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緒　言

植物與病原微生物之交互作用是近年來極受重視的研

究領域，在探討這一個問題時，一般可將寄主植物與病原

之交互作用分成兩類：親和性交互作用 ( c o m p a t i b l e

i n t e r a c t i o n )與非親和性交互作用 (incompatible interaction)
( 3 4 )；病原微生物進行植物侵染時，若能克服植物防禦機制

所展現的重重難關，成功感染植物、並造成病害，則兩者

間所發生之作用稱為親和性交互作用。相對的，若病原微

生物侵害植物時，植物啟動其防禦機制，並有效遏止病原

微生物的擴散與侵害，則兩者間所發生之作用稱為非親和

性交互作用。非親和性交互作用發生時，植物經常會表現

過敏性反應 (hypersensitive response, HR)，此時病原侵入

點附近之植物細胞會快速死亡，以致病原菌無法擴散
( 1 3 , 1 8 )。過敏性反應之發生常使植物對於後續入侵之病原微

生物產生系統性抗病力，此即所謂系統性誘導抗病

(systemic acquired resistance, SAR) ( 4 9 , 5 0 )。過敏性反應與系

統性誘 導抗 病是 病原微 生物 所產 生的 誘導 性物質

( e l i c i t o r )，作用於植物之後所引發之一連串錯綜複雜反應

的整體呈現。因此，分析病原菌所分泌之物質、了解植物

如何辨識這些物質，並探討這些物質對於植物之作用，將

有助於我們更進一步了解病原菌與植物間之交互作用情

形。

疫病菌 (P h y t o p h t h o r a De Bary) 與腐霉菌 (P y t h i u m

P r i n g s h . ) 同 屬 於 卵 菌 綱 ( O o m y c o t a )、 露 菌 目

( P e r o n o s p o r a l e s )、腐霉菌科 ( P y t h i a c e a e )，其中包括多種重

要植物病原真菌。E l i c i t i n是在疫病菌及少數腐霉菌之培養

菌液中所發現的一類分泌性蛋白質。由於近年來的研究顯

示，其會在煙草引發過敏性反應與系統性誘導抗病
( 3 0 , 4 7 , 5 9 )，這一類蛋白質一直被視為疫病菌所分泌之誘導性

物質。本篇報告針對近年來關於 e l i c i t i n s之研究情形作一

簡要的介紹，以提供大家做參考。

E L I C I T I N S在P Y T H I A C E A E之存在情形

根 據 B o n n e t 等 人 的 研 究 結 果 ( 5 , 7 )， 在 所 有

P h y t o p h t h o r a測試菌種中，僅一部分 P. parasitica Dastur (=

Phytophthora nicotianae Breda de Haan) 分離株 (P.

p a r a s i t i c a Dastur var. nicotianae (Breda de Hann) Tu c k e r )能

夠危害煙草，自其他寄主分離到的 Phytophthora parasitica

及其他 Phytophthora s p p . 僅會在煙草葉片造成壞疽病斑

(necrotic lesion)，並誘發植物產生抗病反應。為了探討為

何 P h y t o p h t h o r a會在煙草葉片造成壞疽病斑，並誘發抗病

反應，B o n n e t等人 (8) 首先嘗試自 Phytophthora cry p t o g e a

Peth. et Laff .培養液純化具誘導活性之蛋白質。之後的研

究發現，其他 P h y t o p h t h o r a也會分泌這一類蛋白質，其特
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E l i c i t i n s是在疫病菌 (P h y t o p h t h o r a)及腐霉菌 (P y t h i u m)所發現的誘導蛋白，根據蛋白質結構及類

緣分析結果，可將其區分為三群，大多數目前已被發現之 e l i c i t i n s屬於第一群，特性主要包括： (一)

分子量大約為 10 kDa，一般含 9 8個胺基酸，且胺基酸序列在不同菌種間有相當程度之保守性， (二)

對煙草引發過敏性反應，及 (三)能夠誘導煙草產生系統性抗病反應。在煙草引發過敏性反應與系統性

誘導抗病時，e l i c i t i n所啟動之訊息傳導機制與其他病原微生物所援用者有相似之處，但 e l i c i t i n與煙

草之交互作用顯然比其他系統還要複雜。此外，近來之研究發現 e l i c i t i n具有固醇載體活性，由於

P h y t o p h t h o r a與 P y t h i u m均不具有合成固醇之能力，其是否利用 e l i c i t i n自植物細胞膜獲取固醇以供生

