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摘  要  生物体通过化学信息感知环境并调控自身行为和发育。一类小分子化合物——蛔甙（Ascarosides）

的发现，使化学通讯的研究进入了一个全新的阶段。蛔甙的结构和功能多样，在线虫中广泛存在，能够调

节线虫交配、滞育、觅食、聚集和扩散等多种行为。本文重点总结了蛔甙的结构和功能、生物合成与代谢、

信息传递的研究进展，为后续开展化学信息调控理论研究、多物种互作研究和新型防治技术研究提供了参考。 
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Review of ascarosides: A class of components of nematode pheromones  
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Abstract  Organisms utilize chemical signals to perceive their external environmental and regulate their behavior and 

development. The discovery of ascarosides; a class of small molecular compounds, has been a breakthrough in the study of 

nematode pheromones. Ascarosides are structurally and functionally diverse and occur widely in nematodes. They regulate a 

variety of behaviors, including mating, diapause, foraging, aggregation, and dispersal. This paper primarily summarizes the 

structure, function, biosynthesis, metabolism and signal transmission of ascarosides, thereby providing a reference for future 

research on chemical signal regulation theory, multi-species interactions, and the development of novel targeted drugs. 
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化学信息（Chemical signal）由生物体合成

并释放到环境中，能够在生物种内或种间传递，

调控个体间聚集、趋避等行为，诱导个体对环境

变化（如温度变化、生理刺激或食物匮乏）做出

反应（Karlson and Lüscher，1959；Nordlund and 

Lewis，1976；Dicke and Sabelis，1988；Leroy et al.，

2011；Smart et al.，2014；Wyatt，2014；Evenden 

and Silk，2016；Wyatt and Tristram，2017）。线

虫是一类低等无脊椎动物，在生态系统中占据着

重要地位。自然条件下，线虫主要生存在土壤或

动植物寄主中，其自身的听觉和视觉系统不发

达，所以个体的生理行为和发育等信号传递主要

依靠化学感受系统（Huettel，1986；Perry，1996）。

蛔甙（Ascarosides）是线虫中一类重要的化学信

息，“ascarosides”一词最初是在描述寄生蛔虫中

发现的一种独特的脂类物质（Flury，1912）。1982 

年，科学家 Golden 和 Riddle 首次在秀丽隐杆线

虫 Caenorhabditis elegans 中证实了诱导多尔

（Dauer）虫态产生的化学信号（Golden and 

Riddle，1982），然而这种信号确切的化学结构
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及性质在之后 20 多年里依然未知。直到 2005 年，

Jeong 等首次在秀丽隐杆线虫中提取并鉴定出了

能够诱导线虫滞育的蛔甙，并将其命名为

Daumone（Jeong et al.，2005），蛔甙的研究从此

进入了一个全新的阶段。本文主要对蛔甙的种类

与结构、生物学功能、合成与代谢及信号传递四

个方面的研究进展进行了综述，并从蛔甙的研究

现状、研究方向和生产应用等方面进行了展望。 

1  蛔甙的种类与结构 

蛔甙（Ascarosides）是由 3,6-双脱氧-L-甘露

糖连接长度各异的脂肪酸侧链而形成的一类小

分子化合物。根据结构的不同，可以将蛔甙分为

两大类（图 1）：（1）(ω-1)-蛔甙 [(ω-1)-ascarosides]，

即蛔糖连接在脂肪酸侧链的倒数第 2 个 C 上

（ω-1）；（2）(ω)-蛔甙 [(ω)-ascarosides]，即蛔糖

连接在脂肪酸侧链的最后一个 C（ω）上。在此 

基础上，对蛔糖或脂肪酸侧链进行修饰，如吲哚

羧基蛔甙（Indole carboxy, icas）、羟基苯酰基蛔

甙（Hydroxybenzoyl, hbas）、2-甲基-2-丁烯基蛔

甙（2-methyl-2-butenoyl, mbas）等，形成了结构

多样的蛔甙衍生物。 

目前，蛔甙共有 3 种命名方式：（1）顺序命

名法，根据蛔甙发现的先后顺序命名（如 ascr#1、

2、3 等）；（2）旧命名法，即仅根据蛔甙的脂肪

酸侧链的长度来命名（如 C3、C5、C6、C7 和

C9 等）；（3）结构命名法，即结合蛔甙的结构和

脂肪酸侧链的长度命名（如 asc-ωC3、asc-C6-MK

和 asc-ΔC9 等）（Butcher et al.，2007；Ludewig and 

Schroeder，2013）。如 ascr#2，可以被称为“C6”，

也可以被称为“asc-C6-MK”，它们都指的是一

个带有末端为甲基酮（Methylketone）的 6 碳侧

链的蛔甙。 

 

