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Abstract：A variety of mycotoxins secreted by Fusarium cause plant diseases, such as Fusarium wilt, Fusarium head blight, root rot, and
ear rot, resulting in significant crop production losses. Chemical control is an important means to prevent and control Fusarium, but the
sustainable development of agriculture is severely restricted due to the problems of Fusarium resistance and environmental pollution. The
use of biological control agents in disease management provides an effective, safe, and sustainable means of controlling plant diseases
caused by Fusarium, with far-reaching advantages over chemical control. The most widely used organisms in biocontrol agents are
members of the genus Bacillus. These species provide plants with an effective regimen for controlling the invasion of infectious agents by a
variety of mechanisms. As an excellent biocontrol agent, Bacillus species have been widely studied to antagonize Fusarium infections
through niche competition, the production of antimicrobial substances, the induction of plant system resistance, and the development of a
healthy rhizosphere microbiome, but these studies have rarely been reviewed. Therefore, this paper summarizes the mechanism whereby
Bacillus antagonizes Fusarium from the above four aspects, and provides a reference for research into the prevention of Fusarium disease
by Bacillus in agricultural production.
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摘 要：镰孢菌（Fusarium）分泌多种真菌毒素引起的枯萎病、赤霉病、根腐病和穗腐病等植物病害，造成重大的作物生产损失。化

学防治是防治镰孢菌的重要手段，但其带来的镰孢菌抗性和生态环境污染等问题，严重制约了农业可持续发展。在病害管理中

使用生物防治剂为控制镰孢菌引起的植物病害提供了一种安全、有效和可持续的手段，因此生物防治具有比化学防治更深远的

优势。在生物防治剂中使用最广泛的生防微生物是芽孢杆菌属（Bacillus）的成员，其可通过多种机制为植物提供有效控制镰孢菌

入侵的方案。芽孢杆菌作为一种优良的生物防治剂已被广泛研究，其可通过生态位竞争、产生抗菌物质、诱导植物系统抗性和塑

造根际健康微生物组来拮抗镰孢菌侵染，本文从以上 4个方面对芽孢杆菌拮抗镰孢菌的机制进行综述，为农业生产中芽孢杆菌防

治镰孢菌病害的研究提供参考。
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随着集约化农业的发展，土传真菌病害已经在全

