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摘  要：柑橘黄龙病（Citrus Huanglongbing，HLB）病原入侵寄主植物后不仅会对其代谢、激素调节、

防卫反应等方面产生影响，同时，木虱获菌后，其发育、倾向性及内共生菌种群也会发生改变，病原还

能通过改变寄主植物的挥发性信息物质等间接调控媒介昆虫行为。对黄龙病菌亚洲种（Candidatus 

Liberibacter asiaticus，CLas）、虫媒及植物寄主互作相关研究进行综述，并对今后相关研究进行了展望，

以期对柑橘黄龙病研究有所促进。 
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Abstract：After infection with Citrus Huanglongbing（HLB），not only metabolism，hormonal 

regulation and defense responses of plant host，but also development，tendentious and syncytium 

endosymbiont of psyllids have changed. In addition，the pathogen can regulate behavior of insect indirectly 

by changing the volatile substance of host plants. The recent advances in interactions among pathogen，

insect vector and plant host of HLB were reviewed，and several directions for future research were 

prospected. 
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柑橘黄龙病（Citrus Huanglongbing，HLB）是当前全球柑橘生产上头号病害，主要分布在亚洲、

非洲、大洋洲、南美洲和北美洲的近 50 个国家和地区，且最近又有不断扩散蔓延趋势；黄龙病能侵

染几乎所有柑橘类植物，造成植株经济寿命减短，产量锐减，果品质劣，并可在短期内导致植株死

亡，从而引起巨大的经济损失（Bové，2006，2014）。 

黄龙病病原暂定于 α–变型菌纲（Proteobacteria）韧皮杆菌属（Liberibacter），是一种韧皮部专 
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性寄生的革兰氏阴性细菌（Garnier et al.，1984；Jagoueix et al.，1994）。根据 16S rDNA 序列不同可

将其分为亚洲种（Candidatus Liberibacter asiaticus，CLas）、非洲种（Ca. L. africanus，CLaf）和美

洲种（Ca. L. americanus，CLam）3 个种（Jagoueix et al.，1994；Teixeira et al.，2005）。柑橘黄龙病

病原至今都无法进行体外纯培养，尽管 Sechler 等（2009）报道对 CLas、CLaf 和 CLam 进行了纯化

培养，并完成了科赫氏法则，然而这一试验结果与以前报道的韧皮部杆菌纯化培养一样，无法重复。 

柑橘木虱是田间传播黄龙病的自然媒介，包括亚洲柑橘木虱（Diaphorina citri）、非洲柑橘木虱

（Trioza erytreae）和柚喀木虱（Cacopsylla citrisuga）等（Bové & Garnier，1984；Batool et al.，2007；

