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植物为了抵抗外界各种病原菌或非病原菌的刺

激, 形成了自身的一套免疫系统。一直以来, 人们认
为藻类不像高等动植物能够利用自身受体介导的免

疫来防御外来病原菌的侵袭, 也没有执行先天性免
疫的专一细胞, 藻类对于病原微生物的免疫防御更
多只是机体固有结构性的化学防御, 这种防御是不
能调节的 , 但经过进一步的研究发现 , 藻类的防御
是随时间或环境因素变化的, 说明环境因子的调节
是存在的, 而且大量的证据显示藻类中存在病原激
活的防御 , 并和高等动植物一样 , 存在着相同的第
一信使和防御激活的第二信使, 以及受到病原菌刺
激后所激活的细胞生物学效应。这些证据说明不同

藻类中也存在着先天性免疫[1]。 
对于高等植物而言, 防御信号途径的响应机制

复杂且典型。在大型藻类中有同样类似的响应和途

径被激活, 但免疫响应的防御信号、信号传导、响应
机制、基因表达等方面的研究尚不够全面。 

1  藻类免疫防御的主要信号 

1.1  活性氧(Reactive Oxygen Species, ROS) 

在高等植物的先天性免疫系统中, 宿主识别外
界侵袭者的最直接反应是瞬时产生大量的 ROS 积聚, 
ROS 可以直接消灭入侵者, 也能作为一种信号物质, 
引起其他一系列的免疫反应。NADPH(nicotinamide 
adenine dinucleotide phosphate)氧化酶是植物中参与
ROS 产生的关键蛋白, 在植物中已经鉴定出了多种
编码的 rboh 相关基因[2]。对藻类的研究发现, 当藻
类受到外界侵袭时也有 ROS 的积聚, 也存在与高等
动植物相同的功能组成及第二信使。例如, 用琼胶寡
聚糖刺激红藻 Gracilaria sp.时, 几分钟后就能在其
培养基中检测到 H2O2 的积聚

[3]。Weinberger 等[4]在

对红藻 Gracilaria 属中的两个产琼胶藻 Gracilaria 

conferta 和 Gracilaria chilensis 行琼胶寡糖刺激时, 
发现在 G. conferta 培养基中加入琼胶寡糖时, 检测
到短暂性的 H2O2产生, 在 6h爆发, 并且这种响应对
NADPH 酶专一性抑制剂二苯基碘(diphenylene io-
donium, DPI)和其他抑制剂都敏感。免疫电镜技术确
定产生 ROS 的部位在质膜, 作者认为质膜上有琼胶
寡糖的专一受体, 并且质膜上的 H2O2 是由 NADPH
氧化酶产生的, 而其激活涉及了蛋白磷酸化和 Ca2+

的识别[5]。而对 G. chilensis检测发现 H2O2释放的位

点在细胞壁, 它对金属酶、黄素酶敏感, 但对 DPI不
敏感 , 并且没观察到氧爆发 , 说明氧化酶的激活与
受体无关[4]。海带中的褐藻酸降解物也能激发海带孢

子体的氧爆发, Laminaria digitata遇到寡聚藻酸刺激
时能激发超氧阴离子的释放, 皮层和年轻组织比髓
质和老的组织产生更多的 ROS[6]。在用脂多糖

(lipopolysaccharide, LPS)刺激 L. digitata时, 同样也
出现了有 NADPH氧化酶介导的氧爆发[7]。  

1.2  挥发性卤化有机化合物(Volatile Halo-
genated Organic Compounds, VHOCs) 

VHOCs 是一类挥发性的卤化有机化合物, 被认
为是一类能够参与藻类防御的物质, 它与各种氧化
响应有关联[1]。VHOCs 的产生需要钒卤代过氧化物
酶(vanadium haloperoxidases, vHPO), 它催化卤化物
(X-, X+)生成次卤酸(hypohalous acid, XIO)和其他形
式的氧化卤化物(X2, X3

-)。研究发现褐藻和红藻中都
含有结构性的或是可诱导的代过氧化物酶亚基, 这
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些亚基都发生了卤化作用[8]。藻类识别病原微生物后, 
出现快速而强烈的 ROS升高同时也伴随着卤酸的产
生, 它可以将不同的有机物质卤化。当藻类被强光、
紫外线或温度变化、咬噬处理时, 随着氧压迫的出现, 
其体内会产生碘代、溴代或氯代有机物[9]。 

