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摘 要:植物可由外源蛋白质、糖类、有机酸等诱导产生抗性,通过受体识别、信号传导产

生防御反应.利用植物诱导免疫的机理,开发出蛋白类、生防菌类、寡糖类等多种植物免疫

诱抗剂,在提高农作物抗病性、抗逆能力、增加产量和提高品质等方面表现出巨大的应用

潜力.本文概述了植物免疫反应的原理和类型、免疫反应的3个过程以及免疫激发子和诱

抗剂的种类,系统性诠释植物免疫机制,进一步分析了目前植物免疫诱抗剂使用存在的问

题,并对植物免疫诱抗剂开发的未来发展趋势等方面进行了展望.研究结果为植物免疫诱

抗剂的基础研究、产业化开发和田间应用等方面提供了科学依据.
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Abstract:Resistancecouldbeinducedbyexogenousproteins,carbohydratesandorganicacids,
includingthreeprocessesofreceptorrecognition,signaltransductionanddefensiveresponse.
Basedonthemechanismofplant-inducedimmunity,manykindsofplantimmuneinducerssuch
asproteins,biocontrolbacteriaandoligosaccharidesweredeveloped,whichshowedgreatappli-
cationpotentialinimprovingdiseaseresistance,stressresistance,yieldandqualityofcrops.In
thispaper,theprinciplesandtypesofplantimmunityresponse,thethreeprocessesofplantim-
munityresponseandthetypesofimmunityelicitorsandimmunityinducersweresummarized.
Theplantimmunitymechanismwassystematicallyexplained,andtheproblemsanddevelop-
menttrendofplantimmunityinducerswerefurtheranalyzed.Thispaperprovidedascientific
basisforthebasicresearch,industrialdevelopmentandfieldapplicationofplantimmunityin-
ducers.
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  随着植物免疫机制研究的深入,科学家发现了大量能够诱导植物产生抗病性、抗逆性的激

发子,并根据植物诱导抗性机理,开发出多种应用于生产的植物免疫诱抗剂.植物免疫诱抗剂

的问世改变了长期以来病虫害防治以化学合成农药为主的状况,在解决病虫害3R(Resisrance,

Resurgence,Residue)问题,促进农业高质量绿色发展方面表现出巨大潜力.本文综述了近年来

国内外在植物免疫机制及植物免疫诱抗剂开发方面的进展,分析了目前植物免疫诱抗剂使用存

在的问题并对未来发展趋势进行了展望.

1 植物免疫反应的基本原理

1.1 植物免疫类型

大量研究表明,植物具有与动物类似的先天免疫系统[1].与动物的适应性免疫系统不同,

植物需要通过细胞识别才能响应有害生物为害,称为诱导抗性(InducedResistance,IR)[2].在
长期的协同进化过程中,植物形成了具有识别真菌、细菌、卵菌、病毒等病原微生物和线虫、昆

虫等有害生物,激活免疫系统保护自身的能力.植物通过细胞表面的模式识别受体(Pattern-
recognitionReceptors,PRRs)识别入侵病原相关分子激活的免疫反应称为模式触发的免疫

(Pattern-triggeredImmunity,PTI)[3];通过细胞内的受体蛋白识别病原释放的效应蛋白而激

活的免疫反应称为效应蛋白触发的免疫(Effector-triggeredImmunity,ETI)[3].基于信号传导

途径的差异,植物的诱导抗性可分为系统获得抗性和诱导系统抗性.其中,系统获得抗性指植

物由坏死性病原物(NecrotizingPathogen)侵染或诱导因子处理后导致植株未侵染(处理)部位

产生的对后续多种病原物的增强抗性,而诱导系统抗性是指由部分非致病根围细菌定植植物根

部后诱发产生的整株系统抗性[4-5].

1.2 诱导植物产生免疫反应的过程

诱导植物产生免疫反应大致可分为受体识别、信号传导和防御反应3个过程.
由大量存在于植物细胞膜上的特异性受体蛋白(又称为模式识别受体)识别入侵的有害生

物相关分子模式是激发植物免疫反应的首要条件[6].植物上的细菌模式识别受体研究相对深入.

