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模拟践踏对中位泥炭藓叶绿素荧光特性的影响
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泥炭沼泽研究所 国家环境保护湿地生态与植被恢复重点实验室ꎬ 长春 １３００２４ )

摘　 要: 该研究以采自长白山区月亮湾湿地开阔地的红型和林缘的黄绿型中位泥炭藓( Ｓｐｈａｇｎｕｍ ｍａｇｅｌ￣
ｌａｎｉｃｕｍ)为材料ꎬ室内模拟人为践踏ꎬ使用便携式调制叶绿素荧光仪ꎬ测定其叶绿素荧光参数ꎬ探讨了不同践

踏强度、不同践踏轮次下ꎬ两类中位泥炭藓的荧光参数响应情况ꎮ 结果表明:至第二轮践踏ꎬ红型中位泥炭

藓的 ＰＳⅡ实际光量子产量 [Ｙ(Ⅱ)]和相对电子传递速率(ＥＴＲ)随践踏强度增大而减小ꎬ而黄绿型的践踏

组均大于对照组ꎻ践踏结束时ꎬ红型的 Ｙ(Ⅱ)和 ＥＴＲ 的践踏组均显著低于对照组ꎬ而黄绿型只有轻度践踏低

于对照组ꎻ黄绿型泥炭藓践踏组的非调节性能量耗散量子产量 [Ｙ(ＮＯ)]甚至要低于对照组ꎮ 这表明尽管

泥炭藓属植物能耐受一定的践踏胁迫ꎬ但随着践踏轮次增多、强度增大ꎬ胁迫累积效应将强烈抑制其生长ꎻ
多见于开阔地的红型泥炭藓对人为践踏的耐受能力低于林缘生境的黄绿型泥炭藓ꎮ 湿地保护与管理中ꎬ应
减少游人践踏干扰ꎬ尤其要严格控制开阔地生境的游人进入ꎮ
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　 　 随着自然景观开发力度逐年增强ꎬ人为践踏对

植被盖度、物种组成多样性均产生不良影响ꎬ甚至

引起外来物种或杂草入侵风险的增加ꎬ加剧了生态

系统的退化 ( Ｐｅｒｔｉｅｒｒａ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１３ꎻ Ｂａｒｒｏｓ ｅｔ ａｌ.ꎬ
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管植物方面(Ｐｅｓｃｏｔｔ ＆ Ｓｔｅｗａｒｔꎬ ２０１４)ꎮ 泥炭藓属

(Ｓｐｈａｇｎｕｍ)植物作为大多泥炭地的主要固碳植物ꎬ
对于全球的碳循环具有重大意义(Ｍｃｎｅｉｌ ＆ Ｗａｄｄｉｎ￣
ｇｔｏｎꎬ ２００３)ꎮ 该类植物没有根作支撑ꎬ茎的细胞

构造也较为单一ꎬ无维管束构造ꎬ疏导作用不强ꎬ
受到践踏的威胁可能更严重ꎬ而日益增多的游人

所造成的人为践踏对泥炭藓会产生怎样的影响尚

未见报道ꎮ 光合作用是植物进行生长发育最重要

的生理过程ꎮ 叶绿素荧光包含着光能的传递与分

配、光抑制和光破坏状态等光合作用过程的重要

信息ꎬ其非接触、非侵入的测量特性ꎬ极大地推进

了对泥炭藓植物光合作用及相关保护机制的研究

进程( Ｐｒｏｃｔｏｒ ＆ Ｓｍｉｒｎｏｆｆꎬ ２０１５)ꎮ 清除周围植被

(Ｌａｉｎｅ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１５ )、 模 拟 增 温 ( Ｇｅｒｄｏｌ ＆
Ｖｉｃｅｎｔｉｎｉꎬ ２０１１ )、 增 加 氮 沉 降 ( Ｇｒａｎａｔｈ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２００９)均会对锈色泥炭藓( Ｓｐｈａｇｎｕｍ ｆｕｓｃｕｍ)的叶

