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摘 要  土传病害是制约我国农业生产可持续发展的重要瓶颈。根际是作物养分高效利用的窗口，是植物-土壤-微生物相互作用的关键微域，也是土传病害发生发展的主要场所。在宏基因组学快速发展的今天，了解根际微生物与土传病害互作关系，有利于从微生物种群、功能代谢和抑病物质等研究找出防控土传病害的有效方法。本文综述了根际微生物与土传真菌病害的发生机制关系，探讨了土传病原真菌致害机理，并提出目前研究的不足和未来研究的重点。目前，我国农业生产中土传真菌病害发生严重，很多是由不同病原菌复合侵染的结果，其致害机理较为复杂。定向优化根际微生物群落结构提升植物根际微生态抗性，是防控土传病害途径之一，应加以重视。现有研究多偏向根际促生微生物，而忽视了根际有害细菌与病害发生和作物生长的关系。今后的研究应系统评估土传真菌病害的发生及危害程度、归类土传真菌病原菌类型、深入研究土传真菌病害发生的根际微生态机理以及研发土传真菌病害综合防控技术。
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近年来我国农作物的土传病害日趋严重，对农作物产量和品质造成严重影响，已成为限制我国农业可持续发展的重要瓶颈。土传病害是指由生活史中一部分或大部分存在于土壤中的病原物在条件适宜时侵染植物根部或茎部而发生的病害。与空气、水及种苗等传播途径的病害相比，土传病害的致病菌栖息于土壤中，难以根治，甚至被称为植物癌症[1]。土传病原体的类型包括真菌、细菌和线虫等，引发包括纹枯、枯萎、立枯、猝倒、根腐、软腐、根肿和丛根等类型病害[2]。近几十年来，随着农业现代化水平的提高，我国农业生产模式呈现出高投入与高产出、作物类型单一化种植以及复种指数高等为特点的集约化生产，导致土传病害频发问题突出[3]。而发达国家更注重土地合理化运用，多采用轮作和休耕制度，因此大田农作物的土传病害发生较轻。但集约化生产的经济作物，如棉花、大豆等土传病害发生严重[4-5]。
值得注意的是，近年土传病害的加重和蔓延与作物单一连续种植密切相关，生产上称为连作障碍[6]。连作条件下，作物根系分泌物持续诱导土壤病原菌增殖，导致病原菌侵染势增加。病原真菌趋化生长附着根表面，穿过根部细胞壁并定居于根皮层，通过堵塞作物维管束组织或分泌毒素等导致植物发病。因此，病原菌的成功侵染必然经过“根际”，Hiltner将其定义为受根系影响的土壤微域，主要指根表面1~2 cm的薄层区域。其中，根际微生物是参与根际微域活动的主要成员，其组成复杂、活性高，与植物生长和健康紧密相关，也被称为植物的第二基因组[7-8]。对此，根际微生物与植物病害发生的关系相应地成为近年来研究热点之一。与细菌、线虫等类型引起的土传病害相比，土传真菌病害更易于流行传播，涉及作物类型广泛，对作物产量危害极大[9]，本文将着重从土传真菌病害的发生及危害、根际微生物与病原真菌互作以及防治措施等方面探讨土传真菌性病害发生的根际微生物机制的研究进展，以期为深化土传真菌病害研究和防治提供参考。

1 土传真菌病害的发生及危害
据估计，植物病害引起全球主要农作物总产量10%~15%的损失，每年直接经济损失高达数千亿美元。其中，70%~80%的病害是病原真菌侵染所引起的，对作物生长及产量的影响破坏力强[10]。表1概况了小麦、玉米、水稻等粮食作物、以及棉花、花生、大豆等经济作物发生的主要土传真菌病害及其影响。相对于大田粮食作物，经济作物集约化生产现象突出，土传真菌病害的发生更为严重(表1)。由大丽轮枝菌引起的棉花黄萎病是种植区发生最为严重的土传病害，一般减产10%~30%，严重时可达80%以上[5]。由茄腐镰刀菌、尖孢镰刀菌和丝核菌等多种真菌混合侵染导致大豆根腐病严重发生，是制约大豆产区的主要病害，一般减产5%~10%，严重时减产达到60%[22]。
另外，一些病原真菌（如Aspergillus flavus，Fusarium culmorum）还会产生霉菌毒素，对人和动物具有潜在健康危害。面对土传病害的危害，农民采取一系列不合理用药措施进一步加剧了环境破坏、生态失衡、食品污染和公众健康水平等问题。一般土传真菌病害发生早期症状不易察觉，导致其防控滞后，现有的科技手段还不能准确预报一些重大真菌病害的发生及危害，这也是农业防控难以进行的原因之一。
表1常见粮食作物和经济作物主要土传真菌病害及危害
Table1. Major soil-borne fungal diseases and their hazards common with grain and economic crops

