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土壤微生物群落抵抗力和恢复力研究进展

张　 彬１ꎬ∗ꎬ刘满强２ꎬ钱刘兵１ꎬ梁山峰１

１ 南京信息工程大学应用气象学院ꎬ 南京　 ２１００４４

２ 南京农业大学资源与环境科学学院ꎬ 南京　 ２１００９５

摘要:人类活动的不断加剧使得土壤生态系统承受着环境干扰压力ꎮ 土壤微生物受到环境干扰的响应程度(抵抗力)及恢复至

原来状态的能力(恢复力)决定着土壤生态系统的可持续性ꎮ 梳理和总结了土壤微生物群落对环境干扰的抵抗力和恢复力方

面的研究进展ꎮ 首先ꎬ在介绍土壤微生物群落抵抗力和恢复力概念的基础上ꎬ阐述了通过评估微生物群落的结构和功能的变化

来系统表征抵抗力和恢复力ꎻ随后ꎬ分析了最近十年(２０１２—２０２１ 年)有关文献ꎬ发现土壤微生物群落的结构和(或)功能在环境

干扰后的恢复力总体较弱ꎬ但耕作、有机物料添加和轮作等农田管理措施下的响应趋势表现出一定的规律性ꎻ继而ꎬ从个体水平

的休眠和胁迫忍耐、种群水平的生存策略、群落水平的多样性和相互作用以及生态系统水平的历史遗留效应等方面分析了土壤

微生物群落抵抗力和恢复力的维持机制ꎻ最后ꎬ从功能性状、多功能性和植物￣土壤微生物整体性对未来研究做出了展望ꎬ以期

为构建土壤健康评价体系及预测环境干扰对土壤功能的影响提供科学依据ꎮ
关键词:土壤健康ꎻ土壤微生物群落ꎻ抵抗力ꎻ恢复力ꎻ干扰ꎻ可持续性
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ａｎｄ ｒｅｓｉｌｉｅｎｃｅ ｏｆ ｓｏｉｌ ｍｉｃｒｏｂｉａｌ ｃｏｍｍｕｎｉｔｉｅｓ ｔｏ ｐｅｒｔｕｒｂａｔｉｏｎｓꎻ ( ２ ) ｅｍｐｈａｓｉｚｅ ｔｈｅ ｒｅｓｉｓｔａｎｃｅ ａｎｄ ｒｅｓｉｌｉｅｎｃｅ ｏｆ ｓｏｉｌ
ｍｕｌｔｉｆｕｎｃｔｉｏｎａｌｉｔｙ ｂｅｃａｕｓｅ ｅｃｏｓｙｓｔｅｍｓ ｃａｎ ｓｉｍｕｌｔａｎｅｏｕｓｌｙ ｃａｒｒｙ ｏｕｔ ｔｈｅ ｍｕｌｔｉｐｌｅ ｆｕｎｃｔｉｏｎｓꎻ ａｎｄ ( ３ ) ｕｎｄｅｒｓｔａｎｄ ｔｈｅ
ｒｅｓｉｓｔａｎｃｅ ａｎｄ ｒｅｓｉｌｉｅｎｃｅ ｏｆ ｔｈｅ ｉｎｔｅｒａｃｔｉｏｎ ｂｅｔｗｅｅｎ ｐｌａｎｔｓ ａｎｄ ｍｉｃｒｏｂｅｓ ｔｏ ｇｌｏｂａｌ ｃｈａｎｇｅ ｓｔｒｅｓｓ. Ｔｈｅｓｅ ｉｎｓｉｇｈｔｓ ｉｎｔｏ ｔｈｅ
ｒｅｓｉｓｔａｎｃｅ ａｎｄ ｒｅｓｉｌｉｅｎｃｅ ｏｆ ｓｏｉｌ ｍｉｃｒｏｂｉａｌ ｃｏｍｍｕｎｉｔｉｅｓ ｈａｖｅ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｉｍｐｌｉｃａｔｉｏｎｓ ｆｏｒ ｓｙｓｔｅｍａｔｉｃ ｅｖａｌｕａｔｉｏｎ ｏｆ ｓｏｉｌ ｈｅａｌｔｈ
ａｎｄ ｃｏｕｌｄ ｐｒｅｄｉｃｔ ｔｈｅ ｉｍｐａｃｔｓ ｏｆ ｐｅｒｔｕｒｂａｔｉｏｎｓ ｏｎ ｅｃｏｓｙｓｔｅｍ ｆｕｎｃｔｉｏｎｓ ａｎｄ ｔｈｅｉｒ ｆｅｅｄｂａｃｋ ｕｎｄｅｒ ｆｕｔｕｒｅ ｇｌｏｂａｌ ｃｈａｎｇｅ
ｓｃｅｎａｒｉｏｓ.

