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腾格里沙漠人工固沙植被演替生物土壤结皮盖度对沙
埋的响应

赵　 芸１，２， 贾荣亮１，∗， 滕嘉玲１，２， 贾文雄３，高艳红１

１ 中国科学院西北生态环境资源研究院沙坡头沙漠试验研究站， 兰州　 ７３００００

２ 中国科学院大学， 北京　 １０００４９
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摘要：生物土壤结皮（简称结皮）的形成与发展是沙区固沙植被建设成功的重要标志之一，其盖度随固沙植被演替的变化趋势

是表征该植被系统地表稳定性的一个直观性生态学指标。 利用空间代时间的方法，以腾格里沙漠不同始植年代（１９５６、１９７３、
１９８１ 和 １９８７ 年）固沙植被区发育的 ４ 种优势结皮⁃真藓（Ｂｒｙｕｍ ａｒｇｅｎｔｅｕｍ Ｈｅｄｗ．）结皮、土生对齿藓（Ｄｉｄｙｍｏｄｏｎ ｖｉｎｅａｌｉｓ （Ｂｒｉｄ．）

Ｚａｎｄ．）结皮、齿肋赤藓（Ｓｙｎｔｒｉｃｈｉａ ｃａｎｉｎｅｒｖｉｓ Ｍｉｔｔ．）结皮和藻⁃地衣⁃藓类混生结皮（Ｍｉｘｅｄ ｃｒｕｓｔ）为研究对象，在测定结皮盖度、高

度以及粗糙度随沙埋厚度逐渐增加变化的基础上，计算了使结皮盖度（从 ９９．９９％）开始降低的初始沙埋厚度（Ｄ１）和盖度降低

为 ０％的临界沙埋厚度（Ｄ２），研究了该区固沙植被演替过程中结皮盖度对沙埋厚度增加的响应特征及其相关机制。 结果显示：

（１） ４ 种结皮的盖度随沙埋厚度的增加呈 ｌｏｇｉｓｔｉｃ 曲线逐渐降低。 （２） 在同一年代固沙区不同种间比较，混生结皮的 Ｄ１ 值最

小，Ｄ２ 值最大；真藓结皮的 Ｄ１ 和 Ｄ２ 值均小于其他两种藓类结皮；土生对齿藓结皮和齿肋赤藓结皮因固沙年限的不同而不同，

在 １９５６ 年固沙区，土生对齿藓结皮＜齿肋赤藓结皮，而在 １９７３ 年固沙区和 １９８１ 年固沙区，齿肋赤藓结皮＜土生对齿藓结皮。
（３） 随固沙植被演替，４ 种结皮盖度随沙埋厚度增加的降低速率逐渐减小，Ｄ１ 和 Ｄ２ 值逐渐增大。 （４） 结皮总盖度随沙埋厚度

增加的降低速率逐渐减小，表明随固沙植被演替，结皮对沙埋的抵御能力逐渐增强，固沙区植被系统地表稳定性增加。 （５） 结

皮的粗糙度和高度随固沙植被演替逐渐增加，并显著影响了 ４ 种结皮盖度随沙埋厚度增加的降低速率、Ｄ１ 及 Ｄ２ 值。 研究为全

面评估沙埋对沙区结皮结构、功能的影响乃至固沙植被稳定性提供了参考。
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ｆｏｒ ｆｕｔｕｒｅ ｅｖａｌｕａｔｉｏｎ ｏｆ ｔｈｅ ｉｎｆｌｕｅｎｃｅ ｏｆ ｓａｎｄ ｂｕｒｉａｌ ｏｎ ｔｈｅ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ ａｎｄ ｆｕｎｃｔｉｏｎｓ ｏｆ ｃｒｕｓｔ， ａｓ ｗｅｌｌ ａｓ ｔｈｅ ｓｔａｂｉｌｉｔｙ ｏｆ
ａｒｔｉｆｉｃｉａｌ ｓａｎｄ⁃ｆｉｘｉｎｇ ｖｅｇｅｔａｔｉｏｎ．

Ｋｅｙ Ｗｏｒｄｓ： ｖｅｇｅｔａｔｉｏｎ ｓｕｃｃｅｓｓｉｏｎ； ｂｉｏｌｏｇｉｃａｌ ｓｏｉｌ ｃｒｕｓｔ； ｓａｎｄ ｂｕｒｉａｌ； ｃｏｖｅｒａｇｅ； ｒｏｕｇｈｎｅｓｓ

建立人工植被是沙区生态重建和沙害防治最为有效的方法和途径之一［１⁃２］，其建设成功的一个重要标志

是生物土壤结皮（以下简称结皮）的形成与发展［２⁃６］。 结皮是固定和半固定沙区地表重要的生物覆盖物，是由

藻类、地衣和苔藓等隐花植物与土壤微生物以及相关的其他生物体通过菌丝体、假根和分泌物等与土壤颗粒

胶结而形成的十分复杂的复合体［６］。 结皮在发育与繁衍过程中通过改变土壤表面粗糙度、土壤质地、温度、
水分和养分的有效性等土壤性状，促进固沙区土壤生境的恢复，增强土壤抵抗侵蚀的能力［３⁃５］，并通过影响土

