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Abstract：The study of soil bacterial community structure and functional groups in rice terraces can provide a theoretical basis for the
sustainable management of terraces. Nineteen soil samples were collected at different altitudes in Longji rice terraces. Bacterial community
structure was analyzed using 16S rRNA high-throughput sequencing, and its functional group was predicted using FAPROTAX functional
prediction software. The results showed that the dominant phyla were Proteobacteria and Chloroflexi with 37.40%~63.28% and 11.30%~
40.78% abundance, respectively. The dominant genera were Sphingomonas and Rhodanobacter with 7.13%~20.87% and 2.34%~21.53%
abundance, respectively. Clustering heatmap of dominance operational taxonomic units（OTUs）showed that the environmental factors
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摘 要：为研究稻作梯田土壤细菌群落结构和功能类群特征，以龙脊稻作梯田为研究对象，在 19个不同海拔高度的样地采集耕层

土壤样品，采用 16S rRNA高通量测序法对细菌群落结构进行分析，利用 FAPROTAX功能预测软件对细菌的功能类群进行预测。

结果表明，龙脊稻作梯田优势门为变形菌门和绿弯菌门，丰度分别为 37.40%~63.28%和 11.30%~40.78%；优势属为鞘氨醇单胞菌

属和罗思河小杆菌属，丰度分别为 7.13%~20.87%和 2.34%~21.53%。土壤细菌优势OTUs聚类热图分析显示，与细菌丰度显著相

关的环境因子为 pH、碳氮比、海拔和碱解氮。共预测到 51个功能类群，其中，反硝化类功能类群、硫呼吸类功能类群和烃降解类

功能类群受以上几种环境因子影响显著。研究表明，龙脊稻作梯田土壤 pH、碳氮比、海拔和碱解氮显著影响土壤细菌群落结构和

功能类群。
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梯田是沿等高线修筑的阶梯状农田，是人为开垦

又与独特的自然气候和地理因素密切相关的山地耕

作生态系统，其垂直特性是区别于其他农业土地利用

方式的显著特征[1]。与普通稻田相比，稻作梯田属于

山坡耕地，梯田独特的构造能够增加地表水的下渗

量，减缓水流对土壤的冲刷[2]，有效防止土壤侵蚀，梯

田形式能够有效改善土壤养分状况，改善立地条件。

梯田海拔高度的变化会导致土壤养分含量、温度、水

分等也随之变化[3-4]，并且梯田的光能利用率普遍高

于一般农耕地，有助于梯田土壤利用率，发挥梯田效

益[5]。我国的稻作梯田主要分布在南方亚热带和热

带的丘陵和山地地区。在 2018年第五次全球重要农

业文化遗产国际论坛上，包括龙脊稻作梯田在内的 4
个南方山地稻作梯田被联合国粮农组织列入全球重

要农业文化遗产名录[6]。因此，探讨稻作梯田的维持

机制有利于农业文化遗产的保护和稻作梯田管理的

持续性。

土壤微生物是评价土壤质量和健康状况的重

要指标之一，对土壤 pH 和养分等环境因子的变化

十分敏感 [7]。在稻作梯田中，土壤微生物在梯田土

壤的生物地球化学循环过程中具有重要的作用 [8]。

目前，关于梯田土壤微生物方面的研究已有报道，

梁勇等 [8]的研究发现，元阳梯田稻田土壤微生物数

量总体上在低海拔（1 450~1 500 m）稻田较高，土壤

自生固氮菌、放线菌、细菌和真菌、纤维分解菌的数量

受季节的影响明显。王灿等[9]发现，紫外线辐射能够

显著降低水稻孕穗期、抽穗期和成熟期稻田土壤微生

物量碳。这些研究表明，土壤微生物易受水稻生长的

影响。另外，古梯田水稻土不同年代序列古菌丰度也

有报道[10]。而在休闲期，土壤的干扰较少，微生物相

