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摘　要: 大丽轮枝菌是一种土传半活体营养型植物病原真菌, 其引起的黄萎病是影响我国乃至世界棉花生产的最主

要因素之一。植物根内微生物种类繁多, 对病原菌有重要的抵御作用。但目前对于病原菌感染影响植物根内微生

物组成和群落构建的生态机制尚缺乏深入了解。本研究通过结合可培养和不可培养技术, 研究了健康棉花植株和

患黄萎病棉花植株根内细菌物种组成、多样性和群落构建的变化。结果发现, 发病棉花根际细菌群落多样性与健

康菌株相比无显著变化, 但是物种组成发生了显著改变, 表现为变形菌门、拟杆菌门与厚壁菌门相对丰度的增加和

放线菌门、疣微菌门与粘菌门相对丰度的减少。在所有检测到的 4579 个 zOTU 中, 83% 的 zOTU 是两个处理共有

的, 但是它们的相对丰度在两个处理中发生了较大变化, 这是引起根内细菌群落变化的主要因素。指示物种分析

(ISA) 结果显示, 健康棉花植株根内富集了假单胞菌属、红环菌科、莫拉氏菌科等类群, 而患病植株根内富集了假

单胞菌属、贪噬菌属和丛毛单胞菌科的物种和根癌农杆菌等。在两组处理的棉花根内均检测到了大丽轮枝菌的拮

抗菌 ABLF-8 菌株, 但其相对丰度在患病植株中显著低于健康植株。Beta-NTI 和 beta 零模型分析结果显示确定性

过程主导了棉花根内微生物群落的构建, 但是其贡献在患病植株中显著降低, 说明患病植株根内微生物群落组成的

随机性更强。以上结果说明, 大丽轮枝菌侵染直接或间接地降低了棉花对根内微生物群落构建的影响, 引起了大丽

轮枝菌拮抗菌相对丰度的显著降低, 从而导致根内微生物菌群的失衡, 降低了根内微生物群落对大丽轮枝菌的拮抗

能力, 这可能是棉花黄萎病进一步发展的重要作用机制之一。
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Abstract: Verticillium dahliae is a soil-borne, semi-living, vegetative, plant pathogenic fungus. Verticillium wilt, caused by V. dahlia,
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is one of the most important issues affecting cotton production worldwide. Root endophytes play an important role in plant resistance
to pathogenic fungi. However, the impact of Verticillium wilt on the community composition and assembly of endophytic bacteria re-
mains poorly understood. In this study, based on a long-term field experiment, changes in bacterial taxonomic composition, diversity,
and community assembly processes in the roots of healthy and Verticillium wilt-diseased cotton plants were investigated using both
cultivation-dependent and cultivation-independent technologies. High-throughput sequencing results showed that the diversity of the
root endophytic bacteria was not significantly different between the two treatments. However, the taxonomic composition and com-
munity structure  of  the  endophytic  bacteria  in  diseased  plant  roots  were  significantly  different  from those  in  healthy  plants.  Com-
pared  with  healthy  plants,  diseased  plants  contained  significantly  higher  relative  abundance  of  Proteobacteria,  Bacteroidetota,  and
Firmicutes but lower relative abundance of Actinobacteriota, Verrucomicrobiota, and Myxococcota. Among the 4579 zOTUs detec-
ted in this study, 83% were shared between the two treatments; however, the relative abundance of these shared zOTUs was signific-
antly different between the two treatments, which mainly contributed to the dissimilarity of bacterial communities between the two
treatments. The biomarker species of the two treatments were identified using indicator species analysis (ISA). The healthy plants en-
riched zOTUs were assigned as Pseudomonas, Rhodocyclaceae, Moraxellaceae, and unidentified taxa in the roots, whereas the dis-
eased plants enriched different zOTUs were assigned as Pseudomonas, Variovorax, Comamonadaceae,  and Agrobacterium tumefa-
ciens.  An  antagonistic  bacterial  strain,  ABLF-8  (designated Pseudomonas),  against V.  dahliae was  detected  in  the  roots  of  both
healthy and diseased cotton plants. However, its relative abundance was significantly lower in diseased plants than in healthy plants,
indicating  that  the  antagonistic  effect  against V.  dahliae in  the  root  endophytic  bacterial  community  of  diseased  cotton  plants  was
lower than that in healthy plants. The results of the beta-NTI and beta-null model analyses showed that the deterministic process dom-
inated the bacterial community assembly in cotton roots; however, its contribution was significantly lower in diseased plants than in
healthy plants, indicating that the randomness of bacterial community assembly in diseased plant roots was higher than that in healthy
plant roots, and the regulation of endophytic bacterial communities by plant roots was weakened by Verticillium wilt.  In summary,
the results of this study indicated that V. dahliae infection directly or indirectly reduced the effect of cotton on the assembly of bac-
terial communities in roots and caused a significant decrease in the relative abundance of antagonistic taxa against V. dahliae. This led
to an imbalance of microbial flora in roots and reduced the antagonism of the endophytic microbial community against V. dahliae,
which may be one of the important reasons for the further development of Verticillium wilt.

