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摘  要：油松 Pinus tabuliformis 和樟子松 Pinus sylvestris var. mongolica 是中国重要造林树种，但具

有不同的地理分布。北京西山处于油松生长的适生区，但为樟子松引种的南界，成为探究树种在土

壤-林木连续体微生物群落构建驱动作用的理想研究样本。本研究应用高通量测序技术获取了北京

西山同一地点的油松和樟子松人工林土壤-林木连续体多个部位的微生物群落组成，探究了树种因

素在这 2 种松树土壤-林木连续体微生物群落构建中发挥的作用。土壤作为林木微生物主要来源具

有特殊地位，本研究进一步研究了与土壤微生物关系密切的土壤理化性质。研究结果表明，2 种松

树土壤-林木连续体微生物群落 α 多样性差异主要体现在土壤和根际土壤中；β 多样性分析表明仅针

叶中内生的细菌群落组成在两松树间差异不显著，其他部位的微生物群落在 2 种松树间均具有一定

的组成差异，树种对土壤和根际土壤微生物群落组成方差的解释度最高，而对针叶微生物群落组成

方差解释度最低，即树种在土壤和根际土壤微生物群落构建中发挥较大的作用，而在针叶内生微生

物群落构建中发挥作用较小。油松比樟子松相同部位细菌群落具有更加复杂的网络结构，细菌生态

网络属性在 2 种松树间具有清晰差异，但真菌没有。油松和樟子松土壤-林木连续体中含有丰富的

微生物类群，以相对多度大于 5%的纲作为优势纲，共有 7 个细菌纲和 7 个真菌纲组成了 2 种松树

各个部位的优势纲，优势细菌纲为：Alphaproteobacteria、Betaproteobacteria、Actinobacteria、
Thermoleophilia、Gammaproteobacteria、Bacilli 和 Clostridia，优势真菌纲为 Agaricomycetes、
Leotiomycetes 、 Sordariomycetes 、 Eurotiomycetes 、 Dothideomycetes 、 Mortierellomycetes 和

Pezizomycetes。土壤理化性质是影响 2 种松树人工林土壤中微生物多样性差异和组成的重要因素，

其中细菌和真菌群落组成均受到有效磷(available phosphorus, AP)、pH 和速效钾(available kalium, 
AK)的影响，此外，细菌群落的组成还显著与碱解氮(alkali-hydrolyzed nitrogen, AHN)相关。研究结

果揭示了树种差异在华北地区油松和樟子松土壤-林木连续体微生物群落构建中的作用、松树与微

生物的互作，也为华北地区松树造林提供了林下微生物数据。 
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Abstract: Pinus tabuliformis and Pinus sylvestris var. mongolica are important afforestation 
species with different geographical distributions in China. The West Mountain of Beijing is the 
suitable area for the growth of Pinus tabuliformis, but is the southern extremity of distribution of 
P. sylvestris var. mongolica, therefore it is an ideal research site to explore the driving role of tree 
species in the construction of microbial community in soil-plant continuum. In this study, 
high-throughput sequencing technology was used to obtain the composition of microbial 
communities in several parts of the soil-plant continuum of plantations of P. tabuliformis and P. 
sylvestris var. mongolica in West Mountain of Beijing. The role of species factors in the 
construction of soil-plant continuum microbial community of these two pine trees was explored, 
and the physicochemical properties of soil closely related to soil microorganisms were further 
studied. The results showed that the difference of alpha diversity of microbial community in 
soil-plant continuum between the two pine was mainly reflected in bulk soil and rhizosphere soil. 
The beta diversity analysis showed that the bacterial community composition in needle was not 
significant difference between the two pine, while the microbial community composition in other 
parts of tree was different between the two pine. Tree species had the highest explanation for the 
variance of soil and rhizosphere microbial community composition, while the lowest explanation 
for the variance of needle microbial community composition, in other words, tree species played a 
larger role in the construction of soil and rhizosphere microbial community, but a smaller role in 
the construction of needle endophytic microbial community. The network structure of bacterial 
communities in the same part of tree was more complex in P. tabuliformis than in P. sylvestris 
var. mongolica, but the fungal network had less differences between the two pines. Abundant 
microbial groups in the tissues and soil of P. tabuliformis and P. sylvestris var. mongolica were 
found. At class level, the relative abundance greater than 5% was considered as dominant class. 
Seven bacterial classes, Alphaproteobacteria, Betaproteobacteria, Actinobacteria, Thermoleophilia, 
Gammaproteobacteria, Bacilli, and Clostridia, and seven fungal classes, Agaricomycetes, 
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Leotiomycetes, Sordariomycetes, Eurotiomycetes, Dothideomycetes, Mortierellomycetes, and 
Pezizomycetes, were recognized. Significant differences in soil physicochemical properties, e.g. 
available phosphorus (AP), pH and available kalium (AK), were found between the plantations of 
P. tabuliformis and P. sylvestris var. mongolica, and these properties effect soil microbial 
diversity and composition between the two pines. In addition, alkali-hydrolyzed nitrogen (AHN) 
was also significantly correlated with the composition of the bacterial community. The results 
demonstrate the interactions between pines and microorganisms and the mechanism of microbial 
community construction, and provide reference data on microbial community in pine plantations 
in northern China. 
Keywords: Pinus tabuliformis; Pinus sylvestris var. mongolica; microbial community; soil-plant 
continuum; soil physicochemical properties 

