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摘  要：【背景】植物叶际(phyllosphere)定殖着丰富多样的微生物，叶际微生物通过发挥特定功

能在逆境下生存，影响寄主植物的生理生态特性并受环境异质性的影响。【目的】植物叶际微生物

群落是动态的，认识季节更替对植物叶际微生物群落结构的影响，对于加深对植物-微生物-环境相

互作用的理解具有积极意义。【方法】以鄂尔多斯荒漠草原泌盐盐生植物长叶红砂为研究对象，分

别测定春季、秋季植物叶片表面理化特性，并结合叶际细菌、真菌高通量测序结果进行综合分析。

【结果】长叶红砂冠下土壤含水率、pH、电导率等指标在季节更替下存在显著差异，叶片表面 Na+、

K+和电导率值存在显著差异；进一步分析发现，叶际细菌分类操作单元(operational taxonomic unit, 
OTU)、Shannon、Chao1 和 ACE (abundance-based coverage estimator)指数与土壤和叶片表面盐分含

量呈正相关；春季叶际蓝细菌门和拟杆菌门保持了较高的相对丰度，而秋季叶际变形菌门、放线菌

门、子囊菌门的相对丰度则高于春季；其中，叶际 Bradyrhizobium、Novosphingobium 和 Edaphobaculum
菌属与叶片表面盐分存在显著正相关，Modestobacter、Adhaeribacter、Bacillus 等菌属则与叶片表面

盐分存在负相关。【结论】季节更替引发的长叶红砂冠下土壤水盐异步变化，增加了长叶红砂叶片表
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面盐分的积累，进一步影响了叶际微生物多样性和群落组成。本结果揭示了长叶红砂叶际细菌和真

菌群落对季节变化的响应特征，为进一步阐明逆境下植物叶际微生物群落的组装策略提供理论参考。 
关键词：长叶红砂；季节更替；叶表盐分；叶际细菌；叶际真菌  
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Abstract: [Background] Phyllosphere is home to various and abundant microorganisms. 
Thanks to the specific functions, phyllosphere microorganisms survive in the presence of 
stresses and they influence the physiological and ecological characteristics of host plants. In 
addition, they are affected by environmental heterogeneity. [Objective] The microbial 
community in plant phyllosphere is dynamic, and clarifying the effect of seasonal alternation on 
structure of the microbial community is of great significance for in-depth understanding of 
plant-microbe-environment interactions. [Methods] Reaumuria trigyna is a recretohalophyte in 
desert steppe in Ordos. We determined the physico-chemical properties of leaf surface and 
carried out high-throughput sequencing of phyllosphere bacteria and fungi in spring and 
autumn. [Results] The water content, pH, and electric conductivity of soil under the canopy of 
R. trigyna and the electric conductivity, Na+ content, and K+ content on leaf surface were 
significantly different between spring and autumn. The operational taxonomic units (OTUs), 
Shannon, Chao1 and ACE indices of phyllosphere bacteria were in positive correlation with salt 
content of soil and leaf surface. The relative abundance of Cyanobacteria and Bacteroidota was 
higher in spring, while the relative abundance of Proteobacteria, Actinobacteriota, and 
Ascomycota in autumn was higher than that in spring. Bradyrhizobium, Novosphingobium, and 
Edaphobaculum were in positive correlation with leaf surface salinity, while Modestobacter, 
Adhaeribacter, and Bacillus showed negative correlation. [Conclusion] The asynchronous 
change of water and salt in soil under the canopy of R. trigyna caused by seasonal alternation 
increased the accumulation of salt on the leaf surface of R. trigyna, further affecting the 
phyllosphere microbial diversity and community composition. This study reveals the response 
of phyllosphere bacteria and fungi of R. trigyna to seasonal alternation, which is expected to 
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provide a theoretical reference for further elucidating the assembly strategies of phyllosphere 
microbial communities under stress. 
Keywords: Reaumuria trigyna; seasonal alternation; phyllosphere salt content; phyllosphere 
bacteria; phyllosphere fungi 
 

