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燕麦种植密度对马唐和稗草生长
及根际真菌群落结构的影响
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（黄河三角洲草地资源与生态国家林业和草原局重点实验室，山东省耐盐碱草木种质创新重点实验室，青岛农业大学草业学院，山东，青岛  266109）

摘要：探讨不同燕麦种植密度对杂草马唐和稗草生长及其根际真菌群落结构和功能的影响，可为杂草综合管理提供

科学依据。基于田间研究结果，室内盆栽试验设置 3 种燕麦种植密度［240，360（推荐密度）和 480 株·m-2］，并对杂

草马唐和稗草分别进行单种或混种处理。研究测定植物生长指标、光合特性和土壤理化性质，并采用高通量测序技

术分析根际真菌的群落结构、多样性和功能类群。研究结果表明，随着燕麦种植密度的增加（240~480 株·m-2），对

马唐和稗草株高、分蘖数、生物量、净光合速率及气孔导度的抑制作用显著增强，其中 480 株·m-2处理的抑制效果最

为显著（P<0. 05）。根际真菌分析显示，与稗草+马唐混种处理相比，燕麦+稗草+马唐混作处理显著（P<0. 05）
降低了稗草根际真菌的 Shannon 指数和马唐根际真菌的 Chao1 指数。同时，在 360 和 480 株·m-2燕麦种植密度下，

杂草根际显著（P<0. 05）富集了被孢霉科、线黑粉菌科和小囊菌科等真菌菌群，并显著（P<0. 05）降低了曲霉科和

丝膜菌科的相对丰度。冗余分析显示，土壤硝态氮、速效磷、全碳和 pH 是影响杂草根际真菌群落结构和多样性的关

键环境因子（P<0. 05）。关于真菌的营养模式，FUNGuild 分析表明，与稗草+马唐处理相比，提高燕麦种植密度

（360 和 480 株·m-2）显著（P<0. 05）升高了稗草根际共生型真菌的相对丰度，同时显著（P<0. 05）降低了病理-腐

生型真菌的相对丰度。而在马唐根际，提高燕麦种植密度对大多数真菌营养类群的相对丰度影响不大，但显著

（P<0. 05）降低了病理型真菌的丰度。综上所述，提高燕麦种植密度（360 和 480 株·m-2）不仅显著抑制了马唐和稗

草的生长和光合作用，还通过调控根际真菌群落结构与功能特性，削弱了杂草的竞争力。本研究为实现杂草综合管

理和推动可持续农业发展提供了重要的科学依据。
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Abstract： In this study， we investigated the effects of different planting densities of oat （Avena sativa） on the growth 
of weeds， namely Digitaria sanguinalis and Echinochloa crusgalli， as well as on the structure and functions of their 
rhizosphere fungal communities.  The overall aim of this research was to provide a scientific basis for integrated weed 
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management.  Based on the results of previous field studies， a controlled pot experiment was conducted to test 
different oat planting densities ［240， 360 （recommended planting density in the field）， and 480 plants·m-2］ in 
combination with one or two weed grasses （D.  sanguinalis and/or E.  crusgalli）.  Plant growth traits and 
photosynthetic characteristics were determined， and soil physicochemical properties were measured.  High-

throughput sequencing was used to analyze the community structure， diversity， and functional groups of fungi in the 
rhizosphere.  The results demonstrated that increasing the oat planting density from 240 to 480 plants·m−2 
significantly enhanced the suppression of D.  sanguinalis and E.  crusgalli growth in terms of plant height， tiller 
number， biomass， net photosynthetic rate， and stomatal conductance， with the strongest suppression effect observed 
with a planting density of 480 plants·m−2 （P<0. 05）.  Analyses of rhizosphere fungi revealed that， compared with 
D.  sanguinalis+E.  crusgalli， mixed cropping of A.  sativa+D.  sanguinalis+E.  crusgalli significantly reduced 
Shannon’s index of fungal diversity in the E.  crusgalli rhizosphere and the Chao1 index in the D.  sanguinalis 
rhizosphere （P<0. 05）.  Meanwhile， with oat planting densities of 360 and 480 plants·m−2， the rhizospheres of the 
weeds showed significant enrichment of fungal taxa such as Mortierellaceae， Filobasidiaceae， and Microascaceae， 
alongside significant decreases in the relative abundance of Aspergillaceae and Chaetosphaeriaceae （P<0. 05）.  A 
redundancy analysis revealed that soil nitrate-nitrogen， available phosphorus， total carbon， and pH were the primary 
environmental factors influencing the diversity and structural variations in fungal communities in the rhizospheres of 
weeds （P<0. 05）.  With respect to fungal nutritional mode， FUNGuild analysis revealed that in rhizosphere soil of 
E.  crusgalli+D.  sanguinalis， the presence of A.  sativa， especially at higher planting densities （360 and 480 plants·
m−2） significantly （P<0. 05） increased the relative abundance of symbiotroph fungi and significantly （P<0. 05） 
reduced the relative abundance of pathotroph-saprotroph fungi.  In the D.  sanguinalis rhizosphere， the presence of A.  

sativa had little impact on the relative abundance of the majority of fungal trophic classes but did significantly （P<
0. 05） reduce abundance of pathotroph fungi.  In summary， higher planting densities （360 and 480 plants·m−2） of oat 
not only significantly suppressed the growth and photosynthesis of D.  sanguinalis and E.  crusgalli， but also 
weakened their competitiveness by affecting the structure and functional characteristics of their rhizosphere fungal 
communities.  The results of this study provide scientific data of interest for integrated weed management and 
sustainable agriculture applications.
Key words：  interspecific competition； fungal community； diversity； weed control

