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香蕉生物群落之战：探索生防菌防治尖孢镰刀菌引发的香

蕉枯萎病机制 

费璠 

摘要：香蕉（Musa spp.）不仅是全球最受欢迎的水果之一，在非洲、

南美等地区，超过五亿人将其作为主食，是继水稻（Oryza sativa 

L.）、小麦（Triticum aestivum L.）和玉米（Zea mays L.）之后的第

四大粮食作物，对许多热带和亚热带国家的粮食安全至关重要。然

而，香蕉生产遭受枯萎病的严重威胁。科学家们已确认某些微生物

对香蕉枯萎病病原具有拮抗作用，这些微生物的拮抗机制是目前的

研究热点。本研究利用从广东茂名地区‘广粉1号’（‘不死蕉’）

中分离鉴定的种子伯克霍尔德菌（Burkholderia seminalis）菌株256，

开展了针对香蕉枯萎病的拮抗实验，并确认其对香蕉枯萎病病菌

(Fusarium oxysporum f. sp. cubense, Foc)4号生理小种Foc4具有拮抗作

用,防控效果为56.4%。进一步应用转录组学技术分析发现，细胞壁

形成与维持相关的通路可能是菌株256拮抗Foc4的机制之一。免疫荧

光实验结果显示，Foc4导致细胞壁重要成分去甲酯化的同源半乳糖

醛酸型果胶含量下降，而菌株256能够恢复其含量，这揭示菌株256

可能通过改善细胞壁的结构支撑或信号转导来防治枯萎病。本研究

首次从伯克霍尔德菌改善香蕉生物学过程和通路的角度探索其生防

机制，我们的发现为菌株256在香蕉枯萎病生物防控的田间应用奠定

了重要基础，为香蕉枯萎病的防治提供了新的机制及应用线索。 

关键词：香蕉 枯萎病 生防菌 细胞壁 果胶 转录组学 
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1. 研究背景 

1.1 香蕉和香蕉枯萎病 

香蕉（Musa spp.）是热带亚热带地区的重要经济及粮食作物，

被广泛认为是世界上产量最高的水果之一，也是许多国家和地区的

主要粮食来源。在中国，香蕉主要种植在广东、福建、云南、广西、

海南和台湾等地区。经过几千年的人工育种，我们现在所食用的无

籽香蕉主要是经过杂交培育的三倍体，只能通过无性繁殖方式进行

克隆繁衍1。无性繁殖使得大部分商业种植香蕉的基因组完全一致，

而缺乏遗传多样性的保护作用，一旦感染病害，整个香蕉种群都会

面临灭顶之灾。 

香蕉枯萎病（Fusarium wilt）是由尖孢镰刀菌古巴专化型

（Fusarium oxysporum f. sp. cubense, Foc）引起的土传维管束病害1。

这种病害被认为是香蕉病害中最为严重和难以防治的，曾对香蕉产

业造成毁灭性影响。Foc是一种死体营养型病原菌，目前可分为4个

生理小种。Foc的1号生理小种（Foc1）最早于1874年在澳大利亚被

发现，后来传播到巴拿马，导致当时主要种植的香蕉品种‘大米歇

尔’退出国际市场。抗Foc1的香蕉品种‘卡文迪许’的出现拯救了

濒临灭亡的全球香蕉产业。然而，随着病原菌Foc1的适应性变异，

进化出了对‘卡文迪许’具有致病性的Foc4菌株，给全球香蕉产业

带来新的威胁1。 

研究发现Foc4从表皮细胞间隙和伤口处渗入香蕉根部，逐步侵

袭根、球茎、假茎的维管束组织并大量繁殖，堵塞管道组织，妨碍
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养分和水的运输，导致维管束变色、腐烂，叶片自下而上发黄、枯

