
微生物学通报 Dec. 20, 2018, 45(12): 2762−2768 
Microbiology China http://journals.im.ac.cn/wswxtbcn 

tongbao@im.ac.cn DOI: 10.13344/j.microbiol.china.180117 
 

                           

Foundation items: Scientific Research Foundation for the Introduced Talents of Shenyang Agricultural University 
(20153040); Program for Liaoning Excellent Talents in University (LR2015058) 

*Corresponding author: E-mail: yliang@syau.edu.cn 
Received: February 06, 2018; Accepted: April 13, 2018; Published online (www.cnki.net): April 23, 2018 
基金项目：沈阳农业大学引进人才科研启动费项目(20153040)；辽宁省高等学校优秀人才支持计划(LR2015058) 

*通信作者：E-mail：yliang@syau.edu.cn 

收稿日期：2018-02-06；接受日期：2018-04-13；网络首发日期(www.cnki.net)：2018-04-23 

研究报告 专论与综述 

植物病原真菌的菌核研究进展 

陈彩霞 1  王泽昊 1  FENG Jie2  梁月 1* 
(1. 沈阳农业大学植物保护学院  辽宁 沈阳  110866) 

(2. The Alberta Plant Health Lab, Alberta Agriculture and Forestry, Edmonton, Alberta T5Y 6H3, Canada) 

 
 

摘  要：真菌菌核是相关真菌在特殊环境下由营养体菌丝交织和聚集形成的具有抵御恶劣环境能

力的休眠结构，在真菌生活史及病原真菌的病害循环中具有重要的生物学和生态学意义。许多引

起严重植物病害的病原真菌能够形成菌核，这类真菌通过菌核度过逆境。菌核在适宜条件下萌发

形成子囊盘和孢子或菌丝，造成植物的侵染。本文从形成菌核的真菌种类、生物学特性、黑色素

及分子生物学等方面进行综述，旨在为深入研究真菌菌核及其在真菌学、植物病理学及药用真菌

学等领域应用提供研究思路和参考依据。 
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Abstract: Fungal sclerotium is a dormant structure formed by the branching, interweaving and 
aggregation of hyphae under the adverse environments, which plays crucially biological and 
ecological roles in the fungal life cycle and disease cycle. Many devastating plant pathogenic fungi 
form sclerotia, by which the fungi survive through the adverse environments. Sclerotia germinate and 
produce apothecia and spores or hyphae that subsequently cause plant infection. Herein, species 
diversity, biological characterization, melanization, and molecular regulation of sclerotium-forming 
fungi were comprehensively summarized to provide novel potentials of fungal sclerotia in mycology, 
plant pathology, and medicinal mycology. 
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真菌菌核是在遇到不良环境或其它外界刺激

时营养菌丝体聚集形成的一种休眠结构，其形态多

样，在适宜的环境条件下可萌发形成无性或有性繁

殖结构。许多植物病原真菌能够形成菌核，如核盘

菌、丝核菌、小核菌等[1]，这些病原菌引起的病害

普遍发生，并且严重影响农作物、经济作物、蔬菜

及花卉等生产。因此，研究植物病原真菌的菌核生

物学特性及发育分子机理具有重要的意义，并对能

够形成菌核的真菌的防治具有重要的参考价值。 

1  形成菌核的主要真菌种类 

形成菌核的真菌(Sclerotium-forming fungi)很

多，包括菌根菌(11个属)、腐生菌(30个属)及植物

病原菌(25个属)[2]。其中，植物病原真菌包括子囊

菌门的核盘菌属(Sclerotinia)、葡萄孢属(Botrytis)

