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模拟氮沉降对不同类型生物土壤结皮生长和光合生理
的影响
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摘要：生物土壤结皮是荒漠生态系统的重要组分，其如何响应氮沉降的增加还鲜见报道。 本文以古尔班通古特沙漠中三种不同

类型生物土壤结皮为研究对象，设置 ０（Ｎ０）、０．３（Ｎ０．３）、０．５（Ｎ０．５）、１．０（Ｎ１）、１．５（Ｎ１．５）和 ３．０ （Ｎ３） ｇ Ｎ ｍ－２ａ－１六个不同氮素处

理浓度，研究氮素增加对生物土壤结皮生长和光合生理的影响。 结果表明，经过三年的模拟增氮实验，藻类结皮、地衣结皮和苔

藓结皮的总叶绿素、实际光化学效率 ＹＩＩ、可溶性糖含量以及苔藓个体生物量随着氮素增加先增加后减少，但各指标的最大值位

于不同的浓度处理。 氮素增加对藻类和地衣结皮类胡萝卜素影响不显著，而低氮（Ｎ０．３⁃Ｎ０．５）对苔藓类胡萝卜素具有促进作

用。 高氮（Ｎ３）对三种类型结皮的最大光化学效率 Ｆｖ ／ Ｆｍ 均具有抑制作用。 氮素增加对藻类结皮和地衣结皮的可溶性蛋白影

响较小，但对苔藓结皮可溶性蛋白的影响表现为先增加后降低的趋势。 三种结皮类型中，苔藓结皮对氮素增加的响应最为敏

感，受影响最大，其次是藻类和地衣结皮。 研究表明，低浓度氮沉降对三种类型结皮生长的影响较小，但是高浓度氮沉降则具有

明显的负效应。
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ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｔｏ Ｎ１．５ ａｎｄ Ｎ３ ｒｅｌａｔｉｖｅ ｔｏ Ｎ０．３． Ｔｈｅ ｓｏｌｕｂｌｅ ｐｒｏｔｅｉｎ ｏｆ ａｌｇａｌ ａｎｄ ｌｉｃｈｅｎ ｃｒｕｓｔｓ ｗｅｒｅ ｎｏｔ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔｌｙ ａｆｆｅｃｔｅｄ ｂｙ Ｎ
ａｄｄｉｔｉｏｎ， ｂｕｔ ｍｏｓｓ ｓｏｌｕｂｌｅ ｐｒｏｔｅｉｎ ｉｎｃｒｅａｓｅｄ ａｎｄ ｔｈｅｎ ｄｅｃｒｅａｓｅｄ ａｆｔｅｒ ａ ｇｒａｄｉｅｎｔ ｏｆ Ｎ ａｄｄｉｔｉｏｎ． Ａｍｏｎｇ ｔｈｅ ｔｈｒｅｅ ｂｉｏｃｒｕｓｔｓ，
ｍｏｓｓ ｗｅｒｅ ｔｈｅ ｍｏｓｔ ｓｅｎｓｉｔｉｖｅ ｔｏ Ｎ ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ， ｆｏｌｌｏｗｅｄ ｂｙ ａｌｇａｌ ａｎｄ ｌｉｃｈｅｎ ｃｒｕｓｔｓ．． Ｏｕｒ ｒｅｓｕｌｔｓ ｓｕｇｇｅｓｔ ｔｈａｔ ｌｏｗ ｌｅｖｅｌｓ ｏｆ Ｎ
ａｄｄｉｔｉｏｎ ｄｏ ｎｏｔ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔｌｙ ａｆｆｅｃｔ ｂｉｏｃｒｕｓｔ ｐｅｒｆｏｒｍａｎｃｅ， ｂｕｔ ｈｉｇｈ Ｎ ｐｏｌｌｕｔｉｏｎ ｎｅｇａｔｉｖｅｌｙ ａｆｆｅｃｔｓ ｔｈｅ ｇｒｏｗｔｈ． Ｔｈｅｒｅｆｏｒｅ，
Ｃｈｌｏｒｏｐｈｙｌｌ ａｎｄ ｉｔｓ ｆｌｕｏｒｅｓｃｅｎｃｅ ｏｆ ｂｉｏｃｒｕｓｔｓ， ｃｏｕｌｄ ｂｅ ｕｓｅｄ ｆｏｒ ｔｈｅ ａｓｓｅｓｓｍｅｎｔ ｏｆ ｈｉｇｈ Ｎ ｐｏｌｌｕｔｉｏｎ．

