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摘   要：【目的】分析西藏不同种植区青稞根际土壤细菌群落结构及其影响因素，揭示特定环境下根

际细菌生物标志物，为发掘研究优异根际促生菌及其作用提供参考。【方法】采用 16S rRNA 基因高通

量测序技术和数据统计分析，比较了西藏 5 个市青稞种植区根际土壤细菌群落组成和结构差异，分析

了青稞根际细菌生物标志物及群落结构变化的驱动因素。【结果】通过测序 45 个根际土壤样品获得    
10 715 个操作分类单元(operational taxonomic units, OTUs)，共 43 门、1 244 属、2 783 种，其中放线菌门

(Actinobacteriota)、变形菌门(Proteobacteria)、绿弯菌门(Chloroflexi)、酸杆菌门(Acidobacteriota)、拟杆

菌门(Bacteroidota)、厚壁菌门(Firmicutes)、芽单胞菌门(Gemmatimonadota)、粘球菌门(Myxococcota)和
髌骨细菌门(Patescibacteria)为优势菌门，相对丰度占比 94.92%‒96.56%。五个市的根际细菌群落结构

存在明显的差异，组间差异大于组内差异(R=0.226 9, P=0.001)，其中放线菌门、绿弯菌门、酸杆菌门、

拟杆菌门和髌骨细菌门丰度存在显著性差异(P<0.05)。五个市青稞根际土壤存在潜在生物标志物，拉

萨和山南只有 3 个和 6 个特有细菌进化支，共现网络更为复杂、OTUs 间联系更为紧密。变形菌门、

绿弯菌门、放线菌门和酸杆菌门是青稞根际土壤中主要的关键细菌门，内生菌门、Methylomirabilota
和蓝细菌分别是林芝市、日喀则市和山南市的特有关键类群。青稞根际细菌群落结构的变化主要与

环境因子 pH、全钾(total potassium, TK)、速效钾(available potassium, AK)、碳磷比(C:P)和海拔有关，

其中 TK 是影响根际土壤细菌群落最重要的因子(r2=0.621 4, P=0.001)。【结论】西藏青稞根际细菌多

样性丰富，5 市间存在显著差异，且不同生长区青稞根际具有特有的生物标志物，为进一步研究特有

根际细菌在青稞生长和环境适应中的作用，发掘优异根际促生菌提供参考。 
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Abstract: [Objective] This study aims to analyze the structure and influencing factors of 
bacterial community in the rhizosphere soil of highland barley in different planting areas in 
Xizang, reveal the biological markers of rhizosphere bacteria in specific environments, and 
provide a reference for the exploration and research of rhizosphere growth-promoting bacteria 
and their roles. [Methods] We carried out 16S rRNA gene high-throughput sequencing and 
statistical data analysis to compare the composition and structures of the bacterial communities 
in the rhizosphere soils of highland barley cultivated in five cities of Xizang. We then analyzed 
the biological markers and the driving factors of community structure changes in the 
rhizosphere bacteria of highland barley. [Results] The sequencing of 45 rhizosphere soil 
samples yielded 10 715 operational taxonomic units (OTUs), which belonged to 2 783 species, 
1 244 genera of 43 phyla. Actinobacteriota, Proteobacteria, Chloroflexi, Acidobacteriota, 
Bacteroidota, Firmicutes, Gemmatimonadota, Myxococcota, and Patescibacteria were the 
dominant bacterial phyla, with the relative abundance of 94.92%–96.56%. The community 
structure of rhizosphere bacteria showed significant differences among the five cities, with 
greater inter-group differences than intra-group differences (R=0.226 9, P=0.001). 
Actinobacteriota, Chloroflexi, Acidobacteriota, Bacteroidota, and Patescibacteria showed 
different relative abundance among the five cities (P<0.05). We identified potential biological 
markers in the rhizosphere soil of barley in all five cities. There were potential biological 
markers in the rhizosphere soil of highland barley in the five cities. Lasa and Shannan had only 
three and six unique bacterial clades, respectively, with more complex co-occurrence network 
and tighter connections between OTUs. The key phyla in the rhizosphere of highland barley 
were Proteobacteria, Chloroflexi, Actinobacteriota, and Acidobacteriota. Additionally, 
Endobacteria, Methylomirabilota, and Cyanobacteria were unique taxa in Linzhi, Rikaze, and 
Shannan, respectively. The changes in the bacterial community structure in the rhizosphere of 
highland barley were mainly related to environmental factors such as pH, total potassium, 
available potassium, carbon to phosphorus ratio, and altitude, with total potassium being the 
most important factor (r2=0.621 4, P=0.001). [Conclusion] The bacteria in rhizosphere soil of 
highland barley in Xizang have high diversity, with significant differences among the five 
cities. Additionally, different growing areas of highland barley have unique biological markers 
of bacteria in the rhizosphere. The findings provide a reference for revealing the role of unique 
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rhizosphere bacteria in the growth and environmental adaptation of highland barley and for 
exploring excellent rhizosphere plant-promoting bacteria. 
Keywords: Hordeum vulgare L. var. nudum; rhizosphere bacteria; community structure; soil 
chemical characteristics  
 
