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摘　 要　 上行因子、下行因子和种内种间作用均会影响盐沼植物的生长繁殖，然而上行效
应的研究较多，而下行效应的研究则较少。 芦苇（Ｐｈｒａｇｍｉｔｅｓ ａｕｓｔｒａｌｉｓ）是黄河三角洲湿地的
主要植被类型，而潮水芦苇则是重要和独特的芦苇种群。 本研究旨在探讨下行效应对黄河
三角洲潮水芦苇幼苗生长的影响。 本研究于芦苇幼苗期在黄河三角洲自然保护区潮水芦
苇区域设置 ２４ 个 ２ ｍ×２ ｍ 样方调查天津厚蟹取食对芦苇幼苗生长的影响。 结果表明：潮
水芦苇幼苗受了天津厚蟹的严重取食和破坏；２４ 个样方中共有 １１３９ 株芦苇幼苗，其中被轻
度取食的芦苇幼苗有 ３０８ 株（占 ２７．０４％），被重度取食的芦苇幼苗有 ２３４ 株（占２０．５４％），未
被取食的芦苇幼苗有 ５９７ 株（占 ５２．４１％）；黄河三角洲潮水芦苇幼苗生长指标受到天津厚
蟹取食的显著影响，天津厚蟹重度取食显著减少芦苇幼苗高度生长、减少幼苗叶片数和幼
苗叶片长度。 因此，在黄河三角洲潮水芦苇保护和管理时应该考虑下行因子对芦苇生长的
影响。
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　 　 盐沼植物生长繁殖、种群动态和群落结构等受

上行效应 （ ｂｏｔｔｏｍ⁃ｕｐ ｅｆｆｅｃｔ）、下行效应 （ ｔｏｐ⁃ｄｏｗｎ
ｅｆｆｅｃｔ） 和植物 种 内 种 间 相 互 作 用 的 联 合 影 响

（Ａｄａｍ，１９９０；Ｂｅｒｔｎｅｓｓ ｅｔ ａｌ．， １９９４；Ｓｉｌｌｉｍａｎ ｅｔ ａｌ．，
２００５；Ｄａｌｅｏ ｅｔ ａｌ．， ２０１５；Ｈｅ ｅｔ ａｌ．， ２０１６）。 上行因

子指通过物理胁迫或资源供给等非生物因素影响植

物适合度和分布的因子，比如：盐度、潮汐、养分、水
位和水分；而通过消费者取食行为影响植物生长繁

殖和分布的因子称为下行因子（Ｂｅｒｔｎｅｓｓ，２００７）。
上行因子对盐沼植物的生长繁殖和分布的显著

影响得到广泛的验证（Ａｄａｍ，１９９０；Ｂｅｒｔｎｅｓｓ，２００７），
下行因子的重要性也得到一定的论证。 Ｈｅ 等

（２０１６）通过整合分析研究发现，盐沼内植食性动物

的取食行为（包括鸟、蟹、蜗牛、螺、昆虫等）降低了

植物的存活率、密度、繁殖、高度和地上生物量，还调

节种间作用和影响植物分布。 但是目前下行因子对

盐沼植物的影响研究存在着地域不平衡，主要集中

在美洲盐沼湿地。 动物植食作用导致美国盐沼植被

退化 （Ｓｉｌｌｉｍａｎ ｅｔ ａｌ．， ２００５；Ｈｏｌｄｒｅｄｇｅ ｅｔ ａｌ．， ２００９；
Ｓｃｈｕｌｔｚ ｅｔ ａｌ．， ２０１６），也影响加拿大（Ｊｅｆｆｅｒｉｅｓ ｅｔ ａｌ．，
２００６） 和南美 （ Ａｌｂｅｒｔｉ ｅｔ ａｌ．， ２００８； Ａｌｂｅｒｔｉ ｅｔ ａｌ．，
２０１０；Ａｌｂｅｒｔｉ ｅｔ ａｌ．， ２０１１；Ｄａｌｅｏ ｅｔ ａｌ．， ２０１１；Ｄａｌｅｏ ｅｔ
ａｌ．， ２０１５）盐沼植物生长、繁殖和分布。 但对于东亚

