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摘 要：【目的】探究不同海拔梯度拟藿香叶绿绒蒿根际土壤微生物群落结构特征。【方法】利

用高通量测序技术对拟藿香叶绿绒蒿根际土壤微生物组成及多样性进行研究，并结合环境因子进

行相关性分析。【结果】在不同海拔梯度下，拟藿香叶绿绒蒿根际土壤细菌和真菌共有属种类具

有明显差异，低海拔共有属种类均大于高海拔，且随海拔的上升呈下降趋势。其多样性随海拔升

高呈现先升后降的趋势；真菌的丰富度随海拔的升高而增加，细菌的丰富度随海拔升高也在增

加，但在海拔 4 100 m 急剧减少。根际土壤细菌中假单胞菌门(Pseudomonadota)为最优势菌门，土

壤真菌中子囊菌门(Ascomycota)为最优势菌门，相对丰度均随海拔的增加整体呈现出下降趋势。

海拔对真菌群落结构的塑造作用较为显著，细菌群落虽受海拔影响，但类群分布的海拔特异性相

对较弱，多样性更趋稳定。高海拔梯度微生物的共现网络更紧密、核心类群更突出，在极端环境

下微生物协同共存，而低海拔梯度网络较松散，在适宜环境下微生物独立生存。pH、电导率

(electrical conductivity, EC)、速效磷(available phosphorus, AP)、土壤温度(soil temperature, ST)、土壤

含水量(soil moisture content, SMC)为影响不同海拔梯度拟藿香叶绿绒蒿根际土壤微生物群落结构

的主要驱动因子。【结论】海拔显著影响拟藿香叶绿绒蒿根际微生物的物种组成与群落分布，多
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样性随海拔升高整体呈先升后降趋势，丰富度整体呈增加趋势，细菌丰富度在高海拔时骤降。优

势菌门相对丰度随海拔升高整体下降，海拔对真菌群落结构塑造作用更显著；高海拔微生物共现

网络更紧密而低海拔更松散，pH、EC 等是塑造群落结构的主要驱动因子。

关键词：拟藿香叶绿绒蒿；不同海拔梯度；根际土壤；微生物多样性
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Abstract: [Objective] To explore the structural characteristics of microbial communities in the 
rhizosphere soil of Meconopsis baileyi along different altitude gradients. [Methods] This study 
employed high-throughput sequencing to investigate the microbial community composition and 
diversity in the rhizosphere soil of M. baileyi and conducted a correlation analysis on the microbial 
community characteristics with environmental factors. [Results] At different altitudinal gradients, 
there are significant differences in the common genera of bacteria and fungi in the rhizosphere soil 
of M. baileyi. The common genera at low altitudes are all greater than those at high altitudes, and 
show a downward trend with increasing altitude. Their diversity initially increased and then 
decreased with increasing elevation. Fungal species richness generally increased with elevation, 
whereas bacterial species richness also increased but declined sharply at 4 100 m. Pseudomonadota 
was the most dominant phylum among soil bacteria, and Ascomycota was the most dominant 
phylum among soil fungi. Their relative abundance generally showed a downward trend with the 
rise in altitude. Altitude exerted a more significant shaping effect on the fungal community 
structure. Although bacterial communities were also affected by altitude, the altitude specificity of 
taxonomic group distribution was weak, and diversity tended to be more stable.The co-occurrence 
networks of microorganisms at high altitude gradients were more compact, with core groups being 
more prominent, which indicated collaborative coexistence of microorganisms in extreme 
environments. In contrast, the networks at low altitude gradients were looser, with microorganisms 
surviving independently in suitable environments. Soil pH, electrical conductivity (EC), available 
phosphorus (AP), soil temperature (ST), and soil moisture content (SMC) were identified as the 
major drivers shaping microbial community structure across altitudinal gradients. [Conclusion] 
Altitude significantly affects the species composition and community distribution of rhizosphere 
microorganisms in M. baileyi. Diversity generally increased initially and then decreased with 
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increasing elevation, whereas species richness showed an overall increasing trend; however, 
bacterial richness declined sharply at the highest elevation.The relative abundance of the dominant 
phyla of both communities generally decreases as altitude rises, and altitude has a more significant 
role in shaping the fungal community structure. In addition, the microbial co-occurrence networks 
are more compact at high altitudes but looser at low altitudes, with pH and EC acting as key 
environmental drivers of microbial community structure.
Keywords: Meconopsis baileyi; different altitudinal gradients; rhizosphere soil; microbial diversity

