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　　摘要：瓜类作物是我国重要的农作物。自改革开放以来，瓜菜产业发展迅猛，栽培面积不断扩大。霜霉病是威胁
瓜菜产业发展的主要病害之一，该病传播速度快防治难度大，大面积暴发时植物茎、叶及花序均受到损害，植株产量及

品质降低。近年来，随着江苏省瓜类作物霜霉病发生面积和受害面积逐年提升，瓜类作物霜霉病的深入研究已十分迫

切。本文以前人研究为基础，以黄瓜和甜瓜为代表对瓜类作物霜霉病进行系统全面的综述。主要包括以下４个方面：
（１）瓜类作物霜霉病生物学特性及发病规律；（２）病原菌防治；（３）瓜类作物霜霉病抗病机制；（４）瓜类作物霜霉病抗
病基因挖掘与利用。此外，作者从生理层面和分子层面２个方面入手，讨论了当前开展瓜类作物霜霉病研究面临的挑
战并对进一步研究瓜类作物霜霉病进行展望，以期为未来科学有效防治瓜类作物霜霉病及深入研究霜霉病抗病分子

机制等提供理论借鉴。
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　　瓜类作物一直是江苏省的主要经济作物。近
年来，随着江苏省瓜类作物生产规模逐年扩大，霜

霉病发生频率及传播速度愈发难控制［１］。瓜类霜

霉病是典型的气传病害，通过古巴假霜霉菌引起，

在田间温度低、湿度大、光照弱的条件下极易感

染［２－３］。此外，该病流行迅速、为害严重、防治困难，

对果实产量、含糖量及商品率都造成直接影响［４－５］。

瓜类作物霜霉病在生产上极具破坏性，在植物

的各个时期均可发病，主要危害植株叶片和果实，

严重时也能危害茎和花序［６］。此外，瓜类作物霜霉

病在植株不同时期的发病程度存在差异［７］。例如

植株苗期染病后，子叶出现水渍状斑点，逐渐发展

为浅褐色病斑，当湿度增加并达到一定阈值时，病

叶背面就会长出灰色霉层，进而危害植株生长；而

成株期植株染病后，最初植株近根部叶片会产生水

渍状斑，随后病斑扩展到叶片正面，受叶脉限制，病

斑呈现浅黄褐色多角形斑，叶片枯卷，严重时下方

叶片全枯，致使植株产量和品质下降［８－９］。

因此，以前人研究为基础，以黄瓜和甜瓜为代

表从以下４个方面对瓜类作物霜霉病研究进行了深
入探讨：（１）瓜类作物霜霉病生物学特性及发病规
律；（２）病原菌防治；（３）瓜类作物霜霉病抗病机制；
（４）瓜类作物霜霉病抗病基因挖掘与利用。希望为
未来科学有效检测、防治和调控瓜类作物霜霉病以

及选育优质抗病新品种提供参考。

１　霜霉病病原菌生物学特性及发病规律

１．１　病原菌的生物学特性
霜霉病是危害瓜类的主要叶部病害，其致病菌

是由鞭毛菌亚门的古巴霜霉菌引起的真菌性病

害［１０］。瓜类作物霜霉病菌菌丝体无色、无隔膜，在

寄主细胞内主要通过指状分枝及卵形汲取养分［１１］。

由于霜霉菌属于专性寄生菌，主要通过孢囊梗和孢

子囊等无性繁殖方式大量传播（图１），其中孢子囊
可附着在空气、动物体表面以及农具中大量传播；

但因其孢子囊抗逆能力差，寿命不长，离体干燥８ｄ
后无任何致病力，因此只能通过活体保存［１２－１３］。目

前实验室主要通过寄主活体、离体叶、低温保存液

和低温冷冻等４种方式保存［１４－１７］。

１．２　发病规律
瓜类作物霜霉病是典型的气传性流行病害，主

要是大气、风雨、昆虫传播，周年循环。在连续降雨
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条件下，霜霉病病菌菌丝大量富集，病斑很快扩散

