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喀斯特石漠化区苔藓结皮覆盖土壤微生物

残体碳积累及其驱动机制
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摘  要： ［目的］ 为阐明喀斯特石漠化梯度下苔藓结皮覆盖土壤中土壤养分、微生物群落、微生物残体碳及其

对土壤有机碳贡献的变化特征，揭示影响微生物残体碳积累的关键环境因子和微生物学机制。  ［方法］ 以云

南省曲靖市沾益区岩溶峡谷石漠化区为研究区，在无退化、轻度退化、中度退化和重度退化样地采集苔藓

结皮层（0~1 cm）和结皮下层（1~5 cm）土壤，测定土壤养分、微生物群落结构、微生物生物量及微生物残体

碳含量。  ［结果］ 在苔藓结皮覆盖土壤中，随石漠化程度加深，有机碳（SOC）、全氮（TN）、微生物生物量碳

氮（MBC、MBN）总体升高，至重度退化阶段达到峰值；就垂直分布而言，结皮层 SOC、TN、全磷（TP）、
MBC、MBN 和微生物生物量磷（MBP）含量分别较结皮下层提高 19.13%、29.61%、10.45%、97.47%、

97.08% 和 36.21%。细菌残体碳（BNC）、真菌残体碳（FNC）和微生物残体碳（MNC）储量随石漠化程度加

深呈增加趋势，且多数情况下结皮层储量高于结皮下层。FNC 对 SOC 的贡献高于 BNC，且 FNC 与 SOC
的相关性亦强于 BNC。细菌群落对土层深度的响应更敏感，而真菌群落对石漠化等级的变化响应更显著；

随机森林分析显示，在结皮层土壤中，真菌 Shannon 指数与 FNC 呈显著负相关；在结皮下层土壤中，细菌

Shannon 指数与 BNC 呈显著正相关。Mantel 分析表明，2 个土层 MNC 储量均与土壤养分和微生物生物量

显著相关，其中结皮层 MNC 主要与细菌的生活史策略相关，而结皮下层则主要与真菌的生活史策略相关。

［结论］ 苔藓结皮能显著增强喀斯特石漠化土壤的养分含量和微生物活性，进而促进微生物残体碳积累与固

存，其中尤以真菌残体对有机碳的固持作用更为突出。微生物残体碳的形成受土壤养分、微生物活性、群落

组成与生活史策略的共同调控，且在结皮层与结皮下层间存在差异。研究结果表明，苔藓结皮是喀斯特石

漠化区土壤碳库恢复的重要生物驱动力，可为石漠化土壤碳汇提升和生态恢复措施优化提供科学依据。
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necromass carbon， and their contributions to soil organic carbon in moss-dominated biocrusts of karst rocky 
desertification areas， and to identify the key environmental factors and microbial mechanisms underlying the 
formation of microbial necromass carbon. ［Methods］ The study was conducted in rocky desertification areas in 
Zhanyi District， Qujing City， Yunnan Province. Soil samples were collected from the moss-dominated biocrust 
layer （0-1 cm） and the sub-layer （1-5 cm） at sites representing non-degraded， lightly degraded， moderately 
degraded， and severely degraded conditions. Soil nutrients， microbial community structure， microbial biomass， and 
microbial necromass carbon were subsequently analyzed. ［Results］ The results showed that， in moss-covered 
soils， soil organic carbon， total nitrogen， microbial biomass carbon， and microbial biomass nitrogen generally 
increased with increasing rocky desertification severity， reaching their highest values at the severely degraded stage. 
Vertically， soil organic carbon， total nitrogen， total phosphorus， microbial biomass carbon， microbial biomass 
nitrogen， and microbial biomass phosphorus were 19.13%， 29.61%， 10.45%， 97.47%， 97.08%， and 36.21% 
higher in the biocrust layer than those in the sub-layer， respectively. Bacterial necromass carbon， fungal necromass 
carbon， and microbial necromass carbon increased with increasing rocky desertification severity， and were generally 
higher in the biocrust layer than in the sub-layer. The contribution of fungal necromass carbon to soil organic carbon 
was higher than that of bacterial necromass carbon， and the correlation between fungal necromass carbon and soil 
organic carbon was stronger than that between bacterial necromass carbon and soil organic carbon. Bacterial 
communities were more sensitive to soil depth， whereas fungal communities were more responsive to the severity of 
rocky desertification. Random forest analysis showed that the fungal Shannon index was significantly negatively 
correlated with fungal necromass carbon in the biocrust layer， while the bacterial Shannon index was significantly 
positively correlated with bacterial necromass carbon in the sub-layer. Mantel analysis showed that microbial 
necromass carbon in both soil layers was significantly correlated with soil nutrients and microbial biomass. Microbial 
necromass carbon in the biocrust layer was mainly associated with bacterial life-history strategies， whereas 
microbial necromass carbon in the sub-layer was mainly related to fungal life-history strategies. ［Conclusion］ Moss 
biocrusts can significantly enhance soil nutrient availability and microbial activities in karst rocky desertification 
areas， thereby promoting the accumulation of microbial necromass carbon and its contribution to soil organic 
carbon， with fungal necromass playing a more prominent role in enhancing the stabilization of soil organic carbon. 
The formation of microbial necromass carbon is jointly regulated by soil nutrients， microbial activities， community 
composition， and life-history strategies， and differs between the biocrust layer and the sub-layer.
Keywords: moss biocrust； karst rocky desertification； microbial community； microbial necromass carbon
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生 物 结 皮（biological soil crusts，BSCs）是 由 蓝

