
 

落叶松抗感落叶松枯梢病的分子机制解析
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摘要：为解析落叶松 Larix spp.抗感落叶松枯梢病的机理，揭示落叶松枯梢病灾变的驱动因子，通过形态学和系统

发育分析鉴定落叶松枯梢病病原真菌，采用室内人工接种鉴定落叶松抗病、感病性，同时结合多组学技术解析抗

病、感病机制。结果表明：1）通过对落叶松新壳梭孢 Neofusicoccum laricinum (Sawada) Hattori & C. Nakash.的鉴定，可

有效区分落叶松枯梢病与其他因素导致枯梢的病害。2）人工接种发现，落叶松不同家系对落叶松新壳梭孢存在

抗性差异。感病植株持续性的强烈活性氧（ROS）信号导致新梢迅速死亡；而抗病植株仅在初期表现出轻微的 ROS

信号。3）多组学分析表明，抗病植株通过莽草酸—苯丙烷代谢途径驱动奎宁酸和香兰素等 6种植保素的积累，抑

制病原真菌生长。相反，感病植株 ROS信号过载，植保素未能有效积累，促进病害发展。结合野外调查和人工接

种发现，高比例的感病落叶松分布驱动病害灾变。研究发现，感病个体的广泛分布导致落叶松群体抗病性薄弱，

是引起落叶松枯梢病灾变的关键因素。挖掘寄主的抗性资源可为防控此类入侵性病害提供系统化解决方案。
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Abstract：To elucidate the molecular mechanisms underlying the resistance and susceptibility of larch to larch shoot blight，as

well  as  to  uncover  the  driving  factors  behind  this  disease， the  responsible  pathogen  was  identified  through  comprehensive

morphological and phylogenetic analyses. The resistance and susceptibility of larch were further evaluated via artificial inoculation.

Moreover，multi-omics analyses were employed to elucidate the mechanisms of resistance and susceptibility. The findings revealed

that： 1）  Neofusicoccum  laricinum  （Sawada）  Hattori  &  C.  Nakash.  was  identified  as  the  causal  agent  of  larch  shoot  blight，

effectively distinguishing it from other pathogens responsible for shoot blight. 2） Artificial inoculation demonstrated varying levels

of  resistance  among different  larch  families  to N.  laricinum.  Larches  susceptible  to  the  pathogen exhibited  consistently  elevated

reactive oxygen species （ROS） signaling，leading to a rapid onset of new shoot blight. Conversely，resistant larches displayed only

mild  ROS  signaling  during  the  initial  stages  of  infection.  3）  Multi-omics  analyses  have  demonstrated  that  resistant  larches

accumulated  6  phytoalexins， including  quinic  acid  and  vanillin，via  the  shikimate-phenylpropanoid  metabolic  pathway， thereby

inhibiting pathogen growth. In contrast，susceptible larches exhibited excessive ROS production and failed to synthesize sufficient

phytoalexins， which  facilitated  disease  progression.  Furthermore， field  monitoring  and  artificial  inoculation  showed  that  the

widespread distribution of susceptible larches significantly contributed to larch shoot blight outbreaks. The results revealed that the

wide  distribution  of  susceptible  individuals  led  to  the  vulnerability  of  larch  population，which  was  the  driving  factor  of  larch

withering  disease.  Underscoring  the  importance  of  investigating  host  resistance  resources  as  a  comprehensive  strategy  for

managing invasive fungal pathogens.
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落叶松 Larix spp.广泛分布于亚洲及欧洲，是我国

