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　　摘要：植物和病原真菌之间存在着非常复杂的相互作用关系，尤其是当其侵染植物过程中诸多效应因子发挥着重
要的作用。含有溶解素基序（ＬｙｓＭ）的效应因子普遍存在于大多数生物中，对微生物生长、病原菌侵染植物、植物受体
识别病原菌等过程起着重要作用。前人对水稻、拟南芥等植物中 ＬｙｓＭ蛋白开展了大量研究，明确 ＬｙｓＭ效应因子主
要作为模式识别受体发挥作用，进而通过识别植物病原真菌几丁质诱导植物免疫。然而，与植物免疫关系密切的病原

真菌中的ＬｙｓＭ效应因子尚未有系统性论述。近些年，学术界对植物病原丝状真菌 ＬｙｓＭ效应因子展开了诸多研究，
明确其在阻断植物触发几丁质信号传递途径，以此抑制宿主免疫反应等方面发挥着重要作用。本文基于 ＬｙｓＭ蛋白
在生物体中所具有的共性特征进行概述，进而对植物病原丝状真菌 ＬｙｓＭ效应因子的结构、功能等方面研究进行综
述，并提出未来开展ＬｙｓＭ效应因子的热点、难点以及重点问题，以期为深入研究真菌ＬｙｓＭ效应因子的作用机制提供
重要理论参考。
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　　植物病原丝状真菌作为自然界中危害农林植
物的一类重要真核微生物，在造成植物病害以及工

农业、医药卫生及基础生物学研究等方面具有重要

的作用和意义［１］。它含有纤维素酶和果胶酶等酶

类，因而有较强的纤维素、半纤维素等降解能力［２］。

一般而言，在自然界中，植物时刻受到其周围生长

环境中诸多微生物（真菌、细菌、卵菌、病毒等）的侵

袭，上述病原菌通过产生毒素等多种方式抵御植物

的免疫防卫反应［３］。ＬｙｓＭ（ｌｙｓｉｎｍｏｔｉｆ）中文翻译为
溶解素基序蛋白，在真菌中识别并结合几丁质，在

生长发育、致病等过程中发挥着重要作用［４］。该蛋

白位于细胞膜表面的模式受体，一般将含有串联

ＬＲＲ结构域的受体类激酶（ｒｅｃｅｐｔｏｒｌｉｋｅｋｉｎａｓｅｓ，
ＲＬＫｓ）及受体类蛋白（ｒｅｃｅｐｔｏｒｌｉｋｅｐｒｏｔｅｉｎｓ，ＲＬＰｓ）归
为一类［５－６］，将含有ＬｙｓＭ的受体类激酶及受体类蛋
白归为一类［７－９］。本研究首先对植物病原丝状真菌

ＬｙｓＭ效应因子的研究进行回顾，然后概述 ＬｙｓＭ在
丝状真菌中侵染植物的作用，并讨论 ＬｙｓＭ效应因
子的关键问题并展望其未来发展，以期深入研究丝

状真菌ＬｙｓＭ的作用机制。

１　ＬｙｓＭ效应因子概述

１．１　概述
ＬｙｓＭ是存在于大多数生物（包括植物、真菌等

真核生物以及细菌等原核生物）中的一种蛋白质结

构域。ＬｙｓＭ最早发现于芽孢杆菌噬菌体 ｆ２９的溶
菌酶中［１０］，包括自溶素、溶菌酶和转糖基酶 ３类。
随后在乳酸球菌的肽聚糖水解酶中也发现了 ＬｙｓＭ
结构域，其Ｃ端包含６个ＬｙｓＭｓ，据推测具有肽聚糖
结合功能［１１］。水稻受体激酶 ＯｓＣＥＲＫ１由 ＬｙｓＭ结
构和胞内激酶区域［１２］组成，在几丁质诱导和预防病

原菌侵染的过程中起着重要作用。拟南芥

ＡｔＣＥＲＫ１［１３］受体激酶对真菌细胞壁的几丁质发挥
重要作用，能够识别植物细胞中几丁质触发的信号

途径并进行转导，由３个胞外 ＬｙｓＭ结构、１个胞内
激酶结构组成。大多数植物中 ＬｙｓＭ激酶受体能够
识别几丁质来催动植物自身的防御反应，部分植物

还可以识别共生菌信号分子［１４］，以及参与真菌和多

数植物间的丛枝菌根共生［１５］。在豆科植物日本百

脉根中发现的结瘤因子 ＮＦＲ１和 ＮＦＲ５能够被有胞
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外ＬｙｓＭ结构域的丝氨酸（Ｓｅｒ）／苏氨酸（Ｔｈｒ）激酶
识别［７］。在酵母菌中最早发现含有 ＬｙｓＭ结构域的
蛋白质，能够抑制酵母细胞的生长［１６］。

１．２　结构特征
大多数ＬｙｓＭ蛋白结构域由４４～６５个氨基酸残

基组成［１７－１８］，在结构域中 Ｎ末端的１６个氨基酸残
基和Ｃ末端的１０个氨基酸残基数量较为保守；介
于两者之间，除了第２３、２７、３０位的亮氨酸（Ｌｅｕ）、
异亮氨酸（ｌｌｅ）和天冬酰胺（Ａｓｎ）较为保守外，其他
区域的保守性相对较差。典型的 ＬｙｓＭ结构域长度
约为４０ａａ，其中有２个α螺旋堆叠在２条反向平行
的β链上折叠结构的一侧［１９－２０］，即 βααβ构象［２１］，

介导了 ＬｙｓＭ序列的结合。结构域内的几个 ＬｙｓＭ
被丝氨酸（Ｓｅｒ）、苏氨酸（Ｔｈｒ）、天冬氨酸（Ａｓｐ）以及
脯氨酸（Ｐｒｏ）残基组成的间隔序列分开［２２］。ＬｙｓＭ
结构域不仅存在于氨基酸序列的 Ｃ端，也会存在于
氨基酸序列的Ｎ端以及中部［２３］。真核生物的ＬｙｓＭ
结构域主要是靠二硫键 Ｓ—Ｓ来保持其结构的稳
定［２４］，原核生物中主要通过大量的二级结构如

