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沙埋对干旱沙区真藓结皮层细菌群落结构和多样性的
影响

滕嘉玲１，２，贾荣亮１，∗，赵　 芸１，２

１ 中国科学院寒区旱区环境与工程研究所 沙坡头沙漠试验研究站， 兰州　 ７３００００

２ 中国科学院大学， 北京　 １０００４９

摘要：作为干旱沙区常见干扰之一的沙埋显著影响着生物结皮的结构和功能，但其内在的生物学机理还不清楚。 本文利用高通

量测序技术，通过对 ０（对照）、０． ５（浅层）、２ 和 １０ ｍｍ（深层） 沙埋处理后的腾格里沙漠东南缘沙坡头地区真藓（Ｂｒｙｕｍ
ａｒｇｅｎｔｅｕｍ）结皮层细菌群落物种组成与丰度的测定，研究了沙埋对真藓结皮层细菌群落结构和多样性的影响。 结果表明：（１）
共检测到沙坡头地区真藓结皮层细菌 ３８ 门 １０６ 纲 １８１ 属，以放线菌、变形菌、蓝藻、浮霉菌、拟杆菌和酸杆菌等为主（占细菌群

落的 ７８．４％—８３．０％）；（２） ＰＣＡ 分析表明沙埋导致该地区真藓结皮层细菌群落结构组成发生明显改变。 无沙埋时，真藓结皮

层细菌群落中相对丰度最高的是蓝藻（１８．６％），随着沙埋厚度的增加，依次变为变形菌（２１．５％， 沙埋厚度 ０．５ ｍｍ）、浮霉菌

（２１．５％， 沙埋厚度 ２ ｍｍ）和放线菌（２３．３％， 沙埋厚度 １０ ｍｍ）；浅层沙埋显著增加了真藓结皮层细菌群落中光合菌、固氮菌和

产菌丝体细菌等关键功能菌的丰度，但深层沙埋降低了它们的丰度；（３） 沙埋显著增加了真藓结皮层细菌群落多样性（Ｐ＜
０．０５）和物种丰富度（Ｐ＜０．０５），０．５ ｍｍ 沙埋后的细菌群落丰富度指数最高，２ ｍｍ 沙埋后的结皮层细菌群落多样性指数最高。
本研究揭示了沙埋对干旱沙区真藓结皮层细菌群落结构与多样性的影响，为深入理解沙埋对沙区生物结皮结构和生态功能影

响的生物学机制提供了一定的理论依据。
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ｂａｃｔｅｒｉａｌ ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ ａｎｄ ｄｉｖｅｒｓｅ ｆｅａｔｕｒｅｓ ｗｉｔｈｉｎ ｂｉｏｃｒｕｓｔｓ ｄｏｍｉｎａｔｅｄ ｂｙ Ｂ． ａｒｇｅｎｔｅｕｍ ｉｎ Ｓｈａｐｏｔｏｕ ａｎｄ ｔｈｕｓ ｏｆｆｅｒｅｄ ｔｈｅ
ｔｈｅｏｒｅｔｉｃａｌ ｆｏｕｎｄａｔｉｏｎ ｆｏｒ ｆｕｒｔｈｅｒ ｕｎｄｅｒｓｔａｎｄｉｎｇ ｏｆ ｔｈｅ ｉｎｆｌｕｅｎｃｅ ｍｅｃｈａｎｉｓｍ ｏｆ ｓａｎｄ ｂｕｒｉａｌ ｏｎ ｔｈｅ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ ａｎｄ ｅｃｏｌｏｇｉｃａｌ
ｆｕｎｃｔｉｏｎｓ ｏｆ ｂｉｏｃｒｕｓｔｓ ｉｎ ａｒｉｄ ｄｅｓｅｒｔ ａｒｅａｓ．

Ｋｅｙ Ｗｏｒｄｓ： Ｂｒｙｕｍ ａｒｇｅｎｔｅｕｍ； ｈｉｇｈ⁃ｔｈｒｏｕｇｈｐｕｔ ｓｅｑｕｅｎｃｉｎｇ ｔｅｃｈｎｉｑｕｅｓ； ｓａｎｄ ｂｕｒｉａｌ； ｂａｃｔｅｒｉａ； ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ
ａｎｄ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ

生物结皮是由隐花植物如蓝藻、其他藻类、地衣、苔藓类和土壤细菌、真菌，以及相关的其它生物体通过菌

丝体、假根和分泌物等与土壤表层颗粒胶结形成的十分复杂的复合体［１］。 作为沙区生态系统组成和地表景

观的重要特征，生物结皮在不同生物气候区的沙区景观、土壤生态、土壤水文、土壤生物和地球化学循环过程，
以及干旱半干旱地区生态修复过程中发挥着重要作用［１］。 由于所处地表生境、低矮结构和变水植物的特点，
生物结皮的结构和功能容易受到环境和干扰因素的影响［２］。

