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摘 要：卵孢小奥德蘑(Oudemansiella raphanipes)是一种食药兼用的珍稀食用菌，但其易受到异

形枝葡霉(Cladobotryum varium)引起的蛛网病侵害。【目的】获得能够生物防控蛛网病且促进卵孢

小奥德蘑生长的覆土细菌。【方法】从卵孢小奥德蘑覆土中分离细菌，检测其对卵孢小奥德蘑及

蛛网病菌的拮抗活性，筛选出具有防病促生的多功能菌株，并基于基因组数据分析明确其潜在的

生物机制。【结果】从覆土中共分离获得 90 株细菌，其中 38 株细菌对异形枝葡霉具有明显的抑

制活性，且对卵孢小奥德蘑无抑制活性。进一步筛选发现，2 株细菌的上清液不仅显著促进卵孢

小奥德蘑菌丝的生长，还能显著抑制异形枝葡霉菌丝的生长。基于基因组数据分析，鉴定出上述

2 株细菌分别为简单近芽孢杆菌(Peribacillus simplex)与根际苍白杆菌(Ochrobactrum rhizosphaerae)，

且它们含有多种功能基因与次级代谢产物基因簇。【结论】本研究获得 2 株具有食用菌防病促生

功能的细菌，为未来蛛网病的生态防控储备了有益微生物资源。
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Abstract: Oudemansiella raphanipes is a rare edible and medicinal mushroom, while it is highly 
susceptible to cobweb disease caused by Cladobotryum varium. [Objective] To obtain bacteria 
capable of controlling cobweb disease and promoting the mycelial growth of O. raphanipes from 
casing soil. [Methods] Bacteria were isolated from the casing soil of O. raphanipes, and their 
antagonistic activity against the mycelial growth of both O. raphanipes and C. varium was 
evaluated. The strains with disease-preventing and growth-promoting properties were screened out, 
and their functioning mechanisms were studied based on genome data. [Results] A total of 90 
bacterial strains were isolated from the casing soil, of which 38 strains showed significant 
inhibitory activity against the mycelial growth of C. varium and no inhibitory activity against that 
of O. raphanipes. The supernatants of two strains significantly inhibited the mycelial growth of C. 
varium and promoted that of O. raphanipes. Based on the genome data, the above two strains were 
identified as Peribacillus simplex and Ochrobactrum rhizosphaerae, respectively, and they carried 
multiple functional genes and biosynthetic gene clusters of secondary metabolites. [Conclusion] 
Two bacterial strains capable of controlling the disease and promoting the growth of edible fungi 
were obtained, providing valuable microbial resources for the future biocontrol of cobweb disease.
Keywords: Oudemansiella raphanipes; casing soil; cobweb disease; Cladobotryum varium; 
biocontrol

卵孢小奥德蘑 (Oudemansiella raphanipes)，

俗称黑皮鸡枞，在全球热带和亚热带地区广泛

分布，我国主要分布于云、贵、川等地[1]。卵孢

小奥德蘑以其鲜嫩醇香的口感和独特的风味而

闻名，富含多种氨基酸、多糖及微量元素[2-3]，

其子实体和发酵液中含有多糖、酶类、邻苯二

酚、麦角甾醇、三萜类等活性化合物，在抗氧

化、抗肿瘤、免疫调节和肝脏保护等方面发挥

积极作用[4-5]。近年来，随着大健康理论、大食

物观的提出，卵孢小奥德蘑作为食药兼用的高

档保健珍稀菌类，在国内外市场上产品供不应

求，发展前景广阔。

蛛网病是影响食用菌产业健康发展的重要

病害之一，其病原菌为枝葡霉属(Cladobotryum)

真菌[6]。不同种类枝葡霉会导致双孢菇、香菇、

金针菇、卵孢小奥德蘑等食用菌发生蛛网病，

侵染初期菌柄基部出现白色稀疏菌丝并逐渐蔓

延，后期白色絮状菌丝覆盖菇体，导致其腐烂
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或萎缩[7-8]。课题组前期在北京地区发现了卵孢

