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马铃薯||玉米间作对土壤细菌多样性的影响* 

伏云珍1,2, 马  琨1,2,3**, 李  倩3, 李光文3, 崔慧珍3 

(1. 宁夏大学西北土地退化与生态恢复国家重点实验室培育基地  银川  750021; 2. 宁夏大学西北退化生态系统恢复与重建

教育部重点实验室  银川  750021; 3. 宁夏大学农学院  银川  750021) 

摘  要: 为探明连续马铃薯、玉米单作及间作种植对土壤细菌群落组成的影响, 利用 IonS5TMXL 高通量测序

平台, 分析了单作玉米(M)、单作马铃薯(P)、马铃薯||玉米间作(PM)下, 土壤细菌群落组成以及多样性间的差

异。结果表明: 与单作相比, 马铃薯||玉米间作土壤有机质含量显著升高(P<0.05), 但土壤全氮、碱解氮、全磷、

速效钾、土壤 pH 等没有显著变化。所获得的 56 787 个土壤细菌可操作分类单元(OTUs)共分为 46 门、55 纲、

114 目、208 科、455 属。土壤变形菌门(Proteobacteria)、酸杆菌门(Acidobacteria)和放线菌门(Actinobacteria)

细菌占总相对丰度的 57.68%~65.11%, 为优势菌门; 间作对土壤细菌群落多样性(香农指数、辛普森指数)、丰

富度(ACE指数和Chao1指数)无显著影响, 但改变了基于门、属水平上的细菌群落组成。与单作马铃薯相比, 间

作显著降低了土壤变形菌门(Proteobacteria)相对丰度(P=0.023), 提高了浮霉菌门(Planctomycetes)的相对丰度

(P=0.043)。在属水平上, 相对丰度较低的芽单胞菌属(Gemmatimonas)、Candidatus Solibacter 属更易受到种植

方式的影响; 间作提高了节杆菌属(Arthrobacter)、芽球菌属(Blastococcus)和芽孢杆菌属(Bacillus)的相对丰度。

随细菌群落结构变化, 细菌群落功能上出现差异, 通过 KEGG 功能预测共得到 7 个一级功能层, 35 个二级功能

层, 表现出功能上的丰富性, 土壤细菌群落在代谢、遗传信息处理和细胞过程方面功能活跃。7 个一级功能层

中的代谢功能组在马铃薯||玉米间作与马铃薯单作间有显著差异。利用前向选择, 经蒙特卡罗检验表明, 连续

马铃薯、玉米单作及间作栽培 5 年后的土壤各理化性状指标与土壤细菌群落组成、多样性间的相关性均不显

著。连续马铃薯||玉米间作及单作 5 年条件下土壤细菌群落组成的变化是由马铃薯||玉米间作作物种间互利和

竞争关系而驱动的。  
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Abstract: One of the reasons for the replanting problem in continuous potato cropping is the change in the soil microbial community 

structure. Many studies have shown that reasonable intercropping can alleviate replant disease, and the relationships of 

crop-soil-microorganisms are a hot topic in current agricultural ecosystem research. Therefore, the objective of this study was to 

examine the difference in the soil bacterial community composition after continuous potato and maize monoculture and intercropping. 

The IonS5TMXL high-throughput sequencing platform was used to analyze the soil bacterial community composition and diversity 

under maize monoculture (M), potato monoculture (P), and potato intercropped with maize (PM). The results revealed that soil 

organic matter significantly increased in the treatment of potato intercropped with maize (P<0.05), when compared with the 

monocultures. However, there were no significant changes in the soil total nitrogen, available nitrogen, total phosphorus, available 

potassium, and pH among different treatments. Moreover, the total 56 787 Operational Taxonomic Units (OTUs) of bacteria were 

classified as 46 phyla, 55 classes, 114 orders, 208 families, and 455 genera. Proteobacteria, Acidobacteria, and Actinobacteria were 

the dominant phyla and accounted for 57.68%–65.11% of the total relative abundance of bacteria. The diversity index 

(Shannon-Wiener and Simpson) and the richness index (ACE and Chao1) of soil bacterial communities did not change; however, the 

relative abundance of the soil bacterial communities changed at the phylum and genus levels. Compared to the potato monoculture, 

the relative abundance of Proteobacteria decreased significantly after potato was intercropped with maize (P=0.023), while the 

relative abundance of Planctomycetes increased (P=0.043). Furthermore, Gemmatimonas and Candidatus Solibacter, with lower 

relative abundance, were found to be more easily influenced by the planting patterns. Moreover, intercropping increased the relative 

abundance of Arthrobacter, Blastococcus, and Bacillus. With the change in the bacterial community, the soil bacterial functions were 

separately classified into 7 and 35 functional categories at hierarchy level 1 and 2, respectively, using the KEGG function prediction, 

which implied abundant soil bacteria functions. From this, we garnered that soil bacteria were active in metabolic processes, genetic 

information processing, and cellular processes. Furthermore, the metabolic functional groups in the 7 primary functional layers had 

significant differences between potato intercropped with maize and potato monoculture (P=0.046). Additionally, forward selection of 

the soil environmental factors was used, and the result of the Monte Carlo test showed that there was no significant correlation 

between soil physicochemical and biological properties and the soil bacterial community composition and diversity after the five-year 

experiment. In conclusion, the relationship between the interspecific mutualism and competition in potato intercropped with maize 

was the driving factor of the change in the soil bacterial community. 

