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摘要：植物器官中定殖了大量内生菌，它们一方面通过水平传播从环境迁移到植物中，包括借助根

际、气孔、部分传粉者或花定殖于宿主植物各个器官，另一方面通过种子垂直传播至下一代。这些种子

内生菌不仅可以促进植物自身的生长发育，还能增强植物对盐碱、干旱、病虫害等逆境的耐受能力。本

文综述了种子内生菌传播方式和多样性，并重点从植物 ‐微生物共生互作的生理水平上阐述了种子内

生菌在生物胁迫（抑制病原体、对食草动物和昆虫的抵抗力）和非生物胁迫（重金属耐受、耐盐性、抗旱

性）下促进植物生长和增强植物抗逆性的最新进展，展望了未来种子内生菌在定殖、多样性、有益菌株

开发及促生抗逆机制等方面的研究方向。
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内生菌是定殖于植物组织内部而不引起病症的

微生物，主要包括细菌和真菌［1］。已有研究报道了从

植物器官如根、茎、叶、果实和种子中分离出内生菌［2］。

种子不仅是农业生产的重要工具，还是各种有益细菌

和病原体的载体［3］。Baker 等［4］首次提出种子可能是

内生菌或病原体来源的概念。种子内生菌在种子萌

发过程中参与多个代谢过程，并对植物产生诸多有益

影响，例如种子内生菌对宿主幼苗具有抗菌、抗旱、抗

盐碱和促生作用，能有效提高种子发芽率、幼苗存活

率、幼苗根长、幼苗高度以及生物量积累等，因此种子

内生菌在农业上具有广阔的应用前景［5］。

植物与种子内生菌之间形成互作共生关系，实现

互惠互利，共同进化。种子内生菌可通过生命活动调

控植物的生长发育，其组成和多样性受到植物和土壤

环境的影响，并高度依赖于植物生存的地理位置、与

宿主相互作用和环境因素等［6］。相较于许多土传微生

物，种子内生菌具有高度适应植物组织生活的定殖优

势［7］。除此之外，种子内生菌具有许多植物生长促进

功能，如氮的固定、磷酸盐的溶解、微量营养素的提

供、光合活性的促进、植物防御系统的诱导、重金属的

生物转化和有机污染物的生物降解，同时增强宿主的

适应能力［8］。内生菌的缺失将严重限制种子发芽和幼

苗生长，正因为它们的存在使得种子发芽和幼苗生长

情况得以改善［9］。

众多研究已报道了根、茎、叶和花相关的内生菌

在植物生长和适应性中的作用［10-11］，内生菌通常被用

于作物的接种剂或是种衣剂［12］。翟凯辉等［13］综述了

种子内生菌促生机制和抗病机理，陈柯璇等［14］综述了

其增强宿主植物重金属抗性的功能机制，尽管前人已

经总结了种子内生菌促生机制、抗病机制和重金属抗

性机制，但关于对食草动物和昆虫抵抗力机制、耐盐

性和抗旱性机制还有待综述，本文填补了这部分空

缺，旨在为进一步研究和利用种子内生菌资源提供理

论参考，未来有望将有益菌株应用于农业生产上，提

高作物的产量和质量，促进农业可持续发展。
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1　种子内生菌传播方式

内生菌与宿主植物之间长期稳定关系的建立，很

大程度上取决于进化时间尺度上相互作用，种子内生

菌的世代传播可以是通过内生菌从环境中获得的水

平传播，也可以是内生菌从祖先传给后代的垂直传播

（图 1）［15］。种子内生菌从环境迁移到植物中的水平传

播可能通过根际、气孔、部分传粉者（蚂蚁、蝴蝶、蜜

蜂、鸟类）或花进入它们的宿主［16］，而垂直传播的主要

途径是种子传播［17］。Ferreira 等［18］从 10 种桉树（Euca⁃

lyptus spp.）种子分离的芽孢杆菌（Bacillus）、肠球菌

（Enterococcus）、类芽孢杆菌（Paenibacillus）、甲基杆菌

（Methylobacterium）等内生细菌会从种子垂直转移到

幼苗，用绿色荧光蛋白（gfp）基因标记这些内生菌并接

种到种子中，可以进一步从幼苗中再分离。Ringel‐
berg 等［19］研究表明，种子为成熟的小麦草（Wheat‐
grass）提供了大部分内生菌，因为从种子和成熟组织

