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　　摘　要：茉莉酸类化合物包括茉莉酸及其衍生物，是一类基本的植物激素，作为信号分子在
植物的生长发育和胁迫信号响应过程中具有重要的作用。在茉莉酸类化合物对外界环境防御和
调控细胞凋亡过程中，与单线态氧相互作用。现主要介绍了茉莉酸类化合物信号转导过程与单
线态氧的相互作用。
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　　茉莉酸类（Ｊａｓｍｏｎａｔｅｓ，ＪＡｓ）化合物作为信号分子，
通过调控下游相关基因的表达水平，在植物的花发育、
胚胎形成、种子萌发、果实成熟及叶片衰老等进程中起
着十分关键的作用。茉莉酸类化合物广泛存在于自然
界，是一类基本的植物激素，包括茉莉酸（Ｊａｓｍｏｎｉｃａｃｉｄ，
ＪＡ）、茉莉酸甲酯（Ｍｅｔｈｙｌ　Ｊａｓｍｏｎａｔｅｓ，Ｍｅ－ＪＡ）以及其它
的衍生物等，是许多植物体内产生的天然化合物。在
植物的各种生理过程中起到重要作用，并参与伤害防
御过程，例如：真菌病原体和激活子能够促进ＪＡ在细
胞中的积累。同时植物在受到紫外照射或者在高温的
条件下也会引起ＪＡ的积累，从而说明ＪＡ在植物的生
物与非生物胁迫过程中起到了重要作用［１］。
根据近几年的研究显示，ＪＡ在响应单线态氧１　Ｏ２

（ＲＯＳ（Ｒｅａｃｔｉｖｅ　ｏｘｙｇｅｎ　ｓｐｅｃｉｅ）的一种主要形式）的过程
中也会产生。通常在植物体内处于反应中心的激发态
叶绿素分子可以和分子氧相互作用，经过３次氧化过

程，从而促使１　Ｏ２生成，此反应也可以由叶绿素的光吸
收前体和降解产物引发。目前与单线态氧有关的信号
网络已经被发现，其中ＪＡ和它的生物合成前体１２－氧
代植二烯酸（１２－ｏｘｏ－ｐｈｙｔｏｄｉｅｎｏｉｃ　ａｃｉｄ，ｃｉｓ－（＋）－ＯＰＤＡ）
参与了此过程［１］。根据以上研究结果，现就茉莉酸类
化合物与１　Ｏ２的相互作用机制进行综述。

１　单线态氧（１Ｏ２）的产生
在植物光合作用进行过程中，叶绿素能够吸收光

能并进行能量转换［１］。但是在胁迫条件下，受激活的
叶绿素分子（或者其卟啉环）可直接和氧分子作用产生
高激活态的１　Ｏ２［２］，单线态氧和其它类型的ＲＯＳ（主要
包括Ｈ２Ｏ２、Ｏ２－·和１　Ｏ２）一样，对植物产生不利影响，为
了防止ＲＯＳ的负面效应，高等植物可以消除ＲＯＳ，从
而保持体内处于平衡状态［４］。通常叶绿素的生物合成
途径被严格的控制［１，５－６］。当被子植物在黑暗条件下生
长时，叶绿素的生物合成停留在原叶绿素酸酯阶段，
即：叶绿素酸酯前体。并且一旦原叶绿素酸酯达到一
定阈值时，５－氨基酮戊酸合成停止，只有再次光照后，
原叶绿素酸酯才可以进一步转化，消除５－氨基酮戊酸
合成抑制作用。

Ｍｅｓｋａｕｓｋｉｅｎｅ等利用拟南芥的ｆｌｕ（ｆｌｕｒｅｓｃｅｎｔ）突
变体，阐述了单线态氧产生的过程。通过光暗循环，在
暗阶段的最后阶段形成游离的酯酸分子，从而促使这
种突变体体内大量积累酯酸分子，而一旦被光照后这
些游离的酯酸分子又可以被激活，最后导致１　Ｏ２的形
成，从而破坏细胞膜结构，改变基因表达模式。

