
　!"!!# $%&'()!! '" 犘犾犪狀狋犘狉狅狋犲犮狋犻狅狀

特 约 稿 件

犐狀狏犻狋犲犱犘犪狆犲狉

收稿日期：　２０２２ ０４２０　　　修订日期：　２０２２ ０４ ２３
基金项目：　国家现代农业产业技术体系（ＣＡＲＳ３４０７Ｂ）；中国农业科学院基本科研业务费专项（Ｙ２０２２ＧＨ１２）

 通信作者 Ｅｍａｉｌ：农向群ｘｑｎｏｎｇ＠ｓｉｎａ．ｃｏｍ；王广君ｗａｎｇｇｕａｎｇｊｕｎ＠ｃａａｓ．ｃｎ

绿僵菌与植物的多重关系及其在

植物保护中的应用潜力

农向群，　王广君，　蔡　霓，　刘　蓉，　张泽华

（中国农业科学院植物保护研究所，植物病虫害生物学国家重点实验室，北京　１００１９３）

摘要　绿僵菌是广为知晓的昆虫病原真菌，被用作生物杀虫剂防治多种农林植物害虫。近年发现它也是根际微生物

群落的一员，且有证据表明它内生于一些植物的根组织中，具有促进植物生长、拮抗植物病原菌、诱导植物抗性等作

用。本文着重综述绿僵菌根际作用和植物内生性研究进展，从对植物的直接作用角度，了解其田间生态适应性及与植

物的互作关系，以拓展昆虫病原真菌作为植物保护剂的认识，有助于根据生态学特点制定未来的生物防治应用策略。
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　　自从１８７９年俄国学者Ｍｅｔｃｈｎｉｋｏｆｆ成功地将绿

僵菌用于田间防治金龟子［１］，绿僵菌属犕犲狋犪狉犺犻狕犻狌犿

就成为了昆虫病原真菌的典型代表被广泛知晓，并

作为模式菌激起研究热点。其寄主范围、地理分布、

昆虫致病性及致病机理等方面研究多有报道。至今，

作为重要的生物防治资源，已在多种农林害虫的绿色

防控，减少或替代化学杀虫剂使用中发挥积极作用。

然而，随着研究的不断深入，发现绿僵菌也是一

种可与植物直接交互作用的真菌，已证实其可栖息

于植物根际和植物内部。近二十年来，有关绿僵菌

与植物的相互关系及互作机理的研究逐渐增多，研

究人员已逐步洞察到绿僵菌经长期进化形成生态功

能定位并与植物建立了多重关系，有的研究涉及绿

僵菌的植物内生性与其腐生性、昆虫致病性的关联
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比较，尤其在与植物互惠共生、促进植物生长、诱发

