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哀牢山湿性常绿阔叶林树干 ４ 种附生苔藓植物的
水分变化对光合、 荧光参数的影响
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(１. 中国科学院西双版纳热带植物园热带森林生态学重点实验室ꎬ 昆明 ６５０２２３ꎻ ２. 中国科学院大学ꎬ 北京 １０００４９)

摘　 要: 以云南哀牢山湿性常绿阔叶林中的附生苔藓植物为对象ꎬ 研究林内 ４ 种树干附生苔藓植物阿萨羽苔
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树平藓(Ｈ. ｓｃａｌｐｅｌｌｉｆｏｌｉｕｍ (Ｍｉｔｔ.) Ｍ. Ｆｌｅｉｓｃｈ.)、 大羽藓(Ｔｈｕｉｄｉｕｍ ｃｙｍｂｉｆｏｌｉｕｍ (Ｄｏｚｙ ｅｔ Ｍｏｌｋ.) Ｄｏｚｙ ｅｔ Ｍｏｌｋ.)
的吸水力、 失水特征和脱水耐性ꎬ 稳定碳同位素(δ１３Ｃ)值ꎬ 以及水分变化对苔藓净光合速率和荧光参数的影响ꎮ
结果显示: (１) ４ 种附生苔藓植物均具有较强的吸水能力和较低持水力ꎬ 脱水耐性较强ꎬ 脱水后均可迅速复水ꎻ
(２) ４ 种附生苔藓植物的 δ１３Ｃ 值较低ꎬ 其水分利用效率小于其他维管束植物ꎻ 除大羽藓外ꎬ 其余 ３ 种附生苔藓

雨季的 δ１３Ｃ 值与水分利用效率均高于干季ꎻ (３) ４ 种附生苔藓植物的净光合速率(Ｐｎ)随着含水量的降低而降

低ꎬ 在含水量小于 ６０％ ~ ８０％时ꎬ 其最大光化学效率(Ｆｖ / Ｆｍ)急剧下降ꎬ 反映出这些附生苔藓植物的光合、 荧

光特性对水分变化非常敏感ꎮ
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　 　 附生植物(ｅｐｉｐｈｙｔｅｓ)是一类生活于植物活体

