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摘　要：岩溶地区碳酸盐岩裸露率高、土壤形成速率缓慢，是世界上石漠化最严重的地区之一。在

岩溶石漠化地区，苔藓植物与裸露钙质岩石上的藻类、细菌和真菌共存，形成苔藓结皮。苔藓结皮

依赖其独特的形态结构、生理生态和遗传机制在干旱贫瘠的岩石上生长，参与碳酸盐岩的风化、土

壤的形成和发育，对岩溶地区退化生态系统的恢复具有不可替代的作用，被誉为“荒漠生态系统工

程师”。文章尝试阐明苔藓结皮各组分（微生物、苔藓植物）参与的岩石风化成土过程以及在石漠化

治理中的应用，为岩溶区石漠化治理提供理论依据。
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0    引　言

我国西南岩溶地区碳酸盐岩出露面积达 55万

km2，是全球岩溶集中分布区中面积最大、岩溶发

育最强烈的地区，也是世界上石漠化最严重的地

区 [1]。石漠化是指在岩溶极其发育的自然环境背

景下，地表原来比较连续的植被受降雨、径流和人

为活动等作用后遭到破坏，导致土壤严重流失而

造成大片基岩裸露的一种土地退化现象 [2]。在强

度石漠化地区，岩石裸露率高、土壤残存量极少，

通过直接种植维管植物等手段实现对该地区的石

漠化治理违背自然的正向演替规律，石漠化程度

反而愈演愈烈 [3−4]。苔藓结皮依赖其独特的形态结

构、生理生态和遗传机制在干旱贫瘠的岩石上生

长并参与碳酸盐岩的风化过程，在石漠化的治理

中展现了较高的应用前景。

裸露的岩石在物理和化学风化作用下形成有一

定可溶性矿物养分和通气透水性的成土母质，为微

生物和低等植物提供了生存空间。苔藓结皮系苔藓

植物为优势物种并与藻类、细菌和真菌共同组成的

复合生物土壤层，是生物土壤结皮演替的高级阶段[5]，

即微生物率先在岩石表面定居，通过代谢活动等影

响和改变周围的环境，为苔藓植物和藻类在岩面的

定殖创造条件。苔藓结皮不仅可以在严重缺水、养

分贫瘠的岩石表面和缝隙中生存、繁殖，还可通过分

泌有机酸、释放 CO2 和机械作用与岩石反应加速碳

酸盐岩的风化，积累丰富的有机质使碳酸盐岩表面

的成土母质发展成为浅薄的原始土壤。苔藓结皮组

成复杂，因此明确苔藓结皮各组分在岩石风化成土

过程中的单独作用和协同作用将有助于我们对成土
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机制的深入了解。张楷燕等[6] 分别通过离体培养和

摇瓶试验以葡枝靑藓为对象研究单一植物与基部土

壤微生物（主要为细菌、真菌和放线菌)对石灰岩的

溶蚀能力，并对结果进行了探讨。岩溶生态系统中

的土壤从何而来和碳酸盐岩的风化过程一直是人们

极为关心的科学问题，本文整理近年来石漠化地区

有关苔藓结皮的文献资料，阐明苔藓结皮各组分（微

生物和苔藓植物）参与的岩石风化成土过程以及在

石漠化治理中的应用，以期为石漠化地区的生态治

理提供理论依据与技术支撑。 

1    微生物的生物风化作用研究进展
 

1.1    苔藓结皮土壤层微生物群落结构特征

微生物是地球上最原始的生命形式，有种类多、

分布广、适应性强和代谢类型多等特点，许多极端恶

劣的环境中都有微生物的踪影。近年来，诸多学者

对我国西南岩溶地区苔藓结皮土壤层微生物群落组

成和多样性进行了调查。Cao等[7] 在贵州岩溶地区

对 2种优势苔藓结皮土壤层的微生物群落组成调查

结 果 表 明 ， 细 菌 群 落 在 门 水 平 上以 Actinoba-
cteria、 Proteobacteria、 Cyanobacteria、 Chloroflexi 和
Acidobacteria 为 主 ， Actinobacteria 和 Proteobacteria
在两种苔藓结皮土壤层中的相对丰度分别高达

