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绿僵菌对植物促生作用的研究进展
王华峰，裴俊伟，纪丽莲，扶教龙，白　净*

(苏州科技大学化学与生命科学学院，苏州 215009)

摘　要：绿僵菌作为一种广为人知的虫生真菌，在农业绿色防控中担任重要角色，是害虫综合治理的重要

组成部分。近年来对绿僵菌的深入研究发现，其也可作为植物内生菌，通过介导昆虫植物碳氮元素交换、

分泌代谢产物、诱导植物抗性等途径促进植物生长。本文以绿僵菌根际定植和对植物的促生效果以及分子

机理为主要内容，对已有文献进行回顾梳理，并对目前研究局限和未来发展方向进行讨论，为绿僵菌与植

物互作研究提供理论参考，同时为制备促生防虫于一体的新型生物制剂提供帮助。
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Research progress of Metarhizium in plant growth promotion
WANG Hua-Feng, PEI Jun-Wei, JI Li-Lian, FU Jiao-Long, BAI Jing*

(School of Chemistry and Life Sciences, Suzhou University of Science and Technology, Suzhou 215009, China)

Abstract: As well-known entomopathogenic fungi, Metarhizium spp. plays an important role in green crop pest 
control technique, and is an important part of integrated pest control. In recent years, it has been found that they are 
also endophytic fungi in plants. It promotes plant growth by mediating carbon and nitrogen exchange between 
insects and plants, secreting metabolite and inducing plant resistance. This paper focuses on rhizosphere 
colonization, the growth-promoting effect and mechanism of Metarhizium spp. on plants, and the limitations of 
present research and future development direction are also discussed, hoping to provide theoretical reference for the 
interaction between Metarhizium spp. and plants, and for the preparation of new biological agents which can 
promote plants and prevent pests.
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如今在农业领域，存在许多为了保护作物免受

害虫侵害投入大量化学杀虫剂，而破坏周围环境的

现象。为了建立可持续发展的农业系统，开发旨在

减少化学杀虫剂投入的技术迫在眉睫。近年来，人

们试图减少使用化学防治方法，利用微生物制剂防

治植物病害，促进植物生长。绿僵菌 (Metarhizium 
spp.) 作为一类备受关注的虫生真菌，在害虫防治中

发挥了巨大作用，是害虫综合治理的重要组成部分，

可维持虫害防治效果，为解决持续性虫害问题提供

帮助。

作为研究应用最多的虫生真菌之一，绿僵菌凭

借无毒无害无残留、环境友好、害虫不会产生抗药

性等优点，在农业领域创造了巨大价值。它通过体

表入侵、体内繁殖、汲取营养、分泌毒素、种群传

播等途径，可使大约 200 多种昆虫感染致死。在过

去的 100 多年里，绿僵菌生物制剂不断推陈出新，

广泛应用于防治蝗虫和地下害虫，同时在提高绿

僵菌杀虫毒力、扩大应用范围等方面也取得了显著

成效
[1-4]。

随着研究不断深入，人们发现绿僵菌除了能够
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感染并消灭目标害虫外，还可以定植于植物根

