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摘  要：揭示土壤微生物响应有助于评估田间管理措施对农田生态系统可持续性的影响，但区域尺度下的指示物种尚不明确。本研

究以我国亚热带区的 6 个野外试验站为研究对象，探究长期施用无机肥和有机无机配施对水稻土微生物的影响。研究首先通过降噪

排除由地理分异引起的土壤微生物群落差异，随后分析发现长期施肥因增加土壤全氮、有效磷以及有机质含量，使得土壤微生物群

落发生一致变化，门水平上主要增加了绿弯菌(Chloroflexi)、变形菌(Proteobacteria)、酸杆菌(Acidobacteria)、硝化螺旋菌(Nitrospira)

和绿菌(Chlorobi)的相对丰度。与化肥相比，有机无机配施进一步增加了与大分子有机物转化相关以及喜好富营养环境的物种，即 β-

变形菌(β-Proteobacteria)、厌氧绳菌(Anaerobes)、褐藻菌(Ignavibacteria)、拟杆菌(Bacteroidetes)和厚壁菌(Firmicutes)。 
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Convergent Responses of Paddy Soil Microbial Community to Fertilization at Regional Scale 
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Abstract: Revealing soil microbial responses is helpful to guide field management practices, which is promising to promote the 

sustainability of farmland ecosystems. But the indicator species at the regional scale are unclear. In this study, six paddy 

experiment sites spanning across subtropical China were used to investigate the effects of long-term application of chemical 

fertilizer and chemical fertilizer plus organic fertilizer on soil microbial community. The inconsistent of microbial species caused 

by soil geographical distribution were firstly denoted. After that, paddy soil microbial community shifted in a consistent manner 

with nutrient addition. Long-term fertilization increased soil total nitrogen, available phosphorus and organic matter contents, 

which changed soil microbial community, mainly increasing relative abundance of Chloroflexi, Proteobacteria, Acidobacteria, 

Nitrospira and Chlorobi. Compared with chemical fertilizer, chemical fertilizer plus organic fertilizer application further increased 

the species that are associated with macromolecular organic matter conversion and that mostly belong to copiotrophic bacterial 

taxa, such as β-Proteobacteria, Anaerobes, Ignavibacteria, Bacteroidetes and Firmicutes. 
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施肥、耕作和灌溉等管理措施影响农田生态系

统土壤化学性质、物理结构和生物特性，从而支持

和维系农业生态功能和服务[1]。微生物占有农田生

态系统中一大部分的生物量，参与几乎所有的土壤

过程，直接或间接地影响土壤养分循环、土壤肥力

和作物产量[2]。因此微生物群落的变化，特别是指示

物种(主要指显著增加或者降低的物种)可以反映农

田土壤对管理措施的动态响应和反馈[3]。过去 10 年

中，大量工作研究了施肥对农田土壤微生物群落的影

响。研究发现，施肥通过改变土壤理化性质，例如增

加养分或外源碳输入改变土壤微生物群落和功能[4]。

长期不施肥的土壤微生物群落以寡营养型偏好物种

为主，群落功能多样但分散，而施肥后的土壤具有更

多降解复杂有机质的微生物，如酸杆菌(Acidobacteria)

和厚壁菌(Firmicutes)[2]。此外，不同位点的施肥指示

微生物不同。位于江西南昌的长期定位试验发现，施
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用无机肥后显著增加放线菌(Actinobacteria)、绿弯菌

