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[摘　要]　近年来,小麦赤霉病在我国呈加重发生态势,严重威胁小麦的安全生产.此外,病菌产

生的多种真菌毒素对人畜健康构成严重威胁.本文从气候变化、耕作制度改变、小麦品种抗性及病

菌抗药性等方面,分析了赤霉病流行成灾的主要原因.在此基础上,结合当前赤霉病防控研究进展

以及存在的关键科学问题,探讨病害持续绿色防控的对策建议.
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　　由禾谷镰孢菌复合种(Fusariumgraminearum
complex)引起的赤霉病是小麦上一种重要的真菌病

害,在世界各地均有发生,气候湿润多雨的温带地区

为害尤其严重.２０世纪,该病害主要发生在我国长

江中下游小麦产区,常年发生面积４０００万~５０００万

亩.２０１０年以来,受气候变暖、抗病品种缺乏以及

秸秆大量还田等因素影响,赤霉病在长江中下游和

黄淮麦区频繁流行成灾,已经成为小麦主产区重要

病害.近五年,全国年均发病面积约７８００万亩,约
占小麦种植面积的２０％,对小麦安全生产构成了严

重威胁[１].此外,赤霉病在欧美地区也呈明显加重

发生态势.２００３年至今,美国国会设立专项经费,
持续资助美国大小麦赤霉病倡议组织(US Wheat
andBarleyScabInitiative,USWBSI),开展赤霉病

及其毒素防控技术研究,力求最大限度降低病害带

来的严重损失[２].
赤霉病不仅影响产量,赤霉病菌在抵御外界各

种生物和非生物胁迫时,能产生大量脱氧雪腐镰刀

菌烯醇(DON)和玉米赤霉烯酮(ZEN)等真菌毒素,
真菌毒素污染的小麦及其产品若被人畜食用,会引

起呕吐、腹泻、流产、死胎等问题,严重危害人畜健

康[３].因此,世界上１００多个国家制定了赤霉病菌

毒素的限量标准,我国农产品中 DON 和ZEN 限量

标准分别为１mg/kg和６０μg/kg.中国农科院加工

所真菌毒素防控团队２０１２年测定了长江中下游和

黄淮麦区采集的８４份小麦样品发现,DON毒素检出

马忠华　浙江大学农 业 与 生 物 技 术 学 院

教授、博导,长 期 从 事 植 物 病 害 化 学 防 治

和真菌毒素 防 控 研 究.入 选 国 家 杰 出 青

年科学基金、中组部“万人计划”中青年科

技领军人才、农业农村部现代农业产业技

术体系岗位专家和全 国 农 业 科 研 杰 出 人

才、科技部中青年科技创新领军人才等荣

誉称 号.发 表 论 文 发 表 １００ 余 篇,入 选

Elsevier中国高被引学者;以主要完成人获国家科技进步二

等奖２项.

率为９５％,毒素平均含量为３８８１．２μg/kg,严重超

过限量标准[４].２０１７年山东省食品安全检测中心

对山东市场上的１００份面包和饼干样品检测发现,

DON毒素检出率为９５％[５].江苏省农科院食品安

全与营养研究所监测发现,２０１０、２０１２、２０１５和２０１６
年我国多个主产省小麦样品中 DON 毒素超标率问

题比较严重[６].近年来,镰刀菌毒素污染问题已经

引起有关部门高度重视.为此,加强赤霉病成灾机

理及防控技术研究,对保证我国粮食丰收和农产品

质量安全具有重要意义.

１　小麦赤霉病流行成灾的主要因素

１．１　温湿型气候有利于病害流行成灾

小麦赤霉病是典型的温湿气候型重大流行性病

害,小麦抽穗扬花期的高温高湿天气特别容易导致

病害爆发成灾.受全球气候变暖、雨区北移、小麦播

种推迟等因素影响,长江中下游和黄淮麦区小麦抽
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穗扬花期遇到接连阴雨天气的概率明显增加[７].此

外,高产密植栽培导致田间密闭、寡照,雾霾和结露

也增加了田间湿度,为病害流行成灾创造了有利的

小气候条件.

