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摘 要：【目的】探究变更施肥对水稻土微生物群落的影响。【方法】在长期定位试验田中设置 3 组

变更施肥模式处理：化肥与化肥改常量有机肥；常量有机肥与常量有机肥改化肥；高量有机肥与

高量有机肥改化肥。通过宏基因组测序结合生物信息学分析研究施肥模式变更对土壤微生物群落

结构、多样性及互作网络的影响。【结果】与化肥处理相比，化肥改常量有机肥处理显著提高了

土壤有机碳、溶解性有机碳、全氮和碱解氮的含量(P<0.05)。常量有机肥改化肥处理和高量有机

肥改化肥处理的土壤碳、氮水平分别低于常量有机肥处理和高量有机肥处理。化肥改常量有机肥

处理显著改变了酸杆菌、硝化螺菌、Candidatus Rokubacteria、毛霉菌和奇古菌的丰度；常量有机

肥改化肥处理未显著改变水稻土微生物群落的相对丰度(门水平)；高量有机肥改化肥处理显著改

变了硝化螺菌的相对丰度和古菌群落的组成。改变施肥模式对土壤微生物 α 多样性无显著影响

(P>0.05)，但不同施肥处理之间微生物群落的 β 多样性存在显著差异(P<0.05)。网络分析显示，与

化肥处理相比，化肥改常量有机肥处理的节点数(181)、边数(2 935)、平均度(16.215)、模块化

(0.757)及平均聚类系数(0.495)均更高；常量有机肥改化肥处理的边数(3 894)和平均度(21.514)高于

常量有机肥处理，而模块化(0.599)低于常量有机肥处理(0.751)；高量有机肥改化肥处理的网络拓

扑参数均低于高量有机肥处理。冗余分析表明，溶解性有机碳(22.1%)、土壤 pH (16.8%)、全氮

(15.6%)、铵态氮 (14.6%)、速效钾 (11.8%)和有效磷 (10.6%)是驱动微生物群落变化的主要因子。

【结论】变更施肥模式通过改变土壤理化因子影响了水稻土微生物群落结构和网络特征。无机肥

变更为有机肥可优化微生物群落结构，增强土壤生态功能；而有机肥变更为无机肥施入可能降低

土壤碳、氮供应水平，对土壤微生物群落的稳定性和复杂性产生负面影响。
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Abstract: [Objective] To investigate the effects of fertilization regime alterations on microbial 
communities in paddy soils. [Methods] We conducted a long-term field experiment with three 
treatments: chemical fertilizer (H) and H converted to a conventional amount of organic fertilizer 
(HC), a conventional amount of organic fertilizer (C) and C converted to chemical fertilizer (CH), 
and a high amount of organic fertilizer (G) and G converted to chemical fertilizer (GH). 
Metagenomic sequencing was combined with bioinformatics analysis to assess the structures, 
diversity, and co-occurrence networks of microbial communities in paddy soils. [Results] 
Compared with the H treatment, the HC treatment increased the soil organic carbon, dissolved 
organic carbon, total nitrogen, and alkali-hydrolyzable nitrogen (P<0.05). The CH and GH 
treatments exhibited lower soil carbon and nitrogen levels than C and G treatments, respectively. 
The HC treatment markedly altered the relative abundance of Acidobacteriota, Nitrospirota, 
Candidatus Rokubacteria, Mucoromycota, and Thaumarchaeota. The CH treatment showed no 
significant changes in microbial composition at the phylum level, whereas the GH treatment 
significantly modified the relative abundance of Nitrospirota and the archaeal community structure. 
Although fertilization regime alterations showed no significant effect on microbial alpha diversity 
(P>0.05), the beta diversity differed across treatments (P<0.05). Co-occurrence network analysis 
demonstrated that the HC treatment enhanced the network complexity relative to the H treatment, 
with increased nodes (181), edges (2 935), average degree (16.215), modularity (0.757), and 
clustering coefficient (0.495). The CH treatment showed more edges (3 894) and higher average 
degree (21.514) but lower modularity (0.599) than the C treatment (0.751). Conversely, the GH 
treatment diminished all network topology parameters relative to G. Redundancy analysis 
identified dissolved organic carbon (22.1%), soil pH (16.8%), total nitrogen (15.6%), ammonium 
nitrogen (14.6%), available potassium (11.8%), and available phosphorus (10.6%) as the primary 
drivers of microbial community variations. [Conclusion] The findings indicate that fertilization 
regime alterations influence the microbial community structure and network characteristics in 
paddy soils by modifying soil physicochemical properties. Transitioning from chemical to organic 
fertilization enhances microbial community stability and soil ecological functions, while replacing 
organic with chemical fertilization reduces soil carbon and nitrogen availability, potentially 
compromising microbial network complexity and resilience.
Keywords: fertilization regime alteration; paddy soil; metagenome; organic-inorganic fertilizer
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水稻土作为重要的农业土壤资源直接关系

