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生物土壤结皮对种子萌发和幼苗建植的影响研究进展

王　 宁，刘俊娥，周正朝∗

陕西师范大学地理科学与旅游学院， 西安　 ７１０１１９

摘要：生物土壤结皮（ＢＳＣ）在陆地生态系统中具有重要的生态地位，尤其是旱地生态系统中，ＢＳＣ 占据了种子植物之间的广阔

地面。 因此，ＢＳＣ 的发展必然影响种子植物更新过程与植被空间格局；但其作用方式、影响程度等因相关研究涉及多气候要素、

土壤类型、ＢＳＣ 组成物种和种子植物物种的差异及其不同组合，导致目前的研究结论存在广泛争议。 研究综合论述了 ＢＳＣ 改

变地表微形态对种子传播过程的影响；ＢＳＣ 改变土壤特性（物理、化学、生物学）对种子萌发和幼苗存活与建植等关键环节的影

响；并结合种子形态特征及种子萌发、幼苗建植的性状等，综合分析了 ＢＳＣ 对种子传播、种子萌发与幼苗建植等更新过程的潜

在影响机理；探讨了目前研究矛盾性结论产生的原因。 总体来说，深入研究并全面揭示 ＢＳＣ 对种子植物更新过程的影响，应加

强学科交叉，将分子生物学、植物生理学、生物化学等微观研究，与遥感、野外生态因子过程监测、控制实验等宏观、中观研究结

合，从机理到过程方面动态研究 ＢＳＣ 对种子植物更新过程的影响，并引入水文模型、气候模型、种群动态模型等模型预测方法，

研究气候变化、各类干扰频发的情景下，ＢＳＣ 对种子传播、萌发及幼苗建植过程的潜在影响，以期促进对 ＢＳＣ 与种子植物间相

互关系的研究，加深对干旱脆弱生态系统植被发展规律的认识。

关键词：生物土壤结皮；种子传播；种子萌发；出苗；幼苗建植；植物更新
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生物土壤结皮（Ｂｉｏｌｏｇｉｃａｌ ｓｏｉｌ ｃｒｕｓｔ， ＢＳＣ）是由隐花植物如蓝藻、地衣、藓类和微生物，以及相关的其他生

物体通过分泌物、菌丝体和假根等与土壤表层颗粒胶结形成的十分复杂的地表覆盖体［１］。 在全球陆地生态

系统中，由于水分、温度和其他非生物因素等限制种子植物生长的区域，ＢＳＣ 的生态功能十分突出［２］。 占陆

地 ４０％的干旱、半干旱等生态系统中，ＢＳＣ 与相邻种子植物斑块镶嵌分布，是地表覆被重要组成部分，占到活

体盖度的 ７０％，发挥着极其重要的生态作用［１］。 ＢＳＣ 通过对土壤物理、化学和生物学性质的改变，增加土壤

资源异质性［３⁃４］；同时，气候、物种组成、演替阶段等决定着 ＢＳＣ 的外部形态，影响地表物质分布，种子植物个

体定居，植被空间分布［５⁃６］，进而影响地表物质能量的格局和动态，对生态系统功能产生重要影响［７］。
通过种子繁殖是种子植物种群维持与扩散的先决条件。 种子萌发到幼苗建植是植物生活史中最为脆弱

的阶段，大量个体在这一阶段死亡，而限制种群更新［８］，尤其是在干旱、半干旱、高寒等脆弱生态系统中，幼苗

更新的限制因子增加，幼苗更新困难［９⁃１０］。 植物生活史早期阶段面临的种子限制和微生境限制，影响种群更

新和群落构建，进而影响植被格局和生态功能［１１］。
在气候变化与各类干扰活动加剧的背景下，ＢＳＣ 的发育影响着地表微形态，土壤结构，土壤温度、水分、养

分特性，土壤生物、代谢产物、酶活性等，并受到这些因素的反馈，形成复杂的近地表生态过程；而改变的地表

微形态与散落地表的种子形态特征共同影响着种子在各种外营力作用下的传播和最终保存微生境；继而生物

结皮对地表的物理、化学、生物学性质的改变影响着保存下来种子的萌发、出苗和幼苗建植过程。 因而，ＢＳＣ
的存在会影响种子植物群落物种组成与空间格局［１２⁃１３］（图 １）。 研究表明，即使地表性质的细微差异也能导致

种子萌发与幼苗更新的显著变化［１４］，这意味着缺乏这方面的研究将无法全面理解相关生态系统的植被动

态［１５］。 因此，深入研究 ＢＳＣ 对种子传播、萌发和幼苗建植的影响是全面认识相关生态系统植被退化、恢复、演
替的关键［１６］。 本文主要从以下几个方面的研究进行综述：ＢＳＣ 对种子传播的影响，ＢＳＣ 对种子萌发与出苗的