１．２　高产优质抗病品种缺乏

目前,除长江中下游麦区种植的扬麦、宁麦、
镇麦等一些春性品种有较好的抗病性之外,我国

大部分 麦 区 种 植 的 品 种 对 赤 霉 病 缺 乏 抗 病 性.
此外,受品种特性的限制,扬麦、宁麦等品种在淮

河以北地区不能种植,因此,生产上缺乏兼具优

质、高产、抗病的优良品种[８].近年来,在国家自

然科学基金、国家小麦产业技术体系和重点研发

计划的支持下,黄淮小麦主产区非常重视赤霉病

抗病育 种 工 作,培 育 了 一 些 优 质 高 产 的 抗 病 材

料[９],有望在赤霉病防控中发挥积极作用.

１．３　秸秆大量还田增加了田间菌源量

秸秆还田作为改善土壤结构、增加土壤肥力的

重要措施,近十年来,在我国大面积推广应用.但

是,由于赤霉病在还田的秸秆上能够大量生长繁殖,
秸秆还田导致田间病菌菌源量显著增加,加重病害

流行成灾的风险.赤霉病菌在自然界以腐生为主,
具有高适合度和强竞争力的优势,在土壤表层及表

面未腐烂的秸秆上大量繁殖,为病害暴发流行提供

了充足菌源.我们连续三年对江苏省不同地区１４
个代表性田块检测发现,在没有药剂防治之前,麦穗

上赤霉病菌的平均带菌率达到４０％~６８％(马忠华

等,未发表).此外,２０１６年安徽省小麦产业技术体

系田间调查也发现,玉米秸秆还田的地块中,小麦赤

霉病的病穗率是未还田对照区的２．７８倍[１０].可

见,秸秆还田导致赤霉病菌大量积累,增加了病害流

行成灾的风险.
在普遍推广秸秆还田之前,赤霉病的显症期主

要集中在小麦扬花后１~２周,扬花结束后２０天左

右,病害症状基本稳定,病情不再加重.但随着田

间菌源量不断积累,赤霉病发生规律也出现了新的

变化.例如,小麦灌浆后期遇阴雨天气,病菌在麦

穗上能快速生长,导致病情迅速上升.这一阶段,
病菌难以侵入到已经灌浆的小麦籽粒内部,而是主

要在麦穗和籽粒表面以腐生状态生长,并能产生大

量毒素.灌浆后期,病菌感染不会引起小麦籽粒严

重干瘪,收割机在收割小麦时,难以去除这部分被

病菌感染的籽粒,更容易导致毒素污染超标问题.
此外,由于赤霉病菌不仅侵染小麦,也可以侵染

水稻、玉米等作物,引起水稻和玉米的穗腐.近年

来,赤霉病菌在田间大量繁殖和积累,由此引起的玉

米和水稻穗腐问题也逐渐加重,值得重视.

１．４　病菌抗药性影响药剂防治效果

目前,多菌灵、戊唑醇和氰烯菌酯等几种杀菌

剂是我国防治赤霉病的主要药剂.自２０世纪７０
年代后期以来,多菌灵及其复配药剂被广泛用于防

治小麦赤霉病,但由于长期使用,江苏、安徽和河

南南部等地区已经普遍出现该药剂的抗性菌株,不
少县市抗性菌株的比例超过２０％,严重影响药剂

的防治效果.因此,抗药性严重的地区,应停止使

用多菌灵及其复配药剂防治赤霉病,换用氰烯菌

酯、氟唑菌酰羟胺、戊唑醇等不同作用机理药剂,
并且严格限制每类药剂的使用次数.全国农技中

心联合相关专家监测还发现,２０１９年江苏、安徽、
山东、河南、湖北等地都出现了低频率的戊唑醇抗

性菌株[１１].因此,上述地区应加强病菌抗药性监

测,及时了解病菌抗药性的发生发展情况,科学选

用药剂,保证防治效果.

２　赤霉病菌在田间强竞争力的生物学机理

２．１　病菌生长繁殖快

与大多数腐生真菌或以腐生为主的致病真菌相

比,赤霉病菌生长繁殖速度快.在营养条件适宜的

情况下,该病菌菌丝的生长速率可以达到０．８mm/h.
此外,秸秆还田使得大量未腐熟的秸秆残留在土壤

表面,为赤霉病菌的有性繁殖提供大量基质.调研

发现,由于玉米秸秆比水稻秸秆更不容易腐烂,赤霉

病菌在玉米秸秆上产生的子囊壳数量比在水稻秸秆

上多１４０％~１８０％.

