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摘  要：为探明间作体系中光照条件对矮杆作物产量及根际微生物群落影响的因果关系，依托江苏省农业科学院玉米/花生间作长

期试验平台，通过带状间作行朝向设置低光与高光条件，利用同位素标记和高通量测序技术，研究了不同光照条件下矮杆花生根际

光合碳分泌对根际细菌群落结构及作物产量的影响。结果表明：①提高花生冠层光截获增加了花生根际光合碳分配；②光照条件差

异引起了花生根际细菌群落结构及关键细菌类群变化；③高光照条件通过改变间作花生根际功能细菌群落提升花生产量。研究结果

为优化间作种植管理措施，增加高矮作物间作体系产量提供了新思路。 
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Light-driven Succession of Rhizosphere Bacterial Community Structure and Yield 
Enhancement Mechanism in Peanut Intercropping System 
LU Jumeng1, 2, CHEN Yan1*, SHEN Yi3, HE Ganghui1, 4, LI Shiwen1, 4, SUN Bo1 
(1 State Key Laboratory of Soil and Sustainable Agriculture, Institute of Soil Science, Chinese Academy of Sciences, Nanjing  
210008, China; 2 University of Chinese Academy of Sciences, Beijing  100049, China; 3 Institute of Industrial Crops, Jiangsu 
Academy of Agricultural Sciences, Nanjing  210014, China; 4 College of Land Resources and Environment, Jiangxi Agricultural 
University, Nanchang  330045, China) 

Abstract: To investigate the causal relationship of light condition on the yield of short crops and the rhizosphere 

microbial community in the intercropping system, in this study, based on the long-term experiment platform of 

maize/peanut intercropping in the Jiangsu Academy of Agricultural Sciences, the low light and high light conditions 

were designed, isotope labeling and high-throughput sequencing technology were used to study the effects of 

photosynthesized carbon excrete in the rhizosphere of short peanut on the rhizosphere bacterial community structures 

and crop yields under different light conditions. The results showed that: 1) Increasing the light interception of peanut 

canopy increased the allocation of photosynthetic carbon in peanut rhizosphere; 2) The difference in light condition 

caused changes in the bacterial community structure and key bacterial groups in peanut rhizosphere; 3) High light 

condition changed the intercropping peanut rhizosphere functional bacterial community to increase peanut production. 

The research results provide new perspective for optimizing intercropping management measures and increasing the 

yield of tall and short crop intercropping systems. 
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间作在我国有悠久的历史基础，已然从过去的低

投入低产出演变为高投入高产出的现代农业模式[1-2]。

禾本科作物玉米与豆科作物花生间作目前已得到广

泛推广[3-4]，但由于玉米和花生个体生物量存在较大
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差异，导致密植体系中高矮杆作物光照分配存在差

