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不同土地利用方式对土壤细菌群落结构和构建过程的影响
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摘  要：从中国西南和东部地区采集 14 个水稻土及相邻林地土壤样本，采用 16s rDNA 高通量测序方法对细菌群落信息进行了测定

和分析，探究了长期稻田和林地利用方式下土壤细菌群落结构及构建过程的差异。结果表明：稻田细菌丰富度显著高于林地，细菌

群落组成和潜在功能也有显著差异。稻田绿弯菌门、硝化螺旋菌门和 δ变形菌纲的相对丰度显著高于林地，而酸杆菌门、浮霉菌门、

放线菌门和 α变形菌纲的相对丰度则显著低于林地。稻田富集了更多光合作用、反硝化作用和生物固氮作用功能基因。稻田细菌主

要受 pH、有机质含量和年均降水量的影响，而林地细菌主要受 pH 和海拔的影响。稻田和林地细菌群落均由确定性过程主导(分别

为 62% 和 68%)，特别是异质选择的影响(均为 60%)，但林地异质选择的强度更大，群落变异也更显著。细菌群落共现网络的连接

数会随异质选择强度的增加而增加，在相同异质选择强度下，林地共现网络较稻田有着更多的连接数。综上可见，土地利用方式不

仅会影响细菌群落结构，也会影响其潜在功能及构建过程，林地细菌可能具有更强的微生物交互作用，而稻田可能会有更快的氮周

转速率。 
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Effects of Land Use on Soil Bacterial Community Structure and Assembly Process 
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Chinese Academy of Sciences, Beijing  100049, China) 

Abstract: Soil samples from 14 paddy fields and adjacent forestlands were collected across southwestern and eastern China. 

Using 16S rDNA high-throughput sequencing, bacterial community information was assessed and analyzed to investigate the 

differences in soil bacterial community structure and assembly processes under long-term land use as either paddy fields or 

woodlands. The results showed that the bacterial richness in paddy field was significantly higher than in woodland, and there 

were also significant differences in community composition and potential ecological functions. The relative abundances of 

Chloroflexi, Nitrospirae and δ-Proteobacteria were significantly higher in paddy field, whereas those of Acidobacteria, 

Planctomycetes, Actinobacteria and α-Proteobacteria were significantly lower compared to woodland. The paddy field enriched 

more photosynthesis, denitrification and biological nitrogen fixation functional genes. The bacterial communities in paddy field 

were mainly influenced by pH, organic matter content, and annual rainfall, while those in woodland were mainly influenced by 

pH and altitude. Deterministic processes, particularly heterogeneity selection (both 60%), dominated both paddy field and 

woodland bacterial communities (62% and 68%, respectively). Despite the equal proportion of heterogeneity selection, the 

intensity of heterogeneity selection in woodland was stronger, and community variation was more significant. The number of 

connections in co-occurrence networks increased with the strength of heterogeneity selection. At the same strength of 

heterogeneity selection, the co-occurrence network of woodland had more connections than that of paddy field. In conclusion, 

land use patterns not only affect community structure but also influence the potential ecological functions and assembly processes 

of bacterial community. In paddy fields, there could be a higher rate of nitrogen turnover, while woodlands may exhibit a greater 
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potential for microbial interaction. 
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土壤微生物是土壤的重要组成部分，对养分循环、

