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摘 要：西瓜（Citrullus lanatus）是全球范围内广泛栽培的具有重要经济价值的园艺作物。随着设施集约化栽培的普

及，长年连作导致土壤障碍频发，其中土传病害是主要的诱因之一。由尖孢镰刀菌西瓜专化型（Fusarium oxysporum

f. sp. niveum，简称 Fon）引起的枯萎病（Fusarium wilt）是西瓜主要的土传病害，对西瓜产业的健康发展造成了严重威

胁。本文综述了 Fon 的致病特征、生理小种分类及分子致病机制，系统梳理了西瓜响应 Fon 侵染的抗病遗传基础与

多层级分子防御体系，重点总结了农业生态调控、生防微生物利用、天然活性物质应用及纳米生物技术等前沿综合

绿色防控策略的研究进展，并展望了未来西瓜枯萎病研究与防控的核心方向，旨在为西瓜抗病种质资源的精准创

制、致病机制的基础理论研究及西瓜枯萎病的绿色可持续防控提供理论支撑与技术参考。
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Abstract: Watermelon（Citrullus lanatus）is an economically important horticultural crop of the Cucurbitaceae family

widely cultivated around the world. With the popularization of protected cultivation, soil obstacles caused by continuous

cropping have emerged. Fusarium wilt of watermelon caused by Fusarium oxysporum f. sp. niveum（Fon）poses a serious

threat to the healthy development of the watermelon industry. This paper reviews the pathogenic characteristics, physio-

logical race classification and molecular pathogenic mechanism of Fon, systematically sorts out the genetic basis of dis-

ease resistance and multi-level molecular defense system of watermelon in response to Fon infection, and focuses on sum-

marizing the research progress of cutting-edge integrated green control strategies such as agroecological regulation, utili-

zation of biocontrol microorganisms, application of natural active substances and nanobiotechnology. The core directions

of future research and control of watermelon Fusarium wilt are also prospected. This paper aims to provide theoretical

support and technical references for the precise development of disease-resistant germplasm resources of watermelon, ba-

sic theoretical research on pathogenic mechanism, and green and sustainable control of watermelon Fusarium wilt.
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西瓜（Citrullus lanatus）原产于非洲，栽培历史

