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摘要: 捕食动物是植物适应环境的一种现象。作为食虫植物研究的典型代表, 捕蝇草(Dionaea muscipula)为捕

食昆虫而演化出的独特生理特征从被发现起就引起了植物学家的广泛关注。近年来, 捕蝇草特有的快速捕食

和消化小动物的机制使它成为人工捕虫器及新型特种材料等研究应用的灵感来源。捕虫夹消化腺高效分泌蛋

白质的能力使捕蝇草具有被开发为重组蛋白生产平台的潜能, 其消化液内所含的次生代谢产物可被开发成新

型药物及昆虫引诱剂等材料。本综述总结了捕蝇草的最新研究成果和进展, 包括捕蝇草捕食及消化机制、捕

食现象的进化来源、及其在仿生学和生物医药方面上的应用前景。
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植物通常使用根系吸收土壤中的矿质元素, 
但食虫植物不仅限于此。它们生长在阳光充足但

潮湿、营养不良的环境中(Darwin 1875), 通过捕食

动物来补充矿质元素(Fleischmann等2018a)和碳

元素(Fasbender等2017)。植物通过捕获和消化动

物从而在缺乏营养的土壤环境中获得养分的现象

较为罕见(Adlassnig等2012; Miguel等2018)。在植

物界, 食虫植物已经独立进化了至少9次, 这是植

物界趋同进化的一个典型例子(Poppinga等2013; 
Givnish 2015)。有800余种植物被认为是食虫植物

(19属, 12科) (Fleischmann等2018a), 它们都有着与

捕食动物密切相关的特征。根据形态学和解剖学特

征可以将它们分为四大类(图1): 使用黏液来捕食

昆虫的茅膏菜属(Drosera)、捕虫堇属(Pinguicula)、
腺毛草属(Byblis)和露松属(Drosophyllum); 使用活

动夹子陷阱的貉藻属(Aldrovanda)和捕蝇草属

(Dionaea); 使用主动吮吸式膀胱捕虫器的狸藻属

(Utricularia); 使用被动瓶状陷阱诱捕昆虫的猪笼草

属(Nepenthes)、瓶子草属(Sarracenia)、卷瓶子草属

(Heliamphora)、眼镜蛇草属(Darlingtonia)和土瓶

草属(Cephalotus) (Miguel等2018)。为了更好的消

化和吸收不同猎物的营养物质, 大部分食虫植物

都会通过调节陷阱内消化酶的种类和活性, 使消

化和吸收达到最佳状态(Hedrich和Neher 2018; 
Pavlovič和Mithöfer 2019)。

捕蝇草属是茅膏菜科(Droseraceae)下的一个

单种属, 全属只有捕蝇草(Dionaea muscipula)一种

(Fleischmann等2018a), 主要分布在美国北卡罗莱

纳州东南部和南卡罗莱纳州东北部的狭小区域内

(Luken 2005)。捕蝇草的叶子有1个突出的中脉, 
在叶柄的展开部分之外继续延伸, 形成由2个裂片

组成的捕虫夹(Fleischmann等2018b)。捕虫夹的2
个裂片张角几乎为直角, 在加厚的边缘长有约20
个鬃毛状的齿, 起到防止猎物逃跑的作用(Davis等
2019)。每个捕虫夹的中心通常有3~5根触觉毛(图
1) (Fleischmann等2018b)。在夹子内部分布有约 
3 700个消化腺, 起着分泌消化酶及吸收消化产物

的功能(Escalánte-Pérez等2011)。

1  捕蝇草的捕食机理

植物通过释放挥发性有机化合物(volatile or-
ganic compounds, VOCs)来吸引昆虫授粉。捕蝇草

的捕虫夹同样散发着丰富的VOCs, 其中的大部分都

是果实和花香的典型成分(Kreuzwieser等2014)。
这些气味对饥饿的飞虫具有强烈的吸引作用。一

旦被吸引来的猎物不小心触发陷阱, 捕虫夹便会闭

合, 昆虫和其他小猎物几乎没有逃出的机会(Volkov
等2013a)。早在1875年, 达尔文便在其专著Insec-
tivorous Plants中描述了捕蝇草的捕食现象, 并称

之为世界上最奇妙的植物(Darwin 1875)。捕蝇草
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图1  食虫植物捕虫器类型一览

Fig.1  List of carnivorous plants’ trap types
A~E: 猪笼草属、卷瓶子草属、瓶子草属、土瓶草属和眼镜蛇草属的被动瓶状陷阱; F~I: 茅膏菜属、捕虫堇属、露松属和腺毛草属