19.54%~45.83% 和 19.21%~31.20%，真菌在门水平上

以 Ascomycota 为主，这一结果与之前 Jing等 [8] 和

Xue等[9] 在不同区域对苔藓结皮土壤层微生物群落

的调查结果一致。

微生物作为苔藓结皮土壤层主要组分，其群落

结构可用来衡量苔藓结皮土壤层有机质含量和土壤

健康状况[10]。Maier等 [11] 通过高通量扩增子测序对

比了南非北开普省地区裸土和苔藓结皮土壤微生物

群落组成，结果表明苔藓结皮土壤层养分含量和微

生物群落多样性显著高于裸土，并且微生物群落多

样性和土壤养分含量显著相关，该结果与 Cheng等[12]

在中国西南岩溶地区的调查结果一致。岩溶地区岩

石表面土壤浅薄，苔藓结皮的覆盖不仅可以减轻外

源因素如温度、光、盐度和高 pH等对土壤层微生物

群落的扰动程度[13]，还可以提高土壤层中养分含量，

从而显著提高微生物群落多样性，丰富参与岩石风

化的功能微生物类群。 

1.2    微生物对碳酸盐岩的风化作用

微生物风化作用是指微生物通过新陈代谢产物

和化学分泌物腐蚀岩石和矿物或者通过氧化还原作

用导致岩石、矿物发生变化或溶解的过程[14−15]。裸

露的岩石表面营养匮乏、环境恶劣，截止到目前还未

有文献报道存在完全利用岩石作为营养来源的细菌

与真菌。因此，通过物理和化学风化作用而形成的

风化壳和沉降的灰尘可能是微生物在岩石表面定殖

和生物风化作用发生的前提。丁丽君等[13] 采用分离

自岩石表面的微生物研究微生物对碳酸盐岩的风化

作用，研究结果表明微生物对碳酸盐岩的风化作用

远大于单纯的物理和化学风化作用。碳酸盐岩自然

风化成土速率缓慢，如何有效利用微生物的驱动作

用提高岩石的风化速率已经成为科学家极为关注的

科学问题。

关于岩溶生态系统中参与碳酸盐岩风化的微生

物类群及方式已有不少的报道。Zhang等[16] 在幕阜

山废弃碳酸盐岩矿山筛选出了一株可以分泌乙酸的

菌株 Bacillus megatherium NL-7，NL-7与碳酸盐岩孵

育实验结果结果表明 NL-7可促进碳酸盐岩风化成

土；王建萍等[17] 采用反相高效液相色谱（RP-HPLC)
对硅酸盐细菌、金黄色葡萄球菌和大肠杆菌胞外有

机酸进行定性和定量分析，测定了多种细菌胞外有

机酸对方解石的溶蚀效应，实验结果表明：3种细菌

分泌的主要胞外有机酸均能促进方解石的溶蚀，促

进 Ca2+的释放。余龙江等[18] 分析了西南不同类型岩

溶地区土壤细菌的胞外碳酸酐酶 (CA)活性，发现有

不少菌株能够向胞外分泌 CA，肖雷雷[19] 通过胶质芽

孢杆菌和构巢曲霉碳酸酐酶基因的异源表达和矿物

溶解试验证明了微生物碳酸酐酶可以直接参与矿物

岩石的风化。李永双等[20] 在云南省建水县岩溶地区

的根际土壤中筛选了一株能够高产碳酸酐酶的沙雷

氏菌属细菌，通过盆栽模拟实验探究了该菌株对碳

酸盐岩溶蚀效应，结果表明该菌株菌液的施加能够

显著提高碳酸盐岩的溶蚀速率。

岩石表面微生物群落组成复杂，对碳酸盐岩表

面土壤微生物群落结构进行调查、分离鉴定参与碳

酸盐岩风化的微生物类群，对于如何高效的将微生

物应用于石漠化治理有重要的参考价值。贾丽萍

等[21] 通过摇瓶及土柱模拟实验比较了细菌、放线菌

和真菌对石灰岩的溶蚀效应，结果均以真菌的溶蚀
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效果最显著，诸多研究也证实了该实验结论。不同

