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两千年以前人们就已经知道一些牧草对牲畜等动物有毒。#2%!年 *-++7/:从这些牧草中分离到了
一类内生真菌，后被称为 :’($0;2(5%&6 (++&.$4"#，人们才知晓造成这些动物中毒的真正元凶恰恰是这类微
生物［#］。在 $%世纪 "%年代，E/7FG’:对一些植物的内生真菌作了比较性研究［$］，这些内生真菌包括 :’<
($0;2(5%&6 .(%%和香柱菌属（=;%+2.(’）的一些种，其中香柱菌可以导致一些草类干死病（><’H+）。而在大多
数情况下，香柱菌及其相关的内生真菌长期生存于它们的宿主植物中，并不使宿主致病。但真正引起人

们对香柱菌重视的原因是 $%世纪 "%年代在美国发生的大批牲畜因误食一些牧草导致中毒死亡的事
件。I/>’: 在 #233 年指出造成牲畜中度死亡的原因是和这些牧草共生的一类内生真菌，被称为 = )
$0;2%"4［"］，现称为 : ) +(’"(;2%4.&6［!］。进一步研究发现，这类内生真菌产生的麦角缬氨酸（+-9’J/(8:+）等次
级代谢物可以使牲畜中毒以致死亡。以后又陆续发现 : ) .(.%% 产生吲哚双萜（8:K’(+K8=+-F+:+）类生物碱，
它是引起黑麦草眩晕病（G=/99+-）的主要原因［?］。随着对内生真菌的深入研究，人们发现内生真菌产生的
这些次级代谢物尽管有些对牲畜有害，但对宿主植物却大有益处［?］。这些次级代谢物不仅可以帮助宿

主植物抗病虫害，而且还有利于植物抗旱［3］。从 $%世纪 2%年代，人们开始对内生真菌的生态、分布、进
化及遗传等进行广泛的研究。

7 香柱菌的生活史

香柱菌属于麦角菌科（L(/J8>8F8=/>+），它与 M’’8K+/+亚门中的大多数草类有共生的关系。香柱菌包括
有性世代的香柱菌和无性世代的 :’($0;2(5%&6［@］。
香柱菌在共生状态下，主要存在于宿主植物的细胞间隙或是存在于宿主植物的表皮层［2］。香柱菌

不进入宿主植物细胞，常年与宿主植物和平相处。香柱菌有时会在宿主特定的发育阶段形成子座或菌

核，并经子囊孢子感染其它植物的花和胚珠。

大多数寄生或共生的真菌都有特定的附属器官用来从宿主细胞获取生存所需的营养，如附属胞等。

但是香柱菌不产生这类器官，它们的生长完全被限定在宿主细胞间隙［2］。这样一来就使它们必须有一

种特殊的方式来从宿主细胞摄取必须的养分。实验表明，= ) )’#$&+4’ 可以分泌一种酶，它能使蔗糖转化
为六碳糖，从而吸收入体内［#%］。香柱菌还能够分泌一种类似于枯草杆菌蛋白酶的物质，它可以降解宿



主植物细胞壁蛋白，从而来满足内生真菌自身蛋白及其他代谢的需要［!!］。据推测这种物质还可能影响

宿主细胞膜，使宿主细胞内的营养成分渗漏到细胞间隙，从而使香柱菌可以充分获取生长所需的各种养

分。研究表明，! " "#$%&’(#在其宿主植物内过量的生长会导致宿主植物严重的发育障碍和黄化［!#］，所以
在宿主植物内，香柱菌的生长是受严格控制的。在成熟的宿主植物组织内，香柱菌不再生长。这种精确

的调控机制有待于进一步阐明。

香柱菌在同一宿主植物中可以用有性方式进行水平传代，也可以用更为有利的无性方式进行垂直

传代（图略），无性世代的 )#*%+,-*./&0 只具有垂直传代方式［$］。由于香柱菌主要存在于宿主植物花的
分生组织，胚珠，种子以及感染了的母本植物的果实中，当宿主植物子实体萌发开始生长后，存在于子实

