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摘要: 从毒素化学、毒素作用机理、毒素的遗传基础、毒素在林木病害防治上的应用等几个方面总

结了近些年林木病原菌毒素研究的成果。指出林木病原菌毒素研究不仅在理论上有重要意义,而且

在林木病害防治上也有广阔的前景。
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　　病原菌与林木在长期进化和复杂的互作过程中,逐渐形成对林木的寄生性和致病性,病原

物的致病性同寄主的抗病性决定着病害的发生和严重程度。探讨和揭示林木病原的致病机理

是林木病理学研究的热点之一。现有的研究认为,病原菌的致病力大小与致病因子多少及其活

性的大小有关。病原菌致病因子主要包括酶、毒素、激素三大类。表现出植株萎蔫、组织坏死症

状的病害大多与病原物产生的毒素或病原与寄主协同作用产生的有毒物质有关
[ 1, 2]
。因此, 研

究林木病原菌毒素及其作用机理对于理解林木与病原的相互作用,丰富林木病理学理论有十

分重要的意义。同农业植物病原菌毒素研究相比,林木病原菌毒素研究起步虽晚,但其发展却

较迅速,近十几年就发现了上百种重要的林木病原菌毒素,并在毒素分子结构、作用机理、毒素

应用及遗传基础等领域取得了令人鼓舞的成就。本文拟就以上几个方面总结林木病原菌毒素

的研究进展, 以期为今后林木病原菌毒素的研究提供思路及借鉴。

1　林木病原菌毒素化学结构与性质

　　经过多年研究,现已查明并弄清化学结构的林木病原菌毒素有几十种。这些毒素按其化学

性质和结构大致可以分为以下几类。

1. 1　大分子的蛋白质和多糖类毒素

该类毒素分子量一般超过 5 000 Da, 其致病作用主要表现为阻塞寄主输导组织而致植株

萎蔫。从榆长喙壳菌( Cer atocy stis ulm i ( Buism . ) C. M orean)发酵液中提取到的一种诱发榆树

( Ulmus sp. )萎蔫的毒素是一种分子量超过 30 000 Da 的糖蛋白,其蛋白质部分大约由 75个

氨基酸残基组成。山毛榉长喙壳菌( Cer atocy stis f agacearum Buism. )产生的CF 毒素是一种分

子量超过160 000 Da的多糖 [ 3]。一种侵染橡胶( H evea br asiliensis ( H . B. K . ) M . A. )叶片的真

菌 Corynesp ora cassicola Bres.产生的毒素为一种糖肽,其分子量为 7 500 Da,该化合物在叶脉

中聚集造成橡胶叶片输导组织堵塞而致萎蔫
[ 4]
。
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1. 2　环肽及氨基酸衍生物

林木苗圃中的一种重要病原链格孢菌( A lternaria alter nata ( F r. ) Keissler )产生的 AA-

Ⅱ毒素为一种环状四肽。盘长孢状刺盘菌( Col letotr ichum gloeosp or ioides Penz. )产生的 CG 毒

素( asperg il lomarusm in A)为氨基酸衍生物, 可引起桂花( Osmanthus sp. )叶斑。尖孢镰刀菌

( Fusarium oxysp or um Schlecht )产生的 N-乳酸基氨酰天冬酰胺( ly comarasm in)是一种氨基酸

衍生物,该化合物与西蒙得木( S immondsia chinensis ( L ink) Schreider)萎蔫有关[ 3]。

1. 3　苯酚、醌类化合物

Oku
[ 5～7]
认为与松材线虫( Bursap helenchus xy lophilus ( Steiner & Buhrer) Nickle)伴生的

细菌( Bacillus spp. )产生对松树有致萎作用的化合物有邻苯二酚( CA)、苯乙酸( PA )、苯甲酸

( BA )等几种苯酚类化合物。栗疫菌 ( Cryp honect ria p arasi tica ( Murr. ) Barr [ Endothia

parasitica ( Murr . ) P . J. et H. W . Anders] )产生的蒽醌栗疫菌素( anthraquinane skyrin)即

