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摘  要：禾本科植物在自然界分布广泛，因经济价值巨大而备受关注。Epichloë 属内生真菌与冷季

型禾本科植物互利共生，具有严格的宿主特异性。为促进关于 Epichloë 属内生真菌的基础研究，本

文围绕 Epichloë 属内生真菌严格的宿主特异性进行了总结和展望。首先，本文阐述了禾本科植物

内生真菌的基本特点，通过其种传特性和遗传进化特征，引出了 Epichloë 属内生真菌的宿主特异

性及其重要性。然后，就植物内生真菌、植物菌根真菌及植物病原真菌分别进行了介绍和比较，并

介绍了宿主植物的 noxA 基因在共生/加害的选择中的重要性，引出了宿主特异性在这三类植物相

关真菌之间可能的关联，提出了研究 Epichloë 属内生真菌的宿主特异性，与理解植物病原真菌和

植物菌根菌的宿主特异性之间可能存在一定的共通/类似机理的观点。最后，总结了近年来组学研

究的相关进展，期待这些新技术新手段在真菌宿主特异性研究、相关新基因探索方面发挥推动作

用。同时也指出 Epichloë 属内生真菌的高效人工接种技术的开发对于宿主特异性研究的重要性，期

待这些研究为今后的“内生真菌-宿主新组合”的创制发挥重要作用。 
关键词：禾本科植物；内生真菌；共生；宿主特异性 
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Advancements and prospects in host specificity of Epichloë 
endophytes 
JI Yanling*, ZOU Yiping, WANG Zhiwei 

College of Life Sciences, Nanjing Agricultural University, Nanjing 210095, Jiangsu, China 
 
Abstract: Gramineous plants, known for their extensive distribution and substantial economic 
importance, have garnered significant interests. Epichloë endophytes maintain mutualistic 
symbiosis with cool-season gramineous plants, demonstrating strict host specificity. This review 
aims to facilitate the foundational research on Epichloë by summarizing the research progress in 
their host specificity. Initially, this review delineates the fundamental attributes of gramineous 
plant endophytes, emphasizing the host specificity of Epichloë through seed transmission and 
genetic evolution. Endophytic fungi, mycorrhizal fungi, and pathogenic fungi of plants are 
compared. The pivotal role of noxA in modulating “symbiosis versus pathogenicity” in host 
plants is expounded, and a potential link in host specificity across these three categories of 
plant-associated fungi is suggested. It is posited that the host specificity mechanisms of 
Epichloë might offer insights into the host specificity of both plant pathogenic fungi and 
mycorrhizal fungi. Finally, this review summarizes the recent advancements in omics-era, 
expecting that these emerging technologies will advance the discovery of novel genes and 
deepen the understanding of fungal host specificity. It emphasizes the importance of developing 
effective artificial inoculation techniques for Epichloë as a means to investigate host specificity. 
These research efforts are expected to help create new endophyte-host combinations in the 
future. 
Keywords: gramineous plants; endophytes; symbiosis; host specificity 
 
 

植物体内普遍存在着多种多样的内生微生

物，我们认为自然界的植物体其实就是植物学

意义上的植物体和多样化内生菌的共生体[1]。

植物内生真菌(endophytic fungi)与其宿主形成

的共生系统，是生物间的共生关系在自然界中

广泛存在的一类范例。在绝大多数情况下，内生

真菌特指“在植物体内完成其生活史的部分或

全部，但又不引起任何病症的微生物”[2]。20 世纪

70 年代末，美国和新西兰分别报道了禾本科植

物 Epichloë 属内生真菌产生具有生物活性的生

物碱，对害虫、野生草食动物及食草家畜等有

毒害作用[3]，对宿主植物也具有明显的抗病、

抗旱、促进生长和分蘖等作用[4]。宿主植物为

Epichloë 属内生真菌提供稳定的生活场所和营

养，Epichloë 属内生真菌为宿主植物带来抗生

物侵害[5]、抗逆，以及促生长和分蘖等裨益，

两者互利共生、协同进化。 
着眼于与宿主植物之间的相互关系，内生

真菌可分为广义内生真菌(endophyte senso-lato, 
ESL)和狭义内生真菌 (endophyte senso-stricto, 
ESS)两类[6]。广义内生菌存在于各类植物的各

种部位，甚至土壤、水等环境样品中；这类内

生真菌种类繁多，很难与相应的土壤分离菌株

区分开来；一些内生真菌会在植物生长发育过
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程中从土壤或水中感染进入植物，然后随着植物

的营养器官的衰老脱落又回归土壤和水体；甚至

包含一些潜在致病菌(latent infecting pathogens)
或条件致病菌(opportunistic pathogens)。狭义内生

菌与宿主植物之间存在严格的选择性，Epichloë

属内生真菌是其典型的代表[7]。 
在禾本科植物内生真菌中，一种 Epichloë

属内生真菌通常仅以一个或少数几个属的植物

为宿主。宿主植物的单个植株中一般只含有一种

Epichloë 属内生真菌，但不同植株中可能存在

不同的 Epichloë 属成员[7] (表 1)。模仿植物病理

学中的宿主特异性(host specificity)概念，我们

也称上述特征为 Epichloë 属内生真菌的宿主特

异性[6]。禾本科植物内生真菌被关注已近 50 年， 
 
表 1  Epichloë 属内生真菌的分布及进化起源推测 
Table 1  Distribution and possible origin of Epichloë spp. endophytes  
内生真菌类群 
Species 

