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黄土高原生物结皮覆盖对土壤线虫垂直分布格局的
影响

张　 颖１，肖　 波１，２，３，∗，王彦峰２，３，曹尤淞２，３

１ 中国农业大学土地科学与技术学院农业农村部华北耕地保育重点实验室， 北京　 １００１９３

２ 中国科学院水利部水土保持研究所黄土高原土壤侵蚀与旱地农业国家重点实验室， 杨凌　 ７１２１００

３ 中国科学院大学， 北京　 １０００４９

摘要：线虫在土壤食物网中占多个营养级，是土壤生态过程的重要指示生物，对维持生态系统结构与功能具有重要作用。 生物

结皮作为“荒漠工程师”对干旱生态系统的生物多样性具有积极影响，但其对土壤线虫群落的影响与机制尚不明确。 分别采集

藓结皮和藻结皮覆盖下不同深度（０—１４ ｃｍ，每 ２ ｃｍ 一层）的土壤以及无结皮土壤，采用 Ｂａｅｒｍａｎｎ 湿漏斗法提取土壤线虫并鉴

定计数，对比分析了生物结皮类型和土层深度对土壤线虫属的丰富度、丰度和多样性的影响及其途径。 结果表明：（１）无结皮

土壤中线虫以头叶属（Ｃｅｐｈａｌｏｂｕｓ）、细齿属（Ｌｅｐｔｏｎｃｈｕｓ）和微矛属（Ｍｉｃｒｏｄｏｒｙｌａｉｍｕｓ）为优势属，而生物结皮覆盖土壤中线虫以无

咽属（Ａｌａｉｍｕｓ）、细齿属（Ｌｅｐｔｏｎｃｈｕｓ）、鹿角纯属（Ｃｅｒｖｉｄｅｌｌｕｓ）和微矛属（Ｍｉｃｒｏｄｏｒｙｌａｉｍｕｓ）为优势属；（２）与无结皮相比，藻结皮使

土壤线虫的属的丰富度、丰度和 Ｓｈａｎｎｏｎ 指数分别提高了 ３５．２％、８９．２％和 ４．５％，而藓结皮分别提高了 ４４．４％、８３．０％和 ２４．８％；
（３）两类生物结皮覆盖土壤剖面中线虫丰度均呈单峰分布，其中 ６—８ ｃｍ 土层丰度最高，是深土层的 ３．２—１１．７ 倍；而 Ｓｈａｎｎｏｎ
指数随土壤深度的增加而增加，表土层是深土层的 １．５—１．７ 倍；（４）土壤温度、速效磷和有机质含量是影响线虫属的丰富度的

主要因素，有机质、ＮＨ＋
４ ⁃Ｎ 和 ＮＯ－

３ ⁃Ｎ 含量是影响线虫丰度的主要因素，而土壤温度、含水量和速效磷含量是影响线虫多样性的

主要因素。 生物结皮可通过提升土壤含水率和养分含量、降低土壤温度等途径显著提升土壤线虫的丰度和多样性，并通过影响

土壤理化性质的垂直分布继而间接调控土壤线虫群落的垂直分布格局，这对于理解生物结皮维持和提升干旱生态系统的生物

多样性与生态系统多功能性具有重要帮助。
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ｃｏｍｍｕｎｉｔｉｅｓ ｂｙ ｉｎｆｌｕｅｎｃｉｎｇ ｔｈｅ ｖｅｒｔｉｃａｌ ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ｏｆ ｓｏｉｌ ｐｈｙｓｉｃｏｃｈｅｍｉｃａｌ ｐｒｏｐｅｒｔｉｅｓ． Ｉｔ ｃｏｎｔｒｉｂｕｔｅｓ ｔｏ ｔｈｅ ｕｎｄｅｒｓｔａｎｄｉｎｇ ｏｆ
ｔｈｅ ｍａｉｎｔｅｎａｎｃｅ ａｎｄ ｅｎｈａｎｃｅｍｅｎｔ ｏｆ ｂｉｏｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ａｎｄ ｅｃｏｓｙｓｔｅｍ ｍｕｌｔｉｆｕｎｃｔｉｏｎａｌｉｔｙ ｉｎ ａｒｉｄ ｅｃｏｓｙｓｔｅｍｓ ｂｙ ｂｉｏｃｒｕｓｔｓ．

Ｋｅｙ Ｗｏｒｄｓ： ｍｏｓｓ ｂｉｏｃｒｕｓｔｓ； Ｃｙａｎｏｂａｃｔｅｒｉａｌ ｂｉｏｃｒｕｓｔｓ； ｓｏｉｌ ａｎｉｍａｌｓ； ｂｉｏｌｏｇｉｃａｌ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ； ｅｃｏｓｙｓｔｅｍ ｍｕｌｔｉｆｕｎｃｔｉｏｎａｌｉｔｙ；
ａｒｉｄ ｅｃｏｓｙｓｔｅｍｓ

生物结皮是干旱和半干旱气候区常见的地表覆盖物，它是由隐花植物（藻类、地衣、苔藓）、土壤微生物

（细菌、真菌和古生菌）以及其他微小生命体通过菌丝体、假根和多聚糖等分泌物与土壤表层颗粒胶结形成的

复合体，其覆盖度最高可达 ６０％—７０％［１—３］。 生物结皮是具有多重生态环境功能的旱地“活皮肤” ［４］，全面调

控着土壤生物群落演替所需的生物和非生物条件［５］，其影响下的土壤食物网也更为复杂［６—７］。 例如，生物结

皮通过分泌胞外多糖和苔藓假根锚定增加了表层土壤的稳定性［８］；同时，生物结皮的生物特性会降低土壤水

分入渗性能［９］、提高表层土壤含水率［１０］、缓冲土壤温度变化［１１］；此外，生物结皮通过捕获降尘、提高养分矿化

速率、激发土壤酶活性等途径提升了土壤碳、氮、磷等养分的生物有效性［１２］。 因此，生物结皮为土壤生物提供

了天然庇护所和养分库，对提高干旱和半干旱生态系统的生物多样性具有重要意义。 已有研究表明，生物结

皮能显著提升土壤细菌和真菌群落丰度并改变微生物群落结构［１３］，同时还为维管束植物的生长发育提供了

适宜条件［１４］。 然而，相比于微生物和植物，目前有关生物结皮对土壤动物影响的研究仍相对较少，生物结皮

覆盖土壤的动物群落特征及其影响因子尚不明确。 而揭示这一问题有助于全面了解生物结皮对生物多样性

的影响，继而进一步认识生物结皮在干旱和半干旱生态系统中的作用和功能。
土壤线虫是土壤动物中最为丰富的类群之一，约占土壤动物总丰度的 ２３％，分布于各类土壤中，其多样

