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摘　 要: 生物源蛋白激发子是一类能诱导植物产生防卫反应的特殊化合物ꎬ主要来源于病原微生物、其他微

生物及寄主植物或由寄主￣病原物互作后产生ꎮ 病原微生物或其他微生物产生的激发子包括真菌的 β￣葡聚

糖、糖蛋白、脂类物质和其他细胞壁组分ꎻ由寄主植物产生的激发子主要是细胞壁组分中的寡糖物质ꎬ如寡聚

半乳糖醛酸和木聚糖片段ꎻ寄主￣病原物互作后产生的激发子主要是互作过程中酶对寄主和病原物细胞组分

修饰后产生的ꎮ 生物源蛋白激发子与寄主植物作用后ꎬ通过一系列信号传导ꎬ诱导寄主植物产生乙烯、植保

素、水杨酸、茉莉酸、病程相关蛋白等ꎬ导致植物中多种防卫反应的发生ꎬ从而可以控制病害的发展和传播ꎬ在
农业生产上能够起到减少病虫危害达到增产的目的ꎮ 近年来ꎬ人们对激发子的研究非常广泛ꎬ生物源蛋白激

发子在生物防治中的作用也日益受到学者们的重视ꎮ 该文就生物源蛋白激发子的种类:Ｈａｒｐｉｎ 蛋白、Ｎｅｐ１￣
ｌｉｋｅ 蛋白家族、ＲＸＬＲ 蛋白家族、Ｅｌｉｃｉｔｉｎｓ 及其各类型激发子的功能、信号传导和作用机制的研究进展情况和在

农业中的应用进行了综述ꎬ并提出了生物源蛋白激发子将来在农业生产中对病害防治方面的展望ꎮ
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　 　 激发子是一类能激活寄主植物产生防卫反应的

特殊化合物ꎬ具有激发植物防御反应ꎬ诱导提高植物

抗病性的功能ꎮ 在寄主与病原互作中起着重要的作

用ꎬ依照其来源不同可分为生物源激发子和非生物

源激发子ꎮ 依照其化合物性质不同可分为寡糖类激

发子ꎬ糖蛋白激发子ꎬ及蛋白、多肽类激发子ꎮ 最早

在证明植物中激发子活性成分存在的实验是用菜豆

茎片段接种健康茎片段后能导致健康茎片段植物保

卫素积累ꎮ 经鉴定这些具有激发子活性的是 α￣１ꎬ４￣
半乳糖醛酸残基的线状寡聚体ꎮ 通过几十年的研

究ꎬ人们利用层析的方法分离不同成分的激发子ꎬ并
在活体植物上接种鉴定是否能使植物产生过敏反

应ꎬ并对纯化的激发子理化性质进行鉴定ꎮ 研究证

明ꎬ激发子能引起植物产生过敏反应ꎬ并可促使植物

体内一系列抗病性激酶的活性增加ꎮ 该文就生物源

激发子进行详细的阐述ꎮ
生物源激发子主要来源于病原微生物、其他微

生物及寄主植物或由寄主￣病原物互作后产生ꎮ 病

原微生物或其他微生物产生的激发子包括真菌的

β￣葡聚糖、糖蛋白、脂类物质和其他细胞壁组分ꎻ由
寄主植物产生的激发子主要是细胞壁组分中的寡糖

物质ꎬ如寡聚半乳糖醛酸和木聚糖片段ꎻ寄主￣病原

物互作后产生的激发子主要是互作过程中酶对寄主

和病原物细胞组分修饰后产生的ꎮ
生物源激发子按照其性质不同主要有 Ｈａｒｐｉｎ

蛋 白、 Ｎｅｐ１￣ｌｉｋｅ 蛋 白 家 族、 ＲＸＬＲ 蛋 白 家 族、
Ｅｌｉｃｉｔｉｎｓ、Ｆｌａｇｅｌｌｉｎ、寡糖类激发子、糖蛋白激发子、脂
多糖激发子、无毒蛋白等ꎮ

