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摘要      很多根寄生植物是重要的杂草, 严重影响农业生产。吸器是寄生植物与寄主连接的特

异性器官, 是寄生植物与寄主间信号和物质交流的“桥梁”, 而吸器诱导因子在诱导吸器发育过程中

扮演着重要角色。该文针对寄生植物吸器的发育过程, 吸器诱导因子的种类、信号转导和基因调

控, 寄生植物如何避免寄主的防御这三方面的进展进行了综述, 以期为进一步揭示寄生植物识别寄

主的信号物质的分子机制提供参考。
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Abstract       Several root parasitic plants are among the most devastating agriculture weeds. Haustorium is 
the specific organ connecting parasitic plants and hosts, and it is the bridge of signal and material communication 
between parasitic plants and host. Haustorium-inducing factors plays important roles in the process of haustorium 
development. This paper reviewed the development process of haustorium in parasitic plants, the types of hausto-
rium-inducing factors, signal transduction and gene regulation, and how parasitic plants avoid host defense. This 
review is expected to provide a reference for further revealing the molecular mechanism of host recognition signal 
substances in parasitic plants.
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寄生植物种类约占被子植物总数的1%(3 500~ 
4 000种), 它们的生长发育依赖于寄主的营养供应[1]。

其中列当科植物中的列当属(Orobanche)和独脚金属

(Striga)可以寄生在番茄、向日葵和谷类作物上, 对

非洲和欧洲地区的农业生产带来严重影响[2-4]。寄

生杂草独特的生活史[5-6]给其防除工作带来困难[7-9], 
目前仍无有效的防除方法。而一些寄生植物在我国

也是重要的中药材, 例如锁阳和肉苁蓉等[10]。
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寄生植物的共同特征是形成多细胞的入侵器

官—吸器, 并通过吸器从寄主中获取营养物质, 建
立两者间的联系[11-13]。吸器对于寄生植物的生长发

育至关重要[14-17], 所以吸器一直是寄生植物研究中

的重点问题。近年来围绕吸器的研究取得了一些重

要进展, 但有些机制还不明确。本文综述了近年来

有关根寄生植物的吸器发育、吸器诱导因子及寄生

植物与寄主的化学识别机制方面的研究工作。

1   吸器发育
根寄生植物的种子很小, 储存的营养物质有

限。所以种子萌发后, 必须尽快与寄主根部建立联

系以便获得寄主的营养和水分供应, 从而维持其生

长发育[18-19]。而刺激这些寄生植物种子萌发的最常

见的化合物是独角金内酯(strigolactones, SLs), 它存

在于包括谷物在内的许多植物的根系分泌物中[20-21]。

寄生植物种子萌发后, 胚根具有趋化性寄主根方向

生长的特点, 之后通过诱导形成吸器吸附在寄主上, 
吸器的形成是由自养生长阶段向异养生长阶段(寄
生状态)转变的重要步骤(图1)[22-23]。吸器通过与寄

主根部的维管组织联结, 与寄主竞争水分、养分及

生长激素, 供寄生植物生长、开花与结实[24-25]。

1.1   形成根毛状结构或小乳突状突起

吸器发生最早的形态学特征包括寄生植物的

根停止生长、皮层膨大以及表皮细胞分化为根毛状

结构或小乳突状突起[26-27]。

在列当科植物中的帚地黄属(Agalinis)、直果

草属(Triphysaria)、黑草属(Buchnera)、Aureolaria和
独脚金属(Striga), 它们的吸器在发育时会出现根毛

状结构。有实验表明, 用2,6-二甲氧苯醌(2,6-dime-
thoxybenzoquinone, DMBQ)处理直果草属 (Triphy-
saria versicolor) 4~8 h, T. versicolor根尖或根尖后面

