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AMPK 在糙皮侧耳生长发育不同阶段

及非生物胁迫下的差异表达

李会会，陈朝阳，郑秀坤，文 晴，刘 晴，戚元成，王风芹，胡延如，申进文

（河南农业大学生命科学学院 郑州 450002）

摘 要：为探究 AMPK（AMP 激活的蛋白激酶）α、β和 γ 3 个亚基在糙皮侧耳生长发育不同阶段以及多种非生物胁

迫下的表达特性，首先通过同源性比对获得糙皮侧耳 AMPK 3 个亚基序列，然后通过 qPCR 探究 AMPK 3 个亚基在

生长发育不同阶段、营养胁迫、温度胁迫、重金属胁迫、氧化胁迫和盐胁迫下的相对表达量。结果表明，AMPKα亚基

在糙皮侧耳子实体发育初期、原基期和子实体期、温度胁迫、重金属胁迫和氧化胁迫中高表达；AMPKβ亚基在子实

体发育初期、营养胁迫、重金属胁迫、盐胁迫下高表达；AMPKγ亚基仅在子实体发育初期和温度胁迫中热胁迫下表

达量升高。以上结果说明，AMPK 3 个亚基响应不同的环境胁迫，可能具有不同的调控功能，其中，AMPKα亚基在

AMPK 调控功能中起关键作用。研究结果为进一步深入了解 AMPK 3 个亚基在糙皮侧耳生长发育及不同胁迫中的

功能奠定了基础，也为糙皮侧耳抗逆研究提供了创新思路。
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Differential expression of AMPK in different stages of growth and devel-
opment of Pleurotus ostreatus and under abiotic stress
LI Huihui, CHEN Zhaoyang, ZHENG Xiukun, WEN Qing, LIU Qing, QI Yuancheng, WANG Fengqin,

HU Yanru, SHEN Jinwen
（College of Life Sciences, Henan Agricultural University, Zhengzhou 450002, Henan, China）

Abstract: To explore the expression characteristics of the three subunits α, β, and γ of AMPK（AMP-activated protein ki-

nase）during different stages of the growth and development of Pleurotus ostreatus and under various abiotic stresses, this

study first obtained the sequences of the three subunits of AMPK in P. ostreatus through homology alignment. Then, qP-

CR was used to investigate the relative expression levels of the three subunits of AMPK during different stages of growth

and development, as well as under nutritional stress, temperature stress, heavy metal stress, oxidative stress, and salt

stress. The results showed that the AMPKα subunit was highly expressed during the initial stage of fruiting body develop-

ment, the primordium stage, the fruiting body stage of P. ostreatus, as well as under temperature stress, heavy metal stress,

and oxidative stress. The AMPKβ subunit was highly expressed during the initial stage of fruiting body development, un-

der nutritional stress, heavy metal stress, and salt stress. The expression level of the AMPKγ subunit only increased during

the initial stage of fruiting body development and under heat stress within temperature stress. The above results indicate

that the three subunits of AMPK respond to different environmental stresses and may have different regulatory functions.

Among them, the AMPKα subunit plays a key role in the regulatory function of AMPK. This study lays a foundation for

further in-depth exploration of the functions of the three subunits of AMPK during the growth and development of P. os-

treatus and under different stresses, and also provides innovative ideas for the study of the stress resistance of P. ostreatus.
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糙皮侧耳（Pleurotus ostreatus）俗称平菇，是我

