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干旱扰动下长期不同施肥潮土微生物群落稳定性研究* 

张  周1，2，陈瑞蕊1，3†，王晓婷1，2，俞冰倩1，林先贵1，3，冯有智1，3 
（1. 土壤与农业可持续发展国家重点实验室（中国科学院南京土壤研究所），南京 210008；2. 中国科学院大学，北京 100049；3. 江苏省

有机固体废弃物资源化协同创新中心，南京 210095） 

摘  要：土壤微生物群落稳定性是土壤健康的重要组成部分和评价指标，揭示长期不同施肥的农田土壤微生物群落稳定性有

助于指导田间施肥管理，保障农田生态系统的土壤健康和可持续发展。依托中国科学院封丘农业生态实验站长期定位试验，

通过对三种不同施肥处理的潮土进行干旱扰动和复水回复的培养试验，从多种微生物群落响应指标（脱氢酶活性、细菌群落

alpha 多样性、关键物种丰度、微生物群落结构和分子生态网络拓扑属性）分别量化和比较了不同施肥处理的微生物群落稳

定性（抵抗力和回复力）。结果表明，与不施肥处理（CK）和平衡施用化肥处理（NPK）相比，有机无机肥配施处理（OM）

能够显著增加微生物群落稳定性，表现在 OM 的微生物群落响应指标在干旱-复水过程中的变化最小，抵抗力与回复力均优

于 CK 和 NPK。复水后不同施肥处理的细菌群落 alpha 多样性、关键物种丰度和网络拓扑参数能够回复到初始水平，而群落

结构和脱氢酶活性不能完全回复，说明细菌群落 alpha 多样性的回复快于群落结构和功能。表明有机无机肥配施能显著提高

微生物群落稳定性，是保障农田生态系统土壤健康和可持续发展的优良管理措施。 

关键词：微生物群落稳定性；干旱扰动；不同施肥处理；潮土 
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Abstract: 【Objective】Revealing soil microbial community stability of different long-term fertilization strategies is helpful to 

guide field fertilization management and ensure soil health and sustainable development of agroecosystems. 【Method】Based on 

the long-term stationary field experiment on nutrient balance in the Fengqiu National Agro-ecological Experimental Station of the 
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Chinese Academy of Sciences, the experiments of drought disturbance and rewet recovery were carried out on three different 

fertilization strategies of Fluvo-aquic soils. The microbial community stability (resistance and recovery) was quantified and 

compared in terms of dehydrogenase activity, bacterial alpha diversity, key taxa, community structure and molecular ecological 

network. 【Result】Compared with no fertilization (CK) and mineral NPK fertilizers (NPK), organic manure plus mineral NPK 

fertilizers (OM) significantly increased the resistance and recovery of the microbial community. After rewet treatment, soil alpha 

diversity recovered faster than community function and structure. Soil alpha diversity, the abundance of key taxa and network 

topology parameters recovered to the initial level, while dehydrogenase activity and community structure did not recover 

completely. 【Conclusion】This study quantified and compared the microbial community stability of three different fertilization 

strategies from a variety of microbial community response indexes. The results showed that the application of organic manure 

plus mineral NPK fertilizers could significantly improve the stability of the microbial community, which is a good fertilization 

management strategy to ensure the soil health and sustainable development of the farmland ecosystem. 

Key words: Microbial community stability; Drought disturbance; Different fertilization strategies; Fluvo-aquic soils 

