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摘   要：存在于健康植物根中的内生细菌不但能够与宿主植物建立共生关系，而且还具有促进植

物生长、提升植物对营养元素摄取能力等功能，从而对维持陆地生态平衡、提升喀斯特石漠化综

合治理成效具有重要的意义。【目的】探究宿主植物根中的内生细菌群落结构，为深入认识宿主

植物-内生细菌的互作机制提供理论依据。【方法】以被引种到喀斯特断陷盆地石漠化综合治理区

不同种植年限钙果根中的内生细菌和根际土为研究对象，分析根内生细菌群落特征和根际土理化

性质。【结果】钙果种植年限对研究区土壤质量整体有着直接、显著的影响，并间接影响根内生

细菌群落。根内生细菌群落以共生互作为主，通过共网络结构识别出种植第一年和第三年的前三

位 优 势 属 为 链 霉 菌 属 (Streptomyces) 、 卡 氏 伯 克 霍 尔 德 菌 属 (Burkholderia-Caballeronia- 
Paraburkholderia)和噬几丁质菌属(Chitinophaga)，种植第五年的前三位优势属为 Streptomyces、
Chitinophaga 和海无柄孢囊黏细菌属(Haliangium)。根内生细菌群落的形成主要由随机性过程中的

生态漂变所主导。【结论】不同生长阶段钙果根内生细菌群落结构的差异是由于随机性过程赋予

了微生物物种多样化。内生细菌群落的共生互作关系以及优势菌具有生防功能，可增强钙果定殖

能力和生长，进而提升钙果在喀斯特断陷盆地石漠化综合治理区的生态效益和经济效益。 
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Abstract: Endophytic bacteria in the roots of a healthy plant not only form a symbiotic 
relationship with the host plant but also promote plant growth and enhance plant uptake of 
nutrients, being of importance for maintaining terrestrial ecological balance and improving the 
comprehensive management of karst rocky desertification. [Objective] To explore the 
endophytic bacterial communities in the roots of host plants and provide a theoretical basis for 
deeply understanding the interaction mechanisms between host plants and endophytic bacteria. 
[Methods] The community structures of endophytic bacteria and physicochemical properties of 
rhizosphere soil of Cerasus humilis (Bge.) Sok. introduced for the control of rocky 
desertification in the karst graben basin with different years were studied. [Results] Planting 
years of C. humilis had a direct and significant influence on the rhizosphere soil quality and an 
indirect effect on the bacterial community in the roots. The endophytic bacterial community 
was mainly characterized by symbiotic interactions. The top three dominant bacterial genera 
identified by the co-occurrence network in the first year and third year were Streptomyces, 
Burkholderia-Caballeronia-Paraburkholderia and Chitinophaga, and the top three dominant 
bacterial genera in the fifth year were Streptomyces, Chitinophaga and Haliangium, which had 
biocontrol effects. The endophytic bacterial community was shaped by stochastic ecological 
drift processes. [Conclusion] The differences of endophytic bacterial communities along the 
planting year gradient are due to the microbial diversity endowed by stochastic processes. The 
interactions among endophytic bacteria and the dominant bacteria with biocontrol effects could 
promote the colonization and growth of C. humilis, thereby enhancing the ecological and 
economic benefits of C. humilis for the comprehensive control of rocky desertification in the 
karst graben basin. 
Keywords: Cerasus humilis (Bge.) Sok.; karst; endophytic bacteria; community structure 
 
 

存在于健康植物组织中的内生菌不但能够

与宿主植物建立共生关系，而且还具有促进植

物生长、增强植物抗逆性、提高植物对病原菌

的抵抗力、提升植物对营养元素的摄取能力等

功能[1-5]。内生菌的群落结构和多样性通常会受

到宿主植物类型、宿主植物部位以及宿主植物生

境等因素的影响[6]，因此探究宿主植物体内的菌

群结构及变化规律对深入认识宿主植物-内生菌

互作的微生态机制以及为相关功能菌株的筛选

提供理论依据[7]。 
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喀斯特生态系统作为一种相对脆弱的生态

