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摘  要：生物土壤结皮(biological soil crusts，BSC)在荒漠植被的恢复及稳定性维持方面发挥了重要

作用，被誉为“荒漠生态系统工程师”。BSC 微生物群落是其发挥功能的主要成分，参与了 BSC 的形

成、土壤性状的改善、土壤团聚体的稳定及植被的发育等过程。由于技术方法的限制，以往对 BSC

微生物群落发育如何调控荒漠植被稳定性的机理尚不清楚。近年来，随着土壤微生物组学技术的快

速发展，BSC 微生物群落组成及其功能的研究取得了较大进展，关于 BSC 微生物群落对荒漠生态系

统贡献的认识日渐清晰。本文总结了温带荒漠 BSC 演替过程中微生物不同类群细菌、真菌、古菌群

落的组成结构及参与碳氮循环的潜在功能变化，并对影响微生物群落结构和功能的土壤因素进行了

剖析，阐释了 BSC 微生物群落与土壤功能性状相互作用及协同演替的模式，厘清了 BSC 促进荒漠

土壤改善的机理，为温带荒漠植被恢复及荒漠生态系统对全球贡献的理解提供了依据。 

关键词：荒漠生态系统，生物土壤结皮，微生物群落，细菌，真菌，古菌 
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Abstract: Biological soil crusts (BSC), known as “desert ecosystem engineer”, play an important role in 
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the restoration and stability maintenance of desert vegetation. BSC microbial communities are the main 
components of their functions. They participate in the formation of BSC, the improvement of soil 
physiochemical properties, the stability of soil aggregates and the development of vegetation. In the early 
stage, due to the limitation of technical methods, the mechanism of how BSC microbial communities 
regulate the stability of desert vegetation is unclear. However, with the rapid development of soil 
microbiome technologies in recent years, the research on the composition and function of BSC microbial 
communities has made great progress, and the contribution of BSC microbial communities to desert 
ecosystem has a clearer understanding. In this paper, the compositional structure of bacterial, fungal and 
archaeal communities and their potential functional changes in the carbon and nitrogen cycles during BSC 
succession in temperate desert are reviewed. Additionally, the soil environmental factors affecting the 
structure and function of microbial communities are summarized, and the successional model of 
interaction between different BSC microbial groups and soil physiochemical properties is explained. These 
results help us to clarify the mechanism of BSC promoting the improvement of desert soil conditions, and 
to provide theoretical basis for understanding the restoration process of desert vegetation and the 
contribution of temperate desert ecosystems to the world. 

Keywords: Desert ecosystems, Biological soil crusts, Microbial community, Bacteria, Fungi, Archaea 
 

生物土壤结皮(biological soil crust，BSC)是由

土壤微生物(细菌、真菌和古菌)、隐花植物(藻类、

地衣和藓类)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[1-3]。BSC 的生物组成是已知最早的生命形

