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水稻细菌性穗枯病的病原特性和抗性研究进展 
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摘要  水稻(Oryza sativa)细菌性穗枯病是世界性的重要病害之一, 严重威胁全球范围水稻的高产稳产。虽然该病目前仍被

列为我国的检疫性病害, 但近几年的研究表明, 穗枯病随时有在内地蔓延的潜在危险, 因此除了加强检疫工作, 开展针对

性的防控技术研发也十分必要。水稻细菌性穗枯病菌在侵染过程中涉及多种毒力因子, 同时, 水稻在与病原菌的长期互作

过程中演化出了多种防卫机制, 抗性基因是主要的防卫机制之一。挖掘水稻基因组中抗细菌性穗枯病遗传位点并培育抗病

品种是最安全且经济有效的防治途径。该文综述了水稻细菌性穗枯病的病原菌特性、发病特征、发病机制、病害循环和对

水稻细菌性穗枯病的抗性研究现状, 以期为挖掘和分离水稻穗枯病抗性位点提供参考。 
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水稻细菌性穗枯病(bacterial panicle blight of 
rice, BPBR), 又称水稻细菌性颖枯病(bacterial pani-
cle rot), 是限制水稻(Oryza sativa)产量和品质的主

要病害之一。水稻细菌性穗枯病发病时不但侵害谷粒, 
还引起秧苗严重腐烂(罗金燕等, 2008)。该病最早于

1956年在日本九州由Goto和Ohata (1956)发现, 初
期一直是日本水稻的次要病害, 后因大面积工厂化育

苗而逐渐成为日本水稻生产上的严重病害。目前该种

病害已经蔓延到东南亚、非洲及美洲的水稻种植地, 
造成大幅减产。Trung等(1993)报道, 细菌性穗枯病发

病严重时水稻产量损失可高达75%。2007年, 我国正

式将其列为检疫性病害, 目前仅在台湾、黑龙江和海

南等省有过报道, 但罗金燕等(2008)在无穗枯病症状

的稻种上也检测到了水稻细菌性穗枯病病原菌的存

在, 表明细菌性穗枯病有在我国大肆蔓延的潜在风

险。李路等(2015)在海南岛、两广以及长江流域的湘、

鄂、赣、皖、江、浙及东北三省等广大稻区进行实地

调查, 均发现细菌性穗枯病症状, 并从田间采集的感

病稻穗上分离到了颖壳伯克氏菌(Burkholderia glu-
mae), 证实近几年细菌性穗枯病已在我国呈大面积

普遍发生态势。 

细菌性穗枯病在各地流行前期很容易被忽略, 一
是由于感病轻的带病稻种无明显症状, 基本与健康稻

种无异; 二是水稻细菌性穗枯病与由水稻真菌性穗枯

病引起的谷粒外部症状十分相似。因此, 尽管目前细

菌性穗枯病未发现在我国爆发成灾, 但随着全球气候

变暖以及工厂化育秧和机械化移栽技术的广泛应用, 
适宜的外部条件很有可能引起病害流行。然而, 国内

对于细菌性穗枯病的综合研究仅处于早期阶段。为避

免我国重蹈其它国家的覆辙, 除了加强检疫工作, 开
展针对性的防控技术研发, 如利用传统的实验技术与

现代分子生物学技术相结合来探明水稻细菌性穗枯病

抗性基因, 进而培育抗病品种也是当务之急。 

1  病原菌 

水稻细菌性穗枯病病原菌是颖壳伯克氏菌。B. glu-
mae是革兰氏阴性杆菌, 基因组大小为5.81–7.89 Mb, 
菌体大小(1.5–2.5)×(0.5–0.7) μm, 具有1–7根极性鞭

毛, 无芽孢, 有荚膜, 好气性, 生长温度为11–40°C, 
最适生长温度(30–35°C)较高, 最适生长pH6.0–7.5 
(罗金燕, 2007; 龙海等, 2015)。目前已成功研发出用
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于检测该菌的选择性培养基。在S-PG培养基上, 菌落

