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摘要　苏云金芽胞杆菌犅犪犮犻犾犾狌狊狋犺狌狉犻狀犵犻犲狀狊犻狊（Ｂｔ）作为微生物杀虫剂，被广泛应用于农业、林业和卫生害虫的防

治；而利用Ｂｔ杀虫基因研制的转基因植物，也在全球植物害虫防治中发挥了重要作用。近年来，随着科学技术的发

展与社会需求的拓展，Ｂｔ新的功能被不断发掘出来。这些新的功能包括抗线虫、抗病杀菌、促进植物生长、环境修

复等。本文从Ｂｔ的泛基因组结构及其遗传学特性分析入手，在详细介绍了近来Ｂｔ杀虫基因发掘进展的同时，分析

了泛基因组与Ｂｔ新的功能之间可能存在的关系，旨在为我国Ｂｔ资源的研究与应用提供参考。
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　　苏云金芽胞杆菌犅犪犮犻犾犾狌狊狋犺狌狉犻狀犵犻犲狀狊犻狊（Ｂｔ）是

革兰氏阳性的昆虫病原细菌［１］，可产生芽胞及多种

杀虫活性物质，在害虫防治方面的研究与应用一直

是人们关注的热点。其产生的杀虫蛋白对多种昆虫

都具有杀虫活性，例如鳞翅目、鞘翅目、双翅目昆

虫［２４］等。目前，Ｂｔ不仅作为微生物杀虫剂被广泛

开发应用，其编码的杀虫蛋白基因还被成功地用作

转基因抗虫植物开发［５７］，在虫害控制中发挥了巨大

作用。因此，分离与鉴定Ｂｔ菌株是当前害虫防治领

域的一项重要工作［８９］。

随着研究的深入，除了杀虫活性之外，Ｂｔ的多

种新功能特性也逐渐被关注和发现。这些新功能包

括对植物和动物致病微生物的拮抗作用［１０］、合成纳

米杀虫材料［１１］、抗癌细胞活性［１２１３］、促植物生长活

性［１４］以及重金属和其他化学品污染的生物修复［１５］

等，虽然Ｂｔ的新功能研究起步较晚，相对较弱，但已
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经展示了良好的前景。本文结合比较基因组数据，

