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摘 要：【目的】明确不同根腐病发病率青稞农田根际土壤真菌多样性特征及差异，为其精准、

高效防控提供理论依据。【方法】采集青稞农田内健康及根腐病发病率为 5%、10%、15%、20%

的根际土壤样品，对真菌 18S rRNA 基因进行扩增，采用 Illumina-MiSeq 平台进行高通量测序。

数据经质控、分类及注释后，从不同角度及分类水平对物种多样性进行分析。【结果】健康与发

病率为 5% 的样本真菌多样性最为丰富，发病率为 10% 的样本最低。共现网络分析发现，健康与

发病率为 5% 的样本内物种间相互作用更为复杂。发病率越高，子囊菌门(Ascomycota)相对丰度越

低，而担子菌门(Basidiomycota)、球囊菌门(Glomeromycota)相对丰度越高。优势真菌集中于伞菌

纲(Agaricomycetes)、壶菌纲(Chytridiomycetes)、粪壳菌纲(Sordariomycetes)等。在各样本中，平均

相对丰度较高的菌群分布差异更为显著。健康样本中散囊菌目(Eurotiales)相对丰度最高，球囊霉

目(Glomerales)相对丰度最低；发病样本中则相反。裸囊菌科(Arthrodermataceae)显著富集于健康

样本，粪壳菌科(Sordariaceae)、粘毛菌科(Myxotrichaceae)、油壶菌科(Olpidiaceae)分别显著富集于

发病率为 10%、15%、20% 的样本。在属、种水平上，健康与发病率为 5% 的样本优势真菌群落

构成相近，发病率为 10%、15%、20% 的样本更为相近。FUNGuild 功能预测分析发现，发病率

越高，植物病原菌相对丰度越低，而土壤腐生菌相对丰度越高。【结论】青稞根腐病的发生蔓延

与根际土壤真菌群落结构失衡密切相关，青稞根腐病的精准防控应考虑调控并维持根际优势真菌

类群的丰度平衡。
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Abstract: [Objective] To delineate the fungal diversity characteristics and disparities in the 
rhizosphere soil of naked barley from fields exhibiting different root rot incidences, thereby 
informing targeted and effective disease management strategies. [Methods] Rhizosphere soil 
samples of naked barley were collected from the healthy field and the fields with root rot 
incidences of 5%, 10%, 15%, and 20%, respectively. The 18S rRNA gene of fungi from the 
samples was amplified, and high-throughput sequencing was conducted on the Illumina-MiSeq 
platform. Following quality control, classification, and annotation, the data were analyzed for 
fungal diversity from various perspectives and taxonomic levels.[Results] The healthy sample and 
the sample with the root rot incidence of 5% had the highest fungal diversity, while the sample with 
the incidence of 10% exhibited the lowest diversity. Additionally, co-occurrence network analysis 
revealed more complex species interactions in the healthy sample and the sample with the 
incidence of 5%. The root rot incidence had a negative correlation with the relative abundance of 
Ascomycota but a positive correlation with the relative abundance of Basidiomycota and 
Glomeromycota. Dominant fungal classes were Agaricomycetes, Chytridiomycetes, and 
Sordariomycetes. Significant variations in the distribution of fungal groups with high average 
relative abundance were noted across samples. Specially, the healthy sample had the highest 
relative abundance of Eurotiales and the lowest relative abundance of Glomerales, which were 
converse in diseased samples. Arthrodermataceae was significantly enriched in the healthy sample, 
while Sordariaceae, Myxotrichaceae, and Olpidiaceae were preferentially associated with the 
samples exhibiting incidences of 10%, 15%, and 20%, respectively. At the genus and species levels, 
the composition of dominant fungal communities in the healthy sample and the sample with the 
incidence of 5% was similar, and it was similar in the samples with incidences of 10%, 15%, and 
20%. FUNGuild predicted a decrease in the relative abundance of plant pathogens and an increase 
in the relative abundance of saprotrophs with the increase in disease incidence. [Conclusion] The 
progression of naked barley root rot is intricately linked to the disruption of the equilibrium within 
the rhizosphere fungal community. In the context of precision management of naked barley root 
rot, it is imperative to regulate and sustain the balance of the abundance of dominant fungal taxa in 
the rhizosphere.
Keywords: naked barley; root rot; rhizosphere soil; fungal diversity

根际土壤微生物是植物根际土壤生态中最

为活跃的组分，也是“植物-土壤-微生物”互作过

程中物质运输、能量流动及信息交换的关键枢

纽，其多样性及群落结构变化与植物和土壤健

康动态密切相关[1-2]。真菌是其中多样性最为丰

富、群落结构最为复杂的真核生物类群，依据
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其营养类型和生活方式可被划分为寄生真菌、