Cen et al.，2012a）。亚洲柑橘木虱为耐热型（Tatineni et al.，2008），主要传播 CLas 和 CLam，而非

洲柑橘木虱属于热敏感型，主要传播 CLaf，在试验条件下两种木虱都能传播 CLas 和 CLaf（Tatineni 

et al.，2008），柚喀木虱分布范围窄，主要传播 CLas（Cen et al.，2012a）。黄龙病也可通过人为嫁

接传播，通常芽接、枝接的传病率较高，叶片也具有一定的传病力，而皮接几乎没有传病力（林孔

湘，1956；赵学源 等，1982；Hilf & Lewis，2016）。除此之外，CLas 还可通过菟丝子（Cuscuta chinensis）

从柑橘传至长春花（Garnier & Bové，1983；Ahmad et al.，2008）、番茄（Duan et al.，2008）等草

本植物上。目前没有足够证据表明该病原能通过种子传播（Hartung et al.，2010；Vuuren & Cook，

2011；宋雅琴 等，2015），带病苗木的调运是远距离传播该病的主要途径。 

由于病菌不能纯培养，一度限制了病原生物学及基因组学的研究。基于宏基因组测序技术，首

个 CLas 株系全基因组序列被解析（Duan et al.，2009），随后在病原遗传多态性及种群分化（Wang et 

al.，2012，2013；许美容 等，2014）、木虱的生物学及传病特征（Mann et al.，2011；Grafton-Cardwell 

et al.，2013）上开展了大量研究，但在病原、虫媒及植物寄主互作方面研究相对匮乏，极大制约了

病害致病机制及防控技术研发。近年来，随着基因组学、转录组学、蛋白组学和代谢组学等技术的

快速发展，在 CLas 与植物寄主、CLas 与虫媒，以及三者间的互作相关研究取得了显著进展。 

1  柑橘黄龙病菌亚洲种（CLas）—植物寄主互作研究 

1.1  CLas 导致寄主代谢平衡失调 

全基因组序列分析表明，CLas 缺乏编码毒素、酶或特殊分泌系统的基因，因此认为 CLas 是寄

生性的而不是致病性的，通过消耗寄主营养物质导致寄主代谢失去平衡或者干扰寄主运输功能，从

而导致黄龙病症状（Duan et al.，2009）。因此，研究 CLas 的碳源及其对寄主植物代谢的影响有助于

了解其致病性。CLas 全基因组序列中存在编码 6–磷酸果糖激酶的基因 PfkA 和编码磷酸葡萄糖酶的

基因 Pgm，并未发现 Entner-Doudroff 途径[又称 2–酮–3–脱氧–6–磷酸葡糖酸（KDPG）裂解途

径]，表明糖酵解是 CLas 的主要代谢途径。CLas 能够利用葡萄糖、果糖、木酮糖，但无法分解利用

甘露糖、半乳糖、鼠李糖、纤维素等糖类物质（Duan et al.，2009；Wang & Trivedi，2013），且对

果糖具有偏好性（Fan et al.，2012），表明 CLas可能通过利用寄主植物中某些特殊糖类（如果糖）

导致寄主代谢平衡失调，从而使其营养耗尽。而糖分子在长距离信号通路和基因表达的调控中发挥

重要作用，它的失衡可能导致染病植株呈现生理及病理方面的症状。有趣的是，在未感染 HLB 的情

况下，耐病柑橘品种中棉子糖、果糖、葡萄糖的含量比敏感品种低（Albrecht et al.，2016）。由此可

以推测，某些品种对 HLB 有一定的耐病性可能与其体内可利用的特殊糖类含量较低有关，该发现对

今后筛选耐病砧木品种具有很大的参考价值。通过对染病植株糖代谢相关基因表达量变化进行分析

发现，蔗糖磷酸合成酶（SPS）基因、ADPG 焦磷酸化酶（AGPase）基因表达上调，淀粉分解相关
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基因 BAM3、MEX1 和 DPE2 均表达下调，且与后期总淀粉含量呈显著负相关，说明淀粉分解被抑制

