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摘   要：尖孢镰孢(Fusarium oxysporum)所引起的植物枯萎病是农业生产中广泛存在且难以防治

的一种土传病害，严重影响作物的产量和品质。丛枝菌根(arbuscular mycorrhiza，AM)真菌能够与

大部分陆生植物形成互惠共生关系，在促进植物生长、增强宿主植物抗病性等方面具有重要作用。

本文收集整理了 2001−2021 年期间发表的相关文献，评述了 AM 真菌防治尖孢镰孢枯萎病的研究

进展，并分析了 AM 真菌菌剂组成及应用方式对病害发生情况和尖孢镰孢丰度的影响。根据 AM
真菌在土壤-植物连续体的空间位置及其影响范围，从土壤、根系、植株等作用层面对 AM 真菌增

强植物抵抗尖孢镰孢的直接和间接作用机制进行总结，包括影响土壤微环境、调节植物根际微生

物群落结构、与病原菌竞争生态位、强化根系机械保护屏障、促进宿主植物养分吸收和生长、诱

导植物系统性抗性等。此外，综合讨论了 AM 真菌与其他手段联合应用防治尖孢镰孢枯萎病的应

用研究进展。本文可为推进 AM 真菌生物防治病害相关基础与应用研究的发展提供借鉴和参考。 
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Abstract: Plant wilt caused by Fusarium oxysporum is a soil-borne disease common in agricultural 
production systems and difficult to control, which possess a serious threat to crop yield and quality. 
Arbuscular mycorrhizal (AM) fungi can form mutualistic symbiosis with most terrestrial plants and play 
important roles in promoting plant growth and enhancing plant disease resistance. We collected and 
analyzed the relevant literature published during 2001–2021 and summarized the research progress of 
biological control of F. oxysporum-caused wilt by AM fungi. We investigated the effects of AM fungal 
inoculum compositions and application modes on the disease development and the abundance of        
F. oxysporum. We further summarized the direct and indirect mechanisms of AM fungi in enhancing plant 
resistance against F. oxysporum from the aspects of soil, root and plant. The mechanisms included 
affecting soil micro-environment, regulating rhizosphere microbial community structure, competing for 
niche with pathogens, strengthening root mechanical protection barrier, promoting nutrient absorption and 
inducing systemic resistance of plants. In addition, we analyzed the progress and deficiency of AM fungi 
combined with other measures for the control of F. oxysporum-caused wilt. The present review is expected 
to promote the development of fundamental research and application of AM fungi in biological control of 
plant diseases. 

Keywords: arbuscular mycorrhizal fungi; Fusarium oxysporum; disease resistance mechanism; combined 
application 
 
 
 

尖孢镰孢 (Fusarium oxysporum Snyder & 
Hansen，即尖孢镰刀菌)是一类既可以侵染植物

又能够在土壤中营腐生生活的兼性寄生真菌，

其寄主范围广泛，能够危害香蕉[1-2]、番茄[3]、

黄瓜[4]和西瓜[5]等 100 多种植物，被植物病理学

界认为是排名前五的真菌病害之一[6]。尖孢镰

孢能够以厚垣孢子形式在土壤中保持长期休眠

状态，而当土壤温度和湿度适宜时便会萌发侵

染[7]，并通过风、雨水、灌溉及含有病原物的

土壤进行传播[8]。在土壤中，尖孢镰孢能够通

过性信息素受体和细胞壁促分裂原活化蛋白激

酶通路感知植物分泌的过氧化酶来定位根系[9]，

从根尖、根系伤口或侧根生长点进入植物体，

分泌致病毒素和细胞壁降解酶，损害植物根系

细胞膜和维管束系统[10-11]，干扰水分运输和营

养吸收，导致植物自下而上逐渐枯萎[12]。植株

发病时期的典型表现为：发病初期植株底部出

现部分黄化现象，逐渐向上发展，表现为中午

缺水萎蔫，早晚可恢复正常；后期枯萎症状无

法恢复，植物生长停滞，根茎部腐烂变色，植

株病变、坏死最终枯萎[13]。剖开发病植株的茎

部会发现维管束呈黑褐色，内部充满病原菌菌
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丝和孢子，成为尖孢镰孢再侵染的繁殖体[14]。 
根据侵染对象的差异，尖孢镰孢可分为不

