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摘要：大豆土传病害是造成其质量和产量严重损失的主要原因之一。目前，生产上大豆病害的防治主要依赖

杀菌剂等化学药剂的使用，这带来了水土污染、食品安全风险、杀菌剂抗药性等问题，因此寻找经济有效的绿色防

治方法迫在眉睫。利用生防菌防治大豆病害的生物防治方法在安全性、有效性、持续性等方面优势突出，是近几年

生物农药和生防菌剂研究的重点。本文针对大豆生产上的极难防治的四种土传病害（大豆根腐病、菌核病、炭腐病

和胞囊线虫病），综述相应生防菌的生防潜力、生防机理和应用现状，并对应用中存在的问题和研发方向进行了展

望，为大豆土传病害的综合防治提供参考，以期推动大豆产业的可持续发展。
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Abstract: Soybean [Glycine max（L.）Merr.] is one of the most economically valuable food crops and oil crops 

in the world, but various soil-borne diseases cause serious loss of yield and quality. At present, chemical agents 
brings problems on soil and water pollution, food safety risks, and also leads to fungicides resistance. It is urgent to 
find economical and effective green control methods. The use of biocontrol bacteria to control soybean diseases has 
outstanding advantages in terms of safety, effectiveness, and sustainability. Researchers focused on biological pesti⁃
cides and biocontrol fungi in recent years. In this paper, 4 soil-borne diseases (soybean root rot, sclerotinia, char⁃
coal rot and cyst nematode) which were extremely difficult to control in soybean production are summarized, and the 
biocontrol potential and biocontrol of corresponding biocontrol bacteria are reviewed. The mechanism and applica⁃
tion status and research directions in the application are prospected, which could provide a reference for the compre⁃
hensive prevention and control of soybean soil-borne diseases, in order to promote the sustainable development of 
the soybean industry.
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陈雪等：大豆土传病害生防菌及其应用研究进展

