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摘　要：为了解σ犅 因子在单核细胞增生李斯特菌（ＬＭ）环境应激反应中的调控作用，笔者用基因重叠延伸ＰＣＲ

（ＳＯＥＰＣＲ）和同源重组的方法构建了犛犻犵犿犪犅基因缺失株，分析该缺失株在不同温度、ｐＨ和高盐压力条件下的应

激反应能力及应激相关基因的转录水平。结果表明：与野毒株相比，犛犻犵犿犪犅基因缺失株在压力条件下的应激能力

减弱，狉狊犫犞、狉狊犫犠、犺狆狋、犮犾狆犘、犮狋狊犚等环境应激相关基因转录水平均降低。本研究提示σ
犅 因子在ＬＭ温度、ｐＨ和高

盐环境应激反应中具有重要的调控作用，这为揭示ＬＭ环境应激反应的分子机制及药物作用新靶点的筛选提供了

重要的理论依据。
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犓犲狔狑狅狉犱狊：犔犻狊狋犲狉犻犪犿狅狀狅犮狔狋狅犵犲狀犲狊；犛犻犵犿犪犅ｇｅｎｅ；ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌｓｔｒｅｓｓｒｅｓｐｏｎｓｅ；ｒｅｇｕｌａｔｉｎｇｒｏｌｅ

