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封面图说: 壶口瀑布是黄河中游流经秦晋大峡谷时形成的一个天然瀑布。 此地两岸夹山,河底石岩上冲刷成一巨沟,宽达 30
米,深约 50 米,最大瀑面 3 万平方米。 滚滚黄水奔流至此,倒悬倾注,若奔马直入河沟,波浪翻滚,惊涛怒吼,震声数

里可闻。 其形其声如巨壶沸腾,故名壶口。 300 余米宽的滚滚黄河水至此突然收入壶口,有“千里黄河一壶收冶之
说。

彩图提供: 陈建伟教授摇 国家林业局摇 E鄄mail: cites. chenjw@ 163. com
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湿润持续时间对生物土壤结皮固氮活性的影响

张摇 鹏*,李新荣,胡宜刚,黄摇 磊,冯摇 丽,赵摇 洋
(中国科学院 寒区旱区环境与工程研究所 沙坡头沙漠试验研究站, 兰州摇 730000)

摘要:土壤可利用氮是干旱半干旱区生态系统中除水分之外的关键限制因子,研究湿润持续时间和温度变化对温性荒漠藻类结

皮和藓类结皮固氮活性的影响,对于深入认识和准确评价全球变化大背景下生物土壤结皮对区域生态系统的氮贡献至关重要。

通过野外调查采样,在一次较大降水事件发生后,利用开顶式生长室,采用乙炔还原法连续测定了沙坡头地区人工植被区和天

然植被区两类典型生物土壤结皮固氮活性的变化,分析了湿润持续时间和模拟增温对其固氮活性的影响。 研究结果表明:在经

历 31d 持续干旱,降水发生后第 4 天两类结皮的固氮活性达到最大,此后随样品水分含量下降,至第 10 天其固氮活性将至最

低;结皮固氮活性与水分含量之间呈显著的二次函数关系,其固氮活性随水分含量的增加呈先上升后下降的趋势,藻类结皮的

固氮活性显著高于藓类结皮;短期模拟增温并不能显著提高其固氮活性,增温主要通过加速结皮水分散失来影响其固氮活性。

上述结果反映了水分是控制生物土壤结皮固氮活性的关键因子,而实验前样品所经历的环境条件则决定了降水发生后其到达

最大固氮速率的时间,野外长期观测结合控制严格的室内实验才能准确评价生物土壤结皮对区域生态系统的氮贡献。

关键词:生物土壤结皮;乙炔还原法;湿润持续时间;固氮活性;固氮

Effect of wetting duration on nitrogen fixation of biological soil crusts in
Shapotou, Northern China
ZHANG Peng*, LI Xinrong, HU Yigang, HUANG Lei, FENG Li, ZHAO Yang
Shapotou Desert Experimental Research Station, Cold and Arid Regions Environmental and Engineering Research Institute, Chinese Academy of Sciences,

Lanzhou 730000, China

Abstract: In addition to moisture, availability of soil nitrogen is generally the key limiting factor in arid and semiarid
ecosystems. Thus, research on the potential nitrogen鄄fixing activity (NA) of algae and moss crusts for different wetting
durations and temperatures in temperate desert was conducted. The present study is especially important for the
understanding and accurate evaluation of nitrogen contribution ability of biological soil crust (BSC) to region ecosystems in
the context of global change. Algae and moss crusts were collected at artificial revegetation desert area and at the nearly
natural vegetation area in the Shapotou area of Tengger Desert. Samples were incubated in OTC. The NA of two BSC types
was continuously measured using the method of acetylene reduction assay ( ARA) after a large precipitation event.
Subsequently the influence of wetting duration and temperature on NA of BSC was analyzed. The results demonstrated that
the NA of two crusts reached the maximum level 4 days after precipitation at drought condition (i. e. , without precipitation
for 31 days) . The NA achieved the lowest value on the 10th day with the decrease of moisture content. Significant quadratic
function relationship was observed between NA and water content. The NA of algae crust was significantly higher than that
of moss crust; the average values were 5. 3 伊 104 and 0. 9 伊 104 nmol C2H4·m-2·h-1 for algae crust and most crust,
respectively. The NA of BSC increased and subsequently decreased with the increase of moisture content. Short鄄term
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simulated warming did not increase the nitrogen鄄fixation activity of BSC significantly, which influenced the NA of BSC by
accelerating water loss of the crusts. These results showed that moisture was the key factor controlling the NA of BSC. The
environmental conditions prior to the experiment determined the maximum time required to reach nitrogen fixation rate after
rainfall. In the future, the combination of the long鄄term field observations and strict laboratory work will be necessary to
achieve accurate evaluation of the nitrogen contribution of BSC to the region ecosystems.

