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古尔班通古特沙漠生物结皮固氮活性
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摘要：利用乙炔还原法对新疆古尔班通古特沙漠不同类型的生物结皮（藻结皮、地衣结皮、苔藓结皮）的固氮活性（JA01&![5A
\!

N \7）进行了定量研究。结果表明，不仅采样时段和结皮类型对生物结皮的固氮活性具有显著的影响（! ] $2 $6），二者的交互效

应同样对生物结皮的固氮活性具有极显著的影响（! ] $2 $7）。各类型生物结皮固氮活性变化趋势表现为：< @ 6 月间，藻结皮

（!2 !? ^ 7$<）_地衣结皮（?2 65 ^ 7$!）_苔藓结皮（?2 <8 ^ 7$!）。? @ 7$ 月份，各类型生物结皮的固氮能力显著提高 （! ] $2 $6），

藻结皮的固氮活性最高（#2 87 ^ 7$<），依次为地衣结皮 #2 $? ^ 7$<、苔藓结皮 !2 $< ^ 7$<。77 月 @翌年 ! 月间，月均温都低于

$‘，抑制了生物结皮的固氮活性，藻结皮、苔藓结皮的固氮活性降幅极显著（! ] $2 $7），分别低达 52 78 ^ 7$!、62 5< ^ 7$!，地衣结

皮降低至 !2 "8 ^ 7$<。生物结皮成为古尔班通古特沙漠除豆科植物外重要的氮源，为该沙漠 7 年生浅根系草本植物的种子萌发

与植物体的生长提供丰富的有机质源，从而有利于这些植物种群的繁衍与更新，并与之共同促进对沙面的固定。
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文章编号：7$$$=$#<<（!$$"）$#=<"86=$#Z 中图分类号：a#562 7<；-765Z 文献标识码：%

9. "!’ .,"7)+’. :,;-",). <8 <,)*)+,(-* =),* (70="= ,. "!’ >07<-."0.++0" ?’=’7"，
.)7"!’7. @,.A,-.+ ): B!,.-
>X .BJ7，!，:[%.+ bMBJ=cCJL7，"，>%.+ [0JL=*CJL7，!，:[%.+ dCJL7，!，&[(. e0JL=bC7，!，.,( [MB=*C7，!

7 "#$%#&$’ ($)*#*+*, -. /0-1-’2 &$3 4,-’5&!62，76#$,), 80&3,92 -. :0#,$0,)，;5+9<# 8<$$77，76#$&

! 45&3+&*, :06--1 -. 76#$,), 80&3,92 -. :0#,$0,)，=,#%#$’ 7$$$<#，76#$&

!"#$ %"&’&()"$ *)+)"$，CDDE，CE（F）：GEHI J GEFG,

5<="7-("：.CGE0L3J （.）CF BJ CA40EGBJG 1CACGCJL JMGEC3JG D0E 41BJG 4E0KMIGC0J CJ BECK BJK F3ACBECK 3I0FPFG3AF2 .CGE0L3J

（.）3QCFGF CJ GN3 BGA0F4N3E3 BF .!，B D0EA GNBG CF J0G MF3BS13 SP VBFIM1BE 41BGF2 .!AMFG DCEFG S3 “DCQ3K”，0E E3KMI3K，G0

BAA0JCB （.[ f
5 ）SP 4E0gBEP0GCI 0ELBJCFAF2 hC010LCIB1 F0C1 IEMFGF，D0EA3K SP KCDD3E3JG I0ASCJBGC0J 0D A0FF3F，1CIN3JF，

1CV3ET0EGF，B1LB3，DMJLC，IPBJ0SBIG3ECB BJK SBIG3ECB，ABP S3 CA40EGBJG CJ BECK BJK F3AC=BECK 3I0FPFG3AF S3IBMF3 0D GN3CE

BSC1CGP G0 DCQ BGA0F4N3ECI JCGE0L3J （.!）2 ’NCF CF 3F43ICB11P GEM3 D0E E3LC0JF TN3E3 EBCJDB11 BJK BJGNE040L3JCI CJ4MGF 0D . BE3
10T2 (FGCABGC0JF 0D .! DCQBGC0J SP F0C1 IEMFGF CJ BECK BJK F3AC=BECK BE3BF VBEP TCK31P2 ,G CF KCDDCIM1G G0 I0A4BE3 GN3F3 VB1M3F

S3IBMF3 GN3P T3E3 E340EG3K TCGN KCDD3E3JG MJCGF （DE0A N0ME1P G0 BJJMB1 EBG3F），BJK BG KCDD3E3JG F4BGCB1 FIB13F （DE0A IA! G0
NA!）2 *BS0EBG0EP FGMKC3F T3E3 K3A0JFGEBG3K GNBG . DCQBGC0J EBG3F CJ CJKCVCKMB1 F43IC3F 0D F0C1 IEMFG 1CIN3JF BJK



!""#：$ $ %%%& ’()*)+,(-& (.

