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摘   要：【目的】研究土默川平原不同耕作方式与秸秆还田模式下玉米内生细菌群落组成及功

能，揭示不同耕作与秸秆还田方式促进玉米秸秆降解的内生菌资源，并为其选择性分离培养及其功能

验证奠定基础。【方法】以内蒙古自治区土默川平原灌区连作玉米茎秆为研究对象，利用 Illumina 
MiSeq 高通量测序技术，分析不同耕作及其秸秆还田方式连年定位试验条件下，玉米成熟期内生

微生物多样性及群落结构差异。【结果】综合分析表明，免耕及深翻对玉米内生细菌群落多样性

影响显著。不同耕作方式对玉米内生细菌群落组成结构的影响大于秸秆还田，玉米内生细菌群落结

构首先可分为 2 类，第一类是免耕及其秸秆还田，第二类是其他 7 种耕作方式。从属水平来看，9 种

耕作方式共有的优势菌群分别为假单胞菌属(Pseudomonas)、肠杆菌科未分类属(unclassified_f__          
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Enterobacteriaceae)、泛菌属(Pantoea)、拉乌尔菌属(Raoultella)、拉恩氏菌属(Rahnella1)，秸秆还田

可增加拉乌尔菌属及肠杆菌科未分类属的丰度。【结论】不同耕作方式改变了玉米内生细菌多样

性、群落组成和结构；秸秆还田处理能够增加玉米茎秆中对秸秆降解有积极作用的拉乌尔菌属

及乳球菌属(Lactococcus)的相对丰度。 

关键词：耕作方式；内生菌；秸秆还田 
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Abstract: [Objective] To reveal the composition and functions of endophytic bacterial 
communities in maize under different patterns of tillage combined with straw returning in the 
Tumochuan Plain, identify the endophytic bacterial resources that promote maize straw 
degradation under different patterns, and lay a foundation for the selective isolation, cultivation, 
and functional verification. [Methods] We employed Illumina MiSeq high-throughput 
sequencing to compare the diversity and community structure of endophytes during the mature 
stage of maize under different patterns of tillage combined with straw returning in the 
continuous positioning experiment in the irrigation area of Tumochuan Plain, Inner Mongolia 
Autonomous Region. [Results] No tillage and deep tillage demonstrated significant effects on 
the endophytic bacterial diversity of maize. Tillage methods exerted stronger effects on the 
composition and structure of endophytic bacterial community than straw returning. The 
structures of endophytic bacterial communities in maize can be classified into two categories: 
no tillage combined with straw returning and the other seven patterns. The dominant 
endophytic bacterial genera shared by the nine patterns of tillage combined with straw 
returning were Pseudomonas, unclassified_f__Enterobacteriaceae, Pantoea, Raoultella, and 
Rahnella1. Straw returning increased the abundance of Raoultella and unclassified_f__ 
Enterobacteriaceae. [Conclusion] Different tillage practices alter the diversity, composition, 
and structure of endophytic bacterial community in maize. Straw returning can increase the 
relative abundance of Raoultella and Lactococcus, which have positive effects on the 
degradation of maize straw. 
Keywords: tillage practices; endophyte; straw returning 
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作物内生菌是指生存在作物内，不对作物产

