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木霉生防作用机制的研究进展
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摘要: 木霉是一种重要的生防因子, 已成功地用于多种植物真菌病害的生物防治。综述了木霉生防作用机制的

国内外研究进展, 并对今后的研究进行展望。
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Research Advances onM echanism ofTrichoderma in BiologicalControl

SONG X iao-yan, SUN Ca-i yun, CHEN X iu- lan, ZHANG Yu-zhong

( State Key Laboratory ofM icrob ialTechnology, Shandong Un ivers ity, Jinan 250100, Ch ina)

Abstract: Trichoderma spp. are important fung is as biolog ical control agents and have been comm er-

cia lly app lied againstmany fungal pathogens. Themechanism s employed byT richoderma aga inst p lant

phytopathogens are rev iew ed, and the research advancement in future is proposed in th is paper.
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  木霉菌是一种广泛存在于土壤、植物根际和叶

面的腐生型真菌,对多种植物病原真菌具有拮抗作

用。目前国内外已经有 50多种木霉商品化制

剂
[ 1]
。最常用的木霉生防因子有 T. harzianum, T.

virens和 T. viride,特别是 T. harzianum的研究最为

深入。据不完全资料统计,木霉至少对 18个属 29

种病原真菌在体外或体内有拮抗作用
[ 2 ]
。目前木

霉已广泛用于多种植物真菌病害的防治, 特别是对

立枯丝核菌 ( Rhizoctonia solani )、镰刀菌 (Fusarium

spp. )、齐整小核菌 ( Sclerotium rolf sli )、疫霉菌

(Phy tophthora spp. )、腐霉菌 (Py th ium spp. )、链格

孢菌 (Alternaria alternata )等引起的幼苗立枯病、枯

萎病、猝倒病、白绢病、疫霉病等土传病害具有较好

的防治效果
[ 3]
。近几年国内学者将木霉用于杜

仲、人参、三七等中药材病害以及草坪病害的生物

防治也获得了较好的效果
[ 4, 5]
。木霉菌对植物病

害的生防作用机制包括竞争作用、重寄生作用、抗

生作用和诱导植物抗性作用等。不同作用方式之

间往往存在着协同作用。

1 竞争作用

木霉菌属于腐生型真菌, 适应性强、生长繁殖

快, 能够迅速利用营养和占据空间。研究表明:无

论采用土壤处理还是种子处理,木霉都能够很容易

地沿着被处理植物的根系生长
[ 6]
。木霉还能分泌

大量的胞外降解酶类降解土壤中的纤维素、葡聚

糖、几丁质等以得到更多的能量来满足自身生长的

需要。T. harzianum CECT2413在营养十分贫瘠的

土壤中可以依靠胞外水解酶生存
[ 7]
。在离子饥饿

状态下,木霉能分泌高效率的铁载体来螯和环境中

的离子,竞争土壤中有限的营养成分从而抑制病原

微生物的生长
[ 8]

( Chet and Inbar, 1994 )。与其他

生物相比, 木霉具有更强的吸收和利用土壤营养的



能力。木霉强的竞争力还表现在其能够克服土壤

环境中的化学农药、其他生物的有毒代谢产物等有

毒化合物的抑制作用,木霉的这种抵抗能力可能与

其 ABC 转座体的存在有关
[ 6]

( H arman et a.l ,

2004)。较强的环境适应能力和营养的利用能力,

使木霉具有很强的生境竞争能力而在抑制病原真

菌过程中发挥着重要作用。

2 重寄生作用

木霉的重寄生作用包含了对病原菌的侵染、识

别、接触、缠绕、穿透和寄生等一系列过程
[ 9]
。研

究表明: 寄主真菌细胞表面的特定外源凝集素

( lectin)在识别中起一定作用,并决定木霉菌与寄

主真菌之间的专化关系
[ 10, 11]

。E lad等研究表明:

木霉菌和寄主真菌相互识别后,木霉菌丝沿寄主菌

丝平行生长和螺旋状缠绕生长,并产生附着胞状分

枝吸附在寄主菌丝上, 通过分泌胞外酶溶解细胞

壁,穿透寄主菌丝, 吸取营养
[ 10]
。木霉在重寄生过

程中产生多种细胞壁降解酶 ( ce ll w all deg rading

enzym es, CWDEs),这些细胞壁降解酶包括几丁质

酶 ( ch itinases)、纤维素酶 ( cellu lases)、木聚糖酶

( xy lanaes)、葡聚糖酶 ( g lucanases)和蛋白酶 ( pro-

teinases)等。其中以几丁质酶、葡聚糖酶和蛋白酶

的作用为主,也研究的最为深入。

几丁质酶在木霉生物防治过程中发挥着非常

重要的作用。木霉产生的几丁质酶可以分为内切

几丁质酶 ( endochitinases) ,外切几丁质酶 ( exoch it-i

nases)和 B-1, 4-N-乙酰葡萄糖胺酶 ( B-1, 4-N-

acety lglucosam inidases) 3类。 42kDa内切几丁质酶

是经常被分离到的几丁质酶,被认为是在重寄生过

程中起关键作用的酶。T. harzianum CECT 2413

产生的 3种内切几丁质酶 ( 33, 37和 42 kDa)在离

体条件下能水解多种植物病原真菌的细胞壁。

CH IT42能够水解 B. cinerea的细胞壁,并抑制多种

真菌的孢子的萌发和芽管的伸长。W oo等发现关

闭其 ech42基因的木霉菌株对 B. cinerea的孢子萌

发和菌丝生长的抑制能力比含有双拷贝 ech 42基

因的菌株明显降低,加入纯化的 42 kDa内切几丁

质酶, 可将其抑制能力恢复到正常水平
[ 12]
。在

CH IT 33和 CH IT 37存在的条件下, CH IT42的活

性显著提高
[ 13]
。 chit42在木霉和植物病原真菌接

触前表达
[ 14]

, 而 chit33的表达则需要木霉和植物

病原菌接触
[ 15]
。这 3种酶的基因已经被克隆。其

他的编码 ch it42几丁质酶的基因 ech 42、ch t42和

ThEn42也陆续被克隆。 ch it42和 ch it33缺乏几丁

质结合结构域, 将 T. reesei的纤维二糖酶的纤维素

结合结构域与 chit42和 ch it33连接形成的嵌合酶

可以明显提高菌株的生防作用
[ 16]
。木霉几丁质酶

在非诱导条件下表达量很少, 而在诱导条件下能够

大量产生。用纯化的几丁质或植物病原真菌 (Rh i-

zoctonia solani和 Botry tis cinerea )的细胞壁作唯一

碳源, 可在离体条件下诱导木霉产生几丁质酶。

而用脱乙酰几丁质 ( ch itosan)、纤维素或非纯化的

几丁质则不能诱导木霉产生几丁质酶
[ 17]
。 73 kDa

的 nag1是主要的 B-1, 4-N-乙酰葡萄糖胺酶, 病原

真菌的细胞壁和几丁质诱导 nag1的表达
[ 18 ]
。

Lorito等从 T. harzianum P1中提纯的内切几丁质

酶和几丁二糖酶用于测定对 9种病原菌的抗菌活

性,结果发现 T. harzianum几丁质酶的抗菌活性高

于其他来源 (如植物和细菌 )的几丁质酶, 且抗菌

谱广
[ 19 ]
。

内切和外切几丁质酶能够水解植物病原真菌

的细胞壁, 从而抑制病原菌孢子萌发并引起菌丝以

及孢子的消解, 而且这两类酶之间具有协同作

用
[ 20]

,同时也具有与杀菌剂及生防细菌协同作用

的功效
[ 21, 22]

。木霉几丁质酶对植物病原真菌作用

的广谱性, 对老熟组织的强降解能力和与其他作用

因子的协同增效作用使其在植物真菌病害的防治

中具有重要作用。

葡聚糖酶, 主要是 B-1, 3-葡聚糖酶和 B-1, 6-

葡聚糖酶, 是参与木霉重寄生过程的另一类关键的

酶。 B-1, 3-葡聚糖酶 (包括外切酶和内切酶 )直接

参与哈茨木霉菌与其寄主真菌之间的重寄生作

用
[ 23~ 25]

。V azquez等采用昆布多糖诱导 T. harzia-

num IM I203040可以产生 7种胞外 B-1, 3-葡聚糖

酶
[ 26]
。其中 2种编码 B-1, 3-葡聚糖酶的基因已经

被克隆。这些酶在重寄生过程中可能发挥着不同

的作用。Lo ra等克隆了 43kDa B-1, 6-内切葡聚糖

酶的基因, 该酶与其他水解酶协同作用可以抑制多

种病原菌的生长
[ 27]
。最近, D jonovic, S. 等用缺失

突变和过量表达 B-1, 6-g lucanase Tv-bgn3 基因的

T. virens的木霉菌株和野生型菌株比较研究了 Tv-

bgn3基因的功能, 发现该基因编码的 B-1, 6-葡聚

糖酶与 T. virens的生防功能相关, 缺失突变株的生

防作用显著降低,而过量表达该酶的菌株能够显著
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提高其生防能力
[ 28]
。几丁质酶和 B-1, 3-葡聚糖

