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　　摘要：植物内生菌是指生活史中某一时期生活在植物内而对植物组织没有引起明显病害症状的一类微生物。内
生菌普遍存在于多种植物中，具有丰富的生物多样性。近年来，内生菌内逐渐发现一些天然活性代谢产物，并了解到

其较为重要的生理、生态学作用。基于科研工作者对内生菌研究的关注，主要就国内外在内生菌的多样性、内生菌与

宿主植物的生态学作用、内生菌一些重要的活性代谢产物等方面的研究进展及报道进行综合评述，并对目前内生菌研

究所存在的问题和展望进行讨论，以期望对现在内生菌的研究有所借鉴，在原有的基础上有所突破。
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　　内生菌（ｅｎｄｏｐｈｙｔｅ）一词由德国科学家 ｄｅＢａｒｙ首先提
出，是指生活在植物组织内的微生物，用以区分那些生活在植

物表面的附生菌（ｅｐｉｐｈｙｔｅ）［１］。后来，“内生菌”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。Ｐｅｔｒｉｎｉ
将“内生菌”定义为那些在其生活史中的某一段时期生活在

植物内而对植物组织没有引起明显病害症状的菌，这个定义

包括那些在其生活史中的某一阶段营附生的腐生菌和对宿主

暂时无伤害的潜伏性病原菌（Ｌａｔｅｎｔｐａｔｈｏｇｅｎｓ）和菌根菌［２］。

Ｂｉｌｌｓ认为，一些类型的菌根菌，如内外生菌根菌、杜鹃菌根菌
和假菌根菌等也应归类为内生菌［３］。尽管目前关于内生菌

的概念范畴还有争议，但 Ｐｅｔｒｉｎｉ的观点得到普遍认可［４］。不

过，须要指出的是内生菌只是一个生态学上的概念，而非分类

学单位。

内生菌主要包括内生真菌、内生细菌、内生放线菌三大类

微生物［５］。对内生菌的分离和研究工作主要集中在内生真

菌（ｅｎｄｏｐｈｙｔｉｃｆｕｎｇｉ）方面。植物内生真菌多数属于双核菌门
子囊 菌 亚 门 中 的 核 菌 纲 （Ｐｙｒｅｎｏｍｙｅｔｅｓ）、盘 菌 纲
（Ｄｉｓｃｏｍｙｃｅｔｅｓ）和腔菌纲（Ｌｏｃｕｌｏａｓｃｏｍｙｃｅｔｅｓ）及其无性态的
多种真菌，也包括少数担子菌（Ｂａｓｉｄｉｏｍｙｃｏｔｉｎａ）和接合菌
（Ｚｙｇｏｍｙｃｏｔｉｎａ），主要分布于植物的叶鞘、种子、花、茎、叶片
和根等组织、器官的细胞或细胞间隙［６－７］。内生真菌的传播

途径一方面通过菌丝生长进入子房和胚珠，经寄主植物种子

传播，或者产生孢子，通过风、降水等途径传播［８］。

关于内生菌的研究最早可追溯至１８３３年从小麦叶片中
发现的不明锈状物，其后来被证实为真菌的一种结构。

Ｗｉｌｓｏｎ从黑麦草（ＬｏｌｉｕｍｔｅｍｕｌｅｎｔｕｍＬ．）的种子内分离出第１
株内生真菌［９］，至今关于内生菌的研究已经有１００多年的历
史。经过科学家们长期以来的工作积累，内生菌的研究已经

奠定了比较深厚的基础，内生菌在菌种的分离与鉴定中对宿

主植物的侵染及相互作用、内生菌株的培养及代谢产物的提

取等方面都已经建立了行之有效的方法。基于科研工作者对

内生菌研究的关注，笔者主要就国内外在内生菌的多样性、内

生菌与宿主植物的生态学作用、内生菌相关重要的活性代谢

产物等方面的研究进展及报道进行综合评述，并对目前内生

菌研究所存在的问题和展望进行讨论，以期对现在内生菌的

研究有所借鉴，在原有的基础上有所突破。

１　内生菌的多样性

内生菌普遍存在于目前已研究过的各种陆生及水生植物

中，具有丰富的生物多样性。研究发现，对于一种植物而言，

从中可分离到的内生真菌和（或）细菌通常为数种至几十种，

有的甚至多达数百种［１０］。在热带雨林中，同一植物内生菌的

种类多样性更为突出。Ａｎｏｒｌｄ等分析了巴拿马中部雨林中２
种植物叶子中的内生菌，结果发现，分离自８３个健康叶片上
的内生菌多达４１８个形态学种（其中基因型不同的分类元至
少有３４７个），这些内生菌同时也表现出一定的宿主专化性
和地域专化性［１１］；Ｓｕｒｙａｎａｒａｙａｎａｎ等研究了 Ｎｉｌｇｉｒｉ生物圈保
护区里分属于１７科的２４株树木中内生菌的分布和多样性，
总共分离到８１个不同的内生菌［１２］；Ｓｕｒｙａｎａｒａｙａｎａｎ等继续研
究了位于美国亚利桑那州不同地理位置的２１种仙人掌中的
内生菌，结果分离到 ９００个内生菌，分属于 ２２个不同的
种［１３］。Ｇｌｙｎｏｕ等最新的一项研究证实，１８５株植物根部的内
生真菌分属于５个不同的执行分类单元［１４］。现代分子系统

