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摘 要：恶臭白色真菌是近年来发现的一种能够产生多种具有生物活性的挥发性有机化合物的新型植物

内生真菌。恶臭白色真菌释放的活性物质对多种植物病原菌和植物寄生害虫均具有较强的抑制作用，因而在

生物防治植物病虫害方面有着广阔的应用前景。本文从恶臭白色真菌的鉴定、挥发性物质性质及其在生物防

治植物病虫害中的应用等方面进行了综述，并展望了恶臭白色真菌在植物保护中的应用前景。
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Abstract：Muscodor albus is a novel endophytic fungal genus that produces bioactive volatile organic com⁃

pounds (VOCs). This fungus produces a mixture of VOCs that are lethal to a wide variety of plant pathogenic fungi.
It also is effective against nematodes and certain insects. This fungus, as well as its VOCs, has enormous potential
for uses in biological control of plant pathogens and insects. The progress of identification, characteristics of the
VOCs and its application in the biological control of agricultural pests and diseases were reviewed in this paper.
Prospect of its applications in plant protection were also discussed.
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植物内生菌（Endophyte）是生态意义的称
谓。1884年德国科学家 De Bary，为了将生活在
植物组织内部的微生物与那些生长在植物表面的
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表生菌（Epiphyte）相区别，首先提出了植物内生
菌这一概念 [1]。随着研究的深入，目前植物内生

菌泛指那些在其生活史的一定阶段或全部阶段生

活于健康植物的各种组织和器官内部，又不引起

植物明显病害的微生物 [2-3]。植物内生菌长期生

活于植物体内的特殊环境并与植物协同进化，建

立了一种互利共生关系，一方面内生菌从寄主植

物中获得养分和稳定的生长环境；另一方面，寄主

植物可以利用内生菌产生的次级代谢产物促进自

身的生长及防止外部环境和病虫害的破坏等[4]。研

究表明，植物内生菌能产生许多全新的活性物

质，作为新的生物防治资源和医药来源，在农业、
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医药卫生领域有着巨大的应用潜力。因此，植物

内生菌作为一种新型微生物资源已受到了国内外

科研人员的广泛关注。

恶臭白色真菌（Muscodor albus）是美国蒙大

拿州立大学植物科学系 Gray Strobel教授 20世纪
90年代在南美洲洪都拉斯加勒比海岸附近的热
带雨林中发现的一种植物内生真菌 [5]。该真菌能

够产生多种挥发性有机化合物（volatile organic
compound，以下简称 VOC），这些化合物对多种植
物病原菌和植物寄生害虫均具有较强的抑制作用，

因而在生物防治方面有着广阔的应用前景 [6- 8]。

2001年，Strobel教授关于恶臭真菌的研究工作被
《Science》杂志编辑选为该年度微生物领域最重
要进展之一 [9]。本文将在介绍M. albus分类及其

挥发性物质抗菌杀虫作用的基础上对M. albus在

植物病虫害中的应用进行简要综述，意在促进

M. albus在我国开发与应用。

1 M. albus简介

第一株M. albus是 Strobel教授在肉桂树中发
现的，起初命名为分离种 620。分离种 620是一种
能散发出恶臭气味的白色不育、具有粘稠状卷曲

菌丝和直角分支的真菌。经 5.8S rDNA间隔区域

分类鉴定，发现该菌与几株子囊菌类核菌纲炭角

菌属（Xylariaceous）真菌在序列上有着 82%～92%
的相似性。因此，Strobel教授结合以上信息，根据
拉丁语含义将这种真菌命名为Muscodor（恶臭的）

albus（白色的）[5]。

气象色谱质谱联用(GC/MS)分析M. albus 620
产生的 VOC成分，共发现 28种不同的化合物，详
见表 1。这些 VOC大致可以归为 5个种类，分别
是脂类、酯类、醇类、酮类和酸类 [5]。在这些 VOC
中，超过 80%的单体化合物对致病菌都具有很强
的抑菌活性。五类化合物中酯类物质抑菌活性最

强，其中毒性最强的化合物为 3-甲基丁醇乙酸
酯。然而，在所有 28种VOC中没有一种单体化合
物或一类化合物能有效抑制所有受试的致病菌，

这些致病菌包括常见的植物病原真菌、人类病原

真菌、革兰氏阳性细菌和革兰氏阴性细菌（表

2）。这表明M. albus产生的VOC的抗生作用与气
相中化合物间的协同作用紧密相关。其中，萘、

3-甲基-1-丁醇和丙酸这三种化合物的最小组合
有着与M. albus 620产生的VOC几乎相同的抑菌
效果，因而可以推断出并不是该菌产生的所有

VOC都是抑菌活性所必须的 [5]。

表 1 M. albus产生的挥发性化合物GC/MS分析结果 [7]

