ꎮ ФＮＯ在 ０.３９６—０.４８４ 之间ꎬ穗枝赤齿藓显著高于其他两种苔藓ꎮ
在不同石漠化生境下穗枝赤齿藓的 Ｆｏ、Ｆｍ、ｑＰ都没有显著差异(Ｐ>０.０５)ꎻＦｖ / Ｆｍ和 ФＰＳⅡ随石漠化程度的

加深呈先下降后上升的趋势ꎬ均为 ＮＲＤ 最高ꎬＰＲＤ 最低ꎬФＮＯ则刚好相反ꎻＮＰＱ 的排序为 ＰＲＤ<ＮＲＤ<ＭＲＤ<
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ＬＲＤ<ＳＲＤꎬ随石漠化程度的加深呈明显的上升趋势ꎮ 圆枝粗枝藓的 ＮＰＱ 随石漠化程度的加深呈上升趋势ꎬ
其它叶绿素荧光参数没有显著变化(Ｐ>０.０５)ꎮ 密毛细羽藓的 ｑＰ和 ФＰＳⅡ在各等级石漠化生境下没有显著差

异(Ｐ>０.０５)ꎻＦｏ、Ｆｍ、Ｆｖ / Ｆｍ总体随石漠化程度的加深而显著降低ꎬＮＲＤ 显著高于 ＳＲＤꎻＮＰＱ 随石漠化程度的

加深呈上升趋势ꎬＮＲＤ 和 ＰＲＤ 显著低于 ＭＲＤ、ＬＲＤ 和 ＳＲＤꎻФＮＯ总体呈先下降后上升的趋势ꎬＳＲＤ 显著高

于 ＬＲＤꎮ

图 ４　 不同等级石漠化生境中三种优势石生苔藓植物 ＳＰＡＤ 值和叶绿素荧光参数

Ｆｉｇ.４ 　 ＳＰＡＤ ｖａｌｕｅｓ ａｎｄ ｃｈｌｏｒｏｐｈｙｌｌ ｆｌｕｏｒｅｓｃｅｎｃｅ ｐａｒａｍｅｔｅｒｓ ｏｆ ｔｈｒｅｅ ｄｏｍｉｎａｎｔ ｅｐｉｌｉｔｈｉｃ ｍｏｓｓｅｓ ｉｎ ｈａｂｉｔａｔｓ ｗｉｔｈ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｇｒａｄｅｓ ｏｆ

ｒｏｃｋｙ ｄｅｓｅｒｔｉｆｉｃａｔｉｏｎ

大写字母表示不同苔藓之间的差异(Ｐ<０.０５)ꎻ小写字母表示不同等级石漠化生境同种苔藓之间的差异(Ｐ<０.０５)

３　 讨论

３.１　 石漠化生境对石生苔藓叶绿素含量及叶绿素荧光参数的影响

研究区石生苔藓植物 ＳＰＡＤ 值随着石漠化程度的加深呈现下降的趋势ꎬ这与李玉杰等[１４] 的研究结果一

致ꎮ 与维管植物相比ꎬ大多数苔藓植物光补偿点和光饱和点低[３５]ꎬ在弱光下比强光下具有更高的光合色素含

量[３６—３７]ꎮ 中高等级石漠化生态系统气候条件恶劣ꎬ光照远远超过苔藓植物光合所需ꎬ强紫外辐射以及高温干

旱是主要的环境胁迫ꎮ 该环境下生长的石生苔藓细胞酶活性较低ꎬ叶绿素酸酯较少ꎬ叶绿素的合成受阻ꎻ另
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外ꎬ苔藓叶绿体结构和功能被破坏ꎬ细胞形成大量自由态叶绿素ꎬ细胞必须快速将其降解ꎬ避免对细胞造成光

