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摘要 LysM 类受体激酶属于多基因家族，其胞外域直接参与几丁质、肽聚糖和脂壳寡糖等糖化合物的感

知，从而激活植物免疫或共生信号转导。豆科模式植物蒺藜苜蓿中第 1个LysM受体基因LYK3的功能于 2003
年被表征。此后，越来越多的LysM类受体激酶的功能相继被鉴定。本文总结了蒺藜苜蓿LysM类受体激酶家

族基因功能特征，综述了蒺藜苜蓿LysM类受体激酶家族分别在根瘤共生、菌根共生和免疫感知等方面的研究

进展。研究发现，蒺藜苜蓿LysM类受体激酶家族基因数量的扩张导致了功能分化，但也存在部分基因间功能

冗余现象。此外，研究还揭示了免疫与共生信号在LysM类受体激酶介导的受体感知层面存在着密切的交联，

为后续研究蒺藜苜蓿中LysM类受体激酶家族基因提供有效参考。
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氮元素是构成蛋白质、核酸等生物大分子的重

要元素，也是限制植物生长和形成产量的主要元素。

属于 FaFaCuRo（豆目 Fabales、壳斗目 Fagales、葫芦

目 Cucurbitales、蔷薇目 Rosales）的部分植物获得了

与 根 瘤 菌 形 成 根 瘤 共 生（root nodule symbiosis，
RNS）的能力，能够在氮素缺乏的土地上生长。蒺藜

苜蓿（Medicago truncatula）由于基因组较小（约 450 
Mb）、染色体组型简单（2n=2x=16）、世代周期短

（约 3个月），并且能够与根瘤菌和丛枝菌根真菌建立

共生，成为豆科模式植物。

植物通过一系列类受体激酶感知和响应各种微

生物信号，这些信号被称为微生物相关分子模式（mi‐
crobial-associated molecular patterns，MAMPs）。植

物的类受体激酶根据不同的胞外域结构大致分为：

亮氨酸重复序列类（leucine-rich repeats，LRRs）、凝集

素类（lectins）和溶菌素基序类（LysMs）等［1］。溶素基

序 类 受 体 激 酶（LysM-receptor like kinase，LysM-
RLK）是植物特异性受体蛋白家族，可感知土壤微生

物的成分，调节先天免疫和共生。LysM受体家族成

员的数量在不同的植物中具有较大的差异，在不能

进行根瘤菌共生和丛枝菌根真菌共生的拟南芥中有

5种、大叶藻中有 4种，在仅有丛枝菌根真菌共生的水

稻中有 10 种、番茄中有 14 种，在既有根瘤菌共生又

有丛枝菌根真菌共生的蒺藜苜蓿中有 24种、百脉根

中有 20 种［2］，暗示随着共生能力获得，LysM 受体家

族成员的数量急剧扩张。LysM 类受体激酶家族在

共生及免疫中出现功能分化，意味着该家族基因引

入了新的功能。蒺藜苜蓿中已经鉴定得到的 24 种

LysM 受体可分为 3类：LYM（LysM protein）类 2种、

LYK（LysM domain-containing receptor-like kinase）
类 11种、LYR（LYK-related）类 11种［3］（表 1）。目前

虽然已经鉴定到其中一些LysM受体的生化功能，但

还有大部分的受体具体功能未被解析。本文对过去

20多年蒺藜苜蓿 LysM 受体激酶参与共生和免疫反

应的研究进行了系统总结，旨在为深入研究该家族

基因的功能奠定基础。

1　蒺藜苜蓿LysM类受体激酶

蒺藜苜蓿中 LysM 类受体激酶家族可根据其激

酶结构域划分为 3 种类型（图 1）。第 1 种类型为

LYK，是标准形式的RD激酶，含有催化性的D残基，

其前一个残基为R，这种类型的激酶在体外表现出自
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磷酸化活性［14］。第 2 种类型为 LYR，携带 1 种非典