探讨Ｂｔ功能性的遗传学基础对基因组结构、Ｂｔ杀

虫蛋白以及近期探索的Ｂｔ的多种新功能的影响，旨

在多角度对Ｂｔ及其潜在应用前景进行综述分析，为

国内学者的科研与生产实践提供参考。

１　犅狋具有开放型的泛基因组结构

新一代测序和组学技术，包括基因组学、转录组

学、蛋白质组学和代谢组学的发展加深了我们对芽

胞杆菌种群以及不同Ｂｔ亚种和菌株之间基因组多

样性的认识与理解。到目前为止，ＧｅｎＢａｎｋ中已登

录了８７个Ｂｔ菌株（包括３５个完成基因组和５２个

草图基因组）的全部和部分基因组序列。

“泛基因组”（ｐａｎｇｅｎｏｍｅ）是２００５年Ｔｅｔｔｅｌｉｎ

等人首次提出的可以用来描述菌株特征的概念，表

示一个物种全部的基因组成，主要由三部分组成：核

心基因（ｃｏｒｅｇｅｎｅ）、非必需基因（ｄｉｓｐｅｎｓａｂｌｅｇｅｎｅ）

以及菌株特有基因（ｓｔｒａｉｎｓｐｅｃｉｆｉｃｇｅｎｅ）
［１６］。根据

物种的泛基因组大小与菌株数目的关系，将物种的

泛基因组分为开放型泛基因组（ｏｐｅｎ）和闭合型泛基

因组（ｃｌｏｓｅ）。开放型泛基因组是指，随着测序的基

因组数目的增加，物种的泛基因组大小也不断增加。

闭合型的泛基因组是指，随着测序的基因组数目增

加，物种的泛基因组大小增加到一定程度后不再

增加［１７］。

为了探索Ｂｔ的泛基因组特征，我们利用泛基因

组自动化分析软件（ｐａｎｇｅｎｏｍｅａｎａｌｙｓｉｓｐｉｐｅｌｉｎｅ，

ＰＧＡＰ）
［１８］对ＮＣＢＩ中已有基因组完成图数据的１４

株Ｂｔ菌株的染色体和质粒分别进行泛基因组分析。

通过ＧＦ（ｇｅｎｅｆａｍｉｌｙ）方法对这１４株Ｂｔ菌株染色体

上的７６４８０个功能基因进行鉴定，结果显示共鉴定出

了１０４９８个基因家族，图１为不同保守程度的基因家

族数量的比较结果，其中，特有基因家族共４０９７个

（图１，黄色图柱），占总基因家族数量的３９．０６％；菌

株核心基因家族共３１１４个（图１，红色图柱），占总

基因家族数量的２９．６６％；非必需基因家族共３２８７

个（图１，绿色图柱），占总基因家族数量的３１．３１％。

菌株特有基因通常是细菌进化过程中新产生的基

因，而从图１中可以看出，Ｂｔ染色体基因组中特有

基因所占比例最高。

进一步利用泛基因组数据分析软件（ＰａｎＧｅ

ｎｏｍｅＰｒｏｆｉｌｅＡｎａｌｙｚｅＴｏｏｌ，ＰａｎＧＰ）分析泛基因组

大小与菌株数目之间的关系。图２分别是１４株Ｂｔ

菌株质粒和染色体的泛基因组特征图。

图１　不同保守程度家族数量比较
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犳犪犿犻犾犻犲狊狑犻狋犺犱犻犳犳犲狉犲狀狋犮狅狀狊犲狉狏犪狋犻狅狀犾犲狏犲犾狊

由于质粒被认为是细菌外源基因的重要来源，

首先利用ＰａｎＧＰ软件对质粒泛基因组及核心基因组

大小与被测基因组数目的关系曲线进行非线性拟合

分析（图２ａ），得到泛基因组大小与被测基因组数目的

函数关系式为狔＝８１６．２狓
０．７１－２８３．３６（狔表示质粒的

泛基因组大小，狓表示被测基因组数目），表明随着被

测基因组数目的不断增加，泛基因组大小基本呈现线

性增加的状态。而核心基因组大小与基因组数目的

函数关系式为狔＝５３０３．０３ｅ
－２．２６狓＋０．９４（狔表示质粒

的核心基因组大小，狓表示被测基因组数目），根据拟

合的关系式发现，质粒上几乎不存在核心基因组。

染色体是细菌的主要遗传物质，进一步对Ｂｔ染

色体上泛基因组及核心基因组大小与被测基因组数

目的关系曲线进行非线性拟合分析（图２ｂ），得到泛

基因组大小与被测基因组数目的函数关系式是狔＝

１８０２．１６狓０．５２＋３２２９．４８（狔表示染色体的泛基因组

大小，狓表示被测基因组数目），表明随着被测基因

组数目的不断增加，泛基因组大小基本呈现线性增

加的状态。而核心基因组大小与基因组数目的函数

关系式为狔＝２４８７．１９ｅ
－０．４狓＋３２１３．３８（狔表示染色

体的核心基因组大小，狓表示被测基因组数目），根据

拟合的关系式发现，当被测菌株数目不断增加时，染

色体上核心基因组数目会最终基本稳定在３２１３个左

右，鉴于Ｂｔ质粒上几乎不存在核心基因（图２ａ），说明

·２·
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Ｂｔ菌株共同包含的核心基因数目在３２１３个左右。

综上所述，Ｂｔ的质粒和染色体基因组均不保

守，具有开放性，而正是质粒和染色体的这种开放性

引起了Ｂｔ菌株的功能多样性。目前研究主要集中

在Ｂｔ杀虫相关的功能方面，而其他功能研究较少。

泛基因组相关研究的结果显示了Ｂｔ在其他方面的

潜能，因此进一步深入挖掘Ｂｔ新的功能，对充分发

掘和利用Ｂｔ菌株资源具有重要的意义。

图２　１４株犅狋菌株质粒和染色体的泛基因组特征图
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２　犅狋抗虫功能的研究与应用

