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摘要: 植物次生代谢产物不仅与植物防御反应息息相关, 还对植物生长发育有重要的调节作用。大部分

植物次生代谢产物具有重要的经济价值, 特别是药用价值。通过代谢工程等手段提高某些植物次生代谢

产物的产量, 一直是植物代谢领域的研究热点。培养植物悬浮细胞是生产次生代谢产物常用的手段之一, 
而外源诱导子能够显著提高植物细胞相关次生代谢产物的积累。本文针对目前常用的生物及非生物诱

导子, 系统总结了它们影响植物悬浮细胞次生代谢产物积累的研究进展。
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Abstract: Plant secondary metabolites are not only closely related to plant defense responses, but also 
have important regulatory effects on plant growth and development. The secondary metabolites of most 
plants have important economic value, especially medicinal value. To increase the yield of plant secondary 
metabolites through metabolic engineering has become a hotspot in the field of plant metabolism re-
search. The plant suspension cells culture is one of the commonly used approaches to produce secondary 
metabolites, and exogenous elicitors can significantly increase the accumulation of secondary metabo-
lites of plant cells. Here, based on the well-studied biological and non-biological elicitors, the current inves-
tigations about the influence of the elicitors on the accumulation of secondary metabolites in plant sus-
pension cells were systematically reviewed, expecting to provide references for systematic cognition and 
in-depth analysis of exogenous elicitors for increasing the yield of plant secondary metabolites.
Key words: elicitor; suspension cells; secondary metabolites



植物生理学报  www.plant-physiology.com740

植物能够生产成千上万的低分子量有机化合

物, 这些有机化合物按功能大致可以分为三类: 植
物生长发育必需的初生代谢产物(primary metabo-
lites)、介导植物与环境相互作用的次生代谢产物

(secondary or specialized metabolites)和对机体新陈

代谢有重要调节作用的植物激素(plant hormones) 
(Erb和Kliebenstein 2020)。早先研究认为植物次

生代谢产物不是植物生存必需的化合物(Kutchan 
2001)。随着研究的不断深入, 人们发现它们不仅

与植物防御反应息息相关, 还对植物生长发育有

重要调节作用, 比如硫代葡萄糖苷、萜类、芳香烃

类等, 都在植物生命活动中有着重要的意义(Katz
等2020; Yu等2020; Li等2020)。大部分植物次生代

谢产物具有重要的经济价值, 特别是药用价值, 比
如人参皂苷(Wang和Zhong 2002)、青蒿素(Salehi
等2019a)、喜树碱(Wang等2020)、紫杉醇(Zhou和
Zhong 2011b)等。然而, 大多数经济价值高的、重要

