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摘　要 ：光在自然界普遍存在并多层次全方位影响着生物的生长和代谢。红曲霉作为最早被人类驯化的微

生物之一，被广泛应用于食品及医药领域。红曲霉通过蓝色、红色和绿色光感受器感知不同波长的光，而

这些光通过复杂的信号通路影响菌体的生长和代谢。该文分别介绍蓝光、红光、绿光等对红曲霉生长发育

以及红曲色素、桔霉素等聚酮类代谢产物合成的影响及相应光感受器的研究进展，提出了进一步探讨光

调控红曲霉生长发育及聚酮类代谢产物合成的研究思路，为揭示光调控红曲霉生长发育及聚酮类代谢产

物合成的机制提供参考。
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Abstract: Light is ubiquitous in nature and affects the growth and metabolism of organisms at multiple levels and 
in all directions. Monascus, as one of the earliest microorganisms domesticated by humans, is widely used in the 
fields of food and medicine. Monascus perceives different wavelengths of light through blue, red, and green 
photoreceptors, and  the light influences the growth and metabolism of Monascus through complex pathways. This 
paper reviews the research status of blue, red, and green light affecting the growth, development and the synthesis 
of polyketide metabolites (Monascus pigment and citrinin) of Monascus and the corresponding photoreceptors. The 
further research ideas are proposed that light regulates the growth, development and the synthesis of polyketone 
metabolites of Monascus, so as to provide a reference for revealing the mechanism of light regulating growth and 
development and the synthesis of polyketone metabolites of Monascus.
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红曲霉 (Monascus) 是曲霉科，红曲霉属的真菌，

因其中的一些菌株被用来制作红曲米，所以中文将

该属命名为红曲霉 [1]。红曲霉的个体形态包括菌丝、

无性世代、有性世代，红曲霉的菌丝是多细胞构造，

具有不规则的分支，常常会出现网结联合现象 [2]。

红曲霉的无性生殖会产生分生孢子，一般着生于菌

丝的顶端。红曲霉的有性生殖会产生由雄器和产囊

器发育而成的闭囊壳。红曲霉具有高产色素的能
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力 [3]，长期以来一直用于生产传统的东亚食品，如

红米酒和红豆腐等 [4]，目前广泛用于酿造、食品加

工和医疗保健等领域 [5]。红曲色素在化学上属于氮

杂环丙酮类 [6]，主要有六种，包括黄色素红曲素

(monascin, MS)、红曲黄素 (ankaflavin, AK)，橙色素

红斑素 (rubropunctatin, RUN)、红曲红素 (monascorubin, 
MON) 和红色素红斑胺素 (rubro-punctamin, RUM)、
红曲红胺素 (monoscorubramine, MOM)[7]。 红曲色