藻、细菌、真菌、地衣和苔藓等生命体通过菌丝体、假

根和分泌物与土壤表层颗粒紧密结合形成的复杂有

机复合体［1］，广泛分布于干旱、半干旱及生态脆弱区

地表，约覆盖全球陆地表面积的 12%［2］。作为陆地生

态系统表层的重要组成部分，生物结皮在稳定土壤

结构、减少地表侵蚀、调节水分入渗、促进碳氮循环

和推动退化生态系统恢复中发挥着关键作用［3］。相

较于藻结皮和地衣结皮，处于演替高级阶段的苔藓

结皮具有更强的保水固土能力和养分富集效应，能

够改善土壤表层微环境、增加有机质输入和增强生

物活性，进而促进土壤有机碳和微生物生物量的积

累，并对下覆土壤生态过程产生持续影响［4］。作为生

物结皮演替的关键阶段，苔藓结皮对土壤生态过程

的作用应受到更多关注。

土壤微生物是土壤生态系统中最活跃的生物组

分之一，直接参与有机质分解、养分矿化与转化、元

素生物地球化学循环及植物 -土壤反馈等关键过

程［5］。土壤微生物群落组成与多样性对外界环境变

化高度敏感，显著受制于土地利用方式［6］、植被类

型［7］、环境梯度［8］等因素。生物结皮的发育和演替也

可通过改变土壤表层微环境来进一步调控微生物群

落组成及功能［9］。与此同时，微生物残体碳（micro-
bial necromass carbon，MNC）是微生物死亡后的残体

及其代谢产物经转化形成的一类重要有机碳组分，

主 要 包 括 细 菌 残 体 碳（bacterial necromass carbon，
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BNC）和 真 菌 残 体 碳（fungal necromass carbon，
FNC）。作为土壤稳定性有机碳库形成的重要物质

