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摘要  番茄中受伤诱导的蛋白酶抑制剂(PIs)为阐明植物系统性抗性反应信号转导途径的分子基础提供
了一个理想的模式系统. 在这一模式系统中, 与日俱增的证据表明多肽信号分子系统素和来源于不饱
和脂肪酸的植物激素茉莉酸都具有信号分子的功能, 二者通过一个共同的信号转导途径激活蛋白酶抑
制剂和其他抗性相关基因的表达, 从而使植物产生抗性. 然而, 关于这些信号分子如何相互作用而促进
细胞间长距离信号传递所知甚少. 对番茄中由系统素/茉莉酸共同介导的蛋白酶抑制剂基因的表达过程
进行遗传解析, 为全面认识多肽和氧化脂类信号分子在调控植物系统性抗性反应中的作用机制提供了
独特的契机. 以前的研究认为, 系统素是诱导抗性基因表达的长距离运输的信号分子. 但是最近的遗传
分析表明, 系统抗性反应中长距离运输的信号分子是茉莉酸而不是系统素, 系统素的作用在于调控茉
莉酸的生物合成.  
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对应于昆虫侵害和机械受伤 , 高等植物会大量
合成一系列抗性相关的化合物, 包括抑制昆虫进食、
繁殖以及与伤口愈合相关的物质等 . 番茄历来被认
为是研究植物从受伤刺激到抗性基因表达这一信号

转导过程的理想模式系统 . 这主要是因为在番茄中
存在衡量植物抗性反应强弱的标记基因——蛋白酶

抑制剂(proteinase inhibitors, PIs). 蛋白酶抑制剂是一
类富含丝氨酸的小分子量碱性蛋白分子, 通过抑制昆
虫体内消化酶的活性而达到抗虫的目的 [1,2] . Ryan[1,2]

研究发现 , 当番茄植株受到昆虫侵害后会大量合成
PIs等抗性相关物质, 并且PIs不只是在受伤的叶片中
大量合成(局部反应), 而且在植物全身, 包括未受伤
的叶片中合成(系统反应). 这一研究标志着植物系统
抗性反应的发现. Ryan等人[3]同时提出了一个假说以

解释植物系统抗性反应的产生, 即对应于受伤刺激, 
植物会合成一类信号分子(signal), 这种信号分子可
以长距离运输到植物全身的各个部位 , 包括未受伤
的叶片, 从而诱导抗性相关基因的表达. 为了鉴定参
与系统抗性反应的信号分子, Ryan研究组[4]发明了一

种简便的方法 , 把各种组分体外饲喂给番茄幼苗并
检测PIs的表达情况. 到目前为止, 人们一直试图寻
找和鉴定这种能长距离运输的信号分子 , 进而研究
其信号转导途径. 目前, 被鉴定的信号分子主要包括
多肽信号分子系统素(systemin)[5,6]以及来源于不饱和

脂肪酸的植物激素茉莉酸(jasmonic acid, JA) [7,8] .  

大量的生物化学和遗传学证据表明 , 系统素和茉莉
酸是通过一个共同的信号转导途径来调节 PIs基因及
其他抗性相关基因的系统性表达 , 然而关于这些信
号分子相互作用的细节过程尚不清楚 . 本文主要介
绍以番茄为模式系统关于伤害反应途径遗传解析的

最新研究进展.  

1  系统素信号转导途径 
系统素是从番茄叶片中提取的、能够强烈诱导

PIs表达的、由 18 个氨基酸组成的一类多肽[9]. 作为
植物中鉴定的第 1个多肽信号分子, 系统素的发现在
科学界引起了巨大的轰动. 系统素的前体蛋白——前
系统素(prosystemin)由 200 个氨基酸组成, 受伤反应
能够刺激系统素从前系统素的C末端剪切下来. 在番
茄基因组中, 前系统素基因以单拷贝的形式存在. 研
究表明 , 表达反义前系统素基因的转基因番茄植株
丧失了系统抗性反应, 并对昆虫的侵害更加敏感[10]; 
而过量表达前系统素基因的转基因番茄则如同一直

处于受伤的状态中, 组成型地表达PIs和多酚氧化酶
(polyphenol oxidase, PPO)等抗性相关蛋白, 对昆虫的
抗性也大大提高[11]. 最近, 研究人员通过正向遗传学
方法筛选前系统素介导的抗性反应的抑制子 , 鉴定
了几个能阻断伤害诱导PIs基因表达的突变体 [12,13]. 
总之, 这些遗传学证据表明, (前)系统素在番茄对昆
虫的系统抗性反应中起着重要作用. 据此, Ryan[9]提