同的专化型；不同专化型的致病过程所具有的

高度特异性 [15-16]是由谱系特异性染色体决定 
的 [17]。这些染色体富含转座子和致病相关基

因，易发生基因水平转移，导致尖孢镰孢寄主范

围广泛[18-19]。尖孢镰孢较强的存活能力和致病性

使得植物尖孢镰孢枯萎病难以防治和管理[20]。

控制枯萎病的有效方法主要包括培育抗病品

种、利用农业措施及使用化学药剂等[21-24]。但

抗病植物品种研发周期长、抗病能力维持时间

较短，而土地资源有限、轮作方法不易实施等

因素制约了尖孢镰孢枯萎病的防治；化学药剂

的不合理施用可能使病原菌产生耐药性[25]，影

响作物品质和人体健康，并会导致土壤、水体

和大气污染等环境问题，严重影响生态系统稳

定[26]。因此，探索高效、环保的尖孢镰孢防治

措施成为近年来研究的前沿和热点之一[27-30]。

生防微生物因具有安全、生态可持续性的特点

而广受关注，而且相较于化学防治，采用生物

防治也更符合现代生态农业发展的需要[31]。 
丛枝菌根 (arbuscular mycorrhiza，AM)真

菌能通过与宿主植物精确的“分子对话”在根系

皮层内定殖并形成特殊的丛枝状结构[32-33]，植

物为 AM 真菌提供碳水化合物和脂类物质的同

时，AM 真菌能够促进植物对土壤中磷(P)等矿

质元素的吸收[34]，促进植物生长[35-36]，并提高

植物抵御生物及非生物胁迫的能力[37-40]，在改

善生态系统稳定性方面也具有重要作用[41-42]。

大量研究表明，AM 真菌能够协助植物防御线

虫、真菌、细菌和病毒的感染，增强植物的抗

病能力[43-48]。Hao 等[49]研究证实了接种 AM 真

菌幼套近明球囊霉(Glomus etunicatum Walker 
& Schuessler)能有效防治黄瓜尖孢镰孢枯萎

病，降低植株的发病率和病情指数，结果还表

明，AM 真菌能诱导植株对病原菌的感染做出

快速反应，菌根共生体对植株生长的促进作用

补偿了病原菌引起的根系损伤。王倡宪等[50]进

一步分析了 AM 真菌对植物根系细胞膜功能和

根际(rhizosphere，又称根围)微生物群落组成

的影响，探讨了 AM 真菌在减少尖孢镰孢黄瓜

专化型(F. oxysporum f. sp. cucumerinum)感染植

株中的作用机制。近年来，AM 真菌防治尖孢

镰孢枯萎病得到了广泛关注并取得了许多重要

成果，本文综述了 2001–2021 年国内外 AM 真

菌防治尖孢镰孢枯萎病的相关研究进展，包括

AM 真菌增强植物抵抗尖孢镰孢的效应和作用

机制，同时分析了 AM 真菌和其他手段联合施

用防治尖孢镰孢枯萎病的应用，为推进 AM 真

菌生物防治植物病害相关基础与应用研究提供

借鉴和参考。 

1  AM 真菌防治尖孢镰孢枯萎病的研

究现状及效应分析 
为了解国内外 AM 真菌防治尖孢镰孢枯萎

病的研究现状，我们收集整理了 2001−2021 年的

相关研究文献。通过 Web of Science (http://apps. 
webofknowledge.com/)以及中国知网(https://www. 
cnki.net/)等平台进行文献检索，以“arbuscular 
mycorrhiza*”和“Fusarium oxysporum”或“丛枝

菌根真菌”和“尖孢镰孢” “尖孢镰孢菌” “尖孢镰

刀” “尖孢镰刀菌”和“枯萎病”等为关键词，并

设置文献类型为“article”或“期刊论文”。文献

选择标准为：(1) 采用人工控制试验，并设有合

理的重复数量；(2) 施加 AM 真菌，并设置了不

接种的对照处理；(3) 外源接种尖孢镰孢或使

用含有尖孢镰孢的土壤(栽培基质)；(4) 具有

明确的统计分析结果及试验标准差或标准误。
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基于以上选择标准筛选获得有效文献 95 篇，

我们整理统计了有效文献中试验地点、发表时

间、试验条件、宿主植物种类、AM 真菌种类

和试验处理类型等相关数据信息。 
当前 AM 真菌防治尖孢镰孢枯萎病的相关

研究得到了全球范围内的普遍关注(图 1A)，尤

其是亚洲的国家。近年来，喀麦隆、埃及等非

洲国家科研工作者重点针对具有地域特色的乡

土植物发表了多篇相关论文。相关研究文献数

量呈现逐渐上升的趋势(图 1B)，近 10 年发表

的研究论文占研究论文总量的 67%，并呈逐年

增加的趋势，这说明 AM 真菌防治尖孢镰孢的

研究得到了越来越多的关注，是 AM 真菌生物

防治病害的模式研究体系之一。 
相关数据表明大田试验较少，而盆栽模拟

实验占样本总数的 93% (图 1C)，出现这种现象

的主要原因可能是盆栽模拟试验相对更易控制

和管理，便于研究人员更好地探究病害生物防

治的内在机制。 
关于宿主植物类型，近年来用于 AM 真菌

研究的植物种类主要集中于茄科(Solanaceae)、
葫芦科 (Cucurbitaceae)和豆科 (Leguminosae)，
其他种类植物也有部分研究，包括天门冬科

