
　!"!#$ %"&!'(,. #+ 犘犾犪狀狋犘狉狅狋犲犮狋犻狅狀

收稿日期：　２０２３ ０１１８　　　修订日期：　２０２３ ０２ ０９
基金项目：　云南省“万人计划”青年拔尖人才资助项目（ＹＮＷＲＱＮＢＪ２０１８０１１）；云南省基础研究专项（２０２３０１ＡＴ０７００５１）；云南省教育

厅科学研究基金（２０２１Ｙ７３３，２０２４Ｙ７３０，２０２４Ｙ７３２）；国家自然科学基金（３１６６０００２）；省部共建云南生物资源保护与利用国家
重点实验室开放课题（２０１９ＫＦ００５）

 通信作者 Ｅｍａｉｌ：ｙａｎｒｕｃａｏ３＠ａｌｉｙｕｎ．ｃｏｍ
＃ 为并列第一作者

放线菌防治根结线虫的作用机制及研究进展

曹艳茹１，２＃，　朱国兴１＃，　王海龙１，　吴雅杰１，　焦　钰１，

张兴丽１，　朱若娴１

（１．昆明学院农学与生命科学学院，昆明　６５０２１４；２．昆明学院农业资源利用科技创新团队，昆明　６５０２１４）

摘要　根结线虫病是全球性植物土传病害，每年造成巨大经济损失。传统的线虫防治方法因成本高、毒性大、线虫

易产生抗药性、危害生态环境等原因不符合农业生产绿色可持续发展的理念。放线菌因其能适应各种生境，代谢产

物丰富，且能通过诱导植物产生免疫防御，调节植物根部微生物区系，分泌多种酶等方式来安全高效地防治根结线

虫病而广受关注和研究。本文主要综述了放线菌防治根结线虫的作用机制及目前所取得的研究进展，以期为开发、

应用放线菌资源进行线虫生物防治提供帮助。
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１　根结线虫的发生与危害

根结线虫犕犲犾狅犻犱狅犵狔狀犲ｓｐｐ．是属于线虫动物门

Ｎｅｍａｔｏｄａ的一类寄主广泛、种类繁多、繁殖时间短、

危害程度大，在全球范围内分布的植物寄生性线

虫［１３］。１８５５年，Ｂｅｒｋｅｌｅｙ首次在英国温室种植的

黄瓜根系发现根结线虫［４］。此后，在全球发现根结

线虫的寄生植物高达５５００多种
［５］，根结线虫在茄

科、十字花科、葫芦科等作物根系均能繁殖［６］，其中

受害最严重的是番茄［７］、黄瓜［８］、辣椒［９］等蔬菜作

物。根结线虫种类繁多，常见的有南方根结线虫
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犕犲犾狅犻犱狅犵狔狀犲犻狀犮狅犵狀犻狋犪、爪哇根结线虫犕．犼犪狏犪狀犻

