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典型水稻土细菌亚类群—泛化种、特化种的群落构建及

功能潜力* 

刘红涛1，2，胡天龙1，2，王  慧1，2，张燕辉1，2，郭世伟3，谢祖彬1† 
（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 南京农

业大学资源与环境科学学院，南京  210095） 

摘  要：泛化种和特化种对碳及养分等资源利用存在很大差异，在土壤能量和养分循环中发挥着独特功能。目前农田微生物

研究主要针对整个细菌、真菌、古菌或其他功能群落，对农田生态系统细菌泛化种和特化种的认识还很缺乏。因此，为探究

典型水稻土细菌泛化种和特化种的群落结构、驱动机制及在氮循环中的功能，根据第二次土壤普查数据，从我国东部（江苏、

安徽、上海）和西南部（贵州、云南）采集 16 个土壤表层样品（0～20 cm），进行理化性质测定和高通量测序，并对获得的

数据进行相应的生态学分析。结果表明，在所有的 OTUs 中，3.28%被归为泛化种，9.07%被归为特化种。泛化种和特化种

在门水平的分布模式不同，特化种在绿弯菌门（Chloroflexi）、放线菌门（Actinobacteria）、硝化螺旋菌门（Nitrospirae）、厚

壁菌门（Firmicutes）和浮霉菌门（Planctomycetes）中所占的比例高于泛化种。基于 β 多样性零模型的群落构建分析表明，

泛化种与特化种均由确定性过程主导，与特化种相比，泛化种受随机性过程的影响更大。驱动泛化种和特化种群落结构变异

的环境因子不同，pH、年均降雨量、黏粒含量、全氮是驱动泛化种群落结构变异的主导因素，而特化种群落结构变异由 pH

和黏粒含量主导。对泛化种和特化种的共现网络和鲁棒性分析发现，特化种网络联系更多、结构更复杂、鲁棒性更强。

FAPROTAX 功能预测发现，生物固氮功能主要存在于泛化种中。本研究在细菌亚群落层面研究典型水稻表层土细菌泛化种

和特化种的群落结构、环境驱动因子、构建过程、共现网络特性和氮循环相关功能，为稻田细菌群落演变和调控提供了理论

依据。 

关键词：水稻土；泛化种；特化种；生态位宽度；群落构建；共现网络鲁棒性 
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Community Assembly and Functional Potential of Habitat Generalists and 
Specialists in Typical Paddy Soils 

LIU Hongtao1, 2, HU Tianlong1, 2, WANG Hui1, 2, ZHANG Yanhui1, 2, GUO Shiwei3, XIE Zubin1† 

(1. State Key Laboratory of Soil and Sustainable Agriculture, Institute of Soil Science, Chinese Academy of Sciences, Nanjing 210008, China; 

2. University of Chinese Academy of Sciences, Beijing 100049, China; 3. College of Resource and Environmental Sciences, Nanjing 

Agricultural University, Nanjing 210095, China) 

 

Abstract: 【Objective】Great differences exist in the utilization of carbon and nutrients between habitat generalists and specialists, 

which play unique roles in the cycle of soil energy and nutrients. At present, the research on farmland microorganisms mainly 

focuses on the whole bacteria, fungi, archaea or other functional communities, and the understanding of habitat generalists and 

specialists in farmland ecosystems is still lacking. Therefore, this study was designed to explore the community structure, 

assembly mechanism and possible functions of habitat generalists and specialists in typical paddy soils in eastern and 

southwestern China. 【Method】Sixteen surface soil samples (0–20 cm) were collected from the eastern area (Jiangsu, Anhui, 

Shanghai) and southwestern area (Guizhou and Yunnan) of China according to the data of the second soil survey, and their 

physico-chemical properties and next generation high-throughput sequencing were analyzed. 【Result】The results showed that 

3.28% of all OTUs were classified as habitat generalists while 9.07% as habitat specialists. There were significant differences in 

species composition between habitat generalists and specialists. At the level of phylum, the proportions of habitat specialists in 

