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摘  要：内生真菌是药用植物内环境重要的组成部分，与药用植物长期共进化过程中形成了一种稳定的互利共生关系。内生

真菌诱导子能够快速、高度专一和选择性地诱导药用植物特定基因的表达，进而活化特定次生代谢途径，调控药用植物次生

代谢物的生物合成，显著促进药用植物活性成分的积累。从诱导子信号的识别、信号转导、基因表达和关键酶的激活等方面

对内生真菌诱导子的作用机制进行综述，以期通过利用内生真菌诱导子促进药用植物细胞高效合成和积累活性成分，为研究

药用植物次生代谢的调控提供新的研究思路和方法。 
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植物内生真菌是指在植物体内完成其生活史的

部分或全部，生长于植物组织细胞间，分布于根、

茎、叶和种子中，但又不引起任何病症的微生物[1-2]。

内生真菌是植物内环境重要的组成部分，与植物长

期共进化过程中形成了一种稳定的互利共生关系，

具有促进植物生长、增强植物对病虫害的抗性以及

其他生物活性，使植物具备了优良的抗逆性和生长

特性；尤其是内生真菌能够促进植物次生代谢物的

生物合成，在药用植物中的作用显著[3-6]。药用植物

内生真菌具有丰富的生物多样性，在药用植物不同

生长期，由于其生理状态及气候条件的变化，影响

内生真菌的种群和分布，而这种种群结构的动态变

化显著影响药用植物的生长与代谢[7-9]。 
1  内生真菌诱导子的种类与功能 

诱导子是一种能诱发烟草、拟南芥、大豆、水

稻等植物细胞中防御基因表达及过敏反应的化学物

质，是植物抗病生理过程中诱发植物产生抗毒素和

引起超敏反应的因子。目前主要根据两种方法对诱

导子进行分类：一种是根据其来源分为生物诱导子

和非生物诱导子；另一种是根据其在细胞内或细胞

外的形成而将其分为内源性诱导子和外源性诱导

子。生物诱导子是指植物在防御过程中为对抗微生

物感染而产生的物质，包括分生孢子、降解细胞壁

的酶类、细胞壁碎片、有机体产生的代谢物等。非

生物诱导子是指所有非植物细胞中的天然成分，但

又能触发植物细胞形成抗毒素信号的物质。内源性

诱导子主要是来自植物细胞的分子，多为植物细胞

壁在微生物作用下的降解产物及沉积在细胞壁上的

木质素等。近年来，研究发现内生真菌能够产生一

类可诱导药用植物细胞生物合成次生代谢产物的物 
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质，称之为内生真菌诱导子，其属于外源性诱导子。

内生真菌诱导子作为一种特定的化学信号，在药用

植物与微生物的相互作用中，可以快速、专一和选

择性地诱导药用植物代谢过程中特定基因的表达，

进而活化特定次生代谢途径，调控药用植物活性成

分的生物合成[10]。例如青蒿内生真菌诱导子显著促

进青蒿素的合成，处理组青蒿素产量比对照组提高

了大约 2 倍[11]。近年来愈来愈多的研究证明内生真

菌诱导子可作为研究药用植物次生代谢信号识别及

其细胞内信息传递的良好实验体系[12]。因此，利用

内生真菌诱导子可促进药用植物细胞生物合成和积

累次生代谢物，也为研究药用植物次生代谢的调控

提供了新手段。 
目前的研究表明，内生真菌诱导子多为多糖类、

糖蛋白类、蛋白质类和不饱和脂肪酸类，主要来源

于内生真菌活菌体、菌液和菌丝提取物、菌丝体高

温处理后的可溶性组分、细胞壁降解成分、肽类和

蛋白质等（表 1）[13-15]。 

表 1  内生真菌诱导子及其所属类型 
Table 1  Endophytic fungal elicitors and their types 

类型 内生真菌 诱导子成分 

黑曲霉 

米曲霉 

葡萄孢霉 

罗氏毛霉 

烟草炭疽霉 

葡枝根霉 

菌丝体 

立枯丝核霉 

菌丝提取物 

 

 

 

