
植 原 体 (phytoplasma)，原 称 类 菌 原 体

(mycoplasma-like organism, 简称 MLO) ，是一类无

细胞壁、迄今不能人工培养的植物病原细菌[1]。植

原体在世界范围内对许多经济作物造成减产，例如

油菜、小麦、椰子、枣树等[2]。植原体的主要传播方

式是通过叶蝉、飞虱等具有刺吸式口器的昆虫取食

植株韧皮部汁液进行传播[3]，其他还可通过嫁接、菟

丝子传播。Neimark等[4]采用脉冲场电泳分析方法，

从寄主植物中首次分离出完整的植原体，发现植原

体的染色体呈环形，之后的研究发现也有线形染色

体存在 [5]，大小在 640～1 185 kb 之间。随后，

Marcone等[6]全面对植原体大小进行了准确测定，发

现最小的染色体为530 kb ，并且有的样品不只存在

一条植原体染色体。植原体染色体的G+C含量偏

低，在24%～35%之间[5]。

植原体侵染造成寄主植物表现丛枝（茎、枝和

叶增殖）、花变绿（没有绿色组织的花变成绿色）、花

变叶（花器官返祖转变成叶）、小叶、矮化、黄化、节

间缩短等症状[7]。植原体侵染造成寄主植物表现各

类症状与激素之间关系的研究尚不全面，目前对生

长素的研究较多。

植原体存在于寄主植物韧皮部筛管细胞中[8]。

植物生理学证明, 韧皮部是营养物质运输的通道，植

株各部位的韧皮部中营养成份及其含量存在差异，而

植原体对营养物质、渗透压、pH等条件的要求非常苛

刻，植原体会随着营养物质在韧皮部中的运输而移

动，因此，可以很好地理解植原体在病株体内分布不

均[9]。此外，植原体的存在可能受到温度的影响。刘

秉胜等[10]在实验中发现在桑树生长初期各部位的植

原体含量都很低，随着寄主植物的生长，植原体含量

增加，症状表现也更加明显，在夏季7、8月份的高温

季节达到顶端。而在寒冷的季节，只能在桑树病株的

根部检测到植原体，而茎部检测不到。

1 激素研究现状

植物内源激素是由植物自身代谢产生并运输
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到各部位，这些含量极其微少但能产生明显生理