 

植物根际存在大量的有益微生物。这些微

生物不仅可以促进植物生长[1]，而且在植物抗

逆境[2]、抗病[3]等方面也发挥着重要的作用。根

际微生物来自于土壤，受寄主植物初级代谢物和

次级代谢物筛选、招募，还受土壤因子影响，同

时土壤也可以被根际微生物组塑造。研究证明改

善土壤微生物组是维护土壤生态系统的健康和

提高土壤肥力的有效途径[4]。因此，研究西藏主

要农作物根际微生物组成、多样性及其影响因素

对高原农业的可持续管理至关重要。 
青 稞 (Hordeum vulgare L. var. nudum 

Hook.f.)，又称裸大麦，属禾本科大麦属。在西

藏海拔 1 000‒4 750 m 广泛种植[5]。西藏青稞含

有独特的 β-葡聚糖、黄酮等成分，且其 β-葡聚

糖含量明显高于其他地方品种[6]。作为西藏主要

农作物，青稞具有生育期短、耐寒等特点[7]。随

着青稞需求持续增加，单一种植青稞过度用地而

忽视养地，造成土壤营养元素比例失调，土壤肥

力下降。此外，在种植过程中的农药和化肥施用

也会导致农药残留和土壤板结，使得干旱和土壤

贫瘠成为西藏粮食生产发展的重要障碍，从而限

制了农业增产的潜力[8]。通过微生物改良土壤是

实现绿色农业发展的重要手段，研究根际微生物

群落的多样性和组成，对于控制微生物组成实现

生态系统的可持续运行至关重要[9]。随着高通量

测序技术的发展和微生物组研究的深入，水稻

(Oryza sativa)[10]、小麦(Triticum aestivum)[11]、玉

米[12]、大豆[13]、番茄(Solanum lycopersicum)[14]

和谷子(Setaria italica)[15]等多种农作物根系微生

物的组成、多样性得到了解析。在不同的植物中

根际微生物组结构和功能存在差异，除了受植物

基因的影响，还受到土壤环境、经纬度、海拔和

气候等的影响，研究发现独特的地理条件、土壤

类型、土壤环境以及人为干预均会对土壤微生物

群落结构产生影响，造就独特的植物根系微生物

群落结构[15-17]。每种植物为了生长和适应环境都

会衍生出自身独特的根际微生物群落[18]。因此，

揭示青稞根际微生物的组成和多样性是进一步

发掘青稞优异促生菌资源的基础。 
青稞在西藏种植广泛，区域跨度大，目前对

青稞根际微生物的地理分布、菌群组成和影响因

素缺乏详细了解。本研究采用 16S rRNA 基因序

列高通量测序技术对不同市青稞根际细菌群落

进行分析，以探究其多样性、结构特征和与环境

因子的关系。以期为青稞生产的地力调控提供参

考，为利用青稞根际微生物进行可持续生产奠定

基础。 

1  材料与方法 
1.1  样本收集  

本研究于 2020 年 6 月在西藏拉萨、日喀则、

山南、林芝和昌都 5 个市[每市 3 个县(区)，每县

3 个乡镇]共 45 个的典型青稞种植地(经纬度)采
样。在每个地点根据 Fan[19]的方法进行 5 点采样，

将每点挖取的 10‒12 株青稞，将抖掉松散土壤的

细根装入无菌袋，在实验室将细根样品转移至

含 20 mL 10 mmol/L 磷酸盐缓冲液(phosphate 
buffered solution, PBS)溶液的无菌离心管中，

并振荡以收集与根紧密连接的根际土壤。在

10 000 r/min 下离心 30 s，除去上清液，将每个

采样点的根际土壤混合形成一个复合样品，将根

际土壤样本储存在‒80 °C 备用[20]。所有采样过
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程都在无菌条件下进行，以确保试验结果的准确