萎，最终导致植株死亡2。 

植物病害的防治措施主要包括化学、农业（如轮作、栽培抗病

品种）及生物防治等方法。然而，目前香蕉枯萎病尚无有效的化学

防治药剂；轮作的防治效果有限，因为香蕉枯萎病菌的厚垣孢子可

以在土壤中存活多年；选育抗病品种需要较长时间，且目前已有的

抗病品种均存在一些不足之处1。近年来，生物防治备受关注。这种

方法不仅符合可持续发展的理念，而且能够有效地控制香蕉枯萎病1。

通过利用天然的生物控制剂或微生物来抑制病原菌的生长，生物防

治方法对减少化学农药使用、保护土壤生态系统和减少环境污染具

有重要意义。 

1.2 香蕉枯萎病的生物防治进展 

许多国内外团队在香蕉枯萎病的生物防治方面取得了重要成果，

主要集中在拮抗菌株的筛选、发酵产物对病原菌的防治效果和机理、

以 及 拮 抗 菌 株 在 植 物 上 的 定 殖 情 况 等 方 面 。 木 霉 菌 属

（Trichoderma） 、 芽 孢 杆 菌 属 （Bacillus） 、 放 线 菌 属

（Actinomyces）、假单胞菌属（Pseudomonas）、伯克霍尔德氏菌属

（Burkholderia）等微生物已被证实对香蕉枯萎病具有拮抗作用，不

仅可以抑制病原菌生长，还能促进植物生长1。 

目前关于生防菌防控枯萎病的机制研究主要集中在生防菌对病

原菌Foc的直接抑制作用。研究发现，枯草芽孢杆菌通过产生几丁质

酶、挥发性物质和其他抗真菌分子对Foc起到多重拮抗作用3。链霉
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菌的提取物或抗真菌代谢物通过破坏细胞膜的完整性和菌丝的超微

结构抑制Foc生长和孢子萌发，促进香蕉幼苗生长4,5。假单胞菌通过

合成具有生物活性的化合物和分泌细胞壁水解酶抑制Foc，促进植物

生长6。 

菠萝-香蕉轮作和土壤中菠萝残留会改变细菌和真菌的群落组成，

显著降低土壤中Foc的数量和枯萎病的发生率。其中伯克霍尔德氏菌

属与病害发生率之间存在显著负相关关系，在减少Foc方面发挥了关

键作用7,8。电镜发现从芦笋中分离出的内生菌伯克霍尔德氏菌

（Burkholderia cepacia）能够定殖在Foc的菌丝表面和大孢子上，导

致菌丝变形9。另一项研究证明从植物内生菌中分离出的伯克霍尔德

氏菌（Burkholderia cenocepacia 869T2）能显著降低枯萎病的发生率，

测序分析提示该菌株可以产生广谱抗生素吡咯喹啉，从而抑制病原

真菌的生长10。从香蕉根瘤土壤中分离出的伯克霍尔德氏菌菌株

（Burkholderia sp. HQB-1）对代表性的植物病原真菌具有广谱抗真

菌活性，在其代谢产物中，酚嗪-1-羧酸（phenazine-1-carboxylic 

acid，C13H8N2O2）被鉴定为抗菌活性物质，可有效控制香蕉枯萎病，

并促进香蕉植株的生长11。 

综上，不论是伯克霍尔德氏菌还是其他生防菌对香蕉枯萎病的

拮抗作用，还只是局限于生防菌对Foc的直接抑制机制的研究上。而

在这场香蕉生物群落之战中，生防菌如何调动主角香蕉的战斗性，

来抵御Foc引起的枯萎病还鲜有研究。 

1.3 广东省茂名地区‘不死蕉’不死的秘密 
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在广东省茂名地区广泛种植一种抗Foc1的‘广粉1号’(Musa 

spp. ABB)突变体（当地俗称‘不死蕉’）。蕉农主要通过吸芽进行

繁殖，然而在组培过程中，该抗病突变体常受内生细菌污染困扰，

导致成功率低且最终扩繁的组培苗抗性显著下降。这一现状提示该

突变体的根际微生物或内生菌可能对其抗性发挥关键作用。 

为探究这一假设，实验室进行了前期工作，从种植‘广粉1号’

