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药用植物细胞次生代谢产物合成信号

转导机制研究进展
徐茂军*

(浙江工商大学资源与环境生物技术研究所，杭州1310035)

摘要 植物细胞中次生代谢产物的低产现象是制约细胞培养法生产植物次生代谢产物技术

产业化应用 的核心问题之一。 与初生代谢相比，植物次生代谢具有非常强的可调控性。 细胞内部

的信号转导系统是介导植物次生代谢产物合成的桥梁和纽带 。 近年来，国内外研究者对植物细胞

次生代谢信号转导途径进行了广泛的研究 。 本文介绍了这一领域的最新研究进展，并结合本课题

组的研究结果重点阐述了 NO 、 SA 、 JA 、 ROS 等信号分子(途径)在介导植物细胞次生代谢产物合

成中 的关系及相王影响 。
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高等植物的次生代谢产物是许多天然药物的重

要来源，植物药在国际医药市场中占有重要地位 。

由于许多植物天然活性物质的结构特殊，很难用化学

方法全合成，因此这类物质的生产必需依赖天然植物

资源。虽然植物是一种可再生资源，但是由于自然

资源的破坏、无计划的采挖以及栽培困难等原因，

使一些药用植物资源 日 益匮乏 。 根据"细胞全能

性"原理发展起来的植物细胞培养技术为植物天然

活性物质生产提供了一条全新途径， 并被视为是解决

植物天然药物可持续发展问题的一种新型生物技术，

吸引了国 内外众多研究者的关注。经过多年的研究

攻关后，一些植物天然活性物质，例如:紫草宁

(shikonin) 、 小冀碱(berberine)等 已经可以利用细胞

培养技术生产[1]。然而 到 目前为止能够采用细胞培

养技术进行产业化生产的植物天然活性物质的种类

非常有限 。 制约该项技术产业化应用的核心问题之

一是普遍存在的培养细胞中活性物质的低产现象 。

针对植物培养细胞中天然活性物质的低产问题，

国内外研究者进行了大量的研究探索，包括优质细胞

系的选育、培养条件的优化、培养技术改进以及活

性物质合成关键酶基因的克隆等 [1.2 ] 。 然而，到目前

为止植物细胞中天然活性物质的低产问题仍未得到

很好解决。 植物体内的次生代谢物质的生物合成非

常容易受外界因素的影响，而细胞内部的信号转导系

统是介导外界因子诱发植物次生代谢产物合成的桥

梁和纽带[3 ，4] 。 因此，研究探讨植物细胞中与次生代

谢产物合成有关的信号转导机制不但有助于掌握植

物次生代谢的调控规律而且对生产实践中解决植物

培养细胞次生产物低产问题具有重要意义 。

植物体内的代谢产物按其生物学功能可分为初

生代谢产物(pri mary metabo l i te s)和次生代谢产物

(seconda r y metabolites)两大类[3]。与初生代谢相比，

植物次生代谢更容易受外界环境条件的影响。植物

体内次生代谢物质的合成是受细胞内部相关基因调

控的一系列复杂的生化反应过程，而环境因子等作为

外界信号并不直接参与细胞内的次生代谢过程，因此

在植物细胞内必然存在着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剌激信

号。研究探讨植物细胞中与次生代谢产物合成调控

有关的信号分子及信号转导机制将有助于理解植物

细胞中次生代谢产物合成的调控规律，为生产实践中

提高植物培养细胞的次生物质产量提供理论基础 。

信号转导是植物体内一种常见的生理生化现象，

在植物生长发育、抗病 、 抗逆等过程中起着重要作

用。有关植物抗逆、抗病等生理生化过程中的信号

转导机制问题国内外己有不少相关的综述报道。本

文着重介绍近年来有关植物细胞次生代谢产物合成

信号转导机制方面的研究进展， 并结合作者近年来的

一些研究结果分析讨论了 NO 、 SA 、 JA 、 ROS 等

信号分子(途径)在介导药用植物细胞次生代谢产物合
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成中的关系及相互影响， 并对目前该领域研究中存在

