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花榈木不同萌发阶段下种子际细菌群落动态及其与萌发的关系 
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摘  要：种子际微生物在种子萌发过程中扮演着重要的角色，尤其是在驱动自然条件下种子萌发中的作用显著。野外调查发

现珍贵用材树种花榈木硬实种子在没有高温和酸蚀处理的条件下能够萌发更新，这是否与种子际微生物的贡献有关？为了

探究花榈木种子萌发的种子际微生物驱动因素，必须了解种子际微生物在花榈木种子萌发不同阶段的时间序列变化。本研究

中，我们以三个地方(关岭 GL、晴隆 QL、石阡 SQ)花榈木母树下的土壤作为种子萌发介质，检测了三种土壤中花榈木种子

五个萌发阶段(萌发种子变色阶段、种皮吸胀阶段、胚根突出阶段、胚根伸长阶段、子叶出现阶段)的种子际细菌样本。采用

生物信息学策略分析物种多样性及其与土壤养分和发芽率之间的关系、功能预测和不同阶段微生物网络特征。结果表明：三

种土壤之间的花榈木种子各萌发时期的种子际细菌群落结构相对稳定，相关性较高。种子发芽率同时受到土壤养分和种子际

细菌多样性的影响，其中新鞘氨醇单胞菌(Novosphingobium)、中慢生根瘤菌(Mesorhizobium)、伯克氏霍尔德菌(Burkholderia-

Caballeronia-Paraburkholderia)等菌属与发芽率呈显著正相关。Minicystis、Alkanindiges、Telmatospirillum 对种子萌发阶段的

贡献最大。功能预测分析表明，花榈木种子际细菌在种子萌发过程中，萌发前期呼吸代谢功能、结瘤功能、多糖降解功能以

及能量增强，萌发后期脂肪降解功能增强。通过网络分析结果表明，花榈木种子在种皮吸胀破裂阶段的正相关网络最高，该

阶段中，变形菌门、拟杆菌门、酸杆菌门丰度较高，而放线菌门等丰度最低。本研究揭示了种子际细菌对花榈木种子发芽率

和发芽阶段的贡献，为种子际细菌促进种子萌发机制提供理论基础。 

 

关键词：种子际；发芽率；萌发阶段；细菌多样性 

 

种子是植物一个独特的器官，它承载着植物生命的起点和终点(Shade A, et al. 2017)。种子内部和表面

存在大量微生物，这些微生物在种子的储存(Qi Z H, et al. 2022a; b)、种子萌发(Goggin D E, et al. 2015)、幼

苗生长(Gao C, et al. 2020; Walsh C M, et al. 2021)以及植物健康(Hu J, et al. 2020a)等方面起着十分重要的作

用。种子表面的微生物区域被前人定义为“种子际(Spermosphere)”，它是萌发种子表面 1-10mm 内受种子萌

发而微生物活性增强的区域。种子际微生物是种子周围受种子碳沉积影响的区域并存在相互作用的微生物

(Nelson E B. 2004)，该区域发生的相互作用会对植物生长和发育带来重要的影响 (Schiltz S, et al. 2015)。种

子际微生物群落主要来源于土壤，土壤微生物是种子际微生物的“种子库”，不同的土壤类型会影响种子际

微生物群落多样性与组成(Truyens S, et al. 2015)。从种子萌发开始，种子和幼苗都会分泌不同的化学物质，

从而招募土壤中的微生物类群，进而影响种子际和根际微生物群落结构(Houlden A, et al.  2008; Pascale 

A,et al.  2019)。有研究表明，不同发芽阶段的种子分泌物变化存在较大差异(K im H, et al.  2020)，种子

在进入土壤后会通过种子分泌的养分塑造种子际微生物的多样性与组成(Torres-Cortes et al. 2018)。因此，

研究种子萌发过程中种子际微生物组的变化对种子的储存、萌发、幼苗生长以及植物健康生长至关重要。 

发芽的种子在种子际区域内释放渗出物，从而为微生物生长提供合适的环境(Ne lson E B. 2018)。同

样，发芽的种子会根据渗出物的变化招募种子际中合适的微生物。已鉴定出多种种子际细菌在诸多农作物

种子萌发中发挥着重要的作用，如芽孢杆菌属(Bacillus velezensis)在玉米(Zea mays)种子际中起到抗真菌和

促进种子萌发的作用(Pal G, et al., 2021)；不动杆菌属(Acinetobacter sp.)和鞘氨醇单胞菌属(Sphingomonas 

melonis)在水稻(Oryza sativa)种子内和种子际表面附着来促进萌发和抵御抗病性(Shalini D, et al., 2017; 

