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　　摘要：促分裂原活化蛋白激酶（ＭＡＰＫ）是一种蛋白激酶，可以催化底物蛋白质磷酸化，ＭＡＰＫ级联则是植物中高
度保守的信号转导模块，将细胞外刺激转导为细胞内反应，在植物信号转导生物胁迫中起着非常重要的作用。植物

ＭＡＰＫ的早期研究主要集中在模式植物拟南芥的功能上。基于全基因组测序的结果显示，许多ＭＡＰＫｓ已在大田作物
和园艺作物中被鉴定，如水稻、小麦、玉米、苹果、葡萄和番茄等。生物胁迫（如病害、虫害和杂草危害等）是作物面临

的重大挑战，开展作物ＭＡＰＫ级联信号通路在生物胁迫下的机理研究至关重要。本文对植物ＭＡＰＫ级联及其３个成
员ＭＡＰＫＫＫ、ＭＡＰＫＫ、ＭＡＰＫ基因进行分类，并简要介绍 ＭＡＰＫＫＫ、ＭＡＰＫＫ、ＭＡＰＫ各亚家族的成员和基本特征。此
外，对近些年模式植物拟南芥，大田作物水稻、玉米、小麦和马铃薯等以及一些重要的园艺作物苹果、葡萄、香蕉和梨等

的ＭＡＰＫ信号通路响应生物胁迫（如病原菌感染、病毒攻击）进行分析和归纳总结，并对其进一步的研究工作进行展
望，为ＭＡＰＫ级联调控响应生物胁迫在未来的研究过程中提供参考。
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　　水稻（ＯｒｙｚａｓａｔｉｖａＬ．）、玉米（ＺｅａｍａｙｓＬ．）、小
麦 （Ｔｒｉｔｉｃｕｍ ａｅｓｔｉｖｕｍ Ｌ．）、马 铃 薯 （Ｓｏｌａｎｕｍ
ｔｕｂｅｒｏｓｕｍＬ．）等主要大田作物，蔬菜、果树等园艺作
物在世界各地都具有重要的经济价值。然而，在生

长发育过程中，它们经常受到生物胁迫的影响，严

重影响品质和产量［１］。为了提高作物的抗性水平，

作物通常会在抵抗生物胁迫的过程中进化出非常

精密又有效的防御机制，包括信号感知、信号转导、

转录调控和免疫反应，以减少或避免损伤［２］。在真

核生物中，促分裂原活化蛋白激酶（ｍｉｔｏｇｅｎａｃｔｉｖｅｄ
ｐｒｏｔｅｉｎｋｉｎａｓｅ，简称 ＭＡＰＫ）级联是主要的信号转导
通路之一，它控制植物中各种生物胁迫［３］及其他机

制如细胞分化［４－５］、成熟转导［６］和生长发育［７］。生

物胁迫与非生物胁迫一样，也会通过损害植物来响

应生物胁迫［８］。已有研究证明 ＭＡＰＫ在拟南芥
（ＡｒａｂｉｄｏｐｓｉｓｔｈａｌｉａｎａＬ．）、马铃薯、水稻、玉米、葡萄
（ＶｉｔｉｓｖｉｎｉｆｅｒａＬ．）、番茄 （Ｌｙｃｏｐｅｒｓｉｃｏｎｅｓｃｕｌｅｎｔｕｍ

Ｍｉｌｌ．）和苹果（ＭａｌｕｓｄｏｍｅｓｔｉｃａＢｏｒｋｈ．）等不同植物
的生物胁迫防御中发挥着关键作用［９］。目前，研究

生物胁迫对作物的伤害以及作物对生物胁迫的响

应机制已成为作物抗病性研究的热点之一。

ＭＡＰＫ级联途径是一种特殊的信号转导机制，
在许多植物中具有重要作用。典型的 ＭＡＰＫ级联
由 ＭＡＰＫ（ＭＰＫ）、ＭＡＰＫ激酶（ＭＡＰＫＫ、ＭＡＰ２Ｋ、
ＭＫＫ或 ＭＥＫ）和 ＭＡＰＫ激酶激酶 （ＭＡＰＫＫＫ、
ＭＡＰ３Ｋ或ＭＥＫＫ）组成［１０－１１］。在经典的 ＭＡＰＫ级
联信号中，ＭＡＰＫＫＫ被受刺激的质膜受体激活并向
下游传输信号［１２］，它是通过对其结构域 Ｓ／Ｔ－
ＸＸＸＸＸ－Ｓ／Ｔ（Ｓ／Ｔ是丝氨酸／苏氨酸，Ｘ是任意氨
基酸）进行磷酸化而激活的。然后，ＭＡＰＫＫ将
ＭＡＰＫ活化环中的ＴＸＹ（Ｔ为苏氨酸，Ｙ为酪氨酸，Ｘ
为任意氨基酸）基序磷酸化，从而激活 ＭＡＰＫ［１３］。
最后，ＭＡＰＫ激活下游激酶、转录因子、酶和其他反
应因子，并将细胞外环境信号传递到细胞中。通过

逐级磷酸化，ＭＡＰＫ级联将信号传递到下游蛋白并
激活抗性基因的表达［１４］（图 １）。大量研究表明，
ＭＡＰＫ级联通路与作物生长周期的基本发育过程有
关，当作物受到生物胁迫时，它能够刺激作物产生

生物学响应，以确保植物存活［１５－１６］。植物中的

ＭＡＰＫ级联信号通路具有２个主要特征。首先，刺
激信号通过 ＭＡＰＫ级联通路磷酸化的过程逐级向

—１—江苏农业科学　２０２４年第５２卷第６期



下传递，达到信号放大的效果，从而触发细胞内的

一系列反应［１７］。其次，ＭＡＰＫ级联３个成员之间的
相互作用在不同的细胞活动（如细胞分裂、分化和

程序性死亡以及对生物胁迫的各种反应）中是特异

性的。越来越多的研究表明，调控 ＭＡＰＫ表达量可

以增强植物对生物胁迫的耐受性［１８］。近年来，园艺

作物和大田作物中的 ＭＡＰＫ级联功能受到广泛关
注。本文综述了大田作物和园艺作物中 ＭＡＰＫ级
联的组成、分类及其在生物胁迫应答中的作用，为

研究作物抵抗生物胁迫提供依据。

１　作物ＭＡＰＫ级联的组成与分类

作物 ＭＡＰＫ级联通常由 ３个部分组成：
ＭＡＰＫＫＫ、ＭＡＰＫＫ、ＭＡＰＫ［１９］。作物基因组中的数
量在ＭＡＰＫ级联家族中最多，其次是ＭＡＰＫ，最少的
是ＭＡＰＫＫ。近几年来，人们已经陆续从作物中鉴定
出许多ＭＡＰＫ级联组分（表１）。在拟南芥中报道了
８０个 ＭＡＰＫＫＫ、１０个 ＭＡＰＫＫ和 ２０个 ＭＡＰＫ［２０］。
大田作物中，水稻存在７５个ＭＡＰＫＫＫ、８个ＭＡＰＫＫ
和１５个 ＭＡＰＫ［２１］；玉米中有 ７１个 ＭＡＰＫＫＫ、９个
ＭＡＰＫＫ和 １９个 ＭＡＰＫ［２２］；小 麦 中 有 １５５个
ＭＡＰＫＫＫ、１８个 ＭＡＰＫＫ和５４个 ＭＡＰＫ［２３－２４］；马铃
薯基因组中共鉴定出 ２１个 ＭＡＰＫ基因、６个
ＭＡＰＫＫ基因和 ８１个 ＭＡＰＫＫＫ基因［２５］；棉花

