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摘　 要　 以黄土高原水蚀风蚀交错区黄绵土和风沙土上发育 ３０ 年的典型藓结皮为对象，分 ６
层采集 ０～１２ ｃｍ 土层土样，研究了藓结皮对不同土层 ４ 种水解酶活性的影响及其与土壤养分
的关系．结果表明： 与无结皮相比，黄绵土藓结皮的脲酶、碱性磷酸酶、蔗糖酶和蛋白酶活性分
别提升了 ２．４、７．６、２０．７、２．４ 倍，而风沙土藓结皮的这 ４ 种水解酶活性分别提升了 ３．５、２２．２、
２２．３、２．０ 倍；黄绵土和风沙土藓结皮的体积含水量分别降低了 ６．５％和０．８％，温度分别降低了
０．８和 ２．５ ℃；黄绵土藓结皮的有机质、碱解氮和速效磷含量分别提升了 ２．５、２．９ 和 ３．６ 倍，风
沙土分别提升了 ３．６、３．０ 和 ６．６ 倍．４ 种水解酶的活性与土壤养分含量呈显著正相关，与土壤
含水量呈显著负相关；而土壤温度与脲酶活性呈显著正相关，与蛋白酶活性呈显著负相关．黄
土高原水蚀风蚀交错区 ２ 种土壤藓结皮均能显著提升水解酶活性，这是藓结皮加速土壤养分
周转的重要因素；通过改变土壤含水量和温度等酶促反应条件间接影响酶活性，是藓结皮促
进土壤酶活性的重要途径．
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　 　 土壤酶是特殊的生物催化剂，在土壤生物化学

过程中起重要作用［１］ ．目前发现的土壤酶有数十种，
按作用不同可将其归为水解酶、氧化还原酶、转移酶

和裂合酶 ４ 类，其中，水解酶类在加速土壤养分积累

和促进土壤养分循环方面作用明显［２］ ．有研究发现，
水解酶中脲酶能加速尿素水解，为土壤生物提供氮

素营养［３］；磷酸酶能增加有机磷化合物的脱磷速

度，释放可供植物和土壤微生物利用的无机磷［３］；
蔗糖酶能催化蔗糖水解生成葡萄糖和果糖［４］；蛋白

酶能促进蛋白质水解［４］ ．同时，土壤酶活性对土壤含

水量、温度以及动植物和微生物等变化的响应十分

灵敏［５－６］，因此被认为是土壤肥力和环境变化的生

物活性指标．
生物结皮是由隐花植物（苔藓、地衣、绿藻、蓝

藻等）和土壤微生物通过菌丝、假根和分泌物与土

壤颗粒胶结形成的复合体［７］ ．有研究表明，生物结皮

能提高地表抵抗风、水侵蚀的能力，固定沙丘、防止

水土流失，固持碳氮、改善土壤肥力，加速土壤营养

元素循环，调节表层土壤温、湿度使其利于种子萌

发，参与食物网的构成等［８－１２］ ．近年来，随着退耕还

林（草）工程的实施，以藓结皮为代表的生物结皮在

黄土高原广泛发育，覆盖度高达 ６０％ ～ ７０％［１３］，已
成为该地区陆地生态系统的重要组成部分．目前，关
于黄土高原生物结皮的研究较多，有关生物结皮的

空间分布因素［１４－１５］、形成过程和发育特征［１６］、水土

保持功能［１７］、土壤养分积累［１８］ 以及对土壤理化性

质的影响［１９］ 等均有报道．其中，生物结皮对土壤酶

活性的影响也受到较多关注．例如，孟杰等［２０］ 研究

发现，陕北黄土高原生物结皮能显著提高土壤酶活

性；张国秀等［２１］ 指出，黄土丘陵区生物结皮可通过

提高碱性磷酸酶活性进而提高土壤磷的有效性．目
前，黄土高原地区生物结皮影响土壤酶活性的研究

多集中于生物结皮对土壤酶活性的直接影响，缺乏

对其间接途径的关注，有关生物结皮对土壤酶活性

影响途径的研究尚不全面，同时土壤酶与土壤养分

之间的影响机制尚不明晰．为此，本研究以黄土高原

水蚀风蚀交错区黄绵土和风沙土上发育约 ３０ 年的

典型藓结皮为对象，分析了藓结皮对 ４ 种水解酶活

性的影响以及这 ４ 种水解酶活性与土壤理化性质的

关系，为认识和理解生物结皮在缓解黄土高原水蚀

风蚀的作用提供科学依据．

１　 研究地区与研究方法

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），海
拔 １０９４．０～１２７３．９ ｍ．黄土高原北部是黄土高原向毛

