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摘   要：【目的】通过研究不同基因型作物根际微生物群落特征及其与土传病害发生的关系，揭

示根际微生物协助植物抵御土壤病原菌入侵的作用机制。【方法】以西瓜枯萎病感病品种“早佳

8424”和抗病品种“西农 8 号”为研究对象，在连作障碍严重的土壤中进行盆栽试验，探讨了西瓜抗

感病品种根际微生物多样性和群落组成差异及其与土传病害发生的关系。【结果】与感病品种相

比，抗病品种发病程度和根际病原尖孢镰刀菌西瓜专化型(Fusarium oxysporum f. sp. niveum, FON)
丰度显著下降。抗感病品种根际细菌和真菌 α 多样性无显著差异，但 β 多样性分异明显且其群落

组成与 FON 丰度显著相关。差异分析进一步发现抗病品种根际富集了以放线菌门(Actinobacteria)
和根瘤菌科(Rhizobiaceae)等为代表的潜在拮抗菌或有益菌。镰刀菌属(Fusarium)也在抗病品种根

际显著富集，但主要以未分类的镰刀菌(unclassified Fusarium)和腐皮镰刀菌(Fusarium solani)为主。

此外，抗病品种根际微生物共现网络具有较高的复杂性和稳定性，节点平均度比感病品种增加了



 

 

 

曾青 等 | 微生物学报, 2024, 64(8) 2883 

http://journals.im.ac.cn/actamicrocn 

18.18%，并且网络中节点和边以放线菌门为主。【结论】西瓜枯萎病抗病品种与感病品种具有显

著不同的根际微生物群落组成，抗病品种根际富集的有益菌群和网络互作关系的强化有利于植物

抵抗病原菌入侵。本研究通过解析不同基因型作物根际微生物与土传病害发生的关系，为精准调

控作物根际微生物结构和功能防治土传病害提供了重要信息和理论依据。 

关键词：西瓜枯萎病；抗病品种；放线菌；微生物共现网络 
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Abstract: [Objective] We compared the microbial communities in the rhizosphere of plants 
with different genotypes and explored the relationship between microbial community and 
soil-borne disease occurrence, aiming to reveal the underlying mechanisms by which 
rhizosphere microorganisms assist plants in defending against pathogen invasion. [Methods] A 
pot experiment was conducted with the soil experiencing severe continuous cropping obstacles 
to compare the microbial communities in the rhizosphere of a susceptible watermelon variety 
‘zaojia 8424’ and a resistant variety ‘xinong 8’ to Fusarium wilt. Furthermore, the relationship 
between microbial community and the occurrence of Fusarium wilt was explored. [Results] 
The resistant watermelon variety exhibited significantly lower disease index and pathogen 
(Fusarium oxysporum f. sp. niveum, FON) abundance than the susceptible watermelon variety. 
Although no significant difference was observed in the bacterial and fungal alpha diversity in 
the rhizosphere between resistant and susceptible varieties, the microbial beta diversity 
showcased significant difference between the two varieties. Moreover, both bacterial and 
fungal community composition was significantly correlated with pathogen abundance. Linear 
discriminant analysis effect size (LEfSe) further revealed that the resistant watermelon variety 
enriched more potential antagonistic or plant growth-promoting taxa represented by 
Actinobacteria and Rhizobiaceae in the rhizosphere. Interestingly, Fusarium was also enriched 
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in the rhizosphere of the resistant variety, mainly composed of unclassified Fusarium and F. 
solani. Notably, the co-occurrence network of microorganisms in the rhizosphere of the 
resistant variety exhibited higher complexity and stability than that of the susceptible variety, 
with an increase of 18.18% in average degree and the nodes and edges dominated by 
Actinobacteria. [Conclusion] The watermelon varieties resistant and susceptible to Fusarium 
wilt demonstrate different microbial community composition in the rhizosphere. The 
enrichment of beneficial microbial taxa and interconnected co-occurrence network of the 
resistant variety contribute to plant defense against the pathogen invasion. This study 
disentangles the relationship between rhizosphere microbial community and soil-borne disease 
occurrence, providing important information and a theoretical basis for preventing and 
managing soil-borne diseases. 
Keywords: watermelon Fusarium wilt; resistant variety; Actinobacteria; microbial co-occurrence 
network 
 
 