 
 

图 1  蛔甙结构及官能团 

Fig. 1  Structure and functional groups of ascarosides 

ω: 蛔糖连接在脂肪酸侧链的最后一个 C 上；ω-1: 蛔糖连接在脂肪酸侧链的 

倒数第 2 个 C 上；Δ: 不饱和碳键。 

ω: Ascarylose is attached to the last C of the fatty acid side chain; ω-1: Ascarylose is attached to 
 the penultimate C of the fatty acid side chain; Δ: Unsaturated carbon bonds. 
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自首个蛔甙 ascr#1 发现以来，多个研究团队

对蛔甙结构进行了深入的研究。大多数发现的蛔

甙是 (ω-1) 连接型的 [(ω-1)-functionalization]。

Butcher 等（2007）使用活性成分靶向分离技术

（Activity-guided fractionation approaches）从秀

丽隐杆线虫中分离出了另外两种蛔甙，并将其命

名为 ascr#2 和 ascr#3。Ascr#1、2、3 的双脱氧蛔

糖基部分基本一致，其结构差异主要为脂肪酸侧

链上的碳原子，ascr#1 含 7 个碳的侧链，ascr#2

侧链含 6 个碳原子，而 ascr#3 含 9 个碳的不饱和

侧链。Pungaliya 等（2009）利用了二维核磁共

振谱（2D NMR spectroscopy, DANS），能够痕量

检测鉴定蛔甙结构。野生型秀丽隐杆线虫（N2）

和信号缺陷突变体 daf-22 进行比较，发现野生型

秀丽隐杆线虫可产生其它 2 种新蛔甙：ascr#6.1

和 ascr#7，其侧链分别含有 6 个和 7 个碳原子。

目前仅在小杆科 Rhabditidae 的几种线虫中发现

了(ω)连接型  [(ω)-functionalization]的蛔甙（如

oscr#9、oscr#10）（Choe et al.，2012b）（图 1）。 

对蛔糖和脂肪酸侧链的修饰，产生了 200 余

种结构多样的蛔甙衍生物（Reuss et al.，2012，

2017）。吲哚式蛔甙（Icas）是研究较多的一类蛔

甙衍生物，这类化合物含有一个独特的吲哚-3-

羟基单元（如 icas#1、3、7、9 等），与蛔糖的 4′

位置碳相连（Park et al.，2019）。生物活性引导

分流法鉴定出了第一个吲哚类蛔甙，命名为

icas#9（Butcher et al.，2009）。通过核磁共振

HSQC、HSBC 谱比对野生型秀丽隐杆线虫（N2）

和信号缺陷突变体 daf-22 代谢提取物，发现 N2

代谢物中含有大量 4′ C 被取代的吲哚衍生物，将

其命名为 icas#3，与 ascr#3 具有相同的 9 碳不饱

和侧链（Pungaliya et al.，2009）。同样，一些蛔

甙衍生物也会包含其它官能团，例如蛔糖 4′ C

上的羟基苯酰（如 hbas#3）和 2-甲基-2-丁烯基

（如 mbas#3）、蛔糖 2 ′ C 上的 β-葡萄糖（如

ascr#4）、脂肪酸侧链 1′ C 上的 β-葡萄糖（如

glas#10）’和对氨基苯甲酸亚基（如 ascr#8）等

（Bartley    et al.，1996；Edison，2009；Pugaliya 

et al.，2009；Von Reuss et al.，2012）。 

高度多样化的线虫种类都可以产生蛔甙，如

ascr#9 被认为在昆虫寄生线虫和昆虫腐生线虫

种类中十分保守（Choe et al.，2012b）。自由生

活线虫、植物寄生线虫和动物寄生线虫大多数都

可以产生两种或两种以上的蛔甙，但是蛔甙种

类、化学结构和数量比例随物种、发育阶段和生

活方式不同而有差异（Choe et al.，2012a，2012b；

Kaplan et al.，2012；Noguez et al.，2012；

Manosalva et al. ， 2015 ）。 从 松 材 线 虫

Bursaphelenchus xylophilus 及其近缘种拟松材线

虫 Bursaphelenchus mucronatus 中都检测出了 5

种主要的蛔甙成分，包括 ascr#9（asc-C5）、ascr#12

（asc-C6）、asc-ΔC6、ascr#1（asc-C7）和 ascr#10

