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摘   要：【背景】激发子(elicitin)是卵菌(Oomycetes)疫霉和腐霉分泌的可诱发宿主产生免疫反应的

小分子化合物。【目的】鉴定紫菜腐霉激发子基因家族，分析其结构特征和在感染宿主过程中可能

的作用机制。【方法】运用同源比对法筛查紫菜腐霉 NBRC33253 基因组中激发子基因家族成员，

利用生物信息学工具分析激发子家族的理化性质和系统进化，并结合转录组数据和 GO 功能注释，

探讨其在感染宿主过程中可能的作用机制。【结果】紫菜腐霉基因组中发现 22 个激发子基因家族

成员，其中，17 个为胞外分泌蛋白，4 个定位于质膜，1 个锚定于高尔基体。紫菜腐霉激发子基因

结构简单保守，含有 1−2 个 CDS 序列，每个成员基因编码的氨基酸数目介于 114−2 100 aa 之间，

等电点 PI 在 3.61−9.88 之间；系统进化分析显示，紫菜腐霉激发子家族成员存在扩张；表达模式

分析说明，紫菜腐霉激发子在感染宿主后 6 个激发子基因表达量上调，7 个激发子基因表达量下调，

推测可能具有多个生物学功能，如 GO 功能注释到纤维素结合激发子凝集素(cellulose binding 

elicitor lectin，CBEL)和共生体对宿主防御相关程序性细胞死亡的调节过程。【结论】紫菜腐霉激发

子基因家族结构保守，均属于 ELL (elicitin-like)亚类，可能具有纤维素结合激发子凝集素(CBEL)

和加速宿主细胞程序性死亡的功能，结合纤维素，附着在宿主表面，发挥蛋白激酶活性，触发宿

主 MAPK 信号传导通路介导的免疫反应，促进 HR 细胞死亡。本研究为进一步解析紫菜腐霉的致

病机制及紫菜抗病性状的遗传育种提供了理论基础。 
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Abstract: [Background] Elicitin is small molecule compound secreted by the Oomycetes Phytophthora 

and Pythium that can induce immune response in the host. [Objective] Identify the elicitin gene family 

of Pythium porphyrae and analyze its structural features and possible mechanisms of action during the 

infection. [Methods] Screening the genome of Pythium porphyrae NBRC33253 for members of elicitin 

gene family using homologous alignment method. Analysis of the physicochemical properties and 

phylogeny of elicitin family using bioinformatics tools, combined with transcriptomic data and GO 

functional annotation to discuss possible mechanism of action during the infection. [Results] 

Twenty-two elicitin gene family members were identified in the Pythium porphyrae genome. 17 elicitin 

genes were extracellular secretory proteins, four were localized at the plasma membrane and one was 

anchored to the Golgi apparatus. The elicitin genes are simple and conserved in structure, containing 

1−2 CDS sequences, with the number of amino acids ranging from 114 to 2 100 aa and the isoelectric 

point ranging from 3.61 to 9.88. The phylogenetic analysis revealed an expansion of elicitin family in 

Pythium porphyrae NBRC33253. Expression analysis showed that six elicitin genes was up-regulated 

and seven elicitin genes down-regulated after infection, indicating Pythium porphyrae elicitin gene 

presumably possessed multiple biological functions. As annotated by GO function to cellulose binding 

elicitor lectin (CBEL) and modulation by symbiont of host defense-related programmed cell death. 

[Conclusion] The elicitin gene family of Pythium porphyrae is structurally conserved and belongs to the 

ELL (elicitin-like) subfamily. Due to the annotation, elicitins in NBRC33253 showed several kinds of 

function, including cellulose binding excitor lectin (CBEL) which could accelerate programmed cell 

death in host cells by binding cellulose, attaching to the host surface, performing protein kinase activity, 

triggering host MAPK signaling pathway-mediated immune responses, and promoting HR cell death. 

This study provides theoretical basis for further elucidation of the pathogenic mechanism of Phythium 

porphyrae and genetic breeding for disease resistance traits in Pyropia. 

