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摘要: 脂多糖(LPS)是革兰氏阴性细菌外膜的主要成分, 它作为一种典型的微生物相关分子模式, 被动植物识别

后可以诱导产生免疫反应。相对于LPS在动物中的研究, LPS引起的植物免疫反应以及植物识别LPS的分子机

制还很不清楚, 但近几年也取得了一些重要进展。因此, 本文将从LPS的复杂结构和LPS引起的独特的植物免

疫反应等方面出发, 综述研究植物识别LPS分子机制的复杂性以及取得的研究进展。
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综　述  Reviews

细菌性病害是造成农业生产损失的重要病害

之一, 化学农药防治仍是目前细菌性病害防治的

主要手段, 但化学农药的大量施用会对环境造成

巨大污染, 因此通过提高植物的先天免疫培育广

谱抗病品种是未来防治细菌性病害的可持续发展

策略。在植物与病原微生物长期协同进化的过程

中, 植物逐渐形成了先天免疫系统, 该系统感知“非
我”分子并迅速产生一系列的防卫反应, 从而阻止

病原微生物的侵染(Dodds和Rathjen 2010)。从植

物对病原微生物的识别角度, 植物先天免疫可以

分为两个阶段: 在第一阶段, 植物识别微生物相关

分子模式(microbe-associated molecular patterns, 
MAMPs), 它们是一些进化缓慢且高度保守的微生物

分子, 一般由植物细胞膜上的模式识别受体(pattern 
recognition receptors, PRRs)识别(Boller和Felix 
2009)。植物识别MAMPs后, 引起细胞内钙离子浓度

([Ca2+]cyt)升高(郑远和陈兆进2015)、活性氧(reac-
tive oxygen species, ROS)迸发、防卫基因表达、

胼胝质沉积等, 这些反应统称为MAMPs诱导的免

疫反应(MAMPs-triggered immunity, MTI) (Macho
和Zipfel 2014)。第二阶段则是植物对病原微生物

毒性效应因子(effectors)的识别, 一般是由细胞内

的抗病蛋白直接或间接识别(袁熹等2017), 然后诱

导植物产生更强的ROS迸发和过敏性坏死(hyper-
sensitive response, HR)等免疫反应(effectors-trig-
gered immunity, ETI), 从而限制病原菌的进一步侵

染和繁殖(Schreiber等2016)。
目前研究比较多的病原细菌MAMPs包括细

菌鞭毛蛋白(flagellin)、延伸因子Tu (elongation 
factor Tu, EF-Tu)、肽聚糖(peptidoglycan, PGN)以
及脂多糖(lipopolysaccharide, LPS)。LPS是革兰氏

阴性细菌外膜的主要成分, 又称内毒素, 它作为一

种典型的MAMP可以诱导动植物产生免疫反应

(Boller和Felix 2009)。相比于其他几类MAMPs, 植
物对LPS的识别和信号转导机制还知之甚少, 但近

几年取得了一些重要的研究进展。因此, 本文将

综述植物病原细菌复杂的LPS结构、LPS引起的典

型和独特的植物免疫反应以及在植物识别LPS的
分子机制等方面取得的研究进展。

1  LPS结构特征

大部分细菌的LPS由3部分共价连接组成, 从
外到内依次为O-抗原(O-antigen)、核心多糖(core 
oligosaccharides)和类脂A (lipid A)。O-抗原是由大

量的寡糖单位组成的聚合体, 暴露于细菌细胞的

最外层表面。在动物中, O-抗原可作为抗原被宿

主抗体识别, 这类寡糖聚合体在不同菌种间具有

很高的变异度(Erridge等2002)。核心多糖相对比

较保守, 可以进一步分为两部分, 即连接O-抗原的

外核心多糖和连接类脂A的内核心多糖。内核心

多糖包括至少一个KDO (3-deoxy-d-manno-oct-2-
ulosonic acid)和几个庚糖。KDO是LPS特有的成
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分, 可以做为LPS检测的标志(Raetz等2006)。类脂