犮犪、北方根结线虫犕．犺犪狆犾犪和花生根结线虫犕．

犪狉犲狀犪狉犻犪４种，其中南方根结线虫的危害最广，能够

感染几乎所有栽培植物的根系。近年来，象耳豆根

结线虫犕．犲狀狋犲狉狅犾狅犫犻犻也成为危害农作物的重要根

结线虫之一［１０１２］。象耳豆根结线虫最早发现于海南

儋州，因其原始寄主为象耳豆树，故而称为象耳豆根

结线虫，该线虫寄主范围广泛、致病性强、能抵御犕犻

抗性基因［１３］。

根结线虫的生命力极其顽强，在无任何寄主植

物的情况下仍然可以利用土壤中的病残体生存。在

１０℃时，根结线虫便可以在土层活动，在温度２４～

３０℃时生长繁殖更为迅速，因此是热带、亚热带和温

带地区最常见的植物病原物［１４１５］。根结线虫在入侵

过程中，通过口针分泌激素类物质刺激寄主细胞产

生巨细胞，进而形成增生结构，该结构称为根结。线

虫从植物吸收营养并显著削弱植物吸收水分和养分

的能力，导致植物正常生理代谢功能失衡。与此同

时，根结线虫入侵时留下的伤口为其他病原微生物

的侵入提供了便利［１６］。由此，根结线虫能与其他病

原微生物联合引起复合病害，加重对寄生植物的危

害程度［１４，１７］，造成寄主植物叶片萎蔫、黄枯、植株矮

小甚至死亡［１８］（图１）。近年来，由于设施蔬菜种植

面积的加大，复种指数增加，种植产品单一，导致根

结线虫病日益加剧，严重影响农作物的产量与品质，

给农作物生产带来了极大威胁［１９２０］。寄生性线虫每

年造成全球农业损失３２８０．４亿美元
［２１］，其中在中

国造成的直接经济损失就高达５００亿元
［２２］。因此，

迫切需要研究开发出有效防治根结线虫的生防

制剂。

图１　根结线虫侵染黄瓜根部形成根结的过程

犉犻犵．１　犘狉狅犮犲狊狊狅犳狉狅狅狋狀狅犱狌犾犲犳狅狉犿犪狋犻狅狀犻狀犮狌犮狌犿犫犲狉狉狅狅狋狊犻狀犳犲犮狋犲犱犫狔狉狅狅狋犽狀狅狋狀犲犿犪狋狅犱犲

　

