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摘  要: 植物内生菌由于其独特的生态学地位而广受关注, 近年来有关植物内生菌与宿主相互作

用的研究取得了很大进展。本文综述了植物内生菌通过分泌促生物质、拮抗病原菌等实现与宿主

共生互作, 同时植物为内生菌提供适宜的黏附表面, 使其形成以生物薄膜(biofilm)为主要形式的

多细胞聚集体结构以更好地适应周围的生存环境, 从而更加高效地对植物产生促生作用。本文论

述了内生菌在与植物的互作中形成的多细胞聚集结构在抵抗非生物胁迫方面的独特生理及生态学

意义, 结合水稻内生成团泛菌 YS19 形成多细胞聚集体 symplasmata 现象及其生物学效应, 对未来

有关植物内生菌的研究方向提出了一些看法。 
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Abstract: Recently, plant endophytes attract much attention due to their special ecological significance.  
Here reviewed is the recent research advances in plant-endophyte interaction. Specifically, we mainly fo-
cused on the beneficial effect of endophytes realized by growth-promoting and production of pathogen re-
sistant substances. We also reviewed one of the recently concerned areas that endophytes obtain high 
adaptabilities by forming biofilms on the tissue surfaces of their host plants. Finally, using symplasmata 
formed by rice endophyte Pantoea agglomerans YS19 as an example, the physiological and ecological sig-
nificance of these multicellular aggregations and their researching future were discussed. 
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植物内生菌是从表面消毒的植物组织中分离或

从内部获得的, 能够定殖在健康植物细胞间隙或细
胞内的一类微生物[1,2]。目前的研究表明, 任何植物

器官都可以被微生物定殖, 并且定殖后的微生物对
其宿主有多种作用, 包括使其致病、剥削性地利用
资源、或是互利共生等, 同时植物宿主体又为这些
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外来的居民提供了一个营养充足的环境, 并可以对
外界的一些胁迫因子起到缓冲的作用 [3]。而对于植

物内生菌, 目前的研究则更倾向于用来定义那些对
于宿主植物体非但不会带来明显疾病症状, 而是与
其形成互惠互利共生关系的细菌或真菌 [4]。这些微

生物在植物体内能产生多种生物学作用, 如固氮、
分泌激素促进植物生长和防治病虫害等 [5]。同时这

些微生物又可通过形成特殊的生长状态来更好地适

应环境 [6]。植物内生菌的生物学作用以及与植物的

互作机制是内生菌研究中的热点。本文综述了近年

来这些热点问题的研究进展, 重点强调了植物内生
菌与其宿主形成的互利共生关系的生态学意义, 同
时对未来有关植物内生菌的研究方向提出了一些 
看法。 

1  内生菌的生物学作用 

定殖在植物体内的内生细菌或真菌与宿主植物

之间存在着非常复杂的相互作用。植物内生菌不仅

以植物为栖息场所, 而且通过内共生联合固氮、分
泌生长素等促进植物生长或防治病虫害等广泛的生

物学作用影响宿主植物。 

1.1  植物内生菌对宿主植物的促生作用 
许多细菌或真菌都能在植物的根部与植物建立

良好的共生关系, 这类根际微生物大多都能促进植
物的生长, 因此也称为“植物根际促生细菌”(PGPR), 
常见的有来源于固氮螺菌属(Azospirillum)、农杆菌
属 (Agrobacteria)和假单胞菌属 (Pseudomonas)的一
些细菌。这些根际促生细菌的一个重要的生物学作

