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真菌诱导植物次生代谢产物积累的信号机制及在药用植物中的应用 
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摘  要：采用真菌诱导植物特定次生代谢产物的积累已成为近年研究的热点领域之一。以近年来国内外研究报道为基础，

介绍了诱导子的概念及研究概况，重点介绍了真菌诱导子调节植物次生代谢产物积累的早期信号机制，包括植物细胞对

诱导子信号的识别、诱导子信号的转导和转移因子对信号的整合等方面；对我国学者利用诱导子促进生物碱、萜类、皂

苷、黄酮类等关键活性化合物在药用植物积累中的应用进行了综述。对进一步完善人们对中药材道地性影响因素的认识，

推动这一技术在我国药用植物品质改良中的应用等方面具有重要的参考价值。 
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广义诱导子（elicitor）是指能够诱发植物次生

代谢产物积累的生物与非生物影响因子[1]，而第 6
次世界细胞培养大会[2]将诱导子定义为仅来自生物

的、能够引起植物过敏反应的化合物，来自植物细

胞的为内生诱导子（endogenous elicitor），来自微生

物的为真诱导子（genuine elicitor）。近年来，来自

真菌的诱导子研究较多，主要包括几丁质、多糖、

寡糖、多肽与蛋白、糖蛋白或糖脂、不饱和脂肪酸

等[3-5]。采用真菌诱导子诱导植物产生特定次生代谢

产物的理论与实践取得了很大的进展，本文以近年

研究报道为依据，综述真菌诱导子作用于植物的早

期信号机制和在药用植物中的应用研究动态，为本

领域的理论认识和应用提供参考。 
1  真菌诱导植物次生代谢产物积累的信号机制 

尽管真菌诱导植物次生代谢产物积累的机制仍

不完全清楚，但随着研究的深入，越来越多的证据

表明真菌对植物次生代谢物的诱导属于防御反应的

范畴[6]。诱导子被植物细胞膜或细胞质中的接受体

识别后，受体激酶被激活，并直接或间接地激活它

们相应的激活因子，如离子通道、G-蛋白、脂酶和

激酶等，激活因子则通过第 2 信使或偶联反应，进

一步的扩大这种效应，进而引起下游基因表达的改

变，产生特定次生代谢产物[7]。 
1.1  诱导子信号的识别 

诱导子被受体蛋白识别，具有结构专一性[8]，

是诱导反应发生的第一步。Fliegmann 等[9]采用分子

手段对大豆疫霉菌 Phytophthora sojar 细胞壁 β-葡
萄糖诱导子作用于大豆的受体进行了研究，结果表

明，大豆能够与诱导子的 1, 6-β-heptaglucoside（HG）

和 1, 3-β-HG 专一性识别；进一步研究表明，β-葡萄

糖绑定蛋白（β-glucanbingding protein，GBP）由 2
个不同的碳水化合物活性蛋白结构域组成，一个包

含了 β-葡萄糖绑定位置，另一个与真菌来源的葡萄

糖苷水解酶相关。因此，GBP 的功能区一方面将真 
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菌细胞壁中的多糖进行降解，另一方面，具有接收

