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不同水分条件下苔藓结皮光合能力对氮素添加量的响应

闫佳毅，张宇清，秦树高，吴 斌，冯 薇，邵晨曦，法科宇
（北京林业大学 水土保持学院 宁夏盐池毛乌素沙地生态系统国家定位观测研究站，北京１０００８３）

摘　要：［目的］探究苔藓结皮失水过程中光合能力对不同梯度氮添加的响应，为进一步研究苔藓结皮对

氮沉降的响应过程以及为干旱、半干旱区荒漠生态系统的管理提供理论依据。［方法］选取毛乌素沙地的

优势藓种拟双色真藓（Ｂｒｙｕｍ　ｐａｃｈｙｔｈｅｃａ）为研究对象，在控制条件下采用氮添加的模拟试验手段。

［结果］苔藓结皮净光合速率在低于０．２ｇ／（ｍ２·ａ）的氮添加量时受到促进，在高于０．２ｇ／（ｍ２·ａ）的氮素

添加量下，低水分含量时被抑制，高水分含量时会受促进；同时，０．２ｇ／（ｍ２·ａ）是苔藓结皮能承受的最优

氮添加量，此时苔藓结皮的光合固碳能力达到最大，年光合固碳量为对照条件的２倍。［结论］氮沉降引起

的氮素增加对于干旱、半干旱区苔藓结皮的光合能力以及固碳潜力具有显著的影响。
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　　生态系统中可获取的氮素与大气氮固定及微生
物的矿化作用等一系列生物过程密切相关［１］。全球
陆地生态系统氮沉降总量每年至少高达４３．４７Ｔｇ（１
Ｔｇ＝１０１２　ｇ）［２］，且随着人类活动的加剧，未来氮沉降
可能还会持续增加［３］。氮沉降导致的氮富集在不同
地区和不同阶段对于生态系统水平上的影响相差很

大，主要包括植被生长变化，植被健康水平降低，生物
多样性减少，土壤性状变化，生态功能变化，生态系统

稳定性降低，生态系统退化等［１，４］。因此，了解氮素
对不同类型生态系统的影响过程，是在全球变化背景
下，预判生态系统演替方向，并采取科学管理措施的
前提。
干旱、半干旱区土地占全球陆地表面的１／３以

上［５］，由于受到非生物因子（温度、水分等）的调控和
胁迫，大多数荒漠生态系统的土壤无法支撑面积广
泛、相对均一且连续分布的维管束植物群落的生长，
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生物结皮（隐花植物，由生长在土壤表面和土壤表面
以下的藻类、地衣、藓类、真菌和细菌等小生物体与土
壤颗粒相互粘结、捆绑形成的一层垫状、薄层的复合
体［６］）便成为荒漠生态系统土地上普遍分布的植物，
其分布面积在荒漠地区可占地表面积的７０％，甚至
更高［７］。近些年越来越多的研究表明，在干旱、半干
旱区荒漠生态系统地表覆盖的生物结皮充分利用微

少的降水（或露水）进行光合作用［８］，所固定大气中的
碳是荒漠生态系统净初级生产力的重要组成部分［９］。
例如在内盖夫沙漠（Ｎｅｇｅｖ　Ｄｅｓｅｒｔ），盖度为２０％的生
物结皮的最大光合固碳量可与该地区的显花植物相

当［１０］。因此生物结皮光合能力微小的改变，对所处
的荒漠生态系统的影响可能是巨大的。然而，对于氮
沉降对生物结皮光合作用的影响，目前的了解还非常
不充分。大量在北半球森林、草地生态系统的研究［１］

表明，生物结皮作为重要的林下组分，对大气中的氮
素的变化非常敏感，光合固碳能力深受氮素变化的影
响。例如针对欧洲高山灌丛的研究说明，地衣［１１］与
苔藓［１２］对氮沉降增加均表现为多度、光合能力迅速
下降。为了更好地管理和调控生态系统服务功能，有
些地区已明确提出了其典型植被对氮沉降的载荷阈

