
中国油料作物学报
Chinese Journal of Oil Crop Sciences
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摘要：为探究列当（Orobanche cumana）不同生理小种在寄生向日葵过程中木质部桥的形成差异是否决定其寄

生效率和发育时序，本研究以向日葵品种LD5009为寄主，选取向日葵列当的D、E、G小种及寄生番茄的G小种为材

料，结合振荡切片与双荧光染色技术，系统比较了不同生理小种在吸器形成、木质部桥发育及瘤结形成等关键阶段

的组织学特征，揭示了木质部桥结构的复杂度与列当寄生能力之间的相关性。列当不同生理小种接种后的寄生瘤

结的统计结果表明：相同寄生条件下，列当不同生理小种对向日葵根系的寄生能力的排序表现为G小种的寄生能

力最强，寄生在番茄植株的G小种与D小种寄生能力次之，而E小种的寄生能力表现为最弱。按照列当寄生的不同

阶段，在组织学水平比较了列当不同生理小种侵染后建立寄生结构过程差异，结果表明，接触期列当不同生理小种

萌发形成的芽管与向日葵根系开始附着，附着后寄主根系结构无显著差异；吸器形成期，列当G小种和寄生在番茄

植株上的向日葵G小种形成了高度发达的木质部桥结构，木质部桥组织在寄生组织中的占比远高于D、E小种。列

当G小种和寄生在番茄植株上的G小种已经进入瘤结期，而D小种和E小种还处于寄生吸器的形成期。供试列当

不同生理小种和寄生在番茄植株上的G小种从种子萌发形成芽管接触向日葵根系开始，23 d后均进入列当的出茎

期。但是，寄生在番茄植株上的G小种的出茎最早，其次为列当G小种和D小种，而列当E小种的出茎最晚。本研

究的结果还表明，不同列当生理小种在侵染向日葵根系时寄生组织的形态变化基本一致，但列当不同生理小种寄

生时在向日葵根系形成的维管束桥的连接形态有一定的差别，主要表现在D、E小种的木质部桥与向日葵根系木质

部细胞的连接结构的复杂度低，空间延伸范围窄，组织连通程度有限；而G小种及寄生在番茄植株上的G小种的木

质部桥连接结构完整、空间延伸宽泛、组织连通性更充分，其连接形态与列当茎的形成和生长速度直接相关。
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Abstract: To investigate whether the differences in xylem bridge formation among different physiological races 

of Orobanche cumana during sunflower parasitism determine their parasitic efficiency and developmental timing, 
this study used sunflower variety LD5009 as the host and selected races D, E, G (originating from sunflower), and 
the tomato-adapted race G as materials. By combining vibratome sectioning with dual fluorescence staining technol⁃
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ogy, we systematically compared the histological characteristics of different races at key parasitic stages, including 
haustorium formation, xylem bridge development, and tubercle formation. This revealed a correlation between struc⁃
tural complexity of xylem bridge and parasitic ability. Statistical results on parasitic tubercles following inoculation 
with different races showed that under the same parasitic conditions, the order of parasitic ability on sunflower roots 
was as follows: race G (originating from sunflower) exhibited the strongest parasitic ability, followed by the tomato 
adapted race G and race D, while race E was the weakest. Histological comparisons across different parasitic stages 
revealed differences in the process of establishing parasitic structures after infection by different races. The results 
indicated that at the attachment phase, germ tubes formed by different physiological races began attaching to sun⁃
flower roots, with no significant differences observed in host root structure post attachment. During the haustorium 
formation phase, race G (from sunflower) and the tomato adapted race G developed highly elaborate xylem bridge 
structures, whose proportion within the parasitic tissue was far greater than that of the corresponding structures 
formed by races D and E. When race G (from sunflower) and the tomato adapted race G had entered the tubercle 
phase, races D and E were still in the parasitic haustorium formation phase. All tested O. cumana races and the to⁃
mato adapted race G entered the stem emergence phase 23 d after seed germination and initial contact of the germ 
tube with sunflower roots. However, the tomato adapted race G exhibited the earliest stem emergence, followed by 
race G (from sunflower) and race D, while race E emerged latest. The above findings further revealed that the mor⁃
phological changes of parasitic tissues during sunflower root infection were largely consistent among different O. cu⁃
mana races, but the connection morphology of the vascular bridges formed in roots differed among races. Specifical⁃
ly, the xylem bridges of races D and E exhibited lower structural complexity in their connections to sunflower root 
xylem cells, narrower spatial extension, and limited tissue connectivity. In contrast, the xylem bridges of race G 
(from sunflower) and the tomato adapted race G were complete, exhibited broad spatial extension, and demonstrated 
more sufficient tissue connectivity. Their connection morphology was directly correlated with the subsequent forma⁃
tion and growth rate of Orobanche stem.

