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摘  要：【背景】以植物根际促生菌(plant growth-promoting rhizobacteria, PGPR)为核心的微生物肥

料是实现农业可持续发展的重要途径。【目的】以前期获得的一株可显著促进水稻生长的贝莱斯芽孢

杆菌(Bacillus velezensis) FH-1 为研究对象，运用盆栽试验和高通量测序技术，在时空尺度上系统研

究了其在复杂土壤系统中的演变规律及其促进水稻生长的微生物生态学机制。【方法】将贝莱斯芽孢

杆菌 FH-1 接种水稻盆栽，在时间和空间尺度分别采取水稻和根际土壤样品，利用直尺和天平测定

水稻的株高和植株干重。提取根际土壤 DNA 后，利用 16S rRNA 基因扩增子测序解析水稻根际土壤

的微生物群落组成，进一步使用 Spearman 相关统计分析研究水稻-微生物之间的相关性。【结果】接

种后第 0 天，处理组(F)与对照组(CK)间水稻无显著差异。随着时间推移，F 组对水稻的促生效果越

来越明显。接种后第 20 天 F 组中水稻株高和干重分别比 CK 组高 6.02%和 12.52% (P<0.05)。前期(接
种后 5–10 d)贝莱斯芽孢杆菌 FH-1 在地下 0–3 cm 土壤中的定殖丰度高于地下 3–6 cm 1.19%–2.64%，通

过富集地下 0–3 cm 土壤中的 Kineosporiaceae、Chitinophagales 等物种和延胡索酸呼吸(fumarate 
respiration)等功能，以及地下 3–6 cm 土壤中的 Bacillaceae、Phycisphaerae 等物种和 nitrate ammonification
等功能促进水稻生长。后期(接种后 15–20 d)贝莱斯芽孢杆菌 FH-1 在地下 0–3 cm 土壤中的定殖丰度高

于地下 3–6 cm 134%–139%，通过富集地下 0–3 cm 土壤中的 Bacillus、Ilumatobacteraceae 等物种和
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xylanolysis 功能，及地下 3–6 cm 土壤中的 Acidimicrobiia、Mycobacterium 等物种和 respiration of 
sulfur compounds 功能促进水稻苗早期生长。【结论】在土壤生态系统中，贝莱斯芽孢杆菌 FH-1 通

过调控特定时空位点的微生物群落结构和功能促进水稻苗的早期生长。 

关键词：植物根际促生菌；贝莱斯芽孢杆菌；土壤微生物群落；时间；空间；水稻 
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Abstract: [Background] Microbial fertilizers prepared with plant growth-promoting 
rhizobacteria (PGPR) are an important way to achieve sustainable agricultural development. 
[Objective] To systematically study the distribution of Bacillus velezensis FH-1 capable of 
promoting rice growth in complex soil systems and the mechanism of the strain in promoting 
rice growth on a spatial-temporal scale. [Methods] The rice seedlings were inoculated with    
B. velezensis FH-1, and rice seedling and rhizosphere soil samples in different layers were 
collected at different time points. The plant height and dry weight of rice seedlings were 
measured by a ruler and a balance, respectively. After DNA was extracted from the rhizosphere 
soil, 16S rRNA gene amplicon sequencing was performed to analyze the microbial community 
composition. Spearman correlation analysis was performed to study the correlations between 
rice and microorganisms. [Results] On day 0 after inoculation, there was no significant 
difference between the B. velezensis FH-1 (F) group and the control group (CK). The rice 
growth-promoting effect of group F became increasingly obvious over time. On day 20 after 
inoculation, the plant height and dry weight of rice seedlings in group F were 6.02% and 
12.52% higher than those in group CK, respectively (P<0.05). During days 5–10 after 
inoculation, the colonization abundance of B. velezensis FH-1 in the 0–3 cm underground soil 
layer was 1.19%–2.64% higher than that in the 3–6 cm underground soil layer. During this 
period, B. velezensis FH-1 promoted rice growth by enriching Kineosporiaceae and 
Chitinophagales and promoting fumarate respiration in the 0–3 cm underground soil layer and 
enriching Bacillaceae and Phycisphaerae and enhancing nitrate ammonification in the 3–6 cm 
underground soil layer. During days 15–20 after inoculation, the colonization abundance of   
B. velezensis FH-1 in the 0–3 cm underground soil layer was 134%–139% higher than that in the 
3–6 cm underground soil layer. During this period, B. velezensis FH-1 promoted rice growth by 
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enriching Bacillus and Ilumatobacteraceae and promoting xylanolysis in the 0–3 cm 
underground soil layer and enriching Acidimicrobiia and Mycobacterium and boosting 
respiration of sulfur compounds in the 3–6 cm underground soil layer. [Conclusion] In the 
soil ecosystem, B. velezensis FH-1 promotes the early growth of rice seedlings by 
regulating the structure and function of the microbial community in the soil on a 
spatial-temporal scale. 
Keywords: plant growth-promoting rhizobacteria (PGPR); Bacillus velezensis; soil microbial 
community; time; space; rice 
 