 
微生物广泛存在于各种环境中，土壤中具

有最丰富多样的微生物群落(Fierer & Jackson 
2006)，植物根茎叶等组织器官内也普遍存在着

内生微生物群落(Zheng & Gong 2019；Sauer 
et al. 2021；Yang et al. 2022)。微生物具有丰富

的系统发育多样性与功能多样性，在生态系统

中发挥着重要的作用(魏玉莲和戴玉成 2004；
朱永官等 2017)。林地土壤微生物的功能包括

有机物质的分解、养分的运输转化、土壤污染

物的降解、土壤理化性质的改善等。根际土是

包围在植物根系外薄薄的一层土壤，受根系分

泌的氧气和有机物影响，根际土具有丰富的微

生物，根际富集的真菌在帮助植物抵抗病原入

侵方面具有积极作用(Berg et al. 2005)。菌根是

真菌与植物根部形成的共生体，菌根真菌能够

直接或者间接帮助植物摄取营养元素(Xie et al. 
2014；Yu et al. 2021)，而植物产生的有机物能

够 供 给 菌 根 真 菌 所 需 营 养 (Brzostek et al. 
2015)。微生物与植物的互作具有重要功能，已

经成为植物病虫害防治、生态稳定等方面研究

的热点(Ritpitakphong et al. 2016；Morriën et al. 
2017)。 

油松 Pinus tabuliformis 和樟子松 P. sylvestris 
var. mongolica 均为松科松属树种。油松在我国

山东、河北、山西、北京、天津、河南、陕

西、内蒙古中部、宁夏南部、湖北北部、辽宁

沿海和甘肃东南部等地区高度适生(唐兴港等 
2021)，樟子松为欧洲赤松在我国的地理变种，

天然分布于我国大兴安岭和呼伦贝尔草原红花

尔基沙地(Wang & Huang 1996)。油松和樟子松

均以具有防风固沙、水土保持等多种优良特性

成为我国广泛种植的生态防护林，油松在我国

北方特别是西北干旱区成为主要绿化和水土保

持树种，樟子松也在我国三北地区广泛引种造

林(Zhu et al. 2003)。随着油松和樟子松造林面

积的增加，人工林退化及病虫害加重等问题日

益突出(赵树权等 1999；康宏樟等  2004)。微

生物与林木健康和森林稳定具有紧密关系，对

林木相关微生物群落的研究可以为森林保护和

经营提供重要数据。李佳文等(2020)研究了不

同林龄樟子松人工林林木根系内生真菌群落，

认为根内真菌群落的功能组成变化或许是近熟

林退化的潜在原因。Wang et al. (2019)的研究发

现油松和樟子松与其他松树相比，树干内生真

菌在抑制松树蜂生长上表现更弱，因此面临松

树蜂侵害的高风险。李敏和闫伟(2019)的研究

发现海拔对油松根围土壤真菌群落的结构具有

影响，并且，由于植被的垂直分布特点，或许

会阻断外生菌根真菌的传播，从而导致山地高

海拔油松菌根真菌的减少。Yin et al. (2021)研
究发现油松纯林向近自然林的转变可以改变土

壤理化性质，进而改善了土壤细菌的均匀度指
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数和多样性指数，改善土壤真菌的物种丰度。 
虽然目前油松或樟子松微生物群落及相关

的生态问题已经得到一些学者的关注和研究，

但是对华北地区主要松树土壤-林木连续体微生

物群落构建机制的研究仍相对较少。本研究对

北京西山油松和樟子松 2 种松树土壤-林木连续

体多部位微生物群落进行了高通量测序分析，

旨在了解其土壤-林木连续体的微生物群落多样

性、组成以及差异，探讨土壤理化性质对土壤

微生物群落的影响，论述在相同气候条件和土

壤类型基础上，树种的差异在驱动油松和樟子

松林木 -土壤连续体微生物群落构建中的作

用，为华北地区松树造林提供丰富的林下微生

物数据。 

1  材料与方法 
1.1  样地概况 

研究样地为 20世纪 70年代进行造林的油松

和樟子松人工林，位于北京九龙山暖温带森林

国 家 长 期 科 研 基 地 ( 海 拔 770 m ， 北 纬

39°56′38″，东经 116°1′29″)。林地平整，油松林

面积 0.867 hm2、樟子松林面积 0.33 hm2，21 世

纪初进行过抚育间伐，此外无其他管理措施。

樟子松林下灌木有春榆 Ulmus davidiana var. 
japonica、核桃楸 Juglans mandshurica 和中华绣

线菊 Spiraea chinensis 等，油松林较郁闭，林下

鲜有灌木生长。该区域属于温带大陆东岸，半

湿润季风气候，年均降雨 623 mm，年均气温

11.8 ℃，土壤类型属于山地褐土，土层较薄，

80%土壤厚度在 60 cm 以下，含石量高(兰再平 
1989；张连金等 2016)。 

1.2  样品采集和预处理 
样品采集于 2021年 10月，在油松和樟子松

人工林内分别选取 15 棵样树，选取样树的原则

为样树间距大于 10 m 且胸径基本一致。分别采

集了每棵样树的针叶、树芯、细根和土壤样

品。使用高枝剪剪取枝下高处针叶；使用生长

锥钻取树干 1.3 m处径向树芯；使用镐头刨取树

干周围的细根(细根定义为直径在 2 mm 以内的

树根)，根和根系附着的土壤颗粒将在实验室中

进一步分离获取根和根际土样品；土壤样品取

自距离树干基部 1 m 左右的土壤，清除地面凋

落物后使用土钻钻取 10 cm 深度左右的土壤，

土壤过 2 mm筛除去细根杂物和大粒级土壤颗粒

后分为 2 份收集。针叶、树芯和细根样品使用

自封袋包装，土壤样品分 2 份分别盛装于离心

管和自封袋内。样品采集后暂存于装有冰袋的

保温箱内，回到实验室后用于 DNA 提取的植物

组织和土壤样品–80 ℃保存待用，用于土壤理

化性质测定的土壤样品室内风干。样品组成为

2 树种×5 部位×15 重复=150 样本。 
根际土的分离：根际土定义为附着在细根

周围的土壤，细根经过手动抖落大块土后置于

50 mL 离心管内，使用 0.1 mol/L 磷酸盐缓冲液

(7.1 g Na2HPO4，4.4 g NaH2PO4·H2O 溶于 820 mL
去离子水，调节 pH 至 7.0)浸没，在摇床中以

200 r/min 的转速处理 5 min，使根际土脱离细根

之后，挑出细根存放于新的无菌离心管内备

用，土壤悬浮液在 2 595 r/min 离心 15 min，
倒掉上清液，获取的土壤沉淀即为根际土(Liu 
et al. 2020)。 

植物组织样品的处理：植物针叶和细根样

本先后经过 70%乙醇浸泡 5 min、5.25%次氯酸

钠溶液浸泡 5 min、70%乙醇浸泡 30 s、蒸馏水

漂洗 5 次进行样品表面杀菌(Gao et al. 2021)。
取适量植物组织样品于研钵中并加入液氮，在

液氮冷冻条件下进行手动研磨直至粉末状用于

后续 DNA 提取。 

1.3  土壤理化性质测定 
用于土壤理化性质测定的土壤样品带回实

验室后室内自然风干，测定土壤 pH、土壤速效

钾(available kalium, AK)、土壤有效磷(available 
phosphorus, AP)、土壤碱解氮(alkali-hydrolyzed 
nitrogen, AHN)、土壤总氮(total nitrogen, TN)和
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土壤有机碳(organic carbon, OC)。pH 采用酸度