式之一，早在 26 亿年前就已经出现在化石记录  

中[4-5]。BSC 的最初形成象征着陆地生态系统的起

源，随着 BSC 的发育和气候、土壤条件的改善，

维管束植物出现，并凭借其强大的竞争力而形成不

同类型的生态系统[3]。在水分不能满足维管束植物

覆盖的地区，BSC 群落分布广泛，形成了几乎连

续的干旱荒漠区活体皮肤[3,6]。由于干旱区面积占

全球陆地面积的 40%以上，BSC 作为干旱区陆表

的一个主要特征，被誉为“荒漠生态系统工程师”，

成为评价荒漠生态系统健康的有力指标[2-3]。 

BSC 的形态结构多样，包括藻类、地衣、藓

类以及混生为主的各种不同类型。尽管各种各样的

BSC 形成了地球上主要的群落类型之一，但对 BSC

的研究起步较晚，而且前期研究进展缓慢。蓝藻、

藻类、古菌、细菌及微型真菌是形成 BSC 的基本

基体[7-18]，它们共同促进了地衣、苔藓植物、微型

动物的定殖[19-23]。在全球和区域尺度上，特定 BSC

群落的组成和生物量主要取决于气候条件[24]。在

潜在蒸散量较大的区域，BSC 主要由低生物量的

蓝藻、细菌和微型真菌组成，即蓝藻结皮，不存在

苔藓或地衣[25-26]。随着蒸散量的减少，蓝藻生物量

增加，地衣和苔藓植物出现，结皮类型呈现多样  

化[27-28]。在区域尺度上，除气候之外，土壤环境是

控制 BSC 类型的重要因素，包括土壤类型、质地、

养分含量、盐碱度、pH 值和湿度等[24,29]。随着对

BSC 生命体的研究不断深入，对 BSC 在荒漠生态

系统结构和功能中所起的中心作用的认识日益加

深。例如，通过 BSC 产生的土壤团聚体稳定了土

壤颗粒和土壤结构[30-31]，进而影响了荒漠生态系统

的生态水文过程[2-3]及对资源(如土壤、有机质、种

子和富营养灰尘)的捕获和保留[32-35]；BSC 通过固

定大气中的碳氮进一步提高了土壤肥力[36-37]，并将

其分泌到下层土壤中，为全球碳氮循环做出贡   

献[21]；BSC 还可能改变其他营养物质的生物利用

度，如磷元素[38-39]；BSC 的真菌群落在 BSC 与维

管植物之间建立了直接的营养输送和碳连接[40-41]。

这些功能综合影响了维管植物萌发和建立的时间、

空间位置及营养水平。因此，BSC 介导了荒漠土

壤表面边界的大部分物质和能量的输入、转运和输

出。由于体积小、易于操作、组成和功能具有多样

性等特征，近几年 BSC 被成功用于研究陆表土壤
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生态系统基本生态学理论的模型[42-43]。 

BSC 通常按表层可见的光自养生物类型分类，

但细菌、真菌和古菌群落也是非常重要的组成部

分。然而，探讨这些生物的生物量、物种组成或生

态作用在不同环境条件下的变化，近些年才刚刚开

始。前期研究由于技术方法的限制，很难估计其多

样性。随着分子生物学技术的发展，过去十年里微

生物组学技术应用到 BSC 微生物群落的研究取得

了丰硕的成果。本文基于作者最新研究结果和国际

相关研究动态，综述温带荒漠 BSC 演替过程中微

生物细菌、真菌、古菌群落组成结构及其参与碳氮

循环的潜在功能变化，总结影响不同群落结构与功

能的环境因子，阐释 BSC 微生物群落与土壤理化

性质互作的演替模式，揭示温带荒漠植被恢复及荒

漠生态系统稳定性维持机理，以期为荒漠系统对全

球贡献的理解提供依据。 

1  温带荒漠 BSC 微生物群落组成结构及其
演替变化 

BSC 微生物群落组成结构变化与 BSC 类型密

切相关[13-14,16,44-46]。温带荒漠 BSC 主要演替趋势依

次为蓝藻结皮→藻类-地衣结皮→地衣结皮→地 

衣-藓类结皮→藓类结皮[2]，有些生境无藓类结皮

出现。我们按照 BSC 演替序列分别就细菌、真菌、

古菌群落组成结构进行了分析，主要参考通过

Illumina MiSeq 高通量测序技术对 16S rRNA 和

ITS 基因序列测序的结果和微生物定量分析的结

果，总结了 BSC 微生物群落优势物种、群落结构

多样性及群落丰富度的变化趋势。 

1.1  细菌群落组成结构及演替 

16S rRNA 基因高通量测序技术检测到温带荒

漠 BSC 细菌群落达 459 个属(数据库目前已知的属

名，还有多种未确定属名)以上，分属于 32 个    

门 [16,46] ， 其 中 优 势 菌 门 ( 占 总 物 种 的 相 对 丰 度

均>1%)不少于 10 个。厚壁菌门(Firmicutes)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