及其抗病突变体的蕉园中分别采集根围土壤、假茎组织和根组织，

进行了细菌群落多样性分析，并对微生物进行了分离、纯化和鉴定。

通过平板对峙筛选，成功筛选出了5株具有较好拮抗活性的细菌。并

通过形态学观察、生理生化测定以及分子生物学方法，对各拮抗菌

株进行了分类鉴定。初步鉴定结果显示，其中代号为256的菌株被确

认为种子伯克霍尔德菌（Burkholderia seminalis），而其他4株则初

步鉴定为贝莱斯芽孢杆菌。这些发现为进一步研究‘不死蕉’不死

的秘密提供了线索。 

1.4 科学问题和研究目的 

我所关注的科学问题是：种子伯克霍尔德菌 256 号菌株是否具

有对由 Foc4 引发的香蕉枯萎病具有生物拮抗功能？如果是肯定的，

那么这种拮抗的机制可能是什么？ 

本研究的目的在于评估 256 号菌株在抑制 Foc4 引发的香蕉枯萎

病中的效果，揭示这种生物拮抗的潜在机制，为香蕉枯萎病的生物

防治提供新的思路。  20
24
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2. 材料和方法 

2.1 供试香蕉苗品种 

本实验的供试香蕉苗为4-6叶龄的‘巴西蕉’(Musa spp. AAA)，

购买于苗木公司。 

2.2 供试枯萎病菌株和生物防治菌株 

    Foc4由华南农业大学植物保护学院李华平教授赠送。生物防治

菌株256号由实验室从‘不死蕉’根部土壤中分离筛选得到。 

2.3 香蕉苗的移栽与培育 

将珍珠盐、蛭石和基质按1:1:4的体积比例混合，加入相等体积

的水后搅拌均匀。将混合土壤倒入塑料花盆杯沿处，轻轻压实，然

后在土壤中央挖一个与大拇指深度相当的洞，将香蕉幼苗移栽其中。

浇水至杯沿处，保持土壤湿润，每三天浇水一次。 

2.4 生物防治菌株及枯萎病菌株接种香蕉苗实验 

移栽香蕉苗一周后，将它们分为四组：对照组（CK，10株），

生防菌处理组（256，10株），枯萎病菌处理组（Foc4，30株），以

及生防菌和枯萎病菌共同处理组（256+Foc4，30株）。首先，从-80℃

冰箱中取出实验室前期在对抗平板中筛选出的、对Foc4具有良好效

果的256菌株，接种于1 ml酵母浸出粉胨葡萄糖液体培养基中，置于

28℃,200 rpm震荡培养过夜。将该活化菌液接种到100 ml新的液体培

养基中，再次28℃,200 rpm震荡培养过夜后，再稀释后震荡培养至

OD600（波长为600纳米处的吸光值）为1。取50 ml菌液灌溉于第二

组和第四组的香蕉苗根部及周围。每隔7天接种一次256菌株，共接
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种3次。最后一次接种256菌株7天后，第三组和第四组接种枯萎病菌

Foc4孢子悬浮液（方法同上）。对照组每次均用清水处理。接种后，

将植株放置于实验室外的阳台，定期浇水施肥，并记录病情变化。 

2.5 植株测量及病情指数分析 

接种Foc4两周后，测量香蕉苗从土壤处到最后一片侧叶分支点

的假茎高度作为株高，应用游标卡尺在假茎靠近根部2 cm处测量假

茎直径，统计叶片数，测量第二片叶（从上往下数）的叶片长度和

最宽处。 

根据如下标准，对每一植株进行病情分级。 

等级 分级标准 

0级 叶片未变黄，健康有光泽 

1级 下部分叶片稍微褪绿、变黄 

2级 下部大部分叶片褪绿、变黄，上部嫩叶开始

褪绿、变黄 

3级 大部分或全部叶片褪绿、变黄 

4级 植株死亡 

表1：香蕉枯萎病叶片症状分级标准 

根据如下公式：病情指数=(Σ（各级病株数×该病级数）)/(调查

总株数×最高病级)×100%，对Foc4、256+Foc4两组分别进行病情指

数计算。 

根据公式：防控效果（%）=(Foc4组病情指数-256+Foc4组病情

指数)/ Foc4组病情指数×100%，计算256菌株的防控枯萎病效果。 

2.6 转录组测序及数据分析 
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CK、256、Foc4、256+Foc4 每组中选取三株有代表性的香蕉植

株，在相似位置上选取 3-4 片叶片，用 PBS/RNase-free 水擦拭或冲

洗干净，用吸水纸吸干样品表面后，将叶片切割为小片，经过液氮

速冻后稍微碾碎一点，液氮速冻 5-10 min 后于-80℃冰箱保存。干冰

送样品至武汉迈维代谢生物科技股份有限公司进行 RNA 提取，RNA 

检测，文库构建，上机测序等。将下机数据进行过滤得到 Clean Data，

与参考基因组 Musa_acuminata_pahang_v4.fasta 进行序列比对，功能

注释和基因表达定量等分析。使用DESeq2进行样品组间的差异表达

分析。差异基因的筛选条件为|log2Fold Change|>= 1，且错误发现率

<0.05。将基因注释到 Kyoto Encyclopedia of Genes and Genomes

（KEGG）数据库和 Gene Ontology (GO)数据库，进行差异表达基因

(DEG)的功能富集分析。在获得迈维代谢的初步分析后，人工挑选

细胞壁相关 GO 通路并利用微生信平台进行个性化的分析绘图。 

2.7 样品包埋及石蜡切片 

叶片样本用 3.7%甲醛固定液室温固定 1 h。用磷酸缓冲液(PBS)

