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古尔班通古特沙漠藓结皮光合生理活性与土壤有机碳
组分对长期氮添加的响应
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摘要：藓结皮是荒漠生物土壤结皮的重要类型，在荒漠生态系统碳固定与碳排放过程中具有重要作用。 研究长期氮添加对藓结

皮光合生理活性和土壤有机碳（ＳＯＣ）组分的影响，有助于理解藓结皮光合生理活性特征与荒漠生态系统土壤碳固存之间的关

系及其调控因子。 为此，研究依托古尔班通古特沙漠野外长期（１３ａ）氮添加实验，以齿肋赤藓形成的藓结皮为研究对象，选取

０（Ｎ０）、１．０（Ｎ１）、３．０ ｇ Ｎ ｍ－２ ａ－１（Ｎ３）三种氮处理，阐明长期氮添加对藓结皮光合生理活性和 ＳＯＣ 组分的影响。 结果表明：（１）
相比对照，长期氮添加对结皮层颗粒有机碳（ＰＯＣ）与矿物结合态有机碳（ＭＡＯＣ）含量无显著影响，但显著减少了 ０—５ ｃｍ 土层

ＰＯＣ 和 ＭＡＯＣ 含量的积累；（２） Ｎ１ 处理显著提高了叶绿素和非结构性碳水化合物（ＮＳＣ）含量，而 Ｎ３ 处理叶绿素 ａ、叶绿素 ｂ、
总叶绿素及 ＮＳＣ 的含量分别显著降低了 ５０．９４％、４２．４９％、４６．７１％和 ５０．８５％；（３）可溶性糖的含量在 Ｎ１ 处理下显著增加，Ｎ３ 处

理则显著抑制了其积累，脯氨酸的含量随氮浓度呈显著下降的趋势，长期氮添加对可溶性蛋白含量无显著影响；（４）相关性分

析表明，长期氮添加、光合生理活性与 ＰＯＣ 和 ＭＡＯＣ 含量无显著相关性，酸碱度、微生物量碳氮、电导率、硝态氮和铵态氮皆显

著影响 ＰＯＣ 和 ＭＡＯＣ 的含量积累。 研究揭示了长期氮添加对藓结皮的光合生理活性和 ＳＯＣ 组分的影响，且光合生理活性的

响应无法有效反映 ＳＯＣ 组分变化，为理解荒漠生态系统中氮沉降对生物土壤结皮的影响提供数据支持。
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ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔｌｙ ｉｎｃｒｅａｓｅｄ ｕｎｄｅｒ ｔｈｅ Ｎ１ ｔｒｅａｔｍｅｎｔ， ｗｈｉｌｅ ｔｈｅ Ｎ３ ｔｒｅａｔｍｅｎｔ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔｌｙ ｉｎｈｉｂｉｔｅｄ ｔｈｅｉｒ ａｃｃｕｍｕｌａｔｉｏｎ． Ｔｈｅ
ｃｏｎｔｅｎｔ ｏｆ ｐｒｏｌｉｎｅ ｅｘｈｉｂｉｔｅｄ ａ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ｄｅｃｒｅａｓｉｎｇ ｔｒｅｎｄ ｗｉｔｈ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎ， ｗｈｉｌｅ ｔｈｅ ｌｏｎｇ⁃ｔｅｒｍ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ａｄｄｉｔｉｏｎ
ｈａｄ ｎｏ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ｅｆｆｅｃｔ ｏｎ ｔｈｅ ｃｏｎｔｅｎｔ ｏｆ ｓｏｌｕｂｌｅ ｐｒｏｔｅｉｎｓ． （ ４） Ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ ａｎａｌｙｓｉｓ ｒｅｖｅａｌｅｄ ｎｏ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ
ｂｅｔｗｅｅｎ ｔｈｅ ｌｏｎｇ⁃ｔｅｒｍ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ａｄｄｉｔｉｏｎ， ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｉｃａｌ ａｃｔｉｖｉｔｙ， ａｎｄ ＰＯＣ ａｎｄ ＭＡＯＣ ｃｏｎｔｅｎｔ． Ｈｏｗｅｖｅｒ， ｐＨ，
ｍｉｃｒｏｂｉａｌ ｃａｒｂｏｎ ａｎｄ ｎｉｔｒｏｇｅｎ， ｃｏｎｄｕｃｔｉｖｉｔｙ， ｎｉｔｒａｔｅ ｎｉｔｒｏｇｅｎ， ａｎｄ ａｍｍｏｎｉｕｍ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔｌｙ ｉｎｆｌｕｅｎｃｅｄ ｔｈｅ
ａｃｃｕｍｕｌａｔｉｏｎ ｏｆ ＰＯＣ ａｎｄ ＭＡＯＣ． Ｉｎ ｓｕｍｍａｒｙ， ｔｈｉｓ ｓｔｕｄｙ ｒｅｖｅａｌｓ ｔｈｅ ｉｍｐａｃｔｓ ｏｆ ｔｈｅ ｌｏｎｇ⁃ｔｅｒｍ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ａｄｄｉｔｉｏｎ ｏｎ ｔｈｅ
ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｙ ａｎｄ ＳＯＣ ｃｏｍｐｏｎｅｎｔｓ ｏｆ ｍｏｓｓ ｃｒｕｓｔ． Ｍｏｒｅｏｖｅｒ， ｉｔ ｅｍｐｈａｓｉｚｅｓ ｔｈａｔ ｔｈｅ ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｏｆ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ
ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｉｃａｌ ａｃｔｉｖｉｔｙ ｃａｎｎｏｔ ｅｆｆｅｃｔｉｖｅｌｙ ｒｅｆｌｅｃｔ ｔｈｅ ｃｈａｎｇｅｓ ｉｎ ＳＯＣ ｃｏｍｐｏｎｅｎｔｓ， ｐｒｏｖｉｄｉｎｇ ｄａｔａ ｓｕｐｐｏｒｔ ｆｏｒ ｕｎｄｅｒｓｔａｎｄｉｎｇ ｔｈｅ
ｉｎｆｌｕｅｎｃｅ ｏｆ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｄｅｐｏｓｉｔｉｏｎ ｏｎ ｂｉｏｌｏｇｉｃａｌ ｓｏｉｌ ｃｒｕｓｔ ｉｎ ｄｅｓｅｒｔ ｅｃｏｓｙｓｔｅｍｓ．

