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摘要：生物土壤结皮（也称生物结皮）是联结荒漠区地表生物成分与非生物成分的纽带，它不仅是荒漠区生物多样

性的“热点”，也是退化生态系统修复的“工程师”。生物结皮的拓殖不仅能稳定地表，影响土壤水文过程，对土壤形

成起着重要作用，还对荒漠区土壤碳氮循环等产生重要影响。蓝藻、细菌、真菌和古菌等微生物在生物结皮形成和

发挥生态功能过程中发挥重要作用。本文系统总结了全球寒漠、冷漠和热漠生物结皮中微生物的组成和群落特

征，厘清了主要生物气候区不同演替阶段的生物结皮中主要微生物物种，对相关微生物的研究进展和存在问题进

行了分析，最后从微生物相互作用角度为明确关键枢纽微生物种提出了建议，以期对筛选潜在高效固沙菌种、培育

人工结皮促进受损生态系统恢复提供参考。
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0 引言

生物土壤结皮（也称生物结皮，biological soil

crusts，BSC）是由生活在土壤表层中的蓝藻（蓝细

菌）、细菌、古菌、微真菌、微藻、地衣和藓类等利用

菌丝体、假根和分泌物“胶结”形成的团聚结构［1-3］。

从能量来源和营养方式划分，BSC群落生物体的组

成主要包括自养生物体（autotrophic organism）和异

养生物体（heterotrophic organism）。蓝藻、绿藻、硅

藻、地衣和苔藓等是 BSC 中的初级生产者，它们是

BSC群落生产力的主要贡献者，属于BSC中的自养

生物；而在 BSC 中起分解和代谢作用的细菌、微小

真菌、原生生物（protist）和无脊椎动物（invertebrate）

等属于BSC中的异养生物［4］。

在不利于维管束植物生长的干旱区、半干旱

区、极地和高山环境，以及植被盖度暂时或永久性

减少的温带地区，BSC是当地常见的地表景观［5］，据

模型评估，BSC 覆盖了陆地面积的 12% 左右［6］。

BSC不仅是生物多样性的“热点”，也是退化生态系

统修复的“工程师”［7-8］，在干旱半干旱生态系统中发

挥关键作用，它能通过产生土壤团聚体保护土壤免

受侵蚀、影响土壤水文过程、固定大气中的碳和氮

增强土壤肥力等，因此 BSC 与全球生态健康息息

相关［9-10］。

根据 BSC 发展过程中主要优势隐花植物的替

代特点，其演替可以明显区分为 3个结皮类型阶段。

先锋种阶段或演替的初级阶段，主要优势种是蓝

藻；其次是能够抵抗较大干扰的演替阶段，主要表

现为蓝藻-地衣混合结皮和地衣结皮；最后为演替

的后期或相对稳定阶段，地衣-藓混合结皮，在降水

较多或局部湿度相对较高的地区则形成以苔藓为

优势的结皮类型［4，11-13］。微生物是 BSC中的主要生

物组成部分，也是BSC发挥生态功能的重要生物载

体，其重要性日益得到重视，近年来在不同生物气

候区如寒漠（cold desert，通常位于高纬度地区，年平

均气温接近于零度的沙漠）、冷漠（cool desert，通常

位于中高纬度地区，年平均气温低于 18 ℃的沙漠）

和热漠（hot desert，通常位于中低纬度地区，年平均

气温高于 18 ℃，夏季炎热，白天温度经常超过
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30 ℃，冬季气候温和，降雨集中于夏季的沙漠，三大

