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摘要　过去数十年来我国稻曲病的发生一直呈不断加重趋势，并逐渐由一个水稻次要病害发展成为一个水稻主要

病害。最近不断强化的针对稻曲病成灾机制和防控技术的研究有了新发现和新观点。稻曲病菌主要侵染水稻花期

的花丝等细胞壁相对疏松的组织，细胞外扩展。我国长江中下游地区稻曲病的加重与稻曲病菌菌核生成密切相关，

菌核在其生活史中发挥了重要作用，可能是其主要的初侵染源。目前水稻孕穗初期使用杀菌剂是最为有效的稻曲

病防控措施。未来对其生活史深入持续的研究是稻曲病发生流行中长期预测预警的重要前提。
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　　稻曲病是由子囊菌侵染水稻穗部引起的真菌病

害。稻曲病症状只出现在水稻开花后的灌浆期，即

在小花上形成数倍于籽粒大小的黄色、褐色、墨绿色

或黑色的稻曲球；稻曲球表面为一层厚厚的厚垣孢

子，个别稻曲球表面附着有一至数个形状不规则并

向内弯曲的片状菌核［１］。历史上稻曲病一直是一个

水稻次要病害，对其成灾发生规律以及流行学一直

缺少持续性的研究。但自２０世纪中叶以后，稻曲病

在全世界主要稻区的发生不论在规模还是严重度方

面均呈现出持续上升的趋势［２］。在我国历史上，稻

曲病主要发生在东北和西南高海拔山区，这些地区

主要以粳稻为主。在孙思邈的医书《千金方》中稻曲

球被称作粳谷奴，用于治疗走马喉痹，也说明稻曲病

主要发生于主要在北方种植的粳稻上。自２０世纪

８０年代初期开始稻曲病在我国发生范围不断扩大，

危害不断加重；重灾区从东北和西南稻区转移到了
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长江中下游地区，且每年都有因气候和防治方面的

