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摘  要 

由青枯雷尔氏菌引起的青枯病是影响农作物产量的主要病害之一，而我国对青枯病的防治目前尚未发现

十分行之有效的措施。因此，了解青枯菌与植物的互作模式，对开辟防治青枯病的新思路具有重要意义。

笔者在国内外学者研究文献的基础上，简单归纳了植物青枯菌的分类系统及发病特征，从分子水平上阐

述了青枯菌在寄主植物根细胞间隙定植的侵染过程以及致病机理，从形态学、生理生化和基因表达调控

三个方面分析了植物对青枯菌的抗性机制，指出了农业防治、药剂防治、生物防治等防治青枯病措施的

局限性，并简要介绍了抗青枯病分子育种的研究进展。认为种植抗青枯病的多系品种和混合品种是控制

青枯病危害的有效途径，据此提出挖掘多抗原抗性基因，进而培育抗青枯病新品种是防治青枯病的重要

发展方向。 
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Abstract 
Bacterial wilt caused by Ralstonia solanacearum is one of the main diseases which affect crop yield. 
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However, no effective measures have been found to control bacterial wilt in China. Therefore, un-
derstanding the interaction mode between Ralstonia solanacearum and plants is of great signific-
ance to develop new ideas for the control of bacterial wilt. On the basis of the literature of domes-
tic and foreign scholars, the classification system and pathogenic characteristics of Ralstonia so-
lanacearum were summarized, the infection process and pathogenic mechanism of Ralstonia so-
lanacearum colonization in the root intercellular space of host plants were elaborated from the 
molecular level, and the resistant mechanism of the plant to Ralstonia solanacearum was analyzed 
from the aspects of morphology, physiology, biochemistry and regulation of gene expression. In 
addition, the limitation of agricultural control, chemical control and biological control of bacterial 
wilt was pointed out, and the research progress of molecular breeding for bacterial wilt resistance 
was briefly introduced. It is considered that planting multi-line varieties and mixed varieties with 
resistance to bacterial wilt is an effective way to control the damage of bacterial wilt. Accordingly, 
it is suggested that mining multi-antigen resistance genes and breeding new varieties resistant to 
bacterial wilt is an important development direction for the control of bacterial wilt. 
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1. 引言 

植物青枯病是由青枯雷尔氏菌(Ralstonia solanacearum，简称青枯菌)引起的土传性细菌病害。青枯菌

可以侵染并危害烟草、番茄、辣椒等茄科作物以及花生、香蕉等共计约 450 种植物[1]，青枯菌的主要危

害部位是植物的维管束组织，通过影响植物水分等的运输造成植物萎蔫，进一步导致植物死亡。目前青

枯病已经在世界范围内对植物造成了大面积的伤害，成为影响许多作物产量的重要限制因子，也是严重

危害我国农作物产量的重要影响因素之一。据估算，青枯病每年对作物品质和产量造成的损失超过 10 亿

美元[2]。因此，关于青枯病的发生、传播和防治研究成为了国内外学者关注的热点。本文旨在对近年来

植物与青枯病互作的研究进行归纳和总结，为进一步理解青枯病侵染和植物抗性机制提供参考与借鉴。 

2. 青枯菌分类及其致病机理 

2.1. 青枯菌分类 

青枯病的治病菌青枯菌为青枯假单胞菌(Pseudomonas sollanacearum)，是一种革兰氏阴性、好氧细菌

[3]。该病原菌的寄主范围广泛，并具有高度的变异性、适应性和寄主专化性，不同地域或不同寄主的菌

株之间存在变异和分化的现象，而且致病途径众多[4] [5] [6]。目前青枯菌有 3 个被国际所公认的亚分类

系统，一是依照不同来源的青枯菌菌株分别对不同植物的致病性的差异，把青枯菌分为 5 个生理小种

(Race)；二是依据青枯菌对 3 种双糖和 3 种己醇的氧化能力的差异，将其分为 5 个不同的生化变种(Biovar) 
[7]，三是依据青枯菌的亲代遗传关系，将其分为不同的种系型(phylotypes) [4]。 

2.2. 青枯菌的发病特征及其致病机理 

青枯病是一种具有代表性的维管束病害。该病害发病时，发病植物顶部叶片先出现萎蔫下垂现象，

Open Access

https://doi.org/10.12677/br.2021.103031
http://creativecommons.org/licenses/by/4.0/


曹景林，孙艺文 
 

 