土壤是人类赖以生存的基础，是一个动态的生

命系统。土壤健康支撑着全球生态系统的服务功能

和生态平衡，与农业绿色和可持续发展密不可分。

土壤健康的核心是“生命”，微生物作为土壤系统持

续生命力的源头，为维持植物生产力、保持空气和

水环境质量、促进动物和人类健康提供了重要的驱

动力[1]。土壤微生物群落稳定性是土壤健康的重要

组成部分及评价指标，主要由抵抗力（resistance）

和回复力（resilience）度量，其中抵抗力是环境扰

动下土壤微生物群落保持不变的能力，回复力是环

境扰动结束后土壤微生物群落回复到初始状态的能

力[2]。度量土壤微生物群落的抵抗力和回复力需要

确定一个相对稳定的状态作为参考状态，它可以是

预期最佳条件下的明确状态，也可以是有限波动的

状态，通常采用无环境扰动处理的实际状态作为参

考状态[3]。土壤微生物群落稳定性研究以土壤受到

如干旱、淹水和冻融等环境扰动为前提。微生物群

落的组成（微生物多样性、关键物种丰度和网络拓

扑参数等）和功能（土壤呼吸、酶活和功能基因等）

对扰动做出响应，分别或者共同表现出稳定性。为

了量化比较微生物群落的抵抗力和回复力，研究人

员提出了多种计算方法，包括衡量环境扰动下微生

物群落的绝对变化[4]、相对变化[5]和综合评估[6]等。

然而，对于同一土壤的微生物群落，基于不同微生

物指标或计算方法得到的稳定性结果可能不同。因

此，在研究微生物群落稳定性时，应综合多种微生

物响应指标，选择合适的试验设计及计算方法。 

黄淮海平原潮土区是我国重要的粮食主产区之

一，提供了全国约四分之一的谷类作物。但是由于

水热不同步的气候问题，黄淮海平原存在严重的季

节性干旱，影响农业生态系统的土壤健康和可持续

发展[7]。施肥是一种重要的农业生产措施，大量研

究证实施肥会显著影响土壤理化性质，土壤酶活性

和微生物生物量等[8]。目前最广泛使用的施肥管理

措施包括施用无机肥和有机肥，如黄淮海平原的长

期定位施肥试验结果表明施用无机肥或有机肥可以

显著增加微生物生物量和土壤酶活[9]；施用含氮素

的化肥会改变土壤氨氧化细菌的群落结构，显著增

加土壤硝化作用的潜能[10]。因此，采用合理的施肥

措施对维持和提升土壤地力、增加作物产量具有重

要实践意义。 

当前的气候趋势表明，土壤受到干旱扰动的次

数将越来越多。尤其是在农业土壤中，灌溉、施肥

等农业管理措施的不合理也会导致土壤干旱次数的

增加[11]。干旱可以通过调节养分有效性和改变物理

结构影响微生物群落，导致微生物群落结构改变、

微生物生物量和土壤基础呼吸降低[12]。一方面，干

旱使一部分微生物直接死亡或进入休眠状态[13]。另

一方面，干旱诱导土壤微生物的各种保护机制以避

免细胞脱水，如形成生物膜或积累细胞溶质 [14]。

Gordon 等[15]发现干旱-复水循环后不同施肥处理的

草地土壤微生物群落结构响应不一致，没有施肥历

史的土壤相比施用化肥的土壤具有更高的微生物生

物量和真菌/细菌比（F/B）。Sun 等[16]研究表明干旱

扰动下不同施肥处理物种的响应不同，具体表现为

施用化肥处理的稀有物种丰度逐渐增加，而施用有
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机肥处理的稀有物种丰度逐渐减少。综上所述，前

