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黄土高原不同盖度生物结皮土壤呼吸特征及其影响
因素
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摘要：生物结皮是旱地土壤碳排放的重要参与者，但不同盖度的生物结皮土壤呼吸特征可能存在明显差异。 针对黄土高原风沙

土发育的藓结皮，以裸土为对照，分别设置了 ５％、２５％、５０％、７５％和 １００％的生物结皮盖度，通过测定不同盖度下的生物结皮土

壤呼吸速率和土壤性质，对比分析了其土壤呼吸速率和土壤性质的差异，并基于结构方程模型进一步探究了其土壤呼吸速率差

异的内在机制。 结果表明：（１）不同盖度生物结皮土壤呼吸速率的日变化趋势基本一致，且日际变化主要受降雨的影响。 不同

盖度的生物结皮土壤呼吸速率日变化均呈先升高（７：００—１３：００，）后降低（１３：００—１７：００）的趋势，其范围为 ０．６６—４．０５８ μｍｏｌ
ｍ－２ ｓ－１，且雨后激发效应随生物结皮盖度的增加而增大。 （２）生物结皮的土壤呼吸速率随其盖度的增加而明显升高。 与裸土

（１．０９ μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１）相比，生物结皮盖度由高到低其土壤呼吸速率的增幅分别为 ２８．２％、１７．１％、９．３％、４．９％和 ０．６％；且生物结皮

盖度越高其土壤呼吸速率的温度敏感性越强。 （３）生物结皮盖度的增加通过提高土壤含水量、藓生物量、细颗粒含量（黏粉粒）
直接对土壤呼吸速率产生显著的正影响（Ｐ＜０．０５），同时还能通过提高藓生物量对土壤有机碳产生正影响进而间接促进土壤呼

吸速率。 综上，黄土高原生物结皮土壤呼吸速率对其盖度变化具有明显响应，生物结皮盖度的增加通过提高土壤含水量、改善

土壤机械组成以及增加苔藓生物量等明显促进了土壤碳排放速率。 因此，未来气候变化加剧下生物结皮盖度的变化会引起其

碳排放速率的差异，这在准确估算黄土高原碳排放量时应该被充分考虑。
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土壤呼吸是指土壤向大气释放 ＣＯ２的过程，它是土壤有机碳输出的主要形式。 研究表明，土壤呼吸每年