Matsumoto H, et al., 2021)；甲基杆菌属(Methylobacterium oryzae)在番茄(Solanum lycopersicum)种子际中扮

演着种子萌发和植物促生长的作用(Chanratana M, et al., 2018)。除此之外，还有假单胞菌属(Pseudomonas 

sp)(Chahtane H, et al., 2018)、马赛菌属(Massilia sp.)(Xu, Y,  et al., 2020)、假节杆菌属(Pseudarthrobacter sp)、
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拟杆菌属(Bacteroidetes sp)(Dai Y, et al., 2020)、巴西固氮螺菌(Azospirillum brasilense)(Omar M N, et al., 2017)

等均在各作物种子际中发现并对种子萌发发挥促进作用。因此，种子际细菌在一定程度上驱动着作物种子

的萌发。但目前关于驱动自然条件下木本植物种子萌发的微生物种类及作用机制研究较少。  

花榈木(Ormosia henryi)是中国珍贵用材树种，属于豆科红豆属树种，因其较高的经济价值、观赏价值、

生态价值深受欢迎。但花榈木种子中 80%为硬实种子，种子萌发障碍是花榈木自然更新的主要限制因素。

在育苗实践中，播种前通常要对花榈木种子进行 90℃以上热水浸种或浓硫酸酸蚀处理，才能使种子破除坚

硬致密种子而萌发。我们想知道自然环境中花榈木种子是如何突破坚硬种皮而萌发？种子际微生物是否诱

导种子萌发？本研究中，我们收集了来自 3 个花榈木种源地的土壤(关岭、晴隆、石阡)，模拟不同土壤条

件下的种子萌发实验，并获取 5 个萌发阶段的种子际土壤微生物样品，通过 16SrRNA 基因扩增子测序，

探讨 3 个花榈木地理种源土壤微生物的变异及其在 5 个萌发阶段下的种子际细菌群落动态、功能预测和种

子际细菌群落网络结构随萌发时间的变化，预测自然土壤下促进花榈木种子萌发的关键细菌种类。本研究

的目的：(1)探明影响花榈木种子萌发的主要细菌类群，筛选出对花榈木种子萌发阶段的贡献最大的种子际

细菌种类；(2)种子际细菌在促进花榈木种子萌发上扮演着什么功能？我们的结果将会为种子际微生物对花

榈木种子萌发的驱动提供新的证据。 

2 材料与方法 

2.1 种子和土壤 

花榈木种子于 2019 年采自贵州黔南布依族苗族自治州惠水县(105°39′3.69″W，25°58′24.88″N)的同一

株花榈木母株上的成熟种子，种子千粒重 345.01±2.20g。种子萌发介质分别是 2021 年 1 月 1 日采自贵州关

岭县(GL)、晴隆县(QL)和石阡县(SQ)的花榈木母树下长有良好更新幼苗的 0-20cm 土壤，去除杂质和石块，

将每种土壤过筛后备用。 

2.2 实验设计 

将准备好的三种土壤分别置于培养框(80×35×20cm)中，每种土壤设置 3 个重复，2021 年 1 月 1 日，每

个重复均匀播种形态饱满、大小一致的 100 粒健康种子，覆土后用灭菌后的松针覆盖表土，置于室外自然

条件下进行萌发试验，定期管理水分保持土壤湿润。在种皮开始变色阶段(Ⅰ)、种皮吸胀阶段(II)、胚根突

出阶段(III)、胚根伸长阶段(IV)、子叶伸长出现(V)五个阶段进行取样。在每个重复中收集这五个状态下的

种子际土壤样本各 5g，混匀并分装和标记。各个阶段的样本收集后立即保存在-80 超低温冰箱中，待统一

收集完全后进行检测。 

2.3 土壤理化性质分析 

对不同地点采集的土壤养分状况进行测定分析，包括土壤容重(SBD)、土壤 pH(pH)、全氮(TN)、全磷

(TP)、全钾(TK)、有效氮(AhN)、速效磷(AP)、速效钾(AK)、有机质(SOM)。土壤理化性质的测定与分析均

按照土壤农业化学分析法(Bao, S.D. 2000)进行。 

2.4 DNA 提取、PCR 扩增和测序 

将上述方法收集来自 3 个不同土壤、五个阶段的花榈木种子际土壤样品按照 Bai 等人(Bai J, et al. 2020)