性。具体的采样点信息已上传到国家微生物科学数

据 中 心 (National Microbiology Data Center, 
NMDC)，期刊附件数据 NMDCX0000200，链接为

https://nmdc.cn/resource/genomics/attachment/ 
detail/NMDCX0000200。 
1.2  土壤的养分特征分析 

土壤 pH 以 2.5:1 水土比用 pH 计(Sartorius 
PB-10)测定[21]；土壤有机碳(soil organic carbon, 
SOC)使用元素分析仪(Elementar Analysensysteme 
GmBH)进行测定；土壤有机质(soil organic matter, 
SOM) 含 量 采 用 重 铬 酸 钾 测 定 ， 全 氮 (total 
nitrogen, TN)采用半微量凯氏定氮法测定；速效

钾(available potassium, AK)采用NH4OAc浸提-火焰

光度法测定；硝态氮和铵态氮使用 AA3 流动分析

仪(AutoAnalyzer3-AA3, Seal Analytical, Mequon, 
WI)测定、土壤全磷(total phosphorus, TP)、速效

磷 (available phosphorus, AP) 、 全 钾 (total 
potassium, TK)参考土壤农化分析[22]测定。 
1.3  DNA 提取和 16S rRNA 基因扩增子高

通量测序分析 
根据 E.Z.N.A.® Soil DNA Kit (Omega Bio-tek) 

DNA 提取试剂盒说明书进行土壤总 DNA 抽提，

并进行 DNA 浓度、质量测定(NanoDrop 2000 紫

外可见分光光度计)；经 2%琼脂糖凝胶电泳检测

合格后，使用 NEXTflexTM Rapid DNA-Seq Kit 
(Bioo Scientific)进行建库。利用 Illumina 公司的

MiSeq PE300 平台进行 16S rRNA 基因扩增子测

序(上海美吉生物医药科技有限公司)。使用 338F 
(5'-ACTCCTACGGGAGGCAGCAG-3') 和 806R 
(5'-GGACTACHVGGGTWTCTAAT-3') 对 16S 
rRNA 基因 V3‒V4 可变区进行 PCR 扩增[23]，扩

增程序：95 ℃ 3 min；95 ℃ 30 s，55 ℃ 30 s, 72 ℃ 
30 s，27 个循环；72 ℃ 10 min；4 ℃进行保存(PCR
仪：ABI GeneAmp® 9700 型)。PCR 反应体系为：

5×TransStart FastPfu 缓冲液 4 μL，2.5 mmol/L 

dNTPs 2 μL，上游引物(5 μmol/L) 0.8 μL，下游

引物(5 μmol/L) 0.8 μL, TransStart FastPfu DNA
聚合酶 0.4 μL，模板 DNA 10 ng，ddH2O 补足至

20 μL。 

1.4  测序数据处理 
使用 fastp (https://github.com/OpenGene/fastp, 

version 0.20.0)和 FLASH (http://www.cbcb.umd. 
edu/software/flash, version 1.2.7)软件对原始测序

序列进行质控、拼接[24]。利用 UPARSE和 Usearch 
(http://drive5.com/uparse/, version 7.0)，基于 97%
的相似度对序列进行 OTU 聚类并剔除嵌合体[25]。

利用核糖体数据库项目 (Ribosomal Database 
Project, RDP) 分类器 (http://rdp. cme.msu.edu/, 
version 2.2) 对每条序列进行物种分类注释，比

对 Silva 16S rRNA 数据库(version 138)，设置比

对 阈 值 为 70%[26] 。 原 始 数 据 ( 项 目 号 ：

NMDC10018326)存储在国家微生物科学数据中

心(National Microbiology Data Center, NMDC)。 
1.5  统计学分析 

根据 OTU 信息绘制每个样品的稀释曲线。

使用 Mothur 软件 (version 1.30.1, http://www. 
mothur.org/wiki/Schloss_SOP#Alpha_diversity)计
算 α 多样性指数，群落多样性指数(Shannon 指

数和 ACE 指数)，用 T-test 分析指数差异。β 多

样性基于 Bray-Curtis 加权距离非度量多维尺度

(non-metric multidimensional scaling, NMDS)分
析和相似性(analysis of similarities, ANOSIM)分
析。使用 Kruskal-Wallis 检验通过线性判别分析