A结构最为保守, 对细菌的生存和生长以及保持细

胞膜的完整性和稳定性具有重要的作用。类脂A
是一种含有多个脂肪酸链的疏水糖脂化合物, 基
本组成单位是d-葡萄糖胺双糖骨架以及与之结合

的脂肪酸链, LPS分子通过类脂A镶嵌在细菌外膜

磷脂层中(Raetz等2007)。
LPS的合成及转运是一个复杂的过程。以大

肠杆菌(Escherichia coli) LPS合成途径为例, 在细

胞质和内膜的内侧, 亲水性小分子UDP-GlcNAc 
(uridine diphosphate N-acetylglucosamine)在一系列

合成酶(Lpx A、Lpx C、Lpx D、Lpx H、Lpx B、
Lpx K、Kdt A、Lpx L和Lpx M)的连续催化作

用下, 经过多步反应, 形成KDO-类脂A分子(Raetz
等2006)。随后逐步加入庚糖和己糖, 形成核心多

糖-类脂A, 核心多糖-类脂A从细胞内膜内侧转运

至内膜外侧, 在此完成与O-抗原的连接, 形成完

整的LPS, 并最终被转运到外膜的外侧(Doerrler 
2006)。

类脂A是内毒素的主要活性中心, 也是先天免

疫受体主要识别的结构, 因此类脂A的结构及其修

饰都与其毒性密切相关(Raetz等2007)。大肠杆菌

的类脂A含有非对称的6个酰基基团与大量的负电

荷, 形成了一种近锥形的空间结构, 这种结构使类

脂A能够与LPS结合蛋白更紧密地结合, 从而诱发

宿主很强的免疫反应(Oikawa等2004)。而牙髓卟

啉单胞菌(Porphyromonas gingivalis)和球形红细菌

(Rhodobacter sphaeroides)等的类脂A形成柱状的

空间结构, 带有少量负电荷, 它们的毒性相对低很

多(Seydel等2000)。另外, 当细菌外膜结构遭到破

坏时, 细菌会通过改变类脂A的结构来快速修补外

膜, 这一过程主要是利用不同的脂质修饰酶通过

删除或添加酰基链和磷酸基, 导致类脂A不能被宿

主进一步识别(Needham和Trent 2013)。
植物病原细菌的LPS也是由以上三部分组成, 

类脂A被认为是引起植物免疫反应的主要活性中

心。假单胞菌属(Pseudomonas)和黄单胞菌属(Xan-
thomonas)提取的LPS可以引起拟南芥(Arabidopsis 
thaliana)一个典型免疫反应, 即[Ca2+]cyt升高, 用核

心多糖和类脂A分别处理拟南芥, 只有类脂A能引

起这个反应(Ranf等2015)。然而另有研究发现野

油菜黄单胞菌(Xanthomonas campestris pv. campestris)
的核心多糖能引起烟草(Nicotiana tabacum)抗性基

因表达(Braun等2005), 洋葱伯克霍尔德菌(Burk-
holderia cepacia)的核心多糖和类脂A均能诱导拟

南芥抗性基因表达, 但诱导的抗性基因表达不完

全一致(Madala等2011), 说明有些LPS的核心多糖

也可作为引起植物免疫反应的活性中心。

2  LPS诱导的独特的MTI反应

与其他MAMPs相似, LPS也可以诱导植物产

生一系列的二级信号, 包括[Ca2+]cyt升高、一氧化

氮(NO)合成和ROS迸发(Newman等2013), 其中

ROS迸发是报道最多的。例如: 从野油菜黄单胞

菌中提取的LPS处理普通烟草细胞悬浮液可以诱

导ROS迸发, 处理15 min后ROS开始增加, 在45 min
时达到最大值(Meyer等2001); 从植物致病菌包括丁

香假单胞菌(Pseudomonas syringae)、水稻白叶枯病

菌(Xanthomonas oryzae)、菊欧文氏菌(Erwinia 
chrysanthemi)、青枯病菌(Ralstonia solanacearum), 
以及非致病菌包括大肠杆菌、绿脓杆菌(P. aerugi-
nosa)等提取的LPS都能诱导水稻(Oryza sativa)悬
浮细胞产生ROS迸发, 处理后2 h ROS达到最大