乌素沙漠的过渡地带，生态环境脆弱，风蚀、水蚀交

错，水土流失严重；同时，该地区又位于晋陕蒙能源

“黑三角”，煤炭资源丰富，经济活动频繁，人为干扰

强烈．研究区属中温带半干旱气候，降雨集中在 ６—９
月，年降水量 ４０８．５ ｍｍ［１８］ ．流域为典型的盖沙黄土

丘陵地貌，分为东西两半，西部多为固定沙丘，以风

沙土为主，占流域总面积的 １３．５％，东部则大部分为

黄绵土覆盖，占流域总面积的 ８６．５％［１８］ ．
１􀆰 ２　 样地选择与样品采集

２０１５ 年 ９ 月 １２—１５ 日 １５：００—１８：００ 采集样品

４ 次．针对黄绵土和风沙土有、无藓结皮 ４ 种处理，各
选 ３个样地（表１） ．每种土壤上藓结皮和无结皮样

表 １　 样地基本特征
Ｔａｂｌｅ １　 Ｂａｓｉｃ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ ｏｆ ｔｈｅ ｐｌｏｔ

项目
Ｉｔｅｍ

黄绵土藓结皮
Ｍｏｓｓ ｃｒｕｓｔｓ ｏｎ ｌｏｅｓｓ ｓｏｉｌ

风沙土藓结皮
Ｍｏｓｓ ｃｒｕｓｔｓ ｏｎ ａｅｏｌｉａｎ ｓｏｉｌ

土壤质地 Ｓｏｉｌ ｔｅｘｔｕｒｅ 砂质壤土 Ｓａｎｄｙ ｌｏａｍ ｓｏｉｌ 砂土 Ｓａｎｄｙ ｓｏｉｌ
藓结皮盖度 Ｃｏｖｅｒａｇｅ ｏｆ ｍｏｓｓ ｃｒｕｓｔｓ （％） ４７．３１±１．２２ａ ９５．４７±５．１４ｂ
藓结皮厚度 Ｍｏｓｓ ｔｈｉｃｋｎｅｓｓ （ｍｍ） ２２．５１±２．５６ａ １５．３５±３．１３ａ
藓结皮生物量 Ｍｏｓｓ ｂｉｏｍａｓｓ （ｇ·ｍ－２） ８９．４９±９．３５ａ １５２．９９±１２．４３ｂ
藓植株密度 Ｍｏｓｓ ｄｅｎｓｉｔｙ （ｐｌａｎｔ·ｃｍ－２） ２９．８１±０．７４ａ ５５．９３±１．３７ｂ
藓种 Ｍｏｓｓ ｓｐｅｃｉｅｓ 优势藓种 Ｄｏｍｉｎａｎｔ ｍｏｓｓ ｓｐｅｃｉｅｓ 真藓 Ｂｒｙｕｍ ａｒｇｅｎｔｅｕｍ 尖叶对齿藓 Ｄｉｄｙｍｏｄｏｎ． ｃｏｎｓｔｒｉｃｔｕｓ

伴生藓种 Ａｕｘｉｌｉａｒｙ ｍｏｓｓ ｓｐｅｃｉｅｓ 极地真藓 Ｂｒｙｕｍ ａｒｃｔｉｃｕｍ、土生扭
口藓 Ｂａｒｂｕｌａ ｖｉｎｅａｌｉｓ、细叶扭口藓
Ｂａｒｂｕｌａ ｐｅｒｏｂｔｕｓａ

极地真藓 Ｂｒｙｕｍ ａｒｃｔｉｃｕｍ、真藓 Ｂｒｙｕｍ
ａｒｇｅｎｔｅｕｍ、土生扭口藓 Ｂａｒｂｕｌａ ｖｉｎｅａｌｉｓ、
细叶扭口藓 Ｂａｒｂｕｌａ ｐｅｒｏｂｔｕｓａ

同行不同字母表示差异显著（Ｐ＜０．０５） Ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｌｅｔｔｅｒｓ ｉｎ ｔｈｅ ｓａｍｅ ｒｏｗ ｍｅａｎｔ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅ ａｔ ０．０５ ｌｅｖｅｌ．