的区域皮层细胞体积增大, 细胞体积的增大开始于

内部的细胞然后遍及到外部细胞, 且生长素参与该

过程[28-29]。吸器外部皮层细胞呈高度液泡化, 而吸

器内部皮层细胞组成吸器中央薄壁细胞的核心。中

央薄壁细胞的细胞质浓厚, 具有分裂能力, 与吸器入

侵到寄主根并与其建立维管联系有关。位于幼根顶

部的表皮细胞在诱导后约10 h开始分裂, 在幼根尖

端形成一群密集的表皮细胞[28], 之后延伸形成根毛

状结构, 它们在贴附寄主中起作用[30-31]。而发育到

此时的吸器便可以附着在寄主上了[28]。

而在列当科的列当属中, 它们的吸器表皮有很

小的延伸, 其胚根尖端肿胀, 表皮细胞扩展形成小乳

突状突起, 该结构具有与半寄生植物的吸器类似的

附着功能[31-32]。此外, 与普通根毛不同, 根毛状结构

和小乳突状突起均分泌胶状物质帮助吸器贴附到寄

主根部, 并且通过给寄主组织提供机械压力帮助寄

生植物入侵到寄主中[31,33]。

1.2   吸器入侵到皮层并到达寄主根部的维管柱

一旦寄生植物稳固地贴附在寄主根部表面, 吸
器则会入侵到寄主根部。吸器顶端的表皮细胞开始
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图1   根寄生植物吸器发育的影响因素

Fig.1   Factors affecting the development of root parasitic haustorium
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改变, 细胞质浓缩, 细胞核增大, 随后这些细胞延伸, 
形成特殊的细胞即入侵细胞 [31,34]。这些入侵细胞组

成了寄主与寄生植物的相互作用界面, 并且在寄主

细胞间延伸到达维管组织。近年来的研究发现, 入
侵过程是在酶促活动和机械压力的共同参与下完成

的。在酶促活动下, 列当属植物通过机械压力推动

寄主细胞间的空隙使吸器入侵到寄主[35-38], 之后到

达寄主根部的维管柱。

生化分析证实, 膨胀素[39-40]基因、细胞壁松弛

基因在T. versicolor中均高水平表达[36,41]。转录组学分

析证实, 吸器中降解植物细胞壁的酶(plant cell wall-
degrading enzymes, PCWDEs)的基因高表达[42]。例如

可以在瓜列当(Phelipanche aegyptiaca)中监测到多

聚半乳糖醛酸酶、纤维素酶和木聚糖酶的活动[36,43]。

此外, 吸器还能分泌果胶分解酶、多聚半乳糖、鼠

李糖和过氧化物酶, 从而降解寄主的细胞壁[44]。同

时, 也证实了一些寄生植物中编码水解酶的基因上

调[45]。除了酶促过程外, 机械压力也参与其中, 那是

因为在寄主与寄生植物相互作用界面存在被挤压和

被压缩的寄主细胞。

1.3   与寄主根部建立维管联系

寄生植物吸器到达寄主的维管柱后, 入侵过程

近乎完成, 因为寄生植物必须与寄主维管组织建立

联系, 而维管系统的发育对于吸器的成熟至关重要

并且决定吸器最终的吸收能力[46]。

吸器到达寄主的木质部后, 一些入侵细胞在顶

端穿孔, 形成管状结构, 进而转变为木质部导管分子, 
在珍珠粟独脚金(Striga hermonthica)中这种结构被称

为吸盘。负责吸器早期发育的皮层内部核心细胞开

始分裂并分化为原形成层或直接分化为木质部成分, 
进而建立寄生植物与寄主间的维管组织联系[47-48]。除

木质部联系之外, 向日葵列当等寄生植物在吸器中

形成韧皮部细胞, 与寄主的韧皮部建立联系[49]。至

此, 吸器发育成熟。

2   吸器诱导因子
2.1   吸器诱导因子的种类

寄生植物吸器的发育需要诱导因子, 这些因

子被叫作 xenogensin或吸器诱导因子 (haustorium-
inducing factors, HIFs)[50-52]。首先被确定的 xenog-
nosin是黄酮类xenognosin A和xenognosin B, 随后, 
ALBRECHT等[53]确定了黄酮类物质芍药素是T. 

