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摘要：利用苔藓植物开展裸岩工程创面生态修复是一条低成本、高效益的潜在新途径，巨量苔藓种源的供给是实现这种新措施

工程化应用的根本前提，而掌握特定藓种生长的发育特征及关键影响因子则是实现这一目标的首要任务。 以秦岭地区石生优

势藓种———羽枝青藓（Ｂｒａｃｈｙｔｈｅｃｉｕｍ ｐｌｕｍｏｓｕｍ）为研究对象，利用野外原位观测、室内组织培养及养分施加试验，通过观测生长

指标（主茎长、覆盖面积、分枝长和分枝数）和形态变化，了解其自然发育特征和不同繁殖体类型及养分供给模式对其生长发育

的影响。 结果表明：（１）羽枝青藓通过特有的形态特征适应岩石表层环境。 主茎生长时，其侧边分枝同步发育、且表现的较为

密集。 （２）微生境显著影响羽枝青藓发育。 与冠层间相比，冠层下除光照强度降低幅度较大外（１５％—５５％），空气湿度、温度的

变化幅度较小，但羽枝青藓的生长速率提高 ３ 倍以上。 （３）羽枝青藓的茎和叶片都有发育为配子体的潜力，但茎的再生能力优

于叶片，且二者的发育模式不同。 接种茎的成活率达到 １００％，配子体由茎直接再生，发育的原丝体未分化，主要发挥定殖和养

分吸收的作用；叶片的成活率仅 ３．３％，发育过程中先产生原丝体，再分化为配子体。 （４）长期营养液供给可能对岩石表层的苔

藓生长产生负面影响。 Ｈｏａｇｌａｎｄ 营养液在试验前期促进了羽枝青藓生长，但也加剧了致病菌和藻类发育，导致后期羽枝青藓发

黄枯萎。 总的来看：羽枝青藓对逆境有较强的适应性，对微环境变化敏感，周围生长条件适宜时可快速向外扩张。 不同的繁殖

体和营养液供给模式都会对羽枝青藓的生长产生显著影响。 开展羽枝青藓种源扩繁生产时应充分借鉴这些研究结果。
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Ｂｒａｃｈｙｔｈｅｃｉｕｍ ｐｌｕｍｏｓｕｍ ｗｈｉｌｅ ｓｉｍｕｌｔａｎｅｏｕｓｌｙ ｅｎｃｏｕｒａｇｉｎｇ ｔｈｅ ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ ｏｆ ｐａｔｈｏｇｅｎｉｃ ｂａｃｔｅｒｉａ ／ ｐａｔｈｏｍｙｃｅｔｅ ａｎｄ ａｌｇａｅ，
ｗｈｉｃｈ ｃａｕｓｅｄ ｔｈｅ ｍｏｓｓ ｔｏ ｗｉｔｈｅｒ ｏｒ ｔｕｒｎ ｙｅｌｌｏｗ． Ｉｎ ｓｕｍ， Ｂｒａｃｈｙｔｈｅｃｉｕｍ ｐｌｕｍｏｓｕｍ ｅｘｐａｎｄｅｄ ｑｕｉｃｋｌｙ ｗｈｅｎ ｔｈｅ ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌ
ｃｏｎｄｉｔｉｏｎｓ ｗｅｒｅ ｓｕｉｔａｂｌｅ， ｗｈｉｃｈ ｈａｄ ｇｏｏｄ ａｄａｐｔａｂｉｌｉｔｙ ｔｏ ａｄｖｅｒｓｉｔｙ ａｎｄ ｗａｓ ｓｅｎｓｉｔｉｖｅ ｔｏ ｍｉｃｒｏｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌ ｃｈａｎｇｅｓ． Ｔｈｅ
ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ ｏｆ Ｂｒａｃｈｙｔｈｅｃｉｕｍ ｐｌｕｍｏｓｕｍ ｗａｓ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔｌｙ ｉｎｆｌｕｅｎｃｅｄ ｂｙ ｔｈｅ ｐｒｏｐａｇｕｌｅ ｔｙｐｅｓ ａｎｄ ｎｕｔｒｉｅｎｔ ｓｕｐｐｌｙ ｐａｔｔｅｒｎｓ．
Ｔｈｅｓｅ ｒｅｓｕｌｔｓ ｏｆｆｅｒ ａｎ ｉｎｖａｌｕａｂｌｅ ｒｅｆｅｒｅｎｃｅ ｆｏｒ ｔｈｅ Ｂｒａｃｈｙｔｈｅｃｉｕｍ ｐｌｕｍｏｓｕｍ ｉｎｏｃｕｌｕｍ ａｒｔｉｆｉｃｉａｌ ｐｒｏｐａｇａｔｉｏｎ ｔｅｃｈｎｉｑｕｅ ａｎｄ
ｏｕｇｈｔ ｔｏ ｂｅ ｃｏｍｐｌｅｔｅｌｙ ｃｏｎｓｉｄｅｒｅｄ ｉｎ ｓｕｂｓｅｑｕｅｎｔ ａｐｐｌｉｃａｔｉｏｎｓ ａｎｄ ｓｔｕｄｉｅｓ．

