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植物寄生线虫生物防治:从植物免疫到根际微生态调控
胡凌飞ꎬ孙斌ꎬ何艳ꎬ徐建明∗

(浙江大学环境与资源学院ꎬ浙江 杭州 ３１００５８)

摘要:植物寄生线虫(ｐｌａｎｔ￣ｐａｒａｓｉｔｉｃ ｎｅｍａｔｏｄｅꎬＰＰＮ)是严重威胁全球农业可持续发展的一类植物寄生有害生物ꎬ每年给全球农

业造成巨大的经济损失ꎮ 传统的物理与化学防治手段存在对非靶标生物的负面效应、环境污染和抗药性等问题ꎮ 生物防治

凭借其环境友好、靶向性强、可持续等优势ꎬ成为植物寄生线虫领域的研究前沿与热点ꎮ 本文系统综述了 ＰＰＮ 的生物学特征

与危害现状ꎬ重点阐述了 ＰＰＮ 对寄主植物的侵染机制以及寄主植物通过自身免疫防御系统或基于呼救策略的植物－土壤反馈

所构建的多层次免疫防御体系ꎮ 在此基础上ꎬ文章从三个方向梳理了线虫生物防治的研究进展:１)基于抗、感病基因编辑技

术培育抗性植物品种ꎻ２)基于根际微生态调控构建抑病土壤ꎻ３)改良农业耕作方式形成综合治理体系ꎮ 随着对土壤－植物互

作系统中植物－线虫－微生物间多元互作网络的深入研究ꎬ基于土壤－植物系统的地下－地上互馈机制优化的生物源线虫防治

将超越单一植物端或土壤端的病害防控技术范畴ꎬ为建立绿色、高效、可持续的线虫病害防控体系提供坚实的支撑ꎮ
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线虫作为线形动物门(Ｎｅｍａｔｏｄａ)的成员ꎬ是动物界中多样性最高的类群之一ꎬ超过 ２５ ０００ 种线虫广

泛分布于地球各类生境中[１]ꎮ 植物寄生线虫(ｐｌａｎｔ￣ｐａｒａｓｉｔｉｃ ｎｅｍａｔｏｄｅꎬＰＰＮ)是指能够寄生于植物的各种

组织ꎬ通过取食、在受感染组织中迁移或作为病毒载体对宿主植物造成损害的一类线虫[２]ꎮ 据统计ꎬＰＰＮ
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每年给全球农业生产带来的经济损失超过 １ ５００ 亿美元ꎬ已成为仅次于真菌病害的全球第二大植物

病害[３]ꎮ
目前ꎬＰＰＮ 的防治主要依赖溴甲烷、棉隆等化学杀线剂及阿维菌素等微生物源杀线剂的施用ꎬ但随着

化学药剂的环境残留、对非靶标生物的毒性以及线虫抗药性问题日益突出ꎬ迫使人们寻求更加绿色、可持

续的防控策略[４]ꎮ 在此背景下ꎬ基于生物与生态学原理的防治手段逐渐成为研究热点ꎮ 其中ꎬ自 ２０ 世纪

下半叶起ꎬ基于抗性基因鉴定与利用、天敌生物及生防微生物施用的防治策略已取得重要进展ꎮ 近年来ꎬ
随着植物保护领域从“单一靶标杀灭”向“系统生态调控”的范式转变ꎬ“生物防治”的内涵也从狭义上利

用生物源活性物质(如生防微生物及其代谢产物)的直接拮抗策略ꎬ扩展至涵盖作物遗传抗性改良(如抗

性基因、ＲＮＡｉ 分子)以及根际微生物组重塑、抑病性土壤培育等系统性生态调控手段[５－６]ꎮ
本文以线虫侵染生物学—植物多重防御响应—根际微生态反馈—系统防治策略构建为逻辑主线ꎬ系

统梳理了 ＰＰＮ 的侵染机制、寄主植物的多层次防御体系以及根际微生态在线虫防控中的调控作用 ３ 个方

面的研究进展ꎮ 在此基础上ꎬ提出“植物免疫－根际微生态－土壤抑病性”三者之间存在双向反馈、逐级放

大的耦合关系:植物免疫防御系统不仅直接抵御线虫侵染ꎬ还通过调控根系分泌物主动塑造根际微生物群

落的结构与功能ꎻ而定殖于根际的有益微生物则通过诱导系统抗性、分泌拮抗物质等途径进一步增强植物

的防御能力ꎻ这种植物－微生物间的正向互馈ꎬ经多代累积后可在土壤中形成可持续的抑病功能[６]ꎮ 本文

旨在通过系统阐述这一耦合链条中的关键节点与调控机制ꎬ为线虫生物防控从“单一杀灭病原”向“培育

健康微生态”的范式转变提供理论支撑ꎮ

１　 植物寄生线虫的生物学特征及危害现状

１.１　 种群分类

根据其寄生策略ꎬ可大致将 ＰＰＮ 区分为外寄生与内寄生线虫[７]ꎮ 其中ꎬ外寄生线虫( ｅｃｔｏｐａｒａｓｉｔｉｃ
ｎｅｍａｔｏｄｅｓ)是指始终存在于植物体外并通过土壤进行迁移的线虫ꎬ其在寻找新的摄食场所前会以植物根

系作为临时的食物来源ꎻ内寄生线虫(ｅｎｄｏｐａｒａｓｉｔｉｃ ｎｅｍａｔｏｄｅ)则是指侵入宿主植物后ꎬ在植物组织内进行

取食和繁殖的线虫ꎮ 根据其生活习性ꎬ又可将内寄生线虫进一步区分为通过在不同植物组织层间迁移ꎬ以
细胞物质为食的迁徙型内寄生线虫(ｍｉｇｒａｔｏｒｙ ｅｎｄｏｐａｒａｓｉｔｅ)以及在植物特定组织内形成高度特化的线虫

取食位点(ｎｅｍａｔｏｄｅ ｆｅｅｄｉｎｇ ｓｉｔｅꎬＮＦＳ)的定居型内寄生线虫( ｓｅｄｅｎｔａｒｙ ｅｎｄｏｐａｒａｓｉｔｅ)ꎮ 其中ꎬ根结线虫类

( ｒｏｏｔ￣ｋｎｏｔ ｎｅｍａｔｏｄｅꎬＲＫＮꎬ主要为 Ｍｅｌｏｉｄｏｇｙｎｅ 属)和孢囊线虫类( ｃｙｓｔ ｎｅｍａｔｏｄｅꎬＣＮꎬ主要为 Ｈｅｔｅｒｏｄｅｒａ 和

Ｇｌｏｂｏｄｅｒａ 属) [２]是最具代表性的两类定居型内寄生线虫ꎮ
１.２　 生物学特征与生活史

在与宿主植物长期的协同进化中ꎬＰＰＮ(尤其是定居型内寄生线虫)成功进化出多种增加寄生侵染成

功率的特异性器官组织ꎬ能够高效地穿透植物体表、修饰根细胞并获取养分以支持其生长发育与繁殖[１]ꎮ
这些显著的适应性特征主要包括:１)线虫头部与尾部的化学感受系统ꎬ参与 ＰＰＮ 在土壤中的迁移、宿主发

出的化学信号响应以及在寻找宿主体内合适的入侵位点等多个过程[８]ꎻ２)口部的矛状结构(口器)ꎬ用于

刺穿宿主细胞壁膜以侵入宿主细胞、注入效应分子并在入侵后协助从取食位点汲取营养物质ꎮ ３)食管

腺ꎬ用于分泌效应蛋白ꎬ在线虫的穿透、迁移及取食位点的形成与维持等过程中发挥关键作用[９]ꎮ 从进化

生物学角度看ꎬＰＰＮ 这些寄生相关基因与功能的获得ꎬ可能来源于微生物的水平基因转移[１０－１１]ꎮ
以典型的内寄生根结线虫与孢囊线虫为例(图 １) [１]ꎬＰＰＮ 的生活史始于具有运动性与侵染性的二期

幼虫(Ｊ２)从根系－土壤界面中的卵(Ｊ１)中孵化ꎬ并在根系分泌物的引导下向寄主移动ꎮ 在到达寄主根部

后ꎬ两者采取不同的根内迁移与取食位点建立策略[１２]ꎬ根结线虫主要从根尖附近侵入根系ꎬ沿顶端分生组

织的细胞间隙(绕过内皮层细胞屏障)迁移进入维管柱ꎬ并在定殖点诱导形成巨细胞(ｇｉａｎｔ ｃｅｌｌ)ꎻ而孢囊

线虫则在根系内通过针刺穿透细胞进行横向的胞内移动以进入维管柱ꎬ并在定殖点诱导形成合胞体

(ｓｙｎｃｙｔｉｕｍ)ꎮ 建立永久性的取食位点后ꎬＰＰＮ 进入定居状态并通过连续蜕皮完成从 Ｊ２ 到 Ｊ４ 的发育过渡

与性别分化ꎮ 成年后的根结线虫与孢囊线虫分别通过孤雌生殖与有性生殖产卵ꎬ并伴随其排出过程而在

根部形成可见的卵块(ｅｇｇ ｍａｓｓ)与孢囊(ｃｙｓｔ)ꎮ
１.３　 对于农业生产造成的危害

相较于其他植物病虫害ꎬＰＰＮ 具有环境适应性强、繁殖力强、危害隐蔽、易传播等特性[１３]ꎬ对全球的农
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图 １　 两种典型植物寄生线虫孢囊线虫与根结线虫的生活史[１]

Ｆｉｇ􀆰 １　 Ｔｈｅ ｌｉｆｅ ｃｙｃｌｅｓ ｏｆ ｔｗｏ ｔｙｐｉｃａｌ ｐｌａｎｔ￣ｐａｒａｓｉｔｉｃ ｎｅｍａｔｏｄｅｓ:ｃｙｓｔ ｎｅｍａｔｏｄｅ ａｎｄ ｒｏｏｔ￣ｋｎｏｔ ｎｅｍａｔｏｄｅ[１]

林作物生产构成重大威胁ꎮ 据统计ꎬＰＰＮ 每年给全球的作物种植带来的产量损失平均达 １２.３％[３]ꎮ 绝大

多数危害由少数根部定居型内寄生线虫引起ꎬ尤其是根结线虫与孢囊线虫ꎬ能够与寄主植物之间形成高度

复杂的生物营养寄生关系[１３]ꎮ 其中ꎬ根结线虫的寄主范围极广ꎬ几乎包括所有的维管植物ꎻ孢囊线虫则专

性寄生于大豆、马铃薯等少数几种作物[１４]ꎮ ＰＰＮ 感染后寄主植物的典型症状包括生长受阻、植株萎蔫、叶
片黄化变色以及根部形态变化ꎮ 尤其当取食位点的代谢活动增强时ꎬ会促使光合作用产生的物质从地上