大豆作为最具经济价值的粮食作物和油料作

物之一，在全球 50多个国家均有生产，大豆富含高

质量的蛋白质、脂肪、维生素和多种矿物质营养素，

是植物油和蛋白的重要来源，广泛用于食用油和食

品生产[1～3]。大豆在中国居民饮食结构中占据重要

地位，大豆的供给关系到我国饲料、油脂和食用蛋

白的安全[4]。然而，我国不是大豆的主产国，大豆种

植面积有限、产量仍然不高。真菌、细菌和病毒等

病原微生物的侵染是影响大豆产量的重要因素之

一。 [5]据统计，全球大豆病害造成的产量损失达到

10%～15%[6]。
土传病害是指生活于土壤中的植物病原性真

菌、细菌、病毒和线虫在条件适宜时侵染植物根、茎

部而引起的作物病害[7]。土传病害的致病菌栖息于

土壤中，难以根治，甚至被称为植物癌症[8]。大豆土

传病害主要有大豆根腐病、菌核病、炭腐病和胞囊

线虫病等[9]，大豆真菌土传病害被认为是衡量农业

集约化对土壤健康影响的一个重要参数[10]。目前生

产上这些病害的防治方法主要为使用化学杀菌剂

和培育抗性品种，然而有些病害仍然缺乏高抗品种

且仅有少数杀菌剂能够有效，如由多种镰刀菌（Fu⁃
sarium sp.）引起的大豆猝死病[11]。同时，化学杀菌

剂的使用也具有潜在的土壤和水污染风险，威胁食

品安全，对人类健康造成损害，且植物病原菌会对

杀菌剂产生抗药性[2]。因此，有必要寻找经济有效、

无毒、能消除或降低大豆病害发病率的新型防控策

略。近年来在植物营养、生物防治、植物防御启动、

寄主诱导基因沉默以及利用精确育种技术开发抗

性新品种等方面已经得到广泛发展，大豆土传病害

的防控也逐步发展为综合病害管理策略。该策略

通常需要结合传统的栽培管理措施和现代农业生

物育种技术，包括使用抗病品种、适当的水土管理、

施肥、轮作和使用生物防治制剂等，目的是在减少

化学制剂使用的情况下维持或提高农业产量[12]。
植物病害生物防治指的是利用有益微生物或

微生物代谢物有效控制植物病害的技术。植物-微
生物相互作用在土壤和植物健康中起着重要作

用[13]。相对于化学杀菌剂，利用生防微生物治理植

物病原菌具有绿色可持续的优点，是一种对环境友

好的农业病害防治方法[13,14]。目前利用生防微生物

对植物土传病害进行防治已经在许多植物上取得

成功[15]。因此，开发生防微生物防治植物土传病害

具有巨大潜力，生防菌的开发与应用也受到了肥料

和农药公司的关注。目前部分生防菌已成功商业

化，但在应用方面也存在功能组分不清晰、评价标

准不统一、品质不稳定等问题。了解生防菌的作用

模式以及生防机制能够促进高效广谱的防治产品

的开发。本文主要针对大豆的主要土传病害进行

归纳，整理其生防菌和生防机制的研究进展，为大

豆病害的生物防治进一步研究提供理论依据，以尽

量减少化学杀菌剂的使用，保护环境的同时提高大

豆质量和产量[16]。

1 大豆主要土传病害概述

由真菌、细菌、线虫和病毒引起的多种病虫害

的频繁发生制约着中国大豆的稳产和高产，影响了

农民种植大豆的积极性，也是中国大豆生产缺乏国

际竞争力的一个重要原因[17]。土传病害的防治往往

要具挑战性，了解其致病机制的基础对于控制病害

至关重要。本文主要针对大豆根腐病、菌核病、炭

腐病和胞囊线虫病四种较难防治的土传病害，概述

其一般发病特征和致病机制。

1. 1 大豆根腐病

大豆根腐病是一种世界性的土传病害，危害大

豆生产的整个生命周期，严重降低大豆产量，是大

豆生产中最严重的病害之一[2]。大豆根腐病是指由

多种病原引起的大豆根部及茎基部病害的统称，病

原种类复杂是诊断及防控该病害的根本难题，目前

已报道的病原种类已有数十种。我国大豆根腐病

病原菌主要有大豆镰刀菌（Fusarium spp.）、腐霉菌

（Pythium spp.）、立枯丝核菌（Rhizoctonia solani）和

大豆疫霉菌（Phytophthora sojae）等。大豆根腐病菌

大多通过土壤、病残体或种子传播，在苗期侵染后

直接危害大豆根茎部，使大豆植株根部的酶或其它

类物质的活性、数量受到不同程度的影响，从而减

弱植株根系对土壤中水分和养分的吸收，或在初期

侵染定殖以后直至大豆生长中后期才显现症状。

病菌在土壤中或病残体上越冬，成为翌年主要初侵

染源。由于其在土壤中的持久性和广泛的宿主范

围，很难使用杀真菌剂和栽培措施来控制土传病原

体。在防控对象上应考虑多种病原物复合侵染，并

注意关键发病时期[17～20]。
1. 2 大豆炭腐病

在植物病原真菌中，菜豆生壳球孢（Macrophom⁃
ina phaseolina）是最具毒力和危险性的植物病原菌

之一。这种真菌导致的大豆炭腐病在美国、印度、

巴西、日本及南斯拉夫等国每年都造成大豆严重减

产[21]，在我国河南、湖北及江苏等省也有发生和分
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布[22]。病原体的危害性在于一旦发生感染，它就会

