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摘要: 乙烯是重要的植物激素之一, 它的作用贯穿植物生长发育的各个阶段, 并能显著调节植物对非生物

或生物胁迫的响应。真菌与陆生植物关系密切, 二者不仅能互利共生, 而且真菌是植物的主要病原类群。

植物病原真菌不仅能合成乙烯, 乙烯也能调节病原真菌的物质代谢与生长发育等过程。本文概述了病原

真菌乙烯合成的途径以及感受乙烯信号的潜在途径, 通过比较植物与真菌合成感应乙烯的异同, 为深入

研究和理解乙烯在植物与病原真菌互作中的作用机理提供参考。
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Abstract: Ethylene is one of the important plant hormones, playing versatile roles in regulating almost all 
the growth and development stages throughout the plant life cycles. Moreover, ethylene can significantly 
influence plant responses to abiotic and biotic stresses. Fungi and terrestrial plants are closely related, 
and they can be mutually beneficial via symbiosis. Meanwhile, fungi also represent the main pathogen 
groups of plants. Plant pathogenic fungi commonly retain the ability to synthesize ethylene, while ethylene 
can also be sensed by fungal pathogens to regulate their metabolism, growth, and other processes. This 
paper summarizes the ethylene biosynthesis pathway and potential ethylene signal pathway of plant 
pathogenic fungi. By comparing the similarities and differences of ethylene synthesis and sensing in 
plants and fungi, it provides a reference for in-depth research and understanding of the roles of ethylene in 
the interaction between plants and pathogenic fungi.
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乙烯(ethylene, ET)是唯一的气态植物激素, 在
植物生长发育的各个方面发挥着重要的作用, 同
时植物可以通过乙烯的生物合成和信号转导, 协
调乙烯信号途径与其他信号途径互作, 完成各种

生理活动和应答反应, 包括促进种子萌发、抑制植

物根的伸长、促进植物根毛发育、花和叶片的衰

老脱落以及对生物和非生物胁迫反应等生理过程

(Binder 2020; Chang 2016)。植物在受到病原真菌

侵染的过程中会释放大量乙烯, 而乙烯在病害发

展过程中对植物具有双重作用: 一方面, 乙烯介导

的信号可以在植物体内快速传递, 协同水杨酸、茉
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莉酸途径调节植物的抗病反应(Berens等2017); 另
一方面, 乙烯可以加速植物的成熟衰老, 可能有利

于病原真菌的进一步侵染(Saltveit 1999)。同时, 
乙烯可以作为病原真菌的信号, 促进病原真菌的萌

发、侵染结构形成及致病力(Flaishman和Kolattukudy 
1994; Kępczyńska 1993, 1994; El-Kazza等1983)。因

此关于乙烯在“植物-病原真菌”互作体系中的合成

来源、作用机制以及调控通路, 可能都需要从互作

双方的视角才能形成完整的理解, 从而对植物抗

病调控以及病原真菌防治产生指导意义。

目前, 已有大量研究揭示了植物乙烯的合成途

径及乙烯信号传导机制, 而对于病原真菌的乙烯合

成与感应研究相对较缓慢。为了更好地理解乙烯

在病原真菌与植物互作过程中的合成及作用机制, 
本文对植物与病原真菌合成和感受乙烯途径的研

究现状进行总结, 并对病原真菌与植物互作体系中

的乙烯合成和信号传导作用进行比较和讨论。

1  植物乙烯生物合成途径

早在20世纪初就发现用煤气灯照明时有一种

气体能促进绿色柠檬变黄而成熟, 这种气体就是

乙烯。但直至20世纪50年代初期用气相层析仪从

未成熟的果实中检测出极微量的乙烯后, 乙烯才

被列为植物激素。1966年, Lieberman等(1966)人首

次提出并证实乙烯生物合成途径的前体为蛋氨酸/
甲硫氨酸(methionine, Met); 随后, Adams和Yang 
(1979)研究发现1-氨基环丙烷-1-羧酸(1-aminocy-
clopropane-1-carboxylic acid, ACC)为乙烯生物合成

的直接前体。首先, S-腺苷甲硫氨酸合成酶(S-ade-
nosylmethionine synthetase, SAMS)催化ATP的腺苷

基团与Met生成S-腺苷甲硫氨酸(S-adenosylmethi-
onine, SAM); SAM在ACC合成酶(1-aminocyclopro-
pane-1-carboxylate synthase, ACS)的催化作用下形成