DOI: 10.12677/br.2021.103031 218 植物学研究 
 

随后植物下部的叶片逐渐开始萎蔫，中部叶片是最后出现萎蔫的部位(图 1(a))；当植物收到青枯菌的侵染

后，植物发病症状也可能是从植物一侧叶片先萎蔫，另一侧的叶片生长正常，呈现出“半边疯”的病症

(图 1(b))，最终被侵染的植物全部叶片萎蔫，并死亡(图 1(c))。当植物生长环境的湿度较大时，植物病茎

上会出现水浸状病斑，随后逐渐变为褐色的 1~2 cm 的斑块，发病植株的维管束在发病后期变为褐色。将

青枯病发病植株的病茎横切并挤压，切面上的维管束溢出白色菌液，这是青枯病与枯萎病和黄萎病的区

别特征[8]。 
 

 
图中，(a) 顶端叶片萎蔫下垂，随后植株下部叶片凋萎，中部叶片最后凋萎的烟草

植株；(b) 一侧叶片先萎蔫无病的一侧叶片生长正常，呈现“半边疯”症状的烟草

植株；(c) 整株叶片同时萎蔫并死亡的烟草植株；(d) 健康的烟草植株 

Figure 1. Incidence characteristics of bacterial wilt 
图 1. 青枯病的发病特征 

 
青枯菌入侵植物体主要通过植物根和茎的伤口或次生根的根冠。在入侵寄主植物后，首先附着在植

物根部皮层细胞上，并在细胞间隙内增殖，同时表达 hrp 基因来编码 III 型分泌系统(Type III Secretion 
System, T3SS)，随后构建 T3SS 并将效应子分泌到宿主细胞中，诱导编码磷脂酸磷酸酶的宿主基因表达，

从而抑制了植物的先天免疫，然后，青枯菌在宿主细胞上生长，诱导群体感应(Quorum Sensing, QS)，QS
参与调控青枯菌在宿主细胞上的定殖，包括蘑菇型生物膜的形成[9]，青枯菌产生并分泌的 3-羟基肉豆蔻

酸甲酯作为 QS 的信号，诱发青枯菌的毒力作用[10]。随后青枯菌侵染寄主的木质部，然后在植物的整个

维管束中蔓延(图 2)。由于某些木质部导管中存在大量的细菌细胞和细菌产生的胞外多糖黏液，导致汁液

流量减少，从而引起严重的萎蔫[11]，最终导致寄主植物的死亡。 
 

 
Figure 2. Colonization and infection process of Ralstonia solanacearum in the intercellular 
space of host plant root cells 
图 2. 青枯菌在寄主植物根细胞间隙定植的侵染过程 
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自 20 世纪 80 年代中期以来，从分子水平上探究不同致病因子分别在青枯菌对寄主植物的致病性中

的作用的研究开始增多。目前，国内外对青枯菌致病机理的研究大量集中在对 IV 型鞭毛系统、胞外多糖、

胞外蛋白以及 III 型 Hrp 分泌系统产物在致病过程中的作用。 
在青枯菌入侵植物根部和在寄主植物细胞间隙定植的过程中，青枯菌的运动性和趋向性发挥了重要

作用。青枯菌的 IV 型鞭毛系统与其在植物细胞表面的附着密切相关，影响了青枯菌在植物体内的蠕动，

进而影响了青枯菌的致病性[12]，HrpX 和 HrpV 蛋白参与了青枯菌Ⅳ型鞭毛系统的组装[13]，参与青枯菌

蠕动所需基因大部分很保守[14]。 
导致青枯菌毒性的另一关键因子胞外多糖由 eps 基因编码，其主要作用在于保护并促进细菌的移动

与定殖以及堵塞和破坏寄主植物导管[6] [15] [16]。Shen 等(2020)实验证明了寄主植物中提取的 L-谷氨酸

是提高青枯菌胞外多糖产量的关键活性成分[17]。青枯菌在寄主植物的导管中产生大量的胞外多糖，这些

胞外多糖的积累影响并阻塞了植物导管中的水分运输，特别容易在叶柄结和小叶处等孔径较小的导管穿

孔板造成堵塞，从而引起植物的萎蔫[18]。 
胞外蛋白也是主要的致病因子之一，主要通过 II、III 型分泌系统分泌到胞外或运送到植物细胞内的。

果胶降解酶类和纤维素水解酶类是导致青枯菌致病性的重要因子[19]。朱圣杰等(2008)通过对青枯菌胞外

酶活性测定，发现纤维素酶活性与青枯菌致病性呈高度正相关[20]。 
III 型分泌系统(T3SS)及其效应子(T3Es)是青枯菌完成致病过程和寄主互作反应中最为至关重要的因