(linear discriminant analysis, LDA)对效应大小

(linear discriminant analysis effect size, LEfSe)进
行生物标志物分析，以发现西藏 5 个农田生态系

统之间有显著差异的土壤微生物物种。执行

LDA 以评估每个微生物分类群的差异，阈值为

3.5。网络分析采用细菌相对丰度>0.01%进行分

析，使用 R 中的“igraph”包[27]，根据 Pearson 相

关系数(P<0.01, r≥0.8)分析共现性网络，并使用
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Gephi-0.9.2 对相对丰度>5%的子网络进行可视

化[28]。用方差膨胀因子评估多重共线性，并从

多变量模型中去除协变量，直到所有剩余协变量

的方差膨胀因子小于 20[29]，使用 R 的 vegan 包

进行冗余分析(redundancyanalysis, RDA)，以确

定微生物群落结构与土壤理化性质之间的关系。 

2  结果与分析 

2.1  根际细菌群落多样性 
通过测序 45 个根际土壤样品总共产生    

3 838 309 条干净 16S rRNA 序列，平均序列为

43 595 条。在 97%序列相似性的阈值下所有样

本获得的 OTUs 数量为 10 715 个，共得到 43 门、

144 纲、356 目、604 科、1 244 属、2 783 种。 

由图 1 可知，青稞根际细菌多样性(Shannon 和

ACE 指数)在不同青稞种植区明显不同，日喀则

青稞根际土壤细菌 Shannon 指数与拉萨(Lasa)和
山南 (Shannan)的存在显著性差异 (P<0.05) (图
1A)，日喀则(Rikaze)的 ACE 指数与拉萨(Lasa)
的存在显著差异(P<0.05) (图 1B)；拉萨的青稞根

际土壤细菌具有较高多样性和丰富度。 

2.2  青稞根际细菌物种群落组成与结构 
2.2.1  青稞根际细菌物种群落组成 

五个市青稞根际土壤共检出 43 个细菌门 
 

 
图 1  青稞根际土壤细菌群落 α 多样性指数差异检验(A、B) 
Figure 1  Boxplots of bacterial alpha diversity evaluated by Shannon diversity index (A), ACE index (B). Each 
boxplot represents the median, interquartile range, minimum, and maximum values. The means ± SD of nine 
independent samples were shown (*P<0.05, **P<0.01). 
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类，5 个市中相对丰度>1%的门一致，主要有放

线 菌 门 (Actinobacteriota) 、 变 形 菌 门

(Proteobacteria)、绿弯菌门(Chloroflexi)、酸杆菌

门(Acidobacteriota)、拟杆菌门(Bacteroidota)、厚

壁 菌 门 (Firmicutes) 、 芽 单 胞 菌 门

(Gemmatimonadota)、粘球菌门(Myxococcota)和
髌骨细菌门(Patescibacteria)，主要细菌门相对丰

度占比 94.92%‒96.56% (图 2A)。其中，放线菌

门的相对丰度在 5 个市中均最高，为 26.66%‒ 
32.16%；其次是变形菌门、绿弯菌门。共注释

到 1 244 个属，相对丰度>1%的物种分布在前   
9 个门的 27 个属，根际细菌相对丰度前 10 的属

为节杆菌属(Arthrobacter)、嗜邻聚杆菌目未鉴定

属(norank_f__norank_o__Vicinamibacterales)、鞘

氨醇单胞菌属(Sphingomonas)、norank_f__JG30- 
KF-CM45、嗜邻聚杆菌科未鉴定属(norank_f__ 
Vicinamibacteraceae) 、红弯曲菌科未鉴定属

(norank_f__Roseiflexaceae) 、 类 诺 卡 氏 菌 属

(Nocardioides)、芽殖球菌属(Blastococcus)、未能鉴

定到属的 norank_f__norank_o__norank_c__KD4-96
和 RB41，其相对丰度分别为 4.04%‒7.41%、

2.42%‒4.67%、2.12%‒5.02%、1.51%‒4.68%、

2.54%‒4.13%、1.39%‒3.70%、1.49%‒2.93%、

1.42%‒2.82%、1.37%‒2.25%和 1.23%‒2.91% (图
2B)。所有样本共有的细菌 OTU 总数为 3 606 个

(图 3)，占 OTU 总数的 33.65%，林芝的独有 OTU
最高为 758 个(占总数 7.07%)，其次是山南 513 个

(4.26%)，昌都特有的OTU数最少为264个(2.46%)。 

 

 
 