４５５３ 应　 用　 生　 态　 学　 报　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 ２８ 卷



地邻近．在每个样地随机选择 ４ 个样点，样品采集从

藓结皮层开始，采集 ０ ～ ２、２ ～ ４、４ ～ ６、６ ～ ８、８ ～ １０、
１０～１２ ｃｍ土层土壤样品，将同一样地中 ４ 个样点的

同层次样品混合．４ 种处理×３ 个样地×６ 个土层，共
采集 ７２ 个样品．样品使用直径 １００ ｍｍ、高 ２０ ｍｍ 的

无菌塑料培养皿采集，将样品存于密封采样袋中于

４ ℃下冷藏．
１􀆰 ３　 土壤酶活性测定

脲酶活性采用奈氏比色法测定［２２］，以 ３７ ℃下

１ ｇ土样 １ ｈ 生成 ＮＨ３⁃Ｎ 的 μｇ 数表示；碱性磷酸酶

活性用磷酸苯二钠比色法测定［２２］，以 ３７ ℃下 １ ｇ 土

样 １ ｈ 生成酚的 μｇ 数表示；蔗糖酶活性用 ３， ５⁃二
硝基水杨酸比色法测定［２２］，以 ３７ ℃下 １ ｇ 土样 １ ｈ
生成葡萄糖的 μｇ 数表示；蛋白酶活性用铜盐比色

法测定［２２］，以 ３７ ℃下 １ ｇ 土样 １ ｈ 酶解蛋白质释放

酪氨酸的 μｇ 数表示．
１􀆰 ４　 土壤理化性质测定

土壤有机质用重铬酸钾氧化法测定，碱解氮用

碱扩散法测定，速效磷用碳酸氢钠浸提⁃钼锑抗比色

法测定．９ 月 １２—１５ 日使用土壤水分和温度传感器

（５ＴＭ，美国 Ｄｅｃａｇｏｎ 公司）搭配手持式读表（ Ｐｒｏ⁃
Ｃｈｅｃｋ，美国 Ｄｅｃａｇｏｎ 公司），对每个样点的土壤体积

含水量和温度进行原位测定，观测时间为 ８：００—
１８：００，每 ２ ｈ 测定一次，观测期间天气晴好．
１􀆰 ５　 数据处理

采用 ＳＰＳＳ ２２．０ 软件对数据进行统计分析，使

用 ｔ 检验分析藓结皮与无结皮之间土壤酶活性和理

化性质的差异显著性，采用 Ｐｅａｒｓｏｎ 相关分析判定

土壤酶活性与土壤理化性质之间的相关关系（α ＝
０．０５）．使用 ＯｒｉｇｉｎＰｒｏ ９．２ 软件作图．

２　 结果与分析

２􀆰 １　 藓结皮对土壤酶活性的影响

如图 １ 所示，黄绵土藓结皮 ６ 个土层的脲酶、碱
性磷酸酶、蔗糖酶和蛋白酶活性分别为 ２０． ００、
５０．９０、９０５．６６ 和 ２７．９５ μｇ·ｇ－１·ｈ－１，分别是无结皮