(/-.)0-("’1,- %’1’ ()."1)**’2 0/ 3#’(,’3 ()4#)3,",).，4),3"51’，"’4#’1-"51’，-.2 *,+!"& 63 (153" )1+-.,343 -1’ ).*/ -(",7’
%!’. %’"，4),3"51’ ,3 "!’ 4)3" *,4,",.+ 8-(")1& 95(! )8 "!’ : 8,;’2 0/ (153"-* 3#’(,’3 ,3 1’*’-3’2 3)). -8"’1 8,;-",).& :

()4#)5.23 1’*’-3’2 ,.(*52’ 34-** -4)5."3 )8 -4,2’，#’#",2’3，-.2 81’’ -4,.) -(,23，%,"! 4)3" -3 .,"1-"’ -.2 -44).,54&

<’*’-3’2 : %-3 3!)%. ") 0’ 5",*,=’2 0/ 3511)5.2,.+ )1+-.,343，,.(*52,.+ 7-3(5*-1 #*-."3，85.+,，-(",.)4/(’"’3，-.2

0-("’1,-& >1’7,)53 3"52,’3 3!)%’2 "!-" 3),* 3518-(’ 2,3"510-.(’ 35(! -3 "1-4#*,.+ 0/ -.,4-*3 ()5*2 +1’-"*/ 1’25(’ )1
’*,4,.-"’ : 8,;-",). ,. 0,)*)+,(-* 3),* (153"3& ?,3"510-.(’ )8 0,)*)+,(-* 3),* (153"3 -*3) 2’(1’-3’3 3),* 3"-0,*,"/ -.2 -*0’2)，

0)"! )8 %!,(! (-. ,.8*5’.(’ : ,.#5"3 -.2 : (/(*’3& @!53，1’25(",).3 ,. : ,.#5"3 81)4 (153"3 %!,(! 1’8*’("’2 ,. 3511)5.2,.+

#*-." ",335’ : *’7’*3 ()5*2 !-7’ *-1+’ ,4#*,(-",).3 8)1 : (/(*’3 ,. #*-(’3 2)4,.-"’2 0/ 0,)*)+,(-* 3),* (153"3& 6

A5-.",8,(-",). )8 "!’ ,.#5"3 )8 -"4)3#!’1,( :B 0/ 0,)*)+,(-* 3),* (153"3 5.2’1 8,’*2 ().2,",).3 ,3 ,4#)1"-." 8)1 "!’ ’3",4-",). )8
"!’ #)"’.",-* ,4#-("3 ). "!’ : 052+’"& C,7’. "!’ !,+! 1-"’3 )8 : ,.#5" 05" *)% *’7’*3 )8 3),* : ,. 2’3’1"3，45(! )8 "!’ 8,;’2

: 453" 0’ *’-(!’2 2)%.%-123 ,.") "!’ 3),* )1 *)3" ") "!’ -"4)3#!’1’ ,. +-3’)53 #!-3’& D,""*’ ,3 E.)%. -0)5" ’,"!’1 #-"!%-/
81)4 0,)*)+,(-* 3),* (153"3 ,. "!’3’ ’()3/3"’43&

F,)*)+,(-* 3),* (153"3 3’17’ -3 ,4#)1"-." 0,)*)+,(-* 8-(")13 ()."1,05",.+ ") "!’ 3),* 3"-0,*,"/ -.2 8’1",*,"/ 25’ ") "!’,1 *-1+’

()7’1-+’ ,. "!’ C510-."5.++5" ?’3’1"，.)1"!’1. G,.H,-.+& 6*"!)5+! 0,)*)+,(-* 3),* (153"3 %’1’ %,2’*/ 3"52,’2 ,. 4-./

2’3’1"3 )8 "!’ %)1*2，"!’,1 ,4#)1"-.(’ ,. "!’ C510-."5.++5" ?’3’1" !-2 .)" 0’’. %’** -.-*/=’2& >1’7,)53 3"52,’3 1’+-12,.+

.,"1)+’.-3’ -(",7,"/ （:6，,.2,(-",7’ )8 :B 8,;-",).）,. "!,3 2’3’1" %’1’ 1’*-"’2 ") *’+54’3，,+.)1,.+ "!’ #)33,0*’ 1)*’ )8
0,)*)+,(-* (153"3 ,. :B 8,;-",).& I),* 3518-(’ 2,3"510-.(’3 -33)(,-"’2 %,"! !54-. -(",7,",’3 %’1’ 1’#’-"’2*/ 3!)%. ") ().7’1"
3#’(,’3J1,(! 0,)*)+,(-* 3),* (153"3，2)4,.-"’2 0/ *,(!’. -.2 4)33，") 3#’(,’3J#))1 (153"3 2)4,.-"’2 0/ (/-.)0-("’1,-& @!’