Keywords: Potato intercropped with maize; Bacterial community; Diversity; Function prediction; High-throughput sequencing; 

Interspecific relationship 

马铃薯(Solanum tuberosum L.)是宁夏南部山区

主栽作物, 由于种植面积逐步扩大导致马铃薯轮作

倒茬困难, 持续连作导致作物产量不断下降[1-2]。有

研究认为, 较高的作物生产率、产量增长率和资源

利用效率是以多样性的生物组合为特征的[3]。因此, 

改变宁夏南部山区马铃薯重茬种植方式就显得至关

重要。目前, 已有许多关于马铃薯||玉米(Zea mays L.)

间作缓解马铃薯连作障碍的报道[4-5]; Wu等[6]研究发

现, 马铃薯||玉米间作的产量优势主要源于两者地下

根系互利作用。因此, 研究马铃薯、玉米单作及间

作种植对土壤微生物群落组成的影响, 对进一步揭

示间作栽培调控马铃薯连作障碍的机制和增产效应

具有重要意义。 

土壤微生物在促进土壤物质循环, 维持土壤生

态系统稳定性及可持续性方面发挥着重要的作用 ; 

而土壤细菌作为微生物群落的重要组成成分, 其群

落多样性也影响了农业生态系统中作物生长和产量

形成[7]。目前, 对于间作系统下土壤细菌多样性及群

落结构的变化已有较多报道。如玉米||花生(Arachis 

hypogaea L.)间作可以改善土壤微生物群落组成和

功能多样性, 使两种作物根际土壤微生物群落更加

相似, 显著增加了土壤微生物种群和细菌多样性[8]。

黄瓜(Cucumis sativus L.)||西芹(Apium graveolens L.)

间作丰富了土壤细菌 Alpha多样性, 提高了细菌多样

性水平[9]。豆类||谷物间作下, 随豆科作物枯落物的添

加, 土壤有机质的分解速率增加, 豆科植物通过根际

启动效应对细菌产生影响, 从而刺激了参与稳定有

机质矿化的土壤细菌群落[10]。然而, Zhou 等[11]发现, 

尽管玉米||百合(Lilium brownii var. viridulum Baker)

间作下土壤细菌相对丰度在属水平上存在显著差异, 

但没有影响根际土壤细菌的多样性。间作增加了以

羧酸类、多聚化合物、芳香类和氨基酸类为碳源基

质的细菌类群[12]。可见, 土壤细菌群落组成和多样

性应该在很大程度上与间作作物的类型、作物地下

根系的交互效应以及土壤细菌可利用的碳源类型有

关。受作物种类、根际分泌物、间作作物种间作用

影响而形成的不同土壤微环境差异, 就是影响土壤

细菌群落结构及多样性的重要因素[13-15]。 

作物-土壤-微生物的相互关系是当前农田生态

系统研究的一个热点问题。土壤微生物群落组成的
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变化也是引起农作物产生连作障碍的原因之一[16]。