为醌类化合物,危害桑树(Mor us alba L. )的桑卷担菌( H elicobasid ium mompa T anaka)产生的

HM 毒素也是醌类化合物
[ 3]。

1. 4　聚酮类化合物

落叶松叶斑病菌( Guignardia laricina ( Saw ada) Yamamoto et K . Ito )产生的GL 毒素
[ 8]

,

Mycosp haerel la asteroma Ader h. 产生的紫苑苷( asteromt ine)
[ 9]和 N eocosmospora vasinf ecta

E. F. Smith 产生的 eovasinia[ 10]均为聚酮类化合物, 这些病原菌常引起针叶树叶斑病。

1. 5　萜类化合物

由引起木材腐朽的多年层孔菌( Fomes annosus Karst . )产生的多年层孔菌素是一种倍半

萜类化合物[ 3] , 过去曾报道从白杨 ( Populus alba L. ) 上寄生的一种真菌 Hyp oxy lon

mammaturn ( Wahlenb. ) Miller 中分离到的 HM 毒素是一种二萜类化合物
[ 11～13]

。

1. 6　其它

大多数真菌(包括林木病原菌)都可以产生草酸毒素 [ 14, 15]。引起梨( Py rus serotina Rehder)

和苹果(Malus p umila M ill. )叶斑病的 A lter nar ia spp. 产生的交链孢酸( alternaric acid)为有

机酸类化合物。日本梨黑斑病菌( Al ternaria kikuchiana T anaka)产生的毒素为脂类化合物
[ 15]
。

松树针叶和枝干的一种致病菌 Phomop sis sp. 产生的 OPT 毒素为一种海松烯内酯, 它在松树

体内转化为另一结构的异海松烯内酯而起致病作用 [ 16]。毛壳菌( Chaetomium sp. )产生的

oosoporein为一种多聚内酯类化合物。

2　林木病原菌毒素作用机理

　　林木病原菌毒素结构的多样性导致了其作用机理的复杂性。毒素对寄主的伤害主要通过

一系列的链环反应而起作用。包括对寄主的识别,参与调控植物生理生化反应,影响植物超微

结构,最终导致整个植株在生理、生化和形态结构上发生异常变化。目前国内外致病机理研究

主要集中在作用位点和作用方式两个方面。

2. 1　毒素作用位点的研究

Akim itsu
[ 17]
在研究由菊池链格孢菌( A lter nar ia kikuchiana Tanaka )产生的 AK毒素对日

本梨( Py r us sp. )叶细胞和柠檬( Citrus limonia Osbeck)叶细胞作用时发现, AK 毒素与梨感病

品种的细胞质膜上的一种-SH 蛋白质有特异性结合而与抗病品种的-SH 蛋白不结合。后来证
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实感病品种的-SH蛋白为 AK 毒素的受体。Joneis等
[ 18]在研究引起辐射松( P inus radiata D.