系统，在强烈人为干扰下，一旦植被受损，土壤

将迅速流失，最终导致石漠化的形成[8]。为遏制

石漠化，中国相继实施了退耕还林、石漠化综合

治理等生态工程。喀斯特断陷盆地作为我国石

漠化综合治理类型中难度最大的区域，面临 
着干旱频发、植被难恢复、连作障碍突出等问

题[9]。钙果[Cerasus humilis (Bge.) Sok.]作为中

国特有的矮小落叶灌木果树，果实钙含量高达

60−70 mg/100 g，位居各种水果之首[10]。钙果还

凭借其根系发达和极强的抗旱、抗寒、抗贫瘠能

力，以及显著的生态效益和经济效益，被应用于

生态修复中。因此，钙果被引种到喀斯特断陷盆

地进行石漠化综合治理。尽管 Tang 等[11]研究了

不同种植年限钙果区的根际微生物群落结构及

其与土壤有机碳化学组分的耦合关系，然而不同

种植年限钙果根中的内生菌群落结构、多样性还

有待进一步探索，以便评价其对当地生态环境的

适应性。为此，我们在前期已有研究的基础上，

进一步探究不同种植年限钙果根内生菌群落，以

期揭示以下 3 个科学问题：(1) 不同种植年限钙

果根内生菌的群落结构和多样性差异；(2) 不同

种植年限钙果根内生菌群潜在生态功能；(3) 不
同种植年限钙果根内生菌群落与环境因子的耦

合关系。 

1  材料与方法 
1.1  研究区概况 

本研究在云南省蒙自市西北勒乡喀斯特石

漠化综合治理示范区(103.4656°E, 23.47801°N)
开展。该区海拔 1 900−2 400 m，北回归线穿过

境内，处于低纬度高原地区，亚热带季风气候显

著，光照条件充足，昼夜温差大，土壤 pH 值

5.5−6.7，偏微酸性，土壤类型为红色石灰土[11]。

过去由于农业活动强烈，水土流失严重，为此

将根系发达的钙果引种到该区进行水土流失防

治。样品采集时，钙果在该区的种植年限分别

为 1、3 和 5 年(分别用 G1、G3 和 G5 表示)。 

1.2  采集方法 
于 2020 年 8 月 3 日采集钙果根系及根际土

样品。整株钙果挖出后，抖动根系，将轻轻抖动

后仍附着在根系上的土定义为根际土，小心收集

附着在根系上的土壤，并用无菌手术刀切割嫩

根，根际土和嫩根分别装在无菌采样袋里。每

种种植年限的钙果根系及其对应的根际土均采

集 3 个重复。采集到的样品立即放在冰盒中并

运回实验室，−20 ℃冰箱储存，用于后续实验。 

1.3  根际土理化性质及根内生菌分析 
根际土理化性质的测定参照《土壤农业化学

分析方法》[12]。根用灭菌后的去离子水充分洗

掉表面附着物，液氮磨碎后放入带有无菌玻璃珠

的离心管中用于 DNA 提取。根内总 DNA 根据

土壤 DNA 提取试剂盒(Qiagen 公司)说明书进

行 。 提 取 合 格 的 根 内 总 DNA 利 用 515F 
(5′-GTGCCAGCMGCCGCGGTAA-3′) 和 907R 
(5′-CCGTCAATTCMTTTRAGTTT-3′) 引物对根

内生细菌的 16S rRNA V4−V5 区进行扩增[13]，并

在广东美格基因科技有限公司完成测序。 

1.4  生物信息学分析 
根内生细菌测序结果利用 Flash 软件合并后

在 QIIME 1 平台上进行质控、过滤、嵌合体的

去除、抽平，测序深度为 163921。采用 Cluster
命令对 97%相似水平的操作分类单元(operational 
taxonomic unit, OTU)代表序列进行分类学分析，

并把代表性 OTU 与 Silva 132 核糖体数据库进行

细菌比对。样品 α 多样性指数和 β 多样性

(Unweighted UniFrac 和 Weighted UniFrac)距离

矩阵利用 QIIME 1 平台进行计算，采用

FAPROTAX (functional annotation of prokaryotic 
taxa) 1.1 进行根内生细菌功能预测。 
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1.5  统计分析 
利用 R 平台(https://www.r-project.org/)进行

