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摘　要　　通过接种蓝藻构建人工藻结皮促进荒漠地区生物结皮的生长发育以及整个荒漠生态系

统的恢复，被认为是一种行之有效的荒漠化控制方法。在构建藻结皮过程中，接种的蓝藻以及形成的

藻结皮，经常遭受干旱等环境条件的胁迫。本研究通过室内人工构建藻结皮，对形成的藻结皮进行干

旱及重吸水处理，在此过程中监测结皮光合生物量、多糖含量以及结皮光合特性的变化规律。结果

发现，干旱处理1d后，结皮蓝藻胞外多糖的分泌明显增加（p<0.05）；当结皮完全进入干燥状态后，

结皮蓝藻停止所有代谢活动，结皮生物量及胞外多糖含量保持在一个相对稳定的水平。在结皮重吸

水后，结皮初始荧光Fo能够迅速恢复，并在10 min内达到最大；之后Fo逐渐下降，同时结皮光合活性

（Fv/Fm）按照函数y=ax/（b+x）逐渐上升并达到稳定。此外，在不同水分条件下，结皮光合活性随着

水分的增加逐渐增加；然而结皮净光合速率（Pn）却随着水分的增加先增加后又下降，呈现单峰变化

模式。该研究表明结皮蓝藻的代谢调节在人工藻结皮适应荒漠干旱环境中具有重要的作用，这对于进

一步理解蓝藻乃至蓝藻结皮对干旱胁迫的适应，以及荒漠化防治中人工藻结皮的构建、维护、管理具

有重要的理论与实践意义。
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干旱生态系统占到陆地面积的33%以上，而且

随着气候的变化与荒漠化进程的加剧，干旱区面

积仍有继续增加的可能［1-2］。在这些地区由于有限

的降雨及强烈的蒸发，干旱成为很多植物生长乃

至生存的重要限制因子。然而生物结皮却能够在

这些地区广泛地分布，甚至占到生物覆盖的70%以 

上［3-4］。生物结皮是由藻类、地衣、苔藓、细菌、

真菌等生物成分胶结、捆绑土壤颗粒在沙土表面形

成的一层易剥离的生物土壤复合层。它们在荒漠地

区土表稳定、营养改良、水分循环及整个荒漠生态

系统的发育演替中起着重要的作用［1，3，5］。

蓝藻是结皮形成的先锋生物，经过近35亿年

的漫长进化，形成了多种保护机制适应逆境［6-8］。

在荒漠化防治及干旱生态系统生境恢复工作中，不

少研究也证实通过接种蓝藻能够快速（约一个月

左右）形成藻结皮，从而促进生物结皮的发育演

替［4，9］。然而在荒漠干旱地区，通过接种蓝藻构

建的藻结皮由于缺少水分大部分时间处于干旱状

态。已有的研究表明，干燥结皮内光合生物的捕光

色素复合体与光系统（PS）II反应中心处于无活性

状态［8，10］。干燥能够诱导捕光色素复合体与PS II

反应中心呈现功能性断开，并导致PS II的Mn簇释 

放［10-11］，同时干燥也可能会引起某些光合相关蛋

白的降解以及叶绿素分子蛋白构象的改变［12-13］。

通过上述一些机能的变化干燥的结皮停止了一切光

合代谢活动，然而一旦获得水分之后，结皮的光合
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活性便可以迅速恢复［10］。