盐沼，动物植食作用对植物影响的研究较少（李旭

林等， ２０１０；盛强， ２０１１； Ｈｅ ｅｔ ａｌ．， ２０１５）。 Ｈｅ 等

（２０１５）研究发现，黄河三角洲盐沼优势种盐地碱蓬

（Ｓｕａｅｄａ ｓａｌｓａ）和盐角草（ Ｓａｌｉｃｏｒｎｉａ ｅｕｒｏｐａｅａ）的生

长和分布除了受潮汐、盐分等上行效应控制外，蟹类

植食的下行效应也起到关键性作用。 盛强（２０１１）
研究发现长江口盐沼高程较高的芦苇（Ｐｈｒａｇｍｉｔｅｓ
ａｕｓｔｒａｌｉｓ）和莎草科（Ｃｙｐｅｒａｃｅａ）植物相互作用受到

蟹类植食的调节。
黄河三角洲湿地是黄河与渤海交汇而形成的滨

海湿地，是中国暖温带最年轻、增长速率最快、最广

阔的河口⁃滨海湿地生态系统。 其具有丰茂的植被、
丰富的渔业资源、也是鸟类重要的迁徙驿站和越冬

栖息地，为人类提供了诸多的生态系统服务，比如：
防风暴、海岸线保护、海产品生产和旅游资源等等。
芦苇是黄河三角洲湿地重要的植被类型，大面积分

布于黄河三角洲河口湿地、非潮汐湿地和盐沼。 位

于盐沼高潮滩的芦苇在这里称为潮水芦苇，相对其

他生境的芦苇种群，潮水芦苇种群面积在黄河三角

洲湿地少，却蕴藏着比其他生境芦苇种群高的遗传

多样性和比较独特的遗传结构（未发表数据）。 因

此，研究影响潮水芦苇生长因素能够为黄河三角湿

地潮水芦苇的保护提供基础理论支持。
然而，目前大多数研究集中在上行因子对黄河

三角洲湿地芦苇形态结构（韩鹏等，２０１１）、生理生

态（谢涛等，２００９）、生长（管博等，２０１４；Ｇｕａｎ ｅｔ ａｌ．，
２０１７）和种群特征（崔保山等，２００６）的作用，这些研

究表明，芦苇生长、繁殖和分布受到盐度、水文条件

和养分等上行因子的影响比较大；但很少有研究关

注下行因子对芦苇生长的影响。 芦苇幼苗时期由于

其茎叶比较幼嫰，更容易受到蟹类的取食和破坏。
另外，幼苗时期是植物生长特别重要的阶段，该时期

植物生长的好坏将影响其整个年度的初级生产力。
为了探讨下行因子对黄河三角洲潮水芦苇幼苗生长

的影响，本文通过样方调查方法，研究了植食性蟹类

（天津厚蟹）对黄河三角洲潮水芦苇幼苗的取食情

况和不同程度蟹类取食对芦苇幼苗的生长指标的

影响。

１　 研究地区与研究方法

１􀆰 １　 研究区概况

研究区位于山东省东营市境内的黄河三角洲国

家级自然保护区大汶流管理站。 该区域的气候类型

为暖温带气候，年平均气温为 １１．７～１２．６ ℃，年平均

降雨量为 ５３０～６３０ ｍｍ，大多数降雨发生在 ７ 月和 ８
月，年平均蒸发量为 １７５０ ～ ２４３０ ｍｍ，潮汐为非规则

半月潮和半日潮。 黄河三角洲潮间带植被呈条带状

分布，互花米草 （ Ｓｐａｒｔｉｎａ ａｌｔｅｒｎｉｆｌｏｒａ） 分布在低潮

滩，盐地碱蓬和芦苇分布在中高潮滩。 高潮滩芦苇

