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摘要    植物激素在植物生长发育中起着重要的调控作用; 一种激素往往调控多个生理过程, 
而植物的某一生理过程则受制于多种激素的协同作用. 独角金内酯(strigolactones)是新近发现

的一种植物激素或其前体, 能够抑制植物的分枝和侧芽的生长, 与生长素和细胞分裂素一起调

控植物的分枝数量. 独角金内酯类化合物还能促进可与植物共生的真菌(枞枝真菌, Arbucular 
Mycorrhizal Fungi)的菌丝分枝生长以促进共生关系的建立, 而枞枝真菌则可帮助植物吸收土壤

中的营养物质特别是无机磷. 独角金内酯还能刺激寄生植物如独角金(striga)和列当(orobanche)
等的种子的萌发. 这种激素在植物的根中合成, 它既可以向地上部位输送以调节植物的生长, 
也可直接释放到土壤中以介导植物与土壤微生物及寄生植物的信号交换. 其生物合成还受到

植物营养水平的调节, 当植物处于磷饥饿状态时, 它的合成水平会升高. 根据独角金内酯已知

的功能, 可以预测其广泛的应用前景. 
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植物作为定居的生物, 其生长发育受到一系列

的内、外环境因素的影响. 植物在进化中形成了精确

的激素信号转导系统以实现其与外界环境(包括其他

生物)的信号交流, 同时控制自身的生长以应对内、外

环境的变化. 激素通过调节细胞的分裂、分化、生长

和死亡来调节植物的形态、种子萌发、花周期调控、

叶片衰老和果实成熟等. 当植物所处的环境发生变

化或与其他生物相互作用时, 植物可以通过调节体

内的激素水平而对变化的环境作出反应. 经典的植

物激素有 5 种, 即脱落酸(Abscisic acid, ABA)、生长

素(Auxins)、细胞分裂素(Cytokinins, CKs)、赤霉素

(Gibberellins, GAs)和乙烯(Ethylene). 除此之外, 油
菜素内酯(Brassinolides)、水杨酸(Salicylic acid)和茉

莉酸(Jasmonates)等物质已被广泛接受为植物激素. 
此外, 一氧化氮(Nitric oxide)、葡萄糖(glucose)、肽类

激素(Systemin)以及多胺(Polyamines)等也具有激素

类似的信号分子的作用[1~3]. 各类植物激素都具有独

立的生物学功能, 但调节植物的某一生长或生理反

应过程往往是由多种激素协同作用完成的[3]. 最近研

究发现, 独角金内酯(Strigolactones)作为一类新的植

物激素能够抑制植物侧枝的形成[4,5], 它与生长素和

细胞分裂素协同控制植物的侧枝生长 ,  以维持 
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植物的株型. 另外, 在植物与共生真菌及其寄生植物

相互作用的过程中, 独角金内酯还起到信号分子的 
作用, 它可以促进枞枝菌共生真菌(Arbucular Mycorr- 
hizal Fungi)的分枝和诱导寄生植物如独角金(Striga 
spp.)、列当(Orobanche spp.)种子的萌发[6~8]. Klee[9]认

为, 独脚金内酯的双重生物学功能(抑制分枝和促进

共生)表明其在协调植物地上部分和地下部分的生长

过程中起着关键的作用. 共生关系的形成可以促进

植物根的生长, 并进而促进芽的生长. 在共进化过程

中, 在根际的寄生植物通过其种子感知独脚金内酯

的存在而判断寄主植物的存在, 从而启动新的生命

周期. 这也表明该化合物对植物的生长发育具有重

要的影响.  

