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摘 要：为了了解内生菌对茅苍术道地性的影响，本文综述了各种内生菌引发的植物信号变化的异同，以及茅苍术内生菌在促进

茅苍术生长以及多萜合成中的作用。内生菌可能被植物细胞表面受体所识别，通过活性氧、钙离子、一氧化氮 3种第二信使以及

多种植物激素信号引发植物代谢变化，进而累积次生代谢产物。受到影响的植物信号包括水杨酸、茉莉酸、脱落酸和乙烯。研究

发现，内生菌的接种可能引起多种植物信号传递的变化，并且产生挥发油含量差异。

关键词：内生微生物；茅苍术；道地活性成分；挥发油；植物免疫信号
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茅苍术，也称为南苍术，是一种菊科传统中药材。

茅苍术一般取块茎切片麸炒后使用，具有健脾、祛寒、

明目的作用。现代医学研究表明茅苍术的干燥块茎

还具有调节免疫、抗肿瘤、治疗新冠肺炎的功效[1–3]。

茅苍术产区主要位于江苏、河南、湖北，其中江苏茅山

为道地产区，药效最好。但是近些年由于自然资源的

逐渐匮乏，且人工种植又容易发生病害、连作障碍等

问题[4]，因此寻找一种能够帮助人工种植茅苍术提升

产量和质量的方法非常重要。

茅苍术中含有多种挥发油，周佳雨[5]和杨凌等[6]