国乃至世界主栽食用菌种类之一，栽培原料来源广

泛[1]。糙皮侧耳不仅具有丰富的营养价值和独特风

味，还能在抗氧化、抗炎、抗病毒和免疫刺激等方面

发挥作用 [2]。我国糙皮侧耳的种植以传统大棚为

主，该种植方式具有节省资源以及方便快捷等优

势，但是大棚环控能力差，糙皮侧耳生长极易受到

环境条件的影响 [3]。2021 年河南遭受暴雨洪涝灾

害，全省香菇、平菇、木耳、草菇等食用菌产量受损，

造成直接经济损失近 1 亿元[4]。近年来，全球气候

变暖与极端天气造成了我国各地食用菌一定程度

的减产甚至绝收，由于食用菌生产对气候变化的适

应性不足，无法应对天气变化带来的挑战，外界环境

胁迫严重威胁糙皮侧耳子实体的生长与品质[5]。

AMP 激活的蛋白激酶（AMPK）是由 α、β 和 γ

亚基构成的异源三聚体，在真核生物中高度保守，

作为一种感知和调节生物体胞内能量水平的关键

因子，在维持生物体代谢平衡和调控生长发育中发

挥着重要作用 [6]。AMPK 在微生物中又称 Su-

crose-nonfermenting 1（SNF1），可以被氧化应激、葡

萄糖剥夺、内质网应激等应激途径激活，参与胞内

的葡萄糖代谢、脂质代谢和蛋白质代谢等，此外，还

可以调节线粒体的生物合成和自噬[7-8]。

AMPKα亚基是催化亚基，N 端包含了丝/苏氨

酸蛋白激酶结构域和保守的苏氨酸磷酸化位点，该

位点磷酸化可以直接激活该激酶的催化活性，在 C

端含有一个与调节亚基形成复合物的调节结构

域[9]。在哺乳动物体内，存在 2 个 AMPKα亚基，即

AMPKα1 和 AMPKα2；真菌中存在一个 AMPKα亚

基的同源蛋白 SNF1；植物中存在 3 个 AMPKα 亚

基的同源蛋白，分别为蔗糖非发酵相关蛋白激酶 1α

1（SNRK1α1）、蔗糖非发酵相关蛋白激酶 1α2

（SNRK1α2）和蔗糖非发酵相关蛋白激酶 1α3

（SNRK1α3），不过 SNRK1α3 较为罕见 [10]。在植物

遭遇盐胁迫、高渗胁迫等非生物胁迫时，SNRK1α被

诱导激活，进而调控细胞内可溶性糖、淀粉含量以

及 ADP-葡萄糖焦磷酸化酶（AGPase）活性，增强植

株的抗逆能力[11]。在灵芝中，SNF1 受热胁迫诱导激

活后，通过提高细胞内无氧糖酵解速率来减少活性

氧积累，从而对灵芝的次生代谢产生影响[12]。

AMPKβ 和 γ 亚基作为调节亚基，可以和 α 亚

基的调节结构域直接互作，协同发挥作用。β亚基

通常作为连接 α和 γ亚基的桥梁，其 N 端是一段可

变基序，含有一个糖类结合元件 CBM，C 端用来结

合 α和 γ亚基；γ亚基含有核苷酸结合位点，包含 4

个串联的胱硫氨酸 β 合酶（CBS）基序，用来响应

AMP、ADP 和 ATP 水平的变化[13]。在酿酒酵母中，