球大面积爆发。由这些土传真菌病原体导致的枯萎

病、赤霉病、根腐病、穗腐病、恶苗病、白粉病和青枯病

等给农业生产带来了重大损失，严重制约了高效农业

的发展。其中由镰孢菌造成的大豆枯萎病、小麦赤霉

病、水稻根腐病和玉米穗腐病等土传病害呈不断加重

的趋势，已成为影响我国作物产量和品质的重要因

素，对农业可持续发展造成巨大威胁[1]。

镰孢菌是一类世界性分布的、具有毁灭性的丝状

真菌病原体，其宿主范围广（如小麦、水稻、大豆、花

生、茄子、番茄、西瓜、香蕉、当归和棉花等），含有多种

专化型的生理小种，可分泌多种致病因子，如镰孢菌

酸、白僵菌素、镰孢菌素、脱氢镰孢菌酸、伏马毒素、串

珠镰孢菌素、脱氧雪腐镰孢菌烯醇以及玉米赤烯酮

等，这些致病因子作为侵染宿主植物的信号物质[2]，

与宿主植物细胞膜上的特定蛋白质结合，从而损伤宿

主植物细胞膜，导致宿主植物形态变化，为镰孢菌的

定殖打下基础[3]。镰孢菌分泌果胶酶、纤维素酶和半

纤维素酶等细胞壁降解酶降解植物细胞壁，突破屏障

入侵宿主植物，作用于宿主植物生命周期的多个阶段

和多种器官（包括根、茎、花和头等），依靠植物释放出

的营养物质进行生长繁殖，引起宿主植物的根腐、茎

腐、花腐和穗腐等多种病害，造成宿主植物萎蔫死

亡[4-5]。同时镰孢菌在土壤中以生命力顽强的菌丝

体、厚垣孢子和菌核的形式存活，可以在土壤中越冬

并存活多年，并且会随着空气、雨水、灌溉、农事操作

等途径进行传播，一旦温湿度适宜，病害就会在短期

内流行、暴发，严重影响本地作物的产量和品质[6-7]。

为了预防或控制镰孢菌入侵，解决农业上由镰孢菌造

成的作物生产损失，研究人员已采取了选育抗性品

种、生产转基因抗性植物、土壤熏蒸和化学杀菌剂

等[8-10]多种办法。其中，选育抗病品种周期长、成本

高、抗病遗传规律复杂，且镰孢菌经常进化成新的生

理小种以克服宿主植物的抗性；转基因产品的生物安

全性也受到广泛质疑[11]。因此，在缺乏有效且经济可

行的替代品的情况下，种植者仍然严重依赖土壤熏蒸

和化学杀菌剂防治镰孢菌引起的土传病害，但是长期

大量使用化学物质不仅造成农药残留和环境污染，威

胁人体健康，而且还增加了镰孢菌的抗药性，造成农

药使用剂量和植物病害程度不断增加的恶性循环。

生物农药因其环境友好、安全有效、产品无残留、

对病原菌特异性强等特点，正在被逐步应用于土传病

害防治，其核心思想是利用生防菌调控根际微生态。

生防菌可分解和转化营养元素供宿主植物利用，提高

宿主植物品质，增加产量；也可在宿主植物根际定殖

生长，形成生物屏障或分泌抗菌物质等保障宿主植物

免受病原菌侵害[12]。理想的生防菌应具备定殖能力

强和抑菌谱广以及对环境安全等特点。目前应用于

病害防治的生防菌主要有芽孢杆菌和假单胞菌，芽孢

杆菌因可形成耐热抗逆的芽孢，而使其在生物防治领

域优于其他有益微生物。一方面，这种能力使芽孢杆

菌能够忍受不利的环境条件；另一方面，从农业生物

技术的角度来看，它有利于配制成长期稳定保存的白

色干粉，有效促进多种植物生长和防治多种植物病

害。同时芽孢杆菌也是微生态环境中的优势种群，是

目前天然活性产物和微生物菌剂的重要资源。而假

单胞菌因无法产生芽孢等抗逆性强的休眠体，因此应

用远不及芽孢杆菌[13]。

芽孢杆菌作为一种有益的植物生长促进菌，具有

种类多、来源广、易于培养、繁殖力强、抗逆性强、风险

低和理化性质稳定等特点[14-15]，可帮助植物获取氮和

磷等营养物质，促进植物激素合成，提高宿主植物养

分利用率，增强宿主植物对生物和非生物胁迫的耐受

性，已被应用于镰孢菌引起的作物病害防治和农田环

境污染管理[16-18]。研究报道，枯草芽孢杆菌[19]、蜡样芽

孢杆菌[20]、解淀粉芽孢杆菌[21]、贝莱斯芽孢杆菌[22]等多

种芽孢杆菌可通过竞争生态位、产生抗菌物质、诱导

植物系统抗性和塑造根际健康微生物组对镰孢菌引

起的植物病害进行控制[23]。尽管芽孢杆菌拮抗镰孢

菌的机制已被广泛研究，但这些机制很少得到综述。

因此，本文从以上 4个方面对芽孢杆菌拮抗镰孢菌的

机制进行综述（图 1），以期有助于进一步评价和改进

农业中土传病害的生物防治。

1 空间位点竞争和营养物质竞争

由于缺乏自然资源（如空间和养分），同一环境中

的两种或两种以上微生物之间存在空间位点竞争和

营养物质竞争。竞争定殖空间和建立与根强有力的

相互作用是芽孢杆菌有效抵抗镰孢菌侵染的先决条

件[24-25]。在植物根际，除初始接种生防菌数量外，土

壤中生防菌的定殖主要取决于生防菌对植物根系分

泌物的趋化性、生防菌的运动能力以及生防菌生物膜

的形成能力[26]。从植物根系分泌物中分离的苹果酸、

有机酸和D-半乳糖等可明显诱导芽孢杆菌的趋化反

应，通过趋化作用介导的定向运动进一步促进了芽孢

杆菌在植物根部的有效定殖[27-29]。研究发现荧光假
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单胞菌和恶臭假单胞菌的趋化基因和运动基因也能

