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化学通讯在松材线虫侵染和扩散中的作用
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摘要=松材线虫为外来入侵种2由其引起的松材线虫病正在我国迅速扩散蔓延2造成我国部分地区松林资源的毁灭性破坏E松材

线虫病的发生和流行与媒介天牛s寄主植物s共生真菌和细菌密切相关2松材线虫A墨天牛A松树A共生微生物之间存在着广泛的

化学联系2它们通过化学互作2调控松材线虫的行为2影响松材线虫的侵染和扩散E
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木!尤其是松属树种"#$%&’())*+,松材线虫原广泛分布于北美!但在其原产地并不造成严重危害,-.世纪初传入日本后!导致

本地松树严重死亡!尤其是 -.世纪 /.年代后!松材线虫病在日本大量爆发流行!日本松林由此遭到毁灭性的破坏,由于松材线

虫病发病致死速度快0传播蔓延迅速0防治难度大!因而被称为松树上的1癌症2,我国于 345-年首次在江苏南京发现有松材线

虫病!其后!在短短的十几年中!此病在我国迅速扩展蔓延!造成我国松林资源的严重破坏和不良的生态后果!经济损失巨

大63!-7,疫情的发展已直接威胁到我国的世界自然文化遗产88黄山0张家界等地理景观的生态安全,
松材线虫病的发生和流行!与寄主植物0媒介昆虫及共生微生物密切相关,在松材线虫的侵染和扩散过程中!松材线虫与寄

主植物0媒介昆虫及共生微生物之间存在着广泛的化学联系!它们之间通过化学信息互作!调控松材线虫的行为!影响松材线虫

的侵染和扩散69:/7,本文对目前有关松材线虫侵染和扩散过程中的化学通迅及其互作机制的研究进展进行概括和总结,

; 松材线虫侵染和扩散过程中的生活史特征

;<; 松材线虫生活史中的 -个明显不同的阶段

在松材线虫的生活史中!具有两个明显不同的生活史阶段!即繁殖阶段和扩散阶段,松材线虫以繁殖型和扩散型两种途径

通过 9龄和 =龄幼虫期,当环境条件适宜时!如食物充足和湿度合适时!线虫进入繁殖型的生活史循环!迅速繁殖0扩增,当寄主

死亡0食物缺乏或质量下降0以及湿度不够时!松材线虫由繁殖阶段转变为扩散阶段!即从繁殖型 -龄幼虫期蜕皮进入扩散型 9
龄幼虫期,扩散型 9龄幼虫含有高的类脂化合物!适合于在不利条件下生存!此时期历期很长,至第 -年春末!扩散型的 9龄幼

虫蜕皮变为扩散型的 =龄幼虫,这个时期的幼虫特别抗干旱!适合于昆虫传播,扩散型 =龄幼虫通过媒介昆虫扩散传播到新的

寄主植物上!在寄主植物体内脱皮变为成虫!交配0产卵!并迅速繁殖!在植株体内穿移,

;<> 松材线虫的生活史与媒介天牛的生活史相偶联

在松材线虫的扩散和侵染过程中!媒介天牛起着极其重要的作用,松材线虫的自然扩散是由媒介昆虫88墨天牛属

"?@%@ABCD&’())<+进行传播,松材线虫侵染寄主植物!也是通过媒介天牛取食和产卵造成的伤口而进入寄主植物体内,研究

表明!松材线虫与墨天牛的生活史相互偶联,松材线虫扩散型 9龄幼虫聚集在天牛蛹室周围!当天牛成虫羽化时!松材线虫扩散

型 9龄幼虫蜕皮变为扩散型 =龄幼虫!此两个过程同步进行,线虫的 =龄幼虫进入刚羽化的0体壁尚未完全骨化的天牛成虫体

内,当天牛成虫进行补充营养取食时!线虫从天牛气管逸出!并从天牛取食或产卵造成的伤口进入新的寄主植物体内65!47,
线虫进入和逸出天牛气管的时间必须合适,如果线虫进入气管太早!将导致线虫在天牛蛹蜕皮变为成虫时随表皮内层脱

