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生物土壤结皮演替对土壤生态化学计量特征的影响

高丽倩１，赵允格１，２，∗，许明祥１，２，孙　 会３，杨巧云２

１ 中国科学院水利部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

２ 西北农林科技大学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 北方民族大学 生物科学与工程学院，银川　 ７５００２１

摘要：生物土壤结皮（生物结皮）是干旱半干旱地区重要的地表覆被物，能够固定碳氮，影响养分循环，从而可能引起土壤化学

计量特征的变化。 以黄土丘陵区不同演替阶段生物结皮为研究对象，研究该区生态恢复初期生物结皮演替对土壤碳（Ｃ）、氮
（Ｎ）、磷（Ｐ）含量及其化学计量特征的影响。 结果表明：（１）生物结皮显著增加了生物结皮层 Ｃ、Ｎ、Ｐ 含量，后期藓结皮较初期

藻结皮 Ｃ、Ｎ、Ｐ 含量分别增加了 １６１％、１２７％和 ９％，均显著高于其下 ０—１０ ｃｍ 土壤；（２）土壤 Ｃ ／ Ｎ 随着生物结皮演替变化较小，
范围为 １０．０—１１．８，Ｃ ／ Ｐ 和 Ｎ ／ Ｐ 在演替后期分别是初期的 ２．４ 倍和 ２．１ 倍， 均显著高于其下 ０—１０ ｃｍ 土壤；（３）生物结皮土壤

Ｃ ／ Ｎ、Ｃ ／ Ｐ 与 Ｎ ／ Ｐ 受坡向影响较大，并与藓生物量显著正相关，与土壤容重显著负相关；（４）生物结皮显著影响土壤 Ｃ、Ｎ、Ｐ 含量

及其化学计量特征，使生物结皮层显著不同于其下层土壤及裸地；（５）生物结皮演替加速表层土壤养分恢复，影响程度可至其

下 ２ ｃｍ 土层。 研究初次从土壤化学计量特征的角度揭示生物结皮对土壤养分循环的贡献，对干旱半干旱地区生态修复和管理

具有指导意义。
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ｔｈｅ ｅｃｏｌｏｇｉｃａｌ ｒｅｓｔｏｒａｔｉｏｎ ａｎｄ ｍａｎａｇｅｍｅｎｔ ｉｎ ａｒｉｄ ａｎｄ ｓｅｍｉ⁃ａｒｉｄ ｒｅｇｉｏｎｓ．

Ｋｅｙ Ｗｏｒｄｓ： ｍｏｓｓ； ｃｙａｎｏｂａｃｔｅｒｉａ； ｃａｒｂｏｎ； ｎｉｔｒｏｇｅｎ； ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓ； ｅｃｏｌｏｇｉｃａｌ ｒｅｓｔｏｒａｔｉｏｎ； ａｒｉｄ ａｎｄ ｓｅｍｉ⁃ａｒｉｄ ｒｅｇｉｏｎｓ

生态化学计量学，是研究生物系统能量平衡和多重化学元素平衡的科学，以及元素平衡对生态交互作用

影响的一种理论，是近年来新兴的一个生态学研究领域，是生态学与生物化学、土壤化学研究领域的新方向，
也是研究土壤———植物相互作用与碳（Ｃ）、氮（Ｎ）、磷（Ｐ）循环的新思路［１⁃２］。 目前，生态化学计量学已经广

泛应用于种群动态、养分利用效率、生态系统比较分析和森林演替与衰退及全球 Ｃ、Ｎ、Ｐ 生物地球化学循环等

研究中，并取得了许多研究成果［２］。 土壤作为生态系统养分循环的重要调节者而备受重视，因此生态化学计

量学在土壤养分循环与限制作用研究中的应用也越来越受到关注［２⁃４］。
生物土壤结皮（简称生物结皮）在干旱、半干旱生态系统中占有重要位置，其中的固氮蓝藻可以增加表层

土壤的 Ｎ 输入［５⁃６］，结皮生物固定的 Ｃ 可以增加表层土壤的有机质含量，保持土壤肥力［７⁃８］。 因此，其对干旱

半干旱地区的养分循环有着不可忽视的作用［７， ９］。 据估计，每年由生物结皮输入土壤的 Ｎ 可达 ０．７—１００ ｋｇ ／
ｈｍ２ ［６，１０］，对 Ｃ 的吸收约为 ３．９ Ｐｇ ／ ａ，相当于陆地植被净初级生产力的 ７％ ［１１］。 生物结皮可以活化 Ｐ，使表层

全 Ｐ 及速效 Ｐ 均显著增加［１２⁃１４］。 因此，生物结皮的发育演替可能同时改变了土壤养分的化学计量特征，相关

的研究却鲜见报道。 而从生态化学计量特征的角度分析干旱半干旱地区生物结皮对土壤养分的贡献，可能更

能揭示生物结皮在生态系统中对养分的供给功能。 基于此，本研究以黄土丘陵区生态恢复初期（＜ ３０ ａ）生物

结皮为对象，研究该区生物结皮演替过程中 Ｃ、Ｎ、Ｐ 含量及其化学计量特征的变化，从土壤化学计量特征角度

揭示生物结皮对干旱半干旱生态系统养分的贡献，以期为该区生态恢复和管理提供科学依据。

１　 材料与方法

１．１　 研究区概况

研究主要在陕西省延安市安塞县（１０９°１８′Ｅ，３６°５１′Ｎ）进行。 该县属于典型的黄土高原丘陵沟壑区，气候

区划上属于暖温带半干旱季风气候。 平均海拔 １２００ ｍ，相对高差 １００—３００ ｍ，年均气温 ８．８℃，多年平均降水

量 ５０５ ｍｍ。 年日照 ２３００—２４００ ｈ，≥１０℃的积温为 ３２８２ ℃，干燥度指数 Ｋ ＝ １．４８，无霜期 １５７ ｄ，降水年度分

配不均，７—９ 月降水量占年降水量的 ６０％左右，且多暴雨。
地带性土壤为黑垆土，由于严重的水土流失，黑垆土损失殆尽，土壤以黄土母质上发育来的黄绵土（钙质

干润雏形土）为主。 植被区划上，属于森林草原的南部边缘，地带性植被为暖温性灌草丛和草甸草原群落，主
要物种有长芒草（Ｓｔｉｐａ ｂｕｎｇｅａｎａ）、白羊草（Ｂｏｔｈｒｉｏｃｈｌｏａ ｉｓｃｈａｅｍｕｎ）、达乌里胡枝子（Ｌｅｓｐｅｄｅｚａ ｄａｖｕｒｉｃａ）、铁杆

