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吲哚-3-乙酸（indole-3-acetic acid，IAA）是植物

中天然存在的生长素，属于吲哚衍生物的生长素家

族。2010 年 IAA 作为第一个生长素分子被报道出

来[1]。IAA 是植物中最丰富和最基本的天然生长激

素，几乎控制着植物生长和发育的各个方面，如细

胞分裂、伸长、果实发育和衰老，还可以增强植物对

外部压力的应对能力[2]。IAA 不仅可以在植物中合

成，也可以在许多与植物相互作用的微生物中合

成，包括细菌和真菌[3]。目前，已经确定生长素不仅

参与向性的控制，还调节许多植物发育反应，这些

反应主要依赖于细胞分裂、生长和分化的时空控

制[4]。除 IAA 外，苯乙酸（phenylacetic acid，PAA）和

4-氯吲哚 - 3-乙酸（4- chloro- indole- 3- acetic acid，

4-Cl-IAA）也是植物中天然存在的生长素 [4]。尽管

两者都可以被生长素信号机制感知，但 4-Cl-IAA 并

不普遍，而 PAA 因作用通常较弱，对两者的研究远

远少于 IAA[5]。

真菌产生的 IAA 除了调节其自身生理功能、适

应外部胁迫和微生物-微生物通信外，还可以作为信

号分子参与微生物和植物的相互作用，调节植物生

长发育，引起植物的生理和病理变化。因此，阐明

真菌中，特别是食用菌中 IAA 的生物合成途径及作

用，对研究微生物中 IAA 的功能具有重要意义。笔

者在前期研究中发现，IAA 可以促进平菇的生长发

育[6]，且色氨酸代谢通路中相关基因参与调控其生

长发育[7-8]，但是目前对于 IAA 在食用菌中作用和功

能的综述较少。因此，笔者在前期 IAA 对平菇生长

发育影响及调控机制研究的基础上，总结了 IAA 对

DOI：10.16861/j.cnki.zggc.2024.0277

生长素 IAA 对食用菌生长发育影响的研究进展

崔 筱，孔维丽

（河南省农业科学院食用菌研究所 郑州 450002）

摘 要：吲哚-3-乙酸（Indole-3-acetic acid，IAA）属于生长素吲哚衍生物家族，是最重要的植物激素之一，在植物、真

菌、细菌中广泛存在。IAA 在食用菌中的作用和功能研究越来越受到重视。综合比较了 IAA 的生物合成途径，分

析了 IAA 对食用菌生长、发育的影响，以及提高食用菌抗性和促进共生宿主植物生长的作用。最后系统总结了

IAA 在食用菌中可能的作用机制，为研究 IAA 在食用菌生长发育中的调控机制及其应用提供了理论依据。

关键词：食用菌；吲哚-3-乙酸；生长；机制

中图分类号：S646 文献标志码：A 文章编号：1673-2871（2024）08-008-07

Research progress of auxin IAA on the growth and development of edible
fungi
CUI Xiao, KONG Weili
（Institute of Edible Fungi, Henan Academy of Agricultural Sciences, Zhengzhou 450002, Henan, China）

Abstract: Indole-3-acetic acid（IAA）belongs to the indole derivative family of auxin and is one of the most important

plant hormones, which widely presents in plants, fungi and bacteria. The role and function of IAA in edible mushrooms

are receiving increasing attention. The author comprehensively compared the biosynthesis pathways of IAA, analyzed the

effects of IAA on the growth and development of edible mushrooms, as well as its role in improving the resistance of edi-

ble mushrooms and promoting the growth of symbiotic host plants. Finally, the possible mechanism of IAA in edible fun-

gi was summarized systematically, providing a theoretical basis for studying the regulation mechanism and application of

IAA in the growth and development of edible mushrooms.
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食用菌生长发育的影响及可能的调控机制，同时比

