
≥ ∂

研究综述

∞∂ ∞• ≥

第一作者 王松 出生于 年 硕士研究生 从事农用海洋

生物材料方向的研究 ∀ ∞2

收稿日期 2 2 修回日期 2 2

寡糖诱导植物防卫反应研究进展

ΣΤΥ∆Ψ ΠΡ ΟΧΕΣΣ ΟΝ ΡΕΣΙΣΤΑΝΧΕ ΡΕΑΧΤΙΟΝΣ ΟΦ ΟΛΙΓ ΟΣΑΧ2
ΧΗΑΡΙ∆ΕΣ ΕΛΙΧΙΤΙΟΝ ΙΝ ΠΛΑΝΤ

王 松 姜国良 李立德 刘 云

青岛海洋大学海洋生命学院 青岛

中图分类号 ± 文献标识码 文章编号

植物病害对农业生产有很大影响 当病害大规模

爆发时将造成严重减产 因此多年来对植物病害 特

别是由微生物 真菌 !细菌 !病毒等 病原引起的植物

病害的研究一直深受中外学者重视 ∀开发研制有效的

防治病害的制剂是当前研究的重要内容 ∀目前除了对

传统的化学杀毒剂 !杀菌剂 病毒 !菌克等 的研发

以外 对于植物抗病诱导剂的研究受到越来越多的重

视 ∀通过对植物施加诱导剂在植物体诱发防卫反应

进而产生系统抗性使自身具备抗病能力 ∀由于诱导剂

不会对环境造成化学污染并能有效增加植物抗病性

因此被认为是新型生物农药 ∀植物防卫反应是指植物

抵抗病原侵染的一系列复杂的防御性生理反应 这些

反应建立在一系列物质代谢基础之上 可以看作是一

个病原 植物相互作用的过程 ∀防卫反应不是单一的

反应 而是通过复杂的级联反应完成 这些反应过程

主要有 病原对宿主的攻击 防卫信号的识别与转导

植物 病原微生物表面的防御反应 ∀在宿主植物受到

病原攻击的早期发生多种变化 如细胞质的离子流

动 蛋白质磷酸化与去磷酸化 生成活性氧等 ∀随后

在短时间内植物组织细胞中发生广谱的代谢修饰 这

些代谢修饰主要包括 苯丙烷代谢途径和脂肪酸

代谢途径 木质化反应 形成防止病原进一步侵染的

物理屏障 产生特异性防御反应的化学信使物质

如水杨酸 茉莉酮酸 乙烯等 诱导植物防卫基因的表

达 具有抗微生物活性的化合物如植保素 病程相

关蛋白 大多数病程相关蛋白是几丁质酶 Β2 葡聚

糖酶 富含羟脯氨酸的糖蛋白 ° ° 等 ∀植物防

卫反应大多是由植物 病原细胞间相互识别启动 通

过入侵的病原和宿主植物细胞壁产生的信号分子进

行识别 这些信号分子被称为诱导子 ∀诱导子

通过信号转导在植物体内诱导产生一系列防卫反

应 ∀可作为诱导子的信号物质有很多 主要是植物和

病原细胞壁降解产物如糖肽 !糖蛋白 !寡糖等 ∀其中对

寡糖诱导子的研究正逐渐成为热点 ∀

植物防卫反应中的寡糖诱导子

植物防卫反应中有相当数量的诱导子是寡糖 ∀

通常将聚合度在二至二十的单糖聚合物称为寡糖 ∀

这里所说的寡糖是寄主植物或入侵的病原体细胞壁

降解产物 具有显著的诱导植物防卫反应的活性 也

被称为寡糖素 ∀ 来源于植物细胞壁的寡糖如寡半乳

糖醛酸 果胶片段 ! 寡木质葡聚糖等称为内源诱导

子 来源于病原细胞壁的如寡 Β2 2葡聚糖 !寡几丁

质等称为外源诱导子 ≈ ∀植物 2病原相互作用的方式

广泛存在于植物界 虽然水生藻类与陆生高等植物在

进化过程中很早就发生分歧 但寡糖诱导子激发植物

防卫反应的作用方式也普遍存在于海藻中 ∀许多研究

表明在褐藻与红藻中也存在诱导防卫反应的寡糖诱

导子 ≈ ∗ 如褐藻中的寡褐藻胶 寡岩藻多糖 红藻中

的寡琼脂糖等 ∀

陆生高等植物防卫反应中的寡糖诱导子

年 发现从致病菌大雄疫病菌细胞壁

降解产物获得的葡聚七糖可以诱导大豆产生植物抗

毒素 ≈ 这是最早有关寡糖诱导子的报道 ∀此后发现

寡糖作为防卫反应的诱导子在高等植物中普遍存

在 ∀经研究发现植物和真菌的细胞壁是寡糖信号分子
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的源泉 ∀防卫反应的寡糖信号都是植物或病原的细胞

