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摘  要：探究了新疆盐生植物黑果枸杞不同组织中内生真菌群落的组成及多样性，为深入研究盐碱、

干旱等环境下内生真菌与宿主的互作机制，筛选和开发促生、防病和抗逆等功能的有益内生真菌资

源提供科学依据。利用 ITS 高通量测序技术比较黑果枸杞不同组织真菌群落组成及差异，并采用

FUNGuild 数据库预测真菌群落生态功能。测序共获得高质量内生真菌序列 354 058 条，涉及 291 个

OTUs，分属于 9 门、19 纲、34 目、50 科、60 属。α多样性指数分析表明，根、果中真菌群落多样

性和丰富度程度较高，叶居中，花的多样性最低，茎的丰富度最低。对黑果枸杞内生真菌群落组成

和优势菌群的分析表明，子囊菌门为优势菌门，花、叶、果、茎和根中相对丰度分别为 86.85%、72.36%、

75.97%、84.44%和 85.02%。链格孢属为黑果枸杞植株中的核心属，不同组织中均有分布，在花、叶、

果、茎和根中占比分别为 85.41%、69.79%、47.07%、79.94%和 36.97%。较优势的菌尚有枝孢属、

枝顶孢属、新凸轮孢菌属、茎点霉属和楔孢黑粉菌属等真菌。这些菌多具有促生、抗逆等特性，在

宿主对盐碱、干旱等极端环境的适应性方面有着潜在功能。各组织独有属的相对丰度均未超过 1%。

共有菌和独有菌在不同组织中的组成和相对丰度差异较大。经 FUNGuild 软件平台解析显示，黑果

枸杞中病理-腐生-共生营养型的相对丰度最高，在花、叶、果、茎和根中分别为 85.41%、69.84%、

47.24%、79.98%和 37.09%。果和叶中含多种相对丰度≥1%的条件致病菌，而根中腐生真菌种类较多。

黑果枸杞中蕴含着功能丰富的内生真菌菌群，在不同组织中的组成及其生态功能差异较大，同时还

含有大量未鉴定出种属和未定义的功能菌群，这些可为黑果枸杞功能菌群发掘提供数据参考。 

关键词：植物内生真菌；生态位；群落多样性；ITS rDNA；FUNGuild 
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Abstract: The distribution and diversity of endophytic fungi in different tissues of Lycium 
ruthenicum in Xinjiang were analyzed for providing scientific basis of exploring the interaction 
mechanism between endophytic fungi and their hosts under saline-alkali and drought conditions, 
and for screening and developing beneficial microbial resources for growth promotion, disease 
prevention and stress resistance of the host. Community composition and difference of endophytic 
fungi in different tissues of Lycium ruthenicum were compared by ITS high-throughput 
sequencing technology, and ecological functions of the fungal community were predicted by 
FunGuild database. In total, 354 058 high-quality endophytic fungal sequences were obtained, 
involving 291 OTUs, belonging to 9 phyla, 19 classes, 34 orders, 50 families and 60 genera. The 
analysis of alpha diversity index showed that diversity and richness of the fungal community in 
roots and fruits were comparatively high, while that in leaves moderate. The fungal diversity in 
flowers was the lowest, and the richness in stems was the lowest. Ascomycetes were dominant, 
and their relative abundances in flowers, leaves, fruits, stems and roots were 86.85%, 72.36%, 
75.97%, 84.44% and 85.02%, respectively. Alternaria was predominant, distributing in different 
tissues including flowers, leaves, fruits, stems and roots, and accounting for 85.41%, 69.79%, 
47.07%, 79.94% and 36.97%, respectively. Other comparatively dominant fungi were 
Cladosporium, Acremonium, Neocamarosporium, Phoma, and Thecaphora. The relative 
abundance of the tissue-specific genera in each tissue was less than 1%. Many endophytic fungi 
had the functions of promoting growth and strengthening stress resistance of the host against 
extreme environments such as saline-alkali and drought. The composition and relative abundance 
of common and specific fungi in different tissues were quite different. FUNGuild software 
platform analysis showed that the relative abundance of pathotroph-saprotroph-symbiotroph fungi 
was the highest, accounting for 85.41%, 69.84%, 47.24%, 79.98% and 37.09% in the flowers, 
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leaves, fruits, stems and roots of L. ruthenicum, respectively. In the fruits and leaves there were 
some opportunistic pathogens with relative abundance more than 1%. There were more 
saprophytic fungi in roots. In conclusion, L. ruthenicum contained abundant functional endophytic 
fungi, which were quite different in composition and ecological function for different tissues. In 
addition, there were a large number of unidentified species with undefined function, which need 
to be further investigated. 
Keywords: endophytic fungi; niche; community diversity; ITS rDNA; FUNGuild 

