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青枯病的生物防治研究进展
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摘要 青枯病是由茄科罗尔斯通氏菌（Ralstonia solanacearum）引起的细菌土传性病害。茄科罗尔斯通氏

菌抗逆性强，传播途径广泛，而且变异快，存在多种变型，宿主范围广泛，因此，该菌引起的青枯病防治十分困难。

生物防治具有绿色安全、效果持久的特点，成为防控青枯病的重点方向。为厘清病原菌-植物宿主-生物防治策

略间复杂的互作关系，促进青枯病防治的健康发展，本文主要从抗生素和没食子酸甲酯等生物代谢产物对茄科

罗尔斯通氏菌的抑制作用、生防微生物对该菌的防控如细菌和真菌的拮抗作用和噬菌体特异性杀灭策略以及生

态水平上通过调控微生物群落而抑制茄科罗尔斯通氏菌的过量繁殖与发病等方面综述近年来国内外生物防治

青枯病的研究进展。此外，还讨论了生物防治面临的生防微生物活性、病原菌遗传变异复杂多样、复合病害频发

以及生防制剂资源不足与经济成本高等多重挑战，并提出未来青枯病生物防治需通过合成微生物群落构建、噬

菌体-益生元联用、合成生物学改造及综合管理策略，以提升防控效果和应用可持续性。
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茄科罗尔斯通氏菌（Ralstonia solanacearum），俗

称青枯菌，是一种土传性病原菌，隶属于 β-变形细菌

纲。它是一种革兰氏阴性细菌，其致病性仅次于丁

香假单胞菌，被认为是世界第二大植物细菌病原

菌［1］。茄科罗尔斯通氏菌可以侵染约 54科 450余种

植物，包括重要的经济作物如番茄、马铃薯、茄子、烟

草、香蕉和辣椒等，以及桑树和桉树等双子叶木本植

物［2］。茄科罗尔斯通氏菌主要通过植物根尖或伤口

进入植物根部，然后在木质部导管内大量繁殖，导致

木质部导管阻塞和功能障碍，最终导致植物枯萎和

死亡，故称作青枯病［3］。不同地区和不同宿主的茄科

罗尔斯通氏菌种系存在差异［4］，因此防治茄科罗尔斯

通氏菌引起的青枯病一直是一个难题。

青枯病在全球范围内广泛传播，主要发生在热

带、亚热带以及部分温带地区，包括中国、美国、韩国

和印度在内的 114 个国家和地区［5］。青枯病对茄科

作物造成的产量损失在 15%~55%，仅马铃薯一项，

每年因青枯病造成的全球经济损失约为 10 亿美

元［6］。在中国，青枯病主要集中在南部和东部地区，

严重影响作物种植和经济收益。特别是在烟草中，

青枯病会导致 50%~60% 的产量损失，最高可达

100%。近年来，由于全球气候变暖，青枯病的发生

有向高纬度地区扩散的趋势［7］。面对青枯病的广泛

传播和巨大危害，生物防治作为一种有效且环境友

好的防治策略备受关注。本文综述近年来国内外有

关青枯病生物防治的研究进展，包括其发病机制、生

物防治的方法和机理、生物防治面临的挑战等方面，

并探讨未来的发展方向，旨在通过系统梳理青枯病

生物防治的理论和技术瓶颈，为青枯病生物防治提

供高效且稳定的靶向防控策略，保障农业可持续

发展。

1　青枯病的生物学特性

1.1　茄科罗尔斯通氏菌及其宿主植物

茄科罗尔斯通氏菌作为一种土传病原细菌，能

在土壤中长期存活。在遭遇易感植物时，茄科罗尔
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斯通氏菌侵入宿主的木质部，快速繁殖，引发严重的