植物叶际(phyllosphere)包括叶、茎、花和

果实等组织与空气接触的表面部分，为微生物

的定殖提供了多个生态位[1-4]。叶片作为叶际最

主要的组成部分，大量微生物在此定殖并进化

出适生能力[3,5]。然而，植物叶际直接暴露于快

速变化的环境之中，常受温度、紫外线辐射、营

养胁迫、降水和干旱等环境变化的不利影响[1]。

叶际微生物则通过植物产生的挥发性有机化合

物(volatile organic compounds, VOCs)及植物生

长调节剂等，不仅诱导宿主免疫系统抵抗病原

体入侵，还可以帮助植物适应逆境[6-10]。此外，

叶际微生物溶磷、解钾、固氮功能也是植物叶

片获取营养的重要途径[11-12]。 
较多研究表明，植物叶际微生物群落结构

是动态的，寄主特性、植物地理分布格局、时

间/季节性、环境变化等因素均直接或间接影响

叶际微生物群落的多样性和群落结构[13-15]。其

中，叶际细菌和真菌群落季节动态变化已在美

洲黑杨(Populus deltoids)、银杏(Ginkgo biloba)、
白皮松 (Pinus bungeana)和杉木 (Cunninghamia 
lanceolata)等植物的研究中得到证实[14,16-19]。学

者同时指出，叶际微生物区系结构和组成的改

变受温度、湿度和太阳辐射水平的时间/季节变

化调控[20-22]。另有学者发现，盐度增加和季节

更替对菠菜叶际细菌群落组成和功能具有较大

影响，而季节效应更为明显[23]。 
尽管时间 /季节变化调控植物叶际微生物

群落形成机制的相关研究已取得大量进展，但

大多数研究都集中在森林生态系统或室内栽培

实验[24-26]，限制了我们对荒漠植物叶际微生物

群落构成的进一步认识，尤其是荒漠泌盐盐生

植物叶际盐分动态变化对微生物群落结构的影

响还有待深入研究[27]。鉴于此，本研究以盐腺

泌盐植物长叶红砂(Reaumuria trigyna)为研究对

象[28]，通过春季、秋季叶际泌盐量测定和细菌、

真菌高通量测序分析，探究不同季节叶际细菌

和真菌群落对盐分变化的响应特征，以期加深

对植物-微生物-环境相互作用的进一步认识。 

1  材料与方法 
1.1  研究区域概况及样品采集 

研究样地位于内蒙古鄂托克前旗乌兰陶勒

盖(E106°59'59"；N38°32'36")，分别于 2021 年

4 月(春季)、9 月(春季)进行取样(图 1)。取样时

选择长势良好的红砂植株，先取长叶红砂灌丛

下根区 5−10 cm 土壤，用于后续理化特性分析。

然后用无菌剪小心剪取植株冠层处叶片，每株

剪取 20 个叶片，装入含有 50 mL 无菌水的离心

管中，取样植株相互间隔 50 m，共取 12 个离

心管样品，置于−4 ℃车载冰箱带回实验室。低

温条件下，将样品进行超声处理(200 W, 3 min)
后，取出植株叶片，使用无菌滤膜(0.22 μm)对
叶际微生物的混悬液进行抽提、过滤，每 3 个

滤膜混为一个样本，置于干冰盒中寄送北京诺

禾致源科技股份有限公司用于样本 DNA 提取、

PCR 扩增和测序。滤液用于后续红砂叶际泌盐

量的测定。 
纯水仪，四川优普超纯科技有限公司；超

声波清洗仪，上海尚仪仪器设备有限公司；电

子天平，梅特勒托利多仪器上海有限公司；烘

箱，上海力辰仪器科技有限公司；火焰风光光

度计，上海奥析科学仪器有限公司。 
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图 1  研究样地示意图 
Figure 1  Distribution of the plots within the study area. 
 

