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摘要: 通过构建单一内生真菌 －石蒜 〔 Ｌｙｃｏｒｉｓ ｒａｄｉａｔａ ( Ｌ􀆳Ｈéｒ.) Ｈｅｒｂ.〕 无菌组培苗互作体系ꎬ探究亚虫草属

(Ｍｅｔａｃｏｒｄｙｃｅｐｓ Ｓｕｎｇ)内生真菌 ＬｒＲＦ８ 对石蒜叶、鳞茎、根干质量及 ＮＯ、Ｈ２Ｏ２、ＩＡＡ、ＳＡ、ＧＡ 积累及石蒜科生物碱合

成关键基因表达的影响ꎬ探究 ＬｒＲＦ８ 促进石蒜中生物碱积累的机制ꎮ 结果表明:与对照(未接菌)组相比ꎬ接种

ＬｒＲＦ８ 显著提高了叶和鳞茎中加兰他敏及根中水仙环素、石蒜碱和加兰他敏的含量ꎮ 进一步研究发现ꎬ接种 ＬｒＲＦ８
能够诱导石蒜不同组织中 ＮＯ 和 Ｈ２Ｏ２ 的差异迸发ꎬ其诱导效果在根中最显著ꎻ同时ꎬ接种 ＬｒＲＦ８ 引起了 ＩＡＡ、ＳＡ、
ＧＡ 在石蒜不同组织中的差异积累ꎬ主要促进了叶中 ＧＡ 及根中 ＩＡＡ 和 ＳＡ 的积累ꎮ 此外ꎬ接种 ＬｒＲＦ８ ７ ｄ 显著提高

了石蒜叶、鳞茎中 ＰＡＬ和 ＯＭＴ及根中 ＰＡＬ的相对表达量ꎬ接种 ＬｒＲＦ８ １４ ｄ 显著提高了叶中 ＰＡＬ和 ＣＹＰ９６Ｔ１ꎬ鳞茎

中 ＰＡＬ及根中 ＰＡＬ、ＴＹＤＣ、ＣＹＰ９６Ｔ１的相对表达量ꎮ 从整株看ꎬ施加外源信号分子和植物激素能够提高石蒜中生物

碱的积累ꎬ并且外源施加 ＳＮＰ 提高了石蒜中 ＣＹＰ９６Ｔ１ 的相对表达量ꎬ外源施加 Ｈ２Ｏ２ 提高了 ＴＹＤＣ、ＯＭＴ 和

ＣＹＰ９６Ｔ１的相对表达量ꎬ外源施加 ＩＡＡ 提高了 ＴＹＤＣ的相对表达量ꎬ外源施加 ＳＡ 提高了 ＰＡＬ和 ＣＹＰ９６Ｔ１的相对表

达量ꎬ外源施加 ＧＡ 提高了 ＯＭＴ和 ＣＹＰ９６Ｔ１的相对表达量ꎮ 综上所述ꎬ相较于盆栽体系ꎬ本研究构建的单一内生

真菌－石蒜无菌组培苗互作体系排除了环境微生物的干扰ꎬ证实接种 ＬｒＲＦ８ 有利于促进石蒜中生物碱的积累ꎬ其中

ＮＯ 和 Ｈ２Ｏ２ 及 ＩＡＡ、ＳＡ 和 ＧＡ 信号在基因表达层面发挥重要调控作用ꎮ
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　 　 石蒜科(Ａｍａｒｙｌｌｉｄａｃｅａｅ)植物主要分布在热带和

亚热带地区[１]ꎬ国内主要分布在江苏、浙江、安徽一

带[２]ꎮ 石蒜科生物碱是石蒜科植物特有的次生代谢

物ꎬ具有多种药用活性ꎮ 例如:加兰他敏作为长效的、
选择性的、可逆的乙酰胆碱酯酶抑制剂ꎬ已被用于阿

尔茨海默病的临床治疗ꎻ石蒜碱具有抑菌、消炎等活

性ꎻ水仙环素具有抗肿瘤等活性[３]ꎮ 由于石蒜科生

物碱结构复杂ꎬ化学合成难度大、成本高[４]ꎬ目前主

要依靠从石蒜科植物体内提取获得[５]ꎮ 石蒜〔Ｌｙｃｏｒｉｓ
ｒａｄｉａｔａ (Ｌ􀆳Ｈéｒ.) Ｈｅｒｂ.〕生长速度快、生物量积累多ꎬ
是中国加兰他敏等生物碱提取的主要植物资源之一ꎮ
然而ꎬ石蒜科生物碱在植物体内含量很低[６]ꎬ如加兰

他敏在石蒜体内的含量不足植物干质量的 ０.１％[７]ꎬ
极大地限制了这些药用活性成分的提取与纯化ꎬ因
此ꎬ亟需开发可以促进石蒜中生物碱积累的有效策

略ꎬ促进其进一步开发与应用ꎮ
内生菌是指其生命周期中至少有一段时间定殖

于植物体内而不会引起植物病症的一大类微生

物[８]ꎮ 作者所在课题组的前期研究结果表明:在盆

栽实 验 条 件 下ꎬ 分 离 自 石 蒜 根 部 的 亚 虫 草 属

(Ｍｅｔａｃｏｒｄｙｃｅｐｓ Ｓｕｎｇ)内生真菌 ＬｒＲＦ８ 能够有效促进

石蒜中多种生物碱的积累[８]ꎬ但其促进机制尚不明

晰ꎮ 有 研 究 报 道 孔 球 孢 霉 属 ( Ｇｉｌｍａｎｉｅｌｌａ Ｇ. Ｌ.
Ｂａｒｒｏｎ)内生真菌 ＡＬ１２ 通过激活茅苍术〔Ａｔｒａｃｔｙｌｏｄｅｓ

ｌａｎｃｅａ (Ｔｈｕｎｂ.) ＤＣ.〕体内一氧化氮(ＮＯ)、过氧化氢

(Ｈ２Ｏ２)、水杨酸(ＳＡ)等信号级联ꎬ增加萜类合成关

键基因的表达ꎬ增加倍半萜类物质的积累[９－１０]ꎻ深绿

木霉 ( Ｔｒｉｃｈｏｄｅｒｍａ ａｔｒｏｖｉｒｉｄｅ Ｂｉｓｓｅｔｔ ) Ｄ１５ 通过激活

Ｈ２Ｏ２、ＳＡ 等信号级联ꎬ促进丹参( Ｓａｌｖｉａ ｍｉｌｔｉｏｒｒｈｉｚａ
Ｂｕｎｇｅ) 中丹参酮的积累[１１]ꎻ 南方红豆杉 〔 Ｔａｘｕｓ
ｃｈｉｎｅｎｓｉｓ (Ｐｉｌｇ.) Ｒｅｈｄｅｒ〕内生真菌 Ｐｓｅｕｄｏｄｉｄｙｍｏｃｙｒｔｉｓ
ｌｏｂａｒｉｅｌｌａｅ Ｆｌａｋｕｓ 的发酵上清液通过诱导多种激素信

