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贺兰山东麓荒漠藻结皮微生物群落结构及其演替研究
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摘要：以宁夏贺兰山东麓荒漠藻结皮为研究对象，对处于不同发育阶段的藻结皮中微生物群落结构及其演替进行了研究。 结皮

样品高通量测序结果分别得到 ５２１ 个 １６Ｓ ｒＤＮＡ 序列操作分类单元（ＯＴＵ）和 ６４ 个 １８Ｓ ｒＤＮＡ 序列 ＯＴＵ，表明藻结皮中原核微生

物多样性远高于真核微生物；贺兰山东麓藻结皮中原核微生物分布于 ２６ 个纲，Ｃｙａｎｏｂａｃｔｅｒｉａ 在各个发育阶段中都是优势微生

物类群，Ａｃｔｉｎｏｂａｃｔｅｒｉａ、Ｃｈｌｏｒｏｐｌａｓｔ、Ａｌｐｈａｐｒｏｔｅｏｂａｃｔｅｒｉａ 和 Ｂａｃｉｌｌｉ 在藻结皮发育的各个阶段相对丰度也较高；从属水平上分析，
Ｂａｃｉｌｌｕｓ、Ｌｅｐｔｏｌｙｎｇｂｙａ、Ｍｉｃｒｏｃｏｌｅｕｓ、Ｍｉｃｒｏｖｉｒｇａ、Ｃｈｒｏｏｃｏｃｃｉｄｉｏｐｓｉｓ、Ｒｕｂｅｌｌｉｍｉｃｒｏｂｉｕｍ、Ｐｈｏｒｍｉｄｉｕｍ、Ｍａｓｔｉｇｏｃｌａｄｏｐｓｉｓ、Ｓｋｅｒｍａｎｅｌｌａ、Ｎｏｓｔｏｃ、
Ｓｃｙｔｏｎｅｍａ 共 １１ 个属在各个发育阶段的藻结皮中都存在，只是出现了丰度的差异。 Ｂａｃｉｌｌｕｓ 在藻结皮形成期、发育初期和发育中

期相对丰度较大，成熟期丰度显著下降，而成熟期 Ｍｉｃｒｏｖｉｒｇａ 丰度较前 ３ 个时期显著增加，表现出明显的细菌菌群演替现象。 藻

结皮样品中主要真核微生物分布于 １３ 个纲，其中 Ｄｏｔｈｉｄｅｏｍｙｃｅｔｅｓ 和 Ｐｅｚｉｚｏｍｙｃｅｔｅｓ 在各个发育阶段样品中丰度都很高，
Ａｇａｒｉｃｏｍｙｃｅｔｅｓ 在形成期样品中相对丰度高达 ３２．６％，但在藻结皮发育过程中其相对丰度迅速下降；原生生物的相对丰度在藻

结皮发育过程中逐渐增加；４ 个发育阶段藻结皮样品中均未检测到真核微藻序列。 ４ 个发育阶段的藻结皮样品中有明确分类学

信息的真核微生物共 １３ 个属，其中 ４ 个发育阶段中共有的为 Ｃｏｎｉｏｔｈｙｒｉｕｍ、Ｄｅｎｄｒｙｐｈｉｏｎ、Ｆｒｉｅｄｍａｎｎｉｏｍｙｃｅｓ、Ｐｈｌｏｅｏｐｅｃｃａｎｉａ、
Ｓａｒｏｃｌａｄｉｕｍ 共 ５ 个属，其余 ８ 个属只在个别发育阶段样品中检出，表明在藻结皮发育过程中真核微生物的群落结构也发生着变

化。 藻结皮厚度、全氮含量及有机质含量是影响结皮层微生物群落组成的主要因素。
关键词：藻结皮；发育；微生物群落；演替
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生物土壤结皮（Ｂｉｏｌｏｇｉｃａｌ ｓｏｉｌ ｃｒｕｓｔ，ＢＳＣ）是由菌类、藻类、地衣、苔鲜等多种土壤生物与土壤颗粒形成的

复合体，位于土壤表层。 ＢＳＣ 能够稳定表层土壤，改良土壤结构，提高土壤肥力，增加土表湿度，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［１⁃３］。 根据结皮中优势生物类群，ＢＳＣ 可划分成为藻结皮

（微生物结皮）、地衣结皮和苔藓结皮 ３ 个不同发育阶段。 藻结皮是 ＢＳＣ 形成发育的早期阶段，在藻结皮的形

成和发育过程中，土壤微生物扮演了极为重要的角色。 蓝细菌（ｃｙａｎｏｂａｃｔｅｒｉａ）和微藻（ｍｉｃｒｏ⁃ａｌｇａｅ）等初级生

产者及一些异养和自养细菌是藻结皮形成和早期发育的拓殖者［４⁃６］；在藻结皮的发育进程中，光合、固氮、纤
维素降解等不同生理类群的微生物共同作用，形成了具有特定形态结构特征和生理活性的藻结皮［７⁃８］。 藻结