到水稻的产量和品质，是支撑全球粮食安全的

核心土壤类型[1]。水稻土受人为活动强烈影响，

周期性淹水和落干使其具有独特的氧化还原交

替特性[2]，这一特性深刻影响着微生物驱动的

生物化学过程[3]。施肥是提高水稻产量的重要

农业措施[4]，深入探究水稻土对不同施肥模式

的响应机制，尤其是微生物群落的响应，对于

维持稻田生态系统生产力和土壤健康具有重要

意义[5]。

土壤微生物是驱动稻田生态系统功能的核

心生物群体[6]，其组成、多样性及互作网络直接

反映土壤健康状况[7-8]。细菌、真菌和古菌作为

水稻土中的核心功能微生物类群，在养分循环、

有机物分解及土壤结构改良等方面发挥着关键

作用[9]。例如，部分细菌类群，如假单胞菌门、

硝化螺菌门和酸杆菌门，通过参与土壤中碳、

氮等元素的循环维持土壤生态系统的平衡和功

能稳定性；在真菌方面，子囊菌门和担子菌门

能够有效分解复杂有机质，促进土壤中营养元

素的循环和转化[10]；古菌中的广古菌门和奇古

菌门通过参与甲烷循环、氮循环等多种生态过

程共同驱动元素循环和能量流动[11]。研究表明

施肥能显著改变水稻土微生物的群落结构，长

期单施化肥会破坏水稻土微团聚结构，降低土

壤微生物活性[3]。施用有机肥能保持土壤微生物

活性，且提高土壤微生物多样性[12]。有机无机

肥配合施用能优化红壤性水稻土微生物群落结

构，显著提高土壤微生物活性[13-14]。此外，微

生物生态网络可以提供土壤生物之间潜在关联

的关键信息[15]，土壤微生物群落的稳定性与生

态网络复杂度密切相关[16]。有研究指出，土壤

有机质等环境因子是影响土壤微生物丰度变化

的重要因素，施肥模式通过改变环境因子间接

调控微生物的生态功能[17]。因此，研究不同施

肥模式下微生物群落在水稻土中的响应机制有

助于进一步认识土壤生态系统的健康状况。

化肥和有机肥是水稻土最常用的施肥方式。

施用化肥虽能在短期内提高作物产量，但可能

导致土壤酸化、养分失衡以及微生物多样性下

降；有机肥通过增加土壤有机碳和速效养分改

善土壤理化性质，促进有益微生物的增殖，从

而增强土壤生态系统的稳定性[18-19]。当前研究

土壤微生物对不同施肥的响应主要聚焦于长期

不同施肥模式下微生物的响应与机理探索。然

而，在实际生产中通常需要结合 2 种肥料的优

点，采用优化配比或轮替使用的“变更施肥”方

式[20-22]，如化学肥料与有机肥料的配比与变更、

有机肥施用量的变更。对于有机-无机 2 种施肥

模式之间相互变更所导致的土壤关键养分的变

化、微生物群落的适应性调整及二者之间的关

系，以及土壤微生物对有机肥与化肥、有机肥

用量等施肥模式变更的响应有待深入研究。

本研究以湖南农业大学长期定位试验水稻

田为研究对象，采用宏基因组测序技术结合生

物信息学分析探究施肥模式变更对土壤理化性

质的影响，关注核心微生物群落的响应，进一

步明确微生物群落变化与土壤理化因子的关联

性，以期为优化施肥策略和水稻土可持续管理

提供理论依据。

1　材料与方法　材料与方法

1.1　试验设计与土壤采集

试 验 在 湖 南 农 业 大 学 (28°10′58″N，

113°4′37″E)校园内的稻田肥力长期定位试验点开

展。试验点水稻田采用小区设计，以随机区组

排列，各小区供试面积为 1.44 m2，池深 1.5 m，

底层铺设 15 cm 厚的卵石与粗砂。每组小区中

间设有水位控制槽，各小区之间互不渗漏，可

独立灌溉。1982 年试验启动时，设置了化肥

(H)、常量有机肥(C)、高量有机肥(G) 3 个处理，

每个处理设 6 个重复。稻作制度为稻-稻-冬闲，

土壤类型为第四纪红色黏土发育的水稻土。自

2012 年起，在保留原有试验处理不变的前提下，

从“化肥处理”中随机选取 3 个小区变更为“常量
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有机肥处理 ”，得到化肥改常量有机肥处理

