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摘要：附生在树皮表面的微生物，对于宿主植物的健康和环境适应性发挥重要作用，树皮微生境中微生

物群落结构和多样性及其维持机制有待关注。【目的】本文对庞泉沟自然保护区不同海拔梯度的华北落

叶松树干的背阴面与向阳面的树皮表面细菌群落的分布特征和适应机制进行了研究。【方法】通过

PCR-DGGE 和高通量测序技术研究细菌群落特征，对树皮表面细菌群落的空间分布特征进行了非度量

多维尺度(NMDS)排序分析，通过冗余分析(RDA)研究细菌群落与树皮表面理化性质的关系，单因素方

差分析(One-way ANOVA)比较树皮背阴面与向阳面细菌群落组成，基于零偏差分析研究背阴面与向阳面

细菌群落构建的驱动因素。【结果】不同海拔梯度间的细菌群落结构有显著性差异(ANOSIM；P<0.05)，

树皮表面的微环境因子 pH 和总碳(TC)与群落结构显著相关(P<0.05)；向阳面树皮表面的光合自养型细

菌(隶属于蓝细菌门的未命名的目)的相对丰度显著高于背阴面，而根瘤菌目的相对丰度呈相反的趋势，

光照可能是引起细菌群落结构发生变化的驱动因子；零偏差分析结果表明，华北落叶松树皮背阴面、向

阳面细菌群落的多样性格局主要受环境过滤的影响。【结论】环境因子主导的确定性过程是驱动该地区

华北落叶松树皮表面细菌群落结构和多样性的主导因素。 
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陆地植物与各种各样的微生物相联系[1]，无论

是植物的内部还是表面，都附着了数量众多的细

菌、真菌以及病毒等微生物，它们被统称为植物-

微生物群落[2]。据估计，地球上现有的树木达到

3.04 万亿棵[3]，它们可能是微生物群落重要的聚集

地，同时由于树木的生命周期长，为微生物的定

植提供了稳定的基质和生境[4]。附着在植物表面的

微生物群落种类丰富，具有重要的生态学意义[5]。
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细菌可以提高宿主植物的解毒、抗应激及固氮等

能力[4]；蓝细菌可以通过光合作用对森林生态系统

作出贡献[6]。微生物群落对宿主植物的作用在环境

微生物和生物技术领域受到了广泛的关注[7–8]。目

前大部分研究主要针对一些重要经济作物上的微

生物，相比之下，对森林植物-微生物群落的研究

较少[4]。 

山地生态系统海拔梯度差异较大，可以在较短

的地理距离内出现气候和生物特征的显著变化[9]。

微生物群落组成、结构以及多样性会随着环境梯

度发生变化[10]。树皮向阳面光照相对强烈，强烈

的光照伴随着高温，这两种生态因子已经被证明是

影响群落结构的关键因子[11]。土壤中的总碳(TC)

和总氮(TN)是造成群落多样性差异的重要驱动因

素[12]，pH 通过影响营养物质的可利用性来影响微

生物群落[13]。光照强度通过影响生物的代谢活性

和生活习性影响其分布[14]。但是，对于树皮表面

微生物群落的分布格局及多样性的驱动机制还有

待研究。 

近来有研究表明，植物表面作为一个“开放”