皮通过微生物的生命活动与外界环境进行着活跃的物质交换，微生物的生命活动改变着藻结皮的结构特征和

理化性质，影响着藻结皮的发育进程［９］。 而藻结皮发育过程中理化性质的变化又促使了结皮层中微生物群

落结构发生改变，二者之间的相互作用及发育演替，决定了藻结皮的发育过程［１０⁃１２］。 因此，荒漠土壤中藻结

皮形成发育的直观表现是其形态结构、理化性质的变化，而内在的因素则是结皮层中微生物的生长及其群落

的演替。
由于微生物在藻结皮形成和发育过程中的重要作用，国内外学者通过采用显微观察、平板分离、高通量测

序等不同的技术手段对藻结皮中微生物生物量及多样性开展了研究，获得了大量的微生物群落组成方面的研

究成果［３，６，１３⁃２２］。 ＢＳＣ 中微生物组成取决于其原位土壤环境及地理气候条件，不同地区藻结皮微生物组成及

其演替规律具有较大差异。 为了更深入的了解藻结皮发育与微生物群落间的相互关系，需要更广泛地对藻结

皮发育过程中微生物群落演替进行研究。 本文以采自宁夏贺兰山东麓荒漠草原的藻结皮为研究对象，在前期

对该地区藻结皮发育过程进行研究的基础上［２３］，对不同发育阶段藻结皮中微生物的群落结构进行分析，以补

充藻结皮发育与微生物群落结构研究方面的基础资料，为阐明 ＢＳＣ 早期形成和发育过程中微生物群落变化

规律，深入了解荒漠土壤中 ＢＳＣ 形成及发育机制提供参考。

１　 材料与方法

１．１　 研究地区概况

贺兰山位于 ３８°２１′—３９°２２′Ｎ，１０５°４９′—１０６°４２′Ｅ，海拔 １１００ —３５６５ ｍ。 贺兰山东麓处于银川平原西部

边缘，为海拔 １５００ ｍ 以下的低山丘陵及洪积扇，平均海拔 １２３０ ｍ，年平均温度 ８．５ ℃，１ 月份平均气温 ８．４℃，
７ 月份平均气温 ２３．１℃。 年均降雨量 ２００ ｍｍ 左右，年均蒸发量 １８００ ｍｍ 左右。
１．２　 生物结皮样品

１．２．１　 样品采集

　 　 样品采集自宁夏贺兰山国家级自然保护区拜寺口至苏峪口东麓沿山地带，选择 ３ 个相距约 １ ｋｍ，地表无

地衣、苔藓分布的 １００ ｍ×１００ ｍ 采样区（３８°４０′Ｎ，１０５°５８′Ｅ；３８°４１′Ｎ，１０５°５８′Ｅ；３８°４２′Ｎ，１０５°５９′Ｅ），每个样
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区内在无植被覆盖的裸露地表随机采集约 １０ ｃｍ×１０ ｃｍ 大小的藻结皮样品 １００ 份，连同结皮下层约 １ ｃｍ 的

土层一起铲下置于无菌样品袋中。 实验室中将样品及其连带土置于垫有滤纸的瓷盘中，向盘中加水至没过结

皮样品，４℃放置 ２４ ｈ 后铲下结皮层，得到供试 ＢＳＣ 样品。
１．２．２　 结皮发育阶段划分

根据课题组前期提出的藻结皮发育阶段划分标准及方法［２３］，通过测定供试结皮样品厚度、微生物生物

量、叶绿素 ａ 含量、有机质含量、全氮含量、结皮持水量和结皮水分入渗速率等指标，得到不同发育阶段的结皮

样品。
１．３　 测定方法

１．３．１　 藻结皮理化性质测定

结皮厚度：数显游标卡尺（精度 ０．０２ ｍｍ）测量结皮层厚度，测定结果以毫米为单位，保留一位小数。
微生物生物量：总核酸法测定微生物生物量。 称取 １ ｇ 结皮样品，加入 １０ ｍＬ 无菌水，震荡 ２０ ｍｉｎ，３０００