数据处理。基于 Unweighted UniFrac 和 Weighted 
UniFrac 距离矩阵进行主坐标分析 (principal 
co-ordinates analysis, PCoA) 和 相 似 性 分 析

(analysis of similarities, ANOSIM)来比较不同种

植年限钙果根内生细菌群落组成的相似性和差

异性。利用“ape”和“picante”工具包并基于零模

型计算 β 最邻近指数(β-nearest taxon index，
βNTI)和 Raup-Crick指数(Bray-Curtis-based Raup 
Crick metrics，RCbray)，解析根内生细菌群落构

建机制[βNTI<–2 和 βNTI>2 分别表明确定性构

建过程的同质性选择和异质性选择，而随机性构

建过程包括扩散限制(|βNTI|<2，RCbray>0.95)、
同质性扩散(|βNTI|<2，RCbray<–0.95)和生态漂

变 (|βNTI|<2 ， RCbray<0.95)][14] 。 基 于 热 图

(heatmap)分析不同种植年限钙果根内生细菌

群落的功能基因丰度、优势 OTU 丰度及其与

环境因子的关系。在李强[15]的研究基础上，选

择每一组内相对丰度大于 0.001%的 OTU 利用

Gephi 0.9.2 软件绘制根内生细菌的互作网络

图。利用 SPSS 软件对数据进行统计分析。最

后，基于偏最小二乘路径模型 (partial least 
squares path modeling, PLS-PM)分析根内生细

菌群落、多样性、功能基因与根际土因子和种

植年限的关系。 

2  结果与分析 
2.1  不同种植年限钙果根际土理化特征 

表 1 为不同种植年限钙果根际土的 pH、土

壤有机质(soil organic matter, SOM)、总氮(total 
nitrogen, TN)、总磷(total phosphorus, TP)、C:N、

C:P、速效钾(available potassium, AK)、Na+、交

换态铁(Fe2+)、交换性钙(exchangeable calcium, 
EC-Ca) 、交换性镁 (exchangeable magnesium, 
EC-Mg)和交换性铝(Al3+)结果。受种植年限影

响，根际土 SOM 呈逐渐增加趋势，TN、AK、

Na+、Fe2+呈逐渐减少的趋势，而其他理化指标

无明显的变化规律。此外，AK 和 Na+受钙果种

植年限影响在 G1 和 G5 阶段具有显著的差异。 
 

表 1  不同种植年限钙果根际土理化特征 
Table 1  The physicalchemical characters of rhizosphere soil from Cerasus humilis with different planting years 
Type Planting years 

G1 G3 G5 

pH 5.96±0.06a 5.71±0.14a 5.80±0.17a 
SOM (g/kg) 45.93±4.23a 47.07±2.44a 52.73±5.15a 
TN (g/kg) 1.80±0.15a 1.67±0.57a 1.53±0.09a 
TP (g/kg) 0.53±0.09a 0.52±0.14a 0.72±0.02a 
C:N 15.15±2.39a 20.12±5.85a 20.07±2.23a 
C:P 53.09±9.50a 60.89±15.77a 42.47±5.07a 
AK (mg/kg) 36.51±4.58a 24.9±1.70ab 19.74±3.89b 
Na+ (μg/kg) 5.80±0.01a 5.00±0.10b 0.45±0.30b 
交换态铁 Fe2+ (mg/kg) 2.01±0.55a 1.43±0.37a 1.25±0.32a 
交换性钙 EC-Ca (mg/kg) 6.94±0.33b 6.36±0.29b 9.05±0.28a 
交换性镁 EC-Mg (mg/kg) 1.26±0.07b 1.01±0.04c 2.22±0.09a 
交换性铝 Al3+ (mg/kg) 3.62±0.29b 7.53±1.53a 3.58±0.63b 
The different lowercase letters (a, b and c) on each line indicate a significant difference of rhizosphere soil with different planting 
years (P<0.05). 
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2.2  不同种植年限钙果根内生细菌群落

