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大庆龙凤湿地生物结皮对土壤理化性质及微生物多样
性的影响

朱恩慈１，刘　 涛１，２，孙新迪１，杨佳霓１，郑安旺１，张　 爽１，晏　 磊１，２，∗

１ 黑龙江八一农垦大学生命科学技术学院黑龙江省寒区环境微生物与农业废弃物资源化利用重点实验室， 大庆　 １６３３１９

２ 农业农村部东北平原农业绿色低碳重点实验室， 大庆　 １６３３１９

摘要：生物结皮能对土壤的理化性质以及微生物多样性产生影响，目前缺乏对内陆盐碱湿地生态系统中生物土壤结皮的发育对

其下层土壤作用的探究。 本研究对黑龙江省大庆市内龙凤湿地结皮发育前后的土壤以及结皮层的理化性质和酶活性进行了检

测与分析，利用高通量测序技术、ＲＤＡ 分析细菌及真菌的丰度、群落结构及环境影响因子，利用 ＰＩＣＲＵＳｔ、ＦＵＮｇｕｉｌｄ 探究具有显

著丰度物种的功能。 结果表明，结皮发育后大庆龙凤湿地下层土壤的盐碱度明显降低，有机碳、全磷、有机磷、速效钾的含量以

及蔗糖酶、脲酶、碱性磷酸酶、过氧化氢酶的活性均显著提高，砂粒及粉粒的含量增高，结皮的发育能显著富集养分，改善土壤质

地。 微生物多样性分析显示，细菌群落多样性远高于真菌，结皮层及其下方土壤中的优势细菌、真菌丰度显著高于裸土。 门水

平上细菌主要以变形菌门、放线菌门和拟杆菌门为优势类群，真菌主要以子囊菌门和担子菌门为优势类群。 属水平上优势细菌

为 Ａｎｄｉｔａｌｅａ、Ｅｇｉｃｏｃｃｕｓ、Ｍｏｎｇｏｌｉｉｂａｃｔｅｒ，优势真菌为 Ｖｅｒｔｉｃｉｌｌｉｕｍ、Ｎｅｏｃａｍａｒｏｓｐｏｒｉｕｍ、Ｆｕｓａｒｉｕｍ。 土壤养分对微生物丰富度的影响最

大，其中，速效钾、碱解氮、有机碳、盐度和酸碱度是影响微生物群落组成的重要环境因子。 研究还发现，真菌中内生菌⁃地衣寄

生虫⁃植物病原体⁃未定义的腐生菌类群功能丰度最高；细菌主要注释到代谢功能集，其中丰度较高的为氨基酸代谢、糖代谢和

辅助因子及维生素的代谢。 丰度较高的细菌类群能有效稳土固沙，提高土壤养分含量，促进荒漠化土壤的修复。 本研究结果为

解析生物土壤结皮发育对湿地生态的修复作用提供了重要的微生物学理论依据。
关键词：生物土壤结皮；理化性质；微生物多样性；功能；湿地
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ｃｏｍｐｏｓｉｔｉｏｎ ｏｆ ｍｉｃｒｏｂｉａｌ ｃｏｍｍｕｎｉｔｉｅｓ． Ｗｅ ａｌｓｏ ｆｏｕｎｄ ｔｈａｔ ｅｎｄｏｐｈｙｔｅ⁃ｌｉｃｈｅｎ ｐａｒａｓｉｔｅ⁃ｐｌａｎｔ ｐａｔｈｏｇｅｎ⁃ｕｎｄｅｆｉｎｅｄ ｓａｐｒｏｔｒｏｐｈ
ｗａｓ ｔｈｅ ｍｏｓｔ ａｂｕｎｄａｎｔ ｉｎ ｆｕｎｇａｌ ｆｕｎｃｔｉｏｎ． Ｂａｃｔｅｒｉａｌ ｆｕｎｃｔｉｏｎｓ ｗｅｒｅ ｐｒｅｄｏｍｉｎａｎｔｌｙ ａｎｎｏｔａｔｅｄ ｔｏ ｍｅｔａｂｏｌｉｃ ｐｒｏｃｅｓｓｅｓ， ｗｉｔｈ ｔｈｅ
ｍｏｓｔ ｐｒｏｍｉｎｅｎｔ ｐａｔｈｗａｙｓ ｉｎｃｌｕｄｉｎｇ ａｍｉｎｏ ａｃｉｄ ｍｅｔａｂｏｌｉｓｍ， ｃａｒｂｏｈｙｄｒａｔｅ ｍｅｔａｂｏｌｉｓｍ， ａｎｄ ｔｈｅ ｍｅｔａｂｏｌｉｓｍ ｏｆ ｃｏｆａｃｔｏｒｓ ａｎｄ
ｖｉｔａｍｉｎｓ， ａｌｌ ｅｘｈｉｂｉｔｉｎｇ ｒｅｌａｔｉｖｅｌｙ ｈｉｇｈｅｒ ａｂｕｎｄａｎｃｅｓ． Ｔｈｅ ｉｎｃｒｅａｓｅｄ ｂａｃｔｅｒｉａｌ ａｂｕｎｄａｎｃｅ ｅｆｆｅｃｔｉｖｅｌｙ ｅｎｈａｎｃｅｄ ｓｏｉｌ ｎｕｔｒｉｅｎｔ
ｃｏｎｔｅｎｔ ａｎｄ ｆａｃｉｌｉｔａｔｅｄ ｔｈｅ ｒｅｓｔｏｒａｔｉｏｎ ｏｆ ｄｅｓｅｒｔｉｆｉｅｄ ｓｏｉｌｓ． Ｉｎ ｃｏｎｃｌｕｓｉｏｎ， ｔｈｅｓｅ ｆｉｎｄｉｎｇｓ ｐｒｏｖｉｄｅ ａｎ ｉｍｐｏｒｔａｎｔ ｍｉｃｒｏｂｉｏｌｏｇｉｃａｌ
ｔｈｅｏｒｅｔｉｃａｌ ｂａｓｉｓ ｆｏｒ ａｎａｌｙｚｉｎｇ ｔｈｅ ｒｅｓｔｏｒａｔｉｏｎ ｅｆｆｅｃｔ ｏｆ ｂｉｏｌｏｇｉｃａｌ ｓｏｉｌ ｃｒｕｓｔ ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ ｏｎ ｕｒｂａｎ ｗｅｔｌａｎｄ ｅｃｏｌｏｇｙ．

Ｋｅｙ Ｗｏｒｄｓ： ｂｉｏｃｒｕｓｔｓ； ｐｈｙｓｉｃｏｃｈｅｍｉｃａｌ ｐｒｏｐｅｒｔｉｅｓ； ｍｉｃｒｏｂｉａｌ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ； ｆｕｎｃｔｉｏｎ； ｗｅｔｌａｎｄ