或孢盘菌属 (Botryotinia)和担子菌门的丝核菌属

(Rhizoctonia)、小核菌属(Sclerotium)等[1-2]。其中，

(1) 核盘菌属于核盘菌科(Sclerotiniaceae)，代表种

核盘菌(Sclerotinia sclerotiorum)是一种死体营养型

真菌。营养体菌丝透明、分隔，白色至棕褐色，成

熟后形成菌核。菌核呈圆形或不规则形，似鼠粪状，

初白色后变灰色，内部灰白色。菌核萌发后长出一

至多个具长柄的肉质黄褐色子囊盘，其上着生一层

子囊和侧丝。子囊无色，棍棒状，内含 8个单胞无

色子囊孢子，一般不产生无性分生孢子[3]。该病原

菌寄主广泛，超过 400 种植物，包括经济作物(大

豆、向日葵、油菜)、蔬菜(莴苣)、花卉(唐菖蒲、郁

金香)等，引起的病害超过 60 种，如棉腐病、软腐

病、茎腐病、猝倒病、冠腐病、花腐病和最常见的

菌核病[4]。(2) 葡萄孢菌属于核盘菌科，包括 20余

种真菌。代表种灰葡萄孢菌(Botrytis cinerea)作为  

一种死体营养型真菌，分布和寄主范围最广[5]。其分

生孢子梗灰褐色，直立或稍微弯曲，丛生，单枝或

树状分枝。分生孢子着生在孢子梗上，形似葡萄状。

分生孢子单孢，多核，椭圆形，无色或淡灰色。该

真菌形成不规则的黑色小菌核，能够侵染 200 多种

植物，包括花、果、叶、芽和地下部分的贮藏器官

(胡萝卜、甘薯)，造成腐烂；对蔬菜(如卷心菜、西

兰花)及浆果类植物(葡萄、草莓等)影响最为严重[6]。

(3) 丝核菌属于无孢科(Agonomycetaceae)，以立枯

丝核菌(Rhizoctonia solani)为典型种。菌丝初期无

色、蛛网状，呈对角或直角分支，分支与主干相连

处有缢缩并常具横隔，后期呈浅色至黄褐色。菌核

形状不定，一般扁平，呈浅褐色至黑褐色，其表面

粗糙、内外颜色一致，松散地分布在菌丝体中且彼

此间有丝状体相连[7]。立枯丝核菌的无性世代不产

孢子，有性世代为担子菌门亡革菌属(Pellicularia)。

丝核菌寄主范围广泛，包括稻、麦、棉及多种蔬菜

瓜果，主要病害有植物苗期的猝倒病、立枯病及禾

谷类作物纹枯病等[8]。(4) 小核菌属于无孢科，以

齐整小核菌(Sclerotium rolfsii)作为代表种。无性世

代无孢子形成，有性世代为担子菌门阿太菌属

(Athelia)。菌丝多核且分枝，尖端具索状联合，不

产孢子[9]。小菌核圆形或扁圆形，外皮层褐色，内

部白色，菌核间无菌丝相连，表面光滑或粗糙[9]。

该属寄主广泛，引起多种植物的病害，其中，齐整

小核菌引起多种植物(如花生、韭菜)的白绢病而稻

腐小核菌(S. oryzae)引起稻腐病[10]。 

2  菌核的形成和发育 

真菌菌核是营养体菌丝交织和聚集构成的一种

特殊休眠和存活结构，在真菌生活史及植物病原真

菌引起的病害循环中具有重要的生物学和生态学意

义。例如，在核盘菌的生活史和侵染过程中，菌核

发挥着重要的作用，不但是长期存活结构而且是初

侵染来源。菌核大小取决于寄主植物，如形成于向

日葵种子表面的菌核直径比形成于菜豆上的大近百

倍[3]。菌核主要细胞质储存物是多糖、蛋白质、多磷

酸盐和脂质[1]。菌核的形成受各种条件的影响，特别

是环境因素(如湿度、通风、温度等)[11]。例如，齐整

小核菌的菌核形成与营养、光照、pH值等相关[12]；

灰葡萄孢菌的菌核形成需要黑暗条件[13]；核盘菌的

菌核形成还受到物理阻隔、次生代谢及活性氧

(Reactive oxygen species，ROS)等方面影响[14]。 

2.1  结构 

菌核结构比较复杂，由外向内依次分为外皮层
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(Rind)、皮质(Cortex)和髓质(Medulla)[1]。外皮层由

含有黑色素的厚壁细胞组成，通常存在于菌核外表

面，厚度是一到几个细胞。然而，不是所有真菌

菌核都形成外皮层，如立枯丝核菌的菌核就没有

外皮层结构[1]。外皮层的分化过程不同，核盘菌

的菌核外皮层随着菌核膨大而开始分化；而小核

盘菌(S. minor)的菌核生长至最大时外皮层才开始

分化[15]。当菌核生长至最大时皮层可辨，但皮质

的内外部并没有明显的分界。皮质最外层细胞具有

与外皮层相似的特征(如色素沉积和液泡化)，但皮

质细胞更加紧实[1]。许多无隔膜不分枝菌丝交叉形

成髓质，主要由薄壁细胞组成，其外层菌丝密度梯

度增大且丝间含有胞外基质[1,16]。 

2.2  萌发 

菌核可以通过多种方式萌发，包括产孢萌发

(Sporogenic germination)、产果萌发 (Carpogenic 

germination)、产丝萌发(Myceliogenic germination)