含有 3 个 β 亚基（SIP1、SIP2、GAL83），β 亚基的亚

细胞定位会影响 SNF1 在酵母中的调控功能，进而影

响菌体对非生物胁迫的抗逆能力：在缺少葡萄糖时，

SIP1、SIP2、GAL83 分别定位于液泡、细胞质、细胞

核，葡萄糖回补后则定位于细胞质中；SIP1 过表达菌

株在高乙醇条件下成活率较高；GAL83 在碱性胁迫

下定位于细胞核，负责调控碳源[14-15]。哺乳动物中有

3 个 γ亚基 AMPKγ1、AMPKγ2、AMPKγ3；酵母和白

色念珠菌中只有 1 个由 SNF4 编码的 γ亚基；白色念

珠菌中的 SNF4 介导葡萄糖等碳源代谢、参与细胞壁

合成、影响菌株对化学药物的抵抗能力[16,17]。细胞受

到外界环境的压力，胞内代谢失衡，AMPK 3 个亚基

通过形成复合物来调控代谢稳态；此外，AMPK 的 3

个亚基也可以独立于三聚体复合物响应多种非生物

胁迫的诱导[18]。

AMPK 蛋白激酶广泛存在于各种真核生物中，

参与生物体的生长代谢调控及多种非生物胁迫响

应，但目前在食用菌中研究较少，并且 AMPK 3 个

亚基在糙皮侧耳生长代谢及非生物胁迫下的调控

机制尚不清楚。笔者旨在通过对 AMPK 3 个亚基

在糙皮侧耳不同生长发育阶段，以及各种非生物胁

迫下的表达特性分析，初步解析 3 个亚基可能调控

的抗逆途径，为后续深入研究 AMPK 3 个亚基在糙

皮侧耳不同胁迫下的调控功能提供借鉴和参考。

1 材料与方法

1.1 材料

试验于 2023 年 12 月至 2024 年 5 月在河南农

业大学生命科学学院实验楼进行。

1.1.1 菌株 糙皮侧耳（P. ostreatus）菌株 X831 由

河南农业大学真菌研究室保藏并提供。

1.1.2 培养基 GYE（glucose yeast extract）培养基：

酵母提取物 5 g、葡萄糖 20 g、维生素 B1 0.01 g、

KH2PO4 1 g、MgSO4 ·7H2O 0.5 g，ddH2O 溶解并定容

至 1 L；121 ℃下高压蒸汽灭菌 30 min。MCM 培养

基 ：微 晶 纤 维 素 10 g、MgSO4 · 7H2O 0.5 g、

（NH4）2HPO4 5 g、KH2PO4 4.6 g、微量元素 2 mL（配

方见表 1），ddH2O 溶解并定容至 1 L，121 ℃下灭菌

30 min。SA 培养基：蔗糖 20 g、NH4H2PO4 2 g、天冬酰

胺（Asn）0.88 g、缬氨酸（L-Val）1 g、K2HPO4 · 3H2O

0.224 g、KH2PO4 0.803 g、MgSO4 ·7H2O 0.99 g、CaCl2
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0.02 g，ddH2O 溶解并定容至 1 L ，121 ℃下高压蒸