号的交联ꎬ如 ＳＡ、赤霉素(ＧＡ)等ꎬ促进宿主植物中紫

杉醇的合成[１２]ꎮ 此外ꎬＧＡ 也被报道增加丹参中迷迭

香酸、丹酚酸的积累[１３]ꎮ 值得注意的是ꎬ吲哚－３－乙
酸(ＩＡＡ)等生长素除了在植物生长发育中发挥功能

外ꎬ也能够参与调节植物的次生代谢ꎬ如外源添加生

长素能够增加人参(Ｐａｎａｘ ｇｉｎｓｅｎｇ Ｃ. Ａ. Ｍｅｙ.)中人

参皂苷产量[１４]ꎬ以及桑树(Ｍｏｒｕｓ ａｌｂａ Ｌｉｎｎ.)中芦丁

含量[１５]ꎬ其可能是通过影响生长素转运蛋白 ＰＩＮ 及

ＰＩＮ－ＬＩＫＥＳꎬ进而间接地促进植物次生代谢[１６]ꎮ 本

课题组前期研究发现ꎬ多株分离自忽地笑 〔 Ｌｙｃｏｒｉｓ
ａｕｒｅａ (Ｌ􀆳Ｈéｒ.) Ｈｅｒｂ.〕的内生真菌在诱导石蒜中生物

碱合成的同时ꎬ显著提高了 ＳＡ 信号通路关键基因

ＰＲ１的表达ꎬ进一步促进了石蒜生物碱合成关键基因

的表达ꎬ包括苯丙氨酸解氨酶(ＰＡＬ)、酪氨酸脱羧酶

(ＴＹＤＣ)、４′－Ｏ－甲基转移酶(ＯＭＴ)及细胞色素 Ｐ４５０
酶(ＣＹＰ９６Ｔ１)编码基因的表达[１７]ꎮ 由上述研究结果

５２
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可知ꎬ内生真菌能够诱导植物体内的信号级联ꎬ如活

性氧的迸发、激素信号的激活等ꎬ诱发宿主植物代谢

的重编程ꎬ增加次生代谢相关基因的表达ꎬ促进活性

物质的合成与积累[１８]ꎮ 因此ꎬＮＯ、Ｈ２Ｏ２、ＩＡＡ、ＳＡ、ＧＡ
等信号分子及植物激素可能参与了 ＬｒＲＦ８ 诱导的石

蒜中生物碱的合成ꎬ需要进一步研究ꎮ
鉴于此ꎬ本研究基于前期盆栽实验筛选到的亚虫

草属内生真菌 ＬｒＲＦ８ 能够有效促进石蒜中生物碱的

积累ꎬ构建了单一内生真菌－石蒜无菌组培苗互作体

系ꎬ有效排除环境中微生物的干扰ꎬ检测 ＬｒＲＦ８ 对石

蒜 ＮＯ、Ｈ２Ｏ２、ＩＡＡ、ＳＡ、ＧＡ 等积累及石蒜科生物碱合

成关键基因表达的影响ꎬ以期揭示该菌株促进石蒜中

生物碱积累的机制ꎮ

１　 材料和方法

１.１　 材料

１.１.１　 石蒜无菌组培苗的繁育　 供试石蒜无菌组培

苗来自课题组已建立的石蒜无菌植物组织培养快繁

体系[１９]ꎬ具有相同的基因背景ꎮ 在含 ６.０ ｍｇ􀅰Ｌ－１ ６－
苄氨基嘌呤(６－ＢＡ)、０.５ ｍｇ􀅰Ｌ－１萘乙酸(ＮＡＡ)的

ＭＳ 培养基中诱导小鳞茎的生成[２０]ꎬ待 ４ ~ ５ 个小鳞

茎形成时ꎬ使用灭菌手术刀将单个小鳞茎分开ꎬ单个

小鳞茎移栽至不含激素的 ５０ ｍＬ ＭＳ 培养基中诱导形

成完整植株ꎬ使用 ２ 月龄的植株进行实验ꎮ 培养条件

为光照度 ３ ４００ ｌｘꎬ光照时间 １２ ｈ􀅰ｄ－１ꎬ昼温和夜温

分别为 ２５ 和 １８ ℃ꎮ
１.１.２　 内生真菌的活化与接种　 于 ２０２０ 年秋季在南

京中山植物园的石蒜种植园区(北纬 ３２°０３′、东经

１１８°５０′)内采集健康石蒜植株 ２０ 株(株龄约 １０ ａ)ꎬ
经表面灭菌后ꎬ进行内生真菌分离[８]ꎮ 内生真菌菌

株 ＬｒＲＦ８ 分离自石蒜根系ꎬ经 ＩＴＳ 序列扩增与比对

后ꎬ鉴定为亚虫草属[８]ꎮ ＬｒＲＦ８ 于体积分数 ２０％甘油

中保藏在－８０ ℃下ꎬ真菌活化时ꎬ吸取 ２００ μＬ 菌液涂

布于马铃薯葡萄糖琼脂(ＰＤＡ)培养基[２１]上ꎬ于 ３０ ℃
暗培养至单菌落(直径约 １ ｍｍ)形成ꎬ挑取单菌落ꎬ
转接至新鲜 ＰＤＡ 培养基上ꎬ于 ３０ ℃继续暗培养 ７ ｄ
后ꎬ使用打孔器取最外围单枚菌片(直径 ４ ｍｍ)ꎬ菌
丝面朝下、紧贴石蒜鳞茎ꎬ接种于 ＭＳ 培养基表面ꎮ
对照组(未接菌)植株在相同位置接种单枚 ＰＤＡ 培

养基圆片(直径 ４ ｍｍ)ꎮ
使用 ２ 月龄的石蒜无菌组培苗接种 ＬｒＲＦ８ꎬ接种

２８ ｄ 后ꎬ取对照组和接菌组植株各 ５ 株ꎬ烘干后分别

称量叶、鳞茎、根干质量ꎬ并检测各组织中水仙环素、
石蒜碱、加兰他敏的含量[１７]ꎻ接种 ７ ｄ 后ꎬ取对照组

和接菌组植株各 ５ 株ꎬ分别检测叶、鳞茎、根中 ＮＯ、
Ｈ２Ｏ２、ＩＡＡ、ＳＡ、ＧＡ 的含量[２２]ꎻ接种 ７ 和 １４ ｄ 后ꎬ取
对照组和接菌组植株各 ７ 株ꎬ分别检测叶、鳞茎、根中

石蒜科生物碱合 成 关 键 基 因 ＰＡＬ、 ＴＹＤＣ、 ＯＭＴ、
ＣＹＰ９６Ｔ１的相对表达量ꎮ 外源信号分子和激素处理

２８ ｄ 后ꎬ取对照组和处理组植株各 ５ 株ꎬ称量叶、鳞
茎、根干质量ꎬ并检测各组织中 ３ 种生物碱的含量ꎬ进
一步明确信号分子和激素对石蒜干质量和生物碱积

累的影响ꎻ外源信号分子和激素处理 ７ ｄ 后ꎬ取对照

组和处理组植株各 ５ 株ꎬ分别检测叶、鳞茎、根中生物

碱合成关键基因 ＰＡＬ、ＴＹＤＣ、ＯＭＴ、ＣＹＰ９６Ｔ１ 的相对

表达量ꎮ 最后验证 ＬｒＲＦ８ 灭活菌丝处理 ２８ ｄ 对石蒜

中 ３ 种生物碱含量的影响ꎮ
１.２　 方法

１.２.１　 石蒜科生物碱的提取与检测　 分别收获对照

组和接菌组植株ꎬ使用灭菌手术刀将植株分为叶、鳞
茎、根ꎬ于 ５５ ℃烘干至恒质量ꎬ使用万分之一电子天

平称量各组织干质量ꎮ 将植物组织研磨成粉末ꎬ称取

１ ｇ 粉末ꎬ加入 ５ ｍＬ 甲醇ꎬ４ ℃提取 ２４ ｈꎬ每 ８ ｈ 超声

水浴(室温、７０ ｋＨｚ)１ 次ꎬ每次 ３０ ｍｉｎꎬ共处理 ３ 次ꎮ
于室温、８ ０００ ｒ􀅰ｍｉｎ－１离心 １０ ｍｉｎ 获得上清液ꎬ过孔

径 ０.２２ μｍ 滤膜ꎮ 使用高效液相色谱(ＨＰＬＣ)法[１７]

检测水仙环素、石蒜碱、加兰他敏的含量ꎮ
１.２.２　 ＮＯ 和 Ｈ２Ｏ２ 含量测定 　 按照“１.２.１”中的方

法将植株分为叶、鳞茎、根ꎬ称取 ０.１ ｇ 新鲜植物组织ꎬ
加入 ５００ μＬ ０.１ ｍｏｌ􀅰Ｌ－１磷酸盐缓冲液(ｐＨ ７.０ 至

ｐＨ ７.４)ꎬ使用冷冻研磨仪(０ ℃、５０ Ｈｚꎬ上海净信实

业发展有限公司)研磨 ３０ ｓ 获得组织匀浆ꎬ于 ４ ℃、
１２ ０００ ｒ􀅰ｍｉｎ－１离心 １０ ｍｉｎꎬ获得上清液ꎮ 使用一氧

化氮(ＮＯ)测定试剂盒和过氧化氢(Ｈ２Ｏ２)检测试剂

盒(南京建成生物工程研究所)分别测定各组织中的

ＮＯ 和 Ｈ２Ｏ２ 含量ꎮ
１.２.３　 植物激素的提取与检测　 分别收获对照组和

接菌组植株ꎬ按照“１.２.１”中的方法将植株分为叶、鳞
茎、根ꎬ称取 １ ｇ 新鲜植物组织ꎬ加入 １０ ｍＬ 甲醇ꎬ使
用冷冻研磨仪研磨 ３０ ｓ 获得组织匀浆ꎬ于 ４ ℃提取

２４ ｈꎬ每 ８ ｈ 超声水浴(室温、７０ ｋＨｚ) １ 次ꎬ每次 ３０
ｍｉｎꎬ共处理 ３ 次ꎮ 之后ꎬ按照“１.２.２”中的方法获得

上清液ꎬ过孔径 ０.２２ μｍ 滤膜后ꎬ参考 Ｃｈｅｎ 等[２３] 的

６２
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方法稍作修改ꎬ使用 ＬＣ－２０ＡＴ 高效液相色谱仪〔岛
津(上海)实验器材有限公司〕检测 ＩＡＡ、ＳＡ、ＧＡ 含

量ꎮ 具体方法:流动相为体积分数 ０.１％甲酸－水溶液

(Ａ)和乙腈(Ｂ)ꎻ梯度洗脱体系为 ０ ~ ３０ ｍｉｎ、１０％ ~
３０％ Ｂꎬ流速 １ ｍＬ􀅰ｍｉｎ－１ꎬ柱温 ３５ ℃ꎬ进样量 ２０ μＬꎮ
ＩＡＡ、ＳＡ、ＧＡ 的检测波长分别为 ２８０、３００、２５０ ｎｍꎮ
１.２.４　 外源信号分子及激素处理　 硝普钠(ＳＮＰ)可
作为 ＮＯ 供体ꎬ被植物吸收后能够释放 ＮＯ[２４]ꎮ 根据

接种 ＬｒＲＦ８ 诱导石蒜中 ＮＯ、Ｈ２Ｏ２、ＩＡＡ、ＳＡ、ＧＡ 含量

的测定结果ꎬ使用体积分数 ０. ００２％ 二甲基亚砜

(ＤＭＳＯ) 作为溶剂 分 别 配 制 ８ ｍｇ 􀅰 ｍＬ－１ ＳＮＰ、
８ ｍｇ􀅰ｍＬ－１ Ｈ２Ｏ２、０.０５ ｍｇ􀅰Ｌ－１ ＩＡＡ、０.００５ ｍｇ􀅰Ｌ－１

ＳＡ、０.５ ｍｇ􀅰Ｌ－１ ＧＡ 溶液ꎬ孔径 ０.２２ μｍ 无菌滤膜过滤

除菌后备用ꎮ 分别吸取 １ ｍＬ 各外源信号分子或激素

溶液喷洒在 ２ 月龄的石蒜无菌组培苗上[２５]ꎬ按照

“１.２.１”的方法称量干质量ꎬ并检测 ３ 种生物碱含量ꎮ
以上述无菌滤膜过滤后的体积分数 ０.００２％ ＤＭＳＯ 处

理的石蒜植株作为对照ꎮ
１.２.５　 总 ＲＮＡ 提取及生物碱合成关键基因表达分析

按照“１.２.１”中的方法将植株分为叶、鳞茎、根ꎬ液氮

速冻ꎬ于 － ８０ ℃ 保存ꎮ 使用 ＲＮＡｐｒｅｐ Ｐｕｒｅ 植物总

ＲＮＡ 提取试剂盒(北京天根生化科技有限公司)提取

总 ＲＮＡꎬ使用 ＮａｎｏＤｒｏｐＴＭ １０００ 微量分光光度计(上
海赛默飞世尔科技有限公司)对 ＲＮＡ 进行定量ꎬ取
１ μｇ总 ＲＮＡ 用 ＤＮＡ 酶处理后反转录成 ｃＤＮＡꎬ使用

ＳＹＢＲ® Ｐｒｅｍｉｘ Ｅｘ ＴａｑＴＭ试剂盒(北京宝日医生物技

术有限公司)进行 ｑＲＴ－ＰＣＲ 反应ꎮ 以 ＴＩＰ４１ 作为内

参基因ꎬ使用 ２－ΔΔＣＴ法[２６]计算生物碱合成关键基因的

相对表达量ꎮ 具体引物[１７]信息见表 １ꎮ
１.２.６　 ＬｒＲＦ８ 灭活菌丝制备及石蒜植株的转接　 挑

取活化的 ＬｒＲＦ８ 单菌落至马铃薯葡萄糖液体(ＰＤＢ)
培养基中ꎬ１５０ ｒ􀅰ｍｉｎ－１、３０ ℃暗培养 ７ ｄ 后ꎬ经 ２ 层

无菌纱布过滤ꎬ收集菌丝体ꎬ无菌水清洗 ３ 次ꎬ经
ＳＣＩＥＮＴＺ－１０Ｎ 冷冻干燥机(－８０ ℃、０.９５ ｋＷꎬ宁波新

芝生物科技股份有限公司)冷冻干燥后ꎬ研磨成细

粉ꎬ即菌丝冻干粉ꎮ 每个培养瓶(３５０ ｍＬ)中加入 ５０
ｍＬ 含 ０.５ ｍｇ􀅰Ｌ－１ ＮＡＡ、３０ ｇ􀅰Ｌ－１蔗糖、１０ ｇ􀅰Ｌ－１琼

脂的 ＭＳ 培养基及 １０ ｍｇ 菌丝冻干粉ꎬ混匀ꎬ１２１ ℃高

温高压灭活 ２０ ｍｉｎ 后冷却ꎬ待用ꎮ 每瓶中转接 １ 株

２ 月龄的石蒜无菌组培苗ꎬ培养 ２８ ｄ 后收获ꎬ按照

“１.２.１”中的方法检测各组织中 ３ 种生物碱含量ꎮ 以

不添加菌丝冻干粉的培养基为对照ꎮ

表 １　 石蒜中生物碱合成关键基因的引物序列
Ｔａｂｌｅ １ 　 Ｐｒｉｍｅｒ ｓｅｑｕｅｎｃｅｓ ｏｆ ｋｅｙ ｇｅｎｅｓ ｆｏｒ ａｌｋａｌｏｉｄ ｓｙｎｔｈｅｓｉｓ ｉｎ
Ｌｙｃｏｒｉｓ ｒａｄｉａｔａ (Ｌ􀆳Ｈéｒ.) Ｈｅｒｂ.