Chloroflexi, Actinobacteria, Nitrospirae, Firmicutes and Planctomycetes were higher than those of habitat generalists. The 

analysis of the community assembly process based on the β diversity null model showed that habitat generalists and specialists 

were dominated by deterministic process. Compared with habitat specialists, habitat generalists were more affected by the 

stochastic process. The environmental factors driving the community structure variation of habitat generalists and specialists were 

different. pH, mean annual precipitation, clay content and total nitrogen were the main factors driving the community structure 

variation of habitat generalists, while the community structure variation of habitat specialists was dominated by pH and clay 

content. By analyzing the co-occurrence network and robustness of habitat generalists and specialists, it was found that the habitat 

specialists’ network had more connections, more complexed structure and stronger robustness. The functional prediction by 

FAPROTAX showed that biological nitrogen fixation mainly existed in habitat generalists. 【Conclusion】Information derived 

from the community structure, environmental driving factors, assembly process, co-occurrence network characteristics and related 

functions of nitrogen metabolism of habitat generalists and specialists, provides a theoretical basis for the evolution and 

regulation of bacterial communities in paddy fields. 

Key words: Paddy soil; Habitat generalist; Habitat specialist; Niche breath; Community assembly; Co-occurrence network 

robustness 

土壤细菌在促进作物增产、有机物降解和养分

循环等方面发挥了重要作用[1]。土壤细菌群落中两

类重要的生态类群-泛化种和特化种，可共存于同一

生境[2]，但栖息地的范围存在很大差异。泛化种可

在多种生境中生存，利用特化种未利用的生境和较

高的功能可塑性形成生存优势，并在形成新物种和

维持多样性方面发挥着关键作用[3]。特化种对特定

资源的依赖性大，只能利用一种或几种生境，在特

定生境中具较强竞争力。但特化种对生境的专一性

强，易受环境变化影响，灭绝的风险高[4-6]。由于泛 

化种和特化种对资源利用、环境适应以及微生物间

的相互作用存在很大差异，因此，泛化种和特化种

在碳和养分循环中执行着不同的功能，并具有不同

的环境驱动因子、群落构建机制和共现网络特征。

目前对细菌泛化种和特化种研究集中于山地[7]、高

原湖泊[8]、沿海滩涂[9]等自然生态系统。对农田生态

系统的研究主要针对整个细菌[10]、真菌[11]、古菌[12]

或其他功能群落[13]，泛化种和特化种的群落结构、

构建机制、共现网络特征和功能特点未见相关深入

研究，识别这些重要生态类群对理解农田土壤碳及
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养分循环至关重要。 