全球每年因杂草竞争导致的农作物减产达到数十亿 t，对粮食安全构成了严重威胁［1］。在作物生长过程中，

杂草与作物争夺阳光、养分、水分和空间等资源，从而显著降低作物的产量和品质［1］。传统种植方式过度依赖除

草剂，不仅加速了抗除草剂杂草的进化，还对环境造成了诸多负面影响［2］。然而，针对作物与杂草竞争策略的研

究仍显不足，尤其是在不同土壤类型、农业管理措施及植物种类等异质环境条件下，尚缺乏对二者竞争关系的深

入探讨［3］。研究表明，种植措施通过调控作物与杂草的相互作用，影响土壤微生物群落及其与植物的关系，进而

改变植物的资源获取能力与健康状况，最终影响其适应性和竞争力［4］。

增加种植密度作为一种替代除草剂的控制策略，显著增强了作物在与杂草竞争中的相对优势［5］。研究表明，

提高种植密度对燕麦（Avena sativa）、小麦（Triticum aestivum）、荞麦（Fagopyrum esculentum）等作物的杂草防控

效果具有积极作用［6-8］。在生长初期，较高的种植密度有助于作物通过获得更多资源，形成不对称竞争优势，从而

抑制杂草的生长［9］。此外，这一竞争过程可能导致土壤养分动态发生变化，并显著影响土壤微生物群落的结构和

功能［10］。作为土壤生态系统的重要组成部分，土壤真菌在有机物分解、养分循环以及植物土传病害的控制中发挥

关键作用，对植物的生长和健康至关重要［11］。植物之间的相互作用通过改变根际土壤微生物群落的结构与功能，

直接或间接影响植物生长［12］。不同植物与其特定根际微生物群落之间的相互作用，会导致微生物组成、丰富度和

结构上呈显著差异［11-12］。研究表明，杂草与土壤微生物之间的相互作用在杂草的生长和适应性中起关键作用［13］。
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例如，杂草依赖特定的根系微生物群落（如菌根真菌和溶磷真菌），这些微生物显著影响杂草在养分获取、抗病性、

抗逆性及生长能力等关键性状上的表现［13-14］。  因此，深入探讨土壤微生物类群与杂草的关系，以及它们在植物

适应性和竞争力中的作用，对于优化种植密度和提高杂草防控效果具有重要意义。

在农作物选育过程中，通常优先培育适应高肥料投入和高密度种植环境的品种。这类品种的培育虽然显著

提高了作物产量，却减少了作物对土壤生态过程及微生物相互作用的依赖［15-16］。然而，目前关于种植密度调控对

作物竞争力差异及其与植物根际真菌微生物群落关系的研究仍较为有限，尤其是对于种植密度调控如何影响作

物与杂草根际土壤真菌群落的相互作用及其具体机制尚不明确［17］。因此，深入探讨这些相互关系，对于优化种植

密度和提升杂草防控效果具有重要意义。燕麦是一种全球广泛种植的一年生冷季饲草作物，是家畜重要的营养

来源［18］。在燕麦田中，禾本科类杂草如马唐（Digitaria sanguinalis）和稗草（Echinochloa crusgalli）较为常见，且具

有很强的侵占性［6］。马唐通过匍匐茎进行无性繁殖，并依赖高籽粒产量和长时间种子休眠实现迅速扩散［19］。其

入侵会改变土壤养分可利用性和微生物组成，从而显著抑制作物生长［20］。稗草则通过大量繁殖种子并高效利用

水分和养分，极大增强了其竞争力。此外，稗草与土壤微生物的相互作用进一步促进了其扩散，增加了控制难

度［21］。作为一种竞争力较强的作物，燕麦通过优化种植密度能够有效抑制杂草生长，同时对根际微生物群落多样

性产生积极影响。然而，作物与杂草通过根际微生物相互作用的具体机制仍需进一步研究。

基于前期田间试验关于不同燕麦种植密度对杂草防控和土壤养分影响的研究结果［6］，本研究通过盆栽试验

进一步探讨燕麦种植密度对竞争性杂草稗草和马唐生长的抑制效应，以及对根际真菌群落结构、多样性和功能类

群的影响。本研究旨在揭示不同燕麦种植密度对杂草生长、光合作用及根际微生物的调控机制，分析种植密度变

化对杂草根际真菌群落结构及功能特征的驱动作用，并探讨微生物类群与土壤理化因子间的关联，以期为实现杂

草综合管理和促进可持续农业发展提供理论依据和实践指导。

1　材料与方法

1. 1　试验材料

供试燕麦品种为“莫妮卡”，种子购自北京百斯特草业有限公司。供试杂草种子采集自青岛农业大学现代科

技农业示范园的燕麦田。

1. 2　试验设计

采用室内模拟盆栽试验，于 2022 年 9 至 12 月在青岛农业大学温室内进行。温室内温度设定为 25 ℃/20 ℃
（白天/夜晚），相对湿度维持在 60%~70%。试验土壤取自青岛农业大学现代农业科技示范园表层 0~20 cm 的

壤土，去除植物根系、石块等杂质后风干并通过 2 mm 筛网。取 10 kg 土壤置于口径 35 cm、底径 28 cm 和高 32 cm
的培养盆中。该土壤类型为壤土，全氮、全磷、铵态氮、硝态氮和速效磷含量分别为 0. 58 g·kg-1、1. 41 g·kg-1、

34. 34 mg·kg-1、19. 13 mg·kg-1 和  6. 63 mg·kg-1，pH 值为 5. 80。
根据田间试验杂草的调查分析［6］和花盆大小，设置试验处理：燕麦单种密度 1（As1，240 株·m-2即 4 株·盆-1）、

燕麦单种密度 2（As2，360 株·m-2 即 6 株·盆-1）、燕麦单种密度 3（As3，480 株·m-2 即 8 株·盆-1）；稗草单种（Ec，20
株·m-2即 1 株·盆-1）；马唐单种（Ds，41 株·m-2即 2 株·盆-1）；稗草+马唐（Ec_Ds，稗草∶马唐=1∶2）；燕麦密度 1+
稗草+马唐（As1_Ec_Ds，燕麦∶稗草∶马唐=4∶1∶2）、燕麦密度 2+稗草+马唐（As2_Ec_Ds，燕麦∶稗草∶马唐=6∶
1∶2）、燕麦密度 3+稗草+马唐（As3_Ec_Ds，燕麦∶稗草∶马唐=8∶1∶2）。每个处理重复 5 次，采用随机区组设计。

选取饱满且大小均一的燕麦、稗草和马唐种子，依次用 1. 5% NaClO 溶液浸泡  20 min 和用 95% 乙醇浸泡 5 
min，再用无菌水冲洗干净后栽种于土壤中。为了避免土壤养分、光照和水分对试验结果造成的影响，每个花盆添

加氮肥（尿素，含 N 46%）150 mg·kg-1、磷肥（过磷酸钙，含 P2O5 18%）20 mg·kg-1 和钾肥（硫酸钾，含 K2O 52%）

100 mg·kg-1作为基肥。试验期间，每天观察植物生长，定期随机调换花盆的位置，保持土壤水分在田间持水量的

65% 左右。在燕麦灌浆期对各项指标进行测定。
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1. 3　测定项目与方法