基础，其积累与保存受到底物供给、微生物群落特征

及环境条件的共同调控［10］。由于真菌和细菌在资源

利用方式、细胞结构组成及残体稳定机制上存在差

异，不同微生物类群对微生物残体碳形成及土壤有

机碳固持的贡献各不相同［11］。苔藓结皮通过调节土

壤表层水热条件、养分供给和有机底物输入等方式

改变土壤微生物群落结构，尤其是真菌与细菌的相

对比例，进而影响微生物残体碳的来源与积累［12］。

然而，当前关于喀斯特地区苔藓结皮覆盖下土壤微

生物群落及微生物残体碳变化特征的研究仍较为有

限，尤其缺乏对不同石漠化退化程度下二者的响应

规律及其驱动机制的深入认识。

喀斯特地区属于典型的生态脆弱区。因长期遭

受强烈侵蚀、土壤退化和人为干扰，该地区逐渐演变

为典型的喀斯特石漠化景观，呈现土层浅薄、基岩裸

露率高、土壤保水保肥能力弱和生境异质性强等特

征［13］。苔藓结皮是喀斯特地表重要的生物覆盖形

式，在维持土壤结构稳定、改善土壤微环境和促进退

化生态系统恢复等方面发挥着重要作用［14］。尽管黄

土高原和荒漠化地区已开展大量相关研究［15-16］，并侧

重分析生物结皮对土壤理化性质［17］、酶活性［18］和微

生物特征［19］的影响，有关喀斯特石漠化地区苔藓结

皮覆盖下土壤微生物群落、微生物残体碳及其对土

壤有机碳贡献的研究仍鲜有报道，其关键驱动因素

亦不清楚。基于此，本研究以滇东曲靖市沾益区岩

溶 峡 谷 石 漠 化 区 为 研 究 区 ，选 取 无 退 化（non-
degraded，ND）、轻度退化（light degradation，LD）、中

度 退 化（moderate degradation，MD）和 重 度 退 化

（severe degradation，SD）4 种退化程度下的苔藓结皮

覆盖土壤为研究对象，通过采集结皮层与结皮下层

土壤样品，分析不同石漠化退化程度下苔藓结皮覆

盖土壤的理化性质、微生物群落组成与多样性、微生

物残体碳及其对土壤有机碳贡献的差异特征，并探

讨驱动微生物残体碳变化的关键环境因子和微生物

学机制，以期为喀斯特石漠化区土壤碳库形成机制

研究及生态恢复提供理论依据。

1　材料与方法
1.1　研究区概况

研究区位于云南省曲靖市沾益区（25°48′N，103°
50′E），地处乌蒙山系南延的滇东高原喀斯特山地核

心部位，属于低纬度高原季风气候，年平均降水量

1 036 mm，年平均气温 15.1 ℃。该区域喀斯特地貌发

育广泛，生态系统较为脆弱，土壤类型以山原酸性红

色土壤（山地红壤）为主，植被类型则呈现典型的亚热

带特征，且以常绿阔叶林和针叶林等为主要构成。

1.2　试验设计与样品采集

依据石漠化等级的分类标准［20］，选取不同退

化程度石漠化区域的苔藓结皮作为研究对象，涵

盖轻度（LD）、中度（MD）与重度（SD）3 种退化程

度，并设置无退化区域（ND）作为对照（表 1）。在

具体选取样点时，以喀斯特石漠化等级特征明显、

苔 藓 结 皮 发 育 良 好 为 准 ，并 满 足 距 道 路 3 km 以

上，以最大限度减少人为干扰。在每个石漠化等

级分别设置 5 个 10 m×10 m 的独立样地，同一等

级样地间距不小于 300 m。各采样点选择苔藓结

皮连续发育、无明显草本和灌木覆盖的斑块，并避

开植物根系密集区和明显凋落物堆积区。采样前

轻轻去除表面凋落物，尽量保留完整苔藓结皮结

构。每个样地内分别采集结皮层（0~1 cm）和结

皮下层（1~5 cm）土壤各 5 份，并将同一样地内同

一土层样品混合为 1 个复合样品。收集到的土样

过 2 mm 筛，每个土壤样品分成 3 份：第一部分在

室温下进行风干，用于测定 pH、有机碳（SOC）、全

氮（TN）、全磷（TP）；第二部分在 4 ℃ 下保存，用

于测定微生物生物量碳（MBC）、微生物生物量氮

（MBN）、微 生 物 生 物 量 磷（MBP）；第 三 部 分 于

−80 ℃ 的条件下储存，用于微生物测序分析及氨

基糖测定。

1.3　样品测定

土壤 pH 采用电极电位法以 2.5∶1 的水土比分析

pH（pHS-3 C）；SOC 采用重铬酸钾容量法（外加热

法）测定，土样用 H2SO4处理并放置过夜，期间用保鲜

膜密封以防氧化；TN 经消解后采用 Kjeltec 8400 全

自动定氮仪（丹麦富斯公司）测定；TP 采用 710 ICP-
OES 电感耦合等离子体发射光谱仪（美国安捷伦科

技公司）测定。MBC、MBN、MBP 采用氯仿熏蒸-提

取法进行测定。

土壤氨基糖测定方法，采用邻苯二甲醛（OPA）

柱前在线衍生 -高效液相色谱法测定氨基糖［21］，主

要包括胞壁酸（MurA）和氨基葡萄糖（GlcN）。称

取 1 g 鲜土于水解管中，加入盐酸，在烘箱中水解 6 
h，待水解液冷却至室温后，摇匀溶液静置过夜。

用 N-Evap-112 氮吹仪（Organomation，美国）在氮气

水浴 30 ℃吹干，超纯水再次吹干后过滤，该土壤氨

基糖提取液于 4 ℃ 保存待测。本研究利用含有 4
种 氨 基 糖 的 混 合 标 准 样 品 进 行 定 量 分 析 ，使 用

Ultimate 3000 高效液相色谱仪（Thermo Fisher，美
国）测定。
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土 壤 微 生 物 扩 增 子 分 析 方 法 ，使 用 Fast-
DNA®SPIN 土 壤 试 剂 盒（MP Biomedicals，Santa 
Ana，CA）提取总基因组 DNA。通过琼脂糖凝胶电泳