的要求使用 FastDNA® Spin Kit for Soil(MP Biomedicals，美国)的试剂盒抽提 DNA。选择的引物为 338F：

(ACTCCTACGGGAGGCAGCAG)和 806R：(GGACTACHVGGGTWTCTAAT)扩增 16SrDNA 的 V3-V4 区

域(Liu C, et al. 2016)。扩增之后的 PCR 产物用 AxyPrep DNA Gel Extraction Kit 进行纯化，然后采用

NEXTFLEX  Rapid DNA-Seq Kit 进行建库，利用 Illumina 公司的 Miseq PE300 平台进行测序。使用 fastq

软件对原始测序序列进行质控，使用 FLASH 软件进行拼接，使用 UPARSE 软件，根据 97 %的相似度对序

列进行 OTU 聚类，在聚类过程中去除嵌合体，得到 OTU 代表序列，去除所有样品中注释到叶绿体和线粒

体序列，再进行抽平后的分析。 

2.5 生物信息学分析 

为了建立一个将种子际微生物组成与花榈木种子萌发生命周期相关联的模型，以预测生物标志物，我
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们使用随机森林回归模型对花榈木种子五个萌发阶段的种子际细菌相对丰度与种子萌发时间进行回归分

析。采用十则交叉验证方法评估细菌群落的重要性，以揭示重要的细菌群与花榈木萌发时间相关的生物标

记物。首先对生成的 OTU 序列进行抽平之后，使用 R3.6.1 中的 RandomForest(Breima L, et al.2003)包

进行随机森林分析，确定了与萌发时间有关的细菌类别。使用 ggplot2 中的直方图函数对结果进行可视化。

生物标志物按贡献从大到小进行分类，并使用十倍交叉验证确定准确性(Zhang J, et al. 2018)。 

获 得 生 成 的 OTU 表 后 ， 在 美 吉 云 平 台 对 种 子 际 细 菌 进 行 PICRUSt 功 能 预 测 分 析

(https://cloud.majorbio.com)，并获得 KEEG 中的 module 表。使用 STAMP 中的 G 检验和 Fisher 检验方

法(Parks-Donovan H, et al.  2014)来测试不同样品之间功能类别的丰度，并测试比较样品在通路上的

显著差异(t 检验)，使用微生物共现性网络分析(CoNet, Co-occurence network inference)探究种子际土壤微生

物之间的互作关系。 

3 结果与分析 

3.1 土壤理化性质和种子发芽率 

三种土壤的土壤容重 SBD 和土壤有机质 SOM 无显著差异(表 1、表 2)。采自 GL 的土壤 pH、全氮 TN、

全磷 TP、全钾 TK、碱解氮 AhN、速效磷 AP 和速效钾 AK 均显著高于 SQ 和 QL，而 SQ 养分含量均最

低。通过土壤发芽率和苗形态指标分析可知(表 3)，GL 的苗高、地上部分干重和地下部分干重均高于其他

处理组但差异不显著，GL 处理的种子发芽率高于其他两个处理组并差异显著。各组养分含量大小排序依

次是 GL＞QL＞SQ。各组发芽率和苗形态指标大小排序依次为 GL＞SQ＞QL(地径指标除外)。这表明土壤

养分越高，可能会促进花榈木种子和苗期生长发育。 

 

表 1 三种土壤的理化指标分析 

Table 1  Analysis of physical and chemical indexes of three soils 

Soil 
SBD 

(g·cm-3) 
pH 

TN 

(g·kg-1) 

TP 

(g·kg-1) 

TK 

(g·kg-1) 

SOM 

(g·kg-1) 

AhN 

(mg·kg-1) 

AP 

(mg·kg-1) 

AK 

(mg·kg-1) 

GL 0.92±0.05a 4.68±0.05a 1.80±0.18a 1.12±0.06a 11.24±0.12a 41.55±5.45a 124.94±2.85a 6.25±0.48a 202.57±25.28a 