风沙掩埋是干旱沙区生物结皮经常遭受的干扰之一［３］。 已有研究表明，沙埋不仅显著改变藓类结皮生

物量积累、生长和演替［３］，降低蓝藻结皮的胞外多糖含量和总糖储备［４，５］，还影响结皮的光合速率［３］、温室气

体通量［６］及蓝藻结皮中氮的生物有效性［７］ 等生态功能的发挥。 沙埋是如何对结皮的生态功能产生影响，其
机理又如何？ 目前已有研究发现，沙埋可以改变结皮所处土壤温度［８］、土壤湿度［９］、水汽凝结［８］、光照和 Ｏ２浓

度等环境条件［１０］。 但除了这些环境因子变化以外，我们知道，上述生理活动过程均有微生物参与，而在生物

群落水平上，有研究发现沙埋可能增加土壤微生物数量，改变微生物群落结构［１１］。 那么，沙埋是否会通过影

响生物结皮层微生物群落结构和多样性，从而影响这些生物结皮功能呢？
细菌作为生物结皮层中数量最多的微生物种群，在结皮的养分循环、碳氮固定和有机质分解中发挥关键

作用，其群落结构和多样性可以敏感地反映沙区的生态功能和环境变化［１２⁃１３］。 例如，光合细菌［１４］参与结皮的

碳循环过程，可提高沙区生态系统生产力；固氮菌［１５］ 增加结皮的固氮能力，使其更适应氮贫乏的沙区生态系

统；胞外多糖产生菌兼具增加土壤碳水化合物的储备［１６］、防止噬菌体与原生动物的攻击、胶结沙粒［１５］ 和稳定

土壤团聚体［１２］等多重功能；一些能被生物结皮中变形虫等原生动物捕食的细菌也是土壤食物网的重要一

环［１７］。 因此，研究生物结皮层细菌群落结构及多样性能够为更深入理解生物结皮生态功能提供重要信息。
但是，目前对生物结皮层细菌群落的研究主要集中在干旱和半干旱区的蓝藻结皮及其初级生产者，关于其他
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类型结皮和结皮中异养生物体和干扰对结皮微生物群落的研究则相对较少［１８⁃２３］。 虽然自上世纪 ６０ 年代起就

有了关于结皮层微生物研究［２４⁃３０］，这些研究为我们认知生物结皮中的细菌群落提供了基础资料，但都是基于

传统研究方法，大量微生物的不可培养性是传统微生物生态学在揭示自然界微生物群落结构、生态功能及其

相互关系研究中的最大障碍［３１］。
随着分子生物学理论与技术在微生物生态学研究中的不断渗透，土壤微生物多样性的研究有了新的突

破，大量未被认知的微生物新物种及其新功能得到鉴定和应用。 高通量测序技术作为核酸测序研究的一次革

命性技术创新，为更加全面、准确和深入挖掘微生物群落组成提供了新的科研方法和解决方案，生物结皮层微

生物群落结构和功能的研究也因此进入了一个新的篇章［３２］。 但目前的这些研究大多集中于对不同生境下生

物结皮层微生物群落的探索，如 Ｍａｉｅｒ 等［３３］利用 ４５４ 焦磷酸测序法研究了西班牙塔韦尔纳斯盆地地衣结皮的

原核微生物群落结构与多样性，并且比较了藓类结皮层与结皮覆盖土壤中微生物群落结构的差异，Ａｂｅｄ
等［３４］比较了澳大利亚南部盐湖沉积物和邻近生物结皮层风尘中的微生物群落，Ａｎｇｅｌ 等［３５］ 研究了模拟降水

后结皮层微生物群落的复苏过程，Ｄｏｊａｎｉ 等［３６］探索了南非干旱草原生物结皮层蓝藻的多样性，有关沙埋对生

物结皮层细菌群落的影响鲜见报道。
本研究以腾格里沙漠东南缘沙坡头人工植被区生长的优势藓类结皮———真藓（Ｂｒｙｕｍ ａｒｇｅｎｔｅｕｍ Ｈｅｄｗ．）

结皮为研究对象，利用高通量测序技术研究了不同厚度沙埋处理对真藓结皮层细菌群落结构和多样性的影

响，以期揭示该区沙埋干扰后真藓结皮层微生物群落多样性与结构变化特征，为进一步认知沙埋对沙区土壤

微生物群落功能的影响和深入理解沙埋生物结皮结构和生态功能影响机理提供科学依据。

１　 研究地区与研究方法

１．１　 研究区概况

供试生物结皮采集自中国科学院沙坡头沙漠试验研究站包兰铁路以北的人工植被区（３７°３２′ Ｎ， １０５°０２′
Ｅ）。 该区海拔 １３３０ ｍ，多年平均气温 ９．６ ℃，年平均降水量 １８６．５ ｍｍ，降水主要集中在 ５—９ 月；年蒸发量