ACC以及5'-甲硫腺苷(5'-methylthioadenosine, MTA); 
随后, 一方面ACC在1-氨基环丙烷-1-羧酸氧化酶

(1-aminocyclopropane-1-carboxylate oxidase, ACO)
催化作用下生成乙烯, 另一方面MTA进一步被水

解为甲硫核糖(methylthioribose, MTR), 通过Met途
径重新生成Met, 为乙烯合成提供原料, 该过程被

称为“杨氏循环” (Adams和Yang 1979; 田世平等

2011)。此外, Met水平受磷酸吡哆醛(pyridoxal 5- 
phosphate monohydrate, PLP)依赖性转氨酶(rever-
sal of sav3 phenotype 1, VAS1)控制, VAS1通过降低

Met和吲哚-3-丙酮酸(indole-3-pyruvic acid, IPA)来同

时控制乙烯和生长素的生物合成(Zheng等2013)。
另外, 在受到非生物或生物胁迫时, 植物的乙

烯合成往往会加速, 例如在拟南芥中, ACS基因表

达受到各种生物和非生物胁迫的调控, 进而使植

物体内的乙烯含量发生变化(吕淑芳等2017; Arteca
和Arteca 1999)。在龙葵中, 盐浓度诱导乙烯合成的显

著爆发, 并伴随着ACS2基因的诱导(Gharbi等2016)。
真菌是植物主要的病原类群, 对于呼吸跃变型和非

呼吸跃变型果实, 当受到病原真菌侵染时均会释放

较多乙烯, 例如香蕉炭疽菌(Colletotrichum musae)
侵染香蕉果实(Daundasekera等2008)、指状青霉(Pen- 
icillium digitatum)侵染柑橘果实(González-Candelas
等2010)以及灰葡萄孢菌(Botrytis cinerea)侵染葡萄

果实(Zhu等2012)后乙烯释放量均显著增加。在稻

瘟病菌(Magnaporthe oryzae)接种早期, 水稻抗病

植株可以诱导ACS2和ACO7基因表达, 促进乙烯合

成进一步抑制稻瘟病菌的扩展(Iwai等2006)。最新

研究表明, PigmR互作及几丁质诱导蛋白1 (PigmR- 
interacting and chitin-induced protein 1, PICI1)通过

增强蛋氨酸合酶的蛋白稳定性, 强化蛋氨酸合成, 
促进防卫激素乙烯的生物合成, 从而调控水稻的

基础抗病性(pattern-triggered immunity, PTI)。有意

思的是, 病原菌通过分泌毒性蛋白直接降解PICI1, 
抑制水稻的基础抗病性, 使之有利于病原菌的入

侵(Zhai等2022)。因此, 在植物与病原真菌互作过程

中, 植物可能通过诱导乙烯合成相关基因表达促进

乙烯合成, 进一步调控植物基础抗性抑制病原真

菌侵染。然而, 病原真菌同样具有乙烯合成能力, 那
么在互作过程中, 病原真菌是否参与乙烯合成？

2  病原真菌合成乙烯的途径

1968年, Ilag和Curtis (1968)通过添加多种氨基

酸作为合成底物, 对228种真菌进行检测, 经过筛

选得出其中58个菌株具有乙烯合成能力。与植物

乙烯合成途径不同的是, 真菌具有3条乙烯合成途

径: ACC途径(1-aminocyclopropane-1 carboxylic acid 
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pathway)、KMBA途径(2-keto-4-methylt-hiobutyric 
acid pathway)及EFE途径(ethylene forming enzyme 
pathway)。其中仅有极少数真菌通过与植物相似