湿地物种多样性丰富，是水陆交互作用形成的特殊自然综合体，其发展潜力巨大，是与人类生活和社会发

展密切相关的生态系统，具有极高的经济价值［１］。 大庆地处地势低平的松嫩平原，形成了面积巨大，分布广

泛、类型丰富的湿地。 近年来，由于气候变化和人类活动的双重影响破坏了大庆湿地生态系统，使区域内的物

种资源丰度直线下降、抗干扰能力衰退，人类生活区周边的湿地功能已逐渐退化，严重危及区域生态安全和社

会经济的可持续发展［２］。 龙凤湿地位于市区内，在大庆众多内陆湿地中受人类活动的影响较大［３］。
生物土壤结皮是位于土壤表层由菌类、藻类、地衣、苔鲜等多种土壤生物与土壤颗粒形成的复合体［４］。

生物结皮因其特殊的生态功能受到越来越多的关注，结皮表层植物的假根及菌丝通过连结土壤颗粒来稳固退

化的土壤结构。 在植物和微生物协同作用下形成土壤团聚体，有利于保存土壤水分，增强退化土壤内部有机、
无机物质的循环以积累土壤养分［５］。 已有研究表明，生物结皮对表层土壤的发育、稳定和改善发挥着重要作

用［６］。 与裸土相比，结皮发育后的土壤积累了大量养分且微生物量显著变化［７］，能够通过其自身的代谢机制

有效降低土壤侵蚀、改善土壤结构、增强土壤肥力，具有遏制土壤荒漠化及促进荒漠地区生态系统恢复的重要

作用［８］。 我国有关生物结皮的研究主要针对荒漠地区，对湿地生物结皮的探究甚少。 生物结皮对湿地土壤

理化性质的影响规律尚不明确，对大庆龙凤湿地生物结皮微生物多样性及其在湿地生态系统中的修复功能的

研究未见报道。 湿地退化对土壤产生不同程度的影响，结皮土壤中的微生物可能会对这些影响做出反应。 土

壤微生物群落的功能多样性随其组成和结构的改变而随之改变，能在一定程度上反映湿地土壤及生态系统的

健康状况［９—１０］。 因此，研究生物土壤结皮发育前后土壤的性质及微生物多样性变化，对全面解析生物土壤结

皮发育对湿地生态修复的作用具有重要意义。 本文以大庆龙凤湿地生物土壤结皮作为研究对象，探究浅层土

壤结皮发育前后的理化性质及多种酶活性的变化，借助高通量测序技术分析浅层土壤结皮发育前后的微生物
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多样性，对土壤结皮中微生物群落结构进行研究，解析该研究区域生物结皮微生物多样性变化与土壤生物结

皮发育的相关关系，并对相对丰度具有显著优势物种的群落功能进行预测与分析讨论。

１　 材料与方法

１．１　 研究区概况

龙凤湿地自然保护区位于大庆市城中区，距市中心仅 ８ ｋｍ，面积为 ５０．５ ｋｍ２，属省级自然保护区，是大庆

广阔湿地的一个重要组成部分。 龙凤湿地自然保护区地处中纬度地带，地理位置为 １２５°０７′—１２５°１５′Ｅ、
４６°２８′—４６°３２′Ｎ，位于松嫩平原腹地，属温带大陆性季风气候区，四季分明且温差较大；年平均气温 ４．５℃，极
端最高气温 ３９．８℃，极端最低气温－３９．２℃；年均 ４ 月中下旬解冻，１１ 月上旬结冰，无霜期 １４９ ｄ，结冰期 １７６ ｄ，
年平均降水量为 ４２５ ｍｍ［１１］。 地势低洼平坦，泡沼相间，自然坡降小于 １％，是我国为数不多的保存完整的芦

苇沼泽湿地之一［１２］。 土壤主要由草甸土与沼泽土构成，且沼泽土分布广泛，占据绝对优势，覆盖了自然保护

区总面积的 ８０％，是该区域的主要土壤类型，土质具有明显的碱性特征，同时也富含大量的碳酸盐［１３］。
１．２　 样品采集与测定方法

样品采集

采样地点位于龙凤湿地保护区内，为避免地势对研究的影响，选取地势相对平坦且长有集中连片生物土

壤结皮的区域作为采集区，并选取其中生物土壤结皮发育较好的 １００ ｍ×１００ ｍ 区域作为样地（１２５°０８′０９″—
１２５°０８′１１″Ｅ、４６°３０′２８″—４６°３０′３１″Ｎ）。 由于采样点每年十一月至次年四月份处于冰封期，研究于 ２０２３ 年 ６
月 ４ 日（夏季）采集未发育结皮的裸土样本、２０２３ 年 ９ 月 １０ 日（秋季）采集结皮及下层土壤样本。 在样品采集

时，用无菌铲铲取结皮发育前后大小为 １０ ｃｍ×１０ ｃｍ、深度为 １—３ ｃｍ 的土壤以及结皮层，并托底取下完整样

品（图 １）。 为减少空间异质性对样品的影响，在样地内各采集 ３ 块样品进行混合。 将结皮及土壤样品装入无

菌的封口袋，裸土样品标记为 Ｓ 组，结皮样品标记为 Ｃ 组，结皮下层土壤样品标记为 ＳＣ 组。 将标记后的样品

放入冰盒带回实验室，结皮样品处理时需将结皮层从土壤表面剥离，尽量避免下层土壤的影响，将处理好的每

组样品分为两份。 一份为测量理化性质的结皮及土壤，经自然风干后，为避免植被根系影响，过 ２ ｍｍ 筛待

用。 另一份为测量微生物的结皮及土壤，去除其中杂物，将处理好的样品装入无菌袋置于冰箱冷冻保存。
测定方法

土壤理化性质：土壤 ｐＨ 使用 ｐＨ 计（ＰＨＳ⁃２Ｆ，上海仪电科学仪器股份有限公司，上海）测量，盐度利用盐

度计（ＣＮＹ２８ 数显盐度计，杭州陆恒生物科技有限公司，浙江）测量，将仪器调零后测量土壤悬浊液（土和水比

例为 １∶５）的酸碱度和盐度。 有机碳含量采用改良的低温外热重铬酸钾氧化———比色法［１４］；全氮和碱解氮含

量分别采用凯氏定氮法和碱解扩散法；全磷、有机磷含量采用钼锑抗分光光度比色法；速效钾含量采用四苯硼

比浊法，利用钾离子与四苯硼钠作用，形成不溶于水的白色四苯硼钾沉淀，产生的浊度在一定范围内与钾离子

浓度成正比，通过检测其浊度在一定波长上的吸光度确定钾含量；土壤机械组成利用甲种比重计（ＴＭ８５ 土壤

密度计，匡建仪表，上海）测量粒径小于 ２ ｍｍ 的悬浮颗粒含量。
土壤酶活性：蔗糖酶含量采用 ３，５⁃二硝基水杨酸比色法；过氧化氢酶含量采用紫外分光光度法［１５］；脲酶

含量采用苯酚⁃次氯酸钠比色法［１６］；碱性磷酸酶含量采用磷酸苯二钠比色法［１７］。
高通量测序：土壤样本采集后送广东美格基因科技有限公司进行细菌（１６Ｓ）和真菌（ ＩＴＳ）扩增子高通量

