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摘要       本文研究了不同演替阶段的人工生物土壤结皮其光合和固氮酶活性恢复过程对干燥时长的响应. 生物

土壤结皮通过人工接种丝状土壤蓝藻诱导形成,并根据藻类和苔藓丰度的不同划分为蓝藻结皮、藻-藓结皮、

藓-藻结皮和苔藓结皮等4个演替阶段. 经不同时长干燥处理的结皮,复水后测定其光合活性(Fv/Fm)和固氮酶活

性(NA)的恢复过程. 结果表明,苔藓结皮Fv/Fm的恢复速率与干燥时长呈负相关,但其他演替阶段结皮的Fv/Fm恢
复速率几乎不受干燥时长的影响. 早期演替阶段的结皮(藻结皮、藻-藓结皮和藓-藻结皮)显示出相同的NA活性

恢复模式和不同的NA速率,而苔藓结皮NA活性的恢复较慢. 光照条件下,干燥时长不超过8天时,则干燥时间越

长,早期演替阶段结皮的NA活性越低,但在此较短的干燥时长范围内,苔藓结皮NA活性的恢复并不受干燥时长

的影响;黑暗条件下,不同演替阶段结皮干燥两天后固氮酶活性均较低. 相反,较长时间的干燥后(4~6个月),所有

结皮均恢复了较高的NA活性. 结果表明,不同演替阶段的人工生物土壤结皮其生理活性对干燥有不同的耐受性.
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生物土壤结皮(biological soil crusts, BSCs,以下简

称“结皮”)是由土壤生物(藓类、苔类、真核藻类、地

衣、真菌、细菌和蓝藻)和表层土壤颗粒胶结形成的

层状结构,在干旱和半干旱地区广泛分布,在这些地区

其生物覆盖度可达70%以上[1]. BSCs具有重要的生态

功能,能够增加碳氮输入,增强土壤的稳定性,减少侵

蚀,促进周围植被的营养积累等[2~4]. 干燥是影响BSCs
最重要的因子, 因为BSCs生物仅在湿润时表现出活

性. 由于降水的稀少和不确定性,荒漠环境干燥状况

普遍存在而没有规律[5,6]. 除了降雨,露水的凝结也会

为BSCs带来一天之内的干湿循环[7]. 为了在干湿循环

的环境条件下存活, BSCs一方面发展出一系列机制来

应对干燥损伤及伴随而来的光抑制、高温、紫外辐射

等胁迫[8~10]. 另一方面, BSCs能够在复水后快速地恢复

生理活性,从而高效地利用短暂的降水时间[11,12]. 例如,
结皮复水后几分钟内就开始表现出光系统Ⅱ(PSⅡ)活
性和固氮酶活性[11,13].

BSCs的固氮作用是干旱和半干旱生态系统主要
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的氮素来源, 年固氮量达1.4~52 kg N/ha[14~16]. 不同的

演替阶段具有不同的固氮酶活性,据报道,蓝藻结皮和

地衣结皮比苔藓结皮具有更高的固氮酶活性[14~16]. 环
境因子例如湿度、光照、温度都是影响固氮的重要

因子[17,18]. 除此之外, BSCs过去经历的环境条件如气

温和干燥时长等也是影响固氮作用的重要因素[17,18].
干燥通过影响BSCs的碳水化合物、能量库、含

氮化合物和固氮酶活性,来影响结皮的固氮速率[17,18].
干燥时间长于3天, BSCs几乎不表现出固氮酶活性;只
有当干燥时间短于3天时, BSCs才表现出固氮酶活性,
此时固氮速率受温度的影响[17]. Jones[18]发现,干燥1年
后地木耳(Nostoc commune)的固氮酶活性比干燥1天更

低. 然而,很少有研究关注干燥对固氮酶活性恢复过

程的影响. 另外, BSCs中生物种类组成是影响其对干

燥响应的重要因素. 伪枝藻(Scytonema)占优势的BSCs
干燥6个月比干燥几天表现出更快的固氮酶活性恢复

速率,而微鞘藻(Microcoleus)占优势的BSCs在这两个

干燥条件下,恢复速率基本相同[19]. 因此,有必要深入

研究干燥对不同演替阶段的BSCs固氮酶活性恢复过

程的影响.
BSCs的演替能够促进荒漠生态系统的恢复[20,21].

