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植物体中的MAPK①
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摘要     促细胞分裂剂激活性蛋白激酶（MAPK）是一类存在于各种真核生物体中的丝氨酸/苏氨酸型

蛋白激酶。它被上游激活因子MAPKK磷酸化而激活，并通过将底物蛋白上的丝氨酸和苏氨酸残基磷酸

化而传递信号。它与其他一些信号分子组成MAPK级联信号通路，接受外界刺激信号，将信号转入细

胞内，影响特定基因的表达，它的作用受到不同因子的调节。本文介绍了植物体中的MAPK的结构特

点、作用机理、生物功能以及MAPK级联信号通路的调节。
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Abstract    Mitogen-activated protein kinases(MAPKs) are the serine/threonine protein kinases in

eukaryotes, they are phosphorylated by MAPKK and become activated, and then transfer signals by

phosphorylating the serine or threonine residue of the substrate protein. MAPKs are components of

the MAPK cascades which involved in the transduction of extracellular signals to intracellular tar-

gets and regulation of special genes’ expression. Distinct MAPK cascades are regulated by differ-

ent extracellular stimuli and are implicated in a wide variety of biological processes. In this paper , the

curren advances in studies on MAPKs and MAPK cascades are reviewed, including the structure

characteristic, action machanism, biological function of MAPK and the regulation of MAPK cascades.
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促细胞分裂剂激活性蛋白激酶（mitogen-activited protein kinases, MAPKs）是一类丝氨

酸 / 苏氨酸蛋白激酶，在细胞中对各种生长因子进行应答，迅速在其丝氨酸、苏氨酸残基部

位磷酸化而被激活。它广泛存在于各种真核生物中，与一些其他的信号分子组成MAPK 级联

（M A P K  c a s c a d e s）。当生物体遭遇各种胁迫，如紫外辐射、渗透胁迫、热胁迫等，或是

受到创伤以及其他细胞因子、激素刺激时，MAPK被不同的上游信号分子激活，通过对下游

专题介绍
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分子的磷酸化作用，最终将外界信号传递给细胞核，调节特异基因的表达，使细胞、组织、

