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摘 要  研究了腾格里沙漠东南缘沙坡头地区不同建植年限（16、21、27、44和52a）人工植被区中发育藻结皮的净光合速率、年固碳量和累计固碳量变化特征，并分析了其与结皮生物学参数（盖度和生物量）和土壤表层0～3cm有机碳含量的相关关系。结果表明：1）随着人工植被建植年限的增加，藻结皮的最大净光合速率显著增加，从植被建植16a藻结皮的1.63μmol m-2s-1增加到植被建植52a的2.81 μmol m-2s-1；藻结皮的最大光合速率与结皮生物量和结皮盖度呈显著正相关关系；2）藻结皮的年固碳量随植被区建植年限的延长呈指数增加，随着人工植被建植年限的增加，藻结皮的年固碳量显著增加，从建植16a藻结皮的C 0.2 gm-2a-1增加到52a的C 2.78 gm-2a-1；3）植被区建植后，藻结皮的固碳总量经历两个阶段的变化，建植16a到27a，藻结皮固碳总量在C 2.2～6.2 gm-2，建植44a后，固碳总量增加到C 23.9 gm-2；并且，藻结皮的固碳总量与土壤表层有机碳含量呈显著线性正相关关系。以上研究结果说明，随着人工植被固沙区的演替，藻结皮发育成熟度逐渐提高，其光合固碳能力显著提高，有利于干旱区土壤有机碳的累计。
关键词  藻结皮；最大净光合速率；年固碳量；土壤有机碳含量
中图分类号   S154.4                文献标识码   A    
腾格里沙漠东南缘沙坡头地区是荒漠化草原向草原化荒漠的过渡区域。从二十世纪五十年代始，为保证包兰铁路的正常通行，中国科学院和相关铁路部门在不同年代相继通过扎设麦草方格和人工栽植沙生灌木固定流沙。由于流动沙丘具有近似一致的背景特征[1]，不同始植年代的人工固沙植被构成了天然的恢复演替序列。根据对演替恢复过程中土壤环境特征的监测研究表明，随着恢复时间的延长，土壤表层（0～5cm）有机碳含量从恢复前的极低水平（0.24gkg-1）而逐渐增加，分别为1.76 gkg-1（17a）、2.54 gkg-1（23a）、4.42 gkg-1（40a）和6.69 gkg-1（48a）[2]。另一方面，对恢复演替过程中植被发育的监测发现，在草方格扎设的2～3a，土壤表层即开始有生物结皮的发育[3]。生物结皮是干旱荒漠区高等植物间的“裸地”上常见的由隐花植物（荒漠藻类、地衣和藓类等）及其相关的生物体（细菌、真菌等）与表层土壤胶结形成的特殊生命体[4]，是干旱区荒漠生态系统的重要组成部分，在维持系统稳定性和持续性方面发挥着不可忽视的作用。生物结皮具有高效的光合固碳潜力，根据研究，生物结皮的年固碳量达到C 0.4～37 gm-2a-1[5]，其最大净光合速率甚至与旱生灌木相当[6]。从沙丘裸斑至地表被生物结皮完全覆盖，结皮不仅起到了稳定地表的作用，而且作为有机生命体参与了恢复演替过程中土壤碳、氮等元素循环[7]。考虑到生物结皮在恢复演替中的先锋拓殖作用和覆盖面积，在沙丘恢复过程中，估算生物结皮对土壤有机碳的贡献是评价结皮生态功能的重要内容。
生物结皮的光合固碳作用是其生态功能正常发挥的物质基础和能量来源[8]。目前，研究者已从单个物种到群落水平研究了结皮光合特征与环境因素的关系（主要包括水分、光强、温度和CO2浓度等），并对生物结皮的年固碳量进行了估算。恢复演替过程中生物结皮的许多结构特征（生物量、结皮盖度）和物种组成会发生变化，结皮由简单逐渐发育至成熟[3]。生物结皮的发育成熟度是影响结皮结构特征和物种组成的重要因素[8]，并对结皮光合固碳功能及其它功能具有重要影响。结皮结构特征是其功能发挥的基础，将两者联系研究，即结皮结构特征与其光合固碳功能关系的研究还较为缺乏。
本文以腾格里沙漠东南缘沙坡头地区不同人工植被固沙区的藻结皮为研究对象，通过测定不同发育成熟度藻结皮的光合速率，并估算不同植被区藻结皮的固碳量，以评价恢复进程中藻结皮在土壤有机碳累积中的作用，为深入认知生物结皮的生态功能和荒漠生态系统的发育演替规律提供基础数据。具体的研究目标为：1）藻结皮光合固碳功能与其结构功能的关系；2）恢复演替中生物结皮的固碳量与土壤有机碳含量的关系。
1研究区概况
