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摘   要：【目的】解析土壤微生物在植物根际的组配机制对于认识和维护农田生态系统的稳定性

至关重要。【方法】通过 Illumina 高通量测序和生物信息学分析方法明确了我国主要种植烟草生态

区烤烟根际土壤细菌群落与土壤理化性质的互作关系。【结果】烤烟根际细菌类群主要为放线菌

纲(Actinobacteria)、α-变形菌纲(Alphaproteobacteria)、γ-变形菌纲(Gammaproteobacteria)和嗜热油

菌纲(Thermoleophilia)。细菌群落组成按生态区聚类，且样本空间距离和细菌群落相似度显著负相

关。共现性网络分析表明，烤烟根际细菌群落间协同作用大于拮抗作用，武陵秦巴生态区、黄淮平

原生态区、南岭丘陵生态区和沂蒙丘陵生态区细菌群落高度模块化，小单胞菌属(Micromonospora)
为南岭丘陵生态区和黄淮生态区细菌共现性网络的网络中心，Bryobacter 和气单胞菌属

(Arenimonas)为南岭丘陵生态区细菌网络的模块核心，其菌群特性而非相对丰度决定了其在稳定
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细菌网络中的重要作用。冗余分析结果证实 pH、有效铁、交换性镁和有效锰能显著影响烤烟根际

细菌群落结构。【结论】烤烟根际细菌群落在 pH、有效铁、交换性镁和有效锰等土壤理化性质驱

动下呈现出均质化和生境特异性的特点，小单胞菌属、Bryobacter 和气单胞菌属在烤烟根际细菌

群落中发挥重要作用。 

关键词：细菌群落；共现性网络；烤烟；根际；生境特异性  

Soil properties affect bacterial community assembly and 
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Abstract: [Objective] To understand the contribution of microbial community assembly in 
plant rhizosphere to the stability of farmland ecosystem. [Methods] High-throughput 
sequencing and bioinformatics tools were employed to explore the relationship between the 
bacterial community in tobacco rhizosphere and soil properties in the eight major 
tobacco-planting ecotopes in China. [Results] The most abundant bacterial classes were 
Actinobacteria, Alphaproteobacteria, Gammaproteobacteria, and Thermoleophilia. The 
composition of bacterial community presented a clustering pattern according to ecotopes, and 
the similarity of bacterial community among samples had a significantly negative correlation 
with spatial distance. The co-occurrence network of bacterial interactions indicated a higher 
proportion of positive links than that of negative links between bacteria. The network of 
Wuling-Qinba mountains (WQM), Huanghuai plain (HHP), Nanling hills (NLH), and Yimeng 
hills (YMH) presented high modularity. Micromonospora as the network hub in NLH and HHP 
contributed to the stability of microbial network. Bryobacter and Arenimonas were identified as 
module hubs in NLH and their characteristics rather than relative abundance determined their 
role in stabilizing bacterial co-occurrence network. The results of redundancy analysis showed 
that pH, available iron (availFe), exchangeable magnesium (exchMg), and available manganese 
(availMn) remarkably affected the bacterial community assembly in tobacco rhizosphere. 
[Conclusion] The homogenization and habitat specificity of bacterial community assembly in 
tobacco rhizosphere were affected by soil pH, availFe, exchMg, and availMn. 
Micromonospora, Bryobacter, and Arenimonas played an important role in the bacterial 
community of tobacco rhizosphere. 
Keywords: bacterial community assembly; co-occurrence network; tobacco; rhizosphere; habitat 
specificity 
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土壤微生物是植物与土壤生态系统间物质

