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摘 要：叙述在植物病原真菌中促分裂原活化蛋白激酶（D=-&+5? 9B-=E9-5> FG&-5=? H=?9,5，D)IJ）基因的种类和特征，
概括了 D)IJ基因在植物病原真菌生长发育、胁迫反应和侵染、致病过程中的作用及其研究现状，讨论了进行植物
病原真菌D)IJ基因研究的意义及重点研究的课题，并根据最新研究进展，提出了植物病原真菌D)IJ基因研究的
发展前景。
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对植物病原真菌信号转导基因的研究起源于对动物和

植物中信号转导基因的研究，这些信号转导基因可能成为抗

菌药物的攻击目标［2］。实际上，许多病原真菌营养器官、生

殖器官以及侵染机构的产生都需要受气候条件、植物或其它

生物产生的物理或化学信号的诱导，所以细胞外的信号转导

途径对病菌的生长、发育和成功侵染至关重要。植物病原真

菌的信号转导基因主要有 /类：异源三体 L蛋白基因、促分
裂原活化蛋白激酶（D=-&+5? 9B-=E9-5> FG&-5=? H=?9,5，D)IJ）基
因和依赖 B)DI的蛋白激酶基因［"］。目前发现，D)IJ信号

转导途径在植物病原真菌的生长、发育和致病性调节方面占

有非常重要的地位，可能是普遍存在的一种细胞外信号转导

途径。

% 真菌!"#$基因的种类和功能

迄今为止，人们共发现了 2/种真菌的 ""个 D)IJ基因
（表 2）。根据这些 D)IJ基因的功能，可分为 !类：与真菌生
长和发育有关的基因、与胁迫反应有关的基因、与致病性有

关的基因和功能末知基因。

表 % 目前发现的真菌!"#$基因
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续表 !

"#$#% &’$(’% &’$)*+,$ -#.#/#$)#

012 3+$1%# (#$#% /#41*#5 *, .’$(14 21*6,(#$+)+*7

!"#! !$%%&’$’()*+,- %./&0.(),- 81*6,(#$+)+*7，%2,/# (#/9+$1*+,$，122/#%%,/+’9 .,/91*+,$，1$5 (/,:*6
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!"! 与真菌生长和发育有关的#$%&基因
这些 0E8K基因的主要功能包括参与信息素调节的交

配反应、调节菌丝发育、分生孢子或子囊孢子的形成、萌发

等。有些与交配反应有关的 0E8K基因还与该真菌的致病
性有关。

!"!"! 调节信息素交配反应的 0E8K基因：在真菌中交配
反应的诱导因素主要有两种：一种是信息素，另一种是营养

条件，有些真菌（如裂变酵母 8.**+.($-3*&4 7$-6& 和新生隐球
菌 !(37’$*$**,4 0&$>$(-.04）这两种因素都可以诱导交配反应。
0E8K信号转导途径一般与信息素调节的交配反应有关，而
营养条件介导的一般为 "蛋白A)E08A8KE信号途径。氮缺
乏（P+*/,(#$ 4+9+*1*+,$）也可以诱导信息素反应途径（86#/,9,$#
/#%2,$%# 21*6:17）中许多组分的产生［Q，L］。信息素反应途径和
依赖 )E08的信号转导途径对真菌的有性生殖和毒性都非常
重要。通过对这些信号转导组分的鉴定，发现在酵母 8 = *&(?
&9)4).& 和 8 = 7$-6&及致病真菌（尤其是担子菌）! = 0&$>$(-.04
和玉米黑粉病菌（@4’)%./$ -.3A)4）中调控发育、交配和毒性的
信号转导途径都是非常保守的。

