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黄土高原水蚀风蚀交错区不同生物结皮类型对
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摘 要:[目的]黄土高原水蚀风蚀交错区是典型的脆弱生态系统,该区域生物结皮广泛分布,生物结皮在

土壤有机碳积累与转化发挥着关键作用,然而,生物结皮演替及微生物对土壤有机碳转化相关酶类的影响

规律尚不明确。[方法]研究土壤有机碳-微生物-碳转化相关酶在生物结皮不同演替类型的变化规律,

并运用SEM模型分析了三者之间的相互关系。[结果](1)生物结皮演替显著增加土壤有机碳含量和碳转

化相关酶活性,且它们在结皮层(0-2cm)中的含量均显著高于裸沙和2—5cm土层(p<0.05);(2)结皮

层细菌、真菌和放线菌数量在藓结皮中最高,其中放线菌、真菌数量在生物结皮演替呈显著增加趋势,结皮

层中的细菌和真菌数量显著高于2—5cm土层,但2—5cm土层放线菌数量高于结皮层(藓结皮除外);(3)

SEM模型表明,土壤有机碳、碳转化相关酶活性和微生物数量之间均呈现显著相关性。[结论]生物结皮

的演替对土壤有机碳的积累为碳转化相关酶类和微生物提供丰富基质,促进微生物和酶活性提高,微生物

对碳转化相关酶类起着重要的驱动作用,对维持生物结皮的碳平衡发挥着关键作用。
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Abstract:[Objective]Wind-watererosioncrisscrossregioninLoessPlateauisatypicalfragileecosystem.
Biologicalsoilcrusts(BSCs)arewidelydistributedinthisregionandplaykeyrolesintheaccumulationand
transformationofsoilorganiccarbon(SOC).However,theeffectofBSCssuccessionandmicroorganismson
enzymesrelatedtoorganiccarbonconversionisstillunclear.[Methods]Inthismanuscript,SOCcontents,

microbialnumberandenzymesrelatedwithcarbonconversionindifferentBSCstypeswereinvestigated.The
relationshipsamongSOC,microbialnumberandenzumeactivitiesrelatedwithcarbonconversionwerealso
analyzedbySEM model.[Results](1)BSCssuccessionsignificantlyinceasedSOCcontentandenzyme
activitiesrelated withcarbonconversion.SOCandenzymeactivitiesin BSCslayer(0—2cm)were
significantlyhigherthanthoseinbaresand2—5cmsoillayer(p<0.05).(2)Thenumberofbacteria,fungi
andactinomycesinmosscrustswasthehighest,andthenumberoffungiandactinomycessignificantly
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increaseswithBSCssuccession.BacteriaandfungiintheBSCsweresignificantlyhigherthanthosein2-5
cmsoillayer.However,actinomycetesinBSCs(exceptmosscrusts)werelowerthan2-5cmlayer.(3)

SEM modelindicatedthatSOC,enzymeactivitiesandmicrobialnumbershowedsignificantcorrelation.
[Conclusion]TheaccumulationofSOCbyBSCssuccessionprovidedarichsubstrateandnutrientsfor
enzymesrelatedwithcarbonconversionandmicrobes,whichwerehelpfulfortheincreaseofmicrobesand
improvementofenzymeactivitiesrelatedwithcarbonconversion.Microbesplaycriticalrolesindriving
enzymeactivitiesrelatedwithcarbonconversionandmaintainingcarbonbalanceinBSCs.
Keywords:wind-watererosioncrisscrossregion;biologicalsoilcrusts;soilorganiccarbon;soilenzyme

activity
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  黄土高原水风蚀交错区是典型的丘陵沟壑区,主
体地貌由风沙地貌和黄土丘陵共同构成,属半干旱草