 
内生真菌广泛存在于健康植物根、茎、叶、

花和果等各个组织及细胞中，对宿主不产生任何

不良或病理影响，在长期协同进化过程中，与宿

主形成了互利互惠的关系 (Manganyi et al. 

2018)。宿主植物能够提供内生真菌生长所需的

营养物质。内生真菌则通过调节植物激素、分泌

真菌诱导子诱导植物产生次级代谢产物，或者

自身产生与植物相似的次级代谢产物来促进植

物生长或者协助植物抵抗盐碱、干旱、虫害和

病原菌侵害等外界因素的胁迫(赵鑫等 2020；

Adeleke & Babalola 2021)。内生真菌资源分布广

泛、种类丰富，是植物微生态系统的重要组成部

分，其群落组成及功能特性对宿主植物微环境产

生极大影响，而不同区域、气候、植被、组织和

生长时期等因素均可影响内生真菌群落多样性。 

由于宿主的“选择”作用，内生真菌在宿主

不同组织的分布不同，且对不同组织的影响也不

同(Fan et al. 2020；Jahromi et al. 2021)。宿主组

织是内生真菌群落结构的主要决定因素，种类和

产地影响是次要的(Küngas et al. 2019；Siddique 

et al. 2021)。中国西北极端干旱荒漠地区旱生灌

木根、茎和叶内生真菌菌群则具有显著的寄主选

择性和组织特异性，茎内生真菌多样性和组成在

植物物种间的变异程度高于叶和根(Zuo et al. 

2021)。对不同生态环境下银中杨 Populus alba × 

P. berolinensis 内生真菌群落结构的研究表明，

茎内生菌群落明显聚集，而根内生菌群落则表现

出依赖于植物器官和生长环境的现象(王颜波等 

2020)。不同宿主不同组织内生真菌的分布也存

在差异。贵州马尾松根部比茎和叶具有更丰富的

内生真菌多样性(罗鑫和于存 2021)；内蒙古禾

本科植物则表现出地上部组织的内生真菌多样

性高于根部组织(刘蔚廷等 2021)；油樟则表现

出种子中真菌群落的丰富度和多样性最高，其次

为枝条、叶片和根(Zhou et al. 2021)。 

黑果枸杞 Lycium ruthenicum Murr.广泛分布

于西北干旱区，具有耐干旱、盐碱和寒冷的生物

学特性，是改良荒漠化、盐渍化土壤、防风固沙

和保持水土的优良植物(Wang et al. 2020)。发掘

利用黑果枸杞内生真菌资源，对促进黑果枸杞生

长、增强宿主抗病虫害及盐碱、干旱胁迫等抗性、

提高黑果枸杞品质等具有积极作用。目前对黑果

枸杞内生真菌的研究多集中在常规可培养方法

对内生真菌产抗氧化活性(裴枭鑫等 2017)、抑

菌作用(Ma et al. 2016)、挥发性成分(李丹等 

2017)等次级代谢产物。传统微生物分离方法无

法满足数量众多、不可培养或难以培养的微生物

菌群。高通量测序作为第二代测序技术，可以快

速和准确地分析样品中微生物群落组成、丰度和

生态功能，已广泛应用于微生物多样性研究

(Mishra et al. 2021)。本研究采用高通量测序分析

方法，阐明了新疆南部野生黑果枸杞内生真菌群

落多样性和生态功能，及其在宿主不同组织中的

分布特征，以期为黑果枸杞具有不同功能的内生

真菌菌群挖掘及代谢活性产物的开发利用提供

理论依据。 

1  材料与方法 

1.1  采集地概况 
采集区位于新疆喀什地区疏勒县(76°29′27′′E，
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39°16′05′′N)，海拔 1 200 m。该地区位于喀什地

