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　　摘要：凝集素是一种可识别特异碳水化合物的蛋白质。随着科学技术的发展和进步，研究人员对数百种凝集素的
结构、生物活性和功能作用等方面进行了大量的研究，尤其是凝集素抗各类病毒的功能，应用前景十分广阔，越来越受

到人们的重视。本文综述了凝集素在抗病毒功能、机制等方面的研究现状，阐述了几种研究最为广泛的微生物凝集素

和植物凝集素的抗病毒机制，如红藻凝集素、蓝藻凝集素、微囊藻凝集素、雪花莲凝集素及香蕉凝集素等；重点介绍了

凝集素抗病毒功能在抗动物病毒与植物病毒中的应用，及外源表达凝集素的研究进展，同时展望了凝集素的研究应用

前景和发展趋势。
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　　凝集素是一类具有特殊分子结构的蛋白质，通
常具有识别和结合碳水化合物的能力，并且在不改

变碳水化合物部分的情况下具有特异性和可逆

性［１］。１８８８年，Ｓｔｉｌｌｍａｒｋ报道了第一种凝集素———
蓖麻毒素（Ｒｉｃｉｎ），是从蓖麻（ＲｉｃｉｎｕｓｃｏｍｍｕｎｉｓＬ．）
种子中提取的有毒蛋白质［２］。１９７５年，Ｂｅｃｋｅｒ等报
道了刀豆凝集素（ＣｏｎＡ）的分子结构和生物功能，就
此将凝集素的研究带入一个具有发展潜力的新领

域［２］。基于凝集素对特异碳水化合物的识别与结

合特性，研究人员发现凝集素不仅在信号传导、免

疫反应、植物防御等方面发挥了重要作用，同时具

有抗病虫害、抗病毒病、诱导细胞凋亡等能力，在防

虫抗病、生物制药、医学检测等方面具有十分广阔

的应用前景，尤其是凝集素抗各类病毒的研究越来

越受到人们的重视。

１　凝集素的分类

目前，研究者陆续鉴定出超过了１０００多种凝

集素［２］。起初，ｖａｎＤａｍｍｅ等根据亚基结构的特异
性将凝集素分为了４大类，分别是嵌合凝集素、超凝
集素、全凝集素及部分凝集素［１］。从２０世纪７０年
代开始，人们对凝集素的研究主要集中在蛋白质的

特性及其与糖结合的特异性上，因此，凝集素又被

分为：Ｎ－乙酰氨基半乳糖凝集素、Ｄ－甘露糖或
Ｄ－葡萄糖凝集素、Ｎ－乙酰氨基葡萄糖凝集素、
Ｄ－半乳糖凝集素、Ｌ－岩藻糖凝集素及唾液酸凝集
素［３］，其中，只有唾液酸凝集素中是不包括植物凝

集素的。虽然这种分类有一定的实际用途，但很快

发现这类分类方式很难维持下去。随着越来越多

的凝集素被发现，凝集素的分类也在不断变化，并

且更加复杂。１９９８年，在综合分析植物凝集素序列
的基础上建立了一个系统，将所有植物凝集素的大

部分划分为７个结构和进化相关的蛋白质家族。然
而，随着现代分子生物学技术的深入发展，这种分

类方式已不能完全覆盖所有植物凝集素。因此，目

前大家最认可的凝集素或植物凝集素分类方式是

依据序列相似性及其之间的进化关系进行的分类，

主要包括 １２个家族［４－６］，分别为双孢蘑菇家族

（ＡＢＡｆａｍｉｌｉｅｓ），具有双孢蘑菇同源结构域（Ａｇａｒｉｃｕｓ
ｂｉｓｐｏｒｕｓｈｏｍｏｌｏｇｄｏｍａｉｎ），代表物种有双孢蘑菇［７］、

沙雷氏菌［８］；苋属植物凝集素家族（ａｍａｒａｎｔｈｉｎｓ
ｆａｍｉｌｉｅｓ），具 有 苋 属 植 物 结 构 域 （ａｍａｒａｎｔｈｉｎｓ
ｄｏｍａｉｎ），代表物种有千穗谷［９］、尾穗苋［１０］；几丁质

酶相关蛋白家族（ＣＲＡｆａｍｉｌｉｅｓ），具有几丁质酶同源
结构域（ｈｏｍｏｌｏｇｏｆｃｌａｓｓＶｃｈｉｔｉｎａｓｅｓｄｏｍａｉｎ），代表
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物种有苦瓜［１１］；雪花莲家族 （Ｇａｌａｎｔｈｕｓｎｉｖａｌｉｓ
ａｇｇｌｕｔｉｎｉｎｆａｍｉｌｉｅｓ）具有雪花莲结构域（Ｇａｌａｎｔｈｕｓ
ｎｉｖａｌｉｓａｇｇｌｕｔｉｎｉｎｄｏｍａｉｎ），代表物种有雪花莲［１２］、黄

精［１３－１４］、朱顶红［１５－１６］、对叶兰［１７－２０］、火烧兰［１６－１９］；

卫欧矛家族（Ｅｕｏｎｙｍｕｓｅｕｒｏｐａｅｕｓｆａｍｉｌｉｅｓ）具有卫欧
矛凝 集 素 结 构 域 （Ｅｕｏｎｙｍｕｓｅｕｒｏｐａｅｕｓｌｅｃｔｉｎｓ
ｄｏｍａｉｎ），代表物种有大果卫矛［１４，２１］；蓝藻凝集素家

族（Ｃｙａｎｏｖｉｒｉｎｆａｍｉｌｉｅｓ）具有蓝藻凝集素结构域
（Ｃｙａｎｏｖｉｒｉｎｄｏｍａｉｎ），代表物种有蓝藻［２２－２３］；豆科

植物家族（Ｌｅｇｕｍｅｆａｍｉｌｉｅｓ）具有豆科凝集素结构域
（Ｌｅｇｕｍｅｄｏｍａｉｎ），代表物种有苜蓿［２４］；橡胶蛋白家

族（Ｈｅｖｅｉｎｆａｍｉｌｉｅｓ），具有橡胶凝集素结构域
（Ｈｅｖｅｉｎｄｏｍａｉｎ），代表物种有橡胶树［２５］、辣木［２６］、

马铃薯［２７］；具有赖氨酸基序的蛋白（ＬｙｓｉｎＭｏｔｉｆ
ｆａｍｉｌｉｅｓ），具有赖氨酸基序的凝集素结构域（ＬｙｓＭ
ｄｏｍａｉｎ），代表物种有蒺藜状苜蓿［２８］；烟草凝集素家

族（Ｎｉｃｔａｂａ－ｌｉｋｅｆａｍｉｌｉｅｓ），具有烟草凝集素结构域
（Ｎｉｃｔａｂａ－ｌｉｋｅｄｏｍａｉｎ），代表物种有烟草［２９］；蓖麻

毒蛋白－Ｂ家族（Ｒｉｃｉｎ－Ｂｆａｍｉｌｉｅｓ），具有蓖麻毒蛋
白－Ｂ结构域（Ｒｉｃｉｎ－Ｂｄｏｍａｉｎ），代表物种有蓖
麻［３０］、荨麻［１４，２１，３１－３２］、放线菌［３３］、豇豆［３４］；木菠萝

