


摇 摇 摇 摇 摇 生 态 学 报
摇 摇 摇 摇 摇 摇 摇 (SHENGTAI XUEBAO)

摇 摇 第 33 卷 第 7 期摇 摇 2013 年 4 月摇 (半月刊)

目摇 摇 次
前沿理论与学科综述

线虫转型发育和寄主识别的化学通讯研究进展 张摇 宾,胡春祥,石摇 进,等 (2003)……………………………

生物物种资源监测原则与指标及抽样设计方法 徐海根,丁摇 晖,吴摇 军,等 (2013)……………………………

个体与基础生态

呼伦贝尔草原人为火空间分布格局 张正祥,张洪岩,李冬雪,等 (2023)…………………………………………

青藏高原草地地下生物量与环境因子的关系 杨秀静,黄摇 玫,王军邦,等 (2032)………………………………

1961—2010 年桂林气温和地温的变化特征 陈摇 超,周广胜 (2043)……………………………………………

黄泥河自然保护区狍冬季卧息地选择 朱洪强,葛志勇,刘摇 庚,等 (2054)………………………………………

青藏高原草地植物叶解剖特征 李全发,王宝娟,安丽华,等 (2062)………………………………………………

青藏高原高寒草甸夏季植被特征及对模拟增温的短期响应 徐满厚,薛摇 娴 (2071)……………………………

高温影响番茄小孢子发育的细胞学研究 彭摇 真,程摇 琳,何艳军,等 (2084)……………………………………

黄土丘陵半干旱区柠条林株高生长过程新模型 赵摇 龙,王振凤,郭忠升,等 (2093)……………………………

栎属 7 种植物种子的发芽抑制物质研究 李庆梅,刘摇 艳,刘广全,等 (2104)……………………………………

水分胁迫和杀真菌剂对黄顶菊生长和抗旱性的影响 陈冬青,皇甫超河,刘红梅,等 (2113)……………………

铜尾矿废弃地与相邻生境土壤种子库特征的比较 沈章军,欧祖兰,田胜尼,等 (2121)…………………………

云雾山典型草原火烧不同恢复年限土壤化学性质变化 李摇 媛,程积民,魏摇 琳,等 (2131)……………………

根系分区交替灌溉条件下水肥供应对番茄果实硝酸盐含量的影响 周振江,牛晓丽,李摇 瑞,等 (2139)………

喀斯特山区土地利用对土壤团聚体有机碳和活性有机碳特征的影响 李摇 娟,廖洪凯,龙摇 健,等 (2147)……

自生固氮菌活化土壤无机磷研究 张摇 亮,杨宇虹,李摇 倩,等 (2157)……………………………………………

德国鸢尾对 Cd 胁迫的生理生态响应及积累特性 张呈祥,陈为峰 (2165)………………………………………

施污土壤重金属有效态分布及生物有效性 铁摇 梅,宋琳琳,惠秀娟,等 (2173)…………………………………

基于叶面积指数改进的直角双曲线模型在玉米农田生态系统中的应用 孙敬松,周广胜 (2182)………………

中稻田三种飞虱的捕食性天敌优势种及农药对天敌的影响 林摇 源,周夏芝,毕守东,等 (2189)………………

种群、群落和生态系统

珠江口超微型浮游植物时空分布及其与环境因子的关系 张摇 霞,黄小平,施摇 震,等 (2200)…………………

输水前后塔里木河下游物种多样性与水因子的关系 陈永金,刘加珍,陈亚宁,等 (2212)………………………

南海西北部陆架区鱼类的种类组成与群落格局 王雪辉,林昭进,杜飞雁,等 (2225)……………………………

滇西北高原碧塔湖滨沼泽植物群落分布与演替 韩大勇,杨永兴,杨摇 杨 (2236)………………………………

石羊河下游白刺灌丛演替过程中群落结构及数量特征 靳虎甲,马全林,何明珠,等 (2248)……………………

资源与产业生态

土壤深松和补灌对小麦干物质生产及水分利用率的影响 郑成岩,于振文,张永丽,等 (2260)…………………



豆科绿肥及施氮量对旱地麦田土壤主要肥力性状的影响 张达斌,姚鹏伟,李摇 婧,等 (2272)…………………

沟垄全覆盖种植方式对旱地玉米生长及水分利用效率的影响 李摇 荣,侯贤清,贾志宽,等 (2282)……………

城乡与社会生态

北京北护城河河岸带的温湿度调节效应 吴芳芳,张摇 娜,陈晓燕 (2292)………………………………………

西安太阳总辐射时空变化特征及对城市发展的响应 张宏利,张纳伟锐,刘敏茹,等 (2304)……………………

研究简报

安徽琅琊山大型真菌区系多样性 柴新义,许雪峰,汪美英,等 (2314)……………………………………………

中国生态学学会 2013 年学术年会征稿通知 (2320)………………………………………………………………

第七届现代生态学讲座、第四届国际青年生态学者论坛通知 (玉)………………………………………………

中、美生态学会联合招聘国际期刊主编 (印)………………………………………………………………………
期刊基本参数:CN 11鄄2031 / Q*1981*m*16*318*zh*P* ￥ 90郾 00*1510*32*