计法测定，速效钾 AK 含量采用火焰光度法测

定，有效磷AP含量采用钼锑抗比色法测定，碱

解氮 AHN 含量采用碱解扩散法测定，总氮 TN
采用凯氏定氮法测定，有机碳 OC 含量采用重

铬酸钾容量法测定。 

1.4  DNA 提取、扩增和测序 
采用土壤 DNA 试剂盒 DNeasy Power Soil 

Pro Kit (QIAGEN，凯捷公司)进行土壤和根际土

总 DNA 提取。植物组织总 DNA 提取采用

CTAB 法。使用 Nano Drop 2000 测定 DNA 浓度

和纯度。 
细菌 16S 片段扩增引物为标准细菌 16S 

V5V7 (799F：5′-AACMGGATTAGATACCCKG-3′，
1193R：5′-ACGTCATCCCCACCTTCC-3′)，真菌

ITS 片段扩增引物为标准真菌 ITS1(b) (ITS1F：
5′-CTTGGTCATTTAGAGGAAGTAA-3′， ITS2：

5′-GCTGCGTTCTTCATCGATGC-3′) 。扩增体系

(25 μL)：5×反应缓冲液 5 μL，5×GC buffer 5 μL，

dNTPs (2.5 mmol/L) 2 μL ， forward primer    
(10 μmol/L) 1 μL，reverse primer (10 μmol/L) 
1 μL，DNA 模板 2 μL，ddH2O 8.75 μL，Q5 
DNA polymerase 0.25 μL。扩增参数：98 ℃预

变性 2 min；98 ℃变性 15 s，55 ℃退火 30 s，
72 ℃延伸 30 s，循环 25–30 次；完全延伸 72 ℃ 
5 min。扩增结果进行 2%琼脂糖凝胶电泳，切

取目的片段然后用 Axygen DNA 凝胶回收试剂

盒回收目的片段，用 QuantiFluor™-ST 进行定

量。高通量测序在 Illlumina MiSeq 平台进

行，DNA 的扩增和测序委托上海派森诺生物

技术有限公司完成。 

1.5  序列处理和生物信息分析 
使用Vsearch (v2.15.2)、Usearch (v10.0.240)

和 R (v4.1.2)语言软件构建的流程对下机序列进

行处理(Liu et al. 2021)，主要包括：双端序列

合并、引物切除与质控、去冗余挑选代表序

列、降噪生成扩增子序列变异 ASV (amplicon 

sequence variants)、生成特征表、多样性的计算

及物种注释等步骤。细菌序列物种注释使用的

参考数据库为 SILVA 数据库，真菌序列物种注

释使用 UNITE 数据库。 
微生物群落 α 多样性指数的比较使用

Kruskal-Wallis 秩和检验的方法；不同样品间的

β 多样性基于 Bray-Curtis 距离进行评估，使用

stats (v4.1.2)包的 cmdscale 函数进行主坐标分析

(primary coordinate analysis, PCoA)，并使用

vegan (v2.6.4)包中的 Adonis 函数进行置换多元

方差分析检验差异显著性；采用在线分析平台

INAP 构建微生物群落生态网络 (Fen et al. 
2022)，为了提高网络的可靠性、降低网络复杂

度(Wang & Tu 2022)，选择在土壤和根际土样

品中相对多度排名前 2 000的细菌 ASVs构建网

络，其他样品保留全部 ASVs 构建网络；土壤

理化性质的差异检验使用 SPSS 26.0 软件的

Kruskal-Wallis 秩和检验方法；利用冗余分析

(redundancy analysis, RDA)探究微生物群落组

成与土壤理化性质之间的联系，使用 envfit 函

数对 RDA 分析中每个理化因子进行显著性检

验；使用 stats 包的 lm 函数计算土壤理化性质

与微生物群落多样性线性关系。冗余分析借助

genescloud 平台完成，网络图使用 Gephi 0.9.7
软件可视化，其他分析使用 ggplot2 (v3.3.6)包
可视化。 

2  结果与分析 
2.1  油松和樟子松微生物群落 α多样性比较 

下机序列双端合并及质控、去除嵌合体和

低多度序列后，细菌样本获得 8 632 437 条序

列，真菌样本获得 11 594 100 条序列。细菌序

列数据按照最小样品序列数 21 928 进行抽平，

真菌序列数据每个样品抽平深度为 12 154 条序

列，其中油松土壤真菌10号样品数据量较少被剔

除。经过降噪，细菌序列被划分为 11 108 个

ASVs，真菌序列被划分为 2 597 个 ASVs。 
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分析了 2 种松树微生物 α 多样性，分别为