的ACC途径合成乙烯; 少数真菌能以EFE途径合成

乙烯, 而且该途径也是细菌合成乙烯的主要途径; 
大部分真菌, 尤其是植物病原真菌能以KMBA途

径合成乙烯, 具体如表1。
2.1  ACC途径

ACC途径在植物和微生物中同时存在, 例如

ACC途径在柑桔青霉(Penicillium citrinum)和毛霉

状网柄菌(Dictyoselium mucoroides)中有报道。1992
年, Amagai和Maeda (1992)研究表明毛霉状网柄菌

中乙烯的有效作用浓度以及乙烯生物合成途径与

高等植物类似, 例如, 使用Met类似物乙硫氨基酪

酸(ethionine)可以干扰乙烯生物合成, 进而抑制毛

霉状网柄菌的有性生殖, 而乙烯、SAM或ACC的应

用可以抵消乙硫氨基酪酸的抑制作用。Jia等(1999)
人通过分析柑桔青霉培养基中ACC含量以及ACC
合酶和ACC脱氧酶蛋白特性表明, 柑桔青霉的乙

烯生物合成途径为ACC途径, 但与高等植物乙烯

生物合成途径不同的是, 柑桔青霉中ACC主要代

谢去路不是分解为乙烯, 而是分解形成氨气和2-氧
化戊二酸(2-oxobutyrate)。2001年, Kakuta等(2001)
人从柑桔青霉中克隆并鉴定了ACS基因, 将该基因

在酿酒酵母中异源表达会导致ACC积累。然而, 
在禾谷镰刀菌(Fusarium graminearum)中鉴定的3个

ACS基因异源表达后, 均不具有ACS酶活性(Svobo-
da等2019)。因此, 真菌中仅有极少数物种通过ACC
途径合成乙烯, 而大多数真菌可能会以不同于高等

植物通路进行乙烯合成。

2.2  EFE途径

1941年, Biale和Shepherd (1941)首次报道指状

青霉可以产生乙烯。Fukuda等(1989a)从指状青霉 
IF-09372菌株中, 分离纯化得到乙烯形成酶(ethy-
lene-forming enzyme, EFE), 并对该乙烯合成系统

及体外酶系统进行分析。EFE途径由一个单一的

多功能乙烯形成酶EFE催化, 该酶属于2-酮戊二酸

(2-oxogluatarate, 2-OG)加氧酶家族, 其活性需要氧

气和Fe2+的维持, 根据真菌种类的不同以精氨酸

或赖氨酸等其他氨基酸作为辅助因子, 以α-酮戊二

酸(2-oxoglutarate, OXO)为唯一底物合成乙烯。尖

孢镰刀菌(Fusarium oxysporum)也可通过EFE途径

合成乙烯(Hottiger和Boller 1991)。2014年, Johans-
son等(2014)确定了指状青霉中EFE的同源物, 并
显示了其在酵母中介导乙烯合成的能力。Ballester
和González-Candelas (2020)研究证明指状青霉的

efeA基因在酿酒酵母中异源表达会导致酵母获得

合成乙烯的能力, 该基因缺失不影响菌丝生长和

分生孢子发育, 但能导致指状青霉乙烯合成能力

丧失。

2.3  KMBA途径

KMBA途径为真菌乙烯合成的主要途径, 尤其

表1  病原真菌乙烯合成途径

Table 1  Pathogenic fungi ethylene synthesis pathway

                          菌株名称	                途径	                参考文献

柑桔青霉(Penicillium citrinum)	 ACC	 Jia等1999
毛霉状网柄菌(Dictyoselium mucoroides)	 ACC	 Amagai和Maeda 1992
指状青霉(Penicillium digitatum)	 EFE	 Fukuda等1989a
尖孢镰刀菌(Fusarium oxysporum)	 EFE	 Hottiger和Boller 1991
灰葡萄孢菌(Botrytis cinerea)	 KMBA	 Chagué等2002
链格孢菌(Alternaria alternata)	 KMBA	 Zhu等2017
尖孢镰刀菌(Fusarium oxysporum)	 KMBA	 Tzeng和DeVay 1984
黑线炭疽菌(Colletotrichum dematium)	 KMBA	 Tzeng和DeVay 1984	
轮枝孢属(Verticillium spp.)	 KMBA		 Tzeng和DeVay 1984
香蕉炭疽菌(Colletotrichum musae)	 KMBA	 Daundasekera等2003
柑桔青霉(Penicillium citrinum)	 KMBA	 Billington等1979; Jia等1999



任丹丹等: 植物和病原真菌乙烯合成及感应研究进展 445

是植物病原真菌, 该途径以L-Met为底物, 在转氨

酶作用下脱氨形成中间产物KMBA, 进一步利用

氧自由基氧化形成乙烯(Chagué 2010)。通常情况

下, 体外培养的真菌只有在外源添加合成底物L- 
Met、KMBA或植物组织的情况下才能检测到乙

烯的释放(Chagué等2002)。在浅白隐球酵母(Cryp-
tococcus albidus)中 , Fe(III)EDTA氧化还原酶 (ox-
idoreductase)催化羟基自由基(hydroxyl radicals)的
形成, 用于KMBA氧化(Fukuda等1989b)。另有研