落,而进入气管太晚!将错过天牛成虫!线虫被限制在质量下降的食物资源上,如果线虫从天牛气管逸出太早!可能导致线虫进

入能够产生防御反应的健康松树体内,而逸出太晚!又将导致线虫在天牛气管内遇到干燥的危险!而且使天牛遇到更多的危险!
导致天牛死亡,因此!=龄幼虫进入和逸出天牛气管的行为必须与天牛的羽化及取食和产卵的行为相偶联!这样才能使线虫保

持最大的适合度,研究认为!松材线虫与墨天牛生活史的偶联是与化学信号物质对松材线虫行为的调控有关63.7,

;<E 松材线虫与共生微生物的关系

松材线虫与同属其它种类一样!能营菌食性的生活方式,当寄主植物死亡后!松材线虫常取食寄主植物体内的共生真菌!并

在其上生长发育,共生真菌中最常见的是具有蓝变现象的长喙壳属"FGHCI@AJ’I$’())*+!松材线虫以这些蓝变真菌为食,
研究发现!松材线虫体上常伴生有细菌存在,KL(LMNOP用电子显微镜观察松材线虫病的感病组织时!发现受到破坏的树脂

道内和薄壁组织细胞间有大量的细菌存在6337,研究认为!松材线虫和共生细菌共同作用!导致寄主植株的死亡63-:3=7,
因此!松材线虫的侵染和扩散过程!实质上是松材线虫与媒介天牛0寄主植物0共生真菌及细菌之间相互作用的过程!它们

之间通过化学物质通讯!相互作用!相互影响!调控松材线虫的发育和行为,

> 信息化学物质对松材线虫行为的调控作用

><; 对松材线虫的积聚作用

研究发现!一些不饱和脂肪酸对松材线虫有明显的积聚作用,一些研究者已鉴定出存在于松树0天牛蛹室以及天牛幼虫和

成虫体内的对松材线虫有很强引诱性的化学物质!如棕榈酸0棕榈炔酸0油酸0亚油酸等63Q!3R7,松香酸和植醇存在于松脂中!对

线虫具有很强的引诱作用!认为它可能与线虫对松树的侵染有关697,在天牛蛹室中!亚油酸的含量比无蛹室的木质部中要高很

多,甲苯和对二甲苯是天牛成虫戊烷洗脱下的碳氢化合物!对繁殖型和扩散型的线虫都有引诱作用6Q!357,由此推测 9龄扩散型

幼虫聚集在天牛蛹室周围的行为!可能与这些化学物质对线虫的引诱作用有关,

><> 对松材线虫扩散型 9龄幼虫脱皮行为的调控作用

松材线虫脱皮和天牛成虫羽化是一个同步的过程,研究认为!松材线虫扩散型 9龄幼虫脱皮变为 =龄幼虫的时间!取决于

媒介天牛蛹室内某些化学物质的存在!这些化学物质是墨天牛属所特有的0并与成虫羽化有关的化学物质!线虫的脱皮行为受

这种化学物质的调控634:-37,

><E 对松材线虫进入和逸出天牛气管行为的调控作用
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研究表明!松材线虫 "龄扩散型幼虫进入天牛气管和从天牛气管逸出!受外部和内部因素的影响!体内外的信息化学物质