的 ２．４、７．６、２０．７ 和 ２．４ 倍．可见，藓结皮大幅提升了

４ 种土壤水解酶的活性，其中对蔗糖酶活性的提升

幅度最高．黄绵土藓结皮与无结皮的土壤蛋白酶活

性在 ０～６ ｃｍ 土层差异显著，但脲酶活性、碱性磷酸

酶活性和蔗糖酶活性仅在 ０ ～ ２ ｃｍ 土层差异显著，
表明黄绵土藓结皮对蛋白酶活性的影响深度大于其

他 ３ 种水解酶．
与黄绵土类似，风沙土藓结皮对土壤水解酶活

性同样有明显的提升作用，但其作用程度视水解酶

种类而不同（图 ２）．风沙土藓结皮与无结皮的碱性

磷酸酶、蔗糖酶和蛋白酶活性在 ０ ～ ６ ｃｍ 土层均差

异显著，但脲酶活性仅在 ０ ～ ２ ｃｍ 差异显著．风沙土

藓结皮对碱性磷酸酶、蔗糖酶和蛋白酶活性的影响

深度大于脲酶．风沙土藓结皮的脲酶、碱性磷酸酶、蔗
糖酶和蛋白酶活性分别是无结皮的 ３．５、２２．２、２２．３
和 ２．０倍 ．表明风沙土藓结皮对碱性磷酸酶和蔗糖

图 １　 黄绵土藓结皮和无结皮土壤的水解酶活性
Ｆｉｇ．１　 Ｓｏｉｌ ｈｙｄｒｏｌａｓｅ ａｃｔｉｖｉｔｙ ｉｎ ｔｈｅ ｍｏｓｓ ｃｒｕｓｔｓ ａｎｄ ｎｏ ｃｒｕｓｔ ｏｎ ｌｏｅｓｓ ｓｏｉｌ．
Ⅰ： 藓结皮 Ｍｏｓｓ ｃｒｕｓｔ； Ⅱ： 无结皮 Ｎｏ ｃｒｕｓｔ． 下同 Ｔｈｅ ｓａｍｅ ｂｅｌｏｗ．
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图 ２　 风沙土藓结皮和无结皮的水解酶活性
Ｆｉｇ．２　 Ｓｏｉｌ ｈｙｄｒｏｌａｓｅ ａｃｔｉｖｉｔｙ ｉｎ ｔｈｅ ｍｏｓｓ ｃｒｕｓｔｓ ａｎｄ ｎｏ ｃｒｕｓｔ ｏｎ ａｅｏｌｉａｎ ｓｏｉｌ．

酶活性的提升幅度大于脲酶和蛋白酶，对蔗糖酶活

性的提升幅度最大，达到 ６９３．６８ μｇ·ｇ－１·ｈ－１ ．
２􀆰 ２　 藓结皮对土壤含水量和温度的影响

２ 种土壤上，藓结皮和无结皮的土壤含水量均

随土壤深度增加而增加，但藓结皮减缓了土壤含水

量的增加趋势（图 ３）．黄绵土藓结皮与无结皮的土

壤含水量在 ０～２ 和 ６～１０ ｃｍ 土层差异显著，而风沙

土两者在 ０～１２ ｃｍ 土层均无显著差异．可见，黄绵土

藓结皮对土壤含水量的影响深度大于风沙土．在０～

图 ３　 藓结皮对土壤含水量的影响

Ｆｉｇ．３　 Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｔｈｅ ｍｏｓｓ ｃｒｕｓｔｓ ｏｎ ｓｏｉｌ ｗａｔｅｒ ｃｏｎｔｅｎｔ．

１２ ｃｍ 土层，黄绵土藓结皮对土壤含水量的平均降

幅为 ６．５％，而风沙土平均降幅仅为 ０．９％．可见，黄
绵土藓结皮对土壤含水量的降幅明显大于风沙土．

藓结皮和无结皮的土壤温度均随土壤深度增加

而降低，且 ２ 种土壤上藓结皮的土壤温度大多低于

无结皮（图 ４）．黄绵土和风沙土藓结皮在 ０ ～ １２ ｃｍ
土层的平均温度分别比无结皮低 ０．８１ 和 ２．４９ ℃，表
明 ２ 种土壤藓结皮均降低了土壤温度，且风沙土

藓结皮对土壤温度的降幅大于黄绵土．此外，黄绵土

图 ４　 藓结皮对土壤温度的影响
Ｆｉｇ．４　 Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｔｈｅ ｍｏｓｓ ｃｒｕｓｔｓ ｏｎ ｓｏｉｌ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ．
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图 ５　 藓结皮对土壤有机质、碱解氮和速效磷含量的影响
Ｆｉｇ．５　 Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｔｈｅ ｍｏｓｓ ｃｒｕｓｔｓ ｏｎ ｔｈｅ ｃｏｎｔｅｎｔｓ ｏｆ ｓｏｉｌ ｏｒｇａｎｉｃ ｍａｔｔｅｒ， ａｌｋａｌｉ⁃ｈｙｄｒｏｌｙｚａｂｌｅ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ａｎｄ ａｖａｉｌａｂｌｅ ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓ．