1.2  长叶红砂叶际和根际理化特性测定 
采用 Pan 等的方法[29]，根据土水质量体积

比(1:5)测定土壤的 pH，以及土壤和叶际的电导

率(electrical conductivity, EC)；将土壤样品和超

声处理后的植株叶片置于烘箱(80 ℃)烘干至恒

重，通过火焰分光光度计测定长叶红砂根际和叶

际 Na+、K+含量。采用 SPSS 25.0 软件对数据进行

单因素方差分析(analysis of variance, ANOVA)，
邓肯检验用于识别是否存在显著差异(P<0.05)，
所有数据均以均数±标准误差(n=4)表示。 

1.3  长叶红砂叶际细菌和真菌 DNA 提取和

PCR 扩增 
采用十二烷基磺酸钠法 (sodium dodecyl 

sulfate, SDS)提取长叶红砂叶际细菌和真菌总

DNA。采用引物 338F (5′-ACTCCTACGGGAGG 
CAGCA-3′)和806R (5′-GGACTACHVGGGTWTC 
TAAT-3′)扩增细菌 16S rRNA 基因的 V3−V4 区

域，采用引物 ITS5 (5′-GGAAGTAAAAGTCGTA 
ACAAGG-3′)和 ITS2 (5′-GCTGCGTTCTTCATC 
GATGC-3′)扩增真菌。PCR 反应体系：10×Buffer 
2 μL，dNTPs (2.5 mmol/L) 2 μL，正、反向引物

(10 μmol/L)各 0.8 μL，Phusion DNA 聚合酶   
0.2 μL，DNA 模板 1 μL，ddH2O 补足 20 μL。
PCR 反应条件：98 ℃ 1 min；98 ℃ 10 s，50 ℃ 
30 s，72 ℃ 30 s，30 个循环；72 ℃ 5 min[30]。

扩增产物纯化后进行文库构建，文库检测合格

后使用 NovaSeq 6000 进行测序。DNA 提取、

PCR 扩增和测序均委托北京诺禾致源科技股份

有限公司完成。 

1.4  长叶红砂叶际细菌、真菌多样性分析 
测序数据使用 FLASH (V1.2.7)软件进行拼

接处理，质控后利用 UPARSE (V7.0.1001)对序

列进行 OTU 聚类(97%相似度)，并进行物种注

释[30-31]。获得的数据上传至 NCBI SRA 数据库

(序列号：PRJNA796741 和 PRJNA796745)。使

用 QIIME (V1.9.1)软件计算长叶红砂叶际细菌

和真菌 OTU、Shannon、Chao1 和 ACE 指数并

使用 R (V4.1.0)语言中的“ggplot2”包可视化[32]；

采用“LinkET”包(https://github.com/Hy4m/linkET)
计算并可视化细菌和真菌的 α 多样性与土壤理化

之间的相关性；非度量多维尺度分析基于“vegan”
包计算样本间的 Bray-Curtis 距离并进行相似性

检验(analysis of similarities, ANOSIM)，分析组

间群落组成的差异 [33-34]；“NST”包计算细菌群

落 βNTI 和 RC 值，“ggplot2”包可视化，分析群

落的生态过程[35]。Cytoscape (V3.9.1)软件绘制不

同季节叶际细菌、真菌共有和独有 OTU 数目；

借助“ggalluvial”和“ggplot2”包对叶际细菌和真

菌群落结构变化进行描述；“ggpubr”和“ggplot2”
包进行菌属间的差异分析；“psych”和“ggplot2”
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包描述叶际细菌和真菌菌属同理化特性的相互