（asc-C9），但是松材线虫中 ascr#9︰ascr#12 为

16︰1，而拟松材线虫中 ascr#9︰ascr#12 为 60︰1

（Meng et al.，2020）。同时，与扩散型松材线虫

相比，繁殖型松材线虫产生的短链蛔甙 asc-C3

和 ascr#7（asc-ΔC7）含量更高，而长链蛔甙

ascr#10（asc-C9）含量更低（杜永斌等，2021）。 

不同的食物和环境条件，线虫产生的蛔甙种

类、结构及含量也有差异。处在食物匮乏条件下

的雌雄同体秀丽隐杆线虫会比食物充足时产生

更多的 ascr#3（Kaplan et al.，2011）。在高温或

缺少食物时，中链的聚集信息素会转变为诱导滞

育的短链蛔甙，且部分蛔甙的含量也会随着温度

的变化而变化，这体现了蛔甙在面对环境压力时

结构和功能的灵活性（Zhang et al.，2015；Zhou 

et al.，2018；任万兰，2020）。 

2  蛔甙的功能 

不同的脂肪酸侧链会赋予蛔甙不同的功能。

蛔甙可以单独或协同调节线虫的行为和生理活

动（ Von Reuss et al. ， 2012 ； Ludewig and 

Schroeder，2013）。蛔甙的功能多样化，诱导生

物在压力条件下生存和互作交流。目前，已报道

的蛔甙功能包括：调节线虫和昆虫等发育、趋向

行为、种群扩散以及植物防御等。 

蛔甙最初的功能研究与线虫滞育形成相关，

大多数是高浓度诱导滞育形成。多尔阶段是秀丽

隐杆线虫生长发育过程中的滞育阶段，具有脂肪
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粒增多、抑制体长增长及生殖细胞发育延迟等特

性（Fielenbach and Antebi，2008），对研究生物

衰老和寿命延长过程有指导意义。秀丽隐杆线虫

多尔形成与恢复和多种蛔甙信号密切相关。

Gallo 和 Riddle（2009）发现 ascr#1 是诱导线虫

进入多尔阶段的关键化合物；此外，ascr#5 可以

与高浓度的 ascr#2 和 ascr#3 共同诱导多尔幼虫

的形成（Butcher et al.，2008）。后期研究发现

ascr#4、ascr#6.1、ascr#8 和 icas#9 也参与了多尔

幼虫的形成（Srinivasan et al.，2008；Butcher    

et al.，2009；Pungaliya et al.，2009）。大多数寄

生线虫都存在一个类似多尔的侵染阶段。这一阶

段在昆虫和动物寄生线虫中被称为感染期幼虫

（Infective juvenile，IJ）或感染期 L3（iL3）。如

蛔虫属线虫卵中的长链蛔甙，脂肪酸侧链碳原子

数大于等于 29 个（图 2），能诱导蛔虫发育为滞

育的 L3 龄幼虫（Edison，2009）。 

与诱导多尔幼虫时的高浓度不同，大多数蛔

甙在调控线虫行为和生理活动时以较低的浓度

Femtomolar 或 Picomolar 起作用，如种内识别、

种间信息交流。蛔甙可在两只或小群体线虫种群

的交流中起作用，成为性别识别的主要化感信

号。线虫能通过这些信息素识别、吸引或排斥异

性，从而调控种群的繁殖（Izrayelit et al.，2012）。

雌雄同体线虫吸引雄性线虫主要由简单蛔甙（即

仅含有蛔糖和脂肪酸侧链的蛔甙，简写为 ascr）

完成。低浓度的 ascr#2、ascr#3 和 ascr#4 混合物

可以协同发挥作用，在 pmol/L 浓度下对雄性

线虫产生强烈的吸引（Simon and Sterberg，2002；

Srinivasan et al.，2012）。雄性线虫吸引雌雄

同体线虫由吲哚蛔甙实现。 3 种吲哚蛔甙 

icas#1、icas#3 和 icas#9 都能够对雌雄同体线虫

产生吸引。其中，icas#3 和 icas#9 在 100 fmol/L

浓度下对雌雄同体线虫有更强的吸引作用

（Srinivasan et al.，2012）。 

蛔甙还可以调控秀丽隐杆线虫的繁殖和发

育。雌雄同体线虫分泌的信息素以 α,β-不饱和蛔

甙 ascr#3 为主，而饱和 ascr#10 在雄性中大量分

泌（Izrayelit et al.，2012）。雄性分泌的 ascr#10 

能有效减少雌雄同体线虫在衰老时产生的畸形

卵子（包括形态异常、染色体不分离以及有害等

位基因外显率增加等）并降低胚胎致死率（Aprision 

et al.，2022）。 

 

 
 