释放的 ＣＯ２高达 ６８—１００ Ｐｇ，占到了陆地生态系统总呼吸的 ６０％—９０％［１—２］，是陆地生态系统碳循环的第二

大通量，深刻影响着大气 ＣＯ２浓度和土壤碳循环过程［３］。 干旱和半干旱地区作为陆地生态系统的重要组成部

分，占据了全球陆地表面积的 ４１％，贡献了全球超过 ２５％的土壤碳储量，在陆地生态系统碳循环中发挥着极

其重要的作用［４］。 该地区因降雨稀少，维管束植物生长受限，使得对水分条件要求较低的生物结皮广泛发

育。 研究表明，生物结皮覆盖了全球陆地总面积的 １２％左右［５］，在中国占据了旱区表面积的 １４％［６］。 其能通

过光合作用固定大气中的 ＣＯ２，并通过隐花植物等自养成分的自主呼吸和微生物分解土壤有机碳等向大气释

放 ＣＯ２，从而参与整个生态系统碳循环过程［７—８］，是干旱和半干旱生态系统碳循环的重要组成部分［９—１０］，也是

荒漠生态系统碳排放的主要贡献者［１１］。 因此，在全球气候变化加剧和我国“双碳”战略目标提出的大背景

下，生物结皮对土壤碳排放的影响不容忽视。
生物结皮是由藻类、地衣、苔藓等隐花植物和土壤微生物（如细菌、真菌和放线菌等）与表层土壤颗粒胶

结形成的复杂复合体［１２］。 研究表明，生物结皮的存在能够显著增加土壤呼吸速率，提高土壤碳排放通

量［１３—１４］。 如管超等［１５］对腾格里沙漠的研究表明，生物结皮覆盖的土壤呼吸速率显著高于裸土，且随发育等

级的提升而增加；Ｙａｏ 等［９］在黄土高原的研究发现，全覆盖度（即 １００％盖度）生物结皮的土壤呼吸速率是裸

土的 ３ 倍左右，这主要是因为生物结皮的存在有利于保持土壤湿度，且含水量在一定阈值内对生物结皮土壤

呼吸速率具有刺激作用。 此外，生物结皮较深的颜色降低了地表反射率，在冬季或特定条件下会提高土壤温

度，进而促进土壤呼吸［１６］。 生物结皮的存在还能显著增加土壤有机碳含量，改善土壤质地等［１７］，从而间接影

响土壤呼吸速率。 值得注意的是，受气候变化和人为干扰、踩踏等因素的影响，生物结皮在小尺度上并不完全

以全盖度（１００％覆盖度）存在，而是依据土壤状况和周围环境等以各种不同的覆盖度附着于地表［１８］。 而不同

覆盖度的生物结皮对土壤含水量、温度和土壤性质的影响则必然存在差异，这种差异对土壤呼吸速率的影响

和机理呈何种变化趋势目前尚不明晰。 因此，尽管当前众多学者研究了全覆盖度生物结皮对土壤呼吸速率的

影响，但其并未考虑不同覆盖度的生物结皮对土壤碳排放的影响差异，这将直接影响着陆地生态系统碳平衡

估算的准确性。
综上，作为土壤与大气间广泛分布的致密界面层，生物结皮对区域土壤碳排放具有显著影响。 黄土高原
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作为我国典型的干旱和半干旱地区，生物结皮在该区域的总覆盖度高达 ６０％—７０％，有的地方甚至超过了

９０％，在 ２０ 余年的封山禁林（草）后，广泛分布了天然的各种覆盖度的生物结皮［１８］。 基于此，本研究以黄土高

原风沙土上发育的藓结皮为研究对象，以裸土为对照，设置了 ５ 种不同的覆盖度处理（５％、２５％、５０％、７５％和

１００％），通过连续测定土壤呼吸速率，阐明了不同覆盖度的生物结皮土壤呼吸特征；同时测定苔藓生物量、表
层土壤温湿度以及相关土壤性质等，揭示了影响不同覆盖度生物结皮土壤呼吸速率的内在机理。 本研究可为

干旱和半干旱地区未来景观格局变化下土壤碳排放的准确预测提供科学依据。

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市六道沟流域（１１０°２１′—１１０°２３′Ｅ，３８°４６′—３８°５１′Ｎ），海拔

１０８１—１２７４ ｍ，面积约为 ６．９ ｋｍ２。 该流域属于毛乌素沙地向黄土丘陵的过渡区，流域内峁梁起伏、沟壑纵横，
又属水蚀向风蚀过渡的水蚀风蚀交错带，生态环境脆弱。 流域多年平均降雨量为 ４５４ ｍｍ，潜在蒸发量为

１３３７ ｍｍ［１３］。 冬春季节干燥少雨多风沙，夏秋季节多暴雨，其中 ６—９ 月份降雨量占全年的 ８０．９％。 年均气温

８．４℃，多年平均无霜期为 １５３ ｄ，属中温带半干旱气候。 土壤质地为沙土和沙质壤土，本实验供试土壤质地为

沙土。 本研究生物结皮均为以极地真藓 （Ｂｒｙｕｍ ａｒｃｔｉｃｍ）、土生扭口藓 （Ｂａｒｂｕｌａ ｖｉｎｅａｌｉｓ）、真藓 （ Ｂｒｙｕｍ
ａｒｇｅｎｔｅｕｍ）、细叶扭口藓（Ｂａｒｂｕｌａ ｐｅｒｏｂｔｕｓａ）和尖叶对齿藓（Ｄｉｄｙｍｏｄｏｎ ｒｕｆｉｄｕｌｕｓ Ｂｒｏｔｈ．）为优势种的苔藓结皮。
１．２　 实验设计

本实验于 ２０２３ 年 ８ 月 １ 日—２０２３ 年 ９ 月 ２０ 日进行，根据野外调查结果，在研究区沙土上选择地势平坦、
远离植被灌丛、生物结皮发育良好的开阔区域为实验样地。 通过设置 ５ 种不同的生物结皮覆盖度（５％、２５％、
５０％、７５％和 １００％），并以裸土为对照，每种处理 ４ 个重复，共设置 ２４ 个小区（１ ｍ × １ ｍ），每个小区间隔 １ ｍ
以上，并在四周嵌入 ２０ ｃｍ 深的铁皮形成隔离带包围。 因野外不同覆盖度的生物结皮自然条件差异较大，为
了保证样地间的其他条件相对一致，本研究选取坡度、坡向等基本一致的 １００％覆盖度生物结皮设置样地，在
样地建成后，采用自制的高密度小线方格铺设于样方内，按照预设的覆盖度梯度来人为铲除不同比例的方格