原地带,气候变化剧烈,生物多样性匮乏、水蚀风蚀剧

烈、生态环境极为脆弱,成为黄土高原土壤侵蚀最为

强烈的地区[1-2]。黄土高原水蚀风蚀交错区有大面积

的生 物 土 壤 结 皮(简 称 生 物 结 皮,biologicalsoil
crusts)分布,退耕还林还草恢复措施实施后,在植被

恢复过程中生物结皮广泛发育,并逐渐成为该区恢复

生态系统的重要组成部分。生物结皮是由隐花植物

如蓝藻、细菌、真菌、真核藻类、地衣、苔藓和土壤表层

颗粒胶结而成的有机复合体,是干旱半干旱区重要的

生态景观之一[3]。生物结皮在促进土壤稳定性、养分

积累、元素生物化学循环、防风固沙、水土保持和植被

演替等方面具有极为重要的生态功能,在联系干旱、
半干旱区地表生物和非生物成分中发挥着不可替代

的作用[4-5]。
土壤有机碳是土壤肥力的物质基础,包含着植物

生长所需的营养元素,影响土壤的物理、化学与生物

性质,对维持土壤质量至关重要[6]。同时,土壤有机

碳库是陆地生态系统中最大的碳库,在全球碳循环中

发挥着重要作用。在干旱半干旱区,生物结皮中的光

合生物(如藻类、地衣和藓类)通过光合作用固定

CO2,以及死亡个体进入土壤,显著提高土壤有机碳

含量[5,7]。已有研究[8-10]表明,土壤有机碳在生物结

皮演替过程中呈显著升高趋势。土壤有机碳尤其是

低分子质量可溶性碳底物可迅速分解并在短期内为

生物结皮中的微生物提供大量能源物质,促进其生长

与繁殖[11]。同时,土壤微生物通过分泌胞外酶来分

解复杂的有机物形成腐殖质,释放出微生物生长所必

需的养分[12],有助于改善土壤养分的有效性,并通过

减缓或加强陆地生态系统中气候变化的影响来影响

土壤C周转和保留[13-14]。
土壤酶是土壤组分中最活跃的有机成分之一,是

土壤生物化学过程的重要介质,主要来源于土壤微生

物,其次是植物根系和土壤动物分泌[15]。土壤酶与

微生物一起参与土壤有机质合成与分解,在营养物质

转化、循环和土壤肥力等方面发挥着重要功能[16]。
已有研究[9,17-18]表明,干旱半干旱区生物结皮的发育

演替显著影响土壤酶的活性。在库布齐沙地,人工藻

结皮的蔗糖酶活性显著高于对照样地;张胜男等[19]

研究发现,在30年固沙林地形成的藻结皮(A30)和
藓结皮(M30)中的纤维素酶和蔗糖酶活力也显著高

于对照样地。同样,在黄土高原水蚀风蚀交错区,已
有研究[18]也发现,黄绵土和风沙土藓结皮中的蔗糖

酶、脲酶、碱性磷酸酶和蛋白酶活性均显著高于无结

皮土壤。古尔班通古特沙漠和腾格里沙漠的相关研

究[19]发现,在生物结皮的演替过程中,蔗糖酶、碱性

磷酸酶、脲酶、过氧化物酶活性均呈显著增加趋势。
尽管国内生物结皮酶活性的研究对碳、氮、磷相关的

土壤酶活性均有考虑,但与碳循环相关的土壤酶活性

多是关注蔗糖酶等少数酶,然而,土壤碳循环是复杂

的生物化学过程,由多种酶共同控制。同时,土壤微

生物与酶活性的分泌与活性密切相关。在黄土高原

水蚀风蚀区,有关生物结皮演替过程中的碳循环酶活

性变化规律尚不清楚,有机碳—微生物和碳转化酶三

者之间的内在联系也不明确,这直接影响对生物结皮

演替过程中土壤碳复杂转化规律的深入理解。
为此,本研究以黄土高原水蚀风蚀交错区生物结皮

为研究对象,研究土壤有机碳、微生物数量及碳相关酶

(蔗糖酶、淀粉酶、α-葡萄糖苷酶、α-L-阿拉伯呋喃糖

苷酶、β-葡萄糖苷酶和纤维素酶)活性在不同类型生物

结皮中的变化规律,揭示不同生物结皮类型中有机碳—
微生物—碳转化酶三者之间的关系,以期深入理解有机

碳在生物结皮不同类型的转化规律。

1 材料与方法
1.1 研究区概况

研究区位于神木市六道沟小流域(109°40'33″—

110°54'02″E,38°13'43″—39°27'03″N),海拔1081~
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1272m,该区域是黄土高原向毛乌素沙漠过渡、森林

