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　　摘要：玉米是世界上三大粮食作物之一，对粮食安全有着重要影响。近年来，随着全球气候变化，耕作机制转变等
原因，玉米病害流行，尤以真菌病害为主，严重降低玉米的产量和品质。常用的合成农药易造成环境污染且危害人类

健康，而物理防治因成本高等问题防治效果不理想，生物防治因对环境友好等特点逐渐被应用于植物真菌病害防治，

玉米主要依赖生防菌进行真菌病害的防治。木霉属、假单胞杆菌属、芽孢杆菌属等多种生防菌被发现具有良好的生防

效果，其中芽孢杆菌因在自然界中分布广、能产生抗逆性较强的芽孢且能促进植物生长而被应用于植物病害的防治

中。本文综述了玉米几种主要真菌病害的危害及芽孢杆菌应用于玉米叶斑病、穗腐病和纹枯病等真菌病害中的防效，

总结了芽孢杆菌对空间和养分的竞争，抗生素、挥发性有机物等抗菌物质的生产和诱导植物抗性的生防机制研究进

展，为生防菌剂的联合使用、提高抗菌物质产量提供研究思路。
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　　玉米是重要的谷类作物之一，仅次于小麦和水
稻［１］。２０２０年我国玉米种植面积约４１２６万 ｈｍ２，
总产量约 ２．６１亿 ｔ，约占该年我国粮食总产量的
３９％［２］。玉米安全对我国粮食安全有着举足轻重

的作用，而真菌病害是制约玉米生产的重要因素之

一［３］。目前，因全球气候变化，耕作制度的转变，以

及玉米种植过程中的单一连作和高密度种植等原

因，玉米真菌病害流行发生［２］。化学防治使用合成

农药，但易引起有害成分残留、环境污染并产生抗

药性，而物理防治操作范围大、成本高，两者均不是

理想的植物病害防治措施［４］。生物防治因对环境

友好且在防控过程中不易产生抗性等特点，成为目

前植物病害防治研究的热点问题［５］。

生物防治包括微生物防治和害虫天敌防治等，

其中生防菌是生物防治的重要途径之一。用于植

物病害防治的生防菌具备抑菌谱广和定殖能力强

等特点。生防菌包括生防真菌、生防细菌和生防放

线 菌。目 前 应 用 较 多 的 主 要 是 木 霉 属

（Ｔｒｉｃｈｏｄｅｒｍａ）、芽孢杆菌属（Ｂａｃｉｌｌｕｓ）和假单胞菌属

（Ｐｓｅｕｄｏｍｏｎａｓ）中的部分菌株，其中因芽孢杆菌能产
生耐热且抗逆性强的芽孢，使其在不利环境中较有

优势［６］。

芽孢杆菌在生物体和环境中广泛存在，在农业

和食品卫生等领域具有重要价值［７］。作为一种有

益植物生长促生菌（ＰＧＰＲ），芽孢杆菌因种类多、分
布广、营养要求简单且繁殖迅速、理化性质稳定（耐

酸、耐盐、耐高温）等特点被广泛应用于植物真菌病

害防治中［６］。目前国内外研究报道的具有生防作

用的芽孢杆菌主要有枯草芽孢杆菌（Ｂ．ｓｕｂｔｉｌｉｓ）、贝
莱斯芽孢杆菌（Ｂ．ｖｅｌｅｚｅｎｓｉｓ）、短小芽孢杆菌（Ｂ．
ｐｕｍｉｌｉｓ）、 解 淀 粉 芽 孢 杆 菌 （Ｂａｃｉｌｌｕｓ
ａｍｙｌｏｌｉｑｕｅｆａｃｉｅｎｓ）等［８－９］。大量研究已证实芽孢杆

菌对镰刀真菌（Ｆｕｓａｒｉｕｍｓｐｐ．）、灰霉菌（Ｂｏｔｒｙｔｉｓ
ｃｉｎｅｒｅａ）和立枯丝核菌（Ｒｈｉｚｏｃｔｏｎｉａｓｏｌａｎｉ）等几种重
要病原真菌具有出色的体外拮抗特征［１０－１２］。本文

从芽孢杆菌对常见玉米真菌病害的防效及其主要

生防机制进行综述，以期进一步提高其对玉米真菌

病害的防治效果。

１　玉米常见真菌病害的危害

在玉米种植过程中，由真菌引起的玉米病害可

发生在植株生长各个阶段的雌穗、叶片和茎秆等各

个部位。较为常见的玉米真菌病害包括玉米叶斑

病、穗腐病、纹枯病和茎腐病等（表１），其中发生在玉
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表１　玉米常见的几种真菌病害

真菌病害 病原真菌 发生部位 危害 参考文献

玉米小斑病 玉蜀黍平脐蠕孢菌（Ｂｉｐｏｌａｒｉｓｍａｙｄｉｓ） 主要发生于玉米叶片、苞叶和叶
鞘等组织

果穗下垂、子粒发育不良、种子黑化 ［１３］

玉米大斑病 大斑刚毛球腔菌（Ｓｅｔｏｓｐｈａｅｒｉａｔｕｒｃｉｃａ）主要侵染玉米叶片、苞叶和叶鞘 一般减产２０％，病害严重时减产５０％以上 ［１４］

玉米灰斑病 玉米尾孢菌（Ｃｅｒｃｏｓｐｏｒａｚｅｉｎａ）
玉蜀黍尾孢菌（Ｃ．ｚｅａｅｍａｙｄｉｓ）

主要危害玉米叶片、苞叶和叶鞘 一般减产 ５％ ～３０％，严重时可减产
６０％以上甚至绝收

［１５－１６］

玉米穗腐病 禾谷镰孢菌（Ｆ．ｇｒａｍｉｎｅａｒｕｍ）
拟轮枝镰孢菌（Ｆ．ｖｅｒｔｉｃｉｌｌｉｏｉｄｅ）

主要发生于果穗 籽粒腐烂，并产生具有较强毒副作用的

次级代谢物，如伏马毒素、玉米赤霉烯酮

［１７］

玉米纹枯病 立枯丝核菌（Ｒ．ｓｏｌａｎｉ） 主要危害玉米叶鞘，严重时损害

玉米茎部和根部的输导组织

影响植株水分和养分的吸收。一般导致

玉米减产 １０％ ～２０％，严重时可减
产３５％

［１２，１８］

玉米茎腐病 禾谷镰孢菌（Ｆ．ｇｒａｍｉｎｅａｒｕｍ）
腐霉菌（Ｐｙｔｈｉｕｍｄｅｂａｒｙａｎｕｍ）

主要发生于玉米茎基部 造成植株萎蔫、籽粒干瘪和茎基节腐烂 ［１９－２０］

米叶部的叶斑病害类型较多。这些真菌病害的发

生严重影响了玉米的产量和品质。据报道，２０１５年
玉米 南 方 锈 病 在 全 国 大 流 行，发 病 面 积 约

５２３．９万ｈｍ２，其中以我国的黄淮海夏玉米主产区
最为严重［２］，显著降低了玉米产量。玉米叶部病害

可导致谷物中缺乏可用的碳水化合物，从而导致其

产量下降。此外，引起穗腐病的病原真菌如拟轮枝

镰孢 菌 （Ｆ．ｖｅｒｔｉｃｉｌｌｉｏｉｄｅ）和 层 出 镰 孢 菌 （Ｆ．
ｐｒｏｌｉｆｅｒａｔｕｍ）会产生伏马毒素 Ｂ１、Ｂ２［２１］，禾谷镰孢
菌会产生玉米赤霉烯酮等真菌毒素［２２］，严重危害人