究指出在黑暗条件下KMBA经过缓慢的酶促反应, 
氧化分解形成乙烯; 而在光照条件下KMBA的分

解是一个快速、不依赖酶催化的光解过程。例如, 
在灰葡萄孢菌中, KMBA在黑暗培养基中积累, 在
光照下转化为乙烯, 光照条件下的乙烯生成率比

黑暗条件下高一个数量级(Chagué等2002)。
此外, KMBA途径还被认为是尖孢镰刀菌、黑

线炭疽菌(Colletotrichum dematium)、部分轮枝孢属

(Verticillium spp.)真菌、链格孢菌(Alternaria alter-
nata)的乙烯合成途径, 并且在光照条件下具有较高

的乙烯生成率(Zhu等2017; Tzeng和DeVay 1984)。
Daundasekera等(2003)研究表明, 在Met存在的情况

下, 香蕉炭疽菌通过KMBA途径合成乙烯。有趣的

是, KMBA也是植物通过ACC途径进行乙烯生物

合成相关的Met再循环途径的中间体。在柑桔青霉

中, 乙烯生物合成的KMBA途径和ACC途径同时

存在(Jia等1999; Billington等1979)。然而, 目前在

真菌中尚未明确与KMBA途径合成乙烯相关的基

因(Ballester和González-Candelas 2020)。本课题组

从灰葡萄孢菌中预测了5个与植物VAS1同源的转

氨酶, 经单基因敲除验证功能, 表明不同转氨酶基

因在乙烯合成中发挥的作用不同(郭晗2020), 灰葡

萄孢菌的KMBA途径第一步转氨基反应可能为限

速步骤, 受多种转氨酶基因共同调节, 存在功能冗

余, 后续需要多基因敲除突变体的构建, 或者通过

正向遗传学手段筛选真菌KMBA途径的关键调控

基因。

3  病原真菌与植物互作过程中乙烯的生物

合成

乙烯在病原真菌-植物互作过程中的作用是多

样的, 根据植物微生物互作的性质不同, 乙烯可能

在植物抵抗病原真菌的过程中发挥积极作用, 也
可能促进病原真菌侵染结构的形成及致病力(Van 
der Ent和Pieterse 2012; van Loon等2006)。然而, 关
于病原真菌是否参与互作过程中乙烯的合成仍缺

乏定论。李欣允等(2006)人研究表明胶孢炭疽菌

(Colletotrichum gloeosporioides)侵染荔枝果实后 , 
病原真菌诱导的果实代谢变化导致乙烯释放量提

高, 而病原真菌本身的乙烯释放可忽略不计。用植

物的乙烯生物合成抑制剂氨基氧乙酸(aminooxy-
acetate, AOA)处理灰葡萄孢菌侵染的番茄果实, 发
现侵染点的乙烯释放量降低了55%~60%, 而nor突
变果实的乙烯释放量降低了80%, 由此表明, 野生

型和突变体果实的乙烯来源于组织本身及病原物

的诱导(Barkai-Golan等1989)。在对指状青霉侵染

柑橘果实乙烯来源的研究中发现, 腐烂部位高浓

度的乙烯部分来源于病原真菌(Achilea等1985)。本

课题组研究表明, 光照可迅速促进病原真菌培养

物中KMBA光解, 导致乙烯产量急剧增加, 但是对

健康植物无此作用; 用ACO抑制剂吡嗪酰胺(pyra-
zinamide, PZA)处理的拟南芥受病原菌侵染时, 互
作体系中的乙烯合成量仍受到光照诱导急剧增加, 
表明真菌在侵染宿主过程中参与乙烯的产生, 此外, 
灰葡萄孢菌与番茄和葡萄的互作体系中也能观察