较了与植物体内 IAA 的可能合成途径，以期为研究

IAA 在食用菌生长发育中的调控机制及应用提供

理论依据。

1 IAA的合成

根据是否使用色氨酸（tryptophan，Trp）作为前

体，IAA 的生物合成可分为色氨酸依赖和色氨酸非

依赖途径。

1.1 色氨酸依赖途径

在 20 世纪 90 年代，对生长素代谢的研究已经

确定芳香族氨基酸 L-色氨酸是植物中 IAA 生物合

成的前体[9]。Trp 在植物中通过莽草酸途径产生，除

动物外，大多数生物都通过该途径产生芳香氨基

酸[10]。Trp 依赖途径的 IAA 合成不是单线的，它涉

及多种平行途径，这些途径在 IAA 的产生过程中汇

合，其中吲哚-3-乙醛肟（indole-3-acetaldoxime，IA-

Ox）/吲哚-3-乙酰胺（indole-3-acetamide，IAM）和吲

哚-3-丙酮酸（indole-3-pyruvic acid，IPyA）是最常见

的中间体[2]（图 1）。IAOx 是色氨酸依赖途径生长素

生物合成中的一种特别相关分子。IAOx 可以在不

同氮营养条件下诱导蒺藜苜蓿（Medicago truncatu-

la）产生 SUR 表型和 IAA 的差异信号传导[11]。IAM

合成 IAA 需要 2 个同源的 IAM 水解酶基因，外源

性应用 IAM 或通过在拟南芥中过表达细菌 iaaM

基因产生 IAM 导致生长素过度产生表型[12]。IPyA

途径已被确定为植物 IAA 生物合成的主要和必要

途径。它由两步反应组成，其中 Trp 首先通过拟南

芥色氨酸氨基转移酶 1（tryptophan aminotransferase

of Arabidopsis 1，TAA1）和 TAA1 相关蛋白（TARs）

脱氨基为 IPyA。IPyA 然后在来自 YUCCA（YUC）

家族的含黄素单加氧酶催化的限速和不可逆反应

中脱羧为 IAA[13]。Sato 等 [14]研究发现，吲哚-3-丙

酮酸可以调节 TAA1 活性，TAA1 在避免 IPyA 过

度积累或积累不足方面发挥着关键的调节作用，

这种负反馈调节似乎是通过 Trp 氨基转移酶活性

的可逆性和 IPyA 对 TAA1 活性的竞争性抑制来

实现的。

注：实箭头-已经在植物或微生物中克隆到的基因；虚线箭头-可能的途径，但尚未克隆到相关基因。

Note: Solid arrow-genes responsible for the steps have been identified in plants or microbes; Dashed arrow-proposed steps, but genes for the steps

have not been conclusively determined.

图 1 依赖色氨酸的吲哚-3-乙酸生物合成途径[9]

