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摘 要 为了解植被演替过程的土壤线虫群落结构与功能变化，本研究于 2015 年旱季 ( 4
月) 与雨季( 8 月) 对哀牢山不同演替阶段森林的土壤性质、微生物量和线虫群落进行取样

调查。结果表明，随着植被演替进程，线虫群落总密度及类群数，植食性线虫、食真菌线虫

和捕食-杂食性线虫的数量表现增加，而食细菌线虫的数量下降。线虫群落的成熟度指数

( MI) 、营养均匀指数( TD) 为演替后期大于前期，瓦斯特乐斯指数 ( WI) 的变化相反。典范

冗余分析显示，土壤水分、pH 值和无机 N 是线虫群落的重要影响因素。季节变化对不同演替

阶段线虫群落结构的作用( Ｒ2 ) 程度表现为常绿阔叶林 ( 14% ) 、滇山杨林 ( 15% ) ＜ 旱冬瓜林

( 22% ) ＜ 茶地( 33% ) 。随植被演替进程，土壤线虫食物网复杂程度增加，对植物根部资源及

真菌资源的依赖程度提高，同时增加了其营养结构、群落结构和群落功能的季节稳定性。
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Abstract: In order to understand the effects of vegetation succession on soil nematode communi-
ty，we investigated soil properties，microorganism amount and nematode communities in dry sea-
son (April) and rainy season (August) at different stages of secondary succession in evergreen
broad-leaved forests of Ailao Mountain． Our results showed that the total abundance and genus
number of nematodes and the densities of herbivores， fungivores and predator-omnivores in-
creased，while the density of bacterivores decreased along vegetation succession． The mature in-
dex (MI) and trophic diversity (TD) of nematode communities were higher in mature stage for-
ests as compared to early stage forests，but there was an opposite trend for Wasilewska index
(WI) ． Canonical redundancy analysis showed that soil nematode communities were affected by
soil moisture，pH and inorganic N contents at different stages of secondary succession． Magnitude
of seasonal effects (Ｒ2 ) on nematode community structure was in order of evergreen broad-leaved
forest (14% ) ，Populus bonatii forest (15% ) ，Alnus nepalensis forest (22% ) ，and tea planta-
tion (33% ) ． With vegetation succession，soil nematode food web complexity increased，and its
dependence on resources of plant roots and fungi was enhanced． Meanwhile，the seasonal stabili-
ty of trophic structure，community structure and functional index of nematode communities in-
creased along the chronosequence of succession．
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干扰( 土 地 利 用 或 自 然 灾 害) 和 演 替 创 造 了 森

林环境的异质性，是森林生态系统的重要生态过程，

对森林生物多样性的时空格局起到驱动作用(Watt，
1947;曹敏等，2000)。土壤线虫作为主要的生物 调

控因子，其活动在凋落物分解、养分转化及微生物活

性调控过程中具有 极 为 重 要 的 功 能 和 贡 献 (Ander-
son，1975;Seastedt，1984)。土壤线虫 的 物 种 多 样 性

丰富且数目巨大(Sohlenius，1980) ，加之食性分化全

面，在生态系统中占多个营养级，包括食细菌者、食

真菌者、根食者、捕食-杂食者(Yeates et al． ，1993) ，

与其他土壤 生 物 形 成 复 杂 的 地 下 食 物 网 (Moore et
al． ，2003) ，对维 持 陆 地 生 态 系 统 养 分 循 环 过 程、土

壤生物多样性及土壤理化性质等具有极为重要的作

用。对不同演替期森林生态系统养分循环过程及主

导者土壤生物多样性的研究，是深入了解森林动态

循环的基础和评价森林恢复能力的标准之一，也将

为森林的管理和保护提供重要的指导意义。
在同一气候条件下的局域尺度范围，因人类活

动或自然干扰，地带性植被形成不同土地利用类型

和演替阶段植物群落斑块，地上植被和土壤养分的

变化，可能对土壤线虫群落组成的时空分布格局产

生显著影响。比如植物资源质量随着演替而下降，

造成真菌与细菌生物量比例上升，从而引起食真菌

线虫的数量上升和食细菌线虫的数量下降(Bardgett
et al． ，1998;Yang et al． ，2015)。随着演替进 程，线

虫群落中 k-对策者的比例增加，从而提高了线虫群

落结 构 的 复 杂 性 和 食 物 网 的 连 接 数 目 ( Bongers，
1990;Yang et al． ，2015)。虽 然 植 被 演 替 对 线 虫 群