或上述方式的组合[1]。产丝萌发是在外源营养缺乏的

条件下，菌核萌发产生菌丝，并侵染植物根部或茎

基部造成苗期病害[17]。产孢萌发和产果萌发一般是

以产生大菌核为特征，常见于由空气传播的病原真

菌。例如，核盘菌主要以休眠体菌核的形式在土壤

中越冬或越夏，在合适环境条件影响下，以产果或

产丝的形式发生。核盘菌菌核在适宜条件下萌发形

成子囊盘，子囊释放子囊孢子在空中分散并落在衰

老植物组织上进行侵染，而一般不会直接侵染健康

组织；产丝萌发的菌丝却可以直接侵入健康寄主植

物[18]。灰葡萄孢菌菌核作为无性结构，可以直接进

行产丝萌发并形成分生孢子梗或在具有不同交配型

孢子情况下产生子囊盘[13]。此外，立枯丝核菌的菌

核萌发活力受温度影响[19]，核盘菌的菌核田间分布

及萌发受温湿度影响，造成病害发生流行[20-21]。 

2.3  发育 

菌核发育通常根据形态学变化分为 3个主要阶

段(图 1)，即初始阶段(Initiation，聚集形成独立初生

体)、发展阶段(Development，体积增大并伴有液滴

分泌)和成熟阶段(Maturation，表面定形且内部紧

实并色素沉积)[14]。菌核的发育也可更精细地分为

6个阶段，初始阶段(Initiation，营养菌丝开始聚集

并形成气生菌丝簇)、缩聚阶段(Condensation，密

度增大且气生菌丝表面有少量渗出液)、膨大阶段

(Enlargement，体积快速增大并分泌大量渗出液，但

表面依然呈白色)、固化阶段(Consolidation，颜色变

成黄褐色且出现外表皮)、着色阶段(Pigmentation，

黑色素聚集呈深黑色但表面渗出液无色或轻微着

色)和成熟阶段(Maturation，菌核定形且表面黑色坚

硬，但无渗出液，有时上覆薄层菌丝)[22]。另外，

菌核初始阶段形成又具有 3 种形态类型：疏松型

(Loose type)、终端型(Terminal type)、链状型(Strand 

type)[23]。其中，疏松型菌核没有明确的菌丝组织形

式且结构松散，如丝核菌(R. solani)；末端型菌核的

菌丝尖分枝明确，如葱腐葡萄孢菌(B. allii)；链状型

菌核的链状菌丝具有大量的侧枝，如唐菖蒲核盘菌

(S. gladioli)和齐整小核菌(S. rolfsii)[23]。菌核形成过

程在显微水平上也被划分为以下 4个亚阶段：分泌

类粘性物质(Mucilage-like substance)、菌丝缠绕

(Hyphal curling)、菌丝融合(Hyphal fusion)和晶体结

构形成(Crystallization)[14]。菌核发育与成熟包括复 
 

 
 

图 1  菌核发育(以核盘菌为例) 
Figure 1  Sclerotial development (Sclerotinia sclerotiorum as an example) 
注：A：营养生长阶段；B：初始阶段；C：发展阶段；D：成熟阶段；E：菌核渗出液. 

Note: A: Vegetative hypha; B: Initiation; C: Development; D: Maturation; E: Sclerotial exudate. 
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杂的形态学和生物化学过程，如菌丝分枝与融合，