关系[34]。 

2  结果与分析 
2.1  长叶红砂根际和叶际理化特性差异 

理化分析如表 1 所示，春季长叶红砂土壤

中的相对含水量显著高于秋季(P<0.05)，土壤

pH、EC、Na+和 K+含量均低于秋季。长叶红砂

叶际 EC、Na+和 K+含量变化与冠下土壤相一致，

秋季均显著高于春季。 

2.2  长叶红砂叶际细菌和真菌多样性 
高通量测序获得 715 878 (细菌)和 811 392 

(真菌)高质量读数(reads)。每个样本归一化后

reads 分别为 41 739 (细菌)和 60 239 (真菌)，按

照 97%的序列相似性 
 

表 1  长叶红砂根际和叶际理化特性分析 
Table 1  The physicochemical properties of rhizosphere 
soil and phyllosphere in Reaumuria trigyna 
指标 
Indicators 

春季 4 月 
Spring april 

秋季 9 月 
Autumn 
september 

含水率 SWC 12.43±1.21a 6.27±0.47b 
pH 8.25±0.13b 8.8±0.11a 
根际 EC 
Rhizosphere EC (µ/cm) 

94±9.21b 310.5±19.84a 

根际 Na+ 
Rhizosphere Na+ (mg/kg) 

135.67±17.46b 996.9±97.51a 

根际 K+ 
Rhizosphere K+ (mg/kg) 

20.59±3.42b 343.59±34.86a 

叶际 EC 
Phyllosphere EC (µs/cm) 

31.75±5.31b 110.25±13.88a 

叶际 Na+ 
Phyllosphere Na+ (mg/kg) 

20.07±4.22b 162±19.34a 

叶际 K+ 
Phyllosphere K+ (mg/kg) 

3.27±0.72b 11.38±1.86a 

SWC：土壤相对含水量；EC：电导率；不同小写字母表

示组间差异显著 
SWC: Soil water content; EC: Electrical conductivity; 
Different lowercase letters indicate significant differences 
between groups. 

阈值分为 3 343 (细菌)和 544 (真菌)个 OTU。如

图 2A−2D 所示，秋季长叶红砂叶际细菌 OTU、

Chao1 和 ACE 指数均显著高于春季(P<0.05)，
真菌的 OTU、Chao1 和 ACE 指数高于春季，但

并不显著(图 2E−2H)。结合图 2 可以看出，长

叶红砂冠下土壤和叶片表面 EC、Na+、K+存在

显著正相关，并且与细菌 OTU、Shannon、Chao1
和 ACE 指数均存在较大相关性(图 2I)，而与真

菌 α 多样性的相关性并不明显(图 2J)。 
基于 Bray-Curtis 距离对长叶红砂细菌和真

菌的 β 多样性进行分析，由图 3 可以看出，春

季和秋季长叶红砂的细菌群落组内差异大于组

间差异(R=−0.135 4，P=0.746) (图 3A)。进一步

对长叶红砂叶际细菌的群落构建过程进行分

析，结果表明，叶际细菌群落的构建在春季全

部由随机过程主导，而在秋季随机过程占

66.67%，确定性过程占 33.33%。从更低水平的

生态过程分析来看，在春季，叶际细菌的生态

漂变占群落变异的 100%；而在秋季，叶际细菌

的均质扩散、异质选择和生态漂变均占群落变

异的 33.33% (图 3B、3C)。真菌群落的组成存在

组间差异性(R=0.177 1，P=0.169 6)，但细菌和真

菌的群落组成差异均不显著(P>0.05) (图 3D)。然
而叶际真菌群落的构建在春季和秋季均由随

机过程主导，同样从更低水平的生态过程分析

来看，春季叶际真菌的均质扩散和生态漂变各占

群落变异的 50%；秋季叶际真菌的均质扩散和

生态漂变分别占群落变异的 83.33%和 16.67% 
(图 3E、3F)。 

2.3  长叶红砂叶际细菌和真菌群落结构 
在相似性为 97%的水平上，长叶红砂叶际中

检测的 OTU 可以划分为 68 个细菌门类和 16 个

真菌门类。如图 4 所示，春季和秋季长叶红砂

叶际细菌共有 1 411 个 OTU，春季独有 502 个

OTU，秋季独有 1 430 个 OTU；春季和秋季长叶 
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图 2  细菌和真菌群落的 α 多样性指数分析及其与 EC、Na+、K+含量的相关性   A−D：叶际细菌 OTU
数量、Shannon 指数、Chao1 指数和 ACE 指数. E−H：叶际真菌 OTU 数量、Shannon 指数、Chao1 指数