1  独角金内酯的结构及合成 
独角金内酯是一类倍半萜烯化合物, 其骨架结 

构由 4 个环组成, 由类胡萝卜素代谢产生[10], 主要在

植物的根中合成. 目前已经从很多植物的根中分离

出独角金内酯, 与之合成相关的基因存在于所有的 
高等植物中[9,11]. 在天然产物中主要有 5 种独脚金内

酯 :  5-脱氧独角金醇 (5-deoxystr igol)、独脚金醇

(Strigol)、高粱内酯(Sorgolactone)、Alectrol 和列当醇

(Orobanchol); 人工合成的类似物有 GR24, GR6 和

GR7 等[11,12], 结构如图 1 所示. 虽然在植物中独角金

内酯合成的具体途径还不很清楚, 但对几种植物的

遗传分析表明, 独角金内酯的产生源于胡萝卜素的

裂解产物[4,5,13]. 目前已知有 3 个酶参与这一过程, 胡
萝卜素裂解双加氧酶 7(CCD7, MAX3/RMS5/HTD1/ 
D17)[14~16]、胡萝卜素裂解双加氧酶 8(CCD8, MAX4/ 
RMS1/DAD1/D10)[17~19]和细胞色素 P450 单加氧酶

(Cyt P450, MAX1)[20]. 已知倍半萜烯类化合物有两个

相互独立的合成途径, 即细胞质中的甲瓦龙酸途径  

 

  
 

图 1  独角金内酯的结构及其合成途径 
独角金内酯在植物细胞质体中经过MEP途径合成, 内胡萝卜素是其前体. 经过CCD7, CCD8, P450等酶的作用后, 合成第一个活性

产物 5-脱氧独角金醇 ,  然后经过其他途径合成其他独角金内酯类化合物 .  缩写 :  GA-3P,  D-glyceraldehyde-3-P;  MEP, 
2-C-methyl-D-erythritol 4-P; IPP, isopentenyl diphosphate; DMAPP, dimethylallyl diphosphate; GPP, geranyl diphosphate; GGPP,  

geranylgeranyl diphosphate; CCD, carotenoid cleavage dioxygenase; P450, cytochrome P450 monooxygenase 
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(mevalonic acid pathway)和质体中的甲基赤藓糖醇途

径(methylerythritol phosphate pathway, MEP). 独角金

内酯是通过 MEP 途径合成的(图 1) , 它的 ABC 环是

通过 MEP 途径剪切 C40 类胡萝卜素而来的, 偶联上

D 环(丁烯羟酸内酯), 经烯醇醚, 便可合成 5-脱氧独

角金醇[10]. 5-脱氧独角金醇是独角金内酯合成途径中

的第一个活性产物, 是其他几种物质合成的分枝点. 
通过在 C-4 和 C-5 的羟基化作用, 5-脱氧独角金醇可

以进一步转换成列当醇和独角金醇. 独角金醇可进

一步乙酯化而形成独角金乙酯. 高粱内酯是通过 5-
脱氧独角金醇氧化去甲基化而形成的[10,11]. 在独角金

内酯的分子中通过醚酯键相连的 C 环和 D 环对于独

角金内酯的生物学活性是必需的[21]. 而独角金内酯

固有的不稳定性主要是其 C, D 环之间的醚酯键易被

亲核试剂(nucleophilic agent, 包括水)水解所致. Aki-
yama 和 Hayashi[11]发现所有高活性的独角金内酯用

亲核试剂如纯的甲醇或甲醇水溶液浓缩后会很快丢

失对枞枝菌的诱导分枝活性, 因此认为C环和D环对

于其诱导枞枝菌分枝也是必需的. 