产生酶和毒素，通过微菌核和菌丝体侵染根部，降

解茎和根组织，在两到三周内定殖。菜豆生壳球孢

感染植物的维管系统，从而干扰营养物质和水分在

叶片间的运输，导致叶片枯萎和过早死亡。由于微

菌核的形成，根和茎的下部出现灰色或银色变色。

该病原菌在土壤中存活长达 15年，并影响植物的全

部生长阶段[3,23,24]。
1. 3 大豆菌核病

大豆菌核病的病原为核盘菌（Sclerotinia sclero⁃
tiorum），核盘菌可以侵染 75 科 400 多种植物，并导

致典型的茎腐病症状，如叶、主茎和枝条上柔软的

水状皮损或浅棕色变色区域[25]。已知核盘菌附着在

寄主表面并穿透植物角质层,这种真菌病原体能够

在不同的植物生长阶段入侵不同的大豆组织，如

茎、根和豆荚[26]。核盘菌与大豆的叶片或茎秆等部

位接触后，形成侵染垫，通过机械压力或分泌角质

酶侵入寄主，并分泌草酸、细胞壁降解酶等在寄主

体内定殖、扩展，直到危害寄主出现相应的病理症

状，造成菌核病的发生[27]。核盘菌通常通过孢子和

菌核的形式传播，菌核即使在恶劣的环境条件下也

能存活，作为休眠体在田间有越冬的能力[28]。菌核

可以产生子囊并释放孢子，孢子可以通过风和雨传

播，在适当的温度和湿度条件下感染植物，菌核也

可以萌发并直接侵染寄主植物[26]。由核盘菌（S.  
sclerotiorum）引起的病害已造成世界上许多重要经

济作物的严重损失。由于菌核在土壤中的长期存

在和气传子囊孢子的产生，合成杀菌剂对该病的防

治作用有限[25],尽管已经研究了几种生物防治剂来

控制不同作物的核盘菌，但关于大豆中核盘菌的生

物防治剂仍然很少[29]。
1. 4 大豆胞囊线虫病

大豆胞囊线虫（soybean cyst nematode, SCN）是

一种土传植物寄生线虫，SCN侵染根部形成胞囊，并

导致植物早期变黄，影响植株发育 ,可造成 5%～

10% 减产，在发病严重地块高达 30% 以上甚至绝

产，每年我国因 SCN 病造成损失达 6 亿元以上[30]。
与此同时，在美国，SCN 每年造成的损失估计超过

10 亿美元。SCN 在土壤中作为卵在胞囊中存活。

在生长季节开始时，一部分卵孵化，第二阶段幼体

（J2）迁移到根部，穿透根部组织并向维管束移动，雌

虫在维管束中建立一个摄食点（合胞体），并在其剩

余生命周期内保持不动。SCN会带走大豆植株的营

养，从而降低植株的生长和产量。SCN使寄生根部

发育不良，形成的创面也易被其它土传病原菌侵染,
加剧减产,因此大豆胞囊线虫病防治对大豆生产至

关重要。SCN 病为土传病害,同时受胞囊外壳的保

护作用可在土壤中存活多年，防治困难。因此，寻

找一种简单、生态友好、有效的方法来控制 SCN 对

于现代农业至关重要[31，32]。
1. 5 其它大豆土传病害

土传病害逐年加重已成为制约我国农牧业发

展的主要原因[15]，在大豆生产过程中，除上述提到的

常见的几种土传病害外，还存在大豆灰霉病、大豆

炭疽病、大豆霜霉病、大豆立枯病、大豆白叶枯病等

病害，这类病害的病原物其生活史一部分或大部分

存在于土壤中，在条件适宜时病原物萌发并侵染植

物根部或茎部导致大豆发生病害[33]。由于其通过土

壤传播的共性特征防治极其困难，目前以化学防治

为主并进行综合病害管理，在防治管理方面任重

道远。

2 大豆土传病害的生防菌及其生防

机制研究进展

生防菌在田间条件下的生防效果与室内测试

往往不一致，其中一个原因是我们对控制植物和生

防菌联合的复杂动态缺乏了解[34]，了解生防菌和目

标植物病原物之间相互作用的机制对于加强生防

菌在农业中的应用至关重要[35]。目前所报道的大豆

生防菌主要有芽孢杆菌、假单胞菌、伯克霍尔德氏

菌、丛枝菌根真菌、木霉菌、链霉菌等（表 1），涉及真

菌、细菌和放线菌三种类型。所涉及生防菌的生防

机制总体可以分为两类，一类是通过多重机制直接

作用于病原物抑制其生长，如寄生作用、竞争作用、

抗菌作用等，另一类是通过一些信号分子包括分泌

的酶和次生代谢物等激活植物对病原菌抗性相关

基因的表达，诱导寄主植物对病原物的抗性以及通

过促生作用间接影响病原物。直接作用与间接作

用的生防机制通常协同产生对病原物的生防

效果。

2. 1 大豆根腐病生防菌

大豆根腐病的防控难题在于病原菌种类多样

复杂，病菌在土壤和残体上越冬。不同地区根腐病

的病原菌不同，但目前全世界报道的最主要的两种

病原菌是大豆尖孢镰刀菌（F.  oxysporum）和大豆疫

霉菌（P.  sojae）。

大豆尖孢镰刀菌（F.  oxysporum）是强致病种且

生防研究较广泛。在目前所研究的生防菌中，芽孢
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表1　大豆土传病害病原物及生防菌汇总

Table 1　Summary of Soybean Soil-borne Disease Pathogens and Biocontrol Bacteria

大豆根腐病

Soybean root 
rot

大豆菌核病

Soybean 
sclerotia

大豆炭腐病

Soybean 
charcoal rot

Fusarium 

oxysporum

Phytophthora 

sojae

Sclerotinia 

sclerotiorum

Macrophomina 

phaseolina

Bacillus subtilis HSY21

Bacillus subtilis BS06

Trichoderma harzianum

Bacillu svelezensis FZB42

Aquatic pseudomonads

大豆根瘤内生菌

Soybean nodule endophytes
Trichoderma harzianum 

303/02
Trichoderma harzianum

多种真菌菌株次生代谢

物曲酸

A variety of fungal strains sec⁃
ondary metabolite kojic acid
Xenorhabdus szentirmaii

Bacillus amyloliquefaciens 

MEP218 /ARP23
Streptomyces 

NEAU-S7GS2

Streptomyces sp.

Bacillus subtilis M-4

Bacillu

Bacillus

Bacillus subtilis

Pseudomonas fluorescens

AMF

Trichoderma spp

破坏菌丝体细胞结构、影响碳氮代谢和活性氧清除机制、抑制CWDE的分

泌、抑制运输功能

It destroys the structure of mycelium cells， affects the mechanism of carbon and 
nitrogen metabolism and reactive oxygen species， inhibits the secretion of 
CWDE， and inhibits the transport function
竞争作用、诱导植物抗性、促进植物生长

Competitive effect， inducing plant resistance， promoting plant growth.
寄生、诱导抗性基因

Parasitic and induced resistance genes
分泌抗生素菌溶素，抑制病原生长基因

Secretes the antibiotic bacteriolysin， which inhibits pathogenic growth genes
表达铁载体，产生抑菌化合物

Expression of siderophore， production of bacteriostatic compounds
竞争铁载体，产生细胞裂解酶

Compete for siderophore， producing cell lyase
寄生和分泌细胞裂解酶

Parasitic and secreted cellular lyases.
诱导抗性基因，提高抗氧酶活性，增强生物量

Induce resistance genes， increase antioxidant enzyme activity， enhance biomass
调控合成菌核相关成分基因，抑制菌核的形成

Regulates the genes of synthetic sclerotia-related components and inhibits the 
formation of sclerotia
抗生素和酶抑制

Antibiotic and enzyme suppression
环状脂肽家族的抑制作用：surfactins、fengycins 和 iturins
产生水解酶和活性次生代谢产物抑制菌丝菌核

The production of hydrolytic enzymes and active secondary metabolites inhibits 
the sclerotia of the mycelium
九种化合物具有抗菌活性

Nine compounds have antimicrobial activity
细胞壁降解酶、亲脂次生代谢产物提高生理表现和抗氧化反应

Cell wall degrading enzymes and lipophilic secondary metabolites enhance physi⁃
ological performance and antioxidant response
多种抗生素和抗菌化合物

A wide range of antibiotics and antimicrobial compounds
抗菌化合物活性、溶解不溶性磷酸盐

Antimicrobial compounds active， dissolved insoluble phosphates
Phi触发SAR Bacillus subtilis诱导 ISR
Phi triggers SAR Bacillus subtilis to induce ISR
吩嗪是抗真菌活性的主要代谢产物

Phenazine is the main metabolite of antifungal activity
抗氧化和诱导防御反应机制

Antioxidant and induce defense response mechanisms
寄生和降解病原菌菌丝体

Parasitic and degrading pathogenic mycelium
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大豆胞囊线虫