绿素参数产生显著影响ꎮ
种子植物中ꎬ同一物种在不同环境中因水分、

光照、养分不同而呈现不同形态甚至生态型(周

婵ꎬ２００４)ꎮ 此外ꎬ苔藓植物中ꎬ不同生境条件下同

一植物的形态差异很大ꎮ 湿地中ꎬ一些成丘的苔

藓植物可因光照强度的不同而表现出不同颜色ꎮ
遮阴环境中ꎬ它们往往呈绿色ꎬ在光照充足的生境

下ꎬ则呈红色或褐色(Ｈｏｏｉｊｍａｉｊｅｒｓꎬ ２００８)ꎮ Ｌａｉｎｅ
(２０１１)和 Ｍａｎｎｉｎｅｎ ｅｔ ａｌ. (２０１１)的研究发现不同

颜色的泥炭藓对于光照强度、氮胁迫表现出不同

的耐受力ꎮ 然而ꎬ不同颜色的泥炭藓对践踏胁迫

会有怎样的响应差异性尚不可知ꎮ 本研究以长白

山区二道白河镇月亮湾湿地开阔地的红型和林缘

遮阴生境下的黄绿型中位泥炭藓( Ｓｐｈａｇｎｕｍ ｍａ￣
ｇｅｌｌａｎｉｃｕｍ)为材料ꎬ研究践踏胁迫对不同形态的泥

炭藓叶绿素荧光参数的影响ꎬ我们意欲验证假设:
(１)随着践踏强度以及践踏轮次的增大、增多ꎬ中
位泥炭藓初始荧光(Ｆ０)增大ꎬＰＳⅡ最大光化学效

率(Ｆ ｖ / Ｆｍ)、ＰＳⅡ实际光量子产量 [Ｙ(Ⅱ)]、相对

电子传递速率(ＥＴＲ)减小ꎬ但植物可以通过自身

调节性能量耗散的量子产量 [Ｙ(ＮＰＱ)]、非调节

性能量耗散的量子产量 [Ｙ(ＮＯ)]、非光化学猝灭

系数(ＮＰＱ)等相关机制减少自身损伤ꎬ甚至超过

自身光合水平ꎻ(２)黄绿型中位泥炭藓相对于红型

中位泥炭藓将有更强的践踏胁迫抵御能力ꎮ

１　 材料与方法

１.１ 研究地概况

长白山二道白河镇月亮湾湿地属于温带季风

气候ꎬ冬长夏短ꎬ年平均气温仅为 ２.２ ℃ ꎬ最热的 ７
月份平均气温为 ２７.９ ℃ ꎬ最冷的 １ 月份平均气温

为－２６.６ ℃ ꎬ年降水量约为 ７８０ ｍｍꎬ全年无霜期为

１１０ ｄ 左右ꎬ结冻期甚长ꎬ最大冻土深度 ２ ｍ 有余

(郭红ꎬ２００７)ꎮ 该湿地以中位泥炭藓占据面积最

大ꎬ多形成相对低矮的藓丘ꎬ盖度均在 ９０％以上ꎬ
伴生苔草(Ｃａｒｅｘ ｓｐ.)植物形成草本层ꎬ在局部近

林处ꎬ锈色泥炭藓形成较大藓丘ꎬ草本植物稀疏ꎬ
偶有低矮长白落叶松(Ｌａｒｉｘ ｏｌｇｅｎｓｉｓ)生长ꎮ
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１.２ 材料