β-D-葡萄糖专一性的激活识别区域。近年来，这方

面的研究已有很多报道[6,10]，为识别机制提供了全

面的认识依据。 
1.2  诱导子信号的转导 

诱导子信号转导是个复杂的网络过程，这些信

号最终被 DNA 转录因子整合，引起防御反应需要

的次生代谢产物代谢途径开启。 
1.2.1  离子流及 Ca2+信号  诱导子处理后，植物细

胞在短时间内（＜5 min）出现电子流[7]，虽然目前

还不完全清楚诱导子激发植物细胞产生离子流的机

制，但是，离子流如 K+/H+、Cl−/Ca2+等已被广泛发

现，这是植物细胞应对诱导子的早期反应[11-12]，其

中 Ca2+流是生理变化中关键的信号[13]。膜片钳检测

Ca2+、将 Ca2+绑定于荧光染料、Ca2+感应器蛋白指

示等多种技术用于研究诱导反应的早期 Ca2+变化，

诱导子作用于植物细胞后，Ca2+浓度会在较短的时

间内迅速提高[14-15]。Lecourieux 等[16]用寡半乳糖醛

酸苷、β-1, 3-葡萄糖酶、壳聚糖、脂多糖及隐形蛋

白分别处理烟草细胞，在随后的 2～5 min，胞内 Ca2+

浓度从 50～100 nmol/L 提高到 1～5 μmol/L。快速

反应之后，隐形蛋白处理的细胞中出现一个比较微

弱、长时间持续的 Ca2+第 2 峰；而其他处理中，出

现的是一个强烈且短暂的第 2 峰。第 1 个 Ca2+峰是

由胞外 Ca2+流引起，第 2 个峰可能是被激活的磷脂

酶 C（PLC）和胞内贮藏物（液泡、高尔基体等）

中肌糖-1, 4, 5-三磷酸释放的 Ca2+流。这些研究表

明，Ca2+在诱导调节的早期事件中起关键作用，存

在于几乎所有的诱导代谢途径中[1]。 
1.2.2  细胞质酸化及活性氧的迸发  离子流的发生

伴随着细胞质的酸化，随后导致活性氧的迸发及次

生代谢产物的合成。如人为使烟草细胞质酸化，导

致苯丙氨酸解氨酶（PAL）和 3-羟基-3-甲基戊二酰

辅酶 A 还原酶（HMGR）基因转录水平增加，它们

是苯基丙氨酸类合成途径和类异戊二烯途径的基本

酶[17]；植物防御早期的另一个重要变化是活性氧

（ROS）的迸发现象。ROS 主要为超氧阴离子自由基

和过氧化氢（H2O2），它们是 O2分子逐步减少过程中

的中间体。在某些植物的诱导代谢中，ROS 的产生

主要依赖于 NADPH 氧化酶和存在于线粒体、叶绿体

和过氧化物酶体中的其他氧化酶。同时，研究表明胞

内 Ca2+峰的出现是 ROS 产生的先决条件[14,18]。ROS
的出现使植物细胞壁增厚、过敏细胞死亡、防御基

因被激活而产生防御化合物。在不同植物的诱导反

应中，H2O2 和超氧阴离子自由基作为主要的中间产

物，出现的概率是不同的，如在诱导人参积累人参

皂苷的代谢反应中，H2O2 是主要中间物[19]，而诱导

烟草积累椒二醇的代谢中，超氧阴离子自由基则是

主要的迸发物[20]。 
尽管 ROS 调节次生代谢物产生的机制尚不清

楚，但其大量出现与次生代谢物基因的表达直接相

关，是许多诱导代谢反应的关键信号之一。 
1.2.3  其他的重要信号物质  在多种植物中均发现

磷酸肌醇类物质被降解的现象。磷脂酰肌醇循环代

谢途径中的一个重要现象是 4, 5-二磷酸磷脂酰肌醇

（PIP2）被 PLC 水解为 2 个第 2 信使物质：三磷酸

肌糖（IP3）和甘油三酯（DAG）。而 PLC 是被 Ca2+

激活的，IP3 能将 Ca2+从胞内贮存体移入胞质中[21]。

因此，IP3-Ca2+信号途径被认为是诱导植物抗毒素产

生的调节物质[22]。 
另一个重要的第 2 信使是环磷酸腺苷（cAMP）

和环磷酸鸟苷（cGMP），二者与阴离子通道和 Ca2+

的流动密切相关，是次生代谢物积累的重要信号途

径[23]，并且在多种植物诱导研究中被证实，如在墨