体组织间的香柱菌菌丝开始和子实体一同生长，并且存在于该宿主植株的整个生命过程中。在以后的

萌芽中，菌丝继续生长，以保证香柱菌在宿主植物中有条不紊的生存。因而存在于同一宿主内的香柱菌

就可以借着宿主植物的子实体进行垂直传代。但要感染一个新的宿主系统，则必须通过外在的孢子，香

柱菌主要通过子囊孢子进行水平传代。香柱菌的子囊孢子产生于位于宿主植物旗叶周围的香柱菌子

座。香柱菌的子座只产生于未成熟的花序及相邻组织周围。一旦香柱菌的子座产生，分蘖的花序就不

再生长，因而水平传代的香柱菌常常导致宿主植物的干死病。经飞蝇在香柱菌雌性子座和雄性子座之

间作传递，导致子囊孢子的产生，子囊孢子再去感染相邻的健康植物的花，从而完成香柱菌的水平传代。

! 香柱菌的次级代谢

香柱菌以及它的无性世代 )#*%+,-*./&0 与 %&类草本植物的共生关系使宿主植物受益［’］。香柱菌
可以使其宿主植物免受有机或无机环境的破坏。研究表明，香柱菌可以帮助其宿主植物防御食草动物，

线虫和食草昆虫的吞噬［!&］，同时还增强宿主植物的抗旱能力。研究进一步表明，香柱菌的这些能力是

与其次级代谢相关的。香柱菌主要产生四种生物碱类次级代谢物，它们分别是：麦角碱（()*+,）类生物
碱，黑麦震颤素（-+-.,)(/0）类生物碱，黑麦草碱（-+-.1(）类生物碱和波胺（2()3/.1(）［!4］。
!"# 麦角碱类次级代谢物
半数以上的香柱菌在与草类共生的条件下产生麦角碱类次级代谢物。这些代谢物都具有麦角灵

环，包括田麦角碱、麦角灵酸和麦角酸等衍生物［!5］。麦角碱类物质对嚼食动物有毒，它们可以使牲畜出

现体重下降、发烧、血流缓慢、长期不育和产奶量下降等症状。高含量的麦角碱对昆虫也有杀伤作用［’］。

香柱菌中麦角碱的生物合成研究得利于人们对 12(3/’#,$ ,&4,&4#( 中麦角碱生物合成的研究［!5］。在
1 " ,&4,&4#(中，来自初级代谢的甲羟戊酸作为麦角碱的最初底物。由甲羟戊酸形成的二甲基丙烯焦磷
酸和色氨酸在二甲基丙烯转移酶（678930(）的作用下形成二甲基丙烯色氨酸。再经甲基化作用，闭环形
成裸麦角碱。裸麦角碱进一步环化形成田麦角碱。其后通过氧化，异构化，酰氨化的不同的作用形成麦

角碱类的不同代谢衍生物（图 !）。
人们已在 1 " ,&4,&4#(中发现了二甲基丙烯转移酶（678930(），并成功地克隆了该基因（ .0(5）［!’］。

:31*等［!;］以 1 " ,&4,&4#(的 .0(5为探针，在 ! " "#$%&’(#中克隆到了 .0(5的类基因，说明在香柱菌中麦
角碱生物合成是与 1 " ,&4,&4#(中的合成相类似。
研究表明，麦角碱在香柱菌中的生物合成是受香柱菌及其宿主植物的共同调控［!$］。然而，同一香

柱菌内生真菌在不同的宿主植物中麦角碱的产量可以相差 4倍。这种内生真菌<宿主的共同调控机制
还有待阐明。

!"! 黑麦震颤素类次级代谢物
黑麦震颤素是属于吲哚双萜（=1>+-(>.,()2(1(）类生物碱，主要由 ) " 2*2// %产生，是导致黑麦草眩晕症

的主要原因。其中，黑麦震颤素 ?是研究得最多的一类次级代谢物［!@］。
据推测，黑麦震颤素的生物合成与麦角碱的生物合成相类似，以色氨酸作为黑麦震颤素的基本组成

部分。由色氨酸和!牛儿焦磷酸形成雀稗麦草素。雀稗麦草素经氧化和羟基化形成蕈青霉素。一般认
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为，从蕈青霉素到黑麦震颤素 !存在有 "#$%&’%()，)()%&’%()和黑麦震颤素 *等代谢中间物（图 +）。其中，雀
稗麦草素的合成被认为是整个黑麦震颤素 !生物合成的关键。

