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茉莉酸途径在植物与病原菌互作中的作用和机制
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摘　要：在自然界中，植物持续应对病原菌的挑战，演化出了一套精细的免疫系统以抵御这些威胁。植物激

素调控网络是这一防御体系中的核心组成部分，其中茉莉酸 (jasmonic acid, JA) 在植物与病原菌的相互作用

中扮演着复杂且多面的角色。本文深入分析了茉莉酸的生物合成及代谢，揭示了其信号转导途径，并探讨了

其在植物与多种病原菌互作中的关键作用和功能多样性。本文重点讨论了茉莉酸途径在植物免疫信号转导中

的作用机制，并对其在农业实践中的应用潜力进行了展望，旨在为抗病作物培育提供科学依据和策略指导。
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Role and mechanisms of the jasmonic acid pathway in plant-pathogen interactions
CAO Peng, AN Yu-Yan, CUI Lang-Jun, ZHANG Mei-Xiang*

(College of Life Sciences, Shaanxi Normal University, Xi’an 710119, China)

Abstract: In nature, plants continuously face the challenge of pathogens and have evolved a sophisticated immune 
system to cope with these threats. The phytohormone regulatory network represents a central component of this 
defense system, in which jasmonic acid (JA) plays a complex and multifaceted role in plant-pathogen interactions. 
This review presents a comprehensive analysis of jasmonic acid biosynthesis and metabolism, elucidates its signal 
transduction pathways, and emphasizes its pivotal roles and functional diversity in plant interactions with different 
pathogens. It focuses on the mechanism of the jasmonic acid pathway in plant immunity and discusses the potential 
application in agricultural practice, aiming to provide scientific foundations and strategic guidance for the breeding 
of disease-resistant crops.
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随着全球人口激增和环境恶化的加剧，植物病

害的发生愈发频繁，给农业生产带来了前所未有的

挑战。长期以来，农业生产高度依赖化学农药来控

制植物病害，但化学农药的过度使用不仅成本高昂，

还可能对环境和人类健康造成负面影响。因此，深

入研究并利用植物自身的免疫系统，成为开发绿色

防控生物技术的关键
[1]。

植物病原菌种类繁多，根据其生活方式和与宿

主的关系，大致可分为死体营养型、活体营养型和

半活体营养型。死体营养型病原菌依赖死亡的宿主

细胞获取养分，而活体营养型则直接从活细胞中汲

取营养。半活体营养型病原菌的寄生过程则更为复

杂，它们最初以活体营养方式侵入，从活体宿主细

胞获取营养，随后转向死体营养阶段
[2]。

植物免疫系统是植物在自然界中抵御外界病原

菌侵染的重要防线。针对不同类型的病原菌，植物

会采取不同的防御策略。在与病原菌协同进化的过

程中，植物演化出了两层典型免疫系统来抵御病原

菌攻击。第一层免疫系统是保守分子模式触发的免

疫 (pattern-triggered immunity, PTI)，它通过细胞质

膜上的模式识别受体 (pattern recognition receptor, 
PRR) 识别病原菌相关分子模式 (pathogen-associated 
molecular pattern, PAMP)或损伤相关分子模式(damage- 
associated molecular pattern, DAMP)，从而触发免疫。

为了成功地侵染宿主，病原菌分泌效应子 (effector)
来干扰植物的 PTI，触发植物的感病性 (effector-
triggered susceptibility, ETS)。而植物则可进化出胞