图 2  根际细菌门(A)和属(B)的组成 
Figure 2  Species composition of rhizosphere bacteria (A) at phylum level and (B) at genus level. 
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2.2.2  根际土壤细菌群落组间差异分析 
五个市的 NMDS 分析显示根际细菌群落结构

存在明显的差异，stress 值为 0.133，ANOSIM 相

似性分析表明组间差异大于组内差异(R=0.226 9, 

P=0.001) (图 4A)。在门水平上(相对丰度>1%)，
放线菌门、绿弯菌门、酸杆菌门、拟杆菌门和髌

骨细菌门在 5 个市间存在显著性差异(P<0.05) 
(图 4B)。 

 
图 3  青稞根际微生物 OTU 水平 Venn 分析 
Figure 3  Venn analysis of OTU level of microorganisms in barley rhizosphere. 
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图 4  基于 Bray-Curtis 距离的非计量多维尺度(NMDS)分析(A)，门水平上组成差异分析(B)，土壤细菌

LEfSe 分析(C)，LDA>3.5 微生物差异直方图(D) 
Figure 4  A: Non-metric multidimensional scaling (NMDS) ordination of Bray-Curtis dissimilarities of OTU 
relative abundances. B: Bar plot showing differences in mean relative abundance of the most abundant phylum 
of bacteria in 5 districts. C: LEfSe analysis results of soil bacteria. D: Histogram of LDA scores calculated for 
the differentially abundant microbes with a threshold value of 3.5. Ellipses denote clustering at 95% confidence; 
NMDS stress value: 0.133; * denote significant differences between locations, determined by ANOVA 
(*P≤0.05, **P≤0.01, ***P≤0.001). 
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通过 LEfSe 算法分析土壤细菌结构的差异，

显示 29 个细菌进化支在所有检测的土壤样品中

存在显著差异，LDA 阈值为 3.5，林芝、昌都和

日喀则的根际土壤样品富集不同细菌进化支，而

拉萨(Lasa)和山南(Shannan)青稞根际土壤分别

只有 3 个和 6 个细菌进化支(图 4C)。具体而言，

在林芝市青稞根际土壤富集芽孢杆菌 (Bacilli) 
(从纲到属)、γ-变形菌纲(Gammaproteobacteria)、
伯克霍尔德氏菌目(Burkholderiales)、棒杆菌目

(Corynebacteriales) 、 鞘 氨 醇 杆 菌

(Sphingobacteriales) (从目到属）、高温放线菌

(Thermoactinomycetales) (从目到科)、草酸杆菌科

(Oxalobacteraceae)、分支杆菌(Mycobacteriaceae) 
(从科-属)和慢生根瘤菌属(Bradyrhizobium)。而

拉萨市青稞根际富集绿屈挠菌目(Chloroflexales)
的红弯曲菌科(Roseiflexaceae)。山南市富集拟杆

菌 纲 (Bacteroidia) 、 地 嗜 皮 菌 科

(Geodermatophilaceae) 、 芽 殖 球 菌 属

(Blastococcus)、Saccharimonadia (从纲到目)和噬

纤维菌目(Cytophagales)。昌都市富集嗜邻聚杆

菌(Vicinamibacteria-Vicinamibacterales) (从纲到

目)、热微菌目(Thermomicrobiales)、红色杆形菌

(Rubrobacteria) (从纲到目 )、栖火山单胞菌

(Pyrinomonadales) (从目到科)、TK10 和 RB41
等微生物。日喀则市则是放线菌纲(Actinobacteria)
链霉菌、绿屈挠菌纲(Chloroflexia)、鞘氨醇单胞菌