和 ACE 指数. I：叶际细菌 α 多样性指数与土壤理化性质的相关性. J：叶际真菌 α 多样性指数与土壤理

化性质的相关性以及土壤理化性质之间的相关性. *：P<0.05；**：P<0.01；***：P<0.001. S：长叶红

砂冠下土壤理化指标；L：长叶红砂叶片表面理化指标 
Figure 2  Analysis on the alpha diversity indices of phyllosphere and correlation between the alpha diversity 
index and EC, Na+ and K+ content. A−D: OTU numbers, Shannon index, Chao1 index and ACE index of 
phyllosphere bacteria. E−H: OTU numbers, Shannon index, Chao1 index and ACE index of phyllosphere 
fungi. I: Correlation between alpha diversity index of phyllosphere bacteria and soil physicochemical 
properties. J: Correlation between alpha diversity index of phyllosphere fungi and soil physicochemical 
properties. *: P<0.05; **: P<0.01; ***: P<0.001. Apr.: April; Sept.: September. S: Crown of soil; L: Leaf 
surface of Reaumuria trigyna. 
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图 3  叶际细菌和真菌非度量多维尺度分析以及群落构建过程   A：叶际细菌的非度量多维尺度分析. 
B：叶际细菌的群落构建过程. C：叶际细菌的不同生态过程. D：叶际真菌的非度量多维尺度分析. E：

叶际真菌的群落构建过程. F：叶际真菌不同生态过程 
Figure 3  Non-metric multidimensional scaling (NMDS) ordination analysis of phyllosphere bacteria and 
fungi and community construction process. A: NMDS analysis of phyllosphere bacteria. B: Community 
construction process of phyllosphere bacteria. C: Different ecological processes of phyllosphere bacteria. D: 
NMDS analysis of phyllosphere fungi. E: Community construction process of phyllosphere fungi. F: 
Different ecological processes of phyllosphere fungi. 
 
红砂叶际真菌共有 OTU 为 139 个，春季独有

102 个 OTU，秋季独有 303 个 OTU。 
如图 5A 所示，红砂叶际细菌主要由变形菌

门(Proteobacteria)、蓝细菌门(Cyanobacteria)、拟

杆菌门(Bacteroidota)、放线菌门(Actinobacteriota)、
厚壁菌门(Firmicutes)、酸杆菌门(Acidobacteriota)、
绿弯菌门(Chloroflexi)、粘细菌门(Myxococcota)
和芽单胞菌门(Gemmatimonadota)组成。随着季

节的变化，细菌中变形菌门(33.37%−40.63%)、

蓝 细 菌 门 (38.44%−18.28%) 、 拟 杆 菌 门

(11.61%−9.52%)和放线菌门(7.09%−13.53%)是长

叶红砂叶际在两个季节变化较大的菌门(图 5A)。
细菌群落在属水平上共获得 654 个细菌属，与

春季相比，秋季寡养单胞菌属(Stenotrophomonas) 
(8.33%−2.36%)、Edaphobaculum 菌属(7.5%−2.5%)
和罗尔斯顿菌属(Ralstonia) (4.78%−1.93%)的相

对丰度降低，而鞘氨醇单胞菌属(Sphingomonas) 
(3.79%−5.87%)、Alcanivorax 菌属(0.02%−4.54%)、 



 
乌吉斯古冷等: 长叶红砂叶际细菌和真菌群落对季节变化的响应特征 55 

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

 

 
 
图 4  叶际细菌(A)和真菌(B) OTU 关系分析 
Figure 4  Analysis on the OTUs relationship of phyllosphere bacteria (A) and fungi (B). 
 
