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摘要  农田土壤-植物系统的氮素循环影响了生产力和环境, 但土壤微生物之间的相互作用对氮

素循环的影响机制仍不清楚, 同时这种相互作用如何响应种植作物等管理方式也不明确. 本研

究在中国东部 3 个气候带, 选择 3 种典型的地带性土壤类型(寒温带黑土、暖温带潮土和中亚热带

红壤)设置不种植(裸地, non-cropping)和种植玉米(cropping)的田间试验, 基于高通量基因芯片测

定不同土壤共有的氮转化基因(核心氮转化基因), 利用随机矩阵方法建立土壤核心氮转化基因的

分子生态网络, 揭示种植玉米对土壤核心氮转化基因网络结构的影响. 研究表明种植玉米增加了

土壤中大部分核心氮转化基因的丰度, 显著提高了核心氮转化基因网络的复杂程度. 网络拓扑结

构的模块数由裸地处理的 8 个增加到种植玉米的 28 个. 裸地土壤核心氮转化基因网络有 2 个模

块枢纽, 其关键基因为固氮基因(nifH); 种植玉米后网络有 9 个模块枢纽, 其关键基因包含固氮

(nifH)和反硝化基因(narG 和 nosZ). 土壤核心氮转化基因的功能分子生态网络结构与植物、气候、

土壤等因素显著相关, 说明农田管理和环境条件的变化可以通过改变微生物的分子生态网络结

构, 影响其驱动农田养分循环的功能.  
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氮素是植物生长必需的养分元素[1], 农田氮素循

环过程影响了生态系统生产力 , 同时由于不合理的

氮肥管理产生的活性氮也影响了水体和大气的环境

质量 [2~4]. 土壤微生物是氮素等养分元素循环的引

擎[5], 大量的研究表明土壤微生物群落结构控制了不

同生态系统中的氮素转化[6~10], 但这些研究大多分析

微生物物种的数量(丰度)以及多样性指数(如 Shannon

和 Simpson 指数)特征, 无法揭示出微生物之间的相

互作用 , 从而制约了微生物群落结构和功能之间关

系的研究.  

生态网络分析技术是一种基于数学模型分析生

态系统中内在作用关系的系统分析方法 [11]. 近年来, 

生态网络分析技术在研究大型生物群落物种之间的

相互作用中显示出良好的效果 [12~14], 也开始应用于

探索微生物生态网络结构 [15~18]. 微生物生态网络中

相互关系异常复杂, 既包括捕食和寄生等对抗关系, 

也包括共生和共栖等互惠互利关系, 此外, 微生物还

可通过其他物种建立一些间接联系 , 分析生态网络

的结构可以揭示出生态系统复杂性和生态系统稳定

性之间的关系 [13]. 高通量测序技术和基因芯片等分
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析技术的应用 , 也为土壤微生物分子生态网络研究

提供了坚实的数据基础 [15]. 针对草原生态系统的高

通量分析表明, CO2 倍增显著改变了土壤微生物系统

发育分子生态网络(phylogenetic molecular ecological 

networks, pMENs)和功能分子生态网络 (functional 

molecular ecological networks, fMENs), 同时改变了

土壤微生物群落的结构及其相互作用关系[17,19,20].  

地上植被强烈影响地下微生物的群落结构 [21,22]. 

在农田生态系统中, 种植作物通过根系分泌物、秸秆

还田以及改变土壤环境条件(如温度和含水量)影响

土壤微生物群落[23,24]. 研究发现, 种植玉米改变了反

硝化细菌微生物群落结构 [25]. 虽然不同土壤中氮转

化微生物群落不同 , 但不同土壤中存在共有的氮转

化微生物 (称为“核心氮转化微生物”, core nitrogen 

transforming microbiome). 目前种植作物等管理措施

对不同土壤的核心氮转化微生物网络结构(相互作用

关系)的影响仍不清楚, 而这是调控农田土壤氮循环

功能的理论基础 . 我国东部从北到南的热量梯度带

上分布着不同的地带性土壤类型, 我们选择寒温带黑

土、暖温带潮土和中亚热带红壤, 建立种植(cropping)