室室室室室室室室室室室室室室

2013鄄04

封面图说: 金灿灿的小麦熟了———小麦是世界上最早栽培的农作物之一,是一种在世界各地广泛种植的禾本科植物,起源于中

东地区。 全世界大概有 43 个国家,近 35%—40%的人口以小麦为主要粮食。 小麦是禾谷类作物中抗寒能力较强的

越冬作物,具有一定的耐旱和耐盐碱能力。 中国的小麦分布于全国各地,主要集中于东北平原、华北平原和长江中

下游一带。 小麦秋季播种、冬季生长、春季开花、夏季结实。 子粒含有丰富的淀粉、较多的蛋白质、少量的脂肪,还有

多种矿物质元素和维生素 B,是一种营养丰富、经济价值较高的粮食。

彩图及图说提供: 陈建伟教授摇 北京林业大学摇 E鄄mail: cites. chenjw@ 163. com
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线虫转型发育和寄主识别的化学通讯研究进展

张摇 宾1, 2,胡春祥1,石摇 进3,蒋丽雅4,汤宗斌5,石敬夫6,赵莉蔺2,*

(1. 东北林业大学林学院,哈尔滨摇 150040; 2. 中国科学院动物研究所农业虫害鼠害综合治理研究国家重点实验室,北京摇 100101;

3. 安徽省国有林管理局,合肥摇 230001; 4. 安徽省林业有害生物防治检疫局,合肥摇 230031;

5. 合肥市森林病虫害防治检疫站,合肥 摇 230031; 6. 安徽省全椒县森林病虫害防治检疫站,全椒摇 239500)

摘要:线虫是一类低等无脊椎动物,在自然界分布很广。 因为线虫通常生活在土壤或寄生物中,没有适宜的视觉或听觉系统,接
收环境信号的重要途径就是借助于其精细的化学感受系统。 研究表明,线虫能够通过识别挥发性物质来引导一系列行为:取
食、交配、产卵和驱避有毒物质、避免高种群密度等。 目前,对线虫化学感受机制的研究越来越被人们所重视,也取得了一些突

破性进展。 综合近年来已有的研究成果,从发育调控机制、寄主识别机制、化学感受机理等方面进行了详细系统的总结,并对未

来研究和线虫防治进行了展望。
关键词:线虫;化学感受;发育调控;寄主识别;化学通讯

Research progress on chemical communication of development and host鄄finding
of nematodes
ZHANG Bin1,2, HU Chunxiang1, SHI Jin3,JIANG Liya4, TANG Zongbin5, SHI Jingfu6, ZHAO Lilin2,*

1 College of Forestry, Northeast Forestry University, Harbin 150040, China

2 State Key Laboratory of Integrated Management of Pest Insects and Rodents, Institute of Zoology, Chinese Academy of Sciences, Beijing 100101, China