的次生代谢产物往往在植物体内产量很低。近年

来, 如何通过代谢工程等手段提高某些植物次生代

谢产物的产量, 成为植物代谢领域的研究热点。

利用代谢工程手段获得植物次生代谢产物的

途径有很多, 培养植物悬浮细胞是生产次生代谢

产物常用的手段之一。悬浮细胞体系是一个连续

生产系统, 培养周期短, 均一性良好, 筛选到的高

产细胞系具有遗传稳定性, 可以获得产量稳定和高

质量的产物, 比如培养日本黄连(Coptis japonica)悬
浮细胞生产小檗碱(Verpoorte等1999)。在悬浮细

胞培养体系中, 利用外源诱导子诱导细胞积累次

生代谢产物是一种重要策略。诱导子是天然或合

成的化合物, 能通过激活并开启植物代谢过程中

相关基因的应答, 促使植物细胞积累相关次生代

谢物。根据其来源可分为非生物诱导子和生物诱

导子, 非生物诱导子主要包括茉莉酸类、水杨酸、

一氧化氮、重金属盐类以及电场等, 生物诱导子主

要包括真菌类诱导子、细菌类诱导子、酵母提取物等。

本文对目前用途比较广泛的非生物和生物诱导子

影响植物悬浮细胞次生代谢产物积累的研究进行

系统综述, 以期为系统认知和深入探索外源诱导

子提高植物次生代谢产物的产量提供参考。

1 非生物诱导子对植物悬浮细胞次生代谢

产物的影响

1.1  茉莉酸类

茉莉酸类(jasmonic acids, JAs)诱导子是目前

悬浮细胞培养体系常用的一类非生物诱导子(Giri
和Zaheer 2016)。JAs是具有信号分子生理功能的α-
亚麻酸衍生的环戊酮化合物, 包括茉莉酸(jasmonic 
acid, JA)及其衍生物, 比如茉莉酸甲酯(methyl jas-
monate, MeJA)和茉莉酸异亮氨酸复合物(jasmonoyl-  
isoleucine, JA-Ile)等 (Ho等2020)。研究发现外源

JAs能显著增强植物悬浮细胞中次生代谢产物的

积累, 被广泛用于悬浮细胞培养系统中, 如MeJA
能诱导西兰花(Brassica oleracea)细胞积累硫化物

(Sánchez-Pujante等2020), 促进染色茜草(Rubia tinc- 
torum)细胞内积累蒽醌(Perassolo等2011), 增加白

花丹属植物Plumbago rosea细胞中羟基萘醌的积

累(Silja等2014)。外源JAs可能激活内源JA作为信

号介导次生代谢产物的积累, 如外源2-羟乙基茉莉

酸(2-hydroxyethyl jasmonate, HEJA)诱导增强了内

源JA生物合成酶活性, 提高了内源性JA水平, 从而

增强了人参属植物三七(Panax notoginseng)悬浮细

胞内人参皂苷的积累(Hu和Zhong 2008)。
不同结构的茉莉酸衍生物作用于植物细胞时, 

对次生代谢产物积累诱导效果是不一样的, 其羟

基数和亲脂性是两个重要因素。羟基既是氢键供

体, 又是受体, 可以促进茉莉酸衍生物与定位在植

物细胞质膜上的JA受体相互作用与偶联; 但是羟

基数目太多, 亲脂性就会降低, 促进了茉莉酸衍生

物从水相向相互作用位点的转移, 不利于其活性

的发挥。例如, 相比于含有4个羟基的D-葡萄糖基

茉莉酸(D-glucosyljasmonate, GJA), 含有2个羟基的

2,3-二羟丙基茉莉酸(2,3-dihydroxypropyl jasmonate, 
DHPJA)的诱导活性更大, 处理红豆杉(Taxus chin-
ensis)悬浮细胞能积累更多的紫杉醇(Qian等2004a)。
然而 , 亲脂性太高诱导活性也不好 , 如MeJA比

HEJA和DHPJA的羟基数少、亲脂性高, 但后两者

的诱导活性更强, 能够积累更多的次生代谢产物

(Qian等2004b; Shen等2012)。除此之外, MeJA结

构侧链中的双键也有重要作用, 相比HEJA, MeJA
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对三七悬浮细胞内人参皂苷的积累有显著的诱导

作用, 并且改变了人参皂苷不同组分含量的比例, 
在添加外源MeJA时积累的二醇皂苷含量显著高于

三醇皂苷(Wang和Zhong 2002)。诱导子的浓度和

孵化时间也是重要影响因素, JA处理蓼属植物Po-
lygonum minus细胞时, 会增加细胞中萜烯类、内

酯类等次生代谢产物的量, 但是有一些次生代谢

产物只出现在一定浓度JA处理的细胞里, 比如2-呋
喃甲醇只存在于25或50 μmol·L−1 JA处理的细胞

里; 还有某些代谢物的浓度随着孵化时间的延长

而增加 , 例如用50 μmol·L−1 JA处理蓼属植物P. 
minus细胞, 2-羟基-γ-丁内酯的相对含量由1 d时的

2.41%升高到2 d后的2.88%, 在3 d后相对含量达到

5.11%, 而用25 μmol·L−1 JA处理时糖醛只能在孵化

4 d后被检测到(Shukor等2013)。
JAs对植物悬浮细胞次生代谢产物的诱导效

应主要表现在上调次生代谢产物生物合成途径相

关酶基因表达和引发防御反应。角鲨烯合成酶(squ- 
alene synthase, SQS)和角鲨烯环氧化酶 (squalene 
epoxidase, SE)是三萜和甾醇生物合成途径中的两