调控松材线虫进入和逸出天牛气管的行为#$!%&!’’()通过对松材线虫的反应行为测试!证明*+’有很强的引诱作用)认为天牛羽

化时产生的 *+’!是松材线虫扩散型 "龄幼虫进入天牛气管的化学信号物质),-月桂烯和 .-蒎烯是存在于松树中的作用最强的

挥发性单萜类)由于 ,-月桂烯对繁殖期和扩散期的松材线虫都有很强的引诱作用!因此!在松材线虫从天牛体上转移到寄主松

树上!以及松材线虫在寄主松树内穿移的过程中!都起着重要的作用#/!"()关于线虫进入天牛气管的化学控调机制尚需进一步

研究)
据报道!中性贮存类脂和糖原是非取食的扩散型 "龄幼虫的主要食物贮存物#’/()中性贮存类脂与松材线虫从天牛气管中

逸出行为密切相关)在天牛羽化后的前 "周!保存在天牛气管内的扩散型 "龄幼虫的中性贮存类脂!明显高于从天牛气管中逸

出的扩散型 "龄幼虫!表明在线虫的逸出过程中!消耗了中性贮存类脂#$()012345等提出!线虫体内类脂物含量的高低可能是

决定其是否脱离媒介天牛的化学开关#’"()
通过对松材线虫扩散型 "龄幼虫对以上几种化合物的趋化性研究发现!当扩散型幼虫在低的中性贮存类脂区域时!对松树

挥发性物质 ,-月桂烯的反应特别强烈)而当幼虫在高中性贮存类脂区域!对天牛碳氢化合物甲苯的反应特别强烈)因此推测!
当线虫中性贮存类脂含量最低时!受松树挥发性物质 ,-月桂烯的诱导!线虫从天牛气管逸出!并从天牛造成的伤口进入松树植

株体内6而当线虫中性贮存类脂含量最高时!受天牛表皮的碳氢化合物甲苯的诱导!线虫继续保持在天牛气管内)中性贮存类脂

可能是作用于线虫行为的一个或多个未知内在因素的共同相关化合物)研究结果说明!内在因素在调控线虫对外部信号反应中

起重要的作用!而,-月桂烯则是线虫从媒介昆虫体内逸出的化学信号物质#’7()为此!012345等提出了一个线虫逸出的滚动杠杆

模型89:;;<=>?@;A9@33:BC;D#%&(8见图 %D)在此模型中!内在因素8如中性贮存类脂D作用于滚动杠杆!改变线虫对外部兴奋和抑

制刺激的反应)高的中性贮存类脂引起杠杆向左边移动!使决策杠杆更难以趋向于在开始逸出行为方面的投资!结果使线虫对

,-月桂烯产生较少的反应!而对逸出抑制信息物质如甲苯或 *+’产生更多的反应6当中性贮存类脂减少时!滚动杠杆向右边移

动!允许外部兴奋物如 ,-月桂烯输入!更容易将杠杆推向逸出投资!这样!导致线虫第 "龄幼虫从甲虫体内逸出)在中性贮存类

脂极度低时!杠杆迅速向右移动掉入逸出投资箱!这时不需要任何外来信号刺激)

图 % 滚动杠杆模型#%&(

E<>F% G9:;;<=>?@;A9@33:BC;#%&(

HIJ 对线虫产卵行为的刺激作用

KLCB2等报道!在受松材线虫侵染时!松树产生乙醇和其它挥发性化合物!当松树油性树脂分泌停止 %&B后!乙醇和其它挥

发性化合物产生达到最高峰!这与线虫在侵染寄主植物 ’周后开始爆发繁殖的时间相似)因此!认为这些化合物可能对松材线

虫的繁殖行为具有刺激作用#’M()0N@1:等也报道!O-链烷醇!如乙醇!已醇和辛醇!对松材线虫的产卵有刺激作用#’$()

%"/’期 成新跃 等P化学通讯在松材线虫侵染和扩散中的作用
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!"# 对松材线虫的生长和繁殖的调控作用