化学肥料和农药在提高作物产量、保障粮

食安全方面发挥了重要作用 [1-2]。然而随着化

学肥料和农药的大量使用，不仅提产效果下

降，还造成了大量的资源能源消耗 (生产环

节)、严重的生态环境污染(生产和应用环节)、
潜在的食品安全隐患和人体健康威胁[3-5]。 

以植物根际促生菌(plant growth-promoting 
rhizobacteria, PGPR)为核心的微生物肥料是一类

以微生物生命活动及其产物使农作物得到特定

肥料效应的微生物活体制品 [6-8]。通常认为微

生物肥料通过固氮、解磷等促生机制促进作物

养分吸收，可通过分泌吲哚乙酸、赤霉素等促

进作物生长发育，可通过分泌抗生素、铁载体

等防治作物病虫病害，可通过分泌氨基环丙   
烷-1-羧酸盐脱氨酶等增强作物抗逆能力[9-11]。

然而最近的一些研究发现植物接种 PGPR 后会

显著改变其根际微生物群落结构和功能，且与

作物生长和产量密切相关[12-13]。因此越来越多

的人认为调控根际微生物组也是 PGPR 的促生

机制之一。 
中国是稻米的生产大国，约占世界稻米总

产量的 30%，其产量在全球范围内居于领先地

位[14]。水稻微生物接种剂是为水稻提供营养和

保护的生物制剂，已经引起了许多学者的关

注，如Pseudomonas、Bacillus、Cyanobacteria、
Azospirillum 等是常用的微生物接种剂 [15-17]。

其中，Bao 等[18]和 Asiloglu 等[19]在水稻中接种

Azospirillum sp. B510 不仅能够促进水稻生长还

能 显 著 影 响 水 稻 根 部 的 Veillonellaceae 、

Rodospirillales 等微生物的相对丰度；涂保华

等[20]在水稻盆栽中接种 Photosynthetic bacteria
和 Bacillus 能够显著提高水稻产量，富集土壤中的

Acidobacteria、Actinobacteriota 和 Planctomycetes。
微生物肥料的特性使其可部分替代化学肥料和

农药，促进农业绿色发展。目前，微生物肥料

已经成为全球农业领域的一个热点，24 个国家

的近 170 家企业将生物肥料商业化，并拥有一

定规模微生物肥料的工厂[21]。预计到 2025 年，

微生物肥料的市场规模将达到 35 亿美元[22-24]。

尽管应用前景广阔，但由于受到多种因素的影

响，微生物肥料在田间应用效果和稳定性还有

待提高，严重阻碍了其在主流农业中的大规模

应用[25-28]。PGPR 接种到土壤后可能会与土壤

养分，尤其是与土著微生物组互作。土著微生

物组可能会影响 PGPR 的定殖和功能发挥，

PGPR 也可能会影响土著微生物组的结构和功

能。已有大量文献报道 PGPR 接种后会在土壤中

定殖并影响土壤微生物组[29-31]。也有大量文献报

道土壤微生物组在植物生长、发育、健康、疾

病等方面发挥重要作用[32-36]。然而 PGPR 在时

空尺度的定殖特性及对土壤微生物影响的研究

尚不完善，此外，PGPR 影响微生物与作物生

长间的关系仍不清晰。 
本文拟以前期获得的一株可显著促进水稻
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生长的贝莱斯芽孢杆菌 FH-1 为研究对象[37-38]，

利用水稻盆栽试验研究其在复杂自然土壤系统

中的时空定殖特性及对土壤微生物的影响，并

从微生物生态学角度解析贝莱斯芽孢杆菌

FH-1 的促生机制，以期为高效稳定微生物肥料

的研发及农业绿色发展提供理论指导。 

1  材料与方法 
1.1  水稻种子预处理 

挑选颗粒完整饱满的水稻种子 (内五优

8015)进行消毒。使用 3.7% (有效氯)次氯酸钠

浸泡水稻种子 15 min 后，倒掉次氯酸钠，加入

75%乙醇浸泡种子消毒 5 min，种子消毒期间

使用玻璃棒进行搅拌。然后用无菌水清洗消毒

后的水稻种子 6 次。最后 3 次洗涤水稻种子时

每次浸泡 10 min。完成消毒的水稻种子平铺在

底部铺有滤纸的玻璃培养皿中，加入自来水淹

没水稻种子，用保鲜膜将容器密封，放置于人

工气候培养箱培养 2 d 露白。温度设置为昼夜

30 ℃，每隔 12 h 换水。 

1.2  盆栽试验 
土壤(有机质 3.48%；全氮 1.29 g/kg；速效氮

35.47 mg/kg；全磷0.38 g/kg；速效磷4.38 mg/kg；
全钾 5.70 g/kg；速效钾 137.91 mg/kg；pH 6.43；
电导率 227 μs/cm)来源于天津市空港经济区。