小奥德蘑蛛网病，并明确其病原菌为异形枝葡

霉(C. varium)，其发病率高达 25%，给种植户造

成了巨大的经济损失[9-10]。目前，该病害的致病

机理尚不明确，国内外主要通过棚室消毒预防，

发病后则多依赖苯菌酮、咪鲜胺等化学药

剂[11-12]，但缺乏选择性强、安全高效的防治措

施。卵孢小奥德蘑作为绿色、健康食品，其独

特的生产方式及较短的生长周期决定了不宜在

子实体生长阶段施用化学药剂。近年来，生物

防治以其绿色、环保、无残留等特点备受瞩目，

其可有效抑制多种植物和食用菌的病原菌。例

如，安全高效的生防菌贝莱斯芽孢杆菌(Bacillus 

velezensis)已被证实可有效抑制双孢菇蛛网病菌

嗜菌枝葡霉(C. mycophilum)[13]。然而，关于卵孢

小奥德蘑蛛网病的生物防治研究尚未见报道。

覆土是卵孢小奥德蘑栽培中的关键环节，

其覆土中蕴含着丰富的有益细菌，构成了潜在

的生防菌资源库[14-15]。许多微生物具有溶磷、

解钾、固氮或产生生长激素、嗜铁素等生物活

性物质的功能，能通过自身生理生化代谢活动

参与营养物质和能量的循环转化，进而影响卵

孢小奥德蘑原基形成和子实体分化[16]。研究表

明，食用菌覆土中的有益菌可以通过分泌抗菌

物质抑制病原菌的生长、分解土壤中的有害物

质，或与特定的病原菌竞争营养和空间等，从

而减少食用菌病原菌的数量，并诱导其子实体

的形成，进而提高产量[17]。然而，目前尚不清

楚覆土中的微生物是否具备拮抗卵孢小奥德蘑

蛛网病菌的活性。

本研究旨在从卵孢小奥德蘑覆土中筛选、

鉴定具有拮抗蛛网病菌菌丝生长，同时能促进

其自身菌丝生长的细菌，以储备覆土有益微生

物资源，探究覆土微生物的挖掘潜力，为卵孢

小奥德蘑蛛网病的科学绿色防控奠定基础。

1　材料与方法　材料与方法

1.1　材料

1.1.1　供试菌株及卵孢小奥德蘑覆土

供试卵孢小奥德蘑菌株 HPJZ 和异形枝葡霉

菌株 JZBQA1 均为课题组前期分离保存[7]。覆土

采集于北京通州的卵孢小奥德蘑种植基地，为

出菇期覆土。

1.1.2　培养基

牛肉膏蛋白胨培养基(g/L)：牛肉膏 3.0，蛋

白胨 10.0，NaCl 5.0，琼脂 15.0。

LB 固体培养基(g/L)：胰蛋白胨 10.0，酵母

提取物 5.0，NaCl 10.0，琼脂 15.0。

LB 液体培养基：LB 粉末 39.0 g/L，去离子

水定容至 1 000 mL。

PDA 综合培养基：去皮土豆 200 g/L 煮熟取

滤液，葡萄糖 20 g/L，琼脂 20 g/L，磷酸二氢钾

3 g/L，无水硫酸镁 1.5 g/L，蛋白胨 5 g/L，维生

素 B1 10 mg/L，去离子水定容至 1 000 mL。

1.2　覆土细菌的分离

取 3 g 土壤加 45 mL 无菌水制成土壤悬浮

液，置于 25 ℃、160 r/min 培养过夜，将土壤悬

浮液稀释至 10−3，并取 200 μL 均匀涂布于牛肉

膏蛋白胨培养基上，每份土壤悬浮液稀释液设

置 6 个重复，根据不同菌落形态使用无菌牙签

挑取单菌落至新的 LB 固体培养基上进行划线分

离培养，获得细菌的纯培养菌株后，使用无菌

枪头蘸取纯培养菌株置于装有 3 mL LB 液体培

养基的无菌 10 mL 离心管中，25 ℃、160 r/m 培

养至 OD600 为 1.5，保存于灭菌的 30% 甘油内。

1.3　覆土细菌的初步鉴定

将 500 μL 细菌菌液进行沸水浴 5 min 灭活，

并以此作为 DNA 模板，使用细菌 16S rRNA 基因

通用引物 27F (5′-AGAGTTTGATCCTGGCTCAG-3′)

和 1492R (5′-CTACGGCTACCTTGTTACGA-3′ )
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进行 PCR 扩增。PCR 反应体系(50 μL)：DNA