Keywords: Verticillium wilt; Verticillium dahliae; Root endophyte; Community assembly

 

大丽轮枝菌 (Verticillium dahliae) 是一种土传半

活体型病原真菌, 可侵染包括棉花 (Gossypium spp)、
番茄 (Solanum lycopersicum)、橄榄 (Canarium album)
等在内的 600 多种植物 , 对农业生产造成了巨大威

胁[1]。棉花是世界上重要的油料和纤维作物, 大丽轮

枝菌引起的黄萎病 (Verticillium wilt) 被称为“棉花癌

症”, 已经成为影响棉花产量和品质的主要威胁之

一 [2-3]。中国是世界上棉花生产和消费最多的国家 ,
同时棉花也是仅次于谷类的第二大作物 [4]。棉花通

过棉籽、病株残体、土壤、肥料、水和农具等多种

媒介感染大丽轮枝菌并引起黄萎病 [5]。该病发生在

棉花的整个生长期, 并在 7—8 月的开花结铃期达到

高峰, 受感染的棉花叶片会逐渐变黄、枯萎和脱落,
从而导致棉铃小、落铃率高, 最终导致产量和品质

下降[6]。2021 年, 黄萎病在中国造成的棉花损失占不

同病害造成的损失总额的 32.49%, 是影响棉花生产

的第一大病害 [7]。同时 , 棉田一旦发生黄萎病病害 ,
清除和恢复难度极大 , 研究显示黄萎病棉花的 5 年
平均损失挽回率远低于虫害和除棉铃病外的其他棉

花病害[8]。另外, 近年来气候变化、长期单一栽培以

及世界各个国家和地区棉花新品种或杂交品种的频

繁引进进一步加重了黄萎病危害[9]。因此, 防控棉花

黄萎病已成为保证棉花生产的首要任务。

微菌核是大丽轮枝菌在土壤中的主要生存形态,
能耐受极端温度和 pH 条件, 极难从土壤中清除[10-11]。

微菌核萌发后, 触发植物根系的化学信号, 菌丝发育

增殖, 部分菌丝分化形成一种特殊的菌丝层结构, 附
着在根表面并穿透根皮。菌丝进入根内在伸长区迅

速生长, 最终定殖并堵塞维管系统, 导致植株发育迟

缓、萎蔫、变色和落叶等典型症状[12-14]。

植物在其组织内外都存在多样的微生物 [15]。微

生物的多样性和组成与植物抗病性密切相关 [16]。其

中, 内生微生物通常被定义为居住在植物内部的非

致 病 性 微 生 物 [17], 而 植 物 根 内 生 细 菌 (Endotrophic
bacteria) 是植物体内重要的微生物类群, 是植物健康

和生产力的重要决定因素之一[18-20]。通常情况下, 根
内生细菌对寄主植物的益处大于许多根际细菌 , 当
植物受到病原菌侵害时, 这种作用可能会更加显著[21]。