Ｋｅｙ Ｗｏｒｄｓ： ｐａｒｔｉｃｕｌａｔｅ ｏｒｇａｎｉｃ ｃａｒｂｏｎ； ｍｉｎｅｒａｌ⁃ａｓｓｏｃｉａｔｅｄ ｏｒｇａｎｉｃ ｃａｒｂｏｎ； ｃｈｌｏｒｏｐｈｙｌｌ； ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｄｅｐｏｓｉｔｉｏｎ；
Ｓｙｎｔｒｉｃｈｉａ ｃａｎｉｖｅｒｖｉｓ

大量的化石燃料燃烧与化肥施用等人类活动带来大气氮沉降增加，导致陆地生态系统氮输入加大，增加

了土壤碳的固存，并一定程度上缓解了大气二氧化碳（ＣＯ２）增加的影响［１—３］。 土壤是陆地生态系统中最大、
最活跃的碳库，其碳储量分别约为植被和大气碳库碳储量的 ３ 倍和 ２ 倍。 土壤碳库由有机碳（Ｓｏｉｌ Ｏｒｇａｎｉｃ
Ｃａｒｂｏｎ， ＳＯＣ）库和无机碳库组成，其中 ＳＯＣ 库是土壤碳库的主要来源［４—５］。 由于陆地生态系统中碳与氮紧

密联系，氮增加会影响生态系统碳和氮耦合关系［６］，因此解析氮沉降与土壤碳循环之间的关系显得尤为重

要。 生物土壤结皮作为荒漠生态系统碳氮循环的重要场所，由土壤颗粒与不同比例的光自养（藻类、地衣与

藓类植物）和异养（细菌、真菌、古细菌）生物形成复合体［７—９］。 生物土壤结皮的发育对调节土壤理化性质、稳
固沙面、固定碳氮及促进土壤养分循环等方面具有重要作用［１０—１１］。 据统计，全球生物土壤结皮年固碳量可超

过 ３．９ Ｐｇ，对 ＣＯ２释放与吸收的动态变化起到调节作用［１２—１３］。 因此，氮沉降下植物光合生理活性和 ＳＯＣ 的研

究可为阐明全球变化背景下 ＳＯＣ 的变化过程提供重要参考。

１６７７　 １７ 期 　 　 　 杨军刚　 等：古尔班通古特沙漠藓结皮光合生理活性与土壤有机碳组分对长期氮添加的响应 　
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氮沉降可通过影响植物的生长和生理过程直接或间接影响植物对土壤中碳的供给，从而对土壤碳库产生

影响［１４—１５］。 例如，氮沉降可促进植物生物量，增加根系分泌物和凋落物等方式增加对土壤的碳输入［１５］。 同

时，氮对植物光合生理活性（叶绿素含量和渗透调节物质等）具有重要作用。 氮作为植物生长发育的主要限

制因子，适量的外源氮输入可以缓解植物氮限制，增加植物可利用氮含量，促进叶绿素含量积累，提高光合酶

活性［１５］。 研究表明，低浓度氮可增加不同结皮类型的叶绿素及渗透调节物质含量，而高浓度氮则具有负效

应［１６］。 过量氮输入对植物会产生胁迫作用，导致叶绿体等光合结构变形，从而抑制光合作用［１７］。 渗透调节

物质（可溶性糖、可溶性蛋白及脯氨酸）是植物响应胁迫的生理调节指标，可以维持细胞压力水平，减缓植物

氧化应激反应［１８］。 Ｚｈａｎｇ 等研究表明，氮添加会显著影响生物土壤结皮的生物量、碳氮循环及生理活性（渗
透调节物质和抗逆物质），低氮促进了生物土壤结皮的生长发育及养分富集，而高浓度氮则呈显著负效应［１９］。
因此，氮的增加会通过影响叶绿素含量、光合速率、渗透调节物质、抗氧化酶活性等，进而导致植物生长发生改

