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的影响

王　 凯１，厉萌萌２，刘德权１，张凌基１，刘可欣１，许　 华３，唐　 亮３，何明珠３，张　 珂１，４，∗

１ 郑州轻工业大学材料与化学工程学院，郑州　 ４５００００

２ 森特士兴集团股份有限公司，北京　 １００１７６

３ 中国科学院西北生态环境资源研究院沙坡头沙漠研究试验站，兰州　 ７３００００

４ 环境污染治理与生态修复河南省协同创新中心，郑州　 ４５００００

摘要：生物结皮在干旱半干旱地区生态系统中起着重要的作用。 目前，有关生物结皮的存在对土壤酶活性的影响已有大量研

究，而对生物结皮基本特征对土壤酶活性的研究较少。 以流沙为对照，研究了不同组成生物结皮（藻结皮、地衣结皮、地衣⁃藓结

皮、藓结皮）中以结皮厚度、叶绿素 ａ 含量、胞外多糖、胞外蛋白质及结皮中养分为特征的变化规律及其对结皮下土壤酶活性的

影响。 结果表明：（１）不同组成生物结皮的结皮厚度、叶绿素 ａ、胞外多糖、胞外蛋白质、Ｃ、Ｎ、Ｐ、Ｃ ／ Ｎ、Ｃ ／ Ｐ、Ｎ ／ Ｐ 的变化范围从藻

结皮到藓结皮分别为：２．２８—８．２９ ｍｍ、１．７９—８．０５ μｇ ／ ｃｍ２、１４．６０—２０．４３ ｍｇ ／ ｋｇ、１３．１６—１９．３７ ｍｇ ／ ｋｇ、５．５４—５１．４２ ｇ ／ ｋｇ、０．４４—
３．３６ ｇ ／ ｋｇ、０．２３—０．５４ ｇ ／ ｋｇ、９．６２—１５．３２、２４．０７—９４．９８、１．９２—６．２３，且上述结皮特征均沿着藻结皮、地衣结皮、地衣⁃藓结皮、藓结

皮方向显著增加（Ｐ＜０．００１），但胞外多糖和胞外蛋白质在地衣结皮、地衣⁃藓结皮和藓结皮间无显著差异（Ｐ＞０．０５）；（２）相比于

Ｃ 和 Ｎ，结皮的 Ｐ 含量具有较小的变异系数，且不同组成生物结皮的 Ｎ ／ Ｐ 均小于 １４，说明不同组成生物结皮均易受到 Ｎ 限制；
（３）结皮下土壤过氧化氢酶、蔗糖酶、脲酶、碱性磷酸酶、蛋白酶活性在不同组成生物结皮呈增加趋势，但均随土壤深度的增加

而减小；（４）生物结皮特征与结皮下土壤酶活性呈显著正相关。 冗余分析显示，生物结皮的胞外蛋白质、Ｃ ／ Ｎ 和 Ｐ 是影响结皮

下土壤酶活性的关键影响因子，且胞外蛋白质含量的影响最大（解释量为 ９２．２％）。
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ｉｎｃｒｅａｓｉｎｇ ｏｆ ｓｏｉｌ ｄｅｐｔｈ， ｓｏｉｌ ｅｎｚｙｍｅ ａｃｔｉｖｉｔｙ ｄｅｃｒｅａｓｅｄ． Ｔｈｅ ｔｗｏ⁃ｆａｃｔｏｒ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｖａｒｉａｎｃｅ ｓｈｏｗｅｄ ｔｈａｔ ｔｈｅ ｉｎｔｅｒａｃｔｉｏｎ ｏｆ
ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｃｏｍｐｏｓｉｔｉｏｎ ｏｆ ｂｉｏｃｒｕｓｔｓ ａｎｄ ｓｏｉｌ ｄｅｐｔｈ ｈａｄ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｎ ｔｈｅ ａｃｔｉｖｉｔｙ ｏｆ ｃａｔａｌａｓｅ， ｉｎｖｅｒｔａｓｅ， ｕｒｅａｓｅ，
ａｌｋａｌｉｎｅ ｐｈｏｓｐｈａｔａｓｅ ａｎｄ ｐｒｏｔｅａｓｅ （Ｐ＜０．０１）； ４） Ａｌｌ ｏｆ ｔｈｅ ａｂｏｖｅ ｃｒｕｓｔｓ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ ｈａｄ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ｉｎｆｌｕｅｎｃｅ ｏｎ ｓｏｉｌ
ｅｎｚｙｍｅ ａｃｔｉｖｉｔｙ． Ｔｈｅ ｉｎｄｉｖｉｄｕａｌ ｅｆｆｅｃｔｓ ｉｎ ｔｈｅ ｒｅｄｕｎｄａｎｃｙ ａｎａｌｙｓｉｓ ｓｈｏｗｅｄ ｔｈａｔ ｔｈｅ ｉｍｐｏｒｔａｎｃｅ ｏｆ ｔｈｅ ｂｉｏｃｒｕｓｔｓ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ
ｏｎ ｓｏｉｌ ｅｎｚｙｍｅ ａｃｔｉｖｉｔｙ ｂｅｎｅａｔｈ ｔｈｅ ｃｒｕｓｔｓ ｗａｓ ａｓ ｆｏｌｌｏｗｓ： ｅｘｔｒａｃｅｌｌｕｌａｒ ｐｒｏｔｅｉｎ＞ｅｘｏｐｏｌｙｓａｃｃｈａｒｉｄｅ＞Ｃ ／ Ｎ＞Ｐ ＞Ｃ ／ Ｐ ＞Ｎ ／ Ｐ ＞
ｃｈｌｏｒｏｐｈｙｌｌ ａ＞Ｎ＞ｃｒｕｓｔ ｔｈｉｃｋｎｅｓｓ＞Ｃ， ｅｘｐｌａｉｎｉｎｇ ｔｈｅ ｖａｒｉａｔｉｏｎ ｏｆ ｅｎｚｙｍｅ ａｃｔｉｖｉｔｙ ｂｙ ９２．２％， ９０％， ７５％， ６８．９％， ６２．８％，
６２．３％， ５９．６％， ５７％， ５６．８％， ５２．１％， ｒｅｓｐｅｃｔｉｖｅｌｙ． Ｈｏｗｅｖｅｒ， ｔｈｅ ｃｏｎｄｉｔｉｏｎａｌ ｅｆｆｅｃｔｓ ａｎａｌｙｓｉｓ ｓｈｏｗｅｄ ｔｈａｔ ｅｘｔｒａｃｅｌｌｕｌａｒ
ｐｒｏｔｅｉｎ， Ｃ ／ Ｎ ａｎｄ Ｐ ｉｎ ｂｉｏｃｒｕｓｔｓ ｗｅｒｅ ｔｈｅ ｍａｉｎ ｉｎｆｌｕｅｎｃｉｎｇ ｆａｃｔｏｒｓ ｏｎ ｓｏｉｌ ｅｎｚｙｍｅ ａｃｔｉｖｉｔｙ ｗｉｔｈ ｔｈｅ ｅｘｐｌａｎａｔｉｏｎ ｏｆ ９２．２％，
４％ ａｎｄ ２．２％， ｒｅｓｐｅｃｔｉｖｅｌｙ． Ｔｈｅ ｒｅｓｕｌｔｓ ｏｆ ｔｈｅ ｓｔｕｄｙ ｗｉｌｌ ｈｅｌｐ ｔｏ ｆｕｒｔｈｅｒ ｃｌａｒｉｆｙ ｔｈｅ ｃｏｎｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ｏｆ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｃｏｍｐｏｓｉｔｉｏｎ ｏｆ
ｂｉｏｃｒｕｓｔｓ ｔｏ ｓｏｉｌ ｅｎｚｙｍｅ ａｃｔｉｖｉｔｙ ａｎｄ ｗｉｌｌ ｅｎｒｉｃｈ ｔｈｅ ｕｎｄｅｒｓｔａｎｄｉｎｇ ｏｆ ｂｉｏｃｒｕｓｔｓ ｆｏｒ ｉｔｓ ｅｃｏｌｏｇｉｃａｌ ｉｍｐｏｒｔａｎｃｅ ｉｎ ｔｈｅ ｒｅｓｔｏｒａｔｉｏｎ
ｏｆ ｄｅｓｅｒｔ ｓｏｉｌ ａｎｄ ｔｈｅ ｉｍｐｒｏｖｅｍｅｎｔ ｏｆ ｓｏｉｌ ｆｅｒｔｉｌｉｔｙ．