成大斑块，致使叶片卷枯，影响叶片进行光合作

用［１８］。霜霉病在植株成熟后期发病率较高，且存在

品种特异性。例如，在晚熟甜瓜中霜霉病发病率较

高、速度快［８］。此外，霜霉病的发病规律还存在地

区差异。因南方地区温暖潮湿，霜霉病菌的传播主

要通过气流和雨水；而在北方干燥寒冷的地区，瓜

类作物霜霉病菌主要在黄瓜霜霉病流行系统内完

成病菌传播，通过菌丝体和孢子囊附着到温室黄瓜

上越冬，在春季栽培时，依附于温室黄瓜植株的霜

霉病菌就会通过气流等方式传播到春季大棚植株

表面，在瓜类作物定植到田间后病菌再通过气流、

雨水等方式传播到大田甜瓜中，在条件适宜的情况

下，霜霉病菌可频繁地重复侵染［１９－２０］。

除上述发病规律外，霜霉病菌的发生与瓜类作

物植株叶片的生理年龄、营养条件、寄主花粉也有

关。Ｍａｈｒｉｓｈｉ等研究发现，霜霉病菌在高磷条件下
病菌活性降低，田间植株霜霉病的发病率也随之下

降，而在低氮和钾同时施用后，霜霉病孢子活性增

强，田间霜霉病害加重［２１］。Ｓｈｅｔｔｙ等将混合花粉与
霜霉病菌的孢子囊悬液喷施于甜瓜植株叶片背面

后，植株叶片病斑的数量和面积均比单独施用孢子

囊悬液接种后多［２２］。

２　病原菌防治

霜霉病的防治始终坚持“预防为主、防控相结

合”的原则，主要采用病原菌预防与早期检测、化学

防治、生物防治以及优质抗病品种选育等防治

方法［２３］。

霜霉病病原菌的早期检测能够对杀菌剂用药

时期、用量多少提供指导。甜瓜霜霉病菌是专性病

原菌，只能在活体中扩繁和生长［１２］。因此，在病原

菌早期检测过程中需要提取病原菌 ＤＮＡ样品进行
检测，然而在采集过程中难免会提取到其他寄主或

附属植物的ＤＮＡ，因此需要高度特异性识别病原菌
的引物才能真正做到精准检测［２４－２５］。根据当前国

内外的报道瓜类作物病原菌的检测主要采用２对不
同的特异性引物ＰｃＫ和ＰｘＫ，通过重叠ＰＣＲ对霜霉
和白粉２种病菌进行特异性扩增，随后通过高分辨
熔解曲线 ＨＲＭ同时检测２种病原菌进而实现特异
性诊断［２６］。此外，利用 ＤＮＡ测序装置即交叉引物
扩增和环介导等温扩增２种方式也对空气中病原菌
的负荷含量以及病原菌的遗传多样性进行检

测［２７－２８］。在生产中若能合理利用这些方法就能够

准确预测病害暴发的趋势，同时也能提醒农户及时

使用高效真菌剂防控病害。

除前期霜霉病病原菌的监测和预防外，在生产

上主要通过化学防治的手段进行瓜类作物霜霉病

病害防治。目前瓜类作物霜霉病防治主要利用氨

基甲酸酯类、乙磷铝以及苯基酰胺类、苯甲酰胺类、

嗜球果伞素类、甲氧基丙烯酰胺类及烷基磷酸盐类

等６类中化学药剂［２９］。这些化学药剂在使用过程

中主要秉持“早”“准”“换”“均”“全”５个原则。
“早”是要在发病早期及时用药，把病害控制在萌芽

状态；“准”是要看准病害对症下药；“换”是指用药

要勤换，常用一种药易使病菌产生抗药性，需选用

多种药物搭配使用；“均”是在药品使用时在叶片正

反面均要喷施均匀；“全”是指在药品喷施时要全

面，地面棚膜均需喷施完全。此外，瓜类作物霜霉

病在发病各个阶段的喷施药剂种类和用量均存在

差异，生产上也会通过施用一些新型、低毒杀菌剂

和农药或采用多种化学试剂混合使用来显著提高

甜瓜霜霉病的防控效果［３０－３２］。例如，新型杀菌剂

Ｄ－塔格糖新型农药、新衍生物８ｑ杀菌剂、嘧啶胺
化合物１ｃ杀菌剂以及氟噻唑吡乙酮杀菌剂；低毒杀
菌剂有过氧乙酸５００倍液、百霜脲５００倍液、甲霜灵
锰锌６００倍液等，这些化学试剂多次混合喷施后，能
够显著提高霜霉病的防治效果，例如６６．８％霉多克
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可湿性粉剂、１０％科佳悬浮剂混合喷施３次能够增
强霜霉病的防效。

此外，生物防治也是当前瓜类作物霜霉病防治

的重要手段之一。植物产生的次生代谢物具有杀

虫和抑菌效果。目前已有研究报道侧柏叶、马尾松

针及泽漆茎叶混合丙酮提取液、番茄茎叶混样提取

液以及苍耳叶提取液对瓜类作物霜霉病有重要作

用［３３］。除植物自身提取物质外，芽孢杆菌和大豆

β－聚赖氨酸、鲇鱼皮黏液ｐ２２糖蛋白等细菌拮抗剂
也可用来防治瓜类作物霜霉病。例如芽孢杆菌 Ｚ－
Ｘ－３、Ｚ－Ｘ－１０对甜瓜霜霉病菌孢子囊萌发、霜霉
病温室和大田防效菌有较好的生防效果；喷施多黏