落影响已有报道，然而极少的研究关注演替过程中

植物群落、土壤理化性质和土壤微生物对土壤线虫

群落分布格局的作用程度，更缺少探讨不同演替阶

段森 林 土 壤 线 虫 群 落 季 节 变 化 及 其 稳 定 性 状 况

(Cesarz et al． ，2013;Landesman et al． ，2014)。
广泛分布于哀牢山徐家坝的中山湿性常绿阔叶

林是滇南常 绿 阔 叶 林 的 代 表 类 型 之 一 ( 邱 学 忠 等，

1998)。已有较多的研究涉及了哀牢山植物群落结

构(Li et al． ，2011)、森林小气候(You et al． ，2013)、
土壤养分状 况 ( 李 贵 才 等，2003) ，也 对 土 壤 动 物 群

落结构特征以及其与森林凋落物的相关关系进行了

报道( 杨赵 等，2011) ，并 探 讨 了 植 物 碳 输 入 对 线 虫

群落的影响机制(Li et al． ，2008) ，研究了不同土地

利用方式和生境恢复过程中凋落物输入对线虫群落

的作用(Li et al． ，2007)。由于人类活动和土地利用

方式，使得该区域内地带性植被中山湿性常绿阔叶

林形成不同演替阶段的次生林类型及人工种植园，

不同演替阶段植被差异不但改变了景观尺度上的空

间异质性，也影响了植物群落内部和生物群落对季

节变化的响应( Isbell et al． ，2009;Sapijanskas et al． ，

2014)。本研究以哀牢山徐家坝分布于海拔 2200 ～
2600 m 的原生中山湿性常绿阔叶林，次生性的滇山

杨林和旱冬瓜林，人工茶地林为研究生境，通过对土

壤理化性质、土壤微生物生物量、植被结构和土壤线

虫群落调查，探讨土壤线虫群落组成、结构和功能群

差异及其驱动因素、季节变化及稳定性对土地利用

和森林演替过程的响应。

1 研究地区与研究方法

1. 1 研究区概况

研究地点位于云南省景东县哀牢山国家级自然

保护区，是云贵高原、横断山脉和青藏高原三大自然

地理区域的接合部，是中亚热带气候与南亚热带气

候的南北过渡区域，也是生物多样性较丰富和植物

区 系 地 理 成 分 荟 萃 之 地。研 究 区 地 理 位 置 为

24． 547° N、101． 028° E，海拔 2600 ～ 2700 m，年平均

温度为 11． 0 ℃ ，年降水 1840 mm，其中 85% 的降水

集中在雨季(5—10 月)。地带性植被为中山湿性常

绿阔叶林和 山 顶 苔 藓 矮 林，土 壤 为 山 地 黄 棕 壤 ( 邱

学忠等，1998)。
本研究在自然保护区的中国科学院哀牢山亚热

带森林生态系统研究站长期固定样地( 中国生态系

统研究网络—CEＲN 样地) 分别选取具有代表性的

中山湿性常绿阔叶林、滇山杨林、旱冬瓜林和茶园人

工林作为研究样 地，其 面 积 分 别 为 0． 3、0． 12、0． 12
和 0． 06 hm2。

中 山 湿 性 常 绿 阔 叶 林 ( evergreen broad-leaved
forest，EBF) 是哀牢山徐家坝地区面积最大、保存最

完 整 的 原 生 性 植 被，约 占 该 地 区 植 被 总 面 积 的

77． 9%。群落 垂 直 分 层 明 显，乔 木 层 高 20 ～ 25 m，

郁闭度 为 95% ，优 势 种 为 木 果 柯 ( Lithocarpus xylo-
carpus)、硬叶柯(L． crassifolius)、变色锥(Castanopsis
rufescens)、南 洋 木 荷 ( Schima noronhae) 等 ( 邱 学 忠

等，1998)。
滇山杨林(Populus bonatii forest，PBF) 是中山湿

性常绿阔叶林遭砍伐、火烧后形成的植物群系，其恢

复时 间 比 旱 冬 瓜 林 长，处 于 演 替 后 期，郁 闭 度 为

85%。群落乔木层高 15 ～ 20 m，乔木层优势种以滇
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山杨为主，伴 生 硬 壳 柯 ( L． hancei)、厚 皮 香 ( Terns-
troemia gymnanthera)、木果柯等多种壳斗科植物，灌

木层物种较少( 邱学忠等，1998)。
旱冬瓜林 ( Alnus nepalensis forest，ANF) 是 中 山

湿性常绿阔叶林被砍伐和火烧后演替形成的次生植

物群落，被认为是该区域原生植被经受干扰后演替

的初级阶段。乔 木 层 由 单 一 树 种 旱 冬 瓜 ( Alnus ne-
palensis) 组成，灌木层主要物种为马缨花(Ｒhododen-
dron delavayi)、米饭花(Lyonia ovalifolia) 和常山(Di-
chroa febrifuga) 等组成。该类型森林林冠稀疏，郁闭