有机质分解、污染物降解起着重要作用[1]。人类活动正

不断地塑造着土地利用方式，影响着土壤环境[2-3]和微

生物群落特征[4-5]。不同土地利用方式下，土壤 pH、

养分和重金属含量会发生改变，并对微生物生物量、

碳氮循环以及功能多样性产生影响[6-7]。研究不同土

地利用方式对微生物群落的影响，对合理利用土地、

充分发挥土地的生态效益具有指导意义。 

不同土地利用方式会改变植被类型、植物覆盖程

度、土壤理化性质，进而影响细菌的群落结构。Nacke

等[8]发现，林地土壤中木质素含量丰富，参与木质素

降解的细菌群落相对活跃，而草地能够接受更高的太

阳辐射，使得与光合作用相关的细菌群落相对活跃。

将耕地转变为林地会导致根瘤菌增加，拟杆菌和硝化

螺旋菌减少[9]。当湿地转化为农田时，土壤细菌的多

样性随之下降，拟杆菌门更偏好稻田生态系统，而酸

杆菌门则偏好林地生态系统[10]。土地利用方式是微

生物群落组成和生物量的关键驱动因素，农业管理

(耕作、灌溉等)对土壤微生物群落的影响比海拔、降

水的作用更为显著[11]。农业管理是重要的人为活动之

一，施肥、耕作、灌溉等人为干扰会影响土壤的细菌

群落结构[11]，将农用地与自然土地进行比较有利于衡

量农业活动对细菌群落的影响。 

土地利用方式不仅会影响细菌群落结构，还会影

响其构建过程及共现网络特征[7]。构建过程可分为确

定性过程和随机过程，其中确定性过程包括同质选择

和异质选择，随机过程包括生态漂变、同质扩散和扩

散限制[12]。共现网络表征微生物间的相关性，揭示

微生物间可能的交互作用或环境偏好[13]。对旱作、

水旱轮作和长期淹水的土壤细菌群落进行分析发现，

随着淹水程度的增加，细菌群落更易受随机过程的影

响，且细菌共现网络的复杂度也逐渐增加[14-15]。Yu

等[16]对嫩滩地、农田和休耕地土壤细菌群落构建和

共现网络分析发现，农田细菌群落的确定性过程高于

嫩滩地和休耕地，而嫩滩地具有更加稳定的共现网

络。Xu 等[17]对内蒙古平原草地和农田的研究发现，

草地的随机过程高于农田。但对华北地区农田–草地

生态交错带的土壤细菌群落研究发现，农田和草地

细菌群落构建十分相似，随土地利用持续时间的增

加，确定性过程的影响逐渐增加，共现网络也变得

更加复杂 [18]。可见，研究土地利用方式对群落构建

和共现网络的影响有利于深入理解群落结构变化的

生态机制。 

稻田和林地是两种重要的土地利用形式，两者

在空间分布上往往相互嵌套，在利用形式上也相互

转换。长期稻田和林地利用方式下，细菌群落结构

和构建过程有怎样的差异，目前还不清楚。由此，

根据全国第二次土壤普查结果，本研究选取我国东

部和西南部共 14 个典型水稻土样点，以稻田附近的

林地作为对照，对稻田和林地土壤进行采样和 16s 

rDNA 测序，获取土壤细菌群落信息，以探究稻田

和林地利用方式下土壤细菌群落结构和潜在生态功

能的差异，以及群落构建和共现网络的不同，为土

地资源的合理管理和利用、实现农业生态系统的可

持续发展提供科学依据。 

1  材料与方法 

1.1  样品采集和气候数据获取 

根据全国第二次土壤普查数据，于 2015 年 10

月水稻收割后从我国东部(江苏、安徽、上海)和西南

部(贵州、云南)14 个典型水稻土样点和邻近的林地采

集土壤 0 ~ 20 cm 表层样品(表 1)。每个样点按“S” 形

采集 6 个样并混匀。样品采集后放入冰盒尽快运回实

验室，剔除根系和小石块等杂质，分为两部分：一部

分保存在 –80  ℃ 用于土壤总 DNA 提取；另一部分

风干、研磨后用于土壤基本理化性质测定。每个采样

点的年均温(AMT)和年均降水量(AMP)从 Worldclim 

网站(https://worldclim.org/)获取，选用的数据为 1970—

2000 年的平均值，见表 1。 

1.2  土壤理化性质测定 

依据鲁如坤[19]主编的《土壤农业化学分析方法》

进行土壤基本理化性质的测定。测定的土壤理化指标

包括土壤 pH、有机质、全磷、全钾、有效磷、速效

钾。土壤 pH 采用土水质量比 1∶2.5 电位法测定；有

机质采用重铬酸钾氧化–外加热法测定；全磷采用硫

酸–高氯酸消煮，钼蓝比色法测定；全钾采用氢氟酸–

高氯酸消煮，火焰光度计法测定；有效磷采用碳酸氢

钠–乙酸铵浸提，钼蓝比色法测定；速效钾采用乙酸

铵浸提，火焰光度计法测定。 

1.3  土壤总 DNA 提取、PCR 扩增及 Illumina 

Miseq 测序 

称取 0.5 g 新鲜土壤样品，采用 FastDNA Spin Kit 
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表 1  采样点信息 
Table 1  Information of sampling sites 

采样点 样品编号 土地利用方式 经度 纬度 海拔(m) 年均温(℃) 年均降水量(mm) 

