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木霉菌及其效应蛋白在与植物互作机制中的
作用研究进展
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摘要:木霉菌是一类资源丰富的生防真菌,同时木霉菌可与植物形成良好的互作关系,促进植物生长,诱导植

物抗病性.加大对木霉与植物互作及生防机制的研究,有利于推广生物防治,减少化学农药的使用.本文通

过介绍木霉菌的生物学特性、木霉菌与植物互作机制,进一步综述了木霉菌分泌的效应蛋白在与植物相互作

用过程中的作用.
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　　过度使用化肥和农药在提高农业生产力和产
量的同时,也带来了诸多生态问题,如污染环境、
天敌杀伤和病虫抗药性等,并对人类健康产生了
负面影响.生物肥料和生物农药的使用,能够满
足农业生产所需的高产量和低生态影响的要求,
而利用微生物防治植物病虫害是植物生物防治的
重要途径.

木霉菌是目前广泛应用的一种重要的生防真
菌,已被证明能有效控制多种根部和叶部植物病
原菌,可用来防治黄萎病、根腐病、灰霉菌、十字花
科细菌腐烂病等.同时木霉菌具有较强的定殖能
力,能改善土壤中有益微生物的结构[１].木霉属
的多种生活方式和较强的营养适应性使其成员能
够占据广泛的生态位[２].一些物种已被证明能够
与不同的寄主植物形成伙伴关系,作为有益的无
毒共生体或内生菌[３Ｇ５],寄主植物和木霉菌之间的
共生关系为双方提供了益处.目前,木霉与植物
互作的分子机制还有许多未知的问题,特别是木
霉菌分泌的次生代谢物、分泌蛋白以及非编码

RNA在木霉菌克服寄主防御而定殖及其诱导植
物抗病性过程中所扮演的角色值得深入探究.

本文对木霉属的分类分布、生物学特性、木霉
促进植物生长和木霉菌中效应蛋白在植物互作过
程中发挥的作用等多个方面进行了介绍,重点阐
述了木霉菌与植物互作过程,以更好地理解木霉

菌与植物互作机制,为今后木霉在生物防治中的

研究和应用提供借鉴.

１　木霉属的分类、分布及生物学特性
木霉属(Trichodermaspp．)无性态属于半知菌

亚门(Deuteromycotina)、丝孢纲(Deuteromycotina)、
丝孢目(Hyphomycetales),其有性阶段为子囊菌

门(Ascomycota)、肉座目(Hypocreales)、肉座科
(Hypocreaceae)、肉 座 菌 属 (Hypocreaspp．).
Persoon于１７９４年建立了木霉属(Trichodermaspp．).
Rifai提出了“物种聚集”的概念,并根据产孢结

构、孢子特征分及生孢子梗的分枝形态将木霉菌

属分为９个集合种[６]:白色木霉(T．piluliferum
Webster&Rifaiagg．)、哈茨木霉(T．harzianum
Rifaiagg．)、钩 状 木 霉 (T．hamatum Bon．Bain．
agg．)、康氏木霉(T．koningiiOud．agg．)、多孢木霉
(T．polysporum (Linkex Pers．) Rifai agg．)、
黄绿木霉 (T．aureovirde Rifaiagg．)、长 枝 木 霉
(T．longibachiatumRifaiagg．)、拟 康 氏 木 霉 (T．
pseudokoningiiRifaiagg．)及绿色木霉(T．viride
Pers．exS．F．Grayagg．).

木霉属是在多种生态系统中发现的多功能真

菌,是一种世界性分布的真菌,主要存在于森林、
坡沟、农田和草地等潮湿的环境中,土壤、枯枝落

叶、腐木等植物残体,以及其他真菌的子实体都是

其生长基质[７].虽然木霉属在所有纬度的土壤和

其他有机物中都有分布,但不同种类分布区域不

同,有些物种分布广泛,有些物种分布有限.例如

在寒冷的北方地区,多孢木霉(T．polysporum )
和微孢木霉(T．minutisporum)分布广泛,而绿色

木霉(T．viride)分布罕见,一些木霉种类如哈茨

木霉(T．harzianum)和刺孢木霉(T．asperellum)
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在世界各地都有分布[８].
木霉菌落的表面颜色多呈绿色或黄绿色,生