Ｋｅｙ Ｗｏｒｄｓ： ｂｉｏｃｒｕｓｔｓ； ｅｘｔｒａｃｅｌｌｕｌａｒ ｐｒｏｔｅｉｎ； ｓｏｉｌ ｅｎｚｙｍｅ ａｃｔｉｖｉｔｙ； ａｒｉｄ ａｎｄ ｓｅｍｉ⁃ａｒｉｄ ａｒｅａｓ

土壤酶在土壤生态系统中参与着物质循环和能量流动，与土壤肥力和土壤健康紧密联系［１］。 当土壤条

件发生变化（如土地利用方式、土地退化及土壤恢复等）时，土壤酶活性也会迅速发生变化，因此，土壤酶活性

是土壤质量变化的敏感指标［２—５］。 在众多土壤酶中，土壤过氧化氢酶活性的增加可以提高土壤氧化还原条

件［６］；土壤蛋白酶和脲酶直接参与土壤中氮的转化，土壤蛋白酶可以将蛋白质转化成氨基酸［７］，土壤脲酶可

以将尿素转化成铵态氮［１］；土壤碱性磷酸酶是土壤有机磷矿化和微生物活性的良好指标［８］；土壤蔗糖酶活性

的提高可以增加土壤碳的周转［９］。 因此，了解生态系统中土壤酶活性的变化，可以为土壤酶活性与土壤质量

及可持续性的关系提供理论支撑。
生物结皮是由土壤颗粒、隐花植物及土壤中微生物等形成的有机复合体，在增强土壤稳定性、固碳和固

氮、调节土壤水分、促进维管植物的建立和改善微生物多样性等方面起到重要作用［１０—１６］。 目前，有关生物结

皮对土壤酶活性的研究主要集中在生物结皮的存在、生物结皮类型、植被下的生物结皮等对土壤酶活性的影

响。 如：Ｍｉｒａｌｌｅｓ 等［１７］对西班牙东南部塔贝纳斯沙漠的藻结皮和 ２ 种主要优势物种不同的地衣结皮的研究发
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现，参与碳、氮、磷三种循环的水解酶的活性要比裸地水解酶的活性要高；刘艳梅等［１２］在腾格里沙漠进行的研

究发现，虽然人为踩踏生物结皮会导致其下方土壤酶活性下降，但生物结皮的存在提高了土壤酶的活性；孙永

琦等［７］在毛乌素沙地油蒿灌丛的研究发现，与灌丛裸地相比，灌丛下生物结皮的存在更能显著提高蔗糖酶和

脲酶的活性。 除此之外，研究表明，随着生物结皮的演替，结皮厚度和叶绿素 ａ 呈增加趋势，且后期藓结皮下

的土壤酶活性高于早期藻结皮下的土壤酶活性［１８—２１］。 生物结皮通常由丝状蓝藻的生长发育开始，通过丝状

蓝藻所分泌的大量胞外聚合物来缠绕、粘结土壤颗粒，并在沙地表层形成藻结皮，同时，胞外聚合物（主要成

分为胞外多糖和蛋白质）可作为微生物活动和酶分解的重要碳源和氮源，进而提高土壤酶活性和增加土壤养

分［２２—２４］。 那么，在不同组成的生物结皮中胞外聚合物的含量将如何变化？ 胞外聚合物对土壤酶活性的影响

如何？ 此外，生物结皮中胞外聚合物是荒漠生态系统碳循环的主要 Ｃ 源，其占据土壤表层有机质碳的 ７０％—
７５％［２５—２６］。 而且，生物结皮中叶绿素 ａ 的含量变化是其光合作用固定碳能力的体现，且结皮中的蓝藻又可对