呈褐色或紫红色圆形凸起(Tsushima et al., 1986); 
在CCNT培养基上, 菌落呈黄白色圆形凸起, 并产生

黄色色素(Kawaradani et al., 2000)。B. glumae的寄

主范围极广, 除危害水稻、薏苡(Coix lacryma-jobi)
和燕麦(Avena sativa)等单子叶植物外, 叶部接种实

验表明, 双子叶植物中蓼科、豆科、菊科及车前科的

多种植物都易感病(罗金燕等, 2003)。 
运用高通量测序和生物信息学分析, B. glumae

的组学研究得到了快速发展。Lim等(2009)首先报道

来自韩国的水稻品种标准菌株B. glumae BGR1的基

因组序列, 该菌株包含2条染色体和4条质粒。浙江大

学生物技术研究所发表了高毒力菌株LMG2196的基

因组草图(Cui et al., 2016)。Francis等(2013)开展了

BGR1和从美国分离的高毒力菌株336gr-1的比较基

因组学分析, 发现了含有可移动因子和噬菌体相关基

因的独特区域, 这些区域的强可塑性使细菌能够适应

各种环境变化, 有可能就是预测的基因组岛, 但两种

菌株在已知和潜在的毒力因子中只检测到很小的变

异。Kim等(2014)通过转录组学分析发现, 在体内条

件下, 与介导细菌趋化性运动、抗坏血酸和海藻糖代

谢以及糖转运蛋白(包括阿拉伯糖和木糖)相关的大多

数基因高度富集, 且其转录水平显著升高。 

2  发病症状 

细菌性穗枯病的病症十分明显, 但水稻不同发育时期

受病原菌侵染引起的病症不同。谷粒萌发时, 表现为

谷粒腐烂, 且在腐烂植株周围可形成发病中心。谷粒

萌发后, 幼芽弯曲, 出现淡褐色条斑, 后逐渐枯死, 
幸存病苗的叶鞘病健交界处明显呈深褐色带状。病原

菌群体数量较少时, 被侵染的水稻秧苗不会表现出明

显的病症, 移栽后也不会表现出症状, 但病原菌潜伏

在稻株内, 直到孕穗期病菌急剧增殖, 在剑叶叶鞘内

部(发病较轻时)或外部(发病较重时)呈现黄褐色或褐色

长条状病斑。在抽穗期, 幼穗因挤压被病菌感染的叶鞘

而感病, 感病稻穗在田间呈块状分布, 发病较重的稻

株常出现腐败、枯死, 发病较轻的叶片变白, 叶鞘发褐, 
叶舌卷曲。在乳熟期, 少量病原菌侵染稻穗便可以迅速

引起谷粒变色, 谷粒感染后, 初期呈现似失水状萎凋

的苍白色, 后逐渐变为灰白色至深褐色, 且出现空瘪

不实或萎缩畸形的现象, 而枝梗和穗轴仍表现为健康

稻穗的绿色(罗金燕, 2007)。李路等(2015)将其病状简

单概括为“秆青, 叶绿, 穗腐, 谷枯”。 

3  发病机制 

水稻细菌性穗枯病的发病机制是一个复杂的过程, 涉
及多种毒力因子。运用分子遗传学研究手段已经确定

B. glumae为主要致病因素。其中, 最重要的因素是毒

黄菌素(toxoflavin)、脂肪酶和鞭毛依赖的运动性, 其
它因子包括KatG过氧化氢酶、III型效应因子、PehA
和PehB多聚半乳糖醛酸酶及胞外多糖(EPS)等。这些