或其残体上但不从宿主组织吸收营养和水分的特殊

植物[１]ꎮ 附生植物的水分和营养来源也并非直接

从土壤中吸收ꎬ 故即使在水分条件良好的降雨季

节ꎬ 它们也可能频繁地遭受短期水分短缺[２]ꎬ 从

而使得其对周围环境变化具有高度的敏感性ꎮ 尽管

附生植物可能通过拦截并吸收大气降雨、 雾、 林冠

腐殖土水并抑制蒸腾等方式保持水分平衡[３]ꎬ 但

水分短缺被认为是林冠附生生境最为重要的非生物

限制因子[４]ꎮ 在长期的进化过程中ꎬ 附生植物形

成了多样化的生理生态策略应对水分亏缺ꎬ 使其具

备一系列适应林冠特殊生境的特征ꎮ
附生苔藓植物是山地森林生态系统中重要的结

构性组分ꎮ 许多苔藓植物属于变水植物(ｐｏｉｋｉｌｏ￣
ｈｙｄｒｉｃ ｐｌａｎｔ) [５]ꎬ 研究表明附生苔藓的光合作用等

生理活动对水分状况具有高度依赖性ꎬ 水分变化将

显著影响苔藓植物的生理活动、 生长和分布[３ꎬ ６－８]ꎮ
一旦发生严重干旱事件ꎬ 将影响附生苔藓植物的物

种组成、 多样性与分布ꎬ 甚至导致一些物种消亡ꎮ
哀牢山国家级自然保护区保存着我国亚热带地

区面积最大的常绿阔叶林[９]ꎬ 由于该区域降雨充

沛、 常年温凉潮湿ꎬ 林内附生植物尤其是附生苔藓

植物非常发达ꎮ 前人对该地区森林生态系统的结

构、 组成及功能[９]ꎬ 林中附生植物的组成、 物种

多样性与分布等[１０ꎬ １１] 已有较多研究ꎮ 但有关植物

水分与光合生理特性的研究以往多集中于陆生植

物ꎬ 森林附生苔藓植物的水分变化及其对光合、 荧

光特性的影响则了解不多ꎮ 因此ꎬ 本研究以哀牢山

山地湿性常绿阔叶林中 ４ 种树干附生苔藓植物为对

象ꎬ 采用碳稳定同位素技术和人工控水实验ꎬ 研究

山地森林中附生苔藓植物的吸水与持水能力、 脱水

耐性、 水分利用效率ꎬ 以及附生苔藓的光合速率及

荧光参数对水分变化的响应特征ꎬ 探讨不同附生苔

藓在不同水分条件下光合生理特性的差异性及其形

成机理ꎬ 以期为深入研究山地森林生态系统生物多

样性形成及其维持ꎬ 以及山地森林资源的保护与管

理提供科学依据ꎮ

１　 材料与方法

１ １　 研究区概况

本研究区位于哀牢山北段的徐 家 坝 地 区

(２３３５° ~ ２４４４°Ｎꎬ １００５４° ~ １０１３０°Ｅ)ꎬ 海拔

２０００ ~ ２７５０ ｍꎮ 根据哀牢山生态站长期监测资料ꎬ
该区年降水量 １９４７ ｍｍꎬ 年蒸发量 １１９２ ｍｍꎬ 相

对湿度 ８５％ꎬ 年平均气温 １１３℃ꎬ 该地区受西南

季风影响ꎬ 干、 湿季明显ꎬ 其中 ５ － １０ 月为雨季ꎬ
降水量占全年的 ８５％以上[７]ꎮ

山地湿性常绿阔叶林是该区主要原生森林植被ꎬ
优势树种主要有木果柯 (Ｌｉｔｈｏｃａｒｐｕｓ ｘｙｌｏｃａｒｐｕｓ
Ｍａｒｋｇ)、 变色椎(Ｃａｓｔａｎｏｐｓｉｓ ｗａｔｔｉｉ (Ｈｏｏｋ. ｆ. ｅｔ
Ｔｈ.) Ｈｕａｎｇ ｅｔ Ｙ. Ｔ. Ｃｈａｎｇ)、 景东石栎(Ｌ. ｈａｎｃｅｉ
(Ｂｅｎｔｈ.) Ｒｅｈｄｅｒ ) 等ꎬ 其 群 落 盖 度 在 ９５％ 以

上[１１]ꎮ 林内树干、 树枝上密布苔藓植物ꎬ 以阿萨

羽苔(Ｐｌａｇｉｏｃｈｉｌａ ａｓｓａｍｉｃａ Ｓｔｅｐｈ.)、 西南树平藓

(Ｈｏｍａｌｉｏｄｅｎｄｒｏｎ ｍｏｎｔａｇｎｅａｎｕｍ ( Ｍüｌｌ. Ｈａｌ.)
Ｍ. Ｆｌｅｉｓｃｈ.)、 刀 叶 树 平 藓 ( Ｈ. ｓｃａｌｐｅｌｌｉｆｏｌｉｕｍ
(Ｍｉｔｔ.) Ｍ. Ｆｌｅｉｓｃｈ.)、 大羽藓(Ｔｈｕｉｄｉｕｍ ｃｙｍｂｉｆｏ￣
ｌｉｕｍ (Ｄｏｚｙ ｅｔ Ｍｏｌｋ.) Ｄｏｚｙ ｅｔ Ｍｏｌｋ.)等物种为优