２　与ＪＡ有关的单线态氧信号途径
利用ｆｌｕ突变体，发现ＪＡ可能参与植株的生长抑

制和细胞凋亡的过程［７］。拟南芥ｆｌｕ突变体幼苗在黑
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暗－光照交替的条件下生长缓慢，而黄化苗光照后会死
亡。并且在８ｈ的黑暗后进行光照后，成熟植物中的
细胞也会死亡。针对这些现象，提出来１　Ｏ２效应［７－９］，包
括脂质过氧化和细胞膜破坏及信号级联反应。利用转
录组进一步研究发现，获得了大量的对１　Ｏ２产生反应的
基因，其中表现下调的主要是与光合作用有关的蛋白，
而表现下调的基因主要包括 ＢＯＮＺＡＩ（ＢＯＮ）１，
ＢＯＮＩ－ＡＳＳＯＣＩＡＴＥＤ　 ＰＲＯＴＥＩＮ （ＢＡＰ ） １，
ＥＮＨＡＮＣＥＤ　ＤＩＳＥＡＳＥ　ＳＵＳＣＥＰＴＩＢＩＬＩＴＹ（ＥＤＳ）１
基因以及编码参与乙烯和ＪＡ生物合成的相关酶基因。
Ｏｐ　ｄｅｎ　ｃａｍｐ等［７］发现１　Ｏ２可以促使１３－氢过氧化亚麻
酸在成熟ｆｌｕ突变体植株中积累，而１３－氢过氧化亚麻
酸是ＪＡ生物合成途径中的一种间接产物。

３　与ＪＡ相关的光合基因表达
ＪＡ不但可以诱导大量蛋白质（通常叫做依赖于

ＪＡ的ＪＩＰｓ蛋白）的产生，而且可以抑制光合成蛋白质
的形成。例如：在叶绿体中，ＪＡ诱导的细胞核和细胞
质光合成基因受抑制，在叶绿体ＲＢＣＬ模式（此过程能
编码大量的１，５－２－磷酸核酮糖亚基）中，ＪＡ的抑制效
应导致了１，５－２－磷酸核酮糖羧化酶及加氧酶的合成抑
制，从而导致了光合成速率和二氧化碳固定效率的下
降。另外，编码光合成蛋白的核基因也可以被ＪＡ关
闭［１０－１６］，而且即使仍存在大量的功能ｍＲＮＡ，但是无法
转录出蛋白质［１６］。研究发现翻译过程中关键调解者
核糖体磷酸化蛋白Ｓ６的变化可能导致这种变化的直
接原因［１２－１６］。
同时对离体的大麦叶片进行 Ｍｅ－ＪＡ处理后发现

８０ｓ核糖体快速地被降解成亚基，而这种效应是由于
６０ｋｄａ的细胞溶胶蛋白质ＪＩＰ６０［１７］和８０ｓ植物核糖体
的相互作用而引起的，其中ＪＩＰ６０与在细菌和植物中
的核糖体发现的非活性蛋白ＲＩＰｓ高度同源［１８－１９］，而
ＲＩＰｓ根据氮末端的情况分为Ⅰ型和Ⅱ型，二者均是真核
蛋白合成的抑制物［１９－２１］，可以催化切割残留于
２８ＳｒＲＮＡ的特定腺嘌呤核苷酸的保守Ｎ－糖苷，从而
导致了蛋白质合成的终止。另外，ＪＩＰ６０的Ｃ末端结构
域和真核起始因子ｅＩＦ４γ有关，参与细胞的压力平衡
和防御蛋白的合成，但是对比大麦和其它单子叶植物
的研究发现，在模式植物拟南芥染色体基因组中未发
现ＪＩＰ６０或者任何其它的ＲＩＰ相关基因，然而，拟南芥
对于压力的应答和在大麦８０ｓ核糖体中转录的抑制有
相似类型蛋白参与，说明该过程有不同蛋白质参与。
值得注意的是，ＭＥ－ＪＡ已经被发现在有ｆｌｕ同源基因
的大麦中出现（用ｔｉｇｒｉｎａ－ｄ．１２表示），且该基因在早期
和晚期转录效应一致。ｔｉｇｒｉｎａ－ｄ．１２就像ｆｌｕ一样可以
在从光下转移到黑暗中积累酸脂，并利用色素作为光
敏剂，这表明了与单线态氧有关的ＪＡ产物可能提供早
期信号。