影响，ＢＳＣ 对幼苗存活、建植的影响；并对现有研究进展及存在问题进行讨论分析，探讨未来研究的方向，以期

促进相关研究发展。

１　 ＢＳＣ 对种子传播的影响

由于大多数（陆生）种子植物只能通过种子形式移动，植物的空间动态在很大程度上由种子传播驱

动［１７］。 种子散落地表后，受到风、水等自然外力或动物外力作用发生二次传播［１８］。 ＢＳＣ 一般生长于较为开

阔的生境，并改变地表微形态，阻碍其表面种子埋入土壤，继而影响种子二次传播及最终保存位置，改变影响

种子萌发或休眠的外部条件。
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图 １　 生物土壤结皮对种子萌发与幼苗建植影响模式图

Ｆｉｇ．１　 Ｍｏｄｅｌ ｄｉａｇｒａｍ ｏｆ ｔｈｅ ｅｆｆｅｃｔ ｏｆ ｂｉｏｌｏｇｉｃａｌ ｓｏｉｌ ｃｒｕｓｔ ｏｎ ｓｅｅｄ ｇｅｒｍｉｎａｔｉｏｎ ａｎｄ ｓｅｅｄｌｉｎｇ ｅｓｔａｂｌｉｓｈｍｅｎｔ

ＢＳＣ 的外部形态影响其表面物质的迁移和沉积［３］。 受气候条件和物种组成的影响，ＢＳＣ 可分为光滑的结

皮，主要组成物种为蓝藻，发生在没有冻胀的干旱地区；具皱纹的结皮，微地形高达 ３ ｃｍ，发生在炎热的沙漠；
小尖塔状结皮，微地形高达 １５ ｃｍ，出现在凉爽的沙漠；波状结皮在寒冷的沙漠，土壤会结冰，但高地衣－苔藓

覆盖层的内聚力使土壤结块的高度限制在５ ｃｍ左右［３］。 光滑和具皱纹的结皮增加了种子从表面流失的风

险，种子倾向于迁移到具有拦截障碍物的微生境，如岩石或植物斑块；而小尖塔状结皮和波状结皮则增加了种

子的保留几率，降低结皮上的种子流失［１９］。
ＢＳＣ 类型及演替阶段，影响地表微形态，进而影响种子传播［２０⁃２１］。 在腾格里沙漠东南缘人工固沙植被

区，沙丘表面形成以藻类为优势种的 ＢＳＣ，在沙土表面形成了一层致密的“保护层”，由于风的作用，种子很难

保留在结皮表面［２２］，而主要集中在粗糙的沙土表面、枯死的植物和半灌木（如黑沙蒿 Ａｒｔｅｍｉｓｉａ ｏｒｄｏｓｉｃａ）
下［２３］。 因此，在植物斑块与开阔 ＢＳＣ 斑块镶嵌分布的生境中，植物斑块往往成为种子汇集区域［２４］。 在地表

径流作用下，致密结皮层上的种子会随径流作用发生传播。 在温暖和干热的沙土基质上，ＢＳＣ 形成光滑致密

的表层，减少了种子埋入土壤的机会；同时，在雨季减少降雨入渗，增加地表径流［２５］和结皮表面种子流失的风

险。 苔藓结皮表面粗糙，具有较高的种子捕获能力。 腾格里沙漠东南缘、科尔沁沙地土壤种子库在苔藓结皮

上的储量显著高于藻类结皮［２６⁃２７］。 野外调查发现，地表裂缝或适度干扰破坏结皮层，能够增加种子的保存，
而在未受扰动的结皮上几乎没有种子［１６，２８］。 另外，ＢＳＣ 产生的胞外聚合物基质会改变土壤黏聚力，促进微生

物诱发的沉积结构的形成（例如，卷起、褶皱、干燥多边形），从而间接影响种子的保存和萌发［２９］。 总之，ＢＳＣ
改变地表微形态，影响种子保存微生境与保存数量。

另一方面，种子自身特征，如形状、附属物（芒、刺、冠毛、绢毛等）、湿润时分泌粘液的能力等与 ＢＳＣ 共同

作用而影响种子空间分布［３０］。 例如一些针茅属植物的繁殖体具有吸湿芒和锐利尖端，易穿透结皮层而使种

子保存下来；一些具有粘液分泌能力的种子，能更好的与地表结合，增加保存的机会。 再有，繁殖体大小、附属

物和地表类型共同作用决定种子沉积模式［３１］，大种子，特别是那些有附属物（如冠毛、翅）的种子，埋藏过程

往往受到 ＢＳＣ 的抑制［３２］；裸露土壤斑块比完整 ＢＳＣ 斑块保存更多的大种子［３１］。 所以，种子对 ＢＳＣ 的响应通

过其大小和形状等特征来调节。 对于面临外来物种入侵的生态系统，完整 ＢＳＣ 能够阻止外来物种的种子进

入土壤，而增加这些种子的流失或被捕食几率，进而减少外来物种定居［３３］。
ＢＳＣ 对种子传播、保存的研究主要通过不同微生境的土壤种子库调查得到，如设置不同的干扰方式，观测