江苏邳州 P-01 稻田 117°46′29″E 34°18′42″N 20 14.44 683 

 F-01 20 年白杨林      

江苏如皋 P-02 稻田 120°32′46″E 32°10′01″N 1 15.12 1 005 

 F-02 12 年山林      

江苏无锡 P-03 稻田 120°29′50″E 31°33′51″N 1 15.85 986 

 F-03 15 年香樟林      

上海青浦 P-04 稻田 121°0′23″E 30°57′35″N –1 16.02 1 028 

 F-04 10 年香樟林      

江苏武进 P-05 稻田 119°57′36″E 31°34′28″N 3 15.62 1 040 

 F-05 15 年香樟林      

安徽长丰 P-06 稻田 117°05′46″E 32°22′06″N 17 15.46 929 

 F-06 林地      

安徽安庆 P-07 稻田 116°47′17″E 30°12′30″N 9 16.95 1 497 

 F-07 林地      

贵州都匀 P-08 稻田 107°27′10″E 26°19′17″N 904 14.38 1 210 

 F-08 自然生松树林      

云南大理 P-09 稻田 100°19′33″E 25°35′56″N 1 978 14.63 834 

 F-09 白杨林      

贵州贵阳 P-10 稻田 106°35′09″E 26°31′36″N 1 280 14.59 1 123 

 F-10 自然生松树林      

云南鹤庆 P-11 稻田 100°14′12″E 26°41′02″N 2 206 12.15 807 

 F-11 林地      

贵州丹寨 P-12 稻田 107°49′28″E 26°12′45″N 885 15.69 1 203 

 F-12 自然生松树林      

贵州湄潭 P-13 稻田 107°29′11″E 27°42′07″N 790 14.67 1 106 

 F-13 自然生松树林      

贵州余庆 P-14 稻田 107°44′19″E 27°17′31″N 737 15.02 1 130 

 F-14 香柏林      

 
for Soil 提取试剂盒(MP Biomedicals，Santa Ana，CA，

USA)提取土壤微生物总  DNA，利用 NanoDrop 

ND-2000(Thermo Fisher，USA)分析提取 DNA 的浓度

和质量，并通过 1% 的琼脂糖凝胶电泳检测其完整

性。利用细菌 16S rRNA 基因的通用引物 515F (GTG 

CCAGCMGCCGCGG) 与 907R (CCGTCAATTCM 

TTTRAGTTT) 扩增其 V4 ~ V5 区基因片段，正向

引物 515F 的 3′ 端加入已知碱基序列的分类标签

(Barcode)以区分不同样品。 PCR 反应体系为 20 μL，

其中含 Premix 10 μL、上游引物 0.4 μL、下游引物 

0.4 μL、DNA 模板 1 μL，加无菌水补足 20 μL。PCR 

扩增的反应条件为：95℃ 5 min，30 × ( 95℃ 30 s， 

57℃ 30 s，72℃ 45 s)， 72℃ 10 min。PCR 产物用 1% 

的琼脂糖凝胶电泳检进行纯化，使用 AxyPrep DNA 

Gel Extraction Kit 回收试剂盒回收扩增的目的片段。

将纯化后的 PCR 产物等摩尔混匀，使用 Illumina 

Miseq 进行测序分析，该测序平台由南京土壤研究所

分析测试中心提供。 

1.4  生物信息分析 

16S rRNA 测序基因序列使用 QIIME 1.9.0 

(Quantitative Insights Into Microbial Ecology，http:// 

qiime.sourceforge.net/)进行分析，完成序列质量控制、

长度修剪、去除嵌合体、操作分类单元(OTU)聚类、

物种信息注释、多样性计算和系统发育树构建[20]。

去除质量低于 20，长度小于 200 bp 的序列，使用

UCLUST 算法按照 97% 相似性将序列划分为不同的

OTU[21]。物种注释选择 Green genes database(http:// 

greengenes.lbl.gov/)数据库。为了进行样品间多样性

比较，避免因样本数据测序深度不同造成偏差，序列

统一抽平到  5 000 条进行物种多样性分析。利用
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FAPROTAX 软件对潜在生态功能进行预测[22]。 