　　单核细胞增生李斯特菌（犔犻狊狋犲狉犻犪犿狅狀狅犮狔狋狅

犵犲狀犲狊，ＬＭ）是一种胞内寄生的革兰氏阳性短杆菌，

广泛存在于土壤、污水、动物性食品及饲草等环境

中，主要通过消化道引起人和动物感染，被列为四大

食源性致病菌之一［１２］。

ＬＭ 具有极强的环境耐受能力，能在酸性、碱

性、氧化、高渗透压、高温等环境压力胁迫下生存［３］。

σ
犅 因子是由犛犻犵犿犪犅 基因编码的一种蛋白。研究

发现，σ
犅 因子是ＬＭ环境应激反应中一个重要的调

节因子［４］，通过识别并结合到特定基因启动子上的

结合位点来启动基因的转录，实现对相关基因的表

达调控［５］。本研究通过构建ＬＭ犛犻犵犿犪犅基因缺失

株，以期了解σ
犅 因子在ＬＭ 环境应激（温度、ｐＨ和

高盐）反应中的调控作用，为揭示ＬＭ 环境应激反

应的分子机制及药物作用新靶点的筛选提供理论依

据。

１　材料与方法

１．１　菌株与试剂

ＬＭＸＳ５野毒株为新疆塔里木地区发病绵羊脑

组织分离得到的致病菌，经过形态学、生化特性及分

子生物学鉴定后由石河子大学新疆地方与民族高发

病教育部重点实验室保存。犜犪狇狆犾狌狊ＤＮＡ 聚合

酶、狆犳狌ＤＮＡＰｏｌｙｍｅｒａｓｅ、ｄＮＴＰｓ、琼脂糖凝胶电泳

回收试剂盒购自上海生物工程公司。ｐＭＤ１９Ｔ载

体购自大连ＴａＫａＲａ公司。细菌基因组提取试剂盒

购自诺维森公司。限制性核酸内切酶（犛犪犾Ⅰ、犈犮狅Ｒ

Ⅰ）购自Ｐｒｏｍｅｇａ公司。ｐＫＳＶ７穿梭质粒由扬州

大学朱国强博士馈赠。

１．２　引物设计

根据 ＧｅｎＢａｎｋ登录的ＬＭ犛犻犵犿犪犅、狉狅狆犅、狉狊

犫犞、狉狊犫犠、犺狆狋、犮犾狆犘、犮狋狊犚基因序列，选择保守区域，

用Ｐｒｉｍｅｒ５．０软件设计特异性引物（表１）。引物由

上海生物工程公司合成。

表１　引物名称与序列

犜犪犫犾犲１　犖犪犿犲犪狀犱狊犲狇狌犲狀犮犲狊狅犳狆狉犻犿犲狉狊

引物

Ｐｒｉｍｅｒ

序列（５′３′）

Ｓｅｑｕｅｎｃｅ

Ｐ１ ＣＧＧＧＡＡＴＴＣＣＧＴＧＡＴＡＣＴＧＡＣＣＡＣＡＴＡＧＡ

Ｐ２ ＴＣＡＴＴＣＴＧＣＡＡＣＧＣＣＴＣＴＣＧＴＴＣＡＴＧＡＡＡＡＧＡＴＴＴＡＣＣＴＴ

Ｐ３ ＡＡＧＧＴＡＡＡＴＣＴＴＴＴＣＡＴＧＡＡＣＧＡＧＡＧＧＣＧＴＴＧＣＡＧＡＡＴＧＡ

Ｐ４ ＣＧＧＧＴＣＧＡＣＡＡＡＡＧＣＡＣＣＡＧＴＴＧＧＧＣＣＧＧ

Ｐ５ ＣＡＡＣＴＴＣＣＴＧＣＣＡＡＧＣＣＴＴＡ

Ｐ６ ＡＧＧＡＡＡＧＡＣＴＴＧＣＴＴＧＣＧＧＧ

ｒｏｐＢｓｅｎｓｅ ＡＧＡＡＣＣＧＴＧＡＴＧＣＡＡＡＣＴＡＴ

ｒｏｐＢａｎｔｉｓｅｎｓｅ ＧＡＡＣＧＴＡＣＣＣＡＴＴＴＣＡＧＴＣＡ

ｒｓｂＶｓｅｎｓｅ ＣＴＴＧＡＧＡＴＣＧＡＴＧＣＴＴＡＴＡＣ

ｒｓｂＶａｎｔｉｓｅｎｓｅ ＴＡＧＣＡＣＣＧＧＡＴＴＡＧＧＣＧＴＡＴ

ｒｓｂＷｓｅｎｓｅ ＡＴＣＡＣＴＡＡＴＴＣＣＧＴＡＡＡＧＣＡ

ｒｓｂＷａｎｔｉｓｅｎｓｅ ＴＡＴＧＡＴＧＧＡＣＧＡＧＧＡＴＧＣＴＣ

ｈｐｔｓｅｎｓｅ ＣＡＡＧＣＧＣＴＡＧＧＡＴＧＧＡＧＣＡＣ