天然乔木林及人工乔木林的主要优势树种之一，是

“天然林保护工程” （natural  forest  protection project，

NFPP）后我国北温带适合木材生产的速生人工针叶

林树种（国家林业和草原局，2019）。落叶松是北半

球特有的针叶树种，是我国东北及华北地区具有重

要生态功能的林业生产树种，经济价值极高，是“国

储林+林草碳汇”生态产品价值实现的重要支撑

树种（魏亚伟等，2015；曾伟生，2022），但在实际种植

过程中很容易受到病害威胁。引起松枯梢病的松

球 壳孢 Sphaeropsis  sapinea  (Fr.:  Fr.)  Dyko  &  B.  Sutton

（Stanosz et al.，1997）、引起落叶松尖枯病的假鲜壳孢

Pseudozythia sp.、引起落叶松芽枯病的极细枝孢 Clado-

sporium tenuissimum Cook（苑健羽 ， 1990）和引起落叶

松枯梢病（ larch shoot blight）的落叶松新壳梭孢 Neofusi-

coccum laricinum (Sawada) Hattori & C. Nakash.（尚衍重，

1987；尚衍重，1991；Hattori et al.，2021；Hattori et al.，2024）

等多种病原真菌以及早春干旱等气候因素均会导致

落叶松发生枯梢。其中，落叶松新壳梭孢引起的落

叶松枯梢病造成的危害最大。

全球气候变化与国际贸易的快速增长共同推动

了外来入侵性病害（ invasive alien disease）的传播与扩

散，并对森林生态系统构成严重威胁（Seidl et al.，2018；

Thakur et al.， 2019；Santini and Migliorini， 2022）。这类

病害相较于本土病害往往具有更强的破坏力（Pyšek

et al.， 2020）。落叶松枯梢病起源于日本 ，自上世纪

70年代传入我国后，十几年间即从东北蔓延至华北

的广大林区，成为一种危害严重、蔓延迅速的外来入

侵性病害（尹光文和王自江，1979；项存悌，1979；张广

臣等，1999）。落叶松新壳梭孢现已被列入《中华人

民共和国进境植物检疫性有害生物名录》和《全国林

业检疫性有害生物名单》（Liu et al.，2024）。如果不采

取有效措施，病害的蔓延将导致大量落叶松死亡，影

响木材生产，破坏生态平衡，进而破坏森林生态系统

的稳定性，给国家木材供应和生态环境带来不利影

响（于文志等，2008）。在“七五”至“九五”期间，

我国针对落叶松枯梢病开展了深入研究，并提出了

有效的综合防治技术（何平勋和王永民，1979；孙宝

贵等，1979；王永民等，1992；张广臣等，1999；于文志

等，2008）。然而，近 20 a以来，落叶松新壳梭孢的致

病力、落叶松枯梢病的分布状况及灾变程度等均发

生了新的变化，而相关研究尚显匮乏。病原真菌与

寄主植物间在长期协同进化中能够建立相对稳定的

适应关系（Shang et al.， 2016；Wang et al.， 2022），而我

国本土落叶松缺乏与落叶松新壳梭孢的协同进化过

程，难以有效阻止病害的迅速扩散和灾变。尽管该

病害已入侵 50 a，但目前落叶松与落叶松新壳梭孢协

同进化程度仍未明确，对于落叶松枯梢病的流行规

律和灾变机制的认知尚不充分，这在很大程度上制

约了我国对该病害的防治效能。因此，揭示落叶松

枯梢病的发生规律及灾变机制，科学配置抗性资源，

对降低病害风险、提高森林的生物安全性以及保障

林业生产的可持续性具有重要意义。随着无人机遥

感、多组学分析和 AI图像识别等技术的广泛应用，

有望精准探究落叶松枯梢病的扩散流行规律，阐明

其时空蔓延新机理，揭示其暴发规律与灾变新机制，

进而锁定关键控制新节点，为研发绿色防控新技术

和新产品提供理论依据。

落叶松新壳梭孢属于半活体营养型病原真菌

（hemibiotrophic pathogens），具有复杂的寄生策略 ，其

既能利用寄主植物活细胞中的营养物质，也能利用

死亡细胞中的营养物质生长（Hiruma et al.，2013；Sey-

bold et al.，2020）。这种特性使得植物应对此类病原

真菌时免疫反应复杂化。植物对不同类型病原真菌

的抗病机制不同，对半活体营养型病原真菌的防御

机制更为复杂，不仅涉及水杨酸（salicylic acid，SA）信

号通路，还包括茉莉酸（ jasmonic acid，JA）信号通路和

植保素（phytoalexins）的积累等多重途径，共同抑制病

原真菌的生长（Coles  et  al.， 2022；王丽平等 ， 2025）。

落叶松新壳梭孢通过活体—死体阶段转换策略有效

突破落叶松的免疫防线，导致高感病率。在活体营

养阶段，落叶松中的植保素会抑制病原真菌生长。

植保素可以直接破坏病原真菌细胞膜的完整性（如

干扰麦角甾醇合成），或抑制病原真菌毒性因子产生

（如效应因子分泌系统 ），从而抑制病原真菌侵染。

抗病植株依赖于植保素介导的化学防御，在关键侵

染窗口期抑制病原真菌的活体营养生长，同时结合

数量抗性，延缓病害的发生和流行。前期研究表明，

抗病落叶松均表现出植保素介导的化学防御（Bruda

et al.，2024；王皓茹，2024），体现为数量抗病性（quan-

titative resistance）。寄主群体中缺乏质量抗病性（quali-

tative resistance）个体的大面积分布，是导致外来入侵

性病害灾变的关键因素。

本研究综合运用病理生理学与多组学进行比较

分析，旨在系统解析落叶松对落叶松枯梢病的抗病

与感病分子机制，揭示病害灾变过程中的关键驱动

因子。在此基础上，重点探讨寄主抗病性在灾变过

程中的作用，并从抗性资源挖掘与利用的角度，探索
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落叶松枯梢病的有效防治途径。研究将为深入理解