区域每月受到 １ ～ ２ 次潮水浸淹。 天津厚蟹（Ｈｅｌｉｃｅ
ｔｉｅｎｔｓｉｎｅｎｓｉｓ）是黄河三角洲潮间带的优势种，从低潮

滩到高潮滩均有分布，以植食性为主。 除了天津厚

蟹外，在高潮滩还有沈氏厚蟹（Ｈｅｌｉｃｅ ｔｒｉｄｅｎｓ）分布，
而低潮滩和光滩有日本大眼蟹 （Ｍａｃｒｏｐｈｔｈａｌｍｕｓ
ｊａｐｏｎｉｃｕｓ）分布（贺强，２０１３）。 据观察，研究区的高

潮滩大多数是天津厚蟹，植食性昆虫很少，至今未发

现食草哺乳动物。
１􀆰 ２　 研究方法

本研究于 ２０１７ 年 ５ 月 １６ 日（芦苇幼苗期）在黄

河三角洲国家级自然保护区大汶流管理站的高潮滩

芦苇区域（３７°４３′３２．３″Ｎ，１１９°１３′５５．６１″Ｅ）进行样方

调查，共建立 ２４ 个 ２ ｍ×２ ｍ 样方，样方之间距离 １０
ｍ 以上，用便携式土壤电导率仪（ＥＣＴｅａｔｒ １１）测定
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样方内土壤深度 ２０ ｃｍ 的电导率。 测定样方内芦苇

株数、高度、叶片长度（从顶端往下数第二个叶片的

长度，因为该叶片一般是植株最长叶片）和叶片数；
并记录蟹类取食程度：无被取食（在数据分析中，用
“Ａ”表示），被轻度取食（被取食但低于 ２ ／ ３ 植株有

明显的攫食痕迹；用“Ｂ”表示），被重度取食（２ ／ ３ 以

上植株有明显的攫食痕迹；用“Ｃ”表示）。
１􀆰 ３　 数据分析

芦苇幼苗密度（这里的密度是指 ２ ｍ×２ ｍ 样方

内芦苇的株数）对被取食株数和被取食株数比例的

影响分析时采用了线性回归方法。 对不同被取食程

度对芦苇幼苗生长指标的影响数据分析时，由于数

据不平衡，不符合正态分布而且方差不齐，采用非参

数统计方法 Ｋｒｕｓｋａｌ⁃Ｗａｌｌｉｓ 进行检验以及非参数多

重比较 （Ｍｕｌｔｉｐｌｅ ｃｏｍｐａｒｉｓｏｎ ｔｅｓｔ ａｆｔｅｒ Ｋｒｕｓｋａｌ⁃Ｗａｌ⁃
ｌｉｓ）。 芦苇幼苗生长指标的相关性分析使用 Ｐｅａｒｓｏｎ
相关分析。 运用 Ｒ 软件（Ｒ ｉ３８６ ３．３．３ ｖｅｒｓｉｏｎ）中的

“ｓｔａｔｓ”和“ｐｇｉｒｍｅｓｓ”程序包进行统计分析。

２　 结果与分析

所调查样方的植被为单优芦苇种群，２４ 个样方

共有芦苇 １１３９ 株；其中被轻度取食的芦苇有 ３０８ 株

（占 ２７．０４％），被重度取食的有 ２３４ 株（占 ２０．５４％），
未被取食的芦苇有 ５９７ 株（占 ５２．４１％）。 ２４ 个样方

中，芦苇株数为 ２６～７２ 株，平均 ４６ 株。 芦苇幼苗平

均高度为（４８．０８±０．５７） ｃｍ；平均叶片数为（３±０）；
平均叶片长度为（１７．３９±０．１６） ｃｍ。
　 　 结果表明：未被取食芦苇株数、被轻度取食株