酶对病原真菌细胞壁具有强烈的水解作用,它们不

仅能降解病原真菌成熟菌丝的顶端, 同时也能降解

具有几丁质 -葡聚糖复合结构的老熟细胞壁以及

菌核
[ 29]
。 Sanz等则发现 A-1, 3-g lucanase与木霉

的重寄生作用相关, 对葡萄灰霉病菌具有抑制

作用
[ 30]
。

木霉的胞外蛋白酶在植物病原真菌细胞壁的

降解中也发挥着重要的作用。蛋白酶是完全水解

真菌细胞壁所必需的。从 T. harz ianum IM I206040

中分离到的重寄生过程中产生的碱性蛋白酶

prb1, 其基因的表达受到葡萄糖的抑制,立枯丝核

菌的细胞壁或几丁质则可以诱导其表达, 多种环境

因子影响其转录激活
[ 31, 32]

。当木霉生长在以立枯

丝核菌细胞壁、灭菌的菌丝或几丁质为唯一碳源的

培养基上时,该酶的基因是活跃的。过量表达 prb1

可以 提高木 霉的生 防效果
[ 33 ]
。T. harzianum

CECT2413产生的胰酶相似蛋白酶 PRA1对真菌细

胞壁具有很高的亲和能力, 能够抑制线虫卵的孵

化,并且与木霉产生的其他具有拮抗作用的蛋白具

有协同作用
[ 34]
。最近的研究表明蛋白酶 PapA在

木霉的重寄生和与植物的共生作用中发挥着重要

作用
[ 35]
。耐冷木霉也成为筛选具有生防作用低温

蛋白酶的重要来源
[ 36]
。

3 抗生作用

抗生作用也是木霉发挥其生物防治作用的重

要机制。许多木霉能够产生抗菌物质阻止其拮抗

微生物的定殖, 如 harzianic acid, tricholin, pepta-i

bols, 6-penthy-lA-py rone, masso ilactone, virid in, g lio-

virin, g lisopren ins, heptelidic ac id等抑制植物病原

菌的生长而发挥其生防作用
[ 37]
。抗生素的产生往

往和其生防能力相关,抗生素的效果和整个生防因

子的作用相似。能够高效抑制禾顶囊壳禾谷变种

(Gaeumannomyces gram inis var. tritic i小麦全蚀病

菌 )的 T. harzianum分离株产生吡喃酮类抗生素,

菌株作用效果与吡喃酮的产生明显相关
[ 38 ~ 40]

。但

是,也有证据表明抗生素过量表达的菌株并不能增

加其对植物病害的控制。如 g liovirin过量表达的

T. virens, 和其野生型对植物病害的控制能力相

同,但是 g liov irin缺失的突变株则失去其保护棉花

幼苗被终极腐霉侵染的能力。一般来说, 具有最佳

生防效果的 T. virens菌株能够产生 g liov irin
[ 41]
。

抗生素和水解酶的联合使用比单独使用抗生

素具有更强的拮抗作用
[ 42, 43]

。如 T. harzianum的

内切几丁质酶和 gliotox in,水解酶和 peptaibo ls协同

作用抑制灰葡萄孢孢子的萌发
[ 41]
。高水平表达胞

外酶和 A-吡喃酮 ( A-py rone)的 T. harz ianum 2413

突变体无论是在阻遏 (只有吡喃酮产生 )还是在去

阻遏 (酶和酮都产生 )的条件下在离体对峙实验中

都比野生型能更好地抑制立枯丝核菌、灰葡萄

孢
[ 44]
。研究发现: 抗生作用和水解酶的协同作用

的发生,首先表现为胞外水解酶对病原真菌细胞壁

的降解, 当酶在抗生素之后加入其协同作用就

很低
[ 41 ]
。

Pepta ibols是一类由非核糖体肽合成酶 ( Non-

R ibosoma l Pept ide Synthetases, NRPSs)合成的富含

A-氨基异丁酸 (A ib)、具 A-螺旋结构,对细菌、真菌

等有拮抗作用的一类特殊的肽类抗生素的总称,主

要来源于土壤真菌。很多木霉菌株都能够产生

peptaibo ls, 目前发现的 309种 peptaibo ls中 186种

是由木霉产生的。研究发现: pepta ibo ls具有广谱

的抑菌活性,对多种植物病原菌具有抑制作用
[ 45 ]
。

Pepta ibols还可以与细胞壁降解酶协同作用抑制病

原真菌的生长
[ 46, 47 ]