落叶松枯梢病的灾变机制提供新见解，并为以抗病

树种选育为核心的可持续防控策略奠定理论基础。

 1　材料与方法

 1.1　试验材料

不同家系（品系 ）抗病、感病长白落叶松 Larix

olgensis A.  Henry（365、 477、 C1、 C2和省 464等 41个

家系）、兴安落叶松 L. gmelinii (Rupr.) Kuzen.（X5、LC6、

X4、 ZL3、 ZL1和 X3等 15个家系 ）、日本落叶松 L.

kaempferi  (Lamb.)  Carr.（YT1、 YT2、WH、 QD1和 QD2

等 13个家系）由东北林业大学黑龙江省外来林木病

虫害监测与防控重点实验室提供。杂交种落叶松（L.

gmelinii 9×L. kaempferi 76、L. gmelinii 5×L. gmelinii 9、L.

kaempferi 5×L. gmelinii 12、L. gmelinii 6×He 61、1 316和

L. olgensis 73-11共 6个）由东北林业大学林木遗传育

种全国重点实验室提供。

 1.2　试验方法

 1.2.1　野外调查及落叶松枯梢病病原真菌鉴定

2021—2024年，在内蒙古自治区牙克石林场和库

都尔镇，黑龙江省哈尔滨市、尚志市、七台河市、佳

木斯市和大兴安岭地区加格达奇，吉林省敦化市，辽

宁省抚顺市，山东省药乡、泰山、徂徕山、蒙山、鲁

山、沂山、昆嵛山和崂山以及四川省凉山彝族自治

州等地，开展落叶松枯梢病的野外调查工作。通过

无人机监测与人工踏查相结合，调查落叶松枯梢病

的严重程度，基于顶部新梢的颜色变化区分同一片

林地内落叶松抗性差异。感病落叶松个体的症状表

现为新梢逐渐褪绿，最终呈现浅棕色或棕黑色。顶

梢出现弯曲并伴有树脂渗出，枯萎后出现收缩现象。

随后，受感染区域的针叶脱落，有部分枝条上部针叶

则长时间保持不脱落。

对呈现枯梢症状的罹病枝条进行病原真菌分离

与纯化培养，观察并记录病原真菌的形态特征。提

取 黑 龙 江 省 尚 志 市 的 落 叶 松 新 壳 梭孢 HLJ001株

系基因组 DNA，扩增 ITS（引物 V9G和 ITS4）、rpb2（引

物 RPB2bot6F和 RPB2bot7R）、 tef1-α（引 物 EF1-728F

和 EF1-986R）和 tub2（引物 BT2A和 BT2B）序列 （表 1）

并测序， PhyloSuite 1.3使用最大似然法将各菌株的

ITS、 rpb2、 tef1-α和 tub2 序列串联构建系统发育树

（Zhang et al.，2020；Hattori et al.，2021）。利用柯赫氏法

则验证落叶松新壳梭孢的致病性（宋淑梅等，1997）。

 1.2.2　落叶松接种试验

将落叶松新壳梭孢 HLJ001株系接种于 75个落

叶松家系 202个单株的 1 a生枝条，具体操作方法如

下：使用 75% 酒精对枝条表面进行消毒处理，随后用

无菌水冲洗 3次，切取面积为 0.5 cm×0.5 cm的 HLJ001

菌苔备用。实验组将菌苔块置于预先制备的微伤口

进行接种，对照组则用 ddH2O模拟接种。每个单株

设置 6个重复。接种后的枝条置于培养室（室内温度

25℃，相对湿度 80%~90%）连续观察，出现落叶松枯

梢病的症状后拍照记录。同时，根据症状对病株进

行分级，分级标准如下：0级，植株健康；Ⅰ级，枝条茎部

褪绿，少量针叶脱落；Ⅱ级，枝条茎部黄褐色，半数针

叶脱落，梢头略微下垂；Ⅲ级，枝条茎部褐色，大部分

针叶脱落，梢头下垂；Ⅳ级，枝条茎部黑褐色，梢头下

垂，除梢头一丛紫灰色枯死针叶外，其余针叶全部脱落。

计算病情指数（disease index，DI），进而计算相对

抗 病 指 数（relative  resistance  index， RRI）（Bruda  et  al.，

2024）。公式如下：

DI =
0n0 +1nI +2nII +3nIII +4nIV

4n
×100 （1）

RRI(%) = 1− (DIx/DIy)×100 （2）

式中：n0~nIV 是相应病级下的株数，n 是调查总株数；

DIx 是所测单株感病指数，DIy 是发病最重单株感病

指数。

根据 RRI对不同家系落叶松抗病、感病性进行

分类，RRI>75% 鉴定为抗病落叶松，RRI<50% 鉴定为

感病落叶松。

 1.2.3　多组学分析

分别提取接种落叶松新壳梭孢 8 d和对照组抗

病（X4）和感病 （X1）落叶松的总 RNA。RNA经 Bioa-

nalyzer 2100（Agilent，CA，USA）检测合格后，委托华大

基因（The Beijing Genomics Institute，BGI）进行转录组

测序。利用 FPKM（Fragments Per Kilobase of exon model

per Million mapped fragments，外显子每千碱基片段百

万比）进行表达量的均一化，FDR（false discovery rate，

 

表 1　引物信息

Tab. 1　Primer information

引物名称
Primer name

引物序列（5’ -3’）
Primer sequences (5’ -3’ )

V9G TTACGTCCCTGCCCTTTGTA

ITS4 TCCTCCGCTTATTGATATGC

RPB2bot6F GGTAGCGACGTCACTCCC

RPB2bot7R GGATGGATCTCGCAATGCG

EF1-728F CATCGAGAAGTTCGAGAAGG

EF1-986R TACTTCAAGGAACCCTTACC

BT2A GGTAACCAAATCGGTGCTGCTTTC

BT2B ACCCTCAGTGTAGTGACCCTTGGC
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adjusted P-value，伪发现率）进行校正。

