
 

李鹏，熊雪，向准，等. 冬小包脚菇可培养内生真菌及菌基土壤真菌物种多样性分析 [J]. 福建农业学报，2022，37（8）：1082−1091.

LI  P,  XIONG  X,  XIANG  Z,  et  al.  Diversity  of  Culturable  Endophytes  and  Rhizosphere  Fungi  of  Volvariella  brumalis [J].  Fujian  Journal  of

Agricultural Sciences，2022，37（8）：1082−1091.

冬小包脚菇可培养内生真菌及菌基土壤真菌

物种多样性分析

李    鹏，熊    雪，向    准*
，和耀威，刘忠玄，王    晶

（贵州省生物研究所，贵州　贵阳　550009）

摘    要：【目的】 明确冬小包脚菇菌基土壤真菌和可培养内生真菌组成情况，为冬小包脚菇子实体分离及栽培奠定基础。

【方法】  以野生冬小包脚菇子实体及其菌基土壤为研究对象，采用传统组织分离法对子实体进行分离、纯化及

ITS测序鉴定，并结合高通量测序法对菌基土壤真菌进行测序。【结果】  分离得到的冬小包脚菇纯菌株属于

Volvopluteus 类群，也可属于传统定义的 Volvariella 类群。共得到冬小包脚菇内生真菌菌株 50个，分属为 3门 13科

16属 20种，另有未定义科 2个菌株，分别属于 2个属，其中镰刀菌属（Fusarium）和毛霉属（Mucor）为优势属，

且冬小包脚菇子实体内生真菌 Shannon-Wiener多样性指数（H）为 2.45，Simpson指数（Ｄ）为 0.88，均匀度指数

Pielou（J）为 0.88，Margalef丰富度指数（R）为 3.83。而冬小包脚菇菌基土壤中共检测到平均样品序列数 67 919

个 ， 鉴 定 出 276种 土 壤 真 菌 ， 归 属 于 10门 131科 213属 ， 优 势 属 为 被 孢 霉 属 （Mortierella）、 瓶 毛 壳 属

（Lophotrichus）、假散囊菌属（Pseudeurotium）、Pseudaleuria 和两个未定义属 unclassified_o_Sordariales、unclassified_

c_Sordariomycetes。3个土样平均 Ace指数达 298.7，Shannon指数达 3.53，Simpson指数为 0.08，Chao 指数为 304.23。

【结论】  冬小包脚菇可培养内生真菌和菌基土壤真菌都具有较为丰富的物种组成，该结论对冬小包脚菇菌种分

离、培养、病虫害防治等栽培要点提供一定理论指导。

关键词：冬小包脚菇；鉴定；内生真菌；菌基土壤；物种组成

中图分类号： TS 201.3 文献标志码：A 文章编号：1008-0384（2022）08−1082−10

Diversity of Culturable Endophytes and Rhizosphere Fungi of Volvariella brumalis
LI Peng,   XIONG Xue,   XIANG Zhun *,   HE Yaowei,   LIU Zhongxuan,   WANG Jing

（Guizhou Institute of Biology, Guiyang, Guizhou　550027, China）

Abstract: 【Objective】  To promote the cold climate, specialty mushrooms in Guizhou, Volvariella brumalis as an ideal fill-

in  of  the  popular  straw  mushroom,  V.  volvacea,  for  wintertime  market,  the  culturable  endophytes  and  rhizosphere  fungi

associated  with  it  were  isolated  and investigated  to  aid  the  cultivation.【Methods】  Specimens  from the  fruiting  bodies  and

rhizosphere  soil  of V.  brumalis  in  the  wild  were  collected.  Endophytes  in  the  fruiting  bodies  were  isolated,  cultured,  and

identified  by  ITS  sequencing  using  the  traditional  tissue  separation  method,  and  fungal  community  in  the  rhizosphere  soil

analyzed  by  high-throughput  sequencing.  【 Results】    The  50  isolated  endophytic  strains  were  Volvopluteus,  or  the

traditionally defined Volvariella, genera. They belonged to 3 phyla, 13 families, 16 genera (two of undefined families), and 20

species. Among them, Fusarium and Mucor were the dominant genera. The fungal Shannon-Wiener diversity index was 2.45,