土壤是微生物生长繁殖的天然培养基，为

微生物创造出许多微生境及生存空间[1]。植物根

际是植物根系与土壤微生物相互作用的重要场

所[2]，植物根际微生物作为土壤微生物中较活跃

的部分，聚居着细菌、真菌、放线菌等各类微

生物类群，是根系与土壤之间养分转化和运输

的重要枢纽[3]。这些微生物的生长、分布和繁殖

受植物根系生长发育的影响，表现出明显的根

际效应，对根系吸收和转化土壤中的微量元素

有重要作用[4]。

海拔作为一种环境因子，通过引起气候、

温度、植被、土壤、养分等一系列影响因子的

变化[5]，进而对微生物的分布产生影响。Bryant

等[6]首次对土壤微生物多样性与海拔格局的相关

性进行研究，发现物种丰富度随海拔增加呈单

调递减模式。也有研究表明，海拔是影响土壤

细菌群落结构和多样性的关键因素之一，不同

海拔梯度下土壤细菌群落组成存在显著差异[7]，

随着海拔的增加，土壤微生物群落的多样性和

组成发生变化，呈先增后降的趋势[8]。截至目

前，土壤微生物多样性的分布暂无明确的格局

模式，通常表现为无趋势、线性(下降或上升)、

单峰、下凹等多种模式[9]。

拟藿香叶绿绒蒿(Meconopsis baileyi)是罂粟

科(Papaveraceae)绿绒蒿属的多年生一次开花植

物。花通常为蓝色或紫色，花大色艳，花果期

6−10 月，是著名的高山野生花卉，极具观赏价

值。同时也是人工培育观赏植物品种的重要原

始材料来源，具有较大的开发潜力[10]。然而，

对于绿绒蒿微生物的相关研究目前报道相对较

少。陈舒婷等[11]通过高通量测序对多刺绿绒蒿

与全缘叶绿绒蒿的根系微生物组成进行研究，

发现其群落结构具有不同的组成特征。黄顺满

等[3]对不同海拔全缘叶绿绒蒿土壤细菌群落多样

性进行研究，表明随海拔的升高全缘叶绿绒蒿

土壤细菌多样性及丰富度呈上升趋势。

目前尚无对色季拉山不同海拔拟藿香叶绿

绒蒿根际土壤微生物群落结构的系统研究。因

此，本研究以色季拉山不同海拔拟藿香叶绿绒

蒿根际土壤样本为研究对象，拟通过 Illumina 

HiSeq 高通量测序技术分析土壤微生物群落组成

及多样性分布特征，揭示拟藿香叶绿绒蒿土壤

微生物群落多样性和结构，挖掘维持绿绒蒿生

长的核心微生物菌群，以期为拟藿香叶绿绒蒿

的人工栽培提供科学依据。

1　　材料与方法材料与方法

1.1　样品的采集与处理

于 2023 年 7 月 23 日，在西藏自治区林芝

市色季拉山 3 400−4 100 m 的海拔区域，以 100 m

为梯度，选取 2 m×2 m 的样方，采集拟藿香叶

绿绒蒿根际土壤，编号分别为 N3400、N3500、

N3600、N3900、N4000、N4100，数字代表每个

样点的海拔，每个梯度 3 个重复。按照采样海

拔梯度划分，3 400−3 600 m 3 个海拔梯度归为

相对低海拔用字母 L 表示，3 900−4 100 m 归为

相对高海拔用字母 H 表示。采样时佩戴无菌手

套，将拟藿香叶绿绒蒿植株连同根部一起放入

无菌袋，置于装有干冰的泡沫盒中带回实验室。

在实验室处理阶段，抖落大块土壤后去除
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植物残留、石砾等其他杂质，用毛刷收集根系

表面 0−5 mm 的根际土[12]，将附着紧实、不易

脱落根土的植物根系剪成小段放入 50 mL 灭菌

离心管中，加适当无菌水振荡 1 min，反复冲洗

1−3 次确保根际土全部脱落。收集的根际土放入

离心机中，在 8 000 r/min 离心 5 min。弃去上清

液后，一部分长期保存于−80 ℃超低温冰箱备

用，另一部分立即用于 DNA 提取及后续分析。

1.2　土壤微生物 DNA 提取

称取 1.50 g 根际土壤样品，使用 E. Z. N.

A® Mag-Bind 土壤 DNA 试剂盒 (OMEGA 公司)

提取总基因组 DNA[13]。用 1% 琼脂糖凝胶电泳

检测 DNA 的完整性并测定其浓度。

1.3　PCR 扩增及测序

样品总 DNA 提取后，采用通用引物对细菌

16S rRNA 基因 V3−V4 区域和真菌 ITS1 区域分

别进行 PCR 扩增。细菌通用引物为 338F (5′- 

ACTCCTACGGGAGGCAGCA-3′ ) 和 806R (5′- 

GGACTACHVGGGTWTCTAAT-3′ ) [14]。 PCR 反

应体系(30 μL)：2×Hieff Robust PCR Master Mix 

15 μL，上、下游引物(10 μmol/L)各 1 μL，模板

DNA 10−20 ng，补充 ddH2O 至 30 μL[15]。PCR

反应程序：95 ℃预变性 5 min；94 ℃变性 30 s，

55 ℃退火 30 s，72 ℃延伸 90 s，共 30 个循环；

72 ℃终延伸 10 min。真菌通用引物为 ITS1F 

(5′-CTTGGTCATTTAGAGGAAGTAA-3′ ) 和 ITS2R 

(5′-GCTGCGTTCTTCATCGATGC-3′ ) [16]。 PCR

反 应 体 系 ： 2×Trans Fidelity PCR Super Mix 

15 μL，上、下游引物(10 μmol/L)各 1 μL，模板

DNA 1−3 μL，补充 ddH2O 至 30 μL[17]。PCR 反

应程序参照细菌设置。扩增完成后，对 PCR 产

物进行纯化、定量和均一化处理，构建高通量

测序文库，使用 Qubit@ 3.0 荧光计(ThermoFisher 

Scientific 公司)进行评估，每个样品重复测定

3 次[18]。最终由派森诺生物科技有限公司通过

Illumina HiSeq 2500 平台进行双端测序(PE250)，

单端读长为 250 bp。

1.4　序列处理

利用 USearch 对文库中的序列进行聚类，去

除低质量序列，对有效数据序列进行去噪，合

并双端数据，过滤嵌合体，得到高质量的扩增

子序列变体(amplicon sequence variant, ASV)代表

性序列。基于 SILVA 数据库对每个代表性序列

进行物种注释。

1.5　数据分析

使用 QIIME 2 (version 2021.4)软件，采用

classify-sklearn 的方法，以 SILVA 138/UNITE 

v8.3 为参考数据库，将获得的分类学信息按照

界 (kingdom, K.)、门 (phylum, P.)、纲 (class, C.)、

目(order, O.)、科(family, F.)、属(genus, G.)、种

(species, sp.)的不同分类水平进行物种注释；用

R (version 4.2.1)软件绘制物种相对丰度的柱状堆

叠图、热图和稀释曲线，并计算 Observed_

species 和 Shannon 等 α 多样性指数。基于 Bray−
Curtis 距离矩阵进行 β 多样性分析，绘制主坐标

分析(principal coordinates analysis, PCoA)图，根

据数据的正态性和方差齐性分别采用参数和非

参数检验，两组间差异比较选用 Student’s t 检

验，多于 2 组选用 Tukey 检验，估算群落的物

种丰富度、多样性及多样性指数组间差异。基

于物种丰度，使用 MENA (http://ieg4. rccc. ou.

