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专论与综述 

真菌激素研究进展 
赵葵  郜熙阳  邱立友* 
河南农业大学生命科学学院 农业农村部农业微生物酶工程重点实验室  河南 郑州  450002 

摘  要：真菌种类繁多，与人类健康、工农业生产和生态系统物质循环的关系非常密切。真菌合

成多种性激素、植物激素和动物激素，这些内源激素以及来自动植物产生的外源激素能够被真菌

感知，并影响真菌的生长发育、子实体形成、代谢、致病性和共生性等。然而，对真菌激素的合

成和信号转导途径，及其起源和进化还知之不多。建立真菌激素学将极大地促进对真菌激素的研

究和应用。 
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Research progress on fungal hormone 
ZHAO Kui  GAO Xi-Yang  QIU Li-You* 
College of Life Sciences, Henan Agricultural University, Key Laboratory of Enzyme Engineering of Agricultural 
Microbiology, Ministry of Agriculture and Rural Affairs, Zhengzhou, Henan 450002, China 

Abstract: Many fungi are closely related to human health, industrial and agricultural production and 
material circulation in the ecosystem. Fungi synthesize a variety of sex hormones, plant hormones and 
animal hormones. These endogenous hormones and exogenous hormones produced by plants and animals 
can be perceived by fungi and affect fungal growth and development, fruit body formation, metabolism, 
pathogenesis and symbiosis. However, little is known about the synthesis and signaling pathways, origin 
and evolution of the fungal hormones. The establishment of fungal hormonology will greatly promote the 
research and application of fungal hormones.  
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真菌种类繁多，约有 150 万种，生活环境多

样，与人类健康、工农业生产和生态系统物质循

环的关系非常密切。约有 8 000 种真菌感染植物，

影响全球 1/3 的粮食产量。约有 3 亿人遭受真菌

感染侵袭，每年有 160 万人死于真菌感染，多于

因疟疾死亡的人口，相似于肺结核死亡人口。植

物和动物都有多种激素，许多真菌能够合成性激

素和动、植物激素，这些激素能够被真菌感知，

并对真菌有不同的生理作用，建立真菌激素学这

一新学科指日可待。 
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1  植物和动物的激素 
目前已知的植物激素有十大类，即脱落酸