区西北部，属暖温带大陆性干旱气候，干燥少雨，

蒸发强烈，昼夜温差大，四季分明。该县年平均

气温为 12.0 ℃，降雨量为 66.1 mm，蒸发量为

2 306.1 mm，无霜期 215.3 d，日照时数为 2 822 h。

由于特殊的自然地理气候、水文地质、地层岩性、

地形条件和不合理的人为因素影响，除疏勒镇外

各乡镇土壤盐渍化问题严重(陈新晓和雷永军 

2014)。 

1.2  样品采集 
于 2018 年 8 月，在视野内目测约 500 m 的沟

渠旁边，采集零星散落、呈簇状分布的 3–5 年生

的野生黑果枸杞群落。每隔 100 m 左右，随机选

取生长旺盛期的无病害植株 1 株，共采集 5 株。

将整株挖出，小心抖落根上的土壤后，放入无菌

袋中 4 ℃冰箱带回实验室，2–3 d 内进行表面完

全消毒处理后用于后续实验(顾美英等 2021)。 

1.3  表面消毒 
取新鲜黑果枸杞花、叶、果、茎和根的样品

(分别命名为 H、Y、G、J 和 R)，自来水流水冲

洗 10 min，去除表面泥沙污垢后，无菌纸吸干表

面水分。表面消毒参照张志东等(2020)的方法进

行，用 75%无水乙醇处理 1 min，3.3% H2O2 浸泡

5 min，再用 75%无水乙醇浸泡 0.5 min，无菌水

冲洗 3–4 次后，置于无菌超净工作台中用无菌小刀

将不同组织切成小块，置于液氮冷冻 10 min 后进

行研磨，将研磨好的组织保存在无菌管中并置于

–80℃，用于内生真菌总 DNA 的提取。 

1.4  基因组 DNA 的提取及扩增测序 
采用 E.Z.N.A.® Fungal DNA Mini Kit 试剂

盒，提取黑果枸杞内生真菌总 DNA，其纯度和

浓度用 0.8%琼脂糖凝胶电泳进行检测。对真菌

ITS1–ITS2 区段进行扩增(ITS1F：5′-CTTGGTCA 

TTTAGAGGAAGTAA-3′，ITS2R：5′-GCTGCGTT 

CTTCATCGATGC-3′) (Blaalid et al. 2013)。PCR

扩增条件：94  30 s℃ ；52  45 s℃ ；72  1 min℃ ，

35 个循环；72  10 min℃  (唐琦勇等 2021)。扩增

产物经纯化回收后，由北京诺禾致源生物信息科

技有限公司完成高通量测序工作。 

1.5  数据处理、内生真菌群落多样性分析

及功能预测 
通过 Illumina MiSeq 平台，完成内生真菌的

文库制备、均一化、检测、上机测序及数据质量

控制等过程。应用 FLASH 等软件获得样品有效

序列后，应用 Mothur、Qiime 等软件对真菌群落

的物种分类、多样性指数等进行聚类和统计，得

到群落样品的主要分布特征 (Siegwald et al. 