现代农业生产中单一品种高密度的重茬种

植以及不合理的化肥、农药施用，造成土传病害

(soil-borne diseases)频繁暴发[1]。据报道，全球每

年 因 土 传 病 害 导 致 的 作 物 产 量 损 失 达

20%−35%[2]。在我国，温室大棚蔬菜和香蕉、甘

蔗、烟草、西瓜等几十种经济作物均存在严重的

土传病害，造成的损失达数百亿元，严重制约农

业可持续发展[3]。土传病害往往是生活在土壤中

的病原物在条件适宜时侵染植物根部或茎部而

发生的，导致植物迅速发病影响其正常生长甚至

死亡 [1]。由于病原菌在土壤中具有较高的隐蔽

性，化学农药对土传病害的防控效果有限，而且

过量使用会对环境造成不利影响。因此，探索土

传病害防控策略，对于减少化学农药使用，推动

农业绿色发展至关重要。 
土壤中栖居着丰富多样的微生物，除病原微

生物外，绝大部分微生物是中性或有益的，它们

在驱动元素循环、保持土壤肥力、促进植物生长

等方面发挥着重要作用 [4]。植物可以分泌约

11%−40%光合作用产物到土壤中，吸引多种  
微生物在根际定殖，因此根际是微生物活动的热

区[5-6]。土传病原菌需要首先在根际定殖才能继

续侵染宿主植物根系，因此根际微生物被认为是

植物抵御病原菌入侵的“第一道防线”[7]。然而，

长期连作可能会导致根际微生物种群失衡，诱发

病原菌的增殖和入侵并最终导致土传病害暴发。

据报道，土传病害的暴发往往与病原菌丰度的大

幅增加和根际微生物群落的剧烈变化有关[8]。鉴

于根际微生物的重要性，探明根际微生物群落与

土传病害发生的关系有助于揭示土传病害防控

的微生物机制。 
根际微生物群落是植物、微生物及其所处的

土壤环境之间相互作用和反馈的结果。植物自身

在根际微生物群落的形成中发挥着关键作用，健

康的植物根际往往具有更丰富的潜在拮抗微生

物[9]，因此提高植物抗病性是防控土传病害的重

要手段之一。抗性品种培育被认为是防治土传病

害最有效、最经济、最可持续的途径之一[1]。越

来越多的研究表明，植物及与其共同生活的微生

物 群 落 形 成 了 密 不 可 分 的 “ 共 生 功 能 体 ” 
(holobiont)，共同作用于植物适应性，这为传统

的抗性育种提供了新的机遇 [10]。例如，菜豆

(Phaseolus vulgaris)抗病品种富集了大量与植物

促生和抗病有关的潜在有益微生物[11]。在抗病水
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稻种子中富集并能世代间传播的鞘氨醇单胞菌

(Sphingomonas melonis)通过分泌小分子物质氨

茴酸(anthranilic acid)帮助水稻抵御细菌性立枯

病病原菌伯克霍尔德菌(Burkholderia plantarii)
的入侵[12]。因此，通过作物育种构建免疫型根

际微生态环境是减少化学农药使用的有效途径。 
西瓜[Citrullus lanatus (Thunb.) Matsum. et 

Nakai]是全球范围内集约化种植的栽培水果，由

于连作障碍导致的枯萎病暴发，严重影响其产量

和品质[13]。西瓜枯萎病主要由尖孢镰刀菌西瓜

专化型(Fusarium oxysporum f. sp. niveum, FON)
引起，其主要通过破坏西瓜维管组织影响植株水

分运输，从而导致植株地上部分大面积萎蔫进而

迅速死亡，对西瓜种植业造成了严重的破坏[9]。

为探明不同基因型西瓜抗病能力及其与根际微

生物的关系，本研究以西瓜枯萎病感病品种“早
佳 8424”和抗病品种“西农 8 号”为研究对象，将

2 个品种种植于连作障碍严重的土壤中进行盆

栽试验。通过根际微生物组扩增子测序分析，结

合西瓜抗感病表型数据和根际病原菌丰度，研究

了植物、病原菌和根际微生物群落之间的相互作

用，以期为作物抗病品种培育防治土传病害提供

科学依据和指导。 

1  材料与方法 
1.1  供试土壤信息和盆栽试验设计 

西瓜盆栽试验于湖南省长沙市湖南农业科

学院高桥科研基地(113°20′58″E, 28°28′54″N)进
行，该地区属于亚热带季风气候，年平均降水量

为 1 368 mm，年平均气温 17.2 ℃。盆栽供试土

壤采自该地连作 5 年的西瓜病圃，土壤类型为老

成土(ultisol)。选择西瓜枯萎病感病品种“早佳

8424” (‘zaojia 8424’, ZJ8424)和抗病品种“西农   
8 号” (‘xinong 8’, XN8)进行盆栽试验，每个处理  
4 盆重复，每盆装入 20 kg 供试土壤，并于 2018 年

4 月下旬移栽西瓜幼苗，每盆移栽 4 株。为模拟

西瓜枯萎病发病条件，盆栽试验置于日光温室大

棚中进行。西瓜移栽前，每盆施用 1.6 g 复合肥

(N:P2O5:K2O=15:15:15)作为底肥，栽培期间管理

措施保持一致。 

1.2  枯萎病病情监测和根际土壤样品采集 
西瓜幼苗移栽后于第 4 周发病稳定期观测

并记录枯萎病病情指数，西瓜根际土壤分别在第

4 周(5 月 21 日)和第 9 周(6 月 23 日)采用抖根法

采集[9]。每盆盆栽破坏性采集 2 株西瓜的根际土

壤并均匀混合。取出约 50 g 土壤置于干冰中寄

往实验室并在−80 ℃冰箱内保存用于 DNA 提

取。剩余土壤过 2 mm 筛，置于 4 ℃冰箱保存用

于土壤理化和基础呼吸分析。 

1.3  根际土壤理化性质及基础呼吸测定 
采用 1 mol/L 的 KCl 溶液浸提 NH4

+-N 和

NO3
−-N，并用连续流动分析仪(SEAL Analytical

公司)测定。采用 0.5 mol/L 的 K2SO4 溶液提取土

壤 可 溶 性 有 机 碳 (dissolved organic carbon, 
DOC)，并用总有机碳分析仪(total organic carbon, 
TOC)分析仪(Analytik Jena 公司)测定。土壤总碳