(Abscisic acid，ABA)、生长素(Auxin，AUX)、油

菜素甾醇醇类(Brassinosteroids，BRs)、细胞分裂

素(Cytokinins，CKs)、乙烯(Ethylene，ET)、赤霉

酸(Gibberellic acids，GAs)、茉莉酸(Jasmonic acid，

JA)、一氧化氮(Nitric oxide，NO)、水杨酸(Salicylic 
acid，SA)和独脚金内酯(Strigolactones，SLs)[1]。

动物激素与植物激素有所不同，动物激素往往由

动物特定的分泌细胞或内分泌腺分泌，种类较

多，可分为肽类和蛋白质、氨基酸衍生物和固醇

类激素。 

2  真菌合成的植物激素及其生理功能 

植物合成的激素在生物或非生物胁迫条件下

调控自身的生长发育、抗病性和抗逆性。许多真菌

与植物发生紧密的相互作用，有些是有益的，如菌

根真菌；有些则是有害的，如病原真菌。菌根真菌

和绝大多数病原真菌在侵入植物体内时往往产生

多种植物激素，如 AUX、CKs、GAs、ET、ABA、

JA 和 SA 等，以扰乱植物体内这些内源激素的水

平，削弱植物的防御。同时，真菌和植物合成的植

物激素也对真菌产生生理调节功能[2]。 

2.1  生长素 
许多植物病原菌、外生菌根真菌和内生菌等合

成吲哚乙酸(Indole-3-acetic acid，IAA)。植物合成

IAA 的途径主要是吲哚-3-丙酮酸和色胺途径，真

菌中合成 IAA 的途径是吲哚-3-丙酮酸、色胺、吲

哚-3-乙腈和吲哚-3-乙酰胺等途径[3-4]。 
一些真菌的生长素产量与其生长速度呈负相

关 [5]，而生长素则促进酿酒酵母 (Saccharomyces 
cerevisiae)和葡萄酒酵母(S. ellipsoideus)细胞的伸

长和孢子的形成，并可导致酿酒酵母和白色假丝

酵母(Candida albicans)菌体形态的转变，引发其毒

性菌丝的生长[6]。白色假丝酵母在全球每年引起

40 余万人的严重感染，死亡率高达 46%−75%[7]。

IAA 可促进粗糙脉孢菌(Neurospora crassa)孢子的

萌发，但却抑制番茄病原菌尖孢镰刀菌(Fusarium 
oxysporum f. sp. lycopersici)孢子的萌发。生长素对

真菌菌丝生长的影响可能是剂量相关的，低浓度促

进鹰嘴豆病原菌镰刀霉菌(F. delphinoides)的生长，

高浓度则抑制其生长[8]。生长素还参与菌根真菌与

植物的共生。一个过量合成生长素的外生菌根真菌

粘花菇(Hebeloma cylindrosporum)其突变株入侵松

根组织的能力显著增强[9]。生长素也参与真菌病原

菌与植物的互作。小麦黑锈病病菌(Puccinia graminis 
f. sp. tritici)产生的生长素类似物促进其在小麦叶

的定殖[10]。稻瘟病菌(Magnaporthe oryzae)的菌丝

和分生孢子合成的 IAA 可能具有诱导植物生长、

减弱植物防御的作用[11]。 

2.2  细胞分裂素 
多种真菌可合成 CK，包括腐生菌、致病菌或

共生菌[12-13]。真菌合成 CK 的途径尚属未知。 
细胞分裂素可促进菌根菌菌丝分枝和菌丝

的生长，以及有性生殖，并改变菌丝细胞膜的粘

度，从而影响菌丝对离子和水的运输，这些影响

既与细胞分裂素的浓度有关，也与细胞分裂素的

分子类型有关 [14]。最近研究发现，稻瘟病菌合

成的 CK 可影响水稻的防御、营养分布和对真菌

侵染诱发的氧化胁迫的耐受性等，从而增强其致

病性 [15]。 

2.3  赤霉酸 
许多植物病原菌、外生菌根真菌和内生菌等合

成 GA。植物和真菌合成 GA 的途径中几个主要步

骤相似，但其基因和酶则有较大的差异[16]。赤霉

酸可促进粗糙脉胞菌分生孢子的萌发和菌丝的生

长。菌根菌侵染植物时，植物中的 GA 含量增加[17]。

被侵染的植物细胞中 GA 含量增加可能起到信号

作用，增强被侵染植物细胞的碳库活性，为侵染真

菌 提 供 营 养 [18] 。 水 稻 恶 苗 病 原 菌 藤 仓 赤 霉 菌

(Gibberella fujikuroi)合成的 GA 是否提高其致病性

还尚未确定。 

2.4  脱落酸 
多种植物病原真菌和腐生真菌，尤其是病原真



3104 微生物学通报 Microbiol. China 

  

Tel: 010-64807511; E-mail: tongbao@im.ac.cn; http://journals.im.ac.cn/wswxtbcn 

菌合成脱落酸。植物和真菌生物合成 ABA 途径有

较大差异，植物合成 ABA 仅有一条途径，而真菌

中则存在另外 4 条不同的途径[3]。 
外加 ABA 对甘薯黑斑病(Ceratocystis fimbriata)

菌丝的生长有一定的促进作用，可促进稻瘟病菌附

着胞的形成。丛枝菌根真菌球囊霉菌(Glomus sp.)
合成 ABA，形成菌根的植株木质部树液中 ABA 浓

度高于未形成菌根的植株，但其究竟是来自植株还

是真菌尚未确定[19]。稻瘟病菌的致病性与其 ABA
的合成有密切关系[2]。 

2.5  乙烯 
2.5.1  乙烯的合成 

乙烯是植物的重要激素，对植物的生长和发育

有重大的调节作用，包括种子萌发、果实成熟、器

官成熟和脱落以及胁迫响应等。许多真菌能合成乙

烯，Ilag 等调查了 228 种真菌，其中 58 种(25.6%)
合成乙烯[20]。El-Sharouny 从植物病根中分离的

81 种真菌中有 31%产生乙烯[21]。目前已报道有

88 种酵母菌和霉菌可合成乙烯，酵母菌有酿酒酵

母、裂殖酵母和白色隐球菌等，霉菌分布于真菌的

所有门中，既有土壤中常见的真菌如曲霉、根霉，

以及菌根真菌、大型食药用真菌、植物病原真菌、

人和动物病原真菌，也有重要的工业真菌青霉素产

生菌产黄青霉等[22]。 
植物合成乙烯的途径是 1-氨基环丙烷-1-羧酸

(1-Aminocyclopropane-1-carboxylate，ACC)途径，

在真菌中则有 KMBA 途径和 ACC 途径，ACC 途

径的关键酶有 ACC 合成酶(ACC synthetase，ACS)
和 ACC 氧化酶(ACC oxidase，ACO)[23]。 
2.5.2  乙烯的生理功能 