长迅速,形状呈不定型棉絮状或致密丛束状.分生
孢子多为卵圆形,无色或绿色,簇生于小梗顶端[９].
木霉生长的适宜温度在２０~２８ ℃,在６~３２ ℃
条件下均可正常生长.较高湿度的环境适合木霉

生长,当空气相对湿度在９２％以上时,其营养生
长良好,９３％~９５％时,适合木霉孢子的形成,因
此潮湿土壤与干性土壤相比,潮湿条件下木霉生

命力更强.若光照以对数比例增强可以促进木霉
分生孢子的产生[１０],经日光处理３min或经紫外光
处理１０~３０s后木霉诱导产孢效果更好.最适合

木霉生长的pH 为５．０~５．５,在pH 为１．５~９．０
之间均能生长,但在酸性条件下木霉孢子的萌发
率更高.木霉菌株能够利用多种有机物作为碳源

和氮源,较理想的碳源是单糖、双糖、多糖、嘌呤、嘧
啶和氨基酸等,最佳氮源为胺类[１１];镁离子能促进
其生长,铜离子能促进分生孢子色素形成,铁离子
对孢子的形成也很重要[１２].

２　木霉菌对植物生长的影响
木霉属(Trichodermaspp．)存在于许多生态

系统中.一些菌株通过其高度的拮抗性和真菌寄
生潜力,在土壤或植物根部抑制植物病原体,从而
降低植物病害的严重性[１３].据报道,木霉通过诱
导ISR或局部抗性来控制多种植物病原体,包括
真菌、卵菌、细菌和病毒性疾病[５].一些木霉菌根
际活性菌株已被证明对植物有直接影响,提高了
其生长潜力和养分吸收、肥料利用效率、种子发芽

率和生长速率,并刺激了植物抵御生物和非生物
损害的能力[１１].
２．１　木霉对植物根部的定殖作用

木霉菌菌株存在于许多根系生态系统中,部
分菌株能在植物根部定居,能促进植物生长并对

植物提供抗感染保护.木霉与植物的互作可通过
定殖植物的根部,建立与植物化学信号物质的通
讯来实现[１４].一些木霉菌物种已被证明可以有
效地定殖于植物的根和芽,并建立分子对话,对植
物产生积极影响[１１Ｇ１５].Mostafa等[１６]在这方面进
行了首次观察,报告称木霉菌可以提高棉花植株
的鲜重和干重.２０多年后,Catsk等[１７]报道生菜
的分泌物对绿色木霉的分生孢子萌发产生有益的

影响,表明真菌和植物相互受益.木霉菌的定殖
促进了植物生长、生物量增加、种子发芽率提高、
株高增加、根系发育、地上部干物质和叶数增加、
作物产量增加和植物活力提高[１８].定殖包括识
别和黏附根、穿透植物、抵抗植物因入侵而产生有

毒代谢物的能力.木霉菌黏附在根表面的过程可

以通过疏水蛋白和与细胞壁发育相关的扩张蛋白

样蛋白介导[１９].已有研究证明刺孢木霉菌产生

的Ⅰ类疏水蛋白 TasHydⅠ,可以通过增强其与

根表面的附着[２０],保护菌丝尖端免受植物防御化

合物的伤害,从而支持植物根的定植,以及一种具

有纤维素结合域的扩张蛋白样蛋白质—SwolleＧ
ninＧTasSwo,能够识别纤维素并修改植物细胞壁

结构,促进根部定植[２１].在木霉菌渗透植物根系

的早期阶段,抑制植物的防御对于成功的初始根

系定植至关重要,这一阶段与植物病原菌入侵根

结构的行为相比,木霉菌的行为具有相似性.然

而,随着如活性氧爆发、植物合成水杨酸以及木霉

菌诱导子样蛋白分泌等的发生,将木霉菌与病原

体区分开来,这些过程在植物中诱导免疫,有助于

抵抗后续植物病原体和昆虫的入侵[２２].
２．２　木霉诱导植物防御

与动物不同,植物缺乏移动防御细胞和适应

性体细胞免疫系统.相反,它们依赖于每个细胞

的先天免疫和感染部位发出的系统性信号[２３].
植物在生长过程中必须承受来自入侵生物(如细

菌、真菌或昆虫)的多种生物胁迫,这些胁迫会对

生长产生负面影响并破坏重要的生理过程,因此

植物进化出多种机制来抵消与此类胁迫相关的不

利影响[２].两种研究最广泛的植物诱导防御机制

分别是病原体诱导的系统获得性抗体(SAR)和
由木霉等共生微生物触发的诱导系统性抗性
(ISR)[２４Ｇ２５].诱导系统性抗性(InducedSystemic
Resistance,ISR)是由植物根际促生细菌(Plant
GrowthＧPromotingRhizobacteria,PGPR)和促生