异，共生期的花生因个体矮小被遮阴，导致减产[5]。

因此，合理布局玉米花生间作，提高光资源利用效率，

是提高单位面积花生生产力的关键。针对集约化带状

间作体系，因地制宜规划行朝向[6]或行数比[7]可以改

善花生冠层光照条件，提高花生单位产量。间作体系

中地下微生物对作物生产力的促进作用已得到普遍

认可，其中光合碳是维护作物与根际微生物组良性互

作的重要桥梁。由于植物通过光合作用同化的碳中约

有 30% 沿叶–茎–根分配至根际[8]，且光合作用中碳

水化合物的合成取决于叶绿体吸收的光合有效辐射[9]。

因此，改变花生冠层光照条件，可改善由光合碳主导

的植物–微生物互作关系，保障作物生长。但目前关

于花生光合碳地下分配如何响应地上光照条件变化

仍有待明确。 

光照对根际微生物群落的调控主要通过光合碳

进行。植物根系通过分泌光合作用生产的各类有机物

作为资源或信号物质调控根际微生物群落，招募根际

促生菌，其具有帮助宿主植物生长、吸收营养和抵御

病原体的作用，深刻影响着植物生产力及健康[10-12]。

其作用原理主要为调节土壤养分利用率，如固氮、溶

磷和结钾；分泌植物激素，如生长素、赤霉素和脱落

酸；产生铁载体，促进植物吸收利用铁元素[13]。宿

主植物与根际微生物基于根系分泌物形成特定共生

结构，当根系分泌物含量或组成发生变化时根际微生

物群落可产生快速响应，并反馈到植物[14-15]。因此，

植物与根际微生物群落的相互作用与光照条件紧密

相关。综上可知，地上部光照条件的变化可通过改变

根系碳分泌调控植物与根际微生物的相互作用关系，

即地上部光照条件的变化可重塑宿主与根际微生物

群落的相互作用关系。例如，在次优光照条件下，拟

南芥诱导根际微生物组以弱化病原体抗性为代价来

维持宿主生长[16]；豆科植物地下根瘤发育与地上光

信号紧密相关[17]。充分了解光照如何调控根际微生

物以促进作物增产十分重要，但目前对间作体系中矮

杆作物与根际微生物群落相互作用关系如何响应高

杆作物引起的光照变化仍不清楚。 

在玉米花生间作体系中，充分利用光资源对花生

根际微生物群落的调控作用，挖掘根际微生物对花生

增产的促进作用具有重要意义。以往对间作体系中光

资源的研究集中在光如何影响作物本身，缺乏对光诱

导下作物–根际微生物良性互作的研究。基于此，本

研究在长期玉米花生间作试验地中设置两种行朝向

(东西朝向和南北朝向)来改变花生冠层光照条件，以

探明：①不同光照条件对花生根际光合碳分配的影

响；②不同光照条件引起的花生根际细菌群落变化；

③光照调控的根际细菌群落变化对花生产量的影响。

本研究有助于农业工作者全面考虑可持续生态间作

体系的布局设计，充分利用地上地下协同作用来提高

作物生产力。 

1  材料与方法 

1.1  试验地概况 

田间长期试验地位于江苏省南京市江苏省农

业科学院六合基地(32°48′N，118°63′E)，基地属北

亚热带季风气候，年平均气温 16.5 ℃，年均降水

量 589.5 mm，全年平均日照时长为 1 781.9 h。试验

地土种为黄棕壤土，适合作物生长。试验样地于 2012

年建立了玉米花生长期间作体系，播种前土壤进行施

肥和翻耕处理。耕层土壤基本化学性质为：pH 7.96，

有机质(SOM) 8.31 g/kg，全氮(TN) 0.46 g/kg，全磷(TP) 

0.45 g/kg，全钾(TK) 17.89 g/kg，阳离子交换量(CEC) 

15.49 coml/kg。 

1.2  试验处理 

供试花生品种为中花 16，玉米品种为苏玉 24。

2021 年，间作区通过改变带状间作朝向设置了低光

照处理(LL，东西行朝向)和高光照处理(HL，带状南

北行朝向)。种植布局为 5 m 玉米条带(两行玉米，行

间距为 0.5 m)和 5 m 花生条带(四行花生，行间距为

0.5 m)。每行株间距离花生为 0.4 m，玉米为 0.4 m。

每个处理为 5 m×5 m (长×宽)，用宽 0.4 m、高 0.3 m

的垄沟隔开相邻小区。5 月 10 日播种，花生于 10 月

7—10 日收获，玉米于 9 月 17—20 日收获。试验样

地在作物生长期进行了良好的田间管理。 

1.3  同位素标记试验 

为探究花生向根际分配光合碳的量，本研究同时

在温室使用 13CO2 进行了同位素标记试验。选用花生

品种为中花 16，盆栽用土取自田间试验地。将出苗

30 d 的花生放入标记箱中，连续 30 d(5 月)向标记箱

中通入 13CO2，使其浓度维持在 420 ~ 450 μL/L。标

记结束后取出花生，小心收集根际土壤进行下一步测

定。标记期间使用黑色聚酯布遮挡阳光模拟田间遮阴

情况，标记箱温度维持在 36 °C 内。 

1.4  样品采集及分析方法 

2021 年于天气晴朗的花生盛花期(8 月)按照

“S”形采样法选取 10 株花生进行光合有效辐射测

定和光截获(LI)计算，并在成熟后收获测定单株产

量。根际土壤样品采集于上述盛花期花生的邻近植
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株，轻轻拔起花生植株后抖落附着在根部的大块土