由于病原菌与其他内生菌存在复杂的竞争和抑制等

互作关系, 病原菌对植物体的入侵必然受到内生微

生物的影响, 因此, 植物内生菌是植物抵御病原菌入

侵或减轻病原菌危害的重要屏障之一。利用植物内
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生菌抑制大丽轮枝菌是防控棉花黄萎病的重要手段。

例 如 , 有 研 究 发 现 , 用 棉 花 根 分 离 出 的 内 生 真 菌

CEF818 (Penicillium simplicissimum) 和 CET-714 (Lep-
tosphaeria sp.) 的真菌滤液对棉株种子进行浸泡 12 h
处理, 可有效降低黄萎病发病率和病害指数 [22]。Bai
等[23] 研究发现, 从 48 株棉花内生枯草芽孢杆菌 (Ba-
cillus subtilis) 中筛选出的一株具有良好生防潜力的

菌株 EBS03, 能抑制大丽轮枝菌的生长和定殖水平,
激活棉花对黄萎病的抗性, 提高棉花产量。还有研

究 表 明 , 用 4 株 假 单 胞 菌 (Pseudomonas adaceae) 和

HRO-C48 处理两种棉花种子, 不仅使两种棉花的产

量增加, 而且降低了黄萎病的发生[24]。虽然我们在大

丽轮枝菌生防微生物资源开发利用方面取得了长足

进步, 但是大多研究都是基于室内或小区实验, 在实

践生产中普遍存在适用性低、效果差的问题。

近些年来 , 随着微生物测序技术和生态分析方

法的发展, 对于内生菌的研究逐步转向了群落水平、

微生物间的互作关系, 以及病原菌、内生菌和宿主

植物间的相互作用 [25-27]。植物内生微生物通常会和

植物建立相对稳定的互作关系, 但是病原体的侵入,
会通过改变植物组织结构、体内养分平衡等途径来

改变植物和内生微生物的互作关系, 进而影响植物

内生微生物群落。例如, 对健康水稻和感染稻瘟病

水稻内生微生物群落的研究发现, 在患病植株叶片

和籽粒的组织中, 微生物群落发生了显著变化, 根瘤

菌的相对丰度显著增加 , 而 Tylospora、Clohesyomy-
ces 和青霉菌 (Penicillium) 相对丰度则显著减少 [28]。

Christakis 等[29] 从盐生植物内生菌群中鉴定了两个新

的假单胞菌物种 (Pseudomonas spp.), 并发现二者能

在植物体内抑制大丽轮枝菌的生长, 还能通过促进

作物生长和增强植物抗逆性来提高植物对病原菌的

拮抗性。另外, 病原菌与其他微生物也具有直接的

相互作用, 环境中存在多种对病原微生物具有抑制

作用的微生物, 病原微生物会通过分泌效应蛋白等

方式来影响环境微生物群落, 从而有利于其生存和

侵染植物[30]。同时, 有研究也发现, 植物会招募益生

微生物来调控自身免疫系统或富集拮抗菌来抑制病

原微生物[31]。因此, 研究病害对植物内生微生物群落

的影响及其与病原菌的相互作用对植物病害防控至

关重要。

土传病原体的生物防治长期以来一直是可持续

农业的目标, 但由于环境和微生物群落的复杂性, 能
够在实际生产中发挥效用的生物防治产品数量有限[32]。

另外, 环境本身就存在多种抑制病原微生物的菌株

资源, 所以调控植物和环境的微生物群落构建, 以发

挥植物或环境本身微生物群落的抑菌效果被认为是

更为有效的病害防控手段。这就要求我们必须充分

了解植物或环境微生物群落构建机制及其他微生物

与病原菌的互作机制。但目前对于病原体的侵染如

何影响植物根内细菌群落构建和微生物间相互作用

的认知还不够深入。本研究采用可培养和不可培养

技术相结合的方法, 分析了棉花黄萎病患病植株和

健康植株根内细菌群落的差异, 并解析了患病植株

根内特征细菌类群及其与大丽轮枝菌的互作关系 ,
同时分析了患病菌株根内细菌群落构建过程的变化,
研究结果将有助于了解植物内生微生物与植物健康

的关系及内生微生物群落的构建机制, 为防控植物

病害、促进植物健康提供理论基础。 

1    材料与方法
 

1.1    样地与试验设计

试验样地位于新疆库尔勒市和什力克乡的农

业 部 库 尔 勒 农 业 有 害 生 物 观 测 试 验 站 (41°45 ′N,
85°48′E)。田间试验包括两个处理, 分别为健康棉花

苗圃和黄萎病患病苗圃。每个处理包含 5 个重复小