the Simpson index 0.88, the evenness index Pielou 0.88, and the Margalef richness index 3.83. In the rhizosphere soil, 67 919

sequences were detected with 276 kinds of fungi that belonged to 10 phyla, 131 families, and 213 genera. The dominant genera

included  Mortierella,  Lophotricus,  Pseudeurotium,  Pseudaleuria,  unclassified_o_Sordariales,  and

unclassified_c_Sordariomycetes.  The  Ace  indices  of  3  soil  samples  averaged  298.7,  the  Shannon  indices  3.53,  the  Simpson

indices  0.08,  and  the  Chao indices  304.23. 【Conclusion】    Both  the  culturable  endophytes  and  the  rhizosphere  fungi  of V.
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brumalis were  relatively  rich  in  diversity.  The  information  obtained  would  facilitate  further  research  on  the  isolation,

cultivation, and pest control of the mushroom for potentially valuable marketing in winter.
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 0    引言

【研究意义】冬小包脚菇（Volvariella brumalis
He sp. nav.）是一种独具特色的低温型可食用大型真

菌。最早由贵州生物研究所何绍昌研究员发现并于

1987年 正 式 予 以 命 名 ， 归 属 于 担 子 菌 门

（Basidiomycota）， 蘑 菇 纲 （Agaricomycetes）， 蘑

菇目（Agaricales），光柄菇科（Pluteaceae），包脚

菇属（Volvariella）[1]。该菇口感滑嫩，富含多种氨

基酸及无机元素[2]，在口感及外观上同包脚菇属著名

栽培品种草菇（Volariella volvacea）较为相似。但该

菌子实体形成温度在 4～14 ℃，主要生长在冬季水

稻收割后换茬种植小麦、油菜、蚕豆的农田里，明

显区别于喜高温高湿环境的草菇 [3−6]，有“低温草菇”
之称，具有重要的市场价值和研究价值。【前人研

究进展】近年来，由于农药化肥的过度使用和冬季

农田的闲置致使其小生境变化剧烈，其野外发生地

激剧缩小，出菇频率也大不如从前。冬小包脚菇自

被发现以来，研究学者对其营养成分[3]、野外生境[7−8]、

形态特征 [9] 等方面进行了探讨。同时，冬小包脚菇

子实体分离难度大，培养过程中获得杂菌概率高，

驯化后产量不稳定；真菌是引起食用菌病害的最主

要的病原，而聚焦冬小包脚菇内生真菌和菌基土壤

真菌的研究目前较少。【本研究切入点】冬小包脚

菇是贵州特有的珍稀食用菌，本课题组自 2019年初

开始在贵州省范围内采集、分离、纯化，直至 2020
年底才成功获得纯菌种 10余株，其可培养内生真菌

及菌基土壤真菌的关键微生物类群组成亟待深入探

讨。【拟解决的关键问题】采用传统组织分离法对

冬小包脚菇子实体进行分离培养及鉴定，得到了冬

小包脚菇纯菌株及其可培养内生真菌菌株，并结合

高通量测序法对冬小包脚菇菌基土壤真菌进行测序

研究，旨在了解冬小包脚菇菌基土壤真菌和子实体

可培养真菌组成情况，以突破冬小包脚菇分离难

关，为冬小包脚菇驯化栽培及推广奠定理论基础。

 1    材料与方法

 1.1    样品采集

子实体采集与分离：在贵州省遵义市汇川区、