子[11] (图 3)。hrp 突变体是无法引起植物的超敏反应(Hypersensitive response, HR)或者无法引起植物病症

的 T3SS 缺失突变体[21] [22]。T3Es 的主要作用是通过靶向不同植物通路来引起病害[23] [24] [25]。青枯

菌的一个特殊性在于它有大量的 T3Es (单个菌株最多传递 76 个 T3Es)，对应有 113 个 T3Es 基因，作为

青枯菌的注射蛋白被称为 Rip [26]。然而，可能由于其功能冗余性，很少有研究证明 T3Es 是青枯菌致病

性所必须的[27] [28]。无论是在拟南芥 Col-0 植株上，还是在马曼德 VR 番茄品种上，几乎所有单一 T3Es
突变体在病情表现上都与野生菌株表现类似。而多个 T3Es 的突变体则获得了较强的抗性表型[27] [29] [30] 
[31]。青枯菌的 T3Es 操纵了宿主细胞的转录调节、蛋白质降解和膜运输等生物过程，从而构建了一个病

原体可以高效生长的环境[23]。Macho (2016)发现大豆可以识别青枯菌多态性的 flg，成功鉴定了青枯菌

flg22 受体，并锁定了大豆受体获得识别的重要位点，将这个位点在番茄中进行表达，增强了番茄对青枯

菌的抗性[25]。由于青枯菌的致病机制复杂，各种致病因子的具体相关功能及其编码基因的表达调控机制

仍需进一步研究，以便进一步了解青枯菌与植物的互作模式，为青枯病防治开辟新的研究思路。 

3. 植物对青枯菌的抗性机制 

植物在自然界中生长发育完成整个生命周期的过程中，会受到外界环境中各种生物和非生物逆境的

威胁，其中微生物病原的侵害是危害植物正常生长发育的主要原因之一，然而植物也在大自然的长期进

化过程中，进化出了抗病蛋白来检测植物细胞内的病原体的效应子来抵抗各种病原菌的入侵。植物抗病

蛋白直接或间接的识别病原菌分泌的效应子可诱导植物的防御反应，称为效应触发免疫(Effector-triggered 
immunity, ETI)，包括离子通量、活性氧(ROS)的产生、植物激素积累和防御相关基因的转录激活[33] [34]。
ETI 反应诱导了植物的超敏反应(HR)，病原体效应子 Avr 蛋白可以被同源植物抗病蛋白识别，它限制了

病原体对特定植物的毒力，这通常决定了病原体宿主范围的特异性[35]。青枯菌在侵染植物时也会向寄主

植物体内分泌效应子，诱发植物的防御反应，不同的寄主植物会产生不同的防御反应，正是这些防御反

应的强弱决定了该寄主植物对青枯菌抗性的强弱。抗青枯病与感青枯病植物分别在病情表现、结构和生

理生化等方面，均存在一定的差异。 
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Figure 3. Schematic diagram of type III secretion system of Ralstonia solanacearum [32] 
图 3. 青枯菌 III 型分泌系统示意图[32] 

3.1. 形态学机制 

青枯病的抗病与感病植物在受到青枯菌侵染后，会出现不同的形态学反应。Muhammad 等对 30 个番

茄栽培品种进行了青枯菌的抗性鉴定，发现感病品种在接菌后 4 d 植株开始发病，14 d 内植株完全萎蔫，

而抗病品种在接种 14 d 后植株叶片开始出现萎蔫症状，并尚未出现整株萎蔫现象[36]。乐素菊等研究发

现，青枯菌分别在番茄抗病与感病品种的主根内的扩展情况具有明显差别。在番茄抗病品种中，青枯菌

大多在内皮层附近的薄壁细胞，对植物细胞的破坏较小，且不易进入植物细胞间隙，也不会形成溶生腔；

但在感病品种中，青枯菌可以侵入寄主植物的主根皮层薄壁细胞及细胞间隙中，也可以溶解细胞壁形成

溶生腔。进一步研究发现，番茄抗病品种的主根内的导管分子短，穿孔板多，主根皮层和维管束薄壁细

胞与青枯菌有较为明显的粘连现象，而且发现在维管束中的青枯菌大多吸附在细胞壁上，以上现象都有

利于减缓与抑制青枯菌在植物组织内的繁殖与扩展[37]。 

3.2. 生理生化机制 

在生理生化方面的研究较多集中寄主植株中与植物抗青枯病有关的蛋白及蛋白酶的活性等。宋从凤
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等通过分析桉树抗青枯病无性系的多酚氧化酶(Polyphenol Oxidase, PPO)活性及其同工酶谱带表明，桉树