Ｋｅｙ Ｗｏｒｄｓ： Ｑｉｎｌｉｎｇ ｒｅｇｉｏｎ； Ｂｒａｃｈｙｔｈｅｃｉｕｍ ｐｌｕｍｏｓｕｍ； ｍｉｃｒｏｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔ； ｐｒｏｐａｇｕｌｅ ｔｙｐｅｓ； ｎｕｔｒｉｅｎｔ ｓｕｐｐｌｙ

秦岭地区生物多样性极为丰富，现有 ３８００ 种种子植物和 ５８０ 种野生动物，同时还孕育着钒、重晶石和石

灰石等 ３０ 种矿产资源［１—３］。 该区地质地貌复杂、暴雨频繁，矿产资源开发产生了大量的高陡边坡，加剧了水

土流失，导致滑坡、泥石流等自然灾害的发生风险［４—５］。 目前，生态修复治理的常见手段是工程措施与客土喷

播植草相结合，即在裸岩创面人工构建简单的土壤⁃植被系统。 这种措施普遍存在施工难度大、成本高、养护

周期长以及易垮塌等诸多弊端［６—９］。 因此，寻找一种更经济有效的新方法来弥补传统措施的不足就显得非常

迫切。
生物结皮具有固碳固氮、保持水土等多种生态功能，可在退化生态系统的修复演替中发挥重要作

用［１０—１３］。 近些年，来自沙漠地区和黄土高原的研发工作显示，人工培育生物结皮是开展生态修复的一条有效

途径［６，１４—１７］。 其中，苔藓植物抗逆性较强，与藻结皮相比有着更好的生态功能和美学价值，还可加速岩石表

层风化，可能是湿润地区裸岩工程创面生态修复或景观绿化的一条潜在途径［１８—２０］。 然而，已有研发成果难以

直接推演应用至湿润地区；同时，裸岩工程创面的生态修复需要巨量的苔藓结皮，这离不开种源的工厂化生

产。 显然，针对秦岭湿润区特有的苔藓结皮开展专门的探索势在必行，而探究优势藓种的生长发育规律和关

键影响因子则是种源规模化扩繁的理论基础。
除光照、温度、水分等环境因子外，苔藓植物的生长还受养分及繁殖体类型的影响［２１—２４］。 岩石在风化过

程中可释放 Ｎ、Ｐ、Ｋ、Ｃａ、Ｍｇ 等矿质元素，但只有溶于水以离子状况存在时才能被植物吸收［２５—２７］。 岩石基质

无法保持长期湿润，养分供给有限，这无疑限制了苔藓植物发育。 Ｂｕ 等［６］的研究结果也表明喷施营养液可促
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进苔藓植物发育，但前提是保持生长基质表层湿润。 因此，本研究认为提供一个长期充足且有效的养分环境

可使苔藓植物一直保持生长状态，但事实是否如此还不得而知。 此外，苔藓植物掉落的茎叶碎片都可发育为

配子体，但不同部位的再生潜力存在差异，即不同的接种体种源会导致不同的生长发育特征，但具体存在哪些

差异还不清楚［２４，２８］。 纵观文献，发现目前有关秦岭地区石生苔藓植物的研究多聚焦于分类及多样性特

征［２９—３１］，关于藓类植物的生长生理认知较为匮乏，这极大限制了苔藓结皮在湿润区生态修复实践中发挥重要

作用的可能性。
为此，本研究以秦岭北麓岩石表层的优势藓种———羽枝青藓（Ｂｒａｃｈｙｔｈｅｃｉｕｍ ｐｌｕｍｏｓｕｍ）为研究对象［８］，开

展针对性的野外原位观测、室内组织培养和养分长期供给模拟试验，通过测定各生长指标（主茎长、分枝长、
分枝数、盖度）及观察形态变化，主要探索 ３ 个方面的内容：１）秦岭岩石表层羽枝青藓的发育特征表现是什

么？ ２）羽枝青藓的不同繁殖体会造成哪些生长发育差异？ ３）长期的营养液供给是否会对羽枝青藓发挥持续

的促进作用？ 预期研究结果既可提高对羽枝青藓生长发育特征的认知，也能为今后的种源规模化扩繁提供有

价值的指导。

１　 材料与方法

１．１　 研究区自然概况

试验地位于秦岭北麓的车峪境内（１０７°３９′—１０８°３１′Ｅ，３３°４２′—３４°１４′Ｎ），属于暖温带大陆性季风气候。
年平均气温为 １０℃，全年总辐射量为 １０８．７６ ｋｃａｌ ／ ｃｍ２，其中 ６ 月最高（１３．３２ ｋｃａｌ ／ ｃｍ２），而 １２ 月最低（６．０５
ｋｃａｌ ／ ｃｍ２）。 年平均降雨量为 ８５０．５２ ｍｍ，夏季多暴雨（６—８ 月），容易发生洪涝灾害；秋季降雨强度小，但持续