壁降解产物 ∀

现在研究最多的寡糖诱导子是高等植物细胞壁

果胶降解的寡聚体片段 Α 2 2⁄2半乳糖醛酸寡聚

体 ∀果胶是高等植物细胞壁的主要成分 当真菌侵染

植物时可通过分泌半乳糖醛酸酶降解植物细胞壁产

生寡果胶片段 ∀• 等 ≈ 年发现寡半乳糖醛酸

可在大豆中诱导植保素累积 ∀ 等 ≈ 年发现

寡半乳糖醛酸在高等植物中诱导产生植保素以抵抗

真菌和细菌病原的入侵 ∀寡半乳糖醛酸可在宿主植物

中激发 ≤ 离子跨膜流动和氧化爆发反应 ¬ √

∏ 的发生 ∀氧化爆发是植物体内短时间内产生大

量活性氧 如 活性氧本身具有毒性 可杀死入

侵微生物病原 同时可激活过氧化物酶活性 而后者

对木质化反应有直接影响 ≈ ∀ 有证据表明寡半乳糖

醛酸可通过十八碳酸途径激活植物防卫反应基因表

达 ≈ ∀通过一个中间结构亚麻酸的氢过氧化物累积茉

莉酮酸 而茉莉酮酸水平的增高可激活植物防卫基因

转录活化 ≈ ∀寡半乳糖醛酸可诱导乙烯的合成 乙烯

在植物中作为中间信号可启动一系列防卫反应的发

生 ∀

几丁质是高等真菌细胞壁的主要成分 它是由

Β2 2 2乙酰基葡萄糖高分子聚合物构成 ∀当病原真

菌侵入植物体时 宿主植物组织内的几丁质酶可将真

菌细胞壁降解 产生的几丁质寡聚体片段被宿主细胞

识别 进而诱导防卫反应的发生 ≈ ∀ • 等研究发

现寡几丁质在西红柿叶片中诱导豌豆素的产生 ∀

等 ≈ 年发现寡几丁质可在受损伤的小麦

叶片中强烈诱导过氧化物酶 ° ⁄ 和苯丙氨酸解氨

酶 ° ∀壳聚糖是几丁质部分脱乙酰基产物 寡聚

壳聚糖也是一种有效的诱导子 ∀在溶液培养条件下壳

聚糖可诱导黄瓜根 !叶中几丁质酶和 Β2 ! 葡聚糖酶

活性提高 在菜豆中也有类似反应 ∀这两种酶以真菌

细胞壁为作用底物 可直接杀死入侵病原真菌 ∀张燕

等 ≈ 用质量分数为 ∗ 的寡壳聚糖对烟草

种子进行浸种处理 发现处理组的幼苗叶片 ° 的

活性明显高于对照组 ∀ ° 是植保素 ! 木质素等抗

菌物质合成过程中的关键酶 ° ⁄在木质素合成和酚

类物质氧化过程中起重要作用 ∀因此这些酶活性的提

高与宿主植物繁育病原的能力密切相关 ∀

木质葡聚糖是 Β2⁄2呋喃 2葡萄糖残基通过 Β2 2
糖苷键结合成的高分子聚合物 在高等植物中广泛存

在 等 ≈ 年发现当大豆受到病原攻击时

Β2 2葡聚糖酶从细胞壁中释放具有诱导子活性的

寡 Β2 2葡聚糖片段诱导产生富含羟脯氨酸的糖蛋

白 ∀其诱导活性与 等发现的葡聚七糖相一

致 ∀可由此推测木质葡聚糖可能是作为 Β2葡萄糖诱

导子的贮存库而存在 ∀

海藻中的防卫反应信号

相比陆生高等植物 海藻中的防卫反应寡糖诱

导子研究的较晚 但近来也已取得了很大的进展 最

先在大型海藻中发现的具有诱导子活性的寡糖是从

红藻石花菜分离得到的寡琼脂糖 ≈ ∀ •

等 ≈ 研究发现当石花菜中寡琼脂糖浓度增加几十

微克就可显著启动氧化爆发反应的发生 植物的呼

吸作用在 内增加 倍 在 内即可记录

到 释放 ∀ 可 直接杀死寄生绿藻 ∀目前对

褐藻寡糖诱导子研究较多 褐藻胶由古洛糖醛酸和

甘露糖醛酸聚合成 是褐藻细胞壁中主要的结构多

糖 ∀ ≈ 等通过温和酸水解或褐藻酸裂解酶水

解获得寡褐藻胶片段 现在褐藻 Λαµινιναρια διγι2

τατα 孢子体培养基中寡褐藻胶浓度在微克级升高

时可诱导氧消耗的增加并相伴有 释放 以及

明显的碘 ! 钾离子的跨膜流动 ∀ 进一步研究发现

由 Α2 2 2古洛糖醛酸组成的寡聚体具有诱导子

活性 而寡聚甘露糖醛酸无诱导子活性 ≈ ∀岩藻多

糖是存在于褐藻细胞间隙中的富含硫酸基的杂多

糖 经酶解获得的寡聚岩藻多糖可在褐藻中诱导与

抗寄生绿藻防卫反应相关的特异性多肽合成 ∀

海藻多糖寡聚体在陆生高等植物中

诱导防卫反应

藻类与陆生高等植物在进化上很早就发生分

歧 但最近的研究表明海藻中的寡糖也可以在高等

植物中诱导防卫反应 ∀ 等 ≈ 发现经细菌

酶解获得的寡褐藻胶可作为诱导子被高等植物识

别从而诱导植物的防卫反应 ∀⁄ 等 ≈ 在烟草

悬浮培养中加入 Λ 岩藻寡糖 在几分钟

内诱导 释放 并在数小时内诱导病程相关蛋

白的合成 从红藻细胞中获得的角叉藻多糖硫酸

酯可在悬钩子属的植物中诱导产生与防卫反应相

关的酶及其它次级代谢产物 ∀ √ 等发现寡聚

海带多糖可以在烟草悬浮培养细胞中诱导 释

放 ≈ 并可激活脂氧化酶和苯丙氨酸解氨酶 °

的活性 以及累积茉莉酮酸 在大豆细胞中诱

导植保素的累积 ∀据推测这些海藻寡糖在结构上与

陆生植物寡糖诱导子在结构上十分相似 ∀

寡糖信号的特点

寡糖作为诱导子在高等植物中诱导防卫反应

具有明显特征 ∀ 聚合度 寡半乳糖醛酸 !寡几丁
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质等寡糖的聚合度不同 作为诱导子的活力也就不