和不种植玉米(裸地, non-cropping)的田间试验, 利用

GeoChip 3.0 技术分析 3 种土壤中不受气候和土壤等

环境因素影响的核心氮转化基因(core gene)的特征, 

基于随机矩阵理论(random matrix theory, RMT)方法

构建土壤氮转化功能基因的分子生态网络 , 分析种

植玉米对核心氮转化基因间相互作用关系的影响, 回

答以下 3 个问题: (1) 种植玉米是否影响土壤核心氮转

化基因间的相互作用关系(网络结构)? (2) 种植和不

种植玉米的土壤核心氮转化基因网络中起关键作用

的基因是否相同? (3) 种植玉米是通过影响哪些环境因

子从而改变土壤核心氮转化功能分子生态网络结构?  

1  材料与方法 

(ⅰ) 试验设计及采样分析.  在中国东部南北热

量梯度带上, 选择 3 种主要类型的农田土壤: 寒温带

黑土(黄土母质发育, Phaeozem)、暖温带潮土(黄河冲

积物发育, Cambisol)和中亚热带红壤(第四纪红黏土

发育 , Acrisol), 3 类土壤分布面积分别为 7.0×104, 

1.3×105 和 1.0×106 km2. 在其典型分布区的 3 个中国

科学院农业生态试验站(即黑龙江海伦、河南封丘和江

西鹰潭), 于 2005 年建立黑土、潮土和红壤长期土壤

互置试验[26~28]. 海伦年均温 1.5℃, 年均降水 550 mm; 

封丘年均温 13.9℃, 年均降水 605 mm; 鹰潭年均温

17.6℃, 年均降水 1795 mm. 本研究以长期土壤互置

试验中海伦黑土、封丘潮土和鹰潭红壤为对象, 每个

对象 2 个试验处理(每处理设置 3 个重复): (1) 种植玉

米处理(cropping), 从 2006 年开始每年种植 1 季玉米, 

品种为海育 6 号(海伦)、郑单 958(封丘)和澄海 11 号

(鹰潭), 不施肥 , 不灌溉(雨养), 其他农业管理措施

与当地相同; (2) 裸地对照处理(non-cropping), 2006

年起不种植作物, 不施肥, 不灌溉, 定期除草. 利用

18 个土壤样品(3 种土壤×2 个处理×3 次重复), 研究

种植玉米对土壤微生物网络结构的影响 . 土壤样品

于 2009 年玉米收获后 2 日内采集, 用直径为 2 cm 的

不锈钢土钻按“S”形采集表层 20 cm 耕层土壤, 在种

植处理小区采样时避开根系 . 土壤混合后采用四分

法留取试验用土样(约 500 g), 装入无菌密封塑料袋

中于 4℃低温保藏带回. 除去石块和细根后, 一部分

土样采用常规农业化学分析方法 [29]分析土壤的理化

性质, 另一部分放入70℃冰箱, 利用 GeoChip 3.0 进

行土壤微生物的功能基因组成分析[19,30].  

(ⅱ) 氮转化微生物网络构建.  选择 GeoChip 的

氮转化功能基因用于构建土壤氮转化功能分子生态

网络 . 构建网络、获取网络性质参数均在 IEG (In-

stitute for Environmental Genomics)网站(http://ieg2.ou. 

edu/mena/)上完成[17,18,20]. 利用 GeoChip 芯片数据构

建网络的简要过程如下: 对 GeoChip 杂交信号强度

数据进行 Log 转换; 计算任意 2 个基因的皮尔森相关

性(Pearson correlation), 并用成对相关系数的绝对值

来检验相关矩阵 [31,32]; 将相关矩阵转化为相似性矩

阵 ; 根 据 随 机 矩 阵 理 论 运 用 一 个 特 定 的 阈 值

(similarity threshold), 将相似性矩阵转换为邻接矩阵

(基因节点间的关联程度)[33,34].  