乙烯对真菌的生长发育、代谢以及与植物互作

等多方面都有影响。 
(1) 乙烯影响真菌的生长和发育 
乙烯影响真菌的生长和发育表现为浓度依赖

性。高浓度乙烯促进核盘菌(Sclerotinia sclerotiorum)
菌 丝 的 生 长 ， 促 进 烟 草 赤 星 病 菌 (Alternaria 
alternata)孢子的萌发和菌丝生长[24]，但却抑制灰

霉菌(Botrytis cinerea)菌丝的生长及双孢蘑菇菌丝

的生长和子实体的形成[23]。而低浓度的乙烯则促

进灰霉菌菌丝的生长、芽管的伸长和附着胞的形

成 。 右 旋 糖 酐 酶 产 生 菌 圆 弧 青 霉 (Penicillium 
cyclopium)形成气生菌丝和分生孢子时伴随有乙烯

的迅速合成。抑制乙烯的合成，圆弧青霉不能形成

成熟的分生孢子，其萌发率降低 90%[25]。 
(2) 乙烯影响真菌和植物的相互作用 
真菌和植物相互作用之初往往会引起乙烯浓

度的增加，合成的乙烯是来自真菌还是植物尚不清

楚。乙烯对有些病原真菌的致病性有促进作用，对

另一些病原真菌的致病性则有抑制作用。植物合成

的乙烯可提高灰霉菌致病基因的表达[26]和烟草赤

星病菌致病性[24]，诱导炭疽菌(Colletotrichum sp.)
附着胞的形成及对果实的侵染[27]。外源乙烯可提

高流胶病病原菌(Lasiodiplodia theobromae)的致病

性[28]。而稻胡麻斑病菌(Cochliobolus miyabeanus)
和灰霉菌合成的乙烯可增加宿主的乙烯水平，提

高致病性[29]。对不同植物的乙烯不敏感突变株的

研究表明，乙烯可减轻坏死或活体-坏死营养型真

菌病害，相对地，乙烯往往促进非严重真菌病害

的发展[30]。 
乙烯同样影响共生真菌与植物共生关系的建

立。外源乙烯或植物合成的乙烯抑制丛枝状内生菌

根真菌的共生，但某些外生菌根真菌通过合成的乙

烯诱导宿主根部畸变，从而成功形成共生结构[2]。 
(3) 乙烯促进食用菌子实体的成熟和衰老 
已发现多种食用菌如双孢蘑菇、草菇、香菇、

金针菇等合成乙烯。采收的双孢蘑菇和草菇子实

体有 2 个乙烯峰值，第一个峰值是采收切柄和菌

盖机械损伤的应激反应时，后一个峰值是成熟担子

释放时，表现为典型呼吸跃变型果蔬的乙烯特征，

在极短时间内导致食用菌子实体开伞、褐变、软腐

等衰老现象，货架期比其他新鲜果蔬短，仅能保存

3−4 d，严重影响其鲜销及经济社会效益 [31-32]。

我们研究发现，用乙烯利处理后，双孢蘑菇子实

体采后成熟衰老加快，易褐变、易开伞，硬度下
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降，与成熟衰老相关的多酚氧化酶、外切葡聚糖

酶和自噬相关等的基因显著上调。用乙烯受体抑

制剂 1-甲基环丙烯(1-MCP)处理的结果与乙烯利

则相反[33]。 
(4) 乙烯抑制真菌次生代谢产物的合成 
外源乙烯抑制曲霉 (Aspergillus)合成黄曲霉

毒素[34]。黄曲霉(A. flavus)侵染玉米种子可引起

种子大量合成乙烯，霉菌在种子中大量繁殖，但

不合成黄曲霉毒素[35]。宿主合成的乙烯可诱导交

链孢菌(Alternaria alternata f. sp. Lycopersici)毒
素的合成[36]。 

2.6  SA 和 JA 
在香菇和金针菇中发现可合成 JA、SA 和茉莉

酸甲酯等。一些植物病原真菌也合成 JA 和 SA[37]。 
SA 对玉米枯萎头孢霉(Harpophora maydis)孢

子的萌发和菌丝的生长有一定的抑制作用，降低尖

孢镰刀菌孢子的萌发和菌丝的生长，显著抑制黄曲

霉菌丝的生长[2]。稻瘟病菌能够合成 JA 衍生物和

JA 单加氧酶，从而改变宿主体内 JA 的平衡，抑制

宿主的 JA 信号，削弱宿主的防御和抗性[38]。 
真菌合成的植物激素对其自身的作用可用

图 1 加以概括。 

3  真菌合成的动物激素 

粗糙脉孢菌、酿酒酵母和烟曲霉菌经诱导可合

成胰岛素原、胰岛素类似物[39]。酿酒酵母的交配

型 α-因子与哺乳动物中的十肽促性腺激素释放因

子具有序列同源性和功能相似性[40]。一些二型态真

菌如假丝酵母、巴西副球孢子菌(Paracoccidioides 
brasiliensis)和粗球孢子菌(Coccidioides immitis)，
以及某些病原真菌如小孢癣菌(Microsporum)和毛