性与多种生态系统功能密切相关，如信息传递、有机物分解和养分循环等［１５—１６］。 土壤线虫广泛分布于土壤食

物链和食物网的多个营养级中，根据其食性，可分为食细菌类、食真菌类、植物寄生类以及捕食或杂食类线

虫［１７—１８］。 由于土壤线虫体表角质层具备半透膜特性可直接接触土壤溶质，并且其生活史相对较短，因此土壤

线虫对土壤环境变化十分敏感［１９］。 同时，土壤线虫与土壤的碳、氮、磷、钾等养分的循环过程密切相关，被视

作土壤环境质量评价的关键生物因子［２０］。 在干旱生态系统中，土壤线虫扮演着更为重要的生态角色，其对干

旱区的生态恢复情况具有重要的指示作用。 生物结皮作为旱区生态系统中重要的生物组成部分，全面调控土

８４４８ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ４４ 卷　
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壤中的生物因子。 因此，土壤线虫可作为研究生物结皮与土壤动物互馈关系及其机制的模式物种［２１］，土壤线

虫的群落结构可用于指示生物结皮主导下的土壤生物多样性［２２—２３］，对于揭示生物多样性与干旱生态系统结

构与功能之间的关系具有重要意义。 部分研究发现，土壤线虫群落的多样性与生物结皮的发育程度相关。 例

如，Ｄａｒｂｙ 等［２４］和刘艳梅等［２５］的研究表明，随着生物结皮发育的年限增加，土壤线虫群落的多样性显著提升。
Ｚｈｉ 等［２６］的研究表明土壤线虫群落的发展与结皮的发展是平行且因生物结皮类型而存在差异。 Ｙａｎｇ 等［２７］

的研究发现随着生物结皮演替和覆盖面积增大土壤抗干扰能力增强，土壤线虫的丰度和丰富度显著提升。
Ｘｉａｏ 等［２８］的研究表明，苔藓结皮的植物属性对土壤多功能性具有积极影响进而提升了土壤线虫的丰度和多

样性。 总体上，尽管目前已有研究关注到生物结皮对土壤线虫群落的积极作用，但生物结皮覆盖对土壤线虫

群落垂直分布的影响因素尚不清楚，因此生物结皮对土壤线虫群落的影响及其机制仍有待更多研究予以

揭示。
基于此，为探究黄土高原生物结皮对土壤线虫的影响程度和作用途径，本研究以黄土高原风沙土上的藻、

藓结皮为研究对象，以无结皮为对照，通过 Ｂａｅｒｍａｎｎ 湿漏斗法调查了生物结皮和无结皮覆盖下的土壤线虫群

落差异及其垂直分布特征。 同时测定了土壤物理和化学属性，并结合结构方程模型剖析了生物结皮对土壤线

虫在垂直分布上的影响程度和作用途径。 研究结果可为进一步揭示干旱气候区生物多样性和生态系统多功

能性提供科学依据。

１　 材料与方法

１．１　 研究区概况

研究区位于晋陕蒙三省的交界处，地处陕西省神木市的六道沟小流域（３８°４６′—３８°５１′Ｎ，１１０°２１′—１１０°２３′Ｅ），
是黄土高原和毛乌素沙漠向典型干旱草原的过渡地带，又属于流水作用与风力作用的水蚀风蚀交错带，该流

域海拔为 １０９４—１２７４ ｍ，面积为 ６．８９ ｋｍ２。 研究区在气候上属于典型的温带半干旱大陆气候，是典型的黄土

高原水蚀风蚀脆弱生态区；其年平均气温和夏季月平均气温分别为 ８．４ ℃和 ２３．７ ℃，年降雨量为 ４５４ ｍｍ 左

右且多集中于 ６—９ 月。 风沙土是六道沟小流域的主要土壤类型之一，占流域面积的 １３．５％。 近几十年来，退
耕还林（草）工程实施后，大量灌草植被的自然恢复使风沙土表面逐步稳定，缓解了严峻的水土流失态势。 植

被恢复过程中，生物结皮逐渐成为该地区普遍发育的地表覆盖物，最高可覆盖 ７０％—８０％的裸露地表；流域内

的主要生物结皮类型为藻结皮和藓结皮，优势藻种为色球藻属（Ｃｈｒｏｏｃｏｃｃｕｓ）、念珠藻属（Ｎｏｓｔｏｃ）和微鞘藻属

（Ｍｉｃｒｏｃｏｌｕｓ）等，优势藓种为土生对齿藓（Ｄｉｄｙｍｏｄｏｎ ｖｉｎｅａｌｉｓ Ｂｉｒｄ．）、丛生真藓（Ｂｒｙｕｍ ａｒｇｅｎｔｅｕｍ Ｈｅｄｗ．）和双色

真藓（Ｂｒｙｕｍ ｂｉｃｏｌｏｒ Ｈｅｄｗ．）等。
１．２　 采样方法

设风沙土上无结皮、藻结皮和藓结皮 ３ 种处理，每种处理间隔大于 ２０ ｍ，针对每种处理各随机选取 ５ 个

具有代表性的、面积为 １ ｍ×１ ｍ 的样地。 所选样地区域内结皮覆盖广泛且均位于远离乔木冠层（５ ｍ）覆盖的

开阔平坦地带以避免微生境差异的影响，所选样地均为多年封山禁牧区，无人畜活动扰动，样地详情见表 １。
采样于 ２０２３ 年 ７ 月 １２—１５ 日的 ９：００—１１：００ 进行，每个样地随机选择 ４ 个样点，采集 ０—２、２—４、４—６、６—
８、８—１０、１０—１２、１２—１４ 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作为 １ 个样品，实验共

