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稻蟹共作土⁃水细菌群落结构特征及构建机制

徐　 程１，董军林１，邱小琮２，∗，韩增玉３，魏泽宇１， 杨　 涓２
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摘要：稻蟹共作是一种结合水稻种植与河蟹养殖的生态农业模式，其细菌群落对生态系统功能和生产力具有重要作用。 研究样

品采集工作在 ２０２２ 年 ４ 月至 ８ 月进行，利用高通量测序技术进行测序并使用组学技术析稻田土壤和水体样本的细菌群落结

构，并结合非度量多维尺度分析方法、β 多样性分解、群落生态学模型和冗余分析（ＲＤＡ），探讨细菌群落的共存模式及其组装过

程。 结果表明，稻蟹共作土壤细菌群落的丰富度和多样性高于水体细菌；变形菌门（Ｐｒｏｔｅｏｂａｃｔｅｒｉａ）为土壤和水体相对丰度最高

的菌门。 细菌群落 β 多样性分解表明土壤和水体细菌群落均以周转过程为主导。 基于中性模型（ＮＣＭ）分析显示，水体细菌群

落迁移依赖性较强，随机性过程增强。 水体细菌群落 ＮＣＭ 模型 Ｒ２值分别为 ０．６１９、０．６２９ 和 ０．６３３，土壤群落 Ｒ２值分别为 ０．６３８、
０．５６９ 和 ０．４２４。 ＲＤＡ 分析表明，水体细菌相对丰度主要与水温、高锰酸盐指数、碱度、硝氮和电导率相关，土壤细菌丰度与有效

磷、ｐＨ、全钾、氨氮和总磷相关。 研究揭示了稻蟹共作系统中土水细菌群落的构建机制，为优化管理及其在西北地区推广提供

一定科学依据。
关键词：稻蟹共作；细菌群落；中性模型；群落构建机制
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稻蟹共作系统是一种集水稻种植与螃蟹养殖为一体的生态农业模式，在促进农田经济效益［１］，同时有助

于提升农业生态系统的稳定性和可持续性［２］。 近年来，稻蟹共作模式在农田生态系统中受到广泛关注，研究

表明这一模式不仅有效改善了土壤结构［３］、提升水质［４—５］，还促进了微生物群落的多样性［６—８］，形成了复杂的

土⁃水生态系统。 在这种系统中，微生物细菌群落作为生态系统功能的核心驱动力，其结构和共存模式直接影

响到稻田的养分循环、病害控制及生态健康［９］。 李伟晶等［１０］ 研究表明，河蟹的引入改变了水⁃土界面细菌群

落组成，降低了水中细菌网络复杂度与稳定性，提升了土壤细菌网络复杂度与稳定性。 刘金雨等［１１］ 研究表

明：稻⁃蟹共作和稻⁃蟹 ／鳅共作能够在一定程度上改变寒区稻田的土壤细菌群落结构，增加土壤细菌的丰富度

和多样性。 因此，探究稻蟹共作土⁃水细菌群落的共存模式及其生态随机性，对于优化农业生产和生态系统管

理具有重要意义［１２—１３］。
在稻蟹共作系统中，水稻和螃蟹的交互作用导致了土壤和水体环境的动态变化，形成了多维的生态位梯

度。 这种复杂的生态环境为多样化的细菌群落提供了栖息地和资源，同时也引入了显著的生态随机性［１４—１５］。
随机性过程（中性过程）是驱动微生物群落构建的关键机制之一［１６—１７］，其通过扩散限制、随机出生⁃死亡事件

等中性过程不仅显著影响微生物群落的物种组成多样性［１８—１９］，还在特定条件下促进了群落的功能多样化和

稳定性［２０］。 尽管已有研究关注稻蟹共作系统中的微生物多样性，但对细菌群落的共存机制和随机性影响的

系统研究仍较为匮乏。
本研究旨在揭示宁夏引黄灌区稻蟹共作土⁃水中土壤和水体微生物群落的共存模式及其生态随机性。 通

过分析水稻播种期（４ 月底）、拔节孕穗期（６ 月底）和灌浆成熟期（８ 月底）土⁃水细菌群落结构特征，结合生态

随机性理论，阐明稻蟹共作土⁃水中细菌群落的形成机制与稳定性。 为稻蟹共作土⁃水系统的细菌生态研究提

供一定的理论支持，以及稻蟹共作种养模式在西北地区推广提供科学依据。

１　 材料与方法

１．１　 实验设计

试验基地位于宁夏贺兰县，稻田种植秋优 ８８ 水稻，养殖江苏金源江蟹。 水稻播种量为 ２６２．５ ｋｇ ／ ｈｍ２，蟹
投放量为 ２２５ ｋｇ ／ ｈｍ２，种植初期施用水稻专用复合肥施可丰 １７⁃１８⁃１９，施肥量为 ５２５ ｋｇ ／ ｈｍ２ ［２１］。 后期所有稻

蟹田的施肥量和灌溉用水都按统一的定额实施，保证土壤每亩施肥量和灌溉水量相同。
１．２　 样品采集

选取宁夏回族自治区引黄灌区贺兰县常信乡光明村稻蟹共作⁃精养鱼塘的 １１ 块稻蟹田为研究对象。 土⁃
水体系中水体和土壤样品采集工作在 ２０２２ 年 ４ 月至 ８ 月进行，在同一采样点位分别进行水体与土壤样品地

采取，水体和土壤采样均采用 ５ 点采样法并将五份样品混合形成本试验田的一个样品。 每个样点采集表层

（０—５ ｃｍ）约 １ Ｌ 水样，置于灭菌聚丙烯瓶中。 实验室中将样品均分，一份取 ３００ ｍＬ 通过经酒精灭菌的滤瓶，
使用 ０．２２ μｍ 孔径聚碳酸酯滤膜过滤，滤膜转入 １．５ ｍＬ 灭菌离心管，存于－８０℃，用于后续 １６Ｓ ｒＲＮＡ 基因分
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析［２２］。 土样用抓斗式采泥器采取 ０—５ ｃｍ 的表层土壤样品，将样品充分混合后分成两份，１ 份样品放入冻封