２０１６ 年 １２ 月在研究地选择开阔处的红型中

位泥炭藓以及遮阴处的黄绿型中位泥炭藓为材

料ꎬ清理雪被后ꎬ用铁锹挖取完整的泥炭藓地块运

回实验室ꎮ 室内挑选生长状况相近的两类中位泥

炭藓ꎬ截取其上部 ８ ｃｍꎬ依据野外自然密度ꎬ整齐

放入高 ７ ｃｍ、顶部直径 １２ ｃｍ、底部直径 ７ ｃｍ 的乙

烯杯中ꎬ并于当天放入人工气候箱中ꎮ
１.３ 实验设计

１.３.１ 室内模拟践踏 　 将挖取的泥炭藓完整放置

在大型塑料盆中ꎬ待植株间的冰雪融化后ꎬ一体重

为 ５０ ｋｇ 的人ꎬ在其上进行随机踩踏ꎬ测量并计算

每个践踏脚印下ꎬ泥炭藓下陷深度与其长度的比

值的均值ꎬ记为 Ａ(Ａ≈１ / ３)ꎮ 将截取后装杯的 ８
ｃｍ 的泥炭藓用自制的践踏器模拟人为践踏ꎬ直至

下陷深度与泥炭藓的高度比值与 Ａ 相近ꎬ得到的

砝码重量就相当于一个 ５０ ｋｇ 的人的体重ꎮ 经测

验得到ꎬ践踏器的质量约为 ３３１ ｇꎬ践踏时距离苔

藓头状枝处约 ３ ｃｍꎮ
１.３.２ 室内践踏试验 　 在长白山湿地ꎬ人为践踏较

为严重的时期为夏季采集经济作物时期ꎮ 依据野

外的昼夜情况设置气候箱的培养条件如下:光周

期为 １４ ｈ / １０ ｈꎬ相应的光强为７ ５００ ｌｘ / ０ ｌｘꎬ温度

为 ２０ ℃ꎬ相对湿度为 ７３％ꎬ并通过施加蒸馏水保

持水位在 ２ ｃｍꎬ每天随机调换每杯样品的位置ꎬ以
保证每层中的泥炭藓获得同样的光强条件ꎮ

室内移栽生长 ９ ｄ 后ꎬ用砝码模拟人为践踏处

理ꎮ 设 ４ 个践踏处理水平: 不践踏(对照)、轻度

践踏(每隔 ７ ｄ 践踏 １ 次)、中度践踏(每隔 ７ ｄ 践

踏 ４ 次)和重度践踏(每隔 ７ ｄ 践踏 ８ 次)ꎮ 共进

行三轮践踏ꎮ 实验样品为 ３ 个重复ꎬ每次的践踏

时间为上午 ９ 点半ꎬ１０ 点开始使用便携式调制叶

绿素荧光仪(ＰＡＭ２５００)进行叶绿素荧光参数的测

定ꎬ之后每隔 ２ ｈ 测定一次ꎬ总共重复 ５ 次ꎬ计算其

均值ꎮ 实验累计测定 ３６０ 次ꎮ 测定的参数包括初

始荧光(Ｆ０)、ＰＳⅡ最大光化学效率(Ｆ ｖ / Ｆｍ)、ＰＳⅡ
实际光量子产量 [Ｙ(Ⅱ)]、调节性能量耗散的量

子产量 [Ｙ(ＮＰＱ)]、非调节性能量耗散的量子产

量 [Ｙ(ＮＯ)]、相对电子传递速率(ＥＴＲ)、非光化

学猝灭系数(ＮＰＱ)ꎮ

１.４ 数据处理及分析

用 ＳＰＳＳ１９.０ 进行数据处理与统计分析ꎮ 用重

复测量方差分析(Ｒｅｐｅａｔｅｄ ｍｅａｓｕｒｅ ＡＮＯＶＡ)对不

同践踏轮次的中位泥炭藓的叶绿素荧光参数变化

情况进行统计分析ꎬ将数据按践踏强度进行分组ꎬ
用最小显著差数法( ＬＳＤ)进行两两比较ꎻ用单因

素方差分析(Ｏｎｅ￣ｗａｙ ＡＮＯＶＡ)ꎬ统计分析同一践

踏轮次中ꎬ践踏强度对荧光参数的影响ꎬ以及践踏

结束后不同践踏强度、不同类别中位泥炭藓高度

变化情况ꎮ 显著水平设置为 α＝ ０.０５ꎮ

２　 结果与分析

２.１ 践踏胁迫对中位泥炭藓形态特征的影响

践踏实验结束后发现ꎬ践踏未对两类泥炭藓

叶片造成肉眼可辨识的损伤ꎬ但植株高度明显压

缩且未能恢复(图 １)ꎮ 对照组的红型中位泥炭藓

生长高度低于黄绿型中位泥炭藓(Ｐ ＝ ０.０１３)ꎬ随
着践踏强度的增大ꎬ两类中位泥炭藓的植株高度

均不断下降ꎬ各践踏强度下的植株高度差异性显

著(Ｐ<０.００１)(表 １)ꎮ
２.２ 践踏胁迫对中位泥炭藓 Ｆ０和 Ｆｖ / Ｆｍ的影响