SQ 0.95±0.09a 4.33±0.03b 1.32±0.08b 0.25±0.03c 2.70±0.19c 31.36±10.20a 89.26±6.67b 2.61±0.40b 40.79±1.68b 

QL 0.93±0.03a 4.4±0.11b 1.53±0.20ab 0.43±0.01b 9.17±0.37b 33.81±1.94a 106.29±13.44ab 6.20±0.62a 78.43±10.38b 

 

 

表 2 三种土壤上花榈木种子发芽和苗形态指标 

Table 2  Seed germination and seedling morphological indexes of Ormosia henryi on three soils 

Soil 

Initiation of 

germination 

 (no. of days) 

Germination 

rate(%) 

Seedling 

height(cm) 

Ground 

diameter(cm) 

Shoot dry 

weight(g) 
Root dry weight(g) 

GL 56.0±0.8b 30.33±1.25a 9.13±0.76a 1.91±0.11ab 0.26±0.01a 0.06±0.00a 

SQ 56.3±1.2b 21±3.27b 8.53±0.05a 2.46±0.34a 0.21±0.07a 0.06±0.02a 

QL 67.3±0.5a 20.33±0.47b 8.07±0.81a 1.55±0.20b 0.18±0.02a 0.04±0.00a 

 

3.2 不同土壤不同萌发阶段下的种子际细菌多样性分析 

为了研究环境中种子际微生物多样性，Alpha 多样性分析可以反映微生物群落的丰富度和多样性，包

括一系列统计分析指标来估计环境群落的物种丰度和多样性。Chao 指数能反映群落丰富度，shannon 指数

能反映群落多样性。由图 1 可知，各土壤中不同萌发阶段 chao 指数具有极显著差异(p=0.00019)，在同一萌

发阶段下，chao 指数均依次排序为 SQ＞GL＞QL，而种子萌发率大小依次排序为 GL＞SQ＞QL(表 2)，表

明种子发芽率与种子际细菌多样性存在一定的正相关，但过高微生物多样性可能会抑制种子发芽。shannon

指数和 chao 指数随着萌发阶段的变化均呈现先降低后增加的趋势，第Ⅱ阶段种子际细菌丰度和多样性均

约低于其他四个阶段，但不同萌发阶段的同一处理组之间没有显著差异。对萌发阶段之间进行皮尔逊相关

性热图分析(图 2)，结果表明，三个土壤中花榈木各种子萌发时期的群落结构相对稳定，差异较小，相关性

较高，大多在 0.9 以上。 



第八届中国林业学术大会                                                            S47 珍贵树种分会场 

2870 

 

图 1 不同土壤中不同萌发阶段种子际细菌 α 多样性 

Fig.1  α diversity of bacteria in different soil at different germination stages 

 
图 2 同一土壤不同萌发阶段下的种子际细菌多样性相关性热图 

Fig.2  Correlation heat map of bacterial diversity in the same soil at different germination stages 

 

3.2 花榈木种子际细菌与发芽和土壤养分指标的关联分析 

对丰度前 150 属的细菌与种子发芽率和土壤养分指标进行相关性分析得知，芽单胞菌科属

(unclassified_f__Gemmatimonadaceae)、黄杆菌科属(unclassified_f__Xanthobacteraceae)、Massilia、Ramlibacter、

unclassified_f__Micromonosporaceae、unclassified_f__Methyloligellaceae、Pedomicrobium、硝化螺旋细菌

(Nitrospira)、中慢生根瘤菌(Mesorhizobium)、norank_f__norank_o__Elsterales、鞘氨醇单胞菌(Sphingomonas)、

新鞘氨醇单胞菌(Novosphingobium)、伯克氏霍尔德菌(Burkholderia-Caballeronia-Paraburkholderia)等与发芽

率呈显著或极显著正相关。将这些菌与土壤养分进行 RDA(Redundancy Analysis 冗余分析)分析(图 3-2)可

知，中慢生根瘤菌与 TN、AK 具有显著的正相关关系，同时鞘氨醇单胞菌、硝化螺旋细菌、芽单胞菌与

AhN、TK、TP 呈显著正相关，而新鞘氨醇单胞菌和伯克氏霍尔德菌则与 AP 呈显著正相关。 
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图 3 种子际细菌丰度与土壤养分和发芽率指标的相关性 heatmap 图(图 3-1)； 

