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摘要：吸器是专性寄生真菌和卵菌的菌丝产生的一种短小分支变态结构，由吸器体、吸器外间质和吸器

外质膜3部分组成。吸器不仅仅是吸收和转运寄主植物的营养物质的功能，它在病原菌生物合成、抑制

寄主的防御反应等方面也具有不同程度的作用。对吸器的深入了解将有助于更好地认识、控制专性寄生

菌。本文综述了吸器关于营养吸收与致病性方面的功能，讨论了有待解决的问题及今后的研究趋势。
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吸器是植物专性寄生真菌和卵菌唯一位于寄

主细胞内并可从中获取养分的器官，吸器形成是

植物专性寄生菌成功侵染的标志。自1853年von

Mohl第1次描述吸器以来，植物病理学家们对此

产生了浓厚的兴趣。1863年，de Bary提出吸器可

能具有吸收营养物质的作用。但由于专性寄生菌

不能进行离体培养，人们对其了解不深入。20世纪

60年代，开展了小麦秆锈菌(Puccinia graminis f.

sp. tritici)与寄主互作的超微结构研究，确定了胞

间菌丝、吸器母细胞和吸器的基本形态。70年

代，由于显微技术和制片技术的进步，掀起了对

小麦锈病、亚麻锈病、菜豆锈病、梨锈病和桧柏

锈病侵染过程中寄主与病原超微结构的变化研

究。90年代应用微分干涉技术、生物电镜技术和

荧光标记技术对吸器的形成过程、超微结构、信

息交流和细胞生理生化做了深入的研究[1]。1991

年Kurt Mendgen和Dietrich-Eckhardt Lesemann 出

版了《ELECTRON MICROSCOPY OF PLANT

PATHOGENS》，对于吸器的产生、结构及其功

能做了一定的阐述，但由于研究技术的限制，仍

不能非常清晰地揭示吸器的功能。Hahn和Mendgen[2]

开发了吸器的分离方法，Rampitsch等[3]利用抗原-

抗体法进一步对吸器进行了特异性富集提纯。李

芳芳等[4]用蚕豆单胞锈菌(Uromyces fabae)吸器的

提取方法对小麦条锈菌(P. striiformis f. sp. tritici)

的吸器进行了分离。分离技术的发展使人们对专

性寄生菌吸器的部分功能有了深入的了解。进入

21世纪后，各专性寄生菌的基因组或转录组测序
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相继完成，在高通量、大数据实验技术的支持

