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黄土和风沙土上藓结皮土壤呼吸对模拟降雨的响应
规律

肖　 波１，２，∗，郭成久３，赵东阳３，胡克林１，贾玉华３

１ 中国农业大学资源与环境学院，北京　 １００１９３

２ 中国科学院水土保持研究所黄土高原土壤侵蚀与旱地农业国家重点实验室，杨凌　 ７１２１００

３ 沈阳农业大学水利学院，沈阳　 １１００００

摘要：生物结皮土壤呼吸是干旱和半干旱生态系统碳循环的重要组成部分，但目前其对降雨的响应规律尚不明确。 针对黄土高

原黄土和风沙土上发育的藓结皮，分别进行 ２、４、６、１０、２０、３０、４０ ｍｍ 的模拟降雨，并使用便携式土壤碳通量分析仪测定雨前和

雨后藓结皮的呼吸速率，对比分析降雨量对藓结皮呼吸速率的影响；同时，在 ４０ ｍｍ 降雨后的 ０—２４ ｈ 连续测定藓结皮的呼吸

速率变化，分析藓结皮呼吸速率随雨后历时的变化规律。 结果显示，７ 种降雨量后两种土壤上藓结皮的呼吸速率均显著升高，
黄土上藓结皮呼吸速度的增幅为 ２．８９—６．３８ 倍，风沙土上藓结皮呼吸速率的增幅为 ０．７３—４．３８ 倍。 ０—６ ｍｍ 降雨中，两种土壤

上藓结皮的呼吸速率均随降雨量增加而迅速升高，二者成显著线性正相关关系；６—４０ ｍｍ 降雨中，黄土上藓结皮的呼吸速率随

降雨量增加而缓慢升高，但风沙土上藓结皮的呼吸速率随降雨量增加而快速降低。 两种土壤上藓结皮的呼吸速率随雨后历时

表现出相似的变化规律，即雨后迅速升高、之后逐渐降低，并在 ２４ ｈ 左右回归到雨前水平；但黄土上藓结皮的呼吸速率在雨后

即刻达到峰值，而风沙土上藓结皮的呼吸速率在雨后 ３０ ｍｉｎ 左右方达到峰值。 黄土上藓结皮的呼吸速率一致高于风沙土上的

藓结皮，前者在不同降雨量和雨后历时中平均比后者高 １５０．０％和 ５９．６％。 此外，藓结皮呼吸速率与表层土壤含水量存有显著

相关关系，在含水量较低（小于约 ４％）时二者显著正相关，在含水量较高（大于约 ４％）时二者对于黄土上藓结皮为正相关、对于

风沙土上藓结皮为负相关。 研究表明，黄土高原藓结皮土壤呼吸对降雨响应快速而直接，但其响应规律对于黄土和风沙土上的

藓结皮是不同的，总体而言黄土上藓结皮对降雨的响应更为持久有效。
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ｓｏｉｌ ｕｎｄｅｒ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｒａｉｎｆａｌｌ ｉｎｔｅｎｓｉｔｉｅｓ ａｎｄ ａｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｔｉｍｅｓ ａｆｔｅｒ ｔｈｅ ｒａｉｎｆａｌｌ， ｒｅｓｐｅｃｔｉｖｅｌｙ． （５） Ｔｈｅ ｓｏｉｌ ｒｅｓｐｉｒａｔｉｏｎ ｒａｔｅｓ ｏｆ
ｔｈｅ ｍｏｓｓ ｃｒｕｓｔｓ ｗｅｒｅ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔｌｙ ｐｏｓｉｔｉｖｅｌｙ ｃｏｒｒｅｌａｔｅｄ ｗｉｔｈ ｓｕｒｆａｃｅ ｓｏｉｌ ｗａｔｅｒ ｃｏｎｔｅｎｔ （ ０—５ ｃｍ） ｗｈｅｎ ｓｏｉｌ ｗａｓ ｄｒｙ
（＜４％）． Ｈｏｗｅｖｅｒ， ｗｈｅｎ ｓｏｉｌ ｗａｓ ｗｅｔ （ ＞４％）， ｔｈｅ ｓｏｉｌ ｒｅｓｐｉｒａｔｉｏｎ ｒａｔｅｓ ｏｆ ｔｈｅ ｍｏｓｓ ｃｒｕｓｔｓ ｏｎ ｌｏｅｓｓ ｓｏｉｌ ｗｅｒｅ ｐｏｓｉｔｉｖｅｌｙ
ｃｏｒｒｅｌａｔｅｄ ｗｉｔｈ ｓｕｒｆａｃｅ ｓｏｉｌ ｗａｔｅｒ ｃｏｎｔｅｎｔ， ｂｕｔ ｔｈａｔ ｏｎ ａｅｏｌｉａｎ ｓｏｉｌ ｗｅｒｅ ｎｅｇａｔｉｖｅｌｙ ｃｏｒｒｅｌａｔｅｄ ｗｉｔｈ ｓｕｒｆａｃｅ ｓｏｉｌ ｗａｔｅｒ ｃｏｎｔｅｎｔ．
Ｆｒｏｍ ｔｈｉｓ ｓｔｕｄｙ， ｗｅ ｃｏｎｃｌｕｄｅｄ ｔｈａｔ ｔｈｅ ｓｏｉｌ ｒｅｓｐｉｒａｔｉｏｎ ｏｆ ｔｈｅ ｍｏｓｓ ｃｒｕｓｔｓ ｏｎ ｔｈｅ Ｌｏｅｓｓ Ｐｌａｔｅａｕ ｏｆ Ｃｈｉｎａ ｒｅｓｐｏｎｄｅｄ ｄｉｒｅｃｔｌｙ
ａｎｄ ｓｅｎｓｉｔｉｖｅｌｙ ｔｏ ｒａｉｎｆａｌｌ ｅｖｅｎｔｓ， ｂｕｔ ｔｈｅ ｒｅｓｐｏｎｓｅｓ ｗｅｒｅ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｆｏｒ ｔｈｅ ｍｏｓｓ ｃｒｕｓｔｓ ｏｎ ｌｏｅｓｓ ａｎｄ ａｅｏｌｉａｎ ｓｏｉｌｓ． Ｉｔ ａｐｐｅａｒｅｄ
ｔｈａｔ ｔｈｅ ｍｏｓｓ ｃｒｕｓｔｓ ｏｎ ｌｏｅｓｓ ｓｏｉｌ ｒｅｓｐｏｎｄｅｄ ｍｏｒｅ ｅｆｆｉｃｉｅｎｔｌｙ ｔｏ ｒａｉｎｆａｌｌ ｃｏｍｐａｒｅｄ ｗｉｔｈ ｔｈａｔ ｏｎ ａｅｏｌｉａｎ ｓｏｉｌ．