学研究也表明，许多形态学上一致的同一种内生菌往往还具

有多样化的遗传型［１５－１７］，进一步丰富了内生菌的多样性。考

虑到内生菌对宿主的专一性，按照现在已经知道的地球上超

过２５万种植物统计，微生物学家 Ｈａｗｋｓｗｏｒｔｈ等指出，地球上
内生菌的种类应该在１００万左右，然而有记录的仅占其中的
十分之一［１８］。随着新物种的发现和证据积累，人们对内生菌

总数的估计也在不断改变。Ｄｒｅｙｆｕｓｓ等估计，地球上仅内生
真菌就至少有１００万种［１９］。２００１年，Ｈａｗｋｓｗｏｒｔｈ在他的研究
报告中指出，热带植物中的内生真菌种类应该能达 １５０万
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种［２０］；同年，Ａｒｎｏｌｄ等在研究了新热带地区的９种林木后推
断，热带植物中的内生真菌 １５０万种的数量可能被低
估了［２１］。

影响内生菌多样性的因素很多。Ａｒｎｏｌｄ等的研究表明，
寄居于热带地区植物宿主中的内生菌的种类和数量要远高于

温带地区植物中的种类和数量［１１，２２］。Ｓｅｅｎａ等研究分析了海
滩沙丘上生长的２种豆科植物小刀豆（Ｃａｎａｖａｌｉａｃａｔｈａｒｔｉｃａ）
和海刀豆（Ｃ．ｍａｒｉｔｉｍａ）不同的发育时期，种子、幼苗、成熟植
株及不同的组织（子叶、种皮、根、茎和叶）中的内生真菌情

况，他们采用平板培养的方法，在麦芽琼脂培养基上共分离得

到包括子囊菌和接合菌在内的４６种内生真菌；在不同的发育
阶段和组织材料中，内生真菌主要（＞９０％）分布在苗期和成
熟的组织如根、茎和叶中；研究还发现小刀豆中内生真菌的种

类和数量高于海刀豆中的内生菌［２３］。Ｍｕｌｌｅｒ等研究表明，开
始腐烂的挪威云杉针叶中内生真菌的种类比正常生理状态下

针叶中内生真菌的种类急剧下降［２４］；Ｄａｎｔｉ等研究发现，当用
十二烷基磺酸钠盐（ＳＤＢＳ，ｓｏｄｉｕｍｄｏｄｅｃｙｌｂｅｎｚｅｎｅｓｕｌｐｈｏｎａｔｅ）
气雾剂对欧洲山毛榉（ＦａｇｕｓｓｙｌｖａｔｉｃａＬ．）的嫩枝长时间处理
以后，也观察到植物体内内生真菌的种类和数量下降的现

象［２５］；Ｒａｓｍｕｓｓｅｎ等研究表明，多年生黑麦草（Ｌｏｌｉｕｍｐｅｒｅｎｎｅ）
在高氮和高糖条件下其共生内生真菌的浓度及生物碱产量都

大幅度下降［２６］。Ｇａｏ等采用 ＲＦＬＰ和 ｒＤＮＡＩＴＳ文库序列分
析等 分 子 生 物 学 手 段，在 研 究 百 合 科 植 物 肖 菝 葜

（ＨｅｔｅｒｏｓｍｉｌａｘｊａｐｏｎｉｃａＫｕｎｔｈ）不同季节里内生菌的分布情况
后发现，肖菝葜（ＨｅｔｅｒｏｓｍｉｌａｘｊａｐｏｎｉｃａＫｕｎｔｈ）中内生菌在春季
的丰度高于秋季［２７］。众多研究表明，内生菌多样性的影响因

素与宿主植物所处的地球纬度、地理方位、具体的小生态环境

和季节因素等有关，而且宿主植物的不同器官、组织，生长周

期中不同的发育阶段，植物材料的不同处理等均可影响到植

物体内寄居的内生菌数量和种类。

２　植物－内生菌的生态学作用

植物与内生菌的关系在多数情况下是共生互惠的。一方

面植物体作为内生菌的宿主，为后者提供了生活、栖息的环

境；另一方面很多内生菌能够产生大量的活性代谢产

物［２８－２９］，这些物质在某种程度上对植物的生长、发育及逆境

环境（如干旱胁迫、病害和虫害等）的抗逆等方面起到了重大

的生态学作用。

２．１　内生菌的固氮作用
作为植物生长的大量元素之一，氮对植物而言是必需的。

空气中约８０％的氮气不能被植物直接利用，只有固氮微生物
具有将氮气转化成氨的能力，人们称为生物固氮。据联合国

粮农组织（ＦＡＯ）１９９５年粗略估计，全球每年由生物固定的
氮量约占全球植物需氮量的３／４。从１８６２年发现生物固氮
现象到目前为止，生物固氮的研究已经有１００多年了，其间的
研究领域涉及到形态结构、细胞水平、分子水平及遗传等诸多