引物名称 Ｐｒｉｍｅｒ ｎａｍｅ 引物序列 Ｐｒｉｍｅｒ ｓｅｑｕｅｎｃｅ (５′→３′)

ＬｒＰＡＬ＿Ｆｗ ＧＴＧＡＴＧＴＴＧＴＴＧＴＴＧＡＧＧＡＧＧＣＧＡ
ＬｒＰＡＬ＿Ｒｅｖ ＴＡＧＧＡＧＧＡＣＣＡＡＧＣＡＡＧＧＡＧＧＴＧＣ
ＬｒＴＹＤＣ＿Ｆｗ ＡＣＣＡＴＣＧＴＣＴＣＴＧＴＴＴＣＡＴＣＴＧＴＣ
ＬｒＴＹＤＣ＿Ｒｅｖ ＴＴＧＣＴＴＣＴＣＴＣＡＴＴＣＴＣＡＴＣＣＧＴＡ
ＬｒＯＭＴ＿Ｆｗ ＧＧＧＡＧＧＴＧＡＣＴＧＡＧＡＡＡＣＡＴＧＡＡＴ
ＬｒＯＭＴ＿Ｒｅｖ ＣＣＡＡＡＧＣＧＧＴＴＧＴＧＡＧＣＡＧＡＧＡＡＴ
ＬｒＣＹＰ９６Ｔ１＿Ｆｗ ＧＡＡＡＧＧＣＧＡＣＣＴＣＴＡＣＡＡＧＧＴＧＴＴ
ＬｒＣＹＰ９６Ｔ１＿Ｒｅｖ ＣＴＧＣＴＧＡＡＴＣＧＡＧＴＡＴＡＧＧＡＡＴＣＡ
ＬｒＴＩＰ４１＿Ｆｗ ＡＡＴＧＴＧＣＡＡＧＣＡＧＧＧＣＴＡＧＴＡＡ
ＬｒＴＩＰ４１＿Ｒｅｖ ＧＣＡＡＣＣＡＴＣＣＡＡＡＧＴＴＴＡＡＣＴＧＣＴ

１.３　 数据统计和分析

利用 ＥＸＣＥＬ ２０１６ 软件进行数据统计ꎬ 利用

Ｇｒａｐｈｐａｄ Ｐｒｉｓｍ ９.０.０ 软件对数据进行 Ｍａｎｎ－Ｗｈｉｔｎｅｙ
非参数检验ꎮ

２　 结果和分析

２.１ 　 接种 ＬｒＲＦ８ 对石蒜干质量和生物碱积累的

影响

　 　 接种 ＬｒＲＦ８ 对石蒜叶、鳞茎、根干质量及水仙环

素、石蒜碱、加兰他敏含量的影响见图 １ꎮ 结果显示:
与对照(未接菌)组相比ꎬ接种 ＬｒＲＦ８ 对石蒜叶和鳞

茎的干质量无显著影响ꎬ显著降低了根干质量ꎮ 与对

照组相比ꎬ接种 ＬｒＲＦ８ 显著提高了叶和鳞茎中加兰他

敏及根中水仙环素、石蒜碱、加兰他敏的含量ꎮ
２.２　 接种 ＬｒＲＦ８ 对石蒜中 ＮＯ、Ｈ２Ｏ２ 及激素含量的

影响
　 　 接种 ＬｒＲＦ８ 对石蒜叶、鳞茎、根中 ＮＯ、Ｈ２Ｏ２、
ＩＡＡ、ＳＡ 和 ＧＡ 含量的影响见图 ２ꎮ 结果显示:与对照

(未接菌)组相比ꎬ接种 ＬｒＲＦ８ 显著提高了石蒜叶和

根中 ＮＯ 含量以及根中 Ｈ２Ｏ２ 含量ꎮ 与对照组相比ꎬ
接种 ＬｒＲＦ８ 显著提高了根中 ＩＡＡ 和 ＳＡ 含量以及叶

中 ＧＡ 含量ꎬ却显著降低了根中 ＧＡ 含量ꎮ
２.３　 外源信号分子及激素对石蒜干质量和生物碱积

累的影响

２.３.１　 外源信号分子对干质量和生物碱积累的影响

８ ｍｇ􀅰ｍＬ－１ ＳＮＰ、８ ｍｇ􀅰ｍＬ－１ Ｈ２Ｏ２ 对石蒜叶、鳞茎、
根干质量及水仙环素、石蒜碱、加兰他敏含量的影响

见图 ３ꎮ 结果显示:与对照组 (体积分数 ０. ００２％
ＤＭＳＯ 处理)相比ꎬ８ ｍｇ􀅰ｍＬ－１ ＳＮＰ 处理显著提高了

７２
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: 对照(未接菌)Ｔｈｅ ｃｏｎｔｒｏｌ (ｎｏｎ￣ｉｎｏｃｕｌａｔｉｏｎ)ꎻ : 接种 ＬｒＲＦ８ Ｉｎｏｃｕｌａｔｅｄ ｗｉｔｈ ＬｒＲＦ８. Ｌ: 叶 Ｌｅａｆꎻ Ｂ: 鳞茎 Ｂｕｌｂꎻ Ｒ: 根 Ｒｏｏｔ. 同一图中柱子上方不
同小写字母表示同一组织的对照组与接菌组间差异显著(Ｐ < ０. ０５) Ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｌｏｗｅｒｃａｓｅｓ ａｂｏｖｅ ｔｈｅ ｂａｒｓ ｉｎ ｔｈｅ ｓａｍｅ ｇｒａｐｈ ｉｎｄｉｃａｔｅ ｔｈｅ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ
ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅｓ (Ｐ<０.０５) ｂｅｔｗｅｅｎ ｔｈｅ ｃｏｎｔｒｏｌ ｇｒｏｕｐ ａｎｄ ｉｎｏｃｕｌａｔｉｏｎ ｇｒｏｕｐ ｏｆ ｔｈｅ ｓａｍｅ ｔｉｓｓｕｅ.

图 １　 接种 ＬｒＲＦ８ 对石蒜各组织干质量及生物碱含量的影响
Ｆｉｇ. １　 Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｉｎｏｃｕｌａｔｉｏｎ ｗｉｔｈ ＬｒＲＦ８ ｏｎ ｄｒｙ ｍａｓｓ ａｎｄ ａｌｋａｌｏｉｄ ｃｏｎｔｅｎｔ ｉｎ ｅａｃｈ ｔｉｓｓｕｅ ｏｆ Ｌｙｃｏｒｉｓ ｒａｄｉａｔａ (Ｌ􀆳Ｈéｒ.) Ｈｅｒｂ.

: 对照(未接菌)Ｔｈｅ ｃｏｎｔｒｏｌ (ｎｏｎ￣ｉｎｏｃｕｌａｔｉｏｎ)ꎻ : 接种 ＬｒＲＦ８ Ｉｎｏｃｕｌａｔｅｄ ｗｉｔｈ ＬｒＲＦ８. Ｌ: 叶 Ｌｅａｆꎻ Ｂ: 鳞茎 Ｂｕｌｂꎻ Ｒ: 根 Ｒｏｏｔ. 同一图中柱子上方不
同小写字母表示同一组织的对照组与接菌组间差异显著(Ｐ < ０. ０５) Ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｌｏｗｅｒｃａｓｅｓ ａｂｏｖｅ ｔｈｅ ｂａｒｓ ｉｎ ｔｈｅ ｓａｍｅ ｇｒａｐｈ ｉｎｄｉｃａｔｅ ｔｈｅ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ
ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅｓ (Ｐ<０.０５) ｂｅｔｗｅｅｎ ｔｈｅ ｃｏｎｔｒｏｌ ｇｒｏｕｐ ａｎｄ ｉｎｏｃｕｌａｔｉｏｎ ｇｒｏｕｐ ｏｆ ｔｈｅ ｓａｍｅ ｔｉｓｓｕｅ.

图 ２　 接种 ＬｒＲＦ８ 对石蒜各组织中 ＮＯ、Ｈ２Ｏ２ 及激素含量的影响
Ｆｉｇ. ２　 Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｉｎｏｃｕｌａｔｉｏｎ ｗｉｔｈ ＬｒＲＦ８ ｏｎ ＮＯ ａｎｄ Ｈ２Ｏ２ ａｎｄ ｈｏｒｍｏｎｅ ｃｏｎｔｅｎｔｓ ｉｎ ｅａｃｈ ｔｉｓｓｕｅ ｏｆ Ｌｙｃｏｒｉｓ ｒａｄｉａｔａ (Ｌ􀆳Ｈéｒ.) Ｈｅｒｂ.

: 对照(体积分数 ０.００２％ ＤＭＳＯ 处理)Ｔｈｅ ｃｏｎｔｒｏｌ (ｖｏｌｕｍｅ ｆｒａｃｔｉｏｎ ｏｆ ０.００２％ ＤＭＳＯ ｔｒｅａｔｍｅｎｔ)ꎻ : ＳＮＰ 处理 ＳＮＰ ｔｒｅａｔｍｅｎｔ (８ ｍｇ􀅰ｍＬ－１)ꎻ :
Ｈ２Ｏ２ 处理 Ｈ２Ｏ２ ｔｒｅａｔｍｅｎｔ (８ ｍｇ􀅰ｍＬ－１). Ｌ: 叶 Ｌｅａｆꎻ Ｂ: 鳞茎 Ｂｕｌｂꎻ Ｒ: 根 Ｒｏｏｔ. 同一图中柱子上方不同小写字母表示同一组织不同处理间差异
显著(Ｐ<０.０５)Ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｌｏｗｅｒｃａｓｅｓ ａｂｏｖｅ ｔｈｅ ｂａｒｓ ｉｎ ｔｈｅ ｓａｍｅ ｇｒａｐｈ ｉｎｄｉｃａｔｅ ｔｈｅ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅｓ (Ｐ<０.０５) ｂｅｔｗｅｅｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｔｒｅａｔｍｅｎｔ ｇｒｏｕｐｓ ｏｆ ｔｈｅ
ｓａｍｅ ｔｉｓｓｕｅ.