部 [5-6]，作为植物内生菌促进植物的生长，图 1 总

结了绿僵菌在植物根系定植及发挥促生作用的机

制。如果能更好地了解绿僵菌对植物生长有何促进

作用，以及如何产生促进作用，同时在促进共生关

系的建立和提高促生效果等方面深入研究，将有助

于取得防治虫害和促进植物生长的双重效果，在农

业领域发挥更大的作用。因而，本文对绿僵菌属促

生作用的相关文献进行梳理整合并展开评述，以期

为深入研究绿僵菌与植物互作提供帮助。

1　绿僵菌根际定植

目前，已初步探明绿僵菌能定植于植物根部，

包括番茄 [7]、玉米 [7-8]、大豆 [8]、拟南芥 [7, 9]、柳枝

稷 [10]、扁豆 [10]、花生 [11-12] 等常见植物。绿僵菌可

以利用植物根部分泌的蔗糖和棉籽糖等多糖类碳源

物质进行腐生生活 [13-14]，而随着研究的深入，人们

发现绿僵菌存在寄生、腐生、植物共生等多种生活

方式，占据多种生态位。一项有关绿僵菌特殊病原

体的研究显示，实验中所有绿僵菌菌株都保留了与

植物根关联的能力，尤其是在单子叶植物中，这种

内生关联性更加明显 [15]。这表明，尽管绿僵菌作为

一种昆虫病原体而出现了分化，但它仍然保留了在

植物根部定植的能力。同时，研究人员利用构建的

三种罗伯茨绿僵菌 (Metarhizium robertsii) 突变株

Δmcl1 ( 对昆虫无毒害 )、Δmad2 ( 无定植能力 )、
Δmrt ( 根系分泌物利用能力低 ) 处理玉米后发现， 
Δmcl1 具有定植能力并且对玉米的生长促进效果与

野生型相似，Δmrt 的根际种群数量和生长促进作用

显著降低，而 Δmad2 无法定植或影响植物生长 [16]。

这表明根际定植是绿僵菌产生大部分有益作用的先

决条件，而失去昆虫致病能力对定植并无太大影响。

绿僵菌在植物根部的定植是两者产生相互关系的前

提，对根际定植的研究有助于更好地了解绿僵菌促

生机制。 
在虫生真菌丰富的农业系统中，绿僵菌对植

物的内生定植并不是一种稳定的现象。在西西伯利

亚的三个地点进行的土壤和植物器官的微生物群

落分析以及马铃薯根和叶的宏基因组分析发现，

马铃薯根和叶内部组织中的真菌群落主要由植物病

原真菌组成，而包括罗伯茨绿僵菌、褐色绿僵菌

(Metarhizium brunneum) 在内的虫生真菌数量可以忽

略不计 [17]。这一现象说明绿僵菌在马铃薯内部组织

的定植只是偶尔发生，这种不稳定性可能是与植物

病原真菌的竞争造成的。虽然虫生真菌在自然条件

下低水平定植，但这并不能否定将真菌人工引入农

业系统后对植物的益处，进一步的研究可以关注绿

僵菌处理后马铃薯植株的微生物群落。

图1  绿僵菌根系定植及对植物促生的机制
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作为第一个在真菌中被鉴定的棉子糖转运体，

