
2025, 65(3): 1301-1318
CSTR: 32112.14.j.AMS.20240523
DOI: 10.13343/j.cnki.wsxb.20240523

微生物学报
Acta Microbiologica Sinica

http://journals.im.ac.cn/actamicrocn

冻融对燕麦青贮有氧暴露阶段细菌和真菌演替的

影响

李海萍 1,2，贾志锋 3，刘文辉 3，马祥 3，周青平 2，关皓 2*

1 青海师范大学 生命科学学院，青海 西宁

2 西南民族大学，四川若尔盖高寒湿地生态系统国家野外科学观测研究站，四川 成都

3 青海大学，青海省青藏高原优良牧草种质资源利用重点实验室，青海 西宁

李海萍, 贾志锋, 刘文辉, 马祥, 周青平, 关皓 . 冻融对燕麦青贮有氧暴露阶段细菌和真菌演替的影响[J]. 微生物学报, 2025, 65(3): 

1301-1318.

LI Haiping, JIA Zhifeng, LIU Wenhui, MA Xiang, ZHOU Qingping, GUAN Hao. Effects of freeze-thaw on bacterial and fungal 

succession during aerobic exposure stage of oat silage[J]. Acta Microbiologica Sinica, 2025, 65(3): 1301-1318.

摘 要：【目的】为探索冻融条件对燕麦青贮在有氧暴露阶段的影响。【方法】将燕麦在冻融条

件 (20 ℃和−5 ℃每 12 h 交替 1 次，S 组)下青贮 60 d 后进行有氧暴露监测，并以恒温 20 ℃ 

(20 组)作为对照。分别在青贮 60 d 和有氧暴露 1、3、5 d 取样进行发酵品质和营养品质的测定，

同时进行 16S rRNA 基因和 ITS 测序。【结果】随着有氧暴露时间的延长 pH 值升高。与原冻融温

度下的有氧暴露相比，室温下的有氧暴露导致 pH 值和氨态氮含量上升更快，乳酸和乙酸含量下

降也更快。S 组，特别是室温下的有氧暴露条件下，丙酸和丁酸的生成速度更快。随着有氧暴露

的推进，肠杆菌和酵母菌数量不断增加，而乳酸菌数量不断减少(P<0.05)。细菌的 Shannon 指数

和 Simpson 指数随着有氧暴露时间的延长而增加，乳酸菌的丰度不断降低。有氧暴露第 3 天时，

细菌群落结构出现明显差异。与原温度下的有氧暴露相比，室温下的有氧暴露加速了微生物的更

替。S 组中指征腐败的酵母菌和霉菌的种类及数量更多。【结论】冻融条件加速了燕麦青贮在有

氧暴露阶段的变败过程，尤其是在室温下进行有氧暴露时。本研究为高寒区燕麦青贮的高品质调

制及存放提供理论指导。
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Abstract: [Objective] To explore the effects of freeze-thaw on oat silage during the aerobic 
exposure stage. [Methods] Oat silage was stored at a constant temperature (20 ℃ , group 20, 
control) and freeze-thaw conditions (20 ℃ and −5 ℃ alternating every 12 h, group S) for 60 days 
and then subjected to aerobic exposure. Samples were collected on day 60 of ensiling and after 
aerobic exposure for 1, 3, and 5 days, respectively, for the determination of fermentation quality 
and nutritional quality as well as for 16S rRNA gene and ITS sequencing.[Results] The pH rose as 
the aerobic exposure was prolonged. The samples subjected to aerobic exposure at room 
temperature showed more rapid increases in ammonia nitrogen content and pH and more rapid 
decreases in lactic acid and acetic acid content than those subjected to aerobic exposure at freeze-
thaw temperatures. Propionic acid and butyric acid were produced more rapidly in the S group, 
especially in the case of aerobic exposure at room temperature. Enterobacteria and yeast increased 
while lactic acid bacteria decreased as the aerobic exposure was prolonged (P<0.05). Shannon and 
Simpson indices of bacteria increased during aerobic exposure, and the relative abundance of lactic 
acid bacteria kept decreasing. The bacterial community structure presented a significant difference 
on days 3 of aerobic exposure, and microbial succession was accelerated by aerobic exposure at 
room temperature compared with that at the freeze-thaw temperature, with more species and higher 
counts of yeast and molds indicative of spoilage in the S group. [Conclusion] Freeze-thaw 
accelerated aerobic deterioration, especially aerobic exposure at room temperature. This study 
provides theoretical guidance for high-quality modulation and storage of oat silage in alpine areas.
Keywords: silage; freeze-thaw; aerobic stability; oat

发酵后的出料标志着青贮过程的结束。除

了良好的发酵品质，有氧稳定性也是确保饲喂

效果的关键因素。通过研究冻融对燕麦青贮发

酵过程的影响，发现冻融不仅作用于发酵阶段

的青贮品质，而且在开窖后对青贮的有氧稳定

性也起着至关重要的作用[1]。在青贮发酵过程

中，产生的乳酸为微生物提供了生长所需的底

物，因此，当青贮窖(或青贮包)被打开时，发酵

好的青贮料再次与氧气接触[2]，导致一些好氧腐

败微生物(如酵母等)变得活跃并大量繁殖[3]，从

而引发二次发酵。这不仅会造成干物质的大量

损失[4]和营养物质的严重流失[5]，还会导致青贮

料温度升高，进一步加剧青贮变质。此外，有

氧腐败还会增加潜在致病性微生物或其他不良
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微生物(如霉菌、肠杆菌和单核增生李斯特菌)的

