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湿地植物间竞争和促进互作的研究进展!
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摘# 要# 湿地植物间关系主要包括竞争（负效应）和促进（ 正效应），是湿地生态研究的核

心内容之一，对植物分布、群落和生态系统组成具有重要的调节作用。本文阐述了竞争理

论及影响湿地植物竞争能力的主要因素，介绍了促进作用及其在湿地生态系统中的形成机

理，详细综述了植物间关系转变的主要理论以及影响湿地植物间关系转变的主要环境因子

（水位、温度、盐度、生物因子）。随着环境胁迫强度的增加，植物间关系一般会从竞争转变

为促进作用，即优越条件下以竞争为主，胁迫条件下以促进作用为主。针对当前湿地植物

间关系的研究多集中于滨海盐生湿地，类型较单一的情况，认为将来需加强对淡水湿地、河

口湿地等各类系统的研究。同时，加强湿地植物间关系转变的生物学机制、时间效应，对新

研究方法的探索等方面的研究也有助于进一步理解湿地植物间竞争和促进作用的发生及

转变机理。
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! ! 植 物 间 关 系 是 群 落 生 态 学 的 核 心 内 容 之 一

（"#$%& !" #$% ，’(()），主要包括竞争（ 负效应）和促

进（正效应）两个方面。植物间关系非常复杂，正在

发生互作的植物除了互相竞争光、营养、空间、传粉

者、水分外，又互相保护以免受食草者、潜在竞争者

及极端气候的影响，并能通过冠层沥滤等方式提供

额外资源（"#&&*+# !" #$% ，’((,）。因此，在特定环境

中，促进与竞争可能同时发生，物种间互作的总效应

取决于哪种方式更重要（-.//.0.1 2 34%5，6778；-./9
/.0.1 2 :./*+#，677,；;&/<5#+% !" #$% ，677,；-.//9
.0.1，677,）。

植物间互作在自然界广泛存在，对植物分布

（3+==1，677(）、群 落 和 生 态 系 统 组 成（ "#&&*+#，
’((8）具有重要的调节作用。竞争是塑造植物形

态、调节植物生活史以及群落结构和动态特征的主

要动 力 之 一（ 3#&>?? 2 @.% A..#，677)；李 博 等，

677B），因而受到很多群落生态学家的关注（ 杜峰

等，’((C），而促进在维持植物群落组成、结构、功能

等方面的重要作用直到最近才受到关注（"#$%& !"
#$% ，’(()；"#&&*+# !" #$% ，’((,）。研究表明，促进不

仅能驱动物种生态位的融合（ DEF+??+# 2 @.% G+H，
’((8）、提高群落的多样性指数（;.E*+# 2 I.4%+H，
677,；J+//+%=，’((B），而且可作为自然植物群落重