黔南州龙里县和六盘水市钟山区等地，共采集野生

冬小包脚菇标本约 200份；选择完整、无病虫害的

120个子实体分别标号，装入采集袋，带回实验室，

12 h内完成真菌分离。

菌基土壤采集：2020年 12月于贵州省遵义市汇

川区板桥镇（27°98′63.22′′ N，106°90′94.65′′ E，海

拔 879～1 000 m，温度 6.5 ℃）采集野生冬小包脚菇

主要分布地区的菌基土壤；该区域地貌类型为河谷

盆地，土壤类型为砂质壤土，生境为水稻收割翻耕

后轮作种植油菜的农田。方法：根据野生冬小包脚

菇的分布情况设置 3个 10 m×10 m的平行样方，戴

无菌手套和口罩，挖取长势良好的冬小包脚菇子实

体，用无菌镊子小心刮取其菌托表面的土壤，每个

样方按照对角线型路线采集 3个菌基土壤为 1个混

合样，共采集土壤样品 9个，得到土壤混合样

3个，分别编号为 S1、S2、S3。置于灭菌的离心管

中，放入车载冰箱−20 ℃ 保存备用。

 1.2    菌基土壤真菌高通量测序

将采集到的冬小包脚菇菌基土壤送美吉生物有

限公司进行高通量测序，得到的原始数据利用 FLASH
和 fastp软件，根据 PE reads之间的 overlap关系，对

各样本数据进行优化和质控过滤，得到有效数据。

按照 97%相似水平下的 OTU进行生物信息统计分

析，将 OTU与 NCBI数据库比对并对 OTU进行物种

注释。利用交互式微生物多样性云分析平台（www.
majorbio.com，上海美吉生物医药科技有限公司）进

行 Alpha多样性 Shannon指数（Ｈ）、Simpson指数

（Ｄ）、ACE指数和Chaol指数分析，采用RDP classifier
贝叶斯算法对 OTU代表序列进行分类学分析。

 1.3    冬小包脚菇菌株及其内生真菌的分离与鉴定

 1.3.1   分离与鉴定　 培养基：马铃薯（去皮）200 g，
稻草 40 g（剪成 2−3 cm段，沸水 30 min），葡萄糖

20 g，蛋白胨 2 g，磷酸二氢钾 0.5 g，磷酸氢二钾 0.5 g，
MgSO4·7H2O 0.5 g，维生素 B1 10 mg，琼脂粉 20 g，
去离子水 1 000 mL，pH自然。

采用传统组织分离法对冬小包脚菇子实体进行

分离，并置于 18 ℃ 培养箱中培养，将培养得到的菌

丝体进一步纯化后进行分子鉴定。用生工生物工程

（上 海 ）股 份 有 限 公 司 Ezup柱 式 真 菌 基 因 组

DNA抽提试剂盒提取分离纯化真菌基因组 DNA，提

取之后的 DNA选用真菌通用引物（ITS1：TCCG
TAGGTGAACCTGCGG；ITS4：TCCTCCGCTTATTG
ATATGC）进行 PCR扩增，得到的 PCR产物经 1.0%
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琼脂糖电泳检测扩增后，送生工生物工程（上海）

股份有限公司测序。

 1.3.2   数据处理　  利用 Shannon-Wiener多样性指数

（Ｈ）、Simpson指数（Ｄ）、均匀度指数 Pielou（J）、

Margalef丰富度指数（R）评价冬小包脚菇内生真菌

多样性。并利用 BioEdit软件对分离得到的冬小包脚

菇菌株及其内生真菌菌株，下载相应序列进行排列

匹配，用 MEGA6分别构建冬小包脚菇系统发育树及

冬小包脚菇内生真菌系统发育树。

H = −∑（PilnPi） Pi （ 为第 i 种菌株数占全部菌

株数的百分比）

D = 1−∑（Pi）
2 Pi（ 为第 i 种菌株数占全部菌

株数的百分比）

J = H/lnS（H 为 Shannon-Wiener指数，S 为物种

总数目）

R =（S −1）/lnN（S 为物种总数目， N 为样

本数）

相对丰度/%=（分离得到的内生真菌某属的菌株数/
分离得到的内生真菌总菌株数） ×100

 2    结果与分析

 2.1    冬小包脚菇子实体分子鉴定

对采集到的冬小包脚菇子实体进行分离、纯

化，得到冬小包脚菇菌株。经 PCR扩增和序列测

定，结果显示供试冬小包脚菇菌株 rDNA ITS区段长

度为 640 bp，上传 GenBank得到登录号为 OM108495，
且经 Blast搜索，结果均为 Volvopluteus gloiocephalus
和 Volvariella gloiocephala，下载相似序列 20条，并