用就是通过联合固氮来发挥促生作用[7]。对专性内

生固氮菌的研究已经表明, 内生固氮菌对宿主植物
有一定的氮肥贡献[8]。Baldani曾指出, 尽管内生固
氮菌在非豆科作物上的定殖并不形成类似根瘤菌在

豆科作物上形成的根瘤那样的特异性结构, 但这些
内生固氮菌在宿主体内往往形成膜或基质包围的内

生特征, 预示着内生固氮菌和非豆科作物之间的相
互作用与根瘤菌和豆科作物的联合运作可能有相似

的机制[9]。固氮螺菌Azoarcus sp. BH72已经被看作
是研究内生菌固氮作用的模式菌来研究。和大多数

内生固氮菌一样, 它在草本植物组织中的微氧及缺
少高浓度的其他氮源的环境中定殖后能够表达固氮

酶基因(nif)[10]。而从甘蔗中分离的内生固氮醋杆菌

(Acetobacter diazotrophicus)等也能在甘蔗植株的各

个部位广泛定殖并且数量较大, 它们可能是甘蔗生
物固氮系统中最为重要的贡献者[11]。 

植物内生菌除了固氮作用外, 内生菌还能够产
生促植物生长物质来发挥其促生作用, 这些生长调
节物质包括植物生长素、赤霉素以及细胞激动素等, 
能直接促进植物的生长。例如 , 固氮醋杆菌
(Acetobacter diazotrophicus)对于甘蔗有明显的促生
作用 [11], 其代谢过程中产生的植物生长调节物质
(如吲哚乙酸等), 可促进甘蔗发根 , 加快甘蔗的生
长和提高甘蔗的产量[12]。Azoarcus sp. BH72也能够
通过分泌生长素, 从而使其宿主植物的根表面积增
加, 来提高营养物质的摄入量[10]。沈德龙等已证明

水稻内生成团泛菌(Pantoea agglomerans) YS19能分
泌 4 种不同的植物生长激素, 它们共同调节水稻的
生命活动, 能影响水稻乳熟期光合产物的分布[13]。

我们将YS19 接种到培养了 12 d的宿主水稻种子里, 
发现经过一段时间的培养后, 在无氮培养基里水稻
苗的生物量提高了 63.4%, 在有氮培养基里水稻苗
的生物量提高了 18.7%[14]。 

除此之外, 植物内生菌还能通过改变根部周围
的环境来缓解植物根部的非生物压力, 例如, 细菌
可以分泌胞外多糖来改变土壤结构和多孔性, 从而
使植物的根部更好地适应多水或缺水、以及温度改

变的环境 ,  同时使植物根部能更好地在土壤中伸 
展[15]。 

1.2  植物内生菌防治植物病虫害及对病原菌的 
拮抗 

植物内生菌对于宿主植物的另一主要生物学作

用, 是在与其它致病菌竞争性定殖的过程中, 通过
合成抗生素或其它多种生物活性物质来杀死其竞争

对手 ,  最终表现为对其宿主起到防治病虫害的作 
用[16]。 

这种作用已有很多文献支持, 例如, 木霉菌属

(Trichoderma sp.)的许多内生菌可以分泌胞外酶来

降解致病性真菌的细胞壁, 从而起到对其宿主植物

体的保护作用[17]。而假单胞属许多重要植物内生菌

在植物抵抗病原菌的过程中更是扮演了极其重要的

角色[18]。植物内生菌拮抗病原菌的机制, 首先是通

过限制病原菌生长所必需的资源[19]以及通过与病原

菌直接接触来降低病原菌的毒性[20]等生物竞争性过

程来实现, 同时, 类芽胞杆菌(Paenibacillus sp.)[21]、

以及最新分离的新型内生菌(Muscodor albus)[22]等
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可以产生抗生素以杀死病原菌。另外, 更重要的是

植物内生菌还能够激发其宿主植物体的一些增加自

身抵抗力的抗性系统 , 系统诱导系统抗性(Induced 

system resistance, ISR)是其中研究较多的一个, 例

如荧光假单胞菌(Pseudomonas fluorescens)的水杨酸

合成基因的产物可诱导宿主烟草分泌一些信号分子, 

从而增强其对于烟草坏死病毒的抗性[23]。最新的一

项研究表明从健康小麦组织中分离的内生放线菌可

以激活拟南芥的系统获得性抗性(SAR)或茉莉酮酸

酯 /乙烯(JA/ET)通路的相关基因 , 从而增强植物对

于病原真菌的抗性[24]。这些研究都可以看出内生菌

对于宿主植物体的重要性以及在生物控制方面的应

用前景。 

除了抑制病原细菌的作用, 一些被内生菌感染
后的植物会对昆虫产生抗性, 这是由于这些内生菌
代谢产生的化合物 , 主要是 4 种生物碱(lolines、
peramines、ergot和lolitrem)发挥了抗虫作用[25]。植