图 2  猪蛔虫卵的长链蛔甙结构（Bartley et al.，1996） 

Fig. 2  Structures of long-chain ascarosides from  
the parasitic nematode Ascaris suum 

(Bartley et al., 1996) 

 

昆虫寄生线虫 Steinernema carpocapsae 和

Heterorhabditis megidis IJ 期分泌的 ascr#1、

ascr#9、ascr#11、ascr#12 和 ascr#14 含量显著上

升，且 IJs 在自身及其他昆虫寄生线虫分泌的代

谢提取物中扩散速率明显高于水中，推测蛔甙能

够促进线虫传播扩散（Hartley et al.，2019）。 

在线虫与寄主植物互作中，蛔甙能作为防御

信号诱导植物抵御病原危害。Ascr#18 是植物寄

生线虫中一种进化保守的蛔甙。低浓度的 

ascr#18 能够诱导拟南芥、番茄、马铃薯及大麦

等植物产生标志性的防御反应，从而增强植物对

病毒、真菌、细菌、卵菌和线虫等病原微生物的

抵抗力（Manosalva et al.，2015；Klessig et al.，

2019）。 

蛔甙还调控植食性入侵线虫的侵染过程和

共生生物间的互作。松材线虫中长链蛔甙可能是

引起雌雄虫之间相互吸引的主要物质，雌雄虫之

间以及交配前后产生的中长链蛔甙皆有不同（高

梦鸽，2020）。同时，蛔甙在松材线虫的入侵前

后功能不同。低浓度 ascr#9 能够促进中国株系的

繁殖，抑制美国株系的繁殖（Zhao et al.，2020），

这种由化学信号调控的繁殖可塑性（Pheromone- 
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regulative reproductive plasticity，PRRP）使松材

线虫在入侵过程中克服小种群的瓶颈效应，具有

更强的种群扩张和繁殖能力。此外，ascr#9、

ascr#12 和 asc-ΔC6 在 25 ℃条件下能大幅增加

松材线虫的静息率，从而调控线虫应对低温胁迫

进入睡眠状态（杨永昌，2019）。蛔甙在入侵种

松材线虫与本地种拟松材线虫的竞争替代中也

发挥着重要作用。拟松材线虫可以通过分泌蛔甙

（ascr#9 和 ascr#12）促进松材线虫的繁殖及雌

虫体长增长，抑制自身体长，使松材线虫在竞争

替代中占据优势，帮助其成功定殖（Meng et al.，

2020）。有趣的是，媒介松墨天牛也可以产生蛔

甙（ascr#1、ascr#7、ascr#3 和 ascr#10），这些蛔

甙在冬季可以延迟松墨天牛化蛹。春季 LIII 线虫

分泌蛔甙（ascr#9 和 asc-ΔC6）促进松墨天牛化

蛹，刚羽化的松墨天牛成虫产生脂肪酸乙酯促使

LⅢ线虫转变为 LⅣ线虫，同时分泌 ascr#10 吸引

LⅣ线虫进入松墨天牛气管，帮助其完成传播和

侵染（Zhao et al.，2016）。这一新发现也为蛔甙

在多物种互作方面的研究开辟了新的方向。此

外，作为松材线虫主要食物来源的伴生真菌也能

够感受并响应蛔甙信号。蛔甙可以促进松材线虫

的 中 国 本 土 伴 生 真 菌 Leptographium pini- 

densiflorae （ascr#9 和 asc-ΔC6）和 Sporothrix sp. 