随马铃薯连作年限的增加, 有益菌数量减少, 致使

马铃薯致病的有害菌丰度增加, 影响了马铃薯产量

和品质[4-5,17]。本试验结合 IonS5TMXL高通量测序方

法, 探究马铃薯、玉米单作及间作种植模式下土壤

细菌群落结构组成、多样性及其功能的差异, 分析

间作栽培对土壤细菌群落的微生态效应, 旨在为消

除马铃薯连作障碍, 稳定宁南山区马铃薯生产力以

及马铃薯合理种植制度选择提供理论依据。 

1  研究地区概况与研究方法 

1.1  试验地概况 

试验地位于宁夏固原市隆德县沙塘镇和平村

(106°0′37″E, 35°35′11″N), 海拔 1 883 m, 年均降水

量 410 mm, 年均蒸发量 1 370 mm, 年均气温 6 ℃。

供试土壤类型为黑垆土, 成土母质为黄土。试验前土

壤全氮 1.65 g·kg、全磷 1.35 g·kg、有机质 33.28 g·kg、

碱解氮 70.00 mg·kg、速效磷 49.24 mg·kg、速效

钾 380.00 mg·kg、pH 8.37(水土比 5∶1)。 

1.2  试验设计 

试验开始于 2014年 4月, 前茬作物为马铃薯。

采用单因素随机区组设计, 3个处理, 4次重复, 小区

面积 4 m×4 m=16 m2, 每小区种植 4带。试验处理分

别为: 单作玉米(M), 品种为‘长城 706’, 采用平覆膜

种植,幅宽 1.0 m, 宽行行距 0.6 m, 窄行行距 0.4 m, 

株距 0.35 m; 单作马铃薯(P), 品种为‘青薯 9号’, 平

种, 现蕾期起垄, 马铃薯幅宽 1.0 m, 行距 0.5 m, 株

距 0.4 m; 马铃薯||玉米间作(PM), 种植方式同单作

一致, 马铃薯与玉米的行比为 3∶2, 间作下玉米和

马铃薯的行距均为 0.5 m, 马铃薯玉米间距为 0.25 m。

马铃薯、玉米均于当年 4月中旬同期播种, 10月上旬

同期收获。播种前各小区一次性基施磷酸二铵

325 kghm–2, 尿素 98.44 kghm–2, 全生育期不追肥。 

1.3  土壤样品采集与处理 

连续定位栽培 5年后, 2018年 10月在马铃薯、

玉米收获期利用五点采样法, 采集各小区作物行间

0~20 cm 土层土壤样本。马铃薯||玉米间作在两种作

物行间取土, 每小区采集 2个土壤样本, 共采集 24个

土样, 各样本独立。低温储存带回实验室, 过 1 mm

筛, 一部分储存在80℃冰箱用于微生物多样性分析, 

另一部分样品用于土壤理化、生物学性状分析。 

1.4  研究方法 

1.4.1  土壤基本理化性质及生物学特性 

土壤全氮、全磷、有机质、碱解氮、速效磷和

速效钾分别采用半微量凯氏法、硫酸-高氯酸消煮-

钼锑抗比色法、重铬酸钾容量法、碱解扩散法、

Olsen法和 NH4OAc浸提-火焰光度法测定, pH测定

的水土比为 5∶1, 土壤呼吸强度、微生物生物量碳

分别采用室内密闭培养法、氯仿熏蒸-K2SO4 提取

法测定 [18]。  

1.4.2  土壤 DNA的提取和 PCR扩增 

土壤细菌DNA的提取采用 Fast DNA SPIN kit 

试剂盒(MP Biomedicals, 美国), 按照说明书的提取

步骤进行。微量紫外分光光度计(Nanodrop, ND-1000, 

德国)测定土壤总DNA浓度和纯度。采用细菌特异引

物(338F/806R)对土壤细菌16S rRNA基因的V3−V4

区段进行扩增, 正向引物为338F(5′-ACTCCTACGG 

GAGGCAGCA-3′), 反向引物为 806R(5′-GGACTA 

CHVGGGTWTCTAAT-3′)。扩增参数: 98 ℃预变性

2 min; 98 ℃变性15 s, 55 ℃退火30 s, 72 ℃延伸30 s, 

最后72 ℃延伸5 min, 30个循环。扩增体系为25 µL, 

5×反应缓冲液5 µL, 5×GC缓冲液5 µL, 2.5 mmolL1, 

dNTP 2 µL, 10 µmolL1前引物1 µL, 10 µmolL1后

引物1 µL, DNA模板2 µL, ddH2O 8.75 µL, Q5 DNA

聚合酶0.25 µL。采用IonS5TMXL测序平台对PCR扩

增产物进行单端测序, 委托北京诺禾致源生物信息

科技有限公司完成。 

1.5  数据分析与计算 

1.5.1  数据处理 

基于 IonS5TMXL 测序平台进行单端测序, 对下

机原始数据(RawData)经过剪切过滤、去除嵌合体[19], 

进行质量控制 [20]后得到用于后续分析的有效数据

(CleanData)。利用 Uparse软件[21]对各样品的有效数

据按 97%相似度水平进行操作分类单元(Operational 

Taxonomic Units, OTUs)聚类分析。根据 OTUs划分

和分类地位鉴定结果, 使用 QIIME 软件获得各样本

在门、纲、目、科、属、种不同分类水平的组成和

丰度分布表。为比较不同样本的多样性 , 首先对

OTUs 丰度矩阵中的全体样本在 90%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 QIIME 软件分别对

每个样本进行多样性(Shannon 和 Simpson)和丰富度

(ACE 和 Chao1)指数的计算。使用 R 软件对

Unweighted 的 UniFrac 距离矩阵进行 NMDS 分析, 

通过二维排序图描述群落样本的结构分布。调用

Metastats 的统计学算法, 对门和属水平的各分类单

元在样本(组)之间的序列量差异进行比较检验[22]。

土壤细菌功能的预测是基于 KEGG 数据库(Kyoto 

encyclopedia of genes and genomes), 采用 PICRUSt

软件对基因序列进行功能预测, 根据功能基因丰度
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进行热图绘制。原始序列数据已上传至 NCBI 序列

读取档案(SRA)中, 编号为 PRJNA616158。 

1.5.2  土地当量比和种间竞争力的计算[23] 