同 ∀寡半乳糖醛酸在西红柿中诱导乙烯合成时只有聚

合度在 ∗ 的片段最具活力 ≈ ∀在梨细胞悬浮培养

中聚合度在 ∗ 之间的半乳糖醛酸具有诱导活性

在很多高等植物整株实验时 聚合度在 ∗ 之间

诱导活性最高 ∀寡聚几丁质在三聚体以上具有诱导活

性 ∀寡琼脂糖在诱导氧化爆发反应时 聚合度在 ∗

之间具有最高诱导活性 ≈ ∀寡褐藻胶在大豆中诱

导 ° 合成时的最小聚合度为 ∀植物防卫反应是一

个高度有序的过程 寡糖的聚合度受到调控 ∀已从大

豆 !苹果等的细胞膜中分离到聚半乳糖醛酸酶抑制

蛋白 ° °
≈ 该蛋白可抑制聚半乳糖醛酸酶活性

防止果胶过度降解 使果胶寡聚体保持长期活性 ∀与

此相似葡聚糖降解可被真菌培养液中的蛋白所抑制

这些蛋白被称为葡聚糖酶抑制蛋白 °
≈ ∀其作用

是限制真菌和其它含葡聚糖的病原过度降解 增加植

物防卫反应强度 ∀ 浓度 寡糖在很低浓度就可在植

物中诱导显著的防卫反应发生 ∀寡褐藻胶浓度在微克

级升高时可在褐藻孢子体中诱导氧消耗的增加并相

伴有 释放 ∀ 结构 具有专一性结构是寡糖分

子发挥诱导作用的关键 ≈ ∀以葡聚糖诱导植保素合成

为例 葡聚糖必须是 Β2 2糖苷键连接 并且有两个

Β2 2糖苷键分支 如用外切 Β2 2葡聚糖酶消化寡

糖分子 或改变分支点的部位 则完全失去活性 ∀作为

诱导子的寡半乳糖醛酸其还原端必须具备完整的半

缩醛基团 ∀在褐藻胶降解获得的寡聚体片段中 寡聚

古洛糖醛酸片段结构与寡半乳糖醛酸结构相似 具有

诱导活性 而寡聚甘露糖醛酸无诱导子活性 ∀

寡糖诱导子作用机理

植物的防卫反应是建立在植物与病原体相互识

别相互作用基础之上的 ∀寡糖诱导植物防卫反应涉及

寡糖信号的识别 !信号转导 !防卫基因的活化等一系

列反应 ∀ 等 ≈ 年从马铃薯细胞膜分离到

专一结合寡半乳糖醛酸的蛋白 ) ) ) 证实植物

细胞膜寡糖受体的存在 ∀ ≠ 研究组 ≈ 在研究真

菌细胞壁几丁质片段多水稻培养细胞植保素的诱导

作用时 发现水稻细胞微粒体组分中存在寡几丁质高

度亲和性结合受体 ∀° ° 和 ° 也可能是寡糖受体

的一部分 ∀ ° ° 有一段富含亮氨酸区域 可与

寡半乳糖醛酸发生特异性结合 ∀在寡糖诱导防卫反应

过程中存在蛋白质磷酸化反应 等 ≈ 用寡半

乳糖醛酸处理欧芹叶片 发现有一部分细胞膜蛋白

如 等发生磷酸化 ∀ 等 年在大豆悬浮培

养细胞中加入葡聚七糖诱导植保素合成时 细胞内有

近 种蛋白质磷酸化 ∀另外用寡糖诱导子处理后 大

豆细胞 ! 小麦 ! 菜豆都有膜蛋白或细胞质蛋白磷酸

化 ∀这些蛋白质磷酸化可能与防卫反应中的某些酶活

化 启动防卫基因转录有关 ∀ ∏发现用茉莉寡葡

聚糖处理大豆细胞 发生细胞膜去极化引起 离子

外流和 ≤ 离子流入 ∀后来发现用寡半乳糖醛酸处理