循环和能量流动的催化器。根际是由植物根系

与土壤微生物之间相互作用所形成的独特圈

带，是环境-微生物-微生物-植物互作的热点[1-4]。

我国地域广阔，生态环境复杂多样，这造就了

我国土壤复杂且独特的微生物多样性。目前，

对我国土壤微生物的研究主要集中在相对单一

的生态环境中，对全国尺度下不同生态环境全

微生物群落结构、分布及其互作关系的认识还

十分薄弱。细菌是土壤微生物的重要组成部分，

其在土壤修复[5]、根茎病害防控[6]、作物产量质

量提升[7]的重要地位与科学前沿和国家需求紧

密相关。因此，深入了解我国土壤细菌群落在植

物根际的组配机制对土壤微生物资源的开发利

用、探讨微生物对不同生态环境的生存适应机制

以及植物-微生物互作模式等均具有重要意义。 
长期以来，土壤微生物研究主要还是借助

实验室纯培养方法，围绕单一或少量菌株的生

理生化学特征以及生态学功能的解析和验证展

开，但纯培养的方法无法从原位的、全微生物

群落的角度对微生物-微生物-植物的复杂互作

关系进行全面解析。高通量测序技术以及生物

信息学在微生物-植物互作关系研究中的应用，

极大克服了实验室纯培养方法无法从原位的、

全微生物群落的角度对微生物-微生物-植物的

复杂互作关系进行全面解析的缺陷[8-9]，提升了

人们对土壤微生物群落多样性及潜在功能的认

识。烤烟是我国一种重要的经济作物，是研究微

生物-微生物-植物互作关系的重要模式作物[10]。

同时，烤烟具广泛的生态适应性，在我国 18 个

省(市)均有一定规模的种植，基本涵盖了我国主

要农田和气候类型，为我国植物相关微生物在

全国范围的研究提供了可能。已有研究表明，

土壤理化性质对于土壤微生物群落结构和功能

以及在植物根际的组配过程具有重要影响[11-12]。

前人对单一生境内土壤微生物和土壤理化性质

的相关性研究表明，土壤 pH[13]、有机质[14-15]、

交换性镁和交换性钙[16]等土壤理化性质与植物

根际微生物存在显著相关性。我国植烟区生态

环境多样，土壤类型丰富，在不同生境下土壤

微生物群落结构特征及土壤理化因子对土壤微

生物与植物互作关系的影响是否具有普适性还

不得而知，有待开展系统研究。本研究选择了

我国主要烤烟种植生态区的 393 份烟草根际土

壤细菌群落结构和 72 份土壤理化性质为研究

对象，借助 16S rRNA 高通量测序，以期阐明

我国不同植烟生态区土壤细菌的多样性、分布

规律及其土壤理化因子在驱动烟草根际细菌组

配的机制。本研究将扩充我国土壤生物圈的研

究成果。 

1  材料与方法 
1.1  研究地简介 

我国将烤烟种植区根据其生态环境的差异

以及烟叶烤后的香气特色划分为八大生态区，

由西南到东北依次为西南高原生态区(southwest 
altiplano, SWA) 、 黔 桂 山 地 生 态 区 (Qiangui 
mountains, QGM)、武陵秦巴生态区(Wuling-Qinba 
mountains, WQM)、黄淮平原生态区(Huanghuai 
plain, HHP)、南岭丘陵生态区 (Nanling hills, 
NLH)、武夷丘陵生态区(Wuying hills, WYH)、
沂蒙丘陵生态区(Yimeng hills, YMH)和东北平

原生态区(NEP)，包括了云南省、四川省、贵州

省、广西壮族自治区、重庆市、湖北省、陕西

省、河南省、湖南省、江西省、广东省、安徽

省、福建省、山东省、黑龙江省、辽宁省和吉

林省[17]。根据植烟生态区植烟地的分布特点，

每个生态区选择若干具有代表性的采样点和采

样烟田，研究烟田主要为烤烟连作，部分烟田

为玉米-烤烟轮作或水稻-烤烟轮作，采样点海
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拔覆盖 0−2 018 m，东经 98°36′−129°27′，北纬

23°21′−44°24′，详细样品信息(样点名称、海拔、

经纬度、烤烟品种和耕作制度等)已提交国家微生

物科学数据中心(表 S1，编号：NMDCX0000137)。 

1.2  样品采集 
样品采集于 2021 年 4‒8 月，样品采集时间

为烤烟打顶期(烟草移栽后 70 d 左右)。根据植

烟生态区植烟地的分布特点，每个生态区选择

若干具有代表性的采样点，每个采样点选择 3 块

具有代表性的烤烟种植田块/地块，采用 5 点取样

法，每块烟田采集的 5 株烟草的根际土壤样品

混匀为 1 个重复，用 50 mL 无菌离心管收集样

本，共 3 个重复，样品数量为 393 个。所有样

品采集后均低温保存，采样所用的器具均事先

进行灭菌处理，野外采样全程佩戴无菌手套和

口罩，防止污染。样品置于保温箱中运回西南

大学微生态过程与病害研究中心实验室，存放

于−80 ℃备用。 

1.3  理化参数测定 
对西南高原生态区、黔桂山地生态区、武

陵秦巴生态区、黄淮平原生态区、南岭丘陵生

态区和武夷丘陵生态区的土壤理化性质进行检

测，样品数量为 72 个。土壤理化性质测定参照

《土壤农化分析》 [18]。有机质(organic matter, 
OM)测定为重铬酸钾氧化 -容量法；碱解氮

(available nitrogen, AvailN)测定为碱解扩散法；有

效磷(available phosphate, AvailP 测定为碳酸氢钠

提取-钼锑抗比色法(Olsen 法)；速效钾(available 
potassium, AvailK)测定为醋酸铵浸提-火焰光度

计法；交换性钙(exchangeable calcium, ExchCa)、
交换性镁(exchangeable magnesium, ExchMg)测
定采用醋酸铵法；有效铁(available, AvailFe)、
有效锰(available manganese, AvailMn)、有效铜

(available copper, AvailCu)、有效锌(available zinc, 
AvailZn)、有效氯(available chlorine, AvailCl)测