微生物群落构建机制一直是微生物生态学的研

究热点，有两大公认的构建过程—确定性过程和随

机性过程。确定性过程认为环境条件（如 pH、盐度、

温度、湿度等）和种间相互作用（竞争、捕食等）

是调控微生物群落结构的主导因素；相反，随机性

过程则认为微生物群落结构不取决于物种特征（如

丰度、代谢和形态等），而是由出生、死亡、定殖、

灭绝、迁移等随机因素调控[14]。目前研究认为，微

生物的群落构建由确定性过程和随机性过程共同发

挥作用[15]。泛化种和特化种具有不同的生物特性，

对环境的耐受性和资源的利用存在很大差异。因此，

确定性过程和随机性过程的相对重要性在泛化种和

特化种的群落构建过程中发挥了不同的作用。如

Luo 等[7]研究发现，山地生态系统中，泛化种的群

落构建由确定性过程和随机性过程共同决定，特化

种的群落构建由确定性过程决定，随机性过程不发

挥作用；Liao 等[8]研究发现，高原湖泊生态系统中，

泛化种的群落构建由随机性过程驱动，特化种的群

落构建由确定性过程驱动。但泛化种和特化种的群

落构建过程在人为干扰强烈的稻田生态系统中仍

不明确，了解泛化种和特化种的群落构建过程将有

利于更好地理解稻田生态系统微生物多样性的维

持机制。 

微生物在生态系统中并非孤立存在，而是与其他

类群产生正向和负向交互作用，构成一个调节生态系

统功能的生态网络[16-17]，越来越多的研究利用网络特

性来可视化生态系统中微生物的共现关系[18]。共现

网络分析能明晰微生物类群之间直接或间接的相互

作用，确定微生物群落关键物种，表征土壤理化性

质与微生物群落之间的关系，是揭示微生物之间相

互作用、群落成员间生态位偏好及微生物与环境相

互作用的强有力工具[17-19]。如 Ma 等[20] 利用共现网

络研究土壤中整个细菌群落的网络特征。除度量

共现网络中的拓扑参数，其他指标如网络鲁棒性

（当复杂网络结构的某一部分遭到破坏后，网络功

能继续保持的能力）也被广泛应用于研究网络拓

扑特性 [21]。Liang 等[22]研究发现，网络拓扑结构是

影响网络鲁棒性的主要因素，不同网络拓扑结构表

现出不同的鲁棒性特征；Barberan 等[17]研究发现，

泛化种和特化种具有不同的网络拓扑结构，与泛化

种相比，特化种的连接更多，分区更多。但目前尚

不清楚稻田生态系统细菌泛化种和特化种的共现网

络特征及鲁棒性强弱。 

氮素是生命体重要的营养元素。在稻田生态系

统中，有大量微生物参与固氮、矿化、硝化和反硝

化等氮循环过程[23]。但泛化种和特化种对氮素的获

取和利用存在何种差异，尤其是生物固氮，仍未见

报道。弄清泛化种和特化种与氮循环相关的功能有

助于将微生物群落与生态系统的功能联系起来。我

国稻田分布广泛，大的空间跨度为微生物提供了空

间上高度变化的栖息环境；且水稻种植期间的干湿

交替过程为土壤微生物提供了在时间上高度变化的

栖息环境。空间和时间上的环境异质性为土壤微生

物提供了高度多样化的生态位，更有利于检测到泛

化种和特化种。因此，稻田生态系统为研究泛化种

和特化种的群落构建和功能潜力提供了一个良好的

生态系统模型。本研究根据第二次土壤普查数据，

从我国东部（江苏、安徽、上海）和西南部（贵州、

云南）采集 16 个土壤表层样品（0～20 cm）。拟解

决以下三个问题：（1）稻田生态系统中泛化种和特

化种群落构建机制存在怎样的差异？（2）特化种的

共现网络鲁棒性是否强于泛化种？（3）泛化种和特

化种在土壤氮循环中扮演了怎样的角色？ 

1  材料与方法 

1.1  研究概况和样品采集 

根据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）采集 16 个土壤表层样品（0～20 cm）

（表 1），每个样点按“S 型”采集 5 个样混匀。样品

采集后放入冰盒尽快运回实验室，剔除根和小石块

等杂质，分为三部分，一部分提取土壤总的 DNA，

另一部分风干测定土壤基本理化性质，其余样品保

存于–80℃冰箱，用于其他实验。 

1.2  土壤理化性质测定和气候数据获取 

土壤基本理化指标测定参照《土壤农业化学分

析方法》[24]。测定的土壤理化指标包括土壤机械组

成、有机质（SOM）、pH、全磷（TP）、全钾（TK）、

有效磷（AP）、速效钾（AK）。土壤黏粒含量测定

采用比重法；SOM 测定采用重铬酸钾氧化-外加热

法；土壤 pH 采用酸度计法（土︰水 1︰5）；TP、

TK 测定采用复合酸溶/电感耦合等离子体发射光谱 
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法；AP 测定采用联合浸提-比色法；AK 测定采用乙

酸铵浸提/电感耦合等离子体发射光谱法。  

年均温（AMT）和年均降雨量（AMP）数据获

取：每个采样点的 AMT 和 AMP 数据采用插值法从 

Worldclim 网站获取，选用的数据为 1970—2000 年

的平均值。 

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 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

取的土壤总 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。将土壤 DNA 样品纯化

后并稀释至 10 ng.μL–1，利用细菌 16S rRNA 基因的

通用引物 515F（GTGCCAGCMGCCGCGG）与 907R

（CCGTCAATTCMTTTRAGTTT）扩增其 V4-V5 区

基因片段[25]，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 uL，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 测 其 完 整 性 。 使 用 AxyPrep DNA Gel 