类型微生物作用下的岩样微观溶蚀形态与微生物类

群的形态显著相关，被真菌溶蚀后的岩石样品呈絮

状，主要原因可能是真菌菌落形态为絮状，大量菌丝

可直接作用于岩石，致使真菌对岩石风化作用最强，

产生较放线菌和细菌不同的溶蚀形态[22]。Lian等[23]

通过嗜热真菌烟曲霉 (Aspergillus fumigatus)与含钾

矿物质混合培养验证了微生物与岩石的直接接触使

矿物质钾的释放速度增加了 3~4倍，显著提高了岩

石的溶解速率。有研究报道附着在岩石表面的真菌

菌丝可对岩石产生高达 10~20  μN·μm−2 的巨大压

力[24]，加速岩石的崩解，从而更有利于碳酸盐岩物理

和化学风化作用的发生。真菌酶系完整，同时附着

在岩石表面的菌丝还可同机械作用共同破坏岩石的

晶体结构，可能是真菌较细菌与放线菌溶蚀效果强

的主要原因。

微生物作为自然界的初级消费者和分解者，对

土壤养分也有显著的改良效应。碳酸盐岩表面多数

微生物可以通过固定空气中的氮素和碳素提高岩层

表面土壤的有机质含量和质地，为藻类、地衣和苔藓

等植物的定植提供充足的养分。藻类和苔藓植物通

过与微生物共生形成生物结皮也是碳酸盐岩长时间

风化作用的结果[25]。基岩表面苔藓植物残体的常年

积累，不仅对土壤层厚度有重要的贡献，还可以通过

微生物分解作用，使土壤养分含量显著积累，为其他

高等植物的拓殖提供养分，进一步提高碳酸盐岩风

化成土的速率。有研究报道土壤和植被覆盖下碳酸

盐岩风化速率显著高于裸露的碳酸盐岩[26−27]，说明苔

藓结皮参与的风化过程在碳酸盐岩表面形成了一个

稳定的正反馈机制，在石漠化的治理中具有不可替

代的作用。 

2    苔藓植物的生物风化作用研究进展
 

2.1    石漠化地区苔藓植物物种多样性调查

岩溶石漠化区域岩石大多为碳酸盐岩，干旱和

土壤营养瘠薄环境导致植被类型以干燥石生苔藓群

落占绝对的优势[28]。近年来，诸多学者对我国西南

岩溶地区苔藓植物多样性进行了系统的调查。张朝

晖等[29] 在以贵州高原为中心的中国南方岩溶山区采

集标本和样品 3 460份，初步标本鉴定结果表明该地

区苔藓植物区系由 25科 82属 196  种组成；李冰

等[30] 的野外调查发现岩溶石漠化区域生物结皮主要

是以苔藓结皮为主，在烂泥沟金矿区附近生物结皮

的物种调查过程中共发现藓类植物共 7科 9属 13种；