定方法均为 DTPA 溶液浸取-原子吸收分光光

度法；有效钼(available, AvailMn)的测定方法

为草酸-草酸铵浸提-极谱法。 

1.4  DNA 提取及高通量测序 
采用土壤微生物 DNA 快速提取试剂盒

(FastDNA Spin Kit, MP Biomedicals)对土壤样

本微生物总 DNA 进行提取。 
将提取的土壤微生物总 DNA 进行 PCR 扩

增并建立测序文库。对细菌 16S rRNA 特异性

V3−V4可变区进行扩增，上游引物为 515F (5′-G 
TGCCAGCMGCCGCGG-3′)，下游引物为 806R 
(5′-GGACTACHVGGGTWTCTAAT-3′)[19]。 

质检合格后，采用 Illumina MiSeq PE250
平台进行测序分析(上海美吉生物医药科技有

限公司)。 

1.5  生物信息学分析 
根据样本所对应的 barcode 序列，获得对应

样本的有效序列。利用 FLASH 软件 (v1.2.7, 
http://ccb.jhu.edu/ftware/FLASH/)拼接序列[20]。用

QIIME2 (2018.2, Quantitative Insight Into Microbial 
Ecology)软件调用 DADA2检查并剔除嵌合体序

列。对前述获得的序列构建扩增子序列变体 ASV 
(amplicon sequence variant)表，得到 ASV 代表序

列[DADA2 以 100%相似度聚类(去重)，DADA2
质控后产生的每个去重序列称为 ASVs]。将获得的

ASVs 代表序列在 SILVA 数据库(http://greengenes. 
secondgenome.com/, Release 138)[9]中进行注释并

获得其分类信息。对 ASVs 丰度矩阵中的全体样

本在 95%的最低测序深度水平，统一进行随机

重抽样，从而校正测序深度引起的多样性差异。

随后，使用 QIIME2 软件分别对每个样本计算多

样性指数。 
单因素方差分析和 Pearson 相关性分析利

用 SPSS Satistics 软件(v17.0)进行。ADONIS 分析

采用 R 软件的“vegan”包，探究不同分组因素对
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样品差异的影响程度，并使用置换检验对划分的