1. 3. 1　植物生长指标测定　  在各处理中随机选取 10 株燕麦和 5 株杂草，测定其株高、茎粗和分蘖数。随后，将

燕麦、马唐和稗草的地上部和地下部分别于 105 ℃下杀青 30 min，再于 80 ℃下烘干至恒重。样品冷却至室温后称

量其干重。

1. 3. 2　光合特性测定　  使用 LI-6800 光合仪（LI-COR， 美国）在 9：00-11：30 测量，选用 2 cm×3 cm 的红蓝光

源叶室，CO2浓度设置为 400 μmol·mol-1，光照强度设为 1200 μmol·m-2·s-1。每个处理取 4 株植株，在每株相同部

位选择功能叶片，测定净光合速率（net photosynthetic rate， Pn）和气孔导度（stomatal conductance， Gs）
［22］。

1. 3. 3　土壤样品采集　  将每株植株的完整根系挖出后，收集其根际土壤。根际土壤采用抖落法采集，即抖落

后仍附着在根系上的土壤（根际土壤颗粒<2 mm）［20］。收集的土壤去除松散的砾石和植物碎屑，过筛后充分混

匀，并分为两部分保存：一部分存放于室内条件下，风干后用于测定土壤理化性质；另一部分装入 50 mL 灭菌离心

管，并在-80 ℃下冷冻保存，用于土壤微生物群落分析。

1. 3. 4　土壤理化性质测定　  土壤各项指标的测定依据《土壤农化分析》进行［23］。使用  LE438 酸度计（Mettler-
Toledo，上海，中国）测定土壤 pH 值（水土比  5∶1）；采用 H2SO4-H2O2消煮法提取后，通过全自动间断化学分析仪

（AA3， Bran-Luebbe， Hamburg， 德国）测定土壤全磷（total phosphorus， TP）含量；使用 1 mol·L-1 KCl 溶液按土

壤与溶液 1∶5（m∶v）浸提后，使用全自动流动分析仪（AA3， Bran-Luebbe， Hamburg， 德国）测定硝态氮（nitrate 
nitrogen， NO3⁻-N）和铵态氮（ammonium nitrogen， NH4

+-N）含量；采用 0. 5 mol·L-1 NaHCO3浸提后，通过分光光

度计（UV2700， Shimadzu， 日本）测定速效磷（available phosphorus， AP）含量。采用元素分析仪（Elementar， 
Vario El Cube， 德国）测定［20］土壤全碳（total carbon， TC）和全氮（total nitrogen， TN）含量。

1. 3. 5　 土 壤 真 菌 的 测 定　  取 0. 5 g 在 -80 ℃ 条 件 下 保 存 的 土 壤 样 本 ，使 用 FastDNA® SPIN Kit（MP 
Biomedicals， 美国）进行土壤 DNA 的提取。提取的 DNA 样本通过 DS-11 分光光度计（Denovix INC， DE， 美国）

测 定 其 浓 度 和 纯 度 ，检 测 后 存 于 -20 ℃ 冰 箱 备 用 。 利 用 QuanStudio 3 实 时 荧 光 定 量 PCR 仪（Applied 
Biosystems， 美 国）测 定 土 壤 中 的 真 菌 数 量 。 真 菌 ITS 区 域 的 扩 增 采 用 引 物 ITS1F（5'-GTGARTCAT 
CGAATCTTTG-3'）和 ITS2R（5'-TCCTCCGCTTATTGATATGC-3'），完成扩增条件及标准曲线的构建［20］。

PCR 产物使用 AMPure XT 磁珠（Beckman Coulter， 美国）纯化，并通过 Qubit（Invitrogen， 美国）定量。随后

按每个样本所需的测序量进行混合。PCR 扩增产物通过 2% 琼脂糖凝胶电泳检测，并使用 AMPure XT 磁珠回

收。纯化后的产物通过 Agilent 2100 生物分析仪（Agilent， 美国）及 Illumina 文库定量试剂盒（Kapa Biosciences， 
美国）进行评估。测序由上海美吉生物医药科技有限公司完成。

1. 4　数据处理

利用 Microsoft Excel 2020 整理数据，使用 SPSS 25. 0（SPSS Inc. ， 美国）和 R 语言（version 4. 2. 3）进行统计

分析。采用独立样本 T 检验、单因素方差分析和 Duncan 法进行多重比较，显著性水平为 P<0. 05。分析不同燕

麦种植密度下植物生长、根际土壤理化特性及真菌群落结构的差异。通过 FUNGuild 数据库对 OTU 物种注释表

进行功能预测，结果按营养模式分为病理营养型、共生营养型和腐生营养型 3 类，仅保留置信度为“很可能”和“极

可能”的扩增子序列变异（ASVs）及其分类。此外，采用 Spearman 相关性分析和冗余分析（RDA）检验不同真菌

群落相对丰度与土壤因子之间的关联性。采用上海美吉生物医药科技有限公司云平台及 Origin 2024 软件制作

图表。

2　结果与分析

2. 1　不同种植处理对燕麦、稗草和马唐生长性状的影响

在燕麦单种和燕麦+马唐+稗草混种处理中，随着燕麦种植密度的增加，燕麦的株高显著增加（表 1），但茎

粗、分蘖数以及单株地上和地下生物量显著下降（P<0. 05）。然而，在相同密度下，燕麦单种与混种处理中，燕麦

的株高和分蘖数并无显著差异（P>0. 05）。在 As3处理下，燕麦茎粗显著高于 As3_Ec_Ds 处理（P<0. 05），增加了

6. 0%；在 As1和 As2处理下，燕麦地上和地下生物量分别显著高于 As1_Ec_Ds 和 As2_Ec_Ds 处理（P<0. 05），其中
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地上生物量分别提高了 18. 8% 和 9. 6%，地下生物量分别增加了 38. 3% 和 21. 9%（P<0. 05）。