的腺毛; J: 狸藻属的主动吮吸式膀胱捕虫器; K~M: 貉藻属、捕蝇草属的捕虫夹以及捕蝇草捕虫夹触觉毛和消化腺特写。E引自Armitage 
(2016); H引自Bertol等(2015)。

的这一特殊捕食机制, 引起了科研人员的广泛关

注。我们将就捕虫夹快速闭合、消化液分泌及捕

食现象的进化三方面进行综述

1.1  捕虫夹计数闭合

捕虫夹并不是一被触碰就会闭合。在捕虫夹

的中间有3~5根小刺, 当猎物第1次触碰到它们时, 
这个小刺会产生1个动作电位(action potential, AP), 
于是捕虫夹就被设置成了“准备捕捉模式”, 但此时

夹子并不会闭合(Hedrich和Neher 2018)。只有猎

物在短时间内再次碰到任意一根触觉毛, 产生了

第2次AP时, 夹子才会迅速闭合(Volkov等2009)。
在这个过程中, 捕虫夹内触觉毛铰链区的感觉细

胞负责把机械反应转换成电信号, 产生AP和胞浆

钙离子瞬变, 表现为捕虫夹内表面电位在负方向

上的短暂偏转(图2) (Volkov等2007)。胞浆的钙离

子浓度变化像时钟一样, 为“计数”提供了分子基础

(Hedrich和Neher 2018)。重复驱动钙离子钟会使

钙离子浓度超过设定的阈值水平, 并且诱发捕虫夹

细胞生理水平上的膨大(Hodick和Sievers 1989), 从
而引起捕虫夹的关闭。捕虫夹的关闭力为0.140~ 
0.149 N, 两叶轮缘间压力为38~41 kPa (Volkov等
2012, 2013a)。随后捕虫夹中昆虫的挣扎会触发更

多的APs, APs的重复触发可促使分泌腺中细胞

钙离子含量持续上升, 使得夹子闭合得更加紧密

(Escalánte-Pérez等2011)。此外, 还有研究发现额

外施加电压也能使捕虫夹关闭(Volkov等2013b)。
如果没能在闭合后触发更多的APs, 那么捕虫夹将

会在15 min后重新张开。研究者推测这种计数闭
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图2  捕蝇草的捕食循环 
Fig.2  The hunting cycle of Dionaea muscipula

参考Pavlovič和Mithöfer (2019)、Hedrich和Neher (2018)并有修改。

合的机制是为了避免石子、落叶等静止的物体掉

入捕虫夹时耗费大量的消化液而又不能获取营养

物质而进化的(图3) (Fleischmann等2018b)。
重复刺激产生的APs不仅可以促进夹子的进

一步紧缩, 还可以促进消化液的分泌(Libiaková等
2014)。Escalánte-Pérez等(2011)发现, 第3次触发

AP时茉莉酸(jasmonic acid, JA)合成信号就已经被

激发, 这是由接收3个以上APs的腺体细胞的钙质

水平的提高引起的。非食虫植物中有大量证据表

明, 增加细胞溶质Ca2+浓度会触发JA合成。而对捕

虫夹施用茉莉酸类植物激素OPDA [cis-(+)-12-oxo- 
phytodienoic acid]可以促使夹子分泌消化液, 因此

推测JA及其衍生物负责调控消化液的分泌(Hetten-
hausen等2013)。待消化猎物产生的化学刺激可以

诱导JA及其异亮氨酸共轭物(JA-Ile)和OPDA的积

累, 从而调节消化液中半胱氨酸内切酶(cysteine 
endopeptidase) dionain的含量(Libiaková等2014)。
捕蝇草S-核糖核酸酶(S-like ribonucleases, S-like 
RNases) DM-I在机械刺激和蛋白质刺激下的诱导

表达, 也表明茉莉酸盐作为一种特定因子可触发

消化酶的表达(Nishimura等2013)。研究发现, 只有

机械刺激激发的APs数量超过2个时, 捕虫夹JA信

号通路才会被激活, 开始JA合成和信号传递, 捕蝇

草消化酶相关基因进而转录表达(Böhm等2016b)。
化学刺激与JA浓度之间可能是通过消化腺吸收离

子产生的膜电位去极化联系起来的(Scherzer等
2015)。Böhm等(2016a)报道了细胞膜去极化与捕

蝇草钠离子通道相对表达水平的相关性。捕蝇草

对营养物质的反应也很明显, 当机械刺激停止后, 
向夹子中注入含氮化合物(甲壳素和蛋白质)同样

可以促使消化液分泌(Jakšová等2020)。由此可见, 
捕蝇草主要通过物理刺激、信号分子刺激和营养

物质刺激三种刺激方式, 来识别猎物是否被捕获

并进行消化(图3)。
1.2  消化液分泌

捕蝇草的捕虫夹在捕获猎物后可以从捕获器

官转变为消化器官对捕获的猎物进行分解, 进而

吸收和利用它们的矿质元素(Matušíková等2018)。
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图3  捕蝇草的捕食决策机制 
Fig.3  The predation decision mechanism of Dionaea muscipula