Don)针叶病害的 Dothistr oma p ini Funk et Parker 产生的 DOT H 毒素时, 应用免疫组织学和

电镜发现并定位 DOTH 毒素的受体在细胞质膜上,其受体蛋白的分子量为 40 000 Da。应用荧

光抗体技术对榆枯萎病菌毒素( CU 毒素)作用位点定位表明, 其作用位点在榆树细胞质膜的

一个凹陷处 [ 19]。由扁桃壳梭孢( Fusicoccum arnygdali Delaer. )产生的壳梭孢素( fusicoccin)的

受体是位于细胞质膜上分子量为 80 000 Da的蛋白 [ 3]。

2. 2　毒素对寄主生理生化反应的影响

2. 2. 1　使寄主细胞膜透性发生改变　细胞膜透性变化几乎是感病树木组织对毒素伤害的一

种普遍反应。膜透性变化通常表现为电解质渗漏, 质膜电势能去极化和超极化。FC毒素(扁桃

壳梭孢素)的主要作用就是活化寄主膜表面的 ATP 酶质子泵, 使 H+ 从膜内泵出, K + 、Rb
+ 吸

入,引起跨膜电势差( PD)和超极化。FC在 30 min 内即可使桃树( P runus sp. )组织电势差提高

50～60 mV ,这种超极化作用是其它一系列生理生化的基础[ 3]。M oysset L 等
[ 20]研究 Albiz z ia

lophatha ( L inn. ) Benth叶片用壳梭孢素处理后气孔关闭情况时也发现, 在 2～3 h 内毒素激

活膜上质子泵, 使质子从膜内泵出, 其它阳离子泵入,保卫细胞吸收水分而使气孔处于开放状

态。近年来,叶建仁等[ 21, 22]在松针褐斑病菌( L ecanosticta acicola ( T hum . ) Sydow et Pet rak)致

病机理的研究中发现, 松针褐斑病菌能产生致萎毒素,这种毒素具分子量小, 极性大,热稳定性

等特点。用ESR波谱仪和气相色谱仪研究松针愈伤组织细胞膜对毒素的反应,结果表明,松针

褐斑病菌毒素( LA-tox in)诱使寄主细胞 4～7 h 产生大量超氧阴离子自由基,引发膜脂过氧化

反应造成膜脂伤害。膜脂过氧化终产物丙二醛( MDA)含量测定结果显示, 毒素处理后丙二醛

含量在 6 h可达最大, 这一结果证实了过氧化反应的存在 [ 23]。Cahill D[ 24]研究 Phy top hthor a

cinnamomi Leon. 产生毒素对桉树( Eucalyp tus marginata F. V . M . )幼苗作用时也发现有电

解质渗漏现象,但他们指出,电解质渗漏可能不是一种感病反应,而是一种抗病反应。因为抗病

桉树在 2～4 h 就发生电解质渗漏,而感病树种在 14～24 h 才发生渗漏。因而认为电解质迅速

渗漏现象可能是一种抗病反应。

2. 2. 2　对酶的作用　前面提到的 FC毒素的激活 AT P 酶活性,实现细胞内外离子的跨膜运

输而造成电势差, 继而引发伤害反应。松针褐斑病菌毒素对酶的影响表现为: 毒素处理后,松树

幼苗过氧化物酶和 6-磷酸葡萄糖脱氢酶活性明显上升,苯丙氨酸解氨酶和多酚氧化酶活性略

有下降
[ 25]
。苹果斑点落叶病菌毒素( AM 毒素)降低苹果 SOD酶活性,经同工酶分析,感病品

种元帅(Malus p umila Mill . cv. Yuanshuai)的 SOD酶活性降低主要是因为减少了一条 Rf=

0. 38的酶带[ 26]。镰刀菌产生的镰刀菌酸( fusarial acid)可以通过螯合作用束缚金属离子,抑制

铁卟啉氧化酶活性而降低呼吸,加入 Fe
2+ 、M n

2+ 则可以减轻毒素毒性。核盘菌( S clerotinia

scler otiorum ( L ib. ) de Bary )或小核菌( Sclerotium sp. )分泌的草酸,抑制多酚氧化酶及过氧化

物酶的活性, 减少苹果中抗菌物质酚和醌的积累而降低苹果抗病性。

2. 2. 3　毒素对酚代谢的影响　酚或酚的代谢产物常被认为是寄主植物的抗菌物质,抑制酚或

酚代谢产物积累, 降低了寄主抗病性而有利于病原微生物生长和增殖。榆长喙壳菌产生的 CU

毒素可以抑制榆树体内那龙多酚( nanronones)的积累, 使榆树体内没有足量的多酚类物质来

激活多酚氧化酶而减少抑菌物质醌的积累。镰刀菌酸及其衍生物能抑制与抗性有关的多酚氧

化酶的活性[ 27]。
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2. 2. 4　毒素对水分代谢的影响　林木病原菌毒素可引起寄主水分代谢变化而导致萎蔫,其机