类型的沙漠划分主要见网页www.britannica.com）等

荒漠生态系统广泛开展了不同演替阶段的 BSC 中

微生物组成和群落结构研究，本文对各大生物气候

区BSC中的蓝藻、细菌和真菌的组成特征进行了系

统总结，将有助于厘清主要生物气候区不同演替阶

段BSC中的主要微生物物种，对我们筛选潜在高效

固沙菌种、培育人工结皮促进受损生态系统恢复具

有重要的实践指导意义。

1 蓝藻

蓝藻是BSC中已知的最古老的光合自养组分，

26亿年前的BSC化石土壤结构表明，它很可能是由

蓝藻组成的［5］。近年来关于BSC蓝藻的研究在寒漠

集中在美洲科罗拉多高原（the Colorado Plateau）的

寒冷沙漠地区（犹他州南部、亚利桑那州北部和科

罗拉多州西部）和极地（Arctic）地区等［14-15］。冷漠的

研究集中于亚洲的古尔班通古特沙漠（Gurbantung‐

gut Desert）、腾格里沙漠（Tengger Desert）和克孜勒

库姆沙漠（Kyzyl kum Desert），西欧的塔韦纳斯沙漠

（Tabernas Desert）等［16-18］。对热漠的研究集中于美

洲的奇瓦瓦沙漠（Chihuahuan Desert），南美洲的阿

塔卡马沙漠（Atacama Desert）和蒙特沙漠（Monte

Desert）、以色列的内盖夫沙漠（Negev Desert）、非洲

的纳米布沙漠（Namib Desert）等［19-23］。

从功能的角度来看，BSC 中的蓝藻可分为三

类：①丝状蓝藻，如微鞘藻属（Microcoleus），细胞外

多糖基质可将土壤颗粒粘在一起稳定土壤，从而形

成土壤团聚体，这些蓝藻不仅负责 BSC 的形成，也

是BSC中最丰富的蓝藻种类，丝状蓝藻是BSC能够

在不稳定环境中定居所必需的，并在生物稳定过程

中成功地起到先锋作用；②倾向于生活在BSC中的

蓝藻，这些蓝藻通过它们对 C和 N循环的贡献来增

强 BSC 的生态作用。如单细胞的 Chroococcidiop‐

sis、丝状 Scytonema 和 Stigonema；③仅随机出现在

BSC中的蓝藻，这些蓝藻可能起源于水生环境或地

衣共生体等其他生境，如 Chroococus、Gleocapsa、

Gleocapsopsis、 Cylindrospermum、 Phormidium、

Tolypothrix属等［5］。

目前已经在 BSC 中鉴定出了 70 个属 320 种蓝

藻，但是仅有少数蓝藻参与 BSC 形成，参与 BSC 形

成的蓝藻主要有具鞘微鞘藻（Microcoleus）、念珠藻

（Nostoc）、伪枝藻（Scytonema）和真枝藻（Stigonema）

等［5］。在全球范围内，Microcoleus 属是绝大多数干

旱半干旱地区 BSC 中的优势种［5，17］，研究发现 Mi‐

crocoleus 属的两个常见种 M. vaginatus 和 M. steen‐

strupii对温度具有不同的适应性，在较冷的环境中

M. vaginatus 相对丰度较高，而 M. steenstrupii 在更

温暖的环境中占据优势［24］。念珠藻目也在全球范

围内广泛分布，念珠藻目中的 Scytonema 和 Nostoc

属和颤藻目中的Phormidium sp.广泛报道于水分受

制约的干旱和半干旱区［18］。在西欧和极地的生物

结皮中，Leptolyngbyaceae 科占优势［15，18］，色球藻目

（Chroococales）中的 Chroococcus sp. 和 Cyanothece

sp.常见于寒漠 BSC中，如极地 BSC，科罗拉多高原

的寒漠和大盆地沙漠［25-26］，不同蓝藻对水分的响应

也有明显的不同，如Fernandes等［19］研究发现，Scyto‐

nema sp.对降水最敏感，而M. vaginatus对干旱的适

应能力更强，优势种蓝藻在不同气候区及各个演替

阶段BSC中的主要分布情况见表1。

2 细菌

目前，在全球范围内对BSC中细菌群落组成结

构开展了广泛研究，如在科罗拉多高原、极地、奇瓦

瓦沙漠、阿曼苏丹国沙漠、非洲的卡鲁沙漠（Karoo

Desert）、莫哈韦沙漠（Mojave Desert）、索诺拉沙漠、

塔韦纳斯沙漠、黄土高原、古尔班通古特沙漠和腾

格里沙漠等地区。在全球尺度上，放线菌门（Acti‐

nobacteria）、蓝细菌门（Cyanobacteria）、变形菌门

（Proteobacteria）、厚壁菌门（Firmicutes）、绿弯菌门

（Chloroflexi）、拟杆菌门（Bacteroidetes）、酸杆菌门

（Acidobacteria）、疣微菌门（Verrucomicrobia）、芽单

胞菌门（Gemmatimonadetes）、浮霉菌门（Planctomy‐

cetes）、装甲菌门（Armatimonadetes）和异常球菌-栖
热菌门（Deinococcus-Thermus）被证实为 BSC 细菌

群落中的常见菌门［27-33］。

在蓝藻结皮中往往以蓝藻占据绝对优势，变形

杆菌门、放线菌门和酸杆菌门是最常见的细菌［14］，

以地衣为主的 BSC 细菌群落中，变形杆菌门、放线

菌门和拟杆菌门为主要的优势种，如西班牙塔韦纳

斯沙漠［31］，但是 Nagy 等［27］、Gundlapally 等［14］分别在

索诺拉沙漠和科罗拉多高原的研究中发现，Alpha

变形杆菌（Alpha-Proteobacteria）和放线菌是优势菌

门，Alpha变形杆菌中的Sphingomonadales目和Rhi‐

zobiales目是最主要的优势种。而在苔藓占优势的

结皮细菌群落中，拟杆菌门、酸杆菌门和变形杆菌

34