到类似现象(Guo等2020)。因此, 植物在受到病原

真菌侵染后, 植物本身和病原真菌可能都对乙烯

释放的增加作出贡献, 并且以植物的乙烯合成为

主, 但仍有待借助对植物和病原真菌乙烯合成途

径缺陷突变体的分析, 进一步明确植物与病原真

菌互作过程中乙烯合成被大量诱导的机制。

4  植物乙烯信号转导研究进展

乙烯在调节植物生物胁迫或病害互作的过程

发挥了重要作用, 对该作用的认识, 需要建立在理

解植物对乙烯的感受及信号传导机制的基础上。

在模式植物拟南芥(Arabidopsis thaliana)幼苗中观

察到对乙烯敏感的标志性“三重反应”, 即根和胚芽

鞘的伸长受到抑制, 胚芽鞘和根横向加粗, 并且顶

端的弯钩明显加剧(Guzmán和Ecker 1990; Bleecker
等1988)。Chang等(1993)人进而通过拟南芥的“三



植物生理学报  www.plant-physiology.com446

图1  高等植物及植物病原真菌的乙烯合成通路图

Fig. 1  Model of ethylene synthesis pathway in higher plants and phytopathogenic fungi

Met: 蛋氨酸/甲硫氨酸; SAMS: S-腺苷甲硫氨酸合成酶; SAM: S-腺苷甲硫氨酸; ACS: 1-氨基环丙烷-1-羧酸合成酶; 
ACC: 1-氨基环丙烷-1-羧酸; ACO: 1-氨基环丙烷-1-羧酸氧化酶; MTA: 5′-甲硫腺苷; MTR: 甲硫核糖; KMBA: 2-酮-4-甲基硫

代丁酸; IPA: 吲哚-3-丙酮酸; VAS1: PLP依赖性转氨酶; Trp: 色氨酸; OXO: α-酮戊二酸; EFE: 乙烯形成酶。

重反应”筛选乙烯不敏感突变体, 成功克隆得到第

一个乙烯受体ETR1。随后对拟南芥突变体的继

续筛选以及反向遗传学研究, 陆续发现了ERS1、
ETR2、EIN4及ERS2乙烯受体家族 (Hua等1995, 
1998; Sakai等1998), 以及乙烯受体下游组分, 构建

了乙烯信号传导的遗传模式和分子机制, 形成了

核心的线性途径模型: 乙烯—ETR家族—CTR家

族—EIN2—EIN3/EILs—ERF—乙烯反应相关基因

的表达, 激活下游乙烯反应(Binder 2020; Li等2015; 
Yang等2015)。根据该模型, 在没有乙烯的情况下, 
CTR1被受体激活, 磷酸化EIN2的C端, 磷酸化的

EIN2被F-box蛋白ETP1/2降解, 抑制信号向下游传

递; 乙烯作为反向激动剂抑制其受体, 导致较低的

CTR1活性, 释放EIN2抑制, 调节EIN3和EIL1 (类似

EIN3)转录因子的水平, 进而直接调控乙烯响应基

因的表达, 使植物作出对乙烯的反应。在番茄、猕

猴桃、苹果和香蕉等植物果实中也发现了ETR家

族乙烯受体的基因, 并证明乙烯信号途径参与了对

果实成熟与衰老的调控(Liu等2020; Chen等2018; 
Alexander和Grierson 2002)。

乙烯信号在植物抗病过程中发挥了非常重要

的作用, 对于坏死营养型病原真菌, 乙烯信号途径

中ETR1和EIN2组分的缺失会导致植物抗性下降

(Geraats等2003; Thomma等1999)。在拟南芥中 , 



任丹丹等: 植物和病原真菌乙烯合成及感应研究进展 447

图2  高等植物乙烯信号转导通路图

Fig. 2  Model of the ethylene signal transduction pathway in higher plants

EIN2: 乙烯不敏感蛋白2; CTR1: Raf类激酶; ETP1/2: F-box蛋白EIN2 TARGETING PROTEIN 1/2; EIN3/EIL1: 乙烯信号

途径的初级转录因子; ER: 内质网。

AtERF1的过表达植株对灰葡萄孢菌、黄瓜萎蔫菌

(Plectosphaerella cucumerina)和尖孢镰刀菌的抗性

得到增强(Berrocal-Lobo等2002)。在而对于活体

营养型病原细菌和半活体营养型病原真菌的研究

表明, 不同植物的乙烯不敏感突变体的抗性存在

差异。例如, Lawton等(1995)和Pieterse等(1998)研
究报道EIN2不影响植物对活体营养型卵菌霜霉病

菌(Hyaloperonospora parasitica)以及半活体营养型

细菌番茄细菌性斑点病菌(Pseudomonas syringae pv. 
tomato)的感病性。Bent等(1992)和Wubben等(2001)
却认为EIN2提高了拟南芥对番茄细菌性斑点病菌