土壤种子库保存情况，或者通过模拟径流冲刷，研究不同地表类型与径流组合对种子迁移的影响等［３０］。 但

是，目前模拟降雨、径流冲刷、风力侵蚀的实验多在裸土上进行，考虑到 ＢＳＣ 的研究较少，同时对发育有 ＢＳＣ
的地表径流力学特性、气流特性，及其对种子迁移影响的力学机制还缺乏深入研究。 今后研究中，应更多地借
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鉴土壤侵蚀学研究方法，把 ＢＳＣ 作为地表属性，把种子作为被迁移物质，建立预测模型，更好的评估气候变

化、干扰活动条件下 ＢＳＣ 对种子传播的影响。

２　 ＢＳＣ 对种子萌发与出苗的影响

ＢＳＣ 对种子萌发过程的影响一直存在的争论，受到结皮物种组成、结皮演替阶段、气候、土壤、植物物种、
种子形态以及试验条件等多种因素交叉影响，促进作用、抑制作用或不影响出现在不同研究中。
２．１　 ＢＳＣ 直接作用对种子萌发与出苗的影响

２．１．１　 物理阻碍

ＢＳＣ 具有疏水性和一定的表面粗糙度，当完整的结皮表面没有合适的微形态结构来提供机械稳定性和足

够的水分时，种子发芽就会受到负面影响［１６，３４］。 ＢＳＣ 微冠植物（地衣、苔藓配子体和孢子体）可以阻碍种子埋

藏，增加种子暴露于干燥环境的风险［３３⁃３５］，如蓝藻和地衣结皮在土壤表面形成机械屏障，减少种子与土壤的

接触，降低水分有效性而显著抑制其表面种子的萌发［１６，３６］。 苔藓结皮通过改变种子保存及其与土壤的接触

而构成环境筛效应［３７］。 但是，也有一些多物种混合生长形成的 ＢＳＣ 具有许多微凹地形，可作为水和种子的汇

集区，增加了种子和苗床的接触以及水分有效性，从而利于种子萌发［３８⁃４０］。
ＢＳＣ 受到干扰后，田间出苗率和幼苗多样性均增加，说明完整的 ＢＳＣ 对种子萌发、出苗有明显的抑制作

用［２１，３３］。 同时，野外监测也发现，蓝藻和地衣等结皮裂缝的形成会提高种子的发芽率［１６］。 这些研究表明，物
理阻碍是种子萌发、出苗的主要限制因素之一，因为机械干扰 ＢＳＣ 并不能消除其生物学效应［３１］。 其次，种子

