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摘   要：茉莉酸(jasmonic acid, JA)是一种植物内源合成的脂类激素，在植物响应胁迫的调控中发

挥着重要作用。本文概括了 JA 的生物合成与代谢途径及其调控机制；总结了 JA 信号的传导通路；

系统归纳了 JA 在植物响应生物和非生物胁迫应答中的作用机制和调控网络，重点关注了最新的研

究进展。此外，本文梳理了 JA 与其他植物激素在植物抗逆性调节过程中的信号交流。最后讨论了

JA 信号通路介导的植物抗逆性研究中亟待解决的问题，并展望了新的分子生物学技术在调控 JA 信

号通路增强作物抗性中的应用前景，以期为植物的抗逆性研究和改良提供参考。 
关键词：茉莉酸；生物胁迫；非生物胁迫；植物抗逆性 

The role of jasmonic acid in stress resistance of plants:  
a review 
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Abstract: Jasmonic acid (JA), a plant endogenously synthesized lipid hormone, plays an 
important role in response to stress. This manuscript summarized the biosynthesis and metabolism 
of JA and its related regulatory mechanisms, as well as the signal transduction of JA. The 
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mechanism and regulatory network of JA in plant response to biotic and abiotic stresses were 
systematically reviewed, with the latest advances highlighted. In addition, this review summarized 
the signal crosstalk between JA and other hormones in regulating plant resistance to various 
stresses. Finally, the problems to be solved in the study of plant stress resistance mediated by JA 
were discussed, and the application of new molecular biological technologies in regulating JA 
signaling to enhance crop resistance was prospected, with the aim to facilitate future research and 
application of plant stress resistance. 
Keywords: jasmonic acid; biotic stress; abiotic stress; plant resistance 

 
植物在面对复杂且不断变化的生活环境时，

经常会遇到多种生存挑战，这些挑战主要来自生

物和非生物两个方面[1]。面对这些挑战，植物已

进化出复杂的防御机制来抵抗、缓解或恢复正常

生长 [2]。在过去几十年的研究中，植物中重要  
的调节因子——植物激素在植物抗性扮演的角

色[3]，受到了众多研究者的青睐，并得到了广泛

的关注。目前，有 9 种植物激素被认为与植物抗

逆性相关[4]，其中茉莉酸(jasmonic acid, JA)在植

物抗逆性方面的作用引起了极大的关注。 
JA 及其衍生物是一类重要的脂基植物激

素，普遍存在于高等植物中 [5]，统称为茉莉素

(jasmonate, JAs)[2]。JAs 作为信号分子或诱导剂，

控制着许多植物生理过程，具有多种生理功能，

不仅在抑制种子萌发、促进根生长[6-7]、延迟开

花[8]、影响叶片衰老黄化[9]和果实成熟[10]等诸多

方面起着关键作用，还参与植物响应低温、干旱、

机械损伤、食草动物取食和病原菌侵染等非生物

和生物胁迫的抗性反应，增强或降低植物对各种

胁迫的耐受性。近年来，JA 在植物抗性方面的

研究已经取得了许多重要的进展。如，植物受到

胁迫后，首先通过两个自身免疫系统来抵御胁

迫，即病原相关分子模式激发的免疫反应

(PAMP-triggered immunity, PTI)和效应蛋白激发

的免疫反应(effector-triggered immunity, ETI)，且

已建立了植物与胁迫(环境)相互作用的一些分

子 模 型 ， 包 括 识 别 微 生 物 相 关 分 子 模 式

(pathogen-associated molecular patterns/microbe- 
associated molecular patterns, PAMPs/MAMPs)、
损伤相关分子模式(damage-associated molecular 
patterns, DAMPs)和线虫相关分子模式(nematode- 
associated molecular patterns, NAMPs)[11-13]。前人的

研究表明，这些分子模型与 JA 信号通路有关[11,14]，

尤其是DAMPs可快速合成JA并激活JA信号[15-16]。

胁迫刺激被植物细胞受体识别后，JA 信号通路

的核心成分茉莉酸异亮氨酸(jasmonoyl-isoleucine, 
JA-Ile)的合成被激活，并通过下游转录因子的

相互作用，促进植物生长发育和启动特定保护

机制[17]。因此，JA 在植物抗性方面扮演的重要

角色，引起了广泛的研究。 
本文将回顾 JA 的生物合成、代谢和信号传

导通路，总结 JA 参与调控植物抵抗各种胁迫的

分子机制，重点关注最新研究进展，并对 JA 在

植物抵御胁迫过程中发挥的功能进行了总结和

展望，并进一步整理了 JA 与其他植物激素相互

作用的分子网络及其在植物抗性调节过程中的

作用。 

1  茉莉酸的生物合成与代谢  
1.1  茉莉酸的生物合成 

JA 的合成过程发生在植物细胞叶绿体、过

氧化物酶体和细胞质中，其合成过程本质上是

以细胞膜释放的亚麻酸为底物的一系列酶促反

应，亚麻酸进入叶绿体，即开启了 JA 的合成过
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程[18]。研究表明，α-亚麻酸在叶绿体中经脂氧

合酶(lipoxygenase, LOX)催化合成 13S-氢过氧亚

麻酸(13S-hydroperoxylinolenic acid, 13-HPOT)，
13-HPOT 在丙二烯氧化物合酶 (allene oxide 
synthase, AOS)和丙二烯氧化物环化酶 (allene 
oxide cyclase, AOC)的作用下转化为 12-氧-植物