素是很好的着色剂，被广泛应用于食品、医药、饲料、

染料等领域 [8-9]。莫纳可林 K (monacolin K) 也是红

曲霉次生代谢中的主要活性物质，是一种天然存在

的降胆固醇药物，它能特异性地抑制 HMG-CoA 还

原酶 (HMG-CoA reductase)[10-11]。红曲霉次生代谢

物中还有一种叫做桔霉素 (citrinin) 的物质，它是

一种肾脏毒素。桔霉素的存在大大限制了红曲霉的

应用 [12]。为确保红曲霉产品的安全性，通过优化发

酵条件以降低桔霉素含量是一种常用方法 [13] ；基于

功能产物的代谢途径，通过基因工程手段改造菌

株是近年来另一种常用方法 [14-20]。另外，G 蛋白

介导的信号通路在调节红曲霉次生代谢产物的形成

中也起着关键作用 [21]，环磷酸腺苷 (cyclic adenosine 
monophosphate, cAMP) 的外源添加可以影响其次级

代谢 [22]。

光作为一种重要的环境因子，从多方面影响着

生物的生长发育。不仅是动物和植物，真菌也积极

感应环境中的光条件 [23-24]。真菌通过蛋白质、核酸

等大分子物质感知光并做出反应，这些大分子物质

被称为光感受器，而且不同的波长和光强对真菌的

生长和代谢产生的影响程度也不同 [25-26]。在针对红

曲霉的研究中发现，不同波长的光会对红曲霉的生

长以及红曲色素、桔霉素、莫纳可林 K 的代谢产生

不同程度的影响 [27-28]，这也证明红曲霉中有复杂的

光感应机制 [29]。本文针对蓝光、红光和绿光 3 种单

色光对红曲霉生长发育以及聚酮类代谢产物合成的

影响及相应光感受器进行了综述，提出了进一步探

讨光调控红曲霉生长发育及聚酮类代谢产物合成的

研究思路，为揭示光调控红曲霉生长发育及聚酮类

代谢产物合成的机制提供参考。

1　蓝光对红曲霉的影响

蓝光对红曲霉生长代谢影响的研究相比其他单

色光更为详细和充分。不同的光照强度、曝光频率

和曝光时间会对红曲色素、桔霉素的代谢产生不同

的影响，对菌体的生长发育也会产生促进或抑制效

果。同样的处理方式对不同种类红曲霉的影响效果

也不同。

1.1　生长发育

合适的蓝光条件可以影响红曲霉的菌丝发育和

菌体繁殖。130 lx的蓝光可以使橙色红曲霉 (Monascus 
aurantiacus) 分生孢子和子囊孢子增加，在培养基

中添加 cAMP 会产生与蓝光照射相同的效果，可以

推测出蓝光可能有助于信号传导 [22, 30]。在持续的蓝

光照射下发现，蓝光会促进紫色红曲霉 (Monascus 
purpureus) 分生孢子的产生，但闭囊壳的数量显著

降低，蓝光会促进无性繁殖，抑制有性繁殖。然而，

不是所有的条件都会产生同样效果。氮源会影响蓝

光对红曲霉的作用效果，氮源充足时，蓝光会抑制

安卡红曲霉 (Monascus anka) 分生孢子的生长，但

在氮饥饿条件下蓝光有利于分生孢子的形成 [31]，表

明蓝光调控和氮源代谢以及信号传导存在一定关系。

蛛网状红曲霉 (Monascus araneosus) 属于低色

价、高产桔霉素菌株，常用于桔霉素的研究。通过

动态监测该菌的生长情况发现，蓝光处理 3~7 d 会

降低其菌丝干重，但是这种差异会随着发酵时间的

增加而变小 [32]。而且对比黑暗对照，蓝光也会抑制

气生菌丝的产生，使菌丝凌乱松散 [33]。702 lx 的蓝

光对菌落大小有明显的抑制作用 [34]。对紫色红曲霉

(M. purpureus) 而言，随着蓝光光照时间的增加，菌

丝会越来越稀疏，颜色逐渐呈现灰白状 [35]。70 lx
蓝光恒光照培养摇瓶中的紫色红曲霉 (M. purpureus)，
也同样发现蓝光会抑制红曲霉菌体的生长，使其菌

膜颜色变浅 [36]。光照处理红色红曲霉 (Monascus 
ruber) 时，与其他波长的光相比，500 lx 蓝光组的

生物量明显降低，这是因为随着蓝光曝光时间的增

加，细胞的自溶也在增强 [28]。

为排除培养基差异对实验结果的影响，在同一

培养皿上进行不同的光照处理，通过用锡箔纸覆盖

以提供黑暗条件，一半黑暗，另一半在蓝光下连续

培养 5 d，菌膜在蓝光和黑暗中分别呈现灰色和深

红色，蓝光处理的红曲霉的色素含量低于黑暗对照，

蓝光对红曲霉的表型影响很大。在第 5 天去除锡箔

纸后，蓝光照射 8 h，黑暗处理中的深红色薄膜呈

现出与在蓝光下连续培养相同的表型，推测红曲霉

可能通过调节菌丝中的色素含量来适应蓝光环境，

以满足自身的生存需要 [29]。

然而，不是所有的蓝光条件都会对红曲霉的菌

丝生长起到抑制作用。虽然蓝光对紫色红曲霉 (M. 
purpureus) 的生长不利，但 15 min/d 的蓝光条件会
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使紫色红曲霉 (M. purpureus) 的生物量增加。增加