下，加快了对专性寄生菌在互作过程中吸器功能

的研究，特别集中于效应蛋白的相关研究。

1    吸器的形成及结构

不同病原物的吸器形成过程和结构组成基本

相同，均有吸器体(Haustorium)、吸器外间质

( E x t r a h a u s t o r i a l  m a t r i x ) 和吸器外质膜

(Extrahaustorial membrane，EHM) 3部分组成。吸

器是由胞间菌丝特化产生的，病原菌侵入后，在

寄主细胞间隙形成胞间菌丝，胞间菌丝顶端与寄

主细胞壁接触后被诱导分化，进而形成吸器母细

胞[5–6]。小麦叶锈菌(P. triticina)接种8 h后就可以形

成椭圆、长圆或是烧瓶形的气孔下囊；气孔下囊

分化形成初生侵染丝并向周围的叶肉细胞延伸，

接触到叶肉细胞后被诱导分化产生隔膜，形成初

生吸器母细胞，吸器母细胞在与寄主细胞接触部

位细胞壁第五层增厚成凸镜状，形成两层壁的入

侵栓。入侵栓侵入叶肉细胞形成初生吸器。入侵

栓穿透寄主细胞壁后，延伸形成吸器的颈部，吸

器颈部停止延伸后，顶端部位开始膨大，形成幼

小的吸器，建立寄生关系。吸器母细胞中原生质

和细胞器渐渐流入吸器，使其逐渐趋于成熟[7–8]。

初生吸器的后侧产生分支状的次生侵染丝，在其

顶端形成次生吸器母细胞以及次生吸器。由于寄

主植物的不同，吸器的形态存在差异。大多数霜

霉菌产生丝状吸器，但向日葵霜霉菌(Plasmopara

halstedii)产生的吸器呈球状，并且没有颈部[9]。白

锈菌产生球状吸器，白粉菌产生掌状吸器，锈菌

则产生指状吸器。

随着吸器体的膨大，寄主的细胞膜不断下

陷。在颈部，吸器外质膜紧贴颈的外壁；在颈部

与吸器体的过渡部位，吸器外质膜渐渐远离吸器

体壁；在其他的部位吸器外质膜和吸器体壁之间

始终保持一定的距离，吸器外质膜呈折叠的波浪

状分布，造成吸器外间质的宽窄变化比较大[7–8]。

吸器外质膜，吸器外间质和吸器体组成寄主和病

原重要的互作交界面，由于在植物表皮细胞中中

央液泡占据很大的细胞空间，因此，吸器外质膜

与液泡膜(Tonoplast)相邻很近[10–11]。不同种属菌间

的吸器中细胞核数目具有差异，多数锈菌的吸器

为双核，P. strii formis多核现象比较普遍，P.

triticina吸器成熟前含有双核，成熟后只能观察到

具有双核仁的单细胞核，可能是由双核的融合所

致，成熟的燕麦冠锈菌(P. coronate)吸器中也含有

单核。吸器体内的原生质成分与吸器母细胞基本

一致，含有丰富的线粒体、内质网以及大量电子密

度颗粒。Enkerli等[12]观察到卵菌的吸器外膜与其

他的细胞质膜不同，膜质较厚且被高度糖基化。

2    吸器功能研究

2.1    吸器具有特殊的代谢机制

Hahn和Mendgen[13]开展的U. fabae吸器基因表

达谱研究显示，在U. fabae侵染过程中形成的吸器

中，有一些寄主诱导表达的基因(in Planta-Induced

Genes, PIGs)被激活，如己糖转运子基因(hexose

transporter, hxt1)，氨基酸次生转运子基因(Amino

acid transporter，aat) aat1, aat2和aat3。其中转运

子蛋白HXT1p和AAT2p位于吸器质膜上，AAT1p

和AAT3p是质子依赖型的转运子。Sohn等[14]进一

步发现这其中的2个基因(Thiamine, thi) thi1 (原命

名为pig1)和thi2 (pig4)高表达，它们的转录量之和

超过了吸器中总mRNA的5%。利用硫胺素营养缺

陷thi3和thi2突变体互补试验证明了这2个基因在

硫胺素生物合成中的作用。THI1p可能参与合成

硫胺素的嘧啶部分，THI2p可能参与合成硫胺素

的噻唑基部分。与其它真菌受硫胺素完全抑制的

硫胺素生物合成相关基因相比，thi1和thi2不受植

物体内外锈菌菌丝中所含的硫胺素的影响。
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Western blot分析显示，在休眠孢子、萌发孢子的