位置对其萌发和出苗很重要。 研究发现，种子如果处于结皮层下，则出苗率显著降低；而且通过结皮层裂缝出

苗的几率要远高于直接穿透结皮层的出苗几率［１６，４１］。
此外，不同种子萌发条件不同，一些物种在光照条件下比在黑暗条件下发芽更好，因此 ＢＳＣ 层对光照的

阻挡限制了处于结皮层下的种子萌发［４１］。 种子受到 ＢＳＣ 物理障碍影响，推迟萌发的时间，ＢＳＣ 对发芽时间的

影响可能大于对最终发芽率的影响［３２］，使得种子萌发时滞延长，增加吸胀、萌动种子暴露于干燥条件的风险，
造成种子死亡。
２．１．２　 化感作用

构成 ＢＳＣ 的隐花植物分泌物和次生代谢物质复杂多样，对种子萌发产生不同影响。 研究发现 ＢＳＣ 对种

子萌发的影响具有种特异性［３１］。 化学沥滤液和胞外多糖（Ｅｘｏｐｏｌｙｓａｃｃｈａｒｉｄｅ ＥＰＳ）可抑制某些植物的种子萌

发［４２］。 物种 Ｅｎｎｅａｐｏｇｏｎ ｃｙｌｉｎｄｒｉｃｕｓ 对地衣、蓝藻释放的化学物质和 ＥＰＳ 具有一定的敏感性。 在灭活后，滤出

液处理种子萌发率显著增加。 念珠藻属蓝藻对草本物种 Ｈｏｒｄｅｕｍ ｊｕｂａｔｕｍ 萌发和生长的抑制作用最强，是由

于蓝藻毒素能够减少植物根的生长［５］。 滤出液浓度的变化会对种子萌发产生不同效应，具鞘微鞘藻

（Ｍｉｃｒｏｃｏｌｅｕｓ ｖａｇｉｎａｔｕｓ）、眼点伪枝藻（Ｓｃｙｔｏｎｅｍａ ｏｃｅｌｌａｔｕｍ）的胞外多糖对粗枝猪毛菜（Ｓａｌｓｏｌａ ｓｕｂｃｒａｓｓａ）的种子

萌发表现为低浓度抑制、高浓度促进作用，地木耳（Ｎｏｓｔｏｃ ｃｏｍｍｕｎｅ）的胞外多糖仅在高浓度时对粗枝猪毛菜

的种子萌发具有促进作用，眼点伪枝藻和地木耳对小花荆芥（Ｎｅｐｅｔａ ｍｉｃｒａｎｔｈａ）、琉苞菊（Ｈｙａｌｅａ ｐｕｌｃｈｅｌｌａ）种
子萌发具有抑制作用［４３］。 但是，也要一些试验研究发现 ＥＰＳ 对植物的种子萌发和幼苗生长有益，用提纯的鞘

藻属和念珠藻属蓝藻培养基处理，对实验物种种子萌发均无抑制作用，且对两个物种 Ｓｅｎｎａ ｎｏｔａｂｉｌｉｓ，Ａｃａｃｉａ
ｈｉｌｌｉａｎａ 的种子萌发、幼苗存活具有积极的影响［４４］。

地衣对种子萌发和幼苗生长的作用因地衣物种和植物物种组合而异［１４，３４，４５］。 地衣通过化感作用，能够

抑制黑云杉种子萌发和幼苗生长［４６］。 地衣组织中的渗滤液会抑制种子发芽，任何新长出的幼苗的菌根发育

也会受到抑制［４７］。 地衣的直接化感作用可能抑制萌发、胚根和胚轴的生长。 苔藓植物的化感作用通过影响

种子植物和其他苔藓植物的物种组成来塑造生态系统。 ２０ 世纪下半叶以来，人们在苔藓植物中发现了多种

具有化感活性的化学物质，实验室研究表明，这些化学物质对周围植物的萌发、生长具有抑制作用［４８］。 在标

准的实验室试验中，从苔类植物中分离出的几种物质均显示出植物毒性，抑制种子萌发和幼苗生长［４９⁃５０］。
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但是，大多数关于化感作用的研究都是实验室内完成的，通常使用高浓度的提纯化合物进行试验，而在田

间条件下化感作用的明确证据很少［５１］。 在田间条件下，化感作用被认为通过抑制土壤微生物和菌根真菌间

接影响幼苗生长［４７］。 此外，化感作用取决于特定的次生化合物和植物种类。 所以，组成 ＢＳＣ 的隐花植物的次

生代谢产物对种子萌发、幼苗生长影响机制还缺乏明确的认识，次生代谢产物物质复杂，对植物活性影响机制

不同，同时受到浓度，试验条件和自然条件中气候、土壤、微生物等因素在内的诸多条件综合影响，实验室结果

可能并不能真正反映野外自然状态。 所以，还需要更多揭示植物生理生化机制的室内控制试验与野外监测协

同研究，才能全面揭示 ＢＳＣ 化感作用对种子萌发与幼苗出苗的影响。
２．２　 ＢＳＣ 间接作用对种子萌发与出苗的影响

２．２．１　 改变水分有效性

水分有效性对种子萌发期间的吸胀、代谢活动、胚根生长至关重要。 而不同类型 ＢＳＣ 因其生理结构不

同，对有效水分的保持能力不同，从而对种子萌发产生差异性影响。 以地衣为主的生物结皮，特别是壳状、叶
状或鳞状地衣的表面，通常是硬化和疏水的，会影响种子与土壤接触，使种子暴露于结皮表面的干燥环境，从
而导致萌发率和出苗率下降［４０，５２］。 相比之下，苔藓生长形成的软垫较为松散，并能捕获包括露水和雾等多形