部转移到根部[１５]ꎬ对作物的产量与品质造成严重影响ꎮ
除自身造成的危害外ꎬＰＰＮ 在根系细胞间的迁移以及口器对于植物细胞壁的破坏性穿刺都可能导致

寄主对其他病害的易感性增加[１６]ꎮ 此外ꎬＰＰＮ 入侵在诱发寄主植物免疫防御失衡的同时ꎬ亦伴随着根系

分泌物组成变化所驱动的根际微生物群落重塑ꎬ二者协同为其他植物病原菌的继发侵染及 ＰＰＮ 与病原体

间“复合病害(ｄｉｓｅａｓｅ ｃｏｍｐｌｅｘｅｓ)”的形成创造条件[１７]ꎮ 例如ꎬＸｕ 等[１８]最新研究结果显示ꎬ根结线虫的入

侵通过调控植物根系分泌物的组成(使根际中的糖类物质增加ꎬ部分抑制性碱类物质降低)ꎬ在促进病原

青枯菌及其伴生“协同菌群”(以食酸菌属为代表的、与青枯菌存在营养协同关系并协助其定殖的微生物

类群)富集的同时ꎬ抑制了链霉菌等有益微生物的生长ꎮ 此外ꎬ这些根际中增加的糖类物质和富集的青枯

菌反过来又促进了根结线虫的生长与定殖ꎬ从而构建了寄生线虫－病原青枯菌间协同侵染的正向反馈回路ꎮ

２　 线虫对植物的寄生途径:从“搜寻”到“定居”
２.１　 预侵染阶段:基于化感物质的孵化、识别、定位与移动

线虫成功寄生的第一步是寻找宿主ꎮ Ｊ２ 期线虫利用头部及尾部的化感器官感知寄主根系释放的水

溶性或挥发性化合物ꎬ并沿其浓度梯度做出趋向或逃避行为ꎬ这一过程称为趋化性[１２]ꎮ 趋化性长期以来

被认为是线虫定位寄主植物的主要原因[１９]ꎬ大量的化感物质也已见报道ꎮ 其中ꎬ不同的化感物质由于其

扩散性等化学性状差异而在线虫的趋化中发挥不同作用ꎮ 例如ꎬ萜烯类化合物等挥发性物质被报道参与

线虫在较远的空间距离对寄主的定位感应过程[２０]ꎬ而多胺等水溶性物质则更多地在根部附近充当信号分

子被线虫感应[２１]ꎮ Ｓｉｋｄｅｒ 等[２２]综述了根系特异性或非特异性代谢产物作为线虫幼虫的引诱剂或卵孵化

刺激剂对植物寄生线虫的吸引作用ꎮ 除根系分泌物外ꎬｐＨ 值、含水量及有机质含量等土壤理化性质也被

报道能够通过影响上述化感物质的扩散或作为根际环境内的直接信号参与调控线虫行为ꎮ 例如ꎬＨｕａ
等[２３]通过改变培养体系中的 ｐＨ 值和无机盐离子浓度发现ꎬ孢囊线虫(Ｈｅｔｅｒｏｄｅｒａ ｇｌｙｃｉｎｅｓ)在 ｐＨ 值为 ４.９８~
５.４６ 的酸性与氯离子含量为 １７１~２５６ ｍｍｏｌ􀅰Ｌ－１的环境中呈现最大程度的偏好性聚集ꎮ Ｃｈｉｒｉｂｏｇａ 等[２４]报

道了土壤质地与湿度能够通过影响玉米根系挥发性信号物质(Ｅ)－β－石竹烯在土壤中的扩散效率ꎬ从而
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影响昆虫病原线虫(Ｈｅｔｅｒｏｒｈａｂｄｉｔｉｓ ｍｅｇｉｄｉｓ)的迁移与对寄主昆虫(Ｇａｌｌｅｒｉａ ｍｅｌｏｎｅｌｌａ)的侵染效率ꎮ
除了基于寄主植物根系分泌物的直接定位策略外ꎬ近来研究也发现ꎬ线虫可以通过感知受根系分泌物

调控下根际微生物群落中特定微生物的种类和丰度变化来实现对寄主的定位与侵染[２５]ꎮ Ｗｕ 等[２６] 最新

研究结果为线虫间接定位策略的存在提供了强有力的证据:玉米根系分泌物中的一类主导组分(苯并噁

嗪类化合物)能够显著改变根际细菌群落组成(富集假单胞菌与柠檬酸杆菌属)ꎻ根结线虫(Ｍｅｌｏｉｄｏｇｙｎｅ
ｉｎｃｏｇｎｉｔａ)则可以通过巧妙地感知这些富集菌所释放的挥发性有机物(甲基酮类与 ２－苯乙醇)来实现对寄

主植物的精准定位ꎮ 除寄主植物根系分泌物与根际细菌群落代谢物的化感作用外ꎬＰＰＮ 基于根际真菌群

落或其他微生物群落对寄主植物的潜在间接定位策略尚待进一步揭示ꎮ
植物内寄生线虫在土壤中的移动和向根部的迁移过程中通常不会进食ꎬ而是依靠将体内储存的脂肪

进行水解来提供能量ꎮ Ｌｕ 等[２７]研究发现ꎬ在没有寄主存在的条件下ꎬＭ􀆰 ｉｎｃｏｇｎｉｔａ 会通过促进溶酶体中脂

肪酶的合成进行脂肪的水解ꎻ抑制溶酶体中的脂质分解过程则会缩短幼虫的寿命并降低其活动能力ꎮ 因

此ꎬ线虫需要在存储能量消耗殆尽前找到寄主并侵染ꎮ
２.２　 侵染期:侵染后取食位点的建立

在移动至根系并到达选定的侵染部位后ꎬ线虫会利用口针反复穿刺植物靶细胞壁并分泌由食管腺体

细胞合成的效应蛋白以实现侵染[１１]ꎮ 其中ꎬ根结线虫侵染后会诱导根系伸长区具有分化能力的维管前形

成层细胞进行多次的有丝分裂但不伴随胞质分裂ꎬ从而形成体积巨大、高度多倍化、细胞壁内褶且代谢旺

盛的巨细胞ꎬ并最终在根系形成典型的根结(ｇａｌｌｓ)结构ꎻ而孢囊线虫则诱导已形成的维管薄壁细胞发生细

胞壁的局部溶解与降解ꎬ使相邻的原生质体融合ꎬ从而将多个原本独立的细胞打通ꎬ形成一个多核、多腔的

连续共质体结构———合胞体ꎬ但对根系形态的重构通常不明显[２８]ꎮ
效应蛋白在取食位点的形成中发挥了关键作用ꎮ 其作用机制主要包括诱导正常的根细胞转化为特化

的取食位点以及抑制植物防御系统[２９]ꎮ 植物寄生线虫通过分泌效应子与特定宿主蛋白发生特异性相互

作用ꎬ来操纵寄主细胞发育周期ꎮ 此过程主要涉及效应子对植物细胞壁的修饰、生长素等植物激素与多胺

信号传导的调控等反应[２]ꎮ 例如ꎬＬｅｅ 等[３０]研究发现ꎬ孢囊线虫分泌的效应蛋白 １９Ｃ０７ 可以与拟南芥生

长素转运蛋白 ＬＡＸ３ 发生互作ꎬ通过增强其介导的生长素运输来调节生长素在根细胞中的流动ꎬ进而促进

取食位点合胞体的形成ꎮ 此外ꎬ线虫也需要利用效应蛋白来压制寄主的免疫防御ꎮ 近年来ꎬ除了传统的线

虫分泌模式效应因子外ꎬ多种新型的效应因子及其抑制植物防御反应的途径已见报道ꎮ 例如ꎬＨｅｗｅｚｉ
等[３１]研究发现ꎬ孢囊线虫效应蛋白 １０Ａ０６ 的分泌能够与精胺合成酶进行互作ꎬ提高合胞体内精胺含量

与抗氧化能力的同时ꎬ阻碍水杨酸( ｓａｌｉｃｙｌｉｃ ａｃｉｄꎬＳＡ)防御信号的传递ꎬ并最终降低甜菜对线虫的抗性ꎮ
Ｌｏｚａｎｏ￣Ｔｏｒｒｅｓ 等[３２] 报道了 Ｇ􀆰 ｒｏｓｔｏｃｈｉｅｎｓｉｓ 效应蛋白 ＶＡＰ１ 可与番茄抗性基因编码的半胱氨酸蛋白酶

Ｒｃｒ３ｐｉｍ 结合并干扰其活性位点ꎬ从而提高植物对线虫的易感性ꎮ
取食位点的建立通常还会伴随着其周围维管细胞的聚集簇拥ꎬ这种类似植物维管束的结构被称为取

食位点的维管化ꎬ其形成有助于糖类、氨基酸、水和无机盐等养分通过植物维管系统被高效地输送给取食

位点中的线虫[２８]ꎮ

３　 植物对线虫的免疫防御途径:从“感知”到“反击”
３.１　 寄主植物的多元防御策略

３.１.１　 化学生态防御　 对于植物而言ꎬ抵御 ＰＰＮ 损害的首要防御机制是分泌能够驱避甚至杀死 ＰＰＮ 的

物质[２]ꎬ从而使线虫失去侵染寄生植物的机会ꎮ 具有拮抗寄生性线虫的植物活性物质主要包括以生物

碱、萜类化合物及黄酮类为代表的次级代谢产物和以茉莉酸( ｊａｓｍｏｎｉｃ ａｃｉｄꎬＪＡ)、ＳＡ 为代表的植物激素[２２]ꎮ
需要指出的是ꎬ这些化合物对于线虫的影响具有很强的选择性ꎬ会受到物质浓度、寄主与线虫物种的强烈

影响[３３]ꎮ 例如ꎬＦｕｄａｌｉ 等[３４] 与 Ｈｕ 等[３５] 发现植物激素乙烯对 Ｍ􀆰 ｈａｐｌａ 与 Ｈ􀆰 ｇｌｙｃｉｎｅｓ 具有趋避作用ꎻＰｉｙａ
等[３６]则报道乙烯可通过抑制水杨酸介导的防御反应ꎬ增强寄主根部对 Ｈ􀆰 ｓｃｈａｃｈｔｉｉ 的易感性ꎮ Ｋｉｒｗａ 等[３７]

也发现ꎬ低浓度的黄酮类化合物槲皮素能够充当 Ｍ􀆰 ｉｎｃｏｇｎｉｔａ 的趋化剂ꎬ而高浓度时则充当其趋避剂ꎮ 除

自身分泌物外ꎬ多种单双子叶植物也被证实能够通过吸收线虫分泌的信息素蛔甙 １８(ａｓｃａｒｏｓｉｄｅ ＃１８ꎬａｓｃｒ
＃１８)并经过氧化物酶体中的 β 氧化途径将其代谢为较短侧链的 ａｓｃｒ ＃９ 后ꎬ分泌至根际达到对线虫的驱避