ｒ ／ ｍｉｎ 离心 １０ ｍｉｎ，弃上清液；离心管中加入 ５ ｍＬ ４℃的 １０％三氯乙酸（ＴＣＡ），震荡 ２０ ｍｉｎ，３０００ ｒ ／ ｍｉｎ 离心

１０ ｍｉｎ，弃上清液，再加入 ５ ｍＬ １０％的 ＴＣＡ，沸水浴 ３０ ｍｉｎ，３０００ ｒ ／ ｍｉｎ 离心 １０ ｍｉｎ；取上清液，以 １０％ＴＣＡ 为

参比液，测定样品在 ２６０ ｎｍ 处的吸光度值。 以 Ａ２６０表示样品中微生物生物量。
叶绿素 ａ 含量：采用丙酮萃取分光光度法测定叶绿素 ａ 的含量［２４］。 以 ６６３ ｎｍ 下吸光度值（Ａ６６３）表示叶

绿素 ａ 含量。
结皮有机质和全氮含量：重铬酸钾外加热法测定结皮有机质含量；凯氏定氮法测定结皮全氮含量。
结皮持水量：采用陈青等的方法［２３］。 切取 ２ ｃｍ×２ ｃｍ 室温自然干燥的结皮样品，置于垫有 ２ 层滤纸的

１２０ ｍｍ 培养皿中，向培养皿中滴加蒸馏水至滤纸完全吸水，盖上皿盖，放置 ２４ ｈ，其间视滤纸水分含量变化进

行补水，使之保持完全吸水状态。 取结皮样品置于已知重量的铝盒中称重，得到最大持水量时的结皮质量

（Ｗ１），然后将铝盒置于烘箱中 １０５℃烘干至恒重，得到结皮干重（Ｗ２）。

结皮持水量（％）＝
（Ｗ１－Ｗ２）

Ｗ２
×１００

结皮水分入渗速率：采用陈青等的方法［２３］。 切取 ２ ｃｍ×２ ｃｍ 结皮样品，在结皮表面滴 ５０ μＬ 蒸馏水，开
始计时至水分全部渗入结皮结束，得时间 ｔ。

结皮水分入渗速率（μＬ ／ ｓ）＝ ５０ μＬ ／ ｔ。
１．３．２　 结皮样品高通量测序

结皮样品送上海美吉生物医药科技有限公司，采用 Ｉｌｌｕｍｉｎａ Ｍｉｓｅｑ ＰＥ３００ 平台进行 １６Ｓ ｒＤＮＡ 和 １８Ｓ
ｒＤＮＡ 高通量测序。
１．３．３　 数据分析

原始测序序列使用 ＦＬＡＳＨ 软件进行拼接，去除质控后长度低于 ５０ ｂｐ 的序列和模糊碱基，根据重叠碱基

ｏｖｅｒｌａｐ 将两端序列进行拼接。 使用 ＵＰＡＲＳＥ ７．１ 软件对有效数据在 ９７％的相似度水平进行操作分类单元

（ＯＴＵ）聚类，使用 ＵＣＨＩＭＥ 软件剔除嵌合体。 利用 ＲＤＰ ｃｌａｓｓｉｆｉｅｒ （ｈｔｔｐ： ／ ／ ｒｄｐ．ｃｍｅ．ｍｓｕ．ｅｄｕ ／ ）对每条序列进行

物种分类注释，在不同分类水平上统计样本中微生物的群落组成。 不同样本在 ９７％一致性阈值下进行 α 多

样性分析，Ｃａｎｏｃｏ ５．０ 软件对样本和环境因子之间进行相关性分析（ＲＤＡ）， Ｅｘｃｅｌ ２０１６、ＳＰＳＳ １９．０ 进行数据统

计与分析。

２　 结果与分析

２．１　 供试藻结皮样品理化性质

　 　 ３００ 份结皮样品根据其厚度、微生物生物量、叶绿素 ａ 含量、持水量、水分入渗速率、有机质含量和全氮含

量等指标划分为 ４ 个不同发育阶段，各发育阶段结皮样品数量及其理化性质如表 １ 所示。
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表 １　 藻结皮样品理化性质