1.5  数据分析 

利用 STAMP软件对物种组成和潜在功能进行差

异分析[23]。利用 R 软件中“vegan”包进行数量生态

学分析[24]。基于 Bray-Curtis 距离的非度量多维尺度

(NMDS)分析对细菌群落 β 多样性进行降维，并利用

置换多元方差分析(ADONIS)检验组间差异。在将林

地细菌群落与稻田进行比较时，为排除树木种类不同

对微生物的影响，本研究还根据树种类型将其分为针

叶林组(松树和香柏)和阔叶林组(白杨和香樟)，并将

不同树种林地与对应的稻田进行比较。利用基于

Bray-Curtis 距离的冗余分析(db-RDA)并结合向前筛

选变量的方法确定环境变量和细菌群落组成之间的

相关性。利用 t 检验法对稻田和林地细菌群落属性进

行显著性分析。根据 Stegen 等[25]的方法计算 βNTI

值(β nearest taxon index)和 RCbray 距离(Raup crick 

index based on Bray-Curtis distance)。βNTI<–2 或

βNTI>2 表示确定性过程，其中 βNTI<–2 表示同质选

择，βNTI>2 表示异质选择；–2<βNTI<2 表示随机过

程，其中 RCbray<0.95 表示均质扩散，–0.95< RCbray 

<0.95 表示生态漂变，RCbray>0.95 表示扩散限制[12]。

在构建共现网络时，仅保留所在样品数超过一半的

OTU，并计算 OTU 间的 Spearman 相关性，仅保留

相关系数大于 0.6 且显著性小于 0.01 的相关系数，再

利用“igraph”包构建网络[26]，并用 Gephi 0.9.2 软件

进行网络的可视化[27]。利用 Iyer 等[28]的方法对共现

网络的稳定性进行分析。为进一步解析环境异质选择 

对共现网络连接数的影响，随机从 14 个样本中选择

10个样本构建共现网络，并计算 βNTI矩阵的平均值。

分析不同异质选择强度下，共现网络连接数的变化情

况，并进行相关性分析。 

2  结果与分析 

2.1  稻田和林地土壤性质 

对稻田与周边林地土壤的理化性质进行显著性

检验发现(图 1)，稻田有效磷含量(9.62 ~ 57.38 mg/kg)

显著高于林地(3.7 ~ 41.4 mg/kg)(P<0.01)，而全钾含量

(9.98 ~ 21.46 g/kg)则显著低于林地(11.88 ~ 30.30 g/kg) 

(P<0.01)。在土壤有机质、pH、全磷和有效钾方面，

稻田与林地差异不显著(P>0.05，图 1)。其中，稻

田有机质(SOM)含量为 13.29 ~ 94.14 g/kg，林地为

13.3 ~ 77.20 g/kg；稻田的 pH 变化范围为 5.06 ~ 8.0，

林地为 4.76 ~ 8.32；稻田全磷(TP)含量的变化范围为

0.27 ~ 1.05 g/kg，林地为 0.31 ~ 1.36 g/kg；稻田速效

钾(AK)含量的变化范围为 66.5 ~ 191.18 mg/kg，林地

为 88.8 ~ 451.0 mg/kg (表 2)。 

2.2  稻田和林地土壤细菌群落组成和潜在功能 

稻田土壤中，变形菌门(相对丰度 35.44%)是最丰

富的细菌门类，其中 α 变形菌纲相对丰度 8.36%，β

变形菌纲 10.75%，γ 变形菌纲 2.89%，δ 变形菌纲

12 .42%；其次是绿弯菌门 (19 .60%)、酸杆菌门

(18.61%)、放线菌门(6.06%)、硝化螺旋菌门(3.67%)、

厚壁菌门 (3.08%)、浮霉菌门 (2.59%)和拟杆菌门

(2 .12%)，这些门类的序列占比所有细菌序列的 

 

(图中 NS 表示稻田和林地间差异不显著(P>0.05)；*、**、***分别表示稻田和林地间差异在 P<0.05、 

P<0.01、P<0.001 水平显著；下同) 

图 1  稻田和林地土壤性质比较 
Fig.1  Comparisons of soil properties between paddy fields and woodlands 
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表 2  土壤样品的化学性质 
Table 2  Chemical properties of soil samples 

采样点 样品编号 pH 有机质(g/kg) 全钾(g/kg) 全磷(g/kg) 速效钾(mg/kg) 有效磷(mg/kg) 