要的结构驱动力用于植被恢复，特别是在严峻或高

度受干扰的环境中（"#&&*+# !" #$% ，’((,）。湿地作

为介于水陆之间的过渡性生态系统，由于其独特的

水文、土壤和生物特征使植被的形成和发育与其他

生态系统存在较为显著的差异，植物间的互作也可

能更为复杂。植物作为湿地生态系统的重要组成部

分，对全球生态平衡发挥着重要的作用（ 郭雪莲等，

’((,）。因此，认识植物间关系在湿地群落和生态

系统中的重要性，对于深入理解湿地植被格局的形

成和维持机制、指导退化湿地恢复与重建以及湿地

保护和管理实践等方面均具有重要意义。本文阐述

了影响湿地植物竞争能力的主要因素及促进作用的

产生机制，重点对湿地植物间互作转变的影响因子

进行了较详细的探讨，并指出了今后研究中应加强

的方向及重点。

!" 湿地植物间竞争

!# !" 竞争理论

竞争是指两个或两个以上的有机体间彼此相互

妨碍、相互抑制的关系，一般分为种内和种间竞争

（姜汉侨等，’((C）。种内竞争较重要的理论有最后

产量恒值法则和 K ) L ’ 自疏法则；种间竞争有最大

生长率 理 论（I#4<+，67,7）和 最 小 资 源 需 求 理 论

（M4/<.%，67B’，67BB）。最大生长率理论认为营养器

官具有最大生长率的物种将是竞争的优胜者；而最

小资源需求理论则认为具有最小资源要求的物种将

是竞争的成功者。尽管这 ’ 个种间竞争理论都有其

合理性，但由于侧重点不同而存在较大分歧（ 李博

等，677B；杜 峰 等，’((C）。随 后，N+O&#.F 和 P#4+/
（677,）提出了资源动态两阶段假说，对竞争理论进

行了新的阐述，并试图将这 ’ 个种间竞争假说进行

统一（杜峰等，’((C）。该假说认为，当土壤资源供

给发生波动时，植物个体将经历 ’ 个截然不同的资

源可利用阶段：资源丰富时将出现正波动时期，表现

为植物快速生长、资源累积；资源贫乏时将出现负波

动时期，表现为植物大量死亡。在正波动时期，个体

占有土壤资源的能力决定了其竞争能力强弱（ 杜峰

等，’((C）。

!# $" 影响湿地植物竞争能力的主要因子

湿地植被随环境梯度变化呈带状分布很普遍

（:F4QQ.E*+#，678,），是自然环境和生物过程共同作

用的产物（"+#Q%+HH !" #$% ，677’）。植物种间竞争能

力的差异可能是导致这一带状分布的最主要原因之

一（R+%%4%5H 2 -.//.0.1，677’），取决于植物的形态、

生理、生活史等生物学特性以及环境条件和资源水

平（李博等，677B）。

!# $# !" 物种生物学特性! 湿地植物个体数量特征

与其竞争能力密切相关，其中生物量可以解释竞争

能力总变异的 8)S，高度、冠幅、叶形可以解释剩余

变异的大部分（-&%%4+ 2 R.QQ4，67BB；杜峰等，’((C）。

对水稻与 ’ 种杂草（水田稗 &’()*+’($+# +,-.+)/!0、水

苋菜属 122#**)# H>T ）的竞争实验表明，植物对光

的竞争依赖于生长速率、叶子的垂直分布、茎面积及

其消光系数（-.Q&% !" #$% ，6777）。此外，表型可塑性

强的 个 体 具 有 明 显 竞 争 优 势（ -.//.0.1 !" #$% ，

’(()），如在较低营养水平条件下，短尾灯心草（34*5
’40 6!,#,/)）能分配较多的生物量到根部吸收营养而

具有较强竞争优势（"#+0+# !" #$% ，677,）。

一般而言，植物耐受性与竞争力之间存在权衡

关系（R+%%4%5H !" #$% ，’((U；A4.%E&$#Q !" #$% ，’((U），

如在低盐环境中，强耐盐性的物种竞争力反而较差

（V5.% 2 W%5.#，’((6）。也有研究表明，湿地植物对

胁迫环境的耐受性与其竞争能力在特定环境条件下
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呈正相关，如水淹时耐淹植物（ 如野稗 !"#$%&"#’&(
")*+,(’$、芦苇 -#)(,.$/0+ (*+/)(’$+、香蒲 123#( &)$0%4
/(’$+ 等）比不耐淹植物碱茅（-*""$%0’’$( #$%(.3&0%4
+$+）具有竞争优势（ 王正文等，!""!）。因此，有关植