２．１　犅狋杀虫基因

作为昆虫病原微生物，Ｂｔ的主要杀虫物质是在

芽胞形成阶段产生的伴胞晶体，也称为δ内毒素或

杀虫晶体蛋白（ｉｎｓｅｃｔｉｃｉｄａｌｃｒｙｓｔａｌｐｒｏｔｅｉｎｓ，ＩＣＰｓ），

分为两个家族：Ｃｒｙ和Ｃｙｔ蛋白
［１９］。另一类杀虫蛋

白是在Ｂｔ营养生长期分泌的（ｖｅｇｅｔａｔｉｖｅｉｎｓｅｃｔｉｃｉｄ

ａｌｐｒｏｔｅｉｎｓ，Ｖｉｐ）
［２０］。Ｃｒｉｃｋｍｏｒｅ等提出以杀虫蛋白

编码的氨基酸序列相似性为规则对发现的各类杀虫

蛋白进行命名（ｈｔｔｐ：／／ｗｗｗ．ｌｉｆｅｓｃｉ．ｓｕｓｓｅｘ．ａｃ．ｕｋ／

ｈｏｍｅ／Ｎｅｉｌ＿Ｃｒｉｃｋｍｏｒｅ／Ｂｔ／）
［２１］。目前的命名规则

将Ｃｒｙ蛋白分为４个等级，分别以４５％、７８％和

９５％的氨基酸序列一致性为分界。根据这个数据库

最新更新的数据（２０１７年５月），目前在全球不同地

区分离得到的Ｂｔ菌株中识别并命名的杀虫蛋白基

因有９７５个，包括７８９个犮狉狔基因（犮狉狔１～犮狉狔７４），３８

个犮狔狋基因（犮狔狋１～犮狔狋３），以及１４２个狏犻狆 基因

（狏犻狆１～狏犻狆４）。

目前发现Ｂｔ菌株对鳞翅目、双翅目、鞘翅目、膜

翅目等害虫，甚至螨虫和线虫都具有毒杀活性［２２２３］。

这些杀虫活性是由杀虫蛋白决定的。不同杀虫蛋白

的杀虫谱不同，例如Ｃｒｙ１蛋白家族分为１４个亚族

（Ｃｒｙ１Ａ～Ｎ），包括２８０个蛋白，其中大部分对鳞翅

目昆虫有活性［２，２４］，来自该家族的Ｃｒｙ１Ｂ和Ｃｒｙ１Ｉ

蛋白也对鞘翅目昆虫有活性［２５］；Ｃｒｙ２蛋白家族分为

２个亚族，包括８５个蛋白，其中大部分对鳞翅目或

双翅目有活性［３４］；Ｃｒｙ３蛋白家族分为３个亚族，包

含１９个蛋白，其中大部分对鞘翅目昆虫有活性
［２６］。

此外，在过去２０年间，有研究发现有一些Ｃｒｙ蛋白，

例如 Ｃｒｙ５、Ｃｒｙ６、Ｃｒｙ１２、Ｃｒｙ１３、Ｃｒｙ１４、Ｃｒｙ２１和

Ｃｒｙ５５会对植物和动物线虫有活性
［２７２８］。目前已经

发现的３８个不同的Ｃｙｔ蛋白的活性主要针对双翅

目昆虫，尤其是蚊子和蚋［２９３０］。Ｖｉｐ１和Ｖｉｐ２活性

主要针对某些鞘翅目昆虫［３１３２］，以及半翅目刺吸害

虫棉蚜犃狆犺犻狊犵狅狊狊狔狆犻犻
［３３］。而Ｖｉｐ３主要对鳞翅目

有活性［３４］。此外，还有一类分泌期杀虫蛋白（ｓｅｃｒｅ

ｔｅｄｉｎｓｅｃｔｉｃｉｄａｌｐｒｏｔｅｉｎ，Ｓｉｐ）对某些鞘翅目昆虫有活

性［３５３６］。并且有部分Ｃｒｙ蛋白，也称抗癌晶体蛋白

（ｐａｒａｓｐｏｒｉｎ，ＰＳ），具有特异地杀灭癌细胞的活性，
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在抗肿瘤方面表现出一定的潜力［１２１３］。