接种蓝藻构建生物结皮时，结皮蓝藻经常经受

干旱胁迫，只有在获得水分的条件下它们才能够进

行光合生长。然而结皮在干旱、以及重新获得水分

过程中，结皮蓝藻光合变化规律目前还不清楚。因

此，本研究旨在通过人工培养蓝藻结皮，进而研究

干旱对藻结皮光合特性的影响；通过让干旱结皮重

新获得水分，初步探讨结皮蓝藻光合恢复的规律以

及对荒漠干旱的适应，这将有助于进一步理解结皮

蓝藻乃至生物结皮对干旱胁迫的适应，为荒漠化防

治中人工藻结皮的构建提供重要的理论支持。

1　材料与方法

1.1　供试材料

实验中用于人工构建藻结皮的荒漠蓝藻——具

鞘微鞘藻（Microcoleus vaginatus）分离于库布齐

沙漠（内蒙古达拉特旗）中的生物结皮，该藻株为

当地生物结皮中的第一优势藻种；实验中所用流沙

采自于库布齐沙漠的流动沙丘。

1.2　试验方法

具 鞘 微 鞘 藻 用 B G - 1 1 培 养 基 在 温 室 中

（25±3）℃通气培养，光照为40 µmol m-2 s-1。15 d 

后，培养物（叶绿素a含量为1.72±0.16 µg ml-1）

喷雾接种于盛有流沙（约1.5 cm厚）的培养皿中

（直径15 cm，共8个），培养皿置于培养箱中，温

度（25±1）℃，光强为40 µmol m-2 s-1，水分保

持在10%（w/w）。21 d后，其中4个培养皿停止浇

水，进行干旱处理，其余4个仍保持10%的含水量

作为对照，干旱处理时间为29 d。29 d后，将对照

组中结皮进行干旱处理（自然干燥约5 h），干燥

后每一平皿中采集12块结皮样品分别进行不同水分

条件下结皮光合特性的测定和干燥藻结皮重吸水后

光合活性的监测。在不同水分条件下结皮光合特性

的测定中，分别将11块结皮样品加水至相对含水

量为0%～100% 11个水分梯度，其中0%为干燥结

皮；100%为加水饱和结皮。加水恢复1 h后测定结

皮的光合活性和净光合速率。其余1块结皮样品加

水至10%（w/w）进行光合活性恢复，同时进行干

燥藻结皮重吸水后光合活性的监测。 

1.3　指标监测

接种蓝藻后及干旱处理后每隔7 d进行结皮生

物量与光合活性的监测。结皮生物量用叶绿素a含

量表示，叶绿素a含量测定参照文献［14］中描述

的方法。结皮光合活性（暗适应结皮的Fv/Fm；所

有结皮暗适应为10 min；下同）利用植物效率分析

仪（PEA；Hansatech，UK）进行监测。

在结皮进行干旱处理1、8和29 d后，对干旱处

理组及对照组中结皮的胞外多糖含量进行测定。

测 定 前 ， 结 皮 胞 外 多 糖 在 8 0 ℃ 的 蒸 馏 水 中 提 取 

30 min，多糖提取液5 000 r min-1离心10 min，取

上清用苯酚-硫酸法测定多糖含量［15］，用蔗糖做

标准曲线。

在不同水分条件下结皮光合特性的测定中，加

水恢复1 h后测定结皮的光合活性（暗适应结皮的

Fv/Fm）和净光合速率。结皮光合活性用PEA进行

测定，结皮净光合速率（Pn）用远红外CO2气体分

析仪（CGT-7000，Shimadzu，Japan）进行测定，

具体测定方法参照文献［16］。

在干燥藻结皮重吸水后光合活性的监测中，用

PEA对结皮光合活性（暗适应结皮的Fv/Fm）和叶绿

素荧光瞬态进行监测。叶绿素荧光瞬态为暗适应结

皮接受饱和脉冲后激发出来的荧光信号，荧光信号

由PEA自动记录2 s。记录的荧光信号以对数转化的

时间为横坐标进行作图，即为叶绿素荧光的O-J-

I-P曲线，O点代表初始荧光Fo，P点代表最大荧光

Fm，J点和I点分别为2和30 ms处的荧光信号［10］。

1.4　数据分析

干旱处理组与对照组之间结皮胞外多糖含量的

差异，用单因素方差分析（One-way ANOVA）在

95%水平进行分析（SPSS 13.0软件）；干燥结皮

重吸水后光合活性（暗适应结皮的Fv/Fm）的恢复

与恢复时间之间的关系用曲线拟合（Fit Curve）进

行分析（SigmaPlot 8.0软件）。

2　结　果

2.1　人工蓝藻结皮的形成

在实验样品-结皮蓝藻分离区，具鞘微鞘藻为第