２　根结线虫的防治现状

目前防治根结线虫的主要方法有农业防治、物

理防治、化学防治和生物防治。农业防治主要通过

轮作、深耕、客土、选用无虫地育苗等方式改善作

物的生长环境，费时费力并且效果不佳［２３］。物理

防治主要通过高温闷棚、熏蒸等方式消除土壤中的

线虫卵，同时也消灭了部分土壤有益菌群并破坏了

土壤团粒结构及生态系统［２３］。化学防治是目前应

用最广的线虫防治手段，主要通过溴甲烷、噻唑

膦、克百威、氟吡菌酰胺、氟唑环菌胺、三氟吡啶胺

等人工合成的化学杀虫剂防治。长期使用化学药

·８３·
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剂容易引发线虫抗性及环境污染等问题，残留药剂

进入食物链对人和动物造成毒害，因而很多化学杀

线虫药剂如克百威、溴甲烷等熏蒸剂已被国家明文

禁止使用［２４２５］。

生物防治是利用植物、微生物或其产生的代

谢产物来防治根结线虫［２６］。利用有杀线虫活性

的生防菌来防治根结线虫，既利于解决化学防治

带来的毒性残留、危害环境及动物和人体健康等

问题，又能达到低毒、易降解且不易产生抗药性

的防治效果，同时还能促进作物生长发育，如红

灰链霉菌犛狋狉犲狆狋狅犿狔犮犲狊狉狌犫狉狅犵狉犻狊犲狌狊ＨＤＺ９４７作

用于番茄，在减少８７．１％线虫根结的同时，番茄

产量也增加了１６．１％
［２７］。目前已有多种真菌、细

菌和放线菌被用于防治根结线虫。近年来也有报

道利用动物，如蚯蚓粪便微生物来控制根结线虫病

的发生［２８３０］。在根结线虫生防菌资源中放线菌因

其在自然界中分布广泛、种类繁多、代谢产物丰富

而被认为是生物活性天然化合物的主要来源。在

大约１８０００种已知的生物活性化合物中，有超过

１００００种来自放线菌，尤其是放线菌中的链霉菌

属犛狋狉犲狆狋狅犿狔犮犲狊菌株
［３１３２］。

３　放线菌防治根结线虫的作用机制

放线菌是一类具有发达菌丝，以无性孢子繁

殖，能在多种生境中生活的革兰氏阳性菌［３３３４］。

目前的研究表明，放线菌主要通过分泌各种酶作用

于线虫卵或者线虫体壁，发酵产生具有杀线虫活性

的代谢产物和挥发性物质，调节植物根部微生物区

系，诱导植物产生免疫防御反应等方式防治根结

线虫。

３．１　分泌降解线虫卵或者体壁的酶

线虫体壁中的主要成分胶原蛋白很难被一般

蛋白酶水解，却能被胶原蛋白酶在螺旋区断裂［３５］，

从而将线虫体壁降解，因而胶原蛋白酶是生防菌防

治线虫的重要作用因子之一。线虫的卵膜主要由

蛋白质基质和几丁质层等组成［３６］。放线菌可以通

过分泌几丁质酶、胶原蛋白酶、丝氨酸、蛋白酶等

直接作用于卵或者体壁，抑或进入卵内寄生抑制和

杀死线虫。Ｙｏｏｎ等
［３７］发现可可链霉菌犛狋狉犲狆狋狅

犿狔犮犲狊犮犪犮犪狅犻ＧＹ５２５通过产生几丁质酶作用于线虫

外壳进而抑制南方根结线虫的卵孵化；张艳杰

等［３８］研究发现，玫瑰黄链霉菌犛．狉狅狊犲狅犳犾犪狏狌狊Ｍｅｎ

ｍｙｃｏ９３６３能够产生胶原蛋白酶、丝氨酸蛋白酶

作用于线虫卵壳和体壁，从而具有较强的杀线虫

活性。

３．２　产生具有杀死或抑制线虫活性的次级代谢

产物

　　放线菌最突出的特性就是能产生种类繁多、功

能各异的活性化合物，如大环内酯类、新型大环多烯

内酯类、生物碱类化合物等［３９４０］。近年来筛选到的

新生化药物许多是来自放线菌的次生代谢产物，包

括酶抑制剂、抗寄生虫剂、免疫抑制剂和农用杀虫／

杀菌剂等。

Ｍｒｏｚｉｋ等
［４１］从阿维链霉菌犛狋狉犲狆狋狅犿狔犮犲狊犪狏犲狉

犿犻狋犻犾犻狊发酵液中发现的大环内酯类抗生素阿维菌素

通过干扰线虫神经生理活动，抑制神经传导系统导

致线虫出现麻痹症状，不活动、不取食，２～４ｄ即死

亡。由于阿维菌素对根结线虫具有极高的活性，同

时其被土壤吸附不会移动，易被微生物分解，在环境

中无累积作用，因此一经发现就在杀虫剂市场占据

重要地位。孙敏等［４２］发酵白刺链霉菌犛．犪犾犫狅狊狆犻狀狌狊

ＣＴ２０５并分离获得杀线虫活性物质环己酰亚胺，其

作为蛋白抑制剂可以有效抑制真核生物蛋白质的合

成，从而杀死根结线虫。谭卓等［４３］从委内瑞拉链霉

菌犛．狏犲狀犲狕狌犲犾犪犲Ｓｎｅａ２５３中纯化得到了邻苯二甲酸

二丁酯，推断该物质通过使虫体发生渗漏，抑制２龄

幼虫的呼吸作用来杀死根结线虫。占宝林等［４４］从

金色链霉菌犛．犪狌狉犲狌狊ＤＡ０９２０２发酵液中分离得到

杀线虫活性化合物４′，７二羟基异黄酮，该化合物可

以强烈地抑制细胞膜上的Ｎａ＋／Ｋ＋ ＡＴＰａｓｅ活性，

从而杀死线虫。曾庆飞［４５］从白浅灰链霉菌犛．犪犾犫狅

犵狉犻狊犲狅犾狌狊ＨＡ１０００２发酵液中分离出活性物质诺卡

胺素、６′甲基制霉色基素和３［１（６，８二羟１，５，６

三甲基辛基）７羟基１，６，６，８ａ四甲基８（吡喃戊糖

氧基）１，４，４ａ，５，６，７，８，８ａ八氢萘烯２基］丙酸，对

根结线虫的防治效果均能达到９０％以上，且发酵液

室温存放６个月后抗线虫活性几乎保持不变。其中

６′甲基制霉色基素和３［１（６，８二羟１，５，６三甲基

辛基）７羟基１，６，６，８ａ四甲基８（吡喃戊糖氧基）

１，４，４ａ，５，６，７，８，８ａ八氢萘烯２基］丙酸为首次报

道的新化合物。刘亮山等［４６］发现链霉菌犛狋狉犲狆狋狅

犿狔犮犲狊ｓｐ．ＪＨ１０８发酵滤液稀释１０倍后处理南方根

结线虫，２４ｈ后校正死亡率达９５．４％，同时发现该

菌还会影响线虫对寄主植物根的亲和力，从而有效

·９３·
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地防治根结线虫病害。Ｐａｒｋ等
［４７］从黑链霉菌犛．