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表1 不同生物气候区BSC中蓝藻优势种分布概况（表格中“—”代表目前未见报道）

Table 1 The distribution of dominant cyanobacteria in biocrusts of different

bioclimatic regions（"—" in the table represents no report at present）

演替

阶段

藻结皮

地衣结

皮

藻-地
衣结皮

地衣-
藓结皮

藓结皮

气候区

寒漠

Microcoleus vaginatus和M. steenstrupii

(科罗拉多高原的寒漠，犹他州)[14]

Synechococcales (Leptolyngbya antarcti‐

ca)

Oscillatoriales，Nostocales, Gloeobacte‐

rales，Chroococcidiopsidales(北极的Pe‐

tunia湾)[15]

Synechococcales，Oscillatoriales (Phor‐

midium sp. )，Nostocales，Chroococcidi‐

opsidales，Gloeobacterales，Chroococ‐

cales (北极的Petunia湾)[15]

Synechococcales (Leptolyngbya sp.和

Leptolyngbya antarctica)，Oscillatoria‐

les，Nostocales，Gloeobacterales，Ch‐

roococcidiopsidales (北极的Petunia湾)[15]

Pseudanabaenaceae (filamentous species

without heterocytes)和Nostoc (heterocy‐

tous) (北极苔原土壤)[28]

—

冷漠

Microcoleus vaginatus，Microcoleus

steenstrupii，Chroococcidiopsis，Nos‐

toc，Scytonema (古尔班通古特沙漠)[16]

Microcoleus，Mastigocladopsis，Wilmot‐

tia，Chroococcidiopsis (腾格里沙漠)[17]

Microcoleus，Tolypothrix，Wilmottia，

Scytonema (克孜勒库姆沙漠)[17]

Microcoleus，Vaginatus，Chroococcidi‐

opsis，M. steenstrupii，Leptolyngbya，

Scytonema，Tolypothrix和 Nostoc (东伊

比利亚半岛)[10]

Microcoleus vaginatus，Microcoleus

steenstrupii，Chroococcidiopsis，Nos‐

toc，Scytonema (古尔班通古特沙漠)[16]

Microcoleus vaginatus，Microcoleus

steenstrupii，Chroococcidiopsis，Nos‐

toc，Scytonema (古尔班通古特沙漠)[16]

Nostocales (Scytonema and Nostoc)和

Pseudanabaenaceae (西班牙塔韦纳斯沙

漠)[18];

Microcoleus vaginatus，Microcoleus

steenstrupii，Chroococcidiopsis和Scyto‐

nema (古尔班通古特沙漠)[16];

Microcoleus，Mastigocladopsis，Wilmot‐

tia，uncultured_Nostocales，uncul‐

tured_Coleofasciculaceae，Nostoc (腾格

里沙漠)[17];

Microcoleus，Mastigocladopsis，Tolypo‐

thrix，Wilmottia，Phormidium，uncul‐

tured_Nostocales (克孜勒库姆沙漠)[17]

Microcoleus，Mastigocladopsis，Wilmot‐

tia，uncultured_Coleofasciculaceae，un‐

cultured_Nostocales，Nostoc (腾格里沙

漠)[17]

Microcoleus，Wilmottia，Mastigocladop‐

sis，Tolypothrix，uncultured_Nosto‐

cales，uncultured_Coleofasciculaceae (克

孜勒库姆沙漠)[17]

热漠

Microcoleus vaginatus，M. steenstrupii，Lep‐

tolyngbya spp.和Phormidium spp.(浅色结

皮)；M. vaginatus，M. steenstrupii，Nostoc

spp.，和Scytonema spp.(深色结皮) (奇瓦瓦沙

漠)[19]; Chroococcidiopsis sp.，Pseudanbaena

spp.，Phormidium spp.，Leptolyngbya spp.，

Microcoleus paludosus，和Nostoc spp. (纳米布

沙漠)[20]; Synechococcophycidae，Oscillatori‐

ophycideae，Nostocophycidae (阿塔卡马沙

漠)[22]; Microcoleus like，Leptolyngbya，Ch‐

roococcidiopsis，Nostoc，Scytonema，

Trichocoleus (内盖夫沙漠)[21]