的问题及进一步研究方向进行了分析讨论 。

1 参与药用植物次生代谢产物合成调控的

信号分子

在植物细胞次生代谢产物合成信号转导机制的

研究中，首要的任务之一就是研究探讨参与介导植物

细胞次生代谢产物合成的信号相关信号分子 。 目前，

被确认参与植物细胞次生代谢产物合成调控的信号

分子有一氧化氨(NO) 、 莱莉酸(JA)、活性氧中间体

(ROI) 、水杨酸(SA)等。

1.1 NO 在介导药用植物细胞次生代谢产物合成

中的作用

NO 是一种同时具有水、脂溶性的可扩散小分

子物质，可以作为细胞内或细胞间信号分子[5] 0 N。

在人体及动物神经、 心血管和免疫系统中的信号调

控作用己引起人们的广泛关注[6 ] 。 近年来的研究表

明，植物也可以产生 NO，而且 NO 在植物体内具有

促进种子萌发及植株根和叶的生长发育以及诱发植

物防卫反应和防御基因活化等多种功能[6] 。 研究表

明， NO 是介导植物对生物逆境胁迫防卫反应的重要

环节之一[7] 0 Dolledonne 等[7]发现将动物细胞的一氧

化氨合酶(NOS)导入到烟草细胞中可以诱导抗性相关

基因(P R gene)的表达。 在烟草悬浮细胞中添加 NO

的前体物质 GSNO 也可以诱导烟草细胞中抗性相关

基因的表达 。 NO 前体 S NP 可 以 诱发水稻细胞中

pal 、 prl 和 chi 等防卫基因的表达[8] 0 NO 的这些功

能可被 NO ~卒灭剂 cPTIO 所抑制[ 8 ] 。 这些试验结果

表明， NO 是触发植物防卫反应所必需的信号分子之

一。有关 NO 在植物抗病等领域中的研究进展可以

参考相关综述[9] 。

Modolo 等[10]是较早发现 NO 可能参与植物次生

代谢产物合成调控的学者之一 。 他们以 NO 处理大

豆，发现外源 NO 可以提高大豆组织中黄酬和异黄酣

类物质的含量。 进一步试验发现， 以 D iap orth e

phaseolorum f. Sp. meridionalis (Dpm)制备的真菌诱

导子不但可以激活大豆组织中 NOS 活性，同时还可

以促进大豆中植保素类次生产物的合成， 而且 Dpm

诱导子对大豆中植保素类次生产物合成的促进作用

可以被 NOS 抑制剂 NG_ 硝基 -L- 精氨酸、 甲醋 、 氨基

肌和 L-N6-(1- 亚肢乙基)- 赖氨酸抑制[ 10] 。 上述试验

结果表明 ， NOS 可能参与 Dpm 诱导子对大豆组织中

黄酣类次生产物合成的促进作用 。 我们的研究结果

- 综述

表明 [llI ， 在桔青酶细胞壁诱导子处理约 2h 后，红豆

杉悬浮细胞中 NO开始增加并在 6h左右时达到最高，

随后出现下降， 表明真菌诱导子可以诱发红豆杉细胞

中 NO 的生物合成 。 徐茂军等川以 NO 专一性碎灭

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，说明 NO 合成积累是桔

青酶细胞壁诱导子诱发红豆杉细胞中紫杉醇生物合

成的必要条件。 Xu 等[ 1 2]的研究结果同样证实 NO 是

参与植物细胞次生代谢产物合成调控的一个必需信

号分子 。

1.2 氧化迸发及 ROI 在药用植物细胞次生代谢产

物合成中的作用

氧化迸发(oxidative burst)是烟草 、 大豆等植物

细胞在病原物等生物和非生物逆境胁迫下出现的特

征性早期反应之一。 由氧化迸发产生的 ROI 可以参