薄层菌属(Hymenobacter) (1.1%−2.42%)和考克

氏菌属(Kocuria) (0.06%−2.93%)的相对丰度升

高(图 5B)。 
长叶红砂叶际真菌中主要菌门是子囊菌门

(Ascomycota)、担子菌门(Basidiomycota)、被孢霉

门(Mortierellomycota)、壶菌门(Chytridiomycota)、
蛙 粪 菌 门 (Basidiobolomycota) 、 毛 霉 菌 门

(Mucoromycota)、罗兹菌门(Rozellomycota)、油

壶 菌 门 (Olpidiomycota) 、 虫 霉 菌 门

(Calcarisporiellomycota)和 Aphelidiomycota 菌

门(图 5C)。子囊菌门(77.44%−85.98%)在秋季的

相对丰度占比较高。在 333 个真菌菌属中，秋

季链格孢菌属(Alternaria) (22.52%−15.1%)、新

凸轮孢菌属(Neocamarosporium) (17.32%−4.25%)
和 Hormonema 菌属(6.39%−0)相对丰度降低，

而 Neomicrosphaeropsis 菌属(7.54%−11.73%)、
镰刀菌属(Fusarium) (0.1%−13.95%)、分枝孢子

菌属(Cladosporium) (3.76%−7.19%)、赤霉菌属

(Gibberella) (0.03%−5.54%) 和亚隔孢壳菌属

(Didymella) (0.35%−3.02%)的相对丰度升高(图 5D)。 
长叶红砂叶际细菌的差异菌属有 39 个，其

中极显著差异的菌属为考克氏菌属(Kocuria)；
叶际真菌的差异菌属有 2 个，分别为镰刀菌属

(Fusarium)和茎点霉属(Phoma) (图 6)。 
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图 5  叶际细菌和真菌群落组成   A：叶际细菌门水平上的群落组成. B：叶际细菌属水平上的群落组

成. C：叶际真菌门水平上的群落组成. D：叶际真菌属水平上的群落组成 
Figure 5  Community composition of phyllosphere bacteria and fungi. A: Community composition at the 
phylum level of phyllosphere bacteria. B: Genus level of phyllosphere bacteria. C: Community composition 
at the phylum level of phyllosphere fungi. D: Genus level of phyllosphere fungi. 



 
乌吉斯古冷等: 长叶红砂叶际细菌和真菌群落对季节变化的响应特征 57 

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

 
 

图 6  叶际细菌(A)和真菌(B)的差异菌属分析. 
Figure 6  Analysis on different genera of phyllosphere bacteria (A) and fungi (B). *: P<0.05; **: P<0.01; 
***: P<0.001. 
 