Key words: Orobanche cumana； physiological races； parasitic capacity； xylem bridge formation

列当属（Orobanche spp.）是一类极具破坏性的

根寄生植物，寄主范围广泛，涵盖向日葵、番茄、油

菜、胡萝卜、蚕豆、烟草、大麻、茄子、马铃薯、花生、

等多种作物[1-5]，对亚、非、欧三大洲多数国家的农业

生产造成巨大损失[6]。列当科寄生植物的种子在感

知寄主根系分泌物（如独脚金内酯）后打破休眠并

萌发[7]。萌发后，幼苗在寄主根系分泌的吸器诱导

因子（如DMBQ、SyA等）刺激下形成吸器，进而与寄

主建立寄生关系[6]。通过吸器，寄生植物从寄主那

里掠夺水分与养分，导致寄主生长迟缓、产量下

降[7,8]。列当的种子非常小，易传播且存活时间长，

列当还极易分化出不同的生理小种，以及列当的寄

主范围比较广，如小列当（O.  crenata）有非专性寄生

特点，可跨豆科、茄科、伞形科等多科侵染作物[9]，从
而加剧了列当的危害范围和防控难度，从而使其成

为全球向日葵产业发展的瓶颈。

向日葵是受列当（O.  cumana）危害最为严重的

作物之一，全球每年由于列当寄生造成的经济损失

超过 20 亿欧元。个别地区向日葵列当侵染率高达

100%，导致向日葵的绝收[10]。由于向日葵列当是专

性寄生，因此极易产生新的生理小种。向日葵列当

生理小种划分的核心依据是其在国际通用鉴别寄

主上的致病力差异。前人的研究证实，列当生理小

种存在显著致病力分化：同一地区内，小种级别与

致病力呈正相关；不同地区间，同级别小种的致病

力呈现出明显的差异。如本实验室的研究结果表

明，来自中国与摩尔多瓦的列当的 F、G 小种，其致

病力存在显著的分化[11,12]。由于列当不同生理小种

可依次突破向日葵的Or1至Or7及OrDeb2等抗列当

基因，因此，研究者便按其毒力递增顺序将列当的

生理小种依次命名为 A 至 H 小种[12]；部分小种还附

加有区域性标识以区分同一小种类型在不同的地

理区域导致的致病力差异[12]。此外，向日葵列当对

番茄的寄生也已经被证实[13]，这为后续向日葵轮作

作物的选择提供了一定的理论依据。

基于形态学观察，列当寄生向日葵的基本过程

可概括为：向日葵根系分泌的独脚金内酯类物质诱

导土壤中休眠的列当种子萌发；萌发后的列当种子
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尖端膨大形成芽管，芽管接触并附着于向日葵根系