植物抗性等方面已取得进展。绿僵菌与植物多方位

的关联为绿色植保及植物健康的系统研究提供了新

视角，打开了新思路。

１　绿僵菌的生态定位与进化发展

生物物种的营养方式决定其生态地位。从发现

绿僵菌感染昆虫到现在，已明确其可侵染鞘翅目、鳞

翅目、直翅目、半翅目、双翅目、膜翅目等３０余科

２００多种昆虫
［２３］，无疑是重要的昆虫病原真菌。绿

僵菌属由Ｓｏｒｏｋｉｎ于１８８３年建立，在还未明确其有

性阶段前，绿僵菌被归入半知菌类（ｆｕｎｇｉｉｍｐｅｒｆｅｃｔｉ），

隶属于半知菌亚门Ｄｅｕｔｅｒｏｍｙｃｏｔｉｎａ，丝孢纲 Ｈｙ

ｐｈｏｍｙｃｅｔｅｓ，丝孢目 Ｈｙｐｈｏｍｙｃｅｔａｌｅｓ，丛梗孢科

Ｍｏｎｉｌｉａｃｅａｅ，科级还有丝孢科 Ｈｙｐｈｏｍｙｃｅｔａｃｅａｅ、瘤

座孢科 Ｔｕｂｅｒｃｕｌａｒｉａｃｅａｅ等不同的记载
［４５］。直到

戴氏虫草被报道后，研究者诱发该虫草产生次生子

囊孢子，并通过观察次生子囊孢子的微循环产孢，确

定了这种虫草的无性型为戴氏绿僵菌犕犲狋犪狉犺犻狕犻狌犿

狋犪犻犻，至此才认识到绿僵菌与虫草的对应关系
［６］。另

外，从拟布里特班克虫草犆狅狉犱狔犮犲狆狊犫狉犻狋狋犾犲犫犪狀犽

犻狊狅犻犱犲狊中也发现了其无性型绿僵菌，进一步证实了

绿僵菌和虫草之间是无性型和有性型的对应关

系［７］。根据有性型优先的原则，绿僵菌的系统分类

地位应为子囊菌门Ａｓｃｏｍｙｃｏｔａ、盘菌亚门Ｐｅｚｉｚｏ

ｍｙｃｏｔｉｎａ、粪壳菌纲 Ｓｏｒｄａｒｉｏｍｙｃｅｔｅｓ、肉座菌目

Ｈｙｐｏｃｒｅａｌｅｓ麦角菌科Ｃｌａｖｉｃｉｐｉｔａｃｅａｅ。绿僵菌属的

物种可根据形态初步识别。分子标记特别是核酸序

列分析技术极大地推进了绿僵菌分类系统的发展，

目前以ＩＴＳ序列及β狋狌犫狌犾犻狀、狉狆犫１、狉狆犫２和犲犳１α

的多基因系统进化分析，可有效界定绿僵菌属物种

间以及与相似真菌之间的边界［８］。

对采自不同环境和寄主的绿僵菌的分离鉴定及

遗传多样性分析表明，绿僵菌经过长期进化，已适应

了不同生存环境，形成了多重营养方式。除了寄生

各种昆虫，利用其营养迅速增殖种群，还在土壤及植

物根际栖息腐生，而且能与植物建立复杂的兼性共

生关系，以避免自身遭受侵害、保存种质，同时利于

宿主摄取营养和抵御病原［９１０］。这种广适性演化及

生态功能引发了研究者的极大兴趣。

绿僵菌的多重生活方式是其长期适应多变环境

的进化结果。尽管人们对绿僵菌能够定殖于植物根

际并能栖息于植物体内发现较晚、研究较少，对其昆

虫致病性发现更早、研究更多，但是进化研究表明，

绿僵菌是从与植物共生的真菌进化而来的，其昆虫

致病性是其在离开植物独立宿存后获得的感染和杀

死昆虫的能力［１１］。根据系统发育分析，绿僵菌与草

内共生真菌麦角菌属犆犾犪狏犻犮犲狆狊和香柱菌属犈狆犻犮犺

犾狅犲真菌同源性最高
［１２］。此外，比较基因组分析表

明，与动物病原体相比，绿僵菌与植物内生菌和植物

病原体的关系更密切，而且相比类酵母菌、腐生性植

物病原菌、内生性植物病原菌，绿僵菌谱系与植物内

共生的一种香柱菌犈狆犻犮犺犾狅犲犳犲狊狋狌犮犪犲谱系分化得

更晚（大约１００ＭＹＡ）
［１３］。绿僵菌基因组中有大量

的植物降解酶基因，也支持其由植物共生真菌进化

的观点［１４］；至于绿僵菌的昆虫致病性基因，可能是

从涉及植物定殖相关基因或其他基因水平转移的选

择而来［１４］。而进化的真菌可能会在界间“跳跃”，从

植物到昆虫，再回到植物或仍然保持祖先的植物共

生能力［１５１６］，体现为生活方式的多样性。对进化的

理解有助于我们探索绿僵菌 昆虫 植物的相互关

系，尤其是作为昆虫病原的绿僵菌直接与植物发生

根际联络或内共生的互惠关系。

２　绿僵菌的根际生存和促进植物生长作用

植物根际（ｒｈｉｚｏｓｐｈｅｒｅ）一般指根表至附近几毫

米范围内的在理化和生物特性上不同于原土体的土

壤微域。在确认绿僵菌为昆虫病原体后一个多世纪，

才有了绿僵菌根际适应（ｒｈｉｚｏｓｐｈｅｒｅｃｏｍｐｅｔｅｎｔ）能力

的报道。２００２年首次报道从甘蓝根际土壤中分离、

鉴定出了金龟子绿僵菌犕犲狋犪狉犺犻狕犻狌犿犪狀犻狊狅狆犾犻犪犲，并

发现根际土壤内的绿僵菌数量是根际外土壤的４

倍；将绿僵菌释放到甘蓝田间６个月后，其在根际土

壤中的存活数量比在根外围土壤（ｂｕｌｋｓｏｉｌ）中高

１００倍，因此认为根际是绿僵菌的庇护所，根际因子

对绿僵菌持续存活有促进作用［１７］。该结论后续在

相似的试验中陆续得到证实。将标记绿色荧光蛋白

基因犵犳狆的金龟子绿僵菌包衣玉米种子，播种后对

金龟子绿僵菌的根际定殖及其数量动态监测表明，

根际土壤中的绿僵菌数量极显著高于非根际土壤，

并且在播种后１０ｄ数量达到最大，２０～３０ｄ内数量

相对稳定；而非根际土壤中的绿僵菌数量随时间延

长明显降低，证明了绿僵菌孢子在玉米根际的高活

力和定殖效果［１８］。

·３２·
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像大多数昆虫病原真菌一样，绿僵菌具有一定