原因出现绝收的田块，特别是大穗型杂交稻大部分

高感稻曲病。稻曲病目前已经逐渐上升为我国的主

要水稻病害之一。因此，近年来稻曲病问题引起了

我国政府部门和植保工作者的重视并开展了大量的

研究，获得了许多新的认知和观点。本文重点对稻

曲病发生范围持续扩大成灾的机制以及稻曲病防控

的要素进行评述。

１　稻曲病菌的生物学特性与侵染特征

稻曲病菌病原学的研究最早可追溯到１９世纪

末期［３］，随后发现了其有性阶段，并最终确定该病原

菌有性态为子囊菌的犞犻犾犾狅狊犻犮犾犪狏犪狏犻狉犲狀狊，无性态为

犝狊狋犻犾犪犵犻狀狅犻犱犲犪狏犻狉犲狀狊
［１］。

稻曲病菌在人工培养基上生长缓慢，长满一个

直径９ｃｍ的培养皿一般需要３０～４０ｄ，有时甚至中

途停止生长，无法长满整个培养皿；此时菌落变黄并

常常在菌落边缘附近产生厚垣孢子堆［４５］。基因组

学研究发现，作为重要的致病因子，稻曲病菌的植物

细胞壁降解酶基因的数量不但远低于腐生营养型植

物病原真菌，甚至也远低于其他常见的活体营养型

植物病原真菌，且没有发现果胶酶基因的存在［６］。

说明稻曲病菌在致病性即依靠细胞壁降解酶侵入植

物组织和细胞内部的能力方面存在着先天不足。

稻曲病菌的侵染机制也一直是一个具有广泛争

议的话题。对比前期不同的接种试验不难看出，早

期的人工接种试验或多或少存在这样那样设计上的

不足，发病的环境因子难以控制，甚至出现了人工接

种的发病程度远远低于其他年份自然病情的普遍度

和严重度。稻曲病发生流行对气候条件的过度依赖

也造成了不同年份和地区试验结果上的严重冲突。

此后，日本和中国学者对接种条件和程序不断进行

改进和优化，接种效率大幅度提高，稻曲病菌在水稻

孕穗期侵染也成为一个被普遍接受的观点［７９］。超

微结构分析表明，稻曲病菌只能在水稻组织的细胞

间生长，无法向其他病原真菌那样直接穿透植物细

胞壁［１０１１］，这与典型的植物内生真菌的侵染模式极

其相似［１２］。此外，在病粒基部小穗轴中也未发现贯

通到茎部组织的病原菌菌丝，在很大程度上排除了

系统性侵染的可能性［１０］。这与其植物细胞壁降解

酶基因数量较少的结果相吻合［６］。进一步的研究表

明，与正常组织的细胞壁相比，水稻等禾本科植物的

花丝细胞的细胞壁内微纤丝排列极度稀疏，这一方

面有利于在开花时快速伸长数倍将花药推出花颖；

另一方面这种疏松的组织结构也给稻曲病菌的侵染

和细胞间延伸提供了便利［１３］。

早期人工接种试验也发现，稻曲病菌可成功侵

染水稻胚根和胚芽鞘，并在水稻细胞间隙中生长扩

展［１４１６］。有趣的是这些器官也恰恰存在阶段性的细

胞快速伸长生长，且侵染也主要发生在快速伸长

期［１７］。水稻苗期接种的超微结构分析也发现，稻曲

病菌可在幼嫩的水稻幼根的表皮细胞间隙中生长，

但无法侵入水稻表皮细胞或表皮毛细胞内部，更无

法穿越排列整齐致密、细胞壁高度加厚的根内皮层

细胞，无法进入根的内部组织［１８］，也无法扩展抵达

水稻穗原基［１４］。综上所述，目前大量的证据支持稻

曲病菌的侵染时期是水稻孕穗初期，侵染位点是以

水稻花丝为主的花器组织。

２　稻曲病菌的生活史

稻曲病主要发生在双季稻的晚稻或单季晚稻

上，即在每年的９－１１月形成稻曲球。然而稻曲病

菌的适宜侵染期在来年８－９月，即水稻孕穗早期。

因此，稻曲病菌必须能够安全越冬，并在来年８－９

月发育成为适当的初侵染源。稻曲球上既可产生厚

垣孢子，也可以产生菌核。它们谁在稻曲病侵染过

程中发挥着主导作用？一是要看它们是否能安全越

冬，二是看是否能在水稻孕穗期以适当的途径和数

量到达水稻穗部。

前期的研究普遍认为，每个稻曲球上均可产生

数以千万计的厚垣孢子，基数足够大；而菌核只产生

在少数稻曲球上［１９］，且菌核一般多见于高海拔地区

和温带地区［２０２１］，我国华南亚热带地区则很罕

见［２２］。菌核出现的数量与我国历史上稻曲病的传

统发生地区是一致的，因此普遍认为厚垣孢子是稻