对稳定，但对休闲期细菌多样性还鲜有研究；而且，土

壤细菌群落结构和功能类群受哪些重要土壤理化因

子的影响尚不清楚。因此，选择休闲期的龙脊稻作梯

田为研究对象，开展两个方面的研究：一是分析梯田

土壤的微生物群落结构和优势功能类群特征；二是明

晰梯田土壤中影响优势微生物群落和功能类群的重

要环境因子，以期丰富稻作梯田基础理论，为稻作梯

田的管理提供科学依据。

1 材料与方法

1.1 研究区概况

龙脊稻作梯田距今已有 600多年的历史[11]，堪称

世界梯田原乡，位于广西壮族自治区龙胜各族自治县

龙脊镇平安村龙脊山，距桂林市约 80 km。龙脊稻作

梯田地处亚热带季风气候区，年平均气温 18.1 ℃，极

端最高温度39.5 ℃，极端最低温度-4.8 ℃，无霜期314
d，年降雨量 1 500~2 400 mm，年均日照时数 1 223 h，
年均空气相对湿度 82%。龙脊稻作梯田分布在海拔

850~1 060 m之间，位于东经 109°32′~110°14′、北纬

25°35′ ~26°17′之间[12]。龙脊稻作梯田高海拔、低气

温，主要种植粳稻，为单季稻，产量一般为 6 000~
7 500 kg·hm-2。通常 5月下旬开始灌水插秧，9月下

旬到 10月上旬成熟，收割后秸秆不还田。施肥以无

机复合肥为主，插秧前施用无机复合肥作为基肥，用

量为 1 050~1 500 kg·hm-2，后期追肥视水稻生长状况

而定。

1.2 供试土壤与样品采集

2016年 3月 27日和 3月 28日，在龙脊梯田景区

沿梯田海拔（ALS）高度，大致按照 10 m高度差进行采

样（图 1），共 19个样地，参考《土壤农业化学分析方

法》[13]进行土壤样品采集。在每个样地中随机选取 3
个采样点，每个样点采取等量均匀的 0~20 cm耕层土

壤[14]，3个样点均匀混合为 1个样本。样本带回实验

室后，去除植物根系和石块等杂物，一部分研磨过 2
mm筛，放入-80 ℃冰箱储存，用于后续细菌群落结构

分析；另一部分在阴凉处自然风干后研磨，分别过

0.85、0.25、0.15 mm 筛后于阴凉处保存，用于测定土

壤理化性质。

1.3 土壤理化指标及养分含量的测定

土壤理化性质的分析方法参照《土壤农业化学分

析方法》[13]进行，设样点平行组。土壤含水率（SWC）
的测定采用烘干法；pH的测定采用无 CO2蒸馏水作

浸提剂，按照土水 1∶2.5的比例浸提，用精密 pH计（型

号：IS128C）直接测定；土壤有效磷（AP）采用盐酸-氟

significantly related to bacterial abundance were pH, carbon–nitrogen ratio（C/N）, alkali-hydrolyzed nitrogen（AN）, and altitude. A total of
51 functional groups were predicted based on all the OTUs. Denitrification, sulfur respiration, and hydrocarbon degradation functional
groups were significantly related to pH, C/N, AN, and altitude. The above results indicated that soil pH, C/N, AN, and altitude significantly
affected soil bacterial community structure and functional groups in Longji rice terraces.
Keywords：rice terraces; bacterial community; functional group; pH; carbon–nitrogen ratio
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化铵法测定；土壤有机碳（SOC）采用浓硫酸-重铬酸

钾外加热法测定；碱解氮（AN）采用碱解扩散法测定；

土壤总氮（TN）采用浓硫酸消煮-凯氏定氮法测定；土

壤总磷（TP）采用碳酸钠熔融法测定。土壤理化性质

见表1。

1.4 高通量测序

用混合样进行微生物测序。使用环境样本DNA
提取试剂盒（Power Soil，QIAGEN 公司）进行基因组

DNA 抽提后，使用 0.8% 琼脂糖凝胶电泳检测 DNA。

按指定测序区域，合成带有Barcode的特异引物对样

表1 龙脊稻作梯田土壤的理化性质

Table 1 Physico-chemical properties of paddy soils in Longji rice terraces（0~20 cm）
样点