是 CLas侵染后寄主体内淀粉大量积累的重要原因，也有可能与早期淀粉合成有关（吴越 等，2015）。

而在 CLas 侵染后期（26 周），AGPase 被抑制，淀粉分解相关基因上调表达，这可能是叶片中淀粉

积累的反馈调节作用（Zhong et al.，2016）。 

CLas 属于营养缺陷型细菌，无法自主合成组氨酸、色氨酸、硫胺素、苯丙氨酸和酪氨酸，必需

从宿主细胞获取营养，因此加重了寄主的负担（Duan et al.，2009）。Fagen 等（2014）成功完成了

木瓜内生细菌（Liberibacter crescens）体外纯培养，这是目前韧皮部杆菌属唯一完成体外纯培养的

菌种。基因组分析表明，L. crescens 包含更多与硫胺素和必需氨基酸合成相关的基因，包括苯丙氨

酸和酪氨酸（Leonard et al.，2012），这就一定程度解释了其为什么能被体外纯培养，而 CLas 纯培

养至今尚未成功。 

CLas 编码多个 ABC 转运体，其中包括 1 个 Zn 转运系统（znuABC），该系统能高度亲和 Zn 并

将其摄入体内（Duan et al.，2009；Wang & Trivedi，2013），证明该系统可能与缺锌状黄化这一黄龙

病典型症状有关。转录组分析表明，Zn 转运体基因在感病寄主叶片和根中都上调表达（Mafra et al.，

2013；Zhong et al.，2015），原因可能是 CLas 侵染导致寄主缺锌激发了寄主中该基因的表达，使其

能够从外界补充 Zn。但是，对感染 CLas 并表现该症状的寄主植物进行 Zn 处理，发现症状并没有

改善，反而使病原菌的含量大大增加（Zhang et al.，2016），原因可能是在增加寄主植物 Zn 含量的

同时也满足了 CLas 对 Zn 的需求，促进了其在寄主体内增殖，这进一步揭示了黄龙病症状不只是简

单的生理性病症。通过小 RNA 测序发现，CLas侵染后诱导产生了一些 miRNAs 和 siRNAs，其中缺

磷诱导产生的 miR399 同样被 CLas 特异诱导，检测发现带病植株中磷元素的含量比健康植株下降了

35%，说明缺磷与黄龙病症状也有一定关联（Zhao et al.，2013）。 

光合作用相关基因在带病根、茎、叶中均下调表达（Xu et al.，2015；Zhong et al.，2015），而

在带病果实中却上调表达（Liao & Burns，2012；Martinelli et al.，2012）。带病果实中的光合作用调

控可能会减少糖类物质、无机离子等的运输，而无机离子具有修饰糖代谢和光合作用的功能。带病

叶片中光合作用被抑制，从而导致了叶片的斑驳黄化和均匀黄化。 

此外，Trivedi 等（2012）研究发现 CLas 侵染会改变柑橘根际微生物的群体结构和功能多样性，

而根际微生物群体的组成与植物根部营养及分泌的次生代谢产物多样性密切相关，因此推测，CLas

侵染引起寄主柑橘生理代谢变化，从而激发了其根际微生物群体结构和功能的改变。 

1.2  激素介导的寄主应答反应 

通过比较感染黄龙病和环割甜橙植株的成熟果实发现，两者果实中淀粉、可溶性糖含量均降低，

且果实会变小，但环割植株的果实并未出现着色不均（红鼻果）、畸形等黄龙病典型症状，表明黄龙

病该症状可能受寄主病害应答机制的调控，而不是碳水化合物饥饿的直接结果（Liao & Burns，2012）。

植物激素不仅会影响柑橘结果和产量，还会激发植物对病原菌侵染的应答反应。通过比较带病夏橙

植株上的显症、未显症成熟果实以及健康夏橙植株的成熟果实中的激素水平，发现在采后 7 个月和

12 个月，显症果实中生长素（IAA）含量比未显症和健康果实更高，IAA 含量增高会使细胞变大进

而导致果实膨大，通过细胞测量发现，显症果实中的细胞数量相对较少，因此，即使含有高水平的

IAA 依然表现出果实偏小的症状，同时显症果实畸形部位的 IAA 含量相对其他部分更高，推测可能

由于 IAA 使细胞增大而导致果实发育畸形（Rosales & Burns，2011）。 

CLas侵染后，寄主植物中 4 种编码乙烯（ET）合成相关基因（DMR6 类似基因）及 3 种编码乙

烯分子结合蛋白（1–氨基环丙烷–1–羧酸酯氧化酶、乙烯响应因子 ERF3b 和乙烯诱导酯酶）的基
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因均下调表达，乙烯途径被抑制（Xu et al.，2015；Wang et al.，2016）。 

寄主通过调控水杨酸（SA）途径和茉莉酸（JA）途径来响应 CLas的侵染（Martinelli et al.，2012）。

CLas 侵染晚期，SA 途径被抑制，JA 途径被激活（Xu et al.，2015）。然而，CLas 包含编码水杨酸羟

化酶的 CLIBASIA_00255 基因，该酶能将 SA 转化为儿茶酚，使其失去引起防卫反应的能力（Loon et 

al.，1998）。 

此外，近期有研究表明，油菜素内酯（Brassinosteroids）合成相关基因在耐病品种‘Jackson’