２．２　病菌产生的多种色素提高了病菌的抗逆性

在自然界中,赤霉病菌菌丝中可以产生大量的

粉红色和黄色的镰刀菌素,病菌的子囊壳中也产生

大量的黑色素,这些色素能很好地保护病菌抵抗紫

外线的损害.最近研究还发现,镰刀菌素不但对果

蝇等多种昆虫有直接的毒害作用,而且,通过色素颜

色的趋避作用,抵御多种昆虫对病菌的取食和危害,
进而提高病菌在自然环境下的适合度[１２].

２．３　病菌产生的多种毒素增强了病菌在自然界的

竞争力

　　赤霉病菌能够产生包括 DON、ZEN 在内的多

种真菌毒素,DON能够抑制生物体的蛋白合成.部

分毒素不仅对人畜有害,也是病菌侵染植物的重要
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致病因子[１３].DON毒素合成缺失的病菌突变体虽

然能够侵染小穗,但不能在穗轴中扩展[１４].比较基

因组研究发现,赤霉病菌含有６７个潜在的次生代谢

基因簇,多于大多数病原真菌[１５].病菌产生的大量

次生代谢物质,如 DON、Culmorin和 Aurofusarin
等具有抑菌活性,能显著改变植物的微生物群落,形
成更有利于病菌生长和繁殖的微生态环境[１６].

目前,国内外对 DON 毒素合成调控开展了大

量研究,明确了参与毒素合成的酶由１５个TRI基

因编码.TRI５ 基因编码单端孢霉烯合酶,负责单

端孢霉烯生物合成的第一步,即催化焦磷酸法尼脂

(farnesylpyrophosphate,FPP)转化为单端孢霉二

烯(trichodiene,TDN).随后,单端孢霉二烯顺次

被Tri４、Tri１０１、Tri１１和 Tri３催化转变为丽赤壳菌

素(calonectrin,CAL).TRI４ 编码了一个多功能

的细胞色素P４５０单氧化酶,在毒素生物合成过程中

负责四步氧化反应,丽赤壳菌素在 Tri４的催化下在

７Ｇ和 ８Ｇ位 加 氧 形 成 两 个 羟 基,然 后 形 成 ３,１５Ｇ
diADON,再由TRI８ 编码的分泌型酯酶催化,水解

去掉３ 或者 １５ 位的乙酰基形成 ３ＧADON 或 １５Ｇ
ADON,最后在酯酶的催化下,形成DON[１７].

自从２００７年 Kistler等人在 Nature公布赤霉

病菌基因组序列以来,中国、美国、日本、韩国以及欧

洲等多个团队对赤霉病菌毒素合成调控机制开展了

一系列研究,明确毒素合成基因簇及其相关基因的

主要功能;发现多种生物和非生物因子,包括pH、碳
源、氮源、光照和植物叶表微生态等对毒素合成有重

要的调控作用;系统解析了蛋白激酶、磷酸酶和转录

因子的生物学功能,明确了cAMP、HOG 等信号途

径在赤霉病菌毒素合成中的作用;解析了组蛋白甲

基化、乙酰化等表观遗传修饰对赤霉病菌毒素合成

的调控机理[１８２１].生防菌绿针假单胞菌株 ZJU６０
能够分泌抑菌活性物质吩嗪Ｇ１Ｇ甲酰胺,该活性物质

能与赤霉病菌组蛋白乙酰转移酶结合并抑制其活

性,降低组蛋白的乙酰化修饰水平,从而抑制毒素合

成基因的表达,进而抑制病菌毒素合成[２２].
近来研究还发现,在DON毒素合成过程中,病

菌的肌球蛋白FgMyoI与细胞骨架蛋白 Actin互作

并提供机械动力,重塑核周内质网形成球状、产

DON毒素的特殊“细胞器”,称之为 DON 毒素体

(DONＧToxisome)[２３].参与 DON毒素合成的催化

酶主要定位在毒素体上.FgMyoI还能与核糖体蛋

白FgAsc１互作,调控 TRI基因的表达.有趣的

是,新型杀菌剂氰烯菌酯通过作用于FgMyoI,进而

抑制 DON 毒 素 体 形 成,使 得 病 菌 不 能 合 成 毒

素[２４].相关研究结果为毒素防控提供了新思路和

新策略.

２．４　病菌拥有丰富的ABC转运蛋白有助于其抵抗

环境胁迫

　　ABC(ATPＧbindingcassette)转运蛋白通常含

有 ATP结合结构域和跨膜结构域,将细胞内的致病

因子、外源有毒化合物、重金属等,通过主动运输的

方式泵出胞外.多数真菌基因组中存在３０~４５个

ABC转运蛋白的编码基因,而赤霉病菌中含有６２
个 ABC转运蛋白,丰富的 ABC转运蛋白在病菌抵

抗各种胁迫时起重要作用[２５].例如,赤霉病菌中

ABC转运蛋白FgAtm１有助于病菌抵抗高铁胁迫.