中得到相同种类的内生菌。Gagne‐Bourgue 等［20］对柳

枝稷（Panicum virgatum）种子内生菌的垂直传播进行

了研究，发现第 1 代栖息在种子中的芽孢杆菌属（Ba⁃

cillus）和微杆菌属（Microbacterium），第 2 年继续出现

在该植物中。

2　种子内生菌多样性

微生物多样性是生态学研究的重要组成部分之

一，了解种子内生菌多样性，对于研究种子内生菌群

落结构组成、植物生长发育、发现功能菌株等具有重

要意义。目前已知的种子内生菌有千余种，包括真

菌、细菌和放线菌等［17，21-22］。对于种子内生细菌，不同

宿主植物种子中常见的属有芽孢杆菌属（Bacillus）、类

芽孢杆菌属（Paenibacillus）、泛菌属（Pantoea）、假单胞

菌属（Pseudomonas）、葡萄球菌属（Staphylococcus）、肠

杆 菌 属（Enterobacter）、甲 基 杆 菌 属（Methylobacte⁃

rium）、欧文氏菌属（Erwinia）和不动杆菌属（Acineto⁃

bacter）等［23］。对于种子内生真菌，不同宿主植物种子

中常见的属有链格孢属（Alternaria）、枝孢属（Clado⁃

sporium）、青霉菌属（Penicillium）、附球菌属（Epicoc⁃

cum）、球腔菌属（Mycosphaerella）、拟茎点霉属（Pho⁃

mopsis）等［24］。而关于放线菌的报道比较少，常见的有

链霉菌属（Streptomyces）、拟诺卡氏菌属（Nocardiop⁃

sis）、弗兰克氏菌科（Frankiaceae）等［18，25］。内生菌已在

各种植物的种子中检测到，分离于不同宿主植物种子

内生菌种类如表 1 所示。

2. 1　利用纯培养方法揭示种子内生菌多样性

纯培养技术是一种传统的种子内生菌多样性研

究手段，即先对种子表面进行彻底消毒，再采用组织

块分离、样品研磨稀释涂布、组织液收集涂布等方法

对内生菌进行计数及分离纯化，提取 DNA，进行 16S 
rRNA 基因序列分析菌种鉴定［26］。时晓寒等［27］采用纯

培养技术从荒漠植物白皮锦鸡儿（Caragana leuco⁃

phloea）种子共分离到 32 株内生细菌，16S rRNA 基因

序列分析显示，30 株与芽孢杆菌属（Bacillus）相似性为

95%~99%，1 株与鞘氨醇单孢菌属（Sphingomonas）

相似性为 99%，1 株与埃希菌属（Escherichia）相似性

为 98%。不同生境也会对种子内生菌的多样性产生

影响，张爱梅等［28］通过纯培养方法从甘肃榆中县沙棘

（Hippophae rhamnoides）种子中分离得到 4 株内生细

菌 ，分 属 于 芽 孢 杆 菌 属（Bacillus）、葡 萄 球 菌 属

（Staphylococcus）和假单胞菌属（Pseudomonas）；秦安

县沙棘种子中分离得到 5 株内生细菌，分属于葡萄球

菌属（Staphylococcus）、芽孢杆菌属（Bacillus）和不动

杆菌属（Acinetobacter）。

2. 2　利用非培养方法揭示种子内生菌多样性

纯培养方法无法完全体现种子内生菌的菌群结

构和多样性，结合现代分子生物学技术可对种子内生

菌的种类和遗传多样性有较全面的认识，包括那些难

以培养的微生物，目前常采

用的方法有 16S rDNA 克隆文库构建、末端限制

图  1　种子内生菌的传播方式

Fig. 1　Transmission mode of endophytic bacteria in seeds
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性片段长度多态性分析（Terminal‐restriction fragment 
length polymorphism，T ‐RFLP）、变性梯度凝胶电泳

（Denatured gradientgel electrophoresis，DGGE）、高通

量测序技术（High‐throughput sequencing）以及宏基因

组分析［29］。高通量测序技术是最常用的揭示种子内生

菌多样性方法，杜衎等［30］采用高通量测序技术，分别对

山西、黑龙江、河北和内蒙古 4 个产地的北柴胡种子进

行内生细菌和内生真菌多样性分析，结果表明 4 种不

同产地的北柴胡（Bupleurum chinense）种子共有的内生

细菌中优势菌属为鞘氨醇单胞菌属（Sphingomonas），

占 18. 30%，内生真菌中优势菌属为金黄隐球酵母（Pa⁃

piliotrema），占 41. 35%。 除 此 之 外 ，Liu 等［31］采 用

qPCR 和宏基因组测序技术，对风力传播的植物种子内

生菌多样性进行研究，发现种子微生物组成在微生物

门水平上差异明显，变形菌门（Proteobacteria）和放线

菌门（Actinobacteria）为优势菌门，这两组占总细菌序

列的 90% 以上，厚壁菌门（Firmicutes）、拟杆菌门（Bac‐
teroidetes）、绿菌门（Chloroflflexi）、臂状菌门（Armati‐
monadetes）、梭菌门（Fusobacteria）、酸杆菌门（Acido‐
bacteria）和热球菌门（Deinococcus-Thermus）的数量