值(Desaki等2006); 从大肠杆菌、绿脓杆菌、软腐

果胶杆菌(Pectobacterium carotovorum)、黑胫病菌

(P. atrosepticum)中提取的LPS也能诱导拟南芥悬

浮细胞产生ROS迸发, 绿脓杆菌和软腐果胶杆菌

LPS诱导的ROS在处理1 h后达到最大值, 大肠杆菌

和黑胫病菌诱导的ROS在处理3 h后达到最大值

(Mohamed等2015)。相比于其他的MAMPs, 以上

测量的ROS水平普遍较低, 但其ROS产生动态仍然

与大部分MAMPs诱导的ROS迸发相似, 即属于快

速而短暂的ROS迸发(Torres 2010)。
与其他MAMPs不同的是, LPS除了诱导拟南

芥产生一次快速短暂的ROS迸发, 还连续诱导了第

二次ROS迸发, 即双相ROS迸发(Shang-Guan等
2018)。第一相ROS (早期ROS)迸发与其他MAMPs
诱导的ROS迸发相似, 在30 min内快速升高且持续

时间短; 第二相ROS (后期ROS)迸发在LPS处理2 h
后开始升高, 8 h左右达到最大值, 然后持续到20 h
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左右下降, 相比于早期ROS迸发, 后期ROS迸发表

现为持续时间长、强度大的特点, 这个ROS迸发动

态与效应因子诱导的ROS迸发更加相似(Lamb和
Dixon 1997)。而且LPS也可以诱导大豆(Glycine 
max)、本氏烟(N. benthamiana)、番茄(Solanum lyco-
persicum)、水稻等植物产生这种缓慢持续型ROS迸
发, 说明这是一个保守的反应(Shang-Guan等2018)。
综上所述, LPS可能诱导一些与其他MAMPs不同

的免疫反应, 有待于进一步研究。

3  植物识别MAMPs的分子机制

大多数MAMPs都由质膜上的模式识别受体

PRRs感知。目前研究相对清楚的模式识别受体主要

是指含有亮氨酸重复序列(leucine-rich repeat, LRR)和
细胞溶解酶基序(lysin motif, LysM)胞外结构域的

蛋白(Boller和Felix 2009)。如果同时含有胞内激酶

结构域, 就被称为类受体激酶(receptor like kinases, 
RLKs); 如果没有激酶结构域, 通常被称为类受体

蛋白(receptor like proteins, RLPs)。类受体蛋白或

激酶活性丢失的受体感知MAMPs信号后, 必须与

其他类受体激酶结合, 通过其激酶活性从而磷酸

化下游蛋白, 产生信号分子, 将胞外MAMPs信号传

递到胞内(Boller和Felix 2009)。因此, 目前发现的

LRR和LysM类受体蛋白或类受体激酶可能都是通

过二聚体或四聚体形式识别MAMPs。
拟南芥识别细菌鞭毛蛋白的受体FLS2 (flagel-

lin-sensitive 2)是一个典型的LRR-RLK。FLS2可以

特异识别细菌鞭毛蛋白N端保守的22个氨基酸

(flg22),  然后招募另一个LRR-RLK, 即BAK1 
(BRI1-associated receptor kinase), 形成受体复合体

(Chinchilla等2007)。FLS2-flg22-BAK1胞外域的晶

体结构解析表明, 除了FLS2内表面凹槽可以识别

flg22, BAK1也可以特异结合flg22的C端, 从而确认

了BAK1作为FLS2共受体的地位(Sun等2013)。
FLS2-BAK1复合体感知flg22后, 可以磷酸化下游

的胞内类受体激酶(receptor-like cytoplasmic kinases, 
RLCKs), 例如BIK1 (botrytis-induced kinase 1), 进而