α－螺旋、β－折叠和 β－转角等以及氢键保持稳
定［２３］。ＬｙｓＭ结构域构架类型多样，原因主要有：
ＬｙｓＭ具有种类多样的结构域，含有不同数量的
ＬｙｓＭ结构域，以及可以与多种蛋白质结构域形成丰
富的组合［２３］。在组合形成不同的蛋白结构域骨架

中，最为常见的结构域构架有２种，一种是只含有１
个ＬｙｓＭ结构域的构架，另一种含２个 ＬｙｓＭ结构域
和１个肽酶结构域［２３］。微生物中含有ＬｙｓＭ结构域
的蛋 白 能 够 修 饰 含 有 Ｎ －乙 酰 葡 糖 胺
（Ｎ－ａｃｅｔｙｌｇｌｕｃｏｓａｍｉｎｅ，ＧＩｃＮＡｃ）结构的底物，部分
植物ＬｙｓＭ蛋白能够与具备 ＧＩｃＮＡｃ结构的配体结
合但不含有酶活性［２５］。

１．３　分类情况
ＬｙｓＭ蛋白根据在细胞中的结构和定位，可以归

类为 ＬｙｓＭ受体类激酶，缺少胞内激酶域的膜锚定
ＬｙｓＭ蛋白（ＬｙｓＭ－ｃｏｎｔａｉｎｉｎｇｒｅｃｅｐｔｏｒ－ｌｉｋｅｐｒｏｔｅｉｎｓ，
ＬＹＰ），无膜锚胞外非分泌 ＬｙｓＭ蛋白（ＬｙｓＭｅ）和胞
内非分泌ＬｙｓＭ蛋白（ＬｙｓＭｎ）［２６－２８］。其中，ＬｙｓＭ受
体类激酶包括ＬＹＫ（ＬｙｓＭ－ｃｏｎｔａｉｎｉｎｇｒｅｃｅｐｔｏｒ－ｌｉｋｅ
ｋｉｎａｓｅ）和 ＬＹＲ，含有的 ＬｙｓＭ结构域可以达到 ３
个［２９］；ＬＹＲ含有１个异常的激酶区，会导致其激酶
活性部分或者全部丧失［２５，３０］，大多数的ＬＹＰ都含有
２个ＬｙｓＭ结构域，而ＬｙｓＭｎ和ＬｙｓＭｅ仅仅只含有１
个ＬｙｓＭ结构域。

２　植物病原丝状真菌ＬｙｓＭ效应因子

２．１　保守结构域情况
病原菌侵染植物时，植物细胞中的几丁质会激

活植物的免疫反应，为抑制几丁质对细胞壁的影

响，真菌会进行化学修饰来保护自身细胞壁，并分

泌含有 ＬｙｓＭ的效应因子来干扰几丁质触发的免疫
激活［３１］。在数据库 ＳＭＡＲＴ［３２］中，已经收集了
１３６９５８个 ＬｙｓＭ结构域，分布在 ８９５０９个蛋白质
中，其中包括真菌蛋白质３４５８个，包含了７８７９个
ＬｙｓＭ结构域；在数据库ＮＣＢＩ中共收集了１０６６９００
个ＬｙｓＭ结构域，其中真菌蛋白有２５２８５个ＬｙｓＭ结
构域。与植物相比，真菌的 ＬｙｓＭ蛋白中包含 ＬｙｓＭ
结构域最多［１４］。希金斯炭疽病菌中的 ＬｙｓＭ蛋白
（ＴＩＣ９０１２９．１）由１个信号肽、３个低复杂性区域和３
个ＬｙｓＭ结构域构成；胶孢炭疽菌中的 ＬｙｓＭ蛋白
（ＸＰ＿０４５２６０６７３．１）由在位点８～５５ａａ和９０～１３６
ａａ处的 ２个 ＬｙｓＭ结构域构成；菜豆炭疽菌中的
ＬｙｓＭ蛋白（ＣＡＣ００４８１．１）长度为２３０ａａ，由１个信
号肽和 ２个 ＬｙｓＭ结构域构成；果生炭疽菌中的
ＬｙｓＭ蛋白（ＫＡＦ５５０３８５０．１）由 １个信号肽和 ３个
ＬｙｓＭ结构域构成；番茄叶霉病菌中的 ＬｙｓＭ蛋白
Ｅｃｐ６（ＸＰ＿０４７７６４２９９．１），长度为２２８ａａ，包含３个ＬｙｓＭ
结构域；稻瘟病菌中的 ＬｙｓＭ蛋白（ＥＬＱ４４０８２．１）长
度为 ４３７ａａ，由１个信号肽、３个低复杂性区域和３
个ＬｙｓＭ结构域构成（图１）。
　　进一步使用 ＳＷＩＳＳ－ＭＯＤＥＬ构建植物病原丝
状真菌中的 ＬｙｓＭ效应蛋白模型，ＴＩＣ９０１２９．１序列
以（Ａ０Ａ４Ｔ０ＶＤＹ１．１．Ａ）为模板构建模型，序列同一
性１００％，全局模型质量估计０．７２，叠加区域的序列
相似度为６４％；ＸＰ＿０４５２６０６７３．１序列以同源建模
模板（Ｌ２ＦＳＰ５．１．Ａ）构建模型，序列同一性８５．４％，
全局模型质量估计０．７４，叠加区域的序列相似度为
５８％；ＣＡＣ００４８１．１ 序 列 以 同 源 建 模 模 板
（Ｑ９Ｐ４０３．１．Ａ）构建模型，序列同一性１００％，全局
模型质量估计 ０．７５，叠加区域的序列相似度为
６２％；ＫＡＦ５５０３８５０．１序 列 以 同 源 建 模 模 板
（Ｌ２Ｇ１９０．１．Ａ）构建模型，序列同一性１００％，全局
模型质量估计 ０６５，叠加区域的序列相似度为
６３％；ＸＰ＿０４７７６４２９９．１序列以同源建模模板
（Ａ０Ａ１Ｐ８ＹＸＰ５．１．Ａ）构建模型，序列同一性１００％，
全局模型质量估计０．８７，叠加区域的序列相似度为
６１％；ＥＬＱ４４０８２．１序列以同源建模模板（Ｇ４ＮＨＶ