(Chloroflexi)、变形菌(Proteobacteria)，而有机无机配

施后厚壁菌、变形菌、拟杆菌(Bacteroides)、己科河

菌(Rokubacteria)和绿弯菌显著增加[5]。位于封丘的长

期定位试验发现，施用无机肥会引起少数微生物丰度

的剧烈波动，施用有机肥对多数微生物的影响更为温

和，其中酸杆菌、拟杆菌、厚壁菌和变形菌是施有机

肥后的主要响应物种，只有拟杆菌在施用无机肥后显

著增加[6]。 

目前对施肥响应微生物的研究多在单一田块尺

度下展开，由于土壤微生物较强的地理学分布特征，

导致施肥的指示物种存在争议，需要整合的、跨站点

的试验调查土壤微生物对施肥响应的共性，以更全面

地了解土壤微生物群落结构和功能如何随着农田管

理措施而变化，并找出具有指导意义的指示物种。研

究表明，虽然跨位点微生物群落结构差异巨大，但养

分添加会引发全球草地生态系统微生物的一致响应，

其中富营养型微生物因为竞争力强和代谢功能多样

而快速生长和富集[7]。此外，施肥会降低区域尺度下

微生物群落的 beta 多样性[8]。最新的研究发现，存在

于不同位点的微生物对施肥的响应一致，尽管这样的

微生物数量较少[9]。以上信息暗示了大空间尺度下施

肥会引起微生物群落中特定物种(指示物种)的规律

性响应。但是，也要认识到区域尺度下地理位置对微

生物群落的影响大于施肥[8]，即空间分异引起的微生

物群落差异会干扰对施肥指示微生物的识别。因此，

在阐明区域尺度下农田生态系统细菌群落对施肥的

一致响应并找出相应的指示物种之前，需要降低地理

分异导致的微生物群落差异。 

基于此目的，本研究以中国亚热带地区的 6 个农

业生态试验位点的水稻土为对象，在每个位点开展多

年大田施肥试验，施肥处理包括 CK(不施肥料)、

NPK(施用含氮磷钾的矿质肥料)和 OMN(施用有机肥

+氮磷钾肥料)。这 6 个试验点覆盖了广阔的地理区

域，有助于在区域尺度上了解农业生态系统中不同施

肥策略下的微生物特性。研究利用 Illumina 高通量测

序技术在得到原始微生物群落数据后，筛去带有地理

特征的物种，保留不同处理下 6 个位点普遍存在的微

生物，随后通过与不施肥处理的土壤微生物群落进行

比较，以识别两种施肥策略下响应微生物群落及其变

化与土壤化学性质的关系。通过比较我国亚热带区多

个长期定位施肥试验土壤细菌群落，有助于识别区域

尺度下 2 种典型施肥措施下的指示物种，以更好地利

用和调控微生物来服务和指导农业生产。 

1  材料与方法 

1.1  样品采集 

从中国亚热带地区的 6 个农业试验站采集土壤

样品，6 个站点的具体描述见表 1。试验点跨越约

1 000 km，每个试验点都有一个施肥小区试验，设置

3 种处理：CK(不施肥料)、NPK(施用含氮磷钾的矿

质肥料)和 OMN(施用有机肥+氮磷钾肥料)，各处理

详细信息见表 2。样品于 2014 年水稻收获后采集，

每个位点 3 种处理分别采集 3 个重复样本，6 个位点

共 54 个样品。样品带回实验室后，于阴凉通风处风

干以去除过多水分。随后用冻存管取样分装并保存于

–20℃冰箱中用于提取土壤细菌基因组 DNA，剩余样

品完全风干并过筛用于测定土壤基本性质。 

表 1  6 个野外试验位点的信息描述 
Table 1  Description of six field experimental sites 

试验

位点

省份 经度 纬度 海拔 
(m) 

年均降水量
(mm) 

年均气温

(℃) 

望城 湖南 112°80′E 28°37′N 100 1 370 17.0 
常熟 江苏 120°42′E 31°33′N 3 1 321 16.6 
鹰潭 江西 116°55′E 28°15′N 20 1 795 17.6 
进贤 江西 116°55′E 28°21′N 137 1 549 17.7 
惠州 广州 114°40′E 23°09′N 37 2 200 22.0 
桂林 广西 109°40′E 26°23′N 150 1 950 19.3 

 

1.2  土壤基本性质测定 

土壤 pH 由土水质量比 1∶2.5 浸提，pH 计

(Thermo，USA)测定[10]；土壤全氮(TN)用凯氏定氮法

测定；土壤全磷(TP)和全钾(TK)先用氢氟酸–高氯酸

消煮，然后分别用钼蓝比色法和火焰光度法测定；土

壤有效氮(AN)采用 2 mol/L KCl 提取，流动分析仪测

定；土壤有效磷(AP)采用 0.5 mol/L NaHCO3 提取，

钼蓝比色法测定；土壤速效钾(AK)由乙酸铵提取，

由火焰光度法测定。 

1.3  土壤可溶性有机质含量和组分测定 

称取 10.00 g 新鲜土壤与 100 ml 蒸馏水(土水质

量比 1∶10)混合进行可溶性有机质的提取，用超声

波振荡仪振荡 2 h 后转移到 50 ml 离心管中，静置后

停止萃取，取出上清液过 0.45 μm 滤膜，滤液分为两

份，一份测定浓度，另一份进行傅里叶变换离子回旋

共振质谱测定可溶性有机质组分[11]。在本研究中，可

溶性有机质被分为 8 个主要家族：脂质(0<O/C≤0.3，

1.5≤H/C≤2.5)，蛋白质(0.3<O/C≤0.55，1.5≤H/C

≤2.3)，氨基糖(0.55<O/C≤0.7，1.5≤H/C≤2.2)，碳

水化合物(0.7<O/C≤1.5，1.5≤H/C≤2.5)，不饱和烃

(0≤O/C≤0.125，0.8≤H/C≤1.5)，木质素(0.125≤O/C 
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表 2  6 个试验位点不同处理的施肥情况 
Table 2  Description of fertilization in six field experimental sites 

NPK 处理施肥量（kg/(hm2·a)） OMN 处理施肥量（kg/(hm2·a)） 试验 

位点 

施肥年限 

（a） 

CK 处理 

施肥量 N P K N P K 有机肥 

望城 34 不施肥 30 77.4 200 30 77.4 200 秸秆 4 200 

常熟 27 不施肥 60 77.4 300 360 150 300 秸秆 4 500 

鹰潭 25 不施肥 500 114 136 500 114 136 秸秆 4 500 

进贤 29 不施肥 360 78.6 250 360 78.6 250 秸秆 2 250 + 猪粪 2 250 

惠州 3 不施肥 240 78.6 250 240 78.6 250 秸秆 4 500 

桂林 2 不施肥 360 78.6 200 360 78.6 200 秸秆 5 250+粪肥 787.5 

 