内生物结皮，以此获得不同覆盖度的生物结皮，具体如图 １ 所示。

图 １　 研究区位置和不同覆盖度的生物结皮

Ｆｉｇ．１　 Ｌｏｃａｔｉｏｎ ｏｆ ｔｈｅ ｓｔｕｄｙ ａｒｅａ ａｎｄ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｃｏｖｅｒａｇｅｓ ｏｆ ｂｉｏｃｒｕｓｔｓ

１．３　 测定指标及方法

１．３．１　 土壤呼吸速率、表层土壤温度和含水量的测定

为减少土壤呼吸环安装对土壤结构的影响，选择降雨后在所有样方中随机安装 １ 个直径为 ２０ ｃｍ、高
１２ ｃｍ的土壤呼吸环，将其插入土壤约 ９ ｃｍ，露出地面约 ３ ｃｍ（具体高度以游标卡尺多点位测量求平均值为

准），并在插入土壤环后重新测定生物结皮覆盖度以保证土壤环内外土壤理化性质的一致性。 稳定至少 ２４ ｈ
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后，于每日 ９：００—１１：００ 使用便携式土壤碳通量观测系统（Ｌｉ⁃ ８７０）对所有处理的土壤呼吸速率进行连续监测

（测定时间 ３ ｍｉｎ，包括 ３０ ｓ 的预吹风、１２０ ｓ 的观测时间和 ３０ ｓ 的换气）。 为尽可能消除不同处理间因观测时

间而带来的误差，在测定时采用分轮测定的方法，即在 ４ 个重复 ６ 个处理中，将每个处理测定完一个重复视为

一轮，在测定时第一轮采用由高覆盖度到低覆盖度的顺序进行测定，第二轮则由低覆盖度到高覆盖度的顺序

进行测定，第三轮和第四轮重复上两轮的顺序以此进行，最终所呈现的数据是四个重复的平均值，可有效避免

观测时间导致的误差，本研究从 ２０２３ 年 ８ 月 ２ 日—２０２３ 年 ９ 月 １９ 日共计测得 ４８ｄ。 另外，每半个月选择天

气晴朗的观测日对不同覆盖度生物结皮土壤呼吸速率和温湿度日动态特征进行连续观测，测定时间为 ７：
００—１７：００，观测频次为 ２．５ ｈ ／次，分别于 ２０２３ 年 ８ 月 １４ 日、２０１３ 年 ８ 月 ３０ 日和 ２０２３ 年 ９ 月 １８ 日获得了 ３
次土壤呼吸速率的日动态变化特征。 在测定土壤呼吸速率的同时，使用该仪器自带的土壤温湿度探针同步测

量表层 ５ ｃｍ 的土壤温度和含水量。 实验期间定期清理样方内植物和枯枝落叶，以保证不干扰后续测定。
１．３．２　 生物结皮土壤样品采集及相关性质测定

为保证采集的土壤样品能够代表不同覆盖度生物结皮下的土壤理化性质，在每个覆盖度梯度的小区内随

机选择一处 １０ ｃｍ × １０ ｃｍ 的取样范围，采集该取样范围内包括生物结皮层在内的 ０—２ ｃｍ 土层的全部样品，
然后一分为二，一份样品带回实验室，风干后过 １０ 目筛用于土壤有机碳和颗粒组成的测定；另一份样品放入

４℃恒温箱带回实验室，用于测定土壤微生物生物量碳和可溶性有机碳。
结皮厚度采用游标卡尺测量；苔藓植株密度采用计数法；结皮生物量采用烘干法；容重采用环刀法。 土壤

有机碳含量采用重铬酸钾外加热法测定；微生物生物量碳和可溶性有机碳含量采用氯仿熏蒸⁃硫酸钾

（０．５ ｍｏｌ ／ Ｌ）浸提法；机械组成采用马尔文激光粒度分析仪（Ｍａｓｔｅｒｓｉｚｅｒ ３０００，Ｍａｌｖｅｒｎ Ｉｎｓｔｒｕｍｅｎｔｓ Ｌｔｄ．，英国）
测定［１９］。 不同盖度下生物结皮的特征属性及其土壤理化性质的差异如表 １ 所示。