蛋白质组，委托 BGI完成蛋白提取、质控、肽段

分离、质谱检测和蛋白质鉴定等试验。鉴定后的数

据通过 iTRAQ（ isobaric tag for relative and absolute quan-

titation，同位素标签相对和绝对定量）技术进行定量分

析。基于Mascot Percolator法对 PSM-level FDR（peptide-

spectrum match level false discovery rate，肽段 -谱图匹配

水平的错误发现率）和 Protein-level FDR（protein-level

false discovery rate，蛋白质水平的错误发现率）2次过

滤后进行定量值归一化、缺失值补全、蛋白定量值

计算和统计检验分析。依据 fold change（倍数变化 ）

和 Q-value（Q 值，表示 P-value产生假阳性的概率）筛

选差异表达蛋白，下调蛋白 ： fold  change<0.83和 Q-

value<0.05，上调蛋白：fold change>1.20和 Q-value<0.05。

非靶向代谢组，委托 BGI完成 LC-MS/MS检测。

根据 Pearson相关性筛选与相对抗病指数相关性最高

的差异代谢物。

 1.2.4　落叶松枯梢病病原菌生物量测定

使用RT-qPCR（real-time quantitative polymerase chain

reaction，实时荧光定量聚合酶链式反应）技术，利用

落叶松 ITS和落叶松新壳梭孢 ITS区域的特异引

物（Larix-ITS-F：5'-CTTTGTTGATGGGTGCCAAT-3' and

Larix -ITS-R：5'-GGAAATCTCGAGGCAAGAAGA-3'；NL-

ITS-F：5'-CTTGTTTCTCAGACTGCGACG-3' and NL-ITS-

R：5'-CTCGACTCTCCCACCCCAT-3'）测定接种后表现

出枯梢病症状的落叶松样本的病原菌生物量（刘秀

嶶等，2009）。

 1.2.5　活性氧水平检测

为系统评估寄主病组织中与抗病相关的过氧化

反应及过敏反应相关程序性细胞死亡（programmed cell

death，PCD）程度，本研究通过量化检测 ROS（reactive

oxygen species，活性氧）水平。具体方法为：采用石蜡

切片法（王跃华等 ， 2018）制备病组织切片 ，分别用

3,3'-二氨基联苯胺 （3,3'-Diaminobenzidine，DAB）避光

染色 8 h和氯化硝基四氮唑蓝 （Nitrotetrazolium Blue

chloride，NBT）避光染色 2 h，随后通过显微拍照记录

染色结果，观察局部抗病反应期间 ROS的积累。

 2　结果与分析

 2.1　落叶松枯梢病野外调查结果

对内蒙古、黑龙江、吉林、辽宁和山东等省区的

野外调查结果显示，随着寄主树龄的增长和感病单

株的自然淘汰，老疫区的病害发生状况有所减轻；然

而，在部分新区仍发现了病害发生情况，如山东省荣

成市，这表明该病害仍具有扩散的潜在可能性（图 1）。

落叶松作为承灾体，其种群抗病能力的单一性使其

在面对入侵性病害时显得尤为薄弱。落叶松枯梢病

的发生不仅对落叶松造成了直接损害，还进一步诱

发了天牛和木腐菌等次生性灾害，进而形成灾害的

连锁效应。野外调查还发现，6月中旬在黑龙江省哈

尔滨市和尚志市落叶松人工林内的落叶松枯梢病，

会导致 9月份落叶松早落病发病率的增高。
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图 1　各地落叶松枯梢病自然发病症状

Fig. 1　Symptoms of larch shoot blight in different regions