	作物类型
Crop types
	病害
Diseases
	病原菌
Pathogens
	发病症状
Symptoms
	危害
Damage
	参考文献
References

	粮食作物
Grain crops
	水稻
	立枯病
	镰刀菌属 Fusarium spp.
立枯丝核属 Rhizoctonia spp.
腐霉属 Pythium spp.
	病苗心叶枯黄，叶片不展开，基部变褐，病根变为黄褐色
	一般发病率达10%, 严重地区达到80%以上
	[11]

	
	小麦
	全蚀病
	禾顶囊壳小麦变种 
Gaeumannomyces. graminis var. tritici J. Walker
	病株矮小、下部黄叶多、根茎部变灰黑色
	一般减产10% ~20%, 重至50%以上
	[12]

	
	玉米
	全蚀病
	禾顶囊壳玉米变种
G. graminis var. maydis Yao
	病株茎秆松软，根系呈栗褐色腐烂，须根和根毛明显减少
	部分玉米产区全蚀病年发生面积占总量51%，危害达4.33万亩
	[13]

	经济作物
Economic

crops
	棉花
	枯萎病
	尖孢镰刀菌萎蔫专化型
F. oxysporum f. sp. Vasinfectum
	典型的维管束病害，病株表现矮生枯萎或凋萎等；纵剖病茎可见木质部有深褐色条纹
	全国因枯、黄萎病棉花损失120~200万担/年, 其中黄萎病所造成的损失惨重
	[14]



	
	
	黄萎病
	大丽轮枝菌
Verticillium dahliae Kleb
	后期发病，导致病株枯死或萎蔫；纵剖病茎，木质部有浅褐色条纹
	
	[4]

	
	花生
	根腐病
	镰刀菌属 Fusarium spp.
	苗期易发生根腐、苗枯；后期易导致根腐、茎基腐和荚腐
	一般减产5% ~ 8%，重则影响产量20%以上
	[15]

	
	大豆
	枯萎病
	镰刀菌属 Fusarium spp.
立枯丝核菌属 
Rhizoctonia spp.
	染病初期叶片由下向上逐渐变黄至黄褐色萎蔫，根及茎部维管束变为褐色
	一般年份减10％，严重时损失可达60％
	[16]

	
	黄瓜
	枯萎病
	黄瓜专化型尖孢镰刀菌
F. oxysporum f. sp. cucumerinum
	部分叶片萎蔫，数天后引起植株萎蔫枯死
	部分产区发病率高达70%，产量损失10% ~ 50%，甚至绝收
	[17]

	
	番茄
	枯萎病
	番茄专化型尖孢镰刀菌 
F. oxysporum f. sp. lycopersici 
	维管束病害，常与青枯病并发，病株叶片自下而上逐渐变黄，呈萎蔫症状
	连茬多年地块发病率高20% ~ 40%，减产率为10% ~ 80%
	[18]

	
	西瓜
	枯萎病
	西瓜专化型尖孢镰刀菌
F. oxysporum. f. sp. niveum
	幼苗发病呈立枯状；定植后，下部叶片枯萎，接着整株枯死
	中国南、北西瓜种植区年枯萎病发生面积约25万hm2，严重地区发病率达80%以上
	[19]