蒿（Ａｒｔｅｍｉｓｉａ ｓａｃｒｏｒｕｍ）、茭蒿（Ａｒｔｅｍｉｓｉａ ｇｉｒａｌｄｉｉ）、茵陈蒿（Ａｒｔｅｍｉｓｉａ ｃａｐｉｌｌａｒｉｅｓ）、黄刺玫（Ｒｏｓａ ｘａｎｔｈｉｎａ）、狼牙刺

９７６　 ２ 期 　 　 　 高丽倩　 等：生物土壤结皮演替对土壤生态化学计量特征的影响 　



ｈｔｔｐ： ／ ／ ｗｗｗ．ｅｃｏｌｏｇｉｃａ．ｃｎ

（Ｓｏｐｈｏｒａ ｖｉｃｉｉｆｏｌｉａ）、沙棘（Ｈｉｐｐｏｐｈａｅ ｒｈａｍｎｏｉｄｅｓ）以及柠条（Ｃａｒａｇａｎａ ｋｏｒｓｈｉｎｓｋｉｉ）等。
１．２　 样品采集及测定项目

１．２．１　 不同演替阶段生物结皮样品采集

以研究区退耕 ３—３０ ａ 的撂荒地为研究对象，结合生物结皮的盖度及生物量选取人为扰动少，生物结皮

相对完整的退耕地作为研究样地，包括生物结皮的不同发育阶段（表 １），共计 ５６ 个样地。 并以同区域坡耕地

作为裸地对照。 样地特征及物理属性参见文献［１５］。 每个样地用 ２５ 样点法（２５ ｃｍ×２５ ｃｍ 小样方）以样地

形状按照梅花状或之字状布设 １０ 个样方调查生物结皮种类及盖度，记录样方中藓、地衣、藻、裸土、小石砾、高
等植物、植物枯落物的出现频率，以各类物种在调查总点数的百分数计算其相应的覆盖度。 同时记录采样区

海拔、坡度、坡向、植被状况及土壤侵蚀状况等立地条件。 每个样地选取 ５ 点分别采取生物结皮层及其下伏

０—２ ｃｍ，２—５ ｃｍ 和 ５—１０ ｃｍ 的土壤样品，同层混合作为一个分析样。 土壤样品带回实验室风干，过 １ ｍｍ
和 ０．２５ ｍｍ 筛备用。 同时用直径为 ９ ｃｍ 的培养皿在每个土壤样品采集点附近采集原状生物结皮样品，风干

遮光保存以测定生物结皮生物量。 采样时，选取高等植被间的空地进行，避免植被根系影响。
１．２．２　 测定项目及方法

土壤有机碳采用重铬酸钾外加热法测定。
全氮采用凯氏定氮法测定。
全磷采用高氯酸⁃硫酸消解钼锑抗比色法测定。
藓生物量测定：将风干遮光保存的藓结皮用水喷湿，使其脱离休眠状态，然后用打孔器取一定面积（０．９５

ｃｍ２）的样品放入网筛中冲洗，收集网筛中藓植物放至称量瓶中，于 ８５℃杀青 ３０ ｍｉｎ 后，６５℃烘干至恒重后称

重，计算出单位面积藓植物生物量（ｇ ／ ｄｍ２）。 运用聚类分析方法将藓生物量划分为 ６ 个等级，代表生物结皮

的发育阶段，见表 １。

表 １　 生物结皮演替阶段生物量等级划分及概况

Ｔａｂｌｅ １　 Ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ ｏｆ ｔｈｅ ｓａｍｐｌｉｎｇ ｓｉｔｅｓ ｇｒｏｕｐｅｄ ｂｙ ｓｕｃｃｅｓｓｉｏｎａｌ ｓｔａｇｅｓ （ｍｅａｎ±ＳＤ）

生物量等级
Ｂｉｏｍａｓｓ
ｃｌａｓｓｅｓ

样地数
Ｎｕｍｂｅｒ ｏｆ

ｓｉｔｅｓ

藓生物量
Ｍｏｓｓ ｂｉｏｍａｓｓ ／

（ｇ ／ ｄｍ２）

藻生物量
Ｃｙａｎｏｂａｃｔｅｒｉａｌ

ｂｉｏｍａｓｓ ／
（ｍｇ ／ ｇ）

植被盖度
Ｖｅｇｅｔａｔｉｏｎ
ｃｏｖｅｒ ／ ％

生物结皮盖度
Ｂｉｏｃｒｕｓｔ
ｃｏｖｅｒ ／ ％

生物结皮容重
Ｂｕｌｋ ｄｅｎｓｉｔｙ
ｏｆ ｂｉｏｃｒｕｓｔｓ ／
（ｇ ／ ｃｍ３）

１ ４ ３．６７±１．１０ ４０．０±１３．５ ８９．０±８．９ １．２９±０．０２

２ ９ １．７１±０．０５ ５．６８±１．１０ ５７．３±１９．６ ８６．０±３．０ １．１６±０．０６

３ １７ ２．９１±０．１２ ８．２０±１．９３ ５０．６±１７．６ ９０．７±３．１ １．１０±０．０３

４ １３ ３．３１±０．０５ ７．４６±２．７７ ７０．０±５．０ ８１．７±９．３ １．１１±０．０３

５ ９ ４．３１±０．１２ ８．２９±２．１３ ５４．５±２０．５ ８０．５±０．７ １．１３±０．０５

６ ４ ８．８４±０．２７ ５８．８±８．５ ７３．８±５．０ １．１２±０．０２

藻生物量测定［１６］：在暗处用研钵研磨藻结皮，使藻体分散。 取（２±０．０１）ｇ 样品装入具塞刻度试管中，向
试管中加入 １０ ｍＬ 二甲基亚砜（ＤＭＳＯ），置于 ６５℃恒温水浴锅中遮光萃取 １ ｈ，之后用滤纸过滤，取上清液于

