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摘  要  森林生态系统中几乎所有的植物都与内生菌共生，许多植物没有内生菌不能正常生长发育. 近年来内生菌对植物

生长和健康的重要性逐渐受到重视，但现有研究主要集中在农作物上，关于木本植物的内生菌尤其是种子相关的内生

菌，研究十分缺乏. 木本植物种子内生菌种类繁多，可分为内生细菌（如假单胞菌属Pseudomonas、芽孢杆菌属Bacillus 
sp.、欧文氏菌属Erwinia sp.等）、内生真菌（如链格孢属Alternaria sp.、枝孢属Cladosporium sp.、镰刀菌属Fusarium 
sp.等）和内生放线菌（如链霉菌属streptomyces和拟诺卡氏菌属 Nocardiopsis等）. 环境中的微生物通过根际、茎圈、

叶圈、花球圈以及心皮圈等定殖于木本植物的各个器官，传递到种子组成种子内生菌. 内生菌在种子中占据着内种皮、

胚、胚乳等生态位. 宿主植物可选择有益的内生菌，通过种子垂直传播给下一代. 木本植物种子内生菌不仅可以直接促

进种子的萌发和幼苗的建立，还可产生次生代谢产物预防植物病害、保护植物健康等，但也有种子内生菌对种子萌发和

植物生长产生有害作用. 未来，随着宏基因组技术的发展，可在分子水平上深入研究木本植物种子内生菌种类、定殖与

传播途径等；另外，聚焦木本植物种子内生菌次生代谢产物开发方面的研究，可在植物病虫害防治方面产生实际应用价

值. （图1 表1 参70）
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Abstract   Almost all plants in forest ecosystems live in symbiosis with endophytes, and many plants cannot 
grow normally without endophytes. In recent years, the importance of endophytes for plant growth and health 
has gradually attracted attention. However, most current studies focused on crops, and studies on woody plant 
endophytes, especially seed-related endophytes, are very rare. There are many species of endophytes in woody 
plant seeds, which are divided into endophytic bacteria (e.g., Pseudomonas, Bacillus sp., and Erwinia spp.), 
endophytic fungi (e.g., Alternaria sp., Cladosporium sp., and Fusarium sp.), and endophytic actinomycetes (e.g., 
Streptomyces and Nocardiopsis). Microorganisms in the environment colonize various organs of woody plants: 
through the rhizosphere, caulosphere, phyllosphere, anthosphere, or carposphere, and are transmitted to the 
seeds to form seed endophytes. Endophytes occupy niches such as endosperms, embryos, and endosperms 
in seeds. Host plants can choose beneficial endophytes to transmit vertically to the next generation through 
seeds. Woody plant seed endophytes can directly promote seed germination and seedling establishment and 
produce secondary metabolites to prevent plant diseases and protect plant health. However, some woody plant 
seed endophytes are harmful to seed germination and plant growth. With the development of metagenomics 
technology, it will be possible to research seed endophyte species, colonization, and transmission methods at 
the molecular level. In addition, studying the secondary metabolites of woody plant seed endophytes could have 
practical applications in plant disease and pest control.
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植物内生菌是指在生活史的某一阶段或全部阶段生活于

健康植物的各种组织和器官内部，对植物组织没有引起明显

病害症状的微生物[1]. 许多研究从表面消毒的植物器官如根、

茎、叶、果实和种子中发现了内生菌[2]. 木本植物种子内生菌早

在20世纪六七十年代 [3 -4]被分离出来，但由于取样样本的局限

性，且大多数内生菌是不可培养的，目前大部分研究局限于可

培养的内生菌[5]，对木本植物种子内生菌的研究并不系统. 
种子是木本植物繁殖的重要器官，利于在新环境中扩散
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和适应，特别是在野外环境中大多数木本植物靠种子繁殖，

种子能长时间处于迟钝状态，在适宜条件下发育成新的植

株 [6]. 在森林生态系统中，受鸟类、食草动物、病原体和恶劣环

境的影响，木本植物在种子和幼苗阶段通常是死亡率最高的. 
因此，提高种子和幼苗的成活率对于木本植物的繁殖至关重

要. 在生态系统中，种子与许多有益微生物结合 [7]，种子内生

菌能够促进种子萌发和幼苗生长，并保护幼苗免受伤害 [6]，为

植物早期定植提供条件. 
木本植物种子内生菌世代相传，可以垂直传播到下一代. 