宿主 
Host 

原产地 
Habitat 

中国境内分布 
Distribution within China 

进化起源推测 
Possible origin 

年份 
Year 

E. gansuensis Achnatherum spp. 中国甘肃 
Gansu, China 

+ 自然分布 
Naturally distributed 

E. gansuensis 2004[8] 

E. yangzii Roegneria kamoji 中国几个省 
Several provinces  
in China 

+ 自然分布 
Naturally distributed 

E. yangzii 2006[9] 

E. inebrians Achnatherum 
inebrians 

中国新疆 
Xinjiang, China 

+ 自然分布 
Naturally distributed 

E. inebrians 2007[10] 

E. sinica Roegneria kamoji,  
R. ciliaris 

中国多个省 
Several provinces  
in China 

+ 自然分布 
Naturally distributed 

EBY×ETC 2009[11] 

E. stromatolonga Calamagrostis 
epigeios 

中国南京 
Nanjing, China 

+ 自然分布 
Naturally distributed 

E. stromatolonga 2009[12] 

E. sinofestucae Festuca parvigluma 中国南京 
Nanjing, China 

+ 自然分布 
Naturally distributed 

EBY×ETC 2009[13] 

E. sibirica Achnatherum 
sibiricum 

中国内蒙古 
Inner Mongolia, China 

+ 自然分布 
Naturally distributed 

E. gansuensis 2009[14] 

E. liyangensis Poa pratensis ssp. 
pratensis 

中国溧阳 
Liyang, China 

+ 自然分布 
Naturally distributed 

EBY×ETC 2011[15] 

Epichloë sp. Bromus magnus 中国 
China 

+ 自然分布 
Naturally distributed 

EBY×ETC 2013[16] 

E. bromicola Elymus dahuricus, 
Hordeum 
brevisubulatum,  
Leymus chinensis, 
Psathyrostachys 
lanuginosa 

中国多个省 
Several provinces  
in China 

+ 自然分布 
Naturally distributed 

E. bromicola 2016[17-18] 

E. sinensis F. sinensis 中国青海、甘肃、四川 
Qinghai, Gansu, and 
Sichuan in China 

+ 自然分布 
Naturally distributed 

E. poae× 
E. sibirica 

2020[19] 

E. coenophiala F. arundinaceum 欧洲 
Europe 

+ 逃逸植株 
Escape plants 

E. festucae× 
ETC×Lolium- 
associated clade 

1982[20] 

      (待续) 
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      (续表 1) 
内生真菌类群 
Species 

宿主 
Host 

原产地 
Habitat 

中国境内分布 
Distribution within China 

进化起源推测 
Possible origin 

年份 
Year 

E. festucae var. lolii Lolium perenne 新西兰，欧洲 
New Zealand, Europe 

+ 逃逸植株 
Escape plants 

E. festucae 1984[21] 

E. uncinata Festuca pratense 欧洲 
Europe 

+ 逃逸植株 
Escape plants 

E. bromicola× 
ETC 

1990[22] 

E. sylvatica Brachypodium 
sylvaticum 

欧洲 
Europe 

+ 自然分布 
Naturally distributed 

E. sylvatica 1998[23] 

E. typhina Festuca gigantean,  
F. glauca 

北美洲 
North America 

+ 逃逸植株 
Escape plants 

E. typhina 1992[24] 

E. melicicola Melica decumbens, 
M. racemosa 

南非 
South Africa 

–  E. festucae× 
E. aotearoae 

2002[25] 

E. aotearoae Echinopogon  
ovatus 

新西兰，澳大利亚 
New Zealand, Australia 

–  E. aotearoae 2002[25] 

E. australiense Echinopogon  
ovatus 

澳大利亚 
Australia 

–  E. festucae×ETC 2002[25] 

E. elymi 等 12 种(亚种) 
12 (sub) species,  
like E. elymi 

Elymus virginicu 北美洲 
North America 

–  E. elymi 2014[7] 

E. festucae等12种(亚种) 
12 (sub) species,  
like E. festucae 

Festuca spp. 欧洲 
Europe 

–  E. festucae 2014[7] 

E. pampeana 等 3 种 
3 species, like  
E. pampeana 

Bromus auleticus 南美洲 
South America 

–  E. typhina× 
E. festucae 

2014[7] 

E. alsodes Poa alsodes 美国 
United States 

–  E. amarillans×  
E. typhina subsp. 
poae 

2017[26] 

E. schardlii var. 
pennsylvanica 

Poa alsodes 美国 
United States 

–  E. typhina subsp. 
poae×E. typhina 
subsp. poae 

2017[26] 

E. hybrida L. perenne 法国 
France 

–  E. festucae var. 
lolii×E. typhina 

2017[27] 

E. novae-zelandiae Poa matthewsii 新西兰 
New Zealand 

–  E. amarillans×  
E. bromicola× 
E. typhina subsp. 
poae 

2019[28] 

E. calamagrostidis Calamagrostis spp.
等 

瑞士，芬兰 
Switzerland, Finland 

–  E. calamagrostidis 2022[29] 

E. ftanensis Calamagrostis 
arundinacea 

瑞士 
Switzerland 

–  E. ftanensis 2022[29] 

E. scottii Melica uniflora 德国 
Germany 

–  E. scottii 2022[30] 

总计 50 个类群，包括属于不同大洲但被鉴定为同一个种的不同类群，所以选用“类群”而非“种”. +：中国有分布；–：
国内尚无记载. ETC：E. typhina complex；EBY：E. bromicola/E. yangzii clade. “×”表示杂交 
There are 50 taxa, including several taxa from different continents that have been identified as the same species. Therefore, 
“taxa” is used here instead of “species”. +: Distribute in China; –: No records within China. ×: Genetic cross. 
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研究主要集中在资源探索、分类和进化研究、

