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摘要：随着杨树栽植面积不断扩大，杨树溃疡病发生趋重，对树木造成严重损害。杨树溃疡病主要防治手段

为化学药剂，但环境污染和病原菌耐药性等问题越发严重，需开发无污染且防治有效的技术或策略。以植物

根际微生态组学为研究手段，可获得提升植物抗病能力的有益微生物。这些拮抗菌能够抑制溃疡病原菌的生

长且无环境污染，具有很好的生物防治潜力。鉴于此，本综述主要探讨拮抗菌对防治杨树溃疡病的作用方式，

包括通过养分水分竞争和分泌抑菌物质抑制病原菌生长，提高植物抗病性抵御病原菌侵染，以及提高宿主自

身的活性氧耐受性等机制。未来利用多组学手段，将微生物培养与宏基因组学、代谢组学充分结合，进一步

探究拮抗菌的协同作用机制，将有助于开发高效、稳定、环保的微生物菌剂；同时，寻找合适的纳米材料作

为载体，构建能最大限度发挥拮抗菌功能的菌剂体系，也是未来生物控制剂研发的重要方向之一。 
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Abstract: Poplar is a major afforestation species which is widely planted worldwide. With the continuous 

expansion of poplar plant areas, the occurrence of poplar canker disease increased rapidly, causing serious damage 

to the trees. Currently, the major controlling method for poplar canker is chemical agents, but side effects such as 

environmental pollution and pathogen resistance are becoming more and more serious. There is an urgent need for 

developing effective non-polluting means to control the canker disease. By using microbiomes as a research tool, 

beneficial microorganisms that enhance plant disease resistance can be obtained. These antagonistic bacteria can 

inhibit the growth of canker pathogens without environmental pollution, and have good biological-control 

potential. This review mainly explores the role and mechanisms of antagonistic bacteria in the control of poplar 

canker, including inhibiting the growth of pathogenic bacteria through nutrient and water competition, secreting 

bacteriostatic substances, improving plant disease resistance to resist pathogen infection, and improving the host's 

own reactive oxygen species tolerance, in order to provide a theoretical basis for the development of efficient and 
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specific bacterial agents, and scientific prevention and control technology. 
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杨树（Populus）在世界各地分布广泛，生长速