壤诸多生态⁃水文过程［７］，很大程度上决定着固沙植被的结构和功能稳定性［８⁃９］。
同时，伴随固沙植被演替，结皮自身也在发生演变，在表观上主要体现在隐花植物种（结皮类型）的替代

和盖度变化，而这两方面又反作用于固沙植被演变［８⁃９］。 根据结皮发育过程中主要优势隐花植物替代的特

点，通常将其演替过程分为 ３ 个阶段：以蓝藻为优势种的演替初级阶段、以绿藻和蓝藻为优势种的中间阶段和

以地衣和苔藓为优势种的高级阶段［３］。 处于演替初级藻结皮阶段的温性沙区生态系统土壤表层抗干扰能力

较差，而处于演替后期的苔藓和地衣结皮时其抗干扰能力较强，结构和功能较为稳定［６］。 但即使处于同一演

替阶段，这种抗干扰能力和稳定性随着隐花植物优势种的不同也存在相当大的差异［１０⁃１１］。 而由于盖度便于

观测，且可较为直观地反映结皮生理、结构和生态功能［１０，１２⁃１５］及其在生态系统中的生态⁃水文功能的地位和影

响力［１６⁃１８］，日益成为生态学和土壤学上评估结皮结构、功能及反映生态系统稳定性的一个重要生态学

指标［１９］。
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沙埋是风沙活动频繁的沙区生态系统最常见的干扰因素之一［２０］，由于结皮所处地表生境和低矮结构特

点，其盖度变化较维管束植物更具敏感性［１０］。 沙埋通过改变结皮生境的温度［１０⁃１１，２１］、湿度［１１，２１］、通风［２１］和光

密度［１０］等微环境条件，影响其光系统 ＰＳＩＩ 光化学效率［２２⁃２４］、胞外多糖含量［２３］、芽的伸长［１０，２５⁃２６］ 等生理生长，
凝结水捕获［１１］、蒸发蒸腾［２７］等水文特性和固碳［１０，２１］、固氮［２１］ 等生态功能等方面，进而引发整个生态系统很

多不确定性。 那么，伴随固沙植被演变，结皮盖度对沙埋响应的敏感性是增加的还是降低的？ 这对评估固沙

植被演替过程中的稳定性具有重要的指示作用，特别是考虑到植被演替过程中结皮种类、分盖度的变化及不

同种类组成的结皮粗糙度、密度和高度等形态特征差异［６，１０，２８］，这是否会影响到总盖度对沙埋厚度增加响应

的敏感性？ 目前，有关沙埋干扰对结皮影响的研究较少，且多侧重于结皮生物生长、内在生理机制及其抵御沙

埋的能力［１０⁃１１，２１⁃２７］，而作为生物与土壤的联合体，物理属性变化往往是结皮对沙埋干扰的早期响应，并对其生

理代谢、生长和繁衍等后续生物属性变化具有重要影响，但相关研究更少。 本文通过空间代时间的方法，对处

于不同演替阶段的腾格里沙漠人工固沙植被区发育的典型结皮的盖度、高度以及粗糙度对沙埋厚度增加响应

的测定，揭示固沙植被演变过程中结皮总盖度和分盖度对沙埋的响应敏感性变化特征和相应的形态响应机

制，为全面评估沙埋对沙区结皮结构、功能的影响乃至固沙植被稳定性提供科学参考。

１　 实验材料与方法

１．１　 研究区概况

试验在中国科学院沙坡头沙漠试验研究站（３７°３２′Ｎ，１０５°０２′Ｅ， 海拨 １２５０ ｍ）包兰铁路北侧的人工固沙

植被区内（海拨 １３３０ ｍ）进行。 该区属于典型的温带荒漠化草原向草原化荒漠的过渡区，年均气温 １０．０℃，低
温极值－２５．１℃，高温极值 ３８．１℃，年均降水量 １８６．２ ｍｍ （１９５６—２０１２ 年），年潜在蒸发量 ３０００ ｍｍ，主风向为

西北风，年均风速 ２．９ ｍ ／ ｓ，年均沙暴天数为 ５９ｄ。 该区主要的景观类型是高大密集的格状沙丘，沙丘由西北

向东南倾斜，呈阶梯状分布。 土壤基质为疏松、贫瘠的流沙。 天然植被以花棒（Ｈｅｄｙｓａｒｕｍ ｓｃｏｐａｒｉｕｍ Ｆｉｓｃｈ． Ｅｔ
Ｍｅｙ．）、沙米（Ａｇｒｉｏｐｈｙｌｌｕｍ ｓｑｕａｒｒｏｓｕｍ Ｍｏｑ．）和百花蒿（Ｓｔｉｌｐｎｏｌｅｐｉｓ ｃｅｎｔｉｆｌｏｒａ Ｋｒａｓｃｈ．）为主，盖度 １％左右［９］。