目前$关于松材线虫与共生真菌之间的化学联系$尚未清楚%但研究发现$实验室常用的灰葡萄孢菌&’()*+),-.,/0*012培养

松材线虫$线虫繁殖特别迅速$因而推测葡萄孢含有一种松材线虫的生长因子或类似激素的物质%3456789:;等从灰葡萄孢菌

&’()*+),-.,/0*012中提取出类似激素的化学物质<<=>辛醇和 ?>辛烯>=>醇$它们表现出与 @>月桂烯相似的对松材线虫的引诱A
蜕皮和繁殖活动的作用$说明它们在松材线虫的生长和繁殖中起重要的作用BCDE%用从松材线虫病木组织中分离的蓝变菌进行

室内培养松材线虫$发现松材线虫在蓝变菌上比在灰葡萄孢上生长速度更快A繁殖量更大%蓝变菌中是否也含有同样的生长因

子或类似激素的化学物质$能调节松材线虫的生长和繁殖$还有待于进一步研究%

!"F 对线虫的驱避和毒杀作用

松树的抗G感病性与体内的化学物质的成分和含量密切相关BH$CIE%例如$@>月桂烯是松树抗G感病的重要因子%抗性树种体

内存在有自我防御的化学物质$如赤松素&J;K96LMN;K2$短叶松素&J;K9O4KP6;K2$J;K9QR8O:;K等%S7T4等研究发现$在抗性树

种马尾松&UVW1--(/,1/12A刚松&UV*,X,Y12A长叶松&U,/Z-[1\Z-)*,-2中$存在有对松材线虫起作用的驱虫物质和杀线虫物质%
在马尾松木质部中存在有驱虫物质 ]> 草烯&]>̂787MRKR2和 C种杀线虫物质$赤松素>甲基醚&J;K96LMN;K89K98R5̂LMR5̂R:$

_S32和 &>2>K9:5:4Q̂RM9TRK;K$在树皮中含有 C种杀线虫物质$阿魏酸甲酯&8R5̂LM‘R:7M45R2$松脂酚&&a2>J;K9:R6;K9M2$其中$

_S3表现出的杀线虫活性最高$而且$在刚松木质部和长叶松木质部和树皮中均存在$松树对松材线虫的抗性与这些内源防御

物质密切相关B=bE%
线虫侵染后$寄主的某些异常代谢产物同样具有杀线虫活力或抑制线虫活力的特性%如 c9MM4等报道$健康樟子松

&UV-+\d0-)*,-N4:VW(/X(\,.12体内的松香酸不具杀线虫活力$而在感病后产生较多的脱氢松香酸却有杀线虫活性B?eE%f484g4
等报道$抗病的北美乔松&UV-)*(hZ-2接种线虫后$接种的枝条就会产生抑制线虫活力的物质$其中含有赤松素A生松素等成

分B=?E%i4K4j4等从感染松材线虫的北美乔松&U,/Z--)*(hZ-2的表皮中分离出一种 65;MORK9;g$=>9>8R5̂LMg;>̂Lg:9J;K96LMN;K$为

杀真菌物质$证明具有杀线虫作用B=CE%

k 有毒化学物质对寄主松树的致死作用

松材线虫侵入寄主植物$导致寄主植物死亡$其致病机理尚未完全清楚%不同的学者提出有不同的学说$其中之一是毒素学

说B?E%研究报道$松枝萎蔫是由于毒素的产生%对于是毒素产生的来源$有不同的解释%一种认为$毒素是受松材线虫刺激后$松

树寄主产生的异常代谢产物%松树感染松材线虫后$体内产生有毒物质$导致松树萎蔫A死亡B==l=eE%目前已知至少有几种代谢

物存在于感染线虫的松树里m苯甲酸&ORKn9;Q4Q;g2和儿茶酚&JL:9Q45RQ̂9M2存在松树的针叶中$苯甲酸AD>羟基香芹酮

&D>̂Lg:9oLQ4:N954K4QR59KR2A香芹酮水合物&Q4:N9K L̂g:45R2A二氢松柏醇&g;̂Lg:9Q9K;‘R:LM2和 ?b>羟基马鞭烯酮&?b>