Ｋｅｙ Ｗｏｒｄｓ: ｓｏｉｌ ｈｅａｌｔｈꎻ ｍｉｃｒｏｂｉａｌ ｃｏｍｍｕｎｉｔｉｅｓꎻ ｒｅｓｉｓｔａｎｃｅꎻ ｒｅｓｉｌｉｅｎｃｅꎻ ｐｅｒｔｕｒｂａｔｉｏｎｓꎻ ｓｕｓｔａｉｎａｂｉｌｉｔｙ

土壤微生物是陆地生态系统功能的引擎ꎬ在土壤结构维持、有机质分解与积累、养分循环以及温室气体排

放与消纳、生态系统稳定性等方面发挥着不可替代的重要作用[１—２]ꎮ 随着人类活动的不断加剧ꎬ土壤面临越

来越多的环境干扰所带来的压力[３]ꎬ使得土壤微生物的群落稳定性表现引起科学家的重视[４—７]ꎮ 土壤微生物

群落的稳定性指微生物群落的结构和功能抵抗环境干扰(抵抗力)并在干扰解除后恢复至原来状态的能力

(恢复力) [８]ꎮ 一般地ꎬ干扰后土壤微生物群落的结构和功能相对于干扰前的变化幅度可以反映其抵抗力ꎬ而
恢复力可用以下四种极端情景来描述(图 １):(１)完全恢复ꎬ微生物群落的结构和功能都恢复至原来的状态ꎻ
(２)生理适应ꎬ微生物群落的结构恢复但其功能没有恢复ꎻ(３)功能冗余ꎬ微生物群落的功能恢复但其结构没

有恢复ꎻ(４)没有恢复ꎬ微生物群落的结构和功能都没有恢复[９]ꎮ 了解土壤微生物群落的稳定性对评价、预测

和管理自然与人为干扰下土壤生态系统质量和健康具有重要的理论和现实意义[７ꎬ１０]ꎬ但目前在土壤微生物群

落的抵抗力和恢复力的响应与维持机制方面仍缺乏深入认识[９ꎬ１１]ꎮ
本文对近年来土壤微生物群落的抵抗力和恢复力的研究进展进行了梳理和总结ꎬ在阐述概念和表征方法

的基础上ꎬ探究了土壤微生物群落抵抗力和恢复力的响应和维持机制ꎬ并对未来研究做出了展望ꎬ以期为维持

土壤生态系统服务功能的可持续性及管理提供科学依据ꎮ

１　 土壤微生物群落抵抗力和恢复力的表征和计算方法

土壤微生物群落的抵抗力和恢复力主要通过评估其结构和(或)功能对环境干扰的响应来实现ꎮ 已有关

于土壤微生物群落结构的抵抗力和(或)恢复力研究主要采用的方法包括磷脂脂肪酸法、变性梯度凝胶电泳

法、末端限制性片段长度多态性法以及高通量测序法等ꎮ 其中ꎬ高通量测序法能够较为全面和准确的评价土

壤微生物群落结构ꎬ并能较为客观的反映其中低丰度的重要功能微生物[１２—１３]ꎬ越来越受到土壤微生物群落抵

抗力和恢复力方面研究学者的青睐ꎮ 研究土壤微生物群落的抵抗力和恢复力时ꎬ考察的功能指标主要包括植

物残体的分解速率[１４]、土壤基础呼吸速率[１５—１６]、底物诱导呼吸速率[１７]、微生物量[１８]、土壤酶活性[１９—２０]、潜在

硝化和反硝化速率等[２１—２２]ꎮ 由于土壤微生物之间存在功能冗余ꎬ在微生物群落受到干扰后其一般性或广谱

性功能(多数微生物都可以执行ꎬ如植物残体分解速率参数)和专一性或特殊性功能指标(只有少数微生物才
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能执行ꎬ如硝化和反硝化速率参数)的抵抗力和恢复力可能差别很大[５]ꎮ 因此在研究土壤微生物群落的抵抗

力和恢复力时ꎬ需要根据科学问题充分考虑所选功能指标的关联性ꎮ

图 １　 环境干扰后土壤微生物群落结构和功能的抵抗力和恢复力示意图

Ｆｉｇ.１　 Ｉｌｌｕｓｔｒａｔｉｏｎ ｏｆ ｔｈｅ ｒｅｓｉｓｔａｎｃｅ ａｎｄ ｒｅｓｉｌｉｅｎｃｅ ｏｆ ｓｏｉｌ ｍｉｃｒｏｂｉａｌ ｃｏｍｍｕｎｉｔｉｅｓ ｔｏ ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌ ｄｉｓｔｕｒｂａｎｃｅｓ

抵抗力和恢复力的计算可以通过在干扰前和干扰后采集土壤样品来进行比对分析得到ꎬ但这种方法没有

考虑微生物群落的结构和(或)功能随时间发生的动态变化(如样品培养过程中发生的变化以及野外样地随

季节发生的变化)ꎮ 因此ꎬ研究中常同时设置对照样品和干扰处理样品并且采用相同时间节点进行比较以消

除这种误差[８]ꎮ 抵抗力和恢复力的计算方法主要包括:考察干扰样品与对照样品的相对变化[２３—２６]ꎬ计算干

扰样品与对照样品的绝对变化[２７]以及通过积分获得[２８]ꎬ具体计算公式见表 １ꎮ 为了更直观地比较上述不同

方法的优势和特点ꎬ本文将通过实例计算的方式辅以说明(以 Ｚｈａｎｇ 等[２８]文献中种植马尾松的未侵蚀红壤在

对照和干扰处理(５０ °Ｃ 热胁迫)后的 ＣＯ２排放速率数据为例ꎬ测定时间为处理后的第 １、３、７、１４、２８ 天ꎬ得到对

照处理后 ＣＯ２排放速率为 ０.７９—１.０２ ｍｇ ＣＯ２ ｇ－１ ｄ－１ꎬ干扰处理后为 ０.１１—０.８０ ｍｇ ＣＯ２ ｇ－１ ｄ－１)ꎮ Ｋａｕｆｍａｎ[２３]

