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患病和健康羊肚菌菌丝际土壤微生物群落特征
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（1. 西南大学资源环境学院，重庆 400715； 2. 重庆市中药研究院，重庆 400065）

摘 要 ： 【目的】探究羊肚菌白霉病害发生对羊肚菌土壤细菌和真菌群落的影响，为羊肚菌的合理种植提供科学指导。【方法】运

用高通量测序技术测定了患病 （diseased Morchella spp., DM） 和健康 （healthy Morchella spp., HM） 羊肚菌土壤细菌和真菌群落结构

和多样性，进一步解析其在土壤物质转化、养分吸收及抗病性方面发挥的作用。【结果】与健康羊肚菌土壤相比，患病土壤有效

磷、pH和过氧化氢酶活性分别显著提高了13.22%、6.18%和41.01%，而土壤脲酶、酸性磷酸酶和蔗糖酶降低了58.58%、31.85%
和74.01%；DM土壤细菌的Chao1、ACE和Simpson指数比HM的分别降低了32.45%、32.43%和20.42%，而真菌则无显著变化。主

坐标分析结果显示HM与DM土壤细菌 （R2=0.195，P=0.028） 和真菌 （R2=0.17，P=0.001） 的群落结构均有明显差异。与HM土壤

相比，DM的黏细菌 （Haliangium）、芽单胞菌属 （Gemmatimonas） 和黄杆菌属 （Flavobacterium）丰度分别降低92.85%、90.48%和

81.67%，而肠杆菌属 （Enterobacter） 和Polaromonas 分别增加了 40.33倍和 8.13倍；DM 的真菌裂壳属 （Schizothecium） 的丰度减少

90.39%，而镰孢属 （Fusarium）的丰度增加了2.51倍。功能预测结果表明，健康与患病根际细菌代谢途径不同；羊肚菌真菌代谢

类型以腐生营养型为主。Mantel分析表明pH是影响羊肚菌根际土壤真菌群落的关键因子。共现网络分析表明，HM土壤细菌和真

菌网络的平均度、总模块和平均聚类系数显著低于健康组。【结论】患病羊肚菌土壤酶活性细菌丰富度和多样性指数显著降低，镰

孢属富集，而有益菌丰度降低。微生物网络结构的复杂度和稳定性降低是影响羊肚菌养分吸收和患病的重要因素。
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Characteristics of the Mycosphere Microbial Community in Diseased 
and Healthy Morchella spp. Soil
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Abstract:【Objective】To explore the microbial characteristics in the Morchella spp. soil. and provide scientific guidance for the rational 

cultivation of Morchella spp. 【Method】 High-throughput sequencing technology was applied to determine the communities and diversity 
indices of bacteria and fungi in the soils growing diseased and healthy Morchella spp., and further analyze their roles for transformation of soil 
substances, nutrient uptake and disease resistances of plant.【Result】The contents of available phosphorus, pH and the activity of catalase in 
the diseased Morchella spp. soil were significantly higher than those in healthy Morchella spp. soil, increasing with 13.22%, 6.18%, and 
41.01%, respectively, while the activities of urease, acid phosphatase and sucrase significantly decreased with 58.58%, 31.85%, and 74.01% 
respectively. The bacterial indices of Chao1, ACE and Simpson in DM significantly decreased with 32.45%, 32.43%, and 20.42%, respectively 
compared to those in HM, and there was no significant change for fungal indices. The results of principal component analysis indicated that the 
community structure of bacteria (R2=0.195, P=0.028) and fungi (R2=0.17, P=0.001) in DM were significantly different from that in HM. The 
abundance of beneficial bacteria of Haliangium, Gemmatimonas and Flavobacterium in DM were significantly lower than that in HM, which 
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decreased by 92.85%, 90.48%, and 81.67%. The abundance of Enterobacter and Polaromonas in DM were significantly higher than that in HM, 
which increased with 40.33 and 8.13 times, respectively. The abundance of beneficial fungus Schizothecium in DM was significantly lower than 
that in HM, decreasing by 90.39%, and the abundance of Fusarium in the DM were significantly higher than that in HM, increasing with 2.51 
times. The results of functional prediction showed that the metabolic pathways of bacteria in diseased Morchella spp. soil were different with 
that in healthy Morchella spp. soil, and the metabolic type of fungi was mainly saprotrophic. The results of Mantel analysis showed that the pH 
was the key factor affecting the fungal microbial community. The analysis of co-occurrence network showed that the average degree, total 
module number and average clustering coefficient of the bacterial and fungal network in the diseased Morchella spp. group were lower than 
those in the healthy group.【Conclusion】The richness and diversity of soil bacteria in the diseased Morchella spp. significantly decrease, the 
diseased Morchella spp. soil abundance of pathogen increase and that of the beneficial microbe decrease, and the complexity and stability of 
microbial network reduce, which are the important factors for the diseased Morchella spp.