Ｋｅｙ Ｗｏｒｄｓ： ｂｉｏｌｏｇｉｃａｌ ｓｏｉｌ ｃｒｕｓｔ； ｓｏｉｌ ｔｙｐｅ； ｌｏｅｓｓ ｓｏｉｌ； ａｅｏｌｉａｎ ｓｏｉｌ； ｓｏｉｌ ｒｅｓｐｉｒａｔｉｏｎ ｒａｔｅ； ｒａｉｎｆａｌｌ； ｓｏｉｌ ｗａｔｅｒ ｃｏｎｔｅｎｔ

土壤呼吸是土壤微生物和植物根系进行生命活动的标志，也是碳素由陆地生态系统返回大气的主要途

径［１］。 全球每年通过土壤呼吸释放至大气中的 ＣＯ２为 ６８—１００ Ｐｇ，是化石燃料排放碳总量的 １０ 倍［２］。 影响

土壤呼吸的因子包括生物因子（植被类型、生物量、叶面积指数、凋落物等）和非生物因子（降水、土壤温度、水
分、质地、Ｃ ／ Ｎ 等）两大类［３⁃４］，其中土壤水分是最为关键的一个因子。 一般情况下，土壤含水量较低时土壤呼

吸速率也相应较低，土壤含水量适宜时土壤呼吸速度达到最大值，土壤含水量超过一定范围后土壤呼吸速率

受到抑制而逐渐下降［５］。 土壤水分作用于土壤呼吸的直接途径是改变土壤中根系和微生物的生理活性，而
间接途径是影响底物代谢和气体扩散速率［５］。 土壤呼吸作为大气 ＣＯ２的主要来源和全球碳循环的重要组成

部分，对其进行准确测定对于陆地生态系统碳循环和碳通量研究具有重要意义［６］。
生物结皮是干旱环境下由细菌、真菌、藻类、地衣以及苔藓等微生物与表层土壤复合作用形成的共同

体［７］。 它普遍存在于全世界所有的干旱和半干旱地区，覆盖面积超过陆地总面积的 ３５％，是陆地生态系统的

重要组成部分［８］。 研究逐渐发现，生物结皮可对土壤水分循环、养分循环、碳氮固存、水土流失、生物多样性

以及植被恢复等几乎所有地表生态过程产生重要影响［９］，其中影响土壤呼吸是一个重要方面［１０］。 通常认为，
生物结皮主要通过以下 ３ 种途径影响土壤呼吸。 （１）生物结皮层寄居有大量且多样的微生物群落，这些微生

物会显著提高土壤呼吸速率［１１］；（２）致密的生物结皮层会堵塞土壤孔隙，阻碍土壤与大气 ＣＯ２交换［１２⁃１４］；（３）
生物结皮通过改变土壤温度和土壤水分等间接影响土壤呼吸［１５⁃１７］。 由于生物结皮成分复杂多样，同时土壤

呼吸影响因素众多，因此在不同气候区的研究结果差异较大［１０， １８⁃１９］。

２ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ３７ 卷　
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土壤水分是影响土壤呼吸的关键因子，而降雨是土壤水分的唯一补充途径。 降雨通常会激发土壤微生物

和植物根系的生理活性，同时改变土壤通透性和有机质分解，以此增加土壤呼吸强度，但研究结果并非完全如

此［２０］。 在干旱和半干旱地区，目前已开展了较多土壤呼吸对降雨的响应规律研究，但这些研究主要针对维管

束植物下的土壤呼吸［２１⁃２２］，而关于生物结皮土壤呼吸对降雨响应规律的研究相对较少。 例如：在腾格里沙漠

东南缘，５—２０ ｍｍ 降雨对藻结皮和藓结皮呼吸具有显著的激发作用［２３⁃２４］，但极端降雨（降雨量和降雨强度）
后藻结皮和混生结皮的呼吸速率会受到明显抑制［２５］，且藻结皮和藓结皮呼吸对多重干湿交替的响应规律不