注：A. 内蒙古牙克石；B. 黑龙江尚志；C. 吉林敦化；D. 山东荣成；E. 辽宁抚顺。

Notes：A.  Yakeshi， Inner  Mongolia  Zizhiqu；B.  Shangzhi，Heilongjiang  Province；C.  Dunhua， Jilin  Province；D.  Rongcheng， Shandong  Province； E.  Fushun，

Liaoning Province.
 

 2.2　落叶松枯梢病病原真菌鉴定结果

经形态学鉴定和系统发育分析确认，在内蒙古

自治区、黑龙江省、吉林省和山东省等地采集的标

本中的致病病原真菌均为落叶松新壳梭孢。培养结

果显示，病原真菌在 3 d左右生长出白色疏松菌丝，7 d

后菌丝变为暗灰绿色或灰褐色，基质菌丝呈灰绿色

至灰黑色（图 2A），这些特征符合落叶松新壳梭孢的

培养性状。

24 树　木　医　学 第 2 卷　

 



对 HLJ001菌株 rDNA ITS、 rpb2、 tef1-α和 tub2 基

因序列进行 PCR扩增，产物的琼脂糖凝胶电泳检测

结 果 见图 2B。 多 基 因 联 合 建 树 结 果 表 明 ， 菌 株

HLJ001与落叶松新壳梭孢同一分支，支持率为 100%，

可以与其他物种区分开（图 2C）。同样对其他落叶松

新壳梭孢菌株检测发现，内蒙古自治区牙克石林场

和库都尔镇，黑龙江省哈尔滨市、尚志市和加格达奇，

吉林省敦化市，山东省荣成市都有落叶松新壳梭孢

入侵。

接种 HLJ001菌株 15 d后，落叶松表现出典型的

落叶松枯梢病症状。接种部位呈现暗褐色病变，

病斑向上扩展，发病区域收缩变细并弯曲下垂呈钩

状，针叶脱落，仅顶端保留一丛针叶（图 2D）。从发

病组织重新分离病原菌培养并进行分子生物学鉴

定，菌落形态及 ITS、 rpb2、 tef1-α和 tub2 序列与接种

所用菌株 HLJ001一致。根据柯赫氏法则，证明分离

到的落叶松新壳梭孢是引起落叶松枯梢病的病原

真菌。
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图 2　落叶松新壳梭孢培养鉴定

Fig. 2　Culture and identification of N. laricinum
注：A. 落叶松新壳梭孢培养：A1. 内蒙古牙克石株系、A2. 黑龙江尚志 HLJ001株系、A3. 吉林敦化株系、A4. 山东荣成株系；B. HLJ001株系 rDNA ITS、tub2、
rpb2 和 tef1-α基因序列 PCR扩增产物基因凝胶电泳检测图（M：DNA Marker DL2000）；C. 多基因序列构建的落叶松新壳梭孢系统发育树；D. 落叶松接种

落叶松新壳梭孢 15 d后的症状。

Notes：A.  Culture  of N.  laricinum：A1.  Yakeshi  strain  from  Inner  Mongolia，A2.  HLJ001  strain  from  Shangzhi,  Heilongjiang，A3.  Dunhua  strain  from  Jilin，

A4. Rongcheng strain from Shandong；B. Gel electrophoresis of PCR products from rDNA ITS，tub2，rpb2，and tef1-α gene sequences of HLJ001 strain (M：DNA

Marker DL2000)；C. Phylogenetic tree of N. laricinum based on multi-gene sequences；D. Symptoms of larch after inoculation with N. laricinum at 15 d.
 