值［１３－１４］。然而，对于荒漠生态系统，氮素对生物结皮
光合作用影响的研究十分稀少，相关的研究［１５－１６］也主
要集中在荒漠生态系统中生物结皮固氮方面，因此要
提出荒漠生态系统的氮载荷阈值，进而合理的管理和
调控其生态系统服务功能是很难实现的。Ｂａｔｅｓ
等［１７］通过大量气候变化模型预测，中国干旱、半干旱
区未来的降雨量将会增加１０％～２０％，并随着人类
活动的持续加剧，干旱、半干旱区氮沉降量亦会明显
增加。微小的氮沉降变化可能会对生物结皮的光合
能力生产生巨大的影响，进而影响荒漠生态系统固碳
潜力、甚至植被自然修复与景观格局。所以研究干
旱、半干旱区生物结皮的光合能力对氮沉降增加的响
应变得极为迫切。为了探索并了解氮沉降增加对荒
漠生态系统生物结皮光合能力的影响，本研究选取在
干旱、半干旱区分布最广泛的苔藓结皮为研究对象，

采用模拟氮添加的试验方法，分析在不同梯度氮添加
下，苔藓结皮在失水过程中净光合速率以及其光合固
碳量的变化。研究结果有助于了解苔藓结皮对氮沉
降的响应过程，也可为干旱、半干旱区荒漠生态系统
的管理提供相关的理论依据。

１　研究方法

１．１　研究区概况
研究区位于毛乌素沙地西南缘宁夏盐池荒漠生

态系统定位研究站区，地理坐标为北纬３７°０４′—

３８°１０′，东经１０６°３０′—１０７°４１′，海拔约为１　５３０ｍ，属
于典型中温带大陆性季风气候，多年平均降雨量

２８７ｍｍ，主要集中在夏秋两季，７—９月合计占全年
总降水量的６２％。潜在年蒸发量为２　１００～２　５００
ｍｍ，年太阳辐射值为１．４×１０５　Ｊ／ｃｍ２，≥１０℃的积
温为２　９４４．９℃，年平均气温７．６℃。土壤以风沙土
为主，ｐＨ值８．５～８．８。该研究区的植被类型以油蒿
（Ａｒｔｅｍｉｓｉａ　ｏｒｄｏｓｉｃａ）、沙柳（Ｓａｌｉｘ　ｐｓａｍｍｏｐｈｉｌａ）、
柠条（Ｃａｒａｇａｎａ　ｋｏｒｓｈｉｎｓｋｉｉ）、花棒（Ｈｅｄｙｓａｒｕｍ　ｓｃｏ－
ｐａｒｉｕｍ）以及杨柴（Ｈｅｄｙｓａｒｕｍ　ｍｏｎｇｏｌｉｃｕｍ）等沙
生、旱生植物群落为主。研究区地表分布有发育良好
的生物土壤结皮，由于水分条件、生物种类和发育阶
段的不同而呈现出浅绿色、黑色、黑褐色和黄绿色等。
其中油蒿林地中广泛分布着苔藓结皮，具有很强的代
表性。

１．２　样品采集及鉴定

２０１３年６月，在宁夏盐池荒漠生态系统定位研
究站选择地势平坦、苔藓结皮广泛分布且长势良好的
油蒿林地为试验样地（样地的基本情况详见表１）。
选取样地内植被间隙分布完整的苔藓结皮为试验对

象（在植被周围１ｍ范围以外采样，以减少植被对其
影响），用培养皿（直径９ｃｍ，高２ｃｍ）随机采集盖度

＞７０％的苔藓结皮样品３２份。为了保证苔藓结皮样
品完整性，取样前需要湿润地表。将样品带回实验
室，在培养箱（ＰＲＸ－２５０Ａ）内培养并进行物种鉴定，
以保证属同种结皮。

表１　样地基本情况

结皮类型 样地位置 优势植物种 结皮优势种 结皮厚度／ｍｍ 结皮容重／（ｇ·ｃｍ－３）

苔藓结皮 丘间地 油蒿 拟双色真藓 １８．８±２．７　 １．７０±０．４５

　　采用解剖镜（Ｏｐｔｏｎ　ｗｅｓｔ　Ｇｅｒｍａｎｙ　４７５２００－９９０１
型体视显微镜）直接观测的方法鉴定苔藓［１８］。具体
方法是用镊子取晾干的苔藓几株，在培养皿中用水泡
开，待到叶片舒展时，放到解剖镜下，依照《中国苔藓
志第四卷真藓目》鉴定到种。由于苔藓个体较大，鉴

