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泥炭地特征性环境因子促进泥炭藓持久孢子库的
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摘  要  研究泥炭地特征性环境因子——淹水、少氧和化感物质对泥炭藓孢子持久性的影响, 可深入理解泥炭地泥炭藓持久

孢子库的形成机制, 为退化泥炭地泥炭藓地被恢复研究提供参考。该研究以藓丘种和丘间种两种泥炭藓的孢子为试验材料, 
通过室内模拟控制实验的方法, 研究泥炭藓孢子在空气、超纯水、泥炭地地表水和泥炭藓沥出液中, 及3种速率充气下, 孢子

萌发力持久性的变化。经充气处理后, 泥炭藓孢子持久性显著低于不充气处理。不充气时, 泥炭藓孢子在含有化感物质的泥

炭地地表水和泥炭藓沥出液中保存, 持久性显著高于在超纯水中保存。通径分析结果显示, 溶解氧是影响泥炭地泥炭藓孢子

持久性的主要因子和限制因子, 养分元素氮(TN)和磷(TP)的浓度为孢子持久性的负作用因子。研究结果表明, 泥炭藓孢子散

布于苔藓地被基质或淹水的丘间生境中, 比暴露于空气或在无化感物质的水中, 能更好地维持萌发力。泥炭地中, 泥炭藓孢

子和其他植物的繁殖体的超长寿命可能归因于少氧、养分贫乏和丰富的化感物质等泥炭地特征性环境因子。 
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Abstract 
Aims  To test the effects of environmental factors in peatlands on the persistence of Sphagnum spore germinabil-
ity. The results may help to understand the mechanisms behind the formation of Sphagnum spore banks in peat-
lands. They can also provide valuable insights for restoration of degraded peatlands. 
Methods  We determined the initial germination percentage in spores of two Sphagnum species (hummock- 
forming Sphagnum capillifolium and hollow-forming S. flexuosum) and then stored them for 60 days, either dry, in 
ultrapure water, peatland surface water or Sphagnum water leachate. We varied oxygen concentration by injecting 
air at three concentrations during the storage experiment. After retrieval from experimental storage, spore ger-
minability was assessed. 
Important findings  Spore germinability was lower after air-injection than under oxygen-deficiency. Spore ger-
minability was higher after storage in the peatland surface and Sphagnum leachate water, having high concentra-
tions of allelochemicals, than in ultrapure water, under oxygen-deficiency. Path analysis showed that dissolved 
oxygen is the main factor negatively affecting Sphagnum spore persistence in peatlands. Nitrogen (TN) and phos-
phorus (TP) also affect spore persistence negatively. These results indicate that once dispersed onto Sphagnum 
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substrates or waterlogged hollows, Sphagnum spores can remain viable longer than when exposed to dry condi-
tions or in water without allelochemicals. Extreme longevity of Sphagnum spores and other plant propagules may 
be attributed to the oxygen-deficient, nutrient-poor and allelopathic substrates in peatlands. 
Key words  Sphagnum; spore persistence; peatland; dissolved oxygen; allelochemicals 

Feng L, Bu ZJ, Wu YH, Liu SS, Liu C (2019). Characteristic environmental factors in peatlands facilitate the formation of persistent 
Sphagnum spore banks. Chinese Journal of Plant Ecology, 43, 512–520. DOI: 10.17521/cjpe.2019.0082 

因在植物种群的持续更新(Saatkamp et al., 2014)
和遗传多样性维持(Tellier, 2019)方面发挥重要作用, 
植物持久有性繁殖体库(种子库和孢子库)备受学者

们关注。泥炭藓(Sphagnum spp.)是北方泥炭地的主

要造炭植物(Turetsky, 2003), 以泥炭藓为优势植物

的泥炭地生态系统, 长期积水, 氧和有效养分贫乏, 
大量植物残体分解以及泥炭藓酸释放导致环境酸化, 
次生代谢物质丰富, 泥炭地的这些特征性环境条件

可能是诸多超长寿命的植物繁殖体(Clymo & Duck-
ett, 1986; Shen-Miller et al., 1995; Sundberg & Rydin, 
2000; Bu et al., 2017b)在此被发现的重要原因。 