型激酶结构，缺少一些关键的激酶活性特征，如富含

甘氨酸的 loop。在体外实验中，这种激酶无法显示自

磷酸化或反式磷酸化活性［15］。近年来有关 LYK 类

蛋白和LYR类蛋白功能表征的研究已在许多代表高

等植物遗传多样性的物种中进行，包括双子叶植物

（拟南芥、蒺藜苜蓿、百脉根和番茄）和单子叶植物

（水稻、大麦）等。第 3种类型为LYM，不具备胞内激

酶域，通过糖基磷脂酰肌醇（glycosylphosphatidylino‐
sitol，GPI）方式锚定于细胞膜上［16］。

LysM 类受体激酶家族通常具有单次跨膜结构

域、胞外和胞内区域。胞外域通常包含 3个LysM结

构域（每个结构域由约 40个氨基酸组成），主要负责

对脂壳寡糖（lipochitooligosaccharide，LCO）、壳寡糖

（chitooligosaccharide，CO）和肽聚糖（peptidoglycan，
PGN）等 3 种含 GlcNAc 的配体信号的感知。LysM

类受体激酶的胞外域三级结构呈紧密的三叶草状，

其中 3个典型的 βααβ状LysM结构域通过 3个保守的

二硫键紧密互连并稳定，配体可以结合到第 1 个

LysM结构域中。这些LysM类受体激酶具有相似的

三级结构，暗示了它们可能拥有共同的起源［17］。当

胞外域感知到配体后，可以激活不同的植物反应，从

而导致共生建立或对病原体的防御反应。位于N末

端第 1个和第 2个LysM结构域之后的半胱氨酸基序

（cys-xaa-cys）对于二硫键的形成和确保蛋白质在细

胞环境中正确的折叠和功能发挥至关重要［18］。LYK
类受体激酶胞内区域包含 1个激酶结构域，该结构域

能通过自磷酸化控制催化活性，这一过程受到系统

下游信号传导的调节［14，19］。在激酶结构域中鉴定的

重要保守基序或残基包含：富含甘氨酸的 GxGxxG
基序，与 ATP 分子中的磷酸根形成氢键从而稳定

ATP；AxK（磷酸转移）基序，能够与 ATP 的 α-和 β-

表1　蒺藜苜蓿中LysM类受体激酶分类

Table 1　LysM-RLKs in M. truncatula

分类

Classification

LYKⅠ

LYKⅡ
LYKⅢ

LYRⅠ

LYRⅡ

LYRⅢ

LYRⅣ

LYMⅠ
LYMⅡ

基因 ID
Gene ID

Medtr5g086540
Medtr5g086120
Medtr5g086090
Medtr5g086040
Medtr5g086030

Medtr5g086310/330
Mt5g0040300 (R108)

Medtr5g086130
Medtr3g080050
Medtr2g024290
Medtr5g033490
Medtr8g014500
Medtr5g019040
Medtr8g078300
Medtr5g042440
Medtr7g029650
Medtr4g058570
Medtr5g019050
Medtr1g021845
Medtr5g085790
Medtr3g080170
Medtr7g079350
Medtr7g079320
Medtr3g072410
Medtr4g094730

基因名

Gene name
LYK1

LYK4

LYK5

LYK6

LYK7

LYK2

LYK2bis

LYK3

LYK9

LYK8

LYK10

LYK11

NFP

LYR1

LYR8

LYR10

LYR9

LYR3

LYR2

LYR4

LYR7

LYR5

LYR6

LYM1

LYM2

根瘤共生

RNS
-
■
-
-
-
■
■
■
-
-
■
-
■
■
-
-
-
■
-
-
-
-
-
-
-

丛枝菌根真菌共生

AMS
-
-
-
-
-
-
-
●
●
●
-
-
●
●
-
-
-
●
-
-
-
-
-
-
-

免疫

Immunity
-
-
-
-
-
-
-
-
◆
-
-
-
◆
-
-
-
-
-
-
◆
-
-
-
◆
-

参考文献

References
-
[4]
-
-
-
[5]
[6]
[4]
[7]
[8]
[9]
-

[10]
[11]

-
-
-

[12]
-

[13]
-
-
-

Unpublished data
-

注 Note：■：与结瘤相关的蛋白质 Proteins associated with nodulation；●：与菌根形成相关的蛋白质 Proteins associated with mycorrhizal 
formation；◆：与防御信号相关的蛋白质 Proteins associated with defense signaling；-：表示未鉴定或不具有此功能 Unidentified function or 
unavailable function.