MRT (Metarhizium raffinose transporte) 对绿僵菌的

根际定植能力具有重要作用 [13]。研究发现，Mrt 基
因缺失的罗伯茨绿僵菌突变株在植物根系中生长不

良，根际定植能力显著降低，但对昆虫的毒性没有

变化，这表明 Mrt 只参与了罗伯茨绿僵菌与植物的

相互作用。之后又有研究发现了一种单糖转运体

MST1 (monosaccharide transporter 1)，它与 MRT 共

同作用，促进绿僵菌在植物根际的定植 [18]。以上研

究结果进一步加深了对植物和真菌之间共生关系的

理解。

诱导植物免疫抑制和细胞壁重建整合可能是绿

僵菌与植物建立共生关系的重要步骤。绿僵菌的昆

虫致病性与植物共生性存在内在关联，黏附素

MAD1 (Metarhizium adhesin-like protein 1) 在其中发

挥关键作用。研究发现，在金龟子绿僵菌 (Metarhizium 
anisopliae) 与花生根互作早期，其 MAD1 蛋白激活

了花生根膜受体基因 CERK1 和 RPK 的识别响应，

抑制了花生免疫级联基因 MAPK、CDPK、MMK1
及防御相关基因如 PTi1、RML1A 的表达，促进了

金龟子绿僵菌在花生根组织的定植；同时，MAD1
蛋白还可以诱导花生细胞壁整合基因 SCW1 表达上

调，修复与重建根受损细胞壁，促进绿僵菌与花生

建立共生关系 [19]。还有研究发现，在接种了罗伯茨

绿僵菌的大豆中，PR1、PR2、PR3、PR4、HPL 等

免疫相关基因表达受到抑制，且绿僵菌与茄腐镰刀

菌 (Fusarium solani) 共同定植对这些基因的下调更

显著 [20]，说明绿僵菌与镰刀菌存在拮抗作用，并对

绿僵菌定植有一定影响。在对小麦进行定植实验时

也同样发现小麦免疫相关基因以及生长素、细胞分

裂素和赤霉素等激素合成相关基因的表达显著下

调，且这种效应伴随着植物生长而减弱 [21]。

脱落酸 (abscisic acid, ABA) 作为一种抑制植物

生长的激素，在绿僵菌内生定植和镰刀菌致病性定

植的差异反应中起着核心作用。通过植物激素分析

发现，与未接种的对照相比，罗伯茨绿僵菌定植后

大豆叶片中脱落酸和脱落酸代谢物显著减少，而茄

腐镰刀菌定植后大豆叶片中脱落酸总量显著增加；

同时，与未施用脱落酸的对照相比，外源施用脱落

酸导致罗伯茨绿僵菌在大豆根的定植减少，而茄腐

镰刀菌的定植增加 [20]。

罗伯茨绿僵菌胞外转化酶 (Metarhizium robertsii 
extracellular invertase, MrINV) 在根际相互作用和根

定植中也起关键作用。研究发现，敲除 MrINV 抑

制了罗伯茨绿僵菌在蔗糖和根际分泌物中的生长，

但提高了其在柳枝稷和拟南芥根中的定植率 [14]，原

因是碳分解代谢物阻遏 (carbon catabolite repression, 
CCR) 的减弱促进了植物细胞壁中解聚酶的产生，

进而促进了罗伯茨绿僵菌在植物根际的定植。

根际定植作为绿僵菌与植物互作的关键步骤，

是研究绿僵菌促生机制的重中之重。目前绿僵菌中

存在许多未鉴定的基因可能在定植过程中起一定作

用，后续通过基因组挖掘、同源基因簇对比等分析

能够更深入地了解绿僵菌的促生机制。

2　绿僵菌对植物的促生作用

近几年来，绿僵菌与昆虫及植物宿主互作关系

的相关研究已成为虫生真菌开发应用研究领域的新

方向。绿僵菌作为昆虫与植物之间的协调者，在生

态环境和经济开发中有着极其重要的价值。在自然

环境下，绿僵菌与植物之间建立了复杂的共生关系，

从帮助植物抵抗虫害到促进植物生长发育，绿僵菌

成为了昆虫与植物沟通的桥梁，这种三边关系为植

物保护和农业发展提供了新的思路。目前绿僵菌在

病虫害防治方面已有大量研究，在促进植物生长方

面的研究虽然起步不久、数量很少，但呈不断上升

的趋势 ( 图 2)。
绿僵菌在定植植物根部后使植物表现出更好的

生长趋势，包括株高、根长、营养物质含量、抗病性、

抗逆性等诸多方面。接种了金龟子绿僵菌 LHLo7
的大豆植物表现出枝条长度和叶面积的增加，芽鲜

干生物量、叶绿素含量、蒸腾速率、光合速率也明

显增加；与未接种的对照植物相比，在氯化钠诱导

的盐胁迫下，接种大豆中脯氨酸含量升高，超氧化

物歧化酶和丙二醛含量降低，表明盐诱导的氧化应

激得到了有效缓解；此外，大豆中脱落酸的减少和

茉莉酸含量的升高证实了接种金龟子绿僵菌 LHLo7
的植物受盐胁迫影响较小

[22]。同时，用三种金龟子

绿僵菌菌株 Ma8、Mal0、Ma20 孢子悬浮液浇灌番

茄幼苗，14 d 后发现浇灌后的番茄株高、根长以及

植株地上部、地下部干重均显著高于对照组 [23]，为

揭示绿僵菌与植物之间的相互作用提供了重要数

据。在美国马里兰州的无化肥、农药试验田中，研

究人员采用孢子包裹种子的方式，将玉米与金龟子

绿僵菌、罗伯茨绿僵菌、褐色绿僵菌一起种植，发

现玉米的叶圈、茎长、平均茎叶生物量都有明显的

增加；同时发现，绿僵菌对玉米的主要影响是在早

期营养生长期间，通过使玉米能够更早地生长，来
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提前对周围的生物和非生物胁迫产生抗性 [16]。