氮进行固定［１２—１３］。 那么，不同组成生物结皮的养分特征又将如何变化，其对土壤酶活性的影响又是如何？ 对

上述问题的研究将有助于进一步明确不同组成生物结皮对土壤酶活性的贡献，同时，将丰富对生物结皮的研

究并对荒漠土壤的恢复和提高土壤肥力具有重要的生态意义。
本文以中国科学院沙坡头沙漠试验研究站红卫天然植被区的藻结皮、地衣结皮、地衣⁃藓结皮、藓结皮 ４

种生物结皮及流沙（对照）为研究对象，分析了不同组成生物结皮层的厚度、叶绿素 ａ、胞外多糖和蛋白质、全
碳（Ｃ）、全氮（Ｎ）和全磷（Ｐ）含量及结皮层下方土壤酶活性的变化特征，探讨不同组成生物结皮以结皮层的厚

度、叶绿素 ａ、胞外聚合物及 Ｃ、Ｎ、Ｐ 含量为生物结皮主要特征的变化规律及其对结皮层下土壤酶活性的影

响，以期为明确生物结皮在荒漠生态系统中的作用提供理论依据。

１　 材料与方法

１．１　 研究区概况

研究区位于宁夏腾格里沙漠东南缘中国科学院沙坡头沙漠试验研究站以西 ２２ ｋｍ 的红卫天然植被区

（３７°３２′—３７°２６′Ｎ，１０５°０２′—１０４°３０′Ｅ，海拔约 １３００ ｍ）。 该区属于典型的荒漠化草原气候，年均气温 １０ ℃，
年均降雨量为 １８６ ｍｍ，且降雨量主要集中在 ７—９ 月，年蒸发量约 ２４００ ｍｍ，年平均风速 ２．６ ｍ ／ ｓ［２７］。 该区土

壤基质主要为灰钙土和风沙土，植被区灌木和半灌木主要包括油蒿（Ａｒｔｅｍｉｓｉａ ｏｒｄｏｓｉｃａ）、驼绒藜（Ｃｅｒａｔｏｉｄｅｓ
ｌａｔｅｎｓ）、柠条（Ｃａｒａｇａｎａ ｋｏｒｓｈｉｎｓｋｉｉ）等，优势草本植物主要包括茵陈蒿（Ａ．ｃａｐｉｌｌａｒｉｓ）、冷蒿（Ａ． ｆｒｉｇｉｄａ）、雾冰藜

（Ｂａｓｓｉａ ｄａｓｙｐｈｙｌｌａ）和小车前（Ｐｌａｎｔａｇｏ ｍｉｎｕｔａ）等［２８］。 该区域的生物结皮的演替通常始于丝状蓝藻（具鞘微

鞘藻）定殖于稳定沙丘，然后小球藻、绿藻等侵入丝状蓝藻内部空间形成藻结皮，随着藻结皮对土壤表面稳定

性的增加和水分利用的提高，地衣和藓逐渐生长和定殖［２９］。 试验区域分布有藻结皮、地衣结皮、混生结皮和

藓结皮，结皮总盖度为 ８３％，其中藻结皮、地衣结皮、混生结皮和藓结皮的盖度分别为 ９％、３３％、１０％
和 ３１％［２８］。
１．２　 样品采集

于 ２０１９ 年 ３ 月在中国科学院沙坡头沙漠研究试验站红卫天然植被区选择藻结皮、地衣结皮、地衣⁃藓结

皮、藓结皮，并以流沙作为生物结皮未发育的初始阶段（对照）共 ５ 个不同组成生物结皮类型进行样品采集。
选择不同组成生物结皮约占 ９０％的区域分别设置 ３ 个 ２５ ｃｍ×２５ ｃｍ 的小样方进行结皮层（流沙取表层 ０—
２ ｍｍ）、结皮下 ０—５ ｃｍ 和 ５—１０ ｃｍ 土壤进行样品采集。 采集结皮样品前，先用蒸馏水润湿结皮表面，以保

证采集过程中样品的完整性。 采集的结皮和土壤样品分别放进培养皿和自封袋中并进行标记。 结皮样品用

于测定结皮的厚度、叶绿素 ａ、胞外聚合物、Ｃ、Ｎ 和 Ｐ。 土壤样品储存于 ４℃恒温冰箱中用于测定土壤酶活性。
１．３　 样品测定

生物结皮厚度用游标卡尺（ＳＬ０１—２２，上海鼎棱实业发展有限公司）测量。
叶绿素 ａ 的提取：取 ２ ｃｍ×２ ｃｍ 大小的生物结皮，放入离心管中，加入 ５ ｍＬ 提取液（９５％丙酮和 ９５％乙醇

１６８５　 １４ 期 　 　 　 王凯　 等：腾格里沙漠不同组成生物结皮特征及其对土壤酶活性的影响 　
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２∶１ 混合液）在暗室环境下振荡过夜，于第二天取出离心 ５ ｍｉｎ，然后，取上清液定容至 １０ ｍＬ，在６６３ ｎｍ与

６４５ ｎｍ波长下测量吸光度，进行结皮生物量的测定。 公式如下：
叶绿素 ａ（μｇ ／ ｃｍ２）＝ （１２．７×ＯＤ６６３—２．６９×ＯＤ６４５）×Ｖ ／ Ｓ

式中，ＯＤ６６３和 ＯＤ６４５分别为在波长 ６６３ ｎｍ 和 ６４５ｎｍ 下的吸光度；Ｖ 为显色液体积；Ｓ 为结皮面积。
生物结皮中胞外聚合物利用氢氧化钠、氯化钠及福尔马林进行提取［３０—３１］。 胞外多糖的测定采用苯酚—

硫酸法［３２］，胞外蛋白质的测定采用考马斯亮蓝法［３３］。 生物结皮层及流沙表层 Ｃ、Ｎ 含量用德国元素分析仪（ａ
ｖａｒｉｏ ＭＡＣＲＯ ＣＵＢＥ ｅｌｅｍｅｎｔａｒ，Ｇｅｒｍａｎｙ）进行测定，Ｐ 含量用 Ｈ２ＳＯ４⁃Ｈ２Ｏ２消煮法进行测定［３４］。 土壤过氧化氢