edu/MENA/)构建共现网络，使用 Gephi 软件及

Fruchterman-Reingold 布局算法[19]进行可视化。

2　　结果与分析结果与分析

2.1　不同海拔根际微生物测序结果

通过高通量测序，共获得细菌 16S rRNA 基

因原始序列 69 918−90 892 条和真菌 ITS 原始序

列 61 032−156 657 条，经质控、去噪、拼接、

去嵌合体及去除单序列后，最终获得有效高质

量序列 28 323−47 658 条和 43 829−107 519 条。

如图 1 所示，细菌和真菌的样本稀释曲线均呈

急剧升高后逐渐趋于平缓的趋势，且测序覆盖

度接近于 1，说明对更多的序列进行检测只能产
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生较少的 ASVs，表明样品测序深度合理，能够

表征拟藿香叶绿绒蒿根际土壤中绝大多数的菌

种信息。

2.2　不同海拔根际微生物群落结构的比

较分析

由图 2 可知，低海拔根际细菌的共有属

257 个 (图 2A)，根际真菌的共有属 70 个 (图

2C)；高海拔根际细菌的共有属为 197 个 (图

2B)，根际真菌共有属仅为 45 个(图 2D)，且低

海拔根际微生物的种类均大于高海拔的，从整

体来看，随海拔的上升呈下降趋势，这可能是

由于高海拔温度低、紫外辐射强，部分微生物

无法适应极端环境，导致其微生物种类减少。

从热图上看(图 3)，不同海拔梯度根际微生

物也存在很大差异性，根际细菌在高海拔时

(N3900−N4100)，KD4-96、Subgroup_2 及土杆

菌属(Chthoniobacter)占据较高的丰度，在低海拔

时(N3400−N3600)，贪噬菌属(Variovorax)、出芽

单 胞 菌 属 (Gemmatimonas)、 黄 杆 菌 属

(Flavobacterium)均具有较高的占比(图 3A)。根

际真菌在高海拔时，占据较高丰度的菌属为蜡

壳耳属(Sebacina)、丝盖伞属(Inocybe)、蜡蘑属

(Laccaria)，且蜡壳耳属为菌根真菌，与植物根

系具有较强的互作关系，在低海拔时，红菇属

(Russula)、腐质霉属(Humicola)及未定义的菌属

Rhizophydiales_gen_Incertae_sedis 在拟藿香叶绿

绒蒿根际微生物群落中占主要位置(图 3B)。真

菌热图的颜色分化比细菌更强烈，表明真菌对

海拔变化更敏感，可能是由于真菌通过孢子传

播，受环境湿度、温度的影响较大，导致其差

异显著，而细菌则表现出较强的环境适应能力。

2.3　不同海拔根际微生物群落 α 多样性

分析

2.3.1　Shannon 指数分析

Shannon 指数和 Observed_species 指数反映

不同样本的物种多样性，Shannon 指数表示样本

的多样性，数值越大说明群落物种多样性越高；

Observed_species 指数表示样本丰富度，数值越

大表明观测到的物种越多。由图 4A 可知，P 值

为 0.160，说明根际细菌样本之间的 Shannon 多

样性指数差异不显著(P>0.05)。各样本 Shannon

指数的总体分布较接近，但仍存在一定差异，

图1　不同海拔拟藿香叶绿绒蒿根际土壤微生物群落稀释曲线

Figure 1　 Rarefaction curves of rhizosphere soil microbial communities associated with Meconopsis baileyi 

across different altitudinal gradients. A: Bacteria; B: Fungi.
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特别是 N3500 波动最大，箱体高且存在离群值

(outlier)；N3600、N3900 和 N4100 箱体较窄，

但分布相对集中。Shannon 指数从 N3400 到

N4100 总体呈先升后降的变化趋势，N3900 达到

最高，可能是适宜的环境条件(如养分、温湿度)

促进了多种微生物的生长，从而提高了 Shannon

指数。由图 4B 可知，P 值为 0.049，说明根际

真菌样本之间的 Shannon 多样性指数存在显著

差异(P<0.05)。从 N3400 到 N4100 呈“M”趋势，

相比细菌，其 Shannon 指数的分布较分散，特

别是 N3400、N4100 组波动较大，箱体高且存在

离群值(outlier)。

根际细菌各海拔的 Shannon 指数集中在

9−11 之间，多样性水平整体较高，根际真菌各

海拔的 Shannon 指数集中在 5−8 之间，整体多

样性水平低于细菌，且多样性随海拔显著变化。

细菌群落的稳定性更强，而真菌群落的特化性

更强，根际微环境的变化导致真菌多样性显著

分化。综上所述，随着海拔的变化其根际微生

物的多样性也发生差异，细菌的多样性大于真

菌，且海拔对根际真菌多样性具有显著筛选

作用。

2.3.2　观测物种数分析

由 图 4C 可 知 ， 根 际 细 菌 各 海 拔 的

Observed_species 指数集中在 2 000−4 000 之间，

整体物种丰富度较高，不同海拔根际细菌的物

图2　不同海拔拟藿香叶绿绒蒿根际土壤微生物韦恩图分析

Figure 2　Venn diagram analysis of rhizosphere soil microbial communities associated with Meconopsis baileyi 

across different altitudinal gradients. A: Bacteria (L); B: Bacteria (H); C: Fungi (L); D: Fungi (H).
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种丰富度存在显著差异 (P<0.05)。 N4100 的

