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陈孟晨，张景光，冯丽，滕嘉玲．沙坡头地区生物结皮覆盖区土壤种子库组成及垂直分布特征．生态学报，２０１７，３７（２２）：７６１４⁃７６２３．
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沙坡头地区生物结皮覆盖区土壤种子库组成及垂直分
布特征

陈孟晨１，２，张景光１，∗，冯　 丽１，滕嘉玲１，２

１ 中国科学院西北生态环境资源研究院 沙坡头沙漠试验研究站，兰州　 ７３００００

２ 中国科学院大学，北京　 １０００４９

摘要：采用野外随机取样和室内萌发试验相结合的方法，对沙坡头人工植被区的藓类结皮、地衣结皮和裸沙覆盖区土壤种子库

的组成及垂直分布特征进行了研究。 结果表明：１）人工植被区土壤种子库的物种组成简单，以 １ 年生草本为主，相较于裸沙，两
种生物结皮的存在显著增加了土壤种子库的密度（Ｐ ＜ ０．０１），但降低了土壤种子库的物种多样性及其与地上植被的相似性；２）
两种生物结皮覆盖区土壤种子库的总密度虽无显著差异，但在 ０—２ ｃｍ 土层中，地衣结皮土壤种子库的密度显著高于藓类结皮

（Ｐ ＜ ０．０５），而在 ２—５ ｃｍ 和 ５—１０ ｃｍ 土层中，藓类结皮土壤种子库的密度高于地衣结皮，但差异不显著； ３）不同生物结皮覆

盖区土壤种子库的垂直分布特征存在差异，藓类结皮覆盖土壤中有活力的种子主要分布在 ０—５ ｃｍ 土层中，而地衣结皮和裸沙

覆盖土壤中有活力的种子主要分布在 ０—２ ｃｍ 土层中，且随着深度的增加，土壤中有活力的种子急剧减少。 该研究表明，相较

于裸沙，生物结皮的存在不仅增加了土壤种子库的大小，还改变了土壤种子库的垂直分布格局。 生物结皮层下仍有相当比例有

活力的小种子，这些种子欠缺萌发条件，对地上植被的贡献作用较小，但它们的存在对荒漠生态系统健康及可持续发展具有重

要意义。
关键词：生物结皮；土壤种子库；垂直分布；物种多样性
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ｈｔｔｐ： ／ ／ ｗｗｗ．ｅｃｏｌｏｇｉｃａ．ｃｎ

ｃｏｒｒｅｓｐｏｎｄｉｎｇ ｌａｙｅｒ ｉｎ ｍｏｓｓ ｃｒｕｓｔｓ （Ｐ ＜ ０．０５）， ｗｈｉｌｅ ｔｈａｔ ｏｆ ｍｏｓｓ ｃｒｕｓｔｓ ｗａｓ ｈｉｇｈｅｒ ｉｎ ｔｈｅ ２—５ ｃｍ ａｎｄ ５—１０ ｃｍ ｓｏｉｌ
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ｔｈｅ ｓｏｉｌ ｓｅｅｄ ｂａｎｋ ｄｅｎｓｉｔｙ， ｂｕｔ ａｌｓｏ ｃｈａｎｇｅ ｔｈｅ ｖｅｒｔｉｃａｌ ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ｐａｔｔｅｒｎ ｏｆ ｓｏｉｌ ｓｅｅｄ ｂａｎｋｓ ｉｎ ａｒｔｉｆｉｃｉａｌｌｙ ｒｅ⁃ｖｅｇｅｔａｔｅｄ
ｒｅｇｉｏｎｓ． Ａ ｓｕｂｓｔａｎｔｉａｌ ｐｒｏｐｏｒｔｉｏｎ ｏｆ ｓｍａｌｌ ｓｅｅｄｓ ａｒｅ ｐｒｅｓｅｎｔ ｉｎ ｓｏｉｌ ｃｏｖｅｒｅｄ ｂｙ ｂｉｏｃｒｕｓｔｓ， ａｎｄ ｔｈｅｓｅ ｓｅｅｄｓ ｌａｃｋ ｇｅｒｍｉｎａｔｉｏｎ
ｐｏｔｅｎｔｉａｌ ａｎｄ ｃｏｎｔｒｉｂｕｔｅ ｌｉｔｔｌｅ ｔｏ ｔｈｅ ａｂｏｖｅ⁃ｇｒｏｕｎｄ ｖｅｇｅｔａｔｉｏｎ． Ｈｏｗｅｖｅｒ， ｔｈｅｙ ｐｌａｙ ａ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ｒｏｌｅ ｉｎ ｅｃｏｓｙｓｔｅｍ ｓｔａｂｉｌｉｔｙ ａｎｄ
ｔｈｅ ｓｕｓｔａｉｎａｂｌｅ ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ ｏｆ ｄｅｓｅｒｔｓ．

Ｋｅｙ Ｗｏｒｄｓ： ｂｉｏｃｒｕｓｔｓ； ｓｏｉｌ ｓｅｅｄ ｂａｎｋｓ； ｖｅｒｔｉｃａｌ ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ； ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ｏｆ ｓｐｅｃｉｅｓ

近半个世纪以来，由于气候变化和人类活动的影响，荒漠化已成为人类发展所面临的主要环境问题之一。
植被建设是荒漠化治理的主要方法和手段［１］，在荒漠地区，许多植被的生存与繁衍离不开土壤种子库的作

用。 土壤种子库是指存在于土壤上层凋落物和土壤中全部有活力种子的总和［２］，它能反映植物群落过去和

现在的特点［３⁃４］，是植物种群生存与繁衍、群落更新与恢复的物质基础［４⁃５］。 土壤种子库是植物在长期进化过

程中形成的一种生存策略，它对缓冲物种灭绝具有重要作用，在地表植被受到干扰破坏时，土壤中存在的种子

具有潜在的恢复力，能够保证植被的恢复和种群的延续［６］，尤其是在环境恶劣的荒漠地区，这种作用更加

突出。
生物结皮（Ｂｉｏｃｒｕｓｔｓ）是荒漠地表广泛分布的一种生物覆盖体，其覆盖度占荒漠地表活体覆盖的 ４０％以

上［７］，是荒漠生态系统的重要组成部分［８］。 它是由隐花植物如蓝藻、荒漠藻、地衣、苔藓和土壤微生物，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复合体［９⁃１０］。 生物结皮作为荒漠

