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摘  要：【背景】解析植物微生物群落结构是利用微生物组工程强化植物抗生物和非生物胁迫水

平、提高农林产品质量和品质的基础。固氮根瘤是沙棘具有抗旱、抗寒和抗贫瘠等多种优良生物

性状的关键。【目的】比较分析沙棘根际土和根瘤内细菌群落结构的组成及影响因素，为揭示沙

棘-弗兰克氏菌共生和植物-微生物互作协同抗逆机制提供理论基础。【方法】从辽宁、陕西和山

西采集样品，通过 16S rRNA 基因 V3–V4 可变区的高通量测序技术，采用生物信息学方法比较

分析沙棘根际土和根瘤内细菌群落组成和丰度差异，并探索土壤土理化性质对根际土细菌群落结

构的影响。【结果】沙棘根际土和根瘤内的细菌群落均以放线菌门(Actinobacteria)和变形菌门

(Proteobacteria)为主要优势菌门，且根瘤内弗兰克氏菌属(Frankia)为绝对优势菌属；根际土前 10 个

优势菌门的丰度在三地样品间均存在显著差异，仅存在唯一共有的优势菌属(鞘氨醇单胞菌属，

Sphingomonas)，且前 35 个优势属中有 27 个属在三地间存在明显丰度差异；土壤 pH 和速效钾是

沙棘根际土细菌群落多样性的主要影响因子；根瘤内优势门和属在三省份间存在高度的保守性，

仅异根瘤菌属(Allorhizobium)存在显著丰度差异；受宿主选择的影响，根际土和根瘤内细菌多样

性和丰富性存在不完全的统一性。【结论】沙棘根际土细菌群落多样性受土壤 pH 和速效钾的强

烈影响，沙棘根瘤通过自宿主选择从根际土中筛选获得相对保守和稳定的细菌群落。 

关键词：沙棘；根际土；根瘤；16S rRNA 基因；细菌群落结构；影响因素 
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Abstract: [Background] Revealing the microbiome structure of plants is critical for enhancing 
plant tolerance to biotic and abiotic stresses and improving the quality of agricultural and 
forestry products. The nitrogen-fixing nodules of Hippophae rhamnoides is the key to the 
tolerance to drought, cold, and barren soil. [Objective] To provide a theoretical basis for 
revealing the roles of H. rhamnoides-Frankia symbiosis and plant-microbiome interaction in 
plant tolerance to stress, we studied the structure and influencing factors of bacterial community 
in the rhizosphere soil and root nodules of H. rhamnoides. [Methods] The rhizosphere soil and 
root nodules of H. rhamnoides were collected from 3 sampling sites in Liaoning, Shaanxi, and 
Shanxi, and high-throughput sequencing was performed for the V3–V4 variable regions of the 
16S rRNA gene. The bioinformatics tools were employed to compare the community structure 
and abundance of bacteria between the soil and nodule samples. Furthermore, the effects of soil 
physical and chemical properties on the bacterial community structure in rhizosphere soil were 
explored. [Results] Actinobacteria and Proteobacteria were the dominant phyla in the rhizosphere 
soil and root nodule, and Frankia was the dominant genus in the root nodule of H. rhamnoides. The 
three provinces showed significant differences in the abundance of the top 10 dominant phyla and 
27 of the top 35 dominant genera in the rhizosphere soil, and they shared only one common 
dominant genus Sphingomonas. Soil pH and soluble potassium were the main factors affecting 
the bacterial diversity in rhizosphere soil of H. rhamnoides. The dominant phyla and genera in 
the root nodules were highly conserved among the three provinces, and only Allorhizobium had 
significant differences in abundance among the three provinces. The diversity and abundance of 
bacteria in rhizosphere soil and root nodules were not completely consistent. [Conclusion] The 
bacterial diversity in the rhizosphere soil of H. rhamnoides is strongly affected by soil pH and 
available potassium. The root nodules of H. rhamnoides assemble a conserved and stable 
microbiome by self-host selection of bacteria from the rhizosphere soil. 
Keywords: Hippophae rhamnoides; rhizosphere soil; root nodules; 16S rRNA gene; bacterial 
community structure; influencing factor 
 

根际微生物组被认为是植物的第二基因

组，其组成受气候、土壤质地、含水量、pH 等

物理因素和土壤养分含量等化学因素的影   
响[1]。对植物生长有益的根际微生物不但可以

通过固氮、降解矿物质、合成植物激素等直接

促进植物生长发育，同时还可以通过产生次级

代谢产物和诱导植物抗性等协助植物抵御生物

和非生物胁迫，从而提高植物的健康水平和生
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产力[2]。土壤是植物内生微生物组的“种子库”，
植物不同生态位(根际、根际和叶际等)因受宿

