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　　摘要：随着现代社会的快速发展和人类活动的日益增多，极端气候如干旱和高温等事件越来越频繁地出现。干旱
和高温的同时发生容易形成极端干旱，不仅会改变土壤基本理化性质及功能，还会影响土壤微生物群落的组成和结

构，同时对微生物介导的土壤微生物过程及生物地球化学循环产生深远影响，因此了解极端干旱如何影响土壤微生物

群落及其功能显得至关重要。本文从个体到群落的角度综述了极端干旱对土壤微生物的影响及微生物对极端干旱的

响应，包括极端干旱对微生物ＤＮＡ及细胞完整性造成的伤害、对细菌群落和真菌群落组成的影响、对土壤微生物介导
的碳氮循环功能的影响以及极端干旱下根际分泌物对根际微生物功能的影响，最后从交叉学科原位研究角度和分子

组学角度对相关机理进行了展望。
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　　极端气候的产生对全球农业生产产生了负面
影响［１］，而且其影响程度在未来很可能持续加

剧［２］。在这些极端事件中，干旱与高温通常同时发

生，容易形成长期的极端干旱，而且可能成为生态

系统功能变化的重要驱动力［３］。研究显示，全球干

旱地区的面积已达到总陆地面积的４５％，由于气候

变化造成干旱加剧，预计全球干旱地区面积将在２１
世纪末上升到６８％，而干旱地区面积的扩张又会进
一步造成局部地区的高温［４］。土壤是一种能够支

持植物生产和保持其健康的复杂体系［５］。土壤微

生物群落在土壤 －植物体系的养分循环中扮演着
重要的角色［６］，其活动是植物群落组成和生产力的

关键驱动因素［７］。但是，极端气候对土壤微生物活

性及多样性造成了较大的扰动，也对微生物参与的

土壤生态服务功能造成了较大的影响［８］。高温和

干旱事件会对土壤微生物群落产生累加、协同或抑

制的作用，虽然这２个因素在极端干旱条件下同时
出现［９－１０］，但是结合高温和干旱这２种因素的综合
研究仍然不够系统［１１－１２］。因此，全面深入地了解高

温干旱对微生物行为及其生态系统功能的影响具
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有重要意义。

极端干旱通常定义为土壤含水量小于２％，同
时表层土壤（０～５ｃｍ）温度高于 ４５℃的干旱条
件［１２］。极端干旱通过改变微生物生理而以非常直

接的方式影响微生物群落。微生物利用各种生理

策略来应对气候变化，一些微生物种群快速生长，

而另一些则死亡［１３－１４］，从而导致了微生物群落组成

的转变［１２］。另一方面，极端干旱也会引起土壤理化

性质的变化［１５］，从而通过改变微生物栖息地环境来

间接改变微生物群落［１６－１７］，以致进一步影响到土壤

元素循环及植物的生长。

在过去的几十年中，有大量涉及极端干旱对土

壤微生物的生理、丰度、群落组成及多样性影响的

研究［１８］，这些研究也包括干旱对土壤呼吸的影

响［１９］以及干旱［２０］和温度因素对药物、农业和食品

工业的影响等［２１］。然而，在全球极端气候变化条件

下，关于干旱和高温因素对土壤微生物个体与群

落、土壤生态系统功能的影响，以及土壤微生物对

高温干旱的响应等方面，尚未有系统的阐述。本研

究综述了极端干旱对土壤微生物从个体细胞水平

到群落系统水平的影响，主要包括：（１）极端干旱对
土壤微生物细胞的直接影响；（２）极端干旱对土壤
微生物的间接影响；（３）极端干旱条件下土壤微生
物群落结构和多样性的改变；（４）极端干旱对土壤
微生物生态功能的影响。