模板 4 μL，2×PCR Mix 25 μL，上、下游引物

(10 μmol/L)各 2 μL，ddH2O 17 μL。PCR 反应条

件：95 ℃预变性 5 min；95 ℃变性 30 s，55 ℃

退火 30 s，72 ℃延伸 2 min，35 个循环；72 ℃

延伸 7 min。取 5 μL PCR 产物经 1% 琼脂糖凝胶

电泳检测后，将合格 PCR 产物送至北京诺赛基

因组研究中心测序。测序结果在 GenBank 数据

库中进行 BLAST 比对。

1.4　卵孢小奥德蘑蛛网病菌拮抗细菌的

筛选

1.4.1　覆土细菌菌体对卵孢小奥德蘑及其蛛

网病菌菌丝生长的作用评价

利用打孔器制作直径为 10 mm 的卵孢小奥

德蘑/蛛网病菌接种块，将其接种至 PDA 平板中

央(每个平板含有 15 mL PDA 培养基)，25 ℃恒

温培养。取 500 μL 细菌菌液接种到 3 mL LB 液

体培养基的离心管中，25 ℃、160 r/min 培养，

定期测量 OD600 至其达到 1.5，将菌液转至

1.5 mL 离心管中备用。待卵孢小奥德蘑/蛛网病

菌菌落生长至直径 3 cm 时，使用无菌枪头蘸取

细菌菌液在平板直径左右两端距菌落 1.5 cm 的

位置划两条直线。每株细菌设置 3 个重复。以

同等条件下蘸取 LB 液体培养基划线作为对照

组，以同等条件下不做处理的平板作为空白对

照。观察菌落生长情况，记录卵孢小奥德蘑/蛛

网病菌菌落直径，计算抑菌率。抑菌率的计算

如公式(1)所示。

X=(A0−A1)/A0×100% (1)

式中：X 为抑菌率；A0 为对照菌落直径(mm)；

A1 为处理菌落直径(mm)。

1.4.2　细菌上清液对卵孢小奥德蘑及其蛛网

病菌菌丝生长的作用评价

取 3 mL 细菌菌液 (OD600 为 1.5)加入装有

50 mL LB 液体培养基的 250 mL 锥形瓶内，

25 ℃、160 r/min 培养 2 d，之后 8 000 r/min 离

心 10 min，然后用 0.22 μm 除菌过滤器获得无

菌上清液。取 4 mL 滤液加入到 16 mL PDA 培

养基中。用直径为 10 mm 的打孔器获得相同接

种量的卵孢小奥德蘑/蛛网病菌菌丝块，接种至

平板中央。每隔 24 h 划线并记录卵孢小奥德蘑

及其蛛网病菌菌丝的生长速度，直至菌丝长满

平板。菌丝生长速度(V，mm/d)的计算如公式(2)

所示。

V=[(D2−D1)/d] (2)

式中：D1 为第 1 次测量的直径(mm)；D2 为最后

一次测量的直径(mm)；d 为测量天数。

同时，挑取平板上卵孢小奥德蘑及其蛛网

病 菌 的 菌 丝 ， 制 成 切 片 后 通 过 ECLIPSE 

LV100ND 显微镜(Nikon 公司)观察，采用 NIS-

Elements 显微成像软件拍照。

1.5　卵孢小奥德蘑蛛网病菌拮抗细菌的

生理生化及基因组分析

覆土细菌菌株以平板划线法接种到 LB 固体

培养基上，25 ℃培养 48 h 后，观察并拍照记录

菌落形态。挑取菌体利用革兰氏染色试剂盒(北

京索莱宝科技有限公司)进行革兰氏染色，并通

过显微镜观察拍照。将菌液与 Salkowski 试剂

(由 0.5 mol/L FeCl3 和 35% 高氯酸组成)混合，在

黑暗处放置一段时间后观察溶液颜色变化，分

析细菌产生植物激素吲哚乙酸 (indole-3-acetic 

acid, IAA)的情况。

采用细菌 DNA 提取试剂盒(TaKaRa 公司)对

细菌 DNA 进行提取，构建细菌基因组文库，利

用 Illumina 测序平台进行测序，并采用从头测序

组装(de novo 测序组装)。基因组数据已保存于

国家微生物科学数据中心 (NMDC, http://nmdc.

cn)， 数 据 编 号 分 别 为 NMDC60197572 和

NMDC60197573。 对 于 细 菌 基 因 组 ， 利 用

MAFFT 进行序列比对，同时采用最大似然法
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(maximum-likelihood)， 利 用 autoMLST 网 站