检测基因组 DNA 的完整性，通过 Nanodrop 2000 和

Qubit3.0 分光光度计检测基因组 DNA 浓度和纯度。

16 S rRNA 基因的Ⅴ 4-Ⅴ 5 高变区用引物 515 F（5′

-GTGCGCMGCCGG-3′）和 907 R（5′-CCGTCAA-
TTCMTTTRAGTTT-3′）扩 增 ，用 引 物 ITS1（5′

-CTTGTCATTTAGAGAAGTAA-3′）和 ITS2（5′

-GTGCGTTCTTCATCGATGC-3′）扩增 ITS1 基

因的 ITS1高变区。PCR在以下条件下运行：在 94 ℃下

变性 5 min，30个循环（94 ℃30 s，52 ℃30 s，72 ℃45 s），
然后在 72 ℃下延长 10 min。扩增产物经 1.0% 琼脂糖

凝胶电泳验证。最后，使用 Illumina NovaSeq 6000 测

序仪测序，原始读取序列在 QIME2 中进行处理，使用

cutadapt插件修剪适配器和引物序列，DADA2插件用

于 质 量 控 制 和 识 别 扩 增 子 序 列 变 体（Amplicon 
Sequence Variants，ASV）。细菌 ASV 代表序列的分

类分配由在 SILVA（版本 138.1）上训练的预训练

Naive Bayes分类器以置信阈值 0.8执行，真菌 ASV 代

表序列的分类分配由在 UNITE（版本 9.0）上训练的预

训练 Naive Bayes分类器以置信阈值 0.6执行。

1.4　数据处理与分析

1.4.1　微生物残体碳含量计算　真菌残体碳（FNC）

和细菌残体碳（BNC）的计算公式为［22］：

FNC = ( GlcN
179.17 - 2× MurA

251.3 )× 179.17× 9 （1）

BNC = MurA × 45 （2）
MNC = FNC + BNC （3）

式中：FNC、BNC 和 MNC 分别为真菌残体碳、细菌

残体碳和微生物残体碳含量，mg/g；GlcN 和 MurA 分

别 为 氨 基 葡 萄 糖 和 胞 壁 酸 含 量 ，mg/g；179.17 和

251.3 分别为氨基葡萄糖和胞壁酸的相对分子质量；9
和 45 为残体碳转换系数。

1.4.2　统计分析　所有统计分析和可视化均使用

SPSS 26、Origin 和 R （版本 4.3.2）软件进行。采用双

因素方差分析确定固定因子土层深度（苔藓结皮层、

结皮下层）和石漠化等级（无、轻度、中度、重度）及其

交互作用对作为响应变量的各项土壤性质的影响。

通过 Kruskal-Wallis 检验和 Duncan 检验（以 p<0.05
为统计学显著性差异标准）分析不同退化程度及不

同土层深度下 BNC、FNC 和 MNC 储量及其对 SOC
的贡献，并使用直方图和线性回归进行可视化。基

于细菌和真菌 ASV 水平的 Bray-Curtis 距离矩阵，采

用 非 度 量 多 维 尺 度 分 析（non-metric multidimen-
sional scaling，NMDS）表征不同石漠化等级和土层间

微生物群落结构差异。采用 Shannon 指数表征微生

物多样性，通过线性回归模型探究 MNC 与微生物多

样性的关系，结合随机森林模型筛选对 BNC 和 FNC
储量影响最大的微生物门类。使用 Mantel r 相关性

分析微生物残体碳与土壤理化性质、Shannon 指数和

微生物生活史策略间的关联。

2　结果与分析
2.1　不同退化程度下苔藓结皮对土壤理化性质的

影响

本研究发现，土层深度和石漠化不同退化程度

及其交互作用显著影响土壤理化性质及微生物生

物量（表 2、表 3）。总体来看，pH、SOC、TN、TP、

MBC、MBN、MBP 在不同退化程度和土层深度间

均 存 在 显 著 差 异（p<0.05）。 随 着 退 化 程 度 的 加

剧，SOC、TN、MBC、MBN 含量整体呈显著增加趋

势，其中 SD 阶段达到最高值。在结皮层中，SOC、

TN 分 别 由 26.32、1.69 g/kg 增 加 至 68.98、7.70 g/
kg，MBC、MBN 分别由 544.40、50.28 mg/kg 增加至

1 629.93、239.68 mg/kg；在结皮下层中，SOC、TN、

MBC、MBN 也表现出类似变化趋势。相比之下，

TP 含量变化幅度较小，但在重度退化阶段仍显著

高于其他阶段。 MBP 总体呈增加趋势，但在不同

退化阶段间存在一定波动，其中轻度退化阶段达到

较高水平。土壤 pH 整体呈弱碱性，随退化程度变

化表现为先升高后下降趋势。

不 同 土 层 深 度 中 ，结 皮 层 的 SOC、TN、TP、

表 1　研究样地基本信息统计

Table 1　Basic information statistics of study sites

退化程度

无退化（ND）

轻度退化（LD）

中度退化（MD）

重度退化（SD）

基岩裸露率/%

20

38

70

82

植被覆盖度/%

95

80

65

20

坡度/（°）

20

25

31

35

苔藓结皮盖度/%

0.42±0.06

0.45±0.12

0.40±0.12

0.58±0.10

苔藓结皮厚度/cm

1.11±0.16

1.38±0.11

1.21±0.28

1.14±0.34

叶绿素 a/（mg·g−1）

0.470±0.001

0.466±0.015

0.300±0.001

0.465±0.001

注：表中数据为平均值±标准差。
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MBC、MBN 和 MBP 含量均显著高于结皮下层（p<
0.05），结皮层的含量分别高出结皮下层 19.13%、

29.61%、10.45%、97.47%、97.08%、36.21%，表现出

明显的富集特征。

2.2　不同退化程度下苔藓结皮对微生物残体碳的

影响

石漠化不同退化程度和土壤不同深度及其交互

作用对 BNC、FNC、MNC 储量及其占 SOC 的比例均

具有极显著的影响（p<0.001）（图 1）。总体上，在苔

藓结皮的作用下，BNC、FNC 和 MNC 储量随石漠化

程度加重呈增加趋势，且多数处理下结皮层均高于

结皮下层。

微 生 物 残 体 碳 占 SOC 的 比 例 对 石 漠 化 等 级

和土层深度的响应存在明显差异（p<0.001）（图

1）。 FNC 对 SOC 的贡献高于 BNC，除 ND 外，其

他退化程度中残体碳对 SOC 的贡献基本表现为

结 皮 层 高 于 结 皮 下 层 ，而 FNC 对 SOC 的 贡 献 在

MD 和 SD 的不同土层深度无显著差异。 SOC 随

BNC、FNC 和 MNC 的 增 加 而 增 加（p<0.05）（图

2），且 SOC 与 FNC（R²=0.98）的相关性高于 BNC
（R²=0.78）。
2.3　不同退化程度下苔藓结皮对微生物多样性和群

落组成的影响

石漠化不同退化程度和土壤不同深度及其交互

作用显著影响微生物多样性（p<0.05）（图 3）。从细

菌 群 落 来 看 ，结 皮 层 的 ACE 指 数 、Chao1 指 数 、

Shannon 指数均无显著差异但变化趋势相同，而结皮

下层都表现为 SD 最高，ND 最低。Simpson 指数无论

在结皮层还是结皮下层都是 ND 最高。从真菌群落

来看，结皮层的 ACE 指数、Chao1 指数、Shannon 指数

是 ND 最高、SD 最低，结皮下层则表现为先增后减而

后再增加趋势。在真菌与细菌的对比中，细菌群落

的 ACE 指数、Shannon 指数与 Chao1 指数均显著高于

真菌群落。基于 NMDS 排序和 PERMANOVA 分析

表 2　石漠化不同退化程度下苔藓结皮层和结皮下层的土壤理化性质

Table 2　Soil physicochemical properties of the biocrust and sub-biocrust layer across different rocky desertification levels