水分流失并最终导致植物枯萎死亡，宿主死后，茄科

罗尔斯通氏菌返回土壤中，持续其生命周期［8］。此

外，该菌具有广泛的宿主范围，表现出高度的变异

性、适应性及宿主专化性，在不同地理区域或不同宿

主间的菌株显现出显著的遗传变异和分化，致病途

径亦表现多样［1，9-10］。

目前，茄科罗尔斯通氏菌根据其遗传关系、宿主

范围和生化反应被国际上广泛认可的 3个亚分类系

统进行分类。根据亲缘遗传关系，茄科罗尔斯通氏

菌被划分为 4个演化型（phylotype）。其次，依据不同

来源的菌株在不同植物上的致病力差异，该病原菌

可进一步划分为 5个生理小种（race）。此外，依据茄

科罗尔斯通氏菌对糖类和多元醇的代谢能力的差

异，该菌被分为 6个生化变种（biovar）［11］。演化型反

映了不同的地理分布特征：例如，亚洲主要分布Ⅰ
型，美洲为Ⅱ型，非洲为Ⅲ型，而印度尼西亚则为Ⅳ
型［9］。确定演化型的关键基因包括内切葡聚糖酶基

因（egl）、过敏反应与致病性基因（hrpB）和编码纠正

蛋白的基因（mutS） ［9，12-13］。在中国，茄科罗尔斯通

氏菌主要分为生理小种 1、3、4和 5。特别是生理小种

1，在国内广泛分布，侵染的宿主植物种类和数量最

多，包括番茄、烟草、马铃薯和花生等。而生理小种

2、3、4、5 侵染的宿主范围较窄，例如生理小种 2 和 3
主要侵染茄子、马铃薯和木麻黄属植物；生理小种 4
主要侵染山羊草属植物；生理小种 5只侵染桑树，这

是中国特有的受茄科罗尔斯通氏菌侵染的植物种

类［7，14］。此外，不同生化变种在致病力上也存在显著

差异，这与菌株的代谢能力、宿主范围、地理分布以

及对宿主植物的适应性密切相关。例如，生化变种 1
宿主范围广且致病力强，可感染番茄、辣椒和烟草等

作物；生化变种2的致病力相对较弱，且与生理小种3
紧密相关，主要侵染马铃薯和番茄，且在 15 ℃时仍能

保持感染能力；生化变种 3对马铃薯的致病力较强，

虽然感染进展缓慢，但症状持久；生化变种 4主要感

染姜科植物，表现为根茎部严重腐烂；生化变种 5则

与生理小种5相关，主要侵染桑树等植物［15］。

1.2　茄科罗尔斯通氏菌的致病机制

茄科罗尔斯通氏菌的致病机制包括对宿主植物

的侵入、宿主的抗感病性以及病原菌在宿主内部的

繁殖与扩散。茄科罗尔斯通氏菌通过植物根部渗

透，到达维管束薄壁细胞组织，并破坏细胞间的中胶

层，从而引发表皮、皮层及内胚层的质壁分离现象。

研究表明，茄科罗尔斯通氏菌的侵入机制依赖于其

所 产 生 的 胞 外 多 糖（extracellular polysaccharide，
EPS）、细胞壁降解酶、Ⅲ型效应因子（type Ⅲ effec‐
tors，T3Es）以及细菌的运动性［16］。茄科罗尔斯通氏

菌侵染木质部导管后，其数量迅速增加，并通过壁孔

膜在导管间进行传播。伴随茄科罗尔斯通氏菌细胞

浓度的提升，其分泌的胞外多糖会显著干扰植物体

内水分及营养物质的运输。此外，茄科罗尔斯通氏

菌还能产生包括果胶酶和纤维素酶在内的多种细胞

壁降解酶，这些酶类破坏了植株的导管组织，减弱了

植物的蒸腾作用，并最终导致宿主植物枯萎死

亡［17-18］。据Ke等［19］的研究，茄科罗尔斯通氏菌的果

胶外切酶PehC不仅帮助其在木质部获取营养，还能

抵御由损伤相关因子（damage-associated molecular 
patterns，DAMPs）引发的植物免疫反应。

对植物而言，其抗病性和感病性主要与遗传编

码的抗病基因、生理性防御响应和对病原菌相关分

子模式的识别有关。茄科罗尔斯通氏菌可以利用Ⅲ
型效应因子（T3Es）攻击宿主植物的免疫系统。由于

水杨酸（salicylic acid，SA）信号传导对于植物对抗多

种病原菌至关重要，致使这些病原菌利用各种因子

来抑制SA生物合成和信号传导。有研究发现，Ⅲ型

效应蛋白RipAB通过靶向植物免疫调控的中心调节

因子—TGACG序列特异性结合蛋白（TGA）转录因

子，抑制宿主植物 TGA 转录活性来破坏 SA 信号传

导以成功实现侵染。RipAB 通过干扰 RNA 聚合酶

Ⅱ来抑制TGA 1和TGA 4的转录活性，导致病原体

相 关 分 子 模 式（pathogen-associated molecular pat‐
terns，PAMP）触发的活性氧（reactive oxygen spe‐
cies，ROS）和 SA 的生物合成基因受到抑制。此外，

致病相关非表达蛋白 NPR1/NPR3/NPR4 （nonex‐
pressor of pathogenesis-related，NPR）既是SA的结合

受体又能与TGA2、TGA5和TGA6相互作用，因此，

由于 SA 的信号受阻，导致直接激活 ROS 产生的呼

吸爆发氧化酶蛋白D、F（respiratory burst oxidase pro‐
tein，RBOHD，RBOHF）的表达受阻，抑制了植物中

SA介导的免疫防御［20］。此外，效应蛋白RipAC可以

靶向纤维素合成复合体相关蛋白 CSI 1 （cellulose 
synthase-interactive protein 1），CSI 1 是植物细胞中

连接纤维素合成复合体 （cellulose synthase complex，
CSC） 和微管的关键桥梁蛋白，而茄科罗尔斯通氏菌

分泌效应蛋白RipAC破坏CSI 1与CSC蛋白复合体

的形成，减少纤维素合成，致使茄科罗尔斯通氏菌诱
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导更多的植物侧根形成，从而促进致病［21］。