狀犻犵狉犲狊犮犲狀狊犓犃１中分离纯化的杀线虫化合物曲古

抑菌素Ｃ和脱氢曲古抑菌素Ａ，以１００μｇ／ｍＬ浓度

作用４８ｈ时，对根结线虫的杀灭活性为４６％～

５９％。表１是通过文献查阅总结的具有杀根结线虫

活性的化合物结构，从中可以看出，目前从放线菌门

发现的杀线虫活性物质主要有大环内酯类、放线菌

素类、环肽类、黄酮类、苯甲酸类、脂肪酸类、萘烯类、

氮杂环类、含磷类、内酯类、酰胺类、苯丙酸类、吡咯

类、呋喃类化合物等共１４类化合物，主要来源于放

线菌中的链霉菌科Ｓｔｒｅｐｔｏｍｙｃｅｔａｃｅａｅ链霉菌属

犛狋狉犲狆狋狅犿狔犮犲狊菌株。此外，小单孢菌属犕犻犮狉狅犿狅狀狅

狊狆狅狉犪、农霉菌属犃犵狉狅犿狔犮犲狊等稀有放线菌也是杀线

虫活性物质的重要来源。

表１　杀线虫活性化合物的结构

犜犪犫犾犲１　犛狋狉狌犮狋狌狉犲狅犳狀犲犿犪狋犻犮犻犱犪犾犮狅犿狆狅狌狀犱狊

化合物结构类型

Ｔｙｐｅｏｆｃｏｍｐｏｕｎｄ

ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ

来源

Ｓｏｕｒｃｅ

结构式

Ｓｔｒｕｃｔｕｒａｌｆｏｒｍｕｌａ

名称

Ｎａｍｅ

大环内酯类

Ｍａｃｒｏｌｉｄｅｓ

阿维链霉菌［４１］

犛狋狉犲狆狋狅犿狔犮犲狊犪狏犲狉犿犻狋犻犾犻狊

阿维菌素

Ａｖｅｒｍｅｃｔｉｎ

白浅灰链霉菌［４５］

犛．犪犾犫狅犵狉犻狊犲狅犾狌狊

６′甲基制霉色基素

６′ｍｅｔｈｙｌｆｕｎｇｉｃｈｒｏｍｉｎ

细黄链霉菌［４８］

犛．犿犻犮狉狅犳犾犪狏狌狊

尼莫克汀同系物１

Ｎｅｍａｄｅｃｔｉｎｃｏｎｇｅｎｅｒｓ１

·０４·
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续表１　犜犪犫犾犲１（犆狅狀狋犻狀狌犲犱）

化合物结构类型

Ｔｙｐｅｏｆｃｏｍｐｏｕｎｄ

ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ

来源

Ｓｏｕｒｃｅ

结构式

Ｓｔｒｕｃｔｕｒａｌｆｏｒｍｕｌａ

名称

Ｎａｍｅ

大环内酯类

Ｍａｃｒｏｌｉｄｅｓ

细黄链霉菌［４８］

犛．犿犻犮狉狅犳犾犪狏狌狊

尼莫克汀同系物２

Ｎｅｍａｄｅｃｔｉｎｃｏｎｇｅｎｅｒｓ２

冰城链霉菌［４９］

犛．犫犻狀犵犮犺犲狀犵犵犲狀狊犻狊

２７甲氧基米霉素α３１

２７ｍｅｔｈｏｘｙｌｍｉｌｂｅｍｙｃｉｎα３１

冰城链霉菌［４９］

犛．犫犻狀犵犮犺犲狀犵犵犲狀狊犻狊

２７氧代米尔贝霉素α３１

２７ｏｘｏｍｉｌｂｅｍｙｃｉｎα３１