采集 １０５ 个样品（即 ３ 种处理×５ 个样地×７ 个土层）。 样品采集后于自封袋中保存。 所有土壤样品分为两份，
一份用于土壤线虫提取，另一份用于土壤养分测定。
１．３　 土壤线虫的分离与鉴定

土壤线虫提取用 Ｂａｅｒｍａｎｎ 湿漏斗法［２９］ 完成。 室温条件下，称取 ５０ ｇ 土壤样品于漏斗中用蒸馏水提取

４８ ｈ。 ２０ ｍＬ 提取液置于 ５０ ｍＬ 烧杯中并注入 １０ ｍＬ ４％的福尔马林缓冲液对土壤线虫进行灭活与保存。 提

取液静止 ２４ ｈ 后于倒装显微镜下进行线虫的统计，最后转换为 １００ ｇ 土壤的线虫数量。 参考《中国土壤动物

检索图鉴》 ［３０］和《中国亚热带土壤动物》 ［３１］，根据土壤线虫的形态学特征，将土壤线虫鉴定到属水平。 土壤线

９４４８　 １９ 期 　 　 　 张颖　 等：黄土高原生物结皮覆盖对土壤线虫垂直分布格局的影响 　
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虫的丰度是指土壤线虫的数量。 土壤线虫属的丰富度是指土壤线虫的属数。 由公式（１）计算土壤线虫多样

性 Ｓｈａｎｎｏｎ 指数（Ｈ′）。 由公式（２）计算土壤线虫结构指数（Ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ ｉｎｄｅｘ， ＳＩ），用于指示土壤食物网的结构。
由公式（３）计算自由生活线虫成熟度指数（Ｍａｔｕｒｉｔｙ ｉｎｄｅｘ， ＭＩ）和植物寄生线虫指数（Ｐｌａｎｔ ｐａｒａｓｉｔｅ ｉｎｄｅｘ，
ＰＰＩ），自由生活线虫成熟度指数 ＭＩ 越低和植物寄生线虫指数 ＰＰＩ 值越高表明土壤成熟度低，土壤受干扰程

度较大。 由公式（４）计算土壤线虫通道比值（Ｎｅｍａｔｏｄｅ ｃｈａｎｎｅｌ ｒａｔｉｏ， ＮＣＲ），ＮＣＲ 大于 ０．５ 表明土壤食物网以

食细菌通道为主。

表 １　 生物结皮和无结皮土壤的基本理化性质

Ｔａｂｌｅ １　 Ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ ａｎｄ ｓｏｉｌ ｐｒｏｐｅｒｔｉｅｓ ｏｆ ｂｉｏｃｒｕｓｔｓ ａｎｄ ｂａｒｅ ｓｏｉｌ
测定指标
Ｍｅａｓｕｒｅｍｅｎｔ

无结皮
Ｂａｒｅ ｓｏｉｌ

藻结皮
Ｃｙａｎｏ ｃｒｕｓｔｓ

藓结皮
Ｍｏｓｓ ｃｒｕｓｔｓ

结皮盖度 Ｂｉｏｃｒｕｓｔ ｃｏｖｅｒａｇｅ ／ ％ — ９０．１±５．８３ ９１．１±４．５５
结皮厚度 Ｂｉｏｃｒｕｓｔ ｔｈｉｃｋｎｅｓｓ ／ ｍｍ — ６．４１±０．７４ １１．６５±０．９６
体积密度 Ｂｕｌｋ ｄｅｎｓｉｔｙ ／ （ｇ ／ ｃｍ３） １．６３±０．０５ １．５５±０．０３ １．２９±０．０２
黏粒含量（＜２ μｍ）Ｐｅｒｃｅｎｔａｇｅ ｏｆ ｃｌａｙ （＜２ μｍ） ／ ％ ０．７７±０．１０ ２．１４±０．０７ ５．２９±０．０７
粉粒含量（２—２０ μｍ）Ｐｅｒｃｅｎｔａｇｅ ｏｆ ｓｉｌｔ （２—２０ μｍ） ／ ％ ３．４８±０．７０ ９．４７±０．４０ １６．５５±０．７５
砂砾含量（２０—２０００ μｍ）Ｐｅｒｃｅｎｔａｇｅ ｏｆ ｓａｎｄ （２０—２０００ μｍ） ／ ％ ９５．７５±０．６７ ８８．３９±０．２８ ７８．１６±０．４５
土壤水分含量 Ｓｏｉｌ ｗａｔｅｒ ｃｏｎｔｅｎｔ ／ （ｃｍ３ ／ ｃｍ３） ０．０３±０．０１ ０．０４±０．０１ ０．０５±０．０１
土壤温度 Ｓｏｉｌ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ ／ ℃ ４１．７７±０．３８ ３７．９６±０．２４ ３８．１０±０．２２
有机质含量 Ｏｒｇａｎｉｃ ｍａｔｔｅｒ ｃｏｎｔｅｎｔ ／ （ｇ ／ ｋｇ） ０．０３±０．０１ ３．２１±０．０８ ３．９７±０．０８
ＮＨ＋

４ ⁃Ｎ 含量 ＮＨ＋
４ ⁃Ｎ ｃｏｎｔｅｎｔ ／ （ｍｇ ／ ｋｇ） ０．５２±０．１ ０．６３±０．０８ ０．９０±０．０９

ＮＯ－
３ ⁃Ｎ 含量 ＮＯ－

３ ⁃Ｎ ｃｏｎｔｅｎｔ ／ （ｍｇ ／ ｋｇ） ０．３５±０．０５ ０．３７±０．０４ １．０６±０．１７
速效磷含量 Ａｖａｉｌａｂｌｅ ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓ ｃｏｎｔｅｎｔ ／ （ｍｇ ／ ｋｇ） ０．２０±０．０２ ０．２３±０．０２ ０．３３±０．０２