Oscillatoriales (Microcoleus，Lyngbya，Phor‐

midium，Oscillatoria)和Nostocales (Nostoc，

Scytonema，Tolypothrix) (蒙特沙漠)[23]

Scytonema和Microcoleus steenstrupii (索诺

拉沙漠)[27]; Chroococcidiopsis，Pseudoana‐

baena，Phormidium，Leptolyngbya，Micro‐

coleus和Nostoc (非洲的卡鲁沙漠)[23]

—

—
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门为主要的优势种［34］。

然而，由于地理位置、地貌、气候因素和土壤特

性等的影响，上述细菌群落中优势种的分布特征及

相对丰度存在较大差异，比如在非洲的纳米布沙漠

的卡哈尼沙丘（Kahani dune）开展的研究发现，栖息

地过滤（habitat-filtration）是影响沙丘细菌群落组装

的决定因素，在变形杆菌占优势的沙丘样品（即顶

部、斜坡和底部）中，变形杆菌相对丰度从 42%升至

49%，而在沙丘间生境中，放线菌相对丰度占 51%。

绿弯菌门、厚壁菌门、α、γ和 δ变形杆菌的相对丰度

从沙丘顶部到沙丘间呈现出减少趋势，而酸杆菌门

和β-变形杆菌则呈现升高的趋势［35］。而在腾格里

荒漠不同演替序列的BSC中［36］，厚壁菌门在无BSC

的荒漠表层土壤中相对丰度最高，随着 BSC 的演

替，其相对丰度逐渐下降。蓝细菌门在藻类结皮中

相对丰度最高，BSC演替过程中逐渐下降。除此之

外，放线菌门、变形菌门、绿弯菌门、酸杆菌门、芽单

胞菌门、拟杆菌门、浮霉菌门、疣微菌门和奇异球

菌-栖热菌门随着 BSC 的演替，它们的相对丰度逐

渐增加［37-38］。值得注意的是，即使是同一地区同一

类型的结皮中，比如不同种的地衣结皮中细菌组成

可能也会有很大的不同［39］。

细菌群落在 BSC 碳氮循环过程中发挥重要作

用，例如，Zhao 等［40］在腾格里沙漠东南缘 BSC 中的

研究发现细菌群落的碳循环功能基因是 BSC 碳循

环功能基因的主要组成（占总丰度的 84.78%），说明

参与碳循环的相关功能基因主要来源于细菌群落，

而且，细菌氮循环功能基因占BSC氮循环功能基因

总丰度的 95.12%，表明BSC微生物氮循环主要是细

菌群落在发挥功能［41］。在腾格里沙漠东南缘的研

究还发现蓝细菌门为BSC中的优势固氮微生物［42］，

而在美国科罗拉多高原寒漠 BSC 中变形杆菌为固

氮作用的优势菌门，氨氧化细菌为氨氧化作用的主

要物种［43］，变形杆菌也是阿曼苏丹国热漠藻结皮和

地衣结皮中氨氧化作用的主要物种［44］。此外，BSC

细菌群落的组成结构与土壤黏粉粒和养分含量呈

正相关关系，与土壤 pH值呈负相关关系，说明细菌

群落可能影响着 BSC 系统的稳定性［36］。优势种细

菌在全球不同气候区及 BSC 中各个演替阶段的主

要分布见表2［14，27，29，31-34，39，45-54］。

3 真菌

BSC 中的真菌分为非共生的真菌（free-living

fungi）和共生的真菌，BSC 为非共生的真菌提供了

适宜的生态位，它们能经受干燥胁迫，在干旱地区，

这些真菌在介导 BSC 和植物之间的养分交换中起

着关键作用，这被称为真菌环假说［55］。而共生的真

菌如地衣真菌包括生活在地衣内或地衣上的所有

物种，截至目前已发现大约 1 800 种地衣真菌。大

多数地衣真菌对寄主（即地衣化真菌物种）具有高

度的特异性，它们通过局部菌丝定殖，最终形成有

性结构。共生的地衣型真菌主要分布于子囊菌门

（Ascomycota）［56］、子囊菌门的石果衣属（Endocar‐

pon）、瓶口衣属（Verrucaria）和饼干衣属（Rinodina）

为全球地衣型真菌的优势属，地衣型真菌在全球的

分布是高度变异的，干旱度、土壤 pH值和植被覆盖

度是影响其全球分布的最重要因素［57-59］，但是也有

研究表明，少量的凋落物可能通过缓冲环境压力

（如干旱和高温）对地衣型真菌有利，而且植物覆盖

也在维持土壤稳定性和肥力方面发挥作用，从而对

地衣型真菌的分布和发展具有积极影响［7，58］。

迄今为止，BSC中的真菌主要分布于子囊菌门

（Ascomycota）、担子菌门（Basidiomycota）、接合菌

门（Zygomycota）、毛霉门（Mucoromycota）和壶菌门

（Chytridiomycota）5 个真菌门［37，50，60］，其中子囊菌门