Sample
1
2
3
4
5
6
7
8
9
10
11
12
13
14
15
16
17
18
19

平均值Average

海拔
ALS/m
1 063
1 057
1 045
1 031
1 020
1 011
999
989
981
975
966
953
941
931
920
910
880
864
851
—

含水率
SWC/%

42.64±0.01
30.07±0.00
37.84±0.00
38.49±0.00
39.51±0.01
34.09±0.00
27.47±0.00
43.17±0.00
42.38±0.01
34.40±0.01
39.86±0.01
41.00±0.00
24.76±0.00
46.67±0.01
56.12±0.02
46.05±0.01
66.35±0.01
35.90±0.01
44.15±0.00

40.58

pH
（H2O）

4.49±0.08
4.85±0.06
4.78±0.01
4.60±0.01
5.00±0.01
4.67±0.02
4.60±0.00
4.95±0.01
4.71±0.01
4.60±0.01
4.64±0.01
4.71±0.07
4.76±0.01
4.61±0.03
5.23±0.01
5.16±0.12
4.81±0.01
4.84±0.01
4.88±0.01

4.78

有机碳
SOC/（g·kg-1）

17.52±0.01
18.57±0.01
15.20±0.06
16.05±0.02
16.30±0.02
21.34±0.02
22.45±0.01
23.77±0.08
21.59±0.01
17.09±0.02
14.55±0.01
16.14±0.05
17.27±0.05
20.13±0.10
24.15±0.01
16.68±0.01
28.32±0.07
18.55±0.03
23.13±0.02

19.41

全氮
TN/（g·kg-1）

2.53±0.01
2.41±0.02
1.76±0.01
1.52±0.01
3.35±0.00
2.80±0.00
1.99±0.01
2.16±0.00
2.01±0.01
1.17±0.01
1.07±0.00
1.42±0.00
1.06±0.01
2.31±0.00
1.36±0.01
1.26±0.01
2.78±0.01
2.48±0.01
2.84±0.00

2.00

碱解氮
AN/（mg·kg-1）

123.63±0.30
92.99±0.35
96.23±1.13
108.88±0.64
131.03±0.59
100.50±0.59
92.35±0.70
104.05±0.54
102.74±0.38
92.23±0.33
81.40±0.38
84.77±0.73
66.12±0.06
76.43±0.43
101.31±0.42
83.34±0.95
93.49±1.94
122.34±0.43
129.19±0.48

99.11

总磷
TP/（g·kg-1）

0.13±0.02
0.14±0.08
0.13±0.01
0.18±0.10
0.19±0.11
0.18±0.10
0.49±0.28
0.56±0.32
0.30±0.18
0.53±0.31
0.52±0.03
0.29±0.17
0.58±0.33
0.33±0.19
0.45±0.26
0.50±0.29
0.36±0.21
0.10±0.06
0.08±0.04

0.32

有效磷
AP/（mg·kg-1）

84.26±5.97
40.99±0.42
83.96±5.90
74.55±0.54
82.51±2.35
102.92±0.44
85.60±1.64
95.57±0.08
93.59±0.25
33.83±1.19
37.30±0.30
74.20±2.42
29.87±0.38
28.91±1.61
106.84±7.53
55.63±4.10
73.49±4.48
68.16±0.35
51.48±0.75

68.61

碳比氮
C/N

6.93±0.04
7.70±0.06
8.62±0.03
10.55±0.13
4.87±0.01
7.62±0.01
11.25±0.04
11.03±0.03
10.73±0.03
14.55±0.14
13.55±0.02
11.40±0.05
16.31±0.13
8.73±0.05
17.81±0.08
13.24±0.15
10.17±0.05
7.48±0.02
8.15±0.02

10.66
注：表中数据为平均值±标准差，—表示无数据。
Notes：The data in the table are mean±SD，—indicates no data.