同［２６］；在鄂尔多斯沙地，齐玉春等［２７］指出藻结皮呼吸对土壤水分变化的响应比裸地更为敏感；在古尔班通古

特沙漠，吴林等［２８］发现模拟降雨增加了地衣结皮的表观土壤碳释放量。 与此类似，国外相关地区也得出了降

雨增加生物结皮呼吸速率［２９⁃３１］以及降雨降低生物结皮呼吸速率［３２⁃３３］ 的结论，其中气候差异和生物结皮类型

不同可能是主要原因。
降雨和土壤水分是土壤呼吸的关键影响因素，而生物结皮是干旱和半干旱地区土壤呼吸的重要来源，但

生物结皮土壤呼吸对降雨的响应规律如何，目前国内外研究均不够深入，尤其在我国黄土高原地区研究不多。
黄土高原自实施退耕还林（草）工程以来，藓结皮大面积发育，覆盖度可达 ６０％—７０％，且黄土和风沙土两种

土壤上发育的藓结皮显著不同［３４⁃３６］。 基于此，本研究针对黄土高原黄土和风沙土上发育的藓结皮，分别进行

２、４、６、１０、２０、３０、４０ ｍｍ 的模拟降雨，并使用便携式土壤碳通量分析仪测定雨前和雨后藓结皮的呼吸速率，对
比分析降雨量对藓结皮呼吸速率的影响；同时，在 ４０ ｍｍ 降雨后的 ０—２４ ｈ 连续测定藓结皮的呼吸速率变化，
分析藓结皮呼吸速率随雨后历时的变化规律。 研究结果可从降雨量和雨后历时两方面，明确黄土高原黄土和

风沙土上藓结皮土壤呼吸对模拟降雨的响应规律，为黄土高原区域碳通量估算和碳循环研究提供参考依据。

１　 材料与方法

１．１　 研究区概况

研究区位于黄土高原北部的陕西省神木县六道沟流域（３８°４６′—４８°５１′Ｎ，１１０°２１′—１１０°２３′Ｅ）。 流域面

积 ６．８９ ｋｍ２，海拔 １０９４—１２７３ ｍ，属于黄土丘陵区向鄂尔多斯高原过渡的水蚀风蚀交错带，也是黄土高原水土

流失最为严重的区域［３７］。 该流域属中温带半干旱气候，地形特点为典型的盖沙黄土丘陵区，多年平均降雨量

４０９ ｍｍ，降雨集中在 ６ 至 ９ 月，占全年降雨量的 ７０％—８０％。 流域分为东西两个部分，西侧以风沙土（Ｕｓｔ⁃
Ｓａｎｄｉｃ Ｅｎｔｉｓｏｌｓ，质地为砂土）为主，东侧大部分为黄土（Ｌｏｓ⁃Ｏｒｔｈｉｃ⁃Ｅｎｔｉｓｏｌ，质地为砂质壤土）覆盖。
１．２　 实验设计

本研究包括藓结皮呼吸速率对不同降雨量的响应实验和雨后不同时间藓结皮呼吸速率变化实验两部分。
其中，藓结皮呼吸速率对不同降雨量的响应实验设藓结皮类型和降雨量 ２ 因素，藓结皮类型设黄土上藓结皮

和风沙土上藓结皮 ２ 水平，降雨量设 ０、２、４、６、１０、２０、３０、４０ ｍｍ 共 ８ 水平，即 １６ 种处理，每种处理重复 ３ 次，
共 ４８ 个样本。 对雨后不同时间藓结皮呼吸速率变化实验，设藓结皮类型和时间 ２ 因素，藓结皮类型设黄土上

藓结皮和风沙土上藓结皮 ２ 水平，降雨量统一设置为 ４０ ｍｍ，时间设雨前及雨后 ０、０．２５、０．５、１、２、１２、２４ ｈ 共 ８
水平，即 １６ 种处理，每种处理重复 ３ 次，共 ４８ 个样本。
１．３　 测定指标和方法

根据实验设计和野外实地调查结果，于 ２０１５ 年 ７ 月在研究区黄土和风沙土上选定发育良好的藓结皮样

地各一处，并在每个样地内随机设定 ２４ 个藓结皮样点（１ ｍ×１ ｍ），共 ４８ 个样点。 所选样地情况以及样地内

藓结皮的基本特征见表 １，其中风沙土上藓结皮的生长发育状况明显好于黄土，但黄土上藓结皮的藓类植物

更为粗壮、地上部分更高，且颜色更深。 与实验设计的 ４８ 个样本相对应，对上述选定的 ４８ 个藓结皮样点，待
天气晴好时的正午，使用喷壶均匀喷洒设定量的去离子水至每个样点的藓结皮表面，并控制喷洒速度以避免

产生地表径流。 喷洒结束后等待 ５ ｍｉｎ，使用便携式土壤碳通量分析仪（ＬＩ⁃ ８４０，美国 ＬＩ⁃ＣＯＲ 公司）对每个样

点藓结皮的呼吸速率依次进行观测（测量时间 ２ ｍｉｎ），同时使用土壤水分传感器同步测量表层 ５ ｃｍ 土壤体积

３　 １１ 期 　 　 　 肖波　 等：黄土和风沙土上藓结皮土壤呼吸对模拟降雨的响应规律 　
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含水量。 实验中由多人配合对每个藓结皮样点依次逐一喷水和测量，以避免测量时间先后差异对结果的

影响。
对雨后不同时间藓结皮呼吸速率变化实验，根据实验设计随机选定 ６ 个藓结皮样点，于天气晴好时，雨前

测定藓结皮的呼吸速率；继而使用喷壶均匀喷洒 ４０ ｍｍ 降雨，随后在 ０、０．２５、０．５、１、２、１２、２４ ｈ 时对每个样点

的藓结皮呼吸速率分别进行一次测量，并同步测量表层 ５ ｃｍ 土壤体积含水量。

表 １　 所选样地情况以及黄土和风沙土上藓结皮的基本特征

Ｔａｂｌｅ １　 Ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ ｏｆ ｓａｍｐｌｉｎｇ ｓｉｔｅｓ ａｎｄ ｍｏｓｓ ｃｒｕｓｔｓ ｏｎ ｌｏｅｓｓ ａｎｄ ａｅｏｌｉａｎ ｓｏｉｌｓ