磷酸基团形成氢键；HRD基序，主要起到催化和稳定

镁离子的作用等。LYK 类受体激酶的这些基序对

ATP的水解至关重要，是激酶活性发挥的基础［3］。

2　蒺藜苜蓿LysM类受体激酶在RNS

中的研究

2001 年，在蒺藜苜蓿中通过筛选不能结瘤的突

变体库中鉴定到 1 个名为根毛卷曲（hair curling，
HCL）的基因，该基因对于根瘤菌诱导的根毛卷曲和

侵染至关重要［20］。hcl突变体表现出根毛卷曲受阻、

侵染线的形成早期阶段受阻、表皮结瘤因子（nod fac‐
tors，NFs）响应正常、皮层细胞分裂减弱等表型［4］。

在蒺藜苜蓿中 LYK3（LysM receptor like kinase 3）被

证明编码HCL，除了负责侵染线形成之外，该基因还

控制根毛卷曲。在豆科模式植物百脉根中，LYK3的

直系同源基因是LjNFR1，该基因突变后将丧失全部

对根瘤菌或者结瘤因子 NFs 的响应，但是蒺藜苜蓿

中 lyk3 仍存在约 50% 共生响应［21］。研究人员提出

了蒺藜苜蓿中 NFs 识别的双受体模型：即 LYK3 作

为进入受体（entry receptor）介导了对结瘤因子侧链

结构的精确识别；而其他的同源蛋白可能行使作为

信号受体（signaling receptor）的功能，对 NFs 侧链基

团识别较为宽泛，主要功能是传递共生信号［22］。根

瘤菌突变体接种试验表明，LYK3以依赖NFs侧链结

构的方式控制侵染线（infection treads，ITs）的形成，

这支持了双受体模型中 LYK3作为进入受体发挥作

用［23］。近期研究表明，在蒺藜苜蓿中识别 NFs的双

受体模型可能存在争议，因为在蒺藜苜蓿中LYK3存

在 2 个同源基因 LYK2、LYK2bis。蒺藜苜蓿 lyk2/
lyk3/lyk2bis 三突变体完全丧失了共生信号，并且过

表达其中任意一个就能恢复三突变体的结瘤能力［5］，

这说明单个 LysM 受体就能行使完整共生功能。

LYK2bis是蒺藜苜蓿R108生态型特有的一个新进化

基因，负责参与识别突变体苜蓿中华根瘤菌（Sinorhi⁃
zobia meliloti 2011，nodF/nodL），这在一定程度上扩

展了蒺藜苜蓿的宿主范围特异性。在蒺藜苜蓿中过

表达百脉根的结瘤因子受体NFR1（nod factor recep‐
tor 1）/NFR5（nod factor receptor 5）可以使蒺藜苜蓿

与百脉根的根瘤菌兼容并产生部分正常的根瘤，表

明结瘤因子受体介导了部分宿主范围特异性［24］。

进一步的研究发现，结瘤因子受体 LYK3 和

NFR1的胞外域第 1个LysM基序的部分保守序列负

责结瘤因子的识别特异性。LYK3对Sm2011产生的

结瘤因子（SmLCO）的亲和实验表明，LYK3 高亲和

力结合其匹配的 NFs［Kd=（27.4±0.4） μmol/L］，与

不匹配的百脉根中慢生根瘤菌（Mesorhizobium loti）
产生的 NFs结合能力［Kd=（173.2±0.9） μmol/L］相

比降低 6 倍［25］。LYK2 和 LYK2bis 胞外域序列比对

结果显示，二者具有高度的相似性，尤其是在Ⅰ、Ⅲ、

Ⅳ区具有完全相似的结构。此前的研究表明该区域

具有 NFs 识别的特异性，暗示 LYK2 与 LYK2bis 可
能具有相似的识别 NFs 的能力，需要进一步的试验

来证明。蒺藜苜蓿中包括 LYK3 在内的多个 LysM
受体紧密排列在 5 号染色体上，一些 LYK 簇基因之