危害控制和有效利用[31-32]等方面，其他基础研

究并不多。 

1  禾本科植物 Epichloë 属内生

真菌的基本特点 
1.1  宿主为冷季型禾本科植物 

禾本科植物内生真菌的研究是 1970 年之

后由欧美澳三地因生物碱导致的家畜中毒而联

合兴起，至今主要以美欧中三地在推动内生真

菌的资源调查、牧草及草坪草育种、生物碱毒

理研究及药物研发等工作[7,18]。目前，国内外共

报道了 80 属 280 种以上的禾本科植物含有内生

真菌(主要报道分布于北美大陆和欧洲)，其中最

主要的类群是 Epichloë 属[7]。2014 年兼并了全部

Neotyphodium 属成员之后，Epichloë 属真菌含

有 50 个种(种群)，全部是冷季型禾本科植物的宿

主特异性内生真菌[7,18]，近年来增加了 E. sinensis

等种类(表 1)。少量暖季型禾本科植物中的内生真

菌则属于枝顶孢霉 (Acremonium)[33]、Epheris

等属[34]。虽然一度被归入为 Acremonium 属的内

冷季型禾本科植物生真菌在 1997 年被悉数移入

Neotyphodium 属[35]，但是暖季型禾本科植物中

的少数Acremonium属和 Epichloë属内生真菌关

系不明了，至今依然少见报道[33]。 

1.2  与宿主植物之间存在严格的宿主特异

性和稳定的种传性 
世界南北半球的温带至寒带区域内均存在

冷季型禾本科植物，且不同程度地检测到了

Epichloë 属真菌。Epichloë 属各成员与宿主植物

营互利共生生活，某一种类的 Epichloë 仅生活

在特定的宿主植物上，具有严格的宿主特异性

(表 1)。它们通常存在于植物的地上部分，并经

由种子较稳定地传代；一般与宿主植物和平共

处，互为裨益；但有些种在植物抽穗期会在植

物茎秆形成子座，完成有性生殖[7]。极个别的

种偶尔能在叶表形成白色菌丝体，形成分生孢

子进行水平传播。在种传性方面，除 Epichloë 

typhina 外，各个物种均确认到了比较稳定的种

传特性。种传性在种子储存期相对稳定，但在

高温高湿条件下，部分内生真菌或失去其生命

力，导致宿主植物逐渐丢失内生真菌[36]。 

1.3  Epichloë 属真菌的其他特性 
现有研究结果显示，北美洲的 Epichloë 属

真菌和欧洲、非洲的有一定相似性，与南美洲、

大洋洲及亚洲的部分 Epichloë 属真菌有较大差

别(表 1)。但是，在亚洲，除中国和日本外[37]，

Epichloë 属真菌的报道很少。据我们的前期了

解，东亚地区均存在大量的冷季型禾本科植物，

俄罗斯远东地区、巴基斯坦和日本的冷季型禾

本科植物中也存在内生真菌，其中日本产禾本

科植物中存在 Epichloë 属真菌[38]。考虑到许多

冷季型禾本科植物起源于中亚至东亚地区[39-40]，

我们推测亚洲依然存在大量的禾本科植物内

生真菌资源尚未被探究。2004 年以来，兰州大

学 [8,10,19]、南开大学 [14]、南京农业大学 [9,11-13,15]

三个课题组发现 9 个新种。在被调查的至少 21 属

77 种植物中，除羊草[17]、新麦草[41]之外，宿主

植物基本为待开发的野草[18]，约占全球发现新

种的 30%[42]，与其他各洲的菌株存在一定的差

异(表 1)。 

同工酶分析、tefA、tubB、actG 以及微卫星

等其他特定的基因序列的分析、AFLP 分析、核

型分析和全基因组大小 [43]测定等证据表明，

Epichloë 属内生真菌存在丰富的遗传多样性。通

过遗传多样性分析，特别是基于 tefA、tubB 片段

序列的系统发育学分析，可以找出各个菌群之

间的遗传关系[7]。至今，在禾本科植物内生真菌
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中，已被并入 Epichloë 属的大部分 Neotyphodium