≤0.65，0.8≤H/C≤1.5)，单宁(0.65<O/C≤1.1，0.8≤

H/C≤1.5)和缩合烃(0≤O/C≤0.95，0.2≤H/C≤0.8)。 

1.4  土壤 DNA 提取 

土壤样品 DNA 依照土壤基因组 DNA 提取试剂

盒(MP Biochemicals, Solon, OH, USA)使用步骤提

取。提取的基因组 DNA 溶解于 50 μl TE(tris-EDTA)

缓冲液中，并用分光光度计定量和凝胶电泳进行质量

评价。之后，采用核酸定量仪 NanoDrop ND-2000 

(Thermo Scientific，Wilmington，DE，USA)对 DNA

进行定量检测。 

1.5  16S rRNA 基因 PCR 扩增及高通量测序 

本研究使用引物 519F(3′-CAGCMGCCGCGGT 

AATWC-5′)和 907R(3′-CCGTCAATTCMTTTRAGTT 

T-5′) 对细菌 16S rRNA 基因 V4 ~ V5 可变区进行扩

增。正向引物 3′端加入 5 bp 已知碱基序列的分类标

签 (Barcode) 以区分不同样品。50 μl PCR 体系包括：

1.25 μmol/L 的 dNTP，2 μl (15 μmol/L)正向和反向引

物，2 μmol/L TaqDNA 聚合酶(TaKaRa, Japan)和 1 μl 

(50 ng)的 DNA 模板。所有样品扩增 3 份后混合检测

以消除 PCR 过程中的偏好性和随机性误差，阴性对

照以无菌水代替 DNA 模板。PCR 扩增条件如下：94  ℃

5 min，30 个循环(94  30 s℃ ，55  30 s℃ ，72  45 s)℃ ，

最后 72℃延长 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。使用 QIAquick PCR 

Purification Kit(Qiagen)纯化试剂盒纯化 PCR 扩增产

物，并用 NanoDrop ND-2000 测定产物浓度。将不同

样品的 PCR 产物按照等摩尔原则进行混合，使用

Illumina MiSeq 测序平台进行高通量测序。16S rRNA

测序基因序列使用 Quantitati-ve Insights Into Microbial 

Ecology(QIIME)平台进行分析。质量低于 25、长度

小于 200 bp 的序列被去除，并根据 Barcode 序列与

样品进行匹配。使用 Usearch 算法按照 97% 的相似

性对序列进行聚类并进行嵌合体去除，将样品划分为

不同的 OTU(操作分类单元)，其中每个 OTU 中丰度

最高的序列被选作代表序列。物种注释选择 SILVA 

119 database(http://www.arbsilva.de/download/archive/ 
qiime/)数据库。将所有样品的序列统一抽平到 5 370

条以便于后续分析。 

1.6  数据分析 

基于 Bray-Curtis 距离的非度量多纬尺度分析

(NMDS)用以展示群落结构差异，置换多元方差分析

(permutational multivariate analysis of variance ，

PERMANOVA)用以检验群落结构差异显著性，

PERMDISP(多变量数据统计分析)用以展示群落内

离散程度。使用 R 软件 vegan 包进行以上分析。利用

R 软件中的 DEseq2 包筛选两种施肥策略与不施肥对

照相比差异表达的物种，即响应物种，其阈值设定为

| log2(fold change)|>0 和校正后的 P≤0.05，log2(fold 

change)>0 和 P≤0.05 表示物种显著富集，log2(fold 

change)<0 和 P≤0.05 表示物种显著下降。利用冗余

分析(redundancy analysis，RDA)进行群落结构与环境

因子的相关性分析，揭示驱动群落结构变化的主要环

境因子。方差分析(ANOVA)用于处理间土壤理化性

质和有机组分差异分析，使用 SPSS16.0 计算。本文

所有统计分析显著和极显著水平分别为 P<0.05 和

P<0.01。 

2  结果分析 

2.1  物种过滤 

研究发现，区域尺度下地理分异是引起微生物群

落差异的主要原因，施肥对微生物群落组成和结构的

影响不显著[8]。但对 6 个位点单独分析时，发现在其

中 4 个位点(鹰潭、常熟、惠州和桂林)施肥对微生物

群落有显著影响(表 3)，说明地理分异导致的微生物

群落差异会掩盖施肥对微生物群落的影响。因此，在

数据分析前，本研究利用过滤 OTU 的方法减少由地

理分异引起的位点间细菌群落的巨大噪音，并挑选出

不同处理下 6 个位点共同存在的物种。通过排除不同

施肥处理下 6 个位点≥50% 样本(9/18)中 OTU 丰度

≤3 的稀少物种，过滤得到区域尺度下各处理普遍存 
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表 3  PERMANOVA展示区域和局域尺度下 3种处理间水

稻土细菌群落结构(Bray-Curtis 距离)的差异 
Table 3  Differences in paddy bacterial community structures 

(Bray-Curtis distance) among three fertilization regimes at region 
scale and at local scale using PERMANOVA 

