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根结线虫引起的植物根结形态与形成机理研究进展
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华南农业大学植物线虫研究室 , 广州 510642

摘要　植物根结形态和根结内巨型细胞的数目以及大小由植物2根结线虫互作体系共同决定。通过比较常
见的感染根结线虫的植物根结结构及其形成过程 ,可将根结分成单根结和重根结 2种类型 ,并将根结线虫引起

寄主植物形成根结的发展过程分为诱导、发展、成熟和衰败 4个阶段。根结内含物成分与正常根尖细胞的内含

物有较大的差异。植物细胞分裂周期基因、细胞有丝分裂激酶、细胞壁裂解酶基因以及水通道蛋白基因等与根

结的结构及内含物密切相关。笔者以根结线虫引起的植物根结为线索 ,将过去的根结形态结构方面的研究成果

与目前取得的分子生物学研究成果结合起来 ,对根结的形态及形成机理进行了评述。
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　　根结线虫 ( Meloi dog y ne spp . )可以寄生 2 000

多种植物 ,给农作物生产带来严重损失[1 ]。植物根

结线虫病的典型症状是在寄主植物的根部形成根

结。组织病理学研究表明 ,根结内部除有不同龄期

的根结线虫外 ,还有由寄主细胞演变成的巨型细胞 ,

根结线虫固着寄生在植物体内 ,从巨型细胞内吸收

营养成分 ,直到完成生活史[223 ]。根结内巨型细胞的

体积是正常根细胞大小的 50～400 倍左右 ,其含有

的植物核酸、蛋白质成分成倍增加[ 425 ]。分子生物学

研究表明 , 由南方根结线虫 ( M. i ncogni t a)诱导的

拟南芥 ( A rabi dopsis t hal i ana)的根结内 ,有 3 372

个基因的表达水平发生了明显的变化。近年来 ,人

们对与根结的形成和维持密切相关的基因进行了研

究 ,努力探求根结的形成机理[ 6215 ]。由于根结结构

决定功能 ,因此有必要以根结为线索 ,将过去的根结

形态结构方面的研究成果与目前取得的分子生物学

研究成果结合起来 ,对根结的形态及形成机理进行

评述 ,以便为将来的深入研究和防治植物根结线虫

病提供理论依据。

　感染根结线虫的植物根结形态

植物根结线虫病的典型症状是在寄主植物的根

部形成根结 ,然而不同植物2根结线虫互作体系中 ,

根结的形态有较大的差别[16228 ]。大部分植物受根结

线虫侵染后 ,在吸收根上膨大形成或大或小且形状

不规则的根结 ,少有根结重叠现象 ,有时根结上生有

短的须根 ,根结内有根结线虫虫体。新形成的根结

颜色与寄主新生根颜色相同 ,到了后期根结上出现

由根结线虫雌虫产生的黄色到褐色的胶质卵囊 ,根

结开始腐烂 ,如辣椒根结线虫病 ( M. i ncogni ta) [ 29 ]。

有些植物感染根结线虫后 ,形成的根结除具有上述

特征外 ,还可见根结上又产生根结 ,形成巨大根结 ,

根结内有多个雌虫。这类根结结构松散 ,容易腐烂 ,

严重影响植物根部的吸收功能 ,导致寄主植物提前

死亡 ,如黄瓜根结线虫病 ( M. i ncogni t a) 。还有些根

结很小 ,根结线虫雌虫裸露在根结外面 ,如鹰嘴豆根

结线虫病 ( M. artiel l i a) [30 ]。有些产生地下块茎的

植物 ,可以在块茎上或块茎内形成虫瘿 ,如甘薯根结

线虫病 ( M. i ncogni t a) ,马玲薯根结线虫病 ( M. i n2
cog ni t a)等。花生根结线虫病 ( M. arenari a)除在根

上形成根结外 ,还在果荚和果针上形成虫瘿[31 ]。用

南方根结线虫、花生根结线虫、爪洼根结线虫 ( M.

j av anica)和甘蓝根结线虫 ( M. artiel l i a)接种鹰嘴

豆 ( Cicer ariet i num )后 ,甘蓝根结线虫病的根结小 ,

线虫雌虫裸露在根外部 ,而其余 3 种根结线虫形成

的根结较大 ,雌线虫在根结内。这表明植物的根结

形态与根结线虫的种类有关 ,而仅由南方根结线虫

引起的辣椒根结形态和黄瓜根结形态有明显不同 ,
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黄瓜根结线虫上根结重叠明显[30 ]。因此 ,根结的形

