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　　摘要：研究植物病原真菌毒素及其致病机制，对于了解植物与病原互作具有重要意义。从植物病原真菌毒素的分
类、致病机制、分离纯化、应用前景等方面综述植物病原真菌毒素研究的最新进展，对今后植物病原真菌毒素的研究具

有重要的参考价值。
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　　病菌毒素是在植物病原菌代谢过程中产生的对植物有害
的非酶类化合物，它能在很低的浓度范围内破坏植物的正常

生理功能［１］。自从菊池链格孢菌毒素被首次报道以来［２］，尤

其在维多利亚毒素被报道以后，国内外植病学者开始对许多

病原菌产生的毒素展开研究。植物病原真菌毒素的作用机制

复杂，它主要是作用于寄主植物的细胞质膜、线粒体和叶绿体

等细胞结构，从而破坏和干扰寄主植物的代谢；此外，它还会

抑制寄主植物蛋白质和核酸的合成，从而导致寄主植物生理

失调、细胞死亡以至整个植株死亡。研究病原真菌毒素及其

致病机制，对于了解寄主与病原互作，以及利用病菌毒素进行

植物抗病性鉴定、抗病突变体筛选和病害防治等都具有重要

意义。本文从植物病原真菌毒素的分类、致病机制、分离纯化

及应用前景等方面进行综述，以期为今后病原真菌毒素致病

机制的研究提供思路。

１　植物病原真菌毒素的分类

真菌毒素可根据对寄主植物的特异性作用分为寄主专化

性毒素（ｈｏｓｔ－ｓｅｌｅｃｔｉｖｅｔｏｘｉｎ，简称ＨＳＴ）和非寄主专化性毒素
（ｎｏｎ－ｈｏｓｔ－ｓｅｌｅｃｔｉｖｅｔｏｘｉｎ，简称ＮＨＳＴ）。

１．１　寄主专化性毒素
ＨＳＴ是由病原微生物产生的代谢产物，它对寄主植物具

有特异性生理活性和高度专化性作用。ＨＳＴ对寄主选择性
强，例如草莓黑斑病病菌所产生的 ＡＦ－毒素只对 Ｍｏｒｉｏｋａ－
１６草莓和Ｎｉｊｉｓｓｅｉｋｉ梨具有致病作用；此外，北美燕麦疫病病
菌产生的ＨＶ－毒素和玉米小斑病病菌产生的ＨＭＴ－毒素也
都属于寄主专化性毒素，它们不仅对寄主植物的致病性强，而

且对寄主有专一性。目前，已报道了棒孢霉属、长蠕孢属、刺

盘孢属、镰刀菌属、叶点菌属、链格孢属等９个真菌属的２１种
植物病原真菌可产生寄主专化性毒素［３］。它们分别为燕麦

维多利亚疫病病菌毒素（ＨＶ－毒素）、玉米圆斑病病菌毒素
（ＨＣ－毒素）、甘蔗眼斑病病菌毒素（ＨＳ－毒素）、玉米小斑病
病菌Ｔ小种毒素（ＨＭＴ－毒素）、玉米小斑病病菌Ｃ小种毒素
（ＨＭＣ－毒素）、玉米大斑病病菌毒素（ＨＴ－毒素）、日本梨黑
斑病病菌毒素（ＡＫ－毒素）、苹果斑点落叶病病菌毒素
（ＡＭ－毒素）、柑橘褐斑病病菌毒素（ＡＣＴ－毒素）、番茄茎枯
病病菌毒素（ＡＡＬ－毒素）、草莓黑斑病病菌毒素（ＡＦ－毒
素）、粗皮柠檬褐斑病病菌毒素（ＡＣＲ－毒素）、白菜黑斑病病
菌毒素（ＡＢ－毒素）、高粱买罗病病菌毒素（ＰＣ－毒素）、玉米
叶枯病病菌毒素（ＰＭ－毒素）、番茄轮斑病病菌毒素（ＣＣ－毒
素）、小麦褐斑病病菌毒素（ＰＴＲ－毒素）、烟草萎蔫病病菌毒
素（ＦＯＮ－毒素）、大豆褐斑病病菌毒素（ＳＧ－毒素）、欧洲梨
褐斑病病菌毒素（ＰＴ－毒素）、烟草赤星病病菌毒素（ＡＴ－毒
素）等。