Soybean cyst 
nematodes

大豆灰霉病

Soybean gray 
mold

大豆立枯病

Soybean blight

大豆炭疽病

Soybean an⁃
thracnose

大豆白叶枯病

Soybean white 
leaf blight

Heterodera
glycines Ichi⁃

nohe

Botrytis cine⁃

rea

Rhizoctonia 

solani

Colletotri⁃

chum Brevis⁃

porum

P. syringae 

pv. glycinea

Burkholderia gladioli 
MB39

Microbacterium maritypi⁃

cum Sneb159
Microbacterium maritypi⁃

cum Sneb545
AMF

生防菌组合防治

Klebsiella pneumoniae 

SnebYK
Bacillus megaterium Sn⁃

eb207

Bacillus SubtilisBBG125

Bacillus BNM 122
Trichoderma longibrachia⁃

tum S12
Trichoderma asperellum 

S11
Trichoderma troviride PHY⁃

TAT7
Paecilomyces maximus 

NJC01

Pseudomonas syringae 

Pss22d

破坏菌丝结构抑制生长

Disruption of hyphae structure inhibits growth.
诱导参与水杨酸（SA）和茉莉酸（JA）信号通路的防御相关基因的表达

Induces the expression of defense-related genes involved in the salicylic acid 
（SA） and jasmonic acid （JA） signaling pathways.
诱导 ISR并确定诱导决定性因素为六个活性化合物

Induce ISR and determine the determinants of induction as six active compounds.
引起宿主的根细胞和植物防御信号的反应

Eliciting responses to host root cells and plant defense signals.
生防菌组合防治可能会增加细菌和植物产生的毒素、酶或代谢物

Biocontrol combination control may increase toxins， enzymes， or metabolites 
produced by bacteria and plants.
缓幼虫向成年雌性线虫的发育并减少了雌性和卵子的数量，阻碍交配和繁殖

Slow larval development into adult female nematodes and reduce the number of 
females and eggs， hindering mating and reproduction.
延长大豆胞囊线虫的发育阶段

Prolongation of the developmental stage of soybean cystic nematodes.
分泌过量的抗霉菌枯草杆菌素（Mycosubtilin）
Excessive secretion of anti-mycobacterium subtilisin
分泌表面活性素（surfactin）和类伊枯草素（iturin-like）组合防治

Secretion of surfactin and iturin-like combination control
产生果胶酶和几丁质酶以及具有溶解磷的能力

Pectinase and chitinase are produced and have the ability to dissolve phosphorus
产生铁载体和吲哚乙酸（IAA），促生作用

Produces siderophores and indoleacetic acid （IAA）， which promote growth

竞争空间和营养物质以及产生次生代谢物染料木素

Competition for space and nutrients and the production of secondary metabolites 
genistein.
竞争营养并且阻断制病原菌进入侵入点

Compete for nutrients and block pathogenic bacteria from entering the point of 
entry.
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杆菌因具有抗逆性强、繁殖快、营养要求简单、易于

在植物表面定殖等特点已成为生物防治研究的热

点，其生防机理涉及直接作用与间接作用的多重生

防 机 制[2]。 枯 草 芽 孢 杆 菌 BS06（Bacillus subtilis 
BS06）菌株通过竞争作用、诱导植物抗性、促进植物

生长等对大豆尖孢镰刀菌（F.  oxysporum）产生生防

效果。经 BS06菌株处理的染病植株比多菌灵具有

更高的根生物量、株高、叶片叶绿素含量，且BS06溶

液能长期储存，使其生防效果具有可持续性[13]。枯

草芽孢杆菌 HSY21（B.  subtilis HSY21） 对大豆尖孢

镰刀菌抑制率为 81. 30%，进一步的分子机理研究

表明该菌株直接作用于病原物，通过破坏菌丝体细

胞结构、影响碳氮代谢和活性氧（reactive oxygen 
species，ROS）清除机制、抑制细胞壁裂解酶的分泌、

抑制转运蛋白功能进而抑制尖孢镰刀菌的生长和

致病基因的表达，从而有效控制尖孢镰刀菌诱导的

大豆侵染[2]。此外，哈茨木霉（Trichoderma harzia⁃
num ）也能抑制尖孢镰刀菌生长，防治大豆根腐病。

转录组水平分析表明其生防机制与提高活性氧水

平、诱导病程相关（pathogenesis-related，PR）蛋白表

达和活性氧清除酶活性以及减少病原菌细胞死亡

有关[18]。

大豆疫霉菌（P.  sojae）作为卵菌引起的根腐病

很难防控，它们较易进化以克服杀菌剂或宿主的遗
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传抗性[50]。贝莱斯芽孢杆菌菌株 FZB42（B.  velezen⁃
sis FZB42）由双肽抗生素杆菌溶素介导对大豆疫霉