2  独角金内酯抑制植物分枝 
  植物具备分枝的能力是植物规避伤害(如顶芽丧

失)和适应外界环境而产生的一种保护机制, 而且分

枝的特性也是决定植物各种形态结构的一个重要因

素. 植物分枝的发生与否受到遗传、发育和环境等因

素的调控[12,22,23]. 植物分枝的形成一般包含两个关键

的发育过程: 叶腋内腋芽的起始和腋芽的萌发及分

枝的生长[23]. 生长素和细胞分裂素是影响植物分枝

发育的两种传统的生长激素, 植物顶芽产生的生长

素抑制植物分枝的形成(顶端优势), 而细胞分裂素能

直接促进腋芽的萌发形成分枝[22,24~27]; 另外, 在控制

植物分枝形成的过程中, 来自顶芽的生长素抑制下

部节间内细胞分裂素的合成 [28]. 最近研究 [4,5]表明 , 
除了生长素和细胞分裂素外, 独角金内酯或其相关

的化合物是抑制植物分枝的新的激素类物质. 最初, 
对一系列豌豆的多分枝(rms)突变体和拟南芥的多分

枝(max)突变体的嫁接实验研究表明, 在植物中存在

一种新的控制分枝生长的物质[29,30]. 随后, 借助于这

些突变体在拟南芥和豌豆中分离了控制分枝生长的

基因MAX4/RMS1和MAX3/RMS5, 并发现这些基因编

码的蛋白分别是胡萝卜素裂解双加氧酶 8(CCD8)和
7(CCD7); 根据它们的遗传和生化功能可以推测在植

物中存在一种新激素, 这种推测的激素由胡萝卜素

衍生并可调控植物的分枝生长[14,19,31]. 在水稻中对多

分蘖突变体 htd1 和 d10 的研究也表明这种类似的新

激素物质也存在于单子叶植物中[16,17]. 这说明在单子

叶植物和双子叶植物的分枝调控中, 这类新激素具有

保守的功能. 最近, Comez-Roldan 等人[4]和 Umehara
等人 [5]同时且独立地在豌豆(Pisum sativum)、水稻

(Oryza sativa)和拟南芥(Arabidopsis thaliana)的多分

枝突变体中揭示了独角金内酯类化合物的含量与分

枝增加的关系, 即独角金内酯的量降低, 分枝增加, 
而且通过体外施加独角金内酯则可挽救植物的突变

表型. 在拟南芥、豌豆和水稻中还有一类表型与 max, 
rms 和 htd1/d10 相似的多分枝突变体(max2/rms4/d3), 
以往的研究表明它们的突变涉及分枝抑制信号受体

的功能缺失[15,30,32]. 对这些突变体施加独角金内酯就

不能使突变体恢复成野生型. 这些实验清楚地表明

独角内酯很可能就是原来推测的抑制植物分枝的新

激素, 或者至少是这类激素的前体.  
值得注意的是, 许多研究表明, 在控制植物分枝

生长过程中, 独角金内酯与生长素以及细胞分裂素

相互作用. 在拟南芥中, Max4突变体的侧芽对顶端施

用的外源生长素表现出抗性[19], 说明独角金内酯途

径和生长素途径对侧芽生长的抑制作用都是必需的. 
在max突变体中, 生长素输出载体 PIN蛋白会过度积

累, 表明独角金内酯信号系统可以通过调控生长素

的运输而起作用[33,34]. 反过来, 生长素也对独角金内

酯信号系统具调控作用. 例如, 在豌豆中, 野生型植

物去尖后 RMS1 的转录显著降低, 但这种降低可以被

外源施加的生长素所阻止, 而野生型豌豆在被施加

外源生长素后, 其 RMS1 的表达量有少许增加[35]. 在
水稻中, HTD1 在整株幼苗中和 D10 基因在幼苗茎尖

中的表达都被外源生长素所诱导 [16,17]. 而有关细胞

分裂素与调控植物分枝的研究表明, 在茎分枝增加

信号(shoot-multiplication signal)途经中存在一个能从

茎向下移动到根的反馈信号来调节根木质部汁液中

的细胞分裂素的水平[29,35~37].  
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3  独角金内酯促进枞枝菌菌丝的分枝 
在自然的生态系统中, 植物往往能与多种微生