光照时间至 60 min/d，紫色红曲霉 (M. purpureus)
的生物量呈现出下降的趋势，这也表明较短的蓝光

照射时间可能会刺激红曲霉的补偿性生长 [37]。另外，

高强度蓝光 (1500 lx) 也可以在第 8 天增加红色红曲

霉 (M. ruber) 生物量的积累 [28]。

通过转录组分析蓝光刺激与黑暗对照下的差

异，对比与生长和繁殖有关的基因时发现，在与发

育有关的基因中，无性孢子形成相关的 8 个基因经

15 min/d 的蓝光处理上调，其余基因的表达下调。

下调的基因涉及到有丝分裂过程中纺锤体的形成以

及纺锤体检查点。一些与有性发育相关的基因，如

参与配子发生和孢子壁组装、减数分裂启动等基因

经 15 min/d 的蓝光处理下调。与无性发育相关基因

经 15 min/d 的蓝光处理上调，包括参与无性生长、

促进分生孢子形成的基因等。这与蓝光下形成的分

生孢子比在黑暗中产生的分生孢子更多，当菌丝体

暴露在蓝光下时，几乎没有闭囊菌出现的现象相符。

这表明 15 min/d 的蓝光处理会延缓紫色红曲霉 (M. 
purpureus) 的生长与有性繁殖 [37]。

1.2　聚酮类代谢产物

1.2.1　红曲色素

红曲色素的代谢和分泌也会受到不同蓝光条件

的影响。100 lx 的蓝光持续处理会抑制紫色红曲霉

(M. purpureus) 的菌丝生长和菌丝内色素的合成，菌

丝会变得发白稀疏。持续蓝光照射时，6 种色素的

产量呈现出不用程度的抑制效果，最大抑制率超过

了 73%[38]。红曲色素的代谢会随着蓝光照射时间的

增加而降低 [35]。蓝光对红曲色素的影响有两个方面：

一方面，蓝光照射会破坏红曲色素发色团的结构导

致其降解 [39] ；另一方面，红曲霉为抵抗蓝光刺激会

减少色素分泌 [35]。

由于处理方式的不同和菌种的差异，蓝光在特

定条件下也会促进红曲色素的产生。研究发现，

500 lx 蓝光下，第 14 天时红色素积累量高于黑暗对

照组，1000 lx 蓝光处理的第 11 天出现相同结果，

在这种蓝光条件下，MpigA ( 编码色素聚酮合酶

pksPT，负责色素生物合成 )、MpigB ( 色素合成正

调节因子 ) 和 MpigJ ( 编码脂肪酸合酶亚基 ) 的转录

水平相对较高 [28]，蓝光可以通过上调这 3 个基因的

转录水平来刺激色素生成 [40]。另外，色素生物合成

基因簇以及其转录调节因子的基因在 15 min/d 的蓝

光处理下被上调。而且，编码细胞色素 P450 蛋白

的基因表达和血红素的合成代谢途径 ( 聚酮化合物

代谢的辅助因子 ) 也受到蓝光的调节 [37]。

另有研究发现，在发酵早期，蓝光会抑制色素

分泌，但菌丝体稳定时，蓝光照射下发酵液中的色

素会显著增加。造成这一现象的原因是蓝光促使红

曲霉菌丝体几丁质含量降低，增大红曲霉菌丝体细

胞的通透性，从而促进红曲霉气生菌丝的色素分

泌 [29]，表明蓝光不影响色素从胞内到胞外的转移，

但可以使菌丝体中的色素升高或者下降 [41]。

温度会改变菌种对蓝光的敏感度，在培养红曲

霉时发现，在 30 ℃条件下，蓝光对色素产生了抑

制效果，然而，在 20 ℃条件下，蓝光下产生的红

色素却高于黑暗条件下 [27]。造成这一现象的原因可

能是低温下氧化应激的下降。

蓝光光照条件对红曲色素的影响很大，甚至不

同的光照条件可能会产生相反的效果，光照频率、

光强以及处理方法的差异会造成结果的差异 [27-28, 35]。

1.2.2　桔霉素

蓝光照射会影响桔霉素的产量和基因表达。以

黑暗作对照，150 lx 的蓝光会使紫色红曲霉 (M. 
purpureus) 的桔霉素产量升高，促进 ctnA ( 桔霉素

合成基因簇的转录因子 ) 和 pksCT ( 编码桔霉素聚

酮合酶 ) 的表达，同时抑制 orf7 ( 桔霉素的合成抑

制因子 ) 的表达 [42-43]。另外，全局转录因子 LaeA、
veA、Pka 在蓝光作用下表达量也会降低 [44]。cAMP
的添加以及蓝光刺激都有助于桔霉素的产生，表明

蓝光可能是通过影响信号通路调节桔霉素的代

谢 [30]。然而，在动态监测蓝光和黑暗条件下桔霉素

变化时发现，在不同阶段蓝光对桔霉素的分泌表现

出不同程度的抑制效果，最高可以达到 43.8% 的抑

制率 [29]。

上述的研究结果表明，蓝光对红曲霉桔霉素的

代谢不是单纯的促进或者抑制作用，而是一种复合

效果。改变光照时间和菌体培养时间，桔霉素代谢

会呈现多层次的变化。15 min/d、30 min/d、60 min/d、
120 min/d和持续蓝光处理紫色红曲霉 (M. purpureus)，
发现桔霉素代谢呈现先升高后降低的趋势 [35, 45]。在

100 lx 的蓝光 15 min/d 下培养的菌株，桔霉素产量

显著高于黑暗对照，但在蓝光照射 60 min/d 时，桔

霉素产量低于黑暗对照 [45]。这表明短期蓝光照射

可以刺激红曲霉产生更多的桔霉素，而长期蓝光照

射会减少桔霉素的产生，蓝光对桔霉素产量的影响

不会随着光照时间的延长而增加。长时间高强度的

蓝光照射不仅会抑制桔霉素的代谢，还会加快桔霉

素的降解 [28]。另外，摇瓶培养蛛网状红曲霉 (M. 
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araneosus) 发现，用 60 lx 和 120 lx 的蓝光处理该菌，