的生境，与其附近空气之间存在着丰富的微生物

群落“交换”，对周围空气中的微生物群落组成有

很大影响[15]。微生物群落可以选择性地富集在树

皮表面，进而形成特定的微生物群落结构[4]。然而，

对于驱动其群落构建因素的认识仍然比较缺乏。

另一方面，由于树木的生长受许多环境因素的影

响[16]，而对于定植在树皮表面的微生物是如何与

宿主植物相互作用的研究还较少。本研究以山西

省庞泉沟自然保护区的华北落叶松树皮表面的细

菌群落为研究对象，利用 PCR-DGGE 和高通量测

序技术，探讨树皮微生物群落对微生境因子、海

拔和光照的响应机制。 

1  材料和方法 

1.1  研究区自然概况 

庞泉沟自然保护区位于山西吕梁山脉中段

(111°22′–11°33′ E，37°45′–37°55′ N)， 低海拔  

1500 m，主峰云顶山 高海拔 2831 m。该区为中

温带到暖温带的过渡地带，年平均气温 4.3 °C，相

对湿度为 70%，年平均降水为 820 mm 左右。主要

保 护 对 象 为 世 界 珍 禽 褐 马 鸡 (Crossoptilon 

mantchuricum) 及 其 栖 息 生 境 华 北 落 叶 松 (Larix 

principis-rupprechtii)、云杉(Picea)等组成的混交 

林 [17] 。 华 北 落 叶 松 在 该 地 区 主 要 分 布 于 海 拔  

1650 m 以上的地带。 

1.2  样本采集与处理 

所有样品均采集于 2016 年 7 月。分别在 4 个

海拔(2400、2200、2100、2000 m)梯度的 20 m×30 m

的 4 个样地中，确定华北落叶松的径级范围(利用

空间替代时间，用径级结构代替树龄结构[18])及株

数，选取株数 多的径级作为该海拔华北落叶松种

群的年龄结构，并选取 3 棵作为重复。根据树皮表

面光照强度的不同，将树皮表面的生境分为背阴面

和向阳面。用无菌镊子采集附有苔藓的树皮样品，

共采集了 24 个样品，放入无菌塑料袋内，将采集

的样品放入冰盒保存，尽快带回实验室，于–20 °C

保存。用灭菌小刀去除树皮表面肉眼可见的苔藓植

物，采集的每个样品分为两份，一份用于理化性质

的测定，另一部分–80 °C 保存，或直接提取树皮表

面微生物群落基因组 DNA，用于 PCR-DGGE 和高

通量测序分析。 

1.3  样品分析 

1.3.1  理化因子的测定:将采集的部分样品烘干，

用于理化因子的测定。树皮表面的 pH 参考 Watson 
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等的方法进行测量 [19]，树皮表面微生境的总碳

(TC)、总氮(TN)含量的测定参照张慧东的研究方

法[20]。测定前，将树皮放入 85 °C 的恒温箱中烘

至恒重，然后将其粉碎，使用元素分析仪(vario 

MACRO cube，Germany)进行测定。 

1.3.2  不同海拔梯度华北落叶松树皮表面微生物

基因组 DNA 提取与 PCR 扩增：将同一海拔同棵

树的阴阳面样品混合，每个海拔 3 个重复，4 个海

拔共 12 个样品。样品的前期预处理：称取 0.5 g 树

皮，将其浸泡于 50 mL 无菌 PBS 溶液中，180 r/min

振荡 20 min，取出树皮，再次加入无菌 PBS 溶液，

180 r/min 振荡 20 min，再次取出树皮，加入无菌

PBS 溶液，超声波洗涤 10 min， 后取出树皮，

将 3 次洗涤液汇总，过 0.2 μm 滤膜。将滤膜用无

菌镊子剪碎，加入 5 mL 提取液[21] 遆，参照 卫国[21]