数、被重度取食株数、总的被取食株数均与密度呈正

相关 （图 １）；线性回归方程的回归系数分别为

０．３１７、０．２９９、０．３９０、０．６８３；Ｒ２
ａｄｊ分别为 ０．１３５、０．５２１、

０．２６１、０．４６８；Ｐ 分别为 ０．０４３、＜０．００１、０．００６、＜０．００１。
而未被取食株数比例、被轻度取食株数比例、被重度

取食株数比例则与密度无显著关系（图 ２）；线性回

归方程的回归系数分别为－０．４５６、０．１３９、０．３１６；Ｒ２
ａｄｊ

分别为 ０．０７３、０．００４、０．０４８；Ｐ 分别为 ０．１０７、０．３０６、
０．１５５。 从上述结果可知：未被取食株数比例随密度

增加有降低趋势，而被轻度取食株数比例和被重度

取食株数比例则有增加趋势（图 ２）。
芦苇幼苗高度、叶片长度和叶片数有很强的相

关性，高度和叶片数的 Ｐｅａｒｓｏｎ 相关性系数为：０．７００
（Ｐ＜０．００１）；高度和叶片长度的 Ｐｅａｒｓｏｎ 相关系数为

０．８６０（Ｐ＜０．００１） ；叶片数和叶片长度的Ｐｅａｒｓｏｎ相

图 １　 被取食芦苇株数与密度的关系
Ｆｉｇ．１ 　 Ｔｈｅ ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐ ｏｆ ｎｕｍｂｅｒ ｏｆ ｓｅｅｄｌｉｎｇｓ ｇｒａｚｅｄ ｂｙ
ｃｒａｂ ａｎｄ Ｐ． ａｕｓｔｒａｌｉｓ ｄｅｎｓｉｔｙ

关系数为 ０．７２６（Ｐ＜０．００１）。
２４ 个样方土壤电导率平均值为（１０．９３±０．３３）

ｍＳ · ｃｍ－１； 土壤电导率与样方幼苗密度 （ Ｐ ＝
０．３５４）、样方幼苗平均高度（Ｐ ＝ ０．９０２）、平均长度

（Ｐ＝ ０．６２６）、平均叶片数（Ｐ＝ ０．１５４）均无显著相关。
　 　 蟹类取食程度显著影响芦苇幼苗高度、叶片数

和叶片长度。 与无取食（Ａ）和轻度取食（Ｂ）相比，
蟹类重度取食（Ｃ）显著影响芦苇幼苗高度、叶片数

和叶片长度（表 １ 和图 ３）；而与无取食相比，蟹类轻
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图 ２　 被取食芦苇幼苗株数比例与密度关系
Ｆｉｇ． ２ 　 Ｔｈｅ ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐ ｏｆ ｔｈｅ ｐｒｏｐｏｒｔｉｏｎ ｏｆ ｓｅｅｄｌｉｎｇｓ
ｇｒａｚｅｄ ｂｙ ｃｒａｂ ｉｎ ｔｈｅ ｔｏｔａｌ ｉｎｄｉｖｉｄｕａｌｓ ａｎｄ Ｐ． ａｕｓｔｒａｌｉｓ ｄｅｎ⁃
ｓｉｔｙ

度取食对芦苇幼苗高度和叶片数无显著影响，但显

著增加了芦苇幼苗的叶片长度（图 ３）。 因此，芦苇

幼苗只有被蟹类重度取食时，其生长才被抑制。

３　 讨　 论

盐沼植被受多种因素共同控制（Ｂｅｒｔｎｅｓｓ ２００７；
Ｈｅ ｅｔ ａｌ．， ２０１６），对于黄河三角湿地，上行效应（水
盐条件）和种间种内相互作用对植物适合度和分布