Ｔａｂｌｅ １　 Ｐｈｙｓｉｃｏｃｈｅｍｉｃａｌ ｐｒｏｐｅｒｔｉｅｓ ｏｆ ａｌｇａｌ ｃｒｕｓｔ ｓａｍｐｌｅｓ

结皮发育阶段
Ｃｒｕｓｔ ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ
ｓｔａｇｅｓ

样品数量
Ｎｕｍｂｅｒ

ｏｆ ｓａｍｐｌｅｓ

厚度
Ｔｈｉｃｋｎｅｓｓ ／

ｍｍ

微生物
生物量
Ｍｉｃｒｏｂｉａｌ
ｂｉｏｍａｓｓ
（Ａ２６０）

叶绿素 ａ
Ｃｈｌｏｒｏｐｈｙｌｌ ａ

ｃｏｎｔｅｎｔ
（Ａ６６３）

持水量
Ｗａｔｅｒ ｈｏｌｄｉｎｇ
ｃａｐａｃｉｔｙ ／ ％

水分入
渗速率
Ｗａｔｅｒ

ｉｎｆｉｌｔｒａｔｉｏｎ
ｒａｔｅ ／ （μＬ ／ ｓ）

有机质
Ｏｒｇａｎｉｃ
ｍａｔｔｅｒ ／ ％

全氮
Ｔｏｔａｌ

ｎｉｔｒｏｇｅｎ ／
（ｇ ／ ｋｇ）

形成期
Ｆｏｒｍａｔｉｏｎ ｓｔａｇｅ １０７ ０．２５±０．０５ ０．１５２±０．０３２ ０．０４３±０．０１７ １７．６±１．５ １１．２±０．９ １．２６±０．１２ ２．４３±０．１３

发育初期
Ｉｎｉｔｉａｌ ｓｔａｇｅｔ ７２ １．０１±０．０３ ０．２５８±０．０２９ ０．０８４±０．００７ ２１．２±０．７ ８．６±０．４ １．４７±０．０９ ２．７４±０．０５

发育中期
Ｉｎｔｅｒｍｅｄｉａｔｅ ｓｔａｇｅ ６８ １．２３±０．１４ ０．３３３±０．０１７ ０．１１２±０．００７ ２４．０±０．８ ７．１±０．６ １．６８±０．０７ ２．８８±０．０７

成熟期
Ｍａｔｕｒｉｔｙ ｓｔａｇｅ ５３ １．６１±０．１６ ０．３７６±０．０１１ ０．０９７±０．００３ ２４．３±０．６ ８．７±０．２ １．８４±０．０５ ３．１０±０．０７

２．２　 不同发育阶段藻结皮样品微生物多样性

供试藻结皮样品 １６Ｓ ｒＤＮＡ 和 １８Ｓ ｒＤＮＡ 测序结果按 ＯＴＵ 归类，在 ９７％的相似度水平上进行 ＯＴＵ 归并，
分别得到 ５２１ 个 １６Ｓ ｒＤＮＡ 序列 ＯＴＵ 和 ６４ 个 １８Ｓ ｒＤＮＡ 序列 ＯＴＵ，表明结皮中原核微生物多样性远高于真核

微生物。 ４ 个不同发育阶段（样品编号 １—４）结皮样品特有的 １６Ｓ ｒＤＮＡ 序列 ＯＴＵ 分别为 ２１、３０、１８ 和 ３３ 个，
４ 个阶段共有的 ＯＴＵ 为 １５７ 个（图 １）；４ 个不同发育阶段结皮样品特有的 １８Ｓ ｒＤＮＡ 序列 ＯＴＵ 均为 １ 个，共有

的 ＯＴＵ 有 ３９ 个（图 ２）。 结果表明，在藻结皮发育过程中，原核微生物群落多样性明显改变，而真核微生物群

落多样性基本稳定。

图 １　 １６Ｓ ｒＤＮＡ 序列 ＯＴＵ 分布 Ｖｅｎｎ 图　

Ｆｉｇ．１　 １６Ｓ ｒＤＮＡ ｓｅｑｕｅｎｃｅ ＯＴＵ ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ Ｖｅｎｎ ｄｉａｇｒａｍ

Ｓ１、Ｓ２、Ｓ３、Ｓ４： ４ 个发育阶段藻结皮样品

图 ２　 １８Ｓ ｒＤＮＡ 序列 ＯＴＵ 分布 Ｖｅｎｎ 图

Ｆｉｇ．２　 １８Ｓ ｒＤＮＡ ｓｅｑｕｅｎｃｅ ＯＴＵ ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ Ｖｅｎｎ ｄｉａｇｒａｍ

Ｓ１、Ｓ２、Ｓ３、Ｓ４： ４ 个发育阶段藻结皮样品

４ 个不同发育阶段藻结皮样品 １６Ｓ ｒＤＮＡ 和 １８Ｓ ｒＤＮＡ 序列 ＯＴＵ 多样性指数统计分析结果如表 ２ 和表 ３。
由分析结果可知，藻结皮在发育的过程中，原核微生物的丰度总体呈上升趋势，多样性则呈现先降低、再升高