与细胞壁蛋白质的氧化交联作用 ， 调控抗病相关基因

的表达及植物细胞的死亡进程，诱发植物细胞的过敏

反应(HR) 以及直接杀灭入侵的病原物等多种生物学

功能[ 1 3 ] 。 真菌诱导子不仅可以诱发烟草等植物细胞

氧化迸发、 活性氧(ROS)产生，同时还可以诱发细胞

次生代谢产物的合成[14 . 15] 。 氧化迸发抑制剂和 ROS

I卒灭剂不仅可以抑制氧化迸发作用和活性氧积累，同

时还可以阻断真菌诱导子对次生代谢产物合成的促

进作用， 说明氧化迸发和 ROS 积累是真菌诱导子诱

发植物细胞次生代谢产物合成必需的信号事件(分

子) [15 . 1 6 ] 。

0; 和 H202 是植物细胞在真菌诱导子等胁迫下
产生的两种常见的 ROI 。 由于 02~ 对细胞具有较高

的毒性，而且 0; 化学性质十分活泼， 其在细胞中的

半衰期小于 1 s，因此一般认为由氧化迸发产生的

H202 是诱发植物防御反应的信号分子。 例如， 真菌

诱导子对烟草等植物细胞中 PAL 活化的诱发作用可

以被H202 碎灭剂 CAT抑制[ 1匀 ， 说明 H202 是诱导子诱
发烟草等植物细胞中 PAL 活化所必需的信号分子 。

然而， Jabs 等[1 6]研究发现， 0;供体 K02 单独处理欧芹
细胞可以诱发抗毒素类次生代谢产物合成， O;~卒灭

剂超氧化物歧化酶(SOD)可以抑制真菌诱导子对欧芹

细胞次生代谢产物合成的促进作用;而H202单独却不
能诱发欧芹细胞次生代谢产物合成， 并且 CAT 不影

响真菌诱导子对欧芹细胞次生代谢产物合成的促进

作用 [ 1 6 ] 。 上述试验结果表明 0; 是参与真菌诱导子

 
 
细
胞
生
物
学
杂
志
   细
胞
生
物
学
杂
志
   细
胞
生
物
学
杂
志
   细
胞
生
物
学
杂
志
   细
胞
生
物
学
杂
志
 

 
 
 
    
  细
胞
生
物
学
杂
志
   细
胞
生
物
学
杂
志
   细
胞
生
物
学
杂
志
   细
胞
生
物
学
杂
志
   细
胞
生
物
学
杂
志
 

 
 
 
细
胞
生
物
学
杂
志
   细
胞
生
物
学
杂
志
   细
胞
生
物
学
杂
志
   细
胞
生
物
学
杂
志
   细
胞
生
物
学
杂
志
 

 
 
 
    
  细
胞
生
物
学
杂
志
   细
胞
生
物
学
杂
志
   细
胞
生
物
学
杂
志
   细
胞
生
物
学
杂
志
   细
胞
生
物
学
杂
志
 

 
 
 
 
细
胞
生
物
学
杂
志
   细
胞
生
物
学
杂
志
   细
胞
生
物
学
杂
志
   细
胞
生
物
学
杂
志
   细
胞
生
物
学
杂
志
 

 
 
 
    
  细
胞
生
物
学
杂
志
   细
胞
生
物
学
杂
志
   细
胞
生
物
学
杂
志
   细
胞
生
物
学
杂
志
   细
胞
生
物
学
杂
志
 

 
 
 
 
细
胞
生
物
学
杂
志
   细
胞
生
物
学
杂
志
   细
胞
生
物
学
杂
志
   细
胞
生
物
学
杂
志
   细
胞
生
物
学
杂
志
 

 
 
 
    
  细
胞
生
物
学
杂
志
   细
胞
生
物
学
杂
志
   细
胞
生
物
学
杂
志
   细
胞
生
物
学
杂
志
   细
胞
生
物
学
杂
志