通过3个控制点, 确保消化酶的有效产生。激素水平的升高由+指示: 小(+), 中(++), 高(+++); −表示不增加。参考Libiaková等(2014)并
有修改。

捕虫夹内的消化腺通过分泌消化酶和生成抑制微

生物生长的次级代谢产物来完成消化吸收(Fleis-
chmann等2018b)。捕蝇草的消化腺由1 mm宽的细

胞组成, 从叶柄裂片中央区域的表皮中凸出, 每个

腺体由约32个分泌细胞组成, 可以通过液泡中的

红色花青素来区别于其他腺体(蜜腺)。在未受刺激

时, 腺体细胞内含有大量的高尔基体、粗糙的内

质网、液泡以及突起的细胞膜(Gergely等2018)。
超微结构研究显示, 捕蝇草消化腺的分泌系统由三

层细胞组成, 外两层负责产生和分泌水解酶(Bemm
等2016) (图2)。陷阱激活后, 新生成的JA触发JA信

号通路, 促进分泌囊泡形成, 此时多细胞腺体复合

体的表面积增加30% (Scherzer等2017), 短时内合

成分泌大量与消化有关的酶(Bemm等2016)。早前

关于此类酶的研究大多局限于裂解酶(Matušíková
等2018)。随着越来越多的内源性消化酶被发现, 
相应的基因序列及水解产物也被分离和解析(Ad-

lassnig等2012)。目前在捕蝇草消化液中发现的消

化酶由过氧化物酶、核酸酶、磷酸酶、磷脂酶、

葡聚糖酶、几丁质酶和蛋白水解酶等组成(表1)。
科研人员从结构及分子生物学的角度对部分蛋白

酶进行分析, 其中消化液中含量较多的几丁质酶和

半胱氨酸内切酶得到了较为深入的研究。Risør等
(2016)分离出捕蝇草中半胱氨酸内切酶dionain-1
的cDNA序列, 发现其晶体结构呈现出与其他植物

半胱氨酸内切酶相似的蛋白质折叠。结构模拟则

显示几丁质酶VF-I (VF chitinase-I)具有相对致密

的球状, 这可能有助于保持其整体稳定性和对蛋白

质水解的抗性(Paszota等2014)。当捕蝇草处理猎

物时, 腺体细胞膜电位保持在−120 mV左右, 胞外

消化液酸化至pH 3时(Scherzer等2015)。猪笼草消

化液的pH由质膜上的H+-ATP酶调节(An等2001)。
较低的pH有利于消化酶的自激活(An等2001; Risør
等2016)。消化酶分解猎物与营养物质的吸收过
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表1  捕蝇草消化液中发现的植物源酶和蛋白

Table 1  Enzymes and proteins of plant origin detected in the digestive fluid of Dionaea muscipula

           种类	                                         名称	                                   参考文献

核酸酶	 S1/P1 nuclease 1, 2; RNase T2 (RnS1, DM-I)	 Nishimura等2013; Bemm等2016
蛋白酶	 半胱氨酸蛋白酶(cysteine protease) C1A (SAG12); 	 Takahashi等2011; Schulze等2012; Libiaková等2014
	 天冬氨酸蛋白酶(aspartic protease) 1, 2; 丝氨酸羧

 肽酶(serine carboxypeptidase) S10, 49 (SCPL49)	
磷酸酶	 酸性磷酸酶(acid phosphatase) PAP20, PAP27	 Schulze等2012; Bemm等2016
几丁质酶	 几丁质酶ATEP3, VF-1	 Schulze等2012; Paszota等2014; Bemm等2016
其他糖类水解酶	 β-1,3-葡聚糖酶(glucanase) (BGL2); 硫葡糖苷酶 Schulze等2012; Bemm等2016
 (thioglucosidase)	
其他酶类/蛋白	 peptide-N4-asparagin amidase A; osmotin-like protein; 	 Schulze等2012; Bemm等2016
	 类甜蛋白(thaumatin-like protein); 致病相关蛋白; 
	 脂质转运蛋白(lipid transfer protein); 过氧化物酶