波长 ６６５ ｎｍ 和 ７５０ ｎｍ 处测吸光值，然后加 ５ 滴 １ ｍｏｌ ／ Ｌ ＨＣｌ 酸化，１０ ｍｉｎ 后置于波长 ６６５ ｎｍ 和 ７５０ ｎｍ 处再

次测吸光值。 藻类叶绿素 ａ 含量的计算公式为：
Ｃｈｌａ ＝ ２６．７３× Ｅ６６５－Ｅ７５０( ) － Ａ６６５－Ａ７５０( )[ ] ×Ｖ ／ Ｍ （１）

式中： Ｃｈｌａ 为测定的叶绿素 ａ 含量（ｍｇ ／ ｇ）；Ｅ６６５和 Ｅ７５０分别为萃取液酸化前于波长 ６６５ ｎｍ 和 ７５０ ｎｍ 处的吸

光值；Ａ６６５和 Ａ７５０分别为萃取液酸化后于波长 ６６５ ｎｍ 和 ７５０ ｎｍ 处的吸光值；Ｖ 为萃取液体积（ｍＬ）；Ｍ 为土样

质量（ｇ）。
土壤养分恢复指数（ＮＲＩ） ［１７］：以坡耕地为对照，计算土壤 Ｃ、Ｎ、Ｐ 含量及其化学计量比在生物结皮不同

演替阶段与坡耕地之间的差异，最后将各属性的差异求和平均，以定量描述生物结皮演替对土壤养分的恢复

０８６ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ３８ 卷　
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改良作用。 土壤恢复指数的计算公式为：

ＮＲＩ ＝ １
ｎ∑

ｎ

ｉ ＝ １
（（ｘｉ － ｘ′ｉ） ／ ｘ′ｉ） × １００％ （２）

其中，ＮＲＩ 为生物结皮土壤恢复指数； ｘｉ 为生物结皮某一演替阶段第 ｉ 个土壤属性值； ｘ′ｉ 为坡耕地第 ｉ 个土壤

属性值。
１．３　 数据处理

本研究中土壤 Ｃ、Ｎ、Ｐ 比值均采用元素质量比，运用 ＳＰＳＳ １８．０ 对不同演替阶段生物结皮土壤 Ｃ、Ｎ、Ｐ 含

量及其化学计量特征进行单因素方差分析和 ＬＳＤ 多重比较。 其中运用 Ｋｏｌｍｏｇｏｒｏｖ⁃Ｓｍｉｒｎｏｖ ｔｅｓｔ 检验数据的正

态性， Ｌｅｖｅｎｅ′ｓ ｔｅｓｔ 进行方差齐性检验。

２　 结果分析

２．１　 生物结皮演替过程中土壤 Ｃ、Ｎ、Ｐ 含量的变化

土壤有机 Ｃ 含量随着生物结皮的发育演替显著增加（图 １）。 生物结皮由初期阶段（生物量等级 １）演替

至较后期（生物量等级 ６）时，土壤有机 Ｃ 含量增加了 ９．４ ｇ ／ ｋｇ，增幅为 １６１％。 其下层 ０—１０ ｃｍ 土壤有机 Ｃ
含量增幅较小，其中 ０—２ ｃｍ 土壤有机 Ｃ 含量显著高于 ２—５ ｃｍ 和 ５—１０ ｃｍ 土壤，２—５ ｃｍ 和 ５—１０ ｃｍ 土壤

无显著差异。 随着生物结皮的发育演替，生物结皮层与其下层 ０—１０ ｃｍ 土壤有机 Ｃ 含量的差异显著增大。
生物结皮演替、土层深度及其交互作用对土壤有机 Ｃ 的影响均表现为显著水平（Ｐ＜０．０５，表 ２），且土壤有机 Ｃ
含量在土层深度上的差异（偏 η２ ＝ ０．７７３）显著高于生物结皮演替及其交互作用。 用土壤有机 Ｃ 的增加量（生
物结皮层与其下层 ５—１０ ｃｍ 土壤有机 Ｃ 含量的差值，ΔＣ）进一步反映生物结皮的发育对土壤有机 Ｃ 的影响

（图 １），ΔＣ 随着生物结皮的演替显著增加，演替后期约为初期的 ３．３ 倍。
土壤全 Ｎ 含量随着生物结皮的演替呈显著上升趋势（图 １）。 生物结皮由演替初期发育至后期，土壤全 Ｎ

