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番茄抗根结线虫病 Ｍｉ基因探索与 ＷＲＫＹ转录因子
参与抗病调控的研究进展

陈银霞，王志泽，冯成蒿，周闯闯，聂蔚丹，王超楠，杜　崇
（新疆农业大学园艺学院，新疆乌鲁木齐８３００５２）

　　摘要：根结线虫病作为世界范围内危害植物最为广泛的土传病害之一，给农作物生产造成了巨大的经济损失。番
茄作为新疆红色支柱产业，其设施生产饱受线虫病的侵害。目前，生产上对根结线虫病的防治多以化学防治为主，但

药剂的频繁使用给生态环境带来了巨大压力。近年来，生物防治的绿色可持续优势逐渐扩大，但生防资源少、田间防

治效果差异大等缺陷也掣肘了其应用。优质基因资源的挖掘与利用，仍是从根本上解决番茄抗病的最佳策略。本文

首先介绍番茄Ｍｉ基因家族中已发掘的１０个成员在分子层面的研究进展，阐释番茄抗根结线虫病的现有分子机理；Ｍｉ
基因可使用的抗源单一、抗病范围有限及土壤温度等条件的制衡，阻碍了优质番茄种质的抗性改良，更多非Ｒ基因的
挖掘变得尤为重要。ＷＲＫＹ转录因子在作物生物胁迫调控方面扮演重要角色，本文综述近年来ＷＲＫＹ在作物防卫根
结线虫病方面的研究应用，以期为后续番茄从不同层面并避免完全依赖Ｍｉ基因的抗病育种提供新思路。
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　　根结线虫（ｒｏｏｔ－ｋｎｏｔｎｅｍａｔｏｄｅｓ，ＲＫＮ）是一种
专性植物寄生线虫。１８５５年，自 Ｂｅｒｋｅｌｅｙ首次发现
以来，世界各地有关根结线虫病报道逐年增多，其中

危害严重、分布较广的有南方根结线虫（Ｍｅｌｏｉｄｏｇｙｎｅ
ｉｎｃｏｇｎｉｔａ）、爪哇根结线虫（Ｍ．ｊａｖａｎｉｃａ）、花生根结线
虫（Ｍ．ａｒｅｎａｒｉａ）、北方根结线虫（Ｍ．ｈａｐｌａ）。根结
线虫体型小而透明，幼虫通常为细长的蠕虫形态，

成虫雌雄异体，雌虫呈梨形状，雄虫呈线状。雌虫

卵囊表面粗糙不平，通常呈棕褐色［１］。

ＲＫＮ的寄主范围广泛，涉及１１４科３０００多种
植物；研究发现，蔬菜中的茄科、葫芦科、十字花科

等植物受害较为严重［２］。ＲＫＮ每年造成世界农作
物平均减产２４．５％，经济损失超过１０００亿美元，给
农业生产造成了不小的冲击［３］。番茄（Ｓｏｌａｎｕｍ
ｌｙｃｏｐｅｒｓｉｃｕｍＬ．）是对ＲＫＮ最为敏感的作物之一，在
我国新疆，特别是在伊犁哈萨克自治州、吐鲁番市、

乌鲁木齐市、巴音郭楞蒙古自治州、阿克苏地区的

设施番茄生产上，ＲＫＮ均普遍发生。番茄受侵染
后，植株呈现矮小、发育不良的现象，果实品质大幅

下降，一般造成减产３０％～５０％，严重时可达８０％，
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甚至绝收［４－５］。

目前，化学防治仍是应对 ＲＫＮ的主要手段，但
随着毒性增大、生态环境严重污染、线虫抗药性产

生等问题［６］凸显，一些高毒性的杀线虫剂已被严禁

使用。生物防治具有绿色环保且可持续等优点，逐

渐成为作物病害防治的首选方法，但也存在可用生

防资源少、田间防治效果参差不齐等缺点［７］。因

此，通过寻找优质抗病（Ｒ）基因和非典型 Ｒ基因进
行抗性改良，仍是从根本上解决作物抵御线虫入侵

的最佳策略。

１　番茄抗根结线虫病Ｍｉ基因家族成员

Ｍｉ基因家族是番茄中抗 ＲＫＮ的主效基因家
族，该家族中，一个名为 Ｍｅｌｏｉｄｏｇｙｎｅｉｎｃｏｇｎｉｔａ－１
（Ｍｉ－１）的显性基因，定位于６号染色体上，于１９４１
年被首先发现。Ｍｉ－１基因可诱导番茄对３个有丝
分裂孤雌生殖群体（Ｍ．ｉｎｃｏｇｎｉｔａ、Ｍ．ａｒｅｎａｒｉａ、Ｍ．
ｊａｖａｎｉｃａ）产生较强的抗性，同时具有温敏性，即土壤
温度高于２８℃时，Ｍｉ－１失去抗性。目前，Ｍｉ－１
基因是唯一用于商业育种的 Ｒ资源，其提供的抗性
最早在番茄发芽２周后便被诱导，并在番茄植株的
叶、根中大量表达［８］。研究表明，野生番茄具有能

够在线虫抗性位点处发生变异的遗传系统，从而产

生新的抗性指标。在后续探索过程中，以 Ｍｉ－１为
首的其他Ｍｉ家族成员也相继被发掘与鉴定。在鉴
定出的１０个抗源中，有７个（Ｍｉ－２、Ｍｉ－３、Ｍｉ－４、
Ｍｉ－５、Ｍｉ－６、Ｍｉ－９、Ｍｉ－ＨＴ）基因表现出热稳定
的抗性，即土壤温度达到 ３２℃，植株抗性仍存
在［９］，其余３个热稳定Ｒ基因均未被定位（表１）。