效应的物质对植物的休眠萌发、生长衰老、开花

结果、细胞的分裂分化以及植物的组织培养起着

极其重要的作用 [11]。植株感染植原体后表现症状

往往是多种激素的协同作用，具体作用机制有待

进一步研究。

由于植物激素对植物的生长、发育、成熟、衰老

等生理过程起着重要的作用，所以激素含量的检测

是研究植物与病原互作过程中生理变化的重要方

法 [12]。内源激素在植株体内含量极低且性质不稳

定，易受细胞中其他物质的干扰，因此需要灵敏、有

效的方法检测激素含量[12]。传统的生物鉴定法由于

专一性差、灵敏度低、时间长、重复性低等缺点已较

少运用；RIA（放射免疫法）和ELISA（酶联免疫法）

也由于重复性差、准确性低等原因较少使用；目前

国内外将HPLC（高效液相色谱法）广泛地运用于激

素（除乙烯外的植物内源激素）的定性定量测定。

HPLC是一种高效纯化分离技术，具有高灵敏度和

准确性[11]。

由于植原体只能寄生在寄主植物或是介体昆

虫体内[13]，因此给植原体的生理机制、代谢水平、致

病机理等水平的研究带来很大困难。国内目前对

于感染植原体植株内源激素的研究还不全面，且激

素的研究主要集中在对激素含量的测定，还需要更

进一步研究以明确植原体与激素的互作关系以及

致病机理。从植物内源激素等生理生化的角度出

发有助于植原体的进一步研究。

1.1 萎缩症状与激素的关系

植株受到植原体的侵染，导致内源激素分泌发

生紊乱，同时表现出不同的症状。多年来，人们对

感病植株的激素进行研究，探讨激素变化与植原体

以及症状表达之间的关系。

刘秉胜等[10]利用酶联免疫吸附分析（ELISA）对

桑树萎缩病进行了研究。应用PCR（聚合酶链式反

应）监测植株体内植原体的周年分布规律并与寄主

激素水平进行探讨。发现病株生长素（IAA）、细胞

分裂素（玉米素+玉米核苷，二氢玉米素+二氢玉米

素核苷）及赤霉素（GA3，GA4）的含量都明显高于健

株。虽然利用普通PCR检测植原体含量并不准确，

但是初步探讨了植原体在病株体内含量的周年变

化存在一定的规律性，并且与桑树萎缩病状的周期

相吻合。推断出桑树表现出萎缩症状是由于生长

素含量过高，抑制了根的生长，使根吸收营养物质

的能力减弱，导致地上部分营养不足，产生小叶、黄

化、节间缩短等萎缩症状。通过进一步组培实验表

明，赤霉素含量的升高在患病桑树中并没有表现出

应有的生理效应，根据赤霉素与生长素之间的相互

联系，推测赤霉素在病状形成过程中的作用可能是

通过促进生长素含量升高实现的。

1.2 丛枝症状与激素的关系

枣疯病[14]是一种毁灭性的病害，感病植株典型

症状是小叶、丛枝、矮化、花变异、枯死。目前国内

对于枣疯病激素的研究比较多，但主要集中在丛枝

症状与激素的关系方面。国内外提出的普遍观点

是C/A（分裂素/生长素）比例失调引起的。何放亭

等[15]对甘薯丛枝病内源激素的C/A值进行分析，发

现与健株相比，病株的分裂素（玉米素，Zeatin）一直

处于较高水平，生长素只在块茎萌发时含量增高，

其余时期无明显差异，而病株的 C/A 值恒高于健

株。赵锦等[16]用HPLC法分别对健株、病株和治疗

转健的枣树中的生长素（吲哚乙酸，IAA）、细胞分裂

素（玉米素，Zeatin）、赤霉素（GA3）和脱落酸（ABA）

进行亚周年检测，通过数据分析得知 IAA，GA3和

ABA不管在根部还是叶片中含量一直没有显著变

化，而细胞分裂素则呈上升趋势。通过不同患病程

度的激素比较，发现患病程度越重，Zeatin/IAA（C/

A）比值越高，说明植株受到植原体的侵染后，内源

激素失衡，细胞分裂素相对含量升高，从而造成枣

疯病的丛枝症状。2013年，杜绍华等[17]用组培苗研

究植原体侵染对枣树激素含量的影响，感病植株内

源生长素（IAA）含量低于健康植株，内源玉米素

（ZT）、赤霉素（GA）、脱落酸（ABA）含量有所提高，

且与发病呈正相关。同时得出抗病品种较感病品

种健康植株内源游离生长素、脱落酸含量水平高，

玉米素、赤霉素含量水平低。结果表明植原体与枣

树互作的过程中，吲哚乙酸氧化酶活性降低，导致

IAA水平明显低于健株，从而导致植物节间缩短，顶

端优势丧失，大量萌发侧芽，生根能力也降低，同时

脱落酸的积累促进植株表现出黄化、小叶、矮化

等症状，分裂素水平升高导致大量腋芽萌生。泡

桐丛枝病造成严重的林木病害，每年给我国的林

业造成严重的经济损失。对泡桐丛枝病的研究

表明，该病是受逆境损伤后导致酶系统变化和内

源调节物质——激素比例失衡引起器官、组织等

异常分化[18]。

1.3 巨芽症与激素的关系

赤霉素是一类重要的植物激素，调节种子萌

发，茎伸长和花的形成[19]。番茄植株感染土豆紫顶

植原体（potato purple top, PPT）后产生巨芽症，植株

体内赤霉素含量显著减少。巨芽症是一种异常的
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花状结构，萼片扩大、融合，雌蕊、雄蕊、花瓣发育