L̂g:9oLNR:ORK9KR2存在于木材中%pP7将感染松材线虫的松树提取物接种到松树幼苗上$可导致萎蔫发生$而用健康松树的提

取物接种$则无此症状发生%经分析$感病植物提出物中有多种松树的异常代谢产物$如苯甲酸A儿茶酚AD>羟基香芹酮和二氢松

柏醇等%经接种试验$苯甲酸AD>羟基香芹鞣酮和二羟基松柏醇对松苗有毒害作用$可使松苗萎蔫B==E%c9MM4等将感染松材线虫

的欧洲赤松的木质部用三氯甲烷粗提$经分析$其抽提物中有两种主要成分$即 ?b>羟基马鞭烯酮和 D>羟基香芹酮$用这两种物

质接种松苗都能引起萎蔫$产生的症状与松材线虫感染的症状一样B=H$=eE%
另一种观点认为$毒素是由于松材线虫的伴生细菌产生的B?E%实验研究表明$只有当松材线虫和伴生细菌共同存在时$才能

导致松树的萎蔫B=qE%研究认为$松材线虫的伴生细菌产生的有毒物质<<苯乙酸$是导致松树萎蔫的主要原因B=rl=IE%s4j4n7
等研究发现$松材线虫伴生的细菌用含动物营养液 tc的培养基培养$比用马铃薯蔗糖&_S32培养基培养$更适宜于毒素苯乙

酸&_u2的产生$推测死亡的线虫在马铃薯蔗糖培养基中提供细菌产生苯乙酸的营养%而且$致病性强的线虫株系中的伴生细菌

比致病性弱的线虫株系中的伴生细菌能产生更多的苯乙酸$因而认为伴生细菌产生的苯乙酸能支配线虫的致病性B=rE%

v 化学物质影响寄主松树对松材线虫的抗性

在寄主植物体内具有相当高而足以起着抗病作用的化学物质$主要有酚类化合物A木质素A不饱和内酯A有机硫化合物A皂

角类物质和细胞壁水解酶几大类%植物的抗性可能与其萜类化合物的含量有关$故松树中萜类物质与抗松材线虫病的关系一直

受到人们的关注%有研究表明$马尾松树干的长叶烯A]>古巴烯和去氢枞酸的含量与其抗性呈负相关$而 @>蒎烯A单萜和枞酸型

树脂酸的含量与其抗性呈正相关%w6̂;P4j4等报道$@>月桂烯与寄主植物对松材线虫的易感性有关%通过对 ?年树龄的松树枝

的测定表明$抗性树种的 @>月桂烯含量很少$而易感性树种的 @>月桂烯含量较高%同时$通过对松树种间A种内及树龄间的比较$
认为 @>月桂烯的含量可以作为日本赤松&UVY0/-,x\(*12和日本黑松&UV)yZ/h0*X,,2抗性筛选的指示剂BCIE%徐福元等报道松树

的萜类化合物和树龄及感病性之间的相互关系$认为马尾松的树龄A感病性与 ]>古巴烯和长叶烯之存在正相关性$而与 @>蒎烯

含量呈负相关性BHbE%赵振东等对不同抗性的马尾松的化学成分分析发现$尽管在高抗A中抗和敏感种源的马尾松体内$中性萜

类化合物的组成类似$但化合物的含量差异明显$高抗种源比中抗和敏感种源含有更多的长叶烯&高达 =C"Hz2A长叶蒎烯A雪
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松烯!山达海松二烯和 "#松油醇$而含有较少的 "#蒎烯!%#蒎烯!%#水芹烯!反式石竹烯!%#芹子烯和山达海松醛&而且$长叶烯和