类芽孢杆菌 Ｐ１到感染霜霉病菌的瓜类叶片后，霜
霉病菌孢子囊活力显著降低，能减少农药使用；此

外，鲇鱼皮黏液和大豆 β－聚赖氨酸也能够显著抑
制黄瓜霜霉病，主要原理是 ｐ２２糖蛋白能够降解霜
霉病菌孢子囊的细胞壁［３４－３６］。

尽管现阶段化学药剂是生产上对瓜类霜霉病

的主要防治手段，但长期施用后一方面会增加种植

户的种植成本，另一方面也会危害环境，而且会使

霜霉病菌产生抗药性。此外随着食品安全意识的

增强，一些高毒危害农药也被限制使用，霜霉病的

防治问题也变得愈加困难。因此，只有培育品质优

良的抗病品种才能够有效地减少霜霉病菌的侵

染［８，３７］。但因目前筛选到的抗霜霉病的甜瓜材料大

部分是野生资源，转育时间长，很难直接应用，且不

同地区黄瓜、甜瓜等霜霉病优势生理小种并未确

定，植株对不同霜霉病生理小种存在抗性差异，因

此国内外对瓜类作物霜霉病抗病品种的选育仍有

较大困难。

３　瓜类作物霜霉病抗病机制

在植物病理、抗病育种研究中，瓜类霜霉病的

抗病机制始终是焦点。目前瓜类霜霉病抗病机制

研究主要集中在以下４个部分：
病原菌侵染对抗、感品种不同组织结构的差

异。霜霉病病原菌侵入不同甜瓜抗、感品种后，感

染部位附近气孔胼胝质、木质素等含量不足，细胞

内菌丝迅速蔓延，核膜溶解，细胞质中出现病理性

泡状结构，孢子大量繁殖，细胞解体为碎片，进而叶

表面形成大量病斑。而霜霉病菌侵染抗病品种后，

侵染部位叶肉细胞周围木质素和胼胝质等大量聚

集，养分进出速度减慢，同时受侵染细胞也迅速分

解消亡，叶表面就会呈现小而少的病斑［３８］。

病原菌侵染后，寄主植株细胞内含物含量变

化。瓜类作物植株在接种霜霉病菌后，寄主植株细

胞内含物发生变化，用以应对病菌侵染［３９－４０］。例如

霜霉病侵染甜瓜抗病、感病品种后，抗病、感病品种

的过氧化氢酶（ＣＡＴ）、超氧化物歧化酶（ＳＯＤ）、过
氧化物酶（ＰＯＤ）活性均会升高，且 ２个品种之间
ＣＡＴ及 ＰＯＤ活性相差较大［４１］。丁九敏等对黄瓜

抗、感病品种叶片接种霜霉病菌后内含物含量的研

究发现，抗病自交系中叶绿素、可溶性糖含量均比

感病自交系高，接种霜霉病菌后感病品种过氧化物

酶和多酚氧化酶（ＰＰＯ）活性均低于抗病品种［４２］。

病原菌侵染后，一系列控制植物特异性的基因

被挖掘与鉴定。通过转座子标签法分离出首个抗

病基因Ｒ，能够特异识别病原物效应因子［４３］。当病

原菌侵入植物体后，Ｒ基因编码蛋白就会识别病原，
进而激发一系列抗病响应。在模式植物拟南芥中，

已报道的含有Ｒ基因编码蛋白 ＮＢＳ－ＬＲＲ结构域
的相关基因共有１４９个，其中霜霉病抗性基因 ＲＰＰ
与 Ｒ蛋白同源的共有 ２８个，其中 ＲＰＰ１、ＲＰＰ２、
ＲＰＰ５、ＲＰＰ７、ＲＰＰ８和ＲＰＰ１３等６个基因已被成功
克隆且在侵染霜霉菌后诱导植株产生过敏反应进

而实现抗病［４４］。基于前期拟南芥的研究，Ｗａｎ等分
离鉴定出４种 ＮＢＳ型基因，将其命名为 ＣｓＲＧＡｓ，对
ＩＬ５２１１Ｓ不同组织中的２８个 ＮＢＳ型基因表达量测
定后发现：霜霉病侵染叶片后，ＣｓＲＧＡ２３被激活，脱
落酸、水杨酸、茉莉酸等信号转导途径同样被显著

诱导［４５］。此外，王贤磊在甜瓜中利用抗病基因同源

序列（ＲＧＡ）技术也已成功克隆了４类 ＮＢＳ抗病基
因，分别为 ＭＲＧＨ４、ＭＲＧＨ２１、ＭＲＧＨ６３、ＭＲＧＨ１８，霜
霉病菌侵染后，ＭＲＧＨ２１表达量显著升高［４６］。

当病原菌侵染植株后，受体蛋白识别并启动相

应抗病机制进而实现抗病［４７］。ＷＲＫＹ转录因子作
为一类受体蛋白，在病原体侵染后能够调控下游靶

基因表达。例如，模式植物拟南芥中 ＡｔＷＲＫＹ７０能
够通过调控拟南芥霜霉病抗性基因 ＡｔＲＰＰ４的表
达，参与水杨酸和茉莉酸调控途径实现植物抗病；

过表达ＣｓＷＲＫＹ５０可强化霜霉病抗性，能够提高叶
绿素含量和氧化酶活性［４８］；葡萄 ＶｖＷＲＫＹ１能参与
多个抗性防卫机制，过表达 ＶｖＷＲＫＹ１后，葡萄霜霉
病抗性增加［４９－５０］。

植物特异性识别病原物效应基因的挖掘与鉴

定也是研究瓜类作物霜霉病抗病机理的重要方式
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之一。有研究表明，无机化合物、天然有机化合物