种子际促萌发细菌与土壤养分的 RDA 分析(图 3-2)。 

Fig.3  correlation between bacterial abundance and soil nutrients and germination rate heatmap (Fig.3-1) ;  

rDA analysis of seed germination promoting bacteria and soil nutrients (Fig.3-2) 

 

3.3 花榈木种子际细菌分类生物标志物与种子萌发阶段的相关性 

为了减少地理位置或土壤类型的影响，我们使用随机森林机器学习算法回归了三个不同土壤的花榈木

种子际细菌在门水平上的相对丰度与种子萌发阶段的关系，以建立一个将种子际微生物群组成与花榈木种

子萌发生命周期相关联的模型(Breiman, et al. 2003)。该模型解释了 79.88%与花榈木种子萌发阶段相

关的种子际菌群变异。为了揭示重要的细菌类群与花榈木萌发时间相关的生物标志物，采用十则交叉验证

方法进行评估，当使用 33 个重要类群时，交叉验证误差最小，且交叉验证误差曲线稳定(如图 4a)，生成了

最合适的模型。因此，我们将这 33 个类别定义为模型中的生物标记类群，并确定了 33 个与萌发时间相关

的类别。根据特征贡献从大到小，使用随机森林方法识别样本中 33 个萌发时间相关菌属，以获得特征贡

献直方图(图 4b)。贡献最大的细菌属为 Minicystis(FCPU426)、Alkanindiges(变形菌门)、Telmatospirillum(变

形菌门)。同时将这 33 个菌与不同萌发阶段的花榈木种子际细菌进行了相关性 heatmap 图分析(图 4c)，由

图可知，大多数菌与第Ⅳ和第Ⅴ阶段呈正相关关系，说明这 33 个菌属对萌发第Ⅳ和第Ⅴ阶段的贡献较大。 
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图 4 随机森林分析。a. 十倍交叉验证误差；b. 通过十倍交叉验证和随机森林回归分析，确定了前 33 个生物标志物，生物

标志物对模型准确性的重要性由高到低排列；c. 热图显示了前 33 个生物标记细菌属在萌发阶段的相对丰度。 

Fig.4  Random forest analysis. A. Ten times cross validation error ; through ten-fold cross-validation and random forest regression 

analysis, the top 33 biomarkers were determined, and the importance of biomarkers to the accuracy of the model was ranked from 

high to low ; the heat map shows the relative abundance of the first 33 biomarker bacterial genera at the germination stage. 

 

3.5 花榈木种子际细菌在不同萌发阶段的功能预测 

从 PICRUSt 函数预测获得的 KEGG 中 module 值进行 PCoA 分析，各土壤的 PC1 和 PC2 轴分别解释

了分析结果的 97.31%、92.78%、96.93%，具有较高的可信度。由图 5 可知，关岭的第Ⅴ阶段与其他阶段的

点相距较远，而在 QL 和 SQ 的 PCoA 图中均是第Ⅱ阶段与其他阶段的点相距较远，因此，我们推测，第

Ⅱ阶段的预测功能与其他阶段有很大不同，并且种子际细菌的某些功能随着萌发阶段而改变。基于此，我

们采用 STAMP 差异分析方法对 Kegg 代谢途径的功能预测差异进行两两比较，以反映不同萌发阶段种子

际细菌功能的差异。图 6a 所示，第 Ⅱ 阶段和第 Ⅰ 阶段相比，“甲烷生成，CO2”、“结瘤”等功能差异显

著且在第 Ⅰ 阶段较高，“硝吡咯菌素生物合成，色氨酸”、“蝴蝶霉素生物合成，色氨酸”、“ 泛醌生物合

成”等功能在第 Ⅱ 阶段增加。第 Ⅱ 阶段与第Ⅲ和第Ⅳ阶段相比(图 6 b 和 c)，“硫酸盐-硫同化”、“鞘氨醇

降解”、“辅酶合成”等均差异显著且均在第Ⅲ、第Ⅳ阶段增加。第Ⅱ阶段和第Ⅴ阶段的比较(图 6d)显示，共

有 14 个功能水平显著不同，其中“D-葡萄糖醛酸降解”等差异显著且在第Ⅱ阶段增加，“多重耐药性”、“鞘

氨醇降解”等功能差异显著且在第Ⅴ阶段增加。说明花榈木种子际细菌可能对种子萌发扮演着降解多糖和

脂肪以及生防等功能特性。 
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图 5 三种土壤不同阶段下种子际细菌多样性功能预测中 module 值的 PCoA 分析 

Fig. 5  PCoA analysis of module values in the functional prediction of seed soil bacterial diversity in three soils at different stages. 

