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外源添加物对三江源高寒草甸苔藓结皮
快速培育的影响
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摘要：为探究三江源地区高寒草甸苔藓结皮快速培育方式，利用正交试验与完全组合试验相结合的设计方法，研究

了养分因子、菌类和植物生长调节剂噻苯隆（TDZ）3 类外源添加物对苔藓结皮生长发育过程的影响。结果表明：1）
养分因子碳（C）添加显著抑制苔藓结皮株高，氮（N）、磷（P）的添加对苔藓结皮盖度和高度具有显著影响；2）菌类和

TDZ 添加均对苔藓结皮株高具有显著影响（P<0. 05），其中 TDZ 对结皮盖度具有一定抑制作用；3）TDZ 与放线菌

的交互作用在苔藓结皮培育过程中具有一定积极影响；4）快速培育三江源高寒草甸的最佳因子组合为巨大芽孢杆

菌（1 g·kg-1 基质）+蒸馏水，在人工气候室条件下培育 70 d，苔藓结皮盖度、密度、株高及叶绿素 a 含量分别达到

90. 35%，31. 39 株·cm-2，1. 86 mm 和 7. 39 μg·cm-2。综上，三江源地区苔藓结皮培育过程中受到外源因素影响较

大，且在添加巨大芽孢杆菌条件下长势较好，研究结果为该地区退化高寒草甸苔藓结皮快速培育提供一定参考。
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Abstract： Establishment of moss crusts plays an important role in the conservation and restoration of alpine meadows 
in the Three-River-Source region.  This research investigated methods for more rapid moss crust establishment.  An 
orthogonal， full factorial experimentally design was used to investigate the effects of nutrient factors， a companion 
fungus and the plant growth regulator thidiazuron （TDZ） on the growth of moss crusts.  It was found that： 1） The 
addition of the nutrient factor carbon （C） significantly inhibited the height of the moss crust， and the addition of 
nitrogen （N） and phosphorus （P） had significant effects on the coverage and height of the moss crust.  2） Fungus 
addition and TDZ supplementation resulted in significant increase in plant height of the moss crust （P<0. 05）， and 
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TDZ had an inhibitory effect on crust cover； 3） The interaction of TDZ with actinomyces had some positive effects 
on the cultivation of moss crust； 4） In the complete combination experiment， the optimal factor combination for rapid 
cultivation of alpine meadow in the Three-River-Source region was Bacillus megaterium （1 g·kg−1 substrate）
+distilled water.  After 70 days growth in an artificial climate chamber under this treatment the moss crust cover was 
90. 35%， plant density was 31. 39 plants·cm−2， plant height was 1. 86 mm and chlorophyll a content was 7. 39 μg·
cm−2， respectively.  In conclusion， the moss crust cultivation process in the Three-River-Source region was greatly 
affected by exogenous factors， and the growth was better with the addition of B.  megaterium， which accelerated the 
establishment moss crust in this experiment.
Key words： the Three-River-Source region； moss crust； nutrient factors； fungus； plant growth regulator