内的 NLR (nucleotide-binding, leucine-rich repeat proteins)
受体蛋白直接或间接地识别病原菌的效应子，激活

第二层免疫，即效应子触发的免疫 (effector-triggered 
immunity, ETI)，从而激发更为强烈和持久的免疫

反应
[3, 4]。 
植物激素在协调植物免疫方面发挥着至关重要

的作用 [5-7]。其中茉莉酸 (jasmonic acid, JA) 及其信

号途径在植物与病原菌互作中发挥重要作用。研究

表明，病原菌入侵后会干扰宿主茉莉酸的合成、代

谢和信号途径，茉莉酸途径在植物应对不同病原菌

的免疫中发挥不同的作用
[2, 8]。近年来，茉莉酸途

径在调控植物抗性方面的研究取得了一系列重要进

展。本文系统梳理了茉莉酸的生物合成、代谢、信

号通路，以及其在植物与不同类型病原菌互作中的

作用和植物免疫中的功能，并对未来的研究方向和

应用进行了展望。深入解析茉莉酸途径在植物免疫

信号转导中的核心作用及其分子机制，有望为农业

生产中的病害防控提供新的视角和方法，进而对减

少化学农药使用、提高作物抗病性、保障农作物的

产量和质量，以及促进环境的可持续性具有重要意义。

1　茉莉酸的生物合成及代谢

茉莉酸是一类重要的脂质植物激素，涵盖茉莉

酸及其衍生的环戊烷酮类化合物 [9, 10]。随着分子生

物学的飞速发展和科学家们的不懈探索，对茉莉酸

的生物合成和代谢过程有了深刻的认识，并建立了

一个详尽的动态模型 ( 图 1)。
茉莉酸的生物合成过程起始于叶绿体内，通

过十八碳烷或者十六碳烷脂肪酸途径进行
[10]。在这

个过程中，JA 的前体 —— 不饱和脂肪酸 (18:3 和

16:3) 从叶绿体膜上释放，经历 13- 脂氧合酶

(13-lipoxygenase, 13-LOX)、 丙 二 烯 氧 化 物 合 酶

(allene oxide synthase, AOS) 和丙二烯氧化物环化酶

(allene oxide cyclase, AOC) 的作用，逐步被转化为

12- 氧代 - 植物二烯酸 (12-oxo-phytodienoic acid, 12-
OPDA) 及其脱氧甲基形式 (deoxymethylated vegetable 
dienic acid, dn-OPDA)[11]。这些中间产物随后被运输

出叶绿体，进入过氧化物酶体 [12]。最近研究揭示叶

绿体外膜上的 Bet-v1 类通道蛋白 JASSY 对于 OPDA
从叶绿体中输出至关重要 [13]。在过氧化物酶体中，

OPDA和dn-OPDA经OPDA还原酶3 (12-oxophytodienoate 
reductase 3, OPR3) 还原和一系列复杂的氧化反应转

化为 (+)-7-iso-JA，从而完成 JA 的生物合成 [14]。同

时，对拟南芥 (Arabidopsis thaliana) opr3 突变体的

研究揭示了一条不依赖 OPR3 的 JA 生物合成新途

径，其中 OPDA 在没有 OPR3 的情况下可通过 β- 氧
化产生 4,5-二脱氢茉莉酮酸酯 (4,5-didehydrojasmonate, 
4,5-ddh-JA)，作为 JA 及其活性形式 JA-Ile 的直接

前体
[15]。

(+)-7-iso-JA 在过氧化酶体中生成后，被转运

至细胞质并经过进一步修饰，形成多样的代谢产

物
[16]。JA 的主要活性形式为氨基酸结合物，其中

异亮氨酸 (L-isoleucine, L-Ile) 是与 JA 结合的主要氨

基酸。JA在依赖ATP的腺苷酸形成酶 JAR1 (jasmonic 
acid resistant 1) 的催化下与异亮氨酸结合，形成具

有生物活性的 JA-Ile[17]。JA-Ile 随后进入细胞核，

启动茉莉酸信号转导途径。研究表明，拟南芥中

ABC 转运蛋白 JAT1/ABCG16 介导 JA 跨细胞质膜

的外运以及 JA-Ile 跨核膜的内运 [18]。此外，JA 可

通过多样的代谢途径进一步转化，包括通过甲基化

作用形成茉莉酸甲酯 (methyl jasmonate, MeJA)、通
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过形成葡萄糖酯结合 JA、脱羧反应生成顺式茉莉

酮 (cis-jasmone)，以及羟基化反应产生 12-OH-JA，

展现了其在植物体内的复杂代谢网络 [19]。正是这些

复杂的合成和代谢过程共同维持了植物体内茉莉酸

的平衡。

2　茉莉酸的信号转导途径

茉莉酸信号转导途径由多个相互关联的功能

模块组成。在该途径中，茉莉酸的受体 COI1 
(coronatine-insensitive 1) 与 JAZs (jasmonate-ZIM 
domain) 蛋白相互作用，共同调控信号的激活与抑

制。在没有 JA-Ile 的情况下，JAZ 蛋白抑制下游转

录因子如 MYC2 的转录活性，维持信号途径的抑

制状态。当 JA-Ile 存在时，JAZ 蛋白被泛素化降解，

从而释放 MYC2 等下游转录因子，激活茉莉酸响

应基因的表达。同时，MYC2 通过激活 bHLH 转录

因子 MTBs (MYC2-targeted bHLHs) 使其抑制 MYC2
的转录活性，最终实现 JA 信号途径的适时终止

[20]

( 图 1)。
在正常生长条件下，植物体内的 JA-IIe 水平较

低，JA 信号途径保持在非激活状态 [21, 22]。JAZ 蛋

白通过与 MYC2 等转录因子结合，并募集一系列转

录抑制因子，如 NINJA (novel interactor of JAZ) 和
TPL (topless) 等，共同抑制茉莉酸响应基因的转录。

在拟南芥中存在 13 个 JAZ 蛋白，它们属于植物特

异性 TIFY 家族，包含带有核心基序 TIF[F/Y]XG 的

图1  茉莉酸的生物合成、代谢和信号途径模式图



曹　鹏，等：茉莉酸途径在植物与病原菌互作中的作用和机制第5期 503

ZIM 结构域，以及相对保守的 N 端 NT 结构域和高

度保守的 C 端 Jas 结构域 [23, 24]。ZIM 结构域介导

JAZ 蛋白与 NINJA 蛋白相互作用，后者募集 TPL
形成 JAZ-NINJA-TPL 抑制复合体 [25]。研究表明，

NINJA-TPL 的抑制活性依赖乙酰化修饰。组蛋白去

乙酰化酶 HDA6 (histone deacetylase 6) 介导的 TPL
去乙酰化减弱了 TPL-NINJA 的作用和 TPL 对 MYC2
靶启动子的募集，从而增强了 JA 响应基因的表达。