植物有性繁殖体的持久性因物种和环境条件的

不同差异较大。由微生境差异引起的水位、pH、养

分、离子浓度等环境因子的差异, 构成了泥炭地的

环境梯度(Wheeler & Proctor, 2000), 这种环境梯度

均可能影响泥炭藓孢子的生活力、萌发和建植。如

Bu等(2017b)在长白山哈泥泥炭地的研究发现, 水
位较高的丘间生境中泥炭藓孢子的寿命更长。Feng
等(2017)为期一年的埋藏实验发现, 间歇性淹水生

境比从不淹水和持续淹水生境, 更适宜泥炭藓孢子

萌发力的保持。泥炭藓孢子可以在添加动物粪便、

桦树叶或泥炭藓灰分的泥炭中萌发(Sundberg & 
Rydin, 2002), 表明泥炭地中养分较高的生境可能不

利于泥炭藓持久孢子库的形成和稳定。然而, 尚无

直接实验证据表明泥炭地的环境因子对地层中泥炭

藓孢子寿命的影响。 
苔藓植物通常生产较维管植物更为丰富的次生

代谢物质 , 其强烈的化感作用可以抑制微生物

(Montenegro et al., 2009)和维管植物种子的萌发和

幼苗的生长(Whitehead et al., 2018), 如18种苔藓植

物化感提取液均抑制Fuchsia excorticata种子的萌发

和胚根的生长(Michel et al., 2011)。苔藓地被基质的

化感作用可能在泥炭藓持久孢子库的形成过程中产

生关键作用, 然而受到的关注较少。已有研究发现, 
金发藓(Polytrichum strictum)地被基质的化感效应

强于泥炭藓 (Sphagnum palustre) 和中位泥炭藓

(Sphagnum magellanicum), 可强烈抑制以上3种苔

藓孢子的萌发(Bu et al., 2017a)。然而, 不萌发并不

代表失去生活力, 这可能是植物分摊风险的“两头

下注”策略(Ooi et al., 2009), 孢子萌发受到抑制, 却
进入泥炭地地层中保持生活力, 是持久有性繁殖体

库形成的前提。 
对大部分植物种子而言, 环境中的氧含量直接

影响其生活力和寿命。如4种十字花科植物的种子在

不同气体和水环境中保存36年, 结果发现充满CO2

的气体环境 (缺氧 )能提高种子的寿命 (González- 
Benito et al., 2011)。泥炭藓每年均产生大量孢子散

布于泥炭地中, 随着泥炭的逐年累积, 在地层中有

明显的垂直分布格局(Bu et al., 2017b)。在泥炭地地

层中 , 氧含量随着深度增加而减少 (Jauhiainen, 
1998), 可能直接影响泥炭藓孢子的新陈代谢和老

化速率, 进而影响其持久性。如Sundberg和Rydin 
(2000)通过研究自然生境氧含量差异对泥炭藓孢子

生活力持久性的影响, 发现孢子在少氧的丘间生境

埋藏比在有氧的藓丘生境更快失去生活力。然而, 
Feng等(2017)模拟自然生境泥炭藓孢子不同埋藏深

度的实验, 在埋藏1年后, 表层泥炭中(多氧环境)的
孢子持久性高于埋藏在深层泥炭(少氧环境)的孢

子。因此, 环境中氧含量对泥炭藓孢子持久性具体

有何影响尚无一致结论。 
本文基于泥炭藓存在超长持久孢子库的现状, 

针对其形成机制存在的知识空白, 考虑到泥炭藓孢

子散布生境的条件, 通过不同保存液处理, 模拟泥

炭藓孢子在自然状态中可能散布的生境(有无水淹

和有无化感物质), 并通过不同程度充气处理模拟

环境的氧含量(少氧和多氧), 旨在回答: 1)是否化感

物质利于泥炭藓孢子萌发力的保持, 是否总酚浓度

直接影响孢子持久性? 2)基于Feng等(2017)的结论, 
是否少氧环境更利于泥炭藓孢子萌发力的保持, 孢
子持久性是否随着溶解氧浓度增加而降低? 研究结

果有助于深入理解泥炭地泥炭藓持久孢子库的形成

机制, 为退化泥炭地泥炭藓地被恢复研究提供参考。 
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1  材料和方法 

1.1  孢蒴采集 
分别于2014和2015年7月在长白山哈泥泥炭地

(42.22° N, 126.52° E)采集尖叶泥炭藓(Sphagnum 
capillifolium)和喙叶泥炭藓(Sphagnum flexuosum)的
成熟、饱满、未开裂孢蒴, 两种泥炭藓分别为典型