领域。其中，在农业生产应用上较广泛、意义较重要的固氮资

源主要是豆科植物共生固氮、红萍和固氮蓝藻、结瘤的非豆科

植物、联合固氮和自生固氮等［３０］。

某些作物（如水稻和甘蔗等）体内内生固氮菌的发现，为

作物生物固氮增添了新途径。Ｂａｌｄａｎｉ等报道，从玉米、水稻

和高粱的根部均分离出固氮细菌织片草螺菌（Ｈｅｒｂａｓｐｉｒｉｌｌｕｍ
ｓｅｒｏｐｅｄｉｃａｅ）［３１］。此后，他们又相继从多年生作物甘蔗根茎分
离到一些具有独特生理生态特征的固氮菌，这类固氮菌即内

生固氮菌，它们可提供给宿主相当数量的氮素，在土壤中不能

生存或生存能力很差，但能以相当高的数量存在于植物组织

内，并不会引起宿主任何不良反应。Ｂａｒｒａｑｕｉｏ等研究报道，
从菲律宾湿地水稻根、茎中成功分离到具有固氮能力的内生

菌［３２］。Ｒｏｂｅｒｔ等从巴西产的甘蔗中分离出多株内生固氮菌
醋杆菌（Ｇｌｕｃｏｎａｃｅｔｏｂａｃｔｅｒｄｉａｚｏｔｒｏｐｈｉｃｕｓ）、织片草螺菌、接种草
螺菌（Ｈ．ｒｕｂｒｉｓｕｂａｌｂｉｃａｎｓ）和伯克霍尔德菌（Ｂｕｒｋｈｏｌｄｅｒｉａ
ｓｐ．）［３３］。固氮弧菌属（Ａｚｏａｒｃｕｓｓｐ．）株系 ＢＨ７２是一类能够
为水稻和其他草类植物提供生物固氮能力的内生菌，Ｋｒａｕｓｅ
等完成了对该内生菌的全基因组测序，他们研究结果表明，

ＢＨ７２株系基因组全长为４３７６０４０个碱基对，含３９９２个可
预测的蛋白编码序列，这为今后从分子水平上了解该类内生

菌的固氮机制打下了基础［３４］。

生物固氮是生命科学中的重大基础研究课题之一，它在

生产实际中发挥着重要作用，即为植物特别是粮食作物提供

氮素、提高产量、降低化肥用量和生产成本、减少水土污染和

疾病、防治土地荒漠化、建立生态平衡和促进农业可持续发

展。内生固氮菌的发现为生物固氮的研究增添了新的内容。

２．２　内生菌的生物降解及生物防治作用
近代工业的发展不可避免地造成了土壤和水资源的污

染，导致环境的恶化及生物多态性的降低，其影响程度有越来

越严重的趋势。为了降低种种不利因素对环境和资源的人为

破坏，生态学家们提出了多项保护环境资源的有利措施，其中

利用微生物或植物内生菌对环境中的污染物进行生物降解或

取代化学药剂对植物病虫害进行有效防治成为生物学家和生

态学家研究的热点之一，并取得了较好的进展。

研究表明，植物内生菌对周围环境中的毒素起到部分的

降解作用。爱荷华州立大学的一项研究证实，１株新发现的
植物内生菌 Ｍｅｔｈｙｌｏｂａｃｔｅｒｉｕｍｐｏｐｕｌｕｍｓｐ．ＢＪ００１能有效降解
三硝基甲苯（ＴＮＴ）和硝基三嗪（ＨＭＸ）等化合物［３５－３６］。改造

过的内生菌洋葱伯克氏菌（Ｂｕｒｋｈｏｌｄｅｒｉａｃｅｐａｃｉａ）ＶＭ１３３０能
够增加宿主植物对甲苯的忍受能力和降低植物向外界大气环

境释放甲苯的能力［３７］。在抵御植物病虫害方面，Ｃｏｏｍｂｓ等
研究表明，一些从健康的谷类作物中分离到的内生细菌经离

体、活体试验证实能够有效抑制引起植物根部病变的致病真

菌，３８株不同的内生菌中有６４％的菌株被证实至少对某一种
真菌有强烈的抑制作用，４种内生菌具有较强的广谱抗菌作
用［３８］。Ｃａｏ等从表面杀过菌的香蕉根部成功分离出１３１株内
生放线菌，其中１８．３％的分离菌能抑制植物致病菌香蕉枯萎
病菌（Ｆｕｓａｒｉｕｍｏｘｙｓｐｏｒｕｍｆ．ｓｐ．ｃｕｂｅｎｓｅ）的生长［３９］。丁婷等