增殖风险，对青贮饲料的卫生质量造成严重的

负面影响[6]，进而影响饲喂效果。

冻融研究是发酵过程研究的重要组成部分。

冻融引发的应激是一个复杂的过程，可能包括

脱水作用、物理应激、低温应激和氧化应激

等[7]。对土壤微生物的冻融影响研究发现，冻融

不会导致土壤微生物 α 多样性的减少，但会显

著影响微生物的生物量和群落结构，导致微生

物 C 和 N 代谢功能下降[8]。Dong 等[9]通过研究

红三叶经受冻融后再进行青贮的情况，发现原

料的冻融促进了青贮微生物区系中乳酸菌的生

长，降低了发酵期间泛菌和肠杆菌的相对丰度，

对发酵品质有一定的促进作用；然而，不动杆

菌和假单胞菌在青贮末期再次出现，影响了青

贮品质和有氧稳定性。随着分子技术的快速发

展，高通量测序技术为深入了解青贮微生物群

落变化提供了技术支撑。然而，近年来，研究

多集中于对青贮发酵过程的分析，而对于有氧

暴露阶段的关注则相对较少。

为全面了解冻融对燕麦青贮有氧稳定性的

影响，本研究在燕麦青贮 60 d 后进行有氧暴露

试验，旨在探究其在有氧暴露阶段的品质变化

及微生物演替情况。

1　材料与方法　材料与方法

1.1　青贮调制

试验材料选用乳熟期的燕麦，留茬高度为

10 cm。刈割后的燕麦使用揉丝机切割并揉丝成

1−2 cm 长度，经短暂晾晒后充分混匀。在所有

材料充分混合后，随机取约 700 g 的材料装入无

菌抽真空袋(直径×高度：20 cm×30 cm)，并进行

抽真空处理。试验设计采用双因素完全随机方

式，温度分别是恒温 20 ℃ (20 组)和冻融条件

(S 组，在 20 ℃和−5 ℃每 12 h 交替 1 次，即

20 ℃/−5 ℃，温度切换时以每分钟 0.3 ℃的速率

变化直到稳定)，取样时间点设定为青贮后的

60 d，以及有氧暴露后的 1、3、5 d，每个处理

设置 3 个重复。

1.2　有氧稳定性监测

在青贮 60 d 后，从每个处理中均匀取出

1 kg 的样品放入 2 L 的灭菌烧杯中压实，并用两

层灭菌棉纱布覆盖。将样品分别在其原始处理

温度和室温(25±2) ℃条件下放置 5 d。使用实时

温度记录仪(神华科技股份有限公司)每 5 min 测

量 1 次青贮核心区域(深度为 10 cm)的温度，持

续检测。分别在有氧暴露后的 1、3、5 d 分别取

样，进行微生物计数和发酵品质分析。有氧稳

定性的评估基于暴露于空气中的青贮饲料的温

度超过基准环境温度 2 °C 所持续的时间[10]。

1.3　青贮发酵品质和营养成分分析

样品于 65 ℃烘箱中烘干至恒重，以测定其

干物质含量(dry matter, DM)。粉碎后过 0.6 mm

筛用于测定其他营养成分。粗蛋白含量(crude 

protein, CP)采用杜马斯燃烧定氮法测定[11]。可

溶性糖含量使用植物可溶性糖 (water-soluble 

carbohydrates, WSC)含量试剂盒(苏州科铭生物技

术有限公司)进行测定。中性洗涤纤维(neutral 

detergent fiber, NDF) 和 酸 性 洗 涤 纤 维 (acid 

detergent fiber, ADF)依据 Van Soest 等[12]方法进

行测定。取 20 g 样品置于 180 mL 无菌蒸馏水中

浸提 24 h 后过滤，一部分滤液用 pH 计(上海仪

电分析仪器有限公司)测量 pH 值，剩余滤液分

别用于氨态氮和有机酸的测定。氨态氮采用苯

酚-次氯酸钠比色法进行测定[13]。有机酸则使用

超高效液相色谱仪进行测定，滤液通过 0.22 μm

滤头过滤至进样瓶中，采用赛默飞 UltiMate 3000

超高效液相色谱仪测定乳酸、乙酸、丙酸和丁

酸。色谱条件为：RSpak KC-811 色谱柱，流动

相 0.1% H3PO4，流速 0.5 mL/min，柱温 55 ℃。
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1.4　微生物计数

青贮微生物计数采用平板计数法[14]。取

20 g 样品浸没于 180 mL 灭菌生理盐水(0.85%)