的藓丘种和丘间种泥炭藓。将采集的两种泥炭藓的

孢蒴连带其配子体, 放入塑料瓶中保持湿润, 用便

携式自制冰盒带回实验室, 于4 ℃冰箱内黑暗保存

备用。 
1.2  实验设计 

取两种泥炭藓的孢蒴各10个, 分别在烧杯中捣

碎, 加入30 mL蒸馏水制成孢子悬浮液。吸取1 mL
孢子悬液注入孔径7 μm的筛网制成的小包中, 滤除

蒸馏水, 用19 mm长尾夹封口, 制成“孢子小包”。 
本实验采用析因设计实验。将两种泥炭藓的“孢

子小包”分别放入装有超纯水、泥炭地地表水和泥炭

藓沥出液的烧杯中保存, 并通过充气泵注入空气, 
根据自然状态下各溶液的溶解氧浓度和氧饱和状态

下的溶解氧浓度, 设置3种不同程度充气处理, 分别

为不充气、低速率充气(2.5 L·min–1)和高速率充气

(4 L·min–1), 并设置一组没有任何处理的在空气中

保存。其中泥炭地地表水收集于哈泥泥炭地的水淹

生境, 泥炭藓沥出液通过室内培养的中位泥炭藓的

蒸馏水淋溶液获得, 具体方法为: 参照野外中位泥

炭藓生长密度和夏季平均降水量, 将100 mL蒸馏水

喷洒在装有20株中位泥炭藓的培养杯中, 过24 h后
收集沥出液。所有处理中的水溶液均为100 mL, 每
天由于蒸发损失的水分用超纯水补给, 每隔2日将

所有溶液更新。实验处理进行60天。实验全程进行

遮光处理, 防止孢子萌发影响实验结果。 
1.3  测定方法 

实验处理期间, 采用便携式多参数水质分析仪

(HACH-HQ30d, Hach Company, Loveland, USA)测
定不同处理的溶解氧浓度(DO)、pH值和氧化还原电

位(Eh)。福林酚法(Yu & Dahlgren, 2000)测定超纯

水、泥炭地地表水和泥炭藓沥出液的总酚浓度。使

用流动元素分析仪(Smartchem 140, Westco Scienti-
fiic, Brookfield, USA)测定上述3种保存液的总氮

(TN)和总磷(TP)含量。使用火焰原子吸收分光光度

计(Spectr AA 220 FS, Mulgrave, Victoria, Australia)
测定上述3种保存液的K+、Ca2+、Na+、Mg2+浓度。 

处理结束后, 将孢子接种到改良的Rudolph培
养基(Rudolph et al., 1988)上, 放入人工气候箱中进

行培养。设置条件为白天 16 h, 光照强度 60 
μmol·m–2·s–1, 温度25 ℃; 夜晚8 h, 无光照, 温度

20 ℃。在孢子培养的第3天进行第1次观察, 之后每

4天观察一次孢子萌发情况。 
1.4  数据分析 

孢子持久性通过萌发率保持率(GCR)计算, 公
式如下:  

(%) ( /
) 100%

GCR 



实验处理后的萌发率

初始萌发率
  (1) 

所有数据用SPSS 19.0统计分析软件进行分析。

对因变量孢子GCR数据进行正态检验, 服从正态分

布可直接进行回归分析和通径分析(杜家菊和陈志

伟, 2010), 不符合正态分布则对数据进行标准化处

理。双因素方差分析检验保存液类型、充气速率及

二者交互作用对孢子持久性的影响。单因素方差分

析比较不同处理中的DO、pH值、Eh及主要元素和

总酚浓度的差异。单因素方差分析和t检验分组比较

不同处理对孢子持久性影响的差异(分组如下: 超
纯水不充气、泥炭地地表水不充气和泥炭藓沥出液

不充气, 超纯水不充气、低速率充气和高速率充气, 
泥炭地地表水不充气、低速率充气和高速率充气, 
泥炭藓沥出液不充气、低速率充气和高速率充气, 
空气和超纯水不充气)。多重比较采用最小显著差异

法(LSD)检验(α = 0.05)。通径分析方法比较各因子对

孢子持久性的直接和间接影响的相对重要性。 

2  结果和分析 

2.1  保存液理化指标差 
三种保存液的DO、pH值和Eh及主要元素和总

酚浓度均有显著差异(表1, 表2)。充气显著影响DO、

pH值和Eh, 整体上DO和pH值随着充气速率增大而

增加。在超纯水和泥炭地地表水中, Eh随着充气速

率增大而增加, 但在泥炭藓沥出液中Eh随着充气速

率增大而减小。泥炭藓沥出液的TN、TP、K+和Na+

浓度显著高于泥炭地地表水, 但Ca2+、Mg2+和总酚

浓度反之。 
2.2  保存液类型和充气速率对泥炭藓孢子持久性

的影响 
保存液类型和充气速率对两种泥炭藓孢子GCR

均有显著的交互作用(表3), 均表现为当孢子保存于 
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表1  不同保存液和不同充气速率处理中的溶解氧浓度(DO)、pH值和氧化还原电位(Eh)(平均值±标准误差, n = 3) 
Table 1  Dissolved oxygen concentration (DO), pH value and redox potential (Eh) in different water storage solutions with or without air injection (mean ± SE, 
n = 3) 

  DO (mg·L–1) pH Eh (mV) 