２３００—２５００ ｍｍ，土壤稳定含水量为 ２％—３％。 该区人工固沙植被始建于 １９５６ 年，并于 １９６４、１９８１ 和 １９８７ 年

多次扩建。 主要固沙灌木、半灌木为：柠条 （ Ｃａｒａｇａｎａ ｋｏｒｓｈｉｎｓｋｉｉ）、花棒 （Ｈｅｄｙｓａｒｕｍ ｓｃｏｐａｒｉｕｍ） 和油蒿

（Ａｒｔｅｍｉｓｉａ ｏｒｄｏｓｉｃａ），主要优势草本植物有：小画眉草（Ｅｒａｇｒｏｓｔｉｓ ｐｏａｅｏｉｄｅｓ）、雾冰藜（Ｂａｓｓｉａ ｄａｓｙｐｈｙｌｌａ）和刺沙

蓬（Ｓａｌｓｏｌａ ｒｕｔｈｅｎｉｃａ）。 盖度较大且发育良好的藓类、藻类和地衣主要有真藓（Ｂｒｙｕｍ ａｒｇｅｎｔｅｕｍ）、土生对齿藓

（Ｄｉｄｙｍｏｄｏｎ⁃ｖｉｎｅａｌｉｓ）、刺叶赤藓（Ｓｙｎｔｒｉｃｈｉａ ｃａｎｉｎｅｒｖｉｓ） ［３７⁃３８］、具鞘微鞘藻（Ｍｉｃｒｏｃｏｌｅｕｓ ｖａｇｉｎａｔｕｓ）、隐头舟形藻

（Ｎａｖｉｃｕｌａ ｃｒｙｐｔｏｃｅｐｈａｌａ）、隐鞘鞘丝藻（Ｌｙｎｇｂｙａ ｃｒｙｐｔｏｖａｇｉｎａｔｕｓ）、爪哇伪枝藻（Ｓｃｙｔｏｎｅｍａ ｊａｖａｎｉｃｕｍ） ［３９］、石果衣

（Ｅｎｄｏｃａｒｐｏｎ ｐｕｓｉｌｌｕｍ）和糙聚盘衣（Ｇｌｙｐｈｏｌｅｃｉａ ｓｃａｂｒａ） ［４０］。 真藓结皮作为藓类先锋种，也是该区分布最广泛

的藓类，盖度达到 ６０％以上。 试验采用分布于 １９６４ 年建植的人工植被区迎风坡的真藓结皮。
１．２　 沙埋处理

２０１４ 年 ５ 月初在研究区内选择试验样本进行沙埋处理。 在研究区内的迎风坡随机选择真藓结皮覆盖区

域，将 １２ 个直径 ２０ ｃｍ、深度 １０ ｃｍ 的 ＰＶＣ 管随机插入真藓结皮土壤，沙埋处理前先人工去除结皮外的其他

草本和枯枝落叶，然后采用体积 ／表面积法进行 ０（ｃｏｎｔｒｏｌ）、０．５、２ 和 １０ ｍｍ ４ 个厚度的沙埋处理，使得 ＰＶＣ 管

的上边缘高于内部真藓结皮或敷沙表面 ０．５ ｃｍ。 每个处理设 ３ 个重复，沙埋时确保沙子均匀洒在结皮上［３］。
对每个样本进行标记、编号、拍照，试验过程中管内沙子覆盖如有剧烈变化（如大风天气后），根据记录和照

片，利用增添沙子或用软毛刷抚平等方法尽量使其恢复原状。
１．３　 样品采集

样品采集于 ２０１４ 年 １０ 月进行，采集时用无菌毛刷轻轻扫去真藓结皮表面的敷沙，将直径 ３５ ｍｍ 的无菌

培养皿倒扣在结皮表面，取 ＰＶＣ 管中心位置（避免边缘效应） ［１１］１ ｃｍ 左右厚度的生物结皮样品。 按照五点

采样法，每个沙埋处理的真藓结皮采集 ５ 份土样，混合均匀作为一个样品，过 ２ ｍｍ 土筛后装于无菌自封袋，
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用干冰冷藏，带回实验室后存放于－２０℃的冰箱。
１．４　 ＤＮＡ 提取与 １６Ｓ ｒＲＮＡ 基因扩增