涂国章等[31] 在贵州省普定县陈家寨地区的石生苔藓

多样性调查中鉴定石生藓类共 54种。对我国不同

石漠化程度地区苔藓结皮多样性调查统计结果显示

随着石漠化程度的加剧，苔藓植物多样性显著降

低[29, 32]，因此对苔藓植物多样性的调查和人工培育将

是石漠化预测与治理的有效手段。 

2.2    石生苔藓对碳酸盐岩的风化作用

苔藓植物结构简单，依靠假根在土壤里交织形

成网状结构粘附在岩石表面，并在生长和繁殖过程

中通过机械力和分泌物不断作用于碳酸盐岩，促进

碳酸盐岩的风化和土壤的形成。张显强等[33] 对贵

州 5种岩溶石生苔藓成土能力进行了研究，发现苔

藓种类与成土率相关性很大，5种石生苔藓的成土率

在 45.0%~842.8% 之间，最高为穗枝赤齿藓的 842.8%，

最低为真藓，成土率为 45%；李冰等[30] 在对烂泥沟金

矿区附近调查中发现 13种藓类植物的成土量在

438~18 350 kg·hm−2 之间。对岩溶地区不同类型苔藓

植物成土率进行调查，通过人工选育高成土率的苔

藓促进碳酸盐岩的成土速率，将有效缓解石漠化地

区土壤稀少和养分贫瘠的现状。

我国南方岩溶山区易出现季节性干旱，苔藓植

物面对长时间干旱，其细胞通过失水降低渗透压而

进入休眠状态，此时苔藓植物仅通过吸收空气中的

少量水分便可维持生命。藓类植物作为一种变水植

物，其规模庞大的毛细孔隙结构可以吸收大量的水

分，饱和吸水率可达 1 627% 之高 [34]，遇到降雨便快

速恢复生长[35−36]。苔藓植物在这种干湿交替作用下

发生膨胀、收缩和卷曲，带出基岩表面大量碳酸盐岩

小颗粒，从而扩大了岩石参与风化的面积[37]。另外，

苔藓植物的覆盖显著降低了岩石表面水分的蒸发速

率、减少地表径流和水分下渗，提高了岩石表面的水

分含量[38−40]。水分作为岩溶生态系统性中重要组分，

可以通过溶解土壤和大气中高浓度 CO2 加速碳酸盐

岩的风化速率。苔藓植物和微生物在生长繁殖过程

分泌的 CA可以催化 CO2 的水合反应，进而产生溶

蚀碳酸钙的碳酸。岩溶地区石生苔藓植物代谢产生

的 CA物质动态及其对各种岩石的溶蚀作用研究已

经多有报道。刘再华[41] 在灰岩和白云岩的溶解实验
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中发现加入 CA后，灰岩的溶解速率在高 CO2 分压