红型泥炭藓的 Ｆ０随践踏轮次增加而增长(Ｐ<

０.０５)ꎻ第二轮中ꎬ重度践踏下的 Ｆ０最高ꎬ为对照的

１.３７５ 倍ꎻ而在第三轮ꎬ轻度践踏下的 Ｆ０最高(Ｐ<
０.０１)(图 ２:ａ)ꎬ达到对照的 ２.００３ 倍ꎮ 黄绿型泥

炭藓轻度、中度下的 Ｆ０始终高于对照与重度ꎬ其差

值随践踏轮次而增大ꎻ第二轮时ꎬ重度明显低于其

他践踏强度(Ｐ<０.０１)ꎻ第三轮次ꎬ重度践踏恢复至

与对照同一水平(图 ２:ｂ)ꎮ
红型泥炭藓的 Ｆ ｖ / Ｆｍ在践踏第一轮ꎬ显著低于

二、三轮(Ｐ<０.０１)ꎻ轻度践踏的 Ｆ ｖ / Ｆｍ在第三轮时

显著低于对照(Ｐ<０.０１)ꎬ为对照的 ９７.９％(图 ２:
ｃ)ꎮ 黄绿型中位泥炭藓对照与轻度践踏的 Ｆ ｖ / Ｆｍ

在第二轮达到稳定ꎬ中度与重度则呈现先升高后

降低的走向(图 ２:ｄ)ꎮ
２.３　 践踏胁迫对中位泥炭藓 Ｙ(Ⅱ)、Ｙ(ＮＰＱ)和
Ｙ(ＮＯ)的影响

红型泥炭藓的 Ｙ(Ⅱ)在轻度践踏下逐渐减小

(Ｐ<０.０１)ꎻ 践踏第二轮ꎬＹ(Ⅱ)随践踏强度增强ꎬ

００３１ 广　 西　 植　 物 ３９ 卷



表 １　 红型、黄绿型中位泥炭藓在不同践踏强度下的高度变化
Ｔａｂｌｅ １　 Ｈｅｉｇｈｔ ｏｆ ｒｅｄ ａｎｄ ｙｅｌｌｏｗ￣ｇｒｅｅｎ Ｓｐｈａｇｎｕｍ ｍａｇｅｌｌａｎｉｃｕｍ ｕｎｄｅｒ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｔｒａｍｐｌｉｎｇ ｉｎｔｅｎｓｉｔｉｅｓ

(ｃｍ)

类别
Ｔｙｐｅ

对照
Ｃｏｎｔｒｏｌ

轻度践踏
Ｌｉｇｈｔｌｙ ｔｒａｍｐｌｉｎｇ

中度践踏
Ｍｏｄｅｒａｔｅｌｙ ｔｒａｍｐｌｉｎｇ

重度践踏
Ｓｅｖｅｒｅｌｙ ｔｒａｍｐｌｉｎｇ

红型 Ｒｅｄ ８.５７±０.０６Ｂａ ６.３７±０.１５ｂ ５.４７±０.１２ｃ ４.７０±０.１７ｄ

黄绿型 Ｙｅｌｌｏｗ￣ｇｒｅｅｎ ８.９７±０.１５Ａａ ６.３０±０.１７ｂ ５.６０±０.１０ｃ ４.９０±０.１０ｄ

　 注: 数值 ＝平均值±标准偏差ꎮ 不同小写字母表示同类型中位泥炭藓不同践踏强度之间差异显著(Ｐ<０.０１)ꎬ不同大写字母表示
相同践踏强度不同类型中位泥炭藓之间差异显著(Ｐ<０.０５)ꎮ
　 Ｎｏｔｅ: Ｖａｌｕｅ ＝ ｘ±ｓ. Ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｓｍａｌｌ ｌｅｔｔｅｒｓ ｉｎｄｉｃａｔｅ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅｓ ａｍｏｎｇ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｔｒａｍｐｌｉｎｇ ｉｎｔｅｎｓｉｔｉｅｓ ｗｉｔｈ ｔｈｅ ｓａｍｅ ｔｙｐｅ Ｓｐｈａｇｎｕｍ
ｍａｇｅｌｌａｎｉｃｕｍ (Ｐ<０.０１). Ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｃａｐｉｔａｌ ｌｅｔｔｅｒｓ ｉｎｄｉｃａｔｅ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅｓ ｂｅｔｗｅｅｎ ｔｗｏ ｔｙｐｅｓ ｏｆ Ｓ. ｍａｇｅｌｌａｎｉｃｕｍ ｗｉｔｈ ｔｈｅ ｓａｍｅ ｔｒａｍｐｌｉｎｇ
ｉｎｔｅｎｓｉｔｉｅｓ (Ｐ<０.０５).