特征 
不同种植年限钙果根内生细菌的优势门为蓝

细菌门(Cyanobacteria)、变形菌门(Proteobacteria)、
放线菌门(Actinobacteria)、拟杆菌门(Bacteroidetes)、
酸杆菌门(Acidobacteria)、绿弯菌门(Chloroflexi)
和 厚 壁 菌 门 (Firmicutes) ， 其 相 对 平 均 丰

度 >99.75% 。 Actinobacteria 、 Acidobacteria 和

Chloroflexi 的相对平均丰度随着种植年限的增加

而增加；Firmicutes 的相对平均丰度随着种植年

限的增加而降低；而 Cyanobacteria、Proteobacteria
和 Bacteroidetes 的相对平均丰度随着种植年限的

增加呈现先升高后降低的趋势(图 1)。此外，同一

种植年限钙果根内生细菌在门水平上的相对丰

度也不尽相同(图 1)，进而反映出植株个体差异对

根内生细菌群落的影响。通过进一步分析发现，

Chao1 指数、谱系多样性指数(PD whole tree)、可

观测的 OTUs (observed OTUs)、费雪指数(Fisher 
index)等 α 多样性指标均表现出随着种植年限的

增加而增加的趋势，而测序深度指数 (Good’s 
coverage)均>99.00%表明测序结果能够反映根内

生细菌群落的真实情况。Shannon 指数和 Simpson
指数等α多样性指标尽管整体呈现随种植年限增

加而增加的趋势，但具体表现为先降低后升高的

趋势(表 2)。由于 α 多样性仅能反映生境内的多

样性而 β 多样性可反映生境间的多样性，因此基

于 β 多样性的 PCoA 和 ANOSIM 分析结果表明，

不同种植年限钙果根内生细菌群落存在显著差

异(图 2)。不同种植年限钙果根内生细菌群落的

|βNTI|值<2 (图 3)，表明随机过程主导钙果根内生 
 

 
图 1 不同种植年限钙果根内生细菌优势门(A)及其他门在每一样品中的相对丰度(B) 
Figure 1  Top endophytic bacterial phyla in the root of Cerasus humilis. A: The relative abundance with 
different planting years. B: The relative abundance in each sample. The endophytic bacterial phyla with a 
largest relative frequency of less than 0.1% are included as others. 

 
表 2  不同种植年限钙果根内生细菌的 α 多样性指数 
Table 2  The alpha diversity index of endophytic bacteria in the root of Cerasus humilis with different planting years  
Type Chao1 index Shannon index Simpson index PD whole tree Observed OTUs Good’s coverage (%) Fisher index 
G1 435±27b 1.41±0.14b  0.49±0.02ab  26.77±1.67b  299±24b  99.93±0.00a 35.42±3.27b  
G3 476±28ab 1.37±0.14b  0.45±0.02b  30.07±2.87ab  359±43ab  99.92±0.00a 43.68±5.86ab  
G5 557±43a  2.14±0.26a  0.61±0.07a  37.31±2.52a  472±39a  99.92±0.01%a 59.67±5.56a  
The different lowercase letters (a, b and c) on each line indicate a significant difference of rhizosphere soil with different planting 
years (P<0.05). 
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图 2  基于 Unweighted UniFrac 和 Weighted UniFrac 距离矩阵的不同种植年限钙果根内生细菌 PCoA
主坐标分析(A 和 B)和 ANOSIM 组间差异分析(C 和 D)Between 为不同种植年限之间的结果 
Figure 2  PCoA plots and ANOSIM analysis based on Unweighted UniFrac and Weighted UniFrac 
representing the endophytic bacterial community similarity/dissimilarity in the root of Cerasus humilis. A: 
PCoA plot based on Unweighted UniFrac. B: PCoA plot based on Weighted UniFrac. C: ANOSIM analysis 
based on Unweighted UniFrac. D: ANOSIM analysis based on Weighted UniFrac. Between is the result 
between the three type planting years, and the other three are the results within their groups, respectively. 
 

 
 

图 3  不同种植年限钙果根内生细菌群落构建特征 
Figure 3  Characteristics of endophytic bacterial 
community construction in the root of Cerasus 
humilis with different planting years. 