时间长。 风速一般在 ８—１５ ｍ ／ ｓ 之间。 千枚岩、粉砂岩、大理岩和变质火山岩是该地区主要的岩石类型。 优

越的成矿地质条件使其富含铁、铜、锌、金、建筑石等各种金属和非金属矿物［３２］。 研究区植物资源丰富，有刺

槐（Ｒｏｂｉｎｉａ ｐｓｅｕｄｏａｃａｃｉａ Ｌ．）、油松（Ｐｉｎｕｓ ｔａｂｕｌｉｆｏｒｍｉｓ Ｃａｒｒｉèｒｅ）、漆树（Ｔｏｘｉｃｏｄｅｎｄｒｏｎ ｖｅｒｎｉｃｉｆｌｕｕｍ （Ｓｔｏｋｅｓ） Ｆ． Ａ．
Ｂａｒｋｌｅｙ）等人工林和冷杉 （ Ａｂｉｅｓ ｆａｂｒｉ （ Ｍａｓｔ．） Ｃｒａｉｂ）、云杉 （ Ｐｉｃｅａ ａｓｐｅｒａｔａ Ｍａｓｔ．）、铁杉 （ Ｔｓｕｇａ ｃｈｉｎｅｎｓｉｓ
（Ｆｒａｎｃｈ．） Ｅ． Ｐｒｉｔｚ．）等天然林。 苔藓植物物种丰富，主要包括青藓科 Ｂｒａｃｈｙｔｈｅｃｉａｃｅａｅ、丛藓科 Ｐｏｔｔｉａｃｅａｅ、真藓

科 Ｂｒｙａｃｅａｅ、提灯藓科 Ｍｎｉａｃｅａｅ 和灰藓科 Ｈｙｐｎａｃｅａｅ 等［３３］。 羽枝青藓隶属青藓科青藓属，雌雄同株，是亚热

带常见的匍匐藓类植物，在国内外均有广泛分布。 其茎长 ４—１０ ｃｍ，具不规则分枝和束状假根，叶片长卵状

披针形，叶面具 ２ 条褶皱，叶全缘或上部具细齿，常以近纯群形态存在，周围鲜有维管植物生长［３４—３５］（图 １）。

图 １　 研究区位置及概况

Ｆｉｇ．１　 Ｌｏｃａｔｉｏｎ ｏｆ ｔｈｅ ｓｔｕｄｙ ａｒｅａ ａｎｄ ｏｖｅｒｖｉｅｗ

１．２　 试验方法

１．２．１　 羽枝青藓植株选取与生长观测

　 　 羽枝青藓茎匍匐且交织生长，选择单株生长的苔藓植株为观测对象可更清楚的观察其发育过程。 因此，
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在远离人群干扰的地方，分别于冠层下和冠层间选择 ４ 株发育良好、长势相近且独立生长的羽枝青藓作为 ４
个重复，于生长季测定各植株的主茎长度、分枝长度、分枝数及覆盖面积，共计 ７７ ｄ（２０２２⁃６⁃ １６—２０２２⁃ ８⁃ ３１）。
测定过程中同步记录冠层间和冠层下的光照强度（便携式光照照度计 ＡＲ８２３）、空气湿度和温度（分体式温湿

度计 ＡＲ８４７）及观测期间的降雨量等。
每株苔藓的分枝长和主茎长用电子游标卡尺测量。 覆盖面积用 Ｐｈｏｔｏｓｈｏｐ １８．０ 软件测定，具体操作为：

在观测开始前将各植株用方框标记，并测量各方框的边长，并在观测开始和结束时对每株苔藓拍照，拍照位置

距离岩石表面约 １０ ｃｍ。 之后将照片导入 Ｐｈｏｔｏｓｈｏｐ １８．０ 软件，用套索工具分别勾选苔藓植株与标记样框，得
到它们所占的像素，应用公式（１）计算各植株在观测开始和结束时的实际覆盖面积。

Ｓｍｏｓｓ

Ｓｂｏｘ
＝
Ｐｍｏｓｓ

Ｐｂｏｘ
（１）

式中，Ｓｍｏｓｓ和 Ｓｂｏｘ代表苔藓植株和对应标记方框的实际面积，Ｓｂｏｘ由测定的实际边长计算而来；Ｐｍｏｓｓ和 Ｐｂｏｘ分别

代表苔藓植株和对应标记方框在 Ｐｈｏｔｏｓｈｏｐ １８．０ 软件中所占的像素。
分枝数为主茎上所有分枝的总和。 用各生长指标的净增量（ ｔ１－ｔ０）、增长率［（ ｔ１－ｔ０） ／ ｔ０］和变异系数［ＣＶ

（％）］表征观测期内羽枝青藓的发育状况，其中 ｔ１、ｔ０分别表示观测末期和初期各生长指标的观测值。 ＣＶ ＝
（ＳＤ ／ Ｍｅａｎ）×１００％，其中 ＳＤ、Ｍｅａｎ 分别为冠层下或冠层间各生长指标净增量的标准偏差和平均值。
１．２．２　 两类繁殖体的培育