ｈｐｔａｎｔｉｓｅｎｓｅ ＡＡＴＴＡＧＴＴＡＴＴＣＧＣＡＡＧＴＴＡ

ｃｌｐＰｓｅｎｓｅ ＣＡＧＧＴＧＧＡＡＧＴＡＴＴＧＣＡＧＣＴ

ｃｌｐＰａｎｔｉｓｅｎｓｅ ＡＣＡＴＴＣＴＴＡＣＴＡＡＣＡＧＣＴＧＧ

ｃｔｓＲｓｅｎｓｅ ＡＧＴＧＡＡＡＡＴＧＡＡＴＧＡＴＡＡＡＣ

ｃｔｓＲａｎｔｉｓｅｎｓｅ ＧＣＡＴＴＧＧＡＣＡＧＧＧＡＡＧＴＴＡ

２４４
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１．３　犔犕犡犛５△犛犻犵犿犪犅缺失株的构建

１．３．１　犛犻犵犿犪犅基因的缺失　　提取ＬＭＸＳ５株

的基因组，先用引物Ｐ１、Ｐ２和Ｐ３、Ｐ４分别扩增上、

下游同源臂（上游同源臂长９２３ｂｐ，下游同源臂长

１０７０ｂｐ）；然后以Ｐ１和Ｐ４为引物，用ＳＯＥＰＣＲ

技术融合上、下游同源臂。先用狆犳狌ＤＮＡＰｏｌｙ

ｍｅｒａｓｅ对上、下游同源臂互补延伸１０个循环，再加

入Ｐ１和Ｐ４引物各０．４μＬ扩增融合片段的全长。

采用２０μＬ反应体系（上、下游同源臂各２μＬ，１０×

ＰＣＲｂｕｆｆｅｒ２．５μＬ、２．５ｍｍｏｌ·Ｌ
－１ｄＮＴＰｓ２μＬ，

ｄｄＨ２Ｏ１１．２μＬ，５Ｕ·μＬ
－１
狆犳狌ＤＮＡＰｏｌｙｍｅｒａｓｅ

０．３μＬ），反应条件：９６℃预变性３ｍｉｎ；９４℃变性

３０ｓ，６０℃退火４０ｓ，７２℃延伸４ｍｉｎ，３０个循环；７２

℃延伸１０ｍｉｎ。电泳后切胶回收，连接ｐＭＤ１９Ｔ载

体，转入ＤＨ５α感受态细胞内，构建重组质粒ｐＭＤ１９

Ｔ△犛犻犵犿犪犅，经ＰＣＲ和酶切验证后送样测序。

１．３．２　穿梭载体的构建及电转化　　ｐＭＤ１９Ｔ

△犛犻犵犿犪犅和ｐＫＳＶ７３７℃用犛犪犾Ⅰ、犈犮狅ＲⅠ双酶

切３ｈ，分别回收目的基因和载体片段，用 Ｔ４ＤＮＡ

连接酶连接回收产物，转入ＤＨ５α感受态细胞内，得

到重组质粒ｐＫＳＶ７△犛犻犵犿犪犅。用ＨＥＰＥＳ缓冲液

制备ＬＭ感受态细胞，在１００μＬＬＭ感受态细胞中

加入１μｇ重组质粒ｐＫＳＶ７△犛犻犵犿犪犅，电击条件：

２．５ｋｖ·ｃｍ－１、０．５ｍｓ。电击后向感受态细胞加入

ＢＨＩ液体培养基，３７℃振荡培养（１５０ｒ·ｍｉｎ－１）３

ｈ。涂于ＢＨＩ琼脂平板上（Ａｍｐ
ｒ６０ｍｇ·ｍＬ

－１），于

３７℃过夜培养。挑取单菌落，经ＰＣＲ和酶切鉴定

后得到带有重组质粒的阳性菌。

１．３．３　ＬＭ ＸＳ５△犛犻犵犿犪犅 缺失株的筛选与鉴定

　　将带有重组质粒的阳性菌，在氯霉素抗性（１０

μｇ·ｍＬ
－１）的ＢＨＩ液体培养基、４２℃条件下传代，

每传一代做菌液ＰＣＲ验证，传至２５代时，用Ｐ５和

Ｐ６引物ＰＣＲ验证，以重组质粒ｐＫＳＶ７△犛犻犵犿犪犅

为阳性对照，预期值为１５０２ｂｐ；以ＸＳ５为阴性对

照，预期值为２１７７ｂｐ。在２５代时，若缺失后的条

带（１５０２ｂｐ）依然稳定存在，即可确定同源重组成

功，获得ＬＭＸＳ５△犛犻犵犿犪犅缺失株。