４　ＪＡ参与的细胞凋亡调控
植物激素乙烯，ＳＡ和ＪＡ等在细胞凋亡调节中起

着重要作用。在成熟的ｆｌｕ突变体的绿叶中，脂质过氧
化酶可促使ＯＰＤＡ和ＪＡ合成［２１］。相反，当黄化植物
被辐射时，不饱和的膜脂肪酸片段α－亚麻酸和α－亚油
酸被转化为非酶物质，而在这种情况下，单线态氧可以
加重了这一效应。但也有人认为细胞凋亡不仅受ＪＡ
影响，同时也受一些产生ＪＡ的中间物质影响［２２］。同
时对参与乙烯和ＳＡ合成酶的研究发现：它们的信号
转导途径也与单线态有关，而且ＳＡ可以影响ＪＡ的信
号表达。除ＪＡ在细胞凋亡中的作用研究，还发现：ＪＡ
可以与ＲＯＳ相互作用，对臭氧环境做出应答，例如，ＪＡ
敏感型的ｊａｒ１和ｃｏｉｌ突变体，还有依赖于ＪＡ的ｆａｌ３－
ｆａｄ７－ｆａｄ８８突变体，都表现出臭氧引发的氧化猝发，
ＳＡ积累和Ｈ２Ｏ２积累。ｊａｒ１显示了一种短暂的细胞死
亡和一种超氧阴离子的积累（类似于已经在ｒｃｄ１植物
中的发现），而且还发现用ＪＡ处理烟草细胞可以减少
Ｏ３的伤害，而这种效应，可以通过促进乙烯受体蛋白的
合成而获得。但是利用番茄为材料并未发现在乙烯受
体ＬＦ－ＥＴＲ（ＮＲ）方面对臭氧敏感性方面的调控作用。
在ｃｅｔ２和ｃｅｔ４．１植物中的损伤过程独立于ＣＯ１Ⅱ调节
的ＪＡ和ＳＡ　２种信号，而对于ｃｅｔ３植株与ＣＯ１Ⅱ调节
的ＪＡ和ＳＡ的信号均有关。所以综合以上分析认为，
ＳＡ、ＪＡ［２３］和乙烯等信号之间发生相互作用，均参与植
物的细胞凋亡工程。

５　ＪＡ参与的线粒体活性氧代谢
线粒体在植物细胞死亡过程中起着重要作

用［２４］。１　Ｏ２和ＪＡ介导的细胞死亡在放射过的ｆｌｕ类似
于一种程序性细胞死亡（ＰＣＤ），这个过程包括细胞聚
集、染色质分离、核ＤＮＡ的裂解和细胞色素Ｃ从线粒
体到细胞质的释放，能否进入ＰＣＤ依赖于线粒体细胞
膜的凋亡信号。通常线粒体膜的渗透性及细胞色素Ｃ
的释放受多种信号影响，如：钙离子和ＲＯＳ水平。相
反，线粒体能力的丧失可导致大量ＲＯＳ的形成，因此
出现了强烈的反馈效应。其中ＢＣＬ－２类蛋白，依赖于
ＳＡ的ＲＯＳ产物均可引发细胞质钙离子增加，从而抑
制线粒体功能。而ＪＡ也能够引起线粒体ＲＯＳ产生和
线粒体膜通透性的改变［２５］。
通过对ＲＯＳ的产生和线粒体动力和功能的关系

发现：Ｍｅ－ＪＡ是一个ＲＯＳ的强诱导物，利用 Ｍｅ－ＪＡ处
理拟南芥，１ｈ内ＲＯＳ就可以在线粒体中大量积累，１ｓ
后迸发，３ｈ后就可以在叶绿体中被检测到［２６］。线粒
体膜的通透性会严重影响线粒体的移动性，最为显著
的是叶绿体的光化学效率也会明显降低，尽管细胞色
素Ｃ释放还没有被研究透彻，但是ＪＡ可能诱发ＰＣＤ
和细胞凋亡，这种方式在动物中也被发现。事实上，在
动物中，ＪＡ能够引发线粒体膜渗透性改变和细胞色素
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Ｃ的释放［２７］。例如：在人类Ａ５４９的肺癌细胞中。Ｍｅ－
ＪＡ能通过诱导促凋亡的ＢＣｌ－２，Ｂａｘ和Ｂｃｌ－Ｘ 基因并
且激活细胞凋亡蛋白酶３。而且还发现其它促凋亡信
号也能与ＪＡ相互作用调节细胞死亡［２８］。例如：鞘氨
醇作为一种促凋亡信号分子，它能够激活溶酶体Ｂ和
Ｄ，参与移除细胞凋亡蛋白酶。而鞘氨醇类似物毒素
Ｂ１是一个高效的单线态氧依赖的ＰＣＤ诱导物，受毒
素Ｂ１诱导的ＰＣＤ在植物中需要ＳＡ、ＪＡ和乙烯的参
与，类似于ｆｌｕ植物中单线态氧引发的细胞死亡。但是
也发现鞘氨醇信号途径中的加速细胞死亡蛋白

