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作物的抗病性工程——以胼胝质乳突作为潜在研究对象
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1. 引言

谷类作物在为全球人类社会提供大部分日常所需的

碳水化合物的同时，面临着被潜在致病真菌不断攻击的

问题。真菌可以以多种方式穿透植物的外层，但是植物

通常也会抵抗感染。然而，在某些情况下，真菌会突破

植物的防线从而引发感染。重要的农作物品种被病原体

攻陷后，农作物产量会下降或农作物被完全破坏，这可

能会给国家和国际社会带来毁灭性的社会、环境和财产

损失。在植物和致病真菌共同进化的过程中，植物已经

进化出了一系列抵抗真菌感染的防御机制，而真菌也发

展了新的策略来入侵、感染植物或者攻克植物现有的抗

病机制。这场不断争夺“霸权”的斗争一直持续到今天，

全球作物改良项目的一个关键和持续的目标是为植物提

供一种（至少是暂时的）胜过真菌的优势。

因此，植物在自然界中的生存能力实际上与其调用

策略的能力有着密不可分的关系，这些策略包括通过增

强植物细胞壁从而在物理上阻挡真菌的入侵、产生降

解入侵真菌细胞壁的水解酶，以及合成一系列抗菌分

子[1,2]（吕培等及华学文等，本期）。胼胝质乳突的沉

积可以阻止或抑制真菌感染。病程相关（PR）蛋白可

以由植物响应微生物的攻击而产生，它包括降解几丁质

的酶以及降解真菌细胞壁上的(1,3)-葡聚糖和(1,3;1,6)-
β-葡聚糖的酶[3,4]。多年来，这些水解酶的过度表达已

被成功用于增强作物品种的抗性[5,6]。此外，由这些酶

从真菌细胞壁多糖[包括N-乙酰基壳寡糖和(1,3)-β-寡糖

苷]中分解所得的寡糖产物，可以刺激植物的二次反应，

从而进一步增强作物抗性[7–9]。
本文主要阐述了植物来源的胼胝质乳突在植物-病

原体相互作用中的作用、相关多糖的作用，以及参与多

糖生物合成与降解过程的酶的作用。乳突的主要成分是

基本上无支链的多糖(1,3)-β-葡聚糖，其通常被称为胼

胝质。除了作为乳突的一个组成部分，胼胝质在植物的

正常生长和发育过程中还发挥着一系列重要功能。胼胝

质在细胞板形成过程中，在花粉管、花粉母细胞和胞间

连丝通道等部位被发现[10]。胼胝质不是成熟细胞壁的

一个组成部分，但它可以存在于专门的细胞壁以及质膜

与细胞壁之间的周质间隙中[11]。在真菌中，有支链的

(1,3;1,6)-β-葡聚糖是细胞壁的组成部分，实际上，它代

表了细胞壁的核心[12]。人们对胼胝质乳突在植物-病
原体相互作用中发挥的作用的日益深入了解能够为增强

小麦、水稻、大麦、玉米、高粱等重要农作物抗病性工

程提供一系列新的策略和遗传靶点。

2. 胼胝质的生物合成

尽管难以获得强有力的证据，但人们已经接受类葡

聚糖合酶（GSL）基因会介导植物中胼胝质生物合成这

一观点。植物的GSL基因与酵母的FKS1基因同源，后

者负责酿酒酵母中(1,3)-β-葡聚糖的合成[13]。然而，属

于糖基转移酶GT48组的植物GSL蛋白不包含(D,D,D, 
QxxRW)尿苷二磷酸葡萄糖（UDP-Glc）结合基序，该
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结合基序在糖基转移酶GT2家族的其他葡聚糖合酶中

很常见（http://www.cazy.org/）[14]，尽管该葡聚糖合酶

中也存在其他之前未知的UDP-Glc结合基序。或者，某

种相关蛋白也许可以进行UDP-Glc结合[15]。Li等[16]
提供了将大麦的HvGSL1基因与(1,3)-β-葡聚糖合成联系

起来的生化证据。研究人员在非变性凝胶中分离出一

种部分纯化的(1,3)-β-葡聚糖合酶制剂，并发现其中有

一种分子质量超过250 kDa的蛋白质可合成(1,3)-β-葡聚

糖 [16]。类似地，通过产物包埋技术从多花黑麦草（Lo-
lium multiflorum）提取物中富集的部分纯化的(1,3)-β-葡
聚糖合酶能够合成分子质量较高的(1,3)-β-葡聚糖[17]。
GSL酶也可能是较大的胼胝质合酶复合物（CSC）的一