和 Ｓｏｕｓａ[２４]在计算恢复力时ꎬ将干扰样品在干扰处理后时间点 ｘ 的响应值与对照样品在时间点 ０ 的响应值进

行比较(以实例数据为例ꎬ即将第 ７ 天干扰样品的 ＣＯ２排放速率与第 ０ 天对照样品的 ＣＯ２排放速率进行比对ꎬ
其恢复力为:０.４８ / ０.８１ ＝ ０.５９)ꎬ没有考虑对照样品随时间可能发生的变化(对照样品第 ７ 天的 ＣＯ２排放速率

比第 ０ 天增加了 ２６％)ꎻ同时ꎬ考察干扰样品与对照样品相对变化的方法[２３—２６] 得到的数值会因土壤功能指标

的不同变化范围较大ꎬ使得无法对不同文献结果进行比对分析ꎮ 通过积分方法[２８] 计算的优势在于能够得到

某种功能在培养一段时间内的一个整体恢复力数据(如实例数据计算得到 ＣＯ２排放速率的恢复力为 ６５.０ꎬ其
他方法都是计算某一个培养时间点的恢复力)ꎬ但该整体恢复力指标受到培养时间的影响ꎬ当培养时间较短

时土壤生态系统可能仍在恢复中ꎬ从而低估某些土壤功能的恢复力ꎮ 通过比较干扰样品与对照样品绝对变化

的计算方法[２７]将抵抗力和恢复力指标限定在－１ 到 １ 之间(以上述实例数据计算得到 ＣＯ２排放速率的抵抗力

为 ０.９７ꎬ培养 ２８ 天后 ＣＯ２排放速率的恢复力为－０.８５)ꎬ因而能够比较不同功能抵抗力和恢复力的差异ꎬ受到

研究者的广泛认可[１５ꎬ２９—３０]ꎬ也是本文作者推荐的方法ꎮ 另外ꎬ最新研究[３１] 基于土壤微生物群落的高通量测

序数据ꎬ通过计算样品中每一种可操作分类单元(ＯＴＵ)的变异度ꎬ提出并验证了一种新的评估土壤微生物群

落结构抵抗力的平均变异度指数(Ａｖｅｒａｇｅ ｖａｒｉａｔｉｏｎ ｄｅｇｒｅｅꎬ ＡＶＤ)ꎬ该方法将结构抵抗力指数化ꎬ具有不受组

内样本数量限制的优点ꎬ创新性较好ꎬ具体计算公式如下:

平均变异度指数 ＝
∑ ｎ

ｉ ＝ １

ｘｉ － ｘｉ

δｉ
ｋ × ｎ

式中ꎬ ｘｉ 代表某个样品中某一种 ＯＴＵ 的相对丰度ꎬ ｘｉ 代表这种 ＯＴＵ 相对丰度在一个样本组内的均值ꎬ δｉ 表示
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样本组内这种ＯＴＵ相对丰度的标准差ꎬ ｋ 表示一个样本组内的样品数量ꎬ ｎ 表示每个样品中 ＯＴＵ 的数量ꎮ

表 １　 土壤微生物群落抵抗力和恢复力计算公式

Ｔａｂｌｅ １　 Ｃａｌｃｕｌａｔｉｏｎ ｏｆ ｔｈｅ ｒｅｓｉｓｔａｎｃｅ ａｎｄ ｒｅｓｉｌｉｅｎｃｅ ｏｆ ｓｏｉｌ ｍｉｃｒｏｂｉａｌ ｃｏｍｍｕｎｉｔｉｅｓ

抵抗力 Ｒｅｓｉｓｔａｎｃｅ 恢复力 Ｒｅｓｉｌｉｅｎｃｅ 参考文献 Ｒｅｆｅｒｅｎｃｅｓ
Ｄ０

Ｃ０

Ｄｘ

Ｃ０
Ｋａｕｆｍａｎ[２３]

Ｄ０

Ｃ０
× １００

Ｄｘ

Ｃ０
Ｓｏｕｓａ[２４]

Ｃ０ －
Ｄ０

Ｃ０
( ) × １００ Ｃｘ －

Ｄｘ

Ｃｘ
( ) × １００ Ｇｒｉｆｆｉｔｈｓ 等[２５]

Ｄｘ

Ｃｘ
( ) － １[ ] × １００ Ｃｈａｅｒ 等[２６]

１ － (
２ ｜ Ｃ０ － Ｄ０ ｜

Ｃ０ ＋｜ Ｃ０ － Ｄ０ ｜
)

２ Ｃ０ － Ｄ０

Ｃ０ － Ｄ０ ｜ ＋｜ Ｃｘ － Ｄｘ ｜
( ) － １ Ｏｒｗｉｎ 等[２７]

∫
ｉ

０

ｆ( ｔ)
ｄｔ
ｉ ∫

ｊ

ｉ

ｆ( ｔ)
ｄｔ

ｊ － ｉ( )
Ｚｈａｎｇ 等[２８]