管中－８０℃冷冻保存细菌 １６Ｓ ｒＲＮＡ 高通量测序，１ 份经自然风干后粉碎过 １００ 目筛，用于测定理化指标。 水

体理化指标和营养元素指标共检测 １６ 种，分别为：水温（ＷＴ）、ｐＨ 、溶解氧（ＤＯ）、叶绿素 ａ（Ｃｈｌ． ａ）、总磷

（ＴＰ）、总氮（ＴＮ）、氨氮（ＮＨ３⁃Ｎ）、硝氮（ＮＯ３⁃Ｎ）、亚硝氮（ＮＯ２⁃Ｎ）、碱度（ＡＬＫ）、电导率（ＥＣ）、盐度（ＳＡＬ）、总
固体溶解物（ＴＤＳ）、 高锰酸盐指数（ＣＯＤ Ｍｎ）和正磷酸盐（ＰＯ４⁃Ｐ）。 土壤理化指标和营养元素指标共检测 ９
种： ｐＨ、ＴＤＳ、ＴＮ、铵氮（ＮＨ＋

４ ⁃Ｎ）、ＮＯ３⁃Ｎ、ＴＰ、有效磷（ＡＰ）、ＴＫ 和有机质（ＳＯＭ）。 土⁃水理化性质指标测定方

法参考《稻渔复合系统土水环境营养元素运移研究》 ［２３］。
１．３　 ＤＮＡ 提取与高通量测序技术分析

使用 ＮｕｃｌｅｏＳｐｉｎ ９６ ｓｏｉ（ＭＡＣＨＥＲＥＹ⁃ＮＡＧＥＬ，Ｇｅｒｍａｎｙ）提取样品 ＤＮＡ［２４］。 ３３８Ｆ（５′⁃ＡＣＴＣＣＴＡＣＧＧＧＡＧＧ
ＣＡＧＣＡ⁃３′）和 ８０６Ｒ（５′⁃ＧＧＡＣＴＡＣＨＶＧＧＧＴＷＴＣＴＡＡＴ⁃３′）作为引物集对 １６Ｓ（Ｖ３＋Ｖ４）区域进行 ＰＣＲ 扩增［２５］。
扩增产物按等摩尔比混合，使用Ｍｏｎａｒｃｈ ＤＮＡ 凝胶提取试剂盒（ｎｅｗ ｅｎｇｌａｎｄ ｂｉｏｌａｂｓ，ＭＡ，ＵＳＡ）纯化，并用于高

通量测序［２６］。 配对后的 ｒｅａｄｓ 使用 ＦＬＡＳＨ（ｖｅｒｓｉｏｎ １．２．１１）连接［２７］，合并后的 ｒｅａｄｓ 使用 ＱＩＩＭＥ １．９．１［２８］处理。
在用 Ｃｕｔａｄａｐｔ（ｖｅｒｓｉｏｎ １．９．１） ［２９］检测和裁剪引物序列之前，用 Ｔｒｉｍｍｏｍａｔｉｃ（ｖｅｒｓｉｏｎ ０．３３） ［３０］ 对原始序列进行

去噪、排序和分离。 将嵌合物 ＵＣＨＩＭＥ（ｖｅｒｓｉｏｎ ８．１） ［３１］ 过滤后，剩余序列用 ＵＳＥＡＲＣＨ（ｖｅｒｓｉｏｎ １０．０） ［３２］ 聚类

成 ＯＴＵｓ（＞９７％序列相似度），ＯＴＵｓ 的阈值为所有序列计数［３３］的 ０．００５％。 使用 Ｓｉｌｖａ 参考数据库［３４］确定每个

ＯＴＵ 代表性序列的分类特性。
１．４　 数据分析与制图

使用 Ｅｘｃｅｌ ２０２１ 和 ＳＰＳＳ ２７．０ 对理化指标数据和土壤微生物丰度数据统计整理，采用单因素 ＡＮＯＶＡ 检

验方法进行显著性分析。 利用 Ｍｏｔｈｕｒ（ｖｅｒｓｉｏｎ １．３．０） ［３５］ 计算 α 多样性。 利用 Ｏｒｉｇｉｎ ２０２２ 绘制柱形堆积图。
使用 Ｒ 语言 ｖｅｇａｎ 包和 ＡＮＯＳＩＭ 包进行细菌群落结构组成的 ＡＮＯＳＩＭ 分析，采用 ＮＭＤＳ 基于 ＯＴＵｓ 水平研究

细菌群落组成的相似性或差异性，Ｒ 语言绘制 ＮＭＤＳ 分析图［３６］，采用 ｂｅｔａｐａｒｔ 包进行 ｂｅｔａ 多样性分解［３７］。 通

过 ＮＣＭ 评估随机过程对土壤微生物群落构建过程的相对重要性［３８］。 使用 ＣＡＮＯＣＯ ５．０ 进行冗余分析

（ＲＤＡ） ［３９］，以及基于冗余距离的冗余分析（ＲＤＡ）ｒｄａｃｃａ．ｈｐ 包［４０］ 进行土⁃水系统理化指标对细菌群落组成相

对重要性分析。

２　 结果与分析

２．１　 物种多样性指数与物理化学性质

根据土⁃水系统中不同月份的 Ｃｈａｏ１、Ｆａｉｔｈ＿ｐｄ、Ｓｈａｎｎｏｎ 和 Ｓｉｍｐｓｏｎ 指数变化，绘制了 α 多样性指数（图
１）。 在稻蟹共作土⁃水系统中，４、６、８ 月份土壤细菌对应的 Ｃｈａｏ１ 指数、Ｆａｉｔｈ＿ｐｄ 指数、Ｓｈａｎｎｏｎ 指数和 Ｓｉｍｐｓｏｎ
指数的均值都高于水体细菌，同时水体的 Ｃｈａｏ１ 指数和 Ｆａｉｔｈ＿ｐｄ 指数标准差小于土壤细菌，但 Ｓｈａｎｎｏｎ 指数