（ＧｏｓｓｙｐｉｕｍｈｅｒｂａｃｅｕｍＬ．）中有１６６个 ＭＡＰＫＫＫ、２３
个ＭＡＰＫＫ和５２个 ＭＡＰＫ［２６］。另外，在园艺作物中
也有相关报道。苹果基因组中存在１２０个ＭＡＰＫＫＫ、
９个ＭＡＰＫＫ和２６个 ＭＡＰＫ［２７］；葡萄基因组包含１４
个ＭＡＰＫ、５个 ＭＡＰＫＫ和 ６２个 ＭＡＰＫＫＫ［２８］；香蕉
（ＭｕｓａａｃｕｍａｔｅＬ．）中报道了７７个 ＭＡＰＫＫＫ、１０个
ＭＡＰＫＫ和 ２５个 ＭＡＰＫ［２９］；梨（Ｐｙｒｕｓｂｒｅｔｓｃｈｎｅｉｄｅｒｉ
Ｒ．）中有 １００个 ＭＡＰＫＫＫ、８个 ＭＡＰＫＫ和 ２３个
ＭＡＰＫ［３０］；在 番 茄中找到 ８９个 ＭＡＰＫＫＫ、５个
ＭＡＰＫＫ和 １６个 ＭＡＰＫ［３１］；辣椒（Ｃａｐｓｉｃｕｍａｎｎｕｕｍ
Ｌ．）中有 ６０个 ＭＡＰＫＫＫＫ、５个 ＭＡＰＫＫ和 １４个
ＭＡＰＫ［２５］；在黄瓜（ＣｕｃｕｍｉｓｓａｔｉｖｕｓＬ．）基因组测序中，
发现５９个ＭＡＰＫＫＫ、６个ＭＡＰＫＫ和１４个ＭＡＰＫ［３２］；

茄子（ＳｏｌａｎｕｍｍｅｌｏｎｇｅｎａＬ．）基因组中包含 ４７个
ＭＡＰＫＫＫ、４个 ＭＡＰＫＫ和 １２个 ＭＡＰＫ［２５］；在白菜
（ＢｒａｓｓｉｃａｃａｍｐｅｓｔｒｉｓＬ．）中找到１１２个 ＭＡＰＫＫＫ基
因、１４个ＭＡＰＫＫ和３４个ＭＡＰＫ基因［３３］。

表１　作物ＭＡＰＫ级联的分类和数量

作物类型
作物

名称

ＭＡＰＫ级联基因数量（个）

ＭＡＰＫＫＫ ＭＡＰＫＫ ＭＡＰＫ 总数
参考文献

模式植物 拟南芥 ８０ １０ ２０ １１０ ［２０］

大田作物 水稻 ７５ ８ １５ ９８ ［２１］

玉米 ７１ ９ １９ ９９ ［２２］

小麦 １５５ １８ ５４ ２２７［２３－２４］

马铃薯 ８１ ６ ２１ １０８ ［２５］

棉花 １６６ ２３ ５２ ２４１ ［２６］

园艺作物 苹果 １２０ ９ ２６ １５５ ［２７］

葡萄 ６２ ５ １４ ８１ ［２８］

香蕉 ７７ １０ ２５ １１２ ［２９］

梨 １００ ８ ２３ １３１ ［３０］

番茄 ８９ ５ １６ １１０ ［３１］

辣椒 ６０ ５ １４ ７９ ［２５］

黄瓜 ５９ ６ １４ ７９ ［３２］

茄子 ４７ ４ １２ ６３ ［２５］

白菜 １１２ １４ ３４ １６０ ［３３］

１．１　ＭＡＰＫＫＫ
ＭＡＰＫＫＫ位于ＭＡＰＫ级联途径的最上游，目前

在ＭＡＰＫ级联家族中它的基因数量最多（表 ２）。
ＭＡＰＫＫＫ在高等植物中分为３类：ＭＥＫＫ亚型、Ｒａｆ
亚型、ＺＩＫ亚型［３４］。在 ＭＥＫＫ亚型中，鉴定到１个
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具有Ｇ（Ｔ／Ｓ）Ｐｘ（Ｗ／Ｙ／Ｆ）ＭＡＰＥＶ的蛋白激酶结构
域，大部分ＺＩＫ亚型都含有ＧＴＰＥＦＭＡＰＥ（Ｌ／Ｖ）Ｙ结
构域，而 Ｒａｆ亚型则含有 ＧＴｘｘ（Ｗ／Ｙ）ＭＡＰＥ结构
域。在拟南芥中有８０个 ＭＡＰＫＫＫ基因，其中有２１
个属于ＭＥＫＫ亚型，４８个属于 Ｒａｆ亚型，１１个属于
ＺＩＫ亚型［２０］。随后，人们也相继对大田作物的

ＭＡＰＫＫＫ基因进行了系统发育分析，发现水稻的７５
个ＭＡＰＫＫＫ基因中分别有２２个 ＭＥＫＫ亚型、４３个
Ｒａｆ亚型、１０个ＺＩＫ亚型［２１］；玉米中ＭＡＰＫＫＫ有７１
个成员，其中２６个属于 ＭＥＫＫ亚型，３７个属于 Ｒａｆ
亚型，８个属于 ＺＩＫ亚型［２２］；在小麦中有 １５５个
ＭＡＰＫＫＫ基因，２９个属于 ＭＥＫＫ亚型，１１５个属于
Ｒａｆ亚型，１１个属于 ＺＩＫ亚型［２３］；在马铃薯中有８１
个ＭＡＰＫＫＫ基因，２２个属于ＭＥＫＫ亚型，４３个属于
Ｒａｆ亚型，１６个属于 ＺＩＫ亚型［２５］；棉花的 １６６个
ＭＡＰＫＫＫ基因中有４４个属于 ＭＥＫＫ亚型，９８个属
于Ｒａｆ亚型，２４个属于ＺＩＫ亚型［２６］。也有研究对很

多园艺植物进行了分析，发现苹果的 １２０个
ＭＡＰＫＫＫ基因中分别有 １１个 ＭＥＫＫ亚型、７２个
Ｒａｆ亚型、３７个ＺＩＫ亚型［２７］；在葡萄中鉴定出６２个
ＭＡＰＫＫＫ，２１个属于 ＭＥＫＫ亚型，只有 １２个属于
ＺＩＫ亚型，２９个被归入 Ｒａｆ亚型［２８］；香 蕉 中

ＭＡＰＫＫＫ有７７个成员，１４个属于 ＭＥＫＫ亚型，４８
个属于 Ｒａｆ亚型，１５个属于 ＺＩＫ亚型［２９］；在梨中，

Ｒａｆ亚型中共有 ５７个，ＺＩＫ亚型中有 １９个，ＭＥＫＫ
亚型中有２４个［３０］；番茄的８９个 ＭＡＰＫＫＫ成员中，
ＭＥＫＫ亚型有３３个，Ｒａｆ亚型有４０个，ＺＩＫ亚型有
１６个［３１］；在辣椒中有６０个 ＭＡＰＫＫＫ基因，１７个属
于ＭＥＫＫ亚型，３７个属于Ｒａｆ亚型，６个属于ＺＩＫ亚
型［２５］；黄瓜的５９个 ＭＡＰＫＫＫ基因中分别有１８个
ＭＥＫＫ亚型、３１个 Ｒａｆ亚型、１０个 ＺＩＫ亚型［３２］；在

