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摘 要：植物内生菌因其与宿主间在空间和功能上的特殊关系，被称为植物的第二基因组，也

是植物学和微生物学研究中的共同热点。植物中的内生菌依据其来源方式可分为水平传递内生菌

(horizontally transmitted endophytes, HTE)和垂直传递内生菌(vertically transmitted endophytes, VTE)。

其中，垂直传递内生菌有机会通过繁殖体(包括有性繁殖体和无性繁殖体)进一步传递到后代植株

产生相应的宿主效应。VTE 在宿主植物中的行为和功能更类似于宿主的一种获得性  “可遗传” 性

状，可应用于改良植物性状的生产实践中。因此，针对植物垂直传递内生菌的深入了解和研究无

疑具有重要的理论和现实意义。本文综述了目前有关植物 VTE 的类群、多样性、传递及生理生

态功能等方面的研究现状，并对 VTE 的研究和应用前景进行了展望。
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Research advances in vertically transmitted endophytes in plants
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Abstract: Due to the unique spatial and functional relationship with the host, plant endophytes are 
known as the second genome of plants and have become a research hotspot of plant sciences and 
microbiology. According to the origins, plant endophytes can be classified into horizontally 
transmitted endophytes (HTE) and vertically transmitted endophytes (VTE). Among them, VTEs 
have the potential to be further transmitted into later-generation plants through propagules (both 
sexual and asexual propagules) to produce host effects. The behaviors and functions of VTE along 
host generations are likely to be an acquired “heritable” trait of the host that can be applied in 
agricultural practices for plant trait improvement. Therefore, in-depth understanding and research 
on plant VTEs are of great theoretical and practical importance. We reviewed the research advances 
in the diversity, transmission, and physiological and ecological functions of plant VTEs and 
provide perspectives for future research and application of VTE resources.
Keywords: vertically transmitted endophytes (VTE); diversity; seed endophytes; host effects; 
asexual propagules

植物内生菌(endophyte)是指那些在其生活史

的全部或部分阶段栖息于植物组织和器官内部

的所有微生物的统称，而不考虑其功能[1]。可培

养内生菌(culturable endophytes)可以从经过表面

消毒的植物器官(如根、茎、叶、花、果实和种

子)中分离获得，而绝大多数的植物内生菌属于

难培养内生菌(cultivation-recalcitrant endophytes)，

通过分子生物学技术可以检测到这些内生菌的

存在[2]。

植物内生菌能够通过水平传递的方式从环

境中获得，即：水平传递内生菌 (horizontally 

transmitted endophytes, HTE)；另一种则是通过

垂直传递的方式从母代植物中获得，即：垂直

传 递 内 生 菌 (vertically transmitted endophytes, 

VTE)[1,3]。依据内生菌与宿主植物之间的关系，

可以进一步将它们划分为专性内生菌(obligate 

endophytes)和兼性内生菌(facultative endophytes)。

专性内生菌对宿主植物具有较高的依赖性，也

是垂直传递内生菌的重要组成部分，这些微生

物的整个生命周期都生活在宿主内，难以在其

他环境中独立生存[4]。当专性内生菌与宿主植物

间建立起稳定且互惠互利的关系之后，这些内

生菌就会在该植物的世代之间垂直传播，以确

保这种互利关系的持续性，并在种子萌发及植

物成长的各个阶段中发挥重要生物学功能[5]。

内生菌的垂直传递可以通过种子进行[6]，同

时，它们也能借助无性繁殖体，如扦插枝条、

块茎、鳞茎等[7-9]作为媒介。种子是植物繁殖以

及农业生产中的核心要素[10]。大量的研究表明，

植物种子内含有多样且丰富的内生微生物，即

种子内生菌(seed endophytes, SE)。基于多组学的

分析揭示，植物种子含有的有益且与植物基因
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型相关的特异性内生菌可以垂直传播至下一