间的蛋白质相似性表明它们可能是相互冗余的，这

些LysM受体基因可能经历了多次的基因复制事件，

同时也有一些 LysM 受体存在基因重组事件导致截

短基因的产生（如R108生态型中的LYK5bis）以及新

基因 LYK2bis的产生［6，26］。这也说明在蒺藜苜蓿中

参与 NFs 感知的 LysM 受体的基因组所在染色体区

图1 蒺藜苜蓿的LYK、LYR和LYM类受体激酶感知共生因子和免疫因子

Fig. 1 The perception of symbiotic factors and related MAMPs by LYK， LYR and LYM in M. truncatula
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受体紧密排列在 5 号染色体上，一些 LYK 簇基因之

间的蛋白质相似性表明它们可能是相互冗余的，这

些LysM受体基因可能经历了多次的基因复制事件，

同时也有一些 LysM 受体存在基因重组事件导致截

短基因的产生（如R108生态型中的LYK5bis）以及新

基因 LYK2bis的产生［6，26］。这也说明在蒺藜苜蓿中

参与 NFs 感知的 LysM 受体的基因组所在染色体区

图1 蒺藜苜蓿的LYK、LYR和LYM类受体激酶感知共生因子和免疫因子

Fig. 1 The perception of symbiotic factors and related MAMPs by LYK， LYR and LYM in M. truncatula
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域高度活跃。

NFP（nod factor perception）是属于 LYR 类的参

与 NFs 识别的受体，突变后将完全丧失对根瘤菌

NFs 的响应［10］。对其等位基因 nfp-2 突变体研究表

明，NFP蛋白质对内质网质量控制具有敏感性，突变

后影响其向质膜的运输。NFP既参与侵染线的发育

过程，也参与根瘤的整个形成过程［6］。NFP 胞外域

的 3 个 LysM 结构域在参与识别 NFs 中具有重要作

用。结构域交换实验表明，第 2 个 LysM2 结构域对

于根瘤菌成功侵染也很重要，进一步研究发现其中

L154 对于侵染和结瘤都是必不可少的［27-28］。NFP
胞外结构域可以直接结合 NFs，生化分析表明，纯化

的NFP L147D/L154D突变体胞外域与Sm2011产生

的 NFs 的解离常数为［Kd=（166.7±4.2） mmol/L］，

比野生型［Kd=（12.7±0.1） mmol/L］低 13倍。并且

与野生型NFP相比，L147D/L154D突变体结合NFs
的速率快 4.5倍，解离速率增加 59倍，说明NFP中的

L147D/L154D 所在疏水区域是一种保守的结构特

征，对于参与NFs识别和共生信号传导至关重要［16］。

在本氏烟草（Nicotiana benthamiana）中共同过

表达 LYK3 和 NFP 会诱导超敏反应（hypersensitive 
response，HR），导致细胞死亡，但是具体机制尚不清

楚［29］。LYK3和 NFP都被证明定位在细胞膜上［15］。

在蒺藜苜蓿中用绿色荧光蛋白（GFP）标记LYK3，发
现它在细胞外围具有点状分布，与质膜或膜相关囊

泡定位一致。在缓冲液处理的对照根中，LYK3-
GFP 呈现动态斑点分布，但接种 Sm2011后，LYK3-
GFP 斑点相对稳定。肌动蛋白（actin）和脂筏蛋白

