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摘　要：微生物对冰川前沿裸露地土壤的发育具有 影 响，并 且 参 与 生 物 地 球 化 学 循 环，在 后 续 生 物 的

定居和生长过程中起着重要作用．近１００多年来，全球气候持续变暖，平均温度升高了约０．７４℃．在

气候变暖的影响下，全球冰川快速退缩，研究冰川前沿裸露地微生物的原生演替成为当前热点 研 究 领

域．文章系统综述了冰川前沿裸露地微生物的群落结构和数量变化规律、微生物对土壤发育和 改 良 的

作用及Ｎ循环相关微生物群落结构的变化及其作用，旨在探索其演替规律，为确定微生物在冰川前沿

这一特殊生境中的生态功能奠定理论基础．
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０　引言

近１００多年来，全球气候持续变暖，平均温度

升高了约０．７４℃［１］，在气候变暖的影响下，世界上

大多数的冰川开始退缩，不仅极地冰盖的消融日渐

增强，山地冰川和冰帽的消融也进一步加剧［２］．冰

川退缩后暴露的土地称为原生裸露地，这种新暴露

出的原生裸露地因营养匮乏无植物生长，且受人为

干扰较少，为研究生物的原生演替提供了一个天然

而独特的环境．微生物是冰川退缩后最先寄居的生

物，在原生演替 过 程 中 发 挥 了 重 要 的 生 态 学 功 能，
在促进土壤的发育成熟、参与生物地球化学循环以

及后续生物的定居和生长过程中起了重要作用，因

此对它的研究具有重要的生态学意义［３］．目前，研

究地区有：阿尔卑斯山（Ｄａｍｍａ　Ｇｌａｃｉｅｒ、Ｒｏｔｍｏｏｆ－
ｅｍｅｒ　Ｇｌａｃｉｅｒ、ｄｅｎｗｉｎｋｅｌｋｅｅｓ　Ｇｌａｃｉｅｒ、Ｔｓａｎｆｌｅｕ－
ｒｏｎ　Ｇｌａｃｉｅｒ、Ｍｏｒｔｅｒａｔｓｈ　Ｇｌａｃｉｅｒ）、高 北 极 地 区