(HC)；从“常量有机肥处理”和“高量有机肥处

理”中各随机选取 3 个小区变更为“化肥处理”，

得到常量有机肥改化肥处理(CH)和高量有机肥

改化肥处理(GH)。

试验过程中无机氮、磷、钾肥分别以尿素、

过磷酸钙、氯化钾的形态施入，有机肥源为粉

碎后的玉米秸秆。各处理采用等氮施肥量，每

季水稻的施氮量为 150 kg/ha，N:P2O5:K2O 施用

比例为 1:0.5:1。各处理具体施肥情况见表 1。其

中，常量有机肥处理中施入的有机氮为总氮量

的 1/3，高量有机肥处理中的有机氮为总氮量的

2/3。为保持各处理间施肥水平一致，有机肥处

理小区氮、磷、钾含量不足部分用化肥补足。

肥料均在水稻移栽前一次性施入土壤。

本研究共设置 6 个处理，分别为化肥(H)、

化肥改常量有机肥(HC)、常量有机肥(C)、常量

有机肥改化肥(CH)、高量有机肥(G)和高量有机

肥改化肥(GH)，每个处理设 3 个重复。在水稻

成熟期(2024 年 7 月)，采用五点取样法在小区内

采集耕层(0−20 cm)土壤，土壤样品用无菌自封

袋密封保存，一部分储存于干冰中，用于宏基

因组测序分析；另一部分运回实验室自然风干

后，分别过 60 目和 100 目尼龙筛，用于理化性

质指标的测定。

1.2　土壤理化性质测定

土壤理化指标分析参照《土壤农业化学分

析方法》 [23]。土壤 pH 采用电位法测定，水土比

为 2.5:1；土壤有机碳(soil organic carbon, SOC)

采用重铬酸钾氧化-外加热法测定；土壤溶解性

有机碳(dissolved organic carbon, DOC)用去离子

水浸提，过滤后用总有机碳分析仪测定；土壤

全氮 (soil total nitrogen, TN)采用凯氏定氮消煮

法测定；土壤碱解氮 (soil alkaline hydrolysis 

nitrogen, AN)采用碱解扩散法测定；土壤铵态氮

(soil ammonium nitrogen, NH4
+-N)用氯化钾浸提

后，用连续流动分析仪测定；土壤有效磷

(available phosphorus, AΡ)采用钼锑抗比色法测

定；土壤速效钾(available potassium, AK)用乙酸

铵浸提，用火焰光度计测定[23]。

1.3　土壤 DNA 提取与宏基因组测序

土壤样本总 DNA 提取严格参照 E.Z.N.A.® Soil 

DNA Kit (Omega Bio-Tek 公司)说明书进行。采

用 1% 琼脂糖凝胶电泳分析 DNA 的纯度和完整

性，经 Qubit 荧光定量系统测定浓度后，于

−20 ℃低温保存待用。检测合格的 DNA 样品送

往北京奥维森基因科技有限公司，经 Covaris 超

声波破碎仪打断处理，获得长度约 300 bp 的片

段。通过末端修复、加 A 尾、加测序接头、纯

化、PCR 扩增等步骤完成整个文库构建。构建

完成后，初步定量使用 Qubit 2.0 将文库稀释至

2 ng/μL，随后使用 Agilent 2100 检测文库的插入

片段，最后使用 qPCR 技术对文库的有效浓度进

行准确定量，以保证文库质量。质检合格后，

根据不同文库的有效浓度及目标下机数据量的

需求进行混合，基于 Illumina NovaSeq 进行双末

端 PE150 测序[24]。本研究的原始测序数据已提交

至 NCBI 数据库(https://www.ncbi.nlm.nih.gov/)，

暂存编号为 SUB15201378，包含 18 个样本的元

数据(BioSample)及原始测序文件(sequence read 

archive, SRA)。数据将在论文正式发表后公开，

公开后可通过生物项目编号 PRJNA1242716 访

问完整数据集。

测序数据经双末端序列质控处理，获取高

质量读段。随后应用 MEGAHIT 组装平台，基

于 succinct de Bruijn graphs 算法原理对优化序列

进行拼接组装。在拼接结果中筛选≥800 bp 的高

表1　定位试验小区各处理秸秆及肥料用量

Table 1　Application rates of straw and fertilizer for 

different treatments in positioning experimental plots

Treatment

H

C

G

Maize 
straw 
(kg/ha)

−
4 861.11

9 722.22

Urea 
fertilizer 
(kg/ha)

321.53

213.89

106.94

CaH2PO4 
(kg/ha)

322.92

200.69

78.47

KCl 
(kg/ha)

193.75

149.31

104.17
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置信度连续序列作为最终的组装结果。构建非冗

余基因集后，采用 Bowtie 2 软件严格比对每个样

品，统计基因在对应样品中的丰度信息[25]。从比

对上的 reads 数目及基因长度出发，计算得到各

基因在各样品中的丰度信息，如公式(1)所示。

TPMi =
(Ri /Li )´ 106

∑1

n(Rj /Lj )
(1)