　 　 Ｃ０ 和 Ｄ０ 分别代表对照样品和干扰样品在干扰刚结束时的响应值ꎻ Ｃｘ 和 Ｄｘ 分别代表对照样品和干扰样品在干扰结束后时间点 ｘ时的响应

值ꎻｆ( ｔ)代表干扰样品与对照样品在时间点 ｔ 的响应值的比ꎬｉ 代表干扰样品的响应值在时间点 ｉ 最低ꎬｊ 代表培养时间的总长

图 ２　 土壤微生物群落结构和功能的抵抗力和恢复力对环境干扰的响应

Ｆｉｇ.２　 Ｒｅｓｉｓｔａｎｃｅ ａｎｄ ｒｅｓｉｌｉｅｎｃｅ ｏｆ ｓｏｉｌ ｍｉｃｒｏｂｉａｌ ｃｏｍｍｕｎｉｔｉｅｓ ｉｎ ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｔｏ ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌ ｄｉｓｔｕｒｂａｎｃｅｓ

２　 土壤微生物群落抵抗力和恢复力的响应

关于群落的抵抗力和恢复力方面的研究最初集中在地上和水生生态系统[３２—３３]ꎮ 随着高通量测序技术和

生物信息学的发展ꎬ土壤微生物群落抵抗力和恢复力方面的研究得到了迅速发展ꎬ特别是自 ２０１２ 年以来发文

量逐年增加(图 ２)ꎮ 利用 Ｗｅｂ ｏｆ Ｓｃｉｅｎｃｅ 检索工具(ｈｔｔｐｓ: / / ｗｗｗ.ｗｅｂｏｆｓｃｉｅｎｃｅ.ｃｏｍ / ｗｏｓ / ａｌｌｄｂ / ｂａｓｉｃ￣ｓｅａｒｃｈ)对
相关研究进行了文献检索ꎮ 检索表达式为:( ｒｅｓｉｓｔ∗ꎬ ｒｅｓｉｌｉｅｎ∗) ＡＮＤ (ｂａｃｔ∗ꎬ ｍｉｃｒｏｂ∗) ＡＮＤ ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ
ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ ＡＮＤ ｓｏｉｌꎬ检索范围为 ２０１２ 年到 ２０２１ 年ꎬ检索日期为 ２０２２ 年 １ 月 ２６ 日ꎬ一共检索到 １６１ 篇文献ꎮ 对

所有文献进行概括ꎬ记录环境干扰后土壤微生物群落结构和(或)功能是否发生改变(以敏感和不敏感进行区

分)ꎬ以及微生物群落结构和(或)功能是否能够恢复到干扰前的状态(以恢复和未恢复进行区分)ꎮ 结果表

明ꎬ大部分(１８２ 组数据ꎬ８３％)研究发现土壤微生物群落结构和(或)功能对环境干扰较为敏感(图 ２)ꎬ其中只

考察微生物群落结构抵抗力的研究占比 ２８％(４５ 篇)ꎬ只考察群落功能抵抗力的研究占比为 ２４％(３８ 篇)ꎮ 只

有少数研究考察了土壤微生物群落对环境干扰的恢复力ꎬ其中 ３７％的研究(４０ 组数据)发现微生物群落结构

和(或)功能能够恢复到干扰前的状态ꎬ６３％的研究(６８ 组数据)发现微生物群落结构和(或)功能没有恢复
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(图 ２)ꎮ 造成统计结果中土壤微生物群落未恢复研究占比较高的原因是:(１)土壤微生物群落的真实恢复力

较低ꎻ(２)由于培养时间较短ꎬ取样时土壤微生物群落结构和(或)功能可能仍在恢复过程中ꎮ 因此ꎬ未来研究

中可适当延长恢复时间以充分考察土壤微生物群落的恢复力ꎮ
通过归纳总结发现ꎬ土壤微生物群落的抵抗力和恢复力对不同农田管理措施的响应表现出一定的规律ꎮ

如对一系列草地和农田土壤进行热胁迫或铜胁迫后ꎬ发现常规耕作显著降低土壤微生物群落的抵抗力和

(或)恢复力显著降低[３４]ꎮ Ｚｈａｎｇ 等[２８]研究发现免耕土壤功能对干湿交替的抵抗力显著高于垄作土壤ꎬ也进

一步证实了耕作的负面影响ꎮ 相反ꎬ有机物料的施用多数会提高土壤微生物群落对环境干扰的抵抗力和恢复

力[３５—３７]ꎮ Ｌｉａｎｇ 等[３８]也发现向土壤中添加生物炭能够增加土壤细菌和真菌对干旱的抵抗力ꎬ提高土壤酶活

性对干旱的恢复力ꎮ 另外ꎬ研究也发现提高作物多样性或作物轮作(如间作豆科作物)能够显著增加土壤微

生物群落对极端降水的恢复力[３７]ꎮ 因此ꎬ通过评估农田生态系统中土壤微生物群落的抵抗力和恢复力ꎬ能为

构建农田土壤健康评价体系和综合指标数据库提供有力支撑[１０]ꎮ

３　 土壤微生物群落抵抗力和恢复力的维持机制

微生物个体的存活是种群维持的基础ꎬ而种群维持是群落具有抵抗力和恢复力的关键[５]ꎮ 本节将从个

体、种群、群落以及生态系统等不同水平上深入分析土壤微生物群落抵抗力和恢复力的维持机制(图 ３)ꎮ

图 ３　 土壤微生物群落抵抗力和恢复力的维持机制示意图

Ｆｉｇ.３　 Ｃｏｎｃｅｐｔｕａｌ ｄｉａｇｒａｍ ｏｆ ｕｎｄｅｒｌｙｉｎｇ ｍｅｃｈａｎｉｓｍｓ ｆｏｒ ｒｅｓｉｓｔａｎｃｅ ａｎｄ ｒｅｓｉｌｉｅｎｃｅ ｏｆ ｓｏｉｌ ｍｉｃｒｏｂｉａｌ ｃｏｍｍｕｎｉｔｉｅｓ