家族（Ｊａｃａｌｉｎｆａｍｉｌｉｅｓ），具有木菠萝凝集素结构域
（Ｊａｃａｌｉｎｄｏｍａｉｎ），代表物种有水稻［３５］、小麦［３６］、大

麦［３７－３８］、甘 薯［３９］、菠 萝 蜜［４０］、花 萼 草［４１］、红

藻［３６，４２－５０］等（表１）。

表１　凝集素依据序列相似性及其之间的进化关系分类

凝集素家族 结构域 成员

双孢蘑菇家族 双孢蘑菇同源结构域 双孢蘑菇［７］；沙雷氏菌［８］

苋属植物凝集素家族 苋属植物结构域 千穗谷［９］；尾穗苋［１０］

几丁质酶相关蛋白家族 几丁质酶同源结构域 苦瓜［１１］

雪花莲家族 雪花莲结构域 雪花莲［１２］；黄精［１３－１４］；朱顶红［１５－１６］；对叶兰［１７－２０］；火烧兰［１６－１９］

卫欧矛家族 卫欧矛凝集素结构域 大果卫矛［１４，２１］

蓝藻凝集素家族 蓝藻凝集素结构域 蓝藻［２２－２３］

豆科植物家族 豆科凝集素结构域 苜蓿［２４］

橡胶蛋白家族 橡胶凝集素结构域 橡胶树［２５］；辣木［２６］；马铃薯［２７］

具有赖氨酸基序的蛋白 具有赖氨酸基序的凝集素结构域 蒺藜状苜蓿［２８］

烟草凝集素家族 烟草凝集素结构域 烟草［２９］

蓖麻毒蛋白－Ｂ家族 蓖麻毒蛋白－Ｂ结构域 蓖麻［３０］；荨麻［１４，２１，３１－３２］；放线菌［３３］；豇豆［３４］

木菠萝家族 木菠萝凝集素结构域 水稻［３５］；小麦［３６］；大麦［３７－３８］；甘薯［３９］；菠萝蜜［４０］；花萼草［４１］；

红藻［３６，４２－５０］；香蕉［１４，１７，２１，３２，５１－５３］

２　凝集素抗病毒功能

与特异碳水化合物结合的特性是凝集素具有

抗病毒能力的主要原因［１６，４９，５４－５５］。凝集素抗病毒

活性主要是通过结合存在于病毒包膜糖蛋白上的

聚糖来阻止病毒传播和渗透，或通过与病毒表面的

聚糖产生交联，阻止受体与其相互作用。那是否意

味着不同凝集素抗病毒活性与其结合不同种类糖

基的特异性相关？通过整理研究发现，大多数被证

实具有抗病毒活性的凝集素均能结合甘露糖，如红

藻凝集素、兰花凝集素和朱顶红混合凝集等；仅有

少部分是结合Ｎ－乙酰氨基葡萄糖（如大果卫矛凝
集素等）和 Ｎ－乙酰氨基半乳糖（如麒麟菜凝集素
等）；也有凝集素具有多种糖结合活性，如菠萝蜜凝

集素可同时识别 Ｄ－半乳糖和 Ｎ－乙酰氨基半乳

糖；而其他糖结合活性的凝集素抗病毒活性研究尚

未报道。因此，依靠与不同糖结合活性对凝集素抗

病毒活性进行分类的方式并不合适。

由于基因工程技术的不断发展，基于亚基结构

特异性分类的方式已不再适用于凝集素，因此，笔

者重点关注了基于同源性分类的模式下，不同家族

抗病毒活性的分布。通过研究发现，基于同源性分

类的凝集素对病毒的抗性并不一致，如红藻凝集素

（ＧＲＦＴ）和木菠萝凝集素（Ｊａｃａｌｉｎ）均属于木菠萝家
族，具有 Ｊａｃａｌｉｎｄｏｍａｉｎ，但 ＧＲＦＴ可抗 ＰＲＲＳＶ、
ＨＣＶ、ＪＥＶ、ＨＩＶ、ＨＳＶ等多种病毒［３６，４２－４８，５０］，而木菠

萝凝集素只被证实可抑制 ＨＩＶ病毒［１４，１６，１７，４９，５１］（表

２）。同样，不同家族的凝集素也可能具有相同抗病
毒功 能，如 豆 科 植 物 家 族 中 的 兰 花 凝 集 素

（ＣＡ）［１４，１５，１７－２０］与蓖麻毒蛋白 －Ｂ家族中的荨麻属
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表２　凝集素抗病毒功能