为确保包⁃兰铁路沙坡头段的安全运行，自 １９５６ 年起在铁路南北两侧建立了人工植被生态防护体系，后
在不同年代（１９６４、１９７３、１９８１ 年等）又逐步扩建。 经过半个多世纪的演替，植被、土壤发生深刻演变，结皮也

逐渐形成并发育，从而形成一个天然的研究植被、土壤和结皮演替的理想实验场。
目前，结皮已成为地表的主要覆盖物，最高盖度达到 ９０％以上［２８］。 定居其间的结皮生物种类很丰富，主

要有具鞘微鞘藻（Ｍｉｃｒｏｃｏｌｅｕｓ ｖａｇｉｎａｔｕｓ Ｇｏｍ．）、双尖菱板藻（Ｈａｎｔｚｓｃｈｉａ ａｍｐｈｉｏｘｙｓ Ｇｒｕｎ．）、隐头舟形藻（Ｎａｖｉｃｕｌａ
ｃｒｙｐｔｏｃｅｐｈａｌａ Ｋüｔｚ．）等藻类，真藓（Ｂｒｙｕｍ ａｒｇｅｎｔｅｕｍ Ｈｅｄｗ．）、土生对齿藓（Ｄｉｄｙｍｏｄｏｎ ｖｉｎｅａｌｉｓ （Ｂｒｉｄ．） Ｚａｎｄ．）、齿
肋赤藓（Ｓｙｎｔｒｉｃｈｉａ ｃａｎｉｎｅｒｖｉｓ Ｍｉｔｔ．）等藓类，球胶衣（Ｃｏｌｌｅｍａ ｃｏｃｏｐｈｏｒｕｍ Ｔｕｃｋ．）、坚韧胶衣（Ｃｏｌｌｅｍａ ｔｅｎａｘ （Ｓｗ．）
Ａｃｈ．）、石果衣（Ｅｎｄｏｃａｒｐｏｎ ｐｕｓｉｌｌｕｍ Ｈｅｄｗ．）等地衣 ［２８］。 结皮遭受沙埋干扰的影响主要来自两方面：一是自然

风吹造成的沙埋［１０⁃１１］，主要发生在冬春季节；二是沙区动物掘穴活动导致的沙埋［２９］，主要发生在夏秋季节。
１．２　 样地设置

实验于 ２０１５ 年 ４ 月初进行。 利用空间取样代替时间的方法，以 １９５６、１９７３、１９８１ 和 １９８７ 年始植的固沙

植被，分别代表该区固沙植被的 ４ 个演替阶段（５９、４２、３４、２８ａ）。 沿 ４ 个演替阶段植被区，设置 ３ 条样带。 在

每条样带、每一演替阶段的植被区选择坡度和高度相近的迎风坡（结皮发育好，种类多，具有较好的代表性）
并设置样方，样方大小设为 １０ ｍ×１０ ｍ。
１．３　 沙埋处理与测定方法

在每个样方内用内径 ４．５ ｃｍ 的 ＰＶＣ 环随机插入真藓结皮、土生对齿藓结皮、齿肋赤藓结皮以及混生结

皮中。 本研究采用体积 ／ 表面积法测量掩埋所需的沙层体积，以 ０．２５ ｍｍ 为梯度逐渐增加沙埋厚度，为增加

实验精度，结皮盖度降低至 １０％左右时，将沙埋梯度改为 ０．１２５ ｍｍ。 一定体积的干沙通过筛网轻轻均匀散在

结皮表面。 每种结皮处理设 ３ 个重复。 实验总历时约 １ 个月，选择在风速较小的天气，每次实验均在短时间

０４１６ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ３７ 卷　
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内（１—３ｈ）完成，以避免外来沙子进入 ＰＶＣ 环内以及尽量消除环内微气流变化造成的沙埋厚度的不等量分布

对实验结果的影响。 每次实验结束后，用洗耳球轻轻吹去样品表层覆盖沙粒。
在上述每次沙埋处理前后，采用针点样方框法调查结皮盖度。 参考的方法［１０］，样框设为 ３．３ ｃｍ×３．３ ｃｍ，

并等分为 ２２×２２ 格，每格 ０．１５ ｃｍ×０．１５ ｃｍ。 测量时，将样框垂直放置在待测样品放上，观察每一方格是否出

现隐花植物，根据隐花植物在样框中出现的次数确定该种结皮盖度，即某种结皮盖度 ＝隐花植物出现个数 ／
４８４×１００％。

采用 Ａ． Ｓａｌｅｈ 提出的链条法［３４］进行结皮粗糙度的测量。 测量原理为：两点间线段最短，当两点间的地物

表面粗糙度增加时，其距离也随之增加。 于是将一定长度（Ｃ１）的链条置于结皮表面时，其水平长度（Ｃ２）会随

着结皮表面粗糙度的增加而减小。 据此可以通过下式计算出结皮粗糙度指数：Ｃｒ ＝ （１－ Ｃ２ ／ Ｃ１） × １００ （其中

Ｃｒ 为任意方向的粗糙度，Ｃ１为给定链条的长度，Ｃ２为链条放置地表后的水平长度）。 为了满足实验的需要，此
实验中采取固定水平长度，测量链条长度的方式。 并将计算方程改为：Ｃｒ ＝ （Ｌ２ ／ Ｌ１－１） × １００，其中 Ｌ１指给定