反式石竹烯可作为马尾松种源抗松材线虫病的特征化合物$长叶烯含量越高$与反式石竹烯含量的差别越大$马尾松种源的抗

松材线虫病的能力越强&反之$长叶烯含量越低$且与反式石竹烯的含量越接近$马尾松种源的抗病性弱’()$(*+,
在感病松树上$能分离到 -#羟基香芹酮!).#羟基马鞭草烯酮和二氢松柏醇!苯甲酸!儿茶酚等$这些物质对 )/0年生松苗

均有毒害作用,松树树脂酸中$"#古巴烯!长叶烯!去氢枞酸等$均有利于松材线虫的生存和繁育$而枞酸型树脂酸含量越高$越

不利于松材线虫的生存和繁育,根据感病后黑松树干内萜类化合物的乙醚抽提物组成变化$提出枞酸含量减去长叶松酸与左旋

海松酸含量之和的差值$可用作判别感病与否的指标$差值为正则感病$差值为负则未感病’(0+,因而$有理由认为松树化学成分

与寄主对松材线虫病的抗性机制是密切相关的$深入和科学地研究和探明二者之间的关系$是揭示松材线虫病机理和防治的基

础问题之一,

1 化学物质对天牛行为的调控作用

研究发现$松树树皮中的%#谷甾醇!葡萄糖!蔗糖和果糖对天牛有明显的刺激取食作用,23456等研究发现$松材线虫感染的

病树或伐倒木能释放出引诱松褐天牛的敏感挥发物$进一步的研究发现挥发物主要是萜类化合物和厌气发酵产物的混合物$主

要成分为单萜,萜烯化合物$如 "#蒎烯!%#蒎烯!%#水芹烯等单萜烯$以及厌气性发酵产物乙醇$可能是引诱松墨天牛进行补充营

养!进而传播松材线虫的主要化学物质’*7+,综上所述$化学通讯在松树线虫浸染和扩散过程中的作用$可以图 *表示,

图 * 化学物质在松材线虫与墨天牛生活史偶联过程中的调控作用

89:;* <5=>?@9A46B@9CD?CEBF4G9B6H?>I?@6DB49D@F4H9E4BJBH4CEKLMNOPQRSRTUQLNVWSXPQYSLNBC9DB959D:Z9@FH9E4BJBH4CE[XTXUQO\LN?]];
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0(0*期 成新跃 等e化学通讯在松材线虫侵染和扩散中的作用
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!V# 0<-(>/)*$%&’()*+,’,-,./01$’<7&:,’<-W(6/66/4’5(6XY7Z34/-/(-7(:’<-W,->7&:’<;:<4,’<(-(6’%/;<-/=((>-/7,’(>/

D[A\]̂HIFI_CH[\‘aFÊHBF[\1?@ABC1DBEF1GHIJ1*KLMN*OPSKbLbUKbLV1

!N# $’,7;5+ c*d<-<’9 e1f%/7(’,4’<43/5;(-5/(6;3(;,W,’<8/,->><5;/35,:6(375’%/;<-/=((>-/7,’(>/*g&35,;%/:/-4%&5hZ:(;%<:&5’(

.//’:/Y,->;<-/Y>/3<8/>4(7;(&->51i[_j1?̂ F̂1kIJ]lEF1*KLLM*mPSnTbUn"o1

!M# p(->(q1$q9 (.5/38,’<(-5(-’%/<-’3,’3,4%/,:/h<5’/-4/,->4&’<4:/5&36,4/(6’%/;<-/=((>-/7,’(>/*D[A\]̂HIFI_CH[\‘aFÊHBF[\*

,55(4<,’/>=<’%’%/4/3,7.Z4<>.//’:/*rE_ECH]J[\C]AEFB_I_\B\1?̂ F̂1s_l1tEE1*KLMV*mPQnRSbToUbTV1

!L# d<-<’9 e1c3,-57<55<(-(6;<-/=((>-/7,’(>/’%3(&W%6//><-W=(&->5(6rE_ECH]J[\C]AEFB_I_\B\Qf(:/(;’/3,Sf/3,7.Z4<>,/R1u1
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