反之，乙酰化 TPL 抑制 JA 响应基因的表达 [26]。

JAZ 蛋白数量众多且功能部分冗余，为 JA 信号途

径的复杂性和特异性提供了生物基础，其中 JAZ3/ 
4/6/9/10/11/12 在植物对病虫害的响应中具有重要

作用 [27]。

当植物遭受病原菌入侵等胁迫时，JA-IIe 迅速

合成。这种活性形式的茉莉酸能够精准地嵌入由茉

莉酸受体 F-box 蛋白 COI1 的亮氨酸重复序列 (LRR)
构成的结合口袋中，而 JAZ 蛋白通过其 Jas 结构域

与 COI1 相互作用，像盖子一样覆盖并封闭这个结

合口袋，确保 JA-Ile 稳定地结合于其中
[28, 29]。COI1

与接头蛋白 SKP1 和 Cullin 骨架蛋白 CULLIN1 形

成 SCFCOI1E3 泛素连接酶复合体，该复合体负责将

JAZ 蛋白泛素化，随后 JAZ 蛋白被 26S 蛋白酶体降

解，从而激活 JA 响应基因的表达 [30]。JAZ 蛋白的稳

定性不仅受到 JA-IIe-COI1 复合体的调控，还可能被

其他蛋白调控。例如，在番茄 (Solanum lycopersicum)
中，E3 泛素连接酶 SlPUB22 通过泛素化降解 SlJAZ4
激活 JA 信号途径

[31]。在苹果 (Malus domestica) 中，

E3 泛素连接酶 MdSINA11 通过促进 MdJAZ2 的泛

素化降解，参与调控花青素的积累 [32]。

JA 信号途径的关键转录因子，如 MYC2/3/4/5，
属 bHLH 家族，它们通过与 G-box (CACGTG) 及
G-box 相关六聚体结合，调控 JA 响应基因的表达。

在拟南芥中，MYCs 转录因子家族通过差异化调节，

精细控制两组 JA 响应基因的表达。这些基因分别

承担着植物对机械损伤和病原菌攻击的不同应答任

务 [33-36]。除了 MYCs，JA 信号途径的调控还涉及其

他多个转录因子家族，包括 R2R3 MYB 家族、WRKY
家族、NAC 家族和 ERF 家族等，它们共同构成了

一个复杂的转录调控网络
[37-41]。值得注意的是，近

期研究揭示了核因子 NF-YB2/YB3 也可以调控 JA
途径。NF-YB2/YB3 通过招募组蛋白去甲基化酶

REF6 (relative of early flowing 6)，降低 JA 响应基因

位点的 H3K27me3 修饰水平，并与 JAZ 蛋白互作，促

进 JAZ 蛋白降解，从而激活 JA 相关基因的表达 [42]。

转录中介体 (mediator) 是由多个亚基组成的转

录辅助因子，在调控 JA 信号途径中发挥重要作用。

如 MED10b (mediator of RNA polymerase Ⅱ transcription 
subunit 10b) 和 MED7 也与 JAZ 蛋白互作，共同发

挥转录抑制因子的作用
[43]。MED25 与多种 JA 信号

途径相关遗传和表观因子互作，实现 JA 信号途径

中遗传和表观因子的有序整合 [44, 45]，MED25 可以

与 COI1 和 MYC2 互作，促进 JAZ 蛋白降解并将

RNA 聚合酶 Ⅱ (RNA polymerase Ⅱ, Pol Ⅱ) 招募到 MYC2
靶启动子区，用于转录起始前复合体 (promote pre-
initiation complex, PIC) 的组装 [46]。同时，MED25
和转录共激活子 LUH (leunig homolog) 通过招募组

蛋白乙酰转移酶 HAC1 (histone acetyltransferase of 
the CBP family 1) 来调节 MYC2 靶启动子区 H3K9ac
修饰水平，促进下游靶基因表达