的水平长度，Ｌ２指链条的长度。
１．４　 数据分析与处理

在 Ｏｒｉｇｉｎ ８．５（Ｏｒｉｇｉｎ Ｌａｂ， ＵＳＡ）下，采用 ｌｏｇｉｓｔｉｃ 方程型函数回归结皮盖度与沙埋厚度的关系，并借助

ＭＡＴＬＡＢ 进行拟合方程运算得到平均变化速率、使结皮盖度（从 ９９．９９％）开始降低的初始沙埋厚度（Ｄ１）及盖

度降低为 ０％的临界沙埋厚度（Ｄ２）。 并采用线性和指数回归分析模型分别建立不同类型结皮的 Ｄ１、Ｄ２ 值与

其粗糙度、高度的回归关系。 在 ＳＰＳＳ ２３（ＳＰＳＳ， Ｃｈｉｃａｇｏ， ＬＩ， ＵＳＡ）下采用单因素方差（ｏｎｅ⁃ｗａｙ ＡＮＯＶＡ）中的

最小显著性差异法（ＬＳＤ）分析不同年代固沙区、不同种类结皮高度及粗糙度的差异显著性。 利用 Ｏｒｉｇｉｎ ８．５
进行绘图。

２　 实验结果

２．１　 人工固沙植被演替过程中结皮盖度随沙埋厚度增加的变化特征

４ 种结皮的盖度随沙埋厚度的增加呈 ｌｏｇｉｓｔｉｃ 曲线降低（图 １Ａ）。 随固沙植被演替，４ 种结皮表现出相似

的规律，其盖度随沙埋厚度增加的降低速率逐渐减小（图 １Ｂ）。

图 １　 人工固沙植被演替过程中 ４ 种结皮盖度及 ４ 种结皮随人工固沙植被演替进行盖度随沙埋厚度增加的变化特征

Ｆｉｇ．１　 Ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ ｏｆ ｃｒｕｓｔ ｃｏｖｅｒａｇｅ ｆｏｌｌｏｗｉｎｇ ｓａｎｄ ｂｕｒｉａｌ ａｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｒｅｖｅｇｅｔａｔｅｄ ａｒｅａｓ ａｎｄ Ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ ｏｆ ｃｒｕｓｔ ｃｏｖｅｒａｇｅ ｆｏｌｌｏｗｉｎｇ

ｓａｎｄ ｂｕｒｉａｌ ａｌｏｎｇ ｗｉｔｈ ｔｈｅ ｓｕｃｃｅｓｓｉｏｎ ｏｆ ｔｈｅ ａｒｔｉｆｉｃｉａｌ ｓａｎｄ⁃ｆｉｘｉｎｇ ｖｅｇｅｔａｔｉｏｎ
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表 １　 结皮盖度⁃沙埋厚度关系曲线拟合方程

Ｔａｂｌｅ １　 Ｎｏｎｌｉｎｅａｒ ｃｕｒｖｅ ｆｉｔ ｏｆ ｃｒｕｓｔ ｃｏｖｅｒａｇｅ ａｎｄ ｓａｎｄ ｂｕｒｉａｌ ｄｅｐｔｈ

结皮类型
Ｃｒｕｓｔ ｔｙｐｅ

固沙植被建立
年份（建植年限 ／ ａ）
Ｒｅｖｅｇｅｔａｔｅｄ ｙｅａｒｓ

（Ｈｉｓｔｏｒｙ ｏｆ ｒｅｖｅｇｅｔａｔｉｏｎ）

拟合方程
Ｆｉｔｔｅｄ ｃｕｒｖｅｓ ｅｑｕａｔｉｏｎ Ｒ２ Ｐ

真藓结皮 １９５６ （５９） （－８．２９５８１）＋１０９．３１９６１ ／ （１＋（ｘ ／ ０．７１９１２） ２．２６３１８） ０．９９６ ＜０．０１

Ｂ． ａｒｇｅｎｔｅｕｍ ｃｒｕｓｔ １９７３ （４２） （－２２．２１５）＋１２３．９９０６９ ／ （１＋（ｘ ／ ０．７１９） １．７１８４６） ０．９９３ ＜０．０１

１９８１ （３４） （－８．９１８３１）＋１１０．９０４８３ ／ （１＋（ｘ ／ ０．３５８３５） １．９９６４） ０．９９９ ＜０．０１

１９８７ （２８） （－６．０７３０８）＋１０８．０５５８７ ／ （１＋（ｘ ／ ０．２４４６３） ２．１７１１３） ０．９９５ ＜０．０５

土生对齿藓结皮 １９５６ （５９） （－６．９２５３６）＋１０７．３３４６８ ／ （１＋（ｘ ／ １．６００９４） ４．２２６１７） ０．９９５ ＜０．０１

Ｄ． ｖｉｎｅａｌｉｓ ｃｒｕｓｔ １９７３ （４２） （－４．２８８４）＋１０４．５０１４７ ／ （１＋（ｘ ／ １．４６０１２） ４．４６３６７） ０．９９７ ＜０．０１

