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0 引言

木霉属真菌属于半知菌亚门丝孢纲丝孢目丝粘孢

菌类，是一类分布广泛的土壤习居菌，除个别为弱病原

菌外，大多数对植物病菌均具有拮抗作用[1]。

1932年，Weindling首次发现木霉菌对一些土传真

菌具有拮抗作用，由此引起人们的重视[2]。目前，已经

广泛用于多种植物真菌病害的防治，特别是对立枯丝

核菌、镰刀菌、疫霉菌等引起的土传病害具有较好的防

治效果[3]。20世纪 70年代以来，国内外对木霉菌的拮

抗作用及其机制作了深入研究，并且在温室及田间试

验中取得了令人鼓舞的成果。笔者就木霉菌的生防机

制和应用等方面研究进展做一概述。

1 木霉菌的生防机制研究

木霉菌对植物病原菌的拮抗作用包含多种机制，

主要分为竞争作用、重寄生作用、抗生作用、诱导抗性

及协同拮抗作用。

1.1 竞争作用

竞争作用主要表现为对生存空间和营养的竞争。

木霉菌对环境的适应性强，生长速度快，能与病原菌产

生营养或空间竞争，并且利用植物表面或侵入点附近

低浓度营养物质迅速地占领空间吸收营养，占领病原

菌的入侵位点而不为病原菌的入侵留下空隙[4]。王勇

等将分离筛选的绿色木霉Tr9701进行了小麦纹枯病

菌的抑菌活性检测，结果发现，对峙培养中绿色木霉菌

生长迅速，3天后即占据整个培养皿的60%~70%，表现

出明显的竞争作用[5]。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。Sivan等[6]对哈茨木

霉的竞争作用进行了详细研究，通过添加葡萄糖和天

门冬酰胺等试验，证明木霉菌的竞争机制在镰刀菌的
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防治中发挥着重要作用。木霉的强竞争力还表现在其

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，而这种抵抗能力可

能与其ABC转座体的存在有关[7]。

1.2 重寄生作用

重寄生作用是指木霉对另一种微生物识别、接触、

缠绕及穿透后抑制或溶解寄主菌丝的现象，是木霉生

防机制中最重要的作用之一。Weindling在研究柑橘

苗期立枯病时，首次发现木素木霉菌能够寄生于疫霉、

腐霉及根霉的某些种上，并且详细描述了木霉对柑橘

幼苗的立枯丝核菌菌丝进行缠绕、穿透使其细胞溶解

的过程。Barak[8]证明寄生现象的发生与寄主真菌表面

的特定外源凝结素的识别有关。木霉在重寄生过程中

产生多种细胞壁降解酶(CWDEs)，这些细胞壁降解酶

包括几丁质酶、纤维素酶、木聚糖酶、葡聚糖酶和蛋白

酶等。已有研究表明内切几丁质酶对病原真菌细胞壁

具有强烈的水解作用，从而抑制病原孢子的萌发以及

菌丝和孢子的崩溃。另外，外切几丁质酶也具有一定

的抗菌活性，当其与内切几丁质酶共同存在时抗菌活

性剧烈升高[9]。木霉几丁质酶对丝核菌、镰刀菌、链格

孢、黑粉菌、轮枝菌、腐霉菌、疫霉菌和灰霉菌等植物病

原真菌有拮抗作用，能抑制菌丝生长，抑制孢子萌发及

芽管的伸长[10]。葡聚糖酶主要是β-1,3-葡聚糖酶和β-1,

6-葡聚糖酶，是参与木霉重寄生过程的另一类关键的

酶。最近，Djonovic 等用缺失突变和过量表达β-1,

6-glucanase Tv-bgn3基因的绿色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β-1,6-葡聚糖酶与绿色木霉的生防功能相关，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

够显著提高其生防能力[11]。几丁质酶和β-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 [12]。