P-01 7.85 28.93 18.50 1.05 174.55 57.38 江苏邳州 

F-01 8.25 30.90 19.05 1.26 181.00 13.50 

P-02 8.00 23.58 15.15 0.93 66.50 29.53 江苏如皋 

F-02 8.32 13.60 17.23 1.03 88.80 22.1 

P-03 5.27 33.74 13.63 0.77 128.84 36.12 江苏无锡 

F-03 5.85 18.20 15.19 0.64 155.00 5.10 

P-04 6.17 33.40 16.44 0.7 103.90 35.41 上海青浦 

F-04 4.94 25.30 19.04 0.57 128.00 4.90 

P-05 5.85 25.34 13.39 0.44 137.15 25.36 江苏武进 

F-05 4.76 26.80 15.10 0.62 122.00 15.70 

P-06 6.09 13.29 14.96 0.36 90.00 14.69 安徽长丰 

F-06 5.39 14.30 16.33 0.48 179.00 17.90 

P-07 5.65 15.51 16.03 0.68 75.00 29.51 安徽安庆 

F-07 6.94 13.30 18.18 0.94 78.70 11.20 

P-08 6.22 53.22 9.98 0.7 95.59 14.80 贵州都匀 

F-08 6.67 31.60 22.57 0.72 173.00 11.50 

P-09 7.45 62.38 21.46 0.77 153.77 32.97 云南大理 

F-09 5.98 33.90 16.68 0.99 99.10 41.40 

P-10 5.06 94.14 12.17 0.71 191.18 9.62 贵州贵阳 

F-10 5.02 77.20 15.50 1.16 451.0 5.20 

P-11 7.45 61.40 15.46 0.89 166.24 37.22 云南鹤庆 

F-11 5.99 58.10 11.91 1.36 418.00 31.30 

P-12 6.54 54.42 13.19 0.76 132.99 27.38 贵州丹寨 

F-12 4.43 47.70 17.43 0.44 105.00 5.30 

P-13 5.34 28.48 17.20 0.27 78.96 10.03 贵州湄潭 

F-13 5.53 35.90 30.30 0.31 209.00 5.00 

P-14 7.45 50.68 14.16 0.86 187.02 24.15 贵州余庆 

F-14 7.12 33.70 11.88 0.36 114.00 3.70 

 
97%(图 2A)。林地土壤中，变形菌门(相对丰度 33.83%)

是最丰富的细菌门类，其中 α 变形菌纲相对丰度

14.89%，β 变形菌纲 7.51%，γ 变形菌纲 7.24%，δ 变

形菌纲 4.21%；其次是酸杆菌门(31.15%)、放线菌门

(8.33%)、绿弯菌门(8.07%)、浮霉菌门(4.51%)、拟杆

菌门 (2.85%)、厚壁菌门 (2.79%)和硝化螺旋菌门

(2.14%)，这些门类的序列占比所有细菌序列的 

94%(图 2B)。另外，稻田土壤中绿弯菌门、硝化螺旋

菌门和 δ 变形菌纲的相对丰度显著高于林地 (P< 

0.001)，而酸杆菌门、浮霉菌门、放线菌门和 α 变形

菌纲的相对丰度则显著低于林地(P<0.001，图 2C)。 

两种土地利用方式下土壤细菌潜在功能也存在

显著差异，林地富集了更多铁呼吸、硫酸盐呼吸和硝

化作用的功能基因，而稻田富集了更多光合作用、反

硝化作用以及生物固氮作用的功能基因(图 2D)。不

同的树种类型(针叶林和阔叶林)下，林地与稻田的微

生物群落组成和功能差异具有相似的变化特征，但针

叶林与稻田差异更为显著(P<0.001，图 2C、2D)。 

2.3  稻田和林地土壤细菌群落 α多样性 

在土壤细菌群落 α 多样性上，稻田的物种丰富度

(Observed OTUs)显著高于林地(P<0.01)，而 Pielou’s 均

匀度指数和 Shannon 多样性指数与林地差异不显著

(P>0.05，图 3A)。pH 对林地和稻田土壤细菌群落 α多

样性影响显著(P<0.01)，无论是稻田还是林地，物种丰

富度、Pielou’s 均匀度和 Shannon 多样性指数均与 pH

呈显著的抛物线关系(P<0.01，图 3B)。进一步分析发

现，当林地土壤 pH<6 时，相应稻田土壤 pH 显著高于

林地(P<0.01)，此时稻田细菌的物种丰富度也显著高于

林地；但当林地土壤 pH>6 时，稻田和林地的 pH 差异

不显著，物种丰富度的差异也不显著(P>0.05，图 3C)。 
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图 2  稻田(A)和林地(B)细菌门水平物种组成，及稻田和林地细菌门丰度组间差异(C)和潜在生态功能的组间差异(D) 
Fig. 2  Relative abundances of bacteria community compositions at phylum level in paddy (A) and woodland soils (B), and statistical 

comparison between bacteria phylum abundance (C) and potential ecological functions (D) in paddy and woodland soils 