主的选择压力而富集不同的微生物组 [3]。根瘤

是植物和结瘤菌“结盟”形成的共生器官，植物

为结瘤菌提供碳源，结瘤菌利用体内的固氮酶

将空气中的氮气还原为氨供植物生长发育，植

物-结瘤菌实现氮碳交换的互利互惠。根瘤内以

结瘤菌为主，但同时也存在着丰富的非结瘤内

生菌[4-5]，且多株分离自根瘤的非结瘤内生菌具

有植物促生功能和协助根瘤形成功能[6-7]。根瘤

是结瘤植物的特殊生态位，其内部微生物群落

多来源于根际土[8]，根瘤内微生物群落受宿主

的选择压力程度是尚未明确的科学问题。 
沙棘(Hippophae rhamnoides L.)是胡颓子科

(Elaeagnacaae)落叶灌木或小乔木，广泛分布于

亚洲和欧洲。因其果实含有多不饱和脂肪酸、

类胡萝卜素、糖醇、超氧化物歧化酶和植物甾

醇等近 200 种营养和生物活性化合物，被列为

营养和药用双重目的“药食同源”水果[9]。沙棘具

有耐寒、耐旱、耐高温、耐贫瘠等多种优良的

生物学性状，因此具有防风固沙、水土保持、

改善土壤等多种生态价值[10]。沙棘具有如此多

的优良生物学性状，关键在于根部能够结瘤固

氮，而共生结瘤又受到多种因素的影响，包括

根际和根瘤内微生物群落结构、海拔、气候、

沙棘树龄、土壤类型、理化特性和肥力等[11]。

沙棘高质量基因组测序的完成和沙棘-弗兰克

氏菌共生分子机制的最新进展[12]，使沙棘-弗兰

克氏菌成为木本植物中共生固氮机制研究的明

星体系。沙棘根际土和根瘤内均存在丰富的微

生物[13]，且从根瘤中也分离获得多株促生菌[14]，

但根瘤内生菌的稳定性、功能及受宿主选择压

力程度也非常重要，对其进行深入研究有助于

设计增强沙棘结瘤率的有效方法，从而服务于

沙棘的森林培育和生产应用。 

本研究从辽宁、陕西和山西三地采集了中

国沙棘的根际土和根瘤样品，采用 16S rRNA
基因 V3–V4可变区的高通量测序技术解读细菌

的群落结构，比较分析土壤理化性质对沙棘根

际土细菌群落的影响、三地来源样品间细菌群

落组成和丰度差异，以及根际土和根瘤内的细

菌群落组成和丰度差异，以期为深入研究沙棘

根际和根瘤内细菌群落组装机制和有益内生菌

的开发利用提供了理论依据。 

1  材料与方法 
1.1  样品 
1.1.1  沙棘根际土和根瘤样品采集 

2019 年 9 月于辽宁、陕西、山西 3 个省份

分别设定 3 个 20 m×20 m的人工沙棘林地样方，

样地的气候特征、沙棘的生长特征和土壤类型

见表 1。每个样方内采用五点法选择 5 株代表

性植株，在每个植株的 4 个方向采集根际土和

根系样品，每个样方内取得的同类样品等比混

合均匀后作为一个样品。样品采集时，去除表

层土，在 10–30 cm 深度挖出根后抖落根周松

散的土，用无菌毛刷刷下黏附在根上的土壤作

为根际土，将根际土和根系样品分别装入无菌

袋中低温运输回实验室。将每个根际土样品分

为两份，一份用于土壤理化性质分析(4 ℃保

存 )，一份用于根际微生物高通量测序分析

(–80 ℃保存)。将根系根瘤摘下后，用 75%的

乙醇浸泡 3 min 进行表面消毒，之后保存于

–80 ℃，用于根瘤内 16S rRNA 基因扩增子测序

分析。 
1.1.2  主要试剂和仪器 

PowerSoil DNA Isolation Kit，MoBio 公司；

E.Z.N.A.® Plant DNA Kit，Omega Bio-Tek 公司。

便携式 pH 计，Sartorius 公司；连续流动分析仪，

Seal 公司。 
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表 1  三省沙棘林地采样信息 
Table 1  The sampling information of Hippophae rhamnoides forest lands in three provinces 
样品 
编号 
Sample 
ID 

采样地 
Sampling site 

年平均温度和无霜期 a 

Annual average 
temperature (℃) and 
frost-free period (d)a 

年平均降水量和湿度 a 

Annual average 
precipitation (mm)  
and humidity (%)a 

采样点 
海拔 
Altitude 
(m) 

株高 
Plants 
height 
(m) 

冠幅 
Crown 
width  
(m2) 

树龄 
Tree age 
(year) 

土壤质地 
Soil 
texture 

L1 辽宁省彰武县 
Zhangwu County, 
Liaoning Province 

7.2, 156 510.3, 61 127 3.0–3.8 2.1–3.3 6 砂土 
Sandy soil L2 245 2.8–3.6 3.2–4.5 7 

L3 225 2.6–2.8 3.2–4.3 6 
S1 陕西省榆阳区 

Yuyang District, 
Shaanxi Province 

8.3, 150 365.7, 52 1 075 2.5 2.7 9 沙壤土 
Sandy 
loam soil 

S2 1 075 4.6 3.6 9 
S3 1 075 3.1 2.1 9 
X1 山西省怀仁县 

Huairen County, 
Shanxi Province 

7.9, 141 367.0, 48 962 1.5–1.7 0.3–1.2 3 沙壤土 
Sandy 
loam soil 

X2 1 062 1.7–1.8 0.4–0.8 5 
X3 973 1.8–2.0 0.3–0.5 4 
L：辽宁；S：陕西；X：山西. a：数据来源于国家气象科学数据中心 
L: Liaoning; S: Shaanxi; X: Shanxi. a: Data from the National Meteorological Sciences Data Center. 
 