在褐藻 L.digitata 中, 由褐藻酸诱导的氧呼吸爆
发伴随着含碘的卤烃和分子碘的快速释放[10]。而在

红藻 G. Conferta中, 由琼胶寡糖引起 H2O2释放, 导
致溴化物活性的迅速增加, 使叶片顶部出现白化[3]。

说明膜相关的 ROS产生和信号提供了钒过氧化物酶
所需的某些底物。 

但是 , 迄今为止 , 没有一个实验证实它们可以
作为杀灭微生物的物质。相反的, 最近的研究发现卤
酸能诱导菌膜的分散, 而且 L. digitata中的天然卤素
过氧化酶会使酰化的高丝氨酸内酯失活[11]。 

1.3  氧化的多不饱和脂肪酸(Oxylipins) 

Oxylipins 是指一类由不饱和脂肪酸被氧化后所
形成的一类脂类衍生物, 作为信号分子或毒素起作
用, 在抵御外界生物或非生物胁迫中具有重要作用。
Oxylipins 信号分子的合成涉及脂氧合酶(lipoxgenase, 
LOXs), 环氧化酶(cyclooxygenases, COX)和细胞色
素 P450(cytochrome P450, CYP)酶。在动物体中, 来自
C20多不饱和脂肪酸的过氧化氢在调节动物细胞的炎

症过程、过敏反应、以及来自外界的病原菌感染、

药物侵害和异源性物质中起到免疫响应 [12], 陆源植
物没有合成花生四烯酸的能力, 因此使用 C18和 C16

衍生物作为防御激素, 参与到植物体的机械性损伤、病
原菌侵袭以及食草动物的咀嚼过程等免疫响应中[13]。 

许多海洋藻类能产生 Oxylipins, 有些结构属于
前列腺素和白三烯系列, 与 COX 和 LOXs 的产物结
构惊人的相似。根据研究分析 , 红藻和褐藻的
Oxylipins来自于 C18和 C20的脂肪酸, 通常 5R-, 8R-, 
9S-, 12S-, 和 15S-LOXs 作用于 C20 脂肪酸, 以及 
ω3-, ω6-, ω9-,和 ω10-脂氧合酶作用于 C18脂肪酸, 其
他的红藻主要通过 8-, 9-和 12-LOXs 途径产生羟脂
[14]。Gerwick等[15]发现红藻 Rhodymenia pertusa中有
功能性 5R-LOXs, 它们很可能通过白三烯 A 类的中
间物产生。同时一些新研究证明了藻类中的 LOXs
与藻类免疫防御有关, 在 C. crispus受到效应因子刺
激发生氧爆发的同时, LOXs 同源蛋白表达量上调, 
产生各种 Oxylipins, 这些 Oxylipins来自于花生四烯
酸或亚麻酸和亚油酸的代谢产物, 花生四烯酸是已

经在红藻中得到验证的“动物型”的 C20脂肪酸, 亚
麻酸和亚油酸是高等植物中 Oxylipins 的共同前体, 
而 LOX抑制剂能抑制 C. crispus配子体的天然抗性。
说明了藻类 C. crispus 中同时含有 C18 和 C20 的

Oxylipins的双重免疫防御信号[16]。 
Küpper 等[7]利用两种不同的 LPS 或寡聚糖刺激

褐藻 L. digitat 30min后检测到 C18和 C20的游离脂肪

酸含量的上升, 但亚麻酸和二十碳五烯酸衍生物的
积聚只能在用 LPS 处理的实验中检测到, 说明了寡
聚糖不能刺激 L. digitat产生 Oxylipins。琼胶寡糖也
不能刺激 G. chilensis产生 Oxylipins [17]。 

在高等植物中 C18和 C16脂肪酸的衍生物会产生

茉莉酸(jasmonates, JA), 在动物中 C20脂肪酸产生前

列腺素, 这些物质被称为防御激素[1]。在大型藻类中, 
JA或结构类似物也担当第二信使的作用[14]。茉莉酸

甲酯 (methyl jasmonate, MeJA)能够诱导 Fucus 
vesiculosus 生成更多的多酚类防御化合物, 同时能
够诱导 C. crispus对 Acrochaete operculata 的短暂抗
性 [16], 但到目前为止 , 没有证据显示 MeJA 是