Observed_species 指数显著低于其他组，但其

Shannon 指数却高于 N3400 和 N3600，说明该样

本的物种多样性较高，但由于海拔原因，一些

微生物无法适应高寒气候环境，导致物种丰富

度下降。N3900 的丰富度较高且分布相对集中，

图3　不同海拔拟藿香叶绿绒蒿根际土壤微生物属分类水平热图

Figure 3　Heatmap of genus-level microbial composition in the rhizosphere soil of Meconopsis baileyi across 

different altitudinal gradients. A: Bacteria; B: Fungi.
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N3500 的离散程度较大，但中心值仍接近中间

水平。根际真菌各海拔的 Observed_species 指数

集中在 400−800 之间，整体物种丰富度远低于

细菌，且不同海拔根际真菌的物种丰富度无显

著 差 异 (P>0.05)。 从 N3400 到 N4100 其

Observed_species 指数呈上升趋势，但 N3500 组

的波动较大，箱体高且存在离群值，表明组内

样本丰富度差异显著，可能是采样过程中出现

局部特殊生境的偶然采样，导致组内物种丰富

度出现差异性(图 4D)。

细菌 Observed_species 指数远高于真菌，根

际细菌丰富度随海拔显著变化，对海拔较敏感，

但真菌较稳定，在海拔变化下无显著差异。根

际土壤中细菌类群数量多，在不同海拔微环境

(如养分、pH)影响下，筛选出不同细菌类群，导

致丰富度产生显著差异。高海拔的极端环境(低

温、寡营养)对微生物的生存具有限制，细菌因

物种丰富、部分类群可适应高海拔环境，最终

丰富度表现出显著差异。真菌因物种数少、具

有特有性，仅能在适应的海拔区间维持生存，

因此丰富度在海拔变化下无显著差异。

2.4　不同海拔根际微生物群落 β 多样性

分析

使 用 Bray-Curtis 距 离 矩 阵 主 坐 标 分 析

(PCoA)对不同海拔梯度拟藿香叶绿绒蒿的土壤

微生物群落整体进行分析(图 5)。H 与 L 的根际

图4　不同海拔拟藿香叶绿绒蒿根际土壤微生物群落α多样性分析

Figure 4　Alpha diversity analysis of rhizosphere soil microbial communities associated with Meconopsis baileyi 

across different altitudinal gradients. A: Bacteria (Shannon index); B: Fungi (Shannon index); C: Bacteria 

(Observed_species index); D: Fungi (Observed_species index).
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土壤细菌在第一主坐标上的差异解释率为

21.1% (图 5A)，表明海拔高度能影响细菌的群

落结构，N3400 与 N4100 这 2 组远离其他组，

且 N3400 偏正值端，N4100 靠近 PCo1 的负值

端，可能是由于环境因子(如 pH、有机质、湿

度、温度)的差异对微生物群落的选择性作用。

N4000 样本较为集中，说明该样本内群落组成

较为一致。N3500 样本点分布较分散，表明该

样本内群落组成存在较大差异性，可能是样本

采集原因导致该样本出现显著差异。

H 与 L 的根际土壤真菌在第一主坐标上的

差异解释率为 13.7% (图 5B)，小于细菌，不同

海拔的真菌群落样本呈现明显的聚类分隔。

N3400 主要集中在左侧，且远离其他组，说明

该组群落结构与其他组具有显著差异，可能是

低海拔环境筛选出大量嗜营养的微生物类群。

N3500、N3900 和 N4100 这 3 个样本距离较近且

组内差异较大，可能是这 3 组存在一些适应性

较强的优势真菌类群(如特定菌根真菌、腐生真

菌)，减少了群落结构的差异，在图中呈现出较

近距离，且微环境存在局部差异，导致不同采

样点的真菌群落组成差异显著。N3600 和 N4000

聚集在最右侧，与其他组差异也较明显，可能

是环境因子(如 pH、水分等)的差异筛选出不同

的真菌类群，导致群落结构发生变化。

2.5　不同海拔根际微生物群落结构组成

分析

2.5.1　根际土壤微生物门分类水平相对丰度

由图 6A 可知，拟藿香叶绿绒蒿根际土壤细

菌门丰度前 10 的物种主要为假单胞菌门

(Pseudomonadota) (34.86%−58.21%)、酸杆菌门

(Acidobacteriota) (6.51% − 31.81%)、 拟 杆 菌 门

(Bacteroidota) (3.50% − 19.38%)、 放 线 菌 门

(Actinobacteriota) (5.56%−16.08%)、芽单胞菌门

(Gemmatimonadota)(1.61%−5.71%)、绿屈挠菌门

(Chloroflexota) (1.22% − 6.23%)、 疣 微 菌 门

(Verrucomicrobiota) (1.97%− 4.94%)、粘球菌门

(Myxococcota)(0.33%−1.65%)及 Patescibacteriota 

(0.37%−0.84%)和一个未被定义的细菌门。各海

拔梯度中假单胞菌门的丰度均为最高，为最优

势菌门，在低海拔时其占比最高，平均为

(54.70%)，在高海拔时相对较低(40.63%)，随海

拔的增加整体呈现出下降趋势，而酸杆菌门、

拟杆菌门及放线菌门的相对丰度在不同海拔中

也各不相同。在低海拔时，尤其是 3 400 m 的梯

度下，酸杆菌门的占比最少，拟杆菌门的占比

图5　不同海拔拟藿香叶绿绒蒿根际土壤微生物群落Bray-Curtis距离矩阵的主坐标分析

Figure 5　Principal coordinates analysis (PCoA) based on Bray-Curtis distance of rhizosphere soil microbial 

communities associated with Meconopsis baileyi across different altitudinal gradients. A: Bacteria; B: Fungi.
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最多，而在 4 100 m 的海拔梯度下，酸杆菌门的