研究位点 PERMANOVA 检验 

 F 值 R2 P 

鹰潭 2.87 0.49 0.024* 

常熟 1.82 0.38 0.039* 

望城 1.17 0.28 0.277 

进贤 1.31 0.30 0.092 

惠州 2.21 0.42 0.005** 

桂林 3.89 0.56 0.007** 

六个点 1.08 0.04 0.344 

六个点(过滤后) 4.41 0.15 0.001* 

注：*和**分别表示在 P<0.05 和 P<0.01 水平 3 种处理间细

菌群落结构差异显著。 

在的微生物，并把它们定义为“共有微生物”。降噪

后得到 CK 处理下 159 个共有 OTU，NPK 处理下 203

个共有 OTU，OMN 处理下 211 个共有 OTU。 

2.2  不同施肥策略下水稻土细菌群落变化 

如图 1A 所示，过滤后各样本的微生物群落和过

滤前各样本的微生物群落具有极强的相关性(r=0.97, 

P<0.01)，说明过滤后的物种可以代表各个样本的主

要信息。PERMANOVA 结果显示(图 1B 和表 3)，过

滤后不同施肥策略下水稻土细菌群落结构存在极显

著差异(P<0.01)。因此，过滤后的微生物可以作为区

域尺度下不同施肥策略中普遍存在且关键的物种。

PERMDISP 结果显示，过滤后 OMN 处理组内物种离

散程度最小，其次是 NPK 处理，而 CK 处理最大

(OMN(0.317 3)<NPK(0.340 4)<CK(0.374 0))，说明施

肥后 6 个位点的微生物群落较长期不施肥更为聚集。 

 

图 1  基于 Bray-Curtis 距离的过滤物种(263 种 OTU)与原始物种(5 370 种 OTU)的 β多样性(群落不相似性)关系(A)，及

过滤微生物基于 Bray-Curtis 距离的 NMDS 分析(B)  
Fig. 1  Relationship between filtered taxa (263 OTUs) and original taxa (5370 OTUs) based on Bray-Curtis distances(A), and correlation tested 

by NMDS analysis of filtered taxa based on Bray-Curtis distances 
 

如图 2 所示，过滤后 2 种施肥处理，特别是无机

肥配施有机肥后，多位点共有 OTU 比长期不施肥处

理多(OMN(211)>NPK(203)>CK(159))。3 种处理都存

在的共有 OTU 有 122 个。CK 处理特有 17 个 OTU，

NPK 处理特有 21 个 OTU，以及 OMN 处理特有 37

个 OTU，说明施肥，特别是有机无机配施后区域尺

度下特异性共有物种增加。 

2.3  不同施肥策略下显著变化的水稻土微生物物种 

为了探明长期施肥对微生物群落组成和结构的

具体变化，对过滤后的微生物相对丰度进行差异分

析，结果如图 3A ~ 3C 所示。与 CK 处理相比，NPK

处理显著富集 67 种 OTU，显著减少 24 种 OTU；OMN

处理显著富集 88 种 OTU，显著减少 37 种 OTU。此

外，与 NPK 处理相比，OMN 处理显著富集 45 种

OTU，显著减少 36 种 OTU。 

对这些显著富集的 OTU 进行门水平上的统计

(图 4A)，发现施肥均显著富集绿弯菌(Chloroflexi)、 

 

图 2  过滤后各处理 OTU 个数韦恩图 
Fig. 2  Venn plot of filtered taxa among three treatments 
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(图中每个点代表一个 OTU，高于中轴线(y=0)的为显著富集的 OTU，低于中轴线的为显著减少的 OTU，中轴线附近的为差异不显著的

OTU。图 A：与 CK 相比，NPK 处理下显著富集和减少的微生物；图 B：与 CK 相比，OMN 处理下显著富集和减少的微生物；图 C：

与 NPK 相比，OMN 处理下显著富集和减少的微生物) 

图 3  不同施肥处理下显著富集和减少的 OUT 
Fig. 3  Significant enriched and depleted OTUs among three treatments 

 

变形菌(Proteobacteria)、酸杆菌(Acidobacteria)、绿菌

(Chlorobi) 、 硝 化 螺 旋 菌 (Nitrospirae) 、 蓝 菌

(Cyanobacteria)、芽单胞菌(Gemmatimonadetes)、浮霉

菌(Planctomycetes)、拟杆菌(Bacteroidetes)。其中，绿

弯菌、变形菌、酸杆菌、绿菌、硝化螺旋菌是主要的

富集类群，分别占 NPK 处理和 OMN 处理下富集微生

物的 79.41% 和 80.66%。NPK 处理下这 5 种细菌门相

对丰度排序为绿弯菌>变形菌>酸杆菌>绿菌>硝化螺

旋菌，但 OMN 处理的排序为变形菌>绿弯菌>酸杆菌>

硝化螺旋菌>绿菌。进一步在更高的分辨率下识别不

同施肥处理的响应物种，施肥尤其是 OMN 处理下显

著富集的绿弯菌以厌氧绳菌(Anaerolineae)为主 (图

4B) 。 施 肥 显 著 富 集 的 变 形 菌 以 δ- 变 形 菌

(Gammaproteobacteria)和 β-变形菌(Betaproteobacteria)