１９８１ （３４） （－４．７６３９２）＋１０６．９２１７６ ／ （１＋（ｘ ／ ０．９９０５６） ３．５１８９７） ０．９８８ ＜０．０１

１９８７ （２８） （－９．０２８４４）＋１０９．８３２６４ ／ （１＋（ｘ ／ ０．７５６９５） ２．７６９７８） ０．９９５ ＜０．０１

齿肋赤藓结皮 １９５６ （５９） （－３．０８９７３）＋１０４．２４３７８ ／ （１＋（ｘ ／ １．５８７６４） ５．０５８６２） ０．９９６ ＜０．０１

Ｓ． ｃａｎｉｎｅｒｖｉｓ ｃｒｕｓｔ １９７３ （４２） （－５．１３０６６）＋１０４．２８９０７ ／ （１＋（ｘ ／ １．３５５４７） ４．５７７６４） ０．９９１ ＜０．０１

１９８１ （３４） （－１．８５４２８）＋１０３．０７３９７ ／ （１＋（ｘ ／ ０．８０１３１５） ３．７８７６３） ０．９９４ ＜０．０１

混生结皮 １９５６ （５９） （－６１１．６１３５４）＋７１２．４０ ／ （１＋（ｘ ／ ２２１．５６８４８） ０．５４３４６） ０．９８４ ＜０．０１

Ｍｉｘｅｄ ｃｒｕｓｔ １９７３ （４２） （－６１．５８８４７）＋１６２．４８０２６ ／ （１＋（ｘ ／ ３．７３１５２） ０．７６９８２） ０．９８７ ＜０．０１

１９８１ （３４） （－１８．１７６２５）＋１１８．５２４８７ ／ （１＋（ｘ ／ １．０６６０５） ０．９５９６７） ０．９９５ ＜０．０１

１９８７ （２８） （－１１．１４１８６）＋１１１．４３７８２ ／ （１＋（ｘ ／ ０．５５５８５） １．０８５５１） ０．９９４ ＜０．０１

２．２　 使不同类型结皮盖度开始降低的 Ｄ１ 及 Ｄ２ 值

在同一年代固沙区不同种类间比较，混生结皮的 Ｄ１ 值最小，Ｄ２ 值最大；真藓结皮的 Ｄ１ 和 Ｄ２ 值均小于

其他两种藓类结皮；土生对齿藓结皮和齿肋赤藓结皮因固沙年限的不同而不同，在 １９５６ 年固沙区，土生对齿

藓结皮＜齿肋赤藓结皮，而在 １９７３ 年固沙区和 １９８１ 年固沙区，齿肋赤藓结皮＜土生对齿藓结皮（表 ２）。
比较不同年代固沙区：４ 种结皮的 Ｄ１ 和 Ｄ２ 值均随固沙植被演替逐渐增大（表 ２）。

表 ２　 使结皮盖度（从 ９９．９９％）开始降低的初始沙埋厚度（Ｄ１）及盖度降为 ０％的临界沙埋厚度（Ｄ２）

Ｔａｂｌｅ ２　 Ｔｈｅ ｉｎｉｔｉａｌ ｓａｎｄ ｂｕｒｉａｌ ｄｅｐｔｈ （Ｄ１） ａｔ ｗｈｉｃｈ ｃｒｕｓｔ ｃｏｖｅｒａｇｅ （ｆｒｏｍ ９９．９９％） ｂｅｇｉｎｓ ｔｏ ｄｅｃｌｉｎｅ ａｎｄ ｔｈｅ ｔｈｒｅｓｈｏｌｄ ｓａｎｄ ｂｕｒｉａｌ ｄｅｐｔｈ （Ｄ２）

ａｔ ｗｈｉｃｈ ｃｒｕｓｔ ｃｏｖｅｒａｇｅ ｄｅｃｌｉｎｅｓ ｔｏ ０％

结皮类型
Ｃｒｕｓｔ ｔｙｐｅ

沙埋厚度 Ｓａｎｄ ｂｕｒｉａｌ ｄｅｐｔｈ ／ ｍｍ
固沙植被建立年份（建植年限 ／ ａ） Ｒｅｖｅｇｅｔａｔｅｄ ｙｅａｒｓ （Ｈｉｓｔｏｒｙ ｏｆ ｒｅｖｅｇｅｔａｔｉｏｎ）