占比最多，拟杆菌门的占比最少。这可能是酸

杆菌门能抵御恶劣环境，耐低温及辐射，而拟

杆菌门受环境影响较大，适合在低海拔区域生

存。此外，放线菌门不论是在低海拔梯度还是

高海拔梯度都有存在，推测此类微生物对于环

境的抵抗力较强，耐低温的同时也能在低海拔

梯度生存。同时，芽单胞菌门、绿屈挠菌门、

疣微菌门、粘球菌门、Patescibacteriota 等也在

不同海拔中有不同占比的分布，使拟藿香叶绿

绒蒿根际细菌群落呈现出多样性及复杂性。

如图 6B 可知，根际土壤真菌门丰度前 10

的物种主要为子囊菌门(Ascomycota) (21.81% − 

43.18%)、 担 子 菌 门 (Basidiomycota) (2.97% − 

37.45%)、被孢霉门(Mortierellomycota) (1.89%− 

14.21%)、 壶 菌 门 (Chytridiomycota) (0.66% − 

7.01%)、 罗 兹 菌 门 (Rozellomycota) (0.19% − 

4.67%)、油壶菌门(Olpidiomycota)(0−1.09%)、球

囊 菌 门 (Glomeromycota) (0 − 0.40%)、 毛 霉 门

(Mucoromycota) (0 − 0.08%)、其他类群 (Others) 

(24.12% − 67.32%) 及 丰 度 较 少 的 蛙 粪 霉 门

(Basidiobolomycota)和 Aphelidiomycota。各海拔

梯度中子囊菌门的丰度均为最高，为最优势菌

门，其次为担子菌门，随海拔的上升整体呈现

出下降趋势，被孢霉门及壶菌门的相对丰度在

不同海拔样本中也各不相同，且随海拔上升整

体呈波动减少的趋势。球囊菌门、毛霉门、蛙

粪霉门、Aphelidiomycota 等在不同海拔中分布

均较少，在相对丰度前 10 的物种其相对丰度也

小于 1%。高海拔样本中 Others 的占比大于低海

图6　不同海拔拟藿香叶绿绒蒿根际土壤微生物群落结构组成分析

Figure 6　 Composition and structure of rhizosphere soil microbial communities associated with Meconopsis 

baileyi across different altitudinal gradients. A: Bacterial phylum; B: Fungal phylum; C: Bacterial genus; D: 

Fungal genus. The top 10 taxa at the phylum and genus levels are shown. Taxa with relative abundance <1% were 

grouped as “others”.
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拔样本，各个门水平的丰度较少，可能是高海

拔区域的极端环境所导致的。壶菌门在海拔

N3500 的样本中占据较大丰度，可能是 N3500

的样点采集于河谷地带，为壶菌门提供了适宜

的水分环境，因此其具有较大占比。罗兹菌门

在高海拔样本中占比较大，可能是此类真菌在

高海拔低温、寡营养的胁迫下有助于提高植物

对非生物胁迫的耐受性，利于植物的生长发育。

2.5.2　根际土壤微生物属分类水平相对丰度

由图 6C 可得知，拟藿香叶绿绒蒿根际土壤

细菌前 10 的属主要分布在沙雷氏菌属(Serratia) 

(0.37% − 13.66%)、 假 单 胞 菌 属 (Pseudomonas) 

(0.62% − 10.43%)、 黄 杆 菌 属 (Flavobacterium) 

(0.24%−10.31%)、不动杆菌属(Acinetobacter) (0−
7.38%)、 土 地 杆 菌 属 (Pedobacter) (0.38% − 

4.19%)、芽单胞菌属 (Gemmatimonas) (0.45% − 

3.11%)、 詹 氏 杆 菌 属 (Janthinobacterium) (0 −
0.67%)等 7 个属，剩余 3 个属未被注释，共占比

为 0.70%−5.32%，其中未知的和未被定义的细

菌占细菌序列的 61.52%−85.31%。从整体来看，

随着海拔梯度的增加，各菌属的丰度呈下降趋

势，其中沙雷氏菌属和黄杆菌属的变化最为明

显，在低海拔时沙雷氏菌属的丰度为 9.53%，高

海拔时为 1.06%，下降了 8.47%；黄杆菌属在低

海拔其丰度为 6.62%，高海拔为 1.76%，下降

4.86%。说明海拔对沙雷氏菌属、黄杆菌属 2 个

菌属的定殖具有很大的影响。

由图 6D 可知，根际土壤真菌前 10 的属主

要 分 布 在 红 菇 属 (Russula) (0 − 31.49%)、

Plectosphaerella (1.82% − 6.17%)、 Podila (0 −
8.94%)、Tetracladium (0.86%− 4.88%)、蜡蘑属