不充气 Control 8.91 ± 0.02Ab 5.36 ± 0.04Bb 196.7 ± 3.9Bb 

低速率充气 Low 8.84 ± 0.02c 5.24 ± 0.06b 191.0 ± 5.0b 

超纯水 
Ultrapure water 

高速率充气 High 9.09 ± 0.01a 5.55 ± 0.07a 206.2 ± 1.0a 

不充气 Control 6.91 ± 0.02Cc 5.80 ± 0.02A 181.2 ± 3.7Cc 

低速率充气 Low 9.60 ± 0.04b 7.47 ± 0.06a 192.8 ± 1.4b 

泥炭地地表水 
Peatland surface water 

高速率充气 High 10.08 ± 0.03a 7.19 ± 0.01b 198.6 ± 1.6a 

不充气 Control 7.52 ± 0.17Bc 4.96 ± 0.06Cc 247.1 ± 2.5Aa 

低速率充气 Low 9.70 ± 0.02b 5.91 ± 0.09b 196.6 ± 5.8b 

中位泥炭藓沥出液 
Leachate water of Sphagnum magellanicum 

高速率充气 High 10.25 ± 0.02a 6.14 ± 0.01b 183.9 ± 0.4c 

不同小写字母表示同一指标在3种充气处理下差异显著(p < 0.05); 不同大写字母不同表示同一指标在各保存液间差异显著(p < 0.05)。 
Different lowercase letters indicated significant differences among different air injection treatments for the same indicator (p < 0.05); different uppercase letters  
indicated significant differences among different storage solutions for the same indicator (p < 0.05).  
 
表2  三种保存液的主要化学元素和总酚浓度(mg·L–1)(平均值±标准误差, n = 3) 
Table 2  Main chemical elements and total phenolics concentration (mg·L–1) in three solutions (mean ± SE, n = 3) 

 TN TP K+ Ca2+ Na+ Mg2+ 总酚 Phenolics

超纯水 Ultrapure water  0.00 ± 0.00c 0.00 ± 0.00c 0.00 ± 0.00c 0.05 ± 0.01c 0.00 ± 0.00c 0.02 ± 0.00c 0.00 ± 0.00c

泥炭地地表水 
Peatland surface water 

0.52 ± 0.05b 0.03 ± 0.01b 2.90 ± 0.33b 5.22 ± 0.70a 1.64 ± 0.16b 1.43 ± 0.12a 6.51 ± 0.05a

中位泥炭藓沥出液 
Leachate water of Sphagnum magellanicum 

5.03 ± 0.31a 0.26 ± 0.04a 8.89 ± 1.13a 0.71 ± 0.49b 4.33 ± 0.18a 0.39 ± 0.06b 3.23 ± 0.09b

每列不同小写字母表示不同保存液的同一指标间有显著差异(p < 0.05)。TN, 总氮; TP, 总磷。 
Different lowercase letters in each column indicates significant differences among different storage solution for the same indicator (p < 0.05). TN, total nitrogen; 
TP, total phosphorus.  
 
表3  保存液类型和充气速率及二者的交互作用对泥炭藓孢子持久性影

响的双因素方差分析 
Table 3  Two-way ANOVA on the effect of water type, air injection and the 
interaction between water type and air injection on spore persistence 

尖叶泥炭藓 
Sphagnum  

capillifolium 

喙叶泥炭藓 
Sphagnum  
flexuosum 

来源 Source 

d.f. 

F p F p 

保存液类型 Water type 2 3.74 0.044 3.33 0.059

充气速率 Air injection 2 16.31 0.000 2.90 0.081

保存液类型 × 充气速率 
Water type × Air injection 

4 5.57 0.004 3.73 0.022

加粗表示影响显著(p < 0.05)。 
Bold values indicate significant effects (p < 0.05).  

 
泥炭地地表水或泥炭藓沥出液中, 充气对孢子GCR
有显著的负作用。 

整体上, 不充气时(少氧条件下), 经泥炭地地

表水和泥炭藓沥出液处理后的孢子GCR (分别为

67%和61%), 均比超纯水处理后的GCR (44%)高。其

中, 尖叶泥炭藓孢子经泥炭地地表水(p = 0.016)和
泥炭藓沥出液(p = 0.019)保存后, GCR显著高于超纯

水保存。两种泥炭藓孢子经无任何处理的空气中保

存和超纯水不充气处理后, 萌发率无显著差异。 

整体上, 充气处理后孢子GCR比不充气处理明

显下降(从57%降至43%)。充气处理对超纯水中保存

的两种泥炭藓孢子GCR均无显著影响。尖叶泥炭藓

孢子, 在泥炭地地表水和泥炭藓沥出液中保存, 不
充气处理的GCR分别显著高于低速率(p = 0.035; p = 
0.005)和高速率充气(p = 0.003; p = 0.003)(图1A)。喙
叶泥炭藓孢子在泥炭地地表水中保存, 不充气(p = 
0.013)和高速率充气(p = 0.018)处理后的GCR分别