生病害症状的微生物类群[1]。作物光合作用合成

的营养物质供内生菌繁殖发育，而内生菌的代谢

产物又能够促进作物生长发育，提高作物的逆境

胁迫应答能力[2-3]。研究发现，接种内生固氮菌施

氏假单胞菌能显著促进水稻幼苗生长，促生效果

优于单纯施用化肥[4]。Waqas 等[5]发现内生真菌

与植株形成共生关系，在盐胁迫下可显著增强

植株对钾、钙、镁等元素的吸收，增强植株的

抗逆能力。Bressan 等[6]研究发现，从玉米植株

分离的内生枯草芽孢杆菌能与玉米病原真菌串

珠镰孢菌在玉米体内同一位点竞争生长，有效

降低病原菌生长速度及其毒素的积累[7]。因此，

内生菌对作物的生长发育具有重要的作用。 
内生菌识别宿主植物并定殖于植物体内的

过程受土壤理化性质的影响，通常情况下内生菌

在高孔隙度土壤中植物体内的定殖效率更高[8]；

内生菌在高有机质含量土壤中植物体内的多样

性更高，同种土壤类型中不同植物体内具有相

似的内生菌群[9]。近年来，人们逐渐意识到耕

地基础地力对作物生长发育、产量和品质的重

要性，研发了诸多农田保护性耕作措施以促进

作物生长、提升作物产量。邬小春等[10]研究认

为，深松(subsoiling, SS)、条带旋耕显著降低

土壤容重、土壤紧实度和土壤田间持水量，进

而提高穗粒数、百粒重和玉米产量。鲁悦等[11]

的研究发现免耕结合秸秆覆盖还田 (no-tillage 
with straw mulching, NTR)可以显著提高玉米净

光合速率、叶绿素含量、行粒数和籽粒产量。

战秀梅等 [12]研究发现深翻及其秸秆还田(deep 
ploughing with straw returning, DPR)改善了土

壤理化性质，尤其增加了土壤中有机质、氮磷

钾含量，从而促进春玉米产量提高。 
本课题组前期研究表明，条深旋 (strip 

cultivations, SC)、深松(subsoiling, SS)、深翻

(deep ploughing, DP)、免耕(no-tillage, NT)、条深

旋+秸秆还田(strip cultivation with straw returning, 
SCR)、深松+混拌秸秆还田(subsoiling with straw 
returning, SSR) 、深翻 + 粉碎秸秆还田 (deep 
ploughing with straw returning, DPR)、免耕+秸
秆覆盖还田(NTR)等相对农户浅旋(farm shallow 
rotary tillage, FR)，有效改善了土壤理化性质

并提高了玉米产量，其中深翻+粉碎秸秆还田

处理降低土壤容重 9.73%与紧实度 38.83%、增

加 孔 隙 度 14.86% 、 提 高 各 层 土 壤 含 水 量

16.35%、降低 R 值 46.02%、增产 8.93%[13]；

并且能提高土壤营养成分[14]。研究表明，不同

的耕作措施及其秸秆还田会影响土壤的营养成

分 [15-16]及土壤微生物多样性 [17]。因此，对“耕
作方式与秸秆还田对玉米内生菌有何影响”这
一问题，本研究以内蒙古自治区包头市土默特

右旗连作玉米茎秆为研究对象，利用 Illumina 
MiSeq 高通量测序技术，分析不同耕作方式连

年定位试验条件下，玉米成熟期内生细菌多样

性及群落结构差异，以期为促进玉米产量提高

内生菌的筛选及功能验证指明方向。 

1  材料与方法 
1.1  研究区域概况 

试验于 2021 年在内蒙古农业大学玉米中心

秸秆还田耕作措施定位试验田(内蒙古土默特右

旗沟门镇北只图村，40°32′N，110°28′E)进行。

该地区属半干旱中温带大陆性季风气候，年均

气温 6−8 ℃，年平均降水为 398.8 mm，无霜期

145 d，海拔 1 015 m，年日照时间 2 810 h，年活

动积温为 3 000–3 500 ℃。试验田为砂壤土，试验

前茬为春玉米，未采取耕作措施前土壤基础肥力为

有机质含量 12.78 g/kg、碱解氮 57.82 mg/kg、速效

磷 3.57 mg/kg、速效钾 84.97 mg/kg。试验

开始时耕层土壤容重 1.57 g/cm³ ，紧实度      
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3 846.92 kPa，含水量 15.71%，孔隙度 40.77%，

有机质含量 16.74 g/kg，碱解氮含量 46.82 mg/kg，
有效磷含量 2.18 mg/kg，速效钾含量 77.42 mg/kg。
试验期间的气象因子如图 1 所示，2021 年属

