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摘  要：土传青枯病是一种毁灭性的细菌性病害，广泛分布于热带、亚热带和温带地区，严重威胁世界粮食安全。病原青枯

菌主要从土壤中侵染作物根系，其在土壤中存活能力强，因此防治极为困难。明确病原青枯菌土壤存活的关键影响因素有助

于开发高效阻控土传青枯病的措施。国内外学者在青枯菌的土壤存活方面开展了大量研究，但由于影响青枯菌土壤存活的因

素复杂，而相关研究多围绕单一因素展开，缺乏针对青枯菌土壤存活规律和影响因素的系统性认识。本文系统梳理了青枯菌

的自身特性（基因、行为和代谢产物）及土壤生物、非生物因素对其在土壤中存活的影响，阐明了青枯菌在寄主存在时土体

存活、向寄主根表方向运动迁移时根际存活以及入侵寄主根系时根表存活的主要影响因子，以期为土传青枯病的系统阻控提

供参考。 

关键词：青枯菌；细菌土壤存活；个体特性；群体特性；土壤生物环境；土壤非生物环境 
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Abstract: Ralstonia solanacearum is a kind of soil-borne bacteria destructive to agricultural crops. As it is extensively distributed 
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in the tropical, subtropical and temperate zones, it seriously threatens food safety of the world. In the world, a large number of 

scientists have devoted their efforts to studying bacterial wilt and R. solanacearum, but few have done a systematic research 

because there are so many factors contributing to the survival of R. solanacearum and most of the researches focus on a single 

factor only. Therefore, it is essential to identify what are the key factors that influence R. solanacearum survival in the soil to 

gaining some valuable insights into management and control of the soil-borne diseases. Nevertheless, the factors are multifarious 

and their dynamics in soil systems together with their effects on R. solanacearum remain poorly explored. Herein, this paper 

aimed to primarily collate the effects and traits of R. solanacearum, as well as soil biotic and abiotic factors on the survival of R. 

solanacearum in soil. To achieve this goal, this paper first reviewed researches on impacts of individual and population 

characteristics of R. solanacearum, and then those on interactions of soil biotic and abiotic factors on R. solanacearum, especially 

reports on their roles in controlling soil-borne plant diseases. In the next section, this paper put forth an outlook for control of 

plant pathogenic R. solanacearum in future in light of the problems existing currently in this aspect. The traits of R. solanacearum 

include gene, behavior, and metabolite; soil biotic factors, such as populations and community structures of soil nematode, 

protozoan, bacteria, fungi, and specialized phage; and soil abiotic factors, such as root exudate, soil nutrients (i.e. N, P, and K), 

and soil physiochemical properties (i.e. pH, density, and temperature). Similarly, R. solanacearum survival in soil has three 

aspects: survival in the non-rhizospheric soil adjacent to the host plant, survival in the rhizosphere of the host plant, and survival 

on the root surface of the host plant. Hence, it is suggested that future researches be oriented towards investigation of R. 

solanacearum survival in soil and exploration of measures and practices of preventing soil-borne diseases. Therefore, future 

efforts should be accordingly devoted firstly to investigations of influences of soil microorganism, soil fungal communities, and 

general phage on R. solanacearum survival in soil. Soil microorganisms, such as earthworm and mite are important components 

of the soil food web, which can significantly change the above-mentioned biotic factors of R. solanacearum in soil together with 

soil structure. Secondly, it is essential to clarify how R. solanacearum dynamic in soil responds to climate change. Climate change, 

such as warming and drought can directly influence R. solanacearum survival by regulating soil temperature and moisture, and 

indirectly by affecting growth of the host plants. Thirdly, mathematical models should be constructed as soon as possible for 

predicting survival rate of R. solanacearum in soil. This is essential due to the multifarious nature and complexity of the factors 

influencing R. solanacearum survival in soils. Hence, mathematical models might be the only tools to clearly assess these 

elements with designed objects and parameters. The models can even assess relative contribution of each factor to R. 

solanacearum survival separately under certain conditions and further distinguish key influencing factors. And fourthly, it is 

important to comprehensively investigate influencing factors while controlling the soil-borne disease in the field. This is a result 

of manipulating the factors influencing R. solanacearum survival in soil. At the end, more, attention should be paid to irrigation 

schemes. Irrigation may significantly affect effectiveness of the measures or practices of preventing the bacterial wilt due to its 

substantial R. solanacearum introduction to the field. 