统计学意义进行显著性分析。利用 R 软件的

“vegan”包分析属水平上基于 Bray-Curtis 距离算

法的主成分分析 (principal coordinates analysis, 
PCoA) 。细菌群落和理化参数的冗余分析

(redundancy analysis, RDA)利用 R 软件分析得

到。箱线图、堆叠柱状图、PCoA 图、相关性分

析热图均采用 Oringin2021b 软件制作，韦恩图采

用 R 软件“venn”包进行分析和绘制。采用在线

MENA 软件构建各生态区细菌属群落共现性网

络结构并计算网络特征(http://ieg2.ou.edu/MENA/)，
模块内连通性值 Zi 和参与系数 Pi

[20-23]，使用

Gephi 软件对属水平的共现性网络进行可视化，

为降低网络复杂度，保留相对丰度占比≥0.1%
且在≥50%样本中出现的细菌属，Spearman 相关

系数 r≥0.6，显著性 P<0.05[24-25]。 

2  结果与分析 
2.1  烟草根际细菌群落的组成及多样性 

对我国 8 个植烟生态区烟草根际土壤样本的

测序分析结果表明，393 个样本共获得 118 161 个

ASVs，分属 69 个门、205 个纲和 1 733 个属。

α 多样性分析结果显示不同生态区细菌多样性

指数差异显著(图 1)。Chao1 指数用于评价细菌

群落的丰富度，香农-威纳指数用来表征细菌群

落的多样性。ANOVA 检验结果显示，Chao1 和

香农 -威纳指数 (Shannon-Wiener index)在不同

生态区间存在显著性差异(P<0.05)。武夷丘陵生

态区(4.97±0.04)土壤细菌多样性最高，其次为南

岭丘陵生态区(4.93±0.04)，沂蒙丘陵生态区的多

样性最低(4.40±0.08)，香农-威纳指数由高到低

依次为武夷丘陵生态区>南岭丘陵生态区>东北

平原生态区>黔桂山地生态区>黄淮平原生态

区>西南高原生态区>武陵秦巴生态区>沂蒙丘

陵生态区。 

不同细菌门和细菌纲在不同生态区的细菌

群 落 中 所 占 比 例 不 同 ( 图 2) 。 变 形 菌 门

(Proteobacteria)、放线菌门(Actinobacteria)、绿

弯菌门(Chloroflexi)和酸杆菌门(Acidobacteriota)
均为各生态区的优势细菌门，总相对丰度超过

70%，其中，变形菌门在沂蒙丘陵、武陵秦巴、

黔桂山地、西南高原、黄淮平原、武夷丘陵、

南岭丘陵和东北平原生态区中平均相对丰度分

别为 42.03%、32.45%、29.81%、28.58%、27.56%、

27.55%、23.85%和 22.76%，放线菌门平均相对

丰度分别为 19.79%、18.35%、21.78%、25.37%、

25.84%、20.83%、23.40 和 30.44%。放线菌纲

(Actinobacteria)、γ-变形菌纲(Gammaproteobacteria)、
α-变形菌纲(Alphaproteobacteria)和嗜热油菌纲

(Thermoleophilia)为优势细菌纲，总相对丰度超

过 45%。在所有植烟生态区中，放线菌纲和 α-变
形菌纲的相对丰度均超过 10%，而东北平原生

态区的 γ-变形菌纲相对丰度最低(9.36%)，嗜热

油菌纲相对丰度最高(12.46%)。 

2.2  烟草根际细菌群落的生境特异性 
基于属水平、Bray-Curtis 距离的 PCoA 分析

表明，不同植烟生态区的样本具有明显的特异性，

细菌群落组成按不同生态区分别聚类(图 2A)。
PCo1 和 PCo2 解释了不同生态区细菌群落结构

差异的 34.26%，而 ADONIS 结果表明生态区影

响造成的细菌群落结构差异具有统计学意义

(R2=0.229 6, P<0.001)。对 8 个植烟生态区的共

有细菌类群和差异细菌类群的分析结果发现，

共有的细菌门为 2 9 个，占细菌门个数的

42.03%，共有的细菌属 249 个，占总细菌属个

数的 14.37% (图 2C、2D)。武夷丘陵、南岭丘

陵、东北平原、黔桂山地、西南高原、武陵秦

巴、黄淮平原和沂蒙丘陵生态区特有的细菌属

分别为 112、69、67、51、39、6、2 和 2 个。

八大植烟生态区特有的细菌属主要属于变形菌 
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图 1  中国八大植烟生态区土壤细菌的群落结构及多样性特征 
Figure 1  Characteristics of bacterial community structure and diversity of eight different tobacco-planted 
ecology districts in China. A: Chao1 index. B: Shannon-Wiener index. C: Bacterial compositions of different 
microhabitats at the phylum. D: Bacterial compositions of different microhabitats at the class level. 
 
 

门的 α-变形菌纲和 γ-变形菌纲、厚壁菌门

(Firmicutes) 的 杆 菌 纲 (Bacilli) 和 梭 菌 纲

(Clostridia)、放线菌门的放线菌纲以及拟杆菌门

(Bacteroidota)的拟杆菌纲(Bacteroidia) (图 2E)。
对土壤潜在有益细菌类群的分析结果显示，武

陵秦巴生态区的放线菌门(18.35%)和厚壁菌门

(1.49%)相对丰度最低，而黄淮平原生态区的放

线菌门(25.83%)、厚壁菌门(4.16%)、芽孢杆菌

属(Bacillus, 1.50%)和假单胞菌属(Pseudomonas, 
0.61%)的相对丰度较高(图 S2，数据已提交国家

微生物科学数据中心，编号：NMDCX0000137)。 

2.3  烟草根际细菌群落的共现性网络分析 
利用共现性网络研究烟草根际细菌群落的

共现性特征，构建了八大植烟生态区基于相对

丰度大于 0.1%的细菌属的共发生网络(图 3)，
共线性网络结构特征如图 4 所示。细菌网络中

的节点按门划分，占比最高的节点归属于变形

菌门和放线菌门，占所有节点的 40%以上，武陵

秦巴生态区归属于厚壁菌门的节点占比在 8 个生

态区中最低，仅为 0.71%。网络节点平均度揭示 
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图 2  中国八大植烟生态区细菌群落组成差异 
Figure 2  Difference of bacterial community composition of eight different tobacco-planted ecology districts 
in China. A: Bacterial PCoA plot based on Bray-Curtis distance at genus level. B: Venn analysis of different 
bacterial community composition on phylum. C: Venn analysis of different bacterial community composition 
on Genus. D: Unique genera classified to phylum level (bottom) and class level (top). 



 

 

 

江其朋等 | 微生物学报, 2023, 63(3) 1175 

http://journals.im.ac.cn/actamicrocn 

 
 
图 3  中国八大植烟生态区细菌群落共现性网络 
Figure 3  Co-occurrence network of bacterial communities of eight different tobacco-planted ecology 
districts in China. The nodes of co-occurrence network were coloured by phylum with modularity index<0.40 
or by phylum (left) and modules (right) with modularity index≥0.40. A connection between two nodes stands 
for a significant correlation (r≥0.6, P<0.05). Positive correlations are in red, whereas negative correlations in 
green edges. Nodes marked MH1 and MH2 represented the identified module hubs (Zi≥2.50, Pi<0.62), and 
nodes marked NH1 represented the identified network hubs (Zi≥2.50, Pi≥0.62), and nodes marked * 
represented the identified network connectors (Zi<2.50, Pi≥0.62). 
 