平水年。 

1.2  试验设计 
试验地自 2018 年起连年耕作。本研究采

用大区设计，共设 9 个处理：对照农户浅旋

(FR)、条深旋(SC)、深松(SS)、深翻(DP)、免

耕(NT)、条深旋+秸秆还田(SCR)、深松+混拌

秸秆还田(SSR)、深翻+粉碎秸秆还田(DPR)、
免耕+秸秆覆盖还田(NTR)。各秸秆还田处理

均为玉米秸秆全量还田(145 000 kg/hm2)，每个

处理 0.08 hm2，重复 3 次，自 2018 年开始，实

施还田处理的田地每年均执行秸秆还田操作；

而对于未进行秸秆还田处理的田地，则始终保

持秸秆离田的状态。对照农户浅旋(FR)始终未进

行秸秆还田。供试玉米品种为先玉 696，种植密

度为 8.25 万株/hm2。各处理自 2018 年开始每年 
 

 
 
图 1  试验地气象因子变化   图中红线为日平

均气温，蓝线为日平均降水量 
Figure 1  Changes of meteorological factors in the 
experimental site. The red line in the figure 
represents the daily average temperature, while the 
blue line represents the daily average precipitation. 

均施用尿素(N 46%) 300.0 kg N/hm2，过磷酸钙

(P2O5 16%) 210.0 kg P2O5/hm2，硫酸钾(K2O 50%) 
202.5 kg K2O/hm2。其中，N 按 3:7 比例分别于

玉米拔节期、大口期追施，P2O5 和 K2O 作为

基肥一次性施入，其他管理同当地大田。 

1.3  样品采集 
采用“S”形取样法，采集 9 个不同处理下的

玉米地上部第二茎节。对植物组织表面进行无菌

化处理：用无菌水洗涤样本 30 s，然后在 70%的

乙醇中浸泡 2 min，再用 2.5% NaClO (含 0.1%吐

温 80)浸泡 5 min 后转移至 70%乙醇浸泡 30 s，
最后使用无菌水洗涤植物组织 3 次，冲洗后的

无菌水进行涂布检测。保存于−80 ℃冰箱备用。 

1.4  微生物细菌群落特征鉴定 
利用PCR 扩增单菌落的 16S rRNA 基因序列，

引物对为 799F (5′-AACMGGATTAGATACCCK 
G-3′)和 1193R (5′-ACGTCATCCCCACCTTCC-3′)。
PCR 反应体系：5×TransStart FastPfu 缓冲液

4 μL，dNTPs (2.5 mmol/L) 2 μL，上、下游引

物 (5 μmol/L) 各 0.8 μL ， TransStart FastPfu 
DNA 聚合酶 0.4 μL，模板 DNA 10 ng，ddH2O
补足至 20 μL。PCR 反应条件：95 °C 预变性   
3 min；95 °C 变性 30 s，55 °C 退火 30 s，72 °C
延伸 45 s，13 个循环；72 °C 终延伸 10 min。每个

样本 3 个重复。使用 NEXTflexTM Rapid DNA-Seq 
Kit (Bioo Scientific 公司 ) 进行建库，利用

Illumina 公司的 MiSeq PE300 平台进行测序(上
海美吉生物医药科技有限公司 )。原始数据

NMDC40050693−NMDC40050719 存储在国家

微生物科学数据中心(national microbiology data 
center, NMDC, https://nmdc.cn)。 

1.5  统计分析 
采用 Mothur[18]软件(http://www.mothur.org/ 

wiki/Calculators)计算 α 多样性，并采用 SPSS 
Statistics 25.0 进行 α 多样性的组间差异分析；
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使用基于 Bray-Curtis 距离算法的主坐标分析