悠久，是全球范围内广泛栽培、兼具重要经济价值

与营养价值的鲜食园艺作物，在我国瓜类产业中占

据主导地位。西瓜果肉富含番茄红素、瓜氨酸、多

种维生素及矿物质营养成分，是我国设施园艺与露

地瓜菜生产的重要作物之一[1-2]。近年来，我国西瓜

设施栽培面积持续稳步扩大，设施农业集约化、高

效化生产模式大幅提升了单位面积产量与整体生

产效益，但设施土壤长期连作、高强度复种利用引

发的连作障碍问题日益凸显，已成为我国设施西瓜

产业绿色可持续发展的瓶颈性生态问题，在主产区

规模化连片种植区域表现尤为突出。在引发西瓜

连作障碍的各类因素中，土传真菌病害是核心致病

因子，也是防控难度最大的制约因素[3]。

在西瓜主要土传真菌病害中，由尖孢镰刀菌西

瓜专化型（Fusarium oxysporum f. sp. niveum，简称

Fon）侵染引发的西瓜枯萎病，被称为西瓜的“癌

症”，属于危害程度最重、毁灭性极强的维管束系统

性病害。田间发病可直接导致西瓜产量损失 30%~

80%，重病田块甚至出现绝收，同时大幅降低西瓜果

实商品品质，给我国西瓜产业造成巨大的经济损失

与生产资源浪费，是当前全球西瓜栽培生产中面临

的首要生物逆境障碍。近年来，国内外流行病学研

究表明，西瓜枯萎病已在全球各主产国呈现高发、

频发、大范围流行态势，病害防控形势持续严峻，防

控压力逐年递增[4-5]。

在化学防控方面，目前我国西瓜生产中主要采

用棉隆、异氰尿酸及含氯药剂等进行土壤消毒处

理[6]，或在西瓜生长期选用百菌清、多菌灵、甲霜灵·

锰锌及恶霉灵等杀菌剂开展化学防控[7]。但长期单

一、过量且不合理施用化学药剂，一方面严重破坏

土壤微生物群落结构与根际微生态平衡，造成土壤

农药残留、水体环境污染等生态问题；另一方面会

定向诱导 Fon 抗药性菌株的产生与进化，导致病原

菌抗药性水平持续攀升，化学药剂防控效果逐年衰

减，形成“用药量增加-防控效果下降-环境污染加

剧”的恶性循环[6-8]。

在农业防控方面，嫁接技术已成为目前解决西

瓜连作障碍及枯萎病最成熟、应用最广泛的防控手

段。我国应用嫁接技术防治西瓜枯萎病始于 20 世

纪 70 年代，到 80 年代末已广泛应用于生产。目

前，常用的嫁接方法有插接、贴接、双断根嫁接等，

生产中主要选择葫芦、南瓜和野生西瓜等抗病性强

的葫芦科作物作为砧木进行嫁接栽培防病。不同

西瓜砧木对嫁接苗亲和力和抗病能力及西瓜品质

和产量等方面的影响存在显著差异。研究表明，在

亲和力方面，葫芦砧亲和力优于南瓜砧，对西瓜品

质无不良影响，是目前较为理想的砧木；南瓜砧抗

枯萎病能力最强，但易影响西瓜品质，导致果皮变

厚、瓜瓤变硬；西瓜共砧嫁接后的共生亲和力强，果

实品质佳，但抗病性不好。总之，尽管嫁接是防治

西瓜枯萎病的有效手段，但其在生产成本、品质保

持及根结线虫次生风险等方面仍面临挑战[9-12]。

目前，生物防治逐渐成为一种新的研究热点。

生物防治技术手段主要包括筛选拮抗微生物、植物

化感作用及微生物肥料等，国内外已有不少真菌、

细菌和放线菌等拮抗菌防治西瓜枯萎病的研究报

道[13]。许多植物的根系分泌物都具有抑制土传病原

菌生长和发育的作用，利用植物间的化感作用来防

控枯萎病已成为近年来的研究热点[14]。此外，几种

拮抗菌发酵的复合微生物肥料逐渐被农户认可和

接受。生物防治通过降低致病菌数量或通过生防

菌分泌的抑菌物质诱导植物产生系统的抗性，有效

抑制枯萎病发生，也有些生防菌通过促进西瓜对营

养元素的吸收，增强植株自身抗性，从而进一步控

制病害的发生[15-17]。

传统防控模式已无法实现西瓜枯萎病长效绿

色治理，更难以契合现代农业绿色低碳、可持续高

质量发展的核心要求。因此，西瓜产业亟需从“经

验防控”向“精准干预”跨越，基于研发集成农业生

态调控、抗性砧木筛选与嫁接技术、生防微生物利

用、天然活性物质应用及纳米生物技术等前沿绿色

防控技术，同时从基因组、分子层面系统解析 Fon

致病分子机制，挖掘西瓜内源抗病关键基因与防御

调控网络，成为当前植物病理学与园艺学领域亟待

攻克的重大课题，对保障西瓜产业健康发展具有重

要的理论与实践意义。本文系统综述 Fon 病理学

特征、致病分子机制、西瓜抗病分子机制及综合绿

色防控技术的最新研究进展，梳理现有研究短板与

未来发展方向，以期为西瓜枯萎病精准防控、产量

与品质协同提升及产业高质量可持续发展提供科

学理论依据与技术支撑。

1 尖孢镰刀菌西瓜专化型（Fon）病理

学特征

1.1 Fon生物学特征与侵染致病机制

Fon 是一种典型的半活体营养型土传病原真

菌，具备极强的环境适应性与逆境生存能力[5]。在
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缺乏寄主植物或遭遇极端温度、干旱、盐碱等逆境