長與繁殖之需，仍待深入探討，固醇載體活性是否為 e l i c i t i n展現誘導活性之必要條件也待進一步釐

清。
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性主要包括：(一)分子量大約為 10 kDa，(二)對煙草引發

過敏性反應，導致葉片壞疽，及 (三)能夠誘導煙草對後續

接種之病原菌產生系統性抗病 (詳見下文 )，故通稱為

e l i c i t i n s ( 2 , 3 0 , 4 7 )。

E l i c i t i n s目前只在 P h y t o p h t h o r a與 P y t h i u m被發現 (表

一)。在已經測試之 P h y t o p h t h o r a屬中，包括 P. cactoru m

(Leb. et Cohn.) Sch., P. capsici Leon., P. cinnamomi Rands, P.

c i t r i c o l a Sawada, P. citro p h t h o r a (R. E. Smith et E. H. Smith)

Leon., P. cry p t o g e a, P. dre c h s l e r i Tu c k e r, P. infestans ( M o n t . )

de Bary, P. megasperma D r e c h s l e r, P. palmivora ( B u t l e r )

B u t l e r, P. parasitica, 及 P. sojae Kaufmann et Gerdemann，

除了分離自煙草之 P. parasitica 菌株外，其他均能產生

e l i c i t i n s ( 2 6 , 4 4 )；而在 P y t h i u m屬中，僅少數與 P h y t o p h t h o r a

有近緣關係之種類確定會產生 e l i c i t i n，包括 P y. marsipium

D r e c h s l e r, P y. oedochilum D r e c h s l e r, P y. oligandru m

D r e c h s l e r, 與 P y. vexans de Bary ( 1 9 , 3 5 , 4 2 )。此外，在 P y.

a p h a n i d e r m a t u m (Edson) Fitzpatrick所發現之分泌性蛋白質

─P a E 1，其胺基酸序列也與 P. infestans所產生之 e l i c i t i n s

(INF1, INF2A及 I N F 2 B )有相當程度之相似性 ( 5 8 )。

E L I C I T I N之生化特性

不同疫病菌與腐霉菌所分泌之 e l i c i t i n的結構不盡相

同，引發煙草產生過敏性反應的能力也互有差異。根據蛋

白質結構及類緣分析結果，可將 e l i c i t i n s區分為三群 ( 4 5 )。

第一群包含大多數目前已被發現之 e l i c i t i n s (圖一)，其一

般含 9 8個胺基酸 (其中 6個為 c y s t e i n )，且胺基酸序列在不

同菌種間有相當程度之保守性。根據蛋白質特性還可進一

步將這一群 e l i c i t i n s分成二個類型：α型與β型。p I值低

於 5 者屬於α型，其第 1 3 個胺基酸一般為纈胺酸

( v a l i n e )，典型代表為 P. parasitica 所分泌之 p a r a s i t i c e i n
( 2 4 , 4 8 )。p I值高於 7 . 5者屬於β型，其第 1 3個胺基酸一般為

l y s i n e，典型代表為 P. cr y p t o g e a 所分泌之 c r y p t o g e i n
( 4 1 , 5 4 )。一般而言，β型 e l i c i t i n引發煙草產生過敏性反應之

能力較強 ( 4 0 )。第二群 e l i c i t i n s為在 P. cry p t o g e a 及 P.

c i n n a m o m i 之 elicitin gene cluster 所發現的 h y p e r a c i d i c

e l i c i t i n s，其比第一群 e l i c i t i n s在 C 端還多了 5個胺基酸
( 1 6 , 4 1 )。第三群為 elicitin-like proteins，目前包括 P. infestans

所產生之 I N F 2 A與 I N F 2 B ( 2 5 )，其與第一群 e l i c i t i n s間呈現
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表一、疫病菌和腐霉病菌的 e l i c i t i n s及 e l i c i t i n—擬似蛋白質

Table 1. Elicitins and elicitin-like proteins identified in Phytophthora and P y t h i u m

Fungal species E l i c i t i n s C l a s s1 R e f e r e n c e s

Phytophthora cactoru m c a c t o r e i n Iα ( 4 4 )
Phytophthora capsici c a p s i c e i n Iα (2, 47)
Phytophthora cinnamomi β- c i n n a m o m i n Iα (2, 21)

β- c i n n a m o m i n Iβ (16, 44)
c i n n a m o m i n - C I 1 3 I I ( 1 6 )
c i n n a m o m i n - C I 1 7 I I ( 1 6 )

