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摘　要 ：黄萎病是我国棉花的首要病害，该病的发生严重影响棉花的产量和品质。长期以来，国内外学者

对黄萎病的致病机理和抗性机制进行了广泛的研究。本课题组长期以来以黄萎病致病真菌大丽轮枝菌为研

究对象开展土传病原真菌致病机制研究。文章对近十年来国内外关于大丽轮枝菌生理特征、入侵机制、致

病机制和黄萎病防治措施的研究进行了系统总结，并对未来棉花黄萎病的防治进行了展望。
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Research progress on the pathogenic mechanism and 
prevention of cotton Verticillium wilt disease

ZHANG Ying-Chao#, ZHAN Xin#, DUAN Cheng-Guo*
(Center for Excellence in Molecular Plant Sciences, Chinese Academy of Science, Shanghai 200032, China)

Abstract: Verticillium wilt is the primary disease on cotton in China, and its occurrence seriously affects the yield 
and quality of cotton. For decades, scientists have conducted extensive research on Verticillium wilt. The author's 
research group has long been studying the pathogenic mechanism of soil borne pathogenic fungi, based on 
Verticillium dahliae, which is responsible for the disease of Verticillium wilt. The review comprehensively 
summarizes the research on the physiological characteristics, invasion mechanisms, pathogenic mechanisms, and 
prevention/control strategies of V. dahliae in China and abroad in the past decade. Furthermore, it anticipates the 
future direction of research and control strategies for this devastating pathogen.
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棉花作为我国重要的经济作物在全国范围内广