农业环境科学学报 第41卷第12期

通过超临界流体萃取手段，在茅苍术中鉴定出 67种

物质，其中以萜烯类最多，包括大根香叶烯、芹子烯、

榄香烯等，而醇类包括茅术醇、β-桉叶醇、β-石竹烯、

姜烯、倍半水芹烯等（图 1）。郭兰萍等[7]的研究发现，

不同产地的茅苍术部分挥发油含量存在差异。不同

产地茅苍术的苍术酮、苍术素、茅术醇、β-桉叶醇的

比例不同，苍术酮和苍术素在道地药材中含量较高，

而茅术醇和 β-桉叶醇在非道地药材中含量较高，

在道地和非道地药材中，4种挥发油比例分别为 0.2∶
1.0∶0.2∶0.3和 0.4∶1.0∶22.4∶19.6。此前，已有较多学

者研究了苍术中挥发油成分的药用活性，其作用包括

抗癌、抗炎、祛湿等[8–10]，茅苍术提取物还有抗胃溃疡、

保肝、抗病毒的作用[11]。这表明道地和非道地性茅苍

术以挥发油含量与比例差异来鉴定具有充分的合理

性。而挥发物累积的差别具有多种原因。

茅苍术挥发油含量差异的成因包括基因差异、气

候环境差异、土壤胁迫差异和生物因素差异。郭兰萍

等[14]使用RAPD方法进行茅苍术基因差异分析，发现

同一群落中茅苍术遗传差异较大，不足以用来区分道

地性的差异，并且非道地药材在移动至道地产地之

后，其挥发油组分开始向道地药材接近。茅苍术的生

物量积累也受到气候环境因子的影响，如温度、相对

湿度和日照强度等。有文献表明，茅苍术在年均温

度 13~16 ℃，降水量 1 002~1 486 mm，年均日照时间

878~1 720 h，年均湿度 72%~82% 时，生长状况最

好[15]。但是空气环境差异对茅苍术挥发油含量的影

响仍然有待研究。另外，土壤元素差异也是影响茅苍

术挥发油产量的原因之一。周洁等[15]的研究发现，钾

胁迫是造成非道地药材中茅术醇和β-桉叶醇变化的

重要原因，低钾胁迫可以造成茅术醇和β-桉叶醇含

量的下降，而非道地药材的茅苍术由于没有胁迫效

应，这两种成分含量相对较多。

生物因素包括根系微生物、食草动物、邻近植物

和内生微生物。内生菌作为一种重要的生物资源，可

以对植物产生促生长和促进次生代谢的作用。内生

微生物由于定殖于植物内部，其取食、分泌、信号传递

直接作用于植物内环境，其效果直接而有效。内生微

生物对于土壤污染物的治理已经起到巨大作用[16-17]。

周佳宇等[18]和陈佳昕等[19]从茅苍术中分离到多种内

生细菌和内生真菌。内生菌和病原菌具有类似的生

理结构，部分内生菌也是条件病原菌，这为内生菌引

发植物的信号响应提供了物质基础。部分内生菌可

能自身就可以模拟或者劫持植物本身的激素信号。

因而关注内生微生物可能带来的信号改变以及这些

改变和病原菌改变的异同十分重要。

1 内生菌与茅苍术互作的植物信号变化

1.1 钙离子内流和钙调节蛋白响应

在茅苍术中，孔球胞酶属内生真菌AL12的定殖

会引发钙离子内流并伴随钙调节蛋白的上调，随后激

活油菜素内酯信号，最终引起萜类合成的增加[20-21]。

钙离子是植物中介导胞内和胞外信号的重要第二信

使，也是免疫过程中的重要信号，在植物对病原的免

疫和在与病原相关的植物免疫中均有存在。在拟南

芥中，鞭毛识别受体 2（FLS2）在识别到鞭毛后通过形

成 FLS2-BAK1复合体，泛素化 BIK1，BIK1后续可打

开环核苷酸门通道 4（CNGC4）引发钙离子内流，并且

同时磷酸化膜局部呼吸爆发氧化同源物（RBOHD）引

发活性氧迸发[22]。此外，环化腺苷酸 cAMP同样参与

了钙离子的释放，拟南芥的突变植株 dnd 1缺失了多

种CNGC，cGMP诱导调控钙离子内流的缺失导致对病

原相关蛋白的植物超敏反应消失[23]。此外，FISCHER
等[24]的研究发现，通过外源给予 cAMP和 cGMP，可以

加强土豆对核盘菌（Sclerotinia sclerotiorum）的抵抗作

用。除了cNMP通过CNGC调控钙离子的内流外，CaM
也可以结合在CNGC的相应位点上，从而对钙离子内

流进行调控。

在植物内生菌的信号传递过程中，有关钙离子信

图1 茅苍术挥发油中与道地性相关的部分成分结构[12-13]

Figure 1 Structures of certain volatile oils of Atractylodes lancea
related to genuineness[12-13]

（G）芹子烯 （H）榄香烯 （I）姜烯

（A）苍术酮 （B）苍术素 （C）茅术醇

（D）β-桉叶醇 （E）香叶烯 （F）β-石竹烯

（J）倍半水芹烯
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号的直接报道较少。但是 2022 年 PÉREZ-ALONSO
等[25]发现钙信号感受器 CBL7以及钙离子内流信号，