代[11]。此外，以无性繁殖方式为主的作物，如

葡萄、红薯、马铃薯等[12]，其无性繁殖体中的

内生菌也能够以垂直传递的方式传递给其子代

无性繁殖的植株。同时，种子以及无性繁殖体

中的内生菌可以通过子代植物的根系进入根际，

参与构建根际土壤微生物群落，形成有益的植

物相关微生物群落(plant association microbiome)，

从而增强植物的生长和对环境的适应性[7]。同

样，源于种子或无性繁殖体的内生菌也能转移

到植物体表，参与组装植物叶际微生物群落

(phyllosphere microflora)[13-14]。因此，VTE 在构

建子代植物相关微生物群落以及帮助宿主植物

适应环境和开拓新的生态位中扮演着重要角色。

1　种子介导的　种子介导的 VTE

1.1　种子介导的细菌 VTE
种子是内生菌在宿主植物间垂直传递的主

要媒介，植物内生细菌的垂直传播机制已通过

种子与幼苗内生菌群的重叠关系得到了验

证[15-16]，Gagne-Bourgue 等[17]在柳枝稷(Panicum 

virgatu)种子中发现芽孢杆菌(Bacillus)和微杆菌

(Microbacterium)，这些内生细菌不仅存在于种

子中，还能在由这些种子发育而来的子代植株

体内持续存在并被检测到。Cope-Selby 等[18]在

研 究 种 子 内 生 菌 的 来 源 时 发 现 ， 芒 草

(Miscanthus sinensis)种子中的内生细菌主要来源

于其亲本内生细菌。随着植物的生长，根际以

及土壤中的少量细菌也可以侵入植物成为内生

菌，进而转移到芒草种子内部，成为种子内生

菌。Thomas 等[19]也观察到了番茄内生细菌的垂

直传播现象。

水稻(Oryza sativa)是研究种子内生菌垂直传

递较多的作物之一。Walitang 等[20]通过 Sörensen

指 数 和 非 度 量 多 维 尺 度 分 析 (nonmetric 

multidimensional scaling, NMDS)发现，子代种子

中所携带的内生细菌与其亲代种子之间存在高

度的相似度。这意味着子代种子内生细菌的来

源具有多元性，各部分均有所贡献，但亲代种

子仍是其最主要的来源；Hardoim 等[6]发现，从

子 代 种 子 中 分 离 出 的 嗜 麦 芽 窄 养 单 胞 菌

(Stenotrophomonas maltophilia) 和 嗜 冷 杆 菌 属

(Ochrobactrum)细菌均来自上一代种子；水稻种

子内生菌是子代植株内生细菌的重要来源，它

们通过水稻种子传递给下一代，并成为成熟植

物体内的优势内生菌物种[21]。Wang 等[22]采用

Illumina 高通量测序技术调查了水稻芽、根、茎

的内生细菌和真菌群落，发现水稻芽内共生的

假单胞菌属 (Pseudomonas)和鞘氨醇单胞菌属

(Sphingomonas)细菌在茎和根内也被检测到。大

量研究均表明，亲代水稻种子中的内生菌能够

伴随植株的生长发育过程传播到根和茎，并最

终进入子代种子，即实现了内生菌从亲代种子

到子代种子的垂直传播[23]。

针对玉米(Zea mays)种子内生菌的研究也得

出了类似的结果。利用绿色荧光蛋白 (green 

fluorescent protein, GFP)标记内生菌的实验发现，

泛菌属(Pantoea)和假单胞菌属从玉米种子进入

根和根际，进而转移到植物的其他组织，并且 2

个直系世代之间内生菌的垂直传播率高达

44%[24]，这表明内生菌可能在整个植物体内进行

系统性传递。Liu 等[25]发现，玉米种子的内生细

菌种类从亲本到子代具有连续性。通过分析连

续 2 年内收获的玉米种子，均发现了泛菌属菌

株的存在，这显示了种子垂直传递内生菌的相

对稳定性[26]。同样地，Ferreira 等[16]通过向桉树

(Eucalyptus)种子接种经过绿色荧光蛋白(GFP)标

记的成团泛菌(Pantoea agglomerans)，在种子发

芽成长为幼苗的过程中，成功地在幼苗根部细

胞间隙以及茎部木质部导管内追踪到了这些被
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标记的细菌。这一发现为内生菌能够从种子阶

段垂直传递到幼苗阶段提供了直接的证据。

1.2　种子介导的真菌 VTE
目前认为疯草内生真菌主要依靠种子带菌

的方式传播到下一代[27]。Neotyphodium 属内生

真菌被普遍认为是 Epichloë 属的无性世代[28]。

Neotyphodium 属真菌能够在植物的叶片、花序

和种子内共生，从而有机会实现垂直传播到子

代 植 株[29]。 Epichloë coenophiala、 Epichloë 

uncinata 及其杂交种通常以垂直传递的方式，通

过植物种子进行无性传播[30]。Tadych 等[31]发现，

侵 染 偏 生 早 熟 禾 亚 种 (Poa secunda subsp. 