发酵前期黑暗对照组桔霉素较多，后期实验组桔霉

素较多。用 180 lx 的蓝光处理红曲霉，桔霉素的含

量一直都会大于对照组 [36]。

温度的改变会导致蓝光处理效果的不同，通过

动态监测 27 ℃培养蛛网状红曲霉 (M. araneosus) 发
现，蓝光处理组桔霉素的最大值出现在第 8 d，相

比较黑暗对照推迟 1 d，峰值并无显著差异。但在

37 ℃的蓝光处理下，蓝光在发酵前期促进桔霉素的

产生，在发酵后期处理组的桔霉素量会快速降低。而

且，桔霉素在干重增大最快的时间会出现高增长 [32]。

总体而言，蓝光照射培养下出现的桔霉素降低，

可能是蓝光引起的桔霉素降解导致的，而引起桔霉

素降解的原因可能是桔霉素分子中存在共轭键，在

吸收蓝光等短波长光子后导致电子跃迁，破坏了桔

霉素的分子结构并导致桔霉素降解 [46]。蓝光下红曲

霉菌丝体中的过氧化氢酶活性低于黑暗对照，导致

蓝光下红曲霉菌丝体中的 H2O2 含量高于黑暗对照，

H2O2 的存在可能对桔霉素产生破坏性影响，这也可

以解释蓝光下的桔霉素含量低于黑暗中的含量 [29]。

另外，红曲霉可以通过蓝光感受器进行光信号的传

导，进而导致红曲霉细胞内代谢途径的变化，最终

影响红曲霉中的桔霉素降解酶或合成酶的表达。综

上，在不同蓝光条件的影响下，不同种类红曲霉的

生长和代谢的差异是巨大的 ( 表 1)。
1.3　蓝光感受器

为了感知和适应环境，生物体进化出了具有光

感知能力的大分子物质，被称之为光感受器。在红

曲霉中，蓝光可以影响某些长非编码 RNA (lncRNA)
的表达。lncRNA 不编码蛋白质 [47]，但光可以通过

激活某些 lncRNA 来调节细胞分化和代谢产物合成。

对不同蓝光条件下处理的紫色红曲霉 (M. purpureus)
进行转录组分析发现，蓝光可以调节名为 AOANCR
的 lncRNA。AOANCR 位于 mraox 启动子区域，通过

测定 mraox 和 AOANCR 的表达水平发现，AOANCR
可以对编码替代氧化酶的基因 mraox 进行负调控，

蓝光可以通过调节 AOANCR 的表达来影响 mraox
基因的表达，进而调节替代氧化酶途径，从而影响

桔霉素合成 ( 图 1)[45]。

另外蓝光可以影响红曲霉对碳、氮以及芳香族

氨基酸的代谢，进而影响红曲霉的发育、支链氨基

酸和脂肪酸的降解。支链氨基酸和脂肪酸参与聚酮

的生物合成，可能影响红曲色素和桔霉素合成途径

中的生酮过程 [17, 37]。蓝光不仅会影响物质的合成，

还会引起代谢物的降解，蓝光受体接受蓝光信号后，

通过信号转导，降低菌体内过氧化氢酶的活性，促

进代谢物的降解 [29]。

在链孢霉 (Neurospora) 中，白领蛋白 -1 (white 
collar-1, WC-1) 通过其 Per-Arnt-Sim (PAS) 结构域与

白领蛋白 -2 (white collar-2, WC-2) 相互作用 [48]，形

成异源二聚体转录因子白领复合体 (WCC)，在光照

下，WCC 与启动子中的光响应元件 (LRE) 结合，

从而激活光反应基因转录 [49]。对于红曲霉而言，蓝

光照射后红曲色素含量的减少不仅仅是由于蓝光对

红曲色素的光降解作用，还存在蓝光通过蓝光感受

器 (WCC) 对次级代谢的诱导和调控 ( 图 1)。

2　红光对红曲霉的影响

对红光的研究主要集中于红色红曲霉 (M. ruber)
和紫色红曲霉 (M. purpureus)。高强度和低强度的

红光会给红曲霉带来不同程度的影响 ( 表 2)。
2.1　生长发育

在早期研究中，采用有色薄膜覆盖以获取不同

波长的单色光来研究红光对红曲霉的影响。研究发

现，与正常光照相比，4256 lx 的红光可使平板上的

菌落变大，有更多的色素沉着，光照可使菌落生长

停滞，但不会灭活，而且覆盖红膜组的色素产量也

明显高于其他颜色 ( 蓝、黄、绿、黑 ) 覆盖膜组 [34]。

虽然 100 lx、300 lx、500 lx 的红光处理不会影响红

色红曲霉 (M. ruber) 的显微结构以及分生孢子和闭

囊壳的正常产生 [50]，但是长时间红光照射紫色红曲

霉 (M. purpureus) 会产生更多的孢子和闭囊壳，菌

丝颜色也会更加鲜艳。红光不仅会促进紫色红曲霉

(M. purpureus) 的有性繁殖和无性繁殖 [33]，并且红

光照射下菌丝状态较为整齐，菌体干重也高于黑暗

对照组 [51]。1500 lx 的红光也可以在发酵的第 8 天增

加生物量的积累 [28]。上述结果表明，红光不仅可以

促进红曲霉孢子的产生，也有助于菌丝的生长和生

物量积累。红曲霉在接受不同强度和类型的红光刺

激后，菌丝体和孢子的发育模式会有不同的变化 [52]。

2.2　聚酮类代谢产物

2.2.1　红曲色素

因为色素种类的多样性以及红光处理条件的多

变性，导致色素随光照的变化规律也不是单一的 [53]，

红色素和黄色素整体呈现出先增加后减小的趋势，

在 30 min/d 的处理下色素产量最高，而橙色素呈现

出先降低后升高的趋势 [38]。

100 lx 的持续红光光照可以使紫色红曲霉 (M. 
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purpureus) 的菌丝变密而且颜色变深，促进其生长