人的研究主要集中于不同施肥措施对土壤微生物群

落的影响及不同施肥处理的土壤微生物群落对干旱

扰动的响应上。然而，对干旱扰动下不同施肥处理

土壤微生物群落稳定性（抵抗力和回复力）缺少定

量的分析与比较。 

基于此，本研究以河南封丘长期定位试验地不

同施肥处理的潮土为研究对象，选取微生物群落的

功能（脱氢酶活性）和组成（微生物多样性，关键

物种和网络拓扑参数）等响应指标，量化与比较不

同施肥处理土壤微生物群落的抵抗力和回复力，综

合反映不同施肥处理微生物群落的稳定性，为制定

合理的施肥管理措施及维持农业生态系统的土壤健

康提供科学依据。 

1  材料与方法 

1.1  试验区概况及试验设计 

供试土壤样品采集于潮土农田生态系统长期定

位施肥试验，该试验位于河南省封丘县中国科学院封

丘农业生态实验站（35° 04' N，113°10' E）。封丘县为

半干旱半湿润暖温带季风气候，年均气温 14℃，年

均降水量 615 mm，年降水主要集中于 7—9 月。长期

定位施肥试验始于 2011 年秋季，种植当地大面积推

广作物品种，种植方式是夏玉米-冬小麦轮作，土壤

类型为黄河冲积物发育的潮土，土壤质地为砂壤土。 

试验共设有 5 种不同施肥处理，本实验选择其

中 3 种处理，分别是不施肥对照处理（CK）、平衡

施用化肥处理（NPK）和有机无机肥配施处理（OM）。

试验地施肥量居当地农户中等水平，对于 NPK，N、 

P 、 K 分 别 以 尿 素 （ 200 kg·hm–2 ）、 过 磷 酸 钙

（80 kg·hm–2）和硫酸钾（150 kg·hm–2）的形式施用。

OM 与 NPK 设置等氮投入，其中 1/2 的氮素由尿素

提供，另 1/2 由菇渣提供。尿素为基肥和追肥，P、

K 和有机肥均为基肥。基肥在 6 月玉米和 10 月小麦

播种前均匀地撒施土壤表面，并立即翻耕与土层混

合，追肥以手施为主。 

2020 年 6 月小麦收获后，采用五点法采集每个

小区 0～15 cm 耕层土壤样品，混合均匀后去除作物

残体和根系，过 2 mm 筛，于 4℃保存用于后续干旱

扰动实验。供试土壤基本理化性质如表 1。 

1.2  干旱扰动试验 

干旱扰动试验前将三种施肥处理的土壤含水量

调至田间最大持水量的 50%。试验设置 6 个平行，

分别称取 200 g 不同施肥处理的土壤于 500 mL 玻璃

瓶中。将玻璃瓶放入 28℃培养箱自然风干，每日监

测质量变化。干旱扰动至土壤质量不变后维持 3 d，

之后开始复水处理。复水阶段每两天根据质量补充

水分，使土壤含水量维持在田间最大持水量的 50%。

干旱扰动阶段为试验起始至第 10 天，复水阶段为试

验第 10 天至第 31 天。采样时间如图 1a 所示，分别

于试验起始、干旱扰动第 4 天、10 天和复水阶段第

3 天、7 天、14 天和 21 天采集土壤样品。采集的土

壤样品一部分于 4℃保存，用于测量土壤脱氢酶活

性；另一部分于–20℃保存，用于提取土壤 DNA。

此外，为反映微生物群落在时间梯度上的波动，在

相同的培养条件下设置了恒定水分的对照试验，即

各 处 理 的 土 壤 含 水 量 保 持 在 田 间 最 大 持 水 量 的

50%，置于 28℃培养箱培养 30 d，每 10 天采集一次

土壤样品于 4℃保存，用于测量脱氢酶活性。 

表 1  长期不同施肥处理潮土的理化性质 

Table 1  Soil chemical properties as affected by a long-term fertilization 

处理 

Treatment 

pH 

（H2O） 

有机碳 

Organic C/ 

（g·kg–1） 

全氮 

Total N/ 

（g·kg–1） 

全磷 

Total P/ 

（g·kg–1） 

全钾 

Total K/ 

（g·kg–1） 

含水量 

Water content/ 

（g·kg–1） 

CK 7.96±0.13 8.93±0.42 0.57±0.04 1.92±0.07 22.22±0.31 124.7±0.0 

NPK 8.09±0.27 11.32±1.58 0.71±0.04 2.18±0.23 22.21±0.60 139.7±0.0 

OM 7.83±0.03 18.30±0.71 1.12±0.12 2.88±0.43 22.15±0.40 146.7±0.0 

注：CK，不施肥处理；NPK，平衡施用化肥处理：OM，有机无机肥配施处理。表中数据为平均值±标准偏差。Note：CK，without 

fertilizers；NPK，mineral NPK fertilizers；OM，organic manure plus mineral NPK fertilizers. The data are means ± standard deviation. 
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注：对不同施肥处理的土壤进行干旱扰动 10 d，复水回复 21 d。图 a 中的点代表采样时间。C0 表示试验开始时的微生物群落指

标的起始值，P0 表示干旱扰动结束时微生物群落指标的响应值，Px 表示复水回复后微生物群落指标的响应值。Note：The soil with 

fertilization strategies was disturbed by drought for 10 days and recovered by rewetting for 21 days. The dots in figure a）represent the 

sampling times. C0 means the value of the response variables at the beginning of the experiment，P0 means the value of response variables at 

the end of drought disturbance，and Px means the value of response variables after water recovery. 

 
图 1  干旱-复水过程中土壤含水量（a）及微生物群落响应指标的变化模式（b）图 

Fig. 1  Changes of soil water content（a）and schema of the microbial response variable（b）during the experiment of drought disturbance and 

water recovery 

1.3  土壤理化性质测定 

土壤 pH 采用土水质量比 1︰2.5 浸提 pH 计

（Thermo，USA）测定；土壤有机碳（TOC）采用重

铬酸钾氧化法测定；土壤全氮（TN）采用凯氏定氮

法测定；土壤全磷（TP）和全钾（TK）采用氢氟酸

-次氯酸消煮，分别由钼蓝比色法和火焰光度计法测

定；土壤含水量采用烘干法测定[17]。 

1.4  基于 16S rRNA 基因的高通量测序 

选取不同施肥处理在试验起始（Begin）、干旱

扰动结束时（Dry）和复水回复结束时（Rewet）的

土壤样品，进行 16S rRNA 基因的高通量测序。首

先提取土壤 DNA：称取 0.5 g 在–20℃保存的土壤样

品，用 FastDNA® SPIN kit for Soil（MP Biochemicals，

Solon，OH，USA）试剂盒提取土壤总 DNA（方法

参见试剂盒说明书）。用 100 µL DES 缓冲液洗脱提

取 DNA，并用 NanoDrop ND-1000（Thermo Scientific，

USA）核酸蛋白分析仪测定 DNA 浓度，–30℃保存。

高通量测序由 Illumina Miseq 测序平台完成，使用

引物 519F（5′-CAGCMGCCGCGGTAATWC-3′）和

907R（3′-CCGTCAATTCMTTTRAGTTT-5′）对细菌

16S rRNA 基因 V4 - V5 可变区进行扩增。50 μL PCR

反应体系包括正向和反向引物各 15 μmol·L–1、1.25 

μmol·L–1 的 dNTP、2 μmol·L–1 的 Taq DNA 聚合酶

（TaKaRa，Japan）和 1 μL 的 DNA 模版（含约 50 ng）。

阴性对照以无菌水代替 DNA 模板。PCR 扩增程序

为：94℃ 5 min，30 个循环（94℃ 60 s，55℃ 60 s

和 72℃ 75 s），最后 72℃维持 10 min。所有 PCR

产物均通过 1%琼脂糖凝胶进行条带特异性检测。 

测序完成后，使用 QIIME 软件完成序列质量控

制、剪切、去除嵌合体、OTU 聚类和物种注释等[18]。

去除平均质量分数低于 25、长度小于 200 bp 的序列，

并根据 Barcode 序列与样品进行匹配。按照 97%的

相似性将序列聚类成不同的 OTU，其中丰度最高的

OTU 序列被选作代表序列[19]。物种注释选择 SILVA 

119 数据库（https://www.arb-silva.de/download/archive/ 

qiime/）。为了比较样品间的微生物群落，将所有样

品的序列统一抽平到 10 000 条。 

1.5  数据处理 

1.5.1  土壤微生物群落指标分析    土壤脱氢酶活

性（DHA）采用氯化三苯基四氮唑（TTC）比色法

测定[17]，用于反映微生物群落的整体功能。基于 R

语言 4.1.1 版本的 vegan 包对微生物群落多样性进行

分 析 ， 选 择 丰 富 度 指 数 （ Richness） 和 香 农 指 数

（Shannon）反映微生物群落的 alpha 多样性；基于

Bray-Curtis 距离计算 beta 多样性，用于反映微生物

群落结构。微生物群落的分散度（dispersion）由
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vegan 包的 betadisper 函数计算。选取各样本中丰度