苔藓结皮是由苔藓（Bryophyta）植物假根黏结地表土壤颗粒物形成的有机复合体，处于生物土壤结皮正向演

替的高级阶段［1］。不仅存在于干旱和半干旱地区，在高寒地区也广泛分布［2］。作为生态演替的先锋植物，苔藓具

有独特的形态特征和生理结构，能够在干旱、养分瘠薄的严寒环境中生存［3］，形成对高寒草甸水土保持［4］、物质循

环、土壤固氮等生态过程［5］具有重要作用的苔藓结皮。在面临严峻退化形势的高寒草甸恢复和重建过程中具有

重要作用［6］。三江源地区近几十年来面临气候变化、放牧等干扰，高寒草甸发生了不同程度的退化，退化高寒草

甸的恢复与重建工作在持续开展中［7］。然而，自然条件下形成发育较稳定的苔藓结皮过程极为缓慢，可能需要几

十年甚至几个世纪［8］。为最大限度地发挥苔藓结皮的诸多生态功能，科研工作者尝试通过一系列人工培育的方

式，以期加快苔藓结皮形成的速度。

在苔藓结皮培育过程中，苔藓植物不仅受到光照、水分、温度等环境因子影响，还受到繁殖体类型和养分因子

等的影响［9］。研究发现，在极端环境中，苔藓植物无性繁殖具有明显的优势，其茎叶碎片具有极强的繁殖能力［10］，

因此在人工培育试验中应用广泛。高寒草甸区的苔藓植物养分来源有土壤、降水、大气，其中，大气被认为是苔藓

矿质养分的主要来源［11］。但在培育苔藓过程中，多通过人为添加适量营养物质、微生物、植物生长调节剂改变土

壤养分状况，影响苔藓植物的生长和养分积累。对大灰藓（Hypnum plumaeforme）的研究表明氮元素对其覆盖度

和植株绿度影响较大，钾元素则对其覆盖度具有较大影响［12］。

菌类添加因其低成本、可降低化肥施用量等优点［13］，在人工培育苔藓结皮过程中具有重要的研究价值。同

时，微生物是苔藓结皮的重要组分，是影响苔藓结皮生长发育的关键因子［14］。巨大芽孢杆菌具有很强的解磷作

用，能够通过自身代谢或与其他生物协同作用将固定态磷转化为植物可利用的可溶态磷，参与土壤磷循环，增加

土壤细菌和真菌的丰富度，促进苔藓植物生长发育［15］。植物生长调节剂噻苯隆（thidiazuron， TDZ）作为一种人工

合成的高效生物调节剂，能够调节植物的离体形态发生，在植物组织培养快繁体系中得到广泛应用［16］。来自黄土

高原的研究发现植物生长调节剂对苔藓结皮生长发育具有显著影响［17］，对植物愈伤组织形成和光合作用具有促

进作用［18］。然而，不同生境内不同种类苔藓的繁殖生物学特征各异，目前对苔藓结皮的研究主要集中在黄土高

原、毛乌素沙区及腾格里沙漠等低海拔地区［9-10， 19］，而对于海拔较高且环境十分恶劣的三江源地区［20］苔藓结皮的

研究相对较少。

因此，本研究拟采用正交试验和完全组合试验相结合的设计方法，以三江源苔藓结皮为试验对象，利用光照

培养箱，快速培育苔藓结皮，通过定期测定苔藓植株的生长指标（株密度、株高度、盖度），判断苔藓结皮的变化特

征，系统地研究不同浓度养分因素碳（carbon， C）、氮（nitrogen， N）、磷（phosphorus， P）、钾（potassium， K）、植物

生长调节剂（TDZ）以及菌类（放线菌、巨大芽孢杆菌）对三江源高寒草甸苔藓结皮发育的影响，探讨影响三江源

地区苔藓结皮快速培育的关键因子。为实现三江源地区野外自然条件下苔藓结皮的培育提供理论依据，这对三

江源地区退化高寒草甸的恢复和水土保持工作具有重要的现实意义。
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1　材料与方法

1. 1　供试材料与接种材料的制备

苔藓结皮样品采样地点为青海省海北高寒草地生态系统国家野外科学观测研究站（简称海北站，37°37′ N，

101°19′ E，海拔 3200 m）。利用小铲铲取 0. 5~2. 5 cm 厚苔藓结皮层，装入纸箱带回实验室自然阴干，人工挑出肉

眼可见的杂质。经鉴定，供试苔藓结皮主要包括叶藓科、牛毛藓科、从藓科和真藓科植物，细分为对叶藓

（Distichium capillaceum）、土 生 对 齿 藓（Didymodon vinealis）、黄 色 真 藓（Bryum pallescens）、细 叶 对 齿 藓