度快，适应能力强，且因其遗传背景丰富，易于快

速扩繁和遗传转化，科学家已完成对其全基因组的

测序，并获得了较为饱和的遗传图谱，是理想的木

本模式植物[1]。溃疡病是杨树主枝、树干等部位常发

病害之一，对幼树危害严重，可导致其枝梢枯萎、

减产，甚至死亡[2]。该病害已在欧洲、北美和亚洲等

地发现，并且其分布范围逐渐扩大。研究表明，杨树

溃疡病在湿润和温暖的气候条件下具有高发性[3]。除

了杨树，溃疡病也存在松树、柏树等其他寄主植物上，

传播范围不断扩大，增加了其对林业生态系统的潜在

风险，给林业生产造成了巨大的经济损失[2−3]。此

外，由于杨树在河岸防护、土壤保持和生态修复等

方面具有重要作用和广泛的应用，因此，杨树溃疡

病还会对生态系统的稳定性和功能产生不可忽视

的影响[4]。 

诱发杨树溃疡病的病原菌有细菌和真菌，其中

葡萄座腔菌（Botryosphaeria dothidea）是主要病原菌

之一[2]，其通过皮孔细胞间隙侵入杨树，菌丝在侵入

和累计过程中不断分泌果胶酶，降解杨树细胞壁中

的果胶质，导致杨树细胞壁畸形，加重溃疡病症[2]。

杨树溃疡病的传播途径主要包括风、降水、昆虫和

人为因素等[3,5]。风是主要传播途径之一，病原孢子

通过空气飘散侵入杨树受伤组织导致发病[6]。降水途

径是将病原孢子从感染树木传播到其他树木，扩大

传播范围[7]。某些木虱、蚜虫和食叶等昆虫，也进一

步加剧了其传播范围和危害程度[8]。树木剪枝、砍伐

和运输等人为因素也是引起病原体传播的方式[9]。目

前，中国在防治杨树溃疡病中，主要采用喷施化学

制剂为主，如福美胂、退菌特、甲基托布津等。近

年来，因化学农药滥用、残留等对环境造成了极大

污染，病原菌对农药也产生了部分抗药性[10]。因此，

绿色、高效、环保的抗性育种、生物防治的新型防

治方法成为研究热点，并广泛投入实际应用中。除

利用细胞分裂素和溃疡病菌滤液诱导杨树抗性及选

育抗病无性系外[3]，还可通过定性或定量方法从植物

根际微生态环境中确定利于植物生长和抗病的关键

功能菌，利用组学法有针对性地分离、鉴定和培养，

以期筛选具有拮抗功能的菌种资源[11−12]。这些新型

功能菌具有生物防治功能，可作为生防菌研发和使

用[4]。生防菌与化学农药相比，具有专一性和持久性

等特点，能帮助植物提升抗病原菌侵染的能力[5]。鉴

于此，本文结合杨树溃疡病防治现状及拮抗菌在生

防领域的应用，阐述拮抗菌防治溃疡病的作用机制，

系统总结拮抗菌在生防领域发挥的作用，为杨树溃

疡病生物防治手段提供参考。 

1  拮抗菌防治杨树溃疡病的途径 

拮抗作用是指细菌或真菌通过营养竞争或分泌

酶、抗菌物质等方式抑制其附近病原体生长发育的

作用[10]。目前，在农林领域，促进作物生长、发挥

生物防治功能的拮抗菌已成为化学药品的安全替代

品[3,5]。拮抗菌防治优势在于，无有毒残留物、对环

境友好、使用安全、便于运输和可经济生产[13]。国

内外许多研究表明，某些乳酸菌可产生抗菌活性物

质（如双乙酰、芦丁、芦丁环等）、抗真菌化合物（如

丙酸盐、苯乳酸盐、环状二肽和 3−羟基脂肪酸等）、

细菌素和细菌素类抑制物质，均可用来抑制病原菌

和腐败细菌的生长[14]。木霉菌、酵母菌等真菌通过

快速繁殖后与病菌竞争营养和生存空间或重寄生作

用达到抑菌效果 [15]。由木霉菌研制出的商品制剂

Trichodex已在欧洲和北美等20多个国家注册并推广

应用，其应用结果表明这种生物制剂能有效防治葡

萄灰霉病[16]，且具有广泛区域适应性。Wang 等[17]

研究发现在单一作物温室和田间实验中，增加噬菌

体鸡尾酒中的噬菌体种类可使番茄青枯病发生率降

低 80%。此外，研究发现多种微生物对杨树溃疡病

病菌有良好的拮抗作用。侧孢短芽孢杆菌 JX-5

（Brevibacillus laterosporrus JX-5）可分泌兼具抗真菌

和抗细菌效果的广谱性非核糖体多肽（Nonribosomal 

peptide，NRP），对葡萄座腔菌等杨树溃疡病病原菌具

有强烈的抑制作用[18]。定殖于植物根际的链霉菌在其

生长过程中可分泌多种裂解酶，降解真菌细胞壁的甲

壳素和纤维素，从而抑制葡萄座腔菌的生长[19]。黄绿

木霉和枯草芽孢杆菌等微生物可降低病原菌中参与

过氧化物酶体和剪接体通路的关键基因，如 PEX19、

前体 mRNA 剪接因子和剪接因子 3b 等表达，从而抑

制葡萄座腔菌菌丝的生长[20]。 
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2  拮抗菌防治杨树溃疡病的机制 