１　极端干旱对微生物细胞的直接影响

微生物通过其半渗透性细胞壁与水紧密接触。

在干旱条件下，微生物细胞内水分的流失可能会损

害细胞完整性并对细胞具有致死性［２２］。此外，大多

数微生物只能耐受４０℃以下的温度［１２］。当微生物

长期暴露在极端干旱条件下时，在核酸层面上会造

成ＤＮＡ链断裂、弯曲、超螺旋、化学修饰以及ｍＲＮＡ
二级结构的改变等［２３］。另外，极端干旱条件还可以

通过烷基化或氧化等化学修饰、交联或碱基去除等

方式来破坏微生物核酸，从而改变微生物细胞的基

因表达模式［２４－２５］。在细胞膜结构层面上，极端干旱

去除了微生物细胞膜磷脂双分子层的水合壳，增加

了相邻脂质之间范德华力的相互作用，造成了膜相

变温度的升高，并且促进了膜在环境相变温度下向

凝胶相的转变，相变温度较高的膜将进入凝胶相，

并与相变温度较低的膜分离，从而导致蛋白质聚

集［２２］。在再水化过程中，如果经过干燥的膜在后高

温干旱时期的相变温度高于环境温度，造成的膜泄

漏对细胞是一种严重伤害［２６］。此外，极端干旱造成

的脱水还会诱导蛋白构象变化并限制酶效率，导致

电子传输链发生变化，进而造成自由基积聚［２０］。脱

水过程中自由基的积累可改变微生物的膜特性，并

导致细胞溶解，这主要是因为其引起了细胞内蛋白

质的变性和脂质的过氧化［２５，２７］。

微生物在受到环境影响时，可以采取多种生理

适应机制，使其能够保持活跃并生存下去［１３］。为了

保护微生物的结构和细胞器的完整，微生物采取的

主要生理适应机制为 ＤＮＡ的自我修复［２４］。此外，

暴露于高温下的微生物还可以合成部分热休克蛋

白［２８］。另外，经历干旱的一些细菌可以储存大量核

糖体，从而使它们能够快速合成蛋白质［２９］。微生物

还可以通过改变脂质脂肪酸成分的组成［２７］来实现膜

组成的变化以维持关键特性，例如通过快速的细胞生

理调节机质来保持膜的流动性状态［３０］。为了降低土

壤干旱对细胞膜和蛋白质的损伤，微生物还可以合成

细胞内渗透因子［３１］。最后，微生物孢子形成和休眠

也是其克服各种不利极端环境条件的重要策略［３２］。

这些策略标志着在极端干旱等应激过程中，细胞生长

控制和细胞周期调控的最终形式的形成［３３］。

２　极端干旱对土壤微生物的间接影响

土壤具有各种各样的微环境，这些环境提供了

适合于微生物生长、活动和生存发展的广泛生态

位。微生物生境特征取决于土壤的非生物特性，例

如水分、温度、ｐＨ值、盐度、渗透平衡、土壤养分、氧
气和氧化还原电位等。不同的土壤孔隙提供了不

同的生境，可以适应不同的微生物种群的生存［３４］。

土壤颗粒的排列结构决定了土壤的孔隙空间大

小［３５］，在该空间内部，水分含量决定了土壤的物理

通透性，并且是控制土壤非生物因子空间异质性的

关键因素之一［３６］。在变动的环境条件下，水的运动

推动了微环境特征的快速时空动态变化，对微生物

种群变化造成了重要影响［３７］。极端干旱条件对土

壤微生物的影响取决于所涉及的土壤特性，但是由

于极端干旱条件本身也是土壤特性的决定因素之

一，因此极端干旱也可以通过改变土壤特性来间接

影响土壤微生物群落结构。

２．１　极端干旱对土壤理化性质及微生物活动的
影响

极端干旱主要通过增加和减少土壤中水分的
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聚集过程来调节土壤结构［３８］。土壤结构的改变通