Keywords: Pythium porphyrae; elicitin; red rot disease; infection mechanisms 

紫菜是重要的经济红藻，在中国、日本、韩

国被大规模栽培，2018 年鲜重产量超过 287 万 t，

产值 28 亿美元[1-2]。规模的扩大和养殖的密度

升高导致病害频发，造成严重的经济损失[3]，

其中影响最为严重的是赤腐病。赤腐病是由紫

菜腐霉(Pythium porphyrae)引起的紫菜配子体

病害，1993 年日本暴发大面积的紫菜赤腐病，

减产达 64%[4]，数据表明，中国、日本、韩国
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主 要 紫 菜 栽 培 区 平 均 每 年 因 赤 腐 病 造 成

10%–30%的产量损失 [5]。紫菜腐霉属于卵菌纲

(Oomycetes)腐霉目(Pythiales)腐霉科(Pythiaceae)

腐霉属(Pythium)[6-7]，形态上类似于丝状真菌，

广泛分布于海水环境和海底沉积物中，生活方

式为死体营养型。在环境适宜的条件下，紫菜

腐霉菌丝产生的游动孢子附着在紫菜配子体表

面进行定殖，最终引起细胞坏死[7-8]。目前针对

紫菜腐霉尚无有效的治疗方法，一旦发生感染，

病斑会成放射状向周围细胞蔓延，导致大面积

病害的发生。 

1989年，Ricci等发现在隐地疫霉(Phytophthora 

cryptogea)和辣椒疫霉(P. capsici)的培养基滤液

中有丰富的分泌蛋白，分子量约 10 kDa，该蛋

白可以诱导烟草细胞的超敏反应(hypersensitive 

response，HR)[9]，将这种分泌蛋白称为激发子。

研究表明，激发子是卵菌疫霉属(Phytophthora)和

腐霉属(Pythium)物种分泌的结构保守的胞外蛋

白[10]，分为 elicitin (ELI)和 elicitin-like (ELL)两

大亚类共 17个分支，即 4个 ELI 和 13 个 ELL[11]。

从结构上看，ELI 家族成员都有一个保守结构

域，其特征是由 6 个半胱氨酸残基形成 3 个不

同的二硫键；与 ELI 相比，ELL 亚类成员具有

较短或较长的激发子结构域，在蛋白序列上更

加多样化，6 个半胱氨酸残基的间距也和 ELI

亚类有差异[12]，ELL 亚类在 C 末端具有疏水结

构域，该区域是糖基化磷脂酰肌醇锚定位点的

一部分，表明 ELL 亚类激发子可锚定在细胞膜

上 [11]。从功能上看，ELL 和 ELI 亚类具有相

似的生物学功能[13]，ELL 亚类具备病原相关分

子模式(pathogen-associated molecular pattern，

PAMP)的特征，可以被宿主的模式识别受体

(pattern recognition receptor，PRR)所识别，引

起植物宿主的病原相关分子模式激发的免疫

(PAMP-triggered immunity，PTI)反应 [14]，如寡

雄腐霉(Pythium oligandrum) ELL 亚类激发子

OLi-D1 和 OLi-D2 可以触发烟草 HR 反应，诱

导番茄对灰霉病的抗性，通过与番茄细胞膜

LeATL6 蛋白互作激活宿主的水杨酸、茉莉酸

和乙烯介导的基础防御通路，增强对病原的抗

性 [14-16]。激发子的表达特征具有阶段性，ELL

亚类中的 parl3 基因只在游动孢子和萌发的胞

囊中表达，大豆疫霉(P. sojae)中的 sol3a 基因在

游动孢子中显著表达，sol2a 和 sol2b 基因在感染

大豆后表达 [11]，致病疫霉(P. infestans)激发子

INL4A 由性发育过程中特异性表达的基因编

码，其功能与类固醇交配激素有关[17]。 

紫菜腐霉激发子相关研究还未见报道，因

此，本文利用多种生物信息学分析手段，对紫

菜腐霉体内的激发子基因家族进行预测和分

析，结合转录组数据，探讨在感染宿主的过程

中紫菜腐霉激发子基因的差异表达情况，挖掘

关键的致病基因，以期为进一步研究紫菜腐霉

激发子的生物学功能奠定理论基础，也为紫菜

的遗传育种、培育抗病品系提供指导。 

1  材料与方法 

1.1  紫菜腐霉菌株及基因组信息 
紫 菜 腐 霉 菌 株 的 GenBank 登 录 号 为

NBRC33253，相关信息见日本技术评价研究所

生物资源中心(https://www.nite.go.jp/nbrc/，NBRC)，

目前保存于中国海洋大学藻类遗传与育种研 

究室。该菌株已由本实验室完成全基因组序列