1.2  土壤理化性质测定 

风干土样研磨后过 20 目筛，根据《土壤农

业化学分析方法》[15]测定土壤理化特征：采用

电极法测量土壤 pH；利用质量法测定土壤中总

盐(total salt, TS)含量；采用重铬酸钾氧化容量法

测定土壤有机质(organic matter, OM)含量；采用

半微量开尔文蒸馏法测定总氮(total nitrogen, TN)

含量；氯化钾浸出后用流动分析仪测定土壤速效

氮(available nitrogen, AN)含量；采用酸溶-钼锑

抗比色法测定土壤总磷(total phosphorus, TP)含

量；采用盐酸-氟化铵法测定土壤速效磷(available 
phosphorus, AP)含量；采用氢氟酸-高氯酸消煮法

测定土壤总钾(total potassium, TK)含量；采用乙

酸铵法测定土壤速效钾(available potassium, AK)

含量。 

1.3  16S rRNA 基因序列扩增和高通量测序 
使用 PowerSoil DNA Isolation Kit 提取土壤

样本的基因组 DNA，使用 E.Z.N.A.® Plant DNA 
Kit 提取根瘤样本的基因组。使用带有 barcode 的

引物 338F (5′-ACTCCTACGGGAGGCAGCAG-3′)
和 806R (5′-GGACTACHVGGGTWTCTAAT-3′)扩

增细菌 16S rRNA 基因的 V3–V4 可变区序列[16]。

PCR 扩增产物经 1% (质量体积分数)琼脂糖凝

胶电泳检测合格后，用于构建微生物多样性测

序文库。使用 Illumina MiSeq PE300 高通量测

序平台进行 paired-end 测序，由北京奥维森基

因科技有限公司完成。 

1.4  数据分析处理 
利用 QIIME1 v1.8.0 和 Pear v0.9.6 对

Illumina HiSeq 双端测序数据进行过滤和拼接，

使用 Vsearch v2.7.1 去除嵌合体，并用 UPARSE
软件按 97% 的序列相似性获得 OTU 。以

Silva128 数据库为参照，使用 RDP classifier 算
法对不同 OTU 进行物种分类注释。利用 QIIME1 
v1.8.0 软件计算各根际土细菌 α 多样性指数(包
括 Shannon 和 Chao1 等指数)。利用主成分分析

(principal component analysis, PCA)和冗余分析

(redundancy analysis, RDA)探索不同根际土细

菌群落的分化特征，以及环境因子与细菌群落

之间的相关性。以上分析均利用 R 软件包

“vegan”、Canoco v5.0 和 Origin v8.0 统计软件

进行。 
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2  结果与分析 
2.1  沙棘根际土壤的理化性质 

辽宁、陕西和山西三省拥有丰富的沙棘资

源，气候条件迥异，是典型的沙棘生境代表(表 1)。
辽宁省彰武县属于温和半湿润的季风大陆性气

候，昼夜温差大，最高温度 37.4 ℃，最低温度

–30.4 ℃，年均降水量 510.3 mm，平均相对湿

度 61%。陕西和山西为风大、干旱气候，年平

均降水量少。陕西省榆阳区属于中温带大陆性

季风气候，样品采集地金鸡滩村位于毛乌素沙

漠南缘风沙草滩区；而山西省属于温带大陆性

气候，最冷月平均气温–9.2 ℃，最热月平均气

温 22.7 ℃。这些气候条件必然影响土壤的理化

性质和微生物群落的组成。利用森林土壤农化

分析标准方法，我们测定了采集自辽宁、陕西

和山西三地的沙棘根际土样品的 pH、全盐量、

有机质、总氮、总磷、总钾、速效氮、速效磷

和速效钾含量。结果显示，对于土壤 pH，来自

陕西的样品最高 (8.3)，来自辽宁的样品最低

(7.4)；对于全盐含量，来自陕西的样品最高

(0.26%)，来自山西的样品最低(0.21%)；而对于

总氮、总磷、总钾、速效氮、速效磷和速效钾含

量，来自陕西的样品最低，分别为 0.23 g/kg、 
0.19 g/kg、15.87 g/kg、7.02 mg/kg、5.34 mg/kg 和

41.83 mg/kg，来自山西的样品最高，分别为    
0.68 g/kg、0.53 g/kg、21.39 g/kg、41.53 mg/kg、  
10.37 mg/kg 和 57.31 mg/kg。上述结果表明，除有

机质和速效磷外，土壤 pH、全盐、总氮、总磷、

总钾、速效氮、速效磷和速效钾含量在 3 个样

点间均存在显著差异(图 1)，这些差异可能显著

地影响根际微生物群落的构成和丰度。 

2.2  沙棘根际土细菌群落组成分析 
2.2.1  细菌群落丰富度和多样性分析 

采用 16S rRNA 基因的 V3‒V4 可变区的高

通量测序技术，共获得 72 738–226 132 条原始

序列，经去除嵌合体、短序列后得到优质序列

67 793–209 665 条，有效序列所占百分比为

79.71%−93.20%，优质序列长度分布于 400−440 bp
之间，测序深度均在 97%以上，数据量足够大，

可以反映样本中绝大多数的原核微生物信息

(表 2)。Clean 数据经聚类，来自辽宁、陕西和

山西样品地的沙棘根际土中细菌 OTU 数量分

别为 5 654、3 944 和 5 307，其中共有 OTU 数

量为 2 356 (图 2A)。对于 Chao1 指数，辽宁>山
西>陕西，表明来自辽宁样品地的沙棘根际土中

OTU 数目最多，细菌物种数量最多，其次为来

自山西的样品，来自陕西的样品所含细菌物种

数量最少。对于 Shannon 指数，山西>辽宁>陕
西，表明来自山西样品地的沙棘根际细菌群落

的多样性最高，其次为来自辽宁的样品，来自

陕西样品地的沙棘根际土壤中细菌群落多样性

最低(表 2)。 
2.2.2  在门水平上的物种差异分析 

基于 unweighted UniFrac 距离矩阵和平均

聚类法(UPGMA)，我们构建了前 10 个优势门

(占总原核微生物的 98.53%–99.68%)的物种相

对丰度图(图 3A)。来自辽宁、陕西和山西三地

样品的沙棘根际土壤的细菌群落均以放线菌门

(Actinobacteria)和变形菌门(Proteobacteria)为
主，放线菌门在上述 3 个省份样品中分别占

32.76%、58.44%和 19.13%，变形菌门分别占

43.12%、19.61%和 31.00%。除这 2 个门外，在

辽宁样品中绿弯菌门(Chloroflexi)、酸杆菌门

(Acidobacteria)和芽单胞菌门(Gemmatimonadetes)
占比也较高，分别约为 5.8%、4.85%和 3.14%；

在陕西样品中厚壁菌门(Firmicutes)、蓝细菌

(Cyanobacteria)、拟杆菌门 (Bacteroidetes)和
酸杆菌门(Acidobacteria)占比也比较高，分别

占比约 7.69%、3.72%、3.41%和 2.04%；在山 
 
 
 