Phytophthora citricola ( 2 6 )
Phytophthora citro p h t h o r a c i t r o p h t h o r i n Iα ( 4 4 )
Phytophthora cry p t o g e a B14 Iα (41, 47)

c r y p t o g e i n Iβ ( 4 4 )
H A E 2 0 I I ( 4 1 )
H A E 1 6 I I ( 4 1 )

Phytophthora dre c h s l e r i α- d r e c h s l e r i n Iα (20, 44)
β- d r e c h s l e r i n Iβ (20, 44)

Phytophthora infestans infestin (INF1) Iα ( 2 8 )
I N F 2 A I I I ( 2 5 )
I N F 2 B I I I ( 2 5 )

Phytophthora megasperma α- m e g a s p e r m i n Iα ( 2 2 )
β- m e g a s p e r m i n Iβ ( 2 2 )

Phytophthora palmivora ( 2 6 )
Phytophthora parasitica p a r a s i t i c e i n Iα (24, 48)
Phytophthora sojae sojein Iα ( 1 )
Pythium aphanidermatum P a E 1 ( 5 8 )
Pythium marsipium m a r s i p i n I ( 4 2 )
Pythium oedochilum o e d o c h i l i n I ( 4 2 )
Pythium oligandru m o l i g a n d r i n I ( 3 5 )
Pythium vexans Ve x 1 Iα ( 1 9 )

Ve x 2 Iα ( 1 9 )
1 . Elicitins are classified according to Ponchet et al. (1999).
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圖一、E l i c i t i n胺基酸序列並列分析。
Fig. 1. Multiple sequence alignment of elicitins from Phytophthora and P y t h i u m. B14, HAE20, HAE26, and cryptogein,
Phytophthora cry p t o g e a e l i c i t i n s ( 4 1 , 4 7 ); capsicein, Phytophthora capsici e l i c i t i n ( 4 7 ); cinnamomin, -CI13 and -CI17, P h y t o p h t h o r a
c i n n a m o m i e l i c i t i n s ( 1 6 ); DRE-alpha and DRE-beta, Phytophthora dre c h s l e r i e l i c i t i n s ( 2 0 ); INF1, INF2A, and INF2B,
Phytophthora infestans e l i c i t i n s ( 2 5 , 2 8 ); MGA-alpha and MGA-beta, Phytophthora megasperma e l i c i t i n s ( 2 2 ); PA R A 1 ,
Phytophthora parasitica e l i c i t i n ( 2 4 ); soj1 and soj2, Phytophthora sojae e l i c i t i n s ( 1 ); Vex1 and Vex2, Pythium vexans e l i c i t i n s ( 1 9 ).
Sequences were aligned using PILEUP in the GCG software package. Amino acid residues that were conserved in all the elicitins
were shaded in black, while those conserved in most of the sequences were shaded in gray.



相當顯著之保守性，但在 C端還額外多了將近 7 0個胺基

酸；I N F 2 A與 I N F 2 B之功能及其在 P. infestans與植物交互

作用時可能扮演之角色目前都還不清楚。

E L I C I T I N引發過敏性反應與系統性
誘導抗病之機制

E l i c i t i n s只能在部分植物引發過敏性反應，包括茄科

的 Nicotiana s p p . 與十字花科蘿蔔及蕪菁之特定栽培種
( 2 7 , 4 8 )。關於 e l i c i t i n在煙草所引發之過敏性作用，目前以

