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青稞苗期根腐病不同发病率农田植株根际土壤真菌群
落差异

许世洋，李雪萍∗，漆永红，李建军
甘肃省农业科学院植物保护研究所，兰州　 ７３００７０

摘要：青稞苗期根腐病发生广泛、危害严重，明确不同发病率条件下根际土壤真菌群落差异，对其精准、高效防控意义重大。 以

青稞苗期农田内健康（ＭＨ）和根腐病发病率为 ５％（ＭＤ１）、１０％（ＭＤ２）、１５％（ＭＤ３）、２０％（ＭＤ４）根际土壤为研究对象，提取其

总 ＤＮＡ，扩增 １８Ｓ ｒＤＮＡ 区，通过 Ｉｌｌｕｍｉｎａ⁃Ｍｉｓｅｑ 平台进行高通量测序，分类、注释所得序列，分析其群落物种多样性、物种组成及

结构差异。 结果表明：ＭＤ２ 特有 ＯＴＵ 及 ＯＴＵ 总数最多，ＭＤ１ 最少，ＭＤ２ 与 ＭＤ３ 共有 ＯＴＵ 最多，ＭＤ２ 物种丰富度维度、遗传距

离指数、丰富度估计量指数均显著最高。 随发病率升高，优势菌门子囊菌门、担子菌门相对丰度降低，分别显著富集于 ＭＤ１、
ＭＤ３；毛霉菌门与子囊菌门变化规律一致。 优势菌纲粪壳菌纲显著富集于 ＭＨ 中，植株发病后其丰度下降；座囊菌纲、锤舌菌

纲、盘菌纲在 ＭＤ１ 中显著富集，球囊霉纲在 ＭＤ２ 中相对丰度最高，在 ＭＤ３ 中最低。 发病样本中，盘菌科、口蘑科、粪盘菌科、暗
壳腔菌科等优势菌科相对丰度总体变化与发病率呈负相关，发病后盘菌科丰度显著降低；ＭＤ１ 与 ＭＤ２ 真菌多样性与群落结构

组成相似度较高，ＭＤ３ 则与 ＭＤ４ 相似度更高。 因此，青稞苗期根腐病的发生使不同菌群间的健康良性互作平衡被打破，发病初

期激活了植物根际系统防御机制，刺激有益菌群富集，流行后期病原真菌占据主导地位，有益菌群被抑制，真菌群落物种多样性

降低。
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ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ ｓｐｅｃｉｅｓ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ｄｅｃｒｅａｓｅｓ ｉｎ ｔｈｅ ｌａｔｅｒ ｐｒｅｖａｌｅｎｃｅ ｏｆ ｔｈｅ ｄｉｓｅａｓｅ （１５％—２０％ ｉｎｃｉｄｅｎｃｅ） ．

Ｋｅｙ Ｗｏｒｄｓ： ｎａｋｅｄ ｂａｒｌｅｙ； ｒｏｏｔ ｒｏｔ； ｆｕｎｇａｌ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ； ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ

青稞是我国青藏高原地区（下述简称“藏区”）主产粮、经、饲兼用型一年生禾本科作物，其营养价值丰富、
抗逆性强，深受消费者和种植者喜爱［１—２］。 但其种植区域有限、常年连作现象普遍，导致根腐病广泛发生，青
稞品质、产量严重下降，对藏区粮食安全及草地农业生态的可持续、高质量发展构成了威胁［３—４］。 根腐病作为

青稞生长发育中最常见的土传病害类型之一，在世界主要青稞种植区内均有发生，其隐蔽性强、危害性大、传
播迅速，被称为“植物癌症”，一旦发生很难被根除，典型症状表现为植株根及茎基部缢缩发干或腐烂，由多种

生物、非生物因子综合作用引起［３—６］。
苗期是防控根腐病的首要时期，若发病后防治不及时甚至可致全田植株死亡，发生绝收现象［７］。 根际作

为植物⁃土壤⁃微生物互作的热点区域，其土壤生态与作物根部健康状况直接关联，明确植物根际土壤生态状

况是有效实施根腐病防控策略的关键前提［８—９］。 针对青稞苗期根腐病本课题组前期研究［１０—１２］ 发现，青稞苗

期根腐病发生后，不同发病率条件下植株根际土壤理化性质、酶活性和微生物数量等变化各不相同，细菌多样

性及其群落结构也存有差异，但真菌群落的响应变化尚不明确。 土壤真菌作为土壤生态系统的重要组分，在
驱动土壤物质循环、能量流动、信息传递和调节土壤理化性质、生物类群结构及多样性等方面发挥着重要作

用，也是联系植物与其根际土壤生态的关键枢纽因子，其多样性及群落结构的变化动态是反映植物及土壤健

康状态的重要指标［９，１３—１４ ］。 其中，有益菌群的富集可极大地激发植物防病促生效应，并修复、改善植株根际

土壤生态，促进土壤生态的健康演化［１５—１６］。 而有害菌群的大量繁殖、传播则会干扰植株根际土壤微生物群落

结构、正常的养分周转及能量代谢，使得根际土壤生态恶化［１７—１８］。 因此，通过明确根腐病流行中植株根际土

壤不同效应真菌类群的演化动态可为病害有效防控、筛选高效生防资源、促进土壤生态健康演化等提供重要

指导［１５，１８—１９］。
现有研究发现我国藏区青稞根腐病主要由镰孢菌 （ Ｆｕｓａｒｉｕｍ ｓｐ．）、 麦根腐平脐蠕孢 （ Ｂｉｐｏｌａｒｉｓ

ｓｏｒｏｋｉｎｉａｎａ）、链格孢（Ａｌｔｅｒｎａｒｉａ ａｌｔｅｒｎａｔａ）等病原真菌侵染引起［３—４］，但其与植株根际土壤中其他真菌类群的

共存关系及相互作用尚不明确，限制了有益菌群的合理开发和有效利用。 另一方面，发病率是监测作物病害

流行态势的关键指标，目前研究［２０—２２］多集中于比较健康与患病植株根际土壤真菌群落多样性及结构的差异，
而关于不同发病率下根际土壤真菌群落的研究较少，限制了精准、高效的生物或生态防控策略实施。 因此，本
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研究以藏区不同根腐病发病率苗期青稞根际土壤为研究对象，提取其遗传物质，高通量测定其 １８Ｓ ｒＤＮＡ 区序