（Didymodon perobtusus）等，其中以对叶藓和土生对齿藓为优势种。

培养基土壤采自青海省果洛州玛沁县。采样过

程中剔除表层 0~5 cm 厚土层，掘取 5~20 cm 的下伏

土层，运回实验室过 2 mm 筛，并在 105 ℃下杀菌烘干

备用。取一部分培养基土壤测定养分含量，其中，土

壤全氮 5. 28 g·kg-1，全钾 0. 96 g·kg-1，有机碳 45. 95 
g·kg-1，全磷 0. 30 g·kg-1。

将阴干的苔藓放入多功能粉碎机（2500A，中国永

康）中 35000 r·min-1 粉碎 40 s，制得接种材料种子土

备用。

1. 2　试验设计与方法

试验采用正交法与完全组合试验相结合，正交试

验考虑碳、氮、磷、钾（C、N、P、K）4 个因素，每个因素

设置 3 个水平，设计 4 因素 3 水平正交表，共得到 9 个

处理，每个处理 3 个重复（表 1）。按比例施入葡萄糖、

尿 素（总 氮 =46. 4%）、粒 状 重 过 磷 酸 钙［有 效 磷

（P2O5）=44%］、硫酸钾（氧化钾含量=50%），确保 C、

N、P、K 纯量养分需求。此外，专门设置一盆培育样品，使用酒精燃烧法［21］测定表层土壤含水量。

选取上述养分因素正交试验末期各指标均表现较优的 2 种组合（简称最优组合）与菌类：放线菌（1 g·kg-1基

质）、巨大芽孢杆菌（1 g·kg-1基质），以及植物生长调节剂噻苯隆 TDZ（1 mg·L-1）进行完全组合试验，共 8 个处理，

每个处理 3 个重复（表 2）。通过动态测定苔藓结皮的盖度、株密度、株高以及生物量，明确室内条件下快速培育三

江源区苔藓结皮的最优组合。另设置 4 盆培育样品，用于专门测定 0~5 cm 土壤含水量。试验开始时，每隔 3 d 测

定表层土壤含水量，试验后期，每隔 5 d 测定 1 次，使土壤表层含水量维持在 50% 左右。

1. 3　培育过程与方法

在培育盒（长：18 cm；宽：12 cm；高：5 cm，底部均匀分布 8 个直径为 0. 5 cm 的小孔）底部铺一层已消毒的纱

布。将制备好的培养基土壤装入培育盒，厚度保持在 4 cm，再将接种材料（种子土）按照试验设计平铺至基质土

壤，厚度为 0. 5 cm。粒状重过磷酸钙在培育材料制作期间与种子土混匀后施入，菌类在此期间与上层 2 cm 基质

土混匀施入。将制备好的培育材料放置盆中，沿盆壁向盆中加去离子水至与培育盒外沿齐平，当培育盒中土壤表

面全部湿润之后，立即取出并放置在暗处 4 h 后，施加其他养分因素以及植物生长调节剂（TDZ）。其中，葡萄糖、

尿素、硫酸钾溶于 45 mL 水中喷洒施入，植物生长调节剂（TDZ）配置浓度为 1 mg·L-1，喷洒施入 45 mL，为使土壤

表层含水量一致，施用粒状重过磷酸钙的处理组需喷洒 45 mL 蒸馏水。

使用光照培养箱（MGC-250BP-2，上海）在特定环境条件下（温度：昼/夜 20 ℃/10 ℃，空气湿度：90%，光照周

期：12 h，表层土壤含水量 45%~50%，光照强度为 4800 lx）进行培育。主要利用喷壶进行喷洒浇水，一次约 45 
mL。根据测定的含水量适当调整浇水含量和时间，使表层土壤含水量维持在设定范围（50%）。试验开始时，每

隔 3 d 测定表层土壤含水量，试验后期，每隔 5 d 测定 1 次。使用酒精燃烧法［21］快速测定土壤表层含水量。经测

表 1　L9（34）正交表及各因素用量

Table 1　L9 （34） orthogonal Table and dosages of each factor 
（g·m-2）

试验号

Test num⁃
bers

1

2

3

4

5

6

7

8

9

因素 1 碳
Factor 1
 carbon

0

5

10

10

0

5

5

10

0

因素 2 氮
Factor 2 
nitrogen

0

0

0

10

10

10

20

20

20

因素 3 磷
Factor 3 

phosphorus

0

20

10

20

10

0

10

0

20

因素 4 钾
Factor 4 
potassium

0

10

20

0

20

20

0

10

20
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定，在正交试验中土壤表层含水量维持在 50. 54% 左

右，完全组合试验过程中苔藓结皮土壤表层含水量维

持在 50. 48% 左右。

1. 4　观测指标及方法

定期测定盖度、密度、高度。盖度采用点针样框

法［18］，网格规格为 1 cm×1 cm；网格焦点下有苔藓则

记为 1，无则记为 0，至盖度趋于稳定时结束测量。密

度测定是在每个培养盒中均匀选取 6 个 1 cm×1 cm 小

框，计算小框内的苔藓株数，其均值则是一个培育盒

中苔藓密度［18］；高度测定用电子游标卡尺（SR44，广
东）随机测量培养盒内 20 株（数量低于 20 株则全部测

量）苔藓植株的高度，取均值得出株高度，二者均测至

试验结束。因苔藓植物矮小，采集苔藓植物生物量较

为困难，参考前人文献［2］，本试验利用叶绿素 a 含量来

表示生物量，具体测定过程参照前人研究［18］。

1. 5　数据分析

采用 Excel 对试验数据进行统计分析和作图，通

过 SPSS 26. 0 对苔藓结皮培育末期盖度、密度、株高和

生物量进行单因素方差分析（One-way ANOVA，P=
0. 05）和多因素方差分析判断不同处理之间的差异显著性，以及不同外源添加物对苔藓结皮的快速培育影响是否

显著，通过比较不同处理组的均值判断正负影响。

2　结果与分析

2. 1　养分添加对苔藓结皮生长发育的影响

随着培育时间的增加，在第 15 天已有苔藓植株长出，至培育第 92 天苔藓结皮已达到大面积覆盖。不同处理

的苔藓结皮盖度随培育时间的增加整体表现出快速增长趋势（图 1A），在第 58 天，无外源添加物的处理 1 苔藓结

皮盖度比处理 4、7、8 和 9 分别高出 13. 74%、31. 60%、26. 41% 和 42. 29%。培育第 58 天后，处理 1 和 3 较其他处

理组的增速减缓。至培育末期（92 d）（图 1B），处理 1、2 和 3 的苔藓结皮盖度较高，分别达到 97. 98%、93. 53% 和

95. 82%，三者无显著差异。根据不同处理组均值比较，结合多因素方差分析结果（表 3），C、N、P、K 的添加对苔

藓结皮盖度均具有一定抑制作用，其中，N、P 影响显著（P<0. 05），C、K 无显著影响。

苔藓结皮密度随着培育时间的增加呈快速的增长趋势（图 2A），至第 78 天，处理 1（无外源添加物）苔藓结皮

密度比添加 N 肥各处理组（4、5、6、7、8、9）依次高出 33. 75%、30. 21%、34. 17%、44. 17%、44. 17%、57. 71%。至

培育末期第 92 天（图 2B），未添加氮的处理 1、2 和 3 苔藓结皮密度均达到较高水平，分别为 29. 50、27. 61、27. 89
株·cm-2，与其他处理组差异显著（P<0. 05）。结合多因素方差分析结果表明（表 4），N、P、K 的添加均对苔藓结皮