腐生真菌、共生真菌 3 大功能类群。其中，寄

生真菌是引发许多作物土传病害的“罪魁祸首”，

隐蔽性强、种类繁多、传播迅速，一旦暴发将

严重威胁农作物的产量和品质，甚至可能导致

全田植株死亡[3]。土壤腐生真菌是土壤生态系统

的重要“分解者”，是土壤有机质分解和养分循

环的关键调节因子，其丰度变化直接或间接地

反映了土壤养分的种类、存在状态和利用效率，

以及作物生产力的稳定性[4-5]。土壤共生真菌则

多为农作物的“守护者”，广泛存在于各类作物

根际土壤，如丛枝菌根真菌、内生真菌等，具

有抵御病害侵袭、促进作物生长发育等重要功

能[6-7]。不同功能类群间相辅相成、相互作用，

广泛存在于全球各种类型土壤，并贯穿于作物

生长发育的各个阶段[5]。

青稞是禾本科大麦属一年生粮饲兼用型作

物，具有营养价值丰富、耐寒、耐旱、应用范

围广等优良特性，是我国青藏高原地区的主要

优势作物之一，被誉为“高原之宝”[8-10]。由于其

种植面积有限、集约化生产水平较低以及防

治资源匮乏等因素，以根腐病为主的土传病

害时有发生，严重阻碍了青稞产业的健康、

可持续和高质量发展[11-13]。现有研究表明，燕

麦 镰 孢 (Fusarium avenaceum)、 木 贼 镰 孢

(F. equiseti)、三线镰孢(F. tricinctum)、柔毛镰孢

(F. flocciferum)、锐顶镰孢(F. acuminatum)、郎镰

孢 (F. langsethiae)、麦根腐平脐蠕孢 (Bipolaris 

sorokiniana)和链格孢(Alternaria alternata)等寄生

真菌是青稞根腐病的病原菌，而其他功能真菌

类群与青稞根腐病之间的相互作用机制尚不明

确[11-13]。通过高通量扩增子测序比较健康及患

病植株根际土壤真菌多样性的差异，探究植物

根腐病发生对根际不同功能类群真菌的影响，

是明确根腐病成病机制及其群落构建机制、挖

掘潜在病原菌和有益真菌的有效途径[14-15]。然

而，目前关于青稞根腐病的研究仍属空白。尽

管有研究发现不同根腐病发病率的青稞农田根

际土壤微生物的碳、氮、磷含量及真菌数量各

有差异[16]，但真菌多样性组成、分布等特征及

差异并不明确，这限制了定向调控土壤微生物

组功能的生态调控及生物防控策略的精准、高

效实施[17-18]。

因此，本研究以甘南藏族自治州临潭县健

康及根腐病发病率为 5%、10%、15%、20% 的

成株期青稞根际土壤为研究对象，通过高通量

测序技术对真菌 18S rRNA 基因进行扩增和测

序，分析并明确不同根腐病发病率青稞农田根

际土壤真菌多样性特征及差异，探讨其根际土

壤中不同功能类群真菌的分布特点，发掘其中

潜在的病原菌和有益真菌，阐明不同发病率农

田内根际土壤真菌群落的构建机制，以及根腐

病发生和蔓延的微生态机制，以期为青稞根腐

病的精准、高效防控奠定基础。

1　材料与方法　材料与方法

1.1　研究区概况

研究区位于甘肃省甘南藏族自治州临潭县，

地处青藏高原东北边缘，103°10′E−103°52′E，

34°30′N−35°05′N，平均海拔约 2 767 m，年均气

温 4.6 ℃，降水量约 580 mm，无霜期约 119 d。

区域内青稞种植面积在农作物种植总面积中排

名第二，前期调查发现区域内青稞成株期根腐

病发病率为 0−20%[12]。

1.2　土壤样品采集与预处理

采用五点取样法[15]采集不同根腐病发病率

青稞农田内植株根际土壤样品(发病农田内于发

病斑块处取样)。将同一地块内采集的土样充分

混匀，去除动植物残体、石砾等杂质后过 2 mm

孔筛，装入无菌自封袋，低温运输至实验室。

选取距地块边缘５ m 内区域进行不同青稞农田

根腐病发病率统计，以避免“边际效应”，发病

率计算如公式(1)所示。结果发现区域内不同青

稞农田根腐病发病率为 0−20%。因此选取健康

及根腐病发病率为 5%、10%、15%、20% 的地
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块内土壤样品，充分混匀并各称取 20 g，冻干、

研磨后分装至无菌离心管，分别标记为 NCH、

NCD1、NCD2、NCD3、NCD4，置于−80 ℃冰

箱备用。

发病率=(根腐病发病面积/地块总面积)×100%

(1)

1.3　土壤 DNA 提取与 PCR 扩增、测序

采用试剂盒(Omega 公司)，并按照其说明书

步骤提取土壤样品总 DNA。采用 1% 琼脂糖凝

胶电泳检测所提取 DNA 的浓度和纯度，检测合

格后委托上海欧易生物医学科技有限公司采用

引物 817F (5′-TTAGCATGGAATAATRRAATAG 

GA-3′ )和 1196R (5′-TCTGGACCTGGTGAAGTT 

TCC-3′)，对所提取 DNA 的 18S rRNA 基因进行

PCR 扩增，共进行 2 轮，第 1 轮扩增产物电泳

检测合格后使用磁珠纯化，作为第 2 轮扩增模

板，再次检测、纯化后利用 Qubit 荧光仪

(ThermoFisher 公司)进行 Qubit 定量。最后通过

Illumina-MiSeq 平台进行高通量测序，并将测序

结果上传至 NCBI 的 SRA 数据库 (https://www.