是内生真菌印度梨形孢促进拟南芥生长过程中所必

需的，钙信号同时降低了拟南芥对印度梨形孢的免疫

反应。尽管内生菌对植物钙信号影响的研究较少且

仅限于真菌，但是钙信号作为一种广泛的第二信使可

能在许多互作过程中起作用。

1.2 呼吸氧迸发反应和氧化清除相关酶

呼吸氧迸发是植物对于各种刺激的一个常见响

应方式。在茅苍术中，有多种内生菌可以引发呼吸氧

迸发反应，包括荧光假单胞菌 ALEB7B[26]、镰刀菌

SP5[27]、小克银汉霉属 AL4[28]。而内生菌对于氧化清

除相关酶类的诱导更为普遍，如丝核菌 SP1的诱导子

可以诱导多酚氧化酶（POD）和过氧化氢酶（SOD）的

活性[29]。此外，荧光假单胞菌ALEB7B和孔球孢霉属

AL12也均可以诱导POD和SOD的活性[18]。

在植物免疫过程中，呼吸迸发氧化酶同源蛋白D
（RBOHD）同样也受到BIK1的直接磷酸化[30]。在拟南

芥中，FLS2招募BAK1后，BIK1被BAK1磷酸化，进而

可以磷酸化激活NADPH氧化酶，促进ROS产生。研究

表明，NADPH氧化酶的激活也可能是通过PAMP激活

受体，然后由BIK1介导和直接磷酸化，该过程无需钙离

子和钙依赖蛋白激酶（CDPK）参与，钙信号的参与可能

在BIK1蛋白的再生或者其他阶段[30]，这说明在植物免

疫过程中，呼吸氧迸发机制可以单独调控植物免疫过

程。由于NADPH氧化酶中的RBOHD受到CDPK的磷

酸化调控，因而一般认为，呼吸氧迸发也受到钙离子信

号的调控[31]。

在内生微生物定殖过程中，活性氧迸发是重要的

植物响应信号。2010年，WHITE 等[32]提出内生菌可

造成植株对生物和非生物因素的抗性提高，内生菌和

植物的互惠共生很可能都是活性氧迸发造成的结果。

在多种作物中，印度梨形孢在增加ROS累积的同时，

也增加了超氧化物歧化酶（SOD）的活性，这种变化增

加了植物应对生物压力和环境压力的防御反应，也增

强了植株在压力条件下能够耐受的活性氧水平[33-34]。

类似地，在高山离子芥中，小麦棒形杆菌可以通过增

加ROS累积促进植物生长并增强寒冷抗性[35]。反之，

ROS响应机制的崩溃将会造成植物内生菌稳态的失

衡。在拟南芥中，RBOHD被敲除会直接造成黄孢菌

属的条件致病菌数量增加，导致染病并且植物生长受

到抑制[36]。该现象说明了呼吸氧迸发机制在内生菌

和条件病原菌之间调控转化的重要作用。

1.3 一氧化氮信号通路

一氧化氮和过氧化氢一样，为植物免疫中的重要

信号分子，在植物的快速免疫中起到重要作用。拟南

芥在丁香假单胞菌DC3000刺激下，有快速的一氧化

氮迸发，并且钙离子内流为这一过程的下游信号[37]。

在内生菌互作过程中，粉粒座孢属内生真菌通过一氧

化氮、过氧化氢和水杨酸信号促进了红景天苷和酪醇

的累积，其中一氧化氮是水杨酸和过氧化氢的上游信

号[38]。

在茅苍术中，两种内生真菌小克银汉霉属AL4和

孔球孢霉属 AL12 可以引起茅苍术中的一氧化氮迸

发。WANG等[39]的研究发现，孔球胞属内生真菌在刺

激茅苍术挥发油含量过程中，通过一氧化氮信号进而

引发下游的过氧化氢信号和水杨酸信号，一氧化氮的

抑制剂 cPTIO可以部分抑制水杨酸的合成，并且完全

抑制一氧化氮信号和过氧化氢信号。

1.4 水杨酸及其调控途径

水杨酸（SA）及其甲酯是一种植物内源酚类物

质，也是介导植物过敏反应（HR）和植物系统获得性

抗性（SAR）的关键信号分子之一[40]。在茅苍术中，孔

球孢霉属内生真菌AL12可以引起水杨酸累积，在这

一过程中，水杨酸和过氧化氢不存在明显上下游关

系，而一氧化氮是过氧化氢和水杨酸共同的上游信

号[39]。由于水杨酸存在甲基化形式MeSA，使得该激

素可以通过韧皮部或者空气传递，这是水杨酸可以在

植物免疫中形成系统抗性的重要原因[41]。此外，病原

相关的小分子物质，例如腐胺，也可以诱导水杨酸的

产生，使得植物获得系统性抗性[42]。苯甲酸和苯甲醛

是常见的根系化感物质和根际细菌挥发物，很可能也

参与了水杨酸信号。在KHURANA等[43]的研究中，水

杨酸和苯甲酸可以在光周期不敏感株浮萍 LP6的开

花过程中起到类似作用。而在HAMMOND-KOSACK
等[44]的研究中，烟草中的苯甲酸可以经由可溶性细胞

色素 P450中的单加氧酶 BA2-H 转化为水杨酸。此

外，有很多报道指出，一些内生菌可以增加水杨酸的

积累，并且增强植物系统性抗性[45-46]。水杨酸信号不

仅为植物与病原微生物共有，而且也可能是一些空气

传递信号的下游信号。

1.5 茉莉酸途径

茉莉酸（JA）是植物抗病抗虫的重要信号。在植

物免疫中，一般认为茉莉酸的累积位于 ROS和乙烯

累计之后[47]。在茅苍术中，茉莉酸途径可以作为过氧

化氢信号的下游信号，被内生真菌AL12所激发，随后
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增加萜类合酶AtHMGR的表达[48]。在其他物种和内