定物种之后，直接数出它们在９ｃｍ直径培养皿中的
个体数，将大于５个／ｃｍ２ 结皮的苔藓定为优势种。

１．３　氮添加试验
试验设置８个氮添加浓度梯度：０．１，０．２，０．３，

０．６，１．０，１．５，２．５及０ｇ／（ｍ２·ａ）（其中０为空白对
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照）。实验室内用 ＮＨ４ＮＯ３ 白色晶体粉末与去离子
水配置ＮＨ４ＮＯ３ 溶液用于氮素添加处理，配置方法
为：使用１／１０　０００分析天平（Ｍｅｔｔｌｅｒ　Ｔｏｌｅｄｏ　ＭＥ１０４）
分别称取不同浓度需求的ＮＨ４ＮＯ３ 晶体粉末的量于
于８只烧杯中，再分别加入对应浓度 ＮＨ４ＮＯ３ 溶液
所需的去离子水，并全部震荡至粉末溶解。最后分别
从烧杯中移出５ｍｌ溶液至５ｍｌ容量的小型喷雾器。
上述８个处理下，每种处理设４个重复（即每４个
样品分为一组，共８组）。采集的苔藓结皮样品在

２０１３年６月至９月期间进行培养﹝光照为１　０００

μｍｏｌ／（ｍ
２·ｓ），温度为２２℃﹞。培养期间，每隔７ｄ

对每组样品分别进行相应的施氮处理：采用５ｍｌ容
量小型喷雾器将ＮＨ４ＮＯ３ 溶液尽可能均匀的喷洒至
样品，每次每个样品喷施５ｍｌ。每次施氮前按上述步
骤重新配置ＮＨ４ＮＯ３ 溶液。最后１次施氮处理１ｄ
后，对测量的结皮样品喷洒去离子水至水分含量饱和
后开始观测其净光合速率。

１．４　苔藓结皮失水过程光合值、含水量测定及降雨
量观测

试验仪器采用Ｌｉ－６４００便携式光合作用测定仪
（Ｌｉ－ＣＯＲ，Ｉｎｃ，ＵＳＡ）连接拟南芥叶室（Ｌｉ－６４００－１７），

使用ＲＧＢ－Ｌｉ－６４００－１８光源，光照强度为１　０００μｍｏｌ／
（ｍ２·ｓ），叶室ＣＯ２ 浓度设置为４００μｍｏｌ／ｍｏｌ，空气
相对湿度为 ５０％ ～７０％，叶室温度控制在 ２５±
０．５℃。将经过不同浓度氮处理并培养后的苔藓结皮
喷去离子水至饱和状态，放入小圆托盘中（内径５．９
ｃｍ、高１ｃｍ，保证样品填满托盘），打开光源，用１　０００

μｍｏｌ／（ｍ
２·ｓ）光强照射样品，测定样品净光合速率

Ｐｎ ﹝μｍｏｌ／（ｍ
２·ｓ）﹞，当瞬时Ｐｎ 稳定到小数点后

一位时开始记录（１５ｓ记数１次，持续１ｍｉｎ），记录结
束，将结皮取出，称其湿重，然后将结皮放回叶室，１ｈ
后继续测定Ｐｎ，直至Ｐｎ 为０μｍｏｌ／（ｍ

２·ｓ）为止，光
合作用试验结束，取出样品。试验结束后将样品置于

１０５℃烘箱中２４ｈ，之后称量干重，每次测定中样品
的含水量为：

ＷＣ＝（ＷＷ－Ｗｄ）／Ｓ×１００％ （１）

式中：ＷＣ———样品含水量（ｍｍ）；ＷＷ———样品湿重
（ｇ）；Ｗｄ———样品干重（ｇ）；Ｓ———样品面积（ｃｍ２）。

测定过程中大气ＣＯ２ 浓度为（３７０±１０）ｍｇ／ｋｇ，
叶室相对湿度（ＲＨ）为（６５±５）％。为探寻苔藓结皮
因自然降雨导致的光合固碳量对氮沉降变化的响应，
采用翻斗式雨量计（ＴＥ５２５ＭＭ，Ｃａｍｐｂｅｌｌ，ＵＳＡ）
记录研究区样地全年降雨量。其中，观测到全年有效
降雨５３场，大于３．５ｍｍ的降雨有２５场。

１．５　数据处理
利用单因素方差分析（ｏｎｅ－ｗａｙ　ＡＮＯＶＡ）对不同

浓度氮素添加处理下苔藓结皮的降雨拟合光合固碳

速率进行差异显著性分析。采用 Ｑｕａｄｒａｔｉｃ　Ｐｏｌｙｎｏ－
ｍｉａｌ［１９］对失水过程光合值进行二次拟合。试验数据
统计分析均采用ＳＰＳＳ（Ｖ１８．０）软件完成。