测定指标
Ｍｅａｓｕｒｅｍｅｎｔｓ

黄土上藓结皮
Ｍｏｓｓ ｃｒｕｓｔｓ ｏｎ ｌｏｅｓｓ ｓｏｉｌ

风沙土上藓结皮
Ｍｏｓｓ ｃｒｕｓｔｓ ｏｎ ａｅｏｌｉａｎ ｓｏｉｌ

土壤质地 Ｓｏｉｌ ｔｅｘｔｕｒｅ 砂质壤土 砂土

土地利用 Ｌａｎｄ ｕｓｅ 草地 灌木林地

坡度 Ｓｌｏｐｅ ｇｒａｄｉｅｎｔ ／ ° ２０—２５ ５—１０

结皮盖度 Ｃｏｖｅｒａｇｅ ｏｆ ｍｏｓｓ ｃｒｕｓｔｓ ／ ％ ４７±１０ ｂ（１） ９５±５ ａ

藓生物量 Ｍｏｓｓ ｂｉｏｍａｓｓ ／ （ｇ ／ ｍ２） ８９．４９±３．５５ ａ １５２．９９±７．５２ ａ

藓植株密度 Ｍｏｓｓ ｄｅｎｓｉｔｙ ／ （株 ／ ｃｍ２） ２９．８±２．８ ｂ ５５．９±３．９ ａ

藓的种类 Ｍｏｓｓ ｓｐｅｃｉｅｓ

极地真藓（Ｂｒｙｕｍ ａｒｃｔｉｃｕｍ （Ｒ． Ｂｒｏｗｎ） Ｂ． Ｓ．
Ｇ．）、真藓（Ｂ． ａｒｇｅｎｔｅｕｍ Ｈｅｄｗ．）、土生扭口
藓 （ Ｂａｒｂｕｌａ ｖｉｎｅａｌｉｓ ）、 细 叶 扭 口 藓 （ Ｂ．
ｐｅｒｏｂｔｕｓａ （Ｂｒｏｔｈ．） Ｃｈｅｎ）

极地真藓、真藓、土生扭口藓、细叶扭口藓

　 　 同行不同字母表示黄土和风沙土上藓结皮在 ５％水平差异显著

１．４　 数据处理

使用 ＳＰＳＳ Ｓｔａｔｉｓｔｉｃｓ ２２ 的描述性统计计算每种处理的平均值和标准误差，同时使用 ｔ 检验和单因素方差

分析检验不同处理之间的差异及其显著性。 使用 ＯｒｉｇｉｎＰｒｏ ９．２ 进行绘图和数据拟合。

２　 结果与分析

图 １　 黄土和风沙土上藓结皮呼吸速率对不同降雨量的响应

　 Ｆｉｇ．１　 Ｒｅｓｐｏｎｓｅｓ ｏｆ ｓｏｉｌ ｒｅｓｐｉｒａｔｉｏｎ ｒａｔｅｓ ｏｆ ｍｏｓｓ ｃｒｕｓｔｓ ｔｏ ｒａｉｎｆａｌｌ

ｇｒａｄｉｅｎｔ ｏｎ ｌｏｅｓｓ ａｎｄ ａｅｏｌｉａｎ ｓｏｉｌｓ

２．１　 藓结皮呼吸速率对降雨量的响应

黄土和风沙土上藓结皮的呼吸速率对降雨活动均

有明显响应，但其响应规律不同。 黄土上藓结皮的呼吸

速率随降雨量增加呈现一直升高的趋势，但增幅逐渐减

小。 ２、４、６、１０、２０、３０、４０ ｍｍ ７ 种降雨量后藓结皮呼吸

速率的增幅分别为 ２．８９、４．５９、５．１９、５．４８、５．７５、６．１１ 以

及 ６．３８ 倍，其呼吸速率峰值出现在 ４０ ｍｍ 降雨后，峰值

为 ４．７２ μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１，是降雨前藓结皮呼吸速率的 ７．３８
倍。 风沙土上藓结皮的呼吸速率随降雨量增加呈先升

高、后降低的规律，七种降雨量后藓结皮的呼吸速率分

别比降雨前增加了 ０．７３、３．４８、４．３８、３．３７、１．８３、１．３１ 以

及 ０．７５ 倍，其呼吸速率峰值出现在 ６ ｍｍ 降雨后，峰值

为 ２． ６９ μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１，是降雨前藓结皮呼吸速率的

５．３８ 倍。 尽管两种土壤上藓结皮呼吸速率随降雨量的

变化趋势不同，但都可以分为两个阶段（图 １）。 在 ０—６ ｍｍ 的降雨量范围，两种土壤上藓结皮的呼吸速率均

随降雨量增加而直线增加（ ｒ＞０．９７８， Ｐ＜０．０１７），但黄土上藓结皮的呼吸速率增加更快。 在 ６—４０ ｍｍ 的降雨

量范围，黄土上藓结皮的呼吸速率随降雨量增加而缓慢增加（ ｒ＝ ０．９８５， Ｐ ＝ ０．００７），但风沙土上藓结皮的呼吸

速率却随降雨量增加而直线降低（ ｒ＝ －０．９８４， Ｐ＝ ０．００２）。 表 ２ 中的方差分析结果显示，雨前及 ７ 种降雨量后
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藓结皮的呼吸速率存在显著差异（黄土：Ｆ＝ １０６．４３，Ｐ＜０．００１；风沙土：Ｆ ＝ １０７．９４，Ｐ＜０．００１），而且两两之间也