	
	香蕉
	枯萎病
	香蕉专化型尖孢镰刀菌 
F. oxysporum f. sp. cubense
	叶片及叶鞘呈黄色，逐渐向中肋扩展，发病后由黄色变褐色而干枯
	部分香蕉产区感染枯萎病后，导致1991~2000年香蕉田面积减少30％ 
	[20]

	
	三七
	根腐病
	镰刀菌属 Fusarium spp.
	植株维管束变褐、叶片萎蔫下垂
	一般减产在30%左右，严重的可达70% ~ 80%
	[21]


2 土传真菌病害发生的根际微生物机制
2.1 土传病原真菌的致病机理
与细菌、线虫等病原体相比，土壤理化环境一般不利于病原真菌生长，因此病原真菌通常以一些抗性繁殖体（如菌核、厚壁分生孢子）存在于土壤中，或腐生于植物根部和作物残余物。病原真菌侵入植物主要包括4个步骤：附着寄主表面—形成侵染结构—侵入—寄主体中定殖、扩展（图1）。其致病因子主要包括分泌降解酶、导管堵塞或毒素作用等[23]。它分泌的细胞降解酶可以降解寄主植物细胞壁和角质层，有利于病原真菌侵入、定殖与扩展[24]。当病原真菌侵入植株维管束后，产生大量的菌丝和菌核会诱导植物体内形成胼胝质、侵填体和胶质等物质抵制病原菌侵染，但妨碍了水分的运输，引起植株萎蔫[25]。但也有研究发现病原菌会通过分泌毒素干扰植株代谢活动，改变细胞膜透性，进而破坏水分平衡，导致植株萎蔫。由于植物与病原真菌在相互作用的进化过程中，形成了高度专化又相互选择、协同进化的格局[31]。因此，种类繁多的土传病原真菌，很多具有专化型。如，镰刀菌属，可引发棉花、黄瓜和西瓜等作物发病。然而，有些土传病害不是单一病原菌形成，而是多种病原菌复合侵染的结果，这也使得病原真菌的致病机理更为复杂[26]。
根际作为病原菌侵染作物根部的必经途径，微生物之间的互作决定着病原菌是否成功侵染植物 [26]。病原菌与根际其它微生物类群的互作机制之一在于竞争有限的资源，如营养物质、生态位等[8]。根际微生物对根表面定殖位点的竞争也是控制病原菌增殖的机制之一[27]。不可否认的是，目前研究发现病原真菌并没有固定且准确的致病机理，但作为根际微生物的一员，了解病原菌与其它根际微生物的互作机制有助于进一步深化土传病害发生机理研究，进而揭示一些未被大家所认识或重视的病原菌致病机理（图1）。
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注：虚线表示本文推测途径；加粗字体表示可能发生的机理。
Note：The dotted line represents the predicted path in this paper. Bold lowercase letters indicate mechanism of possible incidence.
图1 土传病原真菌侵染植物根际致病机理
Figure 1. Pathogensis of soil-borne pathogenic fungi infecting plants in rhizosphere
2.2真菌病害对根际拮抗微生物的影响
拮抗微生物在其生命活动中，会产生某种代谢产物或改变周围环境条件，从而抑制病原菌的生长繁殖，其与病原菌的互作方式分为直接和间作作用（表2）。单一的拮抗性细菌种群通常需要达到一定的数量，才能有效地拮抗病原菌侵染[8]。但在根际微域中，由于多样的微生物类群相互作用，一种拮抗性细菌种群很难任意增殖。研究发现一些拮抗性微生物只能抑制特定的土传病原菌[34]。同时，在营养丰富条件下（如根际区域），土传病原真菌容易获取营养物质和能量，有利于对抗一些拮抗性根际微生物，以致侵染作物根部[35]。因此，这些因素都在一定程度上限制了拮抗性微生物的生防效果和广谱性。
2.3真菌病害对根际微生物多样性的影响
很多学者从生态学角度研究了根际微生物多样性与土传病害发生的关系，通过离体培养对峙实验发现根际细菌种群多样性越高，其抑制病原菌生长的能力就越强[38]，说明抑病土壤微生物多样性是控制土传病害发生的重要机制之一（表2）。有意思的是，不同菌群混合培养时呈现出强烈的抑菌特性高于单个菌群，说明不同细菌种群互作有助于抑菌物质的产生，进而提升对病原菌的抑制作用[39]。因此，根际微生物通过群体或多样性控制土传病害发生要优于单个特定微生物种群的拮抗功能，是维持作物根部健康的普遍机制[8]。