ＣＳＲ 理论:竞争￣耐胁迫￣杂草型植物对策理论 Ｃｏｍｐｅｔｉｔｏｒ￣ｓｔｒｅｓｓ ｔｏｌｅｒａｔｏｒ￣ｒｕｄｅｒａｌ ｔｈｅｏｒｙ

３.１　 个体水平

休眠是微生物在生命树上进化而来的与时空异质性环境抗争时采取的一种“两头下注”策略ꎮ 在面临不

利的环境条件时ꎬ大多数真菌和部分细菌能够通过形成孢子或芽孢进入休眠状态从而最大化它们的环境适应

性[３９]ꎮ 这种策略对环境干扰后土壤微生物群落的重建具有重要的意义[４０]ꎮ 例如ꎬＳｏｒｅｎｓｅｎ 和 Ｓｈａｄｅ[４１] 通过

对土壤进行高温胁迫试验发现休眠微生物的存在会显著提高土壤微生物群落的恢复力ꎬ进一步验证了这一

点ꎮ 环境干扰后淡水生态系统中微生物群落的恢复也存在类似的个体休眠机制[４２]ꎮ 另外ꎬ在植物生态学中ꎬ
研究发现植物种子休眠后形成的种子库有利于环境干扰(火烧、洪水、暴风雨)后植物群落的重建[４３]ꎮ Ｓａｌａｚａｒ
等[４４]研究表明个体休眠能够提高微生物生物量和土壤呼吸对干湿交替胁迫的抵抗力ꎬ说明土壤微生物也可

能通过休眠形成种子库来维持微生物群落的稳定性ꎮ 然而ꎬ当前的研究难点在于如何鉴别及衡量休眠微生物

在土壤中的丰度、活性及群落特征等ꎮ 另外需要指出的是微生物的这种休眠机制可能更适用于短期环境胁

迫ꎬ如果外界干扰持续时间太长ꎬ休眠的微生物个体可能完全尚失恢复的能力ꎮ
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胁迫忍耐机制是微生物在面临环境干扰时的另外一种个体水平的响应机制[４５]ꎮ 细菌可以通过基因表达

产生一系列与代谢活动有关的产物ꎬ从而提高其功能对环境干扰的抵抗力和恢复力ꎮ 例如ꎬＬｕｏ 等[２０] 通过结

构方程模型和随机森林分析发现秸秆添加条件下土壤多功能性(通过计算 α￣葡糖苷酶、β￣葡糖苷酶、β￣木糖

苷酶、纤维二糖甘酶、亮氨酸氨基肽酶、乙酰氨基葡糖苷酶、磷酸酶、过氧化物酶和酚氧化酶这些与土壤碳氮磷

循环相关的胞外酶获得)对干湿交替的抵抗力主要与碳循环相关基因(ＧＨ５１、ｆｕｎｇｃｂｈＩＦ)的表达密切相关ꎬ而
无秸秆添加土壤多功能性对干湿交替的抵抗力主要取决于氮循环相关基因(ａｍｏＡ、ｎｏｓＺ、ｎａｒＧ)的表达ꎮ 类似

地ꎬＳｈｕ 等[２９]研究发现热胁迫后土壤反硝化相关基因的拷贝数能够在培养第 ２８ 天完全恢复到对照水平ꎬ尤其

是 ｎｏｓＺ 基因的恢复对于减缓 Ｎ２Ｏ 排放具有重要贡献ꎬ从而提高热胁迫后土壤反硝化速率的稳定性ꎮ 从生理

学角度讲ꎬ土壤微生物群落中混合营养型个体越多ꎬ其胁迫忍耐能力就越强ꎬ因为它们可以通过基因表达产生

不同种类的胞外酶来利用多种碳源[８]ꎮ 微生物个体的这种胁迫忍耐机制有利于保护细胞免受环境扰动下的

物理破坏ꎬ但其贡献大小取决于干扰强度和时间以及个体自身的相对耐受力[５]ꎮ 因此ꎬ未来研究可结合实际

情况设置不同强度和频率的干扰并适当延长恢复时间ꎬ同时结合基于荧光染色或拉曼光谱的单细胞分选技

术[４６]以充分考察土壤微生物在个体水平的响应机制ꎮ
３.２　 种群水平

种群生存策略在一定程度上能够解释土壤微生物群落对环境干扰的抵抗力和恢复力差异[６ꎬ２９ꎬ４７]ꎮ 例如ꎬ
归为 ｒ￣策略者的腐螺旋菌纲(Ｓａｐｒｏｓｐｉｒａｅ)的相对丰度与活性碳源对增温的抵抗力呈负相关ꎬ而归为 Ｋ￣策略者