玉米黑粉病菌的交配型识别、接合管形成和两个担孢子

的结合主要由交配型 1和 ;控制［R，H］。在 @ = -.3A)4 中，交
配信息素与细胞表面的受体结合，激活 0E8K模块，该模块
由 0E8KKK（N;)L）A0E8KK（&’MOSN;)R）A0E8K（N;)QSK22>）
组成，信号通过一系列的磷酸化传递，这一途径与 8 = *&(&9)4)?
.&中的 J*#!!2AJ*#O2A&’%Q2 0E8K模块属于同一类 0E8K信号
转导途径［O］。其中 0E8KK基因 >,BOS ,6*R基因突变后，虽然
担孢子可以正常萌发，但形成接合管的能力、菌丝生长速度、

冬孢子产生能力和诱导植物病变的能力大大减弱［I］。该途

径中的其它基因突变后产生的表型相似，在 ,6*L（0E8KKK）
和 ,6*QS C77>（0E8K）的双突变体中，可以产生正常的细胞
形态，信息素反应能力和致病性却大大减弱。这 Q个基因都
属于毒性因子，即与致病性有关但不是决定性因子［I T !!］。而

,6*> 基因是致病性的决定性因子，它编码的基因产物中含有
多个用于蛋白质与蛋白质识别、互作的结构域［!>］。

!"!"’ 调节菌丝发育和孢子形成的 0E8K基因：酵母和多
数担子菌的生活史中都要经过一个从单细胞的单核形态向

多细胞的双核形态转变的过程［!Q，!L］，这种形态转变受 0E8K

途径调节的有性交配和营养调节的 )E08信号途径双重控
制，如在酵母中发现 )E08途径促进含有圆形细胞的菌丝生
长，而 0E8K途径促进含有长形细胞的菌丝生长，在玉米黑
粉病菌中发现 0E8K 信号转导途径（N;)LA&’MOSN;)RAN;)QS
K22>）和 )E08 途径（"21QAN1)!AN;)!SE;/!）平行地调控 2(>!
基因的表达，该基因的产物是一个调节交配型基因 1和交配
型 基因 ;表达的转录因子［!R T !O］。由于单核的酵母形态没有
致病性，而多细胞的双核菌丝形态才有致病性，因此，这种形

态转变还与真菌的致病性密切相关。

在其它真菌中也发现了一些与菌丝生长和孢子发育有

关的 0E8K基因，如构巢曲霉（ <47&(/)%%,4 0)A,%.04）的 "<2#<
基因，番茄灰霉病菌（1$’(3’)4 *)0&(&.）的 1"2!基因，玉米小斑
病菌（ !$*+%)$6$%,4 +&’&($4’($7+,4）的 !5#! 基因，稻瘟病菌
（"./0.7$(’+& /()4&.）的 "28! 和 D8"! 基因，这些基因突变
后，虽然在多数培养基上与野生型菌株的生长速度相似，但

在自然条件下，其产孢和菌丝发育能力大大降低，细胞壁比

野生型菌株的细胞壁薄而不平，容易变形，"28!基因突变体
对温度敏感，高温条件下菌落中会产生自溶现象，"<2#< 基
因还与孢子萌发有关［!I，!D］。

!"’ 与胁迫反应有关的 0E8K基因
D8"!基因是在稻瘟病菌中发现的一个与渗透调节有关

的 0E8K基因，它是酵母 0E8K基因 5DE!的功能同源基因，
控制菌丝体内亲合性阿拉伯糖醇（E/1;+*,4）的积累，但对附着
胞膨胀体的产生和甘油积累没有作用。在完全培养基和燕

麦培养基上其突变体生长速度正常，并能产生正常的菌丝、

分生孢子和附着胞，毒性也不改变，但其菌体发育对渗透压

敏感，在超渗条件下，菌丝形态会发生改变（产生宽而不规则

的菌丝细胞），并且分生孢子能形成更多的附着胞。这种高

渗下加强附着胞发育的特点可能是因为超渗条件下菌丝细

胞内的 UJ0!蛋白抑制了 2"#!基因的激活［>?］。在粗糙脉
孢菌（=&,($47$(. *(.44.）中发现了一个与 D8"! 高度同源的
D8A >基因，一类新型的抗生吡咯类衍生物（86#$7427//,4#）杀
菌剂可以在抑制与葡萄糖磷酸化相关的运输过程中，通过过