壤，收集紧贴根表的土壤作为根际土壤。非根际土

壤采自每两列花生间耕层(5 ~ 20 cm)。将所有土壤

样品混匀后分为 3 份用于理化性质测定，分 6 份用

于高通量测序。 

光截获测定方法参考王才斌等[18]。土壤化学性

质测定参考《土壤农业化学分析方法》[19]。土壤 pH

测定采用电位计法，SOM 测定采用重铬酸钾氧化–

容量法，TN 测定采用凯氏定氮法，TP 测定采用碳酸

钠熔融法，TK 测定采用氢氧化钠熔融法，CEC 测定

采用乙酸铵交换法。土壤 13C 原子丰度测定方法参考

Li 等[20]。 

1.5  土壤 DNA 提取及 16S rRNA 高通量测序 

准 确 称 取 0.5 g 土 壤 样 品 ， 使 用 试 剂 盒

FastDNA™ SPIN Kit for Soil (MP Biomedicals，美国)

提取土壤总 DNA。DNA 浓度及纯度使用 Nanodrop 

(NanoReady Touch，遂真，中国)测定，使用琼脂糖

凝胶电泳检测 DNA 完整性。 

使用细菌常用引物 799F(5′-AACMGGATTAGAT 

ACCCKG-3′) 和 1193R(5′-ACGTCATCCCCACCTT 

CC-3′)[21]扩增细菌 16S rRNA 基因的 V5 ~ V7 区。通

过 Illumina 平台进行 DNA 文库制备和高通量测序。

原始数据为 FASTQ 格式，使用 Trimmomatic 软件

对原始序列进行去杂。去杂后的序列拼接使用 

FLASH 进行。测序数据经过预处理之后，使用 

Vsearch 软件，根据 97% 的序列相似性进行聚类并

去除嵌合体，将聚类后的序列归为不同  OTU 

(Operational Taxonomic Unit)。使用 QIIME 软件包挑

选出各个 OTU 的代表序列，并将所有代表序列与

Silva(version138)数据库进行比对注释。所有样品序

列被抽平至 30 409 条，以便比较不同样品的多样性。 

1.6  数据分析 

不同指标显著性差异使用 t 检验(t-test)和单因素

方差分析(one-way ANOVA)计算。使用 R 语言的

“vegan”包进行如下分析：基于 Bray-Curtis 距离

的非度量多维尺度分析(NMDS)以表征处理间群落结 

构差异，置换多元方差分析(PERMANOVA)用以检验

处 理 间 群 落 结 构 差 异 的 显 著 性 ， 冗 余 分 析

(Redundancy Analysis，RDA)用以探索群落物种组成

受环境变量约束的关系，并进行 Mantel 检验。随机

森林(Random Forest，RF)模型的构建及参数计算分别

使用 R 语言的“ randomForest”、“ rfUtilities”和

“rfPermute”包。使用 STAMP 软件进行组间优势菌

种差异分析。结构方程模型 (Structural Equation 

Modeling，SEM)使用 AMOS 26 软件构建。 

2  结果与分析 

2.1  光照条件对花生光截获、产量及根际土壤化

学性质的影响 

根据田间测定结果，由于不同行朝向下玉米对花

生的遮阴效果不同，低光照(LL)和高光照(HL)处理的

LI 分别为 989.20 和 1 298.73 mmol/(m2·s)(表 1)，伴随

着更高的 LI，HL 处理的单株花生产量(单株花生成

熟荚果鲜重)比 LL 处理显著提高了 21.66%(P<0.05)。

花生根际土壤的 TN 含量与 CEC 在 LL 和 HL 处理间

没有显著性差异。HL 处理显著提高了花生根际土壤

的光合碳(13C 原子丰度)、SOM、TP 和 TK(P<0.05)