Ｋｅｙ Ｗｏｒｄｓ：

生物土壤结皮是由细菌、真菌、藻类、地衣和苔藓与表层土壤颗粒组成的复杂复合体，广泛分布于世界上

的干旱和半干旱区［１］。 生物土壤结皮的发育能够稳定沙面［２］、增加土壤肥力［３］、影响土壤水文［４］、植物种子

萌发和植物生长等过程［５⁃６］。 因此，在干旱和半干旱区，生物土壤结皮的生态和功能受到了特别重视。 在生

态退化或者干扰沙化的区域，生物土壤结皮已经成功用于生态恢复［７］。 生物土壤结皮由于其本身的属性，已
经成为生态学研究的模式生物类群［８］。

虽然生物土壤结皮能够在极端环境下生存，但是对全球变化因子响应非常敏感［９］。 研究表明，降水、温
度、紫外辐射、干扰、氮素等条件的变化能够显著影响生物土壤结皮的结构和功能 ［１０⁃１２］。 例如，少量的多频次

的降水能够造成苔藓结皮呼吸释放的碳量大于其固定的量，导致苔藓死亡［１３］。 外来一年生草本植物的动态、
降水和温度同样与地衣和苔藓的盖度和物种丰富度相关［１４］。 氮素的增加也同样的影响生物结皮的生理和生

物量［１５］，影响生物土壤结皮的固氮酶活性和氮素过程［１６］。
氮沉降的增加已成为近年来干旱区生态系统面临的重要问题。 在农业和工业集中的区域，氮沉降速率增

加更加明显［１７］。 研究表明，在新疆乌鲁木齐仅干氮沉降即可达到 ２．９ ｇ Ｎ ｍ－２ａ－１ ［１８］。 另外，有许多干旱生态

系统（如新疆古尔班通古特沙漠边缘）被农田镶嵌和包围，农业大量的氮肥施加和沙漠边缘的城市化进程无

疑将带来荒漠生态系统氮素输入的进一步增加。 荒漠生态系统由于本身缺乏氮素，少量的氮素增加能够带来

生态系统结构和功能显著的改变［１９⁃２０］。 以前对荒漠生态系统响应氮沉降的研究，多集中于维管植物类群和

土壤系统，而专门针对荒漠生态系统地气界面重要的覆盖类群生物土壤土壤结皮研究相对较少。 古尔班通古

特沙漠发育有良好的生物土壤结皮，主要有藻类结皮、地衣结皮和苔藓结皮，盖度可达 ４０％以上［２１］。 不同类

型的生物土壤结皮如何响应氮素的增加，将关系到该荒漠生态系统结皮的结构和功能的完整，及荒漠生态系

２ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ３６ 卷　
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统的稳定性。 本文以上述三种类型生物土壤结皮为研究对象，研究模拟氮沉降增加对生物土壤结皮生长和与

碳氮代谢相关的重要生理特征的影响，为深入了解氮素增加对荒漠生态系统的影响提供科学依据。

１　 研究方法

１．１　 研究区自然概况

研究区位于古尔班通古特沙漠中部。 该沙漠总面积约 ４．８８×１０４ ｋｍ２，是中国的第二大沙漠。 其平均降水

量约 ７０ – １５０ ｍｍ， 大部分集中于 ４—７ 月，冬季有约 ２０ ｃｍ 厚的稳定积雪。 沙漠年平均气温约为 ７．２６ ℃。
春天积雪融化和气温增加有助于生物土壤结皮的发育和短命植物的萌发和生长。 藻类结皮的种类主要有沼

地微鞘藻（Ｍｉｃｒｏｃｏｌｅｕｓ ｐａｌｕｄｏｓｕｓ），具鞘微鞘藻（Ｍ． ｖａｇｉｎａｔｕｓ），鞘丝异球藻（Ｘｅｎｏｃｏｃｃｕｓ ｌｙｎｇｂｙｇｅ），在沙面稳定

后出现并快速生长。 地衣结皮是主要的结皮类型，主要包括胶衣属 （Ｃｏｌｌｅｍａ ｔｅｎｅｘ），红鳞网衣 （ Ｐｓｏｒａ
ｄｅｃｉｐｉｅｎｓ），丽黄地衣（Ｘａｎｔｈｏｒｉａ ｅｌｅｇａｎｓ）等物种。 苔藓结皮主要以齿胁赤藓（Ｓｙｎｔｒｉｃｈｉａ ｃａｎｉｖｅｒｖｉｓ）为主。 维管