放线菌素类

Ａｃｔｉｎｏｍｙｃｉｎ

抗生素链霉菌［５１］

犛．犪狀狋犻犫犻狅狋犻犮狌狊

放线菌素Ｖ

ＡｃｔｉｎｏｍｙｃｉｎＶ

·１４·
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续表１　犜犪犫犾犲１（犆狅狀狋犻狀狌犲犱）

化合物结构类型

Ｔｙｐｅｏｆｃｏｍｐｏｕｎｄ

ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ

来源

Ｓｏｕｒｃｅ

结构式

Ｓｔｒｕｃｔｕｒａｌｆｏｒｍｕｌａ

名称

Ｎａｍｅ

环肽类

Ｃｙｃｌｉｃｐｅｐｔｉｄｅｓ

娄彻氏链霉菌［５２］

犛．狉狅犮犺犲犻

环（亮氨酸 亮氨酸）二肽

Ｃｙｃｌｏ（ＬｅｕＬｅｕ）

黄酮类

Ｆｌａｖｏｎｏｉｄ

金色链霉菌［４４］

犛．犪狌狉犲狌狊

４′，７二羟基异黄酮

４′，７ｄｉｈｙｄｒｏｘｙｉｓｏｆｌａｖｏｎｅ

苯甲酸类

Ｂｅｎｚｏｉｃａｃｉｄ

委内瑞拉链霉菌［５３］

犛．狏犲狀犲狕狌犲犾犪犲

邻苯二甲酸二丁酯

Ｄｉｂｕｔｙｌｐｈｔｈａｌａｔｅ

小单孢菌［５４］

犕犻犮狉狅犿狅狀狅狊狆狅狉犪ｓｐ．

３羟基苯甲酸

３ｈｙｄｒｏｘｙｂｅｎｚｏｉｃａｃｉｄ

小单孢菌［５４］

犕犻犮狉狅犿狅狀狅狊狆狅狉犪ｓｐ．

４羟基苯甲酸

４ｈｙｄｒｏｘｙｂｅｎｚｏｉｃａｃｉｄ

含磷类

Ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓ

娄彻氏链霉菌［５２］

犛．狉狅犮犺犲犻

磷酸三丁酯

Ｔｒｉｂｕｔｙｌｐｈｏｓｐａｔｅ

脂肪酸类

Ｆａｔｔｙａｃｉｄ

阿利农霉菌［５５］

犃犵狉狅犿狔犮犲狊犪犾犾犻犻

２羟基十一酸

２ｈｙｄｒｏｘｙｕｎｄｅｃａｎｏｉｃａｃｉｄ

萘烯类

Ｎａｐｈｔｈｅｎｅ

白浅灰链霉菌［４５］

犛．犪犾犫狅犵狉犻狊犲狅犾狌狊

３［１（６，８二羟１，５，６三甲

基辛基）７羟基１，６，６，８ａ
四甲基８（吡喃戊糖氧基）

１，４，４ａ，５，６，７，８，８ａ八氢

萘烯２基］丙酸

３［１（６，８ｄｉｈｙｄｒｏｘｙ１，５，６

ｔｒｉｍｅｔｈｙｌｏｃｔｙｌ）７ｈｙｄｒｏｘｙ１，

６，６，８ａｔｅｔｒａｍｅｔｈｙｌ８（ｐｙｒ

ａｎｏｐｅｎｔｏｓｙｌ）１，４，４ａ，５，６，

７，８ａｏｃｔａｈｙｄｒｏｐａｔｅｎ２ｙｌ］

ｐｒｏｐｉｏｎｉｃａｃｉｄ
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续表１　犜犪犫犾犲１（犆狅狀狋犻狀狌犲犱）