(Laccaria) (0−14.08%)、腐质霉属(Humicola) (0−
5.82%)、蜡壳耳属(Sebacina) (0−8.20%)、丝盖伞

属 (Inocybe) (0 − 7.68%)、 假 裸 囊 菌 属

(Pseudogymnoascus) (0 − 1.96%)、 Linnemannia 

(0−2.32%)。其中，红菇属只存在 N3400 海拔，

可能是低海拔梯度的温湿度及富养条件适合其

定殖生长。蜡壳耳属和丝盖伞属 2 个菌属只分

布在 3 900 m 海拔，推测 N3900 的样点具有丰

富植被类型，蜡壳耳属和丝盖伞属通过菌根共

生获取共生植物养分，因此在该海拔区域占据

较高丰度。蜡蘑属仅在 4 100 m 海拔分布，其对

高海拔的强紫外线、低温等极端条件具有适应

性，而其他菌群的适应性较弱，使其在竞争中

占据优势地位。在海拔 4 000 m 时，其微生物种

类及数量最少，可能是该海拔处于 N3900 向

N4100 的过渡带，生境特殊，在失去 N3900 特

有菌属资源时又未形成 N4100 特有类群的优势，

最终导致微生物种类和数量显著减少。

2.6　不同海拔根际微生物群落网络共现

分析

在科水平下，以 0.05% 为筛选标准对 ASVs

丰度进行分析构建共现网络，如图 7 所示，绿

色的边表示正相关，反映本研究中细菌间呈现

较强的正相关关系：高海拔条件下微生物群落

的聚集程度更高，而低海拔环境中微生物群落

分布相对分散。高海拔样本中(图 7B)，黄色杆

菌 科 (Xanthobacteraceae)、 出 芽 单 胞 菌 科

(Gemmatimonadaceae)、 亚 硝 化 单 胞 菌 科

(Nitrosomonadaceae)的类群间均为正相关，且节

点连接度较高，推测它们在同一海拔生境中存

在功能协同效应，可共同作用促进宿主植物的

生长。低海拔样本中 (图 7A)，丛毛单胞菌科

(Comamonadaceae)、 黄 杆 菌 科

(Flavobacteriaceae)、 假 单 胞 菌 科

(Pseudomonadaceae)、 诺 卡 氏 菌 科

(Nocardioidaceae)的类群间虽均为正相关，但整

体连接度偏低，这与低海拔梯度更温和适宜的

微生物生长气候环境特征相契合。相较于细菌

群落，真菌的微生物群落整体分布更为分散。

高 海 拔 样 本 中 ( 图 7D)， 蜡 盘 菌 科

(Rutstroemiaceae)、须腹菌科(Rhizopogonaceae)、

被孢霉科(Mortierellaceae)的类群间均为正相关，

这类菌科的节点丰度显著高于其他菌科，是该

网络的核心类群，推测其在土壤有机质分解、
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植物菌根共生等关键生态过程中发挥核心功能。

低 海 拔 样 本 中 ( 图 7C)， 黏 毛 菌 科

(Myxotrichaceae)和丛赤壳科(Nectriaceae)的类群

间虽均为正相关，但连接度不高，类群间互作

强度相对均匀，反映低海拔环境更适配这类菌

科的独立定殖与生长。

由此可知，高海拔梯度的根际微生物共现

网络结构更紧密、核心功能类群的地位更突出，

极端环境下微生物倾向于通过协同互作实现共

存；而低海拔梯度的共现网络结构更松散，适

图7　不同海拔拟藿香叶绿绒蒿根际土壤微生物的网络共现分析(科水平)

Figure 7　 Network co-occurrence analysis of rhizosphere soil microbial communities associated with 

Meconopsis baileyi across different altitudinal gradients (family level). A: Bacteria (L); B: Bacteria (H); C: Fungi 

(L); B: Fungi (H).
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宜的生存环境下微生物多以独立生存的方式维

持种群。海拔梯度与微生物类群共同塑造了根

际群落的互作模式，且真菌类群对共生互作关

系具有更强的依赖性。

2.7　不同海拔根际微生物冗余分析

从冗余分析结果可以看出(图 8)，在低海拔，

根际细菌 RDA1 和 RDA2 二者共同解释了

67.84% 的总变异(total variation) (图 8A)，土壤

理 化 性 质 中 ( 表 1)， pH、 速 效 磷 (available 

phosphorus, AP)、有机质(organic matter, OM)的

箭头较长，且与该排序方向的样本呈显著正相

关，表明三者对微生物群落有显著的驱动作用，

其中影响细菌群落组成及结构的关键因子为

AP，pH 的驱动作用次之。相比细菌，根际真菌

RDA1 和 RDA2 的总解释率仅为 39.52% (图

8C)，低于细菌群落。土壤理化性质中，pH、

图8　不同海拔拟藿香叶绿绒蒿根际土壤微生物群落冗余分析

Figure 8　Redundancy analysis of rhizosphere soil microbial communities associated with Meconopsis baileyi 

across different altitudinal gradients. A: Bacteria (L); B: Bacteria (H); C: Fungi (L); D: Fungi (H).
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AP、全氮(total nitrogen, TN)的箭头较长，且与

