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摘　要:木霉菌生防作用的生化机制主要包括:代谢几丁质酶 、 β_1 , 3_葡聚糖酶 、 蛋白酶等多种胞外酶 , 强烈

水解植物病原真菌的细胞壁 , 或使真菌细胞壁释放出诱导物 (elicitor), 启动植物的防御反应;代谢产生戊酮 、

辛酮 、 萜类 、 氨基酸衍生物 、 木霉菌素 、 胶霉毒素 、 绿木霉素 、 抗菌肽等抗菌素类物质;产生植物防御反应的

诱导因子 , 诱导植物抗性;增强植物组织过氧化物酶 、 超氧化物歧化酶与过氧化氢酶 、 多酚氧化酶活性 , 保护

膜脂不被氧化;产生毒性蛋白 , 或以多种机制的协同拮抗作用 , 抑制病原菌生长与繁殖。
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　　木霉属 Trichoderma spp.属于真菌界 、 双核菌

门 、半知菌亚门 、丝孢纲 、丛梗孢目 、 从梗孢科 ,

是土壤微生物区系的重要组成部分 , 其菌丝生长及

孢子萌发能够适应较广的温湿度范围和 pH 范围 ,

且腐生性强 、生长和繁殖快 , 可迅速利用营养和占

据空间。

1932年 , Weindling
[ 1]
发现在培养条件下木素木

霉菌 T.lignorum 可以寄生于许多土传真菌 , 在土

壤中增加其含量能够防治某些致病真菌 , 木霉菌由

此引 起人们的重视 。现己发 现哈茨木霉 菌

T.harzianum 、绿色木霉菌 T.viride 、康氏木霉菌

T.koningii 、钩状木霉菌 T.hamatum 和长枝木霉菌

T.longibrachiatum 等对多种植物病原菌表现拮抗活

性
[ 2 ,3]
。木霉菌对植物病原菌的生防作用包括竞争

作用 、 重寄生作用和抗生作用等所有可能的机制 。

20世纪 80年代以来 , 随着生物科学特别是分子生

物学的迅猛发展 , 人们从生化代谢和分子水平上对

木霉菌的生防机制进行了大量研究 , 逐步揭示出木

霉菌生防作用的本质 , 对木霉菌的开发利用提供了

可靠的依据。本文从木霉菌代谢胞外酶 、抗菌素类

物质 、诱导植物抗性 、 水解酶与植物的防卫反应 、

保护酶与植物的抗病作用 、毒性蛋白和协同拮抗作

用等方面阐述木霉菌生防作用的生化机制研究进

展。

1　胞外酶抑菌作用

Elad等
[ 5]
认为木霉菌的重寄生作用是其拮抗病

原真菌的主要机制 , 它包含了对病原菌的侵袭 、识

别 、接触 、 缠绕 、 穿透和寄生等一系列连续步骤的

复杂过程。在木霉菌与病原菌互作的过程中 , 寄主

菌丝能分泌出一些物质使木霉菌趋向寄主生长 , 一

旦寄主被木霉菌寄生物所识别 , 就会建立寄生关

系 。Barak等
[ 6]
、 Elad等

[ 7]
证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 。Elad

等
[ 8]
研究表明 , 木霉菌和寄主真菌识别后 , 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。当移去寄

生菌丝后 , 发现病原菌菌丝上有溶解位点和穿透孔

的存在。高克祥等
[ 9]
也观察到类似现象 , 但同时发

现不同木霉菌株之间存在差异性 。

多数学者认为拮抗木霉菌在寄生过程中产生了

一系列降解病原菌细胞壁的水解酶 , 如几丁质酶

(chitinases)、 纤维素酶 (cellulases)、 木聚糖酶

(xylanaes)、 葡聚 糖酶 (glucanases)和蛋 白酶

(proteinases)等。研究表明 , 与拮抗木霉菌的生防

作用有关的胞外酶主要是几丁质酶和β_1 , 3_葡聚糖

酶 。几丁质酶包括内切酶和外切酶两类 ,其中外切

酶 为 N_乙 酰_α_氨 基 葡 萄 糖 苷 酶 (N_acetyl_

glucosaminidase)和几丁二糖酶(chitobiosidase)。这两

类酶对植物病原真菌的细胞壁具有强烈的水解作

用 , 从而抑制病原菌孢子萌发并引起菌丝以及孢子
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的消解 , 而且这两类酶之间具有协同作用 , 同时也

