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烟草花叶病毒是烟草花叶病毒属（Tobamovirus）的主要

类群，是一种植物正链RNA病毒 [1].  从1892年俄国生物学家

Iwanowski发现TMV以来，对其已有一个多世纪的研究历史，

TMV是目前世界上研究最为深入的模式病毒 [2]. TMV的寄主

范围广泛，可侵染十字花科、茄科、菊科、藜科及苋科等36

科350种植物[3]. TMV的危害不仅造成农作物减产，而且降低

农产品的品质，给农业生产造成了极大的经济损失 [4].  据统

计，TMV在全世界每年造成的经济损失超过1亿美元 [5]. 由于

病毒对植物细胞的绝对寄生性，病毒复制所需的物质、能量

和场所完全由寄主细胞提供 [6]. 寄主植物没有完整的免疫系

统，病毒一旦侵染植物，其增殖就与寄主的代谢融为一体，

对病毒有抑制作用的药物往往对寄主也产生药害. 目前，对

烟草花叶病毒病缺乏安全有效的防治方法. 我国真菌种类繁

多，资源丰富，近年来，从各种真菌中相继发现了多种蛋白和

多糖类等物质，它们表现出很强的抗TMV活性. 
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摘  要  烟草花叶病毒（Tobacco mosaic virus，TMV）是一种具有寄主范围广、抗逆性强、在农业生产上造成危害大和
难以防治等特点的植物病毒. 从真菌中筛选并获得具有抑制TMV的活性物质是当前研究热点. 本文综述了国内外关
于真菌中活性物质抑制TMV的研究进展，内容包括3个方面：具有抑制TMV活性物质的真菌种类，主要为侧耳、白
蘑、红菇等科中的真菌；具有抑制TMV作用的活性物质成分，主要为真菌多糖和蛋白质；抑制TMV的作用机理，主要
包括通过钝化病毒和封闭侵染位点抑制病毒的侵染，干扰病毒蛋白质合成和病毒离子装配抑制病毒增殖或扩散，提
高防御酶活性和激活抗性相关基因表达从而诱导植物产生抗性. 此外对真菌提取物抗TMV田间应用缓慢的原因进行
了讨论. 随着对真菌中抗TMV的作用物质及其结构、理化性质、表达基因及抗病毒机制的研究深入，人们对环境与安
全问题的日益重视以及化学农药的使用限制，真菌源抗TMV物质具有广阔的开发前景. （参57）
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Abstract   Tobacco mosaic virus (TMV) is a kind of plant virus with a wide host range and strong stress resistance, greatly 
harmful to agricultural production and difficult to control. Screening anti-TMV substances from fungi has become a research 
hot spot. This paper reviews the recent research advancement on fungal extracts inhibiting TMV. It includes three major 
parts: the fungal species with anti-TMV activity, mainly in Pleurotaceae, Tricholomataceae, Russulaceae; the active antivirus 
substances from fungal mainly with polysaccharide and protein; the inhibition mechanisms of fungal extracts against TMV, 
including the inhibition of virus infection by inactivating virus and closing infection site, the inhibition of virus proliferation 
or diffusion by interfering virus protein synthesis and particles assembly, and the induction of resistance by increasing 
defense enzyme activity and activating resistance related gene expression. The reasons for the slow application in the field 
are also discussed. With more thorough studying on the TMV-inhibiting substances and their structures, physical and 
chemical properties, expressed genes and anti-virus mechanisms, finding anti-TMV substances from fungi has an ever broad 
development prospects, especially when people are more and more cautious about the environmental safety and more and more 
refrained from  using chemical pesticidesects.
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1期真菌提取物抑制烟草花叶病毒（TMV）研究进展

1  具有抑制TMV作用的真菌种类

自Mulva n ia（1926）发 现 被 细 菌 污 染 的 植 物 病 毒 汁

液 很快 丧 失 其 侵 染 力后，一 些 科 研工作 者 研 究了微 生物

及其 代 谢产 物对 植物 病 毒的 抑制作用 [7-8]，尤其 真 菌提 取

物 对 TMV的 抑 制 作用 得 到了重 视 .  有研 究 报 道，粉 红单

端 孢（Trichothecium roseum）、好食脉孢菌（Neurospora 
sitophila）、赤霉 菌（Gibberella subinet t i）、蓝绿 边青霉