高抗品系的 PPO 活性高于感病品系，其同工酶谱带的条带数明显不同，各条带的相对强弱也有明显差异

[38]。Wang 等(2021)在马铃薯中通过蛋白组的差异分析，筛选出 21 个差异表达蛋白，同时通过鉴定发现

其中 4 个基因与青枯病抗性相关[39]。 

3.3. 基因表达调控 

青枯菌入侵寄主植物后，可以在寄主植物细胞间隙定植，从而诱导了 Secl4P 介导的磷脂信号转导，

并在叶绿体膜中产生磷脂酸(Phosphatidic Acid, PA)，PA 参与了茉莉酸和活性氧介导的防御系统的诱导。

青枯菌的入侵，诱导了寄主植物编码磷脂酸磷酸酯酶(Phosphatidic Acid Phosphatase, PAP)表达基因的表达，

PAP 将 PA 脱磷成为甘油二酯(Diacylglycerol)，从而干扰茉莉酸和活性氧介导的植物先天免疫机制。III
型分泌系统(T3SS)将效应子转运至寄主细胞内，导致 PA 含量水平下降，从而干扰 PA 介导的植物先天免

疫诱导(图 4)，并允许青枯菌在寄主细胞上大量繁殖[9]。 
 

 
Figure 4. The process of plant innate immune induction affected by Ralstonia 
solanacearum colonized in the intercellular space of host plants 
图 4. 青枯菌在寄主植物细胞间隙定植后影响植物先天免疫诱导过程 

 
Morais 等(2019)将两种抗菌剂 PPC20 与 SIP14a 连接起来建立了一种以质外体为目标的蛋白，提供了

一种在病原体定殖的植物区块中分泌和稳定抗微生物肽的方法，研究结果表明，重组的 SlP14a-PPC20 在

体外实验中表现出了抗青枯菌的活性，并且与表达 SlP14a-PPC20 的番茄转基因植株相比，接种青枯菌的

野生型对照植株茎中的细菌数量明显多于转基因植株[40]。烟草 bHLH93 转录因子的沉默显著减弱了青

枯菌效应子 RipI 诱导的超敏反应(HR)和宿主 PDF1.2 防御基因的表达。这个结果表明，青枯菌效应子 RipI
通过与 bHLH93 转录因子相互作用来诱导宿主防御反应[41]。 

4. 青枯病抗病育种 

由于青枯菌可在土壤中长期生存，并可在土壤中残留的植物体内生长繁殖，并且能通过水流传播，
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使得人们很难找到行之有效的防治措施[42]。目前对于青枯病，传统的防治措施主要有农业防治[43]、药

剂防治[44]、生物防治[45]等，但这几种防治方法均存在不同的局限性。根据目前的防治效果来看，培育

和应用抗病品种应是目前最为有效的防治途径[2] [46]。通过运用传统育种方法，能够在一定程度上实现

对目标性状的改良，但传统的育种方法会花费较多的人力物力和时间，而且培育新品种的效率较低。现

代分子生物学的迅速发展为培育新的抗病品种提供了新的研究思路，为作物育种提供了大量分子标记技

术和多样的检测手段，使得分子育种技术应用于作物改良成为现实。Caldwll 等(2017)通过对番茄抗、感

品种分别进行青枯菌的接菌实验发现，抗性植株的抗性部分是由于在空间和时间上限制了细菌在根部的

定植能力[47]。彭文舫等(2011)通过应用 cDNA-AFLP 技术，分析花生抗青枯病品种远杂 9102 和感病品

种中花 12 接菌后 48 h 内，5 个时间点的基因表达情况，找到可能与花生青枯病抗性相关的基因[48]。要

创制植物抗性新品种，提高植物对青枯病的抗性，还可以利用基因编辑技术，对植物抗性基因进行编辑，

进而选育抗性品种，目前已有利用基因编辑技术进行单碱基编辑获得抗稻瘟病新品系和抗小麦叶片铁锈

病新品系的成功例子[49]，相信不远的将来基因编辑技术在改良作物对青枯病的抗性方面必将发挥重要作

用。 

5. 展望 

近年来，在世界范围内青枯病对各种农作物的危害程度日益加重。在实际生产过程中主要通过喷施

药物来进行防治，然而长期的药物防治会使得病原菌对药剂的抗性增加，同时药剂对自然环境也造成巨

大污染。农业防治对青枯菌的防治作用只能在作物发病前起到预防作用，植物发病后的防治效力低。目

前国内外对青枯病生防菌的筛选及防效研究是学者们主要的研究热点，但迄今为止生防产品由试验室向

大田推广应用较少或者在大田中的防治效果并不理想。目前看来培育抗病新品种是一种经济有效的方法，

但随着病原菌也在不断变异产生新的生理小种，原有抗性品种的抗病效果迅速丧失。选择和培育抗病新

品种，重视品种的抗源多样性和不同抗病基因的发现、累加，以及种植多系品种、混合品种必将成为未

来的青枯病防治发展趋势。因此，研究青枯菌与植物的互作机制，找到真正行之有效的抗性基因进行抗

性新品种的培育是植物青枯病防治重要的研究方向。 
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