Extraction Kit 回收试剂盒回收扩增的目的片段，具

体操作按说明书进行。凝胶纯化后的 PCR 产物使

用 Illumina Miseq 2000 测序平台的双端测序方法

进行测序分析，该测序平台由南京土壤研究所仪器

分析中心提供。本研究的 DNA 序列已存入 NCBI

（National Center for Biotechnology Information）数据

库的 SRA（Sequence Read Archive）中，登录号为

PRJNA773174。 

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[26]。去除质量低于

20，长度小于 200 bp 的序列[27]，得到 367 750 条高

质量基因序列。使用 UCLUST 算法按照 97% 相似

性将序列划分为不同的操作分类单元（OTU）[28]。

物种注释选择 Greengenes 数据库（http：//greengenes. 

lbl.gov/）。为了进行样品间多样性比较，将所有样品

序列统一抽平到 11 318 条计算多样性和物种组成。 

1.5  生态位宽度计算 

本研究中生态位宽度按照 Pandit 等[29]描述，使

用 Levins 生态位宽度指数计算每个 OTU 生态位宽

度，具体公式如下： 

2
1

1
=j n

ij

B
P

 

 
式中， jB 表示 OTU j 的生态位宽度，Pij 表示一个给

定的生境 i 中 OTU j 的相对丰度（如，本研究中 16

个样地中的一个）。计算出整个细菌群落的平均 B

值，作为生态位宽度指标。去除丰度低于 5 的 OTUS，

这类 OTUs 可能被错误地归类于特化种中。本研究

将 jB > 8.7 归为泛化种（大于 8.7 的 B 值为离群点，

这类细菌类群可在广泛的生境中存在）；将 jB <1.5

归为特化种（1.5 被认为是最小的生态位宽度值，这

类细菌类群只能在特定的生境中生存）；将 1.5≤B j

≤8.7 归为其他细菌类群。 

1.6  数据分析 

利用 R 软件中“vegan”[30]包进行冗余分析，

确定环境变量和细菌群落组成之间的相关性。根据

Tucker 等[31]的方法，计算 β 多样性零偏差，衡量确

定性和随机性过程的相对贡献。构建共现网络探究

水稻土细菌泛化种、特化种的网络结构差异。利用

R 软件中“psych”包进行相关性分析，计算 OTUs

间的秩相关性，选择相关性显著且强度高（r > 0.6 和

P < 0.01）的 OUTs，利用 igraph 包[32]构建网络。利用

软件 Gephi 对网络数据进行统计分析和可视化[33]。利

用多级模块优化算法计算网络模块化指数[34-35]。计

算顶点的度中心性、介数中心性、紧密中心性和特

征向量中心性来确定细菌群落网络中顶点的重要

性。采用同时目标攻击的方法，依据顶点重要性，

从高到低地移除顶点，测试网络鲁棒性[21，36]。利用

FAPROTAX1.2.4 软件通过分类注释进行功能预测，

探究泛化种和特化种氮循环相关功能[37]。 

2  结  果 

2.1  泛化种和特化种的群落结构 

去除丰度低于 5 的 OTUs 后，得到 4 575 个 OTU，

其中 150 个 OTU 被确定为泛化种（3.28%），415 个
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OTU 被确定为特化种（9.07%），4 010 个 OTU 被确