细菌群落的构建，而所有样方的 RCbray<0.95 则

表明根内生细菌群落更容易受生态漂变的影响。 
2.3  不同种植年限钙果根内生细菌群落互

作网络特征 
钙果根内生细菌群落互作网络的模块化指

数均>0.74，说明网络具有模块性(图 4)。随着种

植年限的增加，钙果根内生细菌群落互作网络的

平均度呈增加的趋势(44.39、59.01 和 86.58)，并

且微生物之间以共生为主(正相关性边占全部边

数分布为 65.82%、75.1%和 66.01%)。此外，通

过互作网络还识别出链霉菌属(Streptomyces)、卡 
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图 4  不同种植年限钙果根内生细菌群落互作网络图红色线条代表正相关；绿色线条代表负相关. 节点按

门着色；每个节点的大小与特定属的相对丰度成正比 
Figure 4  Theco-occurrence network of endophytic bacteria in the root of Cerasus humilis with different 
planting years. The red line represents a positive correlation and the green line represents a negative correlation. 
The nodes are colored by phylum. The size of each node is proportional to the relative abundance of specific 
genus. 

 
氏伯克霍尔德菌属 (Burkholderia-Caballeronia- 
Paraburkholderia)、噬几丁质菌属(Chitinophaga)
为 G1 和 G3 样地的前 3 位优势属，而 G5 样地

的前 3 位优势属为 Streptomyces、Chitinophaga

和海无柄孢囊黏细菌属(Haliangium)，从而说明

它们在群落中具有重要的作用。 

2.4  不同种植年限钙果根内生细菌群落功

能特征 
不同种植年限钙果根内生细菌群落功能基

因预测结果如图 5A、5B 所示，在钙果种植初期，

根内生细菌的功能基因以尿素分解(ureolysis)和
芳 香 化 合 物 降 解 (aromatic compound 
degradation)为主，在钙果种植第 3 年以氮固定

(nitrogen fixation)为主，而在钙果种植第 5 年则

以壳聚糖分解 (chitinolysis)、纤维素水解作用

(cellulolysis) 、发酵 (fermentation)、需氧异养

(aerobic chemoheterotrophy)、硝酸盐呼吸(nitrate 
respiration)、硝酸盐还原(nitrate reduction)、氮呼

吸 (nitrogen respiration)、捕食性或外寄生性

(predatory or exoparasitic)、光异养(photoheterotrophy)、
光生植物(phototrophy)、化学异养(chemoheterotrophy)
为主，说明随着植物种植年限的增加，内生菌的

功能基因多样性呈现出增加的趋势。此外，交换

性钙、交换性镁与需氧异养作用显著正相关；交

换性镁与纤维素水解作用显著正相关；SOM 与

需氧异养、光异养、光生植物的作用显著正相关；

Na+具有抑制纤维素水解作用、光异养、光生植

物、捕食性或外寄生性、壳聚糖分解、化学异养

等功能。由于微生物个体是功能基因携带者，因

此如图 5C、5D 所示，在钙果种植第 1 年，属于

Burkholderia- Caballeronia-Paraburkholderia 的

OTU6 和 OTU398 表现出较高的相对丰度；在钙果

种植第 3 年，属于无氧芽孢杆菌属(Anoxybacillus)
的OTU7和慢生根瘤菌属(Bradyrhizobium)的OTU15
表现出较高的相对丰度；在钙果种植第 5 年，属

于游动放线菌属(Actinoplanes)的 OTU24、属于

根瘤菌属(Allorhizobium-Neorhizobium-Pararhizobium- 
Rhizobium)的 OTU23、属于 Chitinophaga 的
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OTUs (OTU8、OTU11 和 OTU22)、属于戴氏菌

