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摘要：藜麦以其全面均衡的营养和卓越的抗逆性，在优化人们膳食结构、增加农民收入及保障国家粮食安全等方面

发挥着重要作用。藜麦霜霉病是藜麦生产中最具破坏性的全球性病害，严重制约藜麦产业发展。藜麦霜霉病由卵

菌引起，其异宗配合生殖是霜霉菌种群不断进化和致病力分化的动力。种子带菌可进行远距离传播和系统侵染，因

此，其防治十分困难。我国藜麦霜霉病研究起步较晚、研究滞后。国外学者对藜麦霜霉病开展了大量研究工作，然

而，霜霉菌最初被错误鉴定，也影响其研究进程。从霜霉病发生危害规律、病原菌分类鉴定、生物学特性、侵染循环

及农业、物理、生物和化学防治措施等方面进行综述，并提出存在的问题，展望未来研究热点与方向，以期为我国藜

麦霜霉病的研究提供参考与指导。
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Abstract： Quinoa （Chenopodium quinoa） has a rich and balanced nutrient profile， and also shows excellent stress 
resistance.  It is an important crop because it increases farmers’ income and contributes to national food security in 
China.  Quinoa downy mildew is the most destructive disease of this crop plant worldwide， and it seriously restricts 
the development of the quinoa industry.  Quinoa downy mildew is caused by the oomycete Peronospora variabilis， 
and its heterothallic mating system is the driving force for its continuous evolution and pathogenicity differentiation of 
pathogen populations.  Seed-borne pathogens can spread over long distances and cause systemic infections.  
Therefore， it is very difficult to control this disease.  Research on quinoa downy mildew in China has lagged behind 
that in other countries， where extensive studies have been conducted.  Downy mildew pathogens were initially 
misidentified， which affected the progress of research in this field.  In this review， we systematically summarized the 
occurrence and damage， pathogen identification， biological characteristics and infection cycle of quinoa downy 
mildew caused by Peronospora variabilis.  Furthermore， we discussed the agricultural， physical， biological， and 
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chemical methods used to control quinoa downy mildew.  Finally， we addressed existing challenges in current 
research， and proposed future research priorities and directions.  The overall aim of this review is to provide a 
reference and guidance for further research on quinoa downy mildew in China.
Key words： quinoa； downy mildew； Peronospora variabilis； integrated control