3 Administration of State鄄owned Forests of Anhui Province,Hefei 230001,China

4 Bureau of Forest Pest and Disease Control and Quarantine of Anhui Province,Hefei 230031,China

5 Station of Forest Pest and Disease Control and Quarantine of Hefei,Hefei 230031,China

6 Station of Forest Pest and Disease Control and Quarantine of Quanjiao,Quanjiao 239500,China

Abstract: Nematodes are globally distributed invertebrates, which are often found living in soil or as parasites of animals,
insects and plants. They lack vision and hearing systems, so the survival of both free鄄living and parasitic nematodes
depends on well developed chemosensation and chemotaxis systems. Nematodes utilize chemical signals in their environment
to detect food sources, potential hosts, noxious compounds, reproductive partners and sometimes to enable them to choose
between alternative developmental states. Interest in the mechanisms involved in chemosensing and identification of the
discrete components of the chemical signals has steadily increased over the past few decades. Here we have summarized and
evaluated recent discoveries and advances in this field, involving the mechanism of developmental regulation, the
recognition of hosts, the construction and function of the chemoreceptor system, signal transduction, the prospects for
related research and the control of harmful nematodes based on chemical ecology. The pheromonal cues that indicate
overcrowding, high temperature, or starvation can trigger the nematodes to enter into diapause and enhance longevity by
modulating endocrine signaling and gene expression. The genetic and molecular basis of phenotypic plasticity has been
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studied extensively in Caenorhabditis elegans, and recently, it was discovered that pheromones called ascarosides secreted
by C. elegans themselves induce formation of the dauer stage and the four chemoreceptors of the dauer juveniles.
Recognition of hosts by nematodes is very specific and the chemical signals from the hosts, as well as the chemoreceptors of
the nematodes play key roles in this process. Both free鄄living and parasitic nematodes can sense chemical signals comprised
of water soluble and / or volatile compounds. The chemotaxis of C. elegans has been studied for over 30 years and inducing
substances identified thus far include salt ion (Na+、Li+、Cl-、OH-), amino acid, nucleotides, biotin and some volatiles
(pyrazine, diacetyl, benzaldehyde, 2,4,5鄄trimethylthiazole, isoamylalcohol, 2,3鄄pentanedione) . Another example is
Bursaphelenchus xylophilus, the pinewood nematode, which is a plant parasitic nematode that is transmitted via Monochamus
beetles. The chemical relationships within this system has been under investigation for several years, but no conclusive
results regarding the discrete signaling molecules involved and their roles within the system have been obtained to date.
Electrophysiological analyses indicated that different responses to chemical signals are due to differences in the
chemoreceptors of various species of nematodes, which are composed by amphid and phasmid. Specific chemoreceptors in
the neurons recognize particular compounds, and the neurons work collectively to receive chemical signals, and then
activate a response through signal transduction. Nematodes, especially plant parasitic nematodes, cause huge economic
damages every year, as advances in the study of the chemosenation mechanism are made, more effective strategies based on
chemical ecology may be devised, thus replacing traditional control methods utilized today.

Key Words: Nematodes; chemosensation; development control; host recognition; chemical communication

线虫是一类低等无脊椎动物,在自然界分布很广,占据了陆地和海洋的大部分生境[1]。 一部分线虫可以

独立生存,称为自由生活线虫;另一部分采用寄生策略,以植物和动物作为寄主。 线虫通常生活在土壤或寄生

物中,没有适宜的视觉或听觉系统,接收环境信号的重要途径是其精细的化学感受系统[2鄄5]。 面对错综复杂

的外部环境,线虫能够充分利用周围的环境信息,采取多种多样的生存策略,完成生活史。 由此可见,感受系

统的形成对于线虫的生存至关重要[6]。 研究表明,线虫能够通过嗅觉感受 (识别挥发性物质) 来引导其一系

列行为:取食、交配、产卵和驱避有毒物质、避免高种群密度等,最终得以持续生存[3鄄5]。 在进化过程中,化学

感受系统越来越精细,并已经成为重要的神经感受工具,不仅能导致线虫行为的改变,还能调控线虫的发育途

径。 在不良环境中,线虫选择由繁殖周期虫态转型发育为滞育周期虫态,以提高对不利环境的抗性[2, 4鄄5]。
目前,对线虫化学感受机制的研究越来越被人们所重视,也取得了一些突破性进展,包括发育调控机制、

寄主识别机制、化学感受机理等。
1摇 化学通讯与线虫转型发育

线虫可以通过识别环境信号决定进入两种不同的发育周期:繁殖周期和扩散周期(植物寄生线虫一般称

为寄生期)。 在适宜的生存环境中,线虫进入繁殖周期,经过 3—4 次蜕皮,发育为成虫。 随着环境恶化,环境

信号和信息物质诱导线虫改变自身的发育模式,进入扩散周期,从而使线虫具备长期生存或移动扩散的特性,
有机会转移到新寄主,增加生存机会[7鄄8]。 进入扩散周期能够从根本上使寄生线虫的发育与适宜寄主的季节

变换相一致[9]。
Sommerville 和 Davey 认为,线虫发育从繁殖周期向扩散周期转化,提高了线虫的生存机会[8]。 扩散周期

虫态(植物寄生线虫一般称为寄生期幼虫)是转移寄主、完成侵染循环所必需的侵染虫态,依靠激活线虫体内

一种生存增强型信号途径而形成[10鄄11]。
线虫是否转型进扩散周期虫态的首要条件就是化学信息感应[8]。 在环境信号的诱导刺激下,线虫分泌

化学信息物质,并在个体间进行信息交流。 环境信号包括化学信息、温度、种群密度等[8, 12鄄13]。 是否进入扩散

周期发育阶段的决定性因素主要是化学信息物质浓度和持续时间[7]。 在足够浓度化学信息物质持续刺激

下,线虫启动特殊信号传导途径,改变体内激素水平,并使系统代谢降低和形态过程改变,从而进入扩散周期,
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提高对恶劣环境的抗性[7, 14]。
线虫转型发育并进入扩散周期的基本原理是一致的,扩散周期虫态因线虫种类不同而不同。 秀丽隐杆线

