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摘  要：植物内生菌是近三十年来在国内外迅速受到关注的微生物类群，研究的角度不同，概念

也比较混乱。本文就植物内生菌研究及其科学意义进行了综述和讨论。植物内生菌在国外广受关

注，始于禾本科植物内生真菌以及林木内生真菌的特殊作用。产紫杉醇的红豆杉内生真菌被报道

后，植物内生菌研究在生理活性物质领域开始暴发式的增加。通过对一年生草本植物、多年生草

本植物、木本植物和藤本植物各部位的内生微生物的比较和分析，总结了植物内生菌的一些共性

和特殊性，指出了植物内生菌研究的一些发展趋势。本文探讨植物内生菌对地球上的微生物物种

总量的贡献。提出“植物体在自然界的实际生存状态实际上是微生物和植物的状态”的观点，导出

植物育种实际上是“植物和微生物的共生体的培育”的观点。还讨论了植物内生菌对生态学、生物

学、微生物的进化和物种形成、内生菌/宿主的联合代谢、以及植物保护学、畜牧兽医学、林学

等领域的意义和影响。本文认为，植物内生菌研究打开了微生物资源的一个新局面，将在多个领

域中产生更广泛的影响。植物内生菌研究的真正意义不仅在于其生态独特性，更在于微生物在宿

主体内和宿主植物的协同作用及协同作用所产生的新功能和新物质。 

关键词：植物内生菌，植物内生细菌，植物内生真菌，共生，内生菌/宿主共生体，联合代谢 
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Abstract: During the last 30 years, plant endophytes deserve more attention around the world although 
its definition still remains confused and controversy. In this review, major historic events in endophyte 
researches and their scientific significances were discussed. Scientists firstly focused on special roles of 
endophytic fungi within woody plants and Gramineae plants. After anticancer natural product taxol was 
found to be produced by a plant endophytic fungus in 1993, biologically active metabolites were widely 
screened from plant endophytic microbes in many countries. Though comparing and contrasting the 
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endophytes from different tissues of annual grasses, perennial grasses, woody plants and vine plants, 
common and specific properties of these endophytes were reviewed. The tendency of researches on 
endophytes were revealed. Plant endophytes contributed a lot to the total amount of microbe species on 
the earth. This review pointed that “the real situation of plants in the nature were microbes-plants 
symbiota”. Therefore, plant breeding were actually improvement of microbes-plants symbiota. Finally, 
the influences of endophytes on the ecology, biology, microbial evolution, species formation, 
plant-endophyte co-metabolism, plant protection, animal husbandry, veterinary science, forestry and 
some other fields were also discussed. Endophyte researches exhibit another view of microbial 
resources, significant impacts should be observed in many areas. The significance of endophytes not 
only rely on their niche, the ecological characterics, but also the synergism between endophytes and 
their hosts, resulting some new functions and new metabolites due to the co-metabolism and 
interactions. 

Keywords: Plant endophytes, Plant endophytic bacterium, Plant endophytic fungus, Symbiosis, 
Plant-endophyte symbiota, Co-metabolism 

1  植物内生菌研究及其现状 

虽然关于植物中的微生物的记载以及植物内

生菌的概念早就出现，但现代植物内生菌研究的基

础，形成于 20 世纪 70 年代的对林木内生真菌和禾

本科植物内生真菌的研究[1-3]。20 世纪 80 年代，随

着 PGPR (Plant growth promoting rhyzobacteria)研究

的深入和发展，植物体内的细菌也开始引起人们的

关注[4]。进入 20 世纪 90 年代，在“只要来自外表健

康的植物体内的真菌或细菌即内生菌”的倡议下[5]，

很多研究者根据各自的目的开始研究植物体内的

微生物。从此，菌根菌、植物病原菌、木材腐朽菌

等概念比较成熟、内涵十分清晰、自成一统的微生

物也不断以植物内生菌的面目出现在文献中。这快

速地促进了植物内生菌研究的发展，扩大了其范

畴、极大地丰富了植物内生菌的内涵，也直接导致

了植物内生菌的概念异质化[6-7]。后来，Endophyte

这一词汇的定义和解释先后多次被不同的研究人

员修改和解释，现在对于“Plant endophyte”一词的用

法也未能形成较为统一的意见[8-11]。 

通 过 文 献 检 索 我 们 不 难 了 解 到 ， 内 生 菌

(Endophyte)一词被认为是由 de Bary 于 1866 年将

“Endo-”(希腊语 Endon，内部的)和“-phyte” (希腊语

Phyton，植物；当时真菌还是被认为是植物界的一

部分)合成而来，专指“生活在植物组织内的真菌”，

用 以 区 分 那 些 生 活 在 植 物 表 面 的 表 生 真 菌

(Epiphyte)。因此，英语中提到的“Endophyte”一般

指内生真菌 Endophytic fungus，是用于表示真菌的

生活场所的微生物生态学用语[10]。后来出现的“内

生细菌”的概念则一般表达为 Endophytic bacterium 

(内生性细菌)，或者 Bacterial endophyte (细菌性内

生菌)。汉语中细菌(Bacteria)和真菌(Fungi)均俗称为

“菌”。虽然菌物(真菌)和细菌在微生物学界有着严

格的区分，但交叉学科中也存在部分人员未必能进

行严格区分。Plant endophyte 一词在我国倾向于被

译为“植物内生菌”，因此，它一般就包括了真菌和

细菌。这和国外主要指代内生真菌的用法有所不

同，值得注意[6,11-13]。 

植物内生菌在生理活性物质方面受到关注的

程度[14-17]，是国内外关于植物内生菌研究的另一个

差别。在这方面，北京大学邱德有等和中国科学院

植物研究所朱至清联合进行的先驱性研究，从云南

红豆杉中分离得到能够合成抗癌药物紫杉醇的内

生真菌，以及后来南京大学邹文欣等的创新性研究

等起到了明显的范式化作用[18-19]。而在国外研究比

较多的林木内生菌以及禾本科植物内生菌的研究

则相对较少[7,20-21]。因此，在现阶段国内外关于植

物内生菌(Plant endophytes)的关注实际上有着比较

明显的不同，这也导致了国内外关于植物内生菌的

研究各具不同特征。 
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2  植物内生菌研究的源头——植物内生真菌 