的方法提取微生物群落总 DNA，然后扩增 16S 

rDNA 基因 V3 高变区片段，采用含 GC 夹的正向

引物 341F (5′-CGCCCGCCGCGCGCGGCGGGCG 

GGGCGGGGGCACGGGGGGCCTACGGGAGGC

AGCAG-3′) 和 反 向 引 物 534R (5′-TTACCGCGG 

CTGCTGGCAC-3′)进行 PCR 扩增。PCR 采用 25 μL

反应体系：2.5 μL 10×EasyTaq 缓冲液(20 mmol/L 

Tris-HCl pH 8.0，1 mmol/L EDTA，1 mmol/L DTT，

100 mmol/L KCl，50%甘油)；2 μL 2.5 mmol/L 

dNTPs；引物(10 μmol/L)各 0.5 μL；1 μL DNA (2 ng

左右)；0.25 U Taq 酶(500 U)；灭菌双蒸水补足至

25 μL。PCR 条件：95 °C 5 min；95 °C 30 s，65.5 °C 

20 s，72 °C 20 s，30 循环；72 °C 7 min，10 °C 保存。 

1.3.3  变性梯度凝胶电泳：采用质量分数为 10%

的聚丙烯酰胺凝胶作为变性剂，变性胶的梯度范

围为 47%–62%，实验条件：60 °C，60 V，1×TAE

电泳缓冲液中，电泳 12 h，然后对变性胶进行染

色，照相保存 DGGE 条带图谱，用 Quantity One

软件对 DGGE 条带图谱进行分析[22]。DGGE 条带

代表物种，得出每条条带的相对光密度值，作为

每个物种的相对丰度，进而分析微生物群落的结

构特征。 

1.3.4  华北落叶松树皮背阴面与向阳面细菌群落

的高通量测序分析：将同一海拔阴面的 3 个重复

样品混合为一个样品，阳面的 3 个重复样品混合

为一个样品，作为每个海拔的阴面和阳面样品，

将 4 个海拔高度的样品看作重复，对这 8 个样品

进行高通量测序。前期预处理方法同上，将滤膜

送往上海美吉生物医药科技有限公司进行高通量

测序。通过 Illumina Hiseq 测序平台，利用引物

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

(5′-GGACTACHVGGGTWTCTAAT-3′)对 16S rDNA 

V3–V4 区进行测序。 

1.4  数据分析 

不同树皮表面的理化因子的差异性分析，用

SPSS 25.0 软件进行单因素方差(One-way ANOVA)

分析，对理化数据进行了 log10(x)转化，然后进行

方差同质性检验(P 值大于 0.05，表明方差齐性)。

因此，选择 LSD 进行事后的多重比较。高通量测

序结果中的物种数据，首先根据 小样本序列数

进行抽平，在分析过程中，对其进行了 Hellinger

转化。用 R 软件(V3.4.2)对群落结构进行非度量多

维尺度(NMDS)分析以及 UPGMA 聚类分析，两者

均是基于 vegan 程序包中 vegdist 函数计算出不同

细菌群落之间 Bray-Curtis 距离。 

通过 R 软件(V3.4.2)中 glm 函数分析群落相异

性与地理距离之间的关系。群落相异性作为响应

变量，地理距离作为解释变量。由于响应变量服

从正态分布。因此，采用“identity”连接函数来对

地理距离和群落相异性的关系进行估算。在 R 软
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件中对所有理化因子进行了膨胀因子筛选(vegan

程序包)，消除了共线性高的理化因子，然后通过

前选择筛选出对群落结构有显著影响的理化因

子，与物种丰度进行冗余分析(RDA)；背阴面、向

阳 面 细 菌 群 落 结 构 与 环 境 因 子 的 相 关 性 使 用

Mantel 检验，通过 R 软件(V3.4.2)中程序包 vegan

进行分析；零模型分析采用 Chase 和 Myers 的方

法[23]，通过基于 Bray-Curtis 距离(β 多样性)的零模

型值定量分析群落构建的驱动因素，零偏差值越

接近零，表明随机过程在群落构建中占主导作用

越大，而较大的正或负零偏差值，表明确定过程

的作用更大[24]。为了将细菌群落与其可能的功能

联系起来，利用 PICRUSt 基于 KEGG 数据库预测

细菌在各样地的潜在功能[25]，进而比较不同样地

间 KEGG 通路 3 水平代谢功能的相对丰度，在

SPSS 25.0 中进行单因素方差分析比较(置信区间

为 P<0.05)，进而通过 Sigmaplot14.0 将其结果可

视化。 

2  结果和分析 

2.1  不同海拔梯度华北落叶松树皮表面细菌群落

的结构及其驱动因子 

2.1.1  不同海拔树皮表面的理化因子：对沿海拔

梯度华北落叶松的胸径(DBH)及其树皮表面的理

化性质分析结果显示(表 1)，树皮表面 pH 和 DBH

沿海拔梯度均有显著差异(P<0.05)。高海拔样地

(E2400)的 pH 值 高(5.350)，低海拔(E2000)样地

的 pH 值 低(4.245)。说明树皮表面的理化性质沿

海拔梯度形成了一定的生态梯度。 

2.1.2  不同海拔梯度下华北落叶松树皮表面的细

菌群落结构：为了实验的重复性，每个海拔在相

同的电泳条件下重复了 3 次，对沿海拔梯度各样

地树皮表面细菌进行 DGGE 分析，结果如图 1-A

所示，不同条带代表不同细菌类群，各个样品经

过变性梯度凝胶电泳都可以分离出数目不等的电

泳条带。 

利用 DGGE 条带图谱分析各样地的细菌群落

组成(图 1-B)，结果显示，不同海拔树皮表面的细

菌群落中共有 25 个优势类群(相对丰富>0.01)，其

中，低海拔优势类群有 18 个，高海拔(E2400)的优

势类群有 20 个。各样地细菌群落优势类群的组成

差异明显，B16 和 B3 在 E2000 具有较高的相对丰

度(0.129、0.117)，B15 在 E2100 具有较高的相对

丰度(0.197)，B15 和 B11 在 E2200 具有较高的相

对丰度(0.190、0.157)，B15 和 B20 在 E2400 具有

较高的相对丰度(0.139、0.108)。 

 