测定[18]。 

1.2  激发子基因家族成员鉴定 
从 Pfam 数据库(http://pfam.xfam.org/)中下

载激发子基因家族保守结构域的隐马尔科夫模

型文件，获取号码 PF00964。利用 HMMER 软

件 [19] (http://www.ebi.ac.uk/Tools/hmmer/) 对 紫

菜腐霉 NBRC33253 的基因组进行搜索，设定阈
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值为 E-value=10−5，然后提取搜索结果中候选基

因 家 族 成 员 的 基 因 ID ， 并 使 用 TBtools 

(https://github.com/CJ-Chen/TBtools) 软 件 从 紫

菜腐霉 NBRC33253 基因组中提取候选基因的

蛋白序列。将候选基因的蛋白序列与 NCBI 

(https://www.ncbi.nlm.nih.gov/cdd) 保守结构域

数据库进行比对，去掉未能比对上激发子保守

结构域的候选基因，得到含有激发子保守结构

域的基因。 

1.3  家族成员理化性质预测和亚细胞定位

分析 

运用 ExPASy (https://web.expasy.org/protparam/)

对紫菜腐霉激发子基因家族成员进行蛋白理化

性质的预测[20]。 

采用 Softberry 网站(http://linux1.softberry. 

com/berry.phtml)对紫菜腐霉激发子基因家族蛋

白进行亚细胞定位分析[21]。 

1.4  激发子基因结构和 motif 分析 

紫菜腐霉激发子基因的内含子和外显子模

式图使用 GSDS 2.0 (http://gsds.cbi.pku.edu.cn/)

网站在线绘制，使用 ClustalW[22]对激发子基因

进行多序列比对，将比对结果结合基因结构分

布图合并绘制。 

使用 MAKER[23]注释软件对基因组进行结

构预测，获得内含子和外显子的基本信息。 

使用 MEME (http://meme-suite.org/)网站分

析紫菜腐霉激发子基因家族的保守基序，motif

阈值设置为 5。运用 TBtools 软件将查询结果进

行可视化处理，并获得保守 motif 的 logo 图。 

1.5  激发子基因家族的系统进化树构建 

通过 NCBI 网站查找，获得文献报道的典

型的 ELI 和 ELL 亚类的蛋白序列(表 1)[9,11]，并

将其和预测出的紫菜腐霉激发子候选蛋白序列

用 CulstalW 2.0 进行多重序列比对，参数设 

表 1  典型 ELI 和 ELL 亚类成员的蛋白序列 
Table 1  Protein sequences of typical ELI and ELL 
subclasses members 

物种 

Species 

名称 

Name 

获取号 

Accession No. 

终极腐霉 

Pythium ultimum 

PYU-A PYU1T008432 

PYU-B PYU1T008434 

PYU-C PYU1T008435 

钟器腐霉 

Pythium vexans 

VEX1 AAB34416 

VEX2 AAB34417 

寡雄腐霉 

Pythium oligandrum 

POD-1b KJ125072 

POD-1 AB217820 

POD-1a KJ125071 

POS-1 AB474241 

POD-2 AB217821 

OLI-D2 AB474243 

OLI-D1 AB474242 

OLI-S1 AB474244 

大豆疫霉 

Phytophthora sojae 

SOL10 ABB56002 

SOL5 ABB56028 

SOL7 DQ229279 

SOJ3D DQ229243 

SOJ1E DQ229236 

致病疫霉 

Phytophthora infestans 

INL1 ABB55931 

INL3a ABB55936 

INL2 ABB55935 

INL6 ABB55941 

INL8 ABB55942 

INL11A ABB55932 

INF2A AF004951 

INF6 AF419843 

INF5 AF419842 

栎树猝死病菌 

Phytophthora ramorum

RAM1A DQ229218 

RAL4 ABB55965 

RAL9 ABB55972 

RAL12 ABB55949 

RAL13A ABB55950 

 