势类群[１０]ꎮ
１ ２　 材料

本研究以阿萨羽苔、 西南树平藓、 刀叶树平

藓、 大羽藓为实验材料ꎮ
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１ ３　 研究方法

１ ３ １　 附生苔藓植物水分特征测定

１ ３ １ １　 苔藓叶片潜在吸水特征测定

参照 Ｌｉｍｍ 等[１２]和郑新军等[１３] 的方法ꎬ 将野

外采集的附生苔藓材料带回实验室ꎬ 经风干后称重

(ｍ１)置于培养皿中充分吸水至饱和ꎬ 取出无滴水

后再称重(ｍ２)ꎮ 然后ꎬ 将其置于 ７０℃烘箱中烘干

至恒重ꎬ 称取干重(ｍ３)ꎮ 每个物种 ５ 次重复ꎮ 采

用以下公式计算吸水特征的主要指标:
单位质量吸水量 (ｇ / ｇ ＤＷ): Δｍ ＝ (ｍ２ －

ｍ１) /ｍ３

相对含水量(％): ＲＷＣ ＝ [(ｍ２－ ｍ１) / (ｍ１－
ｍ３)] × １００％

水分饱和亏(％): ＷＳＤ ＝ １００ － (ｍ１－ ｍ３) /
(ｍ２－ ｍ３) × １００

式中ꎬ ｍ１为鲜重ꎬ ｍ２为饱和状态下的苔藓重

量ꎬ ｍ３为干重ꎮ
１ ３ １ ２　 苔藓失水曲线测定

参照 Ｓｏｎｇ 等[３]的方法ꎬ 将采集的苔藓样品清

理后ꎬ 置于培养皿中充分吸水至饱和ꎬ 取出ꎬ 用滤

纸吸去苔藓体表过量的水分ꎬ 然后用电子天平每隔

一定时间称重ꎬ 直至恒重为止ꎮ 将样品用信封分装

后ꎬ 置于 ７０℃烘箱中烘干 ４８ ｈ 后称量ꎮ 每个物种

设置 ５ 组重复ꎬ 采用指数方程拟合其失水曲线:
ＷＣ ＝ ｙ０＋ ａｅ(－ｂｔ)ꎮ

式中ꎬ ｔ 为失水时间ꎬ ａ 为样本初始含水量ꎬ ｂ
为描述失水曲线的速率常数ꎬ ｙ０是常数ꎮ
１ ３ １ ３　 苔藓脱水耐性测定

参照 Ｋｅｓｓｌｅｒ 等[１４] 的方法ꎬ 将饱和含水的苔

藓样品置于 ４０℃培养箱中ꎬ 分别隔 ０５、 １、 ２、
３、 ４、 ５、 ６、 ７、 ８、 ９、 １０、 １２、 １５、 １８、 ２４、
３０、 ３６ ｈ 后取出部分样品ꎬ 分别称取各处理的重

量(ｍ２)ꎮ 然后ꎬ 将以上材料进行复水处理至饱和

状态ꎬ 再称重(ｍ３)并观察叶片损伤情况ꎮ 最后ꎬ
将所有样品于 ７０℃烘干至恒重ꎬ 记录其干重

(ｍ４)ꎮ 参照 Ｒｏｓｓｏ 等[１５] 对苔藓植物健康评级的

方法ꎬ 以 ５０％的叶片出现微黄色或有棕黄色斑块

作为叶片遭受致命性损伤的界定ꎬ 记录苔藓样品达

到该临界点时的时间和重量ꎬ 用于计算叶片潜在的

失水百分比以及复水后获取水分的百分比ꎮ 每种苔

藓设置 ５ 次重复处理ꎮ 计算公式如下:
潜在失水百分比 ＝ [(ｍ１－ ｍ２) / (ｍ１－ ｍ４)] ×

１００％
复水吸水百分比 ＝ [(ｍ３－ ｍ２) / (ｍ１－ ｍ４)] ×

１００％
式中ꎬ ｍ１为饱和状态下的苔藓重量ꎬ ｍ２为脱

水状态下的苔藓重量ꎬ ｍ３为复水状态下的苔藓重

量ꎬ ｍ４为干重ꎮ
１ ３ ２　 附生苔藓长期水分利用效率测定

参考 Ｈｉｅｔｚ[１６]的方法ꎬ 样品经处理后ꎬ 采用稳

定性同位素质谱仪( ＩｓｏＰｒｉｍｅ１００ꎬ ＵＫ)测定不同附

生苔藓植物的稳定碳同位素(δ１３Ｃ)值ꎬ 分析其长

期水分利用效率ꎮ
１ ３ ３　 附生苔藓植物光合生理指标测定

参照 Ｓｏｎｇ 等[３]的方法ꎬ 利用便携式光合作用

测定系统(ＬＩ￣６４００ ＸＴꎬ ＵＳＡ)测定附生苔藓植物在

不同水分条件下的净光合速率(Ｐｎ)ꎬ 每种附生苔

藓各选择 ５ 个样品ꎮ 此外ꎬ 采用便携式调制叶绿素

荧光仪(ＦＭＳ￣２ꎬ ＵＫ)测定不同含水量条件下附生

苔藓植物样品的初始荧光(Ｆｏ)、 最大荧光(Ｆｍ)、
可变荧光(Ｆｖ)、 Ｆｖ / Ｆｏ、 Ｆｖ / Ｆｍ等叶绿素荧光参数ꎬ
每个物种选取 ５ 个样品ꎮ
１ ４　 数据分析