和 Ｓｉｍｐｓｏｎ 指数的标准差大于土壤细菌。 通过土⁃水系统中 Ｃｈａｏ１ 指数、Ｆａｉｔｈ ＿ｐｄ 指数、Ｓｈａｎｎｏｎ 指数和

Ｓｉｍｐｓｏｎ 指数的差异表明：土壤中的细菌群落具有更高的物种丰富度、系统发育多样性、均匀度和总体多样

性。 这可能是由于土壤提供了更为稳定和多样的生态环境，包括更丰富的有机物、复杂的物理结构和更多的

栖息空间，而水体的环境更为动态和易变，受到外界因素的影响较大，从而限制了其微生物群落的多样性和稳

定性。
对稻蟹共作土⁃水中水体与土壤细菌的 α 多样性指数与理化因子进行 Ｍａｎｔｅｌ ｔｅｓｔ 相关性分析（图 ２），结

果表明：水体 １６ 组理化指标中，ＤＯ 和 ＳＡＬ 仅与 ｐＨ 和 ＴＫ 无显著性差异，与其他指标都存在显著性差异，ＴＫ
与其他指标不存在显著性差异，而其他指标间均存在一定的显著性差异。 土壤 ９ 组理化指标中，ＴＰ 仅与 ＴＫ
和 ＮＯ３⁃Ｎ 不存在显著性差异，而 ＮＯ３⁃Ｎ 与其他指标均不存在显著性差异，其他指标间均存在一定的显著性差

异。 水体细菌的 Ｃｈａｏ１ 指数与 ＷＴ、ＤＯ、ＡＬＫ、ＳＡＬ、ＴＤＳ、ＮＯ３⁃Ｎ、ＮＯ２⁃Ｎ 和 ＰＯ４⁃Ｐ 均存在显著性差异；Ｆａｉｔｈ＿ｐｄ
指数与 ＷＴ、ＤＯ、ＡＬＫ、ＳＡＬ、ＮＯ３⁃Ｎ 和 ＣＯＤＭｎ均存在显著性差异；Ｓｈａｎｎｏｎ 指数仅与 ＡＬＫ 存在显著性差异，而
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Ｓｉｍｐｓｏｎ 指数与 １６ 组理化指标均不存在显著性差异。 同时相关性分析表明 ＷＴ 与四组 α 多样性指数均呈现

负相关，ｐＨ、ＡＬＫ、ＳＡＬ、ＥＣ 和 ＮＯ３⁃Ｎ 与四组 α 多样性指数均呈现正相关，而其他理化指标与四组 α 多样性指

数呈现正 ／负相关性。 土壤细菌的 Ｃｈａｏ１ 指数与 ｐＨ、ＴＤＳ、ＴＮ、ＮＨ＋
４ ⁃Ｎ、ＮＯ３⁃Ｎ、ＴＰ 和 ＡＰ 存在显著性差异；Ｆａｉｔｈ

＿ｐｄ 指数与 ＴＮ、ＮＯ３⁃Ｎ 和 ＳＯＭ 存在显著性差异；Ｓｈａｎｎｏｎ 指数与 ｐＨ、ＴＮ、ＮＨ＋
４ ⁃Ｎ、ＮＯ３⁃Ｎ、ＴＰ 和 ＡＰ 存在显著性

差异；Ｓｉｍｐｓｏｎ 指数与 ＮＨ＋
４ ⁃Ｎ 和 ＡＰ 存在显著性差异。 ９ 组理化指标中，ｐＨ、ＮＯ３⁃Ｎ 和 ＴＫ 与四组 α 多样性指

数均呈现负相关，ｐＨ、ＴＤＳ、ＴＮ、ＮＨ＋
４ ⁃Ｎ、ＮＯ３⁃Ｎ、ＴＰ 和 ＡＰ 与四组 α 多样性指数均呈现正相关，仅 ＳＯＭ 与 Ｃｈａｏ１

指数和 Ｆａｉｔｈ＿ｐｄ 指数呈现负相关性，与 Ｓｈａｎｎｏｎ 指数和 Ｓｉｍｐｓｏｎ 指数呈现正相关性。

图 １　 土⁃水不同月份细菌群落 α多样性指数

Ｆｉｇ．１　 Ｂａｃｔｅｒｉａｌ ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ α ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ｉｎｄｅｘ ｏｆ ｔｈｅ ｓｏｉｌ ｗａｔｅｒ ｓｙｓｔｅｍ ｉｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｍｏｎｔｈｓ

Ｗ：水体；Ｓ：土壤；４、６、８ 表示对应月份

２．２　 土⁃水细菌群落结构组成及结构特征

对稻蟹共作土⁃水中门水平细菌群落相对丰度前十菌门在不同月份丰度变化分析（图 ３）。 结果表明：水
体中前十菌门相对丰度之和超过 ９５％，而土壤细菌中前十菌门相对丰度之和仅超过 ８０％。 在土水系统中，水
体与土壤细菌中相对丰度占比最高的菌门均为变形菌门（Ｐｒｏｔｅｏｂａｃｔｅｒｉａ），其中水体中相对丰度第二菌门为放

线菌门（Ａｃｔｉｎｏｂａｃｔｅｒｉｏｔａ），而土壤中为拟杆菌门（Ｂａｃｔｅｒｏｉｄｅｔｅｓ）。 水体中蓝细菌门（Ｃｙａｎｏｂａｃｔｅｒｉａ）和疣微菌门

（Ｖｅｒｒｕｃｏｍｉｃｒｏｂｉｏｔａ）相对丰度高于土壤中细菌，而绿弯菌门（Ｃｈｌｏｒｏｆｌｅｘｉ）和脱硫杆菌门（Ｄｅｓｕｌｆｏｂａｃｔｅｒｏｔａ）相对

丰度占比低于土壤。 总体上水体和土壤中相对丰度前十菌门在 ４、６、８ 月份的相对丰度占比存在差异，但总体

上水体和土壤细菌中相对丰度前十菌门累积丰度占比变化较小，水体和土壤中相对丰度前十菌门占比分别在

９７．１％—９８．１％和 ８４．４％—８７．３％。
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图 ２　 土⁃水细菌群落与理化因子的 Ｍａｎｔｅｌ ｔｅｓｔ 分析
Ｆｉｇ．２　 Ｍａｎｔｅｌ ｔｅｓｔ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｂａｃｔｅｒｉａｌ ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ ａｎｄ ｐｈｙｓｉｃｏｃｈｅｍｉｃａｌ ｆａｃｔｏｒｓ ｉｎ ｓｏｉｌ⁃ｗａｔｅｒ ｓｙｓｔｅｍ

