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摘  要：生物结皮作为荒漠生态系统重要的地表覆被物，可通过多种途径增加土壤有机碳（Soil organic carbon，SOC）固存。

然而，有关生物结皮覆盖下微生物残体碳（Microbial necromass carbon，MNC）对 SOC 的贡献及影响因素仍不清楚。以毛

乌素沙地广泛分布的藻、地衣与苔藓结皮为研究对象，采集不同类型结皮的结皮层与层下 0～5 cm 土壤样品，分析土壤氨基

糖含量和土壤理化性质，探究三类生物结皮覆盖土壤中 MNC 变化及其驱动因素。结果显示：（1）藻、地衣与苔藓结皮层土

壤中 MNC 对 SOC 贡献分别约为 57.7%、47.9%和 22.5%，结皮层下土壤中分别约为 40.7%、40.2%和 28.5%；（2）真菌残体

碳（Fungal necromass carbon，FNC）对 SOC 平均贡献（28.4%±10.7%）显著高于细菌残体碳（Bacterial necromass carbon，

BNC）（11.2%±4.8%）；（3）FNC 和 BNC 对颗粒有机碳的显著性高于矿物结合态有机碳；（4）FNC、BNC 与氮含量（铵态

氮、硝态氮及全氮）、SOC 呈显著正相关，与土壤 pH、交换性钙离子、土壤含水量呈显著负相关。综上所述，MNC 对 SOC

的贡献度随藻、地衣、苔藓结皮逐渐降低，且主要贡献于活性碳库，FNC 对 SOC 的贡献占据主导地位。土壤中的氮含量、

SOC、pH、交换性钙离子和含水量对 MNC 的积累与分解具有显著影响。研究结果有助于促进对生物结皮覆盖土壤中微生物

介导的土壤碳循环与碳固持机制的深入认识，并为荒漠区碳管理策略的制定提供科学依据。 
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Abstract: 【Objective】Biocrusts are critical surface covers in desert ecosystems that play an essential role in enhancing soil 

organic carbon (SOC) sequestration through various biological and physicochemical processes. Despite extensive research on 

biocrust functions, the contribution of microbial necromass carbon (MNC) under biocrust (BSCs) coverage to SOC and its 

influencing factors remains unclear. This study aims to address this knowledge gap by analyzing the role of cyanobacterial, lichen, 

and moss crusts in the Mu Us Desert. 【Method】Soil samples were collected from the cyanobacterial, lichen, and moss crust 

layers, as well as from the underlying soil (0–5 cm depth), to investigate their physicochemical properties and amino sugar 

contents as proxies for MNC. Contributions of fungal necromass carbon (FNC) and bacterial necromass carbon (BNC) to SOC 

were evaluated, and their relationships with soil pH, nitrogen content, exchangeable calcium ions, soil moisture, and particulate 

organic carbon (POC) versus mineral-associated organic carbon (MAOC) fractions were assessed.【Result】The results revealed 

that: (1) MNC constituted approximately 57.7%, 47.9%, and 22.5% of SOC in cyanobacterial, lichen, and moss crusts, 

respectively, while in the underlying soil, MNC contributed 40.7%, 40.2%, and 28.5% of SOC for the respective crust types. (2) Across 

all crust types, FNC contributed significantly more to SOC than BNC, with average contributions of 28.4%±10.7% and 

11.2%±4.8%, respectively. (3) MNC, especially FNC, had a stronger influence on the POC fraction compared to MAOC, 

suggesting its dominant role in labile carbon pools. (4) Positive correlations were found between FNC and BNC and soil nitrogen 

contents (ammonium, nitrate, and total nitrogen) as well as SOC. Conversely, significant negative correlations were observed with 

soil pH, exchangeable calcium ions, and moisture content. These findings indicate that soil properties strongly regulate the dynamics 

of MNC in biocrust-covered soils. (5) The spatial variability of MNC contributions highlights the critical role of crust type and 

underlying soil characteristics in shaping microbial-derived SOC. 【Conclusion】This study highlights that the contribution of MNC 

to SOC diminishes from cyanobacterial to lichen to moss crusts, with FNC consistently being the dominant component. MNC 

primarily contributes to the POC fraction, underscoring its role in maintaining active carbon pools. Soil nitrogen content, SOC, pH, 

exchangeable calcium ions, and soil moisture emerged as key factors influencing the accumulation and decomposition of MNC. 