(principal co-ordinates analysis, PCoA)检验样本间

微生物群落结构的相似性，并结合置换多因素方

差分析(permutational MANOVA, Adonis)和相似

性分析(analysis of similarities, ANOSIM)检测样

本组间微生物群落结构差异是否显著；用

Origin 2023b 和 Gephi-0.10.1 作图。 

2  结果与分析 
2.1  不同耕作措施与玉米秸秆还田对玉米

内生细菌 α 多样性指数的影响 
不同耕作措施和秸秆还田处理下玉米内生

细菌 α 多样性指数如表 1 所示，各处理之间的

玉米内生细菌多样性指数、均匀度指数与丰富

度指数存在较大差异。其中，Nt 和 DP 处理下

Shannon 指数皆显著大于 FR 处理，分别增加

2.30 倍和 1.95 倍，而且彼此之间 Shannon 多

样性未见差异。Chao1 指数中 NT、NTR、SS、 
 
表 1  不同耕作措施对玉米内生细菌多样性、丰

富度、均匀度的影响 
Table 1  Effects of different cultivation measures 
on the diversity, abundance, and uniformity of 
endophytic bacteria in maize 
Tillage 
treatments 

Shannon 
index 

Chao1 index Pielou index 

DP 3.89±0.51ab 398.71±30.76a 0.57±0.02ab 
DPR 2.73±0.95abc 346.28±31.89a 0.33±0.11bc 
NT 4.34±0.07a 420.61±58.95a 0.73±0.02a 
NTR 2.71±1.16abc 452.57±11.50a 0.45±0.19bc 
SC 1.79±0.13c 305.26±34.11ab 0.32±0.01bc 
SCR 1.52±0.01c 272.77±65.57ab  0.33±0.04bc 
SS 1.80±0.69c 384.14±78.88a 0.32±0.12c 
SSR 2.34±0.78bc 409.60±109.48a 0.35±0.05bc 
FR 1.32±0.19c 192.88±21.07b 0.27±0.03c 
Data in the table are means±SE values. Different lowercase 
letters mean significant differences between treatments 
(P<0.05). DP: Deep ploughing; DPR: Deep ploughing with 
straw returning; NT: No-tillage; NTR: No-tillage with straw 
mulching; SC: Strip cultivations; SCR: Strip cultivation with 
straw returning; SS: Subsoiling; SSR: Subsoiling with straw 
returning; FR: Farm shallow rotary tillage. 

SSR、DP、DPR 分别较 FR 增加 1.18、1.35、
0.99、1.12、1.07、0.80 倍。Pielou 指数也表现为

NT、DP 显著大于 FR 处理，分别增加了 1.66 倍

和 1.08 倍。说明 NT、NTR、SS、SSR、DP、DPR
处理均可提高玉米内生细菌丰富度，而且 NT、
DP 处理可提高玉米内生细菌多样性与均匀度。 
2.2  不同耕作措施及其秸秆还田对玉米内

生细菌群落组成的影响 
对不同耕作方式下玉米内生细菌进行基于

Bray-Curtis 距离算法的 PCoA、Adonis 和 ANOSIM
结果如图 2A 所示，其中第 1 主坐标解释 77.93%
的群落差异，第 2 主坐标解释 16.92%的群落

差异，累计解释变量达到 94.85%。如图 2B 所

示，在 PC1 上 NT、NTR 均与 FR 的细菌群落

之间存在明显的分离。Adonis 分析结果表明不

同耕作方式对玉米内生细菌群落组成有极显著

影响(P<0.01)。在 NT、NTR 处理下的玉米内

生细菌群落与其他耕作方式的细菌群落之间存

在明显的分离，说明免耕、免耕秸秆覆盖还田

处理对玉米内生细菌群落组成有显著影响。 

2.3  不同耕作方式及其秸秆还田对玉米内

生细菌物种组成的影响 
如图 3 所示，9 种耕作方式的内生细菌群

落多样性有很大差异，根据聚类结果可知较秸

秆还田而言，耕作方式对其影响较大。不同耕

作方式下玉米内生细菌群落属水平相对丰度层

级聚类首先分为免耕和非免耕两大类，其次又

将深翻及深翻秸秆还田较其他处理区分开，这

与主坐标分析的结果相验证。进一步分析不同

处理下玉米内生细菌属的相对丰度可得，9 种

耕作方式下，玉米内生细菌主要群落结构组成

为假单胞菌属(Pseudomonas)、肠杆菌科未分

类属(unclassified_f__Enterobacteriaceae)、泛菌

属(Pantoea)、拉乌尔菌属(Raoultella)、拉恩氏菌

属(Rahnella1)、乳球菌属(Lactococcus)、棒状杆菌 
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图 2  不同耕作方式及其秸秆还田门水平玉米内生细菌 PCoA 图   A：各处理在主成分 1 (PC1)和主