图1 采样点示意图

Figure 1 Schematic diagram of sampling points

0 95 190 380 km

N
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本的 16S rRNA V4区域进行扩增[15]，引物序列为 515F
（5′ -GTG YCA GCM GCC GCG GTA A-3′）和 806R
（5′-GGA CTA CHV GGG TWT CTA AT-3′）。每个样

本进行 3次重复，每个 PCR反应终止于线性扩增期。

PCR结束后，将同一样本的 PCR产物混合后用 2%琼

脂糖凝胶电泳检测，使用OMEGA胶回收试剂盒切胶

回收 PCR产物，TE缓冲液洗脱回收目标 DNA片段。

测序由成都罗宁生物公司采用 PE250测序方式在 Il⁃
lumina测序技术的分析平台上完成。双端测序得到

的PE reads首先使用FLASH进行拼接，同时对序列质

量进行控制，在去除低质量碱基及接头污染序列等操

作过程后完成数据过滤，得到可供后续分析的高质量

目标序列。在 97%的相似水平上使用UPARSE算法

（默认）进行OTUs（可操作分类单元）的聚类。挑选出

OTUs的代表性序列。使用 Uchime去除嵌合体。使

用 SILVA等数据库（默认）或Greengene进行物种分类

信息的划分，同时去除注释为叶绿体、线粒体以及非

细菌或古菌界的 OTUs。α-多样性可以反映细菌群

落的丰度和多样性，通过 Chao指数和 Ace指数来分

析样品中细菌群落的丰富度，Shannon指数和 Simpson
指数来分析样品中细菌群落的多样性，Observed 和

Coverage指数来表示测序深度。

1.5 数据分析与统计

采用 EXCEL 2010 进行数据处理，使用 FAPRO⁃
TAX在线软件进行细菌功能预测，基于 SILVA数据库

构建细菌域全谱系的基因功能图谱，进行细菌功能分

类预测。用 SPSS 25.0进行 Pearson相关性分析，使用

OmicShare Tools 进行主成分分析（PCoA）。用 Origin

2017绘制优势细菌门和属的群落组成图。将数量占

总OTUs数 0.3%以上的OTUs界定为优势OTUs[16]，利

用Rstudio和 TBtools绘制优势OTUs和细菌功能类群

与环境因子的相关性热图。

2 结果与分析

2.1 龙脊稻作梯田稻田土壤细菌的多样性分析

本研究中，19 个采样点共得到 3 991 个细菌

OTUs，它们分属于细菌界的 48门、112纲、239目、454
科和 792属。从图 2龙脊稻作梯田稻田土壤细菌的

α-多样性可知，反映细菌群落丰富度的Chao1指数和

Ace指数分别为1 183~1 984和1 295~2 173；反映细菌

群落多样性的 Shannon 指数和 Simpson 指数分别为

4.52~5.16 和 0.946~0.976 之间；表示测序深度的 Ob⁃
served指数和Coverage指数分别为819~1 271和0.932~
0.961。从表 2土壤环境因子与土壤微生物α-多样性

之间的相关性可知，Simpson指数与ALS呈显著负相

关（P<0.05），而与土壤 pH呈显著正相关（P<0.05），说

明土壤细菌多样性受到ALS和土壤pH的影响。

基于 Bray-Curtis距离算法对不同样点土壤细菌

群落组成进行主成分分析（PCoA），结果如图 3所示，

轴 1和轴 2的差异贡献值共为 37.91%。从图 3可以看

出，样点 18和 19、样点 16和 17、样点 13和 14、样点 8
和 9、样点 3和 4、样点 6和 7与样点 1和 2两两之间在

海拔高度上比较接近，表明细菌β-多样性样点在海

拔高度上的分布以小集群分布为主。

2.2 龙脊稻作梯田土壤细菌群落结构分析

本研究把筛选到门和属水平的 OTUs 序列丰度

图2 龙脊稻作梯田土壤微生物α-多样性指数

Figure 2 Soil microbial α-diversity index in Longji rice terraces
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图3 龙脊稻作梯田细菌β-多样性基于Bray-Curtis
距离算法的主成分分析

Figure 3 Principal component analysis of bacterial β-diversity in
Longji rice terraces based on Bray-Curtis distance algorithm