(https://automlst.ziemertlab.com)根据基因组中的

60 个核心基因构建系统发育树，且设置重复检

验 次 数 为 1 000 次 循 环 ， 以 计 算 自 展 值

(bootstrap value, BP)。利用 antiSMASH 分析细

菌基因组含有的次级代谢产物基因簇，采用生

物信息软件 Anvi’o v8 进行细菌泛基因组分析。

1.6　数据统计

分别使用 GraphPad Prism 8.0 和 OriginPro 

2021 软件分析数据和绘图。采用单因素方差分

析(one-way ANOVA)检验组间差异。显著性差异

的定义为 P<0.05。

2　结果与分析　结果与分析

2.1　卵孢小奥德蘑覆土中细菌的分离及

初步鉴定

从覆土中分离、筛选并保藏不同菌落形态

的细菌，共计 90 株细菌。通过 16S rRNA 基因

序列的初步鉴定，它们分别来自于芽孢杆菌属

(Bacillus)、假单胞菌属(Pseudomonas)、微杆菌

属 (Microbacterium)、节杆菌属 (Arthrobacter)等

(图 1)，其中芽孢杆菌属(Bacillus)和假单胞菌属

(Pseudomonas)占比较多(45%)。

2.2　覆土细菌对卵孢小奥德蘑及异形枝

葡霉菌丝生长的影响

通过平板对峙培养法检测了 90 株细菌对卵

孢小奥德蘑菌丝生长的影响，结果显示其中     

65 株细菌对卵孢小奥德蘑菌丝生长无明显抑制

活性，25 株细菌对卵孢小奥德蘑菌丝生长具有

不同程度的抑制作用。卵孢小奥德蘑的菌落直

径为 36.0−69.2 mm，抑菌率为 23.1%−60.0%。

如图 2 所示，Bacillus sp. 11-36 和 Pseudomonas 

sp. 55-10 对卵孢小奥德蘑菌丝生长的抑菌率分

别 达 到 60.0% 和 50.0%， 而 金 黄 杆 菌 属

(Chryseobacterium)菌株 26-1 对卵孢小奥德蘑生

长的抑菌率仅为 2.9%，但对异形枝葡霉有很强

的抑制活性，抑菌率为 51.4%。

为获得抑制蛛网病菌生长但不影响卵孢小

奥德蘑生长的功能细菌，以对卵孢小奥德蘑无

明显抑制作用的 65 株细菌为研究对象，检测其

图1　卵孢小奥德蘑覆土中分离获得的细菌属水平组成

Figure 1　The composition of the isolated bacteria in casing soil of Oudemansiella raphanipes at the genus level.
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对异形枝葡霉菌丝生长的活性。对峙培养发现，

其中的 38 株细菌抑制异形枝葡霉菌丝的生长，

菌落直径范围为 34.2 − 62.0 mm，抑菌率为

31.1%−62.0% (图 3)。38 株细菌对异形枝葡霉菌

的抑制率大于 31.0%，这些潜在功能细菌种类丰

富，分别属于假单胞菌属(7 株)、芽孢杆菌属

(6 株)、赖氨酸芽孢杆菌属(Lysinibacillus) (2 株)