在不同稗草种植处理中，稗草与马唐混种（Ec_Ds）处理的株高、地上和地下生物量显著低于稗草（Ec）单种，

分别降低了 7. 6%、44. 9% 和 40. 2%（P<0. 05）。在燕麦+马唐+稗草混种处理中，随燕麦种植密度的增加，稗草

的株高、茎粗、分蘖数以及地上和地下生物量显著下降（P<0. 05）。其中，As3_Ec_Ds 处理下的稗草各生长指标均

为最低值（P<0. 05），相比 Ec_Ds处理，分别降低了 65. 2%、68. 6%、86. 4%、98. 1% 和 99. 0%（表 1）。

在不同马唐种植处理中，马唐与稗草混种（Ec_Ds）处理的株高、分蘖数、地上和地下生物量显著低于马唐

（Ds）单种，分别降低了 11. 4%、28. 5%、41. 6% 和 42. 8%（P<0. 05）。在燕麦+马唐+稗草混种处理中，随燕麦

种植密度的增加，马唐的株高、茎粗、分蘖数以及地上和地下生物量显著下降（P<0. 05）。其中，As3_Ec_Ds 处理

下的马唐各生长性状均为最低值（P<0. 05），相比 Ec_Ds 处理，分别降低了 67. 3%、50. 0%、85. 0%、98. 3% 和

97. 0%（表 1）。

2. 2　不同种植处理对燕麦、稗草和马唐光合特性的影响

在燕麦单种和燕麦+稗草+马唐混种处理中，随着燕麦密度的增加，燕麦的净光合速率（Pn）和气孔导度（Gs）

表 1　不同种植处理对燕麦、稗草和马唐生长性状的影响

Table 1　Effect of different planting treatments on growth traits of A. sativa， E. crusgalli and D. sanguinalis

物种

Species

燕麦

A.  sativa

稗草

E.  crusgalli

马唐

D.  sanguinalis

处理

Treatment

As1

As1_Ec_Ds

As2

As2_Ec_Ds

As3

As3_Ec_Ds

Ec

Ec_Ds

As1_Ec_Ds

As2_Ec_Ds

As3_Ec_Ds

Ds

Ec_Ds

As1_Ec_Ds

As2_Ec_Ds

As3_Ec_Ds

株高 Plant
height （cm）

93. 6±1. 2bc

91. 8±0. 8c

95. 6±1. 5ab

94. 4±1. 2bc

98. 2±1. 2a

96. 2±0. 3ab

114. 5±1. 7a

105. 8±3. 3b

52. 8±2. 8c

41. 8±0. 6d

36. 8±2. 7d

115. 3±2. 1a

102. 1±2. 4b

52. 0±2. 0c

38. 2±1. 0d

33. 4±1. 4d

茎粗 Stem
diameter （mm）

5. 75±0. 10a

5. 58±0. 04a

5. 07±0. 03b

4. 98±0. 09bc

4. 79±0. 09c

4. 52±0. 14d

5. 41±0. 20a

5. 25±0. 18a

3. 29±0. 17b

1. 86±0. 04c

1. 65±0. 09c

2. 60±0. 03a

2. 44±0. 06a

1. 81±0. 09b

1. 53±0. 05c

1. 22±0. 01d

分蘖数

Tiller

5. 6±0. 2a

5. 3±0. 2a

4. 5±0. 2b

4. 2±0. 2bc

3. 8±0. 1c

3. 7±0. 1c

23. 0±1. 2a

14. 0±0. 7b

5. 8±0. 3c

2. 5±0. 3d

1. 9±0. 1d

18. 6±1. 3a

13. 3±0. 7b

6. 3±0. 3c

2. 9±0. 1d

2. 0±0. 2d

生物量 Biomass （g·plant-1）

地上 Aboveground

11. 52±0. 30a

9. 70±0. 24b

9. 36±0. 08b

8. 54±0. 11c

7. 94±0. 11d

7. 63±0. 24d

40. 37±1. 99a

22. 26±0. 99b

4. 98±0. 25c

1. 06±0. 07d

0. 43±0. 02d

30. 71±1. 01a

17. 94±0. 66b

3. 99±0. 02c

1. 06±0. 06d

0. 31±0. 02e

地下 Belowground

0. 819±0. 011a

0. 592±0. 005b

0. 540±0. 016c

0. 443±0. 026d

0. 357±0. 005e

0. 336±0. 011e

3. 298±0. 308a

1. 973±0. 098b

0. 252±0. 005c

0. 048±0. 003d

0. 020±0. 002e

1. 493±0. 077a

0. 854±0. 026b

0. 250±0. 022c

0. 086±0. 003d

0. 026±0. 004e

注： As1、As2、As3、Ec 和 Ds 分别表示燕麦单种密度 1（4 株·盆-1），燕麦单种密度 2（6 株·盆-1），燕麦单种密度 3（8 株·盆-1），稗草单种（1 株·盆-1）和马

唐单种（2 株·盆-1）。Ec_Ds 表示稗草马唐混种（稗草∶马唐=1∶2）。As1_Ec_Ds、As2_Ec_Ds 和 As3_Ec_Ds 分别表示燕麦密度 1、2、3 与稗草和马唐混

种（燕麦∶稗草∶马唐分别为 4∶1∶2、6∶1∶2 和 8∶1∶2）。同列不同小写字母表示同一物种不同种植处理下在 P<0. 05 水平差异显著。在各处理中加黑

的字符表示目标植物，下同。

Note： As1， As2， As3， Ec， and Ds mean A.  sativa with planting density 1 in monoculture treatment （4 plants·pot-1）， A.  sativa with planting density 2 
in monoculture treatment （6 plants·pot-1）， A.  sativa with planting density 3 in monoculture treatment （8 plants·pot-1）， E.  crusgalli in monoculture 
treatment （1 plant·pot-1）， and D.  sanguinalis in monoculture treatment （2 plants·pot-1）， respectively.  Ec_Ds indicates the mixed planting of E.  

crusgalli and D.  sanguinalis （E.  crusgalli∶D.  sanguinalis=1∶2）.  As1_Ec_Ds， As2_Ec_Ds， and As3_Ec_Ds represent mixed planting of A.  sativa 
densities 1， 2， and 3 with E.  crusgalli and D.  sanguinalis （A.  sativa∶E.  crusgalli∶D.  sanguinalis is 4∶1∶2， 6∶1∶2， and 8∶1∶2， respectively）.  The 
different lowercase letters within the same column indicate significant differences at the P<0. 05 level among different planting treatments for the same 
plant species.  The characters in bold in the process represent the specific-species in each treatment， the same below.
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显著下降（图 1，P<0. 05）。然而，在相同种植密度下，燕麦单种与燕麦+稗草+马唐混种处理的 Pn和 Gs无显著性