)0H’(",7’ )8 "!,3 3"52/ %-3 ") A5-.",8/ "!’ .,"1)+’.J8,;,.+ -(",7,"/ ,. 2,88’1’." "/#’3 )8 0,)*)+,(-* 3),* (153"3 ,. "!’

C510-."5.++5" ?’3’1" 53,.+ -(’"/*’.’ 1’25(",). -33-/3 （6<6）& K’ 4’-351’2 #)"’.",-* : 8,;-",). 1-"’3 )8 -*+-’ (153"3，
*,(!’. (153"3 -.2 4)33 (153"3 -" 2,88’1’." ",4’& @!’ 1’35*"3 35++’3"’2 "!-" :6 8)1 ’-(! "/#’ )8 (153"3 %’1’ !,+!*/ 7-1,-0*’&

L1)4 9-1(! ") 9-/，-*+-’ (153"3 1’-(!’2 "!’ !,+!’3" :6 （B& BM N OPQ .4)*RBST4
UB! UO），*,(!’. (153"3 "!’ 4,2,54 （M& VT

N OPB .4)*RBST4
UB! UO）-.2 4)33 (153"3 "!’ *)%’3" （M& QW N OPB .4)*RBST4

UB ! UO）& L1)4 X5.’ ") Y(")0’1，-** "/#’3 )8

(153" 1’-(!’2 "!’,1 !,+!’3" :6 1’3#’(",7’*/，’3#’(,-**/ 8)1 *,(!’. (153"3 -.2 4)33 (153"3 （! Z P& PO）& :6 8)1 -*+-’ (153"3
（[& WO N OPQ .4)*RBST4

UB! UO）%-3 !,+!’1 "!-. *,(!’. (153"3 （[& PM N OPQ .4)*RBST4
UB! UO）-.2 4)33 (153"3 （B& PQ N OPQ

.4)*RBST 4
UB ! UO），,.2,(-"’2 "!-" 3#’(,’3 ()4#)3,",). %-3 (1,",(-* %!’. ’3",4-",.+ : ,.#5"3 ,. 2’3’1" ’()3/3"’43& \.

-22,",).，-** "!1’’ "/#’3 )8 (153"3 +’.’1-**/ 1’3#).2’2 ,. - 3,4,*-1 "’.2’.(/ ") %’-"!’1 ().2,",).3& L1)4 :)7’40’1 ") .’;"
L’015-1/，*)% "’4#’1-"51’ （Z P]）-1’ 1’3#).3,0*’ 8)1 1’25(",). )8 :6 ,. (153"3，’3#’(,-**/ ,. -*+-’ (153"3 （T& OW N OPB

.4)*RBST4
UB! UO）-.2 4)33 (153"3（V& TQ N OPB .4)*RBST4

UB ! UO）（! Z P& PO）& I"-",3",(-* -.-*/3,3 %-3 ().25("’2 53,.+
I>II 3"-",3",(-* #-(E-+’ （R!,(-+)，\D，̂ I6）& @’3"3 )8 0’"%’’.J350H’("3 ’88’("3 3!)%’2 "!-" :6 *’7’*3 %’1’ 3,+.,8,(-."*/

,.8*5’.(’2 0/ 3-4#*,.+ ",4’ -.2 (153" "/#’ （! Z P& PO）& @!’ #1’3’.(’ )8 : 8,;-",). -(",7,"/ ,. -** (153"3 4-/ !’*# E’’#,.+

8’1",*’ ,. 3#-13’*/ 7’+’"-"’2 -1’-3 -.2 #1)7,2’ 3511)5.2,.+ 7-3(5*-1 #*-." %,"! 8,;’2 .,"1)+’. ,. "!’ C510-."5.++5" ?’3’1"&

!"# $%&’(：0,)*)+,(-* 3),* (153"3；.,"1)+’. 8,;-",).；-(’"/*’.’ 1’25(",). -33-/3 （6<6）；C510-."5.++5" ?’3’1"

生物结皮中的蓝藻和固氮地衣所固定的氮，是整个荒漠生态系统中的重要氮源［O］。生物结皮中常见的

固氮蓝藻包括固氮鱼腥藻属（"#$%$&#$）、眉藻属（’$()*+,-.）、筒孢藻属（’/(-#0,)1!&,232）、4-5)*+,-.、软管藻属
（6$!$()1-!+)#）、节球藻属（7)03($,-$）、念珠藻属（7)1*)5）、织绒藻属（8(&5*)#&2$）、裂须藻属（95+-:)*+,-.）［B］。
非异形胞属固氮蓝藻包括鞘丝藻属（;/#<%/$）、微鞘藻属（=-5,)5)(&31）、颤藻属（>15-(($*),-$）、席藻属
（8+),-0-32）和单歧藻属（?)(/!)*+,-.）［Q，T］。常见的固氮地衣包括胶衣属（’)((&2$ ）、盾衣属（8&(*3($）及 亥普
衣属（6&!!-$）［V］。
国外学者对世界各地沙漠中生物结皮的固氮活性做了详细的研究，由于各地生态系统、气候、结皮物种组
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成及各研究中的培养温度、时间、湿度、结皮加样面积等均存在差异，各地生物结皮的年固氮量差异较大（/ 0
1234+5!6 7/- 7 8）［3 0 2］。国内学者对生物固氮的研究集中于根瘤菌与豆科植物的共生结瘤固氮系统［9，8:］，也