式的水，从而增加水分有效性［５３］，促进种子萌发、出苗。 Ｓｅｒｐｅ 等［５４］ 研究发现高藓和短苔结皮通过影响水分

状况来影响种子发芽过程，短苔类为主的结皮对种子水分状况有负向影响，可显著降低种子萌发。 与短藓结

皮相比，高藓结皮可增加了种子平均发芽率。 但是，如果苔藓高度超过一定值，限制其表面种子与土壤接触，
反而会抑制种子萌发［２２］。

结皮对种子萌发的抑制作用会随水分状况改变。 Ｌａｎｇｈａｎｓ 等［４１］研究发现持续浇水处理与间断浇水处理

相比能使出苗率增加，自然浇灌的样品在处理（裸沙、ＢＳＣ）之间往往没有显著差异，即结皮的抑制作用取决于

水的有效性。 当相对湿度为 １００％时，地衣结皮对种子萌发限制消失［４０］。 Ｆｕｎｋ 等［５５］对比分析裸地和 ＢＳＣ 生

境不同水分处理下种子萌发速度，发现干旱条件下，ＢＳＣ 显著降低了种子萌发率和萌发速度。 此外，当降水增

加时，土壤含水量增加，ＢＳＣ 对田间种子萌发和存活的抑制变得不明显［４２，５２］。 因此，今后的研究要注意 ＢＳＣ
与水分有效性耦合作用对种子萌发、出苗影响，才能更加准确预测气候背景下，降雨模式变化与 ＢＳＣ 协同如

何驱动种子植物更新与植被动态。
２．２．２　 改变养分有效性

ＢＳＣ 能够通过固氮菌固氮，增加表层氮素；通过拦截尘粒，增加黏粒和相应的养分元素（如 Ｎ、Ｐ、Ｋ、Ｍｇ、
Ｃｕ、Ｆｅ、Ｍｎ）。 随着 ＢＳＣ 发展，土壤团聚体稳定性、土壤持水性、土壤有机碳、土壤 Ｎ 都有增加［５６⁃５７］。 ＢＳＣ 还可

以通过矿物、菌丝和有机聚合物的相互作用将营养矿物稳定于地表［５８］，提高表层土壤养分固持能力，减少土

壤表聚养分的深层渗漏和随径流流失［５９］。 在干旱贫瘠生态系统，这些营养元素富集对于种子萌发，尤其是幼

苗生长及其重要。
此外，发育良好的 ＢＳＣ 层的叶绿素 ａ 和有机质含量明显增加，呈现出较高的微生物群落活性和生物

量［６０］。 如苔藓结皮形成后，土壤中细菌和真菌数量多、多样性高，这些细菌和真菌活动能提高土壤养分有效

性［６１］。 所以，ＢＳＣ 增加表层土壤养分和微生物活性、富集养分元素、分泌生长激素，对打破种子休眠、种子萌

发和幼苗早期生长产生重要的影响。 目前，越来越多的研究发现土壤微生物群落对植物群落发展具有重要影

响，因而应将 ＢＳＣ 对表层土壤养分、生物学性质的影响与种子萌发生理学结合，从 ＢＳＣ 对养分元素、生长激素

改善的角度揭示其对种子萌发和幼苗生长的影响。
２．２．３　 改变温度

ＢＳＣ 的生长改变地表的颜色和粗糙度，改变土壤湿度，综合影响表层土壤的温度。 ＢＳＣ 对土壤热特性的

影响不仅取决于反照率，还取决于 ＢＳＣ 对土壤热特性的影响［６２］。 所以，在一些高温限制情况下，ＢＳＣ 降温能

够改善种子萌发和幼苗生长微生境。 在火烧后的杉林恢复过程中，苔藓结皮的发育，与地衣结皮相比，降低了

表层土壤温度，降低了蒸腾，增加了土壤水分，使黑云杉种子在苔藓结皮上发芽率和出苗率高于地衣结皮［４６］。
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同时，在一些高海拔、高纬度地区，ＢＳＣ 能提高土壤温度［３］，结皮层中某些有机物质可以提升辐射吸收，
在一定程度上提高土壤的温度，从而促进种子萌发和定居［６３］。 Ｓｔｉｐａ ｃａｐｅｎｓｉｓ 种子初夏散布，能够进入 ＢＳＣ 脱