物耐受性与竞争力的关系尚无定论，仍需进一步的

研究。

!" #" #$ 胁迫程度与资源水平# 在很多湿地系统中，

水位的年际变化不仅使湿地植物遭受洪水的胁迫，

有时也会受到干旱的影响（$%$&’() * +,)-&./()，

!""0）。湿地的重要特征之一就是季节性或常年处

于浅水状态（ 安娜等，!""1），这使得水位成为影响

湿地生态系统中植物竞争能力最基本、最重要的环

境因子。试 验 表 明，在 非 淹 水 处 理 下，海 滨 碱 茅

（-*""$%0’’$( .()$/$.(）和大米草（53()/$%( (%,’$"(）间

竞争激烈；随着水位的增加（半淹、全淹），竞争强度

降低或不存在竞争关系（23%4-5 0/ (’6 ，!"""）。可

见，湿地植物竞争强度与水文环境密切相关，在水分

适宜的条件下，竞争非常激烈，但随淹水深度的增加

竞争强度会明显减弱。

此外，与生长在不受干扰、养分丰富区域的海滨

植物（如莎草科植物 7*’$"#$*. ()*%8$%("0*.）相比，

生长在易受干扰、养分贫乏区域的海滨植物（ 如谷

精草科植物 !)$&"(*’&% +03/(%,*’()0）的竞争能力相

对较弱（6,-/() * 7588.，9:1;）。同样，<=(-&)>?@A3@@
和 7588.（9::;）研究发现，与贫瘠沙地相比，当千屈

菜（92/#)*. +(’$"()$(）、苔草（:()0; ")$%$/(）生长在肥

沃海湾时竞争能力明显增强。可见，湿地植物竞争

力与土壤营养水平密切相关，高营养比低营养环境

下植物间更易于发生竞争。

#$ 湿地植物间促进作用

#" !$ 促进作用概述

促进作用可以被简单地定义为任何存在于两个

或两个以上植物之间，直接或间接地促进其中至少

一个植物的生长繁殖，而不会抑制其他任何一个植

物生 长 繁 殖 的 植 物 间 关 系（ B5A@)5// * C5()&A8，

9::D）。在湿地生态系统中，促进作用是普遍存在

的（?@(-- * 65,)5A，!"""），且易于在严重胁迫的环

境下发生。

#" #$ 湿地植物间促进作用形成机理

促进作用主要有直接和间接两种，直接促进是

通过生物学或非生物学途径改善物种生存繁殖的基

质特性、胁迫环境条件或增加资源的可利用性而发

生的；间接促进是通过排除潜在竞争者，引入其他有

益有机体（土壤微生物、菌根、传粉者等），或提供保

护以免受食草动物取食而形成的（E&--&=&.，9::F）。

湿地植物间促进作用的产生往往与物种特有的生物

学特性相关。

#" #" !$ 改善光环境而促进幼小植株的生存发展#
密集植被层的遮荫作用能减少湿地土壤水分的蒸

发，维持土壤中较低的盐度，从而提高幼苗的存活率

并促进其生长繁殖（B5A@)5// * 2&%45A，9::G；B5A@>
)5// * H5’，9::G；2&%45A * B5A@)5//，9:::）。如湿

地株龄较高灌木依瓦菊（ <=( >)*/0+"0%+）因遮荫降低

土壤 盐 度，从 而 促 进 短 尾 灯 心 草 的 生 长 和 存 活

（B5A@)5// * 2&%45A，9::G；B5A@)5// * H5’，9::G）。

#" #" #$ 改善湿地缺氧环境而促进其他不耐淹植物

的存活# 在湿地淹水环境下，耐淹植物能形成密集

的根系统，从而提供一个土壤>根>大气界面，这个界

面能通过根系的放射状氧损失使更多的氧气扩散到

土壤中（$&,),5A( * 7&I8&，!""G；J,5 0/ (’6 ，!""1），

有利于提高土壤氧浓度、降解厌氧环境中产生的有

毒物质，促进不耐淹植物的生存和繁殖。研究表明，

灰株苔草（:()0; )&+/)(/(）存在时土壤氧气含量为

F;K "L，而无植物培养的对照仅为 !;K ;L（$&,),5A(
* 7&I8&，!""G）。短尾灯心草（B5A@)5// * 2&%45A，
9::G；2&%45A * B5A@)5//，9:::）、海岸米草（53()/$%(
.()$/$.(）（ E&/@5--&)(/ 0/ (’6 ，9::G）、针 茅 灯 心 草

（?*%"*+ )&0.0)$(%*+）（M5)),)N/ 0/ (’6 ，!""F）都能提

高其根区的氧化还原电位而促进周围共存植物的生

长。此外，具 有 发 达 气 体 传 输 系 统 的 宽 叶 香 蒲

（123#( ’(/$>&’$(）的存在能使基质溶解氧含量比对照

增加 G 倍多，从而使与其一起生长的其他通气组织

欠发达的湿地植物（ 柳属植物 5(’$; 0;$,*(、勿忘我

属植物 @2&+&/$+ ’(;(）的存活和长势都比单独生长

时好（E&--&=&. * 7,)N，9::;）。

#" #" %$ 提供适宜定居的基质环境# 在胁迫条件下

为其他物种提供适宜定居的基质环境也是促进作用

产生的重要原因之一。多年生植物冠层和不完全分

解的植物残体均能改善基质理化特性，促进其他植

物生长（E&--&=&.，9::F），且分解不完全的植物残体

形成的沉积物也为较不耐淹的植物提供适于定居的

生境（B5A@)5//，9:11）。在 冬 季 洪 水 泛 滥 期，苔 草

（:()0; %*8(/(）群落能为其他植物提供稳定的基质，

从而减少其他物种（ 如斑点猴面花（@$.*’*+ ,*//(4
/*+）、红 冠 猿 猴 花（@K "()8$%(’$+）、灯 心 草 属 植 物
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（!"#$"% $&’())*(）、蛇苔（+&#&$*,-.)"/ $&#($"/）等）