[47, 48]。MED25 还

能招募剪切因子 PRP39a/40a (pre-mRNA-processing 
protein 39a/40a) 通过调控 JAZ 剪切变体的水平严格

控制 JA 信号激活的强度
[49]。

虽然 JA 信号途径的激活有利于植物应对生物

和非生物胁迫，但如果过度激活反而会影响植物的

生长发育。因此，JA 信号途径激活强度控制和适

时终止对植物适应复杂环境至关重要。除了调控

JAZ 剪切变体水平控制信号强度外，研究还发现

MYC2 会激活 MTBs 表达。MTBs 蛋白一方面阻止

MYC2-MED25 复合体的形成，另一方面与 MYC2
竞争结合靶基因的启动子，MYC2 与 MTBs 形成一

个高度有序的负反馈调控回路，实现茉莉酸信号的

适时终止 [20]。这些发现进一步加深了我们对茉莉酸

信号转导途径复杂性的理解，并为揭示植物如何精

细调控免疫提供了新的视角。

3　茉莉酸途径在植物与病原菌互作中的作用

茉莉酸途径在植物防御体系中扮演着关键角

色，但其功能在面对不同类型的病原菌时表现出差

异性。传统观点认为茉莉酸在植物抵御死体营养型

病原菌和植食性害虫中发挥重要作用，而在应对活

体和半活体营养型病原菌时反而被病原菌所利用
[50]。

近年来，随着研究的不断深入，人们对茉莉酸途径

的认识不断深化，揭示了其在植物免疫中的复杂性

和多样性 ( 图 2)。
3.1　茉莉酸途径在植物与死体营养型病原菌互作中

的作用

JA 含量提高可激活 JA 信号途径和防卫相关基

因的表达，从而提高植物对死体营养型病原菌的
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抗性。例如，MeJA 处理能显著增强油菜 (Brassica 
napus) 和大豆 (Glycine max) 对核盘菌 (Sclerotinia 
sclerotiorum) 的抗性 [51, 52] 以及三七 (Panax notoginseng)
对镰刀菌 (Fusarium solani)[53, 54] 和月季 (Rosa chinensis)
对灰霉 (Botrytis cinerea) 的抗性 [55]。此外，机械损

伤预处理拟南芥幼苗可使其 JA 含量升高，从而增

强对死体营养型病原菌的抗性 [56]。系统素 (systemin, 
SYS) 是植物中发现较早的多肽信号分子之一，在

番茄中 SYS 可通过诱导 JA 信号途径，激活防卫相

关基因表达，增强其对灰霉的抗性
[57]。对番茄 opr3

突变体研究发现，在抵御死体营养型病原菌的过

程中，OPDA 可以通过诱导胼胝质积累提高植物防

御能力
[58]。此外，在拟南芥中，JA 生物合成关键

酶酰基辅酶 A 氧化酶 (ACX) 的缺失导致 JA 水平下

降，进而使突变体对灰霉的敏感性显著增加 [59, 60]。

植物可通过调节 JA 的活性和非活性形式或代

谢响应病原菌的侵染。在拟南芥中，CYP94 (cytochrome 
P450 94)家族的成员通过ω-氧化作用使 JA-Ile失活，

其中AtCYP94B1和AtCYP94B3负责将具有生物活性的

JA-Ile 转化为活性较低的 12-OH-JA-Ile，而 AtCYP94C1
进一步将 12-OH-JA-Ile 转化为完全失去活性的

12-COOH-JA-Ile。这种代谢调节在番茄中也有报道。

敲除 SlCYP94C1 基因后，成熟果实中 JA-Ile 含量显

著增加，从而有效提高了果实对死体营养型病原菌

图2  茉莉酸途径在植物与病原菌互作中的作用
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的抗性 [61]。进一步的研究发现，在灰霉侵染过程中，

F-box 蛋白 BFP1 (Botrytis cinerea-induced F-box protein 
1) 的表达水平上升，该蛋白通过泛素化茉莉酸代谢

关键酶 JAO/JOXs (jasmonic acid oxidases/jasmonate-
induced oxygenases)，抑制 JA 的分解代谢，从而在植

物体内积累高水平的 JA，增强植物对灰霉的抗性 [62]。

茉莉酸信号转导途径在植物抵御死体营养型

病原菌中发挥重要作用 [63]。在番茄中，COI1 同源

基因 JAI1 的突变导致植株更易受灰霉侵染，并且

MYC2-RNAi 植株在遭受灰霉侵染后，病斑面积明

显大于野生型植株 [64]。BOS1 编码的 R2R3 MYB 转

录因子的表达在灰霉侵染时上调，而在 coi1 突变体

中这一过程受到显著抑制 [65]。在拟南芥中，转录因

子 WRKY75 基因的过表达增强了 JA 途径介导的植

物对灰霉和链格孢菌 (Alternaria Nees) 的抗性 [66]。

同样，在水稻 (Oryza sativa) 中，转录因子 OsWRKY28
基因的缺失导致植物对立枯丝核菌 (Rhizoctonia 
solani) 的抗性减弱