将采集的羽枝青藓带回实验室用蒸馏水清洗，７５％酒精消毒 ３０ ｓ 后再用无菌蒸馏水冲洗 ８—１０ 次，之后

用灭菌的尖头镊子将叶片与茎分离，注意保持叶片的完整性。 将剥离叶片的茎切割为约 ２ ｍｍ 的茎段，随机

选择 ３ 个均匀接种到灭菌的 Ｈｏａｇｌａｎｄ 固体培养基上（９０ ｍｍ，Ｈｏａｇｌａｎｄ＋１０％琼脂），设 ３ 个重复，共计 ９ 个茎

段。 叶片结构简单，每个培养皿中接种 １０ 个叶片，设 ３ 个重复，共计 ３０ 个叶片。
将接种好的培养皿密封后移入人工培养箱内。 培养箱参数设置参考野外调查结果，具体为：温度 ２０℃，

光照强度 １５００—２０００ ｌｘ，光照周期 １６ｈ ／ ８ｈ。 接种完成后定期观察其发育状况，在第 ３０ 天、６０ 天时测定茎、叶
的成活率及发育的主茎数、分枝数、主茎长度及分枝长度。 于第 ４５ 天、６０ 天、７５ 天、９０ 天、１０８ 天和 １２２ 天时

拍照用于测定盖度。
用主茎数、主茎长、分枝数、分枝长和成活率判断茎和叶片的发育潜力。 将从茎或叶上直接发育的配子体

定义为主茎，而从主茎上发育的配子体定义为分枝。 主茎长或分枝长度用电子游标卡尺测量，当有弯曲时分

段测量后再求和。 成活率＝成活的茎（叶）数 ／接种的茎（叶）数×１００％，成活的判别标准是有原丝体或配子体

发育［３６］。 盖度用网格法测定（网格尺寸：５ ｍｍ×５ ｍｍ） ［３７］。 利用电子显微镜（Ｒｅｎｙｕｅ Ｈ１６０５，Ｃｈｉｎａ）和光学显

微镜（Ｐｈｅｎｉｘ ＸＳＰ⁃０６，Ｃｈｉｎａ）进行拍照观察。
１．２．３　 营养液供给试验

从野外采集原状岩石苔藓样品，带回实验室在人工培养箱进行闷养试验［３８］，设计添加营养液和无营养液

（ＣＫ）两个处理。 具体操作方法为：将供试岩石样品分别置于盛有少量 Ｈｏａｇｌａｎｄ 营养液或蒸馏水的培养盒

内，一个培养盒内只放置一块岩石，之后用盖子覆盖。 该方法可通过蒸发作用保证培养盒内的空气湿度达到

９５％以上，确保羽枝青藓进行正常的光合作用和其他生理活动。 每个处理共 ２ 块供试岩石。 上述准备工作完

成后，将培养盒置于人工培养箱内，培养箱各参数与 １．２．２ 一致。 培育过程中定期观察各羽枝青藓及岩石表

层的形态变化。
１．３　 数据分析

所有绘图均在 Ｏｒｉｇｉｎ ２０２３ｂ 中进行。 采用 ＳＰＳＳ 软件进行 ｔ 检验，分析冠层间与冠层下岩石表层温度、光
照强度、空气湿度及羽枝青藓的主茎长、分枝长及分枝数在观测期内净增量的差异，数据表达为平均值±标准

误（Ｍｅａｎ ± ＳＥ）。
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２　 结果与分析

２．１　 自然条件下羽枝青藓的生长特征与形态变化

２．１．１　 冠层间及冠层下的环境差异

　 　 林间光照强度除 ９：３０ 和 １１：３０ 较高之外，其余时间均在 １０００—６０００ ｌｘ 范围内变化。 而空气湿度高于

８５％，岩石表层温度在 ２０—２４℃之间。 冠层遮阴可将光照强度降低 １５％—５５％，但对空气湿度和岩石表层温

度的影响较小，变幅不超过 ４％（图 ２）。 观测期内总降雨量为 ２０９．３１ ｍｍ，降雨间隔期最长为 ２０ ｄ，降雨量最

高达到 ５７．５ ｍｍ ／ ｄ。

图 ２　 冠层下与冠层间各环境因子随时间的变化情况

Ｆｉｇ．２　 Ｖａｒｉａｔｉｏｎ ｏｆ ｅｖｅｒｙ ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌ ｆａｃｔｏｒ ｏｖｅｒ ｔｉｍｅ ｉｎ ｕｎｄｅｒｃａｎｏｐｙ ａｎｄ ｉｎｔｅｒｃａｎｏｐｙ

２．１．２　 羽枝青藓形态变化

观测第 １ 天，羽枝青藓的分枝沿主茎依次密集分布，大多不与岩石表面接触，而是形成一定夹角。 ７７ ｄ
后，冠层下的羽枝青藓明显向外扩张，平均分枝长度由刚开始的 ５．０６ ｍｍ 增长至 ９．００ ｍｍ，与岩石表面的夹角

减小，主茎上有次生茎发育，并逐步向四周扩散。 冠层间羽枝青藓的形态变化较小，平均分枝长度由 ３．１８ ｍｍ
增长至 ６．３９ ｍｍ，有少量次生茎发育。 植株周围有原丝体存在，但在发育过程中可能受外力作用而脱落，尤其