二烯酸(12-oxo-phytodienoic acid, OPAD)；之后

OPDA 被转运至过氧化物酶体中，经还原酶 3 
(12-oxophytodienoate reductase, OPR3)和 3 次 β-
氧化后转化为(+)-7-Iso-JA[6,19]；之后(+)-7-Iso-JA
被运输到细胞质，在依赖 ATP 的腺苷酸形成酶

(jasmonic acid resistant 1, JAR1)的催化下与异亮

氨酸(L-isoleucine, Ile)结合，形成公认最具生物

活性的茉莉酸类化合物(+)-7-Iso-JA-Ile[7,20]，最

终形成具有生物活性的 JA-Ile，除此之外，

JAR1 还催化 JA 与其他氨基酸形成共轭复合

物，之后这些复合物被茉莉酸转运蛋白 1 
(jasmonic acid transporter 1, JAT1)运输到细胞核

中发挥功能[21]。也有报道称，在过氧化物酶体

中 OPDA 也可先经过 3 次 β-氧化后合成 4,5-双
脱氢茉莉酸(4,5-didehydro-JA, 4,5-ddh-JA)，之

后经 OPR2 催化合成 JA[22-23]。ABC 转运蛋白

(comatose, CTS)被认为部分参与 OPDA 输入过氧

化物酶体的过程[24]，Guan 等[25]研究表明，在叶绿

体外膜上存在一种 OPDA 输出蛋白，并将其命名

为 JASSY，但 OPDA 从叶绿体向过氧化物酶体运

输的机制尚不清楚(图 1)[21-25]。 

1.2  茉莉酸的代谢 
JA 代谢转化产生茉莉酸盐的过程，主要通

过以 JA 和 JA-Ile 为底物的至少 12 条代谢途径

实现[26]。JA 通过茉莉酸羧甲基转移酶(jasmonic 
acid carboxyl methyltransferase, JMT)合成茉莉酸 

 

 
 

图 1  JA 及其衍生物的生物合成[2,21-25] 
Figure 1  Biosynthesis of JA and its derivatives[2,21-25]. JA: Jasmonic acid; JASSY: Chloroplast outer 
membrane protein; CTS: ABC transporter of peroxisome membrance; OPR2: OPDA reductase 2; OPR3: OPDA 
reductase 3; (+)-7-iso-JA: Jasmonic; (+)-7-iso-JA-Ile: Jasmonic acid isoleucine conjugate; JAR1: JA-amino 
acid synthetase; JAT1: Jasmonate transporter 1; CYP94B3: JA-Ile-12-hydroxylase. 
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甲酯(methyl jasmonate, MeJA)；通过 JA 葡糖基

酯，脱羧形成顺式茉莉酸酮 (cis-jasmone)；被

JAR1 催化与氨基酸结合，首选 Ile 合成 JA-Ile，
JA-Ile 被 JA-Ile-12 羟化酶(CYP94B3)羟化形成

12-OH-JA-Ile ， 被 甲 基 化 形 成 JA-Me-Ile ，

12-OH-JA-Ile 被 12-OH-JA-Ile 羧化酶(CYP94C1)
羧化形成 12-COOH-JA-Ile，被酰胺水解酶(ILL6
和 IAR3)水解为 12-OH-JA，12-COOH-JA-Ile 之

后也被 IAR3 水解为 12-COOH-JA；通过 JOX 家

族氧化酶生成 12-OH-JA，12-OH-JA 被 ST2A 硫

酸化合成 12-HSO4-JA。此外，还有 JA-Ile 葡萄

糖基化和葡萄糖基酯的形成(图 2)[26-27]。这也说

明 JA 正是通过这些复杂的合成和降解网络，参

与维持植物体内的平衡。 

2  茉莉酸信号 
植物在理想的生活环境中，内源 JA 含量非

常低，且缺乏生物活性；此时，下游转录因子

被茉莉酸 ZIM 域(Jasmonate ZIM-domain, JAZ)
蛋白抑制，导致 JA 应答基因启动子的激活被抑

制，从而阻止 JA 应答基因的激活；同时参与

JA 合成、信号转导和代谢转化的相关基因也基

本处于失活状态[28-29]。当植物受到胁迫时，由

于植物体内 JAs 缺乏活性，无法直接响应胁

迫，调控植物生长；此时，释放到细胞质中的

JA 会通过 JAR1 蛋白与 ATP 和 Ile 结合，合成最 
 

 
 

图 2  JA 及其主要的代谢产物[26-27] 
Figure 2  JA and its main metabolites[26-27]. JA-Ile: Jasmonyl isoleucine; JMT: JA methyltransferase; 
CYP94C1: 12-OH-JA-Ile carboxylase; IAR3 and ILL6: The amidohydrolases; ST2A: 12-OH-JA 
sulfotransferase. Red font indicates known enzyme. Biologically active compounds are in black solid wireframe 
and inactive compounds are indicated with black dotted outlines. Partially active compounds are shown in red 
solid outlines, and unknown compounds in black breakpoint outlins. 
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具生物活性的 JA 类物质——JA-Ile，并迅速在