ncbi.nlm.nih.gov/sra)，获得 BioProject 登录号为

PRJNA1224487。

1.4　测序数据质控

将测序原始图像数据经碱基识别后转化为

原始双端序列 (raw data)，采用 Trimmomatic 

v0.35 软件，滑动窗口切除扫描质量低于 20 的

滑窗及长度小于 50 bp 的序列[19]。使用 Flash 

v1.2.11 进行拼接[20]，并使用 QIIME 中 split_

libraries v1.8 软件去除含有 N 碱基、单碱基重复

大于 8、长度小于 200 bp 的序列[21]。最后使用

UCHIME v2.4.2[22]软件去除嵌合体，得到优质

序列。

1.5　物种信息分类与注释

使用 Vsearch v2.4.2 软件，将所得优质序列

以 97% 相似度为最低阈值划分为不同的可操作

分类单元(operational taxonomic units, OTUs)[23]。

选取各 OTUs 中丰度最大的序列(代表序列)，采

用 RDPclassifier v2.13 软件与 Silva 数据库进行

比对，保留可信度大于 0.7 的注释结果，即

OTU 注释信息[24]。

1.6　根际土壤真菌多样性

根据不同样品中 OTUs 丰度信息，采用

R v4.3.2 的 UpSetR v1.4、VennDiagram v1.7.3 包

绘制 Upset-Venn 图。去掉不同样品中 OTUs 平

均相对丰度低于 0.01%、显示频次少于总样本量

20% 的 OTUs，使用 WGCNA v1.73 包计算各样

本中真菌共现网络指标，将所得结果导入 Gephi 

v0.10 绘制共现网络图，并根据各样本中真菌共

现网络平均度信息采用 ggplot2 v1.0.1 包绘制柱

状 图 。 采 用 MicrobiotaProcess v1.14、 ggplot2 

v1.0.1、phyloseq v3.19 包等计算 α 多样性并绘制

箱线图。根据不同分类层级上各样本真菌群落

注释信息及其相对丰度，通过 GenesCloud 平台

(https://www. genescloud. cn)绘制交互彩带柱状

图、Excel 2021 绘制柱状图对门水平优势菌群进

行可视化分析。纲、目水平上优势菌群多样性

分布特点及差异通过 fmsb、ggradar 包和 Excel 

2021 进行可视化分析。科水平上，通过 ggplot2 

v1.0.1、 ComplexHeatmap v2.22 包绘制环形热

图，采用类平均法(average)进行层次聚类，并通

过 Excel 2021 绘制柱状图比较各样本间主要优

势菌科的分布特点及差异。属、种水平上均通

过 ggplot2 v1.0.1、ComplexHeatmap v2.22 包绘

制热图并进行聚类分析。通过 OmicStudio tools 

(https://www.omicstudio.cn/tool)设置显著性水平过

滤阈值为 0.05、线性判别分析值(linear discriminant 

analysis score, LDA score)过滤阈值为 3，进行线

性判别分析效应大小(linear discriminant analysis 

effect size, LEfSe)分析，并绘制 LDA 值分布柱

状图对各样本内显著富集生物标记物进行可视

化。采用 FUNGuild 预测各样本内真菌功能[25]，

并通过 OmicStudio tools (https://www.omicstudio.

cn/tool)绘制气泡图。由 DPS v15.10 中 Duncan

新复极差法进行可视化结果中柱状图、气泡图

内差异显著性检验(P<0.05)。
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2　结果与分析　结果与分析

2.1　不同根腐病发病率青稞根际土壤真

菌 OTU 多样性及差异

OTU 是扩增子测序结果中评估真菌种类数

的重要指标，如图 1 所示，健康(NCH)及根腐病发

病率为 5% (NCD1)、10% (NCD2)、15% (NCD3)、

20% (NCD4)地块内青稞根际土壤样品共有 OTU

为 133 个 。 NCH、 NCD1、 NCD2、 NCD3、

NCD4 的特有 OTU 分别为 100、204、52、115、

91 个。不同发病率样本内包含的真菌种类数不

同，说明青稞根腐病发生蔓延进程中，其根际

土壤真菌种类处于动态变化。其中，NCD1 包含

的 OTU 数量最多，为 497 个；NCD2 最少，为

291 个。2 组样本间，NCH 与 NCD1 共有 OTU

数量最多，NCD3 与 NCD4 共有 OTU 数量最

图1　不同根腐病发病率青稞农田土壤真菌OTU数量组成及差异

Figure 1　Composition and variation of fungal community OTU numbers in rhizosphere soil of naked barley 

with different root rot incidences. NCH: Healthy sample; NCD1: Sample with root rot incidence of 5%; NCD2: 

Sample with root rot incidence of 10%; NCD3: Sample with root rot incidence of 15%; NCD1: Sample with root 

rot incidence of 20%. The same as below.
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多 ， 而 NCH、 NCD1、 NCD3 与 NCD2 共 有