是BSC中的主要优势真菌门，而毛霉门和壶菌门在

BSC 中相对丰度非常低，在空间尺度上变化较明

显。Ascomycota门中常见纲及目包括 Dothideomy‐

cetes纲（Botryosphaeriales、Capnodiales、Dothideales、

Pleosporales目），Eurotiomycetes纲（Chaetothyriales、

Eurotiales、Onygenales、Verrucariales 目），Lecanoro‐

mycetes 纲（Lecanorales 目），Leotiomycetes 纲（Helo‐

tiales、Rhytismatales、Thelebolales 目），Pezizomyce‐

tes 纲（Pezizales 目），Saccharomycetes 纲（Saccharo‐

mycetales 目）和 Sordariomycetes 纲（Coniochaetales、

Hypocreales、Microascales、Sordariales、Trichosphaer‐

iales 目），子囊菌门中的 Dothideomycetes，Eurotio‐

mycetes和Lecanoromycetes在全球BSC中都是优势

真菌纲［27，33，37，60-66］。

真菌多样性随BSC的年龄和类型而变化，在演

替后期，真菌多样性高于演替早期结皮［61］，如在腾

格里荒漠 BSC中发现真菌群落超过 275个属，分属

3 个门，包括子囊菌门、担子菌门和壶菌门，而且

BSC 真菌群落组成结构随地理位置和季节的改变

明显不同。BSC演替过程中，真菌群落在门水平上
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表2 不同生物气候区BSC中细菌优势种分布概况（表格中“—”代表目前未见报道）

Table 2 The distribution of dominant bacteria in biocrusts of different bioclimatic

regions（"—" in the table represents no report at present）

演替

阶段

藻结藻

结皮

地衣结

皮

藻-地
衣结皮

地衣-
藓结皮

藓结皮

气候区

寒漠

Actinobacteria，β-Proteobacteria，

Bacteriodetes，Low-GC Gram-posi‐

tives (Bacilli)，α-Proteobacteria，Ac‐

idobacteria和Thermomicrobiales (科

罗拉多高原的寒漠，犹他州)[14]

Actinobacteria，Proteobacteria, Acido‐

bacteria，Firmicutes，Armatimonade‐

tes Cyanobacteria，Bacteroidetes和

Planctomycetes（南极洲大陆维多利亚

岛)[49]

—

Cyanobacteria，Bacteroidetes，Proteo‐

bacteria，Actinobacteria，Chloroflexi，

Acidobacteria (美国峡谷国家公园)[51];

Actinobacteria，Bacteroidetes，Proteo‐

bacteria，Cyanobacteria，Firmicutes，

Verrucomicrobia，Acidobacteria，

Chloroflexi (美国西部山间寒漠)[52];

Cyanobacteria，Actinobacteria，Bacte‐

riodetes，Chloroflexi和Proteobacteria

(科罗拉多高原的寒漠)[53]

—

冷漠

Actinobacteria，Proteobacteria，Firmicutes，

Chloroflexi，Acidobacteria，Cyanobacteria，

Gemmatimonadetes，Bacteroidetes (腾格里

沙漠)[45]; Cyanobacteria，Bacteroidetes，Pro‐

teobacteria，unclassified bacteria，Actinobac‐

teria (古尔班通古特沙漠)[46]; Leptolyngbya

(Cyanobacteria)，Rubrobacter，Solirubrobac‐

ter，Geodermatophilus (Actinomycetes) (塔

韦纳斯沙漠)[39]