度为 80% ( 邱学忠等，1998)。
茶地 人 工 林 ( tea plantation，TF) 是 中 山 湿 性 常

绿阔叶林经 人 为 砍 伐 与 开 垦 后 形 成 的 茶 树 单 优 群

落，有翻地、拔草等生产活动，但不施加化肥。
1. 2 样品采集与处理

于 2015 年分别在 旱 季 (4 月) 及 雨 季 (8 月) 进

行土壤性质、微生物生物量及线虫群落调查。在滇

山杨林、旱冬瓜林及茶地中分别设置 6 个 10 m "10
m 的样地，因常绿阔叶林样地的面积较大且具较高

的生境异质性，设置 9 个 10 m "10 m 的样地。常绿

阔叶林、滇山杨林和旱冬瓜林的不同样地间最小距

离为 20 m，而茶园不同样地最小距离为 10 m。每个

样地沿样地对角线约 2 m 间距采集 4 份土壤样品并

混合成一份。采集时先移去表层凋落物与腐殖质，

然后用土壤环刀采集表层 0 ～ 20 cm 矿质土。采用

浅盆分离法提取土壤线虫，并在解剖镜下计数，然后

随机抽取 100 条鉴定至属的分类水平。
土壤 含 水 量 用 烘 干 法 测 定 (105 ℃ ) ，土 壤 pH

值采用电位法测定 ( 土水比为 1 ∶ 2． 5)。微生物 量

采用氯仿熏蒸-浸提法，微生物生物量碳(MBC) 和氮

(MBN) 用硫酸钾浸提，浸提液中有机碳用全自动分

析仪测定，浸提液中全氮用凯氏法消煮-全自动定氮

仪测定 ( Page，1982)。NH4
+、NO3

－
用 2 mol· L － 1

KCl 溶液提取，然后用连续流动分析仪 (AutoAnalyz-
er 3) 进行测定。微生物生物量 C、N、NH4

+、NO3
－

的

测定由中国科学院西双版纳热带植物园生物地球化

学实验室负责。
1. 3 数据分析

将采集到的土壤线虫个体数换算成密度即条·
100 g － 1

干土。按照 Yeates 等 (1993) 将 所 有 的 线 虫

划分为植食性线虫( herbivores)、食真菌线虫( fungi-
vores)、食细菌 线 虫 ( bacterivores) 和 捕 食-杂 食 性 线

虫(predactor-omninvores) 共 4 个类群。

采用 自 由 生 活 成 熟 度 指 数 ( MI ) ( Bongers，
1990)、线虫 通 路 比 值 (NCＲ) (Wu et al． ，2002;Ye-
ates，2003 )、瓦 斯 乐 斯 卡 指 数 ( WI) ( Wasilewska，

1994) 和营养多样性指数(TD) (Herrera，1976) 反映

线虫群落的功能特征。计算公式如下:

MI = ∑
n

i = 1
cpi × vi (1)

NCＲ = b /( b + f) (2)

WI = ( b + f) / h (3)

TD = 1 /∑pi (4)