表 １　 不同覆盖度生物结皮特征属性和土壤理化性质

Ｔａｂｌｅ １　 Ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃ ｔｒａｉｔｓ ａｎｄ ｓｏｉｌ ｐｈｙｓｉｃｏｃｈｅｍｉｃａｌ ｐｒｏｐｅｒｔｉｅｓ ｏｆ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｃｏｖｅｒａｇｅｓ ｏｆ ｂｉｏｃｒｕｓｔｓ

测定指标
Ｍｅａｓｕｒｅｍｅｎｔｓ

不同生物结皮盖度 Ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｃｏｖｅｒａｇｅｓ ｏｆ ｂｉｏｃｒｕｓｔｓ

裸土 ５％ ２５％ ５０％ ７５％ １００％

结皮厚度 Ｃｒｕｓｔ ｔｈｉｃｋｎｅｓｓ ／ ｍｍ — ７．８４±０．３６ｂ ９．５４±０．３８ａ ８．５６±０．５１ｂ ９．８０±０．６１ａ ９．４４±０．０２ａ
藓植株密度

Ｍｏｓｓ ｄｅｎｓｉｔｙ ／ （株 ／ ｃｍ２）
— ２．７５±０．９６ｅ １０．００±１．８３ｄ ２５．５±４．０４ｃ ３９．７５±２．７５ｂ ７６．００±２．７１ａ

藓生物量 Ｍｏｓｓ ｂｉｏｍａｓｓ ／ （ｇ ／ ｃｍ２） — ０．００２±０．０００１ｅ ０．００９±０．００２ｄ ０．０２５±０．００３ｃ ０．０３５±０．００６ｂ ０．０７３±０．０１４ａ
土壤容重

Ｓｏｉｌ ｂｕｌｋ ｄｅｎｓｉｔｙ ／ （ｇ ／ ｃｍ３）
１．５８±０．０６ａ １．３１±０．０３ａｂ １．１８±０．０２ｂ １．２３±０．０２ｂ １．２０±０．０２ｂ １．１７±０．０２ｂ

黏粒含量 Ｃｌａｙ ｃｏｎｔｅｎｔ ／ ％ １．２±０．１８ｄ ２．１４±０．１７ｃ ３．３７±０．２２ｂｃ ３．５０±０．１５ｂ ４．７５±０．２０ａｂ ５．１２±０．１５ａ

粉粒含量 Ｓｉｌｔ ｃｏｎｔｅｎｔ ／ ％ ３．７０±０．２４ｄ ７．５５±０．１４ｂｃ ９．７７±０．１４ｂｃ １３．９２±０．２１ａｂ １５．１７±０．２５ａｂ １７．６２±０．５１ａ

砂粒含量 Ｓａｎｄ ｃｏｎｔｅｎｔ ／ ％ ９５．１±０．６９ａ ９１．１３±０．３９ａｂ ８６．８１±０．２４ｂｃ ８５．４３±０．６９ｂｃ ８０．１１±０．４７ｃｄ ７７．３５±０．３２ｄ

土壤有机碳
Ｓｏｉｌ ｏｒｇａｎｉｃ ｃａｒｂｏｎ ／ （ｇ ／ ｋｇ） １．７７±０．２３ｄ ２．８３±０．１９ｂｃ ３．０１±０．１８ｂ ３．３４±０．２８ａｂ ３．６０±０．４１ｂａ ３．９２±０．１７ａ

微生物生物量碳
Ｍｉｃｒｏｂｉａｌ ｂｉｏｍａｓｓ
ｃａｒｂｏｎ ／ （ｍｇ ／ ｋｇ）

２９．８２±１４．１４ｄ ９０．８７±２３．４７ｃ １２３．５７±２７．９８ｂｃ １４３．５４±２９．８８ｂ １４７．０３±３７．３４ｂ １７３．５６±３３．２９ａ

可溶性有机碳
Ｄｉｓｓｏｌｖｅｄ ｏｒｇａｎｉｃ
ｃａｒｂｏｎ ／ （ｍｇ ／ ｋｇ）

１３．８５±２．５０ｅ ４１．７７±６．８８ｂ ３４．２２±４．０６ｃ ３７．５４±６．５５ｃ ５６．０４±８．２５ａ ５５．５１±８．９４ａ

　 　 表中数值为平均值±标准差，同行不同小写字母表示各处理差异在 Ｐ＜０．０５ 水平显著

１．４　 数据处理

所有数据均采用 Ｅｘｃｅｌ ２０１６ 软件进行整理分析，并通过 ＳＰＳＳ２６ 进行正态分布验证后，使用单因素方差分

析和多重比较以分析不同处理间的差异显著性。 使用 Ｏｒｉｇｉｎ ２０２２ 软件进行图表绘制和数据拟合。 利用

ＡＭＯＳ 构建土壤呼吸速率与土壤和环境因子之间的结构方程模型（Ｓｔｒｕｃｔｕｒａｌ Ｅｑｕａｔｉｏｎ Ｍｏｄｅｌｉｎｇ，ＳＥＭ）并分析

其关系，解析影响土壤呼吸速率的直接和间接路径。
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生物结皮土壤呼吸速率与土壤温度的关系利用指数回归模型拟合［９］，公式如下：
Ｒｓ ＝ａ＋Ｒ０ｅｂＴ （１）