差异（P>0. 05）。在稗草种植处理中，稗草与马唐混种（Ec_Ds）处理的 Pn显著低于稗草单种（Ec）（P<0. 05），下

降了 14. 2%。与 Ec_Ds 处理相比，燕麦+稗草+马唐混种处理中稗草的 Pn和 Gs随燕麦种植密度的增加显著下降

（P<0. 05），以 As3_Ec_Ds 处理下最低（P<0. 05），分别下降了 48. 3% 和 30. 0%。在马唐种植处理中，Ec_Ds 处理

的 Pn和 Gs与马唐（Ds）单种处理无显著性差异。与 Ec_Ds处理相比，燕麦+稗草+马唐混种处理中马唐的 Pn和 Gs

随燕麦种植密度的增加显著下降（P<0. 05），以 As3_Ec_Ds处理最低（P<0. 05），分别下降了 50. 6% 和 31. 5%。

2. 3　不同种植处理对杂草稗草和马唐根际土壤养分的影响

在不同稗草种植处理中，与 Ec 处理相比，Ec_Ds 处理显著降低了稗草根际土壤的氨态氮和全碳含量（P<
0. 05），分别下降了 10. 1% 和 3. 9%。与 Ec_Ds 处理相比，稗草根际土壤的速效磷、硝态氮和全磷含量随燕麦种植

密度的增加显著下降（P<0. 05），其中 As3_Ec_Ds 处理下的稗草根际土壤速效磷和硝态氮含量最低（P<0. 05），

分别下降了 15. 5% 和 41. 6%；As2_Ec_Ds 处理下的稗草根际土壤全磷含量最低（P<0. 05），下降了 7. 6%。然而，

稗草根际土壤的氨态氮、全碳、全氮含量及 pH 值则呈显著增加趋势（表 2）。

在不同马唐种植处理中，与 Ds 处理相比，Ec_Ds 处理显著降低了马唐根际土壤的硝态氮和全碳含量（P<

0. 05），分别下降了 31. 7% 和 6. 3%。与 Ec_Ds 处理相比，马唐根际土壤的速效磷和硝态氮含量随燕麦种植密度

的增加而显著下降（P<0. 05），其中 As3_Ec_Ds 处理下这些养分含量最低（P<0. 05），分别下降了 11. 0% 和

33. 1%。与 Ec_Ds 处理相比，As1_Ec_Ds 处理下土壤全磷含量显著（P<0. 05）降低，下降 4. 1%。 pH 值在

As1_Ec_Ds 处理下呈先下降后上升的趋势。同时，马唐根际土壤的氨态氮含量则在 As2_Ec_Ds 处理下先上升后

下降；全碳含量在 As1_Ec_Ds处理下先上升后下降（表 2）。

图 1　不同种植处理下燕麦、稗草和马唐的净光合速率（Pn）和气孔导度（Gs）

Fig. 1　Net photosynthetic rate （Pn） and stomatal conductance （Gs） of A.  sativa， E.  crusgalli and D.  sanguinalis leaves under 

different planting treatments
不同小写字母表示在 P<0.05 水平差异显著，下同。Different lowercase letters mean significant differences at the P<0.05 level， the same below.
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2. 4　不同种植处理对燕麦、稗草和马唐根际真菌多样性和群落组成的影响

土壤微生物的 Shannon 指数和 Chao1 指数分别用于评估多样性和丰富度。多样性分析结果（图 2）显示，在燕

麦单种和燕麦杂草混种处理中，As2 处理的燕麦根际真菌 Shannon 指数和 Chao1 指数显著高于 As2_Ec_Ds 处理

（P<0. 05），分别提高了 1. 5% 和 14. 1%。对于稗草，单作处理的根际真菌 Shannon 指数和 Chao1 指数显著高于

As1_Ec_Ds 和 As2_Ec_Ds 混作处理（P<0. 05），且在 As3_Ec_Ds 处理下，稗草根际真菌的 Shannon 指数有所上升，

但 Chao1 指数无显著变化。对于马唐，混作处理中 As2_Ec_Ds 处理下的 Shannon 指数和 Chao1 指数最高，表明该

处理显著增加了马唐根际真菌的多样性和丰富度（P<0. 05）。

主成分分析（principal component analysis， PCA）和相似性分析（analysis of similarity， ANOSIM）检验结果表

明，不同种植处理下 3 种植物根际土壤真菌群落的 β 多样性存在显著差异（P<0. 05，图 3）。基于 Bray-Curtis 距离

的 PCA 分析显示，主要坐标分别解释了燕麦、稗草和马唐真菌群落总变异的 39. 82%、48. 82% 和 48. 83%。燕麦

单种处理（As1和 As2）与其混种处理在 PCA 中表现出明显的分离。对于稗草和马唐，Ec 和 Ds 单种处理与混种处

理也表现出明显分离。

在科水平上，以 OTUs 丰度大于 1% 为标准，不同处理的真菌 OTUs 丰度表现出显著差异（图 4A~C）。真菌

群 落 结 构 分 析 表 明 ，真 菌 丰 度 受 种 间 相 互 作 用 的 显 著 影 响 ，主 要 类 群 包 括 Piskurozymaceae、毛 壳 科

（Chaetomiaceae）、被孢霉科（Mortierellaceae）、赤壳科（Nectriaceae）、粪壳菌目未定科（Sordariales_fam_ Incertae 
_sedis）、Herpotrichiellaceae、木拉克酵母科（Mrakiaceae）、曲霉科（Aspergillaceae）和肉座菌科（Hypocreaceae）。对

于燕麦的根际真菌群落，与 As1、As2和 As3处理相比，As1_Ec_Ds 和  As2_Ec_Ds 处理显著降低了 Piskurozymaceae
和 Herpotrichiellaceae 的丰度（P<0. 05），而 As3_Ec_Ds 处理则显著增加了这两类真菌的丰度（P<0. 05，图 4D）。