茄科罗尔斯通氏菌作为一种高度侵染性的植物

病原菌，其运动能力在很大程度上决定了它在宿主

植物体内的传播与扩散，进而影响其致病性。该菌

的运动性主要依赖 2种机制：鞭毛驱动的游动性和由

Ⅳ型菌毛推动的滑动性。茄科罗尔斯通氏菌通过鞭

毛和菌毛运动至植物根部，寻找合适的入侵点，并进

入维管束系统后向上扩散，最终引发病症［22］。研究

表明，鞭毛相关基因（如 filC 和 motA）的缺失或功能

受损会导致突变体的致病力明显减弱。此外，滑动

性有助于病原菌在宿主根系表面扩展，同时形成更

稳定的生物被膜，增强其抵御植物免疫系统攻击的

能力，从而提高感染成功率。

随着茄科罗尔斯通氏菌的遗传变异不断累积，

新的致病机制亦随之发现。近期研究揭示，原本具

有抗性的番茄品种 Hawaii 7996，现可被Ⅱ型高毒力

菌株 ES5-1 成功侵染。ES5-1 菌株分泌效应蛋白

RipV2，该蛋白针对植物效应触发免疫（effector-trig‐
gered immunity，ETI）的关键抗病元件 SINRG1及其

相关蛋白进行作用，通过直接泛素化修饰SlNRG1蛋

白以及 SIEDS1-SISAG101b 复合体，促进其被 26S
蛋白酶体降解，从而有效抑制植物的免疫反应 ［23］。

茄科罗尔斯通氏菌在植物细胞中稳定繁殖与其

利用植物细胞中的分泌物密切相关。茄科罗尔斯通

氏菌产生的效应蛋白RipI与植物谷氨酸脱羧酶相互

作用，增强了 γ-氨基丁酸的产生并将其作为自身繁

殖的营养来源，促进病原菌繁殖，进而引起植物发

病［24］。因此，低活性的谷氨酸脱羧酶可能是增强植

物抗病能力的重要因素。

1.3　茄科罗尔斯通氏菌的传播方式

在无宿主植物的条件下，茄科罗尔斯通氏菌在

土壤或水环境中存活时间能超过 1 a［25］，其远距离传

播主要通过种子带菌、种苗带菌、植物病残体带菌及

土壤带菌等途径。病原菌可依附于田间土壤中的植

物病残体越冬，并在土壤中存活长达 1 a以上。机械

传播也是茄科罗尔斯通氏菌传播的重要途径，例如，

在移栽、打杈和整枝过程中的不当操作可能导致植

物受伤，使病原菌通过根部或茎基部的伤口侵入。

病果、带菌肥料及家畜粪便也可能成为病原菌的载

体。此外，茄科罗尔斯通氏菌还能通过地表水流动

或农田灌溉系统在土壤间传播，且能在许多非宿主

作物和杂草的根茎层中定殖，甚至可能以潜伏感染

的形式在植物内生菌群中存活［26］。总之，厘清这些

复杂的传播和生存策略对于控制和预防茄科罗尔斯

通氏菌的扩散及疾病发生至关重要。

2　生物农药控制青枯病

对于植物青枯病的防治研究，主要基于以下 3个

策略：消灭病原菌，阻断传播与侵入途径，以及增强

植物的抗病性。在我国，化学防治方法一直是应对

植物青枯病的有效手段［27］。传统化学农药，主要由

人工合成化学物质构成，具备作用迅速、持久性强的

特点，适用于大规模病害控制，能够直接干预病原菌

的生理代谢，迅速达到毒杀或抑制病原菌数量的目

的。然而，这些化学物质可能对环境造成长期负面

影响，包括污染土壤和水源、杀死部分有益微生物并

破坏土壤生态系统等［28］。

相较之下，生物农药通常由天然来源的生物制

剂构成，包括微生物的代谢产物和植物提取物，因其

分解迅速且残留低，对非靶标生物的影响较小，生物

农药被视为更为环境友好的选择［29-30］。例如，农用

抗生素作为微生物代谢产物的一种，被广泛用于植

物病害防治。在青枯病防治方面，链霉素、中生菌素

和盐酸土霉素等抗生素被广泛应用。链霉素通过与

30S核糖体亚基中的 16S rRNA结合，破坏mRNA的

正确读取，导致蛋白质的错误合成，终使细菌死

亡［31-32］。中生菌素作为链霉菌产生的N-糖苷类次级

代谢产物，可通过抑制细菌蛋白质合成及增强植物

防御反应相关酶活性，诱导植物抗病性，被广泛用于

番茄青枯病的防治［33］。植物源性抗菌物质，如没食

子酸甲酯和香豆素，也显示出较强的抑菌活性。没

食子酸甲酯主要通过改变细菌细胞膜结构和抑制细

胞的三羧酸循环来抑制细菌生长，在实际农业应用

中，对青枯病的防治效果超过 60%［34］。香豆素能有

效抑制茄科罗尔斯通氏菌的脂多糖合成酶 LpxB 以

干扰细胞膜合成达到抑菌效果［35］。

3　生防微生物防治青枯病

3.1　拮抗菌防治青枯病

利用对茄科罗尔斯通氏菌具有拮抗作用的微生

物防治青枯病，具备环保、安全、持续性好等优点。

其作用机制主要分为直接抑制与间接抑制 2类。直

接抑制涉及拮抗作用、竞争关系以及溶菌效应；间接

抑制则通过促进植物生长、诱导植物产生抗性以及

改善根际生态环境来实现（图1）。这2种机制通过相

互作用，协同提高防治效果［36］。
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直接抑制通过阻止茄科罗尔斯通氏菌在土壤或