种子内生菌经过宿主植物长期的进化选择，具有与宿主植物

高度相似的内生菌种类. 种子能为内生菌提供一个相对稳定

的保护场所 [5]，避免外界环境对内生菌造成伤害. 研究证明含

有内生菌的种子能够提高种子萌发率和幼苗成活率，对于提

高人工林疾病的抵抗力和恢复力也具有重要作用[8]. 另外，许

多内生菌能合成生长素、细胞分裂素等激素促进宿主植物生

长，产生固氮酶、溶磷酶、铁载体促进宿主植物对营养元素的

吸收 [9-11]. 在林业生产上，通过使用内生菌育种，生产具有抗病

虫害的种子，并将内生菌传播到子代，可对森林生态系统具有

持续的有益影响[5]. 
虽然木本植物种子内生菌在森林更新和健康中具有潜在

积极作用，但与作物种子内生菌相比，几乎没有受到关注 [12]. 
了解清楚木本植物种子内生菌，是如何被树木吸收、传播到种

子并影响种子发芽和幼苗生长，对于森林生态系统发展至关

重要. 因此，本文综述了木本植物种子内生菌的种类、定殖途

径、传播方式以及它们对木本植物的作用，试图阐述种子内生

菌的组成、定殖途径及在种子中的生态位等问题，为木本植物

种子内生菌的研究和应用提供一定的参考. 

1  木本植物种子内生菌的组成

1.1  种 类
木本植物种子内生菌种类繁多，分为内生细菌、内生真菌

和内生放线菌 [13].  Fort等证实木本植物种子中含有拮抗病原

菌，母株不仅将病原体传播至后代，还将拮抗病原菌传播给后

代，避免对后代产生病害作用[12]. 近年来，有关树木内生菌的

研究多集中在叶内生菌上，这些研究认为叶内生菌丰富度远

远高于种子内生菌[14]. 但最新研究表明，木本植物种子存在丰

富多样的内生菌群落 [13]. 对木本植物种子内生菌丰富度的研究

常采用培养法和荧光原位杂交（FISH）法 [5]. 培养法将表面消

毒的种子在培养基上培养，挑取单菌落纯化培养，提取DNA
进行16S rRNA基因序列分析进行菌种鉴定；荧光原位杂交法

主要用于确定植物组织中是否存在内生菌，将树脂包埋的植

物组织切片染色或用特定的细菌探针，在荧光显微镜下观察

内生菌位置，可确定内生菌在木本植物种子中的生态位. 若在

显微镜下未观察到种子内生菌，可继续采用宏基因组分析，确

定种子中所有可存活但没有观察到的内生菌. 
基于以上研究方法，科研人员已经从松属植物种子，如落叶

松（Larix gmelinii (Rupr.) Kuzen.）、蒙地松（Pinus monticola）、
美国黄松（Pinus ponderosa）、美国黑松（Lodgepole pine）、
湿地松（Pinus elliottii）[13-18]、挪威云杉（Picea abies）、白蜡树

（Fraxinus sp.）、橡树（Quercus palustris Münchh.）、无梗花

栎（Quercus petraea）、鸡爪槭（Acer palmatum Thunb.）、喜
树（Camptotheca acuminata Decne.）、桉树（Eucalyptus）、
西加云杉（Sitka spruce）等木本植物的种子中分离鉴定出了

多种内生菌 [12-13, 19-23].  汇总以上研究结果来看，在属水平上，

种子内生细菌主要有假单胞菌属（Pseudomonas）、泛菌属

（Pantoea）、葡萄球菌属（Staphylococcus sp.）、欧文氏菌

属（Erwinia sp.）、甲基杆菌属（Methylobacterium sp.）、多

种芽孢杆菌属（Bacillus sp.）等 [15, 19-21, 23]. 种子内生真菌主要

有链格孢属（Alternaria sp.）、枝孢属（Cladosporium sp.）、

球腔菌属（Mycosphaerella）、附球菌属（Epicoccum sp.）、

青霉菌属（Penicillium sp.）、拟茎点霉属（Phomopsis sp.）
等 [14, 16, 21, 24-25].  种子内生真菌还包括一些病原真菌，例如多孢