	 (peroxidase); LysM-containing protein	

程密切相关。被刺激的捕虫夹在合成消化酶的

同时也在生成营养转运蛋白(Bemm等2016), 它们

负责将分解猎物过程中释放的营养物质运入植株

体内(Scherzer等2013)。已经分离出了部分位于捕

蝇草消化腺的转运蛋白, 这些转运蛋白运输金属

阳离子、氮素、硫酸盐、磷酸盐、肽和氨基酸

(Matušíková等2018)。这些被吸收的营养物质用以

补充捕蝇草生长繁殖过程中所需养分。

1.3  捕蝇草食虫现象由植物防御机制进化而来

食虫植物捕食器中的一些结构与普通植物的

防御结构很相似, 例如腺毛常常在植物防御中起

作用。茅膏菜的腺毛也具有防御功能, 研究发现失

去腺毛的好望角茅膏菜(Drosera capensis)受到的食

草动物攻击的概率是对照组的18倍(Alcalá等2010)。
食虫植物的食虫能力与植物防御机制重叠暗示了

两者之间的关系(Pavlovič和Mithöfer 2019)。甲壳素

是真菌壁的主要成分, 植物往往在遭受真菌侵染时

分泌几丁质酶以抑制真菌的生长(Renner和Specht 
2012)。Matušíková等(2005)在茅膏菜的消化液中发

现了I型几丁质酶。甲壳素是昆虫外骨骼主要成分, 
几丁质酶可以分解被捕获昆虫的外骨骼中的甲壳

素(Renner和Specht 2012)。这首次证明了食虫现象

与植物防御机制有关。此外, 从猪笼草的消化液中

也鉴定出了几丁质酶及其他蛋白酶(天冬氨酸蛋白

酶、β-1,3-葡聚糖酶), 它们都属于致病相关蛋白

(pathogenesis-related proteins, PR-蛋白) (Hatano和

Hamada 2008, 2012)。这一现象在其他食虫植物属

中也有报道(Eilenberg等2006; Renner和Specht 
2012)。在从防御到捕食转变的过程中许多蛋白质/
消化酶的功能发生了变化, 这可能是消化液环境的

选择性压力驱动的。分子进化研究表明, 许多参与

植物食虫的相关基因在其还未进化成食虫植物时

参与了植物的病理机制反应, 并在进化的过程中重

复和分化(Renner和Specht 2012, 2013)。即使是具

有独立起源的不同属食虫植物, 也选择了相同的

PR-蛋白系谱。这些蛋白质再经过氨基酸残基替

换, 最终成为了消化液中的消化酶(Renner和Specht 
2012; Arai等2015; Fasbender等2017)。

除了PR-蛋白外, 植物防御与捕食动物在信号

转导途径上还有一个显著的相似之处。普通植物

中的PR-蛋白和次生代谢产物表达是对病原体和

食草动物攻击的反应(De-Geyter等2012), 而抵抗坏

死性病原体和食草植物攻击是由JA控制的, 其结

合体和前体统称为JAs。JA-Ile是一种茉莉酸酯, 
JA-Ile和COI1 (CORONATINE INSENSITIVE1)蛋白

的结合物作为协受体复合物(co-receptor complex)
的一部分, 介导JAZ蛋白的泛素依赖性降解, 从而

激活JA依赖基因的表达(Sheard等2010)。对于捕

蝇草而言, 消化过程是可以诱导的, 几十年来研究

人员一直寻找可以激活陷阱的化合物。JAs参与

食虫反应的首次报道来自于Ueda等(2010)的研究, 
他们发现JA衍生物在激活的陷阱中积累。进一步
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的研究发现, JA类似物冠霉素甚至能更有效地诱