１９５６ （５９） １９７３ （４２） １９８１ （３４） １９８７ （２８）
真藓结皮 Ｄ１ ０．０９２ ０．０６２ ０．０４８ ０．０３９

Ｂ． ａｒｇｅｎｔｅｕｍ ｃｒｕｓｔ Ｄ２ ２．１７０ １．７４５ １．２１４ ０．８９６

土生对齿藓结皮 Ｄ１ ０．４３１ ０．３６８ ０．３２９ ０．１２９

Ｄ． ｖｉｎｅａｌｉｓ ｃｒｕｓｔ Ｄ２ ３．１６４ ２．９５８ ２．３６７ １．８０９

齿肋赤藓结皮 Ｄ１ ０．６５４ ０．３２８ ０．２４９

Ｓ． ｃａｎｉｎｅｒｖｉｓ ｃｒｕｓｔ Ｄ２ ４．９２６ ２．５８９ ２．３０３

混生结皮 Ｄ１ ０．００８２ ０．００４４ ０．００２５ ０．００２４

Ｍｉｘｅｄ ｃｒｕｓｔ Ｄ２ ８．０２８ ６．９９３ ６．３２３ ４．２０８

２．３　 人工固沙植被演替过程中结皮总盖度随沙埋厚度增加的变化

结皮总盖度随沙埋厚度的增加呈 ｌｏｇｉｓｔｉｃ 曲线降低。 随固沙植被演替，结皮总盖度不断增大，但不同优势

种结皮的盖度变化不一致，有的增加，有的降低。 结皮总盖度随沙埋厚度增加的降低速率逐渐减小（图 ２）。
２．４　 不同演替阶段固沙植被区结皮的 Ｄ１、Ｄ２ 值与其粗糙度、高度的关系

４ 种结皮的高度和粗糙度随固沙植被演替逐渐增加（图 ３），其 Ｄ１ 和 Ｄ２ 值也随之增加（表 ２）。 回归分析

表明，这 ４ 种结皮的 Ｄ１ 值随其粗糙度、高度的增加均呈显著的指数增长，Ｄ２ 值随其粗糙度、高度的增加均呈
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显著的线性增长（图 ４， Ｐ＜０．０５）。

　 图 ２　 人工固沙植被演替过程中结皮总盖度随沙埋厚度增加的

变化

Ｆｉｇ．２　 Ｔｈｅ ｃｈａｎｇｅｓ ｏｆ ｃｒｕｓｔ ｔｏｔａｌ ｃｏｖｅｒａｇｅ ｆｏｌｌｏｗｉｎｇ ｓａｎｄ ｂｕｒｉａｌ

ｄｕｒｉｎｇ ｔｈｅ ｓｕｃｃｅｓｓｉｏｎ ｏｆ ｔｈｅ ａｒｔｉｆｉｃｉａｌ ｓａｎｄ⁃ｆｉｘｉｎｇ ｖｅｇｅｔａｔｉｏｎ

以不同种类结皮盖度为权重

３　 讨论

３．１　 腾格里沙漠人工固沙植被演替过程中结皮盖度对

沙埋的响应特征及其生态学意义

我国近 ６０ 年来的防沙治沙实践逐渐表明，土壤生

境恢复是沙区生态系统全面恢复的根本［２，３０⁃３２］。 腾格

里沙漠人工植被的建立与演替显著改善了沙丘地表环

境，为微生物和隐花植物定居和繁衍提供了条件，促进

了结皮在地表的形成和发育。 结皮的形成和发育又进

一步改善了地表物理和化学属性，巩固和强化了土壤的

稳定性，成为地表固定的主要贡献者［３⁃４，２８］。 在干旱沙

区，由于降水的脉冲波动显著影响植被盖度的时空动

态，因而不能简单依据植被盖度的时空动态判断沙区土

壤生境恢复程度及生态系统的可持续性［２］。 但许多研

究证实结皮的盖度变化能反映土壤表面的稳定性

状况［２，１５⁃１７，２８］。

图 ３　 人工固沙植被演替过程中不同类型结皮的高度与粗糙度的变化

Ｆｉｇ．３　 Ｃｈａｎｇｅｓ ｉｎ ｈｅｉｇｈｔｓ ａｎｄ ｒｏｕｇｈｎｅｓｓ ｏｆ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｃｒｕｓｔ ｔｙｐｅｓ ｄｕｒｉｎｇ ｔｈｅ ｓｕｃｃｅｓｓｉｏｎ ｏｆ ｔｈｅ ａｒｔｉｆｉｃｉａｌ ｓａｎｄ⁃ｆｉｘｉｎｇ ｖｅｇｅｔａｔｉｏｎ

本文研究发现，腾格里沙漠人工固沙植被演替过程中结皮总盖度逐渐增加（图 ２），说明结皮在植被演替

过程中逐渐成为该固沙植被系统地表的主要覆盖物，对土壤生态⁃水文过程乃至整个系统的结构、功能起到的

作用和影响力也逐渐增加［３］ 。此外，不同类型结皮的盖度变化不一致（图２）。随着固沙植被演替，藻类结皮
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盖度在结皮总盖度中所占的比例逐渐减小，藓类结皮和混生结皮则逐渐增加。 不同优势种藓类结皮盖度的变