水产生的小裂缝，ＢＳＣ 处于空旷斑块，光照充足，温度较高，提高了结皮表面和结皮中存储的 Ｓ．ｃａｐｅｎｓｉｓ 种子的

萌发率［６４］。 在高山矮灌木植被中，地衣层缓冲了极端的土壤温度和干旱天气下的土壤干燥，地衣层幼苗更新

率总体高于裸地。 地衣通过保持土壤水分和防止由于高反射率和低导热系数而导致的极端温度，从而促进幼

苗的生存［５１］。 Ｈａｗｋｅｓ 等［３８］发现，在较严重的环境压力下，地衣结皮对种子植物负面影响变弱。 所以，ＢＳＣ 对

植物更新的影响存在环境梯度效应，在研究 ＢＳＣ 对种子萌发出苗影响时，应将其放在大的生态背景中，设置

一定的环境梯度，以科学认知 ＢＳＣ 的生态作用，尤其是反映气候变化后可能产生的生态效应。
２．３　 种子本身特性与 ＢＳＣ 作用对其萌发与出苗的影响

不同类型种子萌发和出苗对 ＢＳＣ 响应的差异部分是由于种子外部形态的差异造成的。 种子一些形态特

征可增加其在 ＢＳＣ 上萌发与出苗的机会：如埋藏机制、粘液分泌能力、动物体内传播、非生物传播（风力、水
力）等［２２，６５，６６］。 研究表明，大种子的出苗，特别是那些有附属物（如翅、冠毛）的种子，往往受到 ＢＳＣ 的抑

制［２０，３２，３６，６７］。 而小而光滑的种子、长型种子、具有吸湿芒的种子等受到的抑制较小或不受抑制［６８］。 附属物也

可降低种子与土壤表面的接触或阻碍种子进入土壤裂隙［６７］，这一机制多被用来解释 ＢＳＣ 抑制大种子、具附属

物种子、外来物种种子与土壤接触，进而限制萌发的驱动因素［６，６９］。 ＢＳＣ 被扰动后，组成群落的物种种子大小

更加多样化，而在保存良好的 ＢＳＣ 中，组成群落的物种种子大小更加集中，这表明 ＢＳＣ 在种子萌发和幼苗建

立过程中起到了过滤的作用［１４，７０］，影响群落物种组成。
大量研究发现，与乡土物种相比，ＢＳＣ 对外来物种种子萌发的抑制作用更强［６，３３，３９，７１］，或者 ＢＳＣ 对乡土物

种更新没有影响，甚至具有促进作用，但是对外来物种多表现出抑制作用［１２，７２］。 有时，外来物种种子因具有

大的附属物而减少了与土壤表面的接触，并难以进入 ＢＳＣ 的小裂缝，使种子暴露于被捕食和干旱风险中［７３］。
种子生理特性也可能促进乡土种子的萌发，因为 ＢＳＣ 以多种方式改变微环境，能够满足这些植物种子萌发的

生理需求，如 ＢＳＣ 改变地表温度、光照、水分、养分及代谢产物等。 但是，存在单独因素或多因素共同影响，使
得外来物种不适应这种独特苗床特征，从而限制了外来物种的种子萌发和出苗。

自然生境中，种子植物与 ＢＳＣ 共生是长期相互作用形成的，ＢＳＣ 在不同形态种子保存、影响种子萌发与

幼苗建植等方面形成环境筛效应，影响种子植物更新过程、群落演替与发展。 所以，当气候变化或外部干扰发

生时，会影响 ＢＳＣ 的类型及完整性，继而影响种子的保存、萌发、出苗等过程，影响地上植被的发展。 因此，应
加大研究，明确温度和水分组合情况变化、各类活动干扰、外来物种迁入、人工植被建设等情况下 ＢＳＣ 对种子

保存、萌发、幼苗建植的潜在影响，为科学预测未来植被发展奠定基础。

３　 ＢＳＣ 对幼苗建植的影响

ＢＳＣ 对其表面萌发种子的扎根和其下层种子出苗以及幼苗早期根系生长有影响，进而作用于幼苗建植

过程。
３．１　 ＢＳＣ 物理障碍对幼苗建植的影响

ＢＳＣ 的表面物理特征影响幼苗扎根而阻碍其建植，土壤结皮厚度增加，种子胚根下扎所需要克服的机械

障碍随之增大，当土壤穿透阻力大于 ２．０ ＭＰａ 时，即便土壤湿润，根系伸长都会受到显著限制［７４］。 而风沙土

和黄绵土藓结皮层最大穿透阻力最高达 ３．７４ ＭＰａ 和 ８．０１ ＭＰａ［７５］。 所以，幼苗根系很难穿透结皮层，导致幼

苗建植成功率显著下降［７６⁃７７］。 首先，散落于 ＢＳＣ 上的种子发芽后根尖无法扎入结皮，造成大约 ６０％的根尖坏

死［４０］。 其次，根尖不能穿透结皮层，胚根的生长将种子从苗床上推开 １⁃３ 天，使幼苗暴露于干燥风险之中，增
加了幼苗建植失败率［３３］，因此，厚而连续的菌体被认为对扎根有很强的阻碍［１４］。 反之，对结皮层的扰动可促