ＷＴ：水温；ＤＯ：溶解氧；ＡＬＫ：碱度；ＳＡＬ：盐度；ＴＤＳ：总固体溶解物；ＥＣ：电导率；Ｃｈｌ． ａ：叶绿素 ａ；ＴＮ：总氮；ＮＨ３ ⁃Ｎ：氨氮；ＮＯ３ ⁃Ｎ：硝氮；
ＮＯ２ ⁃Ｎ：亚硝氮；ＴＰ：总磷；ＰＯ４ ⁃Ｐ：正磷酸盐；ＣＯＤＭｎ：高锰酸盐指数；ＴＫ：总钾；ＮＨ＋

４ ⁃Ｎ：铵氮；ＡＰ：有效磷；ＳＯＭ：有机质

利用 ＮＭＤＳ 方法评估不同月份土⁃水系统细菌群落的相似性（图 ３），由图 ３ 可知，ＡＮＯＳＩＭ 统计检验显示，
水体细菌群落的组成存在有显著差异（应力值 Ｓ ＝ ０．１０１＜０．２，显著性 Ｐ ＝ ０．００１， ＡＮＯＳＩＭ 统计量 Ｒ ＝ ０．９５１）。 由

ＮＭＤＳ 可知不同月份对细菌群落结构差异影响较大；土壤细菌群落的组成也存在有显著差异（Ｓ ＝ ０．１８２＜０．２，
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图 ３　 细菌群落结构与分布、细菌 β多样性分解和土⁃水细菌群落结构的 ＮＭＤＳ 分析

Ｆｉｇ．３　 ＮＭＤＳ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｂａｃｔｅｒｉａｌ ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ ａｎｄ ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ， ｄｅｃｏｍｐｏｓｉｔｉｏｎ ｏｆ ｂａｃｔｅｒｉａｌ ｂｅｔａ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ， ａｎｄ ｓｏｉｌ⁃ｗａｔｅｒ ｂａｃｔｅｒｉａｌ

ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ

Ｓ 为应力值、Ｐ 为显著性 Ｐ 值、Ｒ 为 ＡＮＯＳＩＭ 统计量 Ｒ 值

Ｐ＝０．００１，Ｒ＝０．５７９）。 通过水体与土壤细菌 ＯＴＵ 的进行 ＮＭＤＳ 分析表明：水体细菌群落结构在 ＮＭＤＳ 分析中显示出

较高的稳定性和拟合度（低 Ｓ 值和高 Ｒ 值），群落间的差异明显且易于区分；土壤细菌群落结构可能较为复杂或变异

较大（较高的 Ｓ 值和较低的 Ｒ 值），这导致了其低维空间表示的失真较大，并且群落间的差异较难区分。
进一步通过 ｂｅｔａｐａｒｔ 包将土⁃水中水体和土壤细菌群落 ４、６、８ 月份 β 多样性分解（图 ３）。 β 多样性值的大

小反映菌群物种组成的差异，β 值越大，物种差异越大。 由图 ３ 可知：土壤细菌群落的 β 值远大于水体细菌群

落，土⁃水系统中周转占主导地位（＞８５％），土壤细菌群落的周转高于水体细菌群落，而水体细菌群落的嵌套

高于土壤细菌群落。 水体细菌群落中周转和嵌套值在 ４、６、８ 月都呈现先升高后降低，土壤细菌群落周转在
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４、６、８ 月份一直呈现上升趋势，嵌套则是先降低后升高，且水体细菌群落在 ４、６、８ 月份中周转和嵌套的标准

差都高于土壤细菌群落，表明土壤细菌群落的周转和嵌套在数值上更稳定。
２．３　 稻蟹共作土⁃水中微生物细菌群落生态随机性过程

稻蟹共作土⁃水中微生物群落生态随机性过程模拟（图 ４），水体细菌群落 ＮＣＭ 中性模型模拟的 ４ 月、６ 月

和 ８ 月的 Ｒ２ 值分别为 ０．６１９、０．６２９ 和 ０．６３３，而 Ｎｍ值分别为 １１７５、１０１５ 和 １２３３。 这表明，尽管物种迁移速率

（Ｎｍ值）存在季节性波动，群落结构的拟合度（Ｒ２ 值）在逐月有所上升。 ８ 月的高 Ｎｍ值和相对较高的 Ｒ２ 值表

明物种迁移频繁且更符合模型预测，群落结构也更加稳定和一致。 而 ６ 月的低 Ｎｍ值可能表明该月物种迁移

受到环境因素的限制，但群落结构仍保持较好的拟合度，暗示该时段群落可能具有较高的内在稳定性。 整体

图 ４　 不同月份土⁃水中水体和土壤中性群落模型（ＮＣＭ）评价的细菌群落的构建过程

Ｆｉｇ．４　 Ｔｈｅ ｃｏｎｓｔｒｕｃｔｉｏｎ ｐｒｏｃｅｓｓ ｏｆ ｂａｃｔｅｒｉａｌ ｃｏｍｍｕｎｉｔｉｅｓ ｅｖａｌｕａｔｅｄ ｂｙ ｓｏｉｌ⁃ｗａｔｅｒ ｂｏｄｉｅｓ ａｎｄ ｓｏｉｌ ｎｅｕｔｒａｌ ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ ｍｏｄｅｌｓ （ ＮＣＭ） ｉｎ
ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｍｏｎｔｈｓ
Ｎｍ： 物种迁移速率