 
图 6 种子萌发第Ⅱ阶段与其他阶段的 stamp 分析 

Fig 6  Stamp analysis of seed germination stage II and other stages 

 

3.6 花榈木不同萌发阶段种子际细菌的共线性网络 

对三种土壤处理组中每个阶段的相关性共线性网络进行分析，结果表明(图 7)，每个阶段的平均聚类系

数分别是 0.453、0.455、0.449、0.4、0.403，平均路径长度分别是 5.711、3.852、7.481、9.591、7.849，而

总阶段的平均聚类系数为 0.55，平均路径长度为 3.285，说明相较总阶段的数据共同分析得到的的共线网

络(图 7， All)而言，单一阶段的共线性网络更具有小世界和模块化的特征。在种子萌发的不同阶段，种子

际细菌网络中的模块和节点的数量不同，花榈木种子萌发时间对平均聚类系数、路径长度和模块化有显著

影响。此外，花榈木不同萌发阶段的网络图显示了不同阶段种子际细菌之间的相关性程度。在各个阶段的
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网络中，均是正相关多于负相关。变形菌门是所有阶段最丰富的门，与多种细菌有联系，变形菌门丰度随

着种子萌发时间呈现出先升高后下降的趋势。与其他阶段相比，第Ⅱ阶段的种子际细菌群落丰度的正相关

性最高，与其他阶段相比，在该阶段中，变形菌门、拟杆菌门丰度最高，而放线菌门等丰度最低。  
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图 7 三种土壤不同萌发阶段的种子际细菌群落网络分析 

Fig.7  Analysis of bacterial community network in different germination stages of three soils 

4 讨论 

种子萌发是植物生命周期中的一个关键阶段，根据定义，萌发是由种子吸胀开始，胚轴(通常是胚根)