变，从而直接或间接的影响 ＳＯＣ 含量。
ＳＯＣ 库作为一个复杂的库，根据不同物理组分来源可分为颗粒有机碳（ＰＯＣ）库和矿物结合态有机碳

（ＭＡＯＣ）库，从而更深入了解 ＳＯＣ 库的动态变化特征以及预测其对环境变化的响应机制［２０—２１］。 ＰＯＣ 主要是

植物来源（植物残体、碎片），通过团聚体等物理保护而固存于土壤中，周转速度相对较快［２２—２３］。 ＭＡＯＣ 主要

来源于微生物残体及其衍生物，并且因与矿物质结合形成化学保护机制而持久存在［２１，２３—２４］。 ＭＡＯＣ 的周转

时间相对较长，其对于估算 ＳＯＣ 储量及碳循环至关重要。 因而，ＰＯＣ 与 ＭＡＯＣ 的比值也通常被用来反映 ＳＯＣ
的质量和稳定性［２５—２６］。 氮沉降（氮添加）对 ＳＯＣ 库的影响相对复杂，具有促进、抑制或者没有影响三种作

用［２７—２８］。 氮沉降可通过影响 ＳＯＣ 分解、土壤氮动态和植被生长等方面直接或间接的影响 ＰＯＣ 和 ＭＡＯＣ 的

含量［３，２５，２９］。 研究表明，低氮处理增加了高寒草甸生态系统的总 ＳＯＣ 储量和 ＰＯＣ 含量，中高氮处理则反

之［２８］。 荒漠生物土壤结皮中具有大量的固氮微生物和藻类，其发育不仅增加氮的固定，同时增加碳的积累，
增加土壤有机质的含量，反过来也会促进生物土壤结皮的生长发育。 因而，研究不同浓度氮沉降背景下具有

固氮功能的生物土壤结皮 ＳＯＣ 组分的变化特征，有助于更全面地理解氮沉降对荒漠土壤碳动态的影响。
古尔班通古特沙漠是我国第二大沙漠，面积 ４．８８ × １０４ ｋｍ２。 地表覆盖着发育良好的藻结皮、地衣结皮及

藓结皮［３０—３１］。 藓结皮作为生物土壤结皮发育的成熟阶段，其具有较强的光合固碳能力和碳转化能力，在荒漠

生态系统土壤碳氮循环过程中发挥着重要的作用［３２］。 为此，本研究依托该沙漠野外长期施氮样地，以藓结皮

为研究对象，研究长期氮添加条件下藓结皮光合生理活性及 ＳＯＣ 组分的变化特征，探索二者之间的关系。 通

过量化荒漠生态系统藓结皮 ＳＯＣ 组分含量，分析 ＳＯＣ 组分的影响因素，为荒漠生态系统碳固定及碳循环研究

提供数据支持。

１　 材料与方法

１．１　 研究区概况

研究区位于古尔班通古特沙漠腹地（４４°３７′Ｎ， ８８°１５′Ｅ）长期施氮样地。 该区域常年干旱少雨，夏季最高

温度超过 ４０ ℃，年潜在蒸发量超过 ２０００ ｍｍ。 年均降水量在 ７０—１５０ ｍｍ，其中近一半的降水集中于 ４—
７ 月。 冬季降雪厚度可达 ２０ ｃｍ 左右，覆盖在表层的降雪从 １１ 月份持续至来年 ３ 月份［３３］。 研究区广泛分布

梭梭（ Ｈａｌｏｘｙｌｏｎ ａｍｍｏｌｏｎｄｒｅｎ）、 沙拐枣 （ Ｃａｌｌｉｇｏｎｕｍ ｍｏｎｇｏｌｉｃｕｍ） 等优势灌木， 尖喙牻牛儿苗 （ Ｅｒｏｄｉｕｍ
ｏｘｙｒｒｈｙｎｃｈｕｍ）、角果藜（Ｃｅｒａｔｏｃａｒｐｕｓ ａｒｅｎａｒｉｕｓ）等草本植物。
１．２　 施氮处理