虫(Caenorhabditis elegans)的扩散周期虫态是三龄幼虫 J芋,诱导信息物质属于种内信息素,调控因子是高温、
种群密度和食物缺乏[7],在信息素刺激下,分散型二龄幼虫 J域直接蜕皮形成 J芋。 植物寄生线虫松材线虫

(Brusaphelenchus xylophilus)采取了另一种特殊生存策略[7],与秀丽隐杆线虫相对应的两个侵染虫态分别为分

散型三龄线虫 J芋和持久性四龄线虫 J郁。 J芋形成的诱导信息素是种内信息素,调控因子是低温、种群密度和

食物缺乏,并不直接形成 J郁,但能长期生存。 J芋蜕皮形成 J郁的诱导信息素是媒介天牛的特异种间信息物

质[15鄄16]。 动物寄生线虫圆形线虫(Pristionchus pacificus)的生活史与秀丽隐杆线虫相似,不同于 C. elegans 的
是,它形成扩散虫态后进入金龟子科甲虫(scarab beetles)体内,一直到甲虫死亡后,再取食甲虫尸体上腐生的

微生物并继续发育[17鄄18]。
20 世纪 80 年代以来,调控线虫扩散虫态形成的信息物质鉴定一直是人们研究的重点,但是,由于线虫个

体微小和生存环境的特殊,分离技术瓶颈难以突破。 直到 2005 年,Jeong 等才分离鉴定出第 1 个线虫诱导滞

育信息素:秀丽隐杆线虫诱导侵染虫态 J芋形成的信息素:(2)鄄 (6R)鄄 (3,5鄄 dihydroxy鄄 6鄄methyltetrahydropyran鄄
2鄄yloxy) heptanoic acid,属于一种脂肪酸衍生物。 这篇论文的发表为今后的相关研究指引了方向,此后很多报

道都证明了茴糖脂肪酸衍生物可以引起秀丽隐杆线虫转型[19]。
2摇 化学通讯与线虫寄主识别

线虫具有复杂、独特的化学感应机制,能识别繁杂的化学物质,并做出多种相应的行为反应[4鄄5]。 运动是

线虫侵染和取食的必要条件。 寄生线虫在环境恶化时会进入扩散周期,形成一个甚至更多的侵染虫态,进行

转移寄主[4]。
侵染虫态能够成功识别寄主,并选择适宜进攻部位,甚至能够产生朝向新寄主的跳跃行为[20鄄21]。 在此过

程中,寄主化学信号以及线虫化学感受扮演了重要的角色。 线虫可以从众多物质中识别出一种目标气味[3]。
植物寄生线虫大多生活在充满空气、含一定水分的土壤环境中。 因此,影响寄主识别的化学信号主要包括挥

发性和水溶性两类化合物[4, 20]。 其中,水溶性化合物能在土壤中缓慢释放,提供短距离化学感受信息;挥发

性物质传播迅速,比水溶性物质扩散率高 4 个数量级,提供远距离化学信息[21]。 线虫与昆虫、脊椎动物类似,
能感受脂肪和芳香族化合物,包括醛、酯、酮、醇、羧酸、胺类、氯化物和硫化物[4, 22]。

线虫寄主识别具有高度特异性[23]。 不同寄主植物的根泌物对线虫的吸引有一定专化性,并有一些特异

的寄主定位次生代谢物质,如马铃薯根浸出液能够引诱马铃薯线虫(Globodera rostochiensis),并引起该线虫化

感器的电生理反应[24]。 不同种类线虫的化学趋性也有所不同。 昆虫寄生线虫———嗜菌异小杆线虫

(Heterorhabditis bacteriophora)对强烈引诱自由生活线虫———秀丽隐杆线虫的物质没有趋向反应[22]。 同种线

虫不同龄期有时会表现不同的趋性。 嗜菌异小杆线虫繁殖周期的引诱物质包括乙醇、尿酸和 CO2,而扩散周

期的侵染虫态被 1鄄庚醇 (1鄄heptanol),1鄄辛醇 (1鄄octanol) 和 1鄄壬醇 (1鄄nonanol) 强烈吸引[22, 25]。 马铃薯根浸

出液对马铃薯线虫(Globodera rostochiensis) 寄生期幼虫具有引诱作用,雄虫能识别并趋向于雌虫性信息

素[24鄄25]。 可以看到,寄生性线虫的化学趋性,尤其是扩散周期侵染虫态的寄主识别具有很高的特异

性[3, 22, 26]。 但是,目前大部分化学信息物质研究结果仍局限在一些普遍的引诱剂如 CO2、盐类、乙酰胆碱、氨
基酸等[27鄄29],特异性信息物质成分很少被分离鉴定。
2. 1摇 直接识别