生态系统的初级演替者之一，它的形成和发育使得土壤表层在物理、化学和生物学特性上明显不同于松散的

沙土，进而改变了荒漠地区维管束植物种子的传播、萌发、生长等过程［８⁃９，１１］。 许多学者就生物结皮与维管束

植物间的关系开展了大量的研究，主要涉及生物结皮对维管束植物的土壤种子库［１２⁃１５］、种子萌发［１６⁃１７］、幼苗

存活［１８］及植物生长［１９］的影响等方面，然而两者间的关系是复杂的，影响作用是多方面的，许多结论相互矛

盾，存在着广泛的争议［１０］。
目前，关于生物结皮对土壤种子库影响的研究多集中在种子库的组成及大小方面，主要存在增加［１２⁃１３］ 和

减少［１４⁃１５］两种观点。 这种争议可能是由于研究区域不同的气候条件、土壤质地、结皮类型以及不同生物学特

征的植物和不同的研究方法造成的［１０］。 前人的研究多集中在生物结皮对土壤种子库组成及数量特征影响等

方面，而关于生物结皮对土壤种子库垂直分布特征影响的研究则鲜有报道。 占据地表生境的生物结皮在土壤

表层形成了一道致密的结皮层，生物结皮的存在对土壤种子库垂直分布格局的影响人们仍不清楚。 在荒漠生

态系统，土壤中有活力的种子具有很明显的垂直分布格局，一般集中在表层土壤［２０⁃２１］。 土壤中不同位置的种

子具有不同的生态学意义，表层土壤种子具有较强的萌发力可对地上植被进行补充［２２］，而深层土壤中的种子

因欠缺萌发条件通常形成持久种子库，增加生态系统的稳定性［２３⁃２４］，因此研究土壤种子库的垂直分布特征有

助于认识土壤种子库在植被恢复潜力及在生态系统稳定性中发挥的作用。
本文以包兰铁路沙坡头段人工植被区为研究区域，选择该区域的藓类结皮、地衣结皮覆盖土壤与裸沙为

研究对象，通过野外随机取样及室内萌发试验，研究了不同覆被类型对土壤种子库组成及垂直分布特征的影

响。 旨在加深对生物结皮与维管束植物的关系以及荒漠地区生态恢复与植被演替规律的认识，并为该区域生

物多样性保护及生态系统管理提供理论依据。

１　 材料与方法

１．１　 研究区概况

　 　 供试土样采集自中国科学院沙坡头沙漠试验研究站包兰铁路以北的人工植被区，该区位于腾格里沙漠东
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南缘（３７°３２′ Ｎ， １０５°０２′ Ｅ），处于阿拉善高原荒漠与荒漠草原过渡地带，是典型的干旱荒漠地区。 该区海拔

１３３０ ｍ，最高气温 ３８．１℃，最低气温－２５．１℃，多年平均气温 ９．６℃，年平均降水量 １８６．５ ｍｍ，降水主要集中在

５—９ 月；全年日照 ３２６４ ｈ，年蒸发量 ２３００—２５００ ｍｍ，土壤稳定含水量为 ２％—３％［２５］。
为了确保包兰铁路沙漠地段的畅通无阻，自 １９５６ 年中国科学院和有关单位建立了“以固为主、固阻结

合”的植被固沙防护体系，在流动沙丘上扎设麦草方格并栽植耐旱灌木，之后实行围封使之自然发展，经过数

十年的恢复，原来以流沙为主的景观变成与同一生物气候带相符的荒漠植被景观，生态环境得到了极大的改

善［１］。 目前人工植被区的地上植被主要优势种有：柠条（Ｃａｒａｇａｎａ ｋｏｒｓｈｉｎｓｋｉｉ）、花棒（Ｈｅｄｙｓａｒｕｍ ｓｃｏｐａｒｉｕｍ）、
油蒿（ Ａｒｔｅｍｉｓｉａ ｏｒｄｏｓｉｃａ）、小画眉草 （ Ｅｒａｇｒｏｓｔｉｓ ｐｏａｅｏｉｄｅｓ）、砂蓝刺头 （ Ｅｃｈｉｎｏｐｓ ｇｍｅｌｉｎｉｉ）、雾冰藜 （ Ｂａｓｓｉａ
ｄａｓｙｐｈｙｌｌａ）、刺沙蓬（Ｓａｌｓｏｌａ ｒｕｔｈｅｎｉｃａ）等［２５］。 生物结皮在该地区发育良好，有着广泛的分布，主要包括真藓

（Ｂｒｙｕｍ ａｒｇｅｎｔｅｕｍ ）、 土 生 对 齿 藓 （ Ｄｉｄｙｍｏｄｏｎ⁃ｖｉｎｅａｌｉｓ ）、 刺 叶 赤 藓 （ Ｓｙｎｔｒｉｃｈｉａ ｃａｎｉｎｅｒｖｉｓ ）、 具 鞘 微 鞘 藻

（Ｍｉｃｒｏｃｏｌｅｕｓ ｖａｇｉｎａｔｕｓ）、隐头舟形藻（Ｎａｖｉｃｕｌａ ｃｒｙｐｔｏｃｅｐｈａｌａ）、隐鞘鞘丝藻（Ｌｙｎｇｂｙａ ｃｒｙｐｔｏｖａｇｉｎａｔｕｓ）、爪哇伪枝

藻（Ｓｃｙｔｏｎｅｍａ ｊａｖａｎｉｃｕｍ）、坚韧胶衣（Ｃｏｌｌｅｍａ ｔｅｎａｘ）、石果衣（Ｅｎｄｏｃａｒｐｏｎ ｐｕｓｉｌｌｕｍ）和糙聚盘衣（Ｇｌｙｐｈｏｌｅｃｉａ
ｓｃａｂｒａ） ［２６］。 本次试验采用的两种生物结皮为该区域分布最广的藓类结皮和地衣结皮，其中藓类结皮以真藓

