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芽孢杆菌与植物生长调节剂在苔藓

结皮种源扩繁中的作用

王清玄１，２，鞠孟辰３，卜崇峰１，３
（１．中国科学院 水利部 水土保持研究所，陕西 杨凌７１２１００；

２．中国科学院大学，北京１０００４９；３．西北农林科技大学 水土保持研究所 陕西 杨凌７１２１００）

摘　要：［目的］研究芽孢杆菌与植物生长调节剂对苔藓结皮生长发育的影响，为提高苔藓结皮种源扩繁

效率提供科学依据。［方法］选择芽孢杆菌（胶质芽孢杆菌／巨大芽孢杆菌）与生长调节剂（噻苯隆）２种因

素，设计双因素完全试验，观测温室条件下苔藓结皮的覆盖度、株高度和株密度。［结果］①只添加胶质芽

孢杆菌处理的苔藓生长状况最优，相比对照组（未添加芽孢杆菌及生长调节剂）分别提高了苔藓覆盖度
（＋１８．９％）、株高度（＋０．８５ｍｍ）和株密度（＋１５．４４株／ｃｍ２）；②添加巨大芽孢杆菌能提高苔藓株密度
（＋５．７６株／ｃｍ２），但会减小其株高度（－０．７８ｍｍ），对盖度则无显著影响；③生长调节剂ＴＤＺ减小了苔藓

植物覆盖度（－１１．７８％）、株高度（－３．３３ｍｍ），对株密度影响不显著；④芽孢杆菌与生长调节剂存在交互

作用，巨大芽孢杆菌＋ＴＤＺ处理增大了苔藓株密度（＋９．７９株／ｃｍ２），且高于只添加巨大芽孢杆菌处理
（＋３．６７株／ｃｍ２），胶质芽孢杆菌＋ＴＤＺ处理增加苔藓株密度（＋４．３株／ｃｍ２）但弱化了胶质芽孢杆菌的促

进作用（－１１．１４株／ｃｍ２）。［结论］功能性微生物与生长调节剂对苔藓结皮生长发育具有显著影响，在今

后苔藓结皮种源扩繁实践中应加以考虑和借鉴。
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　　生物结皮是由苔藓植物、地衣、藻类、真菌和细菌
等与土壤颗粒形成的复合体，广泛分布于干旱、炎热
和贫瘠的环境中［１］。作为生物结皮的一种主要形式，
苔藓结皮有着多种水土保持功能与生态功能［２－４］，对
植被恢复与重建具有积极意义［５］，应用前景十分广
阔。研究表明，通过一定的技术措施实现野外人工快
速恢复苔藓结皮是完全可行的［６－７］，然而，工程化推广
时遇到了生物结皮种源需求难以满足的瓶颈问题。
初步的种源扩繁试验显示，营造适宜的环境条件、采
取适合的培养基（培养液），能够实现生物结皮种源的
快速扩繁［８－９］。不过，由于目前进行种源扩繁的实践
中存在培育周期长、株高度低于自然发育的苔藓、培
育后期易发生衰败和退化等问题，严重阻碍了扩繁的
速度与有效性，使得生物结皮的种源供给不足成为限
制这一技术推广应用的瓶颈。
土壤微生物是苔藓结皮的重要组分，通过改善表

土结构、提高表土养分提供适宜苔藓植物生长的表土
微环境［１０］。芽孢杆菌是一类可促进多种植物生长发
育的微生物［１１］，在荒漠地区约占土壤微生物的５０％，
是促进生物结皮形成与发育的重要微生物［１２］。将其
引入苔藓结皮的种源扩繁过程中，可能会对其生长发
育有一定的促进作用。苔藓植物茎叶碎片有很强的繁
殖能力，在环境适宜时，其茎叶碎片细胞经分裂和分化
形成小植物体，进而产生大量的新植物体［１３］。研究表
明，多种植物生长调节剂能通过诱导植物愈伤组织及
增强光合作用等方式促进苔藓结皮的生长发育［１４－１５］。
目前，苔藓结皮种源扩繁的研究仍主要集中在对环境
因子与营养物质等方面。对生长调节剂的应用虽有大
量研究，但主要集中在组织培养与高度可控的培养箱
环境下，温室环境下的培育研究还有待进一步加强。
本研究在温室培育实验中引入芽孢杆菌、生长调