置为其默认值：gap opening penalty 为 10.0，gap 

extension penalty 为 0.2。利用 MEGA 7.0 软件[24]，

采用邻近(neighbor-joining，NJ)法构建激发子的

蛋白序列进化树，默认参数：test of phylogeny

为 NONE，substitution model 为 p-distance，
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gap/missing data 为 complete deletion，构建所得到

的进化树用EvolView在线工具(https://evolgenius. 

info//evolview-v2/#mytrees/)进行进一步美化。 

1.6  紫菜腐霉感染宿主后激发子基因表达

模式分析 

结合实验室已发表的转录组数据[25-26]，分

析感染宿主前后紫菜腐霉激发子的表达量变

化，并绘制表达热图(https://www.omicshare.com/)，

探讨激发子家族基因表达模式。 

1.7  激发子功能分析 
使用 Blast2GO[27]对紫菜腐霉激发子基因

进行 gene ontology (GO)功能分析，推测激发子

可能具有的生物学功能。 

2  结果与分析 

2.1  紫菜腐霉激发子基因家族成员鉴定和

分析 
从紫菜腐霉 NBRC33253 基因组中检索出

27 个激发子候选基因家族成员，提取候选成员

的蛋白序列与 NCBI 的 CDD 保守结构域数据库

进行比对，去掉未比对上激发子结构域的序列，

最终获得 22 个激发子基因家族成员(表 2)。 

 
表 2  紫菜腐霉激发子基因家族成员基本信息 
Table 2  Basic information on members of the elicitin gene family from Pythium porphyrae 

基因 ID 

Gene ID 

GenBank 

登录号 

GenBank 

accession No. 

亚细胞定位 

Subcellular localization 

CDS 长度 

CDS length 

(bp) 

氨基酸数量

Amino acid 

number (aa)

相对分子质量

Molecular mass 

(Da) 

等电点

Isoelectric 

point 

总平均亲水性

Grand average 

of 

hydropathicity

pp02529.t1 MZ636512 胞外 Extracellular 6 333 2 110 220 295.09 4.35 0.005 

pp00086.t1 MZ636492 胞外 Extracellular 351 116 12 678.79 5.28 0.155 

pp00087.t1 MZ636493 胞外 Extracellular 351 116 12 678.79 5.28 0.155 

pp07382.t1 MZ636511 胞外 Extracellular 345 114 11 975.90 3.79 0.500 

pp09397.t1 MZ636498 胞外 Extracellular 621 206 20 491.57 8.89 −0.075 

pp05081.t1 MZ636509 胞外 Extracellular 711 236 23 019.22 3.84 0.088 

pp09587.t1 MZ636500 胞外 Extracellular 585 194 19 239.98 3.71 0.447 

pp09588.t1 MZ636501 胞外 Extracellular 579 192 18 780.09 3.61 0.454 

pp10243.t1 MZ636503 胞外 Extracellular 462 153 16 471.16 6.27 0.086 

pp09398.t1 MZ636499 胞外 Extracellular 648 215 22 225.75 9.88 −0.136 

pp04888.t1 MZ636507 质膜 Plasma membrane 1 695 564 59 730.17 4.9 −0.049 

pp13079.t1 MZ636496 胞外 Extracellular 1 599 532 56 747.67 7.55 −0.325 

pp10317.t1 MZ636504 胞外 Extracellular 660 219 21 723.40 4.5 0.129 

pp10318.t1 MZ636505 胞外 Extracellular 660 219 21 723.40 4.5 0.129 

pp00795.t1 MZ636506 胞外 Extracellular 627 208 20 027.45 3.97 0.287 

pp02853.t1 MZ636513 胞外 Extracellular 525 174 18 179.69 4.64 0.251 

pp09722.t1 MZ636502 胞外 Extracellular 444 147 14 686.81 4.27 0.218 

pp05114.t1 MZ636495 质膜 Plasma membrane 1 719 572 62 188.88 5.71 −0.005 

pp04889.t1 MZ636508 高尔基体 Golgi 894 297 31 816.69 4.78 −0.111 

pp07637.t1 MZ636497 质膜 Plasma membrane 828 275 29 489.76 4.06 −0.071 

pp06440.t1 MZ636510 胞外 Extracellular 549 182 18 720.22 4.93 0.011 

pp05107.t1 MZ636494 质膜 Plasma membrane 1 161 386 41 562.05 8.81 −0.327 
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将预测的激发子基因家族成员的蛋白序列