图 ３　 外源 ＳＮＰ 和 Ｈ２Ｏ２ 对石蒜各组织干质量及生物碱含量的影响
Ｆｉｇ. ３　 Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｅｘｏｇｅｎｏｕｓ ＳＮＰ ａｎｄ Ｈ２Ｏ２ ｏｎ ｄｒｙ ｍａｓｓ ａｎｄ ａｌｋａｌｏｉｄ ｃｏｎｔｅｎｔ ｉｎ ｅａｃｈ ｔｉｓｓｕｅ ｏｆ Ｌｙｃｏｒｉｓ ｒａｄｉａｔａ (Ｌ􀆳Ｈéｒ.) Ｈｅｒｂ.

石蒜叶、鳞茎干质量ꎬ８ ｍｇ􀅰ｍＬ－１ Ｈ２Ｏ２ 处理对叶、
鳞茎、根干质量无显著影 响ꎮ 与 对 照 组 相 比ꎬ ８
ｍｇ􀅰ｍＬ－１ ＳＮＰ 处理显著提高了鳞茎中水仙环素、石
蒜碱、加兰他敏含量ꎻ８ ｍｇ􀅰ｍＬ－１ Ｈ２Ｏ２ 处理显著提

高了叶、根中石蒜碱及叶、鳞茎、根中加兰他敏含量ꎮ

２.３.２　 外源植物激素对干质量和生物碱积累的影响

０.０５ ｍｇ􀅰Ｌ－１ ＩＡＡ、０.００５ ｍｇ􀅰Ｌ－１ ＳＡ、０.５ ｍｇ􀅰Ｌ－１ ＧＡ
对石蒜叶、鳞茎、根干质量及水仙环素、石蒜碱、加兰

他敏含量的影响见图 ４ꎮ 结果显示:与对照组相比ꎬ
０.０５ ｍｇ􀅰Ｌ－１ ＩＡＡ、０.００５ ｍｇ􀅰Ｌ－１ ＳＡ 处理均显著提高

８２
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了石蒜鳞茎干质量ꎬ０.５ ｍｇ􀅰Ｌ－１ ＧＡ 对叶、鳞茎、根干

质量无显著影响ꎮ 与对照组相比ꎬ０.０５ ｍｇ􀅰Ｌ－１ ＩＡＡ
处理显著提高了根中水仙环素、叶中石蒜碱及鳞茎和

根中加兰他敏含量ꎻ０.００５ ｍｇ􀅰Ｌ－１ ＳＡ 处理显著提高

了叶中石蒜碱含量ꎻ０.５ ｍｇ􀅰Ｌ－１ ＧＡ 处理显著提高了

叶中石蒜碱和加兰他敏及根中水仙环素和石蒜碱

含量ꎮ

２.４　 接种 ＬｒＲＦ８ 对石蒜中生物碱合成关键基因表

达的影响

　 　 接种 ＬｒＲＦ８ 对石蒜叶、鳞茎、根中生物碱合成关

键基因 ＰＡＬ、ＴＹＤＣ、ＯＭＴ、ＣＹＰ９６Ｔ１ 的相对表达量见

图 ５ꎮ 结果显示:与对照组 (未接菌) 相比ꎬ接种

ＬｒＲＦ８ ７ ｄ 显著提高了石蒜叶、鳞茎中 ＰＡＬ和 ＯＭＴ及

根中 ＰＡＬ 的相对表达量ꎻ接种 ＬｒＲＦ８ １４ ｄ 显著提高

　 　 　 　 　

: 对照(体积分数 ０.００２％ ＤＭＳＯ 处理)Ｔｈｅ ｃｏｎｔｒｏｌ (ｖｏｌｕｍｅ ｆｒａｃｔｉｏｎ ｏｆ ０.００２％ ＤＭＳＯ ｔｒｅａｔｍｅｎｔ)ꎻ : ＩＡＡ 处理 ＩＡＡ ｔｒｅａｔｍｅｎｔ (０.０５ ｍｇ􀅰Ｌ－１)ꎻ :
ＳＡ 处理 ＳＡ ｔｒｅａｔｍｅｎｔ (０.００５ ｍｇ􀅰Ｌ－１)ꎻ : ＧＡ 处理 ＧＡ ｔｒｅａｔｍｅｎｔ (０.５ ｍｇ􀅰Ｌ－１). Ｌ: 叶 Ｌｅａｆꎻ Ｂ: 鳞茎 Ｂｕｌｂꎻ Ｒ: 根 Ｒｏｏｔ. 同一图中柱子上方不同小
写字母表示同一组织不同处理间差异显著(Ｐ<０.０５)Ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｌｏｗｅｒｃａｓｅｓ ａｂｏｖｅ ｔｈｅ ｂａｒｓ ｉｎ ｔｈｅ ｓａｍｅ ｇｒａｐｈ ｉｎｄｉｃａｔｅ ｔｈｅ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅｓ (Ｐ<０.０５)
ｂｅｔｗｅｅｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｔｒｅａｔｍｅｎｔ ｇｒｏｕｐｓ ｏｆ ｔｈｅ ｓａｍｅ ｔｉｓｓｕｅ.

图 ４　 外源 ＩＡＡ、ＳＡ、ＧＡ 对石蒜各组织干质量及生物碱含量的影响
Ｆｉｇ. ４　 Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｅｘｏｇｅｎｏｕｓ ＩＡＡꎬ ＳＡꎬ ａｎｄ ＧＡ ｏｎ ｄｒｙ ｍａｓｓ ａｎｄ ａｌｋａｌｏｉｄ ｃｏｎｔｅｎｔ ｉｎ ｅａｃｈ ｔｉｓｓｕｅ ｏｆ Ｌｙｃｏｒｉｓ ｒａｄｉａｔａ (Ｌ􀆳Ｈéｒ.) Ｈｅｒｂ.

: 对照(未接菌)Ｔｈｅ ｃｏｎｔｒｏｌ (ｎｏｎ￣ｉｎｏｃｕｌａｔｉｏｎ)ꎻ : 接种 ＬｒＲＦ８ Ｉｎｏｃｕｌａｔｅｄ ｗｉｔｈ ＬｒＲＦ８. Ｌ: 叶 Ｌｅａｆꎻ Ｂ: 鳞茎 Ｂｕｌｂꎻ Ｒ: 根 Ｒｏｏｔ. 同一图中柱子上方不
同小写字母表示同一组织的对照组与接菌组间差异显著(Ｐ < ０. ０５) Ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｌｏｗｅｒｃａｓｅｓ ａｂｏｖｅ ｔｈｅ ｂａｒｓ ｉｎ ｔｈｅ ｓａｍｅ ｇｒａｐｈ ｉｎｄｉｃａｔｅ ｔｈｅ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ
ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅｓ (Ｐ<０.０５) ｂｅｔｗｅｅｎ ｔｈｅ ｃｏｎｔｒｏｌ ｇｒｏｕｐ ａｎｄ ｉｎｏｃｕｌａｔｉｏｎ ｇｒｏｕｐ ｏｆ ｔｈｅ ｓａｍｅ ｔｉｓｓｕｅ.

Ａ: 接菌 ７ ｄ Ｉｎｏｃｕｌａｔｉｏｎ ｆｏｒ ７ ｄꎻ Ｂ: 接菌 １４ ｄ Ｉｎｏｃｕｌａｔｉｏｎ ｆｏｒ １４ ｄ.

图 ５　 接种 ＬｒＲＦ８ 对石蒜各组织中生物碱合成关键基因表达的影响
Ｆｉｇ. ５　 Ｅｆｆｅｃｔ ｏｆ ｉｎｏｃｕｌａｔｉｏｎ ｗｉｔｈ ＬｒＲＦ８ ｏｎ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｏｆ ｋｅｙ ｇｅｎｅｓ ｏｆ ａｌｋａｌｏｉｄ ｓｙｎｔｈｅｓｉｓ ｉｎ ｅａｃｈ ｔｉｓｓｕｅ ｏｆ Ｌｙｃｏｒｉｓ ｒａｄｉａｔａ (Ｌ􀆳Ｈéｒ.) Ｈｅｒｂ.

９２
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了叶中 ＰＡＬ 和 ＣＹＰ９６Ｔ１ꎬ鳞茎中 ＰＡＬ 及根中 ＰＡＬ、
ＴＹＤＣ、ＣＹＰ９６Ｔ１的相对表达量ꎮ
２.５　 外源信号分子及激素对石蒜中生物碱合成关键

基因表达的影响

２.５.１　 外源信号分子对生物碱合成关键基因表达的

影响　 ８ ｍｇ􀅰ｍＬ－１ ＳＮＰ、８ ｍｇ􀅰ｍＬ－１ Ｈ２Ｏ２ 对石蒜叶、
鳞茎、根中生物碱合成关键基因相对表达量的影响见

图 ６ꎮ 结果表明:与对照组(体积分数 ０.００２％ ＤＭＳＯ
处理)相比ꎬ８ ｍｇ􀅰ｍＬ－１ＳＮＰ 处理后显著提高了石蒜

叶中 ＯＭＴ 和 ＣＹＰ９６Ｔ１ 及鳞茎中 ＴＹＤＣ 的相对表达

量ꎬ８ ｍｇ􀅰ｍＬ－１ Ｈ２Ｏ２ 处理后显著提高了叶中 ＯＭＴ和

ＣＹＰ９６Ｔ１、鳞茎中 ＴＹＤＣ 和 ＯＭＴ 及根中 ＯＭＴ 的相对

表达量ꎮ

: 对照(体积分数 ０.００２％ ＤＭＳＯ 处理)Ｔｈｅ ｃｏｎｔｒｏｌ (ｖｏｌｕｍｅ ｆｒａｃｔｉｏｎ ｏｆ ０.００２％ ＤＭＳＯ ｔｒｅａｔｍｅｎｔ)ꎻ : ＳＮＰ 处理 ＳＮＰ ｔｒｅａｔｍｅｎｔ (８ ｍｇ􀅰ｍＬ－１)ꎻ :
Ｈ２Ｏ２ 处理 Ｈ２Ｏ２ ｔｒｅａｔｍｅｎｔ (８ ｍｇ􀅰ｍＬ－１). Ｌ: 叶 Ｌｅａｆꎻ Ｂ: 鳞茎 Ｂｕｌｂꎻ Ｒ: 根 Ｒｏｏｔ. 同一图中柱子上方不同小写字母表示同一组织不同处理间差异
显著(Ｐ<０.０５)Ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｌｏｗｅｒｃａｓｅｓ ａｂｏｖｅ ｔｈｅ ｂａｒｓ ｉｎ ｔｈｅ ｓａｍｅ ｇｒａｐｈ ｉｎｄｉｃａｔｅ ｔｈｅ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅｓ (Ｐ<０.０５) ｂｅｔｗｅｅｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｔｒｅａｔｍｅｎｔ ｇｒｏｕｐｓ ｏｆ ｔｈｅ
ｓａｍｅ ｔｉｓｓｕｅ.