研究证实，杜仲内生真菌抗性突变株ＤＺＪ０７－２能诱导小麦植
株根部的多酚氧化酶、过氧化物酶和苯丙氨酸酶的活性提高，

从而增强小麦对纹枯病的抗性［４０］。相关研究表明，植物内生

菌在一定程度上能很好起到生物防治的作用，对生态环境的

保护和可持续资源的利用开发有着潜在的深远意义。

２．３　内生菌对宿主植物生长的促进作用和对环境胁迫的
抗性

内生菌对宿主植物生长的促进作用主要因素为：一方面
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许多内生菌可产生 ＩＡＡ、ＧＡ以及细胞激动素等植物生长激
素；另一方面内生菌可增进宿主植物对氮、磷等营养元素的吸

收。禾本科农作物如水稻、甘蔗、玉米、高粱上的内生细菌具

有很强的固氮能力［３１－３４］，感染内生真菌的牧草对氮、磷的摄

取能力也有所提高［４１－４３］，另外感染内生菌的牧草、玉米对环

境胁迫如干旱［４４－４５］以及铝的毒害［４６］等具有更强抗性，揭示

出其内在生理、生态学方面的多效作用。Ｍａｒｑｕｅｚ等研究证
实，一种热带草Ｄｉｃｈａｎｔｈｅｌｉｕｍｌａｎｕｇｉｎｏｓｕｍ及其内生真菌突弯
孢霉（Ｃｕｒｖｕｌａｒｉａｐｒｏｔｕｂｅｒａｔａ）的共生关系可使双方能在６５℃
的地热温度下存活，而分离开来的２种生物在３８℃以上就无
法生长了；研究结果还表明，某种病毒分子在植物与内生菌的

共生关系中起着至关重要的作用［４７］。陈水红等评述了内生

真菌对宿主禾草植物抗盐碱性影响的研究，指出内生真菌具

有促进禾草分泌抗氧化剂、增强抗氧化酶活性和调节有机渗

透物质的作用［４８］。

众多的研究表明，植物内生菌何以产生诸如固氮作用、促

生作用、提高对环境的胁迫抗性等生态学功能与内生菌产生

丰富多样的具有生物活性的代谢产物密不可分。

３　植物内生菌的活性代谢物质

植物内生菌可产生丰富多样的具有生物活性的代谢产

物，按其功能主要分为抗生素类、杀虫剂类、抗肿瘤物质及其

他类等。

３．１　抗生素类
抗生素是一类由微生物产生的具有极高活性的小分子量

天然产物，在非常低的浓度下即可抑制、杀死其他类微生物。

自１９２８年ＡｌｅｘａｎｄｅｒＦｌｅｍｉｎｇ发现第１例抗生素———青霉素
至今，人们对抗生素的研究和利用已经超过１８０多年的历史
了。近来研究表明，从植物中分离的内生菌也可产生具有天

然功效的抗生素类物质。

ｃｒｙｐｔｏｃａｎｄｉｎ是Ｓｔｒｏｂｅｌ等从卫矛科著名药用植物雷公藤
中分离到的１株内生真菌 Ｃｒｙｐｔｏｓｐｏｒｉｏｐｓｉｓｑｕｅｒｃｉｎａ中分离提
取的１种独特的抗菌多肽，试验证明其对一些人类真菌病原
体如 白 色 念 珠 球 菌 （Ｃａｎｄｉｄａａｌｂｉｃａｎｓ）和 发 癣 菌 属
（Ｔｒｉｃｈｏｐｈｙｔｏｎｓｐｐ．）、植物致病真菌菌 核 菌 （Ｓｃｌｅｒｏｔｉｎｉａ
ｓｃｌｅｒｏｔｉｏｒｕｍ）和灰霉菌（Ｂｏｔｒｙｔｉｓｃｉｎｅｒｅａ）等均具有高效的抑制、
杀死活性［４９］。目前，ｃｒｙｐｔｏｃａｎｄｉｎ及其相关产品已经被应用
于真菌引起的人类皮肤病和指甲炎的治疗。Ｍｉｌｌｅｒ等从１种
内生于草本植物叶中的假单孢菌Ｐｓｅｕｄｏｍｏｎａｓｖｉｒｉｄｉｆｌａｖａ中分
离出分子量为１１５３和１１８１的脂多肽类物 ｅｃｏｍｙｃｉｎｓ，该多
肽除了含正常的氨基酸外，还有高丝氨酸等特别氨基酸参与

其结构组成。研究证明，ｅｃｏｍｙｃｉｎｓ对人类致病真菌如新型隐
球菌（Ｃｒｙｐｔｏｃｏｃｃｕｓｎｅｏｆｏｒｍａｎｓ）和白色隐球菌（Ｃ．ａｌｂｉｃａｎｓ）等
具有生理抗性［５０］。研究人员从黄花蒿和蒙古蒿的茎内分离