—６１— 江苏农业科学　２０２４年第５２卷第１４期



８．１．Ａ）构建模型，序列同一性１００％，全局模型质量 估计０．６２，叠加区域的序列相似度为６４％（图２）。

２．２　遗传关系
从Ｐｆａｍ基因库中筛选获得 ＰＦ０１４７６，进一步在

ＨＭＭＥＲ数据库中，以 ｆｕｎｇｉ为限制，得到 １８０条
ＬｙｓＭ蛋白序列。在 ＮＣＢＩ中 ＣＤ－Ｓｅａｒｃｈ，得到１７３
条序列，通过ＭＥＧＡ１１利用邻接法对上述序列进行
遗传关系分析，使用泊松校正方法计算进化距

离［３３］，进行 １０００次的自举法测试（图 ３），明确
ＬｙｓＭ蛋白可以根据其氨基酸序列在系统发育树上
分为不同的进化枝，并且这些差异通过特异性的模

式特征反映出来。

　　将上述 １７３条 ＬｙｓＭ蛋白序列整合后，使用
ＭＥＭＥ数据库预测 ｍｏｔｉｆ结构，ｍｏｔｉｆ暂定为 １０个，
得到了３个 ｍｏｔｉｆ的共识模式（图４）。结果显示，３
种共有模式中具有几个保守位置。ｍｏｔｉｆ１中最保守

的是缬氨酸、天冬氨酸和丙氨酸（位置５、９和１５）；
ｍｏｔｉｆ２中最保守的是天冬酰胺（位置１３）；ｍｏｔｉｆ３中
最保守的位置是缬氨酸、甘氨酸和天冬酰胺（位置

１５、１８和３９）。
２．３　种类情况

进一步对真菌中 ＬｙｓＭ的进化情况分析，将含
ＬｙｓＭ结构域的蛋白分为３类［２９］：（１）含有催化结构
域的ＬｙｓＭ蛋白，同时含有１个酶区域，具有水解活
性。这种ＬｙｓＭ蛋白在真菌细胞壁中几丁质含量达
到２０％，在细胞壁中都能找到［３４］，除了降解自身细

胞壁外还能够防御其他真菌或寄主植物的攻击，利

于孢子萌发和菌丝的伸长。（２）在 ＬｙｓＭ效应蛋白
中有多个ＬｙｓＭ，但没有催化结构域（表１）。番茄叶
霉病菌中分泌蛋白 Ｅｃｐ６是含３个 ＬｙｓＭ结构域的
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效应蛋白［３５］，将ＬｙｓＭ结构域与效应因子关联起来。
Ｅｃｐ６中２个结构域可以进行分子间的二聚化反应，
并形成对寄主植物受体具有高亲和力的几丁质结

合位点［３６］，有效“伪装”病原菌，阻断几丁质与植物

ＬｙｓＭ受体激酶结合激活下游信号传导这一过程，从
而抑制寄主的免疫反应，提高其侵染的成功率［２９］。

小麦病原真菌壳针孢具有３种包含 ＬｙｓＭ结构域的
效应 因 子［３７］，分 别 是 Ｍｇ３ＬｙｓＭ、Ｍｇ１ＬｙｓＭ 和

ＭｇｘＬｙｓＭ，这３种效应因子能够编码同几丁质发生
作用的蛋白质，其中 Ｍｇ３ＬｙｓＭ和 Ｍｇ１ＬｙｓＭ还具有
保护真菌菌丝不被宿主酶降解的作用，另外

Ｍｇ１ＬｙｓＭ和Ｍｇ３ＬｙｓＭ能够在侵染中大量表达。稻
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瘟病菌Ｓｌｐ（ｓｅｃｒｅｔｅｄＬｙｓＭｐｒｏｔｅｉｎ１）具有１６２ａａ，有２
个ＬｙｓＭ结构域，利用 ＭｏＡａ９１（酶类家族９蛋白的
同系物）可以识别几丁质信号，并且能和 ＯｓＣＥＢＩＰ
受体竞争结合几丁质寡糖，削弱植物的免疫反

应［３８］，包括活性氧的产生、植物防御基因的表

达［３９］。大丽轮枝菌中含有 ２个 ＬｙｓＭ结构域的
Ｖｄ２ＬｙｓＭ也能够保护菌丝不被水解酶分解［４０］。希

金斯炭疽菌中 ＣｈＥＬＰ１和 ＣｈＥＬＰ２（ｅｘｔｒａｃｅｌｌｕｌａｒ
ＬｙｓＭｐｒｏｔｅｉｎｓ１、２）在体外对几丁质或寡聚体具有高

亲和力，还可以抑制宿主拟南芥中促有丝分裂的原

活化激酶（ＭＡＰＫ）的激活，具有真菌毒力和穿透拟
南芥表皮细胞的双重功能［４１］。（３）部分蛋白质含
有ＬｙｓＭｓ和其他有特殊作用的功能结构域。例如，
蓝藻抗病毒蛋白 Ｎ同源蛋白结构域（ＣｙａｎｏＶｉｒｉｎ－
Ｎ）是真核蛋白中抗ＨＩＶ病毒的特殊结构域；Ｎ－乙
酰胞壁质聚糖水解酶和１型组蛋白去乙酰化酶结构
域等。