的腐生能力。在离开昆虫寄主的阶段会面临严峻的

生存考验，既要获取营养维持生存，又要抵御不良环

境因子。土壤是各种微生物的庇护场所，可避免紫

外线辐射、缓冲温度和水分的急剧变化等。根际是

土壤中碳元素的富集区域，因为植物代谢的碳有

１０％～４０％以根分泌物、黏液、溶解物和脱落细胞的

形式转移到土壤中［１９２０］。这些碳源可以被各种腐生

微生物利用，一些分泌物可能刺激或抑制微生物活

性和种群的发展。绿僵菌能否利用土壤或根际的碳

源至关重要。将绿僵菌掺入到含有泥炭、树皮的基

质中栽培云杉犘犻犮犲犪犪犫犻犲狊，在３４２ｄ内１７次采样监

测绿僵菌种群数量，结果表明在基质中绿僵菌种群

数量保持在１０５～１０
６ｃｆｕ／ｇ，其在根际的存活数量

显著高于在根外围的存活数量［２１］。将绿僵菌与土

壤混拌后用于池栽花生，每１５ｄ采样检测，发现施

用的绿僵菌种群数量在初期快速下降，随后逐渐稳

定或有所恢复，根际种群相对于根外围的种群恢复

较早、恢复程度更高，且有从根外围向根际延展生

长的趋势，表明根际有利于绿僵菌种群宿存和

增殖［２２］。

绿僵菌在自然界中存在物种多样性和生态位差

别，因此不同种类或菌株表现出根际定殖能力的强

弱和宿主偏好不同。在对安徽省广德市笄罩山毛竹

犘犺狔犾犾狅狊狋犪犮犺狔狊犲犱狌犾犻狊根际绿僵菌组成及其生态位

分布调查时，从不同海拔、不同坡向和不同季节采集

的毛竹根系中共分离到４种绿僵菌，经形态分类与

分子鉴定，分别是罗氏绿僵菌 犕．狉狅犫犲狉狋狊犻犻、平沙绿

僵菌 犕．狆犻狀犵狊犺犪犲狀狊犲、贵州绿僵菌 犕．犵狌犻狕犺狅狌犲狀狊犲

和一个待定种犕犲狋犪狉犺犻狕犻狌犿ｓｐ．，其中罗氏绿僵菌

为优势种，广泛分布于海拔１００ｍ处，且在夏季种群

数量达到高峰；待定种则主要分布于海拔４００ｍ地

带；４种绿僵菌的时空生态位宽度和重叠度均呈现

明显的季节变化，总体上春季的空间生态位宽度最

高，其中贵州绿僵菌的时间生态位宽度最低，待鉴定

种的时间生态位宽度最高，而且贵州绿僵菌和待定

种的空间生态位重叠度较高，在夏、秋季，平沙绿僵

菌和罗氏绿僵菌的空间生态位重叠度最高，在冬季，

待定种和平沙绿僵菌空间生态位重叠值最高［２３］。

从加拿大安大略省两个地点采集的２００多份草、野

花、灌木和乔木的根系样本中分离到１０２个绿僵菌

菌株，按植物类型划分得到的分离检出率在３５％～

６３％，野花根系检出最多。经鉴定，这些菌株归属于

３个物种，即罗氏绿僵菌、褐色绿僵菌犕．犫狉狌狀狀犲狌犿

和贵州绿僵菌。其中从草的根际只检测到罗氏绿僵

菌；野花根际同时检测到３种绿僵菌，而且只有当存

在罗氏绿僵菌时才同时出现其余２种；贵州绿僵菌

在３种乔木（主要是糖枫犃犮犲狉狊犪犮犮犺犪狉狌犿）的根际中

单独出现；而褐色绿僵菌可单独地在灌木和乔木的

根际中发现［２４］。将３株罗氏绿僵菌、３株金龟子绿

僵菌、３株褐色绿僵菌和１株蝗绿僵菌 犕．犪犮狉犻犱狌犿

的分别接种玉米，测试它们在根际的定殖能力，结果

显示１０个菌株均能在玉米根部定殖，但蝗绿僵菌菌

株和１个褐色绿僵菌菌株的定殖能力很弱
［２５］。

绿僵菌不只是单向地从根际汲取碳源营腐生生

活，同时也在植物摄取营养或在抵抗寄生物侵害和

植食性动物啃食方面起积极作用。上述报道的在玉

米根际定殖力较强的８个绿僵菌菌株都能显著促进

植株的营养生长，其中褐色绿僵菌Ｍｂ８２０和金龟子

绿僵菌Ｍａ９３９处理种子后２周时玉米叶领数较对

照增加４２．８％
［２０］。此外，还有不少绿僵菌促进植物

生长的报道，例如，在花生播种时用金龟子绿僵菌分

生孢子悬浮液浸种处理，４～１０ｄ内，花生主根长度

和侧根数显著高于对照；绿僵菌密度在前８ｄ呈波

动趋势，且处理植株的主根长度和侧根数相对于对

照的比值与绿僵菌存活密度有显著的相关性［２６］。

花生种植期间，分别于播种（０ｄ）、幼苗（１５ｄ）、初花

（３０ｄ）、盛花（４５ｄ）、结荚（６０ｄ）期施用金龟子绿僵

菌，对根际绿僵菌数量监测结果表明，初花期施用绿

僵菌能够最好地保持其种群数量，并且在施菌后３０

～４５ｄ绿僵菌数量显著上升，此期间正值花生根系

快速发育时期；初花期施用还能导致蛴螬死亡，致死

率最高可达７２％，而蛴螬减退率与花生产量显著相

关，因此最终减少了荚果受损率，提高了花生产

量［２７］。值得注意的是，用褐色绿僵菌处理大豆种子

后播种，在植株茎中检测到绿僵菌，而其在茎中的内

生增加了植株对大豆蚜犃狆犺犻狊犵犾狔犮犻狀犲狊的敏感性，

植株上蚜虫种群数量有所增加［２８］，此现象最终是否

对植物健康产生显著的负面影响值得关注，也提示

虫 菌 植物之间可能存在微妙关系，需要深入探讨。

绿僵菌在根际定殖过程中，还可通过影响根际

微生物群落而对植物产生间接作用，这种作用主要

是通过拮抗、竞争或排斥植物病原体而促进植物健

康生长。室内试验显示，能够在玉米、棉花根际定殖
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的３株金龟子绿僵菌对几种重要植物根系病菌均有