为优势种，地衣结皮以坚韧胶衣为优势种。
１．２　 研究方法

１．２．１　 取样方法

由于荒漠地区生境异质性强，土壤种子在水平和垂直方向上的分布具有较大的变异性，为减少取样的随

机误差，提高精确性，在水平方向上采用小样方大数量的方法进行取样，在垂直方向上则采用分层取样［２７］。
２０１６ 年 ３ 月底，在种子传播结束，生长季来临前进行采样，因此受试土壤的种子库包括瞬时和持久种子库。
为避免地形因素干扰，随机选择地势平缓、并覆有大面积的藓类结皮和地衣结皮的丘间低地，布设 ５ 块 ３０ ｍ ×
３０ ｍ 的样地，各样地间间距大于 １００ ｍ。 在每块样地内，分别在藓类结皮、地衣结皮为优势覆被类型的区域布

设 １ 个 １０ ｍ × １０ ｍ 的样方，用以调查藓类结皮、地衣结皮覆盖区的土壤种子库。 再在与各样地临近的半固

定沙丘上，选择相同的地形布设 ５ 个 １０ ｍ × １０ ｍ 的裸沙样方，用以调查裸沙覆盖区的土壤种子库。 藓类结

皮、地衣结皮和裸沙各有 ５ 个 １０ ｍ × １０ ｍ 的样方，在每个样方内，避开灌丛、枯落物及动物巢穴等复杂地表

的干扰后，随机选择生物结皮或裸沙发育完好的区域布设采样点，每个样方共 ２０ 个采样点。 ２０１６ 年 ３ 月 ２７
日，在一次较大降水事件发生后，表层土壤充分湿润的情况下进行采样。 在每个采样点，采用内径为 ６．１８ ｃｍ
的定制环刀分 ３ 个土层依次进行取样，各土层分别为距地表 ０—２、２—５ ｃｍ 和 ５—１０ ｃｍ 的土壤。 相同处理下

每 １０ 个取样点的土样均匀混合放入自封袋中记为 １ 个重复，每种处理共 １０ 个重复。
１．２．２　 萌发试验

由于该地区不同植物种类的种子大小差异较大，个别植物种子较为微小，采用物理分离法很难鉴别出一

些植物种，故采用萌发法对种子库的物种组成进行鉴定。 选择内径 ３６ ｃｍ、高 ５ ｃｍ，底部钻有输水孔的塑料托

盘进行萌发试验，在每个托盘中平铺有约 ２ ｃｍ 厚的无种子沙土（沙土 １２０℃处理 ２４ ｈ）。 将采回的土样晾干

轻轻捏碎，去除杂物后平铺在托盘中，然后将托盘放置于温室中，盖上透光纱网防止外来种子进入，进行种子

萌发试验。 试验期间每天下午定时喷洒适量水分，使托盘内的土壤保持湿润状态，每两天仔细观察并诊断幼

苗种属，待可以辨别出幼苗种属后，记其数并将幼苗轻轻移除。 试验进行 ３０ ｄ 后，轻轻翻动托盘内的土壤，并
采用浓度 ５００ ｍｇ ／ Ｌ 的赤霉素溶液浇水［２８］，以尽量促使休眠种子萌发。 种子萌发试验于 ２０１６ 年 ４ 月 ３ 日开

始，直至连续 ４ 周内无种子萌发，视为萌发完毕，共持续 １００ ｄ。
１．２．３　 地上植被调查

２０１６ 年 ７ 月底，在植被生长旺盛期对试验样地进行植被调查，在每个 １０ ｍ × １０ ｍ 样方中，随机布设 ３ 个

１ ｍ × １ ｍ 的样方，调查并记录每个样方中植物的种类、数量、盖度及各物种在样方中出现的频度。
１．２．４　 数据处理

利用萌发试验统计到的土壤中种子数量和植物种数来评价土壤种子库的组成和大小，根据取样面积大
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小，将结果换算成单位面积土壤中含有种子的数量（粒 ／ ｍ２），用以表示土壤种子库的密度。 应用 ＳＰＳＳ １９．０
（ＩＢＭ， ＵＳＡ）对数据进行统计分析，采用单因素方差分析（ｏｎｅ⁃ｗａｙ ＡＮＯＶＡ）中的多重比较方法（ＬＳＤ），比较不

同覆被类型及各土层间土壤种子库的密度的差异。 采用 Ｏｒｉｇｉｎ ８．０ （ＯｒｉｇｉｎＬａｂ， ＵＳＡ）进行绘图。
１．２．５　 物种多样性指数

采用 Ｓｉｍｐｓｏｎ 优势度指数、Ｓｈａｎｎｏｎ⁃Ｗｉｅｎｅｒ 多样性指数、Ｍａｒｇｌｅｆ 丰富度指数和 Ｐｉｅｌｏｕ 均匀度指数来衡量

土壤种子库的物种多样性［２７］。 各指数计算公式如下：

Ｓｉｍｐｓｏｎ 优势度指数： Ｄ＝ １ － ∑
ｓ

ｉ ＝ １
Ｐ２

ｉ( )

Ｓｈａｎｎｏｎ⁃Ｗｉｅｎｅｒ 多样性指数： Ｈ＝ － ∑
ｓ

ｉ ＝ １
Ｐ ｉ ｌｎＰ ｉ

Ｍａｒｇａｌｅｆ 丰富度指数： Ｒ＝（Ｓ － １） ／ ｌｎＮ
Ｐｉｅｌｏｕ 均匀度指数： Ｅ＝Ｈ ／ ｌｎＳ

式中，Ｎ 为种子库中所有植物种的种子总数；Ｐ ｉ为第 ｉ 种植物的种子数占种子库中总种子数的比例；Ｓ 表示物

种数。
土壤种子库间及地上植被间群落组成上的相似性采用 Ｓｏｒｅｎｓｅｎ 的相似性系数（ｓｉｍｉｌａｒｉｔｙ ｃｏｅｆｆｉｃｉｅｎｔ， ＳＣ）

来计算：ＳＣ＝ ２ｗ ／ （ａ＋ｂ）
式中 ＳＣ 为相似性系数，ｗ 为土壤种子库和地上植被共有的物种，ａ 和 ｂ 分别为土壤种子库和地上植被的物

种数。

２　 结果与分析

２．１　 土壤种子库的组成

土壤种子库的物种组成及密度见表 １，３ 种覆被类型的土壤种子库共记录到 ６ 种植物，隶属于 ３ 科 ６ 属。
其中，藓类结皮上有 ３ 种植物，隶属于 ２ 科 ３ 属，地衣结皮上有 ４ 种植物，隶属于 ３ 科 ４ 属，裸沙上物种最多，
共 ６ 种植物，隶属于 ３ 科 ６ 属。 在物种组成的垂直分布方面，２ 种生物结皮覆盖区的 ２—１０ ｃｍ 土层中，仅发现