在稗草根际真菌群落中，相较于 Ec和 Ec_Ds处理，As2_Ec_Ds和 As3_Ec_Ds处理显著增加了被孢霉科和线黑粉菌

科（Filobasidiaceae）的相对丰度，而曲霉科、丝膜菌科（Chaetosphaeriaceae）和毛孢壳科（Coniochaetaceae）则呈相反

的趋势（P<0. 05，图 4E）。对于马唐的根际真菌群落，相较于 Ds 和 Ec_Ds 处理，As1_Ec_Ds、As2_Ec_Ds 和  
As3_Ec_Ds 处理显著（P<0. 05）提高了优势菌科被孢霉科、小囊菌科（Microascaceae）、黏毛菌科（Myxotrichaceae）
和黄丝菌科（Cephalothecaceae）的相对丰度，而核盘菌目未定科（Hypocreales_fam_Incertae_sedis）的相对丰度则

显著（P<0. 05）降低（图 4F）。

表 2　不同种植处理对杂草稗草和马唐根际土壤速效磷、硝态氮、氨态氮、全磷、全碳、全氮含量及 pH值的影响

Table 2　Effect of different planting treatments on contents of soil available phosphorus， nitrate nitrogen， ammonium nitrogen， 
total phosphorus， total carbon， total nitrogen， and pH of E. crusgalli and D. sanguinalis

杂草

Weed

稗草

E.  crusgalli

马唐

D.  sanguinalis

处理

Treatment

Ec

Ec_Ds

As1_Ec_Ds

As2_Ec_Ds

As3_Ec_Ds

Ds

Ec_Ds

As1_Ec_Ds

As2_Ec_Ds

As3_Ec_Ds

速效磷 AP
（mg·kg-1）

7. 09±0. 10a

6. 97±0. 06a

6. 40±0. 08b

6. 03±0. 05c

5. 89±0. 08c

6. 95±0. 12a

6. 73±0. 06a

6. 49±0. 04b

6. 18±0. 05c

5. 99±0. 04c

NO3
--N

（mg·kg-1）

7. 93±0. 24a

7. 62±0. 15a

6. 32±0. 21b

5. 49±0. 04c

4. 45±0. 09d

9. 74±0. 35a

6. 65±0. 21b

6. 05±0. 09b

5. 30±0. 16c

4. 45±0. 13d

NH4
+-N

（mg·kg-1）

10. 97±0. 21b

9. 86±0. 27c

9. 77±0. 17c

10. 32±0. 17bc

12. 05±0. 43a

9. 06±0. 16c

9. 94±0. 28b

10. 04±0. 11b

11. 36±0. 25a

10. 40±0. 13b

全磷 TP
（g·kg-1）

0. 617±0. 007a

0. 606±0. 003a

0. 583±0. 002b

0. 556±0. 004c

0. 560±0. 003c

0. 598±0. 003a

0. 589±0. 002a

0. 565±0. 002b

0. 568±0. 004b

0. 569±0. 002b

全碳 TC
（g·kg-1）

13. 97±0. 11a

13. 43±0. 02b

14. 05±0. 17a

14. 08±0. 10a

13. 88±0. 09a

14. 56±0. 15a

13. 65±0. 12b

14. 42±0. 09a

13. 94±0. 09b

13. 91±0. 02b

全氮 TN
（g·kg-1）

1. 28±0. 01ab

1. 25±0. 01b

1. 28±0. 03ab

1. 32±0. 01a

1. 32±0. 01a

1. 32±0. 01a

1. 31±0. 02a

1. 31±0. 01a

1. 27±0. 02a

1. 27±0. 01a

pH

6. 52±0. 06ab

6. 62±0. 03a

6. 33±0. 03b

6. 46±0. 10ab

6. 66±0. 05a

6. 59±0. 07b

6. 54±0. 05bc

6. 37±0. 03c

6. 53±0. 03bc

6. 80±0. 08a
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2. 5　不同种植处理下稗草和马唐根际真菌群落与土壤理化因子的相关性

冗余分析（RDA）结果表明，土壤理化因子分别解释了稗草和马唐根际真菌群落方差变异的 35. 8% 和

52. 9%（图 5A，B）。Mantel 检验显示，土壤 pH 和 NO3⁻-N 含量对稗草根际真菌群落具有显著影响（P<0. 05）。

图 2　不同种植处理下燕麦、稗草和马唐根际真菌多样性指数

Fig. 2　 Diversity indices of soil fungal communities under various planting treatments for A.  sativa， E.  crusgalli and D.  
sanguinalis

图 3　不同种植处理下燕麦、稗草和马唐真菌群落的 β多样性

Fig. 3　β-diversities of fungal family communities of the A.  sativa， E.  crusgalli and D.  sanguinalis under various planting treatments
A： 燕麦 A. sativa； B： 稗草 E. crusgalli； C： 马唐 D. sanguinalis.
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Spearman 相关性分析显示，土壤 NO3⁻-N 含量与稗草根际被孢霉科和线黑粉菌科呈显著负相关（P<0. 05），而与

丝膜菌科呈显著正相关（P<0. 05，图 5C）。此外，pH 与稗草根际被孢霉科和毛孢壳科均呈显著正相关

（P<0. 05）。

土壤 NO3⁻-N、AP 和 TC 含量对马唐根际真菌群落具有显著影响（P<0. 05）。Spearman 相关分析显示，马唐

根际的被孢霉科、小囊菌科和黄丝菌科与土壤 NO3⁻-N、AP、TN 和 TP 含量呈显著负相关（P<0. 05），但与 NH4
+-

N 含量呈显著正相关（P<0. 05）。核盘菌目未定科与土壤 NO3⁻-N 和 TP 含量呈显著正相关（P<0. 05，图 5D）。

图 4　不同种植处理下燕麦、稗草和马唐根际土壤真菌群落在科水平上的结构组成及优势科相对丰度差异

Fig. 4　 Structural composition at the family level and the differences in the relative abundance of dominant families in the 

rhizosphere soil fungal communities of A.  sativa， E.  crusgalli and D.  sanguinalis under different planting treatments
*： P<0.05； **： P<0.01； ***： P<0.001； 下同 The same below； 基于 Tukey-Kramer检验 Based on Tukey-Kramer test.
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2. 6　不同种植处理对稗草和马唐根际土壤真菌功能类群的影响