目前，针对半翅目刺吸式昆虫的杀虫基因的筛

选与克隆是杀虫基因研究的热点，目前研究人员已

经证实了Ｃｒｙ１５与Ｃｒｙ５１类蛋白对盲蝽的杀虫活

性［３７３８］，中国农业科学院植物保护研究所也筛选到

对稻飞虱具有高活性的杀虫蛋白［３９］，相关研究对进

一步筛选出对刺吸式害虫有效的Ｂｔ杀虫蛋白具有

重要的指导意义。

２．２　犅狋的杀线虫功能

迄今已有多项研究测试了Ｂｔ菌株对多种不同

线虫的活性，包括自由生活线虫（犆犪犲狀狅狉犺犪犫犱犻狋犻狊犲犾

犲犵犪狀狊）
［４０４１］；动物寄生线虫（犃狊犮犪狉犻狊狊狌狌犿、犎犪犲

犿狅狀犮犺狌狊犮狅狀狋狅狉狋狌狊、犜狉犻犮犺狅狊狋狉狅狀犵狔犾狌狊犮狅犾狌犫狉犻犳狅狉犿犻狊

和犗狊狋犲狉狋犪犵犻犪犮犻狉犮狌犿犮犻狀犮狋犪）
［２７，４２］；植物寄生线虫（北

方根结线虫犕犲犾狅犻犱狅犵狔狀犲犺犪狆犾犪）
［４３４４］等。研究发

现，有些Ｂｔ菌株可以感染线虫的消化系统，并且萌

发和增殖［２８］。此外，Ｂｔ产生的一些其他物质，如苏

云金素［４５］，几丁质酶［４６］，金属蛋白酶［２２］，羊毛硫抗

生素、肠毒素、溶血素以及一些由转录调节因子Ｐｌ

ｃＲ控制的蛋白酶等
［２８，４７］也具有杀线虫活性。

在大多数对线虫高效Ｂｔ菌株报道中，对线虫表

现出杀虫效果的Ｃｒｙ蛋白／芽胞的浓度均较低，这为

将来Ｂｔ菌株应用为生物杀线虫剂带来了希望。然

而，目前世界上还没有商业化的Ｂｔ杀线虫剂。Ｂｔ

杀线虫产品剂型和使用技术的探索将是研究热点之

一，这将为实现杀线虫Ｂｔ产品的登记和商业化奠定

基础。

２．３　转基因抗虫作物

由于转基因作物在社会经济和生态环境方面的

优势，在过去２０年间，全球转基因作物的种植面积

大幅增加，在２０１６年已达到１．８５１亿ｈｍ２
［７］。其中

抗除草剂和抗虫是应用最为广泛的两大性状，而抗

虫性状的基因来源主要是Ｂｔ杀虫基因。２０１６年，

Ｂｔ转基因作物的全球种植面积约为９８５０万ｈｍ２

（７５４０万ｈｍ２ 重组Ｂｔ／抗除草剂作物和２３１０万

ｈｍ２Ｂｔ转基因作物），这些Ｂｔ转基因作物中包含一

种或多种不同的抗鳞翅目和／或鞘翅目害虫的犮狉狔

基因［７］。

自１９９６年以来，共有２８９种Ｂｔ转基因作物品系

被批准用于商业化种植（ＩＳＡＡＡ’ｓＧＭＡｐｐｒｏｖａｌＤａ

ｔａｂａｓｅ２０１７）。常用到的基因包括犮狉狔１犃、犮狉狔１犃犫、

犮狉狔１犃．１０５、犮狉狔１犃犫犃犮、犮狉狔１犃犮、犮狉狔１犉、犮狉狔２犃犫、

犮狉狔１犆、犮狉狔９犆、犮狉狔２犃犲、狏犻狆３犃、犮狉狔３犃、犮狉狔３犅犫１、