使用 5 mm 筛子去掉大颗粒土壤植物碎片后，

将土壤阴干并混合均匀。每个花盆(顶部直径

为 8 cm，底部直径 5.6 cm，高度 7.5 cm)装入

240 g土壤后，播种 10颗露白(自来水浸泡 48 h)
的水稻种子，表面覆盖薄土，并从底部加入

100 mL 自来水。将盆栽放置于人工气候培养

箱，光照时间为 16 h，黑暗时间为 8 h。在水

稻萌发时期将培养温度设置为 30 ℃。播种后

第 4 天水稻长出第 1 片叶子时，将温度改为白

天 28 ℃，夜间 24 ℃。水稻出现第 2 片叶子

时，昼夜温度保持在 24 ℃。水稻出现第 4 片叶

子时，昼夜温度保持在 22 ℃。水稻播种后第 3 天

浇水 30 mL，之后每两天浇水 30 mL。 

1.3  微生物接种 
水稻生长第 3 天时，将保存在−80 ℃冰箱

的贝莱斯芽孢杆菌 FH-1 接种到 LB 培养基中，

30 ℃、180 r/min 培养 48 h 后 4 ℃、6 000 r/min
离心 8 min，倒掉上清液，使用 0.9% NaCl 溶液

洗涤 3 次菌体后用自来水进行重悬。使用分光

光度计将菌体重悬液的 OD600 调至 1.0 (菌数约

为 1×109–1×1010 CFU/mL)。 
水稻生长第 5 天对盆栽进行间苗，每盆保

留 5 株水稻幼苗，确保每盆水稻的长势基本一

致，以减少植株异质性造成的差异。设置 2 个

处理组，分别为贝莱斯芽孢杆菌 FH-1 接种组

(F 组)和空白对照组(CK 组)。F 组从上方加入

30 mL 菌悬液，CK 组加入相同体积的自来

水，每个处理设置 50 个重复。每天定向交换

盆栽的位置(人工气候培养箱共 4 层，交换时位

置从上至下循环，同一层的盆栽横向纵向都需

要进行平移 )，以减少空间异质性造成的差

异。接种后水稻培养 25 d，共培养 30 d。 

1.4  样本收集 
水稻接种微生物菌剂后，每隔 5 天随机选

取每个处理组的 10 个重复进行取样。将水稻植

株和土壤从花盆完整倒出，植株地上部分使用

直尺测量高度后放入牛皮纸袋(每盆植株放入

一袋)，55 ℃烘干至恒重后使用天平进行称重。

取水稻根系上(地下 0–3 cm)下(地下 3–6 cm)两层

土壤分别放入样品袋中−20 ℃冰箱保存。 

1.5  微生物组分析 
选取每个处理中株高前五的水稻根系土壤

样品(包括地下 0–3 cm和 3–6 cm土壤样本)进行

扩增子测序，共计 50 个样本。使用引物 338F 
(5'-ACTCCTACGGGAGGCAGCAG-3' 和 806R 
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(5'-GGACTACHVGGGTWTCTAAT-3') 对 细 菌

V3–V4 区进行扩增，PCR 反应体系(20 μL)：
5×FastPfu Buffer 4 μL，dNTPs (2.5 mmol/L)   
2 μL，正、反向引物 (5 μmol/L)各 0.8 μL，

FastPfu DNA 聚合酶 0.4 μL，模板 DNA 1 μL，

ddH2O 11 μL。PCR反应条件：95 ℃ 3 min；95 ℃ 
30 s，55 ℃ 30 s，72 ℃ 30 s，共 27 个循环；

72 ℃ 10 min；4 ℃保存。样品经检测后在上海

美吉生物医药科技有限公司完成测序。利用美

吉生物云平台对测序结果进行数据处理，包括

对物种的丰富度和多样性的分析、物种的注

释、PCoA 分析及功能预测；将物种丰度表上

传到 Galaxy 网站(http://huttenhower.sph.harvard. 
edu/galaxy)进行 LEfSe 分析，设置 LDA>4，分

析不同处理间具有统计学差异的微生物类群。

使用 R (4.2.2)对需要进行统计学检验的数据进

行显著性分析。 

2  结果与分析 
2.1  接种贝莱斯芽孢杆菌 FH-1 对不同时期

水稻的影响 
接种贝莱斯芽孢杆菌 FH-1 对不同时期水稻

株高和干重的影响如图 1 所示。接种后第 0 天，

CK 组和 F 组之间水稻植株干重和株高无显著差 

 

 
 
图 1  接种贝莱斯芽孢杆菌 FH-1 对水稻的影响   A：水稻干重. B：水稻株高. C：水稻接种后第 20 天长

势. CK：未接种 B. velezensis FH-1；F：接种 B. velezensis FH-1. 下同 
Figure 1  Effects of inoculation with Bacillus velezensis FH-1 on rice. A: Dry weight of rice. B: Plant height 
of rice. C: The growth status of rice on the day 20 after inoculation. CK: Non-inoculated with B. velezensis 
FH-1; F: Inoculation with B. velezensis FH-1. The same below. 
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异，但 CK 组植株干重和株高都略高于 F 组。

接种后第 5 和 15 天，F 组水稻的植株干重分别

高于 CK 组 7.02%和 2.85%，但是无显著差异。

接种后第 20 天，F 组较 CK 组植株干重增加

12.52%，表现出显著的差异。接种后第 5–20 天，

F 组的株高均显著高于 CK 组。F 组的株高较

CK 组 分 别 提 升 7.12% 、 7.15% 、 3.70% 和

6.02%。综上所述，在自然土壤系统中接种贝

莱斯芽孢杆菌 FH-1 对不同时期的水稻植株干

重和株高均具有明显的提升作用，尤其是接种

后第 20 天，水稻植株干重和株高均显著高于

对照。 
2.2  接种贝莱斯芽孢杆菌 FH-1 对不同时空

土壤细菌 α 多样性的影响 
在地下 0−3 cm 土壤中，除了接种后第 10 天，

其他时间 F 组的细菌 Chao1 指数和 Shannon 指数

均明显高于 CK 组(图 2A、2B)。在地下 3–6 cm
土壤中，接种后第 0、5、15 天 F 组的细菌 Chao1
指数高于 CK 组；接种后第 0–15 天，F 组的

细菌 Shannon 指数高于 CK 组(图 2A、2B)。在

CK 组和 F 组中，细菌 Chao1 指数和 Shannon
指数在水稻的生长周期内均呈现波动状态，地

下 3–6 cm 土壤中的细菌 Chao1 指数和 Shannon
指数均高于地下 0–3 cm 土壤(表 1)。 

2.3  接种贝莱斯芽孢杆菌 FH-1 对不同时空

土壤细菌 β 多样性的影响 
使 用 主 坐 标 分 析 (principal co-ordinates 

analysis, PCoA)和 bray-curtis 距离分析 5 个时间

点地下 0–3 cm 和 3–6 cm 土壤细菌群落结构，

并使用置换多元方差分析(adonis)进行组间差

异检验，结果如图 3 所示，不同处理(group)、
空间(space)和时间(time)对细菌群落结构都有

显著的影响。接种后第 0 天，地下 0–3 cm 和地

下 3–6 cm 土壤中 F 组和 CK 组的细菌群落均有

显著差异。接种后第 5 天，仅地下 0–3 cm 土壤

中 F 组和 CK 组的细菌群落有显著差异(图 4)。
接种后第 10 天和第 20 天，仅地下 3–6 cm 土壤

中 F 组和 CK 组的细菌群落有显著差异。这说

明随着水稻的生长，贝莱斯芽孢杆菌 FH-1 主要

影响地下 3–6 cm 土壤细菌的群落结构。 

 