密度具有抑制作用，且影响显著（P<0. 05）。

养分添加试验中各处理组苔藓结皮株高在 35~58 d 增速达到最大（图 3A），其中处理 1（无外源添加物）苔藓

植株高度在第 58 天较其他添加氮肥处理组（4、5、6、7、8、9）依次高出 72. 25%、67. 66%、73. 42%、10. 16%、

95. 18%、39. 15%。第 58 天后处理组 3 苔藓结皮株高依旧保持较高增速，至第 78 天后趋于平稳。培育末期（第 92
天）（图 3B）未添加 N 肥的处理组 1、2、3 苔藓结皮株高均高于其他各处理组，其中处理 1 和处理 3 达到显著水平

（P<0. 05），分别为 2. 57 和 2. 43 mm。根据不同处理组均值比较，结合多因素方差分析（表 5），结果表明 C、N 养

分对苔藓结皮株高具有显著负面影响（P<0. 05），而 P、K 对株高无显著影响。

表 2　完全组合试验表

Table 2　Complete combination test table

处理

Treatments

1

2

3

4

5

6

7

8

养分因素

Nutrient factors

A

A

A

A

B

B

B

B

菌类

Bacteria

C

D

C

D

C

D

C

D

植物生长调节剂

Plant growth regulator

E

E

F

F

E

E

F

F

注： A 代表正交试验中的处理 3（碳：10 g·m-2；氮：0 g·m-2；磷：10 g·
m-2；钾：20 g·m-2），B 代表正交试验中的处理 1（无外源养分添加），C
代表放线菌（1 g·kg-1基质），D 代表巨大芽孢杆菌（1 g·kg-1基质），E 代

表植物生长调节剂噻苯隆 1 mg·L-1，F 代表蒸馏水。

Note： A represents treatment 3 （carbon： 10 g·m-2； nitrogen： 0 g·m-2； 
phosphorus： 10 g·m-2； potassium： 20 g·m-2） in orthogonal test， B 
represents treatment 1 （no exogenous additives） in orthogonal test， C 
represents Streptomyces （1 g·kg-1 substrate）， D represents Bacillus 

megaterium （1 g·kg-1 substrate）， E represents plant growth regulator 
thidiazuron （TDZ） 1 mg·L-1， F represents distilled water.
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2. 2　外源添加物组合对苔藓结皮生长发育的影响

根据正交试验末期各处理组高度、密度和盖度的水平选择最优组合：B（无外源添加物）和 A（C：10 g·m-2；N：

0 g·m-2；P：10 g·m-2；K：20 g·m-2）作为养分变量。通过完全组合试验分析不同外源添加物的组合对苔藓结皮各

生长指标的影响。

图 1　正交试验不同培育天数苔藓结皮盖度动态变化（A）和培育末期苔藓结皮盖度（B）

Fig. 1　 Dynamic changes of moss crust coverage in different cultivation days of orthogonal experiment （A） and moss crust 

coverage at the end of cultivation （B）
不同处理组分别表示 Different treatments represent： T1 （C： 0 g·m-2； N： 0 g·m-2； P： 0 g·m-2； K： 0 g·m-2）； T2 （C： 5 g·m-2； N： 0 g·m-2； P： 20 
g·m-2； K： 10 g·m-2）； T3 （C： 10 g·m-2； N： 0 g·m-2； P： 10 g·m-2； K： 20 g·m-2）； T4 （C： 10 g·m-2； N： 10 g·m-2； P： 20 g·m-2； K： 0 g·m-2）； 
T5 （C： 0 g·m-2； N： 10 g·m-2； P： 10 g·m-2； K： 20 g·m-2）； T6 （C： 5 g·m-2； N： 10 g·m-2； P： 0 g·m-2； K： 20 g·m-2）； T7 （C： 5 g·m-2； N： 20 
g·m-2； P： 10 g·m-2； K： 0 g·m-2）； T8 （C： 10 g·m-2； N： 20 g·m-2； P： 0 g·m-2； K： 10 g·m-2）； T9 （C： 0 g·m-2； N： 20 g·m-2； P： 20 g·m-2； K： 
20 g·m-2）。不同小写字母表示不同处理组间差异显著（P<0.05）。下同。Different lowercase letters indicated significant differences among different 
treatment groups （P<0.05）. The same below.