大多存有显著差异。
不同降雨量下黄土上藓结皮的呼吸速率一致高于风沙土上的藓结皮（表 ２）。 雨前黄土上藓结皮的呼吸

速率比风沙土上藓结皮的呼吸速率高 ２７．２％，二者较为接近；但雨后黄土上藓结皮的呼吸速率比风沙土上藓

结皮的呼吸速率高 ３６．２％—４３８．７％，二者的差异随降雨量增大而逐渐增大。 ｔ 检验结果显示，雨前两种土壤

上藓结皮的呼吸速率不存在显著差异（ ｔ＝ １．１２， Ｐ＝ ０．３２６），但雨后两种土壤上藓结皮的呼吸速率一致存在显

著差异（ ｔ＞２．８０， Ｐ＜０．０４９）。

表 ２　 不同降雨量下黄土和风沙土上藓结皮呼吸速率的差异比较

Ｔａｂｌｅ ２　 Ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅｓ ｉｎ ｓｏｉｌ ｒｅｓｐｉｒａｔｉｏｎ ｒａｔｅｓ ｏｆ ｍｏｓｓ ｃｒｕｓｔｓ ｂｅｔｗｅｅｎ ｌｏｅｓｓ ａｎｄ ａｅｏｌｉａｎ ｓｏｉｌｓ ｕｎｄｅｒ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｒａｉｎｆａｌｌ

降雨量
Ｒａｉｎｆａｌｌ ／ ｍｍ

藓结皮呼吸速率 ／ （μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１）
Ｓｏｉｌ ｒｅｓｐｉｒａｔｉｏｎ ｒａｔｅ ｏｆ ｍｏｓｓ ｃｒｕｓｔｓ

黄土 Ｌｏｅｓｓ ｓｏｉｌ 风沙土 Ａｅｏｌｉａｎ ｓｏｉｌ

相对差值

ＲＥ ／ ％（１）
ｔ 值

ｔ ｖａｌｕｅ
Ｐ 值

Ｐ ｖａｌｕｅ

０ ０．６４±０．１９ ｆ（２） ０．５０±０．０７ ｇ ２７．２ １．１２ ０．３２６

２ ２．４９±０．３９ ｅ １．８３±０．１１ ｃ ３６．２ ２．８０ ０．０４９

４ ３．５８±０．３９ ｄ ２．２４±０．０６ ｂ ５９．７ ５．９５ ０．００４

６ ３．９６±０．１８ ｃｄ ２．６９±０．０３ ａ ４７．６ １２．２７ ＜０．００１

１０ ４．１６±０．１６ ｂｃ ２．１８±０．２９ ｂ ９０．４ １０．４１ ＜０．００１

２０ ４．３２±０．０７ ａｂｃ １．４２±０．１０ ｄ ２０５．４ ４３．１１ ＜０．００１

３０ ４．５６±０．０２ ａｂ １．１５±０．０６ ｅ ２９５．１ ４４．１０ ＜０．００１

４０ ４．７２±０．０５ ａ ０．８７±０．０９ ｆ ４３８．７ ６５．７８ ＜０．００１

　 　 （１）相对差值＝（ＲＬｏｅｓｓ－ＲＡｅｏｌｉａｎ） ／ ＲＡｅｏｌｉａｎ×１００；ＲＬｏｅｓｓ为风沙土上藓结皮的呼吸速率；（２）同列不同字母表示不同降雨量的藓结皮呼吸速率在 ５％

水平差异显著

图 ２　 黄土和风沙土上藓结皮呼吸速率随雨后历时的变化

　 Ｆｉｇ． ２ 　 Ｃｈａｎｇｅｓ ｏｆ ｓｏｉｌ ｒｅｓｐｉｒａｔｉｏｎ ｒａｔｅｓ ｏｆ ｍｏｓｓ ｃｒｕｓｔｓ ａｆｔｅｒ

ｒａｉｎｆａｌｌ ｏｎ ｌｏｅｓｓ ａｎｄ ａｅｏｌｉａｎ ｓｏｉｌｓ

２．２　 藓结皮呼吸速率随雨后历时的变化

两种土壤上藓结皮的呼吸速率在雨后呈现相似的变化规律，即土壤呼吸速率在雨后迅速达到峰值，其后

逐渐降低并恢复到雨前水平，但这一过程在两种土壤上略有不同。 在黄土上，藓结皮的呼吸速率在雨后即刻

达到峰值（４．５６ μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１），比雨前增加了 ６．８６ 倍；在随后的 ２ ｈ 内，藓结皮呼吸速率迅速下降到峰值的一

半左右（２．４５ μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１），但仍比雨前增加了 ２．６４ 倍；在之后的 ２２ 小时内，藓结皮的呼吸速率缓慢降低，并
大致恢复到雨前水平（０．６６ μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１）。 在风沙土上，藓结皮的呼吸速率在雨后迅速增加，至 ３０ ｍｉｎ 左右

达到峰值（２．７６ μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１），比雨前增加了 ４．７５ 倍；之后同样经历了迅速降低阶段（０．５—２ ｈ）和缓慢降低阶

段（２—２４ ｈ），达到 ０．５４ μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１，与雨前持平。 由