测序。 具体实验流程如下：使用 ＭａｇａＢｉｏ 土壤 ／粪便基因组 ＤＮＡ 纯化试剂盒 ＢＳＣ４８Ｌ１Ｅ⁃Ｇ 提取基因组 ＤＮＡ，
利用 Ｔｈｅｒｍｏ ＮａｎｏＤｒｏｐ Ｏｎｅ（Ｔｈｅｒｍｏ Ｆｉｓｈｅｒ Ｓｃｉｅｎｔｉｆｉｃ，ＭＡ，ＵＳＡ）检测 ＤＮＡ 的纯度和浓度。 以基因组 ＤＮＡ 为模

板，根据测序区域的选择，使用带 ｂａｒｃｏｄｅ 的特异引物及 Ｐｒｅｍｉｘ Ｔａｑ 进行 ＰＣＲ 扩增。 细菌使用引物 ３３８Ｆ
（ＡＣＴＣＣＴＡＣＧＧＧＡＧＧＣＡＧＣＡ），８０６Ｒ（ＧＧＡＣＴＡＣＨＶＧＧＧＴＷＴＣＴＡＡＴ）扩增 Ｖ３Ｖ４⁃ １ 区域；真菌使用引物 ＢＤ⁃
ＩＴＳ１Ｆ（ＣＴＴＧＧＴＣＡＴＴＴＡＧＡＧＧＡＡＧＴＡＡ）和 ＢＤ⁃ＩＴＳ２（ＧＣＴＧＣＧＴＴＣＴＴＣＡＴＣＧＡＴＧＣ）扩增 ＩＴＳ１⁃ ２ 区域。 扩增产

物经过 １％琼脂糖凝胶电泳检测，确定片段长度和浓度。 利用 ＧｅｎｅＴｏｏｌｓ Ａｎａｌｙｓｉｓ Ｓｏｆｔｗａｒｅ（Ｖｅｒｓｉｏｎ４．０３．０５．０，
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图 １　 采样区结皮及结皮样品概况

Ｆｉｇ．１　 Ｇｅｎｅｒａｌ ｓｉｔｕａｔｉｏｎ ｏｆ ｂｉｏｃｒｕｓｔｓ ｉｎ ｔｈｅ ｓａｍｐｌｉｎｇ ａｒｅａ ａｎｄ ｂｉｏｃｒｕｓｔｓ ｓａｍｐｌｅｓ

ＳｙｎＧｅｎｅ）对 ＰＣＲ 产物进行浓度对比后，按照等质量原则计算各样品所需体积，将各 ＰＣＲ 产物进行混合。 使

用 Ｅ．Ｚ．Ｎ．Ａ．􀳏 Ｇｅｌ Ｅｘｔｒａｃｔｉｏｎ Ｋｉｔ（Ｏｍｅｇａ，ＵＳＡ）凝胶回收试剂盒回收 ＰＣＲ 混合产物。 之后按照 ＡＬＦＡ⁃ＳＥＱ
ＤＮＡ Ｌｉｂｒａｒｙ Ｐｒｅｐ Ｋｉｔ 的标准流程进行建库构建，并使用 Ｑｓｅｐ４００ 高通量核酸蛋白分析系统（中国杭州厚泽生

物科技有限公司）评估文库片段的大小，使用 Ｑｕｂｉｔ４．０（Ｔｈｅｒｍｏ Ｆｉｓｈｅｒ Ｓｃｉｅｎｔｉｆｉｃ，Ｗａｌｔｈａｍ，ＵＳＡ）测量文库的浓

度。 最后，使用 Ｉｌｌｕｍｉｎａ 平台对构建的扩增子文库进行 ＰＥ２５０ 测序。 测序完成后，数据上传美格云平台

（ｍａｇｉｇｅｎｅ．ｃｏｍ），进行数据处理及基础分析以获得 ＯＴＵ 丰度表，在平台上进行交互分析。 使用 Ｒ 软件进行物

种群落分析、Ａｌｐｈａ 多样性指数统计、Ｂｅｔａ 多样性分析、共线性网络分析和环境因子冗余分析。 使用 ＰＩＣＲＵＳｔ２
和 ＦＵＮＧｕｉｌｄ 软件分别对细菌和真菌进行功能预测分析，以获得样本的功能信息。

数据处理

使用 ＳＰＳＳ（２７．０ 版本，ＳＰＳＳ，Ａｒｍｏｎｋ，ＮＹ，ＵＳＡ）对实验数据进行单因素 ＡＮＯＶＡ 检验和独立样本检验；使
用 Ｏｒｉｇｉｎ（２０２１ 版本，ＯｒｉｇｉｎＬａｂ Ｃｏｒｐｏｒａｔｉｏｎ，Ｎｏｒｔｈａｍｐｔｏｎ，ＭＡ，ＵＳＡ）对实验数据进行统计分析，制作图表；使用

ＳＰＳＳＰＲＯ 平台（ｗｗｗ．ｓｐｓｓｐｒｏ．ｃｏｍ）对数据进行处理与分析，并绘制土壤环境因子与微生物丰富度间关系结构

模型。

２　 结果与分析

２．１　 生物土壤结皮的生态特征

大庆龙凤湿地位于松嫩平原腹地、扎龙自然保护区边缘，由嫩江、乌裕尔河和双阳河冲刷而成［１２］。 龙凤

湿地地势平坦，无林地，相较于森林生态系统，其植物群落的结构与组成简单，且植物多样性较低，植被类型可

划分为草甸、沼泽和水生植被［１８］，是典型的苏打型盐碱化芦苇沼泽湿地。 芦苇和草甸植被覆盖下的土壤结皮

类型以藻⁃地衣结皮和地衣结皮为主，分别呈深绿色、黑色，质地较薄且具备一定的柔韧性，结皮与下层土壤以
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假根胶结。 在植被稀疏的区域，如裸露的盐碱地或者退化的草地周围分布着盐结皮，呈灰白色，表面呈现出不