Key Words: biological soil crusts ( BSC); acetylene reduction assays ( ARA); wetting duration; nitrogenase activity
(NA); nitrogen fixation

氮素限制在陆地生态系统中普遍存在,在干旱环境中表现的尤为明显[1]。 干旱、半干旱区占地球陆地表

面的 35%以上[2],氮素可利用性是除水分之外影响该区域生态系统生物活性的关键控制因子[3]。 大多数荒

漠生态系统受非生物因子的调控和胁迫,特别是水分的匮乏,地表不可能支持大面积、相对均一和连续分布的

维管束植物群落的覆盖,植物稀疏和斑块状的分布为隐花植物(Cryptogam,包括藻类、地衣、苔藓、蕨类和土壤

微生物)的拓殖发育提供了空间和适宜的生态位,其分布面积在干旱区占地表面积的 40% [4]。 隐花植物中的

藻类、地衣、苔藓和蓝藻、蓝细菌形成的生物土壤结皮具有固氮作用,它们能将大气中的 N2固定或还原为可被

生物所利用的铵态氮(NH+
4) [5]。 它们所固定的氮是这些地区的重要氮源,对土壤的物理和生态过程具有重

要影响[5鄄5],在诸如沙漠、荒漠、稀树草地等极端环境中的作用尤为突出[7]。 关于生物土壤结皮在干旱环境中

的形成、分布及其生态功能已经引起研究者的广泛关注[8鄄9],但与豆科固氮类植物的研究相比,对广泛分布于

干旱环境中的隐花植物共生固氮的生态学认识有限,在我国对自然系统中生物土壤结皮的固氮功能的生态学

研究也不多见[10]。
国外有关生物土壤结皮固氮功能的众多研究表明,其固氮活性受环境因子的强烈影响,使得其固氮速率

在时间和空间上存在着较大的变异性[5]。 生物土壤结皮属变水(poikilohydric)生物,自身对水分的调节能力

极差,无法利用深层土壤水分[11]。 而生物土壤结皮仅在湿润时才能进行新陈代谢和氮固定,因此其生物活性

主要与降雨量、降雨频度和降雨的持续时间密切相关[12],特别是降水事件发生后其保持湿润的持续时间将直

接影响其固氮速率,湿润持续时间被认为是影响其固氮功能的关键因子之一[13]。 国外关于生物土壤结皮水

分含量与固氮速率关系的研究已有很多,但由于大部分结果是在实验室人工控制条件下得出的,与少量的野

外试验结果相差较大,甚至相反[5],说明生态因子与环境因子对其固氮活性的影响极其复杂,这可能与研究

的区域条件特别是降水发生后的环境条件、实验时间尺度等密切相关。 而目前我国来自野外研究的实验数据

非常稀少,很难将实验室得出的研究结果外推到区域尺度和自然环境水平上。
腾格里沙漠东南缘沙坡头地区属于典型的温带荒漠化草原向草原化荒漠的过渡区,始建于 20 世纪 50 年

代中期的人工固沙植被体系和相邻自然植被区内广泛分布着不同发育阶段的生物土壤结皮。 它们在研究区

内的分布对土壤水文过程、物种多样性、土壤种子库和土壤质地养分等土壤环境条件和植被组成产生了深刻

影响[4, 9]。 但关于生物土壤结皮对该系统的氮贡献,环境因子对其固氮能力的影响,及其影响机理,目前尚不

清楚。 仅有的研究尚停留在通过测定土壤氮素含量等性状参数方面来定性描述和推测其对系统的氮贡献,缺
乏对其自身固氮能力的定量研究[9]。 因此,本实验以腾格里沙漠东南缘沙坡头地区人工固沙植被区和相邻

天然植被区发育良好的两类典型生物土壤结皮(藻类和藓类为优势种)为研究对象,野外采集原状结皮土壤

样品,在一次较大的自然降水事件发生后,利用开顶式生长室(Open鄄top growth chambers, OTC)连续测定了两

类生物土壤结皮固氮活性的变化,研究湿润持续时间、水分含量和温度变化对其固氮活性的影响,分析并阐述

我国温带荒漠区生物土壤结皮对荒漠生态系统的氮贡献及对人工植被系统演替的指示意义。
1摇 材料与方法

1. 1摇 研究区概况

研究区位于腾格里沙漠东南缘沙坡头包兰铁路以北人工固沙植被区和相邻红卫天然植被区(37毅32忆—

7116摇 20 期 摇 摇 摇 张鹏摇 等:湿润持续时间对生物土壤结皮固氮活性的影响 摇
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37毅26忆 N, 105毅02忆—104毅30忆 E),该区海拔 1300—1350 m,年均温 10 益,1 月平均气温-6. 9 益,7 月 24. 3 益;
年均降水量 186 mm,80%的降水集中在 5—9 月;年均潜在蒸发量约 2900 mm,平均风速 2. 6 m / s,年内降尘天

数约 59 d[14]。 主要土壤类型为灰钙土和风沙土。 人工植被区的主要固沙灌木、半灌木为柠条(Caragana
korshinskii)、花棒(Hedysarum scoparium) 和油蒿( Artemisia ordosica),草本植物主要有小画眉草 (Eragrostis
poaeoides)、雾冰藜 ( Bassia dasyphylla) 等。 天然植被区灌木、半灌木有柠条 ( Caragana korshinskii)、红砂

(Reaumuria soongorica)、白刺(Nitraria tangutorum)、珍珠猪毛菜(Salsola passerina)、油蒿(Artemisia ordosica)
等,优势草本植物有茵陈蒿(A. capillaris)、冷蒿(A. frigida)、无芒隐子草(Cleistogenes songorica)、寸苔草