LER=(Yim/Ysm)+(Yip/Ysp)           (1) 
式中: LER为土地当量比, Yim和Yip分别代表间作总

面积上玉米和马铃薯的产量(kghm–2), Ysm和Ysp分别

表示单作模式下玉米和马铃薯的产量。当LER>1时, 

表现出间作优势, 当LER<1时, 为间作劣势。 

Amp=Yim/(Ysm×Pm)Yip/(Ysp×Pp)      (2) 
式中: Amp表示玉米相对于马铃薯的种间竞争能力, 

Pm和Pp分别为间作下玉米和马铃薯所占面积比例。

若Amp>0, 表示玉米的种间竞争力强于马铃薯; 反之, 

当Amp<0则说明马铃薯的竞争能力强于玉米。 

1.5.3  数据统计 

采用Excel 2010进行数据整理, DPS 7.05软件进

行单因素方差分析的Duncan多重比较 (α=0.05) , 

Canoco 5.0软件进行细菌群落结构、多样性与土壤理

化性状指标间的冗余(RDA)分析, 蒙特卡罗(999个 

随机无限排列)检验进行统计显著性分析。 

2  结果与分析 

2.1  马铃薯||玉米间作作物产量以及土地当量关系 

由表 1可见, 除 2017年间作玉米、2018年间作

马铃薯产量外, 连续马铃薯||玉米间作下各年度的间

作玉米产量均高于单作玉米、间作马铃薯产量均低

于单作马铃薯。马铃薯||玉米间作下的土地当量比整

体大于 1, 说明马铃薯||玉米间作相对于单作具有产

量优势。 

2014—2016 年, 玉米相对于马铃薯的种间竞争

力大于 0, 说明间作初期玉米对资源的竞争力强于

马铃薯, 其种间竞争力大于其互利作用; 但随栽培

时间的延长(2017—2018年), 马铃薯的竞争力强于玉

米, 但竞争优势较弱。可见, 随栽培时间的延长, 马

铃薯||玉米间作种间关系会发生变化, 作物种间竞争

力逐步减弱, 说明马铃薯||玉米间作下种间促进作用

逐步增强, 种间互惠的促进作用逐渐占主导地位。 

表 1  连续马铃薯||玉米间作对作物产量及土地当量比的影响(2014—2018 年) 
Table 1  Yield, land equivalent ratio and interspecific competitiveness of potato||maize intercropping system from 2014 to 2018 

产量 Yield (kg·hm–2) 

年份 
Year 

单作玉米 
Maize  

monoculture 

单作马铃薯 
Potato  

monoculture 

间作玉米 
Intercropped  

maize 

间作马铃薯 
Intercropped  

potato 

土地当量比 
Land  

equivalent ratio 

玉米相对于马铃薯的竞争力
Interspecific competitiveness

 of maize versus potato 

2014 7 493.85±567.75 17 863.05±883.80 12 112.65±435.45 14 607.30±633.30 1.22  0.80 

2015 9 545.85±622.80 31 891.80±906.00 10 294.95±536.55 29 605.35±735.30 1.00  0.17 

2016 8 802.30±1 303.35 28 137.00±5 402.25 9 895.50±491.25 27 312.30±2 177.25 1.05  0.15 

2017 8 297.40±1 519.20 22 175.40±2 875.35 6 588.15±1 929.75 21 916.65±1 550.70 0.91 0.16 

2018 11 395.50±953.10 19 654.05±1 482.15 13 002.90±922.20 24 026.25±7 019.55 1.19 0.08 

平均  
Average 

9 046.98 24 052.26 10 378.83 23 493.57 / / 

 
2.2  马铃薯||玉米间作对土壤理化及生物学性状的

影响 

由表2可见, 连续马铃薯、玉米单作及间作5年

后 , 土壤主要理化性状指标较试验前均显著下降

(P<0.05)。马铃薯单作下土壤速效磷含量比单作玉米

高18.25%(P<0.05), 与马铃薯||玉米间作处理无显著

差异。间作土壤有机质含量比单作马铃薯、玉米高

4.63%~4.80%(P<0.05); 其余土壤理化及生物学性状

指标在各处理间均没有显著差异。可见, 连续单作

及间作栽培均引起了土壤养分的持续消耗, 但间作

栽培有利于减缓土壤有机质的持续耗竭。 

2.3  马铃薯||玉米间作对土壤细菌 Alpha 多样性及

群落组成的影响 

由表3可见 , 马铃薯和玉米在单作和间作条件

下的土壤细菌测序覆盖度均大于98%, 说明本试验

测序深度已基本覆盖到样品中所有物种, 测序结果

能较全面反映土壤细菌群落的种类和结构。尽管各

处理下土壤细菌群落丰富度指数由高到低排序为单

作马铃薯>马铃薯 ||玉米间作>单作玉米 , 单作马铃

薯的Chao1、ACE丰富度指数较马铃薯||玉米间作、

单作玉米分别增加了9.01~10.26%、3.43~4.94%, 但

各处理间均无显著差异。土壤细菌群落的多样性

(Shannon、Simpson)指数、物种数在不同处理间也无

显著差异。 

高通量测序结果表明 ,  不同处理共鉴定出

56 787个 OTUs。单作玉米土壤细菌有 45门、53纲、

107目、193科、392属, 单作马铃薯土壤细菌有 41

门、52纲、107目、191科、409属, 马铃薯||玉米间

作土壤细菌有 45 门、53 纲、110 目、202 科、420

属。马铃薯、玉米单作及间作下的土壤细菌共有 45 
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表 2  马铃薯和玉米单作及间作 5 年后土壤基础理化及生物学性状 
 Table 2  Soil basic physicochemical and biological properties of monoculture of potato and maize and their intercropping for 5 years  

性状 
Property 

试验前 
Before experiment

单作玉米 
Maize monoculture 

单作马铃薯 
Potato monoculture 

马铃薯||玉米间作 
Potato||maize intercropping

全氮 Total N (g·kg–1) 1.65±0.02a 0.83±0.04b 0.80±0.05b 0.82±0.03b 

全磷 Total P (g·kg–1) 1.35±0.05a 0.92±0.56b 0.87±0.44b 1.03±0.37b 

碱解氮 Available N (mg·kg–1) 70.00±0.00a 47.52±1.92b 46.27±2.76b 47.46±4.00b 

速效磷 Available P (mg·kg–1) 49.24±0.16a 25.75±5.05c 30.45±5.14b 30.00±5.08bc 

速效钾 Available K (mg·kg–1) 380.00±0.00a 180.34±13.86b 191.25±17.64b 179.20±10.71b 

有机质 Organic matter (g·kg–1) 33.28±0.10a 18.33±0.44c 18.36±0.56c 19.21±0.86b 

pH 8.37±0.03a 8.30±0.03a 8.27±0.05a 8.30±0.02a 

碳氮比 C/N — 12.78±0.76a 13.31±0.87a 13.54±0.81a 

呼吸强度 Respiration intensity (mL·kg–1) — 39.66±4.75a 39.53±4.29a 41.91±5.11a 

微生物量碳 Microbial biomass C (mg·kg–1) — 472.04±67.75a 323.16±118.61a 413.89±107.43a 

表中数据为平均值±标准差, 同行不同小写字母表示差异显著(P<0.05)。Data are means ± standard deviation. Different lowercase letters in the 

same row mean significant differences (P<0.05). 