均高于 1%的 OTUs 作为维持微生物群落稳定性的关

键物种。基于随机森林方法，结合 OTUs 的贡献度

（Mean decrease accuracy）和十折交叉验证方法，分

别筛选出三种施肥处理中最能解释干旱-复水过程

土壤微生物群落变化的前 10 个关键 OTUs。微生物

分子生态网络拓扑参数也是描述环境扰动下微生物

群 落 组 成 变 化 的 重 要 指 标 ， 基 于 Molecular 

Ecological Network Analysis（MENA）网站，对 OTUs

丰度进行 log 转化，计算物种间的 Pearson 相关性，用

随机矩阵理论（Random matrix theory，RMT）构建微

生物分子生态网络（http://ieg4.rccc.ou.edu/MENA/）。

选择 0.97 的相似性阈值，分别构建不同施肥处理在

试验起始、干旱扰动结束和复水阶段结束的分子生

态网络。为了保证相关性计算的可靠性，每个网络

均保留在 1/2 以上样本存在的 OTUs，用 MENA 平

台计算网络拓扑参数及模块化信息。 

1.5.2  抵抗力与回复力的计算    在无干旱扰动的

水分对照试验中，三种施肥处理的脱氢酶活性都没

有显著变化，说明水分恒定时微生物群落保持相对

稳定（图 2a）。因此本文将试验起始时的微生物群

落作为参考状态，分别以微生物群落脱氢酶活性，

alpha 多样性，关键物种丰度，beta 多样性和网络拓

扑参数作为响应指标，计算三种施肥处理的抵抗力

与回复力。其中脱氢酶活性，alpha 多样性，关键物

种丰度和网络拓扑参数作为单维指标，均基于以下

公式计算三种施肥处理的抵抗力[4]和回复力[20]： 

 

0 0

0 0 0
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RS 1

C P

C C P

 
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式中，RS 表示抵抗力，RL 表示回复力。以脱氢酶

活性计算 CK 的稳定性为例，式中 C0 指试验起始时

的脱氢酶活性，P0 指干旱扰动结束时的脱氢酶活性，

Px 指复水回复结束时的脱氢酶活性，其他指标以此

类推（图 1b）。 

RS 的计算方法考虑了微生物群落指标在干旱

扰动下可能降低或增加的情况，基于稳定参考状态

的微生物群落指标进行标准化，计算结果在–1 到 1

之间，RS 越大表示抵抗力越强。RL 衡量了复水后

微生物群落回复到起始状态的程度，计算结果大于

0，当 RL 为 1 时微生物群落回复力最强。 

Beta 多样性是矩阵型数据（多维指标），本文采

用干旱扰动结束时微生物群落与试验起始时微生物

群落的 Bray-Curtis 相似度（Bray-Curtis similarity）

衡量微生物群落结构的抵抗力，用复水回复结束时

微生物群落与试验起始时微生物群落的 Bray-Curtis

相似度衡量微生物群落结构的回复力。该指标的数

值越高表示抵抗力或回复力越强[21]。 

1.5.3  统计分析    基于 SPSS 24 的单因素方差分

析（One-way ANOVA）对不同处理间差异显著性进

行检验，然后用邓肯检验（Duncan）进行多重比较。

统计分析前进行数据的正态和方差齐性检验，必要

时对数据进行对数变换。数据可视化均由 R 语言的

ggplot2 包实现。为比较不同施肥处理的土壤脱氢酶

活性在干旱-复水过程中的变化，用脱氢酶活性与起

始脱氢酶活性之比进行标准化，表示脱氢酶活性的

变 化 率 。 非 度 量 多 维 尺 度 分 析 （ Non-metric 

multidimensional scaling，NMDS）基于 Bray-Curtis

距离，用以展示不同施肥处理的细菌群落结构在试

验过程中的变化，并用多元方差分析（Permutational 

multivariate analysis of variance，PERMANOVA）检

验细菌群落结构差异的显著性。 

2  结  果 

2.1  干旱扰动下不同施肥处理脱氢酶活性的变化 

试验起始状态 CK、NPK、OM 的脱氢酶活性分

别为 TPF 24.5、60.5、124.3 μg·g–1·d–1，处理间差异

显著。如图 2 所示，干旱扰动改变了三种施肥处理

潮土的脱氢酶活性。在干旱第 4 天，三种施肥处理

的脱氢酶活性与起始状态相比均降低，其中 CK 和

OM 显著降低。在干旱第 10 天，CK 和 NPK 的脱氢

酶活性与起始状态相比显著增加，体现了干旱对微

生物功能强烈的干扰作用；而 OM 无显著变化，体

现了较强的抵抗性。在复水阶段，三种施肥处理的

脱氢酶活性均低于其起始状态。复水回复结束时，

三种施肥处理的脱氢酶活性仍显著低于其起始状

态，说明微生物功能不能完全回复。就回复程度而

言，OM 最优，CK 最差，NPK 居中。 
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注：折线图上方的不同字母表示同一施肥处理的脱氢酶活性在干旱-复水过程中具有显著差异（P < 0.05）。Note：Different letters 

at the top of the line represent significant differences during the experiment of drought disturbance and water recovery under the same 

fertilization strategy（P < 0.05）. 