要将植物内生真菌真正说透，笔者认为需要从

微生物学鼻祖、化学家和微生物学家巴斯德(Louis 

Pasteur；1822-1895)开始说起。在 19 世纪微生物学

研究的初兴阶段，法国的巴斯德进行了很多奠基性

的工作。巴斯德在年轻时就通过解决葡萄酒和啤酒

酸败的问题，证明了酸败的原因是微生物的作用，

用巧妙的实验否定了微生物的自然发生学说，并发

明了巴斯德灭菌法(Pasteurization)。此外，他还在家

蚕微粒子病、炭疽杆菌的免疫等方面做出了不可磨

灭的贡献，奠定了现代微生物学基础，对当时的欧

洲社会也产生了巨大影响。为了培养和繁殖微生

物，巴斯德提出了以下 3 个条件：(1) 大约接近人

体的温度；(2) 大约接近中性的酸碱度；(3) 气压接

近常压等培养条件。在这种条件下，巴斯德从各种

地方、各种样品分离得到了各种各样的微生物，获

得了众所周知的巨大成就。然而容易被忽视的是，

巴斯德曾在多种场合反复强调：植物体内没有微生

物(Sterile within plants)。虽然某些植物中的微生物

在一百多年前就有记录，植物体内存在微生物这一

事实直到几十年前植物组织培养盛行后才逐渐为

人们广泛了解[22]。 

随着植物细胞的全能性(Totipotency)被证实，

世界各地都有很多科研人员开始参与植物的组织

培养和细胞培养，随后也产生了细胞融合技术。植

物组织培养和细胞培养这股潮流在 20 世纪 70 年代

盛行于世界各地，植物内生菌也在这个时代开始受

到比较频繁的关注——以植物培养物的“杂菌”的形

式。这种“杂菌”——植物中的微生物——在植物组

织培养过程中曾让很多学者为杀菌和消毒而烦恼。

熟悉早期植物组培的科研人员往往都有过这样的

经历：无论你如何将植物组织进行消毒，就是很难

完全消除组培过程中“杂菌”的产生[22]。随着时间的

推移和组培外植体(Explant)的多样化，“杂菌”的普

遍性逐渐显示出来，特别是在树木的组培过程中“杂

菌”问题尤为突出。笔者在 20 世纪 80 年代中期就曾

为日本的白杨树(Populus tomentosa)组织培养研究

成功解决过内源细菌污染问题，90 年代在参与禾本

科植物组织培养和细胞融合研究过程中发现了禾

本科植物内生细菌(未发表)。这些经历直接影响到

后来发现日本冰草属植物(Agropyron spp.)中的内生

真菌[23-24]。有类似经历的一定不止笔者一人。 

实际上，从巴斯德的时代开始，关于植物体内

微生物的记录一直就没有断过，只是一直没有受到

人们的广泛关注。巴斯德去世之后，类似的记录也

断断续续地出现，直至 20 世纪 70 年代。根据美国

植物生态学家 Keith Clay 的文献统计，从 1798 年至

1969 年的 170 多年的国际文献中确认到有关禾本科

植物内生真菌的研究记录至少有 71 项[25]。 

20 世纪 70 年代中期人们开始注意植物体内微

生物。这是由两个不同领域中的杰出研究而开始

的：一个是曾任美国真菌学会理事长的林木病理学

家 George C. Carroll 等的关于松科(Pinaceae)针叶树

花旗松(Douglas fir；Pseudotsuga menziesii (Mirbel) 

Franco)内生真菌研究[2,26-28]；另一个是 Charles W. 

Bacon 等进行的禾本科植物内生真菌和禾本科植物

对家畜产生毒性的研究[1,29-30]。前者向人们展示了

林木茎叶内其实含有很多的微生物，它们种类繁

多，生物量多变，除了植物种类以外，还受季节、

地点、降雨量、海拔等因素影响，是宿主特异性不

明显的生物类群；后者向人们揭示了困扰美国和新

西兰多年、招致大量牛羊马中毒的原因在于禾本科

牧草中含有的内生性真菌，在学术界产生了巨大的

震动。由禾本科牧草引起的家畜中毒的临床记录在

新西兰和美国于 1949 年和 1963 年先后出现，此后，

此类中毒现象日益加重以至成灾，家畜中毒的原因

和对策在两国受到了畜牧学家、兽医学家、化学家

和微生物学家等前所未有的关注。 

进入 20 世纪 80 年代，禾本科植物内生真菌的

研究迅猛发展，成为内生菌研究中最突出的领域。

植物内生菌研究，特别是禾本科植物内生真菌研究

进入了第一个黄金时代[31-33]。1982 年，第一个与家
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畜中毒现象相关的植物专性内生真菌 Acremonium 

coenophialum Morgan-Jones et Gams 
[=Neotyphodium coenophialum (Morgan-Jones et 
Gams) Glenn et al.]被正式命名[34]。这时距离巴斯德