漂洗 3次。用浓度依次升高的乙醇梯度溶液于 4℃脱水后，加甲苯胺

蓝染色，再用 100%乙醇脱水。加入低熔点多脂蜡 Steedman’s Wax 与

乙醇 1:1 的混合液，37℃孵育过夜。次日更换为 3:1 的 Steedman’s 

Wax与乙醇的混合液继续孵育 2.5 h,最后换入纯的 Steedman’s Wax溶

液处理 2 次，每次 2 h。将叶片样本与 Steedman’s Wax 加入模具中，

凝固后放入 4℃保存。切片时，将包有样品的蜡块固定在小木块上，

安装在手动轮转式切片机（LEICA RM 2235 型）上，切成约 10 m
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的薄片，用小镊子将其轻放在滴有蒸馏水的且提前涂有 0.2%聚乙烯

亚胺的载玻片上展开，晾干一周后备用。 

2.8 免疫荧光染色及成像 

将粘有石蜡切片的载玻片放入纯乙醇中脱蜡，再用浓度依次下

降的乙醇梯度溶液浸泡复水。先后用含 50 mM甘氨酸的 PBS 溶液和

含 2%牛血清白蛋白的 PBS 溶液封闭后，切片在 1：20 稀释的小鼠

CCRC-M38 抗体中 4℃孵育过夜。PBS 充分清洗后，用 1:20 稀释的

anti-mouse IgG-FITC 抗体，室温下黑暗温育 1 h。PBS 充分清洗 3 次

后，用 0.01%的甲苯胺蓝染色，去除植物的自发荧光。PBS 清洗后，

稍晾干，滴少许甘油在切片上，盖以盖玻片封片，尽快在 Olympus 

BH2-FRCA 型荧光显微镜下成像。 

2.9 图像处理及统计学分析 

    免疫荧光图像采用 ZEN 软件进行定量化分析。应用 GraphPad 

Prism 10.2.3.对所有相关数据进行统计学分析，数值展示为平均值±

SD，多组间比较应用 One way ANOVA 分析 P 值. P < 0.05 被认为

有显著差异，P 值越小，差异越显著：*P < 0.05; **P < 0.01; ***P < 

0.001; ****P < 0.0001.  
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3. 实验结果 

3.1 菌株256促进香蕉苗生长 

4-6叶龄香蕉苗移栽后的一周里茁壮成长（图1A），如前所述，

将它们分为四组：对照组（CK），生防菌处理组（256），枯萎病

菌 处 理 组 （Foc4） ， 以 及 生 防 菌 和 枯 萎 病 菌 共 同 处 理 组

（256+Foc4）。256组和256+Foc4组提前接种菌株256三次（图1B），

第三次接种菌株256一周后，256+Foc4组和Foc4组接种Foc4。对照组

在每次接种中只用清水处理。Foc4接种后的第一周，各组植株都长

势良好， 256组的植株略显高大（图1C-E）。 

 

 

 

 

 

 

 

 

图1.香蕉苗(Musa spp. AAA)的移栽、接种和观察。A.刚完成移栽的香蕉苗，B.

给香蕉苗接种生防菌256，C-D. Foc4接种后第一周的CK组和256组香蕉苗（C），

Foc4组（D），和256+Foc4组（E）香蕉苗。CK:对照；256：种子伯克霍尔德

菌(Burkholderia seminalis)菌株256；Foc4：香蕉枯萎病病菌4号生理小种。 

Foc4接种两周后，在256+Foc4组，特别是Foc4组出现明显黄色

叶片，表明枯萎病已经开始发病（图2A）。于是，我测量了每组各

植株的假茎高度和直径，叶片长度和宽度。结果显示尽管各组之间
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假茎的直径没有显著差异，但256组和256+Foc4组植株的假茎高度显

著高于CK组和Foc4组(图2B，C)，256组的叶片长度和宽度也明显长

于CK组和Foc4组（图2D，E），表明菌株256具有促进香蕉植株生

长的作用。 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

图2. 种子伯克霍尔德菌(Burkholderia seminalis)菌株256对香蕉(Musa spp. AAA)