化合物名称

正辛烷

丙酮

乙酸甲酯

乙酸乙酯

2-甲基丙酸甲酯

乙醇

2-甲基丙酸乙酯

2-甲基丙基-2-甲基丙酸酯

2-甲基-1-丙醇

3-甲基丁醇乙酸酯

2-甲基丙酸-3-甲基丁酯

3-甲基-1-丁醇

2-戊基呋喃

4-壬酮

分子量

114

58

74

88

102

46

116

144

74

130

158

88

138

142

化合物名称

2-壬酮

γ-芹子烯

α-愈创木烯

4-(1,5-二甲基-1,4-己二烯基)-1-甲基环己烯

雪松烯

2-甲基丙酸

石竹烯

α-衣兰油烯

花柏烯

布藜烯

朱栾倍半萜

2-苯基乙酸乙酯

1-苯乙醇

未知化合物

分子量

142

204

204

204

204

88

204

204

204

204

204

164

122

204

后续研究发现，M. albus对其近缘真菌表现出

弱毒性或无毒性。Strobel等人根据M. albus这一

性质开发了一种高效的M. albus菌筛选方法，即

将从植物中分离的内生真菌与M. albus 620在平
板上进行对峙培养，从而快速地获得新的M. albus

菌。利用这种筛选方法 Strobel等人随后又从泰
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国、澳大利亚、秘鲁、委内瑞拉和印尼等地区的热

带雨林中发现了几株新的M. albus，它们都与分

离种 620具有很高的序列同源性，但与分离种 620
的 VOC成分仍然存在一定差别 [6- 8，10- 11]。另外，

Worapong和 Daisy分别在澳大利亚和秘鲁的雨林
中发现了两个独特的 Muscodor 种，命名为 M.

roseus和M. vitigenus。虽然M. roseus与分离种 620
有着相同的生物学活性，但该菌的菌丝体却是红

色的 [12]。M. vitigenus只产生一种 VOC-萘，以帮助
其寄主植物趋避害虫 [13]。

2 M. albus在植物病害生物防治上
的应用

M. albus产生的挥发性物质不仅能有效地抑

制多种植物病原微生物，还能够促进植物生长。

在土壤或温室中加入M. albus培养物或其产生的

VOC便可以有效地控制相关植物病害的发生。
Mercier和Manker[14]发现，向每升无土栽培液体基
质中加入至少 15g的M. albus黑麦培养物研磨颗

粒可完全根除由纹枯病菌（Rhizoctonia solani）造

成的花椰菜苗倒伏，并可以使倒伏的花椰菜苗恢

复到与正常菜苗一样的生长水平，其最适防治温

度是 4～22℃。M. albus还可以完全抑制由辣椒疫

霉（Phytophthora capsici）引起的甜椒根腐病。另外

还发现，M. albus能够显著促进甜椒和大波斯菊的

生长 [14]。

Stinson 等人发现，M. albus能够显著降低由

纹枯病菌（R. solani）、终极腐霉（Pythium ultimum）

和黑腐丝囊霉（Aphanomyces cochlioides）造成的甜

菜疫病。通过施用M. albus菌剂能够使茄子幼苗

在移植到混有大丽轮枝菌（Verticillium dahliae）的

土壤后感染黄萎病的几率显著降低 [15]。

Worapong和 Strobel从泰国的热带雨林中发现
了一个新的M. albus亚种，即M. albus MCF2[16]。体

外实验表明，MCF2的 PDA培养物能够使导致甘
蓝根腐病的终极疫霉（P. ultimum）完全死亡。将

三块生长 10d的分离种 MCF2的 PDA培养物与
500g接种终极腐霉的土壤混合后，能够使发病的
甘蓝恢复到与未发病甘蓝同样的生长状态。除此

之外，无论土壤中是否含有终极疫霉，分离种

MCF2都能够促进甘蓝生长，提高干物质含量。
Mercier和 Jiménez[17]开展了利用M. albus防治

采摘后水果病害研究。体外实验结果表明，M.