自由生活线虫能够直接感受环境中寄主或食物的大量水溶性和挥发性化合物。 秀丽隐杆线虫在土壤中

的化学趋向研究已达 30 多年[22]。 研究结果发现,引诱物质包括盐离子 Na+、Li+、Cl-、OH-,氨基酸 ( amino
acids):赖氨酸、组氨酸、半胱氨酸,核苷酸 ( nucleotides):cAMP、cGMP,生物素和一些挥发性物质:吡嗪

(pyrazine), 联乙醯 (diacetyl)、安息香醛 (benzaldehyde)、2,4,5鄄三甲基噻唑 (2,4,5鄄 trimethylthiazole)、异戊

基乙醇 (isoamylalcohol) 和 2,3鄄戊二酮 (2,3鄄pentanedione)等[22,30鄄31]。 很多分解有机质的细菌作为秀丽隐杆
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线虫的食物,其代谢产物:醛、酯、酮、醇、羧酸和碳水化合物对秀丽隐杆线虫也具有强烈的吸引作用[32]。
与自由生活线虫不同的是,寄生线虫必须调整它们的化学感受系统,对寄主特异性信号进行准确定位,具

有更为复杂、专一的化学感受机制[3]。
植物寄生线虫,大多属于专性寄生,包括 3 个较大的目:三矛目(Triplonchida)、矛线目(Dorylaimida)和垫

刃目(Tylenchida) [33]。 其中,前两个目的线虫属于根外寄生,垫刃目线虫属于体内寄生。 体内寄生线虫与寄

主之间具有最密切、复杂的关系[33]。
大部分植物寄生线虫通过直接侵染植物根系来转移寄主。 在进化过程中,有的种类已经形成与寄主细胞

之间以复杂的协同进化关系来维持长久的寄生生境[13]。 植物寄生线虫寄生期幼虫能通过对寄主特异指纹化

学信息物作出准确而快速的反应,使自身的寄生生活史与寄主植物生活史保持协调一致。 寄生期幼虫定位寄

主行为虽种间有所不同,但大部分属于一种被动扩散[34],主要的化学趋向因子来自寄主[35]。 其中,寄主根的

伸长区对线虫具有引诱作用[3, 26, 36]。
2. 2摇 间接识别

2. 2. 1摇 昆虫病原线虫对植物信号的利用

昆虫病原线虫主要包括斯氏线虫属(Steinernema)和异小杆线虫属(Heterorhabditis),具有更为严密的化学

感受系统[4, 22]。 当处于同一生活环境中,这两个属的广食性昆虫病原线虫采取各自不同的识别寄主策

略[37鄄38]。 斯氏线虫属采取消极“埋伏冶策略,如当小地老虎(Agrotis ipsilon)在根表层取食时小卷蛾斯氏线虫

(Steinernema carpocapsae)直接进行侵染[37];而异小杆线虫属采用积极“巡航策略冶(cruiser strategy),如异小杆

线虫(Heterorhabditis bacteriophora)等进行寄主定位时,并不直接趋向寄主昆虫,而是在土壤中搜索远距离深土

层的昆虫寄主葡萄根象甲(Otiorhynchus sulcatus) [37]。 异小杆线虫能对植物以及植物与昆虫的混合体产生聚

集反应,而对昆虫本身并无明显反应,说明昆虫寄生线虫首先远距离识别昆虫的寄主植物,尤其是昆虫取食过

的寄主植物,然后近距离侵染寄生昆虫[39鄄40]。 这样,异小杆线虫把植物根作为一条“高速路冶,接近并侵染深

土层的多种昆虫[22]。
2005 年 Rasmann 等在《Nature》报道了植物根中对昆虫寄生线虫具有引诱作用的化学物质。 玉米根叶甲

(Diabrotica virgifera virgifera LeConte)幼虫取食后,玉米根释放出的石竹烯(E)鄄caryophyllene 能够吸引远距离

异小杆线虫,进而能够使线虫近距离侵染玉米根叶甲[41]。 这是首次从化学分子水平阐明了昆虫寄生线虫、昆
虫和植物之间的化学通讯。
2. 2. 2摇 植物寄生线虫对昆虫信号的利用