Ｈ′ ＝ － ∑ ｐｉ ｌｎ ｐｉ （１）

式中：ｐｉ为土壤线虫属 ｉ 占全部个体的比例［３２］。
ＳＩ＝ １００［ａ ／ （ａ＋ｂ）］ （２）

式中：ａ 主要指 ｃ⁃ｐ 值为 ２ 的食细菌和食真菌线虫；ｂ 主要指 ｃ⁃ｐ 值为 ３—５ 的食细菌、食真菌、植物寄生性和捕

食 ／杂食性线虫［３３］。

ＭＩ（ＰＰＩ） ＝ ∑ ｖｉ ｆｉ （３）

式中：ｖｉ为根据自由生活线虫（植物寄生线虫）在生态演替中的不同生活策略分别赋予的 ｃ⁃ｐ 值，ｆｉ为第 ｉ 种线

虫的个体数占群落总个体数的比例［３４］。
ＮＣＲ＝ＢＦ ／ （ＦＰ＋ＢＦ） （４）

式中：ＢＦ 为食细菌性线虫的多度，ＦＰ 为食真菌性线虫的多度［３５］。
１．４　 土壤理化性质测定

样品采集过程中，用土壤水分温度传感器（５ＴＭ，美国 ＭＥＴＥＲ 公司）搭配手持式读表（ＰｒｏＣｈｅｃｋ，美国

ＭＥＴＥＲ 公司）测定每层土壤的体积含水率和温度；测定期间天气晴好，测定时间为上午 ９：００—１１：００。 土壤

养分测定在实验室内完成；其中，硝态氮用紫外分光光度法［３６］，铵态氮用浸提—靛蓝比色法测［３７］，速效磷用

碳酸氢钠浸提—钼锑抗比色法测定［３８］，有机质用重铬酸钾容量法测定［３９］。
１．５　 数据处理

使用 Ｒ 语言的 Ｖｅｇａｎ 包计算土壤线虫的多样性指数；分析藻结皮、藓结皮和无结皮覆盖的土壤线虫群落

结构差异用 ＯｒｉｇｉｎＰｒｏ ２０２２ 中的 ＰＣＡ 应用程序；不同类型生物结皮和土壤深度对土壤属性的差异用 ＩＢＭ
ＳＰＳＳ ２６．０ 中的 ＬＳＤ 多重比较进行分析，不同类型生物结皮对土壤线虫的属的丰富度、丰度和多样性指数的

差异通过单因素方差进行对比；采用Ｍｉｃｒｏｓｏｆｔ Ｅｘｃｅｌ 进行灰色关联度分析筛选对土壤线虫属的丰富度、丰度和

多样性影响的主要土壤因素，再采用 Ａｍｏｓ Ｇｒａｐｈｉｃｓ 构建结构方程模型检验生物结皮类型、土壤深度和主要土

壤因素对土壤线虫的属的丰富度、丰度和多样性的影响途径和作用方式；用 ＯｒｉｇｉｎＰｒｏ ２０２２ 进行图表绘制。
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２　 结果与分析

图 １　 生物结皮与无结皮覆盖下土壤线虫的属的丰富度、丰度、Ｓｈａｎｎｏｎ 指数、植物寄生线虫指数与自由生活线虫成熟度指数比值、结构指

数、线虫通道比值

Ｆｉｇ．１　 Ｔｈｅ ｇｅｎｅｒｉｃ ｒｉｃｈｎｅｓｓ， ａｂｕｎｄａｎｃｅ， Ｓｈａｎｎｏｎ ｉｎｄｅｘ，ＰＰＩ ／ＭＩ，ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ ｉｎｄｅｘ ａｎｄ ｃｈａｎｎｅｌ ｒａｔｉｏ ｏｆ ｓｏｉｌ ｎｅｍａｔｏｄｅ ｆｒｏｍ ｂｉｏｃｒｕｓｔｓ ａｎｄ

ｂａｒｅ ｓｏｉｌ　

不同小写字母表示差异显著（Ｐ＜０．０５）；ＰＰＩ ／ＭＩ 植物寄生线虫指数与自由生活线虫成熟度比值，值越大表示土壤成熟度越低，受干扰程度越大

２．１　 生物结皮对土壤线虫群落的影响

生物结皮显著提升了土壤线虫的丰度和多样性（图 １）。 与无结皮相比，藻结皮覆盖土壤中线虫的属的丰
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富度、丰度和 Ｓｈａｎｎｏｎ 指数分别增加了 ３５．２％、８９．２％和 ４．５％，藓结皮则分别增加了 ４４．４％、８３．０％和 ２４．８％。
同时，不同类型生物结皮对土壤线虫丰度和多样性也有明显影响，即藻结皮覆盖下土壤中线虫的丰度比藓结

皮增加了 ３６．７％，而藓结皮覆盖土壤中线虫属的丰富度和 Ｓｈａｎｎｏｎ 指数比藻结皮分别增加了 １４．３％和 ２１．３％。
此外，生物结皮还显著影响了土壤线虫的群落结构（图 １）。 与无结皮相比，藻结皮覆盖土壤中植物寄生线虫

指数（ＰＰＩ）与自由生活线虫成熟度指数（ＭＩ）的比值降低了 ４７．４％，藓结皮降低了 ３１．５％，其中藓结皮比藻结

皮降低了 ２３．２％。 藻结皮覆盖土壤中线虫结构指数比无结皮增加了 ３１．５％，藓结皮比无结皮增加了 １０．９％，
藻结皮比藓结皮增加了 １８．６％（图 １）。 生物结皮覆盖土壤中线虫通道比值大于 ０．５ 且高于无结皮。