藓结皮与无结皮的土壤温度仅在 ０～４ ｃｍ 土层存在

显著差异，而在风沙土上两者在 ０ ～ ６ ｃｍ 土层存在

显著差异，可见风沙土藓结皮对土壤温度的影响深

度大于黄绵土．
２􀆰 ３　 藓结皮对土壤有机质、碱解氮和速效磷含量的

影响

如图 ５ 所示，２ 种土壤上藓结皮的有机质、碱解

氮和速效磷含量均表现出明显的垂直分布特征，即
有机质、碱解氮和速效磷含量均随土壤深度增加而

降低，表聚特征明显．黄绵土藓结皮与无结皮的速效

磷含量在 ０～１２ ｃｍ 土层均差异显著，碱解氮含量在

０～８ ｃｍ 土层差异显著，而有机质含量仅在 ０ ～ ２ ｃｍ
土层差异显著．风沙土藓结皮与无结皮的碱解氮和

速效磷含量在 ０～１２ ｃｍ 土层存在显著差异，但有机

质含量仅在 ０～２ ｃｍ 土层存在显著差异．这表明，风
沙土藓结皮对碱解氮和速效磷含量的影响深度大于

黄绵土．在受藓结皮显著影响的表层土壤中，黄绵土

藓结皮的有机质、碱解氮和速效磷含量分别是无结

皮的 ２．５、２．９ 和 ３．６ 倍，而风沙土分别是无结皮的

３．６、３．０ 和 ６．６ 倍．可见，２ 种土壤上藓结皮对速效磷

含量的提升幅度最大，碱解氮和有机质次之，且风沙

土的提升幅度大于黄绵土．
２􀆰 ４　 土壤酶活性与理化性质的相关性

如表 ２ 所示，土壤含水量与脲酶、碱性磷酸酶、
蔗糖酶和蛋白酶活性呈显著负相关；土壤温度与脲

酶活性呈显著正相关，与蛋白酶活性呈显著负相关，

表 ２　 土壤酶活性与理化性质的相关系数
Ｔａｂｌｅ ２　 Ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ ｃｏｅｆｆｉｃｉｅｎｔｓ ｂｅｔｗｅｅｎ ｓｏｉｌ ｅｎｚｙｍｅ ａｃｔｉ⁃
ｖｉｔｉｅｓ ａｎｄ ｐｈｙｓｉｃｏｃｈｅｍｉｃａｌ ｐｒｏｐｅｒｔｉｅｓ

脲酶活性
Ｕｒｅａｓｅ
ａｃｔｉｖｉｔｙ

碱性磷
酸酶活性
Ａｌｋａｌｉｎｅ

ｐｈｏｓｐｈａｔａｓｅ
ａｃｔｉｖｉｔｙ

蔗糖酶活性
Ｓｕｃｒａｓｅ
ａｃｔｉｖｉｔｙ

蛋白酶活性
Ｐｒｏｔｅａｓｅ
ａｃｔｉｖｉｔｙ

含水量 Ｗａｔｅｒ ｃｏｎｔｅｎｔ －０．４６６∗∗ －０．４３３∗∗ －０．３４５∗∗ －０．４９８∗∗

温度 Ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ ０．２２３∗ ０．１６０ ０．１０５ －０．４４５∗∗

有机质 Ｏｒｇａｎｉｃ ｍａｔｔｅｒ ０．５６７∗∗ ０．６８２∗∗ ０．７６７∗∗ ０．８８６∗∗

碱解氮 Ａｌｋａｌｉ⁃ｈｙｄｒｏｌｙｚａｂｌｅ
ｎｉｔｒｏｇｅｎ

０．７２４∗∗ ０．７２９∗∗ ０．７３０∗∗ ０．８０４∗∗

速效磷 Ａｖａｉｌａｂｌｅ ｐｈｏｓ⁃
ｐｈｏｒｕｓ

０．６６０∗∗ ０．７９４∗∗ ０．６９４∗∗ ０．７４４∗∗

∗Ｐ＜０．０５； ∗∗Ｐ＜０．０１．

但与碱性磷酸酶和蔗糖酶活性的相关性不显著．此
外，土壤水解酶活性与土壤养分含量呈显著正相关．
　 　 如表 ３ 所示，碱解氮含量对 ４ 种水解酶活性的

直接通径系数均大于间接通径系数，而土壤含水量、
温度、有机质和速效磷含量对 ４ 种水解酶活性的间

接通径系数大于直接通径系数．对土壤酶活性与理

化性质的通径分析表明，碱解氮含量对 ４ 种土壤酶

活性的提升有直接作用，而含水量、温度、有机质和

速效磷含量主要通过间接途径影响 ４ 种水解酶活性

的提升．

３　 讨　 　 论

３􀆰 １　 藓结皮对土壤酶活性的影响

本研究中，２种土壤上藓结皮均可显著提升土
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表 ３　 土壤酶活性与理化性质的通径分析
Ｔａｂｌｅ ３　 Ｐａｔｈ ａｎａｌｙｓｉｓ ｂｅｔｗｅｅｎ ｓｏｉｌ ｅｎｚｙｍｅ ａｃｔｉｖｉｔｉｅｓ ａｎｄ ｐｈｙｓｉｃｏｃｈｅｍｉｃａｌ ｐｒｏｐｅｒｔｉｅｓ