(total carbon, TC)和总氮(total nitrogen, TN)采用

元素分析仪(Elementar 公司)测定。土壤基础呼吸

(soil basal respiration, SBR)速率采用微宇宙培养

法测定[9]。使用气相色谱(Agilent 公司)测定 CO2

浓度，并计算单位时间内净 CO2 累积量作为土

壤基础呼吸速率。 

1.4  根际土壤 DNA 提取及病原菌定量检测 
使用 DNeasy PowerSoil Pro Kit (QIAGEN 公

司)从 0.5 g 土壤中提取根际土壤微生物总 DNA。

使 用 NanoDrop 分 光 光 度 计 (ThermoFisher 
Scientific 公司)测定 DNA 的浓度和纯度。提取

的 DNA 保存在−80 ℃冰箱内用于下一步扩增和

测序。 
采用巢式 PCR 方法对病原菌 FON 进行实时
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荧光定量 PCR (quantitative real-time PCR, qPCR)
检测(Bio-Rad 公司)[14]。通过引物对 Fonq-F (5′-G 
TTGCTTACGGTTCTAACTGTGC-3′) 和 Fonp1-R 
(5′-CTGGTACGGAATGGCCGATCAG-3′) 进 行

第 一 轮 预 扩 增 。 PCR 反 应 体 系 (20 μL) ：
2×TransStart® Tip Green qPCR SuperMix 10 μL，
上、下游引物(10 µmol/L)各 0.5 μL，DNA 模板

2.0 μL，ddH2O 7.0 μL。第一轮 PCR 反应条件：

95 ℃预变性 4 min；95 ℃变性 5 s，60 ℃退火   
30 s，72 ℃延伸 30 s，18 个循环；72 ℃延伸 10 min。
然后将第一轮预扩增得到的产物用引物对 Fonq-F
和Fonq-R (5′-GGTACTTGGAAGGAATTGTGGG-3′)
进行第二轮 PCR 扩增，反应体系同上，但 DNA
模板改为 2.0 μL 第一轮扩增 PCR 产物。第二轮

PCR 反应条件：95 ℃预变性 4 min；95 ℃变性 5 s，
60 ℃退火 30 s，72 ℃延伸 30 s，33 个循环；72 ℃
延伸 10 min。为了减少因 DNA 提取过程造成的

误差，将 10 倍稀释梯度的 FON 孢子加入不含

FON 的土壤中，采取同样的方法提取土壤 DNA
并进行 PCR 扩增。标准曲线的扩增效率为

93.2%，R2 为 0.988。 

1.5  根际土壤细菌和真菌群落扩增子测序

及生物信息分析 
选用引物对 799F (5′-AACMGGATTAGAT 

ACCCKG-3′)和 1115R (5′-AGGGTTGCGCTCGTT 
G-3′)、fITS7 (5′-GTGARTCATCGAATCTTTG-3′)
和 ITS4 (5′-TCCTCCGCTTATTGATATG-3′)分别

对细菌 16S rRNA 基因 V5−V6 区和真菌 ITS2 区

进行扩增 [15-16]。PCR 反应体系均为 25 μL：

2×Premix Ex Taq® 12.5 μL，上、下游引物(10 µmol/L)
各 0.5 μL，DNA 模板 2.0 μL，ddH2O 9.5 μL。细

菌 16S rRNA 基因 V5−V6 区 PCR 扩增条件：

94 ℃预变性 2 min；94 ℃变性 30 s，55 ℃退火

30 s，72 ℃延伸 45 s，30 个循环；72 ℃延伸 10 min。
真菌 ITS2 区扩增程序：94 ℃预变性 5 min；94 ℃

变性 30 s，56.5 ℃退火 30 s，72 ℃延伸 30 s，35 个

循环；72 ℃延伸 7 min。得到的 PCR 产物使用

纯化试剂盒(Axygen 公司)进行纯化。最后，纯

化后的细菌和真菌 PCR 产物分别以等物质的量

浓度混合在一起，构建文库后在 MiSeq PE250
测序仪(Illumina 公司)上进行高通量测序。 

在 QIIME v1.9.0 软件平台对原始测序数据

进行分析[17]。首先将引物序列以及低质量序列

(质量分数<30)末端去除。然后使用 USEARCH
将双端序列拼接成单条序列，然后对这些序列进

行质控(去除拼接后错误值大于 0.5 的序列)及去

重[18]。使用 UNOISE3 方法去除序列中的嵌合体

并按照 100%的序列相似度进行聚类以形成“零

半 径 操 作 分 类 单 元 (zero-radius operational 

taxonomic units, ZOTUs)[19]。使用 BLAST 算法将

细菌和真菌 ZOTU 代表序列与细菌 SILVA 

(version_132)数据库和真菌 UNITE (version_7.2)

数据库进行比对[20-21]。去除非细菌和非真菌的

ZOTU 后，将细菌和真菌每个样品获得的序列分

别抽平至 11 555 条和 20 755 条，生成供下游分析

的 ZOTU 表。利用脚本 alpha_diversity.py 和

beta_diversity.py 分别计算微生物的 α 多样性

(ZOTU 丰富度和 Shannon 指数)和 β 多样性(基于

Weighted UniFrac 距离)。利用脚本 nmds.py 进行

非度量多维标度 (non-metric multidimensional 

scaling, NMDS)分析。细菌和真菌原始测序数据

存储在国家微生物科学数据中心，数据编号分别

为 NMDC40050779−NMDC40050798 和

NMDC40050811−NMDC40050830。 

1.6  微生物群落网络构建及可视化 
综合 2 个取样时期，利用 Cytoscape v3.7.1

中的 CoNet 插件在 ZOTU 水平上对根际土壤细

菌和真菌群落进行共现网络分析[22-23]。选择在全

部样品中均存在的核心 ZOTU 用于后续的网络
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分析，并采用 Pearson 相关分析、Spearman 相关