葡萄柚中下调表达，油菜素内酯在水稻中能够抑制水杨酸（SA）介导的防卫反应，因此推测该激素

合成相关基因下调表达可能与柑橘寄主的耐病性有关（Wang et al.，2016）。但是，也有研究表明用

油菜素内酯处理感染 HLB 的植物后，会使植物体内病原菌含量减少，症状减轻，且一些防卫反应基

因被诱导表达（Canales et al.，2016）。油菜素内酯在柑橘中的作用有待进一步研究。 

1.3  寄主的防卫反应 

植物能够识别大多数病原菌的病原分子相关模式（pathogen-associated molecular patterns，

PAMPs），这些 PAMPs 大多来自于细菌细胞的结构成分。PAMPs 被植物识别后引起氧迸发（oxidative 

burst）并快速产生大量的活性氧（Nicaise et al.，2009）。CLas 缺乏能够通过植物细胞壁降解产物

激发植物防御反应的Ⅱ型植物细胞壁降解酶，但它包含的脂多糖、鞭毛蛋白等能够作为 PAMPs 激发

寄主的防卫反应（Duan et al.，2009）。研究表明，CLas 侵染柑橘寄主后，会引起大多数寄主防御

相关蛋白或转录因子的上调表达，如过氧化氢酶、Cu/Zn 超氧化物歧化酶、几丁质酶、植物凝集素

相关蛋白及神秘果素样蛋白等（Kim et al.，2009；Fan et al.，2011；Nwugo et al.，2013a）。而在

CLas 侵染柠檬后这些防御蛋白反而下调表达，推测可能是由于这些是参与非寄主抗性中的蛋白，并

非 CLas 诱导的特异蛋白，降低该类蛋白的表达水平是寄主柠檬在 CLas 胁迫下保留能量的一种方式

（Nwugo et al.，2013b）。有趣的是，植物抵御病原菌的负调控子 RIN4（RPM1 interacting protein 4）

在 CLas 侵染的柑橘根部上调表达，表明 CLas 利用该基因促进其在寄主体内的定殖（Zhong et 

al.，2015）。而通过对 CLas 侵染晚期（接种 2 年）的蕉柑进行转录组测序，发现编码 cNBL1700

蛋白的基因、两个 thil基因（Cit.465.1和Cit.377.1）以及部分热激蛋白基因均上调表达，其中 cNBL1700

蛋白富含谷氨酸，可能与致病机制相关，而 Cit.465.1 和 Cit.377.1 是植物细胞中可能与细菌诱导的抗

DNA 降解有关的基因（Xu et al.，2015）。值得注意的是，椪柑通过柑橘木虱感染 CLas，在早期（13

周），10 个致病相关（pathogenesis-related，PR）蛋白中只有 2 个上调表达，而在感染后期（26 周），

12 个差异表达的 PR 基因中有 10 个上调表达，且两个抗病蛋白基因（ciclev10024511m，

ciclev10022439m）上调十分显著（Zhong et al.，2016），说明椪柑感染 Clas后期防卫反应更强烈，

可能是由于寄主感病后期其他生长代谢受到影响，进而引起的防御反应。 

这些研究结果表明，CLas 可能存在某些能够引发寄主细胞体内一系列反应的效应因子

（effector），从而使其能在寄主体内定殖。与植原体和螺原体一样，CLas 能够通过媒介昆虫口针直

接注入寄主植物韧皮部细胞的胞质中。这类生物体尽管缺乏 III 型分泌系统，也能够直接将蛋白分

泌到寄主细胞质中，并通过胞间连丝运动到其他细胞中（Hogenhout et al.，2008）。然而，由于黄龙

病菌至今无法进行纯培养，且基因组中包括大量的假定蛋白（Duan et al.，2009），目前对 CLas 效应

因子的作用知之甚少。Pitino 等（2016）通过生物信息学的方法鉴定了 16 种假定的 CLas 效应因子，

并让其在本氏烟（Nicotiana benthamiana）中瞬时表达，发现接种 3 d 后，Las5315mp（成熟蛋白）

在叶绿体中出现，且诱导寄主细胞死亡及大量的胼胝质沉积，该蛋白同样也能在感染 CLas 的柑橘

中表达，但并没有出现细胞死亡的现象，推测可能本氏烟中存在能够特异识别该效应因子的 R 基因、
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胞内核苷酸结合区域或 NB-LRR 免疫受体，而柑橘中不存在。至今通过大量试验评估了不同柑橘及