区 , 小区间通过水泥墙隔开 (30 cm 高), 防止病害传

播。试验始于 2015 年, 病圃每年进行大丽轮枝菌孢

子接种, 近 5 年棉花平均患病率为 99.85%。 

1.2    样品采集及 DNA 提取

2022 年 7 月 , 分别采集健康苗圃和黄萎病患病

苗圃棉花植株各 5 株, 抖掉根部土壤, 用清水冲洗根

系两遍 , 再用纯水清洗两遍 , 后用 20% 的双氧水浸

泡 30 min 杀菌。无菌水冲洗 4 次后晾干。液氮速冻

后放入灭菌的研钵内研磨成粉末。将研磨后的粉末

取适量并称重。采用 FastDNA SPIN Kit for Soil (MP
Biomedicals, USA) 提取根系总 DNA。 

1.3    细菌高通量测序和生物信息学分析

使 用 特 异 性 引 物 对 细 菌 16S  rRNA 基 因 V3-
V4 区进行 PCR 扩增 [33]。PCR 所用正向引物为 5 ′–
GTGYCAGCMGCCGCGGTAA–3′,  反 向 引 物 为 5 ′ –
GGACTACNVGGGTWTCTAAT–3′。PCR 在 25 μL 体

系中进行, 包括: PCR premix 12.5 μL, DNA 模板 1 μL,
正反向引物各 1 μL, 无菌双蒸水 19.5 μL。扩增条件

如下 : 95℃ 预变性 10 min; 94℃ 变性  1 min, 55℃ 退

火 1 min,  72℃ 延 伸  1  min,  30 个 循 环 ;  72℃ 后 延 伸

10  min。 PCR 产 物 经 电 泳 检 测 后 使 用 Illumina
NovaSeq 平台进行高通量测序。

高 通 量 数 据 的 生 物 信 息 学 分 析 主 要 使 用

VSEARCH v2.27.0 软件完成[34]。使用 Cutadapt 4.7 软
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件去除原始数据的接头序列和引物序列, 然后拼接

双端序列并去除低质量序列 (平均碱基错误率不高

于 0.001, fastq_maxee_rate=0.001)。使用 UNOISE3 算

法 (最 低 聚 类 序 列 数 为 8) 进 行 进 一 步 去 噪 并 生 成

zOTU  (zero-radius operational  taxonomic  unit),  使 用

SINTAX (置信度 0.90) 对每个 zOTU 进行物种注释

(数据库为 SILVA rRNA database, version 138)。删除

非细菌 zOTU 后将 zOTU 表随机抽平至 76 000 条序

列每样, 然后进行统计分析。以本样品的 zOTU 序列

为数据库, 使用 VSEARCH 的全局搜索功能 (usearch_

global) 进 行 大 丽 轮 枝 菌 拮 抗 菌 16S  rRNA 序 列 与

zOTU 序 列 的 相 似 性 比 对 , 与 拮 抗 菌 序 列 相 似 度

100% 的 zOTU 认为是拮抗菌的 zOTU。
 

1.4    统计分析

数 据 统 计 分 析 使 用 R  4.0.2 软 件 完 成 。 使 用

Kruskal-Wallis 秩和检验确定变量在不同处理中的差

异显著性。通过基于 Bray-Curtis 距离的非度量多维

尺 度 分 析 (non-metric multidimensional  scaling,  NM-

DS) 来比较处理间细菌群落的差异, 并使用 ANOSIM

(analysis of similarity) 方法检验细菌群落差异的显著

性。通过指示种分析 (indicator species analysis) 来确

定各处理中的指示性物种。通过计算 beta-NTI (beta

nearest taxon index) 和 beta 零模型偏差来确定随机性

过程和确定性过程对细菌群落构建的相对贡献。 

2    结果与分析
 

2.1    黄萎病对棉花根内细菌群落组成和多样性的

影响

健康和患病棉花植株根内细菌群落组成如图 1
所示。变形菌门 (Proteobacteria)、放线菌门 (Actin-
obacteriota) 和拟杆菌门 (Bacteroidota) 是棉花根内优