These insights enhance our understanding of microbial-mediated soil carbon cycling and sequestration mechanisms in arid 

ecosystems. Furthermore, the findings underscore the importance of preserving biocrust integrity to sustain carbon storage functions 

in desert landscapes. The results provide a scientific foundation for devising carbon management strategies aimed at mitigating 

desertification, enhancing carbon sequestration, and fostering sustainable development in desert regions. 

Key words: Biocrusts; Microbial necromass carbon; Particulate organic carbon; Mineral-associated organic carbon; Nitrogen 

content; Mu Us Desert  

土壤有机碳（Soil organic carbon，SOC）是陆

地生态系统最大的碳库，其储量分别约为大气和植

被碳库的 2 倍和 3 倍，显著影响大气 CO2 浓度和全

球碳平衡[1]。因此，提高 SOC 的储量和稳定性是应

对全球气候变化和提高土壤碳汇的关键[2]。荒漠生

态系统约占全球陆地面积的 20%[3]，受降水制约，

荒漠区高等维管束植物盖度有限，生物土壤结皮（简

称生物结皮，Biological soil crusts，BSCs）常在灌

草群落下方及植被间空地广泛发育，盖度可达全球

干旱、半干旱地区裸地面积的 70%，发挥着极其重

要的生态功能。BSCs 是由蓝藻、绿藻、地衣、藓类

和微生物，以及相关的其他生物体通过菌丝体、假

根和分泌物等与土壤表层颗粒胶结形成的十分复杂

的地表覆盖体 [4]。根据优势物种组成，可将 BSCs
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分为藻结皮、地衣结皮和苔藓结皮[5]。研究表明，