1 （asc-ΔC6 和 ascr#10）的生长。含有大量松材

线虫的松墨天牛蛹室中 L. pini-densiflorae 也广

泛存在，增加了松材线虫通过媒介天牛传播的可

能性，促进了松材线虫-媒介松墨天牛-伴生真菌

共生复合体的流行和侵染（Zhao et al.，2018）。 

3  蛔甙的合成与代谢 

蛔甙的生物合成一直是科学家们研究

的热点。当多尔信息素在 1982 年首次被描述后，

关于这类信息素是否由线虫产生的争论一直存

在。而 Golden 和 Riddle 在 1985 年及 Srinivasan

等人在 2008 年的研究证明，蛔甙确实由线虫产生

（Golden and Riddle，1985；Srinivasan et al.，2008；

Olson et al.，2012 ）。蛔甙的主要合成场所是肠

道（Butcher et al.，2009）。线虫通过自身体内的

糖、脂肪及氨基酸等大分子物质合成蛔甙

（Izrayelit et al.，2012；Srinivasan et al.，2012）。 

蛔甙的生物合成是先产生过氧化物酶体 β-

氧化的短脂肪酸侧链（Short-chain fatty acid, 

SCFA）部分和从头合成的蛔糖（简单的和修饰

的）部分，并通过 UDP-UGT（尿苷二磷酸-葡萄

糖醛酸基转移酶）偶联，产生成熟且有活性的蛔

甙信号（Joo et al.，2009）。新的研究表明，线

虫 先 合 成 了 具 有 很 长 脂 肪 酸 侧 链 （ Ve r y 

long-chain fatty acid, VLCFA）的蛔甙前体，然后

通过过氧化物酶体的 β-氧化形成具有活性的蛔

甙信号（Zagoriy et al.，2010；Izrayelit et al.，

2013）。在不同线虫中都发现了极长链（29-33

个 C）蛔甙（Jezyk and Fairbairn，1967；Bartley 

et al.，1996；Zagoriy et al.，2010）。过氧化物酶

体 β-氧化酶可以直接对蛔甙进行加工（Zhang  

et al.，2015）。中、长链蛔甙会在过氧化物酶体

β-氧化缺陷的线虫中积累（Butcher et al.，2009；

Von Reuss et al.，2012；Izrayelit et al.，2013；高

梦鸽，2020）。长脂肪酸侧链蛔甙的 β-氧化由 4

种酶调控，分别是酰基辅酶 A 氧化酶 ACOX、

烯酰辅酶 A 水解酶 MAOC-1、(3R)-羟基辅酶 A

脱氢酶 DHS-28 和 3-酮酰基辅酶 A 硫解酶

DAF-22（Butcher et al.，2007）。β-氧化每循环一

次，脂肪酸侧链减少两个碳原子。氧化酶 ACOXs

形成的同源或异源二聚体催化 α和 β之间的单键

变双键，水解酶 MAOC-1 催化双键羟基化，脱

氢酶 DHS-28 催化 β-羟烷基-COA 转化为 β-酮乙

基-CO，最终在硫解酶 DAF-22 作用下完成一次

β-氧化循环（Reuss et al.，2012）（图 2）。ACOXs

是过氧化物酶体 β-氧化的第一个酶和限速酶，具

有底物特异性（Joo et al.，2010；Von Reuss et al.，

2012；Zhang et al.，2015）。秀丽隐杆线虫至少

含有 7 个 ACOX 基因（cel-acox-1.1 到 cel-acox- 

1.6，cel-acox-3），ACOX-1.1 同源二聚体的特异

性底物是具有 9 个 C 或更长侧链的蛔甙；

ACOX-1.1/ACOX-3 异源二聚体的特异性底物是

具有 7 个 C 或更短侧链的蛔甙；ACOX-1.2 同源

二聚体则调控含有小于 5 个 C 侧链的(ω)-蛔甙

（Zhang et al.，2015，2018）。在松墨天牛中，受

寒冷胁迫上调的基因 miR-31-5p（一种 miRNA） 
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图 3  蛔甙合成及代谢过程 

Fig. 3  The ascr pheromone biosynthetic and metabolic pathway 

Fatty acid: 脂肪酸；VLCFA: 长链脂肪酸；CYP450: 细胞色素 P450；(ω)/(ω-1)-oxygenation: (ω)(ω-1)氧化；

NDP-ascarylose: 激活态 NDP-蛔糖；VLCAs: 长链蛔甙；ASCR: 成熟且有活性的蛔甙； 

Mfe2: 过氧化物酶体多功能酶，同时执行 MAOC-1 和 DHS-28 两个酶的功能。 

VLCFA: Very long-chain fatty acids; CYP450: Cytochrome P450; (ω)/(ω-1)-oxygenation; NDP-ascarylose: Activated state 
NDP ascarose; VLCAs: Very long-chain ascrs; ASCR: Mature and active ascariside; Mfe2: Peroxisomal multifunctional 

enzyme that performs the functions of both MAOC-1 and DHS-28 enzymes. 

 
 

通过负调控 ACOX-1 缩短蛔甙脂肪酸侧链促进

ascr#10（asc-C9）的产生（Zhang et al.，2020）。

松墨天牛的 Mfe2 是一种双功能酶，同时执行了

MAOC-1 和 DHS-28 的功能（柳小龙等，2018）。

在真菌、果蝇、人等物种中都发现了这种双功能

酶（Qin et al．，1997，2000；Pierce et al．，2010）。 

目前，蛔甙的生物合成途径尚有许多步骤未

被阐明，包括长链蛔甙前体的来源及蛔甙衍生物

官能团的组装等。据推测，长链脂肪酸的(ω-1)-

或(ω)-位置被一种未知的细胞色素 P450 羟基化。

羟基化的长链脂肪酸与激活态 NDP-蛔糖连接，

形成了长链蛔甙前体（Butcher，2017）。但 NDP-
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蛔糖的生物合成途径尚不清楚。不同官能团（如