２　番茄抗根结线虫病的分子机制

植物与病原体之间的相互作用被概括为 ｚｉｇｚａｇ
模型，这种先天免疫系统，可以识别病原体相关分

子模式 （ｐａｔｈｏｇｅｎ－ａｓｓｏｃｉａｔｅｄｍｏｌｅｃｕｌａｒｐａｔｔｅｒｎ，
ＰＡＭＰ），从而触发第 １道免疫（ＰＡＭＰ－ｔｒｉｇｇｅｒｅｄ
ｉｍｍｕｎｉｔｙ，ＰＴＩ）［１１］，但部分病原体可积极抑制 ＰＴＩ，
将病原效应因子释放到宿主植物中，而植物体内特

异性抗病蛋白（Ｒ）通过响应此类效应子，触发第２
道防线———效应子触发免疫（ｅｆｆｅｃｔｏｒ－ｔｒｉｇｇｅｒｅｄ
ｉｍｍｕｎｉｔｙ，ＥＴＩ）［１２］。在 ＥＴＩ中，抗体 －病原相互作
用有直接和间接２种模式（图１）。直接方式取决于
基因对基因（ｇｅｎｅ－ｆｏｒ－ｇｅｎｅ）假说，在该模式下，番
茄中相应受体蛋白与线虫效应子直接相互作用［１３］。

表１　Ｍｉ基因家族成员［１０］

种质资源（材料）
Ｍｉ基因
成员

抗性表型

（特点）

秘鲁番茄ＰＩ１２８６５７ Ｍｉ－１ 高水平抗性及

抗性主要来源

番茄ＶＦＮＴ Ｍｉ－１ 抗病

番茄Ｏｎｔａｒｉｏ Ｍｉ－１ 抗病

番茄２Ｒ２－ｃｌｏｎｅＰＩ２７０４３５ Ｍｉ－２ 热稳定抗性

番茄ＶＷＰ２ Ｍｉ－３ 热稳定抗性

秘鲁番茄１ＭＨ－ｃｌｏｎｅＰＩ１２６４４３ Ｍｉ－３ 热稳定抗性

秘鲁番茄ＭａｒａｎｏｎＬＡ１７０８ Ｍｉ－４ 热稳定抗性

秘鲁番茄１ＭＨ－ｃｌｏｎｅＰＩ１２６４４３ Ｍｉ－５ 热稳定抗性

秘鲁番茄３ＭＨ－ｃｌｏｎｅＰＩ２７０４３５ Ｍｉ－６ 热稳定抗性

秘鲁番茄３ＭＨ－ｃｌｏｎｅＰＩ２７０４３５ Ｍｉ－７ 抗病

秘鲁番茄２Ｒ２－ｃｌｏｎｅＰＩ２７０４３５ Ｍｉ－８ 抗病

野生亲缘种番茄ＬＡ２１５７ Ｍｉ－９ 热稳定抗性

番茄ＺＮ４８ Ｍｉ－ＨＴ 热稳定抗性

番茄ＺＮ１７ Ｍｉ－ＨＴ 热稳定抗性

根据Ｂａｋｋｅｒ等的理论，番茄抗性的遗传与 ＲＫＮ致
病能力均由成对的匹配基因所控制［１４］。Ｍｉ基因可
特异性地识别来自 ＲＫＮ中 Ａｖｒ基因编码的效应因
子，这类防御的表征之一是局部程序性细胞死亡

（ｐｒｏｇｒａｍｍｅｄｃｅｌｌｄｅａｔｈ，ＰＣＤ），最终导致超敏反应
（ｈｙｐｅｒｓｅｎｓｉｔｉｖｅｒｅｓｐｏｎｓｅ，ＨＲ）［１５］。线虫进入番茄根
部后，其 Ａｖｒ基因产生的效应物以不亲和互作的方
式触发Ｍｉ基因的表达，因此没有形成侵蚀位点，从
而阻碍巨型细胞的进一步形成［１６］。

　　另一种间接方式称为保护假说，该理论机制是
由病原体效应物触发植物的毒力因子／蛋白，最终
诱发Ｒ基因表达［１７－１８］。在这种情况下，线虫Ａｖｒ基
因与番茄辅助蛋白相互作用，导致该蛋白发生修

饰，从而被 ＮＢ－ＬＲＲ（ｎｕｃｌｅｏｔｉｄｅｂｉｎｄｉｎｇ－ｌｅｕｃｉｎｅ
ｒｉｃｈｒｅｐｅａｔ）型蛋白所识别。在 ＲＫＮ侵染时，例如
ＡｖｒＢ和ＡｖｒＲｐｍ１可磷酸化ＲＩＮ４，ＡｖｒＲｐｔ２则通过自
身的半胱氨酸蛋白酶活性降解ＲＩＮ４，而作为枢纽的
ＲＩＮ４是多种毒力效应因子的靶向，其磷酸化和降解
可活化Ｒ蛋白活化 ＲＰＭ１和 ＲＰＳ２来介导防卫反
应［１９－２０］。这种间接相互作用的最终结果同样是通