势类群, 占到了总测序量的 93.31%。与健康棉花植株

(CK) 相比, 患病植株 (MB) 根内细菌群落发生了明显

变化, 在门水平上表现为变形菌门、拟杆菌门和厚

壁菌门 (Firmicutes) 相对丰度的增加和放线菌门、疣

微 菌 门 (Verrucomicrobiota) 和 粘 菌 门 (Myxococcota)
相对丰度的降低。NMDS 分析结果显示 (图 1b), 健
康植株和患病植株呈现明显的分异 , 同时 ANOSIM
结 果 显 示 两 个 处 理 的 细 菌 群 落 具 有 显 著 差 异 (R=
0.4613, P<0.05), 说明黄萎病对棉花根内细菌群落产

生了显著影响。使用 Chao1 指数评价两个处理细菌

的 多 样 性 , 结 果 显 示 , 健 康 植 株 和 患 病 植 株 细 菌

Chao1 指数无显著差异 (图 1c), 说明黄萎病并未对棉

花根内细菌 α 多样性产生显著影响。

所有样品共检测到 4579 个 zOTU, 其中 3814 个
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图 1    不同处理棉花根内细菌群落组成 (a)、NMDS 分析图 (b) 和多样性变化 (c)
Fig. 1    Community taxonomic composition (a), structure (b), and diversity (c) of endophytic bacteria in cotton root under different

treatments
CK: 健康植株; MB: 患病植株。CK: healthy plant; MB: diseased plant.
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zOTU 同时在健康和患病植株根内检测到, 说明这些

zOTU 在棉花根内的定殖没有受到棉花患病的影响,
是棉花根内的核心物种; 同时, 健康和患病植株根内

分别具有 263 个和 502 个特有 zOTU (图 2a), 说明这

些物种在棉花根内的定殖受棉花健康状况的影响。

图 2b 显 示 了 两 个 处 理 共 有 (Shared) 和 各 自 特 有

(Unique) 的 zOTU 在健康和患病两个处理中的相对

丰度。共有 zOTU 在健康和患病棉花植株根内细菌

群落中的相对丰度分别为 99.04% 和 98.44%, 而两个

处理棉花特有的 zOTU 的相对丰度分别为 0.96% 和

1.56%。以上结果表明, 大部分检测到的细菌物种同

时出现在健康和患病植株中, 但是患病植株根内具

有较多的特有物种; 共有物种是根系细菌群落的优

势核心物种, 不同处理细菌群落的变化主要是由共

有物种的变化引起的, 特有物种对处理间群落差异

的贡献度较低。
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图 2    zOTU 在不同处理中的分布 (a) 以及共有 (SH) 和各自特有 (UN) 的 zOTU 在两个处理中的相对丰度 (b)
Fig. 2    Distribution of zOTUs (a) and the relative abundance of the shared (SH) and unique (UN) zOTUs (b) under different

treatments
CK: 健康植株; MB:发病植株。CK: healthy plant; MB: diseased plant.

 
 

2.2    健康和患病棉花根内特征菌群

通过指示物种分析 (ISA) 解析了健康植株和患

病植株根内细菌的特征菌群, 以确定两个处理间的

关键差异物种 (图 3)。结果显示, 健康植株主要的指

示物种包括假单胞菌属 (Pseudomonas)、红环菌科

(Rhodocyclaceae)、 莫 拉 氏 菌 科 (Moraxellaceae)、 地

下 水 假 红 育 菌 属 (Pseudorhodoferax)、 包 西 氏 菌 属

(Bosea)、根瘤菌属 (Rhizobium)、柄杆菌属 (Caulob-
acter) 以及两个未鉴定的 zOTU。发病植株主要的指

示物种包括假单胞菌属、贪噬菌属 (Variovorax)、根

癌 农 杆 菌 (Agrobacterium  tumefaciens)、 根 瘤 菌 科

(Rhizobiaceae)、 丛 毛 单 孢 菌 科 (Comamonadaceae)、
根 瘤 菌 属 (Rhizobium)、 红 环 菌 科 (Rhodocyclaceae)
以及一个未鉴定的zOTU。 