表１　植物病原丝状真菌中ｌｙｓＭ效应因子

真菌名称 ＬｙｓＭ效应因子名称 ＬｙｓＭ结构域数量
（个）

所属类别

番茄叶霉病菌［４２］ Ｅｃｐ６ ３ 有多个ＬｙｓＭ，无催化结构域

禾生球腔菌［３７］ Ｍｇ３ＬｙｓＭ、Ｍｇ１ＬｙｓＭ、ＭｇｘＬｙｓＭ ３、１、１ 有多个ＬｙｓＭ，无催化结构域

稻瘟病菌［３８］ Ｓｌｐ１ ２ 有多个ＬｙｓＭ，无催化结构域

轮枝镰孢菌［４３］ ＦｖＬｃｐ１ ３ 有多个ＬｙｓＭ，无催化结构域

大丽轮枝菌［４０］ Ｖｄ２ＬｙｓＭ ３ 有多个ＬｙｓＭ，无催化结构域

希金斯炭疽菌［４１，４４－４５］ ＣｈＥＬＰ１、ＣｈＥＬＰ２ ２ 有多个ＬｙｓＭ，无催化结构域

胶孢炭疽菌［４６］ Ｃｇ２ＬｙｓＭ ２ 有多个ＬｙｓＭ，无催化结构域

菜豆炭疽菌［４１］ ＣＩＨＩ ２ 有多个ＬｙｓＭ，无催化结构域

果生炭疽菌［４７－４８］ ＣｆＬｙｓＭ２ ２ 有多个ＬｙｓＭ，无催化结构域

立枯丝核菌［１３］ ＲｓＬｙｓＭ ３ 有多个ＬｙｓＭ，无催化结构域

小麦叶枯病菌［４９］ Ｍｇｘ１ＬｙｓＭ ２ 有多个ＬｙｓＭ，无催化结构域

３　ＬｙｓＭ效应因子的功能

３．１　ＬｙｓＭ效应因子是一类重要的模式识别受体
效应因子能增强病原菌对宿主植物的侵染，以

此来干扰寄主植物 ＰＲＲ对病原相关分子模式
（ｐａｔｈｏｇｅｎ－ａｓｓｏｃｉａｔｅｄｍｏｌｅｃｕｌａｒｐａｔｔｅｒｎｓ，ＰＡＭＰ）的
识别，进而抑制基因的表达［５０］。ＬｙｓＭ结构域蛋白
存在于植物、细菌和真菌中［２１，５１］。植物中主要是识

别自身以及病原真菌细胞壁中的几丁质和细菌的

肽聚糖（ＰＧＮ）；在细菌中的功能主要是参与细菌细
胞壁的发生、修饰和降解，ＬｙｓＭ结构域一般能够断
裂Ｎ－乙酰胞壁酸和 Ｎ－乙酰葡糖胺之间的糖苷
键，从而降解细胞壁并参与细胞活动［２３，５２］；在真菌

中，大部分的几丁质酶含有催化作用的 ＬｙｓＭ结构
域，降解细胞壁，并在孢子萌发、菌丝伸长的过程中

起着重要作用，以此保护真菌菌丝不被寄主酶降

解。而部分没有催化结构域的 ＬｙｓＭ蛋白含有多个
ＬｙｓＭｓ，它们能够结合几丁质，几丁质是类似于肽聚
糖的 ＧＩｃＮＡｃ多聚物［１７，４４－４５，５３］，从而阻断植物的

ＬｙｓＭ受体激酶与几丁质结合，避免下游信号传导被

激活，来抑制植物的 ＰＴＩ反应，真菌几丁质酶中的
ＬｙｓＭ结构域序列在特异性识别结合上有着特殊作
用［５３］。高等真核生物先天免疫系统的主要功能之

一是能够区分微生物组分与寄主组分［５４］，通过寄主

自身编码的 ＰＲＲ识别微生物产生的 ＰＡＭＰ［５５］。参
与植物免疫反应的模式识别受体主要分为２种类型
的ＰＲＲ，即富含 Ｌｅｕ重复序列的受体蛋白 ＲＬＫ／受
体激酶 ＲＬＰ和含有 ＬｙｓＭ结构域的受体激酶／蛋
白［３，５６］。而对于含有ＬｙｓＭ结构域的受体激酶／蛋白
在丝状真菌中的作用还需深入研究。在选择对几

丁质响应会发生变化的遗传突变体中，发现胞外含

有３个ＬｙｓＭ结构域、１个跨膜域及１个胞内激酶域
的ＣＥＲＫ１，就是几丁质的受体蛋白，因此 ＣＥＲＫ１能
够识别并结合外源几丁质，介导植物下游免疫信

号，使植物体内的激素发生变化、细胞内离子流动

发生改变、活性氧爆发、抗菌类物质合成等，激发真

菌的抗性免疫［５７］。

３．２　ＬｙｓＭ效应因子在植物－真菌互作中的作用
ＬｙｓＭ蛋白在病原菌和植物中都含有，并且在侵

染－免疫过程中作用极为显著，可将 ＬｙｓＭ蛋白在
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植物－真菌相互作用中分为３种类型：在病原菌侵
染植物的过程中，植物能够分泌水解酶并释放几丁