过改变土壤的净水特性［３９］和保水能力［４０］以及其热

导率［４１］来影响土壤水分的运动。更好的通气条件

也可能改变土壤的氧化还原状态，这会导致一些离

子在可溶与不可溶形式之间转化，改变了其生物可

利用度，从而改变这些元素的化学存在形式及微生

物对其利用的方式。此外，土壤含水量决定了土壤

ｐＨ值，随着土壤溶液变得更加浓缩，它可能会使微
生物暴露于渗透胁迫下［４２］。土壤 ｐＨ值在广泛的
生物地球化学条件下与微生物群落密切相关［４３］。

土壤ｐＨ值以不同的方式影响微生物的代谢。在自
然环境中，将环境 ｐＨ值升高或降低１个单位会使
微生物群落的代谢活性降低多达５０％［４４］。

极端干旱还可以通过改变养分的利用率来改

变微生物的活动。干燥土壤，尤其是再湿润的干燥

土壤会导致生物或物理过程中有机物的利用率增

加，从而增加微生物的活性［４５］。这可能是由于在干

旱期间土壤微生物分泌的外切酶改变了土壤的微

环境，但所产生的有机质对于微生物仍然不可利

用，直到润湿使其具有生物可利用性，从而提升了

这些有机质的利用率［１２，４５］。此外，极端干旱条件

下，有机物的“质量”可能会提高，并且可能具有高

周转率使其更容易被降解，从而为微生物提供了新

的营养优势［４６］。另外，极端干旱可能会加剧有机质

分解，提高有机物的生物利用率［１８］，从而促进了高

亲和力土壤有机矿物的分解和吸收［４７］，并可能在动

力学上刺激微生物对不稳定碳的吸收和利用［４８］。

２．２　微生物细胞膜对极端干旱条件的响应
生物膜是由细胞生物量和细胞外聚合物组成

的一种混合微生物群体。其中，后者主要成分是微

生物分泌的高分子量物质以及细胞裂解和大分子

水解的产物，可显著促进微生物聚集并维持微生物

聚集体的稳定性。胞外聚合物是生物膜的主要成

分，可在极端环境下为细胞提供碳源和能量［４９］。众

所周知，各种微生物生物膜环境，例如水生附生植

物和生物土壤结皮，都对微生物群落有利，可以保

护它们免受极端环境的干扰［５０］。在极端环境下，胞

外聚合物的产生不仅在细胞上而且在环境层面上

都起着关键作用［５１］。实际上，在干旱、侵蚀、辐射和

高温下的沙漠表层土壤微生态系统中，生物土壤结

皮的形成、土壤稳定化和保水作用均取决于胞外聚

合物的产生［５２］。

胞外聚合物能够吸收环境中的水［２６］，保留土壤

养分［５３］，保持了土壤中水分的运输特性以及土壤的

湿润性［５４］，并增加了土壤团聚体的稳定性［５５］。这

意味着胞外聚合物可能在快速干湿过程中造成一

定程度的水分隔离，从而保护了土壤中包埋在生物

膜中的微生物［５０］。土壤胞外聚合物在土壤－微生
物界面的位置及其特定的水文特征，可能对极端干

旱条件下，分析土壤孔隙连通性和受水合作用影响

的微生物活性之间的相互影响具有重要作用［５６］。

３　极端干旱条件下土壤微生物群落结构和多样性
格局的改变

　　极端干旱不仅能对土壤微生物细胞产生影响，
还能进一步改变土壤微生物群落的组成和结构。

由于微生物群落是生态过程的重要驱动因素，了解

极端干旱对土壤微生物群落的影响对于预测生态

系统功能具有重要意义［５７－５８］。

３．１　极端干旱对微生物群落组成的影响
虽然极端干旱对微生物群落组成产生了一定

的影响，但不同微生物种类对极端干旱的响应存在

较大的差异。与细菌相比，真菌在全球范围内对高

温更加敏感［５９］。研究显示，大部分真菌比细菌更适

合土壤低湿度条件［６０］。这种适应性差异与特定的

真菌性状有关，例如，在低扩散率时，真菌菌丝比细

菌更能自主运输扩散，不过度依赖水驱动运输［６１］。

因此，干旱条件可能会增加微生物群落中的真菌优

势［６２－６３］。在细菌组中，干旱可能会对革兰氏阴性细

菌影响较大，而对于革兰氏阳性细菌影响较

小［１３，６４］。革兰氏阳性细菌被认为比革兰氏阴性细

菌更能适应高的水位渗透势［６５］，因为它们具有保守

的生物学特性，例如厚而坚硬的细胞壁、高渗透压

调节能力［１３，６６－６８］和孢子形成能力［２５］。有研究者应

用了这些发现，并提出了优化革兰氏阳性对革兰氏

阴性和真菌对细菌的比率，作为群落抗旱性的全球

指标［６９］。

极端干旱还会对微生物的丰度造成较大的影

响，研究显示干旱环境的土壤微生物菌群主要由放

线菌门、变形菌门、拟杆菌门、酸杆菌门和厚壁菌门

为主，而海洋微生物门、衣原体门、软壁菌门和糖化

菌门等不存在［７０］。进一步研究表明，在干旱土壤

中，微生物结构似乎受到年平均降水量和年平均温

度的强烈调控，而不是 ｐＨ值的影响［７０］。从温度角

度来说，寒冷条件下的土壤微生物主要是由变形菌

门（１２．１％）、放线菌门 （３１．８％）、拟杆菌门

—７３—江苏农业科学　２０２１年第４９卷第１３期



（１１７％）和酸杆菌门（１５．４％）组成，高温条件下的
土壤微生物是由厚壁菌门（８．６％）、放线菌门
（３６８％）、变形菌门（２３．８％）和酸杆菌门（５．５％）
组成。同样地，尽管放线菌是干旱土壤中的优势