（Ｍｉｔｔｉｖａｋｋａｔ　Ｇｌａｃｉｅｒ、Ｅｌｌｅｓｍｅｒｅ　Ｉｓｌａｎｄ　Ｇｌａｃｉｅｒ、

Ａｒｋｌｉｏ　 Ｇｌａｃｉｅｒ、 Ｂｌｉｓｅｎ　 Ｇｌａｃｉｅｒ、 Ａｕｓｔｒｅ

Ｂｒｇｇｅｒｂｒｅｅｎ、 Ｍｅｎｄｅｎｈａｌｌ　Ｇｌａｃｉｅｒ）、 北 美 洲

（Ａｔｈａｂａｓｃａ　Ｇｌａｃｉｅｒ、Ｌｙｍａｎ　Ｇｌａｃｉｅｒ）、安第斯山脉

（Ｐｕｃａ　Ｇｌａｃｉｅｒ）、南 极 洲（Ａｎｖｅｒｓ　Ｉｓｌａｎｄ　Ｇｌａｉｃｅｒ）和

高亚洲地区（天山乌 鲁 木 齐 河 源１号 冰 川、冬 克 玛

底冰川、扎当 冰 川）等，其 中 对 阿 尔 卑 斯 山 和 高 北

极地区的研 究 较 多，其 他 地 区 较 少，分 布 见 图１．
在此类环境系统中，对于植物和动物的演替已经有

了广 泛 的 研 究［４－７］，而 对 微 生 物 的 研 究 相 对 较

少［８］．因此，对冰川前沿裸露地微生物的研究现状

进行综述总结是非常必要和重要的．

１　冰 川 前 沿 裸 露 地 微 生 物 数 量、群 落 结 构

特征及演替规律

１．１　细菌数量、群落结构特征及演替规律

Ｓｉｇｌｅｒ等［９］采 用 ＤＡＰＩ荧 光 染 料 计 数 的 方 法，
研究了Ｒｏｔｆｉｒｎｇｌａｃｉｅｒ和Ｄａｍｍａ冰川前沿细菌的数

量，结 果 显 示：Ｄａｍｍａ冰 川 前 沿 细 菌 的 数 量 在

８．２１×１０７～１．４９×１０９　ｃｅｌｌｓ·ｇ－１ｄｗ之间，且细菌

数量随冰川退缩时间呈上升趋势，但Ｒｏｔｆｉｒｎｇｌａｃｉｅｒ
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图１　全球冰川前沿微生物生态研究分布图
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１５．天山乌鲁木齐河源１号冰川；１６．冬克玛底冰川；１７．扎当冰川；１８．Ａｎｖｅｒｓ　Ｉｓｌａｎｄ　Ｇｌａｉｃｅｒ