OTU 数量均为最少，分别为 4、5、9 个。NCD4

与 NCH 共有 OTU 数量最少。 3 组样本间，

NCH、NCD1、NCD4 共有 OTU 数量最多。4 组

样本间， NCH、 NCD1、 NCD3、 NCD4 共有

OTU 数量最多。综上所述，低发病率(NCD1)的

OTU 数量最高，而随发病率升高(NCD2−NCD4)，

OTU 数量先明显下降后略有回升，说明发病率

10% 是根腐病蔓延进程中青稞根际土壤真菌群

落多样性变化的关键转折点。

不同根腐病发病率青稞农田土壤真菌 OTUs

结构特征及多样性各有差异(图 2)。基于不同样

本 OTUs 组成及其相对丰度的共现网络分析

(图 2A−2E)发现，NCH、NCD1、NCD2、NCD3、

NCD4 的节点数分别为 487、476、300、364、

415， 边 数 分 别 为 87 768、 84 134、 40 543、

57 014、62 997。NCH 和 NCD1 的节点数和边

数最多，表明这 2 个样本中真菌物种组成更为

丰富，且物种间相互作用更为复杂。各样本网

络直径均为 2，平均路径长度分别为 1.26、

1.26、 1.10、 1.14、 1.27， 网 络 密 度 分 别 为

0.742、0.744、0.904、0.863、0.733，聚类系数

分别为 0.89、0.89、0.94、0.92、0.89，模块化

指数分别为 0.067、0.062、0.013、0.024、0.066，

社区数分别为 2、3、3、4、3。这些结果进一步

说明各样本真菌具有高度的集聚性和频繁的互

作关系，并未形成明显的模块化结构。如图 2F

所示，各样本网络节点平均度为 NCD1>NCH>

NCD3>NCD4>NCD2 (P>0.05)。 各 样 本 真 菌

OTUs 的 α 多样性指数分析发现(图 2G)，各样本

真菌 Goods coverage 指数均在 0.98 以上，说明

测序深度合理，测序结果能够充分反映真菌多

样性信息。其中，根际土壤真菌 Richness、

Chao1、 ACE 指 数 均 表 现 为 NCD1>NCD3>

NCD4>NCH>NCD2，NCD1 的 Shannon 指数也

最 高 ， NCD2 最 低 ， 且 NCD1 的 Richness、

Shannon 指数显著高于 NCD2 (P<0.05)，而与

其他样本间无显著差异。Simpson 指数则表现

为 NCD1<NCD3<NCD4<NCD2<NCH，NCH 的

Simpson 指数显著高于 NCD1 (P<0.05)，其他样

本间均无显著差异。

2.2　不同分类水平下真菌多样性分布特

点及差异

2.2.1　门水平

由各样本内不同真菌门相对丰度分布特点

(图 3A)可知，子囊菌门、担子菌门、壶菌门

(Chytridiomycota)、 球 囊 菌 门 、 接 合 菌 门

(Zygomycota)为各样本内主要优势菌门，相对丰

度均在 1.8% 以上。其中，子囊菌门相对丰度为

46.59%− 75.56%，其相对丰度表现为 NCD2>

NCD3>NCH>NCD4>NCD1 (P<0.05)。担子菌门

相对丰度为 6.07%−11.84%，其相对丰度表现为

NCD1>NCH>NCD4>NCD3>NCD2 (P<0.05)。壶

菌门相对丰度为 5.58%−17.92%，其相对丰度表现

为 NCD1>NCD4>NCH>NCD3>NCD2 (P<0.05)。

球囊菌门相对丰度为 7.38%−9.34%，在 NCD3、

NCD4 中相对丰度显著最高，而在 NCH 样本中

显 著 最 低 (P<0.05)。 接 合 菌 门 相 对 丰 度 为

1.80%−5.63%，其相对丰度表现为 NCD3>NCD2>

NCD4>NCD1>NCH (P<0.05)。

2.2.2　纲、目水平

在各样本中，除未培养(uncultured)及相对丰

度较低的其他(others)纲真菌外，检测到伞菌纲、

壶菌纲、地位未定纲 (Incertae Sedis)、粪壳菌

纲下真菌目分布最为丰富，数量分别为 9、8、7、

11 个(图 4)。目水平分析发现(图 4)，各样本中

粪壳菌纲下粪壳菌目 (Sordariales)、球囊菌纲

(Glomeromycetes)下球囊霉目(Glomerales)、锤舌

菌 纲 (Leotiomycetes) 下 地 位 未 定 目 (Incertae 

Sedis)、壶菌纲下裂壶菌目 (Spizellomycetales)、

壶菌目(Chytridiales)和根生壶菌目(Rhizophydiales)、

散囊菌纲 (Eurotiomycetes) 下散囊菌目、毛霉

目 (Mucorales)、茶渍纲 (Lecanoromycetes) 下茶

渍 目 (Lecanorales)、 伞 菌 纲 下 未 培 养 菌 目

(uncultured)相对丰度差异较为明显。如图 5 所
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图2　不同根腐病发病率青稞农田土壤真菌OTU结构特征及多样性

Figure 2　Structural characteristics and diversity of fungal community OTU in rhizosphere soil of naked barley 
with different root rot incidences. * in G represents significant differences at the P<0.05 level. A, B, C, D and E 
representatively performed the co-occurrence network of the OTUs in NCH, NCD1, NCD2, NCD3 and NCD4. D 
represents the degree in the co-occurrence network of different samples. E represents different α-diversity indexes 
of the OTUs in the samples.
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示，上述目相对丰度分别为 33.36%−58.76%、