2.4  长叶红砂叶际细菌、真菌与叶际理化

相关性分析 
根据叶面 EC、Na+、K+含量及叶际细菌、

真菌菌属进行相关性分析，由图7A 可见，微

杆菌属(Microbacterium)在春季与叶面 EC 呈显

著负相关 (P<0.001) 。秋季时，贫养杆菌属

(Modestobacter)、阿达尔杆菌属(Adhaeribacter)、
芽孢杆菌属(Bacillus)和叶面 EC 呈显著负相关，

而螺状菌属(Spirosoma)则与 EC 呈正相关；慢生

根 瘤 菌 属 (Bradyrhizobium) 和 新 鞘 脂 菌 属

(Novosphingobium)与叶片 Na+含量具有正相关

性(图 7B)；芽孢杆菌属与叶片 K+含量是负相关

关系。叶际真菌中，只有蛇孢腔菌属(Ophiobolus)
在春季与叶片表面 Na+具有显著的正相关关系

(图 7C)。 

3  讨论与结论 
荒漠草原地下水的渗入和季节性降水是其

主要水源，气温升高、季节更替导致土壤水分

蒸发大于降水量时，土壤盐分随水分向地表迁

移[36-37]。本研究中，随着季节更替，长叶红砂

秋季根际土壤含水率低于春季，土壤电导率指

数呈上升趋势。大量研究表明，干旱加剧了荒

漠草原土壤盐渍化，长叶红砂作为泌盐盐生植

物，可以通过盐腺在叶片表面分泌过多的盐分

来抵御盐胁迫[38-39]。我们研究发现，随着长叶

红砂根际土壤 EC 指数上升，叶际 EC 也随之升

高，其中秋季 Na+和 K+含量均显著高于春季[40]。

Mi 等在泌盐盐生植物补血草属(Limonium)植物

的研究中指出，盐腺 Na+含量和速率与盐浓度呈

正相关[38]，我们的研究得到了相似的结果。 
较多研究认为，植物叶际微生物群落多样

性受季节变化的影响[41-43]。我们的研究中，长

叶红砂叶际细菌和真菌 α 多样性指数在春季和

秋季存在差异；与此同时，长叶红砂秋季叶际

细菌和真菌 OTUs、ACE 和 Chao1 指数高于春

季。已有研究表明，植物叶际微生物群落多样

性的时间/季节变化受温度、湿度和太阳辐射等

非生物因素的驱动[20-21]。此外，风雨等随机天

气事件的出现，直接影响了叶表面微生物的选 
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图 7  叶际细菌和真菌与 EC、Na+、K+含量的相关性   A：春季长叶红砂叶际细菌与 EC、Na+、K+

含量相关性分析. B：秋季长叶红砂叶际细菌与 EC、Na+、K+含量相关性分析. C：春季长叶红砂叶际真

菌与 EC、Na+、K+含量相关性分析. D：秋季长叶红砂叶际真菌与 EC、Na+、K+含量相关性分析 
Figure 7  Correlation analysis on the between phyllosphere bacteria and fungi with EC, Na+, K+ content. A: 
Correlation analysis on the phyllosphere bacteria with EC, Na+, K+ content on April. B: Phyllosphere bacteria 
with EC, Na+, K+ content on September. C: Phyllosphere fungi with EC, Na+, K+ content on April. D: 
Phyllosphere fungi with EC, Na+, K+ content on September. *: P<0.05; **: P<0.01; ***: P<0.001. 
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择性生长和定殖[14,44]。我们研究发现，植物叶