与色素合成。持续的红光光照会使 2 种红色素

RUM 和 MOM、2 种黄色素 MS 和 AK 和 2 种橙色

素 RUN 和 MON 的产量都有增加 [38]。300 lx 的红

光也会促进胞内外 3 种色素的积累 [50]。动态实验表

明，在发酵的全过程中，红光实验组的色素产量显

著高于黑暗对照组，培养第 7 天色素达到最大产

量 [51]。另一方面，红光条件下色素代谢的正调控因

子 MpigA 和 MpigB 的转录水平相对较高 [28]。500 lx
的红光持续处理会降低红色红曲霉 (M. ruber) 胞内

外黄色素、橙色素、红色素的积累，通过相关基因

表达分析发现，MpigA、MpigB、MpigJ 的表达量降

低，但 MpigI ( 色素合成负调节因子 ) 的表达量不

变 [50]。同时还发现，红曲霉色素生物合成基因簇

(KC148521.1) 中的 MpigA、MpigB、MpigD、MpigF、

MpigRl、MpigR2、MpPKs5 和 MpFasA2 可能参与了

橙色素的生物合成，而 MpigC 和 MpigE 可能参与

了红色素和黄色素的生物合成 [38]。

2.2.2　桔霉素

红光条件下，红曲霉代谢桔霉素的变化趋势不

是单一的。紫色红曲霉 (M. purpureus) 在 150 lx 的

红光处理下，生物量与对照组一致，生长速度也没

有显著变化，但桔霉素产量降低。150 lx 的红光可

以促进 orf7 以及全局转录因子 LaeA、veA、Pka 的

表达，同时抑制 ctnA、pksCT 的表达 [44]。另外，在

100 lx 的红光下，紫色红曲霉 (M. purpureus) 桔霉

素的产量随红光处理时间的延长呈现先下降后上升

的趋势，在 30 min/d 时产量最低而且桔霉素的产量

会随红光强度的升高而降低。通过对桔霉素合成基

因的表达分析得出，红曲霉桔霉素生物合成基因簇

表1  蓝光对红曲霉生长和代谢的影响

红曲霉种类 主要研究结论 参考文献

紫色红曲霉(M. purpureus) 蓝光会促进紫色红曲霉分生孢子的产生，但是闭囊壳的数量显著降低 刘宏等[33]

紫色红曲霉(M. purpureus) 光照时间的增加会使菌丝稀疏，颜色变浅。240 lx的蓝光处理降低了黄色素的 薛原[35]

         代谢。红曲色素的代谢会随着光照时间的增加而降低。蓝光照射会破坏红曲

     色素发色团的结构导致其降解，也能给予菌体一定的刺激使菌体将胞内色素

     排出。桔霉素的代谢随着光照时间的增加呈现先升高后降低的趋势 
紫色红曲霉(M. purpureus) 15 min/d的蓝光条件使生物量增加，红曲色素生物合成基因簇、性发育的基因、 Chen等[37]

         无性繁殖的基因上调。蓝光处理60 min/d，生物量呈现出下降的趋势 
紫色红曲霉(M. purpureus) 100 lx的蓝光持续处理会抑制菌丝的生长，降低红曲色素的产量 刘宏等[38]

紫色红曲霉(M. purpureus) 蓝光不影响黄色素从胞内到胞外的转移，但可以使菌丝体中的黄色素下降 薛春茂等[41]

紫色红曲霉(M. purpureus) 150 lx的蓝光处理使菌体生长速度减慢，生物量降低，桔霉素产量升高。蓝光 王陆亚等[44]

         促进ctnA和pksCT的表达，同时抑制orf7、LaeA、veA、Pka的表达 
红色红曲霉(M. ruber) 30 ℃条件下，蓝光对红曲色素产生了抑制效果；20 ℃条件下，蓝光促进红曲 Pang等[27]

         色素的合成。这就证明，培养条件的改变会使蓝光的作用效果产生变化 
红色红曲霉(M. ruber) 500 lx蓝光会使红色红曲霉生物量明显降低，随着蓝光曝光时间的增加， 细胞 Wang等[28]

         的自溶也在增强。1500 lx的蓝光可以在第八天增加生物量积累，抑制桔霉素

     的代谢，加快桔霉素的降解 
红色红曲霉(M. ruber) 菌膜在蓝光和黑暗中分别呈现灰色和深红色。在发酵的早期，蓝光抑制发酵液 Zhang等[29]

         和菌丝体中的红曲色素代谢。发酵后期，蓝光条件下红曲色素显著增加。蓝

     光不影响桔霉素产出的时间，但降低了桔霉素产量。蓝光下红曲霉菌丝体中

     的过氧化氢酶活性低于黑暗中，这可能导致H2O2升高，促进桔霉素的降解  
蛛网状红曲霉(M. araneosus) 蓝光在3~7天内会降低干重，抑制气生菌丝的产生。桔霉素在干重增大最快的 班昭等[32]