规则的板状或片状结构，质地较为坚硬，表面有盐分析出形成结晶。 生物土壤结皮厚度受土壤湿度、植被覆盖

等条件影响，厚度约为 ０．１—１ ｃｍ（图 １）。
２．２　 生物土壤结皮发育对湿地土壤化学性质的影响

测定并分析大庆龙凤湿地表层土壤结皮发育前后样品的化学性质结果如表 １ 所示。 所有样品的 ｐＨ 值

均大于 ７．０，土壤偏碱性。 随着生物结皮发育，土壤的 ｐＨ 和盐度均降低，其中结皮层含量最低，与其他两组含

量差异显著（Ｐ＜０．０５）。 除 ｐＨ 和盐度外，Ｃ 组样品的各项化学性质指标均高于其他两组样品，ＳＣ 组样品指标

均高于 Ｓ 组样品，其中土壤有机碳、全磷、有机磷、速效钾的含量显著增加（Ｐ＜０．０５），速效钾的含量在生物结

皮发育过程中增长 ７．１９％，有机磷的含量增长 １５．７６％，全磷的含量增长 １７．５９％。 结皮发育前后有机碳含量

分别为 ２．０６％和 ３．０１％，结皮发育过程中增长 ４６．１１％，有机碳含量提升幅度最明显。 全氮和碱解氮的含量增

长虽然不显著（Ｐ＞０．０５），但也同样表现为结皮发育后下层土壤含量高于裸土含量，分别增长 ０．５ 倍和 ０．２ 倍。

表 １　 结皮及土壤样品理化性质

Ｔａｂｌｅ １　 Ｐｈｙｓｉｃｏｃｈｅｍｉｃａｌ ｐｒｏｐｅｒｔｉｅｓ ｏｆ ｃｒｕｓｔｓ ａｎｄ ｓｏｉｌ ｓａｍｐｌｅｓ

因素
Ｆａｃｔｏｒ

样品类型 Ｓａｍｐｌｅ ｔｙｐｅ

Ｓ ＳＣ Ｃ

酸碱度 ｐＨ １０．７２±０．０２ａ １０．５１±０．０４ｂ ９．６８±０．０５ｃ

盐度 Ｓｏｉｌ ｓａｌｉｎｉｔｙ ／ ％ １．８０±０．１０ａ ０．４０±０．１０ｃ ０．６７±０．０６ｂ

有机碳 Ｏｒｇａｎｉｃ ｃａｒｂｏｎ ／ ％ ２．０６±０．３０ｃ ３．０１±０．２３ｂ ６．７４±０．２２ａ

全氮 Ｔｏｔａｌ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ／ （ｇ ／ ｋｇ） １．４１±０．６４ｂ ２．１２±１．１４ｂ ５．１７±０．５７ａ

碱解氮 Ａｌｋａｌｉ⁃ｈｙｄｒｏｌｙｚｅ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ／ （ｇ ／ ｋｇ） ０．１０±０．０４ｂ ０．１３±０．０８ｂ ０．３０±０．０７ａ

全磷 Ｔｏｔａｌ ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓ ／ （μｇ ／ ｇ） ３８１．６９±７．７４ｃ ４４８．８２±２６．０３ｂ １１３７．０４±４．８０ａ

有机磷 Ｏｒｇａｎｉｃ ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓ ／ （μｇ ／ ｇ） ２６５．１６±１．９３ｃ ３０６．９６±１４．２４ｂ ９４１．９８±５．１２ａ

速效钾 Ａｖａｉｌａｂｌｅ ｐｏｔａｓｓｉｕｍ ／ （ｍｇ ／ ｋｇ） １４１．９０±２．２１ｃ １５２．１０±４．０４ｂ １５８．４８±１．９９ａ

　 　 １）Ｓ 组为裸土，ＳＣ 组为结皮下层土壤，Ｃ 组为结皮层；２）平均值±标准差，同行不同字母表示样品间差异显著（Ｐ＜０．０５）

２．３　 生物土壤结皮发育对湿地土壤机械组成的影响

测定并分析裸土及生物结皮下层土壤的机械组成结果如表 ２ 所示。 结皮发育前后的土壤中砂粒及粉粒

的含量均表现为 ＳＣ 组＞Ｓ 组，黏粒含量表现为 ＳＣ 组＜Ｓ 组。 其中，砂粒含量增加了 １４．００％，粉粒含量增加 １０．
３３％，黏粒含量降低 ２４．３３％，黏粒含量变化最明显。 利用独立样本 Ｔ 检验进行验证，生物土壤结皮的发育改

变了土壤中颗粒物的含量，其差异极显著（Ｐ＜０．００１）。

表 ２　 土壤样品机械组成

Ｔａｂｌｅ ２　 Ｍｅｃｈａｎｉｃａｌ ｃｏｍｐｏｓｉｔｉｏｎ ｏｆ ｓｏｉｌ ｓａｍｐｌｅｓ

样品类型 Ｓａｍｐｌｅ ｔｙｐｅ 砂粒 Ｓａｎｄ（２—０．０２ ｍｍ） ／ ％ 粉粒 Ｓｉｌｔ（０．０２—０．００２ ｍｍ） ／ ％ 黏粒 Ｃｌａｙ（＜０．００２ ｍｍ） ／ ％

Ｓ ３６．６６６７±１．５２７５ ２０．３３３３±１．１５４７ ４３．００００±１．７３２１

ＳＣ ５０．６６６７±１．５２７５ ３０．６６６７±０．５７７４ １８．６６６７±１．５２７５

ｔ －１１．２２５０ －１３．８６３６ １８．２５００

Ｐ ０．０００４ ０．０００２ ０．０００１

２．４　 生物土壤结皮发育对湿地土壤酶活力的影响

分别检测并分析生物结皮及土壤的蔗糖酶、脲酶、碱性磷酸酶、过氧化氢酶 ４ 种酶活性，结果如图 ２ 所示，
结皮及土壤中的 ４ 种酶活性均存在不同的差异且差异显著（Ｐ＜０．０５），且均表现为 Ｃ 组＞ＳＣ 组＞Ｓ 组。 结皮层

４ 种酶活性最高，与其他两组含量差异极显著（Ｐ＜０．００１）。 结皮发育后下层的土壤酶活性显著高于裸土，其蔗

糖酶、脲酶、碱性磷酸酶、过氧化氢酶的活性分别增长 ２９０．００％、２３．０７％、５７．３９％、２４．０３％，对蔗糖酶活性提升

的幅度最大。
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图 ２　 生物结皮及土壤的酶活性

Ｆｉｇ．２　 Ｅｎｚｙｍｅ ａｃｔｉｖｉｔｙ ｉｎ ｂｉｏｌｏｇｉｃａｌ ｃｒｕｓｔｓ ａｎｄ ｓｏｉｌｓ

Ｓ 组为裸土，ＳＣ 组为结皮下层土壤，Ｃ 组为结皮层；平均值±标准差，不同字母表示样品间差异显著（Ｐ＜０．０５）

２．５　 湿地生物土壤结皮发育对土壤微生物多样性的影响

２．５．１　 生物结皮及湿地土壤细菌、真菌的 Ａｌｐｈａ 多样性分析

结皮及土壤样品的细菌、真菌 Ａｌｐｈａ 多样性分析结果如表 ３。 所有样本类型的测序覆盖率均＞９５％，表明

细菌、真菌的群落置信度高，各样品类型的主要细菌及真菌均已得到分析，测序数据结果可靠。

表 ３　 结皮及土壤样品的细菌、真菌群落 α多样性

Ｔａｂｌｅ ３　 Ｃｒｕｓｔ ａｎｄ ｓｏｉｌ ｂａｃｔｅｒｉａｌ ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ α ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ

指标
Ｉｎｄｅｘｅｓ

细菌群落 Ｂａｃｔｅｒｉａｌ ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ 真菌群落 Ｆｕｎｇａｌ ｃｏｍｍｕｎｉｔｉｅｓ