具有与杀菌剂及细菌等生防因子协同作用的功

效
[ 10]
。Lorito 等

[ 11]
使用从哈茨木霉菌 P1 菌株中得

到的一种内切几丁质酶和几丁二糖酶 , 测定其对 9

种植物病原菌的抗菌活性 , 发现上述两种酶的活性

高于其它来源的几丁质酶 , 并且具有广谱抗性 , 对

于大多数病原真菌的ED为35 ～ 135μg mL。这主要

是由于酶作用于病原菌细胞壁及原生质膜 , 有助于

抗生素扩散到作用位点上 。几丁质酶和葡聚糖酶被

认为是影响生防真菌重寄生能力的重要因子 。

β_1 ,3_葡聚糖是真菌细胞壁的重要成分。β_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
[ 12]
。Cruz 等

[ 13]
从哈茨木霉菌 cEcT24B分离到 4种β_1 ,3_葡聚糖酶;

Vazquez等
[ 14]
从 IMI206040中分离出 7种β_1 ,3_葡聚

糖酶 , 而且有 2种编码β_1 , 3_葡聚糖酶的基因已经

被克隆 。几丁质酶和β_1 ,3_葡聚搪酶对病原真菌细

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 。当两种酶

共同存在时 , 抗菌活性急剧升高。Lorito 等
[ 11]
、

Sela_Buurlage 等
[ 15]
所做的体外试验以及 Vanden

Elzen等
[ 16]
的转基因植物都证明了这一点。Sela_

Buurlage 等的研究表明 , 单独使用0.1 μg 的 la型几

丁质酶和 0.1μg 的 I型葡聚塘酶可完全水解立枯丝

核菌 Rhizoctonia solani生长2 h的菌丝 , 完全抑制了

生长 3 d 的菌丝生长。另外 , β_1 , 6_葡聚糖酶也被

认为参与了重寄生作用。

2　抗菌素类物质抑菌作用

多种木霉菌能产生挥发性或不挥发性的抗菌素

类物质 。据报道 , 这些抗菌物质为木霉菌素

(trichodermin)、 胶霉毒素 (gliotoxin)、 绿木霉素

(viridin)、抗菌肽 (antibiotic peptide)等
[ 17 , 18]

。木霉

菌能产生抗真菌代谢产物 , 一个菌株可产生多种抗

生素 , 如哈茨木霉菌可产生 12种 , 康氏木霉菌可

产生 9种 , 绿色木霉菌可产生 10种 。这些抗生素

的化学性质各不相同 , 包括戊酮 、 辛酮 、萜类 、 多

肽和氨基酸衍生物等 。在木霉菌与病原菌对峙培养

中出现抑菌圈 , 说明在代谢过程中产生了某些抗生

物质 。

Dennis等
[ 19]
认为抗菌物质包括烷基吡喃酮 , 丁

烯羟酸内酯 、环硫氧化哌 、嗪 、吡啶类 、萜类和肽

类化合物。这些抗生素根据其性质可以分成 3类:

①挥发性抗生素 , 产生这类抗生素的木霉菌被认为

具有显著的生态优势 。木霉菌能产生挥发性乙醛 ,

从而对病原真菌表现出拮抗性 。 ②水溶性抗生素 ,

如一些萜类化合物 。③肽类化合物 , 具有离子载体

活性 。Horace 等
[ 20]
报道 , 哈茨木霉菌防治立枯丝

核菌的主要机制之一就是产生了挥发性抗生素 , 经

过鉴定为 6_戊烷基吡喃酮。孙勇
[ 21]
在观察木霉菌

发酵液产生抗性物质的试验中 , 发现开始 3 d抗性

物质对灰葡萄孢菌生长有明显的抑制作用 , 5 d后

灰葡萄孢菌长满平板 , 抑菌圈消失。因此认为这类

抗性物质为挥发性物质 , 随着时间推移 , 培养基表

面的抗性物质逐渐挥发 , 故抗性消失 。

朱天辉等
[ 22]
研究哈茨木霉菌对立枯丝核菌的

抗生现象 , 发现 FO60菌株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 , 而且非挥

发性代谢物具热稳定性 , 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 。Bissett
[ 23]
和 Benftez

等
[ 24]
从长枝木霉菌 T.longibrachiatum 及绿色木霉

菌T.viride 中分离提纯出一组特殊的抗菌肽 , 命名

为 trichobrachin和 trichovirin , 并测定了其氨基酸序

列 。

木霉菌次生代谢产物为农用抗生素的开发和利

用提供了基础。但是某些抗生素性质不稳定 , 在一

定条件下可转化为不具抗菌活性的化合物 , 如胶霉

毒素在酶的作用下或在代谢过程中可转化为二甲基

胶霉毒素而丧失活性。

3　诱导植物抗性作用

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 , 忽视了寄主植物的参与 。Dean

等
[ 25]
发现绿色木霉在以 D_木糖 、 木聚糖或者天然

植物细胞壁制备物为原始碳源的培养基中能够产生

木聚糖酶;植物在木聚糖酶作用下 , 具有明显的防

御反应 , K
+
、 H

+
、 Ca

2+
离子通道打开 , 合成乙烯

以及积累PR蛋白等 。

Avni等
[ 26]
发现哈茨木霉菌能够诱导烟草 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;哈茨木霉菌能够诱导产生