植物群落以小半乔木梭梭（Ｈａｌｏｘｙｌｏｎ ａｍｍｏｌｏｎｄｒｅｎ）和白梭梭（Ｈ． ｐｅｒｓｉｃｕｍ）为优势建群种，尖喙牻牛儿苗

（Ｅｒｏｄｉｕｍ ｏｘｙｒｒｈｙｎｃｈｕｍ）、囊果苔草（Ｃａｒｅｘ ｐｈｙｓｏｄｅｓ）和角果黎（Ｃｅｒａｔｏｃａｒｐｕｓ ａｒｅｎａｒｉｕｓ）等草本植物大量分布。
１．２　 试验设计

于 ２０１０ 年 １０ 月，在沙漠中部（４４．６２ Ｎ， ８８．２６ Ｅ）选择地势平坦，生物结皮发育较一致的区域建立实验样

地。 样地中，生物土壤结皮的盖度达到 ８０％以上，灌丛以蛇麻黄（Ｅｐｈｅｄｒａ ｄｉｓｔａｃｈｙａ）为主，盖度约为 １５％。 样

地包含有间隔 ５ ｍ 的 １０ 个小区（相当于 １０ 个重复），每个小区有 ６ 个 ２ × ２ ｍ 的小样方，每个小样方同样间

隔 ２ ｍ。 每个样方内均有三种类型的结皮分布（苔藓结皮以齿胁赤藓为主），且植物的组成、密度和土壤性质

相似（表 １）。 对每一个小区的不同样方施加不同的氮素处理，施氮浓度分别为 ０、０．３、０．５、１．０、１．５ 和 ３．０ ｇ Ｎ
ｍ－２ａ－１，并分别以 Ｎ０、Ｎ０．３、Ｎ０．５、Ｎ１、Ｎ１．５ 和 Ｎ３ 表示。 施氮的浓度范围参照沙漠边缘城市最大氮沉降速率。
根据对新疆各氮沉降监测点的分析后估计，实验区域的自然氮沉降约为 ０．５ ｇ Ｎ ｍ－２ ａ－１ ［２２］。 施加氮素为 ＮＨ４

ＮＯ３和 ＮＨ４Ｃｌ，配比为 ２∶１ ＮＨ４：ＮＯ３，与沙漠周围降水的氮素形态比一致［２３］。 从 ２０１０ 年 １０ 月开始，每年施氮

两次，分别位于 ３ 月下旬（融雪后）和 １０ 月下旬（降雪前）。 氮肥施加时，将氮素溶于水中，均匀喷洒于结皮表

面，对照样地喷洒同样的水分，每次喷水带来的降水约 ０．０２５ｍｍ。

表 １　 样地土壤理化性质分析

Ｔａｂｌｅ １　 Ｔｈｅ ｐｈｙｓｉｃｏｃｈｅｍｉｃａｌ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ ｉｎ ｔｈｅ ｐｌｏｔｓ

属性 Ｐｒｏｐｅｒｔｉｅｓ 有机质 ＯＭ ／
（ｇ ／ ｋｇ）

总氮 ＴＮ ／
（ｇ ／ ｋｇ）

总磷 ＴＰ ／
（ｇ ／ ｋｇ）

总钾 ＴＫ ／
（ｇ ／ ｋｇ）

ｐＨ
（ １ ∶５ ）

电导 ＥＣ ／
（μｓ ／ ｃｍ）

含量 ／ Ｖａｌｕｅ ３．０１±０．２１ａ ０．１９±０．０１ａ ０．３５±０ａ １０．６５±０．２１ａ ７．７±０．１ａ ７８．６７±４．６ｂ

　 　 ＯＭ： ｏｒｇａｎｉｃ ｍａｔｔｅｒ； ＴＮ ： ｔｏｔａｌ Ｎ； ＴＰ ：ｔｏｔａｌ ｐｈｏｓｐｈｏｒｏｕｓ； ＴＫ：ｔｏｔａｌ ｐｏｔａｓｓｉｕｍ； ＥＣ ：ｅｌｅｃｔｒｉｃｉｔｙ ｃｏｎｄｕｃｔａｎｃｅ