定为其他细菌类群（87.65%）。 

从 367 750 个高质量序列中确定了 19 448 个

OTU，根据物种注释的结果（图 1），本研究在细菌

门水平挑选出相对丰度大于 2% 的优势细菌类群，

用于展示泛化种和特化种细菌物种组成。在 16 个水

稻土表层土壤样品中，共注释了 58 个细菌门类，其

中泛化种有 13 个主要门类，这些主要门类在泛化种

中的相对丰度达 86.9%；特化种有 25 个主要门类，

这些主要门类在泛化种中的相对丰度达 98.1%；其

他细菌类群有 43 个主要门类。根据物种注释的结

果，泛化种中，变形菌门（Proteobacteria）（34.25%）

是最丰富的细菌门类，其次是酸杆菌门（Acidobacteria）

（28.67%）、绿弯菌门（Chloroflexi）（23.62%）、硝化

螺 旋 菌 门 （ Nitrospirae ）（ 3.98% ）、 放 线 菌 门

（Actinobacteria）（3.56%）、和厚壁菌门（Firmicutes）

（3.34%）；特化种中，绿弯菌门（Chloroflexi）（26.31%）

是最丰富的细菌门类，其次是变形菌门（Proteobacteria）

（22.86%）、酸杆菌门（Acidobacteria）（14.44%）、硝

化 螺 旋 菌 门 （ Nitrospirae ）（ 7.01% ）、 放 线 菌 门

（Actinobacteria）（6.13%）、厚壁菌门（Firmicutes）

（4.73%）、芽单胞菌门（Gemmatimonadetes）（2.89%）、

拟 杆 菌 门 （ Bacteroidetes ）（ 2.48% ） 和 浮 霉 菌 门

（Planctomycetes）（2.43%）。 

 

图 1  水稻土细菌门水平物种组成（泛化种、特化种） 

Fig. 1  Relative abundance of bacteria community composition at phylum level（habitat generalist and specialist） 

2.2  泛化种和特化种细菌群落组成和环境变量的

关系 

利用向前选择的方法挑选具有显著性的环境变

量，探究影响泛化种和特化种群落结构变化的关键

环境因子（图 2）。结果表明，在所有测定的环境因

子中，影响泛化种和特化种群落结构的环境因子不

同。其中，pH、AMP、黏粒含量和 TN 与泛化种细

菌群落结构变异的相关性较强；而 pH、黏粒含量与

特化种细菌群落结构的变异相关性较强。 

2.3  泛化种和特化种群落的构建模式 

采用 β 多样性的零偏差分析方法研究确定性过

程和随机性过程对泛化种和特化种群落构建的相对

贡献（图 3）。结果表明，泛化种和特化种的 β 零偏

差值均为正，且差异显著（P<0.05），特化种的零偏

差 值 （ 0.53～0.56） 显 著 高 于 泛 化 种 的 零 偏 差 值

（0.27～0.39）。 

2.4  特化种和泛化种的共现网络特征 

基于 OTUs 构建了泛化种和特化种的共现网

络，探索泛化种和特化种潜在的相互作用和生态位

偏好。（图 4）。通过计算网络分析中常用的一些拓

扑特性来描述 OTUs 之间相互关系的复杂模式[38]。

结果表明，泛化种的共现网络由 152 个节点和 86 条

边组成，特化种的共现网络由 424 个节点和 5 808

条边组成。对拓扑结构参数（平均路径长度、平均 
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图 2  水稻土细菌泛化种（a）和特化种（b）与环境因子的冗余分析 

Fig. 2  Redundancy analysis among habitat generalist（a）and habitat specialist（b）in paddy soils and environmental factors 

 

注：零偏差值越接近 0 表明随机性过程越重要，零偏差值越接

近–1 或+1 表示确定性过程的影响越重要。Note：A null deviation 

close to zero suggests that stochastic processes are more important 
in structuring the community，whereas larger positive or negative 

null deviations suggest that deterministic processes are more important. 

 
图 3  水稻土细菌泛化种和特化种基于 Bray-Curtis 距离零

偏差箱线图 

Fig. 3  Plots showing the null deviation of soil bacterial community
（habitat generalist and specialist） 