显著高于低速率充气; 在泥炭藓沥出液中保存, 不
充气处理的GCR显著高于低速率充气(p = 0.016) 
(图1B)。 
2.3  泥炭藓孢子持久性与保存液理化指标的相关

性分析 
尖叶泥炭藓和喙叶泥炭藓孢子GCR与DO均呈

显著的负相关关系。尖叶泥炭藓孢子GCR与Eh 
呈显著正相关关系, 喙叶泥炭藓孢子GCR与TN、

TP、K+和Na+浓度呈显著的负相关关系(表4)。 
各理化指标中, DO与pH值, pH值与Ca2+、Mg2+、

总酚浓度, TN与TP、K+、Na+浓度, TP与K+、Na+浓

度, K+与Na+浓度, Ca2+与Mg2+、总酚浓度, Mg2+与总
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酚浓度相关性较高(相关系数大于0.5)(表4)。 
2.4  泥炭藓孢子持久性与保存液理化指标的多元

回归分析 
以保存液理化指标为自变量, 通过逐步回归建

立与孢子GCR的最优回归方程: 尖叶泥炭藓孢子

GCR = 14.639 – 1.171DO (R2 = 0.604, p < 0.001), 方
程筛选出DO对尖叶泥炭藓孢子GCR有显著影响, 
由决定系数R2可知其对尖叶泥炭藓孢子GCR的影响

高达60.4%以上。喙叶泥炭藓孢子GCR = 130.83 – 
5.99DO (R2 = 0.162, p = 0.038), 方程筛选出DO对喙

叶泥炭藓孢子GCR有显著影响, 但影响仅为16.2%。 
2.5  泥炭藓孢子持久性与保存液理化指标的通径

分析 
保存液的理化指标对两种泥炭藓孢子GCR直接

通径系数的绝对值由大到小依次为: 尖叶泥炭藓孢

子: DO、pH值、Mg2+浓度、Ca2+浓度、总酚浓度、

Eh、TN浓度、TP浓度、Na+浓度、K+浓度; 喙叶泥

炭藓孢子: DO、TN浓度、TP浓度、K+浓度、Na+      

浓度、Ca2+浓度、Eh、Mg2+浓度、总酚浓度、pH值

(表5)。 

 

 
 

图1  经3种保存液和3种程度充气处理后泥炭藓孢子的萌发率保持率(平均值标准误差)。A, 尖叶泥炭藓(Sphagnum capilli-
folium)。B, 喙叶泥炭藓(Sphagnum flexuosum); PW, 泥炭地表水; SW, 泥炭藓沥出液; UW, 超纯水。0, 不充气; 1, 低速率充气; 
2, 高速率充气。*表示不同分组内(UW0、PW0和SW0; UW0、UW1和UW2; PW0、PW1和PW2; SW0、SW1和SW2; Air和UW0)的
处理间有显著差异(p < 0.05)。  
Fig. 1  Germination conservation rate of Sphagnum spores after three types of storage solutions and three levels of air injection. 
(mean  SE) A, S. capillifolium. B, S. flexuosum PW, peatland surface water; SW, Sphagnum leachate water; UW, ultrapurewater. 0, 
no air injection; 1, low air injection; 2, high air injection. * in each group (UW0, PW0 and SW0; UW0, UW1 and UW2; PW0, PW1 and 
PW2; SW0, SW1 and SW2; Air and UW0) indicated significant differences in one-way ANOVA (p < 0.05). 
 
表4  保存液理化指标间及其与两种泥炭藓孢子持久性的相关关系 
Table 4  Correlation analysis among water physicochemical indicators and between those indicators with sphagnum spore persistence 

因子 Factor DO pH Eh TN TP K+ Ca2+ Na+ Mg2+ 总酚
Phenolics

DO           

pH 0.562          
Eh –0.322 –0.401         
TN 0.108 –0.183 0.364        
TP 0.108 –0.175 0.362 1.000       
K+ 0.096 –0.008 0.310 0.973 0.976      
Ca2+ –0.074 0.765 –0.296 –0.307 –0.296 –0.080     
Na+ 0.091 0.038 0.293 0.958 0.961 0.998 –0.022    
Mg2+ –0.061 0.766 –0.254 –0.173 –0.161 0.058 0.990 0.116   
总酚 
Phenolics 