BSCs 中的固碳微生物、藻类和苔藓植物甚至具有与

一些维管植物相当的固碳潜力[6]，对表层 SOC 的积

累作用平均提高约 70%[7]。Meta 分析显示，BSCs

在贫营养生境（如荒漠）较富营养生境（如森林）

表现出更高的 SOC 富集效应[8]，表明荒漠生态系统

分布的 BSCs 对 SOC 的积累更为重要。因此，探究

BSCs 在土壤碳库和碳循环中的贡献和作用对理解

荒漠生态系统碳循环具有重要意义。 

先前研究表明，BSCs 能够通过苔藓类和藻类的

光合作用提高 SOC 含量[9]。同时，BSCs 中的固碳

微生物根据底物类型和环境条件，可通过有氧环境

下 的 卡 尔 文 – 本 森 – 巴 斯 汉 循 环 （ Calvin-Benson- 

Bassham，CBB）、微氧环境下的还原性三羧酸循环

（Reductive tricarboxylic acid，rTCA）循环等碳固定

途径将大气中的 CO2 转化为有机物质[10]，进一步提

升 SOC 含量。此外，近年越来越多的研究认为，微

生物通过生长、增殖和死亡等连续过程产生的大量

细胞残体，在 SOC 固存过程中同样扮演着至关重要

的角色。在全球农田、草地和森林表层（0～20 cm）

土壤中，微生物残体对 SOC 的贡献率分别高达 51%、

47%和 35%[11]。在微生物转化过程较为强烈的土壤

中（如草地表层土壤），微生物残体甚至主导 SOC

的积累[12]。同时，微生物残体作为一种富含氮、磷

的优良底物，可被微生物分解利用以满足其养分需

求[13]。微生物残体碳的积累和分解过程受到有机质

（底物）质量、养分可利用性、土壤矿物保护、土壤

理化性质等因素的影响[14]。在干旱、黏土含量及底

物可利用性较低的荒漠生态系统中，BSCs 的存在显

著改善了表层土壤水热状况，提升了养分有效性、

酶活性及微生物多样性，为微生物残体的形成提供

了良好条件[15]。然而，当前微生物残体碳的研究主

要集中于非生物结皮覆盖区[14，16]，针对生物结皮覆

盖区的研究较为有限，关于荒漠生态系统生物结皮

覆盖土壤中微生物残体碳对 SOC 贡献及其影响因

素的研究仍不清楚，亟需进一步的探究。 

毛乌素沙地位于我国北方农牧交错带的核心地

带，是典型的半干旱荒漠区。得益于近几十年开展

的大规模防沙治沙工程，毛乌素沙地生物结皮的总

体平均盖度已超 30%，部分地区高达 80%[17]。因此，

本研究以宁夏盐池毛乌素沙地生态系统国家定位观

测研究站内广泛分布的藻、地衣和苔藓结皮为研究

对象，探究不同类型生物结皮覆盖下结皮层与层下

（ 0～ 5 cm ） 土 壤 微 生 物 残 体 碳 含 量 （ Microbial 

necromass carbon，MNC）及其对 SOC 的贡献，结

合土壤理化性质，进一步揭示生物结皮覆盖土壤中

微生物残体碳的影响因素。本研究结果有助于理解

生物结皮覆盖土壤中 SOC 的重要来源、稳定机制及

环境调控作用，为荒漠生态系统固碳策略的制定提

供重要的科学参考。 

1  材料与方法  

1.1  研究区概况 

试验于毛乌素沙地西南缘宁夏盐池毛乌素沙地

生态系统国家定位观测研究站（37°04′—38°10′N，

106°30′—107°41′E）站区内开展。研究区处于干旱

与半干旱、干草原与荒漠草原的过渡地带，平均海

拔 1 530 m，属于典型中温带大陆性季风气候，年均

气 温 8.1 ℃ ， 年 均 无 霜 期 165 d ， 年 均 降 水 量

284.8 mm。站区内土壤类型以风沙土为主，植被以

沙生、旱生植物为主，主要灌木优势种包括黑沙蒿

（Artemisia ordosica）、北沙柳（Salix psammophila）、

柠 条 锦 鸡 儿 （ Caragana korshinskii ）、 蒙 古 羊 柴

（Corethrodendron fruticosum var. mongolicum）等，

主要伴生草本有赖草（Leymus secalinus）、狗尾草

（Setaria viridis）、阿尔泰狗娃花（Aster altaicu）等，

植被盖度在 30%～70%之间[18]。BSCs 是站区内常见

的生物地被物，总体盖度达到 30%以上，主要类型

包括：藻结皮、地衣结皮和苔藓结皮，对应的优势

种分别为具鞘微鞘藻（Microcoleus vaginatus）、坚

韧 胶 衣 （ Collema tenax ） 和 银 叶 真 藓 （ Bryum 

argenteum） [19]。在研究站区内，藻结皮厚度 3～

5 mm，多呈片状分布，地衣结皮厚度 4～7 mm，多

呈片状分布，苔藓结皮厚度 8～20 mm，多成斑块状

分布。 

1.2  试验设计 

于 2022 年 7 月在站区内进行样品采集，选取藻

结皮、地衣结皮、苔藓结皮三种生物结皮分布均匀、

地势平坦的区域（植被与 BSCs 镶嵌分布，植被之

间空隙 BSCs 覆盖率> 80%），分别设置 5 个 20 m × 

20 m 的样方，每个样方间隔 20 m 以上。分生物结

皮层和层下 0～5 cm 土壤层取样。结皮层是指聚集

土壤颗粒并形成覆盖地面的那部分黏性层[20]，该部



5 期 孟延荣等：毛乌素沙地生物结皮覆盖土壤中微生物残体碳贡献及其影响因素 1563 

 