质，ＬｙｓＭ受体蛋白能够识别几丁质，激活植物自身
的免疫反应，阻止病原菌的入侵并杀死已经侵入的

病原菌；为抑制植物免疫被激活，产生的一类能够

和植物体内的 ＬｙｓＭ蛋白一同识别几丁质，且对几
丁质具有高亲和力的效应因子；病原真菌分泌效应

因子，通过化学修饰细胞壁上的几丁质，使水解酶

不再具有接近和识别几丁质的能力，进而抑制寄主

植物的免疫［２９，５８］。ＬｙｓＭ结构域在植物与真菌的联
系围绕着几丁质建立，正是在这种漫长的相互作用

过程中，植物与病原真菌相互适应、互相影响，遵循

优胜劣汰的原则。真菌毒性相关的变化明显、能力

显著的酶成员能够帮助病原真菌和宿主回避两者

之间的识别，反之可能只具有能够侵染的能

力［２３，５８］。由此推测，在 ＬｙｓＭ结构域中相对不稳定
的区域能够帮助病原真菌和宿主来躲避彼此的识

别；而真正决定 ＬｙｓＭ结构域具有什么功能的是相
对保守的区域［２３］。ＬｙｓＭ结构域在植物与真菌之间
的互作过程中扮演着极其重要的角色。深入研究

丝状真菌中 ＬｙｓＭ的作用机制是探讨植物免疫的重
要环节，只有深入研究病原丝状真菌的致病性以及

它和植物免疫防御之间的相互作用［２３］，才能为植物

的抗病育种提供理论及应用基础。

３．３　ＬｙｓＭ效应因子在植物免疫防卫反应中的作用
植物在受到外界微生物侵染时，先天形成的防

御系统比如细胞壁和角质层等作为植物细胞预防

外来病原菌侵染的重要屏障和第一道防线［５９－６０］。

当植物与病原菌相互作用时，细胞壁会发生变化形

成乳突［２９］，植物为了使病原菌的入侵速度减慢，主

动将有防御作用的物质集中在乳突上来增强自身

对病原菌的抵抗［６１］，这种主动抵抗的防御反应是最

为普遍的植物细胞的非特异性抗病机制［６２－６３］。病

原菌激活离子通道会导致钾和钙离子内流，激活相

关防御酶的活性，改变细胞壁的机械强度［６４］。这种

由植物细胞壁化学成分变化引起的或病原菌入侵

后物理结构修饰介导的抗性称为细胞壁抗性［６５］。

寄主植物通过受体蛋白识别病原相关分子模式，并

激活下游防御免疫系统免疫反应（ＰＴＩ）［４４－４５］。在
这个过程中病原菌为了成功侵染寄主，会分泌多种

多样的效应因子，这些效应因子如 ＬｙｓＭ可以与宿
主细胞壁的几丁质发生反应，抑制宿主被激活的免

疫反应。然而，植物还会产生抗性蛋白，识别病原

物分泌的效应蛋白，并激活更加强烈的防御反应，

称为效应因子触发的免疫反应（ＥＴＩ）［４５，６６－６７］。

４　展望

４．１　ＬｙｓＭ效应因子功能解析是未来研究的热点
目前，已发现含有 ＬｙｓＭ结构域的蛋白家族大

量出现在植物和真菌中，但是对于真菌中 ＬｙｓＭ效
应因子的研究还处于起步阶段。在植物免疫反应

中，ＬｙｓＭ结构域发挥着较为重要的作用，但学术界
对植物与病原互作过程中的分子机制认识非常浅

显，对于其生物学、生理学以及生物化学等方面功

能研究不足。目前，在植物免疫中由 ＬｙｓＭ效应因
子介导的分子调控机制，以及对几丁质的竞争研究

取得了一些较好的进展成果，然而，无论是植物中，

还是植物病原菌中，ＬｙｓＭ结构域蛋白数量、功能以
及如何识别不同聚糖结构的特异性尚需要今后进

一步明确。

４．２　ＬｙｓＭ效应因子互作蛋白找寻是未来研究的
重点

ＬｙｓＭ蛋白同时存在于植物、病原中，作为植物
与病原互作过程中发挥重要作用的蛋白，有关该蛋

白互作蛋白找寻是未来研究的重点。ＬｙｓＭ效应因
子互作蛋白的找寻对于明确“自我”“异我”具有重

要的意义，该蛋白形成异源二聚体或多聚体的能

力，以及胞外结构域中 ＬｙｓＭ的数目差异性有待于
在植物、病原物中进一步明确。同时，明确 ＬｙｓＭ效
应因子配体

!

受体结合特异性的分子基础，植物病

原丝状真菌 ＬｙｓＭ效应因子与其互作蛋白形成的分
子模块情况，以及如何调控下游的靶蛋白，将有助

于解释 ＬｙｓＭ蛋白对植物免疫应答的分子调控
机制。

４．３　ＬｙｓＭ效应因子结构解析是未来研究的难点
对病原菌中含有 ＬｙｓＭ结构域的分泌型小分子

效应蛋白进行结构解析，不但证明了病原菌利用

ＬｙｓＭ效应蛋白调控该真菌在寄主上的侵染能力，而
且揭示了某些 ＬｙｓＭ结构域的效应蛋白能够保护真
菌菌丝不被几丁质酶降解。但是，目前对于 ＬｙｓＭ
效应因子的结构解析还存在困难，进一步解析ＬｙｓＭ
效应因子结构是研究真菌与植物互作的重要条件。

参考文献：

［１］陈
"