度激活 UJA> 0E8K途径刺激菌丝细胞中甘油大量积累，过度
膨胀后破裂、死亡［>!］。虽然迄今在许多植物病原真菌中尚未

发现 D8"!同源基因，但是通过本实验室的工作，利用候选
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基因法从玉米大斑病菌（ !"#$%&’(")*( #+),*,(）中成功获得一个
与 -!.!和 -!" #基因同源性分别达 $%&和 $#&的 #$%’(的
)*+,基因片段，另外研究还发现，玉米大斑病菌中的 -,./
途径不但与玉米大斑病菌的分生孢子萌发有关，而且对该病

菌的毒素产生有调控作用（论文待发表）。

!"# 与致病性有关的$%&’基因
!"#"! /.0!及其同源基因：/.0!是稻瘟病菌中鉴定的第
一个具有 -,./ 特性的基因［##，#0］，与 ! 1 ,")"1*%*(" 的 2+%02
0%%! -,./基因高度同源。 &34!突变体可以产生正常的菌
丝和孢子。在培养条件下，/.0!基因和营养生长、有性及无
性繁殖无关。&34!突变体不具侵染力，在感病的水稻品种
上不能引起稻瘟病病斑。该突变体的分生孢子的附着及萌

发能力与野生型菌株相同，其芽管也能形成膨胀体，但不能

形成附着胞，在稻叶伤口处接种该突变体也不能侵染水稻产

生病斑。在 ),-.作用下该突变体的芽管顶端有膨胀现象，
但仍不能形成附着胞，因此 /.0! 的表达产物很可能是
),-.信号途径下游控制细胞表面识别和侵染机构形成的组
分。/.0!基因在稻瘟病菌中可能是组成型表达的，但附着
胞的形成需要高水平表达的 .-/!蛋白［#0］。
在许多植物病原真菌中鉴定了与 .-/!同源的 -,./基

因。在玉米黑粉病菌中鉴定的与 /.0! 同源的 -,./基因
56,0（ 0&&#）是前述的信息素信号转导途径的一个重要组
分，在没有 ),-.合成能力的单倍体菌系中，其菌丝生长需要
56,0基因。该基因的表达产物可能有多个作用位点，其中
包括调节致病性发育的 /)7!基因，但该基因不是致病性必需
基因。通过对该途径中 56,0（ 0&&#）基因的上游和下游基
因研究，发现 3’)0（/((#）-,./与信息素反应、细胞融合、
菌丝发育和致病性都有关［#4］，并且存在多个 -,./途径与
3’)0（/((#）相互作用调控有性交配和致病性发育［!!，#5］。
黄瓜炭疽病菌（8$99"#$#)*,’+3 9(:";()*+3）的 8.0!基因与

/.0!高度同源，可以使 &34! 突变体恢复附着胞功能。
8.0!对病菌附着胞形成和致病性相当重要，并调节一定环
境条件下的分生孢子萌发，对菌丝的发育没有影响。 ,34!
突变体的产孢量下降，不能形成附着胞，其分生孢子水悬液

在寄主植物和玻璃表面不能萌发，加入酵母提取物可以刺激

孢子萌发但不能形成附着胞，将萌发的分生孢子接种到植物

伤口组织中，也不能侵染［#6］。

玉米小斑病菌中 /.0! 同源基因 8<0! 基因也是附着
胞形成的必需基因。 ,’4!突变体不能产生分生孢子，气生菌
丝发育不良并在菌落中部有自溶现象，毒性显著降低。