显著抑制作用。在对峙培养时，绿僵菌与病原菌菌

落之间形成明显的拮抗隔离带，５ｄ时对棉花枯萎病

菌犉狌狊犪狉犻狌犿狅狓狔狊狆狅狉狌犿ｆ．ｓｐ．狏犪狊犻狀犳犲犮狋狌犿、小麦纹

枯病菌犚犺犻狕狅犮狋狅狀犻犪犮犲狉犲犪犾犻狊的生长抑制率分别为

４３．２％～４９．５％、４１．１％～４５．６％，对玉米茎基腐病

菌犉狌狊犪狉犻狌犿犿狅狀犻犾犻犳狅狉犿犲和犘狔狋犺犻狌犿犪狆犺犪犿犻犱犲

犻犿犪狋狌犿的生长抑制率为６５．３％～６９．２％；对油菜

菌核病菌犛犮犾犲狉狅狋犻狀犻犪狊犮犾犲狉狅狋犻狅狉狌犿３ｄ时的抑制率

为２８．３％～３４．２％，且在７ｄ时对峙菌落间形成明

显的抑菌圈，病原菌基本上不能形成菌核，菌丝变褐

老化。采用１０６ｃｆｕ／ｍＬ金龟子绿僵菌分生孢子悬

浮液处理，５ｄ时对棉花枯萎病菌、小麦纹枯病菌的

菌丝生长抑制率可分别达到７０％和６５％；滤除细胞

的绿僵菌发酵液处理也能够抑制这２种病原菌的菌

丝生长，抑制率分别为５７．０％～５９．９％和４８．５％～

５８．６％，并抑制分生孢子或菌核的形成
［２９］。在与菜

豆根腐病菌犉狌狊犪狉犻狌犿狊狅犾犪狀犻ｆ．ｓｐ．狆犺犪狊犲狅犾犻的对峙

培养试验中，罗氏绿僵菌能够显著抑制病原菌生长，

相对抑制率达到６０％；同时罗氏绿僵菌的无细胞培

养滤液对菜豆根腐病菌孢子萌发抑制率达到８３％，

且滤液中的抑制物具有热稳定性；当接种菜豆根腐

病菌时，有绿僵菌定殖的菜豆植株比对照植株更健

壮，病情指数更低［３０］。

田间施用绿僵菌会显著影响土著微生物种群的

消长和群落结构变化。花生播种时施用金龟子绿僵

菌，并对整个生长季的微生物种群变化进行监测，结

果表明金龟子绿僵菌对根际微生物的影响大于对根

外围微生物的影响，其中对放线菌的影响最大，真菌

次之，对细菌影响最小。由于拮抗抑制作用，根际放

线菌种群消长周期出现与对照完全相反的情形，且

４５ｄ时回落至低点后不再回升；对真菌影响也较大，

初期花生根际真菌种群的下降速度减缓，与对照相

比，到达谷底的时间推迟了１５ｄ，但回升速度加快，

到达峰值时间提前了１５ｄ，但峰值降低了１／３；在施

菌后１５～３０ｄ的幼苗至初花期土壤微生物群落结

构变化最为显著，在盛花期后，３类微生物群落结构

逐渐恢复趋近原来状态［３１］。进一步探讨土著微生

物种群变化与绿僵菌种群及植株发育相关性可能会

获知更多重要信息，包括绿僵菌影响土著微生物的

主要物种及其种群变化，影响根际土壤元素、酶等组

分变化及其对植株摄取氮、钾等营养物调节发育作

用等。

３　绿僵菌植物内生性及定殖作用

植物内生真菌（ｅｎｄｏｐｈｙｔｉｃｆｕｎｇｉ）是指整个生活

史或部分时段在植物健康组织内生存，并不会引起

宿主明显病症的一类真菌（ｈｔｔｐｓ：∥ｅｎｃｙｃｌｏｐｅｄｉａ．

ｔｈｅｆｒｅｅｄｉｃｔｉｏｎａｒｙ．ｃｏｍ／ｅｎｄｏｐｈｙｔｉｃ）。绿僵菌在田间

土壤中并非随机分布，而是趋向于在植物根际宿存、

增殖，说明其具有与植物共生的潜力。在确定绿僵

菌根际定殖、促进植物发育功能后将近十年，Ｅｌｅｎａ

等［３２］于２０１１年验证了绿僵菌的内生性。研究者将

金龟子绿僵菌３个菌株的分生孢子分别接种到番茄

幼苗基部附近，处理２１ｄ后从植株根和芽都能分离

到这３个菌株，叶片中也分离到１个菌株，证明了绿

僵菌的内生性，并说明其能够在植物内部移动。此

后，陆续有绿僵菌属物种在不同农作物中定殖和促

进增长的报道，包括菜豆［３３］、大豆［３４］、玉米［３５］、小

麦［３６］、木薯［３７］、蚕豆［３８］、马铃薯［３９］、谷物黑麦和奥地

利冬豌豆［４０］等。这些报道主要是通过根表接种或

基质接种处理后，采用组织分离培养法分离菌落并

鉴定，或通过真菌特异性染色（棉蓝染色）根组织切

片的方法来鉴定。Ｃａｉ等采用ｅＧＦＰ标记的绿僵菌

菌株处理玉米根部基质，通过激光共聚焦显微镜观

察，从处理后１４ｄ的根中捕捉到荧光菌丝的清晰图

像，可见菌丝不仅在根表增殖缠结，还进入了根组

织，沿细胞外的间隙纵向延伸，甚至可增殖成菌丝

团，直接可视化证明了绿僵菌的植物内生性［４１］。

与对昆虫致病能力类似，绿僵菌在植物组织中

的定殖能力因其种类和株系、寄主物种和环境条件

（如紫外线辐射、温度、湿度）而异［４２］。将１０个具有

一定昆虫致病力的分属于９个种的绿僵菌菌株接种

于不同供试植物，２０ｄ内所有菌株均能在２种单子

叶植物玉米和大麦根中内生定殖，尽管菌株的定殖

能力不同，但其定殖能力与它们对昆虫的寄生能力

无明显关联；在４种双子叶植物中，只在青椒中发现

绿僵菌成功定殖，而在菜豆、豌豆和番茄中未检测到

绿僵菌内生定殖，说明绿僵菌对寄主植物存在偏好

性，更倾向于单子叶植物宿主［１６］。

绿僵菌与许多内生真菌一样，在寄主植物组织

中表现出根部优先定位。在加拿大３个野外地点随

机采集禾本科和非禾本科植物，从９７株不同植物的

根、下胚轴、茎和叶中分离到了绿僵菌、球孢白僵菌
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犘狅犮犺狅狀犻犪犮犺犾犪犿狔犱狅狊狆狅狉犻狌犿，其中绿僵菌中９５％为