结合 Volvopluteus、Volvariella 及 Pluteus 三大属常见

种序列，共同构建冬小包脚菇系统发育树。由图 1
可 知 ， 该 系 统 发 育 关 系 可 分 为 三 大 类 群 ， 即

Volvopluteus、 Volvariella 和 Pluteus 各为一个类群，

而冬小包脚菇属于 Volvopluteus 类群；若分为两大类

群，则 Volvopluteus、Volvariella 在同一类群，为传统

定义的 Volvariella 类群，Pluteus 单独为一个类群，

即冬小包脚菇属于传统定义的 Volvariella 类群下。

 2.2    冬小包脚菇可培养内生真菌菌群组成及其系统

发育关系

通过对采集到的冬小包脚菇 120个子实体内生真

菌进行分离鉴定，共分离出 50个杂菌菌株分属为

3门，13科，16属，20种，另有未定义科 2个菌

株，分别属于 2个属（表 1）。在门水平上，冬小包

脚菇子实体内生真菌主要有子囊菌门（Ascomycota）、

担子菌门（Basidomycota）和接合菌门（Zygomycota），

其中子囊菌门为优势菌门，共分离到菌株 29个，相

对丰度达 58.00%；其次为担子菌门，共分离到菌株

13个，相对丰度为 26.00%；接合菌门共分离到菌株

8个，相对丰度为 16.00%。在科水平上，丛赤壳科

（Nectriaceae）和毛霉菌科（Mucoraceae）为优势科，

相对丰度分别为 24.00%和 16.00%；此外，球盖菇科

（Strophariaceae）、曲霉科（Aspergillaceae）相对丰度

均为 8.00%；原毛平革菌科（Phanerochaetaceae）、裂褶

菌科（Schizophyllaceae）、生赤壳科（Bionectriaceae）、

山 野 壳 菌 科 （Montagnulaceae）和 梨 孢 假 壳 科

（Apiosporaceae）相 对 丰 度 为 6.00%； 多 孔 菌 科

（Polyporales）相 对 丰 度 为 4.00%； 皱 孔 菌 科

（Meruliaceae）、瘤座孢科（Tubeculariaceae）和革

菌科（Coriolaceae）相对丰度为 2.00%；未定义科的

相对丰度为4.00%。从属水平上，镰刀菌属（Fusarium）

和毛霉属（Mucor）为优势属，相对丰度分别为

24.00%和 16.00%；球盖菇属（Stropharia）相对丰度

为 8.00%； 烟 管 菌 属 （Bjerkandera）、 裂 褶 菌 属

（Schizophyllum）、粘帚霉菌属（Clonostachys）、节

菱孢属（Arthrinium）、曲霉属（Aspergillus）和小球

壳孢属（Microsphaeropsis）相对丰度为 6.00%；多孔

菌 属 （Polyporus）相 对 丰 度 为 4.00%； 射 脉 菌 属

（Phlebia）、漆斑菌属（Myrothecium）、蜡孔菌属

（Ceriporia）、 青 霉 属 （Penicillium）、 Leiothecium
和 Parengyodontium 相对丰度仅为 2.00%。

从多样性指数上看，冬小包脚菇子实体内生真

菌 Shannon-Wiener多样性指数（H）为 2.45，Simpson
指数（D）为 0.88，均匀度指数 Pielou（J）为 0.88，
Margalef丰富度指数（R）为 3.83。这表明冬小包脚

菇子实体可培养内生真菌较为复杂，将增大该菇子

实体分离难度。

 2.3    冬小包脚菇菌基土壤真菌菌群组成及其系统发

育关系

由表 2可知，3个土壤样品的文库覆盖率均大于

99%，表明注释结果能够反映样品中菌基土壤真菌群

落的真实情况。通过比较 3个土壤中的 Shannon指

数、Simpson指数、Chao指数以及 Ace指数可知，

冬小包脚菇不同菌基土壤真菌多样性有一定差异，

但普遍较为复杂，且平均 Ace指数达 298.7，Shannon
指 数 达 3.53， Simpson指 数 为 0.08， Chao指 数 为

304.23。
由冬小包脚菇 3个菌基土壤样品共检测出 276种

土壤真菌，归属于 10门 131科 213属。如图 2所

示，在属水平上，冬小包脚菇 3个菌基土壤真菌中

被鉴定出来相对丰度大于 1%的属有被孢霉属

（Mortierella）、枝顶孢属（Acremonium）、尾孢菌
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属（Cercophora）、鬼伞属（coprinellus）、翅孢壳