氧化损伤[１４]ꎮ 苔藓植物叶绿素含量减少ꎬ光合速率降低ꎬ光合产物的量也减少ꎬ不利于光合能力的提升ꎮ
Ｆｏ的高低与反应中心的状态有关ꎬ升高说明 ＰＳⅡ反应中心受到严重破坏或失活ꎬ降低说明体内热耗散增

加ꎬ是一种光保护机制[３８]ꎻＦｍ反映 ＰＳⅡ的电子传递能力ꎬＦｍ降低说明光能向化学能的转化减少[３９]ꎻＦｖ / Ｆｍ反

映植物的潜在最大光合能力ꎬ是植物发生光抑制最明显的特征[１８]ꎮ 有研究表明不同的环境胁迫对苔藓植物

Ｆｏ、Ｆｍ、Ｆｖ / Ｆｍ的影响是不同的ꎮ 随着郁闭度的增大ꎬ泥炭藓(Ｓｐｈａｇｎｕｍ ｐａｌｕｓｔｒｅ)的 Ｆｏ和 Ｆｍ均显著上升ꎬＦｖ / Ｆｍ

先降低后趋于稳定[４０]ꎻ低温胁迫会使齿肋赤藓(Ｓｙｎｔｒｉｃｈｉａ ｃａｎｉｎｅｒｖｉｓ)的 Ｆｏ、Ｆｍ和 Ｆｖ / Ｆｍ降低[４１]ꎻ干旱胁迫会使

穗枝赤齿藓、扭口藓(Ｂａｒｂｕｌａ ｕｎｇｕｉｃｕｌａｔａ)和真藓(Ｂｒｙｕｍ ａｒｇｅｎｔｅｕｍ)的 Ｆｏ升高ꎬ Ｆｍ、Ｆｖ / Ｆｍ降低[４２]ꎮ 本研究中

随着石漠化程度的加深ꎬ石生苔藓的 Ｆｍ和 Ｆｖ / Ｆｍ降低ꎬ表明石漠化生境的恶化会影响捕光蛋白复合体和酶活

性ꎬ致使 ＰＳⅡ反应中心活性受到影响ꎬ抑制光合色素将捕获的光能转换成化学能[４３]ꎻ而 Ｆｏ也降低ꎬ表明 ＰＳⅡ
反应中心没有完全失活ꎬ更多的能量以热量的形式耗散[１８]ꎮ ｑＰ反映的是 ＰＳⅡ天线色素吸收光能用于光化学

电子传递的份额ꎬ值越高表明电子传递活性越高[４４]ꎻＮＰＱ 是衡量过剩激发能耗散的指标[４５]ꎮ 石生苔藓的 ｑＰ

随着石漠化程度的加深ꎬ总体呈现先上升后下降的趋势ꎬ而 ＮＰＱ 随石漠化程度的加深而升高ꎮ 这表明在石漠

化程度较低的生境中ꎬ石生苔藓电子传递活性较大ꎬ但随着石漠化生态系统的逆向演替ꎬ生境进一步恶化ꎬＰＳ
Ⅱ反应中心的开放比例和参与光化学反应的能量会受到抑制ꎬ植物以热的形式耗散过剩的光能ꎬ减少对光合

结构的损害ꎮ 另外ꎬ植物除了增加热耗散等调节机制ꎬ还可以通过光呼吸、氮代谢等过程消耗过剩的光能ꎬ避
免光合器官灼伤[４６]ꎮ 苔藓植物对高温、干旱、强紫外辐射的耗散能力对其能够在石漠化区生存有着重要意