（Penicillium godlewskii）、穗孢青霉（P. spiculisporum）、

黑根霉（Rhizopus nigricans）、旋卷炭疽菌（Colletotrichum 
circinans）、果 生核 盘菌（Sclerot inia f ruct icola）、哈兹

木 霉（Trichoderma harzianum）、亮白曲霉（Aspergillus 
candidus）、立枯丝核菌（Rhizoctonia solani）等的代谢产物

都有抑制或钝化TMV的作用 [7, 9].  李娜等利用38种植物病原

真菌和45种分离自恩施和襄樊的土壤和烟叶中的真菌开展了

针对TMV的系统抗性实验，发现对TMV抑制率较高的菌株

有16个，其中，山茶炭疽病菌（Colletotrichim camelliae）、棉

花黄萎病菌（Verticillium dahliae）、小麦赤霉病菌（Fusaium 
graminearum）、立枯丝核菌等菌株的抗性较高，枯斑抑制率

均大于70%，最高可达96.44% [10]. 

研 究发现多种食用菌的提取物对 TMV具 有钝化 或 抑

制作用. Wiggs（1968）采用蘑菇（Agaricus campestris）、蜜

环菌（Armillaria mellea）等32种担子菌的子实体水提液和
TMV混合后接种植物，发现TMV的感染被阻 止. 日本学者

研 究发现50种担子菌的子实体水提液 对 TMV的感染抑制

率在80%以上 [11]. Hiramatsu等报道香菇（Lentinus edodes）的

子实体抽提物具 有抑制TMV的活性 [12].  田兆丰等研究了香

菇、平菇（Pleurotus ostreatus）、虎奶菇（P. tuber-regium）、

杏鲍菇（P. eryngii）、草菇（Volvariella volvacea）、双孢蘑菇

（Agaricus bisporus）、灵芝（Ganoderma lucidum）、灰树花

（Grifola frondosa）、长裙竹荪（Dictyophora indusiata）、毛

木耳（Auricularia polytricha）、银耳（Tremella fuciformis）、毛

头鬼伞（Coprinus comatus）、鸡枞（Collybia albuminosa）、彩

色豆马勃（Pisolithus arhizus）、细裂硬皮马勃（Scleroderma 
areolatum）的磷酸抽提物对TMV的抑制作用，发现除彩色

豆马勃外，其他真菌均对 TMV有抑制作用 [13].  马学萍等开

展了鸡油菌（Cantharellus minor）、蘑菇、香 菇、平菇、茶

树菇（Agrocybe aegerita）、毛头鬼伞、真姬菇（Hypsizygus 
marmoreus）和金针菇（Flammulina velutipes）等8种食用菌