Key words: Ralstonia solanacearum; Survival of bacteria in soil; Individual characteristics; Population characteristics; Soil biotic 

factors; Soil abiotic factors 

青枯病（bacterial wilt disease）是世界上最具破

坏性的植物细菌性土传病害之一，分布于全球各大

洲；其致病菌茄科劳尔氏菌（Ralstonia solanacearum，

简称青枯菌）的多样性高、寄主范围广（可侵染 45

科 200 多种植物），严重威胁全世界的农业生产[1–3]。

我国青枯病危害尤为严重，广泛分布于 30 多个省份

和地区，危害近百种植物[4]。青枯菌主要从土壤中侵

染作物根系，其在土壤中生存能力强，且土壤中青枯

菌的数量与植物青枯病发病率呈显著正相关[4]。因

此，明确青枯菌土壤存活的关键影响因素将有助于制

定针对性的抑制病害对策。 

当前青枯菌土壤存活影响因素研究主要面临

两个难点：第一，病菌的土壤存活时间长、存活形

式多样（包括寄主存在时的土体存活、向寄主根表

方向运动迁移时根际存活以及入侵寄主根系时的

根表存活）；第二，影响病菌土壤存活的因素多元
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且繁杂，如其自身特性（如基因、行为和代谢产物

等）、土壤原生动物、细菌、真菌和噬菌体等生物

因素，以及根系分泌物、矿质元素等非生物因素[5–9]。

前人试验研究大多仅关注某单一因素对青枯菌土

壤存活的影响，缺乏对青枯菌土壤存活影响因素的

系统分析。为此，本文通过对国内外青枯菌土壤存

活影响因素有关研究报道的系统梳理，从青枯菌自

身特性、土壤生物环境和非生物环境三个方面概述

青枯菌土壤存活的影响因素（图 1），并对今后青

枯菌土壤存活影响因素的研究方向进行思考，以期

为阐明青枯菌的土壤存活规律和土传青枯病的系

统阻控等提供帮助。  

 

图 1  青枯菌土壤存活的主要影响因素及其相互作用 

Fig. 1  Key factor influencing the survival of Ralstonia solanacearum in soil and their interactions 

1  青枯菌自身特性对其土壤存活的影响 

1.1  青枯菌基因对其土壤存活的影响 

青枯菌基因组一般由染色体和大质粒组成，其

染色体上携带着众多维持 DNA 复制、修复、转录和

翻译等必需的看家基因（house keeping genes），大

质粒上除一些重要看家基因的副本外，还携带众多

菌株特异性基因（strain-specific genes），如编码芳

香族化合物分解代谢、铜-锌-镉等重金属抗性的基

因簇[10-11]。基因组规模代谢网络模型的预测和试验

结果表明，青枯菌可通过表型转换系统（phc）介导

依赖于种群密度变化的群体感应系统，动态调控其

在土壤中的存活及对寄主植物的侵染[9,12]。种群密度

低时，青枯菌通过启动光谱代谢策略降解利用果胶、

半乳糖醛酸酯、木质素和羟基肉桂酸类化合物等， 

使其可在土壤中长期存活[13]。Ahmad 等[14]研究表明

青枯菌 hppD、hrpG 以及 oxyR 等基因可控制黑褐色

色素的产生，以应对环境的氧化胁迫。Brown 等[15]

研 究 表 明 编 码 resistance nodulation-cell division 

（RND）家族多药外排泵的 acrAB 基因是青枯菌应对

抗生素、植物抗毒素和洗涤剂等有毒化合物胁迫的

重要因子。此外，还有一些基因可能会影响青枯菌

在低温环境下的生存能力。例如，Stevens 等[16]发现

敲除 17.6 kb 基因岛 PGI-1，青枯菌菌株 KZR-5 对低

温的耐受能力更强。 

1.2  青枯菌行为对其土壤存活的影响 

青枯菌在根际定殖和入侵寄主根系时，会发生

移动、趋化、存活状态转变、群体感应和生物膜形
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成等行为，从而趋利避害、提高存活率和增强致病