2.4  稻田和林地土壤细菌群落β多样性及其对环

境因子的响应 

基于 Bray-Curtis 距离的 NMDS 分析并结合

ADONIS 检验发现(图 4A)，稻田和林地细菌群落差

异显著(P=0.002)，阔叶林和针叶林与稻田细菌群落

均有显著差异。阔叶林与针叶林细菌群落差异不显 
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图 3  稻田和林地土壤细菌 α 多样性(A)及其与 pH 的关系(B)，及不同林地 pH 划分下相应稻田和 
林地 pH 和细菌丰富度比较(C) 

Fig. 3  α-diversity of soil bacterial in paddy field and woodland (A) and its relationship with soil pH, and comparation of soil pH and bacterial 
richness between paired paddy and woodland soils under different pH of woodland soils(C) 

 

图 4  稻田和林地细菌群落基于 Bray-Curtis 距离的 NMDS 分析(A)、β多样性比较(B)及与环境变量的 RDA 分析(C、D) 
Fig. 4  NMDS analysis of bacterial communities based on Bray-Curtis distance in paddy and woodland soils (A), comparation of β-diversity (B) 

and RDA analysis with environmental factors(C, D) 
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著，但本研究发现阔叶林与针叶林在 NMDS2 轴上有

显著差异。与稻田相比，林地细菌群落的变异更大(图

4B)。采用冗余分析对细菌群落结构与环境因子进行

相关性分析发现，pH 对稻田和林地细菌群落结构均

影响显著。此外，稻田细菌群落还与年均降水量、土

壤有机质显著相关，而林地细菌群落则与海拔显著相

关(图 4C、4D)。 

2.5  稻田和林地土壤细菌群落构建 

稻田和林地土壤细菌群落均主要受确定性过程

中异质选择的影响(图 5A、5B)。在稻田中，确定性

过程贡献 62%，其中异质选择占 60%，同质选择占

2%；随机过程贡献 38%，其中扩散限制占 14%，生

态漂变占 18%，均质扩散占 6%(图 5A)。在林地中，

确定性过程贡献 68%，其中异质选择占 60%，同质

选择占 8%；随机过程贡献 32%，其中扩散限制占

15%，生态漂变占 12%，均质扩散占 5%(图 5B)。尽

管稻田和林地异质选择所占比例相同，但林地异质选

择的强度显著高于稻田(P<0.001)(图 5C)。 

 

图 5  稻田(A)和林地(B)土壤细菌群落构建及 βNTI 值比较(C) 
Fig. 5  Portions of different soil bacteria assembly processes in paddy fields (A) and woodlands (B) and comparisons of their βNTI values(C) 

 