提取液中和体外生长的侵染结构中的thi1基因量明

显比吸器中少。用免疫荧光显微镜观察被锈菌感

染的叶片，在吸器中观察到高浓度的THI1p，而

在胞间菌丝和夏孢子中只发现了少量的THI1p。

硫胺素经过磷酸化过程形成其辅酶形式焦磷酸硫

胺素(Thiamine pyrophosphate，TPP)，TPP参与转

醛基反应，是丙酮酸脱氢酶、丙酮酸脱羧酶、α-

酮戊二酸脱羧酶和转酮酶的辅因子[14]。但不同的

专性寄生菌的吸器在代谢功能上存在特异性。

Godfrey等[15]分离出大麦白粉菌(Blumeria graminis

f. sp. Hordei, Bgh)的吸器，从蛋白质组的角度对

204个吸器蛋白进行了分析，结果表明大多数蛋白

在代谢途径和生物能源产生等方面起作用，但没

有发现丙酮酸脱羧酶，表明白粉菌的代谢途径可

能与植物和其它真菌不同。这些结果表明，吸器

是专性寄生菌菌丝体中生物合成代谢物的一个必

要的结构。

随着近年来新一代测序技术的应用，专性寄

生菌的DNA测序和mRNA测序得以迅速地发展。

P. graminis、P. striiformis和亚麻锈菌(Melampsora

lini)[16–19]的基因组学研究发现，这些基因组均缺少

同化硝酸盐和硫关键酶的编码基因，说明这些锈

菌病原物不能从植物中有效获取硝酸盐和硫。通

过基因和蛋白质的关联分析，预测了许多锈菌的

吸器中的转运体，但是，到目前发现的锈菌糖吸

收转运体只有HXT1p。大多数锈菌的氨基酸转运

体属于氨基酸 /聚氨 /胆碱超家族 (Amino  ac id

polyamine choline, APC)，其具有12个跨膜结构域

组成的拓扑结构，是氨基酸和H+质子共转运体，

包括4个不同的亚族YAT family (Yeast amino acid

transporter)、LAT family (L-type amino acid

transporter)、ACT family (Amino acid/choline

transporter)和AAAP superfamily(Amino acid/auxin

permease)[20]。

2.2    吸器具有营养吸收的功能

早在1863年，de Bary就提出了吸器是专性活

体 营 养 菌 吸 收 寄 主 营 养 物 质 结 构 的 假 设 。

1978–1982年间Martin和Ellingboe，Mendgen、

Manners和Gay分别利用32P、14CO2标记物对豌豆白

粉菌(Erysiphe pisi)，利用3H标记的氨基酸对U.

phaseoli 进行了研究，间接地证明了吸器在营养

吸收方面的作用。吸器对氨基酸和糖分的吸收过

程为次级主动运输，转运的能量来源于H+-ATP酶

形成的质子梯度。专性寄生菌对氨基酸的吸收依

赖于吸器和胞间菌丝，而对糖分的吸收仅仅依赖

于吸器 [ 1 ] 。锈菌中H X T 1的转录和其编码的

HXT1p只在吸器中能检测到，巢式PCR和基因组

Southern杂交分析表明，锈菌的各个发育阶段均

没有发现其它的己糖转运蛋白存在。HXT1p分布

于单核吸器的尖端或双核吸器的吸器体周围[21]。

转基因酵母和爪蟾卵母细胞异源表达表明

HXT1p是D-葡萄糖和D-果糖特异的质子共转运

体，并且HXT1p对葡萄糖和果糖的转运效率相

似，它依靠质子驱动力将葡萄糖和果糖从植物细

胞转运到吸器中[21]。Bgh的吸器能够直接吸取寄主

细胞的葡萄糖，而蔗糖、D-半乳糖和D-果糖在被

运输到吸器之前需要经过一定程度的代谢过程才

能被吸器吸收。首先，从植物中释放出来的蔗

糖，穿过吸器外质膜，进入吸器外间质；蔗糖在

酶的作用下裂解为葡萄糖和果糖，植物中的纤维

二糖也可能在酶的作用下裂解为葡萄糖；然后，

在吸器质膜内外H+浓度梯度的驱动下葡萄糖和果

糖通过HXT1转运体进入到吸器体内。吸器对氨基

酸的吸收与对糖的吸收相类似，即氨基酸从植物

细胞中释放出来，穿过吸器外质膜进入到吸器外

间质，随后通过吸器质膜上的氨基酸转运体进入

到吸器体内，在吸器吸收糖和氨基酸的过程中，

吸器质膜上的H+-ATP酶同HXT1转运体和氨基酸

转运体一样，也起着重要的作用，它们负责将共
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转运进入吸器体的H+再转运回吸器外间质中，调

节吸器外间质和吸器体中的H+浓度，使吸器质膜

内外产生H+浓度梯度，以使糖和氨基酸更好的进

入到吸器中去[11]。

吸器质膜上的H+-ATP酶和特异转运蛋白决定

着病原真菌吸收寄主植物代谢产物的能力，虽然

专性寄生菌的大部分寄生菌丝为胞间菌丝，但吸

器的超微结构和其所处的位置表明了其具有特殊

的营养作用。与其它结构相比，病原菌吸器中的

H+-ATP酶的活性更高[21–22]。目前已发现60种锈菌

氨基酸转运蛋白，其中P. graminis含有21种，P.