节剂两种因子，观测不同处理作用下苔藓结皮的覆盖
度、株高度和株密度的变化，探讨两种因子对温室苔

藓种源扩繁的影响，以期为苔藓种源室内快速扩繁提
供技术支持。

１　材料与方法

１．１　种源采集与制备
苔藓结皮样品于２０１８年６月１７日采自陕西省

延安 市 砖 窑 湾 镇 贾 居 沟 （１０９°０８′—１０９°１４′Ｅ，

３６°４２′—３６°４８′Ｎ，海拔１　００３～１　２０３ｍ）深处人为干扰
较少地区，优势苔藓种为土生对齿藓（Ｄｉｄｙｍｏｄｏｎ
ｖｉｎｅａｌｉｓ），伴生有丛生真藓（Ｂｒｙｕｍ　ｃａｅｓｐｉｔｉｃｉｕｍ）等。
用小铲取上部１ｃｍ较为完整、株高度大于５ｍｍ的发
育良好的苔藓结皮。将采集好的结皮置于干燥阴暗
处晾干。剔除杂质后用粉碎机粉碎至长度分布在
０．０１～２ｍｍ的茎叶碎片，即为扩繁试验所用种源。

１．２　扩繁培育环境
使用西北农林科技大学的科研温室。试验开始

前，在温室的顶部加装反光膜，南北向挂搭遮光布，并
定时开启湿帘、定期洒水，调节温室内温度与光照强
度到适合苔藓生长发育的水平。控制基质含水率在
１５％～３０％（由于基质较薄，体积含水量日动态变化
以浇水后达到约１００％的峰值，后随水分蒸发逐渐降
低至１０％～３０％间时，需要再次补水）。使用角铁搭
建多层支架，下铺吊顶板，保证层间受光均匀，架高
２ｍ，长２．４ｍ，宽１．２ｍ。经测定，整个培育周期内
温度最大值为３５℃，光照最大值２．６０×１０４　ｌｕｘ。
１．３　试验设计与布置
本试验考虑芽孢杆菌（巨大芽孢杆菌Ｂａｃｉｌｌｕｓ

ｍｅｇａｔｅｒｉｕｍ，ＢＭｅ；胶质芽孢杆菌Ｂａｃｉｌｌｕｓ　ｍｕｃｉｌａｇ－
ｉｎｏｓｕｓ，ＢＭｕ）和生长调节剂（ＴＤＺ）两个因素。设计
完全试验，共６个处理，重复４次，共计２４个样品。
使用下部带孔的方形３０ｃｍ×３０ｃｍ×２ｃｍ接种盘，
将土工布垫于接种盘底部，其上按照处理均匀覆盖添
加了胶质芽孢杆菌（１ｇ／ｋｇ基质）或巨大芽孢杆菌（１
ｇ／ｋｇ基质）的泥炭土基质３～４ｍｍ，使用高雾化度的
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喷头喷水浸湿。按３００ｇ／ｍ２ 将等量长度为０．０１～
２ｍｍ茎叶碎片均匀撒播在基质表面，并在相应处理
均匀喷洒生长调节剂ＴＤＺ（１ｍｇ／Ｌ）稀释液２００ｍｌ。
播种后于培养环境内随机摆放。每１５ｄ喷洒 Ｈｏａｇ－
ｌａｎｄ营养液（２．１Ｌ／ｍ２）一次，并记录当日苔藓覆盖
度、株高度和株密度。试验于２０１８年８月１７日启
动，２０１８年１０月１７日结束，历时两个月。