以及十字花科蔬菜黑腐病菌(Xanthomonas campes-
tris pv. campestris)的抗性。由此可见, 乙烯信号途

径对活体营养型病原菌的抗性可能还受到其他因

素的影响, 需要进一步深入研究。在拟南芥中研究

发现, MPK3/MPK6通过磷酸化一个ERF6转录因子, 

调控了植物防御基因诱导表达和真菌抗性(Meng
等2013)。最新研究表明, 拟南芥中乙烯、茉莉酸

(jasmonic acid, JA)和MPK3/MPK6信号通路通过

ERF1和WRKY33转录因子对camalexin生物合成

进行多层协同调控, 进一步抵抗病原真菌的侵染

(Zhou等2022)。综上所述, 乙烯信号途径在不同种

植物中都在防卫应答过程中发挥了重要的作用, 
它们对植物抗病性的影响取决于植物与何种病原

菌互作。

5  病原真菌感受乙烯的信号通路

乙烯作为重要的植物激素, 不仅可以调控植

物的生长发育, 也能广泛地影响病原真菌的生长

发育及物质代谢。为了更完整地了解乙烯在植物

与病原真菌互作中的作用, 探究病原真菌感受乙

烯的分子机制至关重要, 然而目前仍缺乏对病原
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真菌感受乙烯的机制的理解。根据最新的研究报

道, 本文初步推测植物病原真菌可能具有与植物

不同的乙烯信号感应途径。

5.1  乙烯对病原真菌的影响

有大量研究报道表明, 植物病原真菌存在对乙

烯敏感的表型, 包括调节孢子萌发、菌丝生长发育

与致病力。例如, El-Kazzaz等(1983)人研究表明, 
乙烯可以促进指状青霉、扩展青霉(Penicillium ex-
pansum)和奇异根串珠霉(Thielaviopsis paradoxa)萌
发和萌芽管伸长; 另有研究表明乙烯对于灰葡萄孢

菌和链格孢菌的生长发育是必不可少的(Kępczyńska 
1993, 1994); 胶孢炭疽菌和香蕉炭疽菌中报道乙烯

能显著促进其孢子萌发、侵染结构附着胞的形成

(Flaishman和Kolattukudy 1994)。同时 , 乙烯应用

后的分子变化也被注意到, 例如, 乙烯可以抑制黄

曲霉(Aspergillus flavus)和寄生曲霉(Aspergillus para-
siticus)中黄曲霉毒素的合成并下调相关基因aflR和
aflD的表达(Huang等2009; Gunterus等2007); Cha-
gué等(2006)人研究表明灰葡萄孢菌中应激元件bc-
hsp30以及致病基因bcspl1的表达受乙烯诱导。

乙烯能调节病原真菌生长发育和致病力的典

型代表为炭疽属真菌(Flaishman等1995; Flaishman
和Kolattukudy 1994)。该菌在侵染寄主过程中需要

调整自身的生长发育和致病策略, 去适应寄主不断

变化的抗性水平(Prusky等2013)。当果实尚未成熟

并维持了较强的抗性时, 胶孢炭疽菌以活体营养

为主形成潜伏感染; 当果实成熟软化、抗性下降, 
该病害则转变为死体型, 导致炭疽病症状(De Silva
等2017; Alkan等2015)。胶孢炭疽菌的孢子萌发和

侵染结构发育对乙烯高度敏感, 暗示病原真菌可能

通过感受乙烯来识别植物的成熟衰老进程, 从而

诱导并促进病原真菌向寄主发动侵染。本课题组

研究发现, 乙烯可显著促进胶孢炭疽菌黑色素合成、

几丁质去乙酰化、疏水面结合蛋白以及角质酶等附

着胞发育和致病力相关基因的表达(Ren等2022)。
然而, 病原真菌对乙烯的感应机制尚不明晰。

5.2  乙烯竞争性结合抑制剂对病原真菌的影响

1-甲基环丙烯(1-methylcyclopropene, 1-MCP)
能够竞争性结合植物的乙烯受体, 阻断植物的乙烯

作用(Sisler 2006; Watkins 2006)。1-MCP已在40多

个国家和相对大量的水果和观赏物种中获得批准, 
以延长货架期和保持采后质量(Able等2003; Patiño
等2018; Saltveit 2004)。对病原真菌而言, 1-MCP处
理可以显著抑制扩展青霉的孢子萌发及菌落生长