西哥落羽杉抗毒素的积累研究中，发现经诱导处理

后，cAMP 大量积累[24]。 
水杨酸（SA）是植物与病原菌相互作用的诱导

物，其不是存在于所有植物防御代谢中，但是，SA
确实能诱导一些相关基因的表达，促使一些次生代

谢产物的积累，如 SA 诱导毛果芸香植物中毛果芸

香碱的积累[25]。 
NO 作为信号化合物，近年来才逐渐被认识。

病原菌刺激植物产生 NO，NO 促进植物提高抵抗

疾病的能力，其与 ROS 的迸发有关。研究发现，

真菌诱导植物产生 NO，是通过一氧化氮合成酶

（NOS）、硝酸盐还原酶（NR）和无机氮共同促进

次生代谢产物积累的 [26]。徐茂军等 [27]在桔青霉

Penicillium citrinum 诱导红豆杉中紫杉醇积累过程

中发现 NO 合成可促进 PAL 活化和紫杉醇合成，用

NO 淬灭剂 cPTIO 和一氧化氮合酶抑制剂可阻止

PAL 活化和紫杉醇合成。结果表明，桔青霉可通过

NOS 产生 NO，NO 作为信号分子活化 PAL 和促进

紫杉醇的生物合成。 
茉莉酸（JA）及其类似物[28]、乙烯、脱落酸等

都是诱导信号的转导者，在次生代谢产物积累中起

重要作用，在不同浓度下它们从抑制和促进两方面



中草药  Chinese Traditional and Herbal Drugs  第 43 卷 第 8 期 2012 年 8 月 

   

·1649·

影响次生代谢产物的积累[29]。 
1.3  转移因子对信号的整合 

尽管诱导信号有多种，但在一个特定的诱导反

应中仅包括某几种。特定诱导反应中的多种信号途

径不是单个起作用，而是一个相互交错的工作网，

通过相互协调，最后产生特定物质的代谢合成。如

何将不同的信号途径整合到单个物质的合成尚不清

楚。但是，研究发现诱导子防御基因表达的激活依

赖于转录因子（TF），后者可以整合多个信号途径，

并激发防御基因表达[30]。经过上述诱导信号的传递

和整合，使得宿主关闭一些基因表达而开启另一些

基因表达的信号传递和调控，产生预期的天然产物。

图 1 是真菌诱导子引起宿主进行信号传递，最终促

进植物次生代谢产物积累的整体过程[7]。  

 

图 1  真菌诱导子引起植物细胞信号传递的网络过程及植物次生代谢产物产生示意图 
Fig. 1  Process of cell signal transmission network in plants induced by fungal elicitors and secondary metabolite production 

2  真菌诱导子在药用植物次生代谢产物积累中的

应用 
中药在我国应用历史悠久，且大部分为植物药，

而其中的有效成分大多数为次生代谢产物，因此对

药用植物次生代谢产物进行调控是重要的研究方

向，这对解决中药栽培有效成分的量偏低、加快生

产有用次生代谢产物等方面具有积极的意义。 
近年来，我国学者将真菌诱导植物次生代谢产

物积累的分子信号调控机制应用于多种名贵中药次

生代谢物积累的研究与实践，取得了重要进展，正

成为中药研究的有效应用工具[31]。到目前为止，利

用真菌诱导子对多种药用植物有效成分的合成积累

进行了实验，几乎涉及到了天然产物的所有种类，

包括生物碱、萜类、皂苷、黄酮类、多糖、蛋白及

肽等[32-33]。 

利用真菌对萜类化合物诱导的研究较早，也较

深入。研究发现，内生真菌、紫杉醇（四环二萜类）

与短叶红豆杉之间具有重要关系[34]。张长平等[35]

采用真菌诱导子（尖孢镰刀菌 Fusarium oxysporum
的细胞壁粗提物）诱导南方红豆杉悬浮细胞促进紫

杉醇的积累，发现真菌诱导子在短期内激发细胞的

防御性应答反应而产生氧迸发，细胞的氧化还原态

势、相关酶活力都发生了重大变化，紫杉醇的合成

能力显著加强，产量为对照组的 5 倍左右。王红等[36]