Chao1 指数和 Shannon 指数，2 个指数均显示，

土壤和根际土壤中的微生物群落 α 多样性为油

松小于樟子松(图 1)，而内生微生物群落 α 多样

性指数只有树干中的细菌群落表现为油松小于

樟子松(图 1A)，其他部位的内生微生物群落多

样性指数在 2 种松树间差异不显著(图 1)。 

2.2  油松和樟子松微生物群落 β 多样性比较 
使用 PCoA方法对 2种松树各部位的微生物

群落组成进行树种间分析(图 2)，perMANOVA
多元方差分析进行差异显著性检验(表 1)。结果

显示，油松和樟子松针叶中细菌群落组成差异

不显著，而其他部位的微生物群落在 2 种松树

间差异显著，树种作为差异来源所能解释的群

落组成方差在不同部位不同微生物群落中占

6%–16%，树种对两松树的针叶内生微生物群

落组成方差解释率最低，细菌和真菌分别为 8% 
(差异不显著)和 6%，树种对土壤和根际土壤中

微生物群落组成方差解释率较高，细菌为 16% 
(根际土)和 12% (土壤)，真菌为 11% (表 1)。 

2.3  油松和樟子松微生物群落网络结构 
为了了解微生物群落生态网络的特征，使

用基于随机矩阵理论确定阈值的 Pearson 相关性

构建了菌群生态网络(图 3)。细菌群落生态网络

中，油松针叶、根际土壤和土壤中的细菌群落

相比樟子松具有更多的节点和连接，樟子松树

干和根部细菌群落具有更多的节点但连接数仍

少于油松，所有样品均表现为油松具有更大的

平均度(图3A)。真菌方面，2种松树针叶中的真

菌群落油松具有更多的节点数、连接数和更大

的平均度；油松树干中的真菌群落具有更多的

节点和连接，但平均度小于樟子松；油松根部

真菌群落的节点数、连接数和平均度均小于樟

子松；油松根际土壤中的真菌群落具有略小于

樟子松的节点数，但具有更大的连接数和平均

度；油松土壤中的真菌群落 3 项网络指标小于

樟子松(图 3B)。 

2.4  油松和樟子松微生物群落分类组成 
为了阐述 2 种松树各个部位微生物群落的

分类组成，选择纲(图 4)和属(图 5)水平描述了

2 种松树各个部位的优势类群组成。 
油松和樟子松土壤-林木连续体细菌群落共

由 23 个门 50 个纲 107 个目 243 个科 575 个属组

成，将相对多度大于 5%的纲定义为优势纲，有

7 个纲组成了油松和樟子松各个部位细菌群落

优势纲。油松与樟子松的优势细菌纲组成相

似，针叶和树干中存在共同的优势纲，根、根

际土和土壤中具有完全一致的优势细菌纲组

成。Alphaproteobacteria、Betaproteobacteria 和

Actinobacteria 在绝大部分样品中均为优势纲。

油松针叶中优势纲分别为 Alphaproteobacteria 
(75.3%)、Clostridia (7.9%)和 Betaproteobacteria 
(6.0%) ， 樟 子 松 针 叶 中 具 有 单 优 纲

Alphaproteobacteria，相对多度达到 81.7%；油松

树干中优势细菌纲为 Betaproteobacteria (71.5%)、
Alphaproteobacteria (12.5%)、Gammaproteobacteria 
(10%) ； 樟 子 松 树 干 中 优 势 细 菌 纲 为

Alphaproteobacteria (44.7%)、Betaproteobacteria 
(26.5%)及 Actinobacteria (13.0%)；根部的优势

纲为 Alphaproteobacteria (油松：22.3%，樟子

松：30.4%)、Betaproteobacteria (油松：16.0%，

樟子松：7.6%)、Actinobacteria (油松：24.2%，

樟子松：40.7%)和 Gammaproteobacteria (油松：

22.0%，樟子松：8.4%)；根际土中优势细菌纲

为 Alphaproteobacteria (油松：31.6%，樟子松：

26.2%)、Betaproteobacteria (油松 20.5%，樟子

松：21.5%)、Actinobacteria (油松：19.5%，樟

子松：20.6%)、Gammaproteobacteria (油松：

8.3%，樟子松：8.8%)和 Thermoleophilia (油松：

9.3%，樟子松：10.9%)；土壤中优势细菌纲为

Alphaproteobacteria (油松：24.2%，樟子松：

26.1%)、Betaproteobacteria (油松：7.8%，樟子 
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图 1  油松和樟子松各个部位微生物群落 α 多样性比较   A：细菌. B：真菌. PtL：油松针叶样品；

PsL：樟子松针叶样品；PtT：油松树干样品；PsT：樟子松树干样品；PtR：油松细根样品；PsR：樟子

松细根样品；PtRhiS：油松根际土样品；PsRhiS：樟子松根际土样品；PtBS：油松土壤样品；PsBS：樟

子松土壤样品. *P<0.05，**P<0.01，***P<0.001. 下同 
Fig. 1  A comparison of alpha diversity of microbial communities in different parts of Pinus tabuliformis and 
P. sylvestris var. mongolica. A: Bacteria. B: Fungi. PtL: Needle sample of P. tabuliformis; PsL: Needle sample 
of P. sylvestris var. mongolica; PtT: Trunk sample of P. tabuliformis; PsT: Trunk sample of P. sylvestris var. 
mongolica; PtR: Root sample of P. tabuliformis; PsR: Root sample of P. sylvestris var. mongolica; PtRhiS: 
Rhizosphere soil sample of P. tabuliformis; PsRhiS: Rhizosphere soil sample of P. sylvestris var. mongolica; 
PtBS: Bulk soil sample of P. tabuliformis; PsBS: Bulk soil sample of P. sylvestris var. mongolica. *P<0.05, 
**P<0.01, ***P<0.001. The same below. 
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图 2  油松和樟子松各个部位微生物群落 β 多样性分析   A：细菌. B：真菌 
Fig. 2  Beta diversity of microbial communities in different parts of Pinus tabuliformis and P. sylvestris var. 
mongolica. A: Bacteria. B: Fungi.  
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表 1  基于布雷-柯蒂斯距离矩阵的置换多元方差分析结果分别对叶、干、根、根际土和土壤的细菌和真

菌群落的方差来源进行划分 
Table 1  Permutational multivariate ANOVA analysis based on Bray-Curtis distance matrices implemented to 
partition sources of variation for bacterial and fungal communities in leaves, trunks, roots, rhizosphere soil and 
bulk soil 
群落 
Community 

部位 
Compartment 

方差来源 
Varience source 

F 
 

R2 P 

细菌 
Bacteria 

针叶 
Needle 

树种 Species 2.46 0.08 0.112 
残差 Residual  0.92  
总和 Total  1.00  

树干 
Trunk 

树种 Species 4.92 0.15 0.002 
残差 Residual  0.85  
总和 Total  1.00  

细根 
Root 

树种 Species 3.13 0.10 0.001 
残差 Residual  0.90  
总和 Total  1.00  

根际土 
Rhizosphere soil 

树种 Species 5.30 0.16 0.001 
残差 Residual  0.84  
总和 Total  1.00  

土壤 
Bulk siol 

树种 Species 3.75 0.12 0.001 
残差 Residual  0.88  
总和 Total  1.00  

真菌 
Fungi 

针叶 
Needle 

树种 Species 1.76 0.06 0.020 
残差 Residual  0.94  
总和 Total  1.00  

树干 
Trunk 

树种 Species 2.40 0.08 0.008 
残差 Residual  0.92  
总和 Total  1.00  

细根 
Root 

树种 Species 2.09 0.07 0.005 
残差 Residual  0.93  
总和 Total  1.00  

根际土 
Rhizosphere soil 

树种 Species 3.48 0.11 0.001 
残差 Residual  0.89  
总和 Total  1.00  

土壤 
Bulk soil 

树种 Species 3.44 0.11 0.001 
残差 Residual  0.89  
总和 Total  1.00  

根据 999 种排列的平方和计算统计显著性 
Statistical significance was computed based on sequential sums of squares from 999 permutations. 