及人工合成化合物等诱导因子也能激发植株对霜

霉病的抗性［５１］。Ｍｕｒ等研究发现，硝酸盐中的
ＰＯ３－４ 能够螯合植物细胞壁中的 Ｃａ

２＋，破坏细胞壁

结构，激发一系列水解酶活性，进而诱导植株产生

抗病能力［５２］；Ｋ２ＨＰＯ４溶液喷洒黄瓜的第１叶后，能
显著提高植株第２、３叶抗霜霉病的能力［２９］。此外，

水杨酸、β－氨基丁酸、草酸以及人工合成诱导剂苯
并噻二唑均能诱导瓜类作物对霜霉病产生抗性［５３］。

例如黄瓜幼苗经水杨酶处理后，叶片过氧化物酶活

性增强，多酚氧化酶、Ｌ－苯丙氨酸解氨酶活性减
弱，抗性增加；β－氨基丁酸处理感染霜霉病菌的葡
萄叶片后，叶片细胞壁形成乳突、产生胼胝质或使

感病细胞发生木质化阻止抵御病原菌吸收养分；草

酸能诱导黄瓜幼苗产生局部和系统抗性，抵御霜霉

菌侵入；０．１～０．７ｍｍｏｌ／ＬＢＴＨ［新型植物抗病诱导
剂苯基（１，２，３）噻二唑－７－硫代羧酸硫甲酯］处理
黄瓜子叶后能诱导黄瓜对霜霉病菌产生抗性，且抗

病效果可持续９ｄ以上［５４－５６］。

４　瓜类作物霜霉病抗病基因挖掘与利用

因瓜类作物抗病基因的遗传背景较为复杂、多

态性标记较难开发，目前国内外对黄瓜、甜瓜霜霉

病抗性遗传研究不多，且仍存在较大分歧。在黄瓜

霜霉病抗性遗传研究中，Ｈｏｒｅｊｓｉ等利用抗病品种
ＷＩ４７８３和感病品种ＷｉｓｃｏｎｓｉｎＳＭＲ１８杂交，随后通
过后代统计发现黄瓜抗霜霉病的基因是由３对隐性
基因ｄｍ－１、ｄｍ－２和 ｄｍ－３决定［５７］。Ｓｚｃｚｅｃｈｕｒａ
等将感病品种 ＰＩ１７５６９５和抗病品种 ＰＩ１９７０８５杂交
后，构建了Ｆ２代的连锁图谱并对其进行了 ＱＴＬ定
位，分析结果表明霜霉病侵染抗病品种后，其霜霉

病抗性具有多基因特征［５８］。此外，Ｗａｎｇ等将霜霉
病抗性材料 ＰＩ３３０６２８和霜霉病感病材料 ９９３０杂
交，对 Ｆ１代进行了 ＱＴＬ位点分析，研究表明，霜霉
病抗病基因能够由位点 ｄｍ２．１、ｄｍ４．１、ｄｍ５．１、
ｄｍ６．１决定［５９］。同样，在甜瓜霜霉病抗性遗传研究

方面，目前已鉴定的霜霉病抗性基因仅有５个，即
Ｐｃ－１、Ｐｃ－２、Ｐｃ－３、Ｐｃ－４、Ｐｃ－５［６０］。其中 ｐｃ－１
和ｐｃ－２是Ｔｈｏｍａｓ等将抗病自交系材料 ＭＲ－１杂
交后得到的后代群体，并对霜霉病菌侵染该群体后

的状况进行分析发现，在 ＭＲ－１中是由 ｐｃ－１和
ｐｃ－２控制霜霉病抗性［６０］；ｐｃ－３是 Ｅｐｉｎａｔ等通过
感病品种Ｖｅｄｒａｎｔａｉｓ和抗霜霉病品系ＰＩ４１４７２３杂交

后发现抗病植株抗性由单显性基因控制，于是将该

单显性基因命名为ｐｃ－３；ｐｃ－４是统计抗病自交系
ＰＩ１２４１１２和ＰＩ１２４１１１Ｆ与感病品种 ＡＹ杂交后的后
代霜霉菌抗性后，发现ＰＩ１２４１１２是由２个不完全显
性基因控制，其中１个是ｐｃ－４［６１］；ｐｃ－５是５－４－
２－１不同感病自交系杂交后抗病基因遗传类型存
在差异，例如与感病自交系 ＶＫ１－５杂交后其抗病
基因表现为隐形遗传，而与感病自交系 Ｋ１５－６杂
交后其抗病基因表现为显性遗传，进一步研究发现

Ｋ１５－６中有能够支配５－４－２－１表达的基因，于
是命名为 ｐｃ－５［６２－６３］。然而，也有研究者表示霜霉
病抗性由多基因控制，例如感病品系 ＥＣ５６４７４９与
抗病品系ＩＩＨＲ１２１杂交后，其杂交后代 Ｆ２和 ＢＣ群
体病情呈现高抗到高感的连续分布状态［６４］。此外，

杨柳燕等通过田间调查以及ＳＲＡＰ标记对高抗和高
感品种构建 Ｆ２代群体和回交后代 ＢＣ１群体，发现
分离后代感病株明显多于抗病株，推测是隐性基因

使甜瓜产生霜霉病抗性［６５］。由于瓜类作物霜霉病

遗传规律易受多种环境影响，且研究难度大，因此

未来还需进一步验证。

目前，相关测序技术已应用于瓜类作物抗性基

因的筛选中［６６］，也有不少霜霉病抗性基因遗传标

记。例如２００５年甜瓜霜霉病遗传图谱首次构建，该
图谱长度为１１５０ｃＭ，包含了许多重要标记，其中有
１１个与抗霜霉病基因相关的 ＱＴＬ［６７］。２０１２年，甜
瓜基因组的测序完成，大量的 ＳＮＰ位点被标记。
２０１４年，贺玉花等筛选到抗霜霉病基因 Ｐｃ－３连锁
的ＳＳＲ标记３个［６８］。２０１９年，张学军等完成了甜
瓜高密度遗传连锁图谱构建，结合甜瓜苗期生长中