(Carex duriuscula)等[15]。
1. 2摇 样品采集与布置

2010 年 10 月中旬采用样线法在沙坡头人工固沙植被区(1964 年建植)和相邻红卫天然植被区选择生物

土壤结皮发育良好的区域采集典型生物土壤结皮样品(藻类结皮和藓类结皮),为避免地貌和灌木及草本植

物对样品的影响,采样时选择各种类型结皮均有发育的迎风坡和垄间低地,距离灌丛 2 m 外的区域采集结皮

样品。 为保证样品的完整性,采样前先湿润地表,之后用 PVC 管(直径 10 cm,高 10 cm)采集原状结皮土壤样

品。 将野外采集的原状样带回沙坡头沙漠试验研究站气候观测场摆放在自然环境下。
1. 3摇 生物土壤结皮固氮活性测定

1. 3. 1摇 基本原理

采用乙炔还原法(Acetylene reduction assay, ARA)测定生物土壤结皮的固氮活性[5, 16鄄17]。 该方法的基本

原理是在供给等量还原物的情况下,生物土壤结皮的固氮酶还原 C2H2的量与还原大气中的 N2呈一定的比

例,一般用生物土壤结皮还原 C2H2的产物———C2H4的生成速率来表征生物土壤结皮的固氮活性(NA)。
1. 3. 2摇 实验过程

2011 年 5 月 7—9 日有降雨,降雨量 17 mm,10 日天气转晴,早 8 时将摆放在实验观测场的生物结皮样品

用电子天平(TD3100)进行称重后布置在不同规格的开顶式生长室(OTC)(大 OTC:边长 1. 3 m、高 2 m 等边

八边体;小 OTC:边长 1 m、高 1. 5 m 等边四边体)内中心位置及生长室外自然状态下(对照),2 个地区(沙坡

头 1964 年建植人工固沙植被区和相邻天然植被区),2 种结皮类型(藻类结皮和藓类结皮),3 个温度梯度(大
OTC、小 OTC 和对照),各 3 个重复。 将样品放置 2 h 后用红外温度计( IRT, England)测量样品表面温度,之
后将有机玻璃罩(直径 12 cm,高 15 cm,下端开口,上端密封,中间留一圆孔用橡皮塞密封)罩在结皮样品上,
下端插入沙子中,创造一个密闭环境。 然后用注射器向培养器中注入乙炔气体,使容器乙炔体积分数为

10% 。 在自然状态下培养 4 h,同时每隔 1 h 记录大小 OTC 内及室外的空气温度。 培养结束后用注射器收集

培养器顶部气体 5 mL。 收气结束后即刻去除收气罩,并用红外温度计测量样品表面温度。 将收集的气体带

回实验室后即刻用气相色谱仪(Agilent GC6820, USA)测定乙烯生成量。 固氮活性结果以乙烯生成速率

(nmol C2H4·m-2·h-1)表示。 10 日晚至 11 日下午有降雨,降雨量 2 mm。 12—19 日天气晴好,无降雨发生,从
12 日开始每日(12—15 日)和隔日(17 日和 19 日)于相同时间重复上述试验过程,一直到样品重量恒定,结束

实验。
1. 4摇 统计分析

采用 Excel 2003 和 SPSS11. 5 for Windows ( SPSS, Chicago, IL, USA) 进行数据整理和统计分析,用
ANOVA 模块中的 LSD 分析不同结皮类型、不同温度处理和实验期生物土壤结皮固氮活性的差异显著性,用
Regression鄄Curve Estimation 模块中的 QUADRATIC 拟合结皮固氮活性与水分含量的曲线回归方程并对拟合效

果进行显著性检验。
2摇 结果

2. 1摇 实验期温度与样品含水量变化

实验期(2011 年 5 月 10 日,12—15 日,17 日,19 日)全天气温在 12—28. 5 益之间变化,平均为18. 6 益。
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培养期(10:00—14:00)气温在 19. 1—34. 5 益之间变化,平均为 27. 4 益,其中小 OTC 气温显著高于大 OTC 和

CK,平均值分别为 29郾 8、26. 5 和 26 益。 培养期样品表面温度(用培养时加罩前和除罩后样品表面温度的平

均值表示)在 19. 2—45. 1 益间变化,平均为 28. 7 益;藻类结皮的表面温度在 19. 1—45. 9 益间变化,平均为

29. 1 益,由于受天气、太阳辐射及 OTC 本身局部遮光的影响,不同温度处理下的样品表面温度变化不一致,总
体表现为 CK>小 OTC>大 OTC;藓类结皮的表面温度在 19. 3—44. 3 益间变化,平均为 28. 3 益,不同温度处理

下的藓类结皮样品表面温度表现为小 OTC>CK>大 OTC。
实验期两类生物土壤结皮含量水在 0. 2%—15. 2%间变化,降雨后第 1 天和第 3 天(第 2 天有降雨,降雨

量 2 mm)藻类结皮样品平均含水量高于藓类结皮,分别为 14. 1%和 13. 3% ,这是由于藓类结皮相对于藻类结

皮具有较高的生物量,水分散失快于藻类结皮,含水量相对较低;其后由于样品表层水分散失殆尽,两类生物

土壤结皮的含水量差异不大,约为 0. 1%—0. 2% 。 不同温度处理下两类生物土壤结皮样品平均含水量表现

一致,都表现为 CK>小 OTC>大 OTC,这是因为大、小 OTC 内相对较高的气温导致样品水分散失快于 CK(表
1,图 1)。

表 1摇 实验期温度与样品含水量的变化

Table 1摇 Variation of temperature and samples water content in experimental period