为了控制库布齐沙漠的荒漠化, 2002~2009年,通过接种

两种从自然BSCs分离的蓝藻具鞘微鞘藻(Microcoleus
vaginatus)和爪哇伪枝藻(Scytonema javanicum)到流沙

上,诱导形成了人工生物土壤结皮[22]. 这两种蓝藻在结

皮当中广泛分布,并且能够固定沙土和减少风蚀[23,24].
接种后,很快形成蓝藻结皮,两年后背风坡的人工结

皮发育到苔藓结皮[21,25]. 具有明显形态特征和理化特

征差异的不同演替阶段的BSCs逐渐分布于不同的立

地条件[21,22,25], 这些处在不同演替阶段的人工生物土

壤结皮为研究干燥后固氮酶活性的恢复过程提供了

很好的材料. 在干旱和半干旱地区生物土壤结皮会遭

受时长不等的干燥,直到在下一次降雨或者降露过程

中湿润. 因此,调查了不同干燥时长(2天~6个月)和复

水时不同光照条件下结皮固氮酶活性的恢复过程. 固
氮作用是消耗能量的过程,固定一个N2分子需要有光

合产物提供至少16个ATP和8个电子[17,26,27]. 因此,本课

题组也研究了不同干燥时长对潜在光合效率(Fv/Fm)
的影响. 本研究旨在了解不同演替阶段的BSCs其固

氮酶活性的恢复过程,以及干燥时长对不同演替阶段

的BSCs固氮酶活性恢复过程的影响.

1  材料和方法

1.1  研究区域

研究区域位于库布齐沙漠东缘,内蒙古达拉特旗试

验站(40°21¢N, 109°51¢E).库布齐沙漠海拔1040 m,其中

61%的区域是平均高度为5 m的移动沙丘[22,28]. 属于温

带半干旱大陆季风性气候,年均温度6.1℃;风速3.3 m/s;
年降雨293 mm;年蒸发2448 mm[7,21]. 大多数降雨集中

在6~9月;而12月到次年2月属于旱季,降雨量稀少,经
常低于5 mm[7]. 本区域分布的自然植被是以沙蓬(Ag-
riphyllum squarrosum)、披碱草(Elymus dahuricus)、猪

毛菜(Salsola collina)和蒙古冰草(Agropyronmongolicum
Keng)为代表的耐旱种[25].

1.2  接种蓝藻诱导形成人工生物土壤结皮

以从自然生物土壤结皮中分离的M. vaginatus和
S. javanicum为藻种[7], 分别用BG-11和BG-110(不含氮

的BG11)培养基培养. 首先在三角瓶中培养,然后逐级

扩大到60 m3的跑道池. 随后收获蓝藻并于2002~2009
年间接种到半固定的沙土表面[22,29].

1.3  样品采集

采样时间为2013年9月21~27日. 根据苔藓的盖度

(表1), 将人工生物土壤结皮分为4个演替阶段: 蓝藻

结皮(Crust-C),藻-藓结皮(Crust-CM),藓-藻结皮(Crust-
MC)和苔藓结皮(Crust-M).苔藓(优势种为真藓)盖度

的测定方法参考[30]. 蓝藻结皮接种于2005年,而其他3
种结皮接种于2002年. 每种结皮选取3个面积1 m×1 m
样方,作为3个重复样地,样方距维管束植物至少2 m.
每个样方取5个样,取样时用直径7.5 cm的环刀采集高

5 cm的完整土柱,除去下方的松散沙土,仅保留结皮

层. 采集未接种蓝藻的流动沙丘表层土壤(距离接种

区域1000 m左右)作为对照. 结皮干燥后,分为两部分:
一部分保存在无菌培养皿中,用于固氮和光合活性测

定;一部分保存于棕色信封中用于理化测定. 样品运

回实验室后,避光保存于室温环境中.

1.4  土壤理化性质测定

结皮厚度用游标卡尺测定. 碱解氮采用碱解扩散

法测定[31]. 用pH计测定1:2.5土壤悬浮液的pH[31]. 叶绿

素a(Chl a)含量的测定方法参考文献[32]. 有机质的测
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定采用灼烧法[33].