albus挥发物对多种贮藏病原菌都具有很好的抑

制作用，这些病原菌包括灰霉病菌（Botrytis）、炭疽

病菌（Colletotrichum）、白地霉菌（Geotrichum）、褐腐

病菌（Monilinia）、青霉菌（Penicillium）和根霉（Rhi⁃

zopus）等。实验中利用M. albus产生的 VOC对通
过伤口接种扩展青霉（P. expansum）和灰霉（B. ci⁃

nerea）产生的发病苹果进行为期 7d的熏蒸。结
果表明熏蒸处理能够完全抑制以上两种病菌生

长，甚至仅进行 24 h的熏蒸处理依然能够达到完
全抑制效果。M. albus熏蒸通过伤口接种褐腐病

菌的桃子 24～72 h后，完全控制了该病菌的侵
染。采用气相色谱外接火焰离子检测器（GC-
FID）检测发现，经M. albus培养物熏蒸的盒子顶

部的主要气体成分是 2-甲基-1-丁醇和 2-甲基丙
酸 [17]。此外，这两位研究人员还进行了利用M. al⁃

bus产生的挥发性物质对造成柠檬绿霉和酸腐病

的指状青霉（P. digitatum）和酸腐病菌（Geotrichum

citriaurantii）这两种病原菌的抑菌实验 [18]。结果发

现，当熏蒸处理进行到 72 h时 M. albus释放的

VOC就能够将这两种病原菌杀死。利用M. albus

产生的 VOC对伤口接种指状青霉的柠檬进行熏
蒸，发现熏蒸 24～72 h后可显著消除绿霉病，熏
蒸 48 h后可将绿霉感染程度从 89.8%减至 26.2%，

表 2 M. albus产生的挥发性有机化合物
对微生物的抑菌效果 [7]

受试菌株名称

终极腐霉

肉桂疫霉

纹枯病菌

大麦坚黑粉菌

小麦叶斑病菌

油菜菌核病菌

烟曲霉

茄病镰刀菌

大丽轮枝菌

甜菜褐斑病

炭角菌

恶臭白色真菌

白色念珠菌

肠埃希氏菌

金黄色葡萄球菌

藤黄微球菌

枯草芽孢杆菌

受试菌与M. albus

对峙生长 2 d后相
对对照生长情况

0
0
0
0
0
0
0

19.4±0.28
0

17.5±3.5
25±0

100±0
0
0
0
0
0

受试菌与M. albus

对峙生长 3 d后菌
落形态特征

死亡

死亡

死亡

死亡

死亡

死亡

死亡

存活

死亡

存活

存活

存活

死亡

死亡

死亡

死亡

存活
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处理 24h也能达到很好的效果，且处理效果与M.

albus培养物的施用量有明显关系。研究还发现，

M. albus产生的 VOC对柠檬的后熟没有任何影
响。

Riga等人发现，M. albus培养物对取食方式不

同的 4种植物寄生根结线虫都有很好的灭生作用，
是一种很好的蔬菜线虫趋避剂或杀线虫剂 [19]。在

密闭的 24℃温室内预先 7d将奇特伍德根结线虫
（Meloidogyne chitwoodi）、北方根结线虫（Meloido⁃

gyne hapla）、葱属拟毛刺线虫（Paratrichodorus al⁃

lius）和根腐穿透线虫（Pratylenchus penetrans）这 4
种线虫接种于土壤中，然后种植蔬菜。M. albus

黑麦培养物的研磨颗粒对温室土壤持续熏蒸 72
h。经熏蒸处理的温室中线虫死亡率分别为：葱
属拟毛刺线虫 82.7%、根腐穿透线虫 82.1%和奇特
伍德根结线虫 95%，对照组中这 3种线虫的死亡
率分别是 5.8%、7.0%和 3.9%。虽然处理组北方根
结线虫幼虫中仅有 21.6%死亡，而对照组中死亡
率为 8.9%，但 69.5%经过熏蒸处理的北方根结线
虫幼虫与正常幼虫相比表现出行动迟缓和对如针

刺等物理刺激反应迟缓等症状。实验还发现，

M. albus能够显著降低寄主根系和根系土壤中这

4种线虫的数量。与对照相比，掺入 1.0%（w/w）
M. albus黑麦培养物研磨颗粒的土壤中葱属拟毛

刺线虫死亡率为 100%；大豆根系和土壤中根腐穿
透线虫死亡率为 100%；土豆根系中奇特伍德根结
线虫死亡率为 95%，土壤中该线虫的死亡率为
100%；辣椒根系和根系土壤中北方根结线虫死亡
率为 100%。蒙大拿州立大学植物科学与植物病
理学院的 Grimme等人对比了人工模拟 M. albus