7.18%−9.28%、3.40%−10.72%、3.51%−9.57%、

1.48%− 2.33%、 0.07%− 7.57%、 2.10%− 8.77%、

0.21%−4.29%、0.60%−3.43%、0−0.76%。其中，

散囊菌目、未培养菌目在 NCH 中相对丰度较

高，而球囊霉目、地位未定目最低(P<0.05)。壶

菌目、根生壶菌目、茶渍目相对丰度在 NCD1

中最高，而粪壳菌目、散囊菌目、毛霉目最低

(P<0.05)。粪壳菌目在 NCD2 中相对丰度最高，

而壶菌目、根生壶菌目、茶渍目最低(P<0.05)。

球囊霉目、地位未定目、毛霉目在 NCD3 中

相对丰度较高，而裂壶菌目最低(P<0.05)。裂

壶菌目、球囊霉目在 NCD4 中相对丰度较高，

而散囊菌目、根生壶菌目、未培养菌目较低

(P<0.05)。

2.2.3　科水平

从各样本中共检测到 135 个真菌科，根据

各科在不同样本内的相对丰度平均值，定义相

对丰度排名前 30 的科为主要优势菌科，其平均

相对丰度为 0.06%−47.26%。聚类分析发现，自

聚类树根结点处可划分为 2 个支(图 6A)。其中，

粪壳菌科平均相对丰度最高，油壶菌科、裸囊

菌科、黏毛菌科、囊担菌科(Cystofilobasidiaceae)

平均相对丰度次之，且这 5 个科在不同样本中

的相对丰度差异较为明显。其他科的平均相对

丰度均在 0.06% 以下，除 NCD1 中未检测到葡

萄座腔菌科(Botryosphaeriaceae)，NCD2 中未检

测到格孢腔菌科(Pyxidiophoraceae)外，其他科在

不同样本中的相对丰度差异并不明显。

在 各 样 本 中 ， 粪 壳 菌 科 相 对 丰 度 为

33.25%−58.53% (图 6B)，NCD2 中其相对丰度最

图3　门水平上不同根腐病发病率青稞农田土壤真菌多样性分布特点及差异

Figure 3　Characteristics and differences of fungal community diversity in rhizosphere soil of naked barley with 

different root rot incidences at the phylum level. Different lowercases above the bars represent significant 

differences at the P<0.05 level.

2995



 actamicro@im.ac.cn,  010-64807516

XU Shiyang et al. || Acta Microbiologica Sinica, 2025, 65(7)

高，NCD1 中最低，NCD3、NCD4 中其相对丰

度均显著高于 NCH、NCD1 (P<0.05)。油壶菌科

相对丰度为 3.33%−9.42% (图 6C)，NCD4 中其

相对丰度最高(P<0.05)，而其他样本中，发病率

越高其相对丰度越低，且各样本间差异显著

(P<0.05)。黏毛菌科相对丰度为 1.48%−4.66% 

(图 6D)，NCD3 中其相对丰度最高，NCD2、

NCD3 次之，均显著高于 NCH、NCD1，且 NCD1

中最低(P<0.05)。裸囊菌科、囊担菌科相对丰度

分别为 1.28%−7.13%、1.33%−4.08% (图 6E−6F)，

裸囊菌科相对丰度表现为 NCH>NCD3>NCD2>

NCD4>NCD1 (P<0.05)，囊担菌科相对丰度表现

为 NCD4>NCD2>NCD1>NCD3>NCH (P<0.05)，

随青稞根腐病发病率升高，这 2 个科的相对丰

度呈相反变化趋势。

2.2.4　属水平

从各样本中共检测到 133 个真菌属，根据

各属在 5 个样本内的相对丰度平均值，定义相

对丰度排名前 16 的属为青稞根际土壤中的主要

优势菌属，其相对丰度平均值为 0.20%−47.26% 

(图 7)。不同样本内各属相对丰度平均值的聚类

分析发现，相对丰度平均值最高的属为脉孢霉

图4　纲水平及不同纲下真菌目的多样性分布特点及差异

Figure 4　Characteristics and differences of fungal community diversity at class level and within different orders.
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属(Neurospora)和油壶菌属(Olpidium)，其次为假