除了几丁质酶和葡聚糖酶外，蛋白酶也起重要作用。

Suarez等[13]从哈茨木霉中纯化出一种类似胰岛素的蛋

白酶，Geremia等[14]从哈茨木霉菌株中分离鉴定了其中

一种碱性蛋白酶，并克隆了相应的基因 prb1。Elad等
[15]在研究哈茨木霉T39对灰霉病的防治中发现哈茨木

霉产生了一种蛋白酶，能降解病原菌的消解植物细胞

壁的酶，这种蛋白酶直接毒害类病原菌的萌发，使病原

菌的酶钝化，从而阻止病原菌侵入植物细胞。

1.3 抗生作用

抗生作用是木霉发挥其生物防治作用的重要机制

之一。许多木霉在代谢过程中可以产生抑制病原菌的

拮抗性化学物质，如木霉素、胶霉素、绿木霉素、抗菌肽

等。能够高效抑制小麦全蚀病菌的哈茨木霉分离株产

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[16-17]。朱天辉等研究结果表明，哈茨木霉菌株产

生的代谢物质能抑制立枯丝核菌的菌落生长，降低其

菌丝干质量，这些代谢物可以破坏菌丝细胞壁，使细胞

内物质外渗，引起立枯丝核菌菌丝的原生质凝聚，菌丝

断裂解体 [18]。此外，大部分木霉菌株都能够产生

peptaibols抗菌肽。peptaibols具有广谱的抑菌活性，对

多种植物病原菌均具有抑制作用，还可与细胞壁降解

酶协同作用抑制病原真菌的生长[19]。还有研究表明，

一些木霉菌能够产生挥发性代谢物质，可以不同程度

地抑制病菌菌落生长，有些抑菌率可以达到 80%以上
[20]。

1.4 诱导抗性

关于木霉菌生防机制的早期研究主要集中在微生

物间的相互作用，而忽视了寄主植物的参与，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[21]。郭敏等发现，拟康氏木霉的发酵液产生

的胞外多糖及菌丝提取物对番茄和黄瓜的抗病性均有

诱导作用[22]。Avni等[23]发现哈茨木霉能够诱导烟草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。Yedidia等 [24]观察到哈茨木霉

T203菌株诱导黄瓜系统获得性抗性的产生。Ciliento

等[25]检测了具有各种GOX启动子的深绿木霉P1转化

子，结果表明，用P1 GOX转化子接种不仅降低了由土

壤病原菌引起的病害症状，而且减少了远离木霉菌定

殖的应用各种叶部病菌的伤害。因此激活了系统诱导

抗病性(ISR)。Viterbo等[26]研究发现，绿色木霉能够刺

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

菌引起的细菌性角斑病。黄艳青等[27]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。

1.5 协同拮抗作用

木霉菌的拮抗作用被认为是多种机制同时或顺序

作用的综合。有研究发现，当木霉菌产生的许多胞外

酶单独存在时其抗菌作用不显著，但与抗生素同时存

在时抗菌活性增强。Di Pietro等[28]从绿色木霉菌和终

极腐霉菌的相互作用的培养物中提取出胶霉毒素，发

现每升培养液中增加75 mg几丁质酶可以减少50%的

胶霉毒素用量而起到同样的效果。陈方新等[29]筛选出

一株广谱性哈茨木霉 HT-1，该菌株在防治多种病害
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时，均表现出竞争、寄生及拮抗作用。Jones等提出了

胶霉毒素与细胞壁降解酶协同效应模型，认为细胞壁

降解酶的作用在于使毒素快速传递并作用于原生质膜

的特定位点，起到增效作用。另外，各种细胞壁降解酶

之间以及各种拮抗代谢物之间也存在协同作用。

2 木霉菌的应用现状

2.1 生防中的应用

木霉具有良好的生防应用前景，并作为一种高效

的生防因子广受人们的关注。在温室和田间条件下对

一些木霉菌株所进行的防病试验证明，木霉对由灰霉

菌、镰刀菌、恶疫酶、腐霉、丝核菌及轮枝菌等引起的多

种土传植物病害有效[2,30-31]。此外，Watanabe等报道[32]