出系统素是系统抗性中进行长距离运输的信号分子. 
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这一假说是过去十几年来植物受伤反应研究领域的

主导工作模型, 尽管它缺乏直接实验证据的支持. 
SR160是一种可以与系统素结合的蛋白, 最初是

从番茄悬浮细胞中分离纯化得到的 . 最近其基因的
克隆等一系列生化及遗传学研究证明, SR160是系统
素的受体 , 这是系统素信号转导研究方面的一个重
大突破[14,15]. SR160是一个 160 kD的膜蛋白, 包括 1
个位于胞外的能与配体相互作用的富含亮氨酸的重

复结构域(LRR)、1 个跨膜结构域和 1 个位于胞内的
Ser/Thr激酶结构域[16]. 有趣的是, SR160蛋白与拟南
芥中油菜素内酯(brassinosteroid, BR)的受体BRI1 在
氨基酸水平上具有较高的同源性 [16,17]. 在番茄中BR
受体的鉴定和其基因的克隆表明, SR160 同时也是
BR的受体(即LeBRI1), 这一发现表明 , SR160/BRI1
能够在植物发育和抗性反应两方面起作用[18]. SR160/ 
BRI1 的双重功能在表达番茄前系统素基因的转基因
烟草中也得到证实 . 目前在烟草中还没有鉴定到前
系统素基因, 通过mRNA和蛋白表达分析及光亲和标
记实验证明, 在转化SR160基因的烟草悬浮细胞中表
达了SR160基因, 而且系统素能够诱导类似番茄细胞
的碱性化反应 , 表明在功能获得性烟草细胞中也具
有系统素信号转导早期步骤所需组分[19]. 

事实上, 在油菜素内酯受体BRI1 发生突变的番
茄突变体cu-3 中系统素的信号转导发生了严重缺陷. 
同时, 在野生型番茄植株中, BR可以强烈地可逆性地
抑制系统素诱导的抗性反应 . 这些结果表明番茄中
多肽类激素系统素和甾醇类激素油菜素内酯共用一

个受体介导不同的信号转导过程 , 这种现象在动物
中已有报道[20], 在植物中则是第一次发现.  

已有证据证明 , 系统素可与位于细胞膜上的受
体蛋白SR160特异性结合, 从而引发一系列的细胞学
现象, 包括膜质Ca2+ 浓度升高、胞液的碱性化、膜的

脱极性和促分裂原活化蛋白激酶(mitogen- activated 
protein kinase, MAPK)的激活, 但是还没有鉴定到与
SR160 相互作用的蛋白 [21~23]. 通过进一步对番茄系
统素信号转导途径突变体的鉴定和相应基因的克隆, 
期望能够为系统素信号转导途径的解析提供新的证

据.  

2  茉莉酸生物合成及信号转导 
Ryan等人[24]首先发现茉莉酸在植物系统性抗性

反应中起重要作用. 随后越来越多的证据表明, 伤害

和系统素是通过提高植物体内源茉莉酸家族化合物

的含量而激活植物的抗性反应 . 具有生物活性的茉
莉酸家族化合物主要包括茉莉酸(JA)、甲酯茉莉酸 
(methyl-JA, MeJA) 以及它们的前体 12-氧代-顺-10, 
15- 植 物 二 烯 酸 (12-oxo-phytodienoic acid, 12- 
OPDA)[7,25].  
2.1  茉莉酸生物合成的十八碳烷酸途径 