[67]。这些研究进一步揭示了 JA
信号转导途径在植物免疫中的重要作用。

然而，死体营养型病原菌亦能巧妙地操纵植物

的 JA 途径以促进其侵染。例如，coi1 突变体对尖

孢镰刀菌 (Fusarium oxysporum) 表现出更强的抗性，

这暗示了 JA 途径在病原菌侵染中的双刃剑作用。

研究进一步发现 Fo5176 株系可通过其效应子 SIX4 激

活植物的 JA 途径，以此促进其对植物的侵染
[68, 69]。

此外，链格孢菌分泌的毒素 TeA 能够诱导高水平的

JA 积累及其响应基因的表达，从而推动叶片病害

的发展 [70]。可见，死体营养型病原菌也可以通过激

活茉莉酸途径来干扰植物免疫，展现了植物与病原

菌之间复杂的相互作用。

3.2　茉莉酸在植物与活体及半活体营养型病原菌互

作中的作用

学界普遍认为水杨酸 (salicylic acid, SA) 途径

在植物抵御活体和半活体营养型病原菌中发挥核心

作用。由于 SA 和 JA 途径之间存在拮抗关系，人

们通常认为 JA 途径在植物抵御活体和半活体营养

型病原菌中起负调节作用。尽管有大量证据支持

这一观点，但 JA 途径在植物抵御某些活体和半活

体营养型病原菌中也发挥重要功能，表明 JA 途径

在植物与病原菌互作中功能的多样性和复杂性。

活体营养型病原菌可通过多种方式激活 JA 途

径，促进其侵染。病原菌可以通过合成茉莉酸类

似物激活 JA 途径，干扰植物免疫
[71]。例如，丁香

假单胞菌 (Pseudomonas syringae) 能够合成冠菌素

(COR)，这是一种茉莉酸类似物，它能够与茉莉酸

受体 COI1 结合，导致 JAZ 蛋白降解，激活 JA 途

径 [72]，同时抑制 SA 途径，促进丁香假单胞菌侵

染 [73-75]。此外，病原菌也能利用自身分泌的效应子

激活 JA 生物合成和信号转导途径，促进其侵染。

如丁香假单胞菌效应子 AvrB 能通过与 MPK4 及分

子伴侣 HSP90 (heat shock protein 90) 相互作用，促

进 MPK4 的磷酸化，激活 JA 途径
[76]。同时，AvrB

还能与 RIN4 (RPM1-interacting protein 4) 互作，促

进 COI1 与 JAZ 蛋白的互作，进而激活 JA 途径 [77]。

效应子 HopZ1a 和 HopX1 也可通过不同机制调控

JAZ 蛋白，激活 JA 途径。HopZ1a 通过乙酰化 JAZ
蛋白促进其降解 [78]，而 HopX1 则通过其半胱氨酸

蛋白酶活性降解 JAZ 蛋白 [79]。效应子 HopBB1 通

过促进转录因子 TCP14 (teosinte branched 1/cincinnata/ 
proliferating cell factor 14) 蛋白的降解，解除了 TCP14
对 JA 响应基因的抑制作用，激活 JA 途径。此外，

HopBB1 与 JAZ3 蛋白的互作也减弱了 JAZ3 对转录

因子 MYC2 的抑制作用，从而激活 JA 途径 [80]。能

引发玉米 (Zea mays) 黑粉病的黑粉菌 (Ustilago maydis)
可利用效应子 Jsi1 与 TPL 蛋白互作，解除 TPL 蛋

白对 JA 响应基因的抑制作用，促进其侵染
[81]。

JA 途径的激活也可提高植物对某些活体和半

活体营养型病原菌的抗性。例如，外施 MeJA 可以

显著增强马铃薯 (Solanum tuberosum) 对致病疫霉

(Phytophthora infestans) 的抗性，进一步研究发现致

病疫霉效应子 PiAVR3b 可以干扰茉莉酸的合成，从

而抑制 JA 途径 [82]。大豆疫霉菌 (Phytophthora sojae)
效应子 Avh94 通过稳定 GmJAZ1/2 蛋白抑制 JA 途

径，促进病原菌的侵染 [83]。当半活体营养型病原菌

稻瘟菌 (Magnaporthe oryzae) 和活体营养型病原菌

白叶枯菌 (Xanthomonas oryzae pv.oryzae) 侵染时，植

物可以通过增强转录因子 OsEIL3 (ethylene insensitive- 
like 3) 与 OsERF040 启动子结合激活 JA 途径，从

而提高植物抗性
[67]。白叶枯菌可通过抑制水稻 JA

合成相关基因 OsAOS1 表达，降低内源 JA 的含量，

从而降低水稻对白叶枯病的抗性 [84]。大丽轮枝菌

(Verticillium dahliae) 是一种半活体型病原菌，通过

抑制棉花 (Gossypium hirsutum)GhJAZ2 的表达可提

高 JA 的积累，从而增强棉花对该病原菌引起的棉

花黄萎病抗性
[85]。植物病毒危害作物产量和品质，

严重时可导致作物绝产，而 JA 途径是抗病毒免

疫调控网络的重要枢纽。如叶绿体蛋白 cpSRP54 
(chloroplast signal recognition particle 54 kDa protein)
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作用于 JA 生物合成的上游，并参与 JA 生物合成关