物形成共生关系, 其中对整个生态系统而言最重要

也最具有经济价值的是与枞枝真菌形成的共生关  
系[38,39]. 这种共生关系在世界各地广泛分布. 能形成

这种共生关系的植物包括80%高等植物和部分厥类 
植物以及一些苔藓植物. 而共生真菌枞枝菌属于球

囊菌门(Glomeromycota), 是专性活体共生真菌, 只有

在共生植物存在的前提下, 才能完成其生活史[40]. 真
菌穿透植物根的皮层并在那里生长, 通过不断的二

叉分支最终形成特有的枞枝状结构(Arbucular), 从而

给共生体之间提供营养交换的场所[39,41]; 同时, 在植

物根外高度发达的菌丝可以帮助植物吸收各种营养

物质, 除了最主要的无机磷外, 还帮助植物吸收氮和

其他微量元素. 作为交换, 真菌能从植物中获取有机

物以维持自身生长的需要 [42,43]. 这种共生关系的形

成还可以提高植物抵抗各种生物胁迫和非生物胁迫

的能力[44~46]. 根据化石资料显示, 起源于大约 4 亿年

前的这种共生关系在植物从水生过渡到陆生的进化

过程中起着重要作用[47~49]. 另外, 这种共生关系也是

地球的生态系统中最重要的共生关系之一, 它对植

物的生物多样性、生态系统的可变性以及生态系统的

产能都具有重大影响[50,51].  
植物与真菌形成的共生关系起始于彼此之间的

信号交换 [38]. 植物的根通过释放一种“分枝因子” 
(branching factor)诱导刚从孢子萌发而出的菌丝强烈

分枝以增加菌丝接触到植物的机会. 同时真菌也释

放一种叫“真菌因子”(Myc factor)以诱导植物根中的

基因表达发生变化 , 从而为与真菌的结合做好准  
备[52,53]. 目前还不清楚真菌因子的具体化学成分, 但
分枝因子已被证实是独角金内酯[6,7]. 独角金内酯能

够诱导真菌菌丝的分枝和改变真菌的生理状况并激

活真菌的线粒体. 独角金内酯可在皮克或纳克水平

上发挥作用, 每个培养皿中含 30 pg 的 5-脱氧独角金

醇的天然提取物就能诱导 Gigaspora margarita 的分

枝. 高粱内酯、独角金醇及列当醇也有相似的诱导菌

丝分枝的活性[11]. Becard等人[54]证实人工合成的独角

金内酯类似物GR7和GR24也能诱导Gigaspora rosea

的菌丝分枝. 在受到这些化学物质诱导后, 这些真菌

细胞的呼吸作用明显加快[11,54], 这可能与菌丝分枝需

要不断的消耗能量有关.  

4  独角金内酯诱导寄生植物种子的萌发 
寄生植物如独角金、列当对农作物有着巨大的破

坏性, 它们的根寄生在寄主植物的根上掠夺其营养

和水分[8]. 大多数寄生植物是专性寄生, 只有在寄主

存在的情况下才能生长. 寄生植物生长的第一步就

是种子的萌发. 寄生植物的种子都非常小, 贮藏的营

养有限. 它们一旦萌发就必须在几天之内接触到寄

主并寄生其上, 否则就会死去. 在自然环境下, 寄生

植物的种子在没有寄主存在时保持休眠状态, 只有

在寄主存在的情况下寄生植物的种子才会开始萌发. 
寄主植物根所分泌的物质对它们的种子的萌发具有

诱导作用, 只有感受到这些刺激物质存在时种子才

开始萌发. 目前已从寄主植物根中分离出多种刺激

物, 它们都是独角金内酯类化合物[8]. 独角金内酯在

土壤中的寿命非常短, 寄生植物种子可以通过感知

这种物质而感知到寄主的位置并促使自己的根朝  
寄主定向生长 . 独角金内酯对寄生植物种子具有  
高度的生物活性, 在皮克水平上就能促进50%的种子

萌发.  

5  独角金内酯对植物的分枝、真菌的共生
及寄生植物的种子萌发的协调控制 

在植物根中独角金内酯的合成受植物营养状况

的调控. 当土壤中磷缺乏时, 独角金内酯的合成会增

加, 反之则会下降[55]. 与此对应的是, 植物的分枝也

与其营养状况相关, 植物在缺乏营养的条件下分枝

会受到抑制[56]. 同时, 植物与枞枝菌根真菌的共生关

系也受到植物营养状况的影响, 植物处于饥饿状态

下时会促进与枞枝菌根真菌形成共生关系. 由此可

以得出如下的开源节流的调控模式(图 2): 当土壤中

营养缺乏时, 植物根会加速合成独角金内酯并释放

到土壤中, 促进共生真菌与自身的根形成共生关系, 
从而改善自身的营养; 同时, 独角金内酯向地上部分

输送以限制自身的分枝以节约使用有限的营养. 然
而, 在这种状况下根际的寄生植物的种子却会趁机 
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而入, 劫持宿主植物的这种信号, 通过这种信号感知