的作用非常重要（Ｃｕｉ ｅｔ ａｌ．， ２０１１；Ｈｅ ｅｔ ａｌ．， ２０１２；
Ｚｈａｎｇ ｅｔ ａｌ．， ２０１７）。 本研究发现，黄河三角洲潮水

芦苇幼苗生长与样方土壤盐度（上行因子）无显著

相关，而受到蟹类取食（下行因子）的显著影响，其
影响程度和蟹类取食程度有关。 蟹类重度取食对芦

苇幼苗叶片的破坏性表现为两方面：一方面是蟹类

通过螯攫取芦苇叶片，取食其中一部分；另一方面

表 １　 蟹类取食程度对芦苇幼苗生长指标影响的非参数统
计检验分析结果
Ｔａｂｌｅ １　 Ｔｈｅ ｎｏｎ⁃ｐａｒａｍｅｔｒｉｃ ｓｔａｔｉｓｔｉｃ ｔｅｓｔ ｒｅｓｕｌｔ ｏｆ ｔｈｅ ｉｎ⁃
ｆｌｕｅｎｃｅ ｏｆ ｃｒａｂ ｈｅｒｂｉｖｏｒｙ ｏｎ ｔｈｅ ｇｒｏｗｔｈ ｏｆ Ｐｈｒａｇｍｉｔｅｓ ａｕｓ⁃
ｔｒａｌｉｓ ｓｅｅｄｌｉｎｇｓ
变量 变异来源 Ｋｒｕｓｋａｌ⁃Ｗａｌｌｉｓ

χ２
自由度
（ｄｆ）

Ｐ

芦苇幼苗高度 被取食程度 ２１．０６１ ２ ＜０．００１
芦苇幼苗叶片数 被取食程度 ４４．４４２ ２ ＜０．００１
芦苇幼苗叶片长度 被取食程度 ４４．２１６ ２ ＜０．００１

图 ３　 蟹类取食程度对芦苇幼苗生长的影响
Ｆｉｇ．３　 Ｔｈｅ ｉｎｆｌｕｅｎｃｅ ｏｆ ｃｒａｂ ｈｅｒｂｉｏｖｙ ｌｅｖｅｌｓ ｏｎ ｔｈｅ ｇｒｏｗｔｈ
ｏｆ Ｐ． ａｕｓｔｒａｌｉｓ ｓｅｅｄｌｉｎｇｓ．
相同的字母（ａ、ｂ、ｃ）表示在置信水平为 ０．０５ 时，多重比较没有显著
差异，不同的字母则表示多重比较有显著差异。 误差线表示± ＳＥ。

是，叶片中未被取食的部分往往被鳌撕裂（作者观

察）。 这种破坏性很强的蟹类取食方式显著减缓芦

苇幼苗高度生长、减少幼苗叶片数和幼苗叶片长度，
所以下行效应对黄河三角洲高潮滩芦苇生长的负面

影响不容忽视。 这一结果与前人的研究结果一致，
盐沼植食性动物使得美洲盐沼米草的生物量大幅度

降低（Ｓｉｌｌｉｍａｎ ｅｔ ａｌ．， ２００１；Ｓｉｌｌｉｍａｎ ｅｔ ａｌ．， ２００２；Ｄａ⁃
ｌｅｏ ｅｔ ａｌ．， ２０１５）。 除了芦苇外，黄河三角洲盐沼的

优势种盐地碱蓬和盐角草的生长和分布也受到了蟹

类取食的强烈影响（Ｈｅ ｅｔ ａｌ．， ２０１５），蟹类取食抑制

了竞争优胜种盐地碱蓬在低潮滩洼地生长，从而促
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进了竞争劣势种盐角草在洼地的分布，是两个物种