较少，但均有鉴定到。采用纯培养方法和非培养方法

相结合，可为揭示种子内生菌多样性提供技术支持，纯

培养方法为筛选促生功能菌株提供更多的选择，而非

培养方法可预测内生菌的生物学功能特性，两者联系

起来为进一步探究种子内生菌群落结构组成、植物生

长发育、发现功能菌株创造先决条件。

表 1　分离于不同宿主植物的内生菌种类

Table 1　Types of endophytic bacteria isolated from different host plants

内生细菌

Endophytic bacteria

内生真菌

Endophytic fungi

芽孢杆菌属 Bacillus

类芽孢杆菌属 Paenibacillus

泛菌属 Pantoea

鞘氨醇单胞菌属 Sphingomonas

甲基杆菌属 Methylobacterium

短小杆菌属 Curtobacterium

葡萄球菌 Staphylococcus

欧文氏菌属 Erwinia

窄食单胞菌属 Stenotrophomonas

不动杆菌属 Acinetobacter

科萨卡氏菌属 Kosakonia

血杆菌属 Sanguibacter

气球菌属 Aerococcus

气单胞菌属 Aeromonas

微杆菌属 Microbacterium

噬几丁质菌属 Chitinophaga

链格孢属 Alternaria

武伦柱 Pachycereus pringlei
番茄 Solanum lycopersicum

黄瓜 Cucumis sativus
白皮锦鸡儿 Caragana leucophloea

小麦 Triticum aestivum
黄瓜 Cucumis sativus

花生 Arachis hypogaea
小麦 Triticum aestivum
油菜 Brassica napus

花生 Arachis hypogaea
草莓 Fragaria ananassa
黄瓜 Cucumis sativus

矮松 Pinyon virginiana
沙棘 Hippophae rhamnoides
猪屎豆 Crotalaria pumila

马拉玛豆 Tylosema esculentum
北柴胡 Bupleurum chinense

马拉玛豆 Tylosema esculentum

黄瓜 Cucumis sativus

沙棘 Hippophae rhamnoides

咖啡 Coffea arabica

大豆 Glycine max

马拉玛豆 Tylosema esculentum

烟草 Nicotiana tabacum

梣属 Fraxinus

大豆 Glycine max

黄瓜 Cucumis sativus

马拉玛豆 Tylosema esculentum

矢车菊 Centaurea cyanus
金钗石斛 Dendrobium nobile

［32］
［33］
［34］
［27］
［35］
［34］
［36］
［35］
［37］
［36］
［38］
［34］
［39］
［28］
［40］
［41］
［30］
［41］
［34］
［28］
［42］
［43］
［41］
［44］
［45］
［46］
［34］
［41］
［47］
［48］

内生菌 科/属 植物 参考文献
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内生放线菌

Endophytic actinomycetes

青霉属 Penicillium

镰孢菌属 Fusarium

曲霉属 Aspergillus

枝孢霉菌属 Cladosporium
葡萄拟茎点霉属 Diaporthe

白僵菌属 Beauveria
短梗霉属 Aureobasidium

附球菌 Epicoccum
胶膜菌科 Tulasnella

旋孢腔菌属 Cochliobolus
炭疽菌属 Colletotrichum

拟诺卡氏菌属 Nocardiopsis
弗兰克氏菌科 Frankiaceae
链霉菌属 Streptomyces

虞美人 Papaver rhoeas
栀子 Gardenia jasminoides
牡丹 Paeonia suffruticosa
石斛兰 Dendrobium nobile

酸模 Rumex acestosa
萝卜 Raphanus sativus

矢车菊 Centaurea cyanus
香椿 Toona sinensis

金鸡纳树 Cinchona ledgeriana
石斛兰 Dendrobium nobile

大麻 Cannabis sativa
长叶车前 Plantago lanceolata
石斛兰 Dendrobium nobile

大麻 Cannabis sativa
云南榧 Torreya yunnanensis
喜树 Camptotheca acuminata

桉树 Eucalyptus spp.
喜树 Camptotheca acuminata

［49］
［50］
［50］
［51］
［49］
［52］
［47］
［53］
［54］
［51］
［55］
［49］
［51］
［55］
［56］
［25］
［18］
［25］