中，在 4 ℃、120×g 振荡 1 h，然后用灭菌蒸馏

水依次稀释至 10−5，从中取原液、10−3、10−5 这

3 个梯度各 0.1 mL 进行涂布。分别使用 MRS 培

养基 37 ℃厌氧培养 48 h 对乳酸菌进行计数，使

用马铃薯葡萄糖琼脂(PDA)培养基 30 ℃有氧培

养 72 h 对酵母菌和霉菌进行计数，使用结晶紫

中性红胆盐琼脂(VRBA)培养基在 37 ℃有氧培

养 24 h 对肠杆菌进行计数，每个梯度每种培养

基设置 3 个重复。

1.5　微生物测序

将 20 g 的青贮样品中加入 180 mL 灭菌蒸馏

水，在 4 ℃振荡 30 min，通过两层灭菌纱布过

滤后 4 ℃、10 000×g 离心 10 min，倒掉上清液，

加入 3 mL 灭菌蒸馏水重制成混合菌液。采用

CTAB 方法对样品的基因组 DNA 进行提取，之

后使用琼脂糖凝胶电泳检测提取出的 DNA 纯度

和浓度。随后取适量 DNA 于离心管中，并用无

菌水稀释至 1 ng/μL。以稀释后的基因组 DNA

为模板，根据扩增区域选择使用带 barcode 的特

异 性 引 物 、 New England Biolabs 公 司 的

Phusion® High-Fidelity PCR Master Mix with GC 

Buffer 和高效高保真酶进行 PCR，以确保扩增

效率和准确性。细菌序列使用特异性引物 515F 

(5′-GTTTCGGTGCCAGCMGCCGCGGTAA-3′)和

806R (5′-GCCAATGGACTACHVGGGTWTCTAAT- 

3′)扩增 16S rRNA 基因的 V4 区；真菌序列使用

特异性引物 ITS5-1737F (5′-GGAAGTAAAAGT 

CGTAACAAGG-3′) 和 ITS2-2043R (5′-GCTGC 

GTTCTTCATCGATGC-3′) 对样品真菌基因组

DNA 进行扩增。PCR 反应体系：PCR 混合液加

入 15 µL Phusion® High-Fidelity PCR Master Mix

(New England Biolabs 公司)、0.2 µmol/L 引物和

10 ng 基因组 DNA 模板。反应条件：98 ℃预变

性 1 min； 98 ℃ 变性 10 s， 50 ℃ 退火 30 s，

72 ℃ 延伸 30 s，共 30 次循环； 72 ℃ 保持

5 min。PCR 产物使用 2% 浓度的琼脂糖凝胶进

行电泳检测；对检测合格的 PCR 产物进行磁珠

纯化，并采用酶标定量。根据 PCR 产物浓度进

行等量混样，充分混匀后使用 2% 的琼脂糖凝胶

电泳检测 PCR 产物。对目的条带使用胶回收试

剂盒 (Qiagen 公司)回收产物。使用 NEBNext® 

Ultra™ II DNA Library Prep Kit 进行文库构建，

将构建好的文库进行 Qubit 和 qPCR 定量。待文

库合格后，使用 NovaSeq 6000 进行上机测序，

并进行后续的数据分析。使用 FLASH (v1.2.7)对

每 个 样 本 的 reads 进 行 拼 接 。 参 照 QIIME 

(v1.9.1)的 Tags 质量控制流程，得到最终的有效

序列。利用 Uparse 算法(v7.0.1001)对所有样本

的全部有效序列进行聚类，默认以 97% 的一致

性 将 序 列 聚 类 成 为 OTUs。 使 用 MUSCLE 

(3.8.31)软件进行快速多序列比对，得到所有

OTUs 代表序列的系统发生关系。使用 QIIME

软件(v1.9.1)计算 α 和 β 多样性指数，并用 R 软

件(v2.15.3)进行可视化展示。微生物测序数据已

上传至 NCBI 数据库 (https://www. ncbi. nlm. nih.

gov/)，登录号为 PRJNA1184690。

采用 SPSS (IBM SPSS Statistics 26)软件进行

双因素方差分析，旨在探讨温度和青贮阶段及

其交互作用对有氧暴露阶段所有指标的影响，

并应用 Tukey’s HSD 检验方法确定差异显著性

水平(P<0.05)。

2　结果与分析　结果与分析

2.1　发酵品质分析

青贮 60 d 及开袋后有氧暴露的发酵特性如

表 1 所示，随着有氧暴露时间的延长 pH 值升

高。在室温下有氧暴露 1 d 后，S 组的 pH 值升
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高至 7.10，5 d 后最终超过了 8.00。在整个有氧

暴露过程中，S 组在室温下的 pH 值始终显著高

于同一时段在原温度下的 pH 值(P<0.05)。20 组

除第 1 天外，第 3 天和第 5 天的 pH 值也呈现出

同样的趋势。NH3-N 含量不断上升，而乳酸含

量快速下降，特别是 S 组。乙酸含量先上升后

下降，而丙酸和丁酸在 S 组有氧暴露后被检测

到，并且随着有氧暴露时间的延长其含量逐渐

增加。与原温度下的有氧暴露相比，室温下的

有氧暴露导致 pH 值和氨态氮含量上升更快，

乳酸和乙酸含量下降更快。在 S 组，尤特别是

在室温下有氧暴露时，丙酸和丁酸的生成速度

更快。乳酸和乙酸与时间段、温度以及两者的

交互作用均存在极显著的相关性(P<0.01)。pH

值和丁酸与时间段、温度也呈现极显著的相关

性 (P<0.01)，但与两者的交互作用无显著相

关性。

2.2　营养成分分析

如表 2 所示，有氧暴露 5 d 后，20 组和

S 组的灰分均显著升高(P<0.05)，同时中性洗涤

纤维的含量也显著增加。然而，在有氧暴露 5 d

后，20 组和 S 组之间的中性洗涤纤维和酸性洗

涤纤维含量无著差异。粗蛋白的含量显著下降

(P<0.05)，但不同处理间无显著差异。S 组的可

表1　燕麦青贮60 d和有氧暴露过程中的发酵特性

Table 1　Fermentation characteristics of oat silage ensiled for 60 days and during aerobic exposure

时间
Time

Day 60

AE Day 1

AE Day 3

AE Day 5

SEM

Period

Temperature

Period×Temperature

温度
T/℃

20

20/−5

AE 20

AE 20/−5

RT AE 20

RT AE 20/−5

AE 20

AE 20/−5

RT AE 20

RT AE 20/−5

AE 20

AE 20/−5

RT AE 20

RT AE 20/−5

pH

4.62k

4.92h

4.67hi

5.24g

4.73hi

7.10e

6.71f

7.76d

8.03c

8.46b

7.71d

8.09c

8.45b

8.81a

0.091

**

**

NS

氨态氮
NH3-N (%)

3.50f

4.24de

3.88ef

4.19de

3.86ef

4.25de

4.25de

4.43de

4.61d

4.68d

6.29c

6.30c

7.61b

8.58a

0.103

*

**

NS

乳酸
Lactic acid
(mg/g)

48.03a

28.06c

41.36b

19.95d

18.44e

5.75h

13.90f

3.05jk

3.48i

3.99i

7.68g

2.17kl

1.89l

1.65l

1.003

**

**

**

乙酸
Acetic acid
(mg/g)

11.87c

12.74c

18.26a

15.62b

18.64a

14.71b

13.08c

9.84d

12.19c

7.18e

9.84d

6.44ef

9.22d

5.48f

0.166

**

**

**

丙酸
Propionic acid
(mg/g)

ND

ND

ND

ND

ND

0.44d

ND

ND

ND

2.44b

ND

ND

1.35c

2.71a

0.133

*

NS

NS

丁酸
Butyric acid
(mg/g)

ND

ND

ND

ND

ND

1.31d

ND

ND

ND

3.11b

ND

1.15e

2.13c

4.40a

0.175

**

**

NS

同列不同小写字母表示在0.05水平上差异显著(*：P<0.05；**：P<0.01)；NS：不显著；SEM：标准误；DM：干物质；

AE：有氧暴露；RT：室温；ND：未检测到。

The same column followed by different lowercase letters are significantly different at the 0.05 level (*: P<0.05; **: P<0.01); NS: 

Not significant; SEM: Standard error of mean; DM: Dry matter; AE: Aerobic exposure; RT: Room temperature; ND: Not detected.
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溶性糖含量在有氧暴露 5 d 后显著下降(P<0.05)，