( ⅲ ) 氮 转化 微生物 网络 性质 .  利 用软件

Cytoscape 2.8.2[35]对网络进行可视化处理, 得到可视

网络结构图及相关信息, 包括类别、模块化属性、相

关性、模块枢纽等. 在可视化网络结构图中, 节点(本

文以圆点表示)代表群落中的功能基因, 节点之间的

连线代表基因之间的相互作用关系(正、负相关性等).  

描述网络的指标 [17,18]包括 : (1) 连通度(connec-     

tivity), 代表一个基因与其他基因之间的连通强度; (2) 

路径长度(path length), 代表 2 个基因之间的最短距离; 

(3) 群聚系数(clustering coefficient), 描述一个节点与

其他节点连通程度的好坏 ; (4) 模块性(modularity), 
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描述微生物生态网络中模块化特性 , 一个网络分割

成若干模块 , 每个模块在生物学系统中通常被考虑

为功能单元.  

为了检验不同种植处理间的土壤氮转化功能分

子生态网络的差异显著性, 本文利用 Maslov-Sneppen

程序构建了 100 次随机网络(random network)[36]. 该

方法不改变原网络的节点数和连接数 , 仅重新连接

网络中不同位置的节点. 然后利用 z 检验分析随机网

络与上述(ⅱ)中构建的氮转化功能分子生态网络之

间的差异显著性, 同时利用 t 检验比较不同种植处理

间的网络性质差异.  

采用 Mantel test 方法评估种植作物、土壤环境条

件等因子对土壤氮转化功能分子生态网络的影响 , 

Mantel test 在 R 软件中完成[37].  

2  结果与分析 

2.1  土壤核心氮转化基因数量和比例 

裸地处理中土壤核心氮转化基因数为 78 个, 种

植玉米处理中为 318 个. 种植玉米处理显著增加了不

同氮转化基因的丰度(图  1), 在裸地处理中没有检出

氨化基因(gdh), 仅检出 1 个源自氨氧化古菌的氨单

加氧酶基因(amoA), 但在种植处理中检出 2 个 gdh 和

5 个源自氨氧化古菌和细菌的 amoA. 与裸地处理相

比 , 种植玉米处理对不同基因所占比例的影响也不

同, 如固氮基因(nifH)占氮转化基因的比例由 52.6%

降至 39.6%, 而反硝化基因(narG)所占比例由 5.1%增

加到 11.6％.  

2.2  土壤核心氮转化基因网络性质 

分别利用裸地处理中 78 个和种植玉米处理中

318 个土壤核心氮转化基因构建了 2 个功能分子生态

网络. 基于 RMT 方法构建的 2 个网络的相关性阈值

均为 0.86(表  1), 高于大部分基于该方法构建网络的 

阈值 [18], 说明不同基因间的相关性达到极显著水平, 

可以用于随后微生物相互关系的研究.  

与裸地相比 , 种植玉米的土壤中核心氮转化基

因数量、节点数和连接数均增加(表  1), 同时每个节点

的平均连接数也增加 , 表明种植玉米增加了氮转化

微生物之间的相互作用, 导致其网络结构更为复杂. 

此外, 虽然种植玉米的土壤核心氮转化基因 fMENs

中平均连通度较高, 但其平均路径长度较大、聚集能

力稍弱 , 表明种植玉米可以更好地缓冲环境变化对

网络的干扰. 对随机网络性质的分析表明, 种植和不

种植玉米导致其平均路径和聚集系数存在显著差异
(P<0.01).  