茄子中有４７个ＭＡＰＫＫＫ基因，１４个属于 ＭＥＫＫ亚
型，２８个属于Ｒａｆ亚型，５个属于 ＺＩＫ亚型［２５］；白菜

的１１２个 ＭＡＰＫＫＫ基因中分别有 ２２个 ＭＥＫＫ亚
型、７２个Ｒａｆ亚型、１８个ＺＩＫ亚型［３３］。

１．２　 ＭＡＰＫＫ
ＭＡＰＫＫ共包含１１个保守的亚型，按照它的蛋

白催化区和结构将它分为４个不同的亚型，除了 Ｄ
亚型之外，其他３种亚型在它的第７个和第８个亚
结构域之间都包含着１个非常保守的 Ｓ／ＴｘｘｘｘｘＳ／Ｔ
基序。

目前，对于 ＭＡＰＫＫ的发现并不多（表３），拟南
芥中仅有１０个ＭＡＰＫＫ成员，其中３个为Ａ亚型，１

表２　作物ＭＡＰＫＫＫ的分类和数量

作物类型 作物名称
ＭＡＰＫＫＫ基因各亚型的数量（个）

ＭＥＫＫ Ｒａｆ ＺＩＫ 总数
参考文献

模式植物 拟南芥 ２１ ４８ １１ ８０ ［２０］

大田作物 水稻 ２２ ４３ １０ ７５ ［２１］

玉米 ２６ ３７ ８ ７１ ［２２］

小麦 ２９ １１５ １１ １５５ ［２３］

马铃薯 ２２ ４３ １６ ８１ ［２５］

棉花 ４４ ９８ ２４ １６６ ［２６］

园艺作物 苹果 １１ ７２ ３７ １２０ ［２７］

葡萄 ２１ ２９ １２ ６２ ［２８］

香蕉 １４ ４８ １５ ７７ ［２９］

梨 ２４ ５７ １９ １００ ［３０］

番茄 ３３ ４０ １６ ８９ ［３１］

辣椒 １７ ３７ ６ ６０ ［２５］

黄瓜 １８ ３１ １０ ５９ ［３２］

茄子 １４ ２８ ５ ４７ ［２５］

白菜 ２２ ７２ １８ １１２ ［３３］

个为Ｂ亚型，２个为 Ｃ亚型，４个为 Ｄ亚型［２０］。在

大田作物中，水稻有８个ＭＡＰＫＫ成员，Ａ、Ｃ亚型各
有２个成员，Ｂ亚型１个成员，Ｄ亚型３个成员［２１］；９
个玉米ＭＡＰＫＫ成员中，Ａ、Ｃ、Ｄ亚型分别含有２个
ＭＡＰＫＫ成员，Ｂ亚型含有３个［２２］；小麦共有１８个
ＭＡＰＫＫ成员，４个亚型分别有 ３、２、１、１２个［２４］；马

铃薯的５个ＭＡＰＫＫ成员中，Ａ亚型有２个，Ｂ、Ｃ、Ｄ
亚型各有１个［２５］；棉花中有２３个 ＭＡＰＫＫ成员，其
中８个为Ａ亚型，２个为Ｂ亚型，４个为Ｃ亚型，９个
为Ｄ亚型［２６］。对园艺作物 ＭＡＰＫＫ基因进行系统
发育分析，发现苹果中 Ａ、Ｂ、Ｃ、Ｄ亚型分别占３、１、
２、３个［２７］；在葡萄 ＭＡＰＫＫ家族成员中，ＶｖＭＡＰＫＫ２
和ＶｖＭＡＰＫＫ３与拟南芥 Ａ组 ＭＡＰＫＫ（ＡｔＭＡＰＫＫ１、
ＡｔＭＡＰＫＫ２和 ＡｔＭＡＰＫＫ６）高度同源，ＶｖＭＡＰＫＫ５与
拟南芥 Ｂ组 ＭＡＰＫＫ（ＡｔＭＡＰＫＫ３）高度同源，
ＶｖＭＡＰＫＫ４与拟南芥Ｃ组ＭＡＰＡＰＫＫ（ＡｔＭＡＰＫＫ４和
ＡｔＭＡＰＫＫ５）高度同源，ＶｖＭＡＰＫＫ１与拟南芥 Ｄ组
ＭＡＰＫＫ（ＡｔＭＡＰＫＫ８）高度同源［２８］；在香蕉的 １０个
ＭＡＰＫＫ成员中，Ａ亚型只有１个，其他３种亚型各
占３个［２９］；梨中有８个ＭＡＰＫＫ成员，其中２个为Ａ
亚型，１个为 Ｂ亚型，２个为 Ｃ亚型，３个为 Ｄ亚
型［３０］；在 ５个番茄 ＭＡＰＫＫ中发现，ＳｌＭＡＰＫＫ１和
ＳｌＭＡＰＫＫ３属于 Ａ亚型，ＳｌＭＡＰＫＫ５属于 Ｂ亚型，
ＳｌＭＡＰＫＫ２属于Ｃ亚型，ＳｌＭＡＰＫＫ４属于Ｄ亚型［３１］；

辣椒的５个ＭＡＰＫＫ成员中，只有Ａ亚型有２个，其
他３种亚型各有１个［２５］；６个黄瓜ＭＡＰＫＫ成员中，
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Ｂ、Ｃ、Ｄ亚型各有１个，Ａ亚型有３个［３２］；茄子的４
个ＭＡＰＫＫ成员中，每个亚型分别有１个［２５］；１４个
白菜ＭＡＰＫＫ成员中，Ａ、Ｃ亚型各有４个，Ｂ亚型有
１个，Ｄ亚型有５个［３３］。

表３　作物ＭＡＰＫＫ的分类和数量

作物种类
作物

名称

ＭＡＰＫＫ基因各亚型的数量（个）

Ａ亚型 Ｂ亚型 Ｃ亚型 Ｄ亚型 总数
参考

文献

模式植物 拟南芥 ３ １ ２ ４ １０ ［２０］

大田作物 水稻 ２ １ ２ ３ ８ ［２１］

玉米 ２ ３ ２ ２ ９ ［２２］

小麦 ３ ２ １ １２ １８ ［２４］

马铃薯 ２ １ １ １ ５ ［２５］

棉花 ８ ２ ４ ９ ２３ ［２６］

园艺作物 苹果 ３ １ ２ ３ ９ ［２７］

葡萄 ２ １ １ １ ５ ［２８］

香蕉 １ ３ ３ ３ １０ ［２９］

梨 ２ １ ２ ３ ８ ［３０］

番茄 ２ １ １ １ ５ ［３１］

辣椒 ２ １ １ １ ５ ［２５］

黄瓜 ３ １ １ １ ６ ［３２］

茄子 １ １ １ １ ４ ［２５］

白菜 ４ １ ４ ５ １４ ［３３］

１．３　ＭＡＰＫ
ＭＡＰＫ是一类广泛存在的丝氨酸／苏氨酸蛋白

酶和磷酸化底物，已在 ４０多个物种鉴定出来。
ＭＡＰＫ按照其所依赖的ＴＸＹ结构域分成２类，一类
含有ＴＥＹ结构域，一类含有 ＴＤＹ结构域，其中 ＴＥＹ
基序的亚型可根据其结构特征和序列分为３组［３５］。