脂质、氨基酸、神经递质及核苷酸等）对蛔甙的

修饰形成了蛔甙衍生物的多样性。溶酶体相关细

胞器在蛔糖 4′位置的修饰中至关重要。定位于溶

酶体相关细胞器的酰基辅酶 A 合成酶 ACS-7 是

ascr#9 蛔糖 4′位置修饰形成 icas#9 和 osas#9 的关

键基因（Panda et al.，2017）（图 2）。 

一种由植物寄生线虫产生的蛔甙信息素

ascr#18 可以被植物迅速代谢为短链蛔甙（如

ascr#1 和 ascr#9 等），作为化学信号调节植物和

线虫的相互作用，增强植物对其它病原菌的抵抗

力（Murli et al.，2020）。与线虫和其它动物类似，

植物中 ascr#18 的代谢也是通过过氧化物酶体 β-

氧化进行的。ACOXs 催化植物过氧化物酶体 β-

氧化循环的第一步。在拟南芥中，ACX1 和 ACX5

参与了 ascr#18 的代谢。 

过氧化物酶体 β-氧化在动植物中高度保守，

在蛔甙的合成与代谢中发挥着重要的作用。对蛔

甙合成与代谢途径的研究有助于深入理解蛔甙

的功能，为动植物线虫病害的防治提供参考。 

4  蛔甙的信号传递 

线虫主要通过化感神经元感知环境信号，调

控线虫的发育和行为（Ludewig and Schroeder，

2013）。秀丽隐杆线虫基因组编码了大量的 G 蛋

白偶联受体（GPCRs），大多数仅在或主要在化

感神经元中表达（Bargmann，2006）。线虫主要

通过头部的 ADF、ASG、ASK、ASI、ASJ 和 ADL

等多种化感神经元感知蛔甙。每个神经元都可以

表达一种或多种 GPCRs 介导线虫对蛔甙的识

别，与 TGF-β、insulin/IGF-1 和血清素等保守信

号通路偶联，调控线虫滞育、繁殖及聚集等行为。 

神经元及 GPCRs 的多样性是识别不同蛔甙

信号的基础。G 蛋白偶联受体 SRBC-64 和

SRBC-66 在 ASK 神经元中表达，与 ascr#1-3 结

合，降低神经元中钙离子浓度，促进线虫多尔形

成（Kim et al.，2009）。G 蛋白偶联受体 SRG-36

和 SRG-37 是 ascr#5 的特异性受体，在神经元

ASI 中传递多尔信号（McGrath et al.，2011）。G

蛋白偶联受体 DAF-37 和 DAF-38 可以形成异源

二聚体响应蛔甙信息素（ascr#2、ascr#3和 ascr#5）

（Park et al.，2012）。DAF-37 在 ASI 神经元中

表达调控 ascr#2 介导的多尔形成，在 ASK 神经

元中表达调控成虫的行为（Park et al.，2012）。 

线虫聚集、排斥、两性识别和长久记忆的建

立等都需要不同的神经元单独或协同发挥作用。

吲哚蛔甙（如 icas#1、icas#3 和 icas#9）诱导的

聚集行为需要 ASK 神经元和下游 AIA 神经元的

参与（Srinivasan et al.，2012）。蛔甙受体基因的

表达位置也会影响蛔甙对线虫行为的调控。受体

SRX-44 在 ADL 或 ASJ 神经元中的表达决定了

icas#9 对线虫探索行为的促进或抑制（Greene  

et al.，2016）。此外，ascr#10 和 ascr#3 都参与了

线虫的性别识别。Ascr#3 在雌雄同体线虫中含量

更高，对 ascr#3 的响应主要依赖于 cGMP 门控

通道和 ASJ、AWB、AWC 神经元的活性；ascr#10

在雄性线虫中含量更高，对 ascr#10 的响应需要

ADL 神经元中 TRPV 通路和 ASI 神经元 daf-7

信号（Aprison and Ruvinsky，2017）。孵化后短

暂接触 ascr#3 的雌雄同体线虫进入成虫期后，表

现出对 ascr#3 更强的回避作用，表明线虫建立了

长久性记忆。神经元 ADL 和 SMB 间突触联接活

性的改变是线虫早期对 ascr#3 记忆的关键

（Myeongjin et al.，2017）。 

TGF-β和 insulin/IGF-1 通路参与了线虫滞育

虫态多尔的形成。在食物充足、蛔甙信号浓度低

等有利条件下，环境信号与 GPCRs 结合，启动

鸟苷酸环化酶途径，将神经元细胞内 GTP 转化

为 cGMP。cGMP-门控离子通道（cGMP-gated ion 

channel）打开，细胞去极化引发 Ca2+ 和 Na+ 内

流。化感神经元分泌 lnsulin 和 TGF-β 信号分子

启动相应的信号通路，共同调控 daf-9 表达完成

激素 DA（Dafachronic acid）的生物合成。DA