分别上传至 ExPASy、Softberry 在线分析网站，

预测紫菜腐霉激发子基因家族成员的蛋白理化

性质和亚细胞定位。结果表明，22 个激发子的

氨基酸数目为 114−2 100 aa，跨度较大，

Pp02529.t1 蛋白的氨基酸数目最多，包含多个

保守结构域，除激发子相关的保守结构域外，该

蛋白还有 CBM_1 (PF00734)和 PAN_4 (PF14295)

等结构域，其中 carbohydrate-binding module 

(CBM_1)[28]是在碳水化合物活性酶(carbohydrate- 

active enzymes，CAZy)中发现的蛋白结构域，

可以识别结晶和无定形形式的纤维素，因此推

测激发子 Pp02529.t1 可能参与紫菜腐霉对宿主

细胞壁的识别、信号传导，分泌多种碳水化合

物活性酶，辅助其他病原相关分子发挥功能。 

预测的激发子基因家族成员的等电点

(isoelectric point，PI)为 3.61–9.88。根据计算

的综合打分，获得激发子亚细胞定位的位置，

结果表明 17 个激发子都属于胞外分泌蛋白，

Pp04888.t1、Pp05114.t1、Pp07637.t1、Pp05107.t1

定位于质膜，而 Pp04889.t1 则定位于高尔基体，

经典的激发子被认为是分泌到胞外空间的，亚

细胞定位预测结果表明，一些激发子蛋白也可

能锚定在卵菌的质膜和细胞器上[29]。22 个激发

子中有 14 个疏水蛋白，其余的 8 个为亲水蛋白，

分子质量在 11.98–220.30 kDa 之间，除了

Pp02529.t1 分子质量较大外，剩余 21 个激发子

蛋白的分子质量都在 11.98–62.19 kDa 之间。 

2.2  激发子基因家族基因结构和保守基序 
为了更好地了解紫菜腐霉激发子家族基因

结构和进化关系，利用筛选出来的 22 个激发子

家族成员的蛋白序列构建了系统发育树，并将

进化树文件上传至 GSDS 在线网站，整合包括

编码区 (coding sequence， CDS) 、非翻译区

(untranslated region，UTR)及内含子(intron)在

内的所有信息绘制紫菜腐霉激发子家族基因

结构示意图。由图 1 可知，紫菜腐霉激发子基

因结构较为简单，只有 pp04888.t1 和 pp06440.t1 

 

 
 
图 1  紫菜腐霉激发子基因家族基因结构 
Figure 1  Structure of elicitin gene family of Pythium porphyrae. 
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有 2 个编码区，其他激发子只有一个编码区，