１　 Ｈａｒｐｉｎ 蛋白家族

Ｗｅｉ ｅｔ ａｌ(１９９２)首次从梨火疫病(Ｅｒｗｉｎｉａ ａｍｙ￣
ｌｏｖｏｒａ)中分离出具有过敏反应活性的蛋白ꎬ并把它

命名为 Ｈａｒｐｉｎꎮ 它是一种酸性、热稳定性、分子量约

为 ４４ ｋＤ 的蛋白ꎬ可以使烟草产生过敏性反应ꎮ
Ｈａｒｐｉｎ 均富含甘氨酸ꎬ缺少半胱氨酸ꎬ对蛋白酶 Ｋ
和紫外线敏感(Ｗｅｉ ｅｔ ａｌꎬ１９９２)ꎮ 由 Ｈａｒｐｉｎ 基因家

族中的 ｈｒｐＮ 编码的膜蛋白 Ｈａｒｐｉｎ 在苹果火疫病病

菌中发现(Ｗｅｉ ＆ Ｂｅｅｒꎬ１９９６)ꎮ Ｓａｎｇ ｅｔ ａｌ(２０１２)利
用水稻白叶枯病原菌激发子 Ｈｐａｌｘｏｏ 诱导到拟南芥

产生 Ｈ２Ｏ２和病原菌抗性ꎬ发现可能是非原质体上产

生的 Ｈ２Ｏ２与细胞参与病原物抗性产生了相对改变ꎬ
这对随后 Ｈａｐｉｎ 生理和植物信号应答方面的研究产

生了积极作用ꎮ Ｌｉ ｅｔ ａｌ(２０１３ꎬ ２０１４)通过研究分析

得出 Ｈｐａ１ 需要 Ｎ 端去促进 ＣＯ２在叶肉细胞中运输

来增强叶片的光合作用和营养生长ꎬ随后证实乙烯

和赤霉素共同调节 Ｈｐａ１ 诱导促进植物生长和相关

生理和分子反应ꎮ Ｈｐａ１ 不仅在抗病方面有一定的

防治作用ꎬ在抗虫上也能起到防御作用ꎬ尤其是蚜虫

(Ｆｕ ｅｔ ａｌꎬ２０１４)ꎮ Ｚｈａｎｇ ｅｔ ａｌ(２０１１)利用 Ｈａｐｉｎ 编

码的 ｈｒｆ１ 基因在水稻上过表达可诱导水稻产生抗

旱能力ꎬ研究发现在水稻上编码过表达的 ｈｒｆ１ 基因

可诱导 ＡＢＡ(脱落酸)含量增加ꎬ促进气孔关闭ꎬ证
实了 ｈｒｆ１ 基因在转基因作物上可增强抗旱性ꎬ推测

Ｈａｒｐｉｎｓ 可能在其他作物上也能产生抗旱性ꎮ Ｐｒａｄｉｐ
ｅｔ ａｌ(２０１４)从丁香假单胞菌中分离鉴定出来的 Ｈｒ￣
ｐＺｐｓｓꎬ并采用光谱学和微观的方法发现它的过敏性

反应 诱 导 Ｃ 端 的 ２１４ 个 氨 基 酸 片 段 ( Ｃ￣２１４￣
ＨｒｐＺｐｓｓ)ꎬ并且 Ｃ￣２１４￣ＨｒｐＺｐｓｓ 和 ＨｒｐＺｐｓｓ 都形成低

聚物ꎬ通过 ＤＣꎬＤＳＣ 和荧光反应研究显示热诱导去

展开这些蛋白质步骤多且非常复杂ꎬ此研究为今后

对其他激发子的构像稳定性和获得最高展开温度的

研究有一定的参考价值ꎮ
Ｈａｒｐｉｎ 蛋白的信号传导通路和作用机制主要是

通过不同的激素信号途径去调节和产生防御ꎮ 而最

近几年的研究大多数集中在通过激活乙烯信号途径
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来促进植物营养生长和抵抗病原物的侵袭ꎬ当然还