温度与样品
含水量

Temperature / 益
and SWC/ %)

结皮类型
Types of
BSCs

模拟升温
Simulated
temperature

降水后天数 Days after rainfall / d

1 3 4 5 6 8 10

全天气温 Day temperature / 益* 16.1 (3.6) 12.0 (2.5) 13.9 (2.6) 20.7 (3.1) 22.0 (2.8) 28.5(1.9) 17.3 (1.1)

培养期气温 大OTC 29.6 (0.4)a 23.3 (0.6)a 23.0 (0.7)a 29.0 (1.1)a 29.6 (0.5)a 32.3 (1.0)a 18.3 (0.8)a

Incubation period 小OTC 33.4 (0.8)b 26.3 (0.9)b 23.7 (0.8)b 31.9 (1.9)b 34.4 (0.4)b 36.9 (1.2)b 21.7 (0.4)b

temperature / 益** CK 28.2 (0.3)c 21.6 (0.4)c 20.9 (0.6)c 28.1 (1.4)a 31.6 (0.2)c 34.2 (0.8)c 17.3 (1.1)a

平均 Average 30.4 23.7 22.5 29.7 31.8 34.5 19.1

样品表面温度 藻类结皮 大OTC 30.3 (0.5)a 18.6 (0.23)a 18.3 (0.17)a 32.2 (0.8)a 34.5 (0.4)a 44.9 (0.3)a 18.7 (0.23)a

Surface Algae crust 小OTC 31.9 (0.5)b 21.9 (0.14)b 19.2 (0.11)b 30.8 (0.3)a 37.7 (0.1)b 44.1 (0.5)a 19.3 (0.10)b

temperature / 益 CK 32. 6 (0. 2)b 19. 5 (0. 04)c 18. 8 (0. 04)c 31. 0 (0. 8)a 37. 8 (0. 4)b 48. 7 (0. 5)b 19. 3 (0. 04)b

平均 Average 31. 6 20. 0 18. 8 31. 3 36. 7 45. 9 19. 1

藓类结皮 大 OTC 29. 1 (0. 5)a 18. 8 (0. 1)a 18. 5 (0. 1)a 27. 5 (0. 4)a 32. 9 (0. 2)a 42. 2 (0. 3)a 18. 9 (0. 1)a

Moss crust 小 OTC 32. 0 (0. 4)b 22. 2 (0. 2)b 19. 5 (0. 2)b 30. 6 (0. 6)b 37. 0 (0. 4)b 44. 4 (1. 0)ab 19. 6 (0. 2)b

CK 33. 4 (0. 2)c 19. 6 (0. 1)c 18. 9 (0. 1)c 29. 0 (0. 2)b 35. 4 (0. 2)c 46. 4 (0. 2)b 19. 4 (0. 1)b

平均 Average 31. 5 20. 2 19. 0 29. 0 35. 1 44. 3 19. 3

总平均
Total average 31. 5 20. 1 18. 9 30. 2 35. 9 45. 1 19. 2

样品含水量 藻类结皮 大 OTC 14. 6 (0. 3)a 12. 9 (0. 2)a 8. 8 (0. 2)a 5. 5 (0. 1)a 3. 5 (0. 1)a 2. 1 (0. 02)a 0. 4 (0. 00)a

SWC/ % Algae crust 小 OTC 15. 0 (0. 3)a 13. 2 (0. 3)ab 9. 5 (0. 2)ab 6. 7 (0. 2)b 4. 1 (0. 2)b 2. 2 (0. 05)a 0. 4 (0. 02)a

CK 15. 2 (0. 2)a 14. 0 (0. 2)b 9. 9 (0. 1)b 6. 4 (0. 2)b 3. 6 (0. 1)ab 2. 2 (0. 04)a 0. 4 (0. 02)a

平均 Average 14. 9 13. 4 9. 4 6. 2 3. 7 2. 2 0. 4

藓类结皮 大 OTC 13. 4 (0. 2)a 12. 0 (0. 2)a 8. 6 (0. 3)a 5. 7 (0. 3)a 3. 7 (0. 1)a 2. 0 (0. 03)a 0. 2 (0. 01)a

Moss crust 小 OTC 13. 8 (0. 4)ab 12. 1 (0. 4)a 8. 8 (0. 4)a 6. 3 (0. 4)ab 3. 7 (0. 2)ab 2. 0 (0. 06)a 0. 2 (0. 02)a

CK 14. 8 (0. 3)b 13. 7 (0. 3)b 10. 2 (0. 2)b 7. 1 (0. 2)b 4. 3 (0. 1)b 2. 2 (0. 02)a 0. 4 (0. 02)a

平均 Average 14. 0 12. 6 9. 2 6. 4 3. 9 2. 1 0. 3

总平均
Total average 14. 5 13. 0 9. 3 6. 3 3. 8 2. 1 0. 4

摇 摇 *全天气温数据来自沙坡头沙漠试验研究站气候观测场相距 50 m 处小型气候观测塔; **不同字母表示培养期气温、样品表面温度、样品

含水量在不同温度处理下差异显著(P<0. 05); 表中数据为 Mean 和(SE)