物内生菌对许多作物的病害显示出了良好的控制效

果, 因此筛选并获得具有不同生物防治功能的植物
内生菌, 对今后在一定程度上减少或代替化学农药
在农业生产上的应用十分有利。 

2  内生菌与宿主植物的相互作用 

内生细菌对于宿主植物有着明显的促生作用 , 

反之, 植物体对于细菌适应周围多变的环境也至关

重要。宿主植物体对定殖细菌的裨益的一个重要表

现, 在于植物体为定殖在其内部或表面的微生物提

供了一个水分和营养充足的载体, 从而使这些微生

物能够黏附在其上并形成一定的特殊结构。内生细

菌或真菌往往以多细胞的聚集体黏附在植物组织表

面或内部的形式被观察到。这种多细胞聚集形式近

年来受到了广泛的关注, 因为它可以看作是微生物

细胞与植物细胞形成的一个微生境[26], 在这个微生

境中, 微生物细胞与植物细胞会发生一系列独特的

相互作用, 从而帮助微生物更有效地抵御环境中的

波动, 从而也展现出如前所述的有利于宿主植物体

的生物学效应。 

2.1  内生菌在植物体内主要以生物薄膜(biofilm)
的形式存在 

生物薄膜(biofilm)是指微生物菌体互相黏附在
一起或附着到一些生物或非生物表面上, 并包埋在

胞外多聚物基质中的生长状态[27]。biofilm在最近十
年成为了微生物研究的一个热点领域, 因为形成这
一结构后, 聚集成团的群体细胞能够具有类似多细
胞组织的功能及特性 [28,29]; 同时 , biofilm实际上是
一个微小生境, 该生境与周围环境可能有着明显的
区别, 从而使其中的细胞展现出区别于游离细胞的
特性[30]。目前已经发现biofilm是微生物在自然界中
的主要存在形式, 同样对于植物内生菌, 也发现它
们在植物体内或体表定殖后表现出明显的聚集成团

的生长行为, 即在植物表面或体内形成包括聚集团
(aggregates) 、 微 菌 落 (microcolonies) 、 共 质 体
(symplasmata)等形式的biofilm附着于植物组织上。
例如, 多粘类芽胞杆菌(Paenibacillus polymyxa)[31]、

苜蓿中华根瘤菌(Sinorhizobium meliloti)[32]均在宿主

植物组织上以形成biofilm的方式进行定殖, 解淀粉
芽胞杆菌(Bacillus amyloliquefaciens)形成的biofilm
也能够影响其在大豆种子上的定殖[33]。事实上, 可
以观察到在许多植物叶表面定殖的多种细菌有

60%~80%是以聚集形式存在[26]。 
另外, Achouak首先报道了成团泛菌在水稻根面

定殖过程中主要形成一种特殊的biofilm, 即菌体细
胞簇连而成的凝块状共质体(合胞体)结构 [34]。我们

对国内宋未先生分离的水稻优势内生菌成团泛菌

YS19菌株的研究, 也发现其在水稻根茎叶部组织定
殖后形成多细胞聚集的symplasmata结构[35]。内生菌

形成这些聚集结构, 虽然有时也许只是简单的因为
水流等的冲击而沉积在植物表面一定的范围之内 ,  
但更多的时候, 这些各种类型的 biofilm的形成则是
一个细菌细胞主动黏附的过程, 并分泌一些胞外物
质加强附着力。当微生物聚集在特定的植物组织表 
面时, 由于不同的植物组织有着各自独特的化学和
生理特性, 微生物细胞-植物细胞的相互作用很可能 
包含了两者的相互适应过程[36]。同时, 不同的组织 
也会对内生菌聚集结构产生不同的影响, 譬如, 对 
biofilm 的研究表明, 植物组织含水量及分泌物等都 
对于biofi lm的结构有着重要的影响 [ 3 7 ]。而参与 
biofilm形成的细菌表面的多糖和表面蛋白均能与植
物细胞发生相互作用, 并且细菌细胞之间的信息交
流也在通过形成biofilm结构而定殖到植物组织上的
过程中发挥重要的作用[38]。这些都表明形成biofilm
是一种重要的内生菌与宿主植物相互作用的 
方式。  
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2.2  biofilm 协助内生菌抗逆 
植物内生菌形成 biofilm 的现象在植物组织中

极为普遍, 表明了 biofilm对于植物内生菌可能有着
重要的生态学意义, 而目前对于 biofilm的研究也支
持了这一点。事实上, biofilm 对于微生物的独特的
生态学意义问题, 也是引起人们的注意的一个很重
要的原因。 

体外研究发现, 当许多病原细菌在形成这种多
细胞聚集体的结构后会展现出显著的抗药性[39]。测

试铜绿假单胞菌(Pseudomonas aeruginosa)的biofilm
和游离的单细胞对铜、锌、铅这些重金属的相对抵

抗水平, 会发现biofilm抵抗重金属的压力要比游离
的细胞高出 2~600 倍 [40]。Scher研究了沙门氏菌
(Salmonella sp.)的biofilm中的细菌与游离细菌耐受
次氯酸钠、酸、热等逆境能力的差异, 发现biofilm
中的细胞对于次氯酸钠等不良环境因素的冲击有明