含量增加了 ０．７ ｇ ／ ｋｇ，增幅为 １２７％。 其下层 ０—１０ ｃｍ 土壤全 Ｎ 含量变化较小，０—２ ｃｍ 显著高于 ２—５ ｃｍ 和

５—１０ ｃｍ 土壤，２—５ ｃｍ 和 ５—１０ ｃｍ 土壤无显著差异。 与有机 Ｃ 含量类似，随着生物结皮的发育演替，生物

结皮层与其下层 ０—１０ ｃｍ 土壤的全 Ｎ 含量差异显著增加。 生物结皮演替、土层深度及其交互作用对土壤全

Ｎ 的影响均达显著水平（Ｐ＜０．０５，表 ２）。 全 Ｎ 含量在土层深度上的差异（偏 η２ ＝ ０．７４０）显著高于生物结皮演

替及其交互作用。 同样用土壤全 Ｎ 增加量（生物结皮层与其下层 ５—１０ ｃｍ 土壤全 Ｎ 含量的差值，ΔＮ）进一

步反映生物结皮的发育对土壤全 Ｎ 的影响（图 １），ΔＮ 随着生物结皮的演替显著增加，演替后期约为初期的

１．９ 倍。
土壤全 Ｐ 含量随生物结皮的演替呈先降低后增加的趋势（图 １）。 生物结皮演替至第 ２ 阶段时，全 Ｐ 含量

降低了 ９％，之后随着生物结皮的演替，全 Ｐ 含量呈现增加趋势，演替后期较初期增加了 ９％，较第 ２ 阶段增加

了 １７％。 生物结皮层全 Ｐ 含量显著高于其下层 ０—２ ｃｍ、２—５ ｃｍ 和 ５—１０ ｃｍ 土壤，且随着土壤深度加深显

著降低。 生物结皮演替和土层深度对土壤全 Ｐ 的影响均表现为显著水平（Ｐ＜０．０５，表 ２），生物结皮演替的影

响（偏 η２ ＝ ０．５４０）高于土层深度（偏 η２ ＝ ０．４８２），其交互作用对全 Ｐ 无显著影响。 用土壤全 Ｐ 增加量（生物结

皮层与其下层 ５—１０ ｃｍ 土壤全 Ｐ 含量的差值，ΔＰ）进一步反映生物结皮的发育对土壤全 Ｐ 的影响（图 １），土
壤全 Ｐ 在生物结皮演替前期无明显增加，在第 ２ 演替阶段以后 ΔＰ 显著增加，演替后期约为初期的 ２．７ 倍。
２．２　 生物结皮演替对土壤生态化学计量特征的影响

土壤 Ｃ ／ Ｎ 随生物结皮的演替呈缓慢增加趋势（图 ２）。 在生物结皮演替过程中土壤 Ｃ ／ Ｎ 的范围为１０．０—
１１．８，较裸地（８．２）增加了 ２２％—４３％。 生物结皮演替后期较初期 Ｃ ／ Ｎ 增加了 １６％。 生物结皮 Ｃ ／ Ｎ 显著高于

其下层 ０—２ ｃｍ、２—５ ｃｍ 和 ５—１０ ｃｍ 土壤，其下层土壤（范围为 ８．０—９．９）无显著差异。 生物结皮演替及土

层深度对 Ｃ ／ Ｎ 的影响均达显著水平（Ｐ＜０．０５，表 ３）。 土壤 Ｃ ／ Ｎ 在土壤层次上的差异（偏 η２ ＝ ０．３２３）高于生物

结皮演替（偏 η２ ＝ ０．１３０），其交互作用对 Ｃ ／ Ｎ 无显著影响。
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图 １　 生物结皮发育对土壤 Ｃ、Ｎ、Ｐ 含量的影响

Ｆｉｇ．１　 Ｉｎｆｌｕｅｎｃｅｓ ｏｆ ｂｉｏｃｒｕｓｔ ｓｕｃｃｅｓｓｉｏｎ ｏｎ ｔｈｅ ｃｏｎｔｅｎｔｓ ｏｆ ｏｒｇａｎｉｃ Ｃ， ｔｏｔａｌ Ｎ ａｎｄ Ｐ

土壤 Ｃ ／ Ｐ 随生物结皮的演替显著增加，范围为 １０．１—２４．３，较裸地（５．０）增加了 １．０—３．９ 倍，至第三演替

阶段后，无显著变化（图 ２）。 生物结皮 Ｃ ／ Ｐ 显著高于其下层 ０—２ ｃｍ、２—５ ｃｍ 和 ５—１０ ｃｍ 土壤，０—２ ｃｍ 显

著高于 ５—１０ ｃｍ 土壤，下层 ０—１０ ｃｍ 土壤 Ｃ ／ Ｐ 范围为 ３．９—１０．０。 随着生物结皮演替，生物结皮层与下层

０—１０ ｃｍ 土壤 Ｃ ／ Ｐ 差异显著增加，下层 ０—２ ｃｍ、２—５ ｃｍ 和 ５—１０ ｃｍ 土壤 Ｃ ／ Ｐ 在第二演替阶段之后分层更

加明显。 生物结皮演替、土层深度及其交互作用对 Ｃ ／ Ｐ 的影响均表现为显著水平（Ｐ＜０．０５，表 ３）。 土壤 Ｃ ／ Ｐ
在土层深度上的差异（偏 η２ ＝ ０．７４９）显著高于生物结皮演替及其交互作用。

土壤 Ｎ ／ Ｐ 随生物结皮的演替显著增加，范围为 １．０—２．１，较裸地（０．６）增加了 ０．６—２．５ 倍，至第三演替阶

段后，Ｎ ／ Ｐ 无显著变化（图 ２）。 生物结皮 Ｎ ／ Ｐ 显著高于其下层 ０—２ ｃｍ、２—５ ｃｍ 和 ５—１０ ｃｍ 土壤，０—２ ｃｍ
显著高于 ５—１０ ｃｍ 土壤，下层 ０—１０ ｃｍ 土壤 Ｎ ／ Ｐ 范围为 ０．４—１．１。 随着生物结皮演替，生物结皮层与下层

０—１０ ｃｍ 土壤 Ｎ ／ Ｐ 的差异显著增加，下层 ０—２ ｃｍ、２—５ ｃｍ 和 ５—１０ ｃｍ 土壤 Ｎ ／ Ｐ 在第二演替阶段之后分层

更加明显。 生物结皮演替及土层深度对 Ｎ ／ Ｐ 的影响均达显著水平（Ｐ＜０．０５，表 ３），土壤 Ｎ ／ Ｐ 在土壤层次上的
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差异（偏 η２ ＝ ０．６９４）高于生物结皮演替（偏 η２ ＝ ０．３３４），其交互作用对 Ｎ ／ Ｐ 无显著影响。