１．４　观测指标与方法
１．４．１　苔藓覆盖度　按照五点取样法在接种盘内选
５个点。参考专利隐花植物盖度野外测定样框［１６］，自
制１０ｃｍ×１０ｃｍ正方形网格板，网格尺寸２．５ｃｍ×
２．５ｃｍ，共计１６个网格。观测每个网格下苔藓覆盖度，
求和后除以网格板面积，即为该样框下苔藓覆盖度。

１．４．２　苔藓株高度　用电子游标卡尺随机测量接种
盘内１５株苔藓，每株重复测量３次。

１．４．３　苔藓株密度　按照五点取样法在接种盘内选
５个点，使用１．３．１中自制网格板，观测每个网格下
苔藓株数，求和后除以网格板面积，即为该样框下苔
藓株密度。

１．５　数据处理
使用Ｅｘｃｅｌ　２０１６对数据进行预处理，使用Ｒ　３．４．１

进行巴特莱特方差齐性检验，并使用ＳＰＳＳ　２０．０进行
数据的方差分析与Ｔｕｋｅｙ　ＨＳＤ多重比较。

２　结果与分析

２．１　不同添加物对苔藓覆盖度的影响
图１为不同处理在６０ｄ内苔藓覆盖度的变化情

况。可以看到，在整个培育期内，苔藓覆盖度增长速度
先慢后快，第１５ｄ与第３０ｄ所测数据差异很小，平均
增幅仅为２．０９％。此后苔藓覆盖度增速明显变快，不
同处理间差异更加明显。此外，ＴＤＺ，ＢＭｅ＋ＴＤＺ两种
处理的差异在４次观测中盖度均较为接近；添加巨大
芽孢杆菌与空白对照两种处理的盖度差异不大。

　　注：ＴＤＺ为生长调节剂；ＢＭｅ为巨大芽孢杆菌；ＢＭｕ为胶质芽

孢杆菌。下同。

图１　苔藓结皮覆盖度变化情况

对苔藓覆盖度数据进行正态性检验与方差齐性

检验，结果均不显著（ｐ＞０．０５），表明该组数据满足
方差分析的前提假设。６０ｄ结皮盖度方差分析结果
（见表１）显示，芽孢杆菌、生长调节剂对覆盖度均有
显著的影响（ｐ＜０．０５）。其中芽孢杆菌的 Ｆ 值
（２１．３２）大于生长调节剂（１３．７６），表明前者解释了更
多部分的差异，对生物结皮盖度的影响大于后者。
多重比较结果显示不同处理的苔藓覆盖度由小到

大分别为：ＴＤＺ（３．３３％）＝ ＢＭｅ＋ ＴＤＺ（４．３３％）＜
ＢＭｅ（１２．２２％）＝ ＣＫ（１５．１１％）＜ ＢＭｕ ＋ ＴＤＺ
（２２．４４％）＜ＢＭｕ（３４．４４％）。１ｍｇ／Ｌ的ＴＤＺ对苔
藓覆盖度有显著地负效应，相比于空白对照，盖度减
少了１１．８％。ＢＭｕ处理与 ＣＫ 相比盖度提高了

１２７．９３％，但ＢＭｅ处理与ＣＫ无明显差异。

表１　苔藓结皮覆盖度的方差分析

项 目　 平方和 自由度 均方 Ｆ　 ｐ
芽孢杆菌 ０．４７　 ２　 ０．２３　 ２１．３２ ＜０．００１
生长调节剂 ０．１５　 １　 ０．１５　 １３．７６　 ０．００１
误 差 ０．５５　 ５０　 ０．０１

２．２　不同添加物对苔藓株高度的影响
图２为不同处理在６０ｄ内苔藓株高度的变化情

况。在整个培育期内，不同处理下苔藓株高度的变化
呈现出多种模式。第一个１５ｄ内ＢＭｕ处理株高度
最大，达到０．８９ｍｍ。第二个１５ｄ内ＢＭｕ处理株高
度几乎没有变化，此时ＣＫ处理株高度增长幅度最
大，达到１．９０ｍｍ。此后的两个１５ｄ各处理株高度
均有大幅增长，其中ＴＤＺ与ＢＭｅ＋ＴＤＺ处理株高度
远小于其他处理。