结皮层次

结皮层

结皮下层

退化程度

无退化（ND）

轻度退化（LD）

中度退化（MD）

重度退化（SD）

无退化（ND）

轻度退化（LD）

中度退化（MD）

重度退化（SD）

pH

6.96±0.05Ca

7.98±0.04Ab

7.94±0.05Aa

7.62±0.04Ba

6.82±0.04Db

8.06±0.05Aa

7.44±0.05Cb

7.58±0.04Ba

有机碳（SOC）/（g·kg−1）

26.32±0.53Da

53.40±1.11Ba

48.04±0.91Ca

68.98±1.08Aa

12.94±0.26Db

37.76±0.66Cb

46.44±0.59Bb

68.02±1.11Aa

全氮（TN）/（g·kg−1）

1.69±0.04Da

3.71±0.08Ca

4.06±0.05Ba

7.70±0.11Aa

1.01±0.04Db

2.50±0.05Cb

3.95±0.07Bb

5.77±0.08Ab

全磷（TP）/（g·kg−1）

0.61±0.02Ca

0.57±0.01Da

0.70±0.02Ba

1.08±0.02Aa

0.57±0.02Cb

0.50±0.02Db

0.65±0.01Bb

0.96±0.02Ab

注：表中数据均为平均值±标准误；n=5；不同大写字母表示同一深度下不同退化程度的显著差异；不同小写字母表示同一退化程度内不

同深度的显著差异（p<0. 05）。下同。

表 3　石漠化不同退化程度下苔藓结皮层和结皮下层的微生物生物量

Table 3　Microbial biomass of the biocrust and sub-biocrust layer across different rocky desertification levels

结皮层次

结皮层

结皮

下层

退化程度

无退化（ND）

轻度退化（LD）

中度退化（MD）

重度退化（SD）

无退化（ND）

轻度退化（LD）

中度退化（MD）

重度退化（SD）

微生物生物量碳

（MBC）/（mg·kg−1）

544.40±3.96Da

1 280.58±42.76Ba

961.92±33.50Ca

1 629.93±12.37Aa

171.97±6.17Db

675.36±20.36Bb

550.91±14.54Cb

838.50±13.29Ab

微生物生物量氮

（MBN）/（mg·kg−1）

50.28±1.60Da

201.42±11.24Ba

138.73±2.76Ca

239.68±29.53Aa

18.96±3.23Cb

118.86±4.83Bb

52.22±3.79Cb

129.68±5.35Ab

微生物生物量磷

（MBP）/（mg·kg−1）

1.58±0.07Da

8.56±0.25Aa

4.66±0.19Ca

7.93±0.32Ba

0.48±0.02Db

6.19±0.27Ab

4.39±0.21Cb

5.61±0.13Bb
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（图 4），真菌和细菌群落结构在不同土层深度及石漠

化不同退化程度间存在显著差异。总体上，细菌群

落对土层深度响应更强，真菌群落对石漠化等级变

化响应更明显。

通过对细菌和真菌门水平物种的相对丰度进行

分析（图 5），在细菌群落中，主要门类有酸杆菌门

（Acidobacteriota）、放线菌门（Actinomycetota）、变形

菌 门（Pseudomonadota）、浮 霉 菌 门（Planctomyce-
tota）和绿弯菌门（Chloroflexota）等，不同土层间的门

水平物种组成无显著差异。在真菌群落中，子囊菌

门（Ascomycota）和担子菌门（Basidiomycota）占据主

导地位，占整个真菌群落的 80%~95%。在结皮下

层的真菌群落中，随着退化程度的增加，子囊菌门

（Ascomycota）逐渐增加，担子菌门（Basidiomycota）
逐渐减少。

根据细菌和真菌群落的生活史策略分类（表 4），
K/R 策略微生物相对丰度受土层深度和石漠化不同

退化程度的影响（图 6）。结果表明，K 策略和 R 策略

细菌和真菌的平均占比分别为 65.31%、23.84%、

37.46%、49.41%。细菌群落中，K 策略细菌相对丰度

显著高于 R 策略细菌，且随石漠化程度加深总体升

高，在 MD 阶段达到较高水平，R 策略细菌则总体下

注：图柱上方大写字母表示相同深度下不同石漠化退化程度的差异显著（p<0. 05），小写字母表示同一退化程度下结皮层和结皮下层的差

异显著（p<0. 05）；BNC、FNC 和 MNC 分别为细菌残体碳、真菌残体碳和微生物残体碳；KRD 为石漠化程度；Depth 为土层深度；***表
示 p<0. 001；n=5。下同。

图 1　不同退化程度下苔藓结皮对真菌、细菌和微生物残体碳的影响及其对有机碳的贡献

Fig. 1　Effects of biocrusts on fungal， bacterial， and microbial necromass carbon and their contributions to organic carbon 
under different degradation levels

注：阴影区域表示 95% 置信区间。

图 2　真菌、细菌和微生物残体碳与土壤有机碳的关系

Fig. 2　Relationships between fungal， bacterial， and microbial necromass carbon and soil organic carbon
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降。真菌群落中，K 策略真菌在 ND 和 LD 阶段中占

比较高，在 MD 和 SD 阶段中明显下降，而 R 策略真菌

表现出相反趋势，说明随着石漠化程度的加深，真菌

群落由 K 策略偏向逐渐转为 R 策略偏向。

2.4　微生物残体碳与生物、非生物因素间的相关性

通过 Shannon 指数与微生物残体碳的相关性分

析（ 图 7）表 明 ，在 结 皮 下 层 土 壤 中 ，土 壤 细 菌

Shannon 指数与 BNC 呈显著相关（p<0.05），但在结

皮 层 土 壤 中 无 相 关 性（p>0.05），而 土 壤 真 菌

Shannon 指数与 FNC 的相关性则与细菌相反，在

结 皮 层 显 著 相 关（ p<0.05），结 皮 下 层 无 相 关 性

（ p>0.05）。

注：箱体上下边缘分别表示第 75 和第 25 百分位数；空心小方块表示平均值；箱体上下延伸线表示 1. 5 倍四分位距（IQR）内的数据范围；图

柱上方不同小写字母表示相同深度下不同石漠化退化程度的差异显著（p<0. 05）。
图 3　不同退化程度下苔藓结皮对微生物 α多样性的影响

Fig. 3　Variation characteristics of microbial alpha diversity under biocrusts at different degradation levels