式中：TPM 为每百万转录本中的转录本数；Ri

与 Li 分别为目标基因 i 的比对 reads 数目与基因

长度；求和项中的 Rj 与 Lj 代表所有基因 j (j=1, 

2, ...... , n; n 为基因总数)的相应值。

物种注释使用 Diamond 软件将非冗余基因

集 与 NCBI-NR 数 据 库 进 行 比 对 (BLASTP，

E-value≤1.0×10−5)，并通过最低共同祖先算法

(lowest common ancestor, LCA)进行物种分类注

释，QIIME 2 用于后续多样性分析。

1.4　数据处理

使用 Microsoft Excel 2019 软件对数据进行

统计分析；采用 R (v4.4.1)进行数据分析和可视

化，绘制微生物多样性箱线图及散点图；使用

SPSS 26.0 软件进行显著性分析(Duncan 或 t-test，

P<0.05)；使用 Origin 2021 绘制微生物群落物种

丰度柱状图；使用 Gephi (v0.9.2)进行微生物共

现网络分析；使用 Canoco 5.0 进行土壤微生物

群落变化与土壤理化性状的冗余分析。

2　结果与分析　结果与分析

2.1　水稻土理化性质

由于施肥模式变更，土壤理化性质发生了

明显变化(表 2)。施肥模式变更前后对比，化肥

改常量有机肥处理显著提高了水稻土有机碳、

溶解性有机碳、全氮、碱解氮和速效钾含量

(P<0.05)；常量有机肥改化肥处理显著降低了水

稻土溶解性有机碳和速效钾含量，显著提高了

有效磷含量；高量有机肥改化肥处理下，水稻

土有机碳、溶解性有机碳、全氮、碱解氮和速

效钾含量显著低于高量有机肥处理，有效磷含

量显著提高。整体上，化肥处理(H、CH 和 GH)

的有机碳、溶解性有机碳、全氮、碱解氮、铵

态氮和速效钾含量低于有机肥处理(HC、C 和

G)，有效磷含量高于有机肥处理。各处理间土

壤 pH 无显著差异(P>0.05)。

2.2　水稻土微生物群落组成

对土壤微生物进行物种注释，分别对细菌、

真菌和古菌进行群落组成分析，发现微生物对

施肥模式变更产生了响应。整体上，各处理微

生物以细菌为主，其相对丰度超过 94.00%，真

菌约占 0.01% − 0.02%，古菌占 2.31% − 5.10% 

(图 1A)。施肥模式变更前后对比，化肥改常量

有机肥和高量有机肥改化肥处理使细菌和真菌

表2　不同施肥模式下水稻土理化性质

Table 2　Physicochemical properties of paddy soils under different fertilization regimes

Treatment

H

HC

C

CH

G

GH

pH

5.06±0.09a

5.13±0.05a

5.12±0.01a

5.10±0.04a

5.22±0.02a

5.19±0.06a

SOC (g/kg)

12.43±0.48b

15.47±0.61a

15.60±0.89a

13.70±0.85a

19.37±1.07a

14.53±0.35b

DOC (mg/kg)

78.32±2.97b

106.56±6.09a

100.60±4.87a

81.80±1.89b

121.09±2.09a

103.22±3.09b

TN (g/kg)

1.36±0.09b

1.78±0.07a

1.63±0.06a

1.55±0.03a

2.02±0.11a

1.64±0.06b

AN (mg/kg)

157.00±4.04b

202.67±15.34a

186.67±5.70a

179.00±2.08a

250.33±11.84a

213.00±3.79b

NH4
+-N 

(mg/kg)

10.74±1.38a

14.70±2.81a

12.18±1.70a

12.06±0.98a

21.57±2.15a

20.07±3.56a

AP (mg/kg)

26.77±3.27a

18.23±3.46a

14.10±2.47b

26.20±2.26a

6.70±0.90b

18.33±2.87a

AK (mg/kg)

169.67±10.11b

242.67±23.02a

234.33±26.14a

150.00±12.58b

359.33±22.10a

207.67±18.02b

表中数据为平均值±标准误(n=3)，不同小写字母表示改变施肥模式前后处理之间在P<0.05水平具有显著差异。

Mean±SE (n=3). Different lowercase letters indicate significant differences (P<0.05) between treatments before and after 

fertilization regime alterations.
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图1　不同施肥模式下水稻土微生物群落组成和相对丰度分布。A：水稻土微生物群落组成；B−D：分别

表示水稻土微生物细菌、真菌和古菌在门水平上的组成差异。数据为平均值±标准误(n=3)，不同小写字母

表示同一菌种在变更施肥模式前后差异显著(P<0.05)。

Figure 1　 Composition and relative abundance of microbial communities in paddy soils under different 

fertilization regimes. A: Composition of microbial communities in paddy soils; B−D: Compositional differences 

of bacterial, fungal, and archaeal communities at the phylum level. Mean±SE (n=3). Different lowercase letters 

indicate significant differences (P<0.05) of the same microbial group before and after fertilization regime 

alterations.
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相对丰度提高，古菌相对丰度降低；常量有机

