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摘要：植物寄生线虫是一类专性活体营养寄生物，在植物根部维管束细胞附近诱导形成取食位点，

与植物形成稳定的寄生关系，严重影响植物的生长发育，最终导致植物大幅度减产，甚至绝收。为

长期、有效地防控植物寄生线虫，对线虫寄生、致病机制及其与植物的相互作用模式进行研究显得

尤为重要。效应子在线虫整个寄生阶段中起着关键作用。近些年，线虫效应子的鉴定、功能、线虫

效应子与植物相互作用模式等方面的研究取得了重要进展。本文主要针对病原物与寄主植物的相

互作用模型、植物寄生线虫效应子鉴定、功能及线虫效应子与寄主植物的相互作用等方面的研究进

展进行简单概述。
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Progresses in the researches on the effectors of plant parasitic nematodes
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Abstract：Plant parasitic nematodes are a group of obligate biotrophic pathogens, which establish the

stable parasitic relationships with the host plants following induction and formation of the feeding sites

close to the vascular bundle in the roots of host plants. This parasitism fairly influences the growth and

development of plants, finally resulting in considerable losses of yield, even no harvests. For long-term

and effective prevention and control of plant parasitic nematodes, it is necessary to study the mecha‐

nisms of parasitism and pathogenesis and interaction models. The nematode effectors play key roles in

entire parasitism of nematodes. To date, many important progresses have been made in the areas rele‐

vant to the effectors of plant parasitic nematodes, including identification, functional analysis and inter‐

action models. In this review, the progresses in interaction models between pathogens and host plants,

identification and functions of plant parasitic nematode effectors and their interactions with host plants

were briefly summarized.
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植物寄生线虫是一类世界性分布的病原物，其