导捕虫夹捕食现象(Escalánte-Pérez等2011)。在捕

蝇草的激活陷阱中, 也发现了内源JA和JA-Ile浓度

的增加(Libiaková等2014; Pavlovič等2017)。JA-Ile
合成基因的转录在激活陷阱中被发现, 其中包括

促使Ile和JA结合的JAR1合成酶(JA-Ile synthetase) 
(Bemm等2016)。外施JA和JA-Ile也能有效地启动

酶的分泌(Pavlovič和Saganova 2015; Krausko等
2017)。这些结果表明, JAs本身引发食虫植物捕食

反应。因此, 食虫植物选择了现有的信号通路, 实际

上是应对食草动物攻击的防御(Pavlovič和Mithöfer 
2019)。

对受到机械刺激后的捕蝇草施用甲壳素或者

铵盐可以显著提高几丁质酶和半胱氨酸蛋白酶的

表达(Libiaková等2014; Bemm等2016)。这种机械

和化学刺激的两步机制也类似于植物防御食草动物

捕食的情况。在这种情况下, 动物对植物的持续伤

害同样产生APs, 但不足以启动足够的防御, 因此需

要化学信号(如甲壳素)作为补充(Maffei等2007)。
所以被捕获猎物的化学信号也可触发消化液的产

生。值得一提的是, 甲壳素作为真菌细胞壁的主要

成分, 是由LysM类受体激酶(LysM receptor kinase) 
CERK 1所感知的, 它对拟南芥中应对病原体攻击

的几丁质激发信号至关重要(Miya等2007)。同样

引人注目的是, 在捕蝇草中发现了CERK 1的同源

基因, 该基因在昆虫刺激后显著上调, 表明它参与

了甲壳素传感, 并显著上调了几丁质酶基因的表达

(Bemm等2016)。

2  捕蝇草仿生学及生物医药应用

植物的快速运动是一种生物动态变形, 这是仿

生学领域很好的一种新兴模型系统(Guo等2015)。
捕蝇草夹子的快速闭合使其成为了仿生学领域的

研究热点。此外, 捕蝇草捕虫夹内可以分泌大量

消化酶及具有抑菌作用的次生代谢产物, 这给捕

蝇草在生物医药方面的应用提供了可能。

2.1  捕蝇草在仿生学上的应用

Darwin (1875)发现捕蝇草的叶片在开放时向

外弯曲, 闭合时向内封闭(图4)。此后便提出了一

系列解释捕蝇草运动的宏观机制的假说, 包括运

动细胞中的快速膨胀压力丧失引起捕虫夹闭合

(Hill和Findlay 1981)以及捕虫夹闭合是由一种不

可逆的、酸诱导的细胞壁松动引起的(Williams和
Bennett 1982)。Fortorre等(2005)的研究则推翻了

此前两种假说, 通过记录捕蝇草夹子各部分在高

速运动时的变化, 他们发现夹子的快速闭合是由

捕蝇草主动控制的快速屈曲失稳, 而不是通过整

个叶片的弯曲所引起。叶片的双弯曲几何结构(图
4)起到了储存和释放弹性能量的作用, 一个用叶片

厚度、叶片大小和观察到的开叶曲率来量化弯曲

变形和拉伸变形的偶合常数“α”决定了闭合的性

质: 如果α小于等于0.8, 叶片将缓慢闭合; 而当α大
于0.8, 叶片迅速闭合(Fortorre等2005)。这种方法

巧妙地实现了从细胞到器官水平运动速度的放

大。但Volkov等(2014)则认为, 由于捕蝇草计数闭

合机制的存在及离子通道和水通道阻滞剂能抑制

陷阱关闭等与此模型相悖的事实, 此模型仍然存

图4  捕虫夹两种稳定状态(A: 张开; B: 闭合)和描述捕虫夹弯曲(C)的示意图

Fig.4  Schematic representation of two steady states of the trap (A: open; B: closed) and a description of the trap bend (C)
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在漏洞。还有人提出了一种水弹性模型, 来解释

捕蝇草的运动机理, 通过这种结构可以快速改变

形态以响应触发(Markin等2008)。虽然捕虫夹的

快速闭合机制仍有待研究, 但捕蝇草叶片的双弯

曲结构与捕蝇草触觉毛快速感应特性成为了一些

新型特种材料和新型捕虫器的灵感来源。这样的

应用包括: 捕蝇草仿生机器人(Shahinpoor 2011)、
人工肌肉仿生结构的机翼(Barrett和Barrett 2014)、
基于捕蝇草仿生结构的可编程复合材料(Schmied
等2017)、光驱动的人工捕蝇器(Wani等2017)、基

于吸湿电纺纳米纤维的双稳态软激发结构(Lunni
等2020)等。

2.2  捕蝇草次生代谢产物的应用前景

从植物中提取的天然产品是活性药物化合物

的重要来源(Baguley 2010)。茅膏菜科的植物可以

通过局部给药(罗光富2004)或以酊剂的形式给药

(Crouch等1990), 起到了抗真菌和止咳的作用(Didry
等1998; 罗光富2004)。研究发现, 这些特性得益于

表2  具有生化活性的捕蝇草次生代谢产物

Table 2  Biochemically active secondary metabolites in Dionaea muscipula

化学类                       化合物                          生物活性                               参考文献 