绿僵菌在与植物建立共生关系时，其孢子在植

物根部的聚集可能对植物生长有一定帮助；并且绿

僵菌不是随机分布在土壤中，而是在农业环境中应

用时优先与植物根际结合。绿僵菌在根皮层细胞内

以及细胞间隙以菌丝聚集体的形式出现，对植物生

长有一定促进作用。在研究含有绿色荧光蛋白标记

的罗伯茨绿僵菌对柳枝稷和扁豆根生长发育的影响

时，发现植物根际聚集了大量绿僵菌孢子，一段时

间后观察到荧光菌丝密集分布在植物根周围与内

部；与对照植物相比，绿僵菌处理的植物根系生长

更快，根毛密度增加，同时检测到柳枝稷和扁豆的

根长、侧根数量明显增加
[10]。

另外，绿僵菌对植物的定植与促生效果存在一

定的差异，这可能受到地理环境或植株种类的影响。

在田间实验中，观察到罗伯茨绿僵菌的丰富度与豆

科作物覆盖率呈正相关，与芸苔科作物覆盖率呈负

相关，且随着混合谷物中黑麦比例的增加而增加，

说明冬季作物覆盖有助于绿僵菌在植物根际的定

植。同时研究发现，罗伯茨绿僵菌显著增加了奥地

利冬豌豆和黑麦的高度和地上生物量，但不影响其

叶绿素含量 [24]。

还有诸多研究表明，绿僵菌可以促进木薯 [25]、

大豆 [26]、甜椒 [27]、花生 [28]、玉米 [29] 等农作物的生长，

表明绿僵菌具有作为农作物生物肥料的潜在优势。

3　绿僵菌对植物促生作用的机制

微生物与植物共生机制研究大多集中于根瘤菌

和丛枝菌与寄主植物的共生，虫生真菌绿僵菌与寄

主互利共生的分子机制目前研究较少。目前研究发

现绿僵菌对植物的促生作用主要受以下机制调控。

3.1　碳素氮素的转移

碳素氮素是植物生长必不可少的养分，在绿僵

菌的存在下，植物从真菌 - 昆虫 - 植物三方互作中

获取的氮比在土壤中多。在与宿主植物共生期间，

绿僵菌可以将氮素从感染的昆虫转移到植物中以交

换碳素，同时提供含氮养分和增强植物对害虫的抵

抗力，促进植物健康生长。通过同位素标记法能够

观察到被标记的 15N 从昆虫到扁豆和柳枝稷的转

移 [30]，而 13C 进入光合作用产物中，随后在根 / 内
生菌复合体中转化为真菌特异性碳水化合物 ( 海藻

糖和几丁质 )[31]，表明宿主植物之所以为绿僵菌提

供光合作用产物，可能是为了交换在三方互作中昆

虫来源的氮。同时，绿僵菌铵渗透酶有助于调节昆

虫来源的氮向植物转移。根据丛枝菌根真菌的同源

基因选取两种铵渗透酶基因 (MepC 和 Mep2)，对

大麦根定植情况进行测定发现，MepC、Mep2 基因

的缺失促进了罗伯茨绿僵菌的根际定植，并且大麦

中昆虫来源的氮掺入量显著增加，但对昆虫毒力无

影响 [32]。

另外，土壤中碳和氮的有效性影响绿僵菌的定

植和昆虫源性氮的转移。将 D- 葡萄糖和硝酸铵施

用于土壤，发现罗伯茨绿僵菌在补充了葡萄糖的土

壤中的定植率更高，而在补充了硝酸铵的土壤中定

植率有所降低；同时，在两种不同培养条件下 ( 纯
肉汤培养和与植物根共培养 )，发现罗伯茨绿僵菌

糖转运蛋白和氮转运蛋白编码基因差异表达 [33]，表

明绿僵菌在没有氮转移的情况下依旧可以维持根系

图2  绿僵菌对植物促生作用相关文献数量统计
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定植，并且对植物生长有一定促进作用。

3.2　真菌-昆虫-植物互作

绿僵菌的内生性和昆虫致病能力可能存在一定

关联。利用褐色绿僵菌分生孢子处理土壤后种植西

红柿，发现其通常比未经处理的对照有更多的线虫，

而绿僵菌产生的挥发性次级代谢产物可以吸引并杀

死线虫，使植物生长不受影响 [34]。

绿僵菌感染昆虫后的分解代谢过程对植物生长

也可能产生一定影响。研究使用两种罗伯茨绿僵菌

菌株 Mak-1 ( 可在昆虫尸体生产菌丝体和分生孢子 )
和 P-72 ( 无法在昆虫尸体生产菌丝体和分生孢子 )，
使用 16S rRNA 基因测序对科罗拉多马铃薯甲虫幼