 
图 2  长期不同施肥潮土在恒定水分条件（a）和干旱-复水过程（b）中脱氢酶活性的变化率 

Fig. 2  Changes of soil dehydrogenase activity without environmental disturbance（a）and during the experiment of drought disturbance and 

water recovery（b） 

三种施肥处理的脱氢酶活性在干旱-复水过程

中的变幅表现为 OM 最小（CV = 0.15），CK 最大

（CV = 0.57），NPK 介于 OM 和 CK 之间（CV = 0.28）。

以上结果说明 OM 的脱氢酶活性在整个扰动回复过

程中的变化最小。 

2.2  干旱扰动下不同施肥处理微生物群落物种丰

富度和多样性的变化 

在干旱-复水过程中，三种施肥处理 alpha 多样

性的变化程度不同。如图 3 所示，试验起始时，NPK

的 Richness 和 Shannon 指数均显著低于 CK 和 OM。

干旱扰动结束时，CK 的 Richness 和 Shannon 指数

显著高于 NPK 和 OM，CK 和 NPK 的 Richness 指数

与起始状态相比显著增加，三种施肥处理的 Shannon

指数与起始状态相比均显著增加。干旱导致 CK、

NPK 和 OM 的 Richness 指数分别增加 11.6%、12.0%

和 3.3%，Shannon 指数分别增加 2.6%、2.6%和 1.1%，

说明 OM 的 alpha 多样性在干旱扰动下的变化最小，

表现出更强的抵抗性。复水回复结束时，CK 和 OM

的 Richness 和 Shannon 指数与起始状态相比无显著

差异，说明细菌群落 alpha 多样性能够回复至起始

状态。 

采用随机森林方法分别筛选出三种施肥处理中

最能解释干旱-复水过程变异的前 10 个关键 OTUs。

干旱扰动结束时，CK、NPK 和 OM 的关键物种丰

度平均增加 51.1%，39.3%和 10.7%，说明 OM 的关

键物种的丰度变化最小，抵抗性更高。复水回复结

束时，CK 和 NPK 的关键物种丰度仍高于起始状态

35.8%和 10.5%，而 OM 的比起始状态低 1.6%，说

明 OM 关键物种的回复最强。 

2.3  干旱扰动下不同施肥处理微生物群落结构的

变化 

用非度量多维尺度分析（NMDS）呈现不同施

肥处理在干旱-复水过程中细菌群落结构的变化，

多元方差分析（PERMONOVA）验证细菌群落结构

的差异。结果显示，试验起始时，三种施肥处理细

菌群落结构存在显著差异。干旱扰动使三种施肥处

理细菌群落结构均发生显著变化，复水回复后三种

施肥处理细菌群落结构与起始相比仍有显著差异

（图 4a，表 2）。从多元方差分析的 F 值看，与干旱

扰动结束时相比，复水回复时细菌群落结构与起始

状态细菌群落结构的差异更大，说明微生物群落在

干旱-复水过程中发生了演替，导致微生物群落结

构重新排序。此外，在干旱-复水过程中 OM 细菌

群落结构的分散度显著低于 CK 和 NPK，说明 OM

的细菌群落结构变化最小，体现了较强的群落结构

稳定性（图 4b）。 

2.4  干旱-复水过程中不同施肥处理微生物分子

生态网络的变化 

由于微生物物种之间的相互作用，微生物分子

生态网络会形成独立或相关的模块。三种施肥处理 
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细菌分子生态网络的模块化系数均超过 0.4，表明构

建的网络具有典型的模块化特征。干旱-复水过程中

不同施肥处理细菌分子生态网络拓扑参数的变化见

表 3。试验起始时，CK、NPK 和 OM 的总节点数分 

 

注：Begin，实验起始（Day1）；Dry，干旱扰动结束（Day10）；Rewet，复水回复结束（Day31），下同。箱线图上方的不同字

母表示同一施肥处理在干旱-复水过程中 alpha 多样性具有显著差异（P < 0.05）；箱线图横线上方星号表示同一时间不同施肥处理间

的 alpha 多样性具有显著差异（P < 0.05），ns 表示差异不显著。Note：Begin，the start of the experiment（Day1）；Dry，end of drought 

disturbance（Day10）；Rewet，end of water recovery（Day31）. The different letters at the top of the boxplot indicate significant differences 

during the experiment of drought disturbance and water recovery under the same fertilization strategy（P < 0.05）；the asterisk above the boxes 

indicates a significant difference between fertilization strategies at the same time（P < 0.05），while ns indicates the difference is not 

significant. 

 
图 3  长期不同施肥潮土在干旱-复水过程中细菌群落丰富度（a）和香农（b）指数的变化 

Fig. 3  Changes of Richness（a）and Shannon（b）index during the experiment of drought disturbance and water recovery 

 

注：图 b 中的不同字母代表不同施肥处理之间具有显著差异（P < 0.05）。Note：Different letters in figure b indicates significant 

difference between fertilization strategies（P < 0.05）. 