2.1  营养竞争 

植物表面水分中的营养物质可被病原菌和拮抗

微生物所共用，部分拮抗菌可与病原菌竞争其中的

碳水化合物、氨基酸、维生素和矿物质等营养物质

以及氧气和空间[22]。在溃疡病造成的植物伤口部位，

拮抗菌通过更强的竞争能力吸收了较多的营养物

质，使病原体无法获得足够的营养而死亡[23]。以拮

抗性酵母菌对糖的竞争利用为例，杨树在其伤口部

位会形成植物细胞外多糖基质，由于酵母菌生长速

度较快且对糖的利用能力很强，会抑制病原菌对糖

类物质的吸收和利用[17,24]。由于糖的缺乏，杨树溃疡

病菌的分生孢子萌发受阻，进而无法致病[21]。在病

原菌生长和感染过程中，铁元素（Fe3+）是影响最大

的微量元素，拮抗菌对铁元素的竞争在病原菌生物

防治中至关重要[25]。铁是生物体内重要的微量元素

之一，是细胞色素、其他血红素或非血红素蛋白和

铁硫簇（Fe/S）的组成成分，作为细胞酶的辅助因子

发挥作用[6]。在铁限制条件下，拮抗菌可合成低分子

量（500～1000Da）铁载体以竞争性地获得铁离子[26]。

铁载体是一种螯合物，通过与铁离子结合形成紧密

而稳定的复合物，以此将铁元素输送到细胞中[27]。

根据结构基团分类，铁载体分为由细菌产生的儿茶

酸盐和由酵母菌或细菌产生的羟基酯化合物[28]。在

对铁元素竞争中，荧光假单胞菌（Pseudomonas 
fluorescens）产生的铁载体对铁离子的吸收利用效果

较强，用作生物控制剂抑制病原菌效果极为显著[29]。

酵母菌也可产生普切明酸（水溶性铁螯合剂）抑制

苹果灰霉病菌、链格孢菌和青霉病菌的生长[30−32]。 

2.2  重寄生作用 

重寄生作用是指拮抗微生物与真菌病原体菌丝

附着，产生细胞外细胞壁溶解酶的能力[33]。重寄生

作用是拮抗菌与真菌病原菌的菌丝密切接触，二者

相互识别后，拮抗菌分泌溶解真菌细胞壁的酶，最

终在宿主体内主动生长，导致真菌宿主被完全杀死

或其结构被破坏和裂解从而抑制病原菌的生长。

Barge 等[34]在对枝孢霉菌研究中发现，粉红螺旋聚孢

霉（Clonostachys rosea）可寄生在葡萄座腔菌等病原

菌内，抑制其生长。但另一项研究发现，当粉红螺

旋聚孢霉与病原菌共同培养时，前者菌丝与后者紧

密相连共同生长，在菌丝顶端形成膨胀乳头状结构，

拮抗菌菌丝体中出现特殊钩状结构寄生到病原菌细

胞中，将其作为营养源，最终完全破坏宿主细胞[35]。 

2.3  抗生素现象 

抗生素现象是指拮抗菌分泌的化学物质能抑制

或杀死近距离的潜在病原体[18,23]。部分拮抗菌通过产

生抗生素来抑制病原体的生长[28]。许多细菌属，如

芽孢杆菌、假单胞菌、链霉菌、伯克霍尔德菌、潘

托拉菌（Pantoea）等都可参与抗生素生产[10]。抗生

素类化合物可以通过多种机制抑制真菌病原体的生

长和发展，包括抑制细胞壁合成、破坏和改变细胞

膜结构以及阻止蛋白质合成中核糖体小亚单位上启

动复合物的形成 [36]。如枯草芽孢杆菌（Bacillus 
subtilis）可产生广泛的次级代谢产物，促进植物生长

并抑制病原菌的生长繁殖，具有强烈抗菌特性的非

核糖体肽的次级代谢物，可导致细胞裂解，在真菌

膜上形成孔隙抑制某些酶或细菌蛋白质的合成[37]。 

2.4  分泌抗菌挥发性化合物（Volatile compounds，

VOCs） 

拮抗菌还会产生抗真菌的代谢物，其中 VOCs

在抑制真菌病原体生长方面也发挥了重要作用[38]。

VOCs 是液体有机物质，常温常压下快速挥发成为气

相状态，一般包括烯烃、醇、酮、酯及萜类物质等[39]。

Liu 等研究发现，死亡的谷芽孢杆菌（Bacillus 
vallismortis）和高地芽孢杆菌（Bacillus altitudinis）
分泌的 VOCs 可对核果褐腐病菌产生显著抑菌效果，