有对赤霉素在信号通路上的研究(Ｌｕ ｅｔ ａｌꎬ２０１３ꎻＬｉ
ｅｔ ａｌꎬ２０１４)ꎮ

２　 Ｎｅｐ１￣ｌｉｋｅ 蛋白家族

Ｎｅｐ１￣ｌｉｋｅ 蛋白(ＮＬＰＳ)广泛分布在细菌、真菌

和卵菌ꎬ尤其是植物病原物中ꎮ 大小约为 ２５ ｋＤ
(Ｐｅｍｂｅｒｔｏｎ ＆ Ｓａｌｍｏｎｄꎬ２００４)ꎮ Ｎｅｐ１ 蛋白最初是从

尖孢镰刀菌的菌液中分离纯化出来的ꎬ大小为 ２４
ｋＤ(Ｂａｉｌｅｙ ｅｔ ａｌꎬ １９９７)ꎮ 随后 ＮＬＰＳ 在芽孢杆菌

( Ｂａｃｉｌｌｕｓ )、 欧 文 氏 菌 ( Ｅｒｗｉｎｉａ )、 轮 枝 菌

( Ｖｅｒｔｉｃｉｌｌｉｕｍ ) 腐 霉 属 ( Ｐｙｔｂｉｕｍ )、 疫 霉 属

(Ｐｈｙｔｏｐｈｔｈｏｒａ)中先后被发现 ( Ｂｏｔｅｌｌａ ｅｔ ａｌꎬ１９９８ꎻ
Ｔａｋａｍｉ ＆ Ｈｏｒｉｋｏｓｈｉꎬ２０００ꎻＦｅｌｌｂｒｉｃｈ ｅｔ ａｌꎬ２００２ꎻＢｅｌｌ
ｅｔ ａｌꎬ２００４ꎻＷａｎｇ ｅｔ ａｌꎬ２００４)ꎮ 尽管它们存在不同

系统中ꎬＮＬＰｓ 仍以高相似性与一些家族的成员有着

较强的能力诱导 ２０ 多种双子叶植物的细胞程序化

死亡ꎮ Ｖｉｌｌｅｌａ ｅｔ ａｌ(２０１４)利用蛋白质组和代谢组学

的方法用 Ｎｅｐ１￣ｌｉｋｅ 诱导本氏烟的细胞快速的蛋白

质组和代谢组重编序ꎬ这个发现将对以后在植物上

ＮＬＰ 介导的细胞死亡信号创建一个更广泛的认识ꎮ
Ｏｏｍｅ 把 ＮＬＰ 分成 ４ 个不同的类型ꎬＮＬＰ 类型 １、类
型 １ａ、ＮＬＰ 类型 ２、ＮＬＰ 类型 ３ꎬＮＬＰ 类型 １ 的特征