FLS2是植物第一个被发现的模式识别受体,可结合细菌鞭毛蛋白N端保守多肽[7].研究发现,

细菌分泌的蛋白多肽Ax21、细胞壁成分肽聚糖、脂多糖也可触发植物免疫响应[8].N-乙酰氨基

葡萄糖聚合而成的几丁质是真菌细胞壁的主要成分,但在植物中尚未发现.对拟蓝芥的研究发

现,CERK1和LYK5共同参与真菌细胞壁的识别[9];在水稻上,CEPiB蛋白负责识别真菌细

胞壁几丁质[10].除几丁质外,木聚糖酶、内聚半乳糖醛酸酶也是植物识别真菌的重要分子模
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式[11].但是,植物对卵菌的识别机制研究相对较少,葡聚糖-壳聚糖等是卵菌细胞壁的主要成

分,这些物质被认为是诱导植物免疫反应的分子模式,但相应的模式识别受体尚未确定[12].植
物中还存在一些模式识别受体来识别昆虫取食或产卵时分泌的损伤分子相关模式和植食性昆

虫相关分子模式,从而激发对害虫的抗性[13].
植物细胞膜上的模式识别受体识别到入侵有害生物的相关分子模式后,通过有丝分裂原激

活的蛋白激酶(MAPK)途径、GTP结合蛋白途径、钙离子信号传导途径、水杨酸信号传导途

径、茉莉酸信号传导途径和乙烯信号传导途径等将感知信号向下游传递,诱导抗性基因表达.
其中,MAPK途径是最重要的传导途径之一,是由促分裂原活化蛋白激酶(MAPK)、磷酸化

MAPK的促分裂原活化蛋白激酶激酶(MAPKK)和磷酸化 MAPKK 的促分裂原活化蛋白激酶

激酶激酶 (MAPKKK)共同参与的复杂三级磷酸化反应,仅在拟蓝芥中就鉴定到不同组合的多

条途径[14].GTP结合蛋白途径通过GTP结合蛋白与受体结合,激活离子通道、磷脂化磷酸酶

等方式传递信号[15].钙依赖蛋白激酶(CDPK)是钙离子传导途径中最重要的传感器,通过触发

钙离子内流,激发植物抗性[16].水杨酸信号传导途径、茉莉酸信号传导途径和乙烯信号传导途

径都属于植物激素通路调控,应对不同的病原微生物,植物启动的激素通路也不同[17].
植物的防御反应在表型上表现为胼胝质沉积、细胞壁增厚、气孔关闭、程序性细胞死亡

等[18],在生理生化上表现为离子流变化、氧暴发、活性氧积累、一氧化氮产生、植物激素的变

化及植保素等次生代谢物质的产生等[19-21],在基因上表现为防御基因的转录表达[22](图1).钙
离子、氢离子内流和钾离子、氯离子外流以及氧暴发、活性氧积累、一氧化氮产生属于植物防

御早期反应,可快速激活相关蛋白酶活性,促进细胞壁增厚,诱导抗性基因表达等;植物激素

变化、次生物质产生、胼胝质沉积、细胞壁增厚、气孔关闭及程序性细胞死亡属于植物防御后

期反应,形成抵御病原物侵染的物理性屏障.

图1 植物在基因表达、生理生化和表型上多层次发生的防御反应过程

2 植物免疫激发子种类及其作用机理

诱导植物产生免疫反应的激发子是一类能激活植物免疫反应的化合物的总称.根据来源,

植物免疫激发子可分为生物源激发子和非生物源激发子[23].生物源激发子主要为微生物、昆虫
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活体或其代谢产物,非生物源激发子主要为无机化合物.按照化学成分划分,生物源植物免疫

激发子可分为生防菌、蛋白类激发子、糖类激发子、有机酸类激发子等[3,23-24];非生物源激发子

主要包括磷酸盐、粉状二氧化硅和臭氧等[3](表1).目前,生物源激发子的鉴定及其作用机理研

究是植物免疫诱抗研究的热点.