萘醌类 白花丹醌 抗菌; 抗真菌; ROS生成; 细胞凋亡剂; 	 Aung等2002; Tokunaga等2004: Hsu等2006; 
		  细胞周期阻滞剂; Akt、NF-κB通路抑 Sandur等2006; Kawiak等2007; Acharya等
  制剂; KAT、JNK和p38通路激活因子; 	 2008; 李琳等2012	
		  血管生成抑制因子; 微管抑制因子  
 maritinone	 抗微生物剂; 细胞毒剂 Pakulski和Budzianowski 1996a; Lin等2003; 
			   Whitson等2012	
 diomuscipulone	 未知 Miyoshi等1984	
 茅膏醌 抗菌; 抗真菌 Raj等2011; 李琳等2012	
酚酸类 鞣花酸; 3-O-甲基鞣花酸3,3'-O-	 MAPK、PI3/Akt、NF-κB途径抑制物; 	 Pakulski和Budzianowski 1996a; Aguilera-
 二甲基鞣花酸; 3,3'-二甲基鞣花 血管生成抑制物; ABC转运体抑制物 Carbo等2008; Edderkaoui等2008; Malik等
 酸-4'-O-葡萄糖苷; 1-O-没食子  2011; Pellati等2013 	
 酰基-β-D-葡萄糖苷  
 没食子酸 抗炎剂; 细胞周期阻滞剂 Kováčik等2012; Chandramohan Reddy等
			   2012; Pellati等2013	
 香草醛 凋亡剂; 基质金属蛋白酶抑制物; PI3/ Lirdprapamongkol等2005, 2010; Kováčik		
		  Akt、NF-κB途径抑制物 等2012
 香草酸 细胞毒性剂 Lin等2011; Anter等2011; Kováčik等2012; 
			   Qing等2012	
黄酮类 槲皮素; 槲皮素-3-O-葡萄糖苷;  细胞周期阻滞剂; NF-κB途径抑制剂;  Pakulski和Budzianowski 1996b; Aung等
	 槲皮素-3-O-半乳糖苷	 激酶抑制剂 2002; Vidya Priyadarsini等2010
 山柰酚; 山柰酚-3-O-半乳糖苷;  凋亡剂; 血管生成抑制剂; 拓扑异构酶 Pakulski和Budzianowski 1996b; Aung等
	 山柰酚-3-O-葡萄糖苷	 抑制剂; 蛋白酶体抑制剂 2002; Luo等2011, 2012

两类次生代谢产物——萘醌和黄酮。植物合成这

些具有抗菌活性的次生代谢产物, 用于抵御病原

体入侵。食虫植物在消化液中分泌这些物质, 则
可抑制微生物生长, 从而防止猎物的能量流向微

生物(Buch等2013)。药用的茅膏菜科植物主要是

茅膏菜属的光萼茅膏菜(周生军等2014)。虽然目

前没有捕蝇草药用的报告, 但其也是现代生物医

学的研究对象(Gaascht等2013), 从其体中分离和鉴

定出了超过15种次生代谢产物(表2), 主要有黄酮

类、萘醌类和酚酸类化合物。大多数次级代谢产

物也存在于其他茅膏菜科植物中。在这里我们主

要介绍萘醌类次生代谢产物的药理活性。

白花丹醌(plumbagin)及其衍生物是捕蝇草内

主要的萘醌类化合物(Szpitter等2014)。它能产生

活性氧(reactive oxygen species, ROS)并诱导DNA
断裂, 从而抑制HL-60细胞拓扑异构酶II活性(Ka-
wiak等2007)。它能通过与A549细胞微管蛋白直

接相互作用来破坏细胞微管网络, 抑制细胞增殖
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(Acharya等2008)。这种萘醌也被认为是致癌物诱

导激活的NF-κB (nuclear factor kappa B)信号通路

的抑制剂。它还能阻断抗凋亡基因Bcl-2、Bcl-xL、
存活基因和细胞增殖调控基因(cyclin D1)、血管

生成样基质金属蛋白酶9 (matrix metalloprotein-9, 
MMP-9)或血管内皮生长因子(vascular endothelial 
growth factor, VEGF)的表达。从而使细胞周期阻

滞在G2/M期, 并增加肿瘤坏死因子诱导的细胞凋

亡(Gu等2004; Hsu等2006)。一些从捕蝇草中分离

出来的白花丹醌衍生物, 例如maritinone, 也被证实

对癌细胞的增殖有较强的抑制作用(Lin等2003; Gu
等2004) 。最近有部分萘醌类化合物如diomusci-
none (Salae等2010)也从捕蝇草中分离出来, 但其