器官、整个生物体作出相应的生理反应。越来越多的实验证据表明，MAPK 在植物的生长发

育调节和抗逆等生理过程中起重要作用。

1    植物体中MAPK的分类
1.1    MAPK的结构特点

和其他的蛋白激酶一样，MAPK也有一个由 300多个氨基酸组成的催化区域，位于Ⅶ和

Ⅷ亚结构之间。其中由苏氨酸（T）、酪氨酸（Y）和一个 X 氨基酸（X 可以是谷氨酸、

脯氨酸或甘氨酸）组成的 T-X-Y区（也称为三肽模块），在其中起关键作用（Boulton et al.,

1990）。T-X-Y区在三维结构上定义“T 环结构（T-loop）”，又称 “L12环状结构（Loop-

12  s t ruc tu re）”。T 环是一个接近活化位点的表面环状结构，常被形象地称为“磷酸化唇

（phosphorylat ion l ip）”或“激活唇（activation lip）”，它被认为是决定各种MAPK激

酶活性的关键结构，在调节蛋白激酶激活或失活的状态中起着非常重要的作用。除 X 氨基酸

不同之外，不同的MAPK，其 T 环的长度也不同，从 25 个氨基酸到 38 个氨基酸不等。T -

X-Y中的 X残基和 L12的长度能影响MAPK 的底物特异性，并且，L12的长度在控制自主磷

酸化上起着重要作用（Jiang e t  a l .,1997）。

利用生化技术和 X衍射技术，已了解到MAPK是如何通过磷酸化作用而被激活（图 1）。

未活化（未被磷酸化）的MAPK 的催化位点被磷酸唇封闭。当MAPK 的激活剂与之结合后，

这个磷酸唇的结构变得不稳定，从而暴露出埋藏在无活性结构中的酪氨酸残基，MAPK激活

剂将这个关键性的酪氨酸残基及与之相邻的另一个苏氨酸残基磷酸化。被磷酸化的酪氨酸和苏

氨酸残基与其他的氨基酸残基相互作用，改变磷酸唇的构象，使 ATP结合到它的催化位点上。

这个磷酸化酪氨酸残基在特殊的底物蛋白与MAPK的结合位点中也起着关键性的作用。磷酸化

作用不仅激活MAPK的催化活性，还有助于其二聚体的形成。二聚体形式（而不是单体形

式）的MAPK能够被转运进细胞核，调控特殊转录因子的活动（Lodish  e t  a l .,2000）。

1.2    植物体中的 MAPK家族成员

利用生化技术和 PCR技术，已经分离克隆出许多植物的MAPK 基因，如烟草中的 Ntf3、

Ntf4、Ntf6基因等（Wilson et al., 1995），水稻中的 OsBIMK1 基因(Song and Goodman, 2002)。

在已完成的拟南芥基因组测序工作中(The Arabidopsis Genome Initiative, 2000)，已鉴定出 20 个

编码MAPK 的基因、10个编码MAPKK 的基因和 60个编码MAPKKK 的基因。Ichimura 等

（MAPK Group, 2002）对这 20个拟南芥MAPK 的 TXY区进行比较，将目前在植物中已发现

的MAPK 分为两个亚类，其中一类含有TEY区，另一类则含有 TDY区。TEY类可以进一步

分成 A、B、C 3组，而 TDY类则单独为 D组。A 组和 B组MAPK蛋白的 C端均含有一个

在进化上保守的 CD区，这个 CD区可以作为MAPKK、磷酸酶和底物蛋白的停泊位点。C组

MAPK中的 CD区似乎被修饰，而在 D组中则没有发现 CD区的存在。A 组中的MAPK 成员

主要参与环境胁迫和激素反应：MPK6和它在其他种类中的直向同源物能被许多逆境因子激

活；NtSIPK 最先是作为水杨酸诱导的蛋白激酶被发现，后来发现它还参与了众多的生物和非

生物胁迫反应；MPK3 基因在逆境下被快速诱导表达，MPK3蛋白在氧胁迫下被激活；紫花

苜蓿中的 SIMK也参与了胁迫反应；NtWIPK和MPK3在氨基酸序列上有很高的相似性，都参
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与了创伤信号的传导。B组中的MAPK 研究的较少，但已有的证据表明它们也参与了环境胁

迫和细胞的分裂反应。例如，通过转座子插入作用扰乱MPK4 基因的表达，得到了具有系统

获得性抗性表型的拟南芥植株。在野生型拟南芥植株中，用MPK4特异性抗体进行生化分析

表明它在生物和非生物胁迫下被激活。紫花苜蓿中的MMK3和烟草中的 Ntf6、MPK13以细胞

周期依赖性的方式被激活，并且在分裂末期特异性的定位于成膜体部位。关于 C 组中的

MAPK，目前我们还知之甚少，但已经检测到MPK7 表达的昼夜节律调节。D组MAPK 在结

构上与前面三组有明显的差异。它的 C末端缺乏其他 3组MAPK都含有的CD结构区。MPK8、

MPK9、MK15 的 N末端有一个由 60～80个氨基酸组成的结构。MPK8 和MPK9 的 N端分别

有一个丝氨酸富集区和谷氨酸富集区。水稻 BWMK1基因和紫花苜蓿 TDY1基因能分别被病原

体和创伤反应激活。值得一提的是，出芽酵母中的 Hog1p和哺乳动物中的 p38含有 TGY区结

构，哺乳动物中的 JNK含有 TPY区结构，而这两个结构域目前在植物体中还没有被发现。

2    MAPK在植物体中的功能与特点

MAPK最早是在酵母和哺乳动物中发现，其中酵母细胞被用作研究MAPK的模型。酵母

细胞中共有 6个MAPK 基因，其中 5个基因的作用已被阐明。它们分别在酵母的有性生殖、

芽孢形成、抵御高渗胁迫和氮元素缺乏时的假菌丝生长过程中起重要作用，且具有一定的功

能特异性（Ruis and Schiller, 1995）。在哺乳动物中，MAPK被认为参与了激素信号、神经

信号和细胞分裂信号的传递过程。随着近年来人们对植物体内MAPK 作用的关注，越来越多

的实验证据表明它在植物体信号传导中的重要性。

2.1    MAPK与植物激素

植物激素是一类对植物体生长发育起着重要调控作用的物质，它们以信号分子的形式作用

于细胞，在细胞内通过一系列信号传导过程，最终影响整个植物体的生长发育。

图 1    MAPK结构示意图    a. 失活状态，未被磷酸化；b. 活化状态，被磷酸化。
（引自Lodish et al., 2000)