化也存在差异，真藓结皮盖度在藓类结皮总盖度中所占的比例逐渐减小，土生对齿藓结皮和齿肋赤藓结皮则

逐渐增加。 来自干旱沙区的大量研究表明，尽管结皮提供了重要的生态功能，但不同类型及不同发育水平的

结皮在生态系统中所起的作用存在差异，也影响其对整个生态系统的调节功能［３３⁃４５］。 这表明，腾格里沙漠人

工固沙植被演替过程中，尽管结皮总盖度逐渐增加，但结皮分盖度的变化也会影响固沙区地表稳定性状况。
在干旱沙区很多因素造成结皮盖度的改变，如气候［４７］、践踏［１３，４８］、火烧［４９］等。 沙埋是沙区最常见的干扰

之一［２０］。 Ｊｉａ 等［１０］在腾格里沙漠南缘的研究认为，由于结皮所处生境和低矮结构特点，其盖度较维管束植物

更易于受到沙埋干扰的影响。 我们的研究发现沙埋显著降低了不同演替阶段固沙植被区的结皮的盖度（图
１）。 随着沙埋厚度的增加，结皮盖度呈 ｌｏｇｉｓｔｉｃ 曲线降低，当沙埋厚度为 ２ ｍｍ 时，导致某些类型的结皮的盖度

不足 ５０％，沙埋厚度达到 ５ ｍｍ 时，甚至导致大多数类型的结皮的盖度降至 ０％（图 １）。
本文的研究发现，结皮的类型和发育水平影响其盖度对沙埋干扰响应的敏感性。 不同类型及同一类型不

同发育水平的结皮的盖度随沙埋厚度增加的变化曲线存在差异（图 １）。 随着沙埋厚度的增加，藓类结皮的盖

度先缓慢下降，进而盖度显著下降。 而混生结皮则表现为浅层沙埋易造成其盖度下降，但随着沙埋厚度的增

加，其盖度下降速度减缓，盖度下降为 ０％需要更厚的沙埋。 不同优势种藓类结皮也存在差异，真藓结皮的变

化曲线较其他两种藓类结皮更加陡峻，较低的沙埋厚度就能造成其盖度下降至 ０％（图 １， 表 ２）。 在固沙植被

演替过程中，同一类型结皮的盖度随沙埋厚度增加的降低速率逐渐减小（图 １Ｂ）、Ｄ１ 和 Ｄ２ 逐渐增大（表 ２）。
结皮盖度随沙埋厚度增加的降低速率越小，表明在植被恢复过程中结皮盖度对连续沙埋干扰的敏感性下降；
Ｄ１ 值越大则表明浅层沙埋对结皮盖度的影响越小；Ｄ２ 值越大则表明更厚的沙埋才能导致结皮盖度下降至

０％。 我们的研究还发现，固沙植被演替过程中，结皮总盖度随沙埋厚度增加的降低速率减小。 这也说明结皮

发育水平越高，其盖度对沙埋增加的敏感性下降。 来自不同区域的其他研究也表明，结皮的类型和发育水平

影响其对环境干扰的响应能力，干扰强度和频率、干扰区域的表面积与体积比等的不同会引起结皮分盖度的

变化［４７⁃５１］。
结皮盖度是结皮重要的生态学参数，能够直观地反映地表结皮的丰度，与其他地表稳定性指标（如抗剪

力［５２］、紧实度［５３］）比较，还可对地表形态塑造［３４，３９］、地表辐射变化［５４］ 及土壤种子捕获［１４］、养分循环［２１，４２⁃４３］、
土壤动物［２０］和微生物群落演变［４５］等生态过程起着重要的调控作用，进而影响整个生态系统的稳定性。 腾格

里沙漠人工固沙植被演替过程中结皮盖度对沙埋厚度增加的敏感性降低，说明结皮盖度对沙埋的抵御能力逐

渐增强。 虽然不同类型及同一类型不同发育水平的结皮的盖度对沙埋厚度增加的敏感性存在差异并影响它

们对地表稳定性的贡献水平，但在固沙植被演替过程中，不论是结皮总盖度变化还是分盖度变化，盖度对沙埋

厚度的响应特征是指示结皮覆盖土壤抵御沙埋能力的可靠指标。 这既表明了土壤表面稳定性的增加，同时揭

示了植被系统的其他功能对沙埋的抵御能力也在增强。 因此，结皮盖度对沙埋干扰响应的敏感程度可在一定

程度上指示人工固沙植被系统地表稳定性。 本研究为评估沙埋对沙区结皮结构、功能的影响提供了参考。 结

皮盖度与沙埋厚度间的变化关系也为今后在较大空间尺度上研究风沙活动对结皮生态功能的影响提供了重

要的参数。 特别是近年来，基于遥感平台的生态系统监测管理手段的兴起，利用遥感手段评估区域尺度结皮

的分布面积、空间格局及其对气候变化、人为干扰的响应，对于沙区生态重建和生态管理具有重要意义［５４］。
３．２　 腾格里沙漠人工固沙植被演替过程中结皮盖度对沙埋的响应机制

作为沙区生态系统的工程师，结皮的形成和发育改变了土壤表层的覆盖情况，引起地表微形态的变化。
粗糙度可以反应地表微形态。 Ｂｅｌｎａｐ［５６］在 ２００６ 年基于土壤表面粗糙度将干旱半干旱地区的生物土壤结皮分