为主，NPK 处理富集的 δ-变形菌最多，但 OMN 处理

下富集的 β-变形菌最多 (图 4C)。施肥尤其是 OMN 处

理下显著富集的酸杆菌门以酸杆菌纲(Acidobacteria)

为主 (图 4D)。施肥显著富集的绿菌门以绿菌纲

(Chlorobia)和褐藻菌纲(Ignavibacteria)为主，且 OMN

处理的褐藻菌相对丰度更高 (图 4E)。在两种施肥策略

下 富 集 的 硝 化 螺 旋 菌 都 属 于 硝 化 螺 旋 菌 纲

(Nitrospira)，且 OMN 处理下富集数量和比例更多(图

4F)。此外，OMN处理的拟杆菌富集程度明显高于NPK

处理(图 4G)，厚壁菌是其特有的富集门类(图 4H)。 

2.4  施肥引起的土壤化学性质变化与响应物种的

关系 

将差异分析得到的施肥响应微生物与土壤化学

性质以及有机质组分进行 RDA 分析，以探明三者的

相关性，结果如图 5A 所示。不同处理下的响应微生

物各自聚集在一起，并在主坐标 1 (RDA1) 上明显分

开，其中 NPK 处理和 OMN 处理的微生物群落分离程

度较小。不同处理下的响应微生物群落与土壤性质和

有机质组分呈现不一样的关系，全氮、有效磷、有机

质、缩合烃含量以及 pH 与响应微生物群落相对丰度

的相关性最强：施肥后土壤全氮、有效磷和有机质含

量与两个施肥处理的响应微生物群落相对丰度呈正相

关，缩合烃含量、pH 与长期不施肥处理土壤中的微生

物群落相对丰度呈正相关。对 5 种影响因子的总体(图

5B)和单个位点(表 4 和表 5)进行统计，发现全氮、有

效磷、有机质含量在施肥后尤其是有机无机配施后增

加，而缩合烃含量、pH 在施肥后有降低的趋势。尽管

惠州站点的土壤有效磷含量在施肥后降低和进贤、鹰潭

站点的土壤pH在施肥后略微升高，但不影响总体趋势。 

3  讨论 

3.1  施肥降低水稻土细菌群落的空间变异 

种库假说认为，一个地区的群落组成受到区域种

库的限制，区域种库由地质历史过程、物种形成、迁

移扩散和消亡等决定，因此群落组成一般具有特定的

地理分布格局[12]。处于不同地理位置的微生物群落

因种库差异存在难以忽视的不同。本研究的过滤方法

即意在减小这种不同。虽然可能造成样本微生物群落

部分信息损失，如在某些位点相对丰度高且对施肥敏

感的物种可能因别的位点不存在或者稀少而被排除

在外，但降噪处理后的水稻土细菌群落与原始群落具

有显著且强烈的相关性(图 1A)，说明本研究对微生

物群落的信息提取是可靠的。降噪处理后分别得到 3

种处理下 6 个位点普遍存在的细菌群落，且这些群落

存在显著差异(图 1B 和表 3)，说明施肥会引起特定

微生物的响应。揭示这些微生物对施肥的响应有助于

揭示施肥策略与农田生态系统的关系。 

NMDS 图和 PERMDISP 结果均表明，与不施肥 
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(A：门水平下显著富集的细菌组成；B、C、D、E、F、G、H：纲水平下富集的绿弯菌、变形菌、酸杆菌、绿菌、硝化螺旋菌、拟杆菌、

厚壁菌物种组成) 

图 4  不同施肥处理主要富集的细菌门和纲水平物种组成 
Fig. 4  Enriched bacterial community composition at phylum and class levels among three treatments 
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(柱图上方不同小写字母表示不同处理间差异显著(P<0.05)) 

图 5  不同处理下响应细菌群落与土壤化学性质和有机组分相关性的 RDA 排序图(A)，及不同处理下与响应微生物相关的

5 种环境因子经标准化后的均值(B)   
Fig. 5  Redundancy analysis (RDA) of relationships between communities of bacterial responding species and soil chemical properties and organic 

matter constituents of different treatments(A), and Z-score of five environmental factors related to responding species of different treatments(B) 

表 4  6 个试验位点不同处理下土壤基本理化性质 
Table 4  Soil physicochemical properties of six field experimental sites 

试验

位点 

处理 AK 
(mg/kg) 

AP 
(mg/kg) 

AN 
(mg/kg) 

PH 
1:2.5 

SOM 
(g/kg) 

TK 
(g/kg) 

TN 
(g/kg) 

TP 
(g/kg) 