并且在室温下进行有氧暴露的样品中，可溶性

糖含量的下降速度更快(P<0.05)。

2.3　微生物计数

如表 3 所示，在青贮 60 d 开袋时，S 组中

检测到了肠杆菌，而 20 组和 S 组中均未检测到

酵母菌。随着有氧暴露时间的推移，肠杆菌和

酵母菌的数量不断增加，乳酸菌的数量则不断

减少(P<0.05)。在 S 组有氧暴露 3 d 后检测到霉

菌，而 20 组在有氧暴露 5 d 后才检测到霉菌，

S 组在室温下进行有氧暴露时，霉菌的数量显著

多于其他处理(P<0.05)。有氧暴露 5 d 后，各处

理下肠杆菌的计数差异显著(P<0.05)。肠杆菌的

数量与时间阶段和温度均呈极显著相关性，但

与两者的交互作用无相关性。乳酸菌的计数与

时间段、时间段与温度的交互作用极显著相关

(P<0.01)，与温度也呈显著相关性(P<0.05)。酵

母菌的计数与时间阶段和时间阶段与温度的交

互作用极显著相关(P<0.01)，但与温度无显著相

关性。霉菌的计数与时间段、温度及两者的交

互作用均呈极显著相关性(P<0.01)。

2.4　微生物演替分析

通过 α 多样性分析，发现细菌的 ACE 和

Chao1 这 2 个指数无显著差异，而 Shannon 指数

和 Simpson 指数差异显著，20 组和 S 组在室温

下进行有氧暴露时，Shannon 指数和 Simpson 指

数不断增加，5 d 后达到最高，且显著高于其他

处理(P<0.05)；而在原温度下进行有氧暴露时，

Shannon 指数和 Simpson 指数则先减小后增加。

Shannon 指数和 Simpson 指数与时间段和温度均

呈极显著相关性(P<0.01)，而时间段与温度的交

互作用与 Shannon 指数无显著相关性，但与

Simpson 指数呈显著相关性(P<0.05)。真菌的 α

多样性指数在有氧暴露阶段均降低，且各处理

间的差异显著(P<0.05)。ACE 指数和 Chao1 指

数与时间段、温度以及两者的交互作用均呈极

显著相关性(P<0.01)，Shannon 指数和 Simpson

指数与时间段和温度极显著相关，但与两者的

交互作用无显著相关性(表 4)。

S 组中促生乳杆菌属(Levilactobacillus) 的相

对 丰 度 较 高 ， 而 20 组 中 广 布 乳 杆 菌 属

(Latilactobacillus)和芽孢杆菌属(Bacillus)的相对

丰度则较为显著(图 1A)。观察各个时间段的细

表2　燕麦青贮60 d和有氧暴露5 d的营养品质

Table 2　Nutritional components in silage ensiled for 60 days and aerobic exposure for 5 days

时间
Time

Day 60

AE Day 5

SEM

温度
T/℃

20

20/−5

AE 20

AE 20/−5

RT AE 20

RT AE 20/−5

灰分
Ash
(%)

10.14d

11.26c

11.91b

11.45c

12.79a

12.47a

0.105

中性洗涤纤维
Neutral detergent 
fiber (%)

56.98b

59.03b

69.64a

67.83a

70.25a

67.22a

1.939

酸性洗涤纤维
Acid detergent 
fiber (%)

35.97b

40.81ab

43.85a

41.95ab

41.01ab

37.26ab

2.157

粗蛋白
Crude 
protein (%)

8.67a

8.93a

7.54b

7.97b

7.82b

7.62b

0.062

可溶性糖
Water-soluble 
carbohydrates (%)

4.96a

4.84ab

4.33ab

4.24ab

4.11b

3.33c

0.096

同列不同小写字母表示在0.05水平上差异显著；SEM：标准误；DM：干物质；AE：有氧暴露；RT：室温。

The same column followed by different lowercase letters are significantly different at the 0.05 level. SEM: Standard error of mean; 

DM: Dry matter; AE: Aerobic exposure; RT: Room temperature.
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菌相对丰度图(图 1B)可以发现，20 组中的广布

乳杆菌属(Latilactobacillus)在有氧暴露后先增加，

5 d 后减少，而 S 组中逐渐减少。芽孢杆菌属

(Bacillus)在 2 个处理中均是先增加后减少，且室

温下有氧暴露时其增加的趋势出现得更早。明

串珠菌属(Leuconostoc)随着有氧暴露时间的延长

而逐渐减少，赖氨酸芽孢杆菌属(Lysinibacillus)

在室温下有氧暴露 5 d 时大幅增加，尤其是

20 组。Hafnia-Obesumbacterium 在 S 组原温度

有氧暴露的第 3 天和第 5 天时具有较高的丰度。

类芽孢杆菌属(Paenibacillus)随着有氧暴露时间

的延长而逐渐增加。细菌韦恩图(图 1E)显示，

有氧暴露 5 d 后，20 组和 S 组共有 OTUs 为 167

个，20 组在原温度和室温下有氧暴露处理的特

有 OTUs 分别为 42 个和 47 个，而 S 组特有

OTUs 分别为 51 个和 71 个。根据真菌相对丰度

图(图 1C)可知，与 S 组相比，20 组中的青霉菌

属(Penicillium)和 Wickerhamomyces 的相对丰度

较高，而毕赤酵母(Pichia)的相对丰度较低。S

组中的 Issatchenkia、镰刀菌属(Fusarium)和毛霉

菌属(Mucor)的相对丰度高于 20 组。在整个有氧

暴露过程中(图 1D) 20 组和 S 组的真菌组成结构

不同，变化也不同，20 组的 Wickerhamomyces

先增加后减少，而室温下有氧暴露的 S 组中的

Issatchenkia 的丰度逐渐增加。根据真菌韦恩图

(图 1F)发现，20 组在原温度和室温下有氧暴露

表3　燕麦青贮60 d和有氧暴露过程中的微生物计数

Table 3　Microorganism counts of oat silage ensiled for 60 days and during aerobic exposure (lg CFU/g)

时间
Time

Day 60

AE Day 1

AE Day 3

AE Day 5

SEM

Period

Temperature

Period×Temperature

温度
T/℃

20

20/−5

AE 20

AE 20/−5

RT AE 20

RT AE 20/−5

AE 20

AE 20/−5

RT AE 20

RT AE 20/−5

AE 20

AE 20/−5

RT AE 20

RT AE 20/−5

肠杆菌
Coliform bacteria

ND

4.42ef

ND

4.25f

ND

4.3ef

ND

6.21a

4.53d

5.12c

2.15g

6.24a

4.97c

5.61b

0.187

**

**

NS

乳酸菌
Lactic acid bacteria

5.04de

5.37c

5.41c

6.01a

4.32g

5.27cd

5.39c

5.77ab

5.66b

5.76ab

4.96ef

4.79ef

4.71f

4.35g

0.053

**

*

**

酵母菌
Yeasts

ND

ND

3.82f

4.18ef

3.00g

4.42de

5.31ab

4.82c

5.46ab

4.68cd

5.06bc

4.89c

5.69a

5.45ab

0.053

**

NS

**

霉菌
Molds

ND

ND

ND

ND

ND

ND

ND

2.62d

ND

3.93b

2.54de

2.97c

2.43e

4.71a

0.075

**

**

**

同列不同小写字母表示在0.05水平上差异显著(*：P<0.05；**：P<0.01)；NS：不显著；SEM：标准误；AE：有氧暴露；

RT：室温；ND：未检测到。

The same column followed by different lowercase letters are significantly different (*: P<0.05; **: P<0.01). NS: Not significant; 