酶、蔗糖酶、脲酶、碱性磷酸酶和蛋白酶分别采用高锰酸钾（ＫＭｎＯ４）滴定法、３，５⁃二硝基水杨酸比色法、苯酚

钠⁃次氯酸钠比色法、磷酸苯二钠比色法、茚三酮比色法进行测定［３５］。
１．４　 数据处理

利用 Ｅｘｃｅｌ 对数据进行初步整理，用 ＯｒｉｇｉｎＰｒｏ ８．５ 绘图。 利用 ＳＰＳＳ １８．０ 对生物结皮特征和结皮下土壤

酶活性进行方差分析，采用双因素方差分析对不同组成生物结皮和土壤深度对结皮下土壤酶活性的影响进行

分析。 采用 Ｐｅａｒｓｏｎ 相关分析分析不同土壤酶活性之间、土壤酶活性与环境因子的相关关系。 采用

Ｃａｎｏｃｏ ５．０软件以土壤酶活性为响应变量，结皮特征为解释变量进行冗余分析。

２　 结果与分析

２．１　 不同组成生物结皮特征

与流沙相比，藻结皮、地衣结皮、地衣⁃藓结皮、藓结皮的结皮厚度、叶绿素 ａ、胞外多糖、胞外蛋白质、Ｃ、Ｎ、
Ｐ、Ｃ ／ Ｎ、Ｃ ／ Ｐ 和 Ｎ ／ Ｐ 均显著增加（Ｐ＜０．００１）。 从生物结皮特征变异系数来看，胞外多糖、Ｐ 和 Ｃ ／ Ｎ 表现为中等

变异性，结皮厚度、叶绿素 ａ、胞外蛋白质、Ｃ、Ｎ、Ｃ ／ Ｎ、Ｃ ／ Ｐ 均表现为强变异性。 流沙表层的叶绿素 ａ、胞外多

糖、胞外蛋白质、Ｃ、Ｎ、Ｐ 及其化学计量比均为最低。 从藻结皮到藓结皮，结皮厚度、叶绿素 ａ 含量分别增加了

３．９１ 和 ４．５０ 倍；胞外多糖和蛋白质含量分别由（１４．６０±１．２６）ｍｇ ／ ｋｇ、（１３．１６±０．８９）ｍｇ ／ ｋｇ 增加到（２０．３９±０．２９）
ｍｇ ／ ｋｇ 和（１９．３７±１．４８）ｍｇ ／ ｋｇ，但胞外多糖和蛋白质含量在地衣结皮、地衣⁃藓结皮和藓结皮间无显著性差异

（Ｐ＞０．０５）。 Ｃ、Ｎ、Ｐ 及其化学计量比在不同组成生物结皮的变化范围分别为：０． ３８—５１． ４２ ｇ ／ ｋｇ、０． １１—
３．３６ ｇ ／ ｋｇ、０．１１—０．５４ ｇ ／ ｋｇ、４．００—１５．３２、３．３８—９４．９８、０．９１—６．２３，其中 Ｃ 和 Ｃ ／ Ｐ 在不同组成生物结皮间呈显

著性差异（Ｐ＜０．０５），Ｎ 和 Ｐ 在地衣⁃藓结皮和藓结皮间无显著性差异（Ｐ＞０．０５），Ｃ ／ Ｎ 和 Ｎ ／ Ｐ 在藻结皮、地衣⁃
藓结皮和藓结皮间无显著性差异（Ｐ＞０．０５）（表 １）。

表 １　 不同组成生物结皮特征

Ｔａｂｌｅ １　 Ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ ｏｆ ｂｉｏｃｒｕｓｔｓ ｏｆ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｃｏｍｐｏｓｉｔｉｏｎ

结皮层特征
Ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ ｏｆ ｂｉｏｃｒｕｓｔｓ

流沙
Ｓｈｉｆｔｉｎｇ ｓａｎｄ

藻结皮
Ａｌｇａｅ ｃｒｕｓｔ

地衣结皮
Ｌｉｃｈｅｎ ｃｒｕｓｔ

地衣⁃藓结皮
Ｌｉｃｈｅｎ⁃ｍｏｓｓ

ｃｒｕｓｔ

藓结皮
Ｍｏｓｓ ｃｒｕｓｔ

变异系数
ＣＶ Ｆ Ｐ

结皮厚度 Ｃｒｕｓｔ ｔｈｉｃｋｎｅｓｓ ／ ｍｍ ０．００±０．００ｃ ２．２８±０．１３ｂｃ ４．０３±１．２９ｂ ７．５４±０．２１ａ ８．９２±２．７９ａ ０．７９ ２１．４４３ ＜０．００１
叶绿素 ａ Ｃｈｌｏｒｏｐｈｙｌｌ ａ ／ （μｇ ／ ｃｍ２） ０．０６±０．０１ｄ １．７９±０．３０ｃ ４．１６±０．０２ｂ ４．２５±０．２６ｂ ８．０５±０．１６ａ ０．７６ ７５４．７９ ＜０．００１
胞外多糖
Ｅｘｏｐｏｌｙｓａｃｃｈａｒｉｄｅ ／ （ｍｇ ／ ｋｇ） ２．４１±０．１９ｃ １４．６０±１．２６ｂ １８．２３±１．７９ａ ２０．４３±０．３３ａ ２０．３９±０．２９ａ ０．４７ ２２２．７５９ ＜０．００１

胞外蛋白质
Ｅｘｔｒａｃｅｌｌｕｌａｒ ｐｒｏｔｅｉｎ ／ （ｍｇ ／ ｋｇ） ０．４７±０．０１ｃ １３．１６±０．８９ｂ １８．４４±０．６６ａ １９．３７±１．４８ａ １８．３８±０．２９ａ ０．５２ ５８４．２３９ ＜０．００１