肥改化肥处理降低了细菌和真菌相对丰度，提

高了古菌相对丰度。

选择相对丰度大于 1.00% 的微生物在门水平

进行分析。各处理细菌群落(图 1B)优势物种为假

单胞菌门 (Pseudomonadota， 48.88% − 51.32%)、

绿屈挠菌门(Chloroflexota，8.31%−14.68%)、酸

杆菌门(Acidobacteriota，12.17%−15.07%)、放线

菌门(Actinomycetota，4.08%−5.98%)、硝化螺菌

门(Nitrospirota，2.60%−3.88%)和出芽单胞菌门

(Gemmatimonadota，2.61%−4.19%)等。整体上，

化肥处理的绿屈挠菌、硝化螺菌相对丰度高于

有机肥处理，有机肥处理的放线菌相对丰度高

于化肥处理(P>0.05)。变更施肥模式前后对比，

化肥改常量有机肥处理提高了酸杆菌、放线菌、

Candidatus Rokubacteria 和出芽单胞菌的相对丰

度，降低了变形菌、绿屈挠菌和硝化螺菌的相对

丰度，其中酸杆菌、Candidatus Rokubacteria 和

硝化螺菌具有显著性差异(P<0.05)；而常量有机

肥改化肥处理提高了绿屈挠菌和硝化螺菌的相对

丰度，降低了变形菌、酸杆菌、放线菌和出芽单

胞菌的相对丰度(P>0.05)；高量有机肥改化肥处

理提高了绿屈挠菌、酸杆菌、硝化螺菌和出芽单

胞菌的相对丰度，降低了变形菌和放线菌的相对

丰度，其中硝化螺菌发生了显著性变化(P<0.05)。

各处理真菌群落(图 1C)优势物种为子囊菌

门 (Ascomycota， 54.74% − 68.44%)、担子菌门

(Basidiomycota， 15.14% − 20.94%)、 壶 菌 门

(Chytridiomycota， 3.69% − 9.36%)、 毛 霉 菌 门

(Mucoromycota， 3.42% − 16.14%) 和 捕 虫 菌 门

(Zoopagomycota，0.57%−1.55%)等。与化肥处理

相比，化肥改常量有机肥处理提高了群落中毛

霉菌和捕虫菌的相对丰度，降低了子囊菌、担

子菌和壶菌相对丰度，其中毛霉菌的变化具有

显著性(P<0.05)；常量有机肥改化肥处理与常量

有机肥处理相比，壶菌和毛霉菌的相对丰度提

高，子囊菌、担子菌和捕虫菌相对丰度降低；

高量有机肥改化肥处理中，子囊菌和毛霉菌相

对丰度提高，担子菌、壶菌和捕虫菌相对丰度

低于化肥处理(P>0.05)。

各处理土壤古菌群落组成如图 1D 所示，优势

菌为广古菌门(Euryarchaeota，65.49%−92.69%)、

奇 古 菌 门 (Thaumarchaeota， 2.14% − 6.41%)、

Candidatus Bathyarchaeota (1.72% − 22.93%) 和

Candidatus Thermoplasmatota (0.90%−3.62%)等。

变更施肥模式前后对比，化肥改常量有机肥

处理较化肥处理显著提高了群落中奇古菌丰

度；常量有机肥改化肥处理中古菌相对丰度无

显著变化；高量有机肥改化肥处理中广古菌相

对丰度显著低于高量有机肥处理，Candidatus 

Thermoplasmatota 相对丰度显著高于高量有机肥

处理(P<0.05)。

2.3　水稻土微生物多样性

通过 Shannon、Simpson 和 Richness 指数反

映土壤微生物群落结构的 α 多样性(图 2)[25]。整

体上，有机-无机肥变更影响了微生物群落的 α

多样性，但未达到显著水平(P>0.05)。其中，常

量有机肥处理(HC、C)下的微生物群落多样性和

丰富度均低于化肥处理(H、CH)；高量有机肥处

理 (G)下的微生物群落多样性高于化肥处理

(GH)，但丰富度低于高量有机肥改化肥处理

(GH)。对比施肥模式变更前后，化肥改常量有

机肥处理降低了微生物群落结构的 α 多样性；

常量有机肥改化肥处理增加了水稻土微生物的 α

多样性；高量有机肥改化肥处理降低了多样性

指数，增加了丰富度指数。

通过计算 Bray-Curtis 距离进行 ANOSIM 相

似性分析并绘制 PCoA 主坐标分析图，分析处

理间微生物 β 多样性指数以反映处理间微生物

群落结构差异。如图 3 所示，细菌和古菌的

轴 1 和轴 2 累计贡献量之和均大于 70.00%，真

菌累计贡献量之和为 30.23%。相似性分析结果

表明，细菌(R=0.312，P=0.001)、真菌(R=0.192，

P=0.032)和古菌(R=0.381，P=0.003)组间差异达

到显著性水平，各处理之间组间差异大于组内

差异(R>0)。
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2.4　水稻土微生物网络特征