其近缘属品种对黄龙病的敏感性差异，发现部分品种（如黄皮、枳及其部分杂交品种等）具有一定

的耐病性（McCollum et al.，2016；Ramadugu et al.，2016），但是尚未发现 CLas 特异诱导的黄龙病

抗性基因（Xu et al.，2015；Zhong et al.，2015；Wang et al.，2016），严重制约了抗性育种的进程。 

2  柑橘黄龙病菌亚洲种（CLas）—虫媒互作研究 

2.1  木虱获菌时间和获菌率 

CLas 的田间自然传播媒介主要为亚洲柑橘木虱，其获菌时间为 15 ~ 30 min 或者长达 5 h 以上，

（Halbert & Manjunath，2004；Brlansky & Rogers，2008）。成虫在带病柑橘植株上取食的获菌率为

13% ~ 100%（Pelz-Stelinski et al.，2010），获菌率一般与植株感染 CLas 的水平呈正相关（Coletta-Filho 

et al.，2014）。木虱在若虫期和成虫期均能获菌，且若虫期获菌率比成虫期更高，同时，取食时间越

长获菌率越高，这可能与 CLas 在柑橘体内分布不均有关（Pelz-Stelinski et al.，2010；Coy & Stelinski，

2015）。田间获菌率会因为管理水平、地理位置不同存在高度差异。柑橘木虱的传病时间一般为

15 min 至 7 h（Grafton-Cardwell et al.，2013），同时，嫩梢的存在会大大提高木虱的传病率（Hall et 

al.，2016）。 

2.2  CLas 在木虱体内的分布与传播 

早期通过显微镜观察发现，CLas 存在于柑橘木虱的唾液腺，前肠过滤室以及中、后肠细胞（Xu 

et al.，1988）。随着 qPCR、扫描电镜及荧光原位杂交技术的发展，在柑橘木虱的唾液腺、消化道、

过滤室、马氏管、血淋巴、肌肉、脂肪组织和卵巢中均发现有 CLas 的存在，表明 CLas 能够系统侵

染柑橘木虱（Grafton-Cardwell et al.，2013）。在木虱获菌期，大量 CLas 存在于木虱的唾液腺，获

菌 1 ~ 2 d 后经过循环传至其他组织中（Grafton-Cardwell et al.，2013）。CLas 在田间木虱种群内的

含量呈动态变化，单头木虱含菌量在 103 ~ 107范围内，其中 3 月含菌量最低，4月、5 月含菌量最高

（Ukuda-Hosokawa et al.，2015）。此外，木虱在若虫期获菌后，若不再取食带病植株，其体内 CLas

的含量在成虫期会呈下降的趋势（Pelz-Stelinski et al.，2010）。 

木虱传播黄龙病的方式属于持久性传病，成虫一旦感染，终身带菌（Inoue et al.，2009）。近

期有研究发现，带病木虱之间能够通过性传播，但只能从带病雄虫传播至健康雌虫，传播率约为 4%，

带病雌虫与健康雄虫以及同性之间不存在该现象，并且在雌、雄成虫的生殖器及雌虫的卵中均能检

测到 CLas，说明 CLas 在木虱体内不仅能够水平传播，还存在垂直传播的现象（Mann et al.，2011）。

这种交替传播机制有利于 CLas 在木虱种群中的持久性滞留，并促进其在寄主植物中的传播。 

2.3  CLas 对木虱发育、倾向性及内共生菌种群的影响 

CLas 侵染寄主木虱后，会引起木虱发育、倾向性、内共生菌（syncytium endosymbiont）种群等

方面的变化。CLas 侵染木虱若虫早期，细胞粘附力、生物膜形成、运动及淋巴循环相关蛋白都差异

表达，另外，与发育、形态建成、先天免疫等相关的基因都显著过表达，表明 CLas 能抑制木虱的

基础免疫，调控若虫发育并影响幼龄期的长短，从而有利于 CLas 对木虱的侵染并在其体内增殖、

循环（Vyas et al.，2015）。其中，与细胞粘附力有关的层粘连蛋白（laminins）在 CLas 侵染的木虱

若虫中上调表达，层粘连蛋白对发育期表皮膜的形成至关重要（Wolfstetter & Holz，2012），该蛋
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白的上调表达可能是对 CLas 侵入细胞、组织、器官时破坏生物膜形成的一种应答反应。但连接肌