（Ａｃｃｅｌｅｒａｔｅｄ　ｃｅｌｌ　ｄｅａｔｈ　ＡＣＤ１１）在膜之间的脂质运输，
被认为是ＰＣＤ和体内毒素防御的负调控作用。ＰＣＤ
的激活和在ＡＣＤ１１防御途径中需要ＳＡ和增强疾病
的易感性（Ｅｎｈａｎｃｅｄ　ｄｉｓｅａｓｅ　ｓｕｓｃｅｐｔｉｂｉｌｉｔｙ，ＥＤＳ１），但
是不依赖完整的ＪＡ或者乙烯信号流，这种矛盾性的结
果，可能是由于在高等植物中存在着细胞死亡的多种
方式的原因［２９］。
综合以上信息，认为茉莉酸类化合物不仅可以对

植物起防御作用，而且还可以调控细胞凋亡。在以上
的反应过程中，通过利用ｆｌｕ突变体和细胞程序性死
亡的过程发现：单线态氧可以通过ＪＡ形成的中间产
物，如：１３－氢过氧化亚麻酸与ＪＡ相互作用，或者单线
态氧间接的增强ＪＡ的生理学效应，与ＪＡ相互作用；
反之，ＪＡ可直接诱导单线态氧的形成，所以ＪＡ与单线
态氧之间可能存在一定的信号响应机制，需要进一步
深入研究。
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浅谈黑龙江省食用菌产业发展现状
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　　摘　要：在对黑龙江省食用菌主产区多次调研了解的基础上，阐述了黑龙江省食用菌产业现
状、推进做法和存在的问题，并提出产业发展方向和保障措施，值得思考和借鉴。
关键词：食用菌；现状；对策
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　　经过几年的快速发展，食用菌产业已成为黑龙江
省种植业中最具创收优势的产业，为加快全省经济转
型、解决剩余劳动力就业、促进农民增收、实现经济和
社会及生态效益的三大统一做出了突出贡献。黑龙江
省食用菌产业大发展、快发展，引起多方关注。通过对
黑龙江东宁县、海林市、尚志市、大兴安岭地区等地食
用菌生产的调研，了解一些食用菌发展情况，现做以简
要阐述。

１　产业发展概况
黑龙江省作为食用菌生产大省，近几年在各级党

委政府的高度重视、农业等有关部门的大力支持、食用
菌从业人员的共同努力下，食用菌生产在应用技术研
究、新技术推广、标准化生产、科技到户等方面取得了
进展，菌农获得了可观的经济效益，食用菌产业呈现出
蓬勃发展的繁荣景象。目前，食用菌业在全省种植业

中仅次于粮、菜，居第３位，由２００５年的全国第９位已
跃居全国第５位。２０１０年全省食用菌生产面积２万
ｈｍ２，鲜品总产量１５４．２万ｔ，总产值７１．６亿元。其中
黑木耳生产面积１．８４万ｈｍ２，产值５６．１亿元；滑菇生
产面积５８０ｈｍ２，产值６．５亿元；平菇生产面积２２７
ｈｍ２，产值４．１亿元。消耗农作物秸秆、农产品下脚料、
废弃枝条和木屑等农业废料２４５万ｔ。２０１１年据不完
全统计，食用菌面积将达到２．７万ｈｍ２，仍保持快速发
展态势。
１．１　优势区域带动明显
黑龙江省充分发挥资源、气候、技术等优势，推行

适地适栽，很多地区食用菌已成为其主导产业之一。
如哈尔滨市郊区、伊春朗乡的香菇，东宁、尚志、五常的
黑木耳，林口的滑子蘑，肇东的平菇，海林的猴头菇等。
食用菌生产正从千家万户的分散种植逐步向集约化、
规模化方向发展，涌现出一批规模化和具有区域特色
的食用菌专业村和生产基地，规模效益得到体现。全
省产值超亿元的县（市、区）增加到１２个，其中尚志市、
东宁县、海林市产值超１５亿元。黑木耳、猴头菇产量
位居全国首位，滑菇位于全国第２位，平菇位于全国第
９位
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