公式(1) 中，cpi 为自由生活线虫的第 i 个属的 colo-
nizer-persister 值;vi 为自由生活线虫的第 i 个属的密

度占线虫群落总密度的比例。公式(2) 与(3) 中，b、
f、h 分别为线虫群落中食细菌线虫、食真菌线虫、植

食性线虫的密度。公式(4) 中，pi 为第 i 个食性类群

的密度占线虫群落总密度的比例。
为满足正态性及方差齐性要求，对变量数据进

行对数或平方根转化。采用重复测量多因素方差分

析植被类型、季节变化和两者交互作用对环境变量、
线虫营养类群密度及群落功能指数的影响。环境变

量与线虫群落结构的典范冗余分析中，采用的群落

数据为土壤 线 虫 群 落 结 构 即 各 个 属 个 体 密 度 的 数

据，在 分 析 前 先 将 群 落 数 据 进 行 Hellinger 标 准 化

(Legendre et al． ，1998)。基于距离矩阵的多元方差

分析(Mcardle et al． ，2001) 被 用 于 分 析 不 同 植 被 类

型的线虫 群 落 对 季 节 变 化 的 响 应。通 过 Mantel 检

验分析不同季节和不同植被类型的线虫不同食性类

群密度、功能指数及群落结构共 88 个指标的空间自

相关性，只 有 5 个 指 标 存 在 显 著 的 空 间 自 相 关 性

(P ＜ 0． 05) ，表明重 复 数 据 基 本 满 足 统 计 分 析 关 于

独立性要求。以上分析均在 Ｒ 3． 1． 1 中进行。

2 结果与分析

2. 1 不同演替阶段森林的土壤理化性质和土壤微

生物生物量

所调查 4 种 植 被 类 型 的 MBC 和 MBN，土 壤 理

化性质呈现出显著差异 ( 表 1)。pH 值 以 常 绿 阔 叶

林(4． 68) 和 滇 山 杨 林 (4． 79) 为 最 高，而 旱 冬 瓜 林

(4． 03) 和茶园 (4． 13) 呈 现 最 低。茶 园 土 壤 含 水 量

(64% ) 比其他生境低 ( ＞ 72% ) ，而 NH4
+ (26 mg·

kg － 1 )、NO3
－ (56 mg· kg － 1 ) 的 浓 度 比 其 他 生 境 高

( ＜ 16 mg·kg － 1 ; ＜ 20 mg·kg － 1 )。MBC和MBN总
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表 1 植被类型 和 季 节 变 化 对 土 壤 性 质 影 响 的 重 复 测 量 方

差分析结果

Table 1 Ｒepeated measures ANOVA on the effects of vege-
tation type and seasonal change on soil properties

项目 季节 植被类型 季节 × 植被类型

pH 9． 33＊＊ 26． 05＊＊＊ 11． 12＊＊＊

土壤含水量 105． 3＊＊＊ 21． 07＊＊＊ 2． 62

硝态氮 27． 13＊＊＊ 185． 1＊＊＊ 11． 41＊＊＊

铵态氮 29． 05＊＊＊ 10． 6＊＊＊ 4． 23 *

微生物生物量碳 7． 59 * 34． 4＊＊＊ 0． 33

微生物生物量氮 0 89． 41＊＊＊ 7． 1＊＊

数值是重复测量方差分析的 F 值。* P ＜ 0． 05;＊＊P ＜ 0． 01;＊＊＊
P ＜ 0． 001。

体上 呈 现 出 滇 山 杨 林 最 高 (1． 84 mg· g － 1 ;0． 29
mg·g － 1 ) ，茶 园 最 低 ( 0． 61 mg· g － 1 ; 0． 09 mg·
g － 1 )。其中土壤含水量的季节变化在常绿阔叶林中

最小(16% ) ，其 次 是 滇 山 杨 林 (66% ) ，最 大 变 化 呈

现在旱冬瓜林(79% ) 与茶园生境(80% ) ( 表 2)。
2. 2 不同演替阶段森林的土壤线虫群落组成和分

布格局

本次调 查 共 分 离 607081 条 线 虫，70 个 属。常

绿阔 叶 林 的 优 势 属 为 Criconemella 和 Tylencholai-
mus，分别占其总个体数 的 9． 87% 和 9． 57%。滇 山

杨林的优势线虫属为 Acrobeloides 和 Tylencholaimus，
分别占其总个体数的 12． 9% 和 10． 68%。旱冬瓜林

的优势属为 Filenchus 和 Acrobeloides，分别占其总个

体数 21． 48% 和 14． 86%。茶 园 人 工 林 的 优 势 属 为

Acrobeloides 和 Ｒhabditis，分别占其总个体数 38． 66%
和 26． 87%。

植被类型差异对线虫的总体密度、类群数及各

营养类群密度均有显著的影响( 表 3)。具体表现为

湿性常绿阔叶林和滇山杨林的线虫总体密度和类群

数( 属)、植食性线虫、捕食-杂食性线虫密度高于旱

冬瓜林和茶园( 图 1)。茶园食真菌线虫、捕食-杂食

性线虫密度最低，但食细菌线虫密度比常绿阔叶林

增高，而与其他生境没有差异 ( 图 1)。植被类 型 也

影响了土壤线虫群落各项功能指数( 表 4)。线虫成

熟度指数和营养多样性指数在常绿阔叶林和滇山杨

林呈现最高，茶园最低 ( 图 2)。茶园线虫群落 的 线

虫通路比值高于其他生境，表明食细菌线虫数量在

茶园线虫食物网中所占比例高于其他生境。线虫群

落瓦斯乐斯卡指数在常绿阔叶林和滇山杨林均呈现

出比其他生境低的格局，瓦斯乐斯卡指数是食微线

虫与植食性线虫密度的比例，表明这两个生境线虫

食物网结构对植物活根资源的依赖程度大于其他生

境( 图 2)。
2. 3 不同演替阶段森林土壤线虫群落结构的主要

影响因素

典范 冗 余 分 析 第 一 轴 和 第 二 轴 分 别 解 释 了

27． 8% 和13 ． 1% 的 群 落 总 变 异 ( 图3 )。从 图3中 采

表 2 不同植被类型林地土壤性质的比较

Table 2 Comparison of soil properties in different vegetation types

项目 EBF PBF ANF TF

pH 4 月 4． 57 ± 0． 07 A 4． 56 ± 0． 07 AB 3． 96 ± 0． 04 C 4． 29 ± 0． 08 B
8 月 4． 8 ± 0． 14 a 5． 01 ± 0． 03 a 4． 14 ± 0． 07 b 3． 97 ± 0． 05 b