在种植和不种植玉米的土壤核心氮转化基因

fMENs 中, 只有 40 个网络节点是相同的, 但相应的

节点连通度没有呈现显著的相关性 . 由于绝大部分

网络节点在 2 个种植处理下是不同的, 我们针对 2 个 

 

图 1  裸地和种植玉米处理下土壤核心氮转化功能基因的 

丰度 
氮转化基因为硝化作用基因(amoA)、氨化作用基因(gdh 和 ureC)、厌

氧氨氧化基因(hzo)、异化氮还原氨基因(napA 和 nrfA)、反硝化基因

(narG, nirK, nirS, norB 和 nosZ)、固氮基因(nifH)和同化氮还原氨 

基因(nasA, nirA 和 nirB) 

表 1  裸地和种植玉米处理下土壤核心氮转化功能分子生态网络的拓扑性质以及随机网络的相关性质 

处理 

氮转化功能分子生态网络 a)  随机网络 

基因数量 阈值 节点数 连接数 r2 
平均 

连通度 

平均 

路径长 

平均聚集 

系数 

模块性 

(模块数) 
 
 

平均 

路径长 

平均聚集 

系数 

裸地 78 0.86 45 82 0.84 (P<0.01) 3.64 1.25 0.47 0.39 (8)  2.63±0.30 0.127±0.030 

种植玉米 318 0.86 272 634 0.70 (P<0.01) 4.66 4.41 0.42 0.79 (28)  3.51±0.13 0.027±0.006 

a) 基因数量指参与构建网络的基因数量; r2 是网络服从幂分布 log[P(k)]~log(k)的相关系数平方, 其中 P(k)是连通度 k 的分数, 是

常数, 网络连通性符合幂分布表明构建网络符合无标度特征 
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网络中共有的 40 个节点进行网络复杂度比较, 从基

因类群层次上分析种植玉米对 fMENs 结构的影响(图

2). 与裸地相比, 种植玉米的 fMENs中大部分氮转化

基因的网络复杂度(与该基因连接的节点数总和)显

著提高 , 如硝化作用相关基因(amoA)、反硝化基因

(narG)、氮同化还原基因(nirB, nasA 和 nrfA)及氨化基

因 (ureC); 但反硝化基因 (nirK)的网络复杂度降低 ; 

部分基因如反硝化基因(norB 和 nosZ)、氮同化还原

基因 (nirA)及固氮基因 (nifH)的网络复杂度变化不  

大. 以上的这些结果表明, 种植玉米不仅改变了土壤

核心氮转化基因的整体网络结构 , 同时也显著改变

了网络中不同氮转化功能基因类群的网络相互作用

关系.  

2.3  土壤核心氮转化基因网络拓扑结构和可视化 

在功能分子生态网络的拓扑结构中 , 节点代表

氮转化功能基因 , 不同节点的拓扑学角色可以作为

识别关键基因的依据 . 节点的拓扑角色可由模块内

连通度(Zi)和模块间连通度(Pi)表征. 模块内连通度

描述了一个节点在模块中与其他节点的连接程度 , 

而模块间连通度反映了一个节点连接到不同模块的

程度 .  网络节点一般分为 4 类 [ 3 8 ] :  (1) 外围节点

(peripherals), Zi和 Pi值较低, 连接数很少且总是与模

块内的节点相连; (2) 连接器(connectors), Zi 低、Pi

很高, 在模块内部连接程度很低, 但与某几个模块高

度相连; (3) 模块枢纽(module hubs), Zi 高、Pi 较低, 

与本模块的许多节点高度连接 , 但与其他模块连接 

 

图 2  裸地和种植玉米处理下土壤核心氮转化功能基因网络

中共有网络节点的基因分布 

很少; (4) 网络枢纽(network hubs), Zi 和 Pi 较高, 同

时具有模块枢纽和连接器的作用.  

从土壤核心氮转化基因 fMENs 中网络节点的拓

扑角色看 (图  3), 绝大多数网络节点属于外围节点 , 

大多数外围节点与外界模块没有联系(Pi=0). 裸地土

壤 fMENs 中没有连接器节点, 而在种植玉米的土壤

fMENs 中存在一个连接器节点, 该节点是与反硝化

作用有关的 nirS 基因(表 2). 裸地土壤 fMENs 中有 2

网络模块枢纽, 由 2 个固氮基因 nifH 构成; 种植玉米

的 fMENs 中含有 9 个模块枢纽, 包括 4 个 nifH 基因, 

4 个反硝化基因(narG 和 nosZ 各 2 个), 1 个来自

β-Proteobacteria 的氨化作用基因 ureC(表 2). 这说明

裸地(不种植作物)条件下, 固氮微生物对土壤氮转化

微生物群落及功能起着重要的作用 , 而种植作物后

固氮和反硝化细菌在氮转化基因网络中同时行使重

要的作用.  