链霉菌（Sydowia polyspora）、木霉属（Trichoderma sp.）、曲

霉属（Aspergillus）等 [16, 24-27]，这些病原菌降低种子活力，影响

种子萌发和幼苗发育，而且多孢链霉菌还可能在树木生长过程

中造成叶枯病 [16]. 相比内生细菌与内生真菌，木本植物种子内

生放线菌的研究相对较少，目前已从喜树和桉树中分离鉴定出

了链霉菌（Streptomyces）、拟诺卡氏菌属（Nocardiopsis）、弗

兰克氏菌科（Frankiaceae）[22, 25]. 具体木本植物内生菌种类见

表1. 
1.2	 木本植物种子内生菌丰富度和群落组成的影响

因素
木本植物种子中含有种类丰富的内生菌，不同内生菌共

同组成内生菌群落. 内生菌在种子中数量不同，因此种子具有

不同的内生菌丰富度 [36].  种子内生菌丰富度和群落组成受许

多因素的影响，如种子基因型以及种子和幼苗发育的环境条

件等. 了解木本植物种子相关内生菌的丰富度和群落组成的

因素对于树木健康具有重要作用[13]. 
宿主是决定着内生菌丰富度和组成的关键因素，植物有

能力选择有价值的定殖内生菌 [11].  Franić等认为木本植物种

子内生菌群落丰富度与组成最主要受宿主的影响，不受环境

和宿主分布范围的影响[13]. U’Ren等对北方森林的研究表明内

生菌群落丰富度和组成不受地理或环境的改变 [37]，决定因素

是宿主植物的过滤作用. 同样地，Harrison等跨空间尺度对植

物内生菌组成进行了研究 [38]，证明宿主植物的过滤作用最为

关键. 木本植物种子可随动物取食、动物携带、经济贸易等移

动，内生菌随之移动，并在新环境中传播和建立，其过程受宿

主植物可用性的限制 [37].  除此之外，木本植物种子内生菌丰

富度和组成可能还与宿主植物年龄有关. 姚晓玲等从未成熟

的喜树种子中分离出24株放线菌，成熟种子中分离出9株放线

菌，未成熟种子内生菌数量远远高于成熟种子数量 [22].  但在

木本植物叶片中，出现相反的情况：在花旗松（Pseudotsuga 
menziesii）中树龄较老的树比树龄小的树更容易被内生菌侵

染，这是因为较老的树冠层较高，增加了风生孢子的交换 [39]. 
以往的研究，尽管将内生菌与宿主的生态功能联系起来了解内

生菌的分布，然而宿主植物的地理位置与气候的关系会混淆内

生生物地理学，因此内生真菌多样性的驱动因素尚待研究. 真
菌受非生物条件，如温湿度、风和光等的巨大影响 [40]，因此这

些环境因素有可能会影响木本植物种子内生菌的丰富度和组

成，但也有研究表明年平均温度与降水不会对植物内生菌丰富

度产生影响[37]. 

2  木本植物种子内生菌的定殖策略

2.1  定殖途径以及来源
研究木本植物种子内生菌时，了解内生菌在种子中的生态

位与定殖途径是很重要的. 内生菌在种子中占据不同的生态

位 [41]，可通过荧光原位杂交技术观察分析内生菌在种子不同

部位的定殖状况，使种子内生菌的研究可视化. 了解定殖过程
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表1  木本植物种子内生菌种类

Table 1  Endophyte species in woody plant seeds
内生菌 Endophyte 科/属 Family/genus 植物 Plant

内生细菌
Endophytic bacteria

假单胞菌属 Pseudomonas

挪威云杉 Picea abies [19

橡树 Quercus palustris Münchh. [21]

美国黄松 Pinus ponderosa [15]

阿拉伯咖啡 Coffea Arabica [28]

拉恩氏菌属 Rahnella 挪威云杉 Picea abies [19]

泛菌属 Pantoea
白蜡树 Fraxinus spp. [20] 

美国矮松 Pinyon edulis [15]

阿拉伯咖啡 Coffea Arabica [28]

红球菌属 Rhodococcus 白蜡树 Fraxinus spp. [20] 

微小杆菌属 Exiguobacterium 白蜡树 Fraxinus spp. [20] 

葡萄球菌属 Staphylococcus sp. 白蜡树 Fraxinus spp. [20] 

美国矮松 Pinyon edulis [15]

芽孢杆菌属 Bacillus sp.

白蜡树 Fraxinus spp. [20]

桉树 Eucalyptus [23]

美国黄松 Pinus ponderosa [15]

美国矮松 Pinyon edulis [15]

阿拉伯咖啡 Coffea Arabica [28]

高地芽孢杆菌 Bacillus altitudinis 葡萄 Vitis vinifera L. [5] 
简单芽孢杆菌 Bacillus simplex 葡萄 Vitis vinifera L. [5] 

苏云金芽孢杆菌 Bacillus thuringiensis 葡萄 Vitis vinifera L. [5] 
解淀粉芽孢杆菌 Paenibacillus amylolyticus 葡萄 Vitis vinifera L. [5] 
金黄色葡萄球菌 Paenibacillus amylolyticus 葡萄 Vitis vinifera L. [5] 
黄曲霉杆菌 Curtobacterium sp. 阿拉伯咖啡 Coffea Arabica [28]

巨大芽孢杆菌属 Bacillus megaterium 桉树 Eucalyptus [23]