汽灭菌 30 min。灭菌后加入 5 mL 微量元素溶液 I

和微量元素溶液Ⅱ。微量溶液 I：ZnSO4·7H2O 0.89 g、

MnSO4 · H2O 0.765 g、CuSO4 · 5H2O 0.20 g，ddH2O 溶

解并定容至 1 L，使用 0.22 μm 细菌过滤器过滤除

菌。微量元素Ⅱ：腺苷 1.65 g、硫胺素盐酸盐 0.02 g，

ddH2O 溶解并定容至 1 L，使用 0.22 μm 细菌过滤器

过滤除菌。

表 1 微量元素配方

Table 1 Trace element formulation

试剂名称 Reagent name

柠檬酸 Citric acid

MgSO4·7H2O

Fe（NH4）2（SO4）2·6H2O

CuSO4·5H2O

MnSO4

H3BO4

NaMoO4·2H2O

ddH2O

添加量 Additive amount

5 g

5 g

1 g

0.25 g

50 mg

50 mg

50 mg

补足至 100 mL Add to 100 mL

1.2 方法

1.2.1 菌种活化 在超净工作台中，将冰箱保藏的

X831 菌种用无菌接种针取适量置于新鲜的 GYE

平板上，25 ℃恒温避光培养箱培养 8~10 d。

1.2.2 平板菌丝培养 平板培养模拟糙皮侧耳出

菇过程，将 X831 菌种转接于 SA 固体培养基中，置

于 25 ℃黑暗环境中培养 7 d 至菌丝满板（CK），收

集部分样品备用；随后将剩余平板转移至 16 ℃恒

温培养箱（12 h 光照、12 h 黑暗）进行出菇管理，培

养 5 d 和 10 d 后分别收集样品备用；培养约 15 d 左

右时，收集原基期样品；待长出平菇子实体（培养约

22 d）后，收集子实体样品，置于-80 ℃冰箱保存

备用。

1.2.3 液体菌丝培养 将 8~10 块活化的平菇

X831 菌种块转接至新鲜的 GYE 液体培养基中（其

中放入 8~10 颗玻璃珠用来打碎菌丝），在 25 ℃、

180 r · min- 1 下培养 6~7 d，菌液呈现均匀的小米粥

状，用磁力搅拌器搅拌 30 min 左右，进一步使菌丝

均匀化，确保每瓶的接种量相同，然后以 5%的接种

量接到新鲜的 GYE 培养基中，在 25 ℃、180 r·min-1

下培养 5 d，以葡萄糖为唯一碳源的处理组继续用

GYE 液体培养基培养 2 d（CK），以纤维素为碳源的

处理组需要把菌丝过滤出来，在超净工作台中用无

菌水把菌丝表面的培养基冲洗干净后转接入新的以

纤维素为唯一碳源的 MCM 液体培养基中培养 2 d。

结束后用漏勺过滤掉培养基，把过滤得到的菌丝表

面的培养基用去离子水冲洗干净，然后用无纺布吸

走菌丝表面的水分，锡纸包裹后液氮冷冻处理，然后

将收集到的不同处理的菌丝放置-80℃冰箱保存。

1.2.4 非生物胁迫处理 温度胁迫：将活化好的

X831 菌种转接 GYE 平板，待长至平板的 2/3 时，分

别在 42 ℃、4 ℃培养箱胁迫培养 24 h，以 25 ℃为对

照（CK），刮取菌丝后，液氮速冻，样品置于-80 ℃保存

备用。氧化胁迫：将 X831 菌种转接在 2 mmol · L-1

过氧化氢的 GYE 平板上，添加等体积去离子水作

为空白对照，25 ℃恒温避光培养箱培养 8~10 d。刮

取菌丝后，液氮速冻，样品置于-80 ℃冰箱保存备

用。重金属胁迫：将 X831 菌种接种至 0、5、10、

15 mg·L-1 的硝酸铅、氯化镉和氯化汞的 GYE 培养

基，添加等体积去离子水作为对照组，25 ℃恒温黑

暗培养至对照菌丝满板，-80 ℃冰箱保存备用。

盐胁迫处理：将 X831 菌种接种至含有 1%、2%

NaCl 的 GYE 培养基，以 0% NaCl 的 GYE 培养基

为对照组，放入 25 ℃恒温培养箱培养 8~10 d，刮

取菌丝后，液氮速冻，样品置于-80 ℃冰箱保存

备用。

1.2.5 RNA 提取及荧光定量 PCR 分析 将-80 ℃

冰箱保存的样品置于研钵中，液氮研磨至粉末状，

然后使用南京诺维赞 FreeZol Reagent 试剂盒进行

RNA 提取。用分光光度计测定 RNA 浓度，反转录

使用南京诺唯赞 HiScript III RT SuperMix for qPCR

（+gDNA wiper）反转录试剂盒。实时荧光定量 PCR

反应体系为 20 μL，qPCR 程序设定为 95 ℃，30 s（保

持阶段）；95 ℃，10 s；60 ℃，30 s（循环阶段，40 个循

环）。荧光定量所用 PCR 引物如表 2。

表 2 荧光定量 PCR 引物

Table 2 Primers used for fluorescence quantitative PCR

引物

Primer

β actin-F

β actin-R

AMPKα-F

AMPKα-R

AMPKβ-F

AMPKβ-R

AMPKγ-F

AMPKγ-R

序列

Sequence

CGACCCATCCTACGAGC

TAGGCTGCGTCACTTGC

TCCTTTCTTCACCACCGAGC

TGGGAGGAGATACCAGCGAA

TACAAAATGCAGGCAGGACC

AATATTGGGTGCTGCGATAA

TCACGCAATATCGCCTCCTC

GTGGCGATAGGGTGGTATGG

1.3 数据分析

采用 GraphPad Prism 9.0 对荧光定量数据进行可

视化分析及统计学处理。试验组与对照组间差异显著

性通过单因素方差分析（One-way ANOVA）判定。

李会会，等：AMPK在糙皮侧耳生长发育不同阶段及非生物胁迫下的差异表达
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图 1 AMPKα、、AMPKβ、、AMPKγ 基因结构