进幼苗扎根和建植［５２］。 此外，地衣菌体因水分波动而膨胀和收缩，幼苗由于反复的地衣活动而被拉出土体造

成根系伤害［５１］。 第三，ＢＳＣ 限制幼苗扎根，从而限制幼苗获取水分和养分［３９⁃４０］，也是结皮表面幼苗死亡的主
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要原因之一。 因此，即使有活力的种子最终在结皮上萌发，其成功建植和存活的前景将在很大程度上受到胚

根无法穿透结皮层的限制［３９］。 ＢＳＣ 的存在，与水分胁迫等因素共同限制了幼苗扎根和根系的伸长、生长。 此

外，ＢＳＣ 形成物理障碍限制结皮下幼苗钻出，使一些萌发的幼苗建植失败［４１］。
但是，一些情况下，ＢＳＣ 的存在增加了表层土壤的含水量，苔藓结皮土壤含水量显著高于地衣结皮土壤含

水量，地衣结皮土壤含水量显著高于蓝藻结皮土壤含水量。 发育有完整的苔藓和地衣结皮的土壤水分显著高

于受干扰的土壤。 ＢＳＣ 的发育能够提高水分有效性而促进幼苗的存活与生长，一定程度上提高建植成功

率［３９，５４］。 所以，当幼苗能够扎根进入土壤或能够从结皮层下出苗时，ＢＳＣ 对土壤水分、养分的改善会增加幼

苗存活和建植成功率。
３．２　 ＢＳＣ 化学作用对根系生长的影响

组成 ＢＳＣ 的隐花植物分泌次生代谢产物，对种子植物根系生长产生不同的效应。 蓝藻能够分泌促生长

物质，如生长素、细胞分裂素和赤霉素［７８］，在植物生长、代谢和发育调节中具有重要的功能，可促进多物种生

长。 藻（Ｐｈｏｒｍｉｄｉｕｍ ｔｅｎｕｅ）的胞外多糖能够促进沙生豆科灌木植物（Ｃａｒａｇａｎａ ｋｏｓｈｉｎｓｋｉｉ）的萌发（萌发率，发芽

势）和幼苗根系生长，促进幼苗生理活性与养分吸收；其原因是，胞外多糖的存在通过影响电子传递链而提高

种子的发芽率、离子吸收和光合活性，通过消除活性氧而降低氧化损伤等方面促进沙漠灌木物种生长［７９］。 利

用蓝藻菌提取物处理种子，对本地植物种子萌发和幼苗生长有积极的影响［４４］；蓝藻接种液预处理种子，能促

进非固氮物种的幼苗根系生长［８０］。 但是，一些蓝藻毒素抑制特定物种根系生长，并引起根形态改变，严重影

响水分的吸收，而限制其幼苗建植，进而对种子植物进行筛选，影响群落物种组成［５］。 苔藓植物配子体水提

液对林木种子萌发和幼苗生长均表现出强的化感作用，尤其表现在对树木幼苗生长的抑制方面［８１］。 组成

ＢＳＣ 的隐花植物具有丰富的代谢产物，而且随着生存条件的变化而变化，这些特性对特定物种的萌发和幼苗

生长会产生影响，但其具体代谢产物的作用途径、发生作用的浓度、作用机理及对植物群落影响的综合效应还

有待于深入研究。
３．３　 ＢＳＣ 间接作用对幼苗建植的影响

ＢＳＣ 通过调节土壤水分、养分、土壤物理性质等，间接地影响幼苗建植和生长。 与沙土相比，ＢＳＣ 的发育

增加了表层土壤含水量，和有机碳、速效磷、速效氮等土壤养分。 一旦植物克服萌发、出苗限制，具有 ＢＳＣ 的

斑块相对裸沙对幼苗生长有不同程度的促进作用［３６，７１］。 在水分匮乏时，ＢＳＣ 能够减少蒸腾，保持土壤水分。
３ ｃｍ 深度的土壤水分监测显示，与裸地相比，蓝藻结皮覆盖的土壤含水量更高，土壤水分流失更慢。 较发达

的蓝藻结皮条件下的非降雨水输入量也高于裸地，对幼苗生长有促进作用［８２⁃８３］。 而且，ＢＳＣ 使土壤水分持续

有效，从而促进幼苗存活和生长［８４］。 因此，ＢＳＣ 可以缓解干旱的影响，这在未来全球变暖的情况下可能是至

关重要的。
ＢＳＣ 通过改善土壤化学性质和养分条件，提高植物的资源可用性［１２，６８］。 ＢＳＣ 增加了所有试验物种组织

中氮元素含量，整体上促进了幼苗生长，尤其是草本植物［６７］。 地衣和苔藓结皮能改善土壤的水分、养分、温度

条件，促进物种 Ｓｔｉｐａ ｂａｒｂａｔａ 和 Ｓ． ｃａｐｅｎｓｉｓ 的建植、存活［８５］。 ＢＳＣ 组成物种变化，与环境相作用，对幼苗存活

率、高度、生物量、根系生长、组织水分和微量营养物质有显著影响。 Ｔｈｉｅｔ 等［８６］在沙丘生态系统研究中发现，
藻类结皮和苔藓结皮使幼苗存活率和活力增加，而地衣－苔藓结皮降低了这些植物的反应。 特定的气候条