凝集素 抗病毒 聚糖特异性 参考文献

红藻凝集素（ＧＲＦＴ） ＰＲＲＳＶ；ＳＡＲＳ－ＣｏＶ；ＭＥＲＳ－
ＣｏＶ；ＨＣＶ；ＪＥＶ；ＰＥＤＶ；ＨＳＶ－１；
ＨＳＶ－２；ＨＩＶ；ＨＰＶ

甘露糖；葡萄糖；Ｎ－乙酰葡萄糖胺 ［３６，４２－５０］

蓝藻凝集素（ＣＶ－Ｎ） ＨＣＶ；ＨＳＶ－１；ＨＳＶ－２；ＨＩＶ；
Ｅｂｏｌａ；ＳＩＶ；Ｈ１Ｎ１

甘露糖－８；甘露糖－９ ［１４，１７，２１，５１，５６－５８］

绿色微囊藻凝（ＭＶＬ） ＨＣＶ；ＨＩＶ 甘露糖－６－２（Ｎ－乙酰氨基葡萄糖 ［１４，５９］

雪花莲凝集素（ＧＮＡ） ＨＣＶ；Ｃｏｒｏｎａｖｉｒｕｓ α－１－３甘露糖；α－１－６甘露糖；
甘露糖；甘露糖寡糖；高甘露糖Ｎ－聚糖

［１７，５９］

兰花凝集素（ＣＡ） ＨＣＶ；Ｃｏｒｏｎａｖｉｒｕｓ；ＨＩＶ１；
ＣＭＶ；ＲＳＶ；Ｈ１Ｎ１

甘露糖 ［１４－１５，１７－２０］

朱顶红混合凝集（ＨＨＡ） ＨＣＶ；Ｃｏｒｏｎａｖｉｒｕｓ α－（１，３）甘露糖；α－（１，６）－甘露糖低聚物 ［１５－１６］

麒麟菜凝集素（ＥＳＡ－２） Ｉｎｆｌｕｅｎｚａ 高甘露糖Ｎ－聚糖 ［６０］

卡帕藻凝集素（ＫＡＡ－２） Ｉｎｆｌｕｅｎｚａ；Ｈ１Ｎ１ α－１－３连接的甘露糖 ［６１－６４］

布多藻凝集素（ＢＣＡ） Ｉｎｆｌｕｅｎｚａ；ＨＩＶ；Ｈ１Ｎ１ α－１－２连接的甘露糖 ［６２－６５］

水仙凝集素（ＮＴＬ） Ｉｎｆｌｕｅｎｚａ 甘露糖 ［６６］

菠萝蜜凝集素（ＪＦＬ） ＨＳＶ－１；ＨＳＶ－２ Ｄ－半乳糖；β－１，３－Ｎ－乙酰氨基半乳糖 ［４０］

犁头尖凝集素（ＴＤＡ） ＨＳＶ－１；ＨＳＶ－２ 甘露糖 ［６７］

玉竹凝集素（ＰＯＬ） ＨＳＶ－１；ＨＳＶ－２ 甘露糖 ［６８］

荨麻凝集素（ＵＤＡ） Ｃｏｒｏｎａｖｉｒｕｓ；ＨＩＶ；ＣＭＶ；ＲＳＶ；
Ｈ１Ｎ１；ＳＡＲＳ－ＣｏＶ

Ｎ－乙酰葡糖胺４ ［１４，２１，３１－３２］

香蕉凝集素（ＢａｎＬｅｃ） ＨＩＶ；ＨＣＶ α－１，６甘露四糖；α－Ｄ甘露糖／糖基；α－１，
３甘露糖；β－１，３－葡萄糖基

［１４，１７，２１，３２，５１－５３］

放线菌素（ＡＨ） ＨＩＶ 高甘露糖 ［３３］

蓝藻铜绿微囊藻凝集素（ＭＶＮ） ＨＩＶ 甘露糖 ［６９］

铁线莲凝集素 ＣＰＶ；ＨＳＶ；ＶＳＶ α－１，６－甘露糖 ［７０］

刀豆凝集素（ＣｏｎＡ） ＨＩＶ；ＨＳＶ α－Ｄ甘露糖基；α－Ｄ葡萄糖基 ［１４，１７，２１，５１］

黄精凝集素（ＰＣＬ） ＨＩＶ α－１，３－甘露二糖 ［１４］

大果卫矛凝集素（ＭＨＬ） ＨＩＶ１ Ｎ－乙酰葡糖胺；甘露糖 ［１４，２１］

蓝铃花凝集素（ＳＣＬ） ＨＩＶ α（１，３：１，６）－甘露三糖 ［１４］

火烧兰凝集素（ＥＨＡ） ＨＩＶ１；ＣＭＶ；ＲＳＶ；Ｈ１Ｎ１ 甘露糖 ［１６－１９］

对叶兰凝集素（ＬＯＡ） ＨＩＶ１；ＣＭＶ；ＲＳＶ；Ｈ１Ｎ１ 甘露糖 ［１７－２０］

阿氏颤藻凝集素（ＯＡＡ） ＨＩＶ１；ＨＩＶ２ 甘露糖－９ ［２１，６２，７１］

蓝细菌（ＳＶＮ） ＨＩＶ１；Ｅｂｏｌａ 甘露糖－低聚糖 ［１４，２１，７１］

木菠萝凝集素（Ｊａｃａｌｉｎ） ＨＩＶ β－１，３－葡萄糖；α－１，６－葡萄糖；Ｎ－
乙酰葡糖胺；甘露糖

［１４，１６，１７，５１］

普通小麦凝集素（ＷＧＡ） ＳＡＲＳ－ＣｏＶ Ｎ－乙酰－Ｄ－葡糖胺／Ｎ－乙酰－Ｄ－
甘露糖胺丙酮酸

［３６］

大麦凝集素（Ｈｏｒｃｏｌｉｎ） ＨＩＶ 甘露糖 ［３７－３８］

　　注：博拉病毒（Ｅｂｏｌａ）；丙型肝炎病毒（ＨＣＶ）；单纯疱疹病毒１（ＨＳＶ－１）；单纯疱疹病毒２（ＨＳＶ－２）；冠状病毒（Ｃｏｒｏｎａｖｉｒｕｓ）；猴免疫缺陷

病毒（ＳＩＶ）；呼吸道合胞病毒（ＲＳＶ）；甲型流感病毒（Ｈ１Ｎ１）；巨细胞病毒（ＣＭＶ）；猪繁殖与呼吸综合征病毒（ＰＲＲＳＶ）；严重急性呼吸窘迫综合

征冠状病毒（ＳＡＲＳ－ＣｏＶ）；中东呼吸综合症冠状病毒（ＭＥＲＳ－ＣｏＶ）；日本脑炎病毒（ＪＥＶ）；猪流行性腹泻病毒（ＰＥＤＶ）；人类免疫缺陷病毒

（ＨＩＶ）；流行性感冒病毒（Ｉｎｆｌｕｅｎｚａ）；牛痘病毒（ＣＰＶ）；人乳头瘤病毒（ＨＰＶ）；水泡口炎病毒（ＶＳＶ）。

凝集素（ＵＤＡ）［１４，２１，３１，３２］。
综上所述，目前对凝集素的分类都无法对应在

抗病毒的活性上，这极大地限制了研究人员对不同

凝集素抗病毒活性的研究。因此，笔者将通过凝集
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素的抗病毒机制来分析这些凝集素抗病毒能力的

关联性。

３　凝集素抗病毒的作用机制

３．１　红藻凝集素抗病毒机制
红藻凝集素（Ｇｒｉｆｆｉｔｈｓｉｎ，ＧＲＦＴ）是一种从海洋

红藻（Ｇｒｉｆｆｉｔｈｓｉａｓｐ．）中分离的高甘露聚糖结合凝集
素，被认为是迄今为止最有效的 ＨＩＶ感染抑制
剂［７３］。该蛋白包含１２１个氨基酸，折叠成稳定的结
构域交换的同二聚体，以高甘露寡糖末端的甘露糖

残基为靶点，每个同源二聚体共有６个碳水化合物
结合位点［７４－７５］，这可能也是其高效抗各种病毒的原

因之一。由表２可知，ＧＲＦＴ制剂是目前研究最为
广泛的抗病毒药物，它可抗 ＰＲＲＳＶ、ＨＩＶ、ＨＣＶ、ＪＥＶ
及ＨＳＶ等多种病毒。其中，ＧＲＦＴ使 ＨＩＶ－１的失
活几乎在接触病毒后立即发生［７６］；首先，ＧＲＦＴ通过
选择性结合病毒包膜糖蛋白上富含甘露糖的聚糖

ｇｐ１２０来抑制 ＨＩＶ与淋巴细胞表面的 ＣＤ４结
合［５０，７７－７８］；同时，ＧＲＦＴ还可抑制树突状细胞（ＤＣ－
ＳＩＧＮ）与 ＨＩＶ－１的结合，从而防止病毒侵染靶细
胞［１，７３］。而ＧＲＦＴ作用于丙型肝炎病毒（ＨｅｐａｔｉｔｉｓＣ
ｖｉｒｕｓ，ＨＣＶ）生命周期的早期阶段，通过干预病毒包
膜蛋白Ｅ２和病毒受体ＣＤ８１之间的相互作用，以一
种基因型独立的方式发挥作用［４３］。ＧＲＦＴ还能够抑
制ＳＡＲＳ－ＣｏＶ，但与前 ２种识别蛋白不同的是，
ＧＲＦＴ结合ＳＡＲＳ－ＣｏＶ表面糖蛋白 Ｓ，但不影响病
毒识别Ｖｅｒｏ细胞表面受体［５７］。另外，ＧＲＦＴ还可通
过阻断细胞间的扩散来抑制 ＨＳＶ－２进入后的感
染，但不影响病毒入侵细胞［７９］。也有研究显示，

ＧＲＦＴ通过与 ＨＰＶ受体整合素 α６结合，从而抑制
ＨＰＶ的内化阶段［４７－４８］。目前，最新研究表明，

ＧＲＦＴ抗病毒的途径也有多种，但最主要的还是通
过与囊膜病毒表面的糖蛋白结合，进而抑制病毒感

染传播［８０］。对ＧＲＦＴ安全性进一步研究表明，尽管
它可以结合人的鳞状上皮细胞和外周血单核细胞，

但是细胞和组织在ＧＲＦＴ浸染时未表现出显著的炎
症反应，且 ＧＲＦＴ保持了抗病毒活性。因此，ＧＲＦＴ
是目前临床上用于预防多种病毒的主要凝集素候

选药物［５４］。

３．２　蓝藻凝集素抗病毒机制
蓝藻凝集素（Ｃｙａｎｏｖｉｒｉｎ－Ｎ，ＣＶ－Ｎ）首次是从

蓝藻 Ｎｏｓｔｏｃｅｌｌｉｐｓｏｓｐｏｒｕｍ中分离得到的凝集素。
ＣＶ－Ｎ由１０１个氨基酸组成，分子量为１１ｋｕ，含有

２个碳水化合物结合位点，可特异识别 α－１，２－高
甘露糖的末端［８１］。ＣＶ－Ｎ抑制病毒复制的方式有
干扰细胞与细胞膜融合、干扰病毒与细胞的吸附以

及抑制病毒在细胞与细胞之间的传播，其中最主要

的方式是阻断感染病毒的细胞对其他细胞的侵染。

研究表明，ＣＶ－Ｎ在低纳米摩尔范围内对 ＨＩＶ－１
和ＨＩＶ－２、猿类免疫缺陷病毒（ＳＩＶ）和 Ｈ１Ｎ１［８２］等
多种病毒具有广泛的中和活性，并且对 ＨＣＶ、
ＨＳＶ－１、ＨＳＶ－２及 Ｅｂｏｌａ等病毒也具有一定的抑
制作用［８３－８５］。而ＣＶ－Ｎ这种广泛的抗病毒活性是
由于对ｇｐ１２０具有高亲和性［８６］。由于 ＣＶ－Ｎ的２
个碳水化合物结合位点与 Ｍａｎ９ＧｌｃＮＡｃ２具有极高
的亲和性，而Ｍａｎ９和Ｍａｎ８是ｇｐ１２０上常见的高甘
露糖末端，因此，ＣＶ－Ｎ很容易与 ｇｐ１２０结合从而
抑制病毒与初级受体细胞 ＣＤ４结合［８７－８８］。然而，