寄主的存在而发芽并寄生在植物上. 当植物与真菌

的共生关系形成后, 植物的营养状况会因为共生真

菌的作用而得到改善, 植物也会随之而减少独角金

内酯的合成, 促进植物的分枝形成并减少与真菌的

共生, 这时根际寄生植物也会因少了这种刺激因子

而得以控制. 上述模式已得到实验的支持, Lopez- 
Raez 等人[13]发现, 西红柿的独角金内酯受到磷饥饿

的诱导. Elias 和 Safir[57]以及 Nagahashi 和 Douds[58]

等人先后报道了在磷饥饿状态下的植物根的提取物

比磷饱和状态下的根提取物更能诱导枞枝菌菌丝分

枝. 枞枝菌根真菌的共生作用是自我调节的, 这种自

我调节功能至少部分是通过独角金内酯来完成的[59]. 

在磷缺乏的土壤中寄生植物对宿主植物的侵害比在

富含磷元素的土壤中要严重得多[60], 当对土壤中施

加磷肥时可以减轻寄生植物的危害[61]. 已有报道认

为植物与枞枝菌形成共生关系后可以减轻独角金对

高粱和玉米等作物的侵染 [62,63]. 通过对根的提取物

测试表明, 这种对寄生植物的抑制作用是在宿主植

物与真菌的共生关系形成后由独角金内酯的合成减

少所致[64]. 

6  独角金内酯的生物学用途 
独角金内酯的三重生物学特性使得这种化合物

具有广阔的应用前景. 根寄生杂草种子一旦萌发, 如
果其接触不到寄主根会在一周内死亡. 因此可以通 

 

 
 

图 2  独角金内酯与生长素和细胞分裂素共同 
调节植物的分枝 

独角金内酯在植物根中合成, 向上运输至叶腋处抑制腋芽的生长. 而生长素在植物顶芽中合成, 向下运输抑制腋芽的生长. 细胞分裂素

在植物根尖合成后向上运输, 促进腋芽的生长. 独角金内酯还可以促进共生真菌的共生. 其合成受到土壤营养状况的调节. 缩写: IAA,  
indole-3-acetic acid; CK, cytokinin; St, strigolactone 
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过合成一种便宜的独角金内酯类似物来控制杂草 , 
在作物播种或出苗前适量施用这种激素农药便可诱

导未成熟寄生植物种子的萌发. 人们还可以利用独

角金内酯抑制植物分枝的特性借助于人工合成的类

似物来控制农作物的分枝, 如对水稻小麦等作物可

以在生长后期施加独角金内酯类似物来抑制无效分

蘖的形成, 以塑造高产优质的理想株型. 而对于花卉

和果树也可以施用独角金内酯的拮抗剂或合成途径

中的抑制剂来促进植物的分枝而达到多开花和多结

果的目的.  

7  展望  
虽然目前尚不能完全排除独角金内酯这类物质

本身是这种新的植物激素的前体的可能性, 但它们 

具有的上述三项生物学功能是可以确定的. 对于独

角金内酯的生物合成途径及其信号转导途径的深入

研究将有助于进一步地了解这种化合物及与之相关

的生物学现象. 值得一提的是单子叶模式植物水稻

似乎是研究独角金内酯的理想材料. 虽然在拟南芥

这种双子叶模式植物的根中也能合成独角金内酯 , 
但其浓度非常低[65], 而且拟南芥也不是枞枝菌的寄

主. 水稻中有很多独角金内酯合成和信号传导的突

变体, 对这些突变体已有较深入的研究[16,17]. 水稻也

是一枞枝菌的寄主, 两者能高效地形成共生关系, 并
且对其相关的信号转导途径已有深入的研究 [66~70]. 
考虑到水稻是世界上最重要的粮食作物之一, 可以

相信, 上述研究的深入及对独角金内酯的应用必然

会对水稻的增产有重要意义. 
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