图 １　 三轮践踏后红型和黄绿型中位泥炭藓
Ｆｉｇ. １　 Ｒｅｄ ａｎｄ ｙｅｌｌｏｗ￣ｇｒｅｅｎ Ｓｐｈａｇｎｕｍ ｍａｇｅｌｌａｎｉｃｕｍ ａｆｔｅｒ ｔｈｒｅｅ ｔｉｍｅｓ ｏｆ ｔｒａｍｐｌｉｎｇ

呈现由高到低的变化趋势ꎻ践踏第三轮ꎬ践踏组与

对照组差异性更为明显(Ｐ<０.０１) (图 ３:ａ)ꎮ 黄绿

型泥炭藓的 Ｙ(Ⅱ)在重度践踏不断下降ꎻ践踏第二

轮次ꎬ重度践踏下的 Ｙ(Ⅱ)显著高于其他处理ꎻ践踏

第三轮次ꎬ轻度下的 Ｙ(Ⅱ)达到最低值(图 ３:ｂ)ꎮ
红型泥炭藓 Ｙ(ＮＰＱ)不同强度之间ꎬ第一轮次

内无显著差异性ꎬ第二轮次随践踏强度增大而增

大ꎬ第三轮次的处理组显著高于对照 ( Ｐ < ０. ０１)
(图 ３:ｃ)ꎮ 黄绿型泥炭藓 Ｙ(ＮＰＱ)一、三轮次趋势

和红型相似ꎬ但是第二轮次与其相反ꎬ随践踏强度

增大而减小(图 ３:ｄ)ꎮ 红型、黄绿型泥炭藓第一

轮的 Ｙ(ＮＯ)践踏组有高于对照的趋势ꎻ第三轮时ꎬ

红型各处理间无显著差异ꎻ黄绿型的践踏组低于

对照组ꎬ与对照差异性显著(Ｐ<０.０１) (图 ３:ｅꎬｆ)ꎬ
分别是对照的 ９５.２％、９２.６％、９３.１％ꎮ
２.４ 践踏胁迫对中位泥炭藓 ＥＴＲ 和 ＮＰＱ 的影响

红型泥炭藓的 ＥＴＲ 在一轮践踏中ꎬ各处理间

差异性不大ꎻ二轮践踏时ꎬ随强度增大而减小ꎬ中
度、重度践踏下的 ＥＴＲ 与对照差异性显著 ( Ｐ <
０.０１)ꎬ分别为对照的 ８４.８％、７１.７％ꎻ第三轮时ꎬ践踏

组的 ＥＴＲ 显著低于对照组(Ｐ<０.０１)(图 ４:ａ)ꎬ分别

为对照的 ７０. ５％、７９. ２％、７６. １％ꎮ 黄绿型泥炭藓

ＥＴＲ 在践踏第一轮次ꎬ践踏组均小于对照ꎻ第二轮

次重度践踏显著大于对照组(Ｐ<０.０１)ꎻ第三轮ꎬ除
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注: ＣＫ. 对照ꎻ ＬＴ. 轻度践踏ꎻ ＭＴ. 中度践踏ꎻ ＳＴ. 重度践踏ꎮ 不同小写字母表示同类型中位泥炭藓同一践踏轮次ꎬ不同践踏强度

之间差异显著(Ｐ<０.０５)ꎻ不同大写字母表示同类型中位泥炭藓同一践踏强度ꎬ不同践踏轮次之间差异显著(Ｐ<０.０５)ꎮ 下同ꎮ
Ｎｏｔｅ: ＣＫ. Ｃｏｎｔｒｏｌꎻ ＬＴ. Ｌｉｇｈｔｌｙ ｔｒａｍｐｌｉｎｇꎻ ＭＴ. Ｍｏｄｅｒａｔｅｌｙ ｔｒａｍｐｌｉｎｇꎻ ＳＴ. Ｓｅｖｅｒｅｌｙ ｔｒａｍｐｌｉｎｇ. Ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｓｍａｌｌ ｌｅｔｔｅｒｓ ｉｎｄｉｃａｔｅｄ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ

ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅ ａｍｏｎｇ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｔｒａｍｐｌｉｎｇ ｉｎｔｅｎｓｉｔｉｅｓ ｗｉｔｈ ｔｈｅ ｓａｍｅ ｔｙｐｅ Ｓｐｈａｇｎｕｍ ｍａｇｅｌｌａｎｉｃｕｍ ｏｆ ｔｈｅ ｓａｍｅ ｒｏｕｎｄｓ (Ｐ<０.０５).
Ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｃａｐｉｔａｌ ｌｅｔｔｅｒｓ ｉｎｄｉｃａｔｅ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅ ａｍｏｎｇ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｔｒａｍｐｌｉｎｇ ｒｏｕｎｄｓ ｗｉｔｈ ｔｈｅ ｓａｍｅ ｔｙｐｅ ｏｆ