寄主范围广，环境适应性强，几乎可以为害所有农作

物。目前已报道了 4 000多种植物寄生线虫（Jones

et al.，2013），每年在世界范围内造成超过1 730亿美

元的经济损失（Elling，2013）。植物寄生线虫是一种

专性活体营养寄生物，根据寄生方式和习性大致可

将其分为内寄生和外寄生 2 种类型（谢家廉等，

2017），每种类型又可根据线虫寄生后是否移动分为

定居型和移动型。线虫利用其可伸缩的口针刺穿植

物细胞，从中摄取营养物质，进而与寄主建立特定的

相互作用关系（Davis et al.，2008）。植物与线虫的

相互作用可以分为亲和性与非亲和性 2种类型；在



亲和性相互作用中，植物寄生线虫侵染寄主植物时，

利用口针将食道腺的分泌物（效应子）分泌到寄主植

物细胞，并诱导寄主细胞形成合胞体或巨细胞（Da‐

vis et al.，2008），线虫从寄主植物体内获取养分，完

成正常的生长发育；在非亲和性相互作用中，寄主植

物在合胞体或巨细胞及其附近发生快速坏死反应，

类似于植物-病原微生物相互作用过程中的过敏性

细胞坏死反应，使合胞体或巨细胞形成受阻或遭到

破坏，致使线虫无法完成正常的生长发育。

根结线虫和孢囊线虫是2类最重要的植物特有

的定居型内寄生线虫，也是近些年来主要的研究对

象。根结线虫能够侵染 3 000多种植物物种（Jones

et al.，2013），包括谷物、豆类、蔬菜以及各种树木、水

果、香料和纤维作物等主要农作物（Luc et al.，

1990）。马铃薯金线虫Globodera rostochiensis和马

铃薯白线虫G. pallida等孢囊线虫的寄主范围有限，

但甜菜孢囊线虫 Hterodera schachtii 的寄主范围较

广，已知可侵染 218 种植物（Rehman et al.，2016）。

效应子是一类具有操控寄主先天免疫反应、增强病

原物在寄主内寄生侵染的蛋白质分子（Hogenhout

et al.，2009）。植物寄生线虫通过分泌效应子到植物

细胞中破坏植物的防御反应，进而完成自身的寄生

生活史（Davis et al.，2008）。最初主要通过单克隆

抗体（Smant et al.，1998；Rehman et al.，2009）、质谱

法（Bellafiore et al.，2008）、表达序列标签（expressed

sequence tag，EST）（Peng et al.，2013）等方法对线虫

效应子进行鉴定，近年转录组学及基因组学被广泛

用于线虫效应子的鉴定。目前已从孢囊线虫、根结

线虫及松材线虫等线虫中鉴定出多个效应子（Gao

et al.，2003；Bellafiore et al.，2008；杨丹，2017）。一

些植物寄生线虫分泌的效应子能够触发植物的免疫

反应（Manosalva et al.，2015），但大多数被鉴定的效

应子均与抑制寄主的防御反应有关（Goverse &

Smant，2014；Siddique & Grundler，2018），还有一部

分效应子参与调控寄主的生长发育，诱导形成和维

持取食位点（Zhang et al.，2015）。除效应子功能外，

近年来效应子与寄主植物之间相互作用的研究也越

来越受到重视。

为长期、有效地防控植物寄生线虫，本研究分别

概述了病原物与寄主植物的相互作用模型、植物寄

生线虫效应子的鉴定、功能及其与寄主植物相互作

用等方面的主要研究进展，以期为更深入地揭示线

虫的寄生及致病机制研究提供理论依据。

1 病原物与寄主植物相互作用模型

20世纪 40年代已经明确病原物是通过识别寄

主植物的某些成分来侵染植物，且寄主细胞也同样

通过识别病原物的某些成分来抵制病原物，直到20世

纪60年代才初步从分子水平上验证了这一假说（莫

延德和田呈明，1999）。寄主植物与病原物之间的相

互作用处于不断进化的状态，关于它们之间相互作

用的模型和假说较多，如Flor（1971）最早提出了基

因对基因假说，即对应于寄主的每个抗病基因，病原

物也存在 1 个非致病性的基因。Dangl & Jones

（2001）提出模式警戒假说，即植物的天然免疫反应

在识别和应答病原物效应子的能力上具有高度的多

态性。Jones & Dangle（2006）认为植物免疫系统可

以用4阶段的Zigzag模型表示，即第1阶段：植物通

过细胞膜上受体识别病原物相关分子激发自身的免

疫性（pathogen-associated molecular pattern（PAMP）-

triggered immunity，PTI）；第 2 阶段：为克服 PTI，病

原物向植物分泌效应子，或以其它方式促进病原物

的营养生长和扩散，导致由效应子引起的寄主敏感

性；第3阶段：其中一些效应子被植物细胞中富含重

复亮氨酸残基的核苷酸结合蛋白（nucleotide bind‐

ing-leucine rich repeat，NB-LRR）识别，激活由效应

子诱发的免疫反应（effector-triggered immunity，

ETI），该防御反应通常能够引起侵染点附近的过敏

性细胞坏死；第4阶段：为抵抗寄主植物的ETI，病原

物进化出新的效应子。诱饵模型，即效应子可以作

为植物细胞R蛋白同源物的一个诱饵模仿效应子靶

标，但它仅能感知效应子的存在，在R蛋白缺少的情

况下，其不能触发免疫系统（van der Hoorn & Ka‐

moun，2008；Ma et al.，2017）。

2 植物寄生线虫效应子

2.1 植物寄生线虫效应子的鉴定

线虫主要通过食道腺、表皮、头感器、尾感器等

分泌效应子到达植物细胞中（Hussey，1989；Davis et

al.，2008），进而控制其复杂的寄生过程。植物体内

寄生线虫的效应子能促使植物细胞的形态（Doyle &

Lambert，2003）、生理生化（Qin et al.，2004；Kudla et

al.，2005）和代谢（Niu et al. 2016）等发生显著变化，

为寄生提供独特的取食位点。效应子的种类和数量

会因线虫的发育阶段及腺体细胞不同而有所差异

（Burgess & Kelly，1987；Gheysen & Fenoll，2002），

目前多个植物线虫寄生相关基因已被鉴定出，通过
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分子生物学等研究方法部分效应子的基因功能、致