 
 
图 4  中国八大植烟生态区细菌群落共现网络特征参数 
Figure 4  Characteristics of co-occurrence network of bacterial communities of eight different tobacco-planted 
ecology districts in China. A: The proportion of phylum in each network. B: The proportion of correlations in 
each network. C: Modularity index of each network. 
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了细菌网络中各组分的连接度，平均度越高，

网络互作程度越高，网络平均路径长度则揭示

了网络各组分紧密度，平均路径长度越小则网

络紧密度越高。8 个植烟生态区中，东北平原

生态区细菌网络各成分互作程度和连接紧密度

最高，南岭丘陵生态区最低，表现为东北平原

生态区网络节点平均度最高(52.00)，网络平均

路径最短(1.89)，南岭丘陵生态区网络平均度最

低(5.04)，网络平均路径最长(3.48)。网络平均

连接由高到低依次为东北平原生态区>武夷丘

陵生态区>西南高原生态区>沂蒙丘陵生态区>
黄淮平原生态区>武陵秦巴生态区>黔桂山地生

态区>南岭丘陵生态区。 
8 个生态区烟草根际细菌网络中正相关边

数均大于负相关边数，表明主要细菌群落之间

的协同作用较大，而拮抗作用较小，其中南岭

丘陵生态区细菌网络中协同作用最大，正相关

边数占比超过 78%。网络模块化系数反映了微

生物共现性网络结构的模块化程度，在八大生

态区中，沂蒙丘陵生态区(0.61)、南岭丘陵生态

区(0.58)、黄淮平原生态区(0.47)和武陵秦巴生

态区(0.40)细菌网络具有高度模块化水平，表明

其细菌类群结构和功能具有较高程度的分类，

而其他生态区细菌网络模块化程度较低。对细

菌网络核心微生物的分析结果表明，小单胞菌

属(Micromonospora)在南岭丘陵生态区和黄淮

平原生态区细菌网络中均扮演网络中心的角色

(Zi≥2.50, Pi≥0.62)，Bryobacter 和气单胞菌属

(Arenimonas)分别为南岭丘陵生态区细菌网络

模块 1 和模块 3 的模块中心(Zi≥2.50, Pi<0.62)，
属于 WPS-2 细菌门的未鉴定细菌属 Genus90 在

黔桂山地生态区细菌网络中具有网络中心的作

用，且在东北平原生态区具有模块中心的作用，

而小单胞菌属、气单胞菌属和 Genus90 菌属在

网络中和其他细菌属主要为协同关系(表 1)。同

时，西南高原生态区、黔桂山地生态区、武陵

秦巴生态区、黄淮平原生态区、南岭丘陵生态

区和沂蒙丘陵生态区细菌共现性网络中连接节

点(Zi<2.50, Pi≥0.62)分别占所有节点的 13.64%、

12.42%、0.71%、5.30%、3.00%和 2.92%，本研究

构建的东北平原生态区和武夷丘陵生态区细菌网

络无细菌连接点(图 3，表 S2 数据已提交国家微生

物科学数据中心，编号：NMDCX0000137)。 

2.4  主导烟草根际细菌群落组配的土壤理

化性质分析 
细菌群落相似度和样本地理距离、海拔差、

经纬度差的相关性分析结果显示，细菌群落相

似度与样本的地理距离和经纬度差呈显著负相

关(P<0.05)，与海拔差无显著相关性，表明生态

区差异与细菌群落存在直接相关性(图 5A)。进

一步对南方 6 个主要植烟生态区土壤理化性质

进行检测分析，结果如表 2 所示。采用主成分 
 
表 1  不同生态区细菌群落共现性网络核心细菌属 
Table 1  Bacterial genus identified as hubs in the co-occurrence networks of tobacco-planted ecology districts 
Network Hubs Phylum Hubs type Modular Degree Positive 

correlations 
Zi Pi 

NLH Micromonospora Proteobacteria Network hub 1 12 10 2.74 0.70 
Bryobacter Acidobacteriota Module hub 1 9 1 2.53 0.43 
Arenimonas Gammaproteobacteria Module hub 3 7 4 3.98 0.48 

