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摘 要:[目的]运用高级别分类学分辨率揭示玉米根际和非根际土壤中细菌群落微多样性,并探讨微多

样性与土壤有机碳矿化的关系,从更精细的分类学分辨率水平上为玉米根际土壤中微生物驱动的碳循环

提供理论依据。[方法]以西北农林科技大学曹新庄试验农场为依托,采取田间生长条件下玉米根际和非

根际两种土壤类型。利用高通量测序技术,比较 OTUs和 ASVs两种分类学分辨率水平上玉米根际和非

根际土壤中的细菌群落结构,揭示细菌群落的微多样性。同时通过培养试验检测根际和非根际土壤的有

机碳矿化特性。[结果]通过比较OTUs和 ASVs两种分类学分辨率水平上的细菌群落,OTUs和 ASVs
两种方式显示出相似的细菌群落结构。在玉米根际和非根际土壤类型中,ASVs在更高分类学分辨率水平

上描绘细菌群落组成,同时揭示了普遍存在于 OTUs内的不同菌株或生态型。此外,两种不同生长策略

(r-策略和K-策略)细菌物种的相对丰度差异是导致根际和非根际土壤细菌群落结构不同的主要因素。培

养试验表明,根际土壤有机碳矿化量显著高于非根际土壤。3a的连续采样分析结果表明,根系是田间成

熟玉米根际和非根际土壤理化性质差异的主要因素而受时间(2019—2021年)的影响较小。根际和非根际

土壤细菌微多样性与相应的土壤有机碳累积矿化量具有显著相关性。[结论]ASVs方式展示了田间生长

条件下玉米根际和非根际土壤中的细菌微多样性具有显著差异,且细菌微多样性与根际和非根际土壤有

机碳累积矿化量相关。
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Abstract:[Objective]Thebacterialcommunitymicrodiversityinthemaizerhizosphereandbulksoilwas
determinedtostudytherelationshipbetweenmicrodiversityandsoilorganiccarbonmineralizationthrough
theuseofhigh-resolutiontaxonomyinordertoprovideatheoreticalfoundationformicrobiallydrivencarbon
cyclinginthemaizerhizosphere.[Methods]Therhizosphereandbulksoilsampleswerecollectedinmaize
fieldsontheexperimentalfarmofCaoXinzhuang,NorthwestA&FUniversity.High-throughputsequencing
technologywasusedtodetectthebacterialcommunitystructureintherhizosphereandbulksoil.Thereafter,



distincttaxonomicresolutionlevels(OTUsvsASVs)wereusedtorevealthemicrodiversityofbacterial
communities.Incubationexperimentswereconductedtoexamineorganiccarbonmineralizationcharacteristicsof
therhizosphereandbulksoilofmaize.[Results]Thedistincttaxonomicresolutionlevelsrevealedsimilar
bacterialcommunitystructureintherhizosphereandbulksoil.ASVsdepictedbacterialcommunitycompositionat
afinescaletaxonomicresolutionlevel,andrevealeddifferentstrainsorecotypesprevalentwithinthesame
OTU.Furthermore,differencesintherelativeabundanceofbacterialspeciesfromdistinctgrowthstrategies
(r-andK-strategies)werethemainfactorscontributingtothedifferentbacterialcommunitystructuresin
therhizosphereandbulksoil.Incubationexperimentsshowedthatorganiccarbon mineralization was
significantlyhigherintherhizospherethaninbulksoil.Theresultsofthreeyearsofcontinuoussampling
revealedthatrootswerethemainfactorcausingdifferencesbetweentherhizosphereandbulksoilphysicochemical
propertiesofmaturemaizeinthefield,andthattimehadlittleinfluence(from2019to2021).Cumulative
mineralizationofsoilorganiccarbonwasassociatedwithbacterialmicrodiversitybetweentherhizosphereand
bulksoil.[Conclusion]ASV-levelexhibitedsignificantdifferencesinbacterialmicrodiversitybetweenthe
rhizosphereandbulksoilinamaizefield,andbacterialmicrodiversitywasassociatedwithcumulative
mineralizationofsoilorganiccarbon.
Keywords:rhizosphere;bulksoil;bacteria;microdiversity;soilorganiccarbon