         时间会出现高增长，蓝光推迟桔霉素的分泌，但峰值并无显著差异。蓝光照

     射下桔霉素的高产是由于菌体利用桔霉素吸收蓝光中有害物质引起的  
蛛网状红曲霉(M. araneosus) 70 lx蓝光恒光照会抑制菌体的生长，使菌膜颜色变浅，新生菌丝发白。70 lx蓝 王静等[36]

         光恒光照会推迟桔霉素的产生但会提高其产量。发酵前期60 lx和120 lx的蓝

     光使桔霉素代谢减少，但后期呈现相反趋势。前期蓝光抑制了菌体的生长，

     导致桔霉素含量降低，但是后期桔霉素含量会升高 
橙色红曲霉(M. aurantiacus) 130 lx的蓝光可以促进分生孢子和子囊孢子的产生。cAMP的添加可以产生与蓝 杨华等[30]

         光光照相同的效果。蓝光可能通过cAMP的信号通路影响菌体的生长发育 
安卡红曲霉(M. anka) 氮源充足时，蓝光会抑制生长，但是在氮饥饿条件下蓝光促进分生孢子的形成 赵永霞等[31]
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(EU309474.1)中的 ctnA、ctnD、ctnE、ctnF、ctnG、

ctnH、ctnI、orf1、orf3、orf4、orf5、pksCT 可能参

与了桔霉素的合成代谢，而 ctnRl 可能参与了桔霉

素的分解代谢 [38]。整体上，红光对红曲霉桔霉素的

代谢有明显的抑制作用 [28, 51]。

另外，培养时间的改变也会影响红光对桔霉素

的代谢作用。在发酵第 6 天，100 lx 和 300 lx 红光

促进了桔霉素的生产，但在发酵第 12 天，不同强

度的红光均表现出对桔霉素代谢的抑制作用 [50]。对

发酵第 12 天的样本进行基因表达分析发现，500 lx
红光处理的菌体中 pksCT、mrl1 ( 编码水解酶 )、
mrl2 ( 编码氧化还原酶 )、ctnA 的表达量均下降 [28]。

在 GGP (7% 甘油、3% 葡萄糖、3.8% 蛋白胨、0.1% 
MgSO4 · 7H2O、0.2% NaNO3) 培养基中，红光在

表2  红光对红曲霉生长和代谢的影响

红曲霉种类 主要研究结论 参考文献

紫色红曲霉(M. purpureus) 持续的红光照射会促进有性繁殖和无性繁殖以及菌丝内红曲色素的产生 刘宏等[33]

      
紫色红曲霉(M. purpureus) 100 lx的持续红光光照会使菌丝变密，颜色变深，增加红曲色素的产量。红光抑 刘宏等[38]

         制了桔霉素的产生，桔霉素的产量会随红光强度的升高而降低   
紫色红曲霉(M. purpureus) 150 lx的红光处理不影响菌丝生长和菌体生物量，但会降低桔霉素的产量，促进 王陆亚等[44]

         orf7、LaeA、veA、Pka的表达 
紫色红曲霉(M. purpureus) 通过动态监测发现红光能显著促进红曲霉孢子的产生，增加菌体干重。红光处理 马义芝等[51]

         的红曲色素产量显著高于黑暗对照，发酵的第7天红曲色素含量达到最大值。红

     光处理将莫纳可林的产量提高了26%。另外，红光有抑制桔霉素产生的能力 
红色红曲霉(M. ruber) 1500 lx的红光可以促进生物量的积累，升高MpigA和MpigB的转录水平，降低桔 Wang等[28]

         霉素的含量  
红色红曲霉(M. ruber) 4256 lx的红光可以促进菌丝生长，有利于红曲色素沉着。光照可以使菌体生长停 Meinicke等[34]

         滞，但不会使其灭活  
红色红曲霉(M. ruber) 500 lx的红光降低了胞内外红曲色素的积累，300 lx的红光增加了红曲色素的积累。 王丽玲等[50]

         发酵前期，100 lx、300 lx的红光可以促进桔霉素的产生，但在发酵的第12天，

     红光抑制了对桔霉素的代谢 

AOANCR：长非编码RNA；mraox：替代氧化酶基因；WCC：白领复合体；LRE：光响应元件；AC：腺苷酸环化酶；

ATP：腺嘌呤核苷三磷酸；cAMP：环磷酸腺苷；PKA：蛋白激酶A
图1  光照对红曲霉生长和代谢的作用机制
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7~14 d 的培养期间显著刺激桔霉素的产生，在生长