注：a~b 为细菌；c~d 为真菌。

图 4　不同退化程度下苔藓结皮对土壤微生物群落 NMDS排序

Fig. 4　NMDS ordination analysis of soil microbial communities under biocrusts at different degradation levels
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采用随机森林模型探讨不同土层深度下影响

FNC 和 BNC 的微生物门类（图 7）。在结皮层中，对

BNC 具 有 显 著 性 影 响 的 是 酸 杆 菌 门（Acidobac-
teriota）、芽单胞菌门（Gemmatimonadota）、蓝细菌门

（Cyanobacteriota）、黏球菌门（Myxococcota）；对 FNC
有显著性影响的是毛霉门（Mucoromycota）、担子菌

门（Basidiomycota）、子囊菌门（Ascomycota）、球囊菌

门（Glomeromycota）。 在 结 皮 下 层 中 ，酸 杆 菌 门

（Acidobacteriota）、拟杆菌门（Bacteroidota）、奇古菌

门（Methylomirabilota）、装甲菌门（Armatimonadota）、
变形菌门（Pseudomonadota）对 BNC 影响显著；担子

菌 门（Basidiomycota）和 子 囊 菌 门（Ascomycota）对

FNC 影响显著。

注 ：细 菌 群 落 中 ，Acidobacteriota、Actinomycetota、Pseudomonadota、Planctomycetota、Chloroflexota、Bacteroidota、Gemmatimonadota、
Myxococcota、Armatimonadota、Cyanobacteriota、Methylomirabilota、Verrucomicrobiota、Entotheonellaeota、Nitrospirota 和 Latescibacterota
分别表示酸杆菌门、放线菌门、变形菌门、浮霉菌门、绿弯菌门、拟杆菌门、芽单胞菌门、黏球菌门、装甲菌门、蓝细菌门、奇古菌门、疣微菌

门、海绵菌门、硝化螺旋菌门和晚生菌门；真菌群落中，Ascomycota、Basidiomycota、Mortierellomycota、Chytridiomycota、Glomeromycota、
Rozellomycota、Mucoromycota、Fungi_phy_Incertae_sedis、Blastocladiomycota、Kickxellomycota、Calcarisporiellomycota、Olpidiomycota、
Entorrhizomycota、Zoopagomycota、Basidiobolomycota、Aphelidiomycota 和 Monoblepharomycota 分别表示子囊菌门、担子菌门、被孢霉

门、壶菌门、球囊菌门、罗兹菌门、毛霉门、真菌界门级地位未定类群、芽枝霉门、梳霉门、钙孢菌门、油壶菌门、内生根菌门、捕虫霉门、蛙

粪霉门、灭噬菌门和单毛菌门；Unassigned 表示未分类类群；Others 表示其他类群。下同。

图 5　不同退化程度下苔藓结皮对土壤真菌和细菌的门水平相对丰度

Fig.5　Relative abundance of soil fungi and bacteria at the phylum level under biocrusts at different degradation levels

表 4　细菌与真菌生活史划分

Table 4　Division of bacterial and fungal life history strategies

菌种

细菌

真菌

生活史策略

K 策略

R 策略

K 策略

R 策略

菌门

酸杆菌门（Acidobacteriota）
放线菌门（Actinomycetota）
浮霉菌门（Planctomycetota）
绿弯菌门（Chloroflexota）

芽单胞菌门

（Gemmatimonadota）
疣微菌门（Verrucomicrobiota）
变形菌门（Pseudomonadota）

拟杆菌门（Bacteroidota）
担子菌门（Basidiomycota）
子囊菌门（Ascomycota）

参考文献

Fierer等［23］

Fierer等［23］

Li等［24］

Yao 等［25］

Yao 等［25］

图 6　不同退化程度下结皮层与结皮下层土壤中 K-策略和 R-策略细菌/真菌的丰度分布特征

Fig. 6　Abundance distribution characteristics of K-strategist and R-strategist bacteria/fungi in the biocrust and sub-biocrust 
layer soils under different degradation levels
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Mantel检验分析土壤 MNC与土壤理化性质、微生

物多样性和生活史策略间的相关性（图 8）。结果表明，

在结皮层，pH、SOC、TN、TP、MBC、MBN、MBP、FS、

K 策略细菌、R 策略细菌与 MNC 呈显著相关。在结皮

下层，MNC 与 pH、SOC、TN、TP、MBC、MBN、MBP、

BS、R策略细菌、K策略真菌、R策略真菌呈显著相关。

注：图 a、图 d 为细菌和真菌 Shannon 指数与残体碳的关系；%lncMSE 表示均方误差增加的百分比，表示每个预测因子对模型预测能力的影

响，%lncMSE 值越高，表明预测因子的重要性越大。

图 7　土壤微生物多样性（Shannon指数）与残体碳的关系及关键菌门对残体碳（FNC/BNC）的贡献度

Fig. 7　Relationship between soil microbial diversity （Shannon index） and necromass carbon， and the contribution of key 
bacterial/fungal phyla to necromass carbon （FNC/BNC）