Fig. 1 Gene structure of AMPKα, AMPKβ, and AMPKγ

2 结果与分析

2.1 AMPK 3个亚基的鉴定

经过同源序列（BLASTP）比对，在糙皮侧耳数

据库（https://mycocosm.jgi.doe.gov/pages/blast-query.

jsfdb=PleosPC15_1）中获得 1 个灵芝 SNF1 同源蛋

白 AMPKα，获得酿酒酵母 β 亚基和 γ 亚基同源蛋

白 AMPKβ和 AMPKγ各 1 个，结果如图 1 所示。

注：不同小写字母表示处理间在 0.05 水平差异显著。下同。

Note: Different small letters indicate significant difference among different treatments at 0.05 level. The same below.

图 2 AMPKα、、AMPKβ、、AMPKγ 在不同生长发育时期相对表达量变化

Fig. 2 Relative expression level of AMPKα, AMPKβ, and AMPKγ at different growth and development stages

2.2 AMPK 3个亚基在不同生长发育时期相对表

达量的变化

为了探究 AMPK 3 个亚基在糙皮侧耳不同生长

发育时期的表达情况，笔者用平板培养模拟糙皮侧耳

出菇培养条件，qPCR 检测在不同发育时期内（菌丝

期、16 ℃诱导出菇 5 d、16 ℃诱导出菇 10 d、原基期、

子实体期）3 个亚基表达量，结果如图 2 所示，AMPKα

亚基的相对表达量在低温诱导前期、原基期和子实体

期都较对照组菌丝期升高了 2 倍以上，AMPKα亚基

在子实体形成期大量合成，参与了糙皮侧耳子实体形

成的整个阶段。AMPKβ亚基和 AMPKγ亚基在模拟

子实体形成的低温诱导前期表达量显著上升，但是幅

度不大，除 AMPKβ亚基在原基期的相对表达量显著

降低外，AMPKβ亚基和 AMPKγ亚基其他时期的表达

量与菌丝期相比均无明显变化，说明 AMPKβ和 γ亚

基可能参与糙皮侧耳子实体的形成。

2.3 AMPK 3个亚基在营养胁迫下相对表达量的

变化

作为碳代谢调控关键元件，AMPK 的基本功能

就是在营养胁迫条件下调控能量代谢。为了探究

AMPK 3 个亚基在糙皮侧耳不同营养条件下的响应

情况，笔者以非优势碳源微晶纤维素替代优势碳源

葡萄糖，检测在营养胁迫下 3 个亚基的表达量，结

果如图 3 所示。与以葡萄糖为唯一碳源相比，除 β

亚基显著上调表达外，α亚基和 γ亚基表达水平并

无明显变化，文献报道，碳饥饿会导致 AMPKα催化

亚基磷酸化水平显著增加，进而激活蛋白激酶酶活

性来响应碳饥饿造成的代谢失衡[12]。结合本试验结

果与文献报道可推测：在当前的营养胁迫（微晶纤

维素替代葡萄糖）条件下，α亚基和 γ亚基的转录水

平未发生显著变化，但 α 亚基可能通过文献报道的

磷酸化修饰途径被激活；而 β亚基则主要在转录水

AMPKα

AMPKβ

AMPKγ

0 200 400 600 800 1000 1200 1400 1600 1800 2000 2200 2400 2600

外显子 Exon

内含子 Irtron

相
对

表
达

量
R

el
at

iv
e

ex
pr

es
si

on
le

ve
l

4

3

2

1

0
AMPKα AMPKβ AMPKγ