徐茂军:药用植物细胞次生代谢产物合成信号转导机制研究进展 65 3 

诱发欧芹细胞次生代谢产物合成所必需的信号分

子 。 我们的试验结果表明[叫， 0;参与了黑曲霉诱导

子对长春花细胞中用睐生物碱合成的促进作用，而

HzÜ2 则是介导桔青霉细胞壁诱导子诱发红豆杉细胞

中紫杉醇生物合成所必需的信号分子 [ 1 7 J 。 由于在不

同试验报道中所采用的实验体系不同 ， 因此造成上述

试验结果差异的可能原因是因为植物细胞次生代谢

信号调控机制具有一定的种、属特异性 。

1.3 JA 在药用植物细胞次生代谢产物合成中的

作用

JA 是植物体内的一种重要信号分子， 在植物抗

逆信号转导过程中具有重要的作用 。 JA 以及莱莉酸

甲醋(MeJA)还是一类常用的促进植物细胞次生代谢

产物合成的化学诱导物[ 1 8 ， 1 9J 。 次生代谢产物合成和

JA 积累是植物细胞在真菌诱导子等外界因子处理下

普遍产生的早期反应[ 1 8J 。 研究表明，在真菌诱导子

处理下烟草等植物细胞中的 JA 水平可以快速升高[ 1 8J 。

真菌诱导子和 JA衍生物可以诱发欧芹细胞中苯丙烧

代谢基因的表达， JA 生物合成抑制剂 IBU 和 NDGA

能够阻断真菌诱导子对苯丙;院合成代谢基因表达的

促进作用[ 1凡 真菌诱导子还可以诱发长春花细胞中

JA 生物合成和耐类生物碱合成酶基因的表达， JA 抑

制剂能够抑制真菌诱导子对暗类生物碱合成酶基因

表达的促进作用 [ 1 9] 。 在水稻等植物细胞中也有类似

的研究报道[ 1 9 J 。 我们的研究结果表明 [2 11，由黑 曲霉

细胞壁制备的真菌诱导子诱发金丝桃等植物细胞中

金丝桃素等次生代谢产物的合成，而 JA 合成抑制剂

可 以阻断真菌诱导子对细胞中l次生产物合成的诱发

作用 。 这些试验结果表明， JA 是介导真菌诱导子诱

发植物细胞中次生代谢产物合成所必需的信号分子。

1.4 SA 在药用植物细胞次生代谢产物合成中的

f乍用

虽然 SA 在植物抗逆信号转导中具有十分重要

的作用，但是目前有关 SA 参与植物细胞次生代谢产

物合成调控的直接证据压不是很多 。 我们的试验结

果表明[2 ID]，真菌诱导子可以同时诱发粉葛悬浮细胞

中 SA 积累和葛根素合成，虽然真菌诱导子对葛根素

合成的促进作用可以被 JA 抑制剂 IBU 抑制， 但 IBU

不能完全阻断诱导子对葛根素合成的诱发作用[2 1 822] ，

说明除了 JA 以外真菌诱导子还可以依赖其他信号分

子(途径)诱发葛根素的生物合成。 进一步试验发现，

在JA合成被抑制的情况下表达SA分解酶基因NαhG，

不仅可以抑制粉转基因葛细胞中 SA 积累， 同时也可

以抑制真菌诱导子对葛根素合成的促进作用 [2川]， 表

明 SA 也参与了葛根素生物合成的诱发作用 ， 即真菌

诱导子至少部分依赖SA信号途径介导粉葛细胞中葛

根素合成积累 。 SA 单独处理也可以诱发葛根素生

物合成lM]，进一步验证了上述结论 。

1.5 其他信号分子(事件)