有学者开始关注低等植物固氮在氮素循环中的作用［88］，但对生物结皮的固氮功能仍停留在定性描述的阶

段［8/ 0 8;］，并未见到关于生物结皮固氮活性的定量研究。

古尔班通古特沙漠地表广泛分布着生物结皮，生物结皮中包括种类丰富的蓝藻门植物（1 科 /3 属 <<
种），以丝状种类占优势。在结皮发育良好的垄间低地，蓝藻的种类最为丰富，在结皮层数量较多［8=］。而固氮

蓝藻是地球上年固氮量仅次于豆科植物和根瘤菌共生结合体的固氮生物，在促进结皮演替的过程中，固氮蓝

藻能够与固氮地衣一起固定大气中的氮素，增加土壤有机质含量［1，8; 0 89］，加快周围维管植物的养分循

环［/:，/8］，促进种子库的建立［//］，从而为维管植物定居奠定基础，有利于维持荒漠生态系统的生物多样性。

尽管国内有很多研究定性描述了生物结皮中的固氮蓝藻和固氮地衣也是荒漠生态系统中的氮源之

一［8/ 0 83］，但未见到相关的定量化研究。本研究对生物结皮固氮活性进行定量研究，验证生物结皮有效固定大

气中的氮素的能力，旨在揭示生物结皮在荒漠生态系统氮循环中所发挥的重要生态作用。

!" 研究区概况
古尔班通古特沙漠位于新疆准噶尔盆地腹地，其范围在 ;;>88? 0 ;1>/:?5，2;>=8? 0 9:>::?@，是我国最

大的固定半固定沙漠，面积达 ;& 22 A 8:; 46/。周围还零星分布着大小不等的沙漠或沙地。腹地沙丘形态

2:B为沙垄，大致作南北走向，一般高 8: 0 3: 6，长达 8: 46以上，分布密集，除线性沙垄外，还具有树枝状沙
垄的特征 ［/=］。年积温达 =::: 0 =3:: C，年平均气温 1 0 8: C，年降水量 <: 0 83: 66，年蒸发量 /::: 66以
上，属典型的内陆干旱气候。降水季节分配均匀，冬春两季降水占全年的 =:B 0 ;3B，准噶尔盆地沙漠南缘
及腹地均有较丰富的地下水分布。该沙漠沙丘表面植被覆盖度可达 83B 0 3:B，白梭梭（!"#$%&#$’ ()*+,-./
（D& E& F）G+’）和梭梭（!"#$%&#$’ "//$0)’0*$’ G+’）等沙生植物构成的小半乔木群落在该沙漠广泛发育。冬
春季的融雪和雨水促进短命、类短命植物获得一定发育 ［/;］，在沙垄中下部和垄间低地普遍存在着短命、类短

命植物和生物结皮，稳定沙面的作用明显 ［/3］。

生物结皮主要分布在古尔班通古特沙漠南部，该地区是生物结皮最为丰富的区域，各种类型的生物结皮

均有充分发育，呈连续分布，且面积较大［/1］。因此本项研究选择该沙漠南部区域为研究区。

#" 研究方法
#& !" 样地布设与样品采集
在古尔班通古特沙漠南部选择有生物结皮分布的典型沙垄（;;>=/?=:H5，22>1?;/H@），于 /::3 年 = 0 3

月、1 0 8: 月、88 0翌年 / 月分别进行采样。由于生物结皮的分布对地貌部位有较强的选择性，而垄间低地是
生物结皮最为丰富的部位［/1］，为避免地貌部位对实验结果的影响，选择在各种类型结皮均有分布的垄间低地

设置样线，设置样线时选择无种子植物分布的区域，以避免种子植物对实验结果的干扰。沿样线每 8:6 设置
一个 3:(6 A 3:(6 的样方，共设置 8: 个重复。在样方中采集 = 种不同类型（包括藻结皮、地衣结皮、苔藓结
皮）的结皮样品。为了保持结皮样品的完整性，先湿润地表，以环刀采集原状土，装入直径为 3& ;(6的铝盒中
运回实验室测定固氮活性。