ＣＶ－Ｎ在抑制病毒的过程中还会导致细胞活化，产
生有丝分裂原性，并增加人类 ＰＭＢＣ细胞激素的产
生［８９］，这使得 ＣＶ－Ｎ在抗病毒应用上存在一定的
限制。

３．３　微囊藻凝集素抗病毒机制
微囊藻凝集素（Ｍｉｃｒｏｖｉｒｉｎ，ＭＶＮ）是一种从铜绿

微囊藻（Ｎｏｓｔｏｃｅｌｌｉｐｓｏｓｐｏｒｕｍ）中分离得到凝集素，含
有 １０８个氨基酸，分子量为 １４．３ｋｕ。ＭＶＮ与
ＣＶ－Ｎ均属于 Ｃｙａｎｏｖｉｒｉｎ家族蛋白，有３３％的同一
性，且ＭＶＮ保留了相似的糖水化合物结合结构，因
此ＭＶＮ也能特异识别 α－１，２－高甘露糖的末
端［９０］。与ＣＶ－Ｎ一样，低纳米摩尔浓度的ＭＶＮ能
够广泛地中和 ＨＩＶ－１的病毒株，同时可抑制
ＨＩＶ－１与初级受体细胞 ＣＤ４结合。但 ＭＶＮ在溶
液中的表现形式是单体，并且其仅有１个碳水化合
物结合位点可识别α－１，２－甘露糖末端，由于其不
能形成二聚体结构，因此，仅能识别 Ｍａｎ８ＧｌｃＮＡｃ２
而不能识别更复杂的寡糖结构［９１］。研究显示，ＭＶＮ
对ＨＩＶ－１的抑制与ＣＶ－Ｎ具有同样的效力，但毒
性比ＣＶ－Ｎ低５０倍，因此是一种非常有发展潜力
的抗病毒凝集素［６９］。

３．４　雪花莲凝集素抗病毒机制
雪花莲凝集素 （Ｇａｌａｎｔｈｕｓｎｉｖａｌｉｓａｇｇｌｕｔｉｎｉｎ，

ＧＮＡ）最初是从雪花莲（ｓｎｏｗｄｒｏｐｂｕｌｂｓ）中分离出来
的凝集素，ＧＮＡ是由４个单体非共价结合组成的四
聚体（５０ｋｕ），每个单体１２．５ｋｕ，其特殊的空间结构
使得ＧＮＡ对Ｍａｎα（１－３）寡核苷酸具有特异的亲
和性，而对单糖的结合能力较弱［９２－９４］。目前，大多
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数抗ＨＩＶ病毒的凝集素来源于 ＧＮＡ家族，如黄精
凝集素ＰＣＬ、朱顶红混合凝集素 ＨＨＡ、对叶兰凝集
素ＬＯＡ、火烧兰凝集素ＥＨＡ等［９５－１００］。ＧＮＡ抑制病
毒的方式主要有２种：（１）阻断病毒进入且融合目
标细胞。ＧＮＡ通过与 ｇｐ１２０结合导致空间位阻，从
而阻止与共受体的进一步相互作用，阻断病毒进

入／融合到靶细胞［９５，１０１－１０２］。（２）阻断病毒的传播。
阻止感染病毒的细胞与未感染的细胞结合，抑制树

突状细胞引起的ＨＩＶ感染［１０２－１０３］。

３．５　香蕉凝集素抗病毒机制
香蕉凝集素（ｂａｎａｎａｌｅｃｔｉｎ，ＢａｎＬｅｃ）是从香蕉果

实中分离出的凝集素，是 Ｊａｃａｌｉｎ相关凝集素家族的
一员，对高甘露糖结构也有亲和力。天然的香蕉凝

集素是由２个１５ｋｕ的相同亚基组成的二聚体，亚
基含有 １４１个氨基酸［１０４］和 ２个糖结合位点［１０５］。

研究表明，ＩＣ５０值在低纳米摩尔范围内，ＢａｎＬｅｃ对不
同取向的ＨＩＶ－１分离株具有体外抑制作用。与上
述其他碳水化合物结合蛋白类似，ＢａｎＬｅｃ通过与高
度糖基化的ｇｐ１２０上的高甘露糖结构结合，以浓度
依赖性的方式抑制ＨＩＶ感染，从而防止病毒附着在
细胞上。Ｓｗａｎｓｏｎ等也报道了 ＢａｎＬｅｃ是小鼠 Ｔ细
胞的一种有效的有丝分裂原，然而有趣的是，ＢａｎＬｅｃ
糖结合位点突变后显著降低了其有丝分裂活性，但

不影响其对ＨＩＶ的中和作用［５２］。因此，该凝集素也

被作为一个有潜力的ＨＩＶ病毒抑制剂被开发。
３．６　其他凝集素抗病毒机制

除上述几种研究比较广泛的凝集素，目前，越

来越多的凝集素被证明具有抗病毒活性，但它们的

抗病毒强度与生物毒性并不一致，而这些差异与他

们的空间结构有着很大关系。如，蓖麻毒蛋白 －Ｂ
家族中的放线菌素（Ａｃｔｉｎｏｈｉｖｉｎ，ＡＨ）也是一种抗
ＨＩＶ的凝集素，从放线菌Ｌｏｎｇｉｓｐｏｒａａｌｂｉｄａ的培养液
中分离得到［１０６］。该蛋白是一个分子量为１２．５ｋｕ
的单一多肽，含有 １１４个氨基酸，形成 ３个具有
ＬＤ－ＱＸＷ的基序［１０７－１０８］，这一特异性使得 ＡＨ结
合多种高甘露糖型聚糖［８９］。与 ＣＶ－Ｎ不同的是，
ＡＨ不表现出细胞病变或有丝分裂的影响，并且其
抗病毒活性十分稳定［３３］。麻毒蛋白 －Ｂ家族中荨
麻凝集素ＵＤＡ也是一种广泛的抗病毒凝集素，其对
冠状病毒、ＨＩＶ、ＣＭＶ、ＲＳ、Ｈ１Ｎ１及 ＳＡＲＳ－ＣＯＶ等
多种病毒均有抑制作用［１４，２１，３１］。而在各类凝集素

中，雪花莲家族凝集素的抗病毒能力尤为突出。许

多研究成果表明，该家族对于多种病毒均具有较好

的抗性，如朱顶兰凝集素［１０９］。在抗ＨＩＶ的过程中，
朱顶兰凝集素能通过截断传染源，干扰传播途径，

及有效地清除感染 ＨＩＶ细胞等方式抑制多种 ＨＩＶ
变异株系［１１０］。雪花莲家族中的多个凝集素还能与

ＨＩＮＩ病毒高效结合，在预防和治疗流感病毒方面具
有较好的应用前景［１１１］。一些大型真菌中的凝集素

也具有抗病毒功能，如猴头菇、双孢蘑菇、美味牛肝

菌、蛹虫草、红菇中提取的凝集素能显著消减ＨＩＶ－１
逆转录酶的转录活性，从而抑制病毒增殖，达抗病

毒的效果［１１２－１１５］；此外，榆黄蘑凝集素还有抗人类

疾病病毒的活性，体外试验表明，榆黄蘑凝集素对

乙肝病毒的活性有显著影响［１１６］。当然，现在也有

许多凝集素家族的蛋白其抗病毒活性及抗病毒机

理仍是未知，需要进一步探索、开发与研究。

４　凝集素抗病毒功能的应用进展

根据病毒寄生的宿主不同，通常把病毒分为植

物病毒、动物病毒和细菌病毒（噬菌体）。目前，凝

集素抗病毒功能的研究主要集中在动物病毒，而抗

植物病毒的研究却很少，主要是因为植物病毒没有

包膜结构（包膜结构大都包含病毒糖蛋白），而凝集

素抗病毒功能主要是由于其与碳水化合物的特异

性结合。

４．１　抗动物病毒
由于临床应用的重要性及潜在价值，目前，大

多数凝集素抗病毒研究主要集中在 ＨＩＶ上。然而，
基于其可靶向许多包膜病毒表面糖基化蛋白的作

用机制，抗ＨＩＶ凝集素已被广泛用来评估其对其他
包膜病毒的作用。如丙型肝炎病毒 ＨＣＶ，２０％感染
ＨＩＶ的患者也会感染ＨＣＶ［１１７］。ＨＣＶ有２种高度糖
基化的糖蛋白，包括 Ｅ１和 Ｅ２［１１８］，其中，许多糖基
化位点是高甘露糖型聚糖［１１９］。目前，ＧＲＦＴ已被证
明可在体内减轻小鼠感染 ＨＣＶ的症状［４３，４４］；也有