列，以获得物种信息，并分析、比较其物种多样性及群落结构差异，明确青稞苗期根腐病发生对其根际土壤真

菌群落的影响及不同发病率条件下不同真菌类群相互作用机制，以期为全面掌握苗期青稞根腐病的成病机

制、制定并实施精准高效的防控策略提供理论依据。

１　 材料与方法

１．１　 研究区概况

研究区位于青藏高原东北边缘的甘肃省甘南藏族自治州卓尼县（１０２°４６′—１０４°０２′Ｅ，３４°１０′—３５°１０′Ｎ），地
势呈西南高、东北低，由西南向东北倾斜，地形以高山丘陵居多。 平均海拔为 ２９５１ ｍ，属高寒干旱区，年均气

温 ４．６℃，年均降水量 ４８７．１ ｍｍ［１２］。 该区域是藏区青稞主产区之一，青稞种植面积约占粮食作物种植总面积

的 ４８．５％［４］。
１．２　 青稞根际土壤样品采集

２０２２ 年 ６ 月 ５ 日—８ 日赴研究区调查统计不同青稞农田内根腐病发病率，为避免边际效应，选取距地块

边缘 ５ ｍ 内区域进行［２３］：发病率（％）＝ 根腐病发病面积 ／地块总面积×１００％。 健康地块内通过五点采样法采

集健康植株 １５ 株，发病地块内通过五点采样法采集不同发病斑块内植株各 １５ 株，收集其根际土壤样品并混

匀，去除动植物残体、石砾等杂质后过 ２ ｍｍ 孔筛，并分装至 １０ ｍＬ 无菌离心管中，低温运输至实验室。 根据

上述统计发现木耳镇、柳林镇、申藏乡、阿子滩乡青稞苗期根腐病发病率均为 ０—２０％，从中选取健康及发病

率为 ５％、１０％、１５％、２０％地块土壤样品各 １ 份，并按发病率分别混匀，分别标记为 ＭＨ、ＭＤ１、ＭＤ２、ＭＤ３、ＭＤ４，
－２０℃冰箱保存备用。
１．３　 土壤 ＤＮＡ 提取、扩增及测序

采用土壤 ＤＮＡ 提取试剂盒（Ｓｏｉｌ ＤＮＡ Ｋｉｔ，Ｏｍｅｇａ Ｂｉｏ－ｔｅｋ，Ａｍｅｒｉｃａｎ），按说明书步骤提取不同发病率土壤

样品总 ＤＮＡ，每发病率对应 ３ 份。 分别采用 Ｎａｎｏｄｒｏｐ 微量分光光度计 （ ＮａｎｏＤｒｏｐ ２０００ｃ，Ｔｈｅｒｍｏ Ｆｉｓｈｅｒ
Ｓｃｉｅｎｔｉｆｉｃ，Ａｍｅｒｉｃａｎ）和 １％琼脂糖凝胶电泳检测所提取 ＤＮＡ 的浓度和纯度，合格后送至上海欧易生物医学科

技有限公司委托其使用引物 ８１７ Ｆ（５′⁃ＴＴＡＧＣＡＴＧＧＡＡＴＡＡＴＲＲＡＡＴＡＧＧＡ⁃ ３′）和 １１９６ Ｒ（５′⁃ ＴＣＴＧＧＡＣＣＴＧＧ
ＴＧＡＡＧＴＴＴＣＣ⁃３′）对 １８Ｓ ｒＤＮＡ 区进行 ＰＣＲ 扩增，产物纯化后构建文库，检验合格后通过 Ｉｌｌｕｍｉｎａ⁃Ｍｉｓｅｑ 平台

进行高通量测序。
１．４　 物种信息分类与注释

使用 Ｔｒｉｍｍｏｍａｔｉｃ ｖ．０．３５ 软件将 Ｉｌｌｕｍｉｎａ⁃Ｍｉｓｅｑ 测序得到的原始数据进行去杂［２４］，后使用 Ｆｌａｓｈ ｖ．１．２．１１
对双端测序结果进行拼接［２５］，ＱＩＩＭＥ 中的 ｓｐｌｉｔ＿ｌｉｂｒａｒｉｅｓ ｖ．１．８ 软件去除含 Ｎ 碱基、单碱基重复大于 ８ 及长度小

于 ２００ ｂｐ 的序列［２６］，ＵＣＨＩＭＥ ｖ．２．４．２ 去除嵌合体［２７］，最后使用 Ｖｓｅａｒｃｈ ｖ．２．４．２ 软件按照 ９７％ 相似度将得到

序列进行分类［２８］，并选取 ＯＴＵ 中丰度最大的序列作为代表序列，采用 ＲＤＰ ｃｌａｓｓｉｆｉｅｒ Ｎａｉｖｅ Ｂａｙｅｓｉａｎ 分类算法

将代表序列与 Ｓｉｌｖａ 数据库进行比对［２９］，得到不同 ＯＴＵ 的分类注释信息。
１．５　 真菌群落多样性及结构分析

测序数据量、质量检测合格后，基于最佳测序深度下不同发病率农田内青稞根际土壤真菌 ＯＴＵ 组成及数

量绘制 ＵｐＳｅｔ⁃韦恩图，计算真菌群落的 α 多样性指数（物种丰富度维度、遗传距离指数、丰富度估计量指数、
测序深度指数、Ｓｈａｎｎｏｎ⁃Ｗｉｅｎｅｒ 指数和 Ｓｉｍｐｓｏｎ 指数）并绘制箱线图，以分析、比较样本中真菌群落多样性及