植物细胞中积累[28,30-31]；之后 JA-Ile 通过 JAT1
转运穿过质膜来到细胞核，被 SCF-COI1 复合

体(由 1 个 F-box 蛋白 COI1、SKP、CUL1 和

RBX1 等蛋白组成)中的 JAs 受体 COI1 蛋白识别

从而发挥作用[29,32]。COI1-JAZ 复合体通过共同

感受 JA-Ile，促进 JAZ 和 COI1 的相互作用，而

这种相互作用导致 26S 蛋白酶体中 JAZ 的降

解，从而激活 TFs 的转录和 JA 应答基因的表达

(图 3)[7,27,33-34]。 
前人的研究表明，由 JAZ 降解启动的 JA 信

号级联，对于植物面对昆虫取食、病原菌侵染

和机械损伤时具有至关重要的作用；当植物受

到胁迫刺激时，受损伤部位和未受到损伤的部

位中 JA 和 JA-Ile 的水平均增加，诱导植物产生

响应胁迫的系统免疫(wound induced systemic 
response/resistance, WRS)[15,35-36]。一般来说，

JA 在没有中间媒介时不容易通过细胞膜，但有

研究提出其可以通过维管束和空气传播[37-38]。

因此，对于胁迫诱导的信号如何从损伤部位转

移到未损伤部位的问题，研究者们通过大量实

践，提出 JA 信号是通过长距离运输转移至植物

各个部位[39-40]。如谷氨酸受体样蛋白 GLR3 属

于 JA 非依赖性信号，植物叶片受到损伤后，它

将损伤诱导的谷氨酸积累转化为电信号和 Ca2+

振荡，并将胁迫信号传递给远端的叶片，使 JA
在未受伤的远端侧叶中积累[40-41]。此外，JA 依

赖性信号可能通过特定的 JA 分子运输[42]。如植

物叶片受到损伤后，JA 从损伤部位转移到远端

非受损伤部位的过程，由 2 个茉莉酸转运蛋白

AtJAT3 和 AtJAT4 驱动，在转移过程中 JA 转化

为 JA-Ile，从而激活 JA 信号传导途径[43]。虽然

JA 在没有中间媒介时不能穿过细胞膜，但 JA 衍

生物 MeJA 具有高挥发性，可通过空气将胁迫信

号从受伤的植物传播到相邻的植物[44]，或通过

受伤叶片将胁迫信号传播到健康的叶片[45]。 
 

 
 

图 3  JA 信号的转导模型[7,27,33-34] 
Figure 3  The model of jasmonic acid signal transduction[7,27,33-34]. JAZ: Jasmonate ZIM domain; Ub: 
Ubiquitin; E2: Ubiquitin-conjugating enzymes; RBX1: Ring box 1; CUL1: Cullin 1; ASK1: Arabidopsis SKP1 
honolog; COI1: Coronatine insensitive 1; MED25: Mediator 25. 
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3  茉莉酸对植物抗逆性的作用 
3.1  茉莉酸在植物生物和非生物胁迫应答

中的作用 
3.1.1  生物胁迫  

前人的研究已经表明，JA 在植物抵御食草

动物取食、病原菌和病毒侵染等生物胁迫反应

中发挥着重要作用[46]。然而，昆虫攻击和多种

病原微生物为促进自身的繁殖和侵染，通过激

活或抑制 JA 途径，进化出多种策略来操控 JA
途径[2]。 

(1) 昆虫胁迫。作为固着生物，植物在生

长过程中常常受到昆虫攻击，尤其是食草动物

的取食。经过数年的研究发现，虽然 JA 本身无

毒，但当植物喷施 JA 时，植物次生代谢和系统

抗性会被激活以抵御昆虫伤害[47-48]。植物体内

防御蛋白的积累可以影响害虫消化，从而保护

植物免受危害，而 JAs 可以诱导这些防御蛋白

的积累 [49]。如多酚氧化酶(polyphenol oxidase, 
PPO)作为重要的植物防御蛋白，可被外源 JA或

MeJA 诱导[50]；外源 MeJA 通过增强玉米体内有

毒蛋白的产生，激活对玉米螟的防御机制[51]；

水稻 CORONATINE INSENSITIVE1 (OsCOI1)
蛋白作为一种不可或缺的信号成分，通过控制

胰 蛋 白 酶 抑 制 剂 (trypsin protease inhibitor, 
TRIPPI)、PPO 和过氧化物酶(peroxidase, POD)
的活性，控制着 JA 诱导的水稻对咀嚼昆虫攻

击的防御的能力[52]。近年来，对 JA 在植物抗

性中所起作用的研究，主要集中在 JA 作为植

物内源激素，在植物抵御昆虫破坏防御反应中

的作用 [47,53]。如健康植物中，磷酸化标记的

JAV1 (a VQ domain protein)、JAZ8 和 WRKY51
会形成一种新的复合物 JAV1-JAZ8-WRKY51 
(JJW)，抑制 JA 合成基因的表达，使植物体内

JA 含量维持较低水平，保证植物的正常生长；

而棉铃虫攻击分泌的 HAPR1，与 JAZ 直接相互

作用抑制 JA 途径 JAZ 的降解，快速诱导 JAV1
的 Ca2+/钙调素依赖性磷酸化，瓦解 JJW 复合

物，导致 JA 快速暴发响应胁迫(图 4)[54]。S1JIG
是 MeJA 诱导基因，敲除 S1JIG 导致番茄中 JA
相关防御基因的表达减弱，降低了植株对棉铃