的时代大约一百年。进入 20 世纪 90 年代以后，从

生理活性物质层面暴发的研究则将植物内生菌的

研究推进到前所未有的黄金时代，一直延续至今。 

随着时间的推移，关注植物内生真菌的科研人

员不断增加，从各种植物中分离得到各种各样的内

生菌的研究报道也迅速增加。同时，植物内生真菌

的概念也开始异质化。从林木病理学研究的角度，

Carroll 认为生活在地上部分、活的植物组织内并不

引起明显病害的真菌即内生真菌，并突出强调内生

真菌与植物的互惠共生关系；但很多人并不赞同这

些观点。1991 年 8 月，美国植物病理学会真菌委员

会在 St. Louis 就禾本科植物和林木内生真菌专门召

集会议进行了讨论。会议不仅集中讨论了种类丰

富、宿主特异性不显著的林木内生真菌和宿主特异

性十分严格的禾本科植物内生真菌，还涉及到芒

果、柑橘、柿子以及蔷薇科果树等多种木本植物，

葡萄等藤本植物和蔬菜、香蕉、以及各种杂草等草

本植物中的真菌。会议一致认为植物内部存在真菌

的现象十分普遍，提示关注植物体内的微生物对人

类的作用和人们干预植物体内微生物的方法。讨论

会的内容后来被整理成了第一本关于植物内生真

菌的单行本，由美国植物病理学会出版[3]。 

1997 年，在英国 Edinburgh 召开的国际植物病

理学会就此召集了一个分组讨论会，专门讨论了植

物内生真菌，提出了注重“主要生活史”的说法，要

求仅将主要生活史在植物体内过渡的微生物作为

植物内生菌。此后，有人先后将植物体内的细菌、

菌根菌等也相继纳入植物内生菌的研究范畴，植物

内生真菌的研究又迎来了新的局面[8,35]，植物内生

菌的主要生活史也随之很少被人关注。 

此外，1990 年 11 月，关于禾本科植物内生真

菌的第一次国际会议在美国的 New Orleans 召   

开[36]。此后每 3 年一次，第八次会议于 2012 年在

中国兰州顺利召开，第九次会议将于 2015 年在澳

大利亚举行。这是关于植物内生真菌的唯一的定期

国际会议，会议的主要内容集中在麦角菌科的禾本

科植物内生真菌的研究，近期偶尔也有少量关于其

他种类(Non-Clavicipitaceae endophytes)的内容。 

3  植物内生菌研究的发展趋势 

至今的研究表明，从藻类、蕨类，到木本、藤

本的维管束植物，几乎所有类群的植物体内都含有

微生物。它们的生理活性物质生产能力、以及它们

和植物病虫害的关系、和植物残骸分解进程的关系

等都受到人们的普遍关注。 

在所有植物内生菌中，禾本科植物的 Epichloid

内生真菌在国际上研究较多，它们的资源、生理、

生态、代谢、遗传和与宿主植物相互作用的研究展

开得比较深入。但是，这个领域的研究重点至今还

是 Neotyphodium coenophialum、N. lolii 和 Epichloë 

festucae 等羊茅属和黑麦草属植物的内生真菌，研

究本身也在新西兰和美国等国家比较集中。早期的

研究认为，禾本科植物的 Epichloid 类内生真菌主要

原产于欧洲，在欧洲、新西兰和美国等国家有较多

的发现[37]。后来，南美洲、亚洲和非洲等地也发现

了一些，但关于它们的研究尚未深入。我国的研究

同样起始于对资源的调查[38-39]，2004 年报道了第一

个新种[40]，最近接连发表了多个 Epichloid 内生真

菌新种[41-42]。虽然这些真菌不像新西兰和美国等地

那样使植物积累生物碱，导致家畜中毒，但由于其

宿主禾本科植物的重要性，其生理、生态、遗传学

特征，以及对宿主的作用等值得我们进行深入的研

究[43]。关于禾本科植物内生真菌的研究国际上有两

个倾向比较引人注目：一个是以美国 Kentucky 大学

Christopher L. Schardl 为代表的、围绕生物碱合成的

比较基因组学研究[44]；另一个是以新西兰 Massey

大学的 Barry Scott 为代表的、围绕真菌如何选择寄

生生活还是与宿主植物和平共生的研究[45-47]。 

其他植物中内生菌的研究比较复杂，微生物种

类丰富、功能多样化突出、宿主的物种和生活史多
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样、宿主/微生物共生体的基本特征各异，也有很多