而且只有 pp06440.t1 存在非翻译区，pp04888.t1

内含子数量最多，其他预测的激发子家族成员

未注释到非编码区，表明紫菜腐霉激发子基因

家族简单。从进化上来看，激发子基因家族序

列比较保守，在进化树中距离较近的基因家族

成员的结构也有一定的相似性。 

对 22 个紫菜腐霉激发子家族成员的 motif

进行分析(图 2)，显示所有激发子中均存在 motif 

1 和 motif 2 两个保守的基序，pp04888.t1 无

motif 3 结构，但是含有 motif 5 结构。motif 4

仅在 pp002529.t1 和 pp13079.t1 中存在。除

pp04888.t1、pp05114.t1 和 pp07637.t1 外，motif 

1、motif 2 和 motif 3 在 19 个激发子中都存在。 

2.3  紫菜腐霉激发子基因家族系统演化 
激发子基因家族主要存在于疫霉属和腐霉

属物种中，目前关于该基因家族的研究集中于

侵染高等陆生植物的疫霉属物种[9,30]，腐霉属中

报道的 ELI 亚类激发子仅有 VEX1 和 VEX2   

2 个。本研究中，从 NCBI 网站获得典型的 ELI

和 ELL 亚类蛋白序列[9,31] (表 1)。将其作为 ELI

和 ELL 亚类的参考进行多序列比对，并构建系

统进化树，对紫菜腐霉激发子家族成员进行分

类(图 3)。 

聚类分析可以看出，ELI 亚类的 8 个蛋白

序列聚为一个分支，并全部来自疫霉属物种。

紫菜腐霉激发子所选家族成员均与 ELL 亚类的

典型代表蛋白序列聚为一支。这与吴育人的研

究结果类似，即在终极腐霉中也未能预测到 ELI

亚类的存在，全部为 ELL 亚类[32]。紫菜腐霉

激发子 Pp07382.t1 与 ELL 亚类蛋白序列 SOL7

聚类，Pp02529.t1 和 Pp13079.t1 与 INL6 有较

近的亲缘关系，有共同的祖先和来源方式，剩

余的紫菜腐霉激发子均与 ELL 亚类聚为一个大

的分支且与 ELI 亚类疏远，推测这些 ELL 亚类

的激发子可能具有不同于 ELI 亚类的功能和表

达模式。 

2.4  感染前后紫菜腐霉激发子基因表达

模式 
为进一步了解紫菜腐霉激发子的功能，开

展了感染前后紫菜腐霉转录组测序分析，探究

激发子在紫菜腐霉感染宿主过程中的作用。转

录组数据中，pp10317.t1 和 pp10318.t1 在感染

宿主前后未检测到基因表达，所以绘制了紫菜

腐霉 20 个激发子基因家族成员的表达热图  

(图 4)。结果显示，感染宿主过程中不同激发子

基 因 的 表 达 模 式 存 在 差 异 。 pp00795.t1 、

pp13079.t1、pp06440.t1、pp09588.t1、pp09722.t1

等基因表达在感染宿主后表现出不同程度的下

调，pp00795.t1 基因下调达 23.1 倍。pp07382.t1

等基因表达量出现显著上调(独立样本 t 检验，

P<0.01)，pp05107.t1、pp02853.t1、pp04889.t1

基因表达量上调倍数分别为 1.78、1.26 和 1.76 倍，

幅度较小。pp00086.t1、pp09397.t1、pp09398.t1

和 pp04888.t1 等基因在感染前后表达量无显著

的变化。不同激发子基因家族成员表达模式的

差异表明紫菜腐霉激发子对宿主的影响可能存

在多种作用方式和机制。 

2.5  紫菜腐霉激发子功能分析 
紫菜腐霉激发子基因 GO 功能预测结果表

明(表 3)，pp13079.t1 和 pp02529.t1 注释为纤维素

结合激发子凝集素 CBEL，具备结合纤维素的

能力，参与纤维素的感知和细胞壁沉积，而

pp13079.t1 和 pp02529.t1 除了激发子结构域

外，还具有 CBM_1、APPLE_Factor_XI_like

和 PAN_4 等结构域，均与纤维素结合相关，

推测其参与调控的方式是介导蛋白质-碳水化

合物相互作用，使紫菜腐霉激发子蛋白和紫菜

细胞壁结合，引发胞内免疫响应。pp07637.t1、

pp05081.t1 和 pp09588.t1 等 9 个基因都参与宿 
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图 2  激发子家族成员 motif 结构(A)和 motif logo 图(B) 
Figure 2  Motif structure of elicitin family member (A) and logo diagram of motifs (B). 
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图 3  ELI、ELL 亚类和紫菜腐霉 elicitin 家族系统进化树 
Figure 3  Phylogenetic analysis of ELI, ELL subclass and Pythium porphyrae elicitins.  
 