（flotillin 4，FLOT4）构成了一个特定纳米域的主要

核心。接受到根瘤菌诱导后，共生 remorin 蛋白

（symbiotic remorin 1，SYMREM1）作为一个次级骨

架，需要 FLOT4 的生理互作，才能招募 LYK3 并将

其稳定地锚定在纳米域中［30-31］。LYK3-GFP的稳定

性增强依赖于根瘤菌及其特定类型结构的 NFs，使
LYK3 从 动 态 分 布 变 为 静 态 稳 定 状 态 。 尽 管

Sm2011 nodF/nodL 产生的非还原端修饰异常的

NFs 仍可增加 LYK3-GFP 的稳定性，但 NFs 结构的

N-乙酰葡糖胺骨架以及硫酸化修饰对于LYK3-GFP
的稳定性则是必需的。Sm2011 nodF/nodL 突变体

接种 A17 后仅能引起根毛卷曲以及侵染点形成，几

乎不能形成根瘤［22］。这表明共生根瘤菌能够触发蒺

藜苜蓿中LYK3的定位和运动性的改变，但对结瘤因

子侧链基团的修饰需求较形成根瘤所需的要求

低［32］。在蒺藜苜蓿根瘤内部，NFP 和 LYK3 定位于

根瘤顶端约 2个细胞层的狭窄区域的细胞外围。这

种限制性的积累比启动子活性或者mRNA积累的区

域更窄，并且可能有助于防止防御样反应的诱导和/
或限制根瘤菌释放到精确的细胞层［33］。

通过将光亲和标记实验与蛋白质组学和转录组

学相结合，鉴定到LYR3也可以作为NFs结合蛋白定

位在细胞质膜上，且对NFs表现出高亲和力（Kd=25 
nmol/L）［12］。通常，LYK3作为具有激酶活性的NFs
受体会将无激酶活性的NFP磷酸化并且形成二聚体

传递共生信号。LYR3 作为无激酶活性的受体在酵

母膜系统双杂交实验中可以检测到与LYK3的互作，

放射性同位素实验显示 LYK3 具有底物磷酸化能

力，可以磷酸化LYR3。LYR3与LYK3和NFP的共

同过表达也能减弱后两者过表达所诱导的烟草 HR
反应。鉴于 LYR3 对 NFs 和菌根因子（Myc factors，
MFs）具有相当广泛的结合特异性，MtLYR3可能参

与结瘤和菌根化过程中 MtLYK3 的 NFs 依赖性调

节，需要进一步对蒺藜苜蓿突变体植物进行研究来

验证这种假设［34］。

蒺藜苜蓿中 LYK10 是百脉根胞外多糖受体

（exopolysaccharide receptor 3，EPR3）的直系同源基

因，但是 LYK10 并不直接参与感知 Sm1021 产生的

胞外多糖琥珀聚糖［12］。蒺藜苜蓿中 LYK10 是否参

与其他胞外多糖或者感知病原菌的胞外多糖从而介

导免疫响应还有待研究。LYK10 突变后会产生与

LjEPR3突变植株类似的早期表型，如在接种 14 d后

成功入侵的根瘤原基及根瘤数目减少，接种后结瘤

事件推迟［9，35］。lyk10突变体产生的成熟根瘤大小显

著大于野生型，也说明 LYK10负调控蒺藜苜蓿根瘤

的大小［35］。

3　蒺藜苜蓿 LysM 类受体激酶在

AMS中的研究

陆地植物和丛枝菌根真菌（arbuscular mycorrhi‐
zal fungi，AMF）自 4亿年前就已经共同进化，丛枝菌

根真菌能与大约 70%~90%的陆生植物建立良好的

从枝菌根真菌共生（arbuscular mycorrhizal fungi sym‐
biosis，AMS），在养分有限的情况下促进矿物质元素

的吸收［8］。植物根部释放的独脚金内酯可以诱导根

际 AMF 产生 MFs 从而促进孢子萌发和菌丝分支。

MFs的主要成分也包括 LCO，其化学结构似于根瘤

菌产生的 NFs，以及一些可能的 LCO 前体壳寡糖四
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聚体（CO4）［36-38］，表明 LysM 类受体激酶既能参与