 
松：11.7%)、Actinobacteria (油松：19.6%，樟

子松：19.3%)、Thermoleophilia (油松：25.1%，

樟子松：19.4%)和 Bacilli (油松：6.3%，樟子

松：6.5%)。 
将相对多度大于 1%的属定义为优势属，油

松和樟子松在属水平上同样具有一些相同的优

势细菌组成，根际土和土壤具有最为相似的优

势细菌组成，相同优势细菌属数量超过了

70%。樟子松和油松针叶中共同的优势细菌属为

Agrobacterium (油松：2.3%，樟子松：1.4%)、 
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图 3  油松和樟子松土壤-林木连续体各个部位微生物群落生态网络   A：细菌. B：真菌 
Fig. 3  Ecological network of microbial communities in different parts of soil-plant continuum of Pinus 
tabuliformis and P. sylvestris var. mongolica. A: Bacteria. B: Fungi. 
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图 4  油松和樟子松多个部位在纲水平的微生物分类组成   展示了所有样品中总多度前 11 的分类群. 
A：细菌. B：真菌 
Fig. 4  The microbial taxonomic composition of different part of Pinus tabuliformis and P. sylvestris var. 
mongolica at class level. The top 11 taxonomic groups of total abundance in all samples are showed. A: 
Bacteria. B: Fungi.  

 

Bradyrhizobium (油松：2.8%，樟子松：1.3%)，
油松针叶中其他优势属为 Thermodesulfobium 

(5.8%)、Pseudorhodoplanes (2.3%)和 Aquabacterium 

(2.1%)，樟子松针叶中其他优势属为 Rubrobacter 

(1.3%)；树干中共同优势细菌属为 Robbsia (油

松：27.5%，樟子松：9.7%)、Paraburkholderia 

(油松：17.3%，樟子松：6.8%)和 Caballeronia 

(油松：20.2%，樟子松：3.9%)，油松树干中其

他优势属为 Rhodanobacter (5.4%)、Pseudomonas 

(3.4%)、Massilia (2.4%)及 Pandoraea (1.5%)，樟 
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图 5  油松和樟子松优势微生物属   A：细菌. B：真菌 
Fig. 5  Dominant microorganisms of Pinus tabuliformis and P. sylvestris var. mongolica at genus level. A: 
Bacteria. B: Fungi. 
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子松树干中其他优势细菌属为 Bradyrhizobium 

(3.3%)、Agrobacterium (2.8%)、Amycolatopsis 

(2.0%)、Sphingomonas (1.8%)、Pseudorhodoplanes 

(1.7%)、Bosea (1.7%)、Rubrobacter (1.6%)、
Baekduia (1.5%) 、 Pseudonocardia (1.5%) 、

Brevundimonas (1.4%)、Methylobacterium (1.4%)及
Aquabacterium (1.3%) ； 根 中 共 同 优 势 属 为

Streptomyces (油松：7.6%，樟子松：8.0%)、
Actinoplanes (油松：4.7%，樟子松：7.2%)、
Bradyrhizobium (油松：2.5%，樟子松：3.4%)、
Pseudomonas (油松：13.6%，樟子松：3.0%)、
Paraburkholderia ( 油 松 ： 2.4% ， 樟 子 松 ：

2.3%)、Mycobacterium (油松：2.2%，樟子松：

1.8%) 和 Baekduia (油松： 1.1%，樟子松：

1.1%)，油松根中其他优势细菌属为 Rhizobium 

(4.3%)、Flavobacterium (4.1%)、Rhodanobacter 

(3.9%)、Ideonella (2.1%)、Variovorax (1.9%)、
Micropepsis (1.7%)、Janthinobacterium (1.7%)、
Massilia (1.3%)、Nonomuraea (1.0%)和 Devosia 
(1.0%) ，樟子松根中其他优势属为 Frankia 
(4.3%)、Actinophytocola (3.6%)、Micromonospora 
(2.4%)、Nannocystaceae (2.2%)、Amycolatopsis 
(1.2%)及 Actinomadura (1.0%)；根际土中共同

优势细菌属为 Paraburkholderia (油松：8.3%，

樟子松：8.6%)、Pseudomonas (油松：3.5%，

樟子松：5.5%)、Baekduia (油松：4.0%，樟子

松：4.6%)、Bradyrhizobium (油松：5.3%，樟

子松：3.5%)、Conexibacter (油松：2.3%，樟子

松： 3.5%)、 Microvirga (油松： 2.3%，樟子

松：3.1%)、Mesorhizobium (油松：3.0%，樟子

松：2.8%)、Variovorax (油松：3.0%，樟子松：

2.2%)、Arthrobacter (油松：1.1%，樟子松：

2.0%)、Nocardioides (油松：2.7%，樟子松：

1.8%)、 Reyranella (油松： 1.5%，樟子松：

1.6%)、Streptomyces (油松：2.2%，樟子松：

1.5%)、Mycobacterium (油松：1.6%，樟子松：

1.5%)、Pseudorhodoplanes (油松：1.3%，樟子

松：1.5%)、Caballeronia (油松：1.8%，樟子

松：1.5%)、Sphingomonas (油松：1.1%，樟子

松：1.4%)、Pseudonocardia (油松：1.0%，樟

子松：1.1%)及 Rhizobium (油松：2.6%，樟子松：

1.1%)，油松根际土其他优势属为 Micropepsis 
(1.8%)、Rhodanobacter (1.6%)、Jatrophihabitans 
(1.4%) 、 Phenylobacterium (1.2%) 、 Ideonella 
(1.1%) 、 Flavobacterium (1.1%) 和 Luteitalea 
(1.0%)；土壤中共同优势细菌属为 Baekduia (油
松：9.5%，樟子松：8.5%)、Conexibacter (油
松： 7.0%，樟子松： 5.9%)、Microvirga (油
松：3.9%，樟子松：4.4%)、Bacillus (油松：