C.crispus的内源物质。 

1.4  超敏反应 (Hypersensitive Response, 
HR) 

高等植物受病原菌攻击的部位会出现超敏性细

胞死亡反应, 这是一种保护性的方式 [18]。在大型藻

类中也有类似的响应, 当大型藻类被微生物感染后, 
经常会观察到细胞死亡[1]。比如在 Laminaria japonica
中 , 海藻酸降解菌能诱导细胞死亡 , 但对具有非常
高抗氧化能力的抗性株不行 [19], 说明寡聚褐藻酸识
别后的 ROS积累对这个反应非常关键。在 Gracilaria 
sp.生长过程中加入琼胶寡糖后, 会出现顶端细胞死
亡 , 同时加入过氧化氢酶能够减轻这种症状 , 说明
ROS参与细胞程序性死亡反应[20]。 

呼吸和磷酸化解偶联是程序性细胞死亡的必要

条件, ROS的大量产生, 会改变 ROS平衡[1]。比如用

琼胶寡糖刺激 Gracilaria sp.时, 这样的解偶联出现
了, 导致呼吸增强, 当加入呼吸抑制剂, 如抗霉素 A
时, 减少了由寡糖引起的细胞死亡。除线粒体外, 叶
绿体也涉及了琼寡糖刺激的细胞死亡, 但这种作用
依赖于小剂量的光照[3]。 

1.5  海藻的远距离信号传导 

海洋植物所处的环境与陆地植物不同, 它们被
矿物质丰富的海水所包围, 并不需要专门的运输脉
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管运输水分和营养物质, 除了大型海藻如海带属中
的海带类外, 其他海洋植物没有脉管系统[18], 因此, 
可能会发展出其他的机制将信号传递到整个植株。

Potin 等[14]研究发现褐藻酸寡糖能够增强 C. crispus
孢子体对 A. operculata 的短暂抗性和激活类苯基丙
烷代谢, 然而诱导的抗性并非系统性的。因为只有浸
在激发子的叶片部分能够激发对 A. operculata 的抗
性保护, 说明这种红藻没有内在的传输信号而是由
激发子激发而获得的抗性, 但也不排除是外在的信
号物质诱导的。Toth 等[21]认为海洋植物在受到入侵

者侵害时能够警示同类的其他生物 , 当海螺咬噬
Ascophyllum nodosum 时, 所释放的水溶性物质能够
使其他没有受到入侵的植物被激活, 产生具防御作
用的褐藻多酚, 防止海螺的继续侵蚀。借助空气传播
的信号物质也可能存在, 至少在潮间带, 在低潮时, 
甲基茉莉酸能诱导岩石上生长的 Fucus vesiculosus
积累多酚, 用 5.42~542nmol/L 甲基茉莉酸刺激 1h, 
10~14d内, 多酚物质增长 1.6倍[22]。 

2  防御基因及蛋白表达 

高等动物植物在识别微生物相关分子模式

(microbe-associated molecular patterns, MAMPs)或病
原体诱导的分子模式 (pathogen-induced molecular 
patterns, PIMPs)后能够瞬间激活一类酶, 如 NADPH
氧化酶 , 同时也会引起防御相关蛋白表达量的上  
调[1]。藻类在识别 MAMPs或 PIMPs后也会产生类似
的防御响应。如在 C. Crispus配子体阶段, 用内生性
病原菌 A. operculata的提取液刺激 C. Crispus 7h后, 
发现苯丙氨酸解氨酶表达量急剧上调, 提高了藻体
对病原菌的抗性[16]。 

Crépineau等[23]通过分析 L. Digitata孢子体和配
子体的表达序列标签(expressed sequence tags, EST)
库发现, 在 905个 EST序列中, 44%能确定功能, 从
中发现了 152个新的功能性蛋白。与配子体比较, 孢
子体库中的 vHPO 转录水平更高。利用 EST 序列并
结合互补的蛋白组学对 cDNA 克隆分析, 许多钒溴
代过氧化物酶(vanadium-dependent bromoperoxidase, 
vBPO)和钒碘代过氧化酶 (vanadium-dependent io-
doperoxidase, vIPO)已经被鉴定, 它们同属于一个多
基因家族中, 一种 vIPO 可能在孢子体中负责碘氧化
和转移[24]。对于处于严重氧压迫条件下的 L. digitata
原生质体的转录分析发现, 许多 vHPO 相关酶具有
类似卤化有机化合物的作用。奇怪的是, EST编码的