(Asparagaceae) 、 禾 本 科 (Poaceae) 和 芭 蕉 科

(Musaceae)等(图 1D)。试验中 AM 真菌的种类

主要包括摩西斗管囊霉(Funneliformis mosseae 
Walker & Schuessler) 和 根 内 根 孢 囊 霉

(Rhizophagus intraradices Walker & Schuessler) 
(图 1E)，主要因为这两种 AM 真菌分布广泛，

能够在不同研究体系中与宿主植物形成良好的

共生关系，促进植物生长的效应也相对比较稳

定[51]。此外，相关研究也越来越重视不同 AM
真菌菌株的适应性差异，混合 AM 真菌菌剂

(23%)也常被用于 AM 真菌防治尖孢镰孢枯萎

病的相关研究[14,45]。 

试验处理方式方面，单一利用 AM 真菌防

治尖孢镰孢枯萎病的试验不到研究案例的 60% 
(图 1F)，这表明目前的科学研究已经在研究单

一接种 AM 真菌菌剂防治尖孢镰孢的基础上，

将多种手段联合应用以增强防治枯萎病的效

果。采用其他手段与 AM 真菌联合施用防治尖

孢镰孢枯萎病的试验中，作为土壤中广泛存在

且具有功能多面性的生防微生物受到了科研人

员的广泛关注。 
基于已发表的文献数据信息，我们整理了

植株发病率、病情指数及尖孢镰孢丰度等表征

AM 真菌防治尖孢镰孢枯萎病效应的指标，分

析了 AM 真菌菌剂组成和应用方式对 AM 真菌

防治尖孢镰孢作用效果的影响。所得数据通过

在线 SPSS 数据分析软件 SPSSAU (V21.0) 
(https://spssau.com/)进行两独立样本率 z 检验分

析，并计算了数据 95%的置信区间[52]。数据结

果表明，单接种 /混合接种对于防治尖孢镰孢

枯萎病(包括植株发病率和病情指数)的作用效

果、尖孢镰孢丰度未表现出显著差异(图 2A)；
而相较于多种手段联合施用，单一施加AM真菌

处理对于尖孢镰孢防治的显著比例(significant 
percentage)更高 (图 2B)。这可能是因为目前

AM 真菌防治尖孢镰孢枯萎病的作用效果已经

较为明确，而其他防治手段和 AM 真菌的联合

施用仍处于探索阶段，防治效应具有一定的不

稳定性。 

2  AM 真菌防治尖孢镰孢枯萎病的作

用机制 
AM 真菌防治尖孢镰孢枯萎病是一个较复

杂的过程，是多种机制协同作用的结果。根据

AM 真菌在土壤-植物连续体的空间位置以及影

响的范围，可将其归纳为 3 个主要作用层面， 
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图 1  丛枝菌根真菌防治尖孢镰孢枯萎病研究文献分析   A：研究分布；B：发表时间；C：试验条件；

D：宿主植物种类；E：AM 真菌种类；F：试验处理类型  
Figure 1  Literature analysis of biological control of Fusarium oxysporum-caused wilt by arbuscular 
mycorrhizal (AM) fungi. A: Distribution of researches; B: Year of publication; C: Cultivation conditions; D: 
Host-plant family; E: AM fungal species; F: Application modes. 
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图 2  丛枝菌根真菌菌剂组成(A)和应用方式(B)对尖孢镰孢枯萎病发生、尖孢镰孢丰度的影响   *：P<0.05；
**：P<0.01，数据以数值±95%置信区间表示 
Figure 2  Effects of arbuscular mycorrhizal (AM) fungal inoculum compositions (A) and application modes 
(B) on Fusarium oxysporum-caused wilt development and the abundance of F. oxysporum. *: P<0.05; **: 
P<0.01, and the data is expressed as value±95% confidence intervals. 
 
即包含尖孢镰孢的土壤层面、与尖孢镰孢直接

接触的根系层面及植株层面(图 3)。这些作用

位点既具有区域的独立性，又具备功能的关联

性，AM 真菌防治尖孢镰孢枯萎病的作用机制

存在交叉和相互影响，共同构成了完整的 AM
真菌防治机制。 

2.1  土壤层面防御机制 
2.1.1  影响土壤微环境 

当土壤中 AM 真菌孢子萌发及菌丝伸长

时，其产生的分泌物及特殊信号物质等能够影

响土壤微环境，还可以影响根系分泌物(糖、

有机酸、氨基酸、酚类化合物 )的组成和数

量，导致土壤物理化学性质发生变化，这些变

化是植物应对微生物侵染的一种策略 [53]。Ren
等[54]通过分析西瓜根系分泌物发现，AM 真菌

能够提高植株根系分泌的香豆素和苹果酸的浓

度，进而减轻尖孢镰孢对植物造成的伤害。

Filion等[55]通过离体(in vitro)分室培养系统收集

了 AM 真菌侵染的 Ri T-DNA 胡萝卜转化毛根的

根系分泌物，结果发现添加的菌根化根系分泌

物能够抑制尖孢镰孢菊花专化型(F. oxysporum f. 