植物体内正常生存与繁殖，进而降低菌体丰度，避免

该菌达到致病阈值，从而有效降低青枯病的发病

率［37-39］。具体包括：（1）破坏茄科罗尔斯通氏菌的细

胞壁与细胞膜；（2）干扰茄科罗尔斯通氏菌的代谢系

统，降低其能量生产与代谢活性；（3）与茄科罗尔斯

通氏菌进行营养竞争；（4）直接捕食茄科罗尔斯通氏

菌。已有研究和实际应用证明多种微生物具有抑制

青枯病发生的显著效果［29，40］，包括链霉菌属（Strepto⁃
myces）、芽胞杆菌属（Bacillus）、假单胞菌属（Pseudo⁃
monas）、鞘氨醇单胞菌属（Sphingomonas）以及黄杆

菌属（Flavobacterium）等（表 1）。作为工业上生产抗

生素的主要细菌，链霉菌属能通过产生的链霉素干

扰茄科罗尔斯通氏菌的蛋白质合成，有效抑制其生

长与繁殖［41］。芽胞杆菌由于其高抗逆性、产生多种

抑菌物质及易于发酵与应用的特性，已成为防治青

枯病的主要生防细菌。枯草芽胞杆菌（B. subtilis）、

解淀粉芽胞杆菌（B. amyloliquefaciens）和贝莱斯芽

胞杆菌（B. velezensis）等在抑制番茄、烟草、莴苣、马

铃薯和辣椒的青枯病中表现出显著效果［42］。例如，

解淀粉芽胞杆菌能通过产生挥发性物质影响茄科罗

尔斯通氏菌的 EPS 分泌及生物被膜形成，阻止该菌

在番茄木质部的定殖［43］。解淀粉芽胞杆菌 D2WM
的代谢产物可以破坏茄科罗尔斯通氏菌的细胞壁，

显著降低细胞壁降解酶的产生［44］。

此外，微生物间还存在一个复杂的捕食关系网

络，特别是土壤中捕食性原生生物控制着细菌与真

菌的种群数量波动［37］。最新研究表明，捕食性原生

生物如变形虫（Amoeba）、鞭毛虫（Flagellates）和纤

毛虫（Colpoda ciliates）等，能有效降低番茄植株的青

枯病发生率。纤毛虫不仅可以通过直接捕食降低茄

科罗尔斯通氏菌的数量，还能间接增加假单胞菌属、

溶杆菌属（Lysobacter）和链霉菌属等的丰度，增强对

病原菌的抑制。同时，节杆菌属（Arthrobacter）和噬

几丁质菌属（Chitinophaga）有促进茄科罗尔斯通氏

菌生长的作用，但纤毛虫的存在会减少这类菌的数

量。这些变化共同作用，优化根际微生物群落结构，

有效抑制青枯病的发展［38］。

间接抑制主要通过诱导植物自身的防御机制来

实现。一些细菌通过诱导植物的免疫应答进而增强

植物自身的防御能力。例如，解淀粉芽胞杆菌 PMB 
05 能够增强植物的免疫应答，提高番茄植株的抗青

枯病能力［45］。植物根际促生菌（plant growth promot‐
ing rhizobacteria，PGPR）通过激活乙烯（ethylene，
ET）和茉莉酸（jasmonic acid，JA）信号通路，诱导植

物产生系统抗性（induced systemic resistance，ISR），

从而增强其对病原菌的免疫力［46-47］。需要特别关注

的是，利用无毒力的茄科罗尔斯通氏菌菌株可开发

图 1 植物青枯病的生防机制图

Fig. 1 Diagram of the biocontrol mechanisms for plant bacterial wilt
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植物疫苗预防青枯病的发生。这些菌株能侵入植物

体内，但并不致病。首先，无毒力菌株不直接抑制病

原菌，但能在植物内部定殖，占据生态位，从而抑制

病原菌的增殖。其次，将这些无毒力菌株接种幼苗

期植株，可以诱导植物激发抗病反应，增强抗病基因

的表达和相关防御化合物的产生［48］。例如，在拟南

芥（Arabidopsis）中接种无致病性的茄科罗尔斯通氏

菌可诱导与脱落酸生物合成和信号传递相关的基因

表1　抑制青枯病的生防菌

Table 1　Biocontrol bacteria inhibiting bacterial wilt

菌株 Strain

沃特斯食酸菌 TCP2011036
Acidovorax wautersii TCP2011036

解淀粉芽胞杆菌 WS-10
Bacillus amyloliquefaciens WS-10

解淀粉芽胞杆菌PMB05
Bacillus amyloliquefaciens PMB05

解淀粉芽胞杆菌LH23
Bacillus amyloliquefaciens LH23

解淀粉芽胞杆菌D2WM
Bacillus amyloliquefaciens D2WM

熏蒸芽胞杆菌YPP-9
Bacillus fumarioli YPP-9

枯草芽胞杆菌CLB-17
Bacillus subtilis CLB-17

枯草芽胞杆菌WJB0802
Bacillus subtilis WJB0802

贝莱斯芽胞杆菌E9
Bacillus velezensis E9

贝莱斯芽胞杆菌2014WK-N14
Bacillus velezensis 2014WK-N14

贝莱斯芽胞杆菌EM-1
Bacillus velezensis EM-1

伯克霍尔德氏菌 JX-1
Burkholderia cepacian JX-1

黄杆菌属TRM1-10
Flavobacteria sp. TRM1-10

荧光假单胞菌XCS1
Pseudomonas fluorescens XCS1

荧光假单胞菌2P24
Pseudomonas fluorescens 2P24

利迪链霉菌M01
Streptomyces lydicus M01

光谱链霉菌69-1
Streptomyces spectabilis 69-1

链霉菌属UT4A49
Streptomyces sp. UT4A49

鞘氨醇单胞菌属Cra20
Sphingomonas sp. Cra20

应用作物

Applied crop

辣椒

Capsicum annuum L.