研究从内生菌代谢产物筛选的角度展开。在我国，

围绕药用植物内生菌的生理活性物质生产研究是

近二十年的热点。很多研究结果显示，分离自植物

体内的微生物有些能够产生一些生理活性物质。国

外的 Strobel 等以及国内的邹文欣等的研究给人们

留下了深刻的印象[6,17,48-49]。但是，在我国，这些研

究在内生微生物的基础研究方面往往不够仔细和

深入，在生理活性物质的种类及其生产特征等方面

往往与土壤微生物没有比较。林木内生菌对于自然

界的倒木和枯枝落叶的物质循环有重要作用，对于

林木的植物保护、木材品质和寿命等也有一定的影

响。在农业方面，果树内生菌对果树和水果品质的

影响值得深入关注。 

一年生和两年生的草本植物中也有很多微生

物存在，但是，这些微生物绝大多数在种子/幼苗中

检测不到[3]。因此，它们实质上是种子播种后、或

者种苗移栽后从土壤、水或空气中进入植物体内的

非种传微生物。在一、两年生植物的生育期，这些

微生物可以在植物体内定殖和适度繁殖，甚至可以

从一个器官移动到另一个器官，并在新分化产生的

器官中定殖和适度繁殖。但是，随着植物的成熟和

营养体的老化，这些微生物中绝大部分又重新回归

到土壤中，这是土壤微生物的典型生活方式。在植

物营养体中，极少种类的微生物能进入种子中，成

为“种传微生物”随植物的世代交替而繁衍和进化。

落叶树的树叶中的微生物基本也是如此。因此，在

交替时间比较短的植物器官中，绝大部分微生物可

能是从环境中随机进入植物体内的环境微生物。虽

然从微生物学，特别是从遗传学的角度来看，它们

和土壤微生物或植物病原微生物等难以区别，但是

从生态学的角度来看，这些微生物具有和宿主植物

共同营生的能力，也被认为是一类植物内生菌。这

类植物内生菌的种类和密度往往受环境的影响(环

境依赖性)很大，在功能上，与具有宿主特异性的内

生菌往往有着较大的区别。 

在木本和藤本植物(无论是常绿植物还是落叶

植物)中，叶片也是寿命相对较短的器官。在这些植

物中，刚刚抽出的新叶片中含有的微生物往往很

少，随着叶片日龄的增加，微生物种类逐渐增加；

在老化期叶片内部的微生物含量达到最高(这些数

据常出现在相关学位论文中)。这些现象显示了这些

微生物出入叶片内部的日常性和随机性。因此，除

去少数例子外，生活在植物叶片中的内生菌往往也

可认为是能从外部较为随机地进入植物体内的环

境微生物，这类微生物一般不依赖植物体就能完成

自己的生活史。它们在土壤中营生是常态，进入植

物体内仅仅是偶发事件。与动物不同，植物没有体

细胞免疫，对于环境中的微生物体而言，植物体是

一个相对开放的空间，很多意想不到的微生物也有

机会出入植物体内。例如，有些人类病原细菌甚至

也会在植物体内检测到[50-52]。因此，对植物内生微

生物，我们需谨慎对待。 

在多年生常绿型草本、木本和藤本植物的叶以

外的组织中，微生物可能长久定居在植物的营养体

内 ， 与 植 物 建 立 比 较 稳 定 的 共 生 和 协 同 关 系

(Symbiotic and synergetic relationships)。这部分微生

物则往往，虽然不是必需依赖，在植物体内完成生

活史。这些微生物在植物体内的密度、作用往往是

持久和稳定的，因此它们在促进植物生长、增强植

物抗性等方面有较大的实用空间。 

植物块根、块茎等在土壤中发育的肉质组织中

内生微生物比较特殊。这些肉质组织一般都是储藏

器官，根据植物所储藏的主要物质类型以及器官的

发育部位，内部也不同程度地含有各类植物内生真

菌。这些内生菌的密度和种类随着植物生长发育环

境的不同也有着很大的不同，在很大程度上表现出

环境依赖性。 

植物果实中的内生微生物则情况往往比较复

杂。禾本科、葫芦科、豆科、蔷薇科以及松科等科

植物的果实在基本形态和结构上完全不同。禾本

科、蔷薇科以及松科等科植物果实结构复杂，往往
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存在着大量的果实内生微生物；而豆科、葫芦科、

十字花科等科的植物果实结构比较简单，内生微生

物的种类和数量等往往也比较简单。 

在被称为树木内生菌的微生物类群中，存在很

多环境微生物、潜在病原菌以及木材腐朽菌。这些

微生物对于林木的植物保护、木材品质和寿命、落

叶的物质循环等有一定的影响。这类微生物在果树

的植物保护等方面的作用值得重视。 

植物体内存在大量的细菌。这些细菌有些是植

物体内特有的，从种子/种苗中就能检测和分离得到

(甘蔗等)，但这只占植物体内的细菌中比较少部分。

整个植物营养体中的大部分细菌是植物生长过程

中从外部进入的，这个现象在植物根系和叶片中更

加常见。在有些学者看来，内生菌的概念往往和生

活史挂钩。但是，细菌以二分裂为主要繁殖方法，

也很少发生分化。人们在细菌学中不常使用生活史

这个概念。因此，植物体内的细菌在国外往往被称

为“Endophytic bacteria”(内生性细菌 )或“Bacterial 

endophytes”(细菌性内生菌)。自从 Kleopper 的研究

小组发表了黄瓜、棉花等植物体内的细菌和宿主植

物的抗病能力关系以来[53]，很多研究人员开始致力

于植物体内的细菌研究，至今在植物保护方面积累

了大量的植物内生细菌研究信息[54-56]。 

植物内生细菌研究的另一个热点则在生理活

性物质研究领域。 

近年来，国内外各地出现了生产各类生理活性

物质的植物内生细菌。但是由于这些细菌的生理活

性物质生产往往和土壤微生物或其他类型的微生

物的类似特性缺乏比较，其生理活性物质生产能力

的实际应用潜力一般都不明了。因此，这个漏洞需

要今后加以补充。 

4  植物内生菌研究的科学意义 

4.1  微生物总量  

现在大家都认识到植物体内存在着大量的微

生物。甚至有人按照“一种植物体内可能存在 5 种新

的微生物”的假设，根据地球上的维管束植物总量推

测地球上还存在大量(100 万种以上)的新植物内生

菌资源[48]。这一观点在我国被很多的研究人员反复

引用。 

关于地球上的微生物总量，最近十几年来从不

同领域至少出现了两个使地球上的微生物总量大

幅增加的说法。一个是基于 VBNC (Viable but 

non-culturable)的说法，另一个是 Strobel 等提出的

基于植物内生菌的说法。关于基于 VBNC 的说法强

调的是微生物的生物量，不涉及到微生物的种类，

得到了一些实验数据的支持。而基于植物内生菌的

说法涉及的是微生物的种类，基本不涉及到微生物

的生物量，但至今几乎没有获得可靠的实验数据支

持。关于生物物种多样性，笔者认为“100 万种以上

的植物内生菌”的说法值得商榷。 

Strobel (2003 年)的“Microbes and Infection”杂

志上发表的综述中提出了上述观点。在这篇文章

中，Strobel 主要强调了人类疾病的增加、治疗药物

需求的增加，以及植物内生菌可能成为药物的新来

源，而推测地球上的内生真菌生物量并不是该文的

主要内容[48]。在同年发表的另一篇文章中[16]，他们

认为地球上还存在大量(100 万种以上)新植物内生

菌资源的说法并非他们的原创，而是来自于 1994

年出版的一本关于天然化合物的专著中的一章[57]。

这种说法和 Hawksworth 等编著的著作中关于微生

物总量的推测相吻合。但不得不指出的是，这些说

法至今没有获得足够的试验数据的支持[8,58]。至今

的研究结果显示，除少量具有宿主特异性的内生微

生物以外，很多不同种类植物体内的微生物大体类

似，且受环境、季节等因素的影响[59-61]。即在研究

初期一种植物的体内可能会有 5 种或更多的新的微

生物，但是随着研究的深入，地球上 20 万种植物

体内未必都会有不相同的微生物被发现。因此，用

简单的乘法来估算植物内生微生物总量的方法的

科学性值得商榷。 

不论上述关于植物内生菌的设想以及关于地

球上的内生菌资源总量的说法是否合理，内生菌的

研究使人们认识到了微生物在植物体内的存在方
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式和生活方式，这毋庸置疑地增加了微生物新种出