表 ２　 生物结皮演替、土层深度及其交互作用对土壤 Ｃ、Ｎ、Ｐ 含量的影响

Ｔａｂｌｅ ２　 Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｂｉｏｃｒｕｓｔ ｓｕｃｃｅｓｓｉｏｎ， ｓｏｉｌ ｄｅｐｔｈ ａｎｄ ｔｈｅｉｒ ｉｎｔｅｒａｃｔｉｏｎ ｏｎ ｔｈｅ ｃｏｎｔｅｎｔｓ ｏｆ ｏｒｇａｎｉｃ Ｃ， ｔｏｔａｌ Ｎ ａｎｄ Ｐ

指标 Ｉｔｅｍ 因素 Ｆａｃｔｏｒ Ｆ Ｐ 偏 η２ Ｐａｒｔｉａｌ η２ Ｒ２

生物结皮演替 １２．９８７ ０．０００ ０．２７８

Ｃ 土层深度 ２２９．７７４ ０．０００ ０．７７３ ０．８４４

生物量×土层深度 ３．８８７ ０．０００ ０．２４６

生物结皮演替 １７．０４７ ０．０００ ０．３３６

Ｎ 土层深度 １９１．２６７ ０．０００ ０．７４０ ０．８２７

生物量×土层深度 ２．４８１ ０．００１ ０．１７３

生物结皮演替 ３９．４９３ ０．０００ ０．５４０

Ｐ 土层深度 ６２．５９０ ０．０００ ０．４８２ ０．７１４

生物量×土层深度 １．５１９ ０．０９１ ０．１１３

图 ２　 生物结皮演替对土壤 Ｃ、Ｎ、Ｐ 生态化学计量特征的影响

Ｆｉｇ．２　 Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｂｉｏｃｒｕｓｔ ｓｕｃｃｅｓｓｉｏｎ ｏｎ ｓｏｉｌ Ｃ ／ Ｎ， Ｃ ／ Ｐ ａｎｄ Ｎ ／ Ｐ

２．３　 生物结皮土壤生态化学计量特征影响因子

用冗余分析（ＲＤＡ）对生物结皮土壤化学计量比与生物、地形和土壤因子之间的相关性进行了分析（图
３）。 结果显示，土壤化学计量特征与生物结皮生物量和盖度、地形及土壤因子显著相关（Ｐ＝ ０．００２），且第一轴

和第二轴能够解释 ７４．３％的变异（第一轴：７３．９％，第二轴：０．５％）。 土壤化学计量比与坡向、藓结皮生物量显
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著正相关（即阴坡＞阳坡），与土壤容重显著负相关。

表 ３　 生物结皮演替、土层深度及其交互作用对 Ｃ、Ｎ、Ｐ 化学计量比的影响

Ｔａｂｌｅ ３　 Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｂｉｏｃｒｕｓｔ ｓｕｃｃｅｓｓｉｏｎ， ｓｏｉｌ ｄｅｐｔｈ ａｎｄ ｔｈｅｉｒ ｉｎｔｅｒａｃｔｉｏｎｓ ｏｎ ｓｏｉｌ Ｃ ／ Ｎ， Ｃ ／ Ｐ ａｎｄ Ｎ ／ Ｐ

指标 Ｉｔｅｍ 因素 Ｆａｃｔｏｒ Ｆ Ｐ 偏 η２ Ｐａｒｔｉａｌ η２ Ｒ２

Ｃ ／ Ｎ 生物结皮演替 ５．０３０ ０．０００ ０．１３０ ０．４６８

土层深度 ３２．０６６ ０．０００ ０．３２３

生物量×土层深度 １．４９０ ０．１０１ ０．１１１

Ｃ ／ Ｐ 生物结皮演替 １２．７４８ ０．０００ ０．２７５ ０．８２８

土层深度 ２０１．２８７ ０．０００ ０．７４９

生物量×土层深度 ２．６８７ ０．００１ ０．１８４

Ｎ ／ Ｐ 生物结皮演替 １６．８５０ ０．０００ ０．３３４ ０．７９６

土层深度 １５２．９５１ ０．０００ ０．６９４

生物量×土层深度 １．４６８ ０．１０９ ０．１１０

　 图 ３　 生物结皮 Ｃ、Ｎ、Ｐ 化学计量比与生物、地形和土壤因子之间

的关系排序图（解释量为 ７４．３％，Ｐ＝ ０．００２）

Ｆｉｇ．３　 Ｒｅｄｕｎｄａｎｃｙ ａｎａｌｙｓｉｓ ｂｅｔｗｅｅｎ ｔｈｅ ｒｅｌａｔｉｖｅ ｅｃｏｌｏｇｉｃａｌ

ｓｔｏｉｃｈｉｏｍｅｔｒｙ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ ａｎｄ ｂｉｏｃｒｕｓｔ， ｔｏｐｏｇｒａｐｈｉｃ ａｎｄ ｓｏｉｌ