期和生长后期的抗病表型数据共定位到与甜瓜霜霉

病性状相关的 ＱＴＬ共２６个［６９］。杨柳燕利用２７３对
ＳＲＡＰ引物分别对甜瓜抗感池进行筛选，最终标记到
甜瓜霜霉病抗性基因连锁距离为９．８ｃＭ等［６５］。

５　展望

当前，瓜类作物霜霉病已严重影响蔬菜产业的

发展，品种优良的抗病品种选育困难。尽管育种工

作者已经鉴定并保存了部分甜瓜、黄瓜等霜霉病生

理小种并在抗霜霉病优异种质的筛选、抗病候选基

因发掘以及一些分析生物学研究方面取得了一定

的进展，但育种周期长，而病害发展较快，至今也较

少选育出高抗甜瓜、黄瓜霜霉病的优良种质。因

此，利用生物技术手段筛选优质种质成为新途径。
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但由于瓜类作物霜霉病菌致病机制的研究不够深

入，抗病植株与病原菌的相互作用过程以及外源物

质通过哪些信号通路激活和参与植物自身防御反

应等还未有定论，未来仍需进行大量研究。此外，

随着瓜类作物霜霉病生理小种持续分化，统一的病

害鉴定方法尚未建立，优势生理小种仍存在分歧，

不同毒性的病原菌致病力也尚未分类，也需要通过

不同接种方法、接种浓度和接种时期进行综合分类

研究，建立苗期、成株期２个不同时期瓜类作物霜霉
病的人工接种鉴定体系，统一病情分析标准，对当

前国内外报道的优质抗病种质资源进行苗期抗霜

霉病鉴定。从生理层面和分子层面２个方面入手，
深入研究瓜类作物抗霜霉病机理，以期为优质、多

抗、专用甜瓜、黄瓜新品种选育夯实基础。

当然，随着生物信息学的快速发展，一些新兴

的研究手段例如寄主诱导基因沉默、基因编辑技术

的出现，也能够为抗病基因功能挖掘及瓜类作物霜

霉病寄主与病原菌之间关系复杂的作用机制研究

提供一定的技术支撑，同时也为育种工作者选育优

质抗病甜瓜新种质提供理论依据。
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业科学院，２０１４：１９－２２．

［１９］黄玉贞．甜瓜霜霉病的发生及综合防治［Ｊ］．新疆农业科技，
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［２５］ＳｈａｒｍａＲ，ＸｉａＸＪ，ＣａｎｏＬＭ，ｅｔａｌ．Ｇｅｎｏｍｅａｎａｌｙｓｅｓｏｆｔｈｅ

ｓｕｎｆｌｏｗｅｒｐａｔｈｏｇｅｎ Ｐｌａｓｍｏｐａｒａ ｈａｌｓｔｅｄｉｉｐｒｏｖｉｄｅｉｎｓｉｇｈｔｓｉｎｔｏ
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ｑＰＣＲａｎｄＨＲＭａｎａｌｙｓｉｓ［Ｊ］．ＡＭＢＥｘｐｒｅｓｓ，２０２０，１０（１）：１３５．
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（２）：１６１－１６４．
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ｐｏｌｙｍｙｘａ菌株Ｐ１防治黄瓜霜霉病的研究［Ｊ］．植物保护，２０２１，
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２７２－２８９．
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ａｔｔｈｅｐｌａｓｍａｍｅｍｂｒａｎｅ［Ｊ］．ＣｕｒｒｅｎｔＯｐｉｎｉｏｎｉｎＰｌａｎｔＢｉｏｌｏｇｙ，

２０１２，１５（４）：３４９－３５７．

［４８］ＵｌｋｅｒＢ，Ｓｈａｈｉｄ ＭｕｋｈｔａｒＭ，Ｓｏｍｓｓｉｃｈ ＩＥ． ＴｈｅＷＲＫＹ７０
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ａｎｄｄｅｆｅｎｓｅｓｉｇｎａｌｉｎｇｐａｔｈｗａｙｓ［Ｊ］．Ｐｌａｎｔａ，２００７，２２６（１）：１２５－１３７．

［４９］栾倩倩．黄瓜ＣｓＷＲＫＹ５０基因的克隆与功能研究［Ｄ］．泰安：山

东农业大学，２０２３．

［５０］ＭａｒｃｈｉｖｅＣ，ＬéｏｎＣ，ＫａｐｐｅｌＣ，ｅｔａｌ．Ｏｖｅｒ－ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎｏｆ

ＶｖＷＲＫＹ１ｉｎｇｒａｐｅｖｉｎｅｓｉｎｄｕｃｅｓｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｏｆｊａｓｍｏｎｉｃａｃｉｄ