Juncifolia)的 Epichloë typhina subsp. poae 不仅可

以稳定地垂直传播，还可以通过产孢进行水平

传播。中华羊茅(Festuca sinensis)内生真菌的传

播方式也主要依赖种子的垂直传播[32]。内生真

菌 Epichloё 能 在 加 拿 大 野 黑 麦 (Elymus 

canadensis)中进行垂直传播，并在此过程中产生

稳定的遗传变异[33]。

此外，Hodgson 等[34]的研究发现，6 种草本

植物均能通过种子向后代植物实现垂直传递内

生真菌；进一步的研究还发现，内生真菌如链

格 孢 菌 (Alternaria alternata)、 球 形 枝 孢 菌

(Cladosporium sphaerospermum)等，还在这些草

本植物的花粉粒表面及其内部被检测到，这表

明内生真菌能够在花粉管中定居并存活，极有

可能成为内生菌进入正在发育种子的潜在途

径[34]。这一系列的发现有力地证实了种子内生

菌的垂直传递确实是一种广泛存在的机制。

依据目前的研究数据，虽然内生菌在植物

间的跨代传递确为一种普遍的现象，但子代植

物及其种子中的绝大多数内生菌并非源自垂直

传递方式[17,24]，而是来源于水平传递的微生物。

显然，通过水平传播方式获得的部分种子内生

菌将有可能成为该宿主新的 VTE 类群。因此，

植物中 VTE 类群的动态变化体现了宿主-内生菌

间的相互选择过程(图 1)，是植物-微生物相互作

用中的核心环节，其机制值得进一步深入

研究。

2　无性繁殖体介导的　无性繁殖体介导的 VTE

理论上，由无性繁殖体介导的垂直传递内

生菌类似于内生菌在宿主体内的系统性传递方

式。无性繁殖体，如扦插枝，往往是子代植株

的一部分，它们与新生的植物组织器官以及未

来的繁殖体(枝条)之间缺乏明显的隔离，因此更

易于实现垂直传递。Vannier 等[9]以一种草本植

物(Glechoma hederacea)为模型，验证了内生菌

在无性克隆后代中的垂直传递，并深入探讨了

在克隆植物中共享内生菌的群体遗传特性：在

严格控制环境微生物的条件下，母代植株中的

大部分内生细菌和真菌都会垂直传播给由母代

植株根萌发形成的子代植株，而古生菌则并未

传递给后代；该研究证实，在内生菌通过无性

繁殖进行垂直传播的过程中，存在一种宿主过

滤机制。Luo 等[7]利用东南景天扦插枝建立了垂

图1　植物VTE的动态来源及其传递

Figure 1　The dynamic sources and transmission of VTE in plants.
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直传递内生菌-植株内共生体系，发现通过东南

景天扦插枝垂直传播而建立的内生菌群至少持

续了 4 个月；内生菌群可以从茎部传播到根内

层，然后在新形成的根际中增殖；新产生的芽

内生菌由自然适应宿主的内生菌类群组成，在

植物发育过程中达到相对稳定的状态，并持续

存在。

Xiang 等[8]利用高通量测序技术，追踪研究

了酿酒葡萄品种玫瑰蜜(Vitis vinifera-V. labrusca)