Ｃ ／ （ｇ ／ ｋｇ） ０．３８±０．１０ｅ ５．５４±０．８４ｄ ２２．３０±４．３２ｃ ４３．７４±０．２６ｂ ５１．４２±０．９３ａ ０．８５ ３７６．４６１ ＜０．００１
Ｎ ／ （ｇ ／ ｋｇ） ０．１１±０．０７ｃ ０．４４±０．０６ｃ ２．３２±０．０６ｂ ３．２１±０．４２ａ ３．３６±０．１９ａ ０．７６ １５７．４６１ ＜０．００１
Ｐ ／ （ｇ ／ ｋｇ） ０．１１±０．０３ｄ ０．２３±０．０１ｃ ０．４４±０．０４ｂ ０．５４±０．００ａ ０．５４±０．０５ａ ０．４９ １１８．８９２ ＜０．００１
Ｃ ／ Ｎ ４．００±１．２４ｃ １２．５５±１．１２ａ ９．６２±２．０２ｂ １３．７７±１．６６ａ １５．３２±０．８０ａ ０．３９ ２９．０４２ ＜０．００１
Ｃ ／ Ｐ ３．３８±０．１７ｅ ２４．０７±３．３６ｄ ５０．３４±７．２８ｃ ８０．７３±０．７９ｂ ９４．９８±９．０１ａ ０．７０ １４９．１５６ ＜０．００１
Ｎ ／ Ｐ ０．９１±０．２９ｂ １．９２±０．２９ｂ ５．２９±０．４４ａ ５．９３±０．７９ａ ６．２３±０．８８ａ ０．５８ ５１．５８８ ＜０．００１
　 　 同行同一元素不同小写字母表示差异性显著（Ｐ＜０．０５）；变异系数 Ｃｏｅｆｆｉｃｉｅｎｔ ｏｆ ｖａｒｉａｔｉｏｎ；ＣＶ≤０．２ 为弱变异性，０．２＜ＣＶ＜０．５ 为中等变异性，ＣＶ

≥０．５ 为强变异性［３６］

２６８５ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ４２ 卷　
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２．２　 不同组成生物结皮下土壤酶活性的变化特征

不同组成生物结皮下土壤酶活性均呈增加趋势，且五种土壤酶活性的最小值均出现在流沙中。 在 ０—５ ｃｍ
土层，沿着藻结皮、地衣结皮、地衣⁃藓结皮和藓结皮的方向，土壤过氧化氢酶和蔗糖酶活性在不同生物结皮间呈

显著性差异（Ｐ＜０．０５），且分别增加了 １．９６、３．４７ 倍；脲酶和碱性磷酸酶活性在不同生物结皮下呈显著性差异（Ｐ＜
０．０５），且均在地衣结皮下最小（分别为（０．１５±０．０３）ｍｇ ｇ－１（２４ｈ） －１，（０．１３±０．００１）ｍｇ ｇ－１（２ｈ） －１），藓结皮下最大

（分别为（０．４０±０．０２）ｍｇ ｇ－１（２４ｈ） －１，（０．２７±０．０００４）ｍｇ ｇ－１（２ｈ） －１）；土壤蛋白酶活性在藻结皮下最小（（０．４３±
０．０３）ｍｇ ｇ－１（２４ｈ） －１），在地衣⁃藓结皮下最大（（１．６９±０．００１） ｍｇ ｇ－１（２４ｈ） －１），但蛋白酶活性在地衣结皮和藓结皮

间无显著性差异（Ｐ＞０．０５）。 ５—１０ ｃｍ 土壤的土壤酶活性均低于 ０—５ ｃｍ 土壤的土壤酶活性（图 １）。
双因素方差分析显示，５ 种土壤酶活性在不同组成生物结皮中的变化均呈显著性差异（Ｐ＜０．０１）。 除土壤

过氧化氢酶外，蔗糖酶、脲酶、碱性磷酸酶和蛋白酶酶活性在 ０—５ ｃｍ 和 ５—１０ ｃｍ 间均呈显著性差异（Ｐ＜
０．０１）。 不同组成生物结皮和土壤深度的交互作用对过氧化氢酶、蔗糖酶、脲酶、碱性磷酸酶和蛋白酶活性均

有显著影响（Ｐ＜０．０１）（表 ２）。

图 １　 不同组成生物结皮土壤酶活性特征

Ｆｉｇ．１　 Ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ ｏｆ ｓｏｉｌ ｅｎｚｙｍｅ ａｃｔｉｖｉｔｙ ｉｎ ｂｉｏｃｒｕｓｔｓ ｏｆ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｃｏｍｐｏｓｉｔｉｏｎ ｏｒｇａｎｉｓｍｓ

不同大写字母表示同种生物结皮土壤深度差异显著（Ｐ＜０．０５）；不同小写字母表示不同组成生物结皮相同土壤深度间差异显著（Ｐ＜０．０５）

表 ２　 生物结皮及土壤深度对土壤酶活性影响的方差分析

Ｔａｂｌｅ ２　 ＡＮＯＶＡ ｒｅｓｕｌｔｓ ｏｆ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｃｏｍｐｏｓｉｔｉｏｎ ｏｒｇａｎｉｓｍｓ ａｎｄ ｓｏｉｌ ｄｅｐｔｈｓ ｏｎ ｓｏｉｌ ｅｎｚｙｍｅ ａｃｔｉｖｉｔｙ