通过 FUNGuild 对真菌功能进行预测分类（图 6），样本的真菌群落主要分为 3 类基本营养型和 4 类交叉营养

型。对于稗草根际真菌，不同种植处理中，燕麦+稗草+马唐混种处理的共生营养型真菌相对丰度显著高于

Ec_Ds 处理，且在 As3_Ec_Ds 处理中相对丰度达到最大值；相反，病理-腐生营养型真菌在混种处理中的相对丰

度低于 Ec_Ds 处理，As3_Ec_Ds 处理中相对丰度最低。病理-共生营养型和病理-腐生-共生营养型真菌均在

As1_Ec_Ds 处理中相对丰度最低，相比 Ec_Ds 处理，分别显著降低了 13. 0% 和 5. 4%（P<0. 05），但随着燕麦种植

图 5　不同种植处理下稗草和马唐根际土壤真菌在科水平上的群落结构与土壤理化因子的冗余分析（RDA）和 Spearman 相关性

分析

Fig. 5　Redundancy analysis （RDA） and Spearman correlation analysis of fungal community structures at the family level in the 
rhizosphere soils of E.  crusgalli and D.  sanguinalis under different planting treatments
TP： 全磷 Total phosphorus； AP： 速效磷 Available phosphorus； NO3

--N： 硝态氮 Nitrate nitrogen； TC： 全碳 Total carbon； TN：全氮 Total nitrogen； 
NH4

+-N： 氨态氮 Ammonium nitrogen.
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密度的增加逐渐上升；相反，腐生营养型真菌在 As1_Ec_Ds 混种处理中的相对丰度显著高于 Ec_Ds，增加了 3. 3%
（P<0. 05，图 6A）。对于马唐根际真菌，不同种植处理中，燕麦+稗草+马唐混种处理的病理营养型真菌相对丰

度显著低于 Ec_Ds 处理，其中 As2_Ec_Ds 处理的相对丰度最低，相比 Ec_Ds 显著降低了 11. 1%（P<0. 05）。共生

营养型真菌在 As1_Ec_Ds 处理中相对丰度最大，相比 Ec_Ds 处理，显著增加了 14. 3%（P<0. 05），但随着燕麦密

度的增加而逐渐减少。与 Ds 处理相比，腐生营养型真菌的相对丰度随燕麦种植密度增加而降低，在 As3_Ec_Ds
处理中，其相对丰度最小。病理-腐生-共生营养型真菌相对丰度随燕麦种植密度增加而增加（图 6B）。

3　讨论

3. 1　不同燕麦种植密度对杂草生长的影响

目前，通过调控饲草作物种植密度以抑制杂草的发生与侵占，已成为杂草综合管理的重要研究领域之一［24］。

本研究表明，随着种植密度的增加，燕麦在与杂草的竞争中显著提升了竞争优势。高密度种植能够促进作物冠层

的快速生长，例如显著增加株高和叶面积指数，从而提高对光合有效辐射的截获量。同时，作物冠层的生长还增

强了远红光对邻近杂草的反射，进一步抑制了杂草的光合作用和生长［25-26］。此外，已有研究显示，增加种植密度

可有效提升作物对杂草的竞争力，例如在大豆（Glycine max） ［27］和荞麦［24］种植系统中，增加种植密度显著抑制了

杂草的生长。在自然环境中，杂草依赖截获足够的光合有效辐射进行光合作用，以维持其快速生长和侵占能

力［28］。然而，在荫蔽胁迫下，杂草会触发荫蔽回避综合征，通过消耗光合同化物诱导一系列形态和生理代谢的适

应性调整。尽管这一过程提升了杂草的生存能力，但也降低了其生物量和竞争力［29］。

3. 2　不同燕麦种植密度对杂草根际真菌群落组成、多样性和相对丰度的影响

本研究通过高通量 Illumina MiSeq 测序分析，评估了在单种或混作条件下杂草根际真菌的多样性、相对丰度

及功能预测。研究结果表明，相较于稗草或马唐单种处理，燕麦+稗草+马唐的混种处理显著降低了杂草根际真

菌群落的丰富度（Chao1 指数），燕麦种植密度 480 株·m-2表现出更强的抑制作用。已有研究指出，杂草的组成与

其对根际土壤微生物群落的调控能力密切相关［30］。这种差异可能源于物种间相互作用引发的土壤微环境变化，

从而影响土壤真菌群落的结构和功能［31］。燕麦与杂草的竞争导致植被覆盖和根际模式的异质性，进而影响土壤

图 6　不同种植处理下稗草（A）和马唐（B）土壤真菌功能类群不同营养模式真菌相对丰度差异

Fig. 6　Differences in the relative abundance of fungi from different nutritional modes within soil fungal functional groups of E.  
crusgalli （A） and D.  sanguinalis （B） under different planting treatments
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特性及其相关的微生物群落。本研究的主成分分析结果显示，与杂草单种处理相比，混种处理下的杂草真菌群落