含量，分别是 LL 处理的 2.93 倍、1.13 倍、1.42 倍和

1.12 倍。相较于 LL 处理，HL 处理下土壤 pH 降低

了 0.77 个单位。 

2.2  光照条件对花生根际细菌多样性的影响 

通过计算花生根际细菌群落的 Observed species 

(图 1A)、Simpson 指数(图 1B)和 ACE 指数(图 1C)发

现，光照条件的变化并不能显著改变花生根际细菌群

落的 α-多样性，且花生根际土壤(LL、HL)与非根际

土壤(BS)相比 α-多样性也无显著性差异。但基于 

Bray-Curtis 距离矩阵的 NMDS 分析(图 1D)结果表

明，不同处理间花生根际细菌的群落结构 (β-多样性) 

存在显著分异(P<0.05)。HL 处理与 BS 和 LL 处理的

群落结构沿 NMDS1 轴分异且分异较大。BS 与 LL

处理沿 NMDS2 轴分异，且 BS 与 LL 处理相较于 BS

与 HL 处理群落结构分异较小。 

表 1  光照条件对花生产量及根际土壤化学性质的影响 
Table 1  Peanut yields and chemical properties of rhizosphere soil under different light conditions 

处理 LI(mmol/(m2·s)) 产量(g/plant) pH 13C 丰度(%) SOM(g/kg) TN(g/kg) TP(g/kg) TK(g/kg) CEC(cmol/kg)

LL 989.20 ± 85.26 b 17.82 ± 1.25 b 7.62 ± 0.03 a1.75 ± 0.14 b11.58 ± 0.28 b 0.66 ± 0.03 a 0.52 ± 0.01 b 17.74 ± 0.54 b 16.09 ± 0.77 a

HL 1298.73 ± 17.79 a 21.68 ± 2.11 a 6.85 ± 0.16 b5.12 ± 0.37 a 13.10 ± 0.5 a 0.66 ± 0.06 a 0.74 ± 0.01 a 19.80 ± 0.42 a 17.61 ± 0.73 a

注：表中数值为平均值 ± 标准误，同列小写字母不同表示不同处理间差异显著(P<0.05)。 
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(柱状图上方小写字母“ns”代表不同处理间无显著性差异(P>0.05)) 

图 1  不同光照条件下花生根际细菌多样性 
Fig. 1  Diversity of peanut rhizosphere bacteria under different light conditions 

 