 2.3　落叶松抗病性鉴定

根据野外调查，通过观察落叶松新梢的颜色变

化（发病的落叶松新梢呈黄褐色），成功区分了野外

发病和未发病的落叶松（图 3A）。本研究选择 75个

落叶松家系（202个落叶松单株），涵盖兴安落叶松、

长白落叶松、杂交种落叶松及日本落叶松，进行室内

人工接种试验，评估各家系的抗病、感病性，并综合

评价兴安落叶松、长白落叶松和日本落叶松的抗病

性。结果表明，通过野外调查和接种试验，成功筛选

了 21个抗病落叶松种质资源。根据兴安落叶松、长

白落叶松和日本落叶松中不同家系的 RRI分别计算

各对应物种落叶松的 RRI（表 2），发现不同落叶松树

种的抗病性存在显著差异，抗病性排序为：日本落叶

松，长白落叶松，兴安落叶松。

通过验证兴安落叶松家系（X5、LC6、X4、ZL3、

ZL1、 X3、 LC4、 ZL2、 X1、 LC1、 LC7、 X2、 LC2、 LC5

和 LC3）的抗病性，发现 15个落叶松家系中有 3个抗

病家系：X5、LC6和 X4；7个感病家系：X1、LC1、LC7、

X2、LC2、LC5和 LC3。接种后 15 d，感病落叶松的新

梢表现出弯曲、干枯和缢缩的现象。新梢颜色从绿

色变为紫灰色或黑棕色，针叶完全脱落（图 3B）。对

照组（CK）中所有新梢和针叶均保持绿色。落叶松新

壳梭孢进入死体营养阶段，感病落叶松死亡细胞中

仍可检测到落叶松新壳梭孢，经 qPCR分析发现死亡

细胞上落叶松新壳梭孢生物量仍有增加。而抗病落

叶松仅出现少量可控的细胞死亡，病原真菌终止在

活体营养阶段。

ROS检测结果表明，感病落叶松在病原真菌侵染

后 8 d检测到强烈的 ROS信号，而抗病落叶松在病原

真菌侵染后 8 d检测到轻微 ROS信号（图 3C、D）。

 2.4　多组学数据解析抗病、感病落叶松防御特征

多组学数据分析显示，感病落叶松在落叶松新

壳梭孢侵染时存在不及时的代谢防御。与抗病落叶

松相比，感病植株的关键次生代谢路径受到系统性

抑制，莽草酸途径基因（如 DXR）、苯丙烷代谢途径基

因（如 C4H 和 PAL 等 ）及 萜 类 合 成 的 相 关 基 因 （如

GPPS）表达水平显著下调。代谢组检测显示，感病植

株的酚类化合物含量显著低于抗病植株，无法形成

有效的化学防御屏障（图 4）。病原真菌侵染触发

ROS信号通路的异常持续激活，NPR1-TGA 调控模块
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过度响应，导致 H2O2 浓度急剧升高，氧化还原稳态失

衡，引发不可逆的氧化损伤。此外，病原真菌分泌效

应因子干扰寄主代谢调控网络，特异性抑制 HMGR

和 GPPS等防御相关酶活性，使萜类合成减少，直接

削弱了植保素的合成能力。GO与 KEGG分析证实，

感病植株的防御缺陷源于代谢失衡：DEGs（differential

expressed genes，差异表达基因）主要富集在氧化应激

响应（GO：0006979）和跨膜转运（GO：0055085）等被动

防御过程，而次生代谢合成（GO：0044550）等主动防御

通路显著缺失。植保素合成不足与 ROS信号过载导致

感染位点细胞死亡，为病原真菌创造有利的微环境。

与感病落叶松不同，抗病落叶松通过关键防御

路径与次生代谢产物的协同抑菌机制有效抵御病原

真菌。多组学数据表明，抗病落叶松通过精准调控

莽草酸路径、苯丙烷路径及系统获得抗性 （systemic

acquired resistance，SAR）路径 ，在落叶松新壳梭孢活

体营养阶段高效抑制其生长繁殖。转录组分析发现，

莽草酸路径中的基因（DXR 和 SK）、苯丙烷路径相关

基因（PAL 和 C4H）及 SAR标记基因 （PR1 和 PR5）在

侵染后显著上调。蛋白组结果与转录组一致，HMGR、

GPPS等限速酶增加，直接驱动防御代谢物的合成。

代谢组检测显示，在落叶松新壳梭孢侵染后，抗病落

叶松中的奎宁酸（FC：1.76）、柚皮素（FC：3.97）、香兰

素（FC： 2.12）、吴茱萸苦素 （FC： 11.81）、杜鹃素 （FC：
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图 3　感病落叶松发病症状及生理特征