条件下可增加 10倍，白云岩溶解速率在低 CO2 分压

条件下可增加 3倍；张楷燕等 [42] 运用模拟土柱实验

装置研究了 3种石生苔藓植物 CA对石灰岩的溶蚀

作用，结果表明不同苔藓植物的 CA活性不同，并且

CA活性与石灰岩的溶解速率显著相关。苔藓植物

还能分泌多种直接参与岩石风化的酸性物质，从而

进一步加快岩石溶蚀速率[30]，根据 L. Jakucs计算，全

球碳酸盐岩溶蚀因素份额中，生物成因二氧化碳占

49.26%，有机酸占 37.11%[6]。

苔藓植物为了抵抗外界干扰的胁迫，还可通过

不断合成一些提高自身抗性的物质以应对外界的干

扰，从而维持苔藓植物对碳酸盐岩的风化作用不断

进行。比如，苔藓植物分泌的有机凝胶体和多聚糖

可将松散的土粒同自身粘结在一起，形成致密的抗

蚀层，提高苔藓结皮的稳定性[43]。另外，苔藓植物可

合成类似木质素的酚类化合物，赋予苔藓植物耐腐

蚀和抗捕食的特性[30, 35]，使苔藓结皮在没有外界的干

扰下在碳酸盐岩表面逐渐增厚。稳定的生长环境可

以促进苔藓植物假根的发育，提高假根对空气和雨

水中粉尘的截流能力以及对岩石的机械作用[44]，加

速土壤的形成速率。苔藓结皮的覆盖不仅增强了碳

酸盐岩风化成土的速率，还对土壤抗侵蚀能力有显

著的贡献，张显强等[33] 通过原状土冲刷槽装置模拟

测定了 6种不同苔藓层厚度土壤抗冲刷性，结果表

明苔藓层厚度的增加可以有效防止土壤流失。在利

用人为管理措施治理石漠化时，也应该重视人类活

动对岩溶生态的干扰，为苔藓植物提供稳定的生存

条件，持续提高大自然自我调节能力。

苔藓植物在岩石表面的定植不仅对土壤累积和

保护具有特殊意义，还可通过光合作用等促进土壤

养分的累积，加速石漠化地区的土壤养分恢复进

程[45−47]。程才等[48] 研究了苔藓结皮覆被对土壤养分

的影响，结果表明苔藓结皮层养分含量显著高于下

层土壤，结皮覆被土壤有机碳 (SOC)、全氮 (TN)、全

磷 (TP)、全钾 (TK)、碱解氮 (AN)、速效磷 (AP)和速

效钾 (AK)的平均含量显著高于无结皮覆被的裸土。

刘润等[34] 通过 4种苔藓的土壤填埋实验，对土壤酶

活性进行一 年的跟踪监测，发现 4种苔藓均可显著

提高土壤酶活性。岩石表面土壤养分含量的提高，

为其他生物类群的进入和生长提供了物质基础，从

而产生物群落演替效应，保证了生物风化作用持续

进行。 

3    苔藓结皮在石漠化治理中的应用

石漠化的治理是一个艰难、长期的过程，自然恢

复进程缓慢，因此通过比较科学的人为管理来促进

恢复是目前石漠化治理最有效的方式[49]。目前，国

内石漠化生态修复措施主要有封山育林、建设乔灌

木防护林、退耕还林、还草和种植经济作物等。但

是，以直接种植维管植物为主的治理模式因缺乏科

学理论依据支撑，依然存在许多不足，修复成果难以

维系、易受恶劣天气和病虫害的影响等。

苔藓植物作为最原始的高等植物，具有较强的

水土保持能力[50]。胡学伟等[51] 发明了一种利用苔藓

加速废石成土的方法，此发明通过在废石表面快速

繁殖苔藓植物，使废石表面形成苔藓结皮层，苔藓分

泌的有机酸及其死亡残体为废石成土提供有机质，

显著加速废石风化成土的速率。另有诸多研究揭示

出地衣、苔藓植物覆盖处的岩溶作用强烈，土壤肥力、

酶活性均高于裸露岩石和无植被覆盖的土壤。基于

苔藓结皮在石漠化地区的生态效益，可考虑使用苔

藓和维管植物相结合的方式，在林木之间和裸露岩

石表面人工选育高成土率的苔藓结皮，使两者协同

参与石漠化的治理。

微生物是地球表层系统最活跃的地质营力之

一[52]，对岩石的生物转化作用既涉及微生物的生长

繁殖和代谢调控，也与元素的迁移转化和次生矿物

的演化有关。硅酸盐细菌是微生物肥料中的一种重

要功能菌，我国科技工作者对硅酸盐细菌的解钾作

用及机理进行了大量探索，连宾等[53] 采用微生物学

与矿物学相结合的手段，证明了硅酸盐细菌在风化

过程中可以促进的钾的释放。从矿物岩石表面筛选

参与风化过程的功能微生物类群，将特定可培养功

能微生物类群与苔藓植物共培养可为石漠化的治理

提供重要的参考。 

4    研究展望

微生物的体积在微米尺度，人们对生长于岩石

上与苔藓共存的微生物种群的认识主要是通过形态

学观察获得的，很多微生物因个体微小又不能培养，

因而无法获得该生境下全部微生物种群的信息，也
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因此忽略了对它们功能的认识。已有学者提出微生