分析、Bray-Curtis 相异性分析、Kullback-Leibler
相异性分析和 Mutual information 分析这 5 种方

法计算配对关联得分[22]，并取前 5%的相关性进

行进一步的分析。之后进行 100 次迭代的排列

(permutation)以避免假阳性以及 1 000 次置换检

验(bootstrap)将结果重新分布。最后使用 Brown
检验将这 5 种方法产生的 P 值合并，并通过

Benjamini-Hochberg 方法进行多重检验校正

(P<0.05)[24]。利用 Gephi v0.9.2 将网络可视化，

并计算网络拓扑参数[25]。 

1.7  统计分析 
土壤性质、枯萎病病情指数和病原菌丰度以

及根际土壤微生物 α 多样性的单因素、双因素分

析和差异显著性检验(Duncan, P<0.05)采用SPSS 
v24.0 软件进行。采用 vegan 包中的置换多元方

差 分 析 (permutational multivariate analysis of 
variance, PERMANOVA)检测采样时间和西瓜品

种等因素对微生物群落组成影响的显著性。利用

vegan 包中的 Spearman 相关分析和 Mantel 检验

分别计算微生物 α 多样性与 FON 丰度、微生物

距离矩阵与 FON 距离矩阵的相关性。选取平均

丰度大于 0.1%的细菌属和真菌属进行线性判别

分 析 (linear discriminant analysis effect size, 
LEfSe)以识别感病品种和抗病品种根际土壤

微生物标志物 [Kruskal-Wallis 检验 P<0.05,   
lg (LDA score)>3.0]。 

2  结果与分析 
2.1  土壤理化性质和基础呼吸速率 

供试背景土壤的总碳和总氮含量分别为

14.72 g/kg 和 1.71 g/kg，土壤 pH 值为 5.20。分

别在西瓜苗移栽 4 周和 9 周后采集根际土壤，并

对根际土壤理化性质和基础呼吸速率进行了测

定(图 1)。结果表明，西瓜枯萎病抗病和感病品

种间根际土壤无机氮(铵态氮和硝态氮)和可溶

性有机碳含量无显著变化(图 1A−1C)。然而，与

感病品种相比，抗病品种根际土壤具有较高的基

础呼吸速率，在移栽 4 周和 9 周后呼吸速率分别

增加了 106.32%和 37.76% (图 1D，P<0.05)。这

些结果表明抗感病品种对根际微生物活性具有

显著的影响。 

2.2  西瓜枯萎病病情指数和病原菌丰度 
西瓜移栽 2 周后出现枯萎病症状，并在   

第 4 周时达到稳定期。通过对枯萎病病情指数进

行统计后发现，抗性品种的病情指数显著低于感

病品种(图 2A)，这与其抗病性状相一致。基于

病原菌 FON 丰度的双因素方差分析结果表明，

不同品种和采样时期显著影响了病原菌 FON
的丰度(图 2B，P<0.05)。与枯萎病感病品种  
相比，抗性品种根际的病原菌丰度较低，特别

是在生长后期(第 9 周)根际病原菌丰度降低至

62 600 copies/g 土壤，而感病品种根际病原菌丰

度达 1 430 000 copies/g 土壤(图 2B)。此外，抗

性品种根际病原菌丰度在生长后期与初始连作

土壤病原菌丰度(57 400 copies/g 土壤)接近(图
2B)，表明种植抗性品种西瓜并未进一步富集病

原菌，这暗示着抗性品种根际微生物与病原菌存

在一定的互作关系以维持植物健康。 

2.3  根际微生物多样性及其与病原菌丰度的

关系 
原始高通量测序数据经过质量控制后，细菌

和真菌分别获得了 2 439 个和 600 个 ZOTUs。双
因素方差分析结果显示，抗感病品种间根际微生

物的 α 多样性(ZOTU 丰富度和香农指数)无显著

变化(图 3)。采样时期对细菌 α 多样性也无显著影

响(图 3A，P>0.05)，但真菌 α 多样性在植物生长

后期显著降低(图 3B，P<0.05)。基于 Weighted 
UniFrac 距离的 NMDS 方法对根际微生物的 β 多

样性进行降维分析发现，根际微生物 β 多样性和 
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图 1  不同时期西瓜枯萎病抗感病品种根际土壤性质差异   方差分析检验了品种(variety)、时期(stage)
及其交互作用(interaction)等因素对土壤性质的影响. A：铵态氮(NH4

+-N)含量. B：硝态氮(NO3
−-N)含量. C：

可溶性有机碳(DOC)含量. D：土壤基础呼吸速率(SBR). ZJ8424 表示感病品种；XN8 表示抗病品种. 4 week
和 9 week 分别表示西瓜苗移栽后第 4 周和第 9 周. 星号(*)代表品种、时期及其交互作用影响的显著性水

平(***: P<0.001)；“n.s.”代表无显著影响. 不同字母代表在 P<0.05 水平上差异显著. 误差条表示 4 个重复

的标准误差 
Figure 1  Rhizosphere soil properties in watermelon varieties resistant and susceptible to Fusarium wilt at 
different sampling stages. The results (P-values) of two-way ANOVAs show the effects of variety, stage, and 
their interaction on soil properties. A: Ammonium nitrogen (NH4