虫的肠道和尸体微生物群落进行比较分析，发现感

染不会导致幼虫肠道细菌群落发生显著变化，但被

P-72 菌株感染的幼虫中硝酸盐和铵盐含量增加；同

时，与 Mak-1 菌株相比，P-72 菌株对植物的促生作

用更强 [35]。相对于植物，绿僵菌对昆虫有更强的适

应性，这种适应性差异可能会对真菌 - 昆虫 - 植物

三方互作产生一定影响。

3.3　代谢分泌物

作为免疫系统的调节剂，真菌产生的次生代谢

物在与宿主的沟通中起着关键作用。绿僵菌能够分

泌一种环状脂肽的代谢物，称为绿僵菌素 (destruxins, 
DTXs)。研究发现，在 4 种绿僵菌与大豆、玉米共

培养的条件下检测到大量 DTXs，包括 25 种 DTXs
类似物。同时发现，在不同植物条件下，DTXs 产
量存在显著差异 [36]。由于 DTXs 的生产需要能量消

耗，在植物培养中检测到的大量 DTXs 表明，这些

代谢物可能存在尚未定义的功能，深入研究 DTXs
与植物之间的关联有助于提高绿僵菌生物防治剂使

用的有效性和安全性。

绿僵菌可以通过分泌植物发育必需的某些生长

激素激活植物免疫系统，提高植物对病虫害的防御，

促进植物生长。生长素吲哚 -3- 乙酸 (indole-3-acetic 
acid, IAA) 作为植物生长不可或缺的激素，能够促

进植物的生长发育。IAA 参与向性反应、细胞分裂、

维管组织分化和根形成的启动，可增加绿僵菌定植

的根面积，并促进植物对营养物质的吸收。研究发

现，罗伯茨绿僵菌或含有生长素的培养滤液可以促

进拟南芥根系增殖，激活 IAA 调节基因表达并修补

IAA 缺陷型 rhd6 拟南芥突变体的根毛缺陷；同时，

底物喂养测定表明，罗伯茨绿僵菌具有色胺和吲

哚 -3- 乙酰胺色氨酸依赖性生长素生物合成途径；

另外，研究还发现，绿僵菌可以在昆虫角质层上分

泌 IAA，但产生的量存在差异，且与植物相互作用

的程度也不同
[9]。

绿僵菌能够与不同植物形成根际或内生关系进

行营养交换，其中一种关键的植物免疫刺激代谢物

哌啶酸 (pipecolic acid, PIP) 在促进植物生长的过程

中发挥一定作用。研究发现，一种可产生大量 PIP
的转基因罗伯茨绿僵菌菌株可以与拟南芥形成非选

择性的根际关系：不产生 PIP 的拟南芥突变体在绿

僵菌接种后 PIP 水平升高，同时植物抗毒素和脂肪

族硫代葡萄糖苷通过 PIP 依赖和非依赖的方式选

择性增加，对植物病原菌和蚜虫的抗性也得到了加

强 [37]。这些现象表明，拟南芥可以吸收罗伯茨绿僵

菌产生的 PIP，揭示了真菌介导的促进植物抗生物

胁迫的潜在机制。

真菌挥发性有机化合物 (fungal volatile organic 
compounds, VOCs) 作为生物杀虫剂的重要成分，在

一定程度上也能够促进植物生长。褐色绿僵菌产生

的 VOCs，包括 1- 八烯 -3- 醇和 3- 辛酮等，不仅具

有抗菌功能，还对植物生长具有强烈刺激作用 [38-39]。

虽然 VOCs 介导的生物刺激作用机制不明，但绿僵

菌衍生的挥发性有机物和生物刺激剂在农业中具有

广泛的应用，进一步的研究有助于开发新型植物

刺激剂。

3.4　其他促生机制

虫生真菌对植物侧根的刺激作用是真菌和植物

相互作用的初级阶段 [40]。在对高粱作物接种褐色绿

僵菌后发现，高粱加强了对铁的吸收利用，叶绿素

含量与含铁量有显著的提高，高粱的根长及根的数

量也有所增加 [41]。这表明绿僵菌能够促进植物对营

养物质的吸收，同时加强植物的光合作用。

同时，环境因素也会对绿僵菌促生作用产生一

定影响。研究表明，绿僵菌常生活在金属污染严重

的地区，其可以作为重金属水溶液中铅 (Pb2+) 和镉

(Cd2+) 的有效生物吸附剂；对金属的耐受性可以为