翠菊蔫萎镰孢霉 多糖类 

大丽菊轮枝霉 

壳聚糖 

细胞壁多糖 

少雄腐霉 寡肽 

樟疫霉 磷脂蛋白 

蛋白质类 

隐地疫霉 核糖体蛋白 
 
2  内生真菌诱导子调控药用植物活性成分生物合

成的作用机制 
药用植物次生代谢物的生物合成是受细胞内相

关基因调控的一系列复杂生化反应过程，内生真菌

诱导子作为外界刺激因子本身并不直接参与细胞内

的次生代谢过程，因此在药用植物细胞内必然存在

相关的胞内信号分子和相应的信号转导机制来感受

并传递外界因子的刺激信号。研究药用植物细胞中

与次生代谢物生物合成调控有关的信号分子及信号

转导途径将有助于揭示内生真菌诱导子调控药用植

物次生代谢物生物合成的机制。目前，植物抗病、

防御反应等信号转导途径研究比较深入，关于药用

植物次生代谢信号转导机制的研究仍处在初步探索

阶段[16]。内生真菌诱导子调控药用植物次生代谢物

的生物合成目前已形成一个初步假说：内生真菌诱

导子与药用植物细胞膜上的受体识别、结合，引起

膜的通透性、膜内外离子分布等变化，最终导致胞

内基因启动、酶活性或量的改变[16]。张长平等[17]

用尖孢镰刀菌的胞壁组分粗提物对红豆杉细胞进行

诱导处理，结果发现红豆杉细胞膜上的 Ca2+、H+内

流和 Cl−、K+外流，紫杉醇的产量明显提高。Blume
等[18]用大雄疫霉糖蛋白对欧芹细胞进行诱导，导致

大量的 Ca2+流入细胞内，从而引发蛋白的磷酸化，

促使防卫基因的表达。诱导子信号被传递到细胞内

以后，通过控制次生代谢途径中关键酶的基因表达

来调控次生代谢物的生物合成[19]（图 1）。 
 

 

图 1  药用植物次生代谢物生物合成的信号转导网络模型 
Fig. 1  Signal transduction network model of medicinal 

 plant secondary metabolite biosynthesis  

2.1  诱导信号的识别 
药用植物细胞表面可能存在一组或几组特异的

诱导物结合位点，诱导子对药用植物活性成分合成

的诱导始于诱导子与细胞表面特殊位点的识别与结

合，但诱导子作为外界刺激因子本身并不直接参与

细胞内的次生代谢过程[20]。诱导子被药用植物细胞

膜或细胞质中的受体蛋白识别，是诱导反应发生的

第一步。许多研究表明，受体蛋白具有结构专一性，

能识别某些专一的诱导物，而对其他诱导物没有反

应[21-22]。如豆类植物内生真菌诱导子可识别许多植

物中的葡聚糖， Fliegmann 等 [23] 对大豆疫霉

诱导子 

信号转导 

基因
细胞核 
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次生代谢产物

的生物合成 
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Phytophthora sojae Kaufmann & Gerdemann 细胞壁