0.047 0.767 –0.156 0.051 0.063 0.277 0.925 0.332 0.965  

尖叶泥炭藓孢子持久性 
Sphagnum capillifolium 
GCR 

–0.777 –0.187 0.375 –0.126 –0.123 –0.057 0.310 –0.039 0.303 0.206 

喙叶泥炭藓孢子持久性 
Sphagnum flexuosum GCR 

–0.402 –0.207 0.052 –0.382 –0.382 –0.365 0.146 –0.357 0.096 0.031 

相关系数加粗表示显著相关(p < 0.05)。DO。溶解氧; Eh, 氧化还原电位; GCR, 萌发率保持率; TN, 总氮; TP, 总磷。 
Bold correlation coefficients indicate significant correlation (p < 0.05). DO, dissolve oxygen; Eh, redox potential; GCR, germination conservation rate; TN, total 
nitrogen; TP, total phosphorus.  
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表5  两种泥炭藓孢子持久性与保存液理化指标的通径分析 
Table 5  Path analysis of spore persistence and water physicochemical indicators 

间接作用 Indirect effect 物种 
Species 

因子 
Factor 

直接作用 
Direct effect 

DO pH Eh TN TP K+ Ca2+ Na+ Mg2+ 总酚
Phenolics

DO –0.777  0.270 –0.068 –0.007 –0.007 0.003 –0.030 0.005 –0.025 0.018 

pH 0.480 –0.437  –0.084 0.012 0.011 0.000 0.308 0.002 0.312 0.297 

Eh 0.210 0.250 –0.192  –0.024 –0.022 0.008 –0.119 0.015 –0.103 –0.061 

TN –0.067 –0.103 –0.088 0.076  –0.062 0.026 –0.124 0.049 –0.070 0.020 

TP –0.062 –0.102 –0.084 0.076 –0.067  0.026 –0.119 0.049 –0.066 0.024 

K+ 0.027 –0.091 –0.004 0.065 –0.065 –0.061  –0.032 0.051 0.024 0.107 

Ca2+ 0.403 0.070 0.367 –0.062 0.021 0.018 –0.002  –0.001 0.403 0.358 

Na+ 0.051 –0.087 0.018 0.062 –0.064 –0.060 0.027 –0.009  0.047 0.129 

Mg2+ 0.407 0.058 0.367 –0.053 0.012 0.010 0.002 0.399 0.006  0.374 

尖叶泥炭藓 
Sphagnum 
capillifolium 

总酚
Phenolics 0.387 –0.045 0.368 –0.033 –0.003 –0.004 0.007 0.373 0.017 0.393  

DO –0.402  0.014 0.029 –0.040 –0.040 –0.034 –0.009 –0.032 –0.005 0.003 

pH 0.025 –0.226  0.036 0.068 0.065 0.003 0.098 –0.013 0.060 0.042 

Eh –0.089 0.129 –0.010  –0.135 –0.135 –0.111 –0.038 –0.103 –0.020 –0.009 

TN –0.372 –0.044 –0.005 –0.032  –0.372 –0.348 –0.039 –0.336 –0.013 0.003 

TP –0.372 –0.043 –0.004 –0.032 –0.372  –0.349 –0.038 –0.337 –0.013 0.003 

K+ –0.358 –0.038 0.000 –0.028 –0.362 –0.363  –0.010 –0.350 0.005 0.015 

Ca2+ 0.128 0.030 0.019 0.026 0.114 0.110 0.029  0.008 0.077 0.051 

Na+ –0.351 –0.037 0.001 –0.026 –0.356 –0.358 –0.357 –0.003  0.009 0.018 

Mg2+ 0.078 0.024 0.019 0.023 0.064 0.060 –0.021 0.127 –0.041  0.053 

喙叶泥炭藓 
Sphagnum 
flexuosum 

总酚
Phenolics 0.055 –0.019 0.019 0.014 –0.019 –0.023 –0.099 0.118 –0.117 0.075  

间接作用系数加粗表示该因子的间接作用大于直接作用. DO, 溶解氧; Eh, 氧化还原电位; TN, 总氮; TP, 总磷。 
Bold coefficients of indirect effect indicate the factor has stronger indirect effect than direct effect. DO, dissolve oxygen; Eh, redox potential; TN, total nitrogen; 
TP, total phosphorus.  