作用[３８－３９]ꎮ
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３.１.２　 先天免疫防御　 在病原物－寄主的长期协同进化过程中ꎬ植物已进化出针对线虫入侵而时序性激

活的两层先天免疫系统[４０]ꎬ其与 ＰＰＮ 间的互作遵循“之字形(ｚｉｇｚａｇ)”模型(图 ２) [２９ꎬ４１]ꎮ

图 ２　 植物与线虫互作的“ｚｉｇｚａｇ”模型[２９]

Ｆｉｇ􀆰 ２　 Ｔｈｅ “ｚｉｇｚａｇ” ｍｏｄｅｌ ｏｆ ｐｌａｎｔ￣ｎｅｍａｔｏｄｅ ｉｎｔｅｒａｃｔｉｏｎｓ[２９]

　 　 ＰＴＩ:ＰＡＭＰ 触发的免疫 ＰＡＭＰ ｔｒｉｇｇｅｒｅｄ ｉｍｍｕｎｉｔｙꎻＨＲ:过敏反应 Ｈｙｐｅｒｓｅｎｓｉｔｉｖｅ ｒｅｓｐｏｎｓｅꎻＥＴＳ:效应子触发的感病

性 Ｅｆｆｅｃｔｏｒ￣ｔｒｉｇｇｅｒｅｄ ｓｕｓｃｅｐｔｉｂｉｌｉｔｙꎻＥＴＩ:效应子触发的免疫 Ｅｆｆｅｃｔｏｒ ｔｒｉｇｇｅｒｅｄ ｉｍｍｕｎｉｔｙꎻＡꎬＢꎬＣꎬＤ ｉｎ ｓｑｕａｒｅｓ:植物免疫受

体 Ｉｍｍｕｎｅ ｒｅｃｅｐｔｏｒｓ ｉｎ ｐｌａｎｔｓꎻＡꎬＢꎬＣꎬＤ ｉｎ ｃｉｒｃｌｅ:线虫分泌的效应蛋白 Ｅｆｆｅｃｔｏｒｓ ｓｅｃｒｅｔｅｄ ｂｙ ｎｅｍａｔｏｄｅ.

植物可以通过特异性的模式识别受体(ｐａｔｔｅｒｎ ｒｅｃｏｇｎｉｔｉｏｎ ｒｅｃｅｐｔｏｒꎬＰＲＲ)对入侵线虫进化保守的相关

分子模式(ｎｅｍａｔｏｄｅ￣ａｓｓｏｃｉａｔｅｄ ｍｏｌｅｃｕｌａｒ ｐａｔｔｅｒｎꎬＮＡＭＰ)进行识别ꎬ从而启动由植物病原体相关分子模式

(ｐａｔｈｏｇｅｎ￣ａｓｓｏｃｉａｔｅｄ ｍｏｌｅｃｕｌａｒ ｐａｔｔｅｒｎꎬＰＡＭＰ)触发的免疫响应(ＰＡＭＰ￣ｔｒｉｇｇｅｒｅｄ ｉｍｍｕｎｉｔｙꎬＰＴＩ)ꎮ 例如ꎬ
Ｈｕａｎｇ 等[４２]研究发现ꎬ拟南芥体内的免疫识别受体 ｎｅｍａｔｏｄｅ￣ｉｎｄｕｃｅｄ ＬＲＲ￣ＲＬＫ１(ＮＩＬＲ１)能够通过特异性

识别线虫分泌 ａｓｃｒ ＃１８ 触发免疫信号传导以及对 Ｍ􀆰 ｉｎｃｏｇｎｉｔａ 的防御ꎮ 除线虫相关分子模式外ꎬ植物还可

以通过并行识别线虫入侵造成的损伤相关分子模式(ｄａｍａｇｅ￣ａｓｓｏｃｉａｔｅｄ ｍｏｌｅｃｕｌａｒ ｐａｔｔｅｒｎꎬＤＡＭＰ)来启动防

御反应ꎬ如植物细胞破损后释放的寡聚半乳糖醛酸 ( ｏｌｉｇｏｇａｌａｃｔｕｒｏｎｉｄｅ)、植物诱导子肽 ( ｐｌａｎｔ ｅｌｉｃｉｔｏｒ
ｐｅｐｔｉｄｅ)或胞外 ＡＴＰ(ｅｘｔｒａｃｅｌｌｕｌａｒ ＡＴＰ)等物质[７]ꎮ 在检测到线虫与损伤的相关分子模式后ꎬ模式识别受

体通过介导下游丝裂原相关蛋白激酶(ｍｉｔｏｇｅｎ￣ａｃｔｉｖａｔｅｄ ｐｒｏｔｅｉｎ ｋｉｎａｓｅꎬＭＡＰＫ)与钙依赖蛋白激酶、防御激

素 ＪＡ 和 ＳＡ 信号传导途径以及防御相关基因表达等一系列典型防御信号传导事件的发生来抑制 ＰＰＮ 的

侵染并增强植物对其的抗性[４３]ꎮ
在这场植物与 ＰＰＮ 的“拉锯战”中ꎬ线虫通过率先进化出能够抑制植物上述基础免疫反应的效应蛋白

来提高对寄主的侵染成功率(ｅｆｆｅｃｔｏｒ￣ｔｒｉｇｇｅｒｅｄ ｓｕｓｃｅｐｔｉｂｉｌｉｔｙꎬＥＴＳ)ꎮ 因此ꎬ植物在自然选择的压力下又进化

出针对线虫特定效应蛋白进行识别与特异性免疫反应的第二级防御策略:效应子触发免疫( ｅｆｆｅｃｔｏｒ￣
ｔｒｉｇｇｅｒｅｄ ｉｍｍｕｎｉｔｙꎬＥＴＩ)ꎮ 简单来说ꎬ抗性植物能够通过受体样蛋白以及由植物抗性( ｒｅｓｉｓｔａｎｃｅꎬＲ)基因编

码的胞内核苷酸结合(ｎｕｃｌｅｏｔｉｄｅ￣ｂｉｎｄｉｎｇ) ￣ＬＲＲ 受体(ＮＬＲ)型免疫受体来识别 ＰＰＮ 分泌的效应蛋白[２]ꎮ
例如ꎬＳａｃｃｏ 等[４４]揭示了 ＮＬＲ 型免疫受体蛋白 Ｇｐａ２ 在马铃薯孢囊线虫(Ｇ􀆰 ｐａｌｌｉｄａ)分泌效应蛋白 ＲＢＰ￣１
的特异性识别与 ＥＴＩ 免疫防御中的关键作用ꎮ 与 ＰＴＩ 类似ꎬＥＴＩ 激活后同样包含钙离子信号传导与活性

氧积累ꎻ但其最关键的防御机制是通过 ＮＬＲ 受体启动超敏反应(ｈｙｐｅｒｓｅｎｓｉｔｉｖｅ ｒｅｓｐｏｎｓｅꎬＨＲ)ꎬ诱导侵染点

局部细胞程序性死亡ꎬ从而阻断 ＰＰＮ 的侵染[１２]ꎮ 从 ＰＴＩ 到 ＥＴＳ 再到 ＥＴＩꎬ三者共同构筑了一条“识别—抑

制—再识别”的时序性免疫激活链条ꎬ这是植物与线虫在信号传导层面动态博弈的集中体现ꎮ
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３.１.３　 免疫调控机制　 除了上述先天免疫防御途径外ꎬ植物调控免疫基因表达的另一重要机制是以 ＤＮＡ
甲基化、组蛋白修饰和非编码 ＲＮＡ 为核心的表观遗传修饰[４５]ꎬ其在植物－线虫互作中的调控作用正逐渐

成为 研 究 热 点[４６]ꎮ 例 如ꎬ Ｄíａ￣Ｍａｎｚａｎｏ 等[４７] 发 现ꎬ 在 拟 南 芥 与 Ｍ􀆰 ｊａｖａｎｉｃａ 互 作 体 系 中ꎬ 非 编 码

ｍｉｃｒｏＲＮＡ１７２ 能够通过负调控 ＡＰ２ 类转录因子 ＴＯＲ１ 的表达参与取食位点的建立ꎮ Ｌｉｕ 等[４８]通过对不同

抗感病大豆品系 Ｒｈｇ１ 遗传位点的 ＤＮＡ 甲基化分析发现ꎬ孢囊线虫侵染后抗性品系在该位点编码基因上

下游的 ＤＮＡ 甲基化程度较感性品系明显增加ꎬ暗示 ＤＮＡ 甲基化程度与抗性基因间的关联ꎮ Ｖｉｊａｙａｐａｌａｎｉ
等[４９]则发现ꎬ甜菜孢囊线虫(Ｈ􀆰 ｓｃｈａｃｈｔｉｉ)分泌的 ３２Ｅ０３ 效应蛋白进入植物细胞核后以剂量依赖的方式调

节 ｒＤＮＡ 染色质结构ꎬ从而改变植物的 ｒＲＮＡ 基因表达以促进自身的寄生ꎮ
需要指出的是ꎬ植物免疫系统的激活不仅限于胞内防御信号的传导ꎮ 近年研究表明ꎬ免疫激活状态会

反馈性地改变根系分泌物的组成与释放量[５０]ꎮ 当植物通过 ＰＴＩ 或 ＥＴＩ 感知到病原体侵染后ꎬ根系分泌物

中特定次生代谢产物(如酚类、萜类、苯并噁嗪类、黄酮类等)的组成和浓度会发生显著变化ꎮ 这些“免疫

重塑”后的根系分泌物ꎬ一方面可直接对病原体产生趋避或毒杀作用ꎬ另一方面则成为塑造根际微生物群

落结构的关键化学信号ꎮ 这一发现揭示了植物免疫系统通过根系分泌物这一“分子桥梁”向根际延伸的

作用路径ꎬ为理解“植物免疫如何主动塑造根际微生态”提供了直接的科学依据ꎮ
３.２　 塑造根际微生态环境的间接防御机制

如前所述ꎬ植物免疫系统可通过根系分泌物主动塑造根际微生物群落ꎮ 根际微生物群落一旦建立ꎬ便
作为植物的“第二基因组”ꎬ通过多种途径反馈调节植物的免疫状态ꎬ形成植物－微生物间的互馈通路ꎮ 近