病机制已被明确，部分效应子是通过调控线虫的寄

生（Smant et al.，1998；Hamamouch et al.，2012）、调

节寄主植物的免疫力（Yang et al.，2019）等来调控其

致病机制（表1）。

表1 已被鉴定的主要植物寄生线虫的效应子及其功能

Table 1 Major effectors of plant parasitic nematodes identified and their functions

大豆孢囊线虫
Heterodera
glycines

南方根结线虫
Meloidogyne
incognita

爪哇根结线虫
Meloidogyne javanica
马铃薯金线虫
Globodera
rostochiensis

甜菜孢囊线虫
Heterodera
schachtii

30C02

Hg-CM-1

19C07

10A07

Hg-pel-5

Hg-exp-1

Hg-exp-2

Hg16B09

MiMAP-1.2

16D10

7H08

MiMsp40

MiMIFs

MiPFN3

MiMSP18

MjCM-1

Gr-EXPB1

Gr-Vap1

RHA1B

Hs-Tyr

VAP

CBP

10A06

Hs25A01

促进线虫的寄生
Enhance the parasitic ability of nematodes
促进线虫的寄生
Enhance the parasitic ability of nematodes
调控线虫的寄生
Modulate the parasitic ability of nematodes
调控线虫的寄生
Modulate the parasitic ability of nematodes
调控线虫的寄生
Modulate the parasitic ability of nematodes
调控线虫的寄生
Modulate the parasitic ability of nematodes
调控线虫的寄生
Modulate the parasitic ability of nematodes
抑制寄生早期的基础防御系统
Suppress plant basal defenses in the early
parasitic stages
触发寄主的抗性反应
Trigger resistance responses of host
促进线虫的寄生
Enhance the parasitic ability of nematodes
激活植物细胞核基因的转录
Activate gene transcription in the nuclei
of plant cells
抑制细胞程序性死亡
Prevent programmed cell death
抑制植物细胞的免疫反应
Suppress plant immune responses
破坏肌动蛋白聚合
Disrupt actin polymerization
调节宿主免疫力
Modulate host immunity
降低植物细胞中的吲哚乙酸水平
Reduce IAA biosynthesis
破坏植物细胞壁
Disrupt plant cell wall
触发植物防御反应
Trigger plant immune responses
抑制植物免疫信号
Suppress PTI signaling
破坏氨基环丙烷-羧酸的稳态
Disrupt the homeostasis of aminocyclopropane-
carboxylic acid
抑制细胞程序性死亡
Suppress programmed cell death
促进甜菜孢囊线虫的寄生
Enhance the parasitic ability of nematodes
抑制植物的基础防御反应
Suppress plant basal defenses
参与植物的生长发育
Modulate plant growth and development

Smant et al.，1998；Hamamouch et al.，
2012
Bekal et al.，2003；Lambert et al.，2005

Lee et al.，2011

Jaouannet et al.，2012

彭焕等，2012 Peng et al.，2012

张瀛东等，2018 Zhang et al.，2018

张瀛东等，2018 Zhang et al.，2018

Hu et al.，2019

Semblat et al.，2001；Castagnone-Sereno
et al.，2009
Huang et al.，2006a，b；Yang et al.，2013

Zhang et al.，2015

Niu et al.，2016

Zhao et al.，2019

Leelarasame et al.，2018

Grossi-de-Sa et al.，2019

Doyle & Lambert，2003

Qin et al.，2004；Kudla et al.，2005

Lozano-Torres et al.，2012

Kud et al.，2019

Habash et al.，2017

Lozano-Torres et al.，2014

Hewezi et al.，2008

Zhang et al.，2015

Pogorelko et al.，2016

线虫
Nematode

效应子
Effector

功能
Function

参考文献
Reference
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禾谷孢囊线虫
Heterodera avenae