来看，Ｒ２ 值的轻微上升与物种迁移的波动反映了环境变化和迁移模式对群落结构的影响。 在土壤细菌群落

ＮＣＭ 中性模型模拟中，４ 月、６ 月和 ８ 月的 Ｒ２ 值分别为 ０．６３８、０．５６９ 和 ０．４２４，Ｎｍ值分别为 １８８０、１１１０ 和 １１２１。
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这表明，随着时间的推移，群落的动态逐渐偏离了中性模型的假设。 ４ 月的较高 Ｒ２ 值和 Ｎｍ值表明物种迁移

较为频繁，群落结构较为简单，能够较好地符合 ＮＣＭ 模型。 然而，随着 ６ 月和 ８ 月的到来，物种迁移速率下降

（Ｎｍ值减少），且群落结构的复杂性增加（Ｒ２ 值下降），这可能反映了环境变化或物种间相互作用（如竞争和资

源限制）的增强，导致群落不再仅通过迁移和随机过程来解释。 因此，Ｒ２ 值的逐渐下降与 Ｎｍ值的减少表明，
群落的结构和动态变得更加复杂，模型的拟合度逐渐降低。
２．４　 稻蟹共作土⁃水中细菌群落与水理化因子的相关关系

图 ５　 理化因子与土⁃水中细菌群落组成（门水平）ＲＤＡ 分析

Ｆｉｇ．５　 ＲＤＡ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｐｈｙｓｉｃｏｃｈｅｍｉｃａｌ ｆａｃｔｏｒｓ ａｎｄ ｓｏｉｌ⁃ｗａｔｅｒ ｂａｃｔｅｒｉａｌ ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ ｃｏｍｐｏｓｉｔｉｏｎ （ｐｈｙｌｕｍ ｌｅｖｅｌ）

１． 变形菌门 Ｐｒｏｔｅｏｂａｃｔｅｒｉａ；２． 拟杆菌门 Ｂａｃｔｅｒｏｉｄｏｔａ；３． 放线菌门 Ａｃｔｉｎｏｂａｃｔｅｒｉｏｔａ；４． 厚壁菌门 Ｆｉｒｍｉｃｕｔｅｓ；５． 脱硫杆菌门 Ｄｅｓｕｌｆｏｂａｃｔｅｒｏｔａ；６． 绿

弯菌门 Ｃｈｌｏｒｏｆｌｅｘｉ；７． 疣微菌门 Ｖｅｒｒｕｃｏｍｉｃｒｏｂｉｏｔａ；８． 蓝细菌门 Ｃｙａｎｏｂａｃｔｅｒｉａ；９． 酸杆菌门 Ａｃｉｄｏｂａｃｔｅｒｉｏｔａ；１０． 未分类菌门 Ｕｎｓｐｅｃｉｆｉｅｄ＿Ｂａｃｔｅｒｉａ

２．４．１　 优势菌门与环境因子 ＲＤＡ 分析

为了探究稻蟹共作土⁃水中水体优势菌门与水体环境因子的关系以及土壤中优势菌门与土壤环境因子间

的关系，采用 ＲＤＡ 分析（图 ５）。 ＲＤＡ 分析表明：影响水体优势菌门前五因子依次为： ＷＴ、ＣＯＤ、ＡＬＫ、ＮＯ３⁃Ｎ
和 ＥＣ。 其余变量（如电导率、硝酸盐氮、叶绿素 ａ 等）对群落的解释力较小，说明它们与群落结构的关联较弱。
土壤细菌群落 ＲＤＡ 分析表明：在 ＲＤＡ 分析中，第一和第二坐标轴分别解释了 １８．０８％和 ３．６５％的变异，总共

只解释了 ２１．７３％的群落结构变异。 这表明 ＲＤＡ 模型中所包含的环境变量对群落变异的解释力较为有限。
第一坐标轴虽为主轴，但仅解释 １８．０８％的变异，说明其代表的环境因素对群落结构的影响相对较弱。 第二坐
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标轴解释力仅为 ３．６５％，表明其捕捉的次要因素对群落结构的影响也较小。 两个坐标轴的解释度较低，意味

着群落结构可能受到多个复杂因素的共同影响，而单一或少数环境变量不足以充分解释群落的主要变异。 其

中影响土壤优势菌门前五因子依次为：ＡＰ、ｐＨ、ＴＫ、ＮＨ＋
４ ⁃Ｎ 和 ＴＰ。 ＡＰ 对群落结构的变异解释度达到 ８．６％，贡

献比例为 ３０．２％，ＡＰ 可能是影响群落结构的主要环境因子，而 ｐＨ、ＴＫ 等变量对群落结构的解释力较弱，起到

次要或辅助作用。

图 ６　 土⁃水中理化因子对细菌相对丰度影响的相对重要性

Ｆｉｇ．６　 Ｔｈｅ ｒｅｌａｔｉｖｅ ｉｍｐｏｒｔａｎｃｅ ｏｆ ｓｏｉｌ⁃ｗａｔｅｒ ｐｈｙｓｉｃｏｃｈｅｍｉｃａｌ ｆａｃｔｏｒｓ ｏｎ ｔｈｅ ｒｅｌａｔｉｖｅ ａｂｕｎｄａｎｃｅ ｏｆ ｂａｃｔｅｒｉａ

变差分解与层次分割分析结果通过 ＵｐＳｅｔ 图展示；右侧每行为一个理化因子，列中黑点表示边际效应，连线表示共同效应；上方柱状图显示

各组分的变差解释百分比，左侧柱状图表示各因子的单独效应（来自层次分割），等于边际效应加共同效应的平均分配值

２．４．２　 ｒｄａｃｃａ 单个解释变量的相对重要性分析

ＲＤＡ 分析解释了单个因子对土⁃水细菌群落结构的解释度，但各因子间存在相互协同作用对土⁃水细菌群

落结构的影响。 为了进一步探明因子间相互作用的解释度以及单个因子与各因子相互作用的总解释度，根据

ＲＤＡ 分析结果选取水体和土壤主要对菌门影响较大的五个因子（ＷＴ、ＣＯＤ、ＡＬＫ、ＮＯ３⁃Ｎ 和 ＥＣ 以及土壤环境

因子 ＡＰ、ｐＨ、ＴＫ、ＮＨ＋
４ ⁃Ｎ 和 ＴＰ） 采用 ｒｄａｃｃａ 分析（图 ６）。 结果表明对应 ５ 个指标的相对重要性排序依次为
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ＷＴ（１２．０５％）、ＡＬＫ（１０．９％）、ＣＯＤ（５．９３％）、ＮＯ３⁃Ｎ（４．５１％）和 ＥＣ（１．２５％）。 指标间相互作用对细菌群落结