年来ꎬ“植物共生体(ｐｌａｎｔ ｈｏｌｏｂｉｏｎｔ)”概念的提出进一步深化了这一认识[５１]ꎮ 在这一框架下ꎬ植物与其定

殖的微生物群被视作一个协同进化的功能整体ꎬ根际微生物组因此被视为一个“去中心化的免疫系

统”———它使植物能够获得超越自身基因组编码的免疫能力(“扩展免疫”)ꎮ 当前ꎬ根际微生态中间接调

控 ＰＰＮ 的生物类群主要涉及两大类:根际菌群中的有益菌(包括细菌、真菌等)与根际线虫群落中的非寄

生组分(如食细菌线虫、捕食性线虫等)ꎮ
３.２.１　 根际有益菌　 目前已有研究报道了宿主植物可以基于“ｃｒｙ ｆｏｒ ｈｅｌｐ”的呼救策略ꎬ通过根系分泌物

招募土壤微生物作为对抗 ＰＰＮ 侵袭的辅助力量[６]ꎮ 这些选择性富集的根际有益菌可通过诱导寄主植物

系统抗性、分泌线虫拮抗化合物以及专性寄生侵染线虫等多种途径实现对线虫的间接抑制作用ꎮ 例如ꎬＳｏｎｇ
等[５２]通过对比根结线虫抗性(ｃｍ３)与感性(ｃｕｃ)品种黄瓜的根际微生物群落后发现ꎬｃｍ３ 植株的根际细

菌群落结构在面对根结线虫入侵时更趋稳定ꎬ并能够从根际土壤中选择性地富集假单胞菌、鞘氨醇单胞菌

等植物有益菌ꎮ Ｗｏｌｆｇａｎｇ 等[５３]研究报道了假单胞菌、丛毛单胞菌等根际细菌释放的挥发性有机物对根

结线虫有良好的灭杀与抑制效果ꎮ 此外ꎬＭｏｈａｎ 等[５４]研究也发现ꎬ豆科与茄科植物分泌的根系分泌物还

能够通过增强线虫寄生细菌 Ｐａｓｔｅｕｒｉａ ｐｅｎｅｔｒａｎｓ 对 Ｍ􀆰 ｉｎｃｏｇｎｉｔａ 的感染能力ꎬ从而减轻植物根部受到的线虫

侵害ꎮ 然而ꎬ作为此类 ＰＰＮ－寄主植物－根际微生物互作模型中的关键驱动因子ꎬ根系分泌物中的哪些具

体组分发挥了此类招募功能仍有待研究ꎮ
３.２.２　 根际线虫群落中的非寄生组分　 由于 ＰＰＮ 对于寄主作物产量的毁灭性危害ꎬ人们常常忽视了土壤

线虫群落中的其他组分对于植物健康的重要性ꎮ 实际上ꎬ在与植物漫长的协同进化过程中ꎬ线虫塑造了多

样化的生态位ꎬ其功能类群除 ＰＰＮ 外还包括食细菌线虫、食真菌线虫、杂食性线虫、捕食性线虫及昆虫病

原线虫ꎮ 这些自由生活类线虫能够通过促进土壤养分循环、取食植物病原体(细菌、真菌或线虫)以及寄

生植食性昆虫等多种途径对植物的生长与健康产生积极影响[５５]ꎮ 例如ꎬＫａｔｏ 等[５６]通过盆栽试验证实ꎬ自
由生活线虫群落(尤其是食细菌线虫)在有机农田中能够通过改变细菌群落增强微生物对根结线虫

(Ｍ􀆰 ｉｎｃｏｇｎｉｔａ)的抑制能力ꎮ 目前ꎬ寄主植物是否能够通过根系分泌物直接调控自由生活线虫种群数量与

多样性ꎬ或是通过重塑根际微生物群落进行间接调控尚不明晰ꎮ
３.３　 形成生态抑病性土壤

上述植物免疫系统与根际微生物之间的即时互馈ꎬ在特定条件下持续进行并经多代植物累积后可诱

导形成具有跨代抑病功能的土壤生态状态———抑病性土壤(ｄｉｓｅａｓｅ￣ｓｕｐｐｒｅｓｓｉｖｅ ｓｏｉｌ) [５７]ꎮ 抑病性土壤的本

质是根际微生态系统在与植物免疫系统长期协同演化后达到的一种特殊稳态ꎮ 在此状态下ꎬ即使存在感

病寄主和病原体ꎬ土壤中的土著微生物群落作为“土壤遗产”也能自发抑制病虫害的发生与发展ꎮ
在线虫病害领域ꎬ类似的抑病性土壤形成过程也已见报道ꎮ 例如ꎬＬｕ 等[５８] 在连续 １１ 年的香蕉单作
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大田试验中发现ꎬ种植后期(第 ７ 年起)土壤对根结线虫的自发抑制ꎬ与自由生活线虫种群及特定铁载体

分泌型芽胞杆菌的富集密切相关ꎮ
需要指出的是ꎬ虽然自然土壤生态系统在长期演化中具有一定的抑病潜力ꎬ但当前研究中抑病性土壤

的形成多是在轮作、覆盖作物、有机改良等特定农业管理措施下人工诱导与重建的结果———即通过持续调

控植物－微生物－线虫间的多元互作ꎬ逐步将土壤“驯化”为具有自发抑病能力的健康状态ꎮ 从“植物免

疫”到“根际微生态调控”再到“抑病性土壤”ꎬ构成了一个植物从瞬时响应到长期记忆、从个体免疫到系统

防御的完整逻辑链条[５９]ꎮ 理解这一链条为通过调控根际微生态以定向培育抑病土壤、实现线虫的可持续

治理提供了坚实的理论基础ꎮ

４　 植物寄生线虫生物防治策略

长期以来ꎬ植物寄生线虫的防控主要依赖物理与化学两大途径ꎮ 物理防治主要包括高温闷棚、太阳能

消毒、蒸汽处理及水淹等ꎮ 然而ꎬ这类方法往往能耗较高、操作繁琐ꎬ且在杀灭线虫的同时也消灭了土壤中

的有益微生物群ꎬ破坏土壤团粒结构与微生态平衡[１３]ꎮ 化学防治则主要依赖于具有杀线活性的杀线剂ꎬ
常用的杀线剂包括熏蒸剂(如棉隆、威百亩)和非熏蒸剂(如阿维菌素、氟吡菌酰胺、噻唑膦等)ꎮ 这些杀线

剂因其见效快、防效稳定、使用方便而长期在线虫的防治中占据主导地位ꎮ 但其弊端也十分突出ꎬ主要包

括多数化学杀线剂具有高毒性或高残留ꎬ其对人和动物毒性大、污染环境等特性已被多个国家禁止使

用[６０]ꎮ 此外ꎬ长期单一使用杀线剂不仅容易诱导线虫产生抗药性ꎬ且药剂在杀灭靶标线虫的同时还会影

响土壤中的非靶标有益生物ꎬ严重破坏农田生态系统的健康与可持续性[６１]ꎮ
因此ꎬ在绿色农业和可持续发展理念的推动下ꎬ探究高效、安全、环境兼容的替代性防治方法已成为植

物线虫病害防控的重要方向[６１]ꎮ 当前ꎬ随着对寄主植物与 ＰＰＮ 互作机制的深入解析ꎬＰＰＮ 绿色防治已形

成 ３ 个层次的技术体系:１)遗传抗性改良ꎻ２)生防微生物直接拮抗ꎻ３)根际微生态调控与抑病性土壤培

育ꎮ 三者交叉互作、互为补充ꎬ共同构成 ＰＰＮ 绿色生物调控的多层次技术体系ꎮ
４.１　 筛选培育植物抗性品种

筛选、培育、种植抗病品种是防治农作物植物寄生线虫病害最经济有效的措施之一ꎮ 目前相关内容主

要包括 ３ 个部分[６２－６３]:大范围的种植筛选鉴定植物抗性与感性品种ꎻ比较基因组定位、克隆抗性植物品种

中的 Ｒ 基因以及感性品种中的感病(ＳｕｓｃｅｐｔｉｂｉｌｉｔｙꎬＳ)基因并解析其作用机制ꎻ采用基因编辑技术导入 Ｒ
基因或对 Ｓ 基因进行敲除沉默赋予植物抗性表型并进行育种与推广ꎮ 但现有研究对于 ３ 个部分的整合能

力较弱ꎬ缺乏构建从实验室到田间的贯穿性研究ꎮ
４.１.１　 植物抗性品种筛选　 筛选线虫抗性品种种质资源并大规模种植ꎬ可以有效提高农作物的抗病性ꎬ
从而降低 ＰＰＮ 对农作物品质及产量的影响ꎮ 近年来ꎬ针对根结线虫的水稻、番茄以及针对孢囊线虫的大

豆等多种寄主植物的抗性品种已被成功筛选出来[１３ꎬ６３]ꎮ 例如ꎬＵｄｏ 等[６４]通过对接种根结线虫后 ６ 个番茄

品种植株根结数、干鲜重变化等指标进行评估ꎬ筛选出抗性栽培品种‘ＨＴＡ￣１８’‘ＨＴ￣Ｒａｖｉｄ ２４４’和野生番

茄近缘种ꎮ 范亚磊[６５]则通过对 ９０ 个中国糯性水稻品种进行根结线虫抗性评估试验ꎬ筛选出‘豪糯’ ‘温
根糯’和‘红壳地糯’等 ８ 个具有根结线虫抗性的水稻品种ꎮ 该方法虽需大量时间与人力投入ꎬ但其筛选

结果对于世界范围内的线虫防治与互作领域的研究都具有非常重要的现实意义ꎮ
４.１.２　 基于基因编辑技术的植物抗性品种培育　 基因组与转录组等高通量测序技术的不断发展促进了

我们对植物与线虫基因互作机制的深入理解ꎮ 在 ＰＰＮ 成功侵染、生长发育和繁殖过程中所必需的多个感

病 Ｓ 基因以及与其相对的抗病 Ｒ 基因也已被鉴定和克隆[６６]ꎮ
目前ꎬ已报道的具有根结线虫抗性的 Ｒ 基因主要包括番茄 Ｍｉ 家族基因和辣椒 Ｍｅ 家族基因[６７－６８]ꎮ 其

中ꎬ自 ２０ 世纪末开始ꎬ携带 Ｍｉ￣１.２ 基因的番茄品种就已在全球范围内进行商业化种植ꎮ 然而ꎬ这些已挖

掘的 Ｒ 基因多为显性表达ꎬ与 ＰＰＮ 间遵循“基因对基因”的遗传学规律ꎮ 在长期协同进化压力下ꎬＰＰＮ 可

通过效应子变异突破 Ｒ 基因介导的抗性ꎬ因此导入单一 Ｒ 基因的品种普遍存在抗谱窄、抗性易丢失等问

题[６９]ꎮ 例如ꎬ研究发现ꎬ在较高的土壤温度(２８ ℃)下ꎬＭｉ￣１.２ 基因的功能会丧失ꎬ其带来的抗性也会随之

消失[７０]ꎮ 针对上述问题ꎬＣｈｅｎ 等[７１] 构建的 Ｍｉ￣９ 突变体增强了线虫的侵染成功率ꎬ验证了该热稳定性

基因在根结线虫抗性方面的潜在应用价值ꎮ 但其基于功能基因的反向敲除验证与培育正向抗性品种的实

际需求仍存在天然的矛盾ꎮ 未来可以通过解析并导入复合抗性基因(尤其是在植物对线虫识别阶段的 Ｒ
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基因而非下游防御免疫阶段ꎬ以避免导致植物防御过度)的策略来培育线虫抗性作物品种[６９]ꎮ
与大多数 Ｒ 基因不同ꎬＳ 基因介导的抗性多为隐性抗性ꎬ其产生的抗性相对更持久、更广谱[７２]ꎮ 因