 
3886 微生物学通报 Microbiol. China 

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

 

 
 
图 1  沙棘根际土的理化性质   L：辽宁；S：陕西；X：山西；OM：有机质；TS：全盐量；TN：总

氮；TP：总磷；TK：总钾；AN：速效氮；AP：速效磷；AK：速效钾. **：P<0.01  
Figure 1  The physicochemical properties of rhizosphere soil of Hippophae rhamnoides. L: Liaoning; S: 
Shaanxi; X: Shanxi; OM: Organic matter; TS: Total salt content; TN: Total nitrogen; TP: Total phosphorus; 
TK: Total potassium; AN: Available nitrogen; AP: Available phosphorus; AK: Available potassium. **: 
P<0.01. 
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表 2  沙棘根际土壤与根瘤菌多样性指数比较 
Table 2  Comparison of diversity index between rhizosphere soil and rhizobia in Hippophae rhamnoides 
样本编号 
Sample ID 

Chao1  Shannon  Coverage (%) 

根际土 
Rhizosphere soil 

根瘤 
Nodule 

 
 

根际土 
Rhizosphere soil 

根瘤 
Nodule 

 
 

根际土 
Rhizosphere soil 

根瘤 
Nodule 

L 5 404.85±144.87a 481.49±187.50a  9.51±0.30a 1.57±0.78  0.97±0.00 1.00±0.00 

S 3 747.61±266.24c 454.09±38.89b  6.84±0.60b 1.64±0.87  0.98±0.00 1.00±0.00 

X 4 896.85±123.79b 733.00±114.79a  10.24±0.05a 3.02±2.40  0.98±0.00 1.00±0.00 

同列不同小写字母表示不同地域样品间差异显著(P<0.05). L：辽宁；S：陕西；X：山西 
Different lowercase letters in the same column indicate significant differences among samples from different regions (P<0.05). 
L: Liaoning; S: Shaanxi; X: Shanxi. 

 

 
 
图 2  根际土(A)和根瘤样品(B)中 OTU 的韦恩图   L：辽宁；S：陕西；X：山西 
Figure 2  The Venn diagrams of OTU in rhizosphere soil (A) and nodules (B). L: Liaoning; S: Shaanxi; X: 
Shanxi.  
 
西样品中酸杆菌门(Acidobacteria)、芽单胞菌门

(Gemmatimonadetes)、拟杆菌门(Bacteroidetes)和
绿弯菌门(Chloroflexi)也有较高的菌群占比，分

别为 14.63%、9.17%、8.97%和 6.23%。但物种

丰度差异分析显示(图 3B)，来自辽宁、陕西和山

西三地的沙棘根际土的前 10 个优势门的物种丰

度均存在显著差异，且除蓝细菌门(Cyanobacteria)
外 ， 放 线 菌 门 (Actinobacteria) 、 变 形 菌 门

(Proteobacteria)、酸杆菌门(Acidobacteria)、拟

杆菌门(Bacteroidetes)、绿弯菌门(Chloroflexi)、
芽单胞菌门 (Gemmatimonadetes) 、厚壁菌门

(Firmicutes)、硝化螺旋菌门(Nitrospirae)和浮霉

菌门(Planctomycetes)的丰度差异非常显著。以

上结果表明，在门水平上，沙棘根际土细菌群

落组成存在一定的保守性，但三地样品间物种

丰度差异显著。 
2.2.3  在属水平上的物种差异分析 

来自辽宁、陕西和山西三地样品的沙棘根

际分别包含 515、435 和 426 属，细菌多样性

具有明显的地域区别。唯一共有的优势菌属

是鞘氨醇单胞菌属(Sphingomonas)，在辽宁、

陕西、山西样品中分别占 2.38%、4.07%和

4.62%。来自辽宁的沙棘根际土的优势菌属还包

括属于变形菌门(Proteobacteria)的假单胞菌属 
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图 3  根际土中门分类水平的细菌群落分析   A：基于 Bray-Curtis 距离和最高 10 个门相对丰度的

UPGMA 聚类. B：三省样品差异显著的指示菌. L：辽宁；S：陕西；X：山西. *：P<0.05；**：P<0.01  
Figure 3  Analysis of phylum taxonomic bacterial communities in rhizosphere soil. A: UPGMA clustering based 
on Bray-Curtis distance and relative abundance of the top 10 phyla. B: Indicator bacteria with significant 
differences between Liaoning, Shaanxi and Shanxi. L: Liaoning; S: Shaanxi; X: Shanxi. *: P<0.05; **: P<0.01. 
 