1.5  干湿循环以恢复人工生物土壤结皮活性

在实施干燥处理之前,保存的干结皮样品首先通

过2~3个干湿循环恢复生理活性[11,13,34]. 具体步骤是: 用
无菌蒸馏水湿润结皮,在光照30 μE m−2 s−1,温度25℃
条件下培养4~5 h,随后自然干燥;一个干湿循环持续

24 h,随后进行下一个干湿循环.

1.6  叶绿素荧光的测定

由于苔藓和蓝藻的叶绿素荧光值存在较大差异,
藻-藓结皮和藓-藻结皮的叶绿素荧光很不稳定. 因此

将藻-藓结皮的苔藓用镊子全部拔除后测定结皮的叶

绿素荧光值,没有测定藓-藻结皮的叶绿素荧光. 叶绿

素荧光用Handy PEA(Hansatech,英国)测定[35]. 暗适应

时间最少10 min,激发光为1500 μE mol m−2 s−1,记录Fo,
Fm, Fv/Fm值. 通过干湿循环恢复结皮生理活性后, 测
定其恢复后的Fv/Fm. 随后结皮干燥处理2天、2个月

和5个月,每个处理3个重复,然后用无氮的蒸馏水湿

润,在光照30 μE mol m−2 s−1、温度25℃条件下测定结

皮复水后光合活性的恢复.

1.7  固氮酶活性的测定

固氮酶活性的测定采用修正后的乙炔还原法[36~38].
取1.44 cm2的结皮样品放置于20 mL玻璃瓶并用无氮

蒸馏水湿润,盐水塞封住玻璃瓶,用注射器抽取2 mL
的空气,并打入2 mL乙炔. 培养一定的时间后,从玻璃

瓶中取0.3 mL的气体样品,打入岛津GC14C气相色谱

仪(配填充柱和氢火焰离子检测器)检测乙烯生成量.
取样3次以后,用气泵吹扫玻璃瓶,重新打入10%的乙

炔. 在样品测定的同时,用乙烯标样测定标曲. 灭菌的

结皮样品作为对照检测体系固有的乙烯含量. 结皮通

过干湿循环恢复生理活性后,在最后一个干湿循环测

定其恢复后的固氮酶活性(培养3 h).
干湿循环后,结皮在25℃干燥4~6个月(称为long-

term desiccation),每个演替阶段3个重复,用无氮蒸馏

水充分湿润,测定复水后48 h固氮酶活性的恢复过程,
培养条件为光照30 μE m−2 s−1、温度25℃. 培养2, 6, 12,
18, 24, 30, 36和48 h后取样测定.

干湿循环后,结皮样品干燥2天、4天、8天和4~6
个月, 每个处理3个重复, 随后测定其复水后固氮酶

活性的恢复过程, 培养条件为光照30 μE m−2 s−1、温

度25℃. 根据预实验的结果,测定Crust-C, Crust-CM和

Crust-MC在复水后14 h内的恢复过程,取样时间为复

水后的2, 4, 6, 10和14 h;测定Crust-M在复水后48 h内
的恢复过程,取样时间为复水后的2, 6, 12, 18, 24, 30,
36和48 h. 干燥时长为2天和4~6个月的结皮均表现出

很高的固氮酶活性,因此比较了这两种条件下结皮乙

烯生成总量的差异,乙烯生成总量为各个时间段乙烯

生成量(乙烯生成量=乙烯生成速率(固氮酶活性)×时
间)之和.

干湿循环后,结皮样品在25℃条件下干燥存放2天
和4~6个月(分别记为2d-DR和L-DR),每个处理3个重

复,然后用无氮蒸馏水充分湿润,测定其在黑暗和25℃
条件下固氮酶活性的恢复过程. 另一组样品(L-6h-DR)
在干燥4~6个月后,光照培养6 h以恢复其光合活性,随
后测定其在黑暗条件下固氮酶活性的恢复过程. 取
样时间均为黑暗条件下培养后的4, 8和14 h. 同样比

较了干燥2天和4~6个月后复水过程中乙烯生成总量

的差异.