图 ! 麦角缬氨酸可能的生物合成途径

图 " 黑麦震颤素 #可能的生物合成途径

由于最近 ,(-./ 等从非内生真菌 !"#$%$&&$’(
)*+$&&$中成功地克隆到了吲哚双萜的生物合成基因，
这就为在香柱菌中克隆相应的基因提供了条件［+0］。

同时新西兰的一个研究组也在 , 1 -"./’%*" 基因组上
找到了一个与黑麦震颤素 !生物合成相关的遗传位
点。

"$% 波胺生物碱次级代谢物
在香柱菌所产生的四种生物碱类次级代谢物

中，波胺是最简单的一种。波胺属于吡咯吡嗪类生

物碱，也是目前在香柱菌中发现的唯一的吡咯吡嗪

类生物碱。波胺对昆虫具有杀伤作用，但对牲畜等

脊椎动物无毒［23］。

从化学组成上看，波胺分子包含一个亲脂性的

吡咯吡嗪异源环和一个亲水的侧链。据推测，波胺

是由脯氨酸和精氨酸在一个具有多功能域的肽聚合酶的作用下再经环化及缩合反应形成的（图 4）。波
胺的具体生物合成途径还有待阐明。

图 % 波胺可能的生物合成途径

研究表明，波胺的生物合成在 , 1 /0)1$#*中由单一遗传位点控制。尽管半数以上的香柱菌菌株产

生波胺，但在不同条件下或不同的菌株中，波胺的产量却相差巨大，说明波胺的生物合成是受菌株和宿

主的共同调控。
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!"# 黑麦草碱类次级代谢物
黑麦草碱的化学结构为苯 !"氨基吡咯酸，属于双吡咯烷类生物碱，广泛存在于香柱菌及其宿主植物

的共生体中［#!］。黑麦草碱的产量可达植物干重的 !$，对动物无毒，可高效杀灭昆虫，黑麦草碱在帮助
宿主植物抗旱方面也具有重要作用。%&’(等人［#!］根据双吡咯烷的生物合成途径，提出一个可能的黑麦
草碱生物合成途径（图 )）。鸟氨酸可能是参与这一途径的最初起始物，在鸟氨酸脱羧酶（*+,）的作用
下，鸟氨酸被转化为腐氨酸，腐氨酸与脱羧化的 -"腺苷甲硫氨酸（-./）一起在精氨酸合成酶的作用下形
成精氨酸，精氨酸再在精氨酸甲基转移酶的作用下形成甲基精氨酸，然后在多胺氧化酶的作用下成环，

形成去甲基黑麦草碱，再次甲基化形成黑麦草碱（图 )）。

图 # 黑麦草碱可能的生物合成途径

由于香柱菌具有有性世代，使其适合于孟德尔遗传学研究。012314’54等人通过限制性酶切片段长
度多态性在香柱菌染色体上发现了一个与黑麦草碱生物合成相关的遗传为点（6*6），这样就为黑麦草碱
生物合成在遗传学上的研究提供了条件［##］。61&等进一步构建了一个含有 7!))个克隆的香柱菌基因组
%.,文库，并以 6*6标记为探针，得到了一个包含 6*6在内的 85491:。对围绕 6*6的 ;< 3=的 +>.序列
测定表明，在这一序列中包含有鸟氨酸脱羧酶（*+,），高半胱氨酸聚合酶（?,-），氧化酶，氧化还原酶，脱
氢酶等基因的类基因。进一步的遗传学分析表明，这些基因只存在于黑麦草碱的产生菌中，而在一株不

产生黑麦草碱的菌株中，这些基因缺失。%2@43A4’(1B等［#;］通过转录分析表明，这些基因只在黑麦草碱产
生的条件下表达。这些证据说明，黑麦草碱的生物合成基因簇很可能位于这一 85491:中。对这些基因的
功能研究将有助于黑麦草碱生物合成途径的阐明。