泛种植，主要有 3 个种植区，分别为黄河流域棉区，

包括山东、河北、河南、天津、陕西、山西、辽宁

等省份；长江流域棉区，包括江苏、安徽、湖北、

湖南、浙江、四川等省份；西北内陆棉区，包括新

疆维吾尔自治区和甘肃等省份。新疆由于气候条件

干旱少雨、日照充足，再加上地理优势，具有平坦

广袤的土地，逐渐成为我国最大的棉花种植区。据

统计，2023 年新疆地区的棉花种植面积约为 236.93
万公顷，占全国棉花总种植面积的 84.98%，产量

为 511.2 万吨，约占全国总产量的 90.99%[1]。由土

传性病原真菌大丽轮枝菌 (Verticillium dahliae Kleb)
引起的黄萎病是棉花最主要的病害。棉花黄萎病又

被称为棉花“癌症”，严重影响棉花的产量和品质。

本课题组长期以大丽轮枝菌为研究对象，开展了大

丽轮枝菌与植物的互作机制研究。本文结合本实验

室的研究和国内外黄萎病最新研究进展，对该病的

发生机制和防控技术进行了综述，客观分析黄萎病

防治中面临的挑战和亟须解决的主要问题。

1　大丽轮枝菌的生理特征和分类

轮枝菌属由广泛的子囊真菌群组成，其中包含

了一些能够引起植物维管束萎蔫的病原真菌，最著

名的两种就是大丽轮枝菌 (V. dahliae) 和黑白轮枝菌

(V. albo-atrum)[2]。这篇综述主要关注大丽轮枝菌。

大丽轮枝菌在分类学上属于子囊菌门 (Ascomucota)、
粪壳菌纲 (Sordariomycetes)、轮枝菌属 (Verticillium)[3]。

在显微镜下观察该菌可见细长的分生孢子梗，排列

成轮枝状；分生孢子位于分枝顶端，形态呈卵圆形。

大丽轮枝菌可以产生黑色的微菌核，该休眠体结构

可以在土壤中存活数十年之久，一旦遇到宿主就会

迅速萌发，形成初侵染源
[4]。一直以来大丽轮枝菌

被认为是严格的无性生殖，因为在实验条件下从未

观察到它的有性生殖结构或减数分裂过程 [5]。然而，

对于大丽轮枝菌是否具有有性生殖能力一直存在较

大的争议，这是因为在大丽轮枝菌中存在 2 种亲和

交配型位点 (MAT1-1-1 和 MAT1-2-1)[6, 7]。子囊菌有

性生殖是由多种相关基因决定的，其中最重要的就

是 MAT 基因座的两种类型，编码子囊真菌中有性生

殖的重要调节因子
[8, 9]。一种类型含有MAT1-1-1基因，

另外一种含有 MAT1-2-1 基因，这两种基因在不同

大丽轮枝菌中被发现，因此大丽轮枝菌被认为仍具

有有性生殖的能力
[10]。但是部分学者认为，虽然大

丽轮枝菌存在进行有性生殖的两种配型，但是

MAT1-2-1 配型所占比例更高，正是由于这种偏好

性导致大多数种群进行无性生殖 [7, 11]。关于大丽

轮枝菌是进行无性生殖还是有性生殖，目前还未得

到明确的定论，因此还需要更多更深入的研究来

揭示。

2　大丽轮枝菌的侵染过程

随着现代生物技术的不断发展，绿色荧光蛋白

(GFP) 可以通过真菌转化技术在真菌中进行表达，

这为真菌的研究提供了非常大的便利。另外，共聚

焦显微镜的出现也大大加快了真菌 - 植物互作研究

的进程。通过在真菌中表达 GFP 蛋白，在共聚焦

显微镜下研究者观察到了大丽轮枝菌侵染植物的动

态过程。大丽轮枝菌的初侵染源来自微菌核：在温

度和 pH 合适的土壤环境中，受到植物根系分泌物

的诱导，存活在土壤中的微菌核迅速萌发，形成菌

丝侵入植物根部组织 ( 图 1)。大丽轮枝菌在根部的

定植通常发生在根尖或是根尖附近，或沿着根毛到

达根表面
[12, 13]。真菌在入侵时会在植物接触面形成

特殊的入侵结构，例如稻瘟病菌会产生附着胞，凭

借其强大的膨胀压力，成熟的附着胞有效地穿透宿

主细胞，实现快速入侵
[14, 15]。长期以来对于大丽轮

枝菌中是否存在相似的侵染结构一直不明确。直到

2016 年，中国科学院微生物研究所郭惠珊研究员团

队的研究表明，大丽轮枝菌同样会产生类似于稻瘟

病菌附着胞的侵染结构，其接触到根表面的菌丝会

分化出附着枝，进一步发育成侵染钉，完成对根部

的入侵。概括来说，大丽轮枝菌的入侵过程包括：

附着枝中的 VdNOxB/VdPls1 基因介导活性氧 ROS
的爆发，通过提高钙离子的积累激活转录因子

VdCrz1 的信号转导，促进侵染钉的形成 [16]。当大

丽轮枝菌入侵到微管组织后，分生孢子会在木质部

大量繁殖，并随着蒸腾作用向顶部移动，最终侵染

整株植物。在宿主死亡后，大丽轮枝菌产生新的微

菌核，潜伏在土壤中，等待新宿主出现后进行下一

轮入侵
[12, 13]。

3　大丽轮轮枝菌的致病机制

大丽轮枝菌的致病机理十分复杂，对于其致病

机理不同的学者持有不同的观点。早期的研究主要

集中在两种观点：导管堵塞学说和毒素学说。导管

堵塞学说认为，大丽轮枝菌在入侵宿主后，分生孢

子在导管内形成菌丝体，从而引起导管堵塞，影响

水分和营养物质的运输，导致宿主出现萎蔫。但是
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部分研究表明，虽然被侵染的宿主导管内出现了菌