占总 OTUs 丰度 0.3% 以上定义为优势门和优势属，

Others表示未分类的和 OTUs序列丰度占总 OTUs丰
度 0.3%以下的门和属。土壤细菌在门和属水平的组

成及相对丰度如图4所示。

从图 4a可以看出，在门水平上，龙脊稻作梯田共

有变形菌门（Proteobacteria）、绿弯菌门（Chloroflexi）、

酸杆菌门（Acidobacteria）、放线菌门（Actinobacteria）、

厚壁菌门（Firmicutes）、WD272门、芽单胞菌门（Gem⁃
matimonadetes）、拟杆菌门（Bacteroidetes）、浮霉菌门

（Planctomycetes）、硝化螺旋菌门（Nitrospirae）和疣微

菌门（Verrucomicrobia）等 11个优势门，它们的丰度分

别为 49.22%、29.18%、5.32%、4.18%、3.76%、2.98%、

1.61%、1.06%、0.71%、0.66% 和 0.40%，其 OTUs 丰度

合计占细菌总OTUs的 99.08%。从图 4b可以看出，在

属水平上，龙脊稻作梯田共有鞘氨醇单胞菌属

（Sphingomonas）、罗思河小杆菌属（Rhodanobacter）、酸

杆菌属（Acidibacter）、不动杆菌属（Acinetobacter）和端

瘤杆菌属（Telmatobacter）、青枯菌属（Ralstonia）、嗜酸

栖热菌属（Acidothermus）、慢生根瘤菌属（Bradyrhizo⁃

bium）、假双头斧形菌属（Pseudolabrys）、土壤芽孢杆

菌属（Solibacillus）、芽孢八叠球菌属（Sporosarcina）、嗜

冷芽孢杆菌属（Psychrobacillus）、链球菌属（Streptococ⁃

cus）、陶厄氏菌属（Thauera）、Rhizomicrobium属和假单

胞菌属（Pseudomonas）等 16个优势属，OTUs丰度合计

占细菌总OTUs的 33.98%。其中样点 5、11、16、17、18
和 19的最优势属和次优势属分别为罗思河小杆菌属

和鞘氨醇单胞菌属，丰度分别为 8.72%~21.53% 和

7.13%~10.27%；其余 13个样点的最优势属和次优势

属分别为鞘氨醇单胞菌属和罗思河小杆菌属，丰度分

别为8.70%~20.87%和2.34%~11.57%。

2.3 龙脊稻作梯田细菌群落与环境因子的相关分析

细菌优势OTUs与环境因子的相关性分析结果如

图 5 所示，pH 与 OTU36（Rhodospirillales，红螺菌目）

等 4 个优势 OTUs 呈显著的正相关关系，与 OTU1
（Sphingomonas，鞘氨醇单胞菌属）和 OTU2（Chloro⁃
flexi，绿弯菌门）呈显著负相关关系。ALS 与 OTU23
（Ktedonobacteria，纤线杆菌纲）等 3个优势OTUs呈显

著的正相关关系，与OTU496（Psychrobacillus，嗜冷芽

孢杆菌属）和OTU89（红螺菌目）呈显著负相关。

AN 与 OTU20（绿弯菌门）等 4 个优势 OTUs 呈

显著正相关，与OTU10（纤线杆菌纲）呈显著负相关；

C/N 与 OTU9（Gemmatimonadaceae，芽单胞菌科）等 5
个优势OTUs呈显著正相关，与OTU4789（绿弯菌门）

呈显著负相关。另外，AP与 3个优势OTUs呈显著正

相关，SOC 和 TP 均与 1个优势 OTUs呈显著正相关。

以上结果表明，影响龙脊稻作梯田土壤细菌群落丰度

注Note：* P<0.05。

表2 土壤微生物α-多样性与环境因子之间的相关性（r）

Table 2 Correlation between soil microbial α-diversity and environmental factors（r）
指标 Index
Observed
Chao1
Ace