因子主要受LuxI和LuxR的同源蛋白TofI和TofR介导

的群体感应(QS)系统调控(Kim et al., 2014)。 

3.1  植物毒素 

B. glumae产生3种分子结构类似的植物性毒素: 毒
黄菌素、热诚菌素(fervenulin)和路霉素(reumycin)。
毒黄菌素和热诚菌素对造成水稻秧苗和谷物腐烂必

不可少, 它们能抑制水稻根和苗生长, 在稻穗上表现

典型的穗枯病症状(Jeong et al., 2003)。迄今为止, 
大多数毒素研究集中在毒黄菌素, 毒黄菌素被认为是

B. glumae最重要的毒力因子 (Melanson et al., 
2017), 其合成和转运分别受2个操纵子(toxABCDE 
和toxFGHI)控制(Suzuki et al., 2004)。作为一种非常

有效的电子载体, 毒黄菌素能够产生活性氧(ROS), 
损伤线粒体和基底膜, 引起循环和呼吸系统显现病理

性损害(Kim et al., 2013; 李路等, 2015)。毒黄菌素的

产生取决于生长温度, 并在37°C达到最高水平, 而在

25–28°C则检测不到毒黄菌素的合成。 

3.2  依赖鞭毛的运动性 

依赖鞭毛的运动在B. glumae致病性中也发挥重要作

用。鞭毛能够使细菌到达潜在宿主的感染部位, 并在

感染的初始阶段发挥显著的选择性优势(Davey and 
O’Toole, 2000)。B. glumae的极性鞭毛负责细菌的2
种运动: 游动(swimming)和群集运动(swarming) (De- 
vescovi et al., 2007)。群集运动是一种受QS调控的

多细胞行为, 鼠李糖脂能够促进这种运动(Daniels et 
al., 2004)。鞭毛的极性和运动性还受QS和温度之间

相互作用的影响: 在28°C, 病原菌明显产生更多的极
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性鞭毛(Jang et al., 2014), 此时几乎不合成毒黄菌

素, 因此毒黄菌素和依赖鞭毛的运动可能在不同温度

下起作用, 进而成功地感染稻谷; QS缺陷株在37°C
下鞭毛几乎失去极性以及运动性 (Nickzad et al., 
2015)。 

3.3  脂肪酶 

B. glumae具有很强的产生脂肪酶能力, 脂肪酶能水

解三酰基甘油和合成酰基甘油酯 (Frenken et al., 
1993), 在工业上用途广泛, 如生产洗涤剂等(Boeke- 
ma et al., 2007)。LipA是一种活跃的细胞外脂肪酶, 
和B. glumae的致病性相关性最强, 它通过II型分泌

系统分泌(Ham et al., 2011), 在调控植物的防御反应

等生理活动中发挥重要作用(李春宏等, 2014)。另一

种重要的脂肪酶是LipB, 它参与LipA的生物合成, 对
获得活性LipA必不可少, 同时对水解蛋白的稳定性也

有深远影响。在不利条件下, Ca2+对稳定B. glumae的
脂肪酶结构发挥积极作用。 

3.4  Kate G过氧化氢酶 

当B. glumae暴露在可见光下时, 细菌会产生大量过

氧化氢, 为了保护细菌免受光毒性作用, 有必要合成

过氧化氢酶。Kate G是一种主要的过氧化氢酶, 在光

照条件下对稻穗表面B. glumae的生存至关重要

(Chun et al., 2009)。 

3.5  Hrp III型分泌系统 

III型分泌系统(T3SS)在许多革兰氏阴性细菌病原毒

力中发挥关键作用。一项关于B. glumae的蛋白质组

学研究显示, 34个编码III型分泌系统的基因中, 21个
在其上游调控区具有特定的HrpB结合序列, 其编码

的46个蛋白质中, 有34种胞外蛋白的分泌独立于Hrp 
T3SS, 并且有16种通过II型蛋白分泌系统(T2SS)分
泌(Kang et al., 2008)。缺乏T2SS或Hrp T3SS的突变