属（Emericellopsis）、镰刀菌属（Fusarium）、膝梗孢属

（Gonytrichum）、烧瓶状霉属（Lecythophora）、瓶

毛壳属（Lophotrichus）、绿僵菌属（Metarhizium）、

油 壶 菌 属 （Olpidium）、 小 盘 菌 属 （Pezizella）、

癣 囊 腔 菌 属 （Plestosphaerella）、 假 散 囊 菌 属

（Pseudeurotium）、木霉属（Trichoderma）、绿核菌属

（Ustilaginoidea）、托光柄菇属（Volvopluteus）、韦斯

特壳属（Westerdykella）、Eleutherascus、Pseudaleuria、

Ticharina、Apiotrichum、Cistella 及仅知道较大分类单

 

KP826741.1 粘盖包脚菇 Volvopluteus 

MW033405.1 粘盖包脚菇 Volvopluteus gloiocephalus
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HM562209.1 粘盖包脚菇 Volvopluteus gloiocephalus

MW033406.1 粘盖包脚菇 Volvopluteus gloiocephalus

MW033401.1 粘盖包脚菇 Volvopluteus gloiocephalus

MN738634.1 粘盖包脚菇 Volvopluteus gloiocephalus
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OK093284.1 银丝草菇 Volvariella

MT074696.1 Volvariella

MN738630.1食沙生草菇Volvariella dunensis

MZ245451.1 唇托矮小包脚菇 Volvariella pusilla

MN992544.1 白毛草菇 Volvariella hypopithys

MK770138.1 Volvariella reidii

MK412372.1 立起小包脚菇 Volvariella surrecta

MZ159529.1 Volvariella

JF415141.1 Volvariella 

HM562211.1 Volvariella caesiotincta

MK412343.1 Volvariella 

MK882997.1 Volvariella

MW683932.1 小绒苞小包脚菇 Volvariella 
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图 1    基于 ITS 序列构建的冬小包脚菇系统发育树

Fig. 1    Phylogenetic tree of V. brumalis constructed based on ITS sequence
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表 1    冬小包脚菇可培养内生真菌菌群组成