一优势藻种，生物量最大能够达到0.4 mm3 g-1［14］。

这些藻丝常分布于结皮表面下层，而非直接分布于

结皮表面。多数藻丝聚集成束，外面被共同的多糖

胶被包裹，然而这种特性在室内分离培养后即消失

（图1a，图1b）。在室内培养情况下，单独的藻丝

常常互相编织缠绕在一起，形成藻丝团，但此时藻

丝并不形成共同的多糖胶被，只有在单独的藻丝外



1175吴　丽等：干旱与重吸水对人工藻结皮光合特性的影响5 期

http：//pedologica. issas. ac. cn

形成胶鞘。没有接种微鞘藻的沙粒松散地堆积在一

起，没有固定形状（图1c）。当将液体扩大培养的

藻丝体接种到流沙表面之后，藻丝生长的同时缠绕

沙粒，同时分泌的胞外多糖也不断黏结沙土颗粒，

从而形成平坦的藻结皮（图1d）。

2.2　干旱处理对人工藻结皮的影响

接种蓝藻后，结皮生物量逐渐增加（图2）。

在接种后21 d对部分接种的蓝藻结皮进行干旱处

理后发现，干旱处理组结皮生物量没有明显变化

（p>0.05），基本维持在一个恒定的范围（叶绿

素a含量为4.8～5.5 µg cm-2）；然而对照组中结

皮生物量却保持继续增加的趋势，直至接种后35 d

生物量达到最大（叶绿素a含量为7.6 µg cm-2），

之后开始下降。与干旱处理组中结皮光合活性相

比（光合活性Fv/Fm为0），对照组中结皮光合活性 

（Fv/Fm）一直维持在0.40～0.48之间（图2）。

干旱处理1 d后，干旱处理组结皮蓝藻胞外多

糖含量明显高于对照组（p<0.05；图3）。随着处

理时间的延长，干旱处理组结皮蓝藻胞外多糖含量

并未明显变化，维持在相对恒定的水平（7.3～8.3 

µg cm-2）；然而对照组结皮蓝藻胞外多糖却不断

积累。直至干旱处理8 d后，对照组与处理组结皮

注：（a）野外结皮中多糖鞘包裹的具鞘微鞘藻藻丝；（b）室内培养的具鞘微鞘藻藻丝；（c）未接种蓝藻的沙土；（d）接种蓝

藻后沙土表面藻丝缠绕、胶结沙粒的情况 Note：（a）M. vaginatus in the natural crusts，wrapped with exopolysaccharides sheath；

（b）M. vaginatus cultured in the lab；（c）sandy soil without cyanobacterial inoculation；（d）sands being wound and cemented with 

cyanobacterial filaments on the surface after cyanobacterial inoculation

图1　结皮蓝藻与人工藻结皮的显微观察

Fig.1　Microscopic observation of crust cyanobacteria and artificial algal crusts

注：图中右下部分显示未进行干旱处理的对照组中结皮光合

活性（Fv/Fm）的变化；干旱处理组中结皮的光合活性（Fv/

Fm）在处理7 d后已下降为0 Note：The small figure on the right 

bottom shows change in crust photosynthetic activity Fv/Fm in 

Control without drought treatment. In the drought treated group，

crust photosynthetic activity（Fv/Fm）declined to 0 after 7 days of 

treatment

图2　干旱处理对结皮生物量及光合活性的影响

Fig.2　Effects of drought on crust biomass and photosynthetic activity

蓝藻胞外多糖含量没有明显差别（p>0.05）；处理

29 d后，对照组中结皮积累的胞外多糖含量明显高

于处理组（p<0.05；图3）。
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2.3　不同水分条件下结皮光合特性的变化