义ꎮ ФＰＳⅡ与 ＰＳⅡ反应中心活性呈正相关[４４]ꎬФＮＯ是植株的光损伤的重要指标[４７]ꎮ 在本研究中随石漠化程度

的加深ꎬФＰＳⅡ总体呈降低的趋势ꎬФＮＯ则呈升高趋势ꎮ 表明在石漠化生态系统逆向演替后期的中高等级石漠

化生境下ꎬ石生苔藓的光化学反应和热耗散等保护性调节机制不足以将吸收的光能全部消耗掉ꎬ启动非调节

性机制进行自我保护ꎮ
３.２　 其它环境因子对石生苔藓叶绿素含量及荧光参数的影响

坡向影响植物的受光方向、光照时数、温湿度、降水等环境因子的组合ꎬ从而间接影响了植物的生长状况

和光合能力[４８]ꎮ 对喀斯特石漠化地区维管植物来说ꎬ叶绿素含量和光合速率为阴坡显著高于阳坡[４９]ꎮ 本研

究发现石生苔藓植物呈同样的规律ꎬ阴坡生境的石生苔藓植物 ＳＰＡＤ 值和 Ｆｏ、Ｆｍ、Ｆｖ / Ｆｍ、ｑＰ、ФＰＳⅡ显著高于阳

坡ꎮ 阳坡植被郁闭度更低、太阳辐射更强、空气更干燥ꎬ导致苔藓叶绿素含量和光合活性较低ꎬ光合作用受到

抑制ꎮ 此外ꎬ郁闭度、坡度、海拔对石生苔藓 ＳＰＡＤ 值和叶绿素荧光参数也有较大的影响ꎮ 随郁闭度的增大ꎬ
ＳＰＡＤ 值、Ｆｖ / Ｆｍ、ｑＰ和 ФＰＳⅡ显著上升ꎬ而 ＮＰＱ 和 ФＮＯ显著下降ꎮ 遮阴生境为石生苔藓提供了相对弱光、低辐

射和湿润的环境ꎬ更有利于石生苔藓叶绿素的合成和光合作用的进行ꎮ 随坡度的增加ꎬＳＰＡＤ 值、Ｆｖ / Ｆｍ和

ФＰＳⅡ显著下降ꎮ 坡度从垂直结构上影响土壤水肥的空间分布ꎬ随着坡度增大ꎬ水土流失越严重ꎬ石漠化的发

生程度也逐渐上升ꎬ苔藓叶绿素含量和光合活性越低ꎮ 随海拔的增加ꎬＳＰＡＤ 值、Ｆｖ / Ｆｍ和 ФＰＳⅡ显著上升ꎬ可
能是海拔升高ꎬ温度降低ꎬ湿度增大ꎬ石生苔藓受到的高温、干旱等胁迫得到缓解ꎮ
３.３　 不同苔藓叶绿素含量和荧光参数对石漠化生境退化的适应机制

研究区内穗枝赤齿藓的 ＳＰＡＤ 值显著低于密毛细羽藓和圆枝粗枝藓ꎬ可能与其形态和生理调节特征有

关ꎮ 穗枝赤齿藓通过减小叶片大小ꎬ降低叶绿素含量ꎬ提高类胡萝卜素与叶绿素比值ꎬ更好地耗散多余光

能[５０]ꎮ 密毛细羽藓和圆枝粗枝藓都具有中肋结构ꎬ和没有中肋结构的穗枝赤齿藓相比导水能力更强ꎬ水分通

过中肋细胞迅速传递到叶片进行光合作用ꎬ有效抑制叶绿素的分解[１３]ꎮ 密毛细羽藓叶片细胞具疣、叶片具更

厚的细胞壁、更发达的中肋以及更长的毛尖ꎬ起到反射阳光、促进水分储存和维持叶绿素含量的作用[３５]ꎮ 但

３ 种优势石生苔藓 ＳＰＡＤ 值在不同等级石漠化生境的种内差异不显著(图 ４)ꎬ与所有石生苔藓植物的 ＳＰＡＤ
值结果不一致(图 ３)ꎮ 综上表明ꎬＳＰＡＤ 值在不同等级石漠化生境之间的显著差异(图 ３)可能是由于石漠化

生境对石生苔藓物种的选择ꎬ而非同一物种的调节适应能力所导致的ꎮ 此外ꎬ由于本研究中 ３ 种苔藓在不同
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等级石漠化生境的分布不均匀ꎬ在生态系统逆向演替后期的中高等级石漠化生境中采集的样本较少ꎬ可能会