体仍会产生毒黄菌素, 但对稻穗的毒性较低。 

4  病害循环 

水稻种子感染B. glumae与多种内源和外源性因素有

关, 如宿主易感性、接种密度、温度及湿度等。高温

高湿的环境非常适宜B. glumae生长, 若水稻抽穗前

后1周, 高温少日照且降雨量适当, 则易造成穗枯病

的迅速蔓延(谢关林等, 2003)。 
水稻细菌性穗枯病的初侵染源包括3种: 一是带

病菌的稻种, B. glumae寄生于种子内部, 病原菌在室

内的病种上可存活3年, 因此该病菌可随种子远距离

传播; 二是爆发过穗枯病的土壤; 三是被该细菌寄生

的田间杂草, 其中发病的稻穗是再侵染的重要因素

(Tsushima et al., 1989; 罗金燕 , 2007; 李路等 , 
2015)。病菌通过胚芽鞘、叶片的气孔、组织生长或

昆虫咬食造成的伤口侵染寄主。一部分在育苗期间感

染发病, 直接烂秧枯死; 幸存下来的一部分带菌苗

中, 病菌潜伏在叶鞘等部位, 引起叶鞘薄壁组织分解

的同时, 随着稻株的生长渐向上位叶鞘扩展, 感染剑

叶的叶舌, 一旦稻穗抽出接触叶舌, 便极易感染稻谷

(徐丽慧, 2008; 朱金国等, 2010), 形成轻重程度不同

的穗枯病症状以及带菌稻种。来年再次播种带菌谷粒, 
在适宜的发病条件下极易发病, 由此形成一个病害循

环(图1)。若在花期遭遇强风, 稻穗相互摩擦, 造成伤

口有利病菌侵入, 使病害更加严重。此外, 隐藏在土

壤、病谷和病草中的病菌可存活到第2年7–8月间, 发
病潜伏期较长。 

5  水稻细菌性穗枯病抗性研究 

迄今为止, 已有一些水稻细菌性穗枯病的抗性相关研

究, 但尚未发现完全免疫的水稻品种。Sha等(2006)
检测了100个水稻品种对B. glumae的抗性, 未发现

完全抗病的品种; 在被认定具有部分抗性的水稻品种

中, Jupiter表现出相对比较明显的抗病性。Pinson等
(2010)从Lemont的突变株中筛选到1种突变体LM-1
表现出明显的抗细菌性穗枯病性状。前人研究中发现

的这些具有部分抗性的水稻品种为我们后续研究水

稻细菌性抗穗枯病机制提供了材料并奠定了基础。目

前已发现与抗性有关的基因包括防御素基因、种子进

化蛋白基因和有关信号转导、淀粉代谢、转录调节以

及其它细胞活动的基因(Nandakumar and Rush, 
2008)。Magbanua等 (2014)通过转录组学测序

(RNA-Seq), 提出水稻抗细菌性穗枯病的模型。当

NBS-LRR抗性基因、第8和11条染色体中相关类型的

抗性基因簇、PIF-like ORF1转录水平提高以及ATP
与蛋白质结合富集时, 都可增强水稻对细菌性穗枯病 
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图1  水稻细菌性穗枯病的病害循环 
 
Figure 1  Disease cycle of bacterial panicle blight of rice  
 

 
的抗性。李路等(2017)采用喷雾法和注射法分别对苗

期和孕穗期的抗、感病水稻品种接种B. glumae, 发现

B. glumae能诱导孕穗期水稻产生较强的抗病反应, 
其中水杨酸信号转导途径是参与抗病的主要反应。 

由于水稻细菌性穗枯病抗性机制相关研究还非

常初步, 许多具体机制还需进一步研究。例如, 尽管

细菌性穗枯病可以引起烂秧和谷枯, 但是尚未发现两

种抗性机制的相关性。而且细菌性穗枯病产生的是广

谱性毒素, 找到理想的抗原十分困难。此外, 不同时

期同一抗病品种或不同材料在不同的杂交组合中, 对
不同菌株的抗性机制又呈显著性差异。因此, 水稻抗

细菌性穗枯病基因的组成及其遗传规律还有待进一

步研究。 

6  水稻细菌性穗枯病抗性QTL定位 

截至目前, 已在水稻中报道了2个细菌性穗枯病抗性

QTLs。一是对Nona Bokra (抗性)和Koshihikari (易
感)及其杂交得到的染色体片段置换系进行分析, 在
第10号染色体短臂上检测到1个抗性QTL (qRBS1), 
并将其定位于RM24930–RM24944之间393 kb的物