１．２　非寄主专化性毒素
ＮＨＳＴ是由病原菌产生的代谢产物，它对寄主或非寄主

植物都具有生理活性和非专化性作用。目前，已发现了６０多
种寄主非专化性毒素。其中，研究报道的非寄主专化性毒素

大多为镰刀菌属、尾孢菌属、轮枝孢属、梨孢属、疫霉属、核盘
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菌属、链格孢属、长蠕孢属、茎点霉属、刺盘孢属等。这些

ＮＨＳＴ的致病范围很广，并且对寄主和非寄主都会产生一定
的毒性作用。例如，菜豆毒素和栗疫病寄生隐丛壳菌毒素［４］

均可危害多种植物，并对寄主和非寄主植物都能产生毒性。

２　病原真菌毒素的致病机制

植物病原真菌毒素的致病机制复杂，它主要作用于寄主

植物的细胞质膜、线粒体和叶绿体等细胞结构，进而影响植物

的生理生化过程。

２．１　真菌毒素作用位点
２．１．１　细胞质膜　有些种类的真菌毒素可作用于植物细胞
质膜。真菌毒素对寄主细胞质膜的伤害可以分为对膜脂部分

的伤害和对膜蛋白部分的伤害。有些病菌毒素对细胞质膜的

毒害作用是通过诱导寄主细胞产生活性氧，使质膜膜系统中

的膜脂部分发生氧化，从而破坏细胞膜系统；同时还会使细胞

膜的透性发生变化，细胞内电解质发生外渗等。例如，于丽娜

等研究表明，冬枣黑疔病病菌产生的毒素能引起寄主植物细

胞膜透性的增大，细胞电解质渗漏，膜系统损坏，生物体的物

质代谢紊乱，从而使其丧失正常的生理功能，甚至死亡［５］。

徐艳研究表明，水稻立枯丝核菌产生的毒素可引起水稻细胞

膜透性发生变化，同时也会造成水稻细胞膜的损伤［６］。贾蕊

鸿研究表明，用马铃薯立枯丝核菌产生的毒素处理马铃薯幼

苗时，该毒素可引起幼苗细胞膜透性的增大和胞内电解质的

外渗［７］。除此之外，还有一些种类的毒素可作用于质膜的膜

蛋白部分，例如，文彬等研究表明，扁桃壳梭孢菌产生的 ＦＣ
毒素可破坏寄主植物细胞质膜的膜蛋白部分［８］。

２．１．２　叶绿体　不少种类真菌毒素的主要作用位点是叶绿
体。它可破坏叶绿体组织，抑制植物的光合作用，从而对寄主

植物造成伤害。例如，徐玲等研究表明，用烟草野火病病菌产

生的毒素处理烟草叶片时，该毒素会损坏烟草叶片的叶绿体

内膜系统，同时也会导致烟草叶片的基粒片层发生解体，并且

使得其叶绿体形成泡囊，从而对烟草造成严重的毒害作用，甚

至导致其死亡［９］。张云霞等研究表明，用莲子草假隔链格孢

毒素处理空心莲子草时，该毒素会使空心莲子草的叶绿体组

织受到损坏；用低浓度毒素处理时，空心莲子草的少数叶绿体

会变形、膨大，同时基粒片层发生肿胀，甚至出现离散状；用高

浓度毒素处理时，空心莲子草的多数叶绿体会出现畸形、膨

胀，同时基粒片层出现严重离散状，甚至发生紊乱，并出现空

泡化［１０］。

２．１．３　线粒体　有些种类的病菌毒素的作用位点是线粒体。
例如，寄主专化性毒素中的玉米小斑病病菌 Ｔ小种产生的
ＨＭＴ毒素、玉米叶枯病病菌产生的 ＰＭ毒素等的毒素作用位
点都位于线粒体上。毒素作用于寄主植物线粒体上会损伤线