Proteobacteria，Actinobacteria，Chloroflexi，

Cyanobacteria，Bacteroidetes，Planctomyce‐

tes，Acidobacteria，Armatimonadetes (腾格

里沙漠)[50]; Cyanobacteria，Proteobacteria，

Bacteroidetes，unclassified bacteria，Acido‐

bacteria，Actinobacteria，Verrucomicrobia

(古尔班通古特沙漠)[46]; Proteobacteria，Ac‐

tinobacteria，Bacteroidetes，Acidobacteria，

Cyanobacteria and Verrucomicrobia (西班牙

塔韦纳斯沙漠)[31]

Nostocales，Chroococcidiopsaceae，Coleo‐

fasciculaceae (Cyanobacteria) (塔韦纳斯沙

漠)[39]

Actinobacteria，Proteobacteria，Chloroflexi，

Cyanobacteria，Acidobacteria，Firmicutes，

Bacteroidetes (腾格里沙漠)[45]

Proteobacteria，Bacteroidetes，unclassified

bacteria，Actinobacteria，Cyanobacteria，Ac‐

idobacteria，Verrucomicrobia (古尔班通古特

沙漠)[46]; Bacteroidetes，Acidobacteria和Pro‐

teobacteria (新墨西哥桑迪亚山脉)[34]; Acido‐

bacteria，Proteobacteria，Chloroflexi，Actino‐

bacteria (黄土高原)[33]

热漠

Rhizobiales (phylum Proteobacteria)，Ch‐

roococcales，Nostocophycideae (Cyanobacte‐

ria) (西澳)[47]; Cyanobacteria，Alphaproteobac‐

teria，Bacteroidetes，Chloroflexi，Actinobacte‐

ria，Acidobacteria (阿曼)[29]; Cyanobacteria，

Proteobacteria，Bacteroidetes，Acidobacteria

(莫哈韦沙漠)[48]

Acidobacteriales (phylum Acidobacteria)，Rho‐

dospirillales (Proteobacteria)，Actinomycetales

(Actinobacteria)和unclassified Proteobacteria

(西澳)[47]; Cyanobacteria，Bacteroidetes，Ac‐

idobacteria，Alphaproteobacteria，Actinobacte‐

ria，Chloroflexi (阿曼)[29]

Cyanobacteria (Scytonema and Microcoleus

steenstrupii)，Proteobacteria (β-Proteobacte‐

ria)，Actinobacteria，Bacteriodetes，和Chloro‐

flexi (索诺拉沙漠)[27]; Cyanobacteria，Proteo‐

bacteria，Bacteroidetes，Chloroflexi，Armati‐

monadetes (莫哈韦沙漠)[48]; Bacteroidetes，Pro‐

teobacteria，Actinobacteria，Cyanobacteria，Ac‐

idobacteria，Chloroflexi，Verrucomicrobia和

Planctomycetes (非洲的卡鲁沙漠)[32]

Cyanobacteria，Proteobacteria，Bacteroidetes，

Actinobacteria和Acidobacteria (奇瓦瓦沙漠的

Actopan和Atexcac地区)[54]

Proteobacteria，Actinobacteria，Acidobacteria，

Chloroflexi，Bacteroidetes，Cyanobacteria，

Deinococcus-Thermus，Planctomycetes (莫哈

韦沙漠)[48]; Bacteroidetes，Proteobacteria，Ac‐

tinobacteria，Cyanobacteria，Acidobacteria，

Chloroflexi，Verrucomicrobia和Planctomyce‐

tes (非洲卡鲁沙漠)[32]
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的物种组成变化不显著，裸地中壶菌门相对丰度较