１．３　 叶绿素荧光测量

在 ２０１４ 年 ３ 月，积雪融化后（施氮前），随机选择四个小区进行三种不同结皮类型的生长和生理测量。
在每个样方，为三种类型的结皮分别选取四个点进行标记，所选点位相对比较平坦，周围无明显遮挡。 叶绿素

荧光测量时，每个点的结皮表面湿润程度相同，降低水分差异对结皮表面荧光活性的影响。 利用手持荧光仪

（ＰＡＭ ２５００， Ｗａｌｚ Ｉｎｃ．， Ｅｆｆｅｌｔｒｉｃｈ， Ｇｅｒｍａｎｙ）对标记点进行荧光测量，获得实际光化学效率 ＹＩＩ 和计算最大光

化学效率 Ｆｖ ／ Ｆｍ 所需要的参数数据。 初始荧光 Ｆｏ 和最大荧光 Ｆｍ 测量时，将测量点遮阴 ３０ ｍｉｎ 以上，并在

黑暗中测量。 每个样方的 ４ 个点进行平均代表该样方的数据。
１．４　 取样方法

荧光测量结束后，藻类和地衣结皮利用取样铲将结皮层与结层下层土壤进行剥离。 将样品放入冷藏箱带

回实验室并放入 ４℃冰箱中，２４ ｈ 内分析生理指标。 对于苔藓样品，利用直径 ５ ｃｍ ＰＶＣ 管进行取样，放入冷

藏箱带回实验室。 一部分用于进行形态和生物量测量，其余的去除假根，保留茎叶，液氮冷冻后放入－８０ ℃冷

３　 １１ 期 　 　 　 周晓兵　 等：模拟氮沉降对不同类型生物土壤结皮生长和光合生理的影响 　
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冻保存，用于生理分析［２４］。 三种结皮类型的生理指标包括：叶绿素、可溶性糖、脯氨酸和可溶性蛋白等。
１．５　 苔藓个体大小测量

利用 １ ｃｍ× １ ｃｍ 的取样器从 ＰＶＣ 管中取出苔藓放入具水的培养皿中。 将苔藓个体在水中分开轻轻冲

洗，注意不能冲断假根。 记录苔藓的数量并将苔藓在 ６５℃下烘干，称重后计算苔藓个体的平均生物量大小。
１．６　 色素测定

称取结皮样品（藻类和地衣结皮 ２ ｇ， 苔藓 ０．５ ｇ），在冰上利用 ９５％酒精，加入少许 ＣａＣＯ３进行研磨，在

４℃黑暗环境下提取一夜。 将样品进行离心，过滤，并在 ６６５ ｎｍ、６４９ ｎｍ 和 ４７０ ｎｍ 下进行比色。 根据

Ｌｉｃｈｔｅｎｔｈａｌｅｒ 公式进行色素的计算［２５］。 其中叶绿素可用来指代藻类和地衣结皮中具有叶绿素的光合有机体

的生物量［２６］。
１．７　 渗透调节相关物质测定

可溶性糖利用蒽酮比色法进行测定，在 ６２５ ｎｍ 下比色［２７］。 脯氨酸通过改进的水合茚三酮方法测定，在
５２０ ｎｍ 处比色 ［２８］。 可溶性蛋白用考马斯亮蓝方法进行测定，利用牛血清蛋白作为标准曲线，在 ５９５ ｎｍ 处

比色［２９］。
１．８　 统计分析

利用双因素方差分析（ＡＮＯＶＡ）来分析不同结皮类型、不同处理以及他们的交互作用。 利用单因素方差

分析对各指标不同处理或者同一处理不同结皮类型进行统计，利用 ＬＳＤ 法进行多重比较。 所有的统计利用

ＳＡＳ１３．０ 软件（ＳＡＳ ｉｎｓｔｉｔｕｔｅ Ｉｎｃ． ＮＣ， ＵＳＡ）进行。

图 １　 苔藓在不同氮处理下个体生物量

　 Ｆｉｇ． １ 　 Ｔｈｅ ｉｎｄｉｖｉｄｕａｌ ｂｉｏｍａｓｓ ｏｆ Ｓｙｎｔｒｉｃｈｉａ ｃａｎｉｖｅｒｖｉｓ ｕｎｄｅｒ

ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ Ｎ ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ

不同小写字母表示苔藓个体生物量在不同氮处理间差异显著（Ｐ

＜ ０．０５）

２　 结果与分析

２．１　 苔藓个体生物量响应

结果表明，苔藓个体生物量受到氮增加的显著影

响。 苔藓个体生物量在低氮浓度下有增加的趋势，但是

增加效应不显著（图 １，Ｐ＞ ０．０５）。 Ｎ１⁃Ｎ３ 处理能够显

著降低苔藓的个体生物量（Ｐ＜ ０．０５）。
２．２　 光合生理指标的响应特征

不同类型生物结皮之间生理指标的差异显著（表
２），３ 种结皮类型以苔藓结皮类型中各指标显著高于其

他两种类型（图 ２—图 ５）。 氮素处理及其与结皮的交

互作用能够影响叶绿素 ａ ＋ ｂ 和可溶性糖含量 （ Ｐ ＜
０．０５）。
２．２．１　 色素含量

苔藓的叶绿素含量具有先增加后降低的趋势（图
２）。 藻类和地衣结皮的叶绿素含量在低氮浓度下也具

有增加趋势，但不显著（Ｐ＞ ０．０５）。 高氮处理 Ｎ３ 显著降低藻类结皮的绿素含量（Ｐ＜ ０．０５）。 氮素增加对藻类

和地衣结皮的类胡萝卜素含量影响不显著（图 ２ＢＰ＞ ０．０５），但是低氮显著增加苔藓类胡萝卜素含量（Ｐ＜ ０．
０５）。 地衣结皮叶绿素 ａ ／ ｂ 对氮增加响应具有先增加后减少的趋势，而苔藓叶绿素 ａ ／ ｂ 最大值位于对照（Ｎ０）
水平，但藻类叶绿素 ａ ／ ｂ 差异不显著（图 ３，Ｐ＞ ０．０５）。 氮增加对地衣和苔藓结皮的叶绿素 ／类胡萝卜素影响

不显著，对藻类却具有先促进后抑制的作用（图 ３）。
２．２．２　 叶绿素荧光

在三种结皮类型中，苔藓的实际光化学效率（ＹＩＩ）和最大光化学效率（Ｆｖ ／ Ｆｍ）最大，均显著高于藻类和地

衣（Ｐ＜ ０．０５），藻类和地衣之间差异不显著（图 ４，Ｐ＞ ０．０５）。 低浓度的氮素增加对 ＹＩＩ 和 Ｆｖ ／ Ｆｍ 影响不大，甚

４ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ３６ 卷　



ｈｔｔｐ： ／ ／ ｗｗｗ．ｅｃｏｌｏｇｉｃａ．ｃｎ

图 ２　 ３ 种生物土壤结皮在不同氮处理下叶绿素 ａ＋ｂ （Ａ）和类胡萝卜素（Ｂ）含量

Ｆｉｇ．２　 Ｃｈｌｏｒｏｐｈｙｌｌ （ａ＋ｂ） （Ｂ） ａｎｄ ｃａｒｏｔｅｎｏｉｄ ｃｏｎｔｅｎｔ （Ｂ） ｏｆ ｔｈｒｅｅ ｂｉｏｃｒｕｓｔｓ ｕｎｄｅｒ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ Ｎ ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ

不同小写字母表示同一类型生物结皮在不同氮处理间差异显著（Ｐ ＜ ０．０５）

图 ３　 ３ 种生物土壤结皮在不同氮处理下类叶绿素 ａ ／ ｂ （Ａ）和叶绿素 ／胡萝卜素（Ｂ）

Ｆｉｇ．３　 Ｃｈｌｏｒｏｐｈｙｌｌ ａ ／ ｂ （Ａ） ａｎｄ Ｃｈｌｏｒｏｐｈｙｌｌ ／ Ｃａｒｏｔｅｎｏｉｄ （Ｂ） ｏｆ ｔｈｒｅｅ ｂｉｏｃｒｕｓｔｓ ｕｎｄｅｒ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ Ｎ ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ

不同小写字母表示同一类型生物结皮在不同氮处理间差异显著（Ｐ ＜ ０．０５）；不同大写字母表示同一氮处理不同结皮类型间差异显著（Ｐ ＜

０．０５）

表 ２　 三种结皮类型各生理指标的双因素方差分析（Ｆ 值）

Ｔａｂｌｅ ２　 Ｂｉｏｃｒｕｓｔ ｔｙｐｅｓ， Ｎ ｔｒｅａｔｍｅｎｔ ａｎｄ ｔｈｅｉｒ ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｎ ｔｈｅ ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｉｃａｌ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ （Ｆ ｖａｌｕｅ）

来源 ｄｆ 叶绿素 ａ＋ｂ
Ｃｈｌａ＋ｂ

类胡萝卜素
Ｃａｒｏｔｅｎｏｉｄ

叶绿素 ａ ／ ｂ
Ｃｈｌ ａ ／ ｂ

叶绿素 ／ 类胡萝卜素
Ｃｈｌ ／ ｃａｒｏｔｅｎｏｉｄ

结皮 Ｂｉｏｃｒｕｓｔｓ ２ ３８１∗∗ ３７５．１２∗∗ ５４．７６∗∗ ４．３５∗

处理 Ｎ ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ ５ ３．１９∗ １．４１ １．７９ １．４６

结皮×处理
Ｂｉｏｃｒｕｓｔｓ× Ｎ ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ １０ ３．０６∗∗ １．３３ ０．７９ １．２１

来源 ＹＩＩ Ｆｖ ／ Ｆｍ 可溶性糖
Ｓｏｌｕｂｌｅ ｓｕｇａｒ

脯氨酸
Ｐｒｏｌｉｎｅ

可溶性蛋白
Ｓｏｌｕｂｌｅ ｐｒｏｔｅｉｎ

结皮 Ｂｉｏｃｒｕｓｔｓ ８１．３０∗∗ ４０．５２∗∗ １６０．８１∗∗ １２２．０２∗∗ ６５．２８∗∗

处理 Ｎ ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ ８．６８∗∗ ２．８５ ∗∗ ２．７９∗∗ ０．５４ １．３３

结皮×处理
Ｂｉｏｃｒｕｓｔｓ× Ｎ ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ ０．６８ １．１６ ２．８∗∗ ０．５３ １．３３

　 　 ∗Ｐ＜０．０５， ∗∗ Ｐ＜０．０１
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至有一定促进作用。 除地衣的 Ｆｖ ／ Ｆｍ 外，高浓度的氮素处理 Ｎ３ 能够显著降低各结皮类型的 ＹＩＩ 和 Ｆｖ ／ Ｆｍ（Ｐ
＜ ０．０５）。

图 ４　 三种生物土壤结皮在不同氮处理下实际光化学效率 ＹＩＩ （Ａ）和最大光化学效率 Ｆｖ ／ Ｆｍ （Ｂ）

Ｆｉｇ．４　 Ａｃｔｕａｌ ｐｈｏｔｏｃｈｅｍｉｃａｌ ｅｆｆｉｃｉｅｎｃｙ ＹＩＩ （Ａ） ａｎｄ ｍａｘｉｍｕｍ ｐｈｏｔｏｃｈｅｍｉｃａｌ ｅｆｆｉｃｉｅｎｃｙ Ｆｖ ／ Ｆｍ （Ｂ） ｏｆ ｔｈｒｅｅ ｂｉｏｃｒｕｓｔｓ ｕｎｄｅｒ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ

Ｎ ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ

不同小写字母表示同一类型生物结皮在不同氮处理间差异显著（Ｐ ＜ ０．０５）；不同大写字母表示同一氮处理不同结皮类型间差异显著（Ｐ ＜

０．０５）

２．２．３　 渗透调节物质

三种结皮中，可溶性糖随着氮素增加呈先增加后减少的趋势，但是其最高浓度所在氮处理不同，藻类和地

衣在 Ｎ１．５ 处理达最大，而苔藓在 Ｎ０．３ 处理达到最大（图 ５）。 氮增加对藻类和苔藓的脯氨酸影响不显著（Ｐ＞
０．０５），而地衣的脯氨酸含量在 Ｎ０．３ 处理达最大，而在 Ｎ１．５ 处理显著降低（Ｐ＜ ０．０５）（图 ５）。 苔藓的可溶性