藜麦（Chenopodium quinoa）是起源于南美洲安第斯山区的古老作物，富含蛋白质、氨基酸［1］及多种矿物质、维

生素和抗氧化物质［2］，并对霜冻、盐碱和干旱表现出很强的忍耐性［3］，因此而享誉全球，成为理想的粮饲兼用型作

物。近年来，藜麦受到人们的广泛关注，其种植面积和范围不断扩大，现已突破南美洲传统种植区，扩延至全球。

然而，伴随着全球种植范围的扩延和国际种子的交流，导致了藜麦霜霉病、叶斑病、穗腐病和炭疽病等病害的广泛

传播和发生。其中，由卵菌通过种传引起的霜霉病（downy mildew，DM）便是全球藜麦生产中最著名和危害最严

重的病害［4-5］。

藜麦霜霉病由病原菌 Peronospora variabilis 引起［6］，侵染后叶片形成褪绿坏死斑，最终致其脱落［7］，常造成藜

麦减产，品质下降，严重时甚至绝收。最初，引起藜麦霜霉病的病原菌被错误地鉴定为 Peronospora farinosa［8］，这

严重影响了对霜霉病的研究进程。后来，有学者结合分子生物学技术分析研究才将其纠正，确定藜麦霜霉病致病

菌为 P.  variabilis［5］。我国引进藜麦时间不长，对其研究严重滞后，尤其是对藜麦霜霉病的研究。直到 2018 年，有

学者才首次报道了我国藜麦霜霉病［9］，随后，开展了发生、危害规律、病原菌鉴定［10］、种质抗性评价［11］及侵染代

谢［12］等方面的研究。国外较早且系统地围绕藜麦霜霉病发生及危害规律［13-14］、病原菌生物学特性［15-16］、侵染循

环［17-18］及防控技术［19-20］等方面开展了大量研究。了解和掌握国外对藜麦霜霉病研究的动态进程，对开展霜霉病

的研究工作具有重要的意义。本研究从藜麦霜霉病发生与危害、病原学及综合防治措施研究等方面进行综述，并

提出藜麦霜霉病研究存在的问题，对未来研究的热点进行展望，旨在促进国内藜麦霜霉病和防控技术的研究，推

进我国藜麦产业的持续健康发展。

1　病害发生与危害

1. 1　病害症状

藜麦霜霉病主要危害叶片，也可侵染茎、枝、花序和籽粒，不同基因型藜麦的症状表现不同。一般而言，霜霉

菌首次侵染植株下部成熟叶片组织，不侵染顶端分生组织附近的幼嫩叶片，侵染后叶片出现细小而不规则的褪绿

坏死斑，多数情况下病斑呈黄色或粉色［16］，也有橙色、灰色、红色和紫色。初期病斑较小、相对独立，随着病情发

展，病斑融合、逐渐扩大［19］，在叶背形成柔软，灰色至黑色绒毛状霉层，其主要为菌丝体及无性孢子［21］。发病后期

叶片枯黄、脱落、籽粒空秕［14］。

1. 2　危害特性

藜麦霜霉病分布广泛、破坏性很强。霜霉菌侵染后，藜麦叶片褪绿萎蔫，坏死脱落，导致叶片机体受损，光合

作用受阻［22］，并诱导提前开花、早熟，最终导致种子产量和质量显著下降［5，13］。霜霉菌侵染对不同发育期藜麦的影

响不同。在穗发育初期侵染时，影响藜麦穗形成和籽粒灌浆，导致穗萎缩、籽粒变小。如果在蜡熟期，且气候条件

有利时，籽粒会变黑。

藜麦霜霉病的发生和危害程度主要依赖于品种的抗性、物候期、栽培管理措施及环境条件等因素［23］。霜霉病

可造成藜麦减产 33%~100%［24］，在南美洲国家可导致多数抗病品种产量损失 33%~58%［25］，在病害适宜环境气

候条件下，损失甚至高达 100%［4］。我国甘肃省藜麦产区霜霉病发病率普遍在 40% 以上，临夏州阴湿区甚至高达

95%［11］，山西省静乐县严重地块发病率达 95%、减产 40% 左右［9］，该病已严重威胁我国藜麦生产。

1. 3　病害分布

1947 年藜麦霜霉病首次在秘鲁被报道［26］，当初被认为是南美洲阿根廷、玻利维亚、智利、哥伦比亚、厄瓜多尔

和秘鲁等国家的地方性病害［27］。此后，随着国际频繁的调种和种植区域的扩延而广泛传播［4］，现已传播至全球藜
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麦种植的所有地区［14，21，28-34］（表 1）。

2　病原学研究

2. 1　病原菌的鉴定

2. 1. 1　卵菌的起源和分类　  霜霉菌属卵菌，意

思是“产卵的真菌”，其归属一直存在争议，因其与

真菌非常相似而归之为菌物界（fungi kingdom）。后

来，随着研究的不断深入，考虑到卵菌的遗传和生

殖特性、游动孢子的形态、rRNA 的核苷酸序列，将

其 归 为 假 菌 界（Chromista）［35］。 该 界 包 括 硅 藻

（diatoms）和褐藻（brown algae）［36］，而这意味着卵菌

是从具有异养生物祖先的 Straminipila 进化而来［37］。

卵菌门（Oomycota）生物被认为因起源于海洋中掠

夺性的双鞭毛（biflagellate）原生生物而具有海洋基

底谱系（marine basal lineages），其从海洋过渡到陆地至少经历了 4 次进化，其最关键的特征是存在有性卵孢子［38］。

卵菌纲（Oomycetes）包含许多经济重要性的植物病原菌，如腐霉属（Pythium spp.）、疫霉属（Phytophthora spp.）和

霜霉菌。霜霉菌占已知卵菌的 1/3 以上，分为 3 个主要单系群（monophyletic groups）［39］：分生孢子有色的霜霉病

（downy mildews with colored conidia，DMCC）大约 500 种，吸器梨形的霜霉病（downy mildews with pyriform 
haustoria，DMPH）有 150 种；Brassicolous 霜霉病（Brassicolous downy mildews，BDM）有 100 种［38］。