门，但随着年平均降水量的增加，其相对丰度显著

降低。这些观察结果强调了温度和水分对干旱土

壤中某些微生物类群相对丰度的影响。

有些研究认为，放线菌是干旱土壤中的优势

门，与土壤相对湿度的降低呈正相关［７１－７２］。也有研

究认为，当土壤湿度降低时，变形菌、蓝藻菌和黑体

菌与其正相关［７０］。将微生物丰度与年平均温度的

增加对比，可以观察到变形菌门和厚壁菌门丰度增

加，而酸杆菌门和拟杆菌门丰度减少［７０］。相反，寒

冷条件下内蒙古草原上拟杆菌门的丰度很高［７３］。

同样，Ｋｕｍａｒ等研究表明，拟杆菌门在寒冷环境中占
优势，但在研究的较冷地区则不占优势［７４］。有趣的

是，研究发现极端干旱条件下细菌群落内部观察到

了更多的拟杆菌，这个门类微生物在２８ｄ５０℃试
验中表现出耐热性［７５］。这表明，拟杆菌门在寒冷环

境和高温干旱环境中都能生长旺盛，具有较好的极

端环境适应性。

３．２　细菌群落和真菌群落对极端干旱的响应差异
生态网络分析是研究微生物群落对扰动反应

的一种新方法［７６］。土壤微生物群落形成了高度复

杂的生态网络，其中包括共存类群之间的多种相互

作用，而且越来越多的证据表明，这些网络的特性

可以影响它们对极端气候的反应。例如，最近的一

项研究显示，干旱对细菌的影响大于对真菌的影

响［７７］，这与土壤细菌群落比真菌群落抗旱能力弱的

预期相一致［６２，７８－７９］。然而，也有研究发现，细菌共

生网络在理论上具有在扰动下稳定性较低的特性，

如高连通性和中心性，而真菌网络具有稳定性较高

的特性，如负相关性较少，从而使微生物生态共生

网络趋于稳定［８０－８３］。另一个重要的发现是，对干旱

反应最灵敏的主要细菌类群高度集中并在生态网

络中相互连接，这表明它们是细菌网络结构变化的

主要驱动因素［７７］。尽管在解释共生网络时需要谨

慎［８４－８５］，但它可以提供关于微生物类群间的相关性

和时空结构以及面对极端气候等扰动时微生物群

落的稳定性的重要信息［７７，８６］。

细菌和真菌群落如何适应干旱胁迫呢？细菌

群落对干旱的适应力和恢复力取决于该群落的组

成以及它们是否或如何适应干旱胁迫。一般来说，

革兰氏阳性细菌有内在的抗旱能力，因为它们有厚

厚的细胞壁起到限制脱水的作用［８７］，这与前述一

致。相比之下，革兰氏阴性硝化菌或甲烷氧化菌对

脱水更敏感，受干旱影响较大，会被弱化部分功

能［１３］。暴露在干旱胁迫下的细菌群落能够通过更

灵敏的感应胁迫、溶质合成和休眠等反应机制［８８］以

更好地应对干旱［８９］。在干旱很少发生的地方，细菌

群落更容易受到干旱的影响，因为它们不能预先适

应土壤湿度的极端范围［８９］。

真菌是土壤微生物群落的另一个重要组成部

分。真菌被认为比细菌更能适应水分胁迫，并且能

够通过多糖的分泌在自己周围创造一个保护环境

来防止脱水［９０］。当土壤水分受限时，底物扩散限制

可能会迫使土壤真菌菌丝网络扩张，有助于真菌对

水分和养分的吸收［９１］，而且真菌群落组成的变异性

更高，具有高可塑性的种群周转率使得真菌能快速

对干旱做出响应［９２］。另一方面，土壤水分变化通过

植物群落间接影响真菌，真菌群落中大量的菌根和

腐生真菌强烈依赖植物物种［９３－９４］。腐生真菌更易

受到资源可用性的影响，如植物根系分泌物输入量

及化学特性［９５］。像细菌一样，真菌也以多元醇［９６］

而不是氨基酸的形式积累渗透物质。在极端水分

胁迫下，真菌细胞的碳和氮可分别增加３０％ ～４０％
和２０％［１３，９７］。干湿交替和长期干旱也可能增加真

菌与细菌的比率［９８］，真菌群落比例较大的土壤更能

保持养分［９９］。

４　极端干旱对微生物功能的影响

微生物群落组成及其与物种的相互作用是生

态系统功能的关键驱动力［１００］。极端干旱引起的微

生物组成变化可能会影响土壤功能，进而影响土壤

所提供的服务［１０１］。极端干旱造成的土壤条件的变

化会影响微生物的功能，如二氧化碳排放、有机质

降解、养分循环和固氮等［１２，１８，６３，１０２－１０３］。在这些功

能里面，涉及土壤碳氮循环及微生物 －植物相互作
用等方面更值得被关注。

４．１　极端干旱条件对微生物参与土壤碳氮循环的
影响

极端干旱显著地影响了土壤微生物群落的结

构和功能，从而改变土壤微生物介导的碳氮转化。

由于干旱通常与高温同时发生，因此了解土壤中碳

氮循环与水和温度相互作用至关重要［１０４］。极端干

旱主要通过降低土壤水分来影响土壤碳氮循环，所
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以土壤碳氮循环对土壤水分的变化较为敏感［１０５］。