(Sphingomonadales) (从目到属)、类诺卡氏菌属

(Nocardioides)、黄单胞菌(Xanthomonadales) (从目

到科)、根瘤菌科(Rhizobiaceae)和德沃斯氏菌属

(Devosia)。结果表明，各市青稞根际土壤所富集细

菌差别较大，有可能是各市青稞根际土壤的潜在生

物标志物(图 4D)。 
2.2.3  网络结构 

青稞根际土壤细菌生态网络呈现较高的复

杂性，5 个市的网络节点数均在 1 300 个以上，

边数均在 20 000 条以上。其中，昌都网络边数

最少为 21 256 条，拉萨高达 76 358 条，表明拉

萨市细菌种类之间的生态联结最为紧密，生态关

联性最强。网络可以划分为几个较独立的功能模

块，这可能与当地土壤营养和生态环境密切相

关。不同采样地点的生态网络特征差异较大，土

壤与气候条件可能起至关重要的影响作用。所有

网络均呈现出较高的共现性 ( 正相关百分

比>53%)，表示青稞根际细菌群落合作关系大于

竞争关系。其中，拉萨和山南的共现网络最为复

杂，种群间联系最为密切，具有较少的节点和更

多的边，以及更多的模块间关键点，显示这 2 个

市的子网络联系最为紧密(图 5A，表 1)。综上所

述，青稞根际土壤细菌生态网络较复杂，以正相

关关系为主，但也存在一定竞争作用。 
为了评估青稞根际细菌网络中各类群在拓

扑学上的可能作用，根据 Deng 等[30]的方法，基

于节点内模块连通性(Zi)和模块间连通性(Pi)的
值将节点分类为 4 个类别：外围节点(peripherals)、
连接节点 (connectors)、模块中心节点 (module 
hubs)和网络中心节点(network hubs) (图 5B)。每

个网络中的大多数节点都是外围节点，大部分连

接都在其模块内，5 个网络中均未检测到网络中

心节点(没有单个节点的 Pi>0.62 且 Zi>2.5)。青

稞根际网络均有多个节点被划分为连接节点和

模块中心节点，Changdu 共有 62 个(模块中心节

点 16 个，连接节点 46 个)，Lasa 共有 67 个(模
块中心节点 16 个，连接节点 46 个)，Linzhi 共有

74 个节点(模块中心节点 32 个，连接节点 42 个)，
Shannan 共有 59 节点(模块中心节点 34 个，连接

节点 25 个)。由于模块中心节点和连接节点在网

络拓扑中的重要作用，已被定义为关键微生物类

群[30]。五个市的根际土壤中的关键细菌类群存

在差异，变形菌门、绿弯菌门、放线菌门和酸杆

菌门是主要的关键细菌门，占到所有关键细菌种 
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图 5  五个市青稞根际土壤细菌群落网络特征 
Figure 5  Analysis of rhizosphere bacterial network of Hordeum vulgare in five cities. A: Gephi mapping was 
color-coded for subnetworks with >5% abundance in five cities. B: Network roles of analysing module feature 
at OTU level for bacteria. Modules hubs have Zi>2.5, whereas connectors have Pi>0.62. Each dot represents an 
OTU from the five networks selected for detailed module analysis. C: The composition of connectors and 
module hubs for bacteria in rhizosphere soil as the keystone species.  
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表 1  青稞根际土壤细菌群落网络特征 
Table 1  Characteristics of soil bacterial community network in rhizosphere of Hordeum vulgare 
Properties Changdu Lasa Linzhi Rikaze Shannan 
Nodes 1 369 1 487 1 434 1 380 1 468 
Edges 21 256 76 358 57 375 35 631 62 975 
Modules 4 7 5 4 5 
Modularity 0.41 0.233 0.343 0.364 0.226 
Transitivity 0.105 0.576 0.528 0.446 0.563 
Density 0.023 0.069 0.056 0.037 0.058 
Diameter 5.20 6.63 5.83 5.88 5.83 
Positive correlation (%) 59.39 53.03 61.81 63.75 55.37 
Negative correlation (%) 40.61 46.97 38.19 36.25 44.63 
 
类的 65%以上。其他的虽然占比较低，有可能

起着关键的作用，如拟杆菌门(Bacteroidota)、
Armatimonadota 、 Deinococcota 、 脱 硫 杆 菌 门

(Desulfobacterota)、芽单胞菌门、Patescibacteria、
浮霉菌门(Planctomycetota)、Methylomirabilota、
内 生 菌 门 (Entotheonellaeota) 、 厚 壁 菌 门