了小画眉草和油蒿两种植物的种子，而在流沙覆盖区的 ２—１０ ｃｍ 土层中则发现了 ５ 种植物的种子。

表 １　 不同覆被类型土壤种子库的物种组成及其密度

Ｔａｂｌｅ １　 Ｓｐｅｃｉｅｓ ｃｏｍｐｏｓｉｔｉｏｎ ａｎｄ ｓｅｅｄ ｄｅｎｓｉｔｙ ｏｆ ｓｏｉｌ ｓｅｅｄ ｂａｎｋｓ ｉｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｌａｎｄ ｃｏｖｅｒ ｔｙｐｅｓ （Ｍｅａｎ±ＳＥ）

物种
Ｓｐｅｃｉｅｓ

科
Ｆａｍｉｌｙ

生活型
Ｌｉｆｅ ｆｏｒｍ

土壤种子库密度 Ｓｏｉｌ ｓｅｅｄ ｂａｎｋ ｄｅｎｓｉｔｙ（粒 ／ ｍ２）

藓类结皮
Ｍｏｓｓ ｃｒｕｓｔｓ

地衣结皮
Ｌｉｃｈｅｎ ｃｒｕｓｔｓ

裸沙
Ｂａｒｅ ｓａｎｄｓ

植物总数 Ｔｏｔａｌ — — １４５５．７３±１２２．９７ １６１７．０３±１４６．１７ ３４２．７６±８４．１２

小画眉草 Ｅｒａｇｒｏｓｔｉｓ ｐｏａｅｏｉｄｅｓ 禾本科１） ＡＨ １２５０．０７±１３０．８５ １３３４．７６±１６８．１７ ２６６．１５±８６．０１

油蒿 Ａｒｔｅｍｉｓｉａ ｏｒｄｏｓｉｃａ 菊科２） ＳＳ ９２．７５±１２．７１ １１６．９４±１９．６１ ４０．３２±１８．６９

沙鞭 Ｐｓａｍｍｏｃｈｌｏａ ｖｉｏｌｌｏｓａ 禾本科 ＰＨ １１２．９１±１８．０９ １２９．０４±１８．８９ ４．０３±４．０３

刺沙蓬 Ｓａｌｓｏｌａ ｒｕｔｈｅｎｉｃａ 藜科３） ＡＨ ０ ３６．２９±１６．７５ ８．０７±８．０７

雾冰藜 Ｂａｓｓｉａ ｄａｓｙｐｈｙｌｌａ 藜科 ＡＨ ０ ０ １２．１０±８．４９

沙米 Ａｇｒｉｏｐｈｙｌｌｕｍ ｓｑｕａｒｒｏｓｕｍ 藜科 ＡＨ ０ ０ １２．１０±１２．１０
　 　 １） Ｇｒａｍｉｎｅａｅ；２） Ｃｏｍｐｏｓｉｔａｅ； ３） Ｃｈｅｎｏｐｏｄｉａｃｅａｅ；ＡＨ： 一年生草本，Ａｎｎｕａｌ ｈｅｒｂ；ＳＳ： 半灌木，Ｓｅｍｉ⁃ｓｈｒｕｂ；ＰＨ： 多年生草本，Ｐｅｒｅｎｎｉａｌ ｈｅｒｂ

从生活型划分，藓类结皮土壤种子库中有半灌木、多年生草本、１ 年生草本各 １ 种，地衣结皮中有半灌木 １
种，多年生草本 １ 种，１ 年生草本 ２ 种，裸沙上有半灌木 １ 种，多年生草本 １ 种，１ 年生草本 ４ 种。 如图 １ 所示，
３ 种覆被类型的土壤种子库均以 １ 年生草本为主，藓类结皮、地衣结皮、裸沙上 １ 年生草本的种子分别占种子

库总数的 ８５．８７％、８４．７９％和 ８７．０６％。
２．２　 土壤种子库的大小及垂直分布特征

３ 种覆被类型的土壤种子库密度存在显著差异，如图 ２ 所示，裸沙土壤种子库的密度在各土层上均显著
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图 １　 不同生活型植物和不同土层种子数量在各覆被类型中所占比例

Ｆｉｇ．１　 Ｔｈｅ ｐｅｒｃｅｎｔａｇｅ ｏｆ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｌｉｆｅ ｆｏｒｍ ｏｆ ｓｏｉｌ ｓｅｅｄ ｂａｎｋｓ ａｎｄ ｔｈｅ ｐｅｒｃｅｎｔａｇｅ ｏｆ ｓｅｅｄｓ ｉｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｓｏｉｌ ｌａｙｅｒｓ ｏｆ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｌａｎｄ

ｃｏｖｅｒ ｔｙｐｅｓ

低于藓类结皮和地衣结皮（Ｐ ＜ ０．０１），相较于裸沙，生物结皮的存在显著增加了土壤中有活力种子的数量。
藓类结皮和地衣结皮虽在土壤种子库总密度上无显著差异，但在 ０—２ ｃｍ 土层中，地衣结皮土壤种子库的密