2.9%，樟子松：3.2%)、Bradyrhizobium (油松：

3.3%，樟子松：3.0%)、Paraburkholderia (油松：

2.1%，樟子松：2.6%)、Pseudorhodoplanes (油
松：1.4%，樟子松：2.0%)、Mesorhizobium (油
松：1.2%，樟子松：1.8%)、Reyranella (油松：

1.6%，樟子松：1.5%)、Gemmatirosa (油松：

1.4%，樟子松：1.5%)、Mycobacterium (油松：

1.6%，樟子松：1.4%)、Streptomyces (油松：

1.6%，樟子松：1.3%)、Paenibacillus (油松：

1.5%，樟子松：1.3%)、Rhodoplanes (油松：

1.2%，樟子松：1.2%)、Thermoleophilum (油
松：2.5%，樟子松：1.2%)及 Frankia (油松：

1.5%，樟子松：1.1%)，油松土壤其他优势细菌

属为 Patulibacter (1.2%)、Luteitalea (1.1%)，樟子

松土壤其他优势细菌属为 Blastococcus (1.2%)、
Nocardioides (1.2%)和 Sphingomonas (1.1%)。 

油松和樟子松土壤-林木连续体真菌群落共

由 13 个门 36 个纲 97 个目 211 个科 404 个属组

成 。 Leotiomycetes 、 Sordariomycetes 和

Dothideomycetes 在绝大多数样品中均为优势真

菌纲，Eurotiomycetes 在除根际土之外的大部分

样品中为优势纲，Agaricomycetes 在根、根际

土和土壤中为优势纲，Mortierellomycetes 在根
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际土和土壤中为优势纲。针叶中的优势纲包括

Leotiomycetes ( 油 松 ： 31.8% ， 樟 子 松 ：

22.9%)、Sordariomycetes (油松：7.8%，樟子

松 ： 14.7%) ， 油 松 针 叶 中 优 势 纲 还 有

Agaricomycetes (13.5%)，樟子松针叶中优势纲

还有 Dothideomycetes (11.3%)和 Eurotiomycetes 
(6.9%)；树干中优势纲为 Leotiomycetes (油松：

7.3%，樟子松：9.1%)、Eurotiomycetes (油松

33.2%，樟子松：28.7%)，油松树干优势纲还有

Sordariomycetes (6.3%)，樟子松树干优势纲还

有 Dothideomycetes (5.6%)；根中的优势纲为

Leotiomycetes (油松：8.8%，樟子松：10.3%)、
Sordariomycetes ( 油 松 ： 11.3% ， 樟 子 松 ：

27.5%)、Eurotiomycetes (油松： 9.8%，樟子

松：5.0%)、Agaricomycetes (油松：39.1%，樟

子松：21.0%)，Dothideomycetes 在樟子松根中

的相对多度也达到了 14.8%；根际土中优势纲

为 Sordariomycetes (油松：12.9%，樟子松：

9.1%)、Dothideomycetes (油松：8.5%，樟子

松：28.0%)、Agaricomycetes (油松：10.9%，

樟子松： 8.0%)、 Mortierellomycetes (油松：

23.3%，樟子松：11.9%)，樟子松根际土中优势

纲还包括 Leotiomycetes (7.3%)；土壤中优势纲为

Leotiomycetes (油松：7.1%，樟子松：5.7%)、
Sordariomycetes (油松：10.6%，樟子松：9.7%)、
Eurotiomycetes (油松：10.2%，樟子松：7.5%)、
Agaricomycetes (油松：31.9%，樟子松：19.9%)和
Mortierellomycetes ( 油松： 6.1% ，樟子松：

10.5%)，油松优势纲还有 Pezizomycetes (5.6%)，
樟子松优势纲还有 Dothideomycetes (8.9%)。 

在属水平，油松与樟子松根际土壤和土壤

中具有相似的优势真菌属组成，相同的优势真

菌属占总优势属的近 50%，而两树种其他部位

的共同优势属较少(图 5)。2 种松树针叶中共出现

12 个优势属，其中 Cenangium (油松：15.4%，樟

子松：7.3%)和 Malassezia (油松：3.2%，樟子

松：1.5%)为共有优势属，油松针叶中优势属还

包括 Armillaria (5.3%)、Phanerochaete (3.1%)、
Vishniacozyma (3.0%)、Leucosporidium (1.3%)和
Punctularia (1.2%)，樟子松针叶中优势属还包

括 Yunnanensis (4.5%) 、 Penicillium (3.0%) 、
Paraphaeosphaeria (2.4%) 、 Parengyodontium 
(1.2%)、Cosmospora (1.1%)；有 7 个属组成了  
2 种松树树干中的优势真菌属，Penicillium (油
松：32.2%，樟子松：16.1%)为共有的优势属，

油松树干中优势属还包括 Botryotinia (6.2%)、
Trichoderma (5.1%)及 Paraphaeosphaeria (2.7%)，
樟子松树干中优势属还包括 Talaromyces (12.1%)、
Lambertella (6.6%)和 Diplodia (2.2%)。油松根中

具有 7 个相对多度大于 1%的优势属，樟子松具

有 6 个，Ilyonectria (油松：6.6%，樟子松：

19.5%)为唯一共有优势属，油松根中其他优势

属为 Hymenoscyphus (3.8%)、Cladophialophora 
(2.5%)、Trechispora (2.0%)、Chalara (1.8%)、
Knufia (1.1%)和 Nectria (1.1%)，樟子松根中其

他 优 势 属 为 Oidiodendron (3.7%) 、 Mycena 
(2.6%)、Tomentella (2.5%)、Acephala (2.1%)及
Amphinema (1.8%)；2 种松树根际土中相同的优