２　结果与讨论

２．１　苔藓结皮物种鉴定结果
经鉴定所研究苔藓结皮为拟双色真藓（Ｂｒｙｕｍ

ｐａｃｈｙｔｈｅｃａ），隶属真藓目，真藓亚目，真藓科，真藓
属，为较耐旱藓类［１８］。苔藓个体发育较成熟，出现较
多个体附着在土壤表面，基部与土壤结合紧密。藓体
呈深绿色，茎高约５ｍｍ，叶腋常伴有具叶原基的无性
芽孢。本种近同于双色真藓（Ｂｒｙｕｍ　ｄｉｃｈｏｔｏｍｕｍ），
区别点在于本种无性芽孢为卵球形，上部无叶原基，
孢塑台部通常成熟后具褶皱，无芽孢时难于辨认。叶
干时紧贴而不扭曲，湿时直立展开，长圆状披针形，渐
尖。基部无下延，兜状。边缘平展。上部全缘具细
齿，下部薇外弯。叶中部稍厚。雌雄异株。

２．２　不同浓度梯度氮添加对苔藓结皮失水过程中净
光合速率的影响

由图１可以看出，除了１．５与２．５ｇ／（ｍ２·ａ）处
理外，在其他氮添加处理下苔藓结皮净光合速率都表
现出随着水分散失先增大后减小的趋势。在０．１与
０．２ｇ／（ｍ２·ａ）处理下，苔藓结皮净光合速率在整个
失水过程中都受到促进，在０．３与０．６ｇ／（ｍ２·ａ）处
理下，苔藓结皮的净光合速率随着水分含量的自然流
失出现先受促进后被抑制的显著变化，在１．０，１．５，

２．５ｇ／（ｍ２·ａ）处理下，其净光合速率在整个失水过程
中相对于对照组都受到抑制，其中１．５，２．５ｇ／（ｍ２·ａ）
处理下，结皮净光合速率在整个失水过程中已没有明
显的变化，始终接近于零值。

图１　自然失水过程中苔藓结皮净光

合速率对不同氮素浓度的响应

　　注：１—８分别表示０，０．１，０．２，０．３，０．６，１．０，１．５，２．５ｇ／（ｍ２·ａ）

这８个氮添加浓度梯度。下同。
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对失水过程中的苔藓结皮净光合速率曲线进行二

次函数拟合，结果显示，在低浓度氮〔０．１ｇ／（ｍ２·ａ）〕处
理时，苔藓结皮的水分最适点和水分补偿点都较对照
有所降低；而在０．２ｇ／（ｍ２·ａ）处理下，其水分最适点
虽仍小于对照组，但水分补偿点却明显升高（升高０．１７
ｍｍ）；大于０．２ｇ／（ｍ２·ａ）的氮素处理，会导致苔藓结
皮水分补偿点与水分最适点均明显升高（表２），说明

在较低水分条件下，微量添加氮素可能会对荒漠生态
系统苔藓结皮应对干旱胁迫具有一定的生理补偿作

用。这种补偿作用可能是由营养和水分之间存在互
补机制，即一种因子量上的不足可以通过另一种因子
量的增加来获得相似的生理效应所导致的［２０］。在荒
漠生态系统中维管束植物光合作用对水分与氮素响

应的研究中，也发现了相似的补偿机制［１３］。

表２　不同氮添加量下苔藓结皮自然失水过程净光合速率拟合值

拟合方程 ａ　 ｂ　 ｃ　 Ｒ２　 ＲＭＳＥ
氮添加浓度／
（ｇ·ｍ－２·ａ－１）

最适水分
点／ｍｍ

最大净光合速率／
（μｍｏｌ·ｍ

－２·ｓ－１）
水分补偿
点／ｍｍ

－０．７６　 ２．８２ －１．２９　 ０．６８　 ０．４５　 ０　 １．８５　 １．３４　 ０．３２
－０．７６　 ２．７０ －０．９１　 ０．７８　 ０．３６　 ０．１　 １．７８　 １．５１　 ０．２３
－１．１０　 ４．００ －１．４２　 ０．８６　 ０．３３　 ０．２　 １．８１　 １．８９　 ０．４９