RNS，又能参与AMS。

蒺藜苜蓿对MFs的识别部分依赖于NFP［36］，然

而NFP在蒺藜苜蓿的菌根定植过程中没有明显的作

用。蒺藜苜蓿中结瘤的进化出现与全基因组复制事

件相关，该事件也伴随了 LysM 受体基因的复制，产

生了一些密切相关的旁系同源基因，如 NFP 和

LYR1。NFP 在根瘤菌定植期间表达量增加，而

LYR1 在菌根侵染时诱导表达［39］。这表明 LYR1 可

能在菌根信号传导中发挥功能，并且这种功能早于

RNS的出现。使用与MFs化学结构最接近的LCO-
V（C18：1，NMe，35S）进行体外结合实验，结果显示

LYR1 具有与 MFs 结合的能力，但是这种结合能力

对于AMS不是必须的。NFP和LYR1胞外域的 3个

LysM 结构域交换实验以及 LYR1 胞外域的点突变

实验表明，LYR1 与 MFs 结合位 点 位 于 第 2 个

LysM，而 NFP 在该位点的分化有利于结瘤能力的

精细调控，但也减弱了与 MFs 的结合能力［11］。

LYR1对LCO-V（C18：1，NMe，35S）的亲和力为Kd=
6.5 nmol/L，这与LYR3对于NFs的亲和力在同一单

位量级，比NFP对NFs的亲和力高了 3个数量级［11］，

并且LYR1对MFs的亲和力比对NFs的亲和力至少

高80倍。

在自然环境中共生期间，蒺藜苜蓿进化出多个

具有高亲和力的 LCO 结合蛋白（例如 LYR1 和

LYR3）。这些 LysM 类受体激酶对不同的共生信号

具有不同的亲和偏好性，可能是为了更好地区分不

匹配的根瘤菌、AMF 或者其他产生 LCO 的微生物。

nfp 突变体没有呈现明显的 AMS 表型［10］，可能是由

于 LYR1 和 NFP 二者存在功能冗余。但是 lyr1-1/
nfp-2双突变体、单突变体以及野生型的蒺藜苜蓿接

种 AMF 后同样没有观察到差异，这表明尽管在

AMS期间 LYR1受到诱导表达，但 LYR1对于 AMS
不是必需的。鉴于蒺藜苜蓿中还有更多LYR的功能

未被表征，这可能需要更复杂的多重突变体来探究

参与AMF共生识别的分子机制［11］。

蒺藜苜蓿中 LYK9 是拟南芥 AtCERK1 和水稻

OsCERK1的直系同源基因，在共生和免疫方面具有

双重功能［40-41］。通过不同时间点 lyk9突变株系的菌

根表型评估结果显示，突变株系的早期侵染事件显

著低于野生型。这表明 LYK9在 AM 真菌根部侵染

和定殖过程中发挥着显著的作用［7］。lyk9突变体中

仍能检测到 AM 真菌共生，而 LYK6、LYK7、LYK8

和 LYK10的突变对 AMF总定植数和真菌侵染没有

影响，这可能由于这些LysM受体激酶与LYK9对于