畜健康。多项研究已证实，伏马毒素不仅会损坏动

物的肝和肾等器官，还是一类与人类食道癌相关的

致癌物［２２］。玉米赤霉烯酮会影响哺乳动物生殖系

统健康，引发人类中枢系统紊乱等疾病［２３］。

２　芽孢杆菌在玉米常见真菌病害中的应用和防效

２．１　对玉米叶斑病的防效
芽孢杆菌能分泌多种抗菌物质来破坏叶斑病

原真菌的结构，从而抑制真菌生长，防治叶斑病发

生［２４］。谢兰芬等发现，解淀粉芽孢杆菌 Ｂ９６０１－Ｙ２
菌株通过分泌伊枯草菌素和聚酮类抗生素防治玉

米叶斑病，其菌株发酵液对大斑病、小斑病的抑制

率分别为 ８２．７２％、８８．０４％［２５］。张新杰等研究发

现，枯草芽孢杆菌Ｌ－１４菌株产生的胞外物质能使
弯曲平脐蠕孢（Ｂ．ｐａｐｅｎｄｏｒｆｉｉ）的菌丝显著畸形并抑
制孢子萌发［２６］。因此，芽孢杆菌能产生大量次级代

谢物来抑制病原菌孢子萌发和菌丝生长，从而有效

抑制防治玉米叶斑病［２７］。

２．２　对玉米穗腐病的防效
芽孢杆菌能在玉米根际定殖，从而减少玉米籽

粒中镰孢菌菌丝的生长和伏马菌素污染［２８］。用蜡

样芽孢杆菌Ｂ２５进行种子杀菌处理，结合适当作物
管理可有效避免玉米穗腐病的发生，且在玉米植株

上施用 Ｂ２５能减少玉米籽粒中 ９３．９％的伏马菌
素［２９］。研究报道了贝莱斯芽孢杆菌 ＰＡ２６－７菌株
通过分泌胞外酶来降解污染粮谷类作物的雌激素

类真菌毒素玉米赤霉烯酮［３０］。

芽孢杆菌的拮抗活性显著抑制镰孢菌菌丝生

长，这种生长抑制可能是因为它产生的裂解酶（葡

聚糖酶、几丁质酶等）通过破坏真菌细胞，及产生的

脂肽物质通过抑制分生孢子的萌发、诱导活性氧

（ＲＯＳ）的产生，致使菌丝体细胞死亡，从而抑制禾
谷镰孢菌生长，增加玉米对该菌的抗性［３１］。据报

道，枯草芽孢杆菌 ＡＴＣＣ６６３３产生的抗霉枯草菌素
会破坏禾谷镰刀菌菌丝的细胞膜和细胞壁，在有效

防治玉米穗腐病发生的同时还能显著降低伏马菌

素的产生［３２］。

２．３　对玉米纹枯病的防效
大量研究结果表明，芽孢杆菌对玉米纹枯病的

生物防治效果显著。段海明等从解淀粉芽孢杆菌

ＧＦＪ－４菌株发酵上清液中提取出的脂肽粗提物对
病原菌有较强的抑制效果［３３］。雍彬等从华重楼块

茎中分离纯化出的内生枯草芽孢杆菌 ｌｕｎ３５能产生
一种抗菌蛋白 ＵＤ３５，对玉米纹枯病菌有较强的抑
菌活性［３４］。戚家明等发现，枯草芽孢杆菌ＢＳ－６基
因组中存在７种与芽孢杆菌属次生代谢产物相关的
基因簇，且 ＢＳ－６菌株对玉米纹枯病菌的抑菌率达
６８．７９％［３５］。

２．４　对玉米茎腐病的防效
芽孢杆菌能产生具有抗菌特性的几丁质酶，水
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解串珠镰刀菌（Ｆ．ｍｏｎｉｌｉｆｏｒｍｅ）的细胞壁，抑制其活
性，能有效防治茎腐病［３６］。据报道，解淀粉芽孢杆

菌ＪＦ－１能使菌丝体发生肿胀变形，通过拮抗作用
显著降低病原菌细胞内ＡＴＰ的含量，对真菌菌丝生
长抑制率达８３．９５％［３７］。解淀粉芽孢杆菌ＯＲ２－３０
菌株分泌的脂肽化合物导致禾谷镰孢菌丝死亡，且

抑制率高达７３％［３８］。

３　芽孢杆菌防治植物真菌病害的主要作用机制

研究已证明，芽孢杆菌能通过固氮、溶磷、解

钾、产生植物激素、形成生物膜和产生裂解酶等多

种途径直接或间接改善作物生长［３９］。其中，芽孢杆

菌防治植物真菌病害的重要生防机制可分为竞争、

分泌抗菌物质和诱导植株系统抗性［４０］。

３．１　竞争作用
病原真菌的入侵会导致植物病害的发生，病原

菌利用植物体中的养分，快速繁殖而占据生存空

间，从而引发病害［４１］。由于资源（空间和养分）有

限，同一环境中的微生物之间存在空间位点和营养

物质的竞争［６］。芽孢杆菌通过与病原菌竞争定殖

空间和养分，并与宿主植物相互作用，以此有效抵

抗病原菌侵染［４１－４２］。起初芽孢杆菌与病原菌可能

处于类似的生态位，但由于芽孢杆菌在生长速度、

营养要求等方面的生理优势，使其能快速争夺有限

的生存空间和营养物质，使病原菌失去空间竞争优

势，以达到防治植物病害的目的［４３］。Ｂａｃｏｎ等从玉
米植株中分离出串珠镰孢菌和枯草芽孢杆菌，发现

它们生态位相同，但芽孢杆菌因能在玉米体内迅速

定殖并繁殖，由此减少了串珠镰孢菌及其毒素的产

生和积累［４４］。

芽孢杆菌抵御病原菌入侵的空间位点竞争具

体表现在占据植物体内、叶际、根际或土壤中的生

态位［４５］。因植物的矿质营养主要从根系吸收，所以

芽孢杆菌对营养成分竞争的研究集中在植物根际，

发现其定殖在植物根部后，与病原菌争夺氨基酸、

无机盐、氮、磷、铁等营养物质［４１］。迄今为止，最广

泛使用基因标记 ｎｉｆＨ对土壤固氮菌的固氮能力进
行分析［４６］。有研究分析了１９种不同芽孢杆菌菌株
的固氮能力，其中１６种菌株表现出 ｎｉｆＨ基因阳性，
证实了多数芽孢杆菌的固氮能力［４６］。土壤中的大

部分磷不能被植物直接吸收，而土壤中的多种微生

物具备将不可用形式的磷转化有效磷的能力，芽孢

杆菌就是其中一种［４７］。细菌产生的铁载体能帮助

植物获取铁并抑制根际病原菌的生长［４８］。目前研

究表明，能产生铁载体的芽孢杆菌可作为生物防治

剂，可能是因为根际的芽孢杆菌比不能产生铁螯合

物的病原菌更具有竞争力。总之，芽孢杆菌对植物

真菌病害的防效与其定殖能力息息相关，其中细菌

的有效定殖与生物膜相关结构的形成能力也存在

一定的关联［４９］。芽孢杆菌接种到玉米叶际上会形

成聚集体并产生某些信号化合物，这些物质能帮助

生防菌附着在玉米叶表面形成生物膜，通过阻止病

原菌定殖来抑制玉米叶片中常见的病原菌［４９］。因

此，生物膜的形成不仅赋予了植株更高的抗生素耐

药性，还通过竞争性根际或叶际定殖来防治植物

病害［５０］。

芽孢杆菌在玉米根际、叶际定殖，但不同部位

的定殖能力不同，且其定殖能力与环境因子相关。

芽孢杆菌的根际定殖与土壤环境（ｐＨ值、有机质含
量等）有关［５１］，但其在玉米叶际定殖能力与环境温

度和湿度等因素的相关性还有待进一步研究。芽

孢杆菌定殖后还与植物诱导系统抗性（ＩＳＲ）之间存
在一定关联。有文献表明，解淀粉芽孢杆菌Ｓ４９９菌
株在减少浇水的１５～３５℃的环境中能触发番茄和
豆类植株 ＩＳＲ［５２］。因为芽孢杆菌在根际定殖后会
释放表面活性蛋白，温度降低时，表面活性蛋白产