triticina含有14种，M. lini 含有4种，M. larici-

populina含有16种，蕨类锈菌(Mixia osmundae)含

有5种，但关于这些转运体的具体转运机制有待于

深入研究。已经确定了编码氨基酸次生转运蛋白

的基因AAT，AAT1p (PIG27)表现出其特异地转运

L-组氨酸和L-赖氨酸的氨基酸转运蛋白特性[23]，

AAT3p表现出其特异地转运L-亮氨酸及含硫氨基

酸L-甲硫氨酸和L-半胱氨酸的特性[24]。这些发现

再次确定了吸器在营养吸收方面的潜在作用。虽

然研究发现AAT2p(PIG2p)只出现在吸器中，但还

没有检测到其具有转运活性[18]。aat1和aat3在吸器

和胞间菌丝中都有表达，表明吸器具有吸收植物

体氨基酸的作用。

2.3    吸器是碳水化合物代谢及其转化为多元醇的

主要场所

吸器是营养吸收的主要部位，也是营养物质

代谢及利用碳水化合物产生多元醇的主要场所。

多元醇是孢子中化合物储存的主要形式。多元醇

在吸器中产生后会通过菌丝体转运到夏孢子中，

并在夏孢子中沉积下来。不同专性寄生菌利用多

元醇的情况差异很大。

葡萄糖和果糖进入吸器后经过严格的调控会

在吸器中进入糖酵解和磷酸戊糖途径。在U. fabae

吸器中，发现了葡萄糖激酶1 (Glucokinase, GLK1p)、

甘露醇脱氢酶1 (Mannitol dehydrogenase, MAD1p)

和D-阿拉伯糖醇脱氢酶1 (D-Arabia sugar alcohol

dehydrogenase, ARD1p)等。RT-PCR分析和免疫定

位分析发现GLK1p的编码基因GLK1只在或者优先

在吸器中进行表达。GLK1p作用于葡萄糖，当

ATP存在时使葡萄糖发生磷酸化反应，生成6-磷

酸葡萄糖。MAD1p的编码基因mad1的转录只在吸

器中进行，M A D 1 p位于吸器内腔和夏孢子。

MAD1p作用于果糖或甘露醇，催化果糖和甘露醇

的相互转变，以NADP+/H为辅酶。MAD1p虽然称

之为甘露醇脱氢酶，但它更多的表现为D-果糖还

原酶的活性，即以NADPH为还原剂催化D-果糖还

原为甘露醇。由于MAD1p的存在，经过吸器质膜

上的HXT1p转运到吸器内腔的果糖可以被锈菌利

用。虽然一些植物能够合成甘露醇，但大部分植

物并不能利用它，而甘露醇可以在菌丝体中自由

扩散。因此甘露醇是植物病原真菌中碳水化合物

储存的理想形式。ARD1p位于吸器内腔，作用于

D -核酮糖、D -木酮糖和D -阿拉伯糖醇，以

NADP+/H为辅酶。D-阿拉伯糖醇也是U. fabae中碳

水化合物的储存形式。在U .  f a b a e吸器中，

ARD1p以NADPH为还原剂催化磷酸戊糖途径中产

生的D-核酮糖和D-木酮糖还原为D-阿拉伯糖

醇[1](图1)。但是，并不是所有专性寄生菌都积累

D-阿拉伯糖醇，在U. fabae中积累甘露醇与D-阿拉

伯糖醇，而在P. graminis中积累的却是甘露醇与

D-山梨糖醇。Yin等[25]通过比较转录组学在P. gra-

minis中发现了将近1200个在吸器中特异富集表达

的基因，经病毒诱导的基因沉默(virus-induced

gene silencing，VIGS)和寄主诱导的基因沉默

(host-induced gene silencing，HIGS)功能验证，证

明其涉及糖酵解酶、糖代谢相关分泌蛋白和膜转

运蛋白，这些基因的沉默阻碍了菌丝的扩展。

2.4    吸器产生效应子并将之转运到寄主细胞中

目前的很多研究证明吸器是活体营养真菌和
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卵菌效应子产生的主要场所，并起着将效应子转