HHP Micromonospora Actinobacteriota Network hub 2 6 2 3.16 0.73 
QGM Genus 90 WPS-2 Network hub ‒ 16 12 2.94 0.74 
NEP Genus 90 WPS-2 Module hub ‒ 96 62 2.72 0.46 
‒: Modularity index of the co-occurrence networks <0.40, the co-occurrence networks were not modularized. 
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图 5  影响植烟生态区细菌群落的土壤理化因子相关性分析 
Figure 5  RDA of bacterial communities and soil physicochemical properties of tobacco-planted ecology 
districts. A: The effects of geographical distance, altitude, latitude and longitude on the similarity of soil 
bacterial community. B: RDA analysis of soil physical and chemical factors and bacterial community 
structure. C: Correlation analysis of available iron and soil siderophores secretion related bacterial groups 
and functions. D: Correlation analysis of soil physical and chemical properties and dominant bacterial groups. 
Environmental variables significantly impacting on bacterial communities were marked with one (P<0.05) or 
two stars (P<0.01) respectively. 
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表 2  不同植烟生态区土壤理化性质 
Table 2  Soil physicochemical properties of tobacco-planted ecology districts 
Soil properties SWA QGM WQM NLH WYH 
pH 5.37±0.09a 5.40±0.15a 5.63±0.31a 5.34±0.25a 4.90±0.10a 
OM (g/kg) 30.44±2.13a 32.79±1.81a 33.25±2.84a 24.56±1.52a 32.54±3.37a 
TN (g/kg) 1.55±0.11a 1.811±0.11a 1.73±0.10a 1.42±0.11a 1.75±0.13a 
TK (g/kg) 15.85±2.90a 12.54±1.97a 17.94±2.70a 17.85±3.19a 36.38±6.00b 
TP (mg/kg) 1.07±0.10a 1.04±0.09a 1.07±0.11a 0.66±0.05a 1.20±0.15a 
AvailN (mg/kg) 129.30±10.76ab 143.83±8.74ab 147.14±10.34ab 117.43±7.28a 163.79±8.33b 
AvailK (mg/kg) 566.36±69.49a 428.00±43.02a 484.55±52.44a 378.18±36.53a 460.00±34.85a 
AvailP (mg/kg) 67.92±6.44ab 48.08±4.81a 75.35±14.80ab 50.08±7.17ab 97.82±6.50b 
ExchCa (g/kg) 1.15±0.09ab 1.83±0.22b 1.50±0.18ab 1.38±0.45ab 0.68±0.09a 
ExchMg (g/kg) 0.13±0.02a 0.23±0.03a 0.19±0.04a 0.14±0.03a 0.13±0.03a 
AvailFe (mg/kg) 23.39±5.88a 16.97±5.34a 8.20±1.59a 99.89±18.35b 122.47±22.20b 
AvailMn (mg/kg) 57.37±8.70ab 101.87±11.47bc 132.12±18.98c 71.14±17.25ab 40.93±7.65a 
AvailCl (mg/kg) 56.90±3.77a 53.01±4.10a 52.63±6.89a 71.68±4.45a 63.44±6.04a 
AvailCu (mg/kg) 1.38±0.20a 2.03±0.20ab 1.61±0.38ab 1.07±0.28a 2.71±0.56b 
Number: Mean±SD. Label followed numbers (a, b) represented the significance of difference between groups. Different label 
represented significant difference between groups (P<0.05). 
 

分析(principal component analysis, PCA)对六大

植烟生态区的土壤理化性质差异进行分析，结

果表明 6 个植烟生态区的土壤理化性质存在显

著差异(ANOSIM, R=0.101 9, P<0.05, 图 S3A, 
数据已提交国家微生物科学数据中心，编号：

NMDCX0000137)。武夷丘陵生态区土壤的有效

铁(availFe)含量显著高于其他生态区(P<0.05)，而

土壤全钾、交换性钙和 pH 则明显低于其他生态

区。采用冗余分析(RDA)解析了不同生态区土壤

理化性质对细菌群落的影响，结果如图 4B 所示。

RDA1 和 RDA2 分别解释了 11.94%和 6.69%的

群落变量，其中有效铁(availFe)、pH、交换性

镁(exchMg)、交换性钙(exchCa)和全钾(TK)是极

显著影响细菌群落组成的环境因子(P<0.01)，对

细菌群落结构的解释度分别为 61.23%、36.54%、

35.85%、19.28%和 17.25%，而有效氯(availCl)、
有效锰 (avialMn)和速效钾 (avialK)对细菌的群

落结构也具有显著影响(P<0.05)。 
土壤理化性质与细菌多样性指数的相关性

分析结果表明(表 S2，数据已提交国家微生物科

学数据中心，编号：NMDCX0000137)，细菌香

农-威纳多样性指数和 Chao1丰富度指数与土壤

pH 显著正相关(P<0.05)，与有效锰显著负相关

(P<0.05)。土壤理化性质与相对丰度排名前 10
的细菌门以及排名前 30 的细菌属的相关性分

析结果表明，有效铁、pH、交换性镁和交换性

钙与非优势细菌门以及大部分优势细菌属显著

相关(P<0.05)，其中有效铁与芽单胞杆菌门、鞘

氨醇单胞菌属 (Sphingomonas)和分枝杆菌属

(Mycobacterium)显著负相关，与厚壁菌门则显著

正相关；pH 与链霉菌属(Streptomyces)显著负相

关，与鞘氨醇单胞菌属和分枝杆菌属则显著正相

关；交换性镁和交换性钙与厚壁菌门、鞘氨醇单

胞菌属和分枝杆菌属呈显著负相关，与链霉菌属

则显著正相关(图 5D)。核心细菌与土壤理化性质

的相关性分析结果表明(表 S3，数据已提交国家

微生物科学数据中心，编号：NMDCX0000137)，
pH、交换性钙和交换性镁与小单胞菌属显著正
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相关(P<0.05)，交换性镁与气单胞菌属显著正相