本实验采用 ＳＰＳＳ １９０(ＳＰＳＳ Ｉｎｃꎬ ＵＳＡ)对

所获数据进行差异显著性检验分析ꎬ 使用 Ｓｉｇｍａ￣
Ｐｌｏｔ １２５(Ｓｙｓｔａｔ Ｓｏｆｔｗａｒｅ Ｉｎｃꎬ ＵＳＡ)制图ꎮ

２　 结果与分析

２ １　 苔藓叶片潜在吸水特征

研究结果显示ꎬ 大羽藓单位质量叶片吸水量与

其余 ３ 种苔藓植物存在显著差异(Ｐ < ００１)ꎮ 大羽

藓相对含水量明显高于阿萨羽苔和刀叶树平藓ꎬ 但

与西南树平藓的差异不显著ꎻ 相对含水量增加的百

分率大小依次为: 大羽藓 > 西南树平藓 > 阿萨羽

苔 >刀叶树平藓ꎮ ４ 种附生苔藓植物的水分饱和亏

也存在相似的变化特征(表 １)ꎮ
２ ２　 苔藓植物的失水曲线

阿萨羽苔、 西南树平藓、 刀叶树平藓和大羽藓的

平均初始饱和含水量分别为 ３９０９５４％、 ２９１２６１％、
４１０８１９％和 ３６５１６９％ꎮ 在实验开始的 ６０ ｍｉｎ 内ꎬ
它们的失水速度很快ꎬ 之后随时间延长而趋缓ꎬ 失

水曲线均呈“Ｊ”型下降趋势(图 １)ꎬ 其决定系数 Ｒ２

均在 ０９０ 以上ꎮ 当失水达到恒重时ꎬ ４ 种苔藓的平

均含水量只有 １１９３７％、 １２２４９％、 １１５６０％和 １１３９１％ꎮ
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表 １　 ４ 种附生苔藓的潜在吸水特征
Ｔａｂｌｅ １　 Ｐｏｔｅｎｔｉａｌ ｗａｔｅｒ ａｂｓｏｒｐｔｉｏｎ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ ｏｆ ｔｈｅ ｆｏｕｒ ｅｐｉｐｈｙｔｉｃ ｂｒｙｏｐｈｙｔｅｓ

物种
Ｓｐｅｃｉｅｓ

吸水量Δｍ (ｇ / ｇ)
Ｗａｔｅｒ ｕｐｔａｋｅ ｃｏｎｔｅｎｔ

相对含水量 ＲＷＣ (％)
Ｒｅｌａｔｉｖｅ ｗａｔｅｒ ｃｏｎｔｅｎｔ

水分饱和亏 ＷＳＤ (％)
Ｗａｔｅｒ ｓａｔｕｒａｔｉｏｎ ｄｅｆｉｃｉｔ

阿萨羽苔
Ｐ. ａｓｓａｍｉｃａ Ｓｔｅｐｈ. １.７３２ ± ０.１９３ａ ５６６.１５１ ± ６３.６１５ａ ８４.３５２ ± １.３４６ａ

西南树平藓
Ｈ. ｍｏｎｔａｇｎｅａｎｕｍ (Ｍüｌｌ. Ｈａｌ.) Ｍ. Ｆｌｅｉｓｃｈ. １.４２３ ± ０.０７６ａ ６４３.１３０ ± ６６.８９６ａｂ ８６.０５１ ± １.１０２ａｂ

刀叶树平藓
Ｈ. ｓｃａｌｐｅｌｌｉｆｏｌｉｕｍ (Ｍｉｔｔ.) Ｍ. Ｆｌｅｉｓｃｈ. １.３４３ ± ０.０７４ａ ５２３.８４２ ± ５０.９０８ａ ８３.３５８ ± １.５１５ａ

大羽藓
Ｔ. ｃｙｍｂｉｆｏｌｉｕｍ (Ｄｏｚｙ ｅｔ Ｍｏｌｋ.) Ｄｏｚｙ ｅｔ Ｍｏｌｋ. ２.６２９ ± ０.１７０ｂ ７８６.６３０ ± ５８.６１８ｂ ８８.４５３ ± ０.８１９ｂ

　 　 注: 同列数值后不同小写字母表示差异达显著水平(Ｐ < ０.０５)ꎮ
Ｎｏｔｅ: Ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｓｍａｌｌ ｌｅｔｔｅｒｓ ｉｎ ｓａｍｅ ｃｏｌｕｍｎ ｉｎｄｉｃａｔｅ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅ ａｔ Ｐ < ０.０５ ｌｅｖｅｌ.
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A &'() P. assamica B *+,-. H. montagneanum

C /0,-. H. scalpellifolium D 1(. T. cymbifolium

不同形状的图列符号表示不同的样品ꎬ 下同ꎮ
Ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｓｙｍｂｏｌｓ ｉｎ ｔｈｅ ｆｉｇｕｒｅ ｉｎｄｉｃａｔｅ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｓａｍｐｌｅｓꎬ ｓａｍｅ ｂｅｌｏｗ.