+-N) content. B: Nitrate nitrogen (NO3
−-N) 

content. C: Dissolved organic carbon (DOC) content. D: Soil basal respiration rate (SBR). ZJ8424 represents 
the susceptible variety, and XN8 represents the resistant variety. 4 week and 9 week indicate the 4th and 9th 
weeks after transplanting watermelon seedlings, respectively. The asterisks (*) indicate the significant effects of 
variety, stage, and their interaction (***: P<0.001); The “n.s.” represents the non-significant effect (P>0.05). 
Different letters indicate significant difference among different groups at P<0.05. The error bar shows the 
standard error of four replicate pots. 
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图 2  不同时期西瓜枯萎病抗感品种病情指数和根际土壤病原菌数量   A：抗感病品种西瓜枯萎病病情

指数. B：初始土壤和不同时期下抗感病品种西瓜根际土壤中病原体 FON 丰度. 枯萎病病情指数在第 4 周进

行统计. ZJ8424 代表感病品种；XN8 代表抗病品种. Initial soil 代表试验前初始土壤. 4 week 和 9 week 分

别表示西瓜苗移栽后第 4 周和第 9 周. 星号(*)代表品种、时期及其交互作用影响的显著性水平(*: P<0.05; 
***: P<0.001). 不同字母代表在 P<0.05 水平上差异显著. 误差条表示 4 个重复的标准误差 
Figure 2  Disease index and the abundance of pathogen FON in watermelon varieties resistant and susceptible 
to Fusarium wilt at different sampling stages. A: Disease index of watermelon varieties resistant and 
susceptible to Fusarium wilt. B: The abundance of pathogen FON in rhizosphere soil of watermelon varieties 
resistant and susceptible to Fusarium wilt at different sampling stages. Wilt disease incidence was assessed at 
the 4th week. ZJ8424 represents the susceptible variety, and XN8 represents the resistant variety. 4 week and 9 
week indicate the 4th and 9th weeks after transplanting watermelon seedlings, respectively. The asterisks (*) 
indicate the significant effects of variety, stage, and their interaction (*: P<0.05, ***: P<0.001). Different letters 
indicate significant difference among different groups at P<0.05. The error bar shows the standard error of four 
replicate pots. 

 
初始非根际土壤间在 NMDS1 轴存在显著分异

(图 4，P<0.001)，表明植物根际对微生物具有强

烈的选择效应。进一步通过 PERMANOVA 检验

发现品种对根际微生物群落 β 多样性具有显著

的影响(图 4，P<0.01)，其中细菌受到的影响大

于真菌(细菌：R2=0.209；真菌：R2=0.119) (图 4)。
同时，采样时间也显著影响了根际细菌和真菌群

落的 β 多样性(图 4，P<0.05)。 
细菌和真菌 α 多样性(香农指数)与病原菌

FON 丰度的 Spearman 相关性结果显示，细菌 α
多样性与病原菌丰度无相关性，而真菌 α 多样性

与病原菌丰度仅存在微弱正相关 ( 表 1 ，

P=0.046)。同时，Mantel 分析结果显示，细菌和

真菌群落 β 多样性与病原菌存在显著的相关性
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(表 1，细菌：Mantel’s r=0.343，P=0.001；真菌：

Mantel’s r=0.281，P=0.005)。这些结果表明，与

根际微生物 α 多样性相比，β 多样性(群落组成)

与病原菌的丰度具有更强的相关性，暗示某些微

生物类群可能在与病原菌互作过程中起到关键

作用。 
 
 

 
 
 

图 3  不同时期西瓜枯萎病抗感病品种根际土壤细菌(A)和真菌(B) α 多样性(基于 ZOTU 丰富度和

Shannon 指数)   ZJ8424 代表感病品种；XN8 代表抗病品种. Initial soil 代表试验前初始土壤. 4 week 和

9 week 分别表示西瓜苗移栽后第 4 周和第 9 周. 星号(*)代表品种、时期及其交互作用影响的显著性水平

(**: P<0.01; ***: P<0.001)；“n.s.”代表无显著影响. 不同字母代表在 P<0.05 水平上差异显著 
Figure 3  The bacterial (A) and fungal (B) alpha diversity in rhizosphere soil of watermelon varieties resistant 
and susceptible to Fusarium wilt (based on ZOTU richness and Shannon index) at different growth stages. 
ZJ8424 represents the susceptible variety, and XN8 represents the resistant variety. 4 week and 9 week indicate 
the 4th and 9th weeks after transplanting watermelon seedlings, respectively. The asterisks (*) indicate the 
significant effects of variety, stage, and their interaction (**: P<0.01; ***: P<0.001); The “n.s.” represents the 
non-significant effect (P>0.05). Different letters indicate significant difference among different groups at 
P<0.05.  
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图 4  西瓜枯萎病抗感品种西瓜根际土壤细菌(A)和真菌(B) β 多样性差异(基于 Weighted UniFrac 距离的

NMDS 分析和 PERMANOVA 检验)   ZJ8424 代表感病品种；XN8 代表抗病品种. Initial soil 代表试验前

初始土壤. 图 A 和图 B 的左侧图表示包括初始土壤在内的 β 多样性，右侧图不包括初始土壤. 点的颜色

和形状代表不同品种和时期. 星号(*)代表品种、时期及其交互作用影响的显著性水平(*: P<0.05; **: 
P<0.01; ***: P<0.001)；“n.s.”代表无显著影响 
Figure 4  The bacterial (A) and fungal (B) beta diversity in rhizosphere soil of watermelon varieties resistant 
and susceptible to Fusarium wilt (non-metric multidimensional scaling (NMDS) analysis and permutational 
multivariate analysis of variance (PERMANOVA) test based on Weighted UniFrac distance). ZJ8424 represents 
the susceptible variety, and XN8 represents the resistant variety. The left panels of figures A and B represent the 
β-diversity including the initial soil samples, and the right panels do not include the initial soil. The different 
colors and shapes represent the different varieties and sampling stages, respectively. The asterisks (*) indicate 
the significant effects of variety, stage, and their interaction (*: P<0.05; **: P<0.01; ***: P<0.001); The “n.s.” 
represents the non-significant effect (P>0.05).  
 