属(Dyella)的 OTU26、属于肠杆菌属(Enterobacter)
的 OTU3、属于糖霉菌属(Glycomyces)的 OTU13、

属于假单胞菌属(Pseudomonas)的 OTU16、属于

罗河杆菌属(Rhodanobacter)的 OTU19、属于类

固醇杆菌属(Steroidobacter)的 OTU10 和属于  
 

 
图 5  不同种植年限钙果根内生细菌群落功能基因预测和优势 OTU 热图及其与根际土理化因子之间的

关系 
Figure 5  Heatmaps of functional characteristics of endophytic bacteria and top OTUs in the root of Cerasus 
humilis with different planting years, and the influence of rhizosphere soil properties on functional 
characteristics and top OTUs. A: Heatmap of functional characteristics. B: Heatmap of the relationships 
between functional characteristics and rhizosphere soil properties. C: Heatmap of top OTUs. D: Heatmap of the 
relationships between top OTUs and rhizosphere soil properties.   
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Streptomyces 的 OTUs (OTU5、OTU82、OTU513
和 OTU177)表现出较高的相对丰度。此外，OTUs 
(OTU5、OTU82 和 OTU177)与交换性钙、交换

性镁显著正相关；SOM 与 OTUs (OTU5、OTU9、
19、 OTU24、 OTU26、 OTU82、 OTU177 和

OTU513)显著正相关；Na+对 OTU23 及 OTU16
具有抑制作用，而 Al3+对 OTU7 显著促进作用。 

2.5  种植年限对钙果根内生细菌的影响 
PLS-PM 分析结果如图 6 所示，种植年限对根

际土理化性质有着直接(通径系数=0.79)、显著

(P=0.04)的影响，而对根内生菌多样性有着间接

(通径系数=0.58)、显著(P=0.02)的影响。尽管种

植年限可通过影响根际土理化性质间接影响根

内生菌群落结构，但是这种影响无显著性。此

外，根内生菌群落结构能够显著(P=0.001)影响

根内生菌 α 多样性和功能基因的表达，而根内生

菌群落功能对根内生菌 α 多样性有着直接(通径

系数=0.31)、显著(P=0.001)的影响，从而说明微

生物功能性状与微生物的多样性、群落构建等过

程密切相关。 
 

 
 

图 6  种植年限对钙果根内生细菌影响的 PLS-PM   Goodness of fit 值为 0.65 认为模型的预测能力是

65%. 蓝色线条代表正相关；红色线条代表负相关；直线代表直接关系；虚线代表间接关系；线条粗细

代表关系的大小. 图中仅标注具有显著影响的通径系数和 P 值 
Figure 6  The PLS-PM of planting years effects. Rhizosphere soil properties: pH, SOM, TN, TP, AK, Na+, 
Fe2+, EC-Ca, EC-Mg and Al3+. Community composition: Main phyla with the relative abundance higher than 
0.1%. Alpha diversity: Chao1, Simpson, and Shannon index, observed OTUs, Good’s coverage, Fisher index 
and PD whole tree. The path coefficients and the explained variability in our study were calculated after 999 
bootstraps. Blue solid arrows indicate positive direct effects, red solid arrows indicate negative direct effects, 
and blue dashed arrows indicate positive indirect effects. The thickness of the lines represents the size of the 
effects. Models with different structures were assessed using the goodness of fit (GoF) statistic, a measure of 
the overall prediction performance. For the PLS-PM represented here, the GoF was 0.65. Only the path 
coefficients and P-values with significant influence are marked in the figure. 
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3  讨论 
随着植被种植年限增加，土壤质量及理化性