关(P<0.01)，有效铁与 Bryobacter 和气单胞菌属

呈显著负相关(P<0.01)，同时，有效铁与土壤细

菌铁载体生物合成功能以及高铁分泌细菌属相

对丰度存在显著相关性，进一步证明土壤理化性

质影响烟草根际细菌群落的组配(图 5C，图 S3B
数据已提交国家微生物科学数据中心，编号：

NMDCX0000137)。 

3  讨论与结论 
本研究揭示了我国烟草根际细菌在不同生

境的组配机制及环境调控因子，阐明细菌群落

之间的共现和互作关系，对于理解微生物在土

壤中的分布规律、生境特异性以及潜在的生态

功能具有重要意义，同时也为解析微生物与植

物互作提供了重要参考。 
研究证明，甘蔗[26-27]、葡萄[28]、仙人掌属[29]

和龙蛇兰属 [30]植物根际和根围土壤中变形菌

门、放线菌门、拟杆菌门和酸杆菌门为主要细菌

类群，而 Xu 等的研究揭示了在全球尺度下变形

菌门、放线菌门、酸杆菌门和拟杆菌门为柑橘根

际的优势细菌类群[31]，Delgado-Baquerizo 等研究

结果也表明，γ 变形菌门和拟杆菌门的一些生长

快速的细菌在全球草地土壤生态位中占据着优

势[32]。本研究发现，我国八大植烟生态区根际

细菌类群在门、纲和目水平上的细菌群落组成具

有高度的均质化(图 1，图 S1 数据已提交国家微

生物科学数据中心，编号：NMDCX0000137)，
不同生态区条件下变形菌门(γ-变形菌门和 α-变
形菌纲)、放线菌门、绿弯菌门和酸杆菌门均为

烟草根际的优势类群，其中，变形菌门在除东

北平原生态区外的其他 7 个生态区的细菌中占

比最高，约为 23%−42%，这与 Spain 等的研究

结果一致[33]，可能的原因是变形菌门生长速度

较快、具有较高的代谢多样性和较强的物质和

能量竞争力[34-35]。 
植物相关微生物群落结构和功能具有较强

的生境特异性[31-32]，其根际微生物更易受土壤

理化性质、耕作制度等因素的影响[13-16]。尽管本

研究明确了烟草根际细菌在群落组成方面具有

高度的均质化，但是，差异细菌类群的分析结果

还是揭示了我国烟草根际细菌群落结构的生境

特异性。一方面，烟草根际细菌群落按照生态区

聚类区分且细菌群落的相似度与生态区空间距

离呈显著负相关，另一方面，细菌群落 Chao1 指

数和香农-威纳指数的分析结果也显示不同生态

区细菌多样性和丰富度存在显著差异，其中，武

夷丘陵和南岭丘陵生态区的细菌多样性和丰富

度均为最高，而南岭丘陵生态区和武夷丘陵生态

区是烟稻轮作的典型代表(表 S1，数据已提交国家

微生物科学数据中心，编号：NMDCX0000137)，
Shen 等 [36]关于水稻轮作农田土壤微生物的研

究结果表明，相对于非水稻轮作土壤，水稻轮

作土壤微生物群落多样性和丰富度均显著高于

非轮作农田土壤，因此，武夷丘陵和南岭丘陵

地区高土壤细菌丰富度和多样性可能与其烟稻

轮作的耕作制度存在密切关联。 
共现性网络分析通过对跨多个土壤样本微

生物分类群丰度的相关性来衡量不同微生物类

群之间的互作关系，并从复杂的互作关系中提

取简单模式，识别物种之间的合作(生态位重

叠，合作交换或获取资源)或竞争(生态位分离，

竞争空间或资源)关系，进一步推断群落组装和

演化机制[13,37-38]。通过计算网络参与系数 Pi 以

及网络模块内连通度 Zi 值，可以筛选网络中心

节点、网络模块中心节点和网络连接节点微生

物，以寻找具有潜在生态学功能的微生物[21]。

本研究结果表明，我国烟草根际细菌群落结构

和互作关系存在明显的生境特异性。南岭丘陵

生态区、武夷丘陵生态区和东北平原生态区均
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具有较高的细菌多样性和丰富度，东北平原生