差异。 汇总不同分类水平下各样本注释信息，根据不同分类层级上菌群相对丰度绘制 Ｃｉｒｃｏｓ 圈图、彩带图、聚
类分析热图和带差异显著性标记的柱状图以比较不同发病率农田内青稞根际土壤真菌物种组成及群落结构

差异；采用 ＬＥｆＳｅ 分析比较相对丰度具有显著差异的物种，并通过 ＬＤＡ Ｓｃｏｒｅ 评估其影响力。 最后进行

Ｐｅａｒｓｏｎ 相关性聚类分析及主成分分析（Ｐｒｉｎｃｉｐａｌ Ｃｏｍｐｏｎｅｎｔ Ａｎａｌｙｓｉｓ，ＰＣＡ），以明确不同发病率农田内青稞根

际土壤真菌群落差异。 以上绘图均通过 Ｒｓｔｕｄｉｏ ｖ．４．４．１ 完成。
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２　 结果与分析

２．１　 不同发病率农田内青稞根际土壤真菌群落 ＯＴＵ 数量分析

对所得真菌 １８Ｓ ｒＤＮＡ 序列进行质控、过滤后，共收集到 １１１８０５ 条优质序列，长度集中在 ３９０—４０９ ｂｐ。
如图 １ 所示，以 ９７％相似度聚类为 ８６６ 个 ＯＴＵ，样本含有 ＯＴＵ 数越多，特有 ＯＴＵ 数越多，发病率为 １０％样本

（ＭＤ２）包含 ＯＴＵ 数量最多，为 ４６９ 个，且其特有 ＯＴＵ 最多，为 １６２ 个。 发病率为 ５％样本（ＭＤ１）最少，为 ２８１
个，特有 ＯＴＵ 仅为 ４１ 个。 不同发病率样本间共有 ＯＴＵ 数量为 １３５ 个，健康（ＭＨ）与发病率 ５％样本（ＭＤ１）共
有 ＯＴＵ 最少，与发病率为 １５％样本（ＭＤ３）共有 ＯＴＵ 最多。 发病样本中，ＭＤ２、ＭＤ３ 样本共有 ＯＴＵ 最多，发病

率为 ＭＤ１、ＭＤ４ 样本共有 ＯＴＵ 最少，所有发病样本共有 ＯＴＵ 数量为 ６ 个。

图 １　 不同发病率下青稞根际土壤真菌群落 ＯＴＵ

Ｆｉｇ．１　 Ｃｏｍｐｏｓｉｔｉｏｎ ａｎｄ ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅ ｏｆ ｆｕｎｇａｌ ＯＴＵ ｉｎ ｒｈｉｚｏｓｐｈｅｒｅ ｓｏｉｌ ｏｆ ｎａｋｅｄ ｂａｒｌｅｙ ｗｉｔｈ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｓｅｅｄｌｉｎｇ ｒｏｏｔ ｒｏｔ ｉｎｃｉｄｅｎｃｅｓ

ＭＨ 表示健康土壤样品，ＭＤ１ 表示发病率为 ５％土壤样品，ＭＤ２ 表示发病率为 １０％土壤样品，ＭＤ３ 表示发病率为 １５％土壤样品，ＭＤ４ 表示发

病率为 ２０％土壤样品

２．２　 不同发病率下青稞根际土壤真菌群落 α 多样性指数

如图 ２ 所示，各样本测序深度指数均在 ０．９９ 以上，表明测序数据量合理，测序结果可靠。 其中，发病率为

１０％样本（ＭＤ２）真菌群落物种丰富度维度（Ｏｂｓｅｒｖｅｄ ｓｐｅｃｉｅｓ）、遗传距离指数（ＰＤ ｗｈｏｌｅ ｔｒｅｅ）、Ｓｈａｎｎｏｎ⁃Ｗｉｅｎｅｒ
指数和 Ｓｉｍｐｓｏｎ 指数较其他样本均显著最高（Ｐ＜０．０００１），丰富度估计量指数（Ｃｈａｏ１）除与健康样本（ＭＨ）无
显著差异外，亦显著高于其他各样本（Ｐ＜０．００１）。 ＭＨ 物种丰富度维度、遗传距离指数、丰富度估计量指数均

显著高于发病率为 ５％、２０％样本（ＭＤ１、ＭＤ４），而 Ｓｈａｎｎｏｎ⁃Ｗｉｅｎｅｒ 指数和 Ｓｉｍｐｓｏｎ 指数显著低于 ＭＤ１（Ｐ＜
０．０００１），除 Ｓｈａｎｎｏｎ⁃Ｗｉｅｎｅｒ 指数与 ＭＤ４ 相差不大，Ｓｉｍｐｓｏｎ 指数也显著低于 ＭＤ１（Ｐ＜０．０００１），且各样本中其

Ｓｉｍｐｓｏｎ 指数最低。 发病率为 １０％、１５％样本中真菌群落丰富度估计量指数与 ＭＨ 无显著差异，ＭＤ２、ＭＤ３ 中
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真菌群落 α⁃多样性指数均显著高于 ＭＨ（Ｐ＜０．０１）。 发病率为 １０％—２０％时，样本间 α 多样性指数均差异显

著，除 ＭＤ４ 的 Ｓｉｍｐｓｏｎ 指数显著高于发病率为 １５％样本（ＭＤ３），发病率越高，真菌群落物种丰富度维度、遗传

距离指数、丰富度估计量指数和 Ｓｈａｎｎｏｎ⁃Ｗｉｅｎｅｒ 指数越低。

图 ２　 不同发病率下青稞根际土壤真菌群落 α⁃多样性指数

Ｆｉｇ．２　 Ａｌｐｈａ⁃ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ｉｎｄｅｘｅｓ ｏｆ ｆｕｎｇａｌ ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ ｉｎ ｒｈｉｚｏｓｐｈｅｒｅ ｓｏｉｌ ｏｆ ｎａｋｅｄ ｂａｒｌｅｙ ｗｉｔｈ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｓｅｅｄｌｉｎｇ ｒｏｏｔ ｒｏｔ ｉｎｃｉｄｅｎｃｅｓ