图２　苔藓株高度变化情况

对苔藓株高度数据进行巴特莱特方差齐性检验，

ｐ＝０．６，表明各处理苔藓株高的主要差异来自处理。

６０ｄ苔藓株高度的方差分析结果（见表２）显示：功能
性微生物、生长调节剂对覆盖度均有显著的影响
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（ｐ＜０．０５）。其中芽孢杆菌的Ｆ值（５．７０）小于生长调
节剂（１０．５７），表明两种因素中生长调节剂对苔藓株
高度的影响更大。
培育６０ｄ后，不同处理间苔藓株高度由小到大

分别为：ＢＭｅ＋ＴＤＺ（１．９４ｍｍ）＜ＴＤＺ（２．１２ｍｍ）＜
ＢＭｅ（４．６７ｍｍ）＜ＣＫ（５．４８ｍｍ）＜ＢＭｕ＋ＴＤＺ
（５．６６ｍｍ）＝ＢＭｕ（６．３３ｍｍ）。１ｍｇ／Ｌ生长调节剂

ＴＤＺ对苔藓株高度有显著的负效应，与 ＣＫ 相比

ＴＤＺ处理的株高度降低了６１．２６％。ＢＭｅ与ＣＫ处
理无显著差异。ＢＭｕ处理的株高度最高，达到了６．３３
ｍｍ，比最低的ＢＭｅ＋ＴＤＺ处理多生长４．３９ｍｍ。

表２　苔藓株高度的方差分析

项 目　 平方和 自由度 均方 Ｆ　 ｐ
芽孢杆菌 ０．７４　 ２　 ０．３７　 ５．７０　 ０．００６
生长调节剂 ０．６９　 １　 ０．６９　 １０．５７　 ０．００２
误 差 ３．２４　 ５０　 ０．０７

２．３　不同添加物对苔藓株密度的影响
图３为不同处理在６０ｄ内苔藓株密度的变化情

况。ＢＭｕ处理在第１５ｄ观测时株密度最大（２．４４
株／ｃｍ２），ＣＫ最小（０．２８株／ｃｍ２）。至培育第３０ｄ，

ＢＭｅ＋ＤＺ处理株密度最大，达到４．６０株／ｃｍ２，而

ＣＫ与ＴＤＺ处理几乎无变化。第３０ｄ至第４５ｄ期
间，ＢＭｕ处理株密度由２．９０株／ｃｍ２ 增至１４．９５株／

ｃｍ２，远高于其他处理。此外，ＢＭｅ处理株密度小于

ＢＭｕ处理，但添加ＴＤＺ后二者大小关系相反，表明

ＴＤＺ与ＢＭｅ间存在一定的相互作用。

图３　苔藓结皮株密度变化情况

巴特莱特齐性检验ｐ值为０．２０，满足方差分析
的前提假设。方差分析结果表明（见表３），芽孢杆菌
及二者交互作用均对苔藓结皮株密度有极显著（ｐ＜
０．００１）的影响，其Ｆ值分别为１６．９０和１０．３０。生长
调节剂的影响不显著（Ｆ＝２．６７，ｐ＝０．１１）。
培育６０ｄ后，各处理株密度由小到大分别为：

ＣＫ（１．６１株／ｃｍ２）＝ＴＤＺ（２．１９株／ｃｍ２）＜ＢＭｕ＋
ＴＤＺ（５．９１株／ｃｍ２）＝ＢＭｅ（７．３７株／ｃｍ２）＜ＢＭｅ＋
ＴＤＺ（１１．０４株／ｃｍ２）＜ＢＭｕ（１７．０５株／ｃｍ２）。可以
发现，除ＴＤＺ处理外其他４种处理株密度均显著大
于ＣＫ组。相比ＢＭｕ处理，ＢＭｕ＋ＴＤＺ的株密度减
少了６５．３４％，差异达到极显著水平，表明１ｍｇ／Ｌ
浓度ＴＤＺ会减弱ＢＭｕ的正效应。与之相反，ＢＭｅ＋
ＴＤＺ处理较ＢＭｅ处理株密度增加４９．７３％，表明施
加ＴＤＺ强化了ＢＭｅ对苔藓株密度生长的促进作用。
而ＢＭｅ＋ＴＤＺ与ＢＭｕ＋ＴＤＺ处理株密度均显著高
于ＴＤＺ处理，表明芽孢杆菌能促进ＴＤＺ在苔藓株密
度方面的增长。