sp. chrysanthemi)孢子的萌发，认为 AM 真菌具

有影响土壤中病原菌增殖的潜力。然而，

Scheffknecht 等[56]研究发现菌根化植株根系分

泌物能够促进尖孢镰孢番茄专化型孢子的萌

发，而且其萌发率与 AM 真菌的定殖程度呈正

相关关系。这些研究的差异可能与宿主植物的

种类、AM 真菌的种类及根系分泌物的组成和

浓度相关，并且这些研究多关注尖孢镰孢孢子

萌发和菌丝生长阶段，而菌根化植株根系分泌

物对尖孢镰孢的侵染能力及致病性的影响还有

待进一步研究。 
2.1.2  调节土壤微生物群落结构 

AM 真菌能够通过直接或者间接途径影响根

际微生物的组成。以西瓜[57]、香蕉[58]、番茄[59]

和大豆[60]等为目标植物的研究表明，AM 真菌

能够调节土壤微生物群落结构以降低土壤和根

际中尖孢镰孢的丰度。董艳等[61]利用 Biolog 微

平板技术证实了 AM 真菌能够改善土壤微生物

对不同碳源底物的利用能力，进而调节微生物

群落结构抑制尖孢镰孢增殖。通过对番茄根系

微生物群落的研究分析发现，AM 真菌能够提 
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图 3  丛枝菌根真菌防治尖孢镰孢枯萎病的作用机制 
Figure 3  Mechanisms of biological control of Fusarium oxysporum-caused wilt by arbuscular mycorrhizal 
(AM) fungi. 
 