子实体的乙醇提取物水溶液 对TMV预防、钝化和治疗作用

的研究，结果表明这8种食用菌的提取物在体外都具有钝化

病毒和抑制病毒侵染的作用；除鸡油菌外，其他7种食用菌

提取物对TMV均有不同程度的治疗作用 [14].  许星研究了酵

母抽提物、香菇和平菇的粗提物的抗TMV活性，结果表明

酵母抽提物对TMV的抑制效果及体外钝化效果最好，浓度

在5 mg/mL以上时，抑制率与钝化率几乎达到100%；香菇和

平菇的粗提物对TMV的抑制效果及体外钝化效果也较好；

此外，酵母抽提物、香菇和平菇的粗提物可以使寄主普通烟
K326的过氧化氢酶、多酚氧化酶、苯丙氨酸裂解酶和超氧化

物歧化酶 等酶活性均有不同程度的增强，能够产生一定程

度的诱导抗性，从而提高寄主防御TMV侵染的能力[15]. 李丹

等对采自云南的17种大型食用真菌子实体的浸提液，用半叶

法在心叶烟上分别从预防、钝化和治疗3个方面进行抗TMV
活性检测，结果表明16种食用菌子实体的浸提液对TMV有

较 好的预防和钝化作用，预防效 果最好的真菌为密褶红菇

（Russula densifolia），预防率达到99.95%；密褶红菇、罗氏乳

菇（Lactarius rugatus）、绒白乳菇（L. vellereus）、淡红枝瑚菌

（Ramaria hemirubella）、美味牛肝菌（Boletus edulis）、小美

牛肝菌（Boletus speciosus）、鳞黄孔菌（Albatrellus ellisii）、

枣翘鳞肉齿菌（黑虎掌菌，Sarcodon aspratum）、裸晶蘑（冬

瓜菌，Lepista nuda）、西藏乳牛肝菌（Suillus thibetanus）、

玉草离褶伞（Lyophyllum shimeji）的水浸液 对TMV的钝化

效果均在80%以上；绒白乳菇、枣翘鳞肉齿菌和裸晶蘑的治

疗效果在70%以上 [16]. 此外，从灰树花、金顶侧耳（榆黄蘑，
Pleurotus citrinopileatus）、杏鲍菇、金针菇、毛头鬼伞、平

菇、花脸晶蘑（花脸蘑，Lepista sordida）、柱状田头菇（杨树

菇，Agrocybe aegerita）等食用菌中分离得到的粗蛋白或纯蛋

白都有较高的抗TMV的活性 [17-24]. 

研究发现食用菌深层发酵液和固体培养物的水浸液对
TMV也有抑制作用. 1977年日本学者详细研究了香菇、金针

菇、双孢蘑菇、银耳、黑木耳（Auricularia auricula）等的固体

培养物对病毒的影响，发现培养物的热水浸提物都能抑制
TMV的侵染 [11]. 我国的王先彬等也报道香菇培养物的水浸液

对TMV的侵染有明显抑制作用 [25]；王启燕等用香菇培养液

水浸物制造了X-75制剂，对TMV有较强的抑制作用 [26]. 卢娜

研究了8个平菇菌株发酵滤液的抗TMV活性，结果表明这8
个平菇菌株的发酵滤液对TMV均有抑制作用，其中黑平菇、

灰平03和平杂3号菌株的发酵滤液对TMV侵染的抑制率超过

了52% [27]. Shen Shuo研究了两株海洋真菌0312F1和1008F1发

酵液的粗提物对TMV均具有较高的抑制活性，菌株0312F1发

酵液的水溶性部分具有抗病毒作用，而菌株1008F1发酵液的

脂溶性部分具有抑制TMV的活性，两者的活性成分不同 [28]. 

李锡宏等从17种真菌发酵液中筛选诱导云烟97对TMV抗性

的发酵液，研究发现油茶炭疽病菌、小麦赤霉病菌、苹果轮

纹病菌（Macrophoma kawatsukai）、西瓜枯萎病菌（Fusarium 
oxysporum）、黑胫病菌（Phytophthora parasitica）等9种真菌

的发酵液对TMV的防效均大于65％，其中苹果轮纹病菌的

相对防效高达91% [29]. 

2  真菌提取物抑制TMV的活性物质

国内外对真菌中抗TMV侵染活性物质的研究有不少报

道，主要集中在从真菌中分离出的多糖和蛋白质. 

2.1  多糖类
真菌多糖是从真菌中分离出的由10个以上的单糖以糖

苷键连接而成的高分子聚合物，多由真菌子实体、菌丝体或

发酵液中提取获得，其中由发酵液提取的称为胞外多糖，由

菌丝体提取的称为胞内多糖. 研究表明，真菌多糖类物质具

有抗TMV的活性. 日本学者报道食用香菇β-1,3-葡聚糖、伞

菌（Agarica sp.）多聚糖和裂褶菌（Schizophyllum commune）
多糖对TMV等都具有一定的抑制作用 [30-31].  Aoki等（1993）
报道多糖10 μg/mL FAb对TMV抑制率达76.6% [32]；日本Tayca
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公司（2001）报道粗多糖产物（CFERMP-17459）对烟草花叶