粒体，影响细胞呼吸，导致呼吸作用氧化磷酸化解偶联。随着

伤害程度的加深，线粒体将会在超微结构上发生显著变化，如

线粒体膜结构受到破坏，嵴发生膨胀，并出现空泡化，线粒体

基质及嵴数减少，甚至消失等。例如，台莲梅等研究表明，用

大豆尖孢镰刀菌产生的毒素处理大豆时，该毒素会导致大豆

胚根的线粒体膜发生局部断裂；线粒体发生肿胀、变形，甚至

内部电子会出现透明化和空泡化［１１］。魏松红等研究表明，用

稻瘟病病菌产生的毒素处理水稻愈伤组织时，该毒素会造成

水稻愈伤组织线粒体的双层膜与嵴模糊，线粒体出现空泡化，

并且发生质膜断裂等危害［１２］。

２．２　真菌毒素对寄主植物生理生化的影响
病原真菌毒素能对寄主植物生理生化代谢产生各种各样

的影响。

２．２．１　对水分代谢的影响　植物病原真菌毒素可使寄主植
物的细胞质膜发生破裂而失水，从而影响寄主植物的水分代

谢，导致植株出现萎蔫状。例如，镰刀菌酸就是通过对细胞质

膜产生伤害，从而造成植株萎蔫。还有许多种类的毒素是通

过堵塞维管束或使木质部内的汁液黏度增大，从而降低水分

流动速度，这些种类的毒素大多属于多糖或糖肽。例如，青枯

假单胞菌产生的毒素就是通过增大导管液黏度，从而使水分

运输速度降低；除此之外，病原真菌毒素还会影响气孔的调

节，有些病菌毒素能使寄主植物的气孔长期处于开放状态，从

而出现萎蔫症状。例如，张韶杰等研究表明，壳梭孢素毒素可

促进蚕豆气孔处于开放状态。因此，蚕豆在感染壳梭孢素毒

素（ＦＣ毒素）后常出现迅速萎蔫的症状［１３］。

２．２．２　对防御酶体系的影响　寄主植物体内的防御系酶在
其抗性及生长发育等方面都有重要的地位，其中研究最多且

起主要作用的酶有超氧化物歧化酶（ｓｕｐｅｒｏｘｉｄｅｄｉｓｍｕｔａｓｅ，简
称ＳＯＤ）、过氧化物酶（ｐｅｒｏｘｉｄａｓｅ，简称 ＰＯＤ）、过氧化氢酶
（ｃａｔａｌａｓｅ，简称 ＣＡＴ）、苯 丙 氨 酸 解 氨 酶 （ｐｈｅｎｙｌａｌａｎｉｎｅ
ａｍｍｏｎｉａｌｙａｓｅ，简称ＰＡＬ）、多酚氧化酶（ｐｏｌｙｐｈｅｎｏｌｏｘｉｄａｓｅ，简
称ＰＰＯ）等［１４］。其中，ＰＯＤ与寄主植物的呼吸作用、光合作用
及生长素的氧化等都有关系，同时ＰＯＤ还能清除细胞内的有
害物质；ＳＯＤ能够清除氧自由基，而ＰＯＤ和ＣＡＴ主要是清除
经ＳＯＤ歧化而产生的 Ｈ２Ｏ２和超氧自由基，从而避免对细胞
的伤害；ＰＡＬ与ＰＰＯ是酚代谢的主要酶，可使木质素大量产
生并积累在细胞壁的周围，还能够将病原菌限制在一定的细

胞范围内，从而来修复伤口［１５］。当寄主植物受到真菌毒素胁

迫后，寄主体内的一些防御系统的保护酶活性会发生变

化［１６］。例如，张涛研究表明，Ｐｉｌｉｄｉｕｍｃｏｎｃａｖｕｍ产生的毒素能
够改变牡丹叶片内的防御酶活性。其中，牡丹叶片在受到

Ｐｉｌｉｄｉｕｍｃｏｎｃａｖｕｍ毒素胁迫后，寄主体内的 ＳＯＤ、ＣＡＴ、ＰＯＤ
活性增加；而ＰＰＯ活性受到抑制，这种抑制作用可能与供试
品种的抗性有关；当毒素浓度高于一定量时，ＰＡＬ的活性也将
受到抑制［１７］。

２．２．３　对蛋白质代谢的影响　在蛋白质的代谢过程中，病原
真菌毒素可抑制寄主蛋白质的合成。例如，康振生等研究表

明，通 过 对 禾 谷 镰 刀 菌 产 生 的 脱 氧 镰 刀 菌 烯 醇

（ｄｅｏｘｙｎｉｖａｌｅｎｏ，简称ＤＯＮ）毒素侵染小麦穗部过程的定位分
析发现，ＤＯＮ毒素能与寄主植物细胞的内质网、细胞质和细
胞质膜结合。从而为ＤＯＮ毒素抑制寄主蛋白质的合成提供
了有力证据［１８］。此外，尖孢镰刀菌毒素、灰葡萄孢毒素、黄瓜