 
图 4  长期不同施肥潮土在干旱-复水过程中细菌群落结构的变化（基于 Bray-Curtis 距离的 NMDS（a）和分散度（b）

分析） 

Fig. 4  Changes of soil beta diversity during the experiment of drought disturbance and water recovery（NMDS（a）and dispersion analysis（b）

based on Bray-Curtis distances） 
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表 2  长期不同施肥潮土在干旱-复水过程中细菌群落结构的差异（基于 Bray-Curtis 距离的 PERMONOVA 分析） 

Table 2  Differences in soil community structure during the experiment of drought disturbance and water recovery（PERMANOVA based on 

Bray-Curtis distance） 

全局检验 

Global test 

成对比较 

Pairwise comparison 
处理 

Treatment 
F Model R2 P 

 

F Model R2 P 

8.33 0.25 0.001 CK vs NPK 5.75 0.14 0.001 

   CK vs OM 12.09 0.26 0.001 
施肥 

Different fertilization 
   NPK vs OM 7.32 0.18 0.001 

CK 2.68 0.26 0.001 Begin vs Dry 2.14 0.18 0.003 

    Begin vs Rewet 2.32 0.19 0.002 

    Dry vs Rewet 3.59 0.26 0.001 

NPK 2.86 0.28 0.001 Begin vs Dry 2.73 0.21 0.001 

    Begin vs Rewet 3.24 0.24 0.002 

    Dry vs Rewet 2.61 0.21 0.004 

OM 2.42 0.24 0.001 Begin vs Dry 2.09 0.17 0.004 

    Begin vs Rewet 2.48 0.20 0.001 

干旱扰动处理 

Experimental 

treatment 

    Dry vs Rewet 2.68 0.21 0.004 

表 3  长期不同施肥潮土在干旱-复水过程中细菌群落网络拓扑参数的变化 

Table 3  Changes of bacterial community network topological parameters during the experiment of drought disturbance and water recovery 

处理 

Treatment 

相似性阈值 

Similarity 

threshold 

总节 

点数 

Total 

nodes 

总连接数 

（负/正连接数） 

Total links

（negative/  

positive links） 

平均度

Average 

degree

（avgK）

平均聚类系数

Average 

clustering 

coefficient

（avgCC） 

平均路径长

度 Average 

path distance

（GD） 

特征向量 

中心性 

Centralization  

of eigenvector 

centrality（CE） 

连通性 

Connectedness

（Con） 

模块数

Module

CK-Begin 0.97 1 425 10 104（2.9） 14.18 0.251 4.996 0.186 0.734 97 

CK-Dry 0.97 1 683 17 004（3.1） 20.21 0.258 4.996 0.13 0.824 76 

CK-Rewet 0.97 1 408 10 792（3.8） 15.33 0.235 5.224 0.158 0.733 93 

NPK-Begin 0.97 1 329 9 570（3.7） 14.40 0.247 5.394 0.175 0.786 77 

NPK-Dry 0.97 1 523 13 326（3.4） 17.50 0.239 4.819 0.179 0.718 92 

NPK-Rewet 0.97 1 415 10 885（3.0） 15.38 0.249 5.355 0.169 0.757 79 

OM-Begin 0.97 1 520 12 157（3.3） 16.00 0.255 5.074 0.15 0.749 89 

OM-Dry 0.97 1 535 12 158（3.3） 15.84 0.240 4.985 0.172 0.724 104 

OM-Rewet 0.97 1 471 10 763（3.0） 14.63 0.243 5.086 0.173 0.741 89 

CK 0.102 0.30（0.14） 0.19 0.05 0.03 0.18 0.07 0.13

NPK 0.07 0.17（0.10） 0.10 0.02 0.06 0.03 0.05 0.10
变异系数

（CV） 
OM 0.02 0.07（0.06） 0.05 0.03 0.01 0.08 0.02 0.09
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别为 1 425、1 329 和 1 415；总连接数分别为 10 104、