棘孢木霉对许多水稻种传病害有很好的防治效果。一

些木霉菌株还能促进植物的生长。近几年国内学者将

木霉用于杜仲、人参、三七等中药材病害的生物防治也

获得了较好的效果[33]。目前，国内外已经开发出50多

种木霉商品化制剂 [34]，如美国的 Topshield、以色列的

Trichodex、新西兰的木霉制剂Tri-chodry和Trichoflow

以及韩国Chung教授研究开发的木霉制剂YC458等

等。这些制剂在植物病害防治中都取得很好的防治效

果和明显的增产作用[35-37]。随着可持续农业发展，利用

木霉对作物进行生物防治的策略也将得到更加广泛的

推广。

2.2 产酶机制的应用

木霉菌可以产生多种酶类，目前应用最广泛的是

纤维素酶和几丁质酶。自然界中有机固体废弃物一半

以上的成分是纤维素或半纤维素，利用纤维素酶将纤

维原料水解成单糖之后，再发酵成酒精或单细胞蛋白，

是合理利用可再生资源的一条有效途径。里氏木霉和

绿色木霉被认为是最好的纤维素酶产生菌之一，可以

产生大量具有生物活性的纤维素酶，对纤维素资源进

行生物降解，从而获得大量再生能源。此外，自然界中

几丁质资源也十分丰富，是真菌细胞壁以及昆虫和节

肢动物甲壳的主要组成部分。木霉几丁质酶不仅能降

解病原真菌成熟的菌丝顶端，同时也能降解具有几丁

质-葡聚糖复合结构的细胞壁以及菌核，在木霉拮抗机

制中起着重要作用。刘梅等[38]用农杆菌介导法将木霉

的几丁质酶基因ThEn-42转入粳稻品种台北 309中，

获得了稳定的转基因植株，30%株系对稻瘟病和水稻

纹枯病抗性水平提高，其中一株Tp64表现对稻瘟菌A

群和B群2个小种完全免疫。木霉几丁质酶还具有协

同增效作用，可以与少量的化学杀菌剂混合，也可以与

生防细菌混合，用以防治温室或大田作物病害。Lorito

的试验结果表明，在木霉内切几丁质酶的参与下，生防

阴沟杆菌，可附着在灰葡萄孢霉的孢子和菌丝上并大

量繁殖，从而增强生防效果。此外，还有其他酶的作

用，如葡聚糖酶、纤维素酶、蛋白酶等，利用这些酶与几

丁质酶的共同作用，可获得更强、更广泛的抑菌防治效

果。

2.3 抗菌物质的应用

据 报 道 ，许 多 木 霉 可 以 产 生 harzianic acid，

tricholin，peptaibols，6-penthyl-α-pyrone，massoilactone，

viridin，gliovirin，glisoprenins，heptelidic acid 等抗菌物

质，抑制植物病原菌的生长并发挥其生防作用。如

tricholin可导致丝核菌的氨基酸吸收与蛋白质合成障

碍，减少多聚核糖体的形成，从而减弱菌丝的生长；

gliovirin具有防制腐霉病菌的效果，能强烈地抑制终

极腐霉。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。 1997 年

Mannina等 [39]从一株绿色木霉菌的培养滤液中，发现

了一种具有抗真菌活性的新四轮列双萜分子

C20H28O2。Evidente等 [40]在 2003 年报道了绿色木霉产

生的一种新的抗菌素Viridepyronone，在抑菌浓度 196

μg/mL时，对齐整小核菌的抑制率仍在 90%以上。哈

茨木霉菌产生的壬酸，不仅能抑制孢子萌发，还能抑制

菌丝的生长[41]。此外，刘时轮等[42]在 2009年报道绿色

木霉Tv04-2菌株固体发酵代谢产物，可以显著提高人

参 PAL、CAT及 SOD等防御酶活性提高。目前，木霉

菌抗菌物质的开发及商品化也正在进行中。

2.4 木霉的遗传改造

功能基因的克隆以及生防益菌的改造，是当下生

防菌开发和研究的热点。目前，人们已经成功地克隆

了绿色木霉所编码的多种酶的基因 [43]。Beak等 [44]于

1999年成功的将几丁质酶基因 cht42转化到粘帚木霉

中，获得了组成性高效表达的菌株COE，使其对棉苗

立枯病的生防活性显著增强。Giczey等[45]改造了哈茨

木霉，增加了高度保守的 42 kDa 内切几丁质酶基因

Tham-ch 的拷贝数，从而提高了木霉的生防效果。

Montero-Barrientos等[46]将热击蛋白基因HSP70转化至

哈茨木霉T34中，使其高效表达，显著增强了该木霉菌

株的抗逆性。Watanabe等 [47]在 2004年成功地在绿色

木霉中转入了大豆皂苷水解酶的相关基因 sdn1，并得

到了具有生物活性的重组酶。Viterbo等[48]于 2001年

从哈茨木霉中克隆了一个新的具有抗菌活性的几丁质

酶基因 chit36，并将里氏木霉的启动子转入该基因上

游，使 chit36得到高效表达，显著增强了菌株的拮抗效

果。随着分子生物学实验技术的迅速发展，利用生物

技术对木霉进行基因改造及工程菌的研发已逐渐趋于
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成熟。

3 前景与展望

木霉在生物防治和环境保护领域具有重大应用前

景，是许多病原微生物的生防因子[49]，也是目前研究最

多、应用最广泛的生防益菌[50]。在对病原微生物的拮

抗作用中，可以产生多种拮抗物质及水解酶[51]，同时发

挥其竞争作用。此外，木霉可以对环境中的纤维素及

几丁质进行生物降解，还有实验表明，木霉在对有机污

染的生物修复中具有一定作用[53]。因此，深入了解木

霉对病原微生物的作用机制及应用现状，将有助于木

霉菌更加高效的开发及应用[54]。

随着现代生物技术的广泛运用，木霉的生防机制

研究及开发应用将会出现新的发展。例如，木霉本身

及其产生的多种拮抗物质和水解酶，均具有协同作用，

而且可以和一些杀菌剂、抗生素进行复配，实现优势互

补，因此可以开发防效更强，防治范围更加广泛的生防

菌剂。此外，木霉菌是产纤维素酶和几丁质酶的优良

菌株，通过生物技术手段使纤维素酶和几丁质酶高效

表达，可以提高其生防能力；同时，由于几丁质是昆虫

及线虫体壁的主要成分，木霉也有望应用于的害虫及

植物线虫的防治。另一方面，还可以采用生物发酵的

方法对高效表达纤维素酶及几丁质酶的工程木霉进行

培养，大量生产纤维素酶及几丁质酶，应用于饲料业、

食品工业、酿酒业及生物降解中，在降低生产成本的同

时，也符合绿色化学工业的可持续性发展战略。因此，

木霉菌必将展现出更加广阔的开发及应用前景。
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