娟，韦建福．丝状真菌遗传转化的研究进展［Ｊ］．云南农业

大学学报，２００９，２４（３）：４４８－４５４．

—０２— 江苏农业科学　２０２４年第５２卷第１４期



［２］周庆新．丝状真菌遗传转化系统的建立［Ｄ］．泰安：山东农业大

学，２００７．

［３］李金癑．植物病原菌效应因子的毒性功能研究进展［Ｊ］．科教导

刊（下旬），２０１６（１２）：２５－２７．

［４］韩长志，祝友朋．植物病原丝状真菌ＲＧＳ的研究进展［Ｊ］．北京

林业大学学报，２０２１，４３（４）：１５０－１５７．

［５］褚明宇，李婉莹，左存武，等．葡萄ＬｙｓＭ类受体激酶基因家族的

鉴定及表达分析［Ｊ］．农业生物技术学报，２０２３，３０（２）：２８２－

２９７．　

［６］何　蕾，王文霞，胡容平，等．猕猴桃ＬｙｓＭ型类受体激酶基因家

族生物信息学分析［Ｊ］．分子植物育种，２０２３，２１（１０）：３１９１－

３１９８．　

［７］刘自旭．植物免疫受体激酶作用机理研究［Ｄ］．南京：南京大

学，２０１３．

［８］郭　盼，孔　华，王雨，等．番木瓜赖氨酸基序类受体激酶ＬｙｓＭ－

ＲＬＫ基因家族鉴定及生物信息学分析［Ｊ］．热带作物学报，

２０２３，４４（５）：８６７－８７９．

［９］ＭｏｎａｇｈａｎＪ，ＺｉｐｆｅｌＣ．Ｐｌａｎｔｐａｔｔｅｒｎｒｅｃｏｇｎｉｔｉｏｎｒｅｃｅｐｔｏｒｃｏｍｐｌｅｘｅｓａｔ

ｔｈｅｐｌａｓｍａｍｅｍｂｒａｎｅ［Ｊ］．ＣｕｒｒｅｎｔＯｐｉｎｉｏｎｉｎＰｌａｎｔＢｉｏｌｏｇｙ，２０１２，

１５（４）：３４９－３５７．

［１０］ＧａｒｖｅｙＫＪ，ＳａｅｄｉＭＳ，ＩｔｏＪ．ＮｕｃｌｅｏｔｉｄｅｓｅｑｕｅｎｃｅｏｆＢａｃｉｌｌｕｓｐｈａｇｅ

ｐｈｉ２９ｇｅｎｅｓ１４ａｎｄ１５：ｈｏｍｏｌｏｇｙｏｆｇｅｎｅ１５ｗｉｔｈｏｔｈｅｒｐｈａｇｅ

ｌｙｓｏｚｙｍｅｓ［Ｊ］．ＮｕｃｌｅｉｃＡｃｉｄｓＲｅｓｅａｒｃｈ，１９８６，１４（２４）：１０００１－

１０００８．　

［１１］ＢéｌｉｖｅａｕＣ，ＰｏｔｖｉｎＣ，ＴｒｕｄｅｌＪ，ｅｔａｌ．Ｃｌｏｎｉｎｇ，ｓｅｑｕｅｎｃｉｎｇ，ａｎｄ

ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎｉｎＥｓｃｈｅｒｉｃｈｉａｃｏｌｉｏｆａＳｔｒｅｐｔｏｃｏｃｃｕｓｆａｅｃａｌｉｓａｕｔｏｌｙｓｉｎ

［Ｊ］．ＪｏｕｒｎａｌｏｆＢａｃｔｅｒｉｏｌｏｇｙ，１９９１，１７３（１８）：５６１９－５６２３．

［１２］ＳｈｉｍｉｚｕＴ，ＮａｋａｎｏＴ，ＴａｋａｍｉｚａｗａＤ，ｅｔａｌ．ＴｗｏＬｙｓＭｒｅｃｅｐｔｏｒ

ｍｏｌｅｃｕｌｅｓ，ＣＥＢｉＰａｎｄＯｓＣＥＲＫ１，ｃｏｏｐｅｒａｔｉｖｅｌｙｒｅｇｕｌａｔｅｃｈｉｔｉｎ

ｅｌｉｃｉｔｏｒｓｉｇｎａｌｉｎｇｉｎｒｉｃｅ［Ｊ］．ＴｈｅＰｌａｎｔＪｏｕｒｎａｌ，２０１０，６４（２）：

２０４－２１４．　

［１３］ＤｌｆｏｒｓＦ，ＨｏｌｍｑｕｉｓｔＬ，ＤｉｘｅｌｉｕｓＣ，ｅｔａｌ．ＡＬｙｓＭｅｆｆｅｃｔｏｒｐｒｏｔｅｉｎ

ｆｒｏｍｔｈｅｂａｓｉｄｉｏｍｙｃｅｔｅＲｈｉｚｏｃｔｏｎｉａｓｏｌａｎｉｃｏｎｔｒｉｂｕｔｅｓｔｏｖｉｒｕｌｅｎｃｅ

ｔｈｒｏｕｇｈｓｕｐｐｒｅｓｓｉｏｎｏｆｃｈｉｔｉｎ－ｔｒｉｇｇｅｒｅｄｉｍｍｕｎｉｔｙ［Ｊ］．Ｍｏｌｅｃｕｌａｒ

ＧｅｎｅｔｉｃｓａｎｄＧｅｎｏｍｉｃｓ，２０１９，２９４（５）：１２１１－１２１８．

［１４］王飞飞．玉米ＺｍＬｙｓＭ受体基因克隆及功能分析［Ｄ］．合肥：安

徽农业大学，２０１６．

［１５］李海燕，刘润进，束怀瑞．丛枝菌根真菌提高植物抗病性的作用

机制［Ｊ］．菌物系统，２００１，２０（３）：４３５－４３９．

［１６］ＳｔａｒｋＭ Ｊ，ＢｏｙｄＡ．ＴｈｅｋｉｌｌｅｒｔｏｘｉｎｏｆＫｌｕｙｖｅｒｏｍｙｃｅｓｌａｃｔｉｓ：

ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｚａｔｉｏｎｏｆｔｈｅｔｏｘｉｎｓｕｂｕｎｉｔｓａｎｄｉｄｅｎｔｉｆｉｃａｔｉｏｎｏｆｔｈｅｇｅｎｅｓ