http://pedologica.issas.ac.cn 

分剥离后不易自然脱落。在每个藻、地衣与苔藓结

皮覆盖区域的样方内，采用“S”型取样法采集土壤

样品，每个样方同层次样品混合均匀后作为 1 个重

复样品，共 30 个样品（3 种生物结皮类型×2 个土

层×5 个重复=30）。所有土壤样品过 2 mm 筛，去除

细根、碎石等杂物后迅速带回实验室。将每份土壤

样品分为 3 份：一份鲜土立即测定土壤含水量（Soil 

moisture content，SMC）；一份保存于–20 ℃冰箱，

用于硝态氮（NO3
–-N）、铵态氮（NH4

+-N）以及氨基

糖含量的测定；一份置于阴凉通风处自然风干，用

于 全 氮 （ Total nitrogen ， TN ）、 全 磷 （ Total 

phosphorous ， TP ）、 pH 、 电 导 率 （ Electrical 

conductivity，EC）、SOC、颗粒有机碳（Particulate 

organic carbon ， POC ）、 矿 物 结 合 态 有 机 碳

（Mineral-associated organic carbon，MAOC）、交换

性钙离子（Exchangeable calcium ions，Ex-Ca）、交

换性镁离子（Exchangeable magnesium ion，Ex-Mg）

及土壤机械组成的测定。 

1.3  指标测定 

采用 pH 计测定土壤的 pH（水土质量比 2.5︰

1.0）。采用电极法测定电导率。采用烘干法测定

SMC。采用凯氏定氮法和钼锑抗比色法分别测定土

壤 TN 和 TP 的含量。利用 1 mol·L-1 乙酸铵法对土壤

样品进行前处理，然后采用 ICP 电感耦合等离子体

光谱仪（Aglient 5100）进行 Ex-Ca 与 Ex-Mg 的测

定。利用颗粒粒度粒形分析仪（EyeTech）测定土壤

机械组成，依据国际土壤质地分类[21] 。利用重铬酸

钾滴定法测量土壤 SOC 含量。采用氯化钾浸提—分

光光度法测定 NH4
+-N、NO3

–-N 含量。采用六偏磷酸

钠提取法测定 POC 和 MAOC 含量[22]，具体步骤为：

将风干土壤样品（20 g）用 60 mL 化学分散剂六聚

磷酸钠摇匀 18 h，然后通过 0.053 mm 的筛进行彻底

冲洗，分离 POC 组分（>0.053 mm）和 MAOC 组分

（<0.053 mm），转移到已知重量的烧杯中，酸化处理

后将收集的馏分在 65℃干燥，粉碎至 0.15 mm，利

用总有机碳分析仪（Elementar & ABB）测定含量。 

采用 Zhang 和 Amelung[23]的方法，提取和测定

氨基葡萄糖（GluN）和胞壁酸（MurA）等氨基糖含

量 ， 估 算 土 壤 细 菌 残 体 碳 （ Bacterial necromass 

carbon，BNC）和真菌残体碳（Fungal necromass 

carbon，FNC）含量。 

 