态区和武夷丘陵生态区细菌群落的互作程度和

连接紧密度均高于南岭丘陵生态区，但是东北

平原生态区和武夷丘陵生态区却不具有明显的

细菌网络模块化、核心细菌属和网络连接节点，

表明武夷丘陵和东北平原生态土壤细菌之间的

互作关系可能是随机的，不具有稳定性和可靠

性。相对而言，南岭丘陵生态区虽然其细菌群

落的互作程度和连接紧密度较低，但有限的互作

却形成了具备高度模块化的细菌互作网络以及

扮演网络中心节点和网络连接节点的细菌属，表

明其在长期进化中已具备一定的结构和功能稳

定性，而单纯的高多样性和丰富度不足以保障

微生物群落结构和功能的稳定；同时，对 8 个

主要植烟生态区共有的 44 个细菌属共现性网

络的分析结果还发现，相同细菌属在不同生态

区烟株根际的互作关系也存在显著差异 (图
S4、图 S5，数据已提交国家微生物科学数据中心，

编号：NMDCX0000137)，进一步证明生境特异性

对微生物类群在烟株根际组配的影响，而其内

在的群落组配机制还有待进一步研究。 
本研究发现，中国八大植烟生态区细菌网

络正向连接多于负向连接，表明在烟草根际中

细菌更倾向于以协同互作的方式共存，且 8 个

植烟生态区中南岭丘陵生态区细菌间的协同效

应最强，这也进一步佐证了其网络结构和功能

的强稳定性。同时，本研究发现小单胞菌属

(Micromonospora)在维持南岭丘陵生态区细菌

群落中发挥重要作用，而小单胞菌属细菌是革

兰氏阳性的稀有放线菌[39-40]，其所产次级代谢

产物种类多样，多为具有良好抑菌活性的抗生

素类物质[41-43]，这也可能与其网络中心微生物

的功能角色有关，值得关注的是，沂蒙丘陵生

态区小单胞菌属的相对丰度高出南岭丘陵生

态区 5.85 倍(表 S3，数据已提交国家微生物科

学数据中心，编号：NMDCX0000137)，因此，

核心微生物的形成不完全取决于其相对丰度的

高低，同时也可能受到网络中其他微生物因子

以及环境因子的影响。另外，本研究发现的南

岭丘陵生态区细菌网络的模块中心细菌属

Bryobacter 和气单胞菌属在土壤生态学的相关

研究报道较少，关于中心微生物在微生物网络

中的作用机制还有待进一步研究。 
植物与土壤及土壤微生物是一个有机联合

体，一方面，植物能通过生长和代谢活动塑造

具有植物特征的根际土壤理化环境，招募特定

的微生物[44-45]，另一方面，植物生命活动又受

到土壤理化性质和微生物群落的调控[46-47]。研

究表明，较低的土壤 pH、交换性钙和交换性镁

会导致土壤微生物多样性和丰富度下降[48-49]，

导致土壤微生物群落结构的稳定性降低[50]，影

响植物的抗病性[17,51]。本研究表明土壤 pH 值、

交换性钙和交换性镁能显著影响细菌群落结

构，并且与烤烟根际细菌的多样性、丰富度、

主要优势细菌属以及关键中心细菌属的相对丰

度呈显著正相关，进一步明确了土壤理化性质

在维持微生态稳定中的重要作用。因此，针对

土壤 pH 值偏低、交换性钙和交换性镁缺乏的

烟田或其他农田系统，可适当进行土壤改良和

中微量元素钙镁的补充，以调控和优化土壤微

生物群落，提高土壤微生态的稳定性，维护作

物健康。铁和锰是植物和微生物生长所需要的

微量元素，土壤中铁和锰缺乏或者过量都会对

植物产生不利影响，造成作物健康隐患和食品

安全问题[52-53]，但是关于锰离子对土壤微生物

群落结构影响却少有系统研究。本研究结果显

示，我国南方植烟区土壤中有效锰含量较丰富，

均值高于 40 mg/kg，武陵秦巴生态区土壤有效

锰含量为(132.12±18.98) mg/kg，黔桂山地生态

区为(101.87±11.17) mg/kg，而有效锰与土壤细
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菌群落的多样性、丰富度以及优势细菌属和关

键中心细菌属相对丰度呈显著负相关，表明土

壤中较高的有效锰含量可能不利于土壤微生物

繁殖和群落的稳定。同时，本研究发现，武夷

丘陵生态区、黔桂山地生态区和西南高原生态

区土壤有效铁含量较南岭丘陵生态区和武夷丘

陵生态区低 76%以上，但其高铁载体分泌细菌

类群(假单胞菌属、链霉菌属和 Duganella)[54-55]

相对丰度却显著高出后者 33%，进一步证明了

土壤理化性质在塑造土壤微生物方面的重要作

用(图 5C，图 S3B 数据已提交国家微生物科学

数据中心，编号：NMDCX0000137)。 
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