施氮样地建于 ２０１０ 年 １０ 月，在沙漠中心选择地势平坦、藓结皮分布均匀的区域设定样方进行模拟氮沉

降实验，样方大小为 ２ ｍ × ２ ｍ。 本研究选取 ０（Ｎ０）、１．０（Ｎ１）、３．０ ｇ ｍ－２ ａ－１（Ｎ３）３ 个氮添加处理，每个处理

４ 个重复，共 １２ 个样方进行实验采样。 其中 Ｎ０ 作为对照，Ｎ１ 和 Ｎ３ 参照荒漠边缘的自然氮沉降浓度设

置［３３］。 于每年 ３ 月下旬（积雪融化后）和 １０ 月下旬（降雪前）进行施氮处理，施氮处理是通过使用硝酸铵和

２６７７ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ４４ 卷　
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氯化铵以铵态氮（ＮＨ＋
４ ⁃Ｎ）∶硝态氮（ＮＯ－

３ ⁃Ｎ） ＝ ２∶１ 的比例混合于水中， 均匀喷洒于藓结皮表面，对照组（Ｎ０）

喷洒等量的水作为对照处理［３３］。 施加的水量相当于 ０．５ ｍｍ 左右的降水量，对藓结皮和土壤的相关指标影响

较小。
１．３　 藓结皮和土壤样品采集

于 ２０２３ 年 ３ 月施氮前，采集三种处理的结皮⁃土壤样品，利用 ＰＶＣ 管（直径 １１ ｃｍ、高 ６ ｃｍ）完成采样，由
藓结皮地上（０．５ ｃｍ）、地下部分（藓结皮地下部分和结皮层土壤）（０．５ ｃｍ）及结皮下 ５ ｃｍ 土壤组成。 采集的

样品用单刃刀片以沙面为分界，分离齿肋赤藓地上与地下部分，过筛法（１ ｍｍ 筛）将藓结皮地下部分与结皮

层土壤进行分离。 结皮下 ０—５ ｃｍ 土壤样品需要去除石子、植物根系与凋落物等杂质。 处理后的藓结皮与土

壤样品均分 ２ 份，１ 份存于低温冰箱保存测定生理指标等，另 １ 份置于遮阴通风处，自然阴干处理后测定土壤

有机碳组分等指标。
１．４　 ＳＯＣ 组分测定

称取 １０ ｇ 土壤于锥形瓶中，以水土比 ６∶１ 加入 ６０ ｍＬ ０．５％六偏磷酸钠溶液，先手摇 ３ ｍｉｎ，随后将锥形瓶

放置于往复振荡器（９０ ｒ ／ ｍｉｎ）振摇 １８ ｈ 分散样品以破坏宏观和微观聚集体［２５，３４］。 将土壤悬液过 ５３ μｍ 筛，
反复用蒸馏水漂洗分散的土壤，收集通过筛子的部分（＜ ５３ μｍ）为矿物结合态有机质（ＭＡＯＭ），留在筛上的

部分（＞ ５３ μｍ）为颗粒有机质（ＰＯＭ），收集到的两部分在 ６０ ℃烘箱中烘 ４８ ｈ 至恒重［２３］。 将两部分土壤完全

研磨后，使用元素分析仪测定 ＰＯＣ 和 ＭＡＯＣ 含量。 ＰＯＣ 和 ＭＡＯＣ 实际含量通过下式得出：
ＰＯＣ ＝ ＰＯＣ测 × Ｍ１ ÷ １０ 　 　 　 　 　 　 （１）
ＭＡＯＣ ＝ ＭＡＯＣ测 × Ｍ２ ÷ １０ （２）
Ｐ ＝ ＰＯＣ ＭＡＯＣ( ) ÷ ＰＯＣ ＋ ＭＡＯＣ( ) × １００％ （３）

式中，Ｍ１和 Ｍ２分别为分离上层（ＰＯＭ）和分离下层（ＭＡＯＭ）的干重（ｇ）；ＰＯＣ测和 ＭＡＯＣ测分别为测定的 ＴＯＣ
含量（ｇ ／ ｋｇ）；Ｐ 为 ＰＯＣ 或 ＭＡＯＣ 的组分占比。

ＴＯＣ 含量测定：采用盐酸⁃土壤干烧法测定（Ａｎａｌｙｔｉｋ Ｊｅｎａ： ｍｕｌｔｉ Ｎ ／ Ｃ ３１００ ＴＯＣ ａｎａｌｙｚｅｒ， 德国）。
１．５　 藓结皮光合生理活性及土壤理化性质测定