9 570 和 12 157，均表现为 OM > CK > NPK。在干

旱-复水过程中，三种施肥处理细菌网络的复杂度

（总节点数、总连接数、平均度、平均聚类系数和连

通性）均表现为干旱后增加，复水后降低。此外，

干旱-复水过程中三种施肥处理细菌网络的负连接

数与正连接数之比的变化体现了细菌相互作用的改

变，具体表现为干旱扰动结束时 CK 负连接数比例

增加，NPK 负连接数比例降低，而 OM 的负连接

数比例基本不变。干旱扰动导致三种施肥处理细菌

网络的平均路径长度降低，说明网络向“小世界网

络”变化，而复水后这一趋势变弱。干旱也导致三

种施肥处理的特征向量中心性降低，复水后增加，

体现了网络中节点重要性的变化。在干旱-复水过

程中，CK，NPK 和 OM 细菌网络各拓扑参数的变

异系数平均值分别为 0.11、0.06 和 0.04（表 3），

说明干旱-复水过程中 OM 的细菌网络变化最小，

表现最稳定。 

2.5  长期不同施肥处理微生物群落稳定性 

为量化与比较三种施肥处理的微生物群落稳定

性，分别基于干旱-复水过程中土壤脱氢酶活性、细

菌群落 alpha 多样性（Richness 和 Shannon 指数）、

关键物种丰度、细菌群落结构（beta 多样性）和细

菌分子生态网络拓扑参数的变化计算不同施肥处理

的抵抗力和回复力。表 4 可以看出，三种施肥处理

各响应指标的抵抗力均显著低于数值 1，说明脱氢

酶活性、alpha 多样性、关键物种、群落结构和分子

生态网络均受到干旱的强烈扰动。三种施肥处理脱

氢酶活性和群落结构的回复力均显著低于数值 1，

说明脱氢酶活性和群落结构不能完全回复至起始状

态。而 CK 和 OM 在 alpha 多样性的回复力与数值 1

相比没有显著差异，说明 alpha 多样性能够回复至

起始状态。三种施肥处理网络拓扑参数的回复力均

与数值 1 没有显著差异，说明网络拓扑参数整体上

能够回复。 

三种施肥处理各响应指标的抵抗力和回复力

均表现为 OM 最高。在抵抗力上，脱氢酶活性表现

为 OM > NPK > CK，其中 OM 的抵抗力显著高于

CK；Richness 和 Shannon 指数表现为 OM 显著高

于 CK 和 NPK；关键物种表现为 OM > NPK > CK，

处理间差异显著；群落结构上表现为 OM 显著高于

CK 和 NPK；网络拓扑参数上表现为 OM > NPK > 

CK，其中 OM 显著高于 CK。在回复力上，脱氢酶

活性表现为 OM > NPK > CK，差异显著。NPK 在

Richness 和 Shannon 指数上的回复力与数值 1 相比

具有显著差异，说明 NPK 的 alpha 多样性未完全回

复。而 CK 和 OM 的 alpha 多样性能够完全回复，

且 OM 的回复力显著高于 CK。NPK 和 OM 的关键

物种能够完全回复，说明 NPK 和 OM 的回复力强

于 CK。在群落结构上，CK 和 OM 的回复力显著

高于 NPK。网络拓扑属性的回复力在不同施肥处理

间没有显著差异。 

表 4  干旱-复水过程中长期不同施肥潮土的微生物群落稳定性 

Table 4  Soil microbial community stability with fertilization strategies during the experiment of drought disturbance and water recovery 

稳定性 

Stability 

处理 

Treatment 

脱氢酶活性 

DHA 

丰富度指数 

Richness index

香农指数 

Shannon index

关键物种丰度

Abundance of 

core taxa 

Beta 相似性 

Beta similarity 

网络拓扑属性 

Network topological 

properties 

CK 0.524±0.20b* 0.795±0.07b* 0.950±0.01b* 0.21±0.08c* 0.717±0.02b* 0.649±0.27b* 

NPK 0.724±0.21ab* 0.786±0.05b* 0.949±0.01b* 0.32±0.06b* 0.720±0.01b* 0.755±0.17ab* 
抵抗力 

Resistance 
OM 0.903±0.05a* 0.937±0.05a* 0.984±0.01a* 0.42±0.06a* 0.733±0.01a* 0.901±0.11a* 

CK 0.443±0.07c* 0.991±0.04b 0.997±0.01b 1.36±0.11a* 0.727±0.02a* 0.991±0.08a 

NPK 0.628±0.02b* 1.056±0.04a* 1.014±0.01a* 1.11±0.12b 0.701±0.01b* 1.028±0.06a 
回复力 

Resilience 
OM 0.745±0.06a* 0.997±0.02b 1.005±0.01ab 0.98±0.12b 0.725±0.01a* 0.983±0.08a 

注：表中数据为平均值  ± 标准偏差，抵抗力和回复力的同列数字后不同小写字母表示不同施肥处理间稳定性的显著性差异

（P < 0.05）。*表示与 1 相比差异显著（P < 0.05）。Note：The data are means ± standard deviations，different letters of resistance and 

resilience in the same column indicate significant differences among fertilization strategies（P < 0.05）. * indicate a significant difference 

to 1（P < 0.05） . 
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3  讨  论 

3.1  Birch 效应与微生物群落抵抗力 

通常研究认为，微生物群落在干旱扰动后会表

现出负响应[22]，然而本研究发现三种施肥处理的脱

氢酶活性、alpha 多样性、关键物种丰度和网络拓扑

参数，在干旱扰动后均呈现正响应。干旱扰动结束

时三种不同施肥处理的土壤脱氢酶活性与试验起始

相比均呈增加趋势（图 2）。由于测定土壤脱氢酶活

性时会加入大量水溶液，这种土壤干旱后加水带来

的土壤水势迅速变化、从而导致脱氢酶活性快速增

加的现象，是典型的“Birch 效应”[23]。Zhao 等[12]