FNC (GluN /179.17 2 MurA / 251.23) 179.17 9    
（1） 

BNC MurA 45             （2） 

 
式中，系数 179.17 和 251.23 分别为氨基葡萄糖和胞

壁酸的分子量；9 和 45 分别是将 GluN 换算成真菌

残体碳含量以及将 MurA 换算成细菌残体碳含量的

转化系数；2 为细菌细胞壁中 MurA 与 GluN 的物质

的量之比；微生物残体碳含量是真菌和细菌残体碳

含量之和[24]。 

1.4  数据处理 

使用 Microsoft Excel 初步处理数据，利用 R4.3.2

软件执行单因素方差分析、相关性分析及回归分析，

运用 Origin 2024 软件绘图。对于符合正态性和方差

齐性的指标，采用单因素方差分析与 LSD 法多重比

较；不符合的则采用 Kruskal-Wallis 检验与 Nemenyi

后续检验（结皮层的 NO3
–-N 与结皮层下的 MAOC、

TP）。同一类型生物结皮层和结皮层下相关指标的

差异性采样配对 t 检验，不符合条件的采用 Wilcoxon

秩和检验（苔藓结皮层与层下砂粒、黏粉粒）。采用

斯皮尔曼相关系数（Spearman correlation）分析微生

物残体碳与土壤理化性质的相关性，并通过回归分

析找出显著影响微生物残体碳的环境因子，必要时

使用“lmerTest”包中的 Box-Cox 变换进行正态性

转换。 

2  结  果  

2.1  生物结皮对土壤理化性质的影响 

由图 1 可知，藻、地衣、苔藓结皮层与层下土

壤的 pH、EC、POC 和 TP 含量无显著差异。在结皮

层与层下土壤中，SMC、Ex-Mg 及 Ex-Ca 随藻、地

衣、苔藓结皮均呈现递增趋势（P≤0.05）。苔藓结

皮覆盖土壤中，NO3
–-N 含量显著高于藻结皮与地衣

结皮，TN、NH4
+-N 含量显著高于藻结皮。藻结皮的

层下土壤的硝态氮含量最高。苔藓结皮在 SMC、

Ex-Mg、Ex-Ca 以及氮素等养分固存方面表现出显著

优势。在结皮层与层下土壤的对比中，POC、TN、

NH4
+-N、NO3

–-N、SMC、TP 及 Ex-Ca 在不同类型生

物结皮中均表现出显著差异（图 1），而 EC 和 Ex-Mg

在 三 种 结 皮 类 型 中 差 异 不 显 著 。 总 体 而 言 ， 
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注：C 代表藻结皮，L 代表地衣结皮，M 代表苔藓结皮；不同小写字母表示同一土层不同生物结皮间差异性显著（P≤0.05），

不同大写字母表示同一生物结皮不同土层间差异性显著（P≤0.05）；图中误差线为标准差，n=5。下同。Note：C represents cyanobacterial 

crust，L represents lichen crust，and M represents moss crust. Different lowercase letters indicate significant differences among different types 

of biocruts at the same soil depth（P≤0.05），and different uppercase letters indicate significant differences between different types of 

biocruts（P≤0.05）. The error bars in the figure represent the standard deviation，n=5. The same below. 

 
图 1  不同类型生物结皮覆盖土壤中土壤理化性质 

Fig. 1  Differences in soil physicochemical properties among different biocrust-covered soils 

生物结皮覆盖土壤中结皮层土壤理化性质优于结皮

层下土壤。 

由图 2 可知，在不同生物结皮土壤之间，结皮

层土壤机械组成与层下 MAOC 含量无显著差异。苔

藓结皮层 MAOC 与层下黏粉粒含量最高，砂粒含量

最低。在结皮层与层下土壤的对比中，三种类型结

皮层中 MAOC 的含量均显著大于结皮层下土壤，土

壤机械组成均无显著差异。 

 

图 2  不同类型生物结皮覆盖土壤中矿物结合态有机碳含量和土壤机械组成 

Fig. 2  The content of MAOC and soil mechanical composition in different biocrust-covered soils 

2.2  生物结皮覆盖土壤微生物残体碳对 SOC 的

贡献 

由图 3 可知，在生物结皮层与层下土壤中，苔

藓结皮 SOC 含量均显著高于藻、地衣结皮（P≤

0.05），地衣结皮与藻结皮间则无显著差异。在结皮

层土壤中，藻结皮 FNC、BNC 含量显著高于苔藓结

皮，与地衣结皮无显著差异；在结皮层下土壤中，

FNC、BNC 在三类结皮间均无显著差异。总体而言，

苔藓结皮层中 SOC 含量显著大于藻、地衣结皮，但

微生物残体碳含量最低。此外，三种结皮层中的

SOC、FNC、BNC 含量均显著大于结皮层下，说明

结皮层土壤更有利于微生物残体碳的积累。 
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图 3  不同类型生物结皮覆盖土壤中土壤有机碳与微生物残体碳含量 

Fig. 3  The content of soil organic carbon and microbial necromass carbon in different biocrust-covered soils  