件，ＢＳＣ 物种构成、演替阶段等，对入渗的促进亦或阻碍，增加径流等作用会出现差异［８７］，对幼苗建植也会出

现不同的效应。 因此，开展更多的野外跟踪调查，才能更好的了解 ＢＳＣ 对幼苗建植和生长的影响，尤其是在

气候变化背景下，为预测未来植被发展趋势提供依据。

４　 结论与展望

ＢＳＣ 作为陆地生态系统地表重要组成部分，对生态过程产生一系列影响，其中对种子传播、萌发、出苗与

幼苗建植、生长等过程产生重要影响。 全球而言，相关研究主要涉及的生境类型包括荒漠（热带、温带）、草
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原、疏林、高山、极地等。 研究表明，ＢＳＣ 对种子植物的影响机制在于其通过改变土壤性状（地表粗糙度、土壤

温度、湿度、养分含量、酸碱度、土壤稳定性、土壤生物特性等）以及自身分泌次生代谢产物来影响种子植物更

新的关键环节，对植物种群更新和群落物种组成与空间格局产生重要影响，对植物多样性的维持与生态系统

功能实现具有重要作用。
目前，ＢＳＣ 对种子萌发与幼苗建植的影响还存在争议。 这些研究结果受到多种因素的影响，如组成生物

结皮的隐花植物差异（物种、发育阶段、组合状况等），试验种子植物物种差异（种子形态特征、萌发性状、幼苗

根系生长性状、物种起源、生长习性），气候条件（干旱 ／高温为主要胁迫因素、低温为主要胁迫因素），试验控

制条件（室内试验、野外观测、结皮扰动、结皮层生物灭活、水分控制、混合结皮或单一结皮、结皮生物次生代

谢产物溶液提取方式及浓度等）诸多因素。 同时，ＢＳＣ 的物理障碍、化学作用以及间接地对水分、养分有效性

等条件的综合作用影响种子萌发与幼苗存活及建植。
然而，利用传统的萌发试验、简单的对比试验研究 ＢＳＣ 对种子萌发、幼苗建植影响不能够揭示其内在影

响机制，使相关研究难以深入。 因此，应加大学科交叉，引入分子生物学、植物生理学、生物化学等微观机理研

究，对地遥感、野外生态因子过程监测、控制实验等宏观、中观研究，再结合模型模拟、数据挖掘等多种手段研

究揭示 ＢＳＣ 对种子传播、萌发和幼苗建植的影响机制。 例如，通过对组成 ＢＳＣ 的物种与相应地区的种子植物

谱系分析，按演化关系对隐花植物和种子植物进行分类，探讨类群层面的相互作用关系，弥补原来单个物种研

究的不足；加大生理学研究，更加具体的研究 ＢＳＣ 对微环境改变是如何在生理层面影响种子萌发和幼苗生长

的，为科学建立模型奠定数据基础；通过对地遥感，实时快速的监测 ＢＳＣ 对地表温度、水分的影响，结合气候

变化、生境干扰等，研究 ＢＳＣ 演化发展对近地表微环境的改变对区域植物更新过程的影响；通过野外生态因

子过程观测与幼苗动态监测，产生过程数据，揭示自然状态下 ＢＳＣ 对幼苗更新的影响；与水文过程模型、土壤

侵蚀模型结合，揭示 ＢＳＣ 对地表微形态改变等对径流、风速影响而对种子传播的影响，揭示自然状态种子分

布与微生境结合状况，再与幼苗更新监测数据结合，预测植物群落发展规律。 在当前全球变化背景下，生物多

样性丧失和土地荒漠化对地球生态系统可持续发展带来的挑战。 干旱、半干旱、高山、高纬度等生态脆弱区易

受到影响，温度、降水等基本气象要素的变化，势必引起 ＢＳＣ 物种组成结构变化，掌握种子植物和 ＢＳＣ 中隐花

植物的物种间特异性相互作用机制，并将这些因素引入相关预测发模型，为科学评估气候变化背景下 ＢＳＣ 与

种子植物协同变化的植被发展提供科学依据。
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