  根际是植物根系、土壤微生物和土壤各种元素及

养分等强烈相互作用的区域[1]。植物根系通过释放

根系分泌物(低分子量的有机酸和代谢产物等)影响

根系相关的土壤微生物群落结构和多样性以及根际

相关的土壤理化性质[2]。玉米(Zeamays)作为重要

的粮食作物,在中国广泛种植并且其产量长期位居粮

食作物第一[3]。因此,玉米根际相关土壤中的微生物

群落被广泛地关注和研究。有研究表明,玉米品种、
玉米的基因型、生长阶段或者玉米根际土壤的矿质养

分、土壤质地等都对玉米根际的微生物群落组成产生

重要的影响[4]。尽管如此,根际和非根际土壤之间也

能够明显观测到微生物群落组成的差异[5]。比如,微
生物群落的多样性在根际土壤中显著低于非根际土

壤,且微生物多样性从非根际土到根表面呈降低趋

势[6]。然而,在田间生长的成熟玉米根际和非根际土

壤中微生物的群落结构依然缺乏研究。
在不同的生态环境中,操作分类单元(Opera-

tionaltaxonomicunits,OTUs)被广泛地用于鉴定

和探查微生物群落结构和多样性[7]。通过多种聚类

算法将一段给定的目标基因序列以97%相似性聚

类,所得到的 OTUs被用于代表或者假定为一个微

生物物种[8]。然而有研究表明,在得到的 OTUs内

观测到高度的遗传变异,这种高度的遗传变异被视为

微多样性(microdiversity)[9-10]。并且,在 OTUs内

观察到的微多样性是由于系统发育不一致性导致的,
而不仅仅是97%相似性这一宽松的聚类阈值引起

的,同时微多样性的产生受到环境因素的驱动[10]。
这就导致需要在更高分类学分辨率水平上探查微生

物群 落 结 构。单 核 苷 酸 变 体(ampliconsequence

variants,ASVs)能够在给定的目标基因序列上检测

出因为一个核苷酸不同引起的序列差异[11]。因此,

ASVs被用于检测 OTUs内存在的遗传变异。通过

比较ASVs和OTUs揭示微多样性时,ASVs被视为

是一个微生物物种即OTUs中的不同菌株或者生态

型[12]。然而,在田间生长的成熟玉米根际和非根际

土壤中关于微生物群落微多样性鲜有报道。
土壤作为全球陆地生态系统中最大的有机碳库,

土壤有机碳库的微小变动都会引起大气CO2 浓度的

巨大变化[13]。土壤有机碳(SOC)的矿化受到非生物

因素如温度、土壤水分、pH 值以及矿质元素等因素

的间接影响,一般认为土壤微生物作为关键因素能够

直接影响有机碳的矿化[14]。此外,有研究表明玉米

根际和非根际土壤有机碳的矿化具有显著差异[15-16]。
尽管如此,将玉米根际和非根际土壤有机碳矿化与其

土壤微生物微多样性关联的报道依然缺乏。

1 材料与方法

1.1 试验地概况

本试验于2019年6月到2021年10月,在陕西

省杨凌农业高新技术产业示范区西北农林科技大学

曹新庄试验农场(E108°05',N34°18')进行。该地区

海拔520m,属于温带季风气候,降雨主要发生在7—

9月。年平均气温为12.9℃,降水量为660mm,日
照时数为2163.5h,年均蒸发量为993.2cm,湿润指

数为0.64,无霜期为211d。试验地的土壤类型为塿

土(anthrosol),依据中国土壤系统分类,土壤为粉砂

质黏壤土;在开展试验之前,试验地0—20cm土层土
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壤理化性质为:土壤有机碳7.97g/kg,全氮0.93g/kg,
全磷0.71g/kg,pH值为8.36,土壤容重1.42g/cm3。

1.2 试验设计和土壤收集

在西北农林科技大学曹新庄试验农场内设置一

个30m×20m的小区,使用先玉335作为种植研究

对象,行距70cm,株距30cm,播种深度5cm。于

2019年6月25日、2020年6月18日和2021年6月

27日进行播种,于2019年10月11日、2020年10月

9日和2021年10月11日进行收获。小区内过磷酸

钙(P2O5 含量16%)施用量为140kgP2O5/hm2,硫
酸钾(K2O含量51.2%)施用量为120kgK2O/hm2,纯
氮(尿素,N含量46%)施用量为225kg/hm2,磷钾肥