（P.  sojae）具有拮抗活性，进一步用转录组学方法表

明菌株 FZB42显著抑制大豆疫霉生长、生物大分子

合成、致病性和核糖体相关基因的表达[36]。水生假

单胞菌（Aquatic pseudomonads）由于其表达铁载体和

分泌多种化合物能够有效抑制卵菌，该菌的水生环

境能够使其产生新型拮抗化合物，例如野生型菌

06C126的拮抗活性明显高于土壤菌株[37]。此外，内

生菌由于其适应植物内生环境且与致病菌竞争的

生防优势，近年来被广泛研究用于植物病害的防

治。在大豆根瘤中分离筛选出 11. 2% 的根瘤内生

细菌对大豆疫霉具有显著的抑制活性，所筛选的内

生菌涉及到的生防机制是，生防菌与病原体竞争铁

载体和产生胞外几丁质酶以及层粘连蛋白酶以裂

解真菌细胞，并降解真菌病原菌产生的镰孢菌酸

（fusaric acid）[38]。
2. 2 大豆菌核病生防菌

由于核盘菌（S.  sclerotiorum）菌核能够在土壤

中长期存在并且产生的子囊孢子能够通过空气传

播，因此合成杀菌剂在控制病原方面作用有限，而

应用拮抗菌能有效减少菌核数量，最终减少土壤中

的核盘菌的丰度。其中木霉属（Trichoderma spp.）
是所报道的拮抗核盘菌的优势菌株。重寄生是木

霉拮抗植物病原真菌的主要机制之一并伴随着多

种机制协同作用。重寄生是指一种寄生生物又被

其它寄生生物寄生的现象，它涉及对病原菌的侵

袭、识别、接触、缠绕、穿透和寄生一系列连续步骤

的复杂过程[45]。在生防机制中，病原菌寄主菌丝会

分泌一些化合物，而木霉可以识别这些化合物并趋

向寄主菌生长，当木霉菌丝和病原菌接触后，木霉

菌丝沿病原菌菌丝螺旋状缠绕生长，并产生附着胞

状分枝吸附于病原菌菌丝上[51]。哈茨木霉 303/02
（T. harzianum 303/02）能够生长在核盘菌的菌丝体、

菌核和子囊壳上，覆盖整个培养基面，并且在菌核

和子囊团表面大量繁殖，形成致密的菌丝体穿透结

构[28]。分离自芦荟的哈茨木霉在与菌核病菌丝平行

或交织生长过程中还能产生钩状接触枝，加强其寄

生作用[39]。另外，在寄生过程中木霉生防菌可以产

生和分泌类胰蛋白酶以及丝氨酸蛋白酶等参与细

胞结构蛋白的降解，破坏宿主细胞的完整性，促进

木霉的渗透和定殖。伴随着寄生作用，木霉诱导核

盘菌侵染后的 PR蛋白表达，提高抗氧化酶（过氧化

物酶 POD、超氧化物歧化酶 SOD 和过氧化氢酶

CAT）的活性、提高叶绿素和酚的含量、降低 ROS含

量并减轻病原菌胁迫对大豆叶片细胞膜的损伤等

生理和分子机制也参与了生防的过程[28,39]。
真菌与细菌产生的代谢产物以及有机化合物

对病原菌的抑制作用也引起了研究者的广泛关注。

曲酸（kojic acid，KA）是一种可以由多种真菌菌株产

生的常见次生代谢物，参与黑色素合成途径的聚酮

合酶 pks 12的基因在 KA处理后下调表达，KA通过

抑制几丁质和黑色素的合成，进而抑制菌核的形

成[26]。嗜线虫致病杆菌（Xenorhabdus szentirmaii） 的
无细胞上清液对核盘菌菌丝体和菌核的生长抑制

率>98%，无细胞上清液的抑制率随着次生代谢物

（抗生素和外酶）的积累而提高[14]。解淀粉芽孢杆菌

菌株 MEP218 /ARP23（B.  amyloliquefaciens MEP218 
/ARP23）也被证明能够产生三种环状脂肽：表面活

性素（surfactins）、丰原素（fengycins）和伊枯草素（itu⁃
rins）对菌核病的生物防治有效[40]。

除真菌细菌外，放线菌中也发现对核盘菌有明

显抑制作用的生防菌。链霉菌属 NEAU-S7GS2
（Streptomyces sp.  NEAU-S7GS2）菌株具有一些与氨

同化、磷酸盐溶解和生长素合成相关的基因，如编

码ACC脱氨酶、葡聚糖酶和α-淀粉酶的基因以及负

责铁载体生物合成的基因簇。该菌株通过产生水

解酶和活性次生代谢产物抑制核盘菌的菌丝生长

和菌核萌发[25]。Liu 等[41]从大豆健康和病根表面灭

菌的根中分离到 70株内生放线菌，分属于 14个属。

其中 4株链霉菌具有较强的拮抗活性，其抑制率为

54. 1%～87. 6%，检测到的包括 6个大环内酯类化合

物（macrolides）、2 个二酮基哌嗪类化合物（diketopi⁃
perazines）和 1 个 2- 氧 杂 环 酮 类 化 合 物（2-ox⁃

图1　大豆生防菌生防机制

Fig. 1　Biocontrol mechanism of soybean biocontrol bacteria
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onanonoids）都对核盘菌均表现出明显的抗真菌