产生的VOC和M. albus大麦培养物研磨颗粒对土

豆根结线虫（M. incognita）的杀虫效果，发现人工

模拟气体对土豆根结线虫抑制效果最好 [20]。体外

实验表明，每毫升水中掺入 5 mL人工模拟气体处
理土豆根结线虫 24 h，即可将其全部杀死。
3 M. albus在植物虫害生物防治上
的应用

马铃薯块茎蛾（Phthorimaea operculella）是一

种在热带和亚热带国家广泛传播的马铃薯贮藏害

虫，严重危害着马铃薯的存贮。Lacey和 Neven发
现M. albus产生的 VOCs能够有效控制存贮过程
中马铃薯块茎蛾对土豆的伤害 [21]。马铃薯块茎蛾

成虫在含有 0、15、和 30 g M. albus黑麦培养研磨

颗粒的盒子中死亡率分别为 0.9%、84.6%和

90.6%。处于化蛹阶段的马铃薯块茎蛾在含有
15 g和 30 g M. albus黑麦培养研磨颗粒的盒子

中校正死亡率分别为 61.8%和 72.8%。
苹果蠹蛾（Cydia pomonella），是一种重要的

梨果类水果害虫，在运输的过程中感染水果，严

重影响着苹果等梨果类水果的贮藏与销售。Lac⁃
ey等人的研究结果表明，M. albus产生的 VOCs能
够有效杀灭寄生在苹果中的苹果蠹蛾成虫、初孵

幼虫、幼虫和滞育茧 [22]。实验采用M. albus产生的

VOC对苹果蠹蛾成虫进行为期 3 d的熏蒸处理，
能够使后者的校正死亡率达到 81%。将熏蒸时间
延长至 4或 5 d可使苹果蠹蛾校正死亡率上升到
84%和 100%。对初孵幼虫熏蒸 3 d再置于新鲜空
气中培养 7 d后，苹果蠹蛾校正死亡率为 86%。苹
果接种苹果蠹蛾幼虫 5 d后，M. albus培养物熏蒸

3 d，苹果蠹蛾幼虫的校正死亡率为 71%。对处于
滞育茧时期的苹果蠹蛾熏蒸处理 14 d可使其全部
杀死。

西部樱桃果蝇（Rhagoletis indifferens）是为害

美国太平洋西北部地区甜樱桃的重要害虫。美国

农业部 YEE等研究人员开展了利用M. albus培养

物防治樱桃果蝇实验，发现 M. albus产生的 VOC
能够有效控制寄生在甜樱桃中的樱桃果蝇蛹对甜

樱桃的为害，并可以通过增加M. albus熏蒸时间

和提高 VOC浓度进一步提高樱桃果蝇蛹的死亡
率，延缓成虫发生时间 [23]。利用 M. albus产生的

VOC对樱桃果蝇蛹进行为期 14 d的熏蒸便可以使
其死亡 61%，且熏蒸 7、10和 14 d能够将果蝇发生
率分别降低 44.2%、70.0%和 86.3%。混有 5%（w/w）
M. albus黑麦培养研磨颗粒的土壤，能够使樱桃果

蝇蛹死亡率达到27.4%，果蝇发生率降低30.1%。
4 M. albus生防菌剂的开发

植物病原菌和植物寄生线虫、昆虫对农作物生

长、农产品贮藏和运输都造成了严重危害，为了降

低这些损失，通常采用化学药剂对土壤、采摘后的

农产品进行熏蒸。但目前应用于土壤和农产品的

熏蒸药剂危险性强，尤其是广泛用于土壤杀菌和农

产品保鲜的溴甲烷。溴甲烷是一种无色无味的液

体，具有强烈的熏蒸作用，能高效、广谱地杀灭各种

有害生物，熏蒸土壤后可以迅速挥发，是目前最受

农民欢迎的一种熏蒸剂，但同时也是一种强烈的神

经毒剂，可对人的皮肤、肺、肾脏和肝脏造成直接的

损伤。溴甲烷还是一种消耗臭氧层的物质，根据

《蒙特利尔议定书哥本哈根修正案》，发达国家应于
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2005年将其淘汰，发展中国家也将于 2015年禁止
使用。Strobel将M. albus开发成世界上第一种用于