运到寄主植物中的作用。目前，已经从M. lini鉴定

出30余个无毒基因，从P. graminis、P. striiformis

和P. triticina中鉴定出近50个无毒基因[18,26]。通过

基因组学研究和转录组学研究，已经从吸器中获

得了大量的(500–1500个)候选效应蛋白。本课题

组从P. triticina的吸器产生阶段筛选到300余个候

选效应蛋白，经过分析发现，这些效应蛋白不具

有保守的氨基酸保守结构，多态性非常强。杜冬

冬[27]对2个不同致病力小麦叶锈菌株的150个候选

分泌蛋白进一步进行Pfam分析，结果得到注释的

分泌蛋白仅有36个。剩余的114个分泌蛋白使用

MEME软件进行de novo结构筛选和预测，结果在

15 个分泌蛋白中预测到3个保守结构域，分别是

motif 1(YxxxxNKxDC)、motif 2(Y [N/A] Y [T/D]

[H/A] [C/A] [S/H] [T/Q] [S/N] [S/G] [N/C]T [N/A]

W)和motif 3([S/K] M [H/A] R [R/M] R [P/A]

[W/Q])。剩余的99个P. triticina的分泌蛋白含有新

的功能motif。Godfrey等[28]通过构建Bgh的cDNA

文库发现了白粉菌分泌蛋白的保守结构域Y/F/WxC。

根据此保守结构进行 E S T 文库比较，在 P .

striiformis和U. maydis中都发现了有此结构的分泌

蛋白。本课题组在研究P. triticina中发现，在大量

的候选分泌蛋白中也存在着Y/F/WxC的保守结构

图 1.   U. fabae 吸器中己糖的吸收、代谢和转化
[1]

Figure 1.   Mobilization, uptake, and utilization of hexoses in haustoria of U. fabae. Sucrose (Suc) is released from the
infected plant cell either actively or passively. The disaccharide is cleaved by the fungal invertase INV1p and possibly
the action of plant enzymes. The resulting monosaccharides, D-glucose (Glc) and D-fructose (Frc), are taken up via
the hexose transporter HXT1p. Glc might also be provided through the breakdown of cellobiose (Cel) by the action of
BGL1p. Glc is funneled into glycolysis and the pentose phosphate pathway (PPP) by phosphorylation through
GLK1p. D-fructose on the other hand is converted into mannitol by the action of MAD1p. At the bottom of the PPP,
the novel enzyme ARD1p is generating D-arabitol[1].
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域，而其他不产生吸器的真菌和卵菌中没有此结