干旱期间较低的水位渗透势和减少底物扩散可以

抑制微生物的生长，增加微生物的死亡率，诱导微

生物休眠，从而造成微生物群落组成发生变

化［１０５－１０６］。同时，干旱会降低微生物的活性，例如

降低呼吸作用［１０５］。干旱也会降低参与蛋白质解聚

的细胞外酶活性，但是其对微生物摄入和生产总氨

基酸的影响仍未能确定［１０７］。在干旱期间，有机化

合物可以集中在剩余的土壤溶液中，并可能增加底

物酶解作用的能力［１０８］。此外，在干燥条件下，细胞

外酶的活性可能比微生物细胞更高［１０９］。干旱会降

低ＮＯ－３ 产生量和增加ＮＨ
＋
４ 的吸收。氮矿化的减少

导致微生物氮素利用效率总体减少。虽然干旱可

能会刺激微生物采取策略来保护氮，例如生产含氮

的渗透压化合物［１０５］，但干旱对氮矿化和硝化的影

响很大程度上取决于生态系统和土地管理类

型［１０４，１１０］。研究显示，干旱降低了２个草地中微生
物生物量中的氮浓度，显著提高了蛋白质解聚速

率，这是蛋白酶催化的胞外过程［１１１］，这与在温带荒

地中观察到的动态变化相反。在温带荒地中，蛋白

质解聚速率不受干旱的影响［１１２］。总体而言，干旱

能够增加微生物中碳氮比，这种现象与以前的研究

结果［６３］一致，表明干旱对微生物氮循环的影响可能

比碳循环更大。

温度升高通常会增加微生物的活性，但也会增

加维护成本和微生物能量需求［１１３］。如果微生物将

更多的碳分配给呼吸，而不是增加其生物量，则会

降低微生物的碳利用率［１１４］，这可能会导致土壤碳

的整体损失［１１５］。较高的温度可使蛋白质在热力学

上以更快的速度分解为适合微生物吸收的有机氮

形式，从而刺激微生物生长［１１６］，尽管它们也可能会

加速酶的失活［１１７］。还有研究显示，随着温度的升

高，微生物对氮的矿化作用和硝化作用比吸收无机

氮的作用更强烈，从而导致土壤中无机氮的净增

加［１１８－１１９］。总体而言，微生物的碳和氮循环过程对

环境条件的变化反应不同，微生物的碳循环对温度

变化更敏感，而氮循环受水的可利用性更强烈。

在干旱期间，表层土壤中常出现多个干湿交替

的情况，因为这些地区有一些间歇降雨，但不足以

使土壤完全重新湿润并打破干旱。研究发现，重复

的干湿交替循环增加了有机质的氮矿化和周

转［１２０］。多次干湿交替会降低氨氮含量和脲酶活

性，增加溶解的有机碳［１２１］。草地土壤干湿交替后，

可提取有机碳立即增加 ８０％，微生物生物量碳下
降［１２２］。然而，重湿后并没有发现土壤氮总溶解浓

度增加的证据［１２３］。矿化率增加导致的氮和碳的淋

洗可能在２～３ｄ后消退［１２４］，或者在最初的重新润

湿后持续１０ｄ［１２５］。Ｂｕｔｔｅｒｌｙ等测定的重新湿润后溶
解氮增加，持续 ４ｄ后恢复到与干燥前相同的
水平［１２６］。

在同一研究中，微生物生物量碳随着每次干湿

交替的发生而降低，在５个循环后为潮湿对照中测
量的６０％。Ｍｉｋｈａ等也观察到，反复干燥和湿润循
环导致碳量的减少［１２７］。同样，增加湿润和干燥循环

次数会减少干燥再湿润事件中的氮矿化［１２８］，凋落物

分解随着再湿润频率的增加而减少［１２９］。在反复的水

土流失事件中，土壤中碳和氮的损失分别高达１８％
和１０％［１３０］，这是每年土壤养分损失的重要部分。

４．２　极端干旱条件下根系分泌物对微生物功能的
影响

土壤微生物对植物多样性和生产力的贡献可

能是其在生态系统功能中，特别是在农业系统中最

重要的作用之一［１３１－１３２］。在根际这样的土壤微生

物活动“热点”区域中，微生物在不同时空尺度上参

与了土壤－植物体系的各种过程［５］。另外，已经有

研究显示，植物可以直接或间接控制和介导土壤中

尤其是微生物圈的多营养相互作用［５，１３３］，植物群落

组成差异影响微生物生物量和分解代谢活动，从而

对干湿扰动的恢复力存在抗性差异［１３４］。随着植物

通过碳输入获得更多的资源，微生物群落结构对全

球变化干扰的适应力会增加，这可能会刺激胞外聚

合物的产生和生物膜的发育［５６］。研究显示，极端干

旱条件下，土壤微生物的多样性与植物的多样性存

在显著正相关［１３５］，因此植物与土壤微生物之间存

在着相互反馈的协同抗旱机制。

根系分泌物是植物与微生物间的主要交流途

径，在生态系统对环境变化的响应中发挥着关键作

用。植物发育会影响根系分泌物的组成，进而通过

优先吸收特定代谢产物影响根际细菌群落［１３６］。微

生物群落的变化也可以促进植物的生长和物候变

化，例如拟南芥中香豆素的渗出刺激了致病菌诱导

和促进生长的根瘤菌的存在［１３７］。也有研究显示，

根系分泌物选择的土壤微生物增加了土壤氮的利

用率，进而延迟了开花时间［１３８］。另外，根系分泌物

也可能反映干旱后植物再生和生态系统恢复情

况［１３９－１４０］，例如，有研究记录了干旱恢复期间向日
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葵和大豆根系分泌物渗出速率和组成的差异响

应［１４１］。而在冬栎中，分泌物的代谢特征取决于干

旱或恢复的不同阶段［１４２］。还有一些植物通过微生

物影响根部基因的表达以促进干旱保护，例如，干

旱期间玉米得益于与丛枝菌根真菌（ａｒｂｕｓｃｕｌａｒ
ｍｙｃｏｒｒｈｉｚａｌｆｕｎｇｉ）的共生关系，丛枝菌根真菌通过减
少根中水通道蛋白相关基因的表达来调节水分流

失［１４３］。此外，植物还可以通过根系分泌物选择特

定的细菌来增强抗旱能力，例如，干旱能增加玉米

中有机酸的渗出，特别是苹果酸（以及富马酸、丙二

酸、琥珀酸和草酸）［１４４］，它是枯草芽孢杆菌（Ｂａｃｉｌｌｕｓ
ｓｕｂｔｉｌｉｓ）的一种有效的化学吸引剂［１４５］，枯草芽孢杆

菌是有益的细菌种类，研究显示其可增加植物的抗

旱性［１４６］。这些研究表明，不同生长策略的植物根

系分泌物不同，根系分泌物可以选择有益的土壤微

生物群落，以不同的方式降低极端干旱对植物的胁

迫并保证植物的正常生长。

５　总结与展望

极端干旱（干旱与高温同时存在的条件）对土

壤微生物介导的生物地球化学循环及其陆地生态

系统生态服务功能产生了较大的影响。为了应对

极端干旱，土壤微生物动员了从个体到群落的应对

策略（图１），包括 ＤＮＡ的自我修复、合成热休克蛋
白、维持细胞膜的流动性、分泌胞外聚合物以及合

成生物膜等措施。从群落角度而言，真菌比细菌更

容易耐受极端干旱条件，革兰氏阳性菌比阴性菌也

具有更高的极端干旱耐受性。放线菌门、拟杆菌

门、变形菌门等门类的微生物是极端干旱环境下微

生物的主要门类。土壤微生物所介导的碳循环对

温度变化更敏感，而氮循环受水的影响更大。植物

根际分泌物也能够选择有益的土壤微生物群落，根

际微生物能够以不同的方式降低极端干旱对植物

的胁迫，并保证营养和水分的运输。虽然本文梳理

了极端干旱对土壤微生物从个体到群落以及功能

方面的影响，但是其相关机制仍然不甚清楚，为了

更加系统地研究极端干旱对土壤微生物群落与功

能的影响机制，还需要从以下几个方面进行进一步

的研究：（１）在极端干旱对土壤微生物群落的影响
上，应该考虑进行原位研究，比较微生物群落对不
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同纬度和不同土地土壤中极端气候事件的反应，并

讨论高温和干旱综合影响的模型效果。（２）有必要
开展极端干旱条件下土壤微生物结构功能的稳定

性状、共耐受性和微生物抗性和恢复性的相关性方

面的研究。（３）元转录组学和代谢组学可以提供定
量信息来反映具有相同功能的微生物群落，可以通

过识别分类单元功能基因的表达来反应环境干扰。

虽然转录组学和代谢组学为在极端干旱环境下将

土壤微生物群落结构的稳定性与微生物群落的功

能联系起来提供了新的补充工具，但是极端干旱环

境下土壤中潜在的功能基因的分布仍然是一个挑

战。（４）积极开展跨学科的合作，进一步研究极端
干旱发生前后根际及其寄主的物理化学特性与植

物和微生物相互作用机制，对理解土壤微生物的农

业生态功能有重要意义。
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［２３］ＳｃｈｕｍａｎｎＷ．Ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅｓｅｎｓｏｒｓｏｆｅｕｂａｃｔｅｒｉａ［Ｊ］．Ａｄｖａｎｃｅｓｉｎ
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Ｂｉｏｓｐｈｅｒｅ，１９９１，２１（３）：１７７－１８７．
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［４４］Ｆｅｒｎáｎｄｅｚ－ＣａｌｖｉｏＤ，ＢｔｈＥ．Ｇｒｏｗｔｈｒｅｓｐｏｎｓｅｏｆｔｈｅｂａｃｔｅｒｉａｌ
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３３９２－３４０４．　

［４８］ＨａｍｄｉＳ，ＭｏｙａｎｏＦ，ＳａｌｌＳ，ｅｔａｌ．Ｓｙｎｔｈｅｓｉｓａｎａｌｙｓｉｓｏｆｔｈｅ

ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅｓｅｎｓｉｔｉｖｉｔｙｏｆｓｏｉｌｒｅｓｐｉｒａｔｉｏｎｆｒｏｍｌａｂｏｒａｔｏｒｙｓｔｕｄｉｅｓｉｎ