抑菌率分别达 80%和 68%[40]；芽孢杆菌 XK29 产生

的 VOCs 可抑制甘薯黑斑病菌的孢子形成和萌发，

并改变病原菌的细胞形态，抑制病原菌生长[41]；枯

草芽孢杆菌产生的 VOCs 对番茄早疫病菌及炭疽病

菌等多种植物病原菌均有显著抑制效果[42−43]。此外，

VOCs 易造成病原体菌丝形态异常，如细胞空泡化、

膜渗透性改变和菌丝膨胀，导致分生孢子萌发被抑

制以及其附壁形成。部分 VOCs 还会影响病原菌基

因表达，使病原菌分生孢子相关功能的基因转录表

达水平下调，从而影响病原菌孢子的产生[44]。 

2.5  分泌酶 

分泌降解细胞成分的酶是各种拮抗菌抑制病原

体的共同途径之一[45]。在营养缺乏条件下增加拮抗

菌分泌降解细胞酶含量，以降解宿主病原体细胞，

利用宿主细胞释放的碳源和氨基酸等作为营养物

质，维持自身生长发育，最终导致病原菌死亡。几

丁质酶、葡聚糖酶、脂肪酶和蛋白酶在拮抗菌菌体

内较为常见[21]。真菌细胞壁由几丁质和葡聚糖等糖
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类化合物组成，与细胞壁蛋白结合，为细胞提供机

械强度和结构完整性[46]。几丁质是由 N-乙酰葡糖胺

的 β-1-4 糖苷键组成的线性聚合化合物，葡聚糖作

为填充材料，占总细胞壁的 50%～60%。因此，葡聚

糖酶和几丁质酶作为理想的生物控制剂，可降解真

菌细胞壁。在病原菌存在情况下，拮抗菌中可检测

到几丁质酶表达[47]。目前，细菌中几丁质酶已被证

实其可抑制植物病原真菌生物控制活性，作为未来

生物杀虫剂、抗性育种和转基因植物的目标基因编

码的酶，应用潜力巨大[48]。 

细胞壁蛋白以糖蛋白形式存在，占总细胞壁

20%～30%[49]。在拮抗菌产生细胞外水解酶，如甲壳

素酶、壳聚糖酶、葡聚糖酶、纤维素酶和/或蛋白酶

等作用下，病原真菌细胞壁解体有助于病原菌生物

防控[50]。部分裂解酶还能阻碍病原体孢子的发芽，

拉长芽管并破坏卵孢子，抑制病原菌萌发和繁殖[45]。 

2.6  启动植物系统性抵抗 

在植物表面应用微生物生物控制剂，可诱发植

物体产生对入侵病原菌的系统性抗性[51]。这种诱导

效应会引起宿主生化和分子防御反应，如丝裂原激

活的蛋白激酶（MAPK）信号途径，MAPK 级联信

号途径一般包括至少 3 个激酶，即 MAPKs、MAPKKs

（MAPK kinases）和 MAPKKKs（MAPKK kinases）。

级联的每一个层次由一个小的基因家族编码组成，

通常具有相似或部分重叠功能，使信号传导过程多

样化[51−52]。在对刺激反应中，MAPK 级联中最顶端

激酶 MAPKKKs 的激活，导致下游 MAPKKs 的磷酸

化和激活。被激活的 MAPKKs 反过来磷酸化和激活

MAPKs，即 MAPK 级联中的底层激酶。被激活

MAPKs 可以磷酸化转录因子、蛋白激酶、其他酶和

结构蛋白等多个下游底物，开启细胞相应刺激的一

系列生理化学反应[52]。研究表明，受到生物和非生

物胁迫的不同植物物种中，以拟南芥为例，两种

MPK3 和 MPK6 编码 MAPKs 被激活[52−53]。植物通

过核苷酸结合的富含亮氨酸重复蛋白（Nucleotide- 

binding leucine-rich repeat，NLR）识别病原体效应物，

激活 MKK3/MKKK5-MKK4/MKK5-MPK3/MPK6 和

MEKK1-MKK1/MKK2-MPK4/MPK11 两个 MAPK 级

联。受体样细胞质激酶（RLCKs）是 MAPK 级联中

将模式识别受体（Pattern recognition receptor，PRR）

和 NLRs 与 MAPKKKs 连接起来的关键成分。被激

活的 MAPKs 对各种 MAPK 底物的磷酸化，导致各

种植物防御反应[53]（图 1）。 

 