象耳豆根结线虫
Meloidogyne
enterolobii

4E02

HaEXPB2

Ha-pel-1

HaVAP2

Ha18764

Me-pel2

MgGPP

TCTP

MgMO237

抑制植物细胞的免疫反应
Suppress plant immune responses
促进线虫的寄生
Enhance the parasitic ability of nematodes
调控线虫的寄生
Modulate the parasitic ability of nematodes
促进线虫的寄生
Enhance the parasitic ability of nematodes
抑制植物细胞的免疫反应
Suppress plant immune responses
调控线虫的寄生
Modulate the parasitic ability of nematodes
抑制植物细胞的免疫反应
Suppress plant immune responses
抑制细胞程序性死亡
Suppress programmed cell death
抑制植物细胞的免疫反应
Suppress plant immune responses

Pogorelko et al.，2019

Liu et al.，2016

李新等，2017 Li et al.，2017

Luo et al.，2019

Yang et al.，2019

龙海波等，2016 Long et al.，2016

Chen et al.，2017

Zhuo et al.，2017

Chen et al.，2018

线虫
Nematode

效应子
Effector

功能
Function

参考文献
Reference

线虫形态极其微小，因此收集各个生长发育时

期的线虫材料具有一定的难度。尽管如此，目前利

用线虫分泌物的单克隆抗体（monoclonal antibody，

MAbs）已鉴定了一些效应子，如利用马铃薯金线虫

寄生前 2龄幼虫的分泌物制备了单克隆抗体，并以

此方法鉴定了马铃薯金线虫体内的β-1-4-内切葡聚

糖酶（Smant et al.，1998；Rehman et al.，2009）。Rob‐

ertson et al.（1999）则通过使用神经递质类似物5-甲

氧基 -N，N 二甲基色胺（N，N-dimethyl-5-methoxy‐

tryptamine，DMT）增强了马铃薯金线虫的咽部抽

吸，促进其食道腺分泌物的释放，这些分泌物包含多

种蛋白酶和超氧化物歧化酶，但至今尚未报道编码

这些蛋白的基因。

越来越多根结线虫和孢囊线虫基因组的公布加

速了植物寄生线虫效应子的鉴定与功能注释。

Peng et al.（2013）通过对EST分析，鉴定了22个效应

子，还发现这些效应子大多都参与寄主植物细胞壁

的降解或修饰。此外，从南方根结线虫 Meloido‐

gyne incognita分泌物中鉴定出了486个分泌蛋白效

应子，其中一些效应子是植物蛋白的同源蛋白，一些

蛋白的功能结构域能对寄主植物细胞进行重新编程

（Bellafiore et al.，2008）。在寄生阶段收集足够多的

线虫有一定的难度，EST等大多数数据库均是基于

寄生前期阶段的 cDNA文库所构建的，因此所构建

的 EST 等数据库可能更偏向于线虫早期阶段的寄

生相关基因。为了克隆参与线虫后期发育的寄生相

关基因，Gao et al.（2003）通过微量吸入大豆孢囊线

虫Heterodera glycines寄生阶段腺细胞的组分，构建

了特异性咽腺 cDNA文库，通过对该特异性腺体细

胞cDNA文库的随机测序、数据挖掘和原位杂交，在

大豆孢囊线虫食道腺中预测了51个新的寄生基因。

Masonbrink et al.（2019）通过 3代 PacBio测序，在大

豆孢囊线虫基因组中注释了29 769个基因，从中预