态由寄主植物和根结线虫互作体系共同决定。

组织病理学结果表明 ,在由南方根结线虫引起

的辣椒根结内和甘蓝根结线虫引起的鹰嘴豆根结

内 ,巨型细胞的形成没有引起辣椒或鹰嘴豆原来的

维管束的扭曲和周围薄壁细胞的组织混乱排列 ,而

在南方根结线虫引起的黄瓜根结中 ,根冠内的细胞

受到严重影响 ,寄主原生维管束结构严重扭曲后产

生次生维管组织 ,薄壁组织排列混乱[29230 ,32 ]。

综合以上研究成果 ,根据常见的寄主植物的根

结形态和病理结构的差别 ,建议将植物根结分为单

根结和重根结 2种类型。单根结是根结线虫诱导寄

主植物在吸收根上膨大形成或大或小且形状不规则

的根结 ,有时根结上生有短的须根 ,根结内或外有根

结线虫虫体 ,单根结内巨型细胞的形成没有引起寄

主原来的维管束的扭曲和周围薄壁细胞的组织混乱

排列。重根结指植物感染根结线虫后 ,可在根结上

面又产生根结 ,形成巨大根结 ,根结内有多个根结线

虫虫体 ,寄主原生维管束结构严重扭曲后 ,产生次生

维管组织 ,薄壁组织排列混乱。形成重根结的植物

可以作为田间根结线虫诱捕植物和根结线虫数量的

指示植物。

　植物根结结构的形成与衰败

植物根结结构的形成与衰败与根结线虫的生活

史密切相关。从根结线虫 2龄幼虫侵染寄主植物开

始 ,根结线虫首先在寄主植物根尖的伸长区内细胞

间移动 ,在根中柱的维管束附近找到合适的位点后 ,

诱导寄主植物的细胞发生变化 ,在最初的 1～6 d内

形成巨型细胞。巨型细胞内的核数目不断增加 ,后

期巨型细胞内数目稳定 ,到根结线虫雌虫产卵后 ,巨

型细胞内出现空洞化 ,根结开始腐烂[32233 ]。侵入根

内的根结线虫 2龄幼虫经过 3 次蜕皮后变成成虫 ,

雌虫留在根内形成卵囊 ,构成寄主根结的一部分 ,雄

成虫从根中溢出到土壤中。

植物根结的形成过程与温度关系密切。何元等

报道[ 34 ] ,在平均温度 19. 1 ℃下 ,南方根结线虫在番

茄上 45 d 完成寄生阶段生活史。而在平均温度

30. 6 ℃下 ,南方根结线虫 16 d 完成寄生阶段生活

史。李树庆等报道[35 ] ,2001年香蕉根结线虫 ( Mei2
loi dog y ne i ncogni t a)在南宁 1 年发生 9 代 ,且各代

之间有明显的世代重叠现象 ,每代的历期依次为

40～50 d、36 d、54 d、35 d、30 d、40 d、35 d、30 d

和 30 d 。2001年 1 - 3 月份的日平均温度偏低 ,分

别为 :14. 8 ℃、14. 4 ℃、18. 7 ℃,而第 1、2代恰好

经过这 3个月份 ,故生活史历期较长 ;第 3代所经历

的 3月中下旬到 4月份 ,虽然降雨量不大 ,但属于阴

雨天气 ,土壤湿度大造成土壤含氧量降低 ,抑制线虫

的呼吸及活动 ,从而侵入根的时间延长 ,所以历期也

较长。第 4、5、7、8、9 代所经历的 5 - 6 月份和 9 -

11月份 ,月平均温度为 25～28 ℃,比较适合线虫的

侵入、发育和繁殖 ,所以历期较短 ;第 6 代所经历的

7 - 8月的温度较高 ,最高日平均温度达 33. 3 ℃,月