式中，Ｒｓ表示土壤呼吸速率（μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１）；Ｒ０表示温度为 ０℃的土壤呼吸速率（μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１）；Ｔ 表示表层 ５
ｃｍ 土壤温度（℃）；ａ 为常数，ｂ 为温度反应系数。

Ｑ１０用来表示土壤呼吸对温度变化的敏感程度，即温度每升高 １０℃时土壤呼吸速率的增量［２０—２１］，公式

如下：
Ｑ１０ ＝ｅ１０ｂ （２）

式中，ｂ 由公式（１）所得。
生物结皮土壤呼吸速率与土壤含水量的关系使用线性模型拟合［９］，公式如下：

Ｒｓ ＝ａＷ＋ｂ （３）

式中，Ｒｓ表示土壤呼吸速率（μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１）；Ｗ 表示表层 ５ ｃｍ 的土壤含水量（ｃｍ３ ／ ｃｍ３），ａ、ｂ 均为常数。

２　 结果与分析

图 ２　 不同覆盖度生物结皮土壤呼吸速率和温湿度的日变化

Ｆｉｇ．２　 Ｄａｉｌｙ ｃｈａｎｇｅｓ ｉｎ ｓｏｉｌ ｒｅｓｐｉｒａｔｉｏｎ ｒａｔｅ，ｓｏｉｌ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ，ａｎｄ ｗａｔｅｒ ｃｏｎｔｅｎｔ ａｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｃｏｖｅｒａｇｅｓ ｏｆ ｂｉｏｃｒｕｓｔｓ

２．１　 不同盖度生物结皮土壤呼吸速率随土壤温湿度的日动态特征

由图 ２ 可以看出，不同覆盖度生物结皮土壤呼吸速率在 ３ 次测量下均具有明显日变化规律，其变化范围
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依次为 １．１１—２．３８ μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１、１．４０—２．７６ μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１和 ０．６６—４．０５８ μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１，且与土壤温度基本同步。
土壤呼吸速率的日变化趋势呈现单峰曲线，峰值出现在 １３：００ 左右，并且该“峰值”随生物结皮覆盖度的增加

而升高。 另外，图 ２ 显示后两次测定的生物结皮土壤呼吸速率较土壤温度的峰值具有“提前性”，即土壤呼吸

速率的峰值在 １３：００，而土壤温度的峰值则出现在 １５：００。 从日出到日落，土壤含水量的变化则呈逐渐下降趋

势。 其中，高覆盖度生物结皮的土壤含水量几乎在各个时间段均高于低覆盖度生物结皮和裸土，表明生物结

皮覆盖度越高其持水性越强。
２．２　 不同盖度生物结皮土壤呼吸速率随土壤温湿度的日际变化特征

如图 ３ 所示，不同覆盖度的生物结皮土壤呼吸速率在每次降雨后均会出现一定的“激发效应”，其日际变

化特征伴随降雨事件的发生呈“多峰”变化趋势，且与土壤含水量变化同步，并在降雨事件发生后 ２—５ ｄ 内趋

于平稳，恢复时间则取决于降雨量的大小和降雨后的土壤温度。 另外，不同覆盖度的生物结皮土壤呼吸速率

的大小在整个实验周期均表现为 １００％＞７５％＞５０％＞２５％＞５％＞裸土（图 ４）。 其中，与裸土均值（１．０９ μｍｏｌ
ｍ－２ ｓ－１）相比，生物结皮覆盖度由高到低其土壤呼吸速率均值的增幅分别为 ２８．２％、１７．１％、９．３％、４．９％和