表 3　正交试验养分因子对苔藓结皮盖度影响的多因素方差分析

Table 3　 Multi-factor analysis of variance for the effect of nutrient factors on the coverage of moss crusts in orthogonal 
experiment

养分因子 Nutrient factors

碳 Carbon （C）

氮 Nitrogen （N）

磷 Phosphorus （P）

钾 Potassium （K）

平方和 Sum of squares

0. 001

0. 073

0. 010

0. 002

自由度 Degrees of freedom

2

2

2

2

均方 Mean square

0. 000

0. 036

0. 005

0. 001

F 统计量 F-statistic

0. 449

45. 352

6. 449

1. 255

P 值 P-value

0. 645

0. 000

0. 008

0. 309

图 2　正交试验不同培育天数苔藓结皮密度动态变化（A）和培育末期苔藓结皮密度（B）
Fig. 2　Dynamic changes of moss crust density in different cultivation days （A） and moss crust density at the end of cultivation 
（B） in orthogonal experiment
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随培育时间的增加，苔藓结皮盖度逐渐增加。8 个处理中苔藓结皮盖度的增长趋势均在 10~30 d 内较为缓

慢，30~70 d 内呈快速增长趋势（图 4A）。含 B（无养分添加）组合的处理 5、6、7、8 苔藓结皮盖度在各个时间段均

高于含 A（添加 C、P、K 养分）处理组 1、2、3、4，至培育末期第 70 天（图 4B），后者盖度表现出显著差异，前者则无显

著差异。根据不同处理组均值比较，对苔藓结皮盖度进行方差分析（表 6），结果表明，A（添加养分）、C（菌类添加

放线菌）、E（植物生长调节剂 TDZ）对苔藓结皮盖度均具有抑制作用，其中 A 和 E 达到显著水平（P<0. 05）。菌类

放线菌或巨大芽孢杆菌与植物生长调节剂 TDZ 的交互作用对苔藓结皮盖度均具有显著正向影响，A（添加养分）

与植物生长调节剂 TDZ 的交互作用对苔藓结皮盖度具有显著负面影响（P<0. 05）。

随着培育时间的增加，完全组合试验苔藓结皮密度增长速度先缓后急（图 5A）。在 10~30 d 内，有养分添加

的处理 1、2、3、4 苔藓结皮密度相比无养分添加的处理 5、6、7、8 以较慢的速度匀速增长，在培育的 30~40 d 内，8 种

处理的苔藓结皮密度增长速度均达到最高，40~70 d 内，各处理的苔藓结皮密度增长速度均放缓，在整个培育期

间，无养分添加处理 5、6、7、8 的苔藓结皮密度明显高于有养分添加处理 1、2、3、4。试验末期（图 5B），处理 8 苔藓

结皮密度最高，达到 31. 39 株·cm-2，相较于苔藓结皮密度最低的处理 2 高出 47. 93%。根据不同处理组均值比

较，结合多因素方差分析结果（表 7）显示，添加养分对苔藓结皮密度有显著抑制作用（P<0. 05），而菌类种类和植

物生长调节剂对三江源苔藓结皮密度影响不显著（P>0. 05），且各因素的交互作用影响均不显著。

表 4　正交试验各养分因素对苔藓密度影响的多因素方差分析

Table 4　Multi-factor variance analysis of the effects of nutrient factors on the density of moss crust in orthogonal experiment

养分因子 Nutrient factors

碳 Carbon （C）

氮 Nitrogen （N）

磷 Phosphorus （P）

钾 Potassium （K）

平方和 Sum of squares

7. 431

320. 118

43. 190

13. 780

自由度 Degrees of freedom

2

2

2

2

均方 Mean square

3. 716

160. 059

21. 595

6. 890

F 统计量 F-statistic

1. 944

83. 738

11. 298

3. 605

P 值 P-value

0. 172

0. 000

0. 001

0. 048

图 3　正交试验不同培育天数苔藓结皮株高动态变化（A）和培育末期苔藓结皮株高（B）
Fig. 3　Dynamic changes of plant height of moss crusts in different cultivation days （A） and plant height of moss crusts at the end 
of cultivation （B） in orthogonal experiment

表 5　各养分因素对苔藓结皮株高影响的多因素方差分析

Table 5　Multi-factor variance analysis of the effects of nutrient factors on the plant height of moss crust

养分因子 Nutrient factors

碳 Carbon （C）

氮 Nitrogen （N）

磷 Phosphorus （P）

钾 Potassium （K）

平方和 Sum of squares

0. 214

1. 725

0. 044

0. 017

自由度 Degrees of freedom

2

2

2

2

均方 Mean square

0. 107

0. 863

0. 022

0. 008

F 统计量 F-statistic

9. 237

74. 610

1. 891

0. 729

P 值 P-value

0. 002

0. 000

0. 180

0. 496
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苔藓植物株高随时间增加呈快速增长趋势（图 6A），第 30 天后，未添加养分处理组 5、6、7、8 均高于添加养分