是冠层间（图 ３）。
２．１．３　 各生长指标的增量变化

冠层下羽枝青藓各生长指标的增量均高于冠层间，植株面积、主茎长、分枝长和分枝数分别增加

３４６．３２ ｍｍ２、２１．９７ ｍｍ、３．９３ ｍｍ 和 ３５ 株，是冠层间增长量的 ３．３、３．５、１．２ 倍和 ２．１ 倍（图 ４）。 冠层下各生长指

标的变异系数低于冠层间（表 １）。
２．２　 两类繁殖体的发育特征差异

２．２．１　 以茎作为繁殖体时的发育特征

图 ５ 展示了茎段作为繁殖体时的发育过程及发育细节图，可以看出接种 １８ ｄ 后有原丝体及配子体发育，
第 ４５ 天时已较为明显。 原丝体沿茎段呈簇状分布，大多呈棕色，边缘处呈翠绿色，有继续向外扩张的趋势。
第 ９０ 天时，接种茎段的原丝体萌发率达到 １００％，绿丝体依次间隔分布在棕色轴丝体上，但均未分化为配子

体。 已有配子体从接种的茎段直接发育，萌发率为 ８８．７％。 配子体萌发少的茎段被大量原丝体包裹，而发育
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图 ３　 冠层下和冠层间羽枝青藓在观测开始和结束时的形态状况及岩石表层发育的原丝体

Ｆｉｇ．３　 Ｍｏｒｐｈｏｌｏｇｉｃａｌ ｏｆ Ｂｒａｃｈｙｔｈｅｃｉｕｍ ｐｌｕｍｏｓｕｍ ｉｎ ｕｎｄｅｒｃａｎｏｐｙ ａｎｄ ｉｎｔｅｒｃａｎｏｐｙ ａｔ ｔｈｅ ｂｅｇｉｎｎｉｎｇ ａｎｄ ｅｎｄ ｏｆ ｏｂｓｅｒｖａｔｉｏｎ， ａｎｄ ｔｈｅ

ｐｒｏｔｏｎｅｍａ ｄｅｖｅｌｏｐｅｄ ｏｎ ｔｈｅ ｒｏｃｋ ｓｕｒｆａｃｅ

箭头表示向外扩张的次生茎，红色圆圈内部的繁殖体到观测末期时脱落

图 ４　 观测期间冠层下和冠层间羽枝青藓各生长指标的净增量

Ｆｉｇ．４　 Ｅａｃｈ ｇｒｏｗｔｈ ｉｎｄｉｃａｔｏｒ ｎｅｔ ｉｎｃｒｅｍｅｎｔ ｏｆ Ｂｒａｃｈｙｔｈｅｃｉｕｍ ｐｌｕｍｏｓｕｍ ｉｎ ｕｎｄｅｒｃａｎｏｐｙ ａｎｄ ｉｎｔｅｒｃａｎｏｐｙ ｄｕｒｉｎｇ ｔｈｅ ｏｂｓｅｒｖａｔｉｏｎ

∗表示差异显著（Ｐ＜０．０５），∗∗表示差异极显著（Ｐ＜０．０１）

较多时未见这种现象。 当配子体与培养基接触时，产生沿配子体依次分布、且末梢分叉的簇状假根；而不与培

养基接触时，假根沿配子体间隔分布，且不分叉。
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表 １　 羽枝青藓各生长指标增量变化

Ｔａｂｌｅ １　 Ｃｈａｎｇｅｓ ｉｎ ｉｎｃｒｅｍｅｎｔ ｏｆ ｅａｃｈ ｇｒｏｗｔｈ ｉｎｄｅｘ ｏｆ Ｂｒａｃｈｙｔｈｅｃｉｕｍ ｐｌｕｍｏｓｕｍ

生长指标
Ｇｒｏｗｔｈ ｉｎｄｅｘ

评价指标
Ｅｖａｌｕａｔｉｏｎ ｉｎｄｅｘ

研究位置 Ｓｔｕｄｙ ｓｉｔｅ

冠层下 Ｕｎｄｅｒｃａｎｏｐｙ 冠层间 Ｉｎｔｅｒｃａｎｏｐｙ

植株覆盖面积 Ｃｏｖｅｒ ａｒｅａ 变异系数 ／ ％ １９．７６ ３１．３４

增长率 ／ ％ １７３．３５ １１８．２３

主茎长 Ｓｔｅｍ ｌｅｎｇｔｈ 变异系数 ／ ％ ２３．２６ ３６．８７

增长率 ／ ％ １０６．８８ ３４．４３

分枝长 Ｂｒａｎｃｈ ｌｅｎｇｔｈ 变异系数 ／ ％ ３０．３６ ３４．８９

增长率 ／ ％ ８２．１２ １００．０７

分枝数 Ｎｕｍｂｅｒ ｏｆ ｂｒａｎｃｈ 变异系数 ／ ％ ５．７１ ４４．２４

增长率 ／ ％ １０４．８４ ７５．５９

图 ５　 接种茎段的发育过程及发育细节图

Ｆｉｇ．５　 Ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ ｐｒｏｃｅｓｓ ａｎｄ ｄｅｔａｉｌｓ ｏｆ ｉｎｏｃｕｌａｔｅｄ ｓｔｅｍ ｓｅｇｍｅｎｔｓ