虽然卵菌的生长习性和养分吸收特性与真菌非常相似，但其在遗传、生殖及生物学方面不同。细胞壁成分是

区别卵菌和真菌的重要特征，真菌细胞壁以几丁质为骨架，有隔膜。而卵菌则主要含有大量纤维素和 β-葡聚糖，

几丁质含量极少（1%）［35］，但其作用非常重要［40］ 。卵菌菌丝细胞多核，无隔膜［35］。许多卵菌无性阶段产生游动孢

子（zoospores）。

2. 1. 2　藜麦霜霉菌的命名　  目前，已确定 P.  variabilis 是藜麦霜霉病病原菌［5］，而非 P.  farinosa［41］。最初，由

于受科学技术的限制，仅基于形态学特征将藜麦霜霉菌鉴定为 P.  farinosa f.  sp.  chenopodii［42］。P.  farinosa（起初

命名为 Botrytis farinosa）是由 Fries 发表作为侵染瑞典滨藜属（Atriplex）未知物种的一种生物体名称，后来转嫁到

霜霉属，但未提及任何具体的寄主植物［14］。Choi等［14］认为 Fries 对 P.  farinosa（Fr.  ： Fr.）Fr. 的命名不准确，其原

因是未指定模式标本，拉丁文描述也不够详细，未与侵染滨藜属植物的霜霉属有任何特定的真菌关联，对分生孢

子形状的描述仅仅是椭圆形至球形。

据谷歌学术搜索统计，有超过 700 多本（篇）书籍和论文使用 P.  farinosa 名称，尤其是常用在菠菜（Spinacia 

oleracea）、甜菜（Beta vulgaris）和藜麦 3 种具有经济重要性藜科作物霜霉病病原菌上，而其公开发表正确的霜霉

病 致 病 菌 名 称 分 别 为 Peronospora effusa、Peronospora schachtii 和 P.  variabilis［14］。 由 于 霜 霉 属 病 原 菌

Peronospora spp. 经常出现在藜科野生种上，以至于很多国家认为病原菌“P.  farinosa”已经存在，从而忽视了对

其检疫，但实际仅其中一部分能够侵染藜麦。P.  farinosa 名称的误用严重妨碍了各国对霜霉病的检疫。

后来有学者发现藜麦霜霉病分离物在形态和分子特征上与侵染 Atriplex、被命名为 P.  farinosa 的病原物不

同［5］。Choi等［13］对不同藜属植物腊叶标本的 P.  variabilis 分离物进行广泛的调查，并基于形态学和 rDNA-ITS 序

列分析发现侵染藜科植物的霜霉属病原物存在高度的多样性。Choi 等［5］利用分子技术对 36 株不同地理来源的

藜麦霜霉属分离物与其他藜属植物的霜霉属分离物进行了形态和基于 rDNA 序列的系统发育分析比较后，认为

藜麦霜霉病病原菌 P.  farinosa f.  sp.  Chenopodii应纠正为 P.  variabilis。

2. 2　生物学特性

霜 霉 菌 P.  variabilis 属 假 菌 界 卵 菌 门 卵 菌 纲 霜 霉 目（Peronosporales）霜 霉 科（Peronosporaceae）霜 霉 属

（Peronospora）。  P.  variabilis能够侵染藜属（Chenopodium）植物，是一种专性活体营养型（obligate biotroph）寄生

表 1　世界藜麦霜霉病的分布

Table 1　Distribution of quinoa downy mildew around the world

地区

District

南美洲 South 
America

北美洲 North 
America

欧洲

Europe

亚洲 Asia

非洲 Africa

国家

Country

秘鲁 Peru； 阿根廷 Argentina； 玻利维亚

Bolivia； 智利 Chile； 哥伦比亚 Colombia； 
厄瓜多尔 Ecuador

墨西哥 Mexico； 加拿大 Canada； 美国 Unit⁃
ed States

丹麦 Denmark； 葡萄牙 Portugal； 法国

France； 荷兰 Netherlands； 英国 United 
Kingdom； 瑞典 Sweden； 意大利 Italy

中国 China； 印度 India； 韩国 Republic of Ko⁃
rea
肯尼亚 Kenya； 埃及 Egypt； 摩洛哥 Morocco

参考文献

Reference

［26］

［29，31］

［30，32-33］

［9，14，21］

［28，34］
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物［38］，只能摄取寄主组织细胞营养物质维持生命活动。

2. 2. 1　病原菌形态特征　  病原菌的形态特征是种属鉴定的重要依据，而霜霉菌孢囊梗（sporangiophore）的叉

状分枝，有性结构［雄器（antheridia）和藏卵器（oogonium）］和无性结构［孢子囊（sporangia）］是其典型特征。尤其

是分生孢子（孢子囊）的长宽比及有无梗是鉴别藜属植物霜霉属病原菌的重要特性［5，13］。

霜霉菌侵染藜麦后叶片出现褪绿病变组织，叶背

出现灰色的孢子堆，形成孢囊梗。无色的孢囊梗从叶

背气孔中伸出，直立或稍微弯曲，树形，呈二叉状分

枝，分枝 5~7 级，孢囊梗大小（350~550） μm×（10~
18） μm。末端分枝通常成对，弯曲至弧线状，长 10~
30 μm，基部宽 2~3 μm，顶端钝形，壁常增厚。孢子囊