高土壤中细菌和放线菌的数量，进而改善土壤

微生物群落结构、增强土壤生态系统的稳定

性、降低番茄根际土壤中尖孢镰孢的丰度[59]。

Li 等[62]也发现接种 AM 真菌显著提高了土壤中

放线菌的丰度、细菌 Shannon-Weiner 指数及土

壤有机质含量，推测 AM 真菌能够增强土壤微

生物与尖孢镰孢的竞争拮抗能力。Hao 等[47]证

实了从菌根际(mycorrhizosphere)分离的生防细

菌类芽孢杆菌(Paenibacillus sp. B2 Ash)及其拮

抗物质(paenimyxin)能够高效抑制病原菌的生

长和增殖。综上所述，AM 真菌能够通过增加

土壤微生物的结构和功能来调节土壤生态系统

的稳定性，显著降低土壤中尖孢镰孢的丰度。 

2.2  根系层面防御机制 
2.2.1  与尖孢镰孢竞争生态位 

AM 真菌和尖孢镰孢具有重叠的生态位，

二者之间存在的竞争关系主要包括竞争根系侵

染位点和植物光合产物两个方面[63]。 
AM 真菌侵染植物根系后能够占据部分侵

染位点，从而减少或者阻止尖孢镰孢的侵染，

进而降低宿主植物发病率、病情指数和死亡

率。Matsubara 等[64]发现 AM 真菌能够提前侵

染芦笋侧根内的短细胞，并在皮层形成数量较

多的囊泡和较密的根内菌丝，菌根化植物根系

病原菌菌丝数量相对较少，说明 AM 真菌能够

快速占据侵染位点，以降低尖孢镰孢的侵染。 



 
2826 微生物学通报 Microbiol. China 

Tel: 010-64807511; E-mail: tongbao@im.ac.cn; http://journals.im.ac.cn/wswxtbcn 

AM 真菌和病原菌均为异养生物，二者生

长所需要的能量主要来自宿主植物的光合产

物。当光合产物被 AM真菌利用时，尖孢镰孢

的营养来源就会减少，进而影响病原菌的定

殖和再侵染。刘东岳等 [65]通过镜检发现，变

形球囊霉(Glomus versiforme Berch)和摩西斗管

囊霉(F. mosseae)能够与尖孢镰孢黄瓜专化型 
(F. oxysporum f. sp. cucumerinum，Foc)的菌丝

紧密接触，通过缠绕、阻挡拮抗等方式与 Foc
竞争，进而影响病原菌的生长发育，同时，由

于 AM 真菌对于营养物质竞争的增强，导致 Foc
生长发育受阻、菌丝生长不良。 
2.2.2  影响根系形态结构，构建机械保护屏障 

尖孢镰孢通过入侵和伤害植物根系细胞，

进而破坏植物维管束系统导致植物枯萎，因

此，根系是植物和病原菌激烈“战斗”的关键部

位。菌根化植物的根系皮层细胞壁变厚、细胞

层数增加，并且随着细胞壁木质素、纤维素等

物质的积累，其根系木质化的程度提高[66]。然

而木质素积累造成的机械性强化是阻碍病原菌

攻击的有效物理屏障，是增强植株抗病能力的

主要机制之一[67]。研究表明，木质素阻隔能够

通过减少养分和水分向病原菌转移，影响病原

菌的致病因子和细胞壁降解酶的转运，进而抑

制病原菌传播[68]。Wang 等[69]发现接种摩西斗

管囊霉(F. mosseae)能显著提高紫花苜蓿根系木

质素的浓度，改善植物抗病性。通过对菌根化

番茄根系中差异表达基因(differentially expressed 
genes，DEGs)进行 Kyoto Encyclopedia of Genes 
and Genomes (KEGG)通路分析，发现木质素  
相关基因表达显著上调，接种摩西斗管囊霉 
(F. mosseae)能显著提高番茄根系木质素含量，

进而降低了番茄的病情指数[70]。另外，刘东岳

等[65]和 Ahammed 等[71]研究发现 AM 真菌能够

提高宿主植物的根系活力，促进细胞分裂素的

产生，降低尖孢镰孢对根系造成的损伤。总

之，AM 真菌能够通过影响宿主植物根系的细

胞生长提高根系活力，促进木质素等物质累

积，影响植物根系的生长发育和形态变化，进

而提高植物抵抗尖孢镰孢的能力。 

2.3  植株层面防御机制 
2.3.1  促进宿主植物吸收矿质养分 

土壤中的 AM 真菌能够在根外形成庞大的

菌丝网络，扩大宿主植物养分的吸收范围，提

高宿主植物对矿质养分和水分的吸收能力，促

进植物生长，并间接增强了植物抵抗尖孢镰孢

的能力[72]。病原菌的入侵会影响植物养分吸收

代谢能力，而 AM 真菌与植物建立起良好的共

生关系后，能够在一定程度上补偿尖孢镰孢对

植物造成的损害。Li 等[62]发现，在应对尖孢镰

孢草莓专化型(F. oxysporum f. sp. fragariae)侵染

时，AM 真菌能够显著提高草莓植物体内大量元

素(N、P、K)、中量元素(Ca、Mg)和微量元素

(Fe)的含量，提高植物抵抗病原菌的能力。AM
真菌防治西瓜枯萎病的研究发现，接种不同类

型的 AM 真菌 (F. mosseae、G. versiforme、
Gigaspora rosea Nicolson & Schenck)均能够显

著提高植物 N、P、B、Zn 等元素的含量，而

且叶片的净光合速率、蒸腾速率、气孔导度和

水分利用效率均显著高于不接种 AM 真菌的对

照处理[57]。 
研究表明，AM 真菌能够促进植物对 P 的

吸收、改善植株的营养状况，进而促进植物生

长[73]，但植物体内 P 元素的含量与植物抗病能

力之间的关系仍存有争议。研究表明，AM 真

菌增强植物抗尖孢镰孢的能力在于养分吸收得

到增强，在养分适宜、灌溉良好的土壤环境

中，AM 真菌促进巴西蕉 P 元素的吸收作用，

能够显著提高植株生物量，从而减轻香蕉枯萎

病的危害 [74]。然而，改善矿质营养(例如 P)并
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非总能解释 AM 真菌抵御病原菌的防御机制。

Toussaint 等[75]发现接种 AM 真菌处理具有病害

防治效果，但菌根化植物与未接种植物 P 元素

的含量并无显著差异，认为 AM 真菌对植物的

保护作用并非通过改善植物对 P 的吸收而实

现。相关研究可以通过调节土壤中矿质养分的

浓度，使得不接种处理和接种 AM 真菌处理具

有相似的植物养分含量和生物量，进而分析养

分介导 AM 真菌提高植物抗病性的直接和间接

作用机制。 
2.3.2  诱导植物产生系统性抗性 

菌根化植物受到病原菌侵染时，AM 真菌能

够诱导宿主植物产生菌根诱导抗性(mycorrhiza 
induced resistance，MIR)，通过一系列复杂的信

号转导和生理生化过程增强植物的防御能力。 
AM 真菌能够诱导植物合成相关信号物

质，调节植物体内多种激素水平，进而影响植

物对病原菌的抗性。在防御反应初期，宿主植

物能够向根际环境释放信号物质，招募包括

AM 真菌等在内的有益微生物[76]。独角金内酯

(strigolactones，SLs)能够诱导 AM 真菌菌丝分

枝、伸长并侵染植物，促进共生关系的形成[77]。

有研究认为，这一过程会被植物视为致病性侵

染[78]，AM 真菌的微生物相关分子模式(microbe- 
associated molecular patterns，MAMPs)会被宿

主植物识别，并诱导植物防御性激素水杨酸

(salicylic acid，SA)含量的提高，增强植物系

统获得性抗性 (systemic acquired resistance，
SAR)[79]。AM 真菌侵入根系皮层，稳定的菌根

共生关系建立后，SAR 反应受到抑制，SA 含

量下降；在病原菌胁迫下，AM 真菌能够激活茉

莉酸(jasmonic acid，JA)信号通路，调控植物诱

导系统性抗性(induced systemic resistance，ISR)
反应 [80]。越来越多的研究证实，JA 所介导的

ISR 在 MIR 中起决定性作用[81-83]。Nair 等[84]发

现AM真菌降低尖孢镰孢对番茄损害的过程中，

提高了茉莉酸甲酯(methyl jasmonate，MeJA)含
量及 JA 合成途径脂氧合酶(lipoxygenase，LOX)
的活性；而施加 JA 合成抑制剂水杨酸氢氨酸