1.8  统计分析

采用单因素方差分析和LSD多重比较检验不同

演替阶段人工生物土壤结皮理化性质差异和复水后

固氮酶活性的差异的显著性. 采用Pearson相关分析来

分析Fv/Fm和干燥时长的相关关系. 采用重复测量方

差分析(RM-ANOVA)检验不同干燥时长处理后结皮

在光照或者黑暗条件下固氮酶活性恢复过程的差异.
RM-ANOVA交互作用显著时,采用单因素方差分析和

LSD多重比较检验不同处理条件下结皮固氮酶活性差

异的显著性. 采用Wilcoxon双样本T检验分析乙烯生

成总量的差异显著性. 采用SPSS16.0(SPSS Inc,美国)
进行统计分析.

2  结果

2.1  不同演替阶段人工生物土壤结皮的理化性质

不同演替阶段的人工生物土壤结皮表现出不同

的理化性质. 随着演替的进行,结皮厚度增加而pH逐
渐降低. 沙丘中有机质和碱解氮含量均很低且几乎检

测不到Chl a含量. 随着蓝藻结皮的形成,有机质、碱

解氮和Chl a均逐渐增加. 随着苔藓拓殖和盖度的增
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加,有机质、碱解氮和Chl a进一步增加,除了藻-藓结

皮和藓-藻结皮两个演替阶段,其他演替阶段的这些指

标间有显著差异(表1).

2.2  复水后Fv/Fm的恢复过程

干燥处理前Crust-C, Crust-CM和Crust-M的Fv/Fm
分别为0.40±0.04, 0.41±0.06和0.72±0.03(表2). 不同干

燥时长处理后, 不同演替阶段结皮的Fv/Fm在复水后

2.33~3.5 h内恢复到干燥前水平, 随后保持相对稳定

(图1). Crust-M的Fv/Fm恢复速率与干燥时长呈负相关

(r=−0.514,P<0.00001),在干燥2天、2个月和5个月后,
苔藓结皮分别需要0.5, 2.33和3.5 h才能充分恢复光合

活性. 但Crust-C和Crust-CM的Fv/Fm恢复速率与干燥

时长没有显著的相关关系(r=0.127,P=0.073;r=−0.046,
P=0.522),其光合活性均能在2.33 h内充分恢复(图1).

2.3  复水后固氮酶活性在持续光照条件下的恢复
过程

人工生物土壤结皮表现出两种固氮酶活性的恢

复模式. Crust-C, Crust-CM和Crust-MC表现出相同固

氮酶活性的恢复模式, 即复水后固氮酶活性在6 h内
恢复到了最高水平, 随后逐渐下降. 但是这3种结皮

的固氮酶活性存在差异 , Crust-CM的固氮酶活性高

于Crust-MC, Crust-C的最低(图2). Crust-M表现出不

同的固氮酶活性恢复模式 , 即复水后24 h内均很低

(0.26~0.37 nmol C2H4 cm−2 h−1),随后逐渐升高. Crust-M
的固氮酶活性在复水后18 h内显著低于其他3种结皮

(P=0.008),在36 h时超过了其他3种结皮.

2.4  干燥时长对光照条件下的固氮酶活性恢复过
程的影响

在干燥处理前 , Crust-C, Crust-CM, Crust-MC
和 Crust-M 的 NA 分 别 为 (0.09±0.01), (1.81±1.39),
(1.78±0.46)和(0.06±0.01) nmol C2H4 cm−2 h−1(表2). 光

图 1     干燥2天、、、2个月和5个月后, 不同演替阶段人工生
物土壤结皮复水后Fv/Fm的恢复过程

表 1   不同演替阶段人工生物土壤结皮和对照流沙土壤的理化性质a)

演替阶段 结皮成分 厚度(mm) pH Chl a(mg/kg) 有机质(%) 碱解氮(mg/kg)

流沙 − − 9.17±0.03a 0a 0.83±0.09a 7.76±0.82a

蓝藻结皮 蓝藻 2.68±0.77a 8.55±0.07b 1.50±0.53b 1.36±0.20b 26.02±2.92b

藻-藓结皮 0%~10%苔藓, >90%蓝藻 4.23±0.88b 8.15±0.03c 2.68±0.88c 1.78±0.42bc 51.28±1.73c

鲜-藻结皮 15%~50%苔藓, 50%~85%蓝藻 6.22±0.76c 8.05±0.13c 2.66±0.15c 2.21±0.20c 56.53±5.12c