其他关键的抗氧化酶 , 如过氧化氢酶 , 超氧化物歧
化酶, 谷胱甘肽过氧化物酶或抗坏血酸过氧化物酶
在这个库中没找到[25]。 

对 C. crispus配子体原生质体的 EST库分析发现, 
有高比例的解毒和热激蛋白产生, 说明在藻类中也
有压力相关蛋白的存在[26]。利用 C. crispus 的 EST
库进行的 cDNA生物芯片研究发现, C. crispus遇到
植物激素MeJA时, 基因表达谱出现变化, 6%的基因
出现了响应, 最大响应是在 6h 出现。上调的基因包
括: DHAP 合酶, 谷胱甘肽-S-转移酶, 热激蛋白 20, 
藻青蛋白裂解酶的基因。下调的基因有: 葡萄糖激酶, 
磷酸葡萄糖异构酶, 核糖体蛋白的基因。上调的基因
被认为与胁迫有关, 下调的基因与能量转化和初级
代谢有关[27]。有趣的是, DHAP合酶, 作为莽草酸通
路中的第一个酶 , 受 MeJA 刺激上调 , 这说明
oxylipin通路参与了对次级代谢反应的调节[16]。另外, 
Hervé 等[28]在 C. crispus 配子体 EST 库中鉴定出了
rboh基因。更早的研究发现, 当在 C. crispus配子体
中加入了 A. operculata的游动孢子时, Ccrboh被诱导
激活, 在 24h内均保持着一个高水平。当游动孢子萌
发试图通过细胞壁进入到 C. crispus中时, Ccrboh基
因的 mRNA 表达量积聚上升, 这种上升已被证实是
通过合成 NADPH氧化酶, 参与氧化防御响应[29]。 

目前红藻 Porphyra yezoensis叶状体有 10154条
ESTs 序列, 其中包括 3267 个非多余 ESTs, 其中
33.1%有推断的生化功能, 丝状体中有 10265条 ESTs
序列[30]。对 P. yezoensis的 EST库的序列分析, 发现
了 NADPH氧化酶 gp91phox的同源序列。 

3  几种典型藻类免疫防御的研究 

3.1  褐藻类的免疫防御研究 

对褐藻免疫防御的研究主要集中于大型经济海

藻海带属 Laminaria上。氧爆发是褐藻的重要防御机
制, 在对 45 种褐藻受到褐藻胶寡糖刺激时产生氧化
爆发响应能力的研究发现, 潮间带的褐藻能够产生
更多量的 H2O2释放, 这类藻的褐藻酸含量丰富。当
用DPI处理藻体时, 藻体会失去氧化爆发能力, 并且
容易受到病原菌的攻击[31], Küpper等[6]研究发现, 褐
藻酸寡糖降解产物能刺激 L. digitata 孢子体迅速产
生强烈的呼吸作用及氧爆发反应。但藻体受到一次

激发后 3h内不再产生响应。经褐藻酸寡糖处理的 L. 
digitata 能抑制其内生病原体 Laminariocolax tomen-
tosoides 的侵染, 说明了褐藻酸寡糖信号在调节褐藻
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和其潜在病原菌间的互作中起到重要作用。另外, 褐
藻酸寡糖的诱导能力依赖于寡糖的剂量和结构 ,    
L.digitata能高效地响应 α-1,4古洛糖醛酸的聚合模式。 

Ritter等[32]在 2008年报道, L. Digitata在铜胁迫
24h 后, 脂质过氧化物的量升高了 4 倍, 伴随大量的
不饱和脂肪酸的释放 , 并氧化级联形成 Oxylipins, 
说明在铜离子胁迫下能够诱导藻类的免疫反应。同

时对细胞修复和解毒基因进行定量检测发现, 6h 后
热休克蛋白 70、谷胱甘肽-S-转移酶、甲硫氨酸亚砜
还原酶和硫氧还蛋白 1基因表达量上升了 2~8倍, 表
达量一直维持在高水平。超氧化物歧化酶和硫氧还