丝体，但这并不会完全阻断水分和养分的运输 [17]。

毒素学说认为，大丽轮枝菌会产生毒素，影响宿主

代谢，导致植株死亡 [18, 19]。但是该毒素具体包含什

么物质，目前还没有明确。

最近几年，生物技术的快速发展使我们对大丽

轮枝菌的致病机理有了新的认识。基于大丽轮枝菌

全基因组测序数据，科研人员开展了大丽轮枝菌致

病基因的相关分析。研究发现，VdPKS1 参与了大

丽轮枝菌黑色素的形成，该基因的缺失不仅会影响

微菌核的产生，而且还大大降低了大丽轮枝菌的毒

力
[20]。效应因子是病原真菌抑制宿主抗性并促进发

病机制的毒力因子。目前，在大丽轮枝菌中已鉴定

出多种与毒力相关的效应因子。例如：缺少信号肽

的 VdISc1，可以传递到宿主细胞内，对水杨酸前体

进行水解，从而抑制水杨酸代谢
[21] ；富含半胱氨酸

的 VdSCP7 可以被传递到宿主细胞核中，通过未知

的机制影响宿主的防御反应 [22] ；分泌蛋白 VdSCP41
作为胞外效应因子，可以结合并抑制转录因子

CBP60 的活性，降低宿主植物的免疫响应 [23] ；

VdSSP1 也参与了对棉花的致病过程，该蛋白具有

果胶酶和淀粉酶活性，可以降解植物细胞壁成分，

是大丽轮枝菌一个重要的毒力因子 [24] ；此外，本课

题组的研究发现，VdSSR1 可以转移到植物细胞核

内，干扰 AGO1-miRNA 复合物的出核转运，导致

细胞质内 AGO1 蛋白和 miRNA 水平大幅下降，从

而抑制植物 miRNA 在大丽轮枝菌内的积累及其诱

导的跨界 RNAi，增强自身对宿主植物的毒性
[25]。

表1对大丽轮枝菌中已鉴定的毒力因子进行了总结。

尽管上述研究对大丽轮枝菌的致病基因进行了解

析，但是要全面阐明该病原菌致病机理还需要挖掘

更多的致病基因，开展更深入的研究。

棉花黄萎病作为一种土传病害，目前还缺乏相

对有效的防治手段。一方面是由于土传病原菌主要

是分布在地下，在作物发病时无法像气传病原菌一

样大规模喷洒农药，同时由于土壤、根际微生物群

落组成十分复杂，并不只包含单一的病原菌，常形

成复合侵染，单一的防治手段效果不佳。棉花黄萎

病的防治目前主要通过以下几种方式，分别是：化

学防治、抗病品种的筛选、农药防治以及生物防治。

由于微菌核能够长期在土壤中存活，过去很长一段

时间，利用溴甲烷对土壤进行熏蒸成为黄萎病防治

不可或缺的手段
[50]，但是由于种植面积较大，土壤

熏蒸的成本较高，同时该方法会在土壤中残留大量

的溴甲烷，不利于土地的可持续发展。科研工作者

也研发出针对棉花黄萎病的农药，例如克萎星，通

过调节发病叶片内 AOS 代谢，诱导系统性抗性，

增加 SOS、POD 活性，从而减轻膜脂过氧化造成

的伤害
[51]，但是该农药主要对发病前和发病初期有

效果，对于发病后期的棉花防治效果较差，主要起

图1  棉花黄萎病的病害循环以及主要防治途径
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到预防的作用。筛选抗黄萎病棉花品种也是我国科

研工作者长期开展的工作，但是目前有效的抗病高

产自然品种还比较匮乏。值得注意的是，宿主诱导

的基因沉默技术 (host-induced gene silencing, HIGS)
在控制棉花黄萎病方面展现出广阔的潜力。中国科

学院微生物研究所郭惠珊研究员团队经过长期的努

力，首次证明植物可以针对真菌利用天然小 RNA
诱导跨界 RNAi。该研究发现，感染黄萎病的棉花

会诱导微小 RNA miR166 和 miR159 的积累，并将

其传递到大丽轮枝菌细胞中，靶向沉默关键致病基

因 Clp-1 和 HiC-15[52]，从而获得跨界 RNAi 抗性。

这一发现为 HIGS 的利用提供了理论基础。基于此

机制，该团队培育出一系列抗黄萎病的棉花株系。

该团队还发现，Hydrophobinl (VdH1) 疏水蛋白基因

作为大丽轮枝菌潜在的致病因子被沉默后，菌株致

病力显著下降，以该基因为靶标构建的 RNAi 转基

因棉花同样对黄萎病表现出高效的抗性
[53]。此外，

本团队首次在植物病原真菌中发现了能够抑制棉花

表1  大丽轮枝菌的一些分泌蛋白

基因号 基因名 功能 参考文献

VDAG_06165	 VdSNF1	 致病基因 Tzima et al., 2011[26]

KF164287	 VdSSP1	 致病基因 Liu et al., 2013[24]

VDAG_04017	 VdEG1	 诱导免疫 Gui et al., 2017[27]

VDAG_07406	 VdEG3	 诱导免疫 Gui et al., 2017[27]

VDAG_02630	 VdSOD1	 致病基因 Tian et al., 2021[28]

VDAG_05103	 VdIsc1	 致病基因 Liu et al., 2014[21]

VDAG_00170	 VdCBM1	 致病基因 Gui et al., 2017[27]

VEDA_01118	 VdCUT11	 诱导免疫 Gui et al., 2018[29]

VDAG_08202	 VdSCP41	 致病基因 Qin et al., 2018[23]

VDAG_05180	 Vd2LysM	 致病基因 Kombrink et al., 2017[30]

VDAG_08100	 VdSSEP1	 致病基因 Han et al., 2019[31]

VDAG_06892	 VdPDA1	 致病基因 Gao et al., 2019[32]

VEDA_02612	 VdPL3.1	 致病基因 Chen et al., 2016[33]

VEDA_08848	 VdPL3.3	 致病基因 Chen et al., 2016[33]

JN616379	 VdAve1	 致病基因 de Jonge et al., 2012[34]