草原向典型干旱草原过渡的自然过渡带,同时又是黄

土丘陵区向鄂尔多斯高原过渡的典型水蚀风蚀交错

区。六道沟小流域是黄土高原水土流失最为严重的

区域之一,属于典型的生态脆弱区。流域内土壤为砂

质土,属中温带半干旱气候,年平均气温7~9℃,年
平均降水量437.4mm,降水量多集中在6—9月,多
以暴雨形式出现[20]。该流域植被主要以柠条(Cara-
ganakorshinskii)、苜蓿(Medicagosativa)、长芒草

(Stipabunge)和达乌里胡枝子(Lespedezadavuri-
ca)等人工植被为主,植被盖度约60%[21]。在植物间

隙中多有生物结皮分布,主要包括藻结皮和藓结皮,
地衣结皮相对较少。蓝藻是构成藻结皮的关键类群,
主要物种包括微鞘藻属(Microcoleus)、Starria、聚球

藻(Synechococcus)、Microcystis、Oculatella、颤藻属

(Oscillatoria)、伪 枝 藻 属(Scytonema)、鱼 腥 藻 属

(Anabaena)、细鞘丝藻属(Leptolyngbya)(未发表测

序数据),地衣结皮主要优势种是坚韧胶衣(Collema
tenax)和红磷网衣(Lecideadecipiens),藓结皮主要

物种是对齿藓属(Didymodon)、扭口藓属(Barbula)
和真藓属(Bryum)[18]。
1.2 试验设计

为探讨黄土高原水蚀风蚀交错区土壤有机碳、微
生物、碳转化相关酶在生物结皮不同类型的变化规律

及其相互关系,本研究在黄土高原水蚀风蚀交错区选

择藻结皮、地衣结皮和藓结皮3种生物结皮类型,并
以裸地为对照,每种类型5个重复。每种生物结皮类

型分别采集结皮层(0—2cm)和结皮下层(2—5cm)
2个层次,裸地同样分0—2,2—5cm2个土层。在实

验室内分别测定土壤有机碳含量、碳转化相关酶(土
壤蔗糖酶、淀粉酶、纤维素酶、α—葡萄糖苷酶、α—
L—阿拉伯呋喃糖苷酶、β—葡萄糖苷酶)活性和微生

物数量。分析对比生物结皮不同阶段土壤有机碳、微
生物、碳转化相关酶的变化规律,并通过路径分析探

讨三者之间相互关系。
1.3 土壤样品采集

在2022年6月于神木六道沟流域干扰较小的典

型坡面上,设置20m×20m的样带共5条,每条样

带坡度、坡向区域大小相同。对每种结皮类型(藻结

皮、地衣结皮、苔藓结皮)和裸地设置1m×1m的样

方,用环刀收集结皮层和裸地样品,土壤样品分结皮

层(0-2cm)与结皮下层(2-5cm)2个层次。为减

少空间异质性,每个样地收集每种类型的5个土壤样

品,均匀混合后作为1个样品,结皮层和结皮下层共

获得100份土壤样品。每份样品的一部分自然风干,
用于测定土壤有机碳;另一部分土样置于-4℃冰箱

保存,用于测定微生物数量和酶活性。

1.4 土壤理化性质测定

土壤有机碳采用重铬酸钾容量法-外加热法[22]