Key words: Morchella spp.; mycosphere soil; composition of microbial community; white mold disease; structure of microbial community; 
soil enzyme activity; soil properties

羊肚菌 （Morchella spp.） 属于子囊菌门 （Asco⁃
mycota） 盘菌目 （Pezizales） 羊肚菌科 （Moechella⁃
ceae） 羊肚菌属 （Morchella）［1］，是名贵的药食两用

真菌，其子实体不仅味道鲜美，且具有抗氧化、抗

肿瘤，增强免疫等功效［2-4］，深受人们欢迎。然而，

野生羊肚菌资源匮乏，难以满足市场需求，随着优

良羊肚菌菌种分离与纯化、大棚栽培和外源营养袋

等技术的完善，近年来其种植面积不断扩大。截至

2021 年，全国羊肚菌栽培面积达到 1.66×104 hm2，
种植区域也从云南、贵州、四川扩大到内蒙古、山

东、河北等北方地区，产量逐渐增加。目前中国羊

肚菌有 37 个系统发育学种［5-6］，适宜人工栽培的菌

种主要有梯棱羊肚菌 （M. importuna）、六妹羊肚菌

（M. sextelata） 和七妹羊肚菌 （M. eximia）［7］，均是

适宜低温的菌株，其菌丝最适生长温度 5‒15℃，出

菇期温度 8‒18℃；在重庆和四川等地一般 11 月初进

行播种，翌年 2 月开始出现针尖菇，3‒4 月开始收获

羊肚菌子实体。大棚土壤栽培 （特别是连续多年栽

培） 过程中，一些真菌性病害频发，严重影响羊肚

菌产量和品质，造成巨大经济损失。目前已发现的致

病病原菌有长孢假单隔孢 （Pseudodiploöspora longis⁃
pora）、 异 名 长 孢 单 隔 孢 （Diploöspora longispora）、

Penicillium sp. ［蟹 爪 类 拟 青 霉 （Zelopaecilomyces 
penicillatus）、 蟹 爪 拟 青 霉 （Paecilomyces penicilla⁃
tus）］［8-11］，紫色淡紫紫霉属 （Purpureocillium lilaci⁃
num）、Clonostachys rosea、Clonostachys solani、Hypo⁃
myces odoratus ［12-15］，曲霉 （Aspergillus spp.）、镰刀

菌属 （Fusarium spp.）、绿针假单孢菌 （Pseudomonas 

chlororaphis subsp. Aureofaciens）、枯草芽胞杆菌 （Ba⁃
cillus subtilis）［16-19］。

高通量测序技术因其具有高读长、精度高、通

量高的优势被广泛应用于微生物的群落多样性分析，

为研究根际微生物的群落结构和多样性提供了一个

新的方向［20-21］。如吴振强等［22］采用 Illumina MiSeq
高通量测序技术，对辣椒感染枯萎病植株与健康植

株的根际土壤真菌群落结构与多样性进行系统分析

发现，感病植株根际土壤真菌群落多样性降低且群

落结构发生改变。

土壤微生物是土壤生态系统的重要组成部分，

其群落结构组成与土壤物质循环和植物健康状况有

密切联系。土壤微生物可以促进土壤碳、氮和磷等

物质的转化，有利于植物养分的吸收；此外土壤中

致病菌积累可导致植株发病甚至死亡［23］，同时有

益微生物通过拮抗作用和诱导系统抗性等机制抑制

土壤中病原菌生长，有利于植物健康生长［24］。宿

主能够招募特定微生物类群适应环境压力，反过来

微生物菌群也能激活宿主相关基因，提高缺氮条件

下的氮吸收或抗病性适应环境压力。在羊肚菌的栽

培管理中，人们通过调节土壤 pH、增加土壤有机质

含量、施用土壤微生物制剂，如枯草芽胞杆菌和纺

锤形赖氨酸芽胞杆菌等措施，来促进羊肚菌菌丝生

长和防止病害的发生，其中土壤微生物起着重要的

作用［25］，但是土壤微生物在羊肚菌的生长和病害

防治中发挥的作用目前仍不清楚。

本研究以连续栽培第 2 年健康与患病羊肚菌根

际土壤为研究对象，通过高通量测序技术分析细菌
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和真菌的群落特征和结构组成差异，进一步分析其