8<0!主要与病菌在寄主体内的扩展有关，,’4!突变体侵染
叶片后只出现轻微的变色，有时形成很小的、不能扩展的坏

死斑［#%］。这些小病斑的产生可能是该病菌存在多种侵入途

径，虽然不能形成附着胞但一样可以侵入［#7］。

与 /.0!基因同源的 =./!基因是灰霉病菌（=$#)>#*% ,*?
;")"(）的致病性必需基因。63&!突变体可产生正常的分生孢
子和菌丝，但生长速率下降，对番茄叶片、康乃馨和玫瑰花没

有致病性，也不能诱导植物对其产生防卫反应；产生的分生

孢子可以在植物表面萌发但不能侵入［!$］。

大麦网斑病菌（ />)";$&’$)( #")"%）的 /@0! 基因也是
/.0!的同源基因，病菌分生孢子的产生、附着胞形成、病菌

的致病性和在大麦叶片中的扩展都需要 /@0!基因，但对病
菌的营养生长没有影响。&#4!突变体的分生孢子梗变长，长
度是野生型菌株的 0 8 4倍并且不能产生分生孢子，菌丝也
不能形成附着胞，加上外源 ),-.后也不能恢复。 &#4!突变
体的菌丝悬液接种大麦叶片，不能产生任何病斑［#$］。

*9".9:;<=等［0>］在番茄枯萎病菌（2+%()*+3 $A>%&$)+3 ? 1 @(1
9>,$&")%*,*）中鉴定了一个 /.0!的同源基因 2.0!，该基因是
镰刀菌的关键性致病基因。 734!突变体对番茄没有致病性，
但在培养过程中营养生长和产孢正常，并且在番茄果实内的

扩展能力减弱，细胞壁降解酶和果胶酶的分泌能力下降，在

番茄根围萌发的分生孢子不能形成穿透菌丝，对根的附着能

力大大下降，接种到番茄根表面不能引起枯萎病状；将其产

生的分生孢子注射到成熟的番茄果实中，也没有扩展能力，

接种位点处果肉不产生腐烂。

在赤球丛赤壳（B",#)*( ’("3(#$,$,,(）中也分离到了一个
.-/!同源基因 A@-,./［0!］，但其在附着胞形成和植物侵染
方面的功能还不知道。

总之，/.0!及其同源基因影响稻瘟病菌、黄瓜炭疽病
菌、玉米小斑病菌和大麦网斑病菌等 4种叶面真菌的附着胞
形成，并对稻瘟病菌、黄瓜炭疽病菌、番茄灰霉病菌、番茄枯

萎病菌和大麦网斑病菌的致病性非常重要，这表明 .-/!途
径在许多病原真菌中是相当保守的，它负责调节附着胞形成

和侵染过程。

!"#"( -.B! 基因：./!! 是稻瘟病菌中与 ! 1 ,")"1*%*(" 的
!C@#高度同源的 -,./基因。该基因的突变体对水稻叶片
没有致病性。与 &34!突变体相比，3&%!突变体可以通过伤
口侵染水稻，且在加入 !> CC=D2E外源 ),-.的情况下可以形
成黑化的附着胞，但附着胞不能穿透植物细胞的表皮，也不

能形成侵染菌丝，因此 ./!! 主要与穿透植物表皮细胞有
关［!7］。

( 植物病原真菌的$%&’信号转导途径

在稻瘟病菌中已发现的 -!.!，/.0!和 ./!! 0个典型
-,./基因中，/.0!和 ./!!都是与侵染有关的重要基因，
-!.!则是病菌在田间存活的必需基因，因为该基因的突变
体对干燥、紫外线和渗透压敏感性增加［#>］。稻瘟病菌中的这

0个 -,./基因都是单拷贝，它们属于不同的 -,./途径，调
节不同的生物学过程，可以说在大多数高等真菌中都可能有

这 0种 -,./途径。
/.0!及其同源基因在调控真菌致病性方面是相当保守

的。但 .-/! 途径的激活和它调节的基因种类还不清楚。
因为 /.0!在功能上与酵母 2+%020%%!互补［##］，所以在植物
病原真菌中也可能是 -,.///"-,.//"-,./ 这种级联反
应。但 .-/!途径一定有一个唯一的输入信号（如植物表面
分子）和调控的一些目标基因（如植物侵染基因），因为在许