 
 
图 2  接种贝莱斯芽孢杆菌 FH-1 对细菌 α 多样性的影响   A：Chao1 指数. B：Shannon 指数 
Figure 2  Effects of inoculation with Bacillus velezensis FH-1 on bacterial α diversity. A: Chao1 index. B: 
Shannon index. 
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表 1  接种贝莱斯芽孢杆菌 FH-1 对不同时空细菌 α 多样性的影响 
Table 1  Effects of inoculation with Bacillus velezensis FH-1 on α diversity of bacterial communities in 
different spatiotemporal level 
Item Time  

(d) 
CK  F 

 0–3 cm 3–6 cm  0–3 cm 3–6 cm 

Chao1 index 0 5 631.73±191.46Aa 5 873.03±124.53Aa  5 913.95±250.36Aa 6 009.90±165.57Aa 

5 5 825.78±284.90Aa 5 886.21±181.81Aa  5 893.97±216.10Aa 5 997.11±201.22Aa 

10 6 016.90±122.98Aa 6 042.79±327.92Aa  5 991.61±141.78Aa 5 936.73±316.49Aa 

15 5 889.75±255.74Aa 5 742.75±487.97Aa  5 956.93±167.68Aa 6 192.65±233.57Aa 

20 5 871.36±108.91Ab 6 273.75±124.46Aa  6 080.46±72.26Aab 6 149.13±214.38Aab 

Shannon index 0 6.30±0.26Bb 6.81±0.05ABa  6.77±0.14Aa 6.85±0.06Aa 

5 6.49±0.22ABb 6.68±0.15Bab  6.81±0.06Aa 6.82±0.08Aa 

10 6.74±0.12ABa 6.82±0.05ABa  6.76±0.08Aa 6.85±0.08Aa 

15 6.51±0.29ABb 6.66±0.11Bab  6.74±0.10Aab 6.89±0.12Aa 

20 6.76±0.11Aa 6.93±0.07Aa  6.82±0.08Aa 6.86±0.09Aa 

同一行的小写字母表示在相同时间点的不同处理组间的数据存在显著差异(P<0.05)；同一列的大写字母表示在相同处理

组的不同时间点的数据存在显著差异(P<0.05) 
The lowercase letters within the same row indicate significant differences in data between different treatment groups at the 
same time point (P<0.05); Uppercase letters within the same column indicate significant differences in data at different time 
points within the same treatment group (P<0.05). 
 

 
 
图 3  接种贝莱斯芽孢杆菌 FH-1 对细菌 β 多样性

的影响   R2 表示分组方法对样品间差异的解释程

度，R2 越大，表明分组方法对差异的解释程度越高；

P<0.05 表示分组之间存在显著差异 
Figure 3  Effects of inoculation with Bacillus velezensis 
FH-1 on bacterial β diversity. R2 indicates the degree of 
explanation of differences between samples by 
grouping methods, and a larger R2 indicates a higher 
degree of explanation of differences by grouping 
methods; P<0.05 indicates a significant difference 
between groups. 

2.4  接种贝莱斯芽孢杆菌 FH-1 对不同时空

细菌群落组成的影响 
在水稻接种后的 0–20 d，地下 0–3 cm 和

3–6 cm 土壤的细菌门组成相似，优势菌门均是

Actinobacteriota、Proteobacteria、Acidobacteria、

Chloroflexi 和 Firmicutes。地下 0–3 cm 土壤中，

接种后第 0 天，F 组 Proteobacteria、Bacteroidota、

Planctomycetota、others 相对丰度显著增加，

Actinobacteriota相对丰度显著减少。接种后第5天，

F 组 Myxococcota、Gemmatimonadota 相对丰度显

著增加。接种后第 10 天，F 组 Proteobacteria、

Bacteroidota 相对丰度显著增加。接种后第 15 天，

F 组 Proteobacteria 相对丰度显著增加。接种后

第 20 天，F 组 Firmicutes 相对丰度显著增加。

地下 3–6 cm 土壤中，接种后第 10 天，F 组

Acidobacteria、Firmicutes 相对丰度显著增加，

Actinobacteriota 相对丰度显著减少(图 5)。 
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图 4  接种贝莱斯芽孢杆菌 FH-1 在不同时空对细菌 β 多样性的影响   接种贝莱斯芽孢杆菌 FH-1 第 0 天

(A、B)、第 5 天(C、D)、第 10 天(E、F)、第 15 天(G、H)和第 20 天(I、J)，对地下 0–3 cm (A、C、E、G、

I)及地下 3–6 cm (B、D、F、H、J)土壤细菌群落的影响. R2 表示分组方法对样品间差异的解释程度，R2

越大，表明分组方法对差异的解释程度越高；P<0.05 表示分组之间存在显著差异 
Figure 4  Effects of inoculation with Bacillus velezensis FH-1 on bacterial β diversity at different spatiotemporal 
levels. Effects of inoculation with B. velezensis FH-1 on soil bacterial communities in the 0–3 cm 
underground soil layer (A, C, E, G, and I) and the 3–6 cm underground soil layer (B, D, F, H, and J) on day 0 
(A and B), 5 (C and D), 10 (E and F), 15 (G and H) and 20 (I and J). R2 indicates the degree of explanation of 
differences between samples by grouping methods, and a larger R2 indicates a higher degree of explanation of 
differences by grouping methods; P<0.05 indicates a significant difference between groups. 

 

 
 
图 5  接种贝莱斯芽孢杆菌 FH-1 对细菌组成(门水平)的影响    
Figure 5  Effects of inoculation with Bacillus velezensis FH-1 on bacterial composition at the phylum level.  
 