犮狉狔３４犃犫１和犮狉狔３５犃犫１这１５种，其中犮狉狔１犃犫、犮狉狔１犉、

犮狉狔２犃犫、犮狉狔３犃和犮狉狔３４犃犫１犮狉狔３５犃犫１是最常用

到的基因。有些Ｂｔ转基因作物中会包含多个犮狉狔

或狏犻狆基因（２个或３个），这种基因叠加的方法可以

延迟害虫对Ｂｔ转基因作物的抗性，这其中还有一些

品系可以同时抗鳞翅目和鞘翅目害虫。

２．４　利用犅狋合成杀虫纳米材料

金属纳米粒子（ｍｅｔａｌｎａｎｏｐａｒｔｉｃａｌｓ，ＮＰｓ）由于

其高级的理化特性及其在不同行业中的广泛应用而

引起人们的深切关注。ＮＰｓ可以通过各种生物系

统，例如细菌、真菌、植物提取物和其他生物产品进

行绿色合成［４８］。这种利用微生物合成的ＮＰｓ具有

显著的优点，如清洁、无毒、环保等。

而近来的一些研究也已经证明Ｂｔ菌株具有产

ＮＰｓ的能力，如银
［４９］和钴［５０］。２０１０年，Ｊａｉｎ等首次

报道了通过Ｂｔ胞晶混合物合成银纳米粒子的研究，

显示出合成的高效性和绿色无污染的优势［４９］。其

合成的银纳米粒子平均粒径约为１５ｎｍ，具有混合

（立方和六边形）结构，对多种多抗药性的人类病原

菌具有高毒性，包括大肠杆菌犈狊犮犺犲狉犻犮犺犻犪犮狅犾犻、铜绿

假单胞菌犘狊犲狌犱狅犿狅狀犪狊犪犲狉狌犵犻狀狅狊犪和金黄色葡萄球

菌犛狋犪狆犺狔犾狅犮狅犮犮狌狊犪狌狉犲狌狊。由于部分细菌含有将金

属离子还原成纳米粒子的还原酶，人们推测Ｂｔ菌株

可能也含有用于纳米粒子生物合成的还原酶。随

后，Ｍａｒｉｍｕｔｈｕ等成功使用一株Ｂｔ菌株合成了钴纳

米粒子，并探索了该合成产物对害虫的杀虫活性，例

如，该钴纳米粒子对疟疾媒介亚相按蚊犃狀狅狆犺犲犾犲狊

狊狌犫狆犻犮狋狌狊和登革热媒介埃及伊蚊犃犲犱犲狊犪犲犵狔狆狋犻（双

翅目：蚊科）幼虫具有高活性，ＬＣ５０值分别为３．５９

ｍｇ／Ｌ和２．８７ｍｇ／Ｌ
［５０］。

Ｂｔ合成的ＮＰｓ及其在杀虫活性方面的效果，为

进一步提高Ｂｔ杀虫剂的功效提供了新的思路，进一

步的研究工作可围绕ＮＰｓ的合成工艺、成本及其对

环境的影响方面开展。

３　犅狋抗病功能的研究与应用

３．１　犅狋的抗真菌功能

真菌是引起植物病害的一类重要病原物，会对

农业生产造成巨大损失。目前，生物防治中通常是

使用各种微生物合成的抗真菌化合物，例如抗生素、

脂肽、铁载体、挥发性有机化合物、次级代谢产物和
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细胞壁降解酶等来控制真菌。