versicolor吸器形成的诱导因子。唯一从寄主根部分

离到的吸器诱导因子是DMBQ, 该物质最早是从高

粱组织提取物中分离出来的, 并且由丁香酸氧化而

成, 丁香酸可以是木质素的氧化降解产物[54-55]。确

定DMBQ以后, 学者们发现, 许多DMBQ的结构类似

物也可以诱导寄生植物形成吸器, 例如丁香酸、香

草酸和阿魏酸, 而酚、苯醌(BQs)、类黄酮在体外可

诱导吸器的形成[53,55-56]。现有研究表明, 类黄酮、酚

酸、醌、细胞分裂素和环己烯氧化物这五类分子已

被鉴定为有活性的吸器诱导因子[22]。

2.2   吸器诱导因子的信号转导

许多酚酸和醌是吸器诱导因子, 酚酸只有氧化

成醌才具有活性, 而醌的氧化还原能力与寄生植物

的吸器诱导活动密切相关。有实验表明, 在醌和酚

状态之间的氧化还原循环过程中形成的半醌中间

体可以启动对氧化还原敏感的信号通路, 导致吸器

发育[57-58]。氧化还原反应所产生的活性氧在吸器发

育中起着重要的作用。外源DMBQ处理S. hermon-
thica后, 其吸器诱导率达90%以上, 而施加过氧化氢

酶后, 使DMBQ对吸器的诱导率降低到60%。由此

说明吸器在被DMBQ诱导时, 过氧化氢酶可能以活

性氧(reactive oxygen species, ROS)清除剂的方式影

响吸器的形成[59]。

ROS/苯酚/苯醌是诱导吸器发育的信号网络[59-60]。

在该过程中, 寄生植物根尖产生ROS, 形成了一种化

学物质浓度梯度, 该浓度梯度从过氧化物酶和苯酚

浓度均很低的寄生植物的表皮细胞扩散到土壤溶液

中到达富含这两种物质的寄主细胞。寄主细胞中的

过氧化物酶被寄生植物提供的过氧化氢激活, ROS
和过氧化物酶共同作用将寄主根部细胞壁的苯酚氧

化为BQs, DMBQ就是其中的一种[51,55,61-62]。在松蒿

(Phosirospermum japonicum)(一种根寄生的植物)中, 
DMBQ会在根中通过富含亮氨酸的重复受体样激酶

来传递醌信号, 以启动Ca2+信号传导[63]。之后醌的

积累建立了相同的浓度梯度, 又扩散回寄生植物细

胞, 结合到与吸器发育有关的基因的调控元件上, 使
这些基因表达, 并产生醌的氧化还原酶等[29]。其中T. 
versicolor的醌氧化还原酶2(quinone oxidoreductase 
2, QR2)通过两个电子的同时转移减少醌。T. versi-
color的QR1通过单个电子的转移减少醌, 在该过程

中产生了高活性的半醌, 有氧气存在时, 半醌会促

进超氧阴离子的产生, 半醌或ROS激活了对氧化还
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原敏感的信号转导通路, 导致根寄生植物根部形成

吸器[64]。同时在该过程中产生的对苯二醌(H2Q)会
与分子氧反应进一步产生更多的ROS, ROS浓度的

增加会进一步放大信号, 产生级联反应。由ROS和
BQs一同导致的氧化还原信号网络会在时间和空间

上调控根寄生植物贴附到寄主根部[60,64-66]。

在对独脚金(Striga asiatica)施加DMBQ后0.5 h, 
有三个编码扩展蛋白的基因saExp1、saExp2和saExp3
水平上调[67], 其蛋白在吸器发育早期起到根尖重塑

的作用。此时, 寄生植物中的NADPH氧化酶以及过

氧化物酶的基因下调, 且QR2基因显著上调(>7倍)。
在吸器发育早期, 除了以上基因出现变化外, 编码

参与生长素生物合成的功能性黄素单加氧酶(flavin 
monooxygenase, YUC)的基因YUC3会在P. japonicum
接触宿主根的根表面上特异性地高表达[68]。在对