研究区位于中国科学院沙坡头沙漠研究试验站包兰铁路以北的人工固沙植被区和相邻的天然植被区（37°                32′ N, 105°               02′ E），该区海拔为1330 m，7月平均温度为24.3 ℃，1月为-6.9 ℃；多年平均降水量为186.5 mm，主要集中在5月至9月（沙坡头1956年至2002年气象资料）；年蒸发量为2300~2500 mm，平均风速为2.6 ms-1，年内降尘天数为59 d。土壤基质为松散贫瘠的流沙，土壤稳定含水量介于2％~3 %。人工植被区的主要固沙灌木、半灌木为柠条（Caragana korshinskii Kom.）、花棒（Hedysarum scoparium Fisch. et Mey.）和油蒿（Artemisia ordosica Krasch．），草本植物主要有小画眉草（Eragrostis minor Host）、雾冰藜（Bassia dasyphylla (Fisch. et Mey.) O. Kuntze）等。自然植被区主要以沙生针茅（Stipa glareosa P. Smirn.）、细叶苔草（Carex capilliformis Franch.）、胡枝子（Lespedeza daurica (Laxm.) Schindl.）为优势种[9-10]。
研究区内藻结皮主要由蓝藻门、绿藻门、硅藻门、裸藻门的藻类组成[11]。不同植被区藻结皮中的优势藻类仍是结皮发育初期的建群种，主要是具鞘微鞘藻（Microcoleus vaginatus Gom.）和爪哇伪枝藻（Scytonema javanicum (Kütz.) Born et Flah）。随着生物结皮的演替，建群种的优势度下降。藻类物种数和盖度随结皮发育而增加，1992年、1987年、1981年、1964年和1956年建植的人工植被区的藻类物种数分别为3、4、14、22和23种；藻结皮盖度分别为1 %、4 %、9 %、30 %和35 % [3,12]。
2材料与方法
2.1结皮样品采集
2008年5月初和7月初，分别在1992年、1987年、1981年、1964年和1956年建植的人工植被区各设置3块10m×10m的样地。在各样地内，布设三条样线，样线宽度50cm，在每条样线上距离灌丛3m以外区域（以排除根系呼吸）随机采集2个样品，每个样地共采集6个藻结皮样品，每个植被区采集18个藻结皮样品。样品采集前，利用蒸馏水充分湿润所选区域，利用内径为4.5 cm、高约为3cm的圆柱形采样器采集结皮。藻结皮样品的垂直投影面积约15.9 cm2（3.14cm×2.25cm×2.25cm），所有结皮样品在采集后的3h内带回中国科学院沙坡头沙漠研究试验站，置于通风的实验室内自然干燥，待样品干燥（约4～5d）后，利用5月初采集的结皮样品立即测定藻结皮的叶绿素a含量。
2.2 土壤表层0～3 cm的土壤有机碳含量测定
在每个植被区的典型样地内，利用上述自制采样器采集土壤表层0～3cm的土壤，每个样地随机采集5个土壤混合样品，共采集25个土壤混合样品。土壤有机碳含量测定采用重铬酸钾氧化——外加热法。
2.3藻结皮盖度的测定
2008年8月，在不同植被区的典型样地内调查藻结皮盖度。盖度测定采用针点样方框，即用透明的10cm×10cm的有机玻璃板上均匀刻画1cm×1cm的网格，置于结皮覆盖土壤表面，通过计数100个网格内结皮出现的频率作为结皮盖度[13]。每个植被区随机调查10次。 
2.4 藻结皮生物量的测定方法
藻结皮生物量以叶绿素a含量表示。叶绿素a提取之前，尽量去除藻结皮上的沙砾和土壤，然后在砚钵中研磨经过处理的藻结皮，同时加入少量石英砂和碳酸钙及1.5 ml浓度为98 %的乙醇。当结皮有机体被完全研磨后加入7ml上述乙醇，并在离心机中离心30 min。离心机温度4 °C，转速14000 rmin-1，每个样品离心处理2次。将提取液移入25 ml容量瓶中，用上述乙醇定容到25 ml。利用紫外分光光度计（UV-1700 PharmaSpec，Japan）在波长649 nm和665 nm下测定提取液的吸光值A，计算叶绿素a含量。整个过程中，样品的提取和测定均在相对黑暗的环境中进行，防止色素降解。每种结皮5个重复，共25个样品供试。
2.5藻结皮光合速率测定方法
利用光照强度和温度在不同季节和一天中不同时间段上的差异，在水分适宜的情况下，测定藻结皮在不同温度和光强搭配下的光合速率，得出藻结皮的最大净光合速率。首先，尽量去除结皮上的土壤和沙粒，将结皮置于铺有滤纸的圆形铝制小盘中（内径约为4.5 cm，高约为0.4 cm），用蒸馏水喷洒样品表面，直至样品表面有水珠出现，再用滤纸轻轻蘸去水珠，利用Lic-6400-05叶室于5月中旬和7月中旬的标准天测定藻结皮的CO2交换速率[14]。5月光强在38～1839 μmolm-2s-1之间，结皮表面温度在11.82~37.18 ℃之间；7月光强在18~2562 μmolm-2s-1之间，结皮表面温度在25.81~43.77 ℃之间。因此，在两次测定过程中，光照强度在18～2386 μmolm-2s-1之间，结皮表面温度在11.82~43.77 ℃之间。每种结皮选择12个重复，共120个样品供试（12个重复×2次测定时间×5个植被区）。
2.6 藻结皮年固碳量和发育过程中的总固碳量估算
根据Brostoff等[13]提出的蓝菌结皮的年固碳量公式，提出本文研究中藻结皮年固碳量的计算公式：