胁迫时，Fon 菌丝可通过细胞质收缩、细胞壁加厚特

化形成休眠结构－厚垣孢子（chlamydospores）。该

结构对各类自然逆境胁迫具有极强的耐受能力，能

够在土壤中休眠存活数十年之久，成为病害连年重

发、难以根除的核心根源[1]。

在自然条件下，西瓜根系持续向根际微环境分

泌糖类、氨基酸、小分子有机酸等特异性根系分泌

物，这类物质可有效诱导土壤中休眠的 Fon 厚垣孢

子萌发，产生具有侵染能力的芽管，并进一步通过

西瓜根尖分生区、侧根发生部位或根系机械伤口侵

入寄主根系，突破皮层组织后定殖于植株木质部维

管束内，快速繁殖并产生大量分生孢子，借助植株

蒸腾拉力产生的水分运输动力，迅速向地上部茎、

叶、果实等组织系统性地扩散蔓延[2-3]。在侵染致病

过程中，Fon 一方面分泌纤维素酶、果胶酶、木质素

降解酶等细胞壁降解酶系，逐步分解破坏寄主植物

细胞壁与组织结构；另一方面分泌镰刀菌酸（fusar-

ic acid）、伏马菌素（fumonisin）等毒素，干扰寄主正

常生理生化代谢与细胞功能，破坏植株水分、养分

运输体系。西瓜植株为抵御病原菌侵染，会在维管

束导管内形成侵填体、分泌胶状物质封堵病原菌扩

散通道，但该防御反应会进一步堵塞导管，导致植

株水分与无机盐运输完全受阻，最终表现为整株快

速萎蔫、枯死，典型病症为植株萎蔫，茎基部纵剖可

见维管束变褐坏死[3-5]。

1.2 Fon生理小种分类

Fon 与西瓜长期协同进化过程中，种群不断分

化，形成了遗传多样性丰富的不同生理小种，目前

全球已正式鉴定并命名的 Fon 生理小种共 4 个，分

别为小种 0（Race 0）、小种 1（Race 1）、小种 2（Race

2）、小种 3（Race 3）[18]。不同生理小种致病力差异显

著，寄主专化性明确，其中小种 0 致病力最弱，绝大

多数商用栽培西瓜品种对其均表现出良好抗性，田

间发病风险极低；在我国，生理小种 1 被大多数学

者认为是优势小种，存在范围最广,是全球多数西

瓜产区的主流致病小种[19]；小种 2 致病力极强，分布

较局限，绝大多数栽培西瓜品种均缺乏针对该小种

的有效抗病位点，攻克小种 2 抗性成为西瓜抗病育

种的核心攻关方向[20]；小种 3 为近年在部分国家和

地区新鉴定出的强致病性小种，可突破现有常规抗

病品种的免疫防线，甚至能侵染对小种 2 具有部分

抗性的西瓜种质，代表了当前 Fon 种群进化的最高

威胁等级，田间监测与防控难度极大[21]。

随着 Fon 生理小种的持续进化变异，构建快

速、精准、高特异性的小种诊断检测技术，是病害早

期预警、精准防控的核心前提。近年来，已通过比

较基因组学技术，挖掘获得 Fon 小种 1、2、3 的特异

性分子标记，成功开发了高效快速检测体系，可直

接从田间土壤、植株病样等复杂样本中实现核酸水

平的精准分型鉴定，为西瓜枯萎病田间早期预警、

流行病学监测及靶向防控提供了关键技术支撑[22]。

2 Fon致病的分子机制

Fon 的强致病性依托于其内部复杂精密的分子

调控网络，近年来，随着全基因组测序、反向遗传

学、多组学联用（转录组、蛋白质组、翻译后修饰组、

代谢组）等技术在病原真菌研究中的广泛应用，Fon

致病机制研究已从传统病理学层面，深入至基因组

结构、转录调控、蛋白质修饰、次级代谢等层面，一

系列核心致病基因被相继鉴定（表 1）[23-29]，其关键致

病机制逐步明晰。

2.1 核心效应因子的识别与功能

高通量测序技术与无间隙全基因组组装技术

的突破，为全面解析 Fon 致病相关因子奠定了坚实

基础。Ayhan 等[23]对不同致病力 Fon 生理小种开展

全基因组比较分析，结果表明，尖孢镰刀菌基因组

由核心基因组和附属基因组组成，附属基因组中含

有大量世系特异性（lineage-specific，LS）基因组岛，

LS 表现出极高的遗传可塑性，该区域富含转座元

件，频繁的转座活动、染色体重排等，加速了 Fon 对

寄主抗性选择适应性演化，这种遗传变异的快速累

积，直接驱动了 Fon 生理小种 0、1、2、3 的分化，从

而导致致病性的进化。世系特异性基因组岛密集

分布分泌型效应蛋白编码基因簇，构成 Fon 侵染寄

主、突破植物免疫防线的核心“致病武器库”，是不

同小种致病力差异的关键遗传基础，此外，在无间

隙基因组中的效应子预测和比较分析中鉴定了 13

个 FonR3 特异性效应子（FonR3SEs），其中 10 个位

于核心基因组，3 个位于附属基因组。通过基因敲

除与互补以及相关生理试验，证明只有 FonR3SE1

是 Fon 小种 3 对西瓜的关键毒力因子[23]。在众多效

应蛋白中，维管束分泌蛋白（SIX）家族是调控 Fon

致病过程的核心功能因子，已有大量研究报道尖孢

镰刀菌不同寄主专化型 SIX 基因 SIX1-15。目前，

在西瓜专化型中已鉴定出 FonSIX4、FonSIX6、Fon-

SIX8、FonSIX9、FonSIX11、FonSIX13 等 6 个同源

SIX 基因[30-31]。其中，只有 FonSIX6 已被广泛研究，

王梓晨，等：尖孢镰刀菌西瓜专化型（Fon）致病与西瓜抗病机制及综合绿色防控研究进展
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Niu 等[24]解析了 FonSIX6 基因功能，发现该基因具

备双重调控功能。在抗病西瓜品种中，FonSIX6 作

为无毒效应因子，可触发寄主植物效应子触发型免

疫反应；在感病西瓜品种中，则作为毒力因子，精准

干扰寄主免疫信号转导通路，协助病原菌成功定殖

与系统性扩散，充分揭示了 SIX 家族蛋白在 Fon-西

瓜互作中的关键作用。Lou 等[25]揭示了 Fon 的新型

致病策略，其分泌的 NAD+水解酶（FonNADase1）为

侵染效应因子，可进入西瓜宿主细胞降解 NAD+，从

而阻断植物以 NAD 酶活性依赖的方式抑制几丁质

触发的免疫反应，最终促进真菌在西瓜植株内的入

侵与扩散，实现高效侵染。

2.2 转录与RNA水平的调控机制

Fon 侵染寄主过程中，可根据寄主体内微环境

变化，实时调控能量代谢与基因转录进程，适配侵

染需求。Huang 等[26]鉴定获得核心转录共阻遏因子

FonTup1，该因子通过调控 FonMDH2 等三羧酸循

环（TCA）关键基因的表达，维持病原菌侵染初期的

能量代谢平衡，保障菌丝生长与孢子萌发的能量供

应；相反，FonTup1 基因缺失突变体的分生孢子产量

大幅下降，病原菌在西瓜维管束中的扩散能力显著

减弱，证实能量代谢稳态是 Fon 完成致病过程的必

要前提。此外，转录后调控在 Fon 致病过程中同样

发挥重要作用。Gao 等 [32]研究发现，高度保守的

RNA 结合蛋白 FonPumilio 1，可特异性地结合靶标

mRNA 3'非翻译区（3'UTR）富含腺嘌呤的基序，调

控靶标转录本的稳定性与翻译效率；同时该蛋白可

与细胞骨架 ARP2/3 复合物直接互作，调控 Fon 菌

丝顶端极性生长与寄主的氧化应激抵御能力，从转

录后水平精准调控病原菌的致病力。

2.3 蛋白质翻译后修饰（PTMs）的调控作用

近年来，蛋白质翻译后修饰作为 Fon 致病力精

准调控的核心分子机制，相关研究取得突破性进

展。泛素化、SUMO 化、磷酸化、多聚 ADP-核糖基

化（PARylation）、乙酰化、棕榈酰化等多种修饰方

式，通过调控 Fon 生长发育、逆境响应、蛋白分泌与

转运等过程，构建起复杂的致病力调控分子网络。

蛋白质稳定性调控是病原菌生存与致病的基础，

Noman 等 [33]研究证实，蛋白酶体核心 α-亚基 Doa1

与去泛素化酶 Doa4 协同调控 Fon 营养生长与氧化

应激响应，基因缺失会引发病原菌程序性细胞死

亡，使其完全丧失侵染能力。SUMO 化修饰对 Fon

表 1 Fon 致病基因

Table 1 Pathogenicity genes of Fon

序号

No.

1

2

3

4

5

6

7

8

基因名称

Gene name

FonR3SE1

FonSIX6

FonNADase1

FonTup1

FonMDH2

FonNst2

FonPAT2

FonNatA

生理小种

Race

小种 3

Race 3

小种 1

Race 1

小种 1

Race 1

小种 1

Race 1

小种 1

Race 1

小种 1

Race 1

小种 1

Race 1

小种 1

Race 1

功能注释

Functional annotation

生理小种 3 特异性效应因子

Race 3-specific effector

维管束分泌蛋白 6

Secreted in xylem 6

NAD 水解酶 1

Nicotinamide adenine dinucleotide

glycohydrolase 1

胸腺嘧啶摄取蛋白 1

Thymidine uptake1

苹果酸脱氢酶 2

Malate dehydrogenase 2

核苷酸糖转运蛋白 2

Nucleotide sugar transporter 2

棕榈酰转移酶 2

Palmitoyl acyltransferase 2

N-端乙酰转移酶 A

N-terminal acetyltransferase A

生物功能

Biological function

干扰宿主免疫信号或靶向防御蛋白促进侵染

Interferes with host immune signaling or targets defense

proteins to promote infection

干扰寄主免疫信号转导通路，协助病原菌定殖与扩散

Interferes with the host immune signaling pathways to fa-

cilitate pathogen colonization and expansion

降解宿主 NAD+，阻断 NAD 酶活依赖的免疫反应

Degrades host NAD + to block NAD + dependent immune

responses

调控 TCA 关键基因，确保病原菌侵染时的能量供应

Regulates key TCA cycle genes to ensure energy supply

during pathogen infection

参与三羧酸循环，保障菌丝生长与孢子萌发

Participates in the TCA cycle to ensure hyphal growth and

spore germination

维持 Fon 糖转运及内质网功能

Maintains Fon sugar transport and endoplasmic reticulum

function

调控胞内运输，支撑病原菌发育及寄主信号感知

Regulates intracellular transport to support pathogen devel-

opment and host signal perception

乙酰化 FonMeaB，在优先氮源下确保 Fon 穿透寄主

Acetylates FonMeaB to ensure Fon penetration into the

host under preferred nitrogen sources

参考文献

Reference

[23]