过抑制进食部位的形成来防止线虫侵入［２１］。

３　Ｍｉ基因家族成员研究进展与利用

Ｍｉ－１基因首先在野生秘鲁番茄中被发现，随
后被引入到栽培番茄中，该基因对３种典型的 ＲＫＮ
均具有抗性［２２］。到目前为止，Ｍｉ－１是番茄商业育
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种中唯一的抗性来源，但存在温敏性。Ｍｉ－１及其
同源物分为２个簇，分别包括３、４个拷贝，间隔大概
３００ｋｂ。１９９８年，在Ｍｉ位点发现了３个基因：Ｍｉ－
１．１、Ｍｉ－１．２、Ｍｉ－１．３，但只有 Ｍｉ－１．２基因具有
对ＲＫＮ的抗性。Ｍｉ－１．２基因全长３７７４ｂｐ，编码
１２５７个氨基酸，它的３个外显子中有２个可以进行
翻译，属于典型的 ＮＢＳ－ＬＲＲ基因，在ＮＢＳ结构域之
前包含１个ＣＣ结构域［２３］。Ｍｉ－１位于６号染色体短
臂上。在诸多茄科植物中，６号染色体上该区域是Ｒ
基因的重要分布区［２４］。

　　Ｍｉ－２基因是显性基因，在３０～３２℃土壤温度
下秘鲁番茄 ＰＩ２７０４３５和 ＰＩ１２６４３３品种中不仅表
现出对南方根结线虫的热稳定抗性同时对北方根

结线虫也具有抗性，目前为止，该基因仍未被定

位［２５］。Ｍｉ－４基因的研究相对较少，该基因同样未
被定位，秘鲁番茄 ＬＡ１７０８在 ３２℃土壤温度条件
下，对花生根结线虫表现出抗性，这可能是由Ｍｉ－４
行使功能所引起的［８］。Ｍｉ－５作为热稳定Ｒ位于１２
号染色体端粒区，与Ｍｉ－３连锁在一起表达。Ｍｉ－５、

Ｍｉ－３均存在于１ＭＨ－ｃｌｏｎｅＰＩ１２６４４３中（表１），研
究表明，在大多数涉及弱连锁的条件下，这２个耐热
基因可能作为单个位点起作用［２６］。Ｍｉ－６作为热
稳定基因对 ＲＫＮ表现出较好的抗性，在 ３ＭＨ－
ｃｌｏｎｅＰＩ２７０４３５中被发现，与Ｍｉ－７之间存在弱连锁
关系，而Ｍｉ－７介导植株的抗性却不表现出热稳定
性［２７］。Ｍｉ－８是２Ｒ２－ｃｌｏｎｅＰＩ２７０４３５中的显性基
因，和Ｍｉ－２存在弱连锁关系，但与 Ｍｉ－７一样，为
非热稳定抗源，可介导番茄植株在常温下表现出对

南方根结线虫的抗性［２８］。

Ｍｉ－３、Ｍｉ－９是现在研究相对较多的抗病Ｒ基
因。Ｍｉ－３基因的遗传特性为单基因显性遗传，可
在３２℃土壤温度条件下赋予对线虫的抗性。随后
发现，尽管其纯合子和杂合子均显示出较强的抗

性，但纯合子的抗性要比杂合子更强。Ｙａｇｈｏｏｂｉ等
将Ｍｉ－３定位到番茄１２号染色体短臂的端粒区域，
并在Ｍｉ－３侧翼标记 ＴＧ１８０、ＮＲ１８之间发现 １个
６００ｋｂ的重叠群，其遗传距离约为７．２ｃＭ；在Ｍｉ－３
已定位到的１２号染色体的区域，发现在其他茄科植
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物上还分配了重要的Ｒ基因，包括马铃薯中针对胞
囊线虫的Ｒ基因、辣椒中针对 ＲＫＮ的 Ｒ基因 Ｍｅ３、
Ｍｅ４，以及抗黄瓜花叶病毒（ＣＭＶ）的Ｒ基因。然而，
很少有常用标记在１２号染色体上定位 Ｒ基因，并
且尚无更多信息可确认 Ｍｉ－３是否与这些 Ｒ基因
等位［２９］。与 Ｍｉ－３一样，Ｍｉ－９为单基因显性遗
传，在常温条件下对南方根结线虫、爪哇根结线虫

和茄生根结线虫３种常见的ＲＫＮ都有较强的抗性。
先前的研究表明，Ｍｉ－９不能有效抵抗可突破Ｍｉ－１
基因抗性的重要 ＲＫＮ生理种。就 ＲＫＮ特异性而
言，Ｍｉ－９与Ｍｉ－１的表达具有相同的作用与模式，
但是表型鉴定的唯一区别是在土壤高温下的稳定

抗性；Ｍｉ－９基因在土壤温度 ３２℃以上仍具有抗
性。ＲＮＡ沉默试验证实 Ｍｉ－９是Ｍｉ－１的同源基
因，Ｍｉ－９位于２个标记（Ｃ３２．１、Ｃ８Ｂ）之间的６号
染色体的短臂上［３０］。最新研究结果表示，通过纳米

孔（ｎａｎｏｐｏｒｅ）长读长、Ｉｌｌｕｍｉｎａ短读长、Ｈｉ－Ｃ测序，
对野生番茄 ＬＡ２１５７进行染色体水平的基因组组
装，结合文献报道的Ｍｉ－９分子标记ＲＥＸ－１、Ｃ８Ｂ，
将７个候选基因定位在 １２．９６Ｍｂ的范围内，而
ＮＢＳ－ＬＲＲ基因主要分布在７０６ｋｂ的区域内，最终
通过ＲＮＡｉ挖掘到了Ｍｉ－９基因［３１］。