ｆａｃｔｏｒｓ （ Ｔｈｅ ｆｉｒｓｔ ｔｗｏ ａｘｅｓ ｅｘｐｌａｉｎｅｄ ７４． ３％ ｏｆ ｔｈｅ ｖａｒｉａｎｃｅ， Ｐ ＝

０．００２）

ＭＢ：藓生物量 Ｍｏｓｓ ｂｉｏｍａｓｓ； Ｍｃｏｖｅｒ： 藓结皮盖度 Ｍｏｓｓ ｃｏｖｅｒ；

Ｃｃｏｖｅｒ：藻结皮盖度 Ｃｙａｎｏｂａｃｔｅｒｉａｌ ｃｏｖｅｒ； Ｃｈｌａ： 藻结 皮 生 物 量

Ｃｙａｎｏｂａｃｔｅｒｉａｌ ｂｉｏｍａｓｓ； Ａｓｐｅｃｔ： 坡向 Ｓｌｏｐｅ ａｓｐｅｃｔ； Ｐｏｓｉｔｉｏｎ： 坡 位

Ｓｌｏｐｅ ｐｏｓｉｔｉｏｎ；Ｅｌｅｖ：海拔 Ｅｌｅｖａｔｉｏｎ；Ｇｒａｄ：坡度 Ｇｒａｄｉｅｎｔ；ＢＤ：容重

Ｓｏｉｌ ｂｕｌｋ ｄｅｎｓｉｔｙ

２．４　 生物结皮演替对土壤养分恢复的影响

土壤养分恢复指数（ＮＲＩ）随着生物结皮演替显著

增加（图 ４）。 生物结皮演替初期土壤 ＮＲＩ 为 ５８％（以
坡耕地为对照），演替后期为 ２２７％，较初期增加了

２９１％。 ＮＲＩ 在土壤层次上表现为生物结皮层 ＞ ０—２
ｃｍ ＞ ２—５ ｃｍ 和 ５—１０ ｃｍ 土壤，其中 ２—５ ｃｍ 和 ５—１０
ｃｍ 土壤无显著差异。 生物结皮下层土壤养分在演替初

期较坡耕地略有退化，ＮＲＩ 为－１４％，至演替的第二阶段

开始有所恢复，但是恢复程度较小。

３ 　 讨论

３．１　 生物结皮演替对土壤 Ｃ、Ｎ、Ｐ 含量及其化学计量

特征的影响

生物结皮是干旱、半干旱生态系统重要的 Ｎ 源和 Ｃ
源，显著影响土壤有机 Ｃ 和全 Ｎ 含量［６⁃７，１８］。 生物结皮

的固 Ｎ 和 Ｃ 量因地区和物种组成不同而存在差异。 沙

漠地区每年平均 Ｎ 输入量为 ６ ｋｇ ／ ｈｍ２ ［１１］，且以 Ｃｏｌｌｅｍａ
ｓｐｐ．和 Ｎｏｓｔｏｃ ｓｐｐ．为主的藻结皮固氮活性显著高于藓结

皮［１０］。 处于半干旱地区的黄土丘陵区藻结皮年均固 Ｎ
量为 １３ ｋｇ ／ ｈｍ２，而藓结皮年均固 Ｎ 量约为 ３ ｋｇ ／ ｈｍ２ ［５］。 与固 Ｎ 不同，演替后期的藓结皮的固 Ｃ 能力显著高

于早期藻结皮［１２，１８］。 本研究也发现随着生物结皮的演替及藓的殖入，有机 Ｃ 和全 Ｎ 含量均显著增加。 虽然

藓结皮的固 Ｎ 能力较藻结皮低，但由于前期的 Ｎ 累积以及藓有机体的腐烂导致演替后期藓结皮土壤全 Ｎ 含

量高于前期藻结皮。 生物结皮对全 Ｐ 的影响与有机 Ｃ 和全 Ｎ 有所差异。 在生物结皮演替过程中虽然全 Ｐ 含

量呈现先降低后增加的趋势，但全 Ｐ 增加量（ΔＰ）随着生物结皮的演替呈现弱增加趋势，表明随着生物结皮的

演替，其对全 Ｐ 的影响增加。 徐杰等［１９］也发现土壤 Ｐ 含量与苔藓植物生物量呈明显正相关（Ｐ＜０．０５）。 张国

秀等［１４］在黄土丘陵区的研究也同样发现生物结皮的发育可以显著提高生物结皮层全 Ｐ 含量。 土壤 Ｃ、Ｎ、Ｐ
化学计量特征在不同地区存在差异（表 ４）。 这可能与不同地区土壤母质和气候条件不同有关。 但是各地区

均表现为演替后期藓结皮 Ｃ、Ｎ、Ｐ 化学计量比高于前期藻结皮，这与本研究结果一致。 说明无论是何种气候

和土壤母质，生物结皮对土壤化学计量特征的影响是毋庸置疑的，特别是在极地高寒地区，生物结皮土壤 Ｃ ／
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图 ４　 生物结皮演替对土壤养分恢复的影响

Ｆｉｇ．４　 Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｂｉｏｃｒｕｓｔｓ ｏｎ ｔｈｅ ｒｅｃｏｖｅｒｙ ｏｆ ｓｏｉｌ ｎｕｔｒｉｅｎｔｓ

Ｎ、Ｃ ／ Ｐ 和 Ｎ ／ Ｐ 可高达 ４０．０、７５００．０ 和１８７．５［２０］，但是其

影响程度在不同地区可能存在差别。
通过对 Ｃ、Ｎ、Ｐ 化学计量比与生物、地形及土壤因

子的分析（图 ３）表明，地形因子坡向对 Ｃ、Ｎ、Ｐ 化学计

量特征的影响较大。 这可能与不同坡向水热条件不同

导致各元素分解矿化速率不同有关。 研究发现阳坡的

全 Ｐ 含量显著高于阴坡［１４］，Ｃ ／ Ｐ 与 Ｎ ／ Ｐ 则较低［２１］。 不

同的坡向生物结皮的演替阶段和生物组成也不同［２２］，
阴坡藓结皮盖度及生物量均高于阳坡，这也进一步说明

生物结皮不同演替阶段对土壤生态化学计量比的影响

存在差异。 其次，藓生物量与土壤 Ｃ ／ Ｎ、Ｃ ／ Ｐ 和 Ｎ ／ Ｐ 显

著正相关，进一步说明生物结皮的演替对 Ｃ、Ｎ、Ｐ 化学

计量比的影响较大。 土壤容重与土壤生态化学计量比

显著负相关，这可能是由于生物结皮层土壤容重随着生

物结皮的发育显著降低（表 １），同时土壤孔隙度增加［１５］，进而影响微生物活性［２３］，这也间接说明生物结皮演

替对土壤化学计量特征的影响。

表 ４　 不同地区生物结皮土壤化学计量特征

Ｔａｂｌｅ ４　 Ｓｏｉｌ ｅｃｏｌｏｇｉｃａｌ ｓｔｏｉｃｈｉｏｍｅｔｒｙ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ ｏｆ ｂｉｏｃｒｕｓｔｓ ｉｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ａｒｅａｓ