NPP=Pnmax × cover ×（0.000012）× Nrain × Ptime×3.16×107 
其中，NPP，为藻结皮每年固定的碳量（C gm-2a-1）；cover，为藻结皮的盖度，单位：%；Nrain，为研究区内> 1mm降雨的天数（9.9 d）占全年天数（365d）的比率；Ptime，为空气温度25 ℃、光强1000 μmolm-2s-1和空气湿度50 %的环境中，1 mm模拟降雨到10 mm模拟降雨后，藻结皮光合作用持续的平均时间（约6 h）占到一天时间（24h）的比例；Pnmax为藻结皮的最大净光合速率；0.000012为1 mmolCO2中C的质量，单位为C g mmol-1 CO2；3.16×107为一年等于多少秒，单位为s a-1。
通过建立不同植被区藻结皮年固碳量和植被区建植年限的相关关系公式，并求解积分，即得到不同植被区藻结皮从出现到2008年的固碳总量。
3数据处理
数据统计分析前，将光合速率对数转换，使数据服从正态分布。采用SPSS10.0统计分析软件中的单因素方差分析（One-way ANOVA）研究不同植被区藻结皮光合速率、叶绿素a和盖度以及土壤表层0～3 cm土壤有机碳含量的差异显著性；采用回归分析（Regression）中的曲线预测（Curve Estimation）研究藻结皮最大光合速率和藻结皮生物量、结皮盖度之间的相关关系；采用同样的方法研究藻结皮年固碳量和植被区建植年限、藻结皮固碳总量和土壤表层0～3cm的土壤有机碳含量间的相关关系。
4结 果
4.1藻结皮发育过程中的土壤表层有机碳含量变化特征
人工植被建植后，土壤表层0～3 cm的土壤有机碳含量随植被建植年限的增加而显著提高 (图1，p<0.05)。土壤有机碳含量在流沙区、人工植被建植的第16年、第21年、第27年、第44年和第52年，分别为0.21、1.61、2.07、2.63、5.27和8.05 gkg-1。
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图1 不同建植年限的人工植被区土壤表层0～3 cm的土壤有机碳含量变化特征(mean ± S.E.)
Fig. 1 Soil organic carbon contents in 0～3 cm soil layers of  Low water requirement and high adaptation to temperatue facilitate nitrogen fixation in temperate desert.artificially revegetated areas different in history (mean ± S.E.)
4.2 不同建植年限人工植被区藻结皮净光合速率的日变化特征
不同建植年限植被区藻结皮的净光合速率在一天中变化明显（图2）。最小值出现在早晨7:00，最大值出现在11:00左右。春季，结皮净光合速率的日变化呈单峰曲线，而夏季呈双峰曲线。在多数情况下，藻结皮的净光合速率随着结皮的发育而增加。
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图2 不同建植年限的人工植被区藻结皮净光合速率的日变化特征
Fig. 2 Daily dynamics of Pn of cyanobacterial-algal crusts in revegetated areas different in history (16a, 21a , 27a, 44a and 52a) in spring and summer