罗氏绿僵菌，几乎都定殖于植物的根部，只有不到

１％定殖于下胚轴内，在茎和叶中均未发现绿僵

菌［４３］。另外，对绿僵菌在大豆和玉米上的定殖模式

进行分析后发现，作为内生真菌，绿僵菌优先定殖于

下胚轴（ｈｙｐｏｃｏｔｙｌ），而在根表和根际定殖，也最常

见于下胚轴附近的区域［４４］。这些结果与绿僵菌会

优先感染近地下植物组织（即根系）区域的昆虫是一

致的，反映出绿僵菌在土壤中能够“因地制宜”地转

换植物内生或昆虫寄生的生活方式。尽管自然条件

下绿僵菌都限于在宿主植物根系中，但通过某些接

种方法，如叶面喷洒、茎注射和种子浸泡，也能观察

到其在植物地上组织中定殖［４５４７］。

４　绿僵菌与植物互作及共生机理

绿僵菌在植物根际和根内定殖以及与植物的互

作机理研究虽取得一定进展，但仍非常有限。目前

的研究表明，绿僵菌可在植物组织中定殖并与宿主

持续共生，但并未发现其对植物具有类似昆虫致病

性那样的具体特征或机制。然而，其定殖和共生过

程可能涉及大量基因和小分子，这些基因和小分子

有助于其在根际定殖、根上黏附、与宿主植物之间的

交流及调节宿主的防御反应等［４６］。

绿僵菌的根际生存能力除了取决于绿僵菌物种

或菌株自身特性外，植物根分泌物是影响其根际生

存的重要因子。在豇豆根分泌物中，８个具有昆虫

广谱致病性的金龟子绿僵菌菌株萌发率表现出极显

著差异，并与根分泌物浓度相关。３个根际定殖能

力较强的菌株在１ｍｇ／ｍＬ浓度下的萌发率达到

７６．６％～９３．９％，根际定殖能力弱的菌株萌发率只

有６．５％；在０．０１ｍｇ／ｍＬ的极低浓度下，根际定殖

能力最强的菌株２５７５＃仍能保持８８．６％的萌发

率［４８］。进一步通过微阵列基因表达分析，发现菌株

２５７５＃在１２ｈ内有２９个基因上调表达，２１个基因

下调表达。上调的基因涉及碳水化合物代谢、脂质

代谢、辅助因子和维生素、能量代谢、蛋白质水解、细

胞外基质／细胞壁蛋白、转运蛋白、ＤＮＡ合成、性周

期和应激反应。然而，上调基因中有４１．３％是假设

基因或孤立基因，说明许多尚未鉴定的基因参与了

腐生相关的功能。值得关注的是，在已知蛋白的编

码基因中，参与对昆虫致病的类枯草菌素（ｓｕｂｔｉｌｉ

ｓｉｎ）蛋白酶犘狉１犃 基因、对植物表面附着起重要作

用的黏附素犕犃犇２基因也表现出对根分泌物的上

调反应，说明绿僵菌具有受根分泌物诱导的根际定

殖基因［４９］。

关于绿僵菌从根际向根组织中转移定殖，通过

带有犵犳狆标记的罗氏绿僵菌得到了证明。将犵犳狆

标记的罗氏绿僵菌孢子接种于土壤后，在激光共聚

焦显微镜下观察到孢子在柳枝稷犘犪狀犻犮狌犿狏犻狉犵犪

狋狌犿 和菜豆根表附着、萌发和定殖；并且在孢子萌发

前１～２ｄ就出现植物根毛细胞增殖；无细胞的绿僵

菌滤液并不能刺激根毛的增殖；施菌后６０ｄ，可检测

到带犵犳狆标记的菌丝体在菜豆根皮层细胞内和细

胞间隙聚集，对植物没有明显的损害［３３］。

绿僵菌对植物的附着和侵入是由根际生存到根

内共生的联结过程。实际上，根际生存、根表定殖到

根内定殖并非孤立事件，也没有明显界限，而是相互

关联的过程。只是为了便于观察和研究描述而人为

划分的阶段或状态。因此，根际互作或内生的机理

可能是紧密相关的，存在共同的、连续相关的或远程

调节的分子反应。其从腐生向植物内生，或向作为

昆虫病原的生活方式转换可能涉及很多基因，例如

参与降解植物宿主细胞壁或昆虫角质层成分的基

因。已经发现绿僵菌有２种与其侵入昆虫和定殖植

物相关的黏附素蛋白 ＭＡＤ１和 ＭＡＤ２。在大豆根

分泌物中，金龟子绿僵菌的犿犪犱２表达明显增高，且

与其在富营养的人工培养基上生长的表达相一致；

而绿僵菌在昆虫表皮或淋巴液中生长时主要表达

犿犪犱１，间接证明了绿僵菌根际营养方式和与植物共

生互作可能与ＭＡＤ２相关
［５０］。进一步研究证明，绿

僵菌在昆虫或植物表皮附着时 ＭＡＤ１或 ＭＡＤ２分

别上调表达，意味着绿僵菌进化出了适于昆虫寄主

和与植物宿主共生的机制［５１５２］。并且相对于

ＭＡＤ１，ＭＡＤ２有更多的多态性变化，说明是它推动

了绿僵菌的适应性进化，并参与了对植物的内共生

定殖［５３］。

为了证明黏附素 ＭＡＤ１和 ＭＡＤ２的作用，研

究人员进行了黏附素体外表达和基因敲除突变。以

罗氏绿僵菌的犿犪犱２敲除株接种柳枝稷，与野生型

对照相比，根毛的增殖显著减缓［３３］。金龟子绿僵菌

的犿犪犱２敲除后，其生长受到显著抑制，表现为孢子

萌发率显著降低，萌发中时比野生型菌株长５．４７ｈ，

１２ｈ菌丝生长长度只有野生型菌株的７７．８％，１２ｄ
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的产孢量比野生型菌株减少３３．３％。同时，敲除株