图 ２ 可见，藓结皮呼吸速率在雨后的变化过程可分为两

个阶段，即迅速增加阶段和逐渐降低阶段。 在迅速增加

阶段，藓结皮的呼吸速率与雨后历时成线性正相关关系

（ ｒ＝ ０．９４， Ｐ＝ ０．０５）；在逐渐降低阶段，藓结皮的呼吸速

率与雨后历时成幂函数关系（Ｒ２ ＞０．７７， Ｐ＜０．００１）。 不

同的是，黄土上藓结皮的呼吸速率在雨后增加更快（即
刻达到峰值），风沙土上藓结皮的呼吸速率增加相对较

慢（３０ ｍｉｎ 达到峰值）。 方差分析结果（表 ３）显示，雨
后不同时间藓结皮的呼吸速率在总体上存在显著差异

（黄土：Ｆ ＝ ５７７．８３， Ｐ＜０．００１；风沙土：Ｆ ＝ ４５０． ４１， Ｐ＜
０．００１），且两两之间也存在显著差异。

黄土上藓结皮的呼吸速率在雨后不同时间均高于

风沙土上藓结皮的呼吸速率（表 ３），二者的差值最高可
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达 １．４２ 倍。 除雨后 ０．５ ｈ 外，其他时间藓结皮的呼吸速率在黄土和风沙土上均存在显著差异（ ｔ＞４．０１， Ｐ＜
０．０１６）。

表 ３　 雨后不同时间黄土和风沙土上藓结皮呼吸速率的差异比较

Ｔａｂｌｅ ３　 Ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅｓ ｉｎ ｓｏｉｌ ｒｅｓｐｉｒａｔｉｏｎ ｒａｔｅｓ ｏｆ ｍｏｓｓ ｃｒｕｓｔｓ ｂｅｔｗｅｅｎ ｌｏｅｓｓ ａｎｄ ａｅｏｌｉａｎ ｓｏｉｌｓ ａｆｔｅｒ ｒａｉｎｆａｌｌ

雨后历时
Ｔｉｍｅ ａｆｔｅｒ ｒａｉｎｆａｌｌ ／ ｈ

藓结皮呼吸速率 ／ （μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１）
Ｓｏｉｌ ｒｅｓｐｉｒａｔｉｏｎ ｒａｔｅ ｏｆ ｍｏｓｓ ｃｒｕｓｔｓ

黄土 Ｌｏｅｓｓ ｓｏｉｌ 风沙土 Ａｅｏｌｉａｎ ｓｏｉｌ
相对差值 ＲＥ ／ ％（１） ｔ 值

ｔ ｖａｌｕｅ
Ｐ 值

Ｐ ｖａｌｕｅ

－０．１（２） ０．５８±０．０３ ｇ（３） ０．４８±０．０１ ｇ ２１．３ ５．７９ ０．００４

０ ４．５６±０．２２ ａ １．８８±０．０６ ｃ １４２．４ ２０．６４ ＜０．００１

０．２５ ３．４３±０．０９ ｂ ２．１５±０．０６ ｂ ５９．７ １９．５５ ＜０．００１

０．５ ２．７０±０．０４ ｃ ２．７６±０．０６ ａ －２．２ －１．４４ ０．２２３

１ ２．５１±０．０８ ｄ １．５９±０．０８ ｄ ５８．４ １４．１５ ＜０．００１

２ ２．１１±０．０８ ｅ １．３１±０．１１ ｅ ６０．７ １０．６７ ＜０．００１

１２ １．３６±０．０８ ｆ ０．９０±０．０６ ｆ ５１．５ ７．９７ ０．００１

２４ ０．６６±０．４４ ｇ ０．５４±０．０３ ｇ ２３．０ ４．０１ ０．０１６

　 　 （１）相对差值＝（ＲＬｏｅｓｓ－ＲＡｅｏｌｉａｎ） ／ ＲＡｅｏｌｉａｎ×１００；ＲＬｏｅｓｓ为风沙土上藓结皮的呼吸速率，ＲＡｅｏｌｉａｎ为风沙土上藓结皮的呼吸速率；（２）降雨前 ５ ｍｉｎ

Ｆｉｖｅ ｍｉｎｕｔｅｓ ｂｅｆｏｒｅ ｒａｉｎｆａｌｌ； （３）同列不同字母表示不同雨后历时的藓结皮呼吸速率在 ５％水平差异显著

２．３　 藓结皮呼吸速率与表层土壤含水量的关系

如图 ３ 所示，藓结皮呼吸速率与表层 ５ ｃｍ 土壤含水量的关系可分为两个阶段，且在两个阶段均与土壤含

水量成显著的线性相关关系，但这种相关关系在黄土和风沙土上是不同的。 在黄土（图 ３ａ）上，当表层土壤含

水量小于约 ３％时，藓结皮的呼吸速率随土壤含水量增加而线性快速增加；当表层土壤含水量超过约 ３％时，
藓结皮的呼吸速率随土壤含水量增加而缓慢增加。 在风沙土（图 ３ｂ）上，当表层土壤含水量小于约 ４％时，藓
结皮的呼吸速率随土壤含水量增加而线性快速增加；当表层土壤含水量超过约 ４％以后，藓结皮的呼吸速率