[24]

[25]

[26]

[26]

[27]

[28]

[29]
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无性孢子发育、细胞毒性反应具有关键调控作用，

Azizullah 等[34]证实 SUMO E3 泛素连接酶 FonSIZ1

介导的该修饰直接参与孢子形成与毒性调控。Azi-

zullah 等[35]进一步研究发现，SUMO 化可直接修饰

并稳定 pH 感知调节器 FonPalC，保障病原菌在寄

主维管束酸碱波动的复杂微环境中正常存活。此

外，Wang 等 [36- 37]解析出高度保守的 FonKin4-Fon-

PARP1-FonPdi1 蛋白修饰级联通路，丝氨酸/苏氨酸

激酶 FonKin4 通过磷酸化激活多聚（ADP-核糖）聚

合酶 FonPARP1，活化后的 FonPARP1 对内质网分

子伴侣蛋白质二硫键异构酶 FonPdi1 进行 PARyla-

tion 修饰，调控致病效应蛋白等分泌蛋白在内质网

的折叠与分泌效率，该通路缺失会显著降低 Fon 的

致病力。在膜转运层面，Gao 等 [27] 研究发现，

Ero1-Pdi1 模块可催化核苷酸糖转运蛋白 FonNst2

通过氧化修饰形成分子间二硫键，介导其发生二聚

化，确保了 Fon 正常的糖转运能力和内质网功能，

揭示了二硫键介导的蛋白质翻译后修饰对转运蛋

白的关键调控作用。Xiong 等[28]证实棕榈酰转移酶

FonPAT2 介导接头复合体 FonAP-2 棕榈酰化修饰，

调控内吞过程与囊泡运输，为病原菌感知寄主信

号、膜结构重塑提供基础。Gao 等[29]最新研究表明，

N 端乙酰基转移酶 FonNatA 复合体通过乙酰化修

饰转录因子 FonMeaB，在氮源依赖条件下调控下游

FonNmr 基因的表达，从而影响病原菌的侵染能力。

2.4 次级代谢产物的免疫抑制功能

Fon 次级代谢产物是抑制寄主先天免疫、实现

成功侵染的重要“工具”，主要包括镰刀菌酸、伏马

毒素、T-2 毒素、单端孢菌毒素和玉米赤霉烯酮等毒

素 [38]，相关毒素的调控机制逐步明晰。Sun 等 [39]研

究发现，全域调控因子 FoVEL1 与 FoLAE1 协同调

控 Fon 分生孢子形成，是调控镰刀菌酸、丁烯酸内

脂等次级代谢产物合成的核心开关。Fon 分泌的镰

刀菌酸侵入西瓜细胞后，诱导质外体碱化并破坏氧

化还原平衡，导致 ROS 积累与 MDA 含量显著升

高；在分子层面，镰刀菌酸显著下调 AUX/IAA、

SAUR 和 GH3 等生长素相关基因以抑制西瓜植株

生长，并协同调控脱落酸（ABA）、茉莉酸甲酯（Me-

JA）和水杨酸（SA）介导的防御信号通路[40]。

3 西瓜响应Fon侵染的分子抗病机制

西瓜与 Fon 长期协同进化过程中，逐步形成了

多层次、系统性的先天免疫防御体系，通过细胞膜

表面病原模式识别、胞内信号级联放大、细胞核转

录重编程、植物激素交叉调控及信号分子协同作

用，构建起完整的抗病防御网络，相关分子机制研

究已取得重要进展。

3.1 西瓜抗Fon遗传位点解析、抗病基因挖掘与功

能机制分析

传统抗病育种存在周期长、精准度低等局限，

抗病 QTL 定位、关键基因克隆与功能解析，为西瓜

分子标记辅助育种与抗病性精准改良提供了核心

理论支撑。我国西瓜主产区枯萎病优势致病菌为

小种 1 与小种 2，现有研究表明，西瓜对小种 1 的主

效抗病 QTL 主要定位于 1 号染色体[41-42]，李娜等[43]