研究表明，ＣＶ－Ｎ、微囊藻凝集素（ＭＶＬ）和雪花莲
凝集素（ＧＮＡ）等可体外抑制 ＨＣＶ。可能是由于存
在不同而复杂的作用模式，这些凝集素抗ＨＣＶ的效
力也不相同［５９，１２０］。再如流感病毒，来自红藻

Ｋａｐｐａｐｈｙｃｕｓａｌｖａｒｅｚｉｉ的凝集素（ＫＡＡ－２）通过直接
结合病毒包膜上的血凝素（ＨＡ）进入宿主细胞干扰
病毒，从而抑制多种流感毒株的感染［６５］。类似地，

从绿藻 Ｂｏｏｄｌｅａｃｏａｃｔａ（ＢＣＡ）中提取凝集素通过直
接结合包括Ｈ１Ｎ１－２００９在内的多个毒株的ＨＡ，发
挥了强大的抗流感作用［６５］；此外其他凝集素，包括
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ＣｏｎＡ、ＨＨＡ等，在体外被证明可以抑制人类流感病
毒［１２１］。ＳＡＲＳ等冠状类病毒是目前危害人类健康
最严重的病毒之一，而 ＧＲＦＴ可以通过特异性结合
ＳＡＲＳ等冠状病毒（ＳＡＲＳ－ＣｏＶ）的刺突糖蛋白，在
体外和体内预防 ＳＡＲＳ等冠状病毒的感染［４２，１２２］。

中东呼吸综合症冠状病毒（ＭＥＲＳ－ＣｏＶ）是另一种
高致病性人类冠状病毒，ＧＲＦＴ可在ＭＥＲＳ－ＣｏＶ感
染初期预防体外感染从而抑制病毒［４５］。此外，凝集

素ＨＨＡ、ＧＮＡ、ＣＡ和ＵＤＡ在体外和／或体内均显示
出对冠状病毒的抗病毒活性［１７，３１，１２３］。因此，凝集素

可被纳入对抗 ＳＡＲＳ等冠状病毒感染的抗病毒策
略中［１２４］。

也有研究表明，凝集素同样可抑制无包膜的动

物病毒，如吐丝蜘蛛凝集素（ＡＥＬ）对包膜的呼吸道
合胞病毒有抗病毒作用；也对非包膜的病毒柯萨奇

病毒Ｂ４有抗病毒作用。这表明凝集素可能也会针
对其他病毒成分，而不是表面糖缀合物［１２５］。

４．２　抗植物病毒
植物病毒没有包膜以及包膜蛋白上的聚糖，研

究人员认为凝集素无法作用到植物病毒上，因此凝

集素不能抑制植物病毒。近年来研究表明，凝集素

同样也能抑制植物病毒，凝集素可与细胞壁上的糖

蛋白或者细胞外聚糖相互作用，间接的抵御植物病

毒的入侵。如一些豆科凝集素对细胞壁的胞壁肽

聚糖极其敏感，反应后可阻断一些病毒的入侵；在

一定浓度下，杨树菇凝集素可抑制烟草花叶病毒

ＴＭＶ［１２６］；从马铃薯众提取的凝集素能够区分青枯
雷尔氏菌的无毒／毒性株系，避免毒性株系被吸附
到胞壁上；绣球藤凝集素能够抑制水泡口炎病毒

（ｖｅｓｉｃｕｌａｒｓｔｏｍａｔｉｔｉｓｖｉｒｕｓ，ＶＳＶ）、牛痘病毒（ｖａｃｃｉｎｉａ
ｖｉｒｕｓ，ＣＰＶ）和 ＨＳＶ［１２７］；在土壤中，植物的种子容易
被细菌侵袭，这时一些植物会在种子中释放凝集

素，阻止有害细菌对根的侵染［１２７］。还有一些菌菇

类凝集素也可抑制植物病毒，如卷边桩菇（Ｐａｘｉｌｌｕｓ
ｉｎｖｏｌｕｔｕｓ）凝集素可抑制烟草花叶病毒的毒性［１２８］；

茶树菇凝集素和榆黄蘑凝集素均具有抑制植物病

毒（ＴＭＶ）侵染的作用［１１６，１２９］。然而，目前大多数凝

集素抑制植物病毒的机理尚不明确，其在植物抗病

毒的应用仍需要进一步探索。

４．３　植物凝集素外源表达
基于凝集素广泛的抗病毒功能，研究如何提高

凝集素的产出变得十分重要。因此，研究人员期望

通过基因克隆和外源表达系统，开发出低成本、高

表达、易储存的重组凝集素，并简化凝集素的纯化

过程，确保产品的安全性。尤其是 ＧＲＦＴ，因为其低
生物毒性和广泛的抗病毒能力，已经在多种外源表

达系统中被尝试。如基于 ｐＥＴ表达载体的大肠杆
菌表达系统［１３０］；基于烟草花叶病毒载体的烟草瞬

时表达系统［８０，１３１－１３３］；烟草叶绿体表达系统［１３４］；水

稻胚乳表达系统［１３５］等，其中，在植物中表达的凝集

素被检测具有更强的抗病毒活性，且没有生物毒

性［８０］。同样被外源表达的凝集素还有 ＣＶ－Ｎ、
ＧＮＡ、豌豆凝集素（ｐｅａｌｅｃｔｉｎ），包括细菌、酵母及烟
草等转基因植物［８０，１３６－１３７］。到目前为止，水稻、玉

米、烟草、大豆、油菜、甘薯、和葡萄等多种植物成功

获得了转 ＧＮＡ基因的植株。从这些植株中提取纯
化的凝集素可以极大地降低抗病毒药剂的生产成

本，对人类抗病毒研究具有十分重要的意义。

５　小结与展望

凝集素高效广谱的抗病毒作用，源于其能特异

结合不同的碳水化合物，不仅可结合病毒上的糖蛋

白，也可结合靶细胞上的病毒受体。同时，机体免

疫系统可通过响应凝集素从而对病毒进行应激反

应，产生相应的抗体以清除病毒。值得注意的是，

一些凝集素具有细胞毒性和促进有丝分裂性，若在

人体中使用，可能会导致严重的不良反应。大多数

凝集素不是单特异性的，实际上可识别几种不同的

糖类型，因此，那些在正常人类细胞表面发现的识

别聚糖有可能会引发脱靶毒性［２１］。此外，凝集素还

可刺激Ｔ淋巴细胞增殖分化产生 Ｔ细胞。其中，效
应Ｔ细胞可分泌出大量细胞因子杀伤病毒；而细胞
毒Ｔ细胞可直接杀伤病毒。截止到目前为止，已经
发现了近千种的凝集素，随着对凝集素的不断的研

究探索，逐渐探明这些凝集素的蛋白质结构和功

能、生物学特性及基因编码顺序等信息［１３８］。通过

持续对这些凝集素功能进行探索与研究，结合基因

编辑技术、植物生物反应器及纳米技术等将对凝集

素在生物学、医学和农业领域的应用具有重大意义。

５．１　通过基因编辑技术优化凝集素抗病毒功能
许多凝集素在抗病毒过程中同时具有细胞毒

性和促进有丝分裂性，在动物或人体中使用具有一

定的副作用。有研究表明，香蕉凝集素的突变体

Ｈ８４Ｔ不仅提高了其在体内的抗病毒活性，同时也
去除了其有丝分裂原性［５３］。这表明通过基因编辑

技术不仅可有效地降低抗病毒凝集素的副作用，同
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时也具有提高其抗病毒活性的潜力。并且这一活