随土壤含水量增加而迅速降低；当表层土壤含水量约为 ４％时，藓结皮的呼吸速率达到峰值，为 ２．６９ μｍｏｌ ｍ－２

ｓ－１。 可见，表层土壤含水量增加对黄土上藓结皮呼吸有正效应，但对风沙土上藓结皮呼吸在低含水量时有正

效应、在高含水量时有负效应，其土壤含水量阈值为 ３％—４％。

图 ３　 黄土和风沙土上藓结皮呼吸速率与表层土壤含水量的关系

Ｆｉｇ．３　 Ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐｓ ｂｅｔｗｅｅｎ ｓｏｉｌ ｒｅｓｐｉｒａｔｉｏｎ ｒａｔｅｓ ｏｆ ｍｏｓｓ ｃｒｕｓｔｓ ａｎｄ ｓｕｒｆａｃｅ ｓｏｉｌ ｗａｔｅｒ ｃｏｎｔｅｎｔ ｏｎ ｌｏｅｓｓ ａｎｄ ａｅｏｌｉａｎ ｓｏｉｌｓ

３　 讨论

本研究表明，不同降雨量的模拟降雨均能使黄土高原黄土和风沙土上藓结皮的呼吸速率显著增加，２—４０
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ｍｍ 的降雨可使黄土上藓结皮的呼吸速率增加 ２．８９—６．３８ 倍，可使风沙土上藓结皮的呼吸速率增加 ０．７３—４．
３８ 倍，这与其他研究区的结果基本吻合。 例如，在古尔班通古特沙漠，经过 ２、５、１５ ｍｍ 降水处理后生物结皮

（藓和地衣的混生结皮）的呼吸速率平均是雨前的 １．５１、２．７５、３．０６ 倍［２８］；５、１０、２０ ｍｍ 降雨后藓结皮和藻结皮

的呼吸速率分别是雨前的 ４３—５８ 倍和 ２１—２５ 倍［２３］；在青藏高原高寒沙地，韩海燕［３８］研究得出，经过 １、２、５、
１０ ｍｍ 降水处理后，藓和地衣结皮的呼吸速率分别是干土的 ９．１３、６．７３、３．１７、８．６４ 倍。 尽管研究区不同、降雨

量不同、生物结皮类型不同以及所导致的土壤呼吸增幅不同，但这些研究均一致表明，降雨对生物结皮土壤呼

吸有显著的促进作用，这种促进作用可能主要源于雨后土壤含水量增加激发了土壤微生物的生理活性，使干

旱缺水时休眠的土壤微生物立即恢复其生命活动，加速了有机质等底物的分解和释放，从而释放出大量的

ＣＯ２
［２３， ３９］。 在干旱和半干旱地区，降雨稀少和土壤水分匮乏是土壤微生物进行生命活动的关键限制因素。

这些土壤微生物大多具有特殊的干旱适应机制，他们在干旱缺水时处于休眠状态，并在雨后迅速恢复其活性

和生命活动。 因此，从土壤微生物活性的角度来讲，降雨活动显然能够促进土壤呼吸。 然而在不同气候区，降
雨对生物结皮呼吸速率的增加幅度可能是不同的，这可能因为：（１）不同气候区具有不同的气候特征和降雨

格局，这在很大程度上决定了土壤中微生物的数量和群落多样性，导致降雨后微生物活性的变化程度也不尽

相同，继而使得土壤呼吸速率变化幅度不同；（２）生物结皮的类型和分布具有明显的地域特征，不同气候区具

有不同类型的生物结皮以及显著不同的微生物群落组成，因此对降雨的响应程度不同；（３）土壤类型在一定

程度上决定了该土壤上所形成生物结皮的类型并影响其理化性质，因此不同土壤上生物结皮所含有机质含量

不同，导致微生物进行有机质分解时所增加的土壤呼吸强度不同。 综上，生物结皮的发育使得土壤微生物组

成和土壤呼吸过程更为复杂，使土壤呼吸对降雨的直接和间接响应规律趋于多样。
本研究中，不同降雨量对藓结皮呼吸速率的增幅是不同的：在 ０—６ ｍｍ 降雨中，两种土壤上藓结皮的呼

吸速率均随降雨量增加而迅速升高，二者成显著线性正相关关系；在 ６—４０ ｍｍ 降雨中，黄土上藓结皮的呼吸

速率随降雨量增加而缓慢升高，但风沙土上藓结皮的呼吸速率随降雨量增加而快速降低。 与此对应，藓结皮

呼吸速率与表层土壤含水量存有显著相关关系，在含水量较低时二者显著正相关，在含水量较高时二者对于

黄土上藓结皮为正相关、对于风沙土上藓结皮为负相关，其土壤含水量阈值为 ３％—４％。 可见，过高的降雨量

不仅会减弱降雨对生物结皮呼吸的激发作用（黄土），甚至会抑制和阻碍生物结皮呼吸（风沙土），这一现象在

腾格里沙漠也有报道。 在腾格里沙漠东南缘，赵洋等［２５］指出极端降雨（降雨量和降雨强度）对生物结皮呼吸

有抑制作用，藻结皮和混生结皮的呼吸速率在 ４４．７ ｍｍ（雨强 ０．０４ ｍｍ ／ ｍｉｎ）极端降雨后分别降低了 ４０％和

５８．３％，在 ０．５５ ｍｍ ／ ｍｉｎ（降雨量 ８．３ ｍｍ）极端降雨后平均降低了 ４２．９％。 赵洋等［２５］将极端降雨后生物结皮呼

吸速率的降低归因雨水填充土壤孔隙以及生物结皮中有机物质（多糖和胞外分泌物等）膨胀堵塞土壤孔隙。
雨后生物结皮土壤通气性变差，不仅导致土壤含氧量降低、土壤呼吸受到抑制，而且造成土壤呼吸所释放的