通过精细定位，已将其缩小至 1 号染色体 246 kb 物

理区间。相关研究报道，关键候选基因包括 1 种受

体激酶（Cla004916），1 种葡聚糖内切-1，3-葡糖苷酶

前体（Cla004990）和 3 种酸性几丁质酶（Cla004914，

Cla004920 和 Cla004921）[44-45]；对生理小种 2 的抗性

受 2 个主效 QTL 协同调控，分别定位于 9 号、10 号

染色体，在 9 号染色体 QTL 区域发现 1 个脂氧合酶

基 因（Cla014845），5 个 受 体 样 激 酶 基 因

（Cla014853、Cla014955、Cla014972、Cla014725 和

Cla014728）和 4 个 谷 胱 甘 肽 S- 转 移 酶 基 因

（Cla014674~Cla014677）；在 10 号染色体 QTL 区域

存在 1 个精氨酸生物合成双功能蛋白基因

（Cla017879），2 个受体激酶蛋白基因（Cla017918 和

Cla017919）和 1 个脂质转移蛋白基因（Cla018045），

这些 QTL 区域及其候选基因为 Fon 的抗性研究提

供了重要的分子靶点。相关区间内候选抗病基因

的筛选与功能验证，可为分子标记辅助选择育种提

供精准的靶点[44-46]。

挖掘与创制高抗种质资源是防控西瓜枯萎病

的根本途径。前人以高抗野生西瓜为材料，系统开

展表型鉴定与基因组学解析，为西瓜抗病遗传研究

提供了核心材料基础，目前，一系列西瓜枯萎病抗

性相关基因被报道（表 2）[41-54]，其中 ClChi1/2 编码的

几丁质酶可直接水解病原菌细胞壁并诱导系统性

防御 [47]；ClPAL1、Cl4CL1/2、ClC4H、ClCCR、ClCAD

等苯丙烷代谢通路关键基因协同强化西瓜苯丙烷

代谢途径中的木质素合成支路，通过增强细胞壁物

理屏障作用提高抗病能力 [48- 49]；ClCOMT1、ClRBO-

HD、ClNR1 等基因可促进褪黑素合成，多通路协同

提升西瓜对枯萎病的抗性，外源 MeJA 诱导褪黑素

生物合成基因 ClCOMT1 的上调，促进褪黑素积累，

ClCOMT1 过表达会增强西瓜对 Fon1 的抗性，同时

ClNR1 介导的 NO 和 ClRBOHD 介导的 H2O2 能促

王梓晨，等：尖孢镰刀菌西瓜专化型（Fon）致病与西瓜抗病机制及综合绿色防控研究进展
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表 2 西瓜枯萎病抗性相关基因

Table 2 Genes related to watermelon Fusarium wilt resistance

序号

No.

1

2

3

4

5

6

7

8

9

10

11

12

13

14

15

16

17

18

19

20

21

22

23

24

25

26

27

28

29

30

31

32

33

34

基因名称

Gene name

Cla004916

Cla004990

Cla004914

Cla004920

Cla004921

Cla014845

Cla014853

Cla014955

Cla014972

Cla014725

Cla014728

Cla014674

Cla014675

Cla014676

Cla014677

Cla017879

Cla017918

Cla017919

Cla018045

ClChi1

ClChi2

ClPAL1

Cl4CL1

Cl4CL2

ClC4H

ClCCR

ClCAD

ClCOMT1

ClRBOHD

ClNR1

ClPSK1

ClMPK3

ClMPK5

ClMPK7

功能注释

Functional annotation

类受体激酶

Receptor-like kinase

葡聚糖内切-1，3-葡糖苷酶前体

Endo-1，3-beta-glucanase precursor

酸性几丁质酶

Acidic class chitinase

脂氧合酶

Lipoxygenase

类受体激酶

Receptor-like kinase

谷胱甘肽 S-转移酶

Glutathione S-transferase

精氨酸生物合成双功能蛋白

Bifunctional arginine biosynthetic protein

受体激酶蛋白

Receptor kinase protein

脂质转移蛋白

Lipid transfer protein

几丁质酶

Chitinase

苯丙氨酸解氨酶

Phenylalanine ammonia-lyase 1

4-香豆酸辅酶 A 连接酶

4-Coumarate coenzyme A ligase

肉桂酸-4-羟基化酶

Cinnamate 4-hydroxylase

肉桂酰辅酶 A 还原酶

Cinnamoyl-CoA reductase

肉桂醇脱氢酶

Cinnamyl alcohol dehydrogenase

咖啡酸 O-甲基转移酶 1

Caffeic acid O-methyltransferase 1

呼吸爆发氧化酶同源蛋白 D

Respiratory burst oxidase homolog protein D

硝酸还原酶 1

Nitrate reductase 1

植物磺肽素前体 1

Phytosulfokine precursor 1

有丝分裂原活化蛋白激酶

Mitogen-activated protein kinase

生物功能

Biological function

基于小种 1 抗性的 QTL 分析，定位于 1 号染色体，相关功能

待验证

Base on the QTL analysis of the watermelon resistance to Race

1, mapped to chromosome 1, with functions yet to be validated

基于小种 2 抗性的 QTL 分析，定位于 9 号染色体，相关功能

待验证

Base on the QTL analysis of the watermelon resistance to Race

2, mapped to chromosome 9, with functions yet to be validated

基于小种 2 抗性的 QTL 分析，定位于 10 号染色体，相关功能

待验证

Base on the QTL analysis of the watermelon resistance to Race

2, mapped to chromosome 10, with functions yet to be validated

水解菌丝细胞壁，诱导系统性防御

Hydrolyzes the fungal cell wall and induces systemic defense

促进木质素合成，加固物理防御屏障

Promotes lignin synthesis and reinforces the physical defense

barrier

协同强化木质素合成以加固物理防御屏障

Synergistically enhances lignin synthesis to reinforce physical

defense barriers

MeJA 诱导 ClCOMT1 上调，促进褪黑素积累

MeJA induces the upregulation of ClCOMT1, leading to in-

creased melatonin accumulation

ClNR1 介导的 NO 和 ClRBOHD 介导的 H2O2 促进褪黑素合

成，提高防御抗性

ClNR1- mediated NO and ClRBOHD- mediated H2O2 promote

melatonin synthesis, enhancing defense resistance

敲除 ClPSK1 表现对 Fon 抗性增强

Knockout of ClPSK1 exhibits enhanced resistance to Fon

Fon侵染后其表达上调，可能参与 Fon诱导的磷酸化信号转导

Its expression is upregulated after Fon infection, suggesting its

potential involvement in Fon-induced phosphorylation signaling

transduction

参考文献

Reference

[41-46]
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[50-51]
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[53-54]
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进褪黑素合成，提高防御抗性[50-51]。此外，ClPSK1、