裸 囊 菌 属 (Pseudogymnoascus)、 毛 癣 菌 属

(Trichophyton)，而其他属相对较低。在各样本

中，相对丰度最高的属均为脉孢霉属，其相对

丰度为 33.25%−58.53%，NCH、NCD1、NCD4

中油壶菌属的相对丰度均高于 NCD2、NCD3；

NCH、NCD1 中假裸囊菌属的相对丰度低于

NCD2、NCD3、NCD4。NCH 中毛癣菌属的相

对丰度高于发病样本，其他主要优势菌属的相

对丰度普遍表现为在 NCH、NCD4 中最低。不

同样本中各主要优势菌属相对丰度的聚类分析

发现，NCD2 和 NCD3 聚为一支，NCH、NCD1

和 NCD4 聚为一支，且 NCD1 与 NCD4 又聚为

一支，说明 NCD1 和 NCD4 中主要优势菌属多

样性分布的结构特征与 NCH 更为相似，而与

NCD2 和 NCD3 存在较大差异。

2.2.5　种水平

从各样本中共检测到 108 个真菌种，除未

分类种 (unclassified)、未培养种 (uncultured)外，

根据各种在 5 个样本内的相对丰度平均值，将

排名前 10 的种定义为青稞根际土壤的主要优势

种，其相对丰度平均值为 0.20%−47.26% (图 8)。

不同样本内主要优势种相对丰度的聚类分析

发现，NCD2、NCD3、NCD4 中主要优势种

多样性分布的结构特征更为相似，NCD1 与

其他样本间差异均较大。在各样本中，粗糙

脉孢霉 (Neurospora crassa) 的相对丰度最高，

为 33.25%−58.53%，在 NCD2、NCD3、NCD4

图5　不同根腐病发病率青稞根际土壤中主要优势真菌目的差异性分布特点

Figure 5　Differential distribution characteristics of prominent fungal orders in rhizosphere soil of naked barley 

with different root rot incidences. Different lowercases below the bars represent significant differences at the 

P<0.05 level.
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图6　不同根腐病发病率青稞根际土壤中主要真菌科的差异性分布特点

Figure 6　Differential distribution characteristics of prominent fungal families in rhizosphere soil of naked barley 

with different root rot incidences. A represents the relative abundance of prominent fungal families in different 

samples and the clustering results among different fungal families. B, C, D, E, and F represent the relative 

abundance of Sordariaceae, Olpidiaceae, Myxotrichaceae, Arthrodermataceae, and Cystofilobasidiaceae in 

different samples, respectively. Different lowercases above the bars represent significant differences at the P<0.05 

level.
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中 其 相 对 丰 度 较 高 。 锈 腐 假 裸 囊 子 菌

(Pseudogymnoascus destructans) 的 相 对 丰 度 为

1.48%−7.03%，其相对丰度表现为 NCD1<NCH<

NCD4<NCD2<NCD3。红色毛癣菌(Trichophyton 

rubrum)的相对丰度为 1.26%−7.13%，NCH 中其

相对丰度最高，NCD2、NCD3、NCD4 中次之，

图8　不同根腐病发病率青稞根际土壤中主要优势真菌种的差异性分布特点

Figure 8　Differential distribution characteristics of prominent fungal species in rhizosphere soil of naked barley 

with different root rot incidences.

图7　不同根腐病发病率青稞根际土壤中主要优势真菌属的差异性分布特点

Figure 7　Differential distribution characteristics of prominent fungal genus in rhizosphere soil of naked barley 

with different root rot incidences.
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NCD1 中最低。