降低苹果病害(Li等2017), 1-MCP也可以抑制胶胞

炭疽菌孢子萌发及菌落生长降低芒果的炭疽病害

(Xu等2017), 同时1-MCP还可以抑制柑橘类水果中

指状青霉的生长(Wang等2020), 但1-MCP是否能抑

制病原真菌对乙烯的感应能力仍有待研究验证。在

前人的报道中, 用另一种乙烯受体竞争抑制剂2,5-
降冰片二烯(2,5-norbornadiene)处理灰葡萄孢菌可

以抑制孢子的萌发, 而乙烯可以消除2,5-降冰片二

烯的抑制作用(Kępczyńska 1989)。在链格孢菌中

也发现了类似的现象(Kępczyńska 1994)。
5.3  乙烯受体在真菌与植物中的演化

2017年, Hérivaux等(2017)人通过对已报道的不

同类群真菌基因组数据分析发现, 植物根系专性

内生菌[如丛枝菌根真菌(Rhizophagus irregularis)]
及腐生真菌[如蛙粪霉属真菌(Basidiobolus spp.)、耳

霉属真菌(Conidiobolus spp.)、链枝菌属真菌(Cat-
enaria spp.)、节水霉属真菌(Gonapodya spp.)及水

壶菌属(Spizellomyces spp.)]的组氨酸激酶家族(Histi-
dine kinases, HKs)存在与植物乙烯受体结构高度同

源的受体蛋白; 另外, 在水生物种大壶菌属(Alloomy-
ces macrogyynus)和其专用寄生虫异水霉罗兹壶菌

(Rozella allomycis)中也观察到植物ETR家族受体

的同源物。这些含有植物乙烯受体同源物的真菌

物种均与植物存在共生或腐生关系, 或者存在于两

种水生寄生真菌之间。因此推断, 乙烯在多种植物-
真菌或真菌-真菌生物系统中协调相互作用, 植物

可能利用乙烯影响与它有联系的微生物。

另外, 在大型真菌双孢蘑菇(Agaricus bisporus)
中, 不仅具有乙烯响应表型, 还存在与高等植物同

源的乙烯受体AbS1以及AbT2 (Li等2019)。然而, 
在目前已公布的植物病原真菌基因组中, 均未发现

编码符合植物ETRs家族蛋白特征的同源基因(Pa-
pon和Binder 2019)。由此可见, 虽然部分真菌中存

在与植物乙烯受体结构相似的蛋白, 但这些基因的

功能尚未验证; 同时在植物病原真菌中未发现植

物乙烯受体同源蛋白, 证明真菌中可能存在与植
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物不同的乙烯受体及信号传导途径。

5.4  植物病原真菌中潜在的乙烯受体及乙烯信号

通路

为了探明乙烯在植物病原真菌中的信号传导

机制, 早期在胶孢炭疽菌中研究发现乙烯可以诱

导29和43 kDa的蛋白磷酸化(Flaishman等1995), 丝
裂原活化蛋白激酶(MAPK)级联途径的组分MEK1 
(MAPKK)与介导乙烯信号调节附着胞发育有关(Kim
等2000), 但MAPK级联反应只是真菌胞内传导多种