的趋势，而真核微生物的丰度基本保持稳定。
２．３　 不同发育阶段藻结皮样品原核微生物群落组成

４ 个发育时期藻结皮样品原核微生物以纲为分类单位的群落 Ｈｅａｔｍａｐ 图见图 ３。 结果表明，贺兰山东麓

藻结皮中主要的原核微生物类群分布于 ２６ 个纲，Ｃｙａｎｏｂａｃｔｅｒｉａ（蓝细菌纲）在各个发育阶段的结皮样品中都

是优势微生物类群，说明了蓝细菌在荒漠土壤中分布的广泛性及其在藻结皮形成与发育中的重要性；
Ａｃｔｉｎｏｂａｃｔｅｒｉａ（放线菌纲）、Ｃｈｌｏｒｏｐｌａｓｔ、Ａｌｐｈａｐｒｏｔｅｏｂａｃｔｅｒｉａ（变形菌纲）、Ｂａｃｉｌｌｉ（芽孢杆菌纲）在藻结皮发育的

各个阶段相对丰度也较高，是影响本地区藻结皮结构与功能的重要微生物类群。从４个发育阶段原核微生物
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表 ２　 １６Ｓ ｒＤＮＡ 序列统计分析结果

Ｔａｂｌｅ ２　 １６Ｓ ｒＤＮＡ ｓｅｑｕｅｎｃｅ ｓｔａｔｉｓｔｉｃａｌ ａｎａｌｙｓｉｓ ｒｅｓｕｌｔｓ

样品
Ｓａｍｐｌｅｓ

操作分类单元
Ｏｐｅｒａｔｉｏｎａｌ

ｔａｘｏｎｏｍｉｃ ｕｎｉｔｓ

ＡＣＥ 指数
ＡＣＥ ｉｎｄｅｘ

Ｃｈａｏ 指数
Ｃｈａｏ ｉｎｄｅｘ

香农指数
Ｓｈａｎｎｏｎ ｉｎｄｅｘ

辛普森指数
Ｓｉｍｐｓｏｎ ｉｎｄｅｘ

形成期 Ｆｏｒｍａｔｉｏｎ ｓｔａｇｅ ３２９ ３７２ ３７４ ３．５３ ０．０９７
发育初期 Ｉｎｉｔｉａｌ ｓｔａｇｅｔ ３４８ ３９３ ３９１ ３．５０ ０．１０３
发育中期 Ｉｎｔｅｒｍｅｄｉａｔｅ ｓｔａｇｅ ２７４ ３２１ ３０８ ３．９９ ０．０４０
成熟期 Ｍａｔｕｒｉｔｙ ｓｔａｇｅ ３７９ ４１１ ４０６ ４．１２ ０．０５４

表 ３　 １８Ｓ ｒＤＮＡ 序列统计分析结果

Ｔａｂｌｅ ３　 １８Ｓ ｒＤＮＡ ｓｅｑｕｅｎｃｅ ｓｔａｔｉｓｔｉｃａｌ ａｎａｌｙｓｉｓ ｒｅｓｕｌｔｓ

样品
Ｓａｍｐｌｅｓ

操作分类单元
Ｏｐｅｒａｔｉｏｎａｌ

ｔａｘｏｎｏｍｉｃ ｕｎｉｔｓ

ＡＣＥ 指数
ＡＣＥ ｉｎｄｅｘ

Ｃｈａｏ 指数
Ｃｈａｏ ｉｎｄｅｘ

香农指数
Ｓｈａｎｎｏｎ ｉｎｄｅｘ

辛普森指数
Ｓｉｍｐｓｏｎ ｉｎｄｅｘ

形成期 Ｆｏｒｍａｔｉｏｎ ｓｔａｇｅ ４９ ５１ ５０ ２．５９ ０．１３５
发育初期 Ｉｎｉｔｉａｌ ｓｔａｇｅｔ ５７ ５８ ６０ ３．２１ ０．０５６
发育中期 Ｉｎｔｅｒｍｅｄｉａｔｅ ｓｔａｇｅ ４６ ４９ ５１ ２．４２ ０．１５５
成熟期 Ｍａｔｕｒｉｔｙ ｓｔａｇｅ ５５ ５６ ５５ ３．１１ ０．０６７

图 ３　 原核微生物群落 Ｈｅａｔｍａｐ 图

Ｆｉｇ．３　 Ｐｒｏｋａｒｙｏｔｉｃ ｍｉｃｒｏｂｉａｌ ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ Ｈｅａｔｍａｐ

Ｓ１、Ｓ２、Ｓ３、Ｓ４： ４ 个发育阶段藻结皮样品
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群落组成来看，形成期原核微生物组成与其他 ３ 个时期有较大差异，表明藻结皮的发育对结皮层中原核微生