键酶AOCs向类囊体膜的转运。芜菁花叶病毒 (turnip 
mosaic virus, TuMV)在侵染烟草 (Nicotiana benthamiana)
的过程中通过降解 cpSRP54 实现对 JA 生物合成的

抑制
[86]。外源施加 MeJA 可以显著增强水稻对水稻

黑条矮缩病毒 (rice black-streaked dwarf virus, RBSDV)
的抗性，并且在 RBSDV 感染过程中，受体样蛋白

OsRLP1 (receptor-like protein 1) 通过激活 MAPK 级

联反应，进而激活 JA 途径介导的水稻广谱抗病毒

免疫 [87]。番茄黄曲叶病毒 (tomato yellow leaf curl 
China virus, TYLCCNV) 编码的 βC1 蛋白通过干扰

MYC2 同源二聚体的形成抑制 JA 途径下游多种抗

虫相关次生代谢物质的合成代谢相关基因的表达，

促进其自身侵染 [88]。由此可见，JA 途径在植物与

病原菌的互作中扮演着复杂且多样的角色：一方面，

病原菌可以通过操纵该途径来促进自身的侵染；另

一方面，在某些情况下，茉莉酸信号途径的激活能

增强植物的防御能力，展现了植物免疫系统的复杂

性和精细调控。

4　茉莉酸途径在植物免疫信号转导中的作用

机制

植物细胞膜上的 PRR 或胞内 NLR 免疫识别受

体蛋白被激活后，触发一系列免疫反应，包括钙离

子内流 (calcium influx)、活性氧 (reactive oxygen species, 
ROS) 爆发、丝裂原活化蛋白激酶 (mitogen-activated 
protein kinase, MAPK) 信号级联的激活，以及植物

激素的合成。这些反应共同促进了全基因组范围内

的大规模转录重编程，形成一个错综复杂的免疫信

号网络，这些网络在PTI和ETI中都发挥重要作用
[89, 90]。

其中，JA 途径在植物免疫的多个关键阶段都发挥

至关重要的作用。

4.1　茉莉酸途径与植物免疫识别受体复合物相互作用

茉莉酸途径能对植物细胞膜上的 PRR 或胞内

NLR 免疫识别受体的激活作出响应，这些受体或

其复合体成员可以直接调控 JA 途径。在拟南芥中，

受体激酶 FER (feronia) 是一类植物受体激酶 CrRLK1L
亚家族的成员，它有助于免疫受体激酶 FLS2 (flagellin 
sensing 2) 与其共受体 BAK1 (brassinosteroid-insensitive 
1-associated receptor kinase 1) 形成复合体进而激活

植物免疫 [91]。FER 通过磷酸化降解 MYC2 蛋白，

从而抑制 JA 信号途径的激活 [92]。在番茄中，Sw-5b
是介导番茄斑萎病毒 (tomato spotted wilt virus, TSWV)
的 NLR 受体，其在识别病毒效应子 NSm 后，通过