和尿素混合在一起,在播种前作为基肥施入(人工撒

施),之后旋耕使其混入土壤约15cm深。试验年份

无灌水,田间病虫害和杂草防控均按照农场防控措施

统一进行。
玉米花期有利于微生物活动[17],因此分别在

2019,2020,2021年的9月中旬采集玉米根际和非根

际土壤。在小区的平面几何中心处随机取6株玉米,
以避免可能归因于小区末端植物养分可用性增加的

边界效应,并尽可能保持根系完整[6]。土壤的收集采

用抖根分离法,取紧密粘于根系的土壤为根际土

(TS)。非根际土为:抖落的松散土壤(LS),同时用土

钻(直径为5cm)钻取相应玉米植株两行之间0—

20cm深的土壤(BS)。即3种土壤类型:TS,LS和

BS,每种土壤类型有6个重复,共18个土壤样品。
其中,2019年和2020年采集的土壤样品装入聚乙烯

袋中,放入冰盒带回实验室。土壤过2mm筛后,用
于测定理化指标。2021年采集的土壤样品装入聚乙

烯袋中,放入冰盒带回实验室。土壤过2mm筛后,
分为3部分:一部分放入4 ℃冰箱用于测定土壤

DNA,第二部分用于测定理化指标,第三部分用于测

定土壤有机碳矿化特征。

1.3 土壤理化性质及有机碳矿化特征的测定

土壤全氮(TN)采用凯氏定氮法测定[18],采用重

铬酸钾外加热法测定土壤有机碳(SOC)[19]。取土样

5g加50ml1mol/L的KCl溶液,在25℃恒温摇床中

以每分钟220转的转速浸提1h后过滤连续流动分析

仪测定土壤中硝态氮(NO-3-N)和铵态氮(NH+4-N)含

量[19]。称取10g风干土壤加入25g去离子水,连续

搅拌1min后静置30min,用pH计测定pH值[19]。
通过培养测定土壤有机碳矿化特征,将过2mm

筛的土壤20g放入500ml培养瓶中,加蒸馏水至最

大田间持水量的70%。预培养7d,以恢复土壤微

生物活性。随后在培养瓶内放入一个装有10ml
0.1mol/LNaOH溶液的50ml透明塑料瓶,用于吸

收培养期内土壤矿化出的CO2 量。将培养瓶用塑料

膜密封并放置在25℃的恒温培养箱内培养,随后用

称重法每隔4d称重以补充水分,维持土壤在培养期

内的水分稳定。并在培养的1,4,7,10,15,20,25,30
d更换NaOH溶液,并测定CO2 吸收量。

1.4 土壤DNA的提取和数据分析

使用土壤DNA试剂盒(FastDNA􀆿SpinKitfor
Soil)依 据 操 作 指 南 从0.5g的 土 壤 样 品 中 提 取

DNA。采用细菌引物341F (5'-CCTACGGGAG-
GCAGCAG-3')和 806 R (5'-GACTACHVGGG-
TATCTAATCC-3')扩 增 土 壤 样 品 细 菌 的 16S
rRNA。然后在IlluminaHiSeqplatform 上 测 序。
使用QIIME2通路分析并得到ASVs,后用Opticlust
algorithm算法在97%序列相似度水平上聚类得到

OTUs。使用数据库Silva16SrRNA (www.arb-
silva.de)进行物种注释和分类。将得到的 OTUs抽

样到相同水平,并选择丰度大于5000的OTUs计算

微多样性[20]。我们遵循 García-García等[21]报道的

方式来计算微多样性。简要地来说,即将传统样品中

以OTUs为单位来计算多样性,转换为以 OTUs内

包含的ASVs为单位来计算多样性,并将计算范围从

样品转换为每一条 OTUs。在本文中我们为了便于

区分,仍然使用术语“OTUs”和“ASVs”用于代表两

种分类学分辨率。所有统计分析过程均在 R软件

(v4.0.1;http:∥www.r-project.org/)中完成并使用

以下 功 能 包 “vegan”“stats”“scales”“recharts”
“dplyr”“phyloseq”和“ape”。

2 结果与分析

2.1 玉米根际和非根际土壤中细菌的群落结构

从所有的土壤样品中得到443851条高质量

的细菌序列,并从中获取了7597条 ASVs。采用

UnweightedUniFrac距离的主坐标分析(PCoA)评
价细菌群落组成在根际和非根际土壤中的差异。结

果显示无论是在OTUs分辨率水平还是在ASVs分

辨率水平上,细菌群落分别根据TS,LS和BS3种

类型 聚 集(图1)。并 且 通 过 比 较 OTUs水 平 的

Unweighted UniFrac 距 离 矩 阵 和 ASVs 水 平

UnweightedUniFrac距离矩阵,Mantel分析显示两

种分类学分辨率水平展现出群落结构良好的一致性

(manteltest,p<0.001,R=0.975)。
细菌门 水 平 上 显 示 所 有 土 壤 样 品 中 以 Pro-
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teobacteria,Bacteroidetes,Acidobacteria,Gemma-
timonadetes,Actinobacteria,Chloroflexi,Nitrospi-
rae和Verrucomicrobia占据主导(图2)。在根际土