在藻、地衣与苔藓结皮中，MNC 占 SOC 的

平均比例分别约为 49.19%、44.07%和 25.51%；

FNC 与 BNC 对 SOC 的 平 均 贡 献 度 分 别 约 为

11.23%和 28.36%（ 图 4）。 在 结 皮 层 土 壤 中 ，

MNC/SOC、FNC/SOC 与 BNC/SOC 均随藻、地

衣 、 苔 藓 结 皮 显 著 降 低 ， 藻 结 皮 与 地 衣 结 皮 的

BNC/SOC 无显著差异。在结皮层下土壤，三种

结皮间 MNC/ SOC、FNC/SOC 及 BNC/SOC 均无

显著差异。在结皮层与层下土壤的对比中，藻结

皮层土壤中 MNC/SOC、FNC/SOC 与 BNC/SOC

均显著 高于结 皮 层 下 土 壤 ， 地 衣 结 皮 、 苔 藓 结

皮 均 无 显 著 差 异 。  

 

图 4  不同类型生物结皮覆盖土壤中微生物残体碳对土壤有机碳的贡献 

Fig. 4  The contribution of microbial necromass carbon to SOC in different biocrust-covered soils 

2.3  生物结皮覆盖土壤微生物残体碳变化的驱动

因素 

通过相关性分析发现（图 5），FNC 与 BNC 均

与 NH4
+-N、NO3

–-N、TN、POC、MAOC、SOC 呈显

著正相关（P≤0.05），与 pH、SMC、Ex-Ca 呈显著

负相关（P≤0.05）。 

回归分析表明（图 6），FNC、BNC 与 SOC 呈

显著正相关（P<0.01），说明微生物残体对生物结

皮中 SOC 的形成具有重要影响。与 MAOC 相比，

FNC、BNC 与 POC 关系更为显著（P<0.001），表

明微生物残体碳主要贡献于活性碳库。此外，FNC、

BNC 与土壤中 NO3
–-N、TN、NH4

+-N 均显著正相

关，说明土壤中氮含量升高有利于微生物残体碳的

积累；与 pH、SMC、Ex-Ca 均呈显著负相关，表

明土壤 pH、SMC、Ex-Ca 升高不利于微生物残体

碳的累积。 

3  讨  论   

3.1  生物结皮覆盖土壤微生物残体碳对 SOC 的

贡献  

三类生物结皮覆盖土壤中，微生物残体在 SOC

形成中起着至关重要的作用（图 6）。FNC 对 SOC

平 均 贡 献 度 （ 2 8 . 4 % ± 1 0 . 7 % ） 显 著 高 于 B N C

（11.2%±4.8%）（图 4），与现有研究结果一致[14，22]。这

主要与真菌和细菌本身的特性及其生成的残体碳稳

定性有关。首先，真菌的抗逆性更强[25]。这使得真

菌在底物资源受限的荒漠生态系统中，可利用更难

降解的化合物进行合成代谢[11]，促进了其残体碳的

积累。其次，真菌的生物量是细菌的 3 倍～4 倍[26]， 
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注：*，P≤0.05，**，P≤0.01，***，P≤0.001。0.9<|r|<1，高度相关；0.7<|r|<0.9，强相关；0.4<|r|<0.7，中度相关；0.2<|r|<0.4，

弱相关；0<|r|<0.2，极弱相关或无相关性。Note：*，P≤0.05，**，P≤0.01，***，P≤0.001. When 0.9 < |r| < 1，it indicates a high degree 

of correlation；When 0.7 < |r| < 0.9，it indicates a strong correlation；When 0.4 < |r| < 0.7，it indicates a moderate correlation；When 0.2 < 

|r| < 0.4，it indicates a weak correlation；When 0 < |r| < 0.2，it indicates a very weak correlation or no correlation. 