土壤核心氮转化基因的可视化网络结构图(图  4)

显示了不同处理下土壤不同氮转化基因在整个网络

中的作用及其与其他基因的相互联系 . 在可视化网

络中, 不同的颜色代表节点的基因类别, 节点上的数

字是 GenBank ID; 若干个节点可构成一个网络模块, 

裸地土壤 fMENs 由 8 个模块组成, 而种植玉米的土

壤 fMENs 包括 28 个模块; 节点之间的红色连线代表

节点之间的负相互作用, 蓝色连线代表正相互作用. 

连接器节点和模块枢纽用大的圆圈重点标出 , 在种

植玉米的土壤 fMENs 中同时重点标出了连接数最多 

 

图 3  裸地和种植玉米处理下土壤核心氮转化功能基因网络

的拓扑角色 
符号所处位置为网络节点, 模块枢纽和连接器节点标记的数字为基

因序列号(GenBank ID) 
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表 2  氮转化网络模块连接器和模块枢纽的生态学信息 

处理 基因序列号 基因名 基因功能 来源 

裸地 
77686324 nifH 固氮 Alkaliphilus 

10863129 nifH 固氮 enrichment culture clone 

种植玉米 

28542629Aa) nirS 反硝化 uncultured bacterium 

84693457 ureC 氨化 Polaromonas 

119391415 narG 反硝化 uncultured bacterium 

38427030 narG 反硝化 uncultured bacterium 

156446963 nosZ 反硝化 uncultured bacterium 

4633560 nosZ 反硝化 uncultured bacterium 

33385703 nifH 固氮 Desulfotomaculum 

62149130 nifH 固氮 uncultured bacterium 

99083075 nifH 固氮 uncultured bacterium 

62149208 nifH 固氮 uncultured bacterium 

a) 网络连接器  

 

图 4  裸地和种植玉米处理下土壤核心氮转化功能基因网络的拓扑结构图 
每个节点表示一个功能基因, 不同颜色的节点表示不同基因类别; 蓝色连线表示基因间的正相互作用, 红色连线表示节点间的负相互作用; 

模块枢纽、连接器和部分连接数高的节点标记基因序列号 

的节点——亚硝化还原酶基因 nirA(148255520)以及

重要模块节点——反硝化基因 nirS (28542615). 从可

视化网络图中可以看出 , 裸地和种植玉米的土壤

fMENs 结构存在显著差异, 裸地网络简单、模块较

少、仅存在 1 个以 2 个 nifH 为枢纽的主要网络模块, 

基因之间的联系也远不如种植玉米的土壤密集 ; 种

植玉米后增加了土壤氮转化基因的相互作用 , 其中

起关键作用的氮转化基因也发生了显著的改变.  
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2.4  影响土壤核心氮转化基因网络结构的环境因子 

对影响土壤核心氮转化基因网络结构的环境因

子进行了偏 Mantel test分析, 结果(表  3)表明, 裸地处

理中年均降水量和土壤含水量与网络连通度显著相

关(P<0.05); 而种植玉米处理中综合环境因子、土壤

物理变量、植物变量以及其他单一变量(如土壤 pH、

硝态氮、土壤水分等)与网络连通度均呈极显著相关

(P<0.01), 表明土壤核心氮转化基因的相互作用受土

壤、气候和植物等因素的共同影响.  