根际微生物种群多样性将强化物种间相互作用的网状构型，形成更为稳定的生态，同时也有助于产生更多抑菌物质。例如，近年来挥发性抑菌物质（volatile organic compounds）成为研究的热点，其主要通过水和空气近距离传递抑制病原菌增殖[36]。据估计，土壤中30%-60%的细菌种群可产生抑菌挥发性物质。并且，研究发现土壤微生物产生的挥发性物质与抑菌（土传病原菌）性能显著相关；抑菌性能较高的土壤产生的挥发性物质更为多样，其中一些物质（如三甲胺、安息香醛）对病菌生长具有很强的抑制作用[37]。
表2根际微生物对抗土传病原菌侵染植物根部的作用方式
Table 2. Ways of rhizosphere microorganisms suppressing soil borne pathogen infection of plant roots
	根际微生物类型
Type of rhizosphere microorganisms
	作用方式

Way of action
	参考文献
References

	拮抗微生物
Antagonistic microbe
	直接作用
	产生细胞壁降解酶（如蛋白酶、几丁质酶和β-1,3葡聚糖酶等）；
	[28]

	
	
	产生抗生素或杀菌物质（如链霉素和藤黄绿脓菌素等）；
	[29]

	
	
	寄生作用；
	[30]

	
	
	消弱病原菌水解酶活性（如细胞壁水解酶、纤维素酶等）；
	[31]

	
	
	竞争根际营养、生态位点以及氧气等方式；
	[32]

	
	间接作用
	诱导植物产生系统抗性；
	[33]

	微生物多样性
Microbial diversity
	直接作用
	产生多样抑菌物质：吩嗪-1-羧酸、抗生素氨基多肽、氰化氢；
	[36-37]

	
	
	竞争有限的资源，如营养物质、生态位等；
	[8,27]


2.4真菌病害对根际促生菌的影响
植物根际栖息着许多具有潜力的微生物资源，在促进植物生长、参与营养转化及抑制病害的发生等方面发挥重要作用。根际有益性微生物种类众多、功能多样，如细菌中固氮螺菌属（Azospirillum)、根瘤菌属（Rhizobium)、芽孢杆菌属（Bacillus），真菌中木霉菌属（Trichoderma)、菌根真菌等，被证实对植物生长具有明显的促进作用[9]。表3归类了根际促生菌对植物生长影响的作用方式[44]。这些根际有益菌对植物健康来说是一个巨大的宝藏，目前其开发潜力只是冰山一角。在农业生产中，充分利用这些有益菌的价值将有助于减少化肥和农药投入，促进作物增产和控制病害发生（图2）。
2.5 真菌病害对根际有害菌的影响
除了病原菌外，根际还存在一些对植物生长具有抑制作用，但又不会导致植物发病的一类微生物，统称为根际有害菌。Agrios认为，根际细菌作为有害菌和促生菌的分类并不明确，应根据其对植物净生长而定[45]。近年来关于有害真菌研究较多，而对有害细菌研究偏少。这些有害菌对植物的危害一般是隐蔽的，通常只抑制根和茎的生长，导致根部和叶的变形等，可见症状不明显，因而不易发觉其危害[46]。
根际有害菌可通过产生植物毒素、竞争营养物质、降低菌根形成等方式抑制植物生长，间接促进病原菌增殖（表3）。也有研究发现根际有害细菌可以利用或分解植物铁载体，造成植物缺铁现象，进而影响植物生长。根际有害菌的存在也常与农业生产方式密切相关[51]。当然不同农作物连作引起的有害菌的种类不同，危害程度也各不相同。因此，有害菌在根际发挥的作用不容忽视，明确根际有害菌种类和致害机理对作物生长尤为重要(图2)。
表3根际微生物种类对植物生长影响的作用方式
Table 3. Effects of rhizosphere microorganisms on plant growth and their pathways
	根际微生物类型
Type of rhizosphere microorganisms
	作用方式
Way of action
	参考文献References