除了上述信号分子(途径)外， 离子跨膜运输、 蛋

白质磷酸化和脱磷酸化等信号转导事件也被证明参

与了植物细胞次生代谢调控作用[刀I 。 生物体内蛋白

质的磷酸化和脱磷酸化作用分别在蛋白棋酶和蛋白

磷酸酶催化下进行 。 蛋白激酶是一类磷酸转移酶，

其作用是将 ATP 上的磷酸基转移到其底物特定的氨

基酸残基上去[叫 。 近年来的研究表明， 蛋白激酶级

联途径是外界剌激信号从细胞表面传递到细胞核内

部的的重要信号转导通路口5J 。 我们的研究结果表明

蛋白激酶抑制剂 K-252a 可以抑制真菌诱导子对长春

花细胞次生代谢产物合成的促进作用 I2216] ， 表明蛋白

激酶可能参与了诱导子对次生产物合成的诱发作用 。

2 不同信号分子(途径)在介导药用植物次

生代谢产物合成过程中的相互作用

以往大量的研究报道通过各个独立的实验分别

证明了 NO 、 JA 、 SA 、 ROS 等是参与介导外界因

子诱发植物细胞次生代谢产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植物细胞次

生代谢产物合成过程中并不完全独立。事实上，细

胞内的各种信号分子往往要通过特定的相互作用或

者应答反应(cross-talk) ， 才能最终实现信号传递的过

程 。 因此， 深入了解不同信号分子在介导植物次生

代谢产物合成过程中的互作机制，对理解植物细胞次

生代谢信号转导机制具有重要意义 。

然而，目前对NO等各种信号分子在介导药用植

物细胞次生产物合成中的 cross-talk 机制所知甚少 。

近年来， 本课题组对 NO 、 JA 、 SA 等细胞信号分子

在介导药用植物细胞次生产物合成中的 cross-talk 机

制进行了初步的探索，取得了一些新的结果 。

2.1 NO 、 JA 及 SA 在介导药用植物细胞次生代

谢产吻合成中的相互作用

徐茂军等[22 ，27 ]研究发现黑曲霉细胞壁诱导子可

以同时诱发金丝桃细胞的 NO 迸发 、 JA 合成和金丝

桃素积累 。 诱导子对 JA 合成的促进作用可以被 NO

专一性碎灭剂阻断; NO 对金丝桃、长春花等植物细

胞中次生代谢产物合成的促进作用可以被 JA合成抑
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制剂IBU和NDGA阻断[2归]，这些试验结果表明JA信