FgAtm１缺失导致病菌细胞内铁积累,破坏铁的动

态平衡,使得菌体不能正常生长.进一步研究发现,

FgAtm１缺失导致细胞质中铁硫蛋白亚硝酸还原酶

和黄嘌呤脱氢酶酶活降低,激活转录因子FgAreA,
而FgAreA 可以结合铁转录因子 FgHapX 启动子

区,进而正向调控FgHapX转录,被激活的FgHapX
起转录抑制子作用,抑制铁利用基因的表达;此外,

FgHapX通过抑制另一个转录抑制子FgSreA 达到

激活铁吸收基因表达.因此,FgAtm１通过转录因

子级联调控病菌体内铁动态平衡,使得病菌在水

稻—小麦轮作生态区,适应水田环境下高铁胁迫的

环境[２５].

３　小麦赤霉病防控策略探讨

在今后较长的一段时间里,小麦赤霉病在我国

仍将维持高频率流行态势.因此,从长远来看,必须

在种植结构调整、抗病品种选育、高效防病抑毒药剂

创制、绿色生态调控技术研发等方面取得突破,才能

实现病害持续绿色防控.

３．１　加强抗病品种的培育和推广应用

抗病品种选育和合理布局是控制小麦赤霉病的

根本措施.近十多年来,针对小麦抗侵染、抗扩展和

低毒素积累,发现了２００多个与赤霉病抗性相关的

数量性状位点(QTL),尽管大部分位点对赤霉病抗

性的贡献比较低,但以我国高抗赤霉病品种“望水

白”和“苏麦３号”为研究材料,已经克隆到Fhb１位

点上的抗病基因,该基因编码一个富含组氨酸的钙

离 子 结 合 蛋 白 (HistidineＧrich calciumＧbinding
protein)[２６,２７].由于Fhb１的抗赤霉病特性不仅存
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在剂量效应,在一些品种中还受到抑制因子的影响.
因此,深入解析 Fhb１抗赤霉病的分子机制及其抗

病效应的主要抑制因子,为 Fhb１基因的有效利用

提供技术支撑.
此外,针对高抗赤霉病的小麦种质资源缺乏、抗

性材料的遗传背景狭窄、农艺性状较差等问题,国内

外已开展小麦近缘植物的抗赤霉病资源发掘,拓展

小麦抗赤霉病资源的遗传基础.目前,已发现在普

通小麦近缘种属中,大赖草、偃麦草、纤毛鹅观草、鹅
观草等植物中存在一些抗赤霉病种质资源.最近,
山东农业大学科研团队从小麦近缘植物长穗偃麦草

中克隆到抗赤霉病的新基因Fhb７,该基因编码一种

谷胱甘肽转移酶(GST),通过脱环氧化作用去除禾

谷镰刀菌侵染时产生的毒素,从而赋予长穗偃麦草

对赤霉病的抗性.此外,Fhb７基因导入不同小麦栽

培品种中均能显著提高其对赤霉病和茎基腐病的抗

性,并且不会造成产量损失,为小麦抗赤霉病育种提

供了一个重要的基因资源[２８].
今后一段时间,进一步加强赤霉病抗病基因的

筛选、精细定位和实际效应评价将是赤霉病抗病育

种的重要内容.高质量小麦基因组的发布以及数千

个不同品种的重测序数据,为赤霉病抗病基因的克

隆提供了有利条件[２９],而且,高通量表型组平台的

构建和利用,有助于精准评价多个 QTL位点重组效

应[３０],将对赤霉病抗病育种产生重要的影响.
在品种推广应用方面,需要实施相同生态区域

主推品种和搭配品种相对统一,解决品种“多、乱、
杂”现象.此外,需要进一步优化小麦生产布局,在
稳定主产区小麦种植面积基础上,积极引导病害流

行频率高的沿江地区,改种油菜、蔬菜、绿肥等作物,
或实施间隙休耕,降低病害流行风险.