按照细菌种水平的物种丰度进行排序，将

物种丰度小于 0.01%的物种合并为 others，结

果如图 6 所示。细菌优势种为 unclassified_ 
g__Arthrobacter 、 uncultured_bacterium_g__ 

Intrasporangium 、 uncultured_bacterium_g__ 
Skermanella 、 unclassified_g__uncultured_f__ 
uncultured_o__Vicinamibacterales 等。接种后 
第 0天，在地下0–3 cm土壤中，F组中unclassified_  



 
2390 微生物学通报 Microbiol. China 

Tel: 010-64807511; E-mail: tongbao@im.ac.cn; http://journals.im.ac.cn/wswxtbcn 

 

 
 
图 6  接种贝莱斯芽孢杆菌 FH-1 对细菌组成(种水平)的影响    
Figure 6  Effects of inoculation with Bacillus velezensis FH-1 on bacterial composition at the species level.  
 
 

g__Arthrobacter、 others 相对丰度显著增加，

uncultured_bacterium_g__Intrasporangium 相对

丰度显著减少；在地下 3–6 cm 土壤中，F 组

uncultured_bacterium_g__Intrasporangium 、

uncultured_bacterium_g__Skermanella、unclassified_ 
g__norank_f__JG30-KF-CM45 相对丰度显著减少。

接种后第 5 天，在地下 0–3 cm 土壤和地下 3–6 cm
土壤中，F 组 uncultured_Sphingomonadaceae_ 
bacterium_g__Sphingomonas相对丰度显著减少。

接种后第 10 天，在地下 0–3 cm 土壤中，F 组

Marmoricola_sp.、unclassified_g__Nocardioides 相

对丰度显著减少；在地下 3–6 cm 土壤中，F 组

uncultured_bacterium_g__Blastococcus、uncultured_ 
bacterium_g__uncultured_f__Geminicoccaceae 相

对丰度显著减少。接种后第 15、20 天，在地下

0–3 cm 和 3–6 cm 土壤中 F 组和 CK 组细菌种组

成无显著差异。 
从测序结果中筛选不同处理中贝莱斯芽孢

杆菌的相对丰度，并进行统计分析。结果如图 7
和表 2 所示，在地下 0–3 cm 和 3–6 cm 土壤中， 
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图 7  接种贝莱斯芽孢杆菌 FH-1 对不同时空土壤中

贝莱斯芽孢杆菌相对丰度的影响    
Figure 7  Effects of inoculation with Bacillus 
velezensis FH-1 on Bacillus velezensis relative 
abundance in different spatiotemporal soils.  
 
F 组中贝莱斯芽孢杆菌的相对丰度均显著高于

CK 组。在 F 组中，前期(接种后 5–10 d)贝莱斯芽孢

杆菌在地下 0–3 cm 土壤定殖丰度低于地下 3–6 cm
土壤 1.19%–2.64%，后期(接种后 15–20 d)贝莱斯

芽孢杆菌在地下 0–3 cm 土壤定殖丰度高于地下

3–6 cm 土壤 134%–139%，F 组中贝莱斯芽孢杆

菌的相对丰度在地下 0–3 cm 土壤中随时间上升，

在地下 3–6 cm 土壤中随时间下降。这说明接种

后贝莱斯芽孢杆菌在土壤中可高效定殖，且随着

水稻生长在地下 0–3 cm 土壤定殖的量越来越多。

CK 组土壤中贝莱斯芽孢杆菌无显著差异。 
通过 Galaxy 网站对 F 和 CK 处理组接种后

第 0–20 天土壤的细菌类群进行 LEfSe 分析

(LDA>2.5)，寻找 F 组和 CK 组在不同时空尺度

的差异物种，结果如图 8 所示。 
接种第 0 天，在地下 0–3 cm 土壤中，与

CK 相 比 ， F 组 富 集 了 Proteobacteria 、

Alphaproteobacteria、Bacilli 等 71 个细菌类群，

抑制了 Actinobacteriota、Intrasporangiaceae 等

11 个细菌类群(图 8A)。在接种第 0 天的地下

3–6 cm 土壤中，与 CK 相比，F 组富集了

Gammaproteobacteria、 Microtrichales、 Bacillus 
velezensis 等 19 个 细 菌 类 群 ， 抑 制 了

Alphaprotepbacteria 、 Chloroflexia 、

Thermomlcroblales 等 28 个细菌类群(图 8B)。 
接种第 5 天，在地下 0–3 cm 土壤中，与

CK 相比，F 组富集了 Firmicutes、Bacilli、
Thermoleophilia 等 71 个细菌类群，抑制了

Micrococcales、Actinobacteriota、Micrococcaceae
等 31 个细菌类群(图 8C)。在接种第 5 天的地下

3–6 cm 土壤中，与 CK 相比，F 组富集了

Gammaproteobacteria、Bacillaceae、Bacilli 等

27 个 细 菌 类 群 ， 抑 制 了 Sphingomonas 、

Sphingomonadaceae、Sphingomonadales 等 14 个

细菌类群(图 8D)。 
 
表 2  接种贝莱斯芽孢杆菌 FH-1 对不同时空土壤中贝莱斯芽孢杆菌相对丰度的影响 
Table 2  Effects of inoculation with Bacillus velezensis FH-1 on the relative abundance of Bacillus 
velezensis in different spatiotemporal soils (%) 
Time (d) CK  F 

0–3 cm 3–6 cm  0–3 cm 3–6 cm 
0 0.016 8±0.01b 0.012 4±0.01b  0.466 7±0.17a 0.258 5±0.31ab 
5 0.004 4±0.00b 0.008 8±0.00b  0.515 2±0.12a 0.521 4±0.13a 