Fig.1    Structures of MAP Kinase in its inactive, unphosphorylated form (a) and active,
phosphorylated form (b).
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Mockaitis 和 Howell（2000）发现在拟南芥幼苗的根部细胞中有一个MAPK能被有生物活

性的生长素激活，而不能被不具有生物活性的类生长素化合物所激活。在生长素反应突变体

axr4中可以观察到由生长素而非盐胁迫所引起的MAPK 活化作用明显受到抑制。用哺乳动物

MAPK抑制剂处理拟南芥 BA3-GUS幼苗根部，扰乱MAPK 信号传导途径后，受生长素控制

的转基因的表达作用受到了抑制。在烟草中有一个特异的MAPKKK—— NPK1，它能通过激

活MAPK级联从而抑制生长素反应早期基因的转录作用，这个抑制作用能被MAPK磷酸酶解

除。NPK1 过表达的转基因烟草种子的胚胎、胚乳的发育过程中存在障碍（Kovtun  e t  a l .,

1998）。在烟草细胞M 期的末期，已活化的NPK1 蛋白迅速失活，在正在分裂的细胞中，

NPK1的水平很低，这说明 NPK1的积累是受到严格控制的（Nakashima, 1998）。实验所观

察到的由生长素引起的激酶的快速活化都是发生在对生长素敏感的器官中，并且这些反应都是

暂时的，其作用也依赖于所用生长素的剂量。目前认为MAPK 信号传导途径可能参与的、与

生长素反应相关的生理过程有：早期基因的快速转录，离子通道的活性调节，细胞骨架结构

的重新定位以及第二信使的产生（DeLong et al., 2002）。

赤霉素（GA）也是一种促进细胞分裂的激素，已发现 GA 能在燕麦糊粉层细胞中诱导一

个MAPK 同源物的表达（Huttly and  Phlllips, 1995）。但 Knetsch 等（1996）报道，GA 3

对大麦糊粉层细胞中的MAPK活性却没有影响。Huttly 等人从燕麦中分离得到的 ASPK9 的

cDNA与 ERK1的相比，表现出很高的同源性，该MAPK 基因的表达受到 GA 3强烈的负调节

作用。因此，MAPK与 GA 信号传导途径的相关性还需要进一步探索。

在 Novikova 等（2000）所进行的实验中，用乙烯分别处理野生型拟南芥、乙烯不敏感

突变体 etr1 和三重反应突变体 ctr1 后，它们的胞质提取物均表现出MBP磷酸化作用的增加，

其中 etr1 突变体中MBP激酶的活性要比野生型的低，而 ctr1突变体中MBP激酶的活性要比野

生型中的高。已经知道 CTR1蛋白是乙烯信号传导过程中的一个负调节因子，对 ctr1 基因的

分析表明它属于 Raf 家族，是一个丝氨酸 / 苏氨酸激酶。CTR1和MAPKK激酶的相似性说明

乙烯的信号传导过程有可能借助于MAPK级联反应。

Knestsh等（1996）发现 ABA 能在大麦糊粉层中诱导MAPK的快速活化，而苯胂氧化

物（一种酪氨酸磷酸酶抑制剂）能够完全抑制MAPK的作用以及 ABA 诱导的 rab16 基因的

表达。用 ABA处理豌豆突变体的表皮细胞能激活一种 45 kDa的具有MAPK 特性的蛋白激酶

——AMBP。但是，该激酶与ABA 诱导的气孔的关闭作用却没有联系（Burnet t  e t  a l .，

2 0 0 0）。

SIPK(SA-Induced Protein Kinase)最先是在用水杨酸处理烟草细胞时发现的，在以后众多的

实验中发现它还参与了各种刺激信号的传导作用。用具有生物活性的 S A 同源物也能激活

SIPK，但是无生物活性的 SA 却不能（Zhang and Klessig, 1997；2001）。

2.2    MAPK与植物防御反应

用真菌刺激因子处理紫花苜蓿能激活 4个MAPK，它们分别是 SIMK、MMK2、MMK3

和 SAMK（Cardinale et al., 2000）。用 TMV病毒感染烟草时，SIPK和WIPK也被激活（Zhang

and Klessig , 1998）。早期对芹菜细胞的研究发现真菌刺激因子能引起 AtMPK 同源物 ERMK

的活化，且该MAPK 被转运进核内，这说明它有可能将某些参与防御反应的转录因子进行磷

酸化（Ligterink et al., 1997）。Asai等（2002）最近的工作证实了这一猜测。Yang 等（2001）
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在实验中发现了一种MAPKK—— NtMEK2，它位于 SIPK和WIPK的上游，NtMEK2基因的

