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摘  要: 酚类物质是植物体内重要的次生代谢产物, 对病原微生物的侵袭有很好的防御作用。AM

真菌能够诱导植物的酚类物质合成, 而且这种诱导既是原位的、也是系统的, 相关研究已有大量

报道。本文对 AM 真菌原位和系统诱导酚类物质进行了论述, 并对系统诱导过程中可能的信号分

子(SA、H2O2)进行了评述, 最后提出了 AM 真菌系统诱导酚类物质产生的可能作用机理, 进一步

明确后续工作中的研究方向。 
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Abstract: Phenols are important secondary metabolites in plant tissues, and provide well protection 
against the attacks by pathogenic microbes. Arbuscular mycorrhizal (AM) fungi can induce the biosyn-
thesis of phenols in plants both locally and systematically. Recently, research has been intensively re-
ported on this aspect. In this paper, the localized and systematic induction of phenols by AM fungi is 
reviewed. The possible signaling molecules (SA, H2O2) in the induction process are put forward, and 
the putative action model involved in the biosynthesis of phenols induced by AM fungi is further pre-
sented. Some research perspectives for the future are also pointed out. 
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丛枝菌根真菌(Arbuscular mycorrhizal fungi, 简

称 AM 真菌)是一类重要的土壤真菌, 能够与 80%以

上的陆地植物和一些水生植物的根系形成互惠共生

体 , 即 丛 枝 菌 根 (Arbuscular mycorrhiza, 简 称

AM)[1]。近百年来的研究发现, AM 真菌在与植物建

立共生关系之后, 明显地促进植物的生长发育。进

一步的机理研究表明, AM 真菌能够在许多方面影

响植物的生理过程: 促进植物根系对土壤中矿质元
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素的吸收 [2], 尤其是难以移动的矿质元素 ; 提高植