此ꎬ近年来已成功通过 ＣＲＩＳＰＲ / Ｃａｓ９ 基因编辑技术对番茄、大豆和水稻等多种植物的感病基因进行编辑

以获得线虫抗性品种[６４]ꎮ 例如ꎬＮｏｕｒｅｄｄｉｎｅ 等[７３]通过构建番茄 ＡＲＦ８ 基因的突变体ꎬ发现该感病基因能

够通过介导生长素信号转导ꎬ促进 Ｍ􀆰 ｉｎｃｏｇｎｉｔａ 的寄生ꎮ 周媛[７４]则通过构建大豆 ＳＷＥＥＴ１１ 基因的突变体

与过表达株系ꎬ双向验证了该感病基因在 Ｈ􀆰 ｇｌｙｃｉｎｅｓ 寄生过程中的促进作用ꎮ
近年来ꎬ随着全长基因组学、比较转录组学等高通量测序技术的出现ꎬ大量 ＰＰＮ 侵染过程中的靶点 Ｓ

基因与 Ｒ 基因已被成功挖掘并进行了功能鉴定ꎮ 利用 ＣＲＩＳＰＲ / Ｃａｓ９ 等基因编辑技术对寄主植物的 Ｒ 与

Ｓ 基因进行编辑修饰的策略则为培育线虫抗性品种提供了精确、高效且快速的手段[７５]ꎮ
４.１.３　 基于 ＲＮＡ 干扰技术的植物抗性改良　 ＲＮＡ 干扰(ＲＮＡ￣ｉｎｔｅｒｆｅｒｅｎｃｅꎬＲＮＡｉ)技术是指基于寄主诱导

的基因沉默(ＨＩＧＳ)、病毒诱导的基因沉默(ＶＩＧＳ)、细菌诱导的基因沉默(ＢＩＧＳ)以及叶片喷施等策略向寄

主植物或线虫中引入特定基因的双链 ＲＮＡ(ｄｓＲＮＡ)ꎬ从而在 ＲＮＡ 水平上特异性地抑制那些与线虫发育、
繁殖或效应蛋白分泌等生理过程相关的感病基因表达ꎬ减少 ＰＰＮ 对植物的损伤[７６]ꎮ 与基于 ＣＲＩＳＰＲ 的基

因编辑技术类似ꎬＲＮＡｉ 技术也已被广泛应用于基因功能解析ꎬ在植物寄生线虫防治领域具有广阔的应用

前景ꎮ 例如ꎬＫｏｎｇ 等[７７]研究发现ꎬ采用 ＨＩＧＳ 技术对大豆体内参与孢囊线虫几丁质合成的酶基因(ＣＨＳ)
进行沉默ꎬ能够显著降低寄主根系中孢囊和卵的数量ꎮ Ｎｓｅｎｇｉｍａｎａ 等[７８]研究则采用 ｓｉＲＮＡ 浸泡法直接靶

向抑制Ｍ. ｇｒａｍｉｎｉｃｏｌａ 与运动相关的 ２ 个基因Ｍｇ￣ｐａｔ￣１０ 和Ｍｇ￣ｕｎｃ￣８７ꎬ发现其在体外迁移试验中的迁移能

力在短时间内明显受损ꎮ 然而ꎬ此类技术目前仍存在转基因作物安全性评估、基因沉默时效性短以及田间

施用困难等局限性[７６]ꎮ 随着纳米技术的发展ꎬ未来 ｄｓＲＮＡ 的生物递送可通过结合纳米材料与功能化载

体实现ꎮ 因其独特的物理和化学性质ꎬ纳米颗粒能有效促进植物或线虫对 ｄｓＲＮＡ 的吸收ꎬ进而提升 ＲＮＡｉ
在抗线虫方面的效果[７９]ꎮ
４.２　 根际有益生物资源的利用与调控

从生态学的角度出发ꎬ引入自然土壤中具有捕食、寄生或拮抗 ＰＰＮ 能力的其他生物资源是一种极具

前景的 ＰＰＮ 防治策略ꎮ
４.２.１　 筛选利用线虫生防菌种资源　 近年来ꎬ研究者在植物病原线虫生防菌的筛选和开发应用等方面开

展了大量工作ꎬ取得了显著进展ꎮ 金娜等[４]与 Ｇｏｗｒｉｓｕｄｈａ 等[８０]综述详细列举了目前已报道具有线虫防治

效果的各类生防真菌、放线菌与细菌资源ꎬ在此不再一一赘述ꎮ 这些生防微生物对于线虫的防控机制主要

包括:与寄主线虫的相互识别ꎬ吸附或黏着于线虫后分泌几丁质酶、胶原蛋白酶降解线虫卵膜或体壁ꎬ从而

进入卵内寄生或抑制杀死线虫的内寄生菌ꎬ例如ꎬ真菌淡紫拟青霉和细菌巴氏杆菌属ꎻ分泌多种具有杀线

虫活性的代谢物来毒杀线虫ꎬ例如ꎬ真菌木霉分泌的木霉素、放线菌阿维菌素链霉菌产生的阿维菌素以及

苏云金芽胞杆菌产生的伴胞晶体蛋白ꎻ产生捕捉器来捕捉线虫的捕食线虫真菌[４]ꎮ
这些生防微生物通常作为根际或内生微生物定殖于植物根际或根系组织内ꎬ这使得其在外源添加直

接杀灭线虫的同时ꎬ也普遍作为根际或植物内生促生菌通过改变根部微生物群落结构与功能、诱导植物产

生系统抗性( ｉｎｄｕｃｅｄ ｓｙｓｔｅｍｉｃ ｒｅｓｉｓｔａｎｃｅꎬＩＳＲ)等多种途径实现对 ＰＰＮ 的间接防控[８０]ꎮ
虽然筛选利用这些生防微生物已经作为一种安全有效的手段ꎬ在植物病原线虫防治中取得了一定进

展ꎬ但在商业化过程中经常由于发酵工艺不成熟、单一菌剂在复杂土壤环境中的“水土不服”等原因而难

以从实验室走向田间ꎬ从而进行大规模的实践应用与推广ꎮ 将多种具有线虫生防效果的单一菌株进行兼

容复配ꎬ是提升 ＰＰＮ 生物防治效果的有效途径ꎮ 例如ꎬＬａ 等[８１]使用从本地分离得到的多株根际细菌构建

合成细菌群落ꎬ发现增加菌株多样性可降低根结线虫的侵染率ꎬ当存在 ６ 种及以上菌株时侵染率最低ꎬ其
作用机制同时包括直接抑制感染、分泌抗线虫物质以及调控植物防御反应ꎮ
４.２.２　 基于代谢工程策略增强植物间接抗性　 鉴于这些生防菌种资源在防治线虫中的复合优良效果ꎬ对
这些菌体的功能代谢物合成途径进行靶向代谢工程改造ꎬ增强其杀线物质的分泌已成为防治线虫的有效

途径ꎮ 例如ꎬＹａｎｇ 等[８２] 通过链霉菌多重人工控制系统( Ｓｔｒｅｐｔｏｍｙｃｅｓ ｍｕｌｔｉｐｌｅｘｅｄ ａｒｔｉｆｉｃｉａｌ ｃｏｎｔｒｏｌ ｓｙｓｔｅｍꎬ
ＳＭＡＲＴＳ)对阿维菌素链霉菌(Ｓｔｒｅｐｔｏｍｙｃｅｓ ａｖｅｒｍｉｔｉｌｉｓ)进行代谢工程改造ꎬ定向提高杀线虫剂柏威霉素

(ｂａｉｗｅｉｍｅｃｔｉｎ)产量ꎮ 当然ꎬ在此过程中仍需注意其对于非靶标微生物的生态效应ꎬ探究在有效杀灭线虫

与避免对其他非靶标根际微生物的过度扰动间的平衡点ꎮ
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另一种与代谢工程相关的策略是通过基因工程在寄主植物内异源表达杀线活性物质ꎬ如 Ｗａｎｇ 等[８３]

将 Ｂｔ 蛋白导入寄主植物根部在被线虫侵染过程中形成的液泡体ꎬ使其能够被线虫吸收进而发挥杀线作

用ꎮ 未来ꎬ通过挖掘根系分泌物中能够招募有益拮抗微生物的组分ꎬ并构建其过表达植物品种ꎬ有望成为

一种间接拮抗 ＰＰＮ 的潜在途径ꎮ 例如:Ｙａｎｇ 等[８４] 研究发现ꎬ过表达苯丙烷代谢途径中的限速酶基因

ＧｍＰＡＬ 可以通过增强大豆根部异黄酮含量阻止孢囊线虫侵染ꎻＺｈａｏ 等[８５] 研究发现ꎬ过表达防御激素 ＪＡ
合成关键酶基因 ＬｏｘＤ(同样可以视为 Ｒ 基因)在直接增强寄主植物防御抗性的同时ꎬ还会通过增强根系分

泌物中具有线虫趋避功能的黄酮醇类化合物山柰酚的含量来抑制线虫侵染ꎮ 考虑到这些黄酮类化合物在

招募植物根际促生菌方面的重要作用[８６]ꎬ其可能也作为 ＰＰＮ－寄主植物－根际微生物互作模型中的关键

驱动因子ꎬ在寄主植物对线虫的间接防御中以根系分泌物形式释放至根际ꎬ发挥招募线虫拮抗微生物的

作用ꎮ
４.２.３　 挖掘非寄生线虫增强植物间接抗性的潜力　 除了上述根际微生物群落组分与 ＰＰＮ 间的跨界互作

外ꎬ健康根际微生态环境的形成也离不开根际线虫群落内部组分间的密切互作ꎮ Ｌｕ 等[５８] 报道了自由生

活线虫与根结线虫病害发生间也存在着显著的负向关联ꎮ 李霞等[８７]综述了昆虫病原线虫－共生细菌复合

体作为商业化的生物防治剂在防治植物害虫的同时ꎬ能够通过生态位竞争、分泌化感物质毒杀等多种方式

抑制根结线虫ꎮ Ｌｉ 等[５５]呼吁关注食细菌线虫等其他线虫群落组分在抑制 ＰＰＮ 中的潜在作用ꎬ并提出潜

在作用机制:将食细菌线虫与 ＰＧＰＲ(ｐｌａｎｔ ｇｒｏｗｔｈ￣ｐｒｏｍｏｔｉｎｇ ｒｈｉｚｏｂａｃｔｅｒｉａ)共接种ꎬ食细菌线虫或作为移动

载体ꎬ将有益微生物和拮抗微生物输送至根际ꎻ或选择性取食自上而下增强 ＰＧＰＲ 的扩散和活性[８８]ꎮ 因

此ꎬ未来聚焦线虫群落内自由生活线虫及其共生微生物与 ＰＰＮ 种间拮抗的相关研究ꎬ可能成为构建生态抑

病性土壤、关联抗性植物－抗性微生物群落－抗性线虫群落构建 ＰＰＮ 生态防治模型中缺失的最后一块“拼
图”ꎮ 虽然目前已经存在针对自由生活线虫的实验室培养方法[８９]ꎬ但部分有益线虫及其共生菌、线虫专性