丙酸杆菌属 Propionibacterium 橡树 Quercus palustris Münchh. [21] 

丛毛单胞菌科 Delftia 橡树 Quercus palustris Münchh. [21] 

肠杆菌科 Enterobacteriaceae 橡树 Quercus palustris Münchh. [21] 

肠杆菌属 Enterobacter spp. 美国矮松 Pinyon edulis [15]

γ-变形杆菌 Gammaproteobacteria sp. 美国矮松 Pinyon edulis [15]

欧文氏菌属 Erwinia sp. 橡树 Quercus palustris Münchh. [21] 

美国矮松 Pinyon edulis [15]

鞘氨醇单胞菌 Sphingomonas sp. 美国矮松 Pinyon edulis [15]

拟杆菌属 Paenibacillus sp. 桉树 Eucalyptus [23]

腐殖拟杆菌属 Paenibacillus humicus 桉树 Eucalyptus [23]

孟氏肠球菌属 Enterococcus mundtii 桉树 Eucalyptus [23]

甲基杆菌属 Methylobacterium sp. 桉树 Eucalyptus [23]

可变甲基杆菌属 M. variabile 桉树 Eucalyptus [23]

赖氨酸杆菌属 Lysinibacillus sp. 美国黄松 Pinus ponderosa [15]

嗜冷杆菌 Psychrobacillus sp. 美国黄松 Pinus ponderosa [15]

间座壳属 Diaporthe sp. 金鸡纳属 Cinchona ledgeriana [29]

伯克霍尔德菌 Burkholderia 阿拉伯咖啡 Coffea Arabica [28]

弗氏耶尔森氏菌 Yersinia frederiksenii 阿拉伯咖啡 Coffea Arabica [28]

微球菌 Micrococcus sp. 阿拉伯咖啡 Coffea Arabica [28]

寡氧单胞菌 Stenotrophomonas sp. 阿拉伯咖啡 Coffea Arabica [28]

内生真菌
Endophytic fungi

链格孢属 Alternaria sp.
橡树 Quercus palustris Münchh. [21] 

茶条槭 Acer ginnala Maxim [24]

美国黑松 Lodgepole pine [16]

桉树 Eucalyptus [25]

德巴利氏酵母属 Debaryomyces 橡树 Quercus palustris Münchh. [21] 

芹菜角弯属 Apiognomonia 橡树 Quercus palustris Münchh. [21] 

黑腐皮壳菌科 Valsaceae 橡树 Quercus palustris Münchh. [21] 

子囊菌 Ascomycota 橡树 Quercus palustris Münchh. [21] 

球腔菌属 Mycosphaerella 橡树 Quercus palustris Münchh. [21] 

马拉色菌属 Malassezia 橡树 Quercus palustris Münchh. [21] 

金担子菌属 Aureobasidium 橡树 Quercus palustris Münchh. [21] 

附球菌属 Epicoccum sp. 橡树 Quercus palustris Münchh. [21]

茶条槭 Acer ginnala Maxim [24]

鹅耳枥外囊菌 Taphrina carpini 无梗花栎 Quercus petraea [12]

纤细枝孢菌 Cladosporium delicatulum 无梗花栎 Quercus petraea [12]

黑附球菌 Epicoccum nigrum 无梗花栎 Quercus petraea [12]

苏铁弯曲杆菌 Curvibasidium cygneicollum 无梗花栎 Quercus petraea [12]

炭疽菌属 Colletotrichum 鸡爪槭 Acer palmatum Thunb. [13] 

壳针孢属 Septoria 鸡爪槭 Acer palmatum Thunb. [13] 

红酵母属 Rhodotorula 落叶松 Larix gmelinii (Rupr.) Kuzen. [13]

亚隔孢壳属 Didymella 落叶松 Larix gmelinii (Rupr.) Kuzen. [13]

半胱氨酸杆菌 Cystobasidium 落叶松 Larix gmelinii (Rupr.) Kuzen. [13]

Kabatina 松属 Pinus [13]

副孢子菌 Parastaganospora 水青冈属 Fagus [13]

穆里噬菌体 Muriphaeosphaeria 水青冈属 Fagus [13]
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能更好地预测微生物与植物的相互作用，以及在实际应用中内

生菌是否可以在环境中建立自己的地位非常重要. 
土壤中有丰富多样的微生物，在木本植物种子中检测

到的内生菌如芽孢杆菌、假单胞菌、欧文氏菌等，与土壤微

生物菌群相似 [42-43].  木本植物幼苗生长过程中，根系着生在

土壤中，土壤微生物可通过初生根、侧根裂缝以及植物生长

过程中的各种组织伤口进入根系 [44].  有的细菌如伯克霍氏

菌（Burkholderia sp.）能分泌内葡聚糖酶和内半乳糖醛酸

酶降解植物细胞壁，进入根的内部组织 [45]；肠杆菌属JM22
（Enterobacter asburiae JM22）和荧光假单胞菌89B-61
（Pseudomonas jluorescens 89B-61）进入植物体依赖于水