Fig. 3　Symptoms and physiological characteristics of susceptible L. gmelinii
注：A. 落叶松枯梢病野外调查，无人机航拍落叶松枯梢病症状；B. 感病兴安落叶松接种 N. laricinum 15 d后的症状，CK：感病兴安落叶松 ddH2O模拟接种

15 d后的症状；C. 感病和抗病兴安落叶松接种 N. laricinum 8 d后 ROS含量，**表示 P<0.01；D. 感病兴安落叶松接种 N. laricinum 8 d后的 ROS信号，CK：

感病兴安落叶松 ddH2O模拟接种 8 d后的 ROS信号。

Notes：A.  Field  survey  of  larch  shoot  blight，UAV  aerial  photography  of  disease  symptoms；B.  Symptoms  of  disease-susceptible  L.  gmelinii  inoculated  with
N. laricinum at 15 d，CK：Symptoms of disease-susceptible L. gmelinii mock-inoculated with ddH2O at 15 d；C. Changes of ROS content in susceptible and resistant

L. gmelinii after inoculation with N. laricinum at 8 d，** represents P<0.01；D. The ROS signals of disease-sensitive L. gmelinii inoculated with N. laricinum at 8 d，
CK：The ROS signals of disease-sensitive L. gmelinii mock-inoculated with ddH2O at 8 d.

 

表 2　不同落叶松 RRI

Tab. 2　The RRI of different Larix spp.
种

Species
相对抗病指数 /%

RRI

兴安落叶松 54.64±15.71 b

长白落叶松 57.62±27.39 b

日本落叶松 86.67±5.70 a

　　注：数据采用单因素方差分析（one-way ANOVA）和Tukey’ s
posthoc检验进行分析，不同字母表示在95%置信度下具有统计学
显著差异。表中数据为平均值±标准差。

　　Notes：Data were analyzed by one-way ANOVA followed by Tukey’ s
posthoc test，with different letters indicating statistically significant
differences at 95% confidence. The data in the figure are means ± SE.
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2.26）和秦皮素（FC：5.51）等植保素的含量显著增加。

而在感病落叶松中，这些植保素的含量变化则无显

著差异。抗病落叶松通过莽草酸-苯丙烷代谢轴与

SAR路径的时空协同，在病原真菌活体营养阶段构

建多层次化学防御屏障，其核心植保素通过靶向病

原真菌膜系统、能量代谢及效应因子，实现高效抑菌，

为抗病育种提供了精准的代谢工程靶点。

以上研究结果表明，感病落叶松接种病原真菌

后转向氧化应激；而抗病落叶松则以代谢防御为主

导，通过植保素的时空积累精准抑制病原真菌，显示

出次生代谢调控在抗病中的关键作用。

 3　讨 论

落叶松枯梢病在局部地区暴发流行。在老疫区，

伴随感病单株的淘汰以及寄主树龄的增长，病情有

减轻趋势，然而仍有新疫区出现。基于野外调查结

果和室内人工接种验证，发现不同家系落叶松对落

叶松新壳梭孢的抗性存在显著差异，且感病家系占

比较高。感病家系落叶松的广泛分布致使落叶松群

体抗病能力薄弱，这是落叶松枯梢病灾变的主要驱

动因子。本研究运用多组学分析方法，揭示抗病落

叶松和感病落叶松响应落叶松新壳梭孢的分子机制

差异。ROS的过度暴发导致感病落叶松细胞死亡，

为病原真菌提供了适宜的生长环境；而抗病落叶松

则通过激活莽草酸路径、苯丙烷代谢路径等次生代

谢途径，迅速积累植保素，并精确调控植保素的时空

积累，有效阻断病原真菌的关键发育。这一结果证

实了代谢防御在抗病机制中的决定性作用。本研究

不仅为理解落叶松枯梢病的灾变机制提供了重要线

索，也为未来的病害防控和抗病树种选育提供了理

论基础和科学依据。

在应对半活体营养型病害的过程中，植物与病
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图 4　落叶松感病机制多组学分析

Fig. 4　Multi-omics analysis of susceptibility mechanisms in larch

注：A. 抗病、感病落叶松差异表达基因火山图；B. 抗病、感病落叶松差异表达基因韦恩图；C. 抗病、感病落叶松差异表达次生代谢产物 KEGG路径富集分

析；D. 基于转录组、蛋白质组和代谢组的联合分析的感病落叶松生理和代谢特征。

Notes：A.  Volcano  plot  of  differentially  expressed  genes  in  resistant  vs.  susceptible  larch；B.  Venn  diagram  of  differentially  expressed  genes  in  resistant  vs.