成分 2 (PC2)的共同作用下所呈现的分布格局. B：各处理仅受主成分 1 (PC1)单一因素影响下的分布情况 
Figure 2  Community structure of endophytic bacteria at the phylum level under different tillage methods. A: 
The distribution pattern of each treatment under the joint action of principal component 1 (PC1) and 
principal component 2 (PC2). B: The distribution of each treatment is only affected by a single factor of 
principal component 1 (PC1). 
 

 
 
图 3  不同耕作方式下玉米内生细菌群落属水平相对丰度层级聚类图 
Figure 3  Hierarchical cluster diagram of relative abundance of maize endophytic bacterial community 
under different tillage methods. 
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属(Corynebacterium)、链球菌属(Streptococcus)。
各菌属在各处理中相对丰度存在差异，DP 处

理中主要菌属为拉乌尔菌属(Raoultella)和泛菌

属 (Pantoea) ， 相 对 丰 度 分 别 为 16.15% 和

16.12%；DPR 处理的主要菌属为拉乌尔菌属

(Raoultella)和肠杆菌科未分类属(unclassified_f__ 
Enterobacteriaceae)，相对丰度分别为 29.91%和

23.30%；在 NT 和 NTR 处理中主要菌属均为

乳球菌属 (Lactococcus)，其丰度占比分别为

14.58%和 62.75%；在 SC 和 SCR 处理中拉乌尔

菌属(Raoultella)拥有最大的相对丰度，分别为

55.78%和 61.93%；SS 处理的主要菌属拉恩氏菌

属(Rahnella1)，相对丰度为 50.05%，SSR 处理

中泛菌属(Pantoea)相对丰度为 40.17%。 

2.4  不同耕作措施及其秸秆还田对优势菌群

的影响 
其中 9 种耕作方式属分类水平共有的玉米

内生细菌共 91 个，占总菌属的 10.90%；NT 处

理独有的内生菌种类最多，有 50 种，占总菌属

的 5.99%；NTR、DP、DPR、SS、SSR 和 SC 处

理独有的内生菌属均比 FR 多，分别为 30、
41、34、23、16 和 19 种，SCR 和 FR 处理最

少，仅均为 8 种，各占总菌属的 0.96%。各处理 

 
 

图 4  不同耕作方式及其秸秆还田玉米内生细菌属

水平下 Venn 图 
Figure 4  Venn diagram of endophytic bacteria in 
maize under different tillage methods. 
 
独有菌属具体表现为 NT>DP>DPR>NTR>SS> 
SC>SSR>SCR>FR (图 4)。这也基本与各处理

下的玉米内生细菌多样性指数一致。在不同耕

作方式及其秸秆还田共有的 91 个属中，丰度排

名前五的分别为拉乌尔菌属(Raoultella)、泛菌

属 (Pantoea)、乳球菌属 (Lactococcus)、肠杆菌

科未分类属(unclassified_f__Enterobacteriaceae)和
拉恩氏菌属(Rahnella1)，占比分别为 31.31%、

13.91%、10.38%、8.38%和 8.36% (图 5)。 
 

 
 

图 5  不同耕作方式及其秸秆还田共有玉米内生细菌属水平群落饼图 
Figure 5  Microbial community analysis pie plot on genus level of endophytic bacteria in maize under 
different tillage methods and their straw return to the field. 
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从各处理的关键菌属来看，DP、DPR 处