CC 结构域干扰 MED10b 与 MED7 之间的相互作用，

解除了 MED10b-MED7-JAZ 蛋白复合体对 JA 途径

的抑制作用，进而激活植物免疫。同时，该研究还

发现茄科植物中的辅助 NLR (helper NLR)，例如

NRCs 等多种 NLRs，也采取类似的机制激活 JA 信

号途径 [43]。

4.2　茉莉酸途径与植物免疫信号通路协同作用

钙离子的迅速内流和细胞氧化还原状态的动态

变化是植物免疫系统不可或缺的组成部分，它们通

过协同互作共同调控 PTI 和 ETI 的信号转导 [93]。当

植物感知到 PAMPs 或效应子时，钙离子的内流被

迅速诱导，这一过程与钙通道的激活密切相关。

抗病小体，即由病原菌效应子激活的 NLR 抗病蛋

白与其他免疫组分一起形成的蛋白复合体，已被证

实能够作为钙离子通道，调节钙离子的流动
[94, 95]。

在细胞内部，钙信号的传递受到钙结合蛋白如钙

调蛋白 CAM (calmodulin) 和 Ca2 + 依赖性蛋白激酶

CDPK (calcium-dependent protein kinase) 的调控。研

究发现，钙调蛋白 CAM2 能促进 JA 合成酶 LOX3
和 OPR3 的表达，激活 JA 途径，从而提高植物对

棉铃虫 (Helicoverpa armigera) 的抗性 [96]。ROS 的

产生和信号转导与钙信号紧密相连，因为这些分子

可以直接调节彼此在细胞内的浓度。PTI 和 ETI 均
能导致 ROS 的爆发，研究表明植物细胞受到损

伤后，其 DNA 会释放到细胞外成为胞外自身 DNA 
(extracellular self-DNA, esDNA) 可通过 JA 途径诱导

ROS 产生，从而提高拟南芥对灰霉的抗性 [97]，可

见 JA 途径对于 ROS 产生具有重要的贡献。

MAPK 级联途径是 PTI 和 ETI 下游的一个重

要组分，通常会激活 JA 途径，提高植物的抗性 [76]。

如在烟草 (Nicotiana attenuata) 中，敲除激酶 MPK4
基因会抑制 JA 响应基因的表达，进而减弱烟草对

食草动物的防御能力
[98]。这些研究表明，JA 途径

是植物免疫系统中一个关键调节因子，与免疫信号

组分之间存在密切的相互作用和协同效应。

4.3　茉莉酸途径调控转录重编程

茉莉酸途径的激活会导致剧烈的转录重编程，

从而帮助植物从生长发育状态进入防御状态。此过

程主要通过 MYC2 抑制参与细胞周期进程和光合作

用的基因表达以及激活 JA 途径相关防卫基因表达

完成
[99-101]。同时，已有研究表明 PTI 和 ETI 过程

中快速建立转录重编程均依赖于 JA 途径 [90, 102]。

并且，由于不同类型的植物细胞具有特异性，因此

在植物快速启动有效的防卫反应过程中，JA 途径
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所介导的转录因子 WRKYs 和 MYBs 可能在特定的

细胞类型中发挥作用，如 WRKYs 在叶片表皮细胞

中特异表达，而 MYBs 则在叶片维管细胞中高度表

达以应对病原菌的威胁
[103, 104]。这些发现凸显了茉

莉酸途径在调控转录重编程中的重要贡献，以及其

在植物免疫系统构建中的重要性。

4.4　茉莉酸途径与其他植物激素途径之间相互作用

茉莉酸和其他植物激素之间错综复杂的相互作

用凸显了植物免疫系统的复杂性 [5]。深入理解这些

相互作用机制，不仅有助于深化植物生物学的基础

认识，还提供了通过有针对性地操纵激素途径提高

作物抗性和生产力的潜在策略，这些策略的实施，

有望在农业实践中实现作物健康管理和产量提升的

双重目标。

在植物抵御病原菌侵染的过程中，茉莉酸和水

杨酸途径起核心作用。通常情况下，这两种途径在

植物体内呈现相互制约的拮抗关系
[74, 105-107]，即 SA

途径的激活往往会抑制 JA 途径，反之亦然。然而，

在特定植物种类或不同环境条件下，它们也可能展

现出相互促进的协同效应
[108-110]。关于这两种途径

如何实现拮抗和协同关系之间的动态转换，目前尚

缺乏明确的理解。从目前的线索来看，这种转换可

能与水杨酸受体NPR1 (nonexpressor of pathogenesis-
related genes 1) 和茉莉酸途径的关键转录因子 MYC2
之间的相互作用密切相关。例如，在拟南芥中，NPR1
与 MYC2 可以发生互作，且 NPR1 与 MYC2 的互作

能够破坏后者与 MED25 的结合，从而抑制 JA 途

径的转录激活
[111]。而在水稻中，NPR1 可以解除 JAZ

蛋白与 MYC2 的结合，从而激活 JA 途径 [112]。这

些发现揭示了 SA 途径和 JA 途径在植物防御机制

中的复杂性和多样性。

乙烯 (ethylene, ET) 在植物防御机制中也发挥

重要作用，并与 JA 途径关系密切。它与 JA 途径的

下游响应基因高度重叠，特别是在调节 ERF 家族

成员方面，这使得两者在增强植物对病原菌的防御

能力时通常表现为协同作用
[96, 113-117]。然而，JA-ET

的相互作用并不总是协同的，在某些情况下，它们

之间也可能发生拮抗作用 [118]。例如，乙烯转录因

子 EIN3 (ethylene-insensitive 3) 可以与 MYC2 相互作

用，抑制其转录活性 [119, 120]。这种复杂的相互作用

模式揭示了植物激素信号网络的精细调节机制，以

及它们在植物免疫中的多面性角色。

此外，茉莉酸途径与其他植物激素在植物的

防御机制中也存在着复杂的相互作用，其中生长素

(auxin, IAA)、赤霉素 (gibberellin, GA)、细胞分裂

素 (cytokinin, CTK)、油菜素内酯 (brassinosteroid, BR)
与茉莉酸途径呈现拮抗关系。IAA 途径可能受到

JA 途径的负向调控 [121]，例如，过表达水稻中响

应 JA 的 MYB 类转录因子 JMTF1 (JA-mediating MYB 
transcription factor1) 可以促进生长素阻遏子 IAA13
的表达，进而抑制 IAA 途径的激活