制主要有 3种: ( 1)使寄主质膜崩解而失水; ( 2)破坏维管系统使其失去输导功能或使木质部汁

液粘度加大, 水分流速降低而致萎; ( 3)干扰气孔调节,使其长期处于开放状态而失水。FA 毒

素诱发萎蔫的初始机制就是使质膜损伤,细胞水分流失。FC 毒素则促使离子跨膜运输造成气

孔保卫细胞吸水, 使气孔长期处于开放状态, 加大蓝桉( Eucalyp tus globulus Labill. )叶片蒸

腾,蓝桉幼苗失去大量水分而萎蔫。大分子毒素常会聚集在一起堵塞导管,使植物供水不足而

致萎。Russo
[ 28]
观察到 CU 毒素在乙醇水溶液中形成稳定气泡, 结合 CU 分子组成分析认为,

CU 中疏水基团易使 CU 分子大量富集于榆树维管系统和细胞间隙, 阻塞榆树输导组织而致

萎。Nordin
[ 29]在讨论 CU 聚合物( cu po lymer)在病害中的作用时也认为这种大分子物质的大

量聚集可能与榆树输导组织阻塞有关。草酸与Ca2+ 结合形成草酸钙沉淀也被证实在组织堵塞

中扮演重要作用
[ 15]
。

2. 3　林木病原菌毒素的遗传基础

对林木病原菌毒素分子生物学进行深入研究的例子不多,榆荷兰病毒素 CU 的基因研究

是目前林木病原菌毒素分子生物学研究中一个较为成功的例子。

Bowden
[ 30]
研究产生 CU 毒素的编码基因,由已发表的 CU 蛋白的氨基酸序列推导出 CU

基因的核苷酸序列,并由此序列设计引物,通过 PCR扩增病菌的 CU 基因片段。将扩增的基因

片段用作探针来鉴定或分离 Ophio stoma nove-ulm i基因文库中 CU 基因, 按此获得的 CU 基

因推测出其编码 100个氨基酸序列的肽前体,然后加工成 75个 aa 的 CU 肽。结合 CU 糖蛋白

的 aa序列比较分析认为推测的 CU 基因片段大致是正确的。将获得的CU 基因导入大肠杆菌

( Escherichia col i ( M igula) Castellani et Chalmers) , 这种转基因大肠杆菌产生的可溶蛋白对

美国榆( Ulmus sp. )愈伤组织有伤害作用, 且伤害程度与培养基中 CU 蛋白含量有关。Jeng [ 31]

从基因水平证实了榆长喙壳菌不同致病性的菌株 EAN 和 N AN 之间的差异主要表现为 CU

基因序列差异。CU 基因 DNA 碱基序列分析表明两者在编码区、复制区、启动区均存在差异,

ITS(编码间区)序列差异也极为显著。上述研究表明 CU 基因与榆长喙壳菌的致病有关。

3　林木病原菌毒素的应用

3. 1　林木抗病品种选育

传统的林木抗病选育时间长、工作量大,采用毒素进行抗病选育有省时、省力、节约经费等

优点, 已被广泛采用。印度科学家 Sharma J K 等
[ 32]
用 Corticium salmonicolor ( Pr il l et Del. )

Bourd. et Galz产生的毒素对印度 11个桉树品种进行抗红斑病( Coniothyr ium kallangur ense

Sut ton et Alcom )的选育, 确定 Eucalyp tus micr ocory s F. V . M .为抗病品种,这与用病原物接

种进行抗性测定及野外抗病选育的结果一致。利用榆长喙壳菌产生的 CU 毒素对意大利的榆

树( Ulmus spp. )原生质体、细胞、根尖组织、植株等不同水平材料进行抗榆荷兰病筛选,获得抗

病品种 Ulmus americana Pall, 后对该品种进行田间抗病试验也表现出较强抗病性, 这一结果

表明利用毒素进行抗病选育是可行的 [ 33]。Pinon J等 [ 34]认为,虽然杨树溃疡病菌( Hyp oxy lon

mammaturn ( Wahlenb) Miller )产生的毒素的化学组成还不完全清楚, 但根据现有的研究结

果仍可以利用毒素进行杨树抗溃疡病菌的品种筛选。

3. 2　新型杀菌剂研制
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3. 2. 1　毒素杀菌剂　人们在林木病原菌毒素研究中发现,一种病原菌毒素对另一种病原菌有

抑制作用是常见现象, 这为利用毒素作为杀菌剂提供了依据。Bol la R 等
[ 35, 36]发现,从感染松材

线虫的松树中提取得到的毒素,对病原菌 Cer atocy stis ip s Ell. et Halst 有较强抑制作用,并可

引起松材线虫暂麻醉, 对线虫的最终种群和数量也有抑制作用,健康松树提取物对线虫及 C.