几丁质酶被认为是Ｂｔ菌株中检测到的最重要

的抗真菌活性成分之一。卢伟等对９９５株Ｂｔ菌株

的几丁质酶及其基因的检测结果证明几丁质酶普遍

存在于Ｂｔ菌株中，同时筛选出了１９株对小麦赤霉

病菌效果较好的Ｂｔ菌株
［５１］。此后多项研究发现产

几丁质酶的Ｂｔ菌株对多种真菌具有高活性，例如引

起莴苣滴虫病的小核盘菌犛犮犾犲狉狅狋犻狀犻犪犿犻狀狅狉和核盘

菌犛．狊犮犾犲狉狅狋犻狅狉狌犿
［５２］，轮枝镰孢菌犉狌狊犪狉犻狌犿狏犲狉狋犻

犮犻犾犾犻狅犻犱犲狊等
［５３］。

Ｂｔ还可以通过产生丰原素类环脂肽和挥发性

化合物发挥抑菌功能。ＢｔＣＭＢ２６菌株中纯化出的

一种脂肽对植物病原真菌胶孢炭疽菌犆狅犾犾犲狋狅狋狉犻

犮犺狌犿犵犾狅犲狅狊狆狅狉犻狅犻犱犲狊、大肠杆菌犈．犮狅犾犻和卷心菜粉蝶

（纹白蝶犘犻犲狉犻狊狉犪狆犪犲犮狉狌犮犻狏狅狉犪）具有有效的活性
［５４］。

而ＢｔＴＢ７２菌株产生的挥发性化合物（包括２壬酮、β

苯乙胺、２癸酮和百里酚等）不仅可以分别抑制胶孢

炭疽菌犆狅犾犾犲狋狅狋狉犻犮犺狌犿犵犾狅犲狅狊狆狅狉犻狅犻犱犲狊菌丝在ＰＤＡ平

板上的生长，还可以抑制对芒果的感染［５５］。此外，Ｂｔ

可以通过诱导植物系统抗性的方式提高植物的抗真

菌能力，例如，Ｂｔ１９９菌株可以通过增加植物总酚

（１．７倍）和防御相关酶，包括多酚氧化酶（１．３倍）、苯

丙氨酸裂解酶（１．８倍）和过氧物酶（１．４倍）的含量，

诱导番茄对尖孢镰刀菌犉．狅狓狔狊狆狅狉狌犿产生抗性
［１０］。

在目前Ｂｔ的应用中，抗真菌的能力没有得到重

视，相关产品也未见报道，Ｂｔ在抗真菌方面的应用

潜力值得关注。

３．２　犅狋的抗细菌功能

病原细菌可以引起动植物病害，影响人类的生

产生活。有研究发现Ｂｔ可以通过降解犖酰基高丝

氨酸内酯（ＡＨＬ）来干扰细菌群体感应的信号
［５６］或

以产生细菌素［５７］的方式发挥抑菌活性。因此，抗细

菌活性物质是Ｂｔ的又一重要资源。

Ｂｔ菌株产生的ＡＨＬ降解酶（ＡｉｉＡ）可以抑制植

物病原细菌的活性，例如欧文氏杆菌犈狉狑犻狀犻犪犮犪狉狅

狋狅狏狅狉犪
［５６］，进一步研究表明ＡｉｉＡ的抑菌活性是通过

群体感应信号猝灭来实现的［５８］。在应用研究上，Ｂｔ

（营养细胞）与其他细菌（柠檬酸农杆菌犆犻狋狉狅犫犪犮狋犲狉

犳犪狉犿犲狉和阿维链霉菌犛狋狉犲狆狋狅犿狔犮犲狊犪狏犲狉犿犲犮狋犻狀犻狌狊）

或真菌（宛氏拟青霉菌犘犪犲犮犻犾狅犿狔犮犲狊狏犪狉犻狅狋犻犻、木霉

ＴＰＪＳ１犜狉犻犮犺狅犱犲狉犿犪狆犪狉犪狉犲犲狊犲犻ＴＰＪＳ１和绿色木

霉ＴＶＪＳ１犜．狏犻狉犻犱犲ＴＶＪＳ１）拮抗剂的混合使用

能够显著提高它们对纳加辣椒［５９］、番茄［６０］和桉

树［６１］中青枯菌犚犪犾狊狋狅狀犻犪狊狅犾犪狀犪犮犲犪狉狌犿的活性。

细菌素是在稳定期通过核糖体合成的分子量在

３～１２ｋＤａ之间的小型耐热抗菌肽，它们主要影响

其他细菌的生长和（或）活力［６２］。Ｂｔ产生的细菌素

对不同植物病原细菌具有抑菌活性，例如灰霉菌

犅狅狋狉狔狋犻狊犮犻狀犲狉犲犪
［５７］等。此外，部分学者的研究结果

表明Ｂｔ产生的细菌素可能成为人或动物病原菌的

抗生素替代品与安全的食品防腐剂［６２６３］。

４　犅狋促进植物生长与环境修复功能

４．１　犅狋的促生长功能

通常，对植物生长和发育具有有益影响的细菌

被称为植物根际促生菌（ｐｌａｎｔｇｒｏｗｔｈｐｒｏｍｏｔｉｎｇ

ｒｈｉｚｏｂａｃｔｅｒｉａ，ＰＧＰＲ）
［６４］。有些Ｂｔ菌株能够在植物

根系定殖，并在非生物胁迫条件下产生一些促进植

物生长的代谢物，包括ＡＣＣ脱氨酶、吲哚 ３ 乙酸

（ＩＡＡ）、脯氨酸和磷酸溶解酶等。目前研究结果显

示Ｂｔ具有多种不同的促植物生长的机制，在农业生

产中这些Ｂｔ菌株可以作为生物肥料单独使用或与

其他微生物群体混合使用［６５］。

Ｂａｉ等证实当ＢｔＮＥＢ１７菌株与慢生型大豆根

瘤菌犅狉犪犱狔狉犺犻狕狅犫犻狌犿犼犪狆狅狀犻犮狌犿 共同接种到大豆