图 1  MAPK 级联信号途径在植物防御反应中的调控机制 

Fig. 1  The regulatory mechanism of MAPK cascade 

signaling pathway in plant defense response 

此外，施用微生物生物控制剂的植物体还可激

活其它多种防御反应，如产生活性氧（ROS）抑制病

原菌的生长发育[39]。通过苯丙酸途径、十八烷途径

进行萜类和植物蛋白的生物合成，生产植物蛋白和

PR-蛋白，加强酚类化合物积累，连接和修复感染部

位[4,10]；通过形成糖蛋白、木质素、胼胝体和其他酚

类聚合物加强宿主植物细胞壁的防御能力[10]。 

2.7  其他机制 

拮抗菌还具有其他备用机制，如提高宿主自身

的活性氧（ROS）耐受性、减轻对宿主的氧化损伤、

促进生物膜形成等。在果实表面和伤口额外施用拮抗

微生物，可缓解果实组织中产生的 ROS 氧化应激。这

些菌株对成熟水果中产生的高水平 ROS 有耐受性[54]。

部分生防酵母菌可分泌抗真菌物质，如 2-苯乙醇

（2-phenylethanol，PEA）[21]。PEA 增加会影响病原

菌的过氧化物酶活性、自噬调节、磷脂酰肌醇信号

系统、内质网蛋白质加工、脂肪酸代谢的基因的表

达等生化过程，抑制病原菌的 DNA 复制和氨基酸合

成，进而影响其细胞周期抑制病原菌的生长[48,55]。 

3  结论与展望 

病原菌对化学合成农药抗性的增强，以及施药

林木中存在的有毒残留物是使用化学农药防治杨树

溃疡病中存在的主要问题。现阶段防治杨树溃疡病

研究工作中，不依赖或尽可能少地依赖化学农药的

生态友好防治技术被列为优先事项[56]，过去几十年

里，杨树溃疡病防治中使用生物和综合方法已取得
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了相当大的进展[3,5]。根际微生物组作为植物的“第

二基因”，对植物的生长、发育和抗病能力都起到重

要作用[4]。近年来，基因组学、代谢组学和转录组学

等组学和多组学关联技术的应用揭示了根际微生物

的作用机制，为植物促生菌剂开发奠定了基础。如

代谢组学技术被用于研究拮抗菌与病原菌之间的代

谢竞争和互作机制。Berendsen 等[57]利用转录组学技

术揭示了拟南芥（Arabidopsis thaliana）在对抗霜霉

病原菌（Hyaloperonospora arabidopsidis）的叶片防

御激活过程中，根际中特异性地促进了三种细菌的

生长；Huang 等[58]利用代谢组技术构建了拟南芥根

部三萜类物质的生物合成网络，揭示了途径代谢产

物对根际微生物群落成员的选择性生长调控活性，

以及细菌对其的生化转化和利用，支持生物合成网

络在塑造拟南芥特定根际微生物群落中的作用。但

目前的研究大多针对单一机制解析，导致微生物间

促生协同机制尚不明确，不同机制的相对贡献有待

阐明，因此利用多组学手段，将微生物培养与宏基

因组学、代谢组学充分结合，进一步探究拮抗菌的

协同作用机制，有助于开发高效、稳定、环保的微

生物菌剂。 

拮抗菌对其发挥拮抗作用的环境条件有较高需

求，如 pH 值、温度和湿度等。微生物拮抗剂的生物

控制效率相对低于合成农药的效率[59]。研究表明，

纳米铁−微生物耦合体系中微生物生长水平显著高

于单一微生物体系，纳米铁通过还原产生的铁离子

为微生物生长提供营养，还原过程中产生的电子为

微生物生长提供能量[60]。一方面纳米粒子具有丰富

的活性位点和巨大的比表面积，可有效吸附拮抗菌

并促进其生长[61]；另一方面纳米离子也可有效应用

于液体中，方便制成拮抗菌喷剂。因此，寻找合适

的纳米材料作为载体，构建能最大限度发挥拮抗菌

功能的菌剂体系，是未来生物控制剂研发的重要方

向之一。随着拮抗菌剂作为杨树溃疡病综合管理方

法的组成部分被公众广泛接受，其大规模生产和应

用有望得到推动。 

为了开发商业上成功的、可行的和经济的生物

控制产品，还需进一步探索对不同作物显示广谱抑

菌效果的拮抗菌剂；其次，尽管拮抗菌能对杨树溃

疡病产生一定拮抗作用，但应用单一拮抗菌作为生

物控制剂，不足以达到稳定水平，还需探索不同拮

抗菌组合，探明不同拮抗菌协同作用机制，以进一

步提高防治效率；最后还需开发低成本的大规模扩

繁方式和拮抗菌剂配方，实现商业应用和推广。 
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