该方向的样本呈显著正相关，表明 AP 和 pH 对

微生物群落有显著的驱动作用，是影响拟藿香

叶绿绒蒿土壤真菌群落的关键环境因素，与细

菌群落的主导环境影响因子基本一致。

在高海拔中，根际细菌 2 个排序主轴总共

解释了 70.55% 的总变异(图 8B)，模型解释力比

低海拔细菌群落更高。土壤理化性质中土壤温

度 (soil temperature, ST)、 电 导 率 (electrical 

conductivity, EC)、 土 壤 含 水 量 (soil moisture 

content, SMC)、AP 的箭头较长，且与样本的距

离较近，说明它们对群落结构有较大的影响，

其中影响拟藿香叶绿绒蒿土壤细菌群落组成的

关键环境因素为 ST 和 EC。真菌 2 个排序主轴

的总解释率仅为 35.16% (图 8D)，远低于细菌，

说明土壤理化性质对细菌群落变异的整体解释

力远强于真菌群落。土壤理化性质中 EC、SMC

的箭头较长，且与样本距离较近，表明影响高

海拔拟藿香叶绿绒蒿土壤真菌群落特征的主要

环境因子为 EC 和 SMC。

由此可知，影响不同海拔梯度拟藿香叶绿

绒蒿土壤微生物群落结构的主要驱动因子为

pH、EC、AP、ST、SMC，其中对低海拔梯度

微生物群落组成及结构产生主导影响的关键因

素是 pH、AP，而 EC、ST、SMC 则是驱动高海

拔梯度微生物群落组成及结构变化的关键因素，

随着海拔梯度变化，调控微生物群落的主导环

境影响因子也发生相应转变。

3　　讨论讨论

3.1　不同海拔根际微生物优势物种

本研究对不同海拔梯度拟藿香叶绿绒蒿根

际土壤微生物的群落结构进行分析，研究结果

显示：在门水平上，不同海拔梯度拟藿香叶绿

绒蒿的根际土壤细菌群落主要由假单胞菌门及

酸杆菌门组成。在氮素利用、病虫害防治及土

壤修复等方面，假单胞菌门都发挥着重要作

用[20]。假单胞菌属(Pseudomonas)是最常见的具

有促生和生防功能的微生物，本研究中在不同

海拔梯度中假单胞菌门始终保持最优势菌门的

地位。Guan 等[21]研究发现假单胞菌门、放线菌

门、酸杆菌门在高原高寒生态系统中为主要优

势菌群，本研究结果与其一致。放线菌门和芽

单胞菌门相对丰度随海拔上升呈增加趋势，海

拔可能是导致其相对丰度上升的间接驱动因素。

表1　不同海拔梯度土壤的理化性质

Table 1　Soil physicochemical properties across different altitudinal gradients

Items

pH

OM/(g/kg)

TN/(g/kg)

AK/(mg/kg)

AP/(mg/kg)

SMC/(g/kg)

NN/(mg/kg)

AN/(mg/kg)

ST/℃

EC/(mS/cm)

N3400

5.86±0.15a

48.39±2.36b

2.56±0.17c

270.52±40.74a

13.48±4.61a

27.18±0.19b

2.42±0.90a

1.18±0.48a

14.20±0.31a

0.002±0.000b

N3500

5.33±0.09b

115.73±26.27a

4.354±0.84abc

277.69±116.86a

21.23±10.30a

36.92±2.42ab

5.84±2.40a

1.05±0.32a

11.06±0.17d

0.002±0.001b

N3600

5.35±0.26b

97.03±35.30ab

2.96±0.63bc

241.11±19.73a

33.55±2.17a

40.95±4.98a

4.27±2.40a

0.87±0.26a

8.61±0.20e

0.001±0.001b

N3900

5.43±0.07b

113.66±7.24a

4.20±1.70abc

243.55±52.04a

14.30±3.32a

42.18±2.79a

3.465±1.20a

0.94±0.22a

12.07±0.67c

0.003±0.000a

N4000

5.46±0.12b

152.09±49.51a

5.54±2.26ab

297.04±185.06a

26.88±18.14a

37.91±12.99ab

4.40±4.98a

0.10±0.01a

11.57±0.61cd

0.002±0.001ab

N4100

5.21±0.34b

147.27±37.41a

5.79±1.37a

190.50±124.00a

15.68±15.82a

46.06±9.81a

2.85±2.41a

1.04±0.50a

13.23±0.65b

0.002±0.001b

OM: Organic matter; TN: Total nitrogen; AK: Available potassium; AP: Available phosphorus; SMC: Soil moisture content; NN: 

Nitrate nitrogen; AN: Ammonium nitrogen; ST: Soil temperature; EC: Electrical conductivity. Values followed by different 

lowercase letters are significantly different at P<0.05 level.
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有研究发现芽单胞菌门可以在极端环境中生存，

提高植物对碳的利用效率，加快宿主植物的生

长速度[22]。酸杆菌门和绿屈挠菌门在低海拔的

丰度相对较低，且随海拔的上升有增加趋势，

而温度升高会导致酸杆菌门和绿屈挠菌门的种

群数量大幅减少，同时降低其对碳源的利用效

率[23]。这可能是海拔升高带来的温度变化间接

调控 2 个菌门的分布，后续对拟藿香叶绿绒蒿

进行人工栽培时可考虑施加酸杆菌门或绿屈挠

菌门中的促生功能菌株，有益于其适应低海拔

栽培环境。拟杆菌门的相对丰度随海拔的增加

呈下降趋势，与酸杆菌门的相对丰度分布恰恰

相反，推测可能是高海拔环境压力促使酸杆菌

门种群扩张，酸杆菌门的菌群逐步替代拟杆菌

门的部分生态功能[24]。

曹丽花等[25]在研究色季拉山不同海拔土壤

真菌群落组成时发现，子囊菌门为真菌的优势

菌门。Dong 等[26]在探究青藏高原土壤细菌和真

菌群落多样性时发现，真菌中占据最高丰度的

菌门为子囊菌门。本研究中，根际真菌的最优

势菌门同样为子囊菌门，与上述研究结果一致。

子囊菌门大多数为腐生菌，对有机质的降解具

有重要作用[27]，且在各个海拔梯度中均有大量

分布，表明其对拟藿香叶绿绒蒿的生长能产生

有益作用。此外，本研究中土壤真菌优势菌门

还包括担子菌门，这与姜雪薇等[28]、吴晓颖等[29]