Ｓ ＳＣ Ｃ Ｓ ＳＣ Ｃ

丰富度 Ｒｉｃｈｎｅｓｓ １４２２．６７ａｂ １５８０．００ａ １０９３．６７ｂ ４００．００ａ ４００．００ａ ４３２．３３ａ

覆盖率 Ｃｏｖｅｒａｇｅ ／ ％ ９９．５７ｂ ９９．６４ａ ９９．６３ａ ９９．７９ａ ９９．８３ａ ９９．８５ａ

Ｃｈａｏ １ 指数 Ｃｈａｏ １ ｉｎｄｅｘ １４２３．１０ａｂ １５８０．２７ａ １０９４．４７ｂ ４０１．５０ａ ４００．９７ａ ４３３．５７ａ

辛普森指数 Ｓｉｍｐｓｏｎ ｉｎｄｅｘ ０．０５ａ ０．０４ａ ０．０６ａ ０．２５ａ ０．３０ａ ０．１３ａ

Ｓｈａｎｎｏｎ 指数 Ｓｈａｎｎｏｎ ｉｎｄｅｘ ６．１５ａ ６．３５ａ ５．４ａ ４．２５ａ ３．７１ａ ４．５４ａ

ＡＣＥ 指数 ＡＣＥ ｉｎｄｅｘ １６６６．４６ａｂ １７６７．５４ａ １３６６．１０ｂ ４９３．６５ａ ４６９．９９ａ ５００．０９ａ

２．５．２　 结皮及土壤的细菌、真菌群落组成

结皮、下层土壤以及裸土的细菌 ＯＴＵ 数量分别为 １８１３、２６７２、２３３１，真菌 ＯＴＵ 数量分别为 ６０７、５６５、５６４。
细菌共有 ＯＴＵ 数量为 １２１１，真菌共有 ＯＴＵ 数量为 ４４４。 细菌特有 ＯＴＵ 数量排序为 ＳＣ 组（８９１）＞Ｓ 组（６６８）＞
Ｃ 组（３４０），真菌特有 ＯＴＵ 数量排序为 Ｃ 组（５７）＞ＳＣ 组（４０）＞Ｓ 组（２７）。

以门水平及属水平为分类单位绘制细菌、真菌群落组成柱状图如图 ３，图中显示丰度排名前 ２０ 的菌门。
各样本中相对丰度排名前 ５ 的细菌门分别为：变形菌门、放线菌门、拟杆菌门、蓝细菌门和出芽单胞菌门。 除

未分类菌门外，真菌各样本组丰度分别为：子囊菌门、担子菌门、壶菌门、钙孢菌门和被孢霉门。
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图 ３　 门水平及属水平优势细菌、真菌相对丰度

Ｆｉｇ．３　 Ｒｅｌａｔｉｖｅ ａｂｕｎｄａｎｃｅ ｏｆ ｄｏｍｉｎａｎｔ ｂａｃｔｅｒｉａ ａｎｄ ｆｕｎｇｉ ａｔ ｐｈｙｌｕｍ ａｎｄ ｇｅｎｕｓ ｌｅｖｅｌｓ

除未分类菌种外，各样本中相对丰度排名前 ３ 的细菌属分别为：Ｓ 组：Ａｎｄｉｔａｌｅａ （１０． ３３％）、Ｅｇｉｃｏｃｃｕｓ
（２．５２％）、Ｔｒｕｅｐｅｒａ （ ２． ２１％）； ＳＣ 组： Ｅｇｉｃｏｃｃｕｓ （ ４． ３２％）、 Ｔｒｕｅｐｅｒａ （ ３． １１％）、Ｍｏｎｇｏｌｉｉｂａｃｔｅｒ （ ２． ２３％）； Ｃ 组：
Ｍｏｎｇｏｌｉｉｂａｃｔｅｒ（４．２０％）、Ｏｓｃｉｌｌａｔｏｒｉａ（２．９１％）、Ｎｏｄｏｓｉｌｉｎｅａ（２．０１％），其它属类的细菌相对丰度占细菌总丰度的

不到 ５％。 各样本类型相对丰度排名前 ３ 的真菌属分别： Ｓ 组： Ｖｅｒｔｉｃｉｌｌｉｕｍ （ ２． ８０％）、Ｍｒａｋｉａ （ ２． ６６％）、
Ｎｅｏｃａｍａｒｏｓｐｏｒｉｕｍ（２．３０％）；ＳＣ 组：Ｖｅｒｔｉｃｉｌｌｉｕｍ（１３． ６７％）、Ｎｅｏｃａｍａｒｏｓｐｏｒｉｕｍ（２． ４９％）、Ａｃｒｅｍｏｎｉｕｍ（１． １５％）；Ｃ
组：Ｖｅｒｔｉｃｉｌｌｉｕｍ （８．８９％）、Ｎｅｏｃａｍａｒｏｓｐｏｒｉｕｍ（８．６３％）、Ｆｕｓａｒｉｕｍ（２．５２％），其它属类的真菌相对丰度占细菌总丰

度的不到 ６％。 细菌及真菌在属分类水平上均有大量相对丰度较低或未被分类的菌种。
２．５．３　 结皮及土壤细菌、真菌的群落组成网络分析

样本内细菌、真菌物种之间的相关关系网络分析如图 ４，细菌门水平相对丰度具有显著优势的物种中，出
芽单孢菌门及蓝细菌门在物种相关性网络中与其他细菌之间的联系最紧密，其中出芽单孢菌门与丝状杆菌

门、螺旋体门、软壁菌门四者之间互为正相关作用关系，且相关性最高。 真菌门水平相对丰度具有显著优势的

物种中，担子菌门、钙孢菌门、壶菌门、被孢霉门、毛霉门五者之间均为正相关关系。
２．５．４　 生物结皮及湿地土壤细菌、真菌的 Ｂｅｔａ 多样性分析

为进一步探究结皮以及结皮发育前后土壤中细菌和真菌群落结构的差异，利用基于 Ｂｒａｙ－ｃｕｒｔｉｓ 距离矩

阵的主坐标分析可以将结皮及土壤间的细菌、真菌群落相似度和差异性通过点与点间的距离体现出来。 其

中，细菌群落结构主坐标分析图中，主成分 １ 轴稀释度为 ４４．７％、２ 轴稀释度为 １６．１％．，共同解释了 ６０．８％的
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图 ４　 细菌、真菌物种相关性网络

Ｆｉｇ．４　 Ｂａｃｔｅｒｉａｌ ａｎｄ ｆｕｎｇａｌ ｓｐｅｃｉｅｓ ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ ｎｅｔｗｏｒｋｓ