(Cyanobacteria)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

(Actinobacteria)、变形菌门(Proteobacteria)、绿弯

菌门(Chloroflexi)、酸杆菌门(Acidobacteria)、芽单

胞 菌 门 (Gemmatimonadetes) 、 拟 杆 菌 门

(Bacteroidetes)、浮霉菌门(Planctomycetes)、疣微

菌 门 (Verrucomicrobia) 和 奇 异 球 菌 - 栖 热 菌 门

(Deinococcus-Thermus)也是 BSC 系统的优势物种，

而且随着 BSC 的演替，它们的相对丰度逐渐增  

加[14,16,46]。在属水平上，无 BSC 土壤中属种类相

对 较 少 ， 有 芽 胞 杆 菌 属 (Bacillus) 、 肠 球 菌 属

(Enterococcus)、乳球菌属(Lactococcus)、克罗诺

菌属(Cronobacter)和嗜碱菌属(Alkaliphilus)等，它

们的相对丰度随 BSC 演替序列逐渐下降；然而

RB41 、 微 鞘 藻 属 (Microcoleus) 、 席 藻 属

(Phormidium)以及数据库中目前无法命名的多种

属 的 相 对 丰 度 逐 渐 增 加 ， 包 括 酸 微 菌 目

(Acidimicrobiales)、小单孢菌科(Micromonosporaceae)

和放线菌纲(Actinobacteria)以及其他多种未确定

的属[46]。属水平目前不确定属名的物种相对丰度

随 BSC 演替逐渐增加，说明物种多样性在属水平

上持续增高[14,46]。 

细菌群落 α 多样性显示，群落丰富度在 BSC

演替的前 17 年显著增加，随后保持相对较高水  

平[14,46]；细菌群落 16S rRNA 基因绝对拷贝数变化

与群落丰富度变化基本一致，证明了细菌群落的快

速发育水平，无论生物量还是丰富度，在 BSC 形

成后的十几年内能达到较高水平[47-48]。同时发现，

荒漠 BSC 土壤细菌群落组成是高度分层的，仅数

毫米至几厘米的 BSC 层细菌群落丰富度最高，而

BSC 下层土壤中细菌群落多样性最高；而且 BSC

层主要是能够进行光合作用的蓝细菌门等物种，下

层土壤以养分和能量代谢为主的酸杆菌门、疣微菌

门、芽单胞菌门、浮霉菌门和装甲菌门为主[17,49]。

表明荒漠地表 BSC 层相当于一个保护罩，能够维

持下层土壤微生物群落更高的多样性。 
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1.2  真菌群落组成结构及演替 

ITS 高通量测序技术检测到的温带荒漠 BSC

真菌群落超过 275 个属，分属于 8 个门[13,45]，但优

势 菌 门 相 对 较 少 ， 仅 3 个 ， 包 括 子 囊 菌 门

(Ascomycota)、担子菌门(Basidiomycota)和壶菌门

(Chytridiomycota)，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[13,50]。BSC 演替

过程中，真菌群落在门水平上的物种组成变化不显

著，无 BSC 的表土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%[13] 。 优 势 门 的 属 水 平 上 主 要 有 曲 霉 属

(Aspergillus)、毛壳菌属(Chaetomium)、茎点霉属

(Phoma)以及格孢腔菌目、粪壳菌目及其他不确定

分类的属[13,45]。地衣和藓类结皮中还存在丛枝菌根

真菌，以球囊菌门的球囊霉属、类球囊霉属、盾巨

孢囊霉属、巨孢囊霉属为主[51]。真菌群落 α 多样

性显示其丰富度在 BSC 演替过程中持续增加，真

菌 ITS 基因拷贝数也显著增加，说明真菌的物种多

样性和生物量均随 BSC 演替阶段的推进而持续增

加，演替后期(60 年后)真菌数量越来越多[13,48]。丛

枝菌根真菌多样性显示，BSC 下层土壤中孢子多

样性显著高于 BSC 层，与细菌群落多样性变化一

致，进一步证实了 BSC 层对微生物多样性的保护

作用[51]。 

1.3  古菌群落组成结构及演替 

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[52-53]。BSC 微生物群落中，对细菌和

真菌的研究较多，古菌群落的研究相对较少，近几

年才有涉及。16S rRNA 基因高通量测序发现温带

荒漠 BSC 古菌群落组成结构单一，仅有奇古菌门

(Thaumarchaeota)、广古菌门(Euryarchaeota)和另

一个暂时不确定的门[44]。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，而另一个门的相对丰度逐渐增