ｒｅｌａｔｉｏｎｔｏｉｎｃｕｂａｔｉｏｎｍｅｔｈｏｄｓａｎｄｓｏｉｌｃｏｎｄｉｔｉｏｎｓ［Ｊ］．ＳｏｉｌＢｉｏｌｏｇｙ

＆Ｂｉｏｃｈｅｍｉｓｔｒｙ，２０１３，５８：１１５－１２６．

［４９］台喜荣，冯　骞，孙亚青，等．胞外ＤＮＡ在生物膜形成及发展过

程中的作用［Ｊ］．净水技术，２０１９，３８（１１）：５４－６０．

［５０］ＦｌｅｍｍｉｎｇＨＣ，ＷｉｎｇｅｎｄｅｒＪ．Ｔｈｅｂｉｏｆｉｌｍｍａｔｒｉｘ［Ｊ］．Ｎａｔｕｒｅ

ＲｅｖｉｅｗｓＭｉｃｒｏｂｉｏｌｏｇｙ，２０１０，８（９）：６２３－６３３．

［５１］ＲｏｓｓｉＦ，ＰｏｔｒａｆｋａＲ Ｍ，ＰｉｃｈｅｌＦＧ，ｅｔａｌ．Ｔｈｅｒｏｌｅｏｆｔｈｅ

ｅｘｏｐｏｌｙｓａｃｃｈａｒｉｄｅｓｉｎｅｎｈａｎｃｉｎｇｈｙｄｒａｕｌｉｃｃｏｎｄｕｃｔｉｖｉｔｙｏｆｂｉｏｌｏｇｉｃａｌ

ｓｏｉｌｃｒｕｓｔｓ［Ｊ］．ＳｏｉｌＢｉｏｌｏｇｙ＆Ｂｉｏｃｈｅｍｉｓｔｒｙ，２０１２，４６：３３－４０．

［５２］ＷｕＮ，ＺｈａｎｇＹＭ，ＰａｎＨＸ，ｅｔａｌ．Ｔｈｅｒｏｌｅｏｆｎｏｎｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ

ｍｉｃｒｏｂｅｓｉｎ ｔｈｅ ｒｅｃｏｖｅｒｙ ｏｆｂｉｏｌｏｇｉｃａｌｓｏｉｌｃｒｕｓｔｓ ｉｎ ｔｈｅ

ｇｕｒｂａｎｔｕｎｇｇｕｔｄｅｓｅｒｔ，ｎｏｒｔｈｗｅｓｔｅｒｎＣｈｉｎａ［Ｊ］．ＡｒｉｄＬａｎｄＲｅｓｅａｒｃｈ

ａｎｄＭａｎａｇｅｍｅｎｔ，２０１０，２４（１）：４２－５６．

［５３］ＭａｇｅｒＤＭ，ＴｈｏｍａｓＡ Ｄ．Ｅｘｔｒａｃｅｌｌｕｌａｒｐｏｌｙｓａｃｃｈａｒｉｄｅｓｆｒｏｍ

ｃｙａｎｏｂａｃｔｅｒｉａｌｓｏｉｌｃｒｕｓｔｓ：ａｒｅｖｉｅｗｏｆｔｈｅｉｒｒｏｌｅｉｎｄｒｙｌａｎｄｓｏｉｌ

ｐｒｏｃｅｓｓｅｓ［Ｊ］．ＪｏｕｒｎａｌｏｆＡｒｉｄＥｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔｓ，２０１１，７５（２）：９１－

９７．　

［５４］ＳｃｈａｕｍａｎｎＧＥ，ＢｒａｕｎＢ，ＫｉｒｃｈｎｅｒＤ，ｅｔａｌ．Ｉｎｆｌｕｅｎｃｅｏｆｂｉｏｆｉｌｍｓ

ｏｎｔｈｅｗａｔｅｒｒｅｐｅｌｌｅｎｃｙｏｆｕｒｂａｎｓｏｉｌｓａｍｐｌｅｓ［Ｊ］．Ｈｙｄｒｏｌｏｇｉｃａｌ

Ｐｒｏｃｅｓｓｅｓ，２０１０，２１（１７）：２２７６－２２８４．

［５５］ＳａｎｄｈｙａＶ，ＳｋｚＡ，ＧｒｏｖｅｒＭ，ｅｔａｌ．Ａｌｌｅｖｉａｔｉｏｎｏｆｄｒｏｕｇｈｔｓｔｒｅｓｓ

ｅｆｆｅｃｔｓｉｎｓｕｎｆｌｏｗｅｒｓｅｅｄｌｉｎｇｓｂｙｔｈｅｅｘｏｐｏｌｙｓａｃｃｈａｒｉｄｅｓｐｒｏｄｕｃｉｎｇ

ＰｓｅｕｄｏｍｏｎａｓｐｕｔｉｄａｓｔｒａｉｎＧＡＰ－Ｐ４５［Ｊ］．ＢｉｏｌｏｇｙａｎｄＦｅｒｔｉｌｉｔｙｏｆ

Ｓｏｉｌｓ，２００９，４６（１）：１７－２６．

［５６］Ｒｅｄｍｉｌｅ－ＧｏｒｄｏｎＭ Ａ，ＢｒｏｏｋｅｓＰＣ，ＥｖｅｒｓｈｅｄＲＰ，ｅｔａｌ．

Ｍｅａｓｕｒｉｎｇｔｈｅｓｏｉｌ－ｍｉｃｒｏｂｉａｌｉｎｔｅｒｆａｃｅ：ｅｘｔｒａｃｔｉｏｎｏｆｅｘｔｒａｃｅｌｌｕｌａｒ

ｐｏｌｙｍｅｒｉｃｓｕｂｓｔａｎｃｅｓ（ＥＰＳ）ｆｒｏｍｓｏｉｌｂｉｏｆｉｌｍｓ［Ｊ］．ＳｏｉｌＢｉｏｌｏｇｙ＆

Ｂｉｏｃｈｅｍｉｓｔｒｙ，２０１４，７２：１６３－１７１．

［５７］ＴａｒｄｙＶ，ＭａｔｈｉｅｕＯ，ＬéｖêｑｕｅＪ，ｅｔａｌ．Ｓｔａｂｉｌｉｔｙｏｆｓｏｉｌｍｉｃｒｏｂｉａｌ

ｓｔｒｕｃｔｕｒｅａｎｄ ａｃｔｉｖｉｔｙ ｄｅｐｅｎｄｓｏｎ ｍｉｃｒｏｂｉａｌｄｉｖｅｒｓｉｔｙ［Ｊ］．

ＥｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌＭｉｃｒｏｂｉｏｌｏｇｙＲｅｐｏｒｔｓ，２０１４，６（２）：１７３－１８３．