度显著大于藓类结皮（Ｐ ＜ ０．０５），而在其他两个土层，藓类结皮土壤种子库的密度高于地衣结皮，但并无显著

差异。
另外，种子库在土壤剖面各层的分布是不一致的，不同类型的生物结皮对土壤种子库垂直分布的影响存

在差异，其中藓类结皮覆盖的土壤中有活力的种子主要分布在 ０—５ ｃｍ 土层中，而地衣结皮覆盖的土壤和裸

沙中有活力的种子主要分布在 ０—２ ｃｍ 土层中（图 １，图 ３）。 藓类结皮覆盖的土壤 ０—２ ｃｍ 土层中有活力的

种子数目低于 ２—５ ｃｍ 土层，但无显著差异；而地衣结皮和裸沙在 ０—２ ｃｍ 土层中有活力的种子数目显著高

于 ２—５ ｃｍ、５—１０ ｃｍ 土层（Ｐ ＜ ０．０５），且随着深度的增加土壤中有活力的种子也在减少。

图 ２　 不同覆被类型土壤种子库的密度在各土层间的差异性比较

　 Ｆｉｇ．２　 Ｔｈｅ ｃｏｍｐａｒｉｓｏｎ ｏｆ ｓｏｉｌ ｓｅｅｄ ｂａｎｋｓ ｉｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｓｏｉｌ ｌａｙｅｒｓ

ｏｆ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｌａｎｄ ｃｏｖｅｒ ｔｙｐｅｓ

图 ３　 不同覆被类型土壤种子库密度的垂直分布特征

　 Ｆｉｇ． ３ 　 Ｖｅｒｔｉｃａｌ ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ ｏｆ ｓｏｉｌ ｓｅｅｄ ｂａｎｋ

ｄｅｎｓｉｔｙ ｉｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｌａｎｄ ｃｏｖｅｒ ｔｙｐｅｓ

２．３　 生物结皮对土壤种子库物种多样性的影响

由表 ２ 可知，人工植被区的土壤种子库物种组成较为简单，群落结构较为单一。 土壤种子库的物种多样
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性指数和丰富度指数表现为裸沙＞地衣结皮＞藓类结皮，呈现出随着生物结皮的发育，物种多样性也随之降低

的规律。

表 ２　 不同覆被类型土壤种子库物种多样性、丰富度、均匀度指数

Ｔａｂｌｅ ２　 Ｒｉｃｈｎｅｓｓ， ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ａｎｄ ｅｖｅｎｎｅｓｓ ｏｆ ｓｏｉｌ ｓｅｅｄ ｂａｎｋｓ ｉｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｌａｎｄ ｃｏｖｅｒ ｔｙｐｅｓ

覆被类型
Ｌａｎｄ ｃｏｖｅｒ ｔｙｐｅｓ

物种数
Ｎｕｍｂｅｒ ｏｆ ｓｐｅｃｉｅｓ

优势度指数
Ｓｉｍｐｓｏｎ ｄｏｍｉｎａｎｃｅ

ｉｎｄｅｘ

香浓多样性指数
Ｓｈａｎｎｏｎ⁃Ｗｉｅｎｅｒ
ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ｉｎｄｅｘ

丰富度指数
Ｍａｒｇａｌｅｆ ｒｉｃｈｎｅｓｓ

ｉｎｄｅｘ

均匀度指数
Ｐｅｉｌｏｗ ｅｖｅｎｎｅｓｓ

ｉｎｄｅｘ

藓类结皮 Ｍｏｓｓ ｃｒｕｓｔｓ ３ ０．２５３ ０．５０５ ０．３４０ ０．４６０

地衣结皮 Ｌｉｃｈｅｎ ｃｒｕｓｔｓ ４ ０．３０７ ０．６３５ ０．５０１ ０．４５８

裸沙 Ｂａｒｅ ｓａｎｄｓ ６ ０．３８０ ０．８２５ １．１２５ ０．４６０

２．４　 土壤种子库与地上植被的关系

如表 ３ 所示，地上植被调查共发现 １０ 种植物，其中藓类结皮上发现 ７ 种植物，地衣结皮 ８ 种植物，裸沙 ９
种植物。 根据地上植被及土壤种子库的物种组成，计算出藓类结皮、地衣结皮、裸沙的土壤种子库与地上植被

Ｓｏｒｅｎｓｅｎ 相似性系数分别为 ０．４０、０．５０、０．７５，呈现出随着生物结皮的演替，地上植被与土壤种子库的相似性系

数逐渐降低的趋势。

表 ３　 各覆被类型不同土层中土壤种子库及地上植被的物种组成

Ｔａｂｌｅ ３　 Ｓｐｅｃｉｅｓ ｃｏｍｐｏｓｉｔｉｏｎ ｏｆ ｔｈｅ ｓｏｉｌ ｓｅｅｄ ｂａｎｋｓ ｉｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｓｏｉｌ ｌａｙｅｒｓ ａｎｄ ａｂｏｖｅｇｒｏｕｎｄ ｖｅｇｅｔａｔｉｏｎ ｏｆ ｖａｒｉｏｕｓ ｌａｎｄ ｃｏｖｅｒ ｔｙｐｅｓ