壤TS中,Proteobacteria占43.6%,Bacteroidetes占

17.9%,Acidobacteria占10.2%,Gemmatimonade-
tes占8.9%,Actinobacteria占11.5%,Chloroflexi
占4.3%,Nitrospirae占1.2%和Verrucomicrobia占

1.1%(图2)。在非根际土壤BS中,Proteobacteria
占36.1%,Bacteroidetes占12.6%,Acidobacteria占

13.6%,Gemmatimonadetes占10.3%,Actinobacte-
ria占7.3%,Chloroflexi占6.4%,Nitrospirae占

2.6%和 Verrucomicrobia占6.8%(图2)。类似的,
在 LS 土 壤 中,Proteobacteria 占 35.2%,Bacte-
roidetes占12.3%,Acidobacteria占13.1%,Gem-
matimonadetes占11.3%,Actinobacteria占10.3%,

Chloroflexi占6.1%,Nitrospirae占2.3%和 Verru-
comicrobia占5.6%(图2)。通过方差分析显示Pro-
teobacteria和Bacteroidetes在 TS土壤中丰度显著

高于 BS土壤和 LS土壤(表1)。而Acidobacteria,

Chloroflexi和Verrucomicrobia在BS土壤和LS土

壤中丰度显著高于TS土壤,且BS土壤和LS土壤之

间丰度无显著差异(表1)。

注:BS为植株两行之间0—20cm深的土壤;LS为根系抖落的松散土壤;TS为紧密粘于根系的土壤。下同。

图1 OTUs(a)和ASVs(b)两种分辨率水平下TS,LS和BS土壤类型中的细菌群落结构差异

Fig.1 DifferencesinbacterialcommunitystructureinTS,LSandBSsoiltypesat
distincttaxonomicresolutionlevels:OTUs(a)andASVs(b)

图2 ASVs分类学分辨率水平下TS,LS和BS土壤类型中细菌门水平相对丰度

Fig.2 RelativeabundanceofbacterialcommunityinTS,LSandBSsoiltypesatthetaxonomicresolutionlevelofASVs

2.2 玉米根际和非根际土壤细菌微多样性差异

在得到的所有 OTUs中,选择相对丰度最高的

前3条OTUs来展示同一个OTUs内所具有的不同

生态 型 或 者 菌 株。结 果 显 示,OTU-1,OTU-3 和

OTU-18作为丰度最高的前3条 OTUs包含了不同

的ASVs(表2)。其中每1条不同的ASVs代表了同
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一个OTU内不同菌株或生态型。例如,OTU-1中包