够显著响应植物根系分泌物的诱导[30]。但芽孢杆菌

运动能力更强，可以通过调节鞭毛的旋转在环境中移

动，更早地到达植物根系，并迅速在植物表面定殖以

垄断资源。研究报道，在体外实验中链霉菌属也能抑

制镰孢菌的生长，但链霉菌是固着细菌，运动性较差，

需要通过直接附着于芽孢杆菌的鞭毛，以一种“搭便

车”的方式定殖在植物根系，这极大限制了其防治病

害的能力，且到目前为止，对霉菌属的研究主要限于

体外条件，很少进行盆栽实验[31]。此外，芽孢杆菌以

植物内生菌的形式存在，能在植物根系形成比假单胞

菌更致密的生物膜，并定殖于与植物病原菌类似的生

态位，在病原菌到达生存位点或潜在的侵染位点前优

先占领空间，阻碍病原菌入侵，减少病原菌毒素的产

生，使病原菌失去物理空间竞争优势，进而抑制其生

长[32-34]。BACON 等[35]从玉米体内分离的枯草芽孢杆

菌与串珠镰孢菌具有相同的生态位点，生防芽孢杆菌

能在玉米体内迅速定殖和繁衍，有效降低串珠镰孢菌

及其毒素的积累。娄义等[36]在用枯草芽孢杆菌Bs10、
解淀粉芽孢杆菌Ba12和索诺拉沙漠芽孢杆菌Bl10处

理番茄时发现，优势甲基营养型芽孢杆菌显著富集，

而病原真菌腐皮镰孢菌和尖刀镰孢菌的数量显著减

少，3种芽孢杆菌通过空间位点竞争进一步提高番茄

抗性，促进番茄生长。

营养物质竞争以空间位点竞争为前提，主要是指

芽孢杆菌在植物根部定殖后与病原菌争夺空气、水

分、氨基酸、无机盐以及氮、磷、钾、铁等各种营养元

素[24，37]。例如：一方面，当处于低铁胁迫的环境时，芽

孢杆菌分泌嗜铁素，有助于从根际的矿物质和有机化

合物中溶解铁，与病原菌竞争铁离子，降低病原菌对

铁的可利用性[12]；另一方面，芽孢杆菌产生的嗜铁素结

合复合物质中的 Fe3+，将 Fe3+还原为 Fe2+，然后进入植

物，促进植物对养分的吸收[38]。XIAN等[39]从海南岛橡

胶树根际土壤中分离得到1株枯草芽孢杆菌CAS15，其
产生的儿茶酚型嗜铁素能抑制镰孢菌的生长。HAS⁃
MIK等[40]的研究发现，蜡样芽孢杆菌在缺铁条件下可以

产生两种嗜铁素，在补充外源铁后使菌株的生物膜形

成能力增强，从而有利于与病原菌的生态位竞争。

因此，在植物根系分泌物的诱导下，芽孢杆菌快

速向植物根系趋化运动，到达植物根系后，迅速繁殖

并形成大量生物膜，占据大量空间位点，剥夺镰孢菌

生长的空间和所必需的各种营养物质，从而抑制镰孢

菌的侵害作用。

2 产生抗菌物质

许多芽孢杆菌属物种具有合成大量次级代谢产

物的能力，这些次级代谢产物在对许多有害微生物的

抗菌作用中起着关键作用，如挥发性有机化合物、非

图1 芽孢杆菌拮抗镰孢菌的机制

Figure 1 Antagonistic mechanism of Bacillus against Fusarium

1
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核糖体肽和抗菌蛋白等，它们会攻击病原菌细胞膜，

离解并消融细胞壁，引起细胞膜崩解或渗透压失衡，

使原生质凝集和细胞内容物外溢，从而诱导细胞死

亡[41]。

2.1 挥发性有机化合物（VOCs）
芽孢杆菌能通过不同的代谢途径产生多种多样

的挥发性有机化合物（VOCs），这些VOCs通过土壤孔

隙中的空气扩散[42]，参与食物链的生物转化、必需元

素的生物化学循环、生理代谢反应，触发某些信号途

径或防御机制[43]以及抑制病原菌生长，这种拮抗作用

可以反映自然环境中的竞争压力，从而对其他感知信

号的生物体产生积极或消极影响，刺激或抑制特定微

生物种群的增长[44]。

研究发现，在芽孢杆菌菌株中VOCs的产生是普

遍的。YUAN 等[45]报道解淀粉芽孢杆菌 NJN-6产生

的 36 种 VOCs 中包括 12 种苯类、7 种烷烃类、3 种醇

类、7种酮类、2种醛类、3种萘类、1种酯类和 1种醚类

化合物，在使用 200 µg 苯并噻唑酚、2，3，6-三甲基

酚、2-壬酮或 2-癸酮处理时会完全抑制香蕉枯萎病

菌菌丝的生长和孢子的萌发。解淀粉芽孢杆菌W19
产生的苯类、酮类、烷烃类和萘类等 18种VOCs中有

17种对香蕉枯萎病菌具有显著的拮抗作用[46]。解淀

粉芽孢杆菌 BEB17产生的 VOCs对香蕉枯萎病菌的

抑制率约为 66.86%，并能抑制其孢子萌发，使菌丝缢

缩膨大，细胞膜被破坏[47]。蜡状芽孢杆菌MH778713
产生的三十一烷烃和 2，4-二叔丁基苯酚含量在平板

上达到 400 µg时对番茄枯萎病菌具有明显的抑制作

用[48]。2017年，德国罗斯托克大学发布了微生物可挥

发性有机物数据库 mVOC2.0（http：//bioinformatics.
charite. de /mvoc），其中记载的数据显示芽孢杆菌

VOCs中几乎 70%是脂肪酸衍生物（醇、酮、烷烃、醛、

烯烃和酸），其次是含硫和含氮化合物[49]。研究发现，

主要起作用的 VOCs 包括苯、酚、酮和烷烃等，但

VOCs的数量和化合物组成在不同芽孢杆菌菌株间不

同，且其还受到多种环境因素影响[50]。

2.2 非核糖体肽类（NRPs）
芽孢杆菌含有巨大的用于生产脂肽类抗生素的

生物合成基因簇，这些脂肽类抗生素是防治植物病害

的万能武器。目前，在芽孢杆菌中研究较多的脂肽类

化合物主要包括伊枯草菌素（iturins，包括 iturin A、C、
D、E，bacillomycin D、F、L，mycosubtilin 和 mojaven⁃
sin）、表面活性素（surfactins，包括 surfactin A、B、C）和