部分，该复合物含有许多辅助蛋白和酶[18]。
拟南芥基因组中有12个GSL基因，GSL基因沉默或

GSL突变体功能丧失会导致不同组织中(1,3)-β-葡聚糖含

量降低或完全消失[19,20]。GSL基因的大小差异很大，

最长可达20 kb。这些基因的结构可以被分成两组：一组

高度碎片化，可能包含多达40个内含子；另一组则具有

0~2个内含子，长度明显更短[19]。GSL基因编码分子

质量超过200 kDa的蛋白质。这些蛋白质位于质膜中，

长期处于休眠状态，直到被机械应力或入侵的微生物

激活。

3. 胼胝质和真菌发病机制

当植物受到微生物入侵时，一种常见、快速的早期

反应是胼胝质塞或板在接近入侵点的地方沉积[21]。这

些胼胝质沉积物被称为乳突，这些乳突经苯胺蓝荧光染

料的作用会产生明亮的荧光[22]，这使人们普遍认为乳

突的主要碳水化合物组分是(1,3)-β-葡聚糖。由图1可见

胼胝质乳突在真菌入侵点附近的沉积[19]。考虑到苯胺

蓝荧光染料染色的相对强度与简便性，其可被用于单株

系抗性的高通量成像（Makhija等，本期）。

人们一般假定胼胝质乳突在物理上会阻挡或阻碍潜

在微生物病原体入侵，但是有些证据与该假定矛盾。因

此，当大麦的HvGSL6基因被双链RNA干扰（dsRNAi）
沉默时，植物体内积累的胼胝质含量较低，而且植物更

容易受到白粉菌的感染[23]。在此情况下，我们可以得

出结论，胼胝质在大麦对该真菌病原菌的抗性方面具有

积极的作用。与之相反，拟南芥中与大麦HvGSL6基因

同源的一个功能缺失型胼胝质合酶atgsl5突变体在乳突

中没有胼胝质，但这与预期的真菌结构促进感染无关。

与预期不同的是，这些植物对通常具有毒性的几种病原

菌的抵抗力更强了，而不是像最初预期的那样变得更容

易受到真菌的感染[19]。这一结果归因于胼胝质或胼胝

质合酶对水杨酸防御信号路径有负调控作用[24]。如果

不存在胼胝质，那么其对水杨酸路径的抑制作用便也解

除了。Jacobs等[19]指出，AtGSL基因家族中并非所有

成员都参与胼胝质的合成（图1）。尽管这些例子有助于

强调植物抗病机制相互作用的复杂性，但它们也提高了

在农作物保护中使用基于RNA的生物防治手段的可能

性（Bramlett等，本期）。

4. 乳突中的其他靶向多糖

如上所述，人们通常认为在植物-病原体相互作用

中观察到的乳突含有胼胝质，而且胼胝质是乳突的主要

的多糖成分。然而，有人认为乳突中可能还含有其他多

糖、蛋白质和酚类化合物[25]。Chowdhury等[26]使用

图1. 胼胝质乳突沉积。感染白粉菌（Blumeria graminis）两天后的拟
南芥幼叶（WT）。野生株系中可见真菌孢子（sp）和次生菌丝（sh）
（a），用苯胺蓝荧光染料染色的野生叶片显示胼胝质乳突的强烈荧光
（b）。在双链RNA干扰（dsRNAi）下敲除拟南芥的AtGSL5基因，真
菌孢子和菌丝仍然可见（c），但没有胼胝质沉积（d）。在用dsRNAi
敲除一个密切相关但不同的基因（AtGSL6）的株系中，可见正常的
孢子和菌丝（e）以及正常的胼胝质乳突（f）（比例尺为100 µm）。经
The American Society of Plant Biologists许可，转载自参考文献[19]，
©2003。
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一系列抗体和碳水化合物结合模块证明，大麦叶片受到

白粉菌Blumeria graminis f. sp. hordei（Bgh）入侵后形

成的乳突中除了含有胼胝质外，还含有相对大量的纤

维素、阿拉伯木聚糖和酚类物质。酚类物质可能是阿

魏酸残基与阿拉伯木聚糖共价结合的产物。研究人员

进一步表明，这三种多糖在有效乳突中的浓度高于无

效乳突中的浓度。乳突具有层状结构，其内核由胼胝

质和阿拉伯木聚糖组成，外层含有阿拉伯木聚糖和纤

维素（图2） [26]。

阿拉伯木聚糖和纤维素与抗入侵性之间的联系为改

善乳突组分和增强抗病性开辟了新的方向。此外，研究

人员已证明，与异木聚糖生物合成相关的基因确实会影

响大麦对白粉菌入侵的抗性[27]。因此，对于大麦GT43

和GT47这两个似乎都参与异木聚糖生物合成过程的基

因而言，尽管它们的过表达对抗病性没有明显的影响，

但是它们的瞬时诱导基因沉默会增加植物对病原体入侵

的敏感性[27]。

5. 结论

尽管植物-病原体相互作用复杂、植物抵抗病原体

入侵方式多样、病原体为突破植物多重防线运用多种策

略，但是随着我们对乳突的组成和精细结构的深入了

解，以及对植物抵抗微生物入侵的反应机制的进一步理

解，我们在控制微生物疾病方面发现了新的靶基因。研

究人员可以在传统育种计划和生物技术方法中运用这些

基因知识，以增强重要农作物抵抗病原体入侵的能力。

在日益恶化的气候条件下，如果我们要继续提高农作物

的生产力，为迅速增长的世界人口提供粮食，那么在植

物工程领域取得的成功便至关重要。
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