Ｒ2 0 ． 07 0． 73＊＊＊ 0． 2 0． 51＊＊

土壤含水量 4 月 88． 19 ± 3． 67 A 71． 26 ± 1． 89 B 66． 39 ± 1． 35 B 54． 54 ± 2． 28 C
(% ) 8 月 104． 7 ± 7． 21 a 90． 52 ± 3． 6 ab 79． 71 ± 1． 42 b 74． 48 ± 1． 39 b

Ｒ2 0 ． 16 * 0． 66＊＊＊ 0． 79＊＊＊ 0． 8＊＊＊

硝态氮 4 月 10． 53 ± 0． 82 C 1． 41 ± 0． 28 D 22． 49 ± 1． 55 B 39． 07 ± 7． 89 A

(mg·kg － 1 ) 8 月 23． 33 ± 2． 55 b 1． 58 ± 0． 43 c 17． 58 ± 1． 69 b 74． 26 ± 6． 33 a

Ｒ2 0 ． 56＊＊＊ 0 0． 24 0． 5＊＊

铵态氮 4 月 5． 68 ± 0． 7 B 12． 07 ± 0． 47 A 10． 21 ± 0． 82 AB 18 ± 6． 86 A

(mg·kg － 1 ) 8 月 8． 38 ± 1． 39 c 19． 89 ± 1． 46 ab 10． 21 ± 1． 94 bc 35． 92 ± 11． 35 a

Ｒ2 0 ． 11 0． 69＊＊＊ 0 0． 07

微生物生物量碳 4 月 1． 39 ± 0． 06 AB 1． 65 ± 0． 2 A 1． 06 ± 0． 07 B 0． 49 ± 0． 03 C

(mg·g － 1 ) 8 月 2． 13 ± 0． 19 a 2． 02 ± 0． 13 a 1． 26 ± 0． 05 b 0． 72 ± 0． 15 b

Ｒ2 0 ． 43＊＊ 0． 11 0． 32 * 0

微生物生物量氮 4 月 0． 24 ± 0． 01 A 0． 28 ± 0． 02 A 0． 13 ± 0． 01 B 0． 11 ± 0． 01 B

(mg·g － 1 ) 8 月 0． 29 ± 0． 02 a 0． 3 ± 0． 02 a 0． 16 ± 0． 01 b 0． 07 ± 0． 01 c

Ｒ2 0 ． 15 0 0． 22 0． 39 *

平均值 ± 标准误。不同大写字母表示旱季(4 月) 不同植被类型间存在显著差异(P ＜ 0． 05)。不同小 写 字 母 表 示 雨 季 (8 月) 不 同 植 被 类 型 间

存在显著差异(P ＜ 0． 05)。* 表示同一生境季节间差异的 P 值小于 0． 05 且大于 0． 01;＊＊表示 P 值小于 0． 01 且大于 0． 001;＊＊＊表示 P 值

小于 0． 001。EBF: 常绿阔叶林;PBF: 滇山杨林;ANF: 旱冬瓜林;TF: 茶地人工林。
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图 1 不同植被类型林地土壤线虫总密度、类群数( 属) 及各营养类群密度比较

Fig． 1 Comparison of nematode total density，group number and density of each trophic group of soil nematode in different
vegetation types
平均值 ± 标准误。不同大写字母表示旱季(4 月) 不同植被类型间存在显著差异(P ＜ 0． 05)。不同小 写 字 母 表 示 雨 季 (8 月) 不 同 植 被 类 型 间

存 在显著差异(P ＜ 0． 05)。* 表示同一生境季节间差异的 P 值小于 0． 05 且大于 0． 01;＊＊表示 P 值小于 0． 01 且大于 0． 001。EBF: 常绿阔叶

林;PBF: 滇山杨林;ANF: 旱冬瓜林;TF: 茶地人工林。

样点之间的距离可知，滇山杨林与常绿阔叶林线虫

群落相似性最高，茶园与湿性常绿阔叶林线虫群落

的差异较大。环境轴的夹角和长度显示，滇山杨林

与常绿阔叶林中较相似的线虫群落结构与其土壤环

表 3 植被类型和季节变化对线虫总密度、类群数 ( 属 ) 及不

同营养类群密度的影响的重复测量方差分析

Table 3 Ｒepeated measures ANOVA on the effects of vege-
tation type and seasonal change on total density， group
number ( genus) and density of different trophic groups of
soil nematode