解植物细胞壁纤维素的能力 [1]. 另外，如果植物根系受伤，更

多分泌物从伤口渗出，吸引土壤中的微生物，进而定殖植物

体 [46]. 这些细菌进入植物体取决于宿主植物的过滤作用，如前

文所述，宿主可以选择有益的微生物定殖体. 进入根内部后，

微生物通过木质部维管系统（木质部导管定殖可以解释来自

根际的内生菌的定殖途径 [47]）、蒸腾作用等向植物地上部分移

动，微生物可向花、果实和种子等生殖器官迁移，随着植物生

殖器官的成熟，进入子房定殖胚珠中，胚珠进而发育成种子，

微生物成功定殖于种子，组成种子内生菌 [48].  Compant等先

后从微生物由植物根际到植物组织定殖的各个步骤 [5, 45, 47]，

系统研究了不同内生菌对葡萄的定殖途径与生态位：用伯克

霍氏菌（Burkholderia sp.）菌株PsJN接种葡萄，了解微生物

的定殖途径，最终在葡萄根表面、花序、种子等各个器官中被

检测到，证明了微生物从根系进入植物体后向植物上部传递. 
Compant等在2011年又进行了一项试验，对葡萄接种芽孢杆

菌，应用荧光原位杂交技术在种子不同部位的部分切片中发

现了内生菌，证明芽孢杆菌可能只定殖种子的某些部分 [5]. 
除了来自土壤的定殖途径，微生物还可通过茎圈、叶圈、

花球圈以及心皮圈定殖植物的各个器官，进而定殖种子（图

1）. 空气和雨水中的微生物通过叶片气孔 [49]、茎皮孔等进入植

物叶片和茎中，进一步扩展到导管，进而传输至种子，组成种

子内生菌[50]. 尽管空气中有丰富的微生物群，但由于其和种子

发生关联是短暂和偶然的，因此空气中的微生物不太可能对

内生菌 Endophyte 科/属 Family/genus 植物 Plant

内生真菌
Endophytic fungi

球果伞属 Strobilurus 云杉属 Picea [13]

Hormonema 蒙地松 Pinus monticola [14]

桉树 Eucalyptus [25]

白僵菌 Beauveria 蒙地松 Pinus monticola [14]

枝孢属 Cladosporium sp.

蒙地松 Pinus monticola [14]

茶条槭 Acer ginnala Maxim [24, 30]

美国黑松 Lodgepole pine [16]

桉树 Eucalyptus [25]

香椿 Toona sinensis Roem [31]

地丝霉属 Geomyces 蒙地松 Pinus monticola [14]

肉毒杆菌属 Sarcinomyces 蒙地松 Pinus monticola [14]

多孢链霉菌 Sydowia polyspora
黄松 Pinus ponderosa [26]

美国黑松 Lodgepole pine [16]

松属 Pinus [27]

拟茎点霉属 Phomopsis sp. 茶条槭 Acer ginnala Maxim [24, 30]

脉孢菌Neurospora sp. 茶条槭 Acer ginnala Maxim [24]

茎点霉属 Phoma sp. 茶条槭 Acer ginnala Maxim [24, 30]

青霉菌属 Penicillium sp. 茶条槭 Acer ginnala Maxim [24]

美国黑松 Lodgepole pine [16]

镰刀菌属 Fusarium sp.
茶条槭 Acer ginnala Maxim [24, 30]

美国黑松 Lodgepole pine [16]

桉树 Eucalyptus [25]

腐皮镰刀菌 Fusarium solani 夹竹桃 Tabernaemontana heyneana Wall. [32] 

枯萎镰刀菌 Fusarium subglutinans 辐射松 Pinus radiata [33]

木霉属 Trichoderma sp. 茶条槭 Acer ginnala Maxim [24]

景天侧耳孢属 Pleosporales Incertae Sedis 茶条槭 Acer ginnala Maxim [24]

卡氏根瘤菌 Rhizosphaera kalkhoffii 美国矮松 Pinyon edulis [15]

曲霉属 Aspergillus 桉树 Eucalyptus [25]

黑孢属 Nigrospora 桉树 Eucalyptus [25]

拟盘多毛孢属 Pestalotiopsis 桉树 Eucalyptus [25]

色二孢菌 Lasiodiplodia theobromae 松属 Pinus [27]