ｎｓ 表示无显著差异（Ｐ ＞０．０５），∗表示 Ｐ ＜０．５，∗∗表示 Ｐ ＜０．０１，∗∗∗表示 Ｐ ＜０．００１，∗∗∗∗表示 Ｐ ＜０．０００１

２．３　 不同发病率下青稞根际土壤真菌群落结构组成及差异

２．３．１　 不同分类层级上真菌群落结构组成及差异

子囊 菌 门 （ Ａｓｃｏｍｙｃｏｔａ ）、 毛 霉 菌 门 （ Ｍｕｃｏｒｏｍｙｃｏｔｉｎａ ）、 担 子 菌 门 （ Ｂａｓｉｄｉｏｍｙｃｏｔａ ） 和 捕 虫 霉 门

（Ｚｏｏｐａｇｏｍｙｃｏｔｉｎａ）等为不同发病率下苗期青稞根际土壤真菌群落中优势菌门（图 ３）。 子囊菌门相对丰度为

４７．６５％—５９．９４％，不同发病率样本中其相对丰度均差异显著（Ｐ＜０．０１），ＭＤ１ 中其相对丰度最高（Ｐ＜０．００１），
ＭＤ３ 中最低。 毛霉菌门相对丰度为 ４．５９％—６．２１％，ＭＤ１ 中其相对丰度显著最高（Ｐ＜０．０５）；ＭＨ 中其相对丰

度最低，除 ＭＤ１，较其他发病率样本均无显著差异。 担子菌门相对丰度为 １．９４％—４．３７％，ＭＤ４ 相对丰度显著

最高，ＭＤ１ 显著最低（Ｐ＜０．０５），ＭＨ、ＭＤ２、ＭＤ３ 样本间无显著差异。 捕虫霉门（Ｚｏｏｐａｇｏｍｙｃｏｔｉｎａ）相对丰度为

０．９４％—３．２８％，ＭＤ４ 相对丰度显著最高（Ｐ＜０．０５），ＭＨ 最低，且除与 ＭＤ２ 无显著差异外，与其他样本均差异

显著（Ｐ＜０．０５）。

１１９３　 ８ 期 　 　 　 许世洋　 等：青稞苗期根腐病不同发病率农田植株根际土壤真菌群落差异 　



ｈｔｔｐ： ／ ／ ｗｗｗ．ｅｃｏｌｏｇｉｃａ．ｃｎ

图 ３　 不同发病率下青稞根际土壤真菌群落门结构组成及差异

Ｆｉｇ．３　 Ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｚａｔｉｏｎ ａｔ ｐｈｙｌｕｍ ｌｅｖｅｌ ｏｆ ｆｕｎｇａｌ ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ ｉｎ ｒｈｉｚｏｓｐｈｅｒｅ ｓｏｉｌ ｏｆ ｎａｋｅｄ ｂａｒｌｅｙ ｗｉｔｈ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｓｅｅｄｌｉｎｇ ｒｏｏｔ ｒｏｔ ｉｎｃｉｄｅｎｃｅｓ

如图 ４ 所示，不同发病率苗期青稞根际土壤样本中优势真菌纲为粪壳菌纲（Ｓｏｒｄａｒｉｏｍｙｃｅｔｅｓ，２６．０４％—
３３．４６％）、壶菌纲 （ Ｃｈｙｔｒｉｄｉａｌｅｓ， １３． ８６％—３１． ８９％）、球囊霉纲 （ Ｇｌｏｍｅｒａｌｅｓ， ４． ８９％—１５． ３１％）、 座囊菌纲

（Ｄｏｔｈｉｄｅｏｍｙｃｅｔｅｓ，６％—１０．９４％）、锤舌菌纲（Ｌｅｏｔｉｏｍｙｃｅｔｅｓ，５．３８％—７．８８％）、盘菌纲（Ｐｅｚｉｚｏｍｙｃｅｔｅｓ，３．９１％—
６．１％）、被孢霉纲 （Ｍｏｒｔｉｅｒｅｌｌａｌｅｓ，３． ４８％—５． ６２％）、散囊菌纲 （ Ｅｕｒｏｔｉｏｍｙｃｅｔｅｓ，１． ８１％—４． ５８％）、捕虫霉纲

（Ｚｏｏｐａｇａｌｅｓ，１．７５％—３．２８％）、伞菌纲（Ａｇａｒｉｃｏｍｙｃｅｔｅｓ，０．６９％—２．２３％）。 粪壳菌纲、散囊菌纲和银耳纲等在

ＭＨ 中最高，捕虫霉纲、座囊菌纲最低；座囊菌纲、被孢霉纲、锤舌菌纲、盘菌纲在 ＭＤ１ 中最高，壶菌纲、散囊菌

纲、伞菌纲最低；球囊霉纲在 ＭＤ２ 中最高，在 ＭＤ３ 中最低，壶菌纲在 ＭＤ３ 中最高；捕虫霉纲在 ＭＤ４ 中最高。
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图 ４　 不同发病率下青稞根际土壤真菌群落纲结构组成及差异

Ｆｉｇ．４　 Ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｚａｔｉｏｎ ａｔ ｃｌａｓｓ ｌｅｖｅｌ ｏｆ ｆｕｎｇａｌ ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ ｉｎ ｒｈｉｚｏｓｐｈｅｒｅ ｓｏｉｌ ｏｆ ｎａｋｅｄ ｂａｒｌｅｙ ｗｉｔｈ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｓｅｅｄｌｉｎｇ ｒｏｏｔ ｒｏｔ ｉｎｃｉｄｅｎｃｅｓ