图 ６　 外源 ＳＮＰ 和 Ｈ２Ｏ２ 对石蒜各组织中生物碱合成关键基因表达的影响
Ｆｉｇ. ６　 Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｅｘｏｇｅｎｏｕｓ ＳＮＰ ａｎｄ Ｈ２Ｏ２ ｏｎ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｏｆ ｋｅｙ ｇｅｎｅｓ ｏｆ ａｌｋａｌｏｉｄ ｓｙｎｔｈｅｓｉｓ ｉｎ ｅａｃｈ ｔｉｓｓｕｅ ｏｆ Ｌｙｃｏｒｉｓ ｒａｄｉａｔａ (Ｌ􀆳Ｈéｒ.) Ｈｅｒｂ.

２.５.２　 外源激素对生物碱合成关键基因表达的影响

０.０５ ｍｇ􀅰Ｌ－１ ＩＡＡ、０.００５ ｍｇ􀅰Ｌ－１ ＳＡ、０.５ ｍｇ􀅰Ｌ－１ ＧＡ
对石蒜叶、鳞茎、根中生物碱合成关键基因相对表达

量的 影 响 见 图 ７ꎮ 结 果 表 明: 与 对 照 组 相 比ꎬ
０.０５ ｍｇ􀅰Ｌ－１ＩＡＡ 处 理 后 显 著 促 进 了 石 蒜 叶 中

ＣＹＰ９６Ｔ１ꎬ鳞茎中 ＰＡＬ、ＴＹＤＣ、ＯＭＴ、ＣＹＰ９６Ｔ１ꎬ及根中

ＰＡＬ的相对表达量ꎻ０.００５ ｍｇ􀅰Ｌ－１ＳＡ 处理后显著提

高了叶中 ＣＹＰ９６Ｔ１ 和根中 ＰＡＬ 的相对表达量ꎻ

０.５ ｍｇ􀅰Ｌ－１ＧＡ处 理 后 显 著 提 高 了 叶 中 ＴＹＤＣ 和

ＣＹＰ９６Ｔ１、鳞茎中 ＣＹＰ９６Ｔ１及根中 ＯＭＴ的相对表达量ꎮ
２.６　 ＬｒＲＦ８ 灭活菌丝对石蒜中生物碱积累的影响

ＬｒＲＦ８ 灭活菌丝对石蒜中水仙环素、石蒜碱、加
兰他敏含量的影响见图 ８ꎮ 结果显示:与对照组(未
添加菌丝冻干粉)相比ꎬＬｒＲＦ８ 灭活菌丝仅显著提高

了石蒜叶中加兰他敏含量ꎬ对其他组织中 ３ 种生物碱

含量均无显著影响ꎮ

: 对照(体积分数 ０.００２％ ＤＭＳＯ 处理) Ｔｈｅ ｃｏｎｔｒｏｌ ( ｖｏｌｕｍｅ ｆｒａｃｔｉｏｎ ｏｆ ０.００２％ ＤＭＳＯ ｔｒｅａｔｍｅｎｔ)ꎻ : ＩＡＡ 处理 ＩＡＡ ｔｒｅａｔｍｅｎｔ (０.０５ ｍｇ􀅰Ｌ－１ )ꎻ
: ＳＡ处理 ＳＡ ｔｒｅａｔｍｅｎｔ (０.００５ ｍｇ􀅰Ｌ－１)ꎻ : ＧＡ 处理 ＧＡ ｔｒｅａｔｍｅｎｔ (０.５ ｍｇ􀅰Ｌ－１) . Ｌ: 叶 Ｌｅａｆꎻ Ｂ: 鳞茎 Ｂｕｌｂꎻ Ｒ: 根 Ｒｏｏｔ. 同一图中柱子上方不

同小写字母表示同一组织不同处理间差异显著(Ｐ<０.０５)Ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｌｏｗｅｒｃａｓｅｓ ａｂｏｖｅ ｔｈｅ ｂａｒｓ ｉｎ ｔｈｅ ｓａｍｅ ｇｒａｐｈ ｉｎｄｉｃａｔｅ ｔｈｅ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅｓ (Ｐ<
０.０５) ｂｅｔｗｅｅｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｔｒｅａｔｍｅｎｔ ｇｒｏｕｐｓ ｏｆ ｔｈｅ ｓａｍｅ ｔｉｓｓｕｅ.

图 ７　 外源 ＩＡＡ、ＳＡ、ＧＡ 对石蒜各组织中生物碱合成关键基因表达的影响
Ｆｉｇ. ７　 Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｅｘｏｇｅｎｏｕｓ ＩＡＡꎬ ＳＡꎬ ａｎｄ ＧＡ ｏｎ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｏｆ ｋｅｙ ｇｅｎｅｓ ｏｆ ａｌｋａｌｏｉｄ ｓｙｎｔｈｅｓｉｓ ｉｎ ｅａｃｈ ｔｉｓｓｕｅ ｏｆ Ｌｙｃｏｒｉｓ ｒａｄｉａｔａ (Ｌ􀆳Ｈéｒ.) Ｈｅｒｂ.

０３
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: 对照(未添加菌丝冻干粉)Ｔｈｅ ｃｏｎｔｒｏｌ (ｗｉｔｈｏｕｔ ｆｒｅｅｚｅ￣ｄｒｉｅｄ ｐｏｗｄｅｒ ｏｆ ｈｙｐｈａ)ꎻ : ＬｒＲＦ８ 灭活菌丝处理 Ｔｒｅａｔｍｅｎｔ ｗｉｔｈ ＬｒＲＦ８ ｉｎａｃｔｉｖａｔｅｄ ｈｙｐｈａ. Ｌ:
叶 Ｌｅａｆꎻ Ｂ: 鳞茎 Ｂｕｌｂꎻ Ｒ: 根 Ｒｏｏｔ. 同一图中柱子上方不同小写字母表示同一组织的对照组与灭活菌丝处理组间差异显著(Ｐ<０.０５) Ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ
ｌｏｗｅｒｃａｓｅｓ ａｂｏｖｅ ｔｈｅ ｂａｒｓ ｉｎ ｔｈｅ ｓａｍｅ ｇｒａｐｈ ｉｎｄｉｃａｔｅ ｔｈｅ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅｓ (Ｐ<０.０５) ｂｅｔｗｅｅｎ ｔｈｅ ｃｏｎｔｒｏｌ ｇｒｏｕｐ ａｎｄ ｉｎａｃｔｉｖａｔｅｄ ｈｙｐｈａ ｔｒｅａｔｍｅｎｔ ｇｒｏｕｐ ｏｆ
ｔｈｅ ｓａｍｅ ｔｉｓｓｕｅ.

图 ８　 ＬｒＲＦ８ 灭活菌丝对石蒜各组织中生物碱含量的影响
Ｆｉｇ. ８　 Ｅｆｆｅｃｔ ｏｆ ＬｒＲＦ８ ｉｎａｃｔｉｖａｔｅｄ ｈｙｐｈａ ｏｎ ａｌｋａｌｏｉｄ ｃｏｎｔｅｎｔ ｉｎ ｅａｃｈ ｔｉｓｓｕｅ ｏｆ Ｌｙｃｏｒｉｓ ｒａｄｉａｔａ (Ｌ􀆳Ｈéｒ.) Ｈｅｒｂ.