化合物结构类型

Ｔｙｐｅｏｆｃｏｍｐｏｕｎｄ

ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ

来源

Ｓｏｕｒｃｅ

结构式

Ｓｔｒｕｃｔｕｒａｌｆｏｒｍｕｌａ

名称

Ｎａｍｅ

氮杂环类

Ｎｉｔｒｏｇｅｎ

链霉菌［５６］

犛狋狉犲狆狋狅犿狔犮犲狊ｓｐ．

６，８二甲基嘧（５，４犲）１，２，

４三嗪５，７（６Ｈ，８Ｈ）二酮

６，８ｄｉｍｅｔｈｙｌｐｙｒｉｍｉｄｏ（５，４

犲）１，２，４ｔｒｉａｚｉｎｅ５，７（６Ｈ，

８Ｈ）ｄｉｏｎｅ

内酯类

Ｂｅｎｚｏｌａｃｔｏｎｅ

链霉菌［５６］

犛狋狉犲狆狋狅犿狔犮犲狊ｓｐ．

６，８二 羟 基３甲 基 异 香

豆素

６，８ｄｉｈｙｄｒｏｘｙ３ｍｅｔｈｙｌｉｓｏ

ｃｏｕｍａｒｉｎ

酰胺类

Ａｃｙｌａｍｉｄｅ

小单孢菌［５４］

犕犻犮狉狅犿狅狀狅狊狆狅狉犪ｓｐ．

乙酰酪胺

Ｎａｃｅｔｙｌｔｒｙｐｔａｍｉｎｅ

黑链霉菌［４７］

犛狋狉犲狆狋狅犿狔犮犲狊狀犻犵狉犲狊犮犲狀狊

曲古抑菌素Ｃ

ＴｒｉｃｈｏｓｔａｔｉｎＣ

黑链霉菌［４７］

犛．狀犻犵狉犲狊犮犲狀狊

脱羟基曲古抑菌素Ａ

ＤｅｈｙｄｒｏｘｙｔｒｉｃｈｏｓｔａｔｉｎＡ

白刺链霉菌［４２，５０］

犛．犪犾犫狅狊狆犻狀狌狊

环己酰亚胺

Ｃｙｃｌｏｈｅｘｉｍｉｄｅ

白浅灰链霉菌［４５］

犛．犪犾犫狅犵狉犻狊犲狅犾狌狊

诺卡胺素

Ｎｏｃａｒｄａｍｉｎｅ

·３４·
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续表１　犜犪犫犾犲１（犆狅狀狋犻狀狌犲犱）

化合物结构类型

Ｔｙｐｅｏｆｃｏｍｐｏｕｎｄ

ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ

来源

Ｓｏｕｒｃｅ

结构式

Ｓｔｒｕｃｔｕｒａｌｆｏｒｍｕｌａ

名称

Ｎａｍｅ

苯丙酸类

Ｐｈｅｎｙｌｐｒｏｐａｎｏｉｃ

ａｃｉｄ

小单孢菌［５４］

犕犻犮狉狅犿狅狀狅狊狆狅狉犪ｓｐ．

３苯基丙酸

３ｐｈｅｎｙｌｐｒｏｐａｎｏｉｃａｃｉｄ

吡咯类

Ｐｙｒｒｏｌｅ

阿利农霉菌［５５］

犃犵狉狅犿狔犮犲狊犪犾犾犻犻

（１Ｈ吡咯２基）甲二醇

（１Ｈｐｙｒｒｏｌ２ｙｌ）ｍｅｔｈａｎｅ

ｄｉｏｌ

呋喃类

Ｆｕｒａｎｅｓ

阿利农霉菌［５５］

犃．犪犾犾犻犻

４（呋喃２羰基）３羟基５
苯基呋喃２（５Ｈ）酮

４（ｆｕｒａｎ２ｃａｒｂｏｎｙｌ）３

ｈｙｄｒｏｘｙ５ｐｈｅｎｙｌｆｕｒａｎ

２（５Ｈ）ｏｎｅ

阿利农霉菌［５５］

犃．犪犾犾犻犻

２（（５硝基呋喃２甲酰胺

基）氧基）丙酸

２（（５ｎｉｔｒｏｆｕｒａｎ２ｃａｒｂｏｘ

ａｍｉｄｏ）ｏｘｙ）ｐｒｏｐａｎｏｉｃａｃｉｄ

３．３　产生杀死或抑制线虫活性的挥发性物质

　　在根结线虫的生物防治中，大多数化合物是从

放线菌发酵的次级代谢产物中获得，但还有一部分

从其产生的挥发性物质中获得。金涵等［５０］利用白

刺链霉菌犛．犪犾犫狅狊狆犻狀狌狊ＣＴ２０５产生的烯烃类、醇类

复合挥发性有机物作用于根结线虫，对根结线虫Ｊ２

的毒杀作用２４ｈ达到了９１．２１％以上，同时对卵孵

化的抑制率达到８０％。乔茜
［５７］将白黄链霉菌犛．

犪犾犫狅犳犾犪狏狌狊ＴＤ１产生的挥发性物质如萜烯类、芳

香烃类、醛类、醇类、酚类、醚类等作用于线虫，４８ｈ

后，对Ｊ２期线虫致死率超过７０％。挥发性有机化

合物（ＶＯＣｓ）广泛存在于植物和微生物中，ＶＯＣｓ

通过影响线虫神经系统、肠道或者引起氧化应激反

应导致ＤＮＡ、蛋白质和脂质损伤来杀死线虫，在根

结线虫的生物防治中具有重要作用，也是具有被开

发成商品化杀虫剂的潜在物质［５８５９］。

３．４　调节植物根部微生物区系

植物根际微生物区系被认为是最复杂的生态系

统，既包含促进植物生长的有益微生物，也包含抑制

植物生长的有害微生物。同时根部微生物区系并非

静态，而是动态变化的。植物根系微生物区系会随

着外部条件的改变而改变，通过在植物根际接种或