表 1  基于 Spearman 相关和 Mantel 检验的微生

物群落多样性和组成与 FON 丰度相关性 
Table 1  The correlation between microbial 
community and FON abundance based on Spearman 
correlation (between Shannon index and FON 
abundance) and Mantel test (between microbial 
dissimilarity matrix and FON dissimilarity matrix) 
Microbial 
taxa 

Diversity Composition 

Spearman’s ρ P Mantel’s r P 

Bacteria 0.090 0.741 0.343 0.001 
Fungi 0.512 0.046 0.281 0.005 

2.4  根际微生物群落组成和差异物种分析 
在门水平上，西瓜根际细菌主要由 α-变形

菌 纲 (Alphaproteobacteria) 、 γ- 变 形 菌 纲

(Gammaproteobacteria)、放线菌门(Actinobacteria)
和酸杆菌门(Acidobacteria)等组成，分别占细菌

序列的 36.26%、11.61%、18.68%和 14.75% (图
5A)。差异分析(LEfSe)结果表明，抗病品种根际富

集的细菌类群主要属于放线菌门(图 6A)。特别 
地，链霉菌科(Streptomycetaceae)、类诺卡氏菌科 
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图 5  不同时期西瓜抗感病品种根际土壤细菌(A)和真菌(B)群落组成(相对丰度>1%)   细菌类群在门水平上进
行分析(变形菌门细分为 α-变形菌纲、γ-变形菌纲和 δ-变形菌纲)，真菌群落在纲水平上进行分析. ZJ8424 代表
感病品种；XN8 代表抗病品种. Initial soil 代表试验前初始土壤. 星号(*)代表品种、时期及其交互作用影响的显
著性水平(*: P<0.05; **: P<0.01; ***: P<0.001)；“n.s.”代表无显著影响. 不同字母代表在 P<0.05 水平上差异显著 
Figure 5  Community composition of bacteria (A) and fungi (B) in rhizosphere soil of watermelon varieties 
resistant and susceptible to Fusarium wilt at different growth stage (relative abundance>1%). Bacterial taxa were 
analyzed at the phylum level (Proteobacteria were further divided into Alpharoteobacteria, Gammaproteobacteria, 
and Deltaproteobacteria), and fungal communities were analyzed at the class level. ZJ8424 represents the 
susceptible variety, and XN8 represents the resistant variety. The asterisks (*) indicate the significant effects of 
variety, stage, and their interaction (*: P<0.05; **: P<0.01; ***: P<0.001); The “n.s.” represents the non-significant 
effect (P>0.05). Different letters indicate significant difference among different groups at P<0.05.  
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(Nocardioidaceae)、糖霉菌科(Glycomycetaceae)、
酸热菌科(Acidothermaceae)等属于放线菌门的

类群在抗病品种根际显著富集(图 6A)。此外，

根 瘤 菌 科 (Rhizobiaceae) 和 鞘 氨 醇 单 胞 菌 科

(Sphingomonadaceae)等属于 α-变形菌纲的类群

也在抗病品种根际富集。然而，感病品种根际主

要富集了属于酸杆菌门的 Subgroup13 目和全噬

菌目(Holophagales)以及属于 γ-变形菌纲的酸硫

杆菌目(Acidithiobacillales)等细菌类群(图 6A)。 
根际真菌主要由属于子囊菌门(Ascomycota)

的 粪 壳 菌 纲 (Sordariomycetes) 、 座 囊 菌 纲

(Dothideomycetes)、散囊菌纲(Eurotiomycetes)和
属于担子菌门(Basidiomycota)的伞菌纲(Agaricomycetes)
以及属于被孢霉门(Mortierellomycota)的被孢霉

纲(Mortierellomycetes)组成(图 5B)。LEfSe 分析

结果表明，座囊菌纲主要在抗病品种根际富集

(图 6B)。镰刀菌属(Fusarium)是抗病品种的生物

标志物，其主要由未分类的镰刀菌(unidentified 
Fusarium)和腐皮镰刀菌 (Fusarium solani)组成

(图 6C)。此外，包括木霉菌属(Trichoderma)在内 
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图 6  西瓜枯萎病抗感病品种根际土壤微生物标志物分析(基于属水平上的 LEfSe 分析)   A：西瓜枯萎

病抗感病品种根际土壤细菌标志物. B：西瓜枯萎病抗感病品种根际土壤真菌标志物. C：所有属于镰刀菌

属的 ZOTUs 组成及其在西瓜抗感病品种根际土壤中的相对丰度. 该分析综合了第 4 周和第 9 周 2 个取样

时期的样品. ZJ8424 代表感病品种；XN8 代表抗病品种 
Figure 6  Biomakers of microbial taxa in rhizosphere soil of watermelon varieties susceptible and resistant to 
Fusarium wilt identified by LEfSe analysis at the genus level. A: Bacterial biomarkers in rhizosphere soil of 
watermelon varieties susceptible and resistant to Fusarium wilt. B: Fungal biomarkers in rhizosphere soil of 
watermelon varieties susceptible and resistant to Fusarium wilt. C: The relative abundance of all 
Fusarium-affiliating ZOTUs in the rhizosphere soil of watermelon varieties susceptible and resistant to 
Fusarium wilt. The analysis integrated samples from both the 4th week and 9th week. ZJ8424 represents the 
susceptible variety, and XN8 represents the resistant variety. 
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的肉座菌科(Hypocreaceae)是感病品种根际的生