在不同水分条件下，结皮光合活性（Fv/Fm）

随着结皮水分含量的增加逐渐上升，结皮相对含

水量为90%和100%时，结皮光合活性没有明显差

别（p>0.05）。然而结皮净光合速率却随着结皮水

分的增加呈现先上升后又下降的单峰变化模式（图

4）。在结皮相对含水量为30%时，结皮净光合速

率达到最大，固定CO2速率为341 µmol cm-2 h-1；

之后随着结皮水分的增加，结皮净光合速率逐渐下

降，直到结皮处于饱和含水量时（相对含水量为

100%），结皮净光合速率仅为最佳含水量时（相

对含水量为30%）结皮净光合速率的42%。

2.4　重吸水后结皮光合活性的恢复

干燥的结皮基本没有荧光信号激发出来，此时

结皮的叶绿素荧光瞬态呈一条直线状态（图5），

结皮光合活性（Fv/Fm）为0（图6）。重吸水后，

结皮初始荧光Fo迅速上升，并在10 min时达到最

大，此时虽然出现了P点，但可变荧光Fv（Fm-Fo）

值并不高，F v/F m值只有0.2左右（图5和图6）。

之后F o值逐渐下降，叶绿素荧光瞬态呈现明显的

O-J-I-P曲线形式（图5）；在此过程中，结皮光

合活性（Fv/Fm）逐渐增加并达到稳定（图6），且

整个重吸水过程中，结皮光合活性的恢复符合函数

y=ax/（b+x）的变化（R2=0.99；p<0.01）。注：不同字母代表处理组与对照组结皮胞外多糖含量存在明

显差异（p<0.05）Note：The different letter means significant 

difference in exopolysaccharides content between Treatment and 

Control（p<0.05）

图3　干旱处理对结皮胞外多糖的影响

Fig. 3　Effects of drought treatment on crust exopolysaccharides

图4　不同水分条件下结皮光合活性（Fv/Fm）和净光合

（固定CO2）速率的变化

Fig. 4　Variation of crust photosynthetic activity（Fv/Fm）and 

net photosynthesis（Pn；fixed CO2）with soil moisture regime

图5　干燥结皮重吸水后叶绿素荧光瞬态的变化

Fig. 5　Variation of dried crust in Chl fluorescence transient after 

rehydration

图6　干燥结皮重吸水后光合活性（Fv /Fm）的恢复

Fig. 6　Recovery of dried crust in photosynthetic activity

（Fv /Fm）after rehydration
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3　讨　论