因此，ＭＡＰＫ成员也分为 Ａ、Ｂ、Ｃ、Ｄ等４个亚型，其
中Ｄ亚型成员较多。在拟南芥的２０个 ＭＡＰＫ基因
中就有８个Ｄ亚型［２０］；水稻中含有１５个ＭＡＰＫ，其
中有１０个为 Ｄ亚型［２１］；玉米的１９个 ＭＡＰＫ中，Ｄ
亚型有１１个［２２］；小麦中共有５４个 ＭＡＰＫ，３６个为
Ｄ亚型［２４］；马铃薯中有 ２１个 ＭＡＰＫ，１４个为 Ｄ亚
型［２５］；棉花中有 ５２个 ＭＡＰＫ，１９个为 Ｄ亚型［２６］。

与其他作物相比，苹果中的 ＭＡＰＫ基因家族是迄今
为止最大的，Ａ、Ｃ亚型均有５个，其次是 Ｂ亚型，有
６个，Ｄ亚型构成最大的进化支，包含 １０个
ＭｄＭＡＰＫ［２７］。虽然葡萄基因组包含的 ＭＡＰＫ少于
拟南芥基因组，但ＶｖＭＡＰＫ已分为５个亚型，这与其
他植物不同，其中 ＶｖＭＡＰＫ１２和 ＶｖＭＡＰＫ１４属于 Ａ
亚型，ＶｖＭＡＰＫ９、ＶｖＭＡＰＫ１１、ＶｖＭＡＰＫ１３属于 Ｂ亚
型，ＶｖＭＡＰＫ４和 ＶｖＭＡＰＫ８属于 Ｃ亚型，Ｄ亚型
ＭＡＰＫ 包 括 ＶｖＭＡＰＫ１、ＶｖＭＡＰＫ３、ＶｖＭＡＰＫ５、

ＶｖＭＡＰＫ６和ＶｖＭＡＰＫ７，以及ＶｖＭＡＰＫ２和ＶｖＭＡＰＫ１０
属于 Ｅ亚型［２８］。香蕉和梨中分别有 ２５、２３个
ＭＡＰＫ成员［２９－３０］；在番茄基因组中，３个 ＭＡＰＫ基
因属于Ａ亚型，４个 ＭＡＰＫ基因属于 Ｂ亚型，２个
ＭＡＰＫ基因属于 Ｃ亚型，７个 ＭＡＰＫ基因属于 Ｄ亚
型［３１］。辣椒、黄瓜、茄子和白菜中分别有１４、１４、１２、
３４个ＭＡＰＫ成员［２５，３２－３３］。

２　生物胁迫下不同作物ＭＡＰＫ级联的作用

作物在生长和发育的过程中，除了受多种非生

物胁迫的影响，还受病原体入侵、昆虫取食等生物

胁迫的威胁［３６］。生物胁迫不仅会损害作物，而且还

会减缓其在各个阶段的生长和发育。在过去，很多

植物完全被细菌和真菌病害破坏，ＭＡＰＫ基因家族
在响应病原体攻击中就发挥了重要作用，并在各种

生物胁迫下调节植物生长和发育［３７］。有研究发现，

植物的长期进化形成了一系列抵抗病原体感染的

防御机制，如程序性细胞死亡、细胞壁增厚、活性氧

（ＲＯＳ）积累、致病相关蛋白合成、防御基因的转录
激活等［３８］。通常情况下，植物在遇到一般危害（如

Ｈ２Ｏ２）时，水杨酸诱导的蛋白激酶（ＳＡ－ｉｎｄｕｃｅｄ
ｐｒｏｔｅｉｎｋｉｎａｓｅ，简称 ＳＩＰＫ）和 ＲＯＳ共同参与的系统
获得抗性（ｓｙｓｔｅｍｉｃａｃｑｕｉｒｅｄｒｅｓｉｓｔａｎｃｅ，ＳＡＲ）后相互
协同，构建的体系能长期维持对各种病原菌的抵抗

力；当受到诸如病原菌侵染等伤害时，会触发氧化

爆发（ｏｘｉｄａｔｉｖｅｂｕｒｓｔ，简称 ＯＸＢ）并产生过敏性反
应。在发生氧化爆发的时候，植物细胞能够生成大

量的活性氧，并将与防御基因有关的信号转导通路

激活；过敏反应是病原菌胁迫下植物细胞最典型的

防御反应之一［３９］。在各种作物中，ＭＡＰＫ级联已被
用于生物胁迫（表４），并在作物生长发育过程中起
着关键作用。

２．１　模式植物
在拟南芥中，ＭＥＫＫ１不仅在植物生长和对非生

物胁迫的反应中起作用，而且在对细菌和真菌病原

体的反应中也起作用。Ａｓａｉ等确定了完整的植物
ＭＡＰＫ级联通路（ＭＥＫＫ１、ＭＫＫ４／ＭＫＫ５和 ＭＰＫ３／
ＭＰＫ６），它 在 鞭 毛 蛋 白 受 体 ＦＬＡＧＥＬＬＩＮ －
ＳＥＮＳＩＮＧ２（ＦＬＳ２）的下游发挥作用，ＦＬＳ２是一种富
含亮氨酸重复受体激酶［４０］。该结果也证实，ＭＡＰＫ
通路的活化导致拟南芥对病原菌的耐受性，说明由

多种病害引起的信号转导过程会汇集在一起形成一

个完整的ＭＡＰＫ通路。另一项研究表明，ＭＥＫＫ１、
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表４　ＭＡＰＫ在不同作物中参与生物胁迫的反应

作物种类 作物名称 基因名称 病原菌 表达量 参考文献

模式植物 拟南芥 ＭＰＫ３、ＭＰＫ３６ 灰葡萄孢菌 上调 ［４３］
大田作物 水稻 ＭｏＭＫＫ１ 稻瘟病菌 — ［４８］

ＯｓＭＰＫＫ１０．２ 水稻条斑病病菌 上调 ［５０］
玉米 ＳｔＢＣＫ１ 大斑病菌 — ［５４］
小麦 ＴａＭＡＰＫ４ 条形柄绣菌 上调 ［５６］
马铃薯 ＳｔＭＫＫ１ 致病疫霉、青枯病菌 下调 ［５９］

ＳｔＭＫＫ１ 灰霉菌 上调 ［５９］
ＳｔＭＰＫ７ 致病疫霉、寄生疫霉 上调 ［６０］

棉花 ＧｈＭＡＰ３Ｋ６５ 青枯病菌 上调 ［６４］
园艺作物 苹果 ＭｄＭＥＫ４、ＭｄＭＰＫ３ 果生炭疽菌 — ［６６］

葡萄 ＶｖｉＭＡＰＫＫＫ３１、ＶｖｉＭＡＰＫＫＫ３２、ＶｖｉＭＡＰＫＫＫ３４、
ＶｖｉＭＡＰＫＫＫ３８、ＶｖｉＭＡＰＫＫＫ３９、ＶｖｉＭＡＰＫＫＫ４６、
ＶｖｉＭＡＰＫＫＫ５０