到１０多种内生真菌，其体外培养液的乙酸乙酯提取物几乎全
部含有抗瓜枝孢 （Ｃｌａｄｏｓｐｏｒｉｕｍ ｃｕｃｕｍｅｒｉｎｕｍ）和黑曲霉
（Ａｓｐｅｒｇｉｌｌｕｓｎｉｇｅｒ）２种真菌的代谢产物。从其中２株炭疽菌
（Ｃｏｌｌｅｔｏｔｒｉｃｈｕｍｓｐｐ．）的发酵物中分离出了一系列对人畜和植
物病原真菌和（或）细菌有良好抑制作用的化合物，其最低抑

菌浓度（ＭＩＣ，ｍｉｎｉｍａｌｉｎｈｉｂｉｔｏｒｙｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎ）值一般在１０～
６０μｇ／ｍＬ，分离出的炭疽菌酸（ｃｏｌｌｅｔｏｔｒｉｃａｃｉｄ）等３种活性物

质是首次报道的新化合物［５１－５２］。Ｓｉｎｇｈ等从１株未鉴定的内
生真菌 ＣＲ１１５的发酵液中分离到 １个二 萜化 合物
ｇｕａｎａｃａｓｔｅｐｅｎｅ，该化合物对多种革兰氏阳性和阴性细菌以及
白色念珠菌有活性［５３］。Ｃａｓｔｉｌｌｏ等研究分析了从植物蛇藤中
分离出来的１株内生链霉菌株 ＮＲＲＬ３０５６２，他们通过质谱、
高效液相色谱（ＨＰＬＣ）及病理等试验发现，该菌株溶剂抽提
物中含有多种具有广谱抗性的化合物，研究表明，这些化合物

对革兰氏阳性菌和革兰氏阴性菌都有明显抗性，同时还发现

植物致病真菌终极腐霉（Ｐｙｔｈｉｕｍｕｌｔｉｍｕｍ）对该类化合物
敏感［５４］。

从内生真菌中分离提取的抗生素类物质的另一奇妙功效

是对病毒的抑制作用。Ｇｕｏ等成功地从内生真菌 Ｃｙｔｏｎａｅｍａ
ｓｐ．的固相发酵物中提取出 ２种新型的人细胞巨化病毒
（ｃｙｔｏｍｅｇａｌｏｖｉｒｕｓ）蛋白酶抑制剂 ｃｙｔｏｎｉｃａｃｉｄｓＡ和 ｃｙｔｏｎｉｃ
ａｃｉｄｓＢ［５５］。
３．２　杀虫剂类

禾本科植物内生真菌能产生多达数十种的生物碱，这些

生物碱具有抗病原菌、抗线虫、增强植物他感作用等多种生物

学活性，其中大多数对食草昆虫乃至哺乳动物（牛和羊等）具

较强的毒性［５６］。

ｎｏｄｕｌｉｓｐｏｒｉｃａｃｉｄｓ是一类新型的吲哚二萜，它对产卵于腐
烂创口的大苍蝇幼虫具有很强的杀死作用。第 １个
ｎｏｄｕｌｉｓｐｏｒｉｃ化合物是从植物 Ｂｏｎｔｉａｄａｐｈｎｏｉｄｅｓ中分离出的１
株内生真菌多节孢属（Ｎｏｄｕｌｉｓｐｏｒｉｕｍｓｐ．）中分离到的［５７］。此

项发现也推动了人们更广泛的研究，意在寻求更多的多节孢

属或是功效更大的ｎｏｄｕｌｉｓｐｏｒｉｃａｃｉｄｓ类似物。Ｄａｉｓｙ等研究发
现，１株从藤蔓植物 Ｐａｕｌｌｉｎａｐａｕｌｌｉｎｉｏｉｄｅｓ中分离到的内生真
菌Ｍｕｓｃｏｄｏｒｖｉｔｉｇｅｎｕｓ发酵液的主要成分是萘（ｎａｐｈｔｈａｌｅｎｅ），
一种被广泛应用的驱虫剂———樟脑球的主效成分。同时，Ｍ．
ｖｉｔｉｇｅｎｕｓ被证实对小麦茎秆叶蜂（Ｃｅｐｈｕｓｃｉｎｃｔｕｓ）有强烈的驱
除功效［５８］。Ｊｕ等从内生菌感染的１种早熟禾（Ｐｏａａｍｐｌａ）中
分离到数个对蚊子幼虫有毒性的黄酮类化合物［５９］。

生物制剂杀虫剂虽然生产的量不多，但由于其在生态学

领域的优越性和世界各国对生态环境保护的日益重视，其所

占市场份额正在逐年增加。

３．３　抗肿瘤物质
自从１９９３年Ｓｔｉｅｒｌｅ等首次从太平洋红豆杉中分离出第

１株产紫杉醇的内生真菌 Ｔａｘｏｍｙｃｅｓａｎｄｒｅａｎａｅ以来［６０］，科学

家们对从内生真菌中分离提取高效抗癌活性物质充满了浓厚

的兴趣，他们投入了大量的精力和物力来开展这方面的研究

并取得了一些重大的进展。

单就产紫杉醇的内生真菌而言，自第１株内生真菌 Ｔ．
ａｎｄｒｅａｎａｅ报道至今，先后有不同的科学家从不同的植物中分
离到不同种属的内生真菌，经多重试验证明，一些内生真菌的