#& #" 乙炔还原法测定固氮活性

采用乙炔还原法测定生物结皮的固氮活性［3 0 2］，这是一种以瞬间测定为指标的间接固氮作用测定方法。

其原理是在供给等量还原物的情况下，还原 =6)* D/I/相当于还原 86)* 5/。

培养容器采用干净的 1:6*锥形瓶。加蒸馏水使结皮充分湿润 。乙炔加入量占培养容器体积的 8:B。
先用橡皮塞将锥形瓶密封，从锥形瓶内抽出 /6*空气，再注入等量乙炔后立即密封。在室温条件、自然光下培
养 /;!，从培养容器中抽取 :& 36*样气，注入已走稳基线的气相色谱仪（JK-(’ LD /:::）中测定乙烯生成量。
其中载气为 5/，流量为 8& 36* $ 6,.，色谱柱选择兰氏 E*/ M= $ N 柱。用乙烯生成量描述生物结皮的固氮

活性［/<］：
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! / " 0 # 0（$1 % $2）0（1 % 22& 3）0 245 %（245 6 ’） 0（( % 478） 0（1 % )）0（1 % *）0 1818

式中，!为乙烯生成量（.9)* :2;3 9
<2! <1）；"为加入乙炔的体积（9*）；# 为乙烯乙炔体积比与讯号峰面积比

间的相关系数；$1 $ $2为乙烯峰面积 $乙炔峰面积；’为加乙炔时的室温（=）；) 为加乙炔后的培养时间（!）；*

为生物结皮测试面积（(92）；(为加乙炔时的气压（99;+）
!& "# 数据分析方法

数据进行最大值标准化处理后使用 >?>> 15& 8 （:!,(-+)，@A，B>C）软件，采用单因素方差分析
（CDEFC）检验采样时段和结皮类型对生物结皮的影响是否显著，采用主效应方差分析（G’H"H )I J’"%’’.K
>LMN’("H OII’("H）进一步检验采样时段和结皮类型之间是否有交互作用。
"# 实验结果
从生物结皮固氮活性的变化趋势可以看出（图 1），5 P 18 月间，生物结皮固氮活性均表现为藻结皮 Q地

衣结皮 Q苔藓结皮。7 P 18 月间，各类型生物结皮的固氮能力显著提高 （+ R 8& 8S），并同时出现固氮活性的
最大值。进入 11 月 P翌年 2 月份，生物结皮固氮能力明显降低，藻结皮、苔藓结皮的固氮活性降幅极显著
（+ R 8& 81），该时段地衣结皮的固氮活性相对较高，依次为苔藓结皮、藻结皮。从固氮活性的误差范围来看，
苔藓结皮变化最小，藻结皮变化最大（图 1）。

图 1T 不同结皮类型固氮活性的变化

U,+& 1T F-V,-",). )I DC ,. W,II’V’." (VLH" "X#’H

柱状图中字母不同则差异极显著（+ R 8& 81）Y,II’V’." *’""’VH ,.W,(-"’ H,+.,I,(-." W,II’V’.(’H （+ R 8& 81 ,. -** (-H’H）

单因素方差分析表明（表 1），同一种生物结皮的固氮活性受采样时段的影响极为显著（+ R 8& 81）。从图
1 中也可看出，不同采样时段间，苔藓结皮固氮活性的变化相对较小，而藻结皮、地衣结皮固氮活性波动相对
明显，其中，藻结皮固氮活性的全年最大值可达最小值的 15S& 54 倍。在固定时段中，生物结皮的固氮活性受
结皮类型的影响程度有所不同。5 P S 月间，固氮活性受结皮类型的影响极为显著（+ R 8& 81），而 11 月 P翌年
2 月份，固氮活性受结皮类型的影响并不显著（+ Q 8& 8S）（表 1）。
主效应方差分析进一步表明，不仅采样时段和结皮类型对生物结皮的固氮活性具有显著的影响，二者的

交互效应同样对生物结皮的固氮活性具有极显著的影响（+ R 8& 81）（表 2），这使得生物结皮固氮活性的定量
研究更为复杂。

$# 讨论
生态系统、气候、结皮物种组成、培养温度、时间、湿度、结皮加样面积、光照、凋落物分解速率、: $ D、有效

D $ ?、含水量、无机氮含量以及葡萄糖含量等种种复杂多变的因素［S P Z，1[，2Z］增加了对生物结皮固氮活性进行定

量研究的难度。
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表 !" 采样时段和结皮类型对固氮活性的影响

#$%&’ !" ())’*+, -) ,$./&012 +0.’ $13 *45,+ +6/’, -1 78 5,012 879:8 $1$&6,0,

因素 /-(")01 范围 2-.+’ 3!4 3!5 "

采样时段 6-7#*,.+ ",7’ 藻结皮 8*+-’ (091" 5 4: 4:& ;<=""

地衣结皮 >,(!’. (091" 5 4: 45& ;?@""

苔藓结皮 A)11 (091" 5 4: 4:& ;=@""