土壤酶
Ｓｏｉｌ ｅｎｚｙｍｅ

生物结皮
Ｂｉｏｃｒｕｓｔｓ

土壤深度
Ｓｏｉｌ ｄｅｐｔｈ

生物结皮×土壤深度
Ｂｉｏｃｒｕｓｔｓ×Ｓｏｉｌ ｄｅｐｔｈ

Ｆ Ｐ Ｆ Ｐ Ｆ Ｐ

过氧化氢酶 Ｃａｔａｌａｓｅ １１７．８０８ Ｐ＜０．０１ ０．１４８ Ｐ＞０．０５ １３．４８１ Ｐ＜０．０１

蔗糖酶 Ｉｎｖｅｒｔａｓｅ ３６７．６６６ Ｐ＜０．０１ １０６．３４１ Ｐ＜０．０１ １５．５８６ Ｐ＜０．０１

脲酶 Ｕｒｅａｓｅ ４２２．０９９ Ｐ＜０．０１ ３２６．３１２ Ｐ＜０．０１ １９１．１１１ Ｐ＜０．０１

碱性磷酸酶 Ａｌｋａｌｉｎｅ ｐｈｏｓｐｈａｔａｓｅ ２５３．９６ Ｐ＜０．０１ ２４９．７４２ Ｐ＜０．０１ ４８．７７４ Ｐ＜０．０１

蛋白酶 Ｐｒｏｔｅａｓｅ ４６．２８７ Ｐ＜０．０１ ４３．５８ Ｐ＜０．０１ １１．０７４ Ｐ＜０．０１

３６８５　 １４ 期 　 　 　 王凯　 等：腾格里沙漠不同组成生物结皮特征及其对土壤酶活性的影响 　
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２．３　 生物结皮特征与土壤酶活性的关系

Ｐｅａｒｓｏｎ 相关性分析结果显示，除碱性磷酸酶、脲酶与蛋白酶无显著相关关系外，结皮下土壤的其余酶活

性间均呈极显著正相关关系（Ｐ＜０．０１）。 结皮厚度、叶绿素 ａ、胞外多糖和蛋白质、Ｃ、Ｎ、Ｐ 及其化学计量特征

与 ５ 种酶活性均呈显著正相关关系（Ｐ＜０．０５）（表 ３）。

表 ３　 生物结皮特征与土壤酶活性的相关关系

Ｔａｂｌｅ ３　 Ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐ ｂｅｔｗｅｅｎ ｂｉｏｃｒｕｓｔｓ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ ａｎｄ ｓｏｉｌ ｅｎｚｙｍｅ ａｃｔｉｖｉｔｙ

过氧化氢酶
Ｃａｔａｌａｓｅ

蔗糖酶
Ｉｎｖｅｒｔａｓｅ

脲酶
Ｕｒｅａｓｅ

碱性磷酸酶
Ａｌｋａｌｉｎｅ ｐｈｏｓｐｈａｔａｓｅ

蛋白酶
Ｐｒｏｔｅａｓｅ

过氧化氢酶 Ｃａｔａｌａｓｅ １ ０．９６∗∗ ０．７９∗∗ ０．９１∗∗ ０．７８∗∗

蔗糖酶 Ｉｎｖｅｒｔａｓｅ — １ ０．６９∗∗ ０．８４∗∗ ０．８４∗∗

脲酶 Ｕｒｅａｓｅ — — １ ０．９５∗∗ ０．３４
碱性磷酸酶 Ａｌｋａｌｉｎｅ ｐｈｏｓｐｈａｔａｓｅ — — — １ ０．５
蛋白酶 Ｐｒｏｔｅａｓｅ — — — — １
结皮厚度 Ｃｒｕｓｔ ｔｈｉｃｋｎｅｓｓ ０．９１∗∗ ０．８９∗∗ ０．７４∗∗ ０．８１∗∗ ０．７８∗∗

叶绿素 ａ Ｃｈｌｏｒｏｐｈｙｌｌ ａ ０．９５∗∗ ０．９５∗∗ ０．７７∗∗ ０．８９∗∗ ０．６８∗∗

胞外多糖 Ｅｘｏｐｏｌｙｓａｃｃｈａｒｉｄｅ ０．８５∗∗ ０．９０∗∗ ０．６６∗∗ ０．７９∗∗ ０．７８∗∗

胞外蛋白质 Ｅｘｔｒａｃｅｌｌｕｌａｒ ｐｒｏｔｅｉｎ ０．８８∗∗ ０．９１∗∗ ０．７０∗∗ ０．８１∗∗ ０．７９∗∗

Ｃ ０．９２∗∗ ０．９３∗∗ ０．６９∗∗ ０．７８∗∗ ０．８２∗∗

Ｎ ０．９１∗∗ ０．９６∗∗ ０．５８∗ ０．７１∗∗ ０．９１∗∗

Ｐ ０．９２∗∗ ０．９７∗∗ ０．６３∗ ０．７６∗∗ ０．９０∗∗

Ｃ ／ Ｎ ０．８３∗∗ ０．７７∗∗ ０．９１∗∗ ０．９２∗∗ ０．５２∗

Ｃ ／ Ｐ ０．９４∗∗ ０．９７∗∗ ０．７４∗∗ ０．８３∗∗ ０．８２∗∗

Ｎ ／ Ｐ ０．８９∗∗ ０．９６∗∗ ０．５６∗ ０．７１∗∗ ０．９０∗∗

　 　 ∗∗极显著相关（Ｐ＜０．０１）；∗显著相关（Ｐ＜０．０５）

生物结皮特征对结皮下土壤酶活性影响的冗余分析发现。 单独效应结果可见，生物结皮特征对结皮下土

壤酶活性影响的重要性大小为：胞外蛋白质＞胞外多糖＞Ｃ ／ Ｎ＞Ｐ＞Ｃ ／ Ｐ＞Ｎ ／ Ｐ＞叶绿素 ａ＞Ｎ＞结皮厚度＞Ｃ，以上结

皮特征对结皮下土壤酶活性的影响均达到显著水平，对酶活性大小的解释量分别为 ９２． ２％、９０％、７５％、
６８．９％、６２．８％、６２．３％、５９．６％、５７％、５６．８％、５２．１％（表 ４）。 由条件效应结果可见，生物结皮特征对结皮下土壤