是至少存在一个单一的保守二硫键ꎬ一个酸性结合

阳离子键和一个暴露区ꎻＮＬＰ 类型 １ａ 与类型 １ 相

反ꎻＮＬＰ 类型 ２ 不仅有两个二硫键但更重要的是它

有一个假定的钙结合区等同于类型 １ 和 １ａ 的暴露

区ꎻ不过目前对 ＮＬＰ 类型 ３ 的知识能了解的还很

少ꎬ基于它存在保守的半胱氨酸ꎬ所以作出预测大多

数的 ＮＬＰ 类型 ３ 含有三个二硫键 ( Ｏｏｍｅ ｅｔ ａｌꎬ
２０１４)ꎮ 在过去几年微生物基因组测序成为一个流

行的研究方法ꎬ他们利用生物信息学的方法结合系

统发育分析 ＮＬＰ 家族对研究系统发育分布的多样

性ꎬ蛋白质序列和 ＮＬＰ 的功能起到一定作用ꎮ
植物的信号传导一般是从免疫反应开始ꎬ通过

受体介导的检测异物分子在不同种类的微生物中守

恒ꎬ 包 括 致 病 性 和 非 致 病 性 的 ( Ｚａｍｉｏｕｄｉｓ ＆
Ｐｉｅｔｅｒｓｅꎬ２０１２)ꎮ Ｎｅｐ１￣ｌｉｋｅ 蛋白的多肽片段在三界

中的不同微生物出现ꎬＯｏｍｅ ｅｔ ａｌ(２０１４)发现它们在

拟南芥中能引起免疫反应ꎬ并扮演着 ＭＡＭＰ(病原

相关分子模式)的角色ꎮ 对植物来说ꎬＭＡＭＰｓ 引发

基础的免疫反应ꎬ例如乙烯合成ꎬ活性氧的产生ꎬ抗

菌化合物的释放(Ｔｓｕｄａ ＆ Ｋａｔａｇｉｒｉꎬ２０１０)和在某些

条件下细胞程序性死亡(Ｔｈｏｍｍａ ｅｔ ａｌꎬ２０１１)ꎮ 植物

感染微生物的 ＭＡＭＰｓ 已在细菌ꎬ真菌和卵菌中

描述ꎮ
Ｎｅｐ１￣ｌｉｋｅ 蛋白家族诱导坏死的作用机制了解

的很少ꎬＮＬＰ 一般在双子叶植物上基于晶体结构分

析和突变诱导免疫反应和细胞死亡ꎬ在过去它有被

提及是 ＮＬＰ 可作为溶细胞毒素诱导细胞质膜渗漏ꎬ
因此引起细胞毒性作用(Ｏｔｔｍａｎｎ ｅｔ ａｌꎬ２００９ꎻ Ｓａｎ￣
ｔｈａｎａｍ ｅｔ ａｌꎬ２０１２)ꎮ 单子叶植物的囊膜不是通透

的ꎬ表明 ＮＬＰ 的细胞毒性作用需要一个特定的双子

叶植物的目的蛋白或膜结构ꎮ 细胞毒活性表明这个

蛋白能在植物的薄膜上形成一个孔ꎬ但是形成一个

孔的证据还没有ꎬ以至于 ＮＬＰ 的作用机制还是个未

知数ꎮ

３　 ＲＸＬＲ 蛋白家族

ＲＸＬＲ 蛋白家族的结构域对植物卵菌蛋白激发

子具有种族特异性ꎬ随着对植物病原菌无毒基因的

深入研究ꎬ其编码蛋白可被携带相应抗病基因的植

物识别ꎬ表现无毒功能ꎻ而不能被携带相应抗病基因

的植物识别ꎬ表现毒性功能ꎻ基于此ꎬ无毒基因也被

称为效应基因(顾彪等ꎬ２０１２)ꎮ 自从 ２００４ 年首个

卵菌的效应基因 Ａｖｒ１ｂ 报道以来ꎬ已有十几个卵菌

效应基因被克隆出来ꎬ全部归类于 ＲＸＬＲ 效应基因

家族ꎮ 大豆疫霉菌中有 ＰｓＡｖｒ１ｂ、ＰｓＡｖｒ１ｋ、ＰｓＡｖｒ４、
ＰｓＡｖｒ６、ＰｓＡｖｒ１ａ、ＰｓＡｖｒ３ａ、ＰｓＡｖｒ３ｃ、ＰｓＡｖｒ３ｂꎻ致病疫霉

菌中有 ＰｉＡｖｒ３ａ、ＰｉＡｖｒ４、ＰｉＡｖｒ２、ＰｉＡｖｒｂｌｂ１、ＰｉＡｖｒｂｌｂ２、
Ａｖｒｖｎｔ１ꎻ拟南芥霜霉菌中有 ＡＴＲ１、 ＡＴＲ１３、 ＡＴＲ５、
ＡＴＲ３９(韩长志等ꎬ２０１４)ꎮ 在过去的十年里ꎬ很多