2.3  环境因子对花生产量及根际细菌群落结构的

影响 

随机森林模型结果表明，影响花生产量的因子依

次 是 光 合 碳  (9.15%)>LI(8.40%)>pH(7.94%)>CEC 

(7.77%)>TP(6.88%) (图 2A，P<0.05)。影响群落结构

(NMDS1)的因子依次是光合碳(9.19%)>TP (8.91%)> 

TK (8.84%)>LI (8.39%)>SOM (8.32%)>pH (8.27%) 
(图 2B，P<0.05)。RDA 分析展示了环境因子对根际

细菌群落结构的影响(图 2C)，结果表明，主坐标

1(RDA1)和主坐标 2(RDA2)分别解释了总变异的

26.30% 和 16.14%。LL 和 HL 处理的细菌群落沿

RDA1 显著分异(P<0.05)。环境因子 TP(R2=0.83)、pH 

(R2=0.81)、光合碳(R2=0.80)、SOM(R2=0.63)、TK(R2= 

0.59)和 LI(R2=0.58)均显著驱动了根际细菌群落结构

变异(P<0.05)，其中，TP、pH 和光合碳对不同光照

条件下花生根际细菌群落结构影响最大(图 2D)。总

之，光合碳对花生产量和根际细菌群落结构均具有较

大影响，且与 HL 处理花生根际细菌群落结构变化呈

正相关。 

2.4  光照条件对花生根际关键差异细菌的影响 

为探究不同光照条件下群落结构变异过程中的

差异富集菌种，选取相对丰度最高的 50 个属使用

STAMP 进行分析(图 3)。结果表明，LL 和 HL 处理 

中各有 9 个属显著富集。相较于 HL 处理，LL 处理

中苔藓杆菌属 (Bryobacter)、假单胞菌属 (Pseudo-

monas) 、溶杆菌 属 (Lysobacter) 、 类固醇 杆菌属

(Steroidobacter) 、马赛菌属 (Massilia) 等显著富集

(P<0.01)；而在 LL 处理中，显著富集的菌属有拟无

枝 酸 菌 属 (Amycolatopsis) 、 伯 克 霍 尔 德 氏 菌 属

(Burkholderia)、根瘤菌属 (Rhizobium)、慢生根瘤菌

属(Bradyrhizobium)、分枝杆菌属(Mycobacterium)等

(P<0.05)。 

2.5  光照条件、产量、光合碳、根际细菌的关系 

本研究通过 SEM 构建探究了产量与光照条件及

根际细菌群落的关系(图 4)。本研究中，模型与数据

适配度良好(χ2=11.288，P=0.127，df=7)，最终模型解

释了花生产量 98.8% 的变异。结果显示，光照条件

对产量有直接正效应(r=0.440，P<0.001)，对光合碳

也具有正效应(r=0.928，P<0.001)；光合碳分别促进

细菌群落结构(β-多样性)变异及富集菌种相对丰度增

加(r=0.949，P<0.001 和 r=0.941，P<0.001)，这两者

对于产量提升具有显著正效应(r=0.304，P<0.001 和

r=0.290，P<0.001)。由此可见，高光条件既可直接促

进产量提高，也可通过增加根际光合碳含量影响根际

细菌群落从而促进产量提升。 
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(*表示在 P<0.05 水平影响显著，**表示在 P<0.01 水平影响显著) 

图 2  随机森林模型分析环境因子对花生产量和根际细菌群落结构的影响 
Fig. 2  Effects of environmental factors on peanut yield and rhizosphere bacterial community structure analyzed by random forest model 

 

图 3  不同光照条件下显著富集的优势菌种 
Fig. 3  Dominant strains significantly enriched under different light conditions 
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(箭头上的数字是标准化路径系数(r)，箭头粗细表示系数大小，实

线箭头表示显著性正相关(***，P<0.001)，虚线表示无显著相关

性；光照用 LI 代表，α-多样性由 ACE 指数代表，β-多样性由

NMDS1 代表，富集菌种为在 HL 处理显著富集的细菌；R2 表示产

量变异的解释率) 

图 4  基于结构方程模型分析的产量与光照条件、光合碳

和根际细菌的关系 
Fig. 4  Relationships between yield and light condition, 

photosynthesized carbon and rhizobacteria based on structural 
equation modeling analysis 

 