酶活性影响的关键影响因子主要为胞外蛋白质含量（９２．２％）、Ｃ ／ Ｎ（４％）和 Ｐ（２．２％）。 由图 ２ 可知，Ｃ ／ Ｎ 与脲

酶有较小的夹角；胞外多糖、胞外蛋白质及叶绿素 ａ 与过氧化氢酶和蔗糖酶有较小的夹角；Ｎ 和 Ｎ ／ Ｐ 与蛋白

酶有较小的夹角（表 ４、图 ２）。

表 ４　 生物结皮对土壤酶活性的单独效应及条件效应

Ｔａｂｌｅ ４　 Ｉｎｄｉｖｉｄｕａｌ ｅｆｆｅｃｔｓ ａｎｄ ｃｏｎｄｉｔｉｏｎａｌ ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｂｉｏｃｒｕｓｔｓ ｏｎ ｓｏｉｌ ｅｎｚｙｍｅ ａｃｔｉｖｉｔｙ

单独效应 Ｉｎｄｉｖｉｄｕａｌ ｅｆｆｅｃｔｓ 条件效应 Ｃｏｎｄｉｔｉｏｎａｌ ｅｆｆｅｃｔｓ

相关因子
Ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ ｆａｃｔｏｒ

解释量
Ｅｘｐｌａｎａｔｉｏｎ％ Ｆ Ｐ 相关因子

Ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ ｆａｃｔｏｒ
解释量

Ｅｘｐｌａｎａｔｉｏｎ％ Ｆ Ｐ

胞外蛋白质 Ｅｘｔｒａｃｅｌｌｕｌａｒ ｐｒｏｔｅｉｎ ９２．２ １５３ ０．００２ 胞外蛋白质 Ｅｘｔｒａｃｅｌｌｕｌａｒ ｐｒｏｔｅｉｎ ９２．２ １５３ ０．００２

胞外多糖 Ｅｘｏｐｏｌｙｓａｃｃｈａｒｉｄｅ ９０ １１７ ０．００２ Ｃ ／ Ｎ ４ １２．４ ０．００６

Ｃ ／ Ｎ ７５ ３９ ０．００２ Ｐ ２．２ １４．８ ０．００２

Ｐ ６８．９ ２８．８ ０．００２ 叶绿素 ａ Ｃｈｌｏｒｏｐｈｙｌｌ ａ ０．２ １．７ ０．１８２

Ｃ ／ Ｐ ６２．８ ２１．９ ０．００２ Ｎ ０．２ １．１ ０．３４６

Ｎ ／ Ｐ ６２．３ ２１．４ ０．００２ 胞外多糖 Ｅｘｏｐｏｌｙｓａｃｃｈａｒｉｄｅ ０．１ ０．７ ０．５６

叶绿素 ａ Ｃｈｌｏｒｏｐｈｙｌｌ ａ ５９．６ １９．２ ０．００２ Ｎ ／ Ｐ ０．２ １．１ ０．３３６

Ｎ ５７ １７．２ ０．００２ 结皮厚度 Ｃｒｕｓｔ ｔｈｉｃｋｎｅｓｓ ０．１ １．１ ０．３４

结皮厚度 Ｃｒｕｓｔ ｔｈｉｃｋｎｅｓｓ ５６．８ １７．１ ０．００２ Ｃ ＜０．１ ０．９ ０．４２４

Ｃ ５２．１ １４．１ ０．００２ Ｃ ／ Ｐ ＜０．１ ０．１ ０．９４２
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图 ２　 生物结皮对土壤酶活性影响的冗余分析

Ｆｉｇ．２　 Ｒｅｄｕｎｄａｎｃｙ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｂｉｏｃｒｕｓｔｓ ａｎｄ ｓｏｉｌ ｅｎｚｙｍｅ ａｃｔｉｖｉｔｙ

３　 讨论

在不同组成生物结皮中，结皮特征呈现显著变化。 其中，结皮厚度在一定程度上代表结皮的发育程度，一
般而言，随着发育时间的增加，结皮厚度呈增加的趋势［３７］。 结皮厚度的增加可以提高固沙能力和改善土壤水

热条件，进而促进生物结皮的生长发育［１２，３８］。 王翠萍等［１９］ 在黄土高原半干旱地区的研究发现，结皮厚度的

变化规律为苔藓—藻结皮＞藻结皮＞薄层藻结皮＞无结皮，且随着结皮厚度的增加贮水能力增加；吴丽等［３９］ 对

库布齐沙漠接种蓝藻后发现，随着生物结皮的类型发生改变，土壤表层的结皮厚度和结皮生物量增加。 与上

述研究结果一致，在本研究中，不同组成生物结皮厚度随藻结皮、地衣结皮、地衣⁃藓结皮和藓结皮也呈显著增

加，结皮厚度的变化规律为藓结皮＞地衣⁃藓结皮＞地衣结皮＞藻结皮。
叶绿素 ａ 是光合作用的基础物质，且叶绿素 ａ 含量很大程度上可以反应生物结皮生长状况和光合作用能

力，因此，可用叶绿素 ａ 含量反映结皮的生物量［４０—４１］。 Ｗａｎｇ 等［４２］ 在对沙地接种藻类实验的研究发现，在接

种第二年出现藓类，且叶绿素 ａ 含量随着接种时间的延长而增加；Ｋｉｄｒｏｎ 等［４３］ 对生物结皮的叶绿素 ａ 含量测

定发现，叶绿素 ａ 含量表现为藓结皮＞地衣结皮＞藻结皮。 这与本研究结果一致，沿藻结皮、地衣结皮、地衣⁃藓
结皮、藓结皮方向，叶绿素 ａ 含量显著增加，说明结皮生物量和光合作用能力得到提升。 同时，研究表明，生物

结皮通过光合作用合成并分泌的胞外多糖和胞外蛋白质，是影响土壤形成及养分特征的重要因子，在生物结

皮的发育中起到重要的作用［２３，４４—４６］。 在本研究中，蓝藻是分泌胞外聚合物的主要物种，且蓝藻是藻结皮的优

势物种，由于不同组成生物结皮优势物种发生改变，从而导致胞外聚合物含量在地衣结皮、地衣⁃藓结皮和藓

结皮间无显著差异［２５，４７］。
在本研究中，沿藻结皮、地衣结皮、地衣⁃藓结皮、藓结皮方向，结皮层的 Ｃ、Ｎ 和 Ｐ 含量呈显著增加，说明

生物结皮的固碳和固氮能力随结皮组成的变化显著增加［４０，４８］。 不同组成生物结皮 Ｃ、Ｎ 含量的变异性高于 Ｐ
含量的变异性，这可能是因为结皮层的 Ｐ 主要来源于成土母岩的风化，且干旱地区降雨量少和频率低的特点