等 21 个属。

2.3　覆土细菌上清液对卵孢小奥德蘑及

蛛网病菌生长的影响

在上述研究的基础上，为进一步筛选覆土

内促进卵孢小奥德蘑菌丝生长的菌株，检测了

上述 38 株细菌的发酵上清液对卵孢小奥德蘑菌

丝生长的影响。结果显示，5 株细菌具有显著促

进卵孢小奥德蘑菌丝生长的活性(图 4A)，分别

为菌株 4-7、52-32、10-18、27-12 和 6-22。同

时，检测了 38 株细菌的上清液对异形枝葡霉菌

丝生长的影响，结果发现 26 株细菌具有显著抑

制异形枝葡霉的活性(图 4B)，这些菌株可成为

卵孢小奥德蘑蛛网病的重要生防菌株资源。其

中，2 株细菌(27-12 和 6-22)对卵孢小奥德蘑菌

丝生长具有显著的促生长作用，同时对异形枝

葡霉菌丝生长具有显著的抑制作用。菌丝显微

形态观察显示，2 株菌对卵孢小奥德蘑菌丝无明

显影响，但菌株 6-22 的上清液导致异形枝葡霉

菌丝变形、破裂，形成明显的空泡(图 4C)；而

菌株 27-12 的发酵上清液则能抑制异形枝葡霉菌

丝的生长，并使其菌丝表面呈现凹凸不平的现

象(图 4C)。

2.4　潜在生防菌株的鉴定及基因组分析

菌株 6-22 的菌落近圆形，乳白色，边缘整

齐，不透明，表面光滑呈油性，可产生 IAA，

图2　覆土细菌对卵孢小奥德蘑及其蛛网病菌异形枝葡霉的抑制作用。A：芽孢杆菌11-36对卵孢小奥德蘑

HPJZ的抑制作用；B：假单胞菌55-10对于卵孢小奥德蘑HPJZ的抑制作用；C：金黄杆菌26-1对卵孢小奥

德蘑HPJZ的抑制作用；D：金黄杆菌26-1对异形枝葡霉菌JZBQA1的抑制作用。

Figure 2　 Inhibitory effect of bacteria in casing soil on the mycelial growth of Oudemansiella raphanipes and 

Cladobotryum varium. A: Antagonism of Bacillus sp. 11-36 on mycelial growth of O. raphanipes HPJZ; B: 

Antagonism of Pseudomonas sp. 55-10 on mycelial growth of O. raphanipes HPJZ; C: Antagonism of 

Chryseobacterium sp. 26-1 on mycelial growth of O. raphanipes HPJZ; D: Antagonism of Chryseobacterium sp. 

26-1 against mycelial growth of C. varium JZBQA1.
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图3　覆土细菌对卵孢小奥德蘑和异形枝葡霉菌丝生长的抑制作用

Figure 3　 Inhibition of the bacteria in casing soil on the mycelial growth of Oudemansiella raphanipes and 

Cladobotryum varium.
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革兰氏染色显示为革兰氏阳性菌。菌株 6-22 基

因组与简单近芽孢杆菌 (Peribacillus simplex) 

BA2H3 基 因 组 平 均 核 苷 酸 同 一 性 (average 

nucleotide identity, ANI)相似性达 98.4%，系统发

育树分析显示，二者也聚类在一起 [maximum 

likelihood bootstrap (MLBP)=100%]，综合形态学

特征、生理生化特性和系统发育分析结果，鉴

定菌株 6-22 为简单近芽孢杆菌。进一步基因组

antiSMASH 分析结果显示，菌株 6-22 含有

10 个生物合成基因簇(biosynthetic gene clusters, 

BGCs)， 这 些 基 因 簇 包 括 非 核 糖 体 肽 (non-

ribosomal peptides, NRPs)、 III 型聚酮合酶(type 

III polyketide synthases, T3PKS)、 萜 烯 类

(terpene)、套索肽 (lasso peptide)、铁载体 (NI-

siderophore)、 含 唑 线 性 肽 [linear azol(in)e-

containing peptide, LAP]、 β - 内酯 (betalactone)。

通过序列比对分析，结果显示菌株 6-22 中的套

索肽基因簇 BGC-1.2 与已知的 paeninodin 基因

图4　覆土细菌上清液对卵孢小奥德蘑和异形枝葡霉菌丝生长的影响。A：上清液对卵孢小奥德蘑菌丝生

长的影响(*: P<0.05; ***: P<0.001; ****: P<0.000 1)；B：上清液对异形枝葡霉菌丝生长的影响(*: P<0.05; 

**: P<0.01)；C：菌株6-22和27-12的上清液对卵孢小奥德蘑和异形枝葡霉菌丝生长的影响。

Figure 4　Effect of supernatant of bacteria in casing soil on the mycelial growth of Oudemansiella raphanipes 

and Cladobotryum varium. A: Effect of supernatant on the mycelial growth of O. raphanipes (*: P<0.05; ***: P<

0.001; ****: P<0.000 1); B: Effect of supernatant on the mycelial growth of C. varium (*: P<0.05; **: P<0.01); 

C: Effect of supernatant of strains 6-22 and 27-12 on the mycelial growth of O. raphanipes and C. varium.
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簇具有 100% 的相似性，铁载体基因簇 BGC-4.1