平均温度也达到 29 ℃左右 ,高温天气影响线虫的侵

染力和卵的孵化率 ,使历期延长。由于 5 - 6月份和

9 - 11 月份温度适宜于根结线虫生长 ,因此根结线

虫生活史短 ,所以田间香蕉根结症状严重。

在不同根结线虫2植物互作体系中 ,从根结线虫

2龄幼虫诱导到植物产生巨型细胞的时间长短不

一。番茄或拟南芥被南方根结线虫侵染后 ,以及黄

瓜被爪哇根结线虫侵染 2 d 后就可以形成巨型细

胞[32 ] ;豌豆 ( Pisum sati v um )被南方根结线虫侵染

后 4 d形成巨型细胞[33 ]。根结线虫巨型细胞的数目

及细胞核的数目的增加 ,主要发生在 2 龄幼虫侵染

后的 2 周内。在豌豆2南方根结线虫互作体系和拟
南芥2南方根结线虫互作体系中 ,高速有丝分裂期主

要发生在接种后的 7 d 内 , 9 d后的根结内的细胞

分裂和巨型细胞内有丝分裂活动大大降低 ,说明巨

型细胞内细胞核数目趋于稳定[ 10 ]。14 d后根内的

2龄幼虫开始变成 3 龄幼虫 ,21 d后根结内的 4 龄

幼虫变成雌虫 ,接种 30 d后的黄瓜根结的巨形细胞

发生空洞化[32233 ]。

细胞学观察结果表明 ,巨型细胞多核 ,具有增大

的核和核仁数 ,多核是由于核分裂后没有完成后续

的细胞分裂引起。巨型细胞和正常细胞相比 ,巨型

细胞内原生质浓缩 ,液泡减少 ,细胞器增生[36237 ]。在

不同的根结线虫2寄主互作体系中 ,成熟巨型细胞的

核数目不同 ,例如在爪哇根结线虫引起的蚕豆根结

(V ici a f aba)的巨型细胞中有 40个细胞核[38 ] ;在南

方根结线虫引起的甘薯 ( I pomoea bat at as)巨型细胞

中有 50～100 个细胞核[39 ] ,在栽培大豆 ( Gl yci ne

m ax )巨型细胞中有 150 个细胞核[40 ]。在同一种根

结线虫侵染情况下 ,寄主植物内巨型细胞的数目和

体积由寄主品种决定[ 41 ]。

巨型细胞核的大小不同主要是由于分裂中期的

邻近细胞的不规则融合和分裂后期染色体的不均匀
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分配造成[34 ]。巨型细胞内的有丝分裂高峰期在接

种后 1～6 d ,豌豆2南方根结线虫互作体系中 ,巨型

细胞的单个核内是多倍体或非整倍体 ,核内染色体

的数目可达 112条[5 ]。在接种后 8 d ,巨型细胞核的

染色体的倍数是非侵染细胞内的染色体的 58倍 ,在

最初几天内 ,巨型细胞内染色体内的数目以每天 20

倍的速率生长[33 ]。

一般根结线虫与寄主互作的研究 ,将时间段设

定为接种后 7 d、14 d、21 d ,相关研究多数是在 14 d

以前[ 9210 ,28 ,30 ,32235 ]。根结线虫侵染寄主植物 7 d 后 ,

形成 5～7个巨型细胞 ,根结内巨型细胞内核的有丝

分裂活动完成 ,根结初现 ; 约 14 d 时根结体积增

大 ,根结内 2龄幼虫蜕皮变成 3龄幼虫 ;21 d时巨型

细胞成熟 ,根结内线虫变成成虫 ,但尚未有卵囊 ;