Table 1    Composition of culturable endophytes in V. brumalis

门 Phylum 科 Family 属 Genus
菌株数

Number of strains
相对丰度

Relative abundance/%
相似种

Similar species
菌株数

Number of strains

担子菌门

Basidomycota

原毛平革菌科

Phanerochaetaceae
烟管菌属

Bjerkandera 3 6.00
烟管菌

Bjerkandera adusta 3

球盖菇科

Strophariaceae
球盖菇属

Stropharia 4 8.00
大球盖菇

Stropharia rugosoannulata 4

皱孔菌科

Meruliaceae
射脉菌属

Phlebia 1 2.00
胶质射脉革菌

Phlebia tremellosa 1

多孔菌科

Polyporales
多孔菌属

Polyporus 2 4.00
漏斗多孔菌

Polyporus arcularius 2

裂褶菌科

Schizophyllaceae
裂褶菌属

Schizophyllum 3 6.00
裂褶菌

Schizophyllum commune 3

接合菌门

Zygomycota
毛霉菌科 Mucoraceae 毛霉属 Mucor 8 16.00

不规则毛霉

Mucor irregularis 2

冻土毛霉

Mucor hiemalis 6

子囊菌门

Ascomycota

丛赤壳科

Nectriaceae
镰刀菌属

Fusarium 12 24.00

禾谷镰刀菌

Fusarium graminearum 6

木贼镰刀菌

Fusarium equiseti 3

尖孢镰刀菌

Fusarium oxysporum 3

瘤座孢科

Tubeculariaceae
漆斑菌属

Myrothecium 1 2.00 Myrothecium sp. 1

生赤壳科

Bionectriaceae
粘帚霉菌属

Clonostachys 3 6.00
粉红粘帚菌

Clonostachys rosea 3

梨孢假壳科

Apiosporaceae
节菱孢属

Arthrinium 3 6.00
暗孢节菱孢菌

Arthrinium phaeospermum 3

革菌科

Coriolaceae
蜡孔菌属

Ceriporia 1 2.00
撕裂蜡孔菌

Ceriporia lacerata 1

曲霉科

Aspergillaceae

青霉属 Penicillium 1 2.00 Penicillium aquaticum 1

曲霉属 Aspergillus 3 6.00
烟曲霉 Aspergillus fumigatus 1

聚多曲霉 Aspergillus sydowii 2

山野壳菌科

Montagnulaceae
小球壳孢属

Microsphaeropsis 3 6.00 Microsphaeropsis amaranthi 3

未定义
Leiothecium 1 2.00 Leiothecium ellipsoideum 1

Parengyodontium 1 2.00 Parengyodontium album 1

 
表 2    Alpha 多样性指数分析

Table 2    Alpha diversity index analysis

土壤样品

Soil sample
序列数

Number
Ace指数

Ace index
Shannon指数

Shannon index
Simpson指数

Simpson index
Chao指数

Chao index
覆盖度

Coverage/%

S1 60 290.00 334.90 3.11 0.12 341.14 99.88

S2 71 619.00 283.08 4.05 0.04 292.00 99.95

S3 71 849.00 278.25 3.44 0.08 279.56 99.94

平均值 Mean 67 919.33 298.74 3.53 0.08 304.23 —
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元的未定义属 11个，包括 Unclassified_o_Sodariales、

Unclassified_c_Sodariomycetes、 Unclassified_p_

Mortierellomycota、Unclassified_o_Hypocreales、Unclassified_

o_Glomerellales、Unclassified_o_Rozellomycota、Unclassified_

f_Pyronemataceae、 Unclassified_f_Lasiosphaeriaceae、

Unclassified_f_Nectriaceae、Unclassified_p_Chytridiomycota、

Unclassified_f_Chaetomiaceae。所有属在 3个土样中

均有发现，但相对丰度差距很大。以相对丰度大于

3%的 属 为 优 势 属 ， 土 样 S1的 优 势 属 有

Mortierella（20.59%）、 Unclassified_o_Sodariales

（17.13%）、Westerdykella（6.67%）、Metarhizium（6.17%）、

Unclassified_c_Sodariomycetes（3.69%）、 Pseudaleuria

（3.48%）、 Lophotrichus（3.45%）、 Unclassfied_

f_Pyronemataceae（3.42%）； 土 样 S2的 优 势 属 有

Pseudaleuria（28.28%）、 Lophotrichus（16.72%）、

Mortierella（14.81%）、 Eleutherascus（6.50%）、

Coprinellus（4.15%）、Unclassified_o_Hypocreales（3.05%）；

土 样 S3的 优 势 属 有 Unclassified_c_Sodariomycetes

（16.00%）、 Mortierella（12.88%）、 Cercophora

（6.06%）、 Unclassified_o_Sodariales（5.52%）、

Pseudeurotium（5.38%）、 Volvopluteus（4.62%）、

Tricharina（3.76%）、 Lecythophora（3.67%）、

Unclassified_p_Mortierellomycota（3.66%）； 其 中 仅

Mortierella 为 3个土样共有优势属。而综合 3个土样

真 菌 组 成 ， 冬 小 包 脚 菇 菌 基 土 壤 优 势 属 有

Mortierella（16.10%）、 Pseudaleuria（10.64%）、

unclassified_o_Sordariales（7.74%）、 Lophotrichus
（6.91%）、 unclassified_c_Sordariomycetes（6.86%）、