2.1 生防菌

生防菌的种类繁多,生产上广泛应用的有真菌、细菌、放线菌等(表1).研究表明,生防菌

的代谢产物通过促使抗菌酶类活性提高来诱导植物产生免疫反应[25];贝莱斯芽孢杆菌可显著

提高大豆过氧化物酶(POD)、超氧化物歧化酶(SOD)、过氧化氢酶(CAT)活性,增强植株抗病

能力[26];巨大芽孢杆菌、纺锤形赖氨酸芽孢杆菌和蜡样芽孢杆菌可诱导水稻PR10,POD 等抗

稻瘟病相关基因表达量增加,POD,CAT,多氧化酚酶(PPO)活性增强,并出现活性氧积累现

象[27-28];放线菌可使番茄根系PPO和辣椒叶片苯丙氨酸解氨酶(PAL)活性增强[29-30].

表1 植物免疫激发子种类

激发子类型 来源 种类

非生物源激发子     磷酸盐、二氧化硅、臭氧

生物源激发子

生防菌 真菌:木霉菌、毛壳菌、酵母菌、拟青霉菌、厚壁孢子轮枝菌、菌根真菌;
细菌:芽孢杆菌、假单胞杆菌、放射性土壤农杆菌、巴氏杆菌;
放线菌:链霉菌及其变种等[25]

蛋白类激发子 Harpin蛋 白、Nep1-like 蛋 白 家 族、Elicitin、激 活 蛋 白、无 毒 蛋 白、
酶类[24]

糖类激发子 海带多糖、海藻糖、寡聚糖、壳寡糖、氨基寡糖、几丁质、胞外多糖、木

葡聚糖、寡聚脱乙酰壳多糖[3]

有机酸类激发子 茉莉酸、茉莉酸甲酯、水杨酸、水杨酸甲酯

2.2 蛋白类激发子

世界上第一个蛋白类激发子是1968年从果生核盘菌分离得到的.这类激发子是最早发现

的,也是目前已知种类最多的,大多数都是从细菌、真菌、卵菌和病毒等病原微生物中分离纯

化得到的[31].从麦长管蚜、麦二叉蚜、沙漠蝗、美洲棉铃虫中也分离得到葡萄糖氧化酶、脂酶、
磷脂酶等一些蛋白类激发子[32];还有少量激发子是寄主植物与病原微生物互作产生,如从番茄

中鉴定到的系统素和从大豆中鉴定到的亚麻酶[33].
不同类型的蛋白激发子作用机理不同.例如,Harpin蛋白、Nep1-like蛋白家族调控植物激

素通路,诱导植物细胞程序性死亡;Elicitin通过调节钙离子通道,诱导活性氧暴发、植保素积

累和防御相关基因表达;激活蛋白在稻瘟病菌、纹枯病菌等多种病菌中存在,可提高PPO,

PAL和POD等多种解毒酶的活性;无毒蛋白由病原微生物的无毒基因编码,可诱导植物抗病

基因表达[24].
2.3 糖类激发子

糖类激发子多来源于病原微生物和植物的细胞壁或动物的外壳,如氨基寡糖来自海洋生物

的外壳,壳寡糖在甲壳动物外壳和真菌细胞壁中都存在,寡聚半乳糖醛酸来自烟草细胞壁.
糖类激发子诱导植物产生抗性的主要机制是活性氧积累、解毒酶活性增强、植物激素信号

通路打开和防御基因表达上调,如使用氨基寡糖后处理,响应激发子的Robh 基因、转录POD
和CAT 相关基因以及水杨酸调控通路的PR1和 NPR1基因表达量均显著上调[34],部分糖类
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激发子还会诱发植物表型变化.在烟草和黄瓜上使用氨基寡糖,除产生生理生化上的变化外,
还会诱导细胞壁增厚、产生乳突来增强抗病性;海藻糖处理小麦、葡萄、水稻后,可激活水杨酸