种常见酶, HEJA和MeJA在处理三七悬浮细胞时

SQS和SE的表达上调, 进而促进了三萜化合物的

生物合成(Hu和Zhong 2008)。JAs能识别、结合存

在于质膜中的相应受体, 进而导致细胞内的活性

氧增加, 随后细胞为了应对这种氧化爆发, 引发防

御反应来增强细胞的抗氧化能力。对丹东玄参

(Scrophularia kakudensis)的悬浮细胞施加MeJA处

理后, 细胞内会产生一种类黄酮物质(acacetin), 这种

次生代谢产物通过增加悬浮细胞的自由基清除潜

力来增强细胞的抗氧化能力(Manivannan等2016)。
苯丙氨酸解氨酶(phenylalanine ammonia lyase, PAL)
是苯丙烷途径中重要的酶, 能参与清除细胞内过

量产生的活性氧, PAL的上调还导致具有抗氧化性

的次生代谢产物积累增多, 导致植物细胞内的一

系列防御反应, 是一种植物细胞防御标志(Qian等
2004a; Manivannan等2016)。MeJA作用于西兰花

悬浮细胞时细胞内PAL活性增强, 促进了酚类和黄

酮类次生代谢物质的合成, 细胞内的多酚氧化酶

能够将酚类化合物氧化成醌, 醌能共价结合相关

蛋白质形成聚合物, 这种聚合物对病原菌具有抗

菌和细胞毒活性, 并且可以防御食草动物(Sánchez- 
Pujante等2020)。
1.2  水杨酸

水杨酸(salicylic acid, SA)是一种普遍存在的

植物激素, 它能够参与调节植物的生长发育以及

植物生命活动中的许多过程, 被认为是诱导次生

代谢物生物合成的信号分子(Yu等2001)。外源SA
能够诱导植物悬浮细胞萜类化合物的积累, 如外

源SA增加了红豆杉悬浮细胞中紫杉醇 (Zhou和
Zhong 2011b)、印楝(Azadirachta indica)悬浮细胞

内印楝素(Prakash和Srivastava 2008)以及唇萼薄荷

(Mentha pulegium)悬浮细胞中柠檬烯、薄荷酮、

薄荷醇和α-蒎烯的积累(Darvishi等2016)。酚类化

合物的产量也受到外源SA的显著诱导, 研究表明

SA能够增强亚麻(Linum usitatissimum)细胞内总黄

酮、总酚(主要为木质素类和新木质素类) (Nadeem
等2019)和蓼科沙拐枣属植物Calligonum polygon- 
oides悬浮细胞中没食子酸、儿茶素、槲皮素等

(Owis等2016)以及染色茜草悬浮细胞中茜草素(Or-
bán等2008)的积累。外源SA的诱导作用也表现在

对其他化合物的积累上, 如外源SA能增加假马齿苋

(Bacopa monnieri)悬浮细胞内的巴可苷(bacoside) 
(Koul和Mallubhotla 2020)和孜然芹(Cuminum cymi-
num)悬浮细胞中芳樟醇的含量(Kazemi等2016)。

目前的研究表明, 外源SA能够刺激悬浮细胞

内源性SA合成, 或外源SA直接被细胞摄取来增加

细胞内整体SA的水平进而诱导植物次生代谢产物

生成。细胞内SA是植物细胞应对各种生物和非生

物胁迫信号转导的重要信使, 可显著增加悬浮细

胞内次生代谢产物的含量, 如外源性SA增加了红

豆杉细胞内内源性SA水平进而诱导了紫杉醇的生

物合成(Zhou和Zhong 2011a)。外源SA的作用还表

现在诱导了参与次生代谢的基因, 如外源SA能使

丹参(Salvia miltiorrhiza)细胞中PAL、酪氨酸氨基

转移酶和迷迭香酸合成酶基因的表达增加, 它们

是酚酸生物合成途径关键酶(Li等2016)。红豆杉

悬浮细胞内紫杉醇生物合成途径的关键酶香叶草

二磷酸合成酶和紫杉二烯合酶的转录水平也受外

源SA诱导, 从而增加了紫杉醇的生物合成(Zhou和
Zhong 2011b)。外源SA也能通过增强次生代谢产
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物含量来提高细胞的抗氧化潜力, 比如亚麻产生