			   Snelders et al., 2020[35]

VDAG_JR2_Chr5g09210	 VdAMP2	 致病基因 Snelders et al., 2020[35]

VDAG_JR2_Chr3g05620a	 VdAMP3	 致病基因 Snelders et al., 2021[36]

VEDA_01836	 VdFTF1	 致病基因 Zhang et al., 2018[37]

VDAG_06155	 VdPEL1	 致病基因 Yang et al., 2018[38]

KAF3355673.1	 VdXyn4	 致病基因 Wang et al., 2021[39]

VDAG_06199	 VdCP1	 致病基因 Zhang et al., 2017[22]

VDAG_07157	 VdSCP7	 诱导免疫 Zhang et al., 2017[22]

VDAG_02735	 PevD1	 致病基因 Zhang et al., 2021[40]

VDAG_04215	 VdSSR1	 致病基因 Zhu et al., 2022[25]

VDAG_06165	 VdEIX3	 诱导免疫 Yin et al., 2021[41]

AY524791	 VDAL	 诱导免疫 Ma et al., 2021[42]

VDAG_04701.1	 VdNLP1	 诱导免疫 Zhou et al., 2012[43]

VDAG_01995.1	 VdNLP2	 诱导免疫 Zhou et al., 2012[43]

VEDA_02400	 VdSCP27	 诱导免疫 Wang et al., 2020[44]

VEDA_09020	 VdSCP113	 诱导免疫 Wang et al., 2020[44]

VEDA_09813	 VdSCP126	 诱导免疫 Wang et al., 2020[44]

VDAG_00218	 VdPHB1	 致病基因 Song et al., 2024[45]

v991_EVM0004415	 VP2	 诱导免疫 Qiu et al., 2024[46]

VDAG_01866	 VdxyL3	 诱导免疫 Li et al., 2024[47]

VDAG_02231	 VdFAE	 致病基因 Wang et al., 2024[48]

VDAG_04977	 VdEPG1	 致病基因 Liu et al., 2023[49]
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跨界 RNAi 免疫的效应因子 SSR1，该发现为提高

跨界 RNAi 免疫的效率奠定了基础，在育种中可以

通过同时靶向致病基因和沉默抑制子的双靶向策略

提高 HIGS 的效率。

生物防治因具有绿色无污染的特点在防治植物

病害方面具有独特的优势，在多种植物病害防治中

得到应用。生防菌中芽孢杆菌的研究较多，例如有

研究表明，芽孢杆菌 FJAT-46737、GB03 对由细菌引

起的番茄青枯病和斑点病具有良好的防治效果
[54, 55]，

解淀粉芽孢杆菌 MEP218 和 ARP23 对由核盘菌引

起的大豆茎枯病防治效果较好 [56]。此外，假单胞菌

对由禾谷镰刀菌引起的赤霉病以及由稻瘟病菌引起

的稻瘟病也表现出较好的防治效果 [57, 58]。尽管在实

验室条件下，单一的生防菌株能够有效防治植物病

害，但是在自然环境中的防治效果会大大削减，因

此复合生防菌群的概念被提出。使用生防菌群不仅

能避免单一菌株失效，并且菌群之间也会通过相互

作用促进定植。要想利用复合菌群就需要有丰富的

生防菌库，而植物根际定植了种类丰富的微生物群

落，是很好的生防菌群库
[59-61]，并且由于大丽轮枝

菌是一种土传真菌，根际土壤中可能存在其天然的

拮抗微生物群落，因此挖掘开发根际微生物是今后

生物防治的研究重点。

4　展望

由大丽轮枝菌引起的黄萎病具有极强的破坏

性，并且该病原菌宿主范围广，除了可以侵染棉花，

还可以侵染番茄、生菜等 200 多种农作物。该病原

菌主要通过破坏植物的维管组织引起植株的萎蔫，

因此植物一旦发病几乎不可治愈，只能在前期进行

预防。然而该病原菌又能产生微菌核结构，该结构

可以在土壤中存活数十年之久，这使得防治变得十

分困难。RNAi 转基因抗病棉花品种的培育以及利

用生防菌进行生物防治是两种比较有效的防治手

段，因此接下来需要在大丽轮枝菌关键致病基因上

深入开展研究，寻找到更多更有效的 RNAi 靶标，

同时也需要加大生防菌库的挖掘，开发黄萎病生防

菌群。此外，从相近物种中寻找有效的抗性基因进

行异源表达也是培育抗黄萎病棉花种质的一种可探

索的有效途径。
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