突变能诱导烟草植株发生超敏性反应，且这一过程能被内源 SIPK 和WIPK 的作用所抑制。该

实验还发现，NtMEK2— SIPK/WIPK级联能控制两个防御基因 HMGR和 PAL的表达，而这两

个基因所编码的酶在植物抗毒素和水杨酸的生物合成途径中起重要作用。这些结果均说明

MAPK级联参与了防御反应，且在其中控制多条反应途径。

2.3    MAPK与非生物胁迫

各种环境胁迫，如极端温度、渗透胁迫及紫外辐射等都能通过MAPK 信号途径在生物体

内引发相应的反应。Jonak等（1996）观察到紫花苜蓿中的 p44MMK4 蛋白在干旱和冷胁迫时

被激活，它又能引起自身mRNA 水平的上升。渗透胁迫对烟草悬浮培养细胞的作用已得到初

步了解，WIPK 和 SIPK 参与了这一过程，其中 SIPK 在高渗环境和低渗环境下都被诱导激活，

而WIPK仅在低渗环境下被激活。番茄处于热胁迫状态下时，有一个 50 kDa的MAPK被激活

（Link et al., 2002）。另外，UV-B辐射处理番茄也能激活MAPK（Yalamanchili and Stratmann,

2002）。玉米中的 ZmMPK5在冷胁迫的恢复过程中被激活（Coronado et al.，2002）。Sangwan

和 Dhindsa（2002）在紫花苜蓿中发现了两个对温度变化敏感的MAPK，它们在 25℃时均没

有活性，而当细胞所处的温度从 37℃变成 25℃时，SAMK（Stress-Activated Protein Kinase）

被激活，当温度从 4℃变成 25℃时，HAMK（Heart shock- Activated Protein Kinase）被激活。

风是植物体在自然界中最易遭受的机械胁迫，机械操作处理拟南芥的叶片后能引起特殊的

MAPK 和MAPKK 基因的转录（Mizoguchi et al.，1996）。触碰紫花苜蓿植株 2 s 之后就能

引起MAPK的活化。紫花苜蓿的悬浮培养细胞受到持续的振荡后也能持续表达MAPK的活性，

停止振荡 1 h后，MAPK 活性消失，再振荡几秒钟后，其活性又恢复（Bög re  et al.，1996）。

这些都为MAPK参与机械刺激信号的传导提供了直接的证据。

在受到创伤的烟草叶子中WIPK基因被快速转录（Seo et al.，1995）。转基因烟草中WIPK

基因的过量表达导致内源MAPK的失活，结束创伤反应。紫花苜蓿的叶子受到创伤后，MMK4

被激活。在所研究的植物中，创伤能激活各种相关的MAPK，这些MAPK 的活化是一个翻

译后过程，它的作用依赖于转录作用和蛋白质的重新合成（Bög re  e t  a l .，1997）。

2.4    MAPK与氧爆发

氧爆发是植物体作出的快速防御反应之一， H2O2是生物防御反应中一个重要的信号物质，

也是MAPK的强激活剂。在大豆中发现有两个MAPK家族成员在氧爆发诱导因子的刺激下被

快速激活（Taylor et al., 2001）。H2O2在拟南芥叶片细胞中激活一个特异的MAPKK——ANP1,

后者又能激活 AtMPK3 和 AtMPK6，组成磷酸化级联。但是这个过程却抑制了生长素引起的

反应。研究表明，在氧胁迫和生长素信号传导途径之间存在着分子水平上的联系。能表达

ANP1类似物 NPK1的转基因烟草表现出对多种逆境的忍受力，被激活的MAPK级联在调节基

因表达中起着双重作用：它既能激活逆境反应基因，保护植物不受伤害；又能抑制生长素诱

导的启动子的作用（Kovtun  et al., 2000）。

2.5    MAPK与细胞周期的调节

植物激素在对细胞分裂的控制上起整体的调节作用，植物激素与MAPK间的相互关系在前

面已有阐述。另外，在细胞局部，也存在各种细胞周期调节因子，MAPK 就是其中一类。

有证据说明 ANP1和 NPK1在细胞周期中起一定作用，在进行细胞增殖的组织中 ANP1和
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NPK1 的转录水平显著上升。并且，烟草细胞中NPK1 的转录作用表现出对M 期的依赖性。