中间双孢 Diplodia intermedia 松属 Pinus [27]

曲弗里弯孢霉 Curvularia trifolii 夹竹桃 Tabernaemontana heyneana Wall. [32] 
外瓶霉属 Exophiala sp. 夹竹桃 Tabernaemontana heyneana Wall. [32] 
沃德霉属 Wardomyces sp. 夹竹桃 Tabernaemontana heyneana Wall. [32] 
Diplodia sapinea 松属 Pinus [27], 科西嘉松 Corsican pine  [34]

Caloscypha fulgens 西加云杉 Sitka spruce [35]

Incertae sedis sp. 茶条槭 Acer ginnala Maxim [30]

可可毛色二孢 Lasiodiplodia theobromae 湿地松 pinus elliottii [17-18], 松属 Pinus spp. [28] 

内生放线菌
Endophytic actinomycetes

链霉菌 Streptomyces 喜树 Camptotheca acuminata Decne. [22] 

拟诺卡氏菌属 Nocardiopsis 喜树 Camptotheca acuminata Decne. [22] 

弗兰克氏菌科 Frankiaceae 桉树 Eucalyptus [23]

未标注中文的拉丁名未查到对应中文名. 
The Latin name without Chinese is Chinese name not found.

续表1  Table 1 (continued)
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种子内生菌作出重大贡献 [51]. 花是种子发育的场所，由于它在

植物体上的位置，有助于微生物通过空气、雨水和传粉者（蜜

蜂、蝴蝶、鸟类、蚂蚁等）传播至花球圈，微生物通过子房上

的花朵气孔进入，定殖于生殖器官内部 [5]. 木本植物种子发育

时间较长，例如松树种子约在授粉后18个月成熟 [15]，如此长的

发育期对微生物定殖种子提供充分的条件. Deckert等对微生

物或微生物繁殖体（孢子）等可能进入松树种子的途径进行

了详细的阐述 [15]：松树通过有丝分裂产生配子，二倍体花粉

母细胞减数分裂形成花粉锥，产生四个花粉粒（不成熟的微

型配子体）. 花粉发育过程中，花粉锥中的微生物会进入花粉

上或花粉中. 花粉随风散播，裸子植物孢子体发达，配子体退

化，胚珠裸露，传粉时胚珠上的传粉滴将花粉粘住 [52]. 花粉在

胚珠的授粉腔中形成花粉管，通过花粉管萌发将精子输入胚

珠，微生物随之进入胚珠，若定殖成功，则随胚珠发育成种子

成为种子内生菌. 内生菌定殖后，形成内生孢子，这是种子内

生菌定殖成功的一个重要特征，在种子成熟过程中受到保护

以便后续发育. 也有报道说微生物定殖在茎（芽）或胚的分生

组织中，使某些微生物在分化过程中被带入种子 [53]. 果实或种

子散播过程中可被动物取食、反刍然后排便，种子暴露在不同

的微生物群中，动物口腔和肠道中的微生物如肠杆菌属可能

在这期间定殖于种子，组成种子内生菌[51]. 
2.2  定殖生态位

目前对木本植物种子内生菌定殖生态位的研究，虽然可

采用荧光原位杂交法利用显微镜分析其定殖生态位，但我们

对于自然条件下木本植物内生菌在种子中定殖的生态位了解

相对较少 [5]. 种子各部分发育成幼苗对应部分，确定内生菌在

种子中的哪些部位存在，对于种子萌发和幼苗生长提供一定

的依据，因此，了解内生菌定殖的位置非常重要. 微生物定殖

于种子中，免受外界环境影响，并且种子能为内生菌提供生存

所需的糖类、氨基酸、有机酸等营养物质，因此种子对于微生

物定殖是具有吸引力的，但仅有部分微生物能适应种子内部

环境 [51]. 
木本植物种子一般由种皮、胚、胚乳三部分组成，有的植

物成熟的种子只有种皮和胚两部分. 在种子发育过程中，特别

是积累贮藏物质时，内生菌菌丝随处可见 [16].  Paul等在2013
年仅从美国黑松种子的种皮和大配子体分离到真菌培养物 [16]. 
Fort等以表面灭菌的无梗花栎种子为材料，发现内生菌存在

于内种皮和胚中，以子囊菌为主，种皮内生菌占79.1%，胚内生

菌占83% [12]. Compant等采用培养法和荧光原位杂交法对葡

萄种子内生菌生态位进行了探究 [5]，发现芽孢杆菌在种子胚乳

细胞壁上存在. Abdelfattah等分析了橡树种子不同部位内生

菌[21]，发现内生菌主要存在于种子胚中，并且胚中的微生物多

样性是果皮的2-4倍，主要以假单胞菌为主. 相比种皮，定殖到

胚和胚乳上的内生菌更可能垂直传播到下一代. 因为胚是由

胚根、胚轴、胚芽和子叶组成，种子萌发时，胚根突破种皮发

育成主根，胚轴发育成茎，胚芽发育成茎和叶，子叶成为绿叶，

种子发育成新的植株. 种子中的大部分内生菌随之进入植物

幼苗的根系、叶片等部位，在植物生长发育中发挥作用. 