表 1.  胸径和树皮表面的环境因子 

Table 1.  DBH and environmental factors of bark surface 

Environmental factors E2400 E2200 E2100 E2000 

TN/% 0.015±0.002a 0.014±0.003a 0.014±0.003a 0.022±0.014a 

TC/% 1.077±0.144a 1.189±0.031a 1.179±0.063a 1.183±0.036a 

C/N 75.794±17.351a 83.685±14.263a 85.844±18.205a 65.940±29.893a 

pH 5.350±0.198a 4.927±0.026b 4.918±0.279b 4.245±0.139c 

DBH/cm 26.348±0.358a 24.735±3.093ab 21.529±0.844bc 20.860±2.817c 

Data in the table are mean±standard deviation. Different lowercase letters within rows indicate significant difference at P<0.05 level. 
The same as below. 
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图 1.  各样地 DGGE 电泳图谱与细菌群落组成 

Figure 1.  DGGE electrophoregram and composition 
of the bacterial community in each sample site. A: 
From left to right, samples are added in the order; lanes 
1–3 are sample E2000, lanes 4–6 are sample E2100, 
lanes 7–9 are sample E2200, and lanes 10–12 are 
sample E2400. B: The letter B is short for band, and the 
following number represented the different bacterial 
groups. Relative abundance>0.01. 

 

通过 NMDS 分析各样地群落结构的相异性(图

2-A)，结果表明细菌群落结构沿海拔梯度具有显著

性差异(ANOSIM；P<0.05)；基于 Bray-Curtis 距离

进行聚类分析(图 2-B)，结果显示 E2000 与 E2400、

E2200 和 E2100 三个海拔高度间的细菌群落结构差

异较大，而 E2200 与 E2100 之间群落结构差异较

小。由此可见，海拔高度对树皮表面细菌群落结构

产生了一定的影响。 

2.1.3  不同海拔树皮表面细菌群落结构的驱动因

子：利用广义线性模型分析细菌群落相异性与地 

 
 

图 2.  不同海拔树皮表面细菌群落结构比较 

Figure 2.  Comparison of the bacterial community 
structure on bark surface at different altitudes. A: 
Analysis of nonmetric multidimensional scaling 
(NMDS); B: Analysis of UPGMA clustering based on 
Bray-Curtis.  

 

理距离的关系(表 2 和图 3)，结果显示地理距离并

没有对细菌群落结构产生显著的影响。说明扩散

限制对该条件下的细菌群落结构几乎没有产生

影响。 

通过冗余分析方法分析不同海拔高度的环境

因子对树皮表面细菌群落结构的影响(图 4)，结果

表明 RDA 前两轴的累积贡献率为 29.0%，其中第 

 

表 2.  广义线性模型中参数统计 

Table 2.  Parameter statistics in the generalized linear 
model 

Intercept P Slope P 

0.518 0.43 –1.000 0.217 
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图 3.  细菌群落相异性与地理距离的关系图 

Figure 3.  Relationship between the community 
dissimilarity and geographical distance.   

 

 
 

图 4.  细菌群落与环境因子的冗余分析 

Figure 4.  Redundancy analysis of the bacterial 
community and environmental factors. 
 