物标志物(图 6B)。 

2.5  细菌-真菌共现网络分析 
进一步在 ZOTU 水平上构建微生物(细菌和

真菌)共现网络以探究抗感病品种根际潜在的微

生物相互作用。总的来说，抗病品种根际的微生

物网络具有较高的复杂度，节点数、边数和平均

度比感病品种分别增加了 9.07%、28.77%和

18.18% (图 7A、7B)。另外，放线菌门是抗病植

物根际共现网络的主要类群，其占比明显高于 

 
图 7  西瓜抗感病品种根际土壤细菌和真菌共现网络差异   A：西瓜感病品种根际土壤细菌和真菌共现

网络. B：西瓜抗病品种根际土壤细菌和真菌共现网络. C：西瓜抗感病品种根际土壤细菌和真菌共现网络

节点所属主要微生物类群的相对丰度. D：西瓜抗感病品种根际土壤细菌和真菌共现网络边所属主要微生

物类群的相对丰度. 通过计算网络中属于特定微生物类群的节点或边数量占该网络中总的节点或边数量

的比例以确定不同微生物门在网络节点或边中的相对丰度. 不同颜色代表不同微生物门. 节点大小与连

接度成正比. 绿色连线代表正相关，红色连线代表负相关. ZJ8424 代表感病品种，XN8 代表抗病品种 
Figure 7  Visualized networks of bacterial and fungal co-occurrence patterns in rhizosphere soil of watermelon 
varieties susceptible and resistant to Fusarium wilt. A: Visualized networks of bacterial and fungal co-occurrence 
patterns in rhizosphere soil of the susceptible variety. B: Visualized networks of bacterial and fungal 
co-occurrence patterns in rhizosphere soil of the resistant variety. C: The relative abundance of major microbial 
taxa to which nodes belong in the co-occurrence network in rhizosphere soil of watermelon varieties susceptible 
and resistant to Fusarium wilt. D: The relative abundance of major microbial taxa to which edges belong in the 
co-occurrence network in rhizosphere soil of watermelon varieties susceptible and resistant to Fusarium wilt. The 
relative abundance of different microbial taxa in network nodes or edges is determined by calculating the 
proportion of nodes or edges belonging to specific microbial taxa in the total number of nodes or edges in the 
network. The different color represents bacterial and fungal taxa at phylum level. Node size is proportional to the 
degree of connection. The edges in green and red represent co-occurrence and mutual exclusion patterns among 
taxa, respectively. ZJ8424 represents the susceptible variety, and XN8 represents the resistant variety. 
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感病品种根际微生物网络，而酸杆菌门与变形菌