 
图 5  生物结皮覆盖土壤中微生物残体碳与环境因子的相关性 

Fig. 5  The correlation between microbial necromass carbon and environmental factors in biocrust-covered soils 

生物量上的差异直接影响了微生物残体碳的形成。

通常微生物生物量越大，微生物残体碳积累越多[27]，

因此相同条件下真菌会生成更多的残体。此外，相

较于细菌，真菌具有更高的生物量碳氮比和碳利用

效率[28]，意味着在相同的时间内新生成的真菌残体

中碳含量高于细菌残体。最后，真菌在土壤中形成

的 GluN 稳定性高于细菌形成的 MurA[14]，并且真菌

可以利用菌丝将土壤颗粒缠结成团聚体，从而使真

菌残体碳获得物理保护[26]，进一步增强了真菌残体

碳在土壤中的稳定性及其对 SOC 的贡献。 

本研究发现，苔藓结皮覆盖土壤中 MNC 对 SOC

的贡献显著低于其他两类结皮，这主要是苔藓结皮

广泛的 SOC 来源和 MNC 含量的降低共同导致的。

与其他两类结皮相比，苔藓结皮增加了地表粗糙度，

可以捕获更多富营养颗粒和拦截更多凋落物和水

分，有效增加了苔藓结皮中有机质含量[29]。此外，

苔藓结皮的叶绿素含量大于其他两类结皮[8]，具备

更强的光合固碳能力，相同时间下可以形成更多的

SOC。同时，苔藓植物残体对 SOC 的贡献也更显著[30]，

进一步促进了苔藓结皮中 SOC 的富集。然而，尽管

苔藓结皮层微环境得到了显著改善，促进了土壤中

微生物丰度和多样性增加[31]，但 MNC 含量却显著

低于藻、地衣结皮（图 4）。在黄土高原类似的研究

中，随着藻、地衣与苔藓结皮的发展，微生物生物

量逐渐增加，其 MNC 含量保持稳定[22]。这主要是

因为黄土高原结皮层黏粉粒含量低，对微生物残体

的保护作用有限，使得微生物残体更多地转化为

POC。在养分贫瘠的环境中，微生物可以高效利用 
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图 6  生物结皮覆盖土壤中微生物残体碳与环境因子的回归分析 

Fig. 6  Regression analysis of microbial necromass carbon and environmental factors in biocrust-covered soils 

POC 以满足微生物的养分需求[32]，促进了 POC 的

快速循环，从而限制了 MNC 的积累。因此，生物

结皮层土壤中的 MNC 含量并未随微生物生物量的

增加而增加。在本研究中，生物结皮覆盖土壤中的

MNC 同样主要贡献于 POC（图 6）。与黄土高原相

比，本研究区不同类型生物结皮覆盖土壤中黏粉粒

含量均显著低于黄土高原地区（差异达 3 倍及以

上），黏土矿物对微生物残体碳的保护作用更加有

限，进一步促进了微生物残体的分解。同时，与藻、

地衣结皮相比，苔藓结皮层土壤微环境的改善使得

微生物活动更为活跃。微生物数量的显著增加增强

了生物间对资源的竞争，造成相对碳限制的加剧[33]。

在底物可利用性较低的环境中，缺乏矿物保护的微

生物残体成为重要的养分来源[13]，导致 MNC 的分

解，使得苔藓结皮层中 MNC 含量显著低于藻结皮

与地衣结皮。 

BSCs 能够显著增加土壤表层的养分含量，并对

养分具有较强的吸附和固持能力，从而在表层形成

“肥岛效应”[34]。随着土壤深度的增加，养分含量逐

渐下降，限制了微生物的生长和繁殖，导致生物结

皮层下土壤中的 MNC 含量及贡献度降低（图 3、

图 4）。此外，在结皮层下土壤中，三类生物结皮之

间的 MNC 含量和贡献度均未显示显著差异（图 3、

图 4）。这是因为随着土壤深度的增加，BSCs 对土

壤的影响逐渐减弱，微生物群落结构趋于相似 [25]，

导致结皮层下 MNC 含量在不同结皮之间无显著

差异。  

3.2  生物结皮覆盖土壤中微生物残体碳影响因素  

在生物结皮覆盖土壤中，微生物残体可通过形

成 POC 和 MAOC 促进 SOC 的积累[22]。已有研究表
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明，微生物残体的长期保存与土壤矿物粒级的组成