冰川前沿细菌数量变化并非如此，而是呈现先上升

后下降的趋势，数量从１．１３×１０８　ｃｅｌｌｓ·ｇ－１ｄｗ上

升到１．９×１０９　ｃｅｌｌｓ·ｇ－１ｄｗ而后下降到５．９３×１０８

ｃｅｌｌｓ·ｇ－１ｄｗ．岳君等［１０］对念青唐古拉山扎当冰川

退缩前沿土壤中可培养细菌的研究显示，可培养细

菌的数量为１０４～１０５　ＣＦＵ·ｇ－１，与冰川退缩时间

没有相关 性．冬 克 玛 底 冰 川 可 培 养 细 菌 数 量 介 于

３．００×１０４～４．１１×１０５　ＣＦＵ·ｇ－１之间，且随冰川

退缩时间 呈 上 升 趋 势 并 与 之 显 著 相 关［１１］．在 对 天

山乌鲁木齐河源１号冰川（以下简称１号冰川）的研

究中也得到了同样的结论，可培养细菌数介于５．５
×１０４～３．３×１０６ＣＦＵ·ｇ－１之间，高于冬克玛底和

扎当冰川［１２］．以上研究表明，虽然冰川前沿环境恶

劣（如寡营养、低温、高辐射等），但仍然有大量微

生物存在，且 数 量 均 随 冰 川 退 缩 时 间 呈 现 上 升 趋

势．
不仅细菌的数量随着冰川退缩时间发生改变，

其多样性也在 变 化．Ｓｉｇｌｅｒ等［１３］对Ｄａｍｍａ冰 川 前

沿细菌群落多样性进行了研究，结果显示：不仅主

要的细菌群落多样性随冰川退缩时间呈下降趋势，

均匀度指数也呈下降趋势．Ｎｅｍｅｒｇｕｔ等［１４］对安第

斯山脉Ｐｕｃａ冰川前沿细菌群落多样性的研究显示，

细菌群落多样性和均匀度指数均随冰川退缩时间呈

上升趋势．Ｓｃｈüｔｔｅ等［１５］采用高通量测序的方法研

究了高北极地区冰川前沿裸露地细菌群落结构的变

化规律，发现在整个演替过程中，细菌群落的均匀

度指数呈逐渐上升趋势，演替指数非常高并随演替

时间呈下降趋势．在１号冰川的研究中得到了更高

的演替指数，其细菌Ｓｈａｎｎｏｎ多样性指数在演替过

程中也呈 上 升 趋 势［１６］．虽 然 大 部 分 的 研 究 结 果 表

明细菌群落的多样性随冰川退缩时间呈上升趋势，

但也有研究得出相反结论，导致相反结论的原因可

能是冰川 的 地 理 格 局 差 异 以 及 气 候 因 素［１２］，同 时

也说明细菌群落多样性演替变化规律还需要进一步

的研究．
冰川前 沿 裸 露 地 主 要 的 细 菌 群 落 各 有 不 同．

Ｆｏｇｈｔ等［１７］对新西兰南阿尔卑斯山的Ｆｏｘ和Ｆｒａｎｚ
Ｊｏｓｅｆ冰川前沿 裸 露 地 的 研 究 发 现，可 培 养 细 菌 主

要分为α－变形 菌 门、β－变 形 菌 门、放 线 菌 门、拟 杆

菌门、厚壁菌门和栖热菌门，其中以β－变形菌门为

主．而 在 喜 马 拉 雅 山 脉 Ｐｉｎｄａｒｉ冰 川 前 沿 裸 露

地［１８］，可培养细菌分属于变形菌门、放线菌门、拟

杆菌门和厚壁菌门，其中以放线菌门和厚壁菌门为

主．岳君等［１０］在 青 藏 高 原 扎 当 冰 川 前 沿 裸 露 地 的

研究中得到 了５大 类 群 的 可 培 养 细 菌，以 放 线 菌

门、拟杆菌门和α－变形菌门为主．Ｓｃｈüｔｔｅ等［１５］对
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高北极地区 冰 川 前 沿 细 菌 群 落 结 构 进 行 高 通 量 分