一主轴的解释率为 16.6%，第二主轴解释率为

12.4%。第一轴主要反映的是 pH 对群落结构的影

响，第二轴主要反映了 TC 对群落结构的影响。因

此，TC 和 pH 可能是不同海拔华北落叶松树皮表

面细菌群落构建的主要驱动因子(P<0.05)。 

2.2  华北落叶松树皮背阴面与向阳面细菌群落结

构及其驱动因子 

2.2.1  背阴面与向阳面树皮表面的理化性质：背

阴、向阳面的树皮表面理化性质分析结果表明，

TN、TC 和 C/N 含量均表现出向阳面高于背阴面

的趋势。研究区的华北落叶松树皮表面微生境呈

酸性，且向阳面酸性强于背阴面(表 3)。  

2.2.2  背阴面、向阳面树皮表面细菌群落的组成：

利用 Illumina 高通量测序方法分析树皮表面背阴面

与向阳面细菌群落的结构和多样性，测得各样地

16S 序列数共 317763 条，总碱基数为 137142065 bp，

平均长度为 432 bp。稀释曲线(图 5)显示，随着测

序量的不断增加，曲线趋于平缓，说明本次实验

的测序量达到饱和，同时也表明该测序能够反映

本次实验中阴面与阳面树皮表面细菌群落的真实

情况。 

 

表 3.  树皮表面背阴面与向阳面环境因子 

Table 3.  Environmental factors on sunny and shady 
of the bark 

Environmental factors Sunny Shady 

TN/% 0.016±0.005a 0.014±0.003a 

TC/% 1.238±0.099a 1.174±0.084a 

C/N 84.10±22.12a 83.90±16.98a 

pH 4.598±0.306a 5.185±0.718a 

 

 
 

图 5.  树皮背阴面与向阳面细菌群落 OTU 稀释曲线 

Figure 5.  Rarefaction curves for the OTU numbers of 

bacterial community on shady and sunny surface of 

bark. 1–4 represent repetition.  
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高通量分析结果(图 6-A)显示，华北落叶松树皮的

背阴面与向阳面共有的优势细菌目(相对丰度>0.01)

为 11 个，包括假单胞菌目(Pseudomonadales)、隶属

于蓝细菌门的未命名的目(norank_Cyanobacteria)、 

鞘 脂 杆 菌 目 (Sphingobacteriales) 、 红 螺 菌 目

(Rhodospirillales) 、 鞘 脂 单 胞 菌 目

(Sphingomonadales)、根瘤菌目(Rhizobiales)、伯克

氏菌目(Burkholderiales)、酸杆菌目(Acidobacteriales)、

微球菌目(Micrococcales)、柄杆菌目(Caulobacterales)

和弗兰克氏菌目 (Frankiales)。单因素方差分析

(One-way ANOVA)结果表明，向阳面树皮表面隶

属于蓝细菌门的未命名的目显著性高于背阴面，

而根瘤菌目的变化趋势相反。树皮向阳面与背阴

面共有优势细菌属为 12 个，单因素方差分析

(One-way ANOVA)结果表明，向阳面隶属于蓝细

菌门的未命名的属(norank_Cyanobacteria)显著性

高于背阴面，其余均没有显著性差异。综上所述，

背阴面和向阳面的微生物群落组成存在一定的差

异，光照可能是驱动树皮表面细菌群落结构的主

要因子之一。 

 

 
 

图 6.  背阴面与向阳面细菌群落组成 

Figure 6.  Composition of the bacterial community on the sunny and shady surface of bark. A: dominant order; B: 
dominant genus.  
 

2.2.3  背阴面、向阳面树皮表面细菌群落结构的

驱动因子：ANOSIM 分析结果显示，华北落叶松

树皮背阴面与向阳面的细菌群落结构有显著性差

异(P<0.05)(图 7)。Mantel 检验方法分析树皮微生

境因子 TC、TN、pH 和 C/N 对细菌群落结构的影

响，结果显示，细菌群落结构与树皮微生境中的

TC 、 TN 、 pH 以 及 C/N 均 没 有 显 著 相 关 性

(P>0.05)(表 4)。因此，造成阴阳面细菌群落结构

差异的主要原因很可能是光照强度。 

基于 Bray-Curtis 距离的零模型分析结果表

明，背阴面和向阳面零偏差值均为负值，且偏离

零较远(图 8)，说明环境过滤是导致背阴面与向阳

面细菌群落结构差异的主要原因。 

 
 

图 7.  树皮背阴面和向阳面的细菌群落结构格局 

Figure 7.  The patterns of bacterial community 

structure on the sunny and shady surface of bark. 
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表 4.  背阴面与向阳面细菌群落结构与环境因子的

Mantel 检验 

Table 4.  Mantel test of the bacterial community 
structure and environmental factors on the sunny and shady 

Factors 
Mantel test 

R P-value 

Environmental factors 0.007 0.45 

R indicated the correlation coefficient between the structure of the 
bacterial community and environmental factors. 