着生在末端分枝顶部，浅褐色至橄榄色，宽椭圆形至

椭圆形，有时呈倒卵圆形，未成熟时呈近球形，大小

（25~32） μm×（22~25） μm，长宽比 1. 18~1. 56。孢

子囊顶端圆形，基部圆形或逐渐变窄，通常存在短圆

锥形或圆柱形梗，长 1. 0~1. 5 μm，宽 1~2 μm［5，14］，有

性生殖产生卵孢子，呈球形，黄褐色或橙色，壁双层，

表面凹凸不平，直径为 22. 91~31. 57 μm（图 1）。

2. 2. 2　生殖特性　  霜霉菌在生命周期中存在营养

和生殖生长阶段，而生殖阶段存在无性和有性生殖类

型。霜霉菌大部分时期是二倍体阶段（diploid stage），

只有在减数分裂（meiosis）和核融合（karyogamy）很短

的时期是单倍体阶段［43］。

无性生殖：卵菌以产生游动孢子而著称，然而，有些霜霉属卵菌却不产生游动孢子［44］，霜霉菌则是其孢子囊直

接萌发生长［7］。霜霉菌的无性生殖始于孢子囊在叶片着陆后的萌发，通过气孔进入叶肉组织，形成菌丝（营养结

构），产生孢囊梗（子实体，2n），大约 1 周后孢囊梗从气孔伸出，7~10 d 后孢囊梗又产生孢子囊（无性孢子，2n）。孢

囊梗呈树形，以锐角呈二叉状分枝，孢子囊着生在末端分枝上［25］。孢子囊成熟后与孢囊梗分离，孢子囊能够在土

壤中休眠和越冬，也可黏附在藜麦种子的种皮中［4，45］，其主要通过风、雨水传播，如果环境湿度下降，孢子干涸，则

生长发育停止［19］。

有性生殖：卵菌是原生生物中唯一在有性生殖阶段产生卵孢子的种群。卵菌的有性生殖是卵配生殖

（oogamous），由雄器和藏卵器两种配子囊（gametangia）融合产生卵孢子，由相同菌体（thallus）发育而来的称为同

宗配合（homothallic），来自不同菌体则称为异宗配合（heterothallic）［15］。同宗配合和异宗配合是卵菌常见的有性

生殖方式，特别是霜霉目［43］，霜霉科病原物［46］。

霜霉菌存在异宗配合现象［15］，其接受环境信号后菌丝分化成侧生的雄（雄器）和雌（藏卵器）配子（gamete），两

者融合产生卵孢子。异宗配合的发生主要取决于交配型菌丝是否出现，若无，则仅发生无性生殖。Danielsen［46］于

2001 年首次报道了藜麦霜霉菌的异宗配合现象，其对来自秘鲁和玻利维亚等不同地区的 8 个菌株在离体叶片上

采用所有组合进行杂交来确定霜霉菌的交配型，发现存在交配型 P1 和 P2。卵孢子作为霜霉病的初侵染源，黏附

在藜麦种子或留在田茬上［19］，通过休眠度过寒冷和干燥的季节而保持生命活力［38，47］，直至环境条件适宜时萌发，

开始新的生命周期。

2. 2. 3　适宜生长条件　  霜霉菌喜欢冷凉和潮湿的环境［48］，可在 0~25 ℃生长，最适温度为 18~22 ℃，偏爱相对

湿度>80% 的高湿环境，在此条件下有利于生长和产孢。霜霉菌对潮湿环境的偏好主要是因为气孔通常在该条

件下是开放的［49］，有利于其侵入。Kumar 等［21］研究发现印度中西部地区藜麦从冬天［（27+2. 01） ℃］至夏天

图 1　霜霉菌的孢子形态特征［3］

Fig. 1　Morphological characters of P.  variabilis spores［3］

A： 着生孢子囊的孢囊梗 Sporangiophore with sporangia； Aa： 卵孢子和

孢子囊大小比较 Oospores-sporangia size comparison； B： 干枯叶片组织

中的卵孢子 Oospores on top of dried leaf tissue； 比例尺 Scale bars： 20 
µm； C： 藜 麦 种 子 中 卵 孢 子 位 置 示 意 Schematic representation of 
oospore localization in quinoa seed； O： 卵 孢 子 Oospore； pe： 种 皮