际细菌群落的组成不仅受季节变化的影响，同

时也是叶际环境变化的结果[45-47]。Finkel 等针

对泌盐盐生植物柽柳的研究中指出，植物叶际

渗出物成分、水分有效性、盐度、pH 等条件均

是决定微生物在叶际定殖的因素[48]。本研究中，

长叶红砂叶际泌盐对细菌和真菌群落多样性产

生较大影响，进一步说明植物叶际盐分积累对

微生物群落的组成具有较大影响。 
细菌被认为是叶际中最丰富的类群，最常

见的叶际细菌群通常包括变形菌门、拟杆菌门、

厚壁菌门和放线菌门 [25,49-51]。本研究中，长叶

红砂叶际细菌主要由变形菌门、蓝细菌门、拟

杆菌门、放线菌门和厚壁菌门组成，这与前人

在拟南芥(Arabidopsis thaliana)、银杏、白皮松

和杉木的研究结果相似[14]。Redford 等对三角杨

(Populus deltoids)生长季叶际微生物群落变化

的研究中发现，植物在生长的早期和后期，其

叶际微生物群落组成主要是变形菌门，而叶际

微生物群落的差异主要以放线菌门为主[22]。本

研究中，长叶红砂叶际变形菌门、蓝细菌门和

放线菌门的相对丰度在季节更替下均呈现不同

程度的变化。此外，长叶红砂叶际真菌主要由

子囊菌门和担子菌门构成，这与之前的研究结

果[52-54]相一致。属水平上，链格孢菌具有较大

的占比，已有的研究也发现链格孢菌成员是植

物叶际的主要成员[55]。分枝孢子菌作为主要的

空气真菌成员，在夏秋季具有较高的相对丰度

占比和强烈的季节效应，同时对植物的适应性

产生有益影响[53,56]。本研究中，长叶红砂秋季

叶际分枝孢子菌属相对丰度占比增加，与前人

的研究结果相似。 
叶际微生物固氮是植物氮营养获取的方式

之一，早期的研究指出蓝细菌门的很多成员具

有固定大气氮的功能[57-60]。本研究中，蓝细菌

门受叶际盐分的影响相对丰度占比降低。除了

氮，叶际微生物还通过溶解特性促进植物磷营

养 的 获 取 ， 如 芽 孢 杆 菌 属 、 假 单 胞 菌 属

(Pseudomonas)的部分成员[61-63]。本研究中，微

杆菌属和芽孢杆菌属与叶际盐分的积累呈现显

著负相关关系，可以推测，长叶红砂叶际盐分

的积累降低了营养获取微生物的相对丰度，进

而对植物氮磷等营养的获取造成不利影响[12]。

此外，叶际微生物通过产生 VOCs 诱导宿主免

疫系统，提高植物抵抗病原体入侵的能力[64]。

长叶红砂叶际寡养单胞菌属的相对丰度占比随

季节更替明显减低，该菌属已被证明是植物叶际

的促生菌，通过产生 VOCs 抑制病原体生长[65]。

更多研究表明，烷烃降解菌(Alcanivorax)成员具

有生物表面活性剂的生产、分解和聚集特性；

假单胞菌成员具有鞭毛，也具有产生生物表面

活性剂的功能[66-67]。本研究中，烷烃降解菌属

和假单胞菌属相对丰度占比随季节更替随之增

加，这或许是长叶红砂秋季叶际微生物丰富度

增加的原因，也是微生物-植物相互作用保护植

物免受胁迫侵害的重要原因[68-69]。 
植物叶际是与大气直接接触的开放表面，

鉴于紫外辐射对叶际微生物群落的干扰，假单

胞菌成员还具有蓝光受体蛋白[70]。我们研究发

现，该菌属在秋季相对丰度占比增加，有助于

长叶红砂抵御紫外辐射[70]。此外，烷烃降解菌

和新凸轮孢菌属于嗜盐菌，在长叶红砂叶际中

具有较大的相对丰度占比；已有研究表明，新

凸轮孢菌属与海洋或盐碱生境中的盐生植物有

联系，通常可在盐水、高盐土壤等含盐环境中

发现[54,71-73]。现有研究已证实，蛇孢腔菌属大部

分成员是欧洲和北美草本植物上的病原菌[74]。

本研究中，蛇孢腔菌属与叶际盐分含量呈显著

正相关，表明长叶红砂叶际泌盐增加了病原菌

定殖的机会。另外，Edaphobaculum 菌属的相
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对丰度占比随季节更替明显减低，近期的一项

研究发现，该菌属成员分离自内蒙古草原土

壤，这也进一步证实叶际微生物群落和土壤微

生物群落具有一定相关性[75]。 
综上所述，植物叶际是一种奇特的微生物

栖息地，在植物生长和发育过程中发挥着多种

多样的功能。利用细菌 16S rRNA 基因和真菌

ITS 区域进行分子表征，可以有效揭示叶际微

生物群落的多样性[1,3]。虽然影响微生物群落构

建的因素现在已很好理解，但我们的理解仅限

于某些微生物群体，对于微生物个体间相互作

用的认识仍然需要进一步探索。本研究为理解

植物叶际微生物群落响应盐分积累等方面的研

究提供了一定的科学依据，今后的研究应结合植

物根际生境、植物叶际泌盐动态进行全面分析。 
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