生长发育的影响。A. 表型，B. 假茎高度，C. 假茎直径，D. 叶片长度，E. 叶

片宽度。CK:对照；Foc4：香蕉枯萎病病菌4号生理小种。 

3.2 菌株 256 对 Foc4 引发的香蕉枯萎病具有防控作用 

为了研究菌株 256 对枯萎病的发病是否有抑制作用，我进一步

测量了每组各植株的绿叶数目，并应用 SPAD-502 叶绿素仪测量叶

片的 SPAD 值（代表叶绿素相对含量）。根据表 1 所示的香蕉枯萎

病叶片症状分级标准，给每组各植株进行分级，并计算各组病情指

数。结果显示 Foc4 组与其它各组相比，绿叶数目多从 6、7 片降低

为 2、3片，256+Foc4组绿叶数目虽然比对照组低，但明显优于Foc4
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组，说明菌株 256 对改善 Foc4 引起的枯叶症状还是有明显作用的

（图 3A）。叶绿素含量检测结果显示 Foc4组与 CK组绿叶的叶绿素

含量没有明显差别，但 256 组和 256+Foc4 组的叶绿素含量明显高于

CK 组和 Foc4 组（图 3B），表明菌株 256 可能会促进叶绿素的生成，

即使在 Foc4 导致枯萎病的情况下也能够促进叶绿素生成。植株的叶

片症状分级 Foc4 组多为 2 级，256+Foc4 组多为 1 级（图 3C），后

两组的病情指数分别为 50.9%，22.2%。菌株 256对枯萎病的防控效

果为 56.4%。以上结果说明 Foc4 引起的香蕉苗枯萎病症状明显，而

菌株 256 对 Foc4 引发的香蕉枯萎病具有防控作用。 

 

 

 

 

 

 

 

 

图3. 种子伯克霍尔德菌(Burkholderia seminalis)菌株256减轻了Foc4引起的香蕉

(Musa spp. AAA)枯萎病症状。A. Foc4接种两周后各组植株绿叶数目，B. 叶绿

素含量，C.  叶片症状分级。CK:对照；Foc4：香蕉枯萎病病菌4号生理小种。 

3.3 应用转录组学技术研究菌株 256 防控枯萎病机制 

为了进一步研究菌株 256 对 Foc4 引发的香蕉枯萎病的防控机制，

我们在 CK、256、Foc4、256+Foc4 每组中选取三株有代表性的香蕉

植株提取叶片样本进行转录组测序及数据分析。每两组相互比较上

调和下调的 DEG 数目发现，与 CK 组比较，256 组上调基因 29 个，
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下调基因 279 个；Foc4 组上调基因 2025 个，下调基因 2435 个；与

Foc4组相比，256+Foc4组上调基因 954个，下调基因 554个(图 4)。 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

图4. 种子伯克霍尔德菌(Burkholderia seminalis)菌株256接种引起正常和感病状况

下香蕉(Musa spp. AAA)基因的差异表达情况。A. 各处理组间DEG数目，B-D. 每

个比较组间DEG的火山图。CK:对照；DEG：差异表达基因；Foc4：香蕉枯萎

病病菌4号生理小种。 

 

为了鉴定这些数目庞大的 DEG 作用在哪些具体的分子信号通路

上，通过何种机制来影响枯萎病的致病，将这些基因注释到 KEGG

数据库和 GO 数据库，进行 DEG 的功能富集分析。得到的主要结果

如下。 

3.3.1 菌株 256 通过作用于核糖体、蛋白质合成等通路促进香蕉苗生

长 

256 组与 CK 组相比的 DEG 主要富集在核糖体生成、氨基酸生

物合成、蛋白质合成折叠和核苷酸代谢等（图 5），这些通路可以解

释我们观察到的菌株 256 促进植株生长的作用机制。 
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图5. 种子伯克霍尔德菌(Burkholderia seminalis)菌株256接种引起香蕉(Musa spp. 

AAA)差异表达基因的富集通路。A. 256组与CK组相比的DEG富集的KEGG通路

的富集气泡图，B. 256组与CK组相比的DEG富集的GO通路的富集圈图及相关

GO通路的描述。CK:对照；DEG：差异表达基因；KEGG：Kyoto Encyclopedia 

of Genes and Genomes；GO：Gene Ontology。 

3.3.2 Foc4 导致香蕉苗核糖体、光合作用、叶绿素代谢等通路异常 

Foc4组与对照组相比的 DEG主要富集在核糖体、光合作用、叶

绿素代谢、含卟啉化合物代谢及四吡咯代谢等通路（图 6），后两者

参与了叶绿素生物合成，色素合成及氧化还原反应。这些富集通路
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和 Foc4 组叶片枯黄、绿叶数目少等表型一致。除了上述显著富集通

路外，Foc4组与对照组相比的 DEG在植物病原相互作用，次生代谢

产物苯丙类化合物的生物合成，异喹啉生物碱合成等通路也有富集

（图 6A），这些通路在 Foc4 所致枯萎病的发病过程中所起的具体

作用仍需进一步实验来确定。 
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图6. 香蕉枯萎病病菌4号生理小种Foc4引起香蕉(Musa spp. AAA)差异表达基因的

富集通路。A. Foc4组与CK组相比的DEG富集的KEGG通路的富集气泡图，B. 