势属为：Mortierella (油松：22.4%，樟子松：

11.9%)、 Ilyonectria (油松：5.8%，樟子松：

6.6%)、Trechispora (油松：4.8%，樟子松：

2.9%) 和 Slooffia ( 油 松 ： 4.7% ， 樟 子 松 ：

2.5%) ， 油 松 根 际 土 中 其 他 优 势 属 为

Solicoccozyma (1.1%)，樟子松根际土中其他优

势真菌属为 Chalara (2.6%)、Tausonia (1.4%)和
Oidiodendron (1.2%) ； 土 壤 中 优 势 属 为

Mortierella (油松：6.1%，樟子松：10.3%)、
Tomentella ( 油松： 2.0% ，樟子松： 4.5%) 、
Trechispora (油松： 1.6%，樟子松： 3.6%) 、
Penicillium (油松：4.4%，樟子松：2.9%)、Tuber 
(油松：5.4%，樟子松：2.5%)、Amphinema (油
松：16.4%，樟子松：2.0%)、Exophiala (油松：
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2.3%，樟子松：1.8%)和 Ilyonectria (油松：

1.9%，樟子松：1.5%)，油松土壤优势真菌属还

包括 Cordyceps (2.5%)、Oidiodendron (2.0%)、
Sagenomella (1.6%)、Gamsia (1.5%)及 Tricholoma 
(1.0%) ，樟子松土壤中优势真菌属还包括

Marasmiellus (2.6%) 、 Humicola (1.6%) 、

Metarhizium (1.6%)和 Xenopolyscytalum (1.1%)。 

2.5  土壤理化性质和土壤微生物群落的相

关性 
为了研究土壤微生物在 2 种松树间变异的

驱动因子，我们首先对 2 块林地的土壤理化性

质进行了测定，经过统计检验，2 块林地的有

效磷AP、速效钾AK 和 pH 具有显著差异(表 2)。
油松林地具有更高含量的土壤有效磷 AP，樟子

松林地具有更高含量的速效钾 AK 和更高的 pH。 
回归分析结果表明有效磷 AP (R2=0.17，

P<0.05)、速效钾 AK(R2=0.25，P<0.01)和 pH 
(R2=0.36，P<0.001)与土壤细菌群落物种丰富度

具 有 显 著 线 性 关 系 ( 图 6A) ； 速 效 钾 AK 
(R2=0.12，P<0.05)、pH (R2=0.24，P<0.01)和总

氮TN (R2=0.12，P<0.05)与土壤真菌群落物种丰

富度具有显著正线性关系(图 6B)。 
运用冗余分析探讨土壤理化性质分别对真

菌与细菌群落的影响，结果表明，土壤理化性

质可以解释细菌群落的方差为 28.5%，其中排

序图第一轴和第二轴分别可解释 11.47%和 4.5%

的方差(图 7A)，对细菌群落有着显著影响的土

壤理化因子为 pH、速效钾 AK、有效磷 AP和碱

解氮 AHN (表 3)。土壤理化性质对真菌群落方

差的解释率为 31.2%，其中第一轴和第二轴分

别可解释 11.16%和 5.86%的方差(图 7B)，显著

影响土壤真菌群落的土壤理化因子为 pH、速效

钾 AK 和有效磷 AP (表 3)。 

3  讨论 
植物的叶、茎、根和土壤等不同部位均为

独特的生态位，具有不同的微生物组成特点

(Beckers et al. 2017；Wei et al. 2021)，而同一部

位在不同种植物间也存在差异 (Darcy et al. 
2020；Medeiros et al. 2021)。油松和樟子松均

为松科松属油松组树种，具有很近的亲缘关

系，本研究中微生物群落的 α 多样性(图 1)和 β
多样性(图 2)分析结果表明，在相同地点营造的

两松树人工林中，两松树的叶、干、根、根际

土和土壤等部位普遍具有显著差异的微生物群

落组成，可见树种的差异可驱动松属树种在土

壤-林木连续体多个部位构建不同的微生物群

落，其中，树种在土壤和根际土壤微生物群落

构建过程中表现出了较强大的驱动作用，对针

叶内生微生物群落构建的驱动作用最弱。 
优势微生物类群可能对林木具有重要的作

用，这里，结合相关研究报道对部分优势微生  

 
表 2  油松和樟子松林地土壤理化性质 
Table 2  Soil physicochemical properties in plantations of Pinus tabuliformis and P. sylvestris var. mongolica 
in West Mountain of Beijing 
土壤性质 
Soil property 

油松 
P. tabuliformis 

樟子松 
P. sylvestris var. mongolica 

P 值 
P-value 

有效磷 AP (mg/kg) 16.84±15.68 3.18±0.79 0.019* 
速效钾 AK (g/kg) 0.11±0.02 0.13±0.02 0.037* 
pH 5.71±0.34 6.21±0.24 0.000*** 
碱解氮 AHN (g/kg) 116.27±14.94 122.43±22.25 0.567 
全氮 TN (%) 0.11±0.01 0.11±0.03 0.412 
有机碳 OC (%) 1.28±0.21 1.25±0.38 0.412 
*P<0.05, ***P<0.001. 
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图 6  土壤理化性质与微生物群落物种丰富度的线性回归分析   A：细菌. B：真菌 
Fig. 6  Linear regression analysis of soil physicochemical properties and alpha diversity of microbial 
community. A: Bacteria. B: Fungi.  

 



Research paper  22 October 2023, 42(10): 2041-2062   Mycosystema  ISSN1672-6472  CN11-5180/Q 
 

菌物学报 2057 

 
 

 
 

图 7  土壤理化性质与土壤微生物群落结构的

RDA 分析   A：细菌. B：真菌 
Fig. 7  Redundancy analysis of microbial 
community structures and soil physicochemical 
properties. A: Bacteria. B: Fungi. 
 
表 3  土壤理化性质与微生物群落结构相关性的

Envfit 检验 
Table 3  Envfit test of correlation between soil 
physicochemical properties and microbial 
community structure 
土壤性质 
Soil properties 

细菌 
Bacteria 

 真菌 
Fungi 

R2 P R2 P 
有效磷 AP 0.634 0.001  0.283 0.019 
速效钾 AK 0.387 0.002  0.221 0.050 
pH 0.695 0.001  0.695 0.001 
碱解氮 AHN 0.297 0.012  0.164 0.106 
总氮 TN 0.137 0.147  0.013 0.833 
有机碳 OC 0.161 0.107  0.018 0.749 