１．４　犛犻犵犿犪犅基因缺失对犔犕 环境应激反应的影

响

１．４．１　温度应激反应　　将野毒株ＸＳ５和缺失株

ＬＭＸＳ５Δ犛犻犵犿犪犅在平板上划线培养，然后挑取单

菌落分别接种在２０ｍＬＢＨＩ液体培养基中，在３７

℃１８０ｒ·ｍｉｎ－１条件下培养１２ｈ，ＯＤ值≈０．６时，

将野毒株和犛犻犵犿犪犅基因缺失株菌液以１∶１００的

比例接入到ＢＨＩ液体培养基（２份），一份放于３７

℃２５０ｒ·ｍｉｎ－１条件下培养，另一份放于４２℃２５０

ｒ·ｍｉｎ－１条件下培养，每２ｈ从培养液中吸取菌液

２００μＬ，稀释后，取２００μＬ涂于ＢＨＩ固体培养基，

重复３组，做单菌落计数。

１．４．２　酸性应激反应　　用 ＨＣｌ配制ｐＨ＝３的

ＨＣｌＢＨＩ液体培养基，分别将野毒株和缺失株菌液

分别接种在ＨＣｌＢＨＩ液体培养基，参照１．４．１的方

法进行单菌落计数。

１．４．３　碱性应激反应　　用 ＮａＯＨ 配制ｐＨ＝９

的ＮａＯＨＢＨＩ液体培养基，将野毒株和缺失株分别

接种在ＮａＯＨＢＨＩ液体培养基，参照１．４．１的方法

进行菌落计数。

１．４．４　高渗透压应激反应　　 配制含有１０％

ＮａＣｌ的ＢＨＩ液体培养基，将野毒株和缺失株分别

接种在ＮａＣｌＢＨＩ培养基中，参照１．４．１的方法进

行菌落计数。

１．４．５　ｑＲＴＰＣＲ试验　　将野毒株和缺失株分别

接种ＢＨＩ液体培养基过夜培养，用Ｔｒｉｚｏｌ分别提取

野毒株 ＬＭＸＳ５和缺失株 ＬＭＸＳ５△犛犻犵犿犪犅 总

ＲＮＡ，用３０～５０μＬＤＥＰＣ处理过的无菌水溶解，

然后用随机引物和ＴａＫａＲａ公司的ＡＭＶ逆转录酶

进行逆转录反应。将 ＲＴ 产物稀释１０倍，采用

ＳＹＢＲ犘狉犲犿犻狓犈狓犜犪狇
ＴＭ试剂盒（ＴａＫａＲａＣｏｄｅ：

ＤＲＲ４２０Ａ），在 ＢｉｏＲａｄＣｈｒｏｍｏ４ 仪 器 上 进 行

ｑＲＴＰＣＲ检测，具体试验步骤按照说明书进行。每

个样品重复３次。以 ＬＭＸＳ５△犛犻犵犿犪犅 为试验

组，ＬＭＸＳ５为对照组，狉狅狆犅基因为看家基因，按照

２△△ＣＴ的方法计算狉狊犫犞、狉狊犫犠、犺狆狋、犮犾狆犘、犮狋狊犚５个

应激 相关 基因 的相 对 表 达 量，其 中 △△ＣＴ＝

△ＣＴ试验组 － △ＣＴ对照组，△ＣＴ ＝ ＣＴ目的基因 －

ＣＴ内参基因。

２　结　果

２．１　犛犻犵犿犪犅基因缺失株的构建

以ＬＭ 野毒株 ＸＳ５的基因组为模板，用引物

Ｐ１Ｐ２和Ｐ３Ｐ４扩增分别得到与预期大小一致的

９２３和１０７０ｂｐ相符的目的条带。Ｐ１Ｐ４引物可扩

增出与预期值相符的１９９３ｂｐ目的条带。重组质

粒 ｐＭＤ１９Ｔ△犛犻犵犿犪犅 和 ｐＫＳＶ７△犛犻犵犿犪犅 经

ＰＣＲ和酶切证实条带正确（图１、图２酶切结果），缺

失菌传至２５代时ＰＣＲ验证缺失条带依然存在（图

３４４
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３），表明构建的ＬＭＸＳ５△犛犻犵犿犪犅具有良好的遗