Phelipanche ramosa进行转录组分析时, 发现细胞分

裂素相关的基因也在吸器早期发育过程中高表达, 
并且诱导吸器发育。生长素和细胞分裂素是具有拮

抗作用的植物激素, 两者在吸器发育早期高表达从

而调节吸器发育[69]。

在吸器发育入侵皮层并到达寄主维管柱的这

段过程中, 在S. asiatica中三个编码扩展蛋白的基因

saExp1、saExp2和saExp3仍被上调, 而延伸因子1和
α-微管蛋白显著下调, 这表明蛋白质合成速率与微

管组装在调节吸器发育过程中有一定关系[67]。

在吸器从开始发育直到成熟阶段,  YUC3和细

胞分裂素相关的基因会持续表达, 以调节吸器发育。

对于YUC3而言, 当P. japonicum的吸器发育到18 hpi
时, 吸器的根毛状结构可最早检测到YUC3的启动子

活性, 在25 hpi时, 会发现吸器与寄主根的接触面有

YUC3的启动子活性。在之后的时间里表皮细胞也

会一直表达YUC, 而在吸器形成后期48 hpi, 加入生

长素抑制剂后, 则寄主与寄生植物间的木质部桥难

以形成, 从而影响吸器发育成熟[68,70]。而对于一些全

寄生植物, 如P. ramosa, 细胞分裂素对于其吸器的启

动是至关重要的。 使用DMBQ处理P. ramosa对吸

器诱导效果不显著, 而当使用细胞分裂素类似物处

理P. ramosa后, 他们发现其吸器诱导率为60%~70%。

通过该研究推测, P. ramosa吸器形成的信号通路涉

及CRE1/AHK4和AHK3同源的组氨酸激酶受体[69], 
而最近的研究表明外源施加细胞分裂素可高效诱导

锁阳愈伤组织分化为初生吸器[71]。

除了对于生长素和分裂素研究之外, 通过对两

种突变型的P. japonicum进行研究发现, 乙烯信号在

早期诱导吸器发育期间是不可或缺的, 但在没有寄

主的情况下其反而会终止吸器的发育[72]。

在吸器发育过程中, 醌氧化还原酶发挥着重要的

作用。从T. versicolor根部分离到编码醌的氧化还原

酶的基因, 基于序列比较和生化分析表明, TvQR1编码

的醌氧化还原酶通过单个电子的转移减少醌[27,49,73-74]; 
而TvQR2编码的醌氧化还原酶通过两个电子的同时

转移减少醌[58]。通过RNAi使Triphysaria根部的TvQR1
和TvQR2沉默, 发现TvQR1沉默的转化株与对照组相

比形成更少的吸器, 而TvQR2沉默的转化株与对照组

形成的吸器在同一水平。该研究表明, TvQR1是启动

吸器发育信号转导通路中的重要基因[75]。

尽管不同寄生植物的QR基因起源相同, 但是不

同寄生植物中两个基因的表达模式不同。例如在栗

寄生植物(Pseudixus japonicum)中, Pj-QR1在接触寄

主根系分泌物和DMBQ后表达并不上调, 但在响应

这两种处理时, PJ-QR2表达上调, 这与T. versicolor
中两个基因的表达模式不同[58]。即在T. versicolor
中, TvQR1在诱导形成吸器中起重要作用, 而在P. 
japonicum中, Pj-QR2起重要作用。此外, TvQR1并不

是诱导吸器发育特异的基因, 它还有其他功能, 因为

叶发育也可以招募该基因, 该基因可能参与叶发育, 
同时它还可以响应非吸器诱导因子[43]。所以, QR1
基因参与植物响应氧化压力信号, 吸器发育只是其

中一部分。

此外, 与转录因子有关的蛋白TvPirin对形成有

功能的吸器至关重要。Pirin首次被关注是作为人

的蛋白在酵母双杂交系统中与与转录因子核因子 
I(nuclear factor I, NFI)相互作用。在另一个酵母双

杂交系统中, 该蛋白与原癌基因编码的蛋白Bcl3结
合, 调节转录因子NF-κB的活性[76]。在T. versicolor
中, TvPirin是共转录因子, 调节响应DMBQ或不响应