生物结皮和无结皮覆盖土壤中共有土壤线虫 ３０ 个属，其中食细菌线虫 １１ 属，食真菌线虫 ２ 属，植物寄生

类线虫 ６ 属，捕食或杂食线虫 １１ 属。 不同类型生物结皮土壤中的优势线虫属存在差异（表 ２），其中无结皮覆

盖土壤中的优势线虫属为细齿属（Ｌｅｐｔｏｎｃｈｕｓ）、微矛属（Ｍｉｃｒｏｄｏｒｙｌａｉｍｕｓ）和头叶属（Ｃｅｐｈａｌｏｂｕｓ）；藻结皮为鹿

角纯属 （ Ｃｅｒｖｉｄｅｌｌｕｓ）、无咽属 （ Ａｌａｉｍｕｓ） 和细齿属 （ Ｌｅｐｔｏｎｃｈｕｓ）。 藓结皮为无咽属 （ Ａｌａｉｍｕｓ）、鹿角纯属

（Ｃｅｒｖｉｄｅｌｌｕｓ）和微矛属（Ｍｉｃｒｏｄｏｒｙｌａｉｍｕｓ）。 主成分分析结果显示，藻结皮与无结皮覆盖土壤中线虫群落结构的

总方差为 ３３．６％，第一主成分占 ２２．１％。 藓结皮与无结皮覆盖土壤中线虫群落结构的总方差为 ３６．１％，第一

主成分占 ２６．４％（图 ２）。

表 ２　 生物结皮和无结皮覆盖下土壤线虫的种类

Ｔａｂｌｅ ２　 Ｓｐｅｃｉｅｓ ｏｆ ｓｏｉｌ ｎｅｍａｔｏｄｅ ｆｒｏｍ ｂｉｏｃｒｕｓｔｓ ａｎｄ ｂａｒｅ ｓｏｉｌ

属
Ｇｅｎｕｓ

营养类型
Ｔｒｏｐｈｉｃ ｇｒｏｕｐ

ｃ⁃ｐ 值
ｃ⁃ｐ ｖａｌｕｅ

生物结皮类型 Ｂｉｏｃｒｕｓｔｓ ｔｙｐｅ ／ ％

裸土 Ｂａｒｅ ｓｏｉｌ 藻结皮 Ｃｙａｎｏ ｃｒｕｓｔｓ 藓结皮 Ｍｏｓｓ ｃｒｕｓｔｓ
无咽属 Ａｌａｉｍｕｓ ＢＣ ４ ３．７ ６１ ３５
鹿角纯属 Ｃｅｒｖｉｄｅｌｌｕｓ ＢＣ ２ ９．１ １０．５ ２２．５
丽突属 Ａｃｒｏｂｅｌｅｓ ＢＣ ２ ３．９ ２．２ ８．９
头叶属 Ｃｅｐｈａｌｏｂｕｓ ＢＣ ２ ３３．６ ２．８ ２．３
角头属 Ｔｙｌｏｃｅｐｈａｌｕｓ ＢＣ ２ ３ ２．９ ３．３
威尔斯属 Ｗｉｌｓｏｎｅｍａ ＢＣ ２ １．９ ０．３ ０．８
盆咽属 Ｐａｎａｇｒｏｌａｉｍｕｓ ＢＣ １ — ０．２ ０．１
真头叶属 Ｅｕｃｅｐｈａｌｏｂｕｓ ＢＣ ２ — ０．１ —
双胃线虫属 Ｄｉｐｌｏｇａｓｔｅｒ ＢＣ １ — ０．１ —
板唇属 Ｃｈｉｏｐｌａｃｕｓ ＢＣ ４ — — ０．１
绕线属 Ｐｌｅｃｔｕｓ ＢＣ ２ — ０．３ ０．３
细齿属 Ｌｅｐｔｏｎｃｈｕｓ ＦＰ ４ １３．５ １１．３ ５．６
瘤咽属 Ｔｙｌｅｎｃｈｏｌａｉｍｅｌｌｕｓ ＦＰ ４ ０．５ ０．１ ０．２
珍珠线虫属 Ｎａｃｏｂｂｕｓ ＰＰ ３ ２．６ ０．３ １．２
剑属 Ｘｉｐｈｉｎｅｍａ ＰＰ ５ — ０．９ ０．１
短体属 Ｐｒａｔｙｌｅｎｃｈｓ ＰＰ ３ ０．７ — ０．１
真滑刃属 Ａｐｈｅｌｅｎｃｈｕｓ ＰＰ ２ — — ０．１
长针属 Ｌｏｎｇｉｄｏｒｕｓ ＰＰ ５ ３．２ １．０ ０．８
垫刃属 Ｔｙｌｅｎｃｈｕ ＰＰ ２ — ０．２ ０．１
小穿咽属 Ｎｙｇｏｌａｉｍｅｌｌｕｓ Ｃａ ４ １．４ ０．１ ５．３
狭咽属 Ｄｉｓｃｏｌａｉｍｕｓ Ｃａ ５ ０．７ ０．１ ０．７
独壁齿属 Ｃａｍｐｙｄｏｒａ Ｃａ ４ ０．５ ０．３ ０．３
扁腔属 Ｓｅｃｔｏｎｅｍａ Ｃａ ５ ０．４ — —
拟矛线属 Ｄｏｒｙｌａｉｍｉｄａ Ｃａ ４ — — ０．１
微矛属 Ｍｉｃｒｏｄｏｒｙｌａｉｍｕｓ ＯＭ ４ １４．０ ３．７ ９．６
狭咽属 Ｄｉｓｃｏｌａｉｍｉｕｍ ＯＭ ５ ７．４ １．５ ２．３
真矛线属 Ｅｕｄｏｅｒｌａｉｍｕｓ ＯＭ ４ — — ０．１
拱唇属 Ｌａｂｒｏｎｅｍａ ＯＭ ４ — — ０．１
桑尼属 Ｔｈｏｒｎｉａ ＯＭ ４ — — ０．１
拟桑尼属 Ｔｈｏｒｎｅｅｌｌａ ＯＭ ４ — — ０．１

　 　 ＢＣ：食细菌线虫 Ｂａｃｔｅｒｉｖｏｒｅｓ；ＦＰ：食真菌线虫 Ｆｕｎｇｉｖｏｒｅｓ；ＰＰ：植食性线虫 Ｐｌａｎｔ⁃ｐｒｅｄａｔｏｒｓ； Ｃａ 捕食线虫 ｐｒｅｄａｔｏｒｓ；ＯＭ：杂食线虫 Ｏｍｎｉｖｏｒｅｓ；表

中数字为此线虫属占所在线虫群落的百分比；ｃ⁃ｐ 值表明土壤线虫对环境扰动的敏感程度，数值越大对环境变化越明显
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　 图 ２　 生物结皮与无结皮覆盖下土壤线虫群落结构的主成分 ＰＣＡ

分析

Ｆｉｇ．２　 ＰＣＡ ａｎａｌｙｓｉｓ ｒｅｓｕｌｔｓ ｏｆ ｓｏｉｌ ｎｅｍａｔｏｄｅ ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ ｆｒｏｍ ｔｈｅ