属真菌被认为是由 1–3 个 Epichloë 属真菌之间

的杂交而产生的失去有性繁殖能力的后代[7]，

少数能够进行有性生殖的 Epichloë 属也发现了

杂交起源[7,15] (表 1)。 

现代科学认为，植物内生菌是微生物和植

物在漫长的进化过程中形成的一种协作关系的

产物。在国际范围内，植物的进化和分布有着

明显的地域差异。因此，植物内生菌也可望同

样具有较大的差异。广泛分布且极具经济价值

的禾本科真菌新资源的发掘，也为从各种林木、

药用植物中发现新的内生真菌带来启示[1]，也

带来了关于宿主特异性的诸多思考。宿主特异

性意味着，宿主植物与真菌物种之间独特的一

一对应，独特的真菌物种对应着独特的生物学

特征、独特的化合物，以及在农业中独特的应

用价值和科研中助力解析植物病害发生的特异

性基础。因此，宿主特异性严格的内生真菌更

值得关注。 

2  宿主特异性是理解植物/微生

物间关系的关键之一 
Epichloë 属内生菌，起初是因部分种类阻

碍苇状羊茅、多年生黑麦草、梯牧草等植物的

植株抽穗(choke)，导致牛、羊、马等家畜中毒

(fescue toxicosis, ryegrass staggers, fescue foot等)，
被当作植物病原菌而记载和关注[1-2,6]；在后续

的研究工作中，将其与其他植物病原菌进行生

物学特性、分布等各个角度的对比——包括如

何从宿主特异性的角度理解植物与微生物，尤

其是植物与病原微生物之间的关系[44]。在此过

程中，人们发现这类真菌虽然给特定的植物带

来动物毒性和植物抽穗异常，但是也能给宿主

植物带来促进生长和分蘖、提高抗病、抗昆虫、

抗线虫、抗旱、抗寒、提高多年生草地的寿命

等效果。特别是在对各种大动物(包括牛马羊等

大型动物)和昆虫、线虫等小动物的毒性研究方

面，麦角生物碱、lolitrems、lolines、波胺等多

种生物碱被认为是主要毒性物质。进一步的研

究发现，这些生物碱的生产与否、种类及产量，

不仅和植物的生长条件有关，还和宿主植物与其

内生真菌菌株的组合有密切关系 [2]。因此，

Epichloë 属内生真菌的宿主特异性不仅和感染

是否成立有关，也与共生体能够产生的生物碱

类型等表型相关。 
植物相关微生物的宿主特异性是关于微生

物 及 其 宿 主 植 物 之 间 特 别 的 亲 和 关 系

(compatibility)的基本特点。在 Epichloë 属中，

一个真菌类群(通常是种水平的类群，偶尔也有

更高级别的类群)和一个或少量植物类群(通常

是种或属)之间的比较严格的对应关系(表 1)，和

植物病理学领域中的宿主特异性极为相似。 
在植物病理学研究中，从生理学和遗传学

角度而言，病原菌只有在遇到特定的植物种类

(species)或品种(variety)时，感染才有可能成立，

病害才有可能发生——这就是植物病原微生物

的宿主特异性。宿主特异性是决定植物抗病或

感病的关键因素。事实上人们也通过测定某个

病原菌对某个基因型的植物(species 或 variety)
的致病性来了解这个菌的宿主特异性，然后根

据植物的亲缘关系来进一步推测这个菌对其他

植物的致病性，以此来评估某种植物病害发病

区的种植风险，确定农业生产中哪些种类或品

种需要回避，哪些可以种植。因此，宿主特异

性在农业生产上十分重要，也是植物病理学研

究的中心话题之一。 
事实上，关于植物病原菌的宿主特异性的

研究，反过来也直接关联到植物的抗性研究。

1942 年 Flor 发表的“基因对基因学说(gene for 
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gene theory)”[45] 所 涉 及 的 抗 性 反 应 (resistance 
reaction)，植物对病原菌侵染行为的排斥性过敏

反应(hypersensitive reaction, HR)，实际上均与

病原的宿主特异性有密切联系。病原菌的宿主

特 异 性 在 很 大 程 度 上 决 定 了 植 物 的 感 染

(infection)、病症(symptoms)的发生及进程。迄

今为止，受人关注的植物抗病机制(mechanism 
of plant resistance)、植物信号传导机制(signal 
transduction within plant) 、病原菌致病机理

(mechanism of plant pathogenicity)、植物弹性机制

(plant resilience)等基础研究，以及抗性育种

(resistance breeding)、活体微生物农药(microbial 
pesticides)开发、农业生物安全 (bio-safety in 
agriculture)等应用性研究，均回避不了对微生物

宿主特异性的充分关注[46]。 
在植物病理学基础研究方面，宿主特异性

是病原菌感染寄主的基础，理解病原菌的宿主

特异性是理解植物病害发生和发展的基础。而

在植物内生真菌研究中，内生真菌的宿主有特

异性也是内生真菌感染(infect)成立和稳定的共

生体形成的基础，也是感染成立后形成的“植物/
内生真菌共生体”的某些“生物学”性状的“遗传

基础”。 
1980 年以来，全球多个研究团队都尝试

Epichloë 属内生真菌接种试验，试图扩大菌株

的共生范围，创造一些新的共生体组合，但成

功的案例极少。至今的少量成功案例基本局限

于原始宿主植物-内生真菌的组合，即分离后的

再接种[47-48]。新西兰 Massey 大学的 Scott 教授

领导的团队利用黑麦草等植物及其 E. festucae 
var. lolii、E. festucae 等相关内生真菌菌株为材

料，通过向幼苗生长点部位接种菌丝，人为地

创制了自然界未存在的植物/Epichloë 属内生真

菌 共 生 体 组 合 ， 发 现 控 制 活 性 氧 (reactive 
oxygen species, ROS)合成的 noxA 基因突变后，

在“多年生黑麦草(L. perenne)/E. festucae”这一

新组合中，E. festucae 菌丝在宿主植物中分叉现

象严重，植物成熟组织和分生组织中的真菌生

物量增加、植物细胞弯曲的生物学变化；同时，

植物丧失顶端优势，植株矮化甚至死亡。和   
“L. perenne/E. festucae var. lolii”这一自然界广

泛存在的组合表现出显著的不同，noxA 这个单

基因突变可导致“L. perenne/E. festucae”这一组

合的表型呈现出菌株的感染对宿主植物有害的

明显特征。病理生化学研究结果显示，在菌丝

和植物细胞的交界处没有 ROS 的积累[47]。在植

物病害的感染生理学研究中，细胞从外向内迅

速大量积累过氧化物，ROS 被认为是早期响应

病原菌的信号分子[49]。因此，H2O2 等过氧化物

可以被认为直接参与植物病原菌和植物内生菌

共生的早期基础反应[47,50]。 
由此可见，宿主植物和 Epichloë 属内生真

菌的基因型对接种试验有着很大的影响。类似

的情况在植物病理学中也很常见。Flor 根据亚麻

受其锈病真菌感染的规律[45]，提出了有名的基

因对基因学说。我们认为在后来的植物病理学

研究中，影响到真菌的“f. sp.” “var.”和“subsp.”，
以及细菌的“pv.”和“race”等概念的建立。在宿

主特异性严格的植物病害中，作物品种的基因

型和病原菌的基因型对病害的发生和发展起

着很大的作用 [51]。与常见的纯系(pure line)品
种(自花授粉的作物品种)不同，牧草和草坪的

草种多为异花授粉，新品种培育主要用群体育

种法(population breeding)。因此，异花授粉植

物的品种各个体基因型的均匀度低，遗传多样

性相对丰富，对微生物的反应也会较为多样

化。这可能是 Epichloë 属内生真菌接种难度较

大、接种后的生物学反应比较复杂的遗传学背

景。同时，这可能也是将纯系品种及其病原物

的研究成果 (Arabidopsis thaliana/Pseudomonas 
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syringae pv. tomato、Rice/Magnaporthe grisea、
Potato/Phytophthpra infestans 等)应用于综合品种