不全 [20]。Ding 等 [21]通过实验发现赤霉素含量减少

是由于 GA 代谢相关基因下调和植原体感染后激

发 GA 生物合成反馈调节的敏感性降低。但植原

体是如何引起 GA 负反馈调节的敏感性降低还尚

不清楚。

2 植原体病害防治进展

多年来，对植原体病害的防治进行了许多尝

试，包括抗生素治疗、抗性品种研究、组织培养技术

结合热疗的脱毒培养等，而其中又主要集中于抗生

素活性的研究。

四环素对植原体有抑菌作用 [22-23]，但是将处理

后的植株转移到无抗生素的培养基上症状又会出

现。Bradel[24] 和 Singh[25]报导了四环素对一品红

（Euphorbia pulcherrima）和 长 春 花（Catharanthus

roseus）的杀菌效果。用四环素处理感病一品红，几

周后植株体内检测不到植原体，但经过长时间的生

长且无抗生素处理后，大多数植株中再次出现植原

体[24]。用土霉素处理含有植原体的长春花茎尖外植

体，两周后转移到不含抗生素的培养基上并进行 6

次连续的转移，选取新生的无症状茎进行继代培

养，经PCR检测，50%的植株中检测不到植原体，并

保持健康 3年以上[25]。杜强等[26]通过组培对枣疯病

治疗的康复药剂进行了筛选研究，结果表明，在3种

抗生素药物处理中，以大环内酯类药物罗红霉素防

治效果最好，虽然四环素、阿奇霉素都表现了能够

完全治愈枣疯病的效果，但罗红霉素具有治疗速度

快，且治愈率高的优点。此外，科学家们还研究了

其他物质对植原体的杀菌效果，β-氨基-丁酸

（β-amino-butyric acid，BABA）[27] 对感染了植原体的

长春花无效。用多胺[28]包括腐胺、亚精胺或精胺处

理，超微结构发生了一些变化，比如细胞的变形和

凝结，说明多胺处理造成植原体的繁殖和运动减

缓。此外，还有尝试采用加热、热水处理或结合组

织培养技术来消除不同寄主植物中的植原体。

Wang 和 Hiruki等[29]通过加热处理已感染了植原体

的泡桐苗，从而培养出不含植原体的分生组织。

Dai 等 [30]利用茎培养来消除桑树中的植原体。

Bianco和Tassart-Subirats (2003)等使用热水处理消

除来自葡萄接穗上的植原体。Parmessur 等[31]利用

组织培养技术成功地诱导出没有甘蔗黄化植原体

的愈伤组织。Chalak等[32]成功地运用组织茎切割培

养结合热疗技术从两个杏仁品种中诱导出没有植

原体的芽。

3 激素与病害防治

对于植原体的治疗，补充外源生长素的尝试也

很多。冯志敏等 [18]利用植物激素（NAA、IBA 和

ABA）处理感病的泡桐树，发现外源激素对泡桐的

生长形态有改变，对症状有缓解作用，且NAA比相

同浓度的 IBA 更有利于感病植株的生长，继代

培 养 数越多，效果也更加明显。M. C´ urkovic´

Perica等[33]用 IAA和 IBA处理感染不同候选种植原

体（Candidatus Phytoplasma）的长春花花芽，发现这

两种生长素都能使长春花症状恢复，且 IBA处理的

效果更好。

然而通过激素治疗的感病植株在症状恢复后

体内仍然可能存在植原体。在一些重要的经济物

种（苹果、葡萄、杏）中，植株的恢复并不意味着寄主

体内没有植原体存在[34]。在苹果树中，症状恢复后

在树冠中未检测到植原体，但在根部仍然可以检测

到 [35]；恢复的葡萄树叶片中没有检测到 Candidatus

Phytoplasma vitis，但是在恢复症状的杏树叶中仍然

检测到了 Ca. P. prunorum 的存在 [36]。感病长春花

中，Ca. P. pruni和Ca. P. asteris对于生长素治疗很敏

感，治疗后有的通过巢氏PCR检测不到，而有的则

可在第 2 次的巢式 PCR 检测到。但是感染 Ca. P.