2.3　不同根腐病发病率青稞根际土壤真

菌主要差异物种分析

LEfSe 分析发现，各样本中显著富集的真菌

各有不同(图 9)。NCH、NCD2、NCD4 中无显

著富集真菌门，NCD1 中显著富集的菌门为壶菌

门，NCD3 中为接合菌门。NCH 显著富集的真

菌纲分别为散囊菌纲，NCD1 中为伞菌纲、壶菌

纲、茶渍纲，NCD2 中为粪壳菌纲，NCD3 中为

锤舌菌纲，NCD4 中为银耳纲(Tremellomycetes)。

NCH 中显著富集的菌目为散囊菌目，NCD1 中

为根生壶菌目、茶渍目，NCD2 中为粪壳菌目，

NCD3 中为毛霉目，NCD4 中为裂壶菌目。NCH

中显著富集的菌科为裸囊菌科，NCD1 中无显著

富集菌科，NCD2 中为粪壳菌科，NCD3 中为黏

毛菌科，NCD4 中为油壶菌科。NCH 中显著富

集的菌属为毛癣菌属，NCD1 中无显著富集菌

属，NCD2 中为脉孢霉属，NCD3 中为假裸囊菌

属，NCD4 中为油壶菌属和未培养球囊霉属

(uncultured Glomus)。

2.4　不同根腐病发病率青稞根际土壤真

菌功能预测

各样本内真菌 FUNGuild 功能预测分析发现

(图 10)，不同根腐病发病率青稞根际土壤中主要

包括未定义腐生菌(undefined saprotroph)、土壤

腐 生 菌 (soil saprotroph)、 植 物 病 原 菌 (plant 

pathogen)、内生菌 (endophyte)、丛枝菌根真菌

(arbuscular mycorrhizal)、 动 物 病 原 菌 (animal 

pathogen)等共 23 个功能真菌，且各样本间差异

显著(P<0.05)。其中，未定义腐生菌的相对丰度

最高，为 52.86%−66.50%，NCD1 中其相对丰度

最低，NCD2 中最高，NCD2、NCD3、NCD4 中

其相对丰度随发病率升高而不断降低。土壤腐

生菌的相对丰度为 5.03%−9.59%，NCH 中其相

对丰度最低，NCD3 中最高，除 NCD4 外，发

病率越高其相对丰度越高。植物病原菌的相对

丰度为 5.57%−12.41%，在发病样本中，除 NCD1

中其相对丰度最高外，发病率越高，其相对丰度

越高。内生菌的相对丰度为 1.86%−6.74%，其相

对丰度表现为NCD1>NCH>NCD4>NCD3>NCD2。

丛枝菌根真菌的相对丰度为 7.75%−10.68%，其相

对丰度表现为NCD1>NCD3>NCD4>NCH>NCD2。

动物病原菌的相对丰度为 3.37%−7.78%，除

NCD1 中其相对丰度最低外，发病样本中其相对

丰度均高于健康样本。

3　讨论　讨论

根际是植物与微生物互作的核心区域，根

际土壤真菌多样性是寄主植物根部健康状态的

直接指示因子之一[1,26]。本研究中根腐病发病率

为 10% 的青稞根际土壤真菌(NCD2)的 OTUs、

特有 OTU 数量及 Richness、Chao1、ACE 指数

均显著低于健康青稞根际土壤样本(NCH)，而发

病率 5% (NCD1)和 15% (NCD3)的青稞根际土壤

真 菌 的 OTUs、 特 有 OTU 数 量 及 Richness、

Chao1、ACE 指数均显著高于 NCH，说明不同

根腐病发病率青稞农田根际土壤真菌群落的物

种组成及丰富度存在较大差异，且发病率与根

际土壤真菌多样性高低并非呈现单一的正相关

或负相关变化特点。因此，在青稞根腐病的防

治实践中，不能仅以根际土壤真菌多样性高低

衡量其土壤健康状态。由各样本中真菌 OTUs 的

共现网络分析发现，NCH 和 NCD1 中真菌物种

组成更为丰富，物种间相互作用更为复杂，且

NCD1 的网络节点平均度高于 NCH，说明在低

发病率条件下，青稞根际土壤真菌多样性未受

到严重损失，根腐病的发生可能激发了其根际

土壤微生物间的互作以抵抗病害侵袭[17,27]。

NCD1 的真菌群落 Shannon 指数最高、Simpson

指数最低，表明其真菌物种更丰富、分布更均

匀，这可能是病原真菌繁殖侵染导致青稞根腐

病发生初期，其根际招募并富集有益微生物以

抵御病情恶化的结果[3,28]。然而 NCD2 的真菌群
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落 Shannon 指数最低、 Simpson 指数略低于

NCH，可能是因为根际有益微生物难以遏制病

原真菌的繁殖侵染，病原真菌逐渐占据优势地

位[3,28]。同时，NCD2 的特有 OTU、与其他样本

共有 OTU 数量及多样性指数总体均相对较低，

甚至低于其他发病率更高的样本。因此，进一

步推测可能的机制是：青稞根腐病的发生是其

根际土壤生态更利于病原真菌群体生存繁殖的

必然结果。若发病初期不能及时发现并采取有

效防控举措，根际有益真菌与病原真菌的相互

作用过程中也会刺激更多病原群体占据生态位，

病原真菌以“量变”策略抗击有益真菌，占据优

势地位而引发根际土壤生态的“质变”，同时伴

随大量有益真菌及病原真菌的消亡，土壤生态

的演化方向也发生改变[3,15,28]。

现有报道表明，青稞根腐病病原真菌均属

于子囊菌门或担子菌门[11-13]。本研究发现两者

在发病青稞根际土壤中的相对丰度随发病率总

体表现出相反的变化趋势，说明从属于不同菌

门的青稞根腐病病原真菌间可能存在一定的竞

图9　不同根腐病发病率青稞根际土壤真菌群落内显著富集生物标记物

Figure 9　Significant enrichment biomarkers in fungal communities in rhizosphere soil of naked barley with 

different root rot incidences.
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争作用。两者在 NCD1、NCD2 中的相对丰度差

异最大，进一步说明根腐病发病初期两者之间

的竞争作用最为激烈。NCD2 中子囊菌门相对丰

度最高，担子菌门最低，但之后发病率越高，

子囊菌门相对丰度越低，担子菌门越高，这可

能是因为发病率越高青稞植株残体累积越多，

土壤有机养分存续状态发生改变，更利于担子

菌门真菌的发展[29]。球囊菌门大多真菌能与寄

主植物形成丛枝菌根，协助植物对养分(尤其是

磷)的吸收利用，而植物-微生物互作过程中磷的

利用效率对根际土壤微生物组的抗病性能至关

重要[30]。本研究中青稞根腐病发病率越高，其

根际土壤中球囊菌门相对丰度总体越高，在

NCD3、NCD4 中显著最高，这可能是因为发病

率升高有效激发了植物-微生物系统的抗病效应，

对磷的需求增高，促使根际土壤中丛枝菌根真

菌不断富集，具体机制仍待进一步探讨。不同

根腐病发病率青稞根际土壤中检出的真菌目集

中于伞菌纲、壶菌纲、粪壳菌纲，但纲下仅裂

壶菌目、壶菌目、根生壶菌目、毛霉目、粪壳

图10　不同根腐病发病率青稞根际土壤真菌FUNGuild功能预测

Figure 10　Functional prediction of fungi in rhizosphere soil of naked barley with different root rot incidences by 