病防效为50%. 张超等研究发现平菇、金针菇和香菇多糖对
TMV有明显的抑制作用，抑制率都在80%以上 [33]. 黄金光等

从1株多孔菌（MP-01）发酵液中提取的多糖成分对TMV体外

钝化有显著效果，对TMV的初侵染和增殖有一定抑制作用，

而且能诱导烟草产生一定的抗病性 [34]. 李丹等利用半叶法，

对17种大型食用真菌的多糖组分分别从预防、钝化和治疗3
个方面进行了抗TMV活性检测，结果表明密褶红菇、鸡枞、

鳞盖红菇（Russula lepida）、小美牛肝菌、西藏乳牛肝菌、

金顶侧耳、裸晶蘑、变绿红菇（Russula virescens）等8种食

用菌多糖对TMV都具有明显的预防和钝化作用，抑制效果

均超过90%，治疗效果相对不明显 [16]. 沈小英研究发现真菌

多糖在枯斑三生烟上对TMV具有显著的抑制效果，在12种

供试多糖处理中，彩绒革盖菌（云芝，Coriolus versicolor）多

糖、虫草（Cordyceps sp.）多糖、蜜环菌多糖和猪苓（Grifola 
umbellata）多糖对TMV有较好的抑制效果，均达85%以上；

其中提前48 h用1 g/L云芝多糖处理的预防效果达92.12%；

且云芝多糖可以延 迟烟草病毒病的发病时间，利于烟苗生

长 [35]. 
TMV侵染寄主时，有一定的侵染点，而且建立一个侵染

点需要一定数量的病毒颗粒. 经过真菌多糖处理过的寄主植

株，在植株接种病毒之前，真菌多糖封闭侵染点，病毒失去

和细胞微伤口感受点结合的能力，因而使病毒的侵入降低或

被阻止. 同时，食用菌多糖也增强了寄主抗性 [36]. 

2.2  蛋白质类
蛋白类抑制物是研究最早和最深入的一类抗植物病毒

侵染的活性物质. 近年来，对真菌蛋白质类物质抑制TMV作

用的研究较多. Kobayashi等从香菇子实体中分离获得了一个

分子量（Mr）为23 × 103抗植物病毒的碱性单亚基蛋白FBP，

该蛋白大约由199个氨基酸 残基组 成，对 TMV的抑制浓度

为6.3 mg/kg [37]. Sun Hui等从杨树菇中分离纯化出一种抑制
TMV侵染的凝集素AAL，该凝集素亚基分子量为15.8 × 103，

为等电点3.8的酸性蛋白；当浓度为200 μg/mL时，其对TMV
的枯斑抑制率达84.32% [38]. 方芳从云头菇（Agrocybe sp.）子

实体干样中分离到一个分子量为17 × 103的抗病毒蛋白yy4和

杏鲍菇鲜样中分离到一个22.3 × 103的抗病毒蛋白XB，通过

半叶法在枯斑寄主心叶烟上检测其对20 μg/mL TMV侵染的

抑制效果，有效浓度分别为3.13 μg/mL和4.69 μg/mL，且发现
XB蛋白可能是通过其与病毒外壳蛋白结合，导致病毒失去

侵染力[39]. 吴丽萍等从新鲜食用菌毛头鬼伞子实体中分离纯

化出一种碱性蛋白y3对TMV具有抑制作用，当其浓度为12.5 
μg/mL时，对TMV在心叶烟上的侵染抑制率达83.0% [21].  陈

宁等从灰树花子实体中分离到一种具有抗TMV侵染活性的

热稳定蛋白GFAP，用半叶钝化法检测证明，32 mg/L GFAP可

完全抑制10 mg/L TMV的侵染 [17]. 付鸣佳从杏鲍菇干样中分

离得到多个蛋白组分，经枯斑寄主检测，发现多个蛋白组分

均具有抗TMV活性，对TMV的抑制率均在70%以上，高者可

达99%；同时还从榆黄蘑和金针菇中分别分离到一个纯化蛋

白YP46-46和Zb，都具有较好的抗TMV活性 [40]. 李洋等研究

了裂褶菌蛋白粗提液对TMV抗性，结果表明当蛋白粗提液

浓度达到100 μg/mL时，诱导烟草抗TMV的侵染枯斑抑制率

可达74.11% ± 3.7%，对TMV的体外钝化作用的枯斑抑制率为

70.05% ± 1.25% [41]. 

此 外，有研究表明，真菌的核酸 及其 衍生物也具 有抗

TMV活性. 1969年日本学者从香菇中成功地分离出了一种特

殊的双链RNA，这种RNA能刺激机体产生干扰素，简称“蘑

菇RNA”（dsRNA）[11]. 它能强烈地抑制病毒增殖. Ryttee研究

了25个香菇品种，发现23种含有dsRNA，并认为dsRNA的发

生率与病毒侵染有关 [3]. 香菇培养物抽提液Rentemin能抑制

TMV的活性，其主要成分是3种含氮多糖体，均由葡萄糖、半

乳糖、甘露醇、吡喃糖和15种氨基酸组合而成 [9]. 