信号调节附着胞发育的核心途径(Wang等2021; He
等2017), 其上游负责特异性响应乙烯的组分仍然

未知。在灰葡萄孢菌中缺失异源三聚体鸟苷酸调

控蛋白(G蛋白) α亚基的bcg1突变体表现出对乙烯

敏感性缺陷的表型(Chagué等2006), 暗示病原真菌

可能依赖G蛋白介导的信号通路调控乙烯响应。

与G蛋白相关的G蛋白偶联受体(G protein-cou-
pled receptors, GPCRs)超家族, 是真核生物中最大

的一类细胞表面受体, 能感知大量的环境或寄主

信号, 对真菌生长发育、代谢、毒力等方面具有重

要调节作用(Brown等2018)。典型的GPCRs信号由

GPCRs偶联的G蛋白以及诱导产生胞内第二信使

的效应蛋白组成。当GPCRs与信号物质结合, 促进

Gα亚基上的GDP替换为GTP, 造成Gα亚基发生构

象改变, 从而与Gβγ亚基分离。结合GTP的Gα亚基

和分离的Gβγ亚基都可以与下游的效应蛋白互作

产生第二信使, 进而调节细胞对信号物质产生响

应。GPCRs-G蛋白介导的信号通路下游效应蛋白

包括 cAMP-dependent protein kinase A (PKA)、磷

脂酶、MAPK和离子通道等, 而其中MAPK和PKA
等信号通路对于调控病原真菌的附着胞发育和致

病力往往至关重要(刘昕宇等2020; Jiang等2019; Li
等2007)。有研究发现, 灰葡萄孢菌的G蛋白偶联

受体BcGPR3具有结合植物源乙烯和苯甲醛的能力, 
并通过cAMP途径进行信号传递, 下调致病相关基

因的表达(Lin等2019)。本实验室研究表明, 胶孢

炭疽菌中G蛋白偶联受体以及MAKP信号通路组

分缺失同样表现出乙烯敏感型缺陷(Ren等2022)。
这些研究暗示病原真菌可能通过特异的GPCRs与

图3  植物病原真菌可能的乙烯信号通路

Fig. 3  Model of possible ethylene signaling pathways in plant pathogenic fungi

GPCRs: G蛋白偶联受体; Gα、Gβ、Gγ: G蛋白α、β、γ亚基; cAMP: 环磷酸腺苷; PKA: 蛋白激酶A; Mst11: MAPKKK激酶; 
Mst7: MAPKK激酶; Pmk1: MAPK激酶; PM: 质膜; Bc: B. cinerea; Af: A. flavus; Cg: C. gloeosporioides。
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G蛋白信号途径偶联响应乙烯, 但相关途径仍有待

通过遗传学和生化实验进一步予以验证。

6  总结与展望

高等植物的乙烯合成途径为ACC途径, 以Met
为底物, 在ACS和ACO催化作用下形成乙烯。微生

物中也存在与高等植物类似的ACC合成途径, 但
是占比较少, 并且对于ACC的代谢去向也不相同; 
另外EFE途径与KMBA途径为微生物特有的乙烯

合成途径, 其中EFE的序列结构、催化机制及工程

菌异源合成乙烯的应用方面已有较多研究 , 而
KMBA途径中氧化还原反应限制了乙烯合成效率, 
但目前有关于KMBA途径的分子机制仍不清楚。

另外, KMBA作为植物Met再合成的中间产物, 病
原真菌在侵染过程中是否可以利用植物源KMBA
进行乙烯合成还需进一步探究。

在模式植物拟南芥中, 乙烯信号转导通路已

经被解析清楚, 在早期分化真菌以及双胞菇中也存

在植物乙烯受体同源物, 而具有乙烯响应表型的

病原真菌中并不存在植物ETR同源物。从进化角

度来看, 病原真菌中的乙烯受体基因可能因为适应

不同生态位消失或发生突变(Hérivaux等2017)。因

此这些能响应乙烯的植物病原真菌, 很可能具有

完全不同于植物的乙烯受体及信号通路。最近的

研究表明, 病原真菌可能通过特异的G蛋白偶联受

体与G蛋白信号途径偶联响应乙烯。G蛋白偶联受

体是真核生物中最大的一类细胞表面受体, 由于其

在细胞表面的位置和在细胞信号转导中的中心作

用, G蛋白偶联受体可作为潜在的药物靶点(Wacker
等2017; Eglen等2007)。真菌GPCRs在发育和毒力

中发挥了核心作用, 并且与哺乳动物的受体显著

不同, 使它们具有成为真菌特异性靶点的潜力, 可
用于干预真菌疾病和真菌毒素污染(Dijck 2009)。

总之, 通过获取植物与病原真菌各自在乙烯

合成与信号传导途径相关的突变体, 进一步了解

病害互作体系中的乙烯合成与作用的分子机制, 
不仅有利于我们更加深刻和全面地理解乙烯在植

物和病原真菌互作体系中的产生规律及其所发挥

的作用, 对于植物抗病以及病原真菌防治同样具

有重要意义。
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