ｙ＝ａｘ２＋ｂｘ＋ｃ
－１．０６　 ４．３６ －２．５８　 ０．７１　 ０．５２　 ０．３　 ２．０５　 ２．１４　 ０．８１
－１．２３　 ５．１２ －３．２０　 ０．６８　 ０．６５　 ０．６　 ２．０８　 ２．２０　 １．１６
－０．２０　 ０．７７ －０．５１　 ０．５９　 ０．１０　 １．０　 １．９３　 ０．２３　 １．１７
－０．００２　 ０．００７ －０．０３　 ０．０５　 ０．０１　 １．５
－０．００２　 ０．００７ －０．０４　 ０．１５　 ０．０１　 ２．５

　　注：ｙ为光合速率，ｘ为结皮含水量，ａ，ｂ和ｃ为回归参数；Ｒ２为决定系数；ＲＭＳＥ为均方根误差。

　　值得注意的是，本研究所设置的８个氮素添加处
理中，０．６ｇ／（ｍ２·ａ）处理时，苔藓结皮的净光合速率
在失水过程中最快出现了最大值。这可能是由于在
苔藓结皮启动光合作用后，氮素的添加﹝至少不大于

１．０ｇ／（ｍ２·ａ）﹞会迅速刺激其叶绿素等蛋白质的含
量与活性来迅速积累光合产物，类似于一些旱生维管
束植物会因周围环境氮素增加而迅速增加叶片中的

叶绿素与光合酶等的含量与活性［２１］。然而随着水分
继续流失，其净光合速率迅速的下降，减小的速度也
大于相邻的氮添加组﹝０．３ｇ／（ｍ２·ａ）﹞与对照组。
可能是由于苔藓结皮对较高氮素的响应需要充足的

水分所致，即从最适含水量到水分饱和点的水分含量
对于苔藓结皮响应氮素增加是充足的，而随着水分的
流失，苔藓结皮含水量已不再充足，所以其净光合速
率迅速下降。当氮添加浓度更大时﹝１．０，１．５，２．５
ｇ／（ｍ２·ａ）﹞，苔藓结皮净光合速率在整个失水过程
中都很低，似乎正验证了高氮素添加需要高含水量的
补偿这一推测。

２．３　不同浓度梯度氮添加对苔藓结皮光合固碳量的
影响

根据全年实测降雨量与不同氮添加量下苔藓结

皮净光合速率拟合方程（表２），推算得出在不同氮添
加处理下，苔藓结皮自然失水过程中的光合固碳速率
变化如图２所示（设定将降雨量大于苔藓结皮饱和含
水量３．５ｍｍ的降雨当做３．５ｍｍ处理）。苔藓结皮
对自然降雨的响应大部分表现为光合固碳，只有当生

理活动启动但降雨量未达到光合水分补偿点的情况

下（０．１～１．１ｍｍ）表现为呼吸排碳。这一现象与

Ｆｅｎｇ等［２２］在毛乌素沙地研究发现的生物结皮的光合
水分补偿点高于呼吸水分补偿点一致。根据上述拟
合值，苔藓结皮累积固碳量如图３所示。从全年尺度
上看，氮素添加在不高于０．６ｇ／（ｍ２·ａ）时，自然状态
下苔藓结皮光合固碳量均会受到不同程度的促进；

０．２ｇ／（ｍ２·ａ）氮素添加水平为苔藓结皮生理活动的最
适氮素需求，当高于该添加量时〔０．３和０．６ｇ／（ｍ２·ａ）〕，
自然状态下苔藓结皮光合固碳量促进作用已经不显

著〔０～０．３ｇ／（ｍ２·ａ）氮素添加：Ｆ＝０．３０６，ｄｆ＝１，

ｐ＝０．５８２；０～０．６ｇ／（ｍ２·ａ）氮素添加：Ｆ＝０．１７８，

ｄｆ＝１，ｐ＝０．６７４〕。

图２　次降雨后，不同氮素添加浓度下

苔藓结皮光合固碳速率估算值
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图３　不同浓度氮素添加下累积拟合苔藓结皮光合固碳量