茉莉酸是由亚麻酸(linolenic acid, LA)通过所谓
的“十八碳烷酸途径”合成的(图 1). 其中参与由亚麻
酸到 12-OPDA这一过程的几个关键性的酶, 包括脂
肪氧化酶 (lipoxygenase, 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)等, 已在拟南芥或其他
植物中进行了鉴定, 其相应的基因也已被克隆[26~28]. 
由于LOX, AOS和AOC都定位于叶绿体, 因此研究已
相对清楚的茉莉酸生物合成的初始步骤(如从LA 到
OPDA的合成)被认为是在叶绿体中进行的 [29]. 但当
前对于十八烷酸途径的最初底物LA本身是如何提供
的尚所知不多 , 如果参考动物Eicosanoid(花生酸)的
生物合成过程 , 可以推测有特定的磷脂酶A催化LA
从膜脂的释放 . 在番茄中已有直接证据表明系统素
通过激活磷脂酶A2(PLA2)从而促进受伤害叶片膜脂
中LA的释放 [30]. 拟南芥突变体defective anther de-
hiscense(dad1)的鉴定以及基因克隆表明, dad1 属于
雄性不育突变体, DAD1基因编码一个新的PLA1, 而
PLA1是花器官发育中调节茉莉酸生物合成所必需的, 
但是dad1 对伤害诱导的茉莉酸生物合成反应正常 , 
这说明DAD1 可能参与了伤害诱导的茉莉酸生物合
成, 但并非必需[27]. 据此可以推测, 作用于发育的茉
莉酸生物合成和伤害诱导的茉莉酸生物合成是通过

不同的机制分别进行调控的 [26]. 在番茄抗性反应系
统中, 目前关于从系统素与其受体SR160的结合到叶
绿体中十八碳烷酸途径的激活之间的信号转导事件

还很不清楚.  
根据理论预测, 由 OPDA 转化成茉莉酸的过程

应该在过氧化物酶体中完成 . 越来越多的研究不断
为这一预测的正确性提供实验证据 .  OPDA 先被

12-OPDA还原酶(12-oxo-phytodienoic acid reductase, 
OPR)催化生成 3-氧代-2(顺 2′-戊烯基)-环戊烷-1-辛酸
(3-oxo-2-(2′(Z)-pentenyl)-cyclopentane-1-octanoic acid, 
OPC-8:0), 然后经过 3 轮β-氧化(β-oxidation)生成最  
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图 1  茉莉酸生物合成的十八碳烷酸途径 

茉莉酸的合成起始于叶绿体 ,  由亚麻酸经过一系列氧化反应形成
OPDA, OPDA经过某种尚不清楚的机制运输到过氧化物酶体中, 然后
通过 OPDA还原酶和 3轮β-氧化最终转化为茉莉酸. 图中显示了已知
中间产物的化学结构和已经鉴定的有关酶的作用次序, 具体参见正文
介绍 .  图中还显示了能够阻断该合成途径的突变体 (spr2 ,  opr3 和 

JL1/acx1)的位置 

 
终产物茉莉酸 . 通过对拟南芥雄性不育突变体dde1 
(delayed dehiscence1)[31]和opr3 (oxo-phytodienoic acid 
reductase 3)[32]的分析表明, OPR3 催化了从OPDA到 
OPC-8:0 还原反应过程, 但是OPR1 和OPR2 却没有
同样的功能. OPR3 定位于细胞过氧化物酶体中 [32], 
一些参与β-氧化的酶也位于过氧化物酶体中, 这表明
OPR3 的底物OPDA需要从叶绿体中被转运到过氧化

物酶体中. 然而, 上述茉莉酸生物合成途径中的部分
反应的亚细胞定位还需要直接的实验证据. 

番茄JL1 突变体丧失了受伤诱导的抗性相关基
因的表达能力并且对昆虫侵害更加敏感 , 进一步分
析表明JL1 突变体丧失了茉莉酸合成能力, 但茉莉酸
合成的一个中间产物 12-OPDA的合成正常, 暗示JL1
在由 12-OPDA转化为茉莉酸的代谢过程中起作用(图
1). 基因克隆及功能分析结果表明, Jl1编码一个在脂
肪酸β-氧化中起重要作用的酰基辅酶氧化酶(命名为
LeAcx1), 从而为确立脂肪酸β-氧化在茉莉酸生物合
成和抗性反应中的重要作用提供了直接的实验证据
[33]. 对于JA生物合成的理解还存在一个明显而且重
要的问题, 就是 12-OPDA是通过何种机制从叶绿体
被运输到过氧化物酶体中的?  