现的可能性。从这个角度来看，由于人们对于植物

内生菌的认识的增加，会使人们可预测的全球微生

物总生物量和物种量又会有所增加。但至于会新增

多少，上述 100 万种以上的简单猜测到底有多少合

理性，笔者认为这需要根据不断积累的实验数据来

进行评估和推测。植物内生菌对地球生物量的贡献

还需要今后从更多的角度进行更加细致的调查、 

评估。 

4.2  植物在自然界中的存在方式 

在传统的观念中，植物是独立的生物体，植物

单独生活在土壤环境中。微生物是作为土壤微生物

(包括菌根菌)、病原微生物或体表微生物与植物发

生关系。植物和微生物是截然不同的两类生物群

体，植物生长和发育主要受植物自身的遗传因素 

决定。 

在植物内生菌被广泛认识的今天，可以说在野

外生存的植物体实际上是传统概念上的植物体和

各 种 微 生 物 群 体 的 共 同 体 (Symbiota 或 复 合 体

Complexes)：不仅在植物体表，在植物体内也存在

着大量的微生物[61-63]。这些微生物有些可以随种子

(种苗)进行传播，有些则仅仅在营养体中，随着营

养体的衰老和消亡进入(回归)土壤、水体和空气。

随着植物的发芽、生长到成熟，其间很多微生物都

有可能进入植物体内，有可能参与植物的生理作用

和各种代谢，给植物带来各种变化和功能[62-65]。因

此，笔者认为，植物的整个生长过程就是宿主植物

和植物内生菌共同体的生命过程(图 1)。当植物体内

出现内生菌后，内生菌在营养和能源上增加了植物

的负担，同时使植物体内的基因组总量增加(植物基

因组加微生物基因组)，也给植物带来了新的功能或

功能增强的可能，扩大了植物的适应和传播范围[32]。

笔者认为，人们对在自然状态下生长的植物的理解

已经到了可以发生较大变化的时候，那些在自然环

境中高频率地、且比较稳定地存在于某些植物体内

的内生微生物对宿主的作用，尤其值得关注。 

 

 
 

图 1  几种植物内生菌在植物体内外的生存状态 

Figure 1  In vitro and in vivo morphology of several grass endophytes 
注：A：草甸羊茅茎秆横切面(SEM)；B：图 1A 中的一个气腔的放大，内部着生数条菌丝体(SEM)；C：草甸羊茅种子中的内生真菌

菌丝体；D：鹅观草叶鞘中的菌丝体；E：苇状羊茅茎髓中的菌丝体；F：鹅观草内生真菌 N. sincium 的分生孢子和分生孢子梗(SEM)；

G：N. sincium 分生孢子的萌发；H：拂子茅内生真菌 N. stromatolongum 在 PDA 培养基上形成的菌落. 菌丝体直径约 1-2 μm，分生

孢子长约 4-6 μm. 王志伟原图，部分研究生参与工作. 
Note: A: A cross section of Lolium pratense sheath (SEM); B: Magnify of an air cavity, contain several endophytic hyphae (SEM); C: 
Endophyic hyphae within L. pratense seed; D: Endophyic hyphae within Roegneria kamoji leaf sheath; E: Endophyic hyphae within L. 
arundinaceum culm pith; F: A conidiophore of Roegneria endophyte (SEM), N. sincium; G: A condium germination of N. sincium; H: A 
colony of Calamagrostis endophyte, N. stromatolongum grown on PDA medium. Diameter of hyphae 1-2 μm, length of a conidium 4-6 μm. 
All the pictures were taken by Wang Z., some graduate students also co-contributed.  
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有些禾本科植物内生真菌增强宿主植物对不