质发生变化[16]。植物生长过程中不断利用土壤

中的营养元素，并通过根系分泌物、茎和根凋落

物的输入增加土壤有机质。鉴于土壤钾、钠和铁

等元素主要来源于母质矿化和生物地球化学循

环补充，因此在缺乏生物地球化学循环补充时，

母质风化速率低于植物利用速率将造成钾、钠和

铁在根际土中的含量呈降低趋势[15]。此外，碳

酸盐岩多为高氮母岩(约 1 200 mg/kg)[17]，因此该

区土壤氮随着钙果种植年限增加而降低可能与

碳酸盐岩风化速率不能满足植株利用速率有关，

这一结果也与喀斯特石漠化治理区植被恢复初

期土壤存在 N 限制的结果相吻合[15]。已有研究

结果表明，土壤 C:N<30 意味着存在硝酸盐淋溶

风险[18]，因此土壤氮减少也与喀斯特土壤易淋

溶流失有关。由于我国陆地表层土壤 C:P 通常接

近 136[19]，而本研究 C:P 均低于该值，也进一步

表明该区土壤存在 N 制约问题。 
植被种植年限不但影响土壤质量，而且还对

土壤微生物群落结构产生影响。目前关于植被变

化、生态恢复对喀斯特土壤微生物、根际微生物

群落结构的影响已有较深入的研究[11,15-16]，而关

于单一物种种植年限变化对喀斯特根内微生物

影响的研究较少。此外，以往关于植物根内生细

菌与宿主关系的获取多是基于盆栽试验在单因

素条件下测得的[20]，考虑到内生细菌具有固氮、

促进植物生长、增强植物抗性、生物防治等方面

的作用[1-5]，因此研究自然条件下内生菌是否对

植物具有促生作用可为石漠化综合治理选择最

适植物、土壤类型和微生物群落提供可能性。本

研究结果表明，随着种植年限增加，钙果根内生

细菌优势门丰度发生变化，进而反应出相同环境

下生长的同种植物根部，内生细菌多样性会随宿

主 生 长 阶 段 的 变 化 而 变 化 。 这 一 结 果 与

Kuklinsky-Sobral 等[21]关于大豆内生细菌种类与

宿主植物年龄以及获得内生细菌季节等因素有

关的结论相吻合。 
微生物多样性是衡量群落复杂程度的指标，

也是稳定生态系统的重要保障，并且与环境有着

密切的关系[22]，因此，随着宿主植物生长，内

生细菌群落多样性会发生相应变化。本研究表

明，钙果根内生细菌群落多样性呈现增加趋势。

由于谱系多样性指数反映群落的谱系关系和进

化历史[23]，因此，随着宿主的生长，为适应宿

主及环境变化，内生菌需要与植物协同进化[24]。

通过进一步分析发现，钙果根内生细菌群落单一

α 多样性指标增加并不显著，这是因为 α 多样性

通常描述物种内的丰富度、多样性、均匀度等指

标，而 β 多样性则是表述沿着环境梯度不同群落

之间物种组成的差异性[25]。为此，基于 β 多样

性 PCoA 和 ANOSIM 分析结果表明，不同种植

年限钙果根内生细菌群落存在显著差异，从而表

明内生细菌种类与植物年龄等因素有关[20]。由

于内生菌需要从宿主植物中获取生存所需空间

及养分，因此内生菌若能与植物协同进化，则其

面临的环境选择压力将相对减轻[26]。这种协同

进化的关系造成不同种植年限钙果根内生细菌

群落结构及其多样性由随机性过程中的生态漂

变主导，并通过随机性过程赋予微生物物种的多

样化[13]。 
宿主植物年龄对其根内生细菌群落的影响

还能通过互作网络反映出来。随着钙果种植年限

的增加，其根内生菌互作网络平均度呈增加趋

势，并且根内生菌之间以共生为主，从而说明内

生细菌群落与植物年龄等密切相关，并能通过根

内生菌之间的互作关系，增强其在环境中的生存

竞争力[27]。由于植物根可为内生细菌提供寄居

环境，而内生菌则通过促进植物根生长、提供营
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养、抑制病原菌等方式，为植物的生长发育和健

康提供支持[24]，因此，通过共网络结构进一步

识别出研究区种植第一年和第三年的前三位优

势属为 Streptomyces、Burkholderia-Caballeronia- 
Paraburkholderia 和 Chitinophaga，种植第五年