2. 2摇 湿润持续时间对生物土壤结皮固氮活性的影响

实验期藻类结皮固氮活性在 1. 3伊104—12. 8伊104 nmol C2H4·m-2·h-1间变化,平均为 5. 5伊104 nmol C2H4·
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摇 图 1摇 实验期间样品含水量(Mean依SD)及气温(Mean依SE)的变化

Fig. 1 摇 Variation of samples water content and temperature in

experimental period

m-2·h-1。 自然植被区和人工植被区藻类结皮固氮活性

的变化区间分别为 1. 6伊104—12. 8伊104 nmol C2H4·m-2·
h-1和 1. 3 伊104—12. 2 伊104 nmol C2 H4·m-2·h-1,平均为

4郾 9伊104 nmol C2H4·m-2·h-1和 5. 7伊104 nmol C2H4·m-2·
h-1,人工植被区藻类结皮固氮活性高于自然植被区。
不同温度处理下自然植被区藻类结皮平均固氮活性表

现为小 OTC>大 OTC>CK,人工植被区藻类结皮平均固

氮活性则表现为小 OTC>CK>大 OTC。 实验期藓类结皮

固氮活性在 0. 2伊104—2. 3伊104 nmol C2H4·m-2·h-1间变

化,平均为 0. 9伊104 nmol C2H4·m-2·h-1,显著低于藻类结

皮的平均固氮活性。 自然植被区和人工植被区藓类结

皮固氮活性的变化区间分别为 0. 2伊104—2. 3伊104 nmol
C2H4·m-2·h-1和 0. 2伊104—1. 7伊104 nmol C2H4·m-2·h-1,
平均为 1. 0伊104 nmol C2H4·m-2·h-1和 0. 8伊104 nmol C2H4·m-2·h-1,自然植被区藓类结皮固氮活性略高于人工植被区。
不同温度处理下自然植被区和人工植被区藓类结皮固氮活性差异不大,仅为 0. 1—0. 2伊104 nmol C2H4·m-2·h-1

(表 2)。

表 2摇 实验期不同植被区、不同类型生物土壤结皮固氮活性在不同温度处理下的变化

Table 2摇 Variation of NA of different BSC types, vegetation areas at different temperature treatments in experimental period
固氮活性 Nitrogenase activity (NA)

/ (nmol C2H4·m-2·h-1)*

结皮类型
Types
of BSCs

植被区
Vegetation

area

模拟升温
Simulated
temperature

降水后天数 Days after rainfall / d

1 3 4 5 6 8 10

藻类结皮 自然植被区 大 OTC 2. 6 (0. 1)a 4. 7 (1. 8)a 6. 1 (0. 2)a 6. 5 (1. 8)a 6. 3 (0. 2)a 4. 1 (1. 73)a 1. 9 (0. 7)a

Algae crust Nature 小 OTC 1. 9 (0. 5)a 4. 2 (1. 1)ab 12. 8 (2. 2)b 9. 1 (2. 1)b 7. 7 (1. 0)b 4. 7 (0. 54)a 1. 7 (0. 8)a

vegetation CK 1. 7 (0. 8)a 2. 4 (1. 1)b 7. 4 (2. 6)a 6. 3 (1. 7)a 5. 8 (0. 9)a 2. 7 (0. 01)b 1. 7 (0. 2)a

area 平均 Average 2. 0 3. 8 8. 9 7. 3 6. 6 3. 8 1. 7

人工植被区 大 OTC 2. 3 (0. 1)a 3. 9 (0. 4)a 10. 0 (2. 6)a 6. 2 (0. 4)a 7. 1 (2. 5)a 4. 6 (1. 2)a 1. 9 (0. 3)a

Artificial 小 OTC 1. 6 (0. 4)b 4. 0 (1. 2)a 12. 1 (2. 0)a 10. 6 (1. 4)b 8. 6 (1. 2)a 4. 7 (0. 8)a 1. 3 (0. 2)b

vegetation CK 1. 3 (0. 3)b 3. 3 (1. 1)b 12. 2 (3. 1)a 10. 4 (0. 5)b 7. 6 (1. 0)a 3. 4 (0. 2)a 1. 8 (0. 5)a

area 平均 Average 1. 8 3. 7 11. 6 9. 1 7. 8 4. 3 1. 7

总平均
Total average 1. 9 3. 8 10. 3 8. 2 7. 2 4. 1 1. 7

藓类结皮 自然植被区 大 OTC 0. 5 (0. 1)a 0. 9 (0. 2)a 1. 1 (0. 3)a 0. 9 (0. 2)a 1. 6 (0. 4)a 0. 6 (0. 1)a 0. 7 (0. 3)a

Moss crust Nature 小 OTC 0. 3 (0. 1)b 0. 7 (0. 4)a 2. 3 (0. 5)b 1. 6 (0. 6)a 1. 4 (0. 1)a 0. 6 (0. 2)a 0. 6 (0. 2)a

vegetation CK 0. 2 (0. 1)b 0. 6 (0. 1)a 1. 7 (0. 2)ab 1. 5 (0. 3)a 1. 3 (0. 1)a 0. 9 (0. 1)a 0. 7 (0. 3)a

area 平均 Average 0. 3 0. 7 1. 7 1. 4 1. 4 0. 7 0. 7

人工植被区 大 OTC 0. 3 (0. 08)a 0. 7 (0. 18)a 1. 4 (0. 26)a 0. 9 (0. 28)a 0. 9 (0. 15)a 0. 7 (0. 21)a 0. 7 (0. 09)a