(synthetic cultivar)时需要特别注意的问题[46]。 
在组织学层面，植物内生真菌、植物菌根

真菌和植物病原真菌的表现也有很大的差异。

来自各种研究方法的信息显示，植物体内存在

多种多样的真菌，有些是病原菌(pathogens)，
有些是条件致病菌，更多的则是对宿主植物没

有明显作用的真菌(因此被称为“内生真菌”，即

本文中的广义内生菌 ESL)，根部还有植物菌根

菌。这些真菌在入侵植物体内之后，在组织学

水平上呈现出完全不同的反应(图 1)。 
无论是在植物种子中还是植物营养组织

中，Epichloë 属内生真菌通常不穿透宿主植物

的细胞或细胞层，不入侵到植物细胞内，更不

引起植物细胞坏死和植物组织的异常[11,13]，也

不在植物体外形成菌物组织(图 1A)；只有在植

物体表形成子座，试图进行有性生殖时，才会穿

透植物细胞层，并在植物体表形成菌物组织[54]。

植物菌根菌在植物体表附着，入侵少量细胞，

形成丛枝或囊泡吸取营养，主要在植物细胞间

隙延伸，扩大生态位[52]。同时将营养输送到菌

丝体的体外部分，供应菌根菌在土壤中大量生

长，帮助宿主植物获得水分和营养，并参与信

息传递(图 1B)。植物病原菌在植物体表形成附着

胞或其他结构，凭借机械力和化学作用入侵植物

细胞，汲取营养，常常分泌毒素或者细胞壁分解

酶，引起肉眼可见的植物组织异常(图 1C)，并最

终导致病症[53]。 
植物菌根真菌虽然少量地入侵植物细胞，

穿透细胞层，但一般不引起植物细胞坏死、导

致肉眼可见的症状。菌根菌不仅不危害宿主植

物的生长，还可通过留在土壤中的菌丝体给植

物细胞提供水分、营养，与植物细胞之间形成

互利关系。可见菌根真菌和宿主植物之间有着

特定的信息交流机制，将植物细胞和菌丝体之

间的关系控制在互利共生的状态[52,55]。在和植

物的相互作用方面，菌根真菌可以看成介于禾

本科植物内生真菌和植物病原真菌之间的作用

方式。由此，我们认为，病原菌/寄主植物的组

合及共生菌/宿主植物的组合，两者宿主特异性

的分子机制有一定的共通之处。就某一基因型

的宿主植物而言，比较其内生真菌、菌根真菌

和病原真菌之间的植物应答基因之间的差异，

对研究植物和上述真菌之间的互作等机制，特

别是宿主特异性的表达及其机制，将会有一定

的促进作用。 
截至目前，研究表明菌根真菌的宿主特异

性最宽松，Epichloë 属内生真菌次之(表 1)，而

植物病原真菌的宿主特异性则变化较大。丝核

菌、镰刀菌等危害植物根部的病原真菌的宿主特

异性一般偏宽松，而危害植物叶片的则往往非常

严格[56-58]。但是，研究 Epichloë 属内生真菌和植

物之间的互利共生关系，对研究植物菌根真菌、

植物病原真菌与其宿主植物间的关系会有一定

的互通和借鉴。Tanaka 等[47]关于 noxA 基因的研

究就是一个很好的例子。我们认为，类似的机制

在今后的研究中还会出现。 
在植物内生真菌研究中，只有在具有特定

的遗传特性的组合之间，宿主特异性才能成立，

共生体的纯度和稳定性才会有保障和维持。具

有宿主特异性的植物内生真菌有可能赋予宿

主植物稳定的性状，并有可能在农业、环保等

各个领域得到应用[48,59]。因此，研究内生真菌

的宿主特异性不仅有助于宿主植物农业性状

的稳定改良，而且对理解微生物-植物关系(甚
至是对部分植物病害的理解及控制)也有一定

的作用。 
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图 1  植物体内的 Epichloë 属内生真菌的菌丝体(A)[11,13]与植物菌根真菌(B)[52]及植物病原真菌(C)[53]

的侵染模式比较   A：植物内生真菌菌丝体在植物细胞间隙生长，未入侵植物细胞，未见植物细胞坏

死；B：植物菌根真菌菌丝体在植物细胞间隙生长，有序入侵植物细胞，但不致植物细胞坏死；C：植

物病原真菌菌丝体无序生长，频繁入侵植物细胞，导致植物细胞大量坏死，形成肉眼可见的病症 
Figure 1  Comparison of the infection patterns of Epichloë endophytes (A)[11,13], mycorrhizal fungi (B)[52] 
and plant pathogenic fungi (C)[53] within their host plants. A: Epichloë endophytes grow in the intercellular 
spaces of plants without penetrating into cells, and no cell necrosis was observed. B: Mycorrhizal fungi 
mainly grow in the intercellular spaces of plants, orderly invade plant cells, but do not cause cell necrosis. C: 
Pathogen grow vigorously and disorderly, invade plant cells frequently, resulting in extensive cell necrosis, 
ultimately leading to visible symptoms. 
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3  禾本科植物内生真菌的宿主