活性。

2. 3 大豆炭腐病生防菌

大豆炭腐病是由菜豆生壳球孢（M.  phaseolina）
引起的病害，在多个大豆主产国均有发生，但目前

在我国却鲜有报道。张吉清等[52]认为该病鲜报道的

原因可能是大豆植株在早期被该菌侵染，但到生育

后期才表现病症，因此常被误以为是生理病因，因

此他们认为目前随着气候变化，要加强对大豆炭腐

病的防治研究。目前报道的大豆炭腐病的生防菌

主要有芽孢杆菌属、假单胞菌属、木霉属、伯克霍尔

德氏菌属和丛枝菌根真菌等。

芽孢杆菌生防菌能产生抗生素、毒素和胞外降

解酶，如几丁质酶和 β-1，3-葡聚糖酶等，破坏病原

菌细胞壁，从而抑制病原菌生长[13]。枯草芽孢杆菌

M-4（B.  subtilis M-4）能产生纤维素酶、几丁质酶和

β，1-3内切葡聚糖酶等细胞壁降解酶，能够使菜豆

生壳球孢（M.  phaseolina）的细胞壁解体。在共培养

条件下菌株M-4产生亲脂的次生代谢产物，有效地

抑制了菜豆生壳球孢（M.  phaseolina）的防御化合

物[53]。Kriti等[25]报道了假单胞菌属和芽孢杆菌属产

生多种抗生素化合物，可有效控制菜豆生壳球孢。

盐田根际分离出的芽孢杆菌可溶解不溶性磷酸盐，

产生结构稳定的抗菌化合物，因此其对菜豆生壳球

孢的拮抗活性不受生长阶段的影响。枯草芽孢杆

菌（B.  subtilis）与生物农药联合使用也是一种新策

略。温室试验下联合使用枯草杆菌 54（B.  subtil⁃
is54）菌株与亚磷酸锰（Phi）能够显著降低病情严重

程度，其中涉及的机制可能与 Phi 触发的系统获得

抗性（systemic acquired resistance，SAR）和由植物促

生菌（plant growth promoting bacteria，PGPB）诱导的

诱导性系统抗性（induced systemic resistance，ISR)
有关[42]。

此外，荧光假单胞菌（Pseudomonas fluorescens）
可产生抗真菌代谢物质吩嗪，从而对菜豆生壳球孢

（M.  phaseolina）有显著的抑制作用[43]。荧光假单胞

菌 9（P.  fluorescens 9）在温室试验下对菜豆生壳球孢

的抑制率达到了 82%[39]。丛枝菌根真菌（Arbuscular 
mycorrhizal fungi, AMF）作为地球上最古老和分布最

广泛的共生真菌，通过减少氧化损伤和增强防御反

应从而减少菜豆生壳球孢对根的感染并且能够减

轻病害症状[54]。木霉对菜豆生壳球孢（M.  phaseoli⁃
na）的抑制主要通过上述所提到的寄生和降解病原

菌菌丝体的方式。多项研究表明拮抗菌株的拮抗

活性和菌株的来源有关，适冷性的菌株具有耐低

温、吸收不同碳源生长和利用多种营养元素的能

力。最近从南极分离了一株伯克霍尔德氏菌MB39
（Burkholderia gladioli MB39）[44]对植物病原菌显示广

谱抗性，对菜豆生壳球孢菌丝的抑制作用尤为突

出，在菌株MB39的抑制作用下，菌丝结构和细胞形

态发生严重变化，菌丝体扁平，胞质渗漏。

2. 4 大豆胞囊线虫生防菌

大豆胞囊线虫生物防治是大豆害虫综合防治

的重要组成部分。目前所报道的真菌生防机制主

要以诱导植物抗性以及抑制线虫生长发育为主[49]。
在诱导植物抗性方面，生防菌所涉及的生防机制主

要有两种：一种是由内源信号分子水杨酸（salicylic 
acid，SA）介导的 SAR,另外一种是通过植物激素茉

莉酸（jasmonic acid，JA）和乙烯（ethylene，ET）介导

的 ISR[55]，两种植物抗病信号传导途径间又具有交

叉作用机制。SAR与 ISR是植物响应病原物侵染的

主要途径，在植物抵抗生物胁迫上发挥了重要作

用。盐生微杆菌 Sneb159（Microbacterium maritypi⁃
cum Sneb159）能够显著降低线虫种群密度，裂根试

验表明其诱导局部和系统抗性，抑制线虫的侵染和

发育，并诱导参与水杨酸（SA）和茉莉酸（JA）信号通

路的防御相关基因PR2、PR3b和 JAZ1的表达[56]。简

单芽孢杆 Sneb545（B.  simplex Sneb545）包衣的大豆

种子能够获得诱导性系统抗性（ISR），核磁共振的

氢谱和碳谱分析确定了其诱导抗性的决定因素为

六个活性化合物，分别为环状（脯氨酸-酪氨酸）、环

状（结氨酸-脯氨酸）、环状（亮氨酸-脯氨酸）、尿嘧

啶、苯丙氨酸和色氨酸[57]。此外，生防菌丛枝菌根真

菌孢子分泌物也能引起宿主的根细胞和植物防御

信号的反应变化[32]。
在生防菌抑制线虫发育方面，对于大豆胞囊线

虫来说，雌虫决定了种群的大小和损害的程度[56]，所
以在生防控制方面要重点防治雌性线虫。通过包

衣大豆种子，肺炎克雷伯菌 SnebYK（Klebsiella pneu⁃
moniae SnebYK）不仅减少了大豆根中大豆胞囊线虫

的数量，而且还抑制了雌性成虫的数量。数据表

明，菌株 SnebYK 可以有效地延缓幼虫向成年雌性

线虫的发育并减少了雌性和卵子的数量，阻碍交配

和繁殖，从而降低甘氨酸的丰度[31]。与其抑制机制

相似的是，巨大芽孢杆菌 Sneb207（B.  megaterium 
Sneb207）菌株 Sneb207的抗线虫机制也延长了大豆

胞囊线虫的发育阶段[58]。基于长达 3年多的长期轮

作田间试验，Deepak等[49]筛选出 20个分离自 SCN包
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囊中的生防菌株，其生防机制主要涉及抑制线虫卵

化、抑制线虫发育致其在 J2 阶段死亡、寄生三方面

作用。

2. 5 其它大豆土传病害生防菌

目前，除上述所涉及的几种大豆土传病害之外

其它病害的生防菌研究报道较少。大豆灰霉病的

生防菌有贝莱斯芽孢杆菌 CMRP 4490 和枯草芽孢

杆 菌 BBG125[46,59]。 芽 孢 杆 菌 BNM 122（Bacillus 
BNM 122）以及从大豆植物中分离出的真菌长柄木

霉 S12（Trichoderma longibrachiatum S12）、阿斯氏木

霉 S11（Trichoderma asperellum S11）、阿托韦木霉

PHYTAT7（Trichoderma troviride PHYTAT7能够有效

防治因立枯丝核菌（Rhizoctonia solani）导致的大豆

立枯病[16，47]。此外，对大豆炭疽病的病原菌短孢炭

疽菌（Colletotrichum Brevisporum）抗真菌机制极大拟

青霉NJC01（Paecilomyces maximus NJC01）[48]；以及有

效抑制大豆白叶枯病病原菌（P.  syringae pv.  Gly⁃
cinea）的丁香假单胞菌 Pss-22d（Pseudomonas syrin⁃
gae Pss22d）[60,61]。