理 的 第 1 关 键 菌 属 均 为 拉 乌 尔 菌 属

(Raoultella)，第 2 关键菌属分别为肠杆菌科未

分 类 属 (unclassified_f__Enterobacteriaceae) 和
棒状杆菌属(Corynebacterium)；SC 的第 1 关键

菌属为土芽孢杆菌属(Geobacillus)，SCR 处理

的第 1、2 关键菌属分别为泛菌属(Pantoea)和
土芽孢杆菌属(Geobacillus)；NT 和 NTR 处理

的关键菌属均为泛菌属 (Pantoea)和乳球菌属

(Lactococcus)；SS 处理的关键菌属分别为嗜盐

单胞菌属(Halomonas)，SSR 处理的第 1、2 关

键菌属分别为异根瘤菌属 (Allorhizobium)和分

枝杆菌属(Mycobacterium)；FR 处理的第 1、2 关

键菌属分别为拉乌尔菌属(Raoultella)和泛菌属

(Pantoea) (图 6)。由此可知，不同耕作方式的

关键菌属有很大差异。 
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图 6  不同耕作方式下玉米内生细菌单因素相关性网络   连接表示显著正负相关(筛选条件：Spearman 的

ρ>0.8，P<0.001)；节点按门着色；每个节点代表属，大小与连接数(度)成正比 
Figure 6  Symbiotic network of endophytic bacteria in maize under different cultivation methods. The connection 
represents a significant positive and negative correlation (screening criteria: Spearman’s ρ>0.8, P<0.001). 
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2.5  不同耕作方式及其秸秆还田对玉米内

生细菌群落差异的影响 
如图 7 所示，相对丰度排名前五的菌属为拉乌

尔菌属(Raoultella)、泛菌属(Pantoea)、肠杆菌科未

分类属(unclassified_f__Enterobacteriaceae)、乳球

菌属(Lactococcus)和拉恩氏菌属(Rahnella1)，在还

田与不还田处理中均存在；在秸秆还田处理中

其占比分别是 27.28%、16.10%、12.65%、

16.49%和 2.97% (图 7A)；在秸秆不还田处理

中其占比为 25.93%、15.12%、4.36%、4.29%、

12.44% (图 7B)。与不还田处理相比较，秸秆还

田处理增加了拉乌尔菌属(Raoultella)、泛菌属

(Pantoea)、肠杆菌科未分类属(unclassified_f__ 
Enterobacteriaceae)和乳球菌属(Lactococcus)的 

 

 
 
图 7  还田处理与不还田处理下玉米内生细菌属水平群落饼图   A：秸秆还田处理. B：秸秆不还田处理 
Figure 7  Community analysis pie plot on genus level of endophytic bacteria in maize under returning and 
no returning treatments. A: Straw returning treatment. B: Straw leaving treatment. 
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相对丰度，分别增加 1.35%、1.37%、3.66%和

8.36%。对其进一步分析发现，拉乌尔菌属

(Raoultella)、肠杆菌科未分类属(unclassified_f__ 
Enterobacteriaceae)的丰度在 DP、SS、SC 模

式下秸秆还田均能提高其相对丰度，分别提高

6.3%、6.9%、2.8%，32.2%、8.3%、13.7%；

乳球菌属(Lactococcus)主要分布在 NT 和 NTR
处理下，NTR 比 NT 提高了 59.5% (图 8)。通过

线性判别分析(linear discriminant analysis effect 
size, LEfSe) (LDA 阈值为 2)发现，芽孢杆菌属

(Bacillus)、气球菌属 (Aerococcus)、类芽孢杆

菌属 (Paenibacillus)和产碱菌属 (Alcaligenes)在
DP 处理显著富集，黄单藻科未分类菌属

(unclassified_f__Xanthomonadaceae)在 DPR 处

理显著富集，未分类菌属 SC-I-84 (unclassified_ 
f__SC-I-84)、金黄杆菌属 (Chryseobacterium)、
黄 杆 菌 属 (Flavobacterium) 、 代 尔 夫 特 菌 属

(Delftia) 、 梭 状 芽 孢 杆 菌 (Clostridium_sensu 
stricto_1)、乳酸杆菌属(Lactobacillus)和黄杆菌

科未分类菌属(unclassified_f__Flavobacteriaceae)
在 NT 处理显著富集，乳球菌属(Lactococcus)
在 NTR 处理显著富集，变形菌门未分类菌属