Pericarp； en： 胚乳 Endosperm； p： 外胚乳 Perisperm.
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［（33+2. 01） ℃］的生长过程中，在温度为（21+2. 1） ℃、相对湿度>90% 时，霜霉病严重度最高。Danielsen 等［45］

报道藜麦苗期霜霉病严重度在饱和湿度为 95%~100% 时最大。因此，一般来说，年降水量>500 mm 的地区藜

麦霜霉病发生非常严重［19］。

2. 3　病原菌地理种群遗传分化

霜霉菌的有性生殖极大地促进了病原菌的重组和变异［16］，尤其是其异宗配合生殖增加了种群的遗传多样

性［46］，是其进化的重要力量［50］。国外诸多学者围绕藜麦霜霉菌的遗传多样性和地理种群分化开展了研究，但尚未

取得一致的结果。

Choi等［5］对来自 36 个不同国家的藜麦霜霉病分离物基于 rDNA-ITS 序列构建系统发育树，把霜霉病分成了

南美洲和丹麦两个不同地理群，南美洲分离物的 ITS 序列完全一致，但与大部分丹麦分离物相比有两个核苷酸不

同。Danielsen 等［51］采用分子生物学方法比较了来自丹麦与安第斯山区侵染藜麦的霜霉属病原菌的基因型变异，

结果将丹麦与安第斯山区种群分成两个不同的群。Testen 等［4］基于 PCR 和测序法分别检测了 33 份藜麦种子携

带霜霉菌的情况，并对来源于厄瓜多尔、玻利维亚和美国的霜霉菌群落内转录间隔区（ITS）和环氧化酶 2（COX2）
的系统发育进行研究，发现 ITS 结果没有地理差异，但 COX2 显示在美国和南美洲之间存在地理差异，说明分离

物的关系依赖地理来源。Nolen［16］对 3 份麻籽藜变种（Chenopodium berlandieri var.  macrocalycium，BVM）、2 份

BVM×C.  quinoa 杂交种、1 份藜和 4 份藜麦等 10 个藜属植物 P.  variabilis 的分离物基于 COX2 序列构建系统发

育树，结果显示侵染不同藜属植物的霜霉菌分离物之间不存在遗传差异。向日葵（Helianthus annuus）霜霉菌

（Plasmopara halstedii）［52］、北悬钩子（Rubus arcticus）霜霉菌（Peronospora sparsa）［53］和烟草（Nicotiana tabacum）霜

霉菌（Peronospora tabacina）［54］分离物的遗传变异研究显示病原菌群与分离物的地理来源没有关联。

2. 4　致病力分化

霜霉菌有性生殖促进其种群不断变异，产生新的毒力基因［55］和致病性［16］，形成不同的小种，致使其防治更加

困难［29］。霜霉菌种群致病力分化可形成不同的毒力群（virulence groups），关于霜霉菌毒力群的研究报道较少［29］。

Ochoa 等［56］将来自厄瓜多尔南部、中部和北部的 20 株藜麦霜霉菌分离物分别接种在 60 个藜麦幼苗叶片上，鉴别

为 4 个毒力群和 3 个抗性因子（resistance factors），在南部菌株仅分离到毒力群 2（virulence group 2），中部仅为毒

力群 4（virulence group 4），北部存在所有 4 种毒力群。

来自不同藜属植物霜霉菌的致病性因寄主的不同而不同，藜麦和藜的霜霉菌致病性相似。调查发现侵染霜

霉病的藜麦田附近经常出现杂草藜被霜霉菌侵染的情形［5，30］，据此，可推测全球普遍存在的杂草藜可能是藜麦霜

霉病的重要侵染源［5］。 Arago´n 等［27］研究发现分离自藜麦‘La Molina 89’的霜霉菌侵染藜，但不侵染墙藜

（Chenopodium murale）、土荆芥（Chenopodium ambrosioides）和藜麦‘Blanca de Junin’。
2. 5　病原菌的侵染循环