图1  木本植物种子内生菌的垂直传播与定殖途径. 虚线框中代表定殖途径，实线框代表垂直传播，图片修改自文献 [8, 47]. 
Fig. 1  Vertical transmission and colonization of endophytes in woody plants seeds. The dotted line represents the colonization pathway, 
and the solid line represents the vertical transmission. Drawing modified from Ref [8, 47].
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3  木本植物种子内生菌的传播方式

木本植物种子内生菌被称为系统性内生菌 [54]，主要是通

过垂直传播获得的，垂直传播是指母体植物通过种子将微生

物直接传递给后代，即从一个宿主世代传递到种子中的下一个

世代 [12]. 种子中的内生菌有可能世代传播，但是很少有内生菌

能在植物上连续世代定殖. 种子内生菌的世代遗传能力取决

于微生物与植物基因型的相互作用 [44]. 如果在某种木本植物

连续几个世代中发现相同的内生菌群，则可认为这些垂直传

播的内生菌群在植物适应性方面起着重要的作用 [23].  只有合

适的内生菌群才能够适应种子内部环境，在植物体中持续传

播数代. 
垂直传播将有益内生菌传递给下一代，使种子先天便拥

有了内生菌，并且在传播过程中减弱有害微生物的致病性，种

子内生菌在木本植物种子萌发 [11]和幼苗定植阶段 [55]直接起作

用，促进植物适应当地生物与非生物条件. 随着木本植物幼苗

的生长，种子内生菌可通过植物维管组织向上转移到茎、叶等

器官中（图1）. Ferreira等首次对10种桉树种子内生细菌传播

方式进行研究 [23]证明，芽孢杆菌、肠球菌、拟杆菌、甲基杆菌

等桉树种子内生细菌等均能从种子向幼苗垂直转移. 并且将

标记了gfp基因的内生细菌聚集泛菌（Pantoea agloomerans）
作用于表面消毒的种子，种子成苗后，在荧光显微镜下对幼苗

根、茎、叶进行观察，在根细胞间与茎木质部导管内观察到了

聚集泛菌. 证明了内生菌可以从种子垂直传播到幼苗，保证了

宿主植物中有微生物群落的支持. 了解清楚垂直传播在建立

种子内生菌中的作用，有助于开发微生物菌剂应用于木本植

物幼苗的生产与保护幼苗免受病虫害影响. 但关于木本植物

种子内生菌的垂直传播过程和机制，目前还知之甚少，需要进

一步的深入研究. 