测了 431个效应子，其中包含许多转座子。通过对

马铃薯孢囊线虫和非马铃薯孢囊线虫的转录组数据

进行比较，鉴定了545个差异表达基因，其中包含78个

编码效应子的基因（Sabeh et al.，2019）。

2.2 与植物互作中植物寄生线虫效应子的功能

植物寄生线虫分泌的效应子主要有 4种功能：

1）松弛或降解细胞壁，这对于线虫穿透植物细胞壁

并寄生于寄主植物至关重要；2）诱导植物根部细胞

形成取食位点，并对这些取食位点细胞的代谢物进

行修饰，从而与寄主植物建立一种亲和性相互作用；

3）抑制植物的防御反应；4）被寄主植物的抗性基因

蛋白识别，这 4种功能在其与寄主植物亲和或非亲

和互作中起着重要作用。

2.2.1 与植物亲和互作中寄生线虫效应子的功能

植物寄生线虫用口针刺穿植物细胞壁，然后分

泌细胞壁降解酶和修饰酶，降解或修饰不同结构组

分的多糖，如纤维素、木聚糖、半纤维素和果胶

（Bohlmann & Sobczak，2014；Wieczorek，2015）。20世

纪末，Smant et al.（1998）报道了第 1 个线虫纤维素

酶——β-1，4葡聚糖内切酶，之后的一些研究均表明

植物寄生线虫效应子中含有纤维素酶（Gao et al.，

2004；Rehman et al.，2009；Haegeman et al.，2010）。

Geric et al.（2011）从马铃薯金线虫、马铃薯白线虫、

续表 1 Continued
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马铃薯潜根线虫 G. mexicana 和烟草孢囊线虫 G.

tabacum 4个种群中鉴定出了78个不同的果胶酸裂

解酶2序列，表明果胶酸裂解酶在该属中广泛分布，

且在植物-寄生线虫亲和性相互作用中起着重要作

用。彭焕等（2012）、龙海波等（2016）和李新等

（2017）分别克隆了大豆孢囊线虫果胶酸裂解酶基因

Hg-pel-5、象耳豆根结线虫 Meloidogyne enterolobii

果胶酸裂解酶基因 Me-pel2 和禾谷孢囊线虫 H. ve‐

nae果胶酸裂解酶基因Ha-pel-1，均揭示了果胶裂解

酶基因与线虫的侵染和寄生过程密切相关。为了便

于在植物组织中移动，线虫通过分泌扩展蛋白来软

化细胞壁，如在马铃薯金线虫中鉴定了第 1个功能

性扩张蛋白 Gr-EXPB1，该蛋白可以破坏植物细胞

壁中的共价键，同时使非共价键结合能力减弱（Qin

et al.，2004；Kudla et al.，2005）。张瀛东等（2018）从

大豆孢囊线虫中成功分离鉴定出 2 个扩展蛋白基

因，并明确了其在大豆孢囊线虫寄生早期过程中起

着重要作用。Leelarasame et al.（2018）证明南方根

结线虫效应子MiPFN3能够破坏肌动蛋白的聚合，

促进线虫寄生，这也是首次表明线虫效应子对寄主

植物肌动蛋白细胞骨架有显著影响。

在亲和性相互作用中，一些线虫的效应子能够

模拟寄主蛋白质或调控寄主植物中基因的表达来调

控自身的寄生生活（Gheysen & Mitchum，2011）。如

分支酸变位酶就是通过模拟植物调控途径参与寄

主-线虫的相互作用（Doyle & Lambert，2003；Jones

et al.，2003）；爪哇根结线虫M. javanica分支酸变位

酶 1（MjCM-1）主要通过与寄主植物竞争分支酸的

代谢，进而降低植物细胞中的吲哚乙酸（β-indoleace‐

tic acid，IAA）含量，最终导致植物细胞膨胀（Doyle &

Lambert，2003）；大豆孢囊线虫寄生相关基因 Hg-

SYV46与其在拟南芥中的同源基因CLAVATA3/ESR

（CLE）具有相同的功能，其可能在植物根部形成的

取食位点细胞的分化或分裂中起作用（Wang et al.，

2005）。Habash et al.（2017）在甜菜孢囊线虫 H.