 

2.2.4  背阴面、向阳面细菌群落的功能预测：用

PICRUSt 对不同组细菌群落的代谢潜力进行了分

析(图 9)，计算不同组间 KEGG 通路相对丰度的平

均值。背阴面(Shady)与向阳面(Sunny)之间的代谢 

 
 

图 8.  不同光照强度下细菌群落的零偏差分析 

Figure 8.  Null-deviation analysis of the bacterial 
community under different light intensity. 

 

 
 

图 9.  不同分组细菌群落的功能预测 

Figure 9.  The predictive function of bacteria associated with different sample groups. The predicted functional analysis 
of the bacteria associated with groups of the sunny and shady by PICRUSt based on the level 3 analysis of KEGG 
pathway. Relative abundance>0.001. The significant between groups were used One-way ANOVA. *: P<0.05; **: P<0.01. 
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途径的差异大多不显著，在检测到的 280 条 KEGG 

3 级通路中，只有 61 条具有显著性差异(P<0.05)，

其中相对丰度>0.001 的功能类群如图 9 所示。总

体而言，阴面细菌群落代谢潜力的活性高于阳面，

如氨基酸代谢等；而肽聚糖的生物合成等则呈相

反的趋势。 

3  讨论 

3.1  不同海拔梯度下树皮表面的细菌群落构建

机制 

环境筛选和扩散限制对群落结构和多样性维

持的相对重要性一直是生态学的研究热点[26]。目前

对不同植物和动物类群的研究较多，对影响微生物

群落构建及其分布的研究相对不足。有研究表明，

云杉树皮表面的基质质量会随着树龄的变化而变

化，进而影响其附生植物的多样性组成[27]。本研究

结果显示，不同海拔梯度下华北落叶松树皮表面微

环境因子差异较大(表 1)。低海拔华北落叶松树龄

较低，这可能与人类砍伐等活动有关。理化因子的

变化对微生物群落的构建影响显著[11]。虽然各海拔

之间的 TC 含量在统计学上没有显著性差异，但是

TC 含量在各海拔之间仍然具有一定的差异，对微

生物群落结构的影响也是不同的。许多文章中都有

类似结果，如 Ren 等[28]研究退耕还林后土壤碳氮磷

化学计量比与细菌群落多样性的关系。RDA 结果

显示，土壤理化因子中 pH 和粘土含量是土壤微生

物群落结构的影响因子，但是在不同土地利用类型

中 pH 和粘土含量均没有显著性差异。 

pH 在之前的研究中被认为是造成微生物群落

结构和功能差异的决定因子[29–30]。TC 作为微生物

的碳源和主要能量来源，对微生物群落结构具有重

要影响[31]。本研究结果表明，在树皮这一特殊微生

境中，理化因子同样是驱动细菌群落构建的主导

因素。一些研究发现地理距离只有达到数百公里

以上，细菌群落才会有显著的距离衰减的分布格

局[32–33]，对于树洞生态系统也是如此[34]。在本研究

中树皮表面的微生物群落没有随地理距离的增加

呈现显著的衰减模式，说明扩散限制对其影响较

小，但是距离的变化 终引起了环境因子的改变

(表 1)，因此地理距离对细菌群落结构的影响是间

接的。造成不同海拔梯度树皮表面细菌群落多样性

格局的主导因素是环境因子。 

3.2  华北落叶松背阴面、向阳面树皮表面的细菌

群落构建机制 

之前的研究发现，光照强度可以引起土壤中养

分和微生物群落组成和结构的改变[35]。由于向阳面

树皮表面有较高的温度和光强，因此一些光能自养

型微生物会显著增加(隶属于蓝细菌门的未命名的

目和隶属于蓝细菌门的未命名的属)，说明光照对

树皮表面的细菌群落有一定的影响[34]。树皮背阴面

和 向 阳 面 细 菌 群 落 的 β- 多 样 性 有 显 著 性 差 异   

(图 7)，已测的理化因子与细菌群落结构多样性之

间没有显著的相关性(表 4；P>0.05)，因此我们推

测，这种差异性可能是光照强度的不同导致的。零

模型分析结果也表明环境选择驱动了背阴面和向

阳面细菌群落结构的差异性变化(图 8)。 

3.3  背阴面、向阳面树皮表面细菌群落的代谢 

潜力 

PICRUSt 的预测结果显示，背阴面与向阳面

细菌群落的代谢潜力有明显差异，特别是氨基酸

代谢，以及一些物质如苯甲酸等的降解。隶属于

变形菌门的 α-变形菌纲和 β-变形菌纲是主要的

细菌类群，其目水平组成包括根瘤菌目、鞘脂单

胞菌目和伯克氏菌目(图 6-A)。鞘脂单胞菌目可
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能会通过产生促生长激素来促进宿主植物的生