续表 1

内生菌 科/属 植物 参考文献

3　种子内生菌对植物生长的促进作用

3. 1　产植物激素调节植物生长

种子内生菌可以通过产生植物激素或激素相关

信号分子直接促进植物根系吸收土壤中的养分和水

分来调控植物生长。吲哚乙酸（IAA）是一种吲哚酚类

化合物，可以促进植物生长和促进根系发育，而种子

内生菌产生的吲哚乙酸可在宿主植物细胞内积累，调

控根系生长，进而促进其生长发育［57］。Herrera 等［35］从

小麦种子中分离出的芽孢杆菌（Bacillus）和泛菌（Pan⁃

toea）可以产生吲哚乙酸，促进小麦的生长发育。许明

双［29］从番茄种子和水稻种子中共分离出３株能产吲

哚乙酸的内生细菌芽孢杆菌（Bacillus）和肠杆菌（En⁃

terobacter），能在番茄、水稻、油菜和萝卜等植物的根、

茎、叶中定殖，并对幼苗产生不同程度的促生作用。

同样的，Choi 等［58］从野生荠菜（Capsella bursa ⁃pasto⁃

ris）种子中分离的芽孢杆菌（Bacillus）MLA1 产生可溶

性磷酸盐 635 mg/L 和 21 µg/mL IAA，在所有菌株中

最高，而经 MLA1 感染的种子在春季比未被感染的种

子更容易发芽。除此之外，内生菌也可以产生赤霉素

促进植物生长，一株从水稻种子中分离的内生细菌解

淀粉芽孢杆菌（Bacillus amyloliquefaciens）产生赤霉

素，在幼苗期接种该菌显著提高水稻株高，主要是因

为内生细菌可以调节内源植物激素赤霉素［59］。

3. 2　提高植物吸收营养元素能力

种子内生菌在植物生长和营养吸收方面作用受

到广泛关注，它们不仅能通过产生植物激素促进植物

生长，还能提高植物吸收营养元素的能力，其主要通

过溶解磷酸盐、产生有机酸、固定氮和产生铁载体等

来帮助植物获得营养［60］。种子内生菌有能力溶解不

溶性磷酸盐，并有助于宿主植物吸收有效磷，这种磷

酸盐增溶的特性是诱导植物生长最重要的特性之一。

例如，Zhang 等［61］从水稻种子中分离的泛菌（Pantoea）

和黄单胞菌（Xanthomonas）分离株具有磷酸盐增溶的

特性，同时在基因组中也存在一组化学多样性的铁载

体，这些铁载体会与病原体竞争铁，从而促进水稻生

长。固氮作用是种子内生菌发挥促生作用的主要机

制之一，内生菌能够产生多种蛋白酶和水解酶，使宿

主植物获得生长所需的氮等营养元素，最近一项研究

表明猪屎豆（Crotalaria pumila）种子的核心微生物组

含有与固氮、光合作用和甲醇代谢有关的基因，这些

参与氮代谢的基因可以帮助宿主植物提供氮［40］。此

外，Puente 等［62］也证明了种子内生菌改善幼苗发育的

功能，在该研究中，种子内生假单胞菌（Pseudomonas）

SENDO2、不动杆菌（Acinetobacter）SENDO1 和芽孢

杆菌（Bacillus）SENDO6 通过溶解岩石矿物来改善仙
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人掌的生长，并产生挥发性和非挥发性的有机酸，同