在动物界,线虫和昆虫是种群数量占优势的两大类群。 线虫与昆虫之间的相互关系也构成了生态系统多

样性种间联系的一个极其有意义的部分。 大多数昆虫体内具有一个适合线虫移动的微环境,线虫可以在其中

取食、移动和栖息[42]。 线虫和昆虫的关系,除了寄生 (以昆虫为食物) 之外,还包括携带关系(昆虫作为传播

媒介,并不提供营养)和携带兼营养关系 (昆虫作为传播媒介,死亡后又为线虫提供营养) [42]。
植物寄生线虫与昆虫之间的携带关系最为特殊,伞滑刃属线虫的侵染需要鞘翅目昆虫作为携带者[43]。

其中,松材线虫(Bursaphelenchus xylophilus (Steiner and Buhrer) Nickle)、拟松材线虫 (B. mucronatus) 、伪伞滑

刃线虫 (B. fraudulentus) 和锥尾伞滑刃线虫(B. conicaudatus) 被称为 “ xylophilus group冶 [44]。 “ xylophilus
group冶并不象大多数植物寄生线虫,直接识别定位新寄主,进行被动扩散,而是依靠沟胫天牛族 (Lamiini)天
牛的携带,间接传播到新寄主。 “xylophilus group冶寄生期四龄幼虫能够准确定位并大量聚集在天牛体内。 天

牛作为传播媒介并不提供营养。 “xylophilus group冶起源于共同的祖先,并与沟胫天牛族之间形成特殊的共生

关系[45鄄51]。
生物之间的共生关系分为细胞内共生、有机质内共生、种间共生和种群间共生关系[52]。 从进化角度上,

种群间的共生关系属于最为高级的共生关系[45]。 “xylophilus group冶与媒介天牛之间的互惠共利就属于一类

种群间的共生关系[52]。 Pristionchus 属线虫和金龟子、马铃薯甲虫之间是携带兼营养关系[42]。 人们在物种进
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化领域对这种关系的研究比较活跃[53]。 这类线虫嗅觉系统高度多样化,涉及调控线虫、寄主之间的相互作

用。 Pristionchu 属线虫对昆虫特异信息物质及环境中的植物挥发物表现出独特的化学趋向,与秀丽隐杆线虫

相比,无论是引诱剂的种类,还是线虫反应速度、方式和反应的浓度范围都有所不同[42]。
3摇 线虫化学感受机理与信号传递

嗅觉系统能够使生物发现并鉴别成千上万种分子,尤其是有机分子。 无论是低等动物———线虫,还是高

等动物———人,对有机物具有相似的基本感受机制[54]。 最近人们应用电生理学技术分析线虫对不同化学刺

激的反应。 电生理学分析表明,线虫对化学信息物质识别的差异是由于化学感受反应的差异造成的[55]。
3. 1摇 化学感受系统

线虫化学感受器官主要包括化感器和尾感器。 位于线虫尾部的尾感器在分类学上非常重要。 线虫因有

无尾感器被分成两个主要类群:尾感器纲和无尾感器纲。 大部分植物寄生线虫属于尾感器纲,少数属于无尾

感器纲[4, 22]。
线虫头部两侧唇的外侧各具有一个侧器,被称为化感器。 化感器是最重要而复杂的感觉器官,是线虫头

部侧面特化的囊状构造,神经末梢与腺细胞的联合体,通过突出的孔与外界向通。 每个化感器包括一个腺体

鞘细胞、一个突出的孔和一些树状突。 树状突浸泡在鞘细胞表面产生的分泌液中[4, 22]。 大多数线虫包含 7
个树状突。 其中 2—5 个来自同一束化感器神经元,并在线虫头部形成其它结构[54]。

化感器孔是体表的一个内陷物,呈囊状、管状、螺旋状、圆盘状等各种形态,是线虫分类的重要依据之一。
化感器腺体鞘细胞可以产生分泌物。 分泌物成分因线虫种类不同而不同,包含各种特殊功能糖蛋白凝集

素。 寄生线虫分泌物中含有乙酰胆碱酶[55],是神经生理学上重要的神经脉冲传导物质。
线虫神经元的结构简单,只有一个或两个不分叉的突起。 形成或接受突触连结,但其基本功能与其他动