的木质素和新木质素, 已被认为具有良好的抗氧

化潜力, 它们的生物合成随着外源SA浓度的升高

和处理时间的延长而增强(Nadeem等2019)。除此

之外, 外源SA还能通过抑制质膜H+-ATP酶的活性

而增加细胞质中的H+、降低细胞质的pH, 导致细

胞酸化进而调节特定次生代谢产物的合成(Li等
2016; Sakano 2001)。
1.3  其他植物激素及其合成类似物

除了应用比较广泛的JAs和SA, 其他植物激素

及其合成类似物也被用作诱导植物次生代谢产物

产生的外源非生物诱导子, 它们是一种简单的分

子, 能调控植物基本生长和发育过程, 还能调节植物

悬浮细胞中次生代谢产物的产生(Jamwal等2018)。
如β-吲哚乙酸(β-indoleacetic acid, IAA)、α-萘乙酸

(α-naphtalene acetic acid, NAA)和6-苄基腺嘌呤(6- 
benzylaminopurine, 6-BA)共同作用提高了狭叶毛地

黄(Digitalis lanata)悬浮细胞中黄酮类化合物的含量

(Bota和Deliu 2015); 脱落酸(abscisic acid, ABA)诱
导了红豆杉悬浮细胞中紫杉醇的产生(Luo等2001); 
2,4-二氯苯氧乙酸(2,4-dichlorophenoxyacetic acid, 
2,4-D)和6-BA联合使用增强了伞形科大阿米芹

(Ammi majus)悬浮细胞中三萜的积累(Tahmasebi
等2018)。由于乙烯利在水溶液中能分解释放乙烯

(Linden等2001), 所以通常在植物悬浮培养中添加

乙烯利溶液来进行诱导, 如乙烯利可以诱导豆科

植物胡卢巴(Trigonella foenum-graecum)悬浮细胞

内薯蓣皂苷元的产生(Gómez等2004)。有文献表明, 
参与次生代谢物生物合成的基因的表达可能受到

植物激素相关基因的调控, 而激素信号与次级代

谢物产生之间的密切联系往往是由乙烯、ABA、

生长素、2,4-D等植物激素及其合成类似物触发的

(Tahmasebi等2018)。
1.4  其他非生物诱导子

除了植物激素, 还有一些其他的非生物诱导

子也能诱导植物次生代谢产物的积累, 包括一氧

化氮(NO)、一氧化碳(CO)、过氧化氢、脉冲电场

(pulsed electric field, PEF)等。

NO被认为是一种潜在的化学诱导子, 它的供

体硝普钠(sodium nitroprusside, SNP)可以增加丹东

玄参悬浮细胞内总酚和总黄酮的含量(Manivannan
等2016)。研究表明NO能通过调控次生代谢产物

生物合成中关键酶的表达来诱导次生代谢, 如SNP
可刺激滇紫草(Onosma paniculatum)细胞中参与紫

草醌生物合成的三种关键酶——羟基苯甲酸酯间

香叶基转移酶(phydroxybenzoate geranyltransferase, 
PGT)、PAL和3-羟基-3-甲基戊二酰辅酶A还原酶

的表达水平, 增加紫草醌的含量(Wu等2009)。施

加外源的NO能够立即增强细胞内蛋白激酶活性, 
并且保持在较高水平, 进而使相关蛋白磷酸化, 从而

增强次生代谢产物积累, 如NO处理长春花(Catha-
ranthus roseus)悬浮细胞时细胞内相关蛋白磷酸化, 
增强了吲哚生物碱的含量(Xu和Dong 2005)。