癣 菌 (Trychophyton) 等 、 大 型 担 子 菌 糙 皮 侧 耳

(Pleurotus ostreatus)可合成多种动物性激素，包括

皮质酮、睾酮、雄烯二酮、黄体酮和雌二醇等[41-42]。

这些真菌之间，以及真菌和动物之间，合成类固醇

激素的途径有较大的差异。真菌合成动物激素并没

有特定的细胞或组织。 

 
 

图 1  植物激素对酵母状真菌(亮灰色背景)和丝状真菌

的生理作用示意图 
Figure 1  Schematic representation of the effects of hormones 
on the physiology of yeast-like (light grey background) and 
filamentous fungi 
注：箭头和 T 形线：分别表示正的和负的影响；ABA：脱落

酸；AUX：生长素；ET：乙烯；CKs：细胞分裂素；GAs：赤

霉酸；JA：茉莉酸；SA：水杨酸. 
Note: Arrows and ‘T’ bars: Represent positive and negative 
effects, respectively; ABA: Abscisic acid; AUX: Auxins; ET: 
Ethylene; CKs: Cytokinins; GAs: Gibberellic acids; JA: Jasmonic 
acid; SA: Salicylic acid. 

 

内源或外源的动物激素对许多真菌发生作

用。粗糙脉孢菌中发现有胰岛素信号响应转导系

统 [43]，胰岛素促进二氧化碳、乙醇、丙氨酸和糖

原的产生及葡萄糖的代谢，其引起糖原合成的增加

是由于糖原合成酶从 6-磷酸葡萄糖依赖型(D)转变

为非依赖型(I)[44]。在白色假丝酵母中有皮质类固

醇、黄体酮和雌激素的结合受体[45-46]，黄体酮降

低白色假丝酵母的定殖、侵染和生物膜的形成，

从而减弱其致病性，雌激素则促进白色假丝酵母

的增殖、芽管的形成，以及对热和药物的抗性[47]。

巴西副球孢子菌对人类两性的感染机会是均等的，

但在男性中的发病率是女性的 48 倍，原因是雌激

素可抑制这种二型态真菌由菌丝型向酵母型转化，

酵母型是该菌唯一的感染型[41]。在巴西副球孢子



3106 微生物学通报 Microbiol. China 

  