叶绿素（Ｃｈｌ）含量使用乙醇提取法，称取 ０．１ ｇ 藓结皮样品，加入少量碳酸钙研磨，避光提取 ６ ｈ。 提取液

离心过滤后分别在 ６４９ ｎｍ 和 ６６５ ｎｍ 测定吸光值，利用相关公式计算光合色素 ａ，ｂ 和总叶绿素含量［３５］。 淀

粉含量采用酸水解法，将其分解成葡萄糖，然后利用蒽酮比色测定葡萄糖含量，最终折算成淀粉含量。 渗透调

节物质（可溶性糖、脯氨酸和可溶性蛋白）测定：可溶性糖利用蒽酮比色法在 ６２０ ｎｍ 测定，脯氨酸通过水合茚

三酮法于 ５２０ ｎｍ 比色测定，采用考马斯亮蓝 Ｇ⁃２５０ 染色法测定可溶性蛋白含量［１８，３６］。 非结构性碳水化合物

（ＮＳＣ）含量为可溶性糖和淀粉含量之和。
植物碳测定：采取干烧法测定植物碳含量（Ａｎａｌｙｔｉｋ Ｊｅｎａ： ｍｕｌｔｉ Ｎ ／ Ｃ ３１００ ＴＯＣ ａｎａｌｙｚｅｒ， 德国）。 土壤酸

碱度（ｐＨ）和电导率（ＥＣ）分别采用水土比 ２．５∶１ 和 ５∶１ 浸提电位法测定。 ＮＨ＋
４ ⁃Ｎ 和 ＮＯ－

３ ⁃Ｎ 用氯化钙（溶液和

土壤比为 １０∶１）提取，摇床 １５０ ｒ ／ ｍｉｎ 振荡 １ ｈ，静置过滤后通过连续流动分析仪测定含量（Ｓｅａｌ Ａｕｔｏ Ａｎａｌｙｚｅｒ
３， 德国）。

土壤微生物量碳和氮（ＭＢＣ、ＭＢＮ）采用氯仿熏蒸的方法测定［３７—３８］。 用硫酸钾（水土比 ４∶１）浸提，使用

Ｍｕｌｔｉ Ｎ ／ Ｃ ３１００ 分析仪（Ａｎａｌｙｔｉｋ Ｊｅｎａ）测定提取物中碳和氮含量，熏蒸和未熏蒸土壤提取物溶解有机碳氮含

量的差值与相应的转化因子（ＫＥＣ、ＫＥＮ）折算为 ＭＢＣ 和 ＭＢＮ 的含量，ＫＥＣ和 ＫＥＮ的值分别为 ０．４５ 和 ０．５４［３８］。
１．６　 统计分析

利用单因素方差分析检验不同氮处理下 ＰＯＣ、ＭＡＯＣ 及生理指标的显著差异，Ｔ 检验分析不同土层间的

显著差异。 运用 Ｒ ４．２．３ 中 ＬｉｎＫＥＴ 包对 ＰＯＣ 和 ＭＡＯＣ 与生理指标、土壤化学性质（ｐＨ、ＥＣ）进行 Ｍａｎｔｅｌ 相关

分析，解析土壤碳组分与变量的关系及各变量之间的两两相互关系。 使用 Ｏｒｉｇｉｎ ２０２１ 和 Ｒ ４．２．３ 完成作图。
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２　 结果与分析

２．１　 齿肋赤藓叶绿素、非结构性碳水化合物及渗透调节物质含量变化特征

　 　 齿肋赤藓 Ｃｈｌ 含量在不同氮处理间存在显著差异（图 １）。 Ｃｈｌ 含量在 Ｎ１ 处理最高，Ｎ３ 处理最低，ＮＳＣ 与

Ｃｈｌ 含量呈现相同的变化趋势（图 １）。 淀粉含量在 Ｎ１ 和 Ｎ３ 处理下均低于 Ｎ０，表现为显著下降的趋势

（图 １）。 可溶性糖的含量在 Ｎ１ 处达到最大值，显著高于对照和 Ｎ３ 处理（图 ２）。 脯氨酸含量随氮增加呈现降

低的趋势，Ｎ１ 和 Ｎ３ 处理间差异不显著。 长期氮添加对可溶性蛋白含量影响不显著（图 ２）。

图 １　 不同氮处理下叶绿素、非结构性碳水化合物和淀粉含量变化（平均值±标准差， ｎ＝ ４）

Ｆｉｇ．１　 Ｃｈａｎｇｅｓ ｉｎ ｃｈｌｏｒｏｐｈｙｌｌ， ｎｏｎ⁃ｓｔｒｕｃｔｕｒａｌ ｃａｒｂｏｈｙｄｒａｔｅ ａｎｄ ｓｔａｒｃｈ ｃｏｎｔｅｎｔｓ ｕｎｄｅｒ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ （Ｍｅａｎ±ＳＤ， ｎ＝ ４）

Ｎ０、Ｎ１、Ｎ３ 分别表示 ０、１０、３０ ｇ ｍ－２ ａ－１３ 个氮添加处理；图中小写字母表示不同氮处理间的显著差异（Ｐ＜０．０５）

图 ２　 不同氮处理下可溶性糖、脯氨酸及可溶性蛋白的含量变化（平均值±标准差， ｎ＝ ４）

Ｆｉｇ．２　 Ｔｈｅ ｃｈａｎｇｅｓ ｏｆ ｓｏｌｕｂｌｅ ｓｕｇａｒ， ｐｒｏｌｉｎｅ ａｎｄ ｓｏｌｕｂｌｅ ｐｒｏｔｅｉｎ ｃｏｎｔｅｎｔ ｕｎｄｅｒ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ（Ｍｅａｎ±ＳＤ， ｎ＝ ４）