CK 60.00 ± 4.00 2.00 ± 0.79 135.00 ± 6.93 5.57 ± 0.16 31.67 ± 0.25 16.73 ± 0.06 1.8950.06 444.33 ± 26.39

NPK 66.00 ± 5.29 27.57 ± 5.46 173.33 ± 14.74 5.12 ± 0.29 39.93 ± 2.39 16.53 ± 0.45 2.3050.17 893.33 ± 151.85

望城 

OMN 113.67 ± 28.22 34.10 ± 25.71 161.33 ± 11.15 5.39 ± 0.24 39.83 ± 1.79 16.23 ± 0.06 2.2450.11 916.00 ± 167.99

CK 121.00 ± 9.54 1.69 ± 0.41 99.03 ± 10.10 8.09 ± 0.08 30.67 ± 1.81 21.87 ± 0.23 1.7650.10 688.67 ± 17.62

NPK 141.33 ± 5.77 24.77 ± 2.11 133.67 ± 8.14 7.71 ± 0.24 36.37 ± 2.25 22.30 ± 0.56 2.1150.13 870.33 ± 19.30

常熟 

OMN 197.33 ± 4.62 34.37 ± 3.48 174.67 ± 17.24 6.97 ± 0.44 45.93 ± 3.00 22.43 ± 0.15 2.5650.20 971.00 ± 60.80

CK 126.67 ± 17.47 0.28 ± 0.12 62.83 ± 7.24 5.25 ± 0.09 13.73 ± 1.38 16.77 ± 0.49 0.8350.06 304.33 ± 13.05

NPK 70.00 ± 7.21 2.60 ± 0.44 83.87 ± 9.09 5.36 ± 0.06 18.43 ± 2.15 15.67 ± 0.68 1.1350.13 534.33 ± 56.98

鹰潭 

OMN 106.00 ± 2.00 5.84 ± 0.66 101.53 ± 8.73 5.33 ± 0.21 19.87 ± 1.78 15.73 ± 1.11 1.2450.08 714.33 ± 21.50

CK 83.00 ± 9.00 8.89 ± 0.77 193.00 ± 21.93 6.15 ± 0.17 32.10 ± 0.62 13.27 ± 0.38 2.0850.04 656.50 ± 11.50

NPK 93.67 ± 6.66 5.75 ± 0.74 207.33 ± 20.79 5.69 ± 0.11 38.47 ± 0.47 12.73 ± 0.59 2.4850.01 559.33 ± 17.01

进贤 

OMN 132.00 ± 19.08 54.30 ± 9.13 206.33 ± 11.68 5.97 ± 0.04 41.10 ± 1.39 13.70 ± 0.20 2.6350.06 1321.33 ± 65.55

CK 64.00 ± 6.00 5.95 ± 1.44 141.00 ± 8.00 6.16 ± 0.47 26.70 ± 0.85 19.70 ± 0.17 1.5550.08 742.00 ± 7.00

NPK 58.00 ± 3.46 3.71 ± 1.47 185.67 ± 19.22 5.27 ± 0.13 27.63 ± 1.27 21.00 ± 0.40 1.6650.08 659.33 ± 22.50

惠州 

OMN 82.50 ± 5.50 5.08 ± 0.63 155.00 ± 8.54 5.91 ± 0.23 29.50 ± 0.82 20.63 ± 0.65 1.7750.11 687.00 ± 4.00

CK 46.00 ± 4.00 5.56 ± 3.17 96.57 ± 15.04 5.73 ± 0.31 15.90 ± 2.52 16.10 ± 1.11 1.0750.14 366.33 ± 28.36

NPK 121.00 ± 9.00 11.00 ± 0.70 111.67 ± 15.18 5.43 ± 0.22 22.20 ± 1.30 16.00 ± 0.72 1.4050.09 476.00 ± 14.42

桂林 

OMN 116.00 ± 20.00 30.65 ± 4.75 117.90 ± 24.87 6.32 ± 1.05 26.37 ± 6.27 18.50 ± 1.57 1.6750.36 536.33 ± 32.32

 

处理相比，施肥后 6 个位点的水稻土细菌群落更为聚

集，施肥尤其是有机无机配施可降低水稻土细菌群落

的空间变异。不同施肥处理过滤得到的共有微生物数

量不一致，施肥尤其是有机无机配施可增加位点间共

有物种(图 2)，意味着施肥后尤其是有机无机配施可刺

激同种微生物[8]，进而增加了多样性。在 3 种处理中都

存在的共有微生物(122 个 OTU)占据总过滤微生物的

46.39%，这部分微生物作为核心微生物在不同处理下 

普遍存在，可能与维持农田生态系统的基本功能有关。 

3.2  区域尺度下水稻土响应微生物与土壤化学性

质和有机质组分的关系 

5 种门类微生物在施肥后显著富集(图 4A)，意味

着区域尺度下施肥会引起微生物群落一致的响应。这

些微生物的变化与土壤养分状况以及有机质组分的

变化有关(图 5)。一方面，施肥通过改善养分条件影

响微生物群落组成。施肥尤其是无机肥配施有机肥后
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土壤中氮、磷养分充足(图 5B 和表 4)，吸引偏好富

营养环境的微生物生长并积极发挥生态功能，β-变形

菌、硝化螺旋菌等微生物大量富集(图 4C 和 4F)。另

一方面，施肥通过改变有机质含量和组分影响微生物

群落组成(图 5B 和表 5)，良好的有机质分配比例促

进微生物群落生长代谢和功能维持，如厌氧绳菌、褐

藻菌在配施有机肥后显著富集(图 4B 和 4E)。缩合烃

是土壤有机质中的一种热稳定化合物，性质稳定不易

被微生物降解和利用[13]，在长期不施肥的土壤中相

对比例不断提高(表 5)。施肥后，尤其是有机无机配 

表 5  6 个试验位点不同处理下土壤有机质化学组分(mg/kg) 
Table 5  Soil organic matter components of six field experimental sites 