烟草

Nicotiana tabacum L.

番茄

Solanum lycopersicum L.

马铃薯

Solanum tuberosum L.

莴苣

Lactuca sativa L.

番茄

Solanum lycopersicum L.

烟草

Nicotiana tabacum L.

番茄

Solanum lycopersicum L.

烟草

Nicotiana tabacum L.

番茄

Solanum lycopersicum L.

烟草

Nicotiana tabacum L.

番茄

Solanum lycopersicum L.

番茄

Solanum lycopersicum L.

烟草

Nicotiana tabacum L.

番茄

Solanum lycopersicum L.

番茄

Solanum lycopersicum L.

烟草

Nicotiana tabacum L.

番茄

Solanum lycopersicum L.

番茄

Solanum lycopersicum L.

应用效果 Application effect

具有促进辣椒生长的效应，对辣椒青枯病的防治效果达到了 82.8% 
(盆栽试验)

能有效定殖于烟草的根系及根际土壤中，通过产生抗菌化合物显著

减少根际土壤中茄科罗尔斯通氏菌的种群密度，对青枯病的抑制率

高达72.02% (盆栽试验)

具有增强番茄植株的由植物病原菌相关分子模式(PAMP)触发的免

疫反应(PTI)，进而提高番茄对青枯病的抗性 (盆栽试验)

向马铃薯根际土壤中施加 LH23菌悬液及其生物有机肥，生物防治

效果分别达到85.1%和100% (盆栽试验)

菌株D2WM产生的大环内酯类化合物Macrolactin A，能够破坏病原

菌的细胞壁，从而有效抑制枯萎病的发生 (盆栽试验)

具有稳定地定殖于番茄根际土壤的能力，对番茄青枯病的防效高达

63.7% (盆栽试验)

具有较高的拮抗活性及显著的促生效应，对烟草青枯病的生物防治

效果达到76.99% (盆栽试验)

具有分泌多种抗菌物质的能力，对番茄青枯病的生物防治效果为

68.25% (盆栽试验)

产生抗生素(bacillaene)能有效抑制茄科罗尔斯通氏菌的生长，烟草

植株的青枯病发病率降低64.8% (田间试验)

具有促进番茄根系生长的作用，对青枯病的生物防治率达到

55.80% (盆栽试验)

脂肽类物质伊枯草菌素(iturin A)和聚酮类化合物能够有效抵抗茄科

罗尔斯通氏菌的感染。这些物质还通过提高烟草植株中过氧化氢

酶和多酚氧化酶的活性，进一步诱导植物的抗病性反应，从而增强

其对茄科罗尔斯通氏菌的抵抗能力 (盆栽试验)

具有广泛的抑菌谱，能够产生蛋白酶、嗜铁素等抑菌次生代谢产物。

对番茄青枯病的生物防治效果达到55.03% (田间试验)

该菌株介导的番茄青枯病防治呈现剂量依赖性。当剂量超过108 
CFU/g 时，其对番茄青枯病的抑制效果显著增强 (盆栽试验)

具有产生抑制茄科罗尔斯通氏菌的挥发性有机化合物(VOCs)的能

力，对烟草青枯病的防治效果达到了56.1% (盆栽试验)

该菌株能够产生2,4-二乙酰基间苯三酚、氢氰酸等多种抗菌物质。

对番茄青枯病的防治效果达到63.0% (盆栽试验)

具有显著增强番茄植株的生物量和根系活力的效果。使番茄青枯

病的发病率降低了41.8% (盆栽试验)

具有显著促进烟草植株生长的效应，且对烟草青枯病的防治效果达

60.42% (田间试验)

该菌株产生的2,4-二叔丁基苯酚对茄科罗尔斯通氏菌具有显著的

抑制作用。使番茄青枯病的发病率降低了78.5% (盆栽试验)

具有上调番茄根系中光合作用相关功能基因和生长素反应蛋白基

因的表达的能力，从而减少因根系生长所导致的机械伤口，能有效

降低青枯病的发生率 (盆栽试验)
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表达，增强拟南芥的抗病性［48］。