的早期效果更强烈，这种效果类似于红光对红色素

产生的影响 [52]，因为桔霉素与红色素合成途径有相

同的中间体 [54]。

2.2.3　莫纳可林K
光对莫纳可林 K 影响的研究比较少，在有限

的研究中，红光都展现出了可以提升红曲霉莫纳可

林 K 含量的能力。与黑暗对照相比，红光照射将莫

纳可林 K 的产量提高了 26%[51]。在 GGP 培养基中，

红光处理促进了莫纳可林 K 的产生，但在生长的后

期 (14 d)，红光处理和黑暗对照达到了大致相同的

水平 [52]。

2.3　红光感受器

在对红色红曲霉 (M. ruber) 基因组与构巢曲

霉 (Aspergillus nidulans) 和粗糙链孢霉 (Neurospora 
crassa) 基因组进行 BLAST 分析时发现，红色红曲

霉 (M. ruber) 基因组包含一个推定存在的红光光感

受器 (FphA ortholog GM5823)，FphA 同源蛋白包含

由 PAS、GAF (c-GMP 特异性的磷酸二酯酶、腺苷

环化酶和FhlA)和PHY (光敏色素 )结构域组成的N-
末端感受区以及由组氨酸激酶、三磷酸腺苷酶和信

号传递反应调节域组成的 C- 末端输出域 ( 图 1)[28]。

同样，玉米黑粉菌 (Ustilago maydis) 中光敏色素基

因的缺失也会影响菌体对红光的响应，进而影响该

菌的生殖和发育 [55]。除光敏色素对光的直接感受外，

还存在一种全局调控因子 RlcA，它可以和光敏色素

相互作用对红光进行感受 [56]。

整体上讲，红光或者远红光对红曲霉的生长和

代谢有一定的促进作用。不同类型的红光可以不同

程度地影响红曲霉分生孢子和闭囊壳的产生。红光

可以促进色素合成相关基因在转录水平的表达。红

光对红曲霉代谢桔霉素的影响是多样的，这一现象

可以为生产中利用光照降低桔霉素的产量提供新

思路。

3　绿光对红曲霉的影响

已有的研究显示，绿光对红曲霉的影响是消极

的，不同强度的绿光都表现出对红曲霉生长和红曲

色素合成的抑制作用，某些绿光条件还可以促进有

害物质桔霉素的分泌 ( 表 3)。
3.1　生长发育

绿光光照会影响红曲霉的生物量和繁殖。100 
lx、300 lx、500 lx 的恒绿光处理不会影响紫色红曲

霉 (M. purpureus) 的显微形态，也不会影响其生长

速度，但在发酵结束后会显著降低生物量，绿光下

分生孢子和闭囊壳都可以正常产生 [50]。通过培养基

插盖玻片的方法发现，持续的绿光刺激会减少紫色

红曲霉 (M. purpureus) 闭囊壳和分生孢子的产生 [33]，

绿光对有性繁殖和无性繁殖都有显著抑制作用。通

过包裹有色薄膜保留单色波长方法，发现当使用绿

光时，相比较红光、白光和黑暗，紫色红曲霉 (M. 
purpureus) 菌落大小减少，形成的扁平菌落与蓝光

处理的菌落在外观上没有显著差异 [57]。

3.2　聚酮类代谢产物

3.2.1　红曲色素

在研究绿光对红曲霉影响的研究中，大多数实

验都表明，绿光对红曲霉的作用是消极的。100 lx
的持续绿光照射会降低紫色红曲霉 (M. purpureus)
的色素产量，RUM、MOM、MS、AK、RUN、MON
会有不同程度的下降，MON 的抑制率最高 [38]。300 
lx 和 500 lx 的持续绿光处理会显著降低紫色红曲

霉 (M. purpureus) 的胞内外色素的积累。同时 500 lx

表3  绿光对红曲霉生长和代谢的影响

红曲霉种类 主要研究结论 参考文献

紫色红曲霉 持续的绿光刺激会减少闭囊壳和分生孢子的产生，绿光对有性繁殖有显著的抑制作用 刘宏等[33]

    (M. purpureus) 
紫色红曲霉 100 lx的绿光持续处理会降低红曲红曲色素产量。绿光在发酵前期可以促进桔霉素的代 刘宏等[38]

    (M. purpureus)     谢，但不影响后期桔霉素的产量 
紫色红曲霉 绿光的持续处理不会影响菌体的生长速度、显微形态以及繁殖，但是会显著降低生物 王丽玲等[50]

    (M. purpureus)     量和红曲色素的积累，抑制MpigA、MpigB、MpigJ的表达 
紫色红曲霉 绿光可以抑制红曲色素的产生，但是会促使菌体生长 Babitha等[57]

    (M. purpureus) 
红色红曲霉 500 lx的绿光增大了桔霉素的积累，但是1000 lx和1500 lx的绿光会降低桔霉素的积累。 Wang等[28]

    (M. ruber)     绿光上调了pksCT、mrl1、mrl2、ctnA的转录水平  
红色红曲霉 通过覆盖有色薄膜发现绿光抑制红曲色素的产生 Meinicke等[34]

    (M. ruber)
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的绿光也抑制了 MpigA、MpigB、MpigJ 的表达，但