测定:将风干土样置于消煮管中,依次加入重铬酸钾

标准溶液与浓硫酸后置于油浴锅进行消煮,消煮完成

后加入邻菲罗啉指示剂,将0.2mol/L的FeSO4溶液

加入酸式滴定管中进行滴定,颜色由桔黄-草绿-深

绿-棕红色即为终点,记录FeSO4用量。
土壤pH采用PHS-3C型pH 计测定(土水比

1∶5)[22]。土壤蔗糖酶、淀粉酶、纤维素酶活性采用

3,5—二硝基水杨酸比色法测定,α—葡萄糖苷酶、α—
L—阿拉伯呋喃糖苷酶、β—葡萄糖苷酶采用硝基酚

比色法[23]测定。
土壤细菌、真菌及放线菌分别采用孟加拉红培养

基、牛肉膏蛋白胨培养基和改良高氏一号培养基培

养,置于37℃暗培养箱中倒置培养,细菌培养3天,
放线菌、真菌培养5天。微生物数量采用稀释平板计

数法[24]确定。
考虑生物结皮不同类型和土壤层次可能对有机

碳含量、微生物数量、微生物量C、碳转化相关酶活性

的影响,采用IBMSPSSStatistics21软件对以上指

标进行双因素 ANOVA检验,并进行多重比较分析

其显著性差异,结皮层和结皮下层各指标的显著性采

用独立样本T-检验分析;使用SmartPLS4构建微

生物和酶活性与SOC含量的关系模型,解析直接和

间接影响作用及路径;使用Origin2022软件绘图。

2 结果与分析
2.1 土壤有机碳

由表1可知,双因素方差分析表明,在六道沟小

流域,结皮类型、土层深度、二者交互作用极显著影响

土壤SOC含量。在0—2cm土层,土壤有机碳随生

物结皮的演替呈显著升高趋势(p<0.05),在裸沙和

3种类型生物结皮的含量分别为2.51,4.73,6.46,
7.72g/kg(图1),藓结皮、地衣结皮和藻结皮的有机

碳含量分别是裸沙对照的3.00,2.57,1.88倍,均显著

高于裸沙对照(p<0.05)。在2—5cm土层相比,结
皮层有机碳含量极显著高于结皮下层(p<0.01),并
且3种生物结皮的2—5cm土层有机碳含量均显著

高于裸沙对应土层(p<0.05),这表明不同类型的生

物结皮均显著提高土壤的有机碳含量。

2.2 碳转化相关酶活性

结皮类型和土层深度极显著影响蔗糖酶、α-葡萄

糖苷酶和β-葡萄糖苷酶的活性(p<0.01)(表1),但二

者的交互作用仅对纤维素酶和α-葡萄糖苷酶的活性具

显著影响(p<0.05)。在0—2cm土层,蔗糖酶、纤维素

酶、α-葡萄糖苷酶和β-葡萄糖苷酶的活性均随生物结

皮的演替呈显著升高趋势(图2),其活性均在藓结皮中
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最高,分别为129.8,69.7,161.57,77.33μg/(h·g),显著

高于裸沙对照(p<0.05)。结皮层淀粉酶、α-L-阿拉伯

呋喃糖苷酶酶活性在地衣结皮最高,表现为地衣结皮>
藻结皮>藓结皮>裸沙对照。

表1 结皮状态与土层深度对土壤碳循的双因素方差分析

Table1 Two-wayANOVAofcruststateandsoildepthonsoilenzymeactivity

因子 有机碳
碳循环相关酶活性

SR AL α-G α-Afa β-G CL

微生物数量

细菌 真菌 放线菌

结皮类型 35.42** 14.80** 0.57 31.98** 2.91 21.65** 2.39 5.12* 15.96** 0.37
土层深度 15.64** 15.36** 0.58 6.31** 4.21** 7.72** 3.40* 1.57 4.13** 0.34

结皮类型×土层深度 3.30* 1.92 2.11 3.31* 0.23 1.45 5.90** 0.89 2.22 0.25
  注:SR为蔗糖酶;AL为淀粉酶;α-G为α—葡萄糖苷酶酶;α-Afa为α-L-阿拉伯呋喃糖苷酶;β-G为β-葡萄糖苷酶酶;CL为纤维素酶;