FUNGuild. Different lowercases around the bubbles represent significant differences at the P<0.05 level.
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菌目等少数相对丰度较高的真菌目在不同发病

率样本内分布差异显著(P<0.05)，说明同一纲下

不同菌目的优势地位不一，推测其在不同发病

率青稞根际土壤中行使的功能特性及贡献也存

在较大差异。球囊霉目、锤舌菌纲下地位未定

目(Incertae Sedis)、散囊菌目、茶渍目均为其对

应纲下唯一检测到的菌目，相对丰度也较高，

且在不同发病率样本内分布差异显著，说明青

稞根际土壤中部分真菌目具有代表其对应纲水

平分布特征的潜力，也可能由于青藏高原地区

严酷的环境条件制约了其他真菌类群的发展，

青稞更偏向于利用少数功能真菌类群维系其根

际土壤生态[31-32]。本研究发现散囊菌目相对丰

度在健康青稞根际土壤中最高，而球囊霉目在

其中最低，发病样本中则相反。已有报道发现

散囊菌目部分真菌，如木霉属(Trichoderma)真

菌，对植物镰孢根腐病具有优良的防病效应[33]，

但本研究中检测到的散囊菌目真菌主要为假裸

囊菌属、毛癣菌属等。因此，推测即便青稞根

际土壤中存在一定数量的有益真菌，但其较低

的丰度限制了其防治根腐病效应的发挥，甚至

可能由于根腐病的发生蔓延而不断消亡[3,15,28]。

根腐病的发生蔓延刺激植物-微生物系统的招募

和富集以抵御病害，球囊霉目菌群随之大量富

集，但其防病效应的发挥还有赖于其在植株根

系的寄生能力以及土壤有效养分的有效供应[34]，

因此难以及时、有效遏制病害的进一步蔓延。

格孢腔菌科既可作为病原菌影响植物健康，也

可参与土壤有机质分解和营养循环。已有研究

发现该科下链格孢属(Alternaria)多数真菌为植

物 根腐病病原[35]，且其中链格孢 (Alternaria 

alternata)是引起我国青藏高原地区青稞普通根

腐病的病原之一[13]。然而，本研究发现格孢腔

菌科在不同根腐病发病率青稞根际土壤中的相

对丰度均较低，NCD2 中未检出，属、种水平上

也未检出链格孢属及其属下真菌。因此推测格

孢腔菌科主要参与了青稞根际土壤养分的周转。

粪壳菌科、黏毛菌科、裸囊菌科相对丰度随青

稞根腐病发病率升高变化趋势一致，与囊担菌

科变化趋势相反，说明粪壳菌科、黏毛菌科、

裸囊菌科之间可能存在一定的协同作用，但同

时与囊担菌科间可能存在一定的竞争作用，具

体机制仍待进一步验证。

本研究通过 LEfSe 分析发现，不同根腐病

发病率青稞根际土壤中显著富集的菌群均为各

分类水平上的主要优势菌群，且不同发病率根

际土壤中显著富集的真菌类群各有差异，表明

青稞根际土壤中主要优势菌群是调控其根际土

壤生态、影响其根腐病发生蔓延进程的关键核

心因子。根腐病的发生蔓延伴随着这些关键核

心因子的剧烈波动。然而，由于目前部分真菌

类群的分类地位尚不明确、培养难度大、受环

境影响复杂[18,36]，因此积极关注并有效调理此类

核心因子，避免其丰度的剧烈波动是遏制青稞

根腐病发生蔓延的有效手段。不同根腐病发病

率青稞根际土壤真菌功能预测分析发现，土壤

腐生菌在健康青稞根际土壤中的相对丰度最低，

发病率越高其相对丰度越高，这可能是因为根

腐病发病率越高，植株病死率越高，土壤中累

积的植株残体更为丰富，从而为腐生菌群落提

供了更为充足的物质基础，促进了其群落发展。

本研究还发现，植物病原菌在健康及低发病率

样本(NCD1)中大量富集，且发病率越高其相对

丰度越低。究其原因，可能是因为土壤中的植

物病原菌群体并非均为青稞根腐病病原，其在

健康及低发病率样本中的大量富集起到了维持

物种多样性、调节系统稳定性的功能。发病率

升高伴随根腐病病原群体的不断繁殖和扩张，

非根腐病病原群体难以适应土壤生态变化而逐

渐消亡。

4　结论　结论

青稞根腐病的发生是其根际土壤生态更利

于病原真菌生存繁殖的必然结果。在发病初期，
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青稞根际虽能招募并富集大量内生真菌、丛枝

菌根菌等有益微生物类群以抵御病情恶化，但

有益真菌与病原真菌的相互作用过程中也会刺

激更多病原群体占据生态位。病原真菌以“量

变”策略抗击有益真菌，占据优势地位，从而引

发根际土壤生态的“质变”，伴随大量有益真菌

及病原真菌的消亡，最终改变土壤生态的演化

方向。不同根腐病发病率青稞农田根际土壤中

主要优势真菌类群是调控土壤生态、影响根腐

病发生蔓延的关键核心因子。积极关注并有效

调理此类核心因子，避免其丰度剧烈波动，或

可快速、有效地遏制青稞根腐病的发生蔓延

进程。
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