通过不同处理土壤微生物共现网络分析水

稻土中细菌、真菌和古菌的稳定性与复杂性。

如图 4 所示，每个点代表网络中的一个节点，

点的大小代表节点的丰富度；边的颜色表示节

点之间的影响类型，红色表示正向影响，绿色

表示负向影响。整体来看，细菌是主要的微生

物类型，在所有处理组中占主导地位，在每个

网络中占比均超过 80%；真菌数量相对较少，

但不同处理之间存在一定差异；古菌的数量也

较为稳定，占比 11%−13%。正向影响和负向影

响的比例在不同处理组中有较明显差异，尤其

是常量有机肥改化肥组的正向比例明显高于其

他组。对比施肥模式变更前后，与化肥处理相

比，化肥改常量有机肥处理表现出较高的节点

数、边数、平均度、模块化以及平均聚类系数；

常量有机肥改化肥处理中，边数和平均度高于常

量有机肥处理，模块化程度低于常量有机肥处

理；高量有机肥改化肥处理与高量有机肥处理相

比，节点数、边数、平均度、模块化以及平均

聚类系数均有所降低。综上所述，化肥改常量

有机肥处理提高了微生物群落结构的稳定性、

连通性和复杂性；常量有机肥处理改化肥处理

降低了微生物群落抗干扰能力；高量有机肥改

化肥处理使得土壤微生物群落的整体连通性下

降，互作关系变得更加松散。有机肥处理(HC、

C 和 G)较化肥处理(H、CH 和 GH)微生物网络

结构更具稳定性，且群落之间的相互作用增强。
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图2　不同施肥模式下水稻土微生物群落多样性指数

Figure 2　Diversity indices of microbial communities in paddy soils under different fertilization regimes.
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Figure 3　PCoA analysis of microbial community structure in paddy soils under different fertilization regimes. *: 

P<0.05; **: P<0.01; ***: P<0.001.
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2.5　水稻土微生物群落变化与理化性质

的关系

选择变更施肥后相对丰度发生显著变化的

细 菌 、 真 菌 和 古 菌 群 落 ， 采 用 冗 余 分 析

(redundancy analysis, RDA)研究其与土壤理化性

质的关系(图 5)。轴 1 和轴 2 分别解释微生物群

落结构变异的 17.63% 和 10.24%。溶解性有机

碳、土壤 pH、全氮、铵态氮、速效钾和有效磷

是影响土壤微生物群落结构的主要因素，分别

解释微生物结构变异的 22.1%、16.8%、15.6%、

14.6%、 11.8% 和 10.6%。酸杆菌和广古菌与

pH、溶解性有机碳、速效钾、全氮呈正相关，

与 铵 态 氮 和 有 效 磷 呈 负 相 关 ； Candidatus 

Rokubacteria 与 pH 和溶解性有机碳呈正相关，

与全氮、铵态氮和有效磷呈负相关；硝化螺菌、

毛霉菌和 Candidatus Thermoplasmatota 与有效磷

和铵态氮呈正相关，与 pH、溶解性有机碳、速

效钾、全氮呈负相关；奇古菌与 pH 和溶解性有

机碳呈正相关，与速效钾、全氮、铵态氮和有

效磷呈负相关。
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图4　不同施肥模式下水稻土微生物群落共现网络(门水平)。红色节点代表细菌，紫色节点代表真菌，绿

色节点代表古菌，各节点之间的连线代表正(红线)相关关系、负(绿线)相关关系。

Figure 4　Co-occurrence network of microbial communities in paddy soils under different fertilization regimes. 

Red nodes represent bacteria, purple nodes represent fungi, and green nodes represent archaea. The edges 

between nodes indicate positive (red lines) and negative (green lines) correlations.
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3　讨论　讨论