2017)。采用 FUNGuild 软件对黑果枸杞不同组

织内生真菌群落功能信息从生态营养型和功能

型上进行预测。(Chen et al. 2021)。 

生物信息学分析在 Novomagic 云平台上

(magic.novogene.com)进行。使用 Qiime 软件计算

Shannon 指数、Simpson 指数、Chao1、ACE 和

Goods-coverage，计算Unifrac距离并基于Weighted 

Unifrac 方法构建 UPGMA 样品聚类树。分别采

用 R 语言 2.15.3 中的 vegan 包、ggplot2 包、

pheatmap 包和 ggbiplot 包绘制稀释曲线、Rank 

abundance 曲线、热图和 PCA 图。原始数据保存

在 NCBI，花、叶、果、茎和根内生真菌的生物

项目编号分别为 SRR17188727、SRR17188726、

SRR17188725、SRR17188724 和 SRR17188723。 

2  结果与分析 

2.1  黑果枸杞内生真菌测序结果质量分析 
稀释曲线是用来验证取样数量能否反映样

品物种多样性的指标。黑果枸杞不同组织样品稀

释曲线(图 1A)表明，随着测序量的增加，曲线

趋于平坦，测得的数据足够且合理，反映了内生

真菌群落的真实情况。Rank-Abundance 曲线是

直观反映样品中物种丰富度和均匀度的指标。

结果显示，黑果枸杞果、叶和根的曲线相对茎

和花的曲线较宽、较平缓，真菌的丰富度较低，

优势菌群占比相对较低，但物种分布比较均匀

(图 1B)。 
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图 1  样品的稀释曲线图(A)和物种 rank-abundance 曲线图(B)   H：花；Y：叶；G：果；J：茎；R：

根. 下同 

Fig. 1  Rarefaction curve (A) and rank-abundance curve (B) of endophytic fungal communities in Lycium 
ruthenicum. H: Flowers; Y: Leaves; G: Fruits; J: Stems; R: Roots. The same below. 

 

2.2  黑果枸杞内生真菌群落多样性分析 
黑果枸杞不同组织内生真菌经测序共获得

高质量序列 354 058 条，可归属于 291 个 OTUs。

花、叶、果、茎和根中有效真菌序列分别为

72 693、69 248、68 497、73 698 和 69 922 条，

所形成的 OTU 数分别为 170、206、229、176

和 209 个。这些序列分属于 9 门、19 纲、34 目、

50 科、60 属。采用 Shannon、Simpson、Chao

和 ACE 指数揭示黑果枸杞不同组织样品内生真

菌的 α 多样性，其中 Shannon 和 Simpson 指数用

来衡量物种多样性，Chao 和 ACE 指数代表物种

的数量。结果显示，在相似度为 97%条件下，

黑果枸杞不同组织内生真菌的 Shannon 和

Simpson 指数由高到低依次为根>果>叶>茎>花，

而 Chao 和 Ace 指数则表现为果>根>叶>花>茎

(表 1)。说明生长旺盛期根、果中真菌群落多样

性和丰富度程度较高，叶居中，花的多样性最低，

茎的丰富度最低。 

2.3  黑果枸杞内生真菌群落组成分析 
真菌门含有物种的相对丰度柱形图见图 2，

黑果枸杞不同组织的内生真菌群落共注释了

9 个门。占优势的是子囊菌门 Ascomycota，花、

叶、果、茎和根中相对丰度分别为 86.85%、

72.36%、75.97%、84.44%和 85.02%。其次为担

子菌门 Basidiomycota，相对丰度较小，仅在叶

和果中相对丰度超过 1%，分别为 3.22%和

1.57%，其余组织中均小于 1%。其余门相对丰

度均小于 1%。 

选取内生真菌群落丰度排名前 35 的属，生

成物种相对丰度热图(图 3)。在属水平上，黑果

枸杞花中相对丰度 ≥1% 的真菌仅链格孢属

Alternaria (85.41%)，叶中为链格孢属 Alternaria  
 

表 1  黑果枸杞内生真菌群落的 α多样性分析 
Table 1  Alpha diversity index of endophytic fungal communities in Lycium ruthenicum 
样品 

Sample name 

序列数量 

Tag number 

OTUs 数量 

OTUs 

Shannon 指数 

Shannon index 

Simpson 指数 

Simpson index 

Chao 指数 

Chao index 

Ace 指数 

Ace index 

H (flowers) 72 693 170 1.111 0.275 179.261 179.768 

Y (leaves) 69 248 206 2.292 0.515 207.562 207.688 

G (fruits) 68 497 229 3.36 0.755 233.2 232.153 

J (stems) 73 698 176 1.575 0.388 171.577 175.067 

R (roots) 69 922 209 4.198 0.888 220.667 220.662 
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图 2  黑果枸杞内生真菌群落优势真菌门分布 
Fig. 2  Distribution of endophytic fungal communities at phyla level in Lycium ruthenicum. 