c r y p t o g e i n與 INF1 (分別由 P. cry p t o g e a與 P. infestans所分

泌之 e l i c i t i n )之相關研究較多。以 c r y p t o g e i n處理煙草時，

c r y p t o g e i n 可以在植物組織中移動，不僅造成乙烯和

c a p i d i o l (一種 p h y t o a l e x i n )在葉片迅速累積、葉綠體及細

胞快速崩解 ，葉片也會 產生壞疽 病斑 ( 1 4 , 3 9 , 6 0 )。以

c r y p t o g e i n處理煙草之細胞懸浮液時，處理後不久即可觀

察到活性氧產生 ( 1 0 , 5 1 )、胞內鈣離子濃度升高 ( 5 3 )、蛋白質

磷酸化 ( 5 7 )、細胞膜去極化 ( 4 6 )、細胞培養液之 p H值及鉀離

子濃度升高等現象 ( 4 , 5 7 )。此外，煙草基因之表現也會受到

影響 ( 3 0 , 3 1 , 5 2 )。

C r y p t o g e i n 可 誘 導 煙 草 表 現 與 S A R 相 關 之

pathogenesis-related proteins，顯示 c r y p t o g e i n在煙草所啟

動之抗病反應與 S A R發生之機制有其相似之處 ( 3 0 )。當以

c r y p t o g e i n 或 c a p s i c e i n 處理水楊酸水解酵素 ( s a l i c y l a t e

h y d r o l a s e )之轉基因煙草 (NahG tobacco) 時，煙草仍會呈

現壞疽，但植物不再能展現系統性誘導抗病現象，顯示水

楊酸可能在 e l i c i t i n所引起之系統性抗病反應中扮演著相當

重要的角色，但與 e l i c i t i n所引發之過敏性反應並無直接關

係 ( 3 1 )。此外，以 p a r a s i t i c e i n (α型)和 c r y p t o g e i n (β型) 分

別處理煙草細胞懸浮液時發現，不僅細胞培養液之 p H值

升高，植物防禦基因 phenylalanine ammonia lyase (PA L )之

表現量增加，salicylic acid-induced protein kinase (SIPK)及

wound-induced protein kinase (WIPK)也會被活化 ( 6 1 , 6 2 , 6 3 )。

因此 e l i c i t i n引起抗病反應時，其訊息傳導的路徑和水楊酸

誘導抗病反應之路徑應有相通的地方。事實上 B o n n e t等

人 (6) 的接種試驗也顯示，由 e l i c i t i n在煙草所誘導之抗病

反應不僅對 P. parasitica 有效，對菌核病菌 (S c l e ro t i n i a

s c l e ro t i o ru m)也有抑制效果。此外，將 c r y p t o g e i n基因轉

殖到煙草後， c r y p t o g e i n之表現不但會抑制 P. parasitica

v a r. n i c o t i a n a e之感染，也會強化轉基因煙草對於其他病

原菌，包括白粉病菌 (E rysiphe cichoracearu m)、煙草根腐

病菌 (Thielaviopsis basicola)及灰黴病菌 (B o t rytis cinere a)

之抗性 ( 3 2 )。

E L I C I T I N是AVIRULENT FA C TO R嗎？

根據‘g e n e - f o r-gene theory’( 1 7 )，植物抗病反應是病原

微生物之 avirulence gene (Av r)與植物之 resistance gene (R)

的基因產物交互作用所造成之結果。由於 B o n n e t等人 ( 9 )