通径系数
Ｐａｔｈ ｃｏｅｆｆｉｃｉｅｎｔ

土壤性质 Ｓｏｉｌ ｐｒｏｐｅｒｔｙ
含水量
Ｗａｔｅｒ
ｃｏｎｔｅｎｔ

温度
Ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ

有机质
Ｏｒｇａｎｉｃ
ｍａｔｔｅｒ

碱解氮
Ａｌｋａｌｉ⁃

ｈｙｄｒｏｌｙｚａｂｌｅ ｎｉｔｒｏｇｅｎ

速效磷
Ａｖａｉｌａｂｌｅ
ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓ

脲酶 直接通径系数 Ｄｉｒｅｃｔ ｐａｔｈ ｃｏｅｆｆｉｃｉｅｎｔ ０．０４０ －０．３３８ ０．１５９ ０．８６１ ０．２４５
Ｕｒｅａｓｅ 间接通径系数 Ｉｎｄｉｒｅｃｔ ｐａｔｈ ｃｏｅｆｆｉｃｉｅｎｔ －０．６１７ ０．８７０ ０．６１６ －０．０１６ ０．５４４
碱性磷酸酶 直接通径系数 Ｄｉｒｅｃｔ ｐａｔｈ ｃｏｅｆｆｉｃｉｅｎｔ ０．０１０ －０．４３０ ０．１０６ ０．９９４ ０．２３１
Ａｌｋａｌｉｎｅ ｐｈｏｓｐｈａｔａｓｅ 间接通径系数 Ｉｎｄｉｒｅｃｔ ｐａｔｈ ｃｏｅｆｆｉｃｉｅｎｔ －０．６０９ ０．９２２ ０．６６９ －０．０８２ ０．５６４
蔗糖酶 直接通径系数 Ｄｉｒｅｃｔ ｐａｔｈ ｃｏｅｆｆｉｃｉｅｎｔ －０．００３ －０．３７５ ０．０７９ ０．９２９ ０．２２６
Ｓｕｃｒａｓｅ 间接通径系数 Ｉｎｄｉｒｅｃｔ ｐａｔｈ ｃｏｅｆｆｉｃｉｅｎｔ －０．６０３ ０．９０２ ０．６８７ －０．０５３ ０．５７５
蛋白酶 直接通径系数 Ｄｉｒｅｃｔ ｐａｔｈ ｃｏｅｆｆｉｃｉｅｎｔ －０．０１４ －０．０５０ ０．１５０ ０．７７０ ０．１０６
Ｐｒｏｔｅａｓｅ 间接通径系数 Ｉｎｄｉｒｅｃｔ ｐａｔｈ ｃｏｅｆｆｉｃｉｅｎｔ －０．６２０ ０．７３９ ０．６３１ ０．１６５ ０．６９９

壤水解酶活性，其中，黄绵土藓结皮使脲酶、碱性磷

酸酶、蔗糖酶和蛋白酶活性分别提升了 ２． ４、７． ６、
２０．７和 ２．４ 倍，而风沙土分别提升了 ３．５、２２．２、２２．３
和 ２．０ 倍，这与其他研究区的结果基本一致．例如：
在腾格里沙漠，发育约 ２０ 年的藓结皮使土壤碱性磷

酸酶、蛋白酶和纤维素酶活性分别提升了 ４．４、８．１
和 ２．９ 倍；在科尔沁沙地，藓结皮的脲酶、蛋白酶、蔗
糖酶以及多酚氧化酶活性分别是无结皮的 ３． ３、
１４．２、９．６ 和 ６．５ 倍［２３］ ．这些研究表明，藓结皮对土壤