2.2  茉莉酸信号转导 

伤害诱导的系统抗性反应不但需要茉莉酸的生

物合成, 还需要正常的茉莉酸信号的识别与转导, 最
后诱导抗性相关基因的表达. 通常认为, 这个过程包
括茉莉酸受体结合茉莉酸信号分子后被激活, 然后茉
莉酸受体再激活下游基因的表达. 以拟南芥为材料, 
对甲酯茉莉酸(Me-JA)[34]及结构类似物(coronatine)[35]

不敏感突变体的筛选已饱和了拟南芥的整个基因组, 
然而一直到今天还没有鉴定到茉莉酸的受体[36]. 茉
莉酸信号转导途径研究的一个重大突破是拟南芥中

对coi1(coronatine insensitive 1, coi1)突变体的研究. 
coi1突变体对茉莉酸不敏感, 表明COI1 基因在茉莉
酸的识别及信号转导中起重要作用. COI1编码一个
66 kD的蛋白, 包含一个F-box结构域和一个富含亮氨
酸结构域[37]. 通常情况下F-box蛋白和Skp1及 Cullin 
作用一起形成一个 E3泛素连接酶复合体(E3 ubiq-
uitin ligase complex), 命名为 SCF复合体, 从而参与
细胞内蛋白质的选择性降解过程[38,39]. 在植物中, 日
益积累的证据表明这种蛋白降解途径通过选择性降

解一些转录抑制子或调节蛋白而参与调节许多生理

过程, 包括发育、激素信号转导、光信号转导及抗性
反应等[36,40,41]. 最近通过酵母双杂交[39]和免疫共沉

淀[42]实验证明了COI1蛋白与Skp1和Cullin在体内相
结合形成SCFCOI1复合体. 据推测, 该复合体通过泛
素(ubiquitin)介导的蛋白降解途径选择性地募集并降
解某些茉莉酸信号转导途径的抑制因子, 从而使信
号转导反应正常进行. 但目前对COI1所降解的抑制
因子的本质尚不清楚, 这些调节因子的鉴定将是茉
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莉酸信号转导研究的一个重要突破.  
在拟南芥中通过筛选对茉莉酸或其衍生物甲酯

茉莉酸的反应发生变化的突变体还获得了茉莉酸途

径的其他一些组分. 其中对jar1(methy jasmonate re-
sistant1)突变体的分析、相应基因的分离及功能研究
表明, JAR1编码 1个腺苷化酶, 为萤火虫荧光素酶超
基因家族成员 , 茉莉酸通过腺苷化与异亮氨酸共价
结合是诱导抗性基因表达所必需的一个步骤 [43]. 有
研究表明, 生长素信号转导途径突变体axr1 对茉莉
酸的反应也发生了缺陷 , 暗示生长素和茉莉酸信号
转导可能共用了泛素(ubiquitin)介导的蛋白降解途径
中的某些组分[44]. 相对于茉莉酸不敏感突变体, 组成
型表达茉莉酸反应的突变体可能代表了茉莉酸信号

转导的负调控因子 . 对拟南芥突变体cev1 (constitu-
tive expression of vegetative storage protein 1)的研究
发现 , 该突变体组成型地过量合成茉莉酸和组成型
地诱导茉莉酸反应基因的表达 , 如PDF1.2. 利用图
位克隆技术发现, CEV1 基因编码一个纤维素合成酶
基因 , 暗示细胞壁合成与茉莉酸信号转导之间存在
某种需要进一步阐明的联系[41].  

在茉莉酸信号转导研究领域一个亟待解决的问

题是其受体的鉴定 . 大量遗传学筛选都未能鉴定到
茉莉酸受体的事实使人们认识到 , 茉莉酸受体本身
或其他重要信号转导元件可能存在遗传或生化功能

上的重叠或冗余[36,45]. 最近研究发现, 茉莉酸可以激
活昆虫基因的表达 , 这些基因与对寄主植物产生的
allelochemicals的解毒有关 [46]. 另外也有报道 , 茉莉
酸可以在抑制癌细胞生长方面发挥作用 [47], 这些发
现暗示茉莉酸的信号转导途径在植物和动物之间可

能存在一定的保守性.  

3  系统素在植物系统抗性反应中的作用 
在番茄这一模式系统中 , 多肽信号分子系统素

和植物激素茉莉酸都对受伤及昆虫侵害诱导的系统

性抗性反应起重要的调控作用 . 那么二者是否通过
一个共同的信号途径调控抗性相关基因的表达? 二
者的相互作用关系是怎样的? 最近一系列的遗传学
研究为回答这些问题提供了重要线索.   