AMS具有冗余功能。

当接种低浓度孢子时，lyk8-1/lyk9-1 突变体的

根表现出丛枝、细胞间菌丝和囊泡的完全丧失，而

lyk6/lyk9、lyk7/lyk9和 lyk10/lyk9突变体中出现的侵

染事件与单独 lyk9 突变体中的结果没有显著差异。

lyk8/lyk9突变体中CO和AMF诱导的共生基因表达

以及钙离子震荡等信号完全中断。几丁质磁柱结合

实验显示 LYK8具有非常弱的结合几丁质磁柱的能

力，虽然 LYK8 可以参与 CO 介导的共生信号传导，

但是 LYK8 并不直接参与 CO 所诱导的免疫反应。

并且 LYK8 可以与 LYK9、LYR4 和共生受体激酶

（symbiosis receptor-like kinase，SYMRK）以 依 赖

CO4 和 CO8 的方式形成复合物，进而激活 AM 真菌

共 生 信 号［35］。 这 也 证 明 LYK9-LYK8-SYMRK-
LYR4 受体复合物可能在介导 CO 触发的共生信号

传导中发挥关键作用。LysM 受体激酶家族的研究

扩展了我们对AMS分子机制的理解，特别是最近新

发现的LYK8与LYK9的协同作用，为植物如何识别

AMF参与共生这一重要问题提供了重要理论基础，

也对解析和利用 AMS 以促进农业可持续发展至关

重要。

4　蒺藜苜蓿 LysM 类受体激酶在免

疫感知中的作用研究

植物作为固着生长的生物，在土壤中定植时需

要面临自然界中复杂的微生物生境。这些微生物群

落关系错综复杂，其中有些是有益的，也有一部分微

生物是有害的［42］。LysM 受体激酶被鉴定为病原体

相 关 分 子 模 式（pathogen-associated molecular pat‐
terns，PAMP）的受体，可触发植物防御反应以阻止

或限制有害微生物入侵，这一过程称为“PAMP触发

免疫”（PAMP-triggered immunity，PTI）［43-44］。在水

稻 和 拟 南 芥 中 ，OsCEBiP 和 LysM 受 体 激 酶

OsCERK1、AtCERK1和AtLYK5参与真菌细胞壁主

要组成成分几丁质的感知［45-47］。同时，拟南芥

LYM1和LYM3被证明可以结合并参与对病原菌产

生 PGN 的抗性，与 AtCERK1 一起在感知细菌肽聚

糖的受体复合物中发挥作用［47］。蒺藜苜蓿中LYM1
和 LYM2 的功能还有待研究，但也有未发表数据显

示 LYM1 在参与蒺藜苜蓿免疫响应中起到重要

作用。
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对蒺藜苜蓿等 47种代表性植物的 LysM 类受体