３　 讨论和结论

石蒜科植物在江苏、安徽等地大面积栽培ꎬ开发

有效策略提高植株中石蒜科生物碱等药用活性成分

的积累ꎬ对其进一步开发与应用具有重要意义ꎮ 本研

究结果显示:与对照 (未接菌) 组相比ꎬ单独接种

ＬｒＲＦ８ 显著提高了石蒜叶和鳞茎中加兰他敏及根中

水仙环素、石蒜碱、加兰他敏的含量ꎻ进一步机制研究

表明:接种 ＬｒＲＦ８ 显著提高了石蒜叶中 ＮＯ 和 ＧＡ 及

根中 ＮＯ、Ｈ２Ｏ２、ＩＡＡ 和 ＳＡ 含量ꎻ此外ꎬ８ ｍｇ􀅰ｍＬ－１

ＳＮＰ 处理显著提高了鳞茎中水仙环素、石蒜碱、加兰

他敏含量ꎬ８ ｍｇ􀅰ｍＬ－１ Ｈ２Ｏ２ 处理显著提高了叶和

根中石蒜碱及叶、鳞茎、根中加兰他敏含量ꎬ ０. ０５
ｍｇ􀅰Ｌ－１ ＩＡＡ 处理显著提高了根中水仙环素、叶中石

蒜碱及鳞茎和根中加兰他敏含量ꎬ０.００５ ｍｇ􀅰Ｌ－１ ＳＡ
处理显著提高了叶中石蒜碱含量ꎬ０.５ ｍｇ􀅰Ｌ－１ ＧＡ 处

理显著提高了叶中石蒜碱和加兰他敏及根中水仙环

素和石蒜碱含量ꎮ 从整株看ꎬ外源施加 ＳＮＰ 提高了

石蒜中 ＣＹＰ９６Ｔ１的相对表达量ꎬ外源施加 Ｈ２Ｏ２ 提高

了 ＴＹＤＣ、ＯＭＴ 和 ＣＹＰ９６Ｔ１ 的相对表达量ꎬ外源施加

ＩＡＡ 提高了 ＴＹＤＣ 的相对表达量ꎬ外源施加 ＳＡ 提高

了 ＰＡＬ和 ＣＹＰ９６Ｔ１ 的相对表达量ꎬ外源施加 ＧＡ 提

高了 ＯＭＴ 和 ＣＹＰ９６Ｔ１ 的相对表达量ꎮ 相较于盆栽

体系ꎬ本研究构建的单一内生真菌－石蒜无菌组培苗

互作体系排除了环境微生物的干扰ꎬ证实接种 ＬｒＲＦ８
有利于促进石蒜中生物碱的积累ꎮ

ＮＯ 作为一种兼具水溶性和脂溶性的小分子气

体信号ꎬ在真菌诱导的植物次生代谢物合成与积累过

程中发挥关键作用ꎬ如促进紫杉醇、青蒿素等药用活

性成分的生物合成[２７]ꎮ 活性氧(ＲＯＳ)是一类由氧衍

生的高反应活性信号分子ꎬ主要包括 Ｈ２Ｏ２、超氧阴离

子(Ｏ－􀅰
２ )以及羟自由基(􀅰ＯＨ)等ꎮ 已有研究结果表

明:ＮＯ 与 ＲＯＳ 信号在植物与微生物互作过程中存在

紧密的协同关系[２８]ꎬＮＯ 能够通过诱导 Ｃａ２＋内流引发

Ｈ２Ｏ２ 的迸发[１１ꎬ２９]ꎬ而后者能够诱导植物体内 ＳＡ、茉
莉酸(ＪＡ)、乙烯(ＥＴ)等激素含量的提高[９]ꎬ进一步

激活转录因子ꎬ启动植物次生代谢物的生物合成ꎮ 例

如:小克银汉霉属(Ｃｕｎｎｉｎｇｈａｍｅｌｌａ Ｍａｔｒ.)内生真菌

ＡＬ４ 通过激活 Ｈ２Ｏ２ 和 ＮＯ 信号ꎬ促进茅苍术中挥发

油的积累[３０]ꎻ孔球孢霉属内生真菌 ＡＬ１２ 首先诱导

ＮＯ 信号ꎬ随后依次增加茅苍术中 Ｈ２Ｏ２ 和激素的含

量ꎬ从而提高萜类合成关键基因 ＨＭＧＲ 及 ＤＸＲ 的表

达ꎬ促进挥发油的积累[９－１０]ꎮ 本研究发现ꎬ 接种

ＬｒＲＦ８ 可显著诱导石蒜根中 Ｈ２Ｏ２ 的积累ꎬ促进根中

水仙环素、石蒜碱、加兰他敏的合成ꎻ外源施加 Ｈ２Ｏ２

能够提高石蒜根中石蒜碱、加兰他敏含量ꎬ表明 Ｈ２Ｏ２

在 ＬｒＲＦ８ 促进石蒜生物碱合成过程中发挥调节功能ꎮ
接种 ＬｒＲＦ８ 可诱导石蒜叶和根中 ＮＯ 的迸发及叶中

加兰他敏及根中水仙环素、石蒜碱、加兰他敏含量的

显著增加ꎻ然而ꎬ外源施加 ＳＮＰ 时ꎬ在叶和根中未观

察到生物碱含量增加ꎬ反而在鳞茎中检测到水仙环

素、石蒜碱、加兰他敏含量显著增加ꎮ 上述结果表明:
内生真菌激活的持续、局部信号ꎬ与外源信号分子诱

导的快速、整体响应存在差异ꎮ 内生真菌诱发的局部

信号仅促进生物碱在其定殖部位的积累ꎬ而外源信号

１３
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诱导的生物碱合成更可能发生在具有高合成能力的

器官ꎬ之后转运至高积累器官(如鳞茎)长期积累[３１]ꎮ
从整株看ꎬ接种 ＬｒＲＦ８ 明显增加了石蒜中 ＮＯ 和

Ｈ２Ｏ２ 的含量ꎬ同时ꎬ促进了水仙环素、石蒜碱和加兰

他敏的积累ꎬ暗示 ＮＯ 和 Ｈ２Ｏ２ 信号可能在 ＬｒＲＦ８ 促

进石蒜生物碱积累的过程中发挥调控作用ꎻ而外源施

加 ＳＮＰ 及 Ｈ２Ｏ２ 能够诱导石蒜中水仙环素、石蒜碱和

加兰他敏的积累ꎻ此外ꎬ接种 ＬｒＲＦ８ ７ ｄ 显著提高了

石蒜叶、鳞茎中 ＰＡＬ和 ＯＭＴ 及根中 ＰＡＬ 的相对表达

量ꎬ 接 种 ＬｒＲＦ８ １４ ｄ 显 著 提 高 了 叶 中 ＰＡＬ 和

ＣＹＰ９６Ｔ１ꎬ鳞茎中 ＰＡＬ 及根中 ＰＡＬ、ＴＹＤＣ、ＣＹＰ９６Ｔ１
的相对表达量ꎮ 外源施加 ＳＮＰ 显著提高了石蒜叶中

ＯＭＴ、ＣＹＰ９６Ｔ１ 及鳞茎中 ＴＹＤＣ 的相对表达量ꎬ外源

施加 Ｈ２Ｏ２ 显著提高了石蒜叶中 ＯＭＴ、ＣＹＰ９６Ｔ１ꎬ鳞
茎中 ＴＹＤＣ、ＯＭＴ 及根中 ＯＭＴ 的相对表达量ꎮ 上述

结果表明:ＬｒＲＦ８ 促进石蒜生物碱合成过程中 ＮＯ 和

Ｈ２Ｏ２ 信号在基因表达层面发挥重要调控作用ꎮ
病原真菌被报道能够劫持植物 ＩＡＡ 信号ꎬ促进

ＩＡＡ－Ａｓｐ 共轭物积累ꎬ增强植物易感性[３２]ꎮ 本研究

中ꎬ接种 ＬｒＲＦ８ 显著增加石蒜根中 ＩＡＡ 含量的同时ꎬ
显著降低根干质量ꎬ而根中水仙环素、石蒜碱和加兰

他敏含量显著增加ꎬ暗示 ＬｒＲＦ８ 可能通过诱导 ＩＡＡ
的积累ꎬ增加石蒜对其的敏感性ꎬ诱导更强的防御响

应ꎬ包括 ＮＯ、Ｈ２Ｏ２ 和 ＳＡ 的显著积累ꎮ 而外源 ＩＡＡ
的施加对石蒜叶中石蒜碱、鳞茎和根中加兰他敏及根

中水仙环素积累的有益影响则可能是由于 ＩＡＡ 显著

促进了石蒜鳞茎干质量ꎬ植物生长的增强能够为次生

代谢物的合成提供更多的前体与能量[３３]ꎻ外源施加

ＩＡＡ 显著促进石蒜鳞茎中 ＰＡＬ 和 ＴＹＤＣ 的表达进一

步支持了这一结论ꎬＰＡＬ编码的苯丙氨酸氨裂解酶催

化 Ｌ－苯丙氨酸生成反式肉桂酸ꎬＴＹＤＣ编码的酪氨酸

脱羧酶催化 Ｌ－酪氨酸生成酪胺ꎬ反式肉桂酸与酪胺

是石蒜科生物碱合成的重要前体物质ꎬ因此ꎬＰＡＬ 和

ＴＹＤＣ是连接氨基酸代谢和生物碱合成网络的关键

基因ꎬ其表达上调有利于更多的氨基酸进入石蒜科生

物碱合成途径ꎬ为生物碱合成提供丰富的物质基础ꎬ
有利于生物碱的合成与积累[３４]ꎮ 研究报道 ＧＡ 能够

抑制生长素转运蛋白 ＰＩＮ 的活性ꎬ从而减少 ＩＡＡ 的

跨细胞运输[３２]ꎬ接种 ＬｒＲＦ８ 后石蒜根中 ＧＡ 含量显

著降低有利于 ＩＡＡ 的积累ꎬ可能与根中 ＩＡＡ 含量的

显著增加有关ꎮ ＧＡ 通过调节植物细胞伸长或分裂

参与多种发育过程ꎬ例如增加薯蓣(Ｄｉｏｓｃｏｒｅａ ｏｐｐｏｓｉｔａ

Ｔｕｒｃｚ.)块茎和球芽的产量等[３５]ꎬ因此ꎬ石蒜根中 ＧＡ
含量的显著降低及 ＩＡＡ 含量显著增加引起的植物易

感性可能共同导致石蒜根干质量的显著降低ꎮ 此外ꎬ
多个研究报道 ＧＡ 能够有效促进植物次生代谢物的

合成ꎬ如通过增加 ＰＡＬ 编码的苯丙氨酸氨裂解酶活

性ꎬ提高紫锥菊(Ｅｃｈｉｎａｃｅａ ｐｕｒｐｕｒｅａ Ｌｉｎｎ.)毛状根中

菊苣酸、咖啡酰酒石酸和绿原酸的积累[３６]ꎮ 这与本

研究在石蒜叶中观察到的结果类似:接种 ＬｒＲＦ８ 显著

增加了石蒜叶中 ＧＡ 含量、ＰＡＬ 表达及加兰他敏积

累ꎬ而外源施加 ＧＡ 也显著提高了叶中加兰他敏

含量ꎮ
近年来多个研究结果显示 ＳＡ 参与调控多种药

用植物次生代谢物的合成[３７]ꎮ 例如:ＳＡ 能够促进银

杏萜 内 酯 的 积 累[３８]ꎬ 显 著 提 高 葛 根 ( Ｐｕｅｒａｒｉａ
ｃａｎｄｏｌｌｅｉ ｖａｒ. ｍｉｒｉｆｉｃａ Ａ Ｓｈａｗ. ｅｔ Ｓｕｖａｔ.)中大豆苷元、
黄芪甲苷、染料木苷及葛根素等活性成分的含量[３９]ꎻ
苎麻疫霉(Ｐｈｙｔｏｐｈｔｈｏｒａ ｂｏｅｈｍｅｒｉａｅ Ｓａｗａｄａ) ＰＢ９０ 的