SEM: Standard error of mean; AE: Aerobic exposure; RT: Room temperature; ND: Not detected.
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处理的特有 OTUs 分别为 7 个和 14 个，而 S 组

原温度和室温下暴露处理的特有 OTUs 分别为

29 个和 222 个。

细菌 LEfSe 分析(图 2)进一步揭示了不同处

理组在不同时间段的生物标志物。青贮 60 d 后，

20 组主要以明串珠菌属(Leuconostoc)为生物标

志物(biomaker) (图 2A)。有氧暴露 1 d 后(图 2B)，

20 组在室温下有氧暴露的 biomakers 为广布乳杆

菌属 (Latilactobacillus)和芽孢杆菌属 (Bacillus)。

相比之下，S 组在原处理温度下有氧暴露的

biomakers 为促生乳杆菌属(Levilactobacillus)、L.

brevis 和 Hafnia-Obesumbacterium；在室温下有

氧暴露的 biomakers 为 Enterobacteriacese。有氧

暴露 3 d 后(图 2C)，20 组在原温度下有氧暴露

的 biomakers 为广布乳杆菌属(Latilactobacillus)，

室温下有氧暴露的 biomakers 为芽孢杆菌属

(Bacillus)和赖氨酸芽孢杆菌属(Lysinibacillus)；S

组在原温度下有氧暴露的 biomakers 为促生乳杆

菌 属 (Levilactobacillus)、 L. brevis 和 Hafnia-

Obesumbacterium，室温下有氧暴露的 biomakers

为 肠 球 菌 属 (Enterococcus) 和 类 芽 胞 杆 菌

(Paenibacillus)。有氧暴露 5 d 后(图 2D)，20 组

在原温度下有氧暴露的 biomakers 为芽孢杆菌属

(Bacillus)和广布乳杆菌属(Latilactobacillus)，在

室温下有氧暴露的 biomakers 为赖氨酸芽孢杆菌

属(Lysinibacillus)、普罗威登斯菌属(Providencia)

表4　燕麦青贮60 d和有氧暴露过程中的微生物多样性指数

Table 4　Alpha diversity of oat silage ensiled for 60 days and during aerobic exposure

时间
Time

Day 60

AE Day 1

AE Day 3

AE Day 5

SEM

Period

Temperature

Period×Temperature

温度
T/℃

20

20/−5

AE 20

AE 20/−5

RT AE 20

RT AE 20/−5

AE 20

AE 20/−5

RT AE 20

RT AE 20/−5

AE 20

AE 20/−5

RT AE 20

RT AE 20/−5

细菌Bacteria

Shannon

3.37d

2.97e

2.96e

2.53f

3.50cd

3.00e

3.02e

2.98e

3.75bc

3.95b

3.65cd

3.46d

4.44a

4.70a

0.061

**

**

0.054

Simpson

0.81de

0.73g

0.79e

0.69h

0.84cd

0.74fg

0.79e

0.78ef

0.87bc

0.88b

0.87bc

0.84cd

0.91ab

0.94a

0.007

**

0.003**

0.031*

Chao1

283.48

252.28

227.27

236.86

280.91

253.33

226.15

252.55

242.27

248.86

230.30

243.80

285.34

286.79

5.037

NS

NS

NS

ACE

281.74

261.59

233.76

250.93

285.38

265.44

241.89

258.01

250.92

266.45

242.80

259.22

282.53

286.45

4.896

NS

NS

NS

真菌Fungi

Shannon

4.26a

3.29b

1.28def

1.44cdef

1.81cd

1.11ef

1.72cde

0.92f

2.05c

1.15def

1.74cde

1.16def

1.21def

1.50cdef

0.061

**

**

NS

Simpson

0.87a

0.80a

0.41cd

0.38cde

0.48bc

0.27de

0.62b

0.22e

0.61b

0.32cde

0.63b

0.28de

0.42cd

0.40cde

0.018

**

**

0.05

Chao1

549.32a

297.60bc

172.93def

206.11cde

274.41bcd

175.26def

94.95efg

43.05g

356.63b

77.80fg

55.79fg

69.30fg

84.38efg

148.38efg

13.865

**

0.001**

0.005**

ACE

562.44a

195.57d

190.97d

212.14d

289.26c

195.83d

137.5def

45.69g

359.74b

85.70efg

55.41g

72.53fg

85.29efg

157.55de

10.661

**

**

**

同列不同小写字母表示在0.05水平上差异显著(*：P<0.05；**：P<0.01)；NS：不显著；SEM：标准误；AE：有氧暴露；

RT：室温。

The same column followed by different lowercase letters are significantly different (*: P<0.05; **: P<0.01). NS: Not significant; 

SEM: Standard error of mean; AE: Aerobic exposure; RT: Room temperature.

1308



李海萍 等 || 微生物学报, 2025, 65(3)

http://journals.im.ac.cn/actamicrocn

图1　有氧暴露过程中细菌和真菌群落分析。A：20组与S组在有氧暴露阶段的细菌相对丰度比较；B：20组

与S组在有氧暴露各个阶段的细菌相对丰度；C：20组与S组在有氧暴露阶段的真菌相对丰度比较；D：20组

与S组在有氧暴露各个阶段的真菌相对丰度；E：有氧暴露5 d后各个处理细菌韦恩图；F：有氧暴露5 d后各

个处理真菌韦恩图。A表示原温度有氧暴露；RA表示室温下有氧暴露。

Figure 1　Bacterial and fungal community during aerobic exposure. A: Comparison of the relative abundance of 

bacteria during the aerobic exposure phase between group 20 and group S; B: The relative abundance of bacteria 

at various days of aerobic exposure between group 20 and group S; C: Comparison of relative abundance of fungi 

during the aerobic exposure phase between group 20 and group S; D: The relative abundance of fungi at various 

days of aerobic exposure between group 20 and group S; E: Venn plots of bacteria after 5 days aerobic exposure; 

F: Venn plots of fungi after 5 days aerobic exposure. A: Aerobic exposure under freeze-thaw; RA: Aerobic 

exposure at room temperature.
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和类芽孢杆菌属(Paenibacillus)；S 组在原温度