酶活性有大幅提升作用，其原因可能主要有三方面：
１）藓结皮可通过假根和凋落物向周围土壤分泌酶，
进而提高土壤酶活性［２４］；２）藓结皮改变了结皮层下

土壤微生物的数量和多样性，影响了土壤微生物的

酶分泌能力，继而影响了土壤酶活性［２５］；３）藓结皮

对土壤含水量、温度和 ｐＨ 值等酶促反应条件的改

变间接促进了土壤酶活性［２２］ ．不同研究区藓结皮对

土壤酶活性的影响程度存在较大差异，这可能主要

取决于不同地区藓结皮的不同特征．受气候和人为

因素影响，不同研究区藓结皮的藓种、发育年限、覆
盖度、厚度、藓密度和生物量等特征存在较大差异，
这不仅导致了藓结皮向周围土壤分泌酶的能力不

同，同时还导致了结皮层下土壤微生物数量和多样

性的差异，以及结皮层土壤含水量、温度、ｐＨ 值等酶

促反应条件的差异．本研究中，风沙土藓结皮对脲

酶、碱性磷酸酶、蔗糖酶和蛋白酶活性的提升幅度大

于黄绵土．这一方面是由于 ２ 种土壤的结构不同，孔
隙度和热性质等物理性质、土壤酸碱度、缓冲性以及

土壤养分等化学性质的差异导致风沙土藓结皮的优

势藓种、盖度、厚度、生物量和植株密度与黄绵土不

同，进而导致风沙土藓结皮向周围土壤分泌酶的能

力高于黄绵土；另一方面，两种土壤的理化性质不同

致使风沙土藓结皮的土壤含水量、温度、ｐＨ 值等酶

促反应条件优于黄绵土，因此风沙土藓结皮 ４ 种酶

活性的提升幅度大于黄绵土．
本研究表明，无论是风沙土还是黄绵土，藓结皮

的 ４ 种水解酶活性均随着土壤深度的增加而递减，
藓结皮的水解酶活性呈现明显的垂直分布特性．孟
杰等［２０］在该地区的研究和张国秀等［２１］ 在黄土丘陵

区的研究也得到了相似的结论．其原因一方面是，生
物结皮层能有效改善土壤环境、富集营养物质为土

壤微生物提供有利生存环境，相对于土壤下层，表层

的土壤微生物有更适宜的生存环境，这保证了结皮

层土壤微生物的生长和繁殖，进而提高了结皮层的

土壤酶活性；另一方面，土壤酶在土壤中不能单独存

在，而是以物理或化学结合形式吸附在土壤有机和

无机颗粒上，或与腐殖质络合．本研究表中，土壤有

机质随着土壤深度的增加而逐渐降低，从而使得与

其络合的土壤酶随着土壤深度的增加而降低．
３􀆰 ２　 土壤含水量和温度对酶活性的影响

植物、土壤动物和土壤微生物是土壤酶的主要

来源［２４－２５］，因此土壤含水量可通过改变植物、土壤

动物和土壤微生物的群落结构、多样性、生物量等影

响土壤酶活性，但其影响过程较为复杂．例如：玛伊

努尔·依克木等［２６］研究表明，藓结皮的的土壤含水

量与蔗糖酶和脲酶活性呈正相关，但与碱性磷酸酶

活性不相关；Ｗａｌｄｒｏｐ 等［２７］研究发现，土壤水解酶的

活性并不随土壤湿度变化而变化．本研究中，土壤脲

酶、碱性磷酸酶、蔗糖酶和蛋白酶的活性与土壤含水

量之间均存在显著负相关关系，这与玛伊努尔·依

克木等［２６］的研究结果不同，其原因可能有以下三方

面：１） 不同区域藓结皮发育状况的差异导致了藓结

皮对土壤水分利用的差异，继而造成了不同区域藓

结皮影响下土壤酶活性与土壤含水量关系的差异．
２） 在干旱和半干旱地区，土壤微生物是土壤水分的
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主要利用者．不同区域藓结皮发育状况的不同导致