3  讨论 

明确土壤微生物群落在碳、氮、磷、硫元素地球

化学循环过程中的功能十分重要 [39]. 针对我国东部

农区分布的主要土壤(黑土、潮土和红壤)已经开展了

施肥等管理措施对氮转化功能微生物的影响研

究[8,9,27,40], 这些研究通常利用微生物物种数、多样性

指数表征单一的氮转化微生物群落结构特征 , 发现

长期施肥处理可以显著改变红壤中氨氧化细菌和古

菌的 amoA基因[40]及固氮菌 nifH基因[9]的分布. 然而, 

针对单个氮转化基因的研究难以全面揭示土壤氮转 

表 3  环境因子与网络连通度之间相关性的偏 

Mantel test 分析 

网络 环境因子 相关系数 r P 

裸地 
土壤含水量 0.126 0.029 

年均降水量 0.123 0.006 

种植玉米 

综合环境变量 a) 0.181 0.001 

土壤物理变量 b) 0.275 0.001 

植物变量 c) 0.140 0.001 

土壤 pH 0.126 0.001 

速效磷 0.267 0.001 

速效钾 0.289 0.001 

硝态氮 0.093 0.001 

地上生物量 0.089 0.003 

叶绿素含量 0.153 0.001 

土壤含水量 0.241 0.001 

土壤温度 0.155 0.001 

a) 综合环境变量包括: 土壤 pH、有机质含量、全磷含量、

全钾含量、碱解氮含量、速效磷含量、速效钾含量、硝态氮含量、

铵态氮含量、地上生物量、抽雄期叶片的叶绿素含量、土壤含水

量、土壤温度、年均降水量、年均温和空气相对湿度; b) 土壤物

理变量包括: 土壤含水量和土壤温度; c) 植物变量包括: 地上生

物量和抽雄期叶片的叶绿素含量 

化微生物的群落特征 , 也无法揭示出土壤微生物在

网络中的相互作用 . 本研究首次将功能分子生态网

络研究方法运用到农田土壤微生物群落结构和功能

的研究 , 利用高通量基因芯片数据和微生物群落的

网络分析方法研究农田生态系统中种植玉米对土壤

核心氮转化功能基因网络结构的影响 , 发现种植作

物显著增加了土壤氮转化功能基因丰度、改变了核心

氮转化功能基因在分子生态网络中的相互作用 , 揭

示了农田种植管理通过影响土壤环境因子改变了土

壤微生物功能基因的网络结构 , 显著提升了研究土

壤微生物群落结构的定量化和可视化水平.  

分子生态网络的构建的方法较多 , 如基于微分

方程的网络方法(differential equation-based network 

methods)、贝叶斯网络方法(Bayesian network methods)

以及关联网络方法 (relevance/coexpression network 

methods)[41]. 构建分子生态网络应用最多的是基于

相关性的网络方法 . 上述方法对阈值的判断缺乏定

量指标 , 大多凭借研究者根据生物学知识进行的经

验性判断 , 在研究复杂的土壤微生物系统时精确度

不足. Luo 等人[33,34]提出基于随机矩阵理论的生态网

络构建方法 , 利用基因测序和基因芯片方法对草地

土壤微生物网络进行了系列研究[17,18,20]. 随机矩阵理

论网络构建方法的优点是 : 基于泊松分布和高斯分

布临界矩阵理论, 能够自动获得阈值信息, 避免主观

判断 ; 能够消除网络分析中的噪音干扰 ; 能够分析

不同来源的生态学研究数据 , 分析时间和空间上的

变化 [17]. 该方法主要是基于网络中不同因子之间存

在皮尔森线性相关 , 而在实际的网络中因子之间可

能为非线性的复杂关系 , 因此需要在非线性相关模

型方面进行修正.  

一般复杂系统具有诸如无标度(scale free)、小世

界 (small world) 、 模 块 化 (modular) 以 及 层 次 性

(hierarchical)等重要的网络特征[42~44]. 无标度的网络

特征是大多数节点的连接数都很少 , 只有极少部分

节点会在网络中与其他节点有很多连接 , 因此一般

无标度网络的连通度符合幂律分布特征 ; 本研究裸

地和种植玉米的 2 个土壤核心氮转化基因网络的幂

律分布系数(r2)分别为 0.84 和 0.70(表 1), 表明网络具

有无标度特征 . 小世界网络是指网络中的多数节点

均非两两相邻 , 但绝大多数节点都可从其他任意节

点经由很少步数到达 ; 本研究中网络平均路径长和

聚集系数与随机网络相应性质呈现显著差异(表 1), 
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表明所构建的氮转化基因网络为小世界网络. 模块是

指一组在内连接程度很高, 但是与其他模块的连接很

少的功能基因; 本研究中裸地和种植玉米的 2 个土壤

核心氮转化基因网络均表现出很好的模块性(表 1). 