苔藓结皮 苔藓 11.54±0.84d 7.50±0.09d 6.17±0.66d 3.67±0.65d 92.72±8.84d

a)不同字母表示在P=0.05水平差异显著
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图 2    长时间干燥后不同演替阶段人工生物土壤结皮复水
后在持续光照条件下固氮酶活性的恢复过程

不同字母表示在P=0.05水平差异显著

照条件下, 结皮固氮酶活性的恢复过程受到干燥时

长、复水时间及两者交互作用的影响. 在经历不同

的干燥时长处理后, Crust-C, Crust-CM和Crust-MC表

现出相同的固氮酶活性恢复过程 , 即复水后固氮酶

活性在6 h内恢复到了最高水平,随后逐渐下降;然而

Crust-M在不同干燥时长处理后, 复水后其固氮酶活

性在最初24 h很低,随后逐渐升高(图3). 干燥处理2和
4天的Crust-C, Crust-CM和Crust-MC结皮,其在复水后

固氮酶活性能恢复至或者高于干燥前水平,然而在干

燥处理8天后,其复水后恢复的固氮酶活性显著地低

于干燥前水平. 对Crust-M来说,干燥处理2, 4和8天后,
其固氮酶活性在复水后30 h内显著地低于干燥处理前

水平,随后逐渐上升并高于干燥处理前水平. 单因素

表 2   干燥处理前不同演替阶段人工生物土壤结皮的固氮
酶活性(NA)和Fv/Fm

演替阶段
NA

(nmol C2H4 cm‒2 h‒1)
Fv/Fm

Crust-C 0.09±0.01 0.40±0.04

Crust-CM 1.81±1.39 0.41±0.06

Crust-MC 1.78±0.46 ‒

Crust-M 0.06±0.01 0.72±0.03

图 3    不同干燥处理时长后,人工生物土壤结皮各演替阶段复水后在光照条件下固氮酶活性的恢复过程
不同字母表示在P=0.05水平差异显著
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方差分析表明, 在Crust-C, Crust-CM和Crust-MC的固

氮酶活性恢复过程中,其峰值随着干燥处理时长延长

而逐渐降低,干燥时长显著影响结皮的固氮酶活性恢

复,干燥时长为2和4天的Crust-MC除外. 当干燥处理

时间不高于8天时, Crust-M的固氮酶活性恢复似乎不

受干燥时长的影响. 然而,当干燥处理时间长达4~6个
月时,所有的结皮在复水后均显示出较高的固氮酶活

性,等于或高于干燥2天后结皮的固氮酶活性(图3).

2.5  干燥时长对黑暗条件下的固氮酶活性恢复过
程的影响

人工生物土壤结皮固氮酶活性在黑暗条件下的

恢复过程受到干燥时长、复水时间及两者交互作用

的影响. 长期干燥后,无论是直接测定(L-DR)还是光

照培养6 h后再测定 (L-6 h-DR),固氮酶活性均随着复

水时间逐步下降(图4),但经过长期干燥处理的苔藓结

皮,复水后在黑暗条件下其固氮酶活性先上升后下降.
经过长期干燥处理的Crust-C, Crust-CM和Crust-MC结
皮, 复水后光照培养6 h其固氮酶活性比复水后直接

在黑暗条件下培养要高(Crust-C: P=0.023; Crust-CM:
P=0.001;Crust-MC: P=0.042).相反, Crust-M复水后直

接在黑暗条件下培养比在光照条件下培养固氮酶活

性更高. 干燥两天后,所有演替阶段在黑暗条件下复

水8 h几乎检测不到固氮酶活性, 8~14 h后固氮酶活性

略有上升(图4). 除了Crust-C,其他演替阶段长期干燥

比干燥两天光照条件下乙烯生成总量更高(图5A);类
似地,所有结皮长期干燥比干燥两天黑暗条件下乙烯

生成总量更高(图5B).