除上述四类次级代谢产物外，香柱菌还产生固醇，类固醇以及抗真菌的一些代谢物，如倍半萜，吲

哚，二乙酰胺等［#)］。

$ 香柱菌及其宿主植物共生系统的演化

香柱菌在分类学上是很分散的一群。香柱菌包含有 !<个种，其中 C个种（)个起源于北美，D个起源
于欧洲）具有宿主的相对专一性，而 ! E "#$%&’(不同于上述 C个种，它具有广泛的宿主［F］。
香柱菌通过两种方式进行传代，而这两种方式又是和宿主紧密相关的。在水平遗传中，受感染的宿

主植物不再产生种子，最终导致干死。而不发生干死的受感染的宿主植物将产生携有香柱菌的种子，也

就是垂直遗传。这种精密的调控被认为是一种长期的香柱菌与其宿主之间相互进化的结果。

据推测，通过垂直遗传的 )*+"#$%+,&-.有很多都是由香柱菌进化来的［!D］。因为在一些条件下，香柱
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菌失去了水平遗传的能力，只能通过垂直遗传来传代。例如，! ! "#$#%%# 的共生真菌 & ! ’(’)) 与 * ! +#,-./0#
就极其相似。更有可能的是，&#(-1"2(3).4起源于香柱菌的种间杂交。遗传学上的证据支持了这一点。

& ! /(#%("2)0’.4具有的!"#$%$&’(基因（ -.5)）与 * ! +#,-./0#，* ! 50/(%)) 和 * ! -1"2)%0 很相似。另一种从地
中海分离到的香柱菌只具有与 * ! +#,-./0#和 * ! 50/(%)) 相似的 -.5)基因，而与 * ! -1"2)%0的则不同。和
有性或无性的单倍体香柱菌菌株相比，杂交后代相对巨大的基因组也说明来自双亲世代的基因经常同

时保存在子代中［)*］。同时在香柱菌的不同种间缺少营养生长不相容性很可能是由于它们是通过无性

杂交进化来的原因。种间杂交的前提是必须有具有不同遗传性状的内生真菌同时感染同一个宿主植

物。最近的研究表明，一个宿主植物可以被多个具有不同遗传性状的内生真菌感染［)+］。

香柱菌祖先所具有的这种广泛的种间杂交能力为其提供了一种特殊的选择优势。可以认为生物碱

类次级代谢产物就是其中一种优势。起源于 * ! +#,-./0#的杂交种或非杂交种都可以产生一种以上的生
物碱，为其及其宿主的生存提供了竞争力。

! 结语

香柱菌与其宿主植物的紧密的共生关系，一方面为宿主提供了更强的抗逆作用，同时香柱菌不仅从

宿主获取必须的养分，而且可以通过垂直遗传免受外界不利条件的影响。此外，香柱菌在宿主中的生存

又受严格调控，它们生存于宿主组织细胞间隙，但又不引起相邻组织细胞的反应，它们从宿主植物收取

养分，但又不引起宿主的严重损伤［),］。这一现象正引起越来越多的科学工作者的兴趣。

香柱菌产生生物碱等多种次级代谢产物。可以说帮助宿主植物应付外界环境的保护机制是这些次

级代谢物的主要作用之一。同时生物碱的合成又受到病虫害和干旱等外界条件的调控。而这些外界信

号如何通过宿主传递给内生真菌，将是一个十分有趣的课题。
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致 读 者
感谢广大作者、读者多年来对《微生物学报》的关心和支持。为了使您的科

研成果尽快得到交流，本刊 Z))&年每册增加到 "%%面。全部道林纸印刷，内附进
口铜版纸印制的黑白图版和彩色图版。发表周期更短，内容丰富翔实，能及时反

映我国微生物学科前沿和最新研究水平。在新的一年里，《微生物学报》将更好

的为科研工作者服务，为促进科技资源信息化最大限度的共享做出积极贡献。

欢迎投稿！欢迎订阅！欢迎提出宝贵意见！

《微生物学报》编辑部

$&"" 期 刘 钢：内生真菌香柱菌及其次级代谢