Ｍｉ－ＨＴ被认为是在番茄源ＺＮ１７中发现的１个
新Ｒ基因，被定位在６号染色体短臂上，与 Ｍｉ－１、
Ｍｉ－９连锁，具有较好的热稳定抗性［３２］。

４　ＷＲＫＹ转录因子

ＷＲＫＹ转录因子（ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｉｏｎｆａｃｔｏｒ，ＴＦ）是一
类ＤＮＡ结合蛋白，作为ＴＦｓ中最大的转录因子家族
之一，Ｎ端有一段由６０个氨基酸组成的高度保守结
构域［３３］。该结构域包含１～２个ＷＲＫＹＧＱＫ七肽序
列，Ｃ端包含 Ｃ２Ｈ２（ＣＸ４－５ＣＸ２２－２３ＨＸＨ）或
Ｃ２ＨＣ（ＣＸ７ＣＸ２３ＨＸＣ）型锌指结构［３４－３５］。ＷＲＫＹ
通常分为三大类：第Ⅰ类含有２个ＷＲＫＹ结构域和
１个Ｃ２Ｈ２型锌指结构［３６］；第Ⅱ类只含１个 ＷＲＫＹ
结构域和１个 Ｃ２Ｈ２型锌指结构，根据氨基酸序列
特点，Ⅱ类ＷＲＫＹ蛋白又可分为 ａ～ｅ这５个亚类；
第Ⅲ类也只含 １个 ＷＲＫＹ结构域，但锌指结构为
Ｃ２ＨＣ型［３７］。大多数ＷＲＫＹ属于第Ⅱ类，第Ⅲ类较
多存在于高等植物中，为了反映 ＷＲＫＹ的系统演
化，也有将ＷＲＫＹＴＦ分为Ⅰ、Ⅱａ＋Ⅱｂ、Ⅱｃ、Ⅱｄ＋
Ⅱｅ和Ⅲ［３８］。此外，ＷＲＫＹＴＦ中富含丝／苏氨酸、
谷氨酰胺、脯氨酸等，还含有ＴＩＲ－ＮＢＳ－ＬＲＲ、激酶

结构域、亮氨酸拉链等其他组分［３９］。

ＷＲＫＹ的 Ｎ 末端含有保守的七肽序列
ＷＲＫＹＧＱＫ，导致ＷＲＫＹ可特异性结合启动子区域
内Ｗ－ｂｏｘ元件参与复杂的生物学途径［４０］。基于

此特征，ＷＲＫＹ可被ＭＡＰＫ级联激活信号磷酸化修
饰来调节 ＰＴＩ、ＥＴＩ进程；同时，许多 ＷＲＫＹ蛋白是
ＳＡ－／ＪＡ－介导植物防御途径中的共同组成部分，
包括激活水杨酸（ｓａｌｉｃｙｌｉｃａｃｉｄ，ＳＡ）介导的系统获
得抗性（ｓｙｓｔｅｍｉｃａｃｑｕｉｒｅｄｒｅｓｉｓｔａｎｃｅ，ＳＡＲ）和茉莉酸
（ｊａｓｍｏｎｉｃａｃｉｄ，ＪＡ）介导的诱导系统抗性（ｉｎｄｕｃｅｄ
ｓｙｓｔｅｍｉｃｒｅｓｉｓｔａｎｃｅ，ＩＳＲ）等［４１］；除此之外，ＷＲＫＹ还
可以通过影响效应蛋白形成复合体或直接调控 Ｒ
基因的表达，来改变植物的抗病能力［４２］。

５　ＷＲＫＹ转录因子调控植物抗ＲＫＮ的研究进展

近年来，诸多 ＷＫＲＹ蛋白在不同植物抗 ＲＫＮ
过程中被相继筛选与鉴定。前期利用转录组和蛋

白组测序联合分析接种南方根结线虫的豌豆材料

发现，防卫网络的核心集中在ＮＢＳ－ＬＲＲ、ＷＲＫＹ基
因之间的相互作用，来激活 Ｒ基因表达，产生蛋白
酶抑制剂并维持细胞骨架，从而阻止巨细胞的形

成［４３］。香蕉基因组共鉴定出 １５３个 ＷＲＫＹ基因，
通过测序和接种试验发现，ＷＲＫＹ５２、－６９、－９２对
ＲＫＮ入侵表现出特异性表达［４４－４５］。通过对２７２份
野生稻进行 ＲＫＮ抗性鉴定，基于 Ａｆｆｙｍｅｔｒｉｘ芯片分
型ＳＮＰ进行全基因组关联研究，在鉴定出的４０份
抗性种质中，共筛出７个含有ＷＲＫＹ基因的ＱＴＬ位
点，接种试验发现这些基因被显著诱导上调表

达［４６］。利用 ＲＴ－ＰＣＲ对黄瓜材料９９３０侵染 ＲＫＮ
的根系中分离到２４个ＷＲＫＹ转录因子，通过ｑＰＣＲ
发现８个ＷＲＫＹ基因上调表达，２个ＷＲＫＹ下调表
达［４７］。野生番茄材料 Ｆ５利用 ＲＮＡ－Ｓｅｑ技术分
析，南方根结线虫侵染过程中１５个 ＷＲＫＹ家族差
异表达明显［４８］。通过对秘鲁番茄材料ＬＡ３８５８设置
土壤温度（２５、３４℃）形成抗感态进行 ＲＮＡ－Ｓｅｑ，
共 ７６个 ＷＲＫＹ基因被筛选，鉴定出 ６个目标
ＷＲＫＹ在接种南方根结线虫的植株根部高差异表
达，并且积极响应并参与ＳＡ、ＪＡ、ＲＯＳ信号的调节来
介导抗病进程［４９－５０］。这些成果为后续功能研究及