物种
Ｓｐｅｃｉｅｓ

藓类结皮 Ｍｏｓｓ ｃｒｕｓｔｓ 地衣结皮 Ｌｉｃｈｅｎ ｃｒｕｓｔｓ 裸沙 Ｂａｒｅ ｓａｎｄｓ

０—２ ｃｍ ２—５ ｃｍ ５—１０ ｃｍ ０—２ ｃｍ ２—５ ｃｍ ５—１０ ｃｍ ０—２ ｃｍ ２—５ ｃｍ ５—１０ ｃｍ

小画眉草 Ｅｒａｇｒｏｓｔｉｓ ｐｏａｅｏｉｄｅｓ ＋ ／ ＋ ＋ ／ ＋ ＋ ／ ＋ ＋ ／ ＋ ＋ ／ ＋ ＋ ／ ＋ ＋ ／ ＋ ＋ ／ ＋ ＋ ／ ＋

油蒿 Ａｒｔｅｍｉｓｉａ ｏｒｄｏｓｉｃａ ＋ ／ ＋ ＋ ／ ＋ ＋ ／ ＋ ＋ ／ ＋ ＋ ／ ＋ ＋ ／ ＋ ＋ ／ ＋ ＋ ／ ＋ ＋ ／ ＋

沙鞭 Ｐｓａｍｍｏｃｈｌｏａ ｖｉｏｌｌｏｓａ ＋ ／ － － ／ － － ／ － ＋ ／ － － ／ － － ／ － ＋ ／ ＋ － ／ ＋ － ／ ＋

刺沙蓬 Ｓａｌｓｏｌａ ｒｕｔｈｅｎｉｃａ － ／ ＋ － ／ ＋ － ／ ＋ ＋ ／ ＋ － ／ ＋ － ／ ＋ － ／ ＋ ＋ ／ ＋ ＋ ／ ＋

雾冰藜 Ｂａｓｓｉａ ｄａｓｙｐｈｙｌｌａ － ／ ＋ － ／ ＋ － ／ ＋ － ／ ＋ － ／ ＋ － ／ ＋ ＋ ／ ＋ － ／ ＋ － ／ ＋

沙米 Ａｇｒｉｏｐｈｙｌｌｕｍ ｓｑｕａｒｒｏｓｕｍ － ／ － － ／ － － ／ － － ／ － － ／ － － ／ － － ／ ＋ ＋ ／ ＋ ＋ ／ ＋

砂蓝刺头 Ｅｃｈｉｎｏｐｓ ｇｍｅｌｉｎｉｉ － ／ － － ／ － － ／ － － ／ ＋ － ／ ＋ － ／ ＋ － ／ ＋ － ／ ＋ － ／ ＋

虫实 Ｃｏｒｉｓｐｅｒｍｕｍ ｍｏｎｇｏｌｉｃｕｍ － ／ ＋ － ／ ＋ － ／ ＋ － ／ ＋ － ／ ＋ － ／ ＋ － ／ － － ／ － － ／ －

柠条 Ｃａｒａｇａｎａ ｋｏｒｓｈｉｎｓｋｉｉ － ／ ＋ － ／ ＋ － ／ ＋ － ／ ＋ － ／ ＋ － ／ ＋ － ／ ＋ － ／ ＋ － ／ ＋

花棒 Ｈｅｄｙｓａｒｕｍ ｓｃｏｐａｒｉｕｍ － ／ ＋ － ／ ＋ － ／ ＋ － ／ ＋ ／ ＋ － ／ ＋ － ／ ＋ － ／ ＋ － ／ ＋

　 　 ＋：出现此物种，－：未出现此物种`，“ ／ ”上为土壤种子库，下为地上植被

３　 讨论

在荒漠生态系统，尤其是人工植被区，土壤种子库对地上植被的恢复与重建起着至关重要的作用［２９⁃３０］。
沙坡头人工植被区植被动态演替的研究表明，人工植被建立后随着植被的演替，生物结皮出现在灌丛间的裸

地上，改变了土壤水文过程，使得一些深根系的灌木逐渐从群落中退出，群落的结构由单一的灌木半灌木组成

到一年生草本层逐渐占优势的较复杂结构。 但由于生物结皮的发育，新的物种很难侵入该生态系统，该区的

群落结构较于其他生态系统而言仍较为简单［３１］。 占据荒漠生态系统地表生境的生物结皮，强烈地改变了土

壤表层的形态结构特征，进而影响了荒漠地区植物种子的传播与再分配过程，改变了土壤种子库的组成及时

空分布格局［１５］。
３．１　 生物结皮对土壤种子库密度的影响

人工植被区的藓类结皮、地衣结皮土壤种子库密度分为（１４５５．７３±１２２．９７）粒 ／ ｍ２、（１６１７．０３±１４６．１７）粒 ／
ｍ２，这与苏延桂等［１２］、崔艳等［３２］在该区域的研究结果较为一致。 但对比其他荒漠生态系统，古尔班通古特沙

漠的藓类结皮和地衣结皮土壤种子库的密度分别为（１１３８±３８０）粒 ／ ｍ２和（５９０５±７７８）粒 ／ ｍ２ ［１３］，而科尔沁沙

９１６７　 ２２ 期 　 　 　 陈孟晨　 等：沙坡头地区生物结皮覆盖区土壤种子库组成及垂直分布特征 　
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地的藓类结皮和藻类结皮土壤种子库密度分为 ４１４７ 粒 ／ ｍ２和 ９９ 粒 ／ ｍ２ ［３３］。 这说明不同地区生物结皮覆盖区

的土壤种子库密度差异较大，这可能是由于研究区不同气候条件、不同结皮类型及不同植被类型造成的。 土

壤种子库的组成及数量特征不仅与地理区域、植被类型、地形特征紧密相关，还与该地区的植被自身繁殖模式

有重要关系［３４］。 一些草本植物层片相当发达，在繁殖时通常采用 ｒ 策略，会产生大量的小种子，这极大地提

高了土壤种子库的密度［２９］，造成了各地区土壤种子库密度间的差异。
对种子而言，不管其大小形状如何，大多数可以轻易地被风和水在干燥、光滑的土壤表层搬运，最终停留

在相对粗糙的区域［１０，３５］。 生物结皮改变了土壤表层的微形态特征及粗糙程度，进而影响了植物种子的传播

与再分配过程，生物结皮表层的粗糙程度直接影响种子被捕获的几率［１０］。 在以色列 Ｎｉｚｚａｎａ 沙地，Ｐｒａｓｓｅ 和

Ｂｏｒｎｋａｍｍ［１４］通过野外和室内试验发现，蓝藻结皮会分泌一些物质使土壤表层光滑化，种子在光滑的结皮表

层停留能力很低，进行干扰破坏使蓝藻结皮表层粗糙化后，种子在土壤表层的捕获与停留明显增加。 苏延桂

等［１２］也发现，随着苔藓结皮的发育，土壤种子库密度呈增加趋势，推测可能是由于随着生物结皮的发育，土壤

表层更为粗糙导致的。 本试验表明，藓类结皮和地衣结皮虽然在土壤种子库总密度上的差异并不显著，但是

在 ０—２ ｃｍ 土层中，地衣结皮土壤种子库的密度显著高于藓类结皮。 这说明地衣结皮的表层含有更多种子，
表层更为粗糙的地衣结皮对种子的捕获能力要高于藓类结皮。 此外，两种生物结皮土壤种子库的密度显著高