与土壤性质的相关性，揭示土壤微生物在羊肚菌生

长和病害发生的生态机制，为有效的生物防治措施

提供理论支撑。

1　材料和方法

1.1　材料

研究区位于重庆市中药研究院潼南分院羊肚菌

栽培基地 （105° 46′17″ E，30° 4′43″ N）。 该 地 区

11 月‒翌年 3 月平均气温为 6‒18℃，平均降雨量为

154 mm，年日照 1 228.4 h，土壤类型为黄壤土，具

有质地松软、结构疏松、有机质和养分含量高的特

点，适合作物生长和发育，能够为羊肚菌的生长发

育提供良好的环境条件。

本次试验地为连续种植 2 年羊肚菌地块，实验

于 2021 年 11 月中旬播种，在菌丝长满土壤后，于

2022 年 2 月选择子实体表面有明显白霉症状的根际

土壤，标记为患病羊肚菌土壤 （diseased Morchella 
spp., DM），无症状的根际土壤为健康土壤 （healthy 
Morchella spp., HM）。按 S 型路线随机取样，采集

2 组土壤样品，患病羊肚菌土壤样品和健康土壤样

品，每组各设置 4 个重复。采集的样品先保存于冰

盒中，快速送回实验室后，一部分保存于-80℃超低

温冰箱，用于微生物群落分析，另一部分室温风干，

去除石砾和残根等杂物，过 100 目筛后用于土壤理

化性质和酶活性测定。

1.2　方法

1.2.1　土壤性质的测定　土壤理化性质参照鲍士旦［26］

的 《土壤农化分析》 进行测定。其中土壤有机质

（soil organic matter, SOM） 采用常规容量法；pH 值采

用 pH 计测量；土壤全氮 （total nitrogen, TN） 采用凯

氏定氮法；土壤全钾 （total potassium, TK） 采用碱熔

火焰光度法；土壤全磷 （total phosphorus, TP） 采用

碱熔‒钼蓝比色法；土壤有效氮 （alkaline nitrogen, 
AN） 采用扩散法；土壤有效钾 （available potassium, 
AK） 采 用 火 焰 光 度 法 （NH4Ac）； 土 壤 有 效 磷

（available phosphorus, AP） 采用碳酸氢钠法 （Olsen）。

参考关松荫［27］ 的 《土壤酶及其研究法》 的方法进

行测定酶活性，其中土壤脲酶活性采用苯酚钠比色

法；蔗糖酶活性采用 3，5-二硝基水杨酸溶液比色法；

过氧化氢酶活性采用高锰酸钾滴定法；磷酸酶活性

采用磷酸苯二钠比色法。

1.2.2　土壤 DNA 提取　使用 MN NucleoSpin 96 Soi 试

剂盒，按照操作手册进行 DNA 提取，提取完成后利

用 1.8% 琼脂糖凝胶电泳检测提取基因组 DNA 含量和

纯度。随后，根据引物序列 （F：5′-ACTCCTACGG 
GAGGCAGCA-3′，R：5′-GGACTACHVGGGTWTCTA 
AT-3′） 对 16S rRNA 基因“V3 和 V4 高变区”进行

PCR 扩增，使用 ITS1F （5′-CTTGGTCATTTAGAGGA 
AGTAA-3′） 和 ITS2R （5′-GCTGCGTTCTTCATCGA 
TGC-3′）［28］ 对 ITS1 区进行 PCR 扩增［29］，检测合格