过氧化氢能上调盐生肉苁蓉(Cistanche salsa)
悬浮细胞中苯乙醇苷类生物合成途径基因的转录水

平, 进而诱导苯乙醇苷类的生物合成(Chen等2015a)。
甲基-β-环糊精能诱导欧洲红豆杉(Taxus baccata)
悬浮细胞内紫杉醇的积累(Kashani等2018)。另外, 
外源CO能诱导多花筋骨草(Ajuga multiflora)和匍枝

筋骨草(Ajuga lobata)悬浮细胞中β-蜕皮甾酮的积

累(孙菲菲等2015)。还有新型合成吡啶衍生物2-(2-
氟-6-硝基苄硫基)吡啶-4-碳硫酰胺诱导了红车轴

草(Trifolium pratense)细胞内苯生异黄酮和黄酮类

化合物的积累(Kašparova等2012)。两种合成诱导

子吲哚-异亮氨酸(In-Ile)、N-亚油酰基-1-谷氨酰胺

(Lin-Gln)能有效诱导葡萄(Vitis vinifera)细胞内花

青素的产生(Cai等2012b)。青蒿素酸通过提高次

生代谢产物合成途径相关的酶的表达水平诱导长

春花细胞中萜类吲哚生物碱的产生(Liu等2014)。
硝酸银和谷胱甘肽诱导水母雪兔子(Saussurea me-
dusa)细胞辣椒素(jaceosidin)和高车前素(hispidulin)
的产生 (Zhao等2005)。重金属离子 (Co2+、Ag+、

Cd2+)能显著增强葡萄悬浮细胞中花青素和酚酸类

化合物的积累(Cai等2013)。低浓度的稀土元素Ce3+ 

能增加银杏悬浮细胞中黄酮类化合物的产生, 但
是高剂量的Ce3+会导致细胞死亡(Chen等2015b)。
微量元素I−能提高喜树(Camptotheca acuminata)悬
浮细胞内喜树碱的含量(Pan等2004)。金属盐(氯化

镉、氯化汞、硝酸银、氯化铜、氯化钴和氯化钙)
会增强匙羹藤(Gymnema sylvestre)悬浮细胞产酸
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(如皂苷)能力(Ch等2012)。
以上的非生物诱导子都是直接影响植物悬浮

细胞内的一系列代谢反应来诱导次生代谢产物, 
还有一些非生物诱导子可能对悬浮细胞结构产生

影响, 这种影响导致细胞内的一些化学反应进而

诱导次生代谢产物。如PEF可以改变膜的介电性

能, 能诱导红豆杉悬浮细胞内云南紫杉烷C (Ye等
2004)和葡萄悬浮细胞内花青素和酚酸的积累(Cai
等2011; Saw等2012)。玻璃珠产生的机械压力会

导致细胞损伤, Shukor等(2013)发现玻璃珠处理蓼

属植物P. minus悬浮细胞能增加2-呋喃甲醛、5-羟
甲基等次生代谢物的含量。低能超声(low-energy 
ultrasound, US)对植物细胞会产生机械应力, 主要