通路,促使相关病程蛋白表达[35-36].
2.4 有机酸类激发子

茉莉酸、水杨酸等有机酸是植物在遇到外界刺激时产生的内源信号传导物质.早期研究发

现,使用外源水杨酸可诱导烟草对花叶病毒产生抗性,茉莉酸可增强番茄对晚疫病的抗性[37-38].
另外,使用外源茉莉酸和水杨酸还可提高植物对害虫的抗性或吸引害虫天敌.其中茉莉酸诱导

对咀嚼式和刺吸式口器害虫的抗性,水杨酸诱导对刺吸式口器害虫的抗性[32].因此,茉莉酸、
水杨酸及其酯类化合物(茉莉酸甲酯、水杨酸甲酯)也是一类重要的植物诱导抗性激发子.茉莉

酸及茉莉酸甲酯诱导使植物产生系统获得抗性,而水杨酸和水杨酸甲酯诱导植物产生诱导系统

抗性[4-5].
喷施外源茉莉酸和水杨酸后,胡椒叶片多酚含量降低,PPO和PAL活性先增强后降低[39].

茉莉酸和水杨酸甲酯处理灯盏花后,总黄酮含量增加,叶片对日灼等环境胁迫的抵抗力增强,

EbMYB06黄酮合成相关基因表达上调,PAL,4CL 等13个基因协同上调,ANR,DFR 等6
个基因协同下调[40].

3 植物免疫诱抗剂种类及应用

3.1 植物免疫诱抗剂的种类

植物诱导抗性具有广谱性、持久性、传导性和安全性等特点.科学家利用这种特性开发出

的不直接杀菌或抗病毒,但能激活植物免疫系统产生抗病、抗逆的新型多功能生物农药就是植

物免疫诱抗剂.目前,在我国获得登记并在生产上应用较广泛的主要有蛋白类、糖类和生防菌

类3类植物免疫诱抗剂.其中,糖类植物免疫诱抗剂在我国产业化基础最好、登记种类最多、应

用最为广泛.据中国农药信息网,登记的植物免疫诱抗剂有效成分几乎全为糖类,包括氨基寡

糖素、香菇多糖、几丁聚糖、低聚糖素等有效成分;蛋白类植物免疫诱抗剂仅登记4种,登记类

别为杀菌剂和植物生长调节剂,包括超敏蛋白、链蛋白和β-羽扇豆球蛋白多肽3种有效成分;
生防菌类植物免疫诱抗剂登记类别均为杀菌剂,主要有枯草芽孢杆菌、蜡质芽孢杆菌、木霉菌、
哈茨木霉菌和寡雄腐霉等,其中枯草芽孢杆菌登记种类最多,达到93个.
3.2 植物免疫诱抗剂的应用