物类群进行讨论。针叶中丰度最高的真菌为

Cenangium (图 5)，Cenangium 为樟子松(Kowalski 
1993)在内的多种松树健康针叶中内生的活体营

养菌，当针叶衰弱或者死亡后，具有初级分解作

用(Lee et al. 2014)。本研究与 Wang et al. (2019)的
研究均发现 Penicillium 属和 Trichoderma 属的真

菌在油松和樟子松树干中为优势属 (图 5)，
Wang et al. (2019)的研究调查了多个松树种树干

的真菌，Penicillium 和 Trichoderma 在所研究的

8 个松树树种中为最普遍的优势种。Penicillium

和 Trichoderma 属的真菌均以强大的生态适应性

在各种气候环境中广泛存在(Torres-Cruz et al. 
2018；Tandon et al. 2020)，Trichoderma 属的真

菌能够通过增进植物健康和免疫、激发植物抵

抗能力、避免病原爆发和控制疾病 (Harman   
et al. 2004；Druzhinina et al. 2011)从而促进植

物生长(Yedidia et al. 2001)。油松和樟子松均能

和外生菌根真菌共生形成菌根共生体，本研究

在土壤、根际土壤和根中获取的优势真菌中有

数种外生菌根菌，如 Tomentella、Amphinema、

Tuber、Tricholoma、Acephala 等(图 5)，其中

Acephala 属的物种也可能为针叶树深色有隔内

生菌 DSE 组成之一(Grünig et al. 2008)，DSE 能

够促进不溶性磷的矿化(Monica et al. 2015；
Surono & Narisawa 2017)，帮助宿主植物吸收氮

磷元素等养分(Newsham 2011)。 
细菌方面，农杆菌属 Agrobacterium 和慢生

根瘤菌属 Bradyrhizobium 为油松和樟子松针叶

中的共同优势细菌属(图 5)，农杆菌属的某些种

被报道在多种农作物中引起冠瘿病并被作为植

物对病害免疫机制研究的模型(Tiwari et al. 
2022)，农杆菌属介导的遗传转化也被广泛应用

于基因改良(Liu et al. 2022)。慢生根瘤菌属以

具有与豆科植物共生形成具有固 N2 能力的根瘤

组织而闻名(Parker 2015)，然而，慢生根瘤菌属

也会存在于非豆科植物中(Rouws et al. 2014)、 
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茎中、土壤中或者为非共生固氮的类群。本研

究中慢生根瘤菌属同样为根、根际土和土壤中

的优势属，非共生的慢生根瘤菌被认为在森林

土壤中占主导地位(VanInsberghe et al. 2015)。

Paraburkholderia 在油松和樟子松树干、根、根

际土和土壤中均为优势细菌属(图 5)，研究表明

Paraburkholderia 属的微生物主要分布在土壤和

植物中(Gao et al. 2018)，特别是酸性土壤(Gao 

et al. 2018；Wilhelm et al. 2020)，也是根际土

中的常见细菌，Paraburkholderia 属细菌具有促

进植物生长的特性和增加植物抵抗生物和非生

物胁迫的能力(Vandamme et al. 2007；Esmaeel 

et al. 2018)，在苗木的人工培育中作为菌肥使

用(吕俊等 2020)。Caballeronia 为油松和樟子

松树干中另一个优势属，同时也是根际土中的

优势属(图 5)，该属细菌能够共生于针叶树害虫

Leptoglossus occidentalis 的肠道中 (Ohbayashi  

et al. 2022)，或许意味着该属细菌是针叶树微

生物组中的不利成分。Pseudomonas 为根和根

际土中的优势属(图 5)，该属细菌曾被报道能够

帮助土壤中的外生菌根真菌 Laccaria 生存和生

长(Deveau et al. 2007)。 

借助生态网络的手段可以帮助我们了解复

杂微生物群落内部的相互关系结构，通过构建

2 种松树各个部位细菌和真菌群落的生态网

络，我们获取了网络的多项属性(图 3)。在比较

各个部位的微生物群落属性在油松和樟子松间

的差异后，一个一致的对比情形引起了我们的

关注，即 2 种松树相同部位的细菌生态网络均

呈现出油松具有更大的平均度。平均度能够衡

量一个生态网络结构的复杂性，生态学的一个

核心理念认为复杂性带来稳定性 (Yuan et al. 

2021)，也有研究指出网络复杂度能够决定微生

物群落的功能强度(Jiao et al. 2021)，互作网络

越复杂，越有利于微生物功能的多样性。据此

理论可认为本研究中的油松相较于樟子松可能

具有更加稳健的细菌群落，更加适合内生及土

壤细菌群落发展各种功能。而真菌生态网络在

2 种松树间没有类似于细菌的清晰差异，这或

许是因为细菌和真菌群落构建具有不同的驱动

因素导致，细菌群落的构建受确定性的选择作

用驱动较大(Wang et al. 2013)，而随机过程对真

菌群落的构建影响更强(Lekberg et al. 2012；

Powell et al. 2015)。 

土壤理化性质受植被和凋落物等因素影响

(Michaela et al. 2015；Castaño et al. 2018；袁星

明等 2022)，针叶林具有凋落物难以分解、凋落

物层盐基不足和土壤偏酸性的特点(崔国发等 

2000)，本研究调查了 2 块相邻油松和樟子松人

工林，2 块林地具有相同土壤类型和气候条件，

但受造林树种及其他林分条件影响，土壤 pH、

有效磷 AP 和速效钾 AK 含量均表现出了显著差

异(表 2)。土壤理化性质影响着土壤微生物的多

样性、群落组成和特定微生物类群的多度(赵雯

等 2022)。本研究中，土壤有效磷 AP 含量与细

菌物种丰富度表现为负线性关系，土壤 pH 与土

壤细菌和真菌物种丰富度均表现为显著正线性

关系，这与 Wang et al. (2022)对樟子松土壤微生

物群落的相关研究结果契合。但在土壤总氮 TN

和土壤有机碳 OC 与土壤微生物的物种丰富度

关系上，我们获得了相反的结果，类似的情况在

其他研究中也有发生(陈秀波 2020)。群落物种

丰富度指数是对群落物种数量的高度概括，但特

定的地理区域具有一定的微生物区系组成结构

(孙渤洋等 2023)，这或许是不同研究中出现不

同结果的原因。本研究发现，有效磷 AP、速效

钾 AK 和 pH 对土壤细菌的丰富度和组成均具有

显著的影响，速效钾 AK 和 pH 是同时影响土壤

真菌丰富度和组成的理化指标，表明这些土壤理

化因素对土壤微生物的影响是紧密且深刻的。 
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