分子标记辅助育种提供了重要依据。

在具体功能鉴定方面，Ｗａｒｍｅｒｄａｍ等在拟南芥
中，通过 Ｔ－ＤＮＡ插入获得 ＷＲＫＹ１９基因的突变体
ｗｒｋｙ１９－１，在该突变体中，ＤＳＣ１基因表达量严格下
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调，进一步研究发现，ｄｓｃ１－１突变体增强了对于
Ｍ．ｉｎｃｏｇｎｉｔａ的敏感性，因此，ＷＲＫＹ１９很可能正向
调控 ＤＳＣ１的 表 达 来 改 变 植 株 的 抗 性［５１］。

ＣａＷＲＫＹ３０、ＣａＷＲＫＹ６基因受非毒性 Ｍ．ｉｎｃｏｇｎｉｔａ
的诱导而上调表达；ＣａＷＲＫＹ６基因的沉默降低了辣
椒对根结线虫的抗性，转基因超表达 ＣａＷＲＫＹ３０基
因的番茄植株对南方根结线虫入侵的敏感性增大，

植株的抗性降低［５２］。Ｚｈａｎｇ等在茄子中，通过对抗
性品种ＴＧ１转录图谱进行筛选，共９个ＷＲＫＹ基因
差异表达，ｑＰＣＲ验证发现ＷＫＲＹ７５很可能参与ＴＧ１
植株防卫 ＲＫＮ的入侵［５３］。辣椒 ＣＭ－３３４对于
ＲＫＮ表现出较强抗性水平，这缘于ＷＲＫＹ１、ＷＲＫＹ－
ａ的高量表达，易感品种超表达上述基因，伴随根系
过氧化氢酶（ＣＡＴ）活性增强，绿原酸含量升高，从
而导致植株对 ＲＫＮ的敏感性减弱［５４］。在番茄中，

ＷＲＫＹ７２ 型 转 录 因 子 ＳｌＷＲＫＹ７２、ＳｌＷＲＫＹ７３、
ＳｌＷＲＫＹ７４均积极调控着 Ｍｉ－１介导的对 ＲＫＮ和
马铃薯蚜虫的 ＥＴＩ过程［５５］。Ｃｈｉｎｎｎａｐａｎｎｄｉ等研究
发现，ＳｌＷＲＫＹ４５的超表达下调了 ＪＡ、ＳＡ信号途径
中标记基因（ＰＲ－１、Ｐｉｎ２）的表达［５６］。Ｈｕａｎｇ等进
一步研究发现，ＳｌＷＲＫＹ４５可特异性结合 ＪＡ合成基
因ＳｌＡＯＣ的启动子，抑制其表达，从而增强植株对
根结线虫的易感性［５７］。Ｃｈｉｎｎｎａｐａｎｎｄｉ等发现，
ＳｌＷＲＫＹ３、ＳｌＷＲＫＹ３５在ＲＫＮ感染后５ｄ内的番茄根
部摄食处被显著诱导，其中 ＳｌＷＲＫＹ３在 ＳＡ信号中
积极响应，超表达和敲除ＳｌＷＲＫＹ３表明其正向调控
番茄 对 Ｍ．ｊａｖａｎｉｃａ的 抗 性［５８］。Ｎｉｅ等 根 据
ＲＮＡ－Ｓｅｑ对 Ｍｉ－３番茄材料筛选出了目标
ＷＲＫＹ，根据组织特异性表达、根部表达模式鉴定及
病毒诱导的基因沉默（ＶＩＧＳ）初步功能验证，挖掘到
ＳｌＷＲＫＹ８０在番茄防卫ＲＫＮ的入侵过程中可作为正
调控因子参与抗病调控［５９］。

６　研究问题与展望

Ｍｉ基因家族作为番茄防卫 ＲＫＮ的主效 Ｒ基
因，其使用存在一定的局限性。首先，Ｍｉ基因不是
对所有类型的ＲＫＮ都起抗性作用。例如，象耳豆根
结 线 虫 （Ｍ． ｅｎｔｅｒｏｌｏｂｉｉ）、Ｍ． ｈａｐｌａ，尤 其 是
Ｍ．ｅｎｔｅｒｏｌｏｂｉｉ，它的致病性强，经常突破番茄 Ｍｉ－１
基因和辣椒Ｍｅ３、Ｍｅ４基因介导的抗性［６０］。除此之

外，美国弗罗里达州首次发现的玛雅古根结线虫

（ｓＭ．ｍａｙａｇｕｅｎｓｉｓ）同样可以让 Ｍｉ番茄植株产生致
病态［６１］。大多数线虫物种中，孤雌生殖为其主要繁

殖方式，尽管孤雌繁殖会影响 ＲＫＮ物种数量，但物
种内部和物种之间针对的宿主范围以及 ＲＫＮ本身
的毒力存在显著的波动性，这就导致在不同外界因

素干扰下，尽管抗性番茄（Ｍｉ）也会被 ＲＫＮ所感
染［６２］。温度不但影响Ｍｉ的抗性，同时也影响 ＲＫＮ
的侵染活力，前期研究表明，土壤温度在不超过

２７℃ 时，ＲＫＮ保持高效的入侵能力，而Ｍｉ－１基因
在２８℃土壤温度条件下，抗性大幅减弱，导致植株
的敏感性骤增呈感病态。Ｍｉ基因家族中，虽然大部
分成员表现为热稳定抗性，但是现在唯一能利用商