传稳定性。

Ｍ．ＤＮＡ相对分子质量标准；１～３．双酶切产物

Ｍ．ＤＬ２０００ ＤＮＡ ｍａｒｋｅｒ；１３．Ｔｈｅｐｒｏｄｕｃｔｓｆｒｏｍ

ｐＭＤ１９Ｔ△犛犻犵犿犪犅ｄｉｇｅｓｔｅｄ
图１　狆犕犇１９犜△犛犻犵犿犪犅的酶切鉴定

犉犻犵．１　犐犱犲狀狋犻犳犻犮犪狋犻狅狀狅犳狆犕犇１９犜△犛犻犵犿犪犅犫狔犲狀狕狔犿犲

犱犻犵犲狊狋犻狅狀

Ｍ．ＤＮＡ相对分子质量标准；１、２．双酶切产物

Ｍ．ＤＬ２０００ ＤＮＡ ｍａｒｋｅｒ；１，２．Ｔｈｅｐｒｏｄｕｃｔｓｆｒｏｍ

ｐＫＳＶ７△犛犻犵犿犪犅ｄｉｇｅｓｔｅｄ
图２　狆犓犛犞７犜△犛犻犵犿犪犅的酶切鉴定

犉犻犵．２　犐犱犲狀狋犻犳犻犮犪狋犻狅狀狅犳狆犓犛犞７犜△犛犻犵犿犪犅犫狔犲狀狕狔犿犲

犱犻犵犲狊狋犻狅狀

Ｍ．ＤＮＡ相对分子质量标准；１．ｐＫＳＶ７△犛犻犵犿犪犅 阳

性对照；２．ＸＳ５阴性对照；３、４．重组菌的ＰＣＲ产物

Ｍ．ＤＬ２０００ ＮＤＡ ｍａｒｋｅｒ；１．ＴｈｅｐＫＳＶ７△犛犻犵犿犪犅

ｐｏｓｉｔｉｖｅｃｏｎｔｒｏｌ；２．ＴｈｅＸＳ５ｎｅｇａｔｉｖｅｃｏｎｔｒｏｌ；３，４．Ｔｈｅ

ＰＣＲｐｒｏｄｕｃｔｓｏｆｒｅｃｏｍｂｉｎａｎｔｂｅｃｔｅｒｉａ

图３　重组菌的犘犆犚鉴定

犉犻犵．３　犜犺犲犘犆犚犻犱犲狀狋犻犳犻犮犪狋犻狅狀狅犳狉犲犮狅犿犫犻狀犪狀狋犫犪犮狋犲狉犻犪

２．２　犛犻犵犿犪犅基因缺失对犔犕 环境应激反应的影

响

２．２．１　温度应激反应　　在ＬＭ最适温度３７℃条

件下，野毒株和缺失株的活菌量在前８ｈ存在明显

差异（图４），而在高温４２℃条件下，野毒株和缺失

株在前８ｈ的差异更明显，表明缺失株耐高温的能

力弱于野毒株（图５）。

图４　２株细菌在３７℃条件下的活菌量

犉犻犵．４　犜犺犲犫犪犮狋犲狉犻犪犾狀狌犿犫犲狉狊狅犳狋狑狅狊狋狉犪犻狀狊犪狋３７℃

图５　２株细菌在４２℃条件下的活菌量

犉犻犵．５　犜犺犲犫犪犮狋犲狉犻犪犾狀狌犿犫犲狉狊狅犳狋狑狅狊狋狉犪犻狀狊犪狋４２℃

２．２．２　酸性应激反应　　在ｐＨ＝３的 ＨＣｌＢＨＩ

液体培养基中，无论是野毒株还是犛犻犵犿犪犅基因缺

失株均无生长，活菌量随着培养时间的增加而减少

（图６），表明在酸性环境中，犛犻犵犿犪犅缺失株的耐酸

能力减弱。

图６　２株细菌在狆犎＝３条件下的活菌量

犉犻犵．６　犜犺犲犫犪犮狋犲狉犻犪犾狀狌犿犫犲狉狊狅犳狋狑狅狊狋狉犪犻狀狊狅犳犪狋狆犎＝３

４４４



　３期 杨丽红等：σ犅 因子在单核细胞增生李斯特菌环境应激反应中的调控作用

２．２．３　碱性应激反应　　在ｐＨ＝９的 ＮａＯＨ

ＢＨＩ液体培养基中，在碱性环境中，缺失株的活菌

量少于野毒株（图７），即犛犻犵犿犪犅基因缺失株的耐

碱能力减弱。

图７　２株细菌在狆犎＝９条件下的活菌量

犉犻犵．７　犜犺犲犫犪犮狋犲狉犻犪犾狀狌犿犫犲狉狊狅犳狋狑狅狊狋狉犪犻狀狊犪狋狆犎＝９

２．２．４　高渗透压应激反应　　在含１０％ ＮａＣｌ液

体培养基中，单菌落计数显示，２株菌的活菌量存在

差异（图８），即在高渗透压环境中，犛犻犵犿犪犅基因缺

失株耐高渗透压的能力弱于野毒株。

图８　２株细菌在１０％ 犖犪犆犾条件下的活菌量

犉犻犵．８　犜犺犲犜犺犲犫犪犮狋犲狉犻犪犾狀狌犿犫犲狉狊狅犳狋狑狅狊狋狉犪犻狀狊狅犳犫犪犮狋犲

狉犻犪犪狋１０％ 犖犪犆犾

２．２．５　ｑＲＴＰＣＲ试验　　ｑＲＴＰＣＲ对５个应激

相关基因转录水平的检测结果发现：与野毒株相比，

缺失株的这５个应激基因的表达量均下降，其中狉狊

犫犞和狉狊犫犠 下降最显著（犘＜０．０５）（图９）。

３　讨　论

犛犻犵犿犪犅基因编码的σ
犅 因子是ＬＭＲＮＡ聚合

酶全酶的一个亚基，通过识别并结合到特定基因启

动子上的结合位点来启动基因的转录，从而实现相