析，发现了丰富的细菌含量，可归类为２０个菌门；

对１号冰川前沿细菌群落进行高通量分析后，共发

现３１个菌门［１６］，其中有１９个菌门为共有菌，其余

的为各地所特有．冬克玛底冰川４５４高通量测序共

发现３２个菌门，与１号冰川相比较，有２７个菌门

为共有，其中以变形菌门、放线菌门、拟杆菌门和

酸杆菌门为优势种群．以上研究结果说明，在冰川

前沿裸露地中变形菌门、放线菌门、拟杆菌门为常

见的细菌群落．变形菌包括很多光能自养、光能异

养和化能无机营养菌，非常适合在寡营养的生境中

生存．放线菌中有很多都能形成孢子或菌丝，菌丝

可以扩大细菌获得营养和水分的范围，从而适应极

端环境而大量存活．拟杆菌菌群由于具有适应寡营

养的能力成为早期裸露土壤中微生物菌群的主要组

成部分，并且拟杆菌菌群具有分解高分子量有机物

的能力，这意味着拟杆菌菌群可以在养分缺乏的早

期裸露土壤中通过降解环境中的有机物为微生物提

供碳源和能源．综上所述，各冰川前沿裸露地中相

似菌群可能是由菌群性质决定的，而不同菌群可能

是由于地理差异造成的［１２］．

１．２　真菌和古菌的 数 量、群 落 结 构 特 征 及 其 演 替

规律

　　不仅细菌的数量和多样性随冰川退缩时间不断

的发生演变，土壤中真菌和古菌的数量及多样性也

在发生 着 变 化．Ｆｕｊｉｙｏｓｈｉ等［１９］研 究 了 高 北 极 地 区

Ａｕｓｔｒｅ　Ｂｒｇｇｅｒｂｒｅｅｎ冰 川 前 沿 裸 露 地 中 菌 根 真 菌

的演替规律，结果表明：菌根真菌的数量和多样性

都是随冰川退缩时间呈上升趋势，且在演替后期外

生菌根真菌的多样性最高．菌根真菌菌丝体能够使

寄主植物从土壤中获得更多的养分，改善寄主植物

种子发芽和生长条件［２０］，因此，菌根真菌对冰川前

沿植物的原生演替具有重要的生态学作用．Ｂｌａａｌｉｄ
等［２１］采用高通量测序方法研究了Ｂｌｉｓｅｎ冰川前沿

裸露地中的真菌，结果显示其多样性很高，虽然分

布呈高异 质 性［２２］，但 其 数 量 和 多 样 性 的 整 体 变 化

规律都是随冰川退缩时间呈上升趋势；Ｏｅｈｌ等［２３］

在对 Ｍｏｒｔｅｒａｔｓｃｈ冰川前沿菌根真菌的研究中也得

到了同样结论．

Ｚｕｍｓｔｅｇ等［２４］采 用 末 端 限 制 性 片 段 长 度 多 态

性和克隆文库分析方法，研究了Ｄａｍｍａ冰川前沿

裸露地中古菌和真菌的演替规律，结果显示：泉古

菌所占百分比随土壤暴露时间的增加而增加，在演

替初期优势菌群为广古菌，后期为泉古菌．土壤中

的真菌主要由担子菌门和子囊菌门组成，在演替初

期子囊菌门为优势菌，后期担子菌门为优势菌．其

原因可能是在冰川演替初期，寡营养类型的古菌和

真菌占主要地位，而到了演替后期植被出现，适合

富 营 养 的 古 菌 和 真 菌 则 占 据 了 主 要 地 位．Ｎｉｃｏｌ
等［２５］采用ＤＧＧＥ的 方 法 研 究 了 Ｒｏｔｍｏｏｓｆｅｒｎｅｒ冰

川前沿土壤中古菌的演替过程，发现早期优势种群

为非嗜热泉古菌，中期为常温泉古菌．
冰川前沿裸露地中真菌的一般变化规律是数量

和多样性均随冰川退缩时间呈上升趋势，且与冰川

前沿植被关系密切．相较于真菌和细菌，对古菌的

研究较少［２５］，其变化规律还有待进一步探索．

２　微生物与土壤理化因子的关系

２．１　微生物与土壤Ｃ、Ｎ的关系

冰川前沿土壤营养贫瘠，Ｃ、Ｎ含量很低，是微

生物和植物生长的限制性因素．微生物是演替过程

中最先寄居的 生 物，在 演 替 过 程 中 促 进 土 壤 发 育，

增加土壤中的Ｃ、Ｎ含量，在后续生物的定居和生

长过程中起重要作用．

Ｙｏｓｈｉｔａｋｅ等［２６］用磷 脂 脂 肪 酸 分 析（ＰＦＬＡ）的

方法研究了加拿大高北极冰川的微生物演替，发现

随演替时间的增加，微生物生物量与土壤Ｃ、Ｎ（有

机质）含量呈正相关．王晓霞等［２７］采用同样的方法

研究了１号 冰 川 前 沿 裸 露 地 微 生 物 生 物 量 与 土 壤

Ｃ、Ｎ含量的关 系，结 果 表 明 虽 然 二 者 随 演 替 时 间