 

 
 

图 3  黑果枸杞内生真菌在属水平上微生物群落结构热图 
Fig. 3  Heatmap of endophytic fungal communities at genus level in Lycium ruthenicum. 
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(69.79%)和楔孢黑粉菌属 Thecaphora (3.09%)，

果中为链格孢属 Alternaria (47.12%)、枝孢属

Cladosporium (19.42%)、楔孢黑粉菌属 Thecaphora 

(1.10%)和毕赤酵母属 Pichia (1.07%)，茎中为链

格孢属 Alternaria (79.96%)和枝孢属 Cladosporium 

(1.09%)，根中为链格孢属 Alternaria (37.04%)、枝

顶孢属 Acremonium (16.36%)、新凸轮孢菌属

Neocamarosporium (12.44%)、茎点霉属 Phoma 

(3.12%)和小囊菌属 Microascus (2.00%)。由此可

见，黑果枸杞不同组织真菌群落组成及相对丰度

有所差异，根和果中真菌种属高于其他组织，具

有更高的均匀度，而花中内生真菌菌群具有一定

的偏好性，链格孢属表现出更高的优势性。 

2.4  黑果枸杞内生真菌群落组成的比较分析 
韦恩图(图 4)显示了黑果枸杞样品不同组

织在属水平上的内生真菌组成，共有真菌 OTU

数 112 个，已知属中 Alternaria 属真菌相对丰

度最高，花、叶、果、茎和根中分别为 85.41%、

69.79%、47.07%、79.94%和 36.97%。除果中的

Cladosporium (19.38%)、叶中的Thecaphora (2.61%)、

根中的 Acremonium (16.36%)、Neocamarosporium 

(12.44%)和 Phoma (3.12%)，其余共有属相对丰

度均未超过 1%。各组织独有属的相对丰度均未

超过 1%，已知属中，叶有 Cryptovalsa，果有

Keissleriella 、 Lepidocollema 、 Candida 、

Gliocladiopsis、Chaetomium、Monosporascus、

Coniophora、Xanthophyllomyces、Saitozyma 和

Mortierella，根有 Aspergillus、Cryptococcus 和

Ramicandelaber。 

2.5  黑果枸杞内生真菌群落的 PCA 及

UPGMA 聚类分析 
基于 OTU 水平的 PCA 分析(图 5)表明，内

生真菌样品主成分分析 1 (PC1)和主成分分析 2 

(PC2)分别解释了 39.52%和 30.09%的差异性贡

献率。研究表明，不同组织样品间内生真菌群落

差异显著。5 个组织样品分布于第二、三和四象

限。根、茎、花 3 个样品距离较近，分布在第四

象限，内生真菌菌群种类相似程度较高；果和叶

分别在第二、三象限，距离较远，菌群种类差异

较大。 
 

 
 

图 4  黑果枸杞内生真菌群落 OTUs 分布韦恩图 
Fig. 4  OTUs distribution Venn diagram of 
endophytic fungal communities in Lycium ruthenicum. 

 

 
 

图 5  黑果枸杞内生真菌群落主成分分析 
Fig. 5  The PCA analysis of endophytic fungal 
communities in Lycium ruthenicum. 