schachtii中鉴定了一种新的效应子——类酪氨酸酶

（Hs-Tyr），该效应子在拟南芥中的过量表达能够使

氨基环丙烷-羧酸的稳态发生变化，继而与甜菜孢

囊线虫产生亲和性相互作用。Zhang et al.（2015）研

究结果显示南方根结线虫效应子 7H08分泌到植物

细胞核后具有转录激活能力，这也是迄今发现的首

个作为转录因子调控植物基因表达的线虫效应子。

此外，植物寄生线虫的效应子还能够通过抑制

植物的防御反应与植物建立亲和性相互作用。根结

线虫分泌到质外体的钙网蛋白（Mi-calreticulin，Mi-

CRT）是植物基础防御中的关键效应子，通过下调参

与防御相关基因的表达来抑制植物的防御反应

（Jaubert et al.，2002；2005；Jaouannet et al.，2013）。

Niu et al.（2016）报道了南方根结线虫食道腺细胞分

泌蛋白MiMsp40的功能特征，表明在烟草叶片中瞬

时表达MiMsp40能够抑制由B细胞淋巴瘤2相关蛋

白（BCL2-associated X protein，BAX）引起的程序性

细胞死亡，且还发现MiMsp40能够抑制由丝裂原活

化蛋白激酶级联途径（mitogen-activated protein ki‐

nase，MAPK）或 R3a/Avr3a 引起的细胞死亡。同样

Zhao et al.（2019）从南方根结线虫中鉴定出了4个巨

噬细胞迁移抑制因子（macrophage migration inhibi‐

tory factor，MIF），在线虫寄生阶段这些 MiMIFs 蛋

白表达量上调，通过皮下组织分泌到植物组织中，瞬

时表达MiMIF能够抑制BAX和RBP1/Gpa2引起的

细胞死亡，且能够抑制植物细胞的免疫反应，进而调

控寄主对线虫的抗感性。Zhuo et al.（2017）从象耳

豆根结线虫中鉴定出了一种新的效应子——翻译控

制肿瘤蛋白（translationally controlled tumour pro‐

tein，TCTP），TCTP在背食道腺特异表达，其可能通

过抑制寄主植物细胞的程序性死亡而促进线虫的寄

生。禾谷孢囊线虫效应子Ha18764在线虫侵染后4龄

幼虫阶段具有重要作用，其可能通过抑制植物 PTI

和ETI信号的转导过程来促进线虫的寄生（Yang et

al.，2019）。Kud et al.（2019）发现马铃薯白线虫效应

子RHA1B是一种E3泛素连接酶，能够利用寄主的

多种E2泛素结合酶进行泛素化，还发现RHA1B不

仅通过触发NB-LRR的降解来阻断ETI信号转导，

而且还通过一种未知的E3泛素连接酶非依赖性机

制来抑制PTI信号转导，从而促进线虫寄生。Gros‐

si-de-Sa et al.（2019）发现在烟草中瞬时表达南方根

结线虫效应子MiMSP18蛋白能够抑制由细胞外激

发蛋白 INF1诱导素诱导的细胞死亡，进而增强植物

对线虫敏感性并调节宿主免疫力。Hu et al.（2019）

研究结果表明大豆孢囊线虫效应子 Hg16B09 能够

通过抑制寄生早期的基础防御系统来增强大豆对线

虫的敏感性。此外，Chen et al.（2017）发现了一种促

进植物寄生线虫寄生的新机制，象耳豆根结线虫分

泌效应子MgGPP到寄主植物细胞，并靶向内质网，

使其发生N-糖基化和C末端蛋白水解，C末端的蛋

白水解又使MgGPP离开内质网，并转运至细胞核，

且MgGPP的N-糖基化是抑制寄主植物防御所必需

的，这些能为线虫防控提供新策略。
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2.2.2 与植物非亲和互作中寄生线虫效应子的功能