加；其中，奇古菌的相对丰度在无 BSC 的表土层

占 70%以上，BSC 演替 50 年后也能达到 50%以上，

广古菌在 BSC 演替后期占比很低；属水平的 BSC

古细菌仅有 4 种，包括 SCG (Soil_Crenarchaeotic_ 

Group_SCG)、MG II (Marine_Group_II)、氨氧化古

菌 Candidatus_Nitrososphaera 和一个不确定分类

的属；SCG 和 MG II 的相对丰度逐渐下降，后两

者 的 相 对 丰 度 逐 渐 增 加 [44] 。 其 中 ， SCG 和

Candidatus_Nitrososphaera 的相对丰度在 50 多年

的 BSC 演替过程中均高于 10%，为优势属；演替

后期 SCG、Candidatus_Nitrososphaera 和另一个属

的占比基本相当，MG II 的比例很低[54]。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[44]。 

1.4  三类微生物群落组成结构之间的相互关系 

BSC 演替过程中细菌、真菌和古菌群落组成

结构的 β 多样性聚类分析显示，温带 BSC 微生物

群落的发育过程可分为 3 个阶段：无 BSC 覆盖的

土壤中 3 类微生物群落结构单独聚为一类，为第

一阶段；BSC 演替初期的蓝藻-藻类结皮微生物群

落聚为第二类，为第二阶段；地衣结皮及演替后

期的藓类结皮微生物群落聚为另一类，为最终阶    

段[13,44-45]。荒漠环境由于水分和养分都极其有限，

古菌群落在 BSC 演替初期能够在极端环境中进行

生长和繁殖，并快速达到群落组成结构的较高多

样性状态，有效地改善了土壤环境[52-53]；而细菌

和真菌群落对极端环境的适应性小于古菌群落，

除厚壁菌门和蓝细菌门外，细菌在古菌群落对土

壤条件进行初步改善的基础上才能完成自身群落

组成结构的快速发育，真菌需要细菌群落发育相

对稳定且土壤质量相对较好的条件下才逐步拓  

殖[53,55]。同时，由于土壤资源的有限和对空间环境

的竞争[56-58]，三类微生物群落的竞争力不同，古

菌群落竞争力相对较弱，演替后期生物量在三大

类群中占比很低，细菌生物量占比在整个演替过

程中始终最高，而真菌在 BSC 演替后期其生物量
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才占有较高水平[13,44,46,59-60]。 

2  温带荒漠 BSC 微生物群落参与碳氮循环
的潜在功能及其演替变化 

BSC 微生物群落作为荒漠生态系统的重要组

成部分，是荒漠系统生物地球化学循环过程的主要

驱动者，在物质循环和能量流动过程中发挥着重要

作用，也是 BSC 系统发挥功能的主要成分[1-2,61]。

微生物参与的碳循环过程包括碳固定、碳降解和甲

烷(CH4)代谢途径[62-64]。在碳固定过程中，微生物

通过卡尔文循环、还原性乙酰辅酶 A 途径、还原

性柠檬酸循环(还原性 TCA 循环)等不同途径将大

气中的 CO2 固定到土壤中，促进土壤环境中有机

质的合成[63]。在碳降解过程中，微生物将土壤中

的易降解碳(淀粉、半纤维素和纤维素等)和难降解

碳(芳烃类和木质素等)降解生成 CO2 释放到大气

中，改变了土壤中的碳库[64-65]。微生物群落也是

CH4 生成和氧化的主要来源[66]。微生物参与的氮循

环通常为固氮作用、硝化作用、氨化作用、反硝化

作用、厌氧氨氧化作用和(同化/异化)氮还原作用组

成的循环过程[67-68]。固氮微生物将大气中的氮气

(N2)转化为可以被利用的铵态氮(NH4
+-N)，硝化微

生物在有氧环境下将土壤中的铵态氮转化为硝态

氮(NO3
−-N)，反硝化微生物在厌氧环境下将土壤中

的硝态氮转化为一氧化氮(NO)、一氧化二氮(N2O)