真菌(PlantGrowthＧPromotingFungi,PGPF)定
殖植物根际,诱导植物对病原真菌、细菌、病毒等

病原生物产生的广谱系统性抗性[２６].已有大量

文献记录了木霉菌对植物防御反应的增强和刺激

作用[２７Ｇ２９].同时,一些木霉属物种,可以干扰宿

主植物中的信号网络,以提高抗病性和抗逆性.
Saxena等[３０]用哈茨木霉(作为叶面喷雾剂)、刺孢

木霉(作为种子处理)或二者联合施用处理辣椒,
通过依赖于菌株和施用的方式重新编程植物防御

网络,结果显示植物对真菌病原菌炭疽菌的防御

和免疫力增强.
除了预先形成的物理和化学屏障外,植物还

有一个能够检测到具有保守结构特征的结构域的

免疫系统,这些特征是整个类别微生物的典型特

征,但在其宿主中并不存在,即病原体或微生物相

关的分子模式(分别为PAMP或 MAMP).病原
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体相关分子模式(PAMP)或微生物相关分子模式
(MAMP)是指与植物健康、发育和生理学相关的
致病或微生物效应物[３１].ISR激活是由 MAMP
触发的关键结果.最早发现的木霉菌 MAMP被
鉴定为一种诱导型木聚糖酶(Xyn２/Eix),由木霉
菌产生,作为特定烟草和番茄品种中植物防御反
应的有效激发子[３２].木霉菌活性纤维素酶和热
变性纤维素酶通过分别激活SA 和 ET信号通路
诱导甜瓜防御[３３].一些参与植物根定植的木霉
菌蛋白也可以作为 MAMP起作用.SwolleninＧ
TasSwo刺激黄瓜根和叶的防御反应,对真菌和
细菌提供局部保护[３４].SSCPsceratoＧplatanin家
族的直系同源物,来自绿木霉的Sm１和来自深绿
木霉的Epl１,在根定植期间积累在菌丝中,并在
棉花和玉米中作为 MAMP存在[３５].
２．３　木霉菌促进植物生长

某些木霉菌能够对植物生长产生有益影响,
常被用 于 防 治 病 害 或 抑 制 病 原,促 进 植 物 生
长[３６],其中,常用的几种木霉包括长枝木霉(T．
longibranchiatum)、哈茨木霉 (T．harzianum)、
绿色木霉(T．aviride)和康宁木霉(T．koningii
Oud)等.早期研究表明,木霉菌促进萝卜、辣椒、
黄瓜和番茄的生长[３７Ｇ３８].例如,用哈茨木霉菌液
处理土壤后,对辣椒、玉米等植物发芽率和出苗率
的提高有明显的促生作用[３９],拟康宁木霉菌株

Th００３对番茄种子萌发有促进作用[４０],刺孢木霉
菌株 T２０３诱导处理的黄瓜体积显著增大[４１].

已有研究证明,木霉菌还可以增加根和作物
产量、次生根的增殖、幼苗鲜重和叶面积.绿木霉

通过产生生长素相关的机制来促进拟南芥的生长
以及侧根的发育[４２].此外,哈茨木霉可以溶解几
种植物营养素,并且已证明,哈茨木霉对黄瓜根的

定植可以提高植物对磷和铁的利用率,显著增加
干重、茎长和叶面积[４３].木霉介导的植物生长调
节既可以是释放分子对植物的直接影响,也可以

是木霉对周围环境的影响和改变的间接影响.例
如,改变土壤微生物群落或降低土壤pH,使植物
更容易获得微量或宏量营养素[４４].