Shannon
Simpson
Coverage

ALS
-0.078
-0.043
-0.076
-0.291
-0.494*
0.077

SWC
0.061
0.089
0.177
0.105
0.246
-0.141

pH
-0.018
-0.042
-0.022
0.371
0.551*
0.045

AP
-0.093
-0.022
0.078
-0.036
0.090
-0.053

SOC
0.032
0.221
0.359
-0.046
0.048
-0.297

AN
0.022
0.195
0.183
-0.040
0.139
-0.207

TN
-0.091
0.111
0.166
-0.339
-0.243
-0.154

TP
-0.010
-0.057
-0.015
0.114
0.167
0.055

C/N
0.001
-0.117
-0.107
0.293
0.321
0.120
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的主要环境因子为pH、C/N、AN和ALS。
2.4 龙脊稻作梯田土壤细菌功能的预测

图 6是龙脊稻作梯田土壤细菌功能菌与土壤理

化因子的相关性热图，共获得 51个功能类群，相对丰

度占总 OTUs相对丰度的 70.36%。相关性分析结果

显示，C/N与发酵类、碳氢化合物降解类、芳族烃降解

类和脂肪族非甲烷烃降解类等 4个功能类群丰度呈

显著正相关，与好氧氨氧化菌功能类群丰度呈显著负

相关；pH与暗氢氧化类和碳氢化合物降解类、捕食者

或外来寄生虫类、芳族烃降解类和脂肪族非甲烷烃降

解类等 5个功能类群的丰度呈显著正相关；ALS与 3
类硫呼吸类功能细菌呈显著正相关，与胞内寄生类细

菌呈显著负相关；AN与反硝化作用类、一氧化二氮反

硝化作用类、硝酸盐反硝化类和亚硝酸盐反硝化类等

4个功能类群丰度呈显著负相关（P<0.05）。另外，TN
与 2个功能类细菌呈显著正相关，含水率、AP和TP分

别与 1个功能类细菌呈显著正相关。以上结果表明，

影响龙脊稻作梯田土壤细菌群落功能类群的主要环

境因子为pH、C/N、ALS和AN。

3 讨论

3.1 龙脊稻作梯田细菌群落结构与土壤因子的关系

土壤微生物的群落组成及多样性是反映土壤微

生物群落生态功能的重要指标[16-18]。在本研究中，

Simpson指数与ALS和 pH分别呈显著负相关和显著

正相关，说明海拔的降低和 pH的提高均会增强土壤

微生物的物种多样性和均匀度，从而增加土壤生态系

统的稳定性。土壤微生物和土壤环境因子都是维持

土壤生态系统稳定的重要组成部分[19]，微生物的丰富

度和数量的增大都会使整个土壤生态系统的稳定性

得到明显提升，也使其多样性十分明显[20]。张媚等[21]

研究表明，山核桃园土壤 pH值降低，土壤微生物的多

样性也随之降低，土壤微生物优势菌群的群落结构改

变，山核桃树体抗虫抗病能力减弱。相似的结果也出

图4 龙脊稻作梯田细菌门（a）和属水平（b）的群落组成

Figure 4 Bacterial community composition at the level of phylum（a）and genus（b）in Longji rice terraces
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现在茶园中，当茶园土壤 pH低于 6.0时，微生物的生

长活性随之减弱[22]；反之，施用石灰将土壤 pH从 4.1
提高至 6.88，土壤中细菌和放线菌数量提高近百

倍[23]，从而改善茶树长势。由此说明土壤微生物多样

性与土壤生态系统稳定性之间息息相关。土壤 pH会

直接影响植物生长和生理代谢，从而影响其对土壤养

分的吸收利用，在土壤能量流动和物质循环过程中又

反过来影响土壤微生物的多样性[21]。侯建伟等[24]研

究发现，随着土壤 pH的升高，细菌群落 Simpson指数

也随之增加，说明 pH 是决定细菌 Simpson 多样性指

数的重要因素[25]。在本研究中，受地质背景影响，龙

脊稻作梯田土壤 pH值呈酸性，梯田开垦时间早，耕作

时间长，土壤受人为干扰强烈[8]，不同样地之间肥料

施用的种类、用量和时间差异较大，影响了细菌群落

多样性。从这个意义上说，提高土壤 pH可以提高土

壤微生物多样性和均匀度，从而增强龙脊稻作梯田土

Ⅰ-界；Ⅱ-门；Ⅲ-纲；Ⅳ-目；Ⅴ-科；Ⅵ-属。*表示P<0.05；**表示P<0.01。下同
Ⅰ-Kingdom；Ⅱ-Phylum；Ⅲ-Class；Ⅳ-Order；Ⅴ-Family；Ⅵ-Genus