处理组 1、2、3、4。至培育第 70 天（图 6B），处理 8 苔藓植物株高最高（1. 86 mm），且与其他 7 个处理组差异显著

（P<0. 05）。根据不同处理组均值比较，结合多因素方差分析结果（表 8）表明添加养分、菌类和 TDZ 对苔藓植物

株高均具有显著抑制作用，然而，放线菌或巨大芽孢杆菌与 TDZ 的交互作用对苔藓植物株高具有显著促进作用

（P<0. 05）。

为观察不同外源添加物组合对苔藓植物生物量的影响，在完全组合试验末期，对苔藓植物叶绿素 a 含量进行

测定，以代表生物量（图 7）。处理 8 叶绿素 a 含量显著高于其他处理组，达到 7. 39 μg·cm-2，相较于有养分添加的

处理 4 高出 49. 75%。根据不同处理组均值比较，结合多因素方差分析（表 9），结果显示，添加养分与添加 TDZ 对

图 4　完全组合试验不同培育天数苔藓结皮盖度动态变化（A）和培育末期苔藓结皮盖度（B）
Fig. 4　Dynamic changes of moss crust coverage in different cultivation days （A） and moss crust coverage at the end of cultivation 
（B） in complete combination experiment
不同处理组分别表示：T1（养分： A 组合有养分添加； 菌类： C 放线菌  1 g·kg-1； 植物生长调节剂： E 1 mg·L-1噻苯隆）； T2（养分： A 组合有养分添

加； 菌类： D 巨大芽孢杆菌 1 g·kg-1； 植物生长调节剂： E 1 mg·L-1噻苯隆）； T3（养分： A 组合有养分添加； 菌类： C 放线菌  1 g·kg-1； 植物生长调

节剂： F 蒸馏水）； T4（养分： A 组合有养分添加； 菌类： D 巨大芽孢杆菌 1 g·kg-1； 植物生长调节剂： F 蒸馏水）； T5（养分： B 组合无养分添加； 菌
类： C 放线菌  1 g·kg-1； 植物生长调节剂： E 1 mg·L-1噻苯隆）； T6（养分： B 组合无养分添加； 菌类： D 巨大芽孢杆菌 1 g·kg-1； 植物生长调节剂： E 
1 mg·L-1噻苯隆）； T7（养分： B 组合无养分添加； 菌类： C 放线菌  1 g·kg-1； 植物生长调节剂： F 蒸馏水）； T8（养分： B 组合无养分添加； 菌类： D 巨

大芽孢杆菌 1 g·kg-1； 植物生长调节剂： F 蒸馏水）。下同。Different treatments represent： T1 （nutrients： A combination has nutrients added； fungi： 
C actinomyces 1 g·kg-1； plant growth regulator： E 1 mg·L-1 thidiazuron）； T2 （nutrients： A combination has nutrients added； bacteria： D B. gigantium 
1 g·kg-1； plant growth regulator： E 1 mg·L-1 thidiazuron）； T3 （nutrients： A combination has nutrients added； fungi： C actinomyces 1 g·kg-1； plant 
growth regulator： F distilled water）； T4 （nutrients： A combination has nutrients added； bacteria： D B. gigantium 1 g·kg-1； plant growth regulator： F 
distilled water）； T5 （nutrient： B combination without nutrient addition； fungi： C actinomyces 1 g·kg-1； plant growth regulator： E 1 mg·L-1 
thidiazuron）； T6 （nutrients： B combination without nutrients added； bacteria： D B. gigantium 1 g·kg-1； plant growth regulator： E 1 mg·L-1 
thidiazuron）； T7 （nutrient： B combination without nutrient addition； fungi： C actinomyces 1 g·kg-1； plant growth regulator： F distilled water）； T8 
（nutrient： B combination without nutrient addition； bacteria： D B. gigantium 1 g·kg-1； plant growth regulator： F distilled water）. The same below.

表 6　完全组合试验外源添加物对苔藓结皮盖度的多因素方差分析

Table 6　Multi-factor analysis of variance of exogenous additives on moss crust coverage in complete combination experiment

外源添加物

Exogenous additives
养分因子 Nutrient factors

菌类 Fungus

植物生长调节剂 Plant-growth regulator

养分因子×菌类 Nutrient factors×fungus

菌类×植物生长调节剂 Fungus×plant-growth regulator

养分因子×植物生长调节剂 Nutrient factors×plant-
growth regulator

平方和

Sum of squares
0. 498

0. 000

0. 031

0. 000

0. 008

0. 014

自由度

Degrees of freedom
1

1

1

1

1

1

均方

Mean square
0. 498

0. 000

0. 031

0. 000

0. 008

0. 014

F 统计量

F-statistic
476. 550

0. 372

30. 087

0. 093

6. 202

10. 914

P 值

P-value
0. 000

0. 550

0. 000

0. 764

0. 023

0. 004
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苔藓植物生物量均具有显著负面影响，放线菌和巨大芽孢杆菌与 TDZ 的交互作用则对苔藓植物生物量具有显著

正向影响（P<0. 05）。

3　讨论

3. 1　养分因素对苔藓结皮生长发育的影响

正交试验结果表明养分因素对苔藓结皮盖度、密度和高度均有显著影响，其中不同养分因素对苔藓结皮生长

发育的作用不同。氮元素是生物化学反应酶、细胞复制和大分子蛋白质的重要组成元素［22］，在苔藓结皮生长发育

图 5　完全组合试验不同培育天数苔藓结皮密度动态变化（A）和培育末期苔藓结皮密度（B）
Fig. 5　Dynamic changes of moss crust density in different cultivation days in complete combination experiment （A） and moss 
crust density at the end of cultivation （B）