蛋白诱导子通过 ＳＡ 信号促进银杏 ( Ｇｉｎｋｇｏ ｂｉｌｏｂａ
Ｌｉｎｎ.)细胞中黄酮苷的合成[４０]ꎮ 本研究中ꎬ接种

ＬｒＲＦ８ 可显著诱导石蒜根中 ＳＡ 的积累及水仙环素、
石蒜碱和加兰他敏的合成ꎮ 尽管外源施加 ＳＡ 能够

显著提高叶中 ＣＹＰ９６Ｔ１和根中 ＰＡＬ的相对表达量及

叶中石蒜碱的积累ꎬ但对根中生物碱含量没有显著影

响ꎮ 由于 ＳＡ 信号一般位于信号网络的下游且与 ＪＡ
等信号存在相互拮抗[９]ꎬ外源施加 ＳＡ 可能无法像内

生真菌接种一样激活多种信号ꎬ导致缺少其他信号的

协同作用ꎬ甚至抑制了其他信号通路ꎬ因此ꎬ无法全面

激活水仙环素、石蒜碱、加兰他敏同时合成所需的信

号网络ꎮ 值得注意的是ꎬ本研究观察到的外源单一信

号分子或激素施加诱导石蒜中生物碱合成的效果与

内生真菌诱导的复合信号存在差异ꎬ体现了信号网络

在植物次生代谢调控中的重要作用ꎮ 例如: ＳＮＰ、
Ｈ２Ｏ２ 和 ＳＡ 共同处理比 ＳＡ 单独处理能够更显著地

提高丹参悬浮细胞系中丹酚酸 Ｂ 的积累[４１]ꎮ 由于内

生真菌在植物体内的定殖是一个动态且复杂的过程ꎬ
除本研究所检测的信号分子与植物激素之外ꎬ可能还

有其他信号分子或激素参与其中ꎮ 这些尚未明确的

信号分子可能有助于阐明 ＬｒＲＦ８ 促进石蒜鳞茎中加

兰他敏积累的机制ꎮ 后续实验将进一步探讨其他可

能参与的信号分子或激素ꎬ如 Ｃａ２＋、 ＪＡ、 ＥＴ 等在

ＬｒＲＦ８ 促进生物碱积累过程中的具体作用ꎬ以深入完

善其调控网络ꎮ

２３
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综上所述ꎬ本研究初步揭示了 ＮＯ、Ｈ２Ｏ２、ＩＡＡ、ＳＡ
及 ＧＡ 信号在亚虫草属内生真菌 ＬｒＲＦ８ 促进生物碱

积累中的调控作用ꎮ 后续研究将结合转录组测序等

手段进一步揭示 ＮＯ、Ｈ２Ｏ２、ＩＡＡ、ＳＡ 及 ＧＡ 信号间的

上下游关系ꎬ明确亚虫草属内生真菌 ＬｒＲＦ８ 促进石蒜

生物碱积累的信号级联ꎬ为该菌株在石蒜栽培中提高

水仙环素、石蒜碱及加兰他敏的产量提供理论基础ꎮ
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Ｐｌａｎｔ Ｃｅｌｌꎬ Ｔｉｓｓｕｅ ａｎｄ Ｏｒｇａｎ Ｃｕｌｔｕｒｅꎬ ２０１１ꎬ １０５: ９－１９.

[１６] 　 梁　 浩ꎬ 孙　 海ꎬ 邵　 财ꎬ 等. 植物激素在人参皂苷生物合成

中的作用及调控机制[Ｊ] . 吉林农业大学学报ꎬ ２０２３ꎬ ４５(６):
６８５－６９２.

[１７] 　 ＷＡＮＧ Ｚ Ｙꎬ ＹＵＡＮ Ｊꎬ ＷＡＮＧ Ｒꎬ ｅｔ ａｌ. Ｄｉｓｔｉｎｃｔ ｆｕｎｇａｌ
ｃｏｍｍｕｎｉｔｉｅｓ ａｆｆｅｃｔｉｎｇ ｏｐｐｏｓｉｔｅ ｇａｌａｎｔｈａｍｉｎｅ ａｃｃｕｍｕｌａｔｉｏｎ ｐａｔｔｅｒｎｓ
ｉｎ ｔｗｏ Ｌｙｃｏｒｉｓ ｓｐｅｃｉｅｓ [ Ｊ ] . Ｍｉｃｒｏｂｉｏｌｏｇｉｃａｌ Ｒｅｓｅａｒｃｈꎬ
２０２４: １２７７９１.

[１８] 　 ＺＨＡＩ Ｘꎬ ＪＩＡ Ｍꎬ ＣＨＥＮ Ｌꎬ ｅｔ ａｌ. Ｔｈｅ ｒｅｇｕｌａｔｏｒｙ ｍｅｃｈａｎｉｓｍ ｏｆ
ｆｕｎｇａｌ ｅｌｉｃｉｔｏｒ￣ｉｎｄｕｃｅｄ ｓｅｃｏｎｄａｒｙ ｍｅｔａｂｏｌｉｔｅ ｂｉｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ ｉｎ ｍｅｄｉｃａｌ
ｐｌａｎｔｓ [ Ｊ ] . Ｃｒｉｔｉｃａｌ Ｒｅｖｉｅｗｓ ｉｎ Ｍｉｃｒｏｂｉｏｌｏｇｙꎬ ２０１７ꎬ ４３ ( ２ ):
２３８－２６１.

[１９] 　 ＺＨＯＵ Ｊ Ｙꎬ ＳＴＲＩＮＧＬＩＳ Ｉ Ａꎬ ＷＥＮ Ｊꎬ ｅｔ ａｌ. Ｉｎｔｅｒｐｌａｙ ｂｅｔｗｅｅｎ
Ａｍａｒｙｌｌｉｄａｃｅａｅ ａｌｋａｌｏｉｄｓꎬ ｔｈｅ ｂａｃｔｅｒｉｏｍｅ ａｎｄ ｐｈｙｔｏｐａｔｈｏｇｅｎｓ ｉｎ
Ｌｙｃｏｒｉｓ ｒａｄｉａｔａ[Ｊ] . Ｎｅｗ Ｐｈｙｔｏｌｏｇｉｓｔꎬ ２０２４ꎬ ２４１(５): ２２５８－２２７４.

[２０] 　 ＭＵＲＡＳＨＩＧＥ Ｔꎬ ＳＫＯＯＧ Ｆ. Ａ ｒｅｖｉｓｅｄ ｍｅｄｉｕｍ ｆｏｒ ｒａｐｉｄ ｇｒｏｗｔｈ
ａｎｄ ｂｉｏ ａｓｓａｙｓ ｗｉｔｈ ｔｏｂａｃｃｏ ｔｉｓｓｕｅ ｃｕｌｔｕｒｅｓ [ Ｊ ] . Ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｉａ
Ｐｌａｎｔａｒｕｍꎬ １９６２ꎬ １５: ４７３－４９７.

[２１] 　 柯善文ꎬ 习向玉ꎬ 陈翊可ꎬ 等. ＰＤＡ 培养基中添加不同有机氮

源物质对黑木耳退化菌种复壮效果的影响[ Ｊ] . 山东农业科

学ꎬ ２０２４ꎬ ５６(１１): １２１－１２６.
[２２] 　 ＷＡＮＧ Ｙꎬ ＤＡＩ Ｃ Ｃꎬ ＺＨＡＯ Ｙ Ｗꎬ ｅｔ ａｌ. Ｆｕｎｇａｌ ｅｎｄｏｐｈｙｔｅ￣

ｉｎｄｕｃｅｄ ｖｏｌａｔｉｌｅ ｏｉｌ ａｃｃｕｍｕｌａｔｉｏｎ ｉｎ Ａｔｒａｃｔｙｌｏｄｅｓ ｌａｎｃｅａ ｐｌａｎｔｌｅｔｓ ｉｓ
ｍｅｄｉａｔｅｄ ｂｙ ｎｉｔｒｉｃ ｏｘｉｄｅꎬ ｓａｌｉｃｙｌｉｃ ａｃｉｄ ａｎｄ ｈｙｄｒｏｇｅｎ ｐｅｒｏｘｉｄｅ[Ｊ] .
Ｐｒｏｃｅｓｓ Ｂｉｏｃｈｅｍｉｓｔｒｙꎬ ２０１１: ７３０－７３５.

[２３] 　 ＣＨＥＮ Ｙ Ｐꎬ ＤＡＮ Ｚ Ｗꎬ ＬＩ Ｓ Ｑ. Ｍｅａｓｕｒｉｎｇ ｅｎｄｏｇｅｎｏｕｓ ＧＡ ａｎｄ
ＩＡＡ[Ｊ] . Ｂｉｏ￣Ｐｒｏｔｏｃｏｌꎬ ２０２２ꎬ １２(４): ｅ４３３２.

[２４] 　 ＺＨＥＮＧ Ｌ Ｐꎬ ＺＨＡＮＧ Ｂꎬ ＺＯＵ Ｔꎬ ｅｔ ａｌ. Ｎｉｔｒｉｃ ｏｘｉｄｅ ｉｎｔｅｒａｃｔｓ ｗｉｔｈ
ｒｅａｃｔｉｖｅ ｏｘｙｇｅｎ ｓｐｅｃｉｅｓ ｔｏ ｒｅｇｕｌａｔｅ ｏｌｉｇｏｓａｃｃｈａｒｉｄｅ￣ｉｎｄｕｃｅｄ
ａｒｔｅｍｉｓｉｎｉｎ ｂｉｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ ｉｎ Ａｒｔｅｍｉｓｉａ ａｎｎｕａ ｈａｉｒｙ ｒｏｏｔｓ[Ｊ] . Ｊｏｕｒｎａｌ
ｏｆ Ｍｅｄｉｃｉｎａｌ Ｐｌａｎｔｓ Ｒｅｓｅａｒｃｈꎬ ２０１０ꎬ ４(９): ７５８－７６６.

[２５] 　 ＷＡＮＧ Ｘ Ｍꎬ ＹＡＮＧ Ｂꎬ ＲＥＮ Ｃ Ｇꎬ ｅｔ ａｌ. Ｉｎｖｏｌｖｅｍｅｎｔ ｏｆ ａｂｓｃｉｓｉｃ
ａｃｉｄ ａｎｄ ｓａｌｉｃｙｌｉｃ ａｃｉｄ ｉｎ ｓｉｇｎａｌ ｃａｓｃａｄｅ ｒｅｇｕｌａｔｉｎｇ ｂａｃｔｅｒｉａｌ
ｅｎｄｏｐｈｙｔｅ￣ｉｎｄｕｃｅｄ ｖｏｌａｔｉｌｅ ｏｉｌ ｂｉｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ ｉｎ ｐｌａｎｔｌｅｔｓ ｏｆ
Ａｔｒａｃｔｙｌｏｄｅｓ ｌａｎｃｅａ[ Ｊ] . Ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｉａ Ｐｌａｎｔａｒｕｍꎬ ２０１５ꎬ １５３( １):
３０－４２.

[２６] 　 ＹＵＡＮ Ｊ Ｓꎬ ＲＥＥＤ Ａꎬ ＣＨＥＮ Ｆꎬ ｅｔ ａｌ. Ｓｔａｔｉｓｔｉｃａｌ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｒｅａｌ￣
ｔｉｍｅ ＰＣＲ ｄａｔａ[Ｊ] . ＢＭＣ Ｂｉｏｉｎｆｏｒｍａｔｉｃｓꎬ ２００６ꎬ ７: ８５.