NACK1是一种微管结合马达蛋白，能与 NPK1相互作用（Ishikawa et al., 2002）。被控制在

G1期的 BY2烟草细胞在进入 S期的前几个小时伴随有与紫花苜蓿MMK1相关的烟草MAPK的

快速、瞬时的激活过程。Jonak等（1993）发现紫花苜蓿中MMK1的mRNA 水平在 G2 期时

有所增高，MMK1含量的改变可能与一些 G2 期细胞骨架的重组事件有关，如早前期带的形

成。 免疫沉淀反应发现，紫花苜蓿的内源MMK3和烟草中的 Ntf6定位于正在分裂的细胞的中

间板部位，说明它们在细胞分裂结构的形成中起作用。它们还可能在细胞质运动的某些方面

起调节作用。植物体中也存在着与酵母细胞中控制细胞分裂和有丝分裂停止作用的相似的

MAPK信号途径组成物。

2.6    植物细胞中 MAPK作用的特性

在酵母和哺乳动物细胞中，MAPK的激活仅是一个翻译后事件；在高等植物体中，这个

机制对MAPK的激活也同样起作用，例如烟草中的 SIPK。但烟草中WIPK的激活则是通过转

录和翻译后两个水平来调节的。用 TMV处理烟草细胞后，在WIPK的激活前可以观察到WIPK

转录的增加，并且WIPK基因的表达也是WIPK酶活性调节所必需的。另外，在不同的逆

境中，拟南芥中的AtMPK3 和紫花苜蓿中的MMK4，它们的基因的表达都被激活(Zhang et

al ., 2000)。

MAPK是一种Mg 2+依赖性激酶，且在一定范围内其活性随Mg 2+浓度的上升而上升，并

且Mn 2+的作用不能代替Mg 2+（Zhang and Klessig, 1997）。但是在Wilson 等（1995）所

进行的实验中，烟草细胞中的 3个MAPK：NH3、Ntf4 、Ntf6 在Mn 2+代替Mg 2+作为辅因

子的情况下，激酶的活化效果却更好。这也许是因为各种MAPK 结构本质的不同决定了其辅

因子的不同。

将洋芫荽细胞与离子通道抑制剂 A9C 一起孵育后，所有的防御反应都受到了抑制（Jabs

et al., 1997）。在这种条件下，Pep13所诱导的MAPK的活化作用也完全被抑制（Ligterink

et al., 1997）。两性霉素 B（Amphotericin B,它能模拟刺激因子所引起的离子流入）能在没

有刺激因子存在的情况下引起MAPK 的活化作用。这样看来，MAPK 的活化作用可能依赖于

特异的离子通道的存在。

在大多数体外实验中，MAPK 的激活是一个快速、瞬时的过程。MAPK 的活性最高峰一

般都出现在 10~30 min 以内，且MAPK 级联的作用曲线非常陡峭，加入刺激物之后的激酶活

性是未加刺激物时的 5～25倍不等。这样，外界刺激水平上的微小变化就能够打开或是关闭这

条信号通路，因而MAPK 级联能以一个分子开关的形式在细胞内起作用。但也有某些MAPK

的激活并没有表现出一个快速或瞬时的过程。Baudouin 等（2002）以佛波酯处理烟草细胞时

发现它所激活的 45 kDa的MAPK活性的变化出现在 1 h以后。在动物体中，用神经生长因子

NGF 处理 PC12细胞后，ERK活性维持了几个小时，最终导致神经细胞分裂的终止。然而用

表皮生长因子 EGF 处理细胞后，E R K 的活性仅持续了很短的时间，最后引起细胞增殖

（Marshall e t  a l ., 1995）。因此，MAPK活化所需时间的长短、其活性维持时间的长短以及

其活性强度的大小对MAPK将不同的刺激信号转化成各异的生理反应的能力有很大的影响。有

可能MAPK 的快速激活能启动细胞内的快速防御反应，使细胞迅速作出调整，适应环境的改

变；而MAPK 迟缓的激活过程则有可能引发细胞程序性死亡。
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在哺乳动物中，MAPK 的失活是通过一种双特异性蛋白磷酸酶（dual-specificity protein