寄生菌无法进行人工培养基培育ꎬ以及即便能培育成功接种入土壤后因受复杂土壤组分及土著微生物的

干扰可能难以定殖形成接种优势等问题都将阻碍此类策略在 ＰＰＮ 防治中的商业化应用ꎮ
４.３　 构建抑病性土壤

通过根际生物调控可在特定时间节点对根际微生态进行“点状干预”ꎮ 然而ꎬ复杂土壤系统具有高度

异质性ꎬ不同类型土壤可通过调控植物－土壤反馈、改变寄主根系分泌物组成、驱动特异性土著微生物与

线虫群落的演替等多种途径ꎬ深刻影响寄主植物与 ＰＰＮ 间的互作格局ꎮ 因此ꎬ此类外源生物措施在田间

的实际效果常因土壤类型而异ꎬ同一微生物菌株在不同土壤中的定殖能力与抑病效果可能出现显著差异ꎮ
例如:Ｒｅｎｃ̌ｏ 等[９０]对比自然森林、半自然草地以及农耕区三种不同土壤中的线虫群落与微生物群落发现ꎬ
线虫群落与微生物群落内部的多样性与种群数量受到土壤类型(属性)的显著影响ꎻＭｃＳｏｒｌｅｙ 等[９１]则通过

收集 ４ 种生长于重金属含量较高且养分含量较低的蛇纹岩土壤中的植物根际土壤进行分析发现ꎬ重金属

污染和养分含量会影响根际细菌与根结线虫之间的相互作用ꎮ 此外ꎬ不同植物能够选择性地与特定的本

地根际细菌共同作用ꎬ从而帮助植物抵抗根结线虫ꎮ 这些结果表明ꎬ土壤的“抑病潜力”在很大程度上由

其固有的理化性质决定ꎬ而农业管理措施则是在此基础上进行的人工调控ꎮ
在此背景下ꎬ通过调整耕作模式来定向培育抑病性土壤ꎬ已成为 ＰＰＮ 绿色防控的重要策略ꎮ 自 ２０ 世

纪下半叶起ꎬ人们就已经认识到不同农田环境与耕作制度间线虫的发病率有显著差异ꎬ并发现调整耕作方

式为线虫的生存和繁殖创造不利条件或可作为一种可持续的 ＰＰＮ 管理策略[９２]ꎮ 近年来ꎬ随着扩增子、宏
基因组等高通量测序技术的出现以及“土壤健康” “植物－土壤反馈” “根际微生态”等概念的提出ꎬ人们

也逐渐从根际生物调控的视角出发ꎬ重新审视单作 /轮作 /间作、休耕及绿肥翻压等耕作模式在防治 ＰＰＮ
中的作用机制与生态学意义ꎮ 例如:Ｏｋａ[９３]系统阐释了绿肥等土壤有机改良剂的施用对于线虫、微生物的

群落、植物和土壤环境的复杂影响ꎬ并在此基础上归纳了其有助于线虫防治的潜在机制ꎻＺｈａｎｇ 等[９４]研究的

结果则提供了佐证ꎬ以黑麦草为覆盖作物并与水稻轮作诱导了有益微生物菌群的富集ꎬ这些菌在直接拮抗

根结线虫的同时ꎬ还可以激活植物的免疫反应ꎬ有效减少根结线虫的侵害ꎻＧｕｏ 等[９５]首次报道了高密度种

植方式通过叶际挥发性物质芳樟醇的释放串联植物地上－地下信号传导ꎬ诱导邻近玉米根际微生物群落

的重塑ꎬ并伴随着其对根结线虫抗性的提高ꎬ在长期连作体系中观察到类似的抑病性形成现象ꎻＬｕ 等[５８]

从连续 １１ 年的香蕉单作大田试验中发现ꎬ根结线虫病害程度并未随连作时间逐年加重ꎬ而是在第 ５ 年达

到峰值ꎬ从第 ７ 年起显著下降ꎬ这暗示土壤自发进入了“抑病状态”ꎬ这一抑病性的产生伴随着连作过程中
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线虫群落整体结构的改变以及自由生活线虫相对丰度的显著增加(尤其是食真菌和捕食－杂食类群)ꎮ
综上所述ꎬ抑病性土壤的形成本质上是植物免疫系统与根际微生态在特定土壤条件下长期互馈的结

果ꎮ 耕作模式通过改变土壤的物理、化学与生物学属性ꎬ在更大时空尺度上影响着“植物免疫—根际微生

态—抑病性土壤”这一耦合链条的运行效率与演化方向ꎮ 轮作、覆盖作物及长期连作等耕作措施ꎬ本质上

是通过持续调控植物－微生物－线虫间的多元互作ꎬ逐步将土壤“驯化”为具有自发抑病能力的健康状态ꎮ
４.４　 绿色调控策略的协同整合:从人工构建到系统驯化

从基于人工引入有益微生物的抗性共生体构建到通过耕作管理对土壤抑病潜力进行定向培育ꎬ２ 种

路径虽在作用方式上存在“自下而上”与“自上而下”的差异ꎬ但均作用于“植物－土壤”互作界面ꎬ并统一

于“植物－微生物”协同互作这一核心框架ꎮ 其共同指向一个核心论断:植物对线虫的抗性并非由植物基

因组单方面编码的固有属性ꎬ而是在植物－微生物－线虫多元互作中持续生成与演化的系统特性ꎮ 从植物

个体层面的免疫激活到根际微生物群落的即时反馈ꎬ再到抑病性土壤的跨代累积ꎬ构成了一条从瞬时响应

到长期记忆、从个体防御到系统免疫的完整“植物免疫—根际微生态—抑病性土壤”耦合链条ꎮ
而将寄主遗传抗性改良、根际生物调控与耕作模式优化视为一个有机整体ꎬ三者则分别从植物基因

型、根际微环境和土壤生境 ３ 个层级切入ꎬ通过不同时间尺度与作用机制ꎬ共同构成了 ＰＰＮ 绿色防控的多

层次技术体系ꎮ 其中ꎬ寄主遗传抗性改良作用于植物基因层面ꎬ决定了植物抗性的遗传潜力ꎻ根际微生态

调控作用于植物－微生物互作界面ꎬ决定了这一潜力在当代是否被激活及激活的强度ꎻ耕作制度优化则作

用于更大时空尺度的土壤生境ꎬ决定了这一潜力能否持续传递并固化为跨代的“土壤遗留效应”ꎮ 三者层

层递进ꎬ互为支撑ꎬ形成“基因型—表型—生态型”的完整调控体系ꎮ
综上ꎬ植物对线虫的绿色防控不应仅被视为单一技术的简单叠加ꎬ而应被理解为一个从“人工设计”

走向“系统驯化”的生态学过程———在基因层面赋予植物抗性的遗传基础ꎬ在根际层面通过微生物互作激

活这一基础ꎬ在土壤层面通过耕作管理将其固化为可持续的生态系统功能ꎮ 这一认知的转变ꎬ标志着植物

线虫防控从“一次性工程”向“可持续生态管理”的范式演进ꎮ

５　 展望

近年来ꎬ随着植物－寄生线虫互作领域的研究逐渐深入ꎬ线虫侵染与寄主植物防御间复杂的信号传导

与互作机制逐渐被破译ꎬ涉及寄主植物对地上部植食性昆虫与地下部植物病原体等(易与 ＰＰＮ 联合形成

复合生物胁迫)病虫害的地上－地下系统性防御响应[１８ꎬ９５]、涵盖根际有益菌和线虫寄生菌等在内的根际微

生物群落[２６ꎬ４]ꎬ以及包括捕食性线虫和昆虫寄生线虫等在内的根际线虫群落[５５ꎬ５８] 也已被纳入植物－ＰＰＮ
互作的相关研究中ꎮ 与其他植物病原菌领域的研究相比[９６]ꎬ在以植物－土壤反馈为核心的此类多级跨界

互作模型中的关键调控因子与机制仍有待进一步揭示ꎮ 因此ꎬ未来可以土壤－植物系统互馈机制为突破

口ꎬ分别从植物端及土壤端并行开展深入探究ꎮ
植物端的研究建议重点关注:１)系统探究具有直接调控 ＰＰＮ 或重塑根际微生物群落功能的关键根系

分泌物组分ꎬ为杀线剂的研发或工程代谢改造提供靶向功能代谢物ꎻ２)进一步解析线虫侵染ꎬ尤其是取食

位点形成过程中寄主植物细胞的响应机制ꎬ发掘、定位并克隆抗病相关的 Ｒ 基因和感病相关的 Ｓ 基因ꎬ为
培育具有广谱稳定线虫抗性的作物品种提供多基因编辑靶点ꎻ３)交叉融合植保、土壤、微生物、生态、计算

机等跨学科关键方法和创新技术手段ꎬ破译串联寄主植物地下－地上系统性防御反馈机制中的关键信号

分子(如防御性挥发物)ꎬ探究并推动其在复合生物源胁迫防御中的实践应用ꎮ
土壤端的研究建议重点关注:１)系统探究在不同土壤类型条件下ꎬ受 ＰＰＮ 侵染与寄主植物根系分泌

物调控的根际微生物群落变化ꎮ 在此基础上ꎬ分别挖掘其中具有协助 ＰＰＮ 侵染能力的潜在有害菌以及具

有招募线虫拮抗寄生能力的潜在有益菌ꎬ并解析其作用机制ꎬ为创制包括生防真菌、放线菌、细菌在内的复

合生防菌剂以及包括植物根系分泌物、生防菌代谢产物在内的生物农药提供方向ꎮ ２)解析在线虫抗性土

壤形成过程中ꎬ关联抗性土壤环境－抗性微生物群落－抗性线虫群落间互作的关键驱动因子与互作机制ꎬ
为构建线虫抑病性土壤提供研究基础ꎮ ３)结合线虫病害高发区域的感性土壤对比探究促进线虫侵染的

恶劣土壤条件－感性微生物群落－感性线虫群落间的互作机制ꎬ为在酸化、盐渍化、污染等典型障碍土壤条

件下的线虫防治提供针对性生物防治措施ꎮ ４)以集约化密植、长期连作、轮作及覆盖作物等不同耕作与

田间管理制度为基础ꎬ结合不同土壤条件进一步探究上述生物源线虫防治途径的作用效果并与应用场景
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进行深度匹配ꎬ提升技术研发的田间适应性和靶向性ꎮ
综上所述ꎬ基于生物源途径的植物线虫防治技术应用前景广阔ꎮ 虽然以杀线剂为核心的化学防治还

将在一定时期内发挥主要作用ꎬ但随着基础研究的不断深入和应用技术的持续创新ꎬ绿色、高效、可持续的

线虫病害防控体系将加速构建ꎬ为保障全球粮食安全和农业生态环境安全作出重要贡献ꎮ
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[１０] Ｋｅｅｎ Ｎ ＴꎬＲｏｂｅｒｔｓ Ｐ Ａ. Ｐｌａｎｔ ｐａｒａｓｉｔｉｃ ｎｅｍａｔｏｄｅｓ:ｄｉｇｅｓｔｉｎｇ ａ ｐａｇｅ ｆｒｏｍ ｔｈｅ ｍｉｃｒｏｂｅ ｂｏｏｋ[Ｊ] . Ｐｒｏｃ Ｎａｔｌ Ａｃａｄ Ｓｃｉ ＵＳＡꎬ１９９８ꎬ９５(９):４７８９－
４７９０.　