介导免疫反应信号转导(Lu等2010; Zhang等2010)。
拟南芥识别EF-Tu的方式与细菌鞭毛蛋白非常相

似, EF-Tu受体EFR (EF-Tu receptor)也属于LRR-

RLK家族蛋白, BAK1是EFR的共受体, BIK1是EFR
下游信号转导的主要组分(Zipfel等2006)。

LysM类受体蛋白主要识别含有N-乙酰葡萄

糖胺的分子, 如细菌肽聚糖(Gust等2012)。拟南芥

LYM1和LYM3是主要结合肽聚糖的受体, 它们不含

有胞内激酶结构域, 识别肽聚糖后与CERK1 (chitin 
elicitor receptor kinase 1)形成二聚体, 通过CERK1
的激酶活性将信号传递到细胞内(Gust等2012)。
水稻识别肽聚糖的分子模式与拟南芥相似, 由OsL-
YP4/OsLYP6和OsCERK1受体复合体识别, OsL-
YP4和OsLYP6与拟南芥LYM1和LYM3相似, 不含

有胞内激酶结构域, 因此都需要CERK1作为共受体

来激活下游的信号组分(Liu等2012)。除此之外, 该
类蛋白也介导了植物对真菌MAMPs几丁质(chitin)
的识别和共生根瘤菌分泌的结瘤因子(nod factor)
以及丛枝菌根真菌分泌的菌根因子(myc factor)的
识别, 是非常重要的一类受体家族蛋白(Shinya等
2015; Gobbato 2015)。

4  植物识别LPS的分子机制

哺乳动物中, LPS首先与血浆中高亲和力的LPS
结合蛋白(lipopolysaccharide binding protein, LBP)
结合, 使LPS聚合物转换为单体, 然后LPS-LBP复
合物再与胞浆糖蛋白CD14 (cluster of differentia-
tion 14)结合, 形成LPS-LBP-CD14复合物, 该复合

物将LPS转移到质膜上, 通过受体TLR4 (toll-like 
receptor 4)以及其共受体MD2 (myeloid differentia-
tion factor 2)激活细胞内的信号转导, 诱导细胞因

子和炎症因子转录(Storek和Monack 2015)。另外, 
LPS还可通过外膜囊泡(outer membrane vesicles, 
OMV)转运至巨噬细胞的细胞质中, 从而被胞内受

体半胱氨酸蛋白酶(caspase)识别, 激活非经典炎症

小体通路, 产生更强的免疫反应(Yang等2015)。
拟南芥中也发现了一个位于质膜上感知LPS

的蛋白LORE (lipooligosaccharide-specific reduced 
elicitation), 它是一个含有凝集素(lectin)结构域的

RLK, 其结构域从N端到C端依次为: 信号肽(signal 
peptide)、B型凝集素(B-type lectin)、表皮生长因

子(epidermal growth factor, EGF)、纤溶酶原苹果

线虫(plasminogen apple nematode, PAN)、单程跨
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膜(single-pass transmembrane)和胞质激酶(cyto-
plasmic kinase)结构域(Ranf等2015)。系统进化树