的死亡率，并在生长季节分别保护斑点猴面花和北

美火烧兰（0,(,.$1(% 2(2.#1*.）免受昆虫幼虫和鹿的

取食（!"#$%"，&’’’）。

!" 湿地植物间竞争与促进关系的转变

!# $" 竞争与促进作用转变的理论

物种间互作的类型、强度与其所处的环境条件

间存在着密切的关联，可能依赖于环境发生方向上

的逆转或强度上的变化（()*$%，&’’+）。,")-%".. 和

(*//*0*1（2334）提出的胁迫梯度假说（ .-)".. 5)*6$"%-
7189-7".$.，:;<）对影响植物间关系转变的规律进

行了深刻的阐述。该假说认为，植物间的竞争和促

进作用在一定程度上取决于植物所处外界环境的压

力强度。在外界环境压力较小时，植物间关系多为

竞争作用，但随着环境压力的增加，竞争作用便会减

弱而促进作用则相应增强。当环境压力增加到一定

程度时，植物间的关系便会从竞争转变为促进作用。

因此，当植物所处环境胁迫强度较高时，促进作用在

维持植物群落的结构和功能方面可能更为重要，这是

因为相对于某一株植物个体，其周围的同种或异种植

物可以起到缓冲作用而减少环境胁迫带来的伤害。

近年来，很多生态学家在不同尺度和不同类型

的湿地生态系统对该假说进行了验证，并在一定程

度上得到了认可（,")-%".. = >"7，2334；,")-%".. =
<*?@")，2334；<A?@/" *1 .)3 ，&’’’；,")-%".. = B0*%C
?7A@，&’’&），但 D"%%$%5. 等（&’’E）在盐沼湿地中的