[１１] Ｂｉｒｄ Ｄ ＭꎬＫｏｌｔａｉ Ｈ. Ｐｌａｎｔ ｐａｒａｓｉｔｉｃ ｎｅｍａｔｏｄｅｓ:ｈａｂｉｔａｔｓꎬｈｏｒｍｏｎｅｓꎬａｎｄ ｈｏｒｉｚｏｎｔａｌｌｙ￣ａｃｑｕｉｒｅｄ ｇｅｎｅｓ[ Ｊ] . Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ｐｌａｎｔ Ｇｒｏｗｔｈ Ｒｅｇｕｌａｔｉｏｎꎬ
２０００ꎬ１９(２):１８３－１９４.

[１２] Ｈａｓａｎ Ｍ ＳꎬＬｉｎ Ｃ ＪꎬＭａｒｈａｖｙ Ｐꎬｅｔ ａｌ. Ｒｅｄｏｘ ｓｉｇｎａｌｌｉｎｇ ｉｎ ｐｌａｎｔ￣ｎｅｍａｔｏｄｅ ｉｎｔｅｒａｃｔｉｏｎｓ:ｉｎｓｉｇｈｔｓ ｉｎｔｏ ｍｏｌｅｃｕｌａｒ ｃｒｏｓｓｔａｌｋ ａｎｄ ｄｅｆｅｎｓｅ ｍｅｃｈａｎｉｓｍｓ
[Ｊ] . ＰｌａｎｔꎬＣｅｌｌ ＆ Ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔꎬ２０２４ꎬ４７(８):２８１１－２８２０.

[１３] 沙月霞ꎬ田兴芳. 植物寄生线虫病害的危害现状及综合防治技术[Ｊ] . 宁夏农林科技ꎬ２０２６ꎬ６７(１):７４－７８.
Ｓｈａ Ｙ ＸꎬＴｉａｎ Ｘ Ｆ. Ｃｕｒｒｅｎｔ ｓｉｔｕａｔｉｏｎ ａｎｄ ｉｎｔｅｇｒａｔｅｄ ｃｏｎｔｒｏｌ ｔｅｃｈｎｏｌｏｇｙ ｏｆ ｐｌａｎｔ ｐａｒａｓｉｔｉｃ ｎｅｍａｔｏｄｅ ｄｉｓｅａｓｅｓ[Ｊ] . Ｎｉｎｇｘｉａ Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ａｇｒｉｃｕｌｔｕｒｅ
ａｎｄ Ｆｏｒｅｓｔｒｙ Ｓｃｉｅｎｃｅ ａｎｄ Ｔｅｃｈｎｏｌｏｇｙꎬ２０２６ꎬ６７(１):７４－７８( ｉｎ Ｃｈｉｎｅｓｅ ｗｉｔｈ Ｅｎｇｌｉｓｈ ａｂｓｔｒａｃｔ) .

[１４] Ｊｏｎｅｓ Ｊ ＴꎬＨａｅｇｅｍａｎ ＡꎬＤａｎｃｈｉｎ Ｅ Ｇ Ｊꎬｅｔ ａｌ. Ｔｏｐ １０ ｐｌａｎｔ￣ｐａｒａｓｉｔｉｃ ｎｅｍａｔｏｄｅｓ ｉｎ ｍｏｌｅｃｕｌａｒ ｐｌａｎｔ ｐａｔｈｏｌｏｇｙ[ Ｊ] . Ｍｏｌｅｃｕｌａｒ Ｐｌａｎｔ Ｐａｔｈｏｌｏｇｙꎬ
２０１３ꎬ１４(９):９４６－９６１.

[１５] Ｈｏｆｍａｎｎ ＪꎬＧｒｕｎｄｌｅｒ Ｆ. Ｈｏｗ ｄｏ ｎｅｍａｔｏｄｅｓ ｇｅｔ ｔｈｅｉｒ ｓｗｅｅｔｓ ｓｏｌｕｔｅ ｓｕｐｐｌｙ ｔｏ ｓｅｄｅｎｔａｒｙ ｐｌａｎｔ￣ｐａｒａｓｉｔｉｃ ｎｅｍａｔｏｄｅｓ[Ｊ] . Ｎｅｍａｔｏｌｏｇｙꎬ２００７ꎬ９(４):
４５１－４５８.

[１６] Ｐａｒｒａｄｏ Ｌ ＭꎬＱｕｉｎｔａｎｉｌｌａ Ｍ. Ｐｌａｎｔ￣ｐａｒａｓｉｔｉｃ ｎｅｍａｔｏｄｅ ｄｉｓｅａｓｅ ｃｏｍｐｌｅｘｅｓ ａｓ ｏｖｅｒｌｏｏｋｅｄ ｃｈａｌｌｅｎｇｅｓ ｔｏ ｃｒｏｐ ｐｒｏｄｕｃｔｉｏｎ[ Ｊ] . Ｆｒｏｎｔｉｅｒｓ ｉｎ Ｐｌａｎｔ
Ｓｃｉｅｎｃｅꎬ２０２４ꎬ１５:１４３９９５１.

[１７] Ｓｉｄｄｉｑｕｉ Ｚ ＡꎬＲｉｚｖｉ Ｒ. Ｉｎｔｅｒａｃｔｉｏｎｓ ｏｆ ｐｌａｎｔ ｐａｒａｓｉｔｉｃ ｎｅｍａｔｏｄｅｓ ａｎｄ ｐｈｙｔｏｐａｔｈｏｇｅｎｉｃ ｂａｃｔｅｒｉａ:ｒｅｃｅｎｔ ｃｏｎｃｅｐｔｓ ａｎｄ ｍｅｃｈａｎｉｓｍｓ[ Ｊ] . Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ
Ｐｌａｎｔ Ｂｉｏｃｈｅｍｉｓｔｒｙ ａｎｄ Ｂｉｏｔｅｃｈｎｏｌｏｇｙꎬ２０２６ꎬ３５(１):４２－５６.

[１８] Ｘｕ ＸꎬＳｕｎ ＴꎬＱｉｎｇ Ｘꎬｅｔ ａｌ. Ｍｅｌｏｉｄｏｇｙｎｅ ｎｅｍａｔｏｄｅｓ ｒｅｐｒｏｇｒａｍ ｒｈｉｚｏｓｐｈｅｒｅ ｍｅｔａｂｏｌｉｓｍ ｔｏ ｓｕｐｐｒｅｓｓ ａｎｔａｇｏｎｉｓｔｉｃ ｍｉｃｒｏｂｉｏｔａ ａｎｄ ｅｎａｂｌｅ ｂａｃｔｅｒｉａｌ
ｐａｔｈｏｇｅｎ ｃｏ￣ｉｎｆｅｃｔｉｏｎ[Ｊ] . Ｃｅｌｌ Ｒｅｐｏｒｔｓꎬ２０２６ꎬ４５(２):１１６９４９.

[１９] 李春杰ꎬ王从丽. 植物寄生线虫对化感信号的识别及机制[Ｊ] . 生物技术通报ꎬ２０２１ꎬ３７(７):３５－４４.
Ｌｉ Ｃ ＪꎬＷａｎｇ Ｃ Ｌ. Ｒｅｃｏｇｎｉｔｉｏｎ ｍｅｃｈａｎｉｓｍ ｏｆ ｐｌａｎｔ￣ｐａｒａｓｉｔｉｃ ｎｅｍａｔｏｄｅｓ ｉｎ ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｔｏ ｓｅｍｉｏｃｈｅｍｉｃａｌｓ[ Ｊ] . Ｂｉｏｔｅｃｈｎｏｌｏｇｙ Ｂｕｌｌｅｔｉｎꎬ２０２１ꎬ
３７(７):３５－４４( ｉｎ Ｃｈｉｎｅｓｅ ｗｉｔｈ Ｅｎｇｌｉｓｈ ａｂｓｔｒａｃｔ) .

[２０] Ａｌｉ Ｊ ＧꎬＡｌｂｏｒｎ Ｈ ＴꎬＳｔｅｌｉｎｓｋｉ Ｌ Ｌ. Ｃｏｎｓｔｉｔｕｔｉｖｅ ａｎｄ ｉｎｄｕｃｅｄ ｓｕｂｔｅｒｒａｎｅａｎ ｐｌａｎｔ ｖｏｌａｔｉｌｅｓ ａｔｔｒａｃｔ ｂｏｔｈ ｅｎｔｏｍｏｐａｔｈｏｇｅｎｉｃ ａｎｄ ｐｌａｎｔ ｐａｒａｓｉｔｉｃ
ｎｅｍａｔｏｄｅｓ[Ｊ] . Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ｅｃｏｌｏｇｙꎬ２０１１ꎬ９９(１):２６－３５.

[２１] Ｏｏｔａ ＭꎬＴｓａｉ Ａ ＹꎬＡｏｋｉ Ｄꎬｅｔ ａｌ. Ｉｄｅｎｔｉｆｉｃａｔｉｏｎ ｏｆ ｎａｔｕｒａｌｌｙ ｏｃｃｕｒｒｉｎｇ ｐｏｌｙａｍｉｎｅｓ ａｓ ｒｏｏｔ￣ｋｎｏｔ ｎｅｍａｔｏｄｅ ａｔｔｒａｃｔａｎｔｓ[ Ｊ] . Ｍｏｌｅｃｕｌａｒ Ｐｌａｎｔꎬ２０２０ꎬ
１３(４):６５８－６６５.