3.2　噬菌体感染茄科罗尔斯通氏菌防控青枯病

噬菌体（bacteriophage）是指专门感染细菌、真菌

及微藻类的病毒总称，有的类型能引起宿主细胞裂

解。噬菌体与其宿主之间通常表现出高度的特异

性，能够精确靶向特定病原菌而不对植物及其他环

境微生物产生负面影响［49］ （图1）。

噬菌体在控制病原菌方面的作用机制分为生态

和进化 2个层面。生态机制主要是噬菌体通过调节

病原菌的密度来控制其数量。当环境中病原菌数量

达到一定阈值时，噬菌体的作用被激活，侵染病原菌

并在其细胞内繁殖，裂解病原菌或限制其毒力基因

的表达，从而降低病原菌对植物的感染风险［50-51］。

作为环境中调控细菌种群密度的主要微生物之一，

噬菌体在茄科罗尔斯通氏菌的生物防治中展现出巨

大的应用潜力［49］。例如，有尾噬菌体（tailed phage）
和丝状噬菌体（filamentous phage）能够特异性地识别

并侵染茄科罗尔斯通氏菌，侵入其细胞内部，利用宿

主菌的代谢系统来复制自身，最终导致宿主菌裂解，

从而达到控制茄科罗尔斯通氏菌数量的目的。目前

已鉴定出 4 种能侵染茄科罗尔斯通氏菌的噬菌体：

φRSL1、PE204、φRSS1 和 φRSM3。φRSL1 为大尾

噬菌体，在番茄青枯病防治中展现出良好的应用潜

力，能显著抑制茄科罗尔斯通氏菌的多个生理小种

（如 1 型和 3 型）［52-53］。PE204 属于裂解性短尾噬菌

体，接入番茄根际后能有效阻止青枯病的发展［54］。

φRSM3 为丝状噬菌体，其突变株 φRSM3-ΔORF15
的实验显示 orf15基因能够阻遏 phcA基因的功能，导

致茄科罗尔斯通氏菌毒力的丧失，从而不引起番茄

植株的枯萎症状［55-56］。相反，丝状噬菌体 φRSS1 能

诱导茄科罗尔斯通氏菌早期的 phcA基因表达，并提

升其运动性，增强其致病力［57］。

另一方面，噬菌体与茄科罗尔斯通氏菌之间的

对抗关系也处于不断进化过程中。噬菌体不断进化

出新的侵染策略和逃避机制，而茄科罗尔斯通氏菌

则试图发展新的防御手段抵抗噬菌体的攻击。但

是，茄科罗尔斯通氏菌在进化时，必须在生存能力和

毒力之间做出权衡，这种权衡会导致其致病性在进

化过程中逐渐降低，因此限制了茄科罗尔斯通氏菌

的繁殖和对植物的致病能力［58］。

由于细菌对噬菌体的抵抗处于不断进化中，这

可能导致单一噬菌体在实际应用中的有效性不稳

定，因此需要多种噬菌体组合应用。研究表明，在温

室及田间试验中，使用噬菌体组合可使番茄青枯病

的发病率降低 80%［59］。通过提高噬菌体混合物的使

用频率，不仅控制了茄科罗尔斯通氏菌的种群密度，

还提升了根际微生物群落的多样性，特别是与茄科

罗尔斯通氏菌种群密度呈负相关的放线菌类群，从

而有效减少番茄植株的青枯病发生［60］。此外，噬菌

体还能够携带并传递特定的基因，这些基因可能编

码与茄科罗尔斯通氏菌抗性相关的蛋白质，从而在

植物体内诱导产生对茄科罗尔斯通氏菌的抗性［61］。

因此，噬菌体不仅可作为一种直接的控制手段，还

可以作为一种传递抗性基因的载体，用于植物的抗

病育种。

4　微生物群落在青枯病防治中的

作用

4.1　复合微生物在青枯病防治中的作用

植物根际栖息着种类多样的微生物群落，涵盖

了益生菌和病原菌，它们在植物的适应性、发育及免

疫功能中发挥着关键作用，并引发植物的不同生理

反应［77-78］。有益微生物为宿主植物带来了多重优

势，如促进养分同化、提高抗逆性以及增强对土壤病

原菌的防御能力［79］。近年来，复合微生物制剂在青

枯病防治中的应用效果显著。与单一微生物相比，

复合微生物制剂通过整合多种有益微生物的作用，

协同发挥多重机制抵御茄科罗尔斯通氏菌的入侵。

这些机制包括资源及生态位的竞争、协同产生多种

抗生物质、激活多条信号通路以诱导植物免疫反应，

并改善根际土壤微生物环境。

当前，包含多种关键微生物组成的合成群落

（SynCom）正被应用于感病土壤，以防治植物病

害［80］。然而，大多数外源微生物难以在根际土壤中

有效定殖和繁衍，因此，深入研究微生物-微生物间

的相互作用机制对于提高其病害防治效果至关重

要。番茄感病土壤与健康土壤的微生物群落结构存

在显著差异，尤其是感病土壤中厚壁菌门（Fir‐
micutes）和放线菌丰度的减少是导致番茄青枯病发

生的重要原因［81］。而且，在抗病品种及其子代品种

的土壤根际微生物群落中，假单胞菌和鞘氨醇单胞

菌是抗病品种中共有的显著富集的物种［76］。Jiang
等［82］将 6种茄子抗病品种的根际微生物群落移植到

易感病的番茄根际土壤中，发现超过 60% 的供体微

生物群落成功定殖。其中一种抗病微生物群落使得
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易感病番茄的青枯病发病率降低了 47%，而其他抗