动蛋白骨架和黏着受体的黏着斑蛋白（vinculin）以及包含黏着斑蛋白结合位点的踝蛋白（Talin）都

下调表达，CLas 通过调控这些蛋白的表达以便更加容易地侵入寄主细胞。表达谱分析表明 CLas 侵

染木虱成虫后，防卫和免疫反应相关基因的差异表达相对若虫更为显著，说明木虱成虫具备更加坚

固的免疫防卫系统，使其能够更好地抵御 CLas 的侵染。例如，在 CLas 侵染的木虱成虫中，GTP 酶

Rho 家族的成员 Rac1 上调表达，该蛋白是调控免疫、肌动蛋白动力、基因转录及细胞循环的分子开

关，Rac1 激活 Jun N–末端激酶（Jun N-terminus kinase，JNK）和丝裂原活化蛋白激酶（mitogen- 

activated protein kinase kinase，MAPKK），从而抵御 CLas 的侵入（Vyas et al.，2015）。  

Martini 等（2015）研究发现，感染 CLas 的木虱比健康木虱迁徙更早，且距离更长，雌木虱对

雄木虱的吸引力会随着体内含菌量的增加而增大。这些结果表明，CLas 能够调控木虱的运动和交配，

从而促进黄龙病的传播与扩散。 

此外，CLas 侵染木虱后可能会引起木虱体内共生菌种群的变化。沃尔巴克氏体属（Wolbachia）、

肠杆菌属（Enterobacter sp.）菌的含量与黄龙病菌呈明显的正相关（（Fagen et al.，2012；孙丽琴 等，

2014）。Wolbachia 能够诱导昆虫寄主某些基因的表达从而为其自身生长创造一个合适的细胞内环

境。由此推测，可能存在某种机制能够在提高木虱体内 Wolbachia 含量的同时也一定程度提高了 CLas

的含量（Fagen et al.，2012）。Enterobacter sp.与黄龙病菌存在互作，但其互作机制还有待研究。 

3  柑橘黄龙病菌亚洲种（CLas）—虫媒—植物寄主互作研究 

CLas、木虱和寄主植物三者之间存在复杂的互作关系。研究表明，在带病和健康柑橘植株之间，

木虱成虫一般优先选择带病柑橘植株（Mann et al.，2012）。然而，叶片的成熟度对木虱的选择也会

有一定影响，在带病和健康柑橘嫩梢之间，木虱成虫一般会偏向选择带病柑橘嫩梢，且在带病嫩梢

上停留的时间更长，而在没有嫩梢的情况下，木虱一般先选择带病成熟叶片，但 38 h 后转而选择健

康成熟叶片，可能是由于带病植株营养匮乏等造成的（Wu et al.，2015）。在带病植株上取食比在

健康植株上取食的柑橘木虱唾液分泌时间更长，而韧皮部取食时间更短，说明 CLas 侵染柑橘后，

木虱的寄主适合度下降，这种现象可能会加速 HLB 的流行（Cen et al.，2012b；Luo et al.，2015）。

颜色的差异可能也在一定程度上影响木虱对寄主的选择。利用黄板、绿板、白板对木虱进行多重试

验，发现木虱成虫最容易被黄色吸引，其次是绿色，这可能就是它更偏向选择带病植株的原因之一

（Wu et al.，2015）。此外，触觉、光照等也是影响木虱寄主选择性的重要因素（Cen et al.，

2012b；Sétamou et al.，2012）。 

CLas 侵染柑橘植株后会诱导其产生一些特殊的挥发性物质，从而使其对木虱更具吸引力。通过

比较健康和带病砂糖橘嫩梢的挥发性物质成分差异发现，两者释放的挥发性物质不仅种类有很大不

同，且同种物质的含量也有很大差异。在带病砂糖橘嫩梢释放的挥发性物质中，β–水芹烯的含量最

高，值得一提的是，该物质在对木虱具有强吸引力的九里香释放的挥发物中含量也是最高的（杨玉