虫的抗性[55]；提高马铃薯中内源 JA-Ile 的含量能

够增强马铃薯对甜菜夜蛾(Beet armyworm, BAW)
的抗性[56]。此外，Mao 等[57]的研究表明，植物

对 JA 介导的防御会随着植株的长大而减弱，但

抗虫成分(如芥子糖苷)的积累，可抵消 JA 防御

机制的减弱，而增强植物的抗虫性。 
(2) 病原菌胁迫。纵观人类栽培的历史，

不难发现病原菌给许多经济作物的生长带来了

多种毁灭性打击。JAs 作为一种重要的植物内

源信号分子，在植物应对病原菌侵染的防御反

应中具有十分重要的作用。 
施用外源 JAs 可诱导植物防御基因和 JA 信

号途径相关基因的表达，从而提高植物对病原

菌的抗性。如外源 MeJA 处理，使 JA 合成和信

号通路相关的基因显著上调，增强了油菜对菌

核菌的抗性和三七对镰刀菌的抗性[58-59]；外源

JAs 处理，诱导小麦中 PR4、PR5 和 PEROX 的

显著上调，增强小麦对禾谷镰刀菌的抗性[60]；

外源 MeJA 处理柑橘果实，显著增强 PEROX 和

PPO 的活性，从而有效抑制了绿霉菌和蓝霉菌

的发生[61]；OPDA 是 JA 生物合成途径中重要

的中间产物，在番茄抵御坏死性病原菌过程中

起着重要的防御作用，它也可以通过增加胼胝

质的沉积，在番茄防御灰霉菌中发挥作用[62]。 
JA 合成和信号途径的相关基因在植物的防

御反应中也起着重要的作用。如，JA 合成酰基

辅酶 A 氧化物(ACX2、ACX3)突变体中 JA 水平

的下降，增加了突变体对灰霉病菌的敏感性[63]；

CATALASE2 (CAT2)与 ACX 的相互作用，促进了

ACX 的活性，激活了 JA 的生物合成，从而提高 
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植物对灰霉病的抗性 [63-64]；进一步的研究发

现，在拟南芥中过表达截短的 CAT2-N 末端

(CAT2-N)，使植物对灰霉病具有更强的抗性[65]。

正常条件下，JAZ1、NINJA 和 TPL 形成复合物

抑制 MYC4 的转录活性；而当 JA 响应白粉病菌

(Blumeria graminis f. sp. tritici, Bgt)侵染而积累

时，TaJAZ2 降解以释放 TaMYC4 和其他转录因

子，导致活性氧(reactive oxygen species, ROS)
积累和发病机制相关基因 (pathogenesis-related 
genes, RPs)的表达被抑制，从而增强植物对 Bgt
的抗性 ( 图 4)[66] 。黄单胞菌水稻致病变种

[Xanthomonas oryzae pv. oryzae (Ishiyama) 
Swings, Xoo]对水稻具有极强的破坏力，其通过

抑制水稻中 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[67]；OsVQ13 是 JA 应答性缬氨酸-谷氨酰胺 

(valine-glutamine, VQ)基序蛋白，通过激活水稻

中的 OsMPK6-OsWRKY45 信号通路积极调节

JA 信号，从而调控水稻对白叶枯病的抗性[68]；

OsEDS1 在调节 JA 介导的水稻抗白叶枯病中也

起 着 积 极 的 作 用 [69] 。 壁 相 关 受 体 样 激 酶

WAKL08 过表达植株中 JA 水平、JA 生物合成和

JA 应答基因表达水平均显著升高，提高了柑橘

对溃疡病的抗性[70]。然而，受溃疡病菌侵染的

柑橘叶片，在外源 MeJA 处理后，叶片中 JA 合

成和信号通路相关基因 AOS1-2、COI1 的表达

均显著增强，但溃疡病的发病症状反而有所加

重[71]。此外，Brenya 等[72]证明，提前将拟南芥

幼苗暴露在机械胁迫下，可增强 JA 介导的对坏

死性病原菌的抗性。以上结果表明，JA 及 JA
途径相关基因在植物对病原菌的防御反应中具

有不可忽视的重要作用。 
 

 
 

图 4  JA 应答植物生物胁迫[19,54,66] 
Figure 4  JA responds to plant biological stress[19,54,66]. HARP1: Caterpillar-derived effector; JAV1: 
Jasmonate- associated VQ domain protein 1; Bgt: Blumeria graminis f. sp. tritici; NINJA: Novel interactor of JAZ; 
TPL: Topless; ROS: Reactive oxygen species; PRs: Pathogenesis-related genes; RSV: Rice stripe viurs; CP: Coat 
protein. 
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(3) 病毒胁迫。近几十年来，针对植物  
抗病毒防御机制，研究的最清楚的是 RNA 沉