**表示极显著相关(p<0.01),*表示显著相关(p<0.05)。

  注:图柱上方不同大写字母表示结皮层不同生物结皮类型间差异

显著(p<0.05);不同小写字母表示结皮下层不同生物结皮类

型间差异显著(p<0.05);**表示结皮层和结皮下层间差异

达极显著水平(p<0.01),*表示结皮层和结皮下层间差异达

显著水平(p<0.05)。下同。

图1 不同生物结皮类型的土壤有机碳含量

Fig.1 Soilorganiccarboncontentofdifferentbiological
crusttypes

在2—5cm土层,蔗糖酶与β-葡萄糖苷酶活性

以藓结皮最高,分别为93.04,113.50μg/(h·g)。与

裸沙对照相比,蔗糖酶在藻结皮和地衣结皮中分别提

高71%和90%,β-葡萄糖苷酶分别提高44%和

38%;同时藓结皮和地衣结皮的α-L-阿拉伯呋喃

糖苷酶显著高于裸沙阶段(p<0.05)。而淀粉酶、纤
维素酶和α-葡萄糖苷酶活性在不同演替阶段的2—
5cm土层差异不显著(p>0.05),但3种生物结皮的

酶活性均高于裸沙阶段,表明不同类型的生物结皮对

土壤表层碳转化酶活性具有明显的调控作用。
2.3 土壤微生物

由图3可知,在0—2cm土层,放线菌、真菌数量

在裸沙—藻结皮—地衣结皮—藓结皮的不同阶段呈

显著增加趋势(p<0.05)。细菌数量在藓结皮最高

(3.06×108cfu/g),分别是地衣结皮、藻结皮和裸沙

阶段的1.06,3.12,2.70倍;藓结皮细菌数量高于其他

3种阶段,但差异不显著(p>0.05);真菌数量在藓结

皮最高(3.97×103cfu/g),显著高于裸沙和其他结皮

类型,但真菌在裸沙、藻结皮和地衣结皮的差异均不

显著(p>0.05)。放线菌在藻结皮、地衣结皮和藓结

皮的数量为8.7×106,10.2×106,12.0×106cfu/g,分
别为裸沙的1.50,1.75,2.06倍,藓结皮放线菌数量显

著高于裸沙和藻结皮;与地衣结皮差异不显著(p>
0.05),且结皮类型、土层深度以及二者交互效应均对

放线菌影响不显著(表1)。
藓结皮0—2cm土层中的细菌、真菌数量显著高于

2—5cm土层(p<0.05),表明藓结皮促进细菌、真菌的

繁殖与生长。对于2—5cm土层,细菌,放线菌和真菌

含数量在不同演替阶段差异不显著,说明在结皮下层土

壤,生物结皮对细菌、放线菌和真菌的影响不明显。

2.4 微生物和碳转化酶对有机碳的影响

SEM模型中潜变量微生物由细菌、真菌、放线菌

数量构成,酶活性由蔗糖酶、淀粉酶、纤维素酶、α—葡

萄糖苷酶、β—葡萄糖苷酶和α—L—阿拉伯呋喃糖苷

酶构成。SEM模型表明,酶活性与有机碳含量之间

具有显著的正相关关系,其解释程度为55.7%(p<
0.01),其中蔗糖酶、α—葡萄糖苷酶和β—葡萄糖苷酶

对酶活性潜变量的影响显著,表明生物结皮有机碳多

是结构相对简单的糖类(如葡萄糖和蔗糖),有利于提

高与之相关的酶活性。微生物与土壤酶活性亦为显

著的正相关关系,解释程度为0.442(p<0.01);微生

物与有机碳具有一定的相关性,但不显著,表明微生

物可能通过显著影响酶活性而间接影响有机碳含量。
细菌与真菌类群对微生物变量的解释程度为显著水

平(p<0.01),说明细菌和真菌是生物结皮的主要类

群,对有机碳的调控更为关键;而放线菌对有机碳含

量具有负效应(-0.039),表明放线菌不是生物结皮

中的关键类群(图4)。

3 讨 论
3.1 生物结皮演替对有机碳的积累为C分解酶类提

供丰富基质

BSCs是荒漠生态系统的重要组成部分,不同类

型的生物结皮在干旱区碳积累方面发挥着重要的生

态功能。荒漠生态系统中,蓝藻作为先锋拓殖物种,
在定殖过程中改变土壤微环境,增强土壤保水功能,
为地衣和藓结皮发育创造条件。而生物结皮的发育

又对土壤养分的归还产生动态影响[25]。
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  注:酶活性单位详见参考文献[23]。