了藓结皮的土壤微生物数量、多样性和丰度的不同，
进而导致了土壤微生物对土壤水分利用的不同，最
终影响了土壤酶活性与土壤含水量的关系．３）研究

方法不同．玛伊努尔·依克木等［２６］ 的研究主要针对

藓结皮影响下土壤酶活性与土壤含水量的季节变化

关系，而本研究主要针对藓结皮影响下土壤酶活性

与土壤含水量的垂直变化关系．
除土壤水分外，土壤温度是影响酶活性的另一

个重要因素．一方面，土壤温度是酶促反应的重要条

件，多数酶促反应均有特定的适宜温度，温度过高或

过低都会导致土壤酶的失活和钝化，因此土壤温度

可通过酶动力学影响土壤酶活性［２８］ ．另一方面，土
壤温度可通改变土壤微生物的数量和活动、植物的

根系生产以及养分矿化速率等［２９－３０］ 影响土壤酶活

性．例如，徐振峰等［３１］ 认为，土壤酶活性随温度升高

而增加；玛伊努尔·依克木等［２６］ 发现，土壤温度与

蔗糖酶活性呈正相关，但与碱性磷酸酶和脲酶的活

性不相关；陈晓丽等［３２］ 指出，增温会降低土壤酶活

性．本研究中，土壤温度对土壤酶活性的影响因水解

酶种类不同而有所差异．其中，脲酶活性与土壤温度

呈显著正相关，这与陈晓丽等［３２］和玛伊努尔·依克

木等［２６］的研究结果不同，这可能因为脲酶酶促反应

所需的适宜温度较高，因此脲酶活性会随土壤温度

的升高而增加．同时，本研究中，碱性磷酸酶和蔗糖

酶的活性与土壤温度没有显著相关性，这也与玛伊

努尔·依克木等［２６］的研究结果不同，其原因可能是

碱性磷酸酶和蔗糖酶酶促反应所需的温度较宽泛，
因此酶活性不随土壤温度的变化而发生明显变化．
此外，本研究中，蛋白酶活性与土壤温度呈显著负相

关，可能是因为蛋白酶自身对黄土高原的气候较为

适应，温度增加反而不利于蛋白酶活动，从而降低了

蛋白酶的活性．
３􀆰 ３　 有机质、碱解氮和速效磷含量对土壤酶活性的

影响

土壤氮是藓结皮生长必需的大量矿质元素，而
碱解氮可直接为藓结皮吸收利用，因此碱解氮可通

过影响藓结皮的发育来影响土壤酶活性．本研究表

明，碱解氮含量对 ４ 种水解酶活性有重要作用，这与

徐华勤等［３３］、安韶山等［３４］ 和叶协锋等［３５］ 的研究结

论一致．通径分析表明，碱解氮含量对 ４ 种土壤酶活

性的提升有直接作用，而含水量、温度、有机质和速

效磷含量主要通过间接途径影响 ４ 种水解酶活性的

提升．但也有研究认为，土壤酶活性与土壤氮没有明

显相关性．例如，Ｓａｋｏｒｎ［３６］ 指出，虽然脲酶和蛋白酶

能促进碱解氮的转化，但三者之间无明显相关关系．
这可能与不同研究区土壤氮的积累差异有关．有机

质和速效磷的生物有效性可通过影响土壤微生物来

影响酶活性．叶协锋等［３５］ 和徐华勤等［３３］ 研究表明，
有机质和速效磷与土壤酶呈正相关，而 Ｔｉａｎ 等［３７］

研究认为，速效磷与有机质含量无显著相关性．本研

究表明，有机质和速效磷与 ４ 种水解酶呈显著相关，
且有机质和速效磷在促进酶活性提升方面有间接作

用，这与叶协锋等［３５］ 和徐华勤等［３３］ 的研究结果一

致，而与 Ｔｉａｎ 等［３７］的研究结果不同．
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封 面 说 明

封面图片由中国农业大学资源与环境学院肖波于 ２０１５ 年 ８ 月在陕西省神木市六道沟流域拍

摄，为黄土高原水蚀风蚀交错区生物结皮景观．该区约 １７． ８ 万 ｋｍ２，位于 ３５° ２５′—４０° ３８′ Ｎ，
１０３°００′—１１３°５３′ Ｅ，属半干旱草原地带，年均降水量 ２５０～４５０ ｍｍ．由于气候、地形以及人为因素的

综合作用，区内植被稀疏退化、水土流失剧烈、土地沙化严重；近年来营造了大面积人工乔灌林，但
因干旱缺水大多生长不良，成为只见树干、不见树叶的“小老树”．受益于人工林的防风固土作用，稀
疏人工林下逐渐发育了以苔藓为主要成分的生物结皮（干旱环境下由细菌、真菌、苔藓、藻类和地

衣等微生物与表层土壤相互作用形成的复合物），盖度达 ５０％ ～９０％．生物结皮可对土壤水分循环、
养分循环、热量平衡、碳氮固持、水土流失、生物多样性以及植被恢复等过程产生重要影响，是地表

植被的关键组成部分．生长不良的稀疏人工林和林下发育良好的藓结皮共同构成了黄土高原水蚀

风蚀交错区的地表植被景观．图片中为树龄约 ３０ 年但生长不良的小叶杨，地表为发育约 ２０ 年的藓

结皮．
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