ｗｈｉｃｈｅｎｃｏｄｅｔｈｅｍ［Ｊ］．ＴｈｅＥＭＢＯＪｏｕｒｎａｌ，１９８６，５（８）：１９９５－

２００２．　

［１７］ＢａｔｅｍａｎＡ，ＢｙｃｒｏｆｔＭ．ＴｈｅｓｔｒｕｃｔｕｒｅｏｆａＬｙｓＭｄｏｍａｉｎｆｒｏｍＥ．ｃｏｌｉ

ｍｅｍｂｒａｎｅ－ｂｏｕｎｄｌｙｔｉｃｍｕｒｅｉｎｔｒａｎｓｇｌｙｃｏｓｙｌａｓｅＤ（ＭｌｔＤ）［Ｊ］．

ＪｏｕｒｎａｌｏｆＭｏｌｅｃｕｌａｒＢｉｏｌｏｇｙ，２０００，２９９（４）：１１１３－１１１９．

［１８］ＢｕｉｓｔＧ，ＳｔｅｅｎＡ，ＫｏｋＪ，ｅｔａｌ．ＬｙｓＭ，ａｗｉｄｅｌｙｄｉｓｔｒｉｂｕｔｅｄｐｒｏｔｅｉｎ

ｍｏｔｉｆｆｏｒｂｉｎｄｉｎｇｔｏ（ｐｅｐｔｉｄｏ）ｇｌｙｃａｎｓ［Ｊ］．ＭｏｌｅｃｕｌａｒＭｉｃｒｏｂｉｏｌｏｇｙ，

２００８，６８（４）：８３８－８４７．

［１９］ＢｉｅｌｎｉｃｋｉＪ，ＤｅｖｅｄｊｉｅｖＹ，ＤｅｒｅｗｅｎｄａＵ，ｅｔａｌ．Ｂ．ｓｕｂｔｉｌｉｓｙｋｕＤ
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ｏｆａｎｏｖｅｌ，ｕｂｉｑｕｉｔｏｕｓｆａｍｉｌｙｏｆｂａｃｔｅｒｉａｌｅｎｚｙｍｅｓ［Ｊ］．Ｐｒｏｔｅｉｎｓ，