结皮类型 B091" "C#’ ; D @ 月份 /0)7 A-0(! ") A-C 5 4: 4E& 5=F""

E D 4< 月份 /0)7 G9.’ ") H(")I’0 5 4: @& <5"

44 月 D翌年 5 月份 /0)7 J)K’7I’0 ") .’L" /’I09-0C 5 4: ;& <F@

M M "" # N <$ <4 差异极显著；" # N <& <@ 差异显著M 81"’0,1O1 ,.3,(-"’ 1,+.,P,(-." 3,PP’0’.(’1（"" # N <& <4 )0 "# N <& <@）

表 ;" 主效应方差分析表

#$%&’ ;" #’,+, -) <’+=’’1>?5%@’*+, ())’*+,

变异来源

6)90(’
QQQ型平方和

RC#’ QQQ 697 )P 6S9-0’1
3!

均方

A’-. 1S9-0’
" %

校正模型 B)00’("’3 A)3’* <& 4<F- = 4& ;? T 4< U5 44& :?5 <

截距 Q."’0(’#" @& ?== 4 @& ?== ?:<5& F;E <

采样时段 6-7#*,.+ ",7’ @& ?: T 4< U5 5 5& F@ T 4< U5 5?& @;5 <

结皮类型 (091" "C#’ :& :? T 4< U; 5 ?& :F T 4< U; ?& ?;: <& <4E

采样时段 " 结皮类型 5& :E T 4< U5 ? F& ;: T 4< U; E& E <

误差 V00)0 E& 5F T 4< U5 @E 4& 45 T 4< U;

总和 R)"-* F& @=: E@

校正总和 B)00’("’3 R)"-* <& 4F E?

M M -：&5 W <& E; （&5
83X91"’3 W <& @F=）

A& !" 物种组成对生物结皮固氮活性的影响
" " 表 B" 世界各沙漠生物结皮固氮活性

" " " #$%&’ B" C’/-4+’3 ’+D6&’1’ /4-35*+0-1 4$+’,（B5Y?.7)*7 U5 ! U4）

)-4 30))’4’1+ 3’,’4+

沙漠 Z’1’0"
乙炔还原率

8(’"C*’.’ 0’39(",). -(",K,"C
（B5Y?.7)*7 U5 ! U4）

参考文献
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M M 表 ; 显示了世界范围内不同荒漠生态系统中生
物结皮固氮活性的差异。暖沙漠（6).)0-. Z’1’0"，
J’+’K Z’1’0"，[-*-!-0, Z’1’0"）主要是夏季降雨，普遍
含有活跃固氮的蓝细菌种类，它们相对较小，稳定，含

异形胞，固氮量较大。固氮的地衣反而较少，且呈斑

块状分布。蓝细菌占主导地位使得结皮的固氮活性

受干扰的影响较小，表 ; 中暖沙漠的固氮活性变化幅
度较小［5=］。冷沙漠（B)*)0-3) Z’1’0"，.)0"! \0’-" ]-1,.
Z’1’0"）冬季降水较多，所包含的固氮蓝细菌个体较
大，易变，为非异形胞（如具鞘微鞘藻），意味着这些种

类需要使用其它的方式排除氧气从而在细胞内创造

厌氧环境，但是这种厌氧环境很容易被地表干扰所破

坏。因此，如表 ; 所示，冷沙漠的生物结皮固氮活性
变化较大。古尔班通古特沙漠属于冷沙漠，藻结皮固氮活性变化幅度很大，可能与该沙漠作为北疆牧场，遭受

动物践踏、石油开采、车辆碾压等干扰活动有关［;?］。

实验区中不同类型的生物结皮其物种组成差异明显［4@，5E］（表 ?），这是造成不同类型结皮固氮活性差异
显著的主要因素。张丙昌等 5<<@ 年对古尔班通古特沙漠生物结皮中蓝藻的区系组成、生态分布的研究表明，
该沙漠有蓝藻门植物 E 科 5@ 属 FF 种，其中，具有固氮活性的具鞘微鞘藻（’()*+)+,-./ 012(314./）分布于古尔班
通古特沙漠所有发育藻结皮的区域，且分布于沙垄的各个地貌部位，是本研究区藻类群落的优势种 ［4;］，这种

藻类也是中国沙坡头地区的建群种，其胶结机理得到了胡春香等人 5<<5 年的深入研究［4=］。地衣结皮中，坚
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韧胶衣有固氮活性，尽管分布范围较小，但固氮能力较强。苔藓植物本身不具固氮能力，其固氮活性主要由生

活在苔藓植物假根周围的少量固氮蓝藻完成，苔藓植物为这些藻类的生长提供适宜的微环境。因此，如图 /
所示，苔藓结皮的固氮活性明显低于藻结皮和地衣结皮，而且变化幅度也小。