３　蛋白质作为木霉菌与植物互作中的效
应物分子

　　木霉菌具有适应性广、繁殖力强、养分利用率
高、能改良根际环境、对植物病原真菌抑制活性强
及促进植物生长效果好等特点[４５].已有研究表
明,木霉菌的存在不仅调节了植物产生的激素水
平,而且木霉菌也可以通过自身的激素做出贡献,
或为一些植物激素的合成提供中间体,这是木霉

菌与植物相互作用的益处之一[４６].最近的研究

证实,真菌能够激活植物的防御途径.然而,木霉

菌是如何调节植物免疫应答,并建立有益的相互

作用是目前需要解决的主要问题之一.而在木霉

和植物之间的有益联系的建立过程中,效应物可

能发挥着关键作用.第一个被提出作为效应物分

子的是蛋白质,并在致病系统中被广泛研究.
３．１　疏水蛋白

疏水蛋白是真菌分泌的一种小分子量的具有

中等至高水平疏水性的蛋白,是真菌界所特有

的[４７].绿木霉和深绿木霉基因组中包含了１７个

疏水蛋白序列,其中一些序列已被报道在木霉与

植物的相互作用中表达上调[４８].从刺孢木霉中

克隆得到的一个疏水蛋白编码基因 HFB２Ｇ６ 在

１％杨叶粉处理下表达下调,而在１％杨根粉处理

下表 达 上 调,表 明 HFB２Ｇ６ 具 有 根 系 定 殖 功

能[４９].疏水蛋白编码基因TVHYDII１ 来自绿色

木霉,当其过表达时可增强绿色木霉在植物根部

的定殖,其缺失时则会导致绿色木霉在植物根部

定殖的减少,表明TVHYDII１在绿色木霉定殖植物

根部 过 程 中 起 作 用[５０].同 样,刺 孢 木 霉 中 的

TasHyd１也参与了黄瓜植株的定植过程[２０].从长

枝木霉中纯化的疏水蛋白 HYTLO１可激活植物防

御反应,促进植物生长.此外,敲除菌株显著降低

了其拮抗活性和促进植物生长的能力,因此,
HYTLO１在与植物的相互作用过程中具有双重

作用[５１].
３．２　糖苷水解酶

糖苷水解酶数量众多,在细菌、真菌、植物种

子和动物器官中普遍存在,是木霉分泌的一组更

广泛的具有酶活性的蛋白质,其中一些已被鉴定

并参与木霉与植物的相互作用.如木霉纤维素酶

复合物在烟草、利马豆和玉米等植物中通过增加

乙烯(ET)或茉莉酸(JA)途径可以有效触发植物

诱导系统性抗性(ISR)[５２Ｇ５３].绿色木霉的木聚糖

酶Eix(乙烯诱导木聚糖酶)触发烟草植物 ET生

物合成和过敏反应,突出表明 ET 生物合成的诱

导与Eix酶活性无关[３２].将哈茨木霉中的纤维

素酶 Thph１和 Thph２应用于玉米叶片时,可以

观察到玉米叶片活性氧(ROS)的瞬时生成,以及

玉米 叶 片 胞 质 游 离 钙 水 平 的 短 暂 升 高.而

Thph１或 Thph２缺失突变体不能激活玉米的免

疫防御相关基因来保护叶片[５４].
３．３　CFEM与小分泌型富半胱氨酸蛋白(SSCPs)

小分泌型富半胱氨酸蛋白(SSCPs)构成了真

菌蛋白质的一大类别.这些分泌的蛋白质在真菌
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和宿主之间的相互作用中起着非常重要的作用.
植物有益真菌木霉作为生物杀菌剂和植物生长促
进剂在世界范围内被广泛运用,在保护寄主植物
免受土壤和叶面病原体的侵害方面起着重要作
用.在多种木霉中已有大量SSCPs被发现,其可
以被分为功能蛋白家族,如疏水蛋白、糖基水解

酶、角蛋白、CFEM 蛋白(常见于几种真菌胞外
膜)以及具有未知功能的蛋白[５５].