 表 3  马铃薯、玉米单作及间作栽培对土壤细菌群落 Alpha 多样性的影响 
Table 3  Effects of potato and maize monoculture and intercropping on soil bacterial community alpha diversity 

指标 
Index 

单作玉米 
Maize monoculture 

单作马铃薯 
Potato monoculture 

马铃薯||玉米间作 
Potato||maize intercropping 

覆盖度 Goods coverage (%) 98.76±0.25a 98.60±0.31a 98.75±0.26a 

香农指数 Shannon index 9.25±0.16a 9.23±0.11a 9.24±0.16a 

辛普森指数 Simpson index 0.996±0.001a 0.995±0.001a 0.995±0.001a 

Chao1指数 Chao1 index 2 466.58±230.46a 2 719.55±662.51a 2 494.75±283.87a 

ACE指数 ACE index 2 477.44±204.48a 2 599.71±203.33a 2 513.57±233.16a 

物种数 Observed species 2 194.25±122.72a 2 264.75±94.74a 2 233.75±136.88a 

表中数据为平均值±标准差, 同行不同小写字母表示差异显著(P<0.05)。Data are means ± standard deviation. Different lowercase letters in the 

same row mean significant differences (P<0.05).  

 
个 门 组 成 , 相 对 丰 度 大 于 1% 的 变 形 菌 门

(Proteobacteria)、酸杆菌门(Acidobacteria)、放线菌门

(Actinobacteria)、拟杆菌门(Bacteroidetes)、芽单胞

菌门(Gemmatimonadetes)、绿弯菌门(Chloroflexi)、

奇 古 菌 门 (Thaumarchaeota) 、 硝 化 螺 旋 菌 门

(Nitrospirae)、疣微菌门(Verrucomicrobia)、厚壁菌

门(Firmicutes)占总丰度的 93.91%~94.42%, 门水平

上将相对丰度小于 1%的细菌归类为 Others(图 1a)。

不同处理下, 土壤变形菌门、酸杆菌门、放线菌门

细菌是单作及间作下的优势菌门。变形菌门的相对

丰度最高, 为 27.79%~32.42%; 酸杆菌门的相对丰

度次之, 为 18.97%~20.39%; 放线菌门的相对丰度

最低, 为 10.92%~12.13%。这 3个优势菌门占土壤细

菌群落总相对丰度的 61.06%。 

变形菌门相对丰度在马铃薯单作中最高, 单作

玉米、马铃薯||玉米间作下其相对丰度较单作马铃薯

分别降低 9.62%和 14.56%。Metastats 检验表明, 单

作马铃薯和马铃薯||玉米间作之间的土壤变形菌门、

浮霉菌门(Planctomycetes)细菌的相对丰度有显著差

异(P=0.023、P=0.043), 间作显著降低了变形菌门的

相对丰度, 提高了浮霉菌门的相对丰度。相对丰度

较高的其他前 10个门细菌在两者间无显著差异。 

相对丰度较高的前 20属细菌中, 各细菌类群的

平均相对丰度均小于 5.0%, 将未能在 97%相似度上

分类的归类为 Unidentified。由图 1b可见, 鞘氨醇单

胞菌属 ( S p h i n g o m o n a s )、寡养单胞菌属

( S t e n o t r o p h o m o n a s )、未鉴定的酸杆菌门属

(Unidentified Acidobacteria)是优势菌属。单作玉米、

单作马铃薯及马铃薯 ||玉米间作下鞘氨醇单胞菌属

的相对丰度分别为 2.95%、3.60%、2.67%, 寡养单

胞菌属的相对丰度为 1.91%、4.46%、2.97%, 未鉴

定的酸杆菌门属相对丰度为 3.53%、3.51%、3.43%; 

与单作马铃薯相比, 单作玉米、马铃薯||玉米间作下

的鞘氨醇单胞菌属和寡养单胞菌属的相对丰度分别

降低 18.06%、25.83%和 57.17%、33.41%。Metastats

检验表明, 优势菌属中的寡养单胞菌属相对丰度在

单作玉米和单作马铃薯间有极显著差异(P=0.004)。

相对丰度较低的芽单胞菌属 (Gemmat imonas )和

Candidatus Solibacter属在单作玉米和马铃薯玉米间

作(P=0.006、P=0.030)、单作马铃薯和马铃薯||玉米 
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图 1  马铃薯||玉米间作对土壤细菌相对丰度的影响(a: 门水平; b: 属水平) 
Fig. 1  Relative abundance of soil bacterial at the phylum (a) and genus (b) levels under potato||maize intercropping 

M: 单作玉米; P: 单作马铃薯; PM: 马铃薯||玉米间作。M: maize monoculture; P: potato monoculture; PM: potato||maize intercropping. 