长，其潜在的功能包括氨同化、磷酸盐增溶和氧

化应激反应[4]；根瘤菌目对于潜在的共生宿主的

生长发育发挥一定的作用，除了众所周知的与植

物的固氮共生[36]外，还可为宿主提供特定的次生

代谢产物和促进营养循环[37–38]。蓝藻细菌是地球

上广泛存在的一种微生物，能够进行产氧的光合

作 用 ， 这 一 特 征 使 其 成 为 了 主 要 的 自 养 微 生   

物[39]；同时，与树皮共生的蓝藻细菌，可以通过

光合作用释放特异的蛋白质信号分子来调控植

物的生长和发育[40]。伯克氏菌目的细菌类群具有

固氮和降解芳香族化合物的功能[41]，近年来被认

定是有益的微生物群落，但也是潜在的致病性微

生物[42]；伯克氏菌目和假单胞菌目已经被证明对

某 些 细 菌 和 真 菌 病 原 体 具 有 高 效 的 拮 抗 作    

用[43–44]，因此，该细菌在病原菌的防御以及维持

细菌群落稳定方面具有重要作用[4]。但是，对于

它们是否增强了宿主植物的抗病力还有待进一

步研究。综上所述，树皮表面的微生物群落可能

与植物生长以及抵抗力的强弱有关[45]，因此研究

树皮表面的微生物群落多样性和适应机制具有

重要的生态学意义。  

4  结论 

TC 和 pH 是不同海拔高度华北落叶松树皮表

面细菌群落结构的主要驱动因子；树皮背阴面与

向阳面的细菌群落结构与树皮微生境中的 TC、

TN、pH 以及 C/N 均没有显著相关性，造成背阴

面与向阳面细菌群落结构差异的主要原因很可能

是光照强度。总之，环境筛选是华北落叶松树皮

表面微生物群落结构和多样性的主要驱动力。 
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Diversity and distribution pattern of bacterial community on 
bark surface of Larix principis-rupprechtii 
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Abstract: Epiphytic microorganisms on the bark surface play an important role in host plants’ health and 

adaptability. The maintenance mechanism of microbial community structure and diversity in bark microhabitats 

need attention. [Objective] We studied the distribution characteristics and fitness mechanisms of the bacterial 

community on the bark surface of Larix principis-rupprechtii along elevation gradients and light in Pangquangou 

Natural Reserve. [Methods] By using PCR-DGGE and high-throughput sequencing technology, we studied the 

structure of bacterial community. By using nonmetric multidimensional scaling (NMDS) ordination, we analyzed 

the spatial distribution characteristic of bacterial community. By using redundancy analysis, we analyzed the 

relationship between bacterial community and environmental factors and by using One-way ANOVA, we compared 

bacterial community composition between sunny and shady surface. Based on zero-deviation analysis, the driving 

factors of bacterial community assembly on the shady and sunny surface were studied. [Results] Bacterial 

community structure was significantly different among elevation gradients (ANOSIM; P<0.05). The redundancy 

analysis showed that pH and total carbon (TC) on bark surface were significantly correlated with the community 

structure (P<0.05). The relative abundances of photosynthetic autotrophic bacteria (norank_Cyanobacteria) on the 

sunny surface were significantly higher than those on shady one, while the relative abundance of Rhizobiales 

showed an opposite trend. We suggested that light might be a driving factor in determining the structure of bark 

bacterial community. The results of zero-deviation analysis showed that the diversity pattern of the bacterial 

community on the bark surface was mainly affected by environmental filtration. [Conclusion] The determination 

processes were dominant factors in shaping the structure and diversity pattern of bacterial community on the bark 

surface of Larix principis-rupprechtii in this area. 

Keywords: community assembly, the bark surface, bacteria community, deterministic process 
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