在不同地区的研究报道中，具鞘微鞘藻经常成

为结皮中的第一优势种，因此微鞘藻也被称为“四

海为家”的普生种［1，4，13］。作为结皮中一种常见

的优势种，具鞘微鞘藻生物量通常占到藻类生物量

的1/2以上，它们在结皮的形成、发育中起着非常

重要的作用［9，14］。而且研究表明具鞘微鞘藻在抵

御辐射、高温、高盐等环境胁迫方面具有重要的生

理优势［6，8，10］，因此在本研究中被选为人工构建

生物结皮的接种材料。

作为一种促进结皮形成以及荒漠地区生态恢

复的方法，人工接种蓝藻构建生物结皮已被很多学

者提议并开展了相关研究［4，9，15］。研究发现接种

蓝藻之后，一周左右结皮便开始形成，但刚形成的

藻结皮很薄，颜色较浅，平坦、易碎，易被风吹 

走 ［15，17］。随着结皮的生长发育，其厚度逐渐增

加，颜色变深，一个月之后便能够抵御19 mm降雨

和4.3级风力的侵蚀［17-18］。在本实验中，接种35 d

后，结皮叶绿素a含量达到7.6 µg cm-2，之后结皮

生物量出现下降的趋势，这可能是由于基质中营养

物质的消耗所致。

水分是荒漠地区一个重要的环境限制因子，

因此在人工藻结皮构建以及生物结皮发育演替过程

中，干旱便是结皮经常遭受的胁迫条件之一［8，19］。

本研究发现在不同水分条件下，结皮光合活性随着

水分的增加逐渐上升；然而结皮净光合速率却随着

水分的增加先上升后又下降，呈现单峰变化模式。

这也表明在人工藻结皮构建过程中，适当的水分补

充对于接种蓝藻的生长以及结皮的形成有着重要的

促进意义。但并非水分越多越好，适量的水分补充

一方面节约了水量使用与工程投入，另一方面也为

结皮有机碳的积累提供了有利保证，我们的实验结

果表明在人工藻结皮的维护管理中，土壤水分控制

在20%～40%最适合结皮进行光合固碳。

暗适应后叶绿素a的可变荧光与最大荧光的比

值（Fv/Fm）是PS II最大光化学产量，反映PSII反

应中心的最大光能转换效率，是植物潜在的、最大

的光合活性［10，20］。在非胁迫条件下，该值比较稳

定，高等植物的Fv/Fm常大于0.8［21］，真核藻类约

为0.65［22］。在本实验的蓝藻藻结皮中测到的Fv/Fm

值一般小于0.5，而且当结皮再处于干旱胁迫时，

其Fv/Fm值便会进一步下降，甚至消失。干旱虽然

使得结皮光合活性停止，然而当结皮重新获得水分

之后，结皮光合活性能够迅速恢复。在结皮光合活

性恢复过程中，Fo首先达到最大，这表明重吸水后

结皮首先恢复捕光色素复合体的功能并进行光能捕

获［10，19］。之后Fo逐渐下降，Fv及Fv/Fm逐渐上升并

达到最大，这表明在捕光色素复合体恢复捕光作用

后，反应中心活性逐渐恢复，捕光色素复合体与反

应中心之间的光合传递逐渐建立［11，19］。

生物结皮能够适应各种胁迫条件而在荒漠地

区广泛分布，这与各种结皮生物抵御胁迫的能力有

着非常密切的关系。蓝藻（主要为丝状蓝藻）作为

先锋物种，最先在流沙上拓殖生长而形成藻结皮，

这一方面是由于蓝藻藻丝在生长过程中不断缠绕捆

绑沙土颗粒；另一方面则是由于蓝藻胞外多糖的分

泌使得松散的沙土颗粒被胶结在一起，从而形成稳

定的结皮结构［17，23］。同时，蓝藻分泌的胞外多糖

在结皮减少水分损失［8，24］、蓝藻自身维持膜的流

变特性以及细胞结构稳定方面同样起着重要的作 

用［8，25-26］。在本实验中发现，随着接种蓝藻的生

长以及结皮的形成，结皮蓝藻胞外多糖含量逐渐积

累，尤其在干旱处理后短期内结皮蓝藻能够分泌更

多的胞外多糖以保证结皮度过干旱环境。然而当结

皮完全进入干燥状态后，结皮蓝藻停止所有代谢活

动，结皮生物量及胞外多糖含量保持在一个相对稳

定的水平。在干旱期，尽管结皮中的胞外多糖为结

皮提供了保护，但与处于湿润期的结皮相比，干燥

的结皮停止了胞外多糖的分泌，因此实验中干旱处

理29 d后的结皮胞外多糖含量明显低于对照，这也 

进一步表明了长期干旱对结皮的不利影响。甚至在

一些研究中还发现随着干旱时间的延长以及其他环

境条件的胁迫，结皮生物量有可能出现下降［17，27］； 

此外，结皮在获得水分不足以维持光合固碳的情况

下，结皮生物也可能利用胞外多糖作为碳源进行短

暂的生命活动［27-28］。

4　结　论

本文通过实验室内接种荒漠蓝藻构建人工藻

结皮，研究了干旱与重吸水对藻结皮光合生物量、

多糖含量以及结皮光合特性的影响，取得的主要结

论有∶1）接种蓝藻（具鞘微鞘藻M. vaginatus）

能够快速促进藻结皮的形成；2）干燥的藻结皮在

重吸水后，结皮光合活性能够快速恢复；3）在不
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同水分条件下，结皮光合活性随着水分的增加逐渐

上升，然而结皮净光合速率却随着水分的增加先上

升后又下降。结皮蓝藻的代谢调节一方面是对水分

可利用性的响应，另一方面也可能是结皮适应荒

漠干旱环境的一种重要策略；同时实验结果也表

明在人工藻结皮的维护管理中，土壤水分控制在

20%～40%最适合结皮进行光合固碳。
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EFFECTS OF DROUGHT AND REHYDRATION ON PHOTOSYNTHETIC 
CHARACTERISTICS OF ARTIFICIAL ALGAL CRUSTS

Wu Li1，2　Yang Hong1　Lan Shubin2　Zhang Delu3　Hu Chunxiang2†

（1 School of Resources and Environmental Engineering，Wuhan University of Technology，Wuhan 430070，China）

（2 Key Laboratory of Algal Biology，Institute of Hydrobiology，Chinese Academy of Sciences，Wuhan 430072，China）

（3 School of Sciences，Wuhan University of Technology，Wuhan 430070，China）

Abstract　Constructing artificial algal crusts by means of cyanobacterial inoculation could promote 

growth and development of biological crusts on sand dunes in desert regions and restoration of the whole desert 

ecosystem，and hence is considered as an effective approach to desertification control. However，in the 

course of constructing artificial algal crusts，the inoculated cyanobacteria or formed crusts are susceptible 

to various environmental stresses，mainly drought in the desert regions. An in-lab experiment was carried 

out to have artificial algal crusts exposed to drought and rehydration，and to explore their effects on crust 

biomass，exopolysaccharides and photosynthesis of the crusts. It was found that drought for one day could 

provisionally promote secretion of crust cyanobacterial exopolysaccharides（p<0.05）. Once the crusts 

were completely dried，cyanobacteria of the crusts stopped all their metabolic activities，and biomass and 

exopolysaccharides content of the crusts remained at a certain relatively steady level. After rehydration，

crust original fluorescence Fo got recovered quickly and reached the maximum within 10 min. Afterwards，

Fo decreased gradually and crust photosynthetic activity（Fv/Fm）increased and leveled off steadily in line 

with the function y = ax/（b+x）. In addition，under different water conditions，crust photosynthetic activity 

increased with the increasing crust water content，but crust net photosynthesis（Pn）first increased and 

then decreased with the increasing crust water content，showing a unimodal variation pattern. This study 

suggests that the regulation of crust cyanobacteria in metabolism plays an important role in the adaptation of 

artificial algal crusts to arid desert environmental conditions. The findings may help us further understand how 

cyanobacteria or cyanobacterial crusts adapt to drought stress，and provide theoretical basis and practical 

lessons for construction，maintenance and management of artificial algal crusts in desertification control. 

Key words　Desertification；Biological soil crusts；Cyanobacteria；Drought；Photosynthesis
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