［５８］ＳｈａｄｅＡ，ＰｅｔｅｒＨ，ＡｌｌｉｓｏｎＳＤ，ｅｔａｌ．Ｆｕｎｄａｍｅｎｔａｌｓｏｆｍｉｃｒｏｂｉａｌ

ｃｏｍｍｕｎｉｔｙｒｅｓｉｓｔａｎｃｅａｎｄｒｅｓｉｌｉｅｎｃｅ［Ｊ］．ＦｒｏｎｔｉｅｒｓｉｎＭｉｃｒｏｂｉｏｌｏｇｙ，

２０１２，３：４１７．

—２４— 江苏农业科学　２０２１年第４９卷第１３期



［５９］Ｒｉａｈ－ＡｎｇｌｅｔＷ，Ｔｒｉｎｓｏｕｔｒｏｔ－ＧａｔｔｉｎＩ，Ｍａｒｔｉｎ－ＬａｕｒｅｎｔＦ，ｅｔａｌ．

Ｓｏｉｌｍｉｃｒｏｂｉａｌｃｏｍｍｕｎｉｔｙｓｔｒｕｃｔｕｒｅａｎｄｆｕｎｃｔｉｏｎｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐｓ：ａｈｅａｔ

ｓｔｒｅｓｓｅｘｐｅｒｉｍｅｎｔ［Ｊ］．ＡｐｐｌｉｅｄＳｏｉｌＥｃｏｌｏｇｙ，２０１５，８６：１２１－

１３０．　

［６０］ＹｕｓｔｅＪＣ，ＰｅｎｕｅｌａｓＪ，ＥｓｔｉａｒｔｅＭ，ｅｔａｌ．Ｄｒｏｕｇｈｔ－ｒｅｓｉｓｔａｎｔｆｕｎｇｉ

ｃｏｎｔｒｏｌｓｏｉｌｏｒｇａｎｉｃｍａｔｔｅｒｄｅｃｏｍｐｏｓｉｔｉｏｎａｎｄｉｔｓｒｅｓｐｏｎｓｅｔｏ

ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ［Ｊ］．ＧｌｏｂａｌＣｈａｎｇｅＢｉｏｌｏｇｙ，２０１１，１７（３）：１４７５－

１４８６．　

［６１］ＰｏｌｌＣ，ＩｎｇｗｅｒｓｅｎＪ，ＳｔｅｍｍｅｒＭ，ｅｔａｌ．Ｍｅｃｈａｎｉｓｍｓｏｆｓｏｌｕｔｅ

ｔｒａｎｓｐｏｒｔａｆｆｅｃｔｓｍａｌｌ－ｓｃａｌｅａｂｕｎｄａｎｃｅａｎｄｆｕｎｃｔｉｏｎｏｆｓｏｉｌ

ｍｉｃｒｏｏｒｇａｎｉｓｍｓｉｎｔｈｅｄｅｔｒｉｔｕｓｐｈｅｒｅ［Ｊ］．ＥｕｒｏｐｅａｎＪｏｕｒｎａｌｏｆＳｏｉｌ

Ｓｃｉｅｎｃｅ，２０１０，５７（４）：５８３－５９５．

［６２］ＢａｒｎａｒｄＲＬ，ＯｓｂｏｒｎｅＣＡ，ＦｉｒｅｓｔｏｎｅＭ Ｋ．Ｒｅｓｐｏｎｓｅｓｏｆｓｏｉｌ

ｂａｃｔｅｒｉａｌａｎｄ ｆｕｎｇａｌｃｏｍｍｕｎｉｔｉｅｓｔｏｅｘｔｒｅｍｅｄｅｓｉｃｃａｔｉｏｎ ａｎｄ

ｒｅｗｅｔｔｉｎｇ［Ｊ］．ＴｈｅＩＳＭＥＪｏｕｒｎａｌ，２０１３，７（１１）：２２２９－２２４１．

［６３］ＺｅｇｌｉｎＬ Ｈ，ＢｏｔｔｏｍｌｅｙＰ Ｊ，ＪｕｍｐｐｏｎｅｎＡ，ｅｔａｌ．Ａｌｔｅｒｅｄ

ｐｒｅｃｉｐｉｔａｔｉｏｎｒｅｇｉｍｅａｆｆｅｃｔｓｔｈｅｆｕｎｃｔｉｏｎａｎｄｃｏｍｐｏｓｉｔｉｏｎｏｆｓｏｉｌ

ｍｉｃｒｏｂｉａｌｃｏｍｍｕｎｉｔｉｅｓｏｎｍｕｌｔｉｐｌｅｔｉｍｅｓｃａｌｅｓ［Ｊ］．Ｅｃｏｌｏｇｙ，２０１３，

９４（１０）：２３３４－２３４５．

［６４］ＣａｓｔｒｏＧｏｎｚａｌｅｚＨＦ，ＣｌａｓｓｅｎＡＴ，ＡｕｓｔｉｎＥＥ，ｅｔａｌ．Ｓｏｉｌｍｉｃｒｏｂｉａｌ

ｃｏｍｍｕｎｉｔｙｒｅｓｐｏｎｓｅｓｔｏｍｕｌｔｉｐｌｅｅｘｐｅｒｉｍｅｎｔａｌｃｌｉｍａｔｅｃｈａｎｇｅｄｒｉｖｅｒｓ

［Ｊ］．ＡｐｐｌｉｅｄａｎｄＥｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌＭｉｃｒｏｂｉｏｌｏｇｙ，２０１０，７６（４）：