物对干旱胁迫的抗性；增强植物对重金属胁迫的抗/

耐性 ; 调节宿主体内的代谢活动 [3]; 通过改善植物

根系周围的微生物环境从而提高植物的抗病性 [4]; 
通过调节根系对磷的吸收从而提高了植物的耐盐能

力[5]。通过这些作用, AM 真菌能够有效地促进植物

生长, 增加作物产量。 

在植物病害的生物防治方面, AM 真菌被认为

能够有效地抑制或者延缓土传病害的危害, 比如棉

花的黄萎病、西瓜的萎蔫病、番茄的青枯病等[6], 其

诱导抗病性的机制非常复杂, 包括: 诱导产生酚类

物质、改变根际微生物群落结构、诱导产生病程相

关蛋白等。因此, AM 真菌通常被称为“生物农药”[7]。

AM 真菌增强植物抗病性的机制涉及若干个方面 : 
促进植物根系对矿质养分的吸收, 提高植物对病害

的耐受性; 改变植物根系的微生物区系, 抑制病原

微生物; 诱导植物产生病程相关蛋白; 与病原微生

物竞争侵染位点和/或营养; 诱导植物产生酚类等次

生代谢物质[8]。酚类物质作为一类具有重要生理活

性的植物次生代谢产物, 已经受到广泛而深入的研

究 , 其生理功能也得到全面的揭示 , 其中 , 酚类物

质与植物抗病性的关系在分子水平上已经有大量的

报道。 

1  酚类物质及其意义 

1.1  酚类物质的种类 
到目前为止, 已经有大约 5000 种酚类物质被鉴

定出来[9]。它是一类苯环上含有一个或多个羟基的

芳香族衍生物, 广泛存在于几乎所有的植物组织内, 
是植物重要的次生代谢产物。酚类物质一般以两种

形式存在于植物体的液泡内: 一种是游离态的酚类

物质, 另一种以和碳水化合物相结合的形式存在。

按酚羟基的数目酚类物质还可以分为一元酚、二元

酚、三元酚及多元酚等。 

1.2  酚类物质的作用 
酚类物质能够调控植物-微生物的互作关系, 也

是植物防御反应体系的重要构成部分。当有病原微

生物侵染或者是植物体本身受到伤害时, 植物体内

的酚类物质含量有明显的变化。特别是当有病原微

生物侵入时, 酚类物质生物合成的中心酶—苯丙氨

酸裂解酶(PAL)的活性明显提高 , 加快植物体内酚

类物质的合成速度[10], 使得游离态的酚和壁结合态

的酚都有不同程度的积累。酚类物质可被多酚氧化

酶氧化生成有毒性的醌类物质, 这种醌类物质有效

的阻止了病原微生物的侵染, 减少了其他病原微生

物和食叶昆虫对植物的伤害, 从而提高了植物抵御

病害的能力[11]。如果减少或抑制此酶的活性, 植物

抵御病原微生物的能力也随之降低。植物体内的酚

类物质对食草动物也有很好的防御能力[12]。许多昆

虫对类黄酮非常敏感, 因此减少了一些昆虫对植物

的伤害[13]。总之酚类物质对植物抵御病虫害方面起

到了很大的作用。 

2  AM 真菌诱导酚类物质的方式 

AM 真菌侵染植物根系后, 能够引起根系中酚

类物质含量的增加, 这一现象已经在许多植物上得

到证实[6]。研究发现, AM 真菌的侵染不仅诱导了被

侵染根系的酚类物质的含量变化, 而且也诱导了同

一植株的未被侵染根系的酚类物质变化[14]。这表明, 

AM 真菌对根系酚类物质的合成具有原位诱导和系

统诱导的双重作用方式。 

2.1  原位诱导 
在受到 AM 真菌侵染后, 植物根系中的酚类物

质明显增加。研究发现 AM 真菌的侵染与酚类物质

的积累有一定的内在关系 , 在番茄中接种 Glomus 
mosseae 时, 根系中木质素和可溶性酚的含量明显

增加[15]。在 AM 真菌和土壤酵母菌的互作对豇豆生

长和营养的影响研究中, 单独接种了 G. mosseae 的

植株根系酚类物质含量比未接种的高出 20%, 而双

接 种 (AM 真 菌  + 病 原 微 生 物 )的 植 株 比 对 照 高

80%[16]。在花生上, 接种了 G. mosseae 的根系和地

上部酚类物质的含量均增加, 当与根瘤菌进行双接

种处理时, 花生根内酚类物质的含量比单接种时更

高[17]。这说明 AM 真菌与根瘤菌在提高酚类物质含

量方面起到了协同作用。这一结果与另一研究的结

果一致, 即接种 Glomus fasciculatum 也提高了花生

根系内总酚物质含量[18]。朱红惠等人[19]发现番茄接

种 AM 真菌后, 其根系内壁结合态酚的含量有一定

程 度 的 增 加 。 单 独 接 种 Glomus versiforme 或 者

Ralstonia solonacearum 可以提高可溶性酚和壁结合

态酚的含量, 但是前者的可溶性酚增加幅度大于后

者, 而壁结合态酚增加幅度小于后者[20]。对接种了

AM 真菌的苜蓿(Medicago truncatula)的代谢产物进

行分析发现, 虽然其中代表性的几种壁结合态酚的
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含量没有显著增加 , 但羟基苯乙醇(一种壁结合态