２．２　 结皮及下层 ＳＯＣ 组分特征

相比对照，长期氮添加对结皮层 ＰＯＣ 和 ＭＡＯＣ 含量的影响并不显著（图 ３）。 同时，Ｎ１ 和 Ｎ３ 处理均显著

抑制了 ０—５ ｃｍ 土层的 ＰＯＣ 与 ＭＡＯＣ 含量的积累（图 ３）。 由图 ４ 可知，ＭＡＯＣ 相对含量较高，约占二者总量

的 ６０％左右，长期氮添加未改变 ＰＯＣ 或 ＭＡＯＣ 含量占比。 然而，长期氮添加显著增加了结皮层 ＰＯＣ ／ ＭＡＯＣ
的值，同时显著降低了 ０—５ ｃｍ ＰＯＣ ／ ＭＡＯＣ 的值（图 ４）。
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图 ３　 不同氮处理下颗粒和矿物结合态有机碳含量变化（平均值±标准差， ｎ＝ ４）

Ｆｉｇ．３　 Ｃｈａｎｇｅｓ ｉｎ ｔｈｅ ｃｏｎｔｅｎｔ ｏｆ ｐａｒｔｉｃｕｌａｔｅ ａｎｄ ｍｉｎｅｒａｌ⁃ｂｏｕｎｄ ｏｒｇａｎｉｃ ｃａｒｂｏｎ ｕｎｄｅｒ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ （ｍｅａｎ±ＳＤ， ｎ＝ ４）

图中小写字母表示同一土层不同氮处理间差异显著（Ｐ＜０．０５），“∗∗∗”为代表同一氮处理不同土层间差异显著（Ｐ＜０．００１）

图 ４　 不同氮处理下颗粒有机碳（ＰＯＣ）和矿物结合态有机碳（ＭＡＯＣ）含量占比及 ＰＯＣ ／ ＭＡＯＣ 值的变化特征（平均值±标准差， ｎ＝ ４）

Ｆｉｇ．４　 Ｔｈｅ ｐｒｏｐｏｒｔｉｏｎ ｏｆ ｐａｒｔｉｃｕｌａｔｅ ｏｒｇａｎｉｃ ｃａｒｂｏｎ （ ＰＯＣ） ａｎｄ ｍｉｎｅｒａｌ⁃ｂｏｕｎｄ ｏｒｇａｎｉｃ ｃａｒｂｏｎ （ ＭＡＯＣ） ｃｏｎｔｅｎｔ ａｎｄ ｔｈｅ ｖａｒｉａｔｉｏｎ

ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ ｏｆ ＰＯＣ ／ ＭＡＯＣ ｖａｌｕｅ ｕｎｄｅｒ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ（ｍｅａｎ±ＳＤ， ｎ＝ ４）

２．３　 ＳＯＣ 组分与相关变量间的关系

Ｍａｎｔｅｌ 分析表明（图 ５），土壤 ＰＯＣ 和 ＭＡＯＣ 与藓类生理活性及长期氮添加无显著相关性，ＰＯＣ 和 ＭＡＯＣ
与 ｐＨ、ＭＢＣ 及 ＭＢＮ 存在显著负相关，与 ＥＣ、ＮＯ－

３ ⁃Ｎ 及 ＮＨ＋
４ ⁃Ｎ 为显著正相关。 ＮＳＣ 与 Ｃｈｌａ、Ｃｈｌｂ、脯氨酸具有

显著正相关，与长期氮添加、ＮＯ－
３ ⁃Ｎ 及 ＮＨ＋

４ ⁃Ｎ 呈极显著负相关。 长期氮添加与 Ｃｈｌａ 和脯氨酸存在极显著的

负相关关系，与 ＮＯ－
３ ⁃Ｎ、ＮＨ＋

４ ⁃Ｎ、ＭＢＣ 及 ＭＢＮ 呈显著正相关。

３　 讨论

３．１　 长期氮添加对藓结皮光合生理活性的影响

　 　 叶绿素与渗透调节物质之间存在密切相关的联系，共同调节植物的生理过程，二者之间的协同作用对植
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图 ５　 ＰＯＣ 和 ＭＡＯＣ 与相关变量的相关分析

Ｆｉｇ．５　 Ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ Ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ＰＯＣ ａｎｄ ＭＡＯＣ ｗｉｔｈ ｒｅｌａｔｅｄ ｖａｒｉａｂｌｅｓ