层次性是一个复杂网络的中心原则 , 虽在拓扑学上

没有给出明确的定义 , 但是一个特征是群聚系数与

连通性呈一定的关系 . 与其他研究中报道的生态网

络的特征相比 , 本研究中构建的土壤氮转化基因网

络符合无标度、小世界、模块化以及层次性的网络特

征 , 可以揭示土壤微生物功能分子生态网络对环境

变化的响应.  

在复杂的微生物群落中找出控制生态功能的关

键物种是生态学研究中的一个难点 , 鉴于微生物群

落的复杂性、多样性以及含有大量未培养微生物, 找

出微生物群落中的关键种十分困难 . 在本研究中识

别土壤氮转化的关键功能基因是基于网络拓扑结构

和模块组成, 在网络节点的 4 个拓扑角色(外围节点、

模块枢纽、连接器节点、网络枢纽)中, 网络枢纽最

为重要 , 因为它既是自身模块的核心枢纽也是不同

模块的交流中心 , 影响了整个网络的连通性和稳定

性. 但在本研究中, 我们在构建的土壤氮转化基因网

络中没有发现网络枢纽 , 因此将模块枢纽和连接器

节点作为网络中的关键基因 . 我们发现固氮菌是裸

地(不种植玉米)的土壤氮转化功能分子生态网络中

的重要物种(图 4), 而种植玉米后扩展为固氮菌、反

硝化细菌和氨化细菌(图  4). 此外, 我们发现 nirA 基

因(148255520)和 nirS 基因(28542615)也十分重要, 主

要是由于这 2 个基因在各自模块中的节点连接数很

高 , 是模块的重要交流中心 . 在这里需要强调的是 , 

网络中的外围节点虽然是一群与其他物种联系较少

的群体, 但其数量庞大, 作为一个整体对于生态系统

功能也有很大的影响. 总体上, 本研究提供了一个识

别影响生态功能的关键种(或类群)的基本研究框架, 

可以促进简化复杂土壤微生物群落结构、构建生态模

型的研究[20].  

土壤微生物群落结构对环境干扰的响应机制是

调控微生物生态功能的理论基础 . 以往的研究已经

提出地上部植物可以影响地下土壤微生物的自组织

结构 [21], 由于受研究方法的限制 , 迄今仍未揭示出

植物影响土壤微生物群落的作用机制 . 而微生物功

能分子生态网络研究提供了一个很好的方法 , 本文

的研究不仅表明这种方法可以揭示出种植作物显著

增加了土壤氮转化基因网络的复杂程度 , 而且揭示

出这种网络结构的改变受植物、气候、土壤物理及化

学性质因子的影响(表  3). 裸地系统中土壤微生物网

络结构主要与降水量和土壤含水量等环境因子相关, 

但种植玉米后植物、气候和土壤变量均影响了土壤微

生物的网络结构 . 由于土壤微生物网络具有“小世

界”的特征, 微生物间的相互作用能迅速响应环境因

子的变化 , 具有较短路径长度的网络可以在很短的

时间内将环境波动传递到整个网络 , 迅速改变整个

网络的结构和功能. 本文的研究表明, 土壤核心氮转

化基因网络的平均路径长度在裸地处理下较种植玉

米处理的短 , 表明裸地土壤中氮转化基因网络对环

境因子的响应更加迅速. 另一方面, 网络的“模块性”