和赤霞珠(Vitis vinifera L.)从茎尖诱导的无菌组培

苗，经炼苗、移栽至成熟植株不同阶段的内生

菌群动态变化，发现随着葡萄的生长，组培苗

中的核心内生菌能够迁移并定殖于克隆植株的

根部、茎部和叶片中，结果表明，内生菌由母

株葡萄藤茎尖垂直传递到由该茎尖诱导的组培

苗 及 其 不 断 继 代 的 离 体 培 养 植 株 (in vitro-

cultured plantlets, IVCP)，类似于种子传播的

VTEs。Chen 等[12]将从葡萄植株中分离培养的

VTE 菌株 ZX-2 (Bacillus cereus)成功导入到玫瑰

蜜品种的葡萄扦插枝，并将这些扦插枝培养成

葡萄植株，发现导入的 ZX-2 菌株对宿主葡萄植

株内生菌群结构产生了显著影响，并在宿主葡

萄植株不同部位迁徙，也出现在第二年萌发的

新梢中；同时，该研究也证明扦插枝前期定殖

的其他内生菌也可以传递给后代，这为有目的

地改良葡萄扦插枝的 VTE 菌群，进而优化后代

克隆群体的内生菌群结构提供了重要依据。

3　植物　植物 VTE 的多样性的多样性

3.1　植物 VTE 的分离鉴定

目前，针对植物 VTE 的鉴定，主要依据是

该内生菌的物种、菌株或扩增子序列(amplicon 

sequence variant, ASV)是否同时在该植物的繁殖

体和子代植株中存在。通过荧光标记来鉴定

VTE[8,24]是一种相对直接的方式，但这种方法一

般仅局限于可培养的内生菌，对 VTE 和非 VTE

在分类学和生物学特征上的差异研究仍较为匮

乏。从表型上看，内生菌必须具备在植株体内

系统传递的能力，才有可能进入植物种子或其

他繁殖体，并进一步从繁殖体迁移到子代植株

的不同器官和组织中，实现垂直传递。因此，

含有移动元件 (contain mobile elements)应该是

VTE 的一个非常重要的前提条件。值得一提的

是，从某一宿主中分离并鉴定的 VTE 菌株，在

另一宿主中是否依然保持垂直传递的特性，还

需要进一步的验证。

3.2　植物 VTE 的物种多样性

植物垂直传递内生菌种类繁多，大类群上

与内生菌的多样性相一致，包括垂直传递的细

菌、真菌以及放线菌。

目前，从东南景天(Sedum alfredii)[7]、桉树

(Eucalyptus sp.) [16]、葡萄(Vitis vinifera) [8]、水稻

(Oryza sativa) [23]、玉米 (Zea mays) [24]、柳枝稷

(Panicum virgatum)[17]等植物的种子及无性繁殖

体中分离并鉴定出了多种垂直传递内生菌。同时，

研究人员在醉马草(Achnatherum inebrians)[35]、黑

麦草 (Lolium multiflorum) [36]、野大麦 (Hordeum 

brevisubulatum)[35]、鹅观草(Roegneria kamoji)[37]

等禾本科植物中，则分离得到了可垂直传递的

禾草 Epichloë 内生真菌。

在属水平上，植物垂直传递内生细菌主要

集 中 于 假 单 胞 菌 属 (Pseudomonas)、 泛 菌 属

(Pantoea)、肠杆菌属 (Enterobacter)、微杆菌属

(Microbacterium)、类芽孢杆菌属(Paenibacillus)、

芽孢杆菌属(Bacillus)等，而植物垂直传递的内生

真菌则主要有链格孢属 (Alternaria)、枝孢属

(Cladosporium)、球腔菌属(Mycosphaerella)、隐

球菌属(Cryptococcus)以及 Epichloë 属等。相较

于内生细菌和内生真菌，关于植物垂直传递内

生放线菌的研究较为匮乏。科研人员目前在东
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南景天中成功分离并鉴定出了几种能够实现垂

直 传 递 的 内 生 放 线 菌 ， 包 括 链 霉 菌 属

(Streptomyces)、类诺卡氏属 (Nocardioides)、假

诺卡氏菌属(Pseudonocardia)等(表 1)。

表1　植物垂直传递内生菌属及功能

Table 1　List of the genera and functions of plant vertically transmitted endophytes

内生细菌
Endophytic 
bacteria

泛菌属Pantoea

黄单胞菌
Xanthomonas

肠杆菌属
Enterobacter

假单胞菌属
Pseudomonas

鞘氨醇单胞菌属
Sphingomonas

新鞘氨醇杆菌属
Novosphingobium

微杆菌属
Microbacterium

类芽孢杆菌属
Paenibacillus

腐殖质类芽孢杆
菌Paenibacillus 
humicus

蒙氏肠球菌
Enterococcus 
mundtii

甲基杆菌属
Methylobacterium

梭菌属Clostridium

中生根瘤菌属
Mesorhizobium

水稻Oryza sativa[23]

玉米Zea mays[24]

桉树Eucalyptus sp.[16]

水稻O. sativa[23]

东南景天Sedum alfredii[7]

水稻O. sativa[40]

水稻O. sativa[48]

水稻O. sativa[48]

葡萄Vitis vinifera[8]

葡萄V. vinifera[8]

水稻O. sativa[20]

柳枝稷Panicum 
virgatum[17]

桉树Eucalyptus sp.[16]

玉米Z. mays[24]

桉树Eucalyptus sp.[16]

桉树Eucalyptus sp.[16]

桉树Eucalyptus sp.[16]

玉米Z. mays[24]

白刺花Sophora davidii[68]

种子Seed
种子Seed
种子Seed

种子Seed
扦插枝
Cutting

种子Seed

种子Seed

种子Seed
茎尖Shoots

茎尖Shoots

种子Seed
种子Seed

种子Seed
种子Seed

种子Seed

种子Seed

种子Seed

种子Seed

种子Seed

调节植物激素Regulate plant hormones[38-40]

固氮作用Nitrogen fixation[41]