(Pseudomonas)、不动杆菌属 (Acinetobacter)和
Variibacter，相对丰度分别为 8.35%、2.48%和

1.69%；来自陕西样品的优势菌属还包括芽孢

杆菌属(Bacillus)、链霉菌属(Streptomyces)、类

芽孢杆菌属 (Paenibacillus)和类诺卡氏菌属

(Nocardioides)，相对丰度分别为 12.16%、9.21%、

5.62%和 5.5%；来自山西样品的优势菌属还包

括 RB41、玫瑰弯菌属(Roseiflexus)、Gaiella 和

H16，相对丰度分别为 9.49%、3.05%、2.49%
和 2.41% (图 4A)，在属的水平上，结果表明三地

来源沙棘根际土细菌群落组成和丰度存在明

显的差异。 
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图 4  属水平上的根际土细菌群落分析   A：属水平的细菌丰度比例. B：丰度最高的 35 个属的归一

化热图. 热图是基于行 z 分数的颜色编码. L：辽宁；S：陕西；X：山西. *：P<0.05  
Figure 4  Rhizosphere soil bacterial community analysis at genus level. A: Bacterial abundance ratio at the 
genus level. B: Normalized heat maps of the 35 genera with the highest abundance. Heat map is color-coded 
based on row z-scores. L: Liaoning; S: Shaanxi; X: Shanxi. *: P<0.05. 
 

为深入比较三地样品间的物种丰度差异，

我们筛选丰度最高的前 35 个属(分别占辽宁、

陕西和山西三地总属的 62.93%、 66.32%、

54.39%)，经组间归一化后绘制层次聚类的相对

丰度热图(图 4B)。结果表明，只有 8 个属在三地

样品中无丰度差异，其他 27 个属均存在显著

丰度差异。对于丙酸杆菌科(Propionibacteria)的
丙酸杆菌属 (Propionibacterium)，莫拉氏菌科

(Moraxellaceae)的不动杆菌属(Acinetobacter)，
分枝杆菌科 (Mycobacteriaceae)的分枝杆菌属

(Mycobacterium)，假单胞菌科(Pseudomonadaceae)
的假单胞菌属 (Pseudomonas) ，黄色杆菌科

(Xanthobacteraceae)的 Variibacter，以及属于生

丝微菌科(Hyphomicrobiaceae)的几个属，包括土

微 菌 属 (Pedomicrobium) 、 红 游 动 菌 属

(Rhodoplanes)、生丝微菌属(Hyphomicrobium)、
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德沃斯菌属(Devosia)，在辽宁样品沙棘根际土

中的相对丰度显著高于其他两地样品。类诺卡

氏 菌 科 (Nocardioidaceae) 的 类 诺 卡 氏 菌 属

(Nocardioides)、芽孢杆菌科(Bacillaceae)的芽孢

杆菌属(Bacillus)、类芽孢杆菌科(Paenibacillaceae)
的 类 芽 孢 杆 菌 属 (Paenibacillus) 、 链霉菌科

(Streptomycetaceae)的链霉菌属(Streptomyces)、丛毛

单 胞 菌 科 (Comamonadaceae) 的 贪 噬 菌 属

(Variovorax)和根瘤菌科(Rhizobiaceae)的根瘤菌

属(Rhizobium)的相对丰度在陕西样品的沙棘根

际土中最高。对于 Haliangiaceae 的 Haliangium、

Solibacteraceae_Subgroup_3 的 Bryobacter 、

Xanthomonadales_Incertae_Sedis 的 Acidibacter、
Blastocatellaceae_Subgroup_4 的 RB41 、

Roseiflexaceaede 的玫瑰弯菌属(Roseiflexus)，在

山西样品的沙棘根际土中的相对丰度显著高于

其他两地。以上结果说明，在属水平上，三地

沙棘根际土细菌群落的优势物种组成和多个物

种丰度均存在明显差异。 
2.2.4  细菌群落与土壤理化性质的相关性分析 

土壤养分特征不仅能反映土壤生产力，而

且对陆地生态系统土壤细菌群落多样性和结构

的形成具有重要作用[17]。来自辽宁、陕西和山

西三地的沙棘根际土细菌群落在门水平上具有

一定的保守性，但属水平上群落差异显著。因此，

基于高通量测序的 OTU，我们通过主成分分析

(principal component analysis, PCA)和冗余分析

(redundancy analysis, RDA)进一步研究了土壤理

化性质对沙棘根际细菌分布和群落组成的影响。 
在门水平上，主成分 1 (RDA1)和主成分 2 

(RDA2)共解释了 96.55%的细菌变量，其中

RDA1 解释了 81.57%的细菌变量，主要将辽宁、

山西两样地沙棘根际微生物与陕西样地区分

开；RDA2 解释了 14.98%的细菌变量，主要将

山西、陕西两样地沙棘根际微生物与辽宁样地

区分开(图 5A)。速效钾(AK)对门水平群落变异

的贡献率为 77.8%，且对物种的影响具有显著

性，可以认为是驱动群落变异的主要因子。放

线菌门(Actinobacteria)、厚壁菌门(Firmicutes)
和蓝细菌门(Cyanobacteria)与 AK 呈负相关关系，

山西沙棘样地土壤 AK 的含量显著高于辽宁沙

棘样地，而陕西样地所含 AK 最低(图 1)，表明

在陕西沙棘样地根际群落结构中放线菌门、厚

壁菌门和蓝细菌门受 AK 含量影响较小，因为

相比之下这 3 门在陕西样品地丰度最高。其他   
7 个主要的细菌门，包括变形菌门(Proteobacteria)、
酸 杆 菌 门 (Acidobacteria) 、 芽 单 胞 菌 门

(Gemmatimonadetes)、拟杆菌门(Bacteroidetes)、
绿弯菌门(Chloroflexi)、硝化螺旋菌门(Nitrospirae)
和浮霉菌门(Planctomycetes)均与 AK 呈正相关。 