3  讨论

3.1  土壤理化性质随着人工生物土壤结皮发育的
影响

随着蓝藻结皮的形成,碱解氮和有机质的含量显

著增加,土壤条件得到初步改善,从而有利用后来物种

的拓殖. 随着人工生物土壤结皮的进一步演替,苔藓

盖度逐渐增加,土壤有机质和碱解氮进一步增加;同
时,结皮厚度也随着苔藓盖度的增加而增加,这主要

是由于结皮发育的早期阶段,其主要依靠分泌胞外多

糖以及藻丝缠绕来黏结土壤颗粒[39],随着苔藓盖度的

增加,苔藓的假根在固定土壤方面发挥了重要作用[40].

图 4    不同干燥时长处理后,不同演替阶段人工生物土壤结皮复水后在黑暗条件下固氮酶活性的恢复过程
L-DR:长时间干燥后在黑暗条件下复水测定固氮酶活性; L-6 h-DR:长时间干燥后,复水后先光照培养6 h再在黑暗条件下测定固氮酶活性;

2 d-DR:干燥两天后在黑暗条件下复水测定固氮酶活性. 不同字母表示在P=0.05水平差异显著
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图 5    干燥2天和4~6个月后,不同演替阶段的人工生物土壤结皮复水后在光照条件(A)和黑暗条件(B)下的乙烯生成总量
**: P<0.01; *: P<0.05

3.2  干燥时长对人工生物土壤结皮光系统ⅡⅡⅡ(PSⅡⅡⅡ)恢
复过程的影响

暗适应叶绿素荧光(Fv/Fm)被认为是测量PSⅡ活

性的一个指标[41],因此能够用来表示潜在光合活性的

恢复过程. 与前人的研究类似[12,21],干燥的人工生物土

壤结皮几乎检测不到Fv/Fm值,在复水后可逐渐恢复至

稳定水平,苔藓结皮可恢复至0.7,蓝藻结皮和藻-藓结

皮可恢复至0.4.
相对于早期的蓝藻结皮,苔藓结皮PSⅡ对干燥更

为敏感. 荒漠蓝藻的色素分子能够在较长的失水时期

内保持稳定和完整[42],且在复水后PSⅡ的活化不需要

光系统的电子转移和蛋白质的重新合成. 这就解释了

蓝藻结皮和藻-藓结皮在长时间失水后为什么能够快

速地恢复Fv/Fm. 相反,本研究发现在苔藓结皮中, Fv/Fm
的恢复过程受到干燥时长的影响,这与之前的研究结

果一致[12,43,44]. 当苔藓失水几天时,光系统仅需要物理

性的激活,并不需要从头开始合成蛋白;然而长时间

的失水会造成累积损伤,减缓了苔藓在复水后的恢复

过程[12]. 虽然苔藓结皮对干燥时长更为敏感,但在失

水较长时间后(2~5个月)其Fv/Fm仍然高于早期结皮,这
显示苔藓结皮比早期结皮具有更高的光合活性及固

碳能力,也解释了Chl a和有机质随着苔藓的拓殖和增

殖而快速增加.

3.3  人工生物土壤结皮固氮酶活性的恢复过程

本研究中人工生物土壤结皮固氮酶活性在

0~7.7 nmol C2H4 cm−2 h−1,与其他结皮的固氮酶活性处

于相同的范围[13,14,16]. 本研究显示, 不同演替阶段的

人工生物土壤结皮出现两种模式的固氮酶活性的恢

复过程: 相对于早期3种演替阶段的结皮的快速恢复,
苔藓结皮的固氮酶活性恢复过程有24 h的延迟. 有研

究报道了复水后结皮固氮酶活性的恢复过程[13,45,46].
野外调查显示, 蓝藻结皮和蓝藻-地衣混合结皮在日

间复水后很快恢复到峰值 , 随后固氮酶活性逐渐下

降[46]. 也有研究显示,黑色结皮(蓝藻-地衣混合结皮)
在复水后48 h才能充分恢复固氮酶活性[45], 而Nostoc
commune能在复水后14 h充分恢复固氮酶活性[13]. 羽
藓的固氮酶活性恢复很慢,直到复水后48 h才显著增

加,与本实验苔藓结皮的恢复模式类似[47].