丰原素（fengycins，包括 fengycin A、B，plipastatin）三大

家族。

芽孢杆菌产生的伊枯草菌素家族可在镰孢菌表

面形成 K+和其他重要离子泄露的孔洞，从而导致镰

孢菌细胞质泄漏[51]、改变磷脂裹泡的曲率[52]、通过膜

附着插入改变细胞膜的通透性[53]，与细胞内靶标（如

磷脂单层、脂质单层、胆固醇和麦角甾醇单层）发生相

互作用[54-55]，诱导镰孢菌清除活性氧的基因下调，使

合成脱氧雪腐镰孢菌烯醇的基因上调，蛋白激酶

MGV1和HOG1的磷酸化增加，促使禾谷镰孢菌的菌

丝和分生孢子的质膜和细胞壁发生形态学变化[56]，从

而起到抑制镰孢菌的作用。此外，XU等[57]的研究发

现，bacillibactin D也可显著提高膜蛋白激酶的转录水

平，使 Spo0A~P的水平升高，引发生物膜形成中其他

重要因子的表达。

袁青松[58]发现丰原素可直接作用于禾谷镰孢菌

菌丝的生长点，诱导甘油的合成以控制禾谷镰孢菌的

渗透压，引起菌丝和分生孢子细胞壁的穿孔，破坏细

胞膜中麦角固醇的生物合成，抑制细胞壁形成，使菌

丝细胞质和细胞膜产生间隙，最终引起细胞活力的丧

失。此外，伊枯草菌素和丰原素还能显著抑制脱氧雪

腐镰孢菌烯醇合成关键基因的表达，降低禾谷镰孢菌

毒素-脱氧雪腐镰孢菌烯醇在小麦穗上的积累[59-60]。

胡梁斌等[61]在荧光显微镜下采用PI染色等技术方法，

发现丰原素使串珠镰孢菌菌丝顶端破裂、细胞膜受损

和磷脂酶A2的活性受到抑制。此外，丰原素的抑菌

活性还会因为卵磷脂的添加而受到明显的拮抗，说明

丰原素在膜上的作用靶标很可能是卵磷脂[62]。GONG
等[59]发现 plipastatin通过使禾谷镰孢菌菌丝发生空泡

化、菌丝缠绕凝结来阻碍菌丝正常分枝，导致菌丝畸

形，从而对禾谷镰孢菌表现出良好的拮抗活性。

表面活性素家族是通过在细胞膜上形成导致K+

泄漏的孔，膜蛋白激酶磷酸化 Spo0A感知和响应K+的

泄漏，控制参与镰孢菌生物膜形成基因的表达或与镰

孢菌生物膜中的麦角固醇相互作用，破坏镰孢菌生物

膜结构，导致渗透压变化，引起细胞裂解死亡，从而抑

制镰孢菌生长[60，63-64]。KRISHNAN等[65]发现芽孢杆菌

产生的表面活性素可通过降解串珠镰孢菌的基因组

DNA、显著降低串珠镰孢菌中谷胱甘肽的含量，抑制

串珠镰孢菌的生长。研究表明，芽孢杆菌产生的三大

脂肽类抗生素并不是单独发挥作用，而是具有协同抑

制镰孢菌的能力。陈梅春等[66]发现地衣芽孢杆菌

FJAT-4产生的表面活性素达到一定含量时，能增强

丰原素抑制尖刀镰孢菌的能力。KIM等[67]发现解淀
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粉芽孢杆菌 JCK-12产生的三类脂肽类抗生素混合使