3.1　施肥模式变更对水稻土微生物群落

组成的影响

施肥模式变更影响了水稻土中微生物群落

的组成(图 1)。本研究结果显示，细菌是土壤微

生物群落的主要组成部分(>94.00%)，真菌相对

丰度偏低(0.01%−0.02%)，这可能与水稻土独特

的生态环境和微生物互作特征密切相关。本研

究采样时期为水稻成熟期，土壤中的真菌比例

偏低，且多数真菌对缺氧环境高度敏感，水稻

土长期处于淹水少氧状态，抑制了真菌的生长，

同时促进了厌氧微生物(如某些细菌和古菌)的繁

殖[26-27]；细菌在富营养环境(如高氮)中能快速占

据优势，并通过代谢产物抑制真菌生长，例如

假单胞菌门与真菌呈负相关，其丰度升高可能

压缩真菌生态位[28]。此外，宏基因组测序对不

同微生物类群的 DNA 提取效率存在差异，真菌

细胞壁结构复杂，尤其是一些厚壁真菌(如子囊

菌门和担子菌门)，其 DNA 提取效率通常低于

细菌和古菌[29]。

本研究中不同施肥模式下的水稻土假单胞

菌门相对丰度最高(48.88%−51.32%)，表明其在

红壤性水稻土中分布广泛[30]。变更施肥措施后

其丰度均有所降低(P>0.05，图 1B)，可能是因

为假单胞菌门包含大量与氮素转化相关的功能

性微生物(如硝化细菌和反硝化细菌)[31]，当施肥

方式改变，土壤中氮素形态发生变化，并对功能

菌的活性产生负面影响[32]。无机肥改为常量有机

肥处理后显著提高了酸杆菌门和 Candidatus 

Rokubacteria 的相对丰度(P<0.05)，可能原因是

这 2 种微生物对碳源具有高度敏感性[33-34]，有

机肥更符合酸杆菌门和 Candidatus Rokubacteria

的生理代谢需求。酸杆菌门作为典型的寡营养

型细菌，对施肥方式的变化，尤其是土壤中可

利用营养物质的变化较为敏感，能有效利用土

壤中的有机物质[35]；同时，酸杆菌是参与有机

物和腐殖质分解的重要种群，能够促进土壤中

木质素与纤维素的分解，增强土壤生态功能，

其丰度的增殖也反映土壤有机碳的有效供应[36]。

Candidatus Rokubacteria 依赖其他微生物或外源

碳生存，并参与复杂的有机质分解。本研究中

当玉米秸秆作为有机肥源施入土壤后分解缓慢，

不仅能够为酸杆菌门提供长期稳定的碳源，同

时为 Candidatus Rokubacteria 提供更适宜的生态

位，使 Candidatus Rokubacteria 在分解有机质和

参与土壤养分循环过程中表现出更强的竞争力，

进而提高其相对丰度。冗余分析结果表明，酸

杆菌和 Candidatus Rokubacteria 丰度均与溶解性

有机碳含量呈正相关(图 5)，且变更施肥模式前

后溶解性有机碳浓度发生了显著变化(表 2)，进

一步证明了该结论。化肥改常量有机肥处理显

著降低了硝化螺菌门的相对丰度，高量有机肥

改化肥处理显著提高了硝化螺菌门的相对丰度

(P<0.05，图 1B)，可能与氮素供应水平有关。

硝化螺菌参与土壤中亚硝酸盐氧化为硝酸盐的

过程[37]，能够有效利用无机氮源，对无机肥更

为敏感。本研究中化肥(尿素)施入土壤，水解释
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图5　微生物群落变化与理化性状关系的冗余分析

Figure 5　 Redundancy analysis of the relationships 

between microbial community dynamics and soil 

physicochemical properties in paddy soils.
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放铵态氮并被氧化为亚硝酸盐，为硝化螺菌提