病品种的根际微生物群落对番茄青枯病的发展均表

现出不同程度的延缓作用。研究还发现，微生物群

落的抑制效应可能由少数关键物种所主导，如放线

菌（Actinobacteria）、假单胞菌、鞘氨醇单胞菌等。此

外，与单一根际微生物相比，根际有益微生物的组合

不仅有效降低了番茄植株的发病率，还增强了植物

系统抗性（ISR）和免疫应答，如显著提高了过氧化物

酶、几丁质酶和多酚氧化酶的活性［83］。复合微生物

防控策略也包括多种噬菌体的联合应用。在对易感

番茄植株进行青枯病生物防治的研究中，相较于单

一噬菌体的应用，3 种噬菌体（vRsoP-WF2、vRsoP-
WM2 和 vRsoP-WR2）的联合使用在短时间内显著

降低了茄科罗尔斯通氏菌的数量，展现出对茄科罗

尔斯通氏菌的高侵染效率。该策略将番茄植株的发

病率控制在 3%以下，且在植株生长后期未出现晚期

枯萎现象［84］。

除微生物-微生物间的互作外，植物的防御信号

与根际微生物群落的组成之间也存在密切关联。在

番茄植株中，感病植株与健康植株的根际微生物群

落结构存在显著差异，这种差异部分源于调控植物

免疫系统的相关基因对根际微生物组成的影响；反

之，引入不同的微生物可导致这些基因表达水平的

变化［82］。已有大量能够增强植物抗病性的细菌和真

菌被陆续发现，包括假单胞菌属、芽胞杆菌属、放线

菌、根瘤菌属（Rhizobium）以及丛枝菌根真菌（arbus‐
cular mycorrhizal fungi，AMF）和木霉菌属（Tricho⁃
derma），进一步揭示了植物免疫系统与根际微生物

群落之间的动态互作关系［85-86］。

4.2　根际代谢产物在青枯病防治中的调控作用

土壤微生物群落在防治青枯病方面的重要性日

益受到重视。如何调控根际微生物组分以提升有益

微生物的丰度和活性，实现有效的生物防治，是当前

的前沿研究领域［87］。植物根际是吸收养分、耐受环

境胁迫及抑制病害的门户，存在于根际的有益微生

物通过与植物的相互作用，共同构建了根际的防御

屏障。植物不仅为微生物提供碳氮等营养物质来

源，还通过分泌特定代谢产物选择性招募或抑制某

些 微 生 物 ，进 而 调 控 根 际 微 生 物 群 落 的 组

成［79，88］（图1）。

植物益生元（prebiotics）是一类能够选择性刺激

有益微生物生长和活性的代谢物。利用天然益生元

化合物，可以更有效地调控根际微生物组分，在防控

青枯病等土传病害方面已展现出巨大潜力。近期研

究发现，在番茄健康土壤样品中，蔗糖、果糖、甘露糖

和木糖等代谢物被显著富集，而在感病土壤中，苯甲

酸、丙二酸和 4-羟基苯甲酸等化合物相对富集［89］。

将从健康土壤中分离的植物益生元应用于番茄、辣

椒和茄子的种植［89-91］中，结果显示，编码茄科罗尔斯

通氏菌鞭毛亚基的 fliC基因表达显著下降，放线菌的

相对丰度增加，而变形菌门的丰度减少。同时，益生

元还增强了根际微生物碳代谢相关途径，包括半乳

糖代谢、淀粉和蔗糖代谢以及糖胺聚糖降解。此外，

益生元能够招募根际微生物，增强植物对自毒素的

降解能力，如甲苯、硝基甲苯、二甲苯和芳香族化合

物的降解。总之，植物益生元不仅通过提升有益微

生物的丰度、降低病原菌的生态位来塑造微生物群

落，还能通过激活土壤微生物降解根部分泌的有害

毒素，促进植物健康［89-91］。因此，开发植物益生元作

为新型生物农药以防治青枯病等土传病害具有广阔

的应用前景。

此外，植物的基因型是决定根际微生物群落组

成的重要因素。最新的研究发现，抗病品种与感病

品种通常会形成不同的根际微生物群落。当番茄植

株感染镰刀菌（Fusarium oxysporum）时，抗性品种的

根际微生物群落与感病品种明显不同，前者表现出

更为复杂的微生物网络。病原菌还可通过改变植物

根系分泌物的成分，间接影响根际微生物群落的结

构。镰刀菌通过分泌镰刀菌酸（fusaric acid，FA）促

进抗性品种对有益微生物（如鞘氨醇单胞菌）的招

募，但在感病品种中则削弱了根际微生物对病害的

抑制能力［92］。因此，植物–病原菌–微生物群落

之间的相互作用如何影响植物健康还需要深入

研究。

5　青枯病生物防治面临的挑战与

展望

尽管生物防治作为一种可持续的青枯病控制手

段已展现出巨大潜力，但在实际应用中，生物防治仍

面临诸多挑战［7，93］。首先，环境条件对防治效果的影

响非常显著。在实际应用中，土壤的温度、湿度、pH
值以及有机质含量均显著影响青枯病生防微生物

（如拮抗菌、噬菌体及有益微生物） 的活性。其次，生

防微生物需要与土著微生物竞争营养和生态位，导

致其在土壤中的定殖和活性受到影响，限制了其对
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茄科罗尔斯通氏菌的持续抑制能力。第三，茄科罗