的出现为止，期间发生一系列有序的生理过程和形态发生过程。(Bewley J D, et al. 2013)。种子相关微生物

可以作为种子栖息地的短暂定植者，也可以在不同的植物发育阶段持续存在。种子相关微生物中，除了种

子内生菌，微生物与植物的相互作用的持续性在很大程度上是取决于发芽种子周围土壤区域的微生物，即

种子际微生物(Verona. 1958)。萌发种子受植物种类、土壤类型、温湿度等生物和非生物因素的影响，会释

放不同的种子分泌物到种子际中，从而根据不同的种子分泌物来招募不同的种子际微生物类群(Nelson,  

2004; Schiltz, et al. 2015)。 

在 3 种不同土壤上的模拟花榈木种子自然萌发试验结果表明，土壤的养分含量不同，种子发芽率和幼

苗形态指标也不同。三种土壤理化性质中除土壤容重外，其余各养分指标大小排序均为 GL＞QL＞SQ，相

应地花榈木幼苗形态指标大小(地径除外)均依次排序为 GL＞SQ＞QL，表明土壤养分含量越高，可能越有

利于苗期生长，为苗期提供所需的营养(Shen Y, et al. 2022)。种子萌发率除依赖于土壤温湿度、光照等环境

因素外，还与种子相关微生物有关(Wang J J,et al. 2023)。本研究对花榈木种子际细菌 α 多样性研究结果表

明，SQ 处理组的 chao 指数与种子发芽率均高于 QL 处理组(但其土壤养分指标相反)，表明花榈木种子际

细菌 α 多样性与种子发芽率存在一定程度的正相关，在农业研究中有很多研究验证了这一结果，如间作的

土壤微生物多样性高于单作，促进产业稳定发展(Li Y P, et al. 2022)，但是过高的微生物多样性是否有利于

植物的持续发展尚不清楚。本研究发现随着萌发时间的推移，种子际细菌 shannon 指数和 chao 指数先降低

后缓慢升高，同一土壤不同萌发阶段之间的种子际细菌多样性相关性较高，细菌群落相对稳定。种子际微

生物多样性代表了种子萌发期间的健康程度与良好的生态平衡和稳定状态，这与 Siphiwe Prudence Dlamini、

Magdalena Frąc 等人的研究结果一致(Dlamini S P et al, 2023; Frąc M et al. 2020)。 

对种子际细菌丰度与发芽率和土壤养分的相关性分析表明芽单胞菌属、黄杆菌属、马赛菌属、微单胞

菌属、中慢生根瘤菌属、鞘氨醇单胞菌属、新鞘氨醇单胞菌属、伯克氏霍尔德菌属等有益菌属与发芽率均

呈显著正相关，这些细菌在前人的许多研究中被发现。马赛菌属可以缓解花生的盐胁迫并促进种子萌发(Xu, 

Y, et al., 2020)，马赛菌属成员表现出多种生理活性，可降解农药，修复污染土壤(Wang HZ, et al. 2016)、具
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有溶磷(Zheng BX, et al. 2017)，产甲壳素酶(Faramarzi MA, et al. 2009)、纤维素酶等功能；鞘氨醇单胞菌属