号途径可能作用于 NO 的下游。外源 NO 单独处理

也可以促进金丝桃细胞中 JA含量上升[20]，说明 NO可

以激活细胞中的 JA 信号途径。上述实验结果表明，

真菌诱导子可以依赖 JA信号途径民发金丝桃等植物

细胞中次生代谢产物的合成，而 NO 则作用于 JA 的

上游并对 JA 信号途径起调控作用 。

外源 SA 单独处理可以诱发粉葛细胞中葛根素

合成积累[2 l ，22]，说明 SA 可以通过特定的信号转导途

径促进粉葛细胞中葛根素合成。 桔青莓细胞壁诱导

子可以同时诱发粉葛细胞的 NO 迸发和 SA 合成积

累秉驴铲口阳川2川I口2叭2

量的提高， 而真菌诱导子对粉葛细胞 SA 合成的促进

作用可以被 NO 专一性碎灭剂 cPITO 抑制[21 ， 22J 。 因

此， 推测在粉葛细胞中 NO 可以激活 SA信号途径并

且至少可以部分通过SA信号途径介导真菌诱导子诱

发葛根素合成积累 。

我们的研究结果表明 [2 1 ，22J 外源 NO 处理可以激

活转NahG基因粉葛细胞中 JA 生物合成关键酶 LOX

活性并促进 JA 含量的增加，说明 NO 可以促进细胞

中 JA 的合成。而外源 JA 处理也可以提高粉葛细胞

中 NO 的含量[2 1 ， 22J 说明叫可以促进细胞中 NO 的
合成。 上述试验结果表明， NO 和 JA 之间可能存在

着一种特殊的自催化作用。由于 NO 处理可以便

NahG 转基的粉葛细胞中 LOX 活性提高[2l221 ， 因此推
测 NO 可能是通过激活细胞中十八炕醇途径促进细

胞中 JA 含量增加。与对照相比， JA 处理的 NahG 转

基因粉葛细胞中 NOS 活性未发生显著增加，说明 JA

不是通过NOS途径促进NahG转基因粉葛细胞中 NO

合成[22] 。

2.2 SA 抑市IJNO 对粉葛细胞中 JA 生物合成的促

进作用

NO、 JA和 SA单独处理均可以诱发植物细胞中

次生代谢产物的合成积累ImA28]，说明它们都是与植

物次生代谢调控有关的信号分子。然而， 有关 NO 、

JA 及 SA 在诱发植物细胞次生代谢产物合成中相互

关系的研究报道还不多见 。 我们的试验结果表明 ，

NO 处理可仁l诱发野生型粉葛细胞中 SA 含量的显著

增加[2l]，但、影响细胞中队的水平，这与 Huang 等[别

在拟南芥中的试验结果一致 。 有趣的是， NO 虽然不

能诱发野生型粉葛细胞中 JA 的合成积累，但能够显

著提高细胞中 LOX 的活性[2 1 ， 2孔在拟南芥中， NO 可

以诱发 LOX2 ， AOS 和 OPR3 基因的表达水平，但不

综述 .