发酵产物中含有高效抗癌活性物质紫杉醇［６１－６３］。研究人员

已从南方红豆杉（Ｔ．ｃｈｉｎｅｎｓｉｓｖａｒ．ｍａｉｒｅｉ）中成功分离到１株
新的内生真菌ＢＴ２（Ｏｚｏｎｉｕｍｓｐ．），经ＨＰＬＣ－ＭＳ等试验证实
其发酵产物中有紫杉醇及其前体ＢａｃｃａｔｉｎⅢ的存在［６４］。

ｔｏｒｒｅｙａｎｉｃａｃｉｄ是一种抗癌的选择性细胞毒素醌二聚物。
Ｌｅｅ等从美洲濒临灭绝的树木Ｔａｘｕｓｔａｘｉｆｏｌｉａ中分离到１株内
生菌Ｐｈｙｌｕｍｍｉｃｒｏｓｐｏｒａ，从中分离提取出ｔｏｒｒｅｙａｎｉｃａｃｉｄ，在不
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同的肿瘤细胞系中验证，它对那些对蛋白激酶 Ｃ敏感的肿瘤
细胞系高出其他细胞系５～１０倍的功效，通过引起细胞凋亡
最终导致肿瘤细胞的死亡［６５］。

生物碱是另一大类抗癌物质，除了从植物次生代谢产物

提取外，内生真菌中也常有报道。一些真菌如炭角菌属

（Ｘｙｌａｒｉａ）、茎点霉属（Ｐｈｏｍａ）、炭团菌属（Ｈｙｐｏｘｙｌｏｎ）和横截
霉菌属 （Ｃｈａｌａｒａ）等菌属是生产诸如细胞松弛素类
（ｃｙｔｏｃｈａｌａｓｉｎｓ）物质的典型代表。它们产生的许多化合物具
有抗肿瘤活性和抗菌活性，只是由于它们本身对细胞具有毒

性而还没有被应用到医药中［２８］。Ｗａｇｅｎａａｒ等从来源于传统
药用植物雷公藤（Ｔｒｉｐｔｅｒｙｇｉｕｍｗｉｌｆｏｒｄｉｉ）的内生菌喙枝孢属
（Ｒｈｉｎｏｃｌａｄｉｅｌｌａｓｐ．）中发现了３种新的细胞松弛素，试验结果
表明，它们对多种人肿瘤细胞有很强的抑制作用［６６］。

长春碱（ｖｉｎｂｌａｓｔｉｎｅ）和长春新碱（ｖｉｎｃｒｉｓｔｉｎｅ）是与紫杉醇
相类似的吲哚生物碱，对淋巴瘤和白血病有显著疗效，２０世
纪６０年代初就在美国上市。但在抗癌药用植物长春花中，长
春碱和长春新碱含量非常低，无法大量生产。郭波等从长春

花中分离出能产生长春碱和长春新碱的内生真菌［６７－６８］。

Ｋｕｍａｒ等也从长春花中分离到１株产长春碱和长春新碱的尖
孢镰刀菌ＡＡ－ＣＲＬ－６［６９］。Ｐａｌｅｍ等从长春花中分离到的２２
株内生菌中找到 １株产长春碱和长春新碱的内生真菌
ＣｒＰ２０［７０］。这些研究为用内生真菌生产长春碱开辟了新途径。

近年来，从植物内生真菌特别是药用植物内生真菌中寻

找抗癌活性化合物的研究方兴未艾，从中发现分离到的抗肿

瘤活性成分至少有数十种，其活性成分从已知结构到全新结

构都有报道［７１－７３］。来源于不同植物的内生真菌能够产生多

种抗肿瘤活性物质为寻找新的抗肿瘤活性成分开辟了新的途

径，因此具有非常广阔的研究前景。

３．４　其他类型的活性产物
Ｌｅｅ等报道，自药用植物雷公藤分离的镰孢菌属内生真

菌顶腐病菌（Ｆｕｓａｒｉｕｍｓｕｂｇｌｕｔｉｎａｎｓ）能产生１种非细胞毒的二
萜吡酮类化合物ＳｕｂｇｌｕｔｉｏｎｏｌＡ和ＳｕｂｇｌｕｔｉｏｎｏｌＢ。试验证明，
二者都具有免疫抑制活性［７４］。在混合淋巴细胞反应（ｍｉｘｅｄ
ｌｙｍｐｈｏｃｙｔｅｒｅａｃｔｉｏｎ，ＭＬＲ）和 胸 腺 细 胞 增 殖 （ｔｈｙｍｏｃｙｔｅ
ｐｒｏｌｉｆｅｒａｔｉｏｎ，ＴＰ）评价系统的ＩＣ５０都为０．１μｍｏｌ／Ｌ。与环孢菌
素Ａ（ｃｙｃｌｏｓｐｏｒｉｎＡ）相比较，ＭＬＲ系统分析发现二者的活性
与其相当，而ＴＰ试验结果则显示环孢菌素 Ａ的活性比前者
高１０４倍。但因为ＳｕｂｇｌｕｔｉｏｎｏｌＡ和Ｂ缺乏细胞毒性，所以二
者仍具有应用前景。