表３　苔藓结皮株密度的方差分析

项 目　 平方和 自由度 均方 Ｆ　 ｐ
芽孢杆菌 ９０１．３７　 ２　 ４５０．６９　 １６．９０ ＜０．００１
生长调节剂 ７１．２７　 １　 ７１．２７　 ２．６７　 ０．１１０
交互作用 ５４９．１８　 ２　 ２７４．５９　 １０．３０ ＜０．００１
误 差 １２８０．０８　 ４８　 ２６．６７

３　讨 论

３．１　芽孢杆菌对苔藓结皮的影响
芽孢杆菌显著地促进了温室苔藓结皮的生长发

育。具体表现为：胶质芽孢杆菌和巨大芽孢杆菌都能
显著提高苔藓株密度，前者还能促进苔藓覆盖度、株
高度的发育。这可能与芽孢杆菌自身特性及适宜的
培育方式有关。在培养期内定期喷洒 Ｈｏａｇｌａｎｄ营
养液势必会使添加的芽孢杆菌大量繁殖，其解体后自
身累积的营养元素通常以可溶性的阳离子状态存

在［１７］，而本次培育过程中定期补水也有利于这些离
子持续溶解，延长了苔藓植物可吸收的时间。此外，
本试验所使用的培育基质泥炭土富含大量的营养元

素，而芽孢杆菌作为根际微生物的一种，被证实够通
过其在生命活动时产生的多种代谢物质将土壤中的

矿物钾、固定钾溶解为植物可直接吸收利用的形
态［１８］。因此推断可能是施加的芽孢杆菌将泥炭土中
的营养元素活化，转化为可供苔藓植物直接吸收的
形态。
本试验中，巨大芽孢杆菌对苔藓结皮的影响并不

全都是积极的：其显著地降低了苔藓的株高度，对盖
度的影响也不显著。这与胶质芽孢杆菌的效应截然
不同，具体原因可能由以下两方面所致。首先，两种
微生物的特性有所差异。胶质芽孢杆菌能够通过分
泌胞外代谢物、固氮作用来促进作物生长与抗病抗旱
能力［１９］，而巨大芽孢杆菌的研究中未有类似的结论。
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丁玲等［２０］研究胶质／巨大芽孢杆菌对印度芥菜生长
的影响，其结果与本研究一致：相同浓度下胶质芽孢
杆菌对印度芥菜生长的促进作用显著优于巨大芽孢

杆菌。其次，高浓度施用微生物会对植物起抑制作
用。柳艳艳等［２１］研究表明，０．１ｇ／ｋｇ浓度巨大芽
孢杆菌对油菜产量和根系生长有显著促进作用，但

１ｇ／ｋｇ浓度时会抑制油菜生长。这与本研究结果一
致：施用１ｇ／ｋｇ巨大芽孢杆菌后，苔藓的株高度显著
小于未施用巨大芽孢杆菌处理。这种微生物固有属
性的差异和施用量的不同可能是添加胶质芽孢杆菌