增加 JA 的含量[明，这些结果暗示 NO 可能参与了粉

葛等植物细胞中 JA 生物合成途径的调控作用，但是

由于受其他因素的制约使NO对 JA 生物合成的调控

作用未能发挥出来。与野生型粉葛细胞不同， NO 处

理可以诱发 NahG 转基因粉葛细胞中 JA 水平的显著

增加。由于NahG转基因粉葛细胞缺乏 SA积累能力，

因此推测 SA 的存在可能是导致NO对粉葛细胞中 JA

生物合成调控作用被抑制的原因[匀，22J 。 为此，我们考

查了 SA对NO诱发NahG 转基因粉葛细胞中 JA合成

积累的影响。试验结果表明添加 SA 可以阻断 NO

对 NahG 转基因粉葛细胞中 JA 生物合成的促进作

用[川，这一结果表明 SA 可能是抑制 NO 对粉葛细胞

中 JA 生物合成促进作用的主要因素。

JA 和 SA 是植物防御反应中常见的两个信号分

子， 有关 SA和 JA在诱发植物防御反应时的相互关系

己有报道[30J 。虽然有一些研究报道认为 SA 和 JA 在

诱发植物防御反应时具有协同效应，然而大多数研究

结果表明 SA和 JA 之间具有拮抗作用凹，32J o SA对 JA

生物合成的抑制作用 已经在许多植物中得到了证

实[33咽， 然而目前对 SA和 JA之间相互影响的分子机

制尚不十分了解。值得注意的是在研究 NO 与 JA 之

间关系时，所获得的试验结果往往因实验材料的差异

而不完全相同 。 例如黑曲霉细胞壁诱导子可以通

过诱发金丝桃细胞的 NO 迸发促进 JA 生物合成，而

且NO可以诱发金丝桃细胞 JA合成[27]; 但是 NO处理

对粉葛等植物细胞中 JA水平无显著影响[2 1] 。 考虑到

NO 可以同时促进植物细胞中 SA 的合成积累，而 SA

对 JA 合成具有抑制作用，因此在探讨 NO 与 JA 关系

时必须同时测定 NO 对植物细胞中 SA 含量的影响 。

显然， NO对植物细胞中SA合成的促进作用大小至少

从一个方面决定了其对细胞中 JA 水平的影响 。

2.3 JA 与 SA 在介导药用植物细胞次生产物合成

中的协同互补作用

NO可以诱发转NahG基因粉葛细胞(CaM35S 启

动子)中 JA 合成，而 JA 合成抑制剂 IBU 和 NDGA 可

以抑制 NO 对转基因粉葛细胞中次生代谢产物合成

的促进作用 [2月，表明 JA 可以作用于 NO 的下游并且

介导 NO 对葛根素合成的促进作用。在 NahG 转基

因粉葛细胞(雌二醇诱导型启动子启动子)中，当NahG

基因未表达时 NO 处理可以诱发 SA 合成积累，而且

即使在JA合成受抑制的情况下， NO仍然可以诱发葛

根素合成[21J 。 利用诱导剂雌二醇诱导转基因粉葛细

胞中NahG基因表达不仅可以降低细胞中 SA的含量

，恨

_, 

"气
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同时还可以抑制 NO 对细胞中次生代谢产物合成的

诱发作用[刻，22]， 表明 SA也可以作用于NO的下游并且

介导 NO 诱发粉葛细胞的次生代谢产物合成。

SA 和 JA 在植物抗病反应中的拮抗作用已经在

许多植物中得到了证实[划。 虽然 NO 可以同时诱发

植物细胞中 SA 和 JA 的合成积累[29]，但是由于 SA 对

JA具有抑制作用，因此一般认为 SA和JA在植物细胞

次生代谢调控中同样具有拮抗作用 。 然而，我们的

实验结果表明[2 1坷，在 JA 合成不受抑制的情况下，通

过逐渐增加诱导剂雌二醇的浓度虽然可以使NahG转

基因粉葛细胞中 SA含量逐渐降低，但细胞中 JA含量

却随着 SA 含量的降低逐渐增加，而 NO 对细胞中次

生代谢产物合成的促进作用不受NahG基因表达的影

响。表明当细胞中 SA 信号途径受阻的情况下， NO 

可以通过激活JA的生物合成途径并依赖JA信号途径

语发细胞中次生代谢产物的合成。 上述试验结果表

明， SA 和 JA 不仅可以分别作用于 NO 的下游， 而且

JA 和 SA 信号途径之间具有一种特殊的协调互补作

用 ， 即当 SA 信号途径受阻的情况下，植物细胞可以

通过激活JA信号途径井替代受阻的 SA途径介导NO

诱发次生代谢产物合成。 在野生型植物细胞中， SA

可以抑制 NO 对细胞中 JA 合成的促进作用，但同时

也可以逆转 mu和 NDGA 对 NO 诱发植物次生代谢

产物合成的抑制作用[2ll ， 说明当细胞中 JA 合成受阻

的情况下SA也可以替代JA信号途径介导NO对植物

次生代谢产物合成的促进作用 。

2.4 NO 信号途径对 ROS 的部分依赖作用

徐茂军等[ 1 7]发现桔青霉细胞壁诱导子可以同时

诱发红豆杉细胞 NO 积累和氧化迸发， NO l'卒灭剂

cPITO 、 PBITU 和氧化迸发抑制剂 DPI 不仅可以分

别抑制红豆杉细胞的 NO合成和 ROS积累，同时还可

以阻断诱导子对紫杉醇合成的促进作用，说明 NO 和

ROS 是参与桔青霉细胞壁诱导子促进红豆杉细胞中

紫杉醇合成调控的信号分子。 cPITO 和 PBITU 同时

还可以部分抑制诱导子对红豆杉细胞氧化迸发的民

发作用，而且外源 NO 单独处理也可以促进红豆杉细

胞中 ROS 产生I l7121 ， 表明氧化迸发及 ROS 合成积累

是受 NO 调控的下游信号转导事件 。 外源 NO 可以

诱发红豆杉细胞中紫杉醇合成， DPI 可以抑制 NO 对

紫杉醇合成促进作用[ 1 7] 说明 NO 依赖氧化迸发作用

诱发紫杉醇生物合成。 然而， 即使在红豆杉细胞中

ROS 积累被完全抑制的情况下， NO对细胞中紫杉醇

的合成仍然具有一定的促进作用 [ l 7]，表明虽然ROS作

用于 NO 的下游， 但是 NO对紫杉醇合成的促进作用

却并不完全依赖 ROS，即 NO可以通过依赖和不依赖

ROS 的两类不同信号途径介导真菌诱导子诱发红豆

杉细胞中紫杉醇的生物合成 。

3 存在问题及今后进一步研究方向

尽管近年来有关植物细胞次生代谢产物合成信

号调控机制方面的研究取得了长足的进展，但是有关

植物细胞次生代谢的信号调控机制仍有许多问题有

待进一步研究探讨:

(1) NO 等信号分子广泛参与植物抗逆防御反

应、植物生长发育等许多信号转导过程。 但是目前

对 NO 等信号分子在植物体内如何行使不同功能的

详细机制尚不清楚。 由于 NO 等许多信号分子的结

构简单，因此它们本身似乎难以直接区分其在植物体

内的不同角色。 推测在植物体内可能存在着不同的

信号分子受体，这些受体可能起信号分子转换器的作

用 。 例如，设想植物细胞中可能存在着不同的 NO受

体， 一些受体可以介导 NO 参与次生代谢调控， 一些

受体则介导 NO参与生长发育的信号调控。 然而， 目

前尚无植物体内确实存在着此类 NO 受体的实验证

据。

(2) ROS 、 JA 、 SA 等信号途径可以分别作用

于NO的下游并介导NO诱发植物次生代谢产物合成，

但是在不同植物细胞中 NO 对其下游的 ROS 等信号

途径的调控作用却不完全相同，表明植物细胞次生代

谢产物合成的信号调控机制可能存在着种、属特异

性。 但是目前对植物细胞次生代谢信号调控的种属

差异规律、 产生差异的机制及其生物学意义等尚不

清楚 。

(3) 除了 JA 、 ROS 等信号分子外，还有哪些信

号分子或信号转导事件参与了 NO 信号转导途径以

及它们与 NO 的关系等问题仍需进一步研究探讨。

(4) 近年来，植物生长发育、抗逆(包括抗病)反

应等信号转导机制研究取得了不俗的进展 ， 揭示了一

些新的信号转导机制，这无疑将为植物次生代谢信号

调控机制研究带来许多便利 。 然而，目前对植物次

生代谢信号调控网络和植物体内的生长发育及抗逆

作用等信号转导系统之间的关系尚不十分了解。 由

于许多植物信号分子(途径)可以行使多种功能， 因此

不同信号转导系统之间必然存在着各种各样的联系，

深入研究植物次生代谢信号调控网络和植物生长发

育、抗逆反应等信号转导系统之间的关系对全面了
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解植物细胞信号转导机制具有重要意义 。

植物细胞次生代谢信号调控是一个十分复杂的

系统。 虽然近年来有关植物细胞次生代谢产物合成

信号调控方面的研究取得了一定的进展，然而目前离

完全了解植物次生代谢信号转导机制还有很大距

离。 植物次生代谢产物不仅在植物与外界因子的互

作中扮演重要的角色，而且对人类健康起着十分重要

的作用。 加强植物细胞次生代谢产物合成信号调控

机制的研究，将有助于揭示植物次生代谢的调控规律，

对解决植物细胞次生代谢产物低产等问题具有重要

的理论和实践意义 。
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Progress in Signal Transduction Mechanism of Secondary Metabolite 

Biosynthesis in 岛.fedical Plant Cells 

Mao-Jun Xu* 

(Institute of Resources and Environmental Biotechnology, Zhejiang Gongshang Uniνersity， Hangzhou 310035, China) 

Abstract The intracellular signal systems play important roles in plant secondary metabolite biosynthesis 

induced by multiple biotic and abiotic elicÏtors. Many signal molecules such as nitric oxide (NO) , jasmonic acid (JA), 

salicylic acid (SA) , and reactive oxygen species (ROS) have been demonstrated to be involved in mediating the 

elicitor-induced secondary metabolite biosynthesis of plant cells. Furthermore , the cross-talking of NO-, SA- , JA- , 

and ROS-dependent signaling pathways in elicitor-induced secondary metabolite production has been characterized 

in plants. Moreover, a few recent studies have suggested that a signal network responsible for the regulation of the 

biosynthesis of secondary metabolites may exist in plant cells . The newest progress in the signal mechanism of 

secondary metabolite biosynthesis of plant cells has been reviewed in this paper. 

Key words plant cells culture; secondary metabolites; signal transduction; metabolic regulation 
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