差异。 真群落结构主坐标分析图中，主成分 １ 轴稀释度为 ３１．４％、２ 轴稀释度为 ２１．６％，共同解释了 ５３％的差

异。 Ｓ 组与 Ｃ 组在两图中距离较远且无重叠，其细菌和真菌群落结构上均存在明显差异。 而 ＳＣ 组同其它两

组间均有重叠，其细菌和真菌群落结构上均与其它两组存在一定相似性（图 ５）。
２．５．５　 湿地土壤环境因子与微生物群落组成关联分析

为阐明土壤环境因子与微生物丰富度之间的关系，根据结构模型的带权路径，分析因子路径影响关系情

况。 最终模型拟合结果为：卡方值c
２ ＝ ５７．９４７，自由度 ｄｆ＝ ７１，显著性概率值 Ｐ＝ ０．８６７，渐进残差均方和平方根

ＲＭＳＥＡ＝ ０．００，卡方自由度比c
２ ／ ｄｆ＝ ０．８１６。 Ｐ＞０．０５，c

２ ／ ｄｆ＜３，ＲＭＳＥＡ＜０．１０，说明模型拟合较好。 其中土壤酶

活力→微生物丰富度路径，显著性 Ｐ 值为 ０．１１１，水平上不呈现显著性，因此土壤酶活力和微生物丰富度之间

不存在影响关系，此路径无效。 土壤养分对微生物丰富度的影响最大（λ＝ －０．２５３）（图 ６）。
将土壤养分因子同结皮发育前后的土壤及结皮层的优势微生物群落进行冗余分析（ＲＤＡ），各因子对样

本细菌、真菌群落组成均有不同程度的影响。 细菌门水平优势群落和土壤环境因子的 ＲＤＡ 分析前两个轴共
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图 ５　 生物结皮及土壤的细菌、真菌群落结构的主坐标分析

Ｆｉｇ．５　 Ｐｒｉｎｃｉｐａｌ ｃｏｏｒｄｉｎａｔｅ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｂａｃｔｅｒｉａｌ ａｎｄ ｆｕｎｇａｌ ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ ｉｎ ｂｉｏｌｏｇｉｃａｌ ｃｒｕｓｔ ａｎｄ ｓｏｉｌ

图 ６　 土壤环境因子与微生物丰富度间关系结构模型

Ｆｉｇ．６　 Ｓｔｒｕｃｔｕｒａｌ ｍｏｄｅｌ ｏｆ ｔｈｅ ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐ ｂｅｔｗｅｅｎ ｓｏｉｌ ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌ ｆａｃｔｏｒｓ ａｎｄ ｍｉｃｒｏｂｉａｌ ｒｉｃｈｎｅｓｓ

∗∗∗表示显著性 Ｐ＜０．００１；实线：存在相关关系；虚线：不存在相关关系；土壤盐碱度包括：盐度、ｐＨ；土壤酶活性包括：蔗糖酶、脲酶、碱性磷

酸酶、过氧化氢酶；土壤养分包括：有机碳、全氮、碱解氮、全磷、有机磷、速效钾；微生物丰富度：细菌物种丰富度、真菌物种丰富度

累积解释了 ８７．３％的群落变化，其中速效钾、碱解氮、有机碳、全磷影响最大，酸碱度、有机磷、全氮的影响次

之。 真菌门水平优势群落和土壤环境因子的 ＲＤＡ 分析前两个轴共累积解释了 １００％的群落变化，其中盐度影

响最大，速效钾、碱解氮、有机碳、酸碱度、全氮的影响次之。 属水平优势细菌群落和土壤环境因子的 ＲＤＡ 分

析前两个轴共累积解释了 ８６．１％的群落变化，盐度影响最大，速效钾、酸碱度、有机碳、全磷、有机磷的影响次

之。 属水平优势真菌群落和土壤环境因子的 ＲＤＡ 分析前两个轴共累积解释了 ９６％的群落变化，其中全氮、碱
解氮、盐度影响最大，有机碳、酸碱度的影响次之（图 ７）。
２．６　 生物结皮及湿地土壤细菌、真菌的功能预测

具有显著相对丰度优势细菌物种的群落功能预测结果中，属于代谢功能丰度所占比例最大，其中丰度较

高的为氨基酸代谢、糖代谢和辅助因子及维生素的代谢。 真菌群落功能预测结果中，裸土样本组中内生菌⁃地衣

寄生虫⁃植物病原体⁃未定义的腐生菌类群功能丰度最高为 ７３．８６％，其结皮发育后结皮层及其下层土壤中功能明

显减弱，丰度分别降至 ５５．８２％和 ２０．５１％，动物病原体⁃内生菌⁃真菌寄生虫⁃植物病原体⁃木腐生菌和粪腐生菌⁃外
生菌根⁃土壤腐生菌⁃木腐生菌类群功能丰度其次，结皮发育后结皮层及其下层土壤中功能均显著增加（图 ８）。
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图 ７　 门水平及属水平细菌、真菌群落和土壤环境因子的冗余分析

Ｆｉｇ．７　 Ｒｅｄｕｎｄａｎｃｙ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｂａｃｔｅｒｉａｌ ａｎｄ ｆｕｎｇａｌ ｃｏｍｍｕｎｉｔｉｅｓ ａｎｄ ｓｏｉｌ ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌ ｆａｃｔｏｒｓ ａｔ ｐｈｙｌｕｍ ａｎｄ ｇｅｎｕｓ ｌｅｖｅｌｓ

ｐＨ 为酸碱度；Ｓ 为盐度；ＯＣ 为有机碳；ＴＮ 为全氮；ＡＮ 为碱解氮；ＴＰ 为全磷；ＯＰ 为有机磷；ＡＫ 为速效钾

３　 讨论

３．１　 结皮形成的环境因素

龙凤湿地是松嫩平原内陆以 Ｎａ２ＣＯ３和 ＮａＨＣＯ３为主的苏打型盐碱化芦苇沼泽湿地［１９］。 湿地的沼泽土和

草甸土为结皮的形成提供物质基础。 沼泽土富含水分和有机质［２０］，由于季节性的水位变化，使得土壤处于反

复的湿润和干燥状态，土壤中的矿物质、有机物和微生物等成分会在土壤表面沉淀和聚集［２１］，促进结皮的形

成。 草甸植被覆盖下的土壤区域，植被创造的遮阴与蒸发量低的环境以及根系的穿插形成了区域内藻⁃地衣

结皮的生长［２２—２３］。 是在藻类结皮形成的基础上，众多真菌与特定藻类形成共生关系，进而演化成地衣结皮，
地衣的整体形态主要由其中的真菌组分所决定［２４］。 研究区域内盐结皮主要分布在地势低洼、排水不畅的湿

地区域，这些地方的地下水位较高，土壤水分易于蒸发散失，从而导致盐分大量累积［２５］。
３．２　 生物结皮对下层土壤养分的影响

土壤养分包括氮、磷、钾等多种元素，是土壤中植物生长所必须的、能直接或经转化后被植物根系吸收的

矿质营养成分［２６—２７］。 土壤中矿物颗粒组成比例及大小即土壤机械组成的变化对土壤性质有一定影响［２８］。
除此之外，土壤中酶的种类众多，土壤酶活性在土壤中所进行的一切生物化学过程中起着十分重要的作用、影
响土壤的质量，与 Ｃ、Ｎ、Ｐ 等多种元素循环和迁移密切相关［２９］。 其中土壤蔗糖酶与土壤有机质代谢及氮磷含