构的影响表明：ＷＴ 和 ＡＬＫ 共同对细菌群落结构解释度最大 （ １５． ４８％） ［２２］，其次分别为：ＷＴ、ＡＬＫ 和

ＥＣ（－６．２１％），ＷＴ 和 ＥＣ（５．８９％）。 基于 ｒｄａｃｃａ 分析表明所选 ５ 种理化因子可以解释 ３４．６％，ＷＴ 和 ＡＬＫ 对细

菌群落结构的影响较大。 土壤 ＲＤＡ 分析表明 ５ 个指标的相对重要性排序依次为 ＡＰ （６． ０２％）、ＮＨ＋
４ ⁃Ｎ

（３．６％）、ＴＫ（１．０９％）、ＴＰ（０．９３％）和 ｐＨ（０．７８％）。 对应指标间相互作用对细菌群落结构的影响表明：ＡＰ、
ＮＨ＋

４ ⁃Ｎ 和 ＴＰ 共同对细菌群落结构解释度最大（５．４５％） ［２２］，其次分别为：ＡＰ、ＮＨ＋
４ ⁃Ｎ 和 ＴＫ（２．２１％），ＴＫ 和 ｐＨ

（２．０２％）。

３　 讨论

３．１　 细菌 α 多样性及环境因子分析

土壤细菌群落的 α 多样性指数（Ｃｈａｏ１、Ｆａｉｔｈ＿ｐｄ、Ｓｈａｎｎｏｎ 和 Ｓｉｍｐｓｏｎ）高于水体细菌群落，这可能与水体

和土壤的生态环境、物理化学条件及微生物生长空间的不同有关。 水体容易受到降雨、温度变化、气候季节性

变化以及外部污染的影响，导致水质的时空变化，进而影响水体微生物群落结构［４１］。 这种波动限制了水体微

生物群落的稳定性和多样性，尤其是在溶解氧和营养物质变化时，某些微生物可能面临不利生长条件，从而降

低物种丰富度［４２］。 此外，水体经常受到外部干扰，如农业施肥、降雨和污染物等，这些因素可能导致水体富营

养化，改变微生物群落结构，并降低群落的均匀性和多样性［４３］。 同时宋宇等［８］研究表明河蟹引入生物有机肥

稻田后，增强了根际土壤碳水化合物酶活性和主要代谢通路活性，促进碳代谢及氮循环中的反硝化、硝酸盐还

原和谷氨酸合成。 土壤中丰富的有机物和养分能为细菌群落提供更多的营养和栖息空间，支持更高的物种丰

富度［４４］。 土壤中的有机物质分解提供了持续的能量来源，有助于细菌群落的多样性和稳定性［４５］。 与水体相

比，土壤中的有机物和养分供给较为稳定，外部干扰的影响较小，促进了微生物的生长和多样性。 土壤的物理

结构更为复杂，提供了更多微栖息地和屏障，有利于不同微生物种群的多样化和生物间的协同作用。 土壤颗

粒和孔隙为微生物提供了更多附着表面，有助于群落的形成和维持。 在土壤中，细菌能够在有机质富集、低氧

等不同微环境中生长，进一步促进了物种丰富度。
Ｍａｎｔｅｌ ｔｅｓｔ 分析表明，ＤＯ 和 ＳＡＬ 在与 ｐＨ 和 ＴＫ 之间没有显著相关性，但与其他理化指标有显著性。 土

壤的理化因子（如 ｐＨ、ＴＰ、ＴＮ、ＮＨ＋
４ ⁃Ｎ、ＳＯＭ 等）与土壤细菌群落的 α 多样性显著相关，特别是 Ｃｈａｏ１ 指数与多

项理化因子有显著性，如 ｐＨ、ＴＤＳ、ＴＮ、ＮＨ＋
４ ⁃Ｎ、ＴＰ 和 ＡＰ。 这表明土壤细菌群落的丰富度和系统发育多样性

受到多种土壤理化因子的影响。 土壤中的有机物质、氮磷营养源以及 ｐＨ 等影响了微生物的生长环境和物种

形成，促进了群落多样性的提高［４６］。 然而，ＮＯ３⁃Ｎ 和 ＴＫ 与 Ｃｈａｏ１、Ｆａｉｔｈ＿ｐｄ、Ｓｈａｎｎｏｎ 和 Ｓｉｍｐｓｏｎ 指数均无显著

性［４７］，可能是稻田 ＮＯ３⁃Ｎ 含量很低，而 ＴＫ 本身相对来说含量随时间变化不是很大，因此未能与群落多样性

指数表现出显著性。
３．２　 细菌群落组成及结构特征

在土壤和水体中，变形菌门（Ｐｒｏｔｅｏｂａｃｔｅｒｉａ）丰度均最高，这可能是因为变形菌门具有广泛的生态适应性，
能够在不同的环境条件下生存［４８］。 水体中丰度第二高的菌门为放线菌门（Ａｃｔｉｎｏｂａｃｔｅｒｉｏｔａ），而土壤中则是拟

杆菌门（Ｂａｃｔｅｒｏｉｄｅｔｅｓ）。 放线菌门主要与分解有机物和病原微生物相关，在水体中可能因为其分解有机物和

调节水质的能力而相对较为丰富［４９］。 拟杆菌门在土壤中较为丰富，通常参与有机物分解和土壤微生物群落

的互作，因此在土壤中的丰度较高。 水体中蓝细菌门和疣微菌门的丰度高于土壤，这与水体中蓝细菌广泛参

与光合作用及其适应水体生态环境的能力有关。 蓝细菌是水体中主要的初级生产者，能够进行光合作用，并
通过固氮作用影响水体的营养循环［５０］。 疣微菌门在水体中的高丰度可能与其在水体中参与有机物分解、氮
磷循环等过程有关，而土壤环境中则可能由于其他微生物的竞争和物理化学条件的差异，导致疣微菌门丰度