图 １　 ４ 种附生苔藓的失水曲线
Ｆｉｇ １　 Ｗａｔｅｒ ｒｅｌｅａｓｅ ｃｕｒｖｅｓ ｏｆ ｔｈｅ ｆｏｕｒ ｅｐｉｐｈｙｔｉｃ ｂｒｙｏｐｈｙｔｅｓ

４ 种苔藓植物中ꎬ 刀叶树平藓的失水速率最快ꎬ 其

次是阿萨羽苔和大羽藓ꎬ 西南树平藓最慢ꎮ
２ ３　 苔藓植物的脱水耐性

以 ５０％的叶片出现微黄或棕黄色斑块作为叶

片遭受致命性损伤的界定ꎬ 阿萨羽苔、 大羽藓在

２４ ｈ 内达到其临界点ꎬ 而西南树平藓、 刀叶树平

藓在 ３６ ｈ 内达到其临界点ꎬ 表明后两种苔藓比前

两种具有更强的脱水耐性ꎬ 能够忍受更长时间的缺

水(表 ２)ꎮ
测定结果显示(表 ２)ꎬ ４ 种苔藓的失水百分比
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表 ２　 ４ 种附生苔藓的脱水耐性
Ｔａｂｌｅ ２　 Ｄｅｓｉｃｃａｔｉｏｎ ｔｏｌｅｒａｎｃｅ ｏｆ ｔｈｅ ｆｏｕｒ ｅｐｉｐｈｙｔｉｃ ｂｒｙｏｐｈｙｔｅｓ

物种
Ｓｐｅｃｉｅｓ

时间(ｈ)
Ｔｉｍｅ

失水百分比(％)
Ｄｅｓｉｃｃａｔｉｏｎ ｒｅｓｉｓｔａｎｃｅ

复水百分比(％)
Ｒｅｃｕｐｅｒａｔｉｏｎ ｃａｐａｃｉｔｙ

阿萨羽苔
Ｐ. ａｓｓａｍｉｃａ Ｓｔｅｐｈ. ２４ ９６.７６９ ± １.２４２ｎｓ ８２.３５２ ± ２.０９３ａ

西南树平藓
Ｈ. ｍｏｎｔａｇｎｅａｎｕｍ (Ｍüｌｌ. Ｈａｌ.) Ｍ. Ｆｌｅｉｓｃｈ. ３６ ９８.１９４ ± ０.４６２ｎｓ ８２.２６１ ± １.７０７ａ

刀叶树平藓
Ｈ. ｓｃａｌｐｅｌｌｉｆｏｌｉｕｍ (Ｍｉｔｔ.) Ｍ. Ｆｌｅｉｓｃｈ. ３６ ９７.２２７ ± １.２０２ｎｓ ８０.７１７ ± １.６３９ａ

大羽藓
Ｔ. ｃｙｍｂｉｆｏｌｉｕｍ (Ｄｏｚｙ ｅｔ Ｍｏｌｋ.) Ｄｏｚｙ ｅｔ Ｍｏｌｋ. ２４ １００.００ ± ０.０００ｎｓ ６１.４５３ ± ２.４８３ｂ

　 　 注: 同列数值后不同小写字母表示差异显著(Ｐ < ０.０５)ꎻ ｎｓ 表示无显著性差异ꎮ
Ｎｏｔｅｓ: Ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｓｍａｌｌ ｌｅｔｔｅｒｓ ｉｎ ｔｈｅ ｓａｍｅ ｃｏｌｕｍｎ ｉｎｄｉｃａｔｅ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅ ａｔ Ｐ < ０.０５ ｌｅｖｅｌꎻ ｎｓ ｉｎｄｉｃａｔｅｓ ｎｏ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅ.