后利用 Illumina 进行 MiSeq 测序。

1.2.3　数据处理　MiSeq 测序得到的 PE reads 进行样

本拆分后，根据测序质量对双端 Reads 进行质控和

过滤 （Trimmomatic ［30］ , version0.33），在 97% 的相

似性水平上对序列进行聚类 （USEARCH ［30］ , ver⁃
sion 10.0），以测序所有序列数的 0.005% 作为阈值过

滤 OTU ［31］。利用百迈克生信云分析平台对抽平后

的数据进行群落组成多样性、物种差异、相关性、群

落结构分析。物种注释方法采用 RDP Classifier ［32］，

细菌注释数据库为 Silva ［33］，真菌注释数据库为

Unite ［34］，分类置信度为 0.8。

1.2.4　统计分析　采用 SPSS 软件对土壤理化性质、

测序数据进行统计分析，利用 Kruskal-Wallis 秩和检

验、多重比较方差分析检验组间微生物群落 α多样

性差异；基于 binary_jaccar 距离绘制的 PCoA 图进行

β多样性分析；使用 PICRUSt 软件预测样本中细菌的

功能基因组成，分析样品间细菌群落的功能类别在

KEGG 代谢途径上的丰度和差异，采用 FUNGuild 分

析方法预测真菌营养类型；基于 Spearman 相关性构

建分子生态网络（MENs），利用随机矩阵理论（RMT）
找到相关优化阈值，利用 Gephi 绘制微生物共现网络

图；利用冗余分析 （RDA） 反映样本与环境因子的

关系，利用 Mantel test 检验环境变量与距离矩阵的相

关度，进一步解释环境变量与微生物群落的相关性。

2　结果

2.1　健康与患病羊肚菌土壤性质

由羊肚菌土壤的理化性质 （表 1） 可知，患病羊

肚菌 （DM） 土壤的有效磷和 pH 显著高于健康羊肚

菌 （HM） 土壤，分别增加了 13.22% 和 6.18%，而其

他性质无显著变化。
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2.2　健康与患病羊肚菌土壤酶活性

由羊肚菌土壤酶活性可知 （表 2），与健康土壤

（HM） 相比，患病土壤 （DM） 脲酶活性、酸性磷酸

酶和蔗糖酶活性显著减少，分别降低了 58.58%、

31.85% 和 74.01%，而过氧化氢酶活性显著增加，提

高了 41.01%。

2.3　微生物Alpha多样性

测序数据上传至 NCBI （National Center for Bio⁃
technology Information）， 获 得 GenBank 登 录 号 为

SUB13943490。原始测序数据经拼接、过滤与嵌合

体检测，并按 97% 的序列相似性进行划分 （图 1），

得到细菌 OTUs 共 1 757 个，其中健康、患病特有和

共有 OTUs 分别占总数的 42.06%、29.03% 和 28.91%；

真菌 OTUs 共 812 个，其中健康、患病特有和共有

OTUs 分别占总的 48.89%、40.76% 和 10.34%。

多样性指数测定结果表明 （表 3），与 HM 土壤

相比，DM 土壤的细菌 Chao1、ACE 和 Shannon 指数

显著降低，分别降低了 32.25%、32.43% 和 17.15%，

而真菌的多样性指数无显著变化。

2.4　患病和健康羊肚菌土壤微生物群落β多样性

患病与健康羊肚菌根际土壤微生物群落 PCoA 分

析结果显示 （图 2），细菌和真菌群落前 2 个主要成

分的总解释度分别为43.65%和32.18%。此外，根际土

壤细菌和真菌的群落结构均明显分离，PERMANOVA
分析表明其细菌 （R2=0.195，P=0.028） 和真菌 （R2=
0.17，P=0.001） 的群落结构均有显著差异。

2.4.1　细菌和真菌群落门水平组成　在门水平（图3），

细 菌 的 优 势 门 主 要 有 变 形 菌 门 （Proteobacteria）
（56.11%‒74.97%）、Bacteroidota （11.11%‒11.88%）、

酸 杆 菌 门 （Acidobacteriota）（3.85% ‒ 9.58%）、 芽

单 胞 菌 门 （Gemmatimonadota）（1.26% ‒ 7.69%） 和

绿弯菌门 （Chloroflexi）（0.82%‒3.44%） 等，占测

序总序列的 88.92%‒92.06%，其中，DM 中的绿弯

菌门、芽单胞菌门和黏球菌门 （Myxococcota） 显

著 低 于 HM 的 ， 分 别 降 低 了 75.91%、 83.39% 和

86.30%，而变形菌门显著增加，增加了 33.65%。真

表1　健康与患病羊肚菌根际土壤理化性质

Table 1　Soil physicochemical properties in diseased and healthy Morchella spp.