培养 ６０ ｄ 后每个茎段平均可产生 ４ 个主茎和 ７ 个分枝，平均长度分别为 １８．７８ ｍｍ 和 ４．５７ ｍｍ；到第 ９０
天时，主茎和分枝的平均长度达到 ２７．０２ ｍｍ 和 ９．２０ ｍｍ，平均分枝数增长到 ２４ 个，主茎数基本无变化。 盖度

呈指数增长，由第 ４５ 天的 ６．８％增长至第 １２２ 天时的 ５５．０％（图 ６）。
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图 ６　 接种茎段发育过程中分枝数、分枝长的差异及盖度随时间的变化情况

Ｆｉｇ．６　 Ｔｈｅ ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅ ｏｆ ｂｒａｎｃｈ ｎｕｍｂｅｒｓ， ｂｒａｎｃｈ ｌｅｎｇｔｈ ａｎｄ ｃｏｖｅｒａｇｅ ｏｖｅｒ ｔｉｍｅ ｄｕｒｉｎｇ ｔｈｅ ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ ｏｆ ｉｎｏｃｕｌａｔｅｄ ｓｔｅｍ ｓｅｇｍｅｎｔｓ

图中叶片相关的数据由成活的单株叶片测定而来

２．２．２　 以叶片作为繁殖体时的发育特征

图 ７ 展示了叶片作为繁殖体时的发育过程及在第 ６０ 天和第 ９０ 天时发育的配子体的茎长差异。 可以看

出在第 １８ 天时接种的叶片因叶绿素分解而呈透明状态，到第 ２５ 天时在一片叶片中发现原丝体，表明其成活

率仅为 ３．３％。 第 ３６ 天时零星芽孢从原丝体上产生，到第 ５５ 天已发育为明显可见的配子体，之后逐渐形成苔

藓丛。 产生的配子体很少与基质接触，上面有假根零星发育。 原丝体结构与接种的茎产生的一致。 主茎数在

第 ９０ 天时达到 １９ 个，平均长度由第 ６０ 天的 ７．８９ ｍｍ 增长到 １５．９２ ｍｍ，最长可达 ３６．３９ ｍｍ。 分枝数较多且

长度介于 １．５—２．５ ｍｍ。 到 １２２ 天时，由该叶片产生的盖度接近 １５％（图 ６）。

图 ７　 叶片发育为配子体过程中的形态变化及主茎长度变化

Ｆｉｇ．７　 Ｍｏｒｐｈｏｌｏｇｉｃａｌ ｃｈａｎｇｅｓ ａｎｄ ｓｔｅｍ ｌｅｎｇｔｈ ｃｈａｎｇｅｓ ｄｕｒｉｎｇ ｔｈｅ ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ ｏｆ ｌｅａｖｅｓ ｉｎｔｏ ｇａｍｅｔｏｐｈｙｔｅｓ

２．３　 营养液对羽枝青藓及岩石表层的影响

营养液供给充足时，岩石表层羽枝青藓茎长增加，在第 ５４ 天时已见明显扩张趋势，之后两块岩石上的羽
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枝青藓产生了不同变化。 第一块岩石上的羽枝青藓在 １３ ｄ 后发黄干枯，周围有大量白色真菌，岩石表层及营

养液被直链藻（Ｍｅｌｏｓｉｒａ）覆盖；更换营养液后新植株迅速发育，到第 １１５ 天时长度已超过 ３ ｃｍ。 而另一岩石上

的苔藓植株虽未干枯，但部分被伪枝藻（Ｓｃｙｔｏｎｅｍａ）覆盖，后期可能对其生长造成威胁。 对照处理中有零星新

的植株产生，但原有的植株有退化现象。 显微镜下观察发现在有苔藓植株生长的周围有大量原丝体发育，条
件适宜时转化为配子体；而在较远的岩石边缘有棕色、成网状的轴丝体产生，未见配子体发育（图 ８）。

图 ８　 不同营养液供给模式下羽枝青藓及岩石表层随时间的变化情况

Ｆｉｇ．８　 Ｃｈａｎｇｅｓ ｏｆ Ｂｒａｃｈｙｔｈｅｃｉｕｍ ｐｌｕｍｏｓｕｍ ａｎｄ ｒｏｃｋ ｓｕｒｆａｃｅ ｏｖｅｒ ｔｉｍｅ ｕｎｄｅｒ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｎｕｔｒｉｅｎｔ ｓｏｌｕｔｉｏｎ ｓｕｐｐｌｙ ｍｏｄｅｌｓ