激酶家族的系统发育分析表明，LYK9与AtCERK1、
OsCERK1、LjLYS6 属于直系同源［48］。在烟草中过

表达LYK9和拟南芥CERK1都会诱导其产生HR反

应［29］。lyk9突变体中几丁质诱导的免疫反应显著下

调，但是被 flg22诱导的免疫反应与野生型的反应相

当，这说明LYK9能够特异性参与几丁质诱导的免疫

反应［47］。蒺藜苜蓿LYR4基因是已知在拟南芥中感

知几丁质的 AtLYK5 的同源基因［47］，几丁质处理可

以增加根中 LYR4 的表达。并且，用 CO8 处理后可

以在 lyr4突变体中观察到相对于野生型的MAPK3/
6 的磷酸化减少［48］。lyr4 和 lyk9 突变体接种灰霉病

菌后产生的病斑大小显著大于野生型产生的病斑大

小，这说明LYR4和LYK9都参与了蒺藜苜蓿中的防

御反应。

研究表明，nfp突变体在与多种病原体的相互作

用中呈现抗性降低的特征。当侵染病原真菌 Verti⁃
cillium alboatrum后，nfp突变体相比野生型表现出严

重的感病表型，表明其免疫系统遭到损坏［49-50］。此

外，NFP 还参与了对苜蓿炭疽菌（Colletotrichum tri⁃
folii）和卵菌豌豆根腐霉（Aphanomyces euteiches）等

病原体的免疫响应。转录组分析显示，nfp突变体与

野生型蒺藜苜蓿在应对 Aphanomyces euteiches 侵染

时存在约 70% 的基因共同上调表达，特有的转录组

差异主要涉及细胞动力学过程的调节。NFP除了在

RNS中发挥重要作用外，还在AMS和病原体免疫反

应中发挥作用，因此推测 NFP 可能参与不同蛋白质

复合物的形成，从而导致不同的免疫反应［51］。总之，

NFP 不仅通过直接感知病原体触发免疫反应，还可

以通过调节蒺藜苜蓿对病原体的转录响应，影响蒺

藜苜蓿对病原体的抵抗能力。

5　结语与展望

近二十多年对 LysM 类受体激酶家族的研究表

明，免疫与共生在进化上有着密切联系。植物通过

识别“朋友”和“敌人”产生的化学信号分子，如LCO/
CO 信号等，来区分共生微生物和病原体。LysM 类

受体激酶在这一过程中发挥着重要作用，其特异性

结合不同结构糖化合物的能力不仅影响植物对共生

微生物的感知，还参与了对免疫系统的调控。豆科

植物中LysM-RLK家族数量的扩张凸显了这些受体

在适应性进化中的重要性，使得植物能在复杂的根

际微生物环境中更精确地区分免疫与共生信号

通路。

免疫与共生之间的互动呈现出相辅相成的关

系。共生微生物对宿主免疫系统产生抑制作用。

例如，用 SmLCO 预处理后，蒺藜苜蓿以依赖 LYK9
和 LYR4 的方式减弱被几丁质诱导产生的免疫反

应，并且同时施加 SmLCO 和几丁质能够比单独施

用 SmLCO 显著提高共生相关基因 MtHA、MtVa⁃
pyrin 的表达［52］。这种对免疫激发子的抑制不仅仅

局限于几丁质，也会减弱对 flg22 诱导的免疫反

应［53］。宿主免疫系统的激活有助于共生特异性，进

一步强调了免疫与共生之间的复杂互动关系。

未来的研究可以重点关注蒺藜苜蓿中 LysM 类

受体激酶及其下游成分在调节植物免疫和共生中的

功能多样性及可能的功能分化现象。特别是，LysM
受体在识别或结合其他小分子配体以及受体在多重

信号感知中的作用仍有待进一步探索。深入研究

LysM类受体激酶家族的复杂工作机制，对于揭示植

物受体复合物的组成和机制至关重要。通过在根瘤

菌和菌根共生中的深入研究，我们可以更全面地了

解LysM类受体激酶的功能和机制，为未来植物免疫

和共生研究奠定坚实基础。
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Progress on studying LysM receptor-like kinases
 in Medicago truncatula

LI Yaohua,ZHANG Rui,LIU Li,ZHU Hui,CAO Yangrong

National Key Laboratory of Agricultural Microbiology/
Hubei Hongshan Laboratory/College of Life Science and Technology，

Huazhong Agricultural University， Wuhan 430070， China

Abstract LysM receptor-like kinases （LysM-RLKs） belong to the multi-gene family whose extracel‐
lular domains are directly involved in the perception of glycosyl compounds including chitin， peptidogly‐
cans， and lipochitooligosaccharides， thereby activating pathways of plant immunity or symbiotic signal 
transduction. The function of the first LysM receptor gene， LYK3， in the model legume Medicago trunca⁃
ta was characterized in 2003. Subsequently， the function of more and more LysM receptor kinases was 
identified. This article provided a detailed enumeration and functional characterization of the LysM-RLK 
family in M. truncatula. The progress on studying LysM receptor kinase family in nodulation symbiosis， 
mycorrhizal symbiosis， and immune perception of Medicago truncata was summarized. It is indicated that 
the expansion of the number of LysM-RLKs genes within the M. truncatula has led to functional differentia‐
tion， but there is a phenomenon of functional redundancy among some genes as well. In addition， a close 
cross-linking between immune and symbiotic signals at the level of receptor perception mediated by LysM-
RLKs was revealed. It will provide effective references for further studying LysM-RLKs genes in M. trun⁃
catula.

Keywords Medicago truncatula； LysM receptor-like kinases； root nodule symbiosis；arbuscular my‐
corrhizal symbiosis； immune perception
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