时具有固氮能力。

4　种子内生菌对植物生长的抗逆作用

种子内生菌不仅能促进宿主植物生长，而且还能

提高宿主植物的抗逆性（表 2），包括通过对植物防御

机制的诱导来抵抗病原体、对食草动物及昆虫抵抗力

的生物胁迫能力，以及增强对重金属、干旱、土壤盐渍

化的非生物胁迫能力［63-65］。近年来，对种子内生菌在

各种生物和非生物胁迫下的促生和抗逆性机制有了

更全面的了解，包括：（1）通过产生激素促进宿主植物

获得营养；（2）产生代谢产物和挥发性化合物，并利用

脂肽基因诱导宿主防御生物疾病；（3）增强抗氧化

活性［66］。

4. 1　提高植物对生物胁迫的抗性

4. 1. 1　抑制病原体　种子内生菌可以通过抑制病原

菌的生长从而防止病害的发生，如内生菌可分泌多种

抗生素，在低浓度下可以对微生物的生长或代谢产生

影响，具有抑制病原菌生长的作用［67］。另外，内生菌

还可以通过分泌植物激素或诱导植物产生次生代谢

产物来影响宿主的生长发育及生理生化特性，从而增

强宿主对病害的抵抗能力［68］。例如，Rashad 等［69］从胡

卢巴（Trigonella foenum⁃graecum）种子内生菌分离试

验 中 发 现 ，一 株 溶 解 性 无 色 杆 菌（Achromobacter）

F23KW，产生的惰性乙酸具有抗真菌化合物的功能，

使茄根丝核菌（Thanatephorus）减少 43. 75%，同时细

表 2　分离于不同植物种子内生菌促生、抗逆功能

Table 2　Isolation of endophytic bacteria from different plant seeds for promoting growth and stress resistance

种子来源

玉米 Zea mays

大麻 Cannabis stativa

仙人掌 Pachycereus pringlei

禾本科 Poaceae

小麦 Triticum aestivum

黄瓜 Cucumis sativus

兰花 Orchidaceae

番茄 Solanum lycopersicum

芥菜 Brassica juncea

芦苇 Phragmites australis

猪屎豆 Crotalaria pumila

水稻 Oryza sativa

菜豆 Phaseolus vulgaris

毛竹 Phyllostachys edulis

黑麦草 Lolium perenne

萝卜 Raphanus sativus

大麻 Cannabis stativa

促生、抗逆功能

促进根和茎的生长、无机磷
和有机磷的增溶

磷酸盐溶解、产生铁载体

无机磷和有机磷的增溶

产生 IAA、磷酸盐溶解、根
毛形成和生长

增 加 叶 绿 素 含 量 、产 生
IAA、产生铁载体、磷酸盐
溶解、抗真菌活性

抗真菌活性

植物激素的生物合成与调
节

疾病防御

产生铁载体

磷酸盐增溶、抗真菌活性

提高重金属耐受性

产生 IAA、磷酸盐增溶、产
生铁载体

生物防治

疾病防御

促进植物生长

促进植物生长、保护食草动
物

磷酸盐溶解、产生铁载体

内生菌

伯克霍尔德氏菌属 Burkholderia、肠杆菌属 Enterobacter、泛菌
属 Pantoea、假单胞菌属 Pseudomonas

假单胞菌属 Pseudomonas、泛菌属 Pantoea、芽孢杆菌属 Bacillus

假单胞菌属 Pseudomonas、芽孢杆菌 Bacillius

泛菌属 Pantoea、假单胞菌属 Pseudomonas、微杆菌属 Microbac⁃
terium、类芽孢杆菌属 Paenibacillus、金黄杆菌属 Chryseobacte⁃
rium

类芽孢杆菌属 Paenibacillus、泛菌属 Pantoea、芽孢杆菌属 Ba⁃
cillus

芽孢杆菌属 Bacillus、类芽孢杆菌属 Paenibacillus、肠杆菌 En⁃
terobacter、葡萄球菌 Staphylococcus、微杆菌属 Microbacterium

伯克霍尔德氏菌属 Burkholderia、肠杆菌属 Enterobacter

假单胞菌属 Pseudomonas、芽孢杆菌属 Bacillus

假单胞菌属 Pseudomonas

假单胞菌属 Pseudomonas、泛菌属 Pantoea

甲基杆菌属 Methylobacterium

草螺菌属 Herbaspirllum、微杆菌属 Microbacterium、科萨卡氏
菌属 kosakonia、假单胞菌属 Pseudomonas、类芽孢杆菌属 Paeni⁃
bacillus、苍白杆菌属 Ochrobactrum、黄杆菌属 Flavobacterium

短梗霉属 Aureobasidium

竹黄属 Shiraia

香柱菌属 Epichloë

曲霉属 Aspergillus

短梗霉属 Aureobasidium、链格孢属 Alternaria、旋孢腔菌属 Co⁃
chliobolus

参考文献

［70］

［71］

［32］

［72］

［73］

［34］

［74］

［33］
［75］

［76，77］
［78］

［79，80］
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菌细胞和上清液改善了胡卢巴的生长和产量性能，有