组别

Group
健康羊肚菌 HM
患病羊肚菌 DM

全磷

Total phosphorus/
（g·kg-1）
0.27±0.01a
0.29±0.02a

全钾

Total potassium/
（g·kg-1）
8.55±0.06a
8.60±0.05a

全氮

Total nitrogen/
（g·kg-1）
1.56±0.08a
1.66±0.07a

有效磷

Available phosphorus/
（g·kg-1）
27.69±1.12b
31.35±1.54a

有效钾

Available potassium/
（mg·kg-1）
167.50±9.57a
165.00±5.77a

有效氮

Alkaline nitrogen/
（mg·kg-1）
148.96±1.58a
146.72±8.82a

有机质

Soil organic 
matter/（g·kg-1）
2.07±0.05a
2.07±0.10a

pH

6.47±0.18b
6.87±0.15a

注：同一列中标注不同字母的数据表示处理间存在显著差异（P<0.05），表中数据为平均值±标准差（n=4），HM 为健康组，DM 为患病组，下同

Note：The different lowercase letters in the same column indicate significant differences between treatments (P<0.05), and the values in the table are mean±standard 
deviation (n=4). HM: Health Morchella spp.; DM: disease Morchella spp.; the same below

表2　健康与患病羊肚菌根际土壤酶活性

Table 2　Enzymatic activities of soil around the rhizosphere growing the diseased and healthy Morchella spp.

组别

Group
健康羊肚菌 HM
患病羊肚菌 DM

蔗糖酶

Sucrase/（mg Glu·g-1·24 h-1）
3.45±0.96a
0.92±0.37b

酸性磷酸酶

Acid phosphatase/（mg pNG·g-1·24 h-1）
6.72±0.35a
4.58±0.49b

脲酶

Urease/（NH3·g-1·24 h-1）
2.39±0.15a
0.99±0.80b

过氧化氢酶

Catalase/［mL（0.1 mol·L-1 K2MnO4）·g-1·24 h-1］
19.75±4.18b
27.85±2.19a

739

A B

510508 397 84 331

图1　健康与患病羊肚菌土壤细菌（A）和真菌（B）OTU数目

Fig. 1　OTUs of soil bacteria (A) and fungi (B) communities 
in the soils growing diseased and healthy Morchella
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菌的优势菌门主要有 Ascomycota （84.24%‒91.47%）、

Mortierellomycota （2.55%‒9.04%）、 Unclassified-Fungi
（0.76% ‒ 9.11%）、 Basidiomycota （0.79% ‒ 3.20%）、

Chytridiomycota （0.03%‒0.68%），占测序总序列的

99.77%‒99.83%。

2.4.2　属水平微生物群落分布　细菌的优势菌属主

要 有 Pseudomonas、 Hydrogenophaga、 Rhizobium、

Sphingomonas、 Ensifer， 占 测 序 总 序 列 的 15.78% ‒
26.25% （图 4-A）。在检测到的 410 个细菌属中，有

25 个细菌属丰度发生显著变化，DM 中的酸杆菌属

（Acidibacter）、 芽 单 胞 菌 属 （Gemmatimonas）、

Haliangium、黄杆菌属 （Flavisolibacter） 和 Candida⁃
tus_Koribacter 丰度比 HM 的显著减少，分别降低了

87.69%、 90.48%、 92.85%、 81.67% 和 85.13%， 而

Enterobacter 和 Polaromonas 显著增加，分别是健康土

壤的 41.33 倍和 7.93 倍 （表 4）。

真菌的优势菌属主要有 Morchella、Paecilomy⁃
ces、Mortierella、Scutellinia、Fusarium，占测序总序

列的 56.98%‒85.81% （图 4-B）。在检测到的 205 个真

菌属中有 4 个真菌属丰度变化显著，DM 中的曲霉属

（Aspergillus）、裂壳属（Schizothecium）和Serendipita的

丰度比HM的显著降低，分别减少了88.37%、90.39%
和 100%，而镰刀菌属 （Fusarium） 显著增加，较

HM 增加了 3.51 倍 （表 4）。

2.4.3　羊肚菌根际土壤微生物群落的功能　羊肚菌

根际土壤的细菌主要参与新陈代谢 （78%）、环境信

息处理 （7%） 和遗传信息处理 （6%） 等功能途径。

在第 2 级水平上，主要以全局与概述图谱 （global 
and overview maps） 为主，其次为糖代谢 （carbohy⁃
drate metabolism） 和氨基酸代谢 （amino acid metabo⁃
lism）。羊肚菌健康组土壤细菌参与的全局与概述图

谱 （global and overview maps）、氨基酸代谢、能量代

谢、辅因子和维生素代谢 （metabolism of cofactors 
and vitamins）、核苷酸代谢等高于患病组，羊肚菌健

康组根际土壤细菌参与的跨膜运转 （membrane trans⁃
port）、信号传导 （signal transduction） 等代谢途径高
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图2　健康与患病羊肚菌土壤细菌（A）和真菌（B）群落的主

成分分析

Fig. 2　Principal component analysis of soil bacterial (A) 
and fungi (B) communities in the soils growing 
diseased and healthy Morchella spp.