生菌的互作中，内生菌导致的茉莉酸含量变化呈现分

化状态。此前的研究已表明，在笋瓜中，ROS可以直

接促进丙二烯氧化物环化酶的合成，进而引发茉莉酸

的含量上升，改变下游的挥发油合成[49]。在土豆中，

在外源给予真菌类诱导子壳聚糖之后，可以观察到茉

莉酸含量明显上升[50]。内生真菌 Epichloë gansuensis

可以引起醉马草的茉莉酸含量下降[51]。在水稻中，固

氮弓菌属内生真菌会激活茉莉酸信号，而茉莉酸信号

反过来限制了固氮弓菌属内生真菌的定殖，使得固氮

弓菌属内生真菌维持在一定数量，进而维持了水稻内

生微生物组的稳定[52]。多个研究表明，内源水杨酸对

茉莉酸介导的途径存在抑制作用，水杨酸和茉莉酸表

现为相互拮抗[53-54]。在茅苍术中也是类似，虽然水杨

酸和茉莉酸都是过氧化氢信号的下游信号，但是二者

仍然表现出相互拮抗[48]。

但也有研究表明，在效应子诱导植物免疫过程

中，水杨酸和茉莉酸在产生作用的过程中存在时空差

异，水杨酸更接近于病原本地作用，而茉莉酸则相

反[55]。这说明茉莉酸和水杨酸可能通过部分区域拮

抗而植物整体协同的方式抵抗病原菌侵袭，间接说明

了水杨酸和茉莉酸被诱导激发的合理性。

1.6 乙烯信号途径

乙烯信号作为植物基础的压力信号，参与了温

度、水分、重金属等胁迫的响应过程。在外伤条件下，

乙烯的合成前体氨基环丙烷羧酸（ACC）的合成在多

个物种中都有显著提升[47，49]。在土豆中，乙烯参与了

对烟草赤星病菌的抗病反应[56]。类似在番薯中，葡萄

孢菌的侵染会引发乙烯信号，引起植物的免疫反

应[57]。除了压力胁迫和植物免疫过程外，乙烯在内生

菌对植物代谢的调控中也起到重要作用[58]。荧光假

单胞菌ALEB7B在茅苍术中可以由活性氧迸发引起

乙烯内源含量的上升，进而引发下游的脱落酸信号响

应以及萜类合成相关基因的表达[13]。而内生真菌枫

香拟茎点霉可以在水稻中激活乙烯信号，与协同生长

素和细胞分裂素的变化共同起到促进水稻生长的作

用[59]。乙烯信号和活性氧之间存在复杂的信号交叉，

在胡萝卜中，产生的乙烯可以抑制锰过氧化物酶和乙

醇酸氧化酶的表达，抑制过氧化氢的生成[47]。

此外，多个细菌和真菌物种中都存在分解乙烯前

体 ACC的酶类，有很多关于内生细菌或真菌对乙烯

信号的抑制作用以及对植物压力反应缓解的报道。

这种具有降低乙烯并且促进植物生长的内生菌包括

格氏沙雷氏菌、荧光假单胞菌、单疹假单胞菌等[60-61]。

其他具有 ACC降解活性的菌，如芽孢杆菌属和假单

胞菌属，可以在重金属胁迫下保护拟南芥、紫羊茅、毛

状剪股颖等植物。内生真菌和内生细菌同样具有激

发乙烯信号的能力，这些信息表明乙烯与植物免疫过

程存在很多信号交叉，乙烯也是调控挥发油合成的重

要元件。

1.7 脱落酸信号

脱落酸（ABA）信号和ROS信号有着直接的相互

关联。在拟南芥中脱落酸可以直接引起ROS迸发[62]，

而ROS信号又可以反过来激活脱落酸信号[63]。在多

种植物响应中，脱落酸和ROS都一同出现，包括寒冷

胁迫、植物免疫和重金属胁迫[64-65]。在茅苍术中，内

生真菌直立枝顶孢菌AL16和内生细菌ALEB7B都可