效抑制根腐病。从芦苇（Phragmites australis）种子中

分离出的假单胞菌属（Pseudomonas）会分泌未知的抗

真菌代谢产物，以抑制真菌病原体尖孢镰刀菌（Fu⁃

sarium oxysporum），另外分离的荧光假单胞菌（Fluo⁃

resces）也可以分泌一种蛋白酶，使其降解周围的微生

物蛋白质以获得有机氮，促进芦苇种子的发芽，增加

幼苗的根枝，提高宿主植物与其他植物的竞争力［85］。

除此之外，种子内生菌还可以产生一些脂肽类抗生素

基因，可以有效抵抗病原体。Yang 等［86］研究发现玉米

（Zea mays）种子内生细菌芽孢杆菌（Bacillus）中含有

生 物 控 制 相 关 基 因（包 括 bioA、bmyB、ituC、fenD、

srfAA、srfAB、yngG 和 yndJ），这些基因通过编码脂肽

抗生素对篮状菌（Talaromyces funchoosus）、草酸青霉

（Penicillium oxalicum）和轮枝镰孢菌（Fusarium verti⁃

cillioides）等病原体表现出抗性。

4. 1. 2　对食草动物和昆虫的抵抗力　植物和环境中

的多种生物，存在着对抗或互惠的关系，对于许多植

物而言，食草动物和昆虫是他们最突出的和最多样化

的攻击者，直接影响植物适应性生长［87］。而内生菌可

以赋予宿主植物食草动物抗性和昆虫抗性，使宿主植

物获取营养和庇护［88］。近期有研究发现，从红羊茅

（Festuca rubra）种子中分离的内生真菌 Epichloë  fes⁃

tucae，它 更 容 易 被 致 病 真 菌 麦 角 菌（Claviceps pur⁃

purea）感染，但在大多数受麦角菌感染的植物中都没

有发现蚜虫，因为麦角菌可以产生生物碱（如麦角碱、

麦角缬氨酸、麦角胺和 α ‐麦角隐碱），内生菌 Epi⁃

chloëfestucae 也能产生高浓度的麦角缬氨酸，这些相互

作用控制了一定数量昆虫，有利于红羊茅生长［89］。

Melchior 等［90］也 发 现 羊 茅 属 植 物 高 羊 茅（Festuca 

elata）种子内生真菌 Neotyphodium 会产生麦角生物

碱，在牛食用高羊茅后毒害自身，来达到保护高羊茅

免受动物侵扰的目的。此外，Jensen 等［91］研究了蚕豆

（Vicia faba）种子接种球孢白僵菌（Beauveria bassi⁃

ana）影响寄生蚜虫的宿主选择，根据观察到的真菌、

植物和昆虫之间的相互作用，发现在接种种子内生真

菌后，寄生蚜虫的数量显著降低。

4. 2　提高植物对非生物胁迫的抗性

4. 2. 1　重金属耐受　植物修复是利用绿色植物来转

移或转化环境中的污染物，从而减少环境污染，修复

对象主要是土壤及水体中的镍、镉、锌、铅等重金属或

芳香族有机污染物［92］。随着种子内生菌研究的不断

深入，研究者发现分离于超富集植物中的内生细菌可

以提高重金属的耐受，将种子内生菌接种于植物，不

但可以缓解重金属对植物的毒性，还可以影响土壤中

重金属的生物有效性，因此种子内生菌可以强化植物

修复作用［93］。张凯晔［94］研究发现在 Cu2+胁迫下，将田

菁（Sesbania cannabina）种子中分离的内生菌纤维化

纤维微细菌（Cellulosimicrobium）SC35 和根瘤菌接种

在幼苗上，幼苗的叶绿素含量增加，田菁生长得到促

进。种子内生菌也可以通过降低电解质和脂质过氧

化水平，调节植物抗氧化酶的活性和脂质过氧化，减

轻重金属诱导植物氧化胁迫导致的细胞膜损伤和氧

化应激损伤［95］。例如，披碱草（Elymus dahuricus）种子

中的内生真菌 Neotyphodium 通过影响抗氧化酶（包括

抗坏血酸过氧化物酶、过氧化氢酶和超氧化物歧化

酶）、脯氨酸和丙二醛含量的活性，增加了宿主植物披

碱草对重金属镉的抗性［96］。同样的，从土荆芥（Dys⁃

phania ambrosioides）种子中分离出的内生真菌黑附球

菌（Epicoccum nigrum）FZT214 会提高宿主植物不同

发育阶段的叶绿素含量和谷胱甘肽（GSH）含量，降低

脂 质 过 氧 化 作 用 ，调 节 宿 主 植 物 对 镉 胁 迫 的 耐

受性［97］。

4. 2. 2　耐盐性　植物在盐胁迫下受到生长阻碍是由

于盐度对其生理生化过程的影响，包括活性氧（ROS）
水平的升高、离子毒性、渗透平衡破坏以及缺水等问

题，这将导致植物生长迟缓进而影响农业生产力的发

展［98］。研究表明在盐碱环境中的种子内生菌本身具

有很高的耐盐性，这类内生菌在盐胁迫下可以促进宿

主植物生长［99］。从 4 种豆科牧草和 3 种禾本科牧草种

子中分离到的 3 株泛菌（Pantoea）和 5 株芽孢杆菌（Ba⁃

cillus），均对盐胁迫下苜蓿萌发率有积极作用［63］。另

外研究表明，花生（Arachis hypogaea）种子在接种内生

细菌芽孢杆菌（Bacillus）后，脯氨酸积累增加，苯酚和

过氧化氢水平降低，同时钾的吸收也增加，这是调节

相对含水量和增强渗透保护剂进而减轻盐度胁迫的

原因［100］。一种从燕麦（Avena sativa）种子中分离的橙

单胞菌科（Aurantimonadaceae）细菌含有类胡萝卜素

生物合成的基因簇，在盐胁迫条件下，能够增加拟南
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芥（Arabidopsis thaliana）幼苗的生物量和叶绿素含量