低，BSC 中子囊菌门的相对丰度最高，不同演替阶

段均超过 60%。真菌丰富度在 BSC 演替过程中持

续增加，群落 α多样性分析和核糖体 RNA的 ITS区

定量 PCR 结果显示其物种多样性和生物量均随

BSC演替阶段的推进而持续增加［36］；而在阿曼苏丹

国沙区，Abed等［29］对BSC真菌群落物种组成的研究

表明，大部分真菌序列属于子囊菌门、担子菌门和

壶菌门，且子囊菌门的相对丰度在裸地和BSC中无

显著差异，而壶菌门的相对丰度在裸地中比在BSC

中更为普遍。迄今为止，除了在阿曼苏丹国和奇瓦

瓦沙漠发现少量的壶菌门类群外，其他地区对于

BSC真菌群落组成结构的研究均未发现该物种，表

明在BSC真菌群落中，壶菌门可能并不具有全球范

围的普遍优势性，其在裸地中的优势表明其在BSC

发育早期阶段对极端环境具有强耐受性［67］。真菌

在全球不同气候区及 BSC 中各个演替阶段的主要

分布见表3。

4 古菌

古菌是地球上最古老的生命体，由于能够适应

各种极端环境条件（如高酸、高热、高盐和高压等）

而存活下来［70］。目前，BSC微生物群落中对细菌和

真菌的研究较多，对古菌群落组成结构及其影响因

素的相关研究较少，近几年才有涉及。现有研究仅

证实了泉古菌门（Crenarchaeota）在毛乌素沙地、塔

韦纳斯沙漠和北美干旱区 BSC 古菌群落组成结构

中的优势性［31，66，71］，以及奇古菌门（Thaumarchaeota）

在浑善达克沙地和腾格里沙漠 BSC 古菌群落组成

结构中的优势性［41，72］。

关于古菌群落组成结构影响因素的研究目前

还没有达成共识，Soule等［71］和赵宇龙［66］的研究表明

BSC古菌群落在不同BSC类型、地理位置和季节中

保持相对稳定；而杜颖等［72］的研究表明古菌群落的

组成结构随季节变化而发生较大的改变。除此之

外，BSC古菌群落的组成结构还与土壤碳氮输入和

表3 不同生物气候区BSC中真菌优势种分布概况（表格中“—”代表目前未见报道）

Table 3 The distribution of dominant fungi in biocrusts of different bioclimatic

regions（"—" in the table represents no report at present）

演替

阶段

藻结皮

地衣结

皮

藻-地衣

结皮

藓结皮

气候区

寒漠

Ascomycota，Sordariomyce‐

tes，Pezizomycetes和 Basidio‐

mycota (科罗拉多高原的寒

漠，犹他州)[61-62]

Ascomycota，Pezizomycetes，

Basidiomycota，Sordariomyce‐

tes，Tremellomycetes和Leotio‐

mycetes (科罗拉多高原的寒

漠，犹他州)[61]

—

—

冷漠

Ascomycota，unclassified_Fungi，Basidiomycota

Chytridiomycota和Zygomycota (腾格里沙漠)[45];

Dothideomycetes，Eurotiomycetes，Lecanoromyce‐

tes (古尔班通古特沙漠)[37]

Ascomycota，no_rank_Fungi，unclassified_Fungi，

Basidiomycota，Chytridiomycota和Zygomycota

(腾格里沙漠)[50]; Eurotiomycetes，Lecanoromycetes

和unidentified Ascomycota (古尔班通古特沙漠)[37]

—

Ascomycota，Basidiomycota，unclassified_Fungi，

Chytridiomycota和Zygomycota (腾格里沙漠)[45];

Penicillium和Alternaria(可培养真菌)，Unidenti‐

fied Ascomycota，Eurotiomycetes和Dothideomyce‐

tes (不可培养真菌) (古尔班通古特沙漠)[37，69]; As‐

comycota和Basidiomycota (黄土高原)[33]

热漠

Ascomycota (Dothideomycetes，Euro‐

tiomycetes)，Basidiomycota和Chytrid‐

iomycota (阿曼)[29，68]; Ascomycota (莫

哈韦沙漠)[48]

Ascomycota (Dothideomycetes，Euro‐

tiomycetes)，Basidiomycota和Chytrid‐

iomycota (阿曼)[29，68]; Ascomycota，Pe‐

zizomycetes，Basidiomycota和Eurotio‐

mycetes (奇瓦瓦沙漠)[61]; Sordariomy‐

cetes，Ascomycota，Lichinomycetes，

Pezizomycetes和Basidiomycota (索诺

拉沙漠)[61]

Ascomycota，Sordariomycetes，Pezizo‐

mycetes和Eurotiomycetes (奇瓦瓦沙

漠)[61]

Ascomycota (莫哈韦沙漠)[48]
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土壤碳氮比密切相关［41，60］，在腾格里沙漠开展的研