良环境(包括温度、水分等气候胁迫，昆虫、病原菌、

线虫等生物胁迫，刈割、践踏等人畜胁迫)的抗性，

使宿主植物作为冷季型牧草和草坪草传遍全球。内

生 真 菌 N. coenophialum 给 宿 主 植 物 苇 状 羊 茅

(Lolium arundincium=Festuca arundinacea)带来对昆

虫、线虫、干旱的抗性以及带来更旺盛的生长能力

和分蘖能力就是很好的例子[32]。同时，欧洲存在很

多古老的多年生黑麦草(Lolium perenne)自然草地，

有些已有百年以上。这些古老的多年生黑麦草草地

中的绝大多数植株都含有内生真菌。这也从另一个

侧面证明了内生真菌对宿主植物的生态作用[66]。但

是，近三十年来，尽管国际国内关于植物内生真菌

的研究暴发式增加，但这些真菌资源的生物功能的

研究还比较少。这可能是今后植物内生菌研究的一

个发展方向。 

应该指出，在国内大多数研究都停留在检测从

植物体内分离真菌的培养液中的产物及其生物活

性的层次，涉及分离菌株的详细鉴定以及对宿主植

物的生态学影响等比较少[14]。因此，我国的植物内

生菌研究中绝大多数至今仍然停留在生理活性物

质生产的资源探索方面，其生物学意义和生态学意

义等还需今后进一步研究。植物内生菌存在于宿主

体内，随着时间的推移，我们不难想象，内生菌的

存在可能对于宿主植物的物种进化也存在一定的

作用。这方面的研究至今在国际国内尚未看到，值

得今后关注。 

4.3  微生物的进化和物种形成 

植物内生菌主要生活在植物体内。植物体内是

一个和外界完全不同的环境，有充足的水分和营

养，有适当的氧气，而竞争对手却很少——形成了

一个独特的适合微生物生长、繁殖和进化的小世

界。在这个小世界里，植物内生菌进行着独特的进

化和物种形成过程。植物体内的环境对于一些仅仅

存在于植物体内、依靠植物体才能生存的微生物的

物种形成来说尤其重要。 

近期研究结果表明，麦角菌科 Neotyphodium 属

有丝分裂子囊菌(Mitotic ascomycetes)是由同科的

Epichloë 属真菌单独或杂交演化而来的，失去了有

性生殖能力的真菌[67-71]。Neotyphodium 属各个种的

经典分类学特征十分类似，基本上只能分为少数几

个类型。Epichloë 属真菌的基因组大约有 25-30 Mb，

含 有 单 拷 贝 的 tefA 和 tubB 基 因 ， 而 有 些

Neotyphodium 属真菌则分别含有两种类型拷贝的

tefA 和 tubB 基因，且其基因组在 50-60 Mb[44,72]。

此外，RAPD 分析以及微卫星分析的结果都显示，

这类菌起源于不属真菌同的 Epichloë 属真菌的非正

常杂交[69,73-74]。这种杂交现象在 Neotyphodium 的新

种形成过程中比较普遍[69-70,75]。因此，内生真菌为

微生物的物种起源、特别是有丝分裂子囊菌的起源

提供了很好的研究材料和模型。 

在 Neotyphodium 属真菌的二十多个种中，根据

经典分类学特征所能区分的仅有少数几个种，1997

年 后 发 现 的 十 多 个 种 的 经 典 分 类 学 特 征 与 N. 

typhinum 等个别种十分类似[69,71,76]。近年来，利用

某些特定基因的拷贝数进行的核型分析等分子遗

传学手段催生了大量的新种。这些新种的建立，为

从各种植物中发现新的内生微生物提供了新的手

段 [67,70,75,77] 。 2014 年 ， Neotyphodium 属 被 并 入

Epichloë 属中[78]。有丝分裂子囊菌在子囊菌的各个

纲，以及肉座菌目中的各个科中十分普遍，其他有

丝分裂子囊菌是否也具有和 Neotyphodium 属真菌

类 似 的 起 源 ， 值 得 进 行 深 入 的 研 究 。 同 时 ，

Acremonium ( 枝 顶 孢 霉 ) 、 Penicillium ( 青 霉 ) 、

Aspergillus (曲霉)等属中很多成员的经典分类学特

征十分简单，往往很多不同属的子囊菌的无性世代

和同一个有丝分裂子囊菌类似。因此，一个特定的

有丝分裂子囊菌菌群往往遗传多样性十分丰富，其

中可能含有的物种甚至远远超过至今的认识。 

4.4  对植物育种的影响 

需要特别指出的是，至今的植物育种一直是建

立在植物单独存在的概念之上，通过对植物基因组
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的内容(植物细胞内的遗传物质)进行人为干预而达