Lamdan等[５６]在一项关于绿色木霉对玉米根
系存在的蛋白质组学反应的研究中,检测到２９个

SSCPs的存在,其中１３个SSCPs在根系存在时

表达负调控,其中４个编码SSCPs的基因敲除实
验表明,与野生型菌株相比,接种独立敲除菌株的
植株显示了ISR活性的提高.这一结果表明,缺
失SSCPs的突变体直接影响共生体的ISR能力,
而不是通过定植间接影响.这４个SSCPs可能

是降低植物防御水平的负效应因子.生物信息学
预测表明,在深绿木霉和绿色木霉基因组中大量
存在SSCPs,其中一些包含 CFEM 结构域,该结
构域存在于细胞表面蛋白中,在与其他生物体的
相互 作 用 中 发 挥 重 要 作 用[５７].某 些 情 况 下,
CFEM 蛋白参与植物防御负调控.在已有报道
的生物信息分析中,有３２个序列归为 CFEM;其
中tacfem１ 基因在真菌与拟南芥共培养时表达上

调,表 明 其 在 相 互 作 用 建 立 过 程 中 可 能 起 作
用[５０].此外,在绿色木霉中,SSCPs的基因ID
１９７５７在与玉米和番茄的相互作用中均表达上

调,而ID１７７０５基因仅在玉米植物存在时表达上
调,这使其成为进一步分析绿色木霉与玉米相互
作用中有希望的候选基因[５８].

４　结论与展望
随着农业生产的发展,一些传统做法使植物

病害日趋严重.目前,化学防治是农业生产中植
物病害防治的主要方法,包括化学灭菌剂、杀虫

剂.虽然化学防治效果较好,但是由于人们不科
学的使用和滥用,对环境造成了破坏性的影响,现
代农业面临的挑战是以环境友好的方式实现高
产.因此,需要迅速采取行动,寻找可持续的环保
的解决方案.

众所周知,木霉属真菌是植物共生体,通过调
节植物激素机制和几种次生代谢产物的产生,对
植物生长、发育、作物产量和诱导植物防御反应发
挥积极作用.此外,这些真菌是有效对抗植物病
原体的真菌寄生菌,并保护植物免受其伤害.木

霉还可用于废物、有机材料的分解和污染地区的
解毒.已有研究发现木霉菌株可增加堆肥的营养

价值,因此,将木霉作为产品使用对于实现可持续

农业的清洁环境具有重要作用.
木霉的效应物分子可能在成功定殖植物过程

中起着关键作用,首先是通过建立最初的接触,其
次是维持真菌与植物的相互作用.许多已在木霉

和其他真菌共生体中确定的效应物分子,都在其

致病对应物中有活性.木霉效应物分子的研究是

一个相对较新的课题;然而,由于检测、识别和量

化分子(蛋白质、次生代谢物和 RNA)的技术进

步,科学界已经有了一个广泛的效应候选者目录.
木霉分泌蛋白质的机制和作用正在被广泛研

究,在这巨大数量的潜在分泌蛋白中,已进行功能

鉴定的占少数,得出了关于它们在附着、细胞壁成

分的溶解和促进系统防御方面的作用信息.然

而,关于木霉分泌的蛋白质如何被根部感知的数

据仍未获得,除EIX外暂未有其他“激发子”蛋白

质的受体被识别出来.目前也无证据表明这些蛋

白质是否会在植物内部迁移,或者在哪里定殖.
需要更多的研究来了解木霉与植物相互作用导致

生长促进和诱导免疫的复杂性.同样,这些研究

将有助于发掘真菌在促进农业增长方面的全部

潜力.
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ResearchProgressontheRoleofTrichodermaandItsEffector
ProteinsintheMechanismofInteractionwithPlants

WANGLijun,GUANYuanyuan,ZHANGJialin,GUANMengjiao,LIXiaolong,ZHAOPeibao
(AgriculturalScienceandEngineeringSchool,LiaochengUniversity,Liaocheng２５２０００,China)

Abstract:Trichodermaisakindofbiocontrolfungiwithrichresources．Atthesametime,Trichodermacan
formagoodinteractionrelationshipwithplants,promoteplantgrowth,andinduceplantdiseaseresistance．
ToincreasetheresearchontheinteractionbetweenTrichodermaandplantandthebiocontrolmechanismis
conducivetothepromotionofbiologicalcontrolandreducetheuseofchemicalpesticides．Inthispaper,the
biologicalcharacteristicsofTrichodermaandtheinteractionmechanismbetweenTrichodermaandplantswere
introduced,andtherolesofeffectorproteinssecretedbyTrichodermaintheinteractionwithplantswere
furthersummarized．
Keywords:Trichoderma;biologicalcharacteristics;promotegrowth;induceddiseaseresistance;effectorprotein
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