物对岩石的溶蚀并不是简单的新陈代谢作用的副产

品，而是微生物需要从特殊的矿物中提取所需的有

限营养元素并促进微生物生长繁殖的产物[54]。今后

岩溶地区的研究更应注重引进分子生物学和同位素

技术，关注参与生物风化过程的功能微生物类群。

稳定性同位素核酸探针技术 (DNA-Stable  isotope
probing，DNA-SIP)是将复杂环境中微生物物种组成

及其生理功能耦合分析的有力工具[55]，广泛应用于

生物降解和土壤元素循环等方面的研究。将 DNA-
SIP与高通量测序分析技术结合应用于苔藓和微生

物共培养体系中，分离可利用碳酸盐岩中营养元素

和参与生物溶蚀的功能微生物类群将是该领域一次

全新的尝试。

全球岩溶分布面积为 2 200 万 km2，占陆地面积

的 15%。全球碳酸盐岩风化溶解产生的碳汇通量为

5.5亿 t/y，相当于全球森林碳汇通量的 33%、土壤碳

汇通量的 70%。近年来的研究表明，苔藓结皮参与

碳酸盐岩风化过程对大气 CO2 产生积极的汇效应，

缓解了大气 CO2 浓度持续升高的趋势 [56]。利用
13CO2 同位素气体标记植物，可探究植物对碳的吸收

能力以及光和碳从植物到土壤的转化情况[57]。但目

前还未见在我国岩溶地区利用13CO2 同位素气体标

记法探究 CO2 浓度升高背景下 CO2 在苔藓植物−土
壤−微生物中的周转情况以及对碳酸盐岩风化成土

速率的影响。了解 CO2 在苔藓植物−土壤−微生物中

的周转，可进一步了解我国岩溶地区苔藓结皮参与

的碳汇过程，为我国在全球气候变暖和石漠化防治

方面提供重要的参考依据。
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Research progress on the effect of moss crust on the weathering of carbonate rocks

YANG Tao1,2,3，GUO Hui1,2,3，ZHOU Jinxing4，PENG Xiawei1,2,3

（1. College of Biological Sciences and Technology, Beijing Forestry University, Beijing 100083, China；2. National Engineering Laboratory for
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Ornamental Plants, Ministry of Education, Beijing Forestry University, Beijing 100083, China；4. School of Soil and

Water Conservation, Beijing Forestry University, Beijing 100083, China）

Abstract    The exposed area of carbonate rocks in the karst region of Southwest China reaches 550,000 km2, which is
the largest  area with the most  developed karst  in  the world and also the most  severely desertified area in  the world.
Therefore,  the  origin  of  soil  in  karst  ecosystems  and  the  process  of  carbonate  rock  weathering  have  always  been
scientific  issues  of  great  concern.  Mosses  coexist  with  algae,  bacteria,  and  fungi  on  the  exposed  calcareous  rocks,
forming a moss crust. The moss crust can not only survive and reproduce on the surface and crevices of rocks under
severe  conditions  of  water  shortage  and  nutrient  deficiency,  but  also  accelerate  the  weathering  of  carbonate  rocks
through organic acid secretion, CO2 release, and mechanical action. The accumulated organic matter can develop the
soil parent material on the surface of carbonate rocks into shallow primitive soil,  playing an irreplaceable role in the
restoration of degraded ecosystems in karst regions, and is known as "the engineer of desert ecosystem". Among the
components of moss crust, the volume of microorganisms is at the micrometer scale, and people's understanding of the
microbial  population  growing  with  moss  on  rocks  is  mainly  obtained  through  morphological  observations.  Many
microorganisms  are  too  small  to  be  cultivated,  so  it  is  impossible  to  obtain  information  on  the  entire  microbial
population  in  this  habitat,  and  thus  their  functional  knowledge  has  been  ignored.  Therefore,  in  order  to  provide  a
theoretical basis and technical support for ecological management in desertification areas, this article summarizes the
previous studies on moss crust in recent years in desertification areas, clarifies the rock weathering and soil formation
process in which various components of moss crust (microorganisms and moss plants) participate, and their application
in desertification control.

Key words    moss crust, carbonate rock, weathered soil, microorganism, bryophytes
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