是流体运动和流体动力学事件(特别是声空化和空

化诱导的微流), 而US会诱导红豆杉细胞内紫杉醇

的生产(Wu和Lin 2003)及提高人参(Panax ginseng)
细胞内皂苷的含量(Wu和Lin 2002)。很多实验也表

明纳米粒子对细胞有一定的毒性作用, 因为纳米粒

子的直径小于细胞壁孔直径, 可以很容易穿透细

胞壁并到达质膜, 然后利用离子转运通道和转运

蛋白穿过膜, 这样纳米粒子就可以与膜结合, 干扰

不同的细胞器, Karimzadeh等(2019)发现纳米粒子

ZnO能有效增强亚麻细胞内PAL和肉桂醇脱氢酶

的活性, ZnO和TiO2还会增强细胞内木质素和总酚

的含量。随着科技的发展, 人们将会发现更多的非

生物诱导子, 而对于已知非生物诱导子的诱导机

制也需要进一步探索与完善。

2  生物诱导子对植物悬浮细胞次生代谢产

物的影响

2.1  真菌类诱导子

真菌诱导子能有效诱导植物悬浮细胞体系中

次生代谢产物的积累。不同的真菌类型诱导植物

悬浮细胞产生的次生代谢产物大多是不同的。比

如黑曲霉(Aspergillus niger)使长春花悬浮细胞内

生物碱含量增加(Valluri 2009), 内生真菌印度梨形

孢菌(Piriformospora indica)能够增强马缨丹(Lan-
tana camara)悬浮细胞内五环三萜类化合物的含量

(Kumar等2015), 真菌木霉(Trichoderma viride)使金

盏花(Calendula officinalis)悬浮细胞内齐墩果酸的

积累增强(Wiktorowska等2010)。不同的真菌类型

也可以对悬浮细胞次生代谢产物积累产生相同的

诱导效果。比如来源于欧洲红豆杉细胞内的球形

毛壳菌(Chaetomium globosum)和来源于欧榛(Cor-
ylus avellana)细胞内的类壳小圆孢菌(Paraconio-
thyrium brasiliense)都能增加欧榛细胞内紫杉醇的

含量(Salehi等2019b)。另外, 外源真菌诱导子的利

用形式也是多样的, 比如球形黑孢菌(Nigrospora 
sphaerica)的干细胞粉末可以增加红厚壳 (Calo-
phyllum inophyllum)悬浮细胞内二吡喃香豆素类

(inophyllum)的含量(Pawar等2011), 黑曲霉的细胞

壁可以诱导贯叶连翘(Hypericum perforatum)悬浮

细胞内金丝桃素的产生(Xu等2005)。
真菌诱导子的诱导机制包括诱导子的识别、

信号转导、基因表达以及关键酶的激活等, 内生真

菌能够合成保守分子, 称为微生物相关分子模式

(microbe-associated molecular patterns, MAMPs), 植
物细胞表面有特定的受体识别MAMPs, 进而引发

植物细胞内的防御反应从而促进了次生代谢产物

的积累(Salehi等2020b)。MAMPs的种类以及浓度

的不同会导致真菌诱导子诱导效果的多样性。从

欧榛中分离到内生真菌黄曲霉菌株(HEF17)的细

胞提取物(cell extract, CE)和培养滤液(culture fifil-
trate, CF)中存在不同的真菌MAMPs, 实验证明促

进欧榛悬浮细胞内紫杉醇生物合成, CE和CF的联

合处理比单独使用的效果更好(Salehi等2020a)。
印度梨形孢菌和木霉属Trichoderma tomentosum提

取物能使长春花悬浮细胞内长春碱(vindoline)生物

合成途径中的相关基因DAT和D4H的表达水平升

高, 并影响长春花碱(vinblastine)的去甲基化和甲酰

化, 而长春新碱(vincristine)的合成与长春花碱的去

甲基化和甲酰化有关, 所以内生真菌提取物增加

了长春花细胞内长春花碱的含量, 减少了长春新碱

的产生(Ramezani等2018)。用来源于灰霉菌(Botry-
tis cinerea)的内聚半乳糖醛酸酶1 (endopolygalac-
turonase 1, BcPG1)处理葡萄悬浮细胞时会激活次

生代谢产物合成途径中的关键酶PAL和二苯乙烯

合成酶的转录, 进而提高了白藜芦醇等苯丙烷类

化合物的积累(Vandelle等2006)。
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2.2 细菌类诱导子

因为细菌比真菌的培养时间短, 所以优化细

菌作为诱导子的诱导方案显然更经济。细菌也能诱

导植物悬浮细胞次生代谢产物的产生。如白色念

珠菌(Candida albicans)和金黄色葡萄球菌(Staphy- 
lococcus aureus)诱导银杏(Ginkgo biloba)悬浮细胞

内白果内酯(bilobalide)、银杏内酯A (ginkgolide A)
和银杏内酯B (ginkgolide B)的增加(Kang等2009)。
发根农杆菌(Agrobacterium rhizogenes)、枯草芽孢