生理活性仍有待研究。目前只从捕蝇草中分离出

一种特有的次生代谢产物diomuscipulone, 但是这

种萘醌的生物学性质也未被测试。捕蝇草中鉴定

出与药用相关的次生代谢产物, 表明捕蝇草具有

药用潜力(Gaascht等2013)。在生产中通过使用生

物或非生物激发因子, 可以有效的增加其体内药

物活性化合物的产量(Banasiuk等2012)。
除了此类具有药物前景的次生代谢产物外, 还

有一类捕蝇草代谢物值得被关注, 即上文中提到的

捕蝇草捕虫器吸引猎物所释放VOCs。VOCs通常

充当植物–动物或植物–植物的信号分子(Dudareva
等2013)。VOCs的释放通常与植物的繁殖有关, 特
别是花对传粉者的吸引(Raguso 2008)和种子传播

(Hodgkison等2007)。花卉通常会散发出20~60种
不同的具有挥发性化学结构的混合物(Knudsen和
Gershenzon 2006)。捕蝇草的捕虫夹在光照下释放

60多种VOCs, 包括萜烯、苯类化合物和脂肪族化

合物(Kreuzwieser等2014)。这种复杂的混合挥发

物模拟水果和花香, 从而吸引了种类复杂的昆虫进

入捕虫夹(Kreuzwieser等2014)。以高效引诱剂为

诱饵的诱捕器是防治害虫的优良工具。El-Sayed
等(2008)便通过模仿蔓藤花的花香开发了一种昆

虫引诱剂。考虑到捕蝇草捕获的昆虫种类繁多, 
夹子释放的化学物质可能具有开发基于气味的通

用昆虫引诱剂的潜力, 用于诱杀作物害虫。

2.3  利用捕蝇草生产重组蛋白

当前, 重组蛋白生产主要依赖于微生物发酵

和基于哺乳动物细胞的生产(Schillberg等2019)。
这些既定的生产平台将继续成为大多数生物制药

公司的关注重点。但是, 这些系统在成本、可扩

展性、安全性和蛋白质的质量方面存在局限性。

例如, 基于哺乳动物细胞的系统在培养的可扩展

性、高生产成本和被人类病原体污染的风险等方

面存在缺陷(Bertolini等2016)。细菌(例如大肠杆

菌)缺乏正确翻译后修饰(如糖基化、磷酸化)的能

力(Baeshen等2015)。低产量、低效率的蛋白质分

泌和蛋白质的高糖基化(添加大量甘露糖残基)则制

约了基于酵母表达系统的发展(Tripathi和Shrivas-
tava 2019)。这些局限性促使人们对植物表达系统

进行了研究。该系统具有多个优点, 包括: (1)种植

成本低; (2)植物可以对重组蛋白进行翻译后修饰; 
(3)不会受到动物病原体污染; (4)易于大规模生产

(Nagels等2012)。相较于动物, 对植物进行遗传转

化则面临更少的法律限制(Miguel等2019)。
植物表达系统有不同的形式, 无论是哪种生

产形式, 在药物蛋白的生产和纯化过程中都有不

可避免的步骤, 例如组织破坏、粗提物的澄清以

及根据良好生产规范(good manufacturing practices, 
GMP)纯化产品(Fischer等2012)。植物富含纤维、

油、多酚、叶绿素或有机酸。与常规细胞培养产

生的碎片相比, 植物固体通常浓度更高、尺寸范

围更广且密度更高。这些污染物中的一些可以通

过使用离心和/或过滤来去除(Buyel等2015)。与用

于微生物和哺乳动物细胞系统的直接纯化相比, 
这些初步的提取和澄清步骤成本很高。这些下游

过程占蛋白质生产成本的80% (Buyel等2015), 并
代表了植物表达系统最重要的缺点之一。为了绕

开这些耗时的提取和澄清步骤, 研究人员尝试了

基于植物分泌腺的系统。例如利用植物细胞悬浮

在生长培养基中分泌重组蛋白(烟草BY-2细胞 , 
ProCellEx®系统) (Tekoah等2015; Xu和Zhang 2014)
或收集水培条件下种植植物中根部分泌的重组蛋

白(Madeira等2016a, b)。Miguel等(2019)建立了茅

膏菜的稳定转化体系和猪笼草的瞬时遗传转化体

系, 并从茅膏菜和猪笼草的消化液中都收集到了

重组GFP蛋白, 浓度分别占消化液中总可溶性蛋白

的2%和0.5%。将捕虫笼中pH更改为8可以完全抑
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制猪笼草中消化液中的内源蛋白水解, 且没有干