2.3    黄萎病对棉花根内大丽轮枝菌拮抗菌的影响

前期研究从样地土壤中分离获得了 88 株大丽轮

枝菌的拮抗菌[35], 通过序列比对, 在棉花根内检测到

了属于假单胞菌属的拮抗菌 ABLF-8 菌株。体外拮
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图 3    健康和发病棉花根内的指示物种及其相对丰度

Fig. 3    Indicator species and their relative abundances in healthy and diseased cotton root
CK: 健康植株 ; MB: 患病植株。f、g 和 s 分别表示科、属和种水平。CK: healthy plant; MB: morbid plant. f, g, and s indicate family, genus, and

species, respectively.
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抗实验表明, 与单独培养的大丽轮枝菌 V991 菌株相

比, 与 ABLF-8 菌株共培养的 V991 菌株受到了明显

的抑制作用 (图 4)。健康和患病棉花植株根内均检

测到了 ABLF-8 菌株, 但其在健康棉花植株根内的相

对丰度显著高于患病棉花植株, 说明棉花患病后, 植
株根内抑制大丽轮枝菌的有益菌变少。 

2.4    黄萎病对棉花根内细菌群落构建的影响

为了研究棉花患病对根内细菌群落构建的影

响 , 通过计算 beta NTI 和 beta 零模型偏差分析随机

性过程和确定性过程在不同处理棉花植株根内细

菌群落构建中的贡献。结果显示 , beta NTI 中位数

(3.93) 和均值 (3.55) 均大于 2 (图 5A), 说明确定性过

程 主 导 了 健 康 和 患 病 植 株 根 内 细 菌 群 落 的 变 化 。

健康和患病植株根内细菌群落的 beta-null 偏差值亦

均为正值 (图 5B), 说明细菌群落与零模型构建的随

机群落不同, 表明确定性过程在棉花根内细菌群落

构建中起重要作用 ; 同时 , 患病植株根内细菌群落

beta-null 偏差值显著低于健康植株 , 说明确定性过

程在患病植株根内细菌群落构建中的贡献显著低

于健康植株。
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图 4    拮抗菌 ABLF-8 对大丽轮枝菌的拮抗作用及其在健康和发病棉花根内细菌群落的相对丰度

Fig. 4    Antagonistic effect of antagonist ABLF-8 against Verticillium dahliae and the relative abundance of ABLF-8 in healthy and
diseased cotton root

CK: 健康植株 ; MB: 患病植株。小写字母表示处理间在 P<0.05 水平差异显著。CK: healthy plant; MB: morbid plant. Different lowercase letters
refer to significant differences between the two treatments at P<0.05 level.
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图 5    健康和患病棉花根内细菌群落的 Beta NTI 值 (A) 和 Beta-null 偏差 (B)
Fig. 5    Beta NTI (A) and abundance based beta-null deviation (B) for bacterial community in healthy and diseased cotton root
CK: 健康植株; MB: 患病植株; Beta NTI: Beta 最接近分类群指数。小写字母表示处理间在 P<0.05 水平差异显著。CK: healthy plant; MB: mor-

bid plant; Beta NTI: beta nearest taxon index. Different lowercase letters refer to significant differences between the two treatments at P<0.05 level.
 