ＲＸＬＲ 效应蛋白被鉴定出来(Ｂｏｚｋｕｒｔ ｅｔ ａｌꎬ２０１２)ꎮ
霜霉病菌产生的两种效应蛋白 ＡＴＲ１ 和 ＡＴＲ１３ꎬ
ＡＴＲ１ 和 ＡＴＲ１３ 都有一个 Ｎ 端信号肽和高度保守

的 ＲＸＬＲ 氨基酸基序ꎬ这个序列编码一个精氨酸

(Ｒ)ꎬ一个随机氨基酸基序(Ｘ)ꎬ一个亮氨酸(Ｌ)和
一个精氨酸(Ｒ)ꎮ 不同的卵菌均可产生该效应蛋

白ꎬ表明该序列起着非常重要的功能ꎮ ＲＸＬＲ 有时

伴随不保守的 ｄＥＥＲ 基序ꎬｄＥＥＲ 基序包含两个谷氨

酸残基和一个精氨酸残基ꎬ在它之前还有一个天冬

氨酸残基(Ｒｅｈｍａｎｙ ｅｔ ａｌꎬ２００５)ꎮ 除了在卵菌中存

在外ꎬＲＸＬＲ￣ｌｉｋｅ 基序已经在疟原虫 ( Ｐｌａｓｍｏｄｉｕｍ
ｓｐｅｃｉｅｓ)中发现ꎬ在疟原虫中这种基序被叫做 ＨＴ /
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ＰＥＸＥＬ 基序ꎬ并已证明 ＨＴ / ＰＥＸＥＬ 在把蛋白质运输

进宿主血细胞中是必不可少的(Ｈｉｌｅｒ ｅｔ ａｌꎬ２００４ꎻ
Ｍａｒｔｉ ｅｔ ａｌꎬ２００４)ꎮ 一些无毒和有毒功能的假定

ＲＸＬＲ 效应蛋白的筛选工作已经开启ꎮ 对 １６９ 个大

豆疫霉菌(Ｐｈｙｔｏｐｈｔｈｏｒａ ｓｏｊａｅ)的假定 ＲＸＬＲ 效应蛋

白进行筛选发现大多数能够抑制细胞程序性死亡

(Ｗａｎｇ ｅｔ ａｌꎬ２０１１)ꎮ 顾彪等(２０１２)对大豆疫霉菌

ＲＸＬＲ 效应蛋白功能分析ꎬ利用 Ｍｉｃｒｏａｒｒａｙ 技术对大

豆疫霉侵染过程中 Ａｖｈ 基因表达模式进行分析ꎬ发
现了许多在疫霉侵染早期特异表达的 Ａｖｈ 基因ꎮ
Ｃａｂｒａｌ ｅｔ ａｌ(２０１１)描述了活体营养型卵菌(Ｈｙａｌｏ￣
ｐｅｒｏｎｏｓｐｏｒａ ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｄｉｓ)的 Ｗａｃｏ９ 接种拟南芥产生

的 １８ 个 ＲＸＬＲ 包涵体蛋白ꎬ这些假定效应蛋白经

ＥＳＴｓ 鉴定得出是由感染了活体营养型卵菌(Ｈｙａｌｏ￣
ｐｅｒｏｎｏｓｐｏｒａ ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｄｉｓ)菌株 Ｗａｃｏ９ 的高感拟南芥