枯萎病病菌毒素、根瘤毒素和串珠镰刀菌毒素等都能抑制寄

主蛋白质合成，从而使寄主受到强烈的毒害作用［１１，１９－２１］。

２．２．４　对核酸代谢的影响　某些种类的毒素能够影响核酸
代谢，抑制ＤＮＡ指导下的ＲＮＡ的合成，干扰基因的表达。例
如，Ｙｏｓｈｉｙｕｋｉ等研究表明，马铃薯早疫病病菌产生的
ｓｏｌａｎａｐｙｒｏｎｅＡ可选择性抑制ＤＮＡ聚合酶［２２］。陈茹等研究表

明，在产毒的黄曲霉菌菌株中均有明显的 ａｆｌＲ基因转录；而
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在不产毒的黄曲霉菌菌株中，有些 ａｆｌＲ基因无转录，另一些
仅有较低水平的转录［２３］。

２．２．５　对酚代谢的影响　植物病原真菌毒素引起寄主植物
的坏死或褐变往往与酚代谢密切相关。实际上，这并非是真

菌毒素的直接作用造成的，而是酚代谢增加的结果。寄主植

物的抗菌物质通常被认为是酚代谢的产物，如果酚代谢产物

的积累受到抑制，寄主植物的抗病性势必会降低［２４］。例如，

榆长喙壳菌产生的毒素（ＣＵ－毒素）可抑制榆树体内那龙多
酚的积累，因此寄主植物的抗病性降低；另外，镰刀菌酸及其

衍生物都能抑制与产酚有关的多酚氧化酶的活性［２５］。

３　病原真菌毒素的分离纯化与应用

３．１　病原真菌毒素的产生及分离纯化
植物病原真菌毒素是一类很重要的致病因子，病原真菌

毒素的获得及分离纯化是当今植物病理学研究的热点之一。

３．１．１　病原真菌毒素的产生条件　病原物的产毒条件根据
病菌的特性不同而异。影响植物病原真菌产毒的条件很多，

其中，培养基的种类是影响病原菌产毒的关键条件［２６］。此

外，培养时间、培养基的 ｐＨ值、培养温度、光照条件、振荡条
件等都会影响病菌的产毒量。例如，刘志恒等研究表明，豇豆

轮纹病病菌的最佳产毒条件是在 ｐＨ值为７～８的 Ｃｚａｐｅｋ培
养液中，在２０～２５℃光照条件下连续振荡培养１５ｄ［２７］。而
唐爽爽等研究表明，西瓜炭疽病病菌的最适产毒条件是在ｐＨ
值为６的Ｒｉｃｈａｒｄ液体培养基中，在２５℃的黑暗条件下连续
振荡培养 ２０ｄ［２８］。李俊萍研究表明，芦笋茎枯病病菌的最适
产毒条件是在ｐＨ值为７的Ｆｒｉｅｓ液体培养基中，在２７℃黑暗
条件下１２０ｒ／ｍｉｎ连续振荡培养１２ｄ［２９］。辣椒褐斑病病菌最
适产毒条件是在ｐＨ值为７的Ｆｒｉｅｓ液体培养基中，在２５℃条
件下连续培养２５ｄ［３０］。
３．１．２　病原真菌毒素的分离纯化　植物病原真菌毒素通常
是由多种组分混合在一起的物质。因此，要想得到其中的主