(salicylhydroxamic acid，SHAM)会导致植物对

尖孢镰孢的抗性显著下降。脱落酸 (abscisic 
acid，ABA)能够拮抗 SA 依赖的防御信号途径，

植物累积的 ABA 能够通过木质部和韧皮部转

移到其他部位，进而调节植物 ISR 响应[85]。另

外，Martínez-Medina 等[86]研究发现，接种 AM
真菌能够通过调节甜瓜多种激素(玉米素、吲

哚乙酸和 ABA)的合成以降低尖孢镰孢对植物

造成的损害。 
植物受到尖孢镰孢侵染后，体内会产生大

量的活性氧，破坏细胞内大分子物质，而AM真

菌能够激活植物细胞内抗氧化酶保护系统，上

调相关防御基因的表达和转录，降低活性氧和

自由基含量，增强植物抵抗尖孢镰孢的能力。

李敏等[87]研究发现，变形球囊霉(G. versiforme)
能够增强西瓜根系中超氧化物歧化酶(superoxide 
dismutase，SOD)的活性，提高根系在受到尖

孢镰孢浸染时的反应速率。Hao 等 [49]研究表

明，接种 G. etunicatum 提高了黄瓜多酚氧化酶

(polyphenol oxidase，PPO)的活性。还有研究

表明，施加 AM 真菌能够显著增强过氧化物酶

(peroxidase，POD)和过氧化氢酶(catalase，CAT)
的活性，促进植株体内活性氧的清除，使自由

基维持动态平衡[88]。接种 AM 真菌还能够降低

枯 萎 病 发病 植 株 丙二 醛 (malondialdehyde ，

MDA)的含量，减轻膜脂过氧化对植物细胞造

成的损伤[50]。 
苯丙氨酸解氨酶 (phenylalanine ammonia- 

lyase，PAL)是植物苯丙烷类物质代谢途径的

关键酶，与酚类化合物、木质素和植保素等

次生代谢产物的合成和累积有重要关系。几
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丁质和葡聚糖均为真菌细胞壁的主要成分，