默，但 JA 在植物抗病毒防御中的作用始终存在

争议[73]。 
前人在模式植物拟南芥和水稻中的研究表

明，JA 对植物抗病毒防御具有积极的调节作

用。如，JA 信号传导激活 RNA 沉默，并协同

促进水稻抗病毒防御[19]；水稻受到稻瘟病侵染

后，会积累较高水平的 JA，增强水稻对稻瘟病

的抗性[74]；水稻条纹病毒(rice stripe virus, RSV)
的侵染可增加宿主 JA 水平，JAZ6 的泛素化和

蛋白酶体依赖性的降解，释放出 JAMYB 与

AGO18 启动子结合，增强水稻的抗病毒机制(图
4)[19]。然而，也有一些研究表明，病毒的感染

抑制了 JA 介导的防御机制，增强了植物对病毒

的敏感性。如水稻齿叶矮缩病毒 (rice ragged 
stunt virus, RRSV)在水稻中积累 miR319，抑制

JA 介导的防御，从而促进病毒感染和症状的发

展[75]；病毒转录抑制因子劫持并抑制 JA 通路，

从而有利于病毒的致病性和媒介传播[76]；最近

的一篇报道同样表明，OsNF-YAs家族基因通过

破坏 OsMYCs-OsMED25 复合物之间的相互作

用，抑制 OsMYC2/3 的转录活性，从而损害 JA
介导的抗病毒防御[77]。这些研究表明，JA 信号

在植物的抗病毒防御中起着重要作用。 
3.1.2  非生物胁迫 

JA 及其衍生物是植物响应非生物胁迫的重

要信号分子，根据目前的研究可认为其在响应

低温、盐、干旱、重金属和其他非生物胁迫的

过程中发挥着十分重要的作用，主要通过生理

和分子机制两方面实现[78]。生理机制主要通过

控制气孔的关闭、有机物积累和抗氧化途径等

方式调控；分子机制主要通过 JA 相关基因的表

达、与其他植物激素串扰和 JA 转录因子的相互

作用进行调控。 

(1) 低温胁迫。低温胁迫会对植物的生长

发育产生不利影响，同时低温也限制了植物的

地理分布，植物为了适应或降低低温的伤害，

已进化出复杂的防御机制。前人的研究表明，

低温下，ICE-CBF 转录调控的信号通路，在维

持植物发育和存活中起着核心作用[79]，适宜的

生长环境条件下，ICE-CBF 参与转录调控的信

号途径中，相关的转录活性受到 JAZ1/2 和

ICE1/2 复合物的抑制；而在低温胁迫下，

ICE-CBF 信号途径被激活，并诱导冷相关基因

的表达，以增强植物的耐寒能力[26,80]。如 JAs
可能作为 ICE-CBF/DREB1途径的上游信号，正

调节苹果的耐寒性[81]。 
低温胁迫可诱导水稻中 JA 合成和信号传导

途径相关基因(AOC、AOS1、AOS2 和 LOX2，
以及 COIa 和 bHLH148)的表达，正调控植物 
细胞对冷胁迫的响应 [80]。此外，JA 调节的耐

寒性可诱导许多次生代谢产物的产生。如青蒿

中低温胁迫诱导的内源 JA 含量增加，促进了

青蒿素的生物合成[82]。有研究表明，MeJA 也

可以促进植物的耐寒性。如外源喷施 MeJA 可

以促进辣椒中 JA 和抗氧化代谢产物(蔗糖、 
半乳糖醇)含量的增加，有效缓解低温造成的

损伤[83]。 
(2) 干旱胁迫。干旱是导致很多作物减产

或欠收最严重和最普遍的非生物胁迫。植物气

孔是植物与环境之间进行 H2O 和 CO2 交换的渠

道[84]，因此控制植物气孔的开关、减少自身蒸

腾作用，是一直以来提高植物抗旱性的主要研

究思路[85]。 
植物受到干旱胁迫时，内源 JA 含量增加，

但当植物适应这种胁迫，内源 JA 含量会重新回

到正常水平。前人的研究表明，JA 可以通过调

节拟南芥的气孔开闭，减少水分损失，许多 JA
合成途径中的代谢产物和相关基因响应这种胁
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迫[86]。拟南芥中 OPDA 的积累与气孔开度减小