的研究結果顯示 P. parasitica 產生 e l i c i t i n之能力相當程度

的反映了其對於煙草之致病力，而且 e l i c i t i n引發過敏性反

應與系統性誘導抗病所涉及之機制也與其他病原微生物所

啟動者十分相似，曾有學者認為在煙草與疫病菌之交互作

用中，e l i c i t i n所扮演之角色或可類比於avirulent factor ( 2 6 , 5 9 )。

K a m o u n等人 (29) 以抑制基因表現 (gene silencing)之方式抑

制P. infestans表現其 e l i c i t i n基因 (i n f 1)，再將其接種於煙草

(N. benthamiana)時發現，原本無法感染煙草之菌株，於

失去表現 I N F 1之能力後，變成可以感染 N. benthamiana，

顯示 I N F 1是決定P. infestans能否感染N. b e n t h a m i a n a的重

要因子之一。不過，在其他例子情況卻不是這麼單純。以

P. parasitica而言，會分泌 p a r a s i t i c e i n者，由於會引發煙

草產生過敏性反應，一般均無法成功感染煙草，可感染煙

草之菌株則一般都不會產生 p a r a s i t i c e i n，但許多研究顯

示，有些煙草分離株仍可產生 p a r a s i t i c e i n ( 9 , 1 2 , 2 6 , 4 8 )。此

外，當以單元抗體檢測 e l i c i t i n之表現情形時也發現，在以

P. parasitica接種蕃茄，或以 P. capsici 接種蕃茄及辣椒後

一至二天，即可在接種植物偵測到e l i c i t i n s，顯示在與寄主

植物建立親和性交互作用時，疫病菌也會產生e l i c i t i n s ( 1 5 )。

因此，e l i c i t i n除了誘導煙草產生過敏性反應與系統性抗病

外，可能也參與其他作用，與一般所認知之avirulent factor

不盡相同。

E L I C I T I N具有固醇載體活性

M i k e s等人 (38) 之研究顯示，c r y p t o g e i n可與脫氫麥角

固醇 ( d e h y d r o e rgosterol, DHE)結合，並將其轉移到人工磷

脂膜 (phospholipid membrane)，因此可能是一類新的固醇

載體蛋白 (sterol carrier proteins) ( 3 , 3 7 )。Va u t h r i n等人 (56) 也

發現 c r y p t o g e i n可自煙草細胞懸浮液或純化之原生質膜獲

取固醇、促使 D H E在微團 ( m i c e l l e s )之間作轉移，並能將

D H E自微團轉移至煙草原生質膜。由於 P h y t o p h t h o r a與

P y t h i u m均不具合成固醇之能力，這類真菌是否必須利用

e l i c i t i n自植物細胞膜取得固醇，以提供生長及繁殖所需，

仍需要進一步研究才能獲得確切結論。此外，如前文所

述，e l i c i t i n是分泌性蛋白質，能夠引發煙草產生過敏性反

應與系統性誘導抗病，其誘導活性是否必須涉及固醇載體

活性也是一個十分重要有趣的問題，值得深入探討 ( 3 , 11 )。

結　論

近年來以核醣體及粒線體核酸序列進行類緣分析的結

果都顯示，卵菌 ( o o m y c e t e s ) 與金黃藻 ( g o l d e n - b r o w n

a l g a e )及異鞭毛藻 (heterokont algae)之類緣關係較近，而

與一般絲狀真菌之關係較遠 ( 3 3 , 4 3 , 5 5 )，e l i c i t i n之相關研究基

本上也反映了這一個現象( 4 5 )。E l i c i t i n目前只在P h y t o p h t h o r a
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與 P y t h i u m被發現，而且結構相當獨特，與其他目前已被

發現之真菌蛋白質間無明顯相似性。E l i c i t i n可在煙草引發

過敏性反應與系統性抗病，但其真正扮演之角色可能不僅

侷限於一般為“avirulent gene”所設定之範疇。一般在探

討 Av r g e n e與R gene之作用時主要均著眼於病原生理小種

( r a c e )與寄主植物栽培種 ( c u l t i v a r )這一個層次之交互作

用，但 INF1 ( P. infestans ) 之實驗顯示，除了 c u l t i v a r-

specific Av r g e n e s外，也可能存在 species-specific Av r

g e n e s，其經由與植物 R gene 之作用而決定病原菌能否感

染特定種類之寄主，這一個現象是否也發生於其他植物病

原菌值得進一步探討 ( 2 3 , 3 6 )。另一方面，P. parasitica與煙

草之交互作用也顯得相當複雜，很難以一般所熟悉之

‘g e n e - f o r-gene theory’解釋；在親和性交互作用發生時，

有些 P. parasitica分離株仍然會分泌 p a r a s i t i c e i n，顯示除

了誘導活性，e l i c i t i n可能還參與其他作用，近來在 e l i c i t i n

所發現之固醇載體活性無疑為這一個可能性提供了最令人

興奮的答案 ( 3 7 , 3 8 )。P h y t o p h t h o r a與 P y t h i u m均缺乏自行合

成固醇的能力，故可能利用 e l i c i t i n自植物獲取固醇，以提

供生長與繁殖之需。在這種情形下， P. parasitica為因應

自身所需而分泌 e l i c i t i n時，其實並不利於此菌與煙草建立

親和性交互作用，藉由深入探討其感染煙草後 e l i c i t i n之表

現情形，應可釐清 P. parasitica與植物交互作用時所涉及

之調控機制。
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Elicitins are structurally related proteins produced by species of Phytophthora and P y t h i u m
(oomycetes). Based on the overall structure of the proteins as well as the phylogenetic analysis, elicitins
may be divided into three classes. Class I encompasses most of the elicitin proteins identified thus far, with
polypeptides of 98 amino acid residues and able to induce hypersensitive response as well as systemic
acquired resistance in tobacco. Members of class II include elicitin sequences from P. cry p t o g e a or P.
c i n n a m o m i, which encode hyperacidic elicitin proteins with extra short hydrophilic C-terminal tails. Class
III contains two elicitin-like proteins, INF2A and INF2B of P. infestans, which encode the conserved 98-
amino acid elicitin signature, followed by a C-terminal domain of about 70 amino acid residues. However, it
is not clear whether INF2 can elicit defense response in plants similar to the class I elicitins. In addition to
their role as elicitors of plant defense response, elicitins also exhibited a sterol-binding activity. Therefore, it
might act as shuttles trapping the sterols from the host plants. This property opens new perspectives
concerning the role of elicitins in plant-Phytophthora i n t e r a c t i o n s .

Key words: elicitin, hypersensitive response, Phytophthora, Pythium , systemic acquired resistance.