用比单独使用对禾谷镰孢菌的抑制效果更强。

除了上述三大类脂肽类抗生素家族外，还有多种

脂肽类抗生素也被陆续发现和研究。例如，SARKAR
等[68]的研究发现由芽孢杆菌产生的 oligomycin A、

kanosamine、zwittermicin A和 xanthobaccin也显示出对

根际病原真菌的拮抗作用。解淀粉芽孢杆菌NJN-6
分泌的大环内酯类物质 macrolactin A 及其衍生物对

尖刀镰孢菌有明显的拮抗作用[69]。解淀粉芽孢杆菌

LZN01分泌的多球壳菌素是一种具有抗真菌活性的

天然产物，可以在体外破坏丝氨酸棕榈酰转移酶活

性，诱导尖刀镰孢菌中一些与膜和蛋白相关基因表达

紊乱，从而降低尖刀镰孢菌的致病性[70]。

2.3 分泌胞外酶

芽孢杆菌产生的细胞壁降解酶类是一类重要的

抗菌蛋白，主要包括纤维素酶、蛋白酶、淀粉酶和几丁

质酶等，这些酶对镰孢菌具有明显的抑制作用。

SARKAR等[68]发现解淀粉芽孢杆菌B501与枯草芽孢

杆菌 PCL1605、PCL1608产生的蛋白酶对尖刀镰孢菌

的菌丝生长和尖刀镰孢菌细胞壁的糖蛋白及核糖体

蛋白合成具有明显的抑制作用，可阻碍镰孢菌的生

长[71]。GULERIA 等[72]从解淀粉芽孢杆菌 SP1 基因组

DNA中扩增出的一个碱性蛋白酶基因参与了尖刀镰

孢菌的有效生物防治。经体外实验证实，纯化的蛋白

酶对镰孢菌的抑制率为 35.07%。邢介帅等[73]从高产

蛋白酶的枯草芽孢杆菌T2发酵液中分离纯化出一种

分子量约为 29.0 kD的蛋白酶，其也对棉花枯萎病菌

的孢子萌发和菌丝生长有明显抑制作用。研究报道，

微生物所产生的几丁质酶一方面能降解真菌细胞壁

的主要成分几丁质，从而破坏真菌的细胞壁，使病原

菌生长受阻，另一方面可破坏病菌菌丝尖端新合成的

几丁质，从而使菌丝停止生长、缢缩畸形甚至解体消

解[74]。SWAIN等[75]进行扫描电镜研究时发现枯草芽

孢杆菌 CM1和 CM3产生的几丁质酶和 β-1，3-葡聚

糖酶使尖刀镰孢菌菌丝发生扭曲变形。苏云金芽孢

杆菌H3产生的固定化几丁质酶颗粒对禾谷镰孢菌和

尖刀镰孢菌的抑菌率分别为50.0%和55.8%。用游离

几丁质酶和固定化几丁质酶颗粒处理水稻幼苗时，水

稻防御酶苯丙氨酸解氨酶和过氧化物酶活性显著提

高[76]。张新建等[77]将几丁质酶基因与大肠杆菌-芽孢

杆菌穿梭质粒 pHY300PLK连接，将获得的重组质粒

pHYChi113转入含有内切葡聚糖酶活性的巨大芽孢

杆菌Ap25中，获得的工程菌株对禾谷镰孢菌和尖刀

镰孢菌的拮抗性能明显提高，其对棉花枯萎病的防治