试验位点 处理 氨基糖 碳水化合物    缩合烃 木质素 脂质 

CK 147.67 ± 11.68 100.00 ± 13.23 1428.00 ± 29.61 1462.33 ± 56.89 120.00 ± 11.36 

NPK 165.33 ± 58.56 115.67 ± 58.53 1304.67 ± 220.39 1461.00 ± 146.93 132.00 ± 34.87 

望城 

OMN 107.67 ± 49.89 58.33 ± 29.69 1139.67 ± 217.78 1292.33 ± 208.84 81.33 ± 50.54 

CK 132.67 ± 81.71 99.00 ± 93.62 1165.67 ± 153.07 1068.67 ± 245.03 68.00 ± 35.51 

NPK 113.67 ± 63.34 86.00 ± 73.43 1105.67 ± 264.50 1057.00 ± 162.12 40.67 ± 37.07 

常熟 

OMN 47.67 ± 16.77 16.00 ± 14.73 778.00 ± 104.23 771.00 ± 109.89 15.67 ± 3.21 

CK 133.00 ± 37.51 119.67 ± 41.50 1230.67 ± 118.11 1281.00 ± 74.30 143.33 ± 14.01 

NPK 127.67 ± 17.04 98.33 ± 18.56 1039.67 ± 79.32 1366.00 ± 129.64 164.33 ± 0.58 

鹰潭 

OMN 123.00 ± 9.85 92.33 ± 8.50 977.67 ± 104.31 1318.00 ± 118.29 179.67 ± 11.37 

CK 139.67 ± 9.87 73.00 ± 27.50 1389.67 ± 193.00 1322.00 ± 49.49 172.67 ± 21.50 

NPK 124.33 ± 8.96 52.33 ± 4.04 1358.33 ± 66.04 1431.00 ± 24.58 185.00 ± 15.59 

进贤 

OMN 120.00 ± 70.06 68.00 ± 71.25 1006.00 ± 220.16 1206.00 ± 161.33 116.33 ± 50.14 

CK 102.67 ± 11.68 54.67 ± 4.93 1400.33 ± 83.77 1181.33 ± 106.61 97.00 ± 17.78 

NPK 59.67 ± 6.03 20.33 ± 5.51 902.67 ± 24.54 868.33 ± 63.41 46.33 ± 18.58 

惠州 

OMN 136.67 ± 31.26 108.00 ± 38.22 1251.33 ± 324.13 1205.33 ± 130.35 101.00 ± 34.66 

CK 133.33 ± 90.92 121.33 ± 74.14 1115.33 ± 81.37 1035.00 ± 298.36 84.33 ± 34.70 

NPK 154.67 ± 54.72 146.00 ± 89.94 1116.33 ± 167.11 1238.67 ± 139.43 83.00 ± 17.06 

桂林 

OMN 161.33 ± 93.82 144.33 ± 113.58 871.33 ± 53.63 1225.67 ± 265.70 57.00 ± 44.03 

试验位点 处理 蛋白质 单宁 不饱和烃 其他  

望城 CK 512.67 ± 75.16 549.67 ± 32.62 9.33 ± 3.21 649.00 ± 54.34  

 NPK 591.67 ± 82.40 631.67 ± 304.24 10.00 ± 3.61 705.00 ± 251.39  

 OMN 428.67 ± 157.42 389.00 ± 69.31 9.67 ± 3.21 461.33 ± 93.04  

常熟 CK 365.33 ± 280.50 580.00 ± 315.49 6.33 ± 1.15 594.67 ± 357.37  

 NPK 289.67 ± 161.29 576.00 ± 314.53 6.67 ± 2.52 522.00 ± 279.23  

 OMN 162.67 ± 24.03 291.33 ± 83.80 3.67 ± 1.53 247.67 ± 43.88  

鹰潭 CK 524.33 ± 83.26 434.00 ± 63.46 10.00 ± 3.61 583.67 ± 110.55  

 NPK 523.67 ± 41.04 370.00 ± 55.43 10.67 ± 2.31 503.00 ± 56.32  

 OMN 559.67 ± 36.77 323.67 ± 72.60 9.00 ± 1.73 463.33 ± 41.86  

进贤 CK 592.33 ± 52.05 481.33 ± 56.50 6.00 ± 1.00 678.00 ± 54.03  

 NPK 640.67 ± 15.50 450.33 ± 44.06 10.00 ± 1.00 636.33 ± 33.25  

 OMN 529.00 ± 136.11 530.33 ± 252.18 4.00 ± 2.65 603.00 ± 196.55  

惠州 CK 419.00 ± 49.57 392.67 ± 52.18 6.67 ± 6.35 517.33 ± 69.04  

 NPK 289.33 ± 87.09 240.67 ± 15.63 3.67 ± 0.58 333.00 ± 21.38c  

 OMN 443.67 ± 46.01 648.33 ± 221.51 8.67 ± 3.21 691.00 ± 62.75  

桂林 CK 423.33 ± 292.12 517.67 ± 307.61 5.00 ± 1.73 618.67 ± 370.80  

 NPK 431.33 ± 124.36 630.67 ± 349.38 8.33 ± 3.21 624.33 ± 291.04  

 OMN 456.00 ± 254.28 742.00 ± 365.48 8.00 ± 5.00 722.67 ± 380.19  
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施后水稻土缩合烃相对含量不断降低，这可能有两个