 
对黑果枸杞各个组织内生真菌的种类构成

进行层次聚类(采用欧式距离)分析(图 6)，结果

与主成分分析结果基本一致。在遗传距离为 0.05

处时，产生 3 个分支，花、根和茎聚为一类，相

似度较高，差异不显著；果和叶均各自产生一条

分支，相似度较低。 
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图 6  黑果枸杞内生真菌群落相似性聚类树 
Fig. 6  Similarity tree of endophytic fungal communities in Lycium ruthenicum. 

 
2.6  黑果枸杞内生真菌群落的 FUNGuild

功能类群预测 
采用FUNGuild对黑果枸杞不同组织内生真

菌群落进行功能预测分析，生态营养型及各营养

型在不同样品中的丰度信息上显示，黑果枸杞不

同组织中以病理-腐生-共生营养型(pathotroph- 

saprotroph- symbiotroph)内生真菌菌群的相对丰

度最高，为各样品的优势类群(图 7)，花、叶、

果、茎和根中相对丰度分别为 85.41%、69.84%、

47.24%、79.98%和 37.09%。其次为未鉴定的功

能群，分别为 13.14%、25.08%、29.10%、16.71%

和 32.22%。除根中病理 -腐生 -共生营养型

(pathogen-saprotroph-symbiotroph) 功 能 群

(16.36%)、叶和果中病理营养型(pathotroph)功能

群(分别为 3.34%和 1.45%)、根中病理-腐生营养

型(pathotroph-saprotroph)功能群(3.58%)、果中病

理 -共生营养型 (pathotroph-symbiotroph)功能群

(19.42%)、果和根中腐生营养型(saprotroph)功能

群(分别为 1.28%和 9.69%)、果中病理-共生营养

型(saprotroph-symbiotroph)功能群(1.07%)外，其

他营养功能类群在不同组织中占比均较低(相对

丰度≤1%)。 

对各样品进行详细的物种生态功能预测

分类结果见聚类热图(图 8)，黑果枸杞不同组 
 

 
 

图 7  黑果枸杞内生真菌营养型组成 
Fig. 7  Trophic modes of endophytic fungal communities in Lycium ruthenicum.  
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图 8  黑果枸杞内生真菌生态功能预测聚类热图 
Fig. 8  The ecological function prediction clustering heatmap of endophytic fungal communities in Lycium 
ruthenicum. 

 
织内生真菌已鉴定出的主要生态功能是 animal 

pathogen-endophyte-plant pathogen-wood saprotroph 
(动物病原菌-内生真菌-植物病原菌-木质腐生真

菌)，优势类群为 Alternaria 属，在花、叶、果、

茎和根中相对丰度分别为 98.33%、93.15%、

66.45%、96.00%和 54.65%。具有 animal pathogen- 

endophyte-fungal parasite-plant pathogen-wood 
saprotroph (动物病原菌-内生真菌-真菌寄生菌-植

物病原菌-木质腐生真菌)生态功能的 Acremonium

属在根中的相对丰度为 24.14%。具有 endophyte- 

plant pathogen (内生真菌-植物病原菌)生态功能

的 Cladosporium 属在果实中的相对丰度为

27.39%。其余生态功能相对丰度在不同组织中

占比均较低(相对丰度≤1%)，其中包含促进植

物生长发育、提升宿主抗逆性和改善土壤微生

物群落结构方面发挥着重要作用 (Bai et al. 

2021)的 ectomycorrhizal (外生菌根)和具有产

水解酶和氧化酶、分解有机质和促进养分循环

等功能(韩毅强等 2021)的 dung saprotroph (粪

腐生菌)、wood saprotroph (木质腐生真菌)等功

能类群。 

3  讨论 

研究表明内生真菌与盐生植物在高盐的极

端环境下形成共生，具有高度的菌群多样性，并

且可提高植物对逆境胁迫的抗性(Khalmuratova 

et al. 2020；Hosseyni et al. 2021)。黑果枸杞是典

型的盐生植物，具有很强的耐盐碱、耐干旱等特

性，其体内也因积累一定 Na+和 Cl−形成盐微环

境(冯雷等 2020)。内生真菌组成也在长期协同

演化过程中，缓解了盐和干旱胁迫对宿主带来的
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伤害，促进了植物对养分和水分的吸收，维持黑