ip s 均无影响。柏树溃疡病菌( Seridium cardinale Kromb. )产生的毒素对镰刀菌( Fusarium

spp. )、链格孢菌( A lternaria spp. )、青霉菌( Penicil lium spp. )、葡萄孢菌( Botry ti s spp. )、杂草

及柏树( Sabina spp. )幼苗均有伤害,该毒素分子量为225 Da
[ 36]。这种毒素农药是纯天然产物,

对环境无害。

3. 2. 2　新型农药的开发　设计新型农药, 中和、钝化和影响毒素合成,以达到防病目的。镰刀

菌产生的镰刀菌酸是通过螯合使用与 Fe
2+ 结合使呼吸酶失活而造成林木根或幼苗的伤害。通

过外加 Fe2+ 、Mn2+ 、Zn2+等金属离子化合物与镰刀菌酸形成络合物后不再与呼吸酶中的 Fe2+

结合达到防病目的
[ 3]
。Tamarik

[ 37]
等研究了 26种化学物质对梨叶斑病菌 A lter nar ia alternata

( F r. ) Keissler 产生的 AK 毒素的影响时发现,由浅蓝菌( Cephalosp orium sp. )分泌的浅蓝菌

素( cerulenim)抑制 AK 毒素产生。后来认为浅蓝菌素对 AK 毒素的抑制是因为干扰了毒素合

成过程中所需脂肪酸及相关中间产物的合成,对孢子萌发、菌丝生长无影响[ 38]。樊慕贞等[ 39]研

究白菜黑斑病菌( A lternar ia br assica ( Berk. ) Sacc. )产生的 AG毒素和 AW 毒素与桃黑斑病

菌( A lter nar ia kikuchiana T anaka)产生的AK 毒素之间的相互作用时发现, AK 毒素对AG 毒

素和A W毒素的毒性有抑制作用,使寄主症状减轻。

4　结　语

　　过去开发的杀菌剂是以直接杀死或抑制病原菌为目标。由于病原菌与高等动物植物的细

胞在结构和功能上十分相似,杀死病原菌的农药对高等动植物或有益微生物也有影响,由此而

造成农药公害。此外, 过去的杀菌剂对病原菌生存有较强的压力, 易使病原菌群体产生抗药性

较强的菌株, 使杀菌剂失去应有的作用,造成病害的再猖獗[ 40, 41]。毒素研究为杀菌剂开发提供

了新的思路和途径。病原菌毒素在大多数病害中都起致病因子或毒力因子的作用,如果能用化

学或生物方法中和、钝化或降解毒素,理论上可以达到防病的目的。这种新农药的特征是只针

对毒素起作用, 对病原菌无直接毒杀作用,仅仅是为了消除或减小病原菌的致病力, 不会对病

原菌有选择压力, 理论上讲不存在抗药性问题, 对高等动植物或有益微生物没有伤害或伤害很

小,属无公害的农药。随着越来越多毒素的化学结构及作用机理的阐明,相信开发的只针对毒

素的新型“杀菌剂”会越来越多。此外,现在发现很多毒素除能伤害寄主植物外,对一些杂草也

有毒害作用, 可用于生物除草剂开发[ 42]。松针褐斑病菌毒素能使多种杂草表现出伤害症状,若

能继续深入研究有可能发现一种好的除草剂或除草剂的前体
[ 43]
。由此可见,林木病原菌毒素

研究不仅在林木病理学理论方面有积极意义,在病害防治的实际应用上也有广阔的前景。
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Abstract: T ox ins are believ ed to be determinants of pathogenicity or v ir ulene in t ree-

pathogen interact ion. This paper summarized the recent studies on chemist ry, mechanisms

of act ion, genet ics, and applications of the tox ins pr oduced by tree pathogens. It also points

out the feasibility and prospects o f using tox ins to control t ree diseascs.

Key words : t ree pathogen; tox in; mechanisms of act ion; g enet ics

322 林 业 科 学 研 究　　　　　　　　　　　　　　第 13卷