原因。其一，由于有机肥自带有机质，添加进土壤后

会改变有机质结构，难降解有机质相对比例降低；其

二，施肥富集的微生物可发挥多种降解功能，加强了

对难降解组分的利用，有机质组分进一步得到平衡。

因此，施肥，特别是施用有机肥通过影响土壤有机质

和养分导致微生物群落的一致变化。 

土壤 pH 可对微生物群落产生强烈影响，常被视

为细菌群落组成的良好预测因子[14]。本研究中 pH 虽然

不是首要预测因子，但施肥后土壤 pH 下降(图 5B 和表

4)，可能是酸杆菌在施肥后显著富集的原因[15]。拟杆菌、

变形菌等微生物与 pH 相关性并无准确定论[16]，说明单

一因子并不能完全解释土壤细菌群落的变化。综上，

不同微生物对不同土壤性质的敏感度不同，是土壤性

质的特定变化以及变化幅度而不一定是施肥本身可能

更好地预测特定景观中微生物群落组成的变化[15]，这

是不同施肥后微生物群落变化的原因，可能也是不同

环境条件下同种施肥策略研究结论不一致的原因，同

时也说明了大尺度研究的必要性。 

3.3  区域尺度下响应施肥的水稻土指示物种 

区域尺度下，微生物对施肥的响应存在一致规

律。在门水平上，两种施肥策略下富集的微生物主要

是绿弯菌、变形菌、酸杆菌、绿菌和硝化螺旋菌(图

4A)，可作为水稻土对施肥响应的指示微生物。但在

更高分辨率的分类水平上，两种施肥策略的响应微生

物存在差异(图 4B ~ 4H)。有机无机配施处理下，β-

变形菌、酸杆菌、硝化螺旋菌富集程度更高(图 4C)，

这与施肥导致土壤化学性质变化有关。变形菌是水稻

土的优势菌群之一[17-18]，β-变形菌对富营养环境十分

敏感，养分充足时会大量生长[19]。研究发现，酸杆

菌相对丰度和土壤 pH 呈显著负相关关系[15]，这与本

研究施肥后水稻土 pH 呈下降趋势的结论一致(图 5B

和表 4)。此外，也有研究发现，一些酸杆菌亚群

(Acidobacteria Gp4 和 Gp6)在有机碳含量高的土壤中

非常丰富[20]，这可能是有机无机配施富集酸杆菌程

度更高的原因。硝化螺旋菌在土壤亚硝酸盐氧化过程

中起重要作用[21]，有机无机配施的土壤氮有效性增

加幅度更高(图 5B 和表 4)，有助于硝化螺旋菌大量

繁殖，进而提高氮素的转化效率，促进氮元素在土壤

与作物间的循环和流通。褐藻菌和厌氧绳菌在有机无

机配施下增加更为明显(图 4B 和 4E)，它们的响应可

能与土壤有机质转化密切相关。本研究有机肥中秸秆

的主要成分为纤维素、半纤维素(表 2)，可诱导褐藻

菌和厌氧绳菌分泌纤维素酶、半纤维素酶、碳水化合

物酯酶和多糖裂解酶[22-23]，促进纤维素降解等有机质

转化过程。拟杆菌和厚壁菌是有机无机配施后显著富

集的特定微生物(图 4G 和 4H)，除了能在富营养环境

中快速生长[24]，它们还参与多种代谢途径促进有机

质降解[25]。此外，有研究发现，长期施用田间污泥

后，土壤中拟杆菌和厚壁菌与抗性基因增加具有显

著相关性[26]。通过分泌抗生素抑制病原菌的生长繁

殖，拟杆菌和厚壁菌有助于健康土壤系统的形成和

维持[27]，可以作为健康土壤的指示微生物。这两类

微生物的增加有利于农田生态系统的可持续发展，说

明有机无机配施是环境友好型的田间管理措施。 

4  结论  

在过滤排除土壤微生物自身地理学分布引起的

变异度后，本研究系统评估了区域尺度下不同施肥

对水稻土细菌群落的影响。研究发现，区域尺度下

水稻土细菌群落对施肥策略具有一致的响应规律。

长期施肥可增加土壤全氮、有效磷和有机质含量，

使得不同位点的土壤微生物群落发生趋于一致的变

化，指示微生物绿弯菌、变形菌、酸杆菌、硝化螺

旋菌和绿菌的相对丰度显著增加。有机无机配施进

一步增加了与有机质转化相关以及富营养型的 β-变

形菌、厌氧绳菌、褐藻菌、拟杆菌和厚壁菌。这些

指示微生物在土壤性质改善和土壤生态保持方面发

挥积极的功能，它们的丰度和多样性影响碳循环、

氮循环过程和农业生产，尤其有机无机配施处理下，

特定的指示微生物拟杆菌、厚壁菌对维持土壤健康

有重要的积极意义。 
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