(unclassified_p__Proteobacteria)在 SC 处理显

著富集，拉乌尔菌属(Raoultella)在 SCR 处理

显著富集，泛菌属(Pantoea)在 SSR 处理显著

富 集 ， 变 形 菌 纲 未 分 类 菌 属 (unclassified_ 
c__Gammaproteobacteria) 和 鞘 氨 醇 杆 菌 属

(Sphingobacterium)在 FR 处理显著富集(图 9)。 

2.6  玉米内生细菌 KEGG 注释结果分析 
如图 10 所示，在第一层次的通路中，注

释到新陈代谢(metabolism)通路的数量最多，其

中 NTR 处理最少，有 136 497 277.4 条，NT 处

理最多，有 409 314 007.52 条；其次是环境信息

处理(environmental information processing)、遗

传信息处理(genetic information processing)、细

胞过程(cellular processes)、人类疾病(human 
diseases)、有机系统 (organismal  sys tems)    
(图 10A)。在新陈代谢通路中的第二层水平中， 

 

 
 
图 8  不同耕作方式及其秸秆还田处理下玉米内生细菌属水平群落饼图   A：乳球菌属(Lactococcus)在
各处理中相对丰度占比. B：Unclassified_f__Enterobacteriaceae 在各处理中相对丰度占比. C：拉乌尔

菌属(Raoultella)在各处理中相对丰度占比 
Figure 8  Community analysis pie plot on genus level of endophytic bacteria in maize under different 
cultivation methods and straw return treatments. A: The relative abundance proportion of Lactococcus in 
each treatment. B: The relative abundance proportion of unclassified_f__Enterobacteriaceae in each 
treatment. C: The relative abundance proportion of Raoultella in each treatment. 
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图 9  不同耕作方式及其秸秆还田处理下玉米内生细菌属水平 LEfSe 多级物种差异判别分析条形图 
Figure 9  Bar chart of LEfSe multi-level species discrimination analysis for endophytic bacterial genera in 
maize under different cultivation methods and straw returning treatments. 
 
全局和总览图(global and overview maps)、碳

水化合物代谢(carbohydrate metabolism)、氨基

酸代谢(amino acid metabolism)是被注释最多的

途径(图10B)。在全局和总览图通路中的第三层

水平中，代谢途径(metabolism pathways)、次生

代谢产物的生物合成(biosynthesis of secondary 
metabolites)、不同环境中的微生物代谢(microbial 
metabolism in diverse environments)，是被注释最

多的途径(图 10C)。KEGG 数据库的注释发现，玉

米内生细菌可能通过氨基酸和碳水化合物代谢

途径影响玉米的生长发育。 

3  讨论 

不同耕作措施及其秸秆还田对玉米茎秆内

生细菌多样性影响不同。与其他耕作措施相

比，免耕及深翻处理显著提高了玉米内生菌的

多样性，这与前人研究的免耕和深翻会影响土

壤微生物多样性的结论相印证 [19-22]。Gadhave
等[23]研究发现，土壤中不同的微生物会对植株

内生菌的多样性和均匀度产生不同的影响。与对

照相比，免耕不扰动土层不破坏微生物的种群结

构，为微生物提供了更稳定的栖息环境[24]。与常

规耕作相比，深翻处理的微生物多样性也显著

提高，其原因可能是深翻打破了犁底层，改善

了土壤结构，影响土壤养分积累，为微生物的

生长繁殖提供了更适宜的土壤环境[25-26]。 
不同的耕作方式通过改变土壤结构，对作

物的生长发育和土壤微生物群落产生影响。同

时，这些耕作措施也必然会影响作物内部的微

生物群落结构和多样性。本研究在 9 种不同耕 
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图 10  玉米内生细菌 KEGG 注释图   A：第一层次通路注释热图. B：第二层次通路注释热图. C：第

三层次通路注释热图 
Figure 10  KEGG annotation diagram of endophytic bacteria in corn. A: Heatmap of pathway level 1.     
B: Heatmap of pathway level 2. C: Heatmap of pathway level 3. 
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作方式的样本中检测到的优势菌群为假单胞菌