2. 5. 1　田间宏观侵染　  目前，有关藜麦霜霉菌的侵染循环机制和流行病学特征仍缺乏系统性研究和深入了

解［38］。霜霉菌的田间侵染通常从种子或土壤中越冬的卵孢子感知有利环境和寄主信号后的萌发开始，其萌发形

成的菌丝进入寄主根系定殖［57］，此后，菌丝通过木质部进入胚轴到达叶片，在叶肉组织中继续生长［58］，并产生孢囊

梗（图 2）。孢囊梗从叶片气孔伸出，其分枝末端产生孢子囊（分生孢子），此过程为无性生殖。若菌丝分化形成雌

雄配子，则发生卵配有性生殖，两者融合产生卵孢子。孢子囊可通过风、雨水、灌溉、农业设施和人类活动进行长

距离传播［16］。孢子囊在叶片成功着陆后，条件适宜时萌发，形成芽管和附着胞，进入叶片组织，开始次侵染。霜霉

菌的孢子囊在藜麦生长季内可引发多次侵染循环［25］，循环次数取决于环境条件，特别是温湿度［16］。环境相对湿度

在 80% 以上，温度为 15~20 ℃时，有利于病原菌的生长发育，此时，主要通过孢子囊侵染。然而，在干燥和温暖的

不利环境中，卵孢子则在种子、老叶和土壤中休眠，等到环境条件有利时萌发［46］，并侵入寄主组织，形成菌丝，在细

胞间扩展，产生孢囊梗，开始次循环。一般情况下，卵孢子在藜麦生长季中只发生一次。

2. 5. 2　细胞组织微观侵染　  霜霉菌的生长习性与真菌非常相似，其无性结构包括菌丝、孢囊梗和孢子囊。霜

霉菌在叶肉组织中的侵染过程表明，孢子囊着陆在叶片上，在高湿条件下（相对湿度>80%）12 h 内便可萌发［59］，
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长出芽管（germ tube）。当芽管的尖端膨胀成圆形或

长方形，便形成附着胞（appressoria）［40，44］，附着孢是一

种能穿透植物角质层的特殊结构，能促进芽管穿透叶

片组织。穿透发生后，菌丝开始在叶肉细胞间扩展、

生长［47］，有些菌丝形成吸器（haustoria），吸器通常分

枝，无鞘。吸器穿透细胞后，利用消化酶从寄主细胞

中吸收养分。吸器不仅是病原菌吸收寄主细胞养分

的构造，同时也是寄主植物防御和抑制病原菌生长的

结构［60］。当菌丝到达叶背的角质层（abaxial cuticle）
后，便从气孔中伸出，形成孢囊梗生殖结构，孢囊梗产

生无性的孢子囊。气孔在藜麦霜霉病发生侵染过程

中发挥着重要的作用（图 3）。

2. 5. 3　种子侵染　  藜麦霜霉病是一种种传病害，可由种子携带其卵孢子进行远距离持久传播，种传卵孢子在

侵染传播中发挥着重要作用［48］。种子是藜麦霜霉病传播的主要来源［22，45］，频繁的调种是导致全球藜麦霜霉病扩

散和危害加重的原因之一。

霜霉菌的卵孢子存在于藜麦种子的种皮中（pericarp）［4，22，45］。种子中的卵孢子很容易通过冲洗法释放出来［62］。

Danielsen 等［45］通过检测藜麦种子浸泡悬浮液发现 15% 的参试种子种皮中存在霜霉菌的卵孢子。Assiuty 等［62］通

过光学显微镜检测证实霜霉菌的卵孢子存在于藜麦的花被（perianth）和种子的种皮、外种皮（testa）、胚（embryo）
和外胚乳（perisperm）等不同组织中。Testen 等［4］对 33 份藜麦种子基于 PCR 和测序法分别检测其携带病原菌 P.  

variabilis 的情况，发现参试的 33 个藜麦品种中 94% 的种子携带该菌，两种方法检测到携带该菌的种子分别有 31
和 32 份。

图 2　霜霉菌的侵染循环［3］

Fig. 2　Infection cycle of P.  variabilis［3］

图 3　霜霉菌侵染叶肉组织的过程［61］

Fig. 3　Infection process of P.  variabilis in mesophyll tissue［61］

S： 孢子囊 Sporangia； SB： 盐囊泡 Salt bladder； Ha： 吸器 Haustoria； 
Hy： 菌丝 Hypha； St： 气孔 Stomata； Sp： 孢囊梗 Sporangiophore.
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2. 5. 4　系统侵染　  藜麦霜霉病是一种系统性侵染病害［17］，其卵孢子在此侵染中发挥着重要作用。种子或土壤

中的卵孢子萌发形成菌丝，侵入幼苗根系，通过胚轴的细胞间隙向上扩展，经过植株枝条，到达藜麦叶片、花序和

花朵，并最终穿透发育的种子［22，62］。

霜霉菌存在于藜麦生长不同阶段的所有组织中。Taha［17］采用 PCR 方法对不同生长阶段（5、10、15、21 d）藜

麦的胚根（radicle）或根系（root）、子叶（cotyledon）或叶片（leaf）、胚轴（hypocotyl）或茎（stem）等组织及 60 和 80 d 的