白粉菌 上调 ［６８］

ＶｖｉＭＡＰＫＫＫ４、ＶｖｉＭＡＰＫＫＫ５１、ＶｖｉＭＡＰＫＫＫ５４ 白粉菌 下调 ［６８］

ＶｖＭＡＰＫ５、ＶｖＭＡＰＫ６ 白粉菌 下调 ［６９］

ＶｖＭＡＰＫ１、ＶｖＭＡＰＫ９、ＶｖＭＡＰＫ１０ 白粉菌 上调 ［６９］

ＶｄＭＡＰＫ７ 尖孢炭疽菌 上调 ［７０］

香蕉 ＭａＭＡＰＫ１、ＭａＭＡＰＫ２、ＭａＭＡＰＫ３、
ＭａＭＡＰＫ６

尖孢镰刀菌 — ［７１］

梨 ＰｂｒＭＡＰＫＫＫ１２、ＰｂｒＭＡＰＫＫＫ１３、ＰｂｒＭＡＰＫＫＫ５３、
ＰｂｒＭＡＰＫＫＫ６０、ＰｂｒＭＡＰＫＫＫ６５、ＰｂｒＭＡＰＫＫＫ８２、
ＰｂｒＭＡＰＫＫＫ８３、ＰｂｒＭＡＰＫＫＫ９６

链格孢菌 上调 ［７２］

ＰｂｒＭＡＰＫＫＫ３、ＰｂｒＭＡＰＫＫＫ９、ＰｂｒＭＡＰＫＫＫ１１、
ＰｂｒＭＡＰＫＫＫ３４、ＰｂｒＭＡＰＫＫＫ８０、ＰｂｒＭＡＰＫＫＫ８１、
ＰｂｒＭＡＰＫＫＫ９９、ＰｂｒＭＡＰＫＫＫ１００

链格孢菌 上调 ［７２］

番茄 ＭＡＰ３Ｋε 野油菜黄单胞菌 下调 ［７６］

ＭＡＰ３Ｋε、ＭＡＰ３Ｋα 丁香假单胞菌 下调 ［７６］

ＳｌＭＡＰＫＫＫ 革兰氏阴性细菌、野油菜黄单胞菌、

丁香假单胞菌

下调 ［７５］

辣椒 ＭＡＰＫ７ 大豆疫霉菌、辣椒疫霉菌 — ［７８］
黄瓜 ＣｓＭＡＰＫＫｓ 古巴疫霉菌 下调 ［３２］

ＣｓＭＡＰＫｓ 古巴疫霉菌 下调 ［３２］
茄子 ＭＡＰＫ 青枯菌 — ［８１］
白菜 ＭＡＰＫ 核盘菌 — ［８２］

ＭＫＫ１／ＭＫＫ２和 ＭＰＫ４形成 ＭＡＰＫ级联通路，负向
调节植物免疫反应［４１］。Ｒａｆ基因 ＡｔＥＤＲ１负向调节
防御并直接调节 ＭＫＫ４／ＭＫＫ５－ＭＰＫ３／ＭＰＫ６级联
以微调作物免疫。此外，ＥＤＲ１突变体具有高度活
化的ＭＰＫ３／ＭＰＫ６激酶活性和比野生型更高水平的
ＭＰＫ３／ＭＰ６蛋白，显示 ＥＤＲ１负向影响 ＭＫＫ４／
ＭＫＫ５蛋白水平［４２］。ＭＰＫ３和 ＭＰＫ６对 ＡＣＳ２和
ＡＣＳ６转录和翻译后上调，对于病原体诱导的乙烯
生物合成至关重要［４３］。真菌病原菌灰葡萄孢菌

（Ｂｏｔｒｙｔｉｓｃｉｎｅｒｅａ）诱导的拟南芥乙烯生物合成受乙烯
信号通路的负反馈调控，进一步发现乙烯反应因子

ＥＲＦ１Ａ作用于乙烯信号下游，通过间接抑制ＡＣＳ２和
ＡＣＳ６的表达，负调控灰葡萄孢诱导的乙烯生物合成。
ＥＲＦ１Ａ是ＭＰＫ３和ＭＰＫ６的底物，ＭＰＫ３和ＭＰＫ６通

过磷酸化激活ＥＲＦ１Ａ，增强ＥＲＦ１Ａ抑制乙烯合成和
诱导防御素基因表达的功能［４３］。最近的研究表明，

ＭＥＫＫ３／ＭＥＫＫ５－ＭＫＫ４／ＭＫＫ５－ＭＰＫ３／ＭＰＫ６级联
路径在植物防御病原体的过程中涉及多条途径，主要

包括乙烯与植物保护素的合成、吲哚硫代葡萄糖苷生

物合成途径和气孔免疫［４４－４７］。由此可见，ＭＡＰＫ级
联途径交互作用构建了拟南芥的防御系统，增强了拟

南芥对病原菌的抗性。

２．２　大田作物
在稻瘟病菌（Ｍａｇｎａｐｏｒｔｈｅｏｒｙｚａｅ）侵染水稻过程

中，内质网胁迫能够活化 ＭｏＡｔｇ１（核心自噬机制中
唯一确定的激酶），且能够特异性地磷酸化ＭｏＭＫＫ１
（酿酒酵母ＭＫＫ１／ＭＫＫ２的同源基因），而这种磷酸
化是稻瘟菌细胞完整性（ＣＷＩ）通路的激活和致病
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性的关键［４８］。在水稻白叶枯病中，过量表达

ＯｓＭＫＫ３和 ＯｓＭＰＫ７可提高水稻对白叶枯病的抗
性，并激活 ＯｓＭＫＫ３－ＯｓＭＰＫ７级联 反 应［４９］。

ＯｓＭＰＫＫ１０．２的 表 达 在 受 水 稻 条 斑 病 细 菌
（Ｘａｎｔｈｏｍｏｎａｓｏｒｙｚａｅｐｖ．ｏｒｙｚｉｃｏｌａ）侵染后明显升
高，且 ＯｓＭＰＫＫ１０．２－ＯｓＭＰＫ６级联能够正向调节
水稻对条斑病的抗性［５０］。另外，水稻中 ＡｔＥＤＲ１的
同源基因可被茉莉酸（ＪＡ）、水杨酸（ＳＡ）和内皮素
诱导。ＥＤＲ１抑制基因敲除植物在叶子上出现自发
性病变，增强水稻对枯萎病的抵抗性，这种抵抗性

与ＳＡ和 ＪＡ的积累有关［５１］。与水稻中的另一个

Ｒａｆ基因 ＥＤＲ１相似，ＩＬＡ１也负向调节免疫反应。
ＩＬＡ１主要磷酸化 ＭＡＰＫＫ４的 Ｎ末端结构域的苏氨
酸，这可能影响ＭＡＰＫＫ４的稳定性。ＩＬＡ１可以通过
磷酸化 ＭＡＰＫＫ４的 Ｎ末端结构域来抑制下游
ＭＡＰＫＫ４－ＭＡＰＫ级联通路，从而增强水稻对细菌
引起的白叶枯病的抗性［５２］。在研究水稻病毒胁迫

方面，水稻被黑条矮缩病毒（ｒｉｃｅｂｌａｃｋ－ｓｔｒｅａｋｅｄ
ｄｗａｒｆｖｉｒｕｓ，ＲＢＳＤＶ）侵染后，会显著诱导受体类蛋
白ＯｓＲＬＰ１的表达。通过对 Ｔ－ＤＮＡ突变体、过表
达转基因以及敲除突变体接种病毒，发现 ＯｓＲＬＰ１
在作物防御病毒侵染中发挥重要作用。进一步研