产铁载体Produce siderophores[38-39,41]

增强植物抗病性Enhance plant disease 
resistance[42]

促进植物生长Promote plant growth[16,23,38-40,43]

固氮作用Nitrogen fixation[23,44]

产铁载体Produce siderophores[44]

促进植物生长Promote plant growth[23]

调节植物激素Regulate plant hormones[40,45-46]

溶解磷能力Phosphorus solubilizing ability[47]

促进植物生长Promote plant growth[24,40]

调节植物激素Regulate plant hormones[49]

固氮作用Nitrogen fixation[50-52]

产铁载体Produce siderophores[47,49,53-54]

溶解磷能力Phosphorus solubilizing ability[55-58]

增强植物抗病性Enhance plant disease 
resistance[59-60]

−
−
−

促进植物生长Promote plant growth[16,61]

增强植物抗病性Enhance plant disease 
resistance[26,62-63]

−

−

促进植物生长Promote plant growth[64-67]

提高重金属耐受Enhance heavy metal 
tolerance[67]

−
增强植物抗逆性Enhance plant stress 
resistance[68]

内生菌
Endophyte

VTE属
VTE genus

宿主植物
Plant

载体
Carrier

功能
Functions

(待续)
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内生真菌
Endophytic 
fungi

贪铜菌属
Cupriavidus

劳尔氏菌属
Ralstonia

芽孢杆菌属
Bacillus

链格孢属
Alternaria

Epichloё

(Neotyphodium)

白僵菌属
Beauveria

白粉菌属Erysiphe

根瘤菌
Rhizosphaera

葡萄V. vinifera[8]

葡萄V. vinifera[8]

水稻O. sativa[6]

桉树Eucalyptus sp.[16]

柳枝稷P. virgatum[17]

仙人掌Opuntia stricta[50]

番茄Solanum 

lycopersicum[69]

酢浆草Oxalis 

corniculate[70]

葡萄V. vinifera[1,8,12]

欧洲千里光Senecio 

vulgaris[34]

长叶车前Plantago 

lanceolata[34]

酸模Rumex acetosa[34]

紫茎泽兰Ageratina 

adenophora[81]

葡萄V. vinifera[8]

禾本科Poaceae[82]

加拿大黑麦Elymus 

canadensis[83]

醉马草Achnatherum 

inebrian[35]

野大麦Hordeum 

brevisubulatum[35]

高羊茅Festuca 

arundinacea[35]

黑麦草Lolium 

multiflorum[36]

Poa lanuginosa poir[33]

Poe bonariensis[33]

辐射松Pinus radiata[89]

葡萄V. vinifera[8]

东南景天S. alfredii[7]

葡萄V. vinifera[8]

茎尖Shoots

茎尖Shoots

种子Seed

种子Seed

种子Seed

种子Seed

种子Seed

种子Seed

种子Seed,

扦插枝
Cutting

种子Seed

种子Seed

种子Seed

种子Seed

茎尖Shoots

种子Seed

种子Seed

种子Seed

种子Seed

种子Seed

种子Seed

种子Seed

种子Seed

种子Seed

茎尖Shoots

扦插枝
Cutting

茎尖Shoots

−
−

调节植物激素Regulate plant hormones[71-74]

固氮作用Nitrogen fixation[50,72]

产铁载体Produce siderophores[56,75]

溶解磷能力[53,56-57]

增强植物抗病性Enhance plant disease 

resistance[39,69,76-79]

促进植物生长Promote plant growth[39,72,80]

促进植物生长Promote plant growth[63]

促进植物生长Promote plant growth[41,84-85]

改善植物光合作用 Improve plant 

photosynthesis[41,84]

增强植物抗逆性Enhance plant stress 

resistance[86-87]

生产麦角碱和喹啉生物碱Produce ergot 

alkaloids and quinoline alkaloids[88]

−

−
固氮作用Nitrogen fixation[39,90-91]

溶解磷能力Phosphorus solubilizing ability[47,92]

增强植物抗逆性Enhance plant stress 

resistance[92-93]

(续表1)

内生菌
Endophyte

VTE属
VTE genus

宿主植物
Plant

载体
Carrier

功能
Functions

(待续)
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内生放线菌
Endophytic 
actinomycetes

Davidiella

隐球菌属
Cryptococcu

枝孢属
Cladosporiu

链霉菌属
Streptomyces

类诺卡氏属
Nocardiopsis

假诺卡氏菌属
Pseudonocardia

葡萄V. vinifera[8]

紫茎泽兰A. adenophora [81]

矢车菊Centaurea 
Cyanus[34]