susceptible  larch；C. KEGG pathway enrichment  analysis  of  differentially  expressed secondary  metabolites  in  resistant  vs.  susceptible  larch；D. Joint  analysis  of

transcriptomics, proteomics, and metabolomics reveals the disease-resistant physiological and metabolic characteristics of susceptible larch.
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原体之间的相互作用呈现出复杂的动态平衡。本研

究发现，感病落叶松 ROS过度积累，为落叶松新壳梭

孢侵染的死体阶段提供了适宜的营养环境和生长条

件。与此形成鲜明对比的是抗病落叶松则通过有效

调控 ROS水平来抑制细胞过度死亡，从而限制半活

体营养型病原菌扩散。例如，小麦 Triticum aestivum L.

在抵抗镰刀菌 Fusarium spp.侵染时，通过上调过氧化

氢酶活性显著清除 H2O2 抑制 PCD的发生（Yang et al.，

2025）。此外，在芝麻 Sesamum indicum L.抗炭疽病的

研究中也观察到类似机制：抗病品种在受侵染后产

生的 H2O2 较少，同时具有更高的 ROS清除能力，有

效延缓了病害的进展（Chowdhury et al.，2017）。这进

一步支持了 ROS动态调控在植物抗病反应中的关键

作用。这表明，植物在面对半活体营养型病原真菌

时，ROS的动态平衡成为决定抗感性的关键节点。

选育抗落叶松枯梢病良种是防控该病害的关键。

落叶松枯梢病是寄主主导型病害，寄主的抗病能力

直接影响病害的暴发和蔓延。结合野外监测和室内

人工接种，抗病性排序为：日本落叶松＞长白落叶松＞

兴安落叶松。不同地区落叶松抗病性评估结果表明，

地域环境差异对落叶松抗病能力具有显著影响，进

一步验证了遵循“适地适树”原则在抗病品种筛选

与推广应用中的重要性。由于东北北部地区冬季寒

冷且漫长，除了考虑抗病性外，选择具有较强耐寒性

的落叶松品种至关重要。松花江以北适宜栽种兴安

落叶松及杂交种的抗病家系。松花江以南至山海关

适宜栽种兴安落叶松、长白落叶松、杂交种落叶松

和日本落叶松的抗病家系。山海关以南适宜栽种适

生的日本落叶松抗病家系。考虑到东北南部地区幅

员辽阔，不同区域的栽种条件有所差异，可结合多品

种混交种植，提升森林生态系统的稳定性。为加强

落叶松枯梢病防控，建议从以下几方面强化科技支

撑：1）建立全国性病原真菌监测网络，实时监控病原

真菌变异和流行趋势。2）开展抗性资源鉴定与评估

研究，为不同地区选择适合的抗病树种提供科学依

据。3）加快抗病育种进程，利用分子标记、基因编辑

等技术加速抗病树种的培育，并储备多样化的抗病

种质资源。通过加强基础研究和技术储备，深入理

解病原真菌的致病性变异机制与寄主互作，为抗病

育种提供理论支持，有效应对落叶松枯梢病防控面

临的挑战。

本研究揭示了落叶松枯梢病灾变的主要驱动因

子是感病落叶松的广泛分布导致的落叶松群体抗病

性薄弱。针对感病家系落叶松的广泛分布和落叶松

群体的抗病性薄弱，在未来的防治工作中可以采用

以代谢工程关键靶点（如 GPPS 和 PAL）为核心的干

预策略，应用抗性资源将成为有效防控落叶松枯梢

病的重要途径。应结合分级防控措施（包括检疫清

理、混交林种植以及 CRISPR育种技术）来阻断致灾

链，为从根本上防控落叶松枯梢病提供可行的策略

和技术支持。

 4　结 论

落叶松枯梢病灾变的核心驱动因子是群体抗病

性薄弱。落叶松对落叶松枯梢病的抗病、感病性主

要受植保素积累能力与 ROS调控平衡的共同影响。

在林业生产中，遵循“适地适树”原则对于抗病品

种的筛选与推广应用具有重要意义。未来应融合杂

交育种与分子育种技术，重点选育具有较强植保素

积累能力和稳定 ROS调控平衡的落叶松品种，以突

破抗病育种瓶颈，实现对落叶松枯梢病灾害的源头

防控。
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