采用 Ｐｏｗｅｒｓｏｉｌ ＤＮＡ Ｉｓｏｌａｔｉｏｎ Ｋｉｔ （ＭｏＢｉｏ， ＵＳＡ）提取土壤总 ＤＮＡ，经紫外分光光度计测定其浓度和纯度

后，再用琼脂糖凝胶电泳检测 ＤＮＡ 样品的完整性，最后置于－２０℃冰箱中保存备用。
选取细菌通用引物 ５２０Ｆ（５⁃ＡＹＴＧＧＧＹＤＴＡＡＡＧＮＧ⁃ ３）和 ８０２Ｒ（５⁃ＴＡＣＮＶＧＧＧＴＡＴＣＴＡＡＴＣＣ⁃ ３）对细菌

１６Ｓ ｒＤＮＡ 的 Ｖ４ 高变区片段进行扩增，ＰＣＲ 条件如下：９８ ℃预变性 ３０ ｓ，按 ９８ ℃变性 ３０ ｓ，５０ ℃退火 ３０ ｓ，７２
℃延伸 ３０ ｓ 循环 ２７ 次，最后 ７２ ℃延伸 ５ ｍｉｎ。 ＰＣＲ 产物经 ２％琼脂糖凝胶电泳检测后 ４ ℃保存备用。
１．５　 高通量测序

将 ＰＣＲ 产物经定量等质量控制后，建 Ｉｌｌｕｍｉｎａ 测序文库，采用 Ｉｌｌｕｍｉｎａ Ｍｉｓｅｑ 平台进行测序（委托上海派

森诺生物科技有限公司完成）。
１．６　 生物信息学分析

首先对原始数据进行质量过滤和双端序列的连接，对连接上的序列进行过滤和去除嵌合体，然后对得到

的优质序列在 ９７％的相似水平上进行操作分类单元（Ｏｐｅｒａｔｉｏｎａｌ Ｔａｘｏｎｏｍｉｃ Ｕｎｉｔ， ＯＴＵ）的聚类和注释。 特定

的分类单元代表某特定物种，基于 ＯＴＵ 聚类和注释的分析结果，绘制稀释曲线，进行多样性指数分析。 Ａｌｐｈａ
多样性是指一个特定区域或生态系统内的多样性，根据 ＯＴＵ 表中的各样品物种丰度情况，应用软件 ｍｏｔｈｕｒ 计
算生物多样性指数 Ｃｈａｏ、Ａｃｅ 和 Ｓｈａｎｎｏｎ，利用软件 Ｑｉｉｍｅ 生成不同分类水平上的物种丰度表和多样品物种分

布图。 对属水平上的分类及物种丰度进行主成分分析，利用软件 Ｒ 绘制 ＰＣＡ 图。
用单因素方差分析法（Ｏｎｅ⁃ｗａｙ ＡＮＯＶＡ）比较不同沙埋厚度处理的真藓结皮层细菌群落的 Ａｌｐｈａ 多样性

指数（Ｃｈａｏ， Ａｃｅ ａｎｄ Ｓｈａｎｎｏｎ）和不同分类水平下的细菌丰度差异，显著性检验采用最小显著差异法（ＬＳＤ
法）。

２　 结果分析

２．１　 沙埋对真藓结皮层细菌群落多样性的影响

对所有原始序列进行质量控制处理后（包括过滤、连接和去除嵌合体），低质量序列被删除，得到最终用

于后续分析的优质序列。 １２ 个样本共获得 ５３２６３２ 个优质序列，文库的平均大小是 ４４３８６ 个序列。 １２ 个样本

的 ＯＴＵ 数目和多样性指数都在 ９７％的相似水平下计算，共获得 ４２０９ 个 ＯＴＵｓ，数目从 ２８５８—３０７９，分属于 ３８
个门，１０６ 个纲，１８１ 个属。

利用 Ａｌｐｈａ 多样性分析结皮层细菌群落丰富度和多样性。 结皮层细菌群落的丰富度指数 Ｃｈａｏ 和 Ａｃｅ 指

数变化特征一致：０．５ ｍｍ＞２ ｍｍ＞１０ ｍｍ＞无沙埋，沙埋显著增加了真藓结皮层中细菌群落的物种丰富度（Ｐ＜
０．０５， 表 １），并且物种丰富度的增加随沙埋厚度的增加而降低。 细菌群落多样性指数 Ｓｈａｎｎｏｎ 指数：２ ｍｍ＞１０
ｍｍ＞０．５ ｍｍ＞无沙埋，沙埋显著增加了真藓结皮层细菌群落的多样性指数（Ｐ＜０．０５， 表 １）。

表 １　 沙埋对生物结皮层细菌群落多样性指数的影响

Ｔａｂｌｅ １　 Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｓａｎｄ ｂｕｒｉａｌ ｏｎ ｒｉｃｈｎｅｓｓ ａｎｄ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ｉｎｄｉｃｅｓ ｏｆ ｂａｃｔｅｒｉａｌ ｃｏｍｍｕｎｉｔｉｅｓ ｗｉｔｈｉｎ ｂｉｏｃｒｕｓｔｓ
沙埋处理
Ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ

丰富度指数 Ｒｉｃｈｎｅｓｓ ｉｎｄｅｘ
Ｃｈａｏ Ａｃｅ

多样性指数 Ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ｉｎｄｅｘ
Ｓｈａｎｎｏｎ⁃Ｗｉｅｎｅｒ

覆盖率
Ｃｏｖｅｒａｇｅ

０（ｃｏｎｔｒｏｌ） ３４６４．５９±２１．１６ ａ ３５０９．７８±４．０１ ａ ５．６２±０．０２ ａ ０．９８±０．０１
０．５ ｍｍ ３７１５．１２±１．３９ ｂ ３７７４．０６±２．６４ ｂ ６．２１±０．０１ ｂ ０．９８±０．０１
２ ｍｍ ３６１３．６２±８．５９ ｃ ３５８４．８５±７．０４ ｃ ６．５４±０．０４ ｃ ０．９８±０．０１
１０ ｍｍ ３５５４．４５±１１．８０ ｄ ３５７９．４４±０．０６ ｃ ６．４８±０．１６ ｃ ０．９８±０．０１

　 　 平均值±标准误差，ｎ＝ ３，不同字母表示在 Ｐ＜０．０５ 水平下有显著差异

２．２　 沙埋对真藓结皮层细菌群落结构的影响

对各样本细菌群落分别进行门和纲分类水平上的群落组成分析。 在门的水平上，比例大于 １％的门被选

了出来，剩余序列归为 Ｏｔｈｅｒ （图 １Ａ）。 结果显示，真藓结皮层的优势菌群包括放线菌 （ Ａｃｔｉｎｏｂａｃｔｅｒｉａ，
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１５．３％—２３．３％）、变形菌 （ Ｐｒｏｔｅｏｂａｃｔｅｒｉａ， １７． ０％—２１． ５％）、蓝藻 （ Ｃｙａｎｏｂａｃｔｅｒｉａ， ０． ７％—１８． ６％）、浮霉菌

（Ｐｌａｎｃｔｏｍｙｃｅｔｅｓ， ８．８％—２１．５％）、拟杆菌（Ｂａｃｔｅｒｏｉｄｅｔｅｓ， ９．０％—１６．９％）和酸杆菌门（Ａｃｉｄｏｂａｃｔｅｒｉａ， ６．５％—
１２．５％），这六种菌占了真藓结皮层细菌群落的 ７８．４％—８３．０％（图 １）。 无沙埋时，真藓结皮层细菌群落中相

对丰度最高的是蓝藻，随着沙埋厚度的增加，依次变为变形菌（０．５ ｍｍ）、浮霉菌（２ ｍｍ）和放线菌（１０ ｍｍ）。

图 １　 不同沙埋处理真藓结皮层细菌在门（Ａ）和纲（Ｂ）分类水平上群落组成

Ｆｉｇ．１　 Ｒｅｌａｔｉｖｅ ａｂｕｎｄａｎｃｅｓ ｏｆ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｐｈｙｌａ （Ａ） ａｎｄ ｃｌａｓｓｅｓ （Ｂ） ｉｎ ｔｈｅ ｂａｃｔｅｒｉａｌ ｃｏｍｍｕｎｉｔｉｅｓ ｗｉｔｈｉｎ ｂｉｏｃｒｕｓｔｓ ｆｏｌｌｏｗｉｎｇ ｓａｎｄ ｂｕｒｉａｌ

图 ２　 不同沙埋处理真藓结皮层细菌群落的主成分分析

　 Ｆｉｇ． ２ 　 Ｐｒｉｎｃｉｐａｌ ｃｏｍｐｏｎｅｎｔｓ ａｎａｌｙｓｉｓ （ ＰＣＡ） ｏｆ ｔｈｅ ｂａｃｔｅｒｉａｌ

ｃｏｍｍｕｎｉｔｉｅｓ ｗｉｔｈｉｎ ｂｉｏｃｒｕｓｔｓ ｆｏｌｌｏｗｉｎｇ ｓａｎｄ ｂｕｒｉａｌ

同样地，在纲分类水平上丰度最高的 １０ 种细菌也被选了出来（图 １Ｂ）。 优势菌纲包括 α⁃变形菌纲

（Ａｌｐｈａｐｒｏｔｅｏｂａｃｔｅｒｉａ， １３．４％—１５．５％）、放线菌纲（Ａｃｔｉｎｏｂａｃｔｅｒｉａ， ８．６％—１１．４％）、Ｃｈｌｏｒｏｐｌａｓｔ（０．３％—１５．５％）、
浮霉菌纲（Ｐｌａｎｃｔｏｍｙｃｅｔｉａ， ４．２％—１１．５％）和 Ｐｈｙｃｉｓｐｈａｅｒａｅ（３．２％—９．９％）。 随沙埋厚度的增加，真藓结皮层