与 DAF-12 结合促进线虫繁殖。在食物匮乏、蛔

甙信息素浓度高等不利条件下，低浓度的 cGMP

抑制 lnsulin 和 TGF-β 信号分子产生，daf-9 基因

不表达，无法合成 DA。DAF-12 与抑制子 DIN-1/ 

CoR 结合，促进滞育虫态多尔的形成（Fielenbach  

and Antebi，2008）（图 4）。此外，DAF-37 参与  
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图 4  蛔甙的信号传导过程（仿 Fielenbach and Antebi，2008） 

Fig. 4  The signaling process of ascarosides (modified from Fielenbach and Antebi, 2008) 

GPCRs: G 蛋白偶联受体；G-protenins: G 蛋白；cGMP-gated ion channel: cGMP 门控离子通道； 

Guanyly cyclase: 鸟苷酸环化酶（该图根据 Fielenbach and Antebi，2008 原作重新绘制）。 

GPCRs: G protein-coupled receptors; G-protenins; cGMP-gated ion channel: Cyclic guanosine (The drawing is redrawn from 
the original Fielenbach and Antebi, 2008) monophosphate-gated ion channel; Guanyly cyclase. 

 
 

蛔甙（ ascr#2）介导的寿命延长过程（Ascr- 

mediated increases of lifespan, AMILS）（Ludewig 

et al.，2013）。AMILS 与调控多尔形成的 insulin/ 

IGF-1 通路不同，主要依赖于 sirtuins SIR-2.1 的

信号通路，可以在不降低繁殖力和摄食率的基础

上增加线虫的寿命。 

蛔甙信号可以在动植物寄主中传递，引发寄

主生理和行为的变化。植物细胞感知寄生线虫分

泌的蛔甙信息素，激活茉莉酸（JA）和水杨酸 

（SA）等信号通路，诱发自身免疫反应抵御病
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原的危害（Manosalva et al.，2015）。Ascr#18 处

理拟南芥后，茉莉酸和水杨酸生物合成和响应通

路的相关基因（LOX2、AOS、PDF1.2 和 PR1）

显著上调（Ning et al.，2020）。茉莉酸和水杨酸

信号通路的激活，为蛔甙作为植物免疫诱导剂在

植物保护中的应用提供了可能。 

由此可见，蛔甙在线虫和植物中的信息传递

可通过多种神经元及信号通路协同作用。然而，

其在动物寄主中的信号传递过程还有待进一步

研究。 

5  总结与展望 

蛔甙是线虫中一类重要的小分子信号物质，

调控线虫及动植物寄主的生理和行为。自第一种 

蛔甙 ascr#1 发现以来，科学家们进行了广泛而深

入的研究（表 1），但是目前蛔甙的研究仍有许

多问题亟待解决。 

首先，蛔甙家族庞大，仅有少数成员受到关

注，还有大量蛔甙有待发现。基于 LC-MS/MS

和核磁共振比较代谢组学的发展，促进了新蛔甙

的发现。但是线虫体内许多信息素和激素的含量

极低，需要培养大量线虫才能对新蛔甙进行完整

的结构表征。这一定程度上阻碍了蛔甙研究领域

的发展。其次，蛔甙生物合成途径的几个关键步

骤尚不清楚。例如极长脂肪酸侧链（VLCFAs）

和激活态 NDP-蛔糖如何生成，蛔甙衍生物中修

饰基团如何添加等。最后，许多蛔甙的具体生物

学功能尚不清楚。蛔甙生物合成的研究和受体

识别有助于明确蛔甙的具体功能。蛔甙的信号

传递途径及调控机制十分复杂，还需要进一步

的探索。 

线虫和昆虫都可以在特殊情况下产生蛔甙，

调节行为发育。对蛔甙的研究有助于了解动植物

寄生线虫与寄主间的相互作用，为研发动植物病

害新型防控技术提供理论依据。例如建立基于对 

 
表 1  ascarosides 结构及功能 

Table 1  Structure and function of ascarosides 

名称 
Name 

其他命名法 
Other name 

化学结构式 
Chemical structure 

n 
感受器 

Receptor
功能 

Function 

ascr#1 ascaroside C7 
asc-C7 

 