较低。 绿弯菌门和脱硫杆菌门在水体中的丰度低于土壤，这可能与两种环境中的物理化学条件及微生物生态

功能的差异有关。 有研究表明绿弯菌门在水位频繁变化的潮间带土壤含量较高［５１—５２］。 而脱硫杆菌门在水体
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中的低丰度可能与水体的硫还原环境及微生物群落结构的差异有关，土壤中由于硫循环活跃，脱硫杆菌门的

丰度较高［５３］。 Ｚｈｕ 等［５４］对辽河引水区稻蟹共作细菌群落功能预测分析表明，稻蟹模式的水体和沉积物样本

中甲烷营养功能增加，沉积物中氮固定和芳香族化合物降解功能也有所增强；相反，传统水稻单作模式水体中

蓝藻（Ｃｙａｎｏｂａｃｔｅｒｉａ）丰度更高，需警惕其引发有害藻华的潜在风险。
水体细菌群落在 ＮＭＤＳ 图（图 ３）中显示出较高的稳定性和拟合度（低 Ｓ 值和高 Ｒ 值），表明水体细菌群

落的组成在不同月份之间存在显著差异，且各组之间的差异度较大。 水体较易受到农业径流、污染物等外部

因素的影响，这些因素可能导致水质变化，进而影响水体中的微生物群落结构［５５］。 季节性降水或施肥等农业

活动可能导致水体中的营养物质波动，特别是在 ６ 月，这可能是水体中细菌群落差异最显著的时期［５６］。 对于

土壤细菌群落（图 ３），结果显示群落之间的差异较水体细菌群落不容易区分。 这个现象可能是土壤中的物

理、化学和生物因素比水体更加复杂且变化较慢。 土壤的有机物含量、ｐＨ、温度、湿度等因素的变化较为缓

慢［５７—５８］，这使得土壤微生物群落可能在某些月份表现出较为平稳的变化。 此外，土壤中存在更多的微生物栖

息地和环境异质性，这可能使得土壤微生物群落的构成更加多样化和复杂，导致群落间的差异更难通过

ＮＭＤＳ 进行区分［５９］。 同时土壤中的细菌群落可能更为稳定，且随着时间的推移，土壤的物理化学性质和生物

特征发生的变化较缓慢［５８］，这可能导致土壤细菌群落间的差异较难在短期内通过简单的 ＮＭＤＳ 分析来区分。
β 多样性源于两种生态现象：物种替换和丰富度差异，分别对应周转和嵌套性两个成分。 周转指物种间

的替换；嵌套性则基于群落间存在丰富度差异，且一个群落是另一个群落的子集，反映出物种的非随机丢失过

程［６０］。 从图 ３ 的 β 多样性分解结果表明土壤细菌群落的 β 值高于水体细菌群落。 这可能是土壤作为一个立

体的生态系统，具有更多的微生物栖息空间和多样的生态位［６１］。 土壤环境通常具有更高的生态异质性，包括

不同的物理结构以及微环境的多样性［６２］。 这些因素为不同细菌种群提供了更多的栖息空间和生态位，促进

了群落内的物种替代和更替。 由于土壤环境的复杂性，不同种类的微生物可以在多个不同的微环境中生长和

繁殖，这促使群落内物种之间的更替更为频繁［６３］。 土壤细菌群落的周转占主导地位［６４］，反映出物种之间的

动态变化和高频率的物种替代。
３．３　 细菌群落构建机制

关于细菌群落构建机制，焦聪聪等［６５］详细概述了湖泊细菌群落构建机制的主要分析方法；总结了富营养

化对湖泊细菌群落构建机制的影响的最新研究进展。 本研究选取中性群落模型进行分析。 结果表明：水体细

菌群落 ４ 月、６ 月和 ８ 月较高的 Ｒ２ 值表示群落的结构更加符合中性模型，群落动态较为简单，可以通过迁移

和随机过程来解释［６６—６７］。 水体细菌群落的高 Ｎｍ值表明物种迁移频繁，水体环境可能比较开放，细菌之间的

空间分布较为均匀，且群落结构具有较高的稳定性。 在 ４ 月、６ 月和 ８ 月，水体细菌群落的 Ｎｍ值表现出时间性

波动，这表明不同月份环境条件的变化对物种迁移产生了显著影响。 ８ 月的 Ｎｍ值较高，可能是由于夏季水体

的温度和营养物质相对稳定，有利于物种的迁移和扩散，从而导致较高的物种丰度和群落一致性。 在土壤细

菌群落中，Ｒ２ 值和 Ｎｍ值的变化表明群落动态逐渐偏离中性模型的假设。 表示土壤细菌群落在 ４ 月的物种迁

移较为频繁，群落结构较为简单，能较好地符合 ＮＣＭ 模型。 这可能是因为在 ４ 月，土壤环境相对较为均匀，物
种之间的迁移较为频繁，且群落受到的外部扰动较小，因此群落结构较为简单［６６］。 ６ 月和 ８ 月 Ｒ２ 值逐渐下

降，表明群落的结构逐渐变得更加复杂，这可能是由于随着时间推移，土壤中的生态选择因素对群落结构的影

响逐渐增强。 特别是 ６ 月和 ８ 月，随着土壤环境的变化，物种间的相互作用变得更加重要，导致群落结构变得

更加复杂［６８］，偏离了纯粹的随机模型。 在土壤中，较低的 Ｎｍ值表明物种迁移受限，可能是由于土壤物理结构

复杂限制了物种的扩散和迁移［６９］。 此外，土壤中的物种可能面临更强烈的生态选择压力，如资源的限制、竞
争或共生关系等，这使得土壤群落的结构更为复杂和稳定，而不再简单地依赖于迁移和随机过程［７０］。 水体细