理范围内(Mizobuchi et al., 2013a)。二是对高抗籼稻

Kele和易感粳稻Hitomebore及其后代110个重组自

交系进行分析, 检测到1个位于第1号染色体长臂上

的主效QTL, 分别解释了重组自交系中患病小穗比例

和患病小穗面积25.7%和12.1%的变异, 进一步遗传

分析将其定位于RM1216–RM11727之间502 kb的物

理范围内(Mizobuchi et al., 2013b, 2015)。如果有更

多的穗枯病抗性位点被发现, 通过选取效应值较大的

几个位点, 运用常规的分离手段, 逐步缩短这些位点

的物理距离, 构建关于这些位点的近等基因系, 然后

进行多个抗性QTLs的聚合, 就可应用于抗细菌性穗

枯病育种工作。目前, 关于水稻细菌性穗枯病的QTL
定位研究还远远落后于水稻其它病害。 

7  总结与展望 

水稻细菌性穗枯病传播能力强, 目前已于世界上多个

国家和地区爆发成灾, 给粮食生产带来了极大的损

失。目前该病害在我国仍处于潜伏状态, 一旦生态气

候条件适宜, 很有可能转化并发生流行。国内外的植

物病理学家对水稻细菌性穗枯病进行了大量研究, 但
由于穗枯病抗性是一种受各种环境因素影响的复杂

性状, 不同地区之间病原菌的遗传多样性差异明显。

目前各地的研究大都集中于病原菌的分离与鉴定、致

病机制和抗原筛选等方面, 而关于抗性鉴定、抗病机
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制以及抗性基因挖掘方面的研究尚不深入, 导致水稻

抗细菌性穗枯病遗传育种工作进展缓慢。 
带菌种子是细菌性穗枯病传播的重要途径, 穗期

感病的影响最大, 而且一旦大田中出现穗枯病症便很

难再进行控制。因此, 目前的防治措施主要是选育不

带菌种子或对种子进行药剂消毒处理, 孕穗后期病症

出现前再辅以药剂保护大田。在日本, 控制穗枯病蔓

延的主要方法是用喹啉衍生物奥索利酸 (oxolinic 
acid)处理种子, 再对大田喷施恶喹酸(Hikichi et al., 
1989)。该方法虽然有一定防效, 但随着病原菌对药

剂耐药性菌株出现, 田间药剂的施用量将越来越大, 
农业环境污染不断加重, 从而陷入恶性循环。日本于

1998年和2004年先后分离到了对恶喹酸的抗性菌株

(Maeda et al., 2004)。筛选对穗枯病菌有拮抗作用的

拮抗细菌进行生物防治是较理想的防治措施, P. fluo-
rescen、P. putida、B. cepacia和Bacillus spp.是应用

较多的类群(罗金燕, 2007), 但其安全性和防治效果

还有待验证。参考对水稻细菌性病害的其它防治措施, 
利用在水稻基因组上获得的抗细菌性穗枯病位点, 导
入到生产上常用的水稻主栽品种中, 培育更好的抗穗

枯病主栽品种, 以适应各地不同的气候条件, 可极大

降低细菌性穗枯病发病率。而且这种聚合方法是纯有

机的, 能保证农业生产的绝对安全, 同时也有利于提

高水稻品种的经济价值。 
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Research Progress on Pathogenic Characteristics and Resistance 
of Bacterial Panicle Blight of Rice 

  Wenlan Ye†, Guolan Ma†, liyanan Yuan†, Shiyi Zheng, Linqiao Cheng, Yuan Fang*, Yuchun Rao* 
 College of Chemistry and Life Sciences, Zhejiang Normal University, Jinhua 321004, China 

Abstract  Bacterial panicle blight of rice (BPBR) is one of the most important diseases of rice; it seriously threatens the 
high and stable yield of rice in the world. Although the disease is still listed as a quarantine disease in China, recent 
studies have shown that BPBR can spread at any time. Therefore, in addition to strengthening quarantine work, targeted 
control technology research is needed. During the process of infection, Burkholderia glumae has evolved multiple viru-
lence factors. However, at the same time, rice has evolved a variety of defense mechanisms during the long-term inter-
action between rice and pathogens. Resistance genes are one of the main defense mechanisms. Therefore, mining the 
resistance locus of BPBR on the rice genome and breeding resistant varieties is the safest and most effective way to 
control the disease. To provide references for excavation and separation resistance sites, this paper reviews the patho-
genic characteristics, pathogenesis, disease cycle and rice resistance to BPBR.  
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