 

3    讨论

棉花作为世界上重要的油料和纤维作物 , 具有

很大的经济价值。棉花受到大丽轮枝菌侵染并引发

黄萎病, 导致棉花产量和品质严重下降[2-3], 每年造成

巨大的经济损失[10]。大量研究表明, 内生菌是植物病

原体的潜在拮抗剂, 它们在植物内部定殖、促进植

物生长和抑制病害的能力使其成为促进和保护作物

生长的新工具[36]。了解植物内生菌的群落构建机制

及内生菌与病原菌的互作关系将有利于促进植物内

生微生物资源在植物病害防控方面的发展。

植物体生理活动是影响植物内生微生物群落的

重要因素, 而病原微生物的侵染会显著改变植物生
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理活动。例如, 研究发现大丽轮枝菌在入侵初期, 会
通过分泌几丁质脱乙酰酶 (VdPDA1) 来修饰几丁质

寡糖, 以逃避宿主的免疫识别[37]; 在病原体定殖期间,
宿主体内的一些代谢过程可以被重新编程, 如在木

质素和黄酮类化合物的合成过程中, 苯基丙烷类代

谢产物起到对该代谢途径重新编程的作用, 以实现

其 在 植 物 发 育 和 植 物 -环 境 相 互 作 用 中 的 调 节 功

能[38-39]。同时, 病原体侵染会诱导植物产生活性氧来

进行防御[40]。病原菌侵染引起的代谢过程和代谢产

物变化也显著改变植物根内微环境, 从而改变根内

微生物群落组成。在本研究中, 患病棉花植株根内

细菌群落与健康植株相比发生了显著变化, 可能与

患病植株生理代谢的变化有关。

植物内生微生物对于植物健康具有重要意义。

病原菌侵入植物体后, 也会和植物原有内生微生物

产生复杂的相互关系。本研究发现, 患病棉花植株

根内大丽轮枝菌拮抗菌的相对丰度显著降低 (图 4),
这意味着大丽轮枝菌侵染后, 棉花植株根内微生物

群落对致病菌的拮抗能力下降, 从而导致黄萎病的

进一步发展。另外, 患病棉花根内其他种类植物致

病菌, 例如根癌农杆菌的相对丰度也显著提高, 说明

不同种类的致病菌间可能存在协同作用。根癌农杆

菌是土生植物病原体, 依靠由根组织渗透出的营养

物质生存, 是普遍存在于土壤中的革兰氏阴性细菌,
能引起多种植物病害, 如根癌病, 其侵染植物时首先

对受伤植物伤口部位分泌的酚类、糖类和酸类等物

质产生趋化性, 在趋化作用的驱使下, 农杆菌会靠近

并附着到受伤植物细胞表面, 进而侵入植物体并引

起病害 [41-42]。还有研究发现大丽轮枝菌侵染会导致

植物根系分泌大量酚酸, 高浓度的酚酸对大丽轮枝

菌生长具有明显的抑制作用[43], 而根癌农杆菌可以利

用酚酸类物质生长, 这可能促进了根癌农杆菌的繁

殖和侵染, 同时, 根癌农杆菌对酚类物质的利用降低

了酚酸浓度, 缓解了酚酸对大丽轮枝菌的抑制作用。

为了应对病原菌的侵染 , 植物体也会通过一系

列免疫反应来抑制病原体, 富集和招募益生微生物

也是其重要的策略之一。本研究发现患病棉花根内

富集了高丰度的贪噬菌属菌株, 这是一种已被广泛

报道的棉花内生细菌属 [44-45]。虽然它们无法通过色

氨酸合成植物激素 (IAA), 但研究发现它们参与调控

植物-微生物的相互作用, 例如促进植物根际促生菌

(plant growth promoting rhizobacteria, PGPR) 的新陈代

谢, 调控植物激素水平以影响根际微生物群落并促

进 根 的 生 长 。 还 有 研 究 发 现 , 贪 噬 菌 (Variovorax

paradoxus) 可以增强植物抗病性和应激耐受性。例

如 , 贪噬菌在苏铁 (Cycas revoluta Thunb.) 的各个部

位中均存在, 虽然相对丰度不高, 但可辅助苏铁在环

境较为恶劣的地方生存 [46]; 同时它作为植物生长促

生 菌 , 在 红 烛 (Anthurium andraeanum Linden)[47]、 大

豆 [Glycine  max (L.)  Merr.][48] 和 甜 菜 (Beta  vulgaris
L.) 等多种植物中均有发现, 可以增强寄主植物的抗