菌丝期 Stage of mycelium（CK）

16 ℃ for 5 days

16 ℃ for 10 days

原基期 Primordium stage

子实体期 Fruiting body stage
d

a
b

c

ab

bc

a

cd
d

b
b

a

b
b

b

核苷酸长度 Nucleotide length/bp

··48



第8期 ，等：及非生物胁迫下的差异表达 试验研究

平上受到调控。这表明 AMPK 不同亚基响应营养

胁迫可能存在差异化的调控机制。

2.4 AMPK 3个亚基在温度胁迫下相对表达量的

变化

探究 AMPK 蛋白激酶 3 个亚基在冷热胁迫下

的表达特性，结果如图 4 所示，AMPKα基因在冷热

胁迫下表达水平均显著升高，AMPKβ 亚基在温度

胁迫下表达量均无明显变化，AMPKγ 亚基在冷胁

迫下表达水平无明显变化，在热胁迫下显著上调表

达。上述结果表明，AMPKα 亚基和 AMPKγ 亚基

响应热胁迫的诱导转录水平升高，可能参与调控热

胁迫途径缓解糙皮侧耳热损伤，AMPKα 亚基还受

冷胁迫诱导表达量升高，响应低温胁迫。AMPKβ

亚基不受温度胁迫响应，不参与调控温度胁迫。

2.5 AMPK 3个亚基在重金属胁迫下相对表达量

的变化

为了明确 AMPK 3 个亚基是否响应重金属胁

迫，通过平板外源添加不同质量浓度的镉（Cd）、汞

（Hg）、铅（Pb），探究 α、β、γ 3 个亚基的表达特性，结

果如图 5 所示。AMPKα 和 AMPKβ 亚基表达量在

图 3 AMPKα、、AMPKβ、、AMPKγ 在营养胁迫下

相对表达量的变化

Fig. 3 Changes in relative expression levels of AMPKα,

AMPKβ, and AMPKγ under nutritional stress

图 4 AMPKα、、AMPKβ、、AMPKγ 在温度胁迫下

相对表达量的变化

Fig. 4 Changes in relative expression levels of AMPKα,

AMPKβ, and AMPKγ under temperature stress

注：A. Cd2 +处理下 AMPKα、AMPKβ、AMPKγ 的表达水平；B.

Hg2 +处理下 AMPKα、AMPKβ、AMPKγ 的表达水平；C. Pb2 +处理下

AMPKα、AMPKβ、AMPKγ的表达水平。

Note: A. The expression levels of AMPK α, AMPK β, and AMPK

γ under Cd2+treatment; B. The expression levels of AMPK α, AMPK β,

and AMPK γ under Hg2 +treatment; C. The expression levels of AMPK

α, AMPK β, and AMPK γ under Pb2+treatment.

图 5 AMPKα、、AMPKβ、、AMPKγ 在重金属胁迫下

相对表达量的变化

Fig. 5 Changes in relative expression levels of AMPKα,

AMPKβ, and AMPKγ under heavy metal stress
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图 6 AMPKα、、AMPKβ、、AMPKγ 在氧化胁迫下相对