[２２] Ｓｉｋｄｅｒ Ｍ ＭꎬＶｅｓｔｅｒｇåｒｄ Ｍ. Ｉｍｐａｃｔｓ ｏｆ ｒｏｏｔ ｍｅｔａｂｏｌｉｔｅｓ ｏｎ ｓｏｉｌ ｎｅｍａｔｏｄｅｓ[Ｊ] . Ｆｒｏｎｔｉｅｒｓ ｉｎ Ｐｌａｎｔ Ｓｃｉｅｎｃｅꎬ２０２０ꎬ１０:１７９２.
[２３] Ｈｕａ ＣꎬＬｉ Ｃ ＪꎬＪｉａｎｇ Ｙꎬｅｔ ａｌ. Ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｏｆ ｓｏｙｂｅａｎ ｃｙｓｔ ｎｅｍａｔｏｄｅ(Ｈｅｔｅｒｏｄｅｒａ ｇｌｙｃｉｎｅｓ)ａｎｄ ｒｏｏｔ￣ｋｎｏｔ ｎｅｍａｔｏｄｅｓ(Ｍｅｌｏｉｄｏｇｙｎｅ ｓｐｐ.) ｔｏ ｇｒａｄｉｅｎｔｓ

ｏｆ ｐＨ ａｎｄ ｉｎｏｒｇａｎｉｃ ｓａｌｔｓ[Ｊ] . Ｐｌａｎｔ ａｎｄ Ｓｏｉｌꎬ２０２０ꎬ４５５(１ / ２):３０５－３１８.
[２４] Ｃｈｉｒｉｂｏｇａ Ｍ ＸꎬＣａｍｐｏｓ￣Ｈｅｒｒｅｒａ ＲꎬＪａｆｆｕｅｌ Ｇꎬｅｔ ａｌ. Ｄｉｆｆｕｓｉｏｎ ｏｆ ｔｈｅ ｍａｉｚｅ ｒｏｏｔ ｓｉｇｎａｌ(Ｅ) ￣β￣ｃａｒｙｏｐｈｙｌｌｅｎｅ ｉｎ ｓｏｉｌｓ ｏｆ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｔｅｘｔｕｒｅｓ ａｎｄ ｔｈｅ

ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｎ ｔｈｅ ｍｉｇｒａｔｉｏｎ ｏｆ ｔｈｅ ｅｎｔｏｍｏｐａｔｈｏｇｅｎｉｃ ｎｅｍａｔｏｄｅ Ｈｅｔｅｒｏｒｈａｂｄｉｔｉｓ ｍｅｇｉｄｉｓ[Ｊ] . Ｒｈｉｚｏｓｐｈｅｒｅꎬ２０１７ꎬ３:５３－５９.
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[２５] Ｓｉｋｄｅｒ Ｍ ＭꎬＶｅｓｔｅｒｇåｒｄ ＭꎬＫｙｎｄｔ Ｔꎬ ｅｔ ａｌ. Ｇｅｎｅｔｉｃ ｄｉｓｒｕｐｔｉｏｎ ｏｆ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ｓｅｃｏｎｄａｒｙ ｍｅｔａｂｏｌｉｔｅ ｓｙｎｔｈｅｓｉｓ ｌｅａｄｓ ｔｏ ｍｉｃｒｏｂｉｏｍｅ￣ｍｅｄｉａｔｅｄ
ｍｏｄｕｌａｔｉｏｎ ｏｆ ｎｅｍａｔｏｄｅ ｉｎｖａｓｉｏｎ[Ｊ] . Ｔｈｅ ＩＳＭＥ Ｊｏｕｒｎａｌꎬ２０２２ꎬ１６(９):２２３０－２２４１.

[２６] Ｗｕ Ｚ ＷꎬＬｉｕ Ｚ ＬꎬＷａｎｇ Ｗ Ｊꎬｅｔ ａｌ. Ｒｏｏｔ￣ｋｎｏｔ ｎｅｍａｔｏｄｅ Ｍｅｌｏｉｄｏｇｙｎｅ ｉｎｃｏｇｎｉｔａ ｕｓｅｓ ｓｅｃｏｎｄａｒｙ￣ｍｅｔａｂｏｌｉｔｅ￣ｍｅｄｉａｔｅｄ ｓｏｉｌ ｍｉｃｒｏｂｉｏｍｅ ｓｈｉｆｔｓ ｔｏ
ｌｏｃａｔｅ ｈｏｓｔ ｐｌａｎｔｓ[Ｊ] . Ｎａｔｕｒｅ Ｐｌａｎｔｓꎬ２０２６ꎬ１２(２):３３７－３５５.

[２７] Ｌｕ Ｃ ＪꎬＭｅｎｇ ＹꎬＷａｎｇ Ｙ Ｌꎬｅｔ ａｌ. Ｓｕｒｖｉｖａｌ ａｎｄ ｉｎｆｅｃｔｉｖｉｔｙ ｏｆ ｓｅｃｏｎｄ￣ｓｔａｇｅ ｒｏｏｔ￣ｋｎｏｔ ｎｅｍａｔｏｄｅ Ｍｅｌｏｉｄｏｇｙｎｅ ｉｎｃｏｇｎｉｔａ ｊｕｖｅｎｉｌｅｓ ｄｅｐｅｎｄ ｏｎ
ｌｙｓｏｓｏｍｅ￣ｍｅｄｉａｔｅｄ ｌｉｐｏｌｙｓｉｓ[Ｊ] . Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ｂｉｏｌｏｇｉｃａｌ Ｃｈｅｍｉｓｔｒｙꎬ２０２２ꎬ２９８(３):１０１６３７.

[２８] Ｂａｒｔｌｅｍ Ｄ ＧꎬＪｏｎｅｓ Ｍ Ｇ ＫꎬＨａｍｍｅｓ Ｕ Ｚ. Ｖａｓｃｕｌａｒｉｚａｔｉｏｎ ａｎｄ ｎｕｔｒｉｅｎｔ ｄｅｌｉｖｅｒｙ ａｔ ｒｏｏｔ￣ｋｎｏｔ ｎｅｍａｔｏｄｅ ｆｅｅｄｉｎｇ ｓｉｔｅｓ ｉｎ ｈｏｓｔ ｒｏｏｔｓ[Ｊ] . Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ
Ｅｘｐｅｒｉｍｅｎｔａｌ Ｂｏｔａｎｙꎬ２０１４ꎬ６５(７):１７８９－１７９８.

[２９] 王暄ꎬ秦鑫ꎬ李红梅ꎬ等. 植物寄生线虫效应子研究进展[Ｊ] . 南京农业大学学报ꎬ２０１９ꎬ４２(６):９８６－９９５.
Ｗａｎｇ ＸꎬＱｉｎ ＸꎬＬｉ Ｈ Ｍꎬｅｔ ａｌ. Ａｄｖａｎｃｅｓ ｉｎ ｒｅｓｅａｒｃｈ ｏｆ ｅｆｆｅｃｔｏｒｓ ｓｅｃｒｅｔｅｄ ｂｙ ｐｌａｎｔ￣ｐａｒａｓｉｔｉｃ ｎｅｍａｔｏｄｅｓ[ Ｊ] . Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ｎａｎｊｉｎｇ Ａｇｒｉｃｕｌｔｕｒａｌ
Ｕｎｉｖｅｒｓｉｔｙꎬ２０１９ꎬ４２(６):９８６－９９５( ｉｎ Ｃｈｉｎｅｓｅ ｗｉｔｈ Ｅｎｇｌｉｓｈ ａｂｓｔｒａｃｔ) .

[３０] Ｌｅｅ ＣꎬＣｈｒｏｎｉｓ ＤꎬＫｅｎｎｉｎｇ Ｃꎬｅｔ ａｌ. Ｔｈｅ ｎｏｖｅｌ ｃｙｓｔ ｎｅｍａｔｏｄｅ ｅｆｆｅｃｔｏｒ ｐｒｏｔｅｉｎ １９Ｃ０７ ｉｎｔｅｒａｃｔｓ ｗｉｔｈ ｔｈｅ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ａｕｘｉｎ ｉｎｆｌｕｘ ｔｒａｎｓｐｏｒｔｅｒ ＬＡＸ３
ｔｏ ｃｏｎｔｒｏｌ ｆｅｅｄｉｎｇ ｓｉｔｅ ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ[Ｊ] . Ｐｌａｎｔ Ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｙꎬ２０１１ꎬ１５５(２):８６６－８８０.

[３１] Ｈｅｗｅｚｉ ＴꎬＨｏｗｅ Ｐ ＪꎬＭａｉｅｒ Ｔ Ｒꎬｅｔ ａｌ. Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ｓｐｅｒｍｉｄｉｎｅ ｓｙｎｔｈａｓｅ ｉｓ ｔａｒｇｅｔｅｄ ｂｙ ａｎ ｅｆｆｅｃｔｏｒ ｐｒｏｔｅｉｎ ｏｆ ｔｈｅ ｃｙｓｔ ｎｅｍａｔｏｄｅ Ｈｅｔｅｒｏｄｅｒａ ｓｃｈａｃｈｔｉｉ
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植物营养与肥料学会养分循环专业委员会副主任等ꎮ 以玉米和水稻为对象ꎬ研究土壤根际生态过程

与植物抗逆调控(植物－动物－微生物互作与分子机制)ꎮ 近年来ꎬ以第一或通信作者在 Ｓｃｉｅｎｃｅ、Ｎａｔｕｒｅ
Ｐｌａｎｔｓ、ＰＮＡＳ、Ｐｌａｎｔ Ｃｅｌｌ 等权威期刊上发表多篇论文ꎮ 主持国家自然科学基金重点国际合作、国家重

点研发青年科学家等项目 １０ 余项ꎮ

徐建明ꎬ浙江大学求是特聘教授ꎬ国家杰出青年科学基金获得者ꎬ国家高层次人才ꎬ中国土壤学会、美
国土壤学会、美国农学会会士ꎮ 长期从事土壤生态过程与土壤健康领域的研究ꎬ主持国家基金重大、
重点及创新研究群体项目、国家重点研发计划项目等ꎬ在 Ｎａｔｕｒｅ、Ｓｃｉｅｎｃｅ 等发表 ＳＣＩ 论文 ５００ 余篇ꎬ连
续多年入选科睿唯安全球高被引科学家和爱思唯尔中国高被引学者ꎮ 出版中英文学术著作 ８ 部ꎮ 作

为第一完成人获省部级科技一、二等奖 ６ 项ꎬ国家教学成果二等奖 １ 项ꎬ全国优秀教材二等奖 １ 项ꎮ
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