花序中病原菌 P.  variabilis的 DNA 进行了检测，结果显示 12 个藜麦幼苗样品中，在子叶/叶片（10/12；83%）和胚

轴/茎组织（5/12；41. 6%）及生长 60 和 80 d 藜麦的花朵中检测到该病原菌，胚根/根系（1/12；0. 8%）中含量虽少，

但也表现阳性，说明也存在该病原菌。Assiuty 等［62］在生长 7~15 d 藜麦幼苗的子叶叶肉组织，生长 45、80、120 d
的叶片和花被及生长 120 d 叶柄的薄壁组织中发现了霜霉菌的卵孢子，而且在生长 80 d 的藜麦叶片中脉的细胞间

隙中发现了该病原菌菌丝。Kitz［22］基于 ITS 引物采用 PCR 方法在霜霉病侵染的藜麦叶片、茎和叶柄组织中扩增

出 688 bp 条带，充分说明霜霉菌存在于该组织中。

藜麦植株生长期间脱落的组织，尤其是含卵孢子（或休眠状态）的子叶、叶片和花被在侵染循环中也起着重要

作用。花被包含 5 个花被片（tepals）［63］，存在大量卵孢子［45，62］，收获时容易开裂释放种子，花被脱落后卵孢子随其

落入土壤中，并休眠越冬，来年条件适宜时萌发侵染藜麦幼苗胚根，发挥初侵染作用。卵孢子侵染植物根系已得

到证实［64］。

3　综合防治措施

霜霉菌的有性生殖是卵胚生殖，具有异宗配合现象，该生殖特性极大地促进了其种群的变异和新毒力基因的

产生，导致其防治十分困难。因此，藜麦霜霉病的防治应采用各种措施的综合防控策略。

3. 1　选用抗病品种

藜麦遗传多样性高，类型多样，对霜霉病的抗性差异大，存在潜在的抗性资源。通过抗性鉴定筛选抗病品种

或资源，利用常规杂交手段或现代分子生物技术选育抗病品种，应用其持久抗性是防控霜霉病最经济、简便和有

效的措施。一般而言，南美洲安第斯山区湿度高、霜霉病发生猖獗地区的山谷生态型藜麦品种往往表现出中至高

抗水平，而南部干燥地区，高原生态型则往往表现高感［32］。在非原产地国家，应种植安第斯高地的藜麦抗病品种，

此外，应将本地品种与抗病品种进行杂交，培育适宜本地的抗病品种［19］。

3. 2　农业防治措施

农业防治措施具有经济、简便和对环境友好的特点，其主要通过提高植株活力、改善田间微环境发挥作用。

增加土壤肥力，适当早播，防止降水与藜麦最敏感发育期重合，同时使植株获得足够的日照时数可有效减轻病害。

叶面喷施腐殖酸（humic acids）生物肥可激发植物的生化过程（呼吸、光合作用和叶绿素含量），并为植株提供必需

的微量元素和营养物质，进而增强植株的活力，提高其抗病性［19］。施氮可促进霜霉病的发生［65］，其原因是施氮促

进了植物幼嫩组织的生长发育，延长了营养生长阶段，而推迟了生殖生长阶段，使得植物与病原菌接触侵染的时

间延长［66］，此外，施氮影响了植物冠层的结构，高大的植株提高了病原菌孢子的传播和侵染效率［65］，因此，控施氮

肥可有效减轻病害发生。改善田间微环境，增加田间温度，降低湿度，也可有效减轻病害发生。低密度种植可减

缓或阻止病害的发展，而这取决于当地气候条件、品种抗性和土壤肥力。由于霜霉病可通过附着在种子上的卵孢

子进行传播，因此，从无病区繁种就显得非常重要，对跨区调种应进行消毒，减少病害侵染源。另外，轮作倒茬［19］

也是减少侵染的必要措施。

3. 3　物理防治措施

物理措施也是一种经济、简便和可持续的防治方法，研究发现热击和伽马辐射能够减轻霜霉病的发生。温度

能够影响寄主植物抗性，一般情况下，过高或过低的温度可能会导致抗病品种感病［67］。Ding 等［68］研究发现短暂

的热击（heat shock）处理温室中黄瓜（Cucumis sativus）幼苗能降低霜霉病严重度 50% 以上，病害明显减轻。

Bernardo 等［69］用伽马射线以 150 和 250 Gy 剂量对藜麦品种‘Amarilla de Maranganí’进行辐射，对其 M3 群体进行

霜霉病抗性评价，最终筛选出 44 个抗病植株，严重度为 16. 7%~30. 0%。此外，由于伽马辐射的影响，藜麦开花
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天数减少、株高降低、产量潜力增加。