效果达到 58.21%，比原始菌株生防效果提高了

21.28％。VEGA等[78]从苏云金芽孢杆菌鲇泽亚种发

酵上清液中首次纯化出 66 kDa的几丁质酶，并发现

其对镰孢菌具有抑制作用，这为下一步研究蛋白酶和

几丁质酶等的作用机制提供了科学依据。

综上所述，芽孢杆菌会通过分泌一种或多种挥发

性有机化合物、脂肽类抗生素或抗菌蛋白单独或协同

发挥作用，通过影响镰孢菌生物膜的形成，使镰孢菌

细胞膜和细胞壁发生形态学变化，从而破坏镰孢菌菌

丝的生长和孢子的萌发，但是仍有许多代谢产物的抑

菌机制有待进一步揭示。

3 诱导系统抗性（ISR）

生防芽孢杆菌激发宿主植物的诱导系统抗性

（ISR）主要依赖于茉莉酸（JA）和乙烯（ET）信号通

路[79]。研究报道，宿主植物在特异性识别外界不良刺

激因子后，可以迅速刺激相关物质的释放，通过细胞

内信号转导和相关基因的转录翻译，合成一些抗病分

子，加厚细胞壁使其木质化或诱导宿主植物形成物理

屏障，减缓病原菌对宿主植物的侵染，同时诱导宿主

植物产生氧化应激杀死被感染的非健康细胞，防止病

原菌对健康细胞的进一步侵染[80]。JIANG等[22]发现贝

莱斯芽孢杆菌 F21可激活转录因子、植物抗病基因、

丝裂原活化蛋白激酶和植物激素信号途径基因的表

达，诱导西瓜植株对镰孢菌产生抗性。具体来说，

AHMED等[81]发现贝莱斯芽孢杆菌 PEA1的代谢产物

吡咯[1，2-a]吡嗪-1，4-二酮作为诱导因子，可诱导曼

陀罗叶片苯丙氨酸解氨酶和过氧化物酶等基因的转

录表达，降低尖刀镰孢菌的侵染。枯草芽孢杆菌

MBI600在防治番茄枯萎病原菌时，会诱导茉莉酸/乙
烯信号通路相关基因（如苯丙氨酸解氨酶）的过表

达[82]。WU等[83]发现解淀粉芽孢杆菌 SQR9，通过刺激

棉子糖和色氨酸产生，实现抑制黄瓜枯萎病的作用。

AKRAM 等[84]发现福氏芽孢杆菌 IAGS162，通过释放

ISR激发子——苯乙酸参与动态重编程和与防御反

应功能相关的植物通路，从而诱导番茄抗性以抵抗番

茄枯萎病。 SHAHZAD 等[34]发现解淀粉芽孢杆菌

RWL-1通过增加与细胞壁相关的氨基酸（天冬氨酸、

谷氨酸、丝氨酸和脯氨酸）代谢和调节植物内源防御

激素 JA 与水杨酸（SA）含量来控制尖刀镰孢菌的侵

袭，促进番茄生长。SUN 等[85]发现枯草芽孢杆菌

TR21在枯萎病菌尖刀镰孢菌的刺激下，通过诱导特
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异性转录重编程和上调香蕉根部组织中植物激素油