能在低潮滩共存的机制之一，提高了低潮滩的物种

多样性。 而且蟹类取食阻碍了退化盐地碱蓬植被的

恢复，蟹类大量地吃掉了恢复湿地的盐地碱蓬幼苗，
使得退化盐地碱蓬植被无法自然恢复，人工种植的

盐地碱蓬也无法存活（Ｈｅ ｅｔ ａｌ．， ２０１７）。 人类活动

导致蟹类的捕食者缺失会大量地增加盐沼蟹类的数

量，导致初级生产者被严重啃食，会引起盐沼植被的

退化 （Ａｌｔｉｅｒｉ ｅｔ ａｌ．， ２０１２；Ｂｅｒｔｎｅｓｓ ｅｔ ａｌ．， ２０１４）。 在

黄河三角洲国家级自然保护区盐沼，由于禁止人类

捕捞蟹类，主要的捕食者是鸟类比如丹顶鹤（孙兴

海，２０１６），所以黄河三角洲湿地鸟类的增加可以减

少天津厚蟹种群数量，从而促进盐沼植被的生长和

恢复。 因此，今后在保护和管理潮黄河三角洲盐沼

植被时，管理者应该考虑下行效应对植被的影响，通
过食物网的调节比如增加捕食者来控制下行效应。

另外，蟹类重度摄食导致幼苗个体矮小还是蟹

类只取食个体矮小的植株？ 后者的可能性比较小。
因为蟹类存在夜间攀爬植物取食的行为（赵鑫等，
２０１６），春天芦苇幼苗的高度比较矮，它们爬上植株

顶端取食的可能性比较大，然而天津厚蟹是否也有

夜间攀爬芦苇取食的行为有待进一步研究。
相对于蟹类重度取食的负面影响，蟹类轻度取

食则对芦苇幼苗高度和叶片数无显著影响，反而增

加了幼苗叶片长度。 这可能与植物对植食性作用响

应策略有关，当植物受到动物啃食时，植物个体可能

造成的破坏表现出耐受性，并通过改变分配光合产

物或者体内已有的储备物质来实现补偿性生长（李
博等，２０１６）。 潮水芦苇幼苗在受到蟹类轻度取食

后，可能对叶片进行了补偿性生长，增加了叶片长

度，表现出一定的耐受性，但这种耐受性在被蟹类重

度取食时不起作用。
未被蟹类取食的芦苇植株比例并不随样方植株

密度的增加而增加，反而有减少的趋势；而被蟹类重

度取食的株数比例具有随密度的增加而增加的趋势

（图 ２），但是被蟹类重度取食的株数则随密度的增

加显著增加。 因此，潮水芦苇幼苗个体间对蟹类取

食的响应并没有表现出团体效益。 团体效益是指植

物种内个体间存在的正相关作用（Ｂｅｒｔｎｅｓｓ ｅｔ ａｌ．，
１９９４），在环境压力越强时，如果密度大，邻近个体

之间能相互帮助从而减轻环境压力，因此提高个体

的存活率和生长。 比如：在干扰造成物理胁迫（盐
度）加强时，黄河三角洲盐地碱蓬幼苗个体间存在

团体效益（Ｚｈａｎｇ ｅｔ ａｌ．， ２０１６）。 这可能是本研究的

环境压力类型为生物胁迫（蟹类取食），其和物理胁

迫的性质不同引起。 生物胁迫有可能导致团体负效

益，因为芦苇幼苗密度越大可能吸引更多的蟹类来

进食，进而导致被取食的植株数目越多，被取食的植

株比例可能越高。
总之，下行效应会减缓黄河三角洲潮水芦苇幼

苗的生长，今后应该更加关注下行效应对黄河三角

洲乃至我国盐沼植被的影响。 本研究只关注了芦苇

幼苗期生长对下行效应的响应，今后还需通过长期

监测和野外控制实验结合更深入地研究上行（盐沼

富营养化作用）和下行效应（蟹类取食）是如何协同

影响黄河三角洲盐沼芦苇生长和分布以及它们的相

对重要性；研究芦苇对蟹类取食的防御策略：耐受还

是防御？ 蟹类和芦苇的协同进化关系；以及该生态

系统食物网的能量流等。
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