曲病菌的主要初侵染源。但这难以解释目前我国稻

曲病重灾区转移到了长江中下游地区的现象。大量

研究也发现，稻曲病菌厚垣孢子难以长期保存并保

持萌发活力［５，２３］。田间穗部套袋试验也表明，稻曲

病菌的侵染发生在孕穗期，而不像以前猜测的发生

在苗期的系统性侵染［２４］。

最近的研究表明，稻曲病菌可在植物体表进行

一定时间的繁殖并产生次生孢子［２５］；也有人利用

ＤＮＡ探针进行原位杂交示踪法对水稻苗期接种的

·２·
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病原菌进行了研究，认为稻曲病菌可在水稻基部叶

鞘和茎的间隙中形成植物体外菌落［２６］。通过这种

方式可以延长稻曲病菌侵染前的存活时间，理论上

可以一定程度上弥补厚垣孢子的存活能力问题。

大量的研究表明，稻曲病菌菌核具有良好的越

冬能力［２７３１］，且在休眠数月之后陆续萌发并产生数

量巨大的子囊孢子，其有性生殖产生的子囊孢子能

够覆盖水稻的主要生长季节，包括孕穗期［３０３１］。在

水稻主要生长季节田间也检测到了稻曲病菌子囊孢

子［３１］。以上事实说明，菌核是不是可作为一个地区的

主要初侵染源取决于当地是否有足够的菌核数量。

事实上，早在１９８７年的调查研究就发现，位于

亚热带的浙江省多地的稻曲病菌核数量都很大，且

远远超出北方稻区菌核的数量［３２］。这些菌核往往

只出现在１０月下旬，在水稻收获前进行调查才能够

比较准确地反映菌核实际的数量。遗憾的是该文献

一直没有受到重视，也一直没有被相关研究参考和

引用。本课题组２０１２年在调查浙江省象山县一个

晚熟的严重发病稻田时发现，其田间菌核的数量达

到了１５万个／６６７ｍ２
［３３］，数量之大超乎想象。同

年，在福建北部建阳稻区也发现和采集到大量成熟

的稻曲病菌菌核。最近的调查发现，在气温相对更

高的湖南省，稻曲病菌也可产生菌核（谭新球，私人

通信）。以上结果均颠覆了早期对菌核形成地区范

围和数量的观念。

在查询浙江省象山县近年来气候资料与稻曲病

菌菌核数量关联性的基础上，我们推断低温是诱导

稻曲病菌菌核形成的重要环境因子。室内低温诱导

试验也证明了这个推断是正确的［３３］。２０１５年秋季

整个浙江省气温较常年偏低，稻曲球上菌核较往年

大幅度增加［３３］。２０１７年浙江省秋季气温较常年偏

高，只有个别晚熟的自生稻上发生稻曲病；１０月２０

日调查桐庐县横村镇发现９．２９％的稻曲球上可产

生菌核，平均每１００个稻曲球上有１５．７２个菌核；以

上数据尚不包括发育相对较晚、体积较小且隐含在

稻曲球内部的菌核（未发表资料）。因此，目前大量

的杂交稻品种穗大、生育期较长，在灌浆期温度偏低

时稻曲球上容易产生菌核［３３］。晚熟水稻不但稻曲

病发生加重，也伴随着菌核数量的增加，这些都增加

了来年潜在侵染源的数量。

以上研究表明，菌核不论从数量、越冬能力和萌

发产生子囊孢子的时间节点上都是一个比厚垣孢子

更理想的初侵染源。当利用菌核降解微生物的发酵

制剂降解田间菌核，可成功减轻稻曲病的发生，再次

说明菌核的主导作用［３４］。

那么，厚垣孢子或菌核萌发产生的子囊孢子是

否可能通过转主寄主度过漫长的春夏两季然后产生

新鲜的分生孢子侵染水稻呢？此前确实有报道认为

数种田间杂草是稻曲病菌的转主寄主，在其小花上

发现黑色类似稻曲球的症状［３５３７］。但遗憾的是这些

研究均缺少严格的病原菌分子鉴定证据和侵染方式

研究，且多年来一直缺少进一步的后续研究报道。

本课题组通过多年观察，对其中已报道的两例带有

疑似黑色稻曲球症状的杂草进行了系统分析，结果

发现，无论是孢子微形态学、分子检测和侵染模式上

均被证实为黑粉病菌［３８］；且多年的观察没有发现其

他稻田常见杂草有疑似黄色稻曲球的症状。因此，

稻曲病菌通过其他转主寄主越冬并成为主要初侵染

源的可能性甚微。

３　稻曲病的防控措施

种植抗病性水稻始终是病害防控的首选。目前

尚未发现完全不感病的水稻品种。但大穗型的杂交