Fig. 1 Tryptophan-dependent biosynthetic pathway of indole-3-acetic acid

吲哚-3-丙酮酸
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1.2 色氨酸非依赖途径

在 Trp 生物合成有缺陷的玉米和拟南芥突变体

中仍可产生 IAA，这使得生长素合成的非依赖 Trp

途径被发现[15]。有研究者认为，胞质吲哚合酶（cyto-

solic indole synthase，INS）可以通过吲哚-3-甘油磷

酸转化为吲哚，从而介导非 Trp 依赖途径 IAA 的产

生[16]。后来有研究者通过对拟南芥基因组的分析来

阐明 INS 的途径，发现在 IAA 合成起作用的酶中，

酰胺酶在一般和光照条件下与 INS 呈共表达、正相

关关系，表明酰胺酶可能参与 Trp 非依赖途径 [17]。

Ostrowski 等[18]研究玉米种子发育过程中 IAA 酯偶

联物吲哚-3-乙酰基-肌醇的生物合成途径发现，

1-O-吲哚-3-乙酰基-β-d-葡萄糖（1-O-indole-3-ace-

tyl-β-d-glucose，IAGlc）合酶和吲哚-3-乙酰转移酶

（indole-3-acetyl transferase）是 IAA 肌醇（IAA-inosi-

tol，IAInos）合成的两步途径中的关键酶。在广东虫

草中，IAA 可以通过色氨酸依赖途径和吲哚丙酮酸

途径合成[19]。

2 IAA对食用菌的影响

2.1 促进食用菌生长发育

IAA 在促进食用菌生长发育等方面的作用极

为重要。首先，IAA 可以促进食用菌菌丝、菌盖生

长，增加产量。Ramachela 等 [20]研究了不同激素处

理基质对平菇菌丝体发育、原基形成和生物量的影

响，结果表明，用 IAA 处理的基质产生的菌盖平均

直径可达 13.42 cm。IAA 对白灵菇生长发育的调

节作用也较强，能够促进白灵菇提前现蕾，提高

出菇率[21]。IAA 可以诱导猴头菇子实体生长发育，

0.5 mg·kg-1 IAA 既能将猴头菇生长周期缩短 4 d，还

可以将其产量提高 22.18%，有望进一步应用到生产

中[22]。Krause 等[23]发现，IAA 及其前体的加入可以

诱导褐黄口蘑菌根的伸长和菌丝分枝；但是，IAA

没有诱导腐生菌裂褶菌（Schizophyllum commune）的

形态发生变化。草菇广泛种植于热带和亚热带地

区，具有较高的商业、营养和药用价值。乙酸钠能显

著提高草菇子实体发育早期的 IAA 含量，影响草菇的

子实体分化，产量提高 30.22%[24]。喷洒 10-5 mol·L-1

的生长素可以促进草菇出菇，提高产量，而且现蕾

提前，这可缩短草菇上市周期[25]。

不同浓度 IAA 对食用菌的影响不同。高质量

浓度 IAA（10~80 mg · L- 1）会降低平菇菌丝生长速