地区
Ａｒｅａ

降水量
Ｐｒｅｃｉｐｉｔａｔｉｏｎ ／ ｍｍ

生物结皮类型
Ｂｉｏｃｒｕｓｔ ｔｙｐｅ Ｃ ／ Ｎ Ｃ ／ Ｐ Ｎ ／ Ｐ 参考文献

Ｃｉｔａｔｉｏｎ

古尔班通古特沙漠 ７９．５ 藻结皮 ６．９ ９．７ １．４ ［２５］

Ｇｕｒｂａｎｔｕｎｇｇｕｔ ｄｅｓｅｒｔ 藓结皮 ８．７ １８．１ ２．１

腾格里沙漠 １８６ 藻结皮 １１．５ １２．７ １．１ ［１８］

Ｔｅｎｇｇｅｒ ｄｅｓｅｒｔ 藓结皮 １３．２ ２６．０ ２．０

科尔沁沙地
Ｈｏｒｑｉｎ ｓａｎｄｙ ｌａｎｄ ３６４ 藓结皮 １０．１ ３７．３ ３．８ ［２６］

毛乌素沙地 ４００ 藻结皮 ９．４ １０．０ １．１ ［２７］

Ｍｕ Ｕｓ ｓａｎｄｙ ｌａｎｄ 藓结皮 １０．９ ２４．４ ２．２

黄土丘陵区 ５００ 藻结皮 １０．０ １０．１ １．０ 本研究

Ｈｉｌｌｙ ｌｏｅｓｓ ｐｌａｔｅａｕ ｒｅｇｉｏｎ 藓结皮 １１．８ ２４．３ ２．１

由于生物结皮的发育，有机 Ｃ 和全 Ｎ 含量在表层急剧增加，显著高于其下层 ０—１０ ｃｍ 土壤，此差异随着

生物结皮的发育显著增大（图 １）。 而生物结皮对 Ｐ 的影响作用较有机 Ｃ 和全 Ｎ 小，其在土壤层次上表现出

显著地分层现象（图 １）。 生物结皮演替、土壤深度及其交互作用对土壤 Ｃ、Ｎ、Ｐ 含量的影响也同样说明生物

结皮的演替使其在垂直分布上显著地不同于下层土壤，特别是 Ｃ 和 Ｎ 含量由于生物结皮发育使其在土壤层

次上的差异最大（表 ２ 和 ３），而对 Ｐ 的影响作用则较小，这可能与土壤 Ｐ 含量主要取决于土壤母质有关［２４］。
生物结皮对有机 Ｃ 和全 Ｎ 在土层深度上的影响较有限，仅可增加其下 ０—２ ｃｍ 土壤有机 Ｃ 和全 Ｎ 含量，这可

能与固 Ｃ 和固 Ｎ 生物对光的需求有关。 土壤 Ｃ、Ｎ、Ｐ 化学计量特征的结果同样证明生物结皮的发育演替使

生物结皮层与其下层土壤存在显著差异，且此差异随着生物结皮的演替显著增大（图 ２）。 生物结皮演替、土
壤深度及其交互作用对土壤化学计量特征的影响也说明生物结皮 Ｃ、Ｎ、Ｐ 化学计量特征在土壤层次上的差异

显著高于生物结皮演替及其交互作用，特别 Ｃ ／ Ｐ 和 Ｎ ／ Ｐ 在生物结皮层与下层土壤间差异较大（表 ３）。 因此，
生物结皮作为干旱半干旱地区重要的地表覆被物，其与下层土壤的显著差异使其具有特殊的生态功能。
３．２　 生物结皮对干旱半干旱地区土壤养分循环的影响

土壤 Ｃ、Ｎ、Ｐ 化学计量比是反映土壤内部 Ｃ、Ｎ、Ｐ 循环的主要指标，是确定土壤 Ｃ、Ｎ、Ｐ 平衡特征的一个

５８６　 ２ 期 　 　 　 高丽倩　 等：生物土壤结皮演替对土壤生态化学计量特征的影响 　
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重要参数，也可以作为 Ｃ、Ｎ、Ｐ 矿化作用和固持作用的评价指标［２８⁃２９］。 土壤 Ｃ ／ Ｎ 是土壤质量的敏感指标，影
响土壤中有机 Ｃ 和 Ｎ 的循环［３０］。 一般来讲，土壤 Ｃ ／ Ｎ 与有机质分解速率成反比关系［４］。 本研究表明生物结

皮土壤 Ｃ ／ Ｎ 的范围为 １０．０—１１．８，显著高于该区域农耕地（８．２），但是与本区域森林区 ０—１０ ｃｍ 土壤（９．５—
１２．６）相近［２１］。 说明在生物结皮演替过程中土壤有机 Ｃ 处于累积状态，同时在演替过程中 Ｃ ／ Ｎ 均小于矿化

和同化过程的平衡值（１５．０），因此，生物结皮演替依然可以向土壤提供较多的有效 Ｎ 供维管束植物利用。
较低的 Ｃ ／ Ｐ 是 Ｐ 有效性高的一个指标［４］。 本研究表明，生物结皮演替过程中土壤 Ｃ ／ Ｐ 均显著高于同区