 SRBC-64 
SRBC-66 

诱导多尔形成，延迟天牛化蛹
Dauer inducing activity, 
delaying pupation in longhorn 
beetle 

ascr#2 ascaroside C6 
asc-C6-MK 

 

 DAF-37 
DAF-38 
SRBC-64 
SRBC-66 

诱导多尔形成，调控成虫行

为，吸引雄性，寿命延长 
Dauer-inducing activity, 
regulation of adult behavior, 
male attraction, extending life 
span 

ascr#3 ascaroside C9/ 
asc-△C9 

 

 DAF-37 
DAF-38 
SRBC-64 
SRBC-66 

诱导多尔形成，吸引雄性，与

食物条件相关，延迟天牛化蛹
Dauer-inducing activity, male 
attraction, foraging activity, 
delaying pupation in longhorn 
beetle 

ascr#4  

 

  诱导多尔形成，吸引雄性 
Dauer-inducing activity, male 
attraction 
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续表 1 (Table 1 continued) 

名称 
Name 

其他命名法 
Other name 

化学结构式 
Chemical structure 

n 
感受器 

Receptor
功能 

Function 

ascr#5 ascaroside C3/ 
asc-ωC3 

 

 

DAF-37 
DAF-38 
SRG-36 
SRG-37 

诱导多尔形成，逃避行为 
Dauer-inducing activity, 
evasion behavior 

ascr#6.1   

 

  

诱导多尔形成 
Dauer inducing activity 

ascr#6.2   

 

  

  

ascr#7 asc-ΔC7 

 

  

延迟天牛化蛹 
Delaying pupation in 
longhorn beetle 

ascr#8 asc-ΔC7-PABA 

 

  

诱导多尔形成，吸引雄性 
Dauer-inducing activity, male 
attraction 

ascr#9 asc-C5 

2  

促进天牛化蛹，Bx/Bm 繁

殖、雌虫体长、休眠，促进

伴生真菌生长 
Promoting pupation in 
longhorn beetle, Bx/Bm 
reproduction, female body 
length, dormancy, 
promoting the growth of 
associated fungi 

ascr#10 asc-C9 

6  

改善卵缺陷，降低胚胎致死

率，延迟天牛化蛹，吸引 LⅣ

线虫进入天牛气管 

促进伴生真菌生长 
Improving egg defects and 
reduce embryo mortality, 
delaying pupation in 
longhorn beetle, attracting 
LⅣ nematodes to the trachea 
of longhorn beetle, 
promoting the growth of 
associated fungi 

ascr#12 asc-C6 

3  

Bx/Bm 繁殖、雌虫体长、

休眠 
Bx/Bm reproduction, female 
body length, dormancy 

ascr#14   5    

ascr#18   
8  

诱导植物抵御病原 
Inducing plants to resist 
pathogens 

ascr#22   

 

10    
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续表 1 (Table 1 continued) 

名称 
Name 

其他命名法 
Other name 

化学结构式 
Chemical structure 

n 
感受器 

Receptor
功能 

Function 

icas#3 

  

  
聚集行为，吸引雌雄同体
Aggregation, 
hermaphrodite attraction 

icas#9 

indolecarbox
y ascaroside 
C5/ 
ascaroside 
C5/ 
IC-asc-C5 

 

 SRX-44 

诱导多尔形成，吸引雌雄

同体，聚集行为，影响线

虫探索行为 
Dauer-inducing activity, 
hermaphrodite attraction, 
aggregation, hermaphrodite 
attraction, influencing 
nematode exploration 
behavior 

hbas#3   

 

 

 
吸引雌雄同体 
Hermaphrodite attention  

mbas#3 

  

 

 

 
逃避行为 
Evasion behavior 

osas#3 

  

 

 

 
逃避行为 
Evasion behavior 

oscr#9   3    

oscr#10   7    

oscr#18   
 

9  
 

 asc-ΔC6 

 

  

Bx 休眠，促进天牛化蛹，

促进本土真菌生长 
Bx dormancy, promoting 
pupation in longhorn 
beetle, promoting the 
growth of native fungi 

n: 侧链骨架碳原子数 Number of side chain backbone C atoms. 

 
物种特异性蛔甙识别的信息素干扰法，干扰寄生

线虫的繁殖和生存；开发基于蛔甙信息素的植

物免疫诱导剂，提高蛔甙在农林业经济和环境

可持续方面的潜在利用价值等。综上，蛔甙信

息素的研究尚有广阔前景，围绕蛔甙开展生物

个体发育、种群发展和有害生物防治的研究具

有重要意义。 
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