枝 等，2015）。这一研究表明 β–水芹烯在寄主吸引木虱方面发挥了重要的作用，值得进一步研究。此外，

CLas侵染还会诱导柑橘寄主释放另一种特异的挥发性物质——水杨酸甲酯（methyl salicylate，MeSA），

该物质同样能够增强带病植株对木虱的吸引力（Mann et al.，2012）。另一方面，木虱的取食同样会

诱导植株产生挥发性物质，其中包括 MeSA，该物质有利于木虱对寄主植物上同类的定位（Mann et 

al.，2012），另外还包括一些吸引天敌的物质，如桧萜和 α–松萜，以及帮助昆虫定位和识别植物
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的物质，如芳樟醇等（Riffell et al.，2009； Hijaz et al.，2013；Uefune et al.，2013）。木虱雌虫对

柑橘寄主产生的挥发性物质的定位能力比雄虫更强，而雄虫通常是被雌虫或同性的排泄物散发的信

号强烈吸引，由此推测，雌虫一般比雄虫更早定殖于带病寄主植物（Gharaei et al.，2014)。正是由

于 CLas、木虱和寄主之间这种互作关系，加速了黄龙病的流行，而在某种程度上又能起到抑制该病

扩散的作用。有研究表明，CLas 侵染柑橘植株和木虱产生的挥发性物质能够吸引木虱的寄生性天

敌——亮腹釉小蜂（Tamarixia radiata），它是柑橘木虱的优势寄生蜂，主要寄生柑橘木虱的若虫（Mann 

et al.，2010；Martini et al.，2014）。寄生蜂是柑橘木虱种群的重要影响因子，CLas 侵染柑橘植株

和木虱产生的挥发性物质能提高寄生蜂的寄生性，从而提高木虱种群的死亡率。 

4  展望 

近年来，由于受果品价格市场波动影响，导致部分果园疏于管理，加之冬季温度偏暖，木虱北

移趋势明显，越冬虫口基数增大，致使黄龙病大面积爆发。目前已在 10 个省（自治区）的 267 个县

（市、区）有不同程度发生，除老病区广东、福建等地黄龙病持续严重发生外，赣南、湘南、桂北

等优势产区黄龙病亦存在蔓延趋势。该病缺乏有效防控药剂，目前及时挖除病树，大面积防治柑橘

木虱，使用无病毒苗木是公认的防控黄龙病的有效措施。最近，黄龙病菌基因组学、媒介及寄主响

应病原入侵的相关组学研究虽已取得较大进展，但由于对病原生物学特性知之甚少，加之对木虱传

病机理及不同耐、感病柑橘应答病原入侵的基因表达调控机制研究匮乏，因此亟需开展以下几方面

研究。 

（1）加快黄龙病菌体外培养研究，一旦取得突破，将为解析病原生物学、功能基因组学及解决

黄龙病防控这一世界难题奠定坚实基础。 

（2）深入开展病原、虫媒及植物寄主三者间互作机制研究，揭示柑橘应答黄龙病菌入侵和系统

扩散的基因表达调控机制，挖掘柑橘抗（感）黄龙病和趋（避）木虱的相关功能基因或转录因子，

明确寄主植物挥发性信息物质对媒介昆虫的行为调控研究，为建立防控新策略提供理论支撑。 

（3）开展柑橘微生物组学研究，特别是不同生态位的罹病和健康植株根际微生物组学研究，解

析根际微生物、黄龙病菌及柑橘寄主间的相互作用，并从生防角度探索新的黄龙病控制方法。 

（4）加强抗性育种研究，由于在栽培的柑橘属、枳属和金柑属中尚未发现抗黄龙病基因，今后

要特别加强野生柑橘资源及近缘属植物中抗性基因资源的筛选和利用，结合病原、虫媒及植物寄主

互作机制研究，利用常规、转基因和基因组编辑等技术培育抗病品种。 
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