。外源应用 peptaibo ls能够诱

发烟草的防御反应, 降低其对烟草花叶病毒的敏

感性
[ 48 ]
。

虽然抗生素在木霉的生物防治中同样发挥着

重要作用, 但是对木霉产生的抗生素性质的深入研

究和其在植物病害防治中的功能的研究要远远落

后于对细菌抗生素的研究
[ 49]
。

4 诱导植物抗性、激发植物防御机制

木霉菌株能和植物建立共生关系,通过和菌根

真菌相似的机制在植物根系定殖并且产生刺激植

物生长和诱导植物防御反应的化合物。最近几年

木霉诱导植物产生抗性和激发防御机制的研究有

了很大的进展
[ 6 ]
。木霉菌株穿透植物的表皮在植

物根系定殖,随后产生和释放诱发植物局部和系统

防御反应的化合物。而植物合成和积聚植物抗毒

素、类黄酮、萜类化合物、酚的衍生物、糖苷配基和

其他抗菌化合物来抵御真菌的入侵
[ 6, 50 ]
。因此木

霉不仅自身产生抗菌物质抑制病原真菌的生长,而

且诱导植物产生自身的抗菌物质抵抗病原菌的入
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侵。木霉通常比大多数真菌对这些抗菌物质具有

更强的抗性。这种抗性与木霉菌株中的 ABC转运

体的存在有关, 是根系定殖所必不可少的。Avni

等发现 T. harzianum 能够诱导烟草 1 -氨基环丙

烷羧酸 ( ACC)合成酶和 ACC氧化酶活性, ACC合

成酶和 ACC氧化酶在抗病信号分子乙烯的生物合

成中起重要作用
[ 51 ]

; Yedid ia等观察到 T. harzia-

num T203菌株诱导黄瓜系统获得性抗性的产

生
[ 50]
。E lad等进一步证实 T. harzianum T203菌

株的诱导抗性是其防治黄瓜病害的重要机制之

一
[ 52]
。V iterbo等的研究发现 T. virens能够刺激黄

瓜产生分裂素蛋白激酶,参与植物的信号转导途径

从而诱导黄瓜系统抗性的产生,抑制由丁香假单胞

菌 (P seudomonas sy ringae pv. Lacrymans)引起的细

菌性角斑病
[ 53 ]
。黄艳青等的研究发现木霉菌能明

显诱导甜瓜对枯萎病菌的抗性反应, 对甜瓜枯萎病

有很好的防治效果
[ 54]
。目前一般认为, 诱导抗性

的诱导子包括具有酶学活性和其他生物功能的蛋

白质, A vr蛋白和木霉产生的酶特异性酶解产生的

寡糖和低分子量复合物。D jonov ic, S. 等最近从木

霉中分离了一种小分子蛋白 Sm1,能够诱导植物产

生系统或局部的抗性,并且对植物和微生物都没有

毒性作用。与植物接触 SM 1的表达和分泌水平要

明显高于没有与植物接触的菌株
[ 55]
。

5 前景与展望

木霉作为一种高效的生防因子越来越受到人

们的关注,其生防作用机制的研究也逐步深入。木

霉对植物病原菌的生物防治机制是多样而复杂的,

常常是多种机制共同作用的结果,不同的菌株的生

防机制的侧重点不同, 其生防作用效果与菌株类

型、病原真菌的类型、作物类型和环境条件密切相

关。深入研究木霉的生防作用机制有助于筛选和

构建高效的木霉菌株, 研制高效的木霉制剂,以有

效的控制植物真菌病害的发生。但是目前还缺乏

完善的方法来对其作用方式进行全面的研究, 如果

能建立生防作用机制的新的研究方法将有助于对

其生防作用机制做进一步研究。

基因组学和基因工程技术的发展为木霉生防

作用机制的研究提供了强有力的技术支持。通过

基因工程技术敲除或过量表达某些功能基因可以

深入的研究木霉的生防作用机制。通过基因工程

手段将 gfp等标记基因转入生防木霉菌株还可以

研究木霉在土壤中与植物和病原菌体内原位的相

互作用
[ 56, 57]

。

蛋白质组学以蛋白质组为研究对象,从整体上

对生物体进行研究, 已成为后基因组研究的热点,

其核心技术是 2D -电泳和质谱技术。蛋白质组学

及蛋白质组技术的发展为木霉生防作用机制的研

究提供了新的研究思路和技术手段。最近 Marra

等人成功地用蛋白质组技术研究了木霉 - 大豆 -

植物病原菌 ( Botry tis cinerea和 Rh izoctonia solan i)

之间的相互作用,分离和鉴定了大量的相互作用后

表达的蛋白质
[ 58 ]
。

木霉菌生防作用机制的研究丰富了植物病害

生物防治的知识,为木霉在植物病害生物防治中的

成功应用提供了有力的理论支持。随着研究技术

的进步和研究工作的深入进行,木霉的生防作用机

制会逐步得到阐明, 木霉在植物病害的生物防治中

必将发挥更为重要的作用。
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