注：BS 和 FS 分别表示细菌 Shannon 指数和真菌 Shannon 指数；Bacteria K 和 Bacteria R 分别表示 K 策略和 R 策略细菌；Fungi K 和 Fungi R
分别表示 K 策略和 R 策略真菌。

图 8　微生物残体碳与土壤理化性质、Shannon指数和微生物生活史策略的 Mantel关联分析

Fig. 8　Mantel correlation analysis of microbial necromass carbon with soil physicochemical properties， Shannon index， and 
microbial life history strategies
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3　讨  论
3.1　不同退化程度下苔藓结皮对土壤养分特征的影响

随着石漠化加剧，土壤 SOC、TN、MBC 和 MBN
总体呈上升趋势，且结皮层含量显著高于结皮下层，

与以往研究［26-27］中荒漠化加剧通常伴随土壤养分下

降的认识有所不同。造成该现象的原因可能与喀斯

特地区特殊的岩土界面过程及苔藓结皮的生态功能

有关。一方面，尽管石漠化的加剧可能导致土壤有机

质流失，但在喀斯特环境下，随着基岩和次生土壤的

不断暴露，岩石风化、降雨淋洗及岩面流过程可能增

强养分在岩土界面的再分配，促使氮、磷等元素在土

壤裂缝和细小残留层中逐渐积累，从而表现出 TN 和

TP 随石漠化程度加剧而升高的趋势［28］；另一方面，地

表裸露程度增加和植被郁闭度下降为苔藓结皮提供

更适宜的发育空间。苔藓结皮不仅能够通过光合作

用增加有机质输入，还可通过其生物膜和胞外多糖分

泌物拦截细颗粒和有机碎屑，促进表层养分滞留与积

累，从而提高土壤养分有效性［29］。结皮层中 SOC、

TN、MBC 和 MBN 显著高于结皮下层，也进一步印证

苔藓结皮对表层土壤具有明显的养分富集作用。

3.2　不同退化程度下苔藓结皮对微生物残体碳积累

的影响

本研究发现，BNC、FNC 和 MNC 储量总体上随

石漠化程度加剧而呈增加趋势，且在多数情况下结皮

层含量高于结皮下层，表明苔藓结皮覆盖下的微环境

有利于微生物残体碳积累。一方面，苔藓结皮可以增

强土壤有机底物输入、养分滞留和微生物活性，促进

微生物生长、死亡和残体周转，进而提升残体碳的形

成潜力［12］；另一方面，结皮层中较高的 SOC、TN 和微

生物生物量为残体碳的形成提供物质基础［30］，因此表

层呈现更为明显的残体碳富集特征。

FNC 对 SOC 的贡献整体高于 BNC，说明真菌残

体在喀斯特地区土壤稳定性有机碳形成中发挥更重要

作用。与真菌菌丝结构复杂、含有较高浓度的黑色素、

细胞壁中几丁质等组分相对更难分解、残体更容易与

土壤矿物颗粒和团聚体结合有关［31］。尤其在苔藓结皮

覆盖条件下，真菌菌丝通过分泌胞外聚合物等物质，在

表层土壤中形成更稳定的物理缠结和空间占据，从而

促进残体的保存［32］。SOC 与 BNC、FNC 和 MNC 均呈

显著正相关，且与 FNC 的相关性更高，也进一步说明

真菌残体在土壤有机碳固持中的作用更为突出。

3.3　不同退化程度下土壤微生物群落多样性、群落

组成及生活史策略的响应特征

石漠化退化程度和土层深度共同影响土壤微生

物多样性和群落组成，但细菌和真菌的响应模式并不

一致。细菌群落的 α 多样性在结皮层整体波动较小，

而在结皮下层变化更明显，NMDS 结果也表明，细菌

群落对土层深度更敏感，可能是由于苔藓结皮对表层

土壤具有较强的缓冲作用，可稳定表层水热和养分条

件，从而减弱细菌群落 α 多样性随退化程度变化而发

生较大的波动。结皮下层受渗滤、氧扩散、根系输入

及养分垂直迁移等影响更大，微环境异质性更强，而

细菌对水分变化通常比真菌更敏感，因此，其群落组

成 和 多 样 性 对 土 层 深 度 变 化 表 现 出 更 明 显 的 响

应［33-34］。相比之下，真菌群落对石漠化退化程度的变

化更为敏感。在门水平上，子囊菌门（Ascomy-cota）
相对丰度随石漠化程度加剧而增加，而担子菌门

（Basidiomycota）则呈下降趋势，表明真菌群落的优势

类群发生更替。子囊菌门耐逆性较强，通常对干扰和

环境胁迫具有更强的适应能力［35］，而担子菌门相对更

依赖稳定的底物条件和较完整的植物源碳输入［36］。

因此，随着石漠化程度加剧，真菌群落呈现由担子菌

门向子囊菌门优势类群转变的趋势。真菌 Shannon
指数在不同石漠化程度间的波动幅度大于细菌，也说

明真菌群落结构对石漠化演替更为敏感。

微生物生活史策略分析进一步揭示微生物群落

适应机制的差异。在细菌群落中，K 策略类群占比高

于 R 策略类群，且该比例随石漠化程度加剧而升高。

表明随着石漠化程度加剧，环境筛选作用不断增强，

细菌群落逐渐向耐贫瘠、耐逆境和高资源利用效率的

方向转变［37］。在苔藓结皮覆盖土壤中，随着石漠化程

度加剧，细菌群落中生长较慢、耐受低养分与环境波