显高于游离细胞的抗性[41]。 除此之外, 形成biofilm
后的细菌在抗紫外[42]、抗干燥[43]等方面都已在一些

细菌中得到了验证。 
在植物内生菌中, biofilm的这种重要的生态学

作用更为突出。Monier发现丁香假单胞菌(Pseudo- 
monas syringae)的细胞在植物的叶片表面定殖后, 
总的活细胞数量一直都很高, 与其是否形成聚集体
的状态无关; 但如果叶片周期性的暴露在干燥的环
境下, 尽管叶片上的活细胞总量会随着处理时间的
延长减少, 5 d后大约就只有 15%的存活率, 但这其
中, 大多数存活细菌都存在于聚集体中[44]。有益的

环境的确能够促成聚集体的形成, 但是这些细胞却
更加能耐受环境带来的压力。这种特性使得聚集体

中的细胞有更高的存活力从而能提高内生菌在叶片

表面的分布和数量。我们研究水稻内生优势成团泛

菌YS19形成的多细胞聚集体symplasmata 结构的功
能时, 发现它在培养指数期之前(例如第 4 h)主要是
以单菌的形态存在, 稳定期之后(例如第 18 h)主要
是以symplasmata的结构存在[13]。我们分别将第 4 h
和第 18 h的YS19分别进行各种逆境的处理, 如：紫
外照射、CuSO4、酸碱和干燥处理。研究发现, 处理
之后, 第 18 h的细菌比第 4 h的细菌存活率高出
100~500 倍。更加引人注意的是当对还未形成
symplasmata结构的成团泛菌YS19进行低pH处理时, 
大多数游离细菌都提前形成了紧密的sym- plasmata
结构, 并且在镜下观察能够清楚地观察到细菌从各

个方向往一个中心来聚集。此外, 我们还发现水稻
内 生 成 团 泛 菌 Y S 1 9 通 过 特 有 的 s y m - 
plasmata 菌团结构为自身创造生存微环境, 并发现
在该结构下 YS19 会诱导表达出单体菌生长阶段不
具有的蛋白, 其中的某些蛋白具有明显的抗聚沉等 
特性(本研究室未发表数据)。因此, 我们认为 YS19 
中的 symplasmata 结构有助于帮助 YS19 抵抗各种 
逆境。 

近年来 , 部分有关biofilm 协助细菌抵抗逆境
机制的研究发现, 这种多细胞聚集体能够产生多种
独特的效应。首先, 当细菌细胞聚集在biofilm中后, 
外层有胞外多糖等基质包被, 这种基质能够有效地
阻挡UV射线或其它有害物质侵入到达内层 [42], 从
而保护内层的细菌不受侵害。其次, biofilm内部的细
菌并不是紧密地连结在一起, 而是彼此之间分布着
一定的孔道, 这些孔道能够将外层凋亡细胞所释放
的保护性酶类(如过氧化氢酶等[44])有效地运输至其
它细胞, 从而形成明显的群体效应来抵御外界的不
良因子的影响[45]。再次, 微生物细胞之间接合或转
化作用[46]、以及信号传递[47]等需要细胞与细胞接触

过程的效率, 多细胞聚集在一起后, 细胞彼此之间
的邻近也会大大的提高, 从而使部分细菌产生的抗
药性基因或其它保护性基因加速在群体之间的传递, 
并通过一定的信号分子(如AHL[49])作用使多个细胞
犹如多细胞生物的组织一般共同协作, 提高相应的
与抵抗逆境相关的基因(如氧化应激基因soxS、分子
伴侣基因dnaK、压力反应基因recA 和 rpoS)的表达
[50], 最终使群体有效的抵御逆境的威胁。 

除此之外, 多个细胞聚集在一起, 不可避免地
会造成氧气、水分或营养物质的分布不均, 但正是
因为这种看似不利的因素使得形成biofilm的微生物
群体彼此都处于不同的微环境中 , 从而呈现出
biofilm内菌体代谢的差异, 那些代谢作用较为缓慢
的细胞能够将逆境对自身的伤害降到最低[48]。而基

因的转移以及代谢的差异都会造成不同细菌细胞具

有不同的基因表达谱, 从而在一个微生物群体内部
形成了表型的差异性。由于多样性已经证明是生物

适应自然环境的一条重要策略, 因此由形成biofilm
而间接造成的群体内部的表型的多样性就保证了微

生物群体对环境的更好的适应性[49,50]。同时不同种

间也可以聚集在一起形成共biofilm, 而不同种间的
信号作用等均有助于其中的微生物细胞抵抗外界的
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不良环境[51]。 