[２７] 　 ＫＬＥＳＳＩＧ Ｄ Ｆꎬ ＤＵＲＮＥＲ Ｊꎬ ＮＯＡＤ Ｒꎬ ｅｔ ａｌ. Ｎｉｔｒｉｃ ｏｘｉｄｅ ａｎｄ

３３
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ｓａｌｉｃｙｌｉｃ ａｃｉｄ ｓｉｇｎａｌｉｎｇ ｉｎ ｐｌａｎｔ ｄｅｆｅｎｓｅ [ Ｊ] . Ｐｒｏｃｅｅｄｉｎｇｓ ｏｆ ｔｈｅ
Ｎａｔｉｏｎａｌ Ａｃａｄｅｍｙ ｏｆ Ｓｃｉｅｎｃｅｓꎬ ２０００ꎬ ９７(１６): ８８４９－８８５５.

[２８] 　 ＳＣＨＥＬＥＲ Ｃꎬ ＤＵＲＮＥＲ Ｊꎬ ＡＳＴＩＥＲ Ｊ. Ｎｉｔｒｉｃ ｏｘｉｄｅ ａｎｄ ｒｅａｃｔｉｖｅ
ｏｘｙｇｅｎ ｓｐｅｃｉｅｓ ｉｎ ｐｌａｎｔ ｂｉｏｔｉｃ ｉｎｔｅｒａｃｔｉｏｎｓ[ Ｊ] . Ｃｕｒｒｅｎｔ Ｏｐｉｎｉｏｎ ｉｎ
Ｐｌａｎｔ Ｂｉｏｌｏｇｙꎬ ２０１３ꎬ １６: ５３４－５３９.

[２９] 　 ＷＲＺＡＣＺＥＫ Ｍꎬ ＢＲＯＳＣＨÉ Ｍꎬ ＫＡＮＧＡＳＪÄＲＶＩ Ｊ. ＲＯＳ ｓｉｇｎａｌｉｎｇ
ｌｏｏｐｓ￣ｐｒｏｄｕｃｔｉｏｎꎬ ｐｅｒｃｅｐｔｉｏｎꎬ ｒｅｇｕｌａｔｉｏｎ [ Ｊ] . Ｃｕｒｒｅｎｔ Ｏｐｉｎｉｏｎ ｉｎ
Ｐｌａｎｔ Ｂｉｏｌｏｇｙꎬ ２０１３ꎬ １６: ５７５－５８２.

[３０] 　 方　 芳ꎬ 戴传超ꎬ 王　 宇. 一氧化氮和过氧化氢在内生真菌小

克银汉霉属 ＡＬ４ 诱导子促进茅苍术细胞挥发油积累中的作用

[Ｊ] . 生物工程学报ꎬ ２００９ꎬ ２５(１０): １４９０－１４９６.
[３１] 　 ＷＡＮＧ Ｒꎬ ＬＩＵ Ｙꎬ ＸＵ Ｓꎬ ｅｔ ａｌ. Ａｎ ＡＴＰ￣ｂｉｎｄｉｎｇ ｃａｓｓｅｔｔｅ

ｔｒａｎｓｐｏｒｔｅｒꎬ ＬａＡＢＣＢ１１ꎬ ｃｏｎｔｒｉｂｕｔｅｓ ｔｏ ａｌｋａｌｏｉｄ ｔｒａｎｓｐｏｒｔ ｉｎ Ｌｙｃｏｒｉｓ
ａｕｒｅａ[ Ｊ] . Ｉｎｔｅｒｎａｔｉｏｎａｌ Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ｍｏｌｅｃｕｌａｒ Ｓｃｉｅｎｃｅｓꎬ ２０２１ꎬ ２２
(２１): １１４５８.

[３２] 　 ＧＯＮＺÁＬＥＺ￣ＬＡＭＯＴＨＥ Ｒꎬ ＥＬ ＯＩＲＤＩ Ｍꎬ ＢＲＩＳＳＯＮ Ｎꎬ ｅｔ ａｌ. Ｔｈｅ
ｃｏｎｊｕｇａｔｅｄ ａｕｘｉｎ ｉｎｄｏｌｅ￣３￣ａｃｅｔｉｃ ａｃｉｄ￣ａｓｐａｒｔｉｃ ａｃｉｄ ｐｒｏｍｏｔｅｓ ｐｌａｎｔ
ｄｉｓｅａｓｅ ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ [ Ｊ] . Ｔｈｅ Ｐｌａｎｔ Ｃｅｌｌꎬ ２０１２ꎬ ２４ ( ２): ７６２ －

７７７.　
[３３] 　 ＹＵＡＮ Ｊꎬ ＺＨＯＵ Ｊ Ｙꎬ ＬＩ Ｘꎬ ｅｔ ａｌ. Ｔｈｅ ｐｒｉｍａｒｙ ｍｅｃｈａｎｉｓｍ ｏｆ

ｅｎｄｏｐｈｙｔｉｃ ｆｕｎｇｕｓ Ｇｉｌｍａｎｉｅｌｌａ ｓｐ. ＡＬ１２ ｐｒｏｍｏｔｉｏｎ ｏｆ ｐｌａｎｔ ｇｒｏｗｔｈ
ａｎｄ ｓｅｓｑｕｉｔｅｒｐｅｎｏｉｄｓ ａｃｃｕｍｕｌａｔｉｏｎ ｉｎ Ａｔｒａｃｔｙｌｏｄｅｓ ｌａｎｃｅａ[Ｊ] . Ｐｌａｎｔ
Ｃｅｌｌ Ｔｉｓｓｕｅ ａｎｄ Ｏｒｇａｎ Ｃｕｌｔｕｒｅꎬ ２０１６ꎬ １２５(３): ５７１－５８４.

[３４] 　 ＤＥＳＧＡＧＮÉ￣ＰＥＮＩＸ Ｉ. Ｂｉｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ ｏｆ ａｌｋａｌｏｉｄｓ ｉｎ Ａｍａｒｙｌｌｉｄａｃｅａｅ
ｐｌａｎｔｓ: ａ ｒｅｖｉｅｗ [ Ｊ] . Ｐｈｙｔｏｃｈｅｍｉｓｔｒｙ Ｒｅｖｉｅｗｓꎬ ２０２１ꎬ ２０ ( ２):
４０９－４３１.

[３５] 　 ＣＨＥＮ Ｐ Ｌꎬ ＹＡＮＧ Ｒ Ｘꎬ ＢＡＲＴＥＬＳ Ｄꎬ ｅｔ ａｌ. Ｒｏｌｅｓ ｏｆ ａｂｓｃｉｓｉｃ

ａｃｉｄ ａｎｄ ｇｉｂｂｅｒｅｌｌｉｎｓ ｉｎ ｓｔｅｍ / ｒｏｏｔ ｔｕｂｅｒ ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ [ Ｊ ] .
Ｉｎｔｅｒｎａｔｉｏｎａｌ Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ｍｏｌｅｃｕｌａｒ Ｓｃｉｅｎｃｅｓꎬ ２０２２ꎬ ２３: ４９５５.

[３６] 　 ＡＢＢＡＳＩ Ｂ￣Ｈꎬ ＳＴＩＬＥＳ Ａ￣Ｒꎬ ＳＡＸＥＮＡ Ｐ￣Ｋꎬ ｅｔ ａｌ. Ｇｉｂｂｅｒｅｌｌｉｃ
ａｃｉｄ ｉｎｃｒｅａｓｅｓ ｓｅｃｏｎｄａｒｙ ｍｅｔａｂｏｌｉｔｅ ｐｒｏｄｕｃｔｉｏｎ ｉｎ Ｅｃｈｉｎａｃｅａ
ｐｕｒｐｕｒｅａ ｈａｉｒｙ ｒｏｏｔｓ[Ｊ] . Ａｐｐｌｉｅｄ Ｂｉｏｃｈｅｍｉｓｔｒｙ ａｎｄ Ｂｉｏｔｅｃｈｎｏｌｏｇｙꎬ
２０１２ꎬ １６８: ２０５７－２０６６.

[３７] 　 ＳＩＮＧＨ Ａꎬ ＤＷＩＶＥＤＩ Ｐ. Ｍｅｔｈｙｌ￣ｊａｓｍｏｎａｔｅ ａｎｄ ｓａｌｉｃｙｌｉｃ ａｃｉｄ ａｓ
ｐｏｔｅｎｔ ｅｌｉｃｉｔｏｒｓ ｆｏｒ ｓｅｃｏｎｄａｒｙ ｍｅｔａｂｏｌｉｔｅ ｐｒｏｄｕｃｔｉｏｎ ｉｎ ｍｅｄｉｃｉｎａｌ
ｐｌａｎｔｓ: ａ ｒｅｖｉｅｗ [ Ｊ ] . Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ｐｈａｒｍａｃｏｇｎｏｓｙ ａｎｄ
Ｐｈｙｔｏｃｈｅｍｉｓｔｒｙꎬ ２０１８ꎬ ７(１): ７５０－７５７.

[３８] 　 ＹＥ Ｊ Ｂꎬ ＭＡＯ Ｄꎬ ＣＨＥＮＧ Ｓ Ｙꎬ ｅｔ ａｌ. Ｃｏｍｐａｒａｔｉｖｅ ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｏｍｅ
ａｎａｌｙｓｉｓ ｒｅｖｅａｌｓ ｔｈｅ ｐｏｔｅｎｔｉａｌ ｓｔｉｍｕｌａｔｏｒｙ ｍｅｃｈａｎｉｓｍ ｏｆ ｔｅｒｐｅｎｅ
ｔｒｉｌａｃｔｏｎｅ ｂｉｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ ｂｙ ｅｘｏｇｅｎｏｕｓ ｓａｌｉｃｙｌｉｃ ａｃｉｄ ｉｎ Ｇｉｎｋｇｏ ｂｉｌｏｂａ
[Ｊ] . Ｉｎｄｕｓｔｒｉａｌ Ｃｒｏｐｓ ａｎｄ Ｐｒｏｄｕｃｔｓꎬ ２０２０ꎬ １４５: １１２１０４.

[３９] 　 ＲＡＮＩ Ｄꎬ ＢＵＲＡＮＡＳＵＤＪＡ Ｖꎬ ＫＯＢＴＲＡＫＵＬ Ｋꎬ ｅｔ ａｌ. Ｅｌｉｃｉｔａｔｉｏｎ
ｏｆ Ｐｕｅｒａｒｉａ ｃａｎｄｏｌｌｅｉ ｖａｒ. ｍｉｒｉｆｉｃａ ｓｕｓｐｅｎｓｉｏｎ ｃｅｌｌｓ ｐｒｏｍｉｓｅｓ
ａｎｔｉｏｘｉｄａｎｔ ｐｏｔｅｎｔｉａｌꎬ ｉｍｐｌｙｉｎｇ ａｎｔｉａｇｉｎｇ ａｃｔｉｖｉｔｙ[ Ｊ] . Ｐｌａｎｔ Ｃｅｌｌꎬ
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