属 (Pseudomonas) 、 肠 杆 菌 科 未 分 类 属

(unclassified_f__Enterobacteriaceae) 、 泛 菌 属

(Pantoea)、拉乌尔菌属(Raoultella)、拉恩氏菌

属(Rahnella1)。与之前报道中玉米的内生优势

菌 群 的 结 果 相 类 似 [27-32] 。 假 单 胞 菌 属

(Pseudomonas)通过促进磷酸盐和铁的溶解、

固氮、产生植物激素的方法促进植物生长，增

强 非 生 物 胁 迫 耐 受 性 [33-35] 。 肠 杆 菌 属

(Enterobacter) 可 以 产 生 吲 哚 乙 酸 (indole-3-
acetic acid, IAA)[36]，并且在缺磷水培条件下通

过自身或溶解无机磷酸盐改善玉米的生长和磷

获取[37]。泛菌属(Pantoea)可以促进磷酸盐溶解

并促进有机酸和 IAA 产生 [38]。拉乌尔菌属

(Raoultella)可以促进根瘤菌生长[39]，溶解多种

不溶性磷，并与磷循环的功能途径一起促进磷

组分的转化和玉米的发育 [40]。拉恩氏菌属

(Rahnella1)能够分泌 IAA 直接促进玉米生长，

并分泌植酸酶间接促进玉米生长[41]。 
在 DP、SS、SC 模式下秸秆还田增加拉乌

尔 菌 属 (Raoultella) 、 肠 杆 菌 科 未 分 类 属

(unclassified_f__Enterobacteriaceae) 的 相 对 丰

度，这种现象可能是由于秸秆中含有丰富的碳

源和其他营养物质[42]，为本就广泛存在于土壤

中的拉乌尔菌属(Raoultella)和肠杆菌科未分类

属 (unclassified_f__Enterobacteriaceae) 提 供 了

生长和繁殖的良好条件。拉乌尔菌属能够分泌

多种酶，协同作用下降解复杂的有机物质，如

纤维素、半纤维素和木质素[42]；肠杆菌科未分

类 属 (unclassified_f__Enterobacteriaceae) 可 能

与肠杆菌属一样生产大量漆酶[43]，对木质素有

高效的降解作用，这些有机物均是秸秆中的主

要成分。在 DP、NT 耕作模式下秸秆还田增加

乳球菌属(Lactococcus)的相对丰度。乳球菌属

中的一些菌种可以促进秸秆降解。例如，乳酸

乳球菌(Lactococcus lactis)可以通过产生纤维素

酶来分解秸秆中的纤维素，降低环境中的 pH
值，从而促进秸秆的降解[44]。 

玉米内微生物的序列在 KEGG 数据库中

大多被注释到了新陈代谢的通路中，由此推断

玉米内生微生物可能通过自身氨基酸和碳水化

合物代谢途径影响玉米的新陈代谢，从而影响

玉米的生长与发育。该结果与先前通过传统分

离培养后进行功能验证所得的微生物促进植物

生长的结果呈现出一致性[45]。在今后的深入研

究中，将碳元素循环、氮元素循环在 KEGG
中第三、四层水平进行关键基因分析，并结合

传统分离法筛选有效的菌株，将内生细菌进行

单一接种与混合接种，对研究内生细菌的功能

是必要的。 

4  结论 
采用减少土壤扰动、深度松动土壤的耕作

方式，均能够显著增加玉米内生细菌的多样性

和丰富度。不同耕作方式下的玉米内生细菌核

心菌群是假单胞菌属(Pseudomonas)、肠杆菌科

未分类属 (unclassified_f__Enterobacteriaceae)、
泛菌属(Pantoea)、拉乌尔菌属(Raoultella)和拉

恩氏菌属(Rahnella1)。连年秸秆还田影响玉米

内生细菌组成，深翻秸秆还田增加拉乌尔菌属

(Raoultella)的相对丰度，免耕秸秆还田增加乳

球菌属(Lactococcus)的相对丰度。 
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