营养物质和水分转移，表面渗出液形成等[12]。影响

菌核发育的环境和营养因子广泛，如碳源、氮源、

营养、pH等[24]。 

3  黑色素在菌核形成中的作用 

黑色素 (Melanin)广泛存在于动植物和微生

物中，是一类具有相同物化性质的非均质疏水性

大分子，由酚类或吲哚类化合物氧化聚合而成，

存在亚基但确切排列方式未知[25]。不同生物的黑

色素合成途径各异，真菌主要有 2条合成途径。

多数真菌合成黑色素通过 1,8-二羟基萘 (1,8- 

Dihydroxynaphthalene，DHN)途径，少量真菌通过

L-3,4-二羟基苯丙氨酸(L-3,4-dihydroxyphenylalanine，

DOPA)途径，后者与哺乳动物黑色素生物合成类

似[25]。黑色素不溶于多数物质并具有酸化学降解

抗性，但能溶解于碱性溶剂或被氧化分解。黑色素

作为色素通常为深色，包括黑色或棕色，常与蛋白

或碳水化合物复合[26]。黑色素疏水带负电荷结合

能力广泛，具有结合毒性金属的功能，对于环境治

理和生态修复具有重要意义[25]。黑色素在环境和

医疗方面具有潜在应用价值，具有抗紫外线的能

力，能够吸收电磁波光谱，防止光损伤[27]。黑色

素中自由基群体稳定，可以清除辐射产生的自由基

从而使生物体免受电离辐射[28]。真菌产生的黑色

素能够抵抗外界环境中高温、裂解酶、有毒金属及

微生物因子的影响，提高自身生存能力[29]。特别

在菌核发育成熟阶段，黑色素的不断积累导致外皮

层形成过程具有颜色渐变(由白色至浅黄色，最后

至深褐色或黑色)特点[1]，其中含有的大量黑色素

具有降低细胞渗透性并保护菌核受到不利环境因

素影响，如紫外线、活性氧及生物降解等[14]。此

外，黑色素在植物病原菌的致病过程中也起到关键

作用，如核盘菌附着胞产生黑色素可增加其机械强

度有助于组织渗透[29]。 

4  菌核形成的分子机制 

菌核形态建成(Sclerotiogenesis)及发育受到各

种因素影响，包括环境感应(如光照、pH、次生代

谢、活性氧等)、细胞传感与信号转导(如环腺苷酸

cAMP、蛋白激酶 PKA、丝裂原活蛋白激酶 MAPK

等)、蛋白磷酸化及其它相关因子调控等[12,14]。(1) 

环境因素作为外源信号或通过调控相关信号转导

机制，影响菌核的发育。例如，灰葡萄孢菌光照响

应蛋白(BcLAE1)的缺乏能够导致菌核产生能力丧

失[30]，而其受光照调控的转录因子(BcLTF2)也能

够影响菌核形成[31]，说明光照对菌核形成的作用。

环境 pH水平也影响菌核发育，中性或碱性抑制菌

核形成，而因草酸积累造成的酸性环境则利于菌核

发育[4,14]。次级代谢也与菌核发育相关，其中草酸

作为非特异性毒素参与核盘菌侵染及菌核发育[4]，

而选择性毒素核盘菌素(Sclerin)与菌核形成及黑色

素化相关[14]。此外，活性氧调控氧化还原动态平

衡并作为信号分子参与菌核发育[14]，其中 NADPH

氧化酶(SsNox)抑制核盘菌的菌核产生[32]，其亚基

(BcNoxA)及膜蛋白(BcNoxD)与灰葡萄孢菌的菌核

形成及分生孢子产生有关[33]。过氧化氢酶(SCAT1)

影响菌核的大小与数量以及黑色素产生[34]，但超

氧化物歧化酶(SsSOD1)却与菌核形成无关[35]。另

外，谷胱甘肽转移酶(Ss-Ggt1)参与核盘菌的菌核及

子囊盘发育，其缺失突变体产生异常菌核且无法萌

发[36]。(2) 菌核作为真菌形态建成的重要组成部

分，其形成与发育与信息传导途径，特别是环腺苷

酸(cAMP)途径相关。研究表明，cAMP 对菌核发

育表现 2种不同影响，cAMP水平升高导致核盘菌

的菌核无法形成[37]，但却促进立枯丝核菌和齐整

小核菌的菌核发育[38-39]。外界信号分子(如 pH 或

活性氧等)能够激活腺苷酸环化酶并参与 cAMP 合

成[14]，其中腺苷酸环化酶(Sac1)调控核盘菌的菌核

发育[40]，而腺苷酸环化酶活性调控蛋白(BCG3)的

缺失则抑制灰葡萄孢菌的菌核形成[41]。cAMP可以

通过作为蛋白激酶(PKA)活性的调控因子参与核

盘菌的菌核发育[14,42]，其催化亚基(Pka1)的缺失表

明另一亚基(Pka2)可能具有重要的调控作用[43]。

此外，cAMP也通过 MAPK信号级联调控菌核发
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育。MAPK途径上游激活因子 Ras抑制核盘菌的