phosphatases,一种 MAPK 磷酸酶，例如 CL-100及它的同源物）来完成的。它能够高效的、

自动的将MAPK 中已被磷酸化的苏氨酸、酪氨酸残基去磷酸化，使 MPAK失活。这些MAPK

磷酸酶的转录作用能很快的被MAPK信号途径激活（Groom et al., 1996；Grumont e t  a l .,

1996）。目前，在高等植物中还没有发现这种双特异性蛋白磷酸酶，但已有报道从绿藻

chlamydomonas中克隆出了它的同源物（Haring et al., 1995）。这也就能解释为什么大多数的

MAPK的活化都表现为一个快速、瞬时的过程，而有些MAPK 的活性却能维持较长的时间。

这可能是因为刺激因子将MAPK 激活后却没有相应的激活MAPK磷酸酶。

3    植物体中的MAPK级联信号通路

3.1    MAPK级联信号通路的组成

MAPK在生物体内的生理功能是通过MAPK级联完成的。在生物进化过程中， MAPK三

级激酶级联高度保守，即MAPKKK（MAP Kinase Kinase Kinase）→ MAPKK (MAP Kinase

Kinase) → MAPK 。当细胞受到刺激后，MAPKKK 被上游因子磷酸化而被激活，活化的

MAPKKK转而通过磷酸化作用激活MAPKK，后者则通过对苏氨酸和酪氨酸残基的双位点磷酸

化激活MAPK。因此MAPK 的活性是直接由MAPKK调节的。MAPK能将众多底物蛋白，

如转录因子、蛋白激酶、细胞骨架蛋白等磷酸化。某些低分子量的的 GTP结合蛋白（如 Ras、

Rac、cdc42）和一些特殊的激酶能够作为MAPKKKK 来调节MAPKKK的活性。

一直以来，人们只知道MAPK级联途径由这 3种激酶组成，但就具体的MAPK级联途径

的组成成份、生理功能、调节因子等情况还知之甚少。最近，发表在《N a t u r e》杂志上

的一篇文章向我们介绍了在拟南芥中发现的第一条完整的植物体MAPK级联途径：MEKK1 →

MKK4/MKK5 → MPK3/MPK6。这条途径的激活使植物体表现出对细菌性和病毒性病原体的抗

性（Asa i e t  a l .,2002）。

3.2    MAPKKK和 MAPKK

在拟南芥中已鉴定出 10个MAPKK基因和 60个MPKKK基因。MAPKKK有许多MAPKK

和MAPK 所没有的调节区域，如 GTP结合蛋白的结合域、亮氨酸拉链二聚化序列、酪氨酸、

丝氨酸 / 苏氨酸激酶的磷酸化位点等。这样，MAPKKK就能被各异的上游因子调节，并能选

择性的调节不同的MAPKK的活性，使MAPK 级联能灵活的对各种细胞刺激做出反应。植物

体中的MAPKKK可以分为MEKKs 和类 Raf两个亚家族(MAPK Group, 2002）。在MAPK级联

中的 3种成分里，MAPKK数量最少，利用双向杂交技术和体外试验发现特定的MAPKK能与

不止一个MAPK 作用。紫花苜蓿中的 AIMKK和 PRKK能激活 3种不同的MAPK，同样，烟

草中的 NtMEK2 能激活 SIPK和WIPK。而在拟南芥中，AtMEKK1（一种MAPKKK）能激

活 4个不同的MAPKK。因此MAPKK在植物体信号传导途径中起着一个信号发散点的作用。

3.3   支架蛋白（Scaffolding Proteins）与 MAPK级联的调节

MAPK 家族成员众多，它们又分别能与不同的上游信号分子和下游效应分子组合，形成

各种细胞内信号通路。那么细胞是怎么样对MAPK 级联信号通路进行调控，使之能准确有效

地传递信息的呢？研究表明，支架蛋白（s ca f fo ld ing  p ro te ins）在其中起着重要的作用

（Garrington and Johnson, 1999）。支架蛋白本身没有催化活性，但它具有多个特异的结合区
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域，能帮助MAPKKK 结合各异的上游蛋白和下游MAPKK-MAPK复合物。支架蛋白能阻止