扰消化腺的分泌过程, 由于种种原因导致其产量

较低, 不符合工业生产的条件(Tripathi和Shrivas-
tava 2019)。

而基于捕蝇草的重组蛋白分泌系统则也具有

开发为重组生产平台的潜质。捕蝇草的捕虫夹能

分泌大量特定蛋白质(Matušíková等2018), 且目前

对其消化酶分泌机制有了一定的了解。可以人工

诱导捕虫夹分泌消化酶并收集, 而且消化液成分

还可以随猎物化学成分改变而改变。当使用尿素

进行刺激时, 分泌产物只产生两条优势条带, 分别

是几丁质酶和半胱氨酸水解酶(Escalánte-Pérez等
2011)。较少的蛋白酶种类有利于减少混合消化液

的纯化成本。捕蝇草消化酶的活性依赖于酸性条

件下的自激活(Risør等2016), 通过调节消化液pH
即可抑制水解酶活性 ,  从而避免重组蛋白的分

解。捕蝇草生长快速, 播种一年半后即可进行有

性繁殖(Fleischmann等2018a), 通过植物组织培养

进行繁殖的方式也被广泛运用于生产中(Jang等
2003)。因此可以较为快速的获得纯合转化植株并

收集消化液用于提纯分析, 在确定成功表达目的

蛋白后可利用组织培养的方式快速大量繁殖用于

规模化的重组蛋白生产。捕蝇草的这些特点使其

具有被开发成为重组蛋白生物反应器的潜质。

3  总结

食虫植物通过捕食动物获取养分以在贫瘠生

境中生存。捕蝇草自被发现起便因其独特的生物

特征吸引了生物学家的关注。随着研究的深入, 
其捕虫夹特有的计数闭合机制被发现, 消化液的

独特成分也得到分析。捕食现象的进化来源则被

证实和植物防御有关。其因适应环境而进化出的

多种适应策略使它成为新型特种材料及生物医疗

等研究应用的灵感来源。然而, 在了解捕蝇草这

一奇妙生物和良好利用其价值的路上仍有许多问

题亟需深入探讨。我们提出了未来最值得注意的

几点问题。首先仍需要一种理论将捕蝇草闭合的

宏观现象与细胞水平的生理变化相统一。而捕虫

夹内猎物的消化过程是如何发生、捕蝇草的吸收

过程是否存在选择性、消化完成后捕虫夹又是如

何张开? 这些问题仍有待研究。如要对捕蝇草在

分子生物学层面进行研究, 剖析其基因功能, 便需

要得到捕蝇草的基因组数据以及得到其突变体和

转基因系。对捕蝇草进行全基因组测序以及使用

CRISPR/Cas9技术或许能达成这一目标, 然而对捕

蝇草进行基因测序及遗传转化方案的开发仍十分

艰巨。包括捕蝇草在内的大多数食虫植物都被列

入国际自然保护联盟(International Union for Con-
servation of Nature, IUCN)濒危物种红色名单。在

研究的同时也需加强对此类植物的保护。
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Research progress on insect trapping mechanism and application 
prospects of Venus flytrap (Dionaea muscipula)
ZHOU Yixuan, ZHANG Chenxi, BIE Zhilong, CHENG Jintao*

Key Laboratory of Horticultural Plant Biology, Ministry of Education, College of Horticulture and Forestry, Huazhong 
Agricultural University, Wuhan 430070, China

Abstract: Plant carnivory is the results of adapting to the environment. As a typical representative of carnivo-
rous plant research, the unique physiological features of Venus flytrap (Dionaea muscipula) evolved to prey on 
insests have attreacted wide attention of botanists. In recent years, the unique mechanism of rapid movement of 
Venus flytrap makes it a source of inspiration for many applications, such as artificial insect catcher and new 
materials. The ability of trap digestive gland to secrete protein efficiently makes it possible for flytrap to be de-
veloped as a production platform of recombinant protein. In addition, the secondary metabolites isolated from 
the Venus flytrap have good potential to be developed into new drugs and insect attractants. This review sum-
marizes the latest research results and progress of this special plant, including the mechanism of predation and 
digestion of Venus flytrap, the evolutionary source of predation, and its application prospects in bionics and 
biomedicine.
Key words: Venus flytrap (Dionaea muscipula); carnivorous plants; evolution; digestive enzymes; natural com-
pound; fast movement
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