性可在外源表达系统中被保留，极大地扩宽了凝集

素在生物医学中的应用范围；通过基因编辑技术还

有望提高凝集素体外纯化后的稳定性，对抗动物病

毒的研究具有十分重要的意义。

５．２　通过纳米技术拓宽凝集素应用范围
凝集素不仅具有一定的抗病毒功能，同时被发

现具有广泛的抗真菌活性、抗虫活性和抗肿瘤活

性［１３９－１４１］。然而，其在抗虫应用与抗肿瘤治疗上还

没有得到广泛应用，主要原因有：一、许多凝集素具

有一定的生物毒性；二、凝集素不易受消化酶的影

响，但很容易被热分解；三、凝集素对碳水化合物强

力的结合活性可能会导致其优先作用在其他位点，

无法与靶位点结合。纳米技术是近年来一项热门

的交叉性综合学科，其在生物学和药物学具有重大

突破。将纳米技术运用到凝集素抗病毒、抗虫及抗

肿瘤治疗策略中，有望做到精准的靶向治疗，同时

也可使纯化后的凝集素更易保存和使用，是拓宽凝

集素广泛应用的关键策略之一。
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ｉｎｈｉｂｉｔｏｒｓｏｆｖｉｒａｌｅｎｔｒｙ［Ｊ］．ＡｎｔｉｖｉｒａｌＲｅｓｅａｒｃｈ，２０１７，１４２：３７－

５４．　

［１５］ＢｅｒｔａｕｘＣ，ＤａｅｌｅｍａｎｓＤ，ＭｅｅｒｔｅｎｓＬ，ｅｔａｌ．ＥｎｔｒｙｏｆｈｅｐａｔｉｔｉｓＣ
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ｏｆｔｈｅＵｎｉｔｅｄＳｔａｔｅｓｏｆＡｍｅｒｉｃａ，２０１３，１１０（１９）：７７０２－７７０７．
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ｐｒｏｔｅｉｎｔｈａｔｂｉｎｄｓｖｉｒａｌｓｕｒｆａｃｅｅｎｖｅｌｏｐｅｇｌｙｃｏｐｒｏｔｅｉｎｇｐ１２０：

ｐｏｔｅｎｔｉａｌａｐｐｌｉｃａｔｉｏｎｓｔｏｍｉｃｒｏｂｉｃｉｄｅｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ［Ｊ］．Ａｎｔｉｍｉｃｒｏｂｉａｌ

ＡｇｅｎｔｓａｎｄＣｈｅｍｏｔｈｅｒａｐｙ，１９９７，４１（７）：１５２１－１５３０．　

［５９］ＫａｃｈｋｏＡ，ＬｏｅｓｇｅｎＳ，Ｓｈａｈｚａｄ－ｕｌ－ＨｕｓｓａｎＳ，ｅｔａｌ．Ｉｎｈｉｂｉｔｉｏｎｏｆ

ｈｅｐａｔｉｔｉｓＣｖｉｒｕｓｂｙｔｈｅｃｙａｎｏｂａｃｔｅｒｉａｌｐｒｏｔｅｉｎＭｉｃｒｏｃｙｓｔｉｓｖｉｒｉｄｉｓ

ｌｅｃｔｉｎ：ｍｅｃｈａｎｉｓｔｉｃｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅｓｂｅｔｗｅｅｎｔｈｅｈｉｇｈ－ｍａｎｎｏｓｅｓｐｅｃｉｆｉｃ

ｌｅｃｔｉｎｓＭＶＬ，ＣＶ－Ｎ，ａｎｄＧＮＡ［Ｊ］．ＭｏｌｅｃｕｌａｒＰｈａｒｍａｃｅｕｔｉｃｓ，

２０１３，１０（１２）：４５９０－４６０２．

［６０］ＳａｔｏＹ，ＭｏｒｉｍｏｔｏＫ，ＫｕｂｏＴ，ｅｔａｌ．Ｅｎｔｒｙｉｎｈｉｂｉｔｉｏｎｏｆｉｎｆｌｕｅｎｚａ

ｖｉｒｕｓｅｓｗｉｔｈｈｉｇｈｍａｎｎｏｓｅｂｉｎｄｉｎｇｌｅｃｔｉｎＥＳＡ－２ｆｒｏｍｔｈｅｒｅｄａｌｇａ

Ｅｕｃｈｅｕｍａｓｅｒｒａｔｈｒｏｕｇｈｔｈｅｒｅｃｏｇｎｉｔｉｏｎｏｆｖｉｒａｌｈｅｍａｇｇｌｕｔｉｎｉｎ［Ｊ］．

ＭａｒｉｎｅＤｒｕｇｓ，２０１５，１３（６）：３４５４－３４６５．

［６１］ＳａｔｏＹ，ＭｏｒｉｍｏｔｏＫ，ＨｉｒａｙａｍａＭ，ｅｔａｌ．Ｈｉｇｈｍａｎｎｏｓｅ－ｓｐｅｃｉｆｉｃ

ｌｅｃｔｉｎ（ＫＡＡ－２）ｆｒｏｍｔｈｅｒｅｄａｌｇａＫａｐｐａｐｈｙｃｕｓａｌｖａｒｅｚｉｉｐｏｔｅｎｔｌｙ

ｉｎｈｉｂｉｔｓｉｎｆｌｕｅｎｚａｖｉｒｕｓｉｎｆｅｃｔｉｏｎｉｎａｓｔｒａｉｎ－ｉｎｄｅｐｅｎｄｅｎｔｍａｎｎｅｒ

［Ｊ］．ＢｉｏｃｈｅｍｉｃａｌａｎｄＢｉｏｐｈｙｓｉｃａｌＲｅｓｅａｒｃｈＣｏｍｍｕｎｉｃａｔｉｏｎｓ，

２０１１，４０５（２）：２９１－２９６．

［６２］ＬｉｕＹ Ｍ，Ｓｈａｈｅｄ－Ａｌ－ＭａｈｍｕｄＭ，ＣｈｅｎＸ Ｒ，ｅｔａｌ．Ａ

ｃａｒｂｏｈｙｄｒａｔｅ－ｂｉｎｄｉｎｇｐｒｏｔｅｉｎｆｒｏｍ ｔｈｅｅｄｉｂｌｅＬａｂｌａｂｂｅａｎｓ

ｅｆｆｅｃｔｉｖｅｌｙｂｌｏｃｋｓｔｈｅｉｎｆｅｃｔｉｏｎｓｏｆｉｎｆｌｕｅｎｚａｖｉｒｕｓｅｓａｎｄＳＡＲＳ－

ＣｏＶ－２［Ｊ］．ＣｅｌｌＲｅｐｏｒｔｓ，２０２０，３２（６）：１０８０１６．

［６３］ＳａｄｉＨ，ＮａｓｒｅｄｄｉｎｅＮ，ＪｅｎａｂｉａｎＭＡ，ｅｔａｌ．Ｄｉｆｆｅｒｅｎｔｉａｌｉｎｖｉｔｒｏ

ｉｎｈｉｂｉｔｏｒｙａｃｔｉｖｉｔｙａｇａｉｎｓｔＨＩＶ－１ｏｆａｌｐｈａ－（１－３）－ａｎｄａｌｐｈａ－

（１－６）－Ｄ－ｍａｎｎｏｓｅｓｐｅｃｉｆｉｃｐｌａｎｔｌｅｃｔｉｎｓ：ｉｍｐｌｉｃａｔｉｏｎｆｏｒ

ｍｉｃｒｏｂｉｃｉｄｅｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ［Ｊ］．ＪｏｕｒｎａｌｏｆＴｒａｎｓｌａｔｉｏｎａｌＭｅｄｉｃｉｎｅ，