Artificial 小 OTC 0. 2 (0. 04)a 0. 5 (0. 21)a 1. 7 (0. 15)a 0. 9 (0. 22)a 1. 1 (0. 34)a 0. 6 (0. 13)a 0. 5 (0. 11)b

vegetation CK 0. 2 (0. 03)a 0. 6 (0. 07)a 1. 5 (0. 25)a 1. 3 (0. 23)a 1. 2 (0. 46)a 0. 7 (0. 11)a 0. 6 (0. 07)ab

area 平均 Average 0. 2 0. 6 1. 5 1. 0 1. 1 0. 7 0. 6

总平均
Total average 0. 3 0. 6 1. 6 1. 2 1. 2 0. 7 0. 6

摇 摇 *不同字母表示相同植被区、同一类型生物土壤结皮固氮活性在不同温度处理下差异显著(P<0. 05); 表中数据为 Mean伊104和(SD伊104)

降水后藻类和藓类结皮固氮活性随水分散失都表现出相同的变化趋势,但整个实验期藻类结皮的固氮活

性都要显著高于藓类结皮(图 2)。 降水后第 1 天两类结皮的固氮活性都较低,从第 3 天开始,随着水分散失,
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固氮活性逐渐增强,至第 4 天迅速达到最大值(藻结皮和藓类结皮平均固氮活性分别为 10. 3伊104和 1. 6伊104

nmol C2H4·m-2·h-1),是第 1 天固氮活性的 5 倍多。 此后,由于气温升高(图 1),水分散失加快,两类结皮固氮

活性缓慢下降(第 5、6 天),但都显著高于降水后第 1、3、8 和第 10 天的固氮活性(图 2)。 至第 6 天后,由于样

品水分已散失殆尽,两类结皮的固氮活性急剧下降,至第 10 天,两类结皮的含水量仅为 0. 3%左右,其固氮活

性也下降到 1. 7伊104和 0. 6伊104 nmol C2H4·m-2·h-1,仅为最大固氮活性时的 1 / 6 和 1 / 3。
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图 2摇 实验期生物土壤结皮固氮活性(Mean依SD)的变化

摇 Fig. 2 摇 Variation of nitrogenase activity of different BSCs in

experimental period

不同大写字母表示藻类结皮固氮活性在实验期差异显著,不同小

写字母表示藓类结皮固氮活性在实验期差异显著(P<0. 05)

2. 3摇 生物土壤结皮固氮活性与水分含量、温度的关系

整个实验期藻类、藓类结皮固氮活性与样品含水量

之间均呈显著的二次函数关系,随水分含量增加,固氮

活性呈现先上升后降低的趋势,差异显著(图 3,P <
0郾 001)。 藻类结皮样品含水量在 6. 7% 时的固氮活性

(平均为 8. 5伊104 nmol C2H4·m-2·h-1)显著高于较高含

水量(14. 1% )和较低含水量(1. 3% )时的固氮活性(分
别为 2. 8伊104和 2. 9伊104 nmol C2H4·m-2·h-1)。 藓类结

皮固氮活性在样品含水量为 6. 8%时(平均为 1. 3伊104

nmol C2H4·m-2·h-1)显著高于较高含水量(13. 4% )和较

低含水量(1. 3% )时的固氮活性(分别为 0郾 5 伊104 和

0郾 6伊104 nmol C2H4·m-2·h-1)(表 2,图 2,图 3)。
藻类结皮具有较高固氮活性时的平均样品表面温

度为 28. 9 益,具有较低固氮活性时的平均表面温度分

别为 25. 8 益 (样品含水量较高)和 32. 5 益 (样品含水

量较低)。 藓类结皮具有较高固氮活性时的平均样品表面温度为 27. 7 益,而较低固氮活性时的平均表面温

度分别为 25. 8 益(样品含水量较高)和 31. 8 益(样品含水量较低)(表 1,表 2, 图 2,图 3)。
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NAAlgae = -1444.9x2 + 22576.5x + 4206
R2 = 0.69   P<0.001

样品含水量
Sample water content/%

样品含水量
Sample water content/%

2 4 6 8 10 12 14 16 2 4 6 8 10 12 14 16固
氮
活
性
/(×
10
4 n
m
ol
 C
2H
4. m
-2
. h
-1
)

N
itr
og
en
as
e 
ac
tiv
ity
 (N
A
)

固
氮
活
性
/(×
10
4 n
m
ol
 C
2H
4. m
-2
. h
-1
)

N
itr
og
en
as
e 
ac
tiv
ity
 (N
A
)

样
品
表
面
温
度

Su
rf
ac
e 
te
m
pe
ra
tu
re
 o
f s
am
pl
e/
 °C

样
品
表
面
温
度

Su
rf
ac
e 
te
m
pe
ra
tu
re
 o
f s
am
pl
e/
 °C

图 3摇 生物土壤结皮固氮活性与水分含量和温度的关系

Fig. 3摇 The relationship between nitrogenase activity of different BSCs and samples water content and surface temperature