在属水平，主成分 1 (RDA1)和主成分 2 
(RDA2)共解释了 92.65%的变量，其中 RDA1
解释了 55.56%的细菌变量，RDA2 解释了

37.09%的细菌变量(图 5B)。两种土壤因子 pH
和 AK 在属水平对群落变异的贡献率分别为

47.6%和 33.2%，可认为是属水平上区分 3 个沙

棘林地和解释微生物群落差异的主要因素。微

小杆菌属(Microvirga)、芽球菌属(Blastococcus)、
链 霉 菌 属 (Streptomyces) 、 类 芽 孢 杆 菌 属

(Paenibacillus)、芽孢杆菌属(Bacillus)、类诺卡氏

菌属(Nocardioides)、中慢生根瘤菌属(Mesorhizobiu)
和根瘤菌属(Rhizobium)与 pH 呈正相关关系，陕

西沙棘林地pH值为8.24–8.39，显著高于其他两地，

可能该 pH 范围更适合以上菌属的生存繁殖。然而

大部分菌属，如鞘脂单胞菌属(Sphingomonas)、
Gaiella、硝化螺菌属(Nitrospira)和 Nordella 的

相对丰度都与土壤中 AK 浓度呈正相关关系，

与门水平的结果相对应。上述结果说明 AK 和

pH 在构建和稳定沙棘样地根际土壤细菌群落中

发挥着重要的作用。 
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图 5  门水平(A)和属水平(B)上细菌与土壤物理化学因素的冗余分析   L：辽宁；S：陕西；X：山西 
Figure 5  Redundancy analysis for the bacteria among samples at phylum (A) and genus (B) levels with 
edaphic physicochemical factors, respectively. L: Liaoning; S: Shaanxi; X: Shanxi. 

 
2.3  根瘤内细菌群落组成分析 

测序后的 clean 数据经聚类，我们发现采集

自辽宁、陕西和山西样品地的沙棘根瘤中细菌

OTU 数目分别为 732、479 和 1 124，其中共有

OTU 数目为 271 (图 2B)。Chao1 指数和 Shannon
指数分别可以反映出样品中物种丰富度和物种

多样性。对于 Chao1 指数，山西>辽宁>陕西，

表明来自山西的样品的沙棘根瘤中 OTU 数目

最多，即细菌物种数量最多，其次为来自辽宁

的样品，来自陕西的样品所含细菌物种数量最

少。对于 Shannon 指数，山西>陕西>辽宁，表

明来自山西样品的沙棘根瘤的细菌群落多样性

最高，其次为来自陕西的样品，来自辽宁样品

的沙棘根际土壤的细菌群落多样性最低(表 2)。
在门水平上，沙棘根瘤内的细菌以放线菌门

(Actinobacteria)为主要优势菌门，占 81.0%，其

次 为 变 形 菌 门 (Proteobacteria) 、 厚 壁 菌 门

(Firmicutes)和拟杆菌门(Bacteroidetes)，分别占

10.2%、6.2%和 1.4%，且各主要门在辽宁、陕

西和山西三地样品之前无明显丰度差异。在属

水平上，沙棘根瘤细菌中弗兰克氏菌属(Frankia)
为绝对优势菌属，占比为 66.5%–82.1%。此外

还 存 在 一 些 其 他 内 生 菌 ， 如 芽 孢 杆 菌 属

(Bacillus)、肠杆菌属(Enterobacter)、假单胞菌属

(Pseudomonas)、异根瘤菌属(Allorhizobium)、诺

卡氏菌属 (Nocardia)等可能在植物生长和结

瘤过程中发挥着重要的作用。对丰度最高的前

20 个属进行差异分析，发现仅异根瘤菌属

(Allorhizobium)在三地间存在显著丰度差异(图 6)。
上述结果表明，沙棘根瘤内细菌群落多样性明

显低于根际土，以弗兰克氏菌属(Frankia)为主，

且相对保守。 
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图 6  根瘤样品中细菌前 20 个属的气泡图   L：辽宁；S：陕西；X：山西. *：P<0.05  
Figure 6  The bubble maps of the top 20 genera of bacteria in the nodules. L: Liaoning; S: Shaanxi; X: 
Shanxi. *: P<0.05. 
 
2.4  根瘤内与根际土的细菌群落差异性分析 

对沙棘根际土和根瘤内细菌种类和多样性

进行比较分析，我们发现根瘤内 OTU 数目仅为

根际土的 10.27%–17.14%，根际土细菌 Chao1 指

数和 Shannon 指数分别是根瘤内细菌的 11.23 倍

和 6.06 倍(表 2)。因此，沙棘根际土细菌的细菌

丰富度与多样性均高于根瘤内细菌，群落结构

也更加复杂。在门水平上，根际土和根瘤内的优

势门具有一致性，均为放线菌门(Actinobacteria)
菌门、变形菌门 (Proteobacteria)、厚壁菌门

(Firmicutes)和拟杆菌门(Bacteroidetes)。在属

水平上，根际土和根瘤内细菌丰度存在明显的

差异，根瘤内弗兰克氏菌属(Frankia)占绝对的

优势，而根际土中仅为 0.01%–0.05% (图 4A)。
除弗兰克氏菌属(Frankia)外，对根际土和根瘤

中丰度最高的前 15 属进行 Stamp 差异分析

(图 7)，我们发现克里布所菌(Kribbella)、生丝

微菌属(Hyphomicrobium)、根瘤菌(Rhizobium)、
不动杆菌属(Acinetobacter)、埃氏慢生根瘤菌属

(Bradyrhizobium)和假单胞菌属(Pseudomonas) 
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图 7  根际土与根瘤中细菌属水平相对丰度 Stamp 差异分析   A：样品沙棘根际土和根瘤(除弗兰克氏

菌属以外)中最高 15菌属的相对丰度. B：这些菌属在沙棘根际土和根瘤中的差异显著性分析. *：P<0.05；
**：P<0.01  
Figure 7  Analysis of the relative abundance of bacteria genus in rhizosphere soil and nodule by Stamp. A: 
The relative abundance of the top 15 bacteria genera in the rhizosphere soil and nodules of samples of 
Hippophae rhamnoides (other than Frankia). B: Analysis of the significance of differences between these 
genus in the rhizosphere soil and nodules of Hippophae rhamnoides. *: P<0.05; **: P<0.01. 
 