量密切相关［３０］；脲酶可以把土壤中酰胺态的有机氮通过水解转化为可被利用的无机氮［３１］；碱性磷酸酶参与

磷元素化学循环、对有机磷物质的水解起着重要作用［３２］；过氧化氢酶能消除或减轻过氧化氢的危害，促使土
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图 ８　 细菌及真菌功能预测通路组成相对丰度

Ｆｉｇ．８　 Ｒｅｌａｔｉｖｅ ａｂｕｎｄａｎｃｅ ｏｆ ｐｒｅｄｉｃｔｅｄ ｐａｔｈｗａｙｓ ｆｏｒ ｂａｃｔｅｒｉａｌ ａｎｄ ｆｕｎｇａｌ ｆｕｎｃｔｉｏｎｓ

壤中的过氧化氢分解为水和氧［３３］。 目前，虽然人们对土壤生物结皮可以改变土壤理化性质、酶活性并提高土

壤养分的结论已基本形成共识，但是由于不同研究中所针对的土壤类型不同所得出结论不尽相同。 王蕊

等［３４］对黄土丘陵沟壑区研究表明随着结皮的发育土壤有机质、全氮、全钾、速效氮、速效磷、速效钾含量均呈

增长趋势 ｐＨ 值则相反；周虹等［３５］对高寒沙区研究表明结皮层细颗粒物均高于下层土壤，与裸沙相比结皮层

的有机碳、全碳、全氮、铵态氮、硝态氮和全磷含量均有所增加。 樊瑾等［３６］对毛乌素沙地研究表明生物结皮的

进展演替可显著提高结皮层脲酶、碱性磷酸酶、蔗糖酶、过氧化氢酶活性。 可见生物结皮对于下层土壤理化性

质、酶活性的改变及其对养分的富集作用十分明显。
本研究通过对龙凤湿地结皮发育前后的土壤以及结皮层进行诸如有效磷、有机碳、速效钾、机械组成等理

化性质的测定，结果显示各样品类型的指标均存在不同程度的差异（表 １）。 土壤酸碱度均大于 ７，且盐分含

量较高，说明研究区土壤已经盐碱化。 土壤盐碱化会破坏土壤结构、改变微生物群落，导致植物生长发育受

阻，严重会造成植物死亡［３７］。 但结皮发育后的下层土壤 ｐＨ 值及盐度明显降低，这是由于结皮发育所致，显著

改善下层土壤中盐碱含量。 与裸土相比结皮层及其下层土壤中，有机碳、全磷、有机磷、速效钾、全氮、碱解氮

等土壤养分的含量显著提高，土壤机械组成中砂粒及粉粒的含量增高，土壤的蔗糖酶、脲酶、碱性磷酸酶、过氧

化氢酶四种酶活性均显著增加。 松嫩平原的盐碱土壤中富含碳酸盐成分，遇水后会发生膨胀效应，进而削弱

了土壤的渗透性能，这一现象导致地表水分难以下渗而积聚，同时加剧了土壤下层的干旱状况。 此外，由于土

壤中黏粒组分比例较高，使得土壤表层易于形成硬化结皮层［３８］。 大庆龙凤湿地昼夜温差变化大，有利于碳水

化合物的累积，生物结皮中的生物组分参与土壤物质循环，间接影响了土壤机械构成［３９］，增加了土壤通气透

水的性能、加快养分转化速度。 由于盐碱地上植被稀疏，土壤有机质积累少，土壤肥力低，结皮中的植物及微

生物能够有效富集养分，有效提高土壤碳、氮、磷、钾循环能力，酶促产物能够直接影响植物的生长，土壤酶活
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性的提高同样起到养分增效的作用，这与前人研究结果一致［４０—４５］。 此外，生物结皮的发育能够增强土壤表层

的粗糙程度与透气性［４６］，从而提升土壤抵抗风蚀和水蚀的能力［４７—４８］，生物结皮的存在能够对土壤水分的保

持与流动产生显著影响，进而对水文循环、侵蚀过程及土壤的水分状况产生深远效应［４９］，其通过增加植被覆

盖度可减少蒸发，降低表层土壤盐分积累［５０］，进而维护盐碱地土壤的稳固性和生态环境的相对平衡。
３．３　 生物结皮对下层土壤微生物群落多样性的影响以及群落组成与环境因子的关联

α 多样性可表征微生物群落的丰富度和多样性，细菌 Ａｌｐｈａ 多样性分析结果排序为：Ｃｈａｏ １ 指数：ＳＣ 组＞
Ｓ 组＞Ｃ 组；辛普森指数：Ｃ 组＞Ｓ 组＞ＳＣ 组；香农指数：ＳＣ 组＞Ｓ 组＞Ｃ 组；ＡＣＥ 指数：ＳＣ 组＞Ｓ 组＞Ｃ 组。 真菌

Ａｌｐｈａ 多样性分析结果排序为：Ｃｈａｏ １ 指数：Ｃ 组＞Ｓ 组＞ＳＣ 组；辛普森指数：ＳＣ 组＞Ｓ 组＞Ｃ 组；香农指数：Ｃ 组＞
Ｓ 组＞ＳＣ 组；ＡＣＥ 指数：Ｃ 组＞ＳＣ 组＞Ｓ 组。 结皮发育后的土壤与裸土相比，细菌和真菌的 Ｃｈａｏ １ 指数、香农指

数、ＡＣＥ 指数均呈上升趋势。 说明结皮发育后的土壤中群落丰富度及多样性均增高。 本研究中结皮下层土

壤中的细菌、真菌多样性及特有物种多样性均高于裸土，各样本组细菌、真菌在门水平下的优势群落组成相

似，但其相对丰度存在一定差异。 门水平细菌优势类群分别为变形菌门、放线菌门、拟杆菌门、蓝细菌门和出

芽单胞菌门，真菌优势类群为子囊菌门和担子菌门，这与刘汉乐等［４５］ 对结皮土壤微生物群落研究结果一致，
仅在相应物种的相对丰度数值上有差异，可能是研究区域不同所致。 变形菌门、放线菌门、蓝细菌门和出芽单

胞菌门在结皮下层土壤中菌群丰度均高于裸土，拟杆菌门反之。 真菌中担子菌门、壶菌门、钙孢菌门和被孢霉

门在结层下层土壤中菌群丰度均低于裸土，子囊菌门反之。 属水平相对丰度较高的细菌、真菌中 Ａｎｄｉｔａｌｅａ、
Ｅｇｉｃｏｃｃｕｓ、Ｍｏｎｇｏｌｉｉｂａｃｔｅｒ、Ｎｅｏｃａｍａｒｏｓｐｏｒｉｕｍ 等多为嗜盐嗜碱菌。 为进一步呈现结皮发育前后土壤及结皮层的