究表明，BSC 古菌群落组成结构单一，仅有奇古菌

门、广古菌门（Euryarchaeota）和另一个暂时无法确

定命名的门。古菌群落的演替趋势明显，随着BSC

的发育，三者中奇古菌和广古菌的相对丰度逐渐下

降，而不确定门的相对丰度逐渐增加，古菌群落的

丰富度和古菌 16S rRNA基因的拷贝数在BSC演替

初期增加，5—7 年后逐渐下降，BSC 演替后期古菌

数量显著减少［36，41］。古菌在全球不同气候区及BSC

中各个演替阶段的主要分布见表4。

5 结论与展望

自养微生物和异养微生物都是生物结皮中的

重要生物组成部分，真核微藻、地衣和藓类等是生

物结皮中重要的光合组分［4，73］，生物结皮中的微小

动物如原生动物和线虫等也是荒漠生态系统中重

要的食物链组成部分［74-75］，但限于篇幅，本文仅对生

物结皮中的蓝藻、细菌、真菌和古菌进行了总结。

本文主要分析了全球范围内结皮层土壤样本，这使

得我们能够在全球尺度上了解不同生物气候区生

物结皮中微生物群落组成和分布特征，对科学筛选

适合当地环境的潜在高效菌种、人工培育结皮进而

恢复生境、促进生态系统再生具有重要的实践指导

意义。例如，在中纬度荒漠腾格里沙漠和克孜勒库

姆沙漠开展的对比研究表明，相比演替初期的蓝藻

结皮，演替后期的藓类结皮和地衣-藓类混生结皮

具有更高的碳底物含量，从而支持更高的蓝藻多样

性，由于蓝藻是自养光合微生物，也是结皮中的先

锋固沙种，可以为其他异养微生物提供光合碳底

物，蓝藻丰度在演替初期结皮中显著高于演替后期

的结皮，随着演替的推进，先锋种逐步减少也为其

他微生物的繁殖提供了适宜的生态位。在群落组

成上的研究表明，丝状无异形胞蓝藻 Microcoleus

vaginatus 和 Wilmottia spp.，以及具异形胞的蓝藻

Mastigocladopsis sp. 和 Chroococcidiopsis spp. 可能

是两大温带沙漠结皮中的核心蓝藻种［17］，这将有助

于筛选容易生存的本地种进行接种，诱导形成人工

结皮稳定沙面从而抵御沙区的风蚀危害。

事实上，土壤中的微生物往往不是孤立存在

的，土壤微生物之间以及微生物与环境之间必然存

在着相互作用，比如共生、拮抗或者寄生等相互关

系。微生物间的相互关系往往是基于经典的平板

对峙培养和共培养来确定的［76-77］，对难以培养的微

生物群落间的相互作用常常通过构建微生物共现

生态网络的方法来实现［78］，微生物共现生态网络分

析能提供关键枢纽微生物种。因此，可以基于生态

网络分析进一步明确生物结皮形成过程中的微生

物关键种，指导人工培育结皮的防沙治沙实践工

作。另外，尽管生物结皮中微生物群落结构和生态

功能研究已经取得了很大的进展，然而到目前为

止，大部分的相关研究都集中于结皮层微生物，不

同类型结皮的下层土壤中微生物如何随着演替年

限发生变化，尤其在全球变化背景下，例如降雨格

局和温度变化导致微生物在土壤中的垂直分布变

化对土壤碳氮循环等生态功能的潜在影响亟需开

展深入研究。
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A review on microbial community assembly in biological soil crusts

Bao Jingting1，2，3，Sun Jingyao3，Wang Jin3

（1.School of Biological and Environmental Engineering，Xi'an University，Xi'an 710065，China；2.School of Life Science
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Abstract：Biological soil crusts（also known as biocrusts）are the link structures between surface biotic compo‐

nents and abiotic components in deserts. Biocrusts are not only the "hot spots" of biodiversity in deserts，but also

the "engineers" for the restoration of degraded ecosystems. The colonization of biocrusts not only can stabilize

the surface，affect soil hydrological process and play an important role in pedogenesis，but also can affect soil

carbon and nitrogen cycles in deserts. As microorganisms（cyanobacteria，bacteria，fungi，archaea，etc.）play

an important role in the formation and ecological function of biocrusts，this paper systematically summarized the

composition and community assembly of microorganisms in biocrusts in cold deserts，cool deserts and hot des‐

erts，and clarified the main microbial species at different succession stages of biocrusts in different bioclimatic re‐

gions at global scale. The existing problems were also discussed. Finally，the authors suggested to focus on mi‐

crobial interactions and identify the key hub microbial species by co-occurrence ecological network analysis，

which will help select potential efficient inoculums for cultivating artificial biocrusts and promoting the restora‐

tion of degraded ecosystems.

Key words：bioclimatic regions；biological soil crusts；microbial community assembly；global change
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