于裸沙，这可能不仅是由土壤表层粗糙程度的差异导致的，还与各种覆被类型地上植被的盖度有着重要的关

系。 小尺度下，多数荒漠地区植物的种子选择就近传播［３５］，种子库的来源主要是地上植被的种子雨，地上植

被的组成及密度对地下土壤种子库的组成及密度存在很强的反馈作用［５］。 而生物结皮的存在提高了表层土

壤的水分及养分含量，为草本植物的生长提供了良好的条件［１９］，地上植被调查结果也表明，生物结皮覆盖区

的植被盖度及密度明显高于裸沙覆盖的区域。 因此，相较于裸沙，生物结皮覆盖区的植物可能会产生更多的

种子，从而提高了该区域土壤种子库的密度。
３．２　 生物结皮对土壤种子库组成及物种多样性的影响

从土壤种子库的物种组成来看，藓类结皮和地衣结皮的土壤种子库共发现了 ４ 种植物，低于裸沙上的 ６
种植物。 从物种多样性来看，覆被类型由裸沙到地衣结皮和藓类结皮的演替会降低土壤种子库的物种多样

性。 相较于裸沙，生物结皮的存在虽然增加了土壤种子库的密度，但减少了土壤种子库的物种数目。 这与陈

荣毅等［３６］、苏延桂等［１２］、郭轶瑞等［３３］的研究结论较为一致。 这可能是由于生物结皮的存在对一些植物的种

子造成了传播制约（ ｄｉｓｐｅｒｓａｌ ｌｉｍｉｔａｔｉｏｎ）和建植制约（ ｅｓｔａｂｌｉｓｈｍｅｎｔ ｌｉｍｉｔａｔｉｏｎ），限制了这些物种在结皮上的

分布。
生物结皮在土壤表层形成一道致密的壳状或毛垫状的结皮层，它不仅通过改变土壤表层的粗糙度来影响

植物种子的捕获和停留［１０］，还改变了植物种子的二次传播（ｓｅｃｏｎｄａｒｙ ｄｉｓｐｅｒｓａｌ）过程。 一些缺乏埋藏机制的

种子尤其是大种子，即便在初始传播（ｐｒｉｍａｒｙ ｄｉｓｐｅｒｓａｌ）时散布到结皮层上，也很难在完整均一的结皮层上找

到安全的停留点位。 在风和水的作用下，裸露在地表的种子主要汇集到粗糙的灌丛下或动物巢穴周边，而在

结皮上的散布量很低［１５］。 另一方面，相比较无生物结皮发育的区域，生物结皮的发育为啮齿动物、鸟类、昆
虫、土壤动物等物种的定居提供了适宜的生境［２５］。 这些荒漠动物参与并改变了植物种子的传播过程［３７］。 生

物结皮在土壤表层形成一道致密的结皮层，植物的种子尤其是体积较大的种子散布到结皮表层后很难及时被

掩埋，裸露在地表，很容易被一些鸟类、啮齿类动物及昆虫捕食。 相较于小种子，大种子有着更大的被捕食几

率［３８］，并且荒漠动物对植物种子的取食具有选择性［３８⁃３９］。 生物结皮的存在阻碍了一些植物种子的掩埋，增强

了这种选择效应，动物的食性选择可能也是导致了生物结皮土壤种子库物种组成及多样性较低的原因之一。
另外，生物结皮的存在抑制了一些植物的种子萌发及幼苗定居过程［１７⁃１８，４０］，减少了这些植物的种子在结

皮上的分布，进而降低了土壤种子库与地上植被的相似性。 Ｂｒｉｇｇｓ 和 Ｍｏｒｇａｎ ［１７］发现，藓类结皮抑制了较大种

子植物 Ａｕｓｔｒｏｄａｎｔｈｏｎｉａ ｓｐ．的萌发，却促进了小种子植物 Ｖｉｔｔａｄｉｎｉａ ｇｒａｃｉｌｉｓ 的萌发，这可能是由于小种子较于大

种子而言，与土壤有更大的接触面积。 沙坡头人工植被区的小画眉草和油蒿种子较小，很容易在生物结皮上

０２６７ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ３７ 卷　
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找到萌发的安全点位（ｓａｆｅ ｓｉｔｅ），结皮层下良好的水分养分条件也促进了这些浅根系的植物生长，进而增加了

这些植物的种子在生物结皮上的分布。 而地衣结皮层形成的物理屏障阻碍了雾冰藜幼苗的根与土壤接触，限
制了其幼苗的定居，减少了这些植物种子在结皮上的分布，进而降低了物种多样性［１８］。

概括的讲，生物结皮强烈地改变了土壤表层的结构形态特征，进而改变了种子的初始传播及二次传播过

程。 生物结皮通过多种方式，有选择的对植物种子进行捕获、停留，改变了土壤种子库的物种组成，进而再通

过对植物的种子萌发及幼苗存活的促进或抑制作用，改变了地上植被的群落结构组成。 生物结皮通过这种

“筛选作用”，直接或间接地改变了土壤种子库及地上植被的群落组成。
３．３　 生物结皮对土壤种子库垂直分布的影响

对于荒漠生态系统，绝大多数有活力的种子都分布在表层土壤［２１，２７］，表层 ５ ｃｍ 以下有活力的种子很少，
而占据表层土壤的生物结皮层厚度一般在 ２ ｃｍ 以内，因此本研究选取了 ０—２、２—５、５—１０ ｃｍ ３ 个土层研究

土壤种子库的垂直分布。
土壤种子库垂直分布特征是由种子的形态、大小特征和土壤结构、土壤粒径大小、动物干扰及其他物理过

程共同决定的，成因较为复杂［２０，４１］。 Ｂｅｋｋｅｒ 等［２０］分析了欧洲 ９ 个地区土壤种子库垂直分布的研究结果，发现

种子的形状、大小和其在土壤中的分布密切相关，小粒种子多分布在土壤表层，易于形成持久种子库。 Ｇｕｏ
等［４１］探讨了北美 ４ 个沙漠地区土壤种子库的空间分布特征，发现在水平分布上，随着距灌丛距离的增加，土
壤种子库的密度随之减小，在垂直分布上，土壤种子库的密度随着土壤深度的增加而减小，大种子和小种子在