蛋白含量随氮增加先增加后减少，在 Ｎ１ 处理达到最大，而藻类和地衣结皮可溶性蛋白对氮增加响应不显著

（图 ５，Ｐ＞ ０．０５）。

３　 讨论

３．１　 氮增加对生物土壤结皮的正效应与负效应

由研究结果可知，苔藓个体生物量、各类型生物结皮的总叶绿素、ＹＩＩ 和 Ｆｖ ／ Ｆｍ 等指标在低氮浓度下普遍

具有增加的趋势，但大部分效应不显著。 然而，随着施氮浓度的继续增加，氮素增加的负效应出现。 叶绿素荧

光是叶绿素分子从激发态回到基态时释放的光子。 叶绿素荧光可以用来指示高等植物，藻类和细菌光系统 ＩＩ
的光化学效率，广泛运用于植物生长速率的估计［３０］。 除地衣结皮外，高氮下叶绿素荧光均受到抑制，与叶绿

素趋势一致。 叶绿素可以作为藻类和地衣中具有叶绿素的光合有机体的生物量指标，高氮降低藻类结皮叶绿

素含量，因此氮素增加可以改变藻类结皮的生物量。 同样，苔藓个体生物量也具有类似的趋势。 低氮增加对

生物土壤结皮影响不显著，甚至对其生长有益的结果在已有的对生物土壤结皮的研究中鲜见相关报道。 因

此，与高等植物类似，一定浓度的氮对生物土壤结皮生长具有正的效应。 然而，氮素对生物土壤结皮与维管植

物产生效应时的浓度差异较大，生物土壤结皮的响应浓度远低于维管植物［３１⁃３２］。 在某些森林生态系统中，氮
素增加可以增加某些地衣的生长和叶绿素 ａ 含量［３３］。 同样，氮增加也能增加湿润地区苔藓的光合速率，但不

同苔藓物种的响应具有差异性［３４］。 然而，本文研究发现，不同类型结皮氮素的正效应的浓度有所不同，综合

各指标可以看出，藻类和地衣正效应有可能在氮素浓度大于 １ ｇ Ｎ ｍ－２ａ－１时减弱，而苔藓在大于 ０．３ ｇ Ｎ ｍ－２ａ－１

时促进效应有可能减弱，甚至出现负效应。 该浓度远低于其他干旱或森林生态系统。 例如，地中海半干旱系

统中，影响地衣 Ｃｌａｄｏｎｉａ ｆｏｌｉａｃｅａ 叶绿素含量和 Ｆｖ ／ Ｆｍ 的临界氮浓度为大于 ４ ｇ Ｎ ｍ－２ａ－１ ［３５］。 而森林中影响

苔藓植物光合的氮临界浓度也能达到 ２—４ ｇ Ｎ ｍ－２ ［３４］。 我们通过对古尔班通古特沙漠的一年生植物研究发
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图 ５　 三种生物土壤结皮在不同氮处理下可溶性糖（Ａ）、脯氨酸（Ｂ）和可溶性蛋白（Ｃ）含量

Ｆｉｇ．５　 Ｓｏｌｕｂｌｅ ｓｕｇａｒ（Ａ）， ｐｒｏｌｉｎｅ（Ｂ） ａｎｄ ｓｏｌｕｂｌｅ ｐｒｏｔｅｉｎ （Ｃ） ｃｏｎｔｅｎｔ ｏｆ ｔｈｒｅｅ ｂｉｏｃｒｕｓｔｓ ｕｎｄｅｒ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ Ｎ ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ

不同小写字母表示同一类型生物结皮在不同氮处理间差异显著（Ｐ ＜ ０．０５）

现，即使氮的浓度大于 ６ ｇ Ｎ ｍ－２ａ－１， 对荒漠植物的生长仍具有促进作用［３６］。 因此，干旱地区特有的生物土壤

结皮类群，比起种子植物或其他生态系统中的孢子植物类群，更容易受到氮素增加的影响。
生物土壤结皮色素各组分能够反映与光合相关的有机体的含量和组成状况。 叶绿素主要有叶绿素 ａ 和

叶绿素 ｂ 组成，结皮中叶绿素 ｂ 的存在能够增加叶绿素的吸收光谱，尤其在低光条件下增加光合效率［３７］。 叶

绿素 ａ ／ ｂ 是反映叶片中氮素分配一个非常重要的因子，随着氮有效性的增加而降低，并且与叶片光系统 ＩＩ 和
聚光色素比例成正相关［３８］。 苔藓叶片中叶绿素 ａ ／ ｂ 的先降低后增加的比例变化，说明中度氮素增加使得更