罂粟Papaver rhoeas[34]

黑矢车菊Centaurea 
nigra[34]

紫茎泽兰A. adenophora[81]

葡萄V. vinifera[8]

东南景天S. alfredii[7]

东南景天S. alfredii[7]

东南景天S. alfredii[7]

茎尖Shoots

种子Seed

种子Seed

种子Seed
种子Seed

种子Seed
茎尖Shoots

扦插枝
Cutting

扦插枝
Cutting

扦插枝
Cutting

−
−

促进植物生长Promote plant growth[94]

抗氧化能力Antioxidant capacity[95]

促进植物生长Promote plant growth[7]

增强植物抗逆性Enhance plant stress 
resistance[7]

−

−

(续表1)

内生菌
Endophyte

VTE属
VTE genus

宿主植物
Plant

载体
Carrier

功能
Functions

− 表示不存在此项内容。

− indicates that this item does not exist.

3.3　植物 VTE 的功能多样性

VTE 属于植物内生菌中的特殊类群，该类

群内生菌除了物种上的多样性外，功能上也具

有多样性(表 1)。

植物内生菌在促进宿主植物生长方面扮演

着重要角色。首先，内生菌能够增强宿主植物

对关键营养元素如氮、磷和铁的吸收能力，从

而为植物提供必要的养分支持。其次，内生菌

还能调节植物激素水平，这是其促进植物生长

的另一主要途径。内生菌具备合成一种或多种

关键植物激素的能力，包括生长素、细胞分裂

素和赤霉素等，这些激素在调节植物生长和发

育过程中发挥着至关重要的作用。另外，一些

植物内生菌通过产生 1-氨基环丙烷-1-羧酸脱氨

酶(1-aminoeyclopropane-1-earboxylate-deaminase，

ACC 脱氨酶，简称 ACCD 酶)来抑制植物的乙烯

水平，进而促进植物生长[96]。泛菌属内生菌通

过溶磷，产吲哚乙酸(indole-3-acetic acid, IAA)、

铁载体、氢氰酸(hydrocyanic acid, HCN)等方式

促进植物生长，是典型的植物促生长细菌[38]。

假单胞菌和芽孢杆菌是诱导宿主植物系统抗性

的微生物类群，同时，这 2 个菌属的细菌也是

常见的植物垂直传递内生菌重要来源[1]，许多研

究 表 明 ， 这 2 个 菌 群 在 增 强 植 物 抗 病

性[39,59-60,76-77]与促进植物生长[39,72,80]方面均有显

著效果。此外，从水稻种子中分离出的类芽孢

杆菌、泛菌、微杆菌、假单胞菌等属的内生细

菌具有抗真菌活性[97]。对植物内生菌 VTE 的研

究发现，大部分对植物产生有利效应的内生细

菌都具有垂直传递特性，这反映了效应驱动的

宿主-VTE 选择机制。

禾草内生真菌能够影响植物病原真菌的生

长，进而控制植物病害的发生与传播。内生真

菌 Epichloë 能够产生具有抗虫活性的麦角类、
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吲哚二萜类、黑麦草碱和波胺这 4 种生物碱，

这些生物碱对哺乳动物同样具有神经调节活

性[35]。此外，内生真菌 Epichloë (Neotyphodium)