ClMPK3/5/7 等基因被鉴定为感病基因 ，敲除

ClPSK1 后表现为对 Fon 抗性增强 [52]；ClMPK3/5/7

等基因在 Fon 侵染后表达显著上调，可能介导

MAPK 级联反应等参与 Fon 诱导的磷酸化信号转

导[53-54]。

3.2 转录调控与关键转录因子及非编码RNA功能

基于转录组测序、加权基因共表达网络分析

（WGCNA）等高通量技术，西瓜响应 Fon 侵染的转

录重编程特征已被系统解析，NLR 类抗病受体、细

胞壁代谢、次级代谢产物合成、抗氧化系统等核心

通路在侵染后呈显著差异表达，共同构成西瓜免疫

应答的核心转录调控网络[55-56]。在免疫应答过程中

多个转录因子家族发挥核心调控作用，除此之外，

非编码 RNA 作为转录后调控的重要因子，参与西

瓜抗病免疫的精细调控。Wang 等[57]研究证实，miR-

NA 是西瓜抵御枯萎病的关键调节因子，抗病和感

病品种在受侵染时展现出不同的 miRNA 调控网

络。西瓜抵御 Fon 侵染的核心分子机制在于

Cla-miR156h-RsmG 调节模块介导的转录调控。西

瓜根系通过下调 Cla-miR156h 的表达，解除了对靶

向转录因子 RsmG 的转录后抑制，从而诱导 ROS

的爆发与木质素沉积，构建起结合生化信号与物理

屏障的协同防御体系[58]。

3.3 植物激素与信号分子的互作调控

植物激素与新型信号分子的交叉互作，是西瓜

抗病信号转导的核心通路，相关研究取得重要进

展。Zhu 等[59-60]研究发现，西瓜根系分泌的水杨酸可

重塑根际微生物群落结构，富集有益拮抗菌群，从

根际微生态层面抑制 Fon 的定殖与侵染；此外，抗

病品种的 NPRs、JAR、PYLs 等相关基因在接种 Fon

后显著上调表达，这些基因的差异表达诱发了不同

激素（SA、JA、ABA）间的信号交联，共同触发西瓜

的免疫防御系统。Yan 等 [50]研究发现，褪黑素与

MeJA 具有显著协同作用，外源处理可显著增强西

瓜对 Fon 的抗性。Wang 等 [51]进一步揭示，褪黑素

介导的抗病反应依赖于 NO 的合成，NO 作为上游

信号诱导 H2O2 大量积累，进而激活下游防御反

应。Li 等 [61]的研究则证实，H2S 作为关键信号分

子，通过调控 ClRBOHF 介导的 H2O2 爆发及其诱

导的下游 MeJA 信号通路，显著增强西瓜对 Fon

小种 2 的抗性。上述激素信号分子相互交叉调

控，构建了从根系微生态到植株系统免疫的多维调

控网络。

3.4 基因编辑技术在抗病种质创制中的应用

规律成簇的间隔短回文重复序列（CRISPR/

Cas9）等基因编辑技术的快速发展，为西瓜抗病性

靶向改良提供了高效、精准的新途径，靶向敲除感

病（S）基因成为创制抗病种质的重要策略。Zhang

等 [52]通过 CRISPR/Cas9 技术敲除西瓜感病基因

ClPSK1，获得的编辑植株枯萎病抗性显著提升，证

实通过阻断病原菌识别的感病基因通路可有效增

强植株抗性，基因编辑技术在西瓜多抗种质创制中

具有广阔的应用前景，为快速培育高抗枯萎病西瓜

新品种提供了技术支撑[62]。

4 西瓜枯萎病的综合绿色防控策略

鉴于 Fon 极强的环境适应性、土壤存活能力及

化学防治的诸多弊端，西瓜枯萎病防控已从单一化

学防治，转向以农业生态调控为基础、抗性砧木嫁

接为核心、生防微生物与纳米生物技术为前沿的综

合绿色防控体系，实现病害防控与生态环境保护协

同发展。

4.1 农业生态调控与物理防治技术

优化种植模式、打破单一连作、构建健康根际

生态，是防控西瓜枯萎病的基础性措施。生产实践

与研究证实，西瓜与小麦套作、间作模式，可显著降

低枯萎病发病率与病情指数。Lü 等[63-64]和 Xu 等[65]