特异性 
严格的宿主特异性是 Epichloë 属内生真菌

的典型特征，也是它区别于其他内生真菌的一个

很明显的特点，主要表现为：(1) 除了 E. typhina 
(异质性较高)，Epichloë 属其他各物种与宿主分

布息息相关，一类真菌对应特定的宿主植物，

两者协同进化；(2) 宿主特异性受到宿主和真菌

双方基因型的控制；(3) 宿主特异性关系到人工

接种 Epichloë 属内生真菌的成败。此外，宿主

特异性还与多种环境因素相关，例如(宿主植物)
地理分布、海拔[60]。在内生真菌的分类中，(宿
主植物)地理分布已然成为一项重要的标记，用

于区分不同的类群[7,29]。 

3.1  协同进化 
截至目前，研究表明 Epichloë 属内生真菌

的宿主植物均属禾本科。除 E. typhina 能感染比

较多的宿主植物以外，其他种的宿主植物都有严

格限制；其中少数种能感染 2–3 属宿主植物，绝

大部分只能在 1属宿主植物中发现，甚至有些种(如
E. uncinata)仅感染某一属中的一种或几种(表 1)。 

Epichloë 属内生真菌和宿主长期协同进化，密

不可分(图 2)。例如，姐妹族剪股颖族(Agrostideae)
和早熟禾族(Poeae)，大多与它们的内生菌类

群相对应。在早熟禾族内部，L. multiflorum、      
L. arundinaceum、Lolium sp. P4074 和 P4078 与

LAE-clade 中的内生真菌镜像排列[61] (图 2)。在

漫长的进化历程中，影响内生真菌与宿主植物

协同进化的因素很多。内生真菌可能更倾向于 
 

 
 

图 2  欧美原产的内生真菌与宿主植物的协同进化[61] 

Figure 2  Ultrametric maximum likelihood (ML) time trees for host grasses and their endophytes[61]. 
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寻找一个与原宿主分类地位相近的植物作为新

的栖身之所。 

3.2  宿主特异性受到宿主和真菌双方基因

型的控制 
宿主特异性可以理解为植物对进入其体内

的微生物是有选择的，这种选择及其机理历来是

植物病理学研究的中心话题。从信号传导的角度

看，宿主和微生物之间的相互识别过程对决定植

物是否容纳这个微生物十分重要。 
从宿主的基因型而言，能否接纳内生真菌

并保持内生真菌的种传性在育种和生产中尤为

关键。选取 5 个种群的 500 个基因型的多年生

黑麦草种子，调查内生真菌 E. festucae var. lolii
商品菌株 AR37 的种传特性；发现多年生黑麦

草的基因型、环境因素(种子的存储时间、地理

来源)都显著地影响到 AR37 在子代植株中被检

出的频率及单核苷酸多态性(single nucleotide 
polymorphisms, SNP)[62]。约 70%的苇状羊茅种

子含有内生真菌；将 23 个菌株接种到苇状羊茅

中，发现接种成功率与其后代的种传性之间的

关系难以预测[63]。 
就内生真菌的基因型而言，识别的过程表

现为植物防御反应的缺失、真菌在植物体内高

度特化和规律的生长模式。宿主防御反应的缺

失，可能是由于宿主无法感知任何表明内生菌

存在的信号，例如完全缺乏激发子(可以触发植

物防御的分子反应)，或通过积极的保护机制向

自身防御系统掩盖真菌的存在。也有人推测，

内生菌可能会像植物病原菌那样，直接将效应

因子分泌到质外体或者宿主细胞内，从而主动

抑制宿主的防御反应。Scott 研究小组揭示了

ROS 及 MAPK 的重要作用[47,50]。菌丝体内部活

性氧产生量的降低直接导致菌丝体的生长方式

的变化和对宿主植物的危害，即从没有明显危

害的内生真菌转变为明显对宿主植物生长不利

的真菌[47]。 

3.3  突破宿主特异性——内生真菌的人工

接种 
纵然内生真菌能够为禾本科牧草带来抗

寒、抗旱等诸多的益处，能够降低牧民的生产

成本，但其中一些内生真菌所产生的生物碱对

野生草食动物及食草家畜等有毒害作用，带来

严重的经济损失[3]。除了将禾本科植物牧草与

豆科牧草混播，以稀释毒性之外，研究人员试

图从自然界筛选生物碱毒性低的内生真菌菌株，

并将其人工接种到商品牧草品种中，期望获得产

量高而毒性低的内生真菌——牧草组合[64]。 
然而人工接种的实践举步维艰。由于禾本

科植物内生真菌的宿主特异性，以及人工接种

过程对操作的高要求，同时还需破坏植物组织

而导致宿主死亡率高，导致人工接种的成功率

较低[64]。试图将 Epichloë 属和与其自然宿主关

系不密切的草之间进行人工接种，例如将鸭茅

和多年生黑麦草的分离菌株交叉接种，通常是

不成功的[65]。即便向近缘宿主接种，也通常是

不稳定的[66]；并可能引起宿主的防御反应，例

如向 7 日龄的多年生黑麦草幼苗接种 E. festucae 
Fl1 菌株的野生型及 ΔvelA 突变株，接种 4 d 后

野生型菌株的接种苗出现细胞死亡(图 3)[67]。一

些新组合产生了不亲和反应，如早熟菌丝死亡，

宿主茎尖细胞死亡，存活分蘖发育迟缓——内

生真菌菌株表现出明显的宿主特异性。 
目前已经有少数接种成功的案例。新西兰PGG 

Wrightson Seeds 公司将来源于多年生黑麦草的商

品菌株 AR37 接种到多花黑麦草(L. multiflorum)
中，注册了 2 个品种，分别是二倍体的 Asset-AR37
和四倍体的Lush-AR37 (https://www.ar37endophyte. 
com/products/nz-products)。兰州大学李春杰等[68]