纲水平上丰度最高的菌群由蓝藻门的 Ｃｈｌｏｒｏｐｌａｓｔ 变为了 α⁃变形菌。
通过门和纲水平上的细菌群落组成（图 １）可看出，

无沙埋和 ０．５ ｍｍ 沙埋真藓结皮层细菌群落更相似，２
和 １０ ｍｍ 沙埋结皮层细菌群落相似性更高。 通过 ＰＣＡ
分析，发现了相似的结果（图 ２）。 ＰＣＡ 的前两轴解释了

７１．４９％的群落变异，不同厚度沙埋处理的结皮层细菌

群落与对照相比都发生了明显的位置变化，但又被分为

两组。 无沙埋和 ０．５ ｍｍ 浅层沙埋处理在一端聚在一

起，２ 和 １０ ｍｍ 沙埋处理在另一端聚在一起，说明沙埋

可导致真藓结皮层细菌群落的显著变化。
２．３　 沙埋对真藓结皮层细菌门水平物种丰度的影响

沙 埋 后 丰 度 增 加 的 门 类 包 括 放 线 菌

（Ａｃｔｉｎｏｂａｃｔｅｒｉａ ）、 变 形 菌 （ Ｐｒｏｔｅｏｂａｃｔｅｒｉａ ）、 浮 霉 菌

（ Ｐｌａｎｃｔｏｍｙｃｅｔｅｓ ）、 拟 杆 菌 （ Ｂａｃｔｅｒｏｉｄｅｔｅｓ ）、 疣 微 菌

（Ｖｅｒｒｕｃｏｍｉｃｒｏｂｉａ ）、 芽单胞菌 （ Ｇｅｍｍａｔｉｍｏｎａｄｅｔｅｓ ） 和
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ＦＢＰ （图 ３）。 其中浮霉菌相对丰度的增加在 ２ 和 １０ ｍｍ 沙埋后达到显著水平（Ｐ＜０．０５），ＦＢＰ 的相对丰度的

增加在 ０．５ 和 １０ ｍｍ 沙埋后达到显著水平（Ｐ＜０．０５， 图 ３）。 沙埋后丰度降低的种包括蓝藻（Ｃｙａｎｏｂａｃｔｅｒｉａ）、
酸杆菌（Ａｃｉｄｏｂａｃｔｅｒｉａ）和绿弯菌（Ｃｈｌｏｒｏｆｌｅｘｉ），其中只有蓝藻的相对丰度在 ２ 和 １０ ｍｍ 沙埋后显著降低（Ｐ＜０．
０５， 图 ３）。

图 ３　 沙埋对真藓结皮门水平上物种相对丰度的影响

Ｆｉｇ．３　 Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｓａｎｄ ｂｕｒｉａｌ ｏｎ ａｂｕｎｄａｎｔ ｐｈｙｌａ （＞１％ ｏｆ ＯＴＵｓ） ｏｆ ｂａｃｔｅｒｉａｌ ｃｏｍｍｕｎｉｔｉｅｓ ｗｉｔｈｉｎ ｂｉｏｃｒｕｓｔｓ

放线菌中产菌丝体属 Ｇｅｏｄｅｒｍａｔｏｐｈｉｌｕｓ、Ｎｏｃａｒｄｉｏｉｄｅｓ 和 Ｐｓｅｕｄｏｎｏｃａｒｄｉａ 的丰度在 ０．５ ｍｍ 沙埋后显著增加

（Ｐ＜０．０５），但当沙埋厚度增加时，其相对丰度则显著下降（Ｐ＜０．０５）。 蓝藻门中丰度最高的是产氧光合藻

类———席藻（Ｐｈｏｒｍｉｄｉｕｍ），同样地，它的丰度在 ０．５ ｍｍ 厚度沙埋后显著增加，但在更深的沙埋后丰度急剧下

降。 不产氧的光合菌如 Ｍｅｔｈｙｌｏｂａｃｔｅｒｉｕｍ 和 Ｂｅｌｎａｐｉａ 也是在 ０．５ ｍｍ 厚度沙埋后显著增加，但在更深的沙埋后

出现下降趋势。 我们的所有样本中均未检测到丝状蓝藻———微鞘藻属（Ｍｉｃｒｏｃｏｌｅｕｓ）的存在。
除了优势菌群外，沙埋显著增加了真藓结皮层的硝化螺旋菌丰度。 固氮菌 Ｎｏｓｔｏｃ 和 Ｓｃｙｔｏｎｅｍａ 在 ０．５ ｍｍ