项目 季节 植被类型 季节 × 植被类型

线虫总密度 41． 45＊＊＊ 9． 16＊＊＊ 2． 77

线虫类群数 13． 16＊＊ 113． 2＊＊＊ 0． 99

植食性线虫 1． 18 27． 48＊＊＊ 6． 89＊＊

食真菌线虫 12． 71＊＊ 16． 99＊＊＊ 4． 91＊＊

食细菌线虫 67． 96＊＊＊ 8． 33＊＊＊ 4． 24 *

杂食-捕食性线虫 0． 13 43． 03＊＊＊ 2． 17

数值是 重 复 测 量 方 差 分 析 的 F 值。 * P ＜ 0． 05;＊＊ P ＜ 0． 01;

＊＊＊P ＜ 0． 001。

境和微生物资 源 有 关。茶 园 较 高 的 土 壤 无 机 N 和

较低的土壤含水量、pH、MBC 和 MBN 等增加了食细

菌线虫如 Acrobeloides 和 Ｒhabditis 的优势度，减少了

捕食-杂食性线虫如 Eudorylaimus 和食真菌类群 Ty-
lencholaimus 的数量 ( 图 3)。旱 冬 瓜 林 与 常 绿 阔 叶

林 的 线 虫 群 落 也 表 现 出 较 大 差 异 ，其 土 壤N含 量、

表 4 植被类型 和 季 节 变 化 对 土 壤 线 虫 群 落 功 能 指 数 影 响

的重复测量方差分析

Table 4 Ｒepeated measures ANOVA on the effects of vege-
tation type and seasonal change on functional indexes of soil
nematode community

项目 季节 植被类型 季节 ×
植被类型

成熟度指数 MI 22． 372＊＊＊ 157． 5＊＊＊ 0． 44

线虫通路比值 NCＲ 2． 99 34． 34＊＊＊ 7． 39＊＊

瓦斯乐斯卡指数 WI 11． 86＊＊ 15． 6＊＊＊ 9． 56＊＊＊

营养多样性指数 TD 27． 65＊＊＊ 92． 64＊＊＊ 4． 03 *

数值是 重 复 测 量 方 差 分 析 的 F 值。 * P ＜ 0． 05;＊＊ P ＜ 0． 01;

＊＊＊P ＜ 0． 001。
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图 2 不同植被类型林地土壤线虫群落功能指数比较

Fig． 2 Comparison of functional indexes of nematode community in different vegetation types
平均值 ± 标准误。不同大写字母表示旱季(4 月) 不同植被类型间存在显著差异(P ＜ 0． 05)。不同小 写 字 母 表 示 雨 季 (8 月) 不 同 植 被 类 型 间

存 在显著差异(P ＜ 0． 05)。* 表示同一生境季节间差异的 P 值小于 0． 05 且大于 0． 01;＊＊表示 P 值小于 0． 01 且大于 0． 001。EBF: 常绿阔叶

林;PBF: 滇山杨林;ANF: 旱冬瓜林;TF: 茶地人工林。

pH 和含水量介于常绿阔叶林与茶园之间( 图 3)。
2. 4 不同演替阶段林地线虫群落的季节变化

所有林地土壤线虫总密度、食真菌线虫、食细菌

线虫的密度 在 雨 季 显 著 高 于 旱 季 ( 表 3、图 1)。除

线虫通路比值外，季节变化显著影响了线虫群落功

能指数( 表 4)。除捕食-杂食性线虫外，季节变化与

植被类型对线虫各个营养类群的数量都有显著的交

互作用( 表 3) ，表明不同生境的线虫群落对季节变

化的响应强度不同。常绿阔叶林的植食性线虫和食

图 3 不同植被类型林地土壤线虫群落 ＲDA 分析

Fig． 3 Canonical redundancy analysis of soil nematode
community
实心图标代表 雨 季，空 心 图 标 代 表 旱 季。EBF: 常 绿 阔 叶 林;PBF:

滇山杨林;ANF: 旱冬瓜林;TF: 茶地人工林。

细菌线虫密度虽然存在显著季节变化，但变化程度

相对于干扰较大的次生林和人工茶园则表现较弱，

植食性类群的季节变幅 ( 两季差值 /两季平均值) 仅

有 37% ，而食细菌类群季节变幅达 76% ( 图 1)。茶

园植食性线虫季节变幅为 131% ，滇山杨林、茶地的

食细菌线虫变幅分别为 104% 和 100%。同时，滇山

杨林和旱冬瓜 林 的 食 真 菌 线 虫 季 节 变 幅 为 85% 和

101%。
在群落功能方面，数据结果显示干扰严重生境

的线虫群落功能指数往往具有较大的季节波动，其

中茶地线虫群落对季节变化最为敏感( 图 2)。除线

虫通路指数外，茶园线虫群落的所有功能指数都有

显著的季节变化，而表现最突出的是瓦斯特乐斯指

数，雨季比旱季增加了近 600% ( 表 4、图 2) ，表明茶

地线虫食物网在旱季主要依赖植物活根资源，而在

雨季更多依赖微生物资源。不同植被类型线虫群落

结构对季节变化的响应强度不一样。其中季节变化

解释了常绿阔叶林线虫群落结构 14% 的变异，在滇

山杨林的解释率 15% ，旱冬瓜林 22% ，茶地 33% ( 表

5)。所以，演替初期的旱冬瓜林和人工茶地的线虫群

落结构稳定性明显低于常绿阔叶林和滇山杨林。
进一步分析认为，土壤含水量在不同演替阶段

对线虫群落结构的作用形式和强度并非一致。旱冬

瓜 林和茶园中，土壤含水量的作用方向与线虫群落
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表 5 不同植被类型林地线虫总群落及不同营养类群线虫群落对季节变化的响应的多元方差分析结果

Table 5 Multivariate analysis of variance on total nematode community and different tropic groups of nematode community
to seasonal change in different habitat types

植被类型 植食性线虫

Ｒ2 P
食真菌线虫

Ｒ2 P
食细菌线虫

Ｒ2 P
捕食-杂食性线虫

Ｒ2 P
线虫群落

Ｒ2 P
EBF 0． 17 0． 006 0． 05 0． 60 0． 14 0． 004 0． 06 0． 38 0． 14 0． 001
PBF 0． 12 0． 22 0． 25 0． 02 0． 21 0． 02 0． 12 0． 26 0． 15 0． 02
ANF 0． 06 0． 62 0． 05 0． 73 0． 39 0． 001 0． 05 0． 74 0． 22 0． 001
TF 0． 04 0． 94 0． 12 0． 25 0． 20 0． 06 0． 09 0． 46 0． 33 0． 004

EBF: 常绿阔叶林;PBF: 滇山杨林;ANF: 旱冬瓜林;TF: 茶地人工林 ．

图 4 不同植被类型林地土壤线虫群落结构对季节变化响应的 ＲDA 分析

Fig． 4 Canonical redundancy analysis of response of soil nematode community to seasonality in different vegetation types
图中只展示与典范 1 轴和 2 轴有显著相关关系的变量。实心图标代表雨季，空心图标代表旱季。

季节变化的方向一致 ( 图 4)。表明在干扰生 境 中，

季节变化较大的土壤含水量促使线虫群落有较强的

季节差异。在常绿阔叶林中，土壤含水量作用方向

与线虫群落季节变化的方向不一致。因此，常绿阔

叶林土壤含水量轻微的季节变化并不显著改变线虫

群落的季节稳定性。

3 讨 论

3. 1 植被演替对土壤性质和线虫群落的影响

与已有研究结果一致，我们的结果显示演替后期

生境中食细菌线虫的数量下降，而食真菌线虫的数量

呈上升趋势，表明真菌分解途径的重要性随着演替进

程而加强(Ferris et al． ，2003，Bardgett，2005)。资源质

量下降是线虫群落分解途径转变的一个重要原因。
土壤有机质、凋落物及细根的质量通常随植被演替的

发展而下降，引起真菌与细菌生物量比例上升，导致

食真菌线虫与食细菌线虫数量比例上升(Williamson
et al． ，2005;Zhang et al． ，2013)。

除了资源质量外，人为干扰也通过影响土壤无

机 N 输入改变分线虫群落分解途径的组成(Bardgett
et al． ，1998;Zhang et al． ，2013)。从 ＲDA 排序图与

线虫营养类群分析结果可看出，因翻土及地表凋落

物去除等人为活动，加速了茶园生境土壤有机质的

矿化并 形 成 较 高 的 土 壤 无 机 N 含 量 ( 李 贵 才 等，
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2003) ，最终导 致 食 细 菌 线 虫 成 为 优 势 类 群; 另 外，