究表明，ＯｓＲＬＰ１主要通过影响ＰＴＩ相关基因的表达
和ＭＡＰＫ的激活，参与病毒诱导的ＰＴＩ反应［５３］。玉

米大斑病是由玉米大斑病菌（Ｓｅｔｏｓｐｈａｅｒｉａｔｕｒｃｉｃａ）引
起的重要玉米病害，研究克隆玉米大斑病菌 ＣＷＩ－
ＭＡＰＫ途径中的一个 ＭＡＰＫＫＫ基因，命名为
ＳｔＢＣＫ１，通过试验分析发现玉米大斑病菌 ＳｔＢＣＫ１
基因调控病菌的致病性［５４］。另外，从玉米中分离出

１个新的 Ｄ组 ＭＡＰＫ基因 ＺｍＭＰＫ１７，发现过表达
ＺｍＭＰＫ１７的植物对病毒病原体的抗性增强，致病
相关基因的表达显著增加，表明 ＺｍＭＰＫ１７可能参
与ＳＡ介导的病原体防御信号通路［５５］。小麦专化型

条形柄锈菌（Ｐｕｃｃｉｎｉａｓｔｒｉｉｆｏｒｍｉｓｆ．ｓｐ．ｔｒｉｔｉｃｉ，Ｐｓｔ）利
用毒力效应物干扰寄主免疫，引起毁灭性的条锈

病。Ｈａｓｐ９８（Ｐｓｔ效应因子）与小麦丝裂原活化蛋白
激酶ＴａＭＡＰＫ４相互作用，ＴａＭＡＰＫ４是作物抗条锈
病的正调节因子。另外，还证明了 Ｈａｓｐ９８抑制
ＴａＭＡＰＫ４的激酶活性，并且 ＴａＭＡＰＫ４的稳定沉默
损害了小麦对条锈菌的抗性。这也表明 Ｈａｓｐ９８作
为一种毒力效应因子干扰小麦 ＭＡＰＫ信号通路，从
而促进条锈菌侵染［５６］。在马铃薯致病疫霉的情况

下，研究了名为 ＳｔＭＥＫ１－ＳｔＭＰＫ１／ＳｔＷＩＰＫ（拟南芥

ＡｔＭＥＫ４／ＡｔＭＥＫ５－ＡｔＭＰＫ６／ＡｔＭＰＫ３的直系同源物）
的ＭＡＰＫ级联，其在生物胁迫下有助于增强马铃薯
中的免疫性［５７］。ＳｔＭＫＫ１的马铃薯负性免疫调节因
子也被致病疫霉 ＲＸＬＲ效应子稳定和靶向［５８］。另

外，ＳｔＭＫＫ１通过负调控 ＰＴＩ（ＰＡＭＰ－ｔｒｉｇｇｅｒｅｄ
ｉｍｍｕｎｉｔｙ）反应以及水杨酸（ＳＡ）信号通路，降低马
铃薯对致病疫霉（Ｐｈｙｔｏｐｈｔｈｏｒａｉｎｆｅｓｔａｎｓ）和青枯假单
胞杆菌（Ｒａｌｓｔｏｎｉａｓｏｌａｎａｃｅａｒｕｍ）的抗性，提高马铃薯
对灰霉菌（Ｂｏｔｒｙｔｉｓｃｉｎｅｒｅａ）的抗性，从而在植物免疫
中发挥双重功能［５９］。同时，对马铃薯 ＳｔＭＫＫ１的上
游 ＭＡＰＫ蛋白进行研究，结果表明，ＳｔＭＰＫ７与
ＳｔＭＫＫ１之间存在着相互作用，并被 ＳｔＭＫＫ１磷酸
化，所以ＳｔＭＰＫ７是 ＳｔＭＫＫ１的直接上游信号分子，
而且ＳｔＭＰＫ７还对致病疫霉菌和寄生疫霉菌（Ｐ．
ｐａｒａｓｉｔｉｃａ）的抗性进行正调控［６０］；同时，组成性激酶

活性的ＳｔＭＰＫ７在本氏烟草叶片中过表达能够触发
依赖于 ＳＧＴ１／ＲＡＲ１基因的植物细胞死亡，而
ＳｔＭＰＫ７引发的植物细胞死亡则可以被水杨酸羟化
酶（ＮａｈＧ）完全抑制，这说明 ＳｔＭＰＫ７可以通过对水
杨酸信号途径的影响来调节植物的免疫反应［６０］。

在马铃薯中也鉴定出３种 ＭＡＰＫ：ＳｔＭＰＫ４、ＳｔＭＰＫ６
和 ＳｔＭＰＫ７／ＷＲＹ３３，它 们 是 拟 南 芥 属 ＭＡＰＫ
ＡｔＭＰＫ４、ＡｔＭＰＫ５、ＡｔＭＰＫ１１和ＡｔＭＰＫ１２的直系同源
物［６１］；同样，活化的 ＭＰＫ３／ＭＰＫ６随后增强防御相
关基因的表达，如编码果糖激酶 ＦＲＫ１和转录因子
ＷＲＫＹ２２和ＷＲＫＹ２９的基因，从而提高马铃薯对细
菌和真菌的免疫力［６２］。在对马铃薯 Ｙ病毒的应答
中，ＳｔＭＫＫ６是受最强调控的基因，被一些转录因子
如ＳＩＭＫ和 ＳＡＭＫ激活。通过亚细胞定位研究发
现，ＳｔＭＫＫ６在马铃薯防御反应中的参与被证实［６３］。

在棉花中，ＧｈＭＡＰ３Ｋ６５通过ＳＡ／ＪＡ／ＥＴ和ＲＯＳ信号
通路响应病原体感染。ＧｈＭＡＰ３Ｋ６５基因沉默可增
强棉 花 对 青 枯 假 单 胞 杆 菌 的 抗 性。相 反，

ＧｈＭＡＰ３Ｋ６５的过表达增强了对青枯假单胞杆菌的
易感性［６４］。又有研究利用病毒介导的基因沉默

（ＶＩＧＳ）技术，分别获得转基因植株 ＧｈＭＫＫ４、
ＧｈＭＰＫ２０、ＧｈＷＲＫＹ４０，并通过酵母双杂交、免疫共
沉淀等方法验证三者之间的互作关系；随后，在烟

草中过表达ＧｈＭＫＫ４、ＭＰＫ２０、ＧｈＷＲＫＹ４０，发现其对
枯萎病高度敏感，证明 ＧｈＭＫＫ４、ＭＰＫ２０、ＷＲＫＹ４０
对枯萎病抗性具有负向调节作用［６５］。

２．３　园艺作物
有研究在易感苹果品种 Ｇａｌａ中发现了由果生
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炭疽菌（Ｃｏｌｌｅｔｏｔｒｉｃｈｕｍｆｒｕｃｔｉｃｏｌａ）感染显著诱导的转
录因子ＭｄＷＲＫＹ１７，过表达 ＭｄＷＲＫＹ１７转基因 Ｇａｌａ
表现出对炭疽菌的易感性增强，ＭｄＭＰＫ３直接与
ＭｄＷＲＫＹ１７相互作用并磷酸化，这说明 ＭＡＰＫ在调
节苹果病原菌防御中有着重要作用［６６］。在葡萄中，