的处理在苔藓覆盖度、株高度方面优于添加巨大芽孢
杆菌处理的原因。

３．２　生长调节剂对苔藓结皮的影响
本试验所选择的生长调节剂ＴＤＺ对苔藓结皮表

现出显著的负效应：除与巨大芽孢杆菌共同添加能显
著增大苔藓株密度外，其余含ＴＤＺ的处理均显著减
小了苔藓的盖度、株高度与株密度。这与Ｙａｎｇ等［２２］

的结论相反，该研究同样施用１ｍｇ／Ｌ的 ＴＤＺ，培育
结束后显著增大了苔藓的覆盖度、株高度、株密度及
生物量。这可能与ＴＤＺ的施用浓度有关。生长调节
剂能对苔藓结皮生长发育有显著的影响［２３］，但生长
调节剂的施用浓度会显著改变其对苔藓的效应。研
究表明，４－Ｄ，ＫＴ，ＩＢＡ，ＮＡＡ，ＴＤＺ和６ＢＡ这４种植
物生长调节剂随着施用浓度的提高对苔藓结皮生长

发育的影响均表现出由促进转为抑制的趋势［１５］。骆

华容等［２４］研究有类似的结果，发现施用不同浓度的
植物激素对苔藓生长的影响有显著不同，高浓度可能
会抑制苔藓正常生长发育。其他植物的研究中也有
类似的结论：０．０２ｍｇ／Ｌ的ＴＤＺ施用量对毛萼紫薇
种子出苗率提高最大，但随着浓度升高反而会降低种
子出苗率［２５］。

此外，环境条件可能会间接改变ＴＤＺ对苔藓结
皮影响的效果。ＴＤＺ在一定情况下会造成植物体内
矿物质或其他代谢物质的积累超过正常水平，使植物
进入了逆境胁迫状态导致生长发育受阻［２６］。本研究
的培养期处在在８—９月，温室环境温度高，水分蒸发
速度很快快，还进行定期补水。这种干湿交替可能造
成接种盘内ＴＤＺ浓度期性的上升与下降，若此过程
中ＴＤＺ浓度超过苔藓的适用范围，则可能导致上述
研究中的逆境胁迫现象，造成施加ＴＤＺ的处理其生
长状况显著低于未施加的处理。因此，本研究的结果
仅适用于夏季温室特定的光温水条件，在其他培养环
境下植物生长调节剂对苔藓生长发育的影响程度尚

需更多针对性的研究。

３．３　苔藓结皮种源扩繁技术的优化
本研究验证了芽孢杆菌以及芽孢杆菌＋ＴＤＺ对

黄土区优势苔藓种培育有明显的促进作用，但有关芽
孢杆菌与生长调节剂的水平设置存在不足。今后尚
需从不同浓度、不同菌种等方面做进一步设计，观测
相关的生理化学指标，探讨相关作用的机理机制，最
终形成一套完善的种源扩繁的生物添加技术。
杨永胜等［２７］在人工气候室培育苔藓结皮，各处

理培育６０ｄ后苔藓覆盖度、株高度普遍高于本试验，
这种差异可能与培育期间的温度有关。适宜苔藓生
长的大致温度范围在１５℃～３０℃［２８－２９］。本试验培
育期为８—９月，当地室外温度长期处于３０℃以上，
尽管采取了遮荫与开启湿帘等方法，但由于所使用温
室面积较小（２８．８ｍ２），湿帘的调控能力有限，温室内
温度在正午仍长期处于３０～３５℃，水分蒸发极为迅
速。而杨永胜试验设置温度为２０／１０℃（昼／夜）。在
高温环境下进行定期的补水与施加营养液，可能会导
致苔藓发育过程中频繁发生失水—复水过程，阻碍其
正常生理活动的持续有效进行［３０］。因此，后续研究
应避开高温强光照的夏季，并选择更大面积的温室，
确保培育环境均质且稳定。

４　结 论

本研究表明，在温室条件下，胶质芽孢杆菌显著
促进了苔藓结皮覆盖度、株高度与株密度的增长，巨
大芽孢杆菌显著促进了苔藓结皮株密度的增长，而

１ｇ／ｋｇ浓度生长调节剂 ＴＤＺ则表现出显著的负作
用。我们认为，构建稳定、适生的环境条件，并适量添
加芽孢杆菌与生长调节剂，能够实现苔藓结皮种源的
快速扩繁。
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