为：光滑型、多皱型、尖塔型、波动型 ４ 种类型，并揭示了结皮发育环境对其表面粗糙度的影响。 有关结皮微结

构及发育、演替特征的研究也表明，不同种类组成、不同演替阶段的结皮粗糙度存在差异［３３⁃３５］。 在热带荒漠，
蓝藻结皮能使土壤表面光滑化，而地衣和藓类结皮在土表的生长增加了土表的粗糙度，而发育在温带荒漠固

定沙丘丘间低地的真藓结皮使土表光滑化。 在寒冷荒漠地区，由于地表土壤受到各种侵蚀，土表的粗糙度明
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显增加，以致地表高度能隆升 １５ ｃｍ［５６］。 当不同形态差异的结皮以不同比例覆盖地表时，造成地表糙度的差

异，引起结皮覆盖区域地表反射率［５４］、土壤水文环境［３８⁃３９］、种子捕获［１４］以及养分积累［６］等变化。
腾格里沙漠人工固沙植被演替过程中结皮对地表微形态的塑造改变了原来沙表面对沙埋干扰的响应。

结皮的形态特征决定了其盖度对沙埋的响应特征。 藓类结皮以藓类植物体密集丛生为显著特点，地上部分出

现了茎叶分化［３５］，混生结皮的表面形态与地衣结皮更为接近，具有匍匐于地表的叶状体壳状覆被，凹凸交

错［３５］。 本文研究发现，形态特征较为相似的三种藓类结皮，其盖度随沙埋厚度增加的变化趋势相似，而与藓

类结皮形态差异较大的混生结皮则表现出与之差异显著的变化特征（图 １Ａ）。 结皮形态差异主要受到其粗

糙度和高度的影响［１１］。 藓类结皮具有相对均匀的株间距和株高，高度多不超过 ５ ｍｍ［３５］，其粗糙度受到株高

和植株密度的共同影响，而混生结皮的粗糙度和高度与藓类结皮差异显著（图 ３， Ｐ＜０．０１），粗糙度各向不均

匀。 不同优势种藓类结皮形态虽为相似，但其植株高度和密度存在差异，这导致其粗糙度的差异。 结皮的 Ｄ１
和 Ｄ２ 值随着其粗糙度和高度的增加而显著增大（图 ４）。 真藓结皮的高度和粗糙度与其他两类藓类结皮差异

显著（图 ３， Ｐ＜０．０１），极易被沙掩埋，随着沙埋厚度增加，其盖度迅速降低（图 １）。 土生对齿藓结皮和齿肋赤

藓结皮高度差异不显著（图 ３），但两者粗糙度在 １９５６ 年固沙区差异显著（图 ３， Ｐ＜０．０１），这是因为相比土生

对齿藓结皮，齿肋赤藓结皮具有较低的植株密度，这也导致两者的 Ｄ１ 和 Ｄ２ 值及盖度随沙埋厚度降低的速率

差异显著（图 １Ｂ）。
本文研究发现，随着固沙植被演替，粗糙度较低的藻类结皮在结皮总盖度中所占的比例逐渐减小，粗糙度

较高的藓类结皮和混生结皮则逐渐增加。 粗糙度较低的真藓结皮在藓类结皮总盖度中所占的比例逐渐减小，
粗糙度较大的土生对齿藓结皮和齿肋赤藓结皮则逐渐增加。 ４ 种结皮的粗糙度和高度随固沙植被演替逐渐

增大（图 ３），同时结皮分盖度的变化引起固沙区地表粗糙度的变化，这影响了结皮总盖度对沙埋厚度增加的

响应（图 ２）。
本研究仅针对沙埋后结皮盖度的初始变化状态，未涉及后期结皮凭借自身适应机制缓解或摆脱沙埋干扰

的过程。 如一些藻类可以向上移动［２２⁃２３］ 到覆沙表面，而苔藓也可凭借茎伸长方式逐渐露出覆沙表面［１０，２６］。
本研究结果显示，真藓结皮盖度较其他三种结皮对沙埋干扰更具敏感性（图 １Ａ），但在野外实际真藓结皮的

盖度在 ４ 种结皮中最高。 Ｊｉａ［１０］等研究揭示了结皮抵御沙埋干扰的生理机制，解释了这一问题，指出结皮抵御

沙埋干扰的能力与其生理特性有关，沙埋刺激结皮向上生长以抵御沙埋，真藓结皮受到沙埋刺激时，其芽生长

的速度在三种藓类结皮中最大，同时，沙埋有保水作用，而结皮具有变水植物的特性，遇水恢复新陈代谢活动

同时形态结构也发生改变，这表明，结皮盖度对沙埋响应受到其形态和生理特征的共同影响。 粗糙度和高度

在一定程度上反映了结皮对覆沙的容纳量，而腾格里沙漠人工固沙植被演替过程中结皮粗糙度和高度的增

加，表明了结皮对覆沙的容纳量的增加，这是腾格里沙漠人工固沙植被演替过程中结皮盖度对沙埋响应的重

要内在机制。
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