０．６％。 进一步分析发现，实验期间不同覆盖度生物结皮土壤呼吸速率和土壤温度在各处理间差异显著，而土

壤含水量的差异则不显著。 由此可得生物结皮覆盖度越高其土壤呼吸速率越强，且不同覆盖度生物结皮的土

壤呼吸速率日际变化受降雨的显著影响，但整体趋势受到土壤温度的调控。

图 ３　 不同覆盖度生物结皮土壤呼吸速率及土壤温湿度的时间变化

Ｆｉｇ．３　 Ｔｉｍｅ ｖａｒｉａｔｉｏｎｓ ｉｎ ｓｏｉｌ ｒｅｓｐｉｒａｔｉｏｎ ｒａｔｅ，ｓｏｉｌ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ，ａｎｄ ｗａｔｅｒ ｃｏｎｔｅｎｔ ａｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｃｏｖｅｒａｇｅｓ ｏｆ ｂｉｏｃｒｕｓｔｓ

２．３　 不同盖度生物结皮土壤温湿度与土壤呼吸速率的关系

裸土和 ５ 种覆盖度处理下的生物结皮土壤呼吸速率均随土壤温度的升高呈指数增加趋势，且土壤温度可

解释生物结皮土壤呼吸速率 ９３．８％—９８．１％的变异（图 ５）。 可见土壤温度对生物结皮土壤呼吸速率具有显著
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图 ４　 不同覆盖度生物结皮间土壤呼吸速率及土壤温湿度的差异

Ｆｉｇ．４　 Ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅｓ ｉｎ ｓｏｉｌ ｒｅｓｐｉｒａｔｉｏｎ ｒａｔｅｓ，ｓｏｉｌ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ，ａｎｄ ｗａｔｅｒ ｃｏｎｔｅｎｔ ａｍｏｎｇ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｃｏｖｅｒａｇｅｓ ｏｆ ｂｉｏｃｒｕｓｔｓ

不同小写字母代表生物结皮不同覆盖度处理间差异显著（Ｐ＜０．０５）

的正影响，且无论生物结皮覆盖度高低，这种指数关系均能较好反应二者的关系。 本研究中，裸土和不同覆盖

度（从低到高）的生物结皮土壤呼吸的 Ｑ１０依次为 １．１１、１．１４、１．１３、１．２３、１．２８ 和 １．３９，呈现出随着生物结皮覆盖

度增加其土壤呼吸的 Ｑ１０提升的趋势，说明生物结皮土壤呼吸速率随覆盖度的增加其温度敏感性越强。 此

外，不同覆盖度下生物结皮土壤呼吸速率与土壤含水量的关系则更符合线性正相关关系（图 ６），土壤含水量

能解释生物结皮土壤呼吸速率 ４９．６％—８９．７％的变化，表明土壤含水量对土壤呼吸速率亦具有显著的正影响。
２．４　 不同盖度生物结皮土壤呼吸速率的作用途径

生物结皮土壤呼吸速率与其覆盖度呈二次非线性正相关关系，Ｒ２高达 ０．９６８（图 ７），表明生物结皮土壤呼

吸速率受覆盖度的显著影响，且覆盖度越高其土壤呼吸速率越强。 表 １ 表明不同覆盖度的生物结皮土壤理化

性质间基本均差异显著，通过构建 ＳＥＭ 探究生物结皮覆盖度变化影响其土壤呼吸速率的作用途径结果表明

（图 ８），生物结皮覆盖度增加通过改变土壤含水量、藓生物量、机械组成（提高黏粒和粉粒含量并降低砂粒含

量，表 １）和土壤温度（路径系数依次为 ０．３４、０．８８、０．９１ 和 ０．４３）从而对土壤呼吸速率产生直接正影响，并且前

三者的影响均达显著水平。 另外，不同覆盖度的生物结皮其藓生物量的差异又可影响土壤有机碳、微生物量碳

和可溶性有机碳（路径系数依次为 ０．９４、０．８９ 和 ０．８７）的含量并间接导致土壤呼吸速率的变化，其中土壤有机碳

对其影响程度达显著促进作用，而土壤微生物量碳和可溶性有机碳对其具有一定的抑制作用但未达显著水平。

３　 讨论

３．１　 不同盖度生物结皮土壤呼吸特征及其对土壤温湿度的响应

　 　 本研究结果表明不同覆盖度的生物结皮土壤呼吸速率与土壤温度具有高度一致性，并且不随覆盖度的差

异而变化。 然而，本研究后两次测得的土壤呼吸速率峰值较土壤温度峰值早 ２ ｈ 后出现，这是由于土壤温度

主要受气温变化的影响［２２］，本实验期间研究区气温从八月底至九月发生骤降，而生物结皮因其低反射率具有
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图 ５　 不同覆盖度的生物结皮土壤呼吸速率与土壤温度的关系