自然状态下〔氮素添加为０ｇ／（ｍ２·ａ）〕，苔藓结皮

野外独立失水过程平均时间约１２ｈ［２２］。与试验中对照

条件﹝０ｇ／（ｍ２·ａ）﹞下所观测的失水时间（１３ｈ）接近
（表３）。因此根据所实测的失水时间，推算对照条件

下，苔藓结皮２０１３年光合固碳量为３４．５ｇ／ｍ２，而最适

氮素浓度〔０．２ｇ／（ｍ２·ａ）〕添加下的年光合固碳量约

为对照的２倍（图３）。这一最适氮素添加量较为接近

中国西北部荒漠生态系统自然条件氮沉降量［２３］，说明

就目前的干旱、半干旱区氮沉降量对于当地植物需求
已经较大，虽没有达到最适需求，但因过度人为活动
等引起的快速持续的氮沉降增加可能很快会导致本

就脆弱的荒漠生态系统的退化，因为过量的氮素添加
使苔藓结皮年光合固碳值明显减少，例如当氮素添加

为１．０ｇ／（ｍ２·ａ）时，苔藓结皮年光合固碳值仅约为

对照的７％（图３）。Ｅｌｂｅｒｔ等［２４］估算全球生物结皮年

固碳量约为３．６Ｐｇ／ａ，其中处于干旱、半干旱区生物
结皮的年固碳量约为１Ｐｇ／ａ。如果未来这些区域的
氮沉降能够少量增加，这些区域的生物结皮光合固碳
量会有显著的提高，这也可能是荒漠生态系统生物土
壤结皮对气候变化的反馈作用之一。然而我们对不
同浓度氮添加条件下，苔藓结皮光合固碳总量的估算
可能稍微高估，因为不同浓度氮添加条件下，苔藓结
皮失水过程的观测是在实验室条件下进行的，观测耗
时与野外条件下相比较长，由于野外土壤蒸发等因
素，耗时可能会更短，更准确地观测研究仍亟待进行。

表３　不同浓度氮素处理下苔藓结皮失水过程耗时

氮素添加梯度／（ｇ·ｍ－２·ａ－１） 苔藓结皮失水过程耗时／ｈ

０　 １３
０．１　 １３
０．２　 １３
０．３　 １３
０．６　 １３
１．０　 １１

３　结 论

水分和氮素对苔藓结皮光合作用在一定条件下

具有一定的生理补偿调节作用，在本研究区低于０．２

ｇ／（ｍ２·ａ）的氮素添加量会促进苔藓结皮净光合速
率；在高于０．２ｇ／（ｍ２·ａ）的氮素添加量下，苔藓结皮
净光合速率在低水分含量时受到抑制，在高水分含量
时会得到促进；而在最优含水量时，低于０．６ｇ／（ｍ２·ａ）
的氮素添加都会使苔藓结皮净光合速率升高。另外，

０．２ｇ／（ｍ２·ａ）是苔藓结皮能承受的最优氮素添加
量，与其他浓度相比，此时苔藓结皮的光合固碳能力
最强。

［ 参 考 文 献 ］

［１］　Ｂｏｂｂｉｎｋ　Ｒ，Ｈｉｃｋｓ　Ｋ，Ｇａｌｌｏｗａｙ　Ｊ，ｅｔ　ａｌ．Ｇｌｏｂａｌ　ａｓｓｅｓｓ－

ｍｅｎｔ　ｏｆ　ｎｉｔｒｏｇｅｎ　ｄｅｐｏｓｉｔｉｏｎ　ｅｆｆｅｃｔｓ　ｏｎ　ｔｅｒｒｅｓｔｒｉａｌ　ｐｌａｎｔ　ｄｉ－

ｖｅｒｓｉｔｙ：Ａ　ｓｙｎｔｈｅｓｉｓ［Ｊ］．Ｅｃｏｌｏｇｉｃａｌ　Ａｐｐｌｉｃａｔｉｏｎｓ，２０１０，

２０（１）：３０－５９．
［２］　Ｈｏｌｌａｎｄ　Ｅ　Ａ，Ｄｅｎｔｅｎｅｒ　Ｆ　Ｊ，Ｂｒａｓｗｅｌｌ　Ｂ　Ｈ，ｅｔ　ａｌ．Ｃｏｎ－

ｔｅｍｐｏｒａｒｙ　ａｎｄ　ｐｒｅ－ｉｎｄｕｓｔｒｉａｌ　ｇｌｏｂａｌ　ｒｅａｃｔｉｖｅ　ｎｉｔｒｏｇｅｎｂｕｄ－

ｇｅｔｓ［Ｊ］．Ｂｉｏｇｅｏｃｈｅｍｉｓｔｒｙ，１９９９，４６（１）：７－４３．
［３］　Ｖｉｔｏｕｓｅｋ　Ｐ　Ｍ，Ａｂｅｒ　Ｊ　Ｄ，Ｈｏｗａｒｔｈ　Ｒ　Ｗ，ｅｔ　ａｌ．Ｈｕｍａｎ