２００７，５（１）：２８．

［６４］ＧｎａｎｅｓｈＫＢＳ，ＰｏｈｌｅｎｔｚＧ，ＳｃｈｕｌｔｅＭ，ｅｔａｌ．Ｎ－ｇｌｙｃａｎａｎａｌｙｓｉｓｏｆ

ｍａｎｎｏｓｅ／ｇｌｕｃｏｓｅｓｐｅｃｉｆｉｃｌｅｃｔｉｎｆｒｏｍＤｏｌｉｃｈｏｓｌａｂｌａｂｓｅｅｄｓ［Ｊ］．

ＩｎｔｅｒｎａｔｉｏｎａｌＪｏｕｒｎａｌｏｆＢｉｏｌｏｇｉｃａｌＭａｃｒｏｍｏｌｅｃｕｌｅｓ，２０１４，６９：４００－

４０７．　

［６５］ＳａｔｏＹ，ＨｉｒａｙａｍａＭ，ＭｏｒｉｍｏｔｏＫ，ｅｔａｌ．Ｈｉｇｈｍａｎｎｏｓｅ－ｂｉｎｄｉｎｇ

ｌｅｃｔｉｎｗｉｔｈｐｒｅｆｅｒｅｎｃｅｆｏｒｔｈｅｃｌｕｓｔｅｒｏｆａｌｐｈａ１－２－ｍａｎｎｏｓｅｆｒｏｍ

ｔｈｅｇｒｅｅｎａｌｇａＢｏｏｄｌｅａｃｏａｃｔａｉｓａｐｏｔｅｎｔｅｎｔｒｙｉｎｈｉｂｉｔｏｒｏｆＨＩＶ－１

ａｎｄｉｎｆｌｕｅｎｚａｖｉｒｕｓｅｓ［Ｊ］．ＴｈｅＪｏｕｒｎａｌｏｆＢｉｏｌｏｇｉｃａｌＣｈｅｍｉｓｔｒｙ，

２０１１，２８６（２２）：１９４４６－１９４５８．

［６６］ＯｏｉＬＳＭ，ＨｏＷ Ｓ，ＮｇａｉＫＬＫ，ｅｔａｌ．Ｎａｒｃｉｓｓｕｓｔａｚｅｔｔａｌｅｃｔｉｎ

ｓｈｏｗｓｓｔｒｏｎｇｉｎｈｉｂｉｔｏｒｙｅｆｆｅｃｔｓａｇａｉｎｓｔｒｅｓｐｉｒａｔｏｒｙｓｙｎｃｙｔｉａｌｖｉｒｕｓ，

ｉｎｆｌｕｅｎｚａＡ（Ｈ１Ｎ１，Ｈ３Ｎ２，Ｈ５Ｎ１）ａｎｄＢｖｉｒｕｓｅｓ［Ｊ］．Ｊｏｕｒｎａｌｏｆ

Ｂｉｏｓｃｉｅｎｃｅｓ，２０１０，３５（１）：９５－１０３．

［６７］ＬｕｏＹＴ，ＸｕＸＣ，ＬｉｕＪＷ，ｅｔａｌ．Ａｎｏｖｅｌｍａｎｎｏｓｅ－ｂｉｎｄｉｎｇｔｕｂｅｒ

ｌｅｃｔｉｎｆｒｏｍＴｙｐｈｏｎｉｕｍｄｉｖａｒｉｃａｔｕｍ（Ｌ．）Ｄｅｃｎｅ（ｆａｍｉｌｙＡｒａｃｅａｅ）

ｗｉｔｈａｎｔｉｖｉｒａｌａｃｔｉｖｉｔｙａｇａｉｎｓｔＨＳＶ－Ⅱ ａｎｄａｎｔｉ－ｐｒｏｌｉｆｅｒａｔｉｖｅｅｆｆｅｃｔ

ｏｎｈｕｍａｎｃａｎｃｅｒｃｅｌｌｌｉｎｅｓ［Ｊ］．ＢＭＢＲｅｐｏｒｔｓ，２００７，４０（３）：３５８－

３６７．

［６８］ＹａｎｇＹ，ＸｕＨＬ，ＺｈａｎｇＺＴ，ｅｔａｌ．Ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｚａｔｉｏｎ，ｍｏｌｅｃｕｌａｒ

ｃｌｏｎｉｎｇ，ａｎｄｉｎｓｉｌｉｃｏａｎａｌｙｓｉｓｏｆａｎｏｖｅｌｍａｎｎｏｓｅ－ｂｉｎｄｉｎｇｌｅｃｔｉｎ

ｆｒｏｍＰｏｌｙｇｏｎａｔｕｍｏｄｏｒａｔｕｍ（Ｍｉｌｌ．）ｗｉｔｈａｎｔｉ－ＨＳＶ－ＩＩａｎｄ

ａｐｏｐｔｏｓｉｓ－ｉｎｄｕｃｉｎｇａｃｔｉｖｉｔｉｅｓ［Ｊ］．Ｐｈｙｔｏｍｅｄｉｃｉｎｅ，２０１１，１８（８／９）：

７４８－７５５．

［６９］ＨｕｓｋｅｎｓＤ，ＦéｒｉｒＧ，ＶｅｒｍｅｉｒｅＫ，ｅｔａｌ．Ｍｉｃｒｏｖｉｒｉｎ，ａｎｏｖｅｌａｌｐｈａ

（１，２）－ｍａｎｎｏｓｅ－ｓｐｅｃｉｆｉｃｌｅｃｔｉｎｉｓｏｌａｔｅｄｆｒｏｍ Ｍｉｃｒｏｃｙｓｔｉｓ

ａｅｒｕｇｉｎｏｓａ，ｈａｓａｎｔｉ－ＨＩＶ－１ａｃｔｉｖｉｔｙｃｏｍｐａｒａｂｌｅｗｉｔｈｔｈａｔｏｆ

ｃｙａｎｏｖｉｒｉｎ－Ｎｂｕｔａｍｕｃｈｈｉｇｈｅｒｓａｆｅｔｙｐｒｏｆｉｌｅ［Ｊ］．ＴｈｅＪｏｕｒｎａｌｏｆ

ＢｉｏｌｏｇｉｃａｌＣｈｅｍｉｓｔｒｙ，２０１０，２８５（３２）：２４８４５－２４８５４．

［７０］ＰｅｎｇＨ，ＬｙｕＨ，ＷａｎｇＹ，ｅｔａｌ．Ｃｌｅｍａｔｉｓｍｏｎｔａｎａｌｅｃｔｉｎ，ａｎｏｖｅｌ

ｍａｎｎｏｓｅ－ｂｉｎｄｉｎｇｌｅｃｔｉｎｆｒｏｍｔｒａｄｉｔｉｏｎａｌＣｈｉｎｅｓｅｍｅｄｉｃｉｎｅｗｉｔｈ

ａｎｔｉｖｉｒａｌａｎｄａｐｏｐｔｏｓｉｓ－ｉｎｄｕｃｉｎｇａｃｔｉｖｉｔｉｅｓ［Ｊ］．Ｐｅｐｔｉｄｅｓ，２００９，３０

（１０）：１８０５－１８１５．

［７１］ＢｏｕｗｍａｎＬＨ，ＥｅｒｌｉｇｈＰ，ＴｅｒｐｓｔｒａＯＴ，ｅｔａｌ．Ｅｌｅｖａｔｅｄｌｅｖｅｌｓｏｆ

ｍａｎｎｏｓｅ－ｂｉｎｄｉｎｇｌｅｃｔｉｎａｔｃｌｉｎｉｃａｌｍａｎｉｆｅｓｔａｔｉｏｎｏｆｔｙｐｅ１ｄｉａｂｅｔｅｓ

ｉｎｊｕｖｅｎｉｌｅｓ［Ｊ］．Ｄｉａｂｅｔｅｓ，２００５，５４（１０）：３００２－３００６．

［７２］ＶｉｃｔｏｒｉａＡ，ＡｍａｙａＢ，ＳｈｅｎｏｙＳｈｉｌｐａＲ，ｅｔａｌ．Ｐｈｙｓｉｃｏｃｈｅｍｉｃａｌ

ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｚａｔｉｏｎｏｆｔｈｅｒｅｃｏｍｂｉｎａｎｔｌｅｃｔｉｎｓｃｙｔｏｖｉｒｉｎａｎｄｍｉｃｒｏｂｉｃｉｄａｌ