由不同样本各菌群聚类分析结果可知，壶菌纲、散囊菌纲和伞菌纲相关性较强，聚为一支；被孢霉纲、座囊菌

纲、锤舌菌纲、粪壳菌纲、盘菌纲、捕虫霉纲和球囊霉纲聚为一支。 其中，座囊菌纲与被孢霉纲、壶菌纲与银耳
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纲（Ｔｒｅｍｅｌｌｏｍｙｃｅｔｅｓ）、球囊霉纲与盘菌纲、酵母纲（Ｓａｃｃｈａｒｏｍｙｃｅｔｅｓ）、散囊菌纲与圆盘菌纲（Ｏｒｂｉｌｉｏｍｙｃｅｔｅｓ）随
发病率变化规律一致。

图 ５　 不同发病率下青稞根际土壤真菌群落科结构组成及差异

Ｆｉｇ．５　 Ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｚａｔｉｏｎ ａｔ ｆａｍｉｌｙ ｌｅｖｅｌ ｏｆ ｆｕｎｇａｌ ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ ｉｎ ｒｈｉｚｏｓｐｈｅｒｅ ｓｏｉｌ ｏｆ ｎａｋｅｄ ｂａｒｌｅｙ ｗｉｔｈ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｓｅｅｄｌｉｎｇ ｒｏｏｔ ｒｏｔ ｉｎｃｉｄｅｎｃｅｓ

科水平上（图 ５），盘菌科（Ｐｅｚｉｚａｃｅａｅ）、口蘑科（Ｔｒｉｃｈｏｌｏｍａｔａｃｅａｅ）、粪盘菌科（Ａｓｃｏｂｏｌａｃｅａｅ）、暗壳腔菌科

（Ｐｈａｅｏｓｐｈａｅｒｉａｃｅａｅ）为优势菌科，相对丰度分别为 ２１．４５％—２８．８８％、３．４４％—７．０７％、３．７３％—６．０％、２．５９％—
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４．２８％。 其中，盘菌科的相对丰度在各样本中均存有显著差异，且除 ＭＤ２ 与 ＭＤ３ 在 Ｐ＜０．０５ 水平上差异显著，
其他各样本间均在 Ｐ＜０．００１ 水平上差异显著，其相对丰度在 ＭＨ 中最高，在 ＭＤ３ 中最低。 口蘑科相对丰度在

ＭＤ１ 中显著最高（Ｐ＜０．００１），在 ＭＨ 中显著最低（Ｐ＜０．００１），在 ＭＤ２ 和 ＭＤ４、ＭＤ３ 和 ＭＤ４ 间均差异不显著。
粪盘菌科相对丰度在 ＭＨ 中最低，在 ＭＤ１ 中最高，发病率越高，其相对丰度越低。 暗壳腔菌科在不同发病率

样本中的丰度分布与口蘑科总体一致，但 ＭＤ３ 中其相对丰度最低，与 ＭＨ、ＭＤ４ 无显著差异。
２．３．２　 不同分类层级上真菌群落的 ＬＥｆＳｅ 分析

由 ＬＤＡ 值分布柱状图、进化分支图可知（图 ６），不同发病率样本中共有 ２８ 个不同分类水平上真菌群落

存在显 著 差 异 （ ＬＤＡ ≥ ４、 Ｐ ＜ ０． ０５ ）。 其 中， ＭＨ 主 要 富 集 粪 壳 菌 纲 （ Ｓｏｒｄａｒｉｏｍｙｃｅｔｅｓ ）、 散 囊 菌 纲

（Ｅｕｒｏｔｉｏｍｙｃｅｔｅｓ）、散囊菌目（Ｅｕｒｏｔｉａｌｅｓ）等生物标记物。 ＭＤ１ 包含生物标记物最多（１１ 个），包括盘菌亚门

（Ｐｅｚｉｚｏｍｙｃｏｔｉｎａ）、子囊菌门（Ａｓｃｏｍｙｃｏｔａ）、座囊菌纲（Ｄｏｔｈｉｄｅｏｍｙｃｅｔｅｓ）、葡萄座腔菌目（Ｂｏｔｒｙｏｓｐｈａｅｒｉａｌｅｓ）、锤
舌菌纲（Ｌｅｏｔｉｏｍｙｃｅｔｅｓ）、被孢霉目（Ｍｏｒｔｉｅｒｅｌｌａｌｅｓ）、盘菌目（Ｐｅｚｉｚａｌｅｓ）、盘菌纲（Ｐｅｚｉｚｏｍｙｃｅｔｅｓ）等，显著高于其

他样本。 ＭＤ２、ＭＤ３、ＭＤ４ 包含生物标记物均为 ４ 个，其中，ＭＤ２ 主要富集壶菌目 （ Ｃｈｙｔｒｉｄｉａｌｅｓ）、壶菌纲

（Ｃｈｙｔｒｉｄｉｏｍｙｃｅｔｅｓ ） 和 壶 菌 门 （ Ｃｈｙｔｒｉｄｉｏｍｙｃｏｔａ ）， ＭＤ３ 中 为 担 子 菌 门 （ Ｂａｓｉｄｉｏｍｙｃｏｔａ ）、 伞 菌 亚 门

（Ａｇａｒｉｃｏｍｙｃｏｔｉｎａ）、接合菌门（Ｚｙｇｏｍｙｃｏｔａ）、伞菌纲（Ａｇａｒｉｃｏｍｙｃｅｔｅｓ），ＭＤ４ 中为捕虫霉门（Ｚｏｏｐａｇｏｍｙｃｏｔｉｎａ）和
捕虫霉目（Ｚｏｏｐａｇａｌｅｓ）。
２．４　 不同发病率下青稞根际土壤真菌群落总体差异