厚度沙埋后显著增加，但在更深的沙埋后出现下降趋势。

３　 讨论

大量微生物的不可培养是传统微生物生态学研究的最大障碍，因而，传统的研究方法往往会低估土壤微

生物的群落结构和多样性，无法深入详细描述出其群落结构组成方面的信息［４１］。 近年来，随着非传统培养方

法和新一代测序技术的快速发展，我们对土壤微生物的研究也更加全面、精确。
不同研究者通过对浑善达克沙地［１５］、索诺兰沙漠［２０］、科罗拉多高原［１８］和贺兰山地区［４２］结皮层细菌群落

的研究发现，蓝藻、变形菌和放线菌是各个研究区生物结皮中普遍存在的细菌类群。 我们对沙坡头地区真藓

结皮的研究及 Ｗａｎｇ 等［４３］对沙坡头地区地衣结皮的研究结果与前人基本一致，但不同研究区结皮层的优势

菌群存在差异。 沙坡头地区真藓结皮层的优势菌群主要是放线菌，浑善达克沙地结皮中变形菌则占优势地

位，索诺兰沙区、科罗拉多高原和贺兰山的结皮中蓝藻是丰度最高的细菌。 之前已有研究表明，土壤微生物群

落组成受到特定生境环境因素，如土壤 ｐＨ［４４⁃４５］、土壤水分含量［４６］、碳有效性［４７］ 和含盐量等的影响［４４，４８］。 因

此，上述不同地区生物结皮的细菌群落结构差异可能是由于不同生境的环境因素差异所致。
沙埋改变生物结皮所处的环境条件，如土壤温度、土壤湿度、光照、Ｏ２浓度和露水沉降等［３，８，１１］，从而影响

结皮生物生理活动。 由于结皮生物体的死亡、蓝藻细胞的自我溶解及其导致的胞外氮释放，长时间的沙埋可

能增加藻类结皮的生物可利用氮含量［７］。 Ｒａｏ 等［５］研究发现沙埋可以小幅度增加土壤 ｐＨ 和土壤湿度，且已

有大量的研究表明，土壤的物理化学性质，如营养物质的有效性［５０］、土壤 ｐＨ［５１］和气候条件（如温度和日照时

６ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ３７ 卷　



ｈｔｔｐ： ／ ／ ｗｗｗ．ｅｃｏｌｏｇｉｃａ．ｃｎ

间） ［５２］等对细菌的多样性和群落结构有着广泛的影响［４９］，所以，沙埋势必会对结皮层微生物群落结构和多样

性造成影响。
我们的研究表明，沙埋对真藓结皮层细菌群落结构和多样性均造成了显著影响，各个厚度的沙埋均增加

了真藓结皮层细菌群落丰富度（表 １）。 造成变化的原因可能是因为沙埋降低了太阳辐射强度，减少了水分蒸

发，增加了土壤湿度［５］，从而为群落中的细菌提供了一个较适宜的生存环境造成的。 但 ０．５ ｍｍ 沙埋后的真藓

结皮层细菌群落丰富度显著高于 ２ 和 １０ ｍｍ 沙埋后的结皮（表 １），这可能是因为 ０．５ ｍｍ 沙埋除了适度降低

辐射、减少蒸发外，并未使结皮与空气和光照隔绝，为蓝藻等光合菌和好氧菌提供了相对适宜的环境，也为原

本不适于生长发育在此地的某些细菌种群提供了适宜的生存环境，提高了其在群落中的优势度，从而增加了

群落丰富度。 同样地，真藓结皮层细菌群落多样性在沙埋后也显著增加，但 ０．５ ｍｍ 沙埋结皮的群落多样性显

著低于其他两个厚度（２ 和 １０ ｍｍ）的沙埋。 群落多样性包含物种丰富度和均匀度两个概念。 ０．５ ｍｍ 沙埋虽

然增加了结皮层细菌群落中物种的丰富度，但可能降低了其物种分布的均匀度。 ０．５ ｍｍ 厚度的沙埋为生物

结皮层的微生物提供了一个相对较适宜的环境，促进了各个菌群的发展，但有限的资源势必会引起各菌群对

营养物质的竞争，进而导致各菌种丰度的差异，物种分布的均匀度随之降低。
蓝藻、放线菌和变形菌是腾格里沙漠人工植被区真藓结皮层中丰度最高的菌种（图 ３）。 但随着沙埋厚度