研究结论不支持 :;< 假说。

!# %" 影响湿地植物间竞争与促进作用转变的主要

环境因子

!# %# $" 水位F 对三江平原淡水沼泽植物毛果苔草

（+3 ).%(&$.,.）、小叶章（4*5*"6(. .#2"%1(7&)(.）、狭叶

甜茅（8)5$*9(. %,($")&%.）之间关系随水位胁迫变化

的研究表明，在 ’ ?G 水位条件下，目标植物（毛果苔

草、小叶章）单独生长时积累了较多的生物量，相邻

植物（狭叶甜茅）的存在抑制了目标植物的生长，植

物间关系是竞争作用。当水位增加到 4’ ?G 时，相

邻植物的存在却促进了目标植物的生物量积累，植

物间关系表现为促进作用（ 罗文泊，&’’+）。可见，

该研究支持了 :;< 假说，即随着水位的增加，植物

间关系从竞争转变为促进作用。

!# %# %" 温度F 湿地生态系统中，温度变化明显影响

了湿地植物间关系的转变，但转变的方向存在不确

定性，可能与试验研究的环境和尺度有关。在温室

试验环境条件下，低温（22 H I 2& H）时勿忘我属

植物明显受益于一起生长的宽叶香蒲对土壤的氧化

作用；当土壤温度（2+ H I &’ H）较高时，可能因为

微生物和根系呼吸作用的增强，香蒲对土壤的氧化

作用明显减弱，& 植物间的关系由促进作用转变成

了对光和营养资源的竞争（(*//*0*1 = J$%5，233K）。

对大范围内变化的气候条件而言，D"%%$%5. = ,")-C
%"..（2333）假设认为，盐生湿地植物间的促进作用

会随着气候变暖而增加。这个假设得到了 ,")-%"..
和 B0*%?7A@（&’’&）在新英格兰盐生湿地的实验支

持，即在较热的科德角（(*8" (96）南部，植物间的

互作更易于发生促进作用，而在较冷的北部则易于

发生竞争作用，但同时指出，由于种间互作对气候变

化的敏感性是高度可变的，想要预言整个群落对气

候变化的响应是很困难的，即使在相对简单、研究基

础较好的系统中也是如此。

!# %# !" 盐度F 在盐生湿地，盐度胁迫的降低能使植

物间的关系从促进向竞争发生转变，如通过浇水降

低土壤盐度的方式，能减轻盐草（4(%1($-)(% %,($.1.）、

狐米草（:,.91(#. ,.1*#%）对短尾灯心草的促进作用

（,")-%".. = :7AG0*1，233E）。其他研究也得出了相

似的结论（,")-%".. = <*?@")，2334；,")-%".. = >"7，

2334；:7AG0*1 = ,")-%"..，2334）。

!# %# &" 生物因子F 草食动物、真菌、寄生植物等能

优先啃食或感染优势物种而促进那些罕见或受抑制

物种的生长繁殖，从而使植物间关系发生转变（(*/C
/*0*1，233L；(*//*0*1 = D"%%$%5.，233+）。在竞争和

胁迫环境中，草食动物对植物间关系的影响是最大

的（M*%6，&’’N）。菌根真菌能通过与植物地下部分

相连接进行营养和碳的交换，并相互感染导致优势

物种生物量下降，即通过促进次级竞争者或间接转

移竞争者间的资源而改变甚至扭转两个物种竞争结

果（(*//*0*1，233L）。此外，寄生植物高度的寄主专

一性，同样具有促进群落中非寄主植物生长繁殖的

潜 能（ (*//*0*1，233+ ），如 D"%%$%5. = (*//*0*1
（233K）在加州盐生湿地中发现，寄生植物菟丝子

（+"%$"1. %.)(#.）通过优先寄生和控制湿地优势种

（盐角草属植物 :.)($&9#(. ’(92(#($.），从而间接促进

& 种相对罕见物种（ 紫草科植物 ;(/&#("/ $.)(7&9#(<
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!"#、瓣鳞花科植物 $%&’()’*& +&,*’&）的生存。

!" 展" 望

!# $" 在多种湿地类型开展研究验证 !"# 假说以获

得普遍性结论

目前，国内外学者对湿地植物间关系的研究多

集中于滨海盐生湿地，类型比较单一，而对淡水湿

地、河口湿地等关注较少。对西伯利亚沿一定降水

梯度分布的干旱$半干旱系统植物的研究发现，植物

间关系会随着环境的改变，从竞争转变为促进又再

回复到竞争，即在极端优越和极端恶劣的环境条件

下，均以竞争作用为主（%&’()*’ + ,-*)./&，0112）。

可见，!"# 假说的普遍性有必要在更多、更广泛的

湿地生态系统中进行验证。

!# %" 湿地植物间关系转变的生物学机制

沿着环境胁迫梯度，竞争和促进关系的转变可

能随着互作物种的生活史、密度等生物学特性而发

生变化（,&33&4&5 + 6&37’*，899:），但湿地植物间互

作与这些生物学特性间的关系尚缺乏充分的阐述和

例证。此外，许多湿地植物在经历干旱和洪水两种

胁迫后，能够通过生活史、形态学等方面的调节来达

到适应的目的（ 罗文泊等，011:），但由于物种间生

物学特性存在差异，对植物间关系的影响也不尽相

同。因此，加强胁迫环境下植物生物学及其与植物

间互作方式的关系的研究，有利于对湿地植物间互

作的结果做出合理的解释。

!# &" 湿地植物间关系转变的时间效应

种间互作方式和强度随时间推移而发生变化是

非常普遍的（,&33&4&5，899:），具有明显的季节效应

（;<))’*5 )- &,. ，89=>）。一般植物间关系的研究都

是在胁迫频率相对均一条件下进行的且时间相对较

短，缺乏长时间的或非均一频率下的互作转变研究

（?.7@.AB’ )- &,. ，011=）。然而，胁迫频率不均一性

是自然界的普遍规律，即在植物一生中，气候条件有

季节性变化；在同一天中，同种个体间的互作也可能

在竞争和促进间发生转变（?.7@.AB’，899=）。当前，

植物间关系转变的时间效应及其发生机制尚缺乏有

力的论证，有必要进一步研究。

!# !" 探索新的研究方法，探明湿地植物间关系的本质

由于共享同样的基本资源，相邻植物的负效应

常常比正效应更重要（ !)-33 + 6’./’*，0111），但自

然界中，负效应和正效应往往是共存的。如，与生长

于多年生植物冠层下的盐角草（/&,*!0%’*& )"%01&)&）

相比，植株单独生长时的生物量和结实率都有所增

加，但易受到昆虫的啃食（C33.(-/，89D:）。此外，促

进作用也可能和资源竞争或化感作用、干扰等其他

互作关系同时发生。因此，通过研究方法的创新，把

竞争、促进、干扰等分别独立出来研究，可能更易于

探明湿地植物间关系发生的本质。
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