ｐｌｏｔｓ ｏｆ ｂｉｏｃｒｕｓｔｓ ａｎｄ ｂａｒｅ ｓｏｉｌ

２．２　 生物结皮覆盖对土壤线虫的垂直分布特征的影响

由图 ３ 可知，生物结皮显著改变了土壤线虫丰度的

垂直分布。 即无结皮覆盖土壤中线虫丰度随土壤深度

增加而增加，呈明显的正相关关系 （ ｒ ＝ ０． ８９０， Ｐ ＜
０．００１），而藻结皮和藓结皮覆盖土壤中线虫丰度则随土

壤深度增加而先升高后降低。 同时，生物结皮类型也对

土壤线虫丰度的垂直分布产生影响，即藻结皮覆盖土壤

中线虫丰度在垂直分布上的峰值明显高于藓结皮。 此

外，生物结皮的发育也显著影响了土壤线虫 Ｓｈａｎｎｏｎ 指

数的垂直分布。 无结皮覆盖土壤中线虫 Ｓｈａｎｎｏｎ 指数

与土壤深度呈正相关关系（ ｒ ＝ ０．９４０，Ｐ＜０．００１），藻结皮

呈正相关关系（ ｒ＝ ０．９２３，Ｐ＜０．００１），藓结皮也呈正相关

关系（ ｒ＝ ０．９６０，Ｐ＜０．００１），即土壤线虫 Ｓｈａｎｎｏｎ 指数随

土壤深度的增加而增加。 生物结皮和无结皮虽然有相

似的垂直递增特征，但生物结皮的递增幅度明显大于无

结皮，且生物结皮在各土层上的土壤线虫 Ｓｈａｎｎｏｎ 指数

均高于无结皮。 以上结果表明生物结皮的发育影响土壤线虫的丰度和多样性的垂直分布。

图 ３　 生物结皮与无结皮覆盖的 ０—１４ ｃｍ 土层的土壤线虫丰度和 Ｓｈａｎｎｏｎ 指数

Ｆｉｇ．３　 Ｓｏｉｌ ｎｅｍａｔｏｄｅ ａｂｕｎｄａｎｃｅ ａｎｄ Ｓｈａｎｎｏｎ ｉｎｄｅｘ ｉｎ ｔｈｅ ０—１４ ｃｍ ｓｏｉｌ ｌａｙｅｒ ｏｆ ｂｉｏｃｒｕｓｔｓ ａｎｄ ｂａｒｅ ｓｏｉｌ

２．３　 土壤理化性质对土壤线虫群落的影响

双因素方差分析结果表明，结皮类型和土壤深度对土壤物理和土壤化学属性均具有极显著影响（Ｐ＜
０．００１），同时结皮类型和土壤深度的交互分析结果表明，结皮类型和土壤深度对土壤物理和土壤化学属性具

有极显著性影响（Ｐ＜０．００１），即两者对土壤属性存在交叉效应（表 ３）。 结皮类型对土壤有机质含量的影响最

大，土壤深度对土壤温度的影响最大，结皮类型和土壤深度的交互作用对土壤 ＮＯ－
３ ⁃Ｎ 含量影响最大。 因此，

结皮类型和土壤深度共同作用，改变土壤的物理性质和化学性质。
灰色关联度分析结果表明（表 ４），土壤温度、速效磷含量和有机质含量是影响土壤线虫属的丰富度的主

要土壤因素，关联系数分别为 ２．２７２、２．０７４ 和 １．９７８；有机质含量、ＮＯ－
３ ⁃Ｎ 含量和 ＮＨ＋

４ ⁃Ｎ 含量是影响土壤线虫

丰度的主要土壤因素，关联系数分别为 ２．２０９、２．１１３ 和 ２．１０６；而速效磷含量、土壤水分含量和土壤温度是影响
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土壤线虫多样性的主要土壤因素，关联系数分别为 ２．２８９、２．２５５ 和 ２．２３５。 根据灰色关联度分析结果，构建生

物结皮类型、土壤深度和主要土壤因素对土壤线虫群落影响的结构方程模型（图 ４）。 生物结皮类型对土壤线

虫的属的丰富度、丰度和多样性均呈现显著的直接负效应，Ｐ 值分别为－０．６７、－０．４６ 和－０．５０。 土壤深度仅对

土壤线虫的多样性有直接的正效应，Ｐ 值为 ０．８１。 影响土壤线虫属的丰富度的主要因素中，速效磷含量和土

壤有机质含量对土壤属的丰富度有显著的正效应，土壤温度对土壤属的丰富度有显著的负效应；影响土壤线

虫丰度的主要土壤因素中，仅土壤有机质呈现显著的正效应；影响土壤线虫多样性的主要土壤因素中，速效磷

含量有显著的正影响，土壤有机质则有显著的负影响。

表 ３　 结皮类型和土壤深度对土壤性质的影响分析

Ｔａｂｌｅ ３　 Ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｔｈｅ ｉｎｆｌｕｅｎｃｅ ｏｆ ｂｉｏｃｒｕｓｔｓ ｔｙｐｅ ａｎｄ ｓｏｉｌ ｄｅｐｔｈ ｏｎ ｓｏｉｌ ｐｒｏｐｅｒｔｉｅｓ

土壤属性
Ｓｏｉｌ ｐｒｏｐｅｒｔｉｅｓ

结皮类型
Ｂｉｏｃｒｕｓｔｓ ｔｙｐｅ

土壤深度
Ｓｏｉｌ ｄｅｐｔｈ

结皮类型×土壤深度
Ｂｉｏｃｒｕｓｔｓ ｔｙｐｅ × Ｓｏｉｌ ｄｅｐｔｈ

Ｆ Ｐ Ｆ Ｐ Ｆ Ｐ

土壤水分含量 Ｓｏｉｌ ｗａｔｅｒ ｃｏｎｔｅｎｔ ／ （ｃｍ３ ／ ｃｍ３） ７９．４３ ＜ ０．００１ ２３．６０ ＜ ０．００１ ７．０８ ＜ ０．００１

土壤温度 Ｓｏｉｌ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ ／ ℃ ２１４５．６０ ＜ ０．００１ ５７９．６２ ＜ ０．００１ ３２．５１ ＜ ０．００１

有机质含量 Ｏｒｇａｎｉｃ ｍａｔｔｅｒ ｃｏｎｔｅｎｔ ／ （ｇ ／ ｋｇ） ５０６４．０９ ＜ ０．００１ １９．５０ ＜ ０．００１ ２６．６１ ＜ ０．００１