约 1. 4 倍，而且这种产生 β-胡萝卜素的橙单胞菌科菌

株，能通过减轻氧化损伤和清除活性氧（ROS）来缓解

拟南芥的盐胁迫［101］。同样的，种子传播的内生真菌

Epichloë gansuensis 在盐胁迫下可以上调醉马草（Ach⁃

natherum inebrians）的生物学过程，包括芸苔素类固醇

生物合成、氧化还原、细胞钙离子稳态、胡萝卜素生物

合成、蛋白酶体泛素依赖性蛋白分解代谢和原花青素

生物合成等，从而增强醉马草的耐盐性并增加其生

物量［102］。

4. 2. 3　抗旱性　植物生长发育过程中，干旱胁迫是

限制其生长发育最普遍的非生物因子之一，干旱胁迫

会导致植物种子萌发率降低，影响水分和物质的运

输，从而使植物的生长受到抑制。干旱胁迫归因于总

可溶性糖、果糖、葡萄糖和淀粉含量的增加［103］。共生

微生物尤其是内生菌通过合成抗氧化酶（超氧化物歧

化酶（SOD）、过氧化氢酶（CAT））、抗应激代谢物（脯

氨酸、甘氨酸、甜菜碱等）的生物合成和脱落酸的积累

来帮助植物克服干旱胁迫［104］。覃姚红［105］将分离于玉

米（Zea mays）种子的内生固氮菌阴沟肠杆菌（Entero⁃

bacter cloacae）接种于小麦能够起到人工施加氮肥的

效果，有效促进小麦生长，缓解其干旱效应。同样的，

Jeong 等［106］从入侵野莴苣（Lactuca serriola）种子中分

离的考氏科萨克氏菌（kosakonia cowanii），在干旱胁

迫下，对拟南芥（Arabidopsis thaliana）的生长具有促

进作用。过去的研究也表明，脯氨酸在对抗环境胁

迫，特别是水分胁迫方面发挥着重要的作用，在干旱

胁迫条件下植物积累脯氨酸是维持渗透压的一种策

略［107］。Sulman 等［108］探索了玉米（Zea mays）种子内生

细菌在干旱胁迫下对玉米的功效，发现在干旱胁迫下

接种假单胞菌（Pseudomonas），提高了玉米的脯氨酸

含量，这可能与脯氨酸生物合成通道的上调有关，以

将脯氨酸维持在更高的浓度，这有助于维持细胞的水

分状态，并保护膜免受干旱造成的压力。此外还增加

了玉米幼苗中抗氧化酶，即脯氨酸（Pro）、过氧化氢酶

（CAT）、谷胱甘肽过氧化物酶（GPX）、谷胱甘肽还原

酶（GR）和超氧化物歧化酶（SOD）的浓度。

5　展望

种子是植物生态系统中重要的组成部分，也是种

质资源的载体，其中含有丰富的微生物资源。在长期

进化演变过程中，它们与土壤中其他微生物相互作

用，共同影响着植物的生长和发育，这些微生物在土

壤中扮演着重要角色，帮助植物吸收营养和抵抗病

害。内生菌通过水平传播和种子垂直传播进而进入

植物根际，通过交换养分和信号物质，相互作用促进

植物生长。在种子内生菌、土壤、植物根际和植物本

身之间形成的这种复杂生态系统中，各个组成部分之

间的相互作用密切而微妙。种子内生菌通过影响植

物的生长和发育，间接影响着整个生态系统的稳定性

和多样性。因此，深入研究种子内生菌的多样性和促

生抗逆功能，对于维护生态系统的平衡和生物多样性

具有重要意义。

随着分子生物学、基因组学和代谢组学等新技术

的发展，人们对种子内生菌的认识不断深入，越来越

多的种子内生菌逐渐被发现和鉴定。这些内生菌在

植物中发挥着重要的生物活性作用，为农业生产带来

了巨大的经济效益。然而，目前种子内生菌资源研究

中还存在需要深入探讨的问题：

（1）  种子内生菌定殖、传播方式和多样性研究。

目前对种子内生菌的分布特征和遗传多样性的研究

还比较少，导致无法更好地了解其在宿主植物中的生

态位。通过纯培养方法和非培养方法相结合的方式

来揭示种子内生菌多样性。随着宏基因组技术的成

熟，可从分子水平上研究种子内生菌群落组成、定殖、

传播等，为种子内生菌提供更多的信息。此外内生菌

是否被宿主植物选中来造福下一代，还是这些内生菌

利用种子作为自身传播和定殖的载体，这些关联进化

的意义还需深究。

（2）  植物 ‐种子内生菌共生互作机制研究。虽然

大部分研究已经阐明种子内生菌具有多种促生、抗逆

功能，但是机理尚不清楚，特别是水稻、玉米、小麦等

重要经济作物的种子内生菌。未来需要深入开展相

关研究，为种子内生菌的开发利用提供理论依据，在

此基础上结合蛋白质组学、转录组学和代谢组学方法

可以对种子内生菌与幼苗相互作用的机制提供详细

的理论解释，为下一步将种子内生菌相关研究应用在

促进植物生长及抗逆、生物菌剂、环境保护等方面提

供重要的前期积累和理论参考。
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（3）  筛选有益菌株用于微生物菌剂、种衣剂开

发。种子内生菌在植物生长发育、抵御病虫害、抗旱