与 schizokinen 基因簇具有 75% 的相似性，非核

糖体肽基因簇 BGC-5.1 与 koranimine 基因簇具

有 75% 的相似性。其余 BGCs 则未找到与已知

次级代谢产物的相似性，这表明菌株 6-22 可能

含有 7 个新的次级代谢产物基因簇。泛基因组

分析显示，菌株 6-22 含有 8 个 IAA 产生相关基

因，9 个溶磷功能相关基因，7 个固氮相关基因

以及铁载体基因(图 5)。

菌株 27-12 的菌落近圆形，乳白色，边缘整

齐，不透明，表面光滑呈油性，微弱的 IAA 产

生能力，为革兰氏阴性菌。菌株 27-12 基因组与

根际苍白杆菌(Ochrobactrum rhizosphaerae) SJY1

基因组 ANI 相似性达 97.0%，且系统发育树上

与该菌株聚类在一个分支(MLBP=100%)，综合

形态学特征、生理生化特性和系统发育分析结

果鉴定菌株 27-12 为根际苍白杆菌。进一步基因

组 antiSMASH 分析结果显示，菌株 27-12 含有

9 个 BGCs，包括萜烯类、 β -内酯、氰化氢

(hydrogen-cyanide)、 芳 基 多 烯 类 化 合 物

(arylpolyene)等。序列比对发现 9 个 BGCs 均未

找到序列相似的已知次级代谢产物，因而初步

判定菌株 27-12 含有的 9 个 BGCs 为新的次级代

谢产物基因簇。泛基因组分析显示，菌株 27-12

含有 9 个 IAA 产生相关基因，6 个溶磷功能相

关基因，3 个固氮相关基因(图 6)。

3　讨论与结论　讨论与结论

覆土是卵孢小奥德蘑栽培过程中至关重要

的步骤，覆土中栖居着的微生物种类繁多，功

能复杂，对食用菌菌丝的生长、子实体的分化

和发育具有重要作用，影响其产量和出菇整齐

图5　菌株6-22系统发育树及基因组分析。A：菌落形态、革兰氏染色及IAA活性检测；B：系统发育树分

析；C：次级代谢产物合成基因簇；D：泛基因组分析。

Figure 5　Phylogenetic tree and genome analysis of strain 6-22. A: Colony morphology, Gram staining, and IAA 

activity detection; B: Phylogenetic tree analysis; C: Secondary metabolite biosynthesis gene clusters; 

D: Pangenome analysis.
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度等特性[18]。本研究团队前期发现，卵孢小奥

德蘑覆土中微生物极其丰富，主要分布于放线

菌门(Actinobacteria)、变形菌门(Proteobacteria)、

绿弯菌门(Chloroflexi)、厚壁菌门(Firmicutes)等，

相对丰度大于 1% 的属超过 37 个[15]，包含了本

研究分离到的芽孢杆菌属、假单胞菌属、微杆

菌属、节杆菌属等多个属，这也进一步表明了

卵孢小奥德蘑覆土中含有丰富的微生物资源尚

待挖掘。

蛛网病作为食用菌常见的病害之一，目前

仍缺乏绿色、安全且具有针对性的生物防控方

法。蛛网病生防菌株应具备既不影响食用菌菌

丝的正常生长，又能对病原菌表现出特异性的

抑制活性。因此，那些具有广谱且强抑菌活性

的细菌可能并不适宜合用于食用菌真菌病害的

防控。例如，本研究发现 Bacillus sp. 11-36 和

Pseudomonas sp. 55-10 对卵孢小奥德蘑和蛛网病

菌均具有较强的抑制活性，但它们可能对卵孢

小奥德蘑菌丝的生长阶段产生不利影响，因此

不适合用于防治卵孢小奥德蘑蛛网病。Büchner

等研究表明，贝莱斯芽孢杆菌 SZMC 25431 具

有防控双孢菇绿霉病的应用潜力[19]，但该研究

并未考虑生防菌对食用菌菌丝生长可能产生的

影响。此外，覆土中可能存在能够促进食用菌

生 长 的 有 益 细 菌 。 例 如 ， 平 菇 (Pleurotus 

ostreatus)覆土中假单胞菌种群的增加可促进子

实体的形成及提高产量[20]。同样，研究发现卵

孢 小 奥 德 蘑 种 植 后 ， 覆 土 中 链 霉 菌

(Streptomyces)和类诺卡氏菌 (Nocardioides)的相

对丰度增加利于卵孢小奥德蘑菌丝的生长[15,21]。

本研究从覆土中筛选获得了 2 株具有双重功能

的细菌，它们不仅能够拮抗蛛网病菌，还能促

进卵孢小奥德蘑菌丝的生长。

基因组分析发现，潜在生防菌简单近芽孢

图6　菌株27-12系统发育树及基因组分析。A：菌落形态、革兰氏染色及IAA活性检测；B：系统发育树

分析；C：次级代谢产物合成基因簇；D：泛基因组分析。

Figure 6　Phylogenetic tree and genome analysis of strain 27-12. A: Colony morphology, Gram staining, and 