 
DO对两种泥炭藓孢子GCR的直接作用最大, 

并且均为负作用(表5)。pH值对尖叶泥炭藓孢子GCR
的直接通径系数为0.480, 大于其所有间接通径系数, 
表明pH值以直接作用为主。Ca2+和Mg2+浓度同样以

直接作用为主。其他指标TN、TP、K+、Na+和总酚

浓度均以间接作用为主。Ca2+浓度对喙叶泥炭藓孢

子GCR以直接作用为主(直接通径系数为0.128)。其

他指标pH值、Eh、TN、TP、K+、Na+、Mg2+和总

酚浓度均以间接作用为主。 

3  讨论和结论 

本研究在实验室内模拟条件下完成, 尽管室内

条件与自然环境有差异, 但实验所用的泥炭藓孢

子、泥炭地地表水和制备沥出液的泥炭藓均采集于

野外, 并且充气处理采用注入空气而不是纯氧, 所
有实验条件最大限度地接近自然环境, 因此, 研究

中各因子对泥炭藓孢子持久性的影响对于深刻认识

泥炭藓持久孢子库的形成过程与机制有重要意义。

在本试验的各因子中, 尖叶泥炭藓孢子持久性与

DO和Eh显著相关, 其余指标与尖叶泥炭藓孢子持

久性未达显著相关水平。喙叶泥炭藓孢子持久性与

DO、TN、TP、K+、Na+浓度呈显著相关关系, 其余

指标与喙叶泥炭藓孢子持久性未达显著相关水平。

很多指标之间也存在显著相关关系。结合通径分析

结果可知, 部分环境因子不仅直接影响孢子的持久

性, 而且通过相互作用, 间接影响孢子持久性。因此, 
简单的相关分析不能判定环境因子对泥炭藓孢子持

久性的影响, 通过通径分析可区分各因子作用的大

小(Li et al., 2018b), 估计各因子的相对重要性, 提
取关键影响因子。 

苔藓植物作为从水生向陆生过渡的植物类群, 
在进化过程中已具备了耐受干旱的能力(Proctor et 
al., 2007)。因此, 两种泥炭藓孢子经空气和超纯水

保存2个月后, 持久性无显著差异, 但空气保存后的

萌发速度显著低于淹水保存, 表明孢子散布于淹水

生境后, 时刻保持着快速萌发的能力。然而, 泥炭地
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正受到全球变化的威胁, 如全球变暖增加干旱频率, 
导致泥炭地水位下降(袁敏等, 2015), 很可能不利于