门呈现相反的趋势。这与差异分析的结果一致，

表明放线菌门主导了抗病品种根际微生物潜在

互作模式(图 7C、7D)。 

3  讨论 
3.1  西瓜抗感病基因型影响根际微生物群

落多样性和共现网络 
根际微生物作为植物防御的“第一道防线”，

植物能够通过根系分泌物或者免疫系统招募植

物促生和病原体拮抗微生物以重塑根际微生物

组来保护自身免受侵染[9,26]。本研究采用高通量

测序结合植物抗感病表型观测和根际病原菌定

量的方法，利用镰刀菌土传病害发生严重的温室

大棚土壤进行盆栽试验，对不同品种根际土壤理

化和生物学特征以及根际微生物组进行了比较

研究。结果表明，抗病品种具有较低的枯萎病发

病程度，并显著降低了根际病原菌 FON 丰度，

这与其感病表型相一致；同时，抗感病品种根际

微生物活性和群落组成存在显著差异。这些结果

进一步证实了根际微生物可能通过与病原菌以

及宿主植物互作在根际免疫系统中发挥着“生物

屏障”的重要作用以维持植物健康[27-28]。此外，

Mantel 和 Spearman 相关分析结果表明，根际细

菌和真菌群落组成与 FON 丰度呈显著相关，而

真菌 α 多样性与 FON 丰度仅存在微弱正相关，

表明根际微生物群落组成比 α 多样性在病害发

生的过程中更加重要。类似地，近期研究发现微

生物群落组成而非多样性在维持农田生态系统

多重功能中发挥重要作用，这可能是由于特定类

群在其中发挥了关键作用[29]。 
不同根际微生物类群间相互作用，形成高度

连接和动态的网络关系以适应环境变化和维持

宿主功能[30]。在本研究中，与感病品种相比，

抗病品种根际具有更高的微生物网络复杂性、节

点平均度和负相互作用比例。类似地，在镰刀菌

抑病性土壤和未连作土壤中也观察到高度连接

的微生物关联网络[11,31-32]。同时，有研究指出微

生物群落稳定性与网络复杂性和高比例的负相

互作用正相关[33]，这说明抗病品种根际微生物

群落可能更为稳定。较高的微生物网络复杂性能

够提高宿主抗性，也是生态系统稳定性和功能维

持的重要特征之一[34-35]。抗病品种根际较高的网

络复杂性和稳定性可能有利于维持微生物间的

相互作用，提高资源竞争能力，从而提高宿主植

物对包括病原体入侵在内的生物胁迫的抗性。 

3.2  抗病品种根际富集的关键微生物类群

影响枯萎病发生 
揭示与病原菌抑制相关的关键微生物对于

指导土传病害的生物防治策略具有重要意义。差

异分析结果发现，抗病品种显著富集了放线菌门

(包括链霉菌科、类诺卡氏菌科和糖霉菌科)和 α-
变形菌纲(包括根瘤菌科和鞘氨醇单胞菌科)。链

霉菌通常被认为具有拮抗作用，可以通过分泌抗

真菌化合物并在植物根系定殖从而赋予植物抗

病能力和对胁迫环境的适应性[36]。据统计，链

霉菌产生的抗生素种类约为微生物产生的抗生

素总量的 90%[37]。Cha 等研究报道了土壤链霉菌

菌株 S4-7 产生的一种硫肽类抗生素介导了其对

尖孢镰刀菌的抑制作用[38]。除分泌抗生素外，

链霉菌还可通过合成裂解酶破坏病原菌细胞壁

而产生拮抗作用。例如，从水稻中分离出来的内

生放线菌米修链霉菌(Streptomyces misionensis)
具有纤维素酶和蛋白酶活性，同时可产生植物生

长促进剂，如铁载体、吲哚乙酸和 1-氨基环丙

烷-1-羧酸脱氨酶，有效抑制了稻瘟病病原真菌

(Magnaporthe oryzae)菌丝生长[39]。近期的研究

发现在西瓜长期连作土壤中应用不吸水链霉菌

(Streptomyces ahygroscopicus) 769 菌株发酵产

物，通过丰富有益微生物类群并诱导植物防御机
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制以降低枯萎病发病率[40]。本研究进一步发现

放线菌是抗病品种根际微生物共现网络中的关

键类群，表明抗病品种根际土壤中富集的放线菌

类群可能作为关键物种驱动着根际微生物群落

构建以抵御病原菌入侵。此外，根瘤菌等一些属

于 α-变形菌纲的微生物类群，作为被广泛报道

的植物促生菌，能够通过产生辅酶、类胡萝卜素

等次级代谢产物从而有助于植物养分吸收和病

原菌抑制[41]，本研究中抗病品种根际土壤中根

瘤菌科较高的相对丰度代表了根际稳定的潜在

共生关系。鞘氨醇单胞菌是已知的烃类降解菌，

与植物根系分泌物的利用密切相关[42]。然而，

酸杆菌门则呈现相反的趋势，在感病品种根际中

富集，并在感病品种根际微生物共现网络中发挥

重要作用。酸杆菌是土壤中的耐酸类群，也是一

类寡营养的微生物[43]，其在感病品种根际的富

集表明感病品种根际分泌物数量和质量较低。这

些结果都说明了抗病品种对镰刀菌 FON 具有明

显的抑制作用，其抗病表型的体现伴随着根际微

生物群落的改变和有益微生物的富集。 
另外，尽管抗病品种根际土壤中病原镰刀菌

FON 的丰度显著降低，但抗病品种根际中镰刀

菌属的相对丰度却高于感病品种，并且主要以腐

皮镰刀菌和未分类的镰刀菌为代表。这与之前的

研究类似，与发病植物相比，健康西瓜根际镰刀

菌属比例明显升高，并且主要以轮枝镰刀菌(F. 
verticillioides)和腐皮镰刀菌为代表[9]。由于西瓜

枯萎病病原菌具有小种专化性，因此不同的尖孢

镰刀菌专化型或者不同的镰刀菌种通常不会引

起西瓜发病[44]。此外，之前的报道发现从抑病

土壤中分离出来的非致病镰刀菌可以与病原菌

争夺营养或生态位并诱导植物系统抗性，可以作

为生防菌发挥功能[44-45]。因此，存在于抗病品种根

际的非 FON 镰刀菌可能通过发挥拮抗作用从而阻

止病原菌的定殖。除拮抗作用外，在特定条件下病

原菌还可作为有益微生物促进植物养分吸收，如缺

磷条件下植物病原真菌炭疽菌 (Colletotrichum 
tofieldiae)在拟南芥根上定殖，从而将大量磷酸

盐转移到嫩枝上为植物提供磷素，但不导致病害

发生[46]。然而，这些物种如何引起宿主植物的

不同反应以及它们如何与不同植物相互作用的

机制仍有待探索。综上所述，我们的结果揭示了

抗病品种可能通过显著提高植物根际微生物的

活性，重塑更紧密的微生物关联网络，丰富有益

微生物类群，从而赋予植物更强的抗病性。 

4  结论 
本研究利用高通量测序技术对西瓜枯萎病

抗感品种根际微生物群落进行了比较研究，揭示

了土传病害抗感品种植物根际土壤具有截然不

同的微生物群落组成和共现网络互作关系。通过

明确植物基因型影响病害发生的规律及其与微

生物群落之间的关系，进一步探讨了放线菌、根

瘤菌和非 FON 镰刀菌等抗病品种根际富集的关

键微生物类群在植物抵御病原菌侵染过程中的

潜在作用。相关研究结果从植物-病原菌-有益微

生物互作角度为通过作物抗病品种培育防治土

传病害提供了重要依据，未来需要结合培养组学

进一步探索抗病品种富集的关键微生物类群与

抗病表型之间的因果关系及其互作机制。 
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