构，说明这类分泌蛋白只特异的在有吸器的真菌

中表达。这些效应蛋白的产生均证明吸器是产生

效应子的重要场所。

锈菌吸器中无毒蛋白(Avirulence, Avr)的表达

以及伴随吸器产生而导致寄主过敏性坏死反应

(Hypersensitive response, HR)发生，这种现象说明

吸器在将效应蛋白转入寄主细胞中起着至关重要

的作用。Kemen等[29]在研究U. fabae中发现在侵染

寄主时效应蛋白Uf-RTP1进入寄主细胞，且发现

Uf-RTP1锚定于寄主的细胞核，推测在病原物侵

染寄主过程中该效应因子影响到寄主的表达或调

控。然而，在研究其他豆类锈菌时却仅仅在吸器

外膜区域能够检测到吸器的分泌蛋白，说明吸器

产生的分泌蛋白只有一部分转移到寄主细胞中

去[29]，这表明蛋白的转运机制具有选择性。

吸器与寄主互作交界面可能更利于分泌蛋白

进入寄主细胞。虽然吸器外质膜与寄主的质膜紧

密相邻，但其理化特性与寄主和锈菌的不同。吸

器外质膜把寄主与吸器明显分隔开，推测可能与

病原物的专性寄生特性有关[22,30]。吸器外间质通

过颈环，把寄主非原质体与吸器外间质完全分

开，具有密封吸器外间质的作用。锈菌和白粉病

菌形成颈环，但在卵菌中除了白锈菌形成类似于

颈环的结构外不曾发现形成颈环[30–31]。但在几种

卵菌中，在侵入细胞所在位置经常出现颈领或乳

突，该结构起到与真菌的吸器颈环相同或相似的

作用。推测该结构的存在更利于控制寄主和病原

菌间信号和营养的交换。此外，在某些锈菌中发

现，吸器外间质外膜向外延伸出一个管状结构与

寄主的细胞质，包括内质网 ( e n d o p l a s m i c

reticulum, ER)和高尔基体(Golgi membranes,

GM)接触，表明其与吸器外间质膜和寄主的细胞

膜间存在着物质交换。Mims等[32]发现在黄花菜柄

锈菌(P. hemerocallidis)侵染黄花菜叶片过程中吸

器外间质区域中电子致密沉淀物延伸至管状结构

中，且出现在顶端的囊泡状结构中。他们同时发

现这些管状延伸物与寄主植物的扁平囊泡接触，

进而与ER接触，为分泌蛋白进入寄主细胞提供了

途径。Bgh侵染拟南芥的超微结构的观察也发现

在寄主与吸器作用层面存在活跃的小囊泡，但是

这种延伸非常小。拟南芥的RPP1A 蛋白通过N端

疏水性肽与ER和/或GM接触[33]，因此，抗病蛋白

很可能拦截了通过内膜系统进入寄主细胞的Avr同

源蛋白。在卵菌中无毒蛋白有N端信号肽，能够

指导其ER分泌途径。

寄主与吸器形成的互作交界面可能利于蛋白

的转运，但同时锈菌的效应蛋白也可能存在某种

固有的跨膜转运机制。利用锈菌的包含信号肽序

列的全长无毒基因在寄主中表达，同样可以产生

HR反应[34–35]。这就说明，由于信号肽异常或低效

的加工使得Avr在细胞之中少量积累。但是，添加

内质网对AvrM的拦截信号，可以阻止HR反应的

发生[35]。当没有病原菌存在时，很可能这些蛋白

成功进入寄主植物的分泌途径，从而能够从非质

体或者内膜分泌系统，如高尔基体或者运输小泡

(transport vesicles)，进入寄主的细胞质。此外，

分泌蛋白的正确折叠也影响转运效率。

在研究转运机制中发现除了上述转运机制

外，还存在内吞作用，如小麦褐斑病的PtrToxA

毒素蛋白的转运 [ 3 6 ]，通过修饰的受体内吞作用

(receptormediated endocytosis，RME)，进入寄主

细胞。植物上的RME研究并不十分的清楚，然

而，质膜蛋白和细胞壁成分的循环再利用已经

证明是通过内吞作用，非蛋白类的激发子也已

证明通过内吞作用进入寄主细胞 [ 3 7 ]。致病疫霉

(Phytophthora infestans)通过调节寄主植物与病原

菌互作交界的植物的内吞系统进入寄主原生质[38]。

已经有研究证明分泌蛋白保守的N端motifs小片段

序列能够完成效应蛋白进入植物细胞[39–41]，例如
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在卵菌效应子蛋白家族中已经发现LXLFLAK

motifs和RXLR motifs[42]。虽然一些真菌效应蛋白

的N端区域是进入植物细胞所必需的，包括来自

M. lini的AvrL567和AvrM，但是至今没有发现保

守的转入信号序列。

2.5    吸器干扰正常生理过程和寄主防御反应

效应子是病原菌在侵染寄主植物时产生的兼

具毒性和无毒功能的调节分子，其毒性功能表现

为干扰正常生理过程和寄主防御反应，帮助病原

菌侵染、繁殖，无毒功能是被植物抗病蛋白特异

识别，激发防御反应[43–44]。

目前的研究发现了一些具有毒性功能的蛋

白。在吸器中，由D-果糖产生的甘露醇是一种自

由基清除剂，它可以清除植物产生和释放的活性

氧自由基，可能会抑制寄主的防御反应 [ 2 2 ]。B.

graminis候选效应子BEC1011和BEC1054，通过

HIGS证明与致病相关，通过功能互补实验证明两

者在植物细胞内起作用，BEC1011能抑制白粉菌

诱导的植物细胞死亡 [ 4 5 ]。候选效应子BEC4和

ADP核糖基化因子-GTP酶激活蛋白(ARF-GAP)相

互作用，阻碍与寄主防卫相关的囊泡运输[46]。U.