物相似,具有主要的神经递质(乙酰胆碱、五羟色胺、多巴胺、谷氨酰胺等) [56]。
3. 1. 1摇 化学感受系统在线虫不同发育阶段的变化

Matsuura 等认为,随着发育进程的改变,线虫化学感受机制发生了相应的改变。 许多线虫化感器发生结

构改变能够为阶段性特殊功能服务。 尤其是繁殖和扩散等不同生活周期之间具有不同的化感器结构和功

能[57]。 超微结构能够显示出化感器结构和功能的变化。 人们可以把化感器发挥作用的龄期作为感觉干扰防

治的目标。 例如马铃薯线虫(Globodera rostochiensis)没有孵化时化感器没有分泌物质,处于皱缩状态,对马铃

薯根浸提液没有反应。 一旦卵孵化,化感器便具备定位寄主的功能。 秀丽隐杆线虫幼虫和成虫的神经系统也

是不同的[3, 57]。
3. 1. 2摇 化学感受系统控制线虫识别化学信息物质

秀丽隐杆线虫化感器包括 11 对化学感受神经元[20, 58]。 通过激光突变鉴定针对挥发性和水溶性物质的

神经元发现,识别水溶性物质的 8 对神经元具有简单的单个或两个感觉毛端,具有两种不同的输出途径。 识

别大多数挥发性物质的 3 对神经元 AWA、AWB、AWC,具有精细的类似翅膀、平坦的感觉毛端,附在化感器腺

体鞘细胞上。 附属纤毛 对感受挥发性物质起重要作用,较大的表面积使这 3 对神经元能充分接收挥发性物

质信号。 其中,AWA 和 AWC 可以识别引诱物质,而 AWB 识别忌避物质[54, 59鄄60]。 最近发现 BAG 神经元负责

部分寄主识别功能[29]。
3. 1. 3摇 化学感受系统控制线虫进入扩散周期

秀丽隐杆线虫控制扩散虫态形成的基因缺失体在化感器超微结构上受损,意味着化感器调节扩散虫态的

形成[61]。 线虫通常利用化学感受和温度感受来控制扩散周期形成[62]。 秀丽隐杆线虫侵染虫态形成过程的

分子机制已得到广泛研究[63],有两类神经元发挥作用:一类是化学感受神经元,识别种内信息物质;另一类是

温度感受神经元,同时也具有化感功能。 犬钩口线虫(Ancylostoma caninum)包含翅状和指状化感神经元。 指

状化感神经元是主要的温度感受器。 翅状神经元 ADF 和 ASI 控制线虫侵染虫态形成并进入扩散周期。 成对

的 ASJ 神经元控制从扩散周期恢复发育状态,转入繁殖周期[54]。 ASI 神经元中有 4 种受体 srbc鄄 64、srbc鄄 66、
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srg鄄36 和 srg鄄 37 被鉴定参与感受转型信息素[64鄄65]。
3. 2摇 信号传递过程

线虫通过对外界化学信号的接收、传递,进而改变自身的行为和发育。
化学感受生理生化过程在秀丽隐杆线虫中研究的比较深入,包括以下两个步骤[54]:(1) 化学信号分子与

化感器分泌蛋白相接触并结合[3],这些分泌蛋白的特殊性质能够增强线虫嗅觉感受效果;(2) 通过特殊转换

途径,外界化学分子信息转换为神经信号,被线虫化感器神经元识别:神经元和化学信息分子之间相互作用,
刺激 GTP 联接的蛋白 (G 蛋白) 活性,通过 G 蛋白信号途径转换为神经信号[4, 22]。

化学感受信号转换途径的第 1 步是化学配合基与受体蛋白的偶联[54];第 2 步是 7 个跨膜域受体,如
ODR鄄10 与 G 蛋白相偶联[66]。 AWA 中联乙醯识别模型为:联乙醯被 ODR鄄10 受体蛋白发现,再通过 ODR鄄3 G
蛋白与包含 OSM鄄9 的通道相连。
3. 3摇 化学感受机理