菌核发育并介导 cAMP与 MAPK的交互作用[44]，

MAPK 下游转录因子(BcAtf1 和 Ste12)影响灰葡

萄孢菌的菌核形成与致病性[45-46]。MAPK同源蛋

白(Smk1)利用 pH及 cAMP作为信号调控菌核发

育[47]，同源蛋白(Smk3和 Bmp3)则影响菌核形成

及初侵染[48-49]。另外，MAPK 激酶(BcSAK1)缺

乏促进灰葡萄孢菌的菌核发育 [50]，而转录因子

(Bcmads1)则影响菌核形成及分生孢子形态[51]。除

了 cAMP途径，蛋白质磷酸酶(PPs)作为磷酸化平

衡关键因素与 PKA 和 MAPK 途径关联，在细胞

调控及真菌形态变化(包括菌核形成)具有重要作

用[14]。例如，核盘菌中丝/苏氨酸磷酸酶(钙调磷

酸酶 Calcineurin)参与菌核发育并可能与MAPK和

PKA途径相关[52]，灰葡萄孢菌丝/苏氨酸磷酸化激

酶(BcATG1)则参与孢子形成及菌核发育[53]。综上

所述，信息传导途径对菌核的发育调控可能依赖于

上游信号与下游响应分子的协同活性及特定的激

酶和磷酸酶[14]。(3) 除了外界因素和信号调控途

径，其它特异性基因或蛋白的表达与功能也对菌核

的发育发挥作用[54]。蛋白质组学分析表明，不同

功能蛋白(如碳水化合物代谢和细胞分化等)参与

立枯丝核菌的菌核成熟[55]。核盘菌的菌核发育及

渗出液的蛋白组成呈现丰富多样性[56-57]，其中鉴

定出的阿拉伯呋喃糖酶(Arabinofuranosidase)随后

被发现参与核盘菌的致病过程[58]。黑色素对菌核

具有重要意义 [1]，例如核盘菌黑色素合成蛋白

(Scd1和 Thr1)影响菌核发育及抗逆性[56,59]，而灰

葡萄孢菌黑色素合成蛋白(BcSCD1 和 BcBRN)参

与菌核的黑色素化[60-61]。此外，特异性蛋白(Ssp1

和 Ssp2)作为凝集素参与菌核及子囊盘发育[22,54]，

而调控有性生殖的叉头框蛋白(SsFKH1)影响菌丝

和菌核发育及致病性[62]。参与真菌侵染的分泌蛋

白也影响菌核发育。例如核盘菌钙离子锚定相关

分泌蛋白(Ss-Caf1)的缺失导致菌核数量减少但体

积增大[63]，细胞壁降解酶(SsXyl1)也影响菌核发

育与萌发[64]。 

5  展望 

本文从形成菌核的植物病原真菌的种类、菌核

的生物学特性(包括结构、萌发、发育)、黑色素及

菌核形成的分子生物学等方面入手，对真菌菌核研

究的进展进行了综述。菌核作为一种特殊的休眠结

构在真菌的生命过程及其引起的病害循环中发挥

着重要的作用。尽管植物病原真菌的菌核形态与结

构、萌发与形成、发育与调控及黑色素的功能等研

究领域取得不断进展，但是在菌核的形态建成及发

育调控的关键因子等方面仍亟待更加系统地研究。

因此，未来研究需要关注以下几个方面：(1) 扩大

形成菌核的真菌种类及影响，特别是引起植物病害

真菌；(2) 以重要模式真菌(如核盘菌及灰葡萄孢

菌)为材料进行多组学(基因组、蛋白组、转录组及

代谢组等)高通量分析，为系统性探索关键因子及

调控网络奠定大数据信息基础；(3) 通过多样化分

析方法(如同源重组、RNAi 沉默、农杆菌转化等)

及检测技术(如荧光定量、与荧光蛋白结合的基因

定位及互作可视化)，为靶标基因的功能与作用研

究提供选择；(4) 未来通过整合编码基因、调控转

录、表达蛋白等方面进行系统生物学探索将成为菌

核研究的主要趋势；(5) 形成菌核的真菌引起的植

物病害防控手段还存在认识不足及局限性，其中化

学防治易造成环境污染及潜在抗药性，生物防治虽

然环保但防效不稳定且难以定殖等。因此，通过探

索真菌菌核的发育生物学与调控机理及致病机制

等将为安全有效的防控植物病害奠定理论基础，也

为其它药食用真菌的菌核研究提供参考借鉴。 
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