Ｓｐｈａｇｎｕｍ ｍａｇｅｌｌａｎｉｃｕｍ ｗｉｔｈ ｔｈｅ ｓａｍｅ ｉｎｔｅｎｓｉｔｉｅｓ (Ｐ<０.０５). Ｔｈｅ ｓａｍｅ ｂｅｌｏｗ.

图 ２　 践踏对红型、黄绿型中位泥炭藓 Ｆ０和 Ｆｖ / Ｆｍ的影响

Ｆｉｇ. ２　 Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｔｒａｍｐｌｉｎｇ ｏｎ Ｆ０ ａｎｄ Ｆｖ / Ｆｍ ｉｎ ｒｅｄ ａｎｄ ｙｅｌｌｏｗ￣ｇｒｅｅｎ Ｓｐｈａｇｎｕｍ ｍａｇｅｌｌａｎｉｃｕｍ

轻度践踏外ꎬ其他处理间无显著差异性(图 ４:ｂ)ꎮ
红型、黄绿型泥炭藓 ＮＰＱ 在践踏第一轮无显

著差异性ꎬ第三轮践踏组大于对照ꎻ第二轮红型泥

炭藓 ＮＰＱ 随践踏强度增大而增大ꎻ而黄绿型随践

踏强度增大而减小ꎬ重度践踏明显低于其他践踏

强度(Ｐ<０.０１)(图 ４:ｃꎬｄ)ꎮ

３　 讨论

３.１ 践踏胁迫与叶绿素荧光的关系

初始荧光(Ｆ０)的大小对植物的受损状况具有

表征作用(Ｈｏｎｏｒａｔｏ￣Ｊúｎｉｏｒ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１５)ꎮ 两类泥

炭藓对照组的 Ｆ０在前两轮践踏中具有波动性ꎬ这

与采 样 时 间 为 冬 季ꎬ 植 物 受 到 了 低 温 胁 迫

(Ｂｒüｇｇｅｍａｎｎꎬ １９９２)有关ꎮ 尽管进行了室内恢复ꎬ
但长白山冬季较为严寒ꎬ泥炭藓的光合器官仍有

一定的损伤ꎮ 两类泥炭藓轻度践踏下的 Ｆ０在一轮

践踏时与对照无显著差异性ꎬ践踏结束时却显著

高于对照ꎬ表明践踏对泥炭藓产生了胁迫累积效

应ꎬ从而导致植物的类囊体膜或光合色素受到破

坏(Ｌｉｕ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００４)ꎬ限制了植物的光合作用ꎮ 这

与我们践踏胁迫会导致 Ｆ０增大的假设相一致ꎮ 践

踏结束后ꎬ两类泥炭藓轻度践踏的 Ｆ０显著高于重

度ꎬ可能是由于胁迫达到一定强度时ꎬ可以诱导植

物体内的保护酶产生更强的活性ꎬ从而减轻植物

受到的损伤ꎮ
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图 ３　 践踏对红型、黄绿型中位泥炭藓 Ｙ(Ⅱ)、Ｙ(ＮＰＱ)和 Ｙ(ＮＯ)的影响
Ｆｉｇ.３　 Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｔｒａｍｐｌｉｎｇ ｏｎ Ｙ(Ⅱ)ꎬ Ｙ(ＮＰＱ) ａｎｄ Ｙ(ＮＯ) ｉｎ ｒｅｄ ａｎｄ ｙｅｌｌｏｗ￣ｇｒｅｅｎ Ｓｐｈａｇｎｕｍ ｍａｇｅｌｌａｎｉｃｕｍ