4.3不同建植年限的人工植被区藻结皮的生物量和盖度变化特征


人工植被建植后，藻结皮的生物量和盖度显著增加（表1，p<0.05）。人工植被区建植的第16年、第21年、第27年、第44年和第52年，藻结皮的生物量分别为1、1.06、1.21、1.22和1.83 mgcm-2，藻结皮的盖度分别为4.8 %、6.9 %、11.8 %、31 %和39 %。

4.4不同建植年限的人工植被区藻结皮的最大净光合速率和年固碳量

人工植被建植后，藻结皮的最大净光合速率显著增加（表1，p<0.05），人工植被区建植的第16年、第21年、第27年、第44年和第52年，藻结皮的最大净光合速率分别为CO21.63、1.72、1.99、2.18和2.81 μmolm-2s-1；与之相对应，藻结皮的年固碳量随人工植被建植年限的增加亦显著提高（表1，p<0.05），以上各植被区藻结皮的年固碳量分别为C 0.2、0.3、0.6、1.73和2.78 gm-2a-1。
表1不同建植年限的人工植被区藻结皮的叶绿素a含量、结皮盖度、最大净光合速率和估算的年固碳量（mean ± S.E.）
Table 1 Mean Chl a content, coverage, maximum net photosynthetic rate and estimated annual carbon fixation of algal crusts in the revegetated areas different in history（mean ± S.E.）
	植被区建植年限History of revegetation (a)
	叶绿素a含量 Chl a content (mgcm-2)
	藻结皮盖度 Coverage (%)
	最大净光合速率Maximum net photosynthetic rate (μmolm-2s-1)
	年固碳量Annual carbon fixation (C gm-2a-1)

	16
	1±0.3b
	4.8 ±1.3d
	1.63±0.16b
	0.55±0.04d

	21
	1.06±0.14b
	6.9 ±1.0cd
	1.72±0.15b
	0.62±0.06d

	27
	1.21±0.12b
	11.8±0.90c
	1.99±0.14b
	0.73±0.06c

	44
	1.22±0.06b
	31.2±3.24b
	2.18±0.16ab
	0.78±0.05b

	52
	1.83±0.12a
	39±1.53a
	2.81±0.18a
	1.08±0.08a
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注Note: 不同小写字母表示不同建植年限藻结皮的叶绿素a、结皮盖度、最大净光合速率和估算的年固碳量在p=0.05水平上差异显著Different lowercases indicate significant difference of the indices for algal crusts in artificially revegetated areas different in history at p = 0.05 level
4.5 不同植被区藻结皮的最大净光合速率与藻结皮生物量和藻结皮盖度的相关关系

对藻结皮最大净光合速率和藻结皮生物量、藻结皮盖度的简单相关分析表明，藻结皮的净光合速率和藻结皮盖度呈显著正相关关系（图3B，p<0.05），与藻结皮生物量亦接近显著正相关关系（图3A，p=0.05）。
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图3 藻结皮最大净光合速率与结皮生物量、盖度的简单相关关系（mean）
Fig. 3 Correlation of maximum net photosynthetic rate with algal crusts biomass and coverage（mean）
4.6 藻结皮的年固碳量与植被区建植时间的关系
藻结皮年固碳量与人工植被区建植年限的简单相关分析表明：随着人工植被区建植年限的增加，藻结皮的年固碳量呈显著的指数形式增加（图4，p<0.05），拟合方程为y = 0.0653e0.0731x，其中y表示藻结皮的年固碳量，x表示植被区的建植年限。
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图4不同建植年限的人工植被区藻结皮的年固碳量与植被区建植年限的简单相关关系
Fig. 4 Correlation of carbon fixation of algal crusts with the history of revegetation