要致病组分，关键是要选用合适的分离纯化方法。目前，最常

用的分离纯化方法是色谱纯化法［２４］，它能够对组分复杂的毒

素进行很好的分离纯化。层析法包括柱层析、薄层层析、凝胶

过滤层析和液相层析等方法，它是通过利用混合物中各组分

间理化性质的差别，使各组分以不同程度分布在２个相（固
定相和流动相）中，并以不同速度移动，从而达到分离纯化的

目的。例如，栗疫病寄生隐从壳菌产生的毒素就是采用柱层

析和高效液相色谱相结合的方法对此毒素进行分离纯化

的［４］。郑露等研究表明，大蒜白斑病病菌产生的 ＳＳ－毒素是
采用薄层层析和高效液相色谱法进行分离纯化的［３１］。梁颖

等研究表明，使用反相液相色谱分别对玉米小斑病病菌毒素

及小麦镰刀菌毒素进行纯化［３２］。

３．２　病原真菌毒素的应用
植物病原真菌毒素的研究不仅能够揭示植物病害的致病

机制，而且应用价值广泛。

３．２．１　植物抗病性鉴定　由于病原真菌毒素的致病作用与
病原菌相同，因此可用病菌毒素来代替病原菌进行品种的抗

病性鉴定。利用毒素代替病原菌可简单、快速地筛选出具有

初步抗病作用的材料［１１］。此方法能使抗病性鉴定工作在室

内完成，从而避免了繁重的田间工作，且能快速、简便地完成

抗病性鉴定工作。大量研究表明，植物病原真菌毒素可诱导

寄主体内防御酶活性的变化。因此，真菌毒素可作为抗病性

鉴定的生理生化指标。例如，刘慧芹等研究表明，用番茄叶霉

病病菌毒素处理番茄时，该毒素会使番茄抗病品种的ＣＡＴ酶
活性显著高于感病品种［３３］。李晓敏研究表明，用大蒜紫斑病

病菌毒素处理不同抗性品种的大蒜幼苗后，抗病品种叶片的

ＳＯＤ、ＰＯＤ、ＰＡＬ活性均高于感病品种［３４］。此外，利用病原真

菌毒素已对不少植物病害如枸杞根腐病［３５］、芦笋茎枯病［２９］、

草莓枯萎病［３６］、香蕉枯萎病［３７］、水稻稻瘟病［３８］等进行了抗病

性鉴定。

３．２．２　植物抗病突变体筛选　目前，利用病原真菌毒素进行
植物抗病突变体的筛选［３９－４１］已成为植物抗病性离体筛选中

比较成熟的体系，同时它是细胞工程育种中的一个新兴领

域［４２－４３］。其具有选择压力，易于量化，毒素能与培养材料充

分接触，突变体易分离等优点［４４］。从 Ｃａｒｌｓｏｎ首次利用致病
毒素筛选得到能稳定遗传的抗烟草野火病突变体之后，各国

学者相继在甘蔗、玉米、油菜、番茄、马铃薯、茄子、辣椒、草莓、

香蕉、大蒜、豇豆等多种作物上筛选出了抗病突变体［４５－４７，２７］。

３．２．３　病害防治　研究植物病原真菌毒素，对新型杀菌剂的
开发具有重要意义。杀菌剂是通过抑制病原菌产生毒素或钝

化毒素，或使寄主细胞的毒素受体失活等作用方式来达到病

害防治的效果。例如，张淑珍研究表明，利用甘蔗眼斑病病原

菌产生的毒素结构类似物或类毒素作用于病原体，部分地抑

制或限制了甘蔗眼斑病菌产生的ＨＳ－毒素［４８］。

４　展望

随着研究的不断深入，还将会有更多新的毒素被发现，以

期在毒素的性质、作用机制及生物合成等方面取得更大的进

展［４９］。有些种类的植物病原真菌可产生许多人工难以合成

的，且具有天然活性的复杂化合物类毒素，其在商业上具有一

定的开发应用前景。例如，张金林等研究表明，用葱紫斑病病

菌毒素处理稗草时，发现该毒素会抑制稗草的生长。因此，有

望开发成为除草剂［５０］。万佐玺等研究表明，通过对链格孢菌

粗毒素致病范围的研究，可进一步研究和开发链格孢菌及其

毒素来防治紫茎泽兰［５１］。除此之外，有些种类的植物真菌毒

素还可作为类激素制剂使用，或用于医药卫生、工业领域等。

现如今，植物病原真菌毒素的应用仍处于实验室研究阶段。

利用细胞工程、组织培养等生物工程技术有望突破这一难题，

从而使天然真菌毒素的实际应用得到迅速发展。
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定［Ｊ］．植物病理学报，２０１４，４４（５）：４７８－４８５．
［３２］梁　颖，刘邻渭，张春晖．液质联用同时检测小麦中三种镰刀菌

毒素［Ｊ］．中国粮油学报，２００６，２１（６）：１６０－１６２．
［３３］刘慧芹，刘慧平，韩巨才，等．叶霉粗毒素对番茄幼苗 ＣＡＴ酶及
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抗性分析［Ｊ］．西北农林科技大学学报（自然科学版），２０１２，４０
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［５０］张金林，董金皋，樊慕贞，等．葱紫斑病菌毒素的纯化及除草活
性［Ｊ］．植物保护学报，２０００，２７（３）：２８５－２８６．
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