均达 ９６％以上ꎬ 表明这些物种基本丧失所有水分ꎮ
但它们的复水能力存在差异(Ｐ < ００５)ꎬ 其中大羽

藓的复水能力较弱ꎬ 与其他 ３ 个物种间差异显著ꎬ
而其他 ３ 种苔藓复水能力较强且差异不显著ꎮ 说明

大羽藓在脱水后复水能力和恢复力均较弱ꎮ
２ ４　 苔藓植物的长期水分利用效率

测定结果显示ꎬ ４ 种附生苔藓植物的年平均

δ１３Ｃ 值分别为: 阿萨羽苔－２７４０８‰ ± ００９４‰、
西南 树 平 藓 －２５６３１‰ ±０２４４‰、 刀 叶 树 平 藓

－２６ ５３０‰ ± ０１５９‰ 和 大 羽 藓 － ３０４８０‰ ±
００２５‰ꎬ 它们的年平均 δ１３Ｃ 值之间差异显著(Ｐ <
００５)ꎮ 阿萨羽苔、 西南树平藓和刀叶树平藓的δ１３Ｃ
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不同大写字母表示同一季节不同物种间差异显著(Ｐ < ００５)ꎻ
不同小写字母表示同一物种不同季节间差异显著(Ｐ < ００５)ꎮ
Ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｃａｐｉｔａｌ ｌｅｔｔｅｒｓ ｉｎｄｉｃａｔｅ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅｓ ａｍｏｎｇ
ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｓｐｅｃｉｅｓ ｉｎ ｔｈｅ ｓａｍｅ ｓｅａｓｏｎ ａｔ Ｐ < ００５ ｌｅｖｅｌꎻ ｄｉｆｆｅｒ￣
ｅｎｔ ｓｍａｌｌ ｌｅｔｔｅｒｓ ｉｎｄｉｃａｔｅ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅｓ ｂｅｔｗｅｅｎ ｄｉｆ￣
ｆｅｒｅｎｔ ｓｅａｓｏｎｓ ｏｆ ｔｈｅ ｓａｍｅ ｓｐｅｃｉｅｓ ａｔ Ｐ < ００５ ｌｅｖｅｌ.

图 ２　 ４ 种附生苔藓 δ１３Ｃ值的季节动态
Ｆｉｇ ２　 Ｓｅａｓｏｎａｌ ｄｙｎａｍｉｃｓ ｏｆ ｔｈｅ δ１３Ｃ ｖａｌｕｅｓ

ｉｎ ｔｈｅ ｆｏｕｒ ｅｐｉｐｈｙｔｉｃ ｂｒｙｏｐｈｙｔｅｓ

值雨季显著大于干季(Ｐ < ００５)ꎬ 而大羽藓的δ１３Ｃ
值季节变化不明显ꎮ
２ ５　 苔藓植物光合速率和光能转换效率对水分变

化的响应

测定结果显示ꎬ ４ 种苔藓的净光合速率(Ｐｎ)对
水分变化的响应均呈现先升高后下降的趋势ꎬ 呈

“Ｓ”形曲线(图 ３)ꎬ 其决定系数 Ｒ２均为 ０９０ 以上ꎮ
阿萨羽苔、 大羽藓的 Ｐｎ 在含水量达到 ２００％之前

随含水量的增加而明显上升ꎬ 在含水量达到

２００％ ~ ３００％时ꎬ 它们的 Ｐｎ 处于较高水平ꎬ 之后

出现下降趋势(图 ３: Ａ、 Ｄ)ꎻ 西南树平藓、 刀叶

树平藓的 Ｐｎ 在含水量达到 １５０％ ~ ２００％时达到

较高水平ꎬ 之后呈降低趋势(图 ３: Ｂ、 Ｃ)ꎮ
４ 种附生苔藓 Ｐｎ 的最适含水量不同ꎬ 其中西

南树平藓最低ꎬ 为 １５０％ ~ １７０％ꎻ 其次为刀叶树

平藓(１７０％ ~ ２００％)和阿萨羽苔(２００％ ~ ２５０％)ꎻ
大羽藓最高ꎬ 为 ２００％ ~ ３００％ꎮ 在最适含水量条

件下ꎬ ４ 种苔藓的 Ｐｎ 大小依次为: 大羽藓 > 刀叶

树平藓 > 阿萨羽苔 > 西南树平藓(图 ３)ꎮ
４ 种附生苔藓最大光能转化效率(Ｆｖ / Ｆｍ)随含

水量的变化均呈现先升高后稳定的趋势ꎮ 其中ꎬ 阿

萨羽苔的 Ｆｖ / Ｆｍ随含水量的增加而逐渐增大ꎬ 在含

水量超过 ８０％后趋于稳定(图 ４: Ａ)ꎻ 西南树平藓

的 Ｆｖ / Ｆｍ在含水量超过 ６０％后基本趋于稳定(图 ４:
Ｂ)ꎬ 而刀叶树平藓的 Ｆｖ / Ｆｍ在含水量超过 ２００％后

才趋于稳定(图 ４: Ｃ)ꎬ 大羽藓的 Ｆｖ / Ｆｍ在含水量

达到 １００％后趋于稳定(图 ４: Ｄ)ꎮ
当含水量达到临界阈值之后ꎬ 苔藓的 Ｆｖ / Ｆｍ受

水分变化的影响很小ꎮ ４ 种附生苔藓 Ｆｖ / Ｆｍ的最适

含水量有所不同ꎬ 其中ꎬ 西南树平藓最低(６０％)ꎬ
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n = 0.1709 + 1.2263 / 1 + (WC/139.2225)
0.9088 < 0.0001
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=2