固氮蓝藻Nostoc spp.和Scytonema spp.是不同演替

阶段生物土壤结皮中的主要固氮生物[46,48,49]. 然而,奇
怪的是本研究中早期结皮比晚期结皮固氮酶活性恢复

更快. 其中可能的原因是早期结皮更适应极端干旱环

境. 蓝藻结皮能够在复水后几分钟到一个小时内启动

固氮功能[17],如Nostoc commune HUN能在复水后5 min
内检测到nifH基因的转录[50], 30 min内检测到nifH蛋白

的合成[51]. 另一方面,随着人工生物结皮的发育演替,
固氮生物的栖息环境发生变化,这也有可能影响人工

生物结皮的生物固氮[49,52,53]. 蓝藻结皮中固氮蓝藻主

要处于自由状态[52],结皮或者环境中氮素的积累可能

降低或者终止生物固氮作用[17,46]. 本研究中蓝藻结皮

和藻-藓混合结皮的固氮酶活性在达到峰值后很快下

降可能反映了这一情况. 然而在苔藓结皮中,苔藓的

生长可能增加了对环境氮素的需求,从而促进固氮作

用. 而且,固氮蓝藻被认为与某些种类的苔藓联系紧

密,固氮蓝藻能附生于某些苔藓叶片[49,53]. 并且有研究

推测蓝藻和苔藓可能存在共生关系: 蓝藻从苔藓获取

光合产物以维持较高的固氮酶活性,为苔藓提供氮素
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作为交换[47,54]. 本研究也观察到Scytonema spp., Nostoc
spp.和其他丝状蓝藻附生于苔藓的叶片和假根上. 然
而,苔藓和蓝藻是否存在共生关系还未在苔藓结皮中

得到确证,还需要进一步的研究.