突变型 Ｗｓｅｄｓ１￣１ 获得ꎬ表明了 ＲＸＬＲｓ 的其中之一

ＲＸＬＲ２９ 在拟南芥上能够抑制 ＭＴＩꎬ增强丁香假单

胞菌(Ｐｓｅｕｄｏｍｏｎａｓ ｓｙｒｉｎｇａｅ)的易感性ꎮ 为了证实其

他 ＲＸＬＲ 基因的潜在功能ꎬＰｅｌ ｅｔ ａｌ(２０１４)开始对 １８
个 ＲＸＬＲ 基因中的 １３ 个进行密集筛选ꎬ并评估它们

对寄主免疫的作用ꎮ 转基因的拟南芥表达活体营养

型卵菌(Ｈ. ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｄｉｓ)的 ＲＸＬＲ 基因能够产生和

筛选增强其他病原物的易感性ꎮ 此外ꎬＲＸＬＲ 表达

水平检查改变 ＭＴＩ 反应ꎮ 而且他们还用了 ＥＤＶ 系

统开发细菌Ⅲ型分泌系统分泌蛋白进入寄主细胞ꎬ
释放 ＲＸＬＲ 蛋白进入拟南芥叶细胞去证实选中的

ＲＸＬＲ 基因在抑制 ＭＴＩ 活性(Ｐｅｌ ｅｔ ａｌꎬ２０１４)ꎮ
Ｋａｌｅ ｅｔ ａｌ 提出 ＲＸＬＲ 结构域结合磷脂酰肌醇￣

３￣磷酸(ＰＩＰ)和内吞作用ꎮ 然而 Ｙａｅｎｏ ｅｔ ａｌ(２０１１)
研究了 ＡＶＲ３ａ 效应蛋白结合域的一个带正电荷的

补丁而不是 ＲＸＬＲ 结合域ꎬ参与了 ＰＩＰ 结合(Ｋａｌｅ ｅｔ
ａｌꎬ２０１０ꎻｔａｓｓｅｎ ｅｔ ａｌꎬ２０１１ꎻＢｏｚｋｕｒｔ ｅｔ ａｌꎬ２０１２)ꎮ 因