度；当 IAA 质量浓度为 0.2、0.4 mg·L-1时，对平菇菌

丝生长速度基本无影响 [26]。在植物中有研究报告

称，高浓度的 IAA 会抑制种子发芽和植物生长[27]，

抑制情况是由高水平生长素积累刺激 1-氨基环丙

烷-1-羧酸合酶诱导乙烯生产引起的，导致植物生长

异常和衰老。为了找出合适的 IAA 浓度，崔筱等[6]

以平菇菌株 P99 为对象，研究了不同浓度的外源

IAA 对平菇菌丝的菌落直径、菌丝干质量、平菇原

基形成时间、菇蕾数量和平菇产量的影响，发现

IAA 在不同的生长阶段发挥不同的作用。在菌丝

体发育阶段，外源 IAA 浓度降低会导致菌丝生长速

度增快，但当 IAA 浓度低至 10-10 mol·L-1时，菌丝生

长速度变慢；在子实体发育阶段，添加 10-8 mol · L-1

的外源生长素可增加菇蕾数量和子实体产量，生长

素含量和生长素氧化酶活性的变化影响了不同浓

度处理条件下的平菇生长。为缩短金福菇母种的

生长周期，王谦等[28]研究了 5 种不同浓度的 IAA 对

金福菇菌丝生长的影响，通过菌丝日平均生长速度

筛选出适宜的质量浓度，试验结果表明，IAA 的适

宜质量浓度为 1.0 mg·L-1。

发酵料栽培平菇技术在整个平菇生产过程中

占据较为重要的地位[29]。胡素娟等[30]研究发现，发

酵后的培养料能够抑制霉菌生长并促进平菇生长，

张俊杰等[31]通过采集不同时期的平菇发酵料样品，

对其中细菌菌株产 IAA 的能力进行定量测定，并采

用 16S rRNA 基因扩增及测序对产 IAA 能力强的

菌株进行定性和系统发育分析，发现 116 株细菌有

产 IAA 的能力，并确定 AFX-13-3（巨大芽孢杆菌

属）和 XWW-4-3（谷氨酸杆菌属）产 IAA 的能力

较强。

2.2 提高食用菌抗逆性

IAA 还可以增强食用菌在极端条件下的耐受

性。在我国香菇种植地区，高温胁迫给我国香菇生

产造成巨大损失[32-33]。周莎莎等[34]使用香菇热敏感

菌株 YS3357，外源添加 IAA，发现 IAA 能够显著提

高热敏感菌株的耐热能力，增强香菇对高温胁迫的

耐受能力。高温会对香菇菌丝体的生长产生不良

影响，导致腐烂的原木或菌袋被其他病原体感染，

香菇产量和品质下降。Wang 等[35]发现，在香菇耐热

菌株 S606 菌株中，色氨酸合成限速酶邻氨基苯甲

酸（o-aminobenzoic acid，OABA）合成酶的蛋白质表

达水平在热应激 24 h 后显著增加，但在热敏菌株

YS3357 中的下降水平可忽略不计，而且热应激后

S606 中 IAA 生物合成的重要酶吲哚-3-丙酮酸单加

氧酶（Indole- 3- pyruvate monooxygenase）LeYUCCA

基因上调，但在 YS3357 中下调，推测色氨酸和 IAA
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途径在香菇菌丝体防御热胁迫中起着重要作用，