* indicates P<0.05；** indicates P<0.01. The same below
图5 龙脊稻作梯田细菌优势OTUs与环境因子的相关性

Figure 5 Correlation between bacterial OTUs for advantage and environmental factors of Longji rice terraces
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壤生态系统的稳定性。有研究表明，麦作耕地环境

pH值从 4.0升至 8.3时，相应的细菌拷贝数也随之增

加了约 3 倍，且细菌群落多样性也增加了 1 倍[26-27]。

茶园常用石灰调节酸性土壤 pH，pH每升高 1~2个单

位，土壤细菌数量会增加 10倍以上[28]。细菌群落生

长和 pH值正相关，并且这种现象不会因土壤类型不

同而变化[29]。

在门水平上，变形菌门为最优势菌门。在三江平

原湿地[30]、松花江下游沿江湿地[31]、秦岭中段北坡[32]和

青藏高原[33]不同生境的土壤中，变形菌门也是细菌群

落的优势菌门，表明该门的细菌有较宽的生态位，对

土壤环境有高度适应性。理鹏等[34]研究表明，变形菌

门细菌的代谢与碳氮循环密切相关，高丰度的变形菌

门有利于土壤肥力的保持。在本研究中，β-变形菌、

δ-变形菌和α-变形菌均属于变形菌门中的优势纲，

β-变形菌可降解烃类芳香族类化合物，参与氮循环。

δ-变形菌在化能自养的代谢过程中通过还原硫酸盐

升高生境的 pH[35]。α-变形菌包含与植物进行共生作

用的细菌（如根瘤菌属）[36]，表明这个门的细菌群落在

水稻吸收利用土壤养分的过程中发挥着重要的作用。

图6 龙脊稻作梯田土壤理化因子与细菌功能类群相关热图

Figure 6 Heatmap of soil physicochemical factors with bacterial functional group in Longji rice terraces
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图 5相关性分析表明，土壤微生物群落组成和丰度受

pH、ALS、AN和C/N这些驱动因子的敏感调节。有研

究显示，土壤 pH是影响土壤新陈代谢和细菌群落结

构和多样性的重要因子[37-39]，能显著影响稻田中细菌

的多样性和细菌类群的分布[40]。本研究中，pH与细

菌 Simpson指数，门和属水平上的绿弯菌门、Rhizomi⁃

crobium属和假双头斧形菌属的丰度以及 OTU36（变

形菌门）、OTU28（放线菌门）等 4个OTUs的丰度呈显

著正相关（P<0.05），表明 pH显著影响了龙脊稻作梯

田土壤细菌群落组成和丰度。龙脊梯田地处温暖湿

润的亚热带地区，水分长期在岩石裂隙中移动，对碱

土金属有较强的淋滤作用，促使土壤酸化，使 pH 降

低；同时，淋滤作用促进土壤黏化，改变土壤物理性

质，使土壤蓄水保水能力增强，经过长期耕作，形成水

稻土[41]，为这些细菌创造了适宜生存的稳定条件。另

外，海拔高度变化对优势物种具有一定的影响[42]，本

研究中，ALS 与优势属鞘氨醇单胞菌属、优势 OTUs
中OTU1（鞘氨醇单胞菌属）等 3个OTUs的丰度呈显

著正相关，说明海拔高度变化影响了龙脊稻作梯田的

土壤细菌群落结构；AN与OTU20（绿弯菌门）等 4个

优势OTUs的丰度呈显著正相关。在本研究中，绿弯

菌门为次优势菌门，这个门的细菌在广西的石灰土[16]