ｐａｔｈｗａｙ－ｒｅｌａｔｅｄｇｅｎｅｓａｎｄｃｏｎｆｅｒｓｈｉｇｈｅｒｔｏｌｅｒａｎｃｅｔｏｔｈｅｄｏｗｎｙ

ｍｉｌｄｅｗ［Ｊ］．ＰＬｏＳＯｎｅ，２０１３，８（１）：ｅ５４１８５．

［５１］ＲｅｇｌｉｎｓｋｉＴ，ＰｏｏｌｅＰＲ，ＷｈｉｔａｋｅｒＧ，ｅｔａｌ．Ｉｎｄｕｃｅｄｒｅｓｉｓｔａｎｃｅ

ａｇａｉｎｓｔＳｃｌｅｒｏｔｉｎｉａｓｃｌｅｒｏｔｉｏｒｕｍ ｉｎｋｉｗｉｆｒｕｉｔｌｅａｖｅｓ［Ｊ］．Ｐｌａｎｔ

Ｐａｔｈｏｌｏｇｙ，１９９７，４６（５）：７１６－７２１．

［５２］ＭｕｒＬＡＪ，ＳｉｍｐｓｏｎＣ，ＫｕｍａｒｉＡ，ｅｔａｌ．Ｍｏｖｉｎｇｎｉｔｒｏｇｅｎｔｏｔｈｅ

ｃｅｎｔｒｅｏｆｐｌａｎｔｄｅｆｅｎｃｅａｇａｉｎｓｔｐａｔｈｏｇｅｎｓ［Ｊ］．ＡｎｎａｌｓｏｆＢｏｔａｎｙ，

２０１７，１１９（５）：７０３－７０９．

［５３］汪　尚，徐鹭芹，张亚仙，等．水杨酸介导植物抗病的研究进展

［Ｊ］．植物生理学报，２０１６，５２（５）：５８１－５９０．

［５４］ＡｃｈｕｏＥＡ，ＡｕｄｅｎａｅｒｔＫ，ＭｅｚｉａｎｅＨ，ｅｔａｌ．Ｔｈｅｓａｌｉｃｙｌｉｃａｃｉｄ－

ｄｅｐｅｎｄｅｎｔｄｅｆｅｎｃｅｐａｔｈｗａｙｉｓｅｆｆｅｃｔｉｖｅａｇａｉｎｓｔｄｉｆｆｅｒｅｎｔｐａｔｈｏｇｅｎｓｉｎ

ｔｏｍａｔｏａｎｄｔｏｂａｃｃｏ［Ｊ］．ＰｌａｎｔＰａｔｈｏｌｏｇｙ，２００４，５３（１）：６５－７２．

［５５］ＨａｍｉｄｕｚｚａｍａｎＭ Ｍ，ＪａｋａｂＧ，ＢａｒｎａｖｏｎＬ，ｅｔａｌ．Ｂｅｔａ－

ａｍｉｎｏｂｕｔｙｒｉｃａｃｉｄ－ｉｎｄｕｃｅｄｒｅｓｉｓｔａｎｃｅａｇａｉｎｓｔｄｏｗｎｙｍｉｌｄｅｗｉｎ

ｇｒａｐｅｖｉｎｅａｃｔｓｔｈｒｏｕｇｈｔｈｅｐｏｔｅｎｔｉａｔｉｏｎｏｆｃａｌｌｏｓｅｆｏｒｍａｔｉｏｎａｎｄ

ｊａｓｍｏｎｉｃａｃｉｄ ｓｉｇｎａｌｉｎｇ［Ｊ］． Ｍｏｌｅｃｕｌａｒ Ｐｌａｎｔ－ Ｍｉｃｒｏｂｅ

Ｉｎｔｅｒａｃｔｉｏｎｓ，２００５，１８（８）：８１９－８２９．

［５６］蔡鸿生，王晨芳，马　青，等．ＢＴＨ和 Ｋ２ＨＰＯ４诱导黄瓜抗霜霉

病研究［Ｊ］．西北农业学报，２００７，１６（１）：９５－９７．

［５７］ＨｏｒｅｊｓｉＴ，ＳｔａｕｂＪＥ，ＴｈｏｍａｓＣ．Ｌｉｎｋａｇｅｏｆｒａｎｄｏｍ ａｍｐｌｉｆｉｅｄ

ｐｏｌｙｍｏｒｐｈｉｃＤＮＡｍａｒｋｅｒｓｔｏｄｏｗｎｙｍｉｌｄｅｗｒｅｓｉｓｔａｎｃｅｉｎｃｕｃｕｍｂｅｒ

（ＣｕｃｕｍｉｓｓａｔｉｖｕｓＬ．）［Ｊ］．Ｅｕｐｈｙｔｉｃａ，２０００，１１５（２）：１０５－１１３．

［５８］ＳｚｃｚｅｃｈｕｒａＷ，ＳｔａｎｉａｓｚｅｋＭ，ＫｌｏｓｉｎｓｋａＵ，ｅｔａｌ．Ｍｏｌｅｃｕｌａｒａｎａｌｙｓｉｓ

ｏｆｎｅｗｓｏｕｒｃｅｓｏｆｒｅｓｉｓｔａｎｃｅｔｏＰｓｅｕｄｏｐｅｒｏｎｏｓｐｏｒａｃｕｂｅｎｓｉｓ（Ｂｅｒｋ．ｅｔ