对洋葱内表皮的黏附力明显降低，但对蝗虫后翅的

黏附性无显著影响［５４］。相似地，另一个黏附素基因

犿犪犱１敲除后，金龟子绿僵菌的生长也受到显著抑

制，与野生型菌株相比，产孢量降低了４３．７％，分生

孢子萌发中时延长了１３．４ｈ，而且对家蚕的半致死

时间ＬＴ５０延长了７．６ｄ
［５５］。

为了研究绿僵菌附着和定殖过程中宿主植物

的分子响应，分析了绿僵菌处理的花生转录组，共

有１６４个基因发生显著差异表达，其中１６个上调、

１４８个下调，主要涉及氧化还原过程、转运过程和代

谢过程等３方面，从多方向与防御调控相关的组合

通路相关联，另外还有一些信号交叉或基因互作，如

苯丙氨酸代谢与水杨酸合成、脱落酸合成与类胡萝

卜素的合成、氮转运蛋白与硝酸盐还原酶以及铁的

转运和代谢等；下调表达基因最富集的两条途径是

植物 病原菌相互作用的信号转导和植物激素茉莉

酸信号通路［５６］。在转录组分析的基础上，通过

ｍＲＮＡ转录及蛋白表达水平的验证，并与植物病原

菌尖孢镰刀菌犉狌狊犪狉犻狌犿狅狓狔狊狆狅狉狌犿 的侵染过程相

比较，发现绿僵菌对植物的成功定殖和侵染过程类

似于尖孢镰刀菌，二者都显著抑制了寄主的基础防

御反应，但植物只对尖孢镰刀菌启动了细胞程序性

死亡的分子响应即过敏反应，而绿僵菌的诱导抗性

反应相对较弱。此外，绿僵菌还诱导了植物生长相

关基因或其与植物共生相关基因的显著上调表达，

包括共生受体基因（犛犢犕犚犓）、钙信号解码相关基

因（犆犪犕、犆犆犪犕犓 和犇犈犔犔犃）、脂质氮素转运相关

基因（犔犜犘１、犖犚犜２４、犃犅犆犆２）、木质素合成相关

基因（犉６犎１）等，表明宿主植物可能主动启动和协调

了与绿僵菌建立共生的相关程序［５７］。再对比犿犪犱２

敲除株处理的花生中上述相关基因的转录表达，除

了犛犢犕犚犓 转录水平仍有一定的上调，犆犪犕、

犆犆犪犕犓 和犇犈犔犔犃 基因均表现为显著下调，基因

缺失的负向表现说明了黏附素 ＭＡＤ２在绿僵菌与

花生互作早期触发了花生共生基因的积极响应［５４］。

另外，ＭＡＤ１也参与绿僵菌对花生的诱导响应，用

绿僵菌犿犪犱１敲除株处理花生，显示花生免疫类基

因（犆犖犌犆１、犘犆犇４）、抗病基因（犛犠犈犈犜１０）及相关

转录因子（犠犚犓犢４１、犕犢８６）的转录水平显著上调，

而钙调素（犆犕犔５、犆犔犕１９）的转录表达受到明显抑

制，说明ＭＡＤ１参与抑制植物抗性级联、减弱过敏

反应，同时增强共生信号的传导，协同促进绿僵菌在

花生根组织中的定殖［５５］。进一步用体外表达的

ＭＡＤ１蛋白处理花生根，发现 ＭＡＤ１蛋白处理后

６ｈ时花生根上膜受体基因犆犈犚犓１和犚犘犓 的识

别响应被激活，同时抑制花生免疫级联基因

（犕犃犘犓、犆犇犘犓、犕犕犓１）及防御相关基因（如

犘犜犻１、犚犕犔１犃）的表达，以助于绿僵菌定殖；随后诱

导花生细胞壁整合基因犛犆犠１上调表达，参与根上

受损细胞壁的修复与重建，促进绿僵菌与花生共生

关系的建立［５８］。

在共生界面（ｓｙｍｂｉｏｔｉｃｉｎｔｅｒｆａｃｅ）方面，可从绿

僵菌与植物的营养互惠和分子调控来认识。自然界

中，绝大部分的碳水化合物来自植物的光合作用，而

大多数植物需要通过固氮菌或通过微生物对动植物

残体或代谢物的分解来获取氮，植物与微生物之间

形成了相互依赖甚至密切共生的关系。绿僵菌以腐

生、昆虫病原或植物内生菌的多重方式存在于生态

系统中，不仅可以获取植物源的碳和昆虫源的氮，还

可能将其植物内生能力和对昆虫的致病能力结合在

一起，提供一种通过菌丝向植物宿主转移氮的有效

途径。此氮转移途径已经通过同位素标记的精巧试

验得到证实。研究人员向大蜡螟 犌犪犾犾犲狉犻犪犿犲犾

犾狅狀犲犾犾犪注射了同位素标记的１５Ｎ，在虫体与供试植物

菜豆和柳枝稷隔离的条件下，跟踪检测到罗氏绿僵

菌利用土壤微环境将昆虫的１５Ｎ转移到植株中转化

为氨基酸的过程［５９］。这一发现表明，植物在昆虫

真菌 植物三方互作中主动获取氮源可能性超越了

人们以前的认知，也显示了绿僵菌在氮循环转移过

程中的重要生态角色。

植物与绿僵菌的共生对绿僵菌本身也是有益

的。绿僵菌能够将昆虫来源的氮转移给宿主植物，

作为回报，绿僵菌也接受了植物的光合产物即固定

碳。这一过程经同位素示踪试验也得到了证实。研

究者通过在密闭的植物生长室中加入同位素标记

的１３ＣＯ２，跟踪了空气中的１３Ｃ转化，通过核磁共振

（ＮＭＲ）分析，发现１３Ｃ与扁豆的光合产物结合，包括

果糖、葡萄糖和蔗糖；在植物根部基质接种罗氏绿僵

菌２１ｄ后，检测到绿僵菌的根际定殖和根内定殖，

并通过ＮＭＲ在根提取物中检测到１３Ｃ结合的几丁

质和海藻糖这二种真菌特有的碳水化合物，而未接

种绿僵菌的根中没有１３Ｃ的几丁质和海藻糖。这种

绿僵菌从植物获取碳源的现象与土壤里有没有昆虫
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无关，也与是否已经从昆虫体内获得昆虫氮后转移