Foc4组与CK组相比的DEG富集的GO通路的富集圈图及相关GO通路的描述。

CK:对照；DEG：差异表达基因；KEGG：Kyoto Encyclopedia of Genes and 

Genomes；GO：Gene Ontology。 

3.3.3 菌株 256 通过调控植株缺氧反应等通路防控枯萎病 

为了揭示菌株 256 拮抗 Foc4 所致的枯萎病的机制，我着重分析

了 256+Foc4 组与 Foc4 组相比的 DEG 在 KEGG 和 GO 的富集通路。

在 KEGG 中显著富集的通路有托烷、哌啶、吡啶生物碱的生物合成，

MAPK 信号通路，植物-病原体相互作用，次生代谢产物生物合成，

类黄酮生物合成，及植物激素信号转导（图 7A）。 

256+Foc4 组与 Foc4 组相比的 DEG 在 GO 的富集通路分为生物

学过程、细胞组成和分子功能三类。生物学过程显著富集的有 147

个通路，其中最显著的有细胞对缺氧的响应、细胞对氧气水平下降

的响应、细胞对氧气水平的响应、类黄酮生物合成过程及乙烯激活

的信号通路等（图 7B）。256+Foc4 组和 Foc4 组相比的 DEG 在 GO

细胞组成中的富集不具有显著性意义，在分子功能显著富集的包括

甘油-3-磷酸 2-O-酰基转移酶活性、alpha 淀粉酶活性、硝酸盐跨膜

转运蛋白活性等（图 7B）。这些分子功能都和植物的代谢调节相关，

可能与信号转导途径相关联，在植物适应环境变化的过程中发挥作

用。 
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图7. 种子伯克霍尔德菌(Burkholderia seminalis)菌株256接种引起Foc4感染的香蕉

(Musa spp. AAA)差异表达基因的富集通路。A. 256+Foc4组与Foc4组相比的DEG

富集的KEGG通路的富集气泡图，B. 256+Foc4组与Foc4组相比的DEG富集的GO

通路的富集圈图及相关GO通路的描述。Foc4：香蕉枯萎病病菌4号生理小种；

DEG：差异表达基因；KEGG：Kyoto Encyclopedia of Genes and Genomes；GO：

Gene Ontology。 

3.3.4 菌株 256 通过调控细胞壁相关的生物学过程防控枯萎病  20
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Foc4 组与 CK 组相比的 DEG 在 GO 显著富集的细胞组成和分子

功能中有 6 种 GO 和细胞壁相关（图 8A，B），提示细胞壁异常可

能是 Foc4 引发香蕉枯萎病的机制之一。进一步分析 256+Foc4 组与

Foc4 组的 DEG 在 GO 富集的生物学过程，发现有 13 个与细胞壁形

成和维持相关：葡萄糖二糖代谢过程，角质素生物合成过程，寡糖

代谢过程，葡萄糖氨基糖醛代谢过程，葡萄糖二糖分解代谢过程，

葡萄糖二糖生物合成过程，葡萄糖氨基糖醛生物合成过程，UDP-葡

萄糖醛酸生物合成过程，UDP-葡萄糖醛酸代谢过程，寡糖分解代谢

过程，寡糖生物合成过程，壳聚糖代谢过程，壳聚糖分解代谢过程

（图 8C，D）。细胞壁是植物细胞外部的结构，由多种生物聚合物

组成，包括多糖类物质和蛋白质。以上这些过程涉及到细胞壁组分

的合成和降解，对细胞壁的形成和维持起着重要作用，菌株 256 可

能通过影响这些过程调控细胞壁的结构和功能，从而对 Foc4 引发的

香蕉枯萎病起到拮抗作用。 
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图8. 种子伯克霍尔德菌(Burkholderia seminalis)菌株256接种引起Foc4感染的香蕉