研究表明，小麦根系可持续分泌特异性化感次级代

谢产物，例如香豆酸等，以及西瓜根系分泌的对羟

苯甲酸、阿魏酸和肉桂酸等有效抑制 Fon 厚垣孢子

萌发与菌丝生长，同时提升土壤转化酶、脲酶等有

益酶活性，改善土壤理化性状。西瓜-小麦套作体系

可显著提升根际有益细菌丰度与微生物网络连通

性，构建稳定的根际微生态，阻断 Fon 侵染途径[66]。

此外，合理轮作、深耕晒垡、高温闷棚、土壤消毒等

物理农业措施，也可有效降低土壤中 Fon 菌源基

数，延缓病害发生。

抗性砧木嫁接是当前西瓜生产中防控枯萎病

最直接、高效、应用最广泛的技术手段[67]。将优质栽

培西瓜接穗嫁接于高抗 Fon 的葫芦、南瓜、野生西

瓜等砧木上，砧木凭借发达根系、坚韧组织结构及

特异性次生代谢产物，可有效阻隔病原菌侵染。研

究表明，嫁接植株体内超氧化物歧化酶、过氧化物

酶等抗氧化酶活性显著高于自根苗，可有效缓解病

原菌侵染引发的膜脂过氧化损伤，增强西瓜植株抗

逆性[68]。此外，随着西瓜产业提质升级，砧木选育已

从单一抗病性，转向抗病、耐低温、耐弱光、不影响

王梓晨，等：尖孢镰刀菌西瓜专化型（Fon）致病与西瓜抗病机制及综合绿色防控研究进展

·· 7



中 国 瓜 菜 第39卷中 国 瓜 菜 第39卷专题综述

果实品质的综合性状改良，徐凯[69]筛选出白籽南瓜

砧木，其综合耐低温、抗枯萎病、提升产量和品质等

优势，适用于重度设施连作地（10 年以上）西瓜栽

培[70]。

4.2 生防微生物的筛选与应用

利用根际有益微生物（植物根际促生菌 PGPR、

生防菌）是西瓜枯萎病绿色防控的核心技术方向，

目前已筛选获得大量防控效果稳定的生防微生物

资源（表 3）[71-89]。在生防细菌方面，解淀粉芽孢杆菌

（Bacillus amyloliquefaciens） HSSN09、 DHA55、

DHA6、LZN01、NCPSJ7、B1619、B6 等细菌菌株可

在西瓜根际稳定定殖并形成生物膜，可通过分泌环

状脂肽、大环内酯类抗生素等抑菌物质，显著抑制

Fon 菌丝生长与孢子萌发[71-77]。此外，多黏类芽孢杆

菌（Paenibacillus polymyxa）WY110 菌株显著抑制

Fon 孢子萌发和芽管长度，抑制率高达 100% [78]；

JK-3 可分泌抗生素物质，菌株的培养菌液和无菌滤

液对 Fon 孢子萌发具有显著抑制作用[79]；WR-2 在

有机肥存在下，产生苯并噻唑、苯甲醛、2-十三烷酮

和苯酚等挥发性有机化合物，可有效抑制 Fon 生

长 [80]。绿针假单孢菌（Pseudomonas chlororaphis）

HT66 菌株通过分泌吩嗪-1-羧酸、吩嗪-1-甲酰胺等

吩嗪类抗生素抑制 Fon 菌丝生长与孢子萌发[81]；P3

菌株能合成杆菌抗霉素 D、芬荠素、表面活性素、伊

枯草菌素等拮抗代谢物，通过直接抑菌、根际定殖

竞争与增强植株防御酶活性实现病害防控[82]。荧光

假 单 孢 菌（Pseudomonas fluorescens）可 产 生 吲

哚-3-乙酸和表面活性剂促进西瓜植株发育，通过水

解蛋白抑制病原菌生长，从而降低枯萎病发病程

度 [83]。在生防真菌方面，绿色木霉（Trichoderma

viride）TV41 菌株能有效降低西瓜植株根茎内的

Fon 数量，延缓 Fon 在西瓜植株内的侵染进程，防控

西瓜枯萎病效果在 60%以上[84]。哈茨木霉（Tricho-

derma harzianum）T2-16 通过内生定殖与重寄生作

用直接拮抗病原菌，并诱导西瓜植株产生防御酶抗

性与重塑根际微生态，实现对西瓜枯萎病的高效防

控与显著增产 [85]；M3 菌株在生物炭与有机肥的协

同诱导下，通过建立稳定的土壤定殖体系，防控效

果高达 80%，并显著促进植株生长 [86]。棘孢木霉

（Trichoderma asperellum）M45a 菌株能够诱导西瓜

根部 MYB、PAL 等防御相关基因的表达，促进木质

素、肉桂酸等物质积累，显著增强抗氧化酶活性，提

高根际促生菌的相对丰度[87-88]。丛枝菌根真菌（Ar-

buscular mycorrhizal fungi）诱导西瓜根系分泌邻苯

二甲酸酯等化感物质，增加了连作西瓜根际芽单胞

菌门、绿弯菌门和酸杆菌门的比例，丰富土壤微生

物群落结构，强化根系防御活性[89]。此外，由非致病

性尖孢镰刀菌 Fo47 和放线菌 153 融合改良而成的

生物防治剂 F1-35 通过激活西瓜茉莉酸和乙烯途径

增强植株对 Fon 的防御能力[90]。

4.3 天然生物活性物质的防控应用

天然生物活性物质作为化学杀菌剂的绿色替

代产品，具备环境友好、无残留、不易诱发抗药性等

优势，应用潜力巨大。研究表明，外源施加对羟基

苯甲酸、阿魏酸等酚酸可显著减少菌丝体数量，降

低分生孢子的萌发率[91-92]；棕榈酸等长链饱和脂肪

酸抑制 Fon 菌丝生长和孢子产生；且盆栽试验表

明，棕榈酸提升被孢酶属、腐质霉属真菌丰度，改

变了病原土壤根际微生物的群落组成[93]；琥珀酸

等短链饱和有机酸显著抑制 Fon，其生物量和分生

孢子萌发率分别降低了 10.1%~59.8%和 14.4%~

21.4%[94]。从孜然种子中提取的枯茗酸不仅能抑制

比卡菌素、镰刀菌酸等毒素合成的基因表达，还能

增强植株体内超氧化物歧化酶、过氧化物酶、过氧

化氢酶等抗氧化酶活性[95]。天然植物精油成分百里

香酚可特异性地破坏 Fon 细胞壁合成通路，促进活

性氧积累，破坏细胞壁和细胞膜完整性，诱导病原

菌细胞凋亡[96]。此外，从海南杜鹃分离出的杜鹃素

和万寿菊中提取的 2, 5-二环亚戊基环戊酮等类黄

酮物质均能干扰 Fon 的细胞生理代谢过程，破坏病

原菌菌丝结构完整性，具备极高的生防开发价

值[97-98]。

4.4 纳米生物技术的精准防控应用

纳米技术与农业植保领域的交叉融合，为西瓜

枯萎病精准绿色防控提供了革命性技术路径，可有

效突破传统药剂递送效率低、缓释性差、靶向性弱

的技术瓶颈。相较于传统金属抑菌剂存在重金属

污染风险，生物源绿色纳米颗粒具备低毒、高靶向、

对环境友好等优势。研究表明，生物功能化锰纳米

颗粒可直接破坏 Fon 侵染结构，抑制镰刀菌酸的合

成，同时微调根际代谢组，激活西瓜系统抗性[99-100]。

除此之外，SA 掺杂铁纳米生物刺激素、仿生纳米镁

材料，兼具高效抑菌与寄主免疫增效功能，可显著

提升西瓜植株抗氧化酶活性，增强抗病能力[101]。

5 展 望

近年来，西瓜枯萎病研究实现了从传统病理

学、全基因组分析，到病原菌分子调控、寄主-病原菌

·· 8
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表 3 不同生防菌防治枯萎病的应用功能

Table 3 Application functions of different biocontrol agents in controlling Fusarium wilt