的表面；随后侵入寄主根系并形成功能性的吸器结

构；列当通过吸器获取足够的营养进而发育为瘤

结，最终从瘤结发育为茎，茎出土后便进入开花期，

然后结实并产生新的列当种子，从而完成列当的整

个侵染循环过程。列当的寄生过程可从组织、细胞

及分子水平分解为精密且连续的步骤：列当的种子

萌发与寄主根系的识别由寄主根系分泌的独脚金

内酯等化学信号所介导[14-16]；列当的芽管通过分泌

细胞壁降解酶破坏寄主根系的结构，并借助致病效

应蛋白抑制寄主防御体系，实现对寄主的侵染[17]。
侵染后，列当进入根系的维管束需要依赖细胞壁修

饰酶的作用，实现其发育结构与寄主维管束的成功

连接，同时，为寄主根系养分的转运奠定了结构性

基础。列当吸器的建立需要依赖寄主分泌的细胞

分裂素作为关键的诱导信号，促进了列当吸器发育

与从寄主根系摄取养分[18]。不同的寄生性植物和寄

主的微观互作的异质性是寄生宏观模式多样性的

根源。

相关文献查阅的结果表明，目前关于列当不同

生理小种的组织学比较研究较为有限。本课题组

前期已有的研究结果表明，列当的 G小种的致病力

最强，D、E小种相对较弱[12]，但是有关向日葵列当不

同生理小种（D、E、G 小种）在同一寄主背景下侵染

过程以及相同小种的跨寄主侵染过程的系统研究

尚属首次。因此，全面评估列当不同生理小种寄生

过程的细胞组织学特征，解析列当不同生理小种与

向日葵根系互作的细胞组织学差异，将为后续抗列

当育种奠定基础。

基于前期致病力差异的研究结果，我们提出如

下科学假设：列当不同生理小种在寄生向日葵过程

中，木质部桥的发育程度与其寄生效率和出茎时序

密切相关。为验证这一假设，本研究选取实验室单

株纯化的列当 D、E、G 小种及寄生在番茄植株上的

向日葵列当 G小种作为接种材料，以向日葵感病品

种 LD5009 为寄主材料，通过比较列当不同生理小

种在寄生向日葵过程中的寄生效率、组织学水平上

的互作及寄生关系建立后列当茎的生长速度等方

面的特征，揭示列当不同生理小种对向日葵根系寄

生效率的差异，以及寄生过程中关键阶段的细胞学

特征。为深入解析寄主和寄生植物互作的微观机

制及建立向日葵抗性种质筛选的标准化组织细胞

学技术奠定基础。

1 材料与方法

1. 1 材料

供试的寄主材料：向日葵品种 LD5009 购自凯

福瑞种子公司。

由本实验室提供的向日葵列当种子经过鉴别

寄主鉴定，生理小种分别为 D（BM1-D）、E（HB6-E）
和 G 小种（NMG42）。基于致病力的梯度差异为 G> 
D> E[12]，用以系统比较不同生理小种在寄生结构形

成过程中的组织学特征。同时，选用了寄生在番茄

上的向日葵 G 小种（NMWYG），以比较同一小种（G
小种）在不同寄主来源下的组织学差异，为解析列

当的寄主适应性机制提供线索。供试接种列当的

具体信息见表1。
1. 2 试剂与仪器

实验所用试剂包括蒸馏水、75% 乙醇、4% 多聚

甲醛（PFA，固定液）、0. 6%（m/V）低熔点琼脂糖（购

自生工生物工程股份有限公司）、0. 1%（m/V）直接黄

96、0. 2%碱性品红，1倍磷酸盐缓冲液（PBS）均为分

析纯级别。

主要仪器包括徕卡振荡切片机（Leica，德国）、

激光共聚焦荧光显微镜（Leica，德国）、体式荧光显

微镜（Leica，德国）、数显恒温水浴锅（DK-8D）、光照

表1　供试接种列当种子的信息

Table 1　Information regarding the tested Orobanche inocula

样本编号

Sample code
BM1-D

HB6-E

NMG42

NMWYG

采集地点

Location of sample
内蒙古巴彦淖尔市磴口县

Dengkou， Bayannur， Inner Mongolia
河北省张家口市阳原县

Yangyuan， Zhangjiakou City， Heibei Province
内蒙古呼和浩特市武川县

Wuchuang， Huhhot， Inner Mongolia
内蒙古巴彦淖尔市五原县

Wuyuan， Bayannur， Inner Mongoilia

纬度

Latitude
40°33'Ｎ

40°01'Ｎ

40°09'Ｎ

41°09'Ｎ

经度

Longitude
107°01'Ｅ

114°00'Ｅ

111°36'Ｅ

108°27'E

列当类型

Race type
D

E

G

G

222



刘荣等：向日葵列当不同生理小种寄生结构形成过程的组织表型特征

培养箱（BluePard）等。

1. 3 方法

1. 3. 1 向日葵幼苗的准备 向日葵种子经 75%乙

醇表面消毒 5 min，无菌水冲洗两次后，置于铺有湿

润脱脂棉的培养皿中，覆盖湿纱布，于 25℃培养箱

中催芽。培养期间每天补水以保持湿润。

1. 3. 2 列当种子预处理 取实验室存留适量的种

子置于 2 mL 离心管中，加入 1 mL 蒸馏水，振荡洗

涤，12 000 r/min 离心 10 min，弃上清。向沉淀中加

入 1 mL 75% 乙醇，迅速混合后倾倒在滤纸上过滤，

并用蒸馏水冲洗数次后将种子均匀平铺于灭菌的

滤纸上自然干燥，用毛笔收集，上述操作重复 3次处

理后用毛笔收集，置于1. 5 mL离心管中备用[12]