在根际土中和根瘤中有相似的丰度，表明根瘤

内这些菌主要来源于土壤，且丰度受根际土的

影响；硝化螺旋菌属(Nitrospira)、Gaiella、微枝形

杆菌(Microvirga)、类芽孢杆菌属(Paenibacillus)、
类诺卡氏菌属 (Nocardioides)、鞘脂单胞菌属

(Sphingomonas)和链霉菌属 (Streptomyces)在根

际土中丰度为 0.56%–1.61%，而在根瘤中丰度

仅为 0.01%–0.31%；而在根际土中丰度较高的

RB41、H16 和变异杆菌属(Variibacter)在根瘤中

未发现；除绝对优势菌属弗兰克氏菌属(Frankia)
外 ， 肠 杆 菌 属 (Enterobacter) 、 诺 卡 氏 菌 属

(Nocardia)、乳杆菌属(Lactobacillus)和异杆菌属

(Allobaculum)等在根瘤中的相对丰度大于在根

际土中的相对丰度；值得注意的是，以一定丰

度存在于根瘤中的芽单胞菌属 (Blastomonas)
和泛菌属 (Pantoea)未在根际土中发现，这表

明根瘤中定殖的菌群不止来自于周围根际土

壤，还可能来源于有缺口的茎和叶片，甚至某

些细菌还会以专性寄生的方式存在于种子或

根瘤内[18]。即便沙棘根际土和根瘤内部分菌属

存在组成和丰度差异，但上述结果说明，根瘤

内细菌群落主要来源于根际土，且植物宿主通

过自主选择富集了相对稳定的细菌群落组成和

丰度。 
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3  讨论 
根际微生物组 (rhizosphere microbiome)是

植物从其种子库土壤微生物组中有选择地招募

在根际聚集动态微生物集群。正确管理植物根

际微生物组不仅能促进宿主营养吸收、抵抗病

虫害及适应环境胁迫，还可能促进健康土壤的

形成，增强土壤生态系统的服务功能。宿主植

物类型决定了根际微生物群落的组成。随着高

质量基因组测序的完成[12]，集食药用价值和生

态效益于一身的沙棘将成为研究木本非豆科植

物-弗兰克氏菌共生固氮机制和植物微生物组

的理想模型。在本研究中，我们选择气候特征

和土壤理化性质迥异的辽宁、陕西和山西三地

采集沙棘样品进行根际微生物群落组成和驱动

因素的相关性分析。结果表明沙棘根际微生物

组均以放线菌门 (Actinobacteria)和变形菌门

(Proteobacteria)为主，这与张爱梅等[8]的研究结

果一致。但是在属水平上，除了唯一共有优势

属鞘氨醇单胞菌属(Sphingomonas)外，三地均具

有各自特异的优势细菌群落组成。辽宁样地沙

棘根际的优势菌属的成员具有多方面的功能，

其中丙酸杆菌属 (Propionibacterium)细菌和德

沃斯菌属(Devosia)细菌具有固氮能力[19-20]，不

动杆菌属 (Acinetobacter) 细菌和假单胞菌属

(Pseudomonas)细菌产植物生长激素吲哚乙酸

和次级代谢产物，可改善根系对铁、磷等矿物

质的吸收和利用[21]，红游动菌属(Rhodoplanes)
细菌和生丝微菌属(Hyphomicrobium)细菌在污

染物的生物修复中发挥积极的作用[22-23]。陕西

样地沙棘根际的优势菌属成员中，芽孢杆菌属

(Bacillus)、类芽孢杆菌属(Paenibacillus)、链霉

菌属(Streptomyces)和根瘤菌属(Rhizobium)细菌

是典型的多功能植物生防促生菌[24]，类诺卡氏菌

属(Nocardioides)细菌是沙棘-弗兰克氏菌共生结

瘤的“helper”菌株[25]，且除根瘤菌外均具有强的

抗逆能力。山西样地沙棘根际的群落组成和丰

度与陕西样地类似，可能是相似的土壤质地和

干旱等条件驱动的结果，所不同的是山西样地显

著富集了促进土壤碳循环的细菌，包括酸性杆菌

属 (Acidibacter)[26]、玫瑰弯菌属 (Roseiflexus)[27]