针对不同发病青稞根际土壤真菌群落 ＯＴＵ 进行相关性分析发现（图 ７），ＭＤ３、ＭＤ４ 中真菌群落正相关性

较大，相关性系数为 ０．７０；ＭＤ１、ＭＤ３ 间则负相关性大，相关系数为－０．８２，与 ＭＤ４ 亦呈负相关（－０．７４）。 健康

样本则与各发病样本间的相关性均不大，说明根腐病的发生改变了原有青稞根际土壤真菌群落结构，且发病

率相近的样本之间表现出正相关的变化趋势，发病率差异大的样本间真菌群落结构则易呈现出相反的变化规

律。 聚类分析发现，ＭＤ３、ＭＤ４ 聚类距离较近，ＭＤ１、ＭＤ２ 距离更近，健康样本与发病样本的距离均较远。 主

成分分析与聚类分析结果一致，ＭＤ３、ＭＤ４ 部分重叠，说明其间真菌多样性及群落结构相似度较高；ＭＤ１、ＭＤ２
与 ＭＤ３、ＭＤ４ 不在同一象限内，说明其差异较大。 ＭＤ２ 部分在第三象限内与 ＭＤ１ 重叠，说明之间真菌群落结

构具有一定的相似性。

３　 讨论

３．１　 青稞苗期根腐病不同发病率农田内植株根际土壤真菌群落物种多样性分布特征及差异

“植物⁃土壤⁃微生物”三者相辅相成、互相作用而成的植物根际土壤微生态系统中，真菌多样性是真核生

物多样性的主要贡献者之一，也是表征植物防御病害能力及土壤质量、生态恢复潜力等的关键指标［８—９，３０］。
不同发病率样本中真菌 ＯＴＵ 数量和 α⁃多样性指数从真菌群落稳定性、物种组成变化、遗传多样性及适应性等

多个维度直观反映了根际土壤真菌群落物种多样性变化。 本研究发现健康与发病样本间、不同发病率样本间

真菌群落 ＯＴＵ、特有 ＯＴＵ 数量和 α⁃多样性指数均存有不同程度差异，不同样本中共有 ＯＴＵ 数量仅占探测

ＯＴＵ 总数的 １５．５９％，且各样本间 α⁃多样性指数多差异显著，直观反映苗期青稞根际土壤真菌群落对根腐病

发生响应敏感，不同发病率条件下真菌群落面临的环境选择压力不同，其物种多样性及不同菌群间的互作机

制存有较大差异。 发病率为 ５％、２０％样本（ＭＤ１、ＭＤ４）中 ＯＴＵ、特有 ＯＴＵ 数量均低于健康样本（ＭＨ），物种丰

富度维度（Ｏｂｓｅｒｖｅｄ ｓｐｅｃｉｅｓ）、遗传距离指数（ ＰＤ ｗｈｏｌｅ ｔｒｅｅ）等显著低于 ＭＨ，而发病率为 １０％、１５％样本

（ＭＤ２、ＭＤ３）中上述指标均显著高于 ＭＨ，说明青稞苗期根腐病的发生对其根际真菌群落物种多样性变化既

有反向的抑制作用，也有正向的促进作用，与已报道［２０—２２，３１］作物根腐病发生后其根际土壤真菌群落多样性降

低或升高的单一变化规律有所不同。 可能机制为：病原真菌的定殖侵染和繁殖同其他菌群间形成了竞争作

用，抑制了其他菌群富集，原有群落稳态受到破坏，真菌多样性降低；另一方面病原真菌的不断侵染、繁殖激活

了植物根际系统的防御机制，有效刺激了植物根际招募其他有益菌群以抵御病害侵袭，致使群落多样性增
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图 ６　 不同发病率下青稞根际土壤真菌群落结构组成的 ＬＥｆＳｅ 分析

Ｆｉｇ．６　 ＬＥｆＳｅ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｆｕｎｇａｌ ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ ｉｎ ｒｈｉｚｏｓｐｈｅｒｅ ｓｏｉｌ ｏｆ ｎａｋｅｄ ｂａｒｌｅｙ ｗｉｔｈ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｓｅｅｄｌｉｎｇ ｒｏｏｔ ｒｏｔ ｉｎｃｉｄｅｎｃｅｓ

加［３２］。 本研究中 ＭＨ 与 ＭＤ２、发病样本中的 ＭＤ２、ＭＤ３ 共有 ＯＴＵ 最多，ＭＨ、ＭＤ２、ＭＤ３ 仅丰富度估计量指数

相差不大，这可能由于植株根际土壤菌群存有一定的内稳态调节能力，有益菌群的富集能够进一步促使物种

总数增加以调节维持物种丰富度，并使其维持稳定在一定范围内以防止病害的蔓延扩散。 发病样本中 ＭＤ１、
ＭＤ４ 的物种丰富度维度、遗传距离指数和丰富度估计量指数均显著最低，但两者共有 ＯＴＵ 最少，说明青稞苗

期根腐病虽能够显著降低植株根际土壤真菌群落多样性，但不同发病率下的物种组成却存有较大差异。 且
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图 ７　 不同发病率下青稞根际土壤真菌群落相关性聚类（左）及主成分分析（右）

Ｆｉｇ．７　 Ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ ｃｌｕｓｔｅｒｉｎｇ （ｌｅｆｔ） ａｎｄ ｐｒｉｎｃｉｐａｌ ｃｏｍｐｏｎｅｎｔ ａｎａｌｙｓｉｓ （ｒｉｇｈｔ） ｏｆ ｆｕｎｇａｌ ｃｏｍｍｕｎｉｔｉｅｓ ｉｎ ｒｈｉｚｏｓｐｈｅｒｅ ｓｏｉｌ ｏｆ ｎａｋｅｄ ｂａｒｌｅｙ ｗｉｔｈ

ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｓｅｅｄｌｉｎｇ ｒｏｏｔ ｒｏｔ ｉｎｃｉｄｅｎｃｅｓ