ａｌｔｅｒａｔｉｏｎ　ｏｆ　ｔｈｅ　ｇｌｏｂａｌ　ｎｉｔｒｏｇｅｎ　ｃｙｃｌｅ：Ｓｏｕｒｃｅｓ　ａｎｄ　ｃｏｎ－

ｓｅｑｕｅｎｃｅｓ［Ｊ］．Ｅｃｏｌｏｇｉｃａｌ　ａｐｐｌｉｃａｔｉｏｎｓ，１９９７，７（３）：７３７－

７５０．
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２９－４３．
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９７第６期 　　　　　　闫佳毅等：不同水分条件下苔藓结皮光合能力对氮素添加量的响应
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［１３］　周晓兵，张元明，王莎莎，等．模拟氮沉降和干旱对准噶

尔盆地两种一年生荒漠植物生长和光合生理的影响

［Ｊ］．植物生态学报，２０１０，３４（１２）：１３９４－１４０３．
［１４］　Ｓｕ　Ｊｉｅ，Ｌｉ　Ｘｉｎｒｏｎｇ，Ｌｉ　Ｘｉａｏｊｕｎ，ｅｔ　ａｌ．Ｅｆｆｅｃｔｓ　ｏｆ　ａｄｄｉ－

ｔｉｏｎａｌ　Ｎ　ｏｎ　ｈｅｒｂａｃｅｏｕｓ　ｓｐｅｃｉｅｓ　ｏｆ　ｄｅｓｅｒｔｉｆｉｅｄ　ｓｔｅｐｐｅ　ｉｎ

ａｒｉｄ　ｒｅｇｉｏｎｓ　ｏｆ　Ｃｈｉｎａ：Ａ　ｆｏｕｒ－ｙｅａｒ　ｆｉｅｌｄ　ｓｔｕｄｙ［Ｊ］．Ｅｃｏ－
ｌｏｇｉｃａｌ　ｒｅｓｅａｒｃｈ，２０１３，２８（１）：２１－２８．

［１５］　明姣，赵允格，许明祥，等．黄土高原不同侵蚀类型区生

物结皮固氮活性及对水热因子的响应［Ｊ］．应用生态学

报，２０１３，２４（７）：１８４９－１８５５．
［１６］　Ｚａａｄｙ　Ｅ，Ｇｒｏｆｆｍａｎ　Ｐ，Ｓｈａｃｈａｋ　Ｍ．Ｎｉｔｒｏｇｅｎ　ｆｉｘａｔｉｏｎ　ｉｎ

ｍａｃｒｏ－ａｎｄ　ｍｉｃｒｏｐｈｙｔｉｃ　ｐａｔｃｈｅｓ　ｉｎ　ｔｈｅ　Ｎｅｇｅｖ　ｄｅｓｅｒｔ［Ｊ］．

Ｓｏｉｌ　Ｂｉｏｌｏｇｙ　ａｎｄ　Ｂｉｏｃｈｅｍｉｓｔｒｙ，１９９８，３０（４）：４４９－４５４．
［１７］　Ｂａｔｅｓ　Ｂ　Ｃ，Ｋｕｎｄｚｅｗｉｃｚ　Ｚ　Ｗ，Ｗｕ　Ｓ，ｅｔ　ａｌ．Ｃｌｉｍａｔｅ