1. 3. 3 列当的接种体系 采用实验室建立的列当

培养皿滤纸寄生体系进行人工接种[19]，具体的操作

步骤如下：在正方形塑料培养皿内（12 cm×12 cm），

铺设厚度约 3 cm的脱脂棉，称取 4 mg列当种子作为

预处理的列当种子，将其均匀平铺于滤纸中央（约

覆盖滤纸 1/3 至 2/3 宽度的区域），用自来水润湿至

无积水状态。随后，在脱脂棉上覆盖一层滤纸。将

已催芽的向日葵幼苗（每皿 2株）移植其中，使其根

系平铺于湿润的滤纸上，并用少量湿润的脱脂棉轻

覆固定。调整向日葵幼苗的位置，使幼苗根系与列

当种子充分接触，子叶置于皿外；用锡箔纸包裹培

养皿，垂直放入光照培养箱中培养，培养条件为

25℃、16 h 光照/8 h黑暗光周期,培养期间每周随机

轮换培养皿在光照培养箱内的位置，以消除光照不

均的影响[19-21]。在列当侵染的不同阶段进行向日葵

根系的取样制片。

1. 3. 4 列当寄生不同阶段表型图像采集及组织切片

的制备 用体式荧光显微镜对列当寄生的四个发育

阶段进行表型采集。取列当侵染的3个关键阶段的向

日葵根系组织样品，包括接触期（列当芽管接触寄主

根系的第1 d）、吸器形成期（芽管接触根系后的第7 d）
以及小瘤结形成期（芽管接触根系后的第13 d）。每个

时期均采集包含寄主和列当寄生结构的长度1～2 cm
向日葵根系段制备用于切片的组织。

将根系组织置于含有 1 mL PFA 固定液的 1. 5 
mL 离心管中，4℃下以 0. 09 MPa 真空度渗透 30 分

钟，确保固定液完全穿透；将固定后的组织段包埋

于 0. 6%（m/V）低熔点琼脂糖中；使用莱卡振荡切片

机（Leica VT1200 S）进行切片参照Xiao的方法[22]，切
片厚度为80～100 μm，以保持组织结构完整性。

1. 3. 5 共聚焦荧光染色与成像 将切片用 0. 1%

（m/V）直接黄 96染色[23]6 h；采用倒置共聚焦激光扫

描显微镜（Leica DMI8 或 Leica STELLARIS）成像。

成像参数为：激发光 488 nm、激光功率 9%、PMT 增

益 600、针孔直径 1 Airy Unit（AU）、发射光检测范围

500–550 nm。用磷酸盐缓冲液（PBS）洗涤 3次后，

接着用 0. 2%碱性品红染色[22,24]3 h；采用同一共聚焦

激光扫描显微镜成像。成像参数为：激发光 561 
nm、激光功率 2%、PMT增益 700、针孔直径 1 AU、发

射光检测范围600～650 nm。

1. 4 数据收集与分析

从列当种子接种后的第 10 d，统计培养皿中列

当种子萌发率。针对每个接种的列当生理小种，设

置了 5 个重复培养皿。在每个培养皿中随机观察

100 粒列当种子，以萌发种子数占观察种子总数的

百分比计算列当种子的萌发率。

在接种后第 30 d，统计向日葵根系上寄生的列

当瘤结数量。每个列当小种共统计 10株向日葵，这

10株向日葵来源于 5个独立培养皿（每皿 2株）。同

一培养皿中的 2株向日葵根系在空间上相互分离，

侵染过程独立发生，独立记录瘤结计数结果，因此

可视为独立观察单元（n=10）进行统计分析，并计算

单株向日葵根系寄生瘤结数量的平均值。

所有实验数据均使用 GraphPad Prism 9 软件

（美国 GraphPad Software 公司）和 IBM SSPA Statis⁃
tics 24进行整理分析并生成图表。

2 结果与分析

2. 1 不同生理小种接种后列当种子的萌发率和寄

生瘤结数量的比较

列当的不同生理小种在向日葵根系上的萌发

率和寄生瘤结数量统计结果表明，在相同的寄生条

件下，4个供试的列当不同的生理小种中，从向日葵

上采集的G小种（NMG42），种子萌发率和每株向日

葵根系上寄生瘤结数的平均值为最高，分别为

70. 6% 和 25. 6个/株；其次为 D 小种（BM1-D），分别

为 57. 8% 和 16. 9 个/株；E 小种（HB6-E）的萌发率

和寄生瘤结数最低，分别为 42. 8% 和 12. 3 个/株。

寄生在番茄植株上的向日葵G小种（NMWYG）的萌

发率和寄生瘤结数分别为 61. 2% 和 19. 4 个/株，仅