此ꎬＲＸＬＲ 确切的作用在蛋白质运输方面还不清楚ꎮ
Ｙｕ ｅｔ ａｌ(２０１２)研究发现ꎬＲＸＬＲ 蛋白家族的作

用机制是 ＲＸＬＲ 可以与植物细胞膜上的 ＰＩ３Ｐ 结合ꎬ
协助效应分子进入寄主细胞内ꎮ 并发现有一些效应

分子能够在植物细胞内发挥毒性功能ꎬ抑制植物的

免疫反应ꎬ帮助病原菌的侵染ꎮ

４　 Ｅｌｉｃｉｔｉｎｓ

Ｅｌｉｃｉｔｉｎｓ 是一类由卵菌纲的疫霉属和腐霉属所

分泌的分子量约为 １０ ｋＤ 的蛋白激发子(Ｐｅｒｎｏｌｌｅｔ

ｅｔ ａｌꎬ１９９３)ꎬ低浓度的 Ｅｌｉｃｉｔｉｎ 能够有效地诱导茄

科、十字花科等多种植物产生过敏性反应ꎬ并使植物

获得系统抗病性ꎮ Ｅｌｉｃｉｔｉｎ 分为酸性 α￣ｅｌｉｃｉｔｉｎｓ(等电

点 ｐＩ 为 ３ ~ ５)和碱性 β￣ｅｌｉｃｉｔｉｎｓ(等电点 ｐＩ 为 ８ ~
１０)两大类ꎬβ￣ｅｌｉｃｉｔｉｎｓ 诱导烟草叶片产生 ＨＲ(过敏

反应)的活性比 α￣ｅｌｉｃｉｔｉｎｓ 诱导烟草叶片产生 ＨＲ 的

活性要强(Ｋａｍｏｕｎ ｅｔ ａｌꎬ１９９３ꎻＰｅｒｎｏｌｌｅｔ ｅｔ ａｌꎬ１９９３ꎻ
Ｋａｍｏｕｎꎬ２００１ )ꎮ β￣ｃｉｎｎａｍｏｍｉｎ 是一个由疫霉菌

(Ｐｈｙｔｏｐｈｔｈｏｒａ ｃｉｎｎａｍｏｍｉ)分泌的 ９８ 个氨基酸ꎬ１０
ｋＤ 的低分子量蛋白ꎬ有三个保守的二硫键ꎮ Ｈｏｆ￣
ｚｕｍａｈａｕｓ ＆ Ｓｃｈａｌｌｍｅｙ(２０１３)首次报道了 Ｅｌｉｃｉｔｉｎ β￣
ｃｉｎｎａｍｏｍｉｎ 在 大 肠 杆 菌 中 可 溶 性 表 达ꎬ β￣
ｃｉｎｎａｍｏｍｉｎ 的产量得到显著提高ꎮ 然后通过利用 Ｃ
端 Ｈｉｓ￣ｔａｇꎬβ￣ｃｉｎｎａｍｏｍｉｎ 纯化过程明显简化ꎬ仅用

了一步亲和层析就可以使产生的蛋白质得到高纯度

(>９０％)ꎮ 这个方案可以进一步成功的应用在其他

ｅｌｉｃｉｔｉｎ 的可溶性表达上ꎮ Ｌｉｕ ｅｔ ａｌ(２０１５)研究发现

辣椒疫霉 ｅｌｉｃｉｔｉｎ 家族成员 ＰｃＩＮＦ１ 可通过与辣椒细

胞膜上的含 Ｃ２ 域的 ＳＲＣ２￣１ 激活辣椒的过敏反应ꎬ
ＳＲＣ２￣１ 的沉默可以阻断 ＰｃＩＮＦ１ 对辣椒过敏反应的

激活效应ꎬＣ２ 域在 ＰｃＩＮＦ１ / ＳＲＣ２￣１ 结合及其激活过

敏反应中起重要作用ꎬ且发现 ＰｃＩＮＦ１ / ＳＲＣ２￣１ 复合

体由细胞质到细胞核的移动是其激活过敏反应所必

不可少的ꎮ 该研究首次发现含 Ｃ２ 域的 Ｃａ２＋结合蛋

白可充当 Ｅｌｉｃｉｔｉｎ 受体或受体复合体成员ꎬ在植物识

别和结合 Ｅｌｉｃｉｔｉｎ 产生过敏反应中起重要作用ꎬ建立

了 Ｅｌｉｃｉｔｉｎ 激活过敏反应与 Ｃａ２＋信号的分子联系ꎮ
Ｓａｓａｂｅ ｅｔ ａｌ(２０００)研究发现 Ｅｌｉｃｉｔｉｎｓ 的信号传

导及作用机制ꎬ首先是 Ｅｌｉｃｉｔｉｎｓ 借助其 Ｎ 端的信号

肽分泌到病原菌细胞外ꎻ然后在信号肽酶的作用下

切除信号肽ꎬ激发细胞膜上的由糖蛋白和钙离子通

道组成的受体ꎬ将信号传导到胞内ꎬ诱发磷酸化￣去
磷酸化级联反应ꎬ导致细胞膜去极化ꎬ氯离子和钾离

子外流ꎬ钙离子内流ꎬ引起活性氧激发ꎬ并使细胞壁

组分改变ꎻ最终引起植物叶片坏死和激活植物的系

统获得抗性ꎮ

５　 其他激发子

蛋白激发子 ＳｓＣｕｔ 来源于核盘菌(Ｓｃｌｅｒｏｔｉｎｉａ ｓｃ￣
ｌｅｒｔｉｏｒｕｍ)ꎬ Ｚｈａｎｇ ｅｔ ａｌ ( ２０１４ ) 从 核 盘 菌 ( Ｓ.
ｓｃｌｅｒｔｉｏｒｕｍ)中分离出分子量为 ２０.４ ｋＤ 的蛋白ꎬ可在