3.1  系统素在植物系统抗性反应中的作用要依赖于
茉莉酸的生物合成  

系统素/茉莉酸信号途径中研究的热点问题之一
是阐明二者之间的相互依赖关系 . 最近对番茄抗性

缺失突变体spr2 (suppressor of prosystemin-mediated 
response 2)的遗传分析、相应基因的分离及功能研究
证明 , 系统素对抗性基因表达的诱导作用严格依赖
于茉莉酸的生物合成[13]. spr2是通过筛选系统素信号
转导的抑制子突变(suppressor)获得的一个抗性缺失
突变体, spr2植物丧失了受伤以及系统素诱导的抗性
相关基因的表达 , 但是外源茉莉酸可以恢复其抗性
相关基因的表达[12], 暗示spr2 可能是一个茉莉酸合
成突变体(图 1). 气相色谱-质谱(gas chromatography- 
mass spectrometry, GC-MS)分析表明, 受伤后spr2中
茉莉酸积累的水平仅为正常植物的 10%[8,48]. 利用图
位克隆技术, Li 等人[13]研究表明, Spr2基因编码一个
定位于叶绿体的ω-3 脂肪酸脱饱和酶, 该基因与拟南
芥FAD7 基因具有较高的同源性 , 因此被命名为
LeFad7. DNA序列分析发现, spr2突变是一个无义突
变, 该突变破坏了LeFad7的功能. 因为ω-3脂肪酸脱
饱和酶的功能之一是催化茉莉酸的代谢前体物亚麻

酸的合成, 因此spr2 突变体中LeFad7 功能的丧失极
有可能是导致突变体中茉莉酸的合成发生缺陷的原

因 . 脂肪酸分析的结果验证了上述假设 , 在Spr2/ 
LeFad7 基因功能丧失的spr2 突变体叶片中, 完全没
有 16:3(十六碳三烯酸), 18:3(十八碳三烯酸, 亚麻酸)
降低为野生型的 10%. 不难理解, 茉莉酸合成前体物
亚麻酸含量的不足导致了突变体中受伤诱导的茉莉

酸合成的缺陷, 结果导致spr2 丧失了抗性相关基因
的表达能力, 对昆虫的抗性也大大降低. 由于spr2 是
通过筛选(前)系统素信号转导途径的抑制子突变获
得的抗性缺失突变体, 因此上述对Spr2 基因功能的
分析表明系统素的作用严格依赖于茉莉酸的合成途

径 , 即来源于叶绿体中十八碳三烯酸的茉莉酸是系
统素介导的抗性反应所必需的.  

3.2  系统素在植物系统性抗性反应中的作用在于调
控受伤诱导的茉莉酸的合成 

如上所述, Spr2基因的分离和功能研究证明系统
素在系统抗性中的作用依赖于茉莉酸途径 , 那么系
统素的具体作用是什么? 系统素和茉莉酸二者怎样
相互作用从而促进受伤和未受伤叶片之间的长距离

信号转导? 最近对于另一个系统素不敏感突变体
spr1 的分析为回答这些问题提供了重要线索. 类似
于spr2, spr1 也是系统素介导的信号转导途径的一个
抑制子突变. 但与其他抗性缺失突变体(如spr2)不同, 
spr1 最突出的表型是PIs等抗性相关基因在受伤部位
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(局部反应)表达正常而在未受伤部位(系统反应)发生
了缺陷, 说明spr1突变主要影响系统抗性[49]. 与此相
吻合, spr1对一些被认为在局部反应中起作用的信号
物质如寡聚糖(oligosaccharide)的反应与正常植物类
似. 而且, spr1 对系统素的反应发生了缺陷, 外源施
加系统素不能诱导spr1 植物中茉莉酸的积累以及PIs
等抗性相关基因的表达.  

spr1 突变体和野生型番茄相互嫁接实验表明 , 
spr1 突变体丧失了系统抗性的原因是影响了受伤叶
片中长距离运输的信号分子(系统信号)的产生能力, 
而不是影响了系统信号在未受伤叶片的识别及转导. 
这表明 Spr1 参与了从系统素的识别到茉莉酸生物合
成之间的信号转导过程 , 同时表明系统素主要在受
伤部位或附近起作用以促进茉莉酸在短时间内积累

到一定的水平, 从而引起系统性抗性反应. 上述 spr1
表现出的系统素特异性的特点暗示 Spr1 基因可能编
码系统素的受体 SR160 或者与之相关的一个系统素
特异性的信号转导组分. 然而, 最近的遗传定位结果
表明, Spr1和 SR160的编码基因(即系统素受体基因)
位于不同的染色体上. 因此可以推测 Spr1 作为一个
系统素特异的信号转导组分起到偶联 SR160 及其下
游元件的功能 , 从而参与系统素诱导的茉莉酸的生
物合成, 并最终激活 PIs 等抗性相关基因的表达. 上
述表型特点说明 spr1 代表了系统素特异的一个新颖
的突变体, 预期对 Spr1 基因的克隆以及功能研究将
会对解析系统素在抗性反应的长距离信号转导途径

中的作用提供重要基础.  