IAA activity detection; B: Phylogenetic tree analysis; C: Secondary metabolite biosynthesis gene clusters; 

D: Pangenome analysis.
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杆菌 6-22 和根际苍白杆菌 27-12 可产生丰富的

次级代谢产物。近芽孢杆菌属(Peribacillus)是

2020 年从芽孢杆菌属中划分出的新属，其特性

与芽孢杆菌非常相近[22]。芽孢杆菌可产生丰富

的抗菌活性物质，包括表面活性素(surfactin)、

伊枯菌素(iturin)、芬芥素(fengycin)和杆菌溶素

(bacilysin)等，能有效抑制多种病原真菌的生

长[23]。AntiSMASH 分析结果显示，菌株 6-22 的

基因组中未预测到常见的抗真菌活性基因簇，

如伊枯菌素和芬芥素，但发现了新的 β-内酯、

NRPs、PKS 等次级代谢产物基因簇。这些新的

次级代谢产物可能具有抗真菌活性，如 β-内酯

类物质 alligamycin A 可抑制曲霉(Aspergillus)[24]，

大 肠 杆 菌 产 生 的 铁 载 体 可 抑 制 构 巢 曲 霉

(Aspergillus nidulans)的生长[25]，NRPs 类活性产

物在芽孢杆菌与类芽孢杆菌(Paenibacillus)抗真

菌活性中发挥重要作用[26]。由此，推断菌株

6-22 对异形枝葡霉的抑制作用可能源于 β-内酯、

铁载体及非核糖体肽等多种活性物质的协同作

用。Allioui 等研究表明，简单近芽孢杆菌具有

抑制多种真菌的活性，如简单近芽孢杆菌

Alg. 24B2 可抑制小麦叶枯病菌 (Zymoseptoria 

tritici)菌丝的生长[27]，简单近芽孢杆菌 PHYB1

和 PHYB9 两 株 菌 能 够 抑 制 弯 角 镰 孢 菌 (F. 

camptoceras)，有效地防治黑种草根腐病[28]。然

而，其抗真菌活性的代谢产物仍需进一步研究。

目前，根际苍白杆菌具有抗真菌活性的报道极

少，本研究中根际苍白杆菌 27-12 含有多个新的

BGCs，包括 β -内酯、酰基氨基酸 (acyl amino 

acids)。Fait 等[29]研究表明，酰基氨基酸类似表

面活性剂具有抗真菌活性，根据菌株 27-12 所含

的 BGCs 推断，可能是由 β-内酯、酰基氨基酸

等次级代谢产物发挥抗真菌活性。上述 2 株细

菌的次级代谢产物仍有待进一步研究。一些芽

孢杆菌可促进食用菌的生长，如蜡状芽孢杆菌

(B. cereus)、苏云金芽孢杆菌 (B. thuringiensis)

等[30-31]。苍白杆菌也是一类重要的植物促生长

功能菌，具有溶磷、产生 IAA 等活性[32-33]。本

研究发现，简单芽孢杆菌菌株 6-22 可产生 IAA，

且基因组数据显示菌株 6-22 和 27-12 的基因组

中含有丰富的溶磷、固氮相关功能基因，此结

果与 2 株菌可促进卵孢小奥德蘑菌丝生长一致。

本研究成功筛选出 2 株针对卵孢小奥德蘑

蛛网病的潜在生防菌，这些菌株不仅能有效抑

制蛛网病菌菌丝的生长，同时还能促进卵孢小

奥德蘑菌丝的生长。因此，它们具有巨大的应

用潜力，可作为卵孢小奥德蘑蛛网病的生物防

治菌剂进行开发。本研究的结果为未来蛛网病

的生态防控提供了宝贵的微生物资源。
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