表 7　完全组合试验苔藓结皮密度影响因素的多因素方差分析

Table 7　Multi-factor analysis of variance of the factors affecting the density of moss crusts in complete combination experiment

外源添加物

Exogenous additives

养分因子 Nutrient factors

菌类 Fungus

植物生长调节剂 Plant-growth regulator

养分因子×菌类 Nutrient factors×fungus

菌类×植物生长调节剂 Fungus×plant-growth regulator

养分因子×植物生长调节剂 Nutrient factors×plant-
growth regulator

平方和

Sum of squares

314. 216

0. 138

10. 454

4. 318

3. 511

0. 721

自由度

Degrees of freedom

1

1

1

1

1

1

均方

Mean square

314. 216

0. 138

10. 454

4. 318

3. 511

0. 721

F 统计量

F-statistic

116. 817

0. 051

3. 887

1. 605

1. 305

0. 268

P 值

P-value

0. 000

0. 823

0. 065

0. 222

0. 269

0. 611

图 6　完全组合试验不同培育天数苔藓植物株高动态变化（A）和培育末期苔藓植物株高（B）
Fig. 6　Dynamic changes of plant height of moss crusts in different cultivation days in complete combination experiment （A） and 
plant height of moss crusts at the end of cultivation （B）
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过程中不可或缺。但本研究结果表明，无氮添加培养

下的高寒草甸苔藓结皮盖度、密度、株高等生长指标

表现均高于有氮添加试验组，这与刘军等［23］认为氮元

素的添加有利于生物结皮的生长发育有一定差异，主

要是由于：1）试验材料的差异，后者的试验材料生物

结皮主要成分为藻结皮，苔藓植物占比较低；2）土壤

酶活性在土壤 C、N、P 的转化和迁移过程中起重要作

用［24］，本试验中基质土经过高温杀菌后酶活性降低，

苔藓结皮对于外源添加养分利用率降低；3）苔藓植物

自身具有较强的耐瘠薄能力，少量养分就可使其正常

生长［25］，而本试验所使用的基质土具有一定肥力，人为添加氮元素使得氮元素过量引起净光合速率降低［26］，进而

抑制高寒草甸苔藓结皮的生长发育。

完全组合试验中，在均不添加 N 的养分对照试验中不同处理间有无养分添加同样呈较大的差异。苔藓植物

密度的变化容易引起生物结皮土壤理化特性的改变，进而对土壤微生物多样性和数量产生影响［27］，本试验结果显

示磷添加对苔藓结皮密度和盖度表现出显著影响，主要表现为较高浓度的磷添加对苔藓结皮盖度和密度具有一

定的抑制作用，这可能是由于土壤中磷含量与各种酶活性关系较为密切［28］，二者相互影响。钾添加对苔藓结皮密

度具有显著抑制作用，可能是由于钾肥和氮肥在苔藓植物代谢过程中具有一定的互补作用，在比例不合适的情况

下会阻碍苔藓植株的生长，进而影响苔藓结皮密度［29］。此外，本试验结果显示碳添加对株高表现出显著影响，

表 9　苔藓结皮叶绿素 a含量影响因素的多因素方差分析

Table 9　Multi-factor analysis of variance on factors affecting the content of chlorophyll a of moss crusts

外源添加物

Exogenous additives

养分因子 Nutrient factors

菌类 Fungus

植物生长调节剂 Plant-growth regulator

养分因子×菌类 Nutrient factors×fungus

菌类×植物生长调节剂 Fungus×plant-growth regulator

养分因子×植物生长调节剂 Nutrient factors×plant-
growth regulator

平方和

Sum of squares

27. 094

0. 010

3. 197

0. 001

0. 021

0. 002

自由度

Degrees of freedom

1

1

1

1

1

1

均方

Mean square

27. 094

0. 010

3. 197

0. 001

0. 021

0. 002

F 统计量

F-statistic

56. 057

0. 022

6. 615

0. 420

7. 331

0. 525

P 值

P-value

0. 000

0. 885

0. 020

0. 525

0. 015

0. 479

表 8　苔藓结皮株高影响因素的多因素方差分析

Table 8　Multi-factor analysis of variance for the factors affecting moss crusts height