将野大麦(Hordeum brevisubulatum)中的内生真

菌(E. bromicola)人工接种至近缘的栽培大麦 
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图 3  用 E. festucae 野生型和 ΔvelA 突变株接种 7 日龄幼苗   琼脂块接种 E-(不含菌)苗、未切开 E-苗作为

对照；检测分生组织区细胞死亡；4 DPI 用乳酸酚-台盼蓝溶液染色. 死亡细胞呈深蓝色[67] 
Figure 3  Cell death detection in the meristematic region of 7-d-old seedlings inoculated with wild type and 
ΔvelA mutant strains of E. festucae. Endophyte-free cut and uncut seedlings inoculated with agar block as a 
control; 4 DPI stained with lactophenol-Trypan Blue solution. Dead cells appear dark blue[67]. 

 
(H. vulgare)的 2 个品种，创制出了野大麦内生

真菌 E. bromicola-大麦新种质。 
这些成功的案例，也从另外一个角度成为

突破和应用宿主特异性的素材。 

3.4  基因水平转移 
在内生真菌与其宿主植物长期共生生活、

共同进化中，自然发生了基因水平转移，真菌

向宿主植物转移有益基因的工作零星发表，包

括 β-1,6-葡聚糖酶基因等[69]。最受关注的例证

是，2020 年山东农业大学的工作，提示了从

Epichloë 属内生真菌向偃麦草属植物转移 Fhb7 
(小麦赤霉病抗性)基因的可能性[70]。虽然关于

Fhb7 基因的功能研究有争议[71-72]，但是，从序

列特征来看，从真菌到植物的基因水平转移是

毋庸置疑的。 

4  多组学研究时代的禾本科植物

Epichloë 属内生真菌宿主特异性

研究及展望 
信息技术的发展，助力系统生物学研究进

入高通量、定量化的高速发展时代。基因组学

(genomics)是蓝本，其研究“What could occur”；
转 录 组 学 (transcriptomics) 研 究 “What may 

occur” ；蛋白组学 (proteomics) 研究 “What is 
occurring”；代谢组学(metabolomics)和表型组学

(phenomics)研究“What has occurred” [73]。多组学

(multi-omics)研究是对多个组学数据进行整合

分析。 
截至 2024 年 6 月初，我们汇总 Epichloë 属

内生真菌基因组的相关研究：(1) 引领 Epichloë
属真菌测序工作的美国 Kentucky 大学 Schardl
教授管理的 http://csbio-l.csr.uky.edu/endophyte/
中收录了 20 个以欧美原产菌株为主的 Epichloë
真菌菌株的基因组数据。(2) 在 NCBI 数据库

(https://www.ncbi.nlm.nih.gov/assembly/?term=E
pichloë)中收录的 41 个菌株记录中，中国本土

菌株仅有 E. gansuensis E7080、E. inebrians 
E818、E. bromicola E7626 和 E. sibirica T71 这

4 个；41 个菌株中组装到染色体水平的菌株仅为

14 个，不足一半。我们估计，随着组学研究水

平的提高，越来越多的 Epichloë 属成员基因组

将被测序或解析。 
基因组数据助力研究人员进行进化起源探

索、品种改良、遗传资源保护等等。例如，2013 年

发表对 11 个 Epichloë 属菌株基因组中 4 类生物

碱合成基因簇的调查，发现合成基因簇多数有

特定的结构和重复片段，并期望挖掘更多的生
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物碱合成基因[74]。2021 年，Treindl 等[43]组装了

E. typhina 和 E. clarkii 染色体水平的基因组，由

AT-rich 区域分隔出的富含基因的区域块分辨近

缘物种。该研究揭示了重复结构的快速进化如

何驱动密切相关分类群之间的分化，从基因组

结构的基础上理解 Epichloë 真菌基因组的大

小。2022 年报道了用前期序列重新组装从端粒

到端粒的 15 个菌株基因组，发现 Epichloë 成

员染色体基数为 7，且菌株之间存在着复杂的

基因重排[75]。比较基因组分析 Hypocreales 泛

基因组，也用于解析植物内生真菌、虫生真

菌等不同类群真菌的生态学特征 [44]。此外，

Epichloë 真菌的基因组结构也提供了关于基因

组演化、组织和大小的信息。这些研究为进一

步理解 Epichloë 真菌宿主特异性提供了重要的

蓝图背景。 
从基因组层面，瑞士的 Leuchtmann 教授团

队对宿主特异性的分子机制展开了一系列研

究。(1) 通过比较基因组学揭示了 Epichloë 真

菌不同种群之间的宿主特异性区别[76]。2018 年，

Schirrmann 等[76]将 2 个宿主植物不同但能够人

工杂交的亚种 E. typhina subsp. typhina (宿主特

异性不明显)和 E. typhina subsp. clarkii (宿主特

异性很明显)进行比较，勾选出 57 个候选基因，

挑选 5 个编码分泌蛋白的基因进行多菌株检测。

我们认为，E. typhina subsp. typhina 本身是多样

性特别丰富、异质性很强的类群，该亚种下面

包括来源于很多宿主的不同菌株。文章选出的

57 个候选基因中，还需要继续明确真正宿主特

异性的关键基因(图 4，http://www.bioinformatics. 
com.cn/plot_basic_horizontal_bar_062)；目前未