果枸杞的生长和群体结构。 

高通量测序结果表明，黑果枸杞不同组织真

菌群落多样性、组成及相对丰度差异明显，具有

组织特异性。内生真菌在植物体内的分布受寄主

(植物)组织的化学性质、盐度、温度和季节变化等

环境因素的影响(Gopi & Jayaprakashvel 2017)。

在本研究中，根和果中真菌种类高于其他组织，

具有更高的均匀度。土壤蕴含着丰富的微生物多

样性，根直接与土壤接触，对根内生真菌的影响

最大，故根中具有更丰富的真菌类群(Ren et al. 

2019)。果实作为繁衍传播种子的器官，在发育

过程中逐步积累了大量的营养物质，这也为许多

内生真菌菌群的繁殖提供了丰富的营养条件。黑

果枸杞果实中含有丰富的花色苷、生物碱、多糖、

必需脂肪酸、氨基酸、维生素和生育酚等营养物

质及活性成分，也为内生真菌提供了良好的生长

环境(王春林等 2021)。黑果枸杞地上部分的研

究发现花和叶内生真菌的 Chao 和 Ace 丰富度指

数高于茎，而花内生真菌 Shannon 和 Simpson

多样性指数则低于茎。花和叶是内生真菌最易浸

染的组织部位，这可能与花、叶平面扁薄的结构

具有相对较大的表面积有关，空气中的真菌容易

通过这些结构进入植物体内，进而提高了花和叶

内生真菌的丰富度指数(朱燕丽等 2020)。 

对黑果枸杞不同组织内生真菌群落组成和

优势菌群的分析表明，根、茎、叶、花和果中蕴

含着丰富的内生真菌群，不同组织 OTU 数量在

170–229 个之间。属水平上，除优势属链格孢属

外，还包括枝孢属、枝顶孢属、新凸轮孢菌属、

茎点霉属和楔孢黑粉菌属等，但这些菌在不同组

织中的组成和相对丰度差异较大。此外，高通量

测序还发现黑果枸杞中还存在大量未鉴定到种

属的内生真菌，虽然相对丰度较低，但其中可能

存在一些新种和代谢产物有待深入发掘。需要采

用微生物培养组学技术，根据高通量测序结果，

有针对性地设计一些培养基，这对一些相对丰度

较低、未鉴定出种属的内生真菌进行分离纯化和

次生代谢产物研究具有十分重要的意义。  

黑果枸杞不同组织内生真菌共有的 OTU 数

为 112 个，占总 OTU 数的 38.49%，相对丰度

最高的为链格孢属真菌，在不同组织中的占比

范围为 36.97%–85.41%。链格孢属真菌分布较

广，包含寄生、腐生和内生的类群，寄主范围

和发生的基质极其广泛，同时还是重要的植物

病原菌，可造成多种作物的严重病害，一些为

人畜致病菌，引发人畜疾病(冯中红和孙广宇 

2020)。但在对一些药用植物如丹参和毛茛

(Mohamed El-Bondkly et al. 2020)、银杏(Yuan et 

al. 2019)、白骨壤(Khalil et al. 2021)和亳芍(王举

涛等 2019)等的研究中链格孢属内生真菌能够

产生促生、抑菌和与宿主相同或相似的活性物质

(Palanichamy et al. 2018)。黑果枸杞是具有很大

开发价值的民族药材，对包括链格孢属在内的内

生真菌活性产物的研究也有报道 (裴枭鑫等 

2017)。此外，其他一些内生真菌，如枝孢属、

枝顶孢属、新凸轮孢菌属、茎点霉属和小囊菌属

等也具有促生、抗逆、抗病害和产活性代谢产物

等功能 (Fotso et al. 2018；Palanichamy et al. 