左图不同色块及标注数字表示两两样本间的 Ｐｅａｒｓｏｎ 相关性大小

ＭＨ 的 Ｓｈａｎｎｏｎ⁃Ｗｉｅｎｅｒ 指数、Ｓｉｍｐｓｏｎ 指数均显著低于 ＭＤ１，Ｓｈａｎｎｏｎ⁃Ｗｉｅｎｅｒ 指数与 ＭＤ４ 相差不大，Ｓｉｍｐｓｏｎ
指数也显著低于 ＭＤ１，ＭＤ１ 的 Ｓｈａｎｎｏｎ⁃Ｗｉｅｎｅｒ 指数、Ｓｉｍｐｓｏｎ 指数均显著高于 ＭＤ４。 其可能原因是：根腐病病

原真菌定殖侵染初期（发病率较低时），病原真菌虽尚未形成足够的丰度优势，却有效抑制了土壤中抗性较

弱、丰度较低菌群的存活，故丰度较高菌群的优势地位更加凸显、分布也更均匀；而由低发病率向高发病率的

转变过程中，病原真菌的进一步侵染、繁殖，原有的健康土壤生态不断恶化，病原真菌不断繁殖形成足够的丰

度优势，逐渐占据主导地位，而原有生态中占有较高丰度水平的大量菌群因受到不同程度的削弱作用而致数

量降低，但其丰度分布仍较为均匀［１０，１９—２２，３３］。 当发病率≥１０％时，发病率越高，样本包含 ＯＴＵ、特有 ＯＴＵ 及物

种丰富度维度、遗传距离指数、丰富度估计量指数和 Ｓｈａｎｎｏｎ⁃Ｗｉｅｎｅｒ 指数等越低，进一步说明苗期青稞根际土

壤生态系统的维稳能力具有一定限度［８—９，１３，１９］。
３．２　 青稞苗期根腐病不同发病率农田内植株根际土壤真菌群落物种组成及结构差异

子囊菌门（Ａｓｃｏｍｙｃｏｔａ）、担子菌门（Ｂａｓｉｄｉｏｍｙｃｏｔａ）是全世界已发现的土壤真菌类群中相对丰度最高的真

菌类群［３４—３５］， 也 是 卷 丹 百 合 （ Ｌｉｌｉｕｍ ｌａｎｃｉｆｏｌｉｕｍ ） ［２０］、 芍 药 （ Ｐａｅｏｎｉａ ｌａｃｔｉｆｌｏｒａ ） ［２１］、 星 油 藤 （ Ｐｌｕｋｅｎｅｔｉａ
ｖｏｌｕｂｉｌｉｓ） ［２２］等多种作物根腐病植株根际土壤真菌中主要优势菌群。 本研究发现，子囊菌门、担子菌门作为青

稞苗期根腐病根际土壤主要真菌类群的同时，其相对丰度因根腐病发生表现相反的变化特点，这与贺璐［２０］、
张英英［２１］、Ｕｗａｒｅｍｗｅ［２２］等研究结果一致。 已有研究［３６］发现子囊菌门、担子菌门、毛霉菌门（Ｍｕｃｏｒｏｍｙｃｏｔｉｎａ）
许多真菌类群均能引发作物根腐病，本研究各样本中子囊菌门相对丰度（４７．６５％—５９．９４％）远高于毛霉菌门

（４．５９％—６．２１％）、担子菌门（１．９４％—４．３７％）等优势菌门，ＭＨ 中子囊菌门、毛霉菌门和担子菌门相对丰度与

部分发病样本相差不大，甚至显著高于部分发病样本，说明苗期青稞的健康根际土壤真菌群落本身便可能包

含大量潜在致病菌群，致使其根腐病发生蔓延的主要原因是不同菌群间的健康良性互作平衡被打破。 毛霉菌

门相对丰度因根腐病发病率差异表现与子囊菌门一致，均在 ＭＤ１ 中相对丰度显著最高，发病率越高相对丰度

越低，而担子菌门相对丰度在 ＭＤ１ 中显著最低，且发病率越高其相对丰度越高，这可能由于低发病率条件下

致病真菌类群主要来自子囊菌门和毛霉菌门，而当发病率较高时担子菌门中的致病类群才逐渐占据一定的生

态优势，并不断繁殖扩增形成对植株的侵染。 ＭＤ１ 中捕虫霉门（Ｚｏｏｐａｇｏｍｙｃｏｔｉｎａ）相对丰度显著高于 ＭＨ，发
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病率≥１０％时，发病率增加其相对丰度也显著增高，且 ＭＨ 中担子菌门、捕虫霉门相对丰度与 ＭＤ２ 均无显著

差异，说明捕虫霉门真菌可能起到了辅助子囊菌门、毛霉菌门及担子菌门中致病菌群侵染的作用，但限于目前

有关捕虫霉门有关方面研究尚匮乏，其作用机制仍待进一步深入探讨。
粪壳菌纲（Ｓｏｒｄａｒｉｏｍｙｃｅｔｅｓ）、壶菌纲（Ｃｈｙｔｒｉｄｉａｌｅｓ）、球囊霉纲（Ｇｌｏｍｅｒａｌｅｓ）、座囊菌纲（Ｄｏｔｈｉｄｅｏｍｙｃｅｔｅｓ）、

锤舌菌纲（Ｌｅｏｔｉｏｍｙｃｅｔｅｓ）、盘菌纲（Ｐｅｚｉｚｏｍｙｃｅｔｅｓ）、被孢霉纲（Ｍｏｒｔｉｅｒｅｌｌａｌｅｓ）、散囊菌纲（Ｅｕｒｏｔｉｏｍｙｃｅｔｅｓ）、捕虫

霉纲（Ｚｏｏｐａｇａｌｅｓ）、伞菌纲（Ａｇａｒｉｃｏｍｙｃｅｔｅｓ）等为青稞苗期根腐病根际土壤中优势菌纲，但在青稞苗期根腐病

不同发病率样本中的丰度分布各有差异，这可能由于不同发病率下真菌群落的演化状态不同，不同菌纲功能

效应差异所致。 粪壳菌纲是子囊菌门中丰度最高、包含真菌类型最为丰富的菌纲之一，其功能定位主要包括

植物病原真菌、内生菌、腐生菌、粪食性真菌等［３７］，青稞根腐病优势病原镰孢菌（Ｆｕｓａｒｉｕｍ ｓｐ．）隶属于该纲。
而本研究发现其显著富集在 ＭＨ 中，植株发病后其丰度下降，这可能由于健康青稞田内其主要富集在植株根