绿僵菌与植物的共生关系增加额外的好处：绿僵菌

定植可以减少植物中镉的积累，并通过提高植物镉

外排能力和改变生理状态，促进植物的生长和健

康 [42-44]。研究发现，在镉胁迫下，罗伯茨绿僵菌定

植减少了拟南芥芽和根中镉的积累，减轻了镉引发

的叶片黄化；被定植的拟南芥通过增加过氧化氢酶、

过氧化物酶和谷胱甘肽的产生以及上调参与螯合镉

的多种异戊二烯化植物蛋白的表达，增加对镉胁迫

的耐受性 [45]。同时，研究表明罗伯茨绿僵菌能够通

过上调植物镉抗性蛋白 1 (plant cadmium resistance 
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protein 1, PCR1) 基因表达从而减少水稻幼苗中镉的

积累，增加叶绿素含量，减轻氧化应激；并且绿僵

菌还通过提高水稻内源性 IAA、赤霉素 A3 和油菜

素内酯激素水平，促进水稻的生长和光合作用 [46]。

后续可以通过模拟不同环境条件，观察其他重金属

离子的转移，加深对绿僵菌促生机制的理解。

另外，植物促生菌 (plant growth-promoting bacteria, 
PGPB) 广泛存在于植物根际之间，不仅能帮助植物

抵抗恶劣的生活环境，同时也对植物的生长发育起

到一定的促进作用，已有文献对相关研究进行了综

述 [47]。而绿僵菌可以维持富含大量植物促生菌的环

境，间接发挥作用，促进植物对营养成分和矿物质

的吸收 [5, 48]。

4　总结与展望

目前对于绿僵菌的虫害防治研究相对比较成

熟，而对于植物促生作用的研究才刚刚起步，存在

较多问题 [49]。首先，研究植物范围有限，目前主要

集中在拟南芥、玉米、番茄和花生等常见植物，并

且对于其促生机制的研究也只是冰山一角。植物与

菌根真菌或植物病原菌之间的互作研究可为绿僵菌

与植物共生关系研究提供依据。免疫和共生都是植

物在与微生物长期相互作用和共同进化后产生的适

应性，可能涉及共同的调控模式。其次，不同绿僵

菌菌株与不同植物之间的相互作用机制可能因为真

菌定植位置、抗性诱导、对植物激素产生的影响等

因素而不同，需要多方位深入研究。

绿僵菌不仅是重要的虫生真菌，同时也是植物

内生菌，具有防控虫害和促进植物生长的双重效果。

近年来，高通量技术的发展带动了多领域分子机制

研究的突破
[50]，也为植物促生机制研究提供了技术

支持 [51] ；后续的研究可以借助高通量组学平台，采

取多组学技术相结合的方法，研究绿僵菌与植物互

作中涉及的基因、蛋白质以及代谢产物，从而综合

研究其代谢通路。另外，成像质谱技术的发展使得

人们能够同时可视化观察从单一微生物菌落到复杂

微生物群落的多个代谢产物的时空分布 [52]，为研究

绿僵菌代谢产物对植物的影响提供了技术手段。

白僵菌与绿僵菌在农业领域应用相似，有关白

僵菌的研究已经相当成熟 [53-63]，因此可以作为参照

对象。最近一篇有关工程真菌非核糖体肽(nonribosomal 
peptides, NRPs) 生物合成的综述探讨了一些重新设

计真菌 NRPs 装配线的关键示例 [64]，其中涉及到关

于白僵菌的案例，而绿僵菌也可以通过真菌 NRPs

的重编程和装配线工程化以产生新型生物活性小分

子非天然产物，从而促进绿僵菌促生机理研究。此

外，也可以对绿僵菌菌株进行诱变，使其对特定植

物起到更好的促生效果，或将绿僵菌和与真菌相容

的杀虫剂混合使用，以减少化学农药的使用，提高

经济效益的同时对环境友好。未来应进一步加强对

绿僵菌促生作用分子机制的研究，开发多种综合防

治措施，为扩大绿僵菌在农学领域的应用提供理论

依据和支撑。
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