施加放线菌剂，改变植物根系拮抗菌的数量，从而减

少或抑制病原物的发生［６０６１］。生防放线菌通过改变

根区土壤微生态系统引发植物、微生物和线虫之间

的复杂相互作用，导致植物对根结线虫敏感性

下降［６２］。

Ｎｉｍｎｏｉ等
［６３］将链霉菌犛狋狉犲狆狋狅犿狔犮犲狊ｓｐｐ．ＫＰＳ

Ｅ００４菌株与ＫＰＳＡ０３２菌株复配后接种于辣椒根

部提高了根际土壤微生物的丰富度，与接种单株

ＫＰＳＥ００４相比，对根结线虫的防治效率提高了

１０４．９９％，在防治根结线虫的同时还促进了辣椒

的生长，提高了产量。马媛媛［６４］将密旋链霉菌犛．

狆犪犮狋狌犿和娄彻氏链霉菌犛．狉狅犮犺犲犻１∶１复配后接种

到番茄根部使得根结线虫病情指数下降３７％，根

区土壤可培养微生物总数中细菌和放线菌分别

减少了１８％和１０％，真菌增加了２０％，同时植物

促生菌和杀线虫菌的数量增加，而植物致病菌数

量减少。张翠绵等［６５］将链霉菌犛狋狉犲狆狋狅犿狔犮犲狊ｓｐ．

Ｓ５０６纯菌剂添加增效剂后应用于黄瓜育苗，黄瓜

育成苗根际可培养微生物的总量增加６７．８％，同

时Ｓ５０６对线虫的校正击倒率维持在５０％～６０％

之间。活性放线菌通过改变植物根部微生物区

系改变了微生物群落结构，减少了致病菌，增加

了拮抗线虫的潜在有益菌群，进而降低了植物的

线虫感染率。

·４４·
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３．５　诱导植物产生免疫防御反应

植物自身具有抵抗外来病原物的防御能力。一

旦病原菌侵袭植物，便能激发相应的分子机制和效

应因子诱导植物免疫相关蛋白，比如与防御有关酶

的过表达，引发过敏性反应等［６６］来抵御病原菌的侵

染。而生防放线菌作用于植物之后可以激发植物组

织内的一些抗病基因表达，从而激活某些免疫途径，

对线虫的侵染、发育产生抑制作用。ＷＲＫＹ是植物

中一类重要的转录因子（ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｉｏｎｆａｃｔｏｒｓ，

ＴＦｓ），广泛参与植物对生物、非生物和激素胁迫的

响应。乔丹娜［６７］在黄瓜根际施用玫瑰黄链霉菌犛．

狉狅狊犲狅犳犾犪狏狌狊Ｍｅｎｍｙｃｏ９３６３水剂后，提高了黄瓜

组织中６个与抗线虫相关的ＷＲＫＹ基因的表达，从

而提高了黄瓜的抗病能力，增强了黄瓜抵抗根结线

虫侵染的能力。马媛媛［６４］用密旋链霉菌和娄彻氏

链霉菌复配的混合菌剂拌土，使番茄组织内的防御

酶ＰＰＯ活性提高了３３％，番茄的根结数降低了

６６．７％。Ｓｈａｒｍａ等
［６８］研究表明，犛．犺狔犱狉狅犵犲狀犪狀狊菌

株ＤＨ１６产生的代谢物通过增强番茄体内非酶抗

氧化剂、酶抗氧化剂增加光合物质（总酚、花青素和

类黄酮等酚类化合物）含量来减轻南方根结线虫危

害。激发植物体内免疫防御反应是生防放线菌抑制

根结线虫的侵染、降低病情指数的重要作用方式。

４　放线菌防治根结线虫的研究进展

在根结线虫的生物防治中，放线菌占据着举足

轻重的地位。１９７５年日本北里研究所（ＫｉｔａｓａｔｏＩｎ

ｓｔｉｔｕｔｅ）从阿维链霉菌次级代谢产物中分离出的十

六元大环内酯化合物阿维菌素，具有杀线虫活

性［６９７１］。研究表明０．５μｇ／Ｌ的浓度在１２ｈ时就能

高效杀死根结线虫，在储存数月后，仍能保持原有杀

线虫效力［７２］。目前阿维菌素已被广泛用作蔬菜、水

果和粮食作物的杀线虫剂、杀螨剂和杀虫剂。黄瓜、

棉花等作物的种子经过阿维菌素处理后，在生长发育

过程中，被线虫侵染的几率降低了２０％～８０％
［７３７４］。

自阿维菌素问世以来，学者们掀起了深入挖掘

杀线虫活性放线菌的狂潮。Ｍｅｉｄａｎｉ等
［７５］从希腊不

同植物根际分离到４６１株链霉菌，其中犛狋狉犲狆狋狅犿狔

犮犲狊犿狅狀狅犿狔犮犻狀犻 ＡＴＨＵＢＡ ２２０、犛．犮狅犾狅犿犫犻犲狀狊犻狊

ＡＴＨＵＢＡ４３８、犛．犮狅犾狅犿犫犻犲狀狊犻狊ＡＴＨＵＢＡ４３１和

犛．狔狅狌狊狊狅狌犳犻犲狀狊犻狊ＡＴＨＵＢＡ５４６对南方根结线虫、