杆菌(Bacillus subtilis)和大肠杆菌(Escherichia coli)
能诱导匙羹藤悬浮细胞中三萜皂苷匙羹藤酸(gymne-
mic acid)的积累(Chodisetti等2013)。丁香假单胞丁

香致病种(Pseudomonas syringae pv. syringae)和烟草

野火病病原细菌(Pseudomonas syringae pv. tabaci)
侵染烟草(Nicotiana tabacum)悬浮细胞时使乙酰香

草醛(acetovanillone)增加, 乙酰香草醛是氧化还原

敏感的, 而细菌的鞭毛蛋白或热杀菌悬液能引起

悬浮细胞中的氧化爆发进而增加次生代谢产物

(Baker等2019)。
2.3  酵母提取物

酵母提取物(yeast extract, YE)是一类重要的诱

导子, 能诱导植物悬浮细胞次生代谢产物的积累。

研究表明, YE能使白花丹属植物悬浮细胞内白花

丹素(Silja等2014)、水母雪兔子悬浮细胞内丁香脂

素(Xu等2007)、以及亚麻悬浮细胞内生物活性成

分木质素(异豆香脂素二葡萄糖苷和芹菜素二糖苷)
和新木质素(脱氢二芳基醇葡萄糖苷和桂酰甘油-β-
异氰醇醚苷)的含量增加(Nadeem等2018)。YE对
次生代谢的影响非常复杂, 可能是因为它是多种化