动的 K 策略类群逐渐占据优势，而依赖快速资源获取

与繁殖的 R 策略类群则相对减少。尽管苔藓结皮能

在一定程度上维持土壤养分积累，但石漠化加剧所导

致的整体环境胁迫与异质性仍然较强，进而驱动细菌

群落向更加稳定和保守的生存策略进行调整［38］。真

菌群落则表现出相反趋势，即 K 策略真菌下降而 R 策

略真菌上升，说明真菌群落可能更倾向于采取快速定

殖和快速周转的策略，以应对石漠化加剧引发的环境

波动［39］。进一步表明，在喀斯特石漠化生境中细菌与

真菌展现出不同的生态适应策略。

3.4　微生物残体碳形成的关键驱动机制

微生物残体碳形成受土壤养分条件、微生物活

性、群落内多样性、关键类群组成及生活史策略等共

同调控。相关性分析表明，BNC 与细菌 Shannon 指

数仅在结皮下层呈显著正相关，说明相对稳定的结

皮下层环境为细菌群落提供持续的资源分化与生态

位互补条件，不同细菌物种可占据差异化生态位，从

而提高底物利用的互补性和群落周转效率，以及促
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进细菌残体碳的积累，与前人［40］研究结果一致。结

皮层中 FNC 与真菌 Shannon 指数呈显著负相关，表

明结皮层 FNC 的积累并非依赖于真菌总体多样性的

提升，而更可能与群落组成及特定优势类群的调控

有关［35］。结合随机森林分析结果来看，结皮层中对

FNC 贡 献 较 大 的 真 菌 门 类 主 要 包 括 毛 霉 菌 门

（Mucoromycota）、担子菌门（Basidiomycota）和子囊

菌门（Ascomycota），表明特定真菌优势类群对 FNC
的变化具有较强的解释力。研究结果还显示，对于

细菌群落来说，酸杆菌门（Acidobacteriota）是解释

BNC 变化的主要细菌类群。对于真菌群落而言，结

皮层中毛霉门（Mucoromycota）对 FNC 的解释贡献

较高，结皮下层中则以担子菌门（Basidiomycota）和子

囊菌门（Ascomycota）贡献最大。显著影响 FNC 和

BNC 的微生物门类均为可识别的优势微生物群落，

表明相对丰度较高的优势微生物在喀斯特地区的微

生物残体碳固存中发挥着关键作用。该发现与内陆

湿地土壤［41］和亚热带森林土壤［42］的报道结果一致。

因此，从长期发展来看，优势微生物驱动的土壤碳动

态对喀斯特生态系统具有积极影响。

Mantel 分析显示，无论是结皮层还是结皮下层，

MNC 均与 pH、SOC、TN、TP、MBC、MBN 和 MBP
显著相关，表明微生物残体碳积累还受土壤养分供

给和微生物活性共同控制。同时，结皮层 MNC 主要

与细菌生活史策略相关，而结皮下层则主要与真菌

生活史策略相关，此差异与真菌和细菌自身资源利

用特征的不同密切相关。结皮层土壤是苔藓结皮直

接作用对象，最先接收结皮提供的新鲜有机底物和

养分输入，对该类新鲜、易利用、更新快的资源，细菌

通常比真菌响应更快［43］。相比之下，结皮下层接收

的是表层输入和重分配后的资源，资源浓度较低且

空间异质性更强。在此环境下，真菌能够凭借其菌

丝网络探索、复杂底物降解和持续定殖等优势来发

挥主导作用［44］。相关研究［15］还指出，细菌更擅长利

用简单有机化合物，以快速吸收不稳定的碳和能量

资源为特征。而真菌在利用复杂化合物方面更具优

势，能有效地利用更难降解的碳源，因此，下层 MNC
更可能受到真菌生活史策略的调控。

4　结  论
1）随着石漠化退化程度的加剧，苔藓结皮覆盖

土壤具有明显的表层养分富集效应，并伴随微生物

群落的差异化响应。结皮层土壤中 SOC、TN、TP、

MBC、MBN 和 MBP 均显著高于结皮下层，说明苔藓

结皮能够通过改善表层微环境、增强有机底物输入

和养分滞留等方式，在退化环境中促进表层养分积

累和微生物活性。与此同时，细菌群落对土层深度

变化更为敏感，而真菌群落对石漠化程度变化的响

应更为显著。在生活史策略方面，细菌群落总体表

现为 K 策略占优并随石漠化程度加深而升高，真菌群

落则表现为由 K 策略向 R 策略偏移的趋势。

2）随着石漠化退化程度加深，苔藓结皮覆盖土壤

中 BNC、FNC 和 MNC 总体呈增加趋势，且多数情况

下结皮层含量高于结皮下层，表明苔藓结皮有利于微

生物残体碳积累。FNC 对土壤 SOC 的贡献整体高于

BNC，且与土壤 SOC 的相关性更强，说明 FNC 在喀

斯特石漠化区土壤有机碳固持中的作用更为突出。

3）微生物残体形成受土壤养分供给、微生物活

性、群落组成、多样性及生活史策略等因素共同调

控，且具有土层分异特征。结皮层中，MNC 主要与

细菌生活史策略相关；结皮下层中，则主要与真菌生

活史策略相关，说明苔藓结皮覆盖土壤中不同土层

的微生物残体碳形成机制并不一致。上述结果可为

阐明喀斯特石漠化区土壤碳库形成机制及指导生态

恢复提供理论依据。
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