(Firmicutes)、疣微菌门(Verrucomicrobiota)和蓝细

菌(Cyanobacteria)，其中内生菌门是林芝市的特有

关键类群，Methylomirabilota 是日喀则市的特有关

键类群，蓝细菌是山南市的特有关键类群(图 5C)。 

2.3  环境因子对根际土壤细菌群落组成的

影响 
土壤有机质、有机碳、氨态氮、TK 和 AK

昌都市最高，与日喀则市存在显著性差异，与

其他市无差异。TP、AP 和硝态氮在林芝市最高，

AP 与其他 4 个市具有显著性差异，TP 与拉萨

差异显著。TN 拉萨最高，与山南存在显著性差

异[土壤理化特性详见国家微生物科学数据中心

(National Microbiology Data Center，NMDC)，编号：

NMDCX000020]。 
采用 RDA 分析方法，在 OTU 水平上分析

了环境因子对青稞根际土壤细菌群落组成的影

响。由于解释变量之间存在潜在的线性相关性，

基于方差膨胀因子(VIF<20, P<0.05)从 14 个环境

因子中筛选出 11 个环境因子进行 RDA 分析。结

果显示前 2 个 RDA 轴分别解释了青稞根际土壤

细菌群落总变异的 15.58%和 5.77%，pH、TK、

AK、C:P 和海拔与前 2 个主成分轴显著相关

(P<0.05) (图 6，表 2)，表明环境因子 pH、TK、

AK、C:P 和海拔是影响青稞根际细菌群落组成

变化的重要因子，其中 TK 是影响根际土壤细菌

群落最重要的因子(R2=0.621 4, P=0.001)。 
 

 
 

图 6  土壤化学因子与巨柏根际细菌 OTU 的冗余

分析(RDA) 
Figure 6  Redundancy analysis (RDA) of soil 
factors and rhizosphere bacteria OTU of Hordeum 
vulgare. 
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表 2  RDA 分析土壤化学因子相关数据 
Table 2  Data related to RDA analysis of soil chemical factors 
Environmental factors RDA1 RDA2 r2 P 

pH ‒0.993 5 0.113 82 0.488 5 0.001*** 
AK ‒0.622 15 ‒0.782 89 0.233 9 0.002** 
TK ‒0.850 24 ‒0.526 39 0.621 4 0.001*** 
AP 0.991 65 0.128 95 0.037 2 0.408 
TP 0.061 52 ‒0.998 11 0.118 0 0.061 
NO3

− ‒0.233 59 ‒0.972 34 0.119 1 0.059 
NH4

+ ‒0.574 61 ‒0.818 42 0.101 1 0.104 
TN ‒0.155 34 ‒0.987 86 0.103 2 0.106 
C:N 0.051 68 ‒0.998 66 0.043 2 0.371 
C:P 0.012 05 ‒0.999 93 0.381 1 0.001*** 
Altitude ‒0.880 12 0.474 75 0.328 5 0.001*** 
* indicates significance at P<0.05; ** indicates significance at P<0.01; *** indicates significance at P<0.001. 
 