含了 ASV10,ASV1035 以 及 ASV1204 等 多 条

ASVs。在 OTU-3 中 包 含 了 ASV11,ASV125 和

ASV1609等多条 ASVs。OTU-18具有类似的结

果。结果表明 ASVs揭示了包含在 OTU内更高分

类学分辨率水平上的系统发育不一致性。
此外,在获得的所有 OTUs中,包含两个或两个

以上ASVs的OTUs被选出并计算微多样性。我们

的结果表明TS土壤中的细菌微多样性明显高于BS
和LS土壤中的细菌微多样性(图3)。在TS土壤中

细菌微多样性在1.31~1.79之间,而在LS土壤中细

菌微多样性在0.45~1.57之间。类似的,BS土壤中

细菌微多样性在0.47~1.21之间。

表1 3种土壤类型中细菌分类物种的差异

Table1 Differencesinbacterialspeciesamongthethreesoiltypes

细菌物种  
土壤类型

BS LS TS
Proteobacteria 0.36±0.03b 0.35±0.01b 0.44±0.03a

Bacteroidetes 0.12±0.03b 0.12±0.04b 0.15±0.06a

Acidobacteria 0.14±0.02a 0.13±0.02a 0.10±0.01b

Gemmatimonadetes 0.10±0.02ab 0.11±0.01a 0.07±0.02b

Actinobacteria 0.07±0.02b 0.10±0.01a 0.11±0.02a

Chloroflexi 0.06±0.01a 0.06±0.02a 0.04±0.01b

Nitrospirae 0.03±0.01a 0.02±0.01ab 0.01±0.01b

Verrucomicrobia 0.07±0.02a 0.06±0.03a 0.01±0.01b

others 0.04±0.02a 0.03±0.01b 0.04±0.02a

  注:同行不同字母表示显著差异性(p<0.05),表中数据为平均值

±标准差(n=6)。

表2 丰度最高的3条OTUs中的不同生态型

Table2 DistinctecotypesinthreemostabundantOTUs

不同分类学分辨率 不同分类学分辨率 不同分类学分辨率

OTUs ASVs 属名 OTUs ASVs 属名 OTUs ASVs 属名

OTU-1 ASV10 Sphingomonas OTU-3 ASV11 OTU-18 ASV1448
OTU-1 ASV1035 Sphingomonadaceae OTU-3 ASV125 OTU-18 ASV152
OTU-1 ASV1204 Ellin6055 OTU-3 ASV1609 OTU-18 ASV1661
OTU-1 ASV1241 Sphingomonas OTU-3 ASV1641 OTU-18 ASV2577
OTU-1 ASV1321 Ellin6055 OTU-3 ASV17 OTU-18 ASV2580
OTU-1 ASV1345 Ellin6055 OTU-3 ASV1829 Sphingomonas OTU-18 ASV312 Saprospiraceae
OTU-1 ASV1376 Sphingomonas OTU-3 ASV243 OTU-18 ASV32
OTU-1 ASV1650 Ellin6055 OTU-3 ASV245 OTU-18 ASV332
OTU-1 ASV167 Sphingomonas OTU-3 ASV2572 OTU-18 ASV5
OTU-1 ASV169 Sphingomonas OTU-3 ASV2637 OTU-18 ASV552
OTU-1 ASV18 Sphingomonas OTU-3 ASV3111 OTU-18 ASV82

  注:箱体实线从上至下分别为上边缘、上四分位数、中位数、下四分位数、下边缘,方框中的空心方块是平均值。空心圆表示异常值,上下边缘

的“×”分别是第1个和第99个百分位数。

图3 TS,LS和BS土壤类型中细菌微多样性的显著差异

Fig.3 SignificantdifferencesinbacterialmicrodiversityinTS,LSandBSsoiltypes

2.3 玉米根际和非根际土壤有机碳矿化特征

研究结果表明,3种土壤类型的土壤有机碳的矿

化速率随时间增长而降低(图4)。在培养的早期,TS
土壤有机碳矿化速率显著高于LS和BS土壤。培养
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到第7—10d后,TS,LS和BS3种土壤类型的有机

碳矿化速率显著减缓,且3种土壤类型之间有机碳矿

化速率无显著差异。通过30d的培养,TS土壤有机

碳矿化速率从67.9mg/kg/d降低到4.5mg/kg/d。

LS土壤有机碳矿化速率从41.4mg/kg/d降低到

6.2mg/kg/d,而 BS土壤有机碳矿化速率从40.7

mg/kg/d降低到3.75mg/kg/d。经过30d的培养

后,TS土壤有机碳矿化累积量显著高于LS和BS土壤

有机碳矿化累积量(图4)。TS土壤累积矿化量为0.44
g/kg,而BS和LS土壤累积矿化量分别为0.33g/kg,

0.32g/kg。TS,LS和BS3种土壤类型有机碳累积矿

化量分别占总土壤有机碳含量的5.4%,4.4%及4.3%。

注:不同字母表示处理间差异显著(p<0.05)。

图4 TS,LS和BS3种土壤类型有机碳矿化量及累积矿化量

Fig.4 OrganiccarbonmineralizationrateandcumulativemineralisationinTS,LSandBSsoiltypes