以引起内源脱落酸含量的上升，前者可以提高抗旱作

用，后者可提高挥发油合成[66，13]。

1.8 生长素信号

生长素信号常被内生菌或病原菌所胁迫。由于

多种细菌都具有产生生长素的能力，许多病原微生物

或者内生菌都能通过产生生长素使植物由和体内微

生物的对抗生长转向植物自身的营养生长[67]。在茅

苍术中，多种内生细菌都可以自身产生生长素，这种

直接产生的方式可以避开植物自身的负反馈调节，达

到直接促进植物生长的效果[18]。

2 内生微生物与茅苍术互作对萜类含量变化

的影响

内生微生物与植物共生不同于微生物固氮共生

或者微生物解磷、解钾等过程，该过程和植物免疫过程

存在大量信号交叉。由于条件致病菌的存在，内生菌

引发的植物激素信号变化大致分为两类：一类是条件

病原菌的试图增殖和植物对内环境稳态的控制相矛

盾，植物激素信号表现为与病原菌相似的变化趋势，但

是程度较低；另一类为内生菌本身不具有病原性，但是

具有部分影响植物激素信号次生代谢产物或者酶类

的能力，表现出和植物免疫相反的变化趋势。这两种

内生菌中，后者比前者更可能起到生长促进作用，但两

者都可能起到对茅苍术挥发油合成的促进作用。

在茅苍术中，内生菌可能引发的激素信号差异包

括活性氧、脱落酸、钙信号、乙烯、赤霉素、生长素、茉

莉酸、水杨酸和一氧化氮（图 2）。此前，CHEN等[68]、

ZHOU等[69]和YANG等[70]从茅苍术中分离了包括孔球

孢菌属和荧光假单胞菌属在内的多种内生菌，这些内
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被植物识别影响信号通路 直接影响信号分子

内生菌

过氧化氢一氧化氮钙信号

油菜素内酯 赤霉素 茉莉酸 水杨酸 脱落酸

乙烯

生长素

植物生长萜类合成

生菌对植物的生物量、初级代谢和次级代谢产生了诸

多影响。例如内生细菌荧光假单胞菌接种于茅苍术

后未明显增加脱落酸和水杨酸的含量，但是增加了活

性氧、脱落酸、乙烯、赤霉素的响应强度，并且增加了

生长素的含量。赤霉素和脱落酸是激发萜类合酶

HMGR、DXR的直接激素，可正向调控茅苍术的挥发

油含量[12-13]。荧光假单胞菌引发的活性氧参与了部

分萜类的直接氧化，如荧光假单胞拘泥ALEB7B接种

所产生的活性氧直接造成了石竹烯向氧化石竹烯的

转化[26]。

而茅苍术在孔球胞霉属真菌的刺激下，会引发包

括钙离子内流，活性氧迸发，一氧化氮信号转导，云苔

素内酯信号和水杨酸信号，茉莉酸信号。其中，钙信

号，活性氧，一氧化氮信号转导，油菜素内酯均可以提

高萜类合酶的表达和正向调控茅苍术的萜类合

成[20，71-72]。此外，还有其他研究指出，其余多种内生微

生物对茅苍术在作用效果和作用方式上也存在区别

（表1）。

图2 内生菌接种后引发的信号通路

Figure 2 Signal of endogenous microbio introducing

表1 茅苍术内生菌菌种的效果及影响的信号通路

Table 1 Functions and effected hormones of endophyte of Atractylodes lancea
菌种
Specy