Ｚｈａｎｇ等从靠近刚果首都金沙萨的非洲热带雨林植物中
分离到内生真菌 Ｐｓｅｕｄｏｍａｓｓａｒｉａｓｐ．，并从中分离提取出１种
非肽类代谢物（Ｌ－７８３，２８１），该物质具有类似胰岛素的作
用，能显著降低小鼠血液中葡萄糖的含量。因该化合物在口

服时不被胃肠道酶破坏、生物利用度高，因而有望开发成口服

类似胰岛素药物［７５］。

Ｈａｒｐｅｒ等从巴布亚新几内亚生长的植物榄仁树
（Ｔｅｒｍｉｎａｌｉａｍｏｒｏｂｅｎｓｉｓ）的内生真菌Ｐ．ｍｉｃｒｏｓｐｏｒａ中分离到了
２种化合物ｐｅｓｔａｃｉｎ和 ｉｓｏｐｅｓｔａｃｉｎ。试验证实，二者既具有抗
菌活性，又有抗氧化活性。ｐｅｓｔａｃｉｎ是一种消旋体，试验发现
其抗氧化活性至少比奎诺二甲基丙烯酸酯（ｔｒｏｌｏｘ，维生素 Ｅ
的派生物）大１个数量级。ｉｓｏｐｅｓｔａｃｉｎ的结构与黄酮类物质

（ｆｌａｖａｎｏｉｄｓ）相似，在缓冲液中，它可以消除超氧自由基和羟
基自由基［７６］。

丰富多样的内生菌活性代谢产物的发现，激发了研究者

更大的研究兴趣，也进一步拓宽了从自然界中提取新物质的

渠道。

４　植物内生菌研究存在的问题与展望

目前，对植物内生菌的研究还处于早期水平，研究的植物

类群不过数百种，相对于数量庞大的内生菌种类来说，仅涉及

了其中很小一部分。由于研究的角度、内容不尽相同，因此不

同学者也提出了一些不同的观点。王志伟等认为，由于缺少

可靠的试验数据支持，内生菌的数量在１００万种以上的说法
有待商榷［７７－７８］。植物内生菌及其代谢产物的研究虽然取得

了一定的成果，但其中也发现不少问题，主要表现在以下几个

方面：（１）即使用不同营养的培养基，也不能保证所有生活在
植物组织内的内生菌能够全部被分离出来，专性寄生内生菌

不能在人工培养基上生长；同时，一些生长缓慢的内生菌由于

受快速生长的内生菌的抑制也往往被遗漏。（２）内生菌的鉴
定较为困难。虽然有时分离到内生菌，但是有的菌株在人工

培养基上不会产生孢子。从已有的研究结果来看，不产孢菌

株数占总菌株数的比例高达４１．３％，这些不产孢菌株是无法
用传统的形态学方法来进行鉴定的［４］。（３）内生菌次生代谢
产物种类多但每个种类产量甚微，加大了新化合物分离的难

度，容易出现漏失。即使分离到一些新化合物，往往因为量太

少，不足以完成结构鉴定和活性测定的需要，导致分离物无法

定性。

正是这些不足和问题的存在，促使研究者在更广的领域

对植物内生菌进行更深的研究：（１）在内生菌的分离与鉴定
方面，随着科学技术的不断进步，指纹图谱分析、ＤＧＧＥ、
ＤＮＡ－ＤＮＡ杂交及Ｇ＋Ｃ的摩尔比例测定等分子生物学方法
已经被用来分析一些不可培养型内生菌群落的结构及差

异［２７，７８］，内生菌的生物多样性也扩展了。（２）在次生代谢产
物方面，内生菌有无在长期的进化过程中形成与宿主植物的

协同代谢或基因的诱导表达来产生新的生物活性物质和接受

外在调控，这些都是值得研究和让人期待的。（３）有关植物
内生菌的起源和系统进化、内生菌在宿主中的种群组成和相

互关系、内生菌与宿主植物对外在环境的作用机制等方面尚

待更深入的研究。

植物内生菌是个巨大的微生物新资源，具有重要的工农

业生产与医药应用潜力。从特殊生境植物和传统的药用植物

内生菌次生代谢产物中筛选具有药用价值的活性物质或新型

化合物以创制新药，解决自然资源不足、开发紧缺药物及新型

药物，将在很大程度上丰富人类的药物宝库。同时，植物内生

菌通过生物固氮、调节植物激素等作用促进宿主植物的生长

和产量增加，以及对病虫害的生物防治和对污染土壤的生物

修复作用，减少了化肥和化学药剂的使用，对全球农业的可持

续发展具有深远的意义。
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１９４：１５－２４．
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ｓｕｂｓｔｉｔｕｔｅｄｅｘｐｌｏｓｉｖｅｓ２，４，６－ｔｒｉｎｉｔｒｏｔｏｌｕｅｎｅ，ｈｅｘａｈｙｄｒｏ－１，３，５－
ｔｒｉｎｉｔｒｏ－１，３，５－ｔｒｉａｚｉｎｅ，ａｎｄｏｃｔａｈｙｄｒｏ－１，３，５，７－ｔｅｔｒａｎｉｔｒｏ－１，
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２００５，２４７（２）：１４７－１５２．
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ＪｏｕｒｎａｌｏｆＮａｔｕｒａｌＰｒｏｄｕｃｔｓ，２０００，６３（１１）：１５２９－１５３０．
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稻田水旱轮作生态效应研究进展及发展建议