表3　健康与患病羊肚菌根际微生物群落 α多样性

Table 3　Microbial alpha diversity index in the rhizosphere growing diseased and healthy Morchella spp.

微生物 Microorganism
细菌

Bacteria
真菌

Fungi

组别 Group
HM
DM
HM
DM

Chao1 指数 Chao1 index
517.38±17.41a
349.50±48.77b
154.29±15.78a
133.04±29.90a

ACE 指数 ACE index
517.40±17.48a
349.59±48.79b
158.76±17.02a
133.00±28.74a

Shannon 指数 Shannon index
8.62±0.10a
6.86±0.36b
3.03±1.32a
2.43±0.74a

覆盖度 Coverage/%
100.00
99.98
99.98
99.99
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于患病组 （图 5-A）。

基于 FUNGuild 数据库对羊肚菌根际土壤真菌群

落进行功能预测。按照营养方式分为腐生型 （Sapro⁃
troph）（51.93% ‒ 57.23%）、 共 生 型 （Symbiotroph）

（41.16%‒45.53%） 和寄生型 （Pathotroph）（1.62%‒

2.54%）。腐生营养型所占比例最高 （>60%），主要

为未定义腐生菌和木质腐生菌，在患病组根际土壤

未定义腐生菌 （39.75%） 高于健康组 （31.96%），

木质腐生菌 （29.00%） 和外生菌 （28.81%） 在患病

后降低。
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图4　健康与患病羊肚菌土壤细菌（A）和真菌（B）群落组成属水平（前20）

Fig. 4　Community composition of bacteria (A) and fungi (B) in the soils of diseased and healthy Morchella spp. at phylum 
level (top 10)
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图3　健康与患病羊肚菌土壤细菌（A）和真菌（B）群落组成门水平（前10）

Fig. 3　Community composition of bacteria (A) and fungi (B) in the soils growing diseased and healthy Morchella spp. at 
phylum level (top 10)
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2.4.4　微生物群落与土壤理化因子相关性分析　采