4.7藻结皮发育过程中的总固碳量及与土壤表层0～3 cm的土壤有机碳含量的相关关系

植被区建植后的第16年、第21年、第27年、第44年和第52年中，藻结皮的总固碳量分别为C 2.2、3.6、6.2、23.9、43.8 gm-2（图5）。藻结皮固碳总量与土壤表层有机碳含量极显著正相关（图6，p<0.01），相关系数达到0.99。
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图5 不同建植年限的人工植被固沙区藻结皮的固碳总量
Fig. 5 Total carbon fixed by algal crusts in the five different artificial vegetation areas
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图6 人工植被区藻结皮的固碳总量与土壤表层0～3 cm土壤有机碳含量的简单相关关系（mean）
Fig. 6 Correlation between total carbon fixation by algal crusts in the artificially revegetated areas and the soil organic content in the 0～3 cm upper soil layer（mean）
5讨 论
生物结皮是干旱半干旱区的一种显著景观类型，大量的文献已报道了生物结皮的光合特征和固碳能力[7，14]。现有报道的生物结皮净光合速率在0.1～11.5 μmol m-2s-1之间[8]。腾格里沙漠东南缘沙坡头地区属于典型的温带荒漠生态系统，区内广泛发育的生物土壤结皮代表了温带荒漠区结皮有机体的基本特征。结果表明，1992年、1987年、1981年、1964年和1956年建植的人工植被区藻结皮的最大净光合速率在1.63～2.81 μmolm-2s-1，是温带干旱区生物结皮净光合速率的典型代表。生物结皮的净光合速率与其结构具有密切关系，伴随着人工植被区建植年限的增加，藻结皮结构特征趋向成熟，经过半个多世纪的发育，藻结皮生物量和盖度均显著增加。藻结皮结构特征的改善是结皮的物种组成发生演变的结果。随着结皮发育成熟度的提高，组成结皮的优势种仍为结皮出现时的建群种，主要是具鞘微鞘藻(Microcoleus vaginatus)和爪哇伪枝藻(Scytonema myochrous)，但是，它们的优势度逐渐下降，大量绿藻，如Chlamydomonas sp.、Chlorella vulgaris、Chlorococcum humiatus、Palmellococcus miniatus、Desmococcus olivaceus，和硅藻，如Cyambella sp.、Diatoma vulgare var. ovalis、Fragilaria intermedia、Gomphonema constrictum、Hantzschia amphioxys、Navicula cryptocephala、Pinnularia borealis等，开始在藻结皮中出现和定植，并且优势度逐渐上升[11]。根据相关分析的结果，藻结皮的净光合速率与盖度和生物量显著相关，这一方面说明，藻结皮的生物量、盖度等结构特征与其光合固碳功能的发挥具有重要关联；另一方面，藻结皮的净光合速率与组成结皮的优势种关系密切，如以微鞘藻属（Microcoleus）占优势的蓝藻结皮，光合速率一般约为1 μmol m-2s-1，而富含地衣和苔藓的结皮的光合速率一般高于10 μmolm-2s-1 [6,8,15]。演替过程中，藻结皮的结构特征与其物种组成具有一致的变化规律，从而可以推测，藻结皮中绿藻和硅藻这些光合能力相对较强的物种的出现和定植是藻结皮净光合速率随着结皮发育增加的重要原因之一。
“生物多样性—功能”关系的研究一直是生态学研究中的基本问题之一，目前，研究者提出了许多假说对其进行解释，但以往的研究多关注于植物和根际微生物群落[16-17]。由于研究对象的关系，这些研究往往耗费巨大，研究周期要求很长，因此，不利于形成统一的结论。生物结皮作为一个微小的微生物群落结构单元，是研究“生物多样性—功能”关系的又一良好模式。由于本研究并没有对构成结皮的微生物群落的物种组成和群落特征进行分析，相关的判断依据来源于对结皮优势种的目视观察和同一研究区的文献记录[3,9,11]，因此，通过利用分子生物学的手段，对组成结皮的微生物群落多样性和功能群结构进行测定，数量化的分析结皮微生物群落多样性与其功能发挥的关系将是结皮研究中的一个重要拓展。
生物结皮固碳量与结皮演替密切相关， Zaady[18] 等分析了结皮群落中苔藓株数与结皮净光合速率的相关关系，结果表明，生物结皮的净光合速率与结皮的演替呈正相关关系，并得出结皮净光合速率可用于表征结皮的演替阶段。同样的，Housman[19]等的研究也指出，演替晚期的生物结皮的净光合速率是演替早期的1.2～2.8倍。本研究中，藻结皮的净光合速率随着结皮的演替不断增加，这与来自热漠和冷漠中的研究结果一致，直接证明了生物结皮的生态功能随着结皮演替不断增强。
经过近半个多世纪的演替，藻结皮的年固碳量分为两个明显的阶段。腾格里沙漠东南缘在人工植被区建植27a中，藻结皮的年固碳量处于一个非常低的量值，在C 0.2～0.6 gm-2a-1，随后，年固碳量急剧增加至C 1.73～2.78 gm-2a-1。演替早期，土壤有机碳主要来源于大气沉降和结皮固定，这一时期藻结皮的年固碳量与大气降尘量比值接近1，而后期藻结皮的年固碳量与大气降成量比值约为10[20]。这说明，随着植被区建植年龄的延长，藻结皮的生态功能越来越凸显，它们对土壤系统有机碳的贡献亦明显增强。在荒漠化土地恢复过程中，土壤有机质的增加具有重要意义。考虑到生物土壤结皮达到生理活性对水分低的需求，微量的凝结水即可满足其生理需求[8]。因此，在众多的恢复措施中，人工诱发生物结皮的形成对于促进土壤和植被的恢复演替具有重要作用。
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TIME EFFECT OF PHOTOSYNTHETIC CARBON FIXATION OF CYANOBACTERIAL CRUSTS IN ARID ARTIFICIALLY REVEGETATED AREAS
Su Yangui1,2  Li Xinrong2  Zhang Zhishan2  Chen Yingwu3  LuYan1,2
(1Key Laboratory of Biogeography and Bioresource in Arid Land, Xinjiang Institute of Ecology and Geography, Chinese Academy of Sciences, Urumqi 830011, China)
(2 Shapotou Desert Research and Experiment Station, Cold and Arid Regions Environmental &Engineering Research Institute, Chinese Academy of Sciences, Lanzhou 730000, China)
(3 Forestry Colleague of Henan University of Science and Technology, Luoyang, Henan 471003, China)