或其与其寄主形成的共生体对多种病原真菌的

生长具有显著的抑制作用[98]。因此，垂直传递

的 Epichloë 属内生真菌不仅能够提升宿主植物

的抗逆性，还能促进宿主禾草的生长，从而增

强宿主在自然植物群落中的竞争力。

放线菌是产生抗生素和其他生物活性物质

最多的微生物类群[99]。从喜树种子中分离的链

霉菌属(Streptomyces)内生放线菌，能够抑制立

枯丝核菌(Rhizoctonia solani Kühn)菌核的形成，

并同时抑制其他一些对宿主有害的细菌类群的

增殖[100]。尽管该研究未明确这些种子内生菌是

否具备垂直传递的能力，但在东南景天中发现

的链霉菌属内生菌却具有垂直传递的特性[7]。

垂直传递的内生菌不仅可以通过调节植物

激素、产生铁载体等方式来促进植物生长，还

能够改变宿主应对生物和非生物胁迫的能力

(表 1)。这进一步拓宽了垂直传递内生菌在农业

生产中的利用价值。

4　　VTE 来源及其在子代植株的来源及其在子代植株的

分布分布

子代种子的大部分内生细菌都可以追溯到

其亲本来源。赵霞[101]研究了子代水稻种子内生

细菌的来源，发现种子内生细菌中来源于亲代

种子、根际、根围土、根和茎的微生物的比例

分别为 8.6%、0.3%、4.7%、8.5% 和 25.2%，还

有 12.8% 的种子内生菌来源未知。该研究明确

了种子内生细菌主要源自其亲代种子。Hardoim

等[6]指出，水稻种子内生细菌会首先在水稻根际

定殖，然后转移到芽中。在整个植物发育过程

中，茎部组织的内生细菌丰富度高于根组织。

Wang 等[22]则发现，在健康植物组织中，真菌和

细菌微生物群可以从芽传播到茎和根。与芽中

的内生微生物群相比，根中的细菌丰富度增加，

茎中的细菌丰富度减少，根系和茎部真菌丰富

度 随 植 株 发 育 而 减 少 。 接 种 菌 株 PsJN 

(Burkholderia sp.)后的葡萄植株，在后续葡萄植

株的根表面、花序、种子等部位均能检测到该

菌株的存在，这表明了微生物从根系进入植物

体后向植物地上部分的传递途径[102]。栖息于宿

主细胞壁中的 Epichloë 属内生真菌，其菌丝体

会伴随宿主植物的生长逐渐延伸至植物叶鞘、

叶片，甚至进入花序和种子等植物的地上部分，

然后这些内生真菌会随着种子的萌发继续传播，

从而感染新的植物[103]。Chen 等[12]测定了蜡样芽

孢杆菌 ZX-2 侵染的葡萄扦插枝的不同部位，发

现蜡样芽孢杆菌 ZX-2 对葡萄扦插枝的侵染首先

发生在木质部，从形态学下端向形态学上端传

递，随后水平扩散至髓部和韧皮部。Xiang 等[8]

通过研究 2 个不同葡萄品种(赤霞珠和玫瑰蜜)组

培苗中内生细菌和真菌 ASV 在不同发育阶段的

动态演变，发现在 2 个品种的 4 个生长阶段中，

内生细菌的丰度和 ASV 数量均在第 2 阶段达到

峰值，然后在第 3 阶段和第 4 阶段呈现下降趋

势。在第 4 阶段，2 个品种的根部 ASV 数量最

多，且数量沿根、茎和叶方向呈逐渐递减。此

外，该研究还发现，源于组培苗前期定殖的核

心 ASV (c-ASVs)在后期葡萄植株中呈现组织特

异性分布模式(图 2)。在内生细菌 c-ASVs 中，

Bc01/Br02 (Cupriavidus)、 Bc02/Br03 (Ralstonia)

和 Bc03/Br04 (Sphingomonas)在叶片和茎段中占

主导地位，而 Bc32/Br48 (Novosphingobium)在根

段中占优势 (图 2A)。内生真菌 c-ASVs Fc20 

(Erysiphe)、 Fc16 (Cladosporium)、 Fc10 

(Davidiella)、Fc48 (Alternaria)和 Fc02 (Davidiella)

主要分布在叶片和茎中，而 Fc32 (Glomus)、

F44 (Claroideoglomus)和 F58 (Rhizophagus)则主
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要分布在根中(图 2B)。

因此，不同类群的垂直传递内生菌通过繁

殖体进入子代植株的不同组织和器官中来发挥

其相应的效应。

5　　VTE 资源的利用资源的利用

合理管控植物相关微生物组有望推动第二

次绿色革命的到来[104]。VTE 在子代植物相关微

生物(包括内生菌、叶际和根际微生物)组装过程

中起到引导乃至主导作用，使其成为调控植物

微生物的重要切入点。此外，VTE 有机会在后

代植株中产生持续效应的机制，为通过调控

VTE 菌群结构来改良植物，进而获得持续稳定

的性状提供了可能[8]。目前，针对 VTE 的利用

仍处于初步阶段。首个利用单一 VTE 菌株改良

植物性状的研究成果来自于葡萄研究[12]。该研

究成功地将葡萄中发掘的一株具有广谱拮抗病

原真菌能力的 VTE 菌株 ZX-2 导入葡萄扦插枝

中，使得该扦插枝萌发的当年及次年植株均获

得了相应的抗病功能，并同时表现出一定的促

图2　来源于葡萄茎尖的VTEs在无性繁殖后代植株不同部位的分布[8]。A：细菌VTE；B：真菌VTE。CS：

赤霞珠品种葡萄；RS：玫瑰蜜品种葡萄。C4L、C4S和C4R分别为赤霞珠品种葡萄叶、茎和根组织；

C4uL、C4lL、C4uS和C4lS分别为赤霞珠品种上部葡萄叶、下部葡萄叶、上部葡萄茎和下部葡萄茎；R4L、

R4S和R4R分别为玫瑰蜜品种葡萄叶、茎和根组织。

Figure 2　 Spatial distribution of VTEs in grapevine clones[8]. A: Bacterial VTE; B: Fungal VTE. CS: The 