主防御相关程序性细胞死亡的调节过程，这可

能与激发子引发宿主程序性死亡有关。 

3  讨论与结论 

紫菜腐霉可以引起紫菜的赤腐病，对紫菜

养殖业造成巨大危害。目前对于紫菜腐霉的研

究主要集中在对病原的形态观察、流行病学调

查、分子鉴定及病害防治等方面，对紫菜腐霉

致病机制的研究还很匮乏 [3,8,33-36]。激发子是  

一类广泛存在于卵菌病原中的保守基因家族，

在生长发育、表达调控、病原感染等方面的途

径和机制有待揭示。 

3.1  ELL 亚类的多样性 
ELL 亚类激发子蛋白广泛存在于卵菌中。

终极腐霉中 ELL 亚类激发子有 36 个，未发现

ELI 亚类[32]；大豆疫霉中发现 ELI 亚类的激发

子 18 个，而 ELL 亚类激发子数量有 39 个；

栎树猝死病菌中 ELI 亚类的激发子 17 个，而

ELL 亚类激发子的数量有 31 个[11]；Jiang 等在

寄生水霉的基因组中鉴定出 ELL 亚类激发子 
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图 4  感染宿主前后紫菜腐霉激发子基因表达热图 
Figure 4  Heat map of Pythium porphyrae elicitin gene expression before and after infection to Pyropia 
yezoensis. 

 
29 个 [37] ；拟南芥霜霉病病原菌寄生霜霉

(Hyaloperonospora arabidopsidis)中发现了 ELL

亚类激发子 14 个，而 ELI 亚类仅有 1 个[38]。本

研究全面地研究了紫菜腐霉中 elicitin 的分类。

与同属腐霉属的终极腐霉类似，在紫菜腐霉中

并未发现 ELI 亚类的激发子，预测出的 22 个激

发子均属于 ELL 亚类。由此推断，卵菌中 ELL

亚类激发子的丰富性和多样性要大于 ELI 亚类

的激发子。 

3.2  ELL 亚类家族扩张 

紫菜腐霉 ELL 亚类的激发子与典型 ELI

和 ELL 亚类激发子重建的系统进化树表明，

pp10243.t1、pp05114.t1、pp10318.t1、pp10317.t1、

pp09588.t1 和 pp09587.t1 基因单独聚类，出现

不同于典型激发子进化的分支，这些激发子可

能来源于基因家族的扩张。在寄生霜霉 ELL 亚

类激发子中，只有少数基因和典型激发子基因

聚类为一支，其余大部分寄生霜霉激发子单独

聚类成簇，基因家族扩张明显[31]。寡雄腐霉激

发子系统演化分析表明，寡雄腐霉 Oli-D1、

Oli-D2 和 Oli-S1 等基因均属于 ELL 亚类，单

独聚类成簇，也存在基因家族扩张[12]。 
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表 3  激发子基因 GO 功能注释结果 
Table 3  The GO functional annotation of elicitin genes 

基因 ID 

Gene ID 

GO 名称 

GO name 

GO 类别 

GO category

pp13079.t1 Catalytic activity; cellulose binding elicitor lectin (CBEL) MF 

pp02529.t1 Catalytic activity; cellulose binding elicitor lectin (CBEL) MF 

pp07637.t1 Modulation by symbiont of host defense-related programmed cell death BP 

pp07382.t1 Carbohydrate binding; modulation by symbiont of host defense-related programmed cell death MF; BP 

pp09397.t1 Carbohydrate binding MF 

pp05081.t1 Modulation by symbiont of host defense-related programmed cell death BP 

pp09587.t1 Cellular anatomical entity CC 

pp09588.t1 Modulation by symbiont of host defense-related programmed cell death BP 

pp10243.t1 Cellular anatomical entity CC 

pp09398.t1 Modulation by symbiont of host defense-related programmed cell death BP 

pp04888.t1 Modulation by symbiont of host defense-related programmed cell death BP 

pp10317.t1 Modulation by symbiont of host defense-related programmed cell death BP 

pp10318.t1 Modulation by symbiont of host defense-related programmed cell death BP 

pp00795.t1 Modulation by symbiont of host defense-related programmed cell death BP 

pp02853.t1 Transmembrane transporter activity MF 

pp05114.t1 Protein kinase activity; phosphorylation MF; BP 

pp04889.t1 Cellular anatomical entity CC 

pp06440.t1 Modulation by symbiont of host defense-related programmed cell death BP 

pp05107.t1 Kinase activity; hydrolase activity; phosphorylation MF; BP 

 