取矩阵检验分析和经方差膨胀因子 （variance infla⁃
tion factor, VIF） 筛选后基于距离的冗余分析 （db-

RDA） 环境因子与微生物群落结构关系 （表 5），在

OTU 水平上，pH 与真菌群落结构存在显著相关。由

于对微生物菌群产生影响的相关环境因子较多，并

且环境因子存在严重的自相关性，因此在进行环境

因子与微生物群落结构分析时，有必要对环境因子

进行筛选，VIF 检验可以计算每一个环境因子的 VIF
值，当值大于 10 时则被认定为无用的环境因子，进

而达到过滤筛选环境因子的目的。

本研究基于 VIF 的冗余分析，结果显示 （图 6），

对于细菌群落而言，全氮、有效氮、有机质和 pH 解

释了 40.93% 的总特征值，并且这 4 个土壤化学因子

对根际土壤真菌群落结构的影响，解释了 40.99% 的

总特征值，说明全氮、有效氮、有机质和 pH 对根际

土壤微生物有较大影响。其中，羊肚菌根际土壤有

机质、全氮、碱解氮和 pH 与根瘤菌属细菌呈正相

关。有机质和有效氮与假单胞菌属呈负相关。有机

质和有效氮与镰刀菌属呈负相关，pH 与全氮与镰刀

菌属呈正相关；pH、全氮和有机质与拟青霉属呈正

相关关系。

2.4.5　微生物共现网络分析　利用 OTUs 数据构建患

病与健康羊肚菌土壤细菌与真菌网络拓扑图 （图 7），

并计算相关拓扑性质 （表 6）。结果表明患病羊肚

菌 （DM） 根际细菌和真菌的网络拓扑特征，如正连

接数、平均度、节点数和模块化系数均低于健康

组 （表 6）。

3　讨论

3.1　土壤pH和酶活性影响抗病和养分吸收

土壤 pH 是土壤的重要性质之一，在土壤微生物

活性和养分转化等方面发挥重要作用［35］。羊肚菌

种植过程中，患病羊肚菌与健康羊肚菌土壤 pH 间发

生显著变化，因此 pH 的增加是导致羊肚菌患病的重

要因素。本研究结果表明，pH 与真菌的群落结构和

组成相关，也可以从微生物的群落组成说明以上

结论。

土壤酶能促进土壤物质的转化［36-37］，其中蔗

糖酶、脲酶和酸性磷酸酶在土壤 C、N 和 P 的矿化和

有效性的转化过程中起着重要作用［38-40］。患病羊

肚菌土壤蔗糖酶、脲酶和酸性磷酸酶显著减少，影

响羊肚菌对 C、N 和 P 等养分的吸收，不利于羊肚菌

的正常生长。此外，过氧化氢酶活性与土壤的解毒

能力相关，其参与土壤中物质和能量转化，可以表

征土壤生物氧化过程的强弱，过氧化氢酶活性的增

加对土壤抑病有积极作用［41］，可以形成适应性措

施抑制病害。

3.2　羊肚菌土壤细菌群落Alpha多样性

土壤微生物的多样性指数是评价土壤生态系统

稳定性的重要指标，微生物群落结构合理，多样性

表4　健康与患病羊肚菌土壤微生群落相对丰度在属水平上

的变化

Table 4　Variation in relative abundance of microbial 
communities in the soils growing the diseased and 
healthy Morchella spp. at genus level

微生物类别 
Microbial type
细菌 Bacteria

真菌 Fungi

分类

Taxonomy
Acidibacter
Biyi10
Bosea
Candidatus_Koribacter
Dongia
Ellin6067
Enterobacter
Flavisolibacter
Flavitalea
Gemmatimonas
Haliangium
IS_44
Lautropia
Luteitalea
Methylobacillus
Nannocystis
OLB13
Opitutus
Pajaroellobacter
Polaromonas
Stella
Stenotrophomonas
Thalassobaculum
UTBCD1
Variovorax
Aspergillus
Fusarium
Schizothecium
Serendipita

健康羊肚菌

HM/%
0.87±0.56a
1.13±0.85a
0.09±0.08b
0.46±0.34a
1.88±0.97a
0.86±0.64a
0.02±0.04b
0.60±0.36a
0.30±0.07a
1.65±0.01a
0.91±0.29a
0.57±0.42a
0.26±0.25a
0.87±0.54a
0.33±0.26a
0.15±0.10a
0.49±0.29a
0.13±0.12a
0.09±0.03a
0.15±0.14b
0.17±0.07a
0.15±0.12b
0.13±0.08a
0.43±0.43a
0.28±0.27b
0.69±0.48a
1.00±0.69b
4.01±3.03a
0.00±0.00a

患病羊肚菌

DM/%
0.11±0.05b
0.09±0.24b
0.44±0.12a
0.07±0.16b
0.47±0.74b
0.08±0.24b
0.87±0.15a
0.11±0.07b
0.11±0.11b
0.157±1.23b
0.07±0.30b
0.01±0.05b
0.03±0.02b
0.19±0.26b
0.04±0.04b
0.02±0.07b
0.02±0.37b
0.01±0.02b
0.00±0.03b
1.22±0.74a
0.00±0.04b
3.54±0.39a
0.03±0.04b
0.00±0.00b
1.37±0.26a
0.08±0.04b
3.50±1.92a
0.39±0.50b
0.00±0.00b

注：表中数据表示属水平上群落相对丰富度

Note: Data in table indicate the relative abundance of the horizontal community
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程度越高、物种越丰富，其抗病能就越强［42］，其

丰富度和多样性一定程度上反映了土壤的健康状

况［43-44］。本研究结果表明，患病羊肚菌土壤细菌

群落多样性和丰富度指数显著降低，使得土壤微生

态发生变化，其抗病能力降低，导致病害的发生。

3.3　土壤优势菌群差异与抗病性

有研究表明肠杆菌属可引起病害发生，如阴沟

肠杆菌可以通过对植物根茎质量的影响，引起植物

病害［45-46］。本研究中，肠杆菌属在患病羊肚菌土

壤富集，可能在一定程度上诱导了羊肚菌白霉病害

表5　土壤理化因子与细菌和真菌群落结构的相关性分析

Table 5　Correlation analysis between bacterial and fungi 
community and physiochemical factors of soils

微生物群落

Microbe community
细菌群落

Bacterial community
真菌群落

Fungal community

全氮

TN
0.022

0.006

有效氮

AN
-0.103

0.264

有机质

SOM
-0.075

-0.14

pH

0.292

0.395*

注：*表示差异显著（P<0.05），表中数字为相关性指标

Note: * indicates a significant difference (P<0.05), the numbers in the table are 
correlation indicators

图5　羊肚菌土壤细菌（A）和真菌（B）群落的功能组成及相对丰度

Fig. 5　Functional composition and relative abundance of bacteria (A) and fungi (B) in the soils growing Morchella spp.