3摇 讨论

3. 1摇 沙坡头地区藻类和藓类结皮的固氮活性

藻类和藓类结皮在沙坡头地区人工固沙植被区和天然植被区均有发育,藻类结皮处于演替早期阶段,藓
类结皮则是演替的后期阶段。 整个实验期藻类和藓类结皮的平均固氮活性为 5. 3伊104和 0. 9伊104 nmol C2H4·
m-2·h-1,藻结皮平均固氮活性是藓类结皮的 5. 9 倍。 无论是人工植被区还是天然植被区,藻类结皮的固氮活

性都显著高于藓类结皮。 两类结皮之间这种固氮差异主要归因于结皮组成生物体即隐花植物的差异。 Li 等
详细调查研究了沙坡头人工固沙植被区不同演替阶段隐花植物的种类组成及相关特征,发现人工固沙植被建
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立后经过近 40a(1964 年建植) 的发展,藻类共有 22 种,盖度达 30% ,苔藓只有 3 种,但其盖度却高达

75% [18]。 藻结皮主要有大量的蓝藻和一些绿藻组成,在所有 22 种藻类中,近一半为蓝细菌,占总数的

45郾 5% ,丝状蓝细菌又占蓝细菌总数的 70% 。 蓝细菌是一类具有原核结构而能进行光合作用的生物类群,它
们既能进行光合作用固定碳,同时又能固定大气中的氮气合成能被生物利用的氮化物,使得主要由蓝细菌组

成的藻结皮的固氮能力远远高于藓类结皮。 而藓类结皮主要组成的生物体苔藓并不具备固氮作用,其微弱的

固氮量是结皮中混生的少量蓝藻或地衣所致。 在整个实验期人工植被区藻结皮平均固氮活性为 5. 7 伊104

nmol C2H4·m-2·h-1,高于天然植被区的藻类结皮(4. 9伊104 nmol C2H4·m-2·h-1),藓类结皮的平均固氮活性差异

不大,分别为 0. 9伊104和 1. 0伊104 nmol C2H4·m-2·h-1,说明人工固沙植被建立后经过近半个世纪的演替,生物

土壤结皮的种类组成和固氮能力都已超过或接近天然植被区,生物土壤结皮的拓殖发展改善了贫瘠的荒漠生

境,为高等植物、尤其是浅根系草本植物的定居繁衍提供了条件。
3. 2摇 湿润持续时间对生物土壤结皮固氮活性的影响

生物土壤结皮固氮的关键是固氮酶,固氮酶催化 N2的裂解,合成可被生物体利用的铵态氮(NH+
4 ),这是

一个需能过程[19]。 而固氮作用所需的 ATP 和碳仅能由光合作用合成[20],由于生物土壤结皮只有在湿润的条

件下才具有生理活性,因此,生物土壤结皮的氮固定在很大程度上取决于结皮的水分条件[11]。 研究证实蓝藻

的碳固定需要液态水[21],因此,液态水的有效性可能最终决定着生物土壤结皮氮固定的总量。 实验期两类生

物土壤结皮固氮活性与样品含水量之间均呈显著的二次函数关系,固氮活性随含水量的增加表现为先上升、
后下降的趋势(图 3)。 藻类和藓类结皮在样品含水量为 3. 5%—10. 2% 时的固氮活性显著高于高含水量

(12%—15. 2% )和低含水量时(0. 3%—2. 2% )的固氮活性。 有研究指出土壤中的地木耳保持持续的水合

时,其固氮酶活性较低[22]。 地衣结皮持续较高的水分含量能导致非结晶葡萄糖的大量排出,该过程会消耗用

以氮固定的能量贮存[23],因此长时间的高土壤水分含量一般会降低生物结皮的固氮能力。 我们在野外进行

的为期 5 个月的模拟降水实验也证实藻类和藓类结皮固氮活性在模拟 3 mm 降水时即可达到最大值,超过 3
mm 的降水(5 mm 和 10 mm)时其固氮活性并无显著增加。 来自实验室的研究表明藻类结皮水分含量在其干

重的 6%到完全浸湿区间具有固氮活性[23鄄24]。 也有研究显示亚热带地木耳(Nostoc commune)重量含水量在

22%—126%时具有最大的固氮活性,而当土壤含水量为 500%时,来自于北方温带草原土壤的地木耳属种的

固氮速率达到最大值[25]。 当土壤含水达到饱和状态时,来自于蒙古草原土壤的地木耳有最大的固氮速

率[26]。 室内控制实验由于影响的因子的可控性,使得对其结果的解释相对容易,但可能并不能客观地反映野

外的实际情况。 比如大量关于结皮水分含量与其固氮活性的室内实验仅考虑结皮生物体本身的水分含量,而
实际上结皮微小的生物量决定了降水事件发生后结皮生物体自身并不能贮存更多的水分,或许结皮下浅层土