ＰＳⅡ实际光量子产量 [Ｙ(Ⅱ)]、调节性能量

耗散的量子产量 [Ｙ(ＮＰＱ)]、非调节性能量耗散

的量子产量 [Ｙ(ＮＯ)]是 ＰＳⅡ反应中心消耗光量

子的主要途径(高桂青等ꎬ２０１８)ꎮ 向芬等(２０１４)
发现吉首蒲儿根受到胁迫ꎬ导致 Ｙ(Ⅱ) 减小时ꎬ
Ｙ(ＮＰＱ)会相应增大ꎬ当植物的调节性保护机制被

突破时ꎬ植物会启动非调节性机制进行自我保护ꎮ
我们发现ꎬ两类中位泥炭藓受到践踏胁迫时ꎬ

Ｙ(ＮＰＱ)与 Ｙ(Ⅱ)的变化情况符合吉首蒲儿根的

变化规律ꎮ 践踏结束时ꎬ践踏组的 Ｙ(ＮＯ)与对照

组差别不大ꎬ表明践踏胁迫未对两类中位泥炭藓

造成不可逆伤害ꎮ 这可能是由于不同轮次之间的

践踏间歇期为植物启动自身调节修复机制ꎬ提供

了缓冲时间(马红彬和谢应中ꎬ２００８)ꎮ
机械损伤除了会削弱 ＰＳⅡ实际光量子产量

[Ｙ(Ⅱ)]ꎬ还会破坏电子传输途径ꎬ使得过剩电子
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图 ４　 践踏胁迫对红型、黄绿型中位泥炭藓 ＥＴＲ 和 ＮＰＱ 的影响
Ｆｉｇ.４　 Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｔｒａｍｐｌｉｎｇ ｏｎ ＥＴＲ ａｎｄ ＮＰＱ ｉｎ ｒｅｄ ａｎｄ ｙｅｌｌｏｗ￣ｇｒｅｅｎ Ｓｐｈａｇｎｕｍ ｍａｇｅｌｌａｎｉｃｕｍ

泄漏 形 成 活 性 氧 ( ＲＯＳ ) ( Ｂｏｗｎ ＆ Ｍａｃｇｒｅｇｏｒꎬ
２００２)ꎬ加剧植物光合机构损伤ꎮ 轻度践踏下ꎬ红
型泥炭藓的 ＥＴＲ 随践踏轮次增多ꎬ不断下降ꎬ表明

践踏对红型泥炭藓的电子传递速率产生了抑制效

应ꎮ 玉米黄质介导的能量猝灭是植物的一种自我

保护措施(Ｇｏｌａｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１０)ꎬ当践踏胁迫对植物

产生不利影响ꎬＥＴＲ 降低时ꎬＮＰＱ 的值相应增大ꎬ
热耗散会增多ꎬ以此维持光合电子调节速率的稳

定性(帕提古力等ꎬ２０１４)ꎮ 本研究表明ꎬ红型和黄

绿型中位泥炭藓ꎬ可以通过 ＰＳⅡ中的类胡萝卜素、
超氧化物歧化酶和抗坏血酸构成的能量猝灭系

统ꎬ将有害的 ＲＯＳ 进行无害处理(Ｐｒｏｃｔｏｒ ＆ Ｂａｔｅｓꎬ
２０１８ꎻ Ｒａｌｐｈ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００５)ꎬ以此降低自身损伤ꎮ
３.２ 不同生态型泥炭藓叶绿素荧光差异性

黄绿型中位泥炭藓多生活在遮阴的栖息地ꎬ
红型则多在开阔地生长ꎮ Ｂｏｎｎｅｔｔ ｅｔ ａｌ. ( ２０１０)发

现ꎬ遮阴处的苔藓往往比开阔地的物种有更大的

叶绿素浓度ꎮ 叶绿素浓度是反映植物光合能力的

一个重要指标ꎬ对生物量的积累具有调控性作用

(杜祥备等ꎬ２０１９)ꎮ 本研究虽然没有直接测定叶

绿素含量ꎬ但初始荧光(Ｆ０)对于叶绿素含量具有

很好的指示作用 ( Ｈｏｎｏｒａｔｏ￣Ｊúｎｉｏｒ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１５)ꎮ
我们发现ꎬ在同一践踏条件下ꎬ黄绿型泥炭藓的 Ｆ０