量显著增加，触发植株系统抗性［５２］。且表面活性蛋

白激活单子叶植物ＩＳＲ机制的有效性高于双子叶植
物［５３］。因此，表面活性蛋白不仅能作为抗菌物质发

挥作用，还与细菌定殖诱导植物抗性相关，只有持

续且有效地定殖才能激活植株ＩＳＲ。
３．２　诱导系统抗性

诱导植物防御机制是进行生物防治的重要途

径之一，该机制通常与ＩＳＲ的活化有关，可由有益菌
刺激［５４］。在植物根部接种非致病性根际细菌或有

益菌，会增强植株对某些病原菌的抗性，这种现象

被称为诱导系统抗性。ＩＳＲ可在病原菌攻击宿主之
前或之后激活相应的细胞防御反应。ＩＳＲ的激活会
增强防御基因的表达，从而增加相关防御蛋白和次

级代谢物的产生和积累［５５］。ＩＳＲ防御机制的激活
依赖植物中的茉莉酸（ＪＡ）和乙烯（ＥＴ）信号传导途
径［５５］。另外，植物还存在一种系统获得抗性（ＳＡＲ）
机制。ＩＳＲ与ＳＡＲ在表型上相似，即２种类型的诱
导抗性均使未被感染的植株部分对病原菌防御作

用增强，但与 ＩＳＲ不同的是，ＳＡＲ是由病原菌诱导
产生且依赖水杨酸（ＳＡ）信号通路［５６］。
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植物内的大量防御酶与植物 ＩＳＲ相关，如苯丙
氨酸解氨酶（ＰＡＬ）、过氧化物酶（ＰＯＤ）、超氧化物歧
化酶（ＳＯＤ）、过氧化氢酶（ＣＡＴ）和多酚氧化酶
（ＰＰＯ）等。ＩＳＲ能使宿主体内的防御酶活性增强并
产生协同作用，从而增强植物抗性［５７］。Ｒａｈｍａｎ等
推测，Ｂ．ｖｅｌｅｚｅｎｓｉｓＦＺＢ４２通过介导多年生黑麦草中
过氧化氢含量增加、过氧化物酶活性升高以及胼胝

质沉积来诱导植株 ＩＳＲ［５８］。据报道，枯草芽孢杆菌
ＤＺＳＹ２１处理玉米叶片后，能诱导玉米叶片中的苯
丙氨酸解氨酶、多酚氧化酶和过氧化物酶３种防御
酶活性的变化，从而更有效地诱导玉米对小斑病的

抗性，这与芽孢杆菌诱导植物抗病相关酶活的机

制［５７］一致。

芽孢杆菌不仅产生环脂肽和挥发性有机化合

物（ＶＯＣｓ）（如 ２，３－丁二醇）等诱导物来激活
ＩＳＲ［５９］，一些芽孢杆菌还能通过介导不同的信号通
路触发 ＩＳＲ以间接增强植株抗性［６０］。例如，Ｒｙｕ等
解淀粉芽孢杆菌ＩＮ９３７和枯草芽孢杆菌ＩＮ９３７均能
在黄瓜中激活 ＳＡ和 ＪＡ途径诱导植株 ＩＳＲ［６１］。孙
黄兵等研究表明，枯草芽孢杆菌 ＤＺＳＹ２１引入玉米
叶片后，能诱导玉米的 ＪＡ和 ＳＡ信号通路，激活相
关基因 ＬＯＸ、ＰＦＦ１．２和 ＰＲ１的表达［５７］。此外，在

植物与有益菌的相互作用中，植物ｍｉＲＮＡ发挥重要
作用。许多ｍｉＲＮＡ已被证实在诱导植物 ＳＡＲ中发
挥作用，如 Ａｔｈ－ｍｉＲＮＡ３９３［６２］。虽然 ＳＡＲ与 ＩＳＲ
都能诱导植物抗性，但其诱导因子和信号通路不

同，所以参与 ＳＡＲ和 ＩＳＲ的 ｍｉＲＮＡ可能不同。目
前研究报道了ＰＧＰＲｓ能从 ｍｉＲＮＡ水平上激活植物
ＩＳＲ，如解淀粉芽孢杆菌ＦＺＢ４２通过激活依赖 ＪＡ的
信号通路抑制拟南芥中 ｍｉＲ８４６的表达来诱导
ＩＳＲ［６３］。据报道，非保守 ｍｉＲＮＡ如 ｍｉＲ８４６可调控
芽孢杆菌诱导的 ＩＳＲ，但仅对部分植物有用［６３］。对

于芽孢杆菌诱导植物ＩＳＲ过程中可能存在其他保守
ｍｉＲＮＡ发挥作用。
３．３　分泌抗菌物质

芽孢杆菌在生长代谢过程中能产生多种抗菌

物质，合成的抗菌物质主要分为２类，一类是非核糖
体途径合成的抗生素，多数为环形脂肽，少数是氨

基糖苷；另一类是核糖体合成的肽类物质，如细菌

素、几丁质酶、蛋白酶等抗菌物质，对病原菌有明显

的抑制作用［６４－６５］。

芽孢杆菌产生的脂肽类化合物对病原菌有较

好的拮抗效果［６６］。根据芽孢杆菌的全基因组结果

显示，次级代谢物的合成基因一般占５％ ～８％，能
合成２０多种生物活性物质［６７］，其中脂肽类物质的

抗菌活性是研究的重点之一。关于芽孢杆菌产生

的脂肽类化合物中研究较多的主要有３个家族，分
别是伊枯草菌素（ｉｔｕｒｉｎ）、表面活性素（ｓｕｒｆａｃｔｉｎ）和
丰原素（ｆｅｎｇｙｃｉｎ）［６８］，三者均含有环脂肽结构以及
１个碳链长度不同的 β－羟基脂肪酸链（图１）［６９］。
通常情况下，脂肪酸链的长度会影响脂肽物质的杀

菌活性，脂肪酸链碳原子数量较多（１４或１６）的脂
肽抗真菌活性更强［７０］。这类化合物抗菌活性较强，

主要作用于病原菌的细胞壁或细胞膜［７１］。伊枯草

菌素抑制病原真菌的主要作用机制是通过与胆固

醇结合形成化合物，形成小孔洞来破坏细胞膜的表

面结构［７２］。表面活性素抑菌机制类似于伊枯草菌

素，主要是通过破坏细胞膜的完整性来达到抗菌目

的，此外，表面活性素还有抗病毒、抗肿瘤和免疫调

节活性［７３］。丰原素与真菌细胞膜中的甾醇和磷脂

分子相互作用，改变真菌细胞膜的结构，具有良好

的抑真菌活性，尤其是对丝状真菌的抑菌效果显

著［７４］。Ｌｉｕ等发现，解淀粉芽孢杆菌能产生 Ｃ１６－
丰原素Ａ，它能破坏病原菌细胞膜并与 ＤＮＡ结合，
具有抗禾谷镰孢菌的活性［７５］。解淀粉芽孢杆菌不

仅能释放伊枯草菌素和丰原素，还能通过表面活性

素的感知来增强植物的防御能力，这对防治玉米植

株真菌病害有重要意义［７６－７７］。这３类脂肽化合物
是芽孢杆菌菌体停止生长后由非核糖体肽链合成

酶（ｎｏｎ－ｒｉｂｏｓｏｍａｌｐｅｐｔｉｄｅｓｙｎｔｈｅｔａｓｅ，ＮＲＰＳ）合成的
次级代谢产物［６９］，其编码基因各不相同（表２）。此
外，有研究表明，位于ｓｒｆＡ操纵子下游的 ｓｆｐ基因是
参与表面活性素合成的另一调控元件，ｓｆｐ基因能更
直接调节表面活性素的合成［７８］。总的来说，伊枯草

菌素和丰原素抗真菌活性强，而表面活性素的抗菌

活性更广泛。值得注意的是，目前脂肽类抗菌物质

的生产主要依赖天然菌株或工程菌株，其产量较

低，应用成本较高。

　　芽孢杆菌菌株中存在参与碳水化合物和植物
细胞壁降解的其他基因［７９］，能控制合成多种抗菌蛋

白。水解酶是其中较为重要的一类，如几丁质酶、

纤维素酶、脂肪酶和 β－葡聚糖酶等［８０］。水解酶通

过破坏细胞壁结构的稳定性和完整性来抑制病原

真菌生长［８１］，如β－１，３葡聚糖酶能降解病原真菌
细胞壁［８２］。几丁质酶是催化甲壳素降解的糖基水

解酶，可通过水解细胞壁中的几丁质来抑制病原菌生
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表２　编码３种非核糖体脂肽合成酶的基因