爪哇根结线虫有活性；Ｍｉｓｈｒａ等
［７６］从农田、盆栽植

物和公园草坪土壤样本中筛选出的１１株链霉菌和

３株小单孢菌均具有杀线虫活性，其中灰色链霉菌

犛．犵狉犻狊犲狌狊０４０２０在２ｈ内杀线虫活性达到了５０％；

陈井生等［７７］从大豆根际土壤中获得的小链霉菌犛．

狆犪狉狏狌狊Ｈ２代谢物稀释５倍后处理南方根结线虫２

龄幼虫，２４ｈ后致死率达７４．３５％，对卵囊孵化的抑

制率高达７８．４６％；田阳等
［７８］把从海洋中筛选出的

海洋放线菌Ｍ１Ｄ１４发酵液稀释１６倍后作用于南方

根结线虫，致死率高达１００％；Ｐａｒｋ等
［７９］研究表明，

米氏链霉菌犛．犿犻狊犻狅狀犲狀狊犻狊ＫＲＡ２４和犛．狔犪狋犲狀狊犻狊

ＫＲＡ２８的培养液分别显示出约７５％和８５％的杀

线虫活性；阿尔新等［８０］从新疆高盐土样和罗布泊地

区土样分离得到１２３株放线菌，有１４株放线菌具有

杀线虫活性，其中链霉菌犛狋狉犲狆狋狅犿狔犮犲狊ｓｐ．Ｌ０７５的

次级代谢产物对秀丽隐杆线虫犆犪犲狀狅狉犺犪犫犱犻狋犻狊犲犾犲

犵犪狀狊的致死率在７０％～８０％。随着科研工作者的

努力，越来越多的杀线虫活性放线菌资源被发现，为

杀线虫的生物防治研究提供了有力保障。

目前在实际生产中，为了提高杀线虫活性放线

菌的防治效果，往往将其与其他防治方法相结合。

王波等［８１］将放线菌ＬＨ１１７的发酵上清液与淡紫拟

青霉犘狌狉狆狌狉犲狅犮犻犾犾犻狌犿犾犻犾犪犮犻狀狌犿ＬＰ１孢子液按１∶１

比例复配施于田间，对番茄根部南方根结线虫根结

形成和卵块形成的抑制率分别高达６８．７％和

５８．４％，相比单菌株防治效果显著提高。Ｊｉｎ等
［８２］

先对土壤进行熏蒸，再将红灰链霉菌犛．狉狌犫狉狅犵狉犻

狊犲狌狊ＨＤＺ９４７孢子液注入种植孔，使番茄根部南方

根结线虫形成的根结指数减少８７．１％，虫口密度降

低９１．０％，番茄产量提高１６．１％，优于单独使用

ＨＤＺ９４７或土壤熏蒸。Ｚｈａｏ等
［８３］用阿维菌素

（Ａｂｍ）与ＥＨＬ基纳米颗粒结合（ＥＨＬ基纳米颗粒

含有纤维素和果胶酶），研究负载阿维菌素的ＥＨＬ

基纳米颗粒（Ａｂｍ＠ＬＣＬ）对根结线虫的防治效果，结

果显示，Ａｂｍ＠ＬＣＬ对南方根结线虫的致死活性是

Ａｂｍ的１．７倍。与其他防治方法连用可以提高放线

菌的杀线虫效果，是未来生防菌剂的研发方向之一。

５　总结与展望

随着经济的发展以及人类生活质量的提高，人

们对生态健康及粮食安全越来越重视，因此高毒、高

残留的化学杀虫剂正在逐渐淡出大众视野，无毒的

生物源杀虫剂是未来的发展趋势［８４］。通过大量文

·５４·
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献查阅总结发现，放线菌可以通过分泌多种酶作用

于线虫外壳、产生具有多种活性成分的次级代谢产

物、调节植物根部微生物区系、诱导植物产生免疫防

御等方式来安全高效地防治根结线虫。为了加快放

线菌的大规模商业化生产和应用，我们应当加强以

下几方面的研究：１）为了适应盐碱地、荒漠地等多样

化的土壤环境，应扩大筛选放线菌的分离源，以增强

杀线虫放线菌菌剂的广谱适应能力；２）运用宏基因

组学、转录组学、代谢组学、蛋白组学等组学技术及

其他生物技术研究植物 微生物 线虫互作机制；３）

将放线菌与其他菌株、其他防治方法联合使用，构建

复合菌剂和联防机制，综合提高对根结线虫的防治

效果；４）对靶向基因进行编辑，构建高效合成活性产

物的工程菌株，降低生产成本，实现大规模推广。

集约化农业种植模式使根结线虫病害频发，严

重制约我国农业发展。“十四五”规划提出加快农业

绿色发展的步伐，生物防治研究得到大力发展。随

着杀线虫活性放线菌资源的不断丰富及杀线虫机理

的解析，影响放线菌田间功效发挥的因素有望被逐

一克服，促进放线菌剂的开发和应用，真正实现活性

放线菌从实验室走向田间，从而推动我国农作物根

结线虫病害的生物防治进程。
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