Pseudeurotium（3.47%）。除 Mortierella 属于被孢霉

门（Mortierellomycota）外，其余属均属于子囊菌门

（Ascomycota）。

 3    讨论

潘高潮等提出冬小包脚菇子实体生长发育所需

的温度约在 6～ 12 ℃，生长基物水分含量 33%～

60%，相对湿度一般达 60%以上[8]，子实体多发生于

雨后，这表明冬小包脚菇是一种喜低温高湿出菇的

食用菌，子实体含水量高、菌丝体较弱和生长速度

慢的特性制约了该菇的分离和培养。本研究采用传

统组织分离法对冬小包脚菇子实体进行分离培养及

鉴定，得到了冬小包脚菇纯菌株及其可培养内生真

菌菌株 50个。初步研究了冬小包脚菇系统发育关

系，发现冬小包脚菇属于 Volvopluteus 类群，也可属

于传统定义的 Volvariella 类群。因为 Volvopluteus 是

2011年由 Justo等从传统 Volvariella 类群中分出来的

新类群，中文名为托光柄菇属，而冬小包脚菇早在

1987年就已被命名[2,10−12]。在系统发育关系中，冬小

包脚菇同粘盖包脚菇（Volvopluteus gloiocephalus）亲

缘性较近，但二者在子实体菌盖颜色和发生季节等

方面都存在明显差异 [13]。在 3个冬小包脚菇菌基土

壤中也发现了一定量的 Volvopluteus 类群序列，这说

明冬小包脚菇菌基土壤中含有大量自身菌丝或孢

子，这也是冬小包脚菇出菇的前提。而除 Volvopluteus
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图 2    基于属水平的冬小包脚菇菌基土壤真菌物种组成

Fig. 2    Composition of V. brumalis rhizosphere soil fungi at genus level
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属外，经高通量测序鉴定出来的土壤真菌相对丰度