	根际促生菌
Plant growth promoting microbes
	直接作用
	产生植物生长激素，如吲哚-3-乙酸（IAA），赤霉酸，细胞分裂素等；
	[40]

	
	
	促进根际养分转化（如氮、磷等大量元素，以及铁、锰、锌、铜等微量元素）吸收；
	[41]

	
	
	诱导植物系统抗性，激活植物抗性基因；
	[42]

	
	间接作用
	降解病原体产生的不利产物；
	[43-44]

	有害微生物
Harmful microorganism
	直接作用
	产生植物毒素和刺激性代谢物，如氢化物等；
	[47,49]

	
	
	竞争营养物质、光合产物等；
	[48]

	
	间接作用
	降低菌根的形成等；
	[50]


3土传病害的防控技术

由于土传病害具有很强的隐蔽性和危害性，一般难以根治，因此应以“预防为主，防治为辅”的原则对其进行防控。常见的防控土传病害技术主要包括农业、物理、化学、生物等方法[3]（图2）。
3.1植物抗病育种
利用植物育种来开发作物的抗病性是农业生产中传统的方法。目前，科学界的明星基因编辑技术对作物内源基因的定向改造为作物的抗性遗传改良提供了新的途径[52]。然而，要培育抵抗多种病原甚至多种病害的品种实非易事。研究发现通过育种方式会招募作物特定的微生物类群，来提升自身根际微生态抗性，克服单一抗性遗传改良的缺点，成为未来防治土传病害的潜在手段之一[53]。因此，结合最新发展的生物技术手段，开展植物耐病和避病品种的选育及应用，应予重视。

3.2种植模式防治
近年来，现代农业向集约化方向发展，忽视了传统耕作措施如轮作、间作或混作等在农业生产中防控病害发生的作用。轮作模式主要通过改善土壤微生物群落结构，提升土壤自身抑病性能。但是，其对一些专一性不强的土传病原菌，并不能达到有效防控土效果[54]。实行间作、套作或混作，既有利于提高光能和土地利用效率，又能避免病、虫、草对单一栽培的危害[55]。与此同时，常见的嫁接和伴生栽培方法也常用于防治瓜果蔬菜土传病害。但这些方法大都来自经验，为使其在现代综合治理病害中发挥更大作用，必须充分运用现代科学技术，深入研究其机理[56]。
3.3化学防治
目前集约化农业生产中较多使用土壤熏蒸消毒技术防治土传病害。主要利用熏蒸剂挥发产生的蒸气毒杀土壤有害生物。常用熏蒸剂有氯化苦、棉隆、二甲基二硫、威百亩等[57]。其优点是高效、易操作，但其毒性和环保问题限制其广泛应用。因此，许多学者正致力于研发高效、低毒以及化学熏蒸替代方法，如强还原土壤消毒等。它是通过创造厌氧环境使土壤好氧病原菌无法生存，进而利用有机物料发酵产生有害物质消灭土传病原菌[58]。然而，费用、可操作性和处理效果仍然是制约强还原土壤消毒广泛应用的限制因素，因此未来生产实践中趋向选择低毒、高效、绿色环保的消毒剂，来控制土传病害发生。

3.4 微生物菌剂防治
近些年来，微生物防治作为防控植物土传病害的方法一直是研究热点。多数生防菌主要是通过大量观察和实验获得，以接种或浇灌的方式引入到植物根际，使其定向发挥抑菌作用[31]。但相比于单个优势菌，混合菌群的优势更大，因而目前部分学者认为采用类型多样的组合菌群一方面可以提高微生物的根际定殖能力，还会扩大抑制病原菌的范围，对防控土传病害发生的效果可能更佳[27,59]。另外，采用拮抗微生物发酵而制成的生物有机肥也成为近年来研究热点，通过调节土壤微生态环境、抑制病原菌的生长或提高植物自身抗性，达到防控土传病害的目的[60]。但是，目前多数生防菌剂和生物有机肥都存在稳定性差、针对性不强及见效慢等问题，未来不仅要寻找简洁、高效的微生物，还要结合作物类型共同防治土传病害。
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注：有害菌和有益菌是根据对植物净生长而定。红色字体表示可能发生的机理。
Note: Harmful and beneficial bacteria varying with net growth of the plants. Red letters indicate mechanisms of possible incidence.
图2 根际微生物调控为核心的作物真菌病害综合防控机理
Figure 2. Mechanism of the comprehensive control and prevention of crop fungal diseases based on regulation of rhizosphere microorganism
4 结论与展望