(Musa spp. AAA)差异表达基因的富集通路中与细胞壁形成和维持相关的通路。

A-B. Foc4组和CK组相比DEG富集的与细胞壁相关的GO通路弦图（A）及这些

DEG聚类热图(B)，C-D. 256+Foc4组与Foc4组相比DEG富集的与细胞壁相关的

GO通路的富集圈图（C）及相关DEG的聚类热图(D)。CK:对照；Foc4：香蕉

枯萎病病菌4号生理小种；DEG：差异表达基因； GO：Gene Ontology。 

3.4 免疫荧光实验揭示菌株 256 通过调控细胞壁果胶含量防控枯萎病 

为了验证基于转录组学分析的猜想，我运用免疫荧光技术检测

不同组别叶片石蜡切片中细胞壁重要组成果胶的含量。CCRC-M38

抗体通过结合到完全去酯化的同半乳糖醛酸基元，识别植物细胞壁

中去甲酯化的同源半乳糖醛酸 (Homogalacturonan，HG)。HG 是含

量最丰富的果胶多糖, 它不仅是细胞壁的关键结构组分，同时，不同

程度的甲酯化修饰赋予了 HG 结构的多变性，使其在细胞壁组装和

重塑过程中与其他细胞壁多糖动态结合，作为信号分子监测细胞壁

完整性，能够被细胞膜上特异的受体识别，启动胞内的信号转导 12。 

CCRC-M38 抗体荧光染色显示每个组别香蕉叶片的不同细胞类

型，包括表皮细胞，保卫细胞，叶肉细胞，维管束鞘细胞，木质部
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和韧皮部细胞的细胞壁均有去甲酯化 HG 的分布，但 Foc4 组叶片的

细胞壁的免疫荧光信号强度显著低于其它 3 组，其中 256+Foc4 组的

荧光强度最高，以三颗星的显著程度高于 Foc4 组（图 9，图 10）。

这个结果表明 Foc4 导致患有枯萎病的香蕉植株细胞壁的去甲酯化

HG 含量降低，而菌株 256 能够在 Foc4 感染的菌株中上调细胞壁去

甲酯化 HG 含量，可能在其拮抗 Foc4 引发的香蕉枯萎病中起到重要

作用。 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

图9.香蕉(Musa spp. AAA)叶片侧脉横截面的免疫荧光照片(CCRC-M38抗体)。

UE: Upper Epidermis, 上表皮；PT：Palisade Tissue，栅栏叶肉组织； BS：

Bundle sheath，维管束鞘； Xy: Xylem,  木质部; Ph: phloem, 韧皮部；ST: Spongy 

Tissue, 海绵叶肉组织；GC: Guard Cells, 保卫细胞；LE: Lower Epidermis, 下表皮。

标尺表示50 m。 

 

 

 

20
24

 S
.-T

.Y
au

 H
igh

 S
ch

oo
l S

cie
nc

e A
ward

仅
用
于

20
24
丘
成
桐
中
学
科
学
奖
论
文
公
示



23 
 

 

 

 

 

图 10.种子伯克霍尔德菌(Burkholderia seminalis)菌株 256 接种导致 Foc4 感染的

香蕉(Musa spp. AAA)能够维持去甲酯化同源半乳糖醛酸含量。A. CK 组, B. 

256 组, C. Foc4 组, D. 256+Foc4 组植株叶片 CCRC-M38 抗体的免疫荧光染色图

片和荧光强度的定量化统计（E）。CK:对照；Foc4：香蕉枯萎病病菌 4 号生理

小种。标尺表示 50 m。 
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4．讨论 

香蕉不仅是全球最受欢迎的水果之一，也是世界第四大粮食作

物，对许多热带和亚热带国家的粮食安全至关重要。然而，香蕉枯

萎病对全球香蕉产业造成了严重威胁。科学家们已确认某些微生物

对香蕉枯萎病具有拮抗作用，但这些微生物的拮抗机制尚未完全阐

明。本研究利用从茂名地区‘广粉1号’（‘不死蕉’）中分离鉴定

的种子伯克霍尔德菌菌株256，开展了针对病原菌Foc4引起的香蕉枯

萎病的拮抗实验，确定了菌株256对枯萎病的防控效果为56.4%。进

一步应用转录组学技术分析了菌株256和Foc4对香蕉苗的作用机制，

以及菌株256对Foc4的拮抗机制，发现细胞壁形成与维持相关的通路

可能是菌株256拮抗Foc4的机制之一。免疫荧光实验展示Foc4导致细

胞壁重要成分去甲酯化HG含量下降，而菌株256能够恢复去甲酯化

HG的含量。这提示菌株256可能通过改善细胞壁的结构支撑或信号

传导来防治枯萎病。与以往研究局限于研究生防菌直接抑制Foc存活

机制不同，本研究首次从生防菌对香蕉代谢通路的影响角度出发探

索种子伯克霍尔德菌菌株256防控香蕉枯萎病的机制，为进一步研究

生防菌抗枯萎病机制提供了重要线索和新的方向。 

细胞壁是植物细胞的骨架，由多种不同成分组成，包括纤维素、

半纤维素、果胶等多糖类物质和蛋白质。细胞壁不仅对细胞提供结

构支持、屏障保护、水分调节等作用，还能够对发育和环境信号做

出复杂的动态调整，甚至释放一些信号分子，在植物细胞的生长、

分化和免疫反应等关键过程中扮演重要的角色 12,13。 
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在本研究中，Foc4组的植株叶片相较于对照组的 DEG富集在细