和 N2 返回到大气中[68-69]。 

BSC 微生物群落参与生物地化循环的功能基

因中，丰度较高的主要为碳循环的功能基因，氮循

环基因次之[48,62]，细菌、真菌和古菌群落共同参与

到 BSC 碳氮循环过程中。 

2.1  BSC 微生物碳循环基因结构及物种 

利用 GeoChip 功能基因芯片技术，通过研究

BSC 微生物群落参与碳循环的功能基因，发现 BSC

演 替 过 程 中 不 同 阶 段 的 功 能 基 因 组 成 结 构 相   

似[48]，与通过宏基因组测序方法得到的结果基本

一致[70]。碳降解、碳固定和 CH4 代谢途径的相关

功能基因丰度分别为 BSC 碳循环功能基因总丰度

的 70.06%、27.41%和 2.53%，而细菌、真菌和古

菌群落的功能基因丰度分别为 BSC 碳循环功能基

因总丰度的 84.78%、11.41%和 3.80%[47]。参与碳

降解的相关功能基因主要来源于细菌群落，其中降

解易降解类底物淀粉的功能基因丰度最高，真菌中

主要为降解难降解碳的基因[47-48]。BSC 微生物群

落的碳固定过程主要为卡尔文循环、还原性乙酰辅

酶 A 途径和还原性 TCA 循环的功能基因，这些基

因全部来源于细菌群落，但古菌补充了另一种碳固

定途径的基因二羧酸/4-羟基丁酸循环，其是迄今发

现的最为古老的碳固定途径之一[47]。甲烷氧化基因

均来自细菌群落，但甲烷生成基因来源于古菌[44]，

因此 BSC 演替过程中古菌群落生物量的减少有利

于限制荒漠生态系统甲烷的释放，减弱碳源效应。 

利用宏基因组测序的方法分析藻类和藓类结

皮微生物碳循环基因，同样证明卡尔文循环为这两

种类型 BSC 碳固定的最主要途径，其中编码一氧

化碳脱氢酶的基因丰度远高于编码核酮糖-1,5-二

磷酸羧化酶/加氧酶(RubisCO)的基因丰度[70]，说明

卡尔文循环过程中微生物自身释放的 CO2 比固定

的更高。Xu 等[71]研究发现，藓类结皮与其他类型

BSC 相比会产生更多难降解碳基质，从而导致对

难降解碳具有偏好性的真菌群落的降解功能显著

增加。更多的研究也证实了真菌群落在难降解碳降

解过程中的突出贡献[72-73]，说明 BSC 微生物群落

在一定程度上可改变荒漠生态系统的碳收支。 

2.2  BSC 微生物氮循环基因结构及物种 

利用 GeoChip 功能基因芯片技术研究发现，

BSC 氮循环的反硝化作用、氨化作用、氮固定作

用相关功能基因的丰度较高，其中，参与反硝化作

用的 narG、nirK/S、nosZ 基因和参与氮固定的 nifH

基因及参与氨化作用的 ureC 基因，是细菌氮循环

功能基因中丰度最高的基因[44,48]。BSC 演替过程

中氮循环的不同功能基因组成结构基本一致，细

菌、真菌和古菌群落的功能基因丰度分别为 BSC

氮 循 环 功 能 基 因 总 丰 度 的 95.12% 、 0.82% 和
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4.05%，也就是说，BSC 微生物氮循环主要是细