下 有 氧 暴 露 的 biomakers 为 促 生 乳 杆 菌 属

(Levilactobacillus)、L. brevis，Hafnia-Obesumbacterium

和肠球菌属(Enterococcus)；在室温下有氧暴露

的 biomakers 为节杆菌属(Arthrobacter)、布鲁氏

菌属(Brucella)、纤维微菌属(Cellulosimicrobium)

和 Brodetella。

根据真菌 LEfSe 分析(图 3)，青贮 60 d 后

20 组中的 biomakers 有青霉菌属 (Penicillium)、

Vishniacozyma 和 Wickerhamomyces； S 组中的

biomakers 为镰刀菌属 (Fusarium)、毛霉菌属

(Mucor)和 Gibberella (图 3A)。有氧暴露 1 d 后

(图 3B)，20 组在原温度下有氧暴露的 biomakers

为青霉菌属(Penicillium)；在室温下有氧暴露的

biomakers 为 Acremonium、 Wickerhamomyces、

Saccharomycetaceae_sp. 和 Blumeria。S 组在原

温度下有氧暴露的 biomakers 为 Issatchenkia；在

室温下有氧暴露的 biomakers 为毕赤酵母(Pichia)。

图2　有氧暴露阶段细菌LEfSe分析。A：60 d开袋；B：有氧暴露1 d；C：有氧暴露3 d；D：有氧暴露

5 d。

Figure 2　Bacterial variations in samples during aerobic exposure using LEfSe analysis. A: 60 days silage; B: 

Aerobic exposure for 1 day; C: Aerobic exposure for 3 days; D: Aerobic exposure for 5 days.
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有氧暴露 3 d 后(图 3C)，20 组在原温度下有氧

暴露的 biomakers 为青霉菌属 (Penicillium) 和

Wickerhamomyces； 在 室 温 下 有 氧 暴 露 的

biomakers 为 Saccharomycetaceae_sp. 和 Alternaria。

S 组在原温度下有氧暴露的 biomakers 为毕赤

酵母(Pichia)，在室温下有氧暴露的 biomakers

为 Issatchenkia。 有 氧 暴 露 5 d 后 ( 图 3D)，

20 组在原温度下有氧暴露的 biomakers 为青

霉 菌 属 (Penicillium)、 Wickerhamomyces 和

Saccharomycetaceae_sp.；S 组在原温度下有氧暴

露的 biomaker 为 Fusarium_sp.；在室温下有氧

暴露的 biomaker 为 Issatchenkia。

图3　有氧暴露阶段真菌LEfSe分析。A：60 d开袋；B：有氧暴露1 d；C：有氧暴露3 d；D：有氧暴露5 d。

Figure 3　Fungal variations in samples during aerobic exposure using LEfSe analysis. A: 60 days silage; B: 

Aerobic exposure for 1 day; C: Aerobic exposure for 3 days; D: Aerobic exposure for 5 days.
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通过 matestate 分析(图 4)，20 组和 S 组之

间 的 差 异 细 菌 ( 图 4A) 主 要 有 片 球 菌 属

(Pediococcus)、广布乳杆菌属(Latilactobacillus)、

乳 酪 杆 菌 属 (Lacticaseibacillus) 和 肠 球 菌 属

(Enterococcus)等，其中前 4 个菌属在 20 组中的

数量显著多于 S 组，而后 4 个菌属在 S 组中的

数量显著多于 20 组(P<0.05)。20 组和 S 组之间

的差异真菌(图 4B)主要有青霉菌属(Penicillium)、

毕赤酵母(Pichia)、Issatchenkia、Wickerhamiella

和 Wickerhamomyces 等 ， 其 中 除 青 霉 菌 属

(Penicillium)和 Wickerhamomyces 在 20 组中的数

量显著多于 S 组外，其余均是 S 组显著多于 20

组(P<0.05)。

通过细菌与发酵指标的相关性分析(图 5)，

在 20 组 ( 图 5A) 中 pH 值 与 明 串 珠 菌 属

(Leuconostoc)、促生乳杆菌属(Levilactobacillus)

图4　细菌(A)和真菌(B)群落的matestate分析

Figure 4　Matestate analysis of bacterial (A) and fungal (B) communities. *: P<0.05.
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和广布乳杆菌属(Latilactobacillus)呈极显著负相

关，与芽孢杆菌属(Bacillus)、赖氨酸芽孢杆菌属

(Lysinibacillus)、类芽胞杆菌(Paenibacillus)、腐

败 乳 杆 菌 属 (Loigolactobacillus) 和 肠 球 菌 属

(Enterococcus)呈极显著正相关(P<0.01)。LA 与

明 串 珠 菌 属 (Leuconostoc)、 促 生 乳 杆 菌 属

(Levilactobacillus)、 Hafnia-Obesumbacterium 和

Sphingomonas 呈极显著正相关，与芽孢杆菌属

(Bacillus)、赖氨酸芽孢杆菌属 (Lysinibacillus)、

类 芽 胞 杆 菌 (Paenibacillus)、 腐 败 乳 杆 菌 属

(Loigolactobacillus)和肠球菌属 (Enterococcus)呈

极显著负相关 (P<0.01)。 AA 与明串珠菌属

(Leuconostoc)、促生乳杆菌属(Levilactobacillus)、

广布乳杆菌属(Latilactobacillus)呈极显著正相关，

与芽孢杆菌属(Bacillus)和类芽胞杆菌(Paenibacillus)