表 !" 样地中不同类型结皮的主要物种组成［#$］

%&’() !" %*) +,)-.)+ -/0,/+.1./2 .2 3.44)5)21 ’./(/6.-&( +/.( -57+1+

结皮类型 0123" "4#’ 主要物种组成 5-,. 3#’(,’3

苔藓结皮 5)33 (123" 刺叶墙藓 !"#$%&’ ()*)#$"#%+；银叶真藓 ,#-%+ ’#.)/$)%+；泛生墙藓 !"#$%&’ +%#’&0*

地衣结皮 6,(!’. (123"
坚韧胶衣 1"&&)+’ $)/’2；红鳞网衣 3*"#’ ()4050)/*；荒漠黄梅 6’/$7"5’#+)&0’ ()*)#$"#%+；藓生双缘衣
805&"*470*$)* +%*4"#%+

藻结皮 7*+-’ (123"
具鞘微鞘藻 904#"4"&)%* :’.0/’$%*；沼地微鞘藻 904#"4"&)%* 5’&%("*%*；固氮鱼腥藻 ;/’<’)/’ ’="$04’；马氏鞘丝
藻 >-/.<-’ +’#$)/*0’/’；鞘丝异球藻 6)/"4"44%* &-/.<-.)

图 89 降水与气温的月变化

:,+& 89 ;-1,-",). )< #1’(,#,"-",). -.= >’-. "’>#’1-"21’

!& 8" 降水及气温对生物结皮固氮活性的影响
在荒漠生态系统中，水分条件是植物、微生物生长发育的限制因子，也是影响生物固氮生理活动的重要因

素［?@］。预实验中，将采集的部分土样风干后并未检测到固氮活性。加水湿润后，方可检测到固氮活性，再次

验证湿度是激活生物结皮固氮作用最关键的控制因子［@］。A B /C 月份，各类型生物结皮的固氮活性出现最大
值，与该时段明显高于平均值的降水量密切相关（图 8）。充足的雨水刺激了结皮中固氮有机体的活性，使其
新陈代谢旺盛，结皮有机体迅速吸收水分，膨胀至原体积的几倍，从而延迟脱水［?A］。而 // 月至翌年 8 月份的
月平均降水量只有 A B /C 月份的三分之一，因此，// 月至翌年 8 月份，各类型生物结皮的固氮活能力明显降
低（图 /）。
藻结皮多数时间是失水并且代谢失活的，能够较长时间地忍受干旱而生存。一旦有少量的降水，它们又

可以苏醒，激活并启动光合、呼吸、固氮等新陈代谢活动，迅速生长繁殖。即使在失水保存 ?- 后，蓝藻仍然有
较强的维持新陈代谢的潜能［/D］。野外采样时也发现，干燥时呈黑色、黑褐色的苔藓结皮，在喷洒少量水后，叶

片能够迅速吸水展开，整个植株体瞬间呈现鲜绿色或黄绿色。在高太阳辐射、蒸发量巨大、降水稀少的古尔班

通古特沙漠［8?］，生物结皮可以充分利用有限水分恢复生理代谢活动的这种特性对荒漠化防治具有重要意义。

温度对所有生物生长发育以及生物固氮、呼吸、光合等生理活动来说，都是重要的影响因子。本研究区

中，从 // 月开始，气温降至E以下，// 月至翌年 8 月份的平均气温仅有 F //E（图 8），而低温会减少光合速
率，从而减少可利用的 7GH和还原剂储备，使得生物结皮的固氮活性均明显降低（图 /）。这与 I’*.-# 8CC8 年
对生物结皮固氮活性的季节动态研究中冬季固氮率较低的结果相一致［@］。国内在对水生蕨类植物固氮活性

研究中也有类似结论，经过低温处理后的满江红（;="&&’ 0+<#04’$’）、卡洲满江红（;="&&’ 4’#"&0/0’/’）、蕨状满江
红（;="&&’ ?0&04%&"0()*）的固氮活性均显著下降 ［?J］。适当温度范围内，/ B 8AE，生物结皮固氮率随温度升高而
增加，理想温度在 8C B ?CE之间［@］。新疆干旱地区中，对干旱环境条件适应能力极强的发状念珠藻最适温度
与之类似，为 8C B ?CE之间［?K］。从图 8 可以看出，本研究区中，A B /C 月份的平均气温达 /D& JE，接近理想温
度，其中 A B K 月份的月均温均在理想温度范围内，因此
该时间段采集的结皮样品能够维持较高的固氮活性

（图 /）。
本研究区全年 /8 个月的降水量和月均温的变化趋

势基本一致（图 8），? B @ 月份，降水量及月均温均逐月
升高，// 月至翌年 8 月份则相反。而 A B /C 月份，降水
量、月均温都呈抛物线变化，在该时段，较大的降水量能