壤的含水量才是影响其固氮能力的关键。
实验中我们发现在一次较大的降水事件(19 mm,沙坡头地区以<10 mm 的降水事件占主导)发生后,藻类

和藓类结皮固氮活性都表现出相同的变化规律,即降水后第 1 天,固氮活性较低,其后随着水分的散失,固氮

活性迅速提高,至降水后第 4 天达到最大值,尔后缓慢下降,至第 6 天后,随着样品含水量急剧下降,其固氮活

性也迅速下降,到降水后的第 10 天,样品含水量极低,其固氮活性也降至最低(图 2)。 有研究显示降水事件

发生后,呼吸和光合作用几乎在蓝藻中同时立即进行,但是在湿润与氮固定启动和达到最大固氮速率之间总

有一段滞后时间[5]。 而滞后时间的长短则不仅取决于结皮物种组成的差异,还受结皮过去和现在所经历的

环境条件的影响。 一般而言,结皮生物体干燥的时间越长,复水后氮固定启动至达到最大固氮速率所需的时

间就越长。 有关生物结皮复水后到达最大固氮速率所需时间的研究报道差异很大,在几个小时到 6 天之间变

化[5,21],由于大部分研究没有报道采样前或实验前样品所经历的环境变化,使得对其结果的比较评价尤为困

难。 本次实验供试样品是在 2010 年 10 月中旬采集的,采集后带回试验站气候观测场摆放在自然环境下,我
们认为至实验前所有样品所经历的环境条件是一致的。 本次实验前所有样品共经历了 31d 的干燥期(4 月 5
日—5 月 6 日无降水发生),降水事件发生后其固氮速率在第 4 天达到最大值。 长期的干燥导致结皮生物体
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内贮存的碳被消耗,复水后光合产物和能量首先被用于碳水化合物的构建和能量的储备,或光损害的修复,其
次才被用于固氮酶体系的重建[11,27]。 因此,复水前干旱持续的时间越久,复水后固氮酶活性达到最高固氮速

率所需的时间也越长,从而导致该时间段固氮活性的降低。
3. 3摇 模拟升温对生物土壤结皮固氮活性的影响

在水分充足和光照条件下,结皮固氮活性主要受制于温度。 大多数蓝藻和蓝藻地衣在-5—30 益均具有

固氮活性,其固氮的理想温度在 20—30 益 [5, 17]。 为了深入了解温度对结皮固氮活性的影响,实验中我们通

过不同规格的 OTC 来设置温度梯度,不仅考虑了实验期全天气温的变化,还特别注意了培养期温度和样品表

面温度的变化。 结果显示降水后结皮达到最大固氮速率时(第 4 天)的培养期气温为 22. 5 益,具有较高固氮

速率时(第 5、6 天)的气温平均为 28 益。 而具有较低固氮活性时(第 1、3、8、10 天)的培养期气温平均为

26. 8 益 (表 1)。 尽管整个实验期培养期温度都处于先前研究指出的固氮理想温度范围,但降水后第 1、3、8
和 10 天的固氮速率却远远低于第 4—6 天的固氮速率(图 2),说明水分状况才是控制其固氮活性的关键因

子。 或许,正如先前所指出的,实验前样品所经历的环境状况可能最终决定着降水后结皮达到最大固氮速率

所需的时间。
实验期小 OTC 培养期气温显著高于大 OTC 和 CK,平均温度比 CK 增加了 3. 8 益;而样品表面温度可能

受天气状况、OTC 本身局部遮阴等因素的影响,并未表现出一致的变化规律,但总体看,藻结皮的表面温度要

略高于藓类结皮,所有样品的平均表面温度均高于培养期气温(表 1)。 尽管实验期小 OTC 的增温效果是显

著的,但不同温度处理下两类结皮的固氮活性却并未表现出一致的变化规律,这也印证了生物土壤结皮固氮

活性具有较为宽泛的温度范围,短期、小幅度的增温并不能显著提高其固氮速率。 总体而言小 OTC 温度处理

下两类结皮的固氮活性都略高于大 OTC 和 CK(表 2),说明一定范围的升温有利于结皮固氮酶活性的提高。
此外,增温会加速结皮土壤中水分的散失(如实验期对照处理下样品含水量都高于大 OTC 和小 OTC)(表 1),
使结皮保持湿润的时间缩短,进而影响其氮固定。 但如何确定结皮氮固定所需的最适水分和温度范围,可能

还需要设计精细、控制严格的室内实验来进一步证实。
4摇 结论

(1)实验期藻类结皮和藓类结皮的平均固氮活性分别为 5. 3伊104和 0. 9伊104 nmol C2H4·m-2·h-1,藻类结皮

对系统的氮贡献显著高于藓类结皮。
(2)在经历 31d 持续干旱,降水发生后两类生物土壤结皮固氮活性均表现为第 1 天较低,之后迅速增加,

至第 4 天达到最大值,尔后缓慢下降,第 6 天后迅速下降,至第 10 天降至最低。 实验前样品所经历的持续干

旱时间决定了降水发生后其到达最大固氮速率的时间。
(3)实验期两类生物土壤结皮固氮活性与样品含水量之间均呈显著的二次函数关系,其固氮活性随样品

含水量的增加呈先上升后下降的趋势,藻结皮的固氮活性显著高于藓类结皮。
(4)OTC 装置模拟增温效果显著,但短期模拟增温并不能显著提高两类生物土壤结皮的固氮活性,增温

主要通过加速结皮水分散失来影响其固氮活性。
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