P
R P

n 0.1135 + 0.9584 / 1 + (WC/145.0810) )
0.9425 < 0.0001

-2.8857= (
=2

P
R P

n 0.0407 + 1.8558 / 1 + (WC/115.0894)
0.9330 < 0.0001
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=
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n = 0.0758 + 3.0662 / 1 + (WC/161.2196) )
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图 ３　 ４ 种附生苔藓净光合速率对含水量变化的响应
Ｆｉｇ ３　 Ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｗａｔｅｒ ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｃｕｒｖｅｓ ｏｆ ｔｈｅ ｆｏｕｒ ｅｐｉｐｈｙｔｉｃ ｂｒｙｏｐｈｙｔｅｓ

阿萨羽苔(８０％)和大羽藓(１００％)较高ꎬ 刀叶树平

藓最高(２００％)ꎮ 在最适含水量条件下ꎬ Ｆｖ / Ｆｍ的

大小依次为: 阿萨羽苔 ≈ 西南树平藓 > 刀叶树平

藓 ≈ 大羽藓(图 ４)ꎮ

３　 讨论

３ １　 附生苔藓植物的水分特征

由于苔藓植物缺乏角质层及维管束组织ꎬ 无真

正的根系统ꎬ 因此对自身水分的控制能力有限ꎬ 其

含水量受大气湿度影响而迅速变化ꎬ 一旦有降水

(降雨、 云雾) 发生ꎬ 就能够吸收大气中的水分ꎬ
反之遇到干旱就处于水分胁迫状态ꎬ 经常处于“湿
润”和“干燥”两种状态[１７]ꎮ 苔藓植物可通过毛细

管作用从大气中吸收自身干重 ５ ~ １０ 倍的水

分[１８ꎬ １９]ꎮ 本研究中ꎬ ４ 种附生苔藓都表现出很强

的吸水能力ꎬ 其中ꎬ 大羽藓的相对含水量最大

(７８６％)ꎬ 由于其常交织成大片状生长ꎬ 叶片细密

而具急尖ꎬ 具有较大的表面积和体积比ꎬ 因此有利

于吸收较多水分ꎻ 刀叶树平藓相对含水量最小

(５２３％)ꎮ ４ 种附生苔藓的持水力较弱ꎬ 在自然干

燥条件下ꎬ １ ｈ 内即可丧失大部分水分ꎬ 但具有较

强的耐旱性和极强的适应环境的能力[２０]ꎮ 杜晓濛

等[２１]研究发现两种藓类在低于 ５％含水量下仍能

存活ꎬ 复水后可迅速恢复代谢活性ꎮ 本研究中 ４ 种

苔藓遭受致命性损伤的时间为 ２４ ~ ３６ ｈꎬ 脱水后

丧失 ９６％以上的水分ꎬ 但复水处理后它们均可迅

速吸水获得 ６１％ ~ ８２％的水分ꎬ 反映出这些物种

都具有较强的脱水耐性和一定的恢复能力ꎮ
３ ２　 附生苔藓植物长期水分利用效率

植物组织的稳定碳同位素( δ１３Ｃ)组成与 Ｃ３

植物的水分利用效率 (ＷＵＥ) 具有很强的相关

性[２２ꎬ２３]ꎮ 通常ꎬ Ｃ３ 植物的 δ１３ Ｃ 值介于－２２‰ ~
－３８‰ꎻ Ｃ４植物的 δ１３Ｃ 值则介于－９‰~－１６８‰[２３]ꎮ
本研究中 ４ 种附生苔藓的 δ１３Ｃ 值为－２５６３１‰ ±

８０６ 植 物 科 学 学 报 第 ３６ 卷　
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图 ４　 ４ 种附生苔藓光能转化效率对含水量变化的响应
Ｆｉｇ ４　 Ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐ ｂｅｔｗｅｅｎ Ｆｖ / Ｆｍ ａｎｄ ｗａｔｅｒ ｃｏｎｔｅｎｔ (ＷＣ) ｉｎ ｔｈｅ ｆｏｕｒ ｅｐｉｐｈｙｔｉｃ ｂｒｙｏｐｈｙｔｅｓ

０２４４‰ ~ －３０４８０‰ ± ００２５‰ꎬ 与 Ｒｉｃｅ[２４] 研

究泥炭藓的结果( δ１３Ｃ: －２６５０‰ ~ －３４１７‰)
和 Ｗａｓｌｅｙ 等[２５] 研 究 南 极 苔 藓 的 结 果 ( δ１３ Ｃ:
－２２ ８７‰ ± ０１０‰ ~ －２５４８‰ ± ０１１‰)相近ꎮ
有研究表明ꎬ 不同生活型植物的 δ１３Ｃ 值存在较大