3.4  失水和光照条件对人工生物土壤结皮固氮酶
活性恢复过程的影响

本文旨在研究干燥时长对人工生物土壤结皮固氮

酶活性恢复过程的影响. 蓝藻结皮和蓝藻-苔藓混合结

皮在短期内(不长于8天)干燥时间越长,复水后其固氮

酶活性越低,这与其他研究的结果一致[14,17]. 然而,不
同的干燥时长并没有影响到结皮固氮酶活性的恢复

过程,显示干燥条件下人工生物结皮的固氮系统几乎

不受损伤. 因此,失水时间延长导致固氮酶活性的降

低,主要是由于还原剂和能量的减少[17]. 长期(4~6月)
失水后,无论是在光照还是黑暗条件下,所有的结皮均

表现出较高的固氮酶活性. 长时间失水可能造成细胞

损伤,因此需要较高的固氮酶活性以满足结皮生物对

氮素的需求. Jeffries发现, Scytonema占优势的结皮在

失水6个月后也显示出比短时间失水更高的固氮酶活

性. 而Scytonema(固氮蓝藻)是本研究中用以诱导形成

人工生物土壤结皮的藻种,是结皮中的优势蓝藻[25]. 尽
管有研究显示,一些结皮失水几个月到几年后会比短

时间失水恢复更慢,但是最终长时间复水后结皮的固

氮酶活性能够恢复到较高水平,比短时间失水结皮的

固氮酶活性高或相当[19,55]. 本研究显示,失水6个月的

蓝藻结皮和蓝藻-苔藓混合结皮,表现出与失水2天同

样的固氮酶活性恢复速率,因此长时间失水其固氮酶

活性能够在几个小时内快速恢复至较高水平.
短期内(8天内)不同干燥时长对苔藓结皮的固氮

酶活性恢复过程没有影响. 前面提到,蓝藻和苔藓的

关系可能是影响固氮作用的重要因子,因此苔藓的生

理状态可能影响苔藓结皮的固氮酶活性[47,56,57]. 而苔

藓在干燥几天后,光系统仅需要物理性的激活,并不

需要从头开始合成蛋白质[12],这可能解释短期的干燥

处理对结皮的固氮酶活性没有影响. 长期干燥后,苔
藓结皮表现出较高的固氮酶活性. 与早期的3种演替

阶段类似,苔藓结皮中的固氮蓝藻可能倾向于固定更

多的氮来修复长时间干燥造成的损伤. 而苔藓结皮提

供的有利栖息环境能促进固氮酶活性的恢复,有报道

显示,苔藓不仅能够通过毛细吸湿作用保持水分,从

而能够促进共栖固氮蓝藻的水分可利用性[56],还为共

栖的蓝藻遮荫,使其免受高光强和紫外辐射. 另一方

面,较长的失水时间(长于45天)能够对苔藓造成严重

损伤,如细胞代谢紊乱[12],从而产生更多的氮素需求

以合成蛋白质进行损伤修复,这可能通过某种途径反

馈到相关的固氮蓝藻以刺激固氮酶活性的恢复.
黑暗条件下 , 人工生物土壤结皮的固氮酶活性

随着复水时间增加逐渐降低 , 这与之前的研究一致
[13,58~60]. 这是由于内源性碳储量的减少,又没有光合作

用对还原剂进行补充[13,59]. 本研究表明,在固氮酶活性

测量之前,对复水的结皮进行6 h的光照培养比直接在

黑暗条件下复水培养具有更高的固氮酶活性. 这是由

于光合作用提供的光合产物促进了固氮,进一步证实

了固氮作用与光合作用的密切关系.

3.5  复水时间对PSⅡⅡⅡ和固氮酶活性恢复的影响

除了干燥时长,复水时长也是影响不同演替阶段

的生物土壤结皮光合活性和固氮酶活性恢复过程的

重要影响因子. 复水时间短于2 h,则蓝藻结皮和藻-藓
结皮的光合活性和固氮酶活性均不能完全恢复. 而复

水时间达6 h则足够恢复这两种生理活性,即使干燥时

长达4~6个月. 不同干燥时长处理后,苔藓结皮均能在

几小时内恢复光合活性,但是其至少需要复水达24 h
才能完全恢复固氮酶活性. 通常来说,一场较大的降

雨会带来较长的湿润时间,从而对苔藓结皮恢复固氮

酶活性更为有利. 在科罗拉多高原进行为期两年的野

外研究证实,当单次降水事件的降雨量减少1/2而降雨

频率增加1倍时, BSCs从苔藓结皮退化至蓝藻结皮[61].

3.6  光合活性和固氮酶活性随着人工生物土壤结
皮演替的变化

随着具有更高光合活性的苔藓的拓殖,结皮的固

碳能力相比蓝藻结皮上升,而固氮能力也增高2~7倍,
与黄土高原自然恢复的结皮类似[16]. 尽管苔藓的拓殖

是否能够促进固氮还不明确,显然在氮素限制的荒漠

地区苔藓能够从结皮的高固氮作用获益. 随着演替过

程中固碳和固氮能力的增加, Chl a、碱解氮和有机质

含量快速累积,而营养盐的累积反过来促进了苔藓的

增殖.
有研究显示,蓝藻和地衣结皮相比苔藓结皮具有

更高的固氮能力[15,62]. 然而, 大多数研究在测定固氮
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酶活性时仅测了3~4 h,长时间复水后固氮酶活性的变

化经常被忽略. 本研究测定了复水后48 h固氮酶活性

的恢复过程,发现固氮酶活性随着结皮的演替而变化,
早期的3个演替阶段具有相同的固氮酶活性恢复模式,
但酶活性大小不同,这可能是由于固氮蓝藻丰度的变

化而不是种类的变化[14,46,48]. 而苔藓结皮显示出完全

不同的固氮酶活性恢复模式. 除了固氮蓝藻的变化,
共栖的苔藓或者其他结皮生物可能共同影响苔藓结

皮的固氮酶活性恢复过程.

4  结论

干燥是干旱地区结皮面临的常见环境胁迫. 人工

生物土壤结皮中的蓝藻相比于苔藓,对长期干燥具有

更高的耐受性, 因为前者能够更快地恢复PSⅡ活性.
人工生物土壤结皮固氮酶活性的恢复也受到干燥时

长的影响. 早期结皮在短期内(8天)失水时间越长复水

后固氮酶活性越低,而苔藓结皮似乎不受干燥时长的

影响. 然而,长期的失水后,所有结皮均在复水后表现

出较高的固氮酶活性. 早期的3种演替阶段的结皮表

现出同样的固氮酶活性恢复模式,但是固氮速率不同;
而苔藓结皮表现出不同的固氮酶活性恢复模式,恢复

更慢. 总而言之,本研究表明,降雨格局导致失水/复
水格局是影响结皮固氮作用的重要因素;频繁降雨能

够增加早期演替阶段结皮的固氮,而长时间的湿润时

间(较大的降雨或者长时间降雨)将有利于苔藓结皮的

固氮.
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