表层土壤分布较多，中等大小的种子则大多分布在较深层土壤。
本研究表明，３ 种覆被类型的土壤中有活力的种子主要分布在表层土壤，其中藓类结皮覆盖的土壤中有

活力的种子主要分布在 ０—５ ｃｍ 土层中，而地衣结皮覆盖的土壤和裸沙中有活力的种子主要分布在 ０—２ ｃｍ
土层中，这与 Ｙａｎ 等［２１］、李宁等［２７］人的研究结论较为一致。 而邢旭明等［１３］ 发现在古尔班通古特沙漠，生物

结皮发育的区域 ０—２ ｃｍ 土层中的种子数目可占土壤种子库总数的 ９０％以上。 这可能是由于研究区域不同

气候条件、不同植被类型、不同结皮类型所导致的。 在空气干燥的荒漠地区，生物结皮的存在会使地表形成一

些微小的裂缝，一些小粒种子在风和水的作用下很容易被这些裂缝捕获，从而进入较深层土壤［４２］。 降水事件

也会改变种子在土壤中的空间分布格局［４３］，本研究区的年均降水量约为 １８０ ｍｍ 远高于古尔班通古特沙漠研

究区的 ８０ ｍｍ，在一定强度的降水下，一些小种子植物如小画眉草和油蒿的种子可能会更容易沉淀到结皮层

下。 此外，人工植被区结皮层下的种子可能是多年前随着生物结皮发育而遗留下来的。 藓类结皮作为人工植

被区生物结皮演替的高级阶段，是在藻类和地衣植物改善地表生境的基础上发育而来［４４］，一些种子随着生物

结皮的发育被保留下来。 藓类结皮 ２—５ ｃｍ 土层中有活力的种子数目高于地衣结皮和裸沙，可能是由于藓类

结皮在形成过程中对其他结皮的覆盖所致。
生物结皮在土壤表层形成毛垫状或壳状的结皮层，不仅改变了生物结皮上种子的传播过程，也改变了结

皮层下种子的命运。 一些荒漠植物的种子具有分批萌发的特性，可以在多个生长季节萌发从而分担环境震荡

的风险，这是其对多变荒漠环境的进化适应［２９］。 随着生物结皮的发育，这些植物的种子逐渐沉淀到深层土

壤，形成持久种子库，对荒漠生态系统稳定性的维持具有重要意义。 在重力及其他外力的作用下，种子在土壤

中的移动是缓慢的，因此，深层土壤的种子年龄一般大于浅层土壤［４２］。 生物结皮层下有较高比例有活力的种

子，这可能是因为生物结皮的存在改善了种子的贮藏条件。 结皮层下分布的植物种子如油蒿，在萌发时需要

一定强度的光照［４５］，而生物结皮的存在降低了表层土壤的透光性，进而抑制了这些植物种子萌发，促使它们

形成持久种子库［２４，４６］。 种子在土壤中持久性不仅与种子自身的生物学特性有关，还与种子在土壤中所处的

环境密切相关［４７⁃４８］。 在干燥的荒漠地区，温度是影响种子寿命的重要因素，相较于裸沙，致密的生物结皮层

降低了土壤亚表层的温度，还阻碍了结皮层下土壤与地表的气体交换，使得结皮层下形成一个低温缺氧的微

生境，有利于深层土壤种子的贮存。 另外，有研究表明 Ｎ、Ｐ、Ｋ 等养分的添加会增加种子的寿命［４７］。 生物结

皮中的生物体通过固氮、光合、呼吸、分解和矿化作用，为贫瘠的荒漠系统输入大量的生命元素，显著增加了土
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壤养分的含量［７⁃８］，这可能会增加生物结皮覆盖区域土壤种子库的持久性。 此外，生物结皮的存在提高了表

层土壤含水量，含水量的提高会减少种子的寿命［４８］，但在干旱的荒漠地区，水分可能不是影响种子寿命的主

要环境因子。 生物结皮的发育增加了土壤动物和微生物的种类和数量，这些生物因子也会影响种子的寿

命［４９］，但具体影响作用有待于进一步研究。
３．４　 土壤种子库与地上植被的关系

土壤种子库与地上植被的相似性主要取决于地上植被中的优势种对土壤种子库的贡献程度［５］，两者间

的组成及密度有着很强的相互作用关系［５０］。 随着降水梯度的增加，土壤种子库与地上植被的相似性有降低

的趋势，这主要是由于土壤种子库中的优势种一般为草本植物，而随着降水梯度的增加，这些植物在地上植被

中的优势度逐渐降低所致［５１］。 本研究中，小画眉草为 ３ 种覆被类型土壤种子库中的优势种，藓类结皮、地衣

结皮及裸沙的土壤种子库与地上植被组成的相似性系数分别为 ０．４０、０．５０、０．７５。 相较于裸沙，２ 种生物结皮

覆盖区的土壤种子库与地上植被相似性较低，这可能是因为生物结皮的存在抑制一些植物的种子萌发及幼苗

存活。 Ｈｅｒｎａｎｄｅｚ 和 Ｓａｎｄｑｕｉｓｔ［１６］ 发现，完整的生物结皮虽然促进了当地的 ３ 种 １ 年生草本萌发，却抑制了外

来种 Ａｖｅｎａ ｂａｒｂａｔａ 和 Ｂｒｏｍｕｓ ｍａｄｒｉｔｅｎｓｉｓ 的萌发，推测这可能是由于当地的 ３ 种 １ 年生草本的可能在形态和生

理上适应了生物结皮的存在，而外来种缺乏这种适应。 在人工植被区，沙鞭的种子 ３ 种覆被类型的土壤种子

库中均有发现，但在地上植被调查时发现，沙鞭仅分布在裸沙上，在生物结皮上没有分布，这说明生物结皮的

存在可能抑制了该物种的定居。
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