细菌、真菌群落相似性或差异性，本研究利用 ＰＣｏＡ１ 可视化主坐标分析 Ｂｅｔａ 多样性，未生长结皮的土壤与结

皮层细菌和真菌群落结构上均存在明显差异，结皮发育后的下层土壤中细菌和真菌群落结构上均与裸土及结

皮层存在一定相似性。
本研究利用结构模型的带权路径探究土壤盐碱度、酶活性、养分同微生物丰富度的相关关系，结构模型拟

合结果显示，土壤养分对微生物丰富度的影响最大。 之后将土壤养分因子同门水平及属水平优势微生物群落

进行冗余分析。 其中，与门水平优势细菌进行冗余分析中，速效钾、碱解氮、有机碳、全磷、有机磷、全氮、盐度

呈正相关关系，酸碱度呈负相关关系；属水平优势细菌进行冗余分析中，酸碱度呈正相关关系，速效钾、碱解

氮、有机碳、全磷、有机磷、全氮、盐度呈负相关关系。 与门优势真菌进行冗余分析中，盐度、酸碱度呈正相关关

系，速效钾、碱解氮、有机碳、全氮、全磷、有机磷呈负相关关系；属优势真菌进行冗余分析中，盐度、速效钾、碱
解氮、有机碳、全氮、全磷、有机磷呈正相关关系，酸碱度呈负相关关系。 速效钾、碱解氮、有机碳、盐度、酸碱度

是影响生物土壤结皮及土壤细菌、真菌群落结构的主要环境因子。 这与对荒漠及沙地生物土壤结皮的研

究［５１—５４］存在一定差异，这是因为研究地土壤质地不同，本研究针对湿地中荒漠化土壤且土壤质地呈盐碱化，
土壤中所含耐碱耐盐等极端微生物丰度较高，所以受盐碱度改变的影响较其他研究地更大。 此外，真菌与蓝

藻的丝状结构体能够穿透土壤有效地将土粒凝聚并胶结在一起，这一过程通过增进土壤的入渗性能和持水量

改善土壤的孔隙结构。 由此，土壤的 ｐＨ 及盐度也受到相应的影响，结皮发育后的盐碱土壤得到一定程度的

调节［５５］。 Ｂａｍｆｏｒｔｈ［５６］的研究表明生物结皮群落中具有增强磷溶解能力的细菌，能够分泌磷酸酯酶，有效催化

有机磷酯复合物水解为植物可吸收利用的磷形态，进而加速了土壤磷元素的循环过程。 即便在藻类与地衣死

亡并经历降解之后，其残留物依然能在一定程度上提升土壤中的有机物质含量［２４］。
３．４　 生物结皮及其下方土壤中丰度显著微生物的功能特征

根据 ＦＵＮｇｕｉｌｄ 的功能预测，可以得到真菌的功能分类以及不同样品中各功能分类的相对丰度。 以真菌

对资源环境的吸收和利用的相似性进行功能分类，可将真菌分为病理营养型、共生营养型和腐生营养型。 结

皮发育前后的土壤及结皮层的真菌以内生菌、病原菌和腐生菌形式富集，说明各样本物种中的优势真菌都是

致病性的。 本研究中，门水平上真菌主要以子囊菌门、担子菌门和壶菌门，在丰度比例上与阿曼［５７］、美国西南

部［５８］等地的研究存在一定差异，赵宇龙等［５９］ 认为这可能与生物结皮土壤所处的地理位置、环境影响和发育

２１ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ４５ 卷　
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阶段不同有关。 利用 ＰＩＣＲＵＳｔ 预测菌群 ＫＥＧＧ 代谢通路，分析得出代谢是相对丰度具有显著优势的细菌的

主要功能，随着结皮的发育，细菌的氨基酸、糖和辅助因子及维生素等的代谢功能有所增强。 对于本研究中，
门水平上细菌主要以变形菌门、放线菌门为主，这与 Ｈｅ 等［６０］对艾比湖湿地的研究一致。 变形菌门丰度最具

优势，该类群的代谢活动是土壤中最主要的细菌活动，是盐碱土中最常见的微生物类群［６１—６２］。 变形菌能够分

泌粘性蛋白，这种蛋白有助于土壤颗粒之间的紧密结合，从而保持土壤结皮的稳定性［６３］。 变形菌在生物结皮

形成的初始阶段发挥着关键作用，它们提供必要的营养要素，促进了生物地球化学循环的进程［６４］。 作为第二

优势菌门的放线菌门，是土壤养分供给的主要来源，其能够降解纤维素和几丁质，产生孢子来抵抗不利环

境［６５］。 在本研究中结皮下层放线菌门丰度显著高于结皮层，这是因为放线菌适合在弱碱性土壤中生存，结皮

层植物的生长使土壤 ｐＨ 降低，不利于放线菌的生长，这与梁博文等［６６］的研究一致。 相对丰度同样具有优势

的蓝细菌门，在本研究中结皮及下层土壤远高于裸土的丰度，这是因为随着结皮的发育，蓝藻自身的发育促进

了土壤中矿物质的矿化，加速土壤的演替过程，同时蓝藻可产生大量丝状蓝藻胶鞘和分泌胞外多糖［６７］，显著

提高土壤酶活性［６８］。 已有研究表明蓝藻结皮的发育，能有效稳土固沙［６９］，提高土壤养分含量［７０］，促进荒漠

化土壤的修复。 此外，通过对结皮及土壤细菌属水平的群落组成进行探究，本研究发现结皮发育前后的土壤

中细菌属 Ａｎｄｉｔａｌｅａ 大量减少至不足 ０．３％，Ａｎｄｉｔａｌｅａ 属耐碱耐盐细菌［７１］，其丰度显著减少说明结皮发育后土

壤盐碱化显著改善。

４　 结论

对大庆龙凤湿地生物结皮发育前后对土壤的理化性质、酶活性以及微生物多样性的影响研究表明，结皮

发育后下层的土壤与裸土相比，理化性质发生显著变化，改变了土壤质地，有效提升土壤碳、氮、磷、钾的循环

能力，养分含量增高。 细菌及真菌多样性随生物结皮的发育而显著增加，结皮的发育对其下方土壤细菌、真菌

群落中优势物种的形成具有重要影响，其中细菌门水平优势物种为变形菌门、放线菌门和拟杆菌门，真菌优势

物种为子囊菌门和担子菌门，属水平优势细菌为 Ａｎｄｉｔａｌｅａ、Ｅｇｉｃｏｃｃｕｓ、Ｍｏｎｇｏｌｉｉｂａｃｔｅｒ，优势真菌为 Ｖｅｒｔｉｃｉｌｌｉｕｍ、
Ｎｅｏｃａｍａｒｏｓｐｏｒｉｕｍ、Ｆｕｓａｒｉｕｍ。 速效钾、碱解氮、有机碳、盐度和酸碱度是影响微生物群落组成的重要环境因子。
对优势细菌、真菌进行功能预测，内生菌⁃地衣寄生虫⁃植物病原体⁃未定义的腐生菌类群功能丰度最高，代谢为

细菌的主要功能，丰度较高的细菌类群放线菌门、蓝细菌门等能有效提高土壤养分含量、稳土固沙、加速土壤

的演替过程、促进退化土壤的修复。
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