造成种内差异显著性统计结果的偏差(图 ４)ꎮ 因此ꎬ同一物种在不同等级石漠化生境下叶绿素含量是否具有

显著差异ꎬ尚需进一步研究验证ꎮ
随石漠化程度的加深ꎬ３ 种石生苔藓植物的叶绿素荧光参数变化趋势各不相同ꎮ 穗枝赤齿藓的 Ｆｖ / Ｆｍ和

ФＰＳⅡ先降低后升高ꎬ这可能是其在逆境下产生的一种“反映—适应”机制ꎬ在石漠化程度较低的生境下会降低

光能转换效率ꎬ在石漠化程度较高的生境下诱导体内的保护酶产生更强的活性ꎬ从而维持植物的正常生长ꎮ
密毛细羽藓的 Ｆｏ、Ｆｍ和 Ｆｖ / Ｆｍ均有下降ꎬＮＰＱ 上升ꎬ其通过热耗散消耗过剩的光能以及降低光能转换效率来

防止强辐射的损害ꎮ 这与所有石生苔藓的响应机制一致ꎬ可能是由于其与大部分石生苔藓一样ꎬ为抵抗生境

胁迫在形态上形成了一定的共性:叶片较窄ꎬ呈披针形ꎬ先端渐尖ꎬ且叶细胞具疣、厚细胞壁和发达的中肋ꎻ茎
表面粗糙ꎬ细胞壁不同程度向内凹陷ꎬ且细胞壁表面具细小颗粒ꎮ 圆枝粗枝藓的 ＳＰＡＤ 值和除 ＮＰＱ 以外的叶

绿素荧光参数在不同石漠化生境下均相对较高且稳定ꎮ 然而ꎬ不同等级石漠化生境下石生苔藓的叶绿素荧光

参数的种内差异仍需深入研究ꎮ
高叶绿素含量、Ｆｖ / Ｆｍ和 ФＰＳⅡ已基本被认为是叶片高光合效率的重要依据[５１—５２]ꎬ光合效率是决定植物生

产力大小的重要因素之一[５３]ꎮ 在本研究中ꎬ圆枝粗枝藓植株生物量大ꎬ在有的地区可大面积覆盖岩表ꎬ叶绿

素含量、Ｆｖ / Ｆｍ、ФＰＳⅡ高ꎬ有较强的光合能力且对高等级石漠化生境的适应性强ꎬ因此改善石漠化裸岩环境的

潜力也可能更强[１１ꎬ ５３]ꎮ 是否可将圆枝粗枝藓作为石漠化裸岩生态恢复的先锋植物ꎬ仍需进一步研究验证ꎮ

４　 结论

石生苔藓叶绿素含量和荧光参数受多种环境因子的综合影响ꎬ其中石漠化等级、大气温度、郁闭度、坡向

的影响较为显著ꎮ 较高等级的石漠化和阳坡生境使石生苔藓叶绿素含量降低ꎬＰＳⅡ反应中心活性受到影响ꎬ
石生苔藓通过增加热耗散和启动非调节性机制等方式来避免高温、干旱、强光照对光合结构的损伤ꎮ ３ 种优

势石生苔藓的叶绿素含量在不同等级石漠化生境下均没有显著变化ꎬ表明石生苔藓叶绿素含量的变化主要是

通过物种选择而非同一物种的调解适应来实现ꎮ 随石漠化程度的加深ꎬ３ 种优势石生苔藓的响应机制不同:
穗枝赤齿藓通过先降低后升高光能转换效率ꎬ保护体内光合结构免受损害ꎻ密毛细羽藓通过降低光能转换效

率、增加热耗散来进行保护ꎻ圆枝粗枝藓在不同等级石漠化生境中均有相对较高且稳定的光合能力ꎮ 本研究

结果可为石漠化生态系统及其植被恢复机理研究提供一定的数据支撑和理论依据ꎮ
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