10 0.014 1±0.01b 0.008 8±0.01b  0.489 6±0.12a 0.502 9±0.18a 
15 0.010 6±0.00c 0.013 2±0.01c  0.725 2±0.15a 0.309 7±0.14b 
20 0.006 2±0.01b 0.009 7±0.01b  0.600 0±0.29a 0.250 6±0.08b 
不同行的小写字母表示在不同处理组间存在显著差异(P<0.05) 
Lowercase letters in different rows indicate significant differences among different treatment groups (P<0.05). 
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图 8  接种贝莱斯芽孢杆菌 FH-1 对不同时空土壤细菌类群的影响(LDA value>2.5)   接种贝莱斯芽孢

杆菌 FH-1 第 0 天(A、B)、第 5 天(C、D)、第 10 天(E、F)、第 15 天(G、H)和第 20 天(I、J)，地下 0–3 cm (A、

C、E、G、I)及地下 3–6 cm (B、D、F、H、J)土壤细菌群落与对照组的差异.  
Figure 8  Effects of inoculation with Bacillus velezensis FH-1 on bacterial communities in different 
spatiotemporal soil (LDA value>2.5). Differences on soil bacterial communities in the 0–3 cm underground 
soil layer (A, C, E, G, and I) and the 3–6 cm underground soil layer (B, D, F, H, and J) on days 0 (A and B), 
5 (C and D), 10 (E and F), 15 (G and H) and 20 (I and J) of inoculation with B. velezensis FH-1, compared to 
the control group.  
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接种第 10 天，在地下 0–3 cm 土壤中，与

CK 相比，F 组富集了 Proteobacteria、Bacillus 
velezensis、Bacteroidota 等 17 个细菌类群，抑制了

Propionibacteriales 、 Nocardioidaceae 、 Gaiellales
等 26 个细菌类群(图 8E)。在接种第 10 天的地

下 3–6 cm 土壤中，与 CK 相比，F 组富集了

Firmicutes、Bacilli、Bacillales 等 42 个细菌类

群，抑制了 Actinobacteriota、Thermoleophilia、
Solirubrobacterales 等 75 个细菌类群(图 8F)。 

接种第 15 天，在地下 0–3 cm 土壤中，与

CK 相 比 ， F 组 富 集 了 Proteobacteria 、

Alphaproteobacteria 、 Gammaproteobacteria 等  
38 个 细 菌 类 群 ，抑制了 Nocardioidaceae 、

Marmoricola、Marmoricola sp.等 15 个细菌类

群(图 8G)。在接种第 15 天的地下 3–6 cm 土壤

中，与 CK相比，F组富集了 Thermoleophilia、
Acidimicrobiia、Solirubrobacterales 等 30 个细

菌 类 群 ， 抑 制 了 Alicyclobacillaceae 、

Alicyclobacillales、Tumebacillus 等 6 个细菌类

群(图 8H)。 
接种第 20 天，在地下 0–3 cm 土壤中，与

CK 相比，F 组富集了 Firmicutes、Bacilli、
Bacillales 等 20 个 细 菌 类 群 ， 抑 制 了

uncultured_bacterium_g__Skermanella 、

Microbacteriaceae 、 uncultured_bacterium_g__ 
Pseudonocardia 等 6 个细菌类群(图 8I)。在接种

第 20 天的地下 3–6 cm 土壤中，与 CK 相比，  
F 组富集了 Micrococcaceae 、 Arthrobacter 、
unclassified_g__Arthrobacter 等 22 个细菌类群，抑

制了 Chloroflexi、Geminicoccaceae、Tistrellales 等

29 个细菌类群(图 8J)。 

2.5  接种贝莱斯芽孢杆菌 FH-1 对细菌群落

功能的影响 
不同处理组之间细菌功能预测(FAPROTAX)

的差异分析结果如图 9 所示。在接种第 0 天的

地下 0–3 cm 土壤中，与 CK 相比，F 组富集了

phototrophy 和 photoautotrophy，抑制了 aromatic 
compound degradation、arsenate detoxification 
(图 9A)。在接种第 0 天的地下 3–6 cm 土壤中，

与 CK 相比，F 组富集了 methanotrophy，抑制

了 fermentation (图 9B)。在接种后第 5 天的地

下 0–3 cm 土壤中，与 CK 相比，F 组富集了

nitrogen respiration、nitrate respiration，抑制了

aromatic compound degradation (图 9C)。在接种

第 5 天的地下 3–6 cm 土壤中，与 CK 相比，F 组

富集了 nitrate reduction、nitrogen respiration、nitrate 
respiration、nitrite respiration、denitrification、nitrate 
denitrification、nitrous oxide denitrification、nitrite 
denitrification 、 photoheterotrophy 、 nitrite 
ammonification 、 nitrate ammonification 、

anoxygenic photoautotrophy 、 anoxygenic 
photoautotrophy S oxidizing、ligninolysis (图 9D)。
在接种后第 10 天的地下 0–3 cm 土壤中，与 CK
相比，F组富集了nitrogen fixation、plant pathogen、
plastic degradation、fumarate respiration、knallgas 
bacteria，抑制了 aromatic compound degradation 
(图 9E)。在接种第 10 天的地下 3–6 cm 土壤中，

与 CK 相比，F 组富集了 nitrate reduction、
photoheterotrophy，抑制了 manganese oxidation 
(图 9F)。在接种后第 15 天的地下 0–3 cm 土壤

中，与 CK 相比，F 组抑制了 nitrate reduction、
aromatic compound degradation (图 9G)。在接种

第 15 天的地下 3–6 cm 土壤中，与 CK 组相比，

F 组富集了 respiration of sulfur compounds   
(图 9H)。在接种后第 20 天的地下 0–3 cm 土壤

中，与 CK 相比，F 组富集了 xylanolysis，抑制

了 arsenite oxdation energy yielding、dissimilatory 
arsenite oxidation (图 9I)。在接种第 20 天的地

下 3–6 cm 土壤中，与 CK 相比，F 组抑制了 dark 
hydrogen oxidation (图 9J)。 
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图 9  接种贝莱斯芽孢杆菌 FH-1 对细菌群落功能的影响    
Figure 9  Effects of inoculation with Bacillus velezensis FH-1 on bacterial community function. *: P<0.05. 
 