3 生防菌的应用及潜在问题

与化学合成农药相比，生防制剂来自于自然环

境，具有高效、低毒、不污染环境和不易产生抗药性

等优点，具有较好的应用前景，部分生防菌注册的

发明专利已公开应用（表 2）。生防菌株类型多样，

在施用方法方面，相同生防菌的施用方法不同，生

防效果也有所差异。研究发现利用枯草芽孢杆菌

（B.  subtilis）处理土壤比处理种子对大豆尖孢镰刀

菌（F.  oxysporum）根腐病的防治效果更好，这可能

是因为将细菌与土壤混合有助于在土壤和根际中

建立大量且均匀的枯草芽孢杆菌种群，从而使病原

体和抗真菌细菌之间能够频繁接触[62]。
目前大豆土传病害的生物防治已有大量实验

室成功案例的报道，但与实验室的防治效率相比，

许多在实验室中看起来很有希望的生物防治候选

菌未能在田间表现出足够的功效，因为它们的功效

可能会受到环境条件的高度影响。大田环境下的

紫外线照射、土壤微生物种群与数量以及土壤理化

性质的改变，如土壤温度、湿度、pH值、营养水平的

影响等都对生防菌株的适应性及对病原菌的防控

效果产生极大的影响[63]。枯草芽孢杆菌 HSY21（B.  
subtilis HSY21）在田间条件下对大豆根腐病的控制

效果比实验室条件下下降了 24. 23%[2]。在环境中

的定殖能力差，存活率低，生防效果不稳定等问题

是田间防效的关键问题。充分考虑气候与施药时

间、剂型选择的匹配程度并优化施用方式等因素是

可以提高田间防效的方案，但是通过大范围的田间

调查与长时间的反复验证才能保证生防效果的稳

定性[64]。此外，还可以通过使用分子技术(例如宏基

因组学)、生态动力学和统计学等新方法来在田间试

验中调查生物防治剂对宿主植物的生理和生态影

响以及对田间环境的影响。Murphy 等提供了一套

详细的从概念到商业的开发内生菌接种剂的方案，

他们通过成功开发大麦的内生菌接种剂从而制定

了一套适用于任何作物及环境的基本原则，这将为

目前增强田间防效的研究作参考并有利于进一步

了解如何克服未来的挑战[65]。
成功的生防菌必须是一种侵略性的定殖者，具

有足够的耐受性，在其配制和使用过程中能够在加

工和储存条件下生存下来，同时在各种不利环境中

更具竞争力[66]。芽孢杆菌属是商业化较成功的生防

菌产品，因为其产生的内生孢子的抗性特征可以确

保细菌在工业加工过程中和在环境中传播后的持

久性，可以广谱的抗菌次级代谢物[67]。过去十年，生

防菌制备的生物防治产品仅占全球所有农药市场

销售额的 1%[46]，作为商业应用的生物防治剂的开发

还存在一些其它限制和技术挑战[68]，例如保持生物

防治剂的数量，以及对其它植物和微生物的潜在

表2　已公开的大豆生防菌剂专利

Table 2　Published patents for soybean bacteriocides

1

2

treptomyces 

Louchet

Streptomyces 

graminis

CGMCC 
NO.17115

CGMCC⁃
NO.8961

大豆根腐病（疫霉菌）

Soybean root rot （Phytophthora 

phytopa）

大豆根腐病（疫霉菌）

Soybean root rot （Phytophthora 

phytopa）

生防放线菌及应用

Biocontrol actinomycetes and applications
一种防治大豆疫病的生防放线菌菌株及其应用

A biocontrol actinomycete strain for the control of 
soybean blight and its application

CN201910577009

CN201611185978

序号

Number
菌株

Strains
保藏编号

Preservation 
number

防治病害

Prevention and control of dis⁃
eases

专利名称

Patent name
专利号

Patent number
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3

4

5

6

7

8

9

10

11

12

13

14

15

Pythium oligospo⁃

rum Pyo343

Bacillus siamensis 

 HT1

Pseudomonas 

viridis Pc32

Bacillus amylolyti⁃

cusBA20

Paecilomyces li⁃

lacinusYT08

Methyl nutritive 

bacillus WSW⁃
GH-10

Rhizobium sinen⁃

sis L396 and 
Bacillus subtilis 

Snb2

Simple bacillus 
Sneb545

Bacillus 

altitudinis 181-7

Trichoderma 

echinosporium 

YN4

Hanseniaspora 

uvarum MP1861

Gloeotinia nemati⁃

cida  Snef5

Bacillus pumilus 

NMCC46

CGMCC 
NO.20224

CCTCC NO：

M20211539

CGMCC 
NO.21150

CGMCC 
No.19052

CGMCC 
No.10026

CGMCC 
No.11541
CGMCC 

No.1851和

CGMCC 
No.1850

CGMCC 
No.6650

CGMCC 
No.20132

GDMCC NO：

62007

CCTCCNO：M 
2021613

CGMCC 
No.4549

CGMCC 
No.3378

大豆根腐病

Soybean root rot

大豆根腐病

Soybean root rot

大豆根腐病（疫霉菌）

Soybean root rot （Phytophthora 

phytopa）

大豆菌核病

Soybean sclerotinia

大豆根结线虫

Soybean root-knot nematodes

大豆根腐病菌、大豆菌核病菌

Soybean root rot bacteria， soy⁃
bean sclerotinia
大豆胞囊线虫和大豆根腐病菌

Soybean cystic nematodes and 
soybean root rot bacteria

大豆胞囊线虫

Soybean cyst nematodes

大豆根腐病（疫霉病菌和禾谷

镰刀病菌）

Soybean root rot （Phytophthora 
and Fusarium graminear）

大豆根腐病、大豆纹枯病

Soybean root rot， soybean blight

大豆根腐病（疫霉菌）

Soybean root rot （Phytophthora 

phytopa）

大豆胞囊线虫、大豆根结线虫

Soybean cyst nematode， soy⁃
bean root-knot nematode

大豆根腐病

Soybean root rot

一种植物根腐病生防菌及其应用

A kind of plant root rot biocontrol bacteria and its ap⁃
plication
一种生物防治菌Bacillus siamensis HT1及其在制