2.3  内生菌形成 biofilm 结构对于宿主植物的生

态学意义 
形成 biofilm 等的多细胞聚集结构是植物内生

菌与宿主相互作用的一种重要形式。植物体为内生

菌提供一个绝佳的营养和水分丰富的黏附表面, 而
形成这种结构对于植物本身也有着重要的生物学 
作用。 

首先, 当内生菌以聚集的形式定殖在植物组织
上时, 对于植物体所分泌的产生促生作用酶类、生
长素等物质都会产生明显的浓度效应, 即高密度的
细菌细胞聚集在一起, 使得其产物的效应相比游离
细胞有着显著的优势。其次, biofilm 的许多结构特
点也能够对于宿主植物体产生显著的作用。例如 , 
当biofilm开始形成时, 细菌细胞会分泌大量的胞外
多糖来形成基质, 这些会改变土壤结构, 还会有助
于吸附铁等微量元素 , 也能明显有助于保持水分 , 
促进植物抗旱等, 从而优化植物的生长环境[38]。 

总之, 植物内生菌形成 biofilm 是一个对于内
生菌和宿主植物体双赢的策略, 植物体为微生物提
供适宜的黏附表面, 从而使之更加适应周围的环境; 
同时, 植物体又更有效地获益于内生菌的这种定殖
方式带来的多种生物学效应。植物体与内生菌可能

正是通过这种独特的相互作用方式相互依存, 实现
共同进化。 

3  展望 

内生菌与宿主植物的相互作用, 尤其是内生菌
多细胞聚集体在互作中的作用研究是近些年来微生

物学研究的新热点。由于内生菌形成 biofilm型的多
细胞聚集体后, 其对菌体产生多种生物学效应, 从
而有利于菌体更好地适应生存环境, 因此透彻地理
解这一过程, 对于植物-微生物相互作用的理论研究
有重要价值, 对于更加有力地利用内生菌的促生作
用, 提高作物的产量和品质也有着重要的实践意义。 

目前, 这一研究领域还有许多亟待解决的问题, 
例如, 内生菌定殖在植物组织表面时可能涉及到细
菌细胞与植物细胞的一系列信号作用, 这些信号作
用与微生物形成 biofilm 过程中的信号作用有无交

叉？其次, 一些致病菌在植物组织上定殖及致病的
过程中也会形成 biofilm 型的多细胞聚集体, 由于
biofilm 对于外界抗生素等胁迫条件具有显著抗性, 

这无疑为农作物病原菌的控制带来了新的难题, 因
此 , 研究各种不同的内生菌在植物体内形成的
biofilm是否有具明显的种属区别的特征就显得至关
重要。 

另外, 成团泛菌是近几年来分离出的一种重要
的可以定殖在水稻中的优势内生菌, 我们已证明成
团泛菌YS19 菌株能够有明显的对水稻的固氮和促
生作用[31], 并且它定殖在水稻上时会形成明显的多
细胞聚集的共质体结构, 从而展现出对于逆境的明
显抗性[13]。我们的一项最新研究已经确认YS19 的
symplasmata结构是细菌生长到一定阶段由散生的
单个细胞凝聚而成的, 而不是起源于一个细胞分裂
而来的单克隆体系[44], 这样的聚集成团模式可能有
利于YS19 以一种更加迅速的状态来反应环境的改
变以及更好地利用环境资源。这些独特优势, 使得
成团泛菌YS19 可以作为水稻-内生细菌互作研究 , 
尤其是内生菌形成多细胞聚集体的生理及生态学功

能研究的模式种, 成为更有价值的研究材料, 进一
步阐明成团泛菌YS19 定殖及形成symplasmata的相
关分子机制可以为内生菌的研究提供有用的信息。 

4  结束语 

植物内生菌的研究已逐步成为生命科学领域一

个新的研究热点, 受到国内外植物学家和微生物学

家的关注。研究已经证实, 内生菌在植物体内不仅

积极地生存着, 而且还能产生多种生物学作用, 尤

其是它们几乎毫无例外地形成多细胞聚集的biofilm

从而更好地适应环境, 更加高效地发挥多种作用。

人们注意到植物-内生菌这种和谐共生、互利共栖的

生命形式, 可能是未来生态型农业发展的一条重要

思路[2,3,27]。所以, 在“资源节约型, 环境友好型”产业

已逐渐成为国际公认发展潮流的今天, 开展植物内

生菌的研究不仅对植物微生物学科的基础研究有重

要的理论价值, 而且对农业可持续发展也有重要的

实践意义。应该相信, 随着研究的不断深入, 认识的

持续提高, 植物内生细菌在生态型农业中的应用前

景将十分广阔。 
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