2.6  稻田和林地土壤细菌共现网络特征 

稻田土壤细菌共现网络有连接 1 804 条，其中正

连接 1 094 条，占 60.6%，负连接 710 条，占 39.4%，

网络密度为 0.02(图 6A)。林地土壤细菌共现网络有

连接 6 497 条，其中正连接 4 168 条，占 64%，负连

接 2 329 条，占 36%，网络密度 0.199 (图 6B)。林地

细菌共现网络稳定性高于稻田(图 6C、6D)。为分析

环境异质选择对共现网络的影响，本研究随机从 14

个样点中选择 10 个样点计算 βNTI 值，并构建共现

网络，结果发现，共现网络的连接数会随群落 βNTI

值的增加而增加，在 βNTI 值相同的情况下林地共现

网络的连接数高于稻田(图 6E)。 

3  讨论 

本研究结果表明，不同土地利用方式会引起细菌

多样性的变化，稻田的细菌丰富度显著高于林地(图

3)。刘文静等[14]研究发现，与旱地相比，稻田水旱轮

作的耕作管理方式增加了细菌的 α 多样性。一方面水

稻种植期间有干湿交替阶段，能产生更多的生态位，

容纳更多的微生物共存；另一方面，稻田淹水使得土

壤 pH 趋于中性，有利于微生物共存。pH 与细菌 α

多样性呈显著的抛物线关系，这与前人到的研究结果

一致[29]。由于 pH 对细菌 α 多样性的重要影响，本研

究进一步分析发现，当林地 pH<6 时，稻田的 pH 和 
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图 6  稻田和林地土壤细菌共现网络(A、B)及其稳定性分析(C、D)，及共现网络连接数与 βNTI 值的关系(E) 
Fig. 6  Bacteria co-occurrence networks(A, B) and their stabilities(C, D) in paddy soils and woodland soils, and relationship between edge 

numbers in co-occurrence network and βNTI values(E) 

 
细菌丰富度显著高于林地(图 3C)；当林地 pH>6 时，

稻田和林地的 pH 和 α 多样性差异均不显著。这说明

本研究中稻田细菌丰富度高于林地主要是由于稻田

淹水使土壤 pH 趋于中性，而非干湿交替造成的环境

异质性。 

土地利用方式对细菌群落组成和潜在功能产生
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了显著影响(图 2)。与周围林地相比，稻田绿弯菌门、

绿菌门和硝化螺旋菌门的相对丰度显著增加，而酸杆

菌门、浮霉菌门和放线菌门的相对丰度则显著减少

(图 2C)。酸杆菌门[30]、浮霉菌门[31]和放线菌门[32]在

降解林地枯枝落叶上发挥了重要的作用，林地生态系

统中枯枝落叶等凋落物要多于稻田，更有利于酸杆菌

门、浮霉菌门和放线菌门的生长。绿弯菌和绿菌可以

进行光合作用固碳[33]，硝化螺旋菌可以进行硝化和

反硝化作用[34]。稻田的淹水管理和氮肥施用有利于

绿弯菌门、绿菌门和硝化螺旋菌门的生长，因此稻

田也富集了更多的光合作用和反硝化作用功能基

因 (图 2D)。此外，稻田的厌氧环境还有利于生物

固氮[35]，从而富集了更多的固氮功能基因 (图 2D)。

固氮可以将空气中的氮气转化为微生物可能利用的

氮，而反硝化作用则促进了氮的损失[35]。与林地相

比，稻田可能会有更快的氮循环速率。 

不同土地利用方式不仅显著改变了细菌群落结

构(图 4A)，也影响了细菌群落对环境因子的响应(图

4C、4D)。pH 和有机质对细菌群落结构的重要作用

已被广泛报道[29,36-37]，本研究中，pH 对稻田和林地

细菌均具有显著影响，这与前人的研究结果一致。本

研究中稻田有机质含量较林地具有更高的变异程度

(图 1)，因而有机质对稻田细菌的影响显著，而对林

地细菌的影响不显著。本研究中，稻田和林地有着相

同的海拔和年均降水量，但稻田细菌群落对年均降水

量变化更为敏感，而林地细菌群落则对海拔变化更为

敏感。降水量增加会加剧稻田盐基离子的淋湿，影响

土壤 pH 和养分状况[38-39]，进而影响细菌群落结构；

而林地的树木冠层及枯枝落叶层可以减缓降雨对土

壤的淋溶作用，且本研究也观察到林地全钾含量显著

高于稻田，因此降雨对林地细菌影响不显著。林地细

菌群落对海拔变化更加敏感，海拔会影响土壤理化性

质、温度及植被类型，进而影响细菌群落结构[40]。

本研究中，海拔可能会通过影响树种进而影响细菌群

落，在低海拔地区，林地以阔叶林(香樟和白杨树)为

主；而在高海拔地区，则以针叶林(松树和香柏树)为

主(表 1)。不同树种产生的根际分泌物和凋落物具有

不同的化学属性，塑造了不同的细菌群落结构[40]。 

不同土地利用方式下细菌群落构建也存在差异

(图 5)，主要体现在同质选择和生态漂变方面。稻田

的生态漂变(18%)高于林地(12%)，而同质选择(2%)