间作(P=0.001、P=0.037)之间的相对丰度达显著或极

显著差异; 较单作而言, 芽单胞菌属和 Candidatus 

Solibacter 属的丰度在间作下均显著提高。前 20 属

中相对丰度较低的 Bryobacter、假节杆菌属

(Pseudarthrobacter)、节杆菌属(Arthrobacter)、红色

杆菌属(Rubrobacter)、芽球菌属(Blastococcus)、芽孢

杆菌属(Bacillus)、Stenotrophobacter、Haliangium属

的相对丰度均表现为单作玉米、马铃薯||玉米间作高

于单作马铃薯, 但三者间均无显著差异。 

然而, 除相对丰度较高的前 20 属外, 在单作马

铃薯与马铃薯 ||玉米间作下 , 相对丰度更低的

Nordella、鞘脂菌属(Sphingobium)等 8属土壤细菌间

存在显著(P<0.05)或极显著差异(P<0.01); 单作玉米

与马铃薯||玉米间作下, 有 6 属细菌相对丰度间存在

显著差异; 单作玉米、单作马铃薯间有鞘脂菌属、

Acidibacter、地杆菌属(Pedobacter)等 17属细菌相对

丰度存在显著或极显著差异。可见, 马铃薯、玉米

单作及间作模式的差别, 引起了对应土壤细菌群落

结构组成在门、属水平上的变化, 相对丰度较低或

极低的土壤细菌类群更容易受到栽培方式的影响 , 

对栽培方式的变化更敏感。 

2.4  马铃薯||玉米间作对土壤细菌 Beta多样性及功

能的影响 

马铃薯、玉米单作及间作下的24个土壤样本

NMDS分析展示, 不同处理土壤样本主要聚集在图

的左侧(图2)。尽管不同处理内各自样本的组内差异

略大, 但单作马铃薯与单作玉米、单作马铃薯与马

铃薯 ||玉米间作下各处理在空间位置上有明显分离, 

说明单作马铃薯与单作玉米、马铃薯单作与马铃薯||

玉米间作下土壤基于门水平上细菌群落组成有差

别。相似性分析(ANOSIM)表明, 基于门水平的两个

单作种植方式间土壤细菌群落组成有极显著性差异

(Stress=0.145, P=0.006)。玉米单作和马铃薯||玉米间

作下土壤样本的空间距离较近, 两者间的土壤细菌

群落组成相似性较单作马铃薯处理更接近。 

 

图 2  基于门水平的马铃薯、玉米单作及间作下土壤细菌

群落结构的 NMDS 分析 
Fig. 2  Results of Non-metric Multidimensional Scaling 

(NMDS) based on the relative abundance of bacterial phyla 
under potato and maize monoculture and intercropping 
M: 单作玉米; P: 单作马铃薯; PM: 马铃薯||玉米间作。M: maize 

monoculture; P: potato monoculture; PM: potato||maize intercropping. 

利用 KEGG代谢途径预测差异分析发现(图 3a), 

马铃薯、玉米单作及间作下土壤细菌群落的一级功

能层中主要包含 7 类生物代谢功能 , 其中代谢

(metabolism)、遗传信息处理 (genetic information 

processing)和细胞过程(cellular processes)为其主要

组成, 占比分别为 45.38%~45.59%、22.60%~22.62%

和 19.61%~19.84%; 有机系统(organismal system)所

占比例最小, 仅为 1.12%~1.13%。土壤微生物群落

一级功能层在代谢途径上的差异分析表明, 单作玉
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米与马铃薯 ||玉米间作下土壤细菌群落的生物代谢

功能组中有机系统间存在显著差异 (P=0.046), 单

作马铃薯及马铃薯 ||玉米间作下生物代谢功能组中

代谢存在显著差异(P=0.046)。二级功能层分析发现

(图 3b), 共有 35 个子功能组 ; 碳水化合物代谢

(carbohydrate metabolism)、氨基酸代谢(amino acid 

metabolism)、膜运输 (membrane transport)、翻译

(translation)、复制和修复(replication and repair)子功

能组所占比例分别为 10.39%~10.42%、10.10%~10.20%、

8.86%~9.06%、8.85%~8.86%和 7.59%~7.65%, 在所

有子功能组中所占比例较高。除有机系 统

(organismal systems)下的二级功能层老化(aging)和

有 机 系 统 (organismal systems) 下 的 免 疫 系 统

(immune system)在单作马铃薯、马铃薯 ||玉米间作

栽培下有显著差异外(P=0.049、P=0.012), 其他子

功能组间均无差异。 

 

图 3  马铃薯||玉米间作下预测的细菌功能分组一级(a)、二级(b)功能层热图 
Fig. 3  Heat map illustrating the clustering of functional profiles predicted under potato and maize monoculture and intercropping (a: 

hierarehy level 1; b: hierarehy level 2)  
M: 单作玉米; P: 单作马铃薯; PM: 马铃薯||玉米间作。M: maize monoculture; P: potato monoculture; PM: potato||maize intercropping. 