IAA 可能在增强机体耐热性方面发挥关键作用。

此外，通过在固体培养基和液体培养基中添加

20 mg·L-1 IAA 可以显著提高金针菇菌丝体的生物

量，并且能显著提高菌丝体抗冻多糖的活性，增强

金针菇对低温的耐受性 [36]。在植物中，也发现了

IAA 可提高植物的抗逆性，研究表明，内源性吲

哚-3-乙酸和一氧化氮是减轻小麦幼苗中氧化铜纳

米颗粒毒性所必需的[37]。

2.3 提高食用菌功能成分含量

IAA 还可以提高食用菌中某些成分的含量。

例如，虫草素是真菌虫草中的一种重要活性物质，

但野生虫草中虫草素含量较低。有研究通过添加

各种生长补充剂，在浸没条件下提高虫草素的产量。

通过反相高效液相色谱法评价，结果表明，与未加

IAA 的空白对照组虫草素产量（13.66±0.64）mg·L-1

相比，补充 IAA后虫草素产量为（226.02±1.69）mg·L-1，

说明在浸没条件下使用 IAA 可以提高冬虫夏草中

的虫草素产量[38]。在转录水平上，与虫草素生物合

成相关的基因，如 NT5E、RNR、purA 和 ADEK 显著

上调[38]。在植物中，Bunsangiam 等[39]发现，外源 IAA

处理后青蒿中的青蒿素和二氢青蒿素酸含量可增

加近 2 倍。说明 IAA 在提高生物体功能成分含量

方面作用显著。

2.4 影响真菌与共生植物的关系

有研究表明，微生物合成的生长素在植物-微生

物相互作用中起着重要作用。从浮萍上分离的细

菌菌株中，较高水平的 IAA 产生能力与其改变拟南

芥幼苗根系发育能力之间的相关性是显著的[40]。苏

云金芽孢杆菌定殖于玉米，其合成的 IAA 可以促进

玉米生长，包括总根长、根投影面积、侧根、地上部

分干物质和发芽速度指数[41]。吲哚丙酮酸脱羧酶基

因可以通过与吲哚-3-乙酸酰胺合成酶基因相互作

用调节水稻生长素合成途径，促进镉胁迫下的根毛

发育[42]。

外生菌根共生对森林生态系统的功能非常重

要，树木与真菌的合作可以提高树木对抗压力的能

力。IAA 可以将菌根的形成和共生植物之间的生

长素信号传导联系起来。真菌来源的 IAA 起到扩

散信号的作用，影响根定殖并增加外生菌根中 Har-

tig 网的形成。褐黄口蘑的土壤提取物中发现了包

含 IAA 在内的多种植物激素，而云杉根系分泌物的

植物激素模式多样性较低，褐黄口蘑的 IAA 参与了

早期菌根中地幔和 Hartig 网的形成，从而刺激植物

生长 [43]。肺形侧耳（Pleurotus pulonarius）是一种产

IAA 的腐木大型真菌，前人研究表明，当与水稻（单

子叶植物）和番茄（双子叶植物）幼苗共培养时，肺

形侧耳表现出许多促进植物生长的特征[43]。Pham

等[44]采用真菌-植物共培养肺形侧耳产生的 IAA 研

究其对植物胚芽鞘伸长、茎尖和根尖的影响，以水

稻和番茄幼苗为模型系统，加入肺形侧耳的培养上

清液，结果显示其可以使植株的侧根数增加，而且

增加水稻和番茄幼苗的主根长度，并刺激番茄幼苗

茎的伸长，提高水稻和番茄幼苗的叶绿素含量和鲜

质量，促进植物幼苗生长[44]。

3 IAA对食用菌生长调节的相关机制

IAA 对食用菌生长发育调节的机制较复杂。

有研究认为，IAA 在一定程度上可以抑制超氧阴离

子产生，降低脂氧合酶（LOX）活性和硫代巴比妥酸

反应物（TBARS）含量，提高超氧化物歧化酶活性，

进而缓解高温胁迫下香菇菌丝体的氧化损伤 [34]。

Wang 等[35]通过蛋白质组和转录组数据分析发现，热

休克蛋白（heat shock proteins，HSPs），如 Hsp40

（DnaJ）、Hsp70、Hsp90 以及 IAA 关键酶 LeTrpE、

LeTrpD、LeTam-1、LeYUCCA 在香菇耐热菌株 S606

中的表达高于热敏感菌株 YS3357，表明色氨酸以

及 IAA 代谢途径在耐热性中发挥重要作用，外源

IAA 可以增强香菇对热胁迫的耐受性。Wen 等[45]结

合转录组学和代谢组学分析，系统研究了松茸子实

体在冷藏过程中的代谢变化，发现 IAA 及其合成途

径的成分，这体现出它们作为松茸及其共生植物之

间的沟通者的潜在作用，为进一步了解松茸果实采

后冷藏过程中的代谢机制提供了新的信息。崔筱

等 [7]研究发现，外源 IAA 可以通过影响平菇内源

IAA 的分泌及生长素氧化酶活性，影响平菇生长发

育过程，这些结果可为平菇生长发育期添加外源

IAA 提供理论依据。而且，低浓度 IAA 通过 TRINI-

TY_DN2732_c0_g1 基因调控平菇菌丝体阶段的内

源激素合成，通过 TRINITY_DN530_c0_g1 及 TRIN-

ITY_DN3832_c0_g1 基因调控平菇子实体的代谢过

程；而高浓度 IAA 通过 TRINITY_DN35150_c0_g1、

TRINITY_DN5314_c0_g1、TRINITY_DN43009_c0_g1

基因调控平菇菌丝体阶段的氧化应激机制，通过

TRINITY_DN21430_c0_g1 基因调控子实体阶段的

ATP 合成[8]。

竹荪是一种在东亚国家应用广泛的食用和药

崔 筱，等：生长素 IAA对食用菌生长发育影响的研究进展
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图 2 色氨酸代谢通路在调节食用菌生长发育中的作用

Fig. 2 The role of tryptophan metabolic pathway in regulating the growth and development of edible fung