聚类系数、模块化指数）进行统计分析发现，泛化

种的节点数、连接数、平均路径长度、平均聚类系

数均低于特化种，特化种 OTUs 间的相互关联更强；

特化种、泛化种模块化指数均大于 0.4，表明群落具

有明显的模块化结构[17]，且泛化种和特化种各节点

之间的相互作用以正相互作用为主。 

2.5  泛化种和特化种的鲁棒性差异 

对泛化种和特化种进行了鲁棒性测试，探究泛

化种和特化种在构建微生物网络中的重要性（图 5）。

结果表明，泛化种和特化种对基于不同中心性测度

的同时目标攻击（Simultaneous Targeted Attack）表

现出不同的鲁棒性。泛化种的度中心性、介数中心

性、紧密中心性和特征向量中心性的脆弱值均高于

特化种。泛化种对度中心性、介数中心性、紧密中

心性和特征向量中心性的同时目标攻击，网络均会

迅速遭到破坏，表现出较高的脆弱性（图 5a）；特

化种对度中心性、紧密中心性、特征向量中心性的

同时目标攻击表现出较强的鲁棒性，而对基于介数

中心性的攻击的鲁棒性要低于其他四种攻击（图

5b），但其鲁棒性仍高于泛化种。 

2.6  泛化种和特化种的代谢功能预测 

采用 FAPROTAX 功能预测数据库探究泛化种

和特化种的氮代谢功能（图 6）。结果表明，大多数

氮代谢功能均由其他细菌类群执行。值得注意的是，

生物固氮功能（泛化种占 82%，特化种占 0%，其他

细菌类群占 18%）主要是泛化种在发挥作用。 

3  讨  论 

特化种虽然生态位宽度较窄，但在特定栖息地

中具有较高的适应性。因此，本研究中，在细菌门

水平检测到特化种门类高于泛化种。这与前人的研

究一致[39]，如 Monard 等[40]研究发现，陆地至淡水

跨生境细菌群落只有少数细菌类群是泛化种，大部 
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注：节点对应微生物的 OTU，边对应微生物间的关联，一个连接代表一个强烈和极显著的相关性，每个节点的大小与该 OTU 的度成

正比。Note：A  node represents a OUT. A connection stands for a strong  and significant  correlation. The size of each node is proportional 

to the degree. 

 
图 4  水稻土细菌泛化种（a）和特化种（b）共现网络图 

Fig. 4  The co-occurrence network analysis of habitat generalist（a）and habitat specialist（b）in paddy soils 

 

图 5  水稻土细菌泛化种 a）和特化种 b）鲁棒性图 

Fig. 5  Robustness of habitat generalist (a) and habitat specialist (b) in paddy soils 
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图 6  水稻土细菌泛化种和特化种功能预测图 

Fig. 6  Function prediction of habitat generalist and habitat specialist in paddy soils 