的前三位优势属为 Streptomyces、Chitinophaga
和 Haliangium。通常认为 Streptomyces 具有产生

抗生素的能力 [28] 、Burkholderia-Caballeronia- 
Paraburkholderia 有助于缓解连作障碍 [29] 、

Chitinophaga 与抑病相关[28]以及 Haliangium 具

有潜在的生防作用[30]。由于微生物和植物在进化

过程中相互作用，并帮助植物在陆地上定殖[24]，

因此可以推测随着种植年限的延长，具有潜在生

防作用的根内生细菌能提升钙果对喀斯特石漠

化的生存能力，进而提升其生态效益和经济效

益。这一结果也与钙果在我国的高寒地区引种栽

培试验取得较好成果以及具有很好的适应性相

吻合[10]。考虑到多年生植物的生命周期与环境

条件和内生菌相关[31-32]，加之微生物释放的化学

物质对植物的生长产生促进作用，因此在一定周

期上内生细菌可促进宿主植物生长，但是定殖于

宿主植物体内的微生物何时产生伤害作用还有

待深入研究。 
随着微生物与宿主植物的协同进化，内生益

生菌不但能促进植物整体发育，增加植物体积和

生物量，也可以帮助植物根系扩张，提升植物对

营养元素的吸收效率，提高植物产量[1-5]。此外，

微生物是其相应功能基因的携带者，因此内生益

生菌对宿主的促进作用能够通过其功能基因丰

度、个体丰度与营养元素的关系表征出来。喀斯

特土壤中大量存在的钙离子、镁离子与具有产生

抗 生 素 能 力 并 属 于 Streptomyces 的 OTUs 
(OTU5、OTU82 和 OTU177)显著正相关，从而

说明钙离子、镁离子通过调节细菌功能进而增强

植物的免疫力[13]。喀斯特土壤中的钙离子、镁离

子还能通过促进需氧异养型微生物的生长[33]，加

速土壤元素生物地球化学循环过程。此外，喀斯

特土壤中的镁离子能作为激活剂使纤维素降解

率提高[34]，从而改善土壤质量和提高植物生长。

由于土壤中 Al3+通常对植物根系造成毒害，抑制

植物生长和发育，为此，根内 Anoxybacillus 的

出现能够通过编码 G2alt 基因释放铝抗性蛋白进

而避免植物遭受土壤铝的毒害[35]，尤其在土壤

pH<7.0 时。尽管钠离子可通过植物细胞膜上的

离子通道和钠离子转运蛋白进入细胞，造成蛋

白质合成受阻、酶活性失活、光合作用受到影

响等[36]，但是随着植物的生长和土壤质量的改

善，钠离子对根内细菌纤维素水解作用和光异

养、自养等功能的抑制作用会降低。此外，由

于 Streptomyces 能够产生胞外多糖[37]、Dyella
能够参与有机碳降解[38]、Actinoplanes 能够产生

阿卡波糖[39]以及 Rhodanobacter 和 Burkholderia- 
Caballeronia-Paraburkholderia(OTU9)喜欢在养

分充足的条件下富集[40-41]，因此内生益生菌能够

促进根际土壤有机质的形成和积累。 
由于植物在生长过程需要利用多种营养元

素，因此，进入植物体内的单一元素与内生菌之

间的关系不能全面反映宿主与微生物之间的关

系[13]。为此，本研究通过 PLS-PM 发现，钙果

种植年限对土壤质量整体有着显著的影响，而这

种影响对单一土壤理化指标并不显著。钙果种植

年限还间接、显著改变根内生菌的多样性。由于

微生物物种多样性、群落构建与功能性状密切相

关，因此，内生菌群落结构在其生境内决定了物

种多样性和功能性状，并且内生菌群落多样性对

生态系统的稳定性和功能有重要影响[42]。为提

高引种植物的经济和生态价值，需要考虑植物种

类、栽培条件、生态环境等因素对内生细菌的影

响，进而使植物与内生菌形成良好的互作关系。

由于本研究仅涉及钙果根内生菌在短时间尺度
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内(≤5 年)的群落特征，而在长时间尺度和大规模

地理分布格局上是否具有同样的规律还有待深

入的研究。然而，无论如何，在今后开展喀斯特

石漠化治理过程中，必须考虑定殖于宿主植物体

内的细菌是否具有促生作用才能推动石漠化治

理的成效。 

4  结论 
(1) 钙果种植年限对土壤质量整体有着显

著的影响，而这种影响对单一土壤理化指标并不

显著。 
(2) 根内生细菌群落结构与植物年龄等因

素有关，其群落结构主要与随机性过程中的生态

漂变有关，这是因为随机性过程赋予了微生物物

种多样化。 
(3) 随着钙果种植年限的增加，根内生细菌

形成了共生互作关系，并且优势菌具有生防功

能，说明根内生细菌对增强钙果定殖能力具有促

进作用，提升喀斯特断陷盆地石漠化综合治理区

的生态效益和经济效益。 
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