4  茉莉酸是伤害系统性抗性反应中长距离
运输的信号分子 

自从在番茄中发现系统素以来, 这种含有 18 个
氨基酸的短肽就被认为是能够长距离运输的抗性反

应信号分子 . 该假说认为系统素首先在受伤部位由
前系统素生成 , 然后通过韧皮部被运输到远处未受
伤害的叶片中. 系统素与靶细胞膜上的受体SR160结
合后 , 引发一系列信号转导事件而激活十八碳烷酸
途径以合成茉莉酸, 进而诱导抗性相关基因的表达[5]. 
然而, 这种假说只是被几个间接的证据所支持: (ⅰ) 
外源系统素被施加到植物受伤害的部位后 , 可以通
过韧皮部进行运输[9,50]; (ⅱ) 表达前系统素反义基因
的转基因植物系统性抗性反应降低 , 但还存在基本
的局部伤害反应 [10], 过量表达前系统素基因的转基

因植物表现为组成型地表达PIs基因, 且能够产生一
种信号分子可以穿过嫁接接口而在接穗部位诱导PIs
基因的表达[11]. 尽管这一假说富有感染力, 但最近利
用系统抗性反应发生缺陷的番茄突变体所进行的嫁

接实验表明 , 在植物系统抗性反应中进行长距离运
输的信号分子是茉莉酸而不是传统认为的系统素[8].  

spr2和jai1突变体分别在茉莉酸生物合成和信号
转导方面发生了缺陷, 因而都丧失了受伤诱导的PIs
基因的表达能力. 基因分离及功能研究的结果表明, 
Spr2 (LeFad7)和Jai1 (LeCoi1)分别在茉莉酸的生物合
成和信号转导中起重要作用. 利用spr2和jai1为遗传
工具, 运用经典的嫁接技术把受伤的部位(砧木)和反
应部位(接穗)从空间上分离开来, 通过追踪标记基因
的表达来确定茉莉酸的合成及信号转导在系统性抗

性反应中的作用. 嫁接实验结果表明, spr2 不能产生
长距离运输的信号分子但可以识别该信号分子 , 而
jai1 不能识别长距离运输的信号分子但可以产生该
信号分子 . 系统性抗性反应需要同时具备受伤部位
(砧木)完整的茉莉酸合成能力及反应部位(接穗)完整
的茉莉酸识别和信号转导能力 . 对上面实验结果最
简单的解释是 , 茉莉酸或一个来源于十八碳烷酸途
径的氧化脂类分子是系统性抗性中长距离运输的信

号分子. 嫁接实验结果同时发现, 过量表达前系统素
基因的转基因植物(35S :: prosystemin)产生的信号分
子可以通过嫁接而被spr2植物(对系统素不敏感)所识
别, 但不能被茉莉酸不敏感突变体jai1 所识别. 这一
发现有力地证明了 35S :: prosystemin转基因植物产
生的系统信号是茉莉酸, 而不是系统素. 这些结果对
认为系统素是伤害诱导的抗性反应的长距离信号分

子的假说是一个较大的修正 [51,52]. 施加外源茉莉酸/
甲酯茉莉酸到植物叶片上可以诱导远距离未处理叶

片中PIs基因的表达, 这一结果同样支持了茉莉酸在
细胞之间信号转导中的作用. 而且, 茉莉酸也能够在
植物韧皮部中运输[53].  

综上所述 , 嫁接实验和其他证据对系统素在番
茄系统性伤害信号转导中的作用提出了新的挑战 , 
证明了茉莉酸作为长距离运输的信号分子在伤害诱

导的系统性反应中的核心作用 . 作为对上述嫁接实
验的深入和拓展 , 需要确定茉莉酸相关化合物的亚
细胞或组织特异性定位 , 精确测定受伤叶片和未受
伤叶片中诱导产生的茉莉酸的水平以及用体内同位

素标记实验追踪茉莉酸从受伤害的砧木运输到未受
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伤接穗中的过程等.  
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