用真菌。Duan 等[46]使用 Nanopore 和 Illumina 测序

方法对竹荪进行了基因组、转录组和代谢组的综合

分析，发现在菌丝体分化为子实体的过程中，菌盖

是 IAA 合成的主要来源，大量的 L-色氨酸首先被合

成并富集在菌盖和菌柄中，大部分 L-色氨蛋白代谢

为色胺，再代谢为 3-吲哚乙腈，然后是 IAA，接下

来，IAA 被代谢为节点代谢产物邻氨基苯甲酸，后

者进一步转化为 2-氨基苯酚、2-氨基-3-甲氧基苯甲

酸、喹啉酸、2-吡啶酸和 2-氧代己二酸。最终，2-氧

代己二酸通过糖酵解的下一个代谢途径（ko00010）

进行代谢，表明在菌丝体形成子实体的过程中，代

谢产物 L-色氨酸和色氨酸代谢途径发挥着重要作

用（图 2）。该研究还发现 3 个与 IAA 合成相关的

新基因（5965_g、5966_g 和 6182_g），它们可能调节

竹荪子实体的合成并提高竹荪的品质[46]。

C2H2 型锌指蛋白可以调节真核生物的发育过

程和非生物胁迫反应。Ding 等[47]在平菇中鉴定出

18 个 C2H2 型锌指蛋白，用 IAA 处理后，只有

PeosPC15_2-1046937 的表达不受影响，PeosPC15_

2-1091415 和 PeosPC105.2-1102653 的表达下调，而

PeosPC115-2-1079678 和 PeosPC 15_2-1089905 的

表达上调，表明不同 C2H2 型锌指蛋白受到生长素

的不同调节。此外，在热和冷胁迫下，PeosPC15_

2- 1079678、PeosPC115- 2- 1089905 和 PeosPC15_

2-1095114 受冷应激和热应激的影响而产生不同的

变化，这表明 IAA 可能通过 C2H2 型锌指蛋白参与

非生物胁迫反应，可用于平菇抗逆性研究。

DnaJ 蛋白是一种热休克蛋白，作为分子伴侣在

调节生物体生长发育以及适应环境中发挥关键作

用。WANG 等 [48]研究表明，LeDnaJ 基因沉默可导

致香菇对热胁迫耐性减弱和绿色木霉抗性缺陷，外

源 IAA 的添加可以部分恢复 2 个 LeDnaJ RNAi 转

化体对绿色木霉的抗性和耐热性，说明 LeDnaJ 可

通过参与 IAA 生物合成的蛋白质相互作用调节香

菇中 IAA 的生物合成，参与真菌生长、绿色木霉抗

性和耐热性。

乙醛脱氢酶（aldehyde dehydrogenase，ALDH）

基因属于高度转录、可诱导和严格控制的真菌基

因，其编码的酶通过将大量内源性或外源性醛氧化

为相应的酸来提供解毒功能。IAA 在真菌中的色

氨酸依赖途径，最后一步的醛氧化包括从吲哚-3-乙

醛到吲哚 - 3-乙酸，这一步需要 ALDH 的参与。

Krause 等[23]应用基因表达、IAA 化合物标记、转运体

异源表达和生物信息学研究了 IAA 对真菌形态发

生和外生菌根的影响，发现褐黄口蘑可以通过吲

哚-3-丙酮酸由色氨酸产生 IAA，该生物合成途径的

分支酸

Chorismic

邻氨基苯甲酸

Anthranilate

ASA
ASB

TrpE
吲哚

Indole
色氨酸

Tryptophan
色胺

Tryptamine

甲氨基苯甲酸

2-Formylamino benzoic acid
吲哚-3-乙腈

Indole-3-acetonitrile, IAN

吲哚-3-乙酸

Indole-3-acetic acid, IAA
吲哚-3-丙酮酸

Indole-3-pyruvic acid, IPA
ALDH

氨基酚

Aminophenol

2-氨基-3-甲氧基苯甲酸

2-Amino-3-methoxybenzoic acid

喹啉酸

Quinolinic acid

2-吡啶酸

2-Pyridinic acid

2-氧代己二酸

2-Oxadipic acid

邻氨基苯甲酸

Anthranilate

Glycolysis

糖酵解
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最后一步由 ALDH 催化（图 2），而且发现基因 ald1

在外生菌根中高度表达，并由吲哚-3-乙醛诱导。也

有研究提出，ald1 通过 ald5 参与真菌中的 IAA 生

物合成或 IAA 相关信号传导，其中 ald1 受 IAA 前

体添加的影响最大[49]。

4 结论与展望

IAA 是一种植物激素，广泛存在于植物、真菌、

细菌，其在植物中的合成调控途径研究清晰。研究

表明，IAA 对食用菌的生长发育起着重要的控制作

用。笔者在前期研究 IAA 对平菇生长发育影响及

调控机制研究的基础上，综述了生物合成途径的最

新进展，包括色氨酸依赖和非依赖途径。此外，IAA

对食用菌的菌丝生长、菌盖大小、子实体生长均有

重要作用，可以为食用菌的增产提供思路。另外，

IAA 对食用菌的极端条件耐受能力也有影响，这有

助于开发新的运输和贮存方式。随着科学技术的

发展，许多参与食用菌 IAA 合成的关键酶或基因已

被鉴定。然而，复杂的 IAA 生物合成网络，特别是

一些合成途径中各种调节基因和关键酶基因之间

的相互作用，还没有被完整揭示。阐明 IAA 在食用

菌中的合成、代谢、运输和信号转导途径，对合理和

充分利用 IAA 促进食用菌生长发育、提高产量以及

创造显著的经济、环境和社会效益等有重要意义。
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