秀丽隐杆线虫具有简单而灵敏的化学感受系统。 老鼠识别上千种化学物质需要 107 个神经元,果蝇发现

同样多的化学物质需要 1000 个神经元,而秀丽隐杆线虫能够利用 20—30 个神经元来发现上千种化学

物质[54]。
很多受体蛋白都出现在感觉毛中。 现在已经发现 odr 基因系列是线虫识别挥发性物质的受体蛋白特殊

基因组,大部分涉及内嗅觉神经元的变化。
秀丽隐杆线虫能够鉴别同一个神经元接收到的很多气味信号,单个神经元能表达多种受体[54]。 例如,联

乙醯和吡嗪都是秀丽隐杆线虫 AWA 神经元能感受的引诱剂。 吡嗪存在情况下,线虫依然能够对一系列梯度

的联乙醯产生反应,意味着联乙醯和吡嗪各自具有特异受体[67]。
秀丽隐杆线虫一种气味分子被成对神经元中表达的单个受体识别,来驱动单一信号输出。 同样的受体能

够在很多神经元中表达,单个气味分子刺激具有多个受体识别。 联乙醯受体 ODR鄄10 能够识别那些与联乙醯

结构相同的物质, 并且联乙醯能够被其它受体识别[67鄄68]。
理论上来讲,这样一个“组合译码冶方案应该比单个受体识别提供更多的气味信息。 化学感受是一个至

关重要的收集信息的方式。 因为线虫缺乏复杂的大脑,需在神经外围进行更多的处理和控制。 也许大量受体

和 G 蛋白能够使每一个单个神经元在内外环境联系中更好地适应外界环境。 秀丽隐杆线虫很可能利用混合

译码来翻译自然混合气味的刺激[54]。
不同动物之间化学感受机制很类似。 虽然精密度和复杂程度有所不同,但是哺乳动物和秀丽隐杆线虫具

有相近数量的受体[54]。 随着进化,化学感受受体已经各自成倍增加。 这些受体基因能够在基因组中成簇出

现,意味着它们的形成具有同样的机制。 基因组中 G 蛋白偶联的受体基因首建者特别易于复制和突变[69]。
随着这些基因快速复制和多样化,它们产生出大量不同的化学感受受体,为化学感受系统提供了很大的识别

能力[54]。 线虫和脊椎动物会利用大量的 G 蛋白与繁多的族受体偶联来发现化学信号。 不同点在于受体种

类,以及使用的能量分别为 cGMP 和 cAMP [54]。
与线虫相比,脊椎动物每个神经元只能表达一种嗅觉受体[70鄄71]。 脊椎动物受体在神经元连接网络中起

作用。 所有嗅觉神经元对于同一种突触后靶标表达一种特殊的受体反应,通过受体表达的改变进行调

控[72鄄73]。 而秀丽隐杆线虫受体还没有发现在神经元连接网络起重要作用[54, 60]。
4摇 线虫化学通讯研究应用

植物寄生线虫在全世界范围造成巨大经济损失。 目前常用的防治线虫的方法包括间作轮作,杀线虫剂应

用和培育抗性品种,但都有一定局限性[74]。 急需寻找和开发新型的、更为有效的控制策略[75]。
近年来随着线虫化学感受机制研究的深入,让人们越来越认识到化学通讯应用在线虫防治中的巨大潜

力,认为化学通讯观念的应用将引发一系列新的防治措施[3]。
植物和寄生线虫之间互作机制研究的逐步深入,为防治线虫病害提供了许多新思路。 在生活史的特殊时
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期例如寄主选择、寻找食物源或寻找配偶时,线虫对化学感受干扰尤其敏感。 结合线虫的独特生活史,释放天

然化学信息物,如线虫性信息素或寄主释放物,以达到人为干扰线虫行为的目的。 性引诱剂香兰酸作为田间

生物控制因子来控制大豆孢囊线虫 (Heterodera glycines);利用 CO2 的释放来增加捕食线虫真菌颗粒剂的使用

效率;调节温度和 CO2 梯度来增加贝尔曼漏斗法的提取效率;应用凝结素 (lectins) 来阻断化学感受功能;利
用硝酸铵 (ammonium nitrate) 和其它忌避剂盐类来保护植物的根;应用引诱剂丹宁酸 (tannic acid) 放入土壤

来作为线虫干扰剂;通过间作另一种植物,释放的刺激物散发到生境中能够扰乱线虫对寄主释放气味的识别。
各种植物根渗出液的混合物能够减少(R. reniformis)对番茄根的侵染[76]。

线虫作为一类简单的模式动物,在进化过程中形成了精细的化学感受系统,能够通过识别周围的环境信

息物质对行为和发育状态进行调整。 其化学通讯研究对于揭示生物间联系和个体发育机制具有特殊意义。
但是线虫化学生态学整体研究发展缓慢,分离技术不成熟,种特异性信息物质难以被鉴定。 进而使得神经生

物学研究遭到了一定的阻力,直到近两年才有所突破。 两篇具有代表性的论文在《Nature》上的发表[12, 41],充
分表明了线虫化学通讯研究的重要意义,也说明线虫化学生态学逐渐进入了迅速发展时期,为今后的研究指

引了方向,提供了必要的技术和理论参考。
近年来化学通讯观念被应用于松材线虫(Bursaphelenchus xylophilus)的取样和在树体内的空间分布研究

中[77鄄79],为线虫的取样提供了新的思路。 尽管如此,化学通讯在线虫综合治理措施中还没有得到大面积应

用,在线虫调查、监测、检疫,甚至防治具有很大的发展空间和潜力。 而且现有基础研究和实验技术不能全面

评价新型治理方法的潜力,还需要深入研究天然化学物质对线虫神经系统的影响,了解生物控制和环境生态

机理,发展生物控制技术。
线虫化学通讯研究的基础和前提就是对特异性信息物质的分离鉴定。 这需要多学科的交叉,并引进气相

色谱、高效液相色谱、质谱和核磁共振等精密分析仪器用于昆虫信息素、神经传递素、激素和类固醇的分离鉴

定,为线虫化学通讯研究服务。
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