DMBQ的基因表达。T. versicolor根部接触寄主根部

分泌物后TvPirin的转录迅速上调。通过RNAi抑制

TvPirin的转录发现形成的吸器数也减少了[36,75,77]。

系统分析学表明, TvPirin的同源物在大多数开花

植物中, 并不是寄生植物特异的, 所以TvPirin是普

遍存在的共转录因子, 与许多基因的表达有关, 其
中一些基因响应吸器诱导因子, 与诱导吸器发育有

关[76]。
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氧化还原信号转导通路在植物和动物中普遍

存在。植物可以感知、转换该信号成为合适的细胞

响应, 并通过影响基因表达及信号转导通路从而影

响自身的生长发育。例如, 苯醌和醌在植物根部周

围广泛存在, 它们作为信号分子在植物根部与其他

有机物间起作用。这些分子的生物活动经常与它们

的氧化还原水平相关, 并且在某些情形下, 生物活动

是氧化还原循环本身的一个功能。但是苯醌和醌大

量存在也会对植物产生细胞毒性。植物已经进化出

解毒机制, 该机制限制氧化还原循环中产生的毒性, 
它在寄生植物中也具有同样的作用。然而, 寄生植

物又进一步进化, 它们一方面消除这些物质对其造

成的细胞毒性, 另一方面它们使用有氧化活性的分

子作为信号来启动吸器的发育。

3   寄生植物如何避免寄主的防御
病原菌入侵到寄主组织后, 寄主有许多抵抗性

机制以限制它们的生长。抵抗性机制包括ROS的
产生、超敏响应(hypersensitivity, HR)中寄主细胞的

死亡、高水平的氧化酶活性、蛋白酶抑制剂的产

生、寄主内皮层的木质化等[78-80]。寄生植物入侵寄

主时也会激活植物抗病防御机制。烟草被P. aegyp-
tiaca寄生后, 烟草类异戊二烯途径中的3-羟基-3-甲
基戊二酰辅酶A还原酶(3-hydroxy-3-methylglutaryl-
coenzyme A reductase, HMGR)基因被诱导表达, 与
响应病原菌入侵一致[81]。在拟南芥被P. ramosa寄
生后, 拟南芥中编码ACC合酶的acc2基因被诱导表

达, acc2基因是乙烯合成途径的关键基因; 此外, 在
拟南芥中合成茉莉酸类化合物的基因lox和aos表达

显著上调。这表明, 拟南芥通过诱导乙烯和茉莉酸

类化合物对P. ramosa作出防御响应[82], 而葡萄孢属

(Botrytis spp.)和欧文氏菌属(Erwinia spp.)也可以激

活相同的防御机制。当S. hermonthica寄生到高粱后, 
高粱中茉莉酸途径的基因发生上调从而激活植物免

疫机制[83]。

“寄生植物如何设法通过寄主的天然屏障并且

避免激活寄主防御机制？ ”这个问题在寄生植物研

究中尚不清楚。在大多数植物中, 寄主的细胞并不将

外源细胞当作异物, 对它们的“入侵”也不作出响应, 
即“入侵生长”。入侵植物可能模仿花粉管的生长, 使
花粉管生长过程中降解果胶的果胶酶基因[84]以及使

母本细胞壁松弛的膨胀素基因在吸器中表达[14,40,43,85], 

从而避免防御系统的激活[36,86]。

关于寄主未对寄生植物入侵作出响应, Mayer
假设了两种可能。一是由于两者间生理生化具有相

似性, 它们都是高等植物, 导致寄主无法将寄生植物

识别为异物。该假设的可能性较小, 因为早已观察

到在入侵期间, 根寄生植物在寄主根部制造了伤口, 
寄生植物通过伤口进入寄主根部, 将根部细胞分离。

寄主植物可以通过伤口感知寄生植物的入侵[14]。P. 
aegyptiaca入侵寄主后会诱导PRB-1b的表达, 该基因

编码与病原菌相关的蛋白并在响应伤口时表达[87]。

二是寄主植物可能通过根部的伤口感知了寄生植物

的入侵, 但是寄生植物中存在一种寄生机制阻碍寄

主的响应。例如, 已知与寄主建立联系的寄生植物

干扰寄主激素水平, 并干扰脱落酸的正常流动和合

成[88]。因此, 在寄主受感染位点植物激素平衡的改

变可能使防御响应延迟或无效。近期研究表明, 豇
豆(Vigna unguiculata)中存在一种典型的具有核苷酸

结合位点(nucleotide binding site, NBS)-富含亮氨酸

重复区(leucine rich repeat, LRR)结构的免疫传感器

蛋白, 是植物抗病基因所编码的蛋白, 使其对Striga 
gesnerioides有抵抗性[31,89-90]。

4   结语与展望
寄生植物种类约占被子植物总数的1%, 其中许

多是对农业生产危害严重的恶性杂草, 但也有些是

重要的中药材。寄生植物发育的重要阶段是形成吸

器, 吸器的形成受自身遗传因素的控制以及寄主吸

器诱导因子的诱导。诱导作用与氧化还原机制密切

相关。现在已经就吸器形成过程以及寄生植物对寄

主信号物质的识别进行了大量研究, 确定了吸器形

成的形态变化以及吸器诱导因子的种类, 但是吸器

诱导因子的作用机制、信号转导通路仍需深入研究

探讨。对吸器形成、寄生植物与寄主的化学识别机

制的深入研究可以更加明确地对有害或有益的寄生

植物进行人为调控, 尤其是对农业生产危害较大的

寄生杂草的防治具有重要意义。
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