不同信号途径间的“交谈（cross-talking）”，又能允许一个特定的激酶在多条信号途径中起

作用而不影响其功能的特异性。另外，它还能够控制蛋白的细胞内定位。支架蛋白的磷酸化

或水解作用有可能帮助某些蛋白之间进行相互作用。关于支架蛋白的重要功能可在酵母Saccha-

romyces cerevisiae细胞交配反应中一条特殊的MAPK级联通路中得到说明。这条通路中的上

游因子 Gβγ亚基与支架蛋白 Ste5反应，激活 Ste11（MAPKKK）、Ste7（MAPKK）和 Fus3

（MAPK）。双重杂交分析表明，Ste5的不同区域能分别结合 Ste11、Ste7、Fus3和 Ste4（G

β亚基），这说明 Ste5与 Gβγ亚基结合后共同调节该MAPK 级联。在该酵母细胞的另一条渗

透胁迫反应的MAPK级联通路中，Ste11也作为MAPKKK起作用，但它的作用是通过支架蛋

白 Pbs2结合 sho1来进行调节的。因此，虽然两条通路中都用到了 Ste11，但它们之间并没

有发生交叉。这样，支架蛋白就能使用同一个MAPKKK接受不同的上游刺激信号，调节不

同的下游MAPKK-MAPK 复合物。在动物体中同样也发现有这样的支架蛋白，如MP1 就在

ERK信号通路中起作用。在植物体中还没有类似报导，但它们的存在和作用是极有可能的。

4    展望

关于MAPK 在酵母和哺乳动物中的作用及机理的研究起步要早，也取得了许多成果。它

们不仅与生物抗逆性、激素信号传导、细胞周期调节等方面密切相关，在动物细胞中还存在

有另一些平行的MAPK级联，与细胞凋亡相关，抑制细胞的增殖和分化。

MAPK在植物体中的作用为我们解决一些长期以来未能解决的难题提供了新的突破口，但

在生物体中还存在有各种其他的激酶与MAPK性质相似。为了能准确清楚的研究MAPK在生

物体中的作用，最好的办法就是获得其突变体。最近，植物体中第一个MAPK突变体拟南

芥 mpk4 基因突变体已被发现（Petersen et al., 2000）。它是通过将转座子插入到 mpk4 基因

启动子上而获得的。假如能获得更多的MAPK 基因突变体，将对我们今后的研究提供更

多帮助。

MAPK 级联通路由于其底物的特异性而各自具有一定的独立性。同时，它又能在多个水

平上相互交联，还能与其他类型的信号传递系统协调作用。这样，被各异的生物和非生物的

刺激所引起的信号传导途径在某个MAPK 上相互联系起来，形成一个错综复杂的信号传递网

络。而这些不同的信号传递途径是在哪一步整和起来的，它们的发散途径怎样，支架蛋白

的调节机制是什么都是值得研究的内容。在植物体内是否还存在其他的作用因子也有待进一

步研究。
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《植物学通报》即将改版

《植物学通报》第五届编辑委员会于2004年 2月 28日正式成立并召开了第一次会议。会议决定

把《植物学通报》定位为以灵活的形式，及时全面地报道我国植物生命科学各分支学科创造性的研

究成果，成为国内植物学最重要的中文学术期刊之一。为落实以上决定，近期本刊特推出一系列改

版措施，具体如下：

1.封面重新设计，为彩色封面，每期从所登论文中遴选一幅彩色插图作为封面照片，希望作者

踊跃提供照片。

2.增设“学术论坛”栏目，先在生态学和系统进化两个领域作试点，发表不同学术观点的文章。

3.降低综述文章的刊登比例，增加研究论文的数量，并将原研究简报栏目扩充为简报和快讯栏

目 。

4.刊登商业广告、重点实验室介绍、人才招聘信息和新书介绍等。欢迎有合作意向者与编辑部

联系。

在此，编辑部诚挚地感谢读者、作者和审者对我刊的关心和帮助，期望今后继续予以支持。

                                                                                                                    《植物学通报》编辑部

                                                                                                                                    2004-04-15

 https://www.sciengine.com/doi/10.3724/CBB-t23-108