Ｃｈａｎｇｅ　ａｎｄ　Ｗａｔｅｒ［Ｃ］．Ｔｅｃｈｎｉｃａｌ　Ｐａｐｅｒ　ｏｆ　ｔｈｅ　Ｉｎｔｅｒｇ－

ｏｖｅｒｎｍｅｎｔａｌ　Ｐａｎｅｌ　ｏｎ　Ｃｌｉｍａｔｅ　Ｃｈａｎｇｅ．ＩＰＣＣ　Ｓｅｃｒｅｔａｒｉ－
ａｔ：Ｇｅｎｅｖａ，Ｓｗｉｔｚｅｒｌａｎｄ，２００８．

［１８］　黎兴江．中国苔藓志：第四卷·真藓目［Ｍ］．北京：科学

出版社，２００６．
［１９］　甲荣亮．腾格里沙漠人工植被区苔藓类结皮光和生理

生态学研［Ｄ］．甘肃 兰州：中国科学院寒区旱区环境与

工程研究所，２００９．
［２０］　吴福忠，包维楷，吴宁．外源施 Ｎ 对干旱河谷白刺花

（Ｓｏｐｈｏｒａｄａｖｉｄｉｉ）幼苗生长，生物量及Ｃ，Ｎ，Ｐ积累与
分配的影响［Ｊ］．生态学报，２００８，２８（８）：３８１７－３８２４．

［２１］　Ａｎｄｒｅｗｓ　Ｍ，Ｓｐｒｅｎｔ　Ｊ　Ｉ，Ｒａｖｅｎ　Ｊ　Ａ，ｅｔ　ａｌ．Ｒｅｌａｔｉｏｎ－
ｓｈｉｐｓ　ｂｅｔｗｅｅｎ　ｓｈｏｏｔ　ｔｏ　ｒｏｏｔ　ｒａｔｉｏ，ｇｒｏｗｔｈ　ａｎｄ　ｌｅａｆ　ｓｏｌ－
ｕｂｌｅ　ｐｒｏｔｅｉｎ　ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎ　ｏｆ　Ｐｉｓｕｍ　ｓａｔｉｖｕｍ，Ｐｈａｓｅｏ－
ｌｕｓ　ｖｕｌｇａｒｉｓ　ａｎｄ　Ｔｒｉｔｉｃｕｍ　ａｅｓｔｉｖｕｍｕｎｄｅｒ　ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ　ｎｕ－
ｔｒｉｅｎｔ　ｄｅｆｉｃｉｅｎｃｉｅｓ［Ｊ］．Ｐｌａｎｔ，Ｃｅｌｌ　＆ Ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔ，

１９９９，２２（８）：９４９－９５８．
［２２］　Ｆｅｎｇ　Ｗｅｉ，Ｚｈａｎｇ　Ｙｕｑｉｎｇ，Ｗｕ　Ｂｉｎｇ，ｅｔ　ａｌ．Ｉｎｆｌｕｅｎｃｅ　ｏｆ

ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌ　ｆａｃｔｏｒｓ　ｏｎ　ｃａｒｂｏｎ　ｄｉｏｘｉｄｅ　ｅｘｃｈａｎｇｅ　ｉｎ　ｂｉ－
ｏｌｏｇｉｃａｌ　ｓｏｉｌ　ｃｒｕｓｔｓ　ｉｎ　ｄｅｓｅｒｔ　ａｒｅａｓ［Ｊ］．Ａｒｉｄ　Ｌａｎｄ　Ｒｅ－
ｓｅａｒｃｈ　ａｎｄ　Ｍａｎａｇｅｍｅｎｔ，２０１４，２８（２）：１８６－１９６．

［２３］　张颖．中国不同区域大气氮沉降的监测及华北大气氮

沉降的模拟［Ｄ］．北京：中国农业大学，２００９．
［２４］　Ｌａｎｇｅ　Ｏ　Ｌ，Ｋｉｄｒｏｎ　Ｇ　Ｊ，Ｂｕｄｅｌ　Ｂ，ｅｔ　ａｌ．Ｔａｘｏｎｏｍｉｃ

ｃｏｍｐｏｓｉｔｉｏｎ　ａｎｄ　ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ　ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ　ｏｆ　ｔｈｅ
‘ｂｉｏｌｏｇｉｃａｌ　ｓｏｉｌ　ｃｒｕｓｔｓ’ｃｏｖｅｒｉｎｇ　ｓａｎｄ　ｄｕｎｅｓ　ｉｎ　ｔｈｅ

Ｗｅｓｔｅｒｎ　Ｎｅｇｅｖ　Ｄｅｓｅｒｔ［Ｊ］．Ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ　Ｅｃｏｌｏｇｙ，１９９２，
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　　（上接第７４页）
［１７］　姜灿烂，何园球，刘晓丽，等．长期施用有机肥对旱地红

壤团聚体结构与稳定性的影响［Ｊ］．土壤学报，２０１０，４７
（４）：７１５－７２２．

［１８］　李江涛，钟晓兰，赵其国．耕作和施肥扰动下土壤团聚

体稳定性影响因素研究［Ｊ］．生态环境学报，２００９，１８
（６）：２３５４－２３５９．
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ｃａ　Ｊｏｕｒｎａｌ，１９９８，６（２）：１３６７－１３７７．
［２１］　王丽，李军，李娟，等．轮耕与施肥对渭北旱作玉米田土

壤团聚体和有机碳含量的影响［Ｊ］．应用生态学报，

２０１４，２５（３）：７５９－７６８．
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