能够减少环境波动影响到整个网络[45], 模块的“层次

性”又保障了网络枢纽之间的联系相当迅速 . 同时 , 

“无标度”网络中模块枢纽易受干扰影响而丢失 , 但

与其相似的节点能够很快替代它成为新的枢纽 [44], 

这样网络能够在遭受干扰后保持网络的稳定性 . 土

壤微生物网络对于环境干扰的影响反应相当迅速 , 

但是网络的自动调节功能会保证网络的相对稳定 , 

因此这种功能对于维持土壤微生物生态系统的健康

性和稳定性有着重要的意义[17,44]. 由于微生物群落结

构存在季节性和年际差异[40,46], 本研究仅在一个时间

点分析了微生物氮转化基因网络在不同种植处理间的

差异, 在后续工作中已开始研究不同土壤中微生物网

络在长时间序列上的连续变化规律和影响因素.  

探寻土壤微生物群落结构和生态功能的关系是

当今生态学上的一个挑战 [16]. 虽然功能基因的研究

可以避免研究核糖体序列(16S 或 18S)时出现的功能

类群和系统发育类群关系不对应的问题 [47,48], 而稳

定同位素探针技术(如 DNA-SIP 和 RNA-SIP)能够标

记复杂环境中微生物生理代谢过程 [49~52], 但是由于

土壤微生物之间复杂的相互作用 , 在自然环境中直

接找寻目标微生物与相应功能的关系十分困难 , 因

此需要集成高通量分析技术和生物网络技术 , 深入

研究土壤微生物群落的结构和相互关系 . 本研究构

建的土壤氮转化基因可视化网络图显示 , 氮转化微

生物网络关系以正相互作用为主(图  4), 证实了每个

氮转化过程均是由不同类群微生物共同作用的结果, 

未来需要拓展不同养分(碳、氮、磷、硫)转化过程相

关微生物之间相互作用关系的研究 , 揭示土壤微生

物群落结构对地球化学循环过程的协同驱动机制.  
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4  结论 

本研究针对我国东部 3 种主要类型土壤, 利用

GeoChip 3.0 分析方法和 RMT 网络构建理论, 研究了

种植作物对土壤核心氮转化功能基因网络结构的影

响. 研究表明基于 RMT 方法可以构建土壤微生物分 

子生态网络, 构建的网络表现出了无标度、小世界、

模块化以及层次性等基本网络性质 ; 种植玉米显著

改变了土壤核心氮转化基因网络的结构 , 增加了网

络的复杂性, 改变了氮转化基因网络中的关键基因; 

植物、气候、土壤等因素均影响了土壤氮转化功能基

因网络结构.  
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Structure of functional ecological networks of soil microbial  
communities for nitrogen transformations and their response to  
cropping in major soils in eastern China 
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It is well established that nitrogen cycling in agricultural soil-plant systems greatly affects productivity and the environment. However, 
the impact of microbial interactions on nitrogen cycling and its response to management practices such as cropping and fertilization 
remain unclear. In this study, three typical soils were selected (a black soil located in the cold temperate region, a Chao soil in the 
warm temperate region and a red soil in the middle subtropical region) along a North-South transect of eastern China, and a controlled 
field experiment was set up with non-cropping (bare soil) and cropping (planting maize) treatments. The core microbial communities 
(with members shared across different habitats) associated with N transformations were identified from high-throughput functional 
gene array hybridization data. Functional molecular ecological networks (fMENs) were then developed by a random matrix theory 
(RMT)-based conceptual framework. Cropping increased the richness of most N transforming core genes and the complexity of N 
transforming fMENs. The number of modules in the topological structure of fMENs increased from eight under non-cropping to 28 
under the cropping treatment. Two module hubs (key genes) of the nitrogen fixation gene (nifH) were present under the non-cropping 
treatment, and nine module hubs including the nitrogen fixation gene (nifH) and the denitrification genes (narG and nosZ) were present 
under the cropping system. Additionally, changes in the network structure were significantly correlated with plant, climate and soil 
variables. In conclusion, agricultural management practices and environmental changes can alter the network interactions in soil 
microbial communities, and consequently affect their nutrient cycling functions. 
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