多的能量分配于光系统 ＩＩ。 在藻类和地衣结皮中，蓝藻本身不产生叶绿素 ｂ，叶绿素 ａ ／ ｂ 可以用来分析包含有

蓝藻和其他光合菌群落的结构变化。 氮处理对其影响不显著说明对藻类和地衣结皮中光合菌的结构影响不

大。 类胡萝卜素能够吸收光能，并且降低叶绿素受到光降解的威胁。 高氮下苔藓类胡萝卜素含量的降低使得

其保护功能减弱，不利于苔藓的光合和生存。 然而，仅藻类结皮的叶绿素和类胡萝卜素的相对比例发生变化

并在中氮水平增加，说明适当的氮素沉降将有利于藻类将更多的能量分配给光合作用。
荒漠区高浓度的氮沉降，将会影响生物土壤结皮的功能。 而在不同类型生物结皮中，苔藓对外界氮素增

加的响应最敏感，其次是藻类和地衣。 因此，随着氮沉降的增加，苔藓结皮也将最先受到影响。 苔藓受影响最

大，可能因为苔藓个体突出于土壤表面，苔藓植物叶片本身没有角质层等保护性结构，且大多为一层细胞构

成，从而极易受到氮素沉降的影响。 相对于苔藓植物，藻类和地衣等与土壤紧密结合，土壤本身对氮素增加具

有一定的缓冲作用，因此受到的影响相对较小。 Ｋｒｕｐａ 等（２００３）综述的结果显示，０．５—１ ｇ Ｎ ｍ－２ａ－１将会使脆

弱的陆地生态系统类型（如沼泽，孢子植物系统）受益［３９］。 本文的实验结果也部分验证了这一结论。
３．２　 渗透调节物质对氮增加的响应

结皮生物的渗透调节物质，如可溶性糖、脯氨酸和可溶性蛋白，通常用来指示其在胁迫环境中生存状况，
尤其是在干旱胁迫条件下［２４，２９］。 对于维管植物来说，这些指标也通常会在氮限制环境改善后降低［３２］。 然
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而，本研究发现，藻类和地衣的可溶性糖和脯氨酸含量随氮增加先增加后减少，与其光合生理指标类似，而苔

藓却整体呈现下降的趋势（仅在 Ｎ０．３ 条件下增加）。 藻类和地衣的可溶性蛋白对氮素响应不敏感，苔藓具有

先增加后减少的趋势。 这些结果表明，渗透调节物质不宜用来反映生物土壤结皮中的氮素限制状况。
两个原因可能导致生物土壤结皮中渗透调节物质对氮的响应与维管植物不同。 首先，生物土壤结皮中有

一些物种，如念珠藻属（Ｎｏｓｔｏｃ ｓｐ），能够产生胞外多糖，该物质能够很好的粘结沙粒［４０⁃４１］。 藻类和地衣结皮中

的藻类物种适宜的生长条件可能导致胞外多糖的增加，而可溶性糖是胞外多糖的合成来源，因此同样增加。
葛红梅等（２０１４）的研究也证实，在氮增加条件下细胞内具有更高的可溶性糖和蔗糖含量［４２］。 因此，可溶性

糖、叶绿素和实际光化学效率（ＹＩＩ）具有同样的变化趋势。 而苔藓植物的可溶性糖和脯氨酸含量变化与高等

植物有些类似，氮素增加后有所降低。 另外，生物土壤结皮中藻类和地衣能够固定氮素，能够为其生长提供足

够的氮，满足其自身代谢的需要。 苔藓植物需要从环境中获取营养［４３］，使得苔藓的生长需要更多的外源氮素

来满足其生长和代谢。 因此，藻类和地衣的可溶性蛋白不受氮素增加的影响，而苔藓能够从外源氮素增加中

部分获益，使可溶性蛋白增加。 氮素增加对可溶性蛋白的正效应与前人的研究结果一致［３４］。 但是高氮对苔

藓生长产生抑制作用，可能使得细胞结构受到破坏，影响合成蛋白的能力。 藻类和地衣结皮脯氨酸的趋势不

同，原因尚不清楚，需要进一步实验研究。
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