的索利氏菌纲(Ｓｏｌｉｂａｃｔｅｒｅｓ)的相对丰度与碳矿化速率对干湿交替的抵抗力呈正相关[４８]ꎮ Ｍａｅｓｔｒｅ 等[４９] 也研

究发现土壤微生物群落中不同门水平细菌因生存策略的差异ꎬ它们对脱水和复湿的响应截然相反ꎬ表现为放

线菌门(Ａｃｔｉｎｏｂａｃｔｅｒｉａ)对干旱的抵抗力较强而恢复力较弱ꎬ酸杆菌门(Ａｃｉｄｏｂａｃｔｅｒｉａ)对干旱的抵抗力较弱而

恢复力较强ꎬ这与不同生存策略种群对营养底物的亲和力和碳利用效率之间的权衡密切相关ꎮ 总体上讲ꎬＫ￣
策略者其碳源利用效率较高ꎬ因而对环境干扰的抵抗力较高ꎻ相反ꎬｒ￣策略者因其对营养底物的亲和力较高ꎬ
能够在环境干扰后能快速恢复ꎮ ｄｅ Ｖｒｉｅｓ 等[５０]通过比较以真菌为主的草地土壤和以细菌为主的农田土壤对

干旱的响应规律ꎬ发现生长速率较慢的真菌对干旱的抵抗力较高ꎬ而生长速率较快的细菌对干旱的恢复力较

高ꎬ进一步验证了这种推断ꎮ 另外ꎬ科学家根据不同门水平细菌生长速率的差异ꎬ将它们分为广义上的富营养

型和寡营养型[５１]ꎮ 研究表明草地生态系统中富营养型细菌具有较低的碳源利用效率ꎬ对极端气候干扰的抵

抗力较弱ꎻ寡营养型细菌具有较高的碳源利用效率ꎬ对极端气候干扰的抵抗力较强[６]ꎬ这种规律在农田生态

系统中也得到了进一步验证[２２]ꎮ
尽管将土壤微生物分为广义上的富营养型(或 ｒ￣策略者)和寡营养型(或 Ｋ￣策略者)对于理解它们对环境

干扰的响应机制具有重要的意义ꎬ但我们对这种分类所包含的具体微生物功能性状仍知之甚少ꎮ 在植物生态

学中ꎬ竞争￣耐胁迫￣杂草型植物对策理论(ＣＳＲ 理论)被用来解释植物对环境胁迫和干扰的适应性反应[５２]ꎮ
高通量测序技术的快速发展使得能够将基因功能预测和 ＣＳＲ 理论相结合ꎬ为从功能性状角度研究土壤微生

物对环境干扰的响应机制提供了可能[５３]ꎮ Ｗｏｏｄ 等[５４]最早将 ＣＳＲ 理论应用于土壤微生物生态学研究ꎬ将与

资源获取相关的基因功能(如编码酶活性和养分代谢途径等)定义为竞争性状ꎬ与不利环境中促进生存的基

因功能(如 ＤＮＡ 修复和渗透压调节等)定义为耐胁迫性状ꎬ与种群重建和同化代谢相关的基因功能(如碳水

化合物、氨基酸和脂类合成等)定义为快速生长性状ꎮ 一般认为ꎬ在没有环境胁迫且养分资源丰富的条件下ꎬ
土壤微生物群落表现出较高的快速生长性状ꎻ在没有环境胁迫但养分资源相对匮乏的条件下ꎬ微生物表现出

较高的竞争性状ꎻ而在环境胁迫条件下ꎬ土壤微生物表现出较高的耐胁迫性状[５５]ꎮ 最新研究[５６] 进一步发现

在特定环境干扰(如干旱)条件下ꎬ土壤微生物除了表现出较高耐胁迫性状外ꎬ还会增加在细胞维持和生长潜

力等方面的投资ꎬ这种不同性状之间的权衡可能是土壤微生物对环境干扰的重要响应机制ꎮ 未来研究应该加

强基于土壤微生物性状方面的研究ꎬ从而更好地预测土壤微生物对环境干扰的响应ꎮ
３.３　 群落水平

大量研究表明生物多样性能够影响生态系统对环境干扰的抵抗力和恢复力ꎬ对生态系统服务功能的维持
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至关重要[３３ꎬ５７]ꎮ 然而目前关于微生物多样性对群落功能抵抗力和恢复力的影响仍存在较大的不确定性[９]ꎮ
造成这种结果的原因之一是土壤微生物群落组成的差异ꎬ尤其是真菌和细菌对环境干扰的抵抗力和恢复力并

不一致ꎮ 例如ꎬ干旱胁迫后土壤真菌的均匀度和丰富度显著增加并在复湿后能够快速恢复到对照土壤水平ꎬ
然而土壤细菌的均匀度和丰富度在干旱胁迫后快速下降且具有较低的恢复力[４９]ꎮ 相反ꎬＭｅｉｓｎｅｒ 等[５８] 发现