性[6,17-18]。Tans-Kersten 等[17]发现青枯菌的移动能力

可帮助其在寄主植物生长发育早期形成入侵。而当

无寄主存在时，具有移动能力的青枯菌可更好地摄

取营养物质，避免不利环境，甚至迁移到更适宜的

寄主上，从而使种群得以更好地扩散和传播[7]。除

了移动能力外，趋化反应也是青枯菌提高土壤存活

力的重要手段[18]。Yao 和 Allen[18]发现，与水稻根系

分泌物相比，青枯菌更容易被番茄的根系分泌物吸

引，青枯菌的这种趋化反应有利于其找到较有利的

生存环境。此外，当青枯菌在土壤中遭遇低温和重

金属胁迫等时，会迅速转变自身的存活状态进入休

眠（viable but nonculturable state，VBNC），以进行

自我保护[6]。群体感应系统是一种广泛保守的细菌

细胞间交流机制，细菌个体可从群体行为中获得生

存和持久的竞争优势[19]。当根际青枯菌种群增加到

一定密度时，其群体感应系统开始发挥作用——水

平调节青枯菌细胞间的定殖及众多毒力相关基因的

表达[19]，可有效提高青枯菌在根际的定殖和侵染的

成功率。青枯菌还可大量分泌黏稠状胞外多糖类物

质包裹青枯菌细胞、细胞残渣、蛋白质、DNA 及

DNA 降解酶等形成生物膜，以抵御各种环境胁迫

（如干旱、抑菌物质），进而提高土壤存活率[20]。青

枯 菌 也 可 分 泌 胞 外 DNA 降 解 酶  （ extracellular 

DNase，exDNases） 参与生物膜形成，破坏植物根

系防御反应，帮助青枯菌在土壤存活、根际附着及

定殖[21]。Yao 和 Allen[22]还发现趋氧性运动可显著影

响青枯菌生物膜形成，在青枯菌土壤存活、根际定

殖过程起重要作用。 

1.3  青枯菌代谢产物对其土壤存活的影响 

青枯菌在土壤中向寄主根系方向迁移过程中产

生的代谢产物对维持自身生存、种内和种间交流或/

和 毒 性 均 十 分 重 要 。 研 究 表 明 ， 青 枯 菌 能 产 生

Ralfuranone、Yersinabactin 和 Micacocidin 等不同化

学结构的铁载体，其中 Micacocidin 有一定的金属螯

合性，在体外具有抗霉菌作用，可增强其在土壤中

的竞争能力[23]。青枯菌产生的代谢产物还可协助其

进行跨种交流，如 Ralsolamycin 可诱导 34 种真菌保

守形态的分化，促进土壤真菌形成厚垣孢子[9]。厚

垣孢子的形成为青枯菌定殖提供特定的生态位，促

进其入侵真菌菌丝，进而提高青枯菌在土壤不良环

境中的存活率[7]。此外，青枯菌在向寄主方向迁移

过程中可通过群体感应系统产生 Ralfuranones 代谢

物，缺乏 Ralfuranone 代谢物的突变体，其在细胞间

隙中的生长能力显著降低、消失毒力[23]。 

2  土壤生物因子对青枯菌存活的影响 

2.1  土壤线虫和原生动物的影响 

青枯菌在土壤中的存活会受到土壤微型动物的

影响。根结线虫能破坏寄主根部组织，提高青枯菌

根际侵染的成功率，如 Furusawa 等[24]发现青枯菌和

根结线虫在根际的共同侵染会加重番茄青枯病害。

原生动物作为土壤食物网中的消费者，能通过捕食

作用直接影响青枯菌[25]。Xiong 等[26]发现在整个植

物生长周期中，田间土壤原生生物和青枯菌的种群

动态变化紧密相关；健康植物和发病植物的苗期根

际土壤原生动物数量存在显著差异；原生动物与青

枯菌的相对丰度呈显著负相关。马超等[27]将青枯菌

接入土壤后，发现其在第 56 天的存活数量与初始土

壤鞭毛虫和变形虫的总数成反比，从而说明原生动

物的捕食作用抑制了外来青枯菌的活动。这可能是

由于原生动物捕食迫使土壤微生物产生了抑菌性物

质，从而间接抑制了病原青枯菌[28]。 

2.2  土壤细菌和真菌的影响 

土壤细菌和真菌对青枯菌土壤存活的影响主要

是通过资源竞争、拮抗抑制和产生抑菌分泌物等实

现的。例如，解淀粉芽孢杆菌可通过竞争根系分泌

物降低根际青枯菌的种群密度和致病性[29]；黄杆菌

可通过降低与青枯菌凝集素结合的糖供应，从而抑

制寄主存在状况下土体中的青枯菌[30]；荧光假单胞

菌产生的挥发性有机物（volatile organic compounds，

VOCs）会抑制寄主存在时土体土中青枯菌的生长，

抑制率可达 32%[31]；黄曲霉产生的 VOCs 对共培养

环境中青枯病菌的生长抑制作用较之无菌对照可提

升 4 倍[32]。 

除了上述种群水平的研究，前人还探究了土著

菌（如细菌、真菌）物种多样性、物种组成、物种

间关联度以及土著菌-青枯菌之间生态位重叠度等

生物群落特征对青枯菌土壤存活的影响[33-35]。土壤

细菌群落的物种多样性与病原青枯菌的入侵存活之

间呈负相关关系[36-37]。究其原因或为以下两点：一

是根际土著微生物群落代谢较快，留给入侵者资源

有限[36]；二是与根际微生物群落中的资源利用连接
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度高、嵌套度低以及土著菌-青枯菌生态位重叠度高