始终高于红型泥炭藓ꎬ表明黄绿型中位泥炭藓比

红型中位泥炭藓有更高的叶绿素浓度ꎮ 这与上述

Ｂｏｎｎｅｔｔ ｅｔ ａｌ.(２０１０)的发现相一致ꎮ
践踏结束后ꎬ践踏组黄绿型的 Ｆ ｖ / Ｆｍ与对照无

显著差异性ꎬ而红型略有下降ꎻ践踏组红型的

Ｙ(Ⅱ)与对照相比明显下降ꎬ黄绿型的只有轻度践

踏下略有下降ꎮ 这表明黄绿型中位泥炭藓相比于

红型中位泥炭藓有更高的践踏耐受性ꎮ 这可能是

由于黄绿型泥炭藓在受到践踏胁迫时ꎬ仍然可以

有较多未受损的叶绿素使得其可以维持正常的光

合作用ꎬ从而表现出较强的践踏耐受性ꎮ
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类胡萝卜素(叶黄素加胡萝卜素)也是一种光

合色素ꎬ主要负责在细胞内吸收剩余光能ꎬ猝灭活

性氧ꎬ 从而防止膜脂过氧化 (尹海龙和田长彦ꎬ
２０１３ )ꎮ 践 踏 结 束 时ꎬ 红 型 泥 炭 藓 践 踏 组 的

Ｙ(ＮＰＱ)、ＮＰＱ 相比于绿型ꎬ要明显高于其自身对

照ꎬ表明开阔地的红型泥炭藓比遮阴处的黄绿型

泥炭藓有更高的类胡萝卜素比例ꎬ可以更好地耗

散多余光能ꎮ 这与 Ｍａｒｓｃｈａｌｌ ｅｔ ａｌ. ( ２００４)的发现

相一致ꎮ 有证据显示ꎬ开阔地苔藓的 ＮＰＱ 光保护

功能ꎬ不仅超过遮阴处的苔藓ꎬ还远远超过大多数

维管植物(Ｐｒｏｃｔｏｒ ＆ Ｓｍｉｒｎｏｆｆꎬ ２０１１)ꎮ
以上研究均表明以红型中位泥炭藓为代表的

开阔地植物的主要生理需求可能是光保护而不是

能量捕获ꎬ而黄绿型中位泥炭藓为代表的遮阴植

物因具有更多完好的叶绿体而具有更强的践踏耐

受性ꎮ 此外ꎬＬａｉｎｅ ｅｔ ａｌ.(２０１１)发现生长在开阔地

的红型泥炭藓长期遭受强光抑制效应ꎬ往往具有

比遮阴处的绿型泥炭藓更低的光合作用效率ꎻ
Ｍａｎｎｉｎｅｎ ｅｔ ａｌ.(２０１１)发现ꎬ黄绿型的尖叶泥炭藓

(Ｓ. ｃａｐｉｌｌｉｆｏｌｉｕｍ)比红型的有更强的氮胁迫耐受

力ꎮ 我们推断ꎬ在面临外来环境胁迫时ꎬ叶绿素浓

度高的黄绿型泥炭藓往往比开阔地的红型泥炭藓

具有更强的胁迫耐受性ꎮ
短期的践踏虽然主要造成红型中位泥炭藓的

光合效率下降ꎬ但从长远来看ꎬ践踏胁迫可以降低

苔藓周围维管植物生物量( Ｔａｋａｌａ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１２)ꎬ
这对于相对耐践踏的黄绿型中位泥炭藓来说ꎬ也
容易使其因暴露在阳光下失水ꎬ从而使得光合作

用受到抑制(Ｌａｉｎｇꎬ ２０１４)ꎮ Ｇｅｒｄｏｌ ｅｔ ａｌ.(１９９４)发
现叶绿素在秋季生长季末期ꎬ分解速度会加快ꎬ从
而降低植物的光合作用ꎮ 因此ꎬ加强对湿地参观

人流量的控制ꎬ尤其是在干旱时期或秋季之后ꎬ对
于湿地泥炭藓地被的保护尤为重要ꎮ

４　 结论

虽然室内模拟与野外实际人为践踏尚有一定

的差别ꎬ但其因为能很好地避免气候等不定因素

的干扰ꎬ所以仍能很好地反映出泥炭藓的胁迫耐

受性差异ꎮ 研究发现:(１)尽管植物有自身调节机

制ꎬ但随着践踏轮次增多ꎬ植物光合作用仍会受到

一定损伤ꎬ即使是轻度践踏也会对植物造成胁迫

累积效应ꎻ(２)林缘生境下叶绿素浓度较高的黄绿

型中位泥炭藓相较于开阔地的红型中位泥炭藓有

更强的践踏胁迫耐受性ꎮ 湿地保护与管理中ꎬ应
减少游人践踏干扰ꎬ尤其要严格控制开阔地生境

的游人进入ꎮ
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