和抗旱能力的增强相关[87]。干旱胁迫下，通过

阻止 OPDA 向 JA 转化积累大量的 OPDA，从而

促进气孔关闭减少水分流失[86]；JAZ9 的过表达

通过降低叶片宽度和气孔密度，降低了叶片蒸腾

速率，提高了水稻对干旱的耐受性[88]。然而，JA
信号途径相关基因的表达在植物抗旱过程中也

起着重要作用。如水稻 JAZ1 在水稻抗旱过程中

起负调控作用[89]；干旱胁迫激活水稻 bHLH148
的转录，促进其与 JAZ1 的相互作用，从而激活

DREB1 的表达以抵抗胁迫 [90]；干旱胁迫诱导

了枳中 PtAOS 的表达和内源 JA 的积累，从而

提高了枳的耐旱能力[91]。施用外源茉莉酸类物

质可提高植物的耐旱性。如喷施外源 JA 可减

轻干旱胁迫对杏树造成的损害 [92]；喷施外源

MeJA 可通过增加次生代谢产物(如酚类和黄

酮类化合物 )和糖，从而提高大豆对干旱胁 
迫的耐受能力 [93]。外源喷施 JAs 后，植物中

总可溶性蛋白质、脯氨酸(proline, Pro)、丙二

醛(malondialdehyde, MDA)的含量和抗氧化酶

的活性均显著增加，从而提高对干旱的耐受

能力[93]。 
(3) 盐胁迫。盐胁迫严重影响植物的生长发

育，且已在全球范围内对植物正常的生长造成

严重的影响，特别是在干旱和半干旱地区[94]。

为了适应高盐的生长环境，植物进化出了复杂

的机制来抵御盐胁迫。内源 JA 含量的增加和

喷施外源 JA 皆可增强植物的耐盐性[95]。如盐

胁迫激活了拟南芥根中伸长区 JA 信号途径，

抑制了细胞的伸长 [96]；盐胁迫促进了水稻体

内活性氧 (ROS) 的积 累引起细胞损伤，而

OPDA 突变体植株中 ROS 清除活性的增强与

JA 合成途径的激活有关[97]；内源 JA 主要通过

维持细胞内ROS的稳态，增强番茄的耐盐性[98]。

JA 也可以通过提高抗氧化化合物的浓度和抗

氧化酶的活性来增强植物的耐盐能力。如喷施

外源 JA 3 d 后，小麦幼苗中的 MDA 和 H2O2

浓度显著降低，提高小麦幼苗的抗盐能力[99]；

在大豆叶面喷施 JA 增强了大豆幼苗的耐盐能

力，这一过程可能是通过调节生长素信号和气

孔关闭实现的[100]，但盐度和 MeJA 的叠加抑

制了植物的生长和衰老 [101]。最近的研究表

明，施用褪黑素(melatonin, MT)可显著降低盐

胁迫对小麦种子萌发的抑制，同时 MT 处理的

小麦幼苗中 JA 和赤霉素 3 (gibberellin 3, GA3)
的含量增加[102]。 

(4) 重金属胁迫。铅 (Pb) 、镉 (Cd) 、汞

(Hg)、铜(Cu)、锰(Mn)和镍(Ni)等重金属，即使

在含量非常低的情况下，也可能对植物产生毒

害作用[103]。镉胁迫下，拟南芥根中内源 JA 迅

速增加，且外源施用 MeJA 不仅降低了根和地

上部组织中 Cd 的浓度，还抑制了 AtIRT1、
AtHMA2和 AtHMA4 基因的表达，从而降低根中

Cd的浓度，缓解 Cd胁迫的危害[104]，Zhao等[105]

提出缺乏内源 JA 会减弱番茄对 Cd 的耐受性。

此外，外源 JA 也可以通过调节抗氧化酶的活

性、增加叶绿素含量和诱导次生代谢产物减轻

重金属对植物的危害[26]。如玉米经外源 JA 处理

增强了抗氧化酶的活性，减轻了 Ni 对植物的不

利影响[106]；外源 JA 通过增强渗透和抗氧化活

性，抑制 H2O2 和 MDA 的积累，最大限度地降

低蚕豆中 Cd 的积累率[107]；施用外源 JA 增加了

Pb 胁迫下番茄幼苗中次生代谢产物的产生，包

括总酚、多酚、黄酮和花青素等化合物，从而

降低了 Pb 的毒害作用[108]；不同浓度的 Cu 胁迫

下，JA 处理增加了苜蓿叶片中叶绿素、MDA
和 H2O2 含量、增强了抗氧化酶活性，从而有效

缓解了 Cu 胁迫的不利影响[109]。虽然已有大量

的研究表明，JA 广泛参与植物对重金属的胁迫

反应，但其作用的潜在分子机制仍不清楚。 
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3.2  茉莉酸和其他激素的相互作用在植物

抗性中的研究进展 
不同的植物激素信号在植物生长、发育以

及遭受生物和非生物胁迫期间，存在协同或拮

抗作用[110]。研究表明，不同激素信号传导途径

之间存在着重叠，从而使这些信号途径介导的

植物抗性受到精细调控[111]。而 JA 信号作为一

种重要的胁迫响应信号，与其他植物激素相互

作用，从而与其他植物激素信号形成复杂的信

号网络，在植物抗性方面发挥重要作用。研究

比较多的是 JA 与生长素(auxin, IAA)、水杨酸

(salicylic acid, SA)和脱落酸(abscisic acid, ABA)之
间的相互作用及其在植物抗性中发挥的功能。 
3.2.1  IAA 与 JA 的相互作用 