Ｆｉｇ．５　 Ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐ ｂｅｔｗｅｅｎ ｓｏｉｌ ｒｅｓｐｉｒａｔｉｏｎ ｒａｔｅ ａｎｄ ｓｏｉｌ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ ａｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｃｏｖｅｒａｇｅｓ ｏｆ ｂｉｏｃｒｕｓｔｓ

一定的保温性，故土壤温度的峰值出现较晚；另外，土壤呼吸还受含水量的影响，其中夜间凝结水可能作为本

研究区土壤含水量的主要来源，其土壤含水量的变化随日照的延长而降低，故在土壤温度和含水量的综合作

用下，土壤呼吸速率的峰值较土壤温度表现出了“提前性”。 此外，伴随降雨事件的发生，土壤呼吸速率也会

迅速升高达到“峰值”。 这是由于旱区干旱缺水的条件下，生物结皮长期处于休眠状态，土壤水分相对亏缺

时，降雨事件发生使得水分进入土体填充土壤空隙，并排出空气；与此同时，生物结皮在干燥休眠的情况下迅

速被激活［２３］，其光合活性增强从而增加土壤呼吸底物，加之土壤含水量增加能够刺激土壤微生物的活性，致
使生物结皮的自养呼吸和微生物的异养呼吸作用均显著增强，最终导致降雨开始后生物结皮出现短暂的土壤

呼吸“激发效应”。 降雨结束后土壤含水量因蒸发而逐渐降低，土壤呼吸速率则会下降并趋于平稳。
本研究结果还表明，生物结皮土壤呼吸速率与土壤温度均具有良好的指数关系［２２，２４］。 这是由于温度升

高会刺激生物结皮土壤中的酶活性从而加速有机质分解，进而促使其土壤呼吸速率提高［２５］。 此外，本研究中

不同覆盖度生物结皮土壤呼吸的 Ｑ１０范围为 １．１３—１．３９，呈现出随生物结皮覆盖度增加其 Ｑ１０升高的趋势，说
明生物结皮覆盖度的增加会提高其土壤呼吸的温度敏感性［２６］。 这可能是因为生物结皮比裸土颜色更深、反
射率更低，其覆盖度越高，生物结皮表层土壤温度上升幅度则越大，且生物结皮具有丰富的微生物，生物结皮
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图 ６　 不同覆盖度的生物结皮土壤呼吸速率与土壤含水量之间的线性回归

Ｆｉｇ．６　 Ｌｉｎｅａｒ ｒｅｇｒｅｓｓｉｏｎ ｂｅｔｗｅｅｎ ｓｏｉｌ ｒｅｓｐｉｒａｔｉｏｎ ｒａｔｅ ａｎｄ ｓｏｉｌ ｗａｔｅｒ ｃｏｎｔｅｎｔ ａｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｃｏｖｅｒａｇｅｓ ｏｆ ｂｉｏｃｒｕｓｔｓ