耐盐以及植物修复等方面扮演重要角色。在了解种

子内生菌促进植物生长发育机制的基础上，可以利用

基因工程技术操控种子内生菌有益性状，使有益特性

在宿主和非宿主植物中表达，进一步优化种子内生菌

的结构和生存力，进而提高植物免疫力，达到防控病

虫害的目的。另外，可将有益内生菌制备成微生物菌

剂或种衣剂替代化学农药来维持生态平衡、保障作物

安全和人类身体健康。
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Research advances in the growth-promoting and 
stress resistance mechanisms of seed endophytes

LI　Shan-jia1，2，YUAN　Ya-ling1，WU　Le-le1，LI　Jiang-yong1

（1. College of Life Science and Engineering，Lanzhou University of Technology，Lanzhou 730050，China；

2. Key Laboratory of Cold and Arid Zone Land Surface Processes and Climate Change，Chinese Academy 

of Sciences，Lanzhou 730000，China）

Abstract：A diverse community of endophytes colonizes various plant organs. These microorganisms migrate 
from the environment to the plant through horizontal and vertical transmission. Horizontal transmission occurs via en‐
vironmental routes such as inter-roots，stomata，some pollinators or flowers，enabling colonization of multiple plant 
organs. Vertical transmission，in contrast，involves the inheritance of endphytes through seeds to the next generation.
These seed endophytes not only promote the plant's own growth and development，but also enhance the plant's ability 
to tolerate adversities such as salinity，drought，pests and diseases. This review provides an overview of the transmis‐
sion modes and diversity of seed endophytes，with a focus on recent advances in understanding their roles in plant-
microbe symbiosis at the  physiological level. We discuss their contributions to promoting plant growth and enhancing 
plant resistance to biotic stresses （inhibition of pathogens，resistance to herbivores and insects） and abiotic stresses 
（heavy metal tolerance，salinity tolerance，and drought tolerance）. Finally，we explore the future research directions of 
seed endophytes in terms of colonization，diversity，development of beneficial strains，and mechanisms of growth pro‐
motion and stress tolerance.

Key words：seed endophytes；transmissions；diversity；growth‐promoting；salt tolerance；drought resistance
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