次于从向日葵上采集的 G小种，但是和 D小种没有

显著差异（图1）。

2. 2 列当寄生不同阶段的显微观察

运用振荡切片技术、激光共聚焦显微镜观察及

双荧光染色等技术，对列当寄生的不同阶段进行了
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显微观察，结果表明，列当种子萌发形成的芽管和

寄主根系接触 1 d 后，芽管可附着于寄主的根系表

面（接触期，图 2A 和 A'）；芽管和寄主根系接触 7 d
后，芽管组织突破根系表皮细胞后，不断向寄生根

系内进行扩展，并与寄主维管束的导管和韧皮部形

成木质部桥，此时，开始形成吸器结构（吸器形成

期，图 2B和 B'）；芽管和寄主根系接触 13 d后，通过

吸器开始从寄主根系吸取养分供列当生长所需；吸

器细胞获得寄主营养后逐步分化形成瘤结（瘤结

期，图 2C和 C'）；芽管和寄主根系接触 23 d后，瘤结

不断发育、木质部桥结构成熟，且细胞壁增厚、导管

扩大，茎端原基开始出现，然后，茎端原基不断发育

形成肉眼可见幼嫩的茎（幼茎期，图2D和D'）。

2. 3 列当不同小种接种后接触期细胞组织特征观察

列当种子萌发形成的芽管和寄主根系接触 1 d
后，列当不同生理小种芽管都能够与寄主根系进行

附着，但是接触面的细胞壁结构（黄色荧光）未呈现

明显的组织水平上的差异。此时，寄主根系的木质

注：A：不同小种类型的向日葵列当在LD5009上的萌发率；B：不同列当接种材料在向日葵LD5009上的瘤结数。数据以均值 ± 标准差表示（萌

发率：n = 5；瘤结数：n = 10），不同小写字母表示在P < 0.05水平上存在显著性差异

Note:  A: ermination rates of different race types of O. cumana on LD5009; B: Tubercle numbers of different Orobanche inoculums on sunflower LD5009. 
Caption: Data are presented as mean ± SD (n = 5 for germination rate; n = 10 for tubercle number). Different lowercase letters indicate significant differ⁃
ences at P < 0.05

图1　不同种类的列当接种后种子萌发率和向日葵根系寄生瘤结数量的比较

Fig. 1　Comparison of seed germination rates and parasitic tubercle numbers among different Orobanche species after root 
inoculation

注：A-D’：黄色为使用直接黄进行细胞壁染色，红色为碱性品红进行木质素染色。下同。A-A’：接触期；B-B’：吸器形成期；C-C’：瘤结期；D-
D’：幼茎期。X：木质部；XB：木质部桥；H：寄主植物；P：寄生植物；下同

Note:  Yellow color is cell wall staining by Direct Yellow; Red is lignin staining by Basic Fuchsin; same as below. A-A’: attachment phase; B-B’: haus⁃
torium formation phase; C-C’: tubercle phase; D-D’: juvenile stem phase. X: xylem; XB: xylem bridge; H: host plant; P: parasitic plant; Same as below

图2　组织学水平上显微观察向日葵列当的寄生过程

Fig. 2　Histological analysis of the parasitic process of Orobanche cumana on sunflower
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部的染色结果（红色荧光）表明，不同接种处理条件