３．２　完善秸秆还田技术

秸秆粗放还田使得大量未腐熟的秸秆残留在土

壤表面,非常有利于赤霉病菌的生长繁殖.因此,应
加大秸秆饲料化、能源化、基料化和原料化利用的比

例,适当减少还田的秸秆量.在推行秸秆还田时,应
制订并实施秸秆机械化还田作业标准,结合秸秆腐

熟还田、堆沤还田、生物反应堆等措施,加快秸秆腐

熟分解,降低赤霉病菌菌源基数.
还田秸秆对植物和土壤微生物组产生重要影

响.最近,CoboＧDíaz等人通过元编码和共现网络

相结合分析技术,解析了大田玉米秸秆上的微生

物群落及其与不同致病镰刀菌物种的互作关系,

发现具有拮抗作用的Sphingomonas属细菌以及

Sarocladium 和Epicoccum 属真菌与致病镰刀菌

(F．graminearum 和 F．avenaceum)呈现显著的

负相关性,表明高适应性的拮抗微生物组合有望

在赤霉病防控中发挥积极作用[３１].因此,今后一

段时间,完善微生物核心种群的高通量筛选技术

体系,探索秸秆还田条件下农田微生物种群对病

菌致病及寄主抗性的影响,阐明微生物组中种群

的协同 演 化 规 律,构 建 健 康 麦 田 核 心 微 生 物 种

群,可为病害生态调控提供新思路、新技术和新

产品.

３．３　加强防病抑毒新药剂的研发

在赤霉病及其毒素防控方面,研发和合理使用

化学药剂是防治病害的关键措施之一.在新药剂研

发方面,发现和创制结构新颖的农药活性先导物,构
建小分子化合物库,突破靶向农药智能设计与合成

前沿技术,创制特安全、超高效、低抗性风险的既防

治病害又抑制毒素的绿色小分子农药,是防治赤霉

病药剂研发的努力方向.
目前,除常规化学农药之外,利用 RNA 干扰技

术开发的小RNA农药,受到越来越多的关注.小

RNA农药通过特异结合靶标生物中特定 mRNA,
从而干扰靶标生物的正常生长及其对寄主植物的危

害.但是,小 RNA 在自然界中的不稳定性是制约

小RNA农药研发重要的瓶颈[３２].近来,澳大利亚

昆士兰大学开发了农用 RNA 喷剂(BioClay),将针

对黄瓜花叶病毒(CMV)的双链小RNA分子与黏土

纳米颗粒紧密结合,使双链小 RNA 分子在植物叶

面长时间滞留并缓慢释放;喷药后２０天内,仍然有

效保护植物免受病毒侵染[３３].该技术为小 RNA 的

商业化开发带来曙光.在防治赤霉病的小 RNA 农

药探索方面,国内外多个研究团队已经鉴定了一批

控制赤 霉 病 菌 生 长、致 病 和 毒 素 合 成 的 关 键 基

因[１８２１],且通过寄主诱导的基因沉默技术,验证了小

RNA能够有效沉默病菌靶标基因[３４３６].因此,随着

小RNA农药研发技术的不断完善,小 RNA 农药有

望在赤霉病防控中发挥重要作用.
在药剂使用技术方面,多年多点试验表明,齐穗

至扬花初期是药剂防治的最适时期,病菌一旦侵染

寄主后再使用药剂,难以达到防治病害的效果.目

前我国防治赤霉病的主要药剂有多菌灵、氰烯菌酯、
戊唑醇、丙硫菌唑和氟唑菌酰羟胺等.鉴于当前长

江中下游、江淮、黄淮南部等常发区,赤霉病菌对多
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菌灵已经普遍产生抗药性,因此,这些地区应避免使

用多菌灵及其复配药剂防治赤霉病.此外,应优先

选用耐雨水冲刷的剂型和雾滴细的高效植保机械,

药剂施药时要保证有效成分和助剂的剂量,确保防

病抑毒治效果.
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Abstract　Inthelastafewyears,Fusariumheadblight(FHB)causedbytheFusariumgraminearum
complexhasbecomeamajorthreattothewheatproductioninChinaandothercountries．Inadditionto
yieldreduction,mycotoxinsproducedbythepathogensalsoposeaseriousthreattohumanandanimal
health．Inthisreview,wesummarythemainreasonsfortheepidemicsofFHBincludingthechangesin
climateandfarmingsystem,thelackofresistantwheatvarietyandthedevelopmentoffungicideresistance
inthepathogenpopulations．Moreover,wediscussthesustainablemanagementstrategiesbasedonthe
currentresearchprogressesandthekeyscientificquestionsinthisdisease．
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