检索到后续验证这些候选基因的研究。(2) 发现

宿主特异性与真菌的遗传多样性和种群结构相

关。例如，Treindl 等[77]2023 年对 E. typhina 和

E. clarkii 遗传多样性和种群结构进行了分析，

发现不同宿主植物中的 Epichloë 属真菌种群存

在显著的遗传差异。E. typhina 异质性高且存在

着较多的基因流动，揭示了 Epichloë 真菌在自

然生态系统中的遗传多样性和种群结构。这进

一步支持了宿主特异性与真菌的选择和适应能

力相关。(3) 发现宿主特异性与真菌的选择性标

记有关。2024 年，通过比较 7 个自然生境中共

存的 E. typhina 和 E. clarkii 基因组中的 SNP 标

记，发现选择性清除(selective sweeps)在较大的

种群中更为频繁；基因组中的 sweep 区域经常

与 AT-rich 区域重叠，说明这些区域在发生着适

应性进化；各种群间共同的 sweep 区域基因编

码具有真菌效应子和细胞壁降解酶特征的小分

泌蛋白；通过对比不同物种和不同种群基因组

之间的选择性标记，有助于揭示真菌(病原物)
与植物之间的相互识别-宿主特异性[78]。 

从基因组角度研究 Epichloë 属真菌的宿主

特异性揭示了基因组水平的变化与宿主特异性

之间的关联。基因组水平的差异可能导致

Epichloë 真菌的不同物种和种群之间的宿主特

异性。基因组水平的研究为我们深入理解

Epichloë 真菌与草类植物共生的分子机制和进

化历程提供了重要线索。进一步的研究可以从

基因组结构和选择的角度深入探究 Epichloë 真

菌宿主特异性的机制。 
随后，关于内生真菌的转录组等工作相继

展开。其中，多数研究有助于理解宿主特异性，

着重分析内生真菌与宿主的共生关系：主要涉

及细胞壁相关基因，胁迫与防御反应等。其中，

细胞壁作为内生真菌与植物直接发生接触的相

面(interfaces)，参与各种识别过程(表 2)。 
这些研究表明，以禾本科植物内生真菌为

材料的植物 /微生物关系的研究已经进入了多

组学时代。但是，迄今的这些组学研究中，对内

生真菌的进化及宿主特异性，缺少足够的重视。 
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图 4  Epichloë 属内生真菌 57 个宿主特异性候选基因的 GO 注释[76] 
Figure 4  GO annotation of 57 candidate host specificity genes in Epichloë spp.[76]. 
 

另一方面，目前所能做的人工接种只能在

少数有天然组合的宿主 /内生真菌菌株之间进

行，至今国内新的组合的创制仅有个别成功案

例[68]。即使是天然组合的宿主/内生真菌菌株之

间的人工接种，接种过程比较烦琐，成功率也

普遍比较低[48,59]。禾本科植物内生真菌新的接

种技术的开发，将对其宿主特异性研究有重要

的促进作用。 

进入 21 世纪以来，我国已经先后发表了大

量中国原产的 Epichloë 属内生真菌资源，其中

大部分为我国特有的新种(表 1)，极大地丰富了

我国的 Epichloë 属内生真菌研究的材料。利用

这些材料，结合菌根真菌、病原真菌等类群的

宿主特异性的相关研究，特别是我国科学家团

队出色的菌根菌相关研究(图 2)，以及新西兰/日
本研究团队提出的 noxA 案例，以及近年来日新 
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表 2  植物-内生真菌共生体的转录组分析 
Table 2  Transcriptome analysis of grass-endophyte symbiosis 
植物 
Plant 

真菌 
Fungi 

简述 
Description 

文献 
Reference 

L. perenne Epichloë sp. 
LpTG-3 

种传效率，受到真菌的细胞壁相关基因、植物的类受体激酶、抗性基

因等影响 
The transmission efficiency is effected by fungal cell wall-related genes, 
plant receptor-like kinases, resistance genes, etc. 

[79] 

L. perenne Epichloë sp. 
LpTG-1, 
LpTG-2, LpTG-3 

在植物发芽阶段，真菌差异表达基因多为应对胁迫与防御反应 
During the germination stage, fungal differentially expressed genes 
(DEGs) are mainly involved in stress response and defense 

[80] 

F. rubra subsp. 
rubra 

E. festucae 在植物花期，真菌形成子座，差异表达基因为糖类、脂类代谢相关及

效应因子蛋白相关 
During the inflorence stage, fungi form stromata, and DEGs are related 
to sugar, lipid metabolism, and effector protein 

[81] 

L. arundinaceum E. coenophiala 比较植物营养生长、繁殖阶段，真菌差异表达基因为生物碱合成，糖、

蛋白转移，分子伴侣等 
Comparing with vegetative and reproduction stage, fungal DEGs are 
involved in alkaloid synthesis, sugar, protein transfer, molecular 
chaperones, etc. 

[82] 

Elymus virginicus 
Schedonorus 
pratensis 
L. perenne 

E. elymi 
E. festucae 
E. typhina 

鉴定内生真菌在植物体内从无性到有性转换过程中的差异表达基因，

包括宿主抑制，消化，适应外部环境，生物合成，各类转录因子 
During the transition from asexual to sexual reproduction in plants, 
fungal DEGs includes host inhibition, digestion, adaptation to external 
environment, biosynthesis, and various transcription factors 

[83] 

 
月异的组学研究技术，期待 Epichloë 属内生真

菌的宿主特异性研究在不远的将来实现大的突

破。这将有助于植物病原真菌的宿主特异性研

究，以及抗性育种、活体微生物农药开发、农

业生物安全评估等农业上至关重要的领域的进

步和发展。 
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