种类多样的土传病害一直困扰着农业可持续发展，寻找解决土传病害的方法迫在眉睫。土传病害成因复杂，但土传病原菌与根际微生物之间相互作用是决定着作物能否在农田持续健康生长的关键因素。本综述以此为切入点，总结了根际微生物与土传病害发生关系的研究进展，并进一步讨论了土传病害的防控措施。
目前，通过筛选单一的拮抗菌群防治土传病害受到生态适应性、土著微生物竞争及病原菌免疫等因素的影响。然而，根际微生物通过群体或多样性控制土传病害发生要优于特定微生物的拮抗功能，不同类型的根际细菌种群互作将产生多样的抑菌物质，强化根际微生态稳定性，有助于抵御土传病原菌的侵害。宿主植物健康与否是由根际有益菌与有害菌共同互作的结果，相比于根际促生菌，忽视了根际有害细菌对病害发生和作物生长的关系。土传病害治理在努力采用新技术的同时，也要注意各单项技术有机配合，取长补短，并尽可能与现有的栽培措施相结合。
综上所述，为了有效地控制土传病害的发生及危害，相关研究还需继续从以下方面开展：一是系统评估土传病害的危害及其病原菌类型，探究其田间流行性规律；二是揭示土传病原菌侵染植物的根际微生态机理，并加大土传病害的自然衰退和抑病土壤等现象与土壤微生物群落关系的研究；三是土传病害治理的综合技术体系研发，特别是连作病土的快速生态转换技术研究[61]。
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Advance in Research on Rhizosphere Microbial Mechanisms of Crop Soil-borne Fungal Diseases

YANG Zhen1,2  DAI Chuanchao1  WANG Xingxiang2  LI Xiaogang2+
(1 College of Life Sciences, Nanjing Normal University, Nanjing 210023, China )

(2 Institute of Soil Science, Chinese Academy of Sciences, Nanjing 210008, China )

Abstract Soil-borne diseases have become a major bottleneck restraining sustainable development of the agriculture in China. Rhizosphere is a window displaying how efficiently a crop uses soil nutrients, a key micro-domain of plant-soil-microbe interactions, as well as a major scene where soil-borne diseases develop. Today when metagenomics is developing so rapidly, any knowledge about interactions between rhizosphere microorganisms and soil-borne fungal diseases is conducive to exploration for effective ways to prevent and control soil-borne diseases from the aspects of microbial community, metabolic function, and disease suppressants. With reference to the databases of Scopus, Web of Science and China National Knowledge Infrastructure, a review is presented in this paper summarizing relationships between soil-borne fungal diseases and rhizosphere microorganisms, discussing pathogenesis of soil-borne disease fungi, and pointing out shortages of the current researches and focal points for future researches. Currently, the incidence of soil-borne fungal diseases is very high in agricultural production of the country, and incidence of most soil-borne fungal diseases is the result of complex infections of a variety of pathogens. Oriented optimization of the structure of rhizospheric microbial communities is an effective way to enhance their antagonism to soil-borne fungal diseases for control of incidence of the diseases. So it is a noteworthy method. So far, quite a number of papers are found in the literature addressing relationships between rhizosphere probiotic microorganisms and health and growth of plants, but few are exploring impacts of harmful bacteria in the rhizosphere on incidence of soil-borne diseases and crop growth. Studies in future should be oriented to systematically assess the incidence and damage of soil-borne fungal diseases, classify soil-borne pathogens by type, explore in depth micro-ecological mechanism of rhizosphere in incidence of soil-borne diseases, and develop a comprehensive technological system for management of soil-borne diseases.
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