３　 讨论

３．１　 羽枝青藓的形态特征及其对微环境变化的响应

羽枝青藓侧枝随主茎同步发育，该形态可帮助其应对岩石表层的不利环境。 羽枝青藓隶属青藓科青藓

属，茎匍匐，长 ４—１０ ｃｍ，具束状假根，是典型的侧蒴藓类植物。 在发育过程中，分枝沿主茎密集分布，部分与

岩石表层形成一定夹角（图 ３）。 这种形态可有效利用太阳辐射并减少周围空气流动，降低了苔藓植株和岩石

表层的水分蒸发速率。 而分枝中存储的水分也可在岩石表层干燥时及时向下补充，维持周围适宜的微生境。
因此，单株的羽枝青藓也具有一定的逆境适应能力。 随着生长时间延长，盖度逐渐增加的羽枝青藓对逆境的

适应能力持续增强，并产生次生茎向周围扩散，逐渐实现岩石表层的全覆盖。
秦岭岩石生境中，微环境对羽枝青藓发育可产生显著影响。 本研究区植被盖度超过 ７０％，温度适宜且降

水充足（７７ ｄ 内降雨量达到 ２０９．３１ ｍｍ），空气湿度维持在 ８０％以上，是苔藓植物生长的绝佳生境。 我们的研

究结果表明冠层下羽枝青藓的覆盖面积和主茎的生长速率分别是冠层间的 ３．５ 倍和 ３．３ 倍，且变异系数较小。
但两个区域除光照强度外（冠层下较冠层间降低 １５％—５５％），岩石表层温度和空气湿度的变幅不超过 ４％。
推测可能的原因有三点：１）冠层遮阴延长了羽枝青藓的光合作用时间。 大多数苔藓植物依赖液态水进行光

合，但过量的液态水补给会堵塞叶片气孔，阻碍 ＣＯ２吸收，只有当叶片完全膨胀且外部水分含量较少时才可保

持最大光合速率，而冠层遮阴可最大程度地延长这一有效过程［３９—４０］；２）冠层遮阴延长了岩石表层微生物的

生理活动时间。 微生物是生物结皮的重要组成部分，可分泌脱落酸、生长素、细胞分裂素等有助于苔藓植物发

育和提高其抗性的植物激素［４１—４３］。 微生物会在非生物胁迫下进入休眠状态，而冠层间岩石表层因接受更高

的光照强度而更易干燥，因此微生物处于休眠状态的时间更长［４４—４５］；３）降水穿透冠层时淋溶叶片表面的养
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分元素，尤其是 Ｋ 和 Ｐ，为冠层下羽枝青藓的生长提供了更多的养分供给［４６—４８］。 很显然，保持岩面及苔藓植

株湿润也对羽枝青藓的发育至关重要。
３．２　 羽枝青藓不同繁殖体的生长差异机制

除孢子外，苔藓植物常通过破碎的植物体向外扩散，它们的细胞是全能的，都具有发育为配子体的潜

力［２８，４９］。 在本试验中，接种的茎和叶片最终都产生了配子体，其中茎的成活率为 １００％，配子体由茎直接发育

而来；叶片的成活率仅有 ３．３％，配子体由原丝体分化而来。 造成这些差异的原因可能与发育位置及二者的结

构差异有关。
植物叶腋处的腋生分生组织（Ａｘｉｌｌａｒｙ Ｍｅｒｉｓｔｅｍｓ，ＡＭｓ）可通过产生腋芽进而发育为植物分枝［５０］。 其中

ＡＭｓ 来源于叶腋多能细胞群的细胞分化，受 ＳＨＯＯＴ ＭＥＲＩＳＴＥＭＬＥＳＳ（ＳＴＭ）基因调控，而过量的生长素会降低

ＳＴＭ 基因表达，从而抑制腋芽发育［５１—５２］。 因此，在本试验中接种的茎段可直接产生配子体可能有以下三个

原因：１）接种的茎段长约 ２ ｍｍ，虽然叶片被摘除，但叶腋部位的多能细胞群仍然存在；２）由表皮细胞、亚表皮

细胞、薄壁细胞以及传导细胞等多层结构组成的茎对外界环境变化的抵抗力较强，绿叶素流失较少，保证了生

长素的合成［５３］；３）接种的茎段多为中间部位，消除了顶端优势的影响，存活细胞产生的生长素通过调控 ＳＴＭ
基因表达促使 ＡＭｓ 形成，之后逐渐发育为配子体。 茎上发育的原丝体未分化为配子体，这或许是苔藓植物内

部的一种平衡机制，主要起帮助定殖及营养物质获取等功能，这对于野外初期的定殖非常重要［５４］。 对于叶片

而言，也可通过内源生长素的产生而促使其产生原丝体，进而发育为配子体，这与本试验结果一致［５５］。 然而，
本试验中的叶片成活率较低，仅一片叶片在 ２８ ｄ 后产生原丝体。 造成这一现象的原因主要是因为叶片结构

简单，仅一层细胞结构，培育过程中叶绿素几乎全部光解，无法继续后续的生命活动，零星存活的细胞在条件

适宜时产生原丝体，进而发育为配子体［５６］。
研究还发现羽枝青藓的假根形态、分布与配子体和生长基质表面是否接触有关。 当二者接触时，假根沿

主茎依次分布，且末端分有分叉形成，多存在于由茎直接产生的配子体上；而不接触时，假根在茎上间隔分布，
末端不产生分叉，这与之前的研究结果一致［５７］。 植物根系会为了适应周围环境而改变其结构，岩石表层坚硬