结构表现出显著分离。这可能是由于植物间的特定相互作用改变了土壤真菌群落结构，例如玉米（Zea mays）与

鬼针草（Bidens pilosa）的竞争研究揭示了这种变化机制［32］。在本研究中，与燕麦竞争的杂草根际真菌群落发生了

显著变化，这可能是由于微生物从邻近的燕麦根际扩散至杂草，或竞争导致通常与杂草共生的菌群减少或被替

代［33］。此外，特定邻近植物可能通过触发复杂的生化过程，改变根系分泌物的种类和数量，从而影响特定微生物

群落的招募，最终改变根际微生物群落结构［34］。根系分泌物不仅为微生物提供生长所需的基质，还作为化学信号

吸引或排斥特定微生物，在植物竞争环境下选择性地影响根际微生物群落［30］。燕麦冠层的荫蔽作用进一步抑制

了杂草的光合作用，导致杂草根际分泌物中的碳源减少。这种碳源的减少削弱了根际土壤中依赖高碳源微生物

的相互作用频率和强度［35］。

真菌群落结构分析表明，植物根际真菌群落的相对丰度受到特定植物及种间相互作用的显著影响。在提高

燕麦种植密度的混播处理中，燕麦对马唐和稗草的抑制效果显著增强，这可能与根际真菌群落中有益真菌相对丰

度的增加密切相关。研究显示，燕麦根际中木霉菌属（Trichoderma）的相对丰度增加，该菌属在生物防治中发挥

着关键作用。例如，木霉菌属通过分泌水解酶类物质直接破坏病原菌细胞壁，减少病害的发生，从而改善作物的

生长环境并增强其竞争优势［34］。在混播处理中，稗草和马唐根际被孢霉科真菌的相对丰度增加可能与菌种特性

及宿主植物种植密度的差异有关，从而抑制杂草生长。被孢霉科真菌作为腐生菌，在土壤碳循环、磷溶解、脂质代

谢及几丁质降解中发挥重要作用，能够促进植物养分的吸收和生长［36］。然而，在大豆系统中，被孢霉科真菌被视

为一种优势病原菌［37］。Du 等［38］的研究表明，从苜蓿（Medicago sativa）根际分离出的被孢霉菌（MXBP304 菌株）

对稗草和马唐的生长具有显著抑制作用，这可能与菌株和宿主植物间的种类差异有关。此外，线黑粉菌属

（Filobasidium）真菌已被报道为某些植物的病原菌。在高密度燕麦种植中，稗草根际中该属病原真菌的相对丰度

显著增加，可能威胁稗草的健康并进一步抑制其生长［39］。小囊菌科真菌包括腐生和植物病原真菌，燕麦高密度种

植显著提高了马唐根际该类腐生真菌的相对丰度，同时也刺激了病原性真菌的生长，从而对马唐的生长形成抑

制［40］。值得注意的是，高密度燕麦种植显著降低了稗草根际土壤中丝膜菌科和曲霉科腐生真菌的相对丰度，这可

能限制了其降解纤维素、半纤维素、木质素和溶磷的能力，从而对土壤碳循环产生潜在的负面影响［41-42］。因此，增

加燕麦种植密度可以减少稗草和马唐根际有益真菌的相对丰度，同时增加病原真菌的相对丰度，降低根际养分有

效性，最终有效抑制杂草生长。

3. 3　杂草根际真菌群落与环境因子的关系

土壤真菌群落的组成受到土壤理化性质、气候条件和植被类型的共同影响。本研究发现，与植物生长、抗病

性及土壤健康相关的真菌类群与土壤化学性质之间存在显著的相关性。其中，NO3⁻-N 和 NH4⁺-N 是与真菌群落

组成密切相关的主要环境因子。植物间的相互作用显著影响土壤中氮循环相关酶的活性及其基因表达［43］。研究

结果表明，NO3⁻-N 和 AP 与马唐和稗草根际的被孢霉科真菌呈负相关。然而，在与燕麦竞争时，被孢霉科真菌的

相对丰度显著增加，这可能是由于种间竞争促进了杂草根际被孢霉科真菌的富集，进而驱动土壤碳循环和有机质

分解，释放更多养分以增强杂草的适应性［36］。相比之下，与燕麦竞争时，稗草根际的丝膜菌科和毛孢壳科腐生真

菌的相对丰度有所下降。其中，丝膜菌科真菌与 NO3⁻-N 和 AP 呈正相关，该菌是参与凋落物和有机质分解的木

质腐生真菌［41］。而 TC 与毛孢壳科真菌呈负相关，该菌是参与土壤碳循环的木质纤维素降解真菌［44］。此外，土壤

pH 是影响真菌群落组成的重要因素，不同微生物对酸碱环境的适应性存在显著差异。pH 的变化不仅影响土壤

养分的有效性，还直接作用于微生物的生理活动，进而改变真菌群落结构［45］。本研究发现，pH 与稗草根际的被孢

霉科和毛孢壳科真菌的相对丰度呈正相关，一些被孢霉科物种倾向于在酸性土壤中定殖，而另一些物种则更适应

中性或钙质土壤的环境［46］。因此，燕麦竞争引起的杂草根际 pH 变化可能是导致被孢霉科真菌群落组成多样性变

异的主要原因。
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3. 4　不同燕麦种植密度对杂草根际真菌群落营养型的影响

种植方式显著改变了土壤真菌群落的组成和结构，进而影响了其功能类群的分布。基于 FUNGuild 功能预

测对杂草根际土壤真菌的功能注释结果显示，土壤真菌群落按营养方式可大致分为病理型、腐生型、共生型及 4
种复合营养型。病理型真菌主要通过依赖宿主获取营养，不仅抑制植物生长，还可能引发植物病害。植物间竞争

可能通过促进病原菌的繁殖或抑制特定物种的营养循环，从而影响植物的生长［47］。本研究发现，增加燕麦种植密

度降低了稗草和马唐根际土壤中腐生营养型真菌（如子囊菌门和担子菌门）的相对丰度。这种变化可能削弱土壤

腐生真菌对植物残体和腐殖质的分解能力，从而限制杂草的养分吸收［48］。相反，随着燕麦种植密度的增加，稗草

和马唐根际共生营养型真菌功能群的相对相对丰度有所提高。这可能是由于竞争限制了杂草根际养分的有效

性，促进了部分共生型真菌（如丛枝菌根真菌）的繁殖，从而增强了植物对氮和磷的吸收能力［49］。在燕麦高密度种

植条件下，马唐根际富集了更加稳定且难以杀灭的多级营养型（病理-腐生-共生）真菌，同时降低了单一病理营

养型真菌的相对丰度。这表明，真菌通过多样化的营养策略来适应竞争环境中土壤的变化。当植物间竞争改变

土壤环境时，根际真菌能够主动调整其营养策略，以适应环境条件的变化［50］。然而，基于 FUNGuild 的功能预测，

部分 OTU 未能解析为定义的真菌功能群。这些未鉴定类群是否在种间竞争机制中发挥作用，仍需进一步研究。

4　结论

本研究通过盆栽试验探讨了不同燕麦种植密度对马唐和稗草生长以及其根际真菌群落结构的影响。研究结

果表明，随着燕麦种植密度的增加，杂草的生长和光合作用显著受到抑制。高密度燕麦种植显著降低了杂草根际

有益真菌的相对丰度，同时增加了病原真菌的相对丰度，从而削弱了杂草的竞争能力。此外，土壤中的氮、磷含量

以及 pH 值对真菌群落的组成和功能具有显著的调控作用。然而，盆栽试验的条件难以完全模拟田间复杂的生态

系统。后续研究应在更复杂的田间环境中进行，特别是针对燕麦与多种杂草物种以及复杂杂草群落的竞争系统，

以提高研究结果的广泛适用性。同时，还需进一步深入探讨根际真菌群落与杂草竞争力之间的关系，揭示真菌群

落功能变化如何影响土壤生态系统及杂草生长的机制。总体而言，提高燕麦种植密度显著抑制了马唐和稗草的

生长，并通过调控根际真菌群落实现了对杂草的有效防控。这不仅为杂草综合管理提供了重要的理论依据，也为

促进可持续农业发展提供了科学依据。
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