和含量密切相关，其中黏粉粒能够与 MNC 结合，

形成稳定的 MAOC，是微生物残体积累的主要贮存

库 [35]。然而，在本研究中，黏粉粒含量与 SOC、

MAOC 及 MNC 均无显著相关性（图 5）。如前所述，

本研究区 BSCs 覆盖土壤中黏粉粒含量极低，微生

物残体在养分贫瘠的环境中不断的再循环，使得

MNC 与黏土矿物难以结合，导致黏粉粒含量与

SOC、MAOC 及 MNC 无显著相关性。 

土壤 pH 与 MNC 存在显著的负相关关系。这是

由于土壤 pH 升高会在一定程度上减缓土壤中的酸

限制，碱性条件有利于微生物活性的提升，促进残

体碳的分解[21]。Ex-Ca 作为一种碱性阳离子，能够

中和土壤中的酸性物质，使得土壤 pH 升高，间接

促进了 MNC 的分解。此外，土壤水分在调节微生

物群的活性和多样性方面起着至关重要的作用[8]。

在本研究中，SMC 与 MNC 存在显著的负相关关系

（图 6）。当土壤中水分含量极低时，微生物的代谢

活动几乎完全停止，此时极少的降水或露水可使微

生物迅速恢复生理活性，产生的激发效应会加速原

有 SOC 的分解[36]，MNC 作为 SOC 的重要组成部分，

进而导致 MNC 的降低。当 SMC 适当上升时，微生

物的活性与胞外酶的分泌加强，促进了微生物的矿

化作用[37]，加速了 MNC 的分解。当 SMC 过高时会

引发土壤中含氧量的下降，微生物的生长和活性受

到限制，影响了微生物的合成代谢，造成 MNC 的

减少。 

土壤碳和氮是微生物的养分来源，对微生物群

落的发展至关重要[10，21-22]。在 BSCs 发展过程中，

细菌和真菌群落对碳循环发挥了不可或缺的作用。

在本研究中，BNC、FNC 与氮组分、碳组分均呈显

著的正相关关系（图 6），这与以往的研究相似[21]。

原因在于土壤中充足的养分含量会促进微生物生长

代谢过程，进而促进 MNC 的积累。当土壤中可利

用碳足够时，适当范围内氮含量的增加会刺激微生

物生长，从而促进微生物生物量的生成，加速微生

物残体积累。此外，FNC 与土壤中氮含量的相关性

相较于 BNC 更为显著（图 5），这可能与微生物分

解特性和对资源的竞争力有关。细菌主要分解土壤

中的小分子有机物，而真菌则负责分解难以降解的

大分子有机物，在分解复杂大分子有机物时，需要

合成关键酶，该过程需要大量的氮元素。同时，在

荒漠区，地带性土壤一般为碱性，自养硝化速率高，

土壤无机氮以 NO3
–-N 为主，有利于土壤氮保持[38]。

与 NO3
–-N 相比，NH4

+-N 向氨基糖的转化效率更高，

土壤中的细菌和真菌会强烈竞争易获得的养分。真

菌可通过形成菌丝和菌丝体来扩大其空间生态位，

桥接空间上离散的资源，使得真菌在竞争养分资源

上占据优势[39]。因此，FNC 与土壤氮含量相关性更

显著。 

4  结  论   

在毛乌素沙地生物结皮覆盖土壤中，MNC 是

SOC 的重要来源且主要贡献于 POC。随着藻、地衣

与苔藓结皮的发展，MNC 含量及其对 SOC 的贡献

率逐渐降低，其中 FNC 对 SOC 的贡献占据主导地

位。在藻、地衣结皮覆盖土壤中，MNC 对 SOC 的

平均贡献度约为 40%，在苔藓结皮中则相对较低

（28.5%）。此外，生物结皮覆盖土壤中微生物残体碳

的积累与分解过程受到土壤 pH、Ex-Ca、SMC 以及

氮含量（NH4
+-N、NO3

–-N 与 TN）的影响。具体而言，

pH、Ex-Ca 和 SMC 是促进微生物残体碳分解的重要

因素，而氮含量的增加有利于微生物残体碳的积累。 
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