2.6  水稻与细菌物种和功能的相关性 

将水稻株高与差异物种和功能进行斯皮尔

曼相关性分析，结果如图 10 所示，F 组富集的物

种及功能都与水稻的株高表现出正相关，F 组抑

制的物种及功能都与水稻的株高表现出负相关。 
接种后第 5 天的地下 0–3 cm 土壤中，F 组

富 集 的 norank_f__norank_o__IMCC26256 、

unclassified_f__Kineosporiaceae 等物种与水稻

株高呈显著正相关，F 组抑制的 uncultured_ 
bacterium_g__Nocardioides 、 Patescibacteria 、

Saccharimonadales 等物种与水稻株高呈显著的

负相关(图 10A)。地下 3–6 cm 土壤中，F 组富

集的 Bacilli、Bacillales、Bacillaceae 等物种，及

nitrite respiration 、 nitrite atmmmonification 、

nitrate ammmonification 等功能与水稻株高呈显

著正相关(图 10B)。 
接种后第 10 天的地下 0–3 cm 土壤中，   

F 组富集的 Chitinophagales、B. velezensis、
Proteobacteria 等物种及 fumarate respiration、
knallgas bacteria 等功能与水稻株高呈显著的正

相关。F 组抑制的 Iamia、Microbacteriaceae、
Propionibacteriales 等物种及 aromatic compound 
degradation 功能与水稻株高呈显著负相关(图10C)。
地下 3–6 cm 土壤中，F 组富集的 Bacteroidota、
Fimicutes、Bacilli 等物种与水稻株高呈显著正

相关，F 组抑制的 Actinobacteriota、Acidimicrobiia、
norank_f__norank_o__IMCC26256 等物种与水

稻株高呈显著负相关(图 10D)。 
 



 
2400 微生物学通报 Microbiol. China 

Tel: 010-64807511; E-mail: tongbao@im.ac.cn; http://journals.im.ac.cn/wswxtbcn 

 



 
代诗佳 等 | 贝莱斯芽孢杆菌 FH-1 通过调控特定时空的土壤微生物组促进水稻苗生长 2401 

Tel: 010-64807511; E-mail: tongbao@im.ac.cn; http://journals.im.ac.cn/wswxtbcn 

 



 
2402 微生物学通报 Microbiol. China 

Tel: 010-64807511; E-mail: tongbao@im.ac.cn; http://journals.im.ac.cn/wswxtbcn 

 



 
代诗佳 等 | 贝莱斯芽孢杆菌 FH-1 通过调控特定时空的土壤微生物组促进水稻苗生长 2403 

Tel: 010-64807511; E-mail: tongbao@im.ac.cn; http://journals.im.ac.cn/wswxtbcn 

 



 
2404 微生物学通报 Microbiol. China 

Tel: 010-64807511; E-mail: tongbao@im.ac.cn; http://journals.im.ac.cn/wswxtbcn 

 
 

图 10  水稻和差异物种及功能的相关性热图   接种贝莱斯芽孢杆菌 FH-1 第 5 天(A、B)、第 10 天(C、

D)、第 15 天(E、F)和第 20 天(G、H)水稻株高与地下 0–3 cm (A、C、E、G)及地下 3–6 cm (B、D、F、
H)土壤差异物种及功能的相关性 
Figure 10  Heat map of correlation between rice and differential species and functions. Correlation of rice 
plant height with soil differential species and functions in the 0–3 cm underground soil layer (A, C, E, and G) 
and the 3–6 cm underground soil layer (B, D, F, and H) on day 5 (A and B), 10 (C and D), 15 (E and F), and 
20 (G and H) of inoculation with B. velezensis FH-1.  
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接种后第 15 天的地下 0–3 cm 土壤中，F 组

富集的 Ilumatobacteraceae、Propionibacteriaceae、
Phormidiaceae 等物种与水稻株高呈显著正相

关(图 10E)。地下 3–6 cm 土壤中，F 组富集的

Acidimicrobiia、Microtrichales、Solirubrobacterales
物种与 respiration of sulfur compounds 功能与水

稻 株 高 呈 显 著 正 相 关 ， F 组 抑 制 的 物 种

Alicyclobacillaceae 、 Tumebacillus 、 Bacillus 
niacini 与水稻株高呈显著负相关(图 10F)。 

接种后第 20 天的地下 0–3 cm 土壤中，与

CK 组相比，F 组富集的 Geobacteraceae、
Citrifermentans 、 uncultured_bacterium_g__ 
Citrifermentans等物种和xylanolysis功能与水稻株高

呈显著正相关(图 10G)。地下 3–6 cm 土壤中，与

CK 组相比，F 组富集的物种 Mycobacterium、

norank_f__norank_o__Saccharimonadales 、   
B. velezensis 与水稻株高呈显著正相关。F 组抑

制的 Geminicoccaceae、uncultured_Chloroflexi_ 
bacterium_g__uncultured_f__Anaerolineaceae 、

Tistrellales等物种与水稻株高呈显著负相关(图10H)。 

3  讨论与结论 
3.1  随着水稻生长贝莱斯芽孢杆菌 FH-1
在上层土壤中的定殖能力增强 

在时间尺度上，随着植物生长，对接种

PGPR 在土壤中动态变化的研究较多。与豆科

植物共生的根瘤菌接种后，在根际的数量均

有上升现象[39]。接种的 Azospirillum brasilense
随着在小麦和土豆中生长，数量也无明显下  
降 [40]。然而接种在小麦、玉米根际的假单胞菌