21 d后巨型细胞和根结的变化 ,仅刘奇志报道 ,接种

30 d后的黄瓜根结的巨形细胞发生空洞化[32 ]。详

细的根结线虫在根结内的发育过程与根结内巨型细

胞内的核数目增殖过程的相关性研究 ,国内外未见

系统报道。

一般把根结线虫引起植物形成根结分为诱导和

维持 2个阶段 ,诱导阶段主要由根结线虫 2 龄幼虫

完成 ,而维持阶段由根结线虫的 3龄、4龄和成虫完

成[9 ]。以南方根结线虫侵染番茄为例 , 2 龄幼虫侵

入根内 14 d后蜕皮变成 3龄幼虫 ,然后变成 4龄幼

虫 ,约 21 d后 4龄幼虫蜕皮变成成虫 ,约 30 d后成

虫产卵 ,约 45 d 后成虫完成产卵活动[34 ]。由于 3

龄、4龄幼虫没有口针 ,成虫有口针 ,因此 3 龄、4 龄

幼虫与巨型细胞的作用特点以及与成虫和巨型细胞

的作用特点 ,两者之间应该是有差别的 ,而产卵前的

成虫与巨型细胞的作用特点和产卵期间的成虫与巨

型细胞的作用特点也是不同的[34 ]。因此 ,依据巨型

细胞的发展过程及巨型细胞与线虫的作用特点 ,建

议将维持阶段细分为 3个阶段 ,即发展、成熟和衰败

3个阶段。这样在植物2根结线虫互作体系中 ,根结

线虫引起的根结过程就由诱导、发展、成熟和衰败 4

个阶段构成。诱导阶段的根结内形成了巨型细胞 ,

根结 2龄幼虫尚未蜕皮变成 3龄幼虫[34 ] ;发展阶段

是根结内巨型细胞的数目和巨型细胞内细胞核的数

目均稳定 ,巨型细胞结构逐步完善 ,此阶段的线虫是

3龄到 4龄幼虫[10 ] ;成熟阶段是根结内巨型细胞发

育完成 ,根结内是未产卵的根结线虫雌虫[10 ] ;衰败

阶段的根结内巨型细胞逐步形成空洞化现象 ,根结

内根结线虫雌虫完成产卵活动[32 ,34 ]。

　植物根结的内含物成分

人们对植物根结的内含物也进行了许多研究。

Owens等分析了番茄根结和正常根的化学成分 ,结

果表明在根结内碳氢化合物下降了 36 % ,纤维素下

降了 31 %[4 ]。但有些物质在根结内则有不同程度

提高 ,如半纤维素、有机酸、自由氨基酸、蛋白质、核

酸、RNA、DNA、脂肪以及矿物质的含量分别提高了

36 %、67 %、304 %、80 %、29 %、87 %、70 %、154 %和

4 %。Bird研究表明 ,感染爪哇根结线虫的番茄根 ,

可以产生生长素[42 ]。Set ty和Wheeler发现 ,感染根

结线虫的番茄根内的生长素的浓度与未感染根的生

长素浓度相似[43 ]。Myuge研究发现 ,将根结的酒精

抽提物施到根表面 ,引起植物产生根结 ,表明可能含

有生长素[ 44 ]。Karczmarek 等利用启动子捕获技术

发现 ,植物根结内巨型细胞形成早期生长素相关基

因表达活跃[45 ]。

　植物根结内的植物基因表达

近年来 ,分子生物学技术被用于植物根结内基

因表达研究 ,以寻找与根结形成密切相关的寄主植

物基因。人们利用基因芯片技术、候选基因策略、差

异显示技术、原位杂交技术、R T2PC技术和 GU S启

动子捕获策略等发现了一些与根结形成密切相关的

基因或酶。依据其功能可分为 6 类 : (1)与细胞周

期调控相关基因和蛋白激酶 :结瘤素基因 EN OD40

( nodulin genes EN OD40 ) [46 ]、细 胞 周 期 基 因

CCS52 a(cell cycle gene CCS52 a) 、D2型细胞周期基
因 C YCD3 (D2type cyclin gene C YCD3)和细胞周期

激酶 cdc2a (cyclin2dependent kinase cdc2a ) [47 ]、细

胞分裂素氧化酶 (cytokinin oxidase) [48 ] ; (2)与细胞

有丝分裂相关基因和蛋白激酶 :与有丝分裂有关的

细胞周期基因 ( mitotic cyclin C YCB1 , CD C2bA t和

C YCA 2) [6 ]、细胞有丝分裂周期调控有关的 2 个转

录因子 P HAN 和 KNOX ( t ranscriptional regula2
tors P HAN and KNOX) [49 ]、细胞分裂和细胞核分

裂关键蛋白等 MA P65s[10 ] ; (3) 与细胞膜功能有关

的基因或酶 :细胞质膜形成素相关蛋白 At F H6[ 50 ]、

水通道基因 TOB2RB 7 (channel TOB2RB 7) [51 ]、水

通道基因 N OD26 ( nodulin 26) [52 ]、富含脯氨酸蛋

白基因 mt1203 ( mt1203 prolin rich protein ) [ 49 ] ;

(4)与细胞壁裂解有关的酶 :β21 ,42内切葡聚糖酶
Ntcel2、Ntcel7和 Ntcel8 (endo2β21 ,42glucanase Nt2

352
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cel2 ,Ntcel7 ,Ntcel8) [53 ]、果胶乙酰酯酶 DiDi 9C212

(pectin acetylesterase gene DiDi 9C212) [54 ] ; (5)与

信号传导有关的基因 : 52磷酸核酮糖差向异构
酶 PRE ( D2ribulose252p hosp hate232epimerase ) [55 ] ;