2.4 玉米根际和非根际环境特征与土壤细菌微多样性

从土壤类型来看,2019年3种不同的土壤类型

中TS土壤有机碳含量显著高于LS和BS土壤(表

3)。全氮和pH值在3种土壤类型之间无显著差异。
硝态氮在TS土壤中显著最高,而在LS和BS两种土

壤类型之间硝态氮无显著差异。铵态氮在 TS土壤

中含量显著最低,而在BS和LS两种土壤类型之间

无显著差异。2020年和2021年两年分别采集的3种

不同土壤类型理化性质与2019年3种不同土壤类型

理化性质具有相似的规律。从时间来看,无论是

2019,2020年还是2021年,土壤有机碳含量和硝态

氮含量均在TS土壤类型中显著最高,而在BS和LS
中无显著差异。类似地,无论是2019,2020年还是

2021年,铵态氮含量均在TS土壤类型中显著最低,
而在BS和LS中无显著差异。特别地,全氮和pH
值,无论是在各采样时间之间还是土壤类型之间均无

显著差异(表3)。使用2021年的土壤理化性质与细

菌微多样性进行分析。通过 Mantel分析表明,土壤

有机碳含量、土壤有机碳累积矿化量、铵态氮以及硝

态氮均与细菌微多样性呈显著相关性(表4)。

表3 3种不同土壤类型的环境特征差异

Table3 Differencesintheenvironmentaltraitsofthreedifferentsoiltypes

采样时间 样品
土壤有机碳/
(g·kg-1) pH值

硝态氮/
(mg·kg-1)

铵态氮/
(mg·kg-1)

全氮/
(g·kg-1)

TS 8.19±0.08a 8.37±0.01a 14.55±0.35a 2.07±0.19b 0.75±0.04a

2019年 LS 7.51±0.33b 8.38±0.03a 12.44±0.67b 2.79±0.18a 0.75±0.02a

BS 7.44±0.32b 8.40±0.04a 12.47±0.76b 2.84±0.21a 0.77±0.03a

TS 8.12±0.13a 8.42±0.05a 14.18±0.14a 2.11±0.20b 0.75±0.03a

2020年 LS 7.65±0.25b 8.39±0.03a 12.50±0.65b 2.81±0.08a 0.77±0.04a

BS 7.42±0.17b 8.41±0.03a 12.61±0.82b 2.95±0.05a 0.74±0.03a

TS 8.20±0.16a 8.41±0.05a 14.11±1.37a 2.24±0.43b 0.74±0.02a

2021年 LS 7.50±0.22b 8.40±0.04a 12.97±0.38b 2.84±0.23a 0.74±0.04a

BS 7.45±0.26b 8.40±0.05a 11.94±0.31b 2.80±0.26a 0.76±0.03a

  注:不同时期同列不同字母表示显著差异性(p<0.05),表中数据为平均值±标准差(n=6)。
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表4 Mantel分析揭示的细菌微多样性与环境特征相关性

Table4 Bacterialmicrodiversitycorrelateswithenvironmental

traitsrevealedbyMantelanalysis

环境特征     微多样性

pH值 0.15
土壤有机碳累积矿化量 0.17*

全 氮 -0.05 
硝态氮 0.27*

铵态氮 -0.17* 
土壤有机碳含量 0.21*

  注:*表示p<0.05水平上显著相关。

3 讨 论

3.1 根际和非根际土壤中的细菌群落结构

研究结果表明,土壤细菌群落结构 无 论 是 在

OTUs水平还是在ASVs水平,均展表现为根据土壤

类型划分和聚集(图1)。此外,通过 Mantel分析比较

两种分类学分辨率水平,结果显示细菌群落结构在

OTUs水平和在 ASVs水平之间具有良好一致性

(Manteltest,p<0.001,R=0.975)。通常在对微生

物群落结构的研究中,基于给定目标基因区域,精确

核苷酸序列即单核苷酸变体被推荐作为基本单元去

定义物种及分类[11]。因此,先前有研究通过野外取样

检测微生物群落结构来评价OTUs水平和ASVs水

平是 否 展 现 出 不 同 的 生 态 结 果。正 如 Glassman
等[22]所报道的结果,微生物群落结构通过 OTUs和

ASVs两种方式展示出相似的生态结果,而ASVs方

式仅仅是增加了微生物多样性的分辨率。这与我们

的结果相一致且结果表明我们通过对比 OTUs和

ASVs两种分辨率水平足以得到有意义的生态结论。

TS,LS和 BS土壤中的细菌群落主要由 Pro-
teobacteria,Bacteroidetes,Acidobacteria,Gemmati-
monadetes,Actinobacteria,Chloroflexi,Nitrospirae
和Verrucomicrobia构成(图2)。在玉米根际土壤