降低了地表径流对 Ｐ 的迁移，从而导致生物结皮层的 Ｐ 含量增加不显著［４７］。 Ｃ、Ｎ、Ｐ 化学计量比是衡量土壤

有机构成和元素平衡的重要指标，可有效反映土壤供肥能力和质量状况。 高丽倩等［４１］ 对黄土丘陵区不同演

替阶段生物结皮的研究发现，生物结皮显著影响 Ｃ、Ｎ、Ｐ 化学计量特征，且随着演替进行呈增加趋势；杨巧云

等［４８］认为生物结皮对 Ｃ、Ｎ 的影响主要集中在表层，而对 Ｐ 的影响较低，导致 Ｃ ／ Ｐ 增加显著。 在本研究中，Ｃ ／
Ｎ、Ｃ ／ Ｐ 和 Ｎ ／ Ｐ 在藻结皮、地衣结皮、地衣⁃藓结皮、藓结皮方向上均呈显著增加，但由于 Ｃ、Ｎ 较 Ｐ 有较高的变

５６８５　 １４ 期 　 　 　 王凯　 等：腾格里沙漠不同组成生物结皮特征及其对土壤酶活性的影响 　
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异系数，导致 Ｃ ／ Ｐ 和 Ｎ ／ Ｐ 的变异性较强。 此外，植物 Ｎ ／ Ｐ 可作为养分限制类型的预测指标，Ｎ ／ Ｐ 小于 １４ 表

示植物受到 Ｎ 限制，Ｎ ／ Ｐ 大于 １６ 则表示植物受到 Ｐ 限制，Ｎ ／ Ｐ 在 １４—１６ 之间是受到 Ｎ 和 Ｐ 的共同影响［４９］。
Ｇüｓｅｗｅｌｌ 等［５０］研究发现，当苔藓作为一个单独植被时，苔藓与维管植物有相同的临界氮磷比。 在本研究中，
尽管结皮的 Ｎ 含量沿藻结皮、地衣结皮、地衣⁃藓结皮、藓结皮方向显著增加，但不同组成生物结皮的 Ｎ ／ Ｐ 均

小于 １４，由此说明，不同组成生物结皮更易受 Ｎ 的限制。
土壤酶是土壤中最活跃的有机成分之一［５１］。 在荒漠生态系统中，生物结皮可以显著提高结皮下土壤酶

活性，但是随着生物结皮组成发生变化，不同生物结皮的优势物种将发生变化，必然会影响结皮下土壤酶活

性［１７—１９］。 Ｇｈｉｌｏｕｆｉ 等［５２］在西班牙干旱生态系统中研究发现，生物结皮的出现显著提高结皮下水解酶的活性，
且地衣结皮较藻结皮更能提高酶活性；Ｌｉｕ 等［２９］在腾格里沙漠的研究表明，藓结皮下土壤酶活性大于藻—地

衣结皮下的土壤酶活性。 本研究与上述研究结果一致，生物结皮显著提高了结皮下 ５ 种土壤酶活性，且藓结

皮下土壤酶活性高于藻结皮下土壤酶活性。 此外，在本研究中，随着土壤深度的增加，土壤酶活性呈下降的趋

势，且生物结皮与土壤深度的交互作用对土壤酶活性有显著影响，这与以往的研究［５２—５３］ 一致，其原因可能是

土壤酶活性有表聚性特征，从而导致土壤酶活性随着土壤深度的增加而降低［５４］。
在本研究中，不同组成生物结皮特征对结皮下土壤酶活性有显著正相关关系。 进一步通过冗余分析发

现，虽然单独效应表明生物结皮特征与结皮下土壤酶活性均达到显著影响水平，但是条件效应分析发现，胞外

蛋白质、Ｃ ／ Ｎ、Ｐ 是影响土壤酶活性的 ３ 个重要因素。 可能的原因是：（１）胞外蛋白质作为胞外聚合物的主要

物质之一，一方面通过直接参与生物结皮的形成影响土壤酶活性，另一方面，胞外蛋白质能够作为酶分解的底

物，从而提高土壤酶活性［１２，３９，４４—４５］；（２）Ｃ ／ Ｎ 不仅能够用于衡量生物结皮层的 Ｃ、Ｎ 平衡状况，还能对微生物

的组成产生影响，进而影响土壤酶活性［５５—５８］；（３）本研究通过生物结皮的 Ｎ ／ Ｐ 推断出不同组成生物结皮主要

受 Ｎ 限制，而结皮自身具备的固氮能力可为结皮的发育提供 Ｎ 源，因此，导致结皮中较为稳定的 Ｐ 是影响结

皮下土壤酶活性的主要因素之一［１２—１３，５９］。

４　 结论

本文通过对不同组成生物结皮特征变化及其对土壤酶活性的影响研究发现，沿藻结皮、地衣结皮、地衣⁃
藓结皮、藓结皮方向，叶绿素 ａ、结皮厚度、胞外多糖和蛋白质均呈显著增加，但胞外多糖和胞外蛋白质在地衣

结皮、地衣⁃藓结皮和藓结皮间无显著差异；不同组成生物结皮更利于 Ｃ 和 Ｎ 的积累，但均受到 Ｎ 的限制；生
物结皮下土壤过氧化氢酶、蔗糖酶、脲酶、碱性磷酸酶、蛋白酶活性均沿着藻结皮、地衣结皮、地衣⁃藓结皮、藓
结皮方向呈显著增加，但随土壤深度的增加而减小；生物结皮特征中胞外蛋白质、Ｃ ／ Ｐ、Ｐ 含量是影响结皮下

土壤酶活性的主要因子。 本研究结果将为进一步揭示荒漠地区不同组分生物结皮特征对土壤酶活性的贡献

及荒漠生态系统的恢复和科学管理提供理论依据。
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