2.5  马铃薯||玉米间作下土壤细菌群落组成、多样

性与土壤理化生物学性状间的冗余分析 

为揭示土壤细菌群落与土壤理化生物学性状指

标间的相互关系, 利用 RDA 分析结果可知, 第一、

二排序轴仅分别能够在累积变量 26.68%(图 4a)、

41.43%(图 4b)上揭示不同种植方式下土壤基本理

化、生物学性状指标对土壤细菌门水平分类学组成

及其多样性差异的影响。利用前向选择, 经蒙特卡

罗检验表明, 连续马铃薯、玉米单作及间作栽培 5

年后的土壤各理化、生物学性状指标与土壤细菌群

落组成、多样性间的相关性均不显著。可见, 本试

验条件下, 土壤主要理化、生物学指标间的差异并 

不是驱动土壤细菌群落变化的主要因素。 

3  讨论 

3.1  马铃薯||玉米间作对土壤细菌群落多样性的影响 

通常认为, 植物多样性的增加会促进土壤微生

物多样性的提升[24]。但本研究中, 马铃薯、玉米单

作及间作没有影响土壤细菌群落多样性、丰富度 ; 

土壤理化及生物学性状指标与土壤细菌群落多样性

及组成间也无显著关系。这与相关研究认为间作能

提高细菌群落多样性的结果不一致[4-5,8]。相关研究

认为, 间作对土壤细菌群落多样性的影响与种植方

式转变引起土壤养分有效性的变化有关[25]。如, 玉

米||大豆(Glycine max L.)间作地下互作增加了作物 
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图 4  马铃薯||玉米间作下基于门水平上土壤细菌的相对丰度(a)和多样性及丰富度(b)与土壤环境因子间的 RDA 分析 
Fig. 4  Redundancy analysis of relative abundance of soil bacteria at phylum level (a), bacterial diversity and richness (b) with soil 

physical, chemical characteristics under potato and maize monoculture and intercropping   
M: 单作玉米; P: 单作马铃薯; PM: 马铃薯||玉米间作。OM: 有机质; TP: 全磷; AP: 速效磷; TN: 全氮; AN: 碱解氮; AK: 速效钾; RI: 呼

吸强度; SMBC: 微生物生物量碳; C/N: 碳氮比; Pro: 变形菌门; Aci: 酸杆菌门; Act: 放线菌门; Bac: 拟杆菌门; Gem: 芽单胞菌门; Chl: 绿弯

菌门; Tha: 奇古菌门; Nit: 硝化螺旋菌门; Ver: 疣微菌门; Fir: 厚壁菌门。M: maize monoculture; P: potato monoculture; PM: potato||maize 

intercropping. OM: organic matter; TP: total phosphorus; AP: available phosphorus; TN: total nitrogen; AN: available nitrogen; AK: available potas-
sium; RI: respiration intensity; SMBC: soil microbial biomass carbon; C/N: carbon to nitrogen ratio; Pro: Proteobacteria; Aci: Acidobacteria; Act: 
Actinobacteria; Bac: Bacteroidetes; Gem: Gemmatimonadetes; Chl: Chloroflexi; Tha: Thaumarchaeota; Nit: Nitrospirae; Ver: Verrucomicrobia; Fir: 
Firmicutes. 

对氮、磷养分的吸收, 土壤 pH、速效磷、有机质、

全氮、酶活性的变化是影响细菌群落结构和提高多

样性的重要因素[26]。桑树(Morus alba L.)||紫花苜蓿

(Medicago sativa L.)间作显著提高了苜蓿根际有效

氮、磷、钾、全碳含量, 改变了土壤变形菌门、拟

杆菌门、放线菌门及芽单胞菌门的相对丰度, 提高

了土壤细菌丰富度和多样性; 土壤环境因子对细菌

群落变异的贡献率高达 56.5%, 种植方式仅为

26.7%[15]。但 Zhang等[27]在玉米||蚕豆(Vicia faba L.)