ＮＨ＋
４ ⁃Ｎ 含量 ＮＨ＋

４ ⁃Ｎ ｃｏｎｔｅｎｔ ／ （ｍｇ ／ ｋｇ） ５９．４５ ＜ ０．００１ １７８．０５ ＜ ０．００１ １９．１８ ＜ ０．００１

ＮＯ－
３ ⁃Ｎ 含量 ＮＯ－

３ ⁃Ｎ ｃｏｎｔｅｎｔ ／ （ｍｇ ／ ｋｇ） ２１２．２０ ＜ ０．００１ １１１．１０ ＜ ０．００１ ６３．４７ ＜ ０．００１

速效磷含量 Ａｖａｉｌａｂｌｅ ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓ ｃｏｎｔｅｎｔ ／ （ｍｇ ／ ｋｇ） ４３．５１ ＜ ０．００１ １６．６９ ＜ ０．００１ １０．４３ ＜ ０．００１

表 ４　 土壤线虫属的丰富度、丰度和多样性与土壤属性的关联度分析

Ｔａｂｌｅ ４　 Ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ ｃｏｅｆｆｉｃｉｅｎｔｓ ｂｅｔｗｅｅｎ ｔｈｅ ｇｅｎｅｒｉｃ ｒｉｃｈｎｅｓｓ ｏｒ ａｂｕｎｄａｎｃｅ ｏｒ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ｏｆ ｓｏｉｌ ｎｅｍａｔｏｄｅ ａｎｄ ｒｅｌａｔｅｄ ｓｏｉｌ ｐｒｏｐｅｒｔｉｅｓ

土壤属性
Ｓｏｉｌ ｐｒｏｐｅｒｔｉｅｓ

属的丰富度
Ｇｅｎｅｒｉｃ ｒｉｃｈｎｅｓｓ

丰度
Ａｂｕｎｄａｎｃｅ

多样性
Ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ

土壤水分含量 Ｓｏｉｌ ｗａｔｅｒ ｃｏｎｔｅｎｔ ／ （ｃｍ３ ／ ｃｍ３） １．９０８ １．９２２ ２．２５５

土壤温度 Ｓｏｉｌ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ ／ ℃ ２．２７２ １．５８８ ２．２３５

有机质含量 Ｏｒｇａｎｉｃ ｍａｔｔｅｒ ｃｏｎｔｅｎｔ ／ （ｇ ／ ｋｇ） １．９７８ ２．２０９ ２．０２０

ＮＨ＋
４ ⁃Ｎ 含量 ＮＨ＋

４ ⁃Ｎ ｃｏｎｔｅｎｔ ／ （ｍｇ ／ ｋｇ） １．５４９ ２．１０６ １．５４３

ＮＯ－
３ ⁃Ｎ 含量 ＮＯ－

３ ⁃Ｎ ｃｏｎｔｅｎｔ ／ （ｍｇ ／ ｋｇ） １．４４５ ２．１１３ １．４４８

速效磷含量 Ａｖａｉｌａｂｌｅ ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓ ｃｏｎｔｅｎｔ ／ （ｍｇ ／ ｋｇ） ２．０７４ １．７５９ ２．２８９

３　 讨论

３．１　 生物结皮覆盖对土壤线虫的影响机制

本研究表明，生物结皮显著提升了土壤线虫的丰度和多样性，即藻结皮覆盖土壤中线虫属的丰富度、丰度

和 Ｓｈａｎｎｏｎ 指数分别比无结皮增加了 ３５．２％、８９．２％和 ４．５％，而藓结皮分别增加了 ４４．４％、８３．０％和 ２４．８％，这
与 Ｄａｒｂｙ 等［２４］的研究结果一致。 在灰色关联度分析中，土壤温度和土壤水分是影响土壤线虫属的丰富度和

Ｓｈａｎｎｏｎ 指数的主要土壤因素，土壤养分是影响土壤线虫丰度的主要土壤因素。 生物结皮显著提升土壤线虫

属的丰富度、丰度和 Ｓｈａｎｎｏｎ 指数的可能原因是：（１）生物结皮的形成与发育能显著提高土壤细砂粒含量、降
低粗砂粒含量，从而改善土壤的持水特性［４０—４１］，在很大程度上减少了土壤水分的流失，为土壤线虫提供了重

要水源；（２）生物结皮通过菌丝体和分泌胞外多糖等物质具有更多的电荷吸附位点，促进了土壤养分的吸附

和固持效应［４２］；同时，这些有机胶结物质可被土壤微生物进一步分解、转化为土壤腐殖质，从而增加土壤养分

的积累，为土壤线虫提供了食物来源；（３）生物结皮覆盖形成微小孔隙和微环境使土壤的孔隙度提高、孔隙结

构趋于复杂，因此养分随水分在土壤中的迁移路径也趋于复杂［４３］，从而延长了养分在土壤中的贮存时间，更
有利于土壤线虫对养分的吸收和利用；（４）生物结皮形成过程中微生物和根系的黏结作用使得土壤中的土壤

有机胶体、水稳性团聚体增多，从而改善了土壤质地并使土壤结构更为稳定［１］；同时生物结皮的形成为土壤
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图 ４　 生物结皮类型、土壤深度和主要土壤影响因子对土壤线虫属的丰富度、丰度和多样性的结构方程模型

Ｆｉｇ．４　 Ｓｔｒｕｃｔｕｒａｌ ｅｑｕａｔｉｏｎ ｍｏｄｅｌｉｎｇ ｏｆ ｓｏｉｌ ｎｅｍａｔｏｄｅ ｇｅｎｅｒｉｃ ｒｉｃｈｎｅｓｓ， ａｂｕｎｄａｎｃｅ ａｎｄ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ｂｙ ｂｉｏｃｒｕｓｔｓ ｔｙｐｅ， ｓｏｉｌ ｄｅｐｔｈ ａｎｄ ｍａｊｏｒ