下向日葵根系木质部的结构及染色强度均表现一

致，未观察到木质部结构异常的现象（图3）。

2. 4 列当不同小种接种后吸器形成期细胞组织特

征分析

列当芽管和寄主根系接触 7 d 后开始形成吸

器。此时，列当与寄主根系维管束之间均可见木质

部桥（XB）的形成。其中，向日葵的G 小种和寄生在

番茄植株上向日葵 G 小种对应的视野（图 4C''和
4D''）中木质部桥的分支数量较多，且其与向日葵根

系木质部（X）的连接区域面积也增大、木质部细胞

明显表现为增大增厚。而相同时间点，D 小种和 E
小种接种后对应的视野（图 4A''和 B''）中观察到木

质部桥的分支数量较少，且其与向日葵根系木质部

的连接所覆盖范围相对G小种更小。

2. 5 列当不同小种接种后瘤结发育期细胞组织特

征分析

列当芽管和寄主根系接触 13 d 后，吸器形成，

寄生关系建立，此时列当开始发育形成瘤结。通过

对不同生理小种的列当接种后寄生组织的显微观

察发现，D 小种（图 5A 和 A''）、E 小种（图 5B 和 B''）
的吸器组织及附属组织（H）覆盖的面积相对较小，

注：A-A''：列当D小种（BM1-D）寄生向日葵的组织；B-B''：列当E小种（HB6-E）寄生向日葵的组织；C-C''：寄生在向日葵植株上的列当G小

种（NMG42）寄生向日葵的组织；D-D''：寄生在番茄植株上的向日葵列当G小种（NMWYG）寄生向日葵的组织。所有比例尺为50 μm
Note:  Different Orobanche types are in diferent capital letters. A-A'': Race D (BM1-D); B-B'': Race E (HB6-E); C-C'': sunflower tissue parasitized 
by O. cumana race G (NMG42); D-D'': parasitic tissue from tomato adapted O. cumana race G (NMWYG).  Scale bar 50 μm

图3　接触期的组织切片与染色法观察不同列当小种在向日葵根系组织中的变化

Fig. 3　Histological sectioning and staining analysis of sunflower root tissue changes during attachment phase induced by 
different Orobanche types
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与向日葵根系的结合界面（P）似乎仍然处于吸器建

立时期的结构、空间覆盖范围相对较小；同时，其木

质部桥（XB）与向日葵根系的木质部细胞（X）的连接

结构复杂度相对更低一些，空间延伸范围更窄，组

织连通程度相对有限。而接种G 小种（图 5C和C''）
和寄生在番茄植株上向日葵G小种（图 5D和D''）后

的吸器组织的细胞（H）体积变得更为饱满，与向日

葵根系组织的结合界面（P）的融合区域范围变得更

广泛，且其木质部桥（XB）与寄主根系木质部细胞的

（X）的连接结构完整，空间延伸范围更宽泛，呈现出

更充分的组织连通性。

2. 6 列当不同小种接种后出茎时序的比较分析

列当种子芽管接触寄主根系的第 23 d后，接种

G小种的向日葵根系上肉眼可见瘤结的形成，同时，

瘤结的体积开始增大，质地饱满，逐渐发育为茎端

原基的结构（图 6C）；而此时接种D小种瘤结的体积

也开始增大,但是仍然存留有瘤结分化的初期结构

（图 6A）；接种 E 小种后的瘤结也呈现膨大状态，但

是未有明显的茎端原基结构的形成（图 6B）。而此

时，寄生在番茄植株上的向日葵 G小种的瘤结体积

注：A-A''：列当D小种（BM1-D）寄生向日葵的组织；B-B''：列当E小种（HB6-E）寄生向日葵的组织；C-C''：寄生在向日葵植株上的列当G小

种（NMG42）寄生向日葵的组织；D-D''：寄生在番茄植株上的向日葵列当G小种（NMWYG）寄生向日葵的组织。所有比例尺为50 μm
Note:  Different Orobanche types are in diferent capital letters. A-A'': Race D (BM1-D); B-B'': Race E (HB6-E); C-C'': sunflower tissue parasitized 
by O. cumana race G (NMG42); D-D'': parasitic tissue from tomato adapted O. cumana race G (NMWYG). Scale bar 50 μm

图4　吸器形成期组织切片与染色法观察不同列当小种在向日葵根系组织中的变化

Fig. 4　Histological analysis of sunflower root tissue alterations during haustorium formation phase induced by different 
Orobanche types
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变大、质地饱满，瘤结处组织开始向外延伸，茎端原