等有关[33]。Hu 等[34]研究发现接种至根际的有益假

单胞菌的基因型越多样，根际青枯菌的密度就越低。

Li 等[35]通过群落物种间相互作用关系对青枯菌入侵

作用的影响研究发现，物种之间呈促进关系的根际

菌群会促进青枯菌入侵，而呈拮抗关系的则会抑制

青枯菌入侵。 

2.3  土壤青枯菌专性噬菌体的影响 

噬菌体是一类在土壤中普遍存在、专性侵染细

菌的病毒，可通过对病原菌的精准裂解，压制病原

菌的数量[38]。研究表明，温室条件下裂解型噬菌体

可通过阻断青枯菌表面多糖（致病因子之一）的形

成，减少病害发生[39]。Murugaiyan 等[40]发现，将丝

状噬菌体 PE204 与病菌同时施用后，丝状噬菌体

PE226 可感染根际中的青枯菌，降低寄主植物的发

病率。噬菌体还可通过适应性权衡来抑制土壤中青

枯菌的生长，这些权衡可由表达不同毒力因子的高

成本以及控制代谢、毒性途径和网络的全局调控基

因驱动[9,41]。例如，噬菌体驱动青枯菌产生噬菌体抗

性的同时，也增加了抑制生长等适应性成本；此外，

增加专性噬菌体的丰富度也可显著抑制根际青枯

菌的丰度，且其抑制作用也间接改变了土著菌群的

组成和多样性，使得高度拮抗青枯菌的细菌类群增

加[42]。土壤中噬菌体侵染使青枯菌对生防细菌产生

的拮抗物质更加敏感，削弱了青枯菌在根际环境

的竞争能力，进而有效降低了根际土壤青枯菌的

数量 [43]。然而，土壤非青枯菌专性噬菌体是否会对

青枯菌土壤存活产生影响尚有待进一步研究。 

3  土壤非生物因子对青枯菌存活的影响 

3.1  根系分泌物的影响 

根系分泌物对青枯菌在土壤中的存活既可为积

极的促进作用，也可为强烈的抑制作用[33，44-45]。一

方面，根系分泌物可为青枯菌提供各种赖以生存的

资源，从而促进青枯菌的生长。Wei 等[33]发现，根

际分泌物的构成会影响土壤微生物群落内部结构及

其与病原青枯菌之间的相互作用，进而影响青枯菌

的根际定殖。Yang 等[45-46]通过微系统试验，分别探

讨了根系分泌的资源数量（有效资源含量）和质量

（化学计量特性，如碳磷比 C/P）对外来青枯菌存活

的影响，结果发现有效资源含量越高、C/P 越大，

青枯菌的存活率越高。Li 等[47]的研究发现根系分泌

物中的肉豆蔻酸、肉桂酸和反丁烯二酸可有效促进

青枯菌定殖在烟草根际。除上述直接作用外，根系

分泌物还可通过影响青枯菌与土著微生物之间的相

互作用从而调控病菌的存活。Gu 等[48]发现青枯菌感

染过的番茄根系分泌物（咖啡酸）可减少共生根际

微生物群落多样性，对青枯菌的土壤存活产生积极

影响。另一方面，当植物的根系分泌物中富含杀菌

物质，则能直接杀害土壤中的青枯菌。例如，孔雀