在与植物非亲和互作中起主要作用的效应子，

被称为R蛋白，又被称无毒蛋白，如果被植物抗性系

统识别，这些无毒蛋白能够导致植物的抗性反应，即

与寄主植物建立非亲和性相互作用，如南方根结线

虫分泌的MiMAP-1.2蛋白被番茄Mi-1蛋白识别而

触发番茄的抗性反应（Semblat et al.，2001；Castag‐

none-Sereno et al.，2009），类似的还有能被大豆识别

的大豆孢囊线虫效应子Hg-CM-1蛋白，但是这些无

毒蛋白的具体功能还尚不清楚（Bekal et al.，2003；

Lambert et al.，2005）。

3 线虫效应子与寄主植物的相互作用

线虫效应子主要是在线虫食道腺中表达的寄生

基因蛋白质产物，通过口针将其分泌到寄主植物细

胞和组织中，并且在取食位点的形成中起核心作用

（Wang et al.，2005；Huang et al.，2006a，b），这使其在

与植物互作中起着关键作用。随着对线虫效应子研

究的深入，效应子与植物间的相互作用成为了研究

热点。

一些植物的转化系统还不成熟，所以近年来大

部分线虫中效应子与寄主植物相互作用的研究主要

通过研究其在甜菜孢囊线虫的同源效应子与寄主植

物的相互作用来实现的。孢囊线虫效应子CBP能

够与植物内源性果胶甲酯酶蛋白PME3直接相互作

用，从而激活孢囊线虫的寄生（Hewezi et al.，2008）；

甜菜孢囊线虫中大豆孢囊线虫效应子10A06的同源

蛋白能够与拟南芥中多胺合成途径中的亚精胺合酶

II（spermidine synthase II，SPDS2）相互作用，这种相

互作用致使被侵染植物细胞的 SPDS2 表达丰度明

显上升，多胺含量明显提高，并使植物细胞形态及生

理发生变化，从而抑制植物产生基础抗性（Hewezi

et al.，2010）。在拟南芥中表达孢囊线虫效应子

30C02的甜菜孢囊线虫同源基因不影响拟南芥的生

长发育，但能明显提高转基因拟南芥植株对甜菜孢

囊线虫的感病性（Hamamouch et al.，2012）；甜菜孢

囊线虫效应子30C02能与拟南芥β-1，3-内切葡聚糖

酶发生特异性的相互作用，进而促进甜菜孢囊线虫

的寄生（Hamamouch et al.，2012）；在拟南芥中表达

甜菜孢囊线虫效应子VAP蛋白能够增强转基因拟

南芥植株对线虫的感病性，推测VAP蛋白可能与细

胞外类木瓜半胱氨酸蛋白酶相互作用，进而抑制了

由表面免疫受体介导的细胞程序性死亡（Lozano-

Torres et al.，2014）；甜菜孢囊线虫效应子 Hs25A01

通过与拟南芥含 F-box的蛋白、查尔酮合成酶和翻

译起始因子eIF-2b亚基结合，参与植物的生长发育，

从而调控自身的寄生功能（Pogorelko et al.，2016）；

甜菜孢囊线虫效应子4E02分泌到植物细胞后，靶向

拟南芥中的液泡类半胱氨酸蛋白酶RD21A，并介导

其从液泡转运到细胞核和细胞质，从而干预碳水化

合物的代谢，达到抑制寄主植物防御反应的目的

（Pogorelko et al.，2019）。此外，效应子 10A07 与拟

南芥 IAA16转录因子、效应子 19C07与拟南芥生长

素转运因子 LAX3 都能相互作用（Lee et al.，2011；

Jaouannet et al.，2012），这些相互作用能够调控线虫

的寄生及大豆对线虫的抗感性。

除了借助对甜菜孢囊线虫中同源基因的研究

外，通过寄主介导的转基因植株等方法直接对目的

效应子与寄主植物的相互作用研究也取得了突破性

进展。Huang et al.（2006a）通过在拟南芥中表达根

结线16D10的双链核糖核酸（double-stranded RNA，