不影响 MpigI 的表达量 [50]。

在早期研究中，通过覆盖有色薄膜改变光照颜

色发现，覆盖绿膜组，色素产量要明显低于覆盖黑

膜组 [34]。对比绿膜、黑膜和不覆膜的紫色红曲霉 (M. 
purpureus) 的生长情况发现，完全黑暗中培养导致

色素产量增加，绿色波长抑制色素产生，但促使生

物量增加 [57]。色素分泌量的变化也可能与光对生物

膜的作用有关 [58]。

3.2.2　桔霉素

绿光下桔霉素的变化呈现出多样化，发酵前期

(9 d 前 ) 不同强度的绿光都可以促进桔霉素的代谢，

在发酵后期，绿光对桔霉素的促进作用会减弱，直

至消失 [50]。500 lx 的绿光处理红色红曲霉 (M. ruber)
时，实验组桔霉素积累量相对较高，但光照强度增

加到 1000 lx 和 1500 lx 时，桔霉素积累量会降低，

荧光定量分析发现，pksCT、mrl1、mrl2、ctnA 的转

录水平在第 8 d 上调，说明绿光调控这 4 个基因的

表达来刺激桔霉素的产生 [28]。低强度和高强度的绿

光会对桔霉素代谢产生不一样的效果，低强度会促

进但高强度会抑制桔霉素产生，导致这种现象的原

因可能是菌体为了抵御绿光的负面效果，分泌桔霉

素进行自我保护，但当光照强度进一步提升时，菌

体无法再依靠释放桔霉素进行防御，导致菌体受损，

桔霉素含量降低。

3.3　绿光感受器

将红色红曲霉 (M. ruber) 基因组与光模式生物

(N. crassa 和 A. nidulans) 基因组进行 BLAST 分析，

推测出两个可能的绿光光感受器 (NOP-1 orthologs 
GM7181 和 GM6082)[28, 59]。其中，NOP-1 直系同源

物包含视黄醛结合域 ( 为嗜盐细菌家族提供光依

赖性离子转运和感觉功能 )，是整合的膜蛋白，有

7 个跨膜结构域。因为 GM7181 与 N.crassa NOP-1
具有 39% 的同源性 (GM6082 的同源性为 31%)，因

此，也可将 GM7181 称为 MNOP-2。
在光感受器的研究中发现，视蛋白对绿光的响

应最为强烈。视蛋白是一种广泛存在的真菌光感受

器，与绿色光感应有关 ( 图 1)，由视网膜生色团组成，

在绿光下略有触发，也可以被蓝光激活 [60]。视蛋白

作为绿光感受器，其机制还不是很清楚，需要进一

步进行探讨 [61]。

在已有研究中，绿光对红曲霉的生长表现出了

消极作用，绿光会显著抑制红曲霉的有性繁殖和无

性繁殖，同时抑制色素基因转录水平的表达。因为

桔霉素对菌丝的保护作用，所以绿光下桔霉素的分

泌呈现出多层次的变化。另外研究发现，绿光感受

器不仅承担对绿光的感受，同时对其他类型的光也

有响应 [62-63]。

光照对红曲霉生长代谢调控的研究大多是单向

的，即一种单色光对应一种光感受器，但是研究表

明，光和光感受器之间可能存在交叉作用 ( 图 1)。
不同波长的光可能对同一类的光感受器起作

用，以绿光感受器视蛋白为例，它不仅可以对绿光

做出响应，同样，在蓝光和红光下也会发生异构化，

也就是说，视蛋白可以在不同波长光的作用下发生

不同的光异构化 [62]。另外，白领蛋白 ( 蓝光感受器 )
也可以感知红光或远红光，光敏色素 ( 红光感受器 )
对蓝光同样有响应 [63]。

光感受器之间存在相互协作关系，如红光感受

器光敏色素和蓝光感受器白领蛋白都可以通过修改

H3 乙酰化来调节基因表达 [49]。视蛋白是绿光驱动

的质子泵 [64]，白领蛋白作为生色团与黄素结合，光

敏色素作为生色团与胆绿素结合，三个感受器之间

是相互协作的，不同阶段下，主导地位不同。此外，

红光和远红光控制基因不仅依赖于红光感受器，还

依赖于白领蛋白，表明这两个光感受器对基因的表

达有部分的共同调控 [65]。另外，一种光感受器的缺

失可能会影响其他光感受器的作用，如白领蛋白的

缺失同样会影响视蛋白的调节 [60]。综上所述，红曲

霉中已验明和可能存在的光作用机制如图 1 所示。

4　展望

无论是蓝光、红光还是绿光，基因的表达与光

照时间之间不存在线性关系 [28]。实际上，丝状真菌

对光的感受具有复杂性，光对生长和代谢的调控是

一个层次化的网络调控系统，不同的条件触发不同

层次的基因调控网络，多个基因的激活和抑制过程

形成了一个光调控的分层网络。目前，单色光对红

曲霉的生长和代谢的调控网络还不清楚，不同光以

及不同光感受器之间的交互作用仍需进行更深入地

探讨。同样条件产生不同效果的原因可能是由于不

同菌株或物种中生长代谢基因的多样性。同时，桔

霉素和色素具有不稳定性，可以被光直接降解，这

也是导致结果多变的重要原因。这些可能的原因仍

需试验探究证明。另外，特定的光处理可大大地提

升红曲色素的分泌量，同样也可以通过光处理的手

段去降低桔霉素的产量。利用光以及光感受器之间

的交互作用，探索不同波长的光在不同处理时间下
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对红曲霉的协同调控作用，提高红曲色素等有益物

质的产生，同时抑制桔霉素的合成，使光照成为扩

大红曲霉在食品和医药领域应用的新手段。
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