Tel: 010-64807511; E-mail: tongbao@im.ac.cn; http://journals.im.ac.cn/wswxtbcn 

菌酵母型细胞和菌丝型细胞中均发现有 17-β-雌二

醇的特异性结合蛋白，17-β-雌二醇可改变该两种

类型细胞的蛋白表达谱[48]。 
然而，动物类固醇激素对真菌的作用模式不

是激素，而是有害物质。在真菌中尚未发现高等

真核细胞中存在的类固醇激素受体介导的信号

转导。尽管动物类固醇激素可改变酵母和丝状真

菌多种基因的表达，但主要是应激反应相关基因

的表达[49]。酿酒酵母对动物类固醇激素的信号转

导途径是细胞壁完整性途径和高渗透压甘油丝

裂原活化蛋白激酶途径。真菌中存在多种类固

醇防御机制，对类固醇进行转化脱毒或运输至

胞外 [50-51]。 

4  真菌合成的性激素 

卵菌、壶菌和接合菌门真菌合成的甾醇类性激

素有雌诱素(Sirenin)、精器形成诱素(Antheridiol)、
成卵激素(Oogoniol)、三孢酸(Trisporic acid)等[52]。

子囊菌和担子菌合成的性激素是一些肽和脂肽类

信息素[53]。真菌合成性激素和动物激素的途径尚

未见报道。 
卵菌、壶菌和接合菌门真菌合成的性激素可诱

导有性生殖结构的形成、雌雄配子的结合等。而子

囊菌和担子菌的性信息素则启动不同交配型细胞

的结合[53]。 

5  展望 

一些植物激素能够影响真菌的发育、营养和繁

殖，表明这些激素分子能够引发真菌中的某些信

号。然而，真菌是如何感知这些植物激素、信号途

径怎样以及如何诱导生理响应等方面还尚不明晰。

根据经典的激素概念，激素需满足 3 个条件：(1) 已

知生物合成部位；(2) 能够从合成部位转运至靶细

胞；(3) 通过改变在生物体内的含量来调控其生物

响应。然而，Kumar 在 Plant Cell Reports 撰文指出，

该 3 个条件并不充分，因为尚未回答激素为什么

具有多种多样的生物效应；在没有鉴定出激素特

异性受体之前，不能令人信服地解释激素的作用

机制[54]。真菌激素的种类已知的还很少。公认的

真菌激素仅有调节真菌的性分化和交配的信息素，

已鉴定出相应受体和信号转导途径[53]。在多种真

菌中有动物激素的结合位点[41,55]，这些结合位点是

否是激素受体尚未得到鉴定。因此，迫切需要开展

真菌激素受体及信号转导途径的研究，尽快建立起

真菌激素学这一新型学科。 
研究人体病原微生物与激素关系的学科——

微生物内分泌学(Microbial Endocrinology)始创于

1993 年 [56]，研究人体病原真菌与激素关系的学

科——真菌内分泌学已于 2010 年由 Clemons 等

提出[57]。随着真菌与动植物激素和自身合成激素

相关知识的积累，以及真菌激素对健康医疗、工农

业生产等的巨大影响，真菌激素学呼之欲出。根据

Kulinskiĭ 等对激素学的定义，激素学是研究所有激

素的科学[58]。相应地，真菌激素学是研究真菌激

素的科学，真菌激素包括能够被真菌感知、信号转

导并发生生理响应的内外源激素。真菌激素学研究

内容包括真菌激素的种类、结构、合成途径、生理

功能、信号转导和应用等。相关应用领域包括：真

菌激素对食药用菌菌丝生长、子实体形成、产质量

及生物活性物质合成的影响，真菌激素对植物病原

真菌和共生真菌侵染、致病性和共生性的影响，真

菌激素对人病原真菌致病性及其防治策略，包括新

型药物作用靶点的发掘，真菌激素对人体真菌组的

影响等。 
对真菌激素学的研究还有利于理清动植物激

素合成及其信号转导途径的起源与进化。乙烯生物

合成的 ACC 途径除普遍存在于陆生植物外，还被

发现存在于蓝细菌、红藻、绿藻类绿藻、轮藻类绿

藻和粘菌中[59]，仅有我们发现在真菌的双孢蘑菇

中具有该途径[23,60-61]，填补了该途径在生物进化历

程中的关键一环。植物中的 ACO 可能起源于裸子

植物和被子植物的共同祖先[62]。我们研究表明，

担子菌的 ACO 起源可能早于植物[23]。 
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生物信息学分析表明，植物的乙烯受体起源于

原核生物的双组分信号转导系统，许多种细菌含有

假拟乙烯受体，在蓝藻的集胞藻(Synechocystis)中
已鉴定有乙烯功能性受体[63]。植物乙烯信号转导

途径起源于 4.5 亿年前淡水生的丝状绿藻草原水

绵(Spirogyra pratensis L.)[64]。真菌起源于 9 亿年

前，子囊菌和担子菌分化发生在 5 亿年前，最早

的陆生真菌内囊霉(Endogone)在高等植物产生以

前就与古老的陆生植物形成了类似于现在丛枝

菌根的结构[65]。因此，植物的乙烯信号转导途径

是否起源于真菌是一个非常有意义的研究课题。

类似地，其他动植物激素的合成途径和信号转导

途径的起源和进化与真菌的关系，同样值得深入

研究。 
动物生活史中变态的发生与动物激素有关。在

一些真菌中也存在着类似于动物变态的现象，如从

丝状菌丝转变为子实体，真菌的这种变态现象是否

与真菌激素有关还属未知[66]。 
真菌和人与动物的亲缘关系更近，因此很难

开发出对病原真菌有效而对人体无害的抗真菌

药物。双组分信号转导系统存在于微生物和植物

中，在人和后生动物中没有，因此，双组分信号

转导系统已成为新药开发的作用靶点 [67]。同样

地，在动物中不存在生长素的合成和信号转导系

统，以酿酒酵母和白色假丝酵母中生长素的合成

和信号转导系统为靶点，也很有可能开发出对机

会病原酵母有效而对人没有毒副作用的新型药

物。因此，系统研究真菌激素合成途径和信号转

导途径，将可能为抗真菌新药的开发提供更多的

作用靶点。 
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