尔斯通氏菌的遗传多样性显著增加了病害防治的

难度。目前青枯病病原菌在分类上被划分为 4 个

种：除熟知的茄科罗尔斯通氏菌（Ralstonia sola⁃
nacearum，对应演化型Ⅱ）外，还增加了假茄科罗尔

斯通氏菌（Ralstonia pseudosolanacearum，演化型Ⅰ
和Ⅲ）、蒲桃罗尔斯通氏菌（Ralstonia syzygii，演化

型Ⅳ）和烟草罗尔斯通氏菌（Ralstonia nicotianae，演
化型Ⅰ）［94］，这一变化回应了不同演化型之间在基因

组和遗传层面表现出的显著差异和高度异质性，但

也体现了遗传变异对研究和应用所造成的复杂性和

混乱性。此外，不同寄主来源的菌株在致病机制和

生理特性上呈现明显分化，这种多维度的生物多样

性不仅导致病原群体在环境适应过程中不断产生新

的遗传变异，更直接削弱了生防制剂的广谱性和持

效性。第四，病原菌复合感染与协同病害的出现加

剧了生物防治的难度。青枯病常与其他土传病害

（如真菌、线虫等）同时发生，形成复合病害。这些复

合病原菌会削弱植物的整体免疫防御能力，促进青

枯病的暴发，并使得单一的生物防治手段难以应对

所有致病因素。第五，生防制剂的资源不足与经济

成本问题也是一大挑战［95-97］。目前，已批准的菌剂

中 80% 以上为革兰氏阳性芽胞杆菌制剂，而许多对

茄科罗尔斯通氏菌具有良好抑制效果的革兰氏阴性

细菌因货架期短等技术问题难以推广。而噬菌体对

环境敏感，急需开发更为稳定的制剂。生物防治剂

的生产涉及复杂的发酵工艺、质量控制及活性保持，

其生产成本往往高于化学农药，尤其是储存和运输

要求更为严格。在今后的研究与应用中，如何有效

应对这些挑战，发挥其绿色环保、效果持续的优势，

是青枯病生物防治的攻关方向。

首先，加大生防微生物资源发掘力度并做好合

理组合。不断发掘新型生防菌株和其他有益微生

物，开发合成微生物群落（SynCom），通过菌种间的

协同作用实现对茄科罗尔斯通氏菌不同演化型的综

合抑制，同时改善微生物在土壤中的长期定殖能力。

其次，利用合成生物学技术打造生防微生物的多重

功能。对生防菌进行改造，使其具备抑制茄科罗尔

斯通氏菌的多重作用，进而增强防治效果、降低成

本。第三，研发混合噬菌体制剂。针对茄科罗尔斯

通氏菌不同演化型，加大研发噬菌体制剂力度，做成

混合型的噬菌体制剂，增强防治效果；解决对环境敏

感问题，开发更为稳定的制剂。第四，开发植物益生

元等新型生物农药。利用植物益生元招募根际有益

微生物，协同防治青枯病。第五，开发与优化生防微

生物的应用技术。一是降低生防微生物制剂的成

本，二是农业应用过程中使用方便，三是有效解决生

防微生物货架期和定殖问题，如种子包衣或做成营

养微胶囊包裹的微生物，提高实际应用效果。最后，

综合防控与综合管理是可持续防治的保障。将生物

防治与其他防治手段结合，通过综合病害管理策略

如抗病品种选育、合理轮作等实现青枯病防控的可

持续发展，是未来重要的发展方向。
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Research progress on biological control of bacterial wilt
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Abstract Bacterial wilt，caused by Ralstonia solanacearum，is a soil-borne disease that poses signifi‐
cant challenges for control due to its strong stress resistance and diverse transmission pathways.Preventing 
and managing bacterial wilt is difficult because this pathogen evolves rapidly，and has a wide host range.Bio‐
logical control，recognized as an eco-friendly and sustainable strategy，has emerged as a crucial approach for 
managing bacterial wilt.In order to clarify the complex interactions among pathogenic bacteria，plant hosts，
and biocontrol strategies，and to promote the effective management of bacterial wilt，this article reviewed re‐
cent advances in the biocontrol of bacterial wilt from three aspects： the inhibitory effects of biological me‐
tabolites，such as antibiotics and methyl gallate，on R. solanacearum； the control of the pathogen by bacte‐
ria and fungi through antagonistic actions，as well as by bacteriophages employing specific lytic strategies； 
and the suppression of pathogen over-proliferation and disease manifestation at an ecological level through 
the regulation of microbial communities.Additionally，we discussed the multiple challenges of biocontrol，in‐
cluding microbial activity，the complex genetic diversity of pathogenic bacteria，the frequent occurrence of 
complex diseases，limited resources of biocontrol agents，and high economic costs.It was proposed that the 
future biocontrol of bacterial wilt should focus on improving control efficacy and application sustainability 
through the construction of synthetic microbial communities，phage-prebiotic combinations，synthetic biolog‐
ical transformations，and comprehensive management strategies.

Keywords bacterial wilt； Ralstonia solanacearum； biocontrol bacteria； bacteriophage； biocontrol 
mechanisms； synthetic microbial community； prebiotics
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