烟草上引起过敏反应ꎬ重组的 ＳｓＣｕｔ 可导致拟南芥、

６１４ 广　 西　 植　 物　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 ３６ 卷



油菜、水稻、玉米、小麦细胞死亡ꎬ这些实验表明单子

叶植物和双子叶植物对这种激发子都敏感ꎮ 此外ꎬ
还能诱导烟草中的过氧化氢酶、苯丙氨酸酶、多酚氧

化酶增加ꎬ这些研究进一步说明了激发子 ＳｓＣｕｔ 在
植物上可引起植物防卫反应ꎬ将来在阐明引起防卫

反应与下游信号通路之间的联系能够起到帮助ꎮ
Ｚｈａｎｇ ｅｔ ａｌ(２０１４)对先前鉴定的一个来源于葡

萄孢菌(Ｂ. ｃｉｎｅｒｅａ)的新蛋白激发子 ＰｅｂＣ１ 进行了

进一步的研究ꎬ发现 ＰｅｂＣ１ 是一个新激发子能引起

植物防卫反应ꎬ对真菌病原物产生抗性ꎮ 接种

ＰｅｂＣ１ 的植物能诱导抗性至少存留 ２１ ｄꎬ这表明 Ｐｅ￣
ｂＣ１ 是一个非常好的植物防卫激活剂ꎮ 经 ＰｅｂＣ１ 处

理后的植物通过激活防卫反应ꎬ包括胞外的 ｐＨꎬ活
性氧和 ＮＯ 的产生ꎬ进而抑制病菌扩展ꎮ 此外ꎬ
ＰｅｂＣ１ 还可增强防御相关基因的表达ꎮ 随后又在葡

萄孢菌中分离了一个新的糖蛋白激发子 ＢｃＧｓ１
(Ｚｈａｎｇ ｅｔ ａｌꎬ２０１５)ꎮ

ＰｅＢＬ１ꎬ一个新的蛋白激发子ꎬ来自侧孢短芽孢

杆菌菌株 Ａ６０ꎬ在本氏烟上能产生典型的过敏反应

和系统性抗性ꎮ 在植物上接种能够产生大量的活性

氧ꎬ细胞壁碱化ꎬ酚类物质层积和很多相关防御基因

的表达ꎬｑＲＴ￣ＰＣＲ 分析表明通过 ＰｅＢＬ１ꎬ防御相关

基因 ＰＲ￣１ꎬＰＲ￣５ꎬＰＤＦ１.２ꎬＮＰＲ 和 ＰＡＬ 都不同程度

的上调(Ｗａｎｇ ｅｔ ａｌꎬ２０１５)ꎮ
随着病原菌与植物互作的不断深入ꎬ在植物抗

病方面ꎬ激发子广泛存在于植物中ꎬ能够对植物病害

起到抵抗作用ꎬ有待我们进一步开发利用ꎮ

６　 展望

生物源激发子来源于微生物、寄主植物或寄

主—病原物互作产生ꎬ与寄主植物作用后ꎬ通过一系

列信号传导诱导寄主植物产生乙烯、植保素、水杨

酸、茉莉酸、病程相关蛋白ꎬ导致植物中多种防卫反

应的发生ꎬ从而可以控制病害的发展和传播ꎬ在植物

生产上能够起到减少病虫害达到增产的目的ꎮ 近十

年来ꎬ随着分子生物学及其他学科的发展ꎬ人们已从

信号识别、信号转导和防卫基因表达调控 ３ 个关键

环节上对诱导抗性机理获得深入的认识ꎮ 生物激发

子遵循植物—病原物互作的特定分子机制而诱导抗

病性ꎬ它们参与上述 ３ 个关键环节的机理已从分子

生物学上得到较好的阐释ꎮ 我国微生物资源丰富ꎬ
一种微生物中可能含有一到多个激发子ꎬ并且一种

激发子可让多个寄主植物产生防卫反应ꎮ 这为我们

在筛选激发子方面提供了一个很大的资源库ꎬ通过

科研工作者们的努力在不久的将来激发子将会作为

生物农药ꎬ发挥着巨大的潜力ꎮ
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