呈极显著负相关(P<0.01)。在 S 组(图 5B)中，促

生乳杆菌属 (Levilactobacillus)和广布乳杆菌属

(Latilactobacillus)与 pH 和氨态氮呈极显著负相

关，与 LA 和 AA 呈极显著正相关(P<0.01)。芽

孢 杆 菌 属 (Bacillus)、 赖 氨 酸 芽 孢 杆 菌 属

(Lysinibacillus)、类芽胞杆菌(Paenibacillus)和肠

球菌属(Enterococcus)与 pH 值呈极显著正相关

(P<0.01)。类芽胞杆菌(Paenibacillus)和肠球菌属

(Enterococcus)与 LA 和 AA 呈极显著负相关，芽

孢杆菌属(Bacillus)与 PA 和 BA 呈极显著正相关。

通过真菌与发酵指标的相关性分析(图 6)可

图5　有氧暴露阶段20组(A)和S组(B)的细菌群落与发酵指标的相关性分析

Figure 5　The correlation analysis of silage quality and differential bacteria communities at 20 ℃ (A) and freeze-

thaw condition (B) during aerobic exposure. *: P<0.05; **: P<0.01.
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知，在 20 组中(图 6A)，青霉菌属(Penicillium)与

pH 值呈极显著负相关，与 LA 和 AA 呈显著正

相 关 (P<0.05)， 而 毕 赤 酵 母 (Pichia) 和

Wickerhamomyces 与 pH 和氨态氮呈极显著正相

关 (P<0.01)，与 LA 呈极显著负相关 (P<0.01)。

在 S 组中(图 6B)，Candida 与 pH 值极显著正相

关 ， 与 LA 极 显 著 负 相 关 。 Blumeria 和

Vishniacozyma 与 pH 和氨态氮呈极显著负相关

(P<0.01)，与 LA 和 AA 呈极显著正相关(P<0.01)。

3　讨论　讨论

3.1　有氧暴露后青贮发酵品质和营养成

分的变化

青贮饲料的有氧稳定性是确保其营养价值

不受损失、有效抑制霉菌孢子及霉菌毒素污染，

进而为动物提供优质饲料的关键。青贮 60 d 后，

S 组的 pH 值显著高于 20 组，且 2 个处理下的

pH 值均高于优质青贮通常要求的 pH 4.2，这可

能受到贮存温度和原料附生乳酸菌数量的共同

影响。研究表明低温(<20 ℃)会抑制青贮发酵，

导致 pH 值偏高、pH 下降速率减缓[15]以及有机

酸含量降低，而冻融条件会进一步加剧这种抑

制作用。无论是 20 组还是 S 组，在室温条件下

进行有氧暴露都会加速青贮饲料的腐败过程。

这可能是由于在高温高湿的有氧环境中，酵母

菌、肠杆菌以及霉菌得以迅速增殖。这些微生

物会消耗发酵过程中产生的乳酸及其他可利用

底物，特别是在 S 组中，肠杆菌、酵母菌及霉

图6　有氧暴露阶段20组(A)和S组(B)的真菌群落与发酵指标的相关性分析

Figure 6　The correlation analysis of silage quality and differential fungal communities at 20 ℃ (A) and freeze-

thaw condition (B) during aerobic exposure. *: P<0.05, **: P<0.01.
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菌的增长更为显著。研究发现，有氧变质过程

中主要涉及的生化和微生物因素包括 DM、乙

酸、丁酸以及酵母菌和霉菌，其中由于霉菌具

有孢子且繁殖需要时间，因此在有氧暴露过程

中的微生物演替中较晚出现，而有氧变质初期

主要是酵母菌起主导作用[16]。酵母菌兼性厌氧

且耐酸，因此是有氧暴露阶段最先出现的微生

物[17]，这与本研究结果一致，即霉菌较酵母菌

出现得晚。值得注意的是，S 组在青贮 60 d 开

袋时即已检测到肠杆菌的存在，这合理解释了

为何 20 组的氨态氮含量显著低于 S 组。肠杆菌

和梭菌作为关键的蛋白水解微生物，随着其数

量的增加，蛋白质不断水解，导致氨态氮含量

持续上升。此外，20 组和 S 组在有氧暴露 1 d

后的肠杆菌数量和氨态氮含量与青贮 60 d 时的

差异并不显著，显示出肠杆菌与氨态氮之间的

密切相关性。

3.2　有氧暴露后细菌多样性的变化及其

影响

青贮 60 d 后，20 组和 S 组中的乳酸菌相关

OTUs 占主导地位，但其丰度相对较低，并非绝

对优势菌，这与前人的研究结果不一致[18]。这

可能是由于本研究采用的青贮原料附生的乳酸

菌数量较少或竞争力不足，难以维持稳定的高

乳酸菌丰度。如表 4 所示，有氧暴露后细菌的

ACE 指数和 Chao1 指数并未发生显著变化，表

明这一过程中细菌的种类数与丰富度变化不显

著[1]，Shannon 指数和 Simpson 指数随着有氧暴

露时间的延长而逐渐增加，反映出乳酸菌丰度

的不断降低，特别是在有氧暴露第 3 天时，细

菌群落结构出现明显不同，与原始温度下的有

氧暴露相比，室温下的有氧暴露加速了微生物

的更替，这与韦恩图的分析结果一致，说明室

温下有氧暴露导致杂菌增多且出现得更早，尤

其 是 经 过 冻 融 处 理 的 样 品 。 片 球 菌 属

(Pediococcus)、广布乳杆菌属(Latilactobacillus)、

乳酪杆菌属(Lacticaseibacillus)等对发酵有益的益

生菌在 20 组中的数量显著多于 S 组，而变形菌

属 (Proteus)、 肠 球 菌 属 (Enterococcus)、

Fusobacterium 和 Hafnia-Obesumbacterium 在 S

组中的数量则显著多于 20 组，变形菌属

(Proteus)属于肠杆菌科(Enterobacteriaceae)，不

发酵乳糖，会产生苯丙氨酸和赖氨酸，具有脱

氨作用[19]，对热敏感且不耐酸，能在−20 ℃存活

2−3 月[20]，这可能是其在 S 组中显著增多的原

因。肠球菌属(Enterococcus)作为乳酸菌能够产

生胞外多糖 (exopolysaccharides, EPS)，具有抗

氧化、抗菌、抗生物膜等活性[21]，但是它并非

绝对的益生菌，在某些条件下与生物胺的产生

和食物变质有关，且产酸效率较低[22]，在本研

究中，肠球菌属与发酵特性呈负相关，尤其是

在 S 组中，可能是在冻融条件下菌株产生了脱

氨和脱羧作用，促进了蛋白质水解，从而增加

了 NH3-N 含量[22]。在青贮 60 d 后及整个有氧暴

露期间，20 组的芽孢杆菌属(Bacillus)数量相较

于 S 组更为丰富。芽孢杆菌属(Bacillus)种类繁

多，功能各异：部分种类能够促进发酵进程，

有效抑制有害菌群的生长，并有助于降低蛋白

水解程度和纤维含量[23]；然而，也有部分种类

会引发罐头食品腐败及食物中毒问题[24-25]。通

过相关性分析，本研究中发现芽孢杆菌属

(Bacillus)与 LA 和 AA 呈负相关，与 pH 值和

NH3-N 呈正相关，表明其抑制了发酵过程，且 S

组中的芽孢杆菌属(Bacillus)还与 PA 和 BA 呈极

显著正相关，可能是在冻融条件下芽孢杆菌属

(Bacillus)引起了丁酸堆积和蛋白水解[26]。S 组中

的 Hafnia-Obesumbacterium 数 量 多 于 20 组 。

Wang 等[27]认为 Hafnia-Obesumbacterium 在青贮

中与更高的乙酸、丙酸、乙醇和氨态氮含量有

关，但本研究的结果与此不完全一致，在冻融
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条件下 Hafnia-Obesumbacterium 显著多于 20 组，