maydis在侵入初期分泌效应蛋白Pep1并在质外体

空间内积累，缺失pep1基因的突变体在侵入玉米

细胞的初期被阻遏，菌丝细胞间的信号通路被阻

断，并诱发强烈的防卫反应[47]。分泌蛋白Pep1通

过阻碍寄主的Pox12来抑制植物的防卫反应。

Pox12是一种被分泌的玉米过氧化物酶，是植物活

性氧产生体系的保守配合物[48]。U. maydis的分泌

效应蛋白Pit2也与致病力相关，pit2突变体能够侵

入但是成瘤能力严重减弱。PIT2蛋白在质外体空

间内直接阻碍一系列玉米半胱氨酸蛋白酶。玉米

半胱氨酸蛋白酶的激活能够促进水杨酸相关的防

卫反应 [49]。U. maydis分泌大量的分支酸歧化酶

Cmu1来中和水杨酸(salicylic acid，SA)诱导的免

疫反应。同时Cmu1可以转运进入邻近的植物细

胞，为扩散侵染做铺垫[50]。

不同病原菌的吸器具有其独特的结构，这些

结构会影响到其寄主植物。燕麦被P. graminis侵

染后，吸器外质膜上会出现短管状的延伸，而被

冠柄锈菌(P. coronata)侵染后，吸器外质膜上出现

长而窄的延伸。锈菌吸器与寄主细胞交界处的精

细结构受锈菌产生的物种特异性信号控制，这些

信号包括抑制因子，抑制因子能够维持病原菌与

其寄主间的相容性，能够抑制寄主的防御反应，

使寄主植物表现出对病原菌的易感性。Fernandez

和Heath发现感染了豇豆锈菌(U. vignae)的菜豆组

织会受到一些非寄主病原的侵染。此外，植物病

原菌可以通过分泌一些蛋白和效应子来调节寄主

植物的防御反应，使其能够在寄主植物上定殖。

在U. fabae吸器中特异性表达的小分子分泌蛋白

RTP1具有影响寄主防御基因表达、维持蚕豆单胞

锈菌吸器结构及其在寄主上活体营养的作用[51]。

进一步的研究表明RTP1同系物广泛存在于锈菌

目，与专性寄生有密切的联系。

2.6    吸器产生的效应蛋白可能决定着对寄主的专

化性

无毒基因具有高度的多态性，而且在信号选

择上也具有多样性，特别表现在植物防御系统的

协同进化上。例如，M. Lini，暴露在AvrL567蛋

白表面的正向选择多态残基负责免疫受体特异性

差异的识别，这种现象解释了基因家族在分子基

础上通过多样化选择，从而避开被寄主的识别。

同样，AvrM通过直接与M抗性蛋白表面的残基互

作被识别，而且识别的差异性取决于表面暴露的

残基多态性[52]。效应子可能通过毒性功能的不同

选择适合的寄主蛋白靶标或者是新的毒力靶标。

通过对多个锈菌效应子的比较分析发现，一些保

守的、决定某种酶活性的蛋白可能具有常规的毒
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性作用，例如一些细胞壁降解酶。当然，很多的

候选效应子在属内或种内并不保守，而且即使是

一个种的不同的分离物间也存在着很高的多样

性[34]。本研究组对10 个毒性不同的中国小麦叶锈

菌致病类型进行侵染阶段的转录组分析，发现不

同的致病类型间存在的效应蛋白的特异性比较丰

富，总计在10个致病菌中获得侵染阶段的候选效

应蛋白754个，而在2个不同毒力菌株之间存在的

差异表达分泌蛋白在10至100余个之间。杜冬冬[35]