土地利用导致植物群落的衰退及物种单一化也会减

少植物对无机 N 的吸收从 而 造 成 土 壤 无 机 N 的 滞

余和升高(Templer et al． ，2008) ，促进细菌分解途径

的发展，导致食细菌线虫的数量上升(Yeates et al． ，

1997;Bardgett et al． ，1998)。随 着 植 被 演 替 的 发 展

和生境植物多样性的恢复，更多的土壤无机 N 被植

物固持而导致其含量下降，土壤 N 资源可利用性下

降使真菌的优势度增加，从而促使食真菌线虫的数

量发展(Williamson et al． ，2005;Zhang et al． ，2013)。
我们的研究还发现，演替过程中随着地上植被

恢复，生境中植食性线虫的数量呈显著的上升趋势。
已有在哀牢山地区的相关研究表明，演替初期的灌

草丛生境中，植食性线虫个体密度低于演替后期的

滇山杨 次 生 林 和 原 生 性 常 绿 阔 叶 林 高 ( Li et al． ，

2008;Yang et al． ，2015) ，这与我们的结果相符。究

其原因认为，在森林演替过程中，土壤养分限制的作

用随着地上植被的发展而加强，促使植物光合作用

产物更多分配到根部以利于对养分的吸收，导致植

物根生物量与分泌物量呈增加趋势(Li et al． ，2013;

Zhang et al． ，2013) ，从而增加了植食性线虫的数量

(Háněl et al． ，2010)。Li 等(2008) 在该地区的研究

发现，对林冠树进行环割处理并没有降低植食性线

虫数量，这似乎说明原生林植食性线虫的食物来源

可能主要来自林下植被，如林下蕨类、幼苗和草本植

物等(Wu et al． ，2002) ，但也可能由于林冠树死亡，

可利用的光和养分资源增加了林下植被的生长，补

偿了林冠树根部资源损失，从而维持植食性线虫数

量(Wardle et al． ，2008)。
Bongers(1990) 提 出 采 用 线 虫 成 熟 度 指 数 概 念

来反映土壤生态系统的稳定性与受干扰程度，其主

要原理是依据线虫生活史对策差异将线虫各科类群

划分为不 同 的 c-p( colonizer-persister) 类 群，由 此 反

映线虫群落组成从 r-对策者( colonizer，繁殖速度快

且对养分状 态 敏 感 ) 到 k-对 策 者 ( persister，繁 殖 速

度慢且对 干 扰 敏 感) 的 过 渡 ( 李 玉 娟 等，2005)。本

研究结果显示，线虫群落成熟度指数(MI) 随生境演

替而逐步提高，反映出森林演替后期线虫群落的 k-
对策者优势度增加，群落结构更复杂和食物网中有

更多的连接。哀牢山线虫群落演替规律符合植物群

落演替模式理论 (Odum，1969) ，同时也吻合前人关

于群落指数与演替的关系的研究结果，即群落的组

成在演替后 期 偏 向 适 应 稳 定 环 境 和 竞 争 力 强 的 k-

对策 者，从 而 形 成 更 稳 定 的 线 虫 群 落 ( Bongers，
1990;Wasilewska，2006)。
3. 2 线虫群落季节变化与森林演替的关系

植被演替进程中，地上植物多样性增加和资源

数量的变化，不但影响该系统内部环境因素，同时还

影响生物群 落 对 外 界 因 素 变 化 ( 如 季 节 差 异) 的 敏

感性(Wu et al． ，2011)。哀牢山演替后期的成熟林

具有郁闭度高的林冠和丰富的凋落物层，有利于维

持稳定的土壤湿度，从而提高线虫群落对外界气候

变化的抵抗 力 并 增 加 了 其 季 节 稳 定 性 (Wu et al． ，

2011;Sapijanskas et al． ，2014)。土壤线虫生活于土

壤颗粒表面的水膜中，对水分变化极为敏感。在稳

定性较弱的人工种植林和森林演替初期，由于生境

内部微气候对旱季和雨季间水分变化响应较大，可

能导致线 虫 群 落 的 季 节 变 化 差 异 增 大 ( Lindberg et
al． ，2002;Lindberg et al． ，2006)。我 们 的 研 究 结 果

支持这一假设，发现原生林中土壤含水量的季节变

化明显比演替初期或干扰生境轻微，导致原生林线

虫群落营养结构、群落结构及功能的季节变化显著

弱于演替初期或干扰生境。
需要指出，虽然滇山杨林线虫群落结构与常绿

阔叶林极为相似，然而其线虫总密度、食细菌线虫、
食真菌线虫和 杂 食-捕 食 性 线 虫 密 度 的 季 节 稳 定 性

仍然明显低于常绿阔叶林。本研究结果强调，在全

球气候变化导致极端气候事件增多的背景下，植被

恢复的成效评估应该对系统内生物群落结构和功能

上的时间稳 定 性 作 更 深 入 的 考 虑 以 利 于 更 准 确 的

预测。
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