从大量实验室生物测定和大田应用试验发现,施用植物免疫诱抗剂一方面可以提高植物抗

病的能力,另一方面可增强植物对干旱、冻害、洪涝等环境胁迫的抵抗能力,还有增加作物产

量、提高农产品品质的作用.
3.2.1 抗病作用

2000年左右,氨基寡糖素在我国开始应用于农作物病害防治.试验结果表明,氨基寡糖素

对番茄病毒病、番茄晚疫病、烟草病毒病、棉花苗期枯萎病、西瓜枯萎病、马铃薯晚疫病、香蕉

褐缘灰斑病和桃细菌性穿孔病等都有较好的预防控制效果[41-48].链蛋白是近年来从极细链格孢

分离得到的一种新型蛋白类植物免疫诱抗剂,对烟草、辣椒、菜豆、小麦、马铃薯和水稻病毒病

和真菌性病害的预防控制有较好效果[49-54].田间试验发现,单独施用6%寡糖·链蛋白对水稻

恶苗病的防效超过70%[55].木霉菌、哈茨木霉、枯草芽孢杆菌等生防菌在小麦、烟草、玉米、水

稻、辣椒、黄瓜等农作物的病害防治上应用也较为广泛[56-61].对比试验发现,单独使用植物免

疫诱抗剂对农作物病害的防治效果小于单独使用化学农药,但两者联合使用,防效高于单独使

用化学农药,同时还减少了用量[62].
3.2.2 抗逆作用

研究发现,施用植物免疫诱抗剂还具有提高植物对干旱、低温、高盐以及重金属等不利环
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境条件的耐受力.在低温条件下,施用氨基寡糖素进行叶片喷施处理后的安吉白茶,POD,

SOD活性增强,叶绿素含量增高,抗寒性增强.转录组学研究发现,有1605个基因表达上调,
主要与光合作用和碳代谢相关[62].在干旱条件下,施用3μg/mL极细链格孢激活蛋白,大豆幼

苗叶片中水分含量增加,POD,SOD,CAT活性增强,丙二醛含量降低,幼苗抗旱能力增强[63].
在盐胁迫逆境下,小麦幼苗鲜质量随着盐浓度的增高而降低,施用0.5g/L的氨基寡糖溶液后,
处理的鲜质量显著高于对照,POD,CAT活性增强,一定程度上缓解了高盐对小麦的胁迫[64].
3.2.3 促生作用

氨基寡糖、香菇多糖、链蛋白、几丁聚糖、木霉菌、枯草芽孢杆菌等多种植物免疫诱抗剂在

生产应用中都被发现有促进细胞分裂、根系生长、芽分化,增加分蘖、穗粒数等促生作用.喷施

5%氨基寡糖素后,茶叶芽梢数量增加1倍以上,鲜质量提高13.2%[65].水稻施用6%寡糖·链

蛋白后,分蘖数、有效穗数和结实率均高于对照,产量增加13%左右[66].植物免疫诱抗剂还具

有提高农产品质量的作用.大枣施用几丁聚糖后,还原糖、维生素C、钙、镁、锌等营养元素的

含量显著升高[67];辣椒施用木霉菌后,可溶性糖、维生素C含量比对照明显提高,而硝酸盐含

量明显降低[68].

4 展望

植物免疫诱抗剂通过提高植物自身抗性来抵御病虫害和不良环境条件的侵害,对解决化学

农药过量使用造成的有害生物抗性上升、农业生态环境污染和农产品质量安全问题有重要意

义.但植物免疫诱抗剂的应用还存在一些问题.由于不同的植物免疫诱抗剂激活的植物诱导抗

性信号通路不同,在抗病性上的表现也不尽相同.目前登记的植物免疫诱抗剂绝大部分都是单

一有效成分,复配是否可增强植物免疫系统,从而提高抗病能力,还未深入研究,但已有田间

试验表明,施用6%寡糖·链蛋白对烟草病毒病的防治效果优于单独使用氨基寡糖素[69].尽管

已从植食性昆虫上鉴定到多种植物诱导抗性激发子,但由于昆虫激发子的作用机制尚未完全明

确,还没有开发出针对防治害虫的植物免疫诱抗剂[32].目前,植物免疫诱抗剂在生产上主要用

于农作物病害防治.植物免疫诱抗剂的作用对象是植物免疫系统,而不针对病原微生物,对农

作物病害的防控效果通常低于使用化学合成杀菌剂,加之价格和速效性与杀菌剂相比都没有优

势,农民大多不愿意主动使用植物免疫诱抗剂.
尽管目前植物免疫诱抗剂的开发、应用还存在一些问题,但随着植物诱导抗性研究机制的

深入开展、植物免疫激发子鉴定新方法的应用、基因工程用于植物免疫诱抗剂开发、产业化成

本不断下降和田间应用技术的不断完善,可以预见,植物免疫诱抗剂在保障农业生产安全、农

产品质量安全和农业生态环境安全方面将发挥更大作用.
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