极端干湿交替对土壤细菌和古菌的影响较小(８％ ＯＴＵｓ)ꎬ但显著影响了土壤真菌(２５％ ＯＴＵｓ)ꎮ 因此ꎬ即使

土壤微生物多样性较低ꎬ但以真菌为主的微生物群落能够提高特定土壤功能(如土壤呼吸)对环境干扰的抵

抗力[５９]ꎮ 另外ꎬ土壤微生物群落中稀有菌和优势菌的占比也会影响微生物群落对环境干扰的抵抗力和恢复

力[８]ꎮ 研究表明土壤中的稀有菌能够直接提供多种生态系统功能ꎬ也可以通过分泌特定的维生素和氨基酸

间接地为其它微生物的代谢过程提供支持[６０]ꎮ 因此ꎬ微生物群落中稀有菌多样性较高可能会提高环境干扰

下土壤微生物群落的抵抗力ꎮ 最近一项研究[６１]发现气候条件变化后土壤微生物群落中稀有菌的相对丰度随

时间的变化较小ꎬ整体趋于相对稳定ꎬ进一步验证了这种观点ꎮ
土壤微生物群落之间并不是孤立存在的ꎬ而是存在着包括正向(如通过分泌能够促进其它微生物类群生

长的有益物质)和负向(如为争夺空间和资源形成的竞争)两方面的相互作用关系[６２]ꎮ 近年来ꎬ科学家开始

逐渐重视土壤微生物群落之间的相互作用关系在维持微生物群落抵抗力和恢复力方面的作用[６３]ꎮ
Ｈｅｒｎａｎｄｅｚ 等[６４]应用网络分析手段研究发现高胁迫环境中土壤微生物群落之间的模块性以及负向和正向相

互作用关系的比值均显著降低ꎬ从而导致微生物群落网络关系的稳定性(抵抗力和恢复力)显著下降ꎮ 另外ꎬ
研究发现土壤微生物群落网络关系中的中心性和连通度对微生物群落的稳定性也有重要贡献[６５]ꎮ 一般而

言ꎬ土壤细菌网络关系中的中心性和连通度较高ꎬ因而环境胁迫下细菌群落的稳定性较低[６６]ꎬ这也解释了为

何土壤细菌群落对干旱的抵抗力低于真菌群落[４９]ꎮ 因此ꎬ环境干扰不仅仅会直接影响抵抗力较弱的微生物

类群ꎬ还会间接影响与它们有相互作用关系但抵抗力较强的那些微生物类群ꎬ进而影响土壤微生物群落的抵

抗力和恢复力ꎮ
３.４　 生态系统水平

越来越多的研究表明环境干扰对土壤微生物群落抵抗力和恢复力的影响具有遗留效应[２０ꎬ６７—６９]ꎮ 例如ꎬ
Ｙｕ 等[７０]研究了急速增温(４ 年)和慢速增温(７ 年)后土壤呼吸速率的恢复力ꎬ发现急速增温显著增加了土壤

呼吸速率对后续干旱胁迫的恢复力ꎻＷａｎｇ 等[７１]研究了热胁迫后长期砷污染土壤中酶活性的抵抗力ꎬ发现中

等浓度砷污染土壤 β￣葡萄糖苷酶具有较高的抵抗力ꎮ 然而这种历史遗留效应可能会受到土壤微生物群落组

成的调节ꎬ如 Ｄａｃａｌ 等[７２]发现历史增温和人为减少降水能够增加真菌对干旱的抵抗力ꎬ但是降低了细菌对干

旱的抵抗力ꎮ 同时ꎬ历史遗留效应对土壤微生物群落抵抗力和恢复力的影响也与后续干扰类型也有密切关

系ꎬ后续干扰类型与历史干扰类型一致的情况下土壤微生物群落的适应性更快[７３]ꎮ 因此在研究土壤微生物

群落对环境干扰的抵抗力和恢复力时ꎬ需要考虑历史遗留效应的影响ꎬ尤其是全球气候变化背景下的遗留

效应ꎮ
土壤理化性质(如土壤有机质的含量和组成等)对微生物群落的抵抗力和恢复力具有十分重要的作

用[７４—７５]ꎮ 一项全球荟萃分析分析发现有机质含量较高的土壤能够减轻微生物群落的环境胁迫ꎬ从而增加环

境干扰下的微生物群落的稳定性[７６]ꎮ 有机质含量较高的土壤能够为快速生长的微生物提供碳源和养分ꎬ使
得其在环境干扰后一般表现出较高的恢复力[２９]ꎮ 土壤有机质的组成不同会使微生物群落的生存策略存在差

异ꎬ从而影响其对环境干扰的响应ꎬ这也解释了为何根际热点位置的土壤其酶活性对干旱胁迫的抵抗力要显

著高于非根际土壤[７７]ꎮ Ｐｉｃａｒｉｅｌｌｏ 等[７５]也发现惰性有机质含量较高的土壤其酶活性对环境干扰的抵抗力显

著高于活性有机质含量较高的土壤ꎮ 但这种规律也受到微生物群落主场优势的影响[１６]ꎮ 例如ꎬＦｉｋｒｉ 等[７８]通

过人为构建有机质含量较高的土壤ꎬ发现土壤微生物在受到干旱胁迫时其抵抗力较差ꎬ可能与微生物群落失

去主场优势直接相关ꎮ 除此之外ꎬ土壤 ｐＨ 值和质地也可以影响微生物群落的抵抗力和恢复力[７９]ꎮ 例如ꎬ
Ｚｈａｎｇ 等[８０]采集我国从北到南 ２４ 个土壤样品分析发现ꎬ土壤 ｐＨ 值与底物诱导呼吸速率对铜胁迫的抵抗力

０８６５ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ４３ 卷　
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成正比ꎬ而砂粒含量与其恢复力成正比ꎬ说明重金属污染下土壤理化性质对微生物群落的抵抗力和恢复力具