菌群落发挥功能；BSC 演替过程中，变形菌门、

放线菌门、厚壁菌门、蓝细菌门、拟杆菌门、

Candidatus Methylomirabilis、浮霉菌门和疣微菌门

为细菌群落参与氮循环过程的优势功能菌门[44]。

参与反硝化作用、氮固定作用、异化氮还原作用

和硝化作用的功能基因主要来源于变形菌门，参

与氨化作用和同化氮还原作用的功能基因主要来

源于变形菌门和放线菌门，而参与厌氧氨氧化作

用的功能基因主要来源于浮霉菌门[44,47,63]。 

利用宏基因组测序方法的相关研究发现，藻类

结皮微生物主要参与同化氮还原过程，藓类结皮微

生物主要参与异化氮还原过程[70]，这种功能上的差

异主要取决于土壤有机碳含量的不同。Wang 等[69]

通过对演替过程中微生物固氮酶基因(nifH)特定区

段 PCR 产物进行高通量测序分析，发现蓝细菌门

为 BSC 演替过程中的优势固氮微生物，主要包括

鱼腥藻属(Anabaena)、眉藻属(Calothrix)、筒孢藻

属(Cylindrospermum)、节球藻属(Nodularia)、念珠

藻属(Nostoc)和鞭枝藻属(Mastigocladus)等。与寒带

和热带荒漠 BSC 微生物群落的研究结果相比，变

形菌门为美国科罗拉多高原 BSC 演替过程中固氮

作用的优势菌门[74]，与通过 GeoChip 功能基因芯

片技术对温带荒漠 BSC 的研究结果[47]相吻合。此

外，氨氧化细菌是寒带沙漠 BSC 氨氧化作用的主要

物种，氨氧化古菌是温带沙漠 BSC 氨氧化作用的主

要功能种[75]，而变形菌门是阿曼苏丹的热带荒漠藻

类结皮和地衣结皮氨氧化作用的主要物种[76]。 

2.3  三类微生物群落参与碳氮循环的相互关系 

细菌、真菌和古菌群落参与碳氮循环的功能基

因显示，三类微生物群落均参与了 BSC 的生物地

化循环过程。BSC 碳循环过程中，碳固定主要由细

菌群落和古菌群落的功能基因共同参与，其中变形

菌门的卡尔文循环途径基因、泉古菌门的二羧酸/ 4-

羟基丁酸循环途径基因为碳固定的关键功能基  

因[47,63]。碳降解过程主要由细菌群落和真菌群落的

功能基因共同参与，其中变形菌门和放线菌门的淀

粉降解相关基因、担子菌门和子囊菌门的木质素降

解相关基因是关键功能基因[47,70]。甲烷的生成与氧

化过程由细菌和古菌群落的功能基因共同参与，细

菌 中 甲 基 弯 曲 菌 (Methylosinus)和 甲 基 细 胞 菌 属

(Methylocella)的功能基因负责甲烷氧化，古菌群落

只参与甲烷的生成，功能基因主要来源于广古菌 

门[44]。BSC 微生物氮循环过程相对于碳循环来说，

基本由细菌完成[47]。由此可见，三类微生物群落

在碳氮循环过程中密切相关，但在功能上又有侧重

分工。结合 BSC 微生物群落的组成结构变化特征，

由此可推测，在 BSC 演替初期，古菌的古老碳固

定途径和蓝细菌的光合作用为 BSC 的土壤改良提

供了便利，细菌由于群落生物量在 BSC 演替过程

中最高而成为碳氮循环过程的主要执行者，真菌在

BSC 演替后期通过降解土壤中积累的稳态碳库进

一步改善土壤性状。 

3  微生物群落对 BSC 系统稳定性的贡献 

在 BSC 演替过程中，土壤理化性质发生了显

著变化，包括土壤湿度、pH 值、粘粉粒、有机质、

全碳、全氮、速效氮及速效磷含量等[2,48]。其中，

土壤过氧化物酶、脱氢酶、脲酶和蔗糖酶的活性在

BSC 演替过程中逐渐增加，土壤碱性蛋白酶活性

逐渐下降[48,77]。BSC 细菌和真菌群落组成结构与

土壤粘粉粒和养分含量呈正相关关系，与土壤 pH

值呈负相关关系[16,45-46]。古菌群落组成结构与土壤