超过 1%的属超过 30属，其中相对丰度最大的优势

属是被孢霉属，在本研究所用的分类系统上归属于

被孢霉门被孢霉科，但很多时候也被分类学家归属

于接合菌门被孢霉科 [14−16]，该属真菌主要腐生于土

壤，属下有些物种可能与植物形成共生关系 [17−18]，

这对改善土壤的结构性质、促进植物的生长起一定

的作用。但被孢霉属有些物种也能引起动植物甚至

其他微生物发生病变，例如贝勒被孢霉（Mortiereiia
bainieri）能在双孢蘑菇（Agaricus bisporus）上寄生

引起菌柄粗糙病，沃尔夫被抱霉（Mortiereiia wolfii）
可以引起人和动物病害，比如牛霉菌性流产、全身

性真菌病肺炎 [19−21]。而被孢霉属下真菌大多数是嗜

冷真菌 [22−23]，同冬小包脚菇一样嗜好低温，这可能

是冬小包脚菇菌基土壤中检测出大量的被孢霉属真

菌的原因之一。此外，冬小包脚菇常见发生地是水

稻和油菜轮作农用地，不可避免的长期施肥也会致

使农田土壤中被孢霉数量增加 [24−25]。劳承英等通过

高通量测序对不同耕作方式下水稻根际土壤真菌群

落组成研究中也表明其土壤中被孢霉属相对丰度较

高，为优势菌属，且鉴定到的其他优势类群同本研

究中冬小包脚菇菌基土壤真菌相对丰度大于 1%的类

群相同的还有镰刀菌属、枝顶孢属、韦斯特壳属、

绿僵菌属等 [26]，这表明冬小包脚菇菌基土壤真菌物

种组成同水稻根际土壤真菌有一定相似之处。尽管

冬小包脚菇菌基土壤中被孢霉属真菌占比最大，但

其可培养内生真菌中尚未分离鉴定出被孢霉属真

菌，但这并不能排除菌基土壤中的被孢霉具备侵染

冬小包脚菇能力的可能性。土壤中的被孢霉在冬小

包脚菇生长过程中起着什么样的作用尚无法定论，

还需进一步针对性研究，但能明确知道的是被孢霉

属下真菌对冬小包脚菇母种菌株分离造成的负面影

响较小。

而在分离过程中对冬小包脚菇纯菌株获得影响

最大的是其内生真菌镰刀菌属真菌，其次为毛霉

属。镰刀菌属是冬小包脚菇可培养内生真菌最大优

势菌群，且该属真菌在 3个菌基土壤样品中均有发

现，虽不是菌基土壤真菌优势属，但在所得属中相

对丰度较高，这表明冬小包脚菇生长过程中容易被

镰刀菌侵染，分离过程中受镰刀菌影响也较大。在

多数植物内生真菌组成中均可发现镰刀菌，且往往

被确定为优势菌群 [27−29]，这同本研究所得结果相

似。水稻和油菜作为冬小包脚菇发生地的主要农作

物，其根部内生真菌组成中镰刀菌属相对丰度也较

大，通常也为优势菌群 [30−31]。尽管某些学者提出镰

刀菌在一定程度上能够降解环境中有毒物质 [32]，但

目前研究较多的是其致病机理。作为一种土壤中广

泛分布的致病菌，镰刀菌具有致病范围广和致病能

力强等特点 [33]，其中大多数是导致多种农作物病害

的病原真菌，如镰刀菌可引起马铃薯干腐病 [34]、西

葫芦根腐病 [35−36]、西瓜枯萎病 [37] 等多种病害。但

Le等从栽培水稻中分离到一株内生真菌 Fusarium

spp.可用于根结线虫的生物防治[38]，这表明对于宿主

来说，镰刀菌也可为有益菌。而在冬小包脚菇可培

养内生真菌中毛霉属是相对丰度仅次于镰刀菌属的

优势属。且该属真菌并未在冬小包脚菇菌基土壤真

菌中被明确鉴定，这很大可能是土壤中毛霉属菌丝

或孢子相对占比较少，在高通量测序结果中不明

显，也可能是所采土壤有限所致，还有就是该种内

生真菌的传播途径并非仅来源于土壤，还可能受空

气或枯枝落叶层等的影响[39]。

除此之外，冬小包脚菇可培养内生真菌中还含

有相对丰度达 26%的担子菌门类群，具体包括球盖

菇属、烟管菌属、裂褶菌属、多孔菌属和射脉菌

属，同其他内生真菌不同，这类菌群在适宜条件下

均能发育形成子实体，这不仅在大型真菌子实体分

离中较为少见，甚至在植物可培养内生真菌分离培

养中也是不常见的。这类内生真菌传播来源是多途

径的，并增大冬小包脚菇菌株的分离难度。

而冬小包脚菇菌基土壤已鉴定出的已知真菌除

主要优势属被孢霉属和主要属镰刀菌属外，还有其

他致病菌和竞争菌，同时也含有一定量的抗病菌。

如尾孢菌属真菌能侵染寄主，可引致叶斑、疫病、果

斑和果腐等[40−41]。黄瓜油壶菌（Olpidium bornovanus）

可能是造成甜瓜藤蔓凋萎的病原体之一 [42]。而绿僵

菌能有效感染马尾松毛虫（Dendrolimus punctatus）

和榕管蓟马（Gynaikothrips uzeli）成虫，起到生物防

治作用 [43−44]。这些土壤真菌是否将成为冬小包脚菇

栽培过程中的主要致病菌或抑虫菌仍需进一步研

究。木霉属真菌能够产生多种次级代谢产物抗植物

病原真菌活性、促进植物生长活性、抗酵母活性、

抗细菌活性、抗病毒活性等，广泛应用于植物病害

防治，并在生物及其医药领域有一定的应用价

值 [45−47]，但对于草菇来说，木霉属真菌却是难以根

治的病害，且有研究表明鬼伞属也是草菇栽培种极

为常见且难以控制的竞争性杂菌 [48−49]。而素来有着

“低温草菇”称号的冬小包脚菇，菌丝生长较普通草

菇更慢，生长条件更苛刻，很大程度上也会受此类

真菌的影响，在今后栽培试验中应多加防控。
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 4    结论

本研究对冬小包脚菇系统发育关系、子实体可

培养内生真菌和菌基土壤真菌菌群组成进行了研

究，表明冬小包脚菇属于 Volvopluteus 类群，也可属

于传统定义的 Volvariella 类群，冬小包脚菇内生真菌

中的镰刀菌属和毛霉属为优势属，菌基土壤优势属

为被孢霉属、瓶毛壳属、假散囊菌属、 Pseudaleuria
和 两 个 未 定 义 属   unclassified  _ o  _  Sordariales  、
unclassified _ c _ Sordariomycetes ，不同土壤样本间共

有优势属为被孢霉属；并探讨了主要功能真菌的作

用，为冬小包脚菇纯菌株的获得、人工驯化栽培及

病虫害防控的研究奠定理论基础。但有关冬小包脚

菇与菌基土壤真菌的相互作用及其调控机制，有待

进一步深入研究。
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