利用真菌诱导子（大丽轮枝菌 Verticillium dahliae）
诱导青蒿中青蒿素（倍半萜内酯）积累，产量提高 45%。 

生物碱药理活性多样，是我国中药活性成分的

重要成员。张向飞等 [37]利用内生真菌腐皮镰孢

Fusarium solani 和黑曲霉 Aspergillum niger 诱导长

春花 Catharanthus roseus (L.) D. Don. 愈伤组织积
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累吲哚生物碱，结果表明，两种真菌诱导子对阿玛

碱和长春质碱的积累均有较明显的正向调节作用，

腐皮镰孢诱导子处理 12 h，阿玛碱量即达到最大值；

而用黑曲霉诱导子处理 16 h，阿玛碱量达到最大值，

与对照相比，其阿玛碱量分别增加了 1.3 和 1.6 倍；

腐皮镰孢处理长春花 16 h，长春质碱量可达 0.053 
mg/g，与对照相比增加了 2.8 倍；黑曲霉诱导子处

理 22 h，长春质碱量也比对照增加 1.5 倍。 
黄酮类化合物广泛存在于药用植物中，生物活

性多种多样。关璟等[38]进行了内生真菌诱导金线莲

黄酮积累的的研究，结果表明，接种 MF-23 号真菌

的金线莲总黄酮量比对照高 66.0%，并略高于天然

生长的金线莲，为利用组织培养方法生产栽培药用

金线莲提供可能。 
人参皂苷是我国名贵药材人参的主要成分，刘

峻等[39]研究真菌诱导子对人参毛状根中人参皂苷

生物合成的影响，结果表明，黑曲霉诱导子增加到

20 mg/L 时，使人参总苷的量增加到 3.649%，诱导

子不但能促进人参毛状根总苷的合成量，还能使某

些单体皂苷的量降低。 
真菌诱导合成其他化合物的研究还很多。陶金

华等[40]利用真菌诱导茅苍术中苍术素（聚乙炔类）

的积累，细胞培养至 12 d 时，添加 40 mg/L 丝核菌

诱导子（Rhizoctonia SP1），苍术素的量在第 21 天达

到最大值 28.06 g/L，比对照提高了 48.3%。吕建军

等[41]研究真菌诱导子对肉苁蓉悬浮细胞次生代谢

产物的影响，结果表明，前体化合物 L-苯丙氨酸、

L-酪氨酸与真菌诱导子番茄霉菌联合作用，肉苁蓉

悬浮细胞的苯乙醇总苷和松果菊苷的量均达到最大

值，分别为 50.55 mg/g 和 23.86 mg/g，是对照的 4.18
和 3.99 倍。将理论与实践结合，必将推动我国药用

植物相关领域的快速发展，反之对理论也会有极大

的支持和完善。 
3  展望 

生物因子尤其是真菌，作为影响植物次生代谢

产物积累的重要因素，在提高植物特定次生代谢产

物量、获取人们需要的药用植物及药物中间体等方

面具有重要的应用前景，广泛应用于药用植物的栽

培、细胞培养、不定根培养等方面。在某些情况下，

真菌诱导子甚至能够成为植物特定代谢物积累的决

定因素，笔者曾对真菌诱导子诱导白木香产生沉香

和诱导小花龙血树产生血竭的机制及应用进行研

究，发现真菌与中药沉香和血竭的形成关系密切，

对两种植物主要活性成分的积累起决定性作用[42]。

这一研究领域对于“中药材道地性”影响因素的认

识、发展无公害珍稀药用经济植物，将是新兴的研

究方向。同时，诱导子与植物相互作用的许多科学

问题尚未解决，如诱导子与代谢产物之间结构和功

能的对应关系、诱导靶点及关键酶启动的分子机制

等，还需要进一步的科学研究。 
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