的增加，蓝藻丰度逐渐下降，变形菌、浮霉菌、放线菌的丰度随沙埋增加，并依次成为 ０．５、２ 和 １０ ｍｍ 厚度沙埋

处理下真藓结皮层的优势种（图 ３）。 一方面，虽然蓝藻可以在干旱环境下生存很长时间，但在干旱期间，沙埋

所造成的湿度增加可能通过调节细菌的呼吸代谢过程，增强其分解作用，进而导致胞外多糖（ＥＰＳ）的降解。
另一方面，蓝藻细胞沙埋后由于缺少足够的光去激活光合作用，也易发生自溶［６］。 而两方面的共同作用最终

使群落中的蓝藻丰度下降。 一般而言，成熟的生物结皮中蓝藻优势属是 Ｎｏｓｔｏｃ 属和 Ｓｃｙｔｏｎｅｍａ 属［４２］。 但沙坡

头地区真藓结皮层丰度最高的蓝藻是席藻属 （Ｐｈｏｒｍｉｄｉｕｍ），它的丰度在 ０．５ ｍｍ 厚度沙埋后显著增加，在更

深的沙埋后又急剧下降。 虽然微鞘藻属（Ｍｉｃｒｏｃｏｌｅｕｓ）广泛存在于结皮中，但我们的所有样本中均未检测到其

存在，而瘦鞘丝藻属（Ｌｅｐｔｏｌｙｎｇｂｙａ）是真藓结皮中丰度最高的丝状蓝藻。 由此可见，不同地区的结皮可能选择

不同的丝状蓝藻作为主导的细菌成员［３３］。 有研究表明［５３⁃５５］，生物结皮受干扰后的功能恢复依赖于丝状蓝藻

对其结构的重建和光合能力的恢复。 因此，浅层沙埋（０．５ ｍｍ）后真藓结皮层瘦鞘丝藻属丰度的增加可能是

结皮对沙埋的一种积极恢复对策，生物结皮通过增加藻丝体来固定沙粒［５３］，同时增加系统碳氮输入［５３］，以使

结皮生物在沙埋后能够维持其生理活动。 但当沙埋厚度持续增加时，就为生物结皮营造了一个无光、缺少气

体交换的微环境，蓝藻丰度的急剧下降可能会引起结皮层生物量和养分的下降，从而降低生物结皮在沙埋解

除后的恢复能力［５６］。
沙埋后丰度增加的门类包括放线菌、变形菌、浮霉菌、拟杆菌、疣微菌、芽单胞菌和 ＦＢＰ（图 ３）。 放线菌中

产菌丝体属 Ｇｅｏｄｅｒｍａｔｏｐｈｉｌｕｓ、Ｎｏｃａｒｄｉｏｉｄｅｓ 和 Ｐｓｅｕｄｏｎｏｃａｒｄｉａ 的丰度在 ０．５ ｍｍ 沙埋后显著增加（Ｐ＜０．０５），但
当沙埋厚度增加时，其相对丰度则显著下降（Ｐ＜０．０５）。 不产氧的光合菌如 Ｍｅｔｈｙｌｏｂａｃｔｅｒｉｕｍ 和 Ｂｅｌｎａｐｉａ 也是

在 ０．５ ｍｍ 厚度沙埋后显著增加，但在更深的沙埋后出现下降趋势。 除了优势菌群外，沙埋显著增加了真藓结

皮层土壤中的硝化螺旋菌丰度，其中固氮菌 Ｎｏｓｔｏｃ 和 Ｓｃｙｔｏｎｅｍａ 在 ０．５ ｍｍ 厚度沙埋后显著增加，但在更深的

沙埋后出现下降趋势。 真藓结皮层中光合菌和固氮菌丰度在浅层沙埋（０．５ ｍｍ）后的增加意味着结皮碳氮输

入的增加，这可能有助于提高结皮的抗干扰能力。
沙区面积已超过地球表面陆地面积的三分之一［５７⁃５８］。 沙区土壤微生物作为沙区生态环境恢复的先锋

者，其群落结构和多样性可以敏感地反映沙区生态功能和其环境变化。 细菌作为沙区生物结皮的重要组成部

分，对生物结皮结构和功能的维持及发挥具有重要影响。 沙埋通过改变生物结皮中细菌等微生物群落结构和

多样性，进而影响其结构和生态功能。 浅层沙埋后产菌丝体菌、固氮菌和不产氧光合菌等菌种丰度的增加说

明浅层沙埋有利于藓类结皮生理生态功能的发挥，但随着沙埋厚度的增加，异养细菌丰度的增加可能增加细

菌的分解速率，加剧沙区土壤的碳氮流失。 此外，深层沙埋引起的固氮菌、光合菌和产菌丝体菌类等特定功能

７　 ７ 期 　 　 　 滕嘉玲　 等：沙埋对干旱沙区真藓结皮层细菌群落结构和多样性的影响 　
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菌群丰度的下降可能意味着生物结皮受干扰后恢复能力的降低，影响生物结皮功能发挥及演替进程。
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