图2 碳相关酶活性在生物结皮不同类型的变化

Fig.2 Carbon-relatedenzymeactivitiesofdifferentbiologicalcrusttypes

图3 微生物数量在生物结皮不同类型的变化

Fig.3 Numberofmicroorganismsofdifferentbiologicalcrusttypes

  注:实线与虚线分别表示正负相关;**表示具有极显著影响(p
<0.01),*表示具有显著影响(p<0.05)。

图4 微生物与酶活性对有机碳的影响

Fig.4 Effectofmicrobialandenzymeactivityonorganiccarbon

据估算[26],由藻结皮发育至藓结皮阶段,结皮年

固碳量可提升1.6倍,在本研究中,0—2cm土层SOC
含量随结皮发育呈显著增加趋势(图1),结皮类型、
土层深度及二者的交互作用显著影响土壤SOC含量

(表2),说明结皮发育对0—2,2—5cm土层有机碳

含量产生显著影响。这可能是因为:(1)生物结皮对

土壤理化性质具有调控作用,藻-地衣-苔藓生物类

群的变化为固碳微生物提供良好的生境,促进土壤有

机碳的积累。(2)演替后期苔藓植物体大量发育,改
变地表粗糙程度,通过拦截植物残体为SOC积累提

供充足植物来源。结皮层有机碳的增加又为碳分解
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酶提供丰富的基质与底物,在本研究中,酶活性在

0—2cm土层高于2—5cm土层,说明生物结皮对层

下土壤酶活性影响较小,6种酶活性在地衣结皮和苔

藓结皮中含量高于藻结皮和裸沙对照,这是因为,水
解酶可以将多糖、蛋白质等大分子物质解聚为易被苔

藓植物吸收的小分子物质,进而为微生物类群提供养

分[27];另一方面,苔藓结皮通过假根和凋落物向土壤

分泌酶,更容易提高土壤酶活性。其他学者[28-29]在荒

漠及石漠化区域的结皮酶活性研究结果与本文研究

结果相似,说明结皮发育至后期,能够增加土壤酶活

性,加速结皮层碳分解,提高荒漠区土壤碳循环能力。

3.2 微生物驱动生物结皮中的碳代谢

微生物作为生态系统食物网的分解者,能够分泌

多种酶降解动植物残体及其他存在的有机物,是碳代

谢的重要驱动者。本研究发现,细菌和真菌生物量在

不同生物结皮类型具显著变化,如细菌、真菌、放线菌

生物量随生物结皮演替呈明显上升趋势,其中真菌和

放线菌呈显著水平,它们均在藓结皮最高,这与细菌

和真菌在荒漠生物结皮演替过程中的变化趋势相类

似[2,11],同时,有机碳也在生物结皮演替过程中具显

著升高趋势,这表明生物结皮演替对有机质的积累能

促进微生物的生长和发育。

SEM模型也表明,微生物(细菌、真菌、放线菌)
与碳相关的酶活性之间存在显著的相关性,其解释程

度为0.442,进一步说明微生物在碳代谢中发挥关键

的驱动作用。有研究[30]表明,真菌(木霉属、青霉属、
曲霉属、白霉菌等)和细菌中的纤维菌属、纤维单胞属

参与纤维素的降解;在森林生态系统[31]中发现,降解

纤维素的多属于子囊菌门。已有研究[32]表明,与裸

地和藻结皮相比,苔藓结皮中含有更多的降解纤维素

和几丁质的类群,如噬几丁质菌科和噬纤维菌科。

LIU等[17]研究发现,与碳降解相关基因随生物结皮

的演替呈显著升高趋势,表明生物结皮演替有利于碳

降解微生物生物量的提高,促进为土壤有机质的转化

与分解,这对于维持生物结皮系统土壤碳的平衡具有

重要的生态意义。
微生物多样性对于解读土壤碳的固定和分解过

程非常关键,但目前本文还未开展生物结皮微生物多

样性的相关工作,讨论中涉及的微生物均是基于以往

在干旱区生物结皮微生物多样性工作进行的推测,相
关的研究工作有待于将来进一步开展。

4 结 论
在黄土高原水蚀风蚀区,生物结演替显著增加结

皮层的有机碳含量、碳转化相关酶(α-葡萄糖苷酶、

β—葡萄糖苷酶、淀粉酶、纤维素酶、α—L-阿拉伯呋

喃糖苷酶)活性、细菌、真菌和放线菌数量。生物结皮

的有机碳含量、酶活性,以及细菌和真菌数量在结皮

层明显高于2—5cm土层。生物结皮的演替对土壤

有机碳的积累有重要的调控作用,一方面为碳转化相

关酶类提供丰富基质,提高酶活性,另一方面,也为微

生物提供营养物质,促进微生物数量的提高,不同的

微生物类群对碳转化相关酶类起着重要的驱动作用,
对维持生物结皮的碳平衡发挥着关键作用。
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