而几丁质酶(chitinase，CHI)和 β-1,3-葡聚糖酶

(β-1,3-glucanase，β-1,3-GA)等在抵御病害方面

也有重要作用。AM 真菌能够诱导植物分泌 CHI
和 β-1,3-GA，在病害发生早期降解尖孢镰孢细

胞壁，抑制其孢子萌发和菌丝生长[89]。王倡宪

等[90]发现尖孢镰孢黄瓜专化型(F. oxysporum f. 
sp. cucumerinum)胁迫条件下，接种变形球囊霉

(G. versiforme)处理的黄瓜幼苗根系 CHI、
β-1,3-GA 和 PAL 被提前诱导表达，而且酶活性

与对照相比也显著提高。AM 真菌能够上调病

害胁迫下西瓜根系 CHI 编码基因 (ClPR4 和

ClaPR5)、β-1,3-GA编码基因(ClGlu3)及 PAL编

码基因(ClPAL4 和 ClPAL11)的表达量，提高西

瓜抵抗枯萎病的能力[91]。 
植物次生代谢产物在提高植物自身保护能力

和抵御外界不良环境等方面发挥着重要作用[92]。

AM 真菌能够诱导植物产生萜类、酚类和生物

碱等次生代谢产物，增强植物抵抗尖孢镰孢的

能力。Eke 等[93]研究发现，菜豆内总可溶性酚

和黄酮类化合物的含量与枯萎病发病率呈负相

关关系，AM 真菌能够增加病害胁迫下植物组

织内这些次生代谢物质的含量，帮助植物抵御

病原菌的侵染。 
近年来，转录组学和代谢组学等发展迅速，

运用多组学手段能够从分子水平上分析和揭示

特定条件下细胞内生理生化变化，研究 AM 共

生体中差异表达基因和系统转录变化[94]，有助

于进一步探索 AM 真菌增强植物抵抗尖孢镰孢

能力的内在机制。Hao 等[46]通过抑制消减杂交

技术对 AM 真菌诱导表达的植物抗性基因进行

了高通量筛选，证实了病程相关蛋白 PR-10 和

莽草酸途径合成酶 (5-enolpyruvylshikimate-3- 
phosphate synthase，EPSPS）等在抑制病害发展

中具有重要作用。Zhang 等[28]通过转录组和蛋白

质组学手段对AM真菌共生植物病害高发期差异

表达基因和蛋白进行分析，发现AM真菌提高大

豆抗性的关键途径与苯丙氨酸代谢、植物激素

信号转导、植物-病原体相互作用等途径密切相

关。Lu等[95]研究发现接种尖孢镰孢条件下，植株

编码 PAL、反肉桂酸木合酶(CYP73A)、肉桂酰

辅酶 A 还原酶(cinnamyl-CoA reductase，CCR)
和苯基丙乙烯酮异构酶 (chalcone isomerase，
CHI)的基因表达均上调，而接种摩西斗管囊霉

(F. mosseae)处理的植株大豆素和甘氨酸等代谢

产物的含量显著增加，说明在病原菌胁迫条件

下类黄酮生物合成在 AM 真菌调控大豆根系防

御反应中起重要作用。 
Hao 等 [46]利用分根(split-root)系统对同一

植物的两侧根系分别接种 AM 真菌和病原线虫

(Xiphinema index Thorne & Allen)，结果表明

AM 真菌能够降低线虫对另一侧根系的取食，

证实了 AM 真菌诱导植株抗病的系统性作用机

制。除此之外，菌根化植物根系之间存在着庞

大的菌根菌丝网络(common mycorrhizal network，
CMN)，能够将个体的共生优势扩展到植物群

落层面[96]，降低病原菌侵染邻近植物根系的风

险。受害植物能够释放挥发性有机物(volatile 
organic compounds， VOCs)[97]和其他信号物

质，通过 CMN 传递给邻近植物，诱导邻近植

物提前响应[98]。目前 CMN 介导的根系间抗病

信号传递的积极作用已在一些病害 [99-100]和虫

害 [101-102]中得到证实，研究发现异形根孢囊霉

(R. irregularis)所形成的菌丝网络能够提高马铃

薯对致病疫霉(Phytophthora infestans Bary)的
抗性，并直接参与预警信号的传递 [103]。目前

关于植株系统性作用机制及菌丝网络增强植物

抵抗尖孢镰孢的相关研究尚未见报道。 
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3  AM 真菌和其他手段联合防治尖孢

镰孢枯萎病的应用 
AM 真菌防治尖孢镰孢枯萎病的效果和作

用机制已取得了许多重要研究成果，但在实际

农业生产中病害的发生情况较为复杂，仅使用

AM 真菌进行防治可能具有一定的局限性，因

此，将 AM 真菌和其他手段联合应用有助于增

强植物抵抗尖孢镰孢的能力。目前主要的联合

手段包括与生防生物互作、添加土壤改良剂、

施用化学药剂及植物间作等。 

3.1  AM 真菌与生防生物联合施用 
生物防治具有绿色、可持续发展的优

点，因此，关于 AM真菌与土壤动物以及有益

微生物联合应用防治尖孢镰孢的研究受到了

广泛关注。 
蚯蚓作为土壤生态系统的“工程师”，能通

过改变微生物群落结构抑制病原菌增殖 [104]，

对土壤健康产生积极影响。研究表明，接种蚯

蚓和 AM 真菌是抵御尖孢镰孢的高效的生防策

略，二者具有协同作用，能够降低草莓枯萎病

的发病率；二者联合应用的作用机制包括增加

植物根系和地上部养分含量，以及提高土壤有

机质含量等[62]，从而有效抑制尖孢镰孢在土壤

中的增殖。 
木霉(Trichoderma spp. Pers.)是目前应用最

广泛的生防微生物之一，国际上 60%的真菌生

物生防制剂都含有木霉成分[105]。木霉能通过附

着病原菌形成重寄生、分泌拮抗物质及产生水

解酶等方式抑制多种病原真菌和细菌[106]。Eke
等[107]发现大豆内生哈茨木霉(T. harzianum T8 
Rifai)和 AM真菌具有协同作用，双接种处理对