[122]。相似地，

在辣椒中，JA 途径能够提高生长素转录负调控因

子 CaARF9 (auxin response factor 9) 的表达水平 [123]，

这些展现出 IAA 与 JA 途径间的相互制约。JA 途径

和 GA 途径的拮抗作用是 JAZ 和 DELLA 蛋白直接

相互作用介导的，如当 GA 途径激活时，水稻中

DELLA 蛋白家族成员 SLR1 (slender rice 1) 能够与

JA 途径中的 JAZ9 相互作用，导致 JAZ9 蛋白积累

进而抑制 JA 途径 [124-126]，从而在植物免疫和生长发

育之间实现动态平衡。此外，JA 途径可以促进 GA
的分解代谢，帮助植物在遭受病原菌攻击时快速调

整其资源分配
[127]。目前对 CTK 途径和 JA 途径相

互作用的了解有限，尽管已有研究表明，CTK 途径

可能不直接与 JA 途径相互作用 [128]，但也有初步证

据表明 CTK 与 JA 途径之间存在拮抗关系 [129-131]。BR
和JA途径通常呈现拮抗关系以应对病原菌威胁 [132-134]，

如糖原合酶激酶 OsGSK2 (glycogen synthase kinase 
2) 是水稻中 BR 负调节因子，它通过促进 OsJAZ4
蛋白的降解以及阻断 OsJAZ4 与 OsNINJA 的互作，

从而促进 JA 信号的激活
[135]，而脱落酸 (abscisic 

acid, ABA) 和独脚金内酯 (strigolactone, SL) 通常与

茉莉酸途径协同作用增强植物的抗病性 [136-138]。

ABA 的受体 PYL (pyrabactin resistance 1-like) 蛋白

在植物免疫中的作用不容忽视，并且 PYL-MYC2
复合体是 ABA 和 JA 途径协同作用发挥功能的关键

模块。例如，在葡萄中沉默 VvPYL4 能抑制 MYC2
和 JAR1 的基因表达，进而影响葡萄对霜霉菌

(Plasmopara viticola) 的防御能力 [139]。SL 途径可以

正调控 JA 途径的激活，从而发挥其功能 [140]。在棉

花 (Gossypium barbadense)中，SL合成关键基因GbCCD7 
(carotenoid cleavage dioxygenase 7) 和 GbCCD8b 的过

表达能够诱导 GbMYC2 的表达上调，从而提高了

植物防御能力
[141]。这些发现 ( 表 1) 不仅丰富了我

们对植物激素相互作用网络的理解，也为植物抗病

育种提供了新的策略和思路。

5　结语与展望

茉莉酸途径在植物与病原菌相互作用研究领域
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已取得了显著进展，不仅加深了我们对茉莉酸合成、

代谢及信号转导机制的理解，还从单一的底物、酶、

受体及转录因子等关键组件的发掘，逐步构建起一

个全面且系统的动态模型。这一认识上的飞跃，尤

其体现在茉莉酸途径在植物免疫策略中的多重角色

上，从最初被视为主要应对死体营养型病原菌和害

虫的笼统观念，转变为在多种病原菌防御中发挥独

特作用的新视角。这一转变挑战了传统的单一防御

观念，揭示了茉莉酸途径在植物与病原菌互作中的

复杂性和多样性。它并非简单地遵循一套固定的模

式，而是依据病原菌的类型、侵染策略及植物自身

的生理状态，展现出多样化的响应策略。

展望未来，全面而深入地解析茉莉酸途径在不

同植物与病原菌互作体系中的具体功能与机制，是

一项充满挑战的任务。这不仅需要跨学科的协作和

深入的探索，还需要深刻理解植物的复杂性和动态

平衡。这样的研究有望进一步拓展我们对植物免疫

系统复杂性的认识，为农业生产实践中病害防控策

略的创新与优化提供理论基础和技术指导，对提高

农作物的抗病性和保障农业生产的可持续性具有重

要意义。

鉴于茉莉酸途径在植物抗病性中的核心作用，

持续深入挖掘其关键基因，并借助基因编辑、转基

因等基因工程技术，精准地改良作物遗传特性，培

育出具有优良抗病性状的新品种，将是提升农业生

产稳定性和可持续性的重要途径。已有研究发现，

玉米 3- 酮酰基还原酶 gl8 (glossy 8) 突变体可以通

过激活 JA 途径增强植物防御，然而这也导致作为

玉米物理屏障的角质蜡的合成缺失
[142]。正因为茉

莉酸途径同时还广泛参与调控植物生长发育的多个

关键阶段 [143, 144]，如种子萌发、根系发育、花果形

成等，未来研究需更加注重在植物生长发育与植物

免疫之间寻求精细平衡，通过对茉莉酸途径调控元

件的精细调整，实现其激活时间与强度的精准控制，

以避免对植物正常生长造成不利影响。

此外，考虑到植物激素信号网络之间错综复杂

的相互作用，未来的研究将更加注重系统地解析茉

莉酸途径与其他植物激素途径之间的协同与制衡机

制，为优化农作物综合性状提供新的线索和策略。

例如，西南大学裴炎团队通过启动子的理性设计，

开发了能同时响应 SA 和 JA 信号的启动子，利用

该启动子驱动抗菌肽表达，为多种植物提供了广谱

抗病性
[145]。这一创新为利用植物激素协同作用开

发具有更强抗病性的作物品种开辟了新的道路。
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