外源添加物

Exogenous additives

养分因子 Nutrient factors

菌类 Fungus

植物生长调节剂 Plant-growth regulator

养分因子×菌类 Nutrient factors×fungus

菌类×植物生长调节剂 Fungus×plant-growth regulator

养分因子×植物生长调节剂 Nutrient factors×plant-
growth regulator

平方和

Sum of squares

1. 175

0. 022

0. 083

0. 001

0. 021

0. 002

自由度

Degrees of freedom

1

1

1

1

1

1

均方

Mean square

1. 175

0. 022

0. 083

0. 001

0. 021

0. 002

F 统计量

F-statistic

398. 250

7. 527

28. 081

0. 420

7. 331

0. 525

P 值

P-value

0. 000

0. 014

0. 000

0. 525

0. 015

0. 479

图 7　试验末期各处理叶绿素 a含量

Fig. 7　The content of chlorophyll a in each treatment at the 
end of the experiment
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Yang 等［30］的研究结果指出试验中补充含碳元素的葡萄糖溶液在浓度过高条件下会抑制苔藓结皮的生长发育，这

表明苔藓结皮在快速培育过程中对土壤养分的需求量具有一定的阈值。来自黄土高原地区的研究认为氮元素和

碳元素的添加有利于生物结皮的生长发育［9，18］，表明该阈值可能还受到不同生境的影响，且具体的影响程度还需

进一步探究。

3. 2　菌类及植物生长调节剂对苔藓结皮生长发育的影响

白雪强等［14］研究发现，菌类添加对苔藓结皮的生理指标有显著的积极作用，对结皮的生长指标无显著影响。

而在本研究中，巨大芽孢杆菌、放线菌分别与养分的交互作用对苔藓结皮的生长指标株高具有显著负面影响，引

起这一差异的主要原因是二者的研究地点不同，且试验设置有所差异，本试验中添加的放线菌和巨大芽孢杆菌均

参与土壤磷循环，能够分泌磷酸酶，二者通过矿化作用将有机磷化合物转化为无机磷化合物，对苔藓植株的生长

发育具有较大影响［15］，但由于养分的添加，可能引起菌类的过度繁殖，与苔藓植物竞争可用养分，进而抑制苔藓植

物的生长［31］。试验结果表明，菌类和 TDZ 的交互作用对苔藓植物生长指标盖度和密度具有显著的促进作用，这

可能是由于菌类所产生的植物生长激素与苯基脲类衍生物 TDZ 具有一定的协同作用［16］，二者共同作用提高植物

激素浓度，对苔藓植物的盖度和密度起到促进作用。低浓度的 TDZ 能够诱导愈伤组织和芽的产生，Sanago 等［32］

的研究结果表明 TDZ 对植物的影响机制是诱导植物在生长初期进入逆境胁迫状态，以促进植物在逆境中恢复再

生，这一过程中植株常出现矮化现象，本研究结果与其一致。由于本试验 TDZ 浓度设置较为单一，还需深入研究

以确定适合苔藓植物生长发育的浓度范围，为三江源地区恢复退化高寒草甸野外培育苔藓结皮工作提供一定的

参考。

3. 3　三江源苔藓结皮快速培育的可行性

本研究结果显示正交试验处理 1（对照组）中培育第 58 天苔藓结皮的盖度接近 90%，密度和株高均表现出较

高水平。表明在自然条件下，三江源地区土壤养分供给能够快速培育出较高质量的苔藓结皮，苔藓植物作为寡营

养型植物，能从营养含量较低的环境中吸收并累积养分［33］，养分添加促使土壤养分过高反而会抑制其生长，因此

不建议在培育过程中额外添加养分。菌类和未添加植物生长调节剂 TDZ 的完全组合试验处理 8［巨大芽孢杆菌

（1 g·kg-1基质）+蒸馏水］的结果表现最优，主要是因为 TDZ 常用于提高苔藓植物的抗逆性，在黄土高原等极端

干旱环境中生物结皮的培育应用广泛［34］。而在本研究培育过程中，尽管巨大芽孢杆菌和 TDZ 的协同作用对苔藓

植物的盖度和密度具有一定促进作用，但三江源地区属于高寒半湿润气候，分冷暖两季，雨热同季［35］，试验中模拟

三江源地区野外暖季气候条件［36］，该环境下对苔藓结皮抗逆性要求较低，所以 TDZ 对苔藓植株生长发育的促进

作用不显著，甚至具有一定的抑制作用。因此，建议在三江源地区野外培育苔藓结皮时适量添加巨大芽孢杆菌以

促进苔藓植物的快速生长。

4　结论

本研究通过室内模拟三江源地区野外环境快速培育苔藓结皮，判断养分、菌类和植物生长调节剂 TDZ 这 3
类外源添加物对苔藓结皮生长发育的影响。研究发现 N 添加对该地区苔藓结皮生长具有抑制作用，养分过量反

而不利于其生长。苔藓结皮的各项生长指标在添加放线菌和 TDZ 的处理组表现水平均低于未添加处理组，尽管

放线菌和巨大芽孢杆菌与 TDZ 的协同作用对苔藓植物生长具有一定积极影响，但其促进作用不及单独添加巨大

芽孢杆菌，表明适量添加巨大芽孢杆菌有助于三江源地区野外快速培育苔藓结皮的实现。同时也说明了三江源

地区外源添加物促进苔藓结皮快速培育的可行性，并为三江源地区野外苔藓结皮快速培育提供了一定基础数据

和理论依据。
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