吲哚乙酸(indoleacetic acid, IAA)作为第一

个被发现的植物激素家族成员，与 JA 的相互作

用参与调控植物生长的诸多方面，包括种子萌

发、花和幼苗发育，以及根生长等 [112]。近年

来，JA-IAA 的相互作用在植物抗性中的研究成

为热点。 

IAA 在植物抵御胁迫过程中起着重要作

用。拟南芥 IAA 缺陷型突变体比野生型植株更

容易受到坏死性病原体的影响 [113]；拟南芥

WRKY57 甚至具有负调控叶片衰老和病原体防

御的双功能属性[114]。叶片衰老中 WRKY57 是

JA-IAA 途径相互拮抗的汇聚点，JA 通过触发

WRKY57 的降解以激活衰老相关基因 SEN4 和

SAG12 的表达，而通常 IAA 增加 WRKY57 表

达，直接抑制 SEN4 和 SAG12 的表达 [115]；

WRKY57 通过激活 2 个 JAZ 阻遏基因 JAZ1 和

JAZ5 的表达，负调控植物对坏死性病原体和灰

霉病的防御(图 5)[116]。JA 信号途径在水稻防御

水稻黑条纹病毒(rice black-streaked dwarf virus, 
RBSDV)中发挥了积极的作用[117]，抑制 IAA 信

号传导促进了水稻对 RBSDV 侵染的敏感性；

进一步研究发现，IAA 信号阻碍物(OsIAA20 和

OsIAA31)过表达植株中 IAA 信号的减弱，使突

变体植株对 RBSDV 的敏感性增强；进一步分

析发现突变体植株中 JA 信号通路也受到抑制，

表明 IAA 通路的破坏导致 JA 通路受到抑制。

以上研究说明，JA 通路的激活可能是 IAA 介

导的水稻对 RBSDV 防御的一部分[118]。此外，

在 Cd 存在下，JA-IAA 的相互作用参与水稻根

系的发育，而施用外源 JAs 仅能轻微减轻污染

物的毒性[119]。 
3.2.2  SA 与 JA 的相互作用  

植物激素 JA 和 SA 是植物免疫的主要参与

者，许多研究证明了 JA-SA 介导的信号途径相

互作用，参与协调植物对病原体的防御反应，

同时病原体经常利用 JA-SA 相互作用来提高其

毒力[120]。经过多年的研究已确认 JA-SA 的相互

作用可能发生在所有植物中 [121]。如拟南芥中

JA-SA 相互作用的主要模式是相互拮抗，且可

能在许多植物中保守 [122]。褐飞虱 (nilaparvata 
lugens, BPH)侵染水稻后，BRs 通过调节 SA-JA
的拮抗作用，促进水稻对 BPH 的敏感性[123]；

对蚜虫敏感的辣椒品种受到蚜虫危害后，激活

SA 通路并显著抑制 JA 通路，从而降低辣椒对

蚜虫的抗性[124]。此外，前人的研究已经确定了

几种在 JA-SA 拮抗中起作用的成员，包括

MYC2、PDF1.2 (植物防御激素 1.2)、TF 家族、

丝裂原激活蛋白激酶(mitogen activates protein 
kinases, MAPK) 、 NPR1 、 WRKY62 、

WRKY70、GRX480、ORA59 (AP2/ERF59)和
JAZs[125-126]。其中，MYC2是 JA-SA途径拮抗的

主要调节因子 (图 5)[121]。通过调节 JA 途径

MYC2 的释放，直接激活 3 个同源 NAC 转录因

子 (ANAC019、ANAC055 和 ANAC072)的表

达，进而抑制 SA 合成基因 ICS1 和代谢基因

BSMT1 的激活，降低 SA 的积累和对病原体的
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抗性[127]；HSP17.4 (热激蛋白基因)参与 SA 信号

通路下游应答基因 NPR1、TGA (TF 家族)和
PR1 表达的激活，并协同抑制 JA 下游核心转录

因子 MYC2 的表达，从而提高草莓对炭疽病菌

的抗性 (图 5)[124]。MPK4 作为 SA 信号通路

GRX480 的正调节器，负调控 JA 信号通路的

MYC2，且 GRX 基因可以阻断 JA 应答基因

ORA59 的表达，从而诱导植物对胁迫产生抗性

(图 5)[7]。 
然而， JA-SA 的相互作用并不总是拮抗

的，也存在协同作用。例如，最近一项全基因

转录组的研究揭示了 JA-SA 在拟南芥中除了拮

抗作用外，还具有广泛的协同作用[128]。同样在

其他植物中也观察到了 2 种植物激素之间的合

作。如通过转录组分析发现，植物激素 JA 和

SA 途径在杨树抵御真菌感染的过程中具有协同

作用[129]；在 SA 超积累转基因杨树植株中，检

测到 JA 和类黄酮含量均升高，说明 JA-SA 协同

使类黄酮植物抗毒素积累，提高了杨树对锈病

的抗性[130]。因此，JA-SA 的相互作用在植物抗

性反应中的作用并不是简单的相互拮抗而是复

杂的。 
3.2.3  ABA 与 JA 的相互作用  

通过对 JA诱导的 ABA受体 PYL4的鉴定，

证明 ABA 和 JA 信号途径存在一定的联系[131]。

ABA 受体(PYL4 和 PYL5)突变体表现出的 JA 超

敏芽生长，以及PYL6和MYC2之间直接相互作用

的报道，表明 JA 信号的传导依赖于 ABA[131-132]。 
 

 
 

图 5  JA 与 IAA、SA 和 ABA 在植物中的相互作用模型 
Figure 5  Interaction model of JA with IAA, SA and ABA in plant. SEN4: Senescence 4; SAG12: 
Senescence-associated gene 12; NPR1: Pathogenesis-related protein 1; AFR6: Auxin response factor 6; 
PYL/RCAR: Pybabactin resistance/Regulatory component of abscisic acid receptor; HSP17.4: sHSP family 
members; MPK4: Mitogen-activated protein kinase 4; GRX480: Redox regulators glutathione; TGAs: 
TGACG-binding factors. 
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据近年的报道，ABA-JA 的相互作用在植物抵御