成的。直接针对植物和微生物共同体(共生体)的育

种，目前似乎只有带有花纹的郁金香(感染郁金香碎

锦花叶病毒)和部分草坪草的例子。前者是人类在漫

长的实践中无意间达成的成就，而后者则是人们认

识内生真菌作用之后的新式植物育种——植物/微

生物共生体的培育。现在，全球的多年生黑麦草、

苇状羊茅等绝大多数品种都是这种植物/微生物共

生体，这些成功经验为在更多的领域中培育植物/

微生物共生体、获得更优良的品种提供了一个新的

思路[20,43,62,66,79]。 

还有一种可能性可以考虑。植物内生菌和宿主

植物之间或多或少地存在着相互作用，不同基因型

的宿主植物对内生菌的种类和密度等均可能有所

选择。因此，可以设想通过改变宿主植物的遗传背

景，改变宿主植物从环境中接纳的植物内生菌种

类，达到改变植物(实际上是植物内生菌/宿主共同

体)表型的目的。美国的 McInroy 等通过对来自中国

和美国的不同品种棉花植株的内生细菌的检测、分

离和分析，认为抗病棉花中的植物内生细菌对棉花

的抗病性有一定的贡献，同时认为棉花的抗性育种

可能也包括对抗病性植物内生细菌的亲和能力的

培育[80]。因此，通过调节和培育对微生物的亲和能

力来改良植物表型，这对于植物育种来说可能是一

种新思维和新策略。 

基于上文提到的植物在自然界存在状态的观

点(本文 4.2 节)，结合本节中讨论的植物育种新思

路，我们认为植物育种实际上是对“植物与微生物的

共生体的选育”。对照现行的植物育种方法，今后可

能需要考虑更多的微生物因素，增加微生物在新品

种的性状形成中的贡献，加强微生物对植物育种事

业的贡献。 

4.5  对天然化合物研究的影响——代谢和联合

代谢 

需要特别指出的是，植物内生菌和植物的联合

代谢的重要性。这种联合代谢有些是在植物源和微

生物源的酶类的联合作用下的产物，有些则是微生

物的基因表达在植物体内受植物生理环境的影

响在微生物细胞内合成的新产物或合成量显著

增加的产物，或植物受微生物刺激后启动的新的

次生代谢途径中的产物。前者例如在禾本科植物

/Epichloid 内 生 真 菌 共 生 体 中 大 量 存 在 的 波 胺

(Peramine)、麦角缬氨酸(Ergovaline)、黑麦草碱类

(Lolines)和震颤素(Lolitrems)类化合物；后者例如在

许 多 植 物 中 被 微 生 物 诱 导 合 成 的 植 保 素

(Phytoalexins)类化合物[71,81]。内生真菌含有完整的

麦角缬氨酸(Ergovaline)、黑麦草碱类(Lolines)和震

颤素(Lolitrems)类化合物的合成基因，但在多种真

菌培养基上检测不到这些化合物的存在，说明这些

化合物的合成完全由真菌合成，但需要植物体内的

环境才能启动真菌中的这些相关基因[71,82-84]。与此

相反，植保素类化合物(Phytoalexins)的合成基因存

在于植物细胞中，但在一般状态下植物体内不存在

这些化合物。但受损伤、紫外线诱导或病原微生物

侵染等生物或非生物伤害后开始合成，其合成量也

会伴随植物组织病变的发生和发展而变化。这些化

合物往往都不是利用中间代谢产物合成，而是 de 

novo 合 成 的 诱 导 化 合 物 ， 如 ： 白 藜 芦 醇

(Resveratrol)[85]、香豆素类化合物(Coumarins)[86]等。

这些化合物一般对病原物有抑制作用，在植物对病

原物的能动抗性中起到十分重要的作用。 

需要微生物与宿主植物相互作用才能合成的

化合物往往都是新化合物，微生物单独或者植物单

独通常都不合成(至少现阶段无法合成)。这些化合

物中常具有新的生物活性的骨架，在生理活性物质

研 究 中 往 往 可 以 作 为 先 导 化 合 物 (Leading 

compounds)，对三药(农药、兽药和医药)的开发具

有十分重要的意义。因此，在生物活性物质筛选中，

内生菌的重要性不仅在于植物中的微生物的新颖

性，而且微生物和宿主植物相互作用后产生的新的

代谢物，或者有利产量显著增加的代谢物是更有价 

值的。 



358 微生物学通报 Microbiol. China 2015, Vol.42, No.2 

 

http://journals.im.ac.cn/wswxtbcn 

通过诱导表达、联合代谢等生产的新的化合物

有时还受到植物所生长的环境的影响。在禾本科植

物 /Epichloë 内 生 真 菌 共 生 体 中 就 存 在 波 胺

(Peramine)合成量和在植物体内的积累量有时则随

着宿主植物的刈割而大幅度增加的现象[44]。这提示

人们可以通过栽培、或植物刺激方法的改变实现增

加目标化合物的含量。从植物受微生物的激发后新

合成的 Phytoalexins 类物质的研究经验来看，微生

物体(或其化学组分)处理、物理伤害、化学物质(有

机物、无机物以及有机无机混合物)处理、UV 等射

线的照射、极端温度和湿度等因素或许都有可能成

为刺激和改变联合代谢或基因诱导表达的手段。这

些次生代谢产物的诱导手段均可在今后的研究和

生产实践中进一步探索和利用。 

4.6  对植物病理学的影响  

植物体是一个相对开放、但又不是一个完全开

放的空间，植物对进入体内的微生物有一定的选

择。这种选择的生物学机理历来是植物病理学研究

的中心话题之一。从抗性育种的角度，Flor 的“基因

对基因学说(Gene for gene theory)”在近半个世纪以

来一直被认为是解释植物病害发生或抗性发动的

一个主导性学说，但是这个学说只能解释部分植物

病害。在这个学说下很多现象难以得到很好的解

释。从分子遗传学的角度看，植物的抗病基因(抗性

基因，Resistance genes)以及病原微生物的毒力基因

(Virulence genes)和非毒力基因(Avirulence gene)相

继被克隆和分析。虽然第一个植物病原性基因被克

隆和分析已将近三十年，第一个植物抗病性基因被

克隆和分析也约有二十年，这些基因的作用至今依

然不是十分明了。从信号传导的角度看，宿主和微

生物之间的相互识别过程(Recognition process)对决

定植物是否容纳这个微生物起着十分重要的作用。

植物病理化学研究至今积累的数据也支持这种观

点。因此，对于植物病害的发生来说，过程(Process)

和识别(Recognition)都十分重要。新西兰 Massey 大

学 Barry Scott 研究小组利用禾本科植物内生真菌，

揭示了活性氧(Active oxygen)以及 MAPK (Mitogen 

activated protein kinase)在内生真菌/宿主植物共生

体的形成过程中的重要作用[45-47]。菌丝体内部活性

氧产生量的降低直接导致菌丝体生长方式的变化

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]。植物

内生菌的研究从另一个角度为微生物/宿主相互关

系的研究提供了很好的材料，相关研究结果对于理

解和解释植物病害可能会有一定的帮助。 

4.7  对生态学的影响 

Epichloid 真菌是专门和冷季型禾本科植物形

成共生体的典型真菌，包括 Epichloë 属真菌和

Neotyphodium 属真菌，它们仅仅存在于植物体内和

植物体表，至今没有从土壤或水体中分离得到的记

录。这两属的成员在我国均有发现。Neotyphodium

属真菌一般仅存在于植物体内，随着植物的种子进

行垂直传播，因此它们生活和传播完全依赖宿主植

物。Epichloë 属真菌则更复杂，它是典型的子囊菌，

偶尔能在宿主植物抽穗的季节在宿主的茎杆上形

成子座，产生子囊孢子，但其交配必须由昆虫，如

植 种 蝇 (Phorbia spp.)等 飞 蝇 作 为 媒 介 。 因 此 ，

Epichloë 属真菌要在植株上形成子囊孢子，植株、

真菌和昆虫必需先形成三元共生的关系[87]。这种微

生物、植物和动物三者之间形成的这种三元共生关

系(Triparental symbiosis)，在生物的世界中也是极为

少有的先例，对研究整个生态的复杂性和各个生物

类群之间的相互关系有着十分重要的作用。 

4.8  对木材和森林学的影响 

林木内生真菌研究是植物内生菌的源头之一，

这些内生真菌被认为对林木的病虫害抗性、林木的

落叶、木材的寿命和颜色变化等有一定的关系[2-3]。

但事实上，林木内生菌由于其宿主的生活史长、个

体大、材料不均一、木质化、和其他生物类群的关

系等特殊性和复杂性，内生菌/宿主共生体的研究往

往难以深入进行。虽然有些研究表明，某些植物内

生菌会提高林木的抗病能力和抗虫能力，但也有研
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究报道含有植物内生菌的叶片往往会提早落叶、含