3  抗TMV作用的真菌源活性物质的作用
机理

烟 草 花叶病 毒的生命周期包 括 吸附、侵 染、增殖、扩

散、装配和释放等过程，防治烟草花叶病毒病，可选择抑制

或阻断病毒增殖的某一环节或其中主要参与因子. 目前，抗

TMV的主要作用机理包括抑制病毒的侵染、病毒增殖或扩

散、诱导植物产生抗性等，许多活性物质可能是其中的一种

或者是多种共同起作用，从而表现出抗病毒活性. 

3.1  抑制病毒侵染
活性物质抑制TMV的初侵染可以作用于病毒本身（钝

化病 毒）和病 毒侵 染位点. 抑制物质在植物体外以某种方

式，如使病毒粒子凝聚，使外壳蛋白变性，或与病毒形成抑

制物—病毒复合体，使病毒丧失侵染性 [42-44].  Maeda提取的

香菇素具 有使TMV聚集的能力，其抑制作用是通过使病毒

粒子聚集而失去侵染力来实现的[45]. 吴丽萍等从毛头鬼伞子

实体中分离的蛋白y3与TMV混合后用核糖核酸酶（RNase）
处理，测得侵染率为61.74%，比未用RNase处理的对照降低了

38.26%，说明y3具有一定的体外脱衣壳作用，酶联免疫吸附

实验（ELISA）检测结果进一步表明y3蛋白对TMV具有破坏

作用；另外，电镜观察发现y3可使部分TMV粒体发生裂解、

变短 [46]. 

抗TMV物质也可以作用于寄主植物表面，改变寄主表面

病毒接受位点的特性或使寄主细胞对病毒的敏感性降低，

从而不能吸附病毒粒子，使病毒不能成功侵染. 毛头鬼伞多

糖对TMV侵染位点具有保护作用，也能强烈地抑制病毒增

殖 [47]. 王杰等研究表明，食用菌多糖能够封闭病毒的侵染位

点和抑制病毒在寄主中的增殖，从而增强寄主的抗性 [48]. 

3.2  抑制病毒增值或扩散
病毒的增殖包括核酸复制、病毒蛋白表达及病毒粒子

的装配等过程. 孙慧等发现杨树菇凝集素AAVP可以与TMV
的外壳蛋白结合，抑制病毒蛋白质合成；通过Western印迹杂

交试验表明，AAVP存在于菌丝、菌柄和菌盖等组织中；猴头

菇（Hericium erinaceus）、香菇、草菇、杏鲍菇、灵芝等大型

真菌的子实体中存在着多种与AAVP的抗血清有交叉反应的

蛋白质，大多数大型真菌中可能存在着与AAVP具有相似血

清学特征的蛋白质家族，因此，可能具有抗病毒活性 [49].  吴

艳兵等研究发现，毛头鬼伞中的多糖CCP60a对TMV外壳蛋

白的体外聚合具有较强的抑制作用，说明CCP60a对TMV外
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壳蛋白的聚合过程具有较强的干扰作用，不利于病毒粒子的

进一步装配，而未被装配的病毒核酸不能在寄主体内进行有

效的长距离传播，从而影响病毒的进一步繁殖 [47]. 