植株后，能显著提高大豆的结瘤数、生长速率和产

量［６６］。Ｍｉｓｈｒａ等证实与单独接种豆科根瘤菌ＰＲ１

犚犺犻狕狅犫犻狌犿犾犲犵狌犿犻狀狅狊犪狉狌犿犘犚１相比，其与产吲哚

３ 乙酸（ＩＡＡ）的ＢｔＫＲ１菌株的共接种可以显著促

进红豌豆和小扁豆的生长［６４］。

Ａｒｍａｄａ等研究表明，当Ｂｔ单独使用或与丛枝

菌根真菌（ＡＭＦ）混合使用时，可显著提高苗的生长

速度、生物量（超过２０％）以及植物芽中的微量营养

元素的含量，还可以通过增加抗氧化酶（超氧化物歧

化酶、过氧化氢酶和抗坏血酸过氧化物酶）的活性和

降低植物脂质（丙二醛）的氧化性损伤来显著降低氧

化胁迫［６５］。此外，Ｂｔ和ＡＭＦ的混合使用还可以通

过增加营养物质含量和相对含水量，以及降低气孔

导度、电解质渗出率、脯氨酸含量和抗坏血酸过氧化

物酶的活性，从而显著提高干旱条件下白车轴草

犜狉犻犳狅犾犻狌犿狉犲狆犲狀狊缓解水分胁迫的能力
［６７］。Ｂｔ细

菌素对Ｂｔ的促生长也很重要，在水分胁迫条件下，

细菌素ｔｈｕｒｉｃｉｎ１７与犅．犼犪狆狅狀犻犮狌犿ＳＢ１的共使用

可以显著提高植物生物量（１７％）、根系生物量

·５·
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（３７％）、根瘤生物量（５５％）、根脱落酸含量（３０％）和

总氮量（１７％）
［１４］。

上述研究结果显示Ｂｔ具有作为微生物肥料的

巨大应用潜力，然而，目前在生物肥料市场上也没有

商品化的Ｂｔ微生物肥料。与其他微生物肥料相比，

Ｂｔ不仅促进植物生长，而且可以对土壤中线虫及地

下害虫具有杀灭活性，具有多重功效，因此进一步探

索Ｂｔ微生物肥料的应用对目前国家倡导的“减肥、

减药”具有重要的意义。

４．２　犅狋的环境修复功能

重金属、杀虫剂、除草剂和石油衍生物被认为是

目前影响环境和人类健康的主要因素。这些化合物

容易在食物链中累积，进而会对更高的营养级造成

危害［６８］。有研究显示，部分Ｂｔ菌株可以通过对有

毒的重金属进行积聚、降解或矿化作用，从而有效地

清除一些有毒污染物。目前已经有过基于Ｂｔ的针

对砷、镉、铅、铜、镍、锌、铬、汞和铀等重金属的生物

修复剂的报道。此外，Ｂｔ菌株还表现出在杀虫剂和

除草剂方面的修复能力，例如毒死蜱［６９］、三苯基锡

（有机锡除草剂）、二苯锡和单苯锡［６８］等。在石油污

染物修复方面Ｂｔ也表现出较好的潜力，例如柴

油［１５］、有机废物（类黑精［７０］）以及塑化剂材料（邻苯

二甲酸二甲酯［７１］）。

Ｂｔ在污染物修复方面的潜力对其研究与应用

将有一定的促进作用，进一步要对Ｂｔ在实际环境中

修复污染物的效率及影响因素等方面进行研究，为

Ｂｔ进一步在环境修复方面的应用奠定基础。

５　展望

Ｂｔ杀虫剂及表达其杀虫蛋白的转基因作物在

过去的几十年里已经为虫害的绿色防控发挥了重要

作用。我国当前农业生产工作中，由于化学农药的

过量使用面临着巨大的环境压力，“十三五”期间，我

国启动了“化学肥料和农药减施增效综合技术研发”

试点专项，围绕化学肥料和农药减施增效方面开展

了系统的研究。Ｂｔ杀虫剂将围绕筛选、改造高毒杀

虫微生物株系，优化生产工艺，并进一步深入研究

Ｂｔ杀虫剂与化学杀虫剂的协同作用及其在延缓化

学杀虫剂抗性方面的作用等方面，为国家“减肥减

药”战略提供解决方案。

随着Ｂｔ在抗病杀菌、促植物生长以及环境修复

方面作用的挖掘，Ｂｔ的研究领域进一步得到拓展，

然而相关领域的研究尚未进入应用阶段。泛基因组

分析表明，Ｂｔ属于开放型的泛基因组，具有强大的

接受新基因的能力，不同菌株间的基因组成差别极

大，这些遗传分析数据表明Ｂｔ在功能方面具有强大

的多样性。因此进一步挖掘Ｂｔ新功能并探索推进

其在新领域的应用，对促进Ｂｔ资源高效利用将有重

要意义。
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