刘益珍，姜振辉
（浙江大学环境与资源学院，浙江杭州３１００５８）

　　摘要：水旱轮作是克服水稻连作障碍的有效途径。本文从稻田水旱轮作对水稻增产效应、土壤理化性状、土壤生
物学特性、病虫害生态调控以及温室气体减排效应５个方面综述了国内外关于水旱轮作生态效应的最新研究进展，指
出了目前我国稻田水旱轮作面临的主要问题。最后，结合水旱轮作的模式特点提出，可以通过协调土壤养分，根据作

物养分需求精准施肥；重视有机肥的使用，有效利用秸秆还田技术；改进农业管理措施，探索应用生物炭技术；多种农

作技术综合应用，在发展高效高产栽培技术等方面加以改进，并对水旱轮作的研究方向进行展望，以期为实现我国农

业生产中作物高产和环境友好的目标提供科学策略。
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　　南方稻田耕作制度在我国农业发展中占有重要地位，对
我国的水稻生产起着举足轻重的作用［１］。目前我国南方稻

区主要以单季稻或“冬闲—稻—稻”的连作种植模式为主，由

于实行长期连作以及长期依赖化学肥料，有机肥的使用较少，

逐渐出现了稻田土壤养分失去平衡、作物抗病虫害能力下降、

稻田碳足迹增加和农田生态环境恶化等一系列问题，造成农

田可持续利用能力下降，进而影响作物的产量和品质，对我国

的粮食安全和农业生态环境造成威胁［２］。

Ｃｈｅｎ等的研究表明，稻田水旱轮作是克服水稻连作障碍
的有效途径［３］。水旱轮作是指在同一田块上，按季节有序地

交替种植水稻和旱地作物（如小麦、玉米、油菜、蔬菜、棉花

等）的一种种植模式，其中小麦—水稻和油菜—水稻轮作种

植模式应用最为广泛。水旱轮作系统的显著特征是土壤水热

条件交替变化，该系统遵循用地养地、高效高产和协调发展的

原则，对维护农业生态系统的良性循环和维持农田的地力、保

障粮食安全具有重要的理论和实践参考价值［４－５］。然而，近

年来这一体系也面临着生产力下降或徘徊不前、养分管理不

合理及环境污染严重等问题［６］。因此，本文在查阅了国内外

相关文献资料的基础上对水旱轮作的水稻增产效应、土壤理

化性状、土壤生物学性状、病虫害调控以及农田温室气体减排

等生态效应特征进行综合评价，指出水旱轮作系统存在的问

题，并在此基础上进一步提出发展建议，以解决水旱轮作系统

中作物生产、资源利用和环境风险之间的矛盾，为发展节本简

化、环境友好、生态高效的可持续性农业提供参考。

１　稻田水旱轮作的生态效应

１．１　水稻增产效应
稻田水旱轮作可促使水稻分蘖早、快、数量多，提高叶面

积扩展指数和叶绿素含量，使地上部干物质积累量明显增多，

增加有效穗数和结实率，从而提高水稻产量［７－９］。Ｌｉｎｈ等研
究发现，水旱轮作能明显促进水稻根系对土壤养分的吸收，轮

作后的水稻株高、千粒质量、每穗实粒数、根系深度、秸秆产量

和水稻产量与传统的水稻连作相比，均有一定程度的提

高［１０］。由于水旱２季作物对养分的吸收规律不同会导致土
壤的养分积累特点和产出有所差异，不同的水旱轮作体系对

作物产量的影响各不相同［３］。合理有效的水旱轮作模式一

般能够使得农业产量增加５％～８％，高效的轮作方式则能够
使农作物产量增长达到１０％ ～１５％，有的轮作方式则更高，
甚至能够达到２０％左右［１１］。然而，也有研究认为，水旱轮作

对作物产量增加的效果不明显，长期的水旱轮作甚至会降低

作物产量［１２］。作物的生长及产量除了受水旱轮作体系中土

壤干湿交替变换的影响外，还与旱季作物和水稻季的施肥种

类和数量有很大的关系，养分缺失会导致作物减产，过量施肥

则可能造成作物对肥力的奢侈吸收，也会起不到增产作

用［１３］。总之，水旱轮作对水稻产量的影响与轮作模式、土壤

类型、施肥情况等一系列因素有关，水稻的最佳增产效应应该
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