间作根际土壤细菌多样性的研究中发现, 间作明显

改变了细菌群落组成, 但不会对多样性产生影响。

本研究中, 不同种植方式间土壤环境因子并没有显

著差异。因此, 微生物与环境的相互适应过程中, 相

对稳定的土壤环境因子有利于保持细菌群落多样性、

丰富度的稳定; 而种植方式变化所导致的作物地下

种间互利与竞争关系的变化应该是驱动土壤细菌群

落组成发生改变的主要原因。可见, 间作种植对土壤

细菌多样性及其组成的影响受作物种类、土壤环境因

子以及作物间的相互作用等因素共同制约。 

3.2  马铃薯||玉米间作对土壤细菌群落组成、功能

的影响 

土壤细菌是土壤变化的敏感指标[28]。土壤细菌优

势菌群与作物种类、土壤养分条件密切相关[15]。本研

究中, 基于门、属水平的细菌分类结果表明, 土壤变

形菌门、酸杆菌门和放线菌门是优势菌门, 这与黄瓜

间作西芹土壤细菌优势菌门的结果基本一致[9]。本研

究中, 较单作马铃薯处理, 马铃薯||玉米间作下土壤

放线菌门和酸杆菌门丰度增加。分析认为, 由于酸

杆菌门细菌能降解土壤中的植物凋落物、放线菌门

细菌在分解纤维素和几丁质等方面起关键作用[29]。

因此, 本试验条件下马铃薯||玉米间作中较高的土壤

有机质和植物枯落物就能为放线菌门、酸杆菌门细

菌提供丰富的土壤碳源, 有利于该类群微生物的繁

殖, 进而提高其丰度, 这同 Tkacz 等[30]发现在有机

质含量丰富的土壤中有更多放线菌门细菌的研究结

果一致。此外, 间作地下根系交互作用保证了各作

物之间土壤养分、根际分泌物和可溶性物质等的交

换[31]。试验中, 持续马铃薯||玉米间作, 作物种间竞

争作用减弱、互惠逐步增强, 可能意味着作物地下

根际间物质的频繁交换, 受根际分泌物及碳源类型

等的变化而导致土壤细菌群落组成发生改变。 

在属分类水平上, 隶属于变形菌门的鞘氨醇单

胞菌属、寡养单胞菌属是优势属; 而 Metastats 检验

表明 , 马铃薯 ||玉米间作仅显著提高了非优势属

Candidatus Solibacter属和芽单胞菌属的丰度, 优势

属的相对丰度无明显差异。由于 Candidatus Soli-

bacter 属和芽单胞菌属分别隶属于酸杆菌门和芽单

胞菌门, 具有固氮、分解有机质功能, 且多存在于有

机质含量较高的土壤中[32-33], 这与试验中马铃薯||玉

米间作条件下具有较高的土壤有机质是对应的。此
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外, 试验中相对丰度较低的节杆菌属、芽孢杆菌属

等有益菌也表现为马铃薯 ||玉米间作高于单作马铃

薯, 这与李倩[23]利用 T-RFLP 技术对马铃薯||玉米间

作栽培下土壤细菌群落分析结果一致。这说明受马

铃薯||玉米间作作物种间关系影响, 土壤中相对丰度

较低的细菌菌属比优势菌属对种间关系导致的土壤

环境因子的微小变化更敏感, 也更容易发生改变。

虽然鞘氨醇单胞菌属、寡养单胞菌属细菌受间作影

响相对丰度也出现了波动, 但因其丰度较高, 微小

变化并不会打破其在群落结构组成中的优势地位而

破坏平衡状态。有研究指出, 玉米||马铃薯间作两者

根系互作会改变根际土壤氨基酸、糖类和有机酸等

碳源组成, 使土壤细菌对某些碳源的利用能力产生

抑制作用[34]。可见, 在间作模式下, 间作作物通过种

间关系的互利与竞争, 逐渐改变土壤细菌碳源基质, 

引起土壤环境因子的微小变化, 而导致细菌类群发

生改变, 具体原因还需要通过探究马铃薯||玉米间作

后根系分泌物的成分及土壤细菌对碳源的利用方式

来揭示。 

试验中, 属水平上相对丰度极低的细菌类群是

各种植方式下差异显著性较明显的物种; 而门水平

上相对丰度较高的细菌类群有显著性差异的物种类

群较少。这说明土壤细菌群落组成中低丰度物种对

马铃薯||玉米间作地下种间相互关系较敏感; 相对丰

度较高的物种对二者间作地下种间关系变化的适应

性较强, 能够维持较好的群落稳定性。马铃薯||玉米

间作作物地下种间相互作用对土壤细菌群落的影响

应该是一个选择性的适应过程。有研究发现, 土壤

细菌群落结构变化与种植年限有关, 随种植年限的

增加, 土壤细菌结构会恢复到最初未种植之前的状

态[35]。由于本试验只进行了 5 年, 连续种植年限较

短, 马铃薯||玉米间作与单作种植对土壤细菌群落多

样性、组成的影响差异, 并没有因细菌群落结构组

成的微小变化而打破其初始群落的平衡状态; 随时

间的延长及其共生关系的稳定建立, 细菌群落间的

差异才可能完全表现出来。 

微生物群落结构的变化能引起其功能改变[36]。

本试验中, 利用 KEGG 代谢途径对不同栽培下土壤

细菌功能进行预测, 在一级功能层中, 代谢、遗传信

息处理和细胞过程 3类生物代谢功能所占比例较高, 

一级功能层的有机系统、代谢功能在单作与间作之

间存在差异性, 这与林耀奔等[37]对土壤细菌功能的

预测结果相似。分析认为, 由于功能基因中代谢功

能的主要作用是通过分解氨基酸、碳水化合物等获

取营养物质来保证细菌的存活, 当马铃薯||玉米间作

栽培后, 两者根系交互在一起, 随植物枯落物和根

际沉积物中的复杂化合物增加, 土壤细菌需要复杂

的酶系来降解这些大分子, 相应促使细菌代谢功能

得以加强, 从而导致细菌群落功能出现差异。 

4  结论 

相对马铃薯、玉米单作而言, 马铃薯||玉米间作

种植提高了土地当量比, 存在明显的产量优势, 随

栽培时间的延长, 作物种间互惠作用逐渐占主导地

位。马铃薯||玉米间作种植改变了土壤细菌群落组成, 

但未对土壤中细菌群落多样性和丰富度产生显著影

响。土壤中相对丰度较低的芽单胞菌属、Candidatus 

Solibacter 属对种植方式的改变较为敏感; 间作提高

了节杆菌属、芽球菌属和芽孢杆菌属等有益菌的相

对丰度。土壤细菌主要涉及代谢、遗传信息处理和

细胞过程等 7 个一级功能层, 碳水化合物代谢、氨

基酸代谢、膜运输、翻译、复制和修复等 35个二级

功能层, 表现出功能上的丰富性。马铃薯||玉米间作

下作物种间相互作用的变化是驱动土壤细菌群落组

成发生变化的主要原因。本研究结果对消除宁南山

区马铃薯连作障碍具有一定的理论指导意义。 
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