烟草细胞 用寡几丁质处理植物根部均可引起相

同的反应 ≈ ∀ ≤ 流入使细胞内 ≤ 浓度局部增高

从而增加膜 Β2 2葡聚糖合成酶活性 促使胼胝质的

快速合成 ≤ 还参与大豆 !欧芹中植保素合成的信

息转导 并与氧化爆发 活性氧生成有关 ∀活性氧释放

可能是植物中最早的防卫反应 它不仅可以直接杀死

病原微生物 还可通过激活过氧化物酶加速木质化过

程增强寄主防卫能力 ∀用寡半乳糖醛酸 寡几丁质或

寡褐藻胶处理大豆 !烟草等的悬浮培养细胞可检测到

显著的酮酸的累积 ≈ 而茉莉酮酸被认为在防卫反应

中起关键的信号传递作用 ∀当寡糖诱导子被寄主植物

细胞识别后先从细胞膜释放出亚麻酸 亚麻酸经过氧

化羟基亚麻酸中间体转化为茉莉酮酸 ∀茉莉酮酸启动

防卫基因转录 防卫基因的诱导表达最先是与植保素

合成相关的酶 其后是水解酶和编码 ° 蛋白的基因

表达 最后是 ° °和质素合成有关的酶 ∀

植物防卫反应是一个系统反应过程 寡糖诱导子

在这一过程中起到关键的信号传递作用 目前还没有

一个完整的反应模型 根据已有的的结果可以总结这

样的反应过程 寡糖诱导子被宿主植物识别后引起细

胞膜蛋白磷酸化 细胞膜去极化 ≤ 流入细胞 诱发

氧化爆发 随后过氧化物酶活性上升进一步引发木质

素聚合以及促进 ° °高级结构形成 ∀另一方面 寡

糖信号被寄主识别后诱导茉莉酮酸的累积 后者启动

防卫反应基因转录活化 编码与植保素合成有关的酶

和 ° 蛋白等 ∀

寡糖诱导子的应用前景

对寡糖信号的研究在农业方面有广阔的应用前

景 ∀寡糖诱导子如果胶 Β2 2葡聚糖 !几丁质 !壳聚

糖等的寡聚体在植物防卫反应中有多效性 在植物中

可以有效地激活非特异性免疫 用 寡葡聚糖可在

大豆细胞中诱导足够量的植保素积累 ≈ 即 寡糖

诱导子可使 植物组织产生足够量的植保素

由此可见寡糖是一种高效无毒的新型农药 ∀几丁质不
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仅存在与真菌细胞壁中 而且也是许多低等动物如

虾 !蟹等的外壳中的重要成分 在自然界的有机物中

仅次于纤维素 全世界每年仅水产加工后的几丁质废

弃物就约为 多万吨 是十分丰富的生物农药资

源 ∀海藻中的褐藻胶 !岩藻多糖 !琼脂糖寡聚体可以在

海藻中诱导防卫反应 可以抗诸如真菌 !细菌 !寄生绿

藻等引起的藻类病害 对藻类水产养殖保护有重要意

义 ∀褐藻胶 !岩藻多糖 !琼脂多糖可以从海藻中提取

有丰富的天然资源 随着对海藻寡糖在多种陆生高等

植物中诱导抗性的研究 可以开发新型的海藻寡糖农

药 ∀对于几丁质 !壳聚糖 !以及海藻多糖诱导子的研究

与应用 将开拓广阔的海洋与农业相结合新领域 ∀
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