草可通过根系分泌大量噻吩类物质，能抑制青枯菌

的存活数量[49]。植物种属的差异也会影响根系分泌

物的组成和杀菌效果。Deberdt 等[50]发现前茬为十字

花科或豆科与前茬为菊科相比，种植十字花科或豆

科时，青枯菌的土壤存活量和当季番茄发病率均会

显著下降。寄主植物也可因青枯菌侵染而启动防御

系统，分泌具有青枯菌侵染抑制作用的根系分泌物，

进而实现抑菌效果[44]。 

3.2  土壤矿质元素的影响 

植物的营养水平与其防御机制密切相关，这最

终会影响土传病菌的存活水平和侵染效率[51]。土壤

养分元素（如氮、磷、钾）含量处于较低水平时会

通过调控寄主植物的生长而间接影响土壤青枯菌

的存活。Yang 等[51]发现地表氮、磷和钾养分含量

较低时不利于植物健康生长，会减弱寄主植物对病

原菌的抵抗能力，导致寄主土体中青枯菌的数量增

加。除含量外，养分元素的种类和形态也会影响病原

菌的土壤存活。例如，适当增加硅素，可诱导抗性增

强，有效降低寄主根表的青枯菌数量[52]；通过亚磷

酸灌根可有效减少入侵寄主根系青枯菌数量[53]；钙、

硼、镁、钼等元素可有效抑制寄主存在时土体的青

枯菌数量，其中钼、钙的抑制效果最好，抑菌率可

分别达 35.93%和 16.93%[54]。研究表明，矿质元素

的抑菌作用主要是通过提高植物防御酶系的活性和

抗病能力实现的[55]。例如，在铁多酚催化剂作用下，

粉状氧化钙（16% W/W）显著抑制了寄主存在的土

体中青枯菌的数量，有效控制了青枯病的发生[55]。

Fe3+作为根际微生物争夺的稀缺资源，微生物对它

的争夺也会显著改变青枯菌的土壤存活。Gu 等[56]

研究发现，在植物育苗阶段提前加入能高产且不会

被青枯菌“窃取”铁载体的有益微生物，可通过抑
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制病原菌获取 Fe3+来实现降低其土壤存活数量的

目的。 

3.3  土壤其他理化性状的影响 

土壤理化性状（如含水量、温度和酸碱性等）

也可影响青枯菌的土壤存活。高湿环境下寄主存在

时土体中青枯菌的存活量会显著提升，因为土壤含

水量高会导致寄主防御病菌的相关基因表达下调，

进而使得寄主根表青枯菌的存活量增加[57]。但是，

当土壤含水量过高，土壤呈厌氧状况时，青枯菌则

可能会因呼吸作用受阻引起土体存活量降低[58]。土

壤升温会在一定程度上改善土壤的理化环境（如加

快有机质分解、增加营养元素的浓度），但当温度

达到一定程度后（如 70℃），其对青枯菌土壤存活

影响最终表现为抑制[59]。由于土壤温度和水分传导

均与土壤容重密切关联，因而土壤的单位体积质量

也与青枯菌的土壤存活存在关联。Yamfang 等 [59]