有决定性作用ꎻＢａｃｈ 等[８１]也发现草地恢复过程中土壤微生物群落结构和功能的恢复力取决于土壤结构ꎮ 综

上ꎬ这些研究说明土壤理化性质能够直接或间接影响土壤微生物群落的抵抗力和恢复力ꎬ未来研究应重视区

分内在因素和外部因素并量化它们对土壤微生物抵抗力和恢复力的相对贡献ꎮ

４　 结论与展望

土壤微生物在养分循环和温室气体排放等方面发挥着十分重要的作用ꎮ 目前关于土壤微生物群落抵抗

力和恢复力对环境干扰的响应规律方面取得了一系列进展ꎬ然而对其驱动机制的认识仍十分有限[８ꎬ１１]ꎮ 在气

候变化和生物多样性丧失的背景下ꎬ将土壤微生物群落抵抗力和恢复力纳入生态系统模型并进行实地调控措

施研究显得尤为迫切ꎬ这对预测土壤生态系统服务对环境干扰的反馈作用具有重要意义[８２]ꎮ 今后可从以下

几个方面进一步开展相关研究:
(１)加强分子生物学的基因性状与功能性状的联系研究ꎮ 高通量技术的快速发展使能够利用高度保守

的标记基因(如细菌和古菌的 １６Ｓ ｒＲＮＡ、真菌的内转录间隔区(ＩＴＳ))来评估土壤微生物群落中的基因型性状

(特定基因组成和丰富程度)的差异[８３]ꎮ 然而由于微生物群落会表现出高度的功能冗余ꎬ使得利用这些基因

型性状来解释土壤微生物群落抵抗力和恢复力的响应规律时存在一定的局限性ꎮ 从功能生态学角度出发ꎬ微
生物的功能型性状可能对阐述控制土壤微生物群落抵抗力和恢复力的机制至关重要ꎮ 方法之一是使用功能

预测软件(如 ＰＩＣＲＵＳｔ２、Ｔａｘ４Ｆｕｎ、ＦＡＰＲＯＴＡＸ 等)对基因组数据进行比对处理后获取微生物功能信息[８４]ꎬ然
后将这些功能信息与微生物生存策略理论(如 ｒ￣策略和 Ｋ￣策略、ＣＳＲ 理论等)联系起来[５０ꎬ５４ꎬ５６]ꎬ从而考察这些

功能性状在不同时间和空间尺度上对土壤微生物群落抵抗力和恢复力的贡献差异ꎻ另外一种方法就是将

ＤＮＡ￣稳定同位素探针技术(ＤＮＡ￣ＳＩＰ)和高分别率次级离子质谱(ＮａｎｏＳＩＭＳ)或拉曼光谱相结合[８５]ꎬ深入了解

土壤微生物群落在原位对环境干扰的响应特征ꎬ以识别对群落抵抗力和恢复力起关键作用的微生物功能群ꎮ
(２)加强土壤多功能性的抵抗力和恢复力的研究ꎮ 以往有关研究往往只考虑某一特定土壤功能ꎬ即使有

研究测定了多种土壤功能ꎬ但对每种功能的抵抗力和恢复力仍是独立地进行分析ꎮ 事实上ꎬ生态系统具备同

时维持多种功能和服务的能力[８６]ꎬ且土壤生态系统的各个功能之间也并不是孤立的ꎬ在受到环境干扰时ꎬ各
个功能会表现出此消彼长的权衡和相互增益的协同[８７]ꎮ 因此ꎬ从土壤多功能性的角度ꎬ探讨土壤多重功能抵

抗力和恢复力对环境干扰的响应机制对预测未来气候变化的生态风险十分重要[２０]ꎮ 另外ꎬ有必要在全国尺

度上开展土壤多功能性抵抗力和恢复力的研究ꎬ有望从整体角度为调整土地利用方式和区域资源配置提供理

论依据[８８]ꎻ也可与土壤质量与健康评价指标相结合ꎬ为土壤的可持续利用和管理政策落地提供技术

支撑[８９—９０]ꎮ
(３)加强植物￣土壤微生物整体恢复力方面的研究ꎮ 植物￣微生物的相互作用关系是生态系统稳定性的基

石[９１]ꎮ 全球变化胁迫下ꎬ植物会调节资源在根系的分配并改变植物根系性状ꎬ从而影响土壤微生物群落及其

对全球变化的响应[９２]ꎮ 反过来ꎬ丛枝菌根真菌能够帮助植物从土壤中吸收大量的氮磷养分和水分[９３—９４]ꎻ植
物根际微生物通过分泌植物激素类似物促进植物生长ꎬ从而增加植物对干旱或疾病的适应程度[９５—９６]ꎬ进一步

提升生态系统水平上的抵抗力和恢复力ꎻ但增加的强度可能取决于网络性质[４９]ꎮ 另外ꎬ植物￣微生物相互作

用与碳、氮、磷元素化学计量比的耦合程度对恢复力也很重要ꎬ土壤养分浓度比可以影响植物的水分利用效率

和与植物共生的微生物群落[９２]ꎮ 因此ꎬ能够保持生态系统碳、氮、磷化学计量比平衡的植物￣微生物相互作用

关系将加快生态系统的恢复ꎮ 相关研究将为植物￣微生物对环境干扰的整体抵抗力和恢复力驱动机制提供理
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