９９９－１００７．　

［６５］ＲｏｋｉｔｋｏＰＶ，ＲｏｍａｎｏｖｓｋａｉａＶＡ，ＭａｌａｓｈｅｎｋｏＩ，ｅｔａｌ．Ｓｏｉｌｄｒｙｉｎｇａｓ

ａｍｏｄｅｌｆｏｒｔｈｅａｃｔｉｏｎｏｆｓｔｒｅｓｓｆａｃｔｏｒｓｏｎｎａｔｕｒａｌｂａｃｔｅｒｉａｌ

ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎｓ［Ｊ］．Ｍｉｋｒｏｂｉｏｌｏｇｉｉａ，２００３，７２（６）：８５４－８６１．

［６６］ＫｅｍｐｆＢ，ＢｒｅｍｅｒＥ．Ｕｐｔａｋｅａｎｄｓｙｎｔｈｅｓｉｓｏｆｃｏｍｐａｔｉｂｌｅｓｏｌｕｔｅｓａｓ

ｍｉｃｒｏｂｉａｌｓｔｒｅｓｓｒｅｓｐｏｎｓｅｓｔｏｈｉｇｈ－ｏｓｍｏｌａｌｉｔｙｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔｓ［Ｊ］．

ＡｒｃｈｉｖｅｓｏｆＭｉｃｒｏｂｉｏｌｏｇｙ，１９９８，１７０（５）：３１９－３３０．

［６７］ＵｈｌíｒｏｖáＥ，ＥｌｈｏｔｔｏｖáＤ，ＴｒíｓｋａＪ，ｅｔａｌ．Ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｙａｎｄｍｉｃｒｏｂｉａｌ

ｃｏｍｍｕｎｉｔｙｓｔｒｕｃｔｕｒｅｉｎｓｏｉｌａｔｅｘｔｒｅｍｅｗａｔｅｒｃｏｎｔｅｎｔ［Ｊ］．Ｆｏｌｉａ

Ｍｉｃｒｏｂｉｏｌｏｇｉｃａ，２００５，５０（２）：１６１－１６６．

［６８］ＨａｍｅｒＵ，ＵｎｇｅｒＭ，ＭａｎｕｅｌａＦ，ｅｔａｌ．Ｉｍｐａｃｔｏｆａｉｒ－ｄｒｙｉｎｇａｎｄ

ｒｅｗｅｔｔｉｎｇｏｎＰＬＦＡｐｒｏｆｉｌｅｓｏｆｓｏｉｌｍｉｃｒｏｂｉａｌｃｏｍｍｕｎｉｔｉｅｓ［Ｊ］．

ＪｏｕｒｎａｌｏｆＰｌａｎｔＮｕｔｒｉｔｉｏｎａｎｄｓｏｉｌＳｃｉｅｎｃｅ，２００７，１７０（２）：２５９－

２６４．　

［６９］ｄｅＶｒｉｅｓＦＴ，ＳｈａｄｅＡ．Ｃｏｎｔｒｏｌｓｏｎｓｏｉｌｍｉｃｒｏｂｉａｌｃｏｍｍｕｎｉｔｙ

ｓｔａｂｉｌｉｔｙｕｎｄｅｒｃｌｉｍａｔｅｃｈａｎｇｅ［Ｊ］．ＦｒｏｎｔｉｅｒｓｉｎＭｉｃｒｏｂｉｏｌｏｇｙ，２０１３，

４：２６５．

［７０］Ｖáｓｑｕｅｚ－ＤｅａｎＪ，ＭａｚａＦ，ＭｏｒｅｌＩ，ｅｔａｌ．Ｍｉｃｒｏｂｉａｌｃｏｍｍｕｎｉｔｉｅｓ

ｆｒｏｍａｒｉｄｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔｓｏｎａｇｌｏｂａｌｓｃａｌｅ．Ａｓｙｓｔｅｍａｔｉｃｒｅｖｉｅｗ［Ｊ］．

ＢｉｏｌｏｇｉｃａｌＲｅｓｅａｒｃｈ，２０２０，５３（１）：２９．

［７１］ＣｈａｎａｌＡ，ＣｈａｐｏｎＶ，ＢｅｎｚｅｒａｒａＫ，ｅｔａｌ．ＴｈｅｄｅｓｅｒｔｏｆＴａｔａｏｕｉｎｅ：

ａｎｅｘｔｒｅｍｅｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔｔｈａｔｈｏｓｔｓａｗｉｄｅｄｉｖｅｒｓｉｔｙｏｆｍｉｃｒｏｏｒｇａｎｉｓｍｓ

ａｎｄｒａｄｉｏｔｏｌｅｒａｎｔｂａｃｔｅｒｉａ［Ｊ］．ＥｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌＭｉｃｒｏｂｉｏｌｏｇｙ，２００６，８

（３）：５１４－５２５．

［７２］ＮａｇｙＭＬ，ＰéｒｅｚＡ，Ｇａｒｃｉａ－ＰｉｃｈｅｌＦ．Ｔｈｅｐｒｏｋａｒｙｏｔｉｃｄｉｖｅｒｓｉｔｙｏｆ

ｂｉｏｌｏｇｉｃａｌｓｏｉｌｃｒｕｓｔｓｉｎｔｈｅＳｏｎｏｒａｎＤｅｓｅｒｔ（ＯｒｇａｎＰｉｐｅＣａｃｔｕｓ

ＮａｔｉｏｎａｌＭｏｎｕｍｅｎｔ，ＡＺ）［Ｊ］．ＦＥＭＳＭｉｃｒｏｂｉｏｌｏｇｙＥｃｏｌｏｇｙ，２００５，
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