备生防菌剂中的应用

A biological control bacterium Bacillus siamensis 
HT1 and its application in the preparation of biocon⁃
trol agents
一种绿针假单胞菌菌株、生防菌剂及其制备方法

与应用

A kind of Pseudomonas aeruginosa strain， biocontrol 
agent and preparation method and application thereof
一种防治大豆菌核病的生防细菌BA20及其应用

Biocontrol bacteria BA20 for the control of soybean 
sclerotinia and its application
一种农业根结线虫复合生防菌剂的制备方法及其

应用

Preparation method and application of agricultural 
root-knot nematode composite biofungicide
一种用于防治烟草细菌病害的复合菌剂

A compound bacteriological agent used to prevent 
and control tobacco bacterial diseases
一种采用根瘤菌防治大豆根部病害的新方法

A new method for controlling root diseases of soybean 
using rhizobia
一株具诱导大豆抗大豆胞囊线虫的简单芽孢杆菌

及应用

A simple bacillus strain with inducing resistance of soy⁃
bean to soybean cyst nematodes and its application

一株高地芽孢杆菌及其应用

A strain of Bacillus altitudinis and its application

一株棘孢木霉及其应用

A strain of Trichoderma echinococcus and its applica⁃
tion
一株具有抑菌作用的葡萄汁有孢汉逊酵母

MP1861及其应用

A grape must， which has bacteriostatic effects， has the 
sporum hansonian yeast MP1861 and its application
具毒杀植物线虫活力的生防真菌Gloeotinia的制备

方法

Preparation method of biocontrol fungus Gloeotinia 
with toxic plant nematode viability
短小芽孢杆菌（Bacillus pumilus）NMCC46及其应用

Bacillus breve （Bacillus pumilus） NMCC46 and its 
applications

CN202010994829

CN202210261346

CN202011580500

CN201911367150

CN201510808455

CN201510762018

CN200610137800

CN201210414207

CN202011532143

CN202111668840

CN202110663876

CN201110049246

CN200910223358

续表

序号

Number
菌株

Strains
保藏编号

Preservation 
number

防治病害

Prevention and control of dis⁃
eases

专利名称

Patent name
专利号

Patent number
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风险。

单一菌群的生防制剂受到环境的制约以及环

境微生物的竞争等因素的影响，防治效果难以稳

定。随着有益微生物联合体的不断研究，应用生防

菌群是改善单一菌株生防效果不足的有效方式。

相比于单一生防菌株，生防菌群药剂生产成本、货

架期（销售保质期）及有效时长等方面有更多优

势[64]。例如有研究将多个木霉菌生防菌株 FMM9、
FMM35、细菌 B7 和毛壳菌 CHZ1 组合成 C1 菌剂进

行复配，对大豆根腐病防效达到 26%[69]。王卫雄

等[70]提出生防菌群增强防病效果的原因可能是生防

菌群防病机制更多样，具有更广的抑菌谱，生防菌

种间进行互作从而增强抗病基因的调控。

4 总结与展望

大豆在我国粮食安全中占有重要地位。土传

病害是大豆集约化种植难以避免的问题，是制约大

豆产量的重要因素之一。本文综述了目前国内外

大豆种植中较难防治的四种土传病害特征及其致

病机制，并归纳了对应生防菌和生防机制的研究进

展。这些生防菌来源多样，主要是根际微生物和内

生菌，生防菌类型涉及真菌、细菌和放线菌三大类。

生防菌机制主要有竞争养分和空间、分泌抗生素、

产生抗菌化合物等直接作用机制，以及诱导植物对

病原物的抗性的间接作用机制，这些机制协同运作

帮助大豆植株对病原物产生抗性。

绿色发展、化学减量是新形势下农药产业的必

然要求。目前，生防菌作为生物防治剂成功防治大

豆土传病害的报道有很多，包括芽孢杆菌属、木霉

属、链霉菌属等，但大量生防菌缺乏田间实践以及

明确的作用机制，使其商业化的成功率较低。因此

为进一步应用生防菌有效防治大豆病害，今后的相

关研究重点还需从以下几个方面进行：

（1）从分类学、生物学和生态学的角度来看，准

确了解病原体的多样性至关重要。病原体传播方

式和致病机制对防治病害有直接影响，应进一步增

进对病原体之间的了解。进一步深入分子方面的

生防菌机制研究，建立生防机制的检测与分析体

系，奠定方法学基础。

（2）加深培养组学和宏基因组学研究进而筛选

生防菌种资源，识别有益生防菌和其它微生物共生

体的关联并阐明其作用模式，深入开展多种微生物

菌剂协同增效的功能、性质和互作机制进而开发高

效、稳定的功能菌群。

（3）加快研究生防菌在田间条件下的生态适应

性并建立统一的评价标准，对建立的接种剂的测试

与评估以及干预后生防效果的长期追踪，分析其动

态变化趋势，对生防功能的时效性和遗留效应建立

评估体系。

（4）通过基因工程对生防菌进行改良构建“扬

长避短”的生防菌。在商业化之前还需要进一步改

进生防菌剂的生产工艺、开发适当的配方、简化生

防菌剂的制备技术、降低其生产成本并完善施用

方式。
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