生物和非生物胁迫的过程中扮演重要角色[71]。如

ABA 可抑制 JA 信号途径中防御基因 PDF1.2 的

转录，促进拟南芥对尖孢镰刀菌的易感性[133]；

Long 等[71]的研究发现，ABA 可能是通过调节

易感柑橘中 JA 的合成，促进晚锦橙对溃疡病

菌的易感性。此外，通过敲除拟南芥 MYC2，
发现突变体中 JA 应答基因和 ABA 响应基因的

表达均受到抑制，降低了突变体对干旱的耐

受能力，说明 JA-ABA 在非生物胁迫反应和耐

受中存在相互作用[134-135]；沉默 VvPYL4 可抑 
制 MYC2、JAZ 和 JAR1 的转录活性，而这与葡

萄对霜霉病的防御有关 [136]。因此，PYL 和

JAZ-MYC2 在 ABA-JA 相互作用中起着关键作

用(图 5)。 

4  展望 
在过去几十年，JA 及其衍生物在植物抗性

和发育过程中发挥着举足轻重的作用，始终是

调节植物防御和生长的研究焦点。当植物受到

不同环境影响时，JAZ、AOS1、AOS、LOX2、
COI1 和不同转录因子等基因，参与核心 JA 信

号通路，并作为激活或阻遏剂响应环境刺激，

从而调控植物防御[137]。基于此，本实验室也对

JA 及其合成和信号通路相关基因响应病原菌侵

染过程中扮演的角色进行了大量的研究。发现

在柑橘溃疡病菌(Xanthomonas citri subsp. citri, 
Xcc)侵染后，感病柑橘中 JA水平、JA合成相关

基因(LOX2、AOS1-1、AOS1-2 和 OPR3)的表达

和 JA 信号通路相关转录因子的表达均显著上

调；进一步研究发现，外源 MeJA 处理，明显

加重了柑橘溃疡病症状，推测 JA 的积累可能促

进柑橘的 Xcc 易感性[71]；后续对柑橘中的 AOS
进行了生物信息学和溃疡病菌诱导表达分析，

发现柑橘中共有 3 个 AOS，其中 CsAOS1-2 对溃

疡病菌响应最强烈。此外，也发现大量柑橘溃

疡病抗性相关基因也参与调节 JA 信号或受 JA
诱导表达。如，CsWALK08 通过调节活性氧和

JA 信号，从而防御 Xcc 侵染赋予植物抗性[70]；

生长素响应基因 CsGH3.1 和 CsGH3.6 过表达植

株，均能通过抑制 IAA 和 JA 含量，增强溃疡病

抗性[138-139]。而 Hou 等[67]研究表明，JA 含量的

降低，显著增强了水稻对白叶枯病病原菌

(Xanthomonas oryzae pv. oryzae, Xoo)的敏感

性。本实验室也对 JA 在黄龙病(HLB)抗性调节

中发挥的功能做了大量研究。在 HLB 病原亚洲

种 CLas 候选效应子 SDE70 和 SDE695 过表达转

基因株系中，检测到 JA 合成途径基因 OPR3 的

表达发生上调，而转基因植株中 JA 含量却发生

下调，暗示 JA的生物合成被抑制[140]；Peng等[141]

过表达 NPR-like 基因，显著降低了 JA 含量，提

高了转基因植株的 HLB 抗性。表明 JA 对不同

病原菌的响应存在差异。此外，有研究显示，

在蚜虫定殖的早期高粱中 JA 的积累可降低蚜虫

的伤害，而在定殖的后期却发挥了与早期相反

的作用，增强了蚜虫的增殖能力[142]，表明 JA
在胁迫发生的不同阶段起着不同的作用。因

此，JA 在植物抗逆性中扮演非常重要的角色，

同时其发挥的功能也复杂多变，仍然存在很多

尚未明晰的疑问。 
植物激素之间的相互作用，在调节生长发

育和响应胁迫的过程中起着至关重要的作用。

多年来，JA 与其他激素的相互作用已有较多研

究。遗憾的是，类似的信息在植物中仍然有

限，人们并不能准确把握产生这种相互作用的

机制。此外，目前的研究主要集中在单一胁迫

对植物抗性的影响上，而植物在自然界中生长

固定不能移动，往往需同时抵御多种胁迫。而

JA 通路应对不同的胁迫，会发挥不同的作用。

COI1 突变体对大豆细菌性叶斑病病原菌表现出
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高水平的抗性，但却对昆虫咀嚼和坏死性病原

体的抗性水平降低[143]。因此，研究清楚 JAs 物

质在植物响应各种环境胁迫时扮演的角色显得

尤为重要。最近的一项研究表明，JA-ABA-ET 
(乙烯)的相互作用在苹果叶片的衰老过程中起

着整合节点的作用[144]，为未来研究 JA 在植物

抗逆性中发挥的作用提供了新的思路。在研究

JA 对植物抗逆性的影响时，植物激素间串联

的节点非常重要，同时不能将眼光局限于两种

植物激素间的相互作用，也要考虑多种植物激

素的共同作用对于植物抗逆性的影响。 
应用高速发展的生物技术改良植物抗性，此

类研究的未来值得期待。目前使用较多的途径有

两个：(1) 筛选植物抗性关键基因，通过基因编

辑技术，获得抗性改良的突变体。本实验室 Peng
等[145]利用 CRISPR/Cas9 基因编辑技术，敲除溃

疡病感病基因 CsLOB1，转基因植株对溃疡病的

抗性提高； (2) 使用新型化学物质干扰易感基

因的表达，提高植物的抗逆性。如，在小麦叶片

上施用 JA 生物合成抑制剂二乙基二硫代氨基甲

酸钠(sodium diethyldithiocarbamate, DIECA)，可

提高植物免疫力，从而有效诱导小麦对 Bgt 的抗

性[146]。因此，了解和熟悉 JA 在胁迫下的信号转

导机制，对提高植物存活率和经济作物的产量和

品质具有重要意义。 
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