TS 中 Proteobacteria 占43.6%,Bacteroidetes 占

17.9%。而在 非 根 际 土 壤 BS中 Proteobacteria占

36.1%,Bacteroidetes占12.6%。类似的,在非根际土

壤LS中 Proteobacteria占35.2%,Bacteroidetes占

12.3%。这与之前所报道的结果相一致,即细菌门

Proteobacteria 和 Bacteroidetes 在 玉 米 根 际 更 丰

富[6,23]。通 常 情 况 下 从 物 种 的 生 长 策 略 来 看,

Proteobacteria和Bacteroidetes被视为r-策略者,r-策
略者主要利用易分解以及生物有效性高的碳源,又或

者被视为快速生长的机会主义者其群落会随着环境

是否利于生长而波动[24]。此外,有研究表明r-策略者

有能力利用根系分泌的各种有机碳基质作为能量来

源[25]。在本研究中,我们观察到在非根际土壤BS中

Acidobacteria占13.6%,Chloroflexi占6.4%以 及

Verrucomicrobia占6.8%。类似的,在非根际土壤

LS中 Acidobacteria占13.1%,Chloroflexi占6.1%
以及Verrucomicrobia占5.6%。然而在根际土壤TS
中Acidobacteria占10.2%,Chloroflexi占4.3%以及

Verrucomicrobia占1.1%。这表明 Acidobacteria,Chlo-
roflexi和 Verrucomicrobia在 非 根 际 土 壤 中 更 丰 富

(图2)。此前有研究表明,Acidobacteria,Chloroflexi
和Verrucomicrobia被认为是K-策略者,而K-策略者

或缓慢生长的微生物丰度通常在非根际土壤中较根

际土壤中更高[6]。总的来说,我们的结果表明根际和

非根际土壤微生物群落结构通过OTUs和ASVs两

种方式显示出相似的结果,而ASVs在更高分类学分

辨率水平上揭示微生物群落结构。r-策略和 K-策略

两种不同生长策略物种的相对丰度差异是导致根际

和非根际土壤微生物群落结构不同的主要因素。

3.2 根际和非根际土壤中的细菌微多样性

当关注于相对丰度最高的前3条OTUs时,我们

观察到了每条OTUs中都包含了多条ASVs,而每条

ASVs分别代表了不同的菌株或者生态型(表2)。结

果表明运用 ASVs分类学分辨率水平揭示了存在于

OTUs内的微多样性。这与之前的研究结果相一致,
即在玉米各生育期的根际土壤以及根际和非根际土

壤之间均发现土壤微生物微多样性普遍存在[26-27]。
一般认为,微多样性的产生取决于一系列生物机制,
包括横向的基因转移、单个核苷酸的多态化、其他基

因组突变,同时多种环境因素驱动了微多样性的产

生,如温度、养分、碳底物等[10]。此外,研究结果表明

微多样性在 TS土壤中明显高于LS和BS土壤(图

3)。通常情况下,根系能够分泌各种有机底物从而根

本上改变根际土壤中的生化环境[1,5]。得益于基因的

转移和重组,微生物依赖于基因的多样性去适应高度

异质的根际环境[10]。有研究表明玉米根际高度异质

的环境因素影响了根际微生物单个种群的种内基因

多样性[27]。而种内基因多样性导致了成百上千共存

的生态型占据了不同的生态位以避免过度竞争[28]。
正如之前研究所报道的,高度异质的玉米根际环境不

仅仅招募了根际土壤所有微生物物种当中的部分物

种,而且招募了单一物种内的一些特殊生态型或菌

株[26-27]。实际上,在所得到的所有 OTUs中,尽管不

是每一条 OTUs都包含不同的 ASVs。但是微多样

性在OTUs中的确普遍存在。总之,我们的研究结果

表明 在 ASVs分 类 学 水 平 上 揭 示 了 普 遍 存 在 于

OTUs内的微多样性。且受到根际分泌物的影响,根
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际土壤中的微多样性与非根际土壤中的微多样性具