物群落结构有较大的影响。
４ 个发育阶段藻结皮样品中原核微生物以属为分类单位的群落结构组成见图 ４。 由图可以看出，Ｂａｃｉｌｌｕｓ

（芽胞 杆 菌 属 ）、 Ｌｅｐｔｏｌｙｎｇｂｙａ （ 细 鞘 丝 藻 属 ）、 Ｍｉｃｒｏｃｏｌｅｕｓ （ 微 鞘 藻 属 ）、 Ｍｉｃｒｏｖｉｒｇａ （ 微 枝 形 杆 菌 属 ）、
Ｃｈｒｏｏｃｏｃｃｉｄｉｏｐｓｉｓ（拟甲色球藻属）、Ｒｕｂｅｌｌｉｍｉｃｒｏｂｉｕｍ、Ｐｈｏｒｍｉｄｉｕｍ（席藻属）、Ｍａｓｔｉｇｏｃｌａｄｏｐｓｉｓ、Ｓｋｅｒｍａｎｅｌｌａ（斯科曼

氏球菌属）、Ｎｏｓｔｏｃ（念珠藻属）、Ｓｃｙｔｏｎｅｍａ（伪枝藻属）共 １１ 个属在各个发育阶段的样品中都存在，只是出现了

丰度的差异，这 １１ 个属除 Ｂａｃｉｌｌｕｓ 和 Ｍｉｃｒｏｖｉｒｇａ 外，其他 ９ 个属均为蓝细菌。 Ｂａｃｉｌｌｕｓ 在形成期、发育初期和发

育中期样品中相对丰度较大，是除蓝细菌外在藻结皮形成早期发挥重要作用的原核微生物。 成熟期 Ｂａｃｉｌｌｕｓ
丰度显著下降，而 Ｍｉｃｒｏｖｉｒｇａ 丰度较前 ３ 个时期明显增加。 本地区藻结皮中原核微生物属水平上尚无分类信

息和未培养的占较大的比例，其总体相对丰度在 ４ 个发育阶段的样品中均超过了 ５０％。

图 ４　 原核微生物群落结构组分图

Ｆｉｇ．４　 Ｐｒｏｋａｒｙｏｔｉｃ ｍｉｃｒｏｂｉａｌ ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ ｃｏｍｐｏｎｅｎｔ ｍａｐ

丰度极低的部分合并为 ｏｔｈｅｒｓ 在图中显示； Ｓ１、Ｓ２、Ｓ３、Ｓ４： ４ 个发育阶段藻结皮样品

２．４　 不同发育阶段藻结皮样品真核微生物群落组成

４ 个发育时期藻结皮样品中真核微生物以纲为分类单位的群落 Ｈｅａｔｍａｐ 图见图 ５。 ４ 个发育时期藻结皮

样品中主要真核微生物类群分布于 １３ 个纲，其中 Ｄｏｔｈｉｄｅｏｍｙｃｅｔｅｓ（座囊菌纲）和 Ｐｅｚｉｚｏｍｙｃｅｔｅｓ（盘菌纲）在各

个发育阶段藻结皮样品中丰度都很高，Ａｇａｒｉｃｏｍｙｃｅｔｅｓ（伞菌纲）在形成期样品中相对丰度高达 ３２．６％，但在藻

结皮发育过程中其相对丰度迅速下降；在藻结皮的发育过程中，原生生物的相对丰度由形成期的 １．７％逐渐增

加至成熟期的 ６．８％；在成熟期藻结皮样品中，Ｌｉｃｈｉｎｏｍｙｃｅｔｅｓ（李基那地衣纲）相对丰度显著增加，达到 ２８．９％；
本地区各发育阶段藻结皮样品中均未检测到真核微藻序列。

４ 个发育时期藻结皮样品中真核微生物以属为分类单位的群落结构组成见图 ６。 共发现有明确分类学信

息的真核微生物 １３ 个属，其中 ４ 个发育时期样品中共有的为 Ｃｏｎｉｏｔｈｙｒｉｕｍ （盾壳霉属）、Ｄｅｎｄｒｙｐｈｉｏｎ、
Ｆｒｉｅｄｍａｎｎｉｏｍｙｃｅｓ、Ｐｈｌｏｅｏｐｅｃｃａｎｉａ 和 Ｓａｒｏｃｌａｄｉｕｍ（帚枝霉属）共 ５ 个属，其余 ８ 个属则只在个别发育阶段样品中