呈波动状，不同于Ｄａｍｍａ冰川前沿微生物生物量

持续增加［９］，但微生物生物量与土壤Ｃ、Ｎ含量呈

极显著正相关，与极地冰川前沿裸露地微生物的研

究结果相 似［２８］．在 冬 克 玛 底 冰 川 前 沿 裸 露 地 土 壤

的研究中，可培养细菌数量与土壤Ｃ、Ｎ含量也呈

极显著正相关［１１］．Ｋａｔｏｖｓｋ等［２９］对北极的冰川前

沿裸露地土 壤 的 理 化 性 质 和 细 菌 多 样 性 进 行 了 研

究，发现Ｎ含量是影响细菌多样性的主要因素．以

上研究说明，冰川前沿裸露地中土壤Ｃ、Ｎ含量与

土壤微生物密切相关，同时细菌的生长状态也可以

作为反映冰川前沿土壤营养状态的指标［３０］．

２．２　微生物与土壤ｐＨ值的关系

土壤的ｐＨ值能影响土壤中Ｃ的矿化速率，在

土壤微生物多样性中起着重要作用［３１］．土壤ｐＨ值

９１２１期 伍修锟等：冰川前沿裸露地微生物生态学研究进展 　



主要由有机酸含量决定，研究表明少量的有机酸通

过大气沉降进入土壤，大部分则来源于土壤微生物

的释放和根分泌物的溶解［３２］．

Ｍｎｎｉｓｔ等［３３］对北极Ｆｉｎｎｉｓｈ　Ｌａｐｌａｎｄ地区的

细菌群落多样性进行了研究，发现土壤ｐＨ值是影

响细菌群落结构的主要因素：土壤ｐＨ值在４．６～
５．２时，酸杆 菌 门（Ａｃｉｄｏｂａｃｔｅｒｉａ）为 优 势 菌 群；当

ｐＨ值大于５．５时，酸 杆 菌 门 细 菌 数 量 降 低．在 研

究南极Ａｌｅｘａｎｄｅｒ　Ｉｓｌａｎｄ地区的细菌群落结构时发

现，土壤ｐＨ值与细菌群落结构之间存在显著相关

性，当ｐＨ值较低时，酸杆菌门为优势菌群［３４］．冬

克玛底冰川前沿裸露地土壤中可培养细菌数与土壤

ｐＨ值也是呈显著负相关的［１１］．这些研究表明，土

壤微生物对土壤ｐＨ值有改良作用，同时，土壤ｐＨ
值也影响着冰川前沿裸露地微生物的数量和种类．

２．３　微生物与土壤酶活性的关系

土壤酶主要来源于微生物、土壤动物、植物根

系以及植物残体，冰川前沿裸露地由于环境条件恶

劣、土壤贫瘠，土壤酶以土壤微生物分泌的酶为主

要来源［３５］，同 时 土 壤 酶 活 性 能 够 反 映 出 土 壤 微 生

物的群落代谢和营养供给［３６］．

Ｔｓｃｈｅｒｋｏ等［３７］测 定 了 奥 地 利 Ｒｏｔｍｏｏｓｆｅｒｎｅｒ
和ｄｅｎｗｉｎｋｅｌｋｅｅｓ冰川 前 沿 裸 露 地 土 壤 酶 活 性 和

微生物的变化规律，发现随着土壤微生物原生演替

的进行，其酶活性的Ｓｈａｎｎｏｎ多样性指数呈持续性

增长，并于演替中期（５０ａ）达到稳定状态．王晓霞

等［２７］测定了１号 冰 川 前 沿 土 壤 酶 活 性 及 微 生 物 生

物量的 变 化 规 律，结 果 显 示：在４３ａ的 演 替 过 程

中，其前沿微生物多样性和土壤酶活性都随时间推

移而增加，但并未达到稳定状态．Ｌｉｕ等［１１］对冬克

玛底冰川前沿可培养微生物数量及种类与土壤酶活

性关系的研究结果表明，可培养细菌数量不仅与脲

酶、蔗糖酶、多酚氧化酶、过氧化氢酶和脱氢酶活

性呈极显著正相关，而且与放线菌、γ－变形菌、拟

杆菌和厚壁菌的数量具有相关性，同时随着冰川退

缩时间的推移呈上升趋势．综上所述，冰川前沿裸

露地土壤酶活性与土壤微生物具有密切的相关性，

并且可以作 为 冰 川 前 沿 土 壤 微 生 物 生 长 和 活 性 的

指标．

３　Ｎ循环相关功能微生物的演替规律

Ｎ是生态系统发展的一个限制性因素．固氮微

生物在冰川前沿这种环境中通常作为先锋微生物并

发挥固氮 作 用［３８］，随 着 时 间 的 推 移 再 让 位 给 其 他

物种．固 氮 微 生 物 被 证 明 与 土 壤 Ｎ的 累 积 密 切 相

关，土壤中可用Ｎ的增加为后来演替物种提供了有

利条件［３９］．研 究 冰 川 前 沿 这 种 特 殊 生 境 中 固 氮 菌

和氨氧化菌更有助于了解环境因素对冰川前沿氮循

环功能 菌 的 影 响，以 及 冰 川 前 沿 Ｎ循 环 在 全 球 Ｎ
循环中发挥的作用．