表达量的变化

Fig. 6 Changes in relative expression levels of AMPKα,

AMPKβ, and AMPKγ under oxidative stress

图 7 AMPKα、、AMPKβ、、AMPKγ 在盐胁迫下相对

表达量的变化

Fig. 7 Changes in relative expression levels of AMPKα,

AMPKβ, and AMPKγ under salt stress

10 mg·L-1 Cd2+、10 mg·L-1 Hg2+和 10 mg·L-1 Pb2+处理

下均显著升高，约为对照组的 2 倍，AMPKγ 亚基

表达量在 3 种重金属胁迫处理下均无显著变化。

以上结果表明 ，AMPKα 和 AMPKβ 亚基响应

10 mg · L-1 处理的 Cd2+、Hg2+、Pb2+胁迫，AMPKγ亚基

不响应重金属胁迫。

2.6 AMPK 3个亚基在氧化胁迫下相对表达量的

变化

通过外源添加过氧化氢，模拟氧化胁迫条件，

探究 AMPK 3 个亚基对氧化胁迫的响应情况，结果

如图 6 所示。AMPKα亚基的表达量在 2 mmol·L-1

H2O2处理下显著提高，AMPKβ和 AMPKγ的表达量

相较于对照组无显著变化，由此可知，仅 AMPKα亚

基在转录水平响应氧化胁迫。

2.7 AMPK 3个亚基在盐胁迫下相对表达量的变

化

通过外源添加不同浓度 NaCl，模拟盐胁迫条

件，探究 3 个亚基对盐胁迫响应情况，结果如图 7

所示，AMPKβ 亚基在 2% NaCl 处理下表达量显著

上调，AMPKα和 AMPKγ亚基的表达水平无显著变

化，仅 AMPKβ亚基响应 2% NaCl 处理的盐胁迫诱导。

3 讨论与结论

生物体在生长和发育过程中会遭遇外界环境

的多种刺激，在多种应激条件下胞内代谢失衡，维

持能量稳态是生物体生存的一个重要策略，AMPK

蛋白激酶可以在多种信号通路中调控能量代谢，从

而响应逆境胁迫[19]。糙皮侧耳是我国主栽食用菌种

类之一，生长发育受外界环境影响较大。外界胁迫

不仅会阻碍菌丝生长，还会促使大量活性氧（ROS）

积累，破坏细胞内氧化还原稳态，进而导致细胞内

能量代谢失衡[20]。

笔者在本研究发现，AMPK 复合体的 α、β、γ亚

基在糙皮侧耳应对非生物胁迫时呈现显著差异表

达的特征。α亚基作为催化核心，在温度胁迫、重金

属胁迫及氧化胁迫中均表现显著上调，且贯穿子实

体发育全程，提示其可能通过维持基础能量代谢参

与发育调控。而 β、γ 亚基则表现出胁迫特异性：β

亚基在重金属暴露及营养胁迫时激活，γ亚基则特

异性响应热激。值得注意的是，三者在相同胁迫下

缺乏表达同步性，暗示亚基可能存在独立于经典三

聚体复合物的调控路径。这一现象在进化保守性

研究中获得佐证，番茄中编码 α 亚基的基因

PpSnRK1α可以提高抗氧化酶基因的表达水平和酶

活性，调节活性氧代谢进而增强耐盐性，也可以和

ShCIGT 蛋白质互作来改善番茄的耐寒和耐旱

性 [21- 22]。黄曲霉菌 AMPKβ 亚基 GAL83 可以和

Fus3 相互作用调节黄曲霉菌的次生代谢产物 [23]。

AMPK 的 3 个亚基可以和多种与其激酶活性无关

的蛋白质相互作用响应逆境胁迫，具有独立于三聚

体复合物之外的激酶活性，由此通过 3 个亚基在相

同的非生物胁迫下的不同表达模式，也可猜测 3 个

亚基在不同的非生物胁迫下可能独立于三聚体复

合物发挥调控功能。

敲除小鼠中的 AMPKα亚基会加剧镉胁迫造成

的氧化损伤，AMPK 通路还可以减轻兔子大脑中镉

诱导的氧化应激和自噬[21-22]。在本研究中，AMPKα

和 AMPKβ在重金属镉、汞和铅诱导下,转录水平均

升高，暗示 AMPKα 和 AMPKβ 可能在糙皮侧耳抵

抗重金属胁迫中发挥一定作用。在糙皮侧耳遭遇

由微晶纤维素替代葡萄糖引发的营养胁迫时，

AMPKβ亚基的转录水平显著升高，而 α和 γ亚基的
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转录水平则未发生显著变化。笔者推测糙皮侧耳

在应对此类急性能量危机时，β亚基在转录水平的

上调可能反映了其调控的重要性或长期适应需求，

糙皮侧耳可能通过 α亚基的变构调节（而非转录激

活）响应能量危机[12]。这种多层次（转录与翻译后）、

多亚基（β与 α）的协同调控策略，使 AMPK 能够灵

活高效地应对急性营养胁迫。

综上所述，AMPKα 在子实体发育全过程及温

度胁迫、重金属胁迫和氧化胁迫中均呈显著上调表

达，表明其可能通过基础能量代谢调控参与生长发

育与胁迫应答。β和 γ亚基表现出明显的胁迫特异

性：β亚基特异性响应重金属及营养胁迫，而 γ亚基

仅在热激条件下显著激活。3 个亚基在相同胁迫处

理下呈现异步表达特征，且 β/γ亚基在模拟子实体

发育阶段未检测到显著转录波动，提示各亚基可能

通过独立于经典三聚体复合物的非典型通路发挥

调控功能。
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