检出；供试藻结皮样品中的真核微生物序列尚未确定种属分类的占大部分，在各个发育阶段的样品中其相对

丰度均占 ７０％以上。
２．５　 结皮样品与结皮理化性质相关性分析

将不同发育阶段藻结皮样品与结皮理化性质进行冗余分析（ＲＤＡ），结果如图 ７ 和图 ８ 所示。 ＲＤＡ 结果

表明，３ 个采样区划归为同一发育阶段的藻结皮样品分别聚为一类，而四个发育阶段的样品则彼此分离，表明

处于同一发育阶段的藻结皮样品原核微生物和真核微生物组成相似，而不同发育阶段藻结皮样品中微生物群

落组成存在明显差异。 所分析的 ５ 个结皮层环境因子中，结皮层厚度（Ｔ）、有机质（ＯＭ）、总氮（ＴＮ）和最大持

水量（ＷＨＣ）等 ４ 个环境因子间高度相关，水分入渗速率（ＷＩＲ）则与其他 ４ 个因子间呈负相关关系。 影响结

皮原核微生物群落组成和真核微生物群落组成最主要的环境因子均为结皮层厚度、总氮含量和有机质含量。
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图 ５　 真核微生物群落 Ｈｅａｔｍａｐ 图

Ｆｉｇ．５　 Ｅｕｋａｒｙｏｔｉｃ ｍｉｃｒｏｂｉａｌ ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ Ｈｅａｔｍａｐ ｍａｐ

Ｓ１、Ｓ２、Ｓ３、Ｓ４： ４ 个发育阶段藻结皮样品

３　 讨论

有研究表明，在 ＢＳＣ 的早期发育阶段，除蓝细菌外一些绿藻、硅藻和裸藻等真核微藻也发挥了重要的拓

殖作用［４⁃５］，但贺兰山东麓荒漠藻结皮样品中未检测到真核微藻序列，蓝细菌是试验区唯一优势光合自养生

物类群，这可能是试验区干旱、贫瘠的土壤环境及较低的地温和较大的昼夜温差导致该地区土壤中真核微藻

缺乏或丰度极低。
ＢＳＣ 的形成和发育是养分和有机质不断富积的过程［２５］。 在贺兰山东麓荒漠土壤环境中，作为 ＢＳＣ 早期

发育形式的藻结皮，其从形成到发育至成熟阶段，有机质含量提高了 ４６．０３％，全氮含量提高了 ２７．６％（表 １），
养分积累非常显著。 在藻结皮的形成期，土壤中的蓝细菌在适宜水分和温度条件下生长繁殖，其光合作用和

自生固氮作用增加了土壤有机质和氮素含量，为芽孢杆菌等异养微生物的生长提供了营养条件，在此过程中，

１１１３　 ９ 期 　 　 　 陈丽萍　 等：贺兰山东麓荒漠藻结皮微生物群落结构及其演替研究 　
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图 ６　 真核微生物群落结构组分图

Ｆｉｇ．６　 Ｅｕｋａｒｙｏｔｉｃ ｍｉｃｒｏｂｉａｌ ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ ｃｏｍｐｏｎｅｎｔ ｍａｐ

丰度极低的部分合并为 ｏｔｈｅｒｓ 在图中显示； Ｓ１、Ｓ２、Ｓ３、Ｓ４： ４ 个发育阶段藻结皮样品

　 图 ７　 ４ 个发育阶段藻结皮样品原核微生物群落与结皮理化性质

的冗余分析

Ｆｉｇ． ７ 　 ＲＤＡ ｆｏｒ ｐｈｙｓｉｃｏｃｈｅｍｉｃａｌ ｐｒｏｐｅｒｔｉｅｓ ｏｆ ４ ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ

ｓｔａｇｅｓ ａｌｇａｌ ｃｒｕｓｔ ｓａｍｐｌｅｓ ａｎｄ ｐｒｏｋａｒｙｏｔｉｃ ｍｉｃｒｏｂｉａｌ ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ

ＳＩ、Ｓ２、Ｓ３、Ｓ４：４ 个发育阶段藻结皮样品； Ｔ：结皮层厚度 Ｃｒｕｓｔ

ｔｈｉｃｋｎｅｓｓ；ＴＮ：总氮 Ｔｏｔａｌ ｎｉｔｒｏｇｅｎ；ＯＭ：有机质 Ｏｒｇａｎｉｃ ｍａｔｔｅｒ；ＷＩＲ：

水分入渗速率 Ｗａｔｅｒ ｉｎｆｉｌｔｒａｔｉｏｎ ｒａｔｅ；ＷＨＣ：最大持水量 Ｍａｘｉｍｕｍ

ｗａｔｅｒ ｈｏｌｄｉｎｇ ｃａｐａｃｉｔｙ

芽孢杆菌、蓝细菌等产生的胞外多糖粘结土壤颗粒，开
启了藻结皮的形成和发育过程。 随着藻结皮的发育，结
皮层微生物生物量不断增加，至藻结皮发育后期，丝状

蓝细菌和真菌菌丝体的捆绑作用进一步促进了结皮厚

度的增加和结构的形成，是藻结皮后期发育的重要原

因［３］。 随着藻结皮发育阶段的推进，结皮厚度增加，土
壤中的营养物质不断积累，持水性增高，土壤微生境有

利于微生物的生长和繁殖，结皮层微生物的数量也不断

增加，以土壤核酸含量所表征的土壤微生物生物量增加

近 １．５ 倍，二者之间表现出相互促进的关系。
贺兰山东麓荒漠藻结皮发育过程中，结皮层微生物

在丰度明显增加的同时，其多样性与群落结构也发生着

相应的变化，其中原核微生物群落演替现象尤为明显。
原核微生物的多样性在藻结皮发育过程中呈现先降低、
再升高的趋势，这可能是由于在发育中期作为优势类群

的蓝细菌大量繁殖，抑制了其他原核微生物的生长，但
在藻结皮发育成熟期，蓝细菌光合作用和固氮作用使结

皮层有机质和氮含量增加，促进了细菌的生长，结皮层

原核微生物表现出了较高的多样性。 从群落组成来看，
尽管蓝细菌的相对丰度在藻结皮发育过程中发生着变

化，但这类自养微生物在各发育阶段藻结皮样品中始终

占有较大比例，与古尔班通古特沙漠、柴达木盆地、腾格

里沙漠、科尔沁沙地、库布齐沙漠等地 ＢＳＣ 中微生物群

落结构研究结果一致［５，２６⁃３０］。 本地区藻结皮中优势蓝

细菌包括拟色球藻属（Ｃｈｒｏｏｃｏｃｃｉｄｉｏｐｓｉｓ）、聚球藻属（Ｓｙｎｅｃｈｏｃｏｃｃｕｓ）、斯塔尼尔氏菌属（Ｓｔａｎｉｅｒｉａ）、集胞藻属

（Ｓｙｎｅｃｈｏｃｙｓｔｉｓ）、发毛针藻属（Ｃｒｉｎａｌｉｕｍ），与上述已报道的 ＢＳＣ 中蓝细菌组成有较大差异，说明 ＢＳＣ 中优势微

生物类群及其演替具有地区特异性。 研究发现，结皮层厚度、总氮含量和有机质含量是影响结皮层微生物群
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　 图 ８　 ４ 个发育阶段藻结皮样品真核微生物群落与结皮理化性质

的冗余分析

Ｆｉｇ． ８ 　 ＲＤＡ ｆｏｒ ｐｈｙｓｉｃｏｃｈｅｍｉｃａｌ ｐｒｏｐｅｒｔｉｅｓ ｏｆ ４ ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ

ｓｔａｇｅｓ ａｌｇａｌ ｃｒｕｓｔ ｓａｍｐｌｅｓ ａｎｄ ｅｕｋａｒｙｏｔｉｃ ｍｉｃｒｏｂｉａｌ ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ

落组成最重要的环境因子，这与吕星宇和张志山［３１］ 对

沙坡头固沙植被区土壤微生物的研究结果一致。 藻结

皮发育过程中原核微生物群落结构变化较大，而真核微

生物群落结构基本稳定，这既反映了原核微生物对环境

条件变化的敏感性，也说明了藻结皮发育过程中原核微

生物在结皮理化性质变化方面发挥了更大的作用。

４　 结论

贺兰山东麓藻结皮中主要的原核微生物类群分布

于 ２６ 个纲、８２ 个属。 原核微生物中蓝细菌纲在各个发

育阶段的藻结皮中都是优势微生物类群，Ａｃｔｉｎｏｂａｃｔｅｒｉａ
（放线菌纲）、 Ｃｈｌｏｒｏｐｌａｓｔ、 Ａｌｐｈａｐｒｏｔｅｏｂａｃｔｅｒｉａ （变形菌

纲）、Ｂａｃｉｌｌｉ（芽孢杆菌纲）也是影响本地区藻结皮结构

与功能的重要原核微生物类群。 本地区藻结皮中原核

微生物无种属分类信息和未培养的占较大的比例，其总

体相对丰度在四个发育阶段的藻结皮中均超过了

５０％。 主要真核微生物类群分布于 １３ 个纲、１４ 个属，真
核微生物主要是子囊菌，担子菌在形成期藻结皮样品中

丰度较高，但在藻结皮发育过程中丰度迅速下降。 实验区藻结皮中真核微生物尚未确定种属分类的占大部

分，在各个发育阶段的藻结皮样品中其相对丰度均占 ７０％以上。 实验区各发育阶段藻结皮样品中均未检测

到真核微藻。
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