ａｃｔｉｖｉｔｙｏｆｔｈｅＳＤ１ｄｏｍａｉｎｐｒｏｄｕｃｅｄｉｎｒｉｃｅａｇａｉｎｓｔＨＩＶ－１［Ｊ］．

ＰｌａｎｔＣｅｌｌＲｅｐｏｒｔｓ，２０２２，４１（４）：１０１３－１０２３．

［７３］ＭｏｒｉＴ，ＯＫｅｅｆｅＢ Ｒ，ＳｏｗｄｅｒＲ Ｃ，ｅｔａｌ． Ｉｓｏｌａｔｉｏｎ ａｎｄ

ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｚａｔｉｏｎｏｆｇｒｉｆｆｉｔｈｓｉｎ，ａｎｏｖｅｌＨＩＶ－ｉｎａｃｔｉｖａｔｉｎｇｐｒｏｔｅｉｎ，

ｆｒｏｍｔｈｅｒｅｄａｌｇａＧｒｉｆｆｉｔｈｓｉａｓｐ．［Ｊ］．ＪｏｕｒｎａｌｏｆＢｉｏｌｏｇｉｃａｌ

Ｃｈｅｍｉｓｔｒｙ，２００５，２８０（１０）：９３４５－９３５３．

［７４］ＺｉóｋｏｗｓｋａＮＥ，ＯＫｅｅｆｅＢＲ，ＭｏｒｉＴ，ｅｔａｌ．Ｄｏｍａｉｎ－ｓｗａｐｐｅｄ

ｓｔｒｕｃｔｕｒｅｏｆｔｈｅｐｏｔｅｎｔａｎｔｉｖｉｒａｌｐｒｏｔｅｉｎｇｒｉｆｆｉｔｈｓｉｎａｎｄｉｔｓｍｏｄｅｏｆ

ｃａｒｂｏｈｙｄｒａｔｅｂｉｎｄｉｎｇ［Ｊ］．Ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ，２００６，１４（７）：１１２７－１１３５．

［７５］ＺｉóｋｏｗｓｋａＮＥ，ＳｈｅｎｏｙＳＲ，Ｏ’ＫｅｅｆｅＢＲ，ｅｔａｌ．Ｃｒｙｓｔａｌｌｏｇｒａｐｈｉｃ，

ｔｈｅｒｍｏｄｙｎａｍｉｃ，ａｎｄｍｏｌｅｃｕｌａｒｍｏｄｅｌｉｎｇｓｔｕｄｉｅｓｏｆｔｈｅｍｏｄｅｏｆ

ｂｉｎｄｉｎｇｏｆｏｌｉｇｏｓａｃｃｈａｒｉｄｅｓｔｏｔｈｅｐｏｔｅｎｔａｎｔｉｖｉｒａｌｐｒｏｔｅｉｎｇｒｉｆｆｉｔｈｓｉｎ

［Ｊ］．Ｐｒｏｔｅｉｎｓ：Ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ，Ｆｕｎｃｔｉｏｎ，ａｎｄＢｉｏｉｎｆｏｒｍａｔｉｃｓ，２００７，６７
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（３）：６６１－６７０．

［７６］ＥｍａｕＰ，ＴｉａｎＢ，ＯｋｅｅｆｅＢＲ，ｅｔａｌ．Ｇｒｉｆｆｉｔｈｓｉｎ，ａｐｏｔｅｎｔＨＩＶｅｎｔｒｙ

ｉｎｈｉｂｉｔｏｒ，ｉｓａｎｅｘｃｅｌｌｅｎｔｃａｎｄｉｄａｔｅｆｏｒａｎｔｉ－ＨＩＶｍｉｃｒｏｂｉｃｉｄｅ［Ｊ］．

ＪｏｕｒｎａｌｏｆＭｅｄｉｃａｌＰｒｉｍａｔｏｌｏｇｙ，２００７，３６（４／５）：２４４－２５３．

［７７］ＢａｌｚａｒｉｎｉＪ．Ｔａｒｇｅｔｉｎｇｔｈｅｇｌｙｃａｎｓｏｆｇｐ１２０：ａｎｏｖｅｌａｐｐｒｏａｃｈａｉｍｅｄ

ａｔｔｈｅＡｃｈｉｌｌｅｓｈｅｅｌｏｆＨＩＶ［Ｊ］．ＴｈｅＬａｎｃｅｔＩｎｆｅｃｔｉｏｕｓＤｉｓｅａｓｅｓ，

２００５，５（１１）：７２６－７３１．

［７８］ＡｌｅｘａｎｄｒｅＫＢ，ＧｒａｙＥＳ，ＬａｍｂｓｏｎＢＥ，ｅｔａｌ．Ｍａｎｎｏｓｅ－ｒｉｃｈ

ｇｌｙｃｏｓｙｌａｔｉｏｎｐａｔｔｅｒｎｓｏｎＨＩＶ－１ｓｕｂｔｙｐｅＣｇｐ１２０ａｎｄｓｅｎｓｉｔｉｖｉｔｙｔｏ
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甜瓜霜霉病研究进展

白　甜，黄大跃，刘　璐，张雪莲，程　瑞，孙玉东
（江苏徐淮地区淮阴农业科学研究所，江苏淮安２２３００１）

　　摘要：甜瓜霜霉病是威胁我国乃至世界甜瓜产业发展的主要病害之一。近几年，我国甜瓜的栽培面积呈不断扩大
趋势，甜瓜霜霉病的发生也逐年增多。该病害传播速度快且防治难度大，对我国甜瓜的产量和品质造成了严重影响，

同时也引起巨大的经济损失，严重制约了甜瓜产业的可持续发展，因此对于甜瓜霜霉病的深入研究尤为重要。为了防

控该病害，从１９世纪６０年代起，各国的科研工作者就陆续展开了关于甜瓜霜霉病的相关研究。本文以前人的研究为
基础，围绕甜瓜霜霉病进行了系统全面的综述，主要包括甜瓜霜霉病的危害与症状识别、引起该病害的病原菌及其生

理小种分化情况、侵染循环与发生规律、抗性相关研究、防治方法等五大方面。其中，对甜瓜霜霉病的抗性研究展开了

详细阐述，具体分为抗性鉴定、抗性材料、抗性遗传分析、抗性资源分子标记及基因／ＱＴＬ定位共４个方面。另外，本文
也对甜瓜霜霉病研究中存在的问题及解决办法进行了分析与讨论，以期为该病害的深入研究及科学防控提供参考。

　　关键词：甜瓜；霜霉病；病原菌；抗性研究；科学防控
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安市农业科学研究院科研发展基金（编号：ＨＮＹ２０２１０４）。

作者简介：白　甜（１９９６—），女，山西吕梁人，硕士研究生，研究实习

员，主要研究方向为西甜瓜种质创新与抗病育种。Ｅ－ｍａｉｌ：

７３９９２８１６０＠ｑｑ．ｃｏｍ。

通信作者：孙玉东，研究员，主要研究方向为西甜瓜育种及栽培技术。

Ｅ－ｍａｉｌ：ｓｕｎｙｕｄｏｎｇ＠ｊａａｓ．ａｃ．ｃｎ。

　　甜瓜（ＣｕｃｕｍｉｓｍｅｌｏＬ．）是人们生活中比较普遍
的水果之一，在世界范围内广泛种植。目前，我国

经济快速发展，农业产业结构随之做出了调整，我

国的甜瓜产业在整个国家的农业生产中占据的重

要地位逐渐突出，如今我国的甜瓜栽培面积和产量

都处于世界领先水平［１－３］。而甜瓜霜霉病是中国甚

至世界甜瓜产业发展中一种重要的真菌性病害，发

生比较普遍并且造成了严重的经济损失［４］。在高

温且高湿的环境条件下，该病害更容易发生且迅速

传播蔓延。目前，主要使用化学药剂进行甜瓜霜霉

病的防治，但是长时间使用化学农药会造成病原菌

株产生耐药性，使药剂防治的效果大打折扣同时也

增加了防治成本，使商品瓜的安全性下降，这些问
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