则弱于林地(8%)(图 5)。尽管稻田和林地的异质选择

(βNTI>2)均为 60%，但林地异质选择的强度显著高于

稻田(图 5C)，林地具有更强的群落变异(图 4B)。稻

田和林地群落构建的差异可能与管理方式有关，土壤

水分和肥力状况会影响细菌群落构建。淹水增加了土

壤细菌群落的随机过程[14]。确定性过程发生在低土壤

营养条件下，而随机性过程发生在较高的土壤营养条件

下[41]。稻田的肥料施用和淹水环境为细菌群落提供了

良好的环境，减弱了环境选择的压力，有利于生态漂变

的发生，从而维持更高的物种丰富度(图 3A)。 

不同土地利用方式会影响细菌共现网络特征，林

地细菌共现网络的连接数是稻田的 3.6 倍(图 6)。这

与前人的研究结果相似，与人为干扰强烈的葡萄园相

比，林地细菌的共线网络具有更多的连接数[7]。共现网

络由环境异质选择和微生物的交互作用共同塑造[13]，

共现网络的正(负)连接表示两种微生物在样点的分

布上具有强的正(负)相关性，这可能是由于他们有着

相同(或相反)的环境偏好，或者彼此之间存在互利(互

斥)的交互作用，而随机过程则不会导致两种微生物

的强相关关系[42]。由于本研究采样尺度较大，土壤

性质、气候特征均具有较大变异，环境异质选择会导

致相同或相反环境偏好的微生物显著相关，影响共现

网络对微生物交互作用的推断。本研究在林地共现网

络中观察到了更多的连接数和更高的网络密度(图

6A、6B)，可能是因为林地更高的异质选择强度所致

(图 5C)。 

由于环境异质选择对共现网络的作用，有学者指

出共现网络并不能反映微生物间的交互作用[43]。为

解析环境选择对共现网络的影响，Goberna 等[44]将网

络中不同微生物在各个样点中的状态(正连接：有–

有 vs 无–无；负连接：有–无 vs 无–有)作为自变量，

样点的理化性质(降维为主成分 1 和主成分 2)作为因

变量，进行多元方差分析，不同状态(正连接下：有–

有 vs 无–无；负连接下：有–无 vs 无–有)下，若样点

理化性质差异显著，则归类为环境选择，不显著则归

类为潜在微生物交互，结果发现，在共现网络的连接

中，约一半连接来源于环境选择，且环境选择导致的

正相关微生物间会有更小的遗传发育距离。Stegen

等[25]研究表明细菌遗传距离越相近，其环境偏好也

越相似，因此，βNTI 值越大意味着环境异质选择的

强度也就越大，共现网络的连接数也会越多。因此，

在同等 βNTI 条件下比较共现网络的拓扑特征可以减

少环境选择对共现网络的影响。考虑到微生物受多种

理化性质的影响，Goberna 等[44]的方法需要测定较多

的理化性质。因此，本研究选择在同等 βNTI 条件下

比较林地和稻田共现网络的拓扑特征，以推断潜在微

生物交互作用的强弱。本研究利用随机抽样的方法来
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产生一定的 βNTI 变异，从而研究不同 βNTI 条件下共

现网络的连接边数，发现共现网络连接数会随环境异

质选择强度的增加而增加，这与前人的结论一致[13]。

当稻田和林地具有相同的异质选择强度时，林地共现

网络的连接数高于稻田，这意味着林地细菌会具有更

加强烈的细菌交互作用，这可能与林地土壤更低的养

分状况有关。低养分环境会塑造更加复杂的细菌共现

网络，细菌共现网络的连接数会随土壤发育程度的增

加逐渐降低[45]；而根际细菌共现网络的连接数也低

于非根际土[46]。本研究中，林地有效磷的含量显著

低于稻田(图 1)，一方面，林地细菌需要相互合作来

降解有机质以获取必需的矿质养分；另一方面，林地

相对贫乏的养分状况加剧了细菌间的竞争，而稻田施

肥则可能弱化了细菌间的合作与竞争效应，因此在林

地中观察到了更多的正连接和负连接。 

4  结论 

稻田淹水使土壤 pH 趋于中性，进而提高了细菌

丰富度。稻田与林地细菌群落结构和潜在功能具有显

著差异，稻田富集了更多生物固氮和反硝化功能基

因，可能具有更快的氮周转速率。稻田和林地细菌群

落构建均由异质选择主导，但林地异质选择的强度要

高于稻田。异质选择强度越高，共现网络的连接数就

越多。在相同的异质选择强度下，林地共现网络的连

接数要高于稻田，表明林地细菌群落可能存在更加紧

密的生物交互作用，以适应养分相对贫乏的环境。 
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