多植物病原真菌中 .-/! 途径调节着附着胞形成和菌丝在
植物体内的扩展，这些在酵母中是不存在的。在不同真菌

中，.-/!途径的功能可能不同，有的对孢子产生、萌发和气
生菌丝生长都有调控作用，因此在不同真菌中，.-/!途径可
能有不同的上游信号和下游转录因子。

目前在其它病原真菌中还没有鉴定出和 ./!!或 -!.!
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同源的 !"#$基因。进一步对 !#%&途径的研究可使我们更
好地理解菌丝细胞壁合成和侵染结构形成的分子机制，而对

于 ’%!&途径在丝状真菌中的超渗调节研究，对于研究真菌
在自然界中的适应性也非常重要。’%!&激酶是酵母 (’)&
激酶的同源体，它们含有 *)+ 双磷酸化结构域，而其它
!"#$激酶为 *,+。许多属于胁迫激活型蛋白激酶（%-./001
23-452-/6 7.8-/49 :4920/，%"#$）的哺乳动物和植物 !"#$激酶
也含有 *)+结构域［;<］，因此 !"#&有可能是所有高等生物
中最保守的、普遍的胁迫反应调控基因。

! 植物病原真菌 !"#$基因的研究发展前景

在许多植物病原真菌中发现了与酵母 !"#$同源的一
些基因，但因为多数病原真菌都有复杂的生活史和分化过

程，因此它们应该有比酵母中的同源体更多的功能，如 #!$&
及其同源体对菌丝生长、无性和有性繁殖及植物的侵染过程

都有调控作用［&=，<<，<>，<?］，所以真菌 !"#$基因及其同源体一
定调节着病原真菌中一系列基因的表达。

信号转导基因参与病原真菌的致病性并不奇怪，因为许

多植物病原真菌侵染结构的产生和侵染的起始都是开始于

真菌与植物之间的相互识别。当信号转导基因的产物为致

病所必需，且基因功能丧失则致病性也丧失时，这种信号转

导基因就可以成为致病性基因。因此，对植物病原真菌中

!"#$信号转导途径中信号识别的受体、组分和目标基因的
研究，不但可使人们更多地了解病害发生过程，且每一个与

致病性有关的 !"#$基因都可能成为病害防治的目标。
虽然在真菌中每个 !"#$途径都有其独特的转导信号，

但大量证据表明，!"#$途径之间存在着相互作用［;;］，不同
!"#$途径协调互作调控病原真菌对外界刺激的反应及侵染
循环。如 $%&& 突变体具有 ’(&& 和 (’)& 突变体的双重表
型［<?］，从而表明在玉米小斑病菌中 #!$&途径和 !#%&途径
密切相关。对几个病原真菌的研究表明，3"!#信号转导途
径和 !"#$途径同时参与菌丝分化和致病性［;@，;A］，如在玉米
黑粉病菌中 3"!#B#$C信号途径和 DE3;（$77<）!"#$途径
同时参与交配、形态转换和毒性［&&］，侵染植物时这两个途径

同时协作。在稻瘟病菌中，3"!#信号也参与表面识别和引
发附着胞形成［;>，;?］。因此研究植物病原真菌中 !"#$信号
转导途径和其它信号转导途径之间的交叉和互作是目前一

个重要研究领域。

酵母中的早期研究只能起指导作用，不能完全应用于研

究病原真菌中 !"#$途径在侵染过程中功能和调节作用，因
此进一步研究植物病原真菌中各 !"#$途径中的组分和不
同信号途径之间的相互作用，不但有利于研究真菌致病性的

进化过程，也有助于研究调节侵染过程的分子机制，随着分

子植物病理学及重组 FG"技术的迅速发展，也将不断深化
人们对植物与病原菌互作关系的认识。
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