在水稻种子内和种子际表面附着来促进萌发和抵御抗病性(Shalini et al., 2017; Matsumoto et al., 2021)。日本

慢生根瘤菌可以促进玉米种子发芽、根瘤形成和早期发育(Cassán et al. 2009)。伯克氏霍尔德菌已被发现在

大麦和玉米种子萌发初期的种子际定植并发挥促进作用(Normander B et al. 2000; Liu, Y. et al. 2012)，该菌

具有溶磷、产激素、解淀粉酶等特性，对多种病原菌如疫霉具有很好地生防能力，并具有降解农药残留和

生物修复的多种特性(Sandani H B P, et al. 2019)。 

采用随机森林分析方法建立了花榈木种子际细菌微生物标记与萌发时间的相关模型，确定了 33 个与

萌发阶段相关的菌属。具有最高特征贡献的细菌是 Minicystis(Myxococcota)、Alkanindiges(Proteobacteria)、

Telmatospirillum(Proteobacteria)。其中Minicystis 属于粘菌门，一些粘菌门可以参与木质素和纤维素的降解，

具有多种生理代谢活性(Gladkov GV, et al. 2022)。Alkanindiges 和 Telmatospirillum(西伯利亚端马骡菌)均属

于变形菌门，Alkanindiges 是一种烷烃降解菌，可以对碳氢化合物进行有效降解和生态修复，并在多种蔬

菜中作为健康指示物种(Erlacher A, et al. 2014)。Telmatospirillum 可以进行土壤硫酸盐还原(Hausmann B, et 

al. 2016)，并能产生化学有机营养和修复氮能力(Sizova MV, et al. 2007)并与阿拉伯糖代谢有关，在降解植

物来源的碳水化合物方面具有活跃性(Verastegui Y, et al. 2014)。与前 3 阶段正相关的几种菌，Alkanindiges、

Comamonadaceae、Hymenobacter 等均具有降解特性，Hymenobacter 是一种多糖降解细菌，对于半纤维素

和淀粉等多糖类物质具有很强的降解能力(Ghimire N, et al. 2020)。这些特性对种子解除休眠并突破萌发具

有积极的影响。 

种子萌发过程中，主要涉及细胞分裂、细胞壁降解和修复、氨基酸代谢、糖代谢、呼吸代谢、氧化应

激、DNA 合成以及 ATP 合成等有关酶的变化，而微生物通过自身功能特性为宿主提供重要的保护和营养

供应。Kavamura 等人(Kavamura VN, et al. 2018)通过盆栽实验研究了小麦根际细菌的功能组成，认为病原

体相关功能在早期发育阶段出现率较高，而后期发育阶段主要表现出与有益微生物相关的抗菌和趋化功能。

本研究也得出了与之类似的结果。在本研究中，随着花榈木种子萌发时间的推移，“甲烷生成，CO2”、“结

瘤”等功能在第 Ⅰ 阶段展现出种子际周围能量和呼吸作用的增强(Botha FC, et al. 1992)。随着第Ⅱ阶段种

子被吸胀软化，种子分泌物渗出，“D-葡萄糖醛酸降解”、“硝吡咯菌素生物合成，色氨酸”、“蝴蝶霉素生物

合成，色氨酸”、“ 泛醌生物合成”等功能表明，多糖降解酶增加，有助于花榈木坚硬致密种皮的分解，各

种抗菌生物活性合成，为种子提供了良好的萌发环境。在第Ⅲ、第Ⅳ和第Ⅴ阶段中，“硫酸盐-硫同化”、“鞘

氨醇降解”以及“辅酶合成”等功能的增强表明种子际周围呼吸代谢活性增加，辅酶合成以及精氨酸的合成

为种子发育提供丰富的 ATP 能量和外来营养物质。花榈木种子萌发不同阶段促进了种子际细菌群落功能

结构的变化。 

网络分析往往被广泛用来探索土壤生态学中微生物相互作用和共线模式。微生物组的功能容量不是其

单个组分的总和，而是其微生物物种之间复杂的相互作用形成一个复杂的网络，这会显著影响生态过程和

宿主适应性(Layeghifard M, et al.  2017)。本研究网络分析结果表明不同萌发阶段的土壤种子际细菌共线

性网络模式有所差异。与其他萌发阶段相比，第Ⅱ阶段的正相关作用百分比更高，这很可能是因为该阶段

为种皮萌发吸胀破裂期，大量种子内部营养物质外渗，增强了与种子际周围细菌的合作。在该阶段中变形

菌门、拟杆菌门以及酸杆菌门丰度均较高，而放线菌门和厚壁菌门丰度最低。变形菌门是多数类型土壤中

丰度最高的门，也是富含 PGPR(植物根际促生菌)最多的门(姚阳阳，2022)，在改善土壤、植物抗逆、植物

生长等方面发挥重要的作用。拟杆菌门可以分解残骸并为宿主提供营养和能量(Ma, Z, et al. 2021)。酸杆菌

门中的一些成员能够降解复杂的生物聚合物以及植物掉落物，如木聚糖、果胶和几丁质等(Eichorst S A, et 

al. 2011)。同时发现具有更高的模块化，Krause 等人发现(Krause AE, et al. 2003)，更高的模块化促进交互网

络稳定性的提高，并能帮助微生物群落抵抗环境变化。 

本研究发现花榈木种子际细菌在种子萌发过程中的重要作用，尤其是在发芽率和萌发阶段的影响上发

挥重要作用。本研究采用 PICRUSt 函数预测分析了不同萌发阶段下花榈木种子际细菌的功能差异，但是这

种方法具有不确定性，因为不能清楚的了解种子际细菌的促萌机制。种子际细菌如何排除外界变量因素的
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干扰促进种子萌发以及促萌的分子机制是什么？如果在灭菌和未灭菌的同一种土壤下(排除土壤及其他变

量因素)，能否探究花榈木种子际细菌促进种子萌发的代谢机制，进而揭示野生花榈木种子的自然更新方式，

这将是我接下来继续研究的问题。网络分析可以发现群落中的一些关键物种，也可用于指示环境扰动时的

系统稳定性，虽然网络分析在微生物生态学中的应用存在一些问题，但只要使用得当和推测合理，网络分

析仍可在相关领域中提供有用信息。 

5 结论 

1)花榈木种子际细菌多样性、丰度和功能影响种子发芽率，Novosphingobium、Mesorhizobium、

Burkholderia-Caballeronia-Paraburkholderia 等种子际功能细菌与发芽率呈显著正相关。 

2)花榈木种子际细菌丰度和功能影响种子发芽阶段，Minicystis、Alkanindiges、Telmatospirillum 等种子

际细菌对种子萌发阶段的贡献最大。 

3)功能预测分析结果表明，花榈木种子际细菌在种子萌发过程中，萌发前期“甲烷生成，CO2”、“结瘤”、

“葡萄糖醛酸降解”、“辅酶合成”等呼吸代谢、结瘤基因以及半纤维素降解功能以及能量增强，并随着萌发

阶段的变化，这些功能逐渐减弱，“鞘氨醇降解”等脂肪降解功能逐渐增强。 

4)网络分析结果表明，花榈木种子际细菌群落在种皮吸胀破裂阶段的正相关性最高，该阶段中，变形

菌门、拟杆菌门、酸杆菌门丰度较高，而放线菌门丰度最低。 
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