grapevine variety Cabernet Sauvignon; RH: The grapevine variety Rose Honey. C4L, C4S, and C4R separately 

indicated the leaf, stem, and root tissues of the variety CS; C4uL, C4lL, C4uS and C4lS separately indicated the 

upper leaf, the lower leaf, the upper stem, and the lower stem of the variety CS; R4L, R4S, and R4R separately 

indicated the leaf, stem, and root tissues of the Variety RH.
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生长和延缓葡萄叶片脱落的性状[12]。除了直接

导入功能型 VTE 的方式外，通过选育自然获得

的有益 VTE 菌群的繁殖体并进行扩繁，也是

VTE 利用的一条有效途径。针对 VTE 的有效开

发与利用，期待更多的研究成果和成功案例

涌现。

6　总结与展望　总结与展望

种子及其他植物繁殖体介导了植物内生菌

从一代植物到下一代植物的传播。植物在进化

过程中选择性地将一些有益 VTE 长期保持在体

内，形成了相对稳定的共生关系[105]，这是植物

适应环境的一种重要机制。目前，有关 VTE 的

研究主要集中于少数植物[1,8,12,20,24,106]，而针对其

他植物的 VTE 资源发掘及其在农业生产中的应

用，仍有待更多的研究成果。

种子内生菌可以在子代植物的各个部位，

如种子、芽和根中定殖，甚至能够进入根际土

壤或植物所处的环境中。反之，种子内生菌也

可通过亲代种子、花粉、土壤、大气以及昆虫

传播等多种方式获得，这揭示了植物种子获取

有益内生菌途径的多样性[15]。这些与种子紧密

相关的微生物群体在种子萌发、幼苗建立以及

整体植物适应性方面均发挥着重要作用[107]，并

有可能成为新的 VTE 成员。VTE 在植物中的分

布、传递及其与宿主间的相互作用已被广泛研

究，揭示了这些微生物如何在植物种群中持续

存在并发挥功能[108]。宿主特性、环境因素、系

统发育关系以及地理隔离等因素共同影响着植

物内生微生物群落的组装，这展示了植物-微生

物-环境之间错综复杂的关系，而深入了解植物

VTE 的分布特征，对于预测植物群落和生态系

统的动态变化也至关重要[105]。

目前，针对植物 VTE 的传播规律尚不完全

清晰，种子相关微生物群到幼苗的垂直传播途

径也尚未完全明确，仍有很大比例的 VTE 尚未

被发掘。此外，影响植物内生菌垂直传递的因

素及其作用机制对于多数类群的植物而言仍然

难以捉摸。种传 VTE 存在物种间和个体间的差

异性，但对其存在差异的原因研究尚不充分。

为了更深入地探究植物种子内生菌的垂直传播

机制，可以对多代种子内生菌进行更为系统的

跟踪研究，并结合土壤条件及环境因素，综合

分析外界环境对植物各组织内生菌群的影响。

因此，进一步研究 VTE 在植物不同部位定殖、

扩散以及垂直传递的相关因素，将是今后的研

究重点之一。

植物内生菌可以通过种子以及无性繁殖体

进行垂直传递，充分探明 VTE 在宿主中的各种

功能，将为这些资源的有效应用开辟更多机会。

此外，同一 VTE 菌株在不同宿主中产生的效应

和作用机制可能截然不同。例如，假单胞菌通

常被视为某些植物的病原体，但当其作为水稻

的垂直传递内生菌时，却具有促进水稻生长和

提高水稻抗病性的作用[48,60]。同样，链格孢属、

枝孢属等病原真菌，虽然常造成许多作物产量

和品质大量损失，但在芦苇[63]和香椿[95]等植物

中，却展现出促进植物生长的作用。因此，未

来的研究重点应放在深入探究植物体内垂直传

递的内生菌如何与宿主植物相互作用，并阐明

这些内生菌在不同宿主植物中产生效应差异的

内在机制，从而促进植物 VTE 更加合理和有效

的开发利用。

伴随着对植物 VTE、植物相关微生物以及

它们与宿主间相互作用的深入理解，相关调控

技术的不断开发和应用，无疑将迎来植物微生

物遗传育种的新时代[109]。
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