3. 4　生物防治措施

生物防治病害是近年来研究比较热门的领域，因其绿色、无污染、可持续的特点而深受欢迎，然而，关于霜霉

病生物防治的研究较少。目前，研究较多的生物杀菌剂是木霉菌属（Trichoderma spp.）有益菌和枯草芽孢杆菌

（Bacillus subtilis），此菌可与藜麦种皮上的病原菌竞争，促进植物根系的发育［19］，减少产量损失［70］，达到防治效果。

研究显示木霉菌属有益菌［71］在葡萄（Vitis vinifera）霜霉病（Plasmopara viticola）和金鱼草（Antirrhinum majus）霜

霉病（Peronospora antirrhini）［72］的防治中已经成功应用。蕈状芽孢杆菌（Bacillus mycoides）能够减少糖用甜菜尾

孢属（Cercospora）叶斑病的严重度［73］，但是蕈状芽孢杆菌分离物的防效还未在苋科（Amaranthaceous）植物寄主藜

麦上验证。芽孢杆菌（Bacillus）防治藜麦霜霉病的研究还未见报道。

3. 5　化学防治措施

藜麦霜霉病防治十分困难，使用化学杀菌剂是其传统的防治方法［46］。醌外抑制（quinone outside inhibiting，
QoI）杀菌剂通过抑制线粒体呼吸的细胞色素 bc 复合物（cytochrome bc complex of mitochondrial respiration）而发

挥作用，这类杀菌剂对卵菌、担子菌（Basidiomycete）和子囊菌（Ascomycete）三大植物病原菌［74］具有较好的防效。

该类杀菌剂具有位点特异性（site-specific），特别靶向细胞色素 bc1 酶复合物的 Qo 位点，但容易产生抗药性风险。

甲霜灵（metalaxyl）［20，24］对藜麦霜霉病具有较好的防效，但其价格昂贵，需多次喷施，不仅增加了劳动力成本，且长

期使用易导致病原菌产生抗药性［20，75］。

大量使用化学杀菌剂不仅污染环境，而且对病原菌造成选择压力，导致产生抗药性，尤其是在具有性生殖的

病原菌中发生更迅速，产生的抗药性风险更大［16］。由于霜霉菌具有有性生殖［25］，种群的遗传多样性高［56，76］，极大

影响杀菌剂的防效［16］，更容易产生抗药性。目前，通过杀菌剂混用或轮作倒茬似乎能阻止抗药性的产生，但是，

Dekker［77］根据模型推算该方法也许只能延缓而不能完全阻止。

4　问题与展望

藜麦是近年引进和发展起来的新兴粮饲兼用型作物，由于其全面丰富的营养和优异的抗逆性而受到人们的

普遍关注。藜麦在农业种植业结构调整、改善人们膳食结构和保障国家粮食安全等方面发挥了重要作用。随着

市场需求量的增加，藜麦种植面积和规模不断扩大，导致其病害蔓延，危害日益严重，藜麦霜霉病便是其中之一。

该病是危害藜麦最严重的全球性病害，其防治十分困难［78］，严重阻碍藜麦产业的健康发展。我国引进藜麦时间较

短，研究人员少，经费投入不足，导致对藜麦的研究严重滞后，尤其是藜麦病害方面的研究滞后更为突出。由于藜

麦霜霉菌是活体营养型病原菌，该病原菌的分离培养比较困难，这严重限制了其与藜麦互作的研究［7］，给科研人

员提出了更大的挑战［38］。

藜麦优异的营养和卓越的抗逆性赋予了其在我国西北寒旱区广阔的应用前景。未来一段时期，藜麦的研究

会成为一个科学热点，尤其是藜麦病害的研究。藜麦霜霉病的研究还存在以下突出问题：1）霜霉病的传播方式、

叶片穿透、孢囊孢子和卵孢子形成的信号等生物学特性还知之甚少；2）霜霉病的流行病学和遗传学在很大程度上

仍然未知；3）藜麦霜霉病分子生物学及系统发育尚未深入研究，在基因组水平上知之甚少；4）霜霉病种群的遗传

组成仍未知；5）藜麦根系分泌物与真菌共生关系的研究应该加强［79］；6）加强不同交配型病原物的监测和序列分

析，以确定导致产生不同交配型的基因位点。因此，今后一段时期，应加强以上霜霉病科学问题的解决。
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