3  讨论与结论 
西藏 5 个青稞种植区根际土壤样品细菌物

种组成丰富，共检测到 43 门 144 纲 356 目 604 科

1 244 属。不同种植区青稞根际土壤细菌群落多

样性指数和丰富度指数存在差异，其中拉萨的青

稞根际土壤细菌群落具有较高多样性和丰富度。

根际微生物的组成受多种因素的影响，同种植物

的根际微生物群落多样性受生长环境等因素驱

动[31-32]。 
本研究中青稞根际主要优势菌群为放线菌

门、变形杆菌门、绿弯菌门、酸杆菌门、拟杆菌

门、厚壁菌门和芽单胞菌门等，与 Liu 等[33]在温

室中种植青稞的根际细菌优势菌为变形菌门、其

次是拟杆菌门的结果不一致，说明青稞的生长环

境影响根际微生物组成。王宇姝等[34]对环青海

湖的高寒农田土壤细菌进行研究发现变形菌门、

放线菌门、酸杆菌门、绿弯菌门、拟杆菌门以及

芽单胞菌门为优势菌门，与本研究的高寒区青稞

根际生物主要优势菌门基本一致，丰富度存在差

异，可以看出放线菌门、变形杆菌门、绿弯菌门、

酸杆菌门、拟杆菌门、芽单胞菌门在农作物适应

高寒环境生长中起到一定的作用。放线菌在有 

机质的分解和腐殖质的形成过程中起着重要作

用[35]，它能产生多种抗生素，保护土壤和植物

根部免受病原微生物的侵害[36]；变形杆菌包括

许多可以固定 N 的细菌和各种新陈代谢物种，

此外还可以通过溶解增加磷酸盐的利用促进植

物生长[37]；绿弯菌门中一些成员是兼性厌氧菌，

可以降解纤维素[38]。酸杆菌门参与转运蛋白和

分泌多种高分子量蛋白质，具有适应干燥、寡营

养的潜在特征[39-40]；拟杆菌门可参与根际高分子

量有机物的降解[41]；厚壁菌是缺氧条件下秸秆

和植物残渣的主要降解者[42]；芽单胞菌门在植

物根际中比较常见[43]，虽然丰度较少(1%‒2%左

右)，但具有更好的适应恶劣环境的能力[44]。综

上所述，青稞根际土壤主要菌门在青稞适应高原

缺氧环境、参与养分循环和促进植物生长中起到

重要作用。 
所有样本共有的细菌 OTU 总数为 3 606 个，

占 OTU 总数的 33.65%。植物根际细菌群落组成

主要受物种基因的影响，表现为植物根系分泌物

的特殊性[45]。NMDS 分析显示根际细菌群落结

构存在明显的差异，且组间差异大于组内差异；

相对丰度>1%的细菌门放线菌门、绿弯菌门、酸

杆菌门、拟杆菌门和髌骨细菌门在市间存在显著
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性差异(P<0.05)。植物根际细菌群落除了受植物

物种的影响外，还受植物的生长环境的影响，包

括海拔、气候、土壤理化性质等。植物生长环境

的改变可以诱导植物转录组和代谢组的变化，通

过根部改变分泌产物选择性改变某类根际微生

物丰度或多样性，形成更有利于宿主植物生长发

育的微生物群落结构和功能，以此增强植物的生

存率和环境适应性[46-47]。五个市青稞根际所富集

微生物差别较大，存在青稞根际土壤的潜在生物

标志物。而拉萨和山南作为藏西南向藏东南过度

区域，兼顾性较大，相较于其他市只有 3 个和    
6 个特有细菌进化支，同时也表现为结构分析中

共现网络更为复杂、个体间联系更为紧密。青稞

根际土壤细菌生态网络较复杂，以正相关关系为

主，根际微生物组中细菌共生模式的积极特征与

合作或互养作用一致，表明根际群落中细菌之间

可能存在广泛的互惠作用。在植物根际土壤细菌

群落中存在关键类群，在网络拓扑中起着重要作

用[30]。五个市的根际土壤中关键细菌门存在差

异，研究表明随着环境条件的变化关键物种也会

随着变化[48-49]。变形菌门、绿弯菌门、放线菌门

和酸杆菌门是主要的关键细菌门，相对丰度较

高；拟杆菌门、Armatimonadota、Deinococcota、
脱硫杆菌门、芽单胞菌门、Patescibacteria、浮

霉菌门、Methylomirabilota、内生菌门、厚壁菌

门、疣微菌门和蓝细菌是相对丰度较低的关键细

菌门。相关研究表明相对丰度较低的和相对丰度

较高的关键类群在维持微生物网络方面起到同

样或更加重要的作用[50]。 
青稞不同生长区由于地理环境、气候条件、

耕作方式以及施肥习惯等因素的影响，各市的土

壤化学因子存在显著差异。土壤化学性质可直接

影响根际微生物的组成和丰度[51]。环境因子中

海拔和土壤化学因子 TK、pH、AP、TP、NO3
‒、

C:P 和 AK 对青稞根际主要细菌门具有显著影

响。在本研究中，TK 是青稞农田根际土壤细菌

群落结构的最重要驱动因子，这一结果与之前的

研究的 TK 含量是影响青藏高原高寒湿地土壤

细菌群落的最重要因素相吻合[52]。而 5 个市农

田土壤中 TK 含量除了受耕作方式和施肥习惯

影响外，还可能受农田中枯落物 N:P，土壤中的

黏粒含量以及海拔等因素的影响[53]。 
本研究采用 16S rRNA基因测序方法对西藏

5 个市青稞根际土壤细菌群落特征进行了研究。

青稞根际土壤细菌组成丰富，放线菌门、变形杆

菌门、绿弯菌门、酸杆菌门、拟杆菌门、厚壁菌

门和芽单胞菌门为优势菌门。根际细菌群落结构

组间差异大于组内差异，5 个市青稞根际土壤存

在潜在生物标志物，拉萨和山南只有 3 个和 6 个

特有细菌进化支，共现网络更为复杂、个体间联

系更为紧密。五个市的根际土壤中变形菌门、绿

弯菌门、放线菌门和酸杆菌门是主要的关键细菌

门，内生菌门、Methylomirabilota 和蓝细菌分别

是林芝市、日喀则市和山南市的特有关键类群。

青稞根际细菌群落结构的变化主要与环境因子

pH、TK、AK、C:P 和海拔有关。本研究揭示了

西藏主要青稞分布区青稞根际细菌多样性，且不

同生长区青稞根际具有特有根际细菌群落，为进

一步研究特有根际细菌在青稞生长和环境适应

中的作用，发掘优异根际促生菌提供参考。 
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