有显著差异。

3.3 根际和非根际土壤细菌微多样性与环境特征相关

本研究中,我通过培养试验观察到TS,LS和BS
3种土壤类型的有机碳矿化速率均表现出随时间延长

而逐渐降低,且TS土壤有机碳累积矿化量显著高于

LS和BS土壤(图4)。在培养初期土壤有机碳具有

较高的矿化速率且随着培养时间的增加而降低,这一

矿化趋势与之前大多数的研究结果相一致[15-16,29]。
而TS土壤有机碳累积矿化量显著高于BS和LS土

壤,这一结果与根际土壤有机碳含量和有机碳具有较

高的生物有效性有关。例如,根系释放的有机碳量占

到植物固定总碳量的1%~40%,根系分泌物中包含

糖、有机酸、氨基酸等初等代谢产物能够被微生物直

接利用作为能量来源[1]。同时这与我们观察到TS土

壤中有机碳含量显著高于LS和BS土壤的结果相一

致(表3)。此外,我们的研究结果显示TS土壤的硝

态氮含量显著高于BS和LS两种土壤类型,而铵态

氮在TS土壤中含量显著低于LS和BS土壤(表3)。
一般而言,由于根系吸收养分从而形成了土壤养分含

量从根表到土壤延伸的梯度变化[1,30]。从根表向土

壤延伸5mm的范围被认为是受根系影响最大的区

域[1,30]。这支持了本研究中TS土壤中的有机碳,铵
态氮和硝态氮与LS和BS土壤具有显著差异的结

果。表明TS土壤主要受到根系影响而根系对BS和

LS土壤影响较弱。通常养分从土壤向根系移动主要

通过质流和扩散两种作用[1]。因此,TS土壤的硝态

氮含量显著高于BS和LS两种土壤可能是由于硝态

氮在土壤溶液中的含量较高且主要通过质流作用在

根表累积。同时,由于根际微生物受根系影响将根际

土壤中的有机氮矿化产生的硝态氮也是导致TS土壤

硝态氮含量显著高于BS和LS两种土壤的重要因

素[1]。相反,铵态氮在 TS土壤中含量显著低于LS
和BS土壤可能是由于铵态氮在土壤溶液中的含量较

低且移动主要通过扩散作用,因此在根表形成了亏缺

区域。此外,我们的研究结果显TS,LS和BS3种土

壤类型的理化性质差异受时间的影响较小(即2019,

2020,2021年3个采样时间点之间差异不显著),而受

空间的影响显著(即从根表到非根际)。表明根系是

导致田间成熟玉米根际和非根际土壤理化性质差异

的主要因素而非时间。正如之前所报道的,根系及其

各种分泌物导致根际成为高选择性的环境不仅导致

根际和非根际土壤理化性质的差异同时形成了从根

表到非根际土壤的养分梯度,水分梯度,酶梯度和生

物梯度等[1,5]。

在本研究中,土壤细菌微多样性与土壤有机碳、
硝态氮以及铵态氮具有显著相关性(表4)。这一结果

表明微多样性的产生受到环境因素的驱动[10,31]。同

时,本试验的结果表明土壤有机碳矿化累积量与细菌

微多样性显著正相关(表4)。本课题组之前的研究结

果表明,土壤细菌的群落结构及其多样性与土壤有机

碳矿化具有相关性[31]。类似的,微生物群落结构和多

样性与土壤有机碳矿化具有相关性在之前的研究中

也被广泛地报道[14,23,24]。而在本试验中,土壤细菌微

多样性与土壤有机碳矿化具有相关性,而这种相关性

的产生可能是因为根际分泌物不仅仅影响土壤细菌

微多样性,且改变了环境中的有机碳含量及其生物有

效性,导致根际细菌微多样性与非根际细菌微多样性

产生差异的同时提高了根际土壤的有机碳矿化量,而
非根际土壤则不受影响。

4 结 论

总的来说,OTUs和ASVs两种方式在揭示根际

或者非根际土壤细菌群落结构时显示出相似性,而根

际和非根际土壤之间的细菌群落结构具有显著差异。

r-策略和K-策略两种不同生长策略物种的相对丰度

差异是导致根际和非根际土壤细菌群落结构不同的

主要因素。ASVs在更高分类学分辨率水平上揭示田

间生长条件下的成熟玉米根际和非根际土壤中细菌

群落微多样性普遍存在于 OTUs内。在 ASVs分类

学分辨率水平上,受到根际分泌物影响,根际土壤中

的微多样性与非根际土壤中的微多样性具有显著差

异。根系是田间成熟玉米根际和非根际土壤理化性

质差异的主要因素而非时间。细菌微多样性与土壤

有机碳、硝态氮以及铵态氮具有显著的相关性。通过

培养试验表明,根际土壤有机碳矿化量显著高于非根

际土壤。且根际和非根际土壤细菌微多样性与相应

的土壤有机碳累积矿化量有关。
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