地层中泥炭藓孢子的持久性。尖叶泥炭藓孢子经泥

炭地地表水和泥炭藓沥出液保存后, 持久性显著高

于超纯水保存, 表明纯水并不是决定孢子持久性的

因素, 而水中的离子和化感物质可能是影响孢子持

久性的关键因子。本研究结果与Bu等(2017a)苔藓化

感作用减弱孢子萌发力的结论看似矛盾, 可能原因

首先是实验物种的差异, 本文实验物种为尖叶泥炭

藓和喙叶泥炭藓孢子, 而Bu等(2017a)实验物种为

金发藓、泥炭藓和中位泥炭藓孢子, 本研究中尖叶

泥炭藓孢子经3种保存液不充气处理后, 持久性之

间有显著差异, 而喙叶泥炭藓孢子无显著差异, 可
知不同种泥炭藓孢子对化感效应的响应不同。其次, 
Bu等(2017a)的研究中, 泥炭藓孢子经野外环境埋

藏一个生长季, 可能遭受到紫外辐射和干旱等不利

条件(van Zanten, 1978), 导致孢子迅速老化, 持久

性显著下降。此外, 由于其野外埋藏实验的苔藓基

质化感物质浓度较高(Mishler & Newton, 1988), 而
本实验中的泥炭地地表水和泥炭藓沥出液分别经雨

水和蒸馏水稀释, 降低了化感物质浓度。高浓度的

化感物质虽然抑制孢子的萌发, 但很可能使其保持

生活力, 而较低浓度的化感物质抑制微生物活性

(Verhoeven & Liefveld, 1997), 使孢子保持较高的萌

发力。 
成熟的泥炭藓孢子散布于潮湿的苔藓基质或积

水的丘间生境中, 比散布于缺少化感物质的生境中

能更好地维持萌发力。这与Bu等(2017b)对长白山哈

泥泥炭地泥炭藓孢子寿命研究的结果一致, 即在少

氧的丘间生境中泥炭藓孢子寿命更长。尽管通径分

析结果显示, 总酚浓度并不是影响孢子持久性的主

要因素, 但对两种泥炭藓孢子的持久性均表现为正

作用, 并且通过Ca2+浓度对其也有较大的间接正作

用。此外, K+和Na+浓度通过总酚浓度对孢子的持久

性也有间接的正作用。研究表明土荆芥(Chenopo-
dium ambrosioides)分泌的化感物质会增加受体植物

细胞质中的Ca2+累积(Li et al., 2018a)。环境中Na+和

K+浓度增加, 促进Salvia officinalis分泌更多的酚类

化感物质(Taârit et al., 2012)。由此可推测, 若环境中

或泥炭藓体内的Na+和K+浓度增加, 可能促进化感

物质的分泌, 进而有助于泥炭藓孢子维持生活力和

萌发力。本研究的泥炭地地表水中, Ca2+和总酚浓度

分别显著高于泥炭藓沥出液和超纯水, 泥炭地地表

水中的高浓度酚类化合物促进Ca2+的聚集, 虽抑制

泥炭藓孢子的萌发(刘礼洁等, 2019), 但却利于其保

持生活力形成持久孢子库。因此也可解释丘间淹水

生境埋藏的泥炭藓孢子寿命大于藓丘不淹水生境

(Bu et al., 2017b)。 
充气显著增加了保存液的DO, 却降低了孢子

持久性。由通径分析结果可知, DO是影响两种泥炭

藓孢子持久性的最主要的作用因子。然而, 由保存

液类型和充气速率对孢子持久性的交互作用可知, 
充气在超纯水中对孢子持久性无显著影响, 但在泥

炭地地表水和泥炭藓沥出液中, 却能显著降低孢子

持久性。表明在本研究中DO不会直接氧化泥炭藓孢

子, 加快其老化速率。虽然实验中总酚的浓度并未

在充气条件下发生显著变化, 但其组成复杂(Hätt-
enschwiler & Vitousek, 2000), 某些关键组分被氧化, 
如泥炭藓酸(Abbott et al., 2013), 化感物质组分发生

改变, 使原本富含化感物质的泥炭地地表水和泥炭

藓沥出液的抑菌性下降, 提高了好氧细菌的活性

(Ke et al., 2015), 进而加速孢子的分解, 不利于其

保持萌发力。此外, 由多元回归分析结果可知, DO
对两种泥炭藓孢子持久性的影响分别为60.4%和

16.2%, 表明还有其他因素对孢子持久性有影响 , 
但未被考虑进来。因此, 泥炭地环境因子对泥炭藓

孢子持久性的影响较为复杂, 若要深入研究泥炭地

泥炭藓持久孢子库的形成机理, 需要考虑更多的影

响因素, 例如环境温度、光照强度、化感物质各组

分浓度和微生物活性的影响等。尤其在全球变暖的

大背景下, 温度升高打破地层泥炭藓孢子休眠, 增
加不 必要的萌 发 , 减少 泥炭藓孢 子库储 存

(Mcletchie, 1999)。 
N和P浓度是泥炭地植被生长的主要限制因子

(Aerts et al., 1992)。通过相关分析和通径分析结果

可知, TN和TP浓度对两种泥炭藓孢子的持久性均表

现为负作用, 尤其对喙叶泥炭藓孢子的持久性为直

接的负作用。Ca2+浓度对尖叶泥炭藓孢子的持久性

有较大的间接负作用, 表明养分元素对泥炭藓孢子

的持久性起到限制作用。Boatman和Lark (1971)研究

认为泥炭藓孢子不能在野外条件下萌发建植是由于

泥炭地养分的缺乏, 因此, 若雨养型泥炭地养分输

入增加, 可能导致泥炭藓孢子不必要的萌发, 从而

不利于泥炭藓孢子库的稳定。此外, 随着泥炭地中
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养分增加, 使原本养分较贫乏(Song et al., 2017)的
环境中微生物数量增加、活性增强(Fierer et al., 
2009), 从而加速泥炭藓孢子的分解, 不利于其保持

萌发力。因此可推测, 在全球变化大背景下, 大气氮

沉降导致泥炭地养分输入增加, 将不利于泥炭藓持

久孢子库的稳定。 
在北方泥炭地, 成熟的泥炭藓孢子可能散布于

不同的生境, 如干旱或潮湿的泥炭藓丛、间歇性淹

水的丘间生境和持续淹水的低洼生境。在不淹水的

泥炭藓地被基质内, 由于较高浓度的化感物质抑制

孢子的萌发, 但却使其在短期内保持生活力。在间

歇性淹水生境, 孢子保持较高的萌发力, 待到适宜

的条件, 如光照、养分和温度, 即可萌发(Feng et al., 
2017)。在持续淹水生境, 泥炭藓孢子不能萌发, 但
可长期保持较高的生活力 (Sundberg & Rydin, 
2000)。本研究表明, 溶解氧为影响泥炭地泥炭藓孢

子持久性的主要因子, 同时也是限制因子, 化感物

质浓度为正作用因子, 养分元素N和P浓度为负作

用因子, 很可能与微生物多样性和活性增加有关

(Pinsonneault et al., 2016)。因此, 少氧、淹水、养分

较贫乏的泥炭藓泥炭地, 是泥炭藓孢子长期保持生

活力的理想场所, 在泥炭地发现泥炭藓长期持久孢

子库(Bu et al., 2017b)及其他植物的超长寿命繁殖

体也归因于此。 
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