分析表明LORE是十字花科植物特有的, 其他物种

中没有直系同源蛋白(Ranf等2015)。水稻中3个与

LORE有50%同源的Lectin-RLK突变后不影响绿脓

杆菌LPS引起的ROS迸发(Desaki等2018)。拟南芥

lore突变体完全丧失LPS诱导的[Ca2+]cyt升高等典型

MTI反应, 对病原菌侵染也表现为更加感病(Ranf等
2015)。但是, 拟南芥LPS诱导的后期ROS迸发在

lore突变体中只是部分降低(Shang-Guan等2018), 暗
示拟南芥中可能还有其他识别LPS的受体。

意料之外的是, 水稻识别肽聚糖/几丁质的受

体Oscerk1突变体在绿脓杆菌LPS处理后ROS迸发

降低(Desaki等2018)。绿脓杆菌LPS处理野生型水

稻细胞悬浮液可以诱导ROS迸发, 而在Oscerk1突
变体中几乎观察不到ROS迸发。回补野生型Os-
CERK1时, 突变体ROS迸发可以完全恢复到野生

型表型, 而回补激酶活性丧失的OsCERK1D418V不能

使ROS迸发恢复。与Oscerk1不同, 拟南芥LysM突

变体cerk1、lyk2、lyk3、lyk4、lyk5和lym1/2/3对
LPS反应都正常(Desaki等2018)。这些结果说明

OsCERK1可能在LPS的免疫反应中起作用, 但是

否参与LPS的识别还需要进一步的实验验证。

到目前为止, LORE和OsCERK1是否直接结

合LPS仍未知。动物中, LPS与LBP蛋白有非常高

的亲和力(Mathison等1992)。序列比对发现, 拟南

芥基因组有2个LBP的同源基因(大约25%同源), 命
名为LBR1 (Arabidopsis LBP/BPI related 1)和LBR2, 
LBR蛋白可以直接结合LPS (Iizasa等2016)。LBR2
在质外体中表达, 而LBR1在细胞质中表达, LBR2
转录本受LPS显著诱导, 而LBR1的转录本不受诱

导(Iizasa等2016)。RNA高通量测序(RNA-Seq)分
析表明, 65个基因在野生型和lbr2突变体中差异表

达, 这些基因大多与植物免疫有关, 说明LBR2可能

在植物识别LPS的过程中起作用, 但其分子机理还

有待进一步研究(Iizasa等2017)。
除此之外, 通过蛋白质组学和质谱直接鉴定

LPS结合蛋白也取得了一些进展。大肠杆菌LPS处
理拟南芥后提取质膜蛋白, 然后通过质谱鉴定LPS
处理与对照的差异表达蛋白, 结果发现包括BAK1

在内的LRR-RLKs、Lectin-RLKs和LYM2等受体类

蛋白都有差异表达, 但拟南芥已发现的受体LORE
并不在其中, 说明LPS也许不调控LORE蛋白水平, 
或者大肠杆菌LPS不被LORE识别(Baloyi等2017)。
另外, 拟南芥膜蛋白与洋葱伯克霍尔德菌LPS孵育

后, 利用LPS结合柱料进一步纯化特异性结合LPS
的蛋白, 质谱鉴定结果发现许多类受体激酶都能

与LPS直接结合, 但LORE不在其中, 说明洋葱伯克

霍尔德菌LPS不能直接结合LORE (Vanaja等2017)。
因此LORE与LPS的结合还有待进一步研究。

5  问题与展望

LPS作为革兰氏阴性细菌外膜的主要成分, 在
植物识别并抵御病原微生物侵染的过程中起到非

常重要的作用。本文综述了LPS的结构特征、诱

导植物产生的免疫反应, 以及植物识别LPS的分子

机制等方面的研究进展, 但仍有许多问题尚待进

一步阐释。比如, 拟南芥中LPS受体LORE如何识

别LPS以及识别的活性中心是什么? LORE又是如

何被激活并如何将信号传递到胞内的? 拟南芥除

了LORE之外是否还有其他的LPS受体? 水稻Os-
CERK1是否直接识别LPS? 为什么拟南芥CERK1
不参与LPS的识别? 植物是否存在一个识别LPS的
通用受体? LORE异源表达是否增加其他植物的抗

病性? LPS介导的后期ROS迸发的生物学意义以及

分子机制是什么? 不同物种中LPS诱导的后期ROS
迸发的分子机制是否保守, 是否可以通过该反应

鉴定LPS的通用受体? 植物是否含有加工LPS帮助

其释放活性成分的酶存在? 植物是否含有类似于

动物中Caspase蛋白的胞内受体？这些都是阐明植

物识别LPS诱导免疫反应分子机理的关键问题。
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Lipopolysaccharide perception and signaling in plant immunity
LI Qiu-Ying, WANG Min, WU Bin-Yan, LIANG Yan*

College of Agriculture and Biotechnology, Zhejiang University; Institute of Biotechnology, Hangzhou 310058, China

Abstract: Lipopolysaccharide (LPS) is a major component of gram-negative bacterial outer membrane. As a 
typical microbe-associated molecular pattern (MAMP), LPS induces host immune responses in both mammals 
and plants. Compared to that in mammals, the study of LPS perception and signaling in plant immunity is still 
in its infancy, but some important progress has been made in recent years. Therefore, in this review, we discuss 
the complexity of LPS recognition and signaling in terms of the complicated LPS structure and the noncanonical 
immune responses in plants.
Key words: lipopolysaccharide; plant immunity responses; microbe-associated molecular patterns; pattern rec-
ognition receptors
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