由生物营养型子囊菌引起的白粉病对葡萄树生长、

浆果品质和葡萄产量具有不利影响［６７］。葡萄在受

到白粉菌（ＥｒｙｓｉｐｈｅｎｅｃａｔｏｒＳｃｈｗ）侵染时，导致大多
数 ＭＡＰＫＫＫ基因 （ＶｖｉＭＡＰＫＫＫ４６、ＶｖｉＭＡＰＫＫＫ５０、
ＶｖｉＭＡＰＫＫＫ３１、 ＶｖｉＭＡＰＫＫＫ３２、 ＶｖｉＭＡＰＫＫＫ３９、
ＶｖｉＭＡＰＫＫＫ３８和 ＶｖｉＭＡＰＫＫＫ３４）上调表达，尤其是
ＶｖｉＭＡＰＫＫＫ５０显示出最高表达量。一些 ＭＡＰＫＫＫ
基因（ＶｖｉＭＡＰＫＫＫ４、ＶｖｉＭＡＰＫＫＫ５４和 ＶｖｉＭＡＰＫＫＫ５１）
由于 白 粉 病 病 菌 感 染 而 显 著 下 调，尤 其 是

ＶｖｉＭＡＰＫＫＫ５４［６８］；导致 ＶｖＭＡＰＫ５和 ＶｖＭＡＰＫ６基因
下调表达，ＶｖＭＡＰＫ１和ＶｖＭＡＰＫ１０在被侵染１２、４８ｈ
后上调表达，ＶｖＭＡＰＫ９基因的表达量还随着被侵染
时间而提高［６９］。此外，有研究发现，ＶｄＭＡＰＫ７基因
受尖孢炭疽菌（Ｃｏｌｌｅｔｏｔｒｉｃｈｕｍａｃｕｔａｔｕｍ）侵染后，其
表达量呈递增趋势，表明ＶｄＭＡＰＫ７基因过表达能提
高番茄对尖孢炭疽菌的抗性［７０］。人们在研究香蕉

抗病原菌时，从香蕉根中克隆了６个香蕉 ＭＡＰＫ基
因（ＭａＭＡＰＫ１、ＭａＭＡＰＫ２、ＭａＭＡＰＫ３、ＭａＭＡＰＫ４、
ＭａＭＡＰＫ５和 ＭａＭＡＰＫ６），经激素诱导 ＭａＭＡＰＫｓ
后，发 现 ＭａＭＡＰＫ１、ＭａＭＡＰＫ２、ＭａＭＡＰＫ３ 和
ＭａＭＡＰＫ６基因在接种尖孢镰刀菌 ４号生理小种
（ＦｕｓａｒｉｕｍＯｘｙｓｐｏｒｕｍｆ．ｓｐｃｕｂｅｎｓｅＴｒｏｐｉｃａｌＲａｃｅ４，
ＦｏｃＴＲ４）后，在抗性品种中的表达显著上调，表明这
些基 因 可 能 参 与 了 香 蕉 对 ＦｏｃＴＲ４的 抗 性，
ＭａＭＡＰＫｓ可能在香蕉对ＦｏｃＴＲ４感染的抗性中发挥
了重要作用［７１］。梨在受到链格孢菌（Ａｌｔｅｒｎａｒｉａ
ａｌｔｅｒｎａｔｅ）侵染时，发现大多数 ＭＡＰＫＫＫ基因
（ＰｂｒＭＡＰＫＫＫ１２、 ＰｂｒＭＡＰＫＫＫ１３、 ＰｂｒＭＡＰＫＫＫ５３、
ＰｂｒＭＡＰＫＫＫ６０、 ＰｂｒＭＡＰＫＫＫ６５、 ＰｂｒＭＡＰＫＫＫ８２、
ＰｂｒＭＡＰＫＫＫ８３和ＰｂｒＭＡＰＫＫＫ９６）与黑斑病抗性相关。
另 外 一 些 ＭＡＰＫＫＫ 基 因 （ＰｂｒＭＡＰＫＫＫ３、
ＰｂｒＭＡＰＫＫＫ９、 ＰｂｒＭＡＰＫＫＫ１１、 ＰｂｒＭＡＰＫＫＫ３４、
ＰｂｒＭＡＰＫＫＫ８０、ＰｂｒＭＡＰＫＫＫ８１、ＰｂｒＭＡＰＫＫＫ９９ 和

ＰｂｒＭＡＰＫＫＫ１００）与 黑 斑 病 易 感 性 相 关，而
ＰｂｒＭＡＰＫＫＫ基因正响应梨对黑斑病的抗性生命过
程。此外，病毒诱导的基因沉默 （ＶＩＧＳ）表明
ＰｂｒＭＡＰＫＫＫ８２基因增强了对梨黑斑病的抗性［７２］。

另外，也有研究特别证实了 ＭＡＰＫ信号通路中转录

因子可能在青霉菌侵染梨果实中发挥重要作用，但

是尚无具体的 ＭＡＰＫ基因功能研究［７３］。在研究番

茄抵抗生物胁迫时，人们发现番茄中的 ＭＡＰ３Ｋε可
激活 ＭＥＫ２、创伤诱导蛋白激酶（ＷＩＰＫ）、水杨酸诱
导蛋白激酶（ＳＩＰＫ）等下游因子，从而正向调节与作
物免疫相关的细胞死亡，增强作物免疫力。

ＭＡＰ３Ｋε基因的敲除，降低了番茄对野油菜黄单胞
菌 （Ｘａｎｔｈｏｍｏｎａｓｃａｍｐｅｓｔｒｉｓ）和 丁 香 假 单 胞 菌
（Ｐｓｅｕｄｏｍｏｎａｓｓｙｒｉｎｇａｅ）的抗性。与 ＭＡＰ３Ｋε相似，
ＭＡＰ３Ｋα也属于ＭＥＫＫ亚家族，它是过敏反应和对
丁香假单胞菌抗性所必需的。ＭＡＰ３Ｋα和 ＭＡＰ３Ｋε
均通过激活 ＭＥＫ２－ＷＩＰＫ／ＳＩＰＫ来调控细胞死
亡［７４－７６］。研究表明，ＳｌＭＰＫ１、ＳｌＭＰＫ２和ＳｌＭＰＫ３通
过调节番茄茉莉酸的合成和茉莉酸依赖的防御基

因表达，在系统素介导的番茄对昆虫取食的应答中发

挥重要作用［７７］。ＳｌＭＡＰＫＫＫ通过介导 ＳｌＭＡＰＫＫＫ－
ＭＥＫ２－ＷＩＰＫ／ＳＩＰＫ级联反应，参与过敏反应（ＨＲ）
诱导的番茄细胞死亡和对革兰氏阴性细菌（Ｇｒａｍ－
ｎｅｇａｔｉｖｅｂａｃｔｅｒｉａ）病原体的抗病性。ＳｌＭＡＰＫＫＫ的沉
默降低了番茄对野油菜黄单胞菌和丁香假单胞菌

（Ｐｓｅｕｄｏｍｏｎａｓｓｙｒｉｎｇａｅ）菌株，导致疾病症状的出现
和细菌生长的增强［７６］。研究发现，ＭＰＫ７在辣椒中
参与 ＲＯＳ解毒、孢囊萌发、有性卵孢子产生和大豆
疫霉菌（Ｐｈｙｔｏｐｈｔｈｏｒａｓｏｊａｅ）感染［７８］。应激激活的