名称 编码基因　　　　 操纵子 参考文献

伊枯草菌素合成酶 ＳｒｆＡ、ＳｒｆＢ、ＳｒｆＣ ＳｒｆＡ操纵子，长约２５ｋｂ ［７６］

表面活性素合成酶 ｉｔｕＤ、ｉｔｕＡ、ｉｔｕＢ、ｉｔｕＣ ｉｔｕ操纵子，长约３８ｋｂ ［７６］

丰原素合成酶 ｆｅｎＣ、ｆｅｎＤ、ｆｅｎＥ、ｆｅｎＡ、ｆｅｎＢ ｆｅｎ操纵子，长约３７ｋｂ ［６６］

长［３６］。朱华臖等发现，枯草芽孢杆菌 ＪＮ００５能分泌
蛋白酶和纤维素酶等多种酶，其胞外抗菌物质能直

接抑制稻瘟病菌的菌丝生长和孢子萌发［８３］。

芽孢杆菌还能产生多种挥发性有机物，主要包

括酯类、醇类、醛类、酸类和烯烃类等化合物［８４］。这

些挥发性有机物可以直接保护植物免受病原菌侵

害，也能间接诱导植物抗性［８５］。吡嗪、正壬醛、２－
十一酮和苯并噻唑和二甲基二硫等化合物已被证

实具有较好生防活性［８６］。ＶＯＣｓ通过触发真菌菌丝
细胞中ＲＯＳ的积累，干扰病原真菌菌丝体生长［８５］，

抑制孢子萌发［８７］。据报道，从玉米种子中分离出的

多种内生芽孢杆菌菌株均能产生挥发性有机物来

抑制真菌菌丝体生长［８５］。贝莱斯芽孢杆菌 ＺＳＹ－１
产生的ＶＯＣｓ对灰葡萄孢和尖孢镰刀菌具有显著的
抑菌活性，能有效控制番茄灰霉病等真菌病害［８７］。

在玉米真菌病害的防治过程中，芽孢杆菌通过

产生１种或多种抗菌物质单独或协同作用于病原真
菌，破坏细胞壁和细胞膜结构，细胞渗透压失衡导

致细胞内容物溢出，从而诱导病原真菌死亡。

４　展望

因芽孢杆菌在真菌病害防治中的优点日益突

出，其在谷物、豆类等粮食作物，药材和花卉等植物

病害防治中应用领域逐渐拓宽。但当前对玉米真

菌病害的防治研究中，生防菌的联防机制还有待进

一步探索。因此，今后的研究可集中于探究多种菌

剂联合施用是否会产生新的抗菌物质或多种成分

的增益效应，更加有利于生防菌在植株中的定殖，

并有助于与病原菌之间竞争环境中有限的资源。

其次，芽孢杆菌产生的脂肽类化合物和裂解酶

等物质能破坏病原真菌结构，抑制菌丝生长，有显

著的抑菌活性。但芽孢杆菌的单一抗菌成分收率

低，限制了其生防效应的发挥，导致生防成本增加，

难以将其大量运用在农业、食品等行业。因此，未

来的研究可以集中对芽孢杆菌天然菌株进行遗传

改造，结合各组学研究结果，运用基因编辑技术对

抗菌相关基因进行安全改造，如对３种非核糖体脂
肽合成酶的启动子结构进行改造，从而提高抗菌物

质产率并有效应用于农业植物病害防治的生产

实践。

此外，虽然在芽孢杆菌引发 ＩＳＲ过程中 ｍｉＲＮＡ
的作用在拟南芥中已被证实，但在玉米真菌病害的

防治中，ｍｉＲＮＡ能否在芽孢杆菌定殖于玉米根部触
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发植株ＩＳＲ的过程中发挥作用还有待进一步证明。
因此，未来的研究可以结合高通量测序来分析芽孢