够使地表迅速湿润，而较高的气温能够使地表在较短时

间内变干，随后而至的再一次较大量的降水使地表再次

迅速湿润，使地表处于干湿交替的状态。长期干旱和长
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期湿润都会不同程度地降低生物结皮的固氮活性，干湿交替则会刺激固氮活性升高［/］，因此该时段各类型生

物结皮的固氮活性明显高于其它时段（图 0），可能是由于干湿交替的刺激使之形成了抗旱蛋白、新的异形胞，
合成新的固氮酶 ［12］。

图 13 加样面积对结皮固氮活性的影响

4,+& 13 5-6,-",). )7 89 ,. :,77’6’." (6;<" "=#’< ,.7*;’.(’: >= <-?#*’ -6’-

3 柱状图中字母不同则差异极显著（! @ A& A/）B,77’6’." *’""’6<

,.:,(-"’ <,+.,7,(-." :,77’6’.(’< （! @ A& A/ ,. -** (-<’<）

!& "# 实验条件对生物结皮固氮活性的影响
实验条件（氧压、温度、乙炔浓度等）、采样方法、仪

器、操作误差、温育时间、反应容器体积等均为乙炔还原

法测定固氮作用的限制因素 ［1C］。实验过程中发现，当

加样面积由 D& E1(?F升高至 FF& 2C (?F，增加 1 倍时，藻
结皮、地衣结皮、苔藓结皮的固氮活性分别降低至 02&
C/G、10& F/G、HE& CFG（图 1）。因为乙炔还原法要求
较高的容器对样品的体积比，从而保证实验过程中反应

条件不会发生明显变化［1C］。国外利用乙炔还原法测定

生物结皮固氮活性时，注入乙炔气体进行培养时，其体

积均达到培养容器体积的 0AG ［/ I 2，F2］。本实验中，加入

乙炔气体的体积占容器总体积的百分比由 0AG降为
1G时，各类型生物结皮的固氮活性均有不同程度的下降，苔藓结皮下降了 /E& 1HG。可见，提供充足的乙炔
气体才能够保证结皮有机体中的固氮酶顺利完成反应，测定到准确的固氮活性。

关桂兰等人 0CC0 I 0CC1 年发现新疆豆科植物结瘤固氮不仅具备抗干旱、耐盐碱等与生态环境相适应的
特点，还具备自然界中大多数豆科根瘤缺乏的氢酶系统，这是它们在恶劣环境的固氮活动中高效利用能量的

基础［1/，HA，H0］。古尔班通古特沙漠中，豆科结瘤植物多达 2 属 00 种，茧荚黄芪（"#$%&’&()# (*+,&--.&-)# J+’&）。
准噶尔无叶豆（/%*,0#!&%$0 #0-’0%.1), （K,"L&）5-<<）、盐豆木（2&(.,03*-3%0- +&(03*-3%0- （M-**&）5-<<）的固
氮活性（!?)* $（+·!））高达 FE& 22、0A& F0、0A& F0，豆科结瘤植物在荒漠生态系统中起着固氮、固沙、药用、饲料
等重要作用［FH，1/，HF］。此外，新疆荒漠生态系统中的陆生固氮蓝藻，包括普通念珠藻（40#$01 10,,)-*）、发状念
珠藻（40#$01 5(&’*((.50%,*）、具鞘微鞘藻（6.1%010(*)# 7&’.-&$)#）、眼点伪枝藻（819$0-*,& 01*((&$),）和密味裂须
藻（81+.:0$+%.; ,*((*&）能同时进行光合和固氮作用，不断加富土壤氮化物；分泌的糖类能促使固氮细菌的大量
繁殖，共同增加土壤氮素和有机质；繁殖和死亡腐解后能增加土壤有机质，促进土壤微生物的生长，土壤酶活

性也随之升高，大大增加土壤肥力，改善土壤环境，减少土壤总盐含量，提高保水能力［1/，H1，HH］。在沙漠边缘的

半固定沙丘地带，大量分布着眼点伪枝藻，具鞘微鞘藻和密味裂须藻，它们与沙生植物互利互助，植物遮荫使

树冠下藻类保持适宜水分而能生长和光合固氮，固定的氮素又反过来促进沙生植物的生长［1/，HH］。

张元明等 FAA/ 在本研究区对生物结皮影响下的有机质分异特征进行了研究，表明生物结皮能够显著增
加地表 A I /(?土层有机质的含量［0/］。而本研究对生物结皮固氮活性的定量研究表明（图 0），生物结皮能够
有效地固定大气中的氮素，与古尔班通古特沙漠中的豆科植物及陆生固氮蓝藻一起在荒漠生态系统中发挥氮

源的作用。包括氮素在内的有机质源有效富集于生物结皮层，将有利于浅根系植物种子的萌发及种群的繁衍

更新，生物结皮和浅根系草本植物共同促进沙面稳定，便于种子植物定居，对维护荒漠生态系统的稳定性和生

物多样性有着积极意义。
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