研究证明，腐霉 ELL 亚类激发子能够结合

和转运固醇及脂质[39]，而脂质参与植物和病原

体相互作用的多个阶段，包括宿主和病原之间

的交流、植物防御系统的激活和实施及病原的

生命周期[40]。半胱氨酸残基之间形成的二硫键

结构对激发子结合脂质至关重要，而 ELL 亚类

基因半胱氨酸残基之间的间距也存在差异[11]，

推测 ELL 亚类家族的扩张可能更有利于腐霉对

脂类物质的获取，不同激发子空间结构适应不

同分子量的脂类。ELL 亚类扩张带来成员的多

样性，也具备多种表达模式，如激发子在感染

宿主后的基因表达水平出现下调，可能是逃避

宿主免疫识别的行为 [41]。进化上单独聚类为  

一支的 pp00795.t1 和 pp09722.t1 基因的表达量，

在感染紫菜后显著下调(P≤0.05)，pp10243.t1 和

pp05114.t1 基因的表达量虽变化不显著，但总

体趋势表现为下降，推测扩张的激发子家族基

因可能发挥逃避紫菜免疫系统感知及辅助病原

进一步感染的作用，可能暗示着紫菜腐霉与宿

主长期互作中出现适应性进化。 

3.3  激发子基因在感染过程中的作用机制 

紫菜腐霉激发子 pp05114.t1 和 pp05107.t1

具备蛋白质激酶催化结构域(catalytic domain of 

protein kinases，PKc)、丝氨酸/苏氨酸激酶催化

结构域(catalytic domain of the serine/threonine 

kinase，STKc)和蛋白质酪氨酸激酶催化结构域

(catalytic domain of protein tyrosine kinases，

PTKc)等，均与丝裂原活化蛋白激酶 (mitogen 

activated protein kinase，MAPK)信号传导途径

有关。有研究表明，在紫菜中存在 MAPK 信号

传导通路所需的激酶[42]，紫菜腐霉感染紫菜后，

MAPK 信号传导通路在紫菜中聚类富集[25]，推

测紫菜腐霉激发子引起宿主免疫反应的直接原

因是触发了 MAPK 介导的免疫信号传导通路，
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激发子具备激酶活性，与细胞膜表面的受体结

合 将 信 号 传 递 至 胞 内 ， 通 过 磷 酸 化 激 活

MAPKKK、MAPKK 和 MAPK，MAPK 调控

下游基因的表达，包括茉莉酸(jasmonic acid，

JA)、水杨酸(salicylic acid，SA)、WRKY 转录

因子和活性氧自由基(reactive oxygen species，

ROS)[43]，最终导致细胞的免疫响应及 HR 细胞

死亡。 

激发子 pp13079.t1 和 pp02529.t1 基因功能

注释为纤维素结合激发子凝集素(CBEL)，具有

纤维素结合功能结合域。研究表明，CBEL 表

达被抑制的疫霉菌株其致病性未受到影响，与

寄主植物的根接触形成分枝聚集菌丝，说明

CBEL 参与对宿主细胞壁纤维素的感知[44-45]，

紫菜腐霉激发子基因可能也发挥 CBEL 的功

能，通过感知紫菜细胞壁纤维素组分，结合后

黏附在细胞壁表面，这一功能可能更有利于紫

菜腐霉对宿主的感染。细胞程序性死亡是抵御

活体营养性病原的重要机制，活体营养型病原

会抑制宿主的程序性死亡，而死体营养型病原

则会促进细胞的程序性死亡，并从死亡的细胞

中攫取营养物质，满足自身需求[46-47]。紫菜腐

霉激发子多个基因 GO 功能注释为对宿主防御

相关程序性细胞死亡的调节，表明激发子可能参

与了调控宿主程序性死亡过程，诱发细胞死亡。 

已有研究表明，激发子具备增强植物对病

原微生物广谱抗性的可能性，深入研究激发子

激发宿主免疫功能的机制，有助于选育出对卵

菌病原体具有广谱抗性的作物，为遗传育种开

辟新道路[31,48]。因此，发掘紫菜腐霉关键病原

基因，探索其致病机制，为紫菜赤腐病的防治

和抗性优良品系的选育提供新思路。 
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