solani和Ca. P. ulmi植原体的长春花症状消除后还

能检测到植原体的存在，且通过直接PCR就能检测

到。C´urkovic´Perica 等 [37]报道了利用体外培养实

验，用 IBA（indole-3-butyric acid）诱导感病长春花芽

的恢复。通过培养感染3种植原体候选种植物的芽

揭示了外源生长调节剂的改变可造成感病植株症

状消退，从而更好地生长和进行光合作用。实验中

获得了没有 Candidatus Phytoplasma asteris 的长春

花。即使感病症状已经恢复，仍可通过直接PCR检

测到 Ca. P. ulmi(phytoplasma strain EY-C)和 Ca. P.

solani(phytoplasma strain SA-I)。后期经过长期的

IBA 治疗，也不能诱导消除寄主植物中的植原

体 [38]。相反，感染了Ca. P. pruni (phytoplasma strain

KVI)植原体的芽在初步实验期间没有表现出任何

植原体症状缓解，说明外源激素诱导时间和激素浓

度 主 要 取 决 于 植 原 体 候 选 种 Candidatus

Phytoplasma的种类和激素类型，植原体的敏感程度

存在差异。

以上这些寄主植物植原体恢复的因素至今还

不清楚。但是，这些诱导恢复的有效性取决于根，

也就是说即使感病植株经过诱导处理后，表型恢复

健康，但是否还有植原体存在，最终要检测根中有

刘俊男，等：植原体病害及其相关植物激素研究进展 ·· 3
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无植原体。而且，恢复后的植物再次感染植原体的

程度比没有感染过的植株小，M. C´urkovic´ Perica

等[33]培养感染Ca. P. pruni植原体的长春花并用 IBA

进行处理，将恢复后的植株继代培养 3代以后转移

到含BA的培养基中进行培养，有 80%的植株检测

不到植原体。表明这是一种系统获得性抗性（SAR）

可能参与植物的诱导恢复。

健康植株有效生根需要不同水平的植物生长

调节剂，而感病长春花截然相反，因此假设感病长

春花中的植原体可能阻止植物激素的运输并影响

外源激素水平 [39]。感病植株中内源 IAA浓度升高，

用高浓度的外源生长素处理后的长春花，观察到细

胞切片中植原体细胞数目减少了[40]。这些实验中都

没有解释高浓度的外源生长素影响植株的机制，只

是揭示了某种相互依赖关系。

目前生长素对于 IAA的研究数据很丰富，但是

对于 IBA的研究还不太充分。IBA作为一种天然的

生长素可能直接或转化为 IAA起作用，但比 IAA更

有效。感染不同植原体的长春花对于 IBA 处理的

反应也不相同。

Pertot 等 [40] 已经研究过外源生长素对 Ca.P.