(6)与细胞新陈代谢有关的酶类 :肌动蛋白基因

(actin genes) A C T2 和 A C T7 [56 ]等。除了细胞壁

裂解酶以及肌动蛋白基因在 21 d 的巨型细胞周围

表达外 ,所研究的基因基本上是 14 d以前的巨型细

胞中表达。对 21 d 后的巨型细胞中的植物基因表

达情况鲜有报道。

根结线虫在植物根结内完成生活史 ,其对植物

基因的调控作用是十分复杂的。利用基因芯片技

术 ,发现在拟南芥中受南方根结线虫侵染形成巨型

细胞的根结组织中 3 372个基因的表达水平发生了

明显变化。上调基因的数量和下调基因的数量相

似。植物防御相关基因表达受到抑制。与植物新陈

代谢和能量传递相关的基因表达 ,既有上调也有下

调 。在接种 7 d的根结中 ,编码 40S和 60S核糖体

蛋白的 71个基因明显上调 ,表明在根结形成初期 ,

蛋白质合成水平明显上升。在根结形成过程中 ,同

一家族的几个不同基因可能上调 ,也可能下调。例

如 ,在拟南芥中 ,3个水通道蛋白上调 ,7个水通道蛋

白表达受到抑制[ 9 ]。扩张蛋白 (expansin)是引起细

胞壁松弛和延展的蛋白 ,但不会引起细胞壁主要成

分的彻底水解。在 31个与扩张蛋白相关的基因中 ,

7个扩张蛋白 A基因和 2个扩张蛋白 B 基因上调。

与细胞壁形成相关的酶 ,有些上调 ,也有些下调。

β21 ,42内切普聚糖酶和所有的果胶酶裂解基因在根
结形成过程均表达活跃。以上结果表明 ,根结线虫

引起巨型细胞的大量基因表达的改变 ,导致了植物

根结的成分与健康植物组织不同。

　展　望

根结线虫是最重要的植物寄生线虫之一 ,引起

寄主植物形成根结是其共有的特征。笔者首次对常

见的寄主植物的根结形态和形成过程以及病理结构

进行了比较 ,将植物根结分为单根结和重根结 2 种

类型。该概念的提出 ,可为确定合适的根结线虫2寄
主植物互作体系 ,研究田间根结线虫的数量动态和

生物防治制剂对植物根结线虫病的防治效果 ,以及

研究根结线虫诱导植物形成根结的分子机理提供理

论依据。植物2根结线虫互作体系中 ,根据根结线虫

引起根结过程 ,可划分为诱导、发展、成熟和衰败

4个阶段。这样划分可以明确不同阶段的寄主根结

内巨型细胞的特点和根结线虫虫态 ,并为揭示根结

线虫与根结线虫互作的分子机理及其利用打下基

础。

植物根结的形成过程是根结线虫对寄主植物的

一个有序调控过程。虽然发现了一批与根结内巨型

细胞密切的植物基因 ,但到目前为止 ,植物线虫对植

物的关键调控过程还不明朗 ,因此还不能解释根结

内含物的形成和变化机理。在对根结线虫 2龄幼虫

和成熟雌虫食道腺分泌物分别鉴定出的 486 个和

11个蛋白质中 ,有些与植物蛋白结构相似 ,可以调

节细胞的分裂周期或分解细胞壁 ,但大部分蛋白所

起的作用还不清楚[57259 ]。一般认为 ,根结线虫 2 龄

幼虫的食道腺分泌物通过口针注入到植物体内 ,引

起植物体内的基因表达发生变化 ,形成了巨型细胞 ,

产生根结[ 60 ]。人们主要对根结线虫 2龄幼虫的分泌

物进行了深入研究。到目前为止 ,发现了根结线虫

分泌物相关的 22个基因 ,尤其是对β21 ,4内切葡聚

糖酶和分枝酸变位酶的作用进行了较深入的研

究[13214 ]。对部分基因沉默效果的研究表明 ,基因沉

默后会降低寄主植物的根结百分率[12 ,15 ,61 ]。根结线

虫是如何调控寄主植物的根结发展及其内含物还需

要进一步研究。
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Revie w on the Morphology and Formation Mechanism of
Plant Root2Knot Caused by Meloidogyne spp.

WAN G Xin2rong　MA Chao 　REN L u2lu　WAN G Lei

L aboratory of Pl ant N em atolog y , S out h Chi na A g ricul t ural U ni versi t y , Guangz hou 510642 , Chi na

　　Abstract　Bot h root knot morp hology and it s huge cell number and size depend on t he interacting

parties between plant s and it s parasite nematodes Meloi dog y ne spp . . Based on comparing root knot’ s

texture and growt h ,it is fir stly p roposed in t his paper t hat plant root2knot s are classified into two types :

single root knot and multiple root knot ,and t he growt h process of t he host plant′s root2knot is divided

into 4 periods ,namely ,induction ,develop ment ,mat uration and deterioration. Compounds f rom root2knot

are greatly different f rom t hose of apical cells in root . These genes include cell cycle genes ,mitotic cyclin

genes ,cell wall cleaving protease genes ,cell membrane f unction genes and cell metabolism genes , which

are clo sely linked to t he text ure and compounds of plant root2knot caused by Meloi dog y ne spp . .

Key words　Meloi dog y ne spp . ; root2knot ; st ruct ure ; compound
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