蛋白 4 基因在 6h后表达量上升 4倍, 之后在 24h 时
开始降低。Küpper 等[33]利用花生四烯酸、亚麻酸和

甲基茉莉酸刺激褐藻 L. digitata, 发现了氧爆发现象, 
这种响应能被 DPI 部分抑制, 这是首次发现自由脂
肪酸能够诱导藻类产生氧爆发的研究。用花生四烯

酸刺激后检测到一些自由脂肪酸和羟基衍生物含量

的上升, 这种防御反应与之前所报道的褐藻寡糖触
发氧化爆发相似。说明脂类氧化信号在褐藻的诱导

防御中具有重要的作用。 

3.2  红藻类的免疫防御研究 

3.2.1  江蓠属 Gracilaria的免疫防御研究 
Gracilaria conferta 是一种经济类红藻, 具有很

高的商业价值。在 G. conferta的免疫防御研究方面, 
Weinberger 等 [3]进行了大量的工作 , 他们发现在   
G. conferta培养基中分别加入琼脂、琼脂糖或新琼脂
四糖和六糖后能够引起藻体的活性氧爆发、呼吸快

速增强和卤化活性快速提高等响应。用新琼脂六糖

处理藻体 3min 后, 就能观察到藻体呼吸加强, 比基
础呼吸高出 6倍。随后会诱导藻体产生H2O2释放, 并
瞬间提高藻体的溴化活性。几小时后随着释放 H2O2

量的增加以及活性氧的产生, 会引起叶片尖端的白
化。说明藻类能够识别低聚糖, 并作为外源激发子激
活免疫防御。其防御结果是杀死藻体表面的附生菌。

大约 60%的附生菌群在藻体被新琼胶六糖激发后的
60min 内消灭; 大约 90%的琼胶降解菌在藻体被激
发的 15min内被消灭, 说明琼胶寡糖刺激G. conferta
引发的反应是一种积极的免疫防御, 它能有效地阻
止病原菌酶对自身细胞壁的攻击[34]。另外, G. con-
ferta对寡糖激发子的识别存在结构专一性, 卡拉胶、
寡聚卡拉胶、新琼脂二糖、L/D-半乳糖和其他的单
糖及低聚糖都不能激发藻体响应; 而具有 6~8 个二

糖重复单位的琼胶寡糖引发藻体氧消耗的活性是最

强的。 
对同属的 G. chilensis和 G. conferta的研究发现, 

虽然两者都能响应琼胶寡糖产生 H2O2爆发, 但产生
机制存在差异。在 G. conferta中, 藻体受激发后活性
氧产生在质膜上, 出现瞬时的 H2O2 释放, 随后是长
达 6h 的不感应期。G. conferta 的响应受到 NADPH
氧化酶、蛋白激酶、蛋白磷酸化酶和钙离子通道等

多种抑制剂的抑制, 但对金属酶抑制剂不敏感。故推
测在 G. conferta中, 参与 H2O2释放的系统包含琼胶

寡糖特异识别受体和膜定位的 NADPH氧化酶。但在
G. chilensis 中 , H2O2 的释放位点在细胞壁上。且    
G. chilensis 响应对金属酶和黄素酶的抑制剂敏感 , 
藻体受到第一次寡糖激发后不存在不感应期。而且

H2O2 的释放伴随培养基中乙醛的积累 , 表明      
G. chilensis中 H2O2的产生是与非原生质体定位的琼

胶寡糖氧化酶相关[4]。 
除 H2O2外, vHOCs在江蓠属藻体防御中也起着

重要作用。Weinberger 等[36]发现, 用琼胶寡糖处理
Gracilaria sp.后, 能显著增强其卤化的发生。挥发性
卤化物的生成速率比基础高出八倍, 同时能检测到
溴离子的释放, 作者认为是由于活性氧积累促进卤
化过氧化物酶活性提高引起的。但在 G. chilensis中, 
琼胶寡糖不引起藻体卤化能力的加强。 
3.2.2  角叉菜属 Chondrus的免疫防御研究 