抗病信号分子 , 使寄主植物产生防卫反应 。Yedidia

等
[ 27]
观察到哈茨木霉菌 T203菌株穿透到黄瓜根部

外皮层 , 产生的抗性类似于诱导抗性 , 并且穿入区

的机械强度增大 , 与对照植株相比 , 几丁质酶和过

氧化物酶活性的升高提前了 48 ～ 72 h , 并且叶部也

出现了这 2种酶活性的升高 , 这表明 T203诱导植

物导致系统性获得抗性 (SAR)的产生。同时还发

现 , 在无菌水培养条件下 , 经 T203诱导处理的黄
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瓜总是比未经处理的黄瓜长得大。Elad 等
[ 28]
进一

步证明哈茨木霉菌 T39菌株的诱导抗性是其防治黄

瓜病害的重要机制之一。生防因子使寄主通过分泌

次生代谢产物抑制病原菌酶活性 , 局部和系统获得

抗性 。哈茨木霉菌 T39菌株能够抑制灰葡萄孢果胶

溶酶的活性 , 从而抑制灰葡萄孢对植物叶部的侵

染 , 降低多聚半乳糖醛酸酶活性导致寡聚半乳糖醛

酸酯的积累 , 而后者能够作为植物防御反应的诱导

因子 。

4　水解酶启动植物的防御反应

木霉菌产生几丁质酶和β_1 , 3_葡聚糖酶被认为

在抗植物病原真菌中发挥重要作用
[ 11 , 13]