ＣＯ２无法排出土壤。 由于黄土和风沙土具有不同的理化性质（透气性、导水性等），且两种土壤上发育的藓结

皮具有不同的特征［１０， ３６，４０］，因此黄土和风沙土上藓结皮呼吸对降雨表现出不同的响应规律。
本研究发现，两种土壤上藓结皮的呼吸速率随雨后历时表现出相似的变化规律，即雨后迅速升高、之后逐

渐降低，并在 ２４ ｈ 左右回归到雨前水平；但黄土上藓结皮的呼吸速率在雨后即刻达到峰值，而风沙土上藓结

皮的呼吸速率在雨后 ３０ ｍｉｎ 左右方达到峰值，这与赵蓉等［２３］ 的研究结果相符。 在腾格里沙漠东南缘，赵蓉

等［２３］研究发现，藻结皮和藓结皮的呼吸速率在 ２０ ｍｍ 降雨后迅速升高，并在 ０．５—２ ｈ 达到峰值，然后逐渐下

降并恢复到雨前水平。 需要指出的是，雨后生物结皮呼吸速率的快速升高一方面是土壤微生物对降雨和土壤

水分增加快速响应的结果，另一方面还可能是降雨填充土壤孔隙后将先前土壤呼吸产生的 ＣＯ２排出土壤的结

果［２５］。 因此，雨后土壤呼吸速率的即刻快速增加并非完全是生物结皮呼吸对降雨的响应。
此外，需要特别指出的是，本研究中藓结皮土壤呼吸对模拟降雨的响应规律可能伴随有土壤温度的影响。

降雨活动除了通过增加土壤湿度、激发土壤微生物活性从而增加土壤呼吸速率之外，还可能通过影响土壤温

度继而改变土壤呼吸强度［４１］，且土壤温度对土壤呼吸的影响程度在特定情况下可能远大于土壤含水量对土

７　 １１ 期 　 　 　 肖波　 等：黄土和风沙土上藓结皮土壤呼吸对模拟降雨的响应规律 　



ｈｔｔｐ： ／ ／ ｗｗｗ．ｅｃｏｌｏｇｉｃａ．ｃｎ

壤呼吸的影响。 通常情况下，土壤呼吸速率与土壤温度成正相关关系，土壤温度越高则土壤呼吸强度越

大［４１］，这一规律对于生物结皮同样成立［１０］。 研究证实，黄土和风沙土上藓结皮的呼吸速率日变化曲线与土

壤温度日变化曲线高度一致，表明两种土壤上藓结皮的呼吸速率与表层土壤温度高度相关［１０］。 本研究中，夏
季天气晴好时，正午藓结皮的表层土壤温度可超过 ５５℃，模拟降雨一方面向土壤中输入了大量处于常温（约
２５℃）状态的水分，使土壤温度迅速降低；另一方面，模拟降雨后土壤蒸发强烈，水分蒸发带走了大量热量使

土壤温度进一步降低。 因此，模拟降雨可使藓结皮土壤温度快速下降，继而导致藓结皮呼吸速率降低，这可从

一定程度上解释本研究中模拟降雨后藓结皮土壤呼吸速率下降的结果。 同时，模拟降雨对两种土壤上藓结皮

土壤温度的影响可能存有较大差异，这是因为：（１）两种土壤的质地不同，其热特性（地表反射率、土壤热容

量、热导率）本身差异较大；（２）生物结皮可显著改变土壤热特性［１６⁃１７］，而两种土壤上藓结皮的特征（生物量、
覆盖度等）不同，因此两种藓结皮对土壤热特性的影响程度也不同；（３）生物结皮可显著改变土壤蒸发速

率［３６］，因此两种不同特征的藓结皮对模拟降雨后土壤蒸发速率的影响程度也不同，即土壤热量散失的多少与

快慢不同。 综上，通过降低土壤温度间接改变土壤呼吸速率是降雨影响土壤呼吸的一个重要途径，该途径对

于藓结皮这一特殊对象不仅同样成立，而且更为复杂。

４　 结论

７ 种降雨量后两种土壤上藓结皮的呼吸速率均显著升高，黄土上藓结皮呼吸速度的增幅为 ２．８９—６．３８
倍，风沙土上藓结皮呼吸速率的增幅为 ０．７３—４．３８ 倍。 ０—６ ｍｍ 降雨中，两种土壤上藓结皮的呼吸速率均随

降雨量增加而迅速升高，二者成显著线性正相关关系；６—４０ ｍｍ 降雨中，黄土上藓结皮的呼吸速率随降雨量

增加而缓慢升高，但风沙土上藓结皮的呼吸速率随降雨量增加而快速降低。 两种土壤上藓结皮的呼吸速率随

雨后历时表现出相似的变化规律，即雨后迅速升高、之后逐渐降低，并在 ２４ ｈ 左右回归到雨前水平；但黄土上

藓结皮的呼吸速率在雨后即刻达到峰值，而风沙土上藓结皮的呼吸速率在雨后 ３０ ｍｉｎ 左右方达到峰值。 黄

土上藓结皮的呼吸速率一致高于风沙土上的藓结皮，前者在不同降雨量和雨后历时中平均比后者高 １５０．０％
和 ５９．６％。 此外，藓结皮呼吸速率与表层土壤含水量存有显著相关关系，在含水量较低（小于约 ４％）时二者

显著正相关，在含水量较高（大于约 ４％）时二者对于黄土上藓结皮为正相关、对于风沙土上藓结皮为负相关。
研究表明，黄土高原藓结皮土壤呼吸对降雨响应快速而直接，但其响应规律对于黄土和风沙土上的藓结皮是

不同的，总体而言黄土上藓结皮对降雨的响应更为持久有效，在区域碳通量估算和碳循环研究中应予以特别

关注。
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