胞壁、多糖结合、木聚糖：木聚糖基转移酶活性、葡萄糖基转移酶

活性及壳聚糖结合等与细胞壁相关的细胞组成和分子功能通路上。

说明 Foc4 的侵袭导致了细胞壁的结构变化，免疫荧光实验也证实

Foc4 的侵袭导致去甲酯化 HG 含量降低。去甲酯化 HG 含量降低可

能导致细胞壁整体结构的改变，影响细胞的形态和稳定性，进而导

致细胞壁的保护性能下降，使细胞更容易受到外界环境的伤害和病

原体的侵袭；可能影响细胞间信号传递的有效性，进而影响细胞的

生长、发育和响应能力 12。Foc4的侵袭导致去甲酯化 HG含量降低的

机制之一可能来自于光合作用的缺陷。Foc4 由根部感染香蕉，向上

扩散到达香蕉假茎的维管束组织，大量繁殖，堵塞管道组织，使得

养分和水都不能很好地运输，光合作用无法正常进行。转录组学也

发现 Foc4 组与对照组的 DEG 显著富集在包括光合作用的 GO 通路

上。光合作用生成的葡萄糖和其他有机物是植物合成多种生物大分

子的基础，当然也包括去甲酯化 HG的前体物质。调节 HG去甲酯化

程度的甲酯酶与果胶甲酯酶抑制子的合成与作用也需要光合作用提

供能量，而果胶甲酯化也会影响光合作用促植物生长的作用 14。所以

在枯萎病发病过程中，光合作用缺陷和 HG 去甲酯调节障碍可能彼

此影响，共同参与了香蕉植株的发病。 

在 256+Foc4 组与 Foc4 组的植株叶片 DEG 显著富集的 GO 中包

含 13 个与细胞壁形成和维持相关的生物学过程。免疫荧光实验也证

实菌株 256能够恢复叶片细胞壁去甲酯化 HG含量。恢复细胞壁结构
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可能提高细胞壁的保护性能，也会恢复细胞间通讯，有利于植物细

胞之间的信号传递和协调；还有助于恢复细胞壁的正常功能，包括

水分调节、营养储存等，从而促进植物整体生长和发育 12。 

菌株 256 提高 Foc4 感染的香蕉植株细胞壁去甲酯化 HG 含量的

上游调控机制还不清楚。256+Foc4 组与 Foc4 组相比 DEG 在 KEGG

中最显著富集的通路有托烷、哌啶、吡啶生物碱的生物合成，

MAPK 信号通路，植物-病原体相互作用等信号转导途径（图 7A），

这些信号转导途径涉及到植物对内外部环境刺激的响应和调节，帮

助植物适应环境变化和抵御外界压力和病原体侵袭 15,16。在 GO 中显

著富集的生物学过程更是多达 147 条，最显著的有细胞对缺氧的响

应、细胞对氧气水平下降的响应、细胞对氧气水平的响应、类黄酮

生物合成过程及乙烯激活的信号通路等（图 7B）。在 GO 中显著富

集的分子功能包括甘油-3-磷酸 2-O-酰基转移酶活性、alpha 淀粉酶

活性、硝酸盐跨膜转运蛋白活性等，都和植物的代谢调节相关。这

提示菌株 256 对枯萎病的防控是多方面、全方位的，很可能通过调

控香蕉植株信号转导通路，进而调节代谢，导致香蕉植株对缺氧的

响应、细胞壁结构成分等发生变化，从而增强其抵御 Foc4 的能力。 

本研究明确了在广东省茂名地区‘不死蕉’根际土壤中分离的

种子伯克霍尔德菌菌株 256 对 Foc4 导致的枯萎病具有 56.4%的防控

效果。首次应用香蕉转录组学技术对伯克霍尔德菌如何改善香蕉植

株的生物学过程和通路进行初步探讨，为伯克霍尔德菌的生防机制20
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提供了新的信息，为未来应用生物学实验揭示更具体的内在机制提

供了线索。 
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