病性和抗逆性 [49-50], 并有利于养分利用和同化 [51-52]。

患病棉花植株根内较高丰度的贪噬菌可能是棉花应

对病原微生物侵染而调控内生微生物菌群的结果 ,
是为抵御病原菌采取的防御措施, 可能有利于棉花

生长并促进对病原菌的抗性。假单胞菌是另一类被

大量报道的植物促生菌[53-54] 和生防菌[55-58], 可通过多

种途径影响植物对病原菌的抗性。有研究发现 , 从
盐生植物新西兰菠菜 (Spinacia oleracea L.) 的叶和根

中分离出的对大丽轮枝菌有拮抗活性的假单胞菌属,
能够合成 1-氨基环丙烷-1-羧酸 (ACC) 脱氢酶来降低

植物中乙烯含量[59], 从而促进植物生长并提高植物抵

御黄萎病的能力 [60]。Montes-Osuna 等 [61] 发现具有大

丽轮枝菌拮抗作用的假单胞菌, 可以通过产生具有

抗真菌活性和促进植物生长的挥发性有机物来发挥

促生和提高植物抗病性的作用。本研究在棉花根内

也发现了较高丰度的假单胞菌, 其中 ABLF-8 菌株具

有明显的抑制大丽轮枝菌的能力, 但是其在发病植

株根内相对丰度显著下降(图 4), 同时, 我们也发现有

的假单胞菌在患病植株根内显著富集 (图 3), 说明同

属菌株可能存在生态位分异, 并对大丽轮枝菌侵染

的响应不同, 进一步揭示植物和病原菌与这些菌株

间的互作关系和机制将有利于黄萎病精准防控技术

的开发。

植物内生微生物群落由植物内环境决定 , 植物

在其内生微生物群落构建中起着绝对的主导作用。

微生物群落组装最初是由随机过程控制的, 局部环

境的变化逐渐提高了确定性选择的重要性, 接着稳

定环境的出现导致确定性选择的稳定水平, 植物在

长期的进化过程中形成了复杂的免疫系统, 将有害

微生物拒之门外, 允许共生和有益微生物定殖, 从而

形成了植物与微生物间稳定的相互作用[62]。由于植

物对内生微生物强烈的选择性作用, 导致植物内生

微生物群落的构建由确定性过程决定。Beta NTI 和

beta 零模型的结果证实了棉花根内细菌群落的构建

亦是确定性过程主导, 但是确定性过程的贡献在患

病植株中显著降低, 说明患病棉花对根内细菌群落

的调控能力下降, 所以导致了根内菌群的显著变化,
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并使得原本在健康植株中不存在的细菌类群进入根内

(图 2), 这可能与患病后棉花根内生理代谢活动的变

化有关。棉花植株对根内微生物调控能力的下降导

致了根内菌群失调、微生态紊乱、原有拮抗菌丰度

降低以及致病菌丰度增加, 虽然植物增强了对某些

益生菌的富集能力, 但依然不足以改变植物根内整

体菌群从健康免疫力强的状态转变为免疫力低的状

态, 无法逆转病害的进一步发展。 

4    结论

本研究解析了健康和黄萎病患病棉花植株根内

细菌群落的差异。结果显示, 患病植株根内细菌多

样性与健康植株相比无显著差异, 但是群落组成发

生了显著变化, 而且群落变化主要由优势菌群相对

丰度的变化引起; 患病植株根内富集了较高丰度的

潜在致病菌, 但是大丽轮枝菌拮抗菌的相对丰度则

显著降低; 进一步的分析发现, 棉花根内细菌群落构

建主要由确定性过程决定, 但是确定性过程对患病

植株根内细菌群落构建的贡献显著低于健康植株。

以上结果说明大丽轮枝菌侵染引起的黄萎病导致棉

花对根内细菌群落构建的调控能力降低, 使得病害

菌富集, 益生菌减少, 从而使根内微生态失衡, 这可

能是黄萎病不断发展的重要机制之一。
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