β-葡萄糖诱导子的研究表明，诱导子 1, 6-β- 
heptaglucoside（HG）和 1, 3-β-HG 能够与大豆专一

性识别。近年来，有关内生真菌诱导子作用的受体

蛋白已有较多的报道，从而为识别机制的研究提供

了较为全面的依据。目前虽然已从多种植物细胞膜

上分离出一些相关的受体蛋白，但药用植物细胞膜

上相关受体蛋白的结构与功能还有待于进一步深入

研究（表 2）[14,24]。 
表 2  诱导子作用的植物细胞膜受体蛋白 

Table 2  Plant cell membrane receptor protein 
 induced by elicitors 

植 物 受体蛋白相对分子质量 诱导子类型 

大豆 1.5×106 糖苷类 

大米 7.0×105 几丁质 

欧芹 9.1×105 肽类 

烟草 1.93×106 诱导蛋白 
 
2.2  信号转导 

诱导子和细胞膜上的受体蛋白结合后，将信息

传递到细胞核中，从而实现基因的表达，可是这种

信号是如何传递表达的？研究表明，内生真菌作用

下的药用植物细胞中存在着离子通道，如 Ca2+、H+

内流和 Cl−、K+外流，诱导子与受体的结合引起细

胞膜通透性的改变、膜内外离子的流动，引起离

子流的产生并伴随着细胞质的酸化，随后导致活

性氧的迸发，诱导信号得以传递，诱导次生代谢

途径中的关键酶基因的表达[14]。信号转导是药用

植物体内一种常见的生理生化现象，在药用植物

生长发育、抗病、抗逆等过程中起着重要作用。内

生真菌诱导子所引起的一系列药用植物细胞生理

生化反应需要有物质充当胞内信使，即第 2 信使，

主要包括以 H2O2 为中心的活性氧（ reactive 
oxygen species，ROS）、NO、Ca2+、水杨酸（SA）

等。徐茂军等[25]采用桔青霉细胞壁诱导子处理红

豆杉悬浮细胞约 2 h 后，细胞中 NO 开始增加，并

在 6 h 左右达到最高；以 NO 专一性淬灭剂 cPITO
和桔青酶细胞壁诱导子同时处理红豆杉细胞，研

究结果发现 cPITO 不仅可以抑制诱导子对 NO 合

成的诱发作用，同时还可以阻断诱导子对红豆杉

细胞中紫杉醇合成的促进作用。SA 也能够诱导一

些相关基因的表达，促使药用植物次生代谢产物

的积累，如 SA 诱导毛果芸香植物中毛果芸香碱

的积累[26]。 

2.3  基因表达 
在药用植物细胞悬浮培养系统中，当添加外源

内生真菌诱导子时，使得外界信号作用于细胞膜，

引起膜发生变化，从而启动药用植物细胞次生代谢

途径中关键酶的基因转录和酶活性的变化，调控次

生代谢产物的生物合成。目前已经证实存在信号分

子作用的一些靶向基因，包括合成高羟脯氨酸糖蛋

白基因、糖蛋白翻译后的修饰酶基因、水解酶基因、

合成植保素及与细胞壁相连的酚类化合物的酶基

因等。关璟等[27]进行了内生真菌诱导金线莲黄酮

积累的研究，结果表明接种内生真菌 MF-23 的金

线莲细胞中的相关基因得到了高效表达，总黄酮的

产量比对照提高了 66.0%，并高于天然生长的金线

莲。拟南芥悬浮培养细胞采用诱导子处理 3 h 后，

mRNA 量开始提高，8 h 后相关酶量达到最大值，

表明信号传递到核内，并诱导了基因表达[28]。 
2.4  关键酶的激活 

酶在药用植物次生代谢途径中起着关键作用，

关键酶量和活性在某种程度上决定了药用植物活性

成分的合成。诱导子被药用植物细胞膜上的受体蛋

白识别后，胞内信号分子被激发，受体激酶被激活，

从而直接或间接地激活其他新酶的产生，提高了关

键酶的量和活性，显著促进药用植物活性成分的生

物合成。张莲莲等[29]采用尖孢镰刀菌的细胞壁粗提

物诱导红豆杉细胞后，超氧化物歧化酶（SOD）、过

氧化物酶（POD）和过氧化氢酶（CAT）的活力出现

了较大的变化，产生了大量的活性氧，紫杉醇的产

量比对照提高了近 4 倍。真菌诱导子 Cle 诱导人参细

胞培养体系中单线态氧的增加，细胞膜还原型烟酰

胺腺嘌呤二核苷酸磷酸（NADPH）氧化酶和 1-氨基

环丙烷-1-羧酸氧化酶的活性明显增强，随之导致了

乙烯的释放，皂苷的合成量大幅度升高[30]。Wu 等[31]