稻和超级稻往往比较感病，表现为单穗病粒数比较

多，例如‘甬优１２’可达２０个以上；而小穗型品种相

对比较抗病，往往单个病穗只有少数几个稻曲球，例

如‘秀水’系列品种往往只有１～２个。大穗型品种

丰产潜力比较大，适合具有防控技术和措施的大户

和合作社种植。而小农户选择种植小穗型品种则具

有病害防控成本和产量损失相对较低的优势。

在药剂防控方面，近年来我国相关的田间试验

报道暴发性增长。在一定程度上反映了我国各地稻

曲病普遍发生的现状。在水稻孕穗期早期使用杀菌

剂目前已经被广泛接受且被证明防效显著［３９４１］。但

由于稻曲病的发生在很大程度上依赖气候等环境因

素，加之各地种植的水稻品种和栽培方式的差异，不

同年份不同地区的试验结果有明显差异或冲突。这

些试验均有一个共识，即各种生产上常用的杀菌剂

绝大部分都高度有效［４２４４］。浙江省超级稻种植比较

广泛，而且稻曲病发生比较严重，水稻孕穗早期使用

杀菌剂已经成为防治稻曲病必不可少的措施。但在

我们近年来对稻曲病菌抗药性筛选试验中尚未发现

有明显抗药性菌株的产生。杀菌剂处理水稻种子是

否可有效防治稻曲病目前尚有争议。

·３·
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对杀菌剂使用时间的研究表明，对于大穗型水稻

品种，在孕穗初期即约３０％～５０％主穗旗叶从倒二叶

叶鞘中完全抽出，即３０％～５０％主穗的旗叶叶枕达到

或超过倒二叶时，喷施杀菌剂效果比较好；此时一般

是抽穗前１０～１５ｄ。而对于小穗型品种可在绝大部

分主穗叶枕平齐时进行，即抽穗前５～７ｄ
［３９４１］。一般

情况下一次用药即可，二次用药增效作用不大［４４］。

此外，我国对稻曲病的生物防治也做了一些持

续性的工作［４３］。其中以芽胞杆菌为主要成分的制

剂如稻曲宁已经成功登记并被广泛使用。

在耕作制度方面，浙江省水稻收获后往往直播

小麦，或水稻收获后高茬撂荒到来年４月然后翻耕，

稻曲球和菌核留置在地表。这样无论是对厚垣孢子

还是对菌核均提供了良好的越冬条件［２７３１］，同时大

量水稻害虫也在残茬中安全越冬。因此，水稻收获

后马上翻耕可在很大程度上减少病虫害包括稻曲病

菌菌核与厚垣孢子的越冬基数，减轻来年稻曲病和

其他病虫害的防控压力。

４　稻曲病发生流行的预测预报

明确稻曲病菌生活史是稻曲病发生流行预测预

报的基础和前提。而目前恰恰对稻曲病菌生活史了

解甚少，各种观点缺乏共识，由此造成稻曲病流行中

长期预警的相对滞后。

从长江中下游稻区的研究来看，菌核在稻曲病

发生流行中可能发挥了主导作用［３１３３］。而海南似乎

并没有发现稻曲病菌的菌核，但稻曲病发生越来越

普遍［４６］，广东也有类似的情况［２２］。因此，稻曲病菌

生活史的研究是一个亟待解决的重要现实问题，未

来需要长期的全国范围内的协作和攻关。

李丹阳等［３４］通过施用可高效降解稻曲病菌菌

核的生防菌制剂成功减少了越冬菌核数量，稻曲病

发生程度明显减轻，说明菌核作为初侵染源发挥了

重要作用。未来采用田间释放人工分子标记或带有

天然标记的突变菌株可能是明确厚垣孢子和菌核作

为初侵染源地位的重要方法。目前国内已经具备这

些标记性菌株。

在稻曲病发生的环境因子方面，大量的研究已

经明确水稻孕穗初期多雨低温是稻曲病发生的重要

条件。此外，浙江省２０１４年和２０１７年夏季持续高

温，气温明显高于常年，这两年稻曲病零星发生。特

别是２０１７年我们位于象山县西周镇杭头村的试验

田在水稻孕穗期没有使用任何杀虫剂和杀菌剂的情

况下，也没有发现稻曲病的发生。因此，需要进一步

明确菌核在稻曲病菌生活史中的作用。假如菌核在

稻曲病菌生活史中发挥了主导作用，那么一切影响

菌核数量动态变化和萌发行为的环境因子，均可作

为稻曲病初侵染菌源方面预测预报的依据。
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