的研究结论一致。主要是这 2 类真菌在有机质

分解和养分循环过程中具有不可替代的重要作

用[30]，可为拟藿香叶绿绒蒿的生长提供必需的

养分需求。

3.2　不同海拔根际微生物多样性

不同海拔高度下，根际微生物群落多样性

和组成存在显著差异[31]。在本研究中，拟藿香

叶绿绒蒿根际土壤细菌和真菌的多样性均随海

拔升高总体呈先升后降趋势；真菌的丰富度随

海拔的升高总体呈上升趋势，细菌的丰富度随

海拔升高也逐步增加，但在海拔 4 100 m 时出现

急剧减少。有研究发现土壤微生物多样性随海

拔的升高呈现出下降趋势[32-33]，本研究结果与

其不完全一致。孙媛媛等[34]在研究色季拉山不

同深度土壤真菌多样性时发现，在表层土壤中，

真菌丰富度及多样性均随海拔升高而显著降低；

在底层土壤中，多样性则表现出先升高后降低

的趋势。本研究结果与其底层土壤变化趋势较

为一致，可能是样本采集的土壤深度不同所引

起的差异。黄顺满等[3]研究发现，随着海拔的增

加，全缘叶绿绒蒿土壤细菌群落的多样性和丰

富度呈现递增的趋势。而本研究中二者在高海

拔时均有所下降，可能是由于拟藿香叶绿绒蒿

与全缘叶绿绒蒿的生境不同导致的，拟藿香叶

绿绒蒿多分布在半阴偏湿润的环境，全缘叶绿

绒蒿则位于海拔更高的干旱强光区域，大部分

生长在流石滩生境中。

袁春玲等[35]研究发现，无论是细菌还是真

菌，高海拔生境中的 ASVs 数量是最少的，在本

研究中，无论是拟藿香叶绿绒蒿根际细菌还是

真菌，低海拔的微生物种类数量均大于高海拔，

与其研究结果一致。此外在研究中还发现，细

菌的丰富度和多样性均大于真菌，可能是真菌

群落多样性对环境变化更加敏感[36]，从而导致

真菌的丰富度和多样性小于细菌。已有研究表

明，土壤中的细菌微生物类群数量最多，其种

群数量和物种丰富度均远高于真菌[37-38]。

综上所述，海拔对土壤微生物的群落结构

产生影响，通过高通量测序数据分析发现，拟

藿香叶绿绒蒿根际土壤中微生物的多样性指数

随海拔的增加呈现出先增后减的趋势，表明海

拔的变化，会影响拟藿香叶绿绒蒿根际土壤中

微生物的物种多样化程度。周潇等[39]研究发现，

随海拔的变化雪茄烟叶中的细菌群落组成及相

对丰度都有所不同，且在中低海拔时，其群落

多样性和丰富度均达到最高，推测可能是中低

海拔更有利于提供支撑微生物多样性发展的适

宜环境，本研究结果与其相似。
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3.3　不同海拔根际微生物多样性影响

因子

有研究表明，海拔梯度并不直接影响土壤

微生物群落组成及多样性，主要是通过调控土

壤温度、养分、气候、空间等因素驱动土壤理

化性质变化，进而影响微生物群落结构特

征[40-41]。土壤理化性质能直接或间接影响土壤

微生物群落[42]，同时也会影响植物的正常生长

发育。本研究通过关联性分析发现，土壤理化

性质中 pH、EC、AP、ST、SMC 是影响不同海

拔梯度拟藿香叶绿绒蒿根际土壤微生物群落的

主要驱动因子，其中土壤 pH 对群落结构的影响

最大，可能是由于土壤 pH 能够改变微生物对养

分的利用率、区系构成、代谢活性及种间互作

关系，从而对微生物多样性产生影响[43-44]。

Bryant 等[6]发现土壤 pH 是影响微生物在不同海

拔分布特征的重要因素。秦浩等[45]研究指出，

pH 是影响不同海拔土壤细菌群落组成和多样性

的关键因子。字洪标等[46]对不同林分土壤微生

物群落特征进行研究，发现土壤 pH 和含水量是

影响微生物群落的主要因子，本研究结果与上

述研究一致。此外，植物生长发育所必需的 N、

P、K 等元素，其转化和利用率同样也受到土壤

pH 的调控，进而间接影响细菌群落的结构[47]。

除 pH 影响因素之外，土壤含水量也是影响微生

物活性的重要因子之一[48]，而在 Duan 等[33]的研

究中发现，电导率是影响微生物多样性的关键

因子，因此对微生物多样性产生影响的因子并

不是单一的。

本研究中不同的生境条件下影响微生物群

落分布的环境因子也有所不同，不论是 pH、电

导率还是土壤含水量均是影响微生物多样性的

关键因素，此外，速效磷及土壤温度也在群落

构建过程中发挥重要作用。

4　　结论结论

本研究表明，海拔显著影响拟藿香叶绿绒

蒿根际微生物的物种组成与群落分布，随着海

拔的升高，根际微生物共有属种类呈递减趋势，

多样性随海拔升高整体呈先升后降趋势，丰富

度整体呈增加趋势，但细菌在最高海拔时其丰

富度骤降；根际土壤细菌中最优势菌门为假单

胞菌门，土壤真菌中子囊菌门为最优势菌门，

其相对丰度均随海拔的增加整体呈下降趋势。

此外，海拔对真菌群落结构的塑造作用比细菌

更加显著，在高海拔梯度，微生物的共现网络

更紧密、核心功能类群的地位更突出，低海拔

梯度时共现网络结构则较松散；pH、电导率、

速效磷、土壤温度及土壤含水量是驱动不同海

拔梯度拟藿香叶绿绒蒿根际土壤微生物群落结

构差异的主要环境因子。
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