业育种的Ｍｉ－１却呈现非热稳定性，掣肘了其高效
的利用［６３－６４］。

番茄抗 ＲＫＮ的入侵仍然依赖于 Ｍｉ基因，可利
用抗源单一，其有效性也面临着线虫种类、毒力及

外界因素等多重影响的挑战，因此，挖掘其他有价

值基因对于番茄种质抵御 ＲＫＮ的抗性改良显得尤
为重要。ＷＲＫＹ蛋白作为植株中重要的转录因子
家族，在抗病领域的研究也愈发深入，其对于抗病

信号及进程的调控功能在种质抗性改良方面具有

重要的研究和应用价值。因此，育种人可以尝试不

依赖于Ｒ基因提高作物抗病能力的传统策略，从转
录调控层面及其他非典型 Ｒ基因的发掘入手，完成
番茄对ＲＫＮ的抗性改良。本文可为今后番茄抗根
结线虫病育种突破瓶颈提供新思路。
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ｒｅｓｉｓｔａｎｃｅｔｏＭｅｌｏｉｄｏｇｙｎｅｓｐｐ．ａｎｄｔｏｂｉｐａｒｔｉｔｅａｎｄｍｏｎｏｐａｒｔｉｔｅ

Ｂｅｇｏｍｏｖｉｒｕｓｓｐｐ．ｉｎｗｉｌｄＳｏｌａｎｕｍ（Ｌｙｃｏｐｅｒｓｉｃｏｎ）ａｃｃｅｓｓｉｏｎｓ［Ｊ］．

ＰｌａｎｔＤｉｓｅａｓｅ，２０１０，９４（２）：１７９－１８５．

［３］ＢａｒｂａｒｙＡ，Ｄｊｉａｎ－ＣａｐｏｒａｌｉｎｏＣ，ＰａｌｌｏｉｘＡ，ｅｔａｌ．Ｈｏｓｔｇｅｎｅｔｉｃ

ｒｅｓｉｓｔａｎｃｅｔｏｒｏｏｔ－ｋｎｏｔｎｅｍａｔｏｄｅｓ，Ｍｅｌｏｉｄｏｇｙｎｅｓｐｐ．，ｉｎＳｏｌａｎａｃｅａｅ：

ｆｒｏｍｇｅｎｅｓｔｏｔｈｅｆｉｅｌｄ［Ｊ］．ＰｅｓｔＭａｎａｇｅｍｅｎｔＳｃｉｅｎｃｅ，２０１５，７１

（１２）：１５９１－１５９８．

［４］ＡｙｄｎｌＧ，ＫｕｒｔａｒＥＳ，ＭｅｎｎａｎＳ．ＳｃｒｅｅｎｉｎｇｏｆＣｕｃｕｒｂｉｔａｍａｘｉｍａ

ａｎｄＣｕｃｕｒｂｉｔａｍｏｓｃｈａｔａｇｅｎｏｔｙｐｅｓｆｏｒｒｅｓｉｓｔａｎｃｅａｇａｉｎｓｔＭｅｌｏｉｄｏｇｙｎｅ

ａｒｅｎａｒｉａ，Ｍ．ｉｎｃｏｇｎｉｔａ，Ｍ．ｊａｖａｎｉｃａ，ａｎｄＭ．ｌｕｃｉ［Ｊ］．ＪＮｅｍａｔｏｌ，

２０１９，５１（１）：１－１０．

［５］芦　屹，魏新政，李　晶，等．新疆设施蔬菜根结线虫病调查诊断

方法及绿色防控技术［Ｊ］．中国农技推广，２０２０，３６（６）：６３－６５．

［６］ＦｏｒｇｈａｎｉＦ，ＨａｊｉｈａｓｓａｎｉＡ．Ｒｅｃｅｎｔａｄｖａｎｃｅｓｉｎｔｈｅｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔｏｆ

ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌｌｙｂｅｎｉｇｎｔｒｅａｔｍｅｎｔｓｔｏｃｏｎｔｒｏｌｒｏｏｔ－ｋｎｏｔｎｅｍａｔｏｄｅｓ

［Ｊ］．ＦｒｏｎｔｉｅｒｓｉｎＰｌａｎｔＳｃｉｅｎｃｅ，２０２０，１１：１１２５．
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ｂｙｈｅａｔｓｅｎｓｉｔｉｖｉｔｙａｎｄｎｅｍａｔｏｄｅｖｉｒｕｌｅｎｃｅ［Ｊ］．Ｔｈｅｏｒｅｔｉｃａｌａｎｄ

ＡｐｐｌｉｅｄＧｅｎｅｔｉｃｓ，１９９６，９３（５／６）：９５０－９５９．

［９］ＫａｕｒＰ，ＳｈｕｋｌａＮ，ＪｏｓｈｉＧ，ｅｔａｌ．Ｇｅｎｏｍｅ－ｗｉｄｅｉｄｅｎｔｉｆｉｃａｔｉｏｎａｎｄ

ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｚａｔｉｏｎｏｆｍｉＲＮＡｏｍｅｆｒｏｍｔｏｍａｔｏ（Ｓｏｌａｎｕｍｌｙｃｏｐｅｒｓｉｃｕｍ）