合物的混合物。Cho等(2008)证明YE由甲壳素、β-
葡聚糖、麦角甾醇、N-乙酰氨基葡萄糖和糖肽组成。

较高的YE浓度会引起培养物的褐变进而影响次生

代谢产物的产生(Sánchez-Sampedro等2005), 因此

YE的处理浓度是一个重要的诱导因素。适当浓度

的YE会增强嘉兰(Gloriosa superba)悬浮细胞内秋

水仙碱的含量, 如果YE浓度过高则降低秋水仙碱

的含量(Mahendran等2018)。这种情况与YE处理

亚麻悬浮细胞所观察到的情况一致 (Nadeem等

2018)。YE与细胞的接触时间也具有重要意义, 如
YE诱导夹竹桃科植物(Decalepis salicifolia)悬浮细

胞总黄酮和总酚积累的最适诱导时间是72 h (Ah-
mad等2019)。YE还可以作为氮源, 在嘉兰悬浮细

胞秋水仙碱和硫代秋水仙碱的生物合成中发挥重

要的作用(Mahendran等2018)。
2.4  其他生物诱导子

对于大多数生物诱导子来说, 具有诱导活性

的成分主要是多糖, 如来源于酵母提取物中的甲

壳素能显著增加花菱草(Eschscholtzia californica)
悬浮细胞内血根碱的积累(Cho等2008)。还有来源

于真菌细胞壁的甲壳素和壳聚糖、来自柑橘类水

果的果胶和来自褐藻的海藻酸钠能够增强葡萄悬

浮细胞中花青素和酚酸的含量(Cai等2012a)。多糖

诱导子活性受不同结构特征的影响, 包括聚合度、

分子量、分支特性、官能团、构象、糖苷键和单

糖组成等(Zheng等2020)。
冠菌素 (coronatine)是一种由丁香假单胞菌

(Pseudomonas syringae)产生的植物毒素, 能诱导西

兰花悬浮培养细胞中酚类化合物的积累 (Sán-
chez-Pujante等2020)。山梨醇和冠菌素单独或者联

合作用都能诱导黄花蒿(Artemisia annua)悬浮细胞

青蒿素生物合成基因的表达进而使细胞内积累青蒿

素(Salehi等2019a)。来自烟草天蛾(Manduca sexta)
幼虫的昆虫唾液, 能有效诱导葡萄细胞内花青素

的产生以及细胞外3-O-葡萄糖基-白藜芦醇的积

累, 具体是唾液中的哪种成分产生的诱导作用还

需要进一步的研究(Cai等2012b)。

3  不同诱导子之间的相互作用对植物悬浮

细胞次生代谢产物的影响

不同诱导子对植物悬浮细胞次生代谢产物的

诱导大多是具有协同作用的。研究表明, 联合诱导

子(YE、壳聚糖、Ag+)处理比单一诱导子处理显

著提高了水母雪兔子悬浮细胞内丁香脂素的含量

(Xu等2007)。MeJA和环糊精联合处理也显著增加

了长春花悬浮细胞内生物碱的含量 (Almagro等
2014)。与其他非生物诱导子相比, 乙烯诱导悬浮

细胞次生代谢产物积累的机制尚不清楚, 目前研

究表明乙烯可以增强其他诱导子的作用, 如乙烯

利和PEF共同作用可以刺激葡萄细胞内产生更多

的花色素(Saw等2012), 并且乙烯利还能增强MeJA
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对红豆杉悬浮细胞内紫杉醇的诱导(Tabata 2004)。
不同诱导子诱导的信号通路也存在相互联系, 比
如MeJA和YE都能够增加花菱草悬浮细胞中苯并

菲啶生物碱含量, 但是MeJA和YE介导了苯并菲啶

生物碱生物合成途径的不同阶段, MeJA诱导了较

早阶段的代谢物二氢血红素的积累, 而YE促进了

苯并菲啶生物碱生物合成途径中后续代谢物血红

素的转化, 并且以MeJA、SA、YE顺序处理细胞时, 
细胞内的苯并呋喃吡啶生物碱积累要比单一诱导

子或同时处理时积累的更多(Cho等2008)。
除了诱导子之间的作用, 诱导子和其他物质

的共同作用也会加强植物次生代谢产物的产生, 
比如相比单一使用MeJA, MeJA和苯丙氨酸组合作

用会使葡萄悬浮细胞产生更多的花青素(Qu等2011)。
为了能有效地获得想要的次生代谢产物, 用诱导

子和其他物质的共同作用提高植物细胞培养中次

生代谢物产量时, 不同细胞系及其特性需要单独

考虑(Qu等2006), 比如MeJA与其他诱导子组合对

低产细胞系有协同作用, 而对高产的细胞系则没

有(Qu等2011)。目前, 对于不同诱导子协同作用于

植物悬浮细胞时诱导次生代谢产物积累的条件和

作用机制的了解还很有限, 有待于深入研究。

4  结语

次生代谢产物是植物在长期进化中对生态环

境适应的结果, 在植物生命活动中有重要意义, 还
是许多药物、染料、香料等化合物的重要来源。

次生代谢产物在植物中含量通常很低, 利用细胞

工程等手段大规模生产次生代谢产物成为植物代

谢领域的研究热点。利用外源诱导子能够显著提

高植物悬浮细胞次生代谢产物的积累, 对外源诱

导子种类和作用机制的研究, 尤其是对其参与不同类

型次生代谢产物合成机理的深入了解, 能够提供

科学的理论依据, 有助于建立高效的诱导方法。

外源诱导子提高植物悬浮细胞次生代谢物产

量取决于诱导子与植物细胞间复杂的相互作用。

目前的研究表明, 无论是非生物诱导子还是生物

诱导子, 多是通过激活植物代谢过程中防御相关

基因, 诱导植物细胞代谢过程发生变化, 产生一系

列的生理生化反应, 最终致使植物积累相关次生

代谢产物来抵御不良环境(Vandelle等2006; Sán-
chez-Pujante等2020)。已有研究虽让我们对外源诱

导子种类及其生物学功能、甚至作用机制有了一

定认识, 但仍有很多研究工作有待深入和完善, 比
如外源诱导子的其他类型、诱导子的作用机制、

诱导子之间的相互作用、诱导子诱导的代谢通路

之间的相互作用等等。此外, 诱导子特异性、诱导

子浓度、诱导时间、诱导子处理时培养物的发育

阶段是影响细胞生物量和生物活性物质积累的重

要因素(Vasconsuelo和Boland 2007)。对外源诱导

子影响植物悬浮细胞次生代谢产物积累的深入研

究, 将有效解决植物悬浮细胞培养次生代谢物产

量低不稳定的问题, 加速植物次生代谢产物商品

化和产业化的进程。
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