3  讨论 

3.1  光照条件改善花生根际微环境促进花生生长 

植物的冠层光截获对其光合作用及光合产物存

在影响，由于一部分盈余的光合产物会通过根系分泌

至根际，因而光截获影响着根系分泌物的释放[22]。

本研究通过同位素标记验证了这一点，高光照条件的

根际土壤含有更多的光合碳。这些分泌物包括低分子

化合物(有机酸、糖、氨基酸)和部分无机离子[23]。其

中，H+和低分子有机酸可酸化土壤环境降低土壤 pH，

或通过还原和交换作用活化土壤中难溶性养分，增加

根际土壤养分有效性[13]。此外，光合碳可塑造根际

微生物群落，微生物能通过自身代谢分解和矿化土壤

养分，增加土壤养分含量[24]。本研究结果与前人结

论相符，由于高光照条件的根系分泌物更多，其含有

的 H+ 和低分子有机酸导致土壤 pH 显著下降，并且

有更高的 TP、TK 等养分资源。由于花生生长喜好偏

酸性的土壤，高光照条件降低 pH，有利于花生生长。

根据随机森林模型的分析结果发现，土壤养分变化也

是促进产量提升的关键因素。因此，地上光照条件对

植物根际土壤环境具有重要影响，土壤环境的变化对

植物生长与生产力提升存在深刻影响。 

3.2  光照条件调控并优化花生根际细菌群落 

光照对根际细菌群落通过叶–茎–根轴向调控，地

上合成的光合碳通过根系分泌至根际成为塑造根际

细菌群落的最主要驱动力。本研究通过基于 Bray- 

Curtis 距离矩阵的 NMDS 分析发现了细菌群落结构

的变化，且通过随机森林和 RDA 分析得出了光合碳

对细菌群落结构影响的结果。但研究结果表明，光合

碳输入的变化并不能引起细菌群落 α-多样性的变化，

这种地上植物与地下细菌 α-多样性不吻合的结果在

先前的研究中也有所发现[25]。基于 Bray- Curtis 距

离矩阵的 NMDS 分析得出，高光照条件下根际与非

根际的差异大于低光照条件下根际与非根际的差

异。这是因为高光照条件引起植物根际光合碳的增

加，增强了植物对微生物群落的生化调节，使其与

非根际土壤差异增大。本研究还发现，一些特定细

菌在不同光照条件下的富集差异，例如根瘤菌属、

慢生根瘤菌属 [26]、伯克霍尔德氏菌属 [28]等植物根

际促生菌在高光照条件下显著富集。这意味着当植

物合成更多光合产物时可以更有效塑造有利于自

身的根际细菌群落，而当植物缺乏更多光合碳分泌

时会减弱自身对根际细菌群落正向的调控能力。 

3.3  光照条件调控根际细菌促进花生增产 

充足的光照和功能适宜的根际细菌群落是保障

作物生产的重要因子，结构方程模型验证了其中的

关系。较高的光截获对花生产量有正向促进作用，

同时对应了根际更高的光合碳分配，这有利于植物

选择性招募对提高产量有益的细菌群落和优势菌

种。当光照充足时，光合作用合成的碳水化合物远

多于其自己生长发育所需的量，剩余部分作为植物

与微生物交换的资本，用以换取微生物对植物的促

生等有益作用。在此过程中，关键富集菌种通过植

物供给的碳源作为能源来活化根际土壤中的养分或

促进植物激素产生，以此展现对植物生长的促进能

力。例如，豆科植物根瘤的固氮活性与其光合产物

的供应水平密切相关，光合碳是为根瘤菌提供能量

维持共生关系的重要因子[27]；伯克霍尔德氏菌摄取

光合碳帮助植物溶磷和生产激素[28]。因此，充足的

光照保障花生根系分泌足量光合碳供给根际促生

菌，维持植物–根际细菌良好互作以保障作物生产

力。从细菌群落角度来看，由于细菌群落的 α-多样

性在不同光照条件下无显著性差异，因此其不能有

效解释花生产量变异。光照影响的细菌 β-多样性改

变可能有助于细菌群落功能的转变，例如调节土壤

养分转化、生产植物激素、拮抗病原菌等[29]。本研

究结果表明，在高光照条件下花生根际构建了富含

根瘤菌、伯克霍尔德氏菌和拟无枝酸菌等有益菌，

并伴随机会性致病菌假单胞菌[30]减少的细菌群落。

该群落可能具有促进花生对氮磷等营养元素的获取

以及产生植物激素的功能，并且对花生的致病风险

有所降低，这有利于保障花生生长及产量提升。综

上所述，结构方程模型分析对光照、细菌群落与花

生产量的关系提供了进一步的支持。 
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4  结论 

间作体系中增加矮杆作物花生 31.2% 冠层光截

获使产量增加 21.7%。地上部的高光截获对应了地下

更多的光合碳分配，根际更丰富的光合碳资源展现了

花生对根际细菌更强的塑造作用。由更多光合碳塑造

的根际细菌有益于花生增产。可见，更高的花生冠层

光截获可调控根际细菌群落，促进花生增产。 
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