供底物[38]，促进其增殖，因此在短时间内化肥

能够快速提供氮素营养，有利于作物生长。有

机肥处理(HC、G)中高碳氮比有机肥源施入土

壤，缓释氮源并提供有机碳，微生物优先利用

土壤中的有效氮导致短期内有效氮浓度下降，

硝化螺菌因底物不足生长受到抑制而丰度降

低[39]。冗余分析显示，硝化螺菌门丰度与铵态

氮及有效磷含量正相关，与溶解性有机碳负相

关(图 5)。变更施肥模式后水稻土细菌群落组成

发生显著变化，这与底物，尤其是碳、氮、磷

的供应水平密切相关。

变更施肥模式后真菌群落组成变化不明显，

但毛霉菌门相对丰度显著增加(P<0.05，图 1C)，

可能是由于毛霉菌通常具有较强的环境适应能

力，能够在土壤条件发生变化时迅速占据新的

生态位[40]。另一方面，毛霉菌可与植物共生，

变更施肥措施后水稻与土壤微生物互作关系可

能发生调整，毛霉菌门可通过与水稻的共生关

系增强其竞争力，从而提高其相对丰度[33]。本

研究表明，化肥改施常量有机肥后奇古菌门丰

度显著提高(P<0.05)，可能与底物供应水平有

关。某些奇古菌通过将氨氧化为亚硝酸盐获取

能量，对低浓度 NH4⁺环境具有高亲和力[41-42]，

本研究中的有机肥源(玉米秸秆)碳氮比较高，土

壤中游离 NH4⁺浓度降低，有利于这些奇古菌在

水稻土中的生长。此外，奇古菌参与 3-羟基丙

酸/4-羟基丁酸循环固定 CO[43]，因而有机碳输入

增加的土壤可能更适合奇古菌这类慢生长型微

生物，使其在竞争中占据优势[44]。冗余分析结

果也表明奇古菌与溶解性有机碳呈正相关(图 5)。

高量有机肥改化肥显著降低广古菌门相对丰度

(P<0.05)，可能与广古菌的生理特性有关。高量

有机肥改施化肥后土壤有机质降低，化肥释放

的无机氮经氨氧化形成的硝酸盐可能作为电子

受体促进反硝化作用，加速有机质矿化，减少

产甲烷底物的积累，导致某些广古菌如产甲烷

古菌丰度下降[45-46]。在水稻土中，真菌和古菌

的群落组成主要受其生理特点的影响。

3.2　施肥模式变更对水稻土微生物群落

多样性的影响

施肥模式变更对土壤微生物 α 多样性有一

定影响但不显著(图 2)。本研究表明，化肥改常

量有机肥降低了微生物群落结构多样性和物种

丰富度；常量有机肥改化肥处理增加了微生物 α

多样性指数；高量有机肥改化肥处理中群落多

样性指数降低，但物种丰富度提高，这种变化

反映了不同施肥模式之间的动态平衡。施肥模

式的变更可能打破了原有群落的稳态，引发适

应性的多样性波动[47]。例如，化肥改常量有机

肥处理虽然提高了某些有益菌群的丰度，但也

可能导致竞争性排斥，由于功能冗余减少和优

势菌群扩张使得群落整体多样性和物种丰富度

降低[47]；而常量有机肥改化肥处理缓解了有机肥

单一条件下某些微生物的竞争压力，或激活了部

分寡营养菌群，增加了生态位分化[48-49]，从而提

升了群落多样性，但长期来看，这种变化可能伴

随功能冗余的降低[50]，进而影响土壤生态系统的

稳定性；高量有机肥改化肥使得土壤中的养分来

源从复杂的有机物转变为单一的矿质养分，施肥

模式的改变增加了土壤中微生物物种数，但由于

减少了微生物可利用的碳源种类和复杂性，许多

依赖分解复杂有机物生存的微生物可能因缺乏适

宜的碳源而减少[51]。β 多样性分析进一步揭示了

不同施肥处理间土壤微生物群落的差异(图 3)。

无论是细菌、真菌还是古菌，各处理组间的群落

结构差异均大于组内差异，且具有统计学意义

(P<0.05)。施肥模式的变更对微生物群落结构产

生了深刻影响，并可能导致生态系统功能的改

变[52]。有机-无机变更施肥对淹水水稻土处理内

微生物物种多样性无显著性改变，但可能对处理

间微生物群落结构及功能产生重要影响。

3.3　施肥模式变更对水稻土微生物网络

特征的影响

微生物共现网络分析表明，施肥模式的变
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更影响了水稻土中微生物群落的互作模式(图 4)。

本研究中化肥改常量有机肥处理各项网络复杂

性指标(节点数、边数、平均度、模块化和平均

聚类系数)均有提高，可能原因是有机肥的施入

提供了丰富的有机质，为土壤微生物提供充足

的底物，促进了微生物的生长繁殖和新的合作

关系[53]，提高了微生物网络结构的稳定性和复

杂性[54]。常量有机肥改化肥处理中边数及平均

度高于常量有机肥处理，模块化低于常量有机

肥处理(图 4)，可能是因为微生物群落在重组过

程中存在功能整合风险[55-56]。一方面，化肥提

供的无机养分促进了一些快速生长型微生物的

增殖，这些微生物具有较高的代谢活性，能迅

速利用可溶性养分，并可能在短期内形成高度

互联的小团体，从而增加了微生物之间的互作

关系和平均相互作用强度[57]；另一方面，化肥

提供的简单无机养分也可能促使微生物依赖相

对单一的代谢途径，从而减少了不同功能类群

之间的分化，限制微生物的生存空间和多样性，

导致微生物群落的功能分区减少，生态位压缩，

模块化程度降低[58]。本研究中常量有机肥改化

肥处理中正向互作比例较其他处理明显提高

(图 4)，这可能与化肥施入后诱导的竞争压力有

关，部分微生物通过互利共生增强资源利用效

率[59]。高量有机肥改施化肥后网络参数的全面

降低，说明从高量有机肥转为化肥对微生物互

作的负面影响较大，可能原因是原有机肥处理

土壤有机质水平较高，改为化肥模式后导致功

能微生物关键生态功能 (如碳、氮循环)的衰

退[60]。此外，各施肥处理中有机肥处理均体现

出较高的网络模块化程度和平均聚类系数，表

明其群落内部分工明确、互作紧密，生态系统

稳定性更强；与之相比，化肥处理的节点数、

平均度和模块数较低，反映其微生物互作简单

化，可能对环境扰动更为敏感[33,61]。本研究结果

表明，有机肥的施用有助于构建复杂且稳定的微

生物互作网络，提高微生物群落的适应性调节能

力，对外部干扰更具抵抗力或弹性，而化肥的施

用可能削弱微生物群落的恢复能力[62]。水稻土变

更施肥模式后肥料选择及施肥水平很大程度上决

定了微生物互作网络的复杂性和稳定性。

4　结论　结论

本研究通过宏基因组测序和生物信息学分

析揭示了有机-无机肥变更施肥对红壤性水稻土

基本理化性质的影响及微生物群落的响应特征。

有机-无机肥变更显著影响了水稻土中碳、氮、

磷和钾相关理化因子的变化，其中溶解性有机

碳、土壤 pH、全氮、铵态氮、速效钾和有效磷

是驱动微生物群落变化的主要因素。施肥措施

的变更显著影响了细菌酸杆菌、硝化螺菌和

Candidatus Rokubacteria；真菌毛霉菌；古菌奇

古菌、广古菌和 Candidatus Thermoplasmatota 的

相对丰度。有机-无机肥变更后微生物群落 α 多

样性指数未发生显著变化，不同施肥处理微生

物 β 多样性有显著差异。有机-无机肥变更施肥

影响了水稻土中微生物群落的互作模式，变更

施肥前后，有机肥较化肥均体现出较高的适应

性调节能力和对外部干扰的抵抗力。肥料选择

及施肥水平很大程度上决定了微生物互作网络

的复杂性和稳定性。
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