但是在冻融条件下该菌与发酵无相关性而在 20

组中却表现出促进发酵的作用。通过细菌 LEfSe

分析，有氧暴露 1 d 时，室温下暴露的 S 组的

biomarker 是肠杆菌科(Enterobacteriaceae)，它将

竞争性地消耗底物，发生脱氨和脱羧作用[28]，

加速腐败进程。到第 3 天时，室温下暴露的 S

组的 biomarker 是类芽胞杆菌(Paenibacillus)和肠

球 菌 属 (Enterococcus)， 类 芽 胞 杆 菌

(Paenibacillus)是从芽孢杆菌属后期划分出来

的[29]，在有氧变质的玉米青贮中有报道，且饲

料中出现的类芽胞杆菌(Paenibacillus)是乳制品

生产中非常受关注的问题[30-31]。在厌氧产孢菌

中，类芽胞杆菌(Paenibacillus)在 pH 值大于 4.5，

温度高于 30 ℃时占主导地位，有研究发现该菌

属与玉米青贮的有氧稳定性密切相关，可通过

多种手段来抑制类芽胞杆菌(Paenibacillus)的产

生以提高玉米青贮的有氧稳定性[30]，而在本研

究 的 20 组 中 室 温 下 有 氧 暴 露 5 d 才 成 为

biomarker，这表明 20 组的有氧稳定性更好。

3.3　有氧暴露后真菌多样性的变化及其

影响

青贮开袋前后的真菌群落结构存在显著差

异 。 与 发 酵 指 标 呈 正 相 关 的 Blumeria 和

Vishniacizyma 等 真 菌 迅 速 减 少 ， 毕 赤 酵 母

(Pichia)、Wickerhamomyces 和 Issatchenkia 等成

为优势菌种。在大多数青贮饲料有氧暴露后，

酵母菌是导致其腐败的主要原因，其中具有消耗

乳酸作用的酵母，如 Issatchenkia、Saccharomyces、

Candida 和毕赤酵母(Pichia)，通常是青贮饲料

有氧腐败的主要引发剂[2]。S 组中的毕赤酵母

(Pichia)、Issatchenkia 和 Candida 的数量显著多

于 20 组，尤其是 S 组中的毕赤酵母(Pichia)在有

氧暴露第 1 天时其丰度就超过了 75%，这一现象

在室温下有氧暴露时尤为明显。Wickerhamomyces

在 20 组中的数量显著多于 S 组，有研究发现该

属中的某些种会破坏敏感酵母的细胞壁[32]，这

可能也是 20 组中酵母菌数量相对较少的原因之

一。除了酵母菌，霉菌也是有氧暴露阶段需要

重 点 关 注 的 真 菌 ， 常 见 的 主 要 有 镰 刀 菌

(Fusarium)、 青 霉 菌 (Penicillium)、 曲 霉 菌

(Aspergillus)[33]。在 20 组中，青霉菌属(Penicillium)

的数量显著多于 S 组，在有氧暴露第 1 天时，

其丰度高达 73.6%，但在第 3 天时却骤然下降，

可能是因为毕赤酵母(Pichia)在有氧暴露后迅速

增加，而研究表明毕赤酵母(Pichia)会抑制青霉

菌(Penicillium)的生长[34]，这也说明 S 组中青霉

菌属(Penicillium)丰度较低的原因。另外，通过

相关性分析发现青霉菌(Penicillium)与 pH 值呈

极显著负相关，与 LA 和 AA 呈显著正相关，即

青霉菌有利于发酵，有研究还发现该菌能够通

过果胶酶、淀粉酶、蛋白酶、脂肪酶等分解食

品中的复杂结构元素，释放生长所需的基质，

因此广泛应用于食品发酵中[35]，在青贮过程中，

青霉菌可能也发挥了类似的功能，且受到处理

温度的影响，因为在 S 组中并未观察到此相关

性。青贮 60 d 后，S 组中的镰刀菌属(Fusarium)、

毛霉菌属 (Mucor)和 Gibberella 等是 biomaker，

在有氧暴露过程中酵母菌迅速繁殖成为主要的

biomaker，但是有氧暴露 5 d 后， S 组中的

Fusarium_sp. 和 A. restrictus 为主要的 biomarker。

镰刀菌属(Fusarium)是食品和饲料中最重要的产

真菌毒素的真菌属之一，其几乎所有种类均具

备产生真菌毒素的能力，而常见的镰刀菌真菌

毒素主要有脱氧雪腐镰刀菌烯醇、玉米赤霉烯

酮和伏马菌素 B1[36]。曲霉菌属(Aspergillus)和毛

霉菌属 (Mucor)是引起青贮腐败发霉的主要真

菌[37]。有氧暴露过程中，好氧微生物通过消耗

青贮饲料中的营养物质而产生热量，酵母和霉

菌通过消耗有机酸(如乳酸和乙酸)提高了青贮饲
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料的 pH 值和温度，刺激了好氧和厌氧孢子形成

菌 的 生 长[30]， 这 就 解 释 了 类 芽 胞 杆 菌

(Paenibacillus)在有氧暴露后期丰度增加的原因，

它与酵母菌和霉菌之间存在相互联系。此外，

研究还发现，反复的冻融过程会对 Bacillus 的形

态产生显著影响，并削弱其抑菌活性[13]。因此，

在 S 组中，芽孢杆菌属(Bacillus)的相对丰度明

显低于 20 组。这一现象充分说明，在有氧暴露

阶段，细菌与真菌之间存在着复杂的相互作用。

4　结论　结论

有氧暴露后，酵母和霉菌迅速代谢乳酸，

导致 pH 值不断升高，乳酸和乙酸含量降低。同

时，细菌和真菌的种群结构也发生了变化，S 组

的群落更替较快，尤其是在室温下有氧暴露时，

S 组中的好氧腐败菌更多。这表明冻融加速了有

氧变败过程，尤其是在室温下有氧暴露。
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