热图为各变量间的相关关系，颜色变化代表相关系数大小；连线表明 ＰＯＣ 或 ＭＡＯＣ 与各变量的相关性，颜色代表显著性（绿色：Ｐ＜０．０１，蓝

色： ０．０１ ＜ Ｐ ＜ ０．０５，橙色：Ｐ ＞ ０．０５），虚线表示二者呈负相关，实线则为正相关；ＮＳＣ： 非结构性碳水化合物 Ｎｏｎ⁃Ｓｔｒｕｃｔｕｒａｌ Ｃａｒｂｏｈｙｄｒａｔｅｓ；

Ｃａ： 叶绿素 ａ Ｃｈｌｏｒｏｐｈｙｌｌ⁃ａ； Ｃｂ： 叶绿素 ｂ Ｃｈｌｏｒｏｐｈｙｌｌ⁃ｂ； Ｐｒｏ： 脯氨酸 Ｐｒｏｌｉｎｅ； Ｓｐ： 可溶性蛋白 Ｓｏｌｕｂｌｅ ｐｒｏｔｅｉｎｓ； Ｎ： 氮添加 Ｎｉｔｒｏｇｅｎ ａｄｄｉｔｉｏｎ；

ＮＯ－
３ ⁃Ｎ：硝态氮 Ｎｉｔｒａｔｅ ｎｉｔｒｏｇｅｎ； ＮＨ＋

４ ⁃Ｎ： 铵态氮 Ａｍｍｏｎｉｕｍ ｎｉｔｒｏｇｅｎ； ＭＢＣ： 微生物生物量碳 Ｍｉｃｒｏｂｉａｌ ｂｉｏｍａｓｓ ｃａｒｂｏｎ； ＭＢＮ： 微生物生物量

氮 Ｍｉｃｒｏｂｉａｌ ｂｉｏｍａｓｓ ｎｉｔｒｏｇｅｎ

物的正常生长、光合效率及逆境生存具有至关重要的作用［３９—４０］。 叶绿素能促使 ＣＯ２和水发生光合反应生成

有机质（ＮＳＣ 等），可溶性蛋白参与叶绿素的合成并且对叶绿素的合成和维护中起到支撑作用［３９—４０］。 叶绿体

及相关酶中存在许多不同形态的氮，参与整个光合作用过程［４０—４１］。 本研究发现，长期氮添加对藓结皮地上部

分的 Ｃｈｌ、ＮＳＣ 及淀粉含量具有显著的影响。 前人研究表明，适量浓度的氮增加可能弥补了荒漠植物对氮的

需求，提高 Ｃｈｌ 含量，增强光合固碳能力，从而增加了植物光合产物（淀粉、ＮＳＣ）的积累［３３， ４２］。 本实验同样发

现适量氮处理（Ｎ１）增加了齿肋赤藓的 Ｃｈｌ 含量，进而提高光合作用，从而增加 ＮＳＣ 的积累。 高氮（Ｎ３）处理

下，Ｃｈｌ、ＮＳＣ 及淀粉含量大幅度下降，可能因为藓结皮对氮响应敏感，高氮一方面会导致光合器官受到损害，
影响了光合能力（Ｃｈｌ 结构及功能），另一方面会造成植物体内的氮素分配不均影响光合效率［１７］。

渗透调节物质（可溶性糖、可溶性蛋白及脯氨酸）可以维持细胞压力水平，减缓植物氧化应激反应，是指

示植物响应胁迫的重要指标［１８］。 本研究结果发现，可溶性糖含量与 Ｃｈｌ 含量的具有相同变化趋势，即低氮增

加了光合固碳进而促进可溶性糖的形成，高氮则抑制光合并减少了可溶性糖的积累。 这与 Ｚｈｏｕ 等发现蓝藻

结皮可溶性糖含量在 １．０ ｇ ｍ－２ ａ－１达到峰值，于 ３．０ ｇ ｍ－２ ａ－１显著低于对照组的研究结果类似［３３］。 可溶性蛋

白主要是一些酶蛋白，参与植物新陈代谢过程，氮添加可能对不同植物可溶性蛋白的含量影响不同。 研究表

明，氮增加了刺边小金发藓和大灰藓的可溶性蛋白含量，石地钱可溶性蛋白含量则在不同氮处理下无显著变

化［４３］。 本研究可溶性蛋白含量变化与对石地钱的研究结果相同。 长期氮添加显著减低了脯氨酸含量的积

累，可能是由于脯氨酸的合成需要碳源，而过多的氮可能导致碳和氮之间的平衡失调，从而减少了脯氨酸的
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合成。
３．２　 长期氮添加对藓结皮 ＳＯＣ 组分的影响