角叉菜属的Chondrus crispus细胞壁中含有较高
的卡拉胶成分。内生性绿藻A. operculata是C. crispus
生长过程中常见的寄生性病原菌 , 研究发现      
C. crispus孢子体时期是一个敏感的阶段, 在此时期, 
入侵绿藻能穿透宿主组织并寄生上去, 导致组织严
重损害同时释放次级产物使组织降解。C. crispus配
子体时期是一个抗性阶段 , 藻体不会被感染 , 可以
和病原菌长期共存。对于 C. crispus生活史中出现的
两种截然不同的结果, Bouarab等[37]推测可能是由于

C. crispus在两个世代中细胞壁卡拉胶结构成分不同
引起的。C. crispus孢子体时期细胞壁成分主要是 λ-
卡拉胶寡聚糖, 它能调节 A. operculata 中蛋白的合
成 , 加强对琼胶寡糖的破坏能力。同时能诱导     
A. operculata 合成一类特异性多肽 , 显著地增强   
A. operculata的致病性。但 C. crispus配子体时期细
胞壁主要是 κ-卡拉胶寡聚糖构成, 能抑制 A. oper-
culata对氨基酸的吸收, 并加强宿主对 A. operculata
的识别能力, 从而减少病原毒性.同时分别用无细胞
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提取液刺激 C. crispus时。孢子体时期只能产生很低
浓度的 H2O2, 而配子体时期会出现氧爆响应, 杀死
入侵的病原菌。Weinberger等[38]的研究还发现, 配子
体阶段 C. crispus释放 H2O2的响应不会受到 DPI的
抑制。同时 H2O2的产生不受褐藻酸和卡拉胶的诱导, 
但加入 L-Asn时, H2O2的释放伴随着培养基中醛、酮

及胺的积累。说明防御反应是由 L-氨基酸氧化酶催
化的, 并将 L-Asn选择性的转化成酮酸、H2O2和胺。

而 A. operculata 释放的 Asn 强烈依赖于宿主产生的
卡拉胶种类。孢子体产生的 λ-卡拉胶不会触发 Asn
的释放, 而 κ-卡拉胶能在 24~36h内强烈引起病原体
释放 Asn。作者认为 κ-卡拉胶和 Asn在 C. crispus和
A. operculata 相互作用的模型是 : 当寄生绿藻     
A. operculata穿透红藻后, 红藻卡拉胶组织断裂, 产
生的卡拉胶寡糖触发病原体释放 Asn, 该氨基酸被
红藻中的氨基酸氧化酶转变成 H2O2和 α-酮酸, 氧化
物导致病原体细胞死亡。 

4  讨论与展望 

高等植物是借助于细胞表面的模式识别受体

(pattern recognition receptors, PRRs)对 MAMPs 或
PIMPs进行识别, 根据以上研究, 藻类在受到激发子
诱导时, 会产生普遍性的、类似的化学防御物质, 说
明这些藻类中也存在着与高等植物相似的先天性免

疫反应。另外, 由于藻体没有维管组织, 整个生命史
阶段都处于水环境包围等因素, 藻类还拥有动植物
没有的免疫特性 , 会产生一些特异性的信号传递 , 
如释放一些水溶性物质进行藻体间的交流。但目前

这些研究只停留在一些零散的现象观察, 缺少系统
的有关藻体信号传导的研究。无论是藻体细胞表面

的受体蛋白对MAMPs或 PIMPs的识别, 还是藻体本
身或藻体之间免疫防御信号的传导路线, 以及信号
识别后所引起的防御基因的表达、调控等都知之甚

少。因此通过对受体蛋白的分离鉴定; 信号通路中各
基因、蛋白的转录、表达; 效应物质的鉴定和定量分
析; 以及藻体自身细胞间或不同个体间的信号交流
的研究, 将能获得全面的藻类先天性免疫和藻类进
化的相关信息。 

近年来海洋藻类养殖业倍受重视, 很多国家已
将海带、紫菜等多种藻类的养殖发展成为一种重要

的经济产业。但目前藻类养殖面临着种质退化、抗

病能力脆弱、病害频发等问题, 所以藻类的抗病育种
引起人们的关注。通过对藻类免疫防御反应分子机

制的深入研究, 能够挖掘出与抗性相关的基因和效
应物质 , 将其开发为育种的筛选指标 , 通过监测基
因表达水平的变化和关键化合物的含量变化, 培育、
筛选优良品系。同时, 对藻类抗性激发子的研究, 还
能够开发应用于藻类养殖的生物农药, 起到抗病丰
产的目的。 
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