Ｃｕｒｔ．）Ｒｏｓｔｏｖｚｅｖｉｎｃｕｃｕｍｂｅｒ［Ｊ］．ＲｕｓｓｉａｎＪｏｕｒｎａｌｏｆＧｅｎｅｔｉｃｓ，

２０１５，５１（１０）：９７４－９７９．

［５９］ＷａｎｇＹＨ，ＶａｎｄｅｎＬａｎｇｅｎｂｅｒｇＫ，ＷｅｈｎｅｒＴＣ，ｅｔａｌ．ＱＴＬｍａｐｐｉｎｇ

ｆｏｒｄｏｗｎｙｍｉｌｄｅｗｒｅｓｉｓｔａｎｃｅｉｎｃｕｃｕｍｂｅｒｉｎｂｒｅｄｌｉｎｅＷＩ７１２０（ＰＩ

３３０６２８）［Ｊ］．ＴｈｅｏｒｅｔｉｃａｌａｎｄＡｐｐｌｉｅｄＧｅｎｅｔｉｃｓ，２０１６，１２９（８）：

１４９３－１５０５．

［６０］ＴｈｏｍａｓＣＥ，ＣｏｈｅｎＹ，ＭｃｃｒｅｉｇｈｔｉＪＤ，ｅｔａｌ．Ｉｎｈｅｒｉｔａｎｃｅｏｆ

ｒｅｓｉｓｔａｎｃｅｔｏｄｏｗｎｙｍｉｌｄｅｗｉｎＣｕｃｕｍｉｓｍｅｌｏ［Ｊ］．ＰｌａｎｔＤｉｓｅａｓｅ

Ｊｏｕｒｎａｌ，１９８８，７２（１）：３３－３５．
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Ｇｅｎｅｒａｔｉｏｎｍｅａｎｓａｎａｌｙｓｉｓｏｆ５ｇｅｎｉｔｏｒｓ［Ｊ］．Ａｇｒｏｎｏｍｉｅ，１９９４，１４

（４）：２４９－２５７．

［６２］ＫｅｎｉｇｓｂｕｃｈＤ．Ｉｎｈｅｒｉｔａｎｃｅｏｆｒｅｓｉｓｔａｎｃｅｔｏｄｏｗｎｙｍｉｌｄｅｗ ｉｎ

ＣｕｃｕｍｉｓｍｅｌｏＰＩ１２４１１２ａｎｄｃｏｍｍｏｎａｌｉｔｙｏｆｒｅｓｉｓｔａｎｃｅｇｅｎｅｓｗｉｔｈ

ＰＩ１２４１１１Ｆ［Ｊ］．ＰｌａｎｔＤｉｓｅａｓｅ，１９９２，７６（６）：６１５．

［６３］ＡｎｇｅｌｏｖＤ，ＫｒａｓｔｅｖａＬ．Ｄｏｍｉｎａｎｔｉｎｈｅｒｉｔａｎｃｅｏｆｄｏｗｎｙｍｉｌｄｅｗ

ｒｅｓｉｓｔａｎｃｅｉｎｍｅｌｏｎｓ［Ｊ］．ＡｃｔａＨｏｒｔｉｃｕｌｔｕｒａｅ，２０００（５１０）：２７３－２７６．

［６４］ＳｈａｓｈｉｋｕｍａｒＫＴ，ＰｉｔｃｈａｉｍｕｔｈｕＭ，ＲａｗａｌＲＤ．Ｇｅｎｅｒａｔｉｏｎｍｅａｎ

ａｎａｌｙｓｉｓｏｆｒｅｓｉｓｔａｎｃｅｔｏｄｏｗｎｙｍｉｌｄｅｗｉｎａｄｕｌｔｍｕｓｋｍｅｌｏｎｐｌａｎｔｓ

［Ｊ］．Ｅｕｐｈｙｔｉｃａ，２０１０，１７３（１）：１２１－１２７．

［６５］杨柳燕．甜瓜霜霉病（Ｐｓｅｕｄｏｐｅｒｏｎｏｓｐｏｒａｃｕｂｅｎｓｉｓ）抗性遗传研究

及ＳＲＡＰ分子标记［Ｄ］．北京：中国农业科学院，２０１２：１－２．

［６６］邹明学，许　勇，张海英，等．葫芦科瓜类作物分子标记辅助育

种研究进展［Ｊ］．生物技术通报，２００７，２３（４）：７２－７８．

［６７］ＰｅｒｃｈｅｐｉｅｄＬ，ＢａｒｄｉｎＭ，ＤｏｇｉｍｏｎｔＣ，ｅｔａｌ．Ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐｂｅｔｗｅｅｎ

ｌｏｃｉｃｏｎｆｅｒｒｉｎｇｄｏｗｎｙｍｉｌｄｅｗａｎｄｐｏｗｄｅｒｙｍｉｌｄｅｗｒｅｓｉｓｔａｎｃｅｉｎ

ｍｅｌｏｎ ａｓｓｅｓｓｅｄ ｂｙ ｑｕａｎｔｉｔａｔｉｖｅ ｔｒａｉｔ ｌｏｃｉ ｍａｐｐｉｎｇ［Ｊ］．

Ｐｈｙｔｏｐａｔｈｏｌｏｇｙ，２００５，９５（５）：５５６－５６５．

［６８］Ｇａｒｃｉａ－ＭａｓＪ，ＢｅｎｊａｋＡ，ＳａｎｓｅｖｅｒｉｎｏＷ，ｅｔａｌ．Ｔｈｅｇｅｎｏｍｅｏｆ

ｍｅｌｏｎ（ＣｕｃｕｍｉｓｍｅｌｏＬ．）［Ｊ］．ＰｒｏｃｅｅｄｉｎｇｓｏｆｔｈｅＮａｔｉｏｎａｌ

ＡｃａｄｅｍｙｏｆＳｃｉｅｎｃｅｓｏｆｔｈｅＵｎｉｔｅｄＳｔａｔｅｓｏｆＡｍｅｒｉｃａ，２０１２，１０９

（２９）：１１８７２－１１８７７．

［６９］张学军，杨文莉，张永兵，等．采用ＧＢＳ－ｓｅｑ技术构建甜瓜高密

度遗传图谱［Ｊ］．新疆农业科学，２０１９，５６（１０）：１８２８－１８３８．

丰智松，刘青林，万邦隆，等．硫———重要的植物土壤营养元素［Ｊ］．江苏农业科学，２０２４，５２（２２）：７－１４．

ｄｏｉ：１０．１５８８９／ｊ．ｉｓｓｎ．１００２－１３０２．２０２４．２２．００２

硫———重要的植物土壤营养元素

丰智松１，刘青林２，万邦隆３，杨家伟３，周凌翔３，吴加香３，黄成东１，鲁振亚１

（１．中国农业大学资源与环境学院／绿色智能肥料创新农业农村部重点实验室／植物－土壤相互作用教育部重点实验室／

国家农业绿色发展研究院，北京１００１９３；２．云南大学资源植物研究院，云南昆明 ６５０５０４；

３．云南云天化股份有限公司研发中心，云南昆明６５０２２８）

　　摘要：土壤中硫素缺乏已成为一个全球性的土壤肥力问题，严重影响作物产量的形成，威胁粮食安全。硫作为继
氮、磷、钾后居第４位的作物必需营养元素，目前国内外对其关注与研究较少，不仅忽视了其营养作用，还忽视了硫在
生物地球化学循环过程中发挥的作用。因此，本文分析了目前国内外耕地缺硫现状与原因，阐明了单质硫在土壤中循

环转化特性及其影响因素；并从土壤作物的角度出发，阐述了施硫对土壤质量的影响，包括提高氮、磷及微量元素有效

性、影响酶活性和土壤微生物等，以及施硫对作物产量提高和品质改善的影响；从产品角度分析了国内外硫基肥料及

含单质硫肥料产品的应用研究进展，明确了元素硫在土壤－作物中的功能和重要性。最后，基于硫对土壤作物的影响
及其生态环境效应，本文对硫素在生物地球化学循环的机理研究、含硫产品技术研究及应用研究前景进行了展望。

　　关键词：：硫；现状；作物；土壤质量；含硫肥料
　　中图分类号：Ｓ１５３．６　　文献标志码：Ａ　　文章编号：１００２－１３０２（２０２４）２２－０００７－０８
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基金项目：云南现代农业绿色关键技术创新与平台建设重大专项科

技计划（编号：２０２１０２ＡＥ０９００５３）；云南（昆明）张福锁高原特色现

代农业院士专家工作站项目（编号：ＹＳＺＪＧＺＺ－２０２２０３４）；科技人

才与平台计划（编号：２０２３０５ＡＦ１５００５５）。

作者简介：丰智松（１９９６—），男，河北邢台人，博士研究生，主要从事

植物营养与新型肥料研发。Ｅ－ｍａｉｌ：１８７３０２７９１３６＠１６３．ｃｏｍ。

通信作者：鲁振亚，博士，主要从事新型肥料研发与评价研究。

Ｅ－ｍａｉｌ：ｙａｂｅｔｌｕ＠１６３．ｃｏｍ。

　　硫（Ｓ）是继氮、磷、钾后居第４位的作物必需营
养元素［１］，是维持地球上生命的必需元素之一［２］。

在植物内含量占干物质的 ０．１％ ～０．５％，平均为

０２５％，作用仅次于磷［３］。在植物必需营养元素

中，硫作为蛋白质及氨基酸的基本组成元素，对提

高作物产量及营养品质具有重要作用［４］。合理施

用硫肥是提高作物产量、品质及养分利用效率的重

要保证。但与氮、磷、钾及某些微量元素相比，对于

硫的研究不多且进展较慢。

过去的４０年中，在印度、马来西亚、我国南方等
地缺硫现象也非常普遍［５－６］，硫缺乏已被认为是全

世界农作物生产的限制因素［７－９］。据国际硫研究所

报道，美国、加拿大多数州农业生产中施肥时均会

添加一定比例的硫肥，尤其在粮食作物和油料作物

上都普遍施用硫肥。而我国在农业生产中对硫肥
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