3.3  诱导寄主产生抗性
病毒侵染寄主植物后，植株本身会感受到病毒的存在，

并通过内源信号分子产生抗病毒信号，传递至整株植物，进

而激活寄主植物 潜在的抗病基因，使植物发生一系列细胞

学和生物学变化，激活和诱导寄主植物系统抗性，抑制病毒

侵染 [50].  Menard等发现将β-1,3-葡聚糖硫酸酯化后可以诱导

烟草等植物上的水杨酸信号传导途径，从而提高对TMV侵

染的防御反应 [51].  研究发现，在寄主与病毒互作过程中，诱

导物可使苯丙氨酸裂解酶（PAL）、几丁质酶、超氧化物歧化

酶（SOD）、过氧化氢酶（POD）、多酚氧化酶（PPO）活性大

大增强 [52-53].  吴艳兵等研究发现，毛头鬼伞真菌多糖可提高
POD、PPO、PAL、几丁质酶和β-1,3-葡聚糖酶的活性，酶活

性的增强可能与其诱导烟草获得抗性有关 [54]. 朱琳等研究发

现，平菇蛋白粗提液能提高烟草叶片内PAL、SOD、和POD的

活性，从而诱导烟草抗TMV的活性升高[55]. 王炳楠等从大丽

轮枝菌（Verticillium dahliae）的胞外分泌物中分离得到一种

蛋白激发子PevD1，并在大肠杆菌（Escherichia coli）表达了

重组蛋白6His-PevD1，该重组蛋白激发子可以引起烟草悬浮

细胞死亡提高烟草植株对TMV的系统获得抗性（SAR），枯

斑抑制率最高可达 46.64%；PAL、PPO、POD等防御酶活性

的提高和抗性相关基因酸性病程相关基因1（PR1-a）、碱性

病程相关基因1（PR1-b）、病程相关基因非表达子1（NPR1）
和苯丙氨酸解氨酶基因（PAL）的诱导表达是PevD1诱导烟草

产生系统性抗性的主要机制[56]. Wang等研究也发现硫酸化的

香菇多糖对TMV有一定的治疗作用，烟草植株体内的防御

酶活性PAL活性提高，诱导植株产生系统抗性 [57]. 

4  存在问题及前景展望

目前，对真菌中各种活性物质的研究主要集中在分离纯

化和功能分析等方面，其中对蛋白质和多糖类物质的研究较

为深入，从这两大类物质中发现的活性成分种类较多，功能

多样. 较多试验研究表明，从真菌中分离获得的部分蛋白或

多糖类物质对TMV具 有很好的抑制或钝化效果，也有一定

的治疗作用. 但田间应用进展缓慢，其主要原因有：（1）真菌

抗TMV研究相当一部分是以真菌粗提物为对象，其作用物

质和作用靶标尚不清楚，抑制病毒机理等基础研究缺乏深

度；（2）真菌中活性蛋白含量低，提取和纯化获得率不高，

而且蛋白质分子量大，作物吸收缓慢，蛋白质在体外稳定性

差，一旦条件改变就会影响其结构和活性；（3）多数真菌提

取物对TMV的抑制作用仅限于室内盆 栽试验，未经大田综

合防效的检验，实际应用价值有待评估. 

尽管如此，从真菌中分离和筛选蛋白质或多糖等活性物

质仍不失为寻找抗植物病毒制剂的有效方法. 从防治TMV
的效果来看，真菌具有一些独特优势：（l）自然界中真菌类

繁多，材料来源广，是生物活性化合物的天然宝库，其产生的

次 生代谢产物种类繁多，其中不乏抗植物病毒病的有效成

分；（2）随着生物化学和分子生物学等学科发展，对多糖或

蛋白类等抑制物的结构、理化性质及表达基因的研究越来

越深入，这有利于充分了解其抗病毒机制、活性中心和解决

体外稳定性等问题；（3）多数蛋白质抑制剂抗病毒谱广，对

寄主伤害小，仅针对病毒产生作用；（4）将蛋白质的基因转

入原核或真核表达系统获得高产量的蛋白质，形成相应的

制剂可以克服蛋白质产量低和在体外活性期短的缺点；（5）
真菌中具有抗病毒活性的蛋白质或多糖可以作为植物抵抗

病虫害新的基因源，利用转基因技术将其导入非抗性作物品

种，从而构建基因工程植物，提高作物对病毒的抗性；（6）多

数真菌可以通过发酵的方式大量生产，利于产业化生产. 

随着人们对环境与安全问题的日益重视，化学农药的使

用受到越来越多的限制，因而植物保护工作者将研究重点逐

渐放在寻求资源丰富的天然抗病毒物质上. 对大量来自真菌

的天然活性物质的分离和筛选，寻找和挖掘新的抗植物病毒

蛋白、糖类或其他物质，不仅有利于扩大蛋白类和糖类等植

物病毒抑制物的筛选谱，获得新的抗植物病毒抑制物，也能

更好地利用广泛存在的真菌资源. 

致 谢  感谢中国科学院·水利部成都山地灾害与环境研究所蒋
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