酚)的含量却有明显的增加[21]。 

2.2  系统诱导 
值得指出的是, AM 真菌所诱导的抗病性不仅

表现在被侵染的根系上, 还表现在未被侵染的根系

上, 即 AM 真菌诱导的抗病性具有系统性。利用分

根试验发现, 接种 G. versiforme 能够诱导番茄对青

枯菌产生系统抗性, 这种增加的抗性与酚类物质的

增加密切相关, 因为酚类物质含量增加不仅发生在

被侵染的根段, 也发生在未被侵染的根段[14]。这表

明酚类物质的系统性增加是 AM 真菌诱导产生系统

抗性的生理基础之一。这个结论也得到其他试验结

果的支持。Cordier 等人利用细胞组织化学技术对

AM 真菌诱导的酚类物质进行定位, 发现不仅被侵

染的部位有酚类物质累积, 未被侵染的部位也出现

累积[22]。AM 真菌是土壤中重要的微生物资源, 它

所诱导产生的系统性抗性具有重要的生态意义。这

是因为, 绝大多数的侵染不可能达到 100%, 自然条

件下甚至不到 10%, 因此, 系统抗性的存在能够保

护整个根系, 而不仅仅是被侵染的根系。 

3  AM 真菌诱导酚类物质的机理 

3.1  生化水平(酶学)的解释 
酶学研究也间接地证实了 AM 真菌诱导酚类物

质这一点, 当有病原微生物侵入时植物能够产生系

统获得性抗性(Systemic acquired resistance, SAR), 

包括酚类物质的合成、细胞的程序性死亡、壁结构

的木质化等等[23]。H2O2 和 NO 则是植物体内与胁迫

生理密切相关的重要信号分子。Hancock 等人认为, 

活 性 氧 (Reactive oxygen species, ROS) 和 活 性 氮

(Reactive nitrogen species, RNS)都直接参与了植物

对病原微生物抗性机制的形成[24]。H2O2 是重要的活

性氧分子, 不仅参与细胞壁的强化和毒杀病原微生

物等生化过程 , 而且还能诱导进一步的抗性反应 , 

激发 pal 的表达。研究发现 Glomus clarum 和 Glomus 

intraradices 的侵染提高了菜豆根系的 SOD、GPX 和

CAT 的活性[25], 他们认为这是对 H2O2 升高所做出

的反应。在柑桔上, G. versiforme 的侵染也提高了根

系的 SOD、G-POD 和 CAT 的活性, 正是由于这些

酶的清除作用, 使得菌根中 H2O2 的水平反而低于非

菌根[26]。显然, 在 AM 真菌侵染的根系中, 抗氧化

酶含量的提高是对过氧化氢累积的响应, 这间接表

明 AM 真菌可能进一步系统诱导 pal 表达和酚类物

质的产生。 

3.2  分子水平的解释 
苯丙氨酸氨裂合酶(PAL)是酚类物质合成的中

心酶, 其活性高低是酚类物质合成是否活跃的重要

指标 ; 查儿酮合酶(CHS)是植物体内催化类黄酮类

物质生物合成的关键酶 , 两者均是植物防御反应

体系的重要成员。研究发现, AM 真菌侵染所诱导

的 pal 的表达同时出现在根系的侵染和未受侵染的

部位[27]。事实上, AM 真菌所诱导的酚类物质系统性

增加不仅表现在根系, 还表现在地上部。研究发现, 

AM 真菌对根系的侵染能够提高叶片中酚类物质的

含量 [17], 甚至丹宁的含量, 从而提高宿主对食叶昆

虫的抗性[28]。这些结果充分表明, AM 真菌的侵染确

实系统性地启动了宿主细胞的苯丙烷类代谢途径 , 

提高酚类物质的含量, 这种系统性是 AM 真菌诱导

系统性防御反应的原因之一。 

3.3  系统诱导的信号分子 
既然 AM 真菌能够系统性地诱导宿主体内的酚

类物质合成 , 使酚类物质的含量出现系统性提高 , 

那么必然存在某(几)种信号物质 , 这类信号物质必

须符合以下几个特征: 受 AM 真菌侵染的诱导而产

生、在输导组织中长距离运输、能够激发目标部位

的防御反应(分子的、生化的和生理的)。显然, 植

物体内符合上述特征的物质只能是与病原微生物

诱导系统抗性有关的、或者生物胁迫下产生的信号

小分子 , 如水杨酸(Salicylic acid, SA)、过氧化氢

(H2O2)等。 

3.3.1  水杨酸(Salicylic acid, SA): SA 是病原微生物

侵染植物所引发的主要信号物质, 能够迅速诱导植

物产生 SAR, 包括酚类物质的合成、细胞的程序性

死亡、壁结构的木质化等[23]。在受到病原微生物侵

染时, 植物细胞会产生 SAR, 以降低对病原的敏感

性。SAR 的产生涉及一系列相关基因的表达, 这个

过程受到信号分子 SA 的调控[29], 因此, SA 的累积

成为植物产生 SAR 的内源标志[30]。Blilou 等人曾

经观察到 AM 真菌的侵染能够诱导水稻根系 SA 水

平短暂的升高, 随后又下降, 这个过程与 pal 的表

达过程相一致。他们还发现, 使用外源 SA 同样能够

诱导 pal 的表达 [31]。Medina 等人则发现 , 与番茄
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的野生型植株相比, SA 含量低的转基因植株根系