尖孢镰孢枯萎病的防治效果要好于单接种木霉

处理。然而 Castillo 等[108]研究发现，虽然 AM
真菌和木霉对香蕉枯萎病均表现出一定的防治

效果，但二者联合使用无显著的协同作用，这

可能与二者的互作关系，以及与 AM 真菌种类

和土壤营养条件有关[109-110]。De Jaeger 等[111]通

过离体培养系统和同位素标记手段探究了木霉

对 AM 真菌运输 P 的影响，推测二者之间可能

存在竞争作用，木霉能够通过调节 AM 真菌与

宿主植物之间的源-库关系间接影响 AM真菌对

植物生长的促进效应。 
根瘤菌能够与豆科植物共生形成根瘤，将

空气中的分子态 N 转变为植物可以利用的氨态

氮，改善植物氮营养。王晓瑜等 [112]研究了接

种摩西斗管囊霉(F. mosseae)与苜蓿中华根瘤菌

(Sinorhizobium medicae Rome)对紫花苜蓿枯萎

病的影响，发现 AM 真菌能够促进紫花苜蓿根

瘤的形成，二者联合施用能够促进苜蓿生长发

育和养分吸收，降低了尖孢镰孢枯萎病的发病

率。Singh 等[113]发现虽然接种 AM 真菌和根瘤

菌均能提高鹰嘴豆 P 和 N 的含量，但单一接种

AM 真菌处理的效果优于联合施用处理。 
植物根际促生菌 (plant growth promoting 

rhizobacteria，PGPR)是对植物生长有促进或对

病原菌有拮抗作用的根际有益细菌的统称。

AM 真菌能够与 PGPR 互作提高植物抵抗尖孢

镰孢的能力，共同施加 AM 真菌和枯草芽孢杆

菌(Bacillus subtilis Ehrenberg)对西瓜枯萎病具

有较好的防治效果[114]。AM 真菌与荧光假单胞

菌(Pseudomonas fluorescens Flügge)和贝莱斯芽

孢杆菌(B. velezensis Ruiz-García)联合施用均有

良好的互作效应，在尖孢镰孢胁迫条件下能够

提高黄瓜根系活力和防御酶活性[65]。 

3.2  AM 真菌与土壤改良剂联合施用 
土壤改良剂，包括有机物提取物、天然矿

物或人工高分子聚合物等，能够通过改良土壤

物理、化学和生物性质，使其更适合植物生 
长[115]。研究表明，AM 真菌和泥炭[116]、腐殖
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酸[117]及生物炭[118]等土壤改良剂相互作用提高

植物抵抗尖孢镰孢的能力。Akhter 等[53]研究证

实了堆肥、木材生物炭、绿废生物炭和 AM 真

菌联合施用能够减轻尖孢镰孢对番茄造成的损

害，推测 AM 真菌与土壤改良剂联合施用的协

同机制主要包括改善土壤的物理化学性质、调

节植物根系分泌物、改善土壤微生物的活性、

影响土壤有益微生物等。 

3.3  AM 真菌与化学药剂联合施用 
使用氯化苦等化学药剂对含有病原菌的土

壤进行熏蒸处理，能够达到杀死、减少病原菌

的效果[119]。齐永志等[120]通过田间原位试验测

定了氯化苦熏蒸土壤后接种 AM 真菌对草莓生

长、产量、品质及枯萎病发生情况的影响，结

果表明，氯化苦熏蒸土壤能够提高 AM 真菌的

侵染率、增加植物生物量、增强枯萎病的生防

效果，AM 真菌和化学药剂共同施用在减少化

学药剂用量的同时，还可以提高宿主植物的产

量和品质，二者联合施用在田间生产中具有一

定的推广应用前景。 

3.4  AM 真菌在间作体系中的应用 
董艳等[121]研究了间作小麦和接种 AM 真

菌对蚕豆枯萎病的防治效果，证实了二者对降

低蚕豆枯萎病发生和促进蚕豆生长均有积极效

应，协同提高了根际微生物活性，抑制了尖孢

镰孢的增殖。Hage-Ahmed 等 [122]将韭菜、黄

瓜、罗勒和茴香与番茄进行间作，发现韭菜和

番茄间作能显著提高 AM 真菌在根系的侵染，

增加了番茄地上部和根系的生物量。因此，选

择适宜的菌根化间作体系能够提高 AM 真菌的

侵染率，促进宿主植物生长，提高植物防治尖

孢镰孢枯萎病的作用效果。 

4  总结与展望 
综上所述，AM 真菌防治尖孢镰孢枯萎病

已经取得了许多重要进展，能够在土壤、根系

和植株等作用层面发挥生物防治作用，并与生

防微生物、土壤改良剂及间作植物等手段联合

应用，增强宿主植物抵抗尖孢镰孢的能力，为

减少化学农药和肥料的使用提供了一种环境友

好的解决途径。目前 AM 真菌防治尖孢镰孢的

相关分子机制及推广应用等方面尚有一些不

足。关于 AM 真菌防治尖孢镰孢的相关机制研

究虽然较多，但很多植物的信号转导和代谢响

应途径并不清楚，仍需要强化现代分子生物学

技术和细胞学技术应用，运用高通量测序和组

学手段对其进行系统深入的研究。AM 真菌菌

丝网络和根际微生物组等研究能够将个体物种

水平拓展到群落水平，AM 真菌与多种有益微

生物及特定化学物质的联合应用，将使得优化

枯萎病防治体系成为可能。当前研究多集中在

人工控制试验上，还需要更多的田间试验去验

证 AM 真菌防治尖孢镰孢枯萎病的积极作用，

并建立包括 AM 真菌菌剂生产、接种和配套管

理等成套技术，保障 AM 真菌产品的田间应用

效果。 
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