难以定殖，假根的分叉及成簇出现增加了整体机械强度和对岩石的抓附能力，可以帮助苔藓在岩石表层更好

的定殖［５８］。
３．３　 长期营养液供给对羽枝青藓发育影响的动态差异

充足的营养液供给在前期促进了岩石表层羽枝青藓的发育，但在一定时间后转为抑制作用。 养分是影响

生物结皮发育的一个主要因素，虽然苔藓植物可从降水、扬尘及生长基质中吸收生长所需的养分，但施加营养

液仍然可显著促进其发育［６，５９—６０］。 在试验中，羽枝青藓在无养分供给时生长缓慢，仅有零星植株发育；而当

营养液供应充足时，在前期长势较好，配子体明显向外扩张。 可见营养液对其发育产生了积极的促进作用，这
与之前的研究结果一致。 然而，羽枝青藓并未如预期的一般一直保持生长状态，而是在后期突然干枯发黄或

被藻类覆盖，面临死亡威胁。 这可能是因为充足的养分供应催生了大量的藻类和致病菌，其分泌的毒素对羽

枝青藓的生长发育产生了毒害作用［６１—６２］。 虽然苔藓植物具有一定的抗菌性，但随着时间延长，积累的毒素到

后期已达到整个岩石系统能承受的阈值［６３］。 可见，在养护过程中，寻找一种既能有效促进苔藓植物发育，又
能避免有害微生物威胁的营养液施加方式非常重要。

此外，对照处理中，虽然羽枝青藓配子体生长缓慢，但原丝体系统确广泛发育。 Ｊａｎｇ 等［５４］ 的研究表明原

丝体尖端细胞具有营养吸收、固定和生长在基质界面的功能。 因此，推测当养分供应不足时，原丝体逐渐向外

扩张，从更远的地方吸收养分以供植株生长，确保自身种群延续。
３．４　 羽枝青藓扩繁的实践启示

将羽枝青藓的茎和叶片作为两种不同的种源，探索各自发育的最佳条件，最大限度发挥其再生潜力，提高

种源扩繁效率。 种源不足是限制人工培育生物结皮生态修复实践的一个重要瓶颈。 以少量自然苔藓作为种

源，开展控制环境下的工程化生产是解决这一问题的根本出路。 研究人员也在尝试探索室内扩繁的最优方

４０２６ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ４３ 卷　
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法［８，６４—６８］。 本试验结果表明，羽枝青藓的茎和叶片都可发育为配子体，但可能因光照过强，叶片极易失去叶

绿素而丧失活性，造成一定浪费。 因此，在后期研究中可考虑将叶片与茎分离，提供各自适宜的培养条件，或
许能大大提高繁殖效率。

在人工培育过程中进行适当机械刺激，改变羽枝青藓的形态特征，提高单株苔藓植物对逆境的适应能力

和再生能力。 室内培育羽枝青藓时有徒长现象发生，即只长茎不分枝，且叶片稀疏，与野外自然发育的形态特

征差异较大。 该形态对水分的储存和维持能力较低，移植到野外时对养护措施要求较高。 而有研究表明一定

的机械刺激，如风流扰动，可有效抑制幼苗的徒长现象［６９］。 因此，在后续研究中可以考虑进行适当机械刺激，
促进羽枝青藓产生更多分枝，提高其对逆境的适应能力。

撒播种源时选择条带或棋盘状的布局方式，结合合理的养护措施，利用羽枝青藓在适宜条件下自身较快

的繁殖特性向外扩张，减少种源用量。 接种量过大会造成恢复效率降低和种源浪费［７０］。 羽枝青藓在条件适

宜时平均向外扩张速率可达到 １０．３８ ｍｍ ／月，发育到一定程度后覆盖面积更是呈指数增长。 因此，在人工扩

繁过程中，撒播种源时可选择条带状或棋盘状格局，减少种源用量并提高扩繁效率。

４　 结论

基于野外观测和室内试验，本研究明确了羽枝青藓的自然发育特征及不同繁殖体和长期营养供给对其发

育的影响。 适宜羽枝青藓发育的环境条件为：温度和光照强度分别在 ２０—２４℃和 ２０００—６０００ ｌｘ 之间、空气

湿度＞８５％，且保持岩石表层和苔藓植株表层长期湿润。 发育过程中羽枝青藓的分枝沿主茎密集分布，这种形

态可改善岩石表层的微环境，提高其对逆境的适应能力。 所以，一旦经环境筛选成功定殖，在条件适宜时羽枝

青藓即可快速发育。 羽枝青藓的茎和叶均可作为扩繁的材料，但二者的最佳培育条件不同。 此外，长期营养

液供给可促进羽枝青藓发育，但也存在随时间推移而被藻类和微生物胁迫的可能。 建议后续研究中可通过细

化接种材料、合理驯化、选择合适的种源布局方式及养护措施来提高室内扩繁效率、节省种源用量，以优化现

有培育技术。
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