图6　经 VIF 筛选后的土壤理化因子与土壤细菌（A）和真菌（B）群落冗余分析

Fig. 6　Redundancy analysis between bacterial (A) and fungi (A) community and physiochemical characteristics after VIF 
screening
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的发生。已有研究表明，Haliangium 能够分泌抗病

原真菌物质，说明 Haliangium 具有潜在的生防作用。

本研究中 Haliangiu 丰度显著降低，导致其抗病原真

菌物质的分泌减少，使得羊肚菌抵抗能力降低。黄

杆菌属可以调节植物的防御信号和抑制病原菌生长，

并且促进植物生长发育［47-48］。本研究中黄杆菌属

丰度降低，使得土壤中病原菌的繁殖没有得到抑制，

导致羊肚菌发生病害。裂壳属与有机质的分解有关，

而且能够产生木质素和纤维素分解酶［49］，促进有

机质的分解矿化和养分释放，本研究中裂壳菌属在

患病羊肚菌根际显著降低，影响羊肚菌吸收养分和

生长。

研究发现镰刀菌不仅会引起羊肚菌柄腐病害发

生，还会使根际拟青霉属病原菌富集是导致羊肚菌

白霉病害发生的重要原因［12, 50］。本研究发现镰刀菌

属 （Fusarium） 在患病组土壤丰富度显著高于健康

组，其在羊肚菌根际的富集加速了羊肚菌病害的发

生。曲霉属是自然界的重要分解者，其不仅能够降

解木质纤维素、增加土壤腐殖质，还具有较强的溶

磷能力，促进植物对土壤中磷元素的吸收［51］。本

研究中曲霉属丰度在羊肚菌患病组显著降低，不利

于土壤中有机质和磷的转化，降低了羊肚菌对有机

质和磷元素的吸收能力，影响羊肚菌的正常生长发

A 正相关
Positively correlated

负相关
Negatively correlated

度 Degree

HM

Proteobacteria
Acidobacteriota  
Bacteroidota

Gemmatimonadota  
Unclassified  
Chloroflexi

Verrucomicrobiota
Methylomirabilota
Methylomirabilota

Firmicutes  
Cyanobacteria
Nitrospirota

DM
Desulfobacterota  
Latescibacterota  
Others

DM

B 正相关
Positively correlated

负相关
Negatively correlated

度 Degree

HM
Ascomycota
Basidiomycota

MucoromycotaUnclassified_Fungi  
Mortierellomycota

Chytridiomycota
Rozellomycota

图7　羊肚菌土壤的细菌（A）和真菌（B）共现网络

Fig. 7　Co-occurrence network of bacteria (A) and fungi (B) in the soils growing Morchella spp.

表6　健康与患病羊肚菌土壤细菌和真菌群落共现网络拓扑

性质

Table 6　Topological properties of co-occurrence networks 
of bacterial and fungal communities in the soils 
growing healthy and diseased Morchella spp.

网络性质

Network properties
平均度 Average degree
模块系数 Modularity index
总节点 Total nodes
总边 Total edges
正连接 Positive edges
负连接 Negative edges

细菌 Bacteria
健康 HM
37.28
1
562
10 515
10 076
439

患病 DM
35.83
0.76
386
6 530
6 402
128

真菌 Fungi
健康 HM
37.28
0.65
209
3 896
3 881
15

患病 DM
7.046
0.56
65
164
162
2
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育。此外，Serendipita 可通过释放酸性磷酸酶，促进

土壤中磷元素的释放，增强土壤磷的有效性［52］，

本研究发现在患病羊肚菌土壤中其丰度显著降低，

影响其对磷的吸收。

4　结论

患病羊肚菌较健康羊肚菌土壤酶活性降低，土

壤细菌丰富度和多样性指数显著降低，根际病原菌

如镰刀菌属显著增加，相反有益菌属如黄杆菌属、

Haliangium 显著减少，是影响羊肚菌养分吸收和病

害发生的重要因素。土壤 pH 的变化是影响羊肚菌土

壤真菌群落结构和病害发生的重要因子。
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