域农耕地，但变化幅度较大。 生物结皮演替初期土壤 Ｃ ／ Ｐ 约为 １０． １，与同区域森林草原区接近（５． ５—
１０．６） ［２１］，随着生物结皮的发育，Ｃ ／ Ｐ 显著增加，到演替中后期（４ 等级后）趋于稳定，且最大值约为 ２４．３，高于

同区域森林区（１２．６） ［２１］。 说明随着生物结皮的演替，特别是演替中后期 Ｐ 的有效性降低，甚至可能会与维管

束植物竞争周围环境中的 Ｐ 来维持生长［３１］。 但也有研究发现生物结皮可以向周围维管束植物提供较多的有

效 Ｐ ［３２］，这可能与生物结皮种类、土壤水分或是 ｐＨ 不同有关［３３⁃３４］。 因此，生物结皮是否可以向周围环境提供

有效 Ｐ 需要进一步研究。
土壤中的 Ｎ、Ｐ 是植物生长所必需的矿质营养元素和生态系统中最常见的限制性元素，二者之间具有重

要的相互作用，因此将 Ｎ ／ Ｐ 作为衡量系统 Ｎ、Ｐ 养分限制的一个指标。 本研究发现，生物结皮演替过程中，Ｎ ／
Ｐ 显著增加，至演替中后期（４ 等级后）Ｎ ／ Ｐ 趋于稳定。 高等植被的恢复过程中同样存在 Ｃ ／ Ｐ 和 Ｎ ／ Ｐ 随植被

演替方向逐渐增加的趋势［３５］。 生物结皮层 Ｎ ／ Ｐ（１．０—２．１）显著高于同区域森林区 ０—１０ ｃｍ 土壤（１．０７） ［２１］。
同样说明随着生物结皮的演替和时间推移，在生态恢复初期生物结皮土壤可能会受到 Ｐ 的限制。 由于生物

结皮能够固定 Ｃ 和 Ｎ 的特殊性，其受元素限制的临界 Ｎ ／ Ｐ 需要进一步研究，这也同时可能解释生物结皮是与

周围维管束植物竞争养分还是向其提供养分的矛盾，对生物结皮的人工恢复也有一定的指导意义。
３．３　 生物结皮在干旱半干旱地区生态恢复中的作用

干旱半干旱地区高等植被分布稀疏，生态系统较脆弱。 生物结皮分布于高等植物间隙呈连续分布状态，
而且高等植被越稀疏，生物结皮覆盖度越高，可达 ７０％以上［１８］，对干旱半干旱地区生态恢复及生态系统的稳

定具有重要的作用。 通过分析生物结皮演替对土壤养分恢复的影响发现，生物结皮的演替可以较大程度地加

速表层土壤养分的恢复（图 ４），这与高等植被的恢复有助于土壤 Ｃ、Ｎ、Ｐ 等养分的累积类似［３５］。 但生物结皮

下层土壤在演替初期有所退化，至第 ２ 阶段后有所恢复，恢复程度远低于生物结皮层，这与高等植物恢复初期

土壤养分含量有所下降，之后增加的结果相似［２３， ３６］。 由于生物结皮能够固定 Ｃ 和 Ｎ，使其在发育初期即可累

积土壤养分，促进生态系统的恢复。 但生物结皮对土壤的恢复在土壤层次上的作用有限，仅可以促进其下 ２
ｃｍ 土壤的恢复（图 ４）。 随着时间延长，生物结皮在土壤层次上的作用是否会增加，且在不同的气候区影响程

度是否一致仍需要进一步研究。 但生物结皮的发育演替能够稳定地表，增加土壤养分，改善地表环境，进而促

进生态系统的恢复。 因此，其作为干旱半干旱地区主要的地表覆被物，是促进该区特别是干旱地区生态恢复

并维系脆弱生态系统稳定的关键因子。
综合生物结皮对土壤 Ｃ、Ｎ、Ｐ 含量及其化学计量特征的影响可以发现，由于生物结皮的作用，土壤养分快

速累积，同时加速表层土壤恢复，使生物结皮层与其下层土壤显著不同。 因此生物结皮的发育演替对于后期

生态恢复会产生何种影响，以及如何管理生物结皮覆盖的土壤需要进一步研究。 此外，对土壤化学计量特征

的研究可能是探索生物结皮对地球化学循环影响的一个可能的途径。

４　 小结

研究通过对黄土丘陵区生物结皮演替对土壤 Ｃ、Ｎ、Ｐ 含量及其化学计量特征的影响，得出以下结果：
（１）随着生物结皮演替，生物结皮层土壤 Ｃ、Ｎ、Ｐ 含量显著增加，演替后期较初期分别增加了 １６１％、１２７％

和 ９％，均显著高于其下层 ０—１０ ｃｍ 土壤，该差异随着生物结皮的演替显著增加。
（２）生物结皮演替过程中，Ｃ ／ Ｎ 较为稳定，变化范围为 １０．０—１１．８；Ｃ ／ Ｐ 和 Ｎ ／ Ｐ 随着生物结皮演替显著增

６８６ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ３８ 卷　
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加，演替后期分别是初期的 ２．４ 倍和 ２．１ 倍， 生物结皮层 Ｃ、Ｎ、Ｐ 化学计量比均显著高于其下层 ０—１０ ｃｍ 土

壤，该差异随着生物结皮演替显著增加。
（３）生物结皮土壤 Ｃ、Ｎ、Ｐ 化学计量特征与坡向、藓生物量显著正相关，与土壤容重显著负相关。
（４）生物结皮演替加速表层土壤养分恢复，影响程度可至其下 ２ ｃｍ 土层。
（５）通过对生物结皮土壤化学计量特征的研究可能能够揭示干旱半干旱地区生物结皮对土壤养分循环

的贡献，对生态恢复及管理提供科学依据。
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