植物光合生理活性的变化会导致植物生物量及根系分泌物的增加或减少，影响 ＳＯＣ 的积累。 本研究发

现，长期氮添加显著减少了藓结皮 ０—５ ｃｍ 土层 ＰＯＣ 和 ＭＡＯＣ 含量积累，但结皮层土壤有机碳组分含量并无

显著差异（图 ３）。 氮添加增加 ＰＯＣ 通常由于氮刺激了植物的碳输入或减缓 ＰＯＣ 的分解速率［４４］，同样本研究

中氮添加可增加植物可利用氮含量，进而导致更多植物源碳的输入。 此外，研究发现不同生态系统中 ＭＡＯＣ
含量呈现出随氮增加而增加的趋势［４５—４６］。 而本研究中，长期氮添加导致结皮下 ０—５ ｃｍ 土层 ＭＡＯＣ 含量显

著减少，可能原因是长期氮添加造成土壤酸化影响矿物与 ＳＯＣ 的相互作用，以及土壤酸化抑制土壤微生物的

活性，进而抑制微生物对 ＭＡＯＣ 含量的贡献，导致 ＭＡＯＣ 含量的减少［４４］。
ＰＯＣ 与 ＭＡＯＣ 的比值通常被用来反映 ＳＯＣ 的固存和稳定性［２７—２８］。 越小的 ＰＯＣ ／ ＭＡＯＣ 值通常表示 ＳＯＣ

相对稳定，不易矿化分解［２７］。 研究结果表明，长期氮添加增加了结皮层 ＰＯＣ ／ ＭＡＯＣ 的值，降低了 ０—５ ｃｍ 土

层 ＰＯＣ ／ ＭＡＯＣ 的值。 因而，相较于结皮层，０—５ ｃｍ 土层 ＳＯＣ 相对稳定，０—５ ｃｍ 乃至更深土层可能是 ＳＯＣ
固存的重要场所。
３．３　 ＰＯＣ 和 ＭＡＯＣ 与光合生理活性、土壤理化性质的相关关系

植物光合作用是 ＳＯＣ 的主要来源，光合生理活性的变化会影响光合碳的合成与运输进而影响土壤碳的

输入与固存。 本研究分析发现，ＰＯＣ 和 ＭＡＯＣ 与光合生理活性无显著相关关系，且氮添加与 ＰＯＣ、ＭＡＯＣ 含

量相关关系较弱。 造成该结果的原因可能是因为 ＳＯＣ 的变化通常是一个较慢的过程，涉及有机物的分解、降
解和形成新的有机质，而植物光合生理活性的变化迅速，导致二者关系较弱。 因此，无法简单地通过光合生理

活性来预测 ＳＯＣ 组分的变化趋势。 虽然光合生理活性不能直接反应 ＳＯＣ 组分的变化，但是植物可通过根系

将有机质物质转运到土壤中，这可能影响 ＳＯＣ 的形成和分解过程［４７］。 此外，土壤中的微生物也参与了 ＳＯＣ
的矿化分解，其活性与植物生理活性也存在关联。 因此，理解植物与土壤之间的相互关系应综合考虑多种因

素的交互，以精准预测 ＳＯＣ 组分的变化趋势。
本研究中 ＰＯＣ 和 ＭＡＯＣ 与 ｐＨ、ＭＢＣ、ＭＢＮ 呈显著的负相关，与 ＥＣ、ＮＯ－

３ ⁃Ｎ 和 ＮＨ＋
４ ⁃Ｎ 则为显著正相关关

系。 一方面，高 ｐＨ 的 ＳＯＣ 含量较低，因为盐碱土壤会抑制植物正常生长，造成植物源碳输入相对减少［４８］；另
一方面，盐碱土壤会加强土壤有机质的解吸，形成更多可溶性有机碳随水分运输导致 ＳＯＣ 损失，进而影响

ＰＯＣ 与 ＭＡＯＣ 含量［４９］。 微生物活性也与碳周转密切相关，ＭＢＣ 和 ＭＢＮ 含量可以量化土壤微生物的活性，微
生物的活动会促进 ＳＯＣ 的周转，从而会影响 ＰＯＣ 和 ＭＡＯＣ 含量。 此外，土壤 ＥＣ 和 ｐＨ 也可以通过影响微生

物活性进而影响 ＳＯＣ 含量［４９］。

４　 结论

长期氮添加对齿肋赤藓结皮层 ＳＯＣ 组分（ＰＯＣ、ＭＡＯＣ）含量影响较小，对下层土壤各组分影响显著，藓结

皮的存在调节了氮对结皮层及下层土壤的影响。 长期氮添加对 ＰＯＣ 与 ＭＡＯＣ 的比值影响发现，结皮下 ０—５
ｃｍ 土层 ＳＯＣ 更稳定，表明氮添加可能会增强荒漠生态系统 ＳＯＣ 的固存。 藓结皮 ＳＯＣ 组分与光合生理活性

关系较弱，因此，预测 ＳＯＣ 组分应结合土壤理化性质、气候等因素的共同作用。
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