。Mauch

等
[ 29]
认为寄主感染时 , 这两类酶活性一起增高。β_

1 ,3_葡聚糖酶使真菌细胞壁释放出β_1 , 3_葡聚糖来

源的诱导物 (elicitor), 启动植物的防御反应 , 导

致植物产生和积累与抗病性有关的酚类化合物和木

质素等。

木霉菌产生的蛋白酶也起重要作用 。哈茨木霉

菌在植物病原真菌菌丝或细胞壁诱导下可以产生蛋

白酶 。Geremia等
[ 30]
从哈茨木霉菌株中分离鉴定了

其中一种碱性蛋白酶 , 并成功克隆了相应的基因

Prbl。Elad等
[ 28]
在研究哈茨木霉菌 T39菌株对灰葡

萄孢菌 Botrytis cinerea 的生防作用过程中也发现 ,

木霉菌产生的蛋白酶具有较好的防治效果 , 而蛋白

酶抑制剂则可以降低防治效果 。认为蛋白酶能使消

解植物细胞壁的病原菌降解 , 直接抑制病原菌萌

发 , 使病原菌的酶钝化 , 阻止病原菌侵入植物细

胞。

5　保护酶增强植物抗病性

过氧化物酶 (peroxidase , POD)、 超氧化物歧

化酶 (surperoxide dismutase , SOD)与过氧化氢酶

(catalase , CAT)等都是膜脂过氧化过程中的重要

保护酶。它使 O
-
2 、 H2O2 等转变为活性较低的物

质 , 降低或消除它们对膜脂的攻击能力 , 使膜脂不

被氧化而得到保护。大量研究表明 , POD与植物的

抗病能力呈正相关。陈伯清
[ 31]
报道木霉菌 HT_03

菌株孢子喷施在草莓的幼苗上 , 然后摘取嫩叶提取

POD , 经聚丙烯酰胺凝胶电泳和紫外光分光光度计

检测 , 表明 HT_03的孢子能显著提高草莓 POD 的

活性 , 在喷施后的第 9天酶活性依然高于用清水处

理的对照组。惠友为等
[ 32]
认为哈茨木霉菌不仅对

病原微生物有拮抗作用 , 而且能够诱导植物产生抗

病性。黄有凯等
[ 33]
采用酶动力学扫描及垂直板凝

胶电泳技术 , 对水稻喷施木霉菌发酵液后 , 测定多

酚氧化酶 (polyphenol oxidase , PPO)、 过氧化物酶

活性和同工酶带图谱的动态变化 。与对照组相比 ,

哈茨木霉菌不仅能够提高 PPO 和 POD酶的活力 ,

而且还能诱导产生新的同工酶谱带。

6　毒性蛋白作用

Lin等从一个绿色木霉菌株中分离到一种蛋白

质 tricholin , 是 核 糖 体 钝 化 蛋 白 , 能 抑 制

Rhizoctonia solani生长与繁殖。研究表明 , tricholin

可导致 R.solani 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 。

7　协同拮抗作用

木霉菌的拮抗作用被认为是 2种或 3种机制同

时或顺序作用的综合。Baker
[ 34]
研究表明 , 用木霉

菌处理菜豆种子后 , 木霉菌对腐霉 Pythium 的作用

包括产生抗生素及重寄生作用两种机制。木霉菌在

产生抗菌素的同时 , 也产生各种降解细胞壁的胞外

酶以抑制土传植物病原菌的菌丝生长和孢子萌发。

Di Pietro 等
[ 35]
从绿木霉菌和终极腐霉菌 Pythium

ultimum 的相互作用的培养物中提取出胶霉毒素 ,

发现每 L 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。在发现木

霉的协同拮抗作用后 , Jones等
[ 36]
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

之间也存在协同作用。

8　展　望

大量试验证实了木霉菌的生物防治效果 , 随着

对木霉菌生防作用机制研究的日益深入 , 木霉菌可

望在以下领域有更加深入的研究和广泛的应用 。

8.1　生产高产高效菌株

从自然界中筛选优良菌株或利用基因工程技术

和原生质体融合技术 , 构建高产高效木霉菌的生防

菌株 , 防治植物病害。

8.2代谢产物的应用

木霉菌不仅具有生防作用 , 而且可促进植物生

长 。焦琮等
[ 37]
报道 , 康氏木霉菌可有效地防治棉

苗立枯病和菜豆炭疽病 , 又明显地促进棉花和菜豆

的生长发育。Altomare 等
[ 38]
也发现哈茨木霉菌株

T22通过鳌合来溶解可溶性或微溶性矿物盐或金属

氧化物 , 促进植物对矿物质的吸收 , 提高植物的生

长量 。惠友为等
[ 32]
将木霉菌孢子粉撒于土下 3 ～ 5

cm处 , 促进植物生长 , 但其原因尚不完全清楚。
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刘云龙等
[ 39]
发现哈茨木霉菌能促进辣椒植株生长 ,

提前开花 、挂果 , 增加产量。人们尚需进一步研究

木霉菌代谢产物拮抗病原菌和促植物生长的机制 ,

利用生物工程技术生产双效生物制剂 , 代替化学药

剂的使用 。

8.3在抗病育种上的应用

木霉菌作为外源基因的表达系统及作为新的基

因工程受体菌正在引起广泛的兴趣 。将木霉菌株代

谢高效抗菌物质的基因导入农作物品种 , 以提高作

物抗病能力 , 减少化学农药的使用 。

8.4　在环境保护上的应用

利用高效木霉菌株 , 转化或降解环境中的有害

物和污染物 , 避免二次污染 , 减少环境治理费用 。

8.5其它

Siva7kumar等
[ 40]
将哈次木霉菌 TrH40与偏亚硫

酸钾共 用来 防治由 Botryodiplodia theobromae ,

Colletotrichum gloeosporioides 和 Gliocephalotrichum

microchlamydosporum引起的红毛丹Rambutan 采后病

害 , 可以使红毛丹在 13.5 ℃, 相对湿度为 95%的

条件下保存 18 d而质量和色泽等保持不变 。木霉

菌在果蔬防腐保鲜中的应用也有待进一步研究。
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Progress in the Biochemical Mechanisms of

Biocontrol Effect Research with Trichoderma

YU Xin
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2
, XU Wen_xing
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(1.Department of Food Science ,Zhongkai University of Agriculture and Technology , Guangzhou 510225 ,China;

2.College of Plant Protection , Shandong Agricultural University , Taian 271000 ,China)

Abstract:There were many biochemical mechanisms of the biocontrol effect of Trichoderma spp..For example , it

could produce chitinases , β_1 , 3_glucanases , proteinases and other extracellular enzymes , which could hydrolyze the

cell wall of plant disease fungi , andmake the cell wall of fungi release inducer to active the protective reaction of plant.

The metabolites had fifth ketone , hard ketone , terpene , amino acid derivatives , trichodermin , gliotoxin , viridin ,

abtibiotic peptide etc., which were antibiotics.It could produce the induced factor to induce the antibody activity of

plant.It could strength the activity of peroxidase (POD), surperoxide dismutase (SOD), catalase (CAT)and

polyphenol oxidase (PPO), to protect the membrane not to be oxidated.It could produce poisonous enzymes or inhibite

the growth and reproduction because of the symplastic effect of many mechanisms.

Key words:Trichoderma spp.;biocontrol;biochemical mechanisms
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