的 AM 真菌侵染率明显升高; 与烟草的野生型植株

相比, SA 含量高的转基因植株的根系侵染明显降

低[32]。接种了 10% AM 真菌的大麦根系 SA 的含量

没有明显变化, 但是接种 20%的大麦根系 SA 的积

累非常显著[33]。这些结果表明, AM 真菌的侵染很可

能诱导 SA 水平增加, 作为信号分子, SA 能够长距

离运输, 进一步系统诱导 pal 的表达, 增加酚类物质

的含量, 从而对病原微生物或者 AM 真菌的侵染产

生抗性。 

3.3.2  过氧化氢: H2O2 是植物体内 ROS 的重要组

分, 参与植物的绝大多数胁迫生理生化过程。最近

有证据表明, H2O2 不仅直接作用于细胞, 启动防御

性反应、引起细胞的程序性死亡, 而且可以进行长

距离运输 , 作为信号分子调控某些基因的表达。

H2O2 的长距离运输在番茄上得到证实, 叶片在压伤

1 h 后, 远端叶脉中出现 H2O2 的累积并在 4−6 h 达

到峰值[34]。AM 真菌对根系的亲和性侵染同样能够提

高 H2O2 水平, 因为 3 种染色技术均检测到 G. intra-
radices 的孢子、菌丝和菌根中 H2O2 的累积[35−36]。 

3.4  系统诱导的可能机理 
根据目前的研究现状, 我们认为 AM 真菌诱导

酚类物质的可能机理和途径是: AM 真菌侵染植物

根系后, 原位诱导 SA 和 H2O2 的产生, 进一步激发以

PAL 为中心的酚类物质生物合成的相关酶活性, 被

侵染根系的酚类物质含量增加; 同时, SA 和 H2O2 作

为信号分子在输导组织中长距离运输到达未被侵染

的部位, 诱导与酚类物质合成相关酶的基因(如 pal、

chs 等)的表达, 从而提高未被侵染的根系中酚类物

质含量(图 1)。这一假设需要深入的研究和验证。

 

 

图 1  AM 真菌对植物根系酚类物质合成的原位诱导和系统诱导 
Fig. 1  The localized and systematical induction of the synthesis of phenols in plant roots by AM fungi 

 
4  研究展望 

4.1  诱导的酚类物质的鉴定及其生物学意义 
如前所述 , 植物组织内的酚类物质组分复杂 , 

不同组分的生理功能和代谢途径存在一定的差异。

虽然 AM 真菌能够诱导酚类物质的明显增加, 但是 

到目前为止, 有关 AM 真菌诱导的酚类物质鉴定的

研究很少 , 增加的酚类物质的具体种类还不清楚 , 

亟需加强研究。因为只有对 AM 真菌诱导的酚类物

质进行鉴定, 明确其具体的生物学意义, 才能有助

于深入揭示 AM 真菌诱导酚类物质的精确代谢途径
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和生理功能。 

4.2  NO 在系统诱导中的作用 
NO 近年来成为植物细胞信号传导研究领域的

热点, 该分子参与了一系列与植物防御相关的信号

传导和基因表达过程[37]。几丁寡糖诱导烟草抗性的

研究也表明是通过 NO 途径来完成的[38]; 在研究拟

南芥对紫外光响应的信号传导研究中, H2O2 并非是

其中的信号分子, 而 NO 参与了信号传导过程, 上

调 Chs 的表达[39]; 超声波激发的 H2O2 累积是通过

NO 来调控的, NO 的外源供体能够强化 H2O2 的累

积、而 NO 合成酶抑制剂或者 NO 清除剂能够阻止

H2O2 的产生[40]。研究认为, ROS 和 RNS 都直接参

与了植物对病原微生物的抗性机制的形成, 它们不

仅参与细胞壁的强化、毒杀病原微生物, 而且还作

为信号分子诱导进一步的抗性反应, 激发 pal 的表

达[24]。在缺氮的条件下, H2O2 和 NO 都能够提高, 并

且共同调控洋甘菊根系的 PAL 活性[41]。这表明 NO

和 H2O2 在系统诱导防御反应的信号传导过程中是

顺序偶联的, 这种偶联无论在植物细胞还是动物细

胞中都有广泛研究[38,42−43]。因此我们推测, 在 AM
真 菌 系 统 诱 导 根 系 酚 类 物 质 含 量 增 加 的 过 程 中 , 

H2O2 和 NO 也可能协同参与了信号传递。这一点有

望成为系统诱导研究的重点。 

4.3  系统诱导的信号传递 
作为备选信号分子之一的 SA 虽然能够长距离

运输并系统诱导 pal 的表达, 增加酚类物质的含量, 
但这一论断仍需大量的试验数据加以验证。在 AM

真菌系统性诱导酚类物质累积的过程中 , H2O2 和

NO 是否以顺序偶联的方式参与其中, 目前也尚未

见报道。因此, 这些研究应该成为今后的研究重点。

如果清楚了 AM 真菌诱导酚类物质信号传递的作用

模式, 不仅在理论上丰富了自由基生物学这一研究

热点, 而且在生产实践上也具有很重要的意义, 可

以指导 AM 真菌在植物病害生物防治上的应用。因

此, AM 真菌诱导酚类物质的信号分子及其作用模

式需要在以后进行深入研究。 
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