和苔藓菌(Bryobacter)细菌[28]。上述分析结果表

明，根际细菌存在功能冗余性，三地沙棘根际

土细菌群落的功能类似，组成和丰度的明显差

异可能是环境条件驱动的结果。 
在同一种植物范围内，除了气候和土壤质

地外，土壤理化性质也是根际微生物组的重要

驱动因素。土壤复杂的物理化学性质，可直接

改变土壤微生物群落的组成，进而造成根际微

生物组装配过程中初始微生物群落的差异，最

终影响根际微生物组的组成。pH 被认为是影响

土壤微生物群落结构最重要的化学特性之一，

土壤的酸碱环境可影响土壤中植物重要营养元

素磷的存在形态与生物有效性[29]。钾是仅次于

氮、磷的植物生长必需的第三大营养物质，可

以“激活”植物体内 70 多种不同酶，从而在植物

的生长发育和代谢过程中起重要作用；如果缺

钾，植物将更容易受到病虫害的影响，生长缓

慢、种子小、质量差、产量低；虽然土壤中的

钾储量很大，但大部分的钾(约 98 %)不能直接

被植物吸收利用[30]。土壤中的溶钾菌通过产各

种有机酸将不溶性的钾化合物转化为可溶性形

式，供植物生长利用[31]。土壤质量的维持是环

境和可持续农林业的关键因素，而固氮、分解

有机质、解磷、解钾等功能微生物多样性的增

加是土壤质量维持的关键因素。我们对沙棘根

际土微生物群落和土壤理化性质进行了 RDA
分析。速效钾(AK)对门水平和属水平细菌群落

变异的贡献率分别为 77.8%和 33.2%，pH 对属

水平细菌群落变异的贡献率为 47.6%，这暗示
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AK 和 pH 是驱动三地沙棘根际土壤微生物群落

组成和丰度差异的重要因素，这通常会影响植

物的生长和适应性。 
植物内生菌是栖居在植物组织内部、以宿

主植物代谢物为营养物质的一类微生物。植物

内生菌促进植物的生长发育，通过增强营养物

质吸收、与病原菌竞争生态位、通过产抗菌物

质和诱导植物抗性等机制提高宿主植物的抗逆

性。宿主植物的类型和不同生态位(根、茎、叶、

花和果等)因代谢物的成分组成和丰度差异塑

造了不同的内生微生物组。根瘤是结瘤植物的

特殊生态位，宿主植物塑造了以结瘤菌为主、

丰富的非结瘤菌并存的内生微生物组。沙棘是

先锋树种，与弗兰克氏菌结瘤共生贡献于土壤

氮循环。弗兰克氏菌和非结瘤菌共同构成的内生

物微生物组是沙棘宿主生长和可塑性的关键。沙

棘根瘤内存在丰富的非结瘤内生菌资源[13]，并

建立了内生菌资源库[32]，且分离获得的菌株具

有多种植物促生功能，包括产吲哚乙酸、铁载

体、纤维素酶和胞外多糖，以及溶磷和抑制植

物病原菌等[14]。然而仅从根瘤中简单分离和鉴

定非结瘤内生菌可能不足以明确它们作为有益

内生菌的作用，它们在根瘤中的相对丰度和被

寄主植物的优先选择同样重要。我们对三地沙

棘根瘤内生菌进行比较分析，结果显示在门和

属水平都存在非常稳定的群落组成和丰度(仅
异根瘤菌属存在显著丰度差异)，表明环境条件

的差异对根瘤内生菌群落组成和丰度的影响较

小。通过对三地沙棘根瘤和根际土内的细菌种

类进行比较分析，结果显示仅有芽单胞菌属

(Blastomonas)和泛菌属(Pantoea)未在根际土中

发现，其他菌均来源于根际土，证明了根际土

是根瘤内生菌“种子库”的这一说法。有些菌在

根瘤和根际土中存在相似的丰度，而有些菌在

根际土中丰度较高，根瘤中丰度低，有些菌根

际土中丰度低根瘤中丰度却很高，这表明宿主

选择性地塑造了根瘤内生细菌群落的构成和丰

度。从低丰度的根际土中富集到根瘤中的肠杆

菌属(Enterobacter)、诺卡氏菌属(Nocardia)、乳

杆菌属 (Lactobacillus)和异杆菌属(Allobaculum)
细菌可能对植物生长和根瘤发育过程起重要作

用。乳杆菌属(Lactobacillus)细菌[33]和肠杆菌属

(Enterobacter)细菌[24]通过固氮、溶磷和解钾等提

高营养成分的有效性以促进植物生长；接种泛

菌属(Pantoea)细菌菌株可增强接种植物的抗病

性[21]；诺卡氏菌属(Nocardia)细菌不但促进植物

生长，而且可能作为“辅助细菌” (helper bacteria)
在早期根瘤形成过程中起作用，但这些菌的具体

功能机制还有待深入研究。 

4  结论 

辽宁、陕西和山西三地沙棘根际土的 pH、全

盐、总氮、总磷、总钾、速效氮、速效磷和速效钾

含量存在显著差异；在门水平上细菌群落以放线

菌门(Actinobacteria)和变形菌门(Proteobacteria)为
主，在属水平上唯一共有优势属为鞘氨醇单胞

菌属(Sphingomonas)；三地间沙棘根际细菌群落组

成和丰度在门和属水平上均存在非常显著的差

异，且受根际土 pH 和速效钾的强烈影响。沙棘根

瘤内生菌在门水平上以放线菌门(Actinobacteria)、
变形菌门(Proteobacteria)、厚壁菌门(Firmicutes)
和拟杆菌门(Bacteroidetes)为主，在属水平上弗

兰克氏菌属(Frankia)占绝对的优势；三地间沙

棘根瘤内生菌群落组成非常保守，仅异根瘤菌

属(Allorhizobium)存在丰度差异。根瘤内除芽单

胞菌属(Blastomonas)和泛菌属(Pantoea)外均来

源于根际土，但是丰度差异存在不同情况，包

括根瘤中丰度为零、根际土>根瘤、丰度相似、

根瘤>根际土，说明沙棘通过自主选择塑造了稳

定的根瘤内生微生物组。 
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