差异ꎬ 常绿乔木的 δ１３Ｃ 值最大ꎬ 其次为落叶乔木、
常绿和落叶灌木及常绿草本ꎬ 落叶草本和苔藓的

δ１３Ｃ 值较小[２３]ꎮ 与其他植物相比ꎬ 苔藓植物较低

的 δ１３Ｃ 值说明它们的长期水分利用效率较低ꎬ 在

一定程度上反映出苔藓植物能够对环境变化做出迅

速的响应ꎬ 具有独特的生态适应策略ꎮ
研究表明ꎬ 生长于潮湿生境中的苔藓植物会表

现出较高的 δ１３Ｃ 值[２５]ꎮ 本研究中阿萨羽苔、 西南

树平藓和刀叶树平藓 ３ 种附生苔藓植物雨季具有较

高的 δ１３Ｃ 值ꎬ 这可能与哀牢山地区降水充沛、 湿

度大ꎬ 雨季苔藓植物基本处于水分过饱和状态有

关ꎮ 水分超饱和状态将影响苔藓植物吸收 ＣＯ２ꎬ

导致 ＣＯ２扩散受限ꎬ 叶片细胞内部 ＣＯ２浓度降低ꎬ
净光合速率降低ꎬ 从而导致苔藓光合产物的 δ１３Ｃ
值增高[２３ꎬ ２５ꎬ ２６]ꎮ
３ ３　 附生苔藓的光合、 荧光特性对水分变化的响应

苔藓植物的含水量易随环境变化而变化ꎬ 在水

分胁迫条件下ꎬ 苔藓植物就会迅速失水萎缩ꎬ 暂停

生理活动ꎬ 当环境变湿时ꎬ 它们可迅速吸水而恢复

正常的生理代谢活动[２７ꎬ２８]ꎮ 水分变化对苔藓的光

合速率有较大影响[２９]ꎬ 过低和过高的含水量都会

抑制苔藓植物光合作用[３０]ꎮ Ｔｕｂａ 等[３１] 研究发现ꎬ
山赤藓(Ｓｙｎｔｒｉｃｈｉａ ｒｕｒａｌｉｓ (Ｈｅｄｗ.) Ｆ. Ｗｅｂｅｒ ＆ Ｄ.
Ｍｏｈｒ)光合作用的最适含水量为 １２０％ ~ ２００％ꎮ
本研究中 ４ 种附生苔藓植物最大净光合速率的最适

含水量为 １５０％ ~ ３００％ꎮ
Ｆｖ / Ｆｍ是 ＰＳⅡ的最大光化学量子产量ꎬ 反映

ＰＳⅡ反应中心最大的光能转换效率ꎬ 水分条件变

化对 Ｆｖ / Ｆｍ的影响明显ꎮ Ｃｓｉｎｔａｌａｎ 等[３２]研究表明ꎬ
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非胁迫条件下苔藓植物的 Ｆｖ / Ｆｍ为 ０８ 左右ꎬ 一

旦遭到胁迫ꎬ 该参数会显著下降[３３] ꎮ 本研究中ꎬ
４ 种附生苔藓在 ６０％ ~ ８０％以上的含水量条件

下ꎬ 其 Ｆｖ / Ｆｍ基本保持在 ０７ ~ ０８ꎬ 一旦含水量

低于此临界值ꎬ 其 Ｆｖ / Ｆｍ急剧下降ꎬ 光合作用会受

到严重影响ꎮ 这与衣艳君等[３４] 对毛尖紫萼藓

(Ｇｒｉｍｍｉａ ｐｉｌｉｆｅｒａ Ｐ. Ｂｅａｕｖ.)和 Ｈáｊｅｋ 等[３５] 对泥

炭藓(Ｓｐｈａｇｎｕｍ)的研究结果相似ꎬ 表明苔藓植物

的光合固碳需其含水量达到含水量阈值ꎬ 并保证含

水量维持在一个合适的范围内ꎮ
综上所述ꎬ ４ 种附生苔藓植物具有较大的吸水

能力、 较低的持水力和较强脱水耐性ꎻ 水分利用效

率较低ꎻ 苔藓植物的含水量需维持在合适条件下才

能保证其光合作用ꎬ 水分变化对苔藓植物的光合、
荧光特性影响显著ꎮ
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