(Pseudomonas spp.)均有显著下降现象[41-43]。 
PGPR 在土壤空间垂直尺度上的分布少有

报道，只有 Kemp 等[44]和 Troxler 等[45]分别研究

了假单胞菌在土壤空间垂直尺度上的分布特

征。Kemp 等[44]发现接种后，P. fluorescens 在地

下 0–2 cm 土壤的数量为 106 CFU/g，在地下  
4–7 cm 土壤中的数量降到 105 CFU/g。Troxler
等[45]研究发现 Pseudomonas spp. CHA0-Rif 在

草地上施用 72 d 后，数量随土壤深度增加明显

下降，表层土壤(0–10 cm)中的假单胞菌的数量为

105–106 CFU/g，在深层土壤(180–200 cm)中数量

急剧下降到 102–103 CFU/g[45]。 
本研究首次报道了贝莱斯芽孢杆菌 FH-1

在时空尺度的定殖变化。发现接种贝莱斯芽孢

杆菌 FH-1 后，前期(接种后 5−10 d)贝莱斯芽孢

杆菌在地下 0−3 cm 定殖丰度低于地下 3−6 cm
土壤 1.19%−2.64%，后期(接种后 15−20 d)贝莱

斯芽孢杆菌在地下 0−3 cm 定殖丰度高于地下

3−6 cm 土壤 134%−139%，且丰度在地下 0−3 cm
土壤中随时间的延长而增大，在地下 3−6 cm 土

壤中随时间的延长而下降。根系微生物的群落

结构组成与植物的发育阶段密切相关，此外也

会受如温度、湿度等非生物因素的影响[46-47]。这

些因素就可能导致 PGPR 定殖的动态变化。 

3.2  随着水稻生长贝莱斯芽孢杆菌 FH-1
对上层土壤微生物的影响减弱 

很多研究发现接种 PGPR 会影响土壤微生

物群落的结构和功能 [31,48-50]。然而在时间尺度

上，Chen 等[51]发现接种 Bacillus sp. PGP5 和

Arthrobacter sp. PGP41 后，在植物发育阶段的

后期各处理组的根际微生物群落变化趋于一

致，同时各处理组群落差异随接种时间的增加

而 减 小 。 Ferrarezi 等 [52] 发 现 玉 米 在 接 种

Bacillus thuringiensis RZ2MS9、 Burkholderia 
ambifaria RZ2MS16 和 Azospirillum brasilense 
Ab-V5 的 60 d 后，土壤微生物群落组成和细菌

总生物量没有差异。Kong 等 [49]发现在接种

PGPR 第 1 天细菌群落结构存在显著差异，在

接种过程中趋于相似，在第 100 天后各处理组

的最终群落结构无显著差异。接种 PGPR 在空
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间尺度上影响土壤微生物群落的报道较少。本

研究首次从时空尺度研究了 PGPR 接种对土壤

微生物的影响，发现随着水稻生长，接种处理

(F)和对照组(CK)在地下 0−3 cm 中土壤微生物

群落结构的差距逐渐减小，而地下 3−6 cm 土

壤中的距离群落结构差异变化较小(图 4)。 

3.3  贝莱斯芽孢杆菌 FH-1 的促生能力与

其在土壤中的定殖能力密切相关 
成功的微生物接种剂通常需要在不同的环

境中侵入并持续存在于土著微生物和当地非生

物条件的背景下，并与宿主建立相容的相互作

用[53]。因此，PGPR 在植物的根际定殖是实现微

生物功能的一个重要能力[54]。一些研究认为PGPR
只有在根际这个特殊的空间范围内，长期保持

108 CFU/g 土壤以上的数量，才能实现其促生功

能[55-56]。本研究发现在水稻接种贝莱斯芽孢杆

菌 FH-1 后，贝莱斯芽孢杆菌在土壤中的相对丰

度与水稻株高均表现出正相关。接种后，在地

下 0−3 cm 土壤的第 10 天和第 15 天，以及地下

3−6 cm土壤的第10天和第20天，土壤中贝莱斯芽

孢杆菌的相对丰度与水稻株高显著正相关(图 11)。 

3.4  贝莱斯芽孢杆菌 FH-1 通过调控特定

时空的土壤微生物组促进水稻生长 
PGPR 的促生机制已有很多报道，主要是促

进作物养分吸收、促进根系生长发育、防治作物

病虫病害、增强作物抗逆能力等 [9-11]。近期一

些研究发现 PGPR 接种后会富集一些有益菌，

并且富集的有益菌也与作物生长正相关。例

如，He 等[57]在龙葵中接种 Acinetobacter pittii 和
Escherichia coli，通过富集 Betaproteobacteria、
Acidobacteria_Gp6 和 Sphingobacteria 等具促

生功能的优势土壤微生物群落促进作物的

生 长。 Wang 等 [37]发现 Bacillus sp.通过富集

Pseudomonas、Ascomycota、oriliomycetes 等物

种调控根际微生物群落，改变土壤微生物的

种间相互作用促进黄瓜的生长。李晴晴等 [58]

发 现 在 水 稻 接 种 Bacillus sp. 可 显 著 富 集

Chloroflexi、Gammaproteobacteria 等物种促进

水稻的生长。He 等[50]在作物中接种 Escherichia 
coli 10527 促进作物生长，不仅依赖于细菌的有

效定殖更是依赖于对根际微生物组的重塑加

强微生物组的协同作用。因此，越来越多的人

提出调控土壤微生物组可能是 PGPR 促生的新

机制 [13,59-60]。本研究发现贝莱斯芽孢杆菌 FH-1
接种后在不同土壤时空位点通过富集不同的物

种和功能促进水稻植株生长(图 10)。以上结果加

深了我们对 PGPR 促进植物生长在时空尺度上的

认识，对可持续农业绿色发展具有重要的意义。 
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图 11  水稻株高和贝莱斯芽孢杆菌相对丰度的相关性分析    
Figure 11  Correlation analysis between rice plant height and relative abundance of Bacillus velezensis.  
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