杆菌接种到玉米后，一些转录因子是否会影响 ＩＳＲ
相关基因的表达，若玉米中的某种或某些ｍｉＲＮＡ的
表达受到抑制，则表明其在诱导玉米 ＩＳＲ中发挥
作用。

总之，芽孢杆菌能通过多种途径抵御玉米真菌

病害，但除了通过应用生防菌来防御真菌病害以

外，还可以从提高玉米植株本身对病原真菌的抗性

并结合外界生防菌的应用对玉米真菌病害进行综

合防治，以期达到更好的防治效果。

参考文献：

［１］ＢｏｔｈａｓｔＲＪ，ＳｃｈｌｉｃｈｅｒＭＡ．Ｂｉｏｔｅｃｈｎｏｌｏｇｉｃａｌｐｒｏｃｅｓｓｅｓｆｏｒｃｏｎｖｅｒｓｉｏｎ

ｏｆｃｏｒｎｉｎｔｏｅｔｈａｎｏｌ［Ｊ］．ＡｐｐｌｉｅｄＭｉｃｒｏｂｉｏｌｏｇｙａｎｄＢｉｏｔｅｃｈｎｏｌｏｇｙ，

２００５，６７（１）：１９－２５．

［２］温胜慧，杨俊伟，王　洋，等．玉米抗真菌病害基因挖掘与分子育

种利用研究进展［Ｊ］．作物杂志，２０２３（３）：１－１１．

［３］刘　杰，李天娇，姜玉英，等．２０２０年我国玉米主要病虫害发生

特点［Ｊ］．中国植保导刊，２０２１，４１（８）：３０－３５．

［４］刘　杰．园林植物病害产生的原因及防治措施［Ｊ］．安徽农学通

报，２０１８，２４（２）：７５－７６．

［５］严聪文，苏代发，代庆忠，等．草莓病害的生物防治研究进展

［Ｊ］．生物技术通报，２０２２，３８（１２）：７３－８７．

［６］白亚男，周　蓉，虞　悦，等．芽孢杆菌拮抗镰孢菌机制的研究进

展［Ｊ］．农业环境科学学报，２０２２，４１（１２）：２７８７－２７９６．

［７］ＷｅｉＸＸ，ＸｉｎＤ，ＸｉｎＹＨ，ｅｔａｌ．Ｂａｃｉｌｌｕｓｄｅｐｒｅｓｓｕｓｓｐ．ｎｏｖ．，ｉｓｏｌａｔｅｄ

ｆｒｏｍｓｏｉｌｏｆａｓｕｎｆｌｏｗｅｒｆｉｅｌｄ［Ｊ］．ＡｎｔｏｎｉｅＶａｎＬｅｅｕｗｅｎｈｏｅｋ，２０１６，

１０９（１）：１３－２０．

［８］ＨａｅｎｇＮＪ，ＡｌｙｓｓａＴ，ＱｉａｎＹＬ，ｅｔａｌ．Ｍｕｌｔｉｄｉｓｃｉｐｌｉｎａｒｙｅｖａｌｕａｔｉｏｎｏｆ

ｐｌａｎｔｇｒｏｗｔｈ ｐｒｏｍｏｔｉｎｇ ｒｈｉｚｏｂａｃｔｅｒｉａ ｏｎ ｓｏｉｌｍｉｃｒｏｂｉｏｍｅ ａｎｄ

ｓｔｒａｗｂｅｒｒｙｑｕａｌｉｔｙ［Ｊ］．ＡＭＢＥｘｐｒｅｓｓ，２０２３，１３（１）：１８．

［９］ＹａｓｍｉｎＨ，ＮｏｓｈｅｅｎＡ，ＮａｚＲ，ｅｔａｌ．Ｌ－ｔｒｙｐｔｏｐｈａｎ－ａｓｓｉｓｔｅｄＰＧＰＲ－

ｍｅｄｉａｔｅｄｉｎｄｕｃｔｉｏｎｏｆｄｒｏｕｇｈｔｔｏｌｅｒａｎｃｅｉｎｍａｉｚｅ（ＺｅａｍａｙｓＬ．）

［Ｊ］．ＪｏｕｒｎａｌｏｆＰｌａｎｔＩｎｔｅｒａｃｔｉｏｎｓ，２０１７，１２（１）：５６７－５７８．

［１０］张思奇，孙丽萍，赵同雪，等．玉米茎基腐病生防菌的筛选及应

用［Ｊ］．微生物学通报，２０１７，４４（１０）：２３４５－２３５２．

［１１］ＢｅｔｔｉｎａＢ，ＬáｓｚｌóＭ，ＳáｎｄｏｒＫ，ｅｔａｌ．ＧｅｎｏｍｅａｎａｌｙｓｉｓｏｆａＢａｃｉｌｌｕｓ

ｓｕｂｔｉｌｉｓｓｔｒａｉｎｒｅｖｅａｌｓｇｅｎｅｔｉｃｍｕｔａｔｉｏｎｓｄｅｔｅｒｍｉｎｉｎｇｂｉｏｃｏｎｔｒｏｌ

ｐｒｏｐｅｒｔｉｅｓ［Ｊ］．ＷｏｒｌｄＪｏｕｒｎａｌｏｆＭｉｃｒｏｂｉｏｌｏｇｙ＆Ｂｉｏｔｅｃｈｎｏｌｏｇｙ，

２０１９，３５（３）：５２．

［１２］章慧敏，宋旭东，周广飞，等．玉米纹枯病研究进展［Ｊ］．江苏农

业科学，２０２２，５０（２）：８－１４．

［１３］田志强，李志敏，贾　琳，等．玉米大斑病抗病ＱＴＬ的鉴定与效

应分析［Ｊ］．江苏农业科学，２０２１，４９（２０）：７０－７３．

［１４］张小飞，李　晓，崔丽娜，等．我国玉米灰斑病菌遗传多样性的

ＩＳＳＲ分析［Ｊ］．植物保护学报，２０１５，４２（６）：９０８－９１３．

［１５］安星宇，黄　露，吴石平，等．贵州玉米灰斑病病原鉴定与抗病

品种筛选［Ｊ］．中国植保导刊，２０２２，４２（６）：４５－４９．

［１６］胡颖雄，刘玉博，王　慧，等．玉米穗腐病抗性遗传与育种研究

进展［Ｊ］．玉米科学，２０２１，２９（２）：１７１－１７８．

［１７］王　昊，李素荣，吴春来，等．海口玉米小斑病病原菌的分离及

抗病自交系的筛选［Ｊ］．分子植物育种，２０２３，２１（４）：１２２４－

１２３１．　

［１８］刘　冰．玉米纹枯病和茎腐病生防菌株的分离鉴定及田间防效

评价［Ｄ］．长春：吉林大学，２０２０：１－２．

［１９］郭佳月，徐素娟，赵晓霞，等．玉米茎腐病拮抗放线菌的筛选及

抑菌促生活性鉴定［Ｊ］．玉米科学，２０２２，３０（３）：１６９－１７７．

［２０］马红霞，张海剑，孙　华，等．玉米茎腐病病原菌检测方法研究

［Ｊ］．植物保护，２０１７，４３（３）：１４９－１５３．

［２１］郭聪聪，朱维芳，付　萌，等．甘肃省玉米籽粒中镰孢菌分离频

率及伏马毒素含量监测［Ｊ］．植物保护学报，２０１５，４２（６）：

９４２－９４８．　

［２２］杨校文，常立国，杨　琴．玉米穗腐病真菌毒素污染抗性遗传研

究进展［Ｊ］．玉米科学，２０２３，３１（１）：１６１－１６９．

［２３］ＹａｚａｒＳ，ＯｍｕｒｔａｇＧＺ．Ｆｕｍｏｎｉｓｉｎｓ，ｔｒｉｃｈｏｔｈｅｃｅｎｅｓａｎｄｚｅａｒａｌｅｎｏｎｅ

ｉｎｃｅｒｅａｌｓ［Ｊ］．ＩｎｔｅｒｎａｔｉｏｎａｌＪｏｕｒｎａｌｏｆＭｏｌｅｃｕｌａｒＳｃｉｅｎｃｅｓ，２００８，９

（１１）：２０６２－２０９０．

［２４］田雪亮，张　恺，王国梁，等．转录组分析揭示玉米大斑病菌对

解淀粉芽孢杆菌胁迫响应机制［Ｊ］．中国科学（生命科学），

２０１６，４６（５）：６２７－６３６．

［２５］谢兰芬，何鹏飞，吴毅歆，等．解淀粉芽孢杆菌Ｂ９６０１－Ｙ２在玉

米叶际定殖能力的研究［Ｊ］．云南大学学报（自然科学版），

２０１６，３８（５）：８２７－８３４．

［２６］张新杰，刘彦策，钱欣雨，等．弯曲平脐蠕孢拮抗细菌的筛选、鉴

定及拮抗作用［Ｊ］．微生物学通报，２０２０，４７（８）：２４１７－２４２４．

［２７］崔文艳，何朋杰，尚　娟，等．解淀粉芽孢杆菌Ｂ９６０１－Ｙ２对玉

米的防病促生长效果研究［Ｊ］．玉米科学，２０１５，２３（５）：１５３－

１５８．　

［２８］ＧｕｉｍａｒｅｓＲＡ，ＺａｎｏｔｔｏＥ，ＰｅｒｒｏｎｙＰ，ｅｔａｌ．Ｉｎｔｅｇｒａｔｉｎｇａｃｈｅｍｉｃａｌ

ｆｕｎｇｉｃｉｄｅａｎｄＢａｃｉｌｌｕｓｓｕｂｔｉｌｉｓＢＩＯＵＦＬＡ２ｅｎｓｕｒｅｓｌｅａｆｐｒｏｔｅｃｔｉｏｎ

ａｎｄｒｅｄｕｃｅｓｅａｒｒｏｔ（Ｆｕｓａｒｉｕｍｖｅｒｔｉｃｉｌｌｉｏｉｄｅｓ）ａｎｄｆｕｍｏｎｉｓｉｎｃｏｎｔｅｎｔ

ｉｎｍａｉｚｅ［Ｊ］．ＪｏｕｒｎａｌｏｆＰｈｙｔｏｐａｔｈｏｌｏｇｙ，２０２０，１６９（３）：１３９－１４８．

［２９］Ｌｉｚａｒｒａｇａ－ＳａｎｃｈｅｚＪ，Ｇｌｅｎｄａ，Ｓａｎｃｈｅｚ－Ｐｅｎａ，ｅｔａｌ．Ｂａｃｉｌｌｕｓｃｅｒｅｕｓ

ｓｅｎｓｕｌａｔｏｓｔｒａｉｎＢ２５ｃｏｎｔｒｏｌｓｍａｉｚｅｓｔａｌｋａｎｄｅａｒｒｏｔｉｎＳｉｎａｌｏａ，

Ｍｅｘｉｃｏ［Ｊ］．ＦｉｅｌｄＣｒｏｐｓＲｅｓｅａｒｃｈ，２０１５，１７６：１１－２１．

［３０］邓凤如，陈嘉杭，贾淑卉，等．玉米赤霉烯酮脱毒菌ＰＡ２６－７的

分离鉴定及其应用效果评价［Ｊ］．微生物学通报，２０２３，５０（８）：

３４０４－３４１６．

［３１］ＸｉｅＳＳ，ＪｉａｎｇＬ，ＷｕＱ，ｅｔａｌ．ＭａｉｚｅｒｏｏｔｅｘｕｄａｔｅｓｒｅｃｒｕｉｔＢａｃｉｌｌｕｓ

ａｍｙｌｏｌｉｑｕｅｆａｃｉｅｎｓＯＲ２－３０ｔｏｉｎｈｉｂｉｔＦｕｓａｒｉｕｍ ｇｒａｍｉｎｅａｒｕｍ

ｉｎｆｅｃｔｉｏｎ［Ｊ］．Ｐｈｙｔｏｐａｔｈｏｌｏｇｙ，２０２２，１１２（９）：１８８６－１８９３．

［３２］ＹｕＣＪ，ＬｉｕＸ，ＺｈａｎｇＸＹ，ｅｔａｌ．ＭｙｃｏｓｕｂｔｉｌｉｎｐｒｏｄｕｃｅｄｂｙＢａｃｉｌｌｕｓ

ｓｕｂｔｉｌｉｓＡＴＣＣ６６３３ｉｎｈｉｂｉｔｓｇｒｏｗｔｈａｎｄｍｙｃｏｔｏｘｉｎｂｉｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓｏｆ

ＦｕｓａｒｉｕｍｇｒａｍｉｎｅａｒｕｍａｎｄＦｕｓａｒｉｕｍｖｅｒｔｉｃｉｌｌｉｏｉｄｅｓ［Ｊ］．Ｔｏｘｉｎｓ，

２０２１，１３（１１）：７９１．

［３３］段海明，余　利，申仕惠，等．玉米纹枯病菌Ｒｈｉｚｏｃｔｏｎｉａｓｏｌａｎｉ拮

抗菌ｇｆｊ－４的鉴定及其发酵上清液抑菌特性［Ｊ］．浙江农业学

报，２０１８，３０（１）：１０６－１１６．

［３４］雍　彬，张　超，马沁沁，等．华重楼内生菌 Ｉｕｎ３５的分离及其
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抗菌蛋白的性质［Ｊ］．应用与环境生物学报，２０１１，１７（４）：

５３７－５４０．　

［３５］戚家明，孙杉杉，张东旭，等．芽孢杆菌 ＢＳ－６基于全基因组数

据的分类鉴定及拮抗能力分析［Ｊ］．生物技术通报，２０１９，３５

（１０）：１１１－１１８．

［３６］ＢｒｅｓｓａｎＷ，ＦｉｇｕｅｉｒｅｄｏＪＥＦ．ＣｈｉｔｉｎｏｌｙｔｉｃＢａｃｉｌｌｕｓｓｐｐ．ｉｓｏｌａｔｅｓ

ａｎｔａｇｏｎｉｓｔｉｃｔｏＦｕｓａｒｉｕｍｍｏｎｉｌｆｏｒｍｅｉｎｍａｉｚｅ［Ｊ］．ＪｏｕｒｎａｌｏｆＰｌａｎｔ

Ｐａｔｈｏｌｏｇｙ，２０１０，９２（２）：３４３－３４７．

［３７］ＬｉｕＨＬ，ＱｉＹＱ，ＷａｎｇＪＨ，ｅｔａｌ．Ｔｈｅｅｆｆｅｃｔｏｆｉｍｍｏｂｉｌｉｚｅｄ

ＢａｃｉｌｌｕｓａｍｙｌｏｌｉｑｕｅｆａｃｉｅｎｓＪＦ－１ ｍｏｄｕｌａｔｅｄｙｎａｍｉｃｓｏｎｓｏｉｌ

ｍｉｃｒｏｂｉａｌｃｏｍｍｕｎｉｔｉｅｓａｎｄｄｉｓｅａｓｅｓｕｐｐｒｅｓｓｉｏｎｃａｕｓｅｄｂｙＦｕｓａｒｉｕｍ

ｇｒａｍｉｎｅａｒｕｍ［Ｊ］．ＡｐｐｌｉｅｄＥｃｏｌｏｇｙａｎｄＥｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌＲｅｓｅａｒｃｈ，

２０２２，２０（３）：２２８５－２３０２．

［３８］吴　沁．解淀粉芽孢杆菌 ＯＲ２－３０对禾谷镰孢菌的抑菌机制

研究［Ｄ］．合肥：安徽农业大学，２０２２：２２．

［３９］ＲａｚｚａｑＫＡ，ＡｄｅｅｎａＭ，ＳａｊｊａｄＨ，ｅｔａｌ．Ｂａｃｉｌｌｕｓｓｐｐ．ａｓｂｉｏａｇｅｎｔｓ：

ｕｓｅｓａｎｄａｐｐｌｉｃａｔｉｏｎｆｏｒｓｕｓｔａｉｎａｂｌｅａｇｒｉｃｕｌｔｕｒｅ［Ｊ］．Ｂｉｏｌｏｇｙ，２０２２，

１１（１２）：１７６３．

［４０］ＳｈａｆｉＪ，ＴｉａｎＨ，ＪｉＭ．Ｂａｃｉｌｌｕｓｓｐｅｃｉｅｓａｓｖｅｒｓａｔｉｌｅｗｅａｐｏｎｓｆｏｒｐｌａｎｔ

ｐａｔｈｏｇｅｎｓ：ａ ｒｅｖｉｅｗ［Ｊ］． Ｂｉｏｔｅｃｈｎｏｌｏｇｙ ＆ Ｂｉｏｔｅｃｈｎｏｌｏｇｉｃａｌ

Ｅｑｕｉｐｍｅｎｔ，２０１７，３１（３）：４４６－４５９．

［４１］ＢｅａｕｒｅｇａｒｄＰＢ，ＣｈａｉＹ，ＶｌａｍａｋｉｓＨ，ｅｔａｌ．Ｂａｃｉｌｌｕｓｓｕｂｔｉｌｉｓｂｉｏｆｉｌｍ

ｉｎｄｕｃｔｉｏｎｂｙｐｌａｎｔｐｏｌｙｓａｃｃｈａｒｉｄｅｓ［Ｃ］．／／Ｐｒｏｃｅｅｄｉｎｇｓｏｆｔｈｅ

ＮａｔｉｏｎａｌＡｃａｄｅｍｙｏｆＳｃｉｅｎｃｅｓｏｆｔｈｅＵｎｉｔｅｄＳｔａｔｅｓｏｆＡｍｅｒｉｃａ，

２０１３：Ｅ１６２１－Ｅ１６３０．

［４２］王春晓，胡永红，杨文革，等．地衣芽孢杆菌ＮＪＷＧＹＨ８３３０５１的

抑菌作用［Ｊ］．湖北农业科学，２０１６，５５（４）：９０４－９０７．

［４３］ＪｅｇｅｒＭＪ，ＪｅｆｆｒｉｅｓＰ，ＥｌａｄＹ，ｅｔａｌ．Ａｇｅｎｅｒｉｃｔｈｅｏｒｅｔｉｃａｌｍｏｄｅｌｆｏｒ

ｂｉｏｌｏｇｉｃａｌｃｏｎｔｒｏｌｏｆｆｏｌｉａｒｐｌａｎｔｄｉｓｅａｓｅｓ［Ｊ］．ＪｏｕｒｎａｌｏｆＴｈｅｏｒｅｔｉｃａｌ

Ｂｉｏｌｏｇｙ，２００９，２５６（２）：２０１－２１４．

［４４］ＢａｃｏｎＣ Ｗ，ＨｉｎｔｏｎＤ Ｍ．Ｅｎｄｏｐｈｙｔｉｃａｎｄｂｉｏｌｏｇｉｃａｌｃｏｎｔｒｏｌ

ｐｏｔｅｎｔｉａｌｏｆＢａｃｉｌｌｕｓｍｏｊａｖｅｎｓｉｓａｎｄｒｅｌａｔｅｄｓｐｅｃｉｅｓ［Ｊ］．Ｂｉｏｌｏｇｉｃａｌ

Ｃｏｎｔｒｏｌ，２００２，２３（３）：２７４－２８４．

［４５］Ｐéｒｅｚ－ＧａｒｃíａＡ，ＲｏｍｅｒｏＤ，ＶｉｃｅｎｔｅＡＤ．Ｐｌａｎｔｐｒｏｔｅｃｔｉｏｎａｎｄ

ｇｒｏｗｔｈｓｔｉｍｕｌａｔｉｏｎｂｙｍｉｃｒｏｏｒｇａｎｉｓｍｓ：ｂｉｏｔｅｃｈｎｏｌｏｇｉｃａｌａｐｐｌｉｃａｔｉｏｎｓ

ｏｆＢａｃｉｌｌｉｉｎａｇｒｉｃｕｌｔｕｒｅ［Ｊ］．ＣｕｒｒｅｎｔＯｐｉｎｉｏｎｉｎＢｉｏｔｅｃｈｎｏｌｏｇｙ，

２０１１，２２（２）：１８７－１９３．

［４６］ＹｏｕｓｕｆＪ，ＴｈａｊｕｄｅｅｎＪ，ＲａｈｉｍａｎＭ，ｅｔａｌ．Ｎｉｔｒｏｇｅｎｆｉｘｉｎｇｐｏｔｅｎｔｉａｌ

ｏｆｖａｒｉｏｕｓｈｅｔｅｒｏｔｒｏｐｈｉｃＢａｃｉｌｌｕｓｓｔｒａｉｎｓｆｒｏｍａｔｒｏｐｉｃａｌｅｓｔｕａｒｙａｎｄ

ａｄｊａｃｅｎｔｃｏａｓｔａｌｒｅｇｉｏｎｓ［Ｊ］．ＪｏｕｒｎａｌｏｆＢａｓｉｃＭｉｃｒｏｂｉｏｌｏｇｙ，２０１７，

５７（１１）：９２２－９３２．

［４７］ＢｈａｔｔａｃｈａｒｙｙａＰ，ＪｈａＤ．Ｐｌａｎｔｇｒｏｗｔｈ－ｐｒｏｍｏｔｉｎｇｒｈｉｚｏｂａｃｔｅｒｉａ

（ＰＧＰＲ）：ｅｍｅｒｇｅｎｃｅ ｉｎ ａｇｒｉｃｕｌｔｕｒｅ［Ｊ］． Ｗｏｒｌｄ Ｊｏｕｒｎａｌｏｆ

Ｍｉｃｒｏｂｉｏｌｏｇｙ＆Ｂｉｏｔｅｃｈｎｏｌｏｇｙ，２０１２，２８（４）：１３２７－１３５０．

［４８］ＳａｘｅｎａＡＫ，ＫｕｍａｒＭ，ＣｈａｋｄａｒＨ，ｅｔａｌ．Ｂａｃｉｌｌｕｓｓｐｅｃｉｅｓｉｎｓｏｉｌａｓ

ａｎａｔｕｒａｌｒｅｓｏｕｒｃｅｆｏｒｐｌａｎｔｈｅａｌｔｈａｎｄｎｕｔｒｉｔｉｏｎ［Ｊ］．Ｊｏｕｒｎａｌｏｆ

ＡｐｐｌｉｅｄＭｉｃｒｏｂｉｏｌｏｇｙ，２０２０，１２８（６）：１５８３－１５９４．

［４９］ＭｏｎｉｅｒＪＭ，ＬｉｎｄｏｗＳＥ．Ａｇｇｒｅｇａｔｅｓｏｆｒｅｓｉｄｅｎｔｂａｃｔｅｒｉａｆａｃｉｌｉｔａｔｅ

ｓｕｒｖｉｖａｌｏｆｉｍｍｉｇｒａｎｔｂａｃｔｅｒｉａｏｎｌｅａｆｓｕｒｆａｃｅｓ［Ｊ］．Ｍｉｃｒｏｂｉａｌ

Ｅｃｏｌｏｇｙ，２００５，４９（３）：３４３
!

３５２．

［５０］ＤｕｔｔａＰ，ＭｕｔｈｕｋｒｉｓｈｎａｎＧ，ＧｏｐａｌａｓｕｂｒａｍａｉａｍＳＫ，ｅｔａｌ．Ｐｌａｎｔ

ｇｒｏｗｔｈ－ｐｒｏｍｏｔｉｎｇｒｈｉｚｏｂａｃｔｅｒｉａ（ＰＧＰＲ）ａｎｄｉｔｓｍｅｃｈａｎｉｓｍｓ

ａｇａｉｎｓｔｐｌａｎｔｄｉｓｅａｓｅｓｆｏｒｓｕｓｔａｉｎａｂｌｅ ａｇｒｉｃｕｌｔｕｒｅ ａｎｄ ｂｅｔｔｅｒ

ｐｒｏｄｕｃｔｉｖｉｔｙ［Ｊ］．Ｂｉｏｃｅｌｌ，２０２２，４６（８）：１８４３－１８５９．

［５１］ＧｏｎｃａｌｖｅｓＡＣ，Ｓáｎｃｈｅｚ－ＪｕａｎｅｓＦ，ＭｅｉｒｉｎｈｏＳ，ｅｔａｌ．Ｉｎｓｉｇｈｔｉｎｔｏ

ｔｈｅｔａｘｏｎｏｍｉｃａｎｄｆｕｎｃｔｉｏｎａｌｄｉｖｅｒｓｉｔｙｏｆｂａｃｔｅｒｉａｌｃｏｍｍｕｎｉｔｉｅｓ

ｉｎｈａｂｉｔｉｎｇｂｌｕｅｂｅｒｒｉｅｓｉｎＰｏｒｔｕｇａｌ［Ｊ］．Ｍｉｃｒｏｏｒｇａｎｉｓｍｓ，２０２２，１０

（１１）：２１９３．

［５２］ＰｅｒｔｏｔＩ，ＰｕｏｐｏｌｏＧ，ＨｏｓｎｉＴ，ｅｔａｌ．Ｌｉｍｉｔｅｄｉｍｐａｃｔｏｆａｂｉｏｔｉｃｓｔｒｅｓｓ

ｏｎｓｕｒｆａｃｔｉｎｐｒｏｄｕｃｔｉｏｎｉｎｐｌａｎｔａａｎｄｏｎｄｉｓｅａｓｅｒｅｓｉｓｔａｎｃｅｉｎｄｕｃｅｄ

ｂｙＢａｃｉｌｌｕｓａｍｙｌｏｌｉｑｕｅｆａｃｉｅｎｓＳ４９９ｉｎｔｏｍａｔｏａｎｄｂｅａｎ［Ｊ］．Ｆｅｍｓ

ＭｉｃｒｏｂｉｏｌｏｇｙＥｃｏｌｏｇｙ，２０１３，８６（３）：５０５－５１９．

［５３］ＳｔｏｌｌＡ，Ｓａｌｖａｔｉｅｒｒａ－ＭａｒｔｉｎｅｚＲ，ＧｏｎｚａｌｅｚＭ，ｅｔａｌ．Ｔｈｅｒｏｌｅｏｆ

ｓｕｒｆａｃｔｉｎｐｒｏｄｕｃｔｉｏｎｂｙＢａｃｉｌｌｕｓｖｅｌｅｚｅｎｓｉｓｏｎｃｏｌｏｎｉｚａｔｉｏｎ，ｂｉｏｆｉｌｍ

ｆｏｒｍａｔｉｏｎｏｎｔｏｍａｔｏｒｏｏｔａｎｄｌｅａｆｓｕｒｆａｃｅｓａｎｄｓｕｂｓｅｑｕｅｎｔｐｒｏｔｅｃｔｉｏｎ

（ＩＳＲ）ａｇａｉｎｓｔＢｏｔｒｙｔｉｓｃｉｎｅｒｅａ［Ｊ］．Ｍｉｃｒｏｏｒｇａｎｉｓｍｓ，２０２１，９（１１）：

２２５１．　

［５４］Ｉｌｈａｍ Ｂ，ＮｏｕｒｅｄｄｉｎｅＣ，ＰｈｉｌｉｐｐｅＧ，ｅｔａｌ．Ｉｎｄｕｃｅｄｓｙｓｔｅｍｉｃ

ｒｅｓｉｓｔａｎｃｅ（ＩＳＲ）ｉｎＡｒａｂｉｄｏｐｓｉｓｔｈａｌｉａｎａｂｙＢａｃｉｌｌｕｓａｍｙｌｏｌｉｑｕｅｆａｃｉｅｎｓ

ａｎｄＴｒｉｃｈｏｄｅｒｍａｈａｒｚｉａｎｕｍｕｓｅｄａｓｓｅｅｄｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ［Ｊ］．Ａｇｒｉｃｕｌｔｕｒｅ，