菜素内酯及 JA 水平来增加香蕉对枯萎病的抗性。

WELLER等[86]发现解淀粉芽孢杆菌 SQR9可产生多种

诱导类化合物激活差异防御基因的表达，而缺乏产生

这些化合物的 SQR9突变体的 ISR功能则显著下降，

JA和 SA信号通路相关基因的表达也被强烈削弱，表

明以上次生代谢物在激活 ISR方面发挥了关键作用。

WU等[83]的研究证实解淀粉芽孢杆菌 SQR9产生的聚

酮-非核糖体肽杂合物、卡那霉素和 2，4-二乙酰间苯

三酚等可联合诱导系统产生抗性，从而抑制尖刀镰孢

菌对宿主黄瓜的感染。

芽孢杆菌拮抗镰孢菌的过程中，宿主植物体内发

生了复杂的代谢调控机制，长期的拮抗过程不断影响

植物基因组对代谢的调控，植物在适应过程中逐渐积

累了有利的应答机制，最终产生了 ISR。虽然 ISR不

是直接的抗菌剂，但在植物病害防治中起着不可或缺

的作用。

4 塑造根际健康微生物组

土壤微生物群落主要通过抑制病原体存活来保

护植物免受病害，在维持植物健康中起着重要作

用[87]。MENG等[88]发现健康植物、感染植物和死亡植

物根际土壤中细菌和真菌群落组成差异明显。SHI
等[89]从醋渣基质中分离得到的类芽孢杆菌NSY50的

施用降低了黄瓜枯萎病菌的丰度，促进了潜在的有益

菌群，包括芽孢杆菌属、放线菌属、链霉菌属、丛生放

线菌属、细链孢菌属和假单胞菌属。以往的报道也强

调，细菌群落的多样性是影响土壤健康和抑制真菌病

原体的关键因素[90]。HAN等[91]利用从黄瓜根际土壤

中分离得到的解淀粉芽孢杆菌 B1408处理黄瓜枯萎

病时，食酸菌属、罗河杆菌属、沉积物杆状菌属、东属、

链霉菌属、根瘤菌属、中慢生根瘤菌属、不黏柄菌属和

柔膜菌属等的相对丰度提高，镰孢菌属的相对丰度降

低。此外，枯萎病病害指数与罗河杆菌属、沉积物杆

状菌属、链霉菌属、中慢生根瘤菌属、慢生根瘤菌属、

柔膜菌属和青霉属这些有益类群的丰度呈显著负相

关。XU等[92]的研究也发现芽孢杆菌WB会显著增加

西瓜根际细菌（如变形菌属、放线菌属、厚壁菌属、酸

杆菌属、芽单胞菌属、分支杆菌属、罗河杆菌属、链霉

菌属、德沃斯氏菌属和芽孢杆菌属）、真菌、放线菌和

总微生物密度，并降低病原菌镰孢菌的密度，从而减

低侵染风险。许多生物防治剂已经成功地从作物根

际分离出来，如链霉菌[93]、假单胞菌[94]和芽孢杆菌[95]，

并已有效用于预防不同作物的枯萎病。

FU等[96]使用含解淀粉芽孢杆菌NJN-6的生物有

机肥处理香蕉枯萎病时，根际土壤细菌丰度增加，真

菌的丰度降低，并发现鞘脂菌属、成对杆菌属、隐球菌

属是与疾病抑制有关的潜在分类群。有机肥可以为

微生物提供养分，从而提高拮抗剂的活性，促进其在

根际的生存和在植物根部的定殖[97]。ZHANG等[98]也

发现了类似现象，其研究显示，施用含有枯草芽孢杆

菌N11的生物有机肥后，香蕉根际土壤中细菌和放线

菌密度增加，真菌数量减少，认为该生物有机肥对香

蕉枯萎病的抑制能力与土壤微生物群落的响应有关。

芽孢杆菌防治镰孢菌时，其可能与环境中其他微

生物协同作用或驱动土著微生物协同拮抗镰孢菌，但

是目前仅有少数微生物类群的功能被破译，绝大多数

微生物类群的功能、性质及互作机制仍不清楚，因此

需要深入研究其作用机制，揭示芽孢杆菌与其他微生

物、寄主和镰孢菌间的关联性，进而组建高效、稳定的

功能菌群，为镰孢菌的病害防治技术提供理论参考。

5 结论与展望

（1）芽孢杆菌抑制镰孢菌的机制分为直接抑制和

间接抑制。研究证实芽孢杆菌可通过占据空间位点、

争夺营养物质和分泌次级代谢产物对镰孢菌产生直

接抑制作用；芽孢杆菌也可通过诱导植物产生抗性来

增加植物防御能力，或者驱动土壤微生物变化减低镰

孢菌入侵能力，从而产生间接抑制作用。

（2）芽孢杆菌已被证实具有丰富的用于次级代谢

产物合成的生物合成基因簇，能够产生多种次级代谢

产物，但许多寡肽类物质对镰孢菌的抑制机制仍不清

楚，鉴于寡肽类物质的生物活性和潜在价值，寡肽类

次级代谢产物对镰孢菌的抑制机制将成为研究热点。

（3）深入开展芽孢杆菌与土著微生物群落协同机

制的研究，能够促进微生物制剂合理使用和协同增

效，最大化利用土壤中的养分，改善土壤微生物群落

结构，有助于解决农业生产中镰孢菌侵染带来的一系

列问题。随着全基因组学、代谢组学技术和蛋白组学

研究的深入，未来芽孢杆菌、土著微生物和镰孢菌三

者之间的相互响应机制也将可能获得突破。
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