ｓｏｉｌ ｉｎｆｌｕｅｎｃｅｓ

∗和∗∗分别表示相关系数在 ０．０５，０．０１ 水平显著； 虚线代表负效应，实线代表正效应

增加了一层保护屏障，较低的土壤热特性，使其对土壤温度起到“缓冲作用” ［４４］，为土壤线虫提供了更为稳定

的栖息环境。
３．２　 土壤线虫群落对不同类型生物结皮覆盖的响应及其机制

不同类型生物结皮对土壤线虫的丰度和多样性的影响存在差异，即藓结皮覆盖土壤中线虫属的丰富度和

多样性高于藻结皮，而藓结皮覆盖土壤中线虫的丰度则低于藻结皮。 藓结皮覆盖土壤中线虫属的丰富度和多

样性高于藻结皮的可能原因是，藓结皮是生物结皮发育的高级阶段，其中的微生物活性更高，能将更多的有机

物质分解为矿质养分［４５—４６］，从而为土壤线虫提供了更为丰富的食物源。 同时，藓结皮的优势藓种呈密集的丛

状、垫状或毯状结构，这些结构使其能够黏结更多的土壤，形成致密的网状结构，有助于降低土壤温度、增加土

５５４８　 １９ 期 　 　 　 张颖　 等：黄土高原生物结皮覆盖对土壤线虫垂直分布格局的影响 　
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壤湿度并改善土壤质地［２］，为土壤线虫提供了更适宜的生存环境。 此外，藻结皮覆盖土壤中线虫的丰度高于

藓结皮的可能原因是，藻结皮优势物种蓝藻是一种单细胞细菌，为食细菌土壤线虫提供了更为丰富的细菌食

物源，因为食细菌线虫是土壤线虫群落结构中的大类，食细菌土壤线虫因此呈爆发式增长，从而使土壤线虫丰

度大幅度提升。 藻结皮覆盖下土壤线虫多样性比藓结皮低，杂食或捕食类土壤线虫占比小，减少了食细菌线

虫因被捕食而降低其丰度的途径。 在刘艳梅等［２５］的研究结果中，藓结皮覆盖下土壤线虫的丰度高于藻结皮，
与本研究存在差异的原因可能为土壤线虫具有地域性，不同的实验样地存在着生物结皮发育程度、土壤理化

性质等的差异。
在本研究中，土壤线虫的群落结构也因生物结皮类型而异，藻结皮覆盖土壤中线虫的结构指数和 ＰＰＩ ／ ＭＩ

分别比藓结皮增加了 １８．６％和 ２３．２％，藻结皮覆盖土壤中食细菌线虫的占比相比于藓结皮增加了 ７．８％，则藓

结皮增加了土壤中其它食性线虫在土壤生态系统中所占比例。 其原因可能是：相比于食细菌线虫，杂食或捕

食类土壤线虫是一类以植物残渣和其他线虫为食的土壤线虫，对环境条件和食物来源要求更为严格［４７］，而藓

结皮相对藻结皮结构更为复杂，土壤生态系统更为成熟，受外界干扰程度低，所提供的生存和繁殖环境更为稳

定。 一方面，藓结皮发育过程中所提供的微生物、藻类、有机物质和土壤微生物量更为丰富，影响矿物质分解

程度更大；同时，藓结皮具有更高的碳流通能力也使得土壤线虫的群落结构更为复杂和多样［４８］；因此，藓结皮

为土壤线虫提供了更为复杂的食物来源和更为稳定的生存环境。
３．３　 生物结皮覆盖土壤中线虫群落的垂直分布特征及其驱动机制

研究表明，生物结皮覆盖土壤中线虫的丰度显著受土壤深度的影响，同时与无结皮覆盖土壤存在显著差

异。 具体而言，无结皮覆盖土壤中线虫丰度与土壤深度成显著正相关关系，即线虫丰度随土壤深度增加而增

加，而生物结皮覆盖土壤中线虫丰度随土壤深度的增加先升高后降低。 另外，土壤深度还显著影响土壤线虫

的多样性，土壤线虫的多样性随土壤深度而增加；与无结皮相比，生物结皮覆盖使相同土壤深度的线虫多样性

进一步提升。 导致上述垂直分布特征的可能原因为：（１）风沙土是黄土高原具有代表性的土壤类型之一，凋
落物等物质在土壤表层的聚集使得土壤表层有机质和养分含量较高，受降雨和灌溉的影响，较浅的土层会具

有较高的土壤水分含量，但是因风沙土的土壤质地较为疏松，具有更高的渗透性和排水能力，导致水分、有机

质和养分向下渗透到更深的土层，土壤线虫对水分和养分的需求较高，土壤线虫需迁移至更深的土层以获取

足够的水分和养分以保持自身的生存；（２）黄土高原的夏季具有很高的地表温度，土壤线虫主要以土壤中的

微生物为食物，高温使较浅的土壤表层微生物量减少，土壤线虫需向下迁移以寻找更多的食物；同时，土壤线

虫不能保持恒定的体温，而较深的土壤深度通常具有相对稳定的土壤温度，土壤线虫作为土壤动物中具有很

强游动性的代表之一，土壤线虫向深层土壤游动以避免外界环境带来的干旱、高温、有害物质等不利影响乃至

可能造成得死亡；而生物结皮的生长繁殖改善了风沙土的土壤质地、缓冲了土壤温度、增加了土壤水分含量和

养分含量，使土壤线虫在相同土层获得更低的土壤温度、更高的土壤水分、更多的土壤有机质含量和微生物

量，且更适宜的栖息环境延长了土壤线虫的活动时间，但因生物结皮对土壤环境的影响范围有限，使土壤线虫

丰度随土壤深度先升高后降低。 因此，夏季较高的温度会促进土壤线虫迁移至更为舒适的土壤深度，而生物

结皮通过影响土壤质地、水分含量、环境温度、有机质含量等因素影响着土壤线虫迁移的范围和深度。

４　 结论

生物结皮发育显著增加土壤线虫的属的丰富度、丰度和多样性，增加范围分别为 ３５．２％—４４．４％、８３．
０％—８９．２％和 ４．５％—２４．８％。 生物结皮和土壤深度影响土壤线虫在土层中的属的丰富度、丰度、多样性，生
物结皮类型对其影响程度不同。 揭示了生物结皮覆盖土壤深度对线虫群落结构的影响程度和作用途径，研究

结果有助于进一步认识土壤线虫群落的垂直分布特征及其与土壤环境之间的互馈机制，对于全面评价黄土高

原生物结皮主导下的土壤生物多样性和生态系统多功能性具有重要参考价值。
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