和太湖地区的黄泥土[43]中均为优势菌门，是进行光合

作用的自养微生物，具有固碳作用，因此可使土壤氮

转化消耗减少，促进碱解氮含量提升[44]。土壤C/N是

土壤质量的重要反映，在本研究中，C/N与芽单胞菌

门、厚壁菌门、浮霉菌门、链球菌属的细菌和 OTU25
等 5个OTUs的丰度呈极显著正相关。研究表明，芽

单胞菌主要进行碳氮的固定[45]，能够将各种糖分子转

化为碳化合物[46]，维持土壤中碳含量水平的稳定，同

时土壤养分中的碳氮含量也显著影响芽单胞菌的丰

度。表明稻作梯田较高的土壤有机碳水平和碳氮

养分的相对平衡，为土壤细菌提供了充足的碳氮养分

供应，促进微生物的生长，提高土壤微生物多样

性[47-48]。

3.2 龙脊稻作梯田细菌功能类群与土壤因子的关系

土壤细菌是土壤微生物中群落关系与功能最复

杂多样的生物，土壤环境微小变化可使土壤细菌群落

结构和功能发生显著变化，同时这种变化能够反作用

于环境[37]。反硝化过程会将NO-3还原成N2，不仅会造

成氮损失，还会产生具有温室效应的中间产物

N2O[49]。在本研究中，AN与反硝化功能类群的丰度呈

显著负相关，C/N 与反硝化功能类群的丰度呈正相

关，说明提高氮素的可利用性可以降低由反硝化造成

的氮损失[50]，可能是由于细菌将获得的氮素快速合成

为新陈代谢所需要的酶，提高自身的生存竞争力。属

水平和优势OTUs中的罗思河小杆菌和慢生根瘤菌都

可参与反硝化过程，前者能在低 pH时进行反硝化作

用，后者在稻田中对 N2O释放有贡献[51]，因此可通过

适当提高土壤 pH来抑制反硝化功能类群的丰度，减

少温室气体的产生。另外，ALS与硫呼吸类细菌、硫

酸盐呼吸类细菌和硫化合物呼吸类细菌功能类群丰

度呈显著正相关，这三类功能菌在OTUs水平上包括

了属于硫酸盐还原菌类的脱硫弧菌属、脱硫杆菌属、

互营杆菌属和硫还原菌属等。由于微生物在驱动硫

化合物的氧化还原过程中也与其他元素（碳、氮和磷

等）循环耦合[52]，因此海拔可能和土壤碳氮磷等养分

共同影响土壤细菌硫循环功能类群的丰度。

烃类物质在土壤中的积累，会改变土壤有机质的

组成和结构[53]，而农药污染是烃类物质进入土壤的重

要来源[54]。在本研究中，环境因子 C/N和 pH均与烃

类降解类功能菌显著正相关，表明土壤中 C/N和 pH
升高能够提高烃类降解功能菌的丰度。微生物降解

烃类物质效率高、对环境友好，是修复烃类污染的最

佳选择[53]。本研究中，烃类降解功能类群中的优势属

鞘氨醇单胞菌属，对芳香族化合物具有极强的降解能

力[55-56]。罗思河小杆菌属对难降解的氯化芳族化合

物（如林丹）和各种芳族化合物也具有潜在降解能

力[57-58]。假单胞菌属对农药、石油烃类都具有良好的

降解效果[53]。因此提高土壤有机碳的含量，可以提高

C/N，为细菌提供更多的可利用碳源，提高烃类降解

功能类群丰度，从而降低农药的残留。龙脊梯田土壤

pH偏酸性，较低的 pH不利于烃类降解功能菌类群丰

度的提高，因此，通过改良土壤等方法提高土壤 pH可

以提高烃类降解功能菌类群的丰度和多样性，加快农

药降解速率。

4 结论

（1）龙脊稻作梯田土壤细菌群落的优势门为变形

菌门和绿弯菌门，优势属为鞘氨醇单胞菌属和罗思河

小杆菌属，土壤 pH、碳氮比、海拔和碱解氮是显著影

响土壤细菌群落结构的环境因子。

（2）龙脊稻作梯田土壤细菌的功能类群有 51个，

受环境因子影响的主要功能类群为反硝化类、硫呼吸

类和烃降解类功能类群，主要的环境因子为 pH、碳氮

比、海拔和碱解氮。
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