关基因的调控，目前研究发现，在ＬＭ 中有众多基

因受到σ
犅 因子的调控，其中包括一些毒力基因和新

陈代谢的调节基因［６７］。本试验构建的缺失株ＬＭ

ＸＳ５△犛犻犵犿犪犅在３７℃的生长试验结果表明，其繁

殖能力弱于野毒株，提示σ
犅 因子参与了ＬＭ新陈代

谢的调控［８］，ｑＲＴＰＣＲ试验结果也进一步证明了这

一推测。犛犻犵犿犪犅基因的缺失使得这些基因的表达

也在一定程度上受到抑制，影响到细菌新陈代谢，因

而缺失株的繁殖能力表现出明显的差异。

图中数据是缺失株基因相对于野毒株的表达量，即以野

毒株基因的表达量为１时缺失株基因的相对表达量

Ｄａｔａｉｓｓｈｏｗｅｄｉｎｔｈｅｆｏｒｍｏｆｒｅｌａｔｉｖｅｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎｏｆｇｅｎｅ

ｄｅｌｅｔｉｏｎｓｔｒａｉｎｔｏｔｈｅｇｅｎｅｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎｌｅｖｅｌｏｆｔｈｅｗｉｌｄ

ｓｔｒａｉｎ

图９　缺失株５个基因的相对转录水平

犉犻犵．９　犚犲犾犪狋犻狏犲犲狓狆狉犲狊狊犻狅狀犾犲狏犲犾狊狅犳犳犻狏犲犵犲狀犲狊狅犳犵犲狀犲犱犲

犾犲狋犻狅狀狊狋狉犪犻狀

高温应激反应试验结果表明，缺失株对高温环

境的应激能力减弱。已有的研究发现，在ＬＭ 中存

在１个负调节子ＣｔｓＲ，通过负调控犮犾狆基因的表达

来调控 ＬＭ 对高温环境的耐受
［９］。犮犾狆 基因包括

犮犾狆犅、犮犾狆犆、犮犾狆犈和犮犾狆犘 这４个基因，其编码产物

Ｃｌｐ蛋白具有肽链内切酶（Ｅｎｄｏｐｅｐｔｉｄａｓｅ）和分子伴

侣的作用，能促使 ＬＭ 耐受高温胁迫
［１０］。由于

ＣｔｓＲ和犮犾狆基因在一定程度上受到σ
犅 因子的调

控，σ
犅 因子通过调控ＣｔｓＲ活性或通过调控犮犾狆犘和

犮犾狆犅 基因的转录来参与 ＬＭ 耐受高温的胁迫作

用［１１］。在本研究中，构建的犛犻犵犿犪犅基因缺失株不

能表达σ
犅 因子，且ｑＲＴＰＣＲ检测犮犾狆犘、犮狋狊犚的转

录水平降低，因而表现出耐受高温应激的能力降低。

低ｐＨ应激反应试验结果表明，缺失株能在低

ｐＨ的酸性环境中生存，但生存能力明显减弱，提示

σ
犅 因子对ＬＭ在酸性条件下的耐受具有调控作用。

σ
犅 因子促使ＬＭ 耐受酸性环境的作用机制可能是

σ
犅 因子能调控一些与耐受酸性环境相关基因的表

达［１２］。高ｐＨ应激反应试验结果表明，缺失株对高

ｐＨ的应激能力差于野毒株，ＬＭ耐受碱的机理目前

尚不明确［１３１４］。高渗透压应激反应试验结果表明，

在含有１０％的ＮａＣｌ的环境中，缺失株适应高渗透

５４４
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压的能力降低。Ｐ．ＭｃＧａｎｎ等研究发现，ＬＭ 内有

一套完整的甜菜碱和肉毒碱的运输系统，能够转运

甜菜碱、肉毒碱这些小分子物质作为细菌的渗透保

护剂，而σ
犅 因子能调控与这些运输体系有关的基因

的表达［１５］，犛犻犵犿犪犅 基因缺失后，该转运系统相关

的基因受到影响，在应激条件下不能顺利地转运渗

透保护剂，从而缺失株表现出适应高渗透压的能力

降低。

４　结　论

研究了犛犻犵犿犪犅基因对ＬＭ环境应激反应的调

控作用，证实犛犻犵犿犪犅基因缺失株环境应激反应能

力明显下降，提示犛犻犵犿犪犅基因对ＬＭ 应对环境应

激反应过程中发挥了重要的作用，为揭示ＬＭ 环境

应激反应的分子机制及药物作用新靶点的筛选提供

了重要的理论依据。
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