2018；周丽思等 2018；张向月等 2020；Hosseyni 

Moghaddam et al. 2021；Yadav & Meena 2021)。

除了共有菌群外，在黑果枸杞不同组织中还拥有

更多独立的真菌类群，尤其是果实中独有的内生

真菌类群种类多于其他组织，可能是因为果实中

含有较高的蛋白质、粗脂肪、微量元素、花色苷、

总多酚、总黄酮、多糖和维生素等活性成分物质，

为不同内生真菌的生长提供了营养物质(Nguyen 

et al. 2021)。 

目前对盐生植物内生真菌抵御盐胁迫报道

最多的种属包括菌根真菌(mycorrhizal fungi)、印

度梨形孢 Piriformospora indica、深色有隔内生

真菌 (dark septate endophytes，DSE)和木霉属

Trichoderma、黑酵母 Hortaea werneckii 等其他

一些耐盐内生真菌(李娥等 2019)。植物根系和
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叶片的内生真菌对抵御盐胁迫发挥的作用较大，

而在黑果枸杞根部内生真菌中存在较多的 DSE

真菌，如 Alternaria、Cladosporium、Acremonium、

Microascus、Fusarium、Phoma、Aspergillus、

Pleospora、Schizothecium、Neonectria、Olpidium

和 Penicillium 等(Han et al. 2021)。DSE 真菌是

一类定殖于健康植物根部表皮、皮层甚至维管束

组织的细胞内或细胞间隙，具有明显深色隔膜菌

丝和微菌核的真菌(代梦雪等 2020)。DSE 真菌

分布广泛，在一些极端的环境如干旱、高温、寒

冷、盐碱地、重金属污染环境和贫瘠养分胁迫生

境都有发现，具有增强植物抗逆境能力，在胁迫

环境下可以改善植物的生长状况等 (Gonzalez 

Mateu et al. 2020)。此外黑果枸杞内生真菌中还

含少量外生菌根真菌，研究表明外生菌根真菌与

植物形成的共生体能够显著提高寄主植物抗盐

碱胁迫能力(赛牙热木·哈力甫等 2021)。但目前

这些真菌对提高黑果枸杞耐盐碱、抗旱等性能的

作用机理还很缺乏，需要进行深入研究。 

FUNGuild 功能预测结果显示，黑果枸杞中

病理-腐生-共生营养型的相对丰度最高。与细

菌相比，真菌采取更为复杂的“生存策略”，

在功能上采用多种兼有型的营养方式，聚焦于

营养偏好，增加代谢功能多样性，以适应生存

环境的变化(Rim et al. 2021)。在本研究中，优

势菌链格孢属真菌被认定是动物病原菌-内生真

菌-植物病原菌-木质腐生真菌相互交叉的真菌

菌群。链格孢属真菌是一类极为常见的真菌，

生活方式多样，包括腐生、病原和内生等，在

植物组织不同生存期扮演不同的角色，在健康

植物组织中是内生真菌，但当组织死亡后则表

现出腐生功能(熊丹等 2020)，一定条件下(组织

衰老、环境改变和内生真菌群落失衡等)也可能

转变成致病菌(张可可 2017)。其他菌群功能研

究表明，果和叶组织中含有多种相对丰度≥1%

的条件致病菌，这可能与果和叶中营养物质含

量高，内生真菌多样性丰富关系密切(谯利军等 

2018)。而根中相对丰度≥1%的腐生真菌种类

较多，由于土壤中腐生真菌的种类相当广泛

(Ning et al. 2021)，而根与土壤密切接触，在长

期的相互作用过程中，腐生真菌更有机会选择

性地进入根内成为内生真菌(周婕等 2019)。但

FunGuild 是基于已有的文献报道对真菌功能进

行预测，基因信息相对较少 (Nguyen et al. 

2016)，由于真菌的生物学功能较复杂，在不同

环境、不同寄主和不同组织中均有不同表现，

而这些差异还未被完全了解，所以还不能把分

类信息注释到功能基因以及代谢途径上去，目前

只注释到病原、共生和腐生 3 大营养功能类群，

其准确性和全面性在未来还有待进一步提高。 
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