有植物内生菌的木材容易腐朽等不利于人类和生

态环境的现象。与禾本科植物内生真菌相比，现在

林木内生真菌的基础研究的落后十分明显。相反，

禾本科植物内生真菌的研究也给林木内生菌研究

提供了一个很好的参照。至今，林木内生菌中还没

发现像禾本科植物内生真菌那样的宿主特异性十

分突出的成员，但很多林木内生菌由于长久与林木

经营共生生活，它们和宿主植物的联合代谢、协同

作用等值得深入关注。在林木体内，植物器官或组

织、内生真菌、林木病原菌、林木昆虫、鸟类以及

其他生物构成了一个相对独立的小生态环境，在这

个小生态环境中，这些生物类群如何作用？这些作

用的结果对森林中的生物多样性、森林的变化规

律、林木寿命、以及木材品质和变化等都是值得关

注的问题。 

4.9  对其他学科的影响 

草食动物以及杂食动物都以采食大量新鲜的

植物为生。这些微生物在动物体内虽然仅占很少的

生物量，但在功能上对动物体是否有影响，也值得

关注。此外，动物体内往往都有很多微生物在帮助

消化植物。这些微生物来自何处，和植物内生微生

物是否有关联，值得今后研究。 

用生物学观念来看，人和其它动物一样，每天

需要食用大量的动植物。人们摄入的微生物体主要

是食用菌，其次就是酸奶、奶酪等奶制品，腐乳、

咸菜等传统食品。从营养学观点来看，人们食用水

果主要是摄入水果中的糖、酸、维生素、无机盐等

食品化学成分，从中获得营养。而从植物内生菌的

观点来看，人类食用水果不仅食用了水果中作为植

物的化学成分，同时也摄入了水果中的活体微生

物——植物内生菌。人体的消化道内部有很多微

生物，它们对人体的健康和人的生活起到了不可或

缺的作用。这些微生物应该是来源于出生后所处的

环境中，其中植物内生菌也很可能是这些微生物来

源的一部分。这些植物内生菌进入人体后，在体内

的定殖、繁殖及其所起的作用值得进一步探索。 

在生理活性物质生产方面，许多在药物开发方

面具有利用价值的化合物很多必须从植物体内提

取，而这些植物往往又都是珍稀植物。红豆杉及其

体内的紫杉醇就是一个很好的例子[16-17]。随着对植

物体内微生物研究的深入，以前依靠植物提取来获

得的化合物，有时可以通过植物内生微生物的发酵

来生产。这不仅可以极大地保护有限的植物资源，

而且为提高化合物的生产提取效率也提供了很大

的改善空间。 

5  展望——中国的植物内生菌研究 

植物内生菌是生物进化过程中形成的生活方

式比较特殊的一类群体，直到三十多年前一直未为

人所关注。由于这些微生物在漫长的进化过程中一

直和宿主植物保持着某种密切的(或比较松散的)联

系，内生菌不可避免地对植物所涉及的所有领域都

会有影响。因此，近三十年来的植物内生菌研究，

实际上为人们打开了微生物资源的一个新的层面，

今后这类微生物资源将在科学和技术领域中产生

十分广泛的影响。同时植物内生菌研究也正开始对

植物相关学科、微生物相关学科等产生一些影响。 

三十多年来，尽管国际国内对植物内生菌的关

注出现了暴发式增加，但其影响的范围还一直局限

在微生物资源、活性物质的筛选、农学(实际上仅牧

草和草坪育种)、兽医学(实际上仅和动物的牧草中

毒相关)等领域(表 1)。特别是在我国，植物内生真

菌的研究主要集中在生理活性物质生产菌的筛选

以及生理活性物质的化学分析等方面，而在农学和

兽医学等方面的研究则很少[88]。就禾本科植物内生

真菌而言，有些从事草坪育种的单位正在实施内生

真菌利用计划，而其他类型的内生真菌的研究和利

用则很少看到。我国幅员广大，人口众多，农业生

产多样化十分丰富，各种农业资源种类繁多。因此，

植物内生真菌的资源应该比较丰富，其生理功能也

可能十分多样化。至今的研究中，随着研究积累的

进一步增加和了解植物内生菌人群的不断扩大，特 
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别是植物内生真菌多样化的功能在生态学、生物

学、生物资源学、农学、畜牧学、植物保护学、医

药、兽药、农药、进化研究等领域中影响的扩大，

关于植物内生菌的新知识将对这些方面产生广泛

的影响。此外，在实用性技术方面，内生菌的发现

也将为生物技术的利用提供一些新的手段。 

应该指出，在现在主流的植物内生菌的概念

下，植物内生微生物往往不是在分类学地位上具有

相对固定位置的微生物类群，而是多种微生物的一

个生态学概念。作为植物内生菌的特殊作用也往往

通过和宿主植物的关系体现出来。作为生产生理活

性物质的微生物资源，植物内生菌的珍贵之处在于

内生菌可能和宿主植物体进行联合代谢或基因的

诱导表达，导致全新的生理活性物质的生产或原有

的化合物超量生产。这些都是人们可以加以深入研

究和利用的。 

植物内生菌和植物内生菌研究孕育着重大的

科学意义和现实的实用意义。我国关于植物内生菌

的研究仍然停留在十分基础的起步阶段，如何超越

简单的活性物质初筛，将植物内生菌这一自然界赋

予人类的宝藏物尽其用，使其更好地为人类服务，

这需要我们用更长远的目光、更踏实的态度去研究。 
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