对2个P. triticina Tc284-2和Tc361-1的吸器阶段表

达进行分析，确定差异表达的分泌蛋白共150个。

其中相对于Tc284-2, Tc361-1上调表达的分泌蛋白

有92个，下调表达的有58个。在Tc284-2中特异表

达的分泌蛋白为 U n i g e n e 1 1 6 8 3 - T c 1 5 - 2 、

Unigene11935-Tc15-2，在Tc361-1中特异表达分泌

蛋白分别是 C L 4 3 2 3 . s C o n t i g 1 - T c 1 5 - 2 、

CL5606.Contig1-Tc15-2和Unigene26432-Tc15-2，

充分证明效应蛋白对寄主的专化性选择。

3    待解决的问题及展望

随着科学技术，尤其是分子生物学的发展，

人们对吸器功能将会有更深入的了解。利用快速

发展的吸器基因组学能够进一步揭示病原菌的活

体营养吸收的特性。然而，至今我们的了解仅限

于在不同的阶段高表达程度不同的转运体基因，

需要进一步研究揭示有关营养吸收的转运体的详

细作用，包括涉及到营养信号因子和氨基酸吸收

与调节表达的效应蛋白的转运机制等。这些有助

于我们更好地了解病原菌适应其寄主的机制。此

外，通过比较不同专性寄生菌的氨基酸转运子来

更详细地开展专性寄生菌的生理和分子基础的研

究，得到了转运蛋白的序列和种类及结构，但转

运体在不同菌间、不同属间、甚至不同的种间都

存在着差异，转运体千差万别，这些现象可以解

释为什么植物专性寄生菌有很强的寄主专化性，

但这些机制均有待于澄清。此外，在吸器的某些

营养代谢途径上也有待于深入研究。例如U .

fabae硫胺素的合成不受高浓度硫氨酸的抑制，其

原因是其缺乏抑制子还是缺乏相应的转运子目前

并不清楚。硫胺素磷酸化形成辅酶因子焦磷酸及

其以后的代谢过程已经明确，但是硫胺素的前体

化合物是什么需要确定。

近几年，EST分析、吸器cDNA文库构建、全

基因组测序、基因沉默等不同方法的应用，在专

性寄生菌吸器的功能及效应子的研究方面做了大

量的工作，并取得了一定的进展，发现了大量吸

器中相关候选效应子。信号识别是专性寄生菌与

寄主植物互作的关键，但病原菌吸器与寄主细胞

交接界面的分子互作在很大程度上仍然未知。在

病原物活体营养阶段和寄主的互作中分泌蛋白研

究迅速，这些成果给专性寄生菌分泌蛋白的研究

提供了很强的指导作用，但是不同专性寄生菌的

分泌蛋白仍然具有其特异性，因此给研究带来一

定的困难。吸器中产生的效应蛋白可以利用寄主

的分泌系统进入寄主细胞，也可以通过病原菌的

分泌系统进入，还可以通过自身的信号肽进入但

转运肽在氨基酸的种类、长度和序列上变化多样，

没有发现保守序列[53]。病原菌效应蛋白中多存在

模拟寄主蛋白的序列，这可能有利于在寄主膜系

统上的转运[54]。虽然效应蛋白的转运方式研究比

较缺乏，但是其作用方式的研究方法已经比较成

熟。在本氏烟上的瞬时表达和亚细胞定位分析确

定其植物中的作用靶标蛋白。最近，Sperschneider

等[55]开发了新的高效、精确的寻找候选效应蛋白

的方法，为以后的研究提供了基础。至今为止，

候选效应蛋白的具体作用机制仍然是待解决的关

键问题。随着人们对专性寄生菌吸器的研究的不

断深入，人们将更全面的认识专性寄生菌，更好

的控制其引起的植物病害。
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Advances in haustoria function of plants obligate parasite - A
review

Xuefeng Fan, Heshan Zhang, Wenxiang Yang*

Biological Control Center of Plant Diseases and Plant Pests of Hebei Province, National Engineering Research Center for
Agriculture in Northern Mountainous Areas, College of Plant Protection, Agricultural University of Hebei, Baoding 071001,
Hebei Province, China

Abstract: Haustoria, one of the fundamental characteristics of obligate parasite, is a micro-branch produced by
biotrophic fungi and oomycetes, which is composed of haustorial body, extrahaustorial matrix and extrahaustorial
membrane. It is an abnormal structure that can invade the host cell interaction with the plant. Haustoria is not only the
key factor of biotrophic fungi carrying on the living specimen nutrition way but also represents significant roles in the
nutrition biosynthesis and inhibiting the defense reaction of host. The deeper understanding of haustoria will favor us
acquaint obligate parasite enormously, so that we can control the corresponding diseases better. This paper
summarized the function on nutrition and pathogenicity of haustoria, and the problems and the research trend in this
area were discussed.
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