ＭＡＰＫ、ＳＡＫ１相对表达随着自身 ＤＮＡ的应用而增
加，但ＭＰＫ７没有。ＳＡＫ１相对表达的增加表明自身
ＤＮＡ介导的信号影响该 ＭＡＰＫ。ＳＡＫ１参与游动孢
子的发育并且是疫霉菌的致病性所必需的。由此

可以预测 ＭＰＫ７的类似组成型表达在辣椒疫霉菌
（Ｐｈｙｔｏｐｈｔｈｏｒａｃａｐｓｉｃｉ）中［７９］。黄瓜中木霉诱导的

ＭＡＰＫ参与真菌防御反应［８０］。此外，使用 ｑＲＴ－
ＰＣＲ分析来检查 ＣｓＭＡＰＫ基因响应于古巴疫霉菌
（Ｐｈｙｔｏｐｈｔｈｏｒａｃｕｂａｎａ）的表达水平。结果表明，所有
检测的ＣｓＭＡＰＫｓ在古巴疫霉菌处理后均下调，并且
ＣｓＭＡＰＫＫｓ的表达水平在古巴疫霉菌处理后不规则
地增加或减小［３２］。在研究茄子青枯病时，发现

ＳｍＴＣＰ７ａ正向调节由青枯菌引起的青枯病。本研
究涉及苯丙素生物合成、ＭＡＰＫ信号通路、作物激素
信号转导和作物病原体之间的相互作用，并且

ＭＡＰＫ信号通路在茄子抵抗青枯假单胞杆菌侵染时
起到重要作用［８１］。有研究对白菜进行了生理、生化

和转录组学分析，发现大丽轮枝孢激活蛋白

（Ｖｅｒｔｉｃｉｌｌｉｕｍ ｄａｈｌｉａｅＡｓｐｆ２－ｌｉｋｅｐｒｏｔｅｉｎ，简 称
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ＶＤＡＬ）侵染核盘菌（Ｓｃｌｅｒｏｔｉｎｉａｓｃｌｅｒｏｔｉｏｒｕｍ）的抗性
作物时，ＶＤＡＬ处理的叶片基因差异性表达，这些都
是ＭＡＰＫ信号通路、作物激素信号转导和作物病原
体相互作用，并且与作物免疫相关，表明ＶＤＡＬ具有
增强白菜作物抗真菌性的巨大潜力［８２］。

３　展望

生物胁迫是大田作物和园艺作物生长发育的

主要障碍。ＭＡＰＫ级联反应通过磷酸化和去磷酸化
增强和传递多种应激信号给下游的应答因子，引起

一系列应激反应。为了提高作物的生物胁迫耐受

性，基因工程技术提供了各种应用［８３］；ＭＡＰＫ级联
及其作用机制至关重要。

大量的ＭＡＰＫｓ基因已被用于研究不同的生物
胁迫。有很多试验尽管已在其他作物如玉米、葡

萄、马铃薯、水稻、番茄中，进行了多种 ＭＡＰＫｓ基因
研究，但很多仅研究了一些基因，这些基因需要鉴

定和分析它们在各种生物胁迫条件下的功能仍需

进一步研究。在不久的将来，转录组学、蛋白质组

学、代谢组学、生物信息学、基因沉默、基因编辑、

ｍｉｃｒｏＲＮＡ技术、基因突变、ＤＮＡ测序等先进方法被
用于调控网络的功能分析，可通过在作物中鉴定更

多的ＭＡＰＫｓ基因来控制生物胁迫响应。此外，利用
这些先进的方法可以进一步对 ＭＡＰＫｓ进行鉴定和
功能分析，获得 ＭＡＰＫｓ突变体和基因工程基因家
族，并将其转化到作物中，使其耐受生物胁迫，从而

提高大田作物与园艺作物的产量和品质。
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ＣａｍａｃｈｏＪＥ，ｅｔａｌ．Ｅｘｔｒａｃｅｌｌｕｌａｒｓｅｌｆ－ＤＮＡｐｌａｙｓａｒｏｌｅａｓａ

ｄａｍａｇｅ－ａｓｓｏｃｉａｔｅｄｍｏｌｅｃｕｌａｒｐａｔｔｅｒｎ（ＤＡＭＰ）ｄｅｌａｙｉｎｇｚｏｏｓｐｏｒｅ

ｇｅｒｍｉｎａｔｉｏｎ ｒａｔｅ ａｎｄ ｉｎｄｕｃｉｎｇ ｓｔｒｅｓｓ－ｒｅｌａｔｅｄ ｒｅｓｐｏｎｓｅｓ ｉｎ

Ｐｈｙｔｏｐｈｔｈｏｒａｃａｐｓｉｃｉ［Ｊ］．ＰｌａｎｔＰａｔｈｏｌｏｇｙ，２０２２，７１（５）：１０６６－

１０７５．　

［８０］王淑霞．木霉诱导黄瓜对灰霉病的系统抗性及其机理研究

［Ｄ］．石家庄：河北师范大学，２０１２：１１－５３．

［８１］ＸｉａｏＸＯ，ＬｉｎＷＱ，ＦｅｎｇＥＹ，ｅｔａｌ．Ｇｅｎｏｍｅ－ｗｉｄｅｉｄｅｎｔｉｆｉｃａｔｉｏｎ

ｏｆｂｉｎｄｉｎｇｓｉｔｅｓｆｏｒＳｍＴＣＰ７ａｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｉｏｎｆａｃｔｏｒｓｏｆｅｇｇｐｌａｎｔｄｕｒｉｎｇ

ｂａｃｔｅｒｉａｌｗｉｌｔｒｅｓｉｓｔａｎｃｅｂｙＣｈＩＰ－ｓｅｑ［Ｊ］．ＩｎｔｅｒｎａｔｉｏｎａｌＪｏｕｒｎａｌｏｆ

ＭｏｌｅｃｕｌａｒＳｃｉｅｎｃｅｓ，２０２２，２３（１２）：６８４４．

［８２］ＪｉａｎｇＳＦ，ＺｈｅｎｇＷ Ｗ，ＬｉＺＷ，ｅｔａｌ．Ｅｎｈａｎｃｅｄｒｅｓｉｓｔａｎｃｅｔｏ

ＳｃｌｅｒｏｔｉｎｉａｓｃｌｅｒｏｔｉｏｒｕｍｉｎＢｒａｓｓｉｃａｒａｐａｂｙａｃｔｉｖａｔｉｎｇｈｏｓｔｉｍｍｕｎｉｔｙ

ｔｈｒｏｕｇｈｅｘｏｇｅｎｏｕｓＶｅｒｔｉｃｉｌｌｉｕｍ ｄａｈｌｉａｅＡｓｐｆ２ － ｌｉｋｅ ｐｒｏｔｅｉｎ

（ＶＤＡＬ） ｔｒｅａｔｍｅｎｔ［Ｊ］． ＩｎｔｅｒｎａｔｉｏｎａｌＪｏｕｒｎａｌｏｆＭｏｌｅｃｕｌａｒ

Ｓｃｉｅｎｃｅｓ，２０２２，２３（２２）：１３９５８．

［８３］崔　雯，白雪松，王　建，等．脱落酸调控与植物抗病相关次生代

谢产物生物合成的研究进展［Ｊ］．植物医学，２０２２，１（６）：１－１１．
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