养分含量呈负相关关系，而与土壤碱性蛋白酶活性

呈正相关关系[44]。由此可见，土壤过氧化物酶活

性、有机质含量和粘粉粒含量可以指示 BSC 演替

过程中微生物群落组成结构的变化。同时，这些指

标也是影响 BSC 微生物群落功能基因结构变化的

关键因子[48,63,70]。 

在 BSC 演替过程中，土壤性状与微生物群落

存在耦合作用和协同变化。由于 BSC 层厚度逐渐

增加，保水能力提高，土壤微生物分解速率加快，

土壤中的矿质氮、有机氮和易降解有机碳含量增 
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加[78]，从而改变了微生物群落结构与功能；同时，

BSC 微生物群落降低了活性氮 NO、HONO 和 NO2

的排放值，转变为土壤中的氮化合物[79-80]，土壤中

微生物基础呼吸、微生物碳、碳源利用率和分解代

谢活性也有所提高[81-82]，微生物群落通过调控生物

地化循环过程反过来又改善了土壤性状，最终 BSC

系统趋向于一种良性稳态循环，维持着荒漠系统的

稳定性。此外，BSC 又是研究土壤生态系统结构

与功能的模式系统，其微生物群落结构与功能的研

究结果可以作为评价土壤系统对全球贡献的参考。 

4  结论与展望 

温带荒漠 BSC 细菌、真菌和古菌群落演替过

程中，细菌群落结构在 BSC 发育的前 17 年多样性

增加速率最快，与土壤理化性质的变化速率基本一

致；真菌对环境因子较敏感，其发育需要相对较好

的土壤环境，至少需要 60 年以上甚至上百年的时

间达到最高多样性，与 BSC 的发育趋势吻合；古

菌群落在 BSC 形成初期(0−7 年)多样性增加，随着

土壤养分含量增加，其多样性和丰富度都下降。因

此，细菌是 BSC 发挥功能和改善土壤理化性质的

主要微生物种群，真菌群落结构多样性具有衡量

BSC 发育程度和土壤质量的指示作用，古菌和蓝

细菌门是 BSC 发育的先锋微生物种群。 

由此可见，细菌、真菌和古菌在 BSC 演替的

不同阶段发挥作用。细菌由于丰度最高，在生物地

化循环、能量代谢及响应环境因子等功能中发挥绝

对优势，真菌主要在 BSC 演替后期碳循环过程中

补充降解难降解碳，古菌在 BSC 演替初期以一种

古老的碳固定途径为 BSC 的发育提供条件。BSC

的细菌、真菌和古菌群落之间由于共同的资源存在

竞争关系，但在功能上具有潜在的互补效应。三类

微生物群落之间具有显著的协同进化关系，其发育

过程与土壤理化性质的改善相互依存，为荒漠植被

的恢复及荒漠生态系统稳定性维持奠定了基础。 

近年来，随着各种组学技术的快速发展，不同

环境微生物群落及其功能的研究已成为热点，特别

是近几年各种组学组合技术的成功应用，开启了人

们对微生物群落不同水平(物种组成、基因水平、

转录水平、蛋白质水平和代谢水平等)研究的综合

分析，为人们研究不同生态系统的微生物群落组成

和功能提供了便利，取得了前所未有的成果。BSC

微生物群落的研究正是在这样的背景下受到了国

际上的广泛重视。虽然微生物群落在 BSC 演替过

程中所起的作用不容置疑，但与农田、海洋、森林

等生态系统相比，对荒漠 BSC 生态系统的研究相

对较少。目前的研究还需要从微生物群落各个层次

和不同水平进行深入分析，为荒漠生态系统稳定性

及植被恢复提供更坚实的理论基础。同时，需要借

助现代基因工程技术，对微生物的代谢特性(如产

多糖特性[83])加以改造，将其通过人工接种手段用

于加速 BSC 这种“荒漠生物地毯”工程的进度，使

其更好地为荒漠生态系统服务，并为全球生态环境

可持续健康发展做出贡献。 
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