２００６，６２（１）：１４４－１５１．

［２０］ＭｕｌｄｅｒＬ，ＬｅｆｅｂｖｒｅＢ，ＣｕｌｌｉｍｏｒｅＪ，ｅｔａｌ．ＬｙｓＭｄｏｍａｉｎｓｏｆＭｅｄｉｃａｇｏ

ｔｒｕｎｃａｔｕｌａ ＮＦＰ ｐｒｏｔｅｉｎ ｉｎｖｏｌｖｅｄ ｉｎ Ｎｏｄ ｆａｃｔｏｒｐｅｒｃｅｐｔｉｏｎ．

Ｇｌｙｃｏｓｙｌａｔｉｏｎ ｓｔａｔｅ， ｍｏｌｅｃｕｌａｒ ｍｏｄｅｌｉｎｇ ａｎｄ ｄｏｃｋｉｎｇ ｏｆ

ｃｈｉｔｏｏｌｉｇｏｓａｃｃｈａｒｉｄｅｓａｎｄＮｏｄｆａｃｔｏｒｓ［Ｊ］．Ｇｌｙｃｏｂｉｏｌｏｇｙ，２００６，１６

（９）：８０１－８０９．

［２１］张　璐．玉米大斑病菌 ＬｙｓＭ效应因子的筛选及分析［Ｄ］．保

定：河北农业大学，２０２０．

［２２］ＯｈｎｕｍａＴ，ＯｎａｇａＳ，ＭｕｒａｔａＫ，ｅｔａｌ．ＬｙｓＭｄｏｍａｉｎｓｆｒｏｍＰｔｅｒｉｓ

ｒｙｕｋｙｕｅｎｓｉｓｃｈｉｔｉｎａｓｅ－Ａ：ａｓｔａｂｉｌｉｔｙｓｔｕｄｙａｎｄｃｈａｒａｃｔｅｒｉｚａｔｉｏｎｏｆ

ｔｈｅｃｈｉｔｉｎ－ｂｉｎｄｉｎｇｓｉｔｅ［Ｊ］．ＴｈｅＪｏｕｒｎａｌｏｆＢｉｏｌｏｇｉｃａｌＣｈｅｍｉｓｔｒｙ，

２００８，２８３（８）：５１７８－５１８７．

［２３］江　聪，黄敏仁，徐立安．ＬｙｓＭ结构域及其与植物 －真菌相互

作用的关系［Ｊ］．植物学报，２０１４，４９（２）：２２１－２２８．

［２４］ＰｏｎｔｉｎｇＣＰ，ＡｒａｖｉｎｄＬ，ＳｃｈｕｌｔｚＪ，ｅｔａｌ．Ｅｕｋａｒｙｏｔｉｃｓｉｇｎａｌｌｉｎｇ

ｄｏｍａｉｎｈｏｍｏｌｏｇｕｅｓｉｎａｒｃｈａｅａａｎｄｂａｃｔｅｒｉａ．Ａｎｃｉｅｎｔａｎｃｅｓｔｒｙａｎｄ

ｈｏｒｉｚｏｎｔａｌｇｅｎｅｔｒａｎｓｆｅｒ［Ｊ］．ＪｏｕｒｎａｌｏｆＭｏｌｅｃｕｌａｒＢｉｏｌｏｇｙ，１９９９，

２８９（４）：７２９－７４５．

［２５］季东超，宋　凯，邢晶晶，等．ＬｙｓＭ蛋白介导植物免疫防卫反应

及其信号激发的研究进展［Ｊ］．植物学报，２０１５，５０（５）：６２８－

６３６．　

［２６］ＡｒｒｉｇｈｉＪＦ，ＢａｒｒｅＡ，ＢｅｎＡｍｏｒＢ，ｅｔａｌ．ＴｈｅＭｅｄｉｃａｇｏｔｒｕｎｃａｔｕｌａ

ｌｙｓｉｎ［ｃｏｒｒｅｃｔｅｄ］ｍｏｔｉｆ－ｒｅｃｅｐｔｏｒ－ｌｉｋｅｋｉｎａｓｅｇｅｎｅｆａｍｉｌｙｉｎｃｌｕｄｅｓ

ＮＦＰａｎｄｎｅｗｎｏｄｕｌｅ－ｅｘｐｒｅｓｓｅｄｇｅｎｅｓ［Ｊ］．ＰｌａｎｔＰｈｙｓｉｏｌｏｇｙ，

２００６，１４２（１）：２６５－２７９．

［２７］ＦａｒｍａｎＭＬ，ＬｅｏｎｇＳＡ．ＣｈｒｏｍｏｓｏｍｅｗａｌｋｉｎｇｔｏｔｈｅＡＶＲ１－ＣＯ３９

ａｖｉｒｕｌｅｎｃｅｇｅｎｅｏｆＭａｇｎａｐｏｒｔｈｅｇｒｉｓｅａ：ｄｉｓｃｒｅｐａｎｃｙｂｅｔｗｅｅｎｔｈｅ

ｐｈｙｓｉｃａｌａｎｄｇｅｎｅｔｉｃｍａｐｓ［Ｊ］．Ｇｅｎｅｔｉｃｓ，１９９８，１５０（３）：１０４９－

１０５８．　

［２８］苏慧君．橡胶树炭疽菌候选效应蛋白基因 Ｃｇ４ＬｙｓＭ的分离鉴

定和初步功能分析［Ｄ］．海口：海南大学，２０１７．

［２９］李光伟．ＡｃｈＧＬＫ基因提高番茄果实品质以及青霉菌ＬｙｓＭ家族

基因的研究［Ｄ］．合肥：合肥工业大学，２０１８．

［３０］ＺｈａｎｇＸＣ，ＣａｎｎｏｎＳＢ，ＳｔａｃｅｙＧ．ＥｖｏｌｕｔｉｏｎａｒｙｇｅｎｏｍｉｃｓｏｆＬｙｓＭ

ｇｅｎｅｓｉｎｌａｎｄｐｌａｎｔｓ［Ｊ］．ＢＭＣＥｖｏｌｕｔｉｏｎａｒｙＢｉｏｌｏｇｙ，２００９，９：１８３．

［３１］ＧａｏＦ，ＺｈａｎｇＢＳ，ＺｈａｏＪＨ，ｅｔａｌ．Ｄｅａｃｅｔｙｌａｔｉｏｎｏｆｃｈｉｔｉｎｏｌｉｇｏｍｅｒｓ

ｉｎｃｒｅａｓｅｓｖｉｒｕｌｅｎｃｅｉｎｓｏｉｌ－ｂｏｒｎｅｆｕｎｇａｌｐａｔｈｏｇｅｎｓ［Ｊ］．Ｎａｔｕｒｅ

Ｐｌａｎｔｓ，２０１９，５（１１）：１１６７－１１７６．

［３２］ｄｅＪｏｎｇｅＲ，ＴｈｏｍｍａＢＰＨＪ．ＦｕｎｇａｌＬｙｓＭｅｆｆｅｃｔｏｒｓ：ｅｘｔｉｎｇｕｉｓｈｅｒｓ

ｏｆｈｏｓｔｉｍｍｕｎｉｔｙ？［Ｊ］．ＴｒｅｎｄｓｉｎＭｉｃｒｏｂｉｏｌｏｇｙ，２００９，１７（４）：

１５１－１５７．　

［３３］方　艳，岳　出，李　洁，等．甘蓝型油菜ＢｎＨＹ５基因的表达模

式及非生物胁迫响应分析［Ｊ］．四川大学学报（自然科学版），

２０２０，５７（２）：３９１－３９９．

［３４］Ｒｕｉｚ－ＨｅｒｒｅｒａＪ．Ｂｉｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓｏｆｂｅｔａ－ｇｌｕｃａｎｓｉｎｆｕｎｇｉ［Ｊ］．

ＡｎｔｏｎｉｅＶａｎＬｅｅｕｗｅｎｈｏｅｋ，１９９１，６０（２）：７２－８１．

［３５］ＢｏｌｔｏｎＭ Ｄ，ｖａｎＥｓｓｅＨ Ｐ，ＶｏｓｓｅｎＪＨ，ｅｔａｌ．Ｔｈｅｎｏｖｅｌ

ＣｌａｄｏｓｐｏｒｉｕｍｆｕｌｖｕｍｌｙｓｉｎｍｏｔｉｆｅｆｆｅｃｔｏｒＥｃｐ６ｉｓａｖｉｒｕｌｅｎｃｅｆａｃｔｏｒ

ｗｉｔｈ ｏｒｔｈｏｌｏｇｕｅｓ ｉｎ ｏｔｈｅｒ ｆｕｎｇａｌｓｐｅｃｉｅｓ［Ｊ］． Ｍｏｌｅｃｕｌａｒ

Ｍｉｃｒｏｂｉｏｌｏｇｙ，２００８，６９（１）：１１９－１３６．
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ｉｎｔｒａｍｏｌｅｃｕｌａｒ，ｄｉｍｅｒｉｚａｔｉｏｎ［Ｊ］．ＰｌａｎｔＰｈｙｓｉｏｌｏｇｙ，２０２２，１９０（３）：

２０３３－２０４４．
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Ｍｙｃｏｓｐｈａｅｒｅｌｌａｇｒａｍｉｎｉｃｏｌａｒｅｖｅａｌｓｎｏｖｅｌｆｕｎｃｔｉｏｎａｌｐｒｏｐｅｒｔｉｅｓａｎｄ

ｖａｒｙｉｎｇｃｏｎｔｒｉｂｕｔｉｏｎｓｔｏｖｉｒｕｌｅｎｃｅｏｎｗｈｅａｔ［Ｊ］．ＰｌａｎｔＰｈｙｓｉｏｌｏｇｙ，
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ｎｅｃｅｓｓａｒｙｆｏｒｒｉｃｅｂｌａｓｔｄｉｓｅａｓｅ［Ｊ］．ＴｈｅＰｌａｎｔＣｅｌｌ，２０１２，２４（１）：

３２２－３３５．

［３９］秦春晓，李　莹，张咏雪，等．ＬｙｓＭ蛋白在植物免疫中的作用

［Ｊ］．上海师范大学学报（自然科学版），２０２２，５１（６）：７８１－

７８７．　

［４０］ＫｏｍｂｒｉｎｋＡ，ＲｏｖｅｎｉｃｈＨ，Ｓｈｉ－ＫｕｎｎｅＸ，ｅｔａｌ．Ｖｅｒｔｉｃｉｌｌｉｕｍｄａｈｌｉａｅ
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