Abstracts  Net photosynthetic rate, annual carbon fixation, and total carbon fixation of cyanobacterial crusts in relation to history of artificial revegetation (16, 21, 27, 44 and 52 years) were investigated at Shapotou, the southeast edge of the Tengger desert, and their relationships with biological parameters (coverage and biomass) of the cyanobacterial crusts, and organic carbon content in the surface soil (0-3cm) were also analyzed. Results show 1) the maximum net photosynthetic rate of the crusts profoundly increased with the history of revegetation, from 1.63 μmol m-2s-1 in the area revegetated for 16 years to 2.81 μmol m-2s-1 in the area revegetated for 52 years, showing significant positive relationship with coverage and biomass of the crusts; 2) annual carbon fixation increased exponentially with the history of revegetation, from 0.2 gm-2a-1 C in the area revegetated for 16 years to 2.78 gm-2a-1 in the area revegetated for 52 years; and 3) the total carbon fixation of the crusts experienced two phases of variation after the revegetation; in the first phase (from 16a to 27a) low in total carbon fixation, in the range from 2.2～6.2 gm-2 C, and in the second phase (after 44a) high in total carbon fixation reaching 23.9 gm-2 C; showing a linear positive relationship with organic carbon content in the surface soil. The findings indicate that the maturity of cyanobacterial crusts improved along with the succession of the artificial revegetation, cyanobacterial crusts are getting more and more mature and increasing significantly in photosynthetic carbon fixation capacity, which is conducive to accumulation of soil organic carbon in arid soils.
Key words  Cyanobacterial crusts; Maximum net photosynthetic rate; Annual carbon fixation; Soil organic content
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