ｒｏｏｔｓａｎｄｒｏｏｔ－ｋｎｏｔｎｅｍａｔｏｄｅ（Ｍｅｌｏｉｄｏｇｙｎｅｉｎｃｏｇｎｉｔａ）ｄｕｒｉｎｇ

ｓｕｓｃｅｐｔｉｂｌｅｉｎｔｅｒａｃｔｉｏｎ［Ｊ］．ＰＬｏＳＯｎｅ，２０１７，１２（４）：ｅ０１７５１７８．

［１０］Ｅｌ－ＳａｐｐａｈＡＨ，ＩｓｌａｍＭＭ，Ｅｌ－ＡｗａｄｙＨＨ，ｅｔａｌ．Ｔｏｍａｔｏ

ｎａｔｕｒａｌｒｅｓｉｓｔａｎｃｅｇｅｎｅｓｉｎｃｏｎｔｒｏｌｌｉｎｇｔｈｅｒｏｏｔ－ｋｎｏｔｎｅｍａｔｏｄｅ［Ｊ］．

Ｇｅｎｅｓ，２０１９，１０（１１）：９２５．

［１１］ＦｕｒｕｍｉｚｕＣ，ＳａｗａＳ．Ａｒａｐｉｄｍｅｔｈｏｄｆｏｒｄｅｔｅｃｔｉｏｎｏｆｔｈｅｒｏｏｔ－ｋｎｏｔ

ｎｅｍａｔｏｄｅｒｅｓｉｓｔａｎｃｅｇｅｎｅ，Ｍｉ－１．２，ｉｎｔｏｍａｔｏｃｕｌｔｉｖａｒｓ［Ｊ］．Ｐｌａｎｔ

Ｂｉｏｔｅｃｈｎｏｌｏｇｙ，２０２３，４０（１）：１０５－１０８．

［１２］ＣａｐｌａｎＪＬ，ＺｈｕＸＨ，ＭａｍｉｌｌａｐａｌｌｉＰ，ｅｔａｌ．ＩｎｄｕｃｅｄＥＲｃｈａｐｅｒｏｎｅｓ

ｒｅｇｕｌａｔｅａｒｅｃｅｐｔｏｒ－ｌｉｋｅｋｉｎａｓｅｔｏｍｅｄｉａｔｅａｎｔｉｖｉｒａｌｉｎｎａｔｅｉｍｍｕｎｅ

ｒｅｓｐｏｎｓｅｉｎｐｌａｎｔｓ［Ｊ］．ＣｅｌｌＨｏｓｔ＆Ｍｉｃｒｏｂｅ，２００９，６（５）：４５７－

４６９．　

［１３］ＳｕｎＴＪ，ＬｕＹ，ＮａｒｕｓａｋａＭ，ｅｔａｌ．Ａｎｏｖｅｌｐｙｒｉｍｉｄｉｎ－ｌｉｋｅｐｌａｎｔ

ａｃｔｉｖａｔｏｒｓｔｉｍｕｌａｔｅｓｐｌａｎｔｄｉｓｅａｓｅｒｅｓｉｓｔａｎｃｅａｎｄｐｒｏｍｏｔｅｓｇｒｏｗｔｈ

［Ｊ］．ＰＬｏＳＯｎｅ，２０１５，１０（４）：ｅ０１２３２２７．

［１４］ＢａｋｋｅｒＥＧ，ＴｏｏｍａｊｉａｎＣ，ＫｒｅｉｔｍａｎＭ，ｅｔａｌ．Ａｇｅｎｏｍｅ－ｗｉｄｅ

ｓｕｒｖｅｙｏｆＲｇｅｎｅｐｏｌｙｍｏｒｐｈｉｓｍｓｉｎＡｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ［Ｊ］．ＴｈｅＰｌａｎｔＣｅｌｌ，

２００６，１８（８）：１８０３－１８１８．

［１５］ＸｉａｏＫ，ＺｈｕＨＦ，ＺｈｕＸ，ｅｔａｌ．ＯｖｅｒｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎｏｆＰｓｏＲＰｍ３，ａｎ