际土壤中作为腐生菌、粪食性真菌等用于分解土壤有机质、促进土壤养分周转而供给植株生长，而当受到环境

胁迫、植株免疫能力衰退后，其角色转变为病原菌、内生菌形成对植株根部的侵染、转移定殖其中，在根际土壤

中的丰度降低，同时也说明其丰度具有指示青稞苗期根腐病发生的潜力。 座囊菌纲、盘菌纲真菌均可作为植

物病原菌或腐生真菌，兼具有引发作物病害和分解植物残体的功能效应［３８—３９］，且有报道发现盘菌纲真菌还能

引发作物根腐病［４０］。 本研究发现座囊菌纲、盘菌纲在 ＭＤ１ 样本中显著富集，推测可能机制为：病原不断侵染

导致植株对病原真菌的抗性减弱，盘菌纲中的根腐病病原真菌也开始形成侵染，其初步定殖侵染需要大量养

分，座囊菌纲、盘菌纲内腐生菌大量富集以提供足够的养分供给。 球囊霉纲为丛枝菌根真菌（Ａｒｂｕｓｃｕｌａｒ
Ｍｙｃｏｒｒｈｉｚａｌ Ｆｕｎｇｉ，ＡＭＦ）的主要类群之一［４１］，具有促进寄主植物生长发育、改善其根际结构、增强其抗病性等

积极作用［４２］，而伞菌纲真菌则多为腐生菌。 本研究发现球囊霉纲在 ＭＤ２ 中相对丰度最高，在 ＭＤ３ 中最低，
且 ＭＤ２ 中伞菌纲显著富集，进一步说明当青稞苗期根腐病发病率在一定范围内，植株根际土壤中有益菌群及

腐生菌群会不断聚集以响应病害的蔓延扩展进程。 而过高的发病率不利于丛枝菌根真菌存活。 限于目前已

报道寄生青稞的 ＡＭＦ 菌株数量寥寥无几、ＡＭＦ 资源挖掘困难［４３］，今后或可从根腐病发病率较低的苗期青稞

根际土壤中筛选可以高效共生的 ＡＭＦ 以用于青稞根腐类病害高效生物防控。 壶菌目（Ｃｈｙｔｒｉｄｉａｌｅｓ）隶属于壶

菌门下的壶菌纲，已有研究发现其可作为有害真菌介导土壤病毒的传播，也可作为有益真菌用于防治根结线

虫［４４］。 其在 ＭＤ３ 中显著富集，可能是高发病率条件下根际土壤病毒、根结线虫等其他生物类群侵染所致，具
体仍待进一步验证。

盘 菌 科 （ Ｐｅｚｉｚａｃｅａｅ ）、 口 蘑 科 （ Ｔｒｉｃｈｏｌｏｍａｔａｃｅａｅ ）、 粪 盘 菌 科 （ Ａｓｃｏｂｏｌａｃｅａｅ ）、 暗 壳 腔 菌 科

（Ｐｈａｅｏｓｐｈａｅｒｉａｃｅａｅ）等不同发病率青稞根际土壤真菌群落中优势菌科均为重要的腐生真菌类群，相对丰度在

发病样本中总体表现出与发病率负相关的差异性分布特点，且盘菌科在发病后较 ＭＨ 丰度显著降低，而其他

科相对丰度均有不同程度增高，可能由于根腐病流行不同阶段分解的有机质来源、种类及病原真菌群体养分

需求不同，致使富集的腐生真菌类群组成也有所差异［４５—４６］。 本研究中，属、种水平上大多菌群分类地位无法

确定，说明高通量测序技术在属、种水平上对真菌进行准确分类仍具有一定的局限性［１６］，也可能受藏区独特

的生态环境致使其遗传信息与其他已知物种差异较大而缺乏有效参考比对的影响［４７］。

３．３　 青稞苗期根腐病不同发病率农田内植株根际土壤真菌群落差异

不同根腐病发病率苗期青稞根际土壤真菌群落相关性聚类分析、ＰＣＡ 综合分析结果说明不同发病率样

本内真菌群落所处演化状态不同：发病率较高样本间（ＭＤ３、ＭＤ４）真菌多样性与群落结构组成相似，而发病

率较低样本（ＭＤ１、ＭＤ２）相似度更高。 其可能机制为青稞苗期根腐发生初期（发病率 ５％—１０％），土壤中有

益真菌在植株根际不断聚集以抵御病害发展，在根际土壤中占有丰度优势的病原真菌总体丰度降低；而根腐

病流行后期（发病率 １５％—２０％），病原真菌的繁殖扩增不断取代部分有益真菌的生态位，在植物根际土壤生

态演化中重新占据主导地位［４６］。
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４　 结论

（１）青稞苗期健康植株根际土壤真菌群落潜存大量致病菌群，致使根腐病发生蔓延的主要原因是病原真

菌的定殖侵染和繁殖抑制其他菌群富集，破坏原有群落生态，致使真菌群落物种多样性降低，不同菌群间的健

康良性互作平衡被打破。
（２）不同发病率条件下显著富集的真菌类群各不相同，优势病原类群也存有差异，同一菌群在不同发病

率青稞农田内功能效应不同。
（３）青稞苗期根腐病的发生初期（发病率 ５％—１０％）能够激活植物根际系统防御机制、刺激有益菌群（如

ＡＭＦ）富集，以维持土壤生态稳定，但根际土壤真菌群落自身维稳能力有限，根腐病流行后期（发病率 １５％—
２０％）病原真菌仍占据主导地位。 故针对青稞苗期根腐病应采取“早发现、早防控”的防治策略，以免病害过

度蔓延扩展对其根际土壤生态造成难以逆转的损失。
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