２０１９，９（８）：１６６．

［５５］ＡｋｒａｍＷ，ＡｎｊｕｍＴ，ＡｌｉＢ．ＰｈｅｎｙｌａｃｅｔｉｃａｃｉｄｉｓＩＳＲｄｅｔｅｒｍｉｎａｎｔ

ｐｒｏｄｕｃｅｄｂｙＢａｃｉｌｌｕｓｆｏｒｔｉｓＩＡＧＳ１６２，ｗｈｉｃｈｉｎｖｏｌｖｅｓｅｘｔｅｎｓｉｖｅｒｅ－

ｍｏｄｕｌａｔｉｏｎｉｎｍｅｔａｂｏｌｏｍｉｃｓｏｆｔｏｍａｔｏｔｏｐｒｏｔｅｃｔａｇａｉｎｓｔＦｕｓａｒｉｕｍ

ｗｉｌｔ［Ｊ］．ＦｒｏｎｔｉｅｒｓｉｎＰｌａｎｔＳｃｉｅｎｃｅ，２０１６，７（１０）：４９８．

［５６］ＶｌｏｔＡＣ，ＫｌｅｓｓｉｇＤＦ，ＰａｒｋＳＷ．Ｓｙｓｔｅｍｉｃａｃｑｕｉｒｅｄｒｅｓｉｓｔａｎｃｅ：ｔｈｅ

ｅｌｕｓｉｖｅｓｉｇｎａｌ（ｓ）［Ｊ］．ＣｕｒｒｅｎｔＯｐｉｎｉｏｎｉｎＰｌａｎｔＢｉｏｌｏｇｙ，２００８，１１

（４）：４３６－４４２．

［５７］孙黄兵，钟年孝，孔令茹，等．杜仲内生细菌 ＤＺＳＹ２１诱导玉米

抗小斑病的系统抗性研究［Ｊ］．生物学杂志，２０１８，３５（５）：４９－

５３．　

［５８］ＲａｈｍａｎＡ，ＵｄｄｉｎＷ，ＷｅｎｎｅｒＮＧ．Ｉｎｄｕｃｅｄｓｙｓｔｅｍｉｃｒｅｓｉｓｔａｎｃｅ

ｒｅｓｐｏｎｓｅｓｉｎｐｅｒｅｎｎｉａｌｒｙｅｇｒａｓｓａｇａｉｎｓｔＭａｇｎａｐｏｒｔｈｅｏｒｙｚａｅｅｌｉｃｉｔｅｄ

ｂｙｓｅｍｉ－ｐｕｒｉｆｉｅｄｓｕｒｆａｃｔｉｎｌｉｐｏｐｅｐｔｉｄｅｓａｎｄｌｉｖｅｃｅｌｌｓｏｆＢａｃｉｌｌｕｓ

ａｍｙｌｏｌｉｑｕｅｆａｃｉｅｎｓ［Ｊ］．ＭｏｌｅｃｕｌａｒＰｌａｎｔＰａｔｈｏｌｏｇｙ，２０１５，１６（６）：

５４６－５５８．　

［５９］ＣｈｏｗｄｈｕｒｙＳＰ，ＵｈｌＪ，ＧｒｏｓｃｈＲ，ｅｔａｌ．Ｃｙｃｌｉｃｌｉｐｏｐｅｐｔｉｄｅｓｏｆ

Ｂａｃｉｌｌｕｓａｍｙｌｏｌｉｑｕｅｆａｃｉｅｎｓｓｕｂｓｐｐｌａｎｔａｒｕｍｃｏｌｏｎｉｚｉｎｇｔｈｅｌｅｔｔｕｃｅ

ｒｈｉｚｏｓｐｈｅｒｅｅｎｈａｎｃｅｐｌａｎｔｄｅｆｅｎｓｅｒｅｓｐｏｎｓｅｓｔｏｗａｒｄｔｈｅｂｏｔｔｏｍｒｏｔ

ｐａｔｈｏｇｅｎ Ｒｈｉｚｏｃｔｏｎｉａ ｓｏｌａｎｉ［Ｊ］． ＭｏｌｅｃｕｌａｒＰｌａｎｔ－ Ｍｉｃｒｏｂｅ

Ｉｎｔｅｒａｃｔｉｏｎｓ，２０１５，２８（９）：９８４－９９５．

［６０］ＹｕＹＹ，ＹｉｎｇＧ，ＬｉＺ，ｅｔａｌ．Ｉｎｄｕｃｅｄｓｙｓｔｅｍｉｃｒｅｓｉｓｔａｎｃｅｆｏｒ

ｉｍｐｒｏｖｉｎｇｐｌａｎｔｉｍｍｕｎｉｔｙｂｙｂｅｎｅｆｉｃｉａｌｍｉｃｒｏｂｅｓ［Ｊ］．Ｐｌａｎｔｓ，２０２２，

１１（３）：３８６．

［６１］ＲｙｕＣＭ，ＭｕｒｐｈｙＪＦ，ＭｙｓｏｒｅＫＳ，ｅｔａｌ．Ｐｌａｎｔｇｒｏｗｔｈ－ｐｒｏｍｏｔｉｎｇ

ｒｈｉｚｏｂａｃｔｅｒｉａｓｙｓｔｅｍｉｃａｌｌｙ ｐｒｏｔｅｃｔＡｒａｂｉｄｏｐｓｉｓｔｈａｌｉａｎａ ａｇａｉｎｓｔ

ＣｕｃｕｍｂｅｒｍｏｓａｉｃｖｉｒｕｓｂｙａｓａｌｉｃｙｌｉｃａｃｉｄａｎｄＮＰＲ１－ｉｎｄｅｐｅｎｄｅｎｔ

ａｎｄｊａｓｍｏｎｉｃａｃｉｄ－ｄｅｐｅｎｄｅｎｔｓｉｇｎａｌｉｎｇｐａｔｈｗａｙ［Ｊ］．Ｐｌａｎｔ

Ｊｏｕｒｎａｌ，２００４，３９（３）：３８１－３９２．

［６２］ＸｉｅＳＳ，ＹｕＨＧ，ＬｉＥＺ，ｅｔａｌ．ＩｄｅｎｔｉｆｉｃａｔｉｏｎｏｆｍｉＲＮＡｓｉｎｖｏｌｖｅｄｉｎ

ＢａｃｉｌｌｕｓｖｅｌｅｚｅｎｓｉｓＦＺＢ４２－ａｃｔｉｖａｔｅｄｉｎｄｕｃｅｄｓｙｓｔｅｍｉｃｒｅｓｉｓｔａｎｃｅｉｎ

ｍａｉｚｅ［Ｊ］．ＩｎｔｅｒｎａｔｉｏｎａｌＪｏｕｒｎａｌｏｆＭｏｌｅｃｕｌａｒＳｃｉｅｎｃｅｓ，２０１９，２０
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（２０）：５０５７．

［６３］ＸｉｅＳＳ，ＪｉａｎｇＨＹ，ＤｉｎｇＴ，ｅｔａｌ．ＢａｃｉｌｌｕｓａｍｙｌｏｌｉｑｕｅｆａｃｉｅｎｓＦＺＢ４２

ｒｅｐｒｅｓｓｅｓｐｌａｎｔｍｉＲ８４６ｔｏｉｎｄｕｃｅｓｙｓｔｅｍｉｃｒｅｓｉｓｔａｎｃｅｖｉａａｊａｓｍｏｎｉｃ

ａｃｉｄ － ｄｅｐｅｎｄｅｎｔ ｓｉｇｎａｌｌｉｎｇ ｐａｔｈｗａｙ［Ｊ］． Ｍｏｌｅｃｕｌａｒ Ｐｌａｎｔ

Ｐａｔｈｏｌｏｇｙ，２０１８，１９（７）：１６１２－１６２３．

［６４］高学文，姚仕义，ＰｈａｍＨ，等．枯草芽孢杆菌 Ｂ２菌株产生的抑

菌活性物质分析［Ｊ］．中国生物防治，２００３，１９（４）：１７５－

１７９．　

［６５］贺　丹，李　鹏，赵　糰，等．多黏类芽孢杆菌的生防机制研究

进展［Ｊ］．江苏农业科学，２０２３，５１（８）：１－８．

［６６］朱碧春，顾　丽，李　正，等．南极土壤芽孢杆菌的分离鉴定及

其防治玉米细菌性褐腐病的研究［Ｊ］．南京农业大学学报，

２０１７，４０（４）：６４１－６４８．

［６７］靳佳琦，闻建平．合成生物学指导下芽孢杆菌合成环脂肽的研

究进展［Ｊ］．中国生物工程杂志，２０２２，４２（６）：８６－１０１．

［６８］ＦｕｊｉｔａＳ，ＹｏｋｏｔａＫ．Ｄｉｓｅａｓｅｓｕｐｐｒｅｓｓｉｏｎｂｙｔｈｅｃｙｃｌｉｃｌｉｐｏｐｅｐｔｉｄｅｓ

ｉｔｕｒｉｎＡａｎｄｓｕｒｆａｃｔｉｎｆｒｏｍＢａｃｉｌｌｕｓｓｐｐ．ａｇａｉｎｓｔＦｕｓａｒｉｕｍｗｉｌｔｏｆ

ｌｅｔｔｕｃｅ［Ｊ］．ＪｏｕｒｎａｌｏｆＧｅｎｅｒａｌＰｌａｎｔＰａｔｈｏｌｏｇｙ，２０１９，８５（１）：４４－

４８．　
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