应用酵母提取物诱导丹参毛状根后，脱氧木酮糖磷

盐还原异构酶（DXR）的转录水平和丹参酮的产量

均显著增加。 
3  内生真菌诱导子的应用 

利用内生真菌诱导子的诱导作用，调控药用植

物活性成分的生物合成一直是研究的热点。不同诱

导子的诱导能力，相同诱导子的作用时间、浓度是

不同的，合理利用诱导子的诱导能力，控制诱导子

的作用时间和浓度，让诱导子充分发挥其诱导作用，

有利于促进药用植物次生代谢产物的生物合成，有

望大幅度提高药用植物有效成分。王学勇等[32]分别
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利用内生真菌诱导子YE和YE+Ag诱导悬浮培养的

丹参毛状根，研究表明 2 种诱导子对丹参毛状根中

丹参酮合成的影响不同。YE 和 YE+Ag 处理组中丹

参酮 IIA的产量分别是对照组的 4.0 和 6.9 倍。在长

春花悬浮细胞继代培养 7 d 后，加入内生真菌诱导

子处理 3 d，长春花碱的产量可以提高 2～5 倍[33]。

到目前为止，利用内生真菌诱导子调控药用植物有

效成分合成与积累的报道，几乎涉及天然产物的所

有种类，包括生物碱类、萜类、皂苷、黄酮类、多

糖、蛋白及肽类等[6,34]。江曙等[3]从明党参植株中共

分离到 8 属 116 株内生真菌，利用内生真菌诱导子

使明党参细胞中多糖的产量提高了 38.01%。齐香君

等[34]将内生真菌黑曲霉和米曲霉诱导子分别与黄

芩毛状根共培养，结果黄芩苷的产量从 7.64%分别

增至 9.18%和 8.81%。陶金华等 [4]利用内生真菌

Rhizoctonia sp1 诱导子处理茅苍术悬浮培养细胞，

苍术素的产量比对照提高了 48.3%。 
4  展望 

现代研究表明，药材有效成分的生物合成是药

材基因型与特定环境条件长期相互作用的结果，特

定的基因是药材有效成分生物合成的关键；同时，

药用植物次生代谢途径中的关键酶基因也只有在特

定的生态环境条件下才能够得以充分表达。因此，

目前有关药材有效成分合成与积累的研究思路多是

研究产地环境因子（气候、土壤和水质等）以及种

质对药材有效成分的影响[35]。这些研究成果为揭示

药材有效成分生物合成的机制奠定了一定的工作基

础，但是，目前的研究局限于植物外环境对药材有

效成分生物合成的影响，缺乏对药用植物内环境作

用的系统研究。药用植物内生真菌分布与外环境因

子如温度、湿度等气候条件以及药用植物生长期等

紧密联系，是影响药用植物生长与代谢的重要内因。

因此，进行内生真菌对药材有效成分生物合成的影

响研究，其意义不但是可以认识药用植物内生真菌

的内因素与药材有效成分生物合成之间的相关性，

并且可能对药材品质形成的全面和深刻认识产生关

键作用，实现外因子与内因子的高度统一。 
目前虽然利用内生真菌诱导子促进药用植物次

生代谢物生物合成的研究已取得了一些进展，但还

存在着不完善的地方，在膜上受体结构与功能、信

号转导途径以及作用靶点等方面都有待于进一步阐

明；从最初外界因子识别到最后基因表达之间细胞

内生理生化的变化仍需要深入研究。此外，以往大

量的研究报道通过各个独立的实验分别证明 H2O2、

NO、茉莉酸（JA）、SA、Ca2+等是参与介导外界因

子诱发药用植物细胞次生代谢物生物合成必需的信

号分子，然而上述信号分子在介导外界因子诱发药

用植物细胞次生代谢物生物合成过程中并不完全独

立，而是存在信号分子之间的相互应答（cross-talk）
机制，如 JA 和 SA 具有协同作用，共同促进银杏细

胞中银杏黄酮苷的积累[36]。因此，通过对药用植物

次生代谢途径及其调控机制的系统研究和深刻认

识，阐明介导内生真菌影响药用植物次生代谢物生

物合成的信号分子及其应答机制，克隆与次生代谢

调节有关的基因并研究其功能，探讨启动特定基因

表达的信号转导途径，从而建立信号分子、基因及

药用植物次生代谢物之间的相互联系和网络，将有

助于揭示内生真菌促进药用植物次生代谢物生物合

成的机制。 
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