荧光假单胞菌ALEB7B

小克银汉霉属 AL4

丝核菌SP1
镰刀菌SP5

孔球胞霉属AL12

直立枝顶孢菌AL16
小菌核菌AL3

土壤杆菌属ALEB5A
泛菌属ALEB14

假单胞菌ALEB33
芽孢杆菌ALEB35

效果
Effect

促生长、促进挥发油累积

挥发油累积

增加苍术素合成

HMGR的活化和β-桉叶醇合成

促进生长和挥发油合成

缓解干旱胁迫

促进生长

信号通路
Pathway

产生生长素[16]

促进过氧化氢累积[70，57]

提高过氧化氢、赤霉素、乙烯、脱落酸水平[57]

SOD、POD活性提高[73]

一氧化氮迸发[26]

细胞多酚氧化酶（PPO）、POD、过氧化氢酶（CAT）的活性出现显著提高[27]

过氧化氢量及NADPH氧化酶活性提高[25]

SOD、POD提高活性[73]

SOD、POD、CAT提高活性[17]

提高一氧化氮和油菜素内酯激素水平[19]

提高一氧化氮、水杨酸和过氧化氢激素水平[37]

提高茉莉酸水平[46]

增强SOD、POD、CAT活性，增加脱落酸含量[65]

不明，不改变SOD、POD活性[74]

产生生长素[16]

产生生长素[16]

产生生长素[16]

产生生长素[16]
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3 总结与展望

（1）内生微生物作为宿主中的异源结构，与植物互

作信号复杂。在受体识别到微生物相关分子之后，通

过钙离子、一氧化氮、过氧化氢作为最初的信号而激发

水杨酸、乙烯、茉莉酸、脱落酸、油菜素内酯、赤霉素等多

种植物信号。同时，细菌也可能直接影响乙烯信号和

生长素信号中的重要分子，相关信号通路在宿主和内

生菌的双重作用下，使得信号通路更为复杂。

（2）茅苍术药用成分主要为萜类挥发油成分，而

内生微生物群系会影响萜类挥发油成分的含量和比

例。虽然无机盐胁迫也会导致萜类含量的变化，但是

无机盐胁迫也常会与内生真菌种类和数量的变化相

关。因而，对内生菌的研究仍然是萜类挥发油成分调

节的重要方向。

（3）在当前技术条件下，利用GCMS联用可以定

性定量地测量茅苍术挥发油含量，从而根据挥发油组

分判断药材的道地性。萜类挥发油的合成在植物体

与植物免疫中的信号机制复杂，信号交联普遍存在。

此前，在包括拟南芥、花生、水稻在内的多种模式植物

或经济作物中，已有大量研究表明内生菌在植物体

内，历经诱导子、植物表面受体、钙离子信号通路、过

氧化氢合成、植物激素等信号途径，可以最终调控多

萜合酶相关基因的表达。而微生物组，16s RNA测序

的技术手段可以最大程度地获得内生微生物组成信

息。通过对关键微生物的分离和合成菌群的接种可

以人工模拟出道地产地的特征微生物种群。而人工

道地种群的菌剂处理可能是发掘茅苍术人工种植经

济潜力的重要手段。

（4）内生菌和茅苍术的互作研究存在如下改进空

间：①内生菌的回接实验可以从组织培养阶段或悬浮

细胞阶段转向植株阶段和田间完成；②内生菌的回接

实验可以由单一内生菌转变为多种内生菌，研究其在

植物中的相互作用；③在与内生菌的互作研究中，可

以使用类似物种的菌株进行对比。茅苍术在田间种

植时，由于植株本身没有生长限制，生物环境也更为

复杂，可能会获得更加准确的结果。而内生菌、其他

内生菌、植物三者的互作，例如内生菌之间的相互饲

喂效应，也是目前内生菌的主要研究方向。
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