trifolii 和感病长春花的影响，报道了感病植株中

IAA含量升高，他们假设生长素的增加是寄主植物

面对植原体的侵染时产生的一种直接抵御机制。

另 外 ，他 们 还 测 试 了 外 源 IAA，IBA，NAA

（a-naphthaleneacetic acid） 或 2,4D （2,

4-dichlorophenoxyacetic acid）对感病植原体的影

响。虽然这种处理并没有造成植原体超微结构的

改变，但是使植原体在透射电镜下难以检测到，说

明处理可造成感病芽中植原体细胞数目的减少。

在没有处理过或用 2,3,5-三碘苯甲酸（生长素迁移

抑制剂，TIBA）处理过的感病植株的细胞中，植原体

菌体数量非常多，但是用生长素处理过的感病植株

中，却难以检测到植原体。同样说明生长素能妨碍

以Ca. P.为寄主的植株中植原体的存在这一观点。

M. C´urkovic´ Perica 等[33]揭示了生长素诱导感

染不同Ca. Phytoplasma的长春花芽的恢复，而且以

相同的方式处理受生长素影响的候选种，意味着植

原体对于 IAA 和 IBA 消除和生存的机制是共同

的。植原体与寄主的致病相互作用过程中，外源的

生长素的补充可能更多地影响内源激素的分布水

平，触发基因表达的差异调节，导致代谢变化不利

于植原体Ca. P. asteris和Ca. P. pruni的生长。测序

发现两个植原体 Ca. Phytoplasma 缺乏许多代谢基

因 [41]，并 且 缺 乏 的 代 谢 基 因 不 同 [42]。

Jagoueix-Eveillard 等 [43] 揭示了不同的 Ca. P.解除寄

主植物基因的表达不同。 因此，不同的Ca. P.对生

长素处理的反应不同。长春花产生的一种或多种

生物碱对 Ca. Phytoplasma 有抑菌剂的作用。长春

花合成大量的生物碱，它们的生物合成和代谢途径

受到不同的激素调节 (Rischer 等，2006)。感染植原

体植物的叶片中游离腐胺和结合多胺的水平上

升。此外，多胺的外源性供应引起植原体超微结

构的各种改变，例如细胞的变形和凝集，这可能导

致该病原体的增殖和移动减少，并且与未受感染

的对照相比，多胺处理的枝条中症状推迟发展[28]。

泡桐感染植原体后 IAA 含量下降与寄主体内

过氧化物酶活性和 IAA氧化酶活性增强有关，并且

植原体存在的韧皮部与 IAA 氧化酶活性增强部位

有关[44]。有些寄主植物感染植原体后，IAA水平会

随着植物的生长而增高[10]，而有些寄主植物感染植

原体后 IAA水平不变。田国忠等[44]认为仍有可能存

在 IAA 的降解作用并推测病原与寄主相互作用引

起 IAA 水平升高可能是寄主抗性的一种表现，而

IAA水平降低则是一种致病的表现。

4 总结

植原体病害由于不能进行体外培养，因而给植

原体病害致病机制的研究带来了一定的困难。通

过目前从植物内源激素方面的研究，发现：（1）感染

植原体病害的植株可以采用施加外源激素来缓解

症状，但是一旦停止，症状又会恢复，表明植株里面

仍然存在植原体，只是没有表现出症状，也说明激

素与植原体之间并不是直接作用；（2）植原体不同

候选种之间对激素的敏感性存在差异。某些植原

体通过短时间的激素治疗，感病植株症状便可以消

除，而有些植原体的治疗时间长达多年；（3）生长素

之间也存在差异，不同的生长素治疗同一种寄主植

物中的同一种植原体候选种，达到相同的效果需要

的浓度不同；（4）激素治疗的有效性取决于根，治疗

成功与否要通过检测根中是否存在植原体判断；

（5）植原体在受到激素诱导后，细胞分子的超微结

构会发生改变，比如细胞的凝集或变形，导致植原

体的活动受到影响。

对于植原体与激素的研究还需要更多的实验

及数据支持：（1）花变叶是植原体的另一个典型症

状，是花器官的返祖现象，然而植株受到植原体侵

染后，产生这种症状主要是由于哪一种或几种激素

造成的，目前尚不明确。（2）目前对4种内源激素（生

长素、分裂素、赤霉素和脱落酸）的研究主要集中在

·· 4
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对生长素的研究，而植株的生长、发育、分化往往是

多种激素协同作用，研究其他激素对植原体症状的

影响，将多种激素结合起来，可能会提高激素治疗

的有效性，缩短激素治疗时间。（3）植原体与激素的

互作机制还需要进一步研究，明确各种激素的具体

影响，以对植原体病害的激素防治做出指导。
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