基发育形成了肉眼可见的幼嫩的茎（图6D）。

3 讨论与结论

本研究针对组织学水平上缺乏对向日葵列当

不同生理小种的寄生过程简析的现状，以感列当向

日葵品种 LD5009 为寄主，在组织学水平上对列当

不同小种的寄生过程进行了比较研究，确定了列当

不同小种的寄生效率存在一定的差异；同时，在组

织学水平明确了向日葵列当D/E/G小种及和寄生在

番茄植株上的向日葵 G小种的寄生能力的差异、寄

生不同阶段寄主根系维管束细胞以及列当寄生组

织的分化特征，为抗列当育种提供一种育种材料抗

性水平的评价体系。

本研究在组织学水平上证实，列当不同生理小

种的寄生能力差异与其木质部桥的发育程度密切

相关。G 小种在吸器形成期即建立起高度分支、广

泛连接的木质部桥网络，而 D/E 小种木质部桥发育

受限，且与寄主维管连通性不足（图 4和图 5）。这一

结果为前期报道的 G 小种致病力最强、D/E 小种较

弱的表型差异提供了组织结构层面的解释[11,12]。木

质部桥形成是根寄生植物成功寄生的关键事件，依

注：A-A''：列当D小种（BM1-D）寄生向日葵的组织；B-B''：列当E小种（HB6-E）寄生向日葵的组织；C-C''：寄生在向日葵植株上的列当G小

种（NMG42）寄生向日葵的组织；D-D''：寄生在番茄植株上的向日葵列当G小种（NMWYG）寄生向日葵的组织。所有比例尺为50 μm
Note:  Different Orobanche types are in diferent capital letters. A-A'': Race D (BM1-D); B-B'': Race E (HB6-E); C-C'': sunflower tissue parasitized 
by O. cumana race G (NMG42); D-D'': parasitic tissue from tomato adapted O. cumana race G (NMWYG). Scale bar 50 μm

图5　瘤结期组织切片与染色法观察不同列当小种在向日葵根系组织中的变化

Fig. 5　Histological analysis of sunflower root tissue alterations during tubercle phase induced by different Orobanche types
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赖于生长素极性运输和 PIN 蛋白的极性定位，这一

机制在独脚金属（Striga）中已有详细研究[20,22]，向日

葵列当的木质部桥同样经历“侵入细胞分化→木质

部细胞特化→与寄主维管连接”的保守发育程序

（图 2）。然而，不同生理小种间木质部桥发育程度

的差异揭示了其调控机制的可塑性，在兼性寄生植

物Phtheirospermum japonicum寄生过程中，吸器形成

需要局部生长素合成[25]；列当小种间的分化可能源

于生长素信号响应强度或细胞壁修饰酶活性的差

异。这表明，寄主定向选择压力不仅作用于吸器诱

导阶段，也可能筛选出木质部桥发育更高效的群

体，从而优化资源获取效率。从番茄上采集的向日

葵 G 小种（NMWYG）出茎更早、木质部桥连接结构

更完整（图 4D''、5D''、6D），进一步印证了寄主适应

可驱动维管连接效率的优化。这一现象警示，列当

寄主范围广泛，可分别侵染向日葵（菊科）和番茄

（茄科）等重要作物，具有较高的传播风险和危害

潜力。

基于本研究结果，列当防控可采取以下针对性

策略，由于G小种木质部桥发育早，在侵入后 7～14 
d 即可建立完整的养分转运通道（图 4C''和 5C''）。

因此，应在该时期对向日葵根系进行抽样检查，一

旦发现早期木质部桥结构，应与非寄主作物（如小

麦、大麦）轮作，以防止土壤种子库累积与交叉侵

染[1,2]；同时，要严格避免向日葵与番茄、油菜、蚕豆[1,4]

等列当易感作物进行轮作，防止土壤中列当种子库

的累积与交叉侵染；特别是鉴于从番茄上采集的 G
小种（NMWYG）木质部桥连接更完整、出茎更早（图

4D''、5D''、6D），提示跨寄主适应群体传播风险更

高，在曾发生列当危害的地块需实行至少 3年非寄

主作物轮作，以切断其寄主链条。此外，木质部桥

形成依赖于细胞壁修饰和生长素信号通路，后续可

针对这些关键节点筛选抑制其形成的小分子化合

物，在吸器形成期喷施以阻断寄生关系建立。
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