图 ７　 生物结皮覆盖度对土壤呼吸速率的影响

Ｆｉｇ．７　 Ｅｆｆｅｃｔ ｏｆ ｂｉｏｃｒｕｓｔ ｃｏｖｅｒａｇｅｓ ｏｎ ｓｏｉｌ ｒｅｓｐｉｒａｔｉｏｎ ｒａｔｅ

深灰、浅灰区域分别代表 ９５％置信和预测区间

的这一“保温”特性不仅能提高其土壤微生物活性来促

进土壤微生物呼吸，还可刺激土壤中的酶活性，影响土

壤有机碳的矿化速率，从而提高土壤呼吸速率［２７］。 土

壤水分作为限制干旱和半干旱地区土壤呼吸的首要因

子，土壤含水量的变化与不同覆盖度的生物结皮土壤呼

吸速率表现出显著的线性正相关关系［２８］。 本研究发现

每次降雨事件发生后，高盖度生物结皮的含水量均略高

于低盖度和裸土的含水量，这说明生物结皮覆盖度越

高，其持水能力越强，并可能以此提高土壤呼吸速

率［２６］。 这是由于生物结皮能够阻塞水分向深层土壤渗

透，延缓水分蒸发，使自身在干旱缺水的环境下保持更

久的活性状态［２９］。
３．２　 不同盖度生物结皮土壤呼吸速率的影响机理

本研究中不同覆盖度的生物结皮土壤呼吸速率差

异显著，且与生物结皮覆盖度呈正相关关系，表明生物

结皮覆盖度的增长会显著促进土壤呼吸。 本研究结果发现，生物结皮覆盖度提升可通过引起机械组成变化

（黏粒和粉粒含量升高、砂粒含量下降）直接促进其土壤 ＣＯ２排放。 然而有研究指出生物结皮粘结细颗粒土

壤后会堵塞、封闭表层土壤原有孔隙，所形成的致密生物结皮层往往阻碍土壤中的 ＣＯ２向大气排放，从而降低

土壤呼吸速率［１３］。 这可能是因为本研究随着苔藓覆盖度的提升，其藓植株自养呼吸的增加抵消了生物结皮

致密层的阻碍作用。 如本研究 ＳＥＭ 也表明生物结皮覆盖度变化还通过直接改变藓生物量对土壤呼吸速率产

生正向影响。 另外，藓生物量的增加还会对土壤有机碳、微生物量碳和可溶性有机碳产生间接作用，协助促进

生物结皮土壤呼吸速率的提高。 与此类似，Ｗｅｂｅｒ 等［３０］研究发现生物结皮通过提高土壤表层生物量，改善土

壤微生境等增加了土壤表层有机碳的含量，从而促进土壤呼吸速率的升高。 而生物结皮覆盖度的增加还显著
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图 ８　 生物结皮覆盖度影响其土壤呼吸速率的作用途径

Ｆｉｇ．８　 Ｐａｔｈｗａｙｓ ｏｆ ｅｆｆｅｃｔ ｂｉｏｃｒｕｓｔ ｃｏｖｅｒａｇｅｓ ｏｎ ｉｔｓ ｓｏｉｌ ｒｅｓｐｉｒａｔｉｏｎ ｒａｔｅ

“∗”表示显著影响，“∗∗∗”表示极显著影响； 红色和蓝色实线箭头分别表示显著的正效应和负效应（Ｐ＜０．０５）路径，虚线箭头表示不重要

（Ｐ＞０．０５）的路径；与箭头相关的值表示路径系数的大小，箭头的宽度表示关系的强度；χ２ ／ ｄｆ 为卡方与自由度的比值；ＣＦＩ 为比较拟合指数；

ＲＭＳＥＡ 为近似误差均方根

提高了土壤有机碳组分含量，这与杨雪芹等［７］和姚小萌等［３１］的研究结果类似，其研究均表明 １００％覆盖度的

生物结皮土壤活性有机碳组分含量显著高于裸土。 这是因为生物结皮中的蓝藻、地衣和苔藓等含有大量的叶

绿素，其能够充分利用雾、露水等大气有限水分来进行光合作用，进而固定大气中的 ＣＯ２，增加土壤有机碳含

量［３２］。 这为土壤微生物提供了丰富的食物资源，并加快了土壤有机碳的矿化速率和微生物生物量碳的利用

效率从而促进了土壤 ＣＯ２的排放［３３］。 本研究 ＳＥＭ 结果发现，生物结皮覆盖度变化下土壤呼吸速率对微生物

量碳和可溶性有机碳并未表现出明显的响应，这可能是由于本研究设置不同覆盖度生物结皮时，为尽量减少

对样地的破坏，将铲掉的生物结皮去除苔藓植株后又重新归还样地，并未影响其土壤微生物数量和活性等导

致的。 可见，在本研究中生物结皮覆盖度的增加可能只是通过显著提高了苔藓植株等自养组分来促进其土壤

呼吸速率，但对土壤中微生物等异养呼吸组分影响较小，因此有关生物结皮覆盖度对土壤微生物等异养呼吸

是否有影响仍需进一步的探究和验证。

４　 结论

不同覆盖度的生物结皮土壤呼吸速率日动态均与土壤温度基本同步并于 １３：００ 达到峰值；而其日际变化

则受降雨影响显著，于雨后出现明显的“激发效应”，且其覆盖度越高该“激发效应”越强。 随着生物结皮覆盖

度的增加，土壤呼吸的温度敏感性增强，土壤保水性、黏粉粒含量和藓生物量得到显著提升，而藓生物量的增

加又可提高土壤有机碳含量，从而直接或间接地提升了土壤呼吸碳排放速率。 总之，生物结皮土壤呼吸速率

受其覆盖度的显著影响，故未来探究黄土高原地区土壤碳排放量时，应当充分考虑生物结皮覆盖度不同对土

壤碳通量造成的差异。

６９８３ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ４５ 卷　
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