Ｓｃｈｍｉｄｔ等［４０］用生物地球化学和分子生物学技

术相结合的方法，研究了安第斯山脉高海拔Ｐｕｃａ冰

川前沿 的 微 生 物 群 落，发 现 在 冰 川 退 缩 的４～５ａ
内，蓝细菌就定居于退缩的土壤中，并且蓝细菌的

多样性及相应 的 土 壤 稳 定 性、异 养 微 生 物 生 物 量、

土壤酶活性都显著增加．在苔藓、地衣以及维管束

植物定植前，固氮速率较演替的前４～５ａ增加了两

个数量级．Ｄｕｃ等［４１］采 用 克 隆 文 库 的 方 法 研 究 了

Ｄａｍｍａ冰川前沿 固 氮 菌 的 多 样 性，结 果 显 示 其 多

样性非常丰富，所得固氮菌和类似环境中的固氮菌

遗传距离很近，说明固氮菌对氮缺乏环境中的氮输

入具有重要作用［３８，４２］．Ｄｅｉｇｌｍａｙｒ等［４３］提取阿尔卑

斯中部冰川前沿早熟禾的根际土壤总ＤＮＡ，对 其

中的硝酸盐还原酶基因进行扩增并进行限制性片段

长度多态性（ＲＦＬＰ）分析，发现硝酸 盐 还 原 细 菌 的

多样性在演替中、后期逐渐降低．Ｋａｎｄｅｌｅｒ等［４４］采

用定量ＰＣＲ的 方 法 研 究 Ｒｏｔｍｏｏｓｆｅｒｎｅｒ冰 川 前 沿

反硝化功能基因ｎｉｒＧ、ｎｉｒＳ、ｎｉｒＫ 和ｎｏｓＺ 数量的

变换规律，发现ｎｉｒＧ和ｎｉｒＳ 基因数量在演替早期

占优势，演替后期以ｎｉｒＫ 和ｎｏｓＺ 基因为主，说明

反硝化菌在冰川退缩过程中是不断演替的．
土壤ｐＨ值是影响氨氧化菌群落结构的一个重

要因素，这是由于土壤ｐＨ值决定着土壤中氨的存

在形 式，当ｐＨ 值 较 低 时，氨（ＮＨ３）会 转 变 成 铵

（ＮＨ＋
４ ），影响 氨 氧 化 菌 对 底 物 ＮＨ３的 获 得，从 而

影响氨氧化菌的活性和丰度甚至种类［４５－４６］．此外，

海拔也会影 响 氨 氧 化 菌 的 群 落 结 构，例 如，Ｚｈａｎｇ
等［４７］采 集 了 珠 穆 朗 玛 峰 北 坡 海 拔 在４　０００～
６　５５０ｍ的１２个 土 样，运 用 定 量ＰＣＲ和 克 隆 文 库

的方法研究了氨氧化古菌、细菌的丰度和分布变化

规律，结果发 现 当 海 拔 小 于５　４００ｍ时，氨 氧 化 古

菌 的 丰 度 大 于 氨 氧 化 细 菌 的 丰 度；当 海 拔 大 于

５　７００ｍ时则相反．氨 氧 化 古 菌 和 细 菌 的 丰 度 都 随

着海拔升高而迅速降低，说明氨氧化古菌和细菌的

０２２　　　　　　　　　　　 　　　　　　　　　冰　　　川　　　冻　　　土 　　３５卷　



丰度以及群落结构的变化是由于海拔环境对微生物

的选择作用造成的．

４　展望

冰川前沿裸露地是一个寡营养、低温、高辐射

的极端环境，但微生物依然大量存在，并发挥着风

化岩石［１８］、促 进 土 壤 发 育 及 土 壤 物 质 累 积 和 改 良

作用，为后续的动植物演替提供物质基础．通过研

究微生物的原生演替，能够揭示微生物数量和种类

以及功能的变化规律．通过对冰川前沿土壤理化性

质的变化以及微生物对土壤性质影响的研究，探讨

微生物在原生 演 替 中 的 作 用，揭 示 土 壤 发 育 过 程，

阐述微生物在改造土壤方面的作用，能够为退化土

地的微生物修复提供理论基础．
中国拥有丰 富 的 冰 川 类 型，包 括 大 陆 性 冰 川、

亚大陆冰川和 海 洋 型 冰 川，且 冰 川 分 布 的 范 围 广，

从低纬度到 高 纬 度 地 区 都 有 分 布［４８－４９］．而 国 内 对

冰川前沿 裸 露 地 微 生 物 演 替 的 研 究 还 很 少［５０］，对

微生物群落结构和相关功能微生物（Ｎ循环和岩石

风化等）的演替规律 报 道 较 少，不 同 类 型 冰 川 前 沿

裸露地微生物演替的异同及同种类型不同地理位置

冰川前沿裸露地微生物演替的异同还未见报道，可

以预见冰川前沿裸露地微生物演替的研究，将成为

国内微生物生态学发展的重要方向之一．
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