研究发现，土壤单位体积质量越小，青枯菌对土壤

热量的响应越强烈。土壤酸碱性对青枯菌的影响比

较复杂，既有直接作用也有间接作用。土壤酸性条

件下（如 pH 4.5～5.5）有利于寄主存在时土体中

青枯菌的生长，不利于有益菌（如荧光假单胞菌和

蜡样芽孢杆菌等）的生长，促进了青枯菌土体的存

活[60]。Wang 等[61]也发现土壤 pH 变化会引起土壤

微生物群落变化，而间接地影响青枯菌在土壤中存

活。此外，土壤中存在的羟基自由基对青枯菌的抑

制效果较好[55]。根据水生生态系统的研究经验，青

枯菌的土壤存活状况还可能会受土壤电导率等化

学性质影响，但具体作用的方向和程度尚有待进一

步试验探究。 

值得一提的是，农艺措施（如耕作制度、灌溉

和施肥等）也会显著改变青枯菌的土体存活、根际

存活和根表存活状况。不过，任何措施的调控本质

均是通过改变农田土壤的生物和非生物因素实现

的。例如，Niu 等[62]研究发现，不同轮作制度（烟-

玉米轮作/烟-百合轮作/烟-萝卜轮作）下土壤细菌群

落组成和结构差异显著，使得各处理的烟草青枯菌

存活状态迥异。灌溉会导致青枯菌的爆发，这或与

青枯菌在水分较高的环境下能够以较自由的形式存

活有关[63]。生物有机肥主要是因为其中的功能菌多

为从健康植株根际分离得到拮抗菌，可通过其拮抗

青枯菌作用进而抑制青枯菌在土壤中的存活[64]。 

4  结论与展望 

青枯菌是一种危害性极大的土传病菌，严重威胁

世界农业可持续生产和农业经济发展。本文系统总结

了影响青枯菌在土壤中存活的主要因素，厘清了青枯

菌自身特性、土壤生物和非生物环境对青枯菌土壤存

活的作用，对掌握青枯菌的土壤存活动态和集成青枯

病防控措施有一定的借鉴意义。同时，本文也提出了

今后青枯菌土壤存活影响因素的研究重点及防治注

意事项： 

（1）探究土壤大中型生物、土壤真菌群落特性

以及非专性噬菌体等生物因素对青枯菌土壤存活的

影响。蚯蚓、螨虫等大中型土壤动物作为土壤食物

网的重要组成，不仅显著影响线虫、原生动物和微

生物等青枯菌存活密切相关的因子，而且大型动物

的自身活动对土壤结构也有影响，最终影响土壤的

水、热、气等。但目前关于蚯蚓、螨虫等大中型土

壤动物对青枯菌存活影响的报道尚未出现；同时，

土壤真菌群落特性和非青枯菌专性噬菌体等土壤生

物因素方面研究也很欠缺。 

（2）深入探究土壤酸化、盐渍化等非生物因素对

青枯菌土壤存活的影响。土壤生物的分布、存活依赖

于特定的土壤环境，相较于生物环境而言，目前对于

非生物环境影响青枯菌存活的研究较为薄弱。 

（3）加强对全球变化下青枯菌土壤存活状态的

探究。全球变化（升温、干旱等）不仅可通过改变

土壤水热状况而对青枯菌存活产生直接影响，还可

通过改变寄主植物的生长而间接影响土壤中青枯菌

的存活。 

（4）构建青枯菌土壤的存活预测模型。青枯菌

土壤存活的影响因素十分复杂，通过模型设置青枯

菌土壤存活各影响因素相关的对象以及参数，将有

助于预测特定区域环境条件下各因素对病菌存活的

相对贡献，进而得知关键影响因子，为有效防治青

枯病提供重要科学依据。 

（5）关注多因素互作、重视病原菌的污染源头。

理论研究可基于单个因素与青枯菌土壤存活关系进

行，而实际防治则需要同时考虑多个因素及其交互作

用的影响。同时，考虑到青枯菌的引入主要是由灌溉

引起的，因而重视灌溉系统的源头控制有望大幅提高

青枯病防治效率。 
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