给植株无关，说明绿僵菌从植物获取碳源已经成为

一种稳定机制，也表明营养物质的相互交换可能促

进了真菌 植物关系的稳定［６０］。由此可见，绿僵菌

与宿主植物之间的互惠关系并非是独立的，而是与

其对昆虫的致病性密切相关，对昆虫致病机制的进

化可能是绿僵菌的一种适应性特征，从而使得绿僵

菌与植物之间的共生关系更加稳定牢靠，有利于绿

僵菌的种质续存。

至于绿僵菌如何通过共生界面交换获得植物碳

源，研究人员发现了一个重要的寡糖转运子（犕犲狋犪狉

犺犻狕犻狌犿狉犪犳犳犻狀狅狊犲ｔｒａｎｓｐｏｒｔｅｒ，ＭＲＴ）基因，它对绿

僵菌摄取棉子糖和蔗糖起关键作用。敲除 犕狉狋基

因的罗氏绿僵菌菌株在根系分泌物中生长不良，在

根际定殖能力大大降低。ＭＲＴ是蔗糖和半乳糖苷

的转运子，干扰ＭＲＴ的表达可导致菌株在蔗糖和

半乳糖培养基上的生长大大减少或完全不生长，但

不影响其在完全由葡萄糖亚基组成的单糖或寡糖

培养基上的生长；同时，犕狉狋基因只在半乳糖苷和

蔗糖的条件下上调表达。进一步通过 犕狉狋启动子

控制下表达绿色荧光蛋白基因，证实了 犕狉狋基因

在草根附近的胚芽中表达，但在根外围土壤中不表

达。这些试验证明了绿僵菌摄取特定的寡糖碳源

对于真菌 植物共生关系的建立至关重要，而 ＭＲＴ

转运是一条植物源碳水化合物向真菌转移的潜在

途径［６１］。

５　讨论与展望

虽然微生物与植物互作和共生现象很常见，并

已有较多的研究报道，但相关机理至今仍未完全清

楚。对绿僵菌与植物互作及共生关系的认知更为有

限，还需要更多的研究。对其生态作用和机理的推

测，一方面可从其他微生物如根瘤菌、丛枝菌根真菌

与植物的共生关系中得到一些提示；另一方面，对绿

僵菌的昆虫致病机理已有较深入了解，而其对昆虫

的致病性是由植物内生性进化出的一种适应特征，

那么或许可以结合其作为昆虫病原的致病机理，追

溯其中保留的植物内生性的痕迹来做出某些判断。

可能推及的共同认识是，经过长期共同进化，微生物

（如根瘤菌、丛枝菌根真菌等）与植物能够在植物根

际或根表产生可相互识别的分子模式，彼此也具备

相应的受体，植物受体识别微生物分子模式后激活

细胞膜蛋白，并使Ｃａ２＋或其他离子通道开闭变化，

向胞内传递信号，触发胞内各种分子响应，包括转录

重编程、防御反应基因的上调或下调表达，营养代谢

路径的调控等，使宿主出现兼容和利于共生的状态。

由于进化，绿僵菌与植物相互识别的分子模式可能

有多种类型，例如不同的寡糖、不同的肽段等，各物

种的分子模式存在相对特异性。另外，绿僵菌对昆

虫的致病性是其最利于增殖繁衍的成功进化，而与

植物的共生是兼性的，只是其多重生活方式之一，这

种兼性共生可能是保持了祖先的植物共生能力，也

可能是界间“跳跃”从昆虫返回植物［１５１６］，加上有其

他微生物和／或真菌的竞争，这种兼性共生在植物中

生存量通常较少或者有短暂性［６２］。至今尚未发现

像根瘤或菌根那样的共生表型，也还未确定绿僵菌

与植物共生的标志物质或分子，因此目前还主要从

现象与功能的层面来分析阐释。

无论如何，绿僵菌的植物根际定殖能力和与植