在研究不同施肥处理的土壤对干湿交替的响应时也

发 现 土 壤 脱 氢 酶 活 性 在 干 旱 后 迅 速 增 加 ， 存 在

“Birch 效应”。“Birch 效应”产生的原因比较复杂，

一方面，干旱条件下土壤微生物为了生存需要积累

大量溶质以平衡细胞内外的渗透势，复水后土壤微

生物会代谢掉干旱时合成的溶质以避免土壤水势上

升导致的细胞溶解和死亡[14]。另一方面，土壤干旱

扰动后的复水过程会破坏土壤的团粒结构，释放大

量有机碳，为微生物提供更多底物[24]。这些过程会

促进剩余微生物的活动，引起土壤脱氢酶、土壤呼

吸等表现出快速增加的现象。但由于 Birch 效应带

来的脱氢酶活性增加是短暂和不可持续的，微生物

活性往往会在干旱-复水之后迅速回落，正如本研究

中复水 3 d 后测得的三种施肥处理的脱氢酶活性与

起始状态相比显著降低（图 2）。 

与试验起始相比，干旱扰动结束时不同施肥处

理的土壤细菌 alpha 多样性和关键物种丰度也表现

为升高趋势（图 3）。这与前人研究结果一致，干旱

后再湿润的土壤细菌在 DNA 水平的 alpha 多样性显

著增加[25]。推测干旱土壤破碎时死亡微生物和团粒

结构的裂解使更多的土壤 DNA 游离出来，DNA 提

取量增加，提高了细菌丰富度和多样性。此外，干

旱扰动结束时三种施肥处理的网络拓扑参数也表现

出增加趋势，这是由于网络的拓扑参数受物种丰富

度影响显著[26]。 

尽管由于 Birch 效应等原因微生物群落的抵抗

力表现为正响应，仍可以用微生物群落的响应幅度

来表明抵抗力的大小，变化幅度越大说明抵抗力越

弱。因此，本研究选择了能够同等程度比较正响应 

和负响应的公式来定量抵抗力，这一计算方式也应

用于研究土壤中葡萄糖添加引起微生物群落正响应

的幅度[27]。 

3.2  微生物群落 alpha 多样性的回复快于微生物

群落结构和功能 

本研究结果表明，复水 21 d 后，不同施肥处理

的土壤细菌群落 alpha 多样性能够回复到初始状态，

而微生物群落功能（脱氢酶活性）和结构（beta 多

样性）未回复到起始状态（表 4），说明微生物群落

alpha 多样性的回复可能快于微生物群落结构和功

能。Polazzo 等[26]研究表明与 alpha 多样性相比，短

暂干扰后微生物群落结构的回复（如果能回复）需

要更多的时间。一项有关多种生态系统微生物群落

稳定性的荟萃分析也发现，扰动结束后微生物群落

alpha 多样性普遍都能回复，而微生物群落结构则不

能[28]。微生物群落 alpha 多样性是典型的单一变量

型数据，比较而言，beta 多样性是多维变量型数据，

不仅能解释微生物群落物种数目的变化，还能反映

物种类型和相对丰度信息。扰动消失后，随着时间

的推移，微生物群落结构与起始状态群落结构的差

异呈增加趋势（表 2）。微生物群落结构未回复可

能是由于不能抵抗环境扰动的物种无法回复，而能

够抵抗环境扰动的物种驱动了扰动结束后群落的

演替[29]。此外，本研究结果也表明在干旱-复水过程

中三种施肥处理的细菌网络发生了拓扑重建，物种

间的相互作用发生显著变化。干旱扰动后微生物群

落物种间相互作用的变化也是影响三种施肥处理细

菌群落结构回复的原因之一[26]。环境扰动结束后微

生物群落功能的回复会受到时间的影响，一般能够

部分或完全回复[30]。不同微生物群落功能指标的回

复力可能不同，与纤维素酶和漆酶等相比，脱氢酶

的回复力较低[31]。因此，本试验中微生物群落的功

能没有完全回复可能与复水回复时间较短和选择的

功能指标有关。 

3.3  施用有机肥有助于提高土壤微生物群落稳定性 

本研究结果表明，OM 的土壤微生物群落在脱氢

酶活性、alpha 多样性、关键物种、群落结构和网络

拓扑属性上都表现出更高的抵抗力和回复力（表 4）。

Hueso 等[32]在长期干旱扰动对半干旱地区土壤的影

响研究中提出，添加有机物在提高土壤微生物生物

量的抵抗力与回复力上发挥着重要作用。Liu 等[33]
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比较了高肥力和低肥力土壤的微生物群落稳定性，

结果表明高肥力的土壤具有更高的抵抗力与回复

力。此外，其他环境扰动（如铜添加、热扰动和土

壤消毒）的研究也表明施用有机肥能够提高微生物

群落功能的抵抗力与回复力[34]。与 CK 和 NPK 相比，

OM 显著提高了土壤有机碳含量（表 1）。较高的土

壤有机碳含量增加了土壤活性养分，使微生物能够

分配更多的资源调节渗透压和加固细胞壁[35]。施用

有机肥能够促进土壤团粒结构的形成，减缓土壤水

分损失，提供更强的物理保护作用，使微生物不会

迅速脱水，增加微生物群落中对扰动具有低响应和

高抵抗力的物种[36]。此外，施用有机肥使土壤具有

更高的微生物多样性（图 3）和功能冗余，即有更

多的物种共同行使一种功能。这些原因使 OM 的微

生物群落功能和组成的抵抗力更强。 

OM 能够促进土壤的团聚化作用，增强干旱扰

动下土壤团聚体的稳定性，为复水阶段的土壤回复

到起始状态提供更好的条件[35]。此外，OM 可增加

土壤不稳定性碳含量，复水阶段能够利用不稳定性

碳的微生物快速定殖，导致微生物群落的回复力更

强[37]。抵抗力强的微生物群落在扰动结束时与起始

群落的差异更小，这可能是抵抗力强的微生物群落一

般具有更高的回复力的原因[28]。与 CK 和 NPK 相比，

OM 的微生物多样性更高（图 3），具有更大的物种

库，同时具有更强的功能冗余，这也是 OM 在功能

和组成的回复力上优于 CK 和 NPK 的原因之一[31]。 

4  结  论 

三种长期不同施肥处理土壤脱氢酶活性、微生

物 alpha 多样性、关键物种、微生物群落结构和网

络拓扑参数对于干旱-复水过程的抵抗力和回复力

表现具有显著差异。与不施肥处理和平衡施用化肥

处理相比，有机无机肥配施处理中微生物群落特征

的变化幅度最小，表现出更强的抵抗力与回复力。

本研究为保障农田生态系统的土壤健康和可持续发

展，以及实际生产中的合理灌溉与施肥提供了理论

依据。然而本研究仅关注了单一干旱扰动下不同施

肥处理的微生物群落稳定性特征，其他扰动下不同

施肥处理微生物群落稳定性的表现和长期的微生物

群落回复情况有待进一步研究。 
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