菌种

Strain

解淀粉芽孢杆菌

Bacillus amyloliquefaciens

多黏类芽孢杆菌

Paenibacillus polymyxa

绿针假单孢菌

Pseudomonas chlororaphis

荧光假单孢菌

Pseudomonas fluorescens

绿色木霉

Trichoderma viride

哈茨木霉

Trichoderma harzianum

棘孢木霉

Trichoderma asperellum

丛枝菌根真菌

Arbuscular mycorrhizal

fungi

菌株

Strain

HSSN09

DHA55

DHA6

LZN01

NCPSJ7

B1619

B6

WY110

JK-3

WR-2

HT66

P3

TV41

T2-16

M3

M45a

功能

Function

产生他克莫司类似物等次级代谢产物，抑制菌丝形成和孢子萌发

Produces secondary metabolites such as tacrolimus analogues to inhibit hyphal

formation and spore germination

分泌伊枯草菌素、表面活性素、芬荠素等多种抗真菌脂肽，发挥显著抗真菌作用

Secretes various antifungal lipopeptides, such as iturin, surfactin, and fengycin,

to exert significant antifungal effects

分泌环状脂蛋白肽（CLPs）诱导氧化应激并破坏结构，抑制 Fon 菌丝生长和孢子

萌发

Secretes cyclic lipopeptides（CLPs）to induce oxidative stress and disrupt structural

integrity, thereby inhibiting Fon hyphal growth and spore germination

产生肉芽素、鞘翅蝶蛋白等抗真菌化合物，具有显著抑菌活性

Produces antifungal compounds such as granaticin and pterin to exert significant

antimicrobial activity

分泌 C14-Iturin A 等抗真菌化合物，抑制 Fon 菌丝生长与孢子萌发

Secretes antifungal compounds such as C14- iturin A to inhibit Fon hyphal growth

and spore germination

富集放线菌与芽孢杆菌等益生菌，提高菌落多样性和稳定性

Enriches beneficial microbes such as Actinobacteria and Bacillus, enhancing

microbial diversity and community stability

激活抗氧化酶系统（SOD、POD），诱导植株系统抗性

Activates the antioxidant enzyme system（SOD, POD）to induce systemic

acquired resistance（SAR）in plants

显著抑制 Fon 孢子的萌发和芽管长度，抑制率高达 100%

Significantly inhibited Fon spore germination and germ tube length, with an

inhibition rate of up to 100%

分泌抗生物质，抑制孢子萌发

Secretes antibiotics to inhibit spore germination

复配有机肥可产生挥发性有机化合物，有效抑制 Fon

Compound organic fertilizer produces volatile organic compounds（VOCs）that

effectively inhibit Fon

分泌吩嗪类抗生素，抑制 Fon 菌丝生长与孢子萌发

Secretes phenazine antibiotics to inhibit Fon hyphal growth and spore germination

具有杆菌抗霉素、芬荠素、伊枯草菌素等多种脂肽合成基因

Possesses multiple lipopeptide synthesis genes, such as bacillomycin, fengycin,

and iturin

产生吲哚-3-乙酸和表面活性剂，促进植株发育

Produces indole-3-acetic acid and surfactants to promote plant development

减缓 Fon 侵染，降低西瓜根茎内 Fon 数量

Slows down the process of Fon infection and reduces the fungal load of Fon

within the roots and stems of watermelon plants

诱导西瓜防御酶活性并重塑根际微生态

Induces defense enzyme activity in watermelon and reshapes the rhizosphere

micro-ecology

协同生物碳肥稳定定殖，防控效果高达 80%

Synergizes with biochar-based fertilizer for stable colonization, achieving a

control efficacy of up to 80%

激活防御相关基因与抗氧化酶活性，诱导木质素等积累

Activates defense-related genes and antioxidant enzyme activities, inducing the

accumulation of lignin and other metabolites

分泌化感物质，优化群落结构，丰富土壤微生物群落

Secretes allelochemicals to optimize community structure and enrich the soil

microbial community
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跨界互作的纵深发展，基因编辑、纳米生物技术等

前沿技术的应用，也为抗病育种与病害防控提供了

新路径。但目前实验室研究成果向田间规模化转

化仍存在诸多短板，技术集成度、落地性不足，未来

研究与防控工作需聚焦以下核心方向，推动西瓜产

业绿色高质量发展。

5.1 构建智慧监测与精准防控体系

依托大数据、物联网、高光谱成像、无人机遥感

及机器学习算法，建立西瓜枯萎病智能识别、发生

动态精准预测的数字化植保平台，实现病害早期预

警与大田动态监测；结合纳米靶向药剂、精准施药

技术，推动传统“普洒普施”向“点对点精准防控”升

级，大幅度降低农药用量，提升防控效率。同时，建

立全球西瓜枯萎病病原菌流行病学云端数据库，实

现遗传变异数据共享，重点针对 Fon 小种 2、小种 3

及新发强致病性菌株，构建全球核心产区基因组变

异实时监测网络，建立全谱系流行病学风险评估模

型，实现病害的动态闭环管控。

5.2 深化寄主-病原菌跨界互作机制研究

未来研究应重点深化寄主-病原菌跨界互作机

制。需进一步通过结构生物学、表观遗传学与代谢

组学等多维手段，系统解析 Fon 效应蛋白跨膜转运

及其与寄主免疫受体互作的精细分子构型，探明小

分子 RNA 双向跨界传递介导的基因沉默调控网

络。同时，应深入解析化感物质与信号分子介导的

跨界调控机制，通过明确致病与抗病的核心分子靶

点，为创制新型绿色抑菌物质与免疫诱抗剂奠定坚

实的理论基础。

5.3 加速纳米生物农药和微生物制剂的田间应用

加快研发 pH 敏感、酶靶向释放的环境友好型

纳米生物农药，攻克生防菌剂、纳米制剂规模化生

产与田间应用关键技术，制定适配不同产区、不同

种植模式的绿色防控技术规程；强化农业调控、嫁

接、生防、纳米技术的集成应用，提升绿色防控技术

的田间稳定性与实用性，替代传统的化学防控模式。

5.4 前沿生物育种技术集成与种业创新攻关

依托西瓜泛基因组大数据与人工智能预测技

术，整合野生西瓜抗病种质资源，利用多重基因编

辑技术聚合抗病基因、敲除感病基因，兼顾产量、品

质与抗病性，创制高抗、优质、耐逆的突破性西瓜新

品种；集成分子标记辅助育种、基因编辑、全基因组

选择育种技术，加快抗病品种选育与推广，从根本

上解决西瓜枯萎病危害，从而缓解连作障碍。

通过分子生物学、微生物生态学、纳米材料学、

园艺育种学的多学科交叉融合，构建“良种+良法+

绿色药剂”三位一体的综合防控体系，可实现西瓜

枯萎病的长效绿色防控，破解设施西瓜连作障碍难

题，推动我国及全球西瓜产业的绿色可持续发展。
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