ＮＢＳ－ＬＲＲｇｅｎｅｉｓｏｌａｔｅｄｆｒｏｍｍｙｒｏｂａｌａｎｐｌｕｍ，ｃｏｎｆｅｒｓｒｅｓｉｓｔａｎｃｅｔｏ

Ｍｅｌｏｉｄｏｇｙｎｅｉｎｃｏｇｎｉｔａｉｎｔｏｂａｃｃｏ［Ｊ］．ＰｌａｎｔＭｏｌｅｃｕｌａｒＢｉｏｌｏｇｙ，

２０２１，１０７（３）：１２９－１４６．

［１６］ＢｏｚｂｕｇａＲ，ＬｉｌｌｅｙＣＪ，ＫｎｏｘＪＰ，ｅｔａｌ．Ｈｏｓｔ－ｓｐｅｃｉｆｉｃｓｉｇｎａｔｕｒｅｓｏｆ

ｔｈｅｃｅｌｌｗａｌｌｃｈａｎｇｅｓｉｎｄｕｃｅｄｂｙｔｈｅｐｌａｎｔｐａｒａｓｉｔｉｃｎｅｍａｔｏｄｅ，

Ｍｅｌｏｉｄｏｇｙｎｅｉｎｃｏｇｎｉｔａ［Ｊ］．ＳｃｉｅｎｔｉｆｉｃＲｅｐｏｒｔｓ，２０１８，８：１７３０２．

［１７］Ｎｇｕｙê～ｎＰＶ，ＢｅｌｌａｆｉｏｒｅＳ，ＰｅｔｉｔｏｔＡＳ，ｅｔａｌ．Ｍｅｌｏｉｄｏｇｙｎｅｉｎｃｏｇｎｉｔａ－

ｒｉｃｅ（Ｏｒｙｚａｓａｔｉｖａ）ｉｎｔｅｒａｃｔｉｏｎ：ａｎｅｗｍｏｄｅｌｓｙｓｔｅｍ ｔｏｓｔｕｄｙ

ｐｌａｎｔ－ｒｏｏｔ－ｋｎｏｔｎｅｍａｔｏｄｅｉｎｔｅｒａｃｔｉｏｎｓｉｎｍｏｎｏｃｏｔｙｌｅｄｏｎｓ［Ｊ］．

Ｒｉｃｅ，２０１４，７（１）：２３．

［１８］谢政文，王连军，陈锦洋，等．植物ＷＲＫＹ转录因子及其生物学

功能研究进展［Ｊ］．中国农业科技导报，２０１６，１８（３）：４６－５４．

［１９］ＲｕｓｓｅｌｌＡＲ，ＡｓｈｆｉｅｌｄＴ，ＩｎｎｅｓＲＷ．Ｐｓｅｕｄｏｍｏｎａｓｓｙｒｉｎｇａｅｅｆｆｅｃｔｏｒ

ＡｖｒＰｐｈＢｓｕｐｐｒｅｓｓｅｓＡｖｒＢ－ｉｎｄｕｃｅｄａｃｔｉｖａｔｉｏｎｏｆＲＰＭ１ｂｕｔｎｏｔ

ＡｖｒＲｐｍ１－ｉｎｄｕｃｅｄａｃｔｉｖａｔｉｏｎ［Ｊ］．ＭｏｌｅｃｕｌａｒＰｌａｎｔ－Ｍｉｃｒｏｂｅ

Ｉｎｔｅｒａｃｔｉｏｎｓ，２０１５，２８（６）：７２７－７３５．

［２０］ＡｌａｍＭ，ＴａｈｉｒＪ，ＳｉｄｄｉｑｕｉＡ，ｅｔａｌ．ＲＩＮ４ｈｏｍｏｌｏｇｓｆｒｏｍｉｍｐｏｒｔａｎｔ

ｃｒｏｐｓｐｅｃｉｅｓｄｉｆｆｅｒｅｎｔｉａｌｌｙｒｅｇｕｌａｔｅｔｈｅＡｒａｂｉｄｏｐｓｉｓＮＢ－ＬＲＲ

ｉｍｍｕｎｅｒｅｃｅｐｔｏｒ，ＲＰＳ２［Ｊ］．ＰｌａｎｔＣｅｌｌＲｅｐｏｒｔｓ，２０２１，４０（１２）：

２３４１－２３５６．　

［２１］ＮｇｏｕＢＰＭ，ＪｏｎｅｓＪＤＧ，ＤｉｎｇＰＴ．Ｐｌａｎｔｉｍｍｕｎｅｎｅｔｗｏｒｋｓ［Ｊ］．

ＴｒｅｎｄｓｉｎＰｌａｎｔＳｃｉｅｎｃｅ，２０２２，２７（３）：２５５－２７３．

［２２］ＦｏｒｂｅｓＫＭ，ＭａｐｐｅｓＴ，ＳｉｒｏｎｅｎＴ，ｅｔａｌ．Ｆｏｏｄｌｉｍｉｔａｔｉｏｎｃｏｎｓｔｒａｉｎｓ

ｈｏｓｔｉｍｍｕｎｅｒｅｓｐｏｎｓｅｓｔｏｎｅｍａｔｏｄｅｉｎｆｅｃｔｉｏｎｓ［Ｊ］．ＢｉｏｌｏｇｙＬｅｔｔｅｒｓ，

２０１６，１２（９）：２０１６０４７１．

［２３］ＫａｌａｉａｒａｓａｎＰ．Ｂｉｏｃｈｅｍｉｃａｌｍａｒｋｅｒｓｆｏｒｉｄｅｎｔｉｆｉｃａｔｉｏｎｏｆｒｏｏｔｋｎｏｔ

ｎｅｍａｔｏｄｅ（Ｍｅｌｏｉｄｏｇｙｎｅｉｎｃｏｇｎｉｔａ）ｒｅｓｉｓｔａｎｃｅｉｎｔｏｍａｔｏ［Ｊ］．

ＫａｒｎａｔａｋａＪｏｕｒｎａｌｏｆＡｇｒｉｃｕｌｔｕｒａｌＳｃｉｅｎｃｅｓ，２００９，２２（３）：４７１－

４７５．　

［２４］ＳｅａｈＳ，ＷｉｌｌｉａｍｓｏｎＶＭ，ＧａｒｃｉａＢＥ，ｅｔａｌ．Ｅｖａｌｕａｔｉｏｎｏｆａｃｏ－

ｄｏｍｉｎａｎｔＳＣＡＲｍａｒｋｅｒｆｏｒｄｅｔｅｃｔｉｏｎｏｆｔｈｅＭｉ－１ｌｏｃｕｓｆｏｒ
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ＲｅｐｏｒｔｏｆｔｈｅＴｏｍａｔｏＣｅｎｅｔｉｃｓＣｏｏｐｅｒａｔｉｖｅ，２００７，５７：３７－４０．

［２５］ＳａｎｄｂｒｉｎｋＪＭ，ｖａｎＯｏｉｊｅｎＪＷ，ＰｕｒｉｍａｈｕａＣＣ，ｅｔａｌ．Ｌｏｃａｌｉｚａｔｉｏｎ
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ｐｒｏｄｕｃｔｉｎｒｅｇｕｌａｔｉｏｎｏｆｌｏｃａｌｉｚｅｄｃｅｌｌｄｅａｔｈ［Ｊ］．ＴｈｅＰｌａｎｔＣｅｌｌ，

２０００，１２（８）：１３１９－１３２９．
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