替代溴甲烷的真菌熏蒸剂（Mycofumigation），将其
研究成果转让给AgraQuest公司，该公司对M. albus

在农业应用方面进行全方位的开发，陆续研发了三

种产品，分别是：（1）Arabeque：主要用于收获后种
子、果实和球茎病害及害虫的防治；（2）Pirouette：种
子熏蒸剂，如对温室作物西红柿、辣椒和草莓等作

物种子进行熏蒸；（3）Glissade：主要用于防治温室
土壤中土传病害 [24]。美国农业部已于 2003和 2007
年先后向 Agra Quest公司给予共计 37.1万美金的
研究资助，用于M. albus制剂商业化开发。美国环

境保护局通过实验证明M. albus产生的VOCs对人
体及动物无明显的毒害作用，已允许M. albus暂时

性应用于农业，这将极大促进M. albus挥发性物质

在生物防治方面的应用[24-25]。

5 展 望
进入 21世纪，农产品质量安全越来越受到人

们的关注。长期采用化学农药控制植物病虫害而

产生的农产品农药残留问题已经引起人们的广泛

重视。M. albus这种新型生物熏蒸防治技术，不

仅对多种植物病虫害有着显著的抑制作用，而且

产生物质极易挥发不会在农产品中残留，适用于

温室土壤、农作物及农产品贮藏病虫害防治，是

一种具有广阔应用前景的生物农药。但M. albus

生防菌剂的开发仍存在两个问题：（1）现有M. al⁃

bus菌已经被 Agraquest公司注册专利并开发成产
品，使他国在该生防菌剂开发和利用上受到一定

限制；⑵虽然M. albus培养物或人工模拟的 VOC
可以在一定时间内对农作物或农产品贮藏起到很

好保护作用，但随着M. albus培养物中营养成分

的减少，M. albus菌体逐渐死亡或人工模拟的

VOC消散到空气中，无法做到长期防治农作物病
虫害。目前，在我国尚未见到有关M. albus研究

和应用的成功报道，在进行该领域研究中不可避

免地会遇到以上两种问题，为解决这一现状可以

着重进行如下两方面研究。

（1）M. albus菌种资源的开发。由于目前发

现的M. albus都是从热带雨林的植物中分离得到

的，我国南方有着丰富的热带植物资源，可以尝

试在云南南部、广东雷州半岛、海南和台湾南部

等地区的热带季雨林中采集植物组织样本，分离

植物内生真菌。采用 Strobel等人开发的M. albus

筛选方法，对分离得到的植物内生真菌进行筛

选。最终获得新的M. albus，为开发具有自主知识

产权的M. albus生防菌剂提供适宜的菌种资源。

（2）M. albus施用方式的改良。多项研究表

明，将具有抑制植物病原真菌或寄生害虫作用的

植物内生真菌接种到作物种子或幼苗中，不仅能

够有效控制植物病害或害虫的发生，还能改善作

物生长状况，增加产量 [24-25]。因此，可以尝试在农

作物育种或育苗过程中，将M. albus接种到作物

种子或幼苗中，使M. albus菌一直伴随着作物生

长，在遇到植物病原菌或寄生害虫时即时消灭，

这样可以在农作物整个生长阶段甚至在农产品收

获贮藏阶段都能够对其进行适时保护。
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（上接第 27页）研究结果表明低氮条件下长白 9号
产量高于中、高氮处理，这是因为盆栽条件下水

稻群体较小，群体内个体之间生长竞争没有大田

条件下激烈，盆土中养分供应能力较强，而且肥

料不会流失，因此，虽然盆栽最佳施氮量为 100
kg/hm2，但考虑到生产上氮素肥料会有一定的损

失，尤其是盐碱地较重时水稻对氮素的吸收利用

会受到一定影响，综合考虑，在盐碱地大田生产

条件下，最佳施氮量应在中氮即 150 kg/hm2左右。

朱兆良等 [8]对 199个水稻品种的氮效率参数
的研究表明，随着施氮水平的增加，氮利用效率

有所下降，童依平等 [12]在小麦上的研究结果也表

明，氮利用效率随供氮水平的增加而降低。本研究

结果与上述研究结果相一致。已有研究结果指出，

氮利用效率与产量呈极显著正相关[8]，本试验研究

结果表明在低氮水平水稻产量最高，也印证了这

一观点。
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