物的内共生关系已经明确，并已证实这种关系是互

惠的。对于植物，绿僵菌具有促进植物生长发育、增

强植株系统抗性、拮抗植物病原等益处；对于绿僵

菌，有利于在无昆虫寄主阶段保持种群生存延续，甚

至在极端不利环境下保存种质。这种由进化形成的

独特多功能生态位蕴藏着重要的植物保护潜力。不

仅可以利用绿僵菌对昆虫的致病性作为有效杀虫

剂，利用其腐生性进行大规模的人工培养和发酵生

产，还可以挖掘和利用其在植物根际定殖的能力和

与植物共生的关系，维护田间长期的有效控害种群，

建立有利于自然调控、促进植物健康的生态体系。

具体地，在绿僵菌的应用策略上，把它纳入农业系统

中的一员，在应用实践中，通过维护环境因子最大限

度地保护其种群活力，发挥其寄生害虫、根际／根内

定殖促进植物生长、调节生态的潜力，实现综合植物

保护作用。为此，可在选择和构建生防菌株时，除了

注重对害虫的致病力，还应考察其对环境的生存适

应能力；除了在虫害发生时释放大量菌剂，还可在种

植早期低剂量引入，并通过优选助剂和农事操作，保

护和促进绿僵菌种群在根际定殖，发挥其促进根系

发育、屏蔽根系害虫的作用，或许在拮抗某些植物病

原上也有潜力；进一步研究绿僵菌的植物内共生作

用，明确其诱导植物抗性机理，还可能通过促进与植

物内共生，构建对病虫害抗性的植物品系或栽培方

法。未来在揭示植物 绿僵菌 昆虫之间互作关系机
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制的基础上，将可能实现绿僵菌生防菌剂的多方位

的综合利用。
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ａｌ．Ｃａｒｂｏｎｔｒａｎｓｌｏｃａｔｉｏｎｆｒｏｍａｐｌａｎｔｔｏａｎｉｎｓｅｃｔｐａｔｈｏｇｅｎｉｃ

ｅｎｄｏｐｈｙｔｉｃｆｕｎｇｕｓ［Ｊ／ＯＬ］．ＮａｔｕｒｅＣｏｍｍｕｎｉｃａｔｉｏｎｓ，２０１７，８：

１４２４５．ＤＯＩ：１０．１０３８／ｎｃｏｍｍｓ１４２４５．

［６１］ＦＡＮＧＷｅｉｇｕｏ，ＳＴＬＥＧＥＲＲＪ．犕狉狋，ａｇｅｎｅｕｎｉｑｕｅｔｏｆｕｎｇｉ，

ｅｎｃｏｄｅｓａｎｏｌｉｇｏｓａｃｃｈａｒｉｄｅｔｒａｎｓｐｏｒｔｅｒａｎｄｆａｃｉｌｉｔａｔｅｓｒｈｉｚｏ

ｓｐｈｅｒｅｃｏｍｐｅｔｅｎｃｙｉｎ犕犲狋犪狉犺犻狕犻狌犿狉狅犫犲狉狋狊犻犻［Ｊ］．ＰｌａｎｔＰｈｙｓｉｏｌ

ｏｇｙ，２０１０，１５４：１５４９ １５５７．

［６２］ＲＥＳＱＵ??ＮＲＯＭＥＲＯ Ｇ，ＧＡＲＲＩＤＯＪＵＲＡＤＯＩ，ＤＥＬＳＯ

Ｃ，ｅｔａｌ．Ｔｒａｎｓｉｅｎｔｅｎｄｏｐｈｙｔｉｃｃｏｌｏｎｉｚａｔｉｏｎｓｏｆｐｌａｎｔｓｉｍｐｒｏｖｅ

ｔｈｅｏｕｔｃｏｍｅｏｆｆｏｌｉａｒａｐｐｌｉｃａｔｉｏｎｓｏｆｍｙｃｏｉｎｓｅｃｔｉｃｉｄｅｓａｇａｉｎｓｔ

ｃｈｅｗｉｎｇｉｎｓｅｃｔｓ［Ｊ］．ＪｏｕｒｎａｌｏｆＩｎｖｅｒｔｅｂｒａｔｅＰａｔｈｏｌｏｇｙ，２０１６，

１３６：２３ ３１．

（责任编辑：杨明丽）
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