dsRNA），Yang et al.（2013）通过葡萄发根转化系统

构建了 16D10的沉默转基因植株，两者研究均发现

与野生型植株相比，其降低了对线虫的敏感性；

Huang et al.（2006b）还发现 16D10蛋白能够与植物

类SCARECROW转录因子结合，强化线虫的寄生作

用。Zhao et al.（2019）通过表达 MiMIFs 的 dsRNA，

构建 MiMIFs 沉默转拟南芥植株，发现南方根结线

虫巨噬细胞迁移抑制因子 MIF 通过与寄主植物膜

联蛋白相互作用，破坏钙离子的运输，从而干扰由膜

联蛋白介导的植物免疫反应，促进线虫寄生。Liu

et al.（2016）通过体外 RNAi 干扰的方法，构建了沉

默HaEXPB2的大麦转基因植株，结果表明转基因植

株降低了线虫的侵染力，且发现HaEXPB2蛋白可能

通过其碳水化合物结合结构域与纤维素结合来调控

线虫的寄生。Luo et al.（2019）通过体外RNAi干扰

和病毒诱导的基因沉默 VIGS 技术，构建了沉默

HaVAP2 的大麦转基因植株，研究发现禾谷孢囊线

虫效应子HaVAP2能够与大麦中类CYPRO4蛋白——

HvCLP蛋白在细胞核中相互作用，调控HvCLP蛋白

的表达丰度，进而调控线虫的寄生。Chen et al.

（2018）通过构建表达MgMO237 dsRNA的转基因水

稻植株，发现其对象耳豆根结线虫抗性增加，且Mg‐

MO237可能通过与水稻中 1，3-β葡聚糖合成酶（1，

3-β glucan synthase component，OsGSC）、富含半胱

氨酸的重复序列分泌蛋白55（cysteine-rich repeat se‐

cretory protein 55，OsCRRSP55）及与致病性相关的

BetvI 家族成员 OsBetvI 三个内源性蛋白质特异性
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相互作用来抑制植物的防御反应，进而增强象耳豆

根结线虫的寄生作用。

此外，在非亲和性相互作用中，马铃薯金线虫的

效应子类毒素过敏源蛋白Gr-Vap1能够与番茄质外

体半胱氨酸蛋白酶Rcr3pim相互作用，触发程序性

细胞死亡等相关防御反应，使番茄对马铃薯金线虫

表现抗性（Lozano-Torres et al.，2012）。总之，明确

植物寄生线虫效应子与寄主植物间的相互作用，对

于进一步分析效应子的功能及明确植物-寄生线虫

的相互作用机制至关重要。

4 展望

植物病原线虫属于专性活体寄生物，在真菌和

细菌研究中常用的一些分子生物学技术在植物寄生

线虫研究中难以应用。虽然已经鉴定了许多植物寄

生线虫效应子，但只解析了少数效应子的功能，对线

虫致病机制及对寄主植物的抗线虫机制的认知还非

常有限。虽然在寄主植物中成功克隆了一些抗线虫

基因，但其抗性机制尚不清楚，与线虫的相互作用模

型仍不明晰，因此研究与抗性基因蛋白相互作用的

线虫效应子将有助于进一步揭示寄主植物-寄生线

虫的相互作用机制。

通过转录组学分析预测线虫效应子，进而可分

析其功能。在现有的植物寄生线虫效应子功能研究

技术水平上，结合生物信息学分析，借鉴其它植物病

原物效应子功能的研究方法，将会鉴定出更多植物

寄生线虫效应子的功能。效应子在植物中的作用靶

标和参与调控的植物信号通路可能将成为植物寄生

线虫效应子研究中的重点和热点，其结果将为更加

深入地了解植物寄生线虫与植物相互作用的分子机

理奠定基础，为寻找可持续的植物寄生线虫防控策

略提供理论依据。
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