分检测到的是特化种。本研究表明，典型水稻表层

土（0～20 cm）细菌泛化种和特化种在门水平具有

不 同 的 分 布 模 式 （ 图 1 ）。 特 化 种 在 放 线 菌 门

（Actinobacteria）、硝化螺旋菌门（Nitrospirae）、厚

壁菌门（Firmicutes）、浮霉菌门（Planctomycetes）

占 整 个 细 菌 群 落 的 比 例 高 于 泛 化 种 。 变 形 菌 门

（Proteobacteria）、酸杆菌门（Acidobacteria）和绿弯

菌门（Chloroflexi）在各类生态系统中广泛存在[41-43]，

前人研究表明，变形菌门（Proteobacteria）、酸杆菌

门（Acidobacteria）和绿弯菌门（Chloroflexi）是稻

田生态系统主要的细菌类群[44-45]，本研究结果表明，

这三个细菌门类在泛化种和特化种中的相对丰度均

较高。硝化螺旋菌（Nitrospirae）可进行亚硝化反应，

将亚硝酸盐氧化成硝酸盐，参与氮代谢；浮霉菌门

（Planctomycetes）可利用亚硝酸盐氧化铵离子生成

氮气，获得能量，参与氮循环[45-46]。硝化螺旋菌门

（Nitrospirae）、浮霉菌门（Planctomycetes）在泛化

种和特化种中的相对丰度存在差异，表明泛化种

和特化种对氮素利用能力存在差异，这可能会影响

水稻土中的氮循环过程。 

前人有大量研究表明零模型可用于探索确定性

过程和随机性过程的相对重要性[31，47]。本研究基于

β 多样性零模型，分析了确定性过程和随机性过程

在水稻土细菌泛化种和特化种群落构建的相对重要

性（图 3）。结果表明，特化种和泛化种的群落构  

建均由确定性过程主导，但泛化种受随机性过程

的影响更大。相较于泛化种，特化种的环境耐受

范围较窄，受随机扩散的影响较小，这与前人的

研究一致 [8]。刘文静等[42]对旱地、水田和长期淹水

的藕田中细菌群落构建模式研究表明，细菌群落主

要由确定性过程主导，但稻田有一个淹水管理，导

致水田内部环境变化缓和，增加了随机性过程在细

菌群落构建中的重要性。Pandit 等[29]研究表明，微

生物之所以会展示出复杂的动态结构特征，主要是

由泛化种和特化种的群落构建机制不同造成的。本

研究中，泛化种和特化种在稻田生态系统中均有检

测到，泛化种的群落构建过程受随机性过程的影响

较特化种大，所以稻田生态系统的细菌群落构建由

确定性过程主导，随机性过程亦发挥了一定的作用。 

影响稻田细菌泛化种和特化种群落结构变异的

环境因子存在差异（图 2），pH、AMP、黏粒含量、

TN 是驱动泛化种群落分布的主导因素，pH、黏粒含

量是驱动特化种群落分布的主导因素。大量研究表明，

pH 是主导土壤细菌群落分布的主导因素[48-50]。土壤

pH 会影响微生物群落构建的确定性过程和随机性

过程[51]。泛化种偏向于生活在偏中性的环境中，特

化种在极端环境下占比更高一些。稻田生态系统由

于长期淹水，形成了一个偏中性的环境，增加了泛

化种的比例，导致稻田生态系统细菌多样性提高[49]。

前人研究发现，中性环境细菌多样性最高，较高的 
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细菌多样性增强了生态系统的功能[52]。泛化种和特

化种群落结构变异均与土壤黏粒含量有关，黏粒含

量会影响泛化种和特化种的群落组成。前人研究表

明，土壤黏粒含量会影响土壤孔隙连通性，改变土

壤空间异质性和微生物间相互作用，从而影响细菌

群落结构[53]。 泛化种群落结构变异与 AMP 显著相

关，且 AMP 对群落结构的影响与黏粒含量对群落结

构的影响相似（图 2），因此，AMP 可能与黏粒含量

对细菌群落结构影响的机制相同。Bickel 和 Or[54]

研究表明，降水增加了土壤的水相连通性，增加了

微生物间的交互作用和碳的流通，有利于富营养型

微生物的生长。随着年均降水量的增加，土壤中富

营养型细菌如变形杆菌（Proteobacteria）的相对丰

度增加，而寡营养型细菌如硝化螺旋菌（Nitrospirae）

的相对丰度会降低[55]。此外，泛化种群落结构变异

与 TN 显著相关，表明其可能与氮素利用有关。 

通过共现网络分析发现（图 4），泛化种和特化

种群落结构均具有明显模块化结构，且泛化种和特

化种内 OTUs 之间的联系以正相互作用为主。这表

明水稻土细菌群落之间更易形成一个互利的细菌网

络结构。特化种的共现网络较泛化种更复杂，这表

明特化种之间可能形成了更多的交互作用，增强其

对特定生境的适应能力。对泛化种和特化种的鲁棒

性分析发现（图 5），特化种的鲁棒性较泛化种强，

在水稻土细菌微生物网络中，特化种对整个细菌群

落结构的网络稳定性发挥了更重要的作用。 

FAPROTAX 功能预测发现（图 6），泛化种和特化

种在土壤氮循环的功能上存在一定差异。泛化种的相对

丰度只占整个细菌群落的 3.28%，但 FAPROTAX 功能

预测中生物固氮功能占到了 82%，特化种则未检测

到这种功能。这可能是由于 FAPROTAX 功能预测软

件将已有的功能数据库与可培养的细菌分类进行匹

配，目前还有大量的特化种未能被鉴定出来，无法

预测其功能。有些特殊的特化种可能也具有生物固

氮功能，但由于其丰度较低，在本研究中未检测到。

固氮微生物可以利用大气中的氮气，将氮气还原为

生物可利用的氨[56]。因此，泛化种具有生物固氮作

用，能够从环境中获取氮素，提高了资源利用率，

这可能是泛化种能够在多种生境中生存的原因之

一，同时也在稻田土壤氮肥力的维持方面发挥了重

要的作用。 

4  结  论 

典型水稻土细菌泛化种和特化种具有不同的群

落结构。与泛化种相比，特化种的微生物群落构建

过程受确定性过程影响更大，网络结构更复杂，鲁

棒性更强。功能预测显示生物固氮功能主要存在于

泛化种中。以上结果表明，泛化种是稻田的生物固

氮的主要执行者，而特化种对细菌群落的稳定有重

要贡献。 
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