菌群落较高的 Ｒ２ 值和 Ｎｍ值表明水体群落更加依赖于迁移过程，群落结构的随机性增强；Ｚｅｎｇ 等［７１］研究表明

随机过程在调控太湖细菌群落组装中占主导地位。 土壤细菌群落的 Ｒ２ 值逐渐下降，则表明土壤环境在不同

月份可能经历了较大的变化，物种迁移和随机过程的影响逐渐减弱，更多的环境选择因素和物种间相互作用

１７８　 ２ 期 　 　 　 徐程　 等：稻蟹共作土⁃水细菌群落结构特征及构建机制 　
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成为主导力量，导致群落结构变得更加复杂和不规则。
３．４　 环境因子对土⁃水细菌群落的驱动机制

ＲＤＡ 分析表明，ＷＴ 是影响水体细菌群落结构的最主要因子。 ＷＴ 解释了 ３２．１％的变异，贡献度达 ４８．
８％，远高于其他因子。 ＷＴ 直接影响微生物的代谢速率、酶活性和生长速度。 ＷＴ 的升高通常加速微生物的

代谢和繁殖，进而改变群落结构［７２］。 ＡＬＫ 对水体细菌群落的影响较为显著，ＡＬＫ 直接影响水体的 ｐＨ，进而影

响水体中的微生物种类和活动。 同时 ＣＯＤＭｎ也是影响细菌相对丰度的重要环境因子，Ｔｏｎｇ 等［７３］ 研究表明高

锰酸盐指数（ＣＯＤＭｎ）对水体细菌群落结构及蓝藻类群具有显著的影响。 ＥＣ 和 ＮＯ３⁃Ｎ 等因子对水体群落结

构的解释力较小，表明它们与水体细菌群落的关系相对较弱。 虽然这些变量可能会影响水体中的微生物生

长，但它们的变化对群落结构的作用较为有限，可能需要与其他因子共同作用才能显现出更明显的影响［７４］。
土壤中 ＡＰ 对土壤细菌群落结构的影响最大，解释了 ８．６％的变异，贡献比例为 ３０．２％。 磷是土壤中关键的营

养元素之一，能够直接影响土壤微生物的生长和代谢［７５］。 磷的富集往往会促进某些细菌种类的繁殖，改变群

落的组成。 ｐＨ 对土壤细菌群落的影响较为重要，解释了 ６．２％的变异。 土壤 ｐＨ 直接影响微生物的生长环境，
不同 ｐＨ 条件下的微生物种群结构可能截然不同［７６］。 酸性或碱性土壤会对微生物的生长产生不同的选择性

压力，因此 ｐＨ 对土壤细菌群落的多样性和组成有一定影响。 其他变量对土壤群落的解释力较小，这些因子

可能对土壤中微生物的生长有一定影响，但在特定的生态环境下，它们可能并不是决定性因素。
ＷＴ 与 ＡＬＫ 的协同作用对细菌群落结构的解释度最大（１５．４８％），这表明水温和碱度的协同作用对水体

细菌群落的结构起到了重要作用。 水温和碱度共同决定了水体的基本物理化学特性，可能对微生物的生长环

境起到协同影响［７７］。 ＷＴ 与 ＡＬＫ 与 ＥＣ 的协同作用（－６．２１％）表示水温、碱度和电导率三者的协同作用可能

会对细菌群落产生复杂的影响［７８］。 电导率的加入可能对某些微生物群落产生抑制或促进作用，改变其结构。
ＷＴ 与 ＥＣ 的协同作用（５．８９％）表明，水温和电导率之间的协同作用也对群落结构有影响，可能是由于电导率

与水中的矿物质含量有关，影响微生物的代谢。 ＡＰ、ＮＨ＋
４ ⁃Ｎ 与 ＴＰ 的协同作用（５．４５％）表明这些因子的联合

效应对细菌群落结构具有较大的影响。 磷和氮是微生物生长的关键营养素，这些因子可能通过促进某些微生

物的繁殖来共同影响群落结构。 ＡＰ、ＮＨ＋
４ ⁃Ｎ 和 ＴＫ 的协同作用（２．２１％），ＴＫ 与 ｐＨ 的协同作用（２．０２％）说明，

土壤中多个营养因子的相互作用对群落结构有一定影响［７９］。 同时 ＲＤＡ 分析表明理化因子间的协同作用对

细菌群落结构的影响大于单因子的直接作用。

４　 结论

（１）土壤细菌群落的丰富度及多样性高于水体细菌群落；土⁃水细菌群落的 α 多样性指数中仅水体

Ｓｉｍｐｓｏｎ 指数与理化指标均不存在显著性差异；水体 ＷＴ 与四组 α 多样性指数均呈现负相关，ｐＨ、ＡＬＫ、ＳＡＬ、
ＥＣ 和 ＮＯ３⁃Ｎ 与四组 α 多样性指数均呈现正相关，土壤理化指标中，ｐＨ、ＮＯ３⁃Ｎ 和 ＴＫ 与四组 α 多样性指数均

呈现负相关，ｐＨ、ＴＤＳ、ＴＮ、ＮＨ＋
４ ⁃Ｎ、ＮＯ３⁃Ｎ、ＴＰ 和 ＡＰ 与四组 α 多样性指数均呈现正相关。

（２）在土⁃水细菌群落结构中变形菌门（Ｐｒｏｔｅｏｂａｃｔｅｒｉａ）都占据了细菌群落的主要地位，细菌中相对丰度前

十菌门的丰度和较稳定，水体和土壤中相对丰度前十菌门占比分别在 ９７．１％—９８．１％和 ８４．４％—８７．３％；土壤

细菌群落的物种组成差异比水体更大，且存在更为复杂的群落结构变化，整个土⁃水系统中周转都占主导

地位。
（３）水体细菌群落更符合中性模型假设，４、６、８ 月份群落的随机性逐步增强，非随机过程的作用减弱；土

壤中物种迁移和随机过程的影响逐渐减弱。
（４）在稻蟹共作土⁃水环境中，水体细菌群落的结构变化主要受 ＷＴ、ＡＬＫ、 ＣＯＤＭｎ和 ＮＯ３⁃Ｎ 等的驱动，土

壤细菌群落的结构变化主要受 ＡＰ、ＮＨ＋
４ ⁃Ｎ 影响，且这些因子间的协同作用显著影响群落结构。
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