4  木本植物种子内生菌的作用

4.1  有利作用
4.1.1  促进植物生长　　木本植物种子内生菌能对宿主植物

产生中性或有益的影响，在有益作用方面表现为促进植物生

长. 在木本植物中，种子传播的内生菌是母体提供的组成种子

的重要部分，对种子的萌发、早期植物活力和幼苗存活率至关

重要 [8]. Shearin等研究 [56]证明链格孢属、青霉菌属、茎点霉属

等种子内生真菌对种子萌发和幼苗的生长具有显著的促进作

用. 在白蜡树[20]、桉树[23]、美国黄松 [15]、阿拉伯咖啡树[28]和葡

萄[5]等木本植物种子中均发现有芽孢杆菌属，包含高地芽孢杆

菌、简单芽孢杆菌、苏云金芽孢杆菌、解淀粉芽孢杆菌和巨大

芽孢杆菌. 芽孢杆菌是一种有益菌，它能分泌细胞分裂素，打

破种子休眠，促进种子萌发，提高幼苗存活率；还能产生生长

素促进幼苗根系生长和生物量的积累[23, 57]. 芽孢杆菌属还能

通过产生1-氨基环丙烷-1-羧酸（ACC）脱氨酶分解乙烯前体

物ACC抑制植物乙烯的产生，降低乙烯浓度进而促进植物生

长 [55]. Ferreira等从桉树种子中分离出的聚集泛菌33.1菌株、

甲基杆菌属具有产生生长素刺激种子萌发和幼苗生长的作

用，用聚集泛菌33.1菌株接种桉树种子，聚集泛菌主要定殖于

植物根系，促进幼苗根系的伸长 [23]. 同样，Donnarumma等研

究 [20]发现白蜡树种子中的葡萄球菌属、微杆菌属也能产生生

长素促进种子萌发和幼苗生长. 泛菌属在有的报道中被认为

是植物病原菌，但在白蜡树和美国矮松种子中发现其具有溶

磷的作用，能促进植物生长，展现出有益的特性 [15, 20]. 另外，

氮、磷等营养元素是植物生长所必需的营养元素，木本植物种

子内生菌如芽孢杆菌属、假单胞菌属、伯克霍尔德菌能产生固

氮酶、溶磷酶和铁载体促进植物对氮、磷、铁等营养元素的吸

收，进而促进植物生长 [55, 57]. 没有内生菌的种子不能正常萌发

生长，幼苗根系缺乏向地心引力反应，不能向下生长到土壤或

其他基质中，甚至可能向上生长、不产生根毛或产生稀疏或短

的根毛 [58]. 种子内生菌对于植物正常生长发育具有极其重要的

作用. 
4.1.2  生物防治　　木本植物种子内生菌具有生物防治的作

用，它们与植物其他部位的内生菌一样能够防控病虫害进而保

护宿主植物. 从挪威云杉、白蜡树、美国矮松种子中分离出的

假单胞菌属、芽孢杆菌属、葡萄球菌属、泛菌属、微杆菌属等

核心菌群具有防治病害的能力，保护苗木免受病害，避免被食

草动物啃食，增强宿主植物在环境中的适应性 [5, 59-61]. 存在于

桉树种子中的甲基杆菌和聚集泛菌能控制植物疾病，在系统

抗性方面具有一定的作用[23]. 在林业管理和农牧业发展中，大

量的农药施用造成了严重的环境问题，木本植物种子内生菌

能够产生抗生素[58]，抗生素在低浓度下能抑制包括病毒在内

的微生物活性，人们呼吁使用新的抗生素和低毒的农药，减少

对环境的伤害. 内生菌是次生代谢产物的重要来源，木本植物

种子内生菌通过产生某些次生代谢物，抑制有害病原菌生物

活性，并且与其他微生物竞争种子中的营养物质与植物体内的

生态位，进而保护植物免受入侵病原体的伤害[62]. 许多研究已

经证明这种产物确实是种子内生菌产生的，而非宿主植物产

生的，更能说明种子内生菌的这一功能. 
农牧业上60%以上的抗生素是放线菌生产的，内生放

线菌是产生生物活性物质和抗生素最多的微生物 [62]，正被

测试用于控制植物疾病.  喜树种子内生放线菌能产生次生

代谢产物喜树碱（camptothecin，CPT），对于宿主植物，喜

树种子内生放线菌的次生代谢产物含有抗细菌活性成分，

具有很强的抑制菌核形成的作用，能够抑制对宿主植物有

害的细菌.  喜树在长期进化选择中倾向于选择能够抑制有

害病菌的微生物并与之共生 [22].  印度特有植物夹竹桃科的

Tabernaemontana heyneana Wall.，它的种子内生菌镰刀菌、

曲弗里弯孢霉、沃德霉属等产生的次生代谢产物天门冬酰胺

酶（L-asparaginase），具有防治病虫害的作用，另外临床上

天门冬酰胺酶具有抗癌潜力，利用高产的天门冬酰胺酶生产

菌对于医学方面具有重要贡献 [32]. Qi等从茶条槭种子中分离

出的链格孢属、茎点霉属、青霉菌属、镰刀菌属等内生菌能产

生次生代谢产物没食子酸，其中拟茎点霉菌株产生没食子酸

的含量和产量最高. 链格孢属能产生生物活性物质生物碱苦

马豆素，苦马豆素是抑制真菌黑斑病菌的物质，链格孢属真菌

群落与黑斑病菌丰富度呈负相关 [39]. 从茶条槭种子中分离到

的内生真菌可作为没食子酸等生物活性化学物的产生菌，也可

作为产生天然化合物的激发子. 这项研究为工业上采用生物

方法生产没食子酸提供了依据. 从鸡爪槭种子中分离鉴定出了

炭疽菌，炭疽菌能产生次生代谢产物炭疽酸，对细菌和真菌

具有抗菌活性，并且产生对植物病原体具有抑菌作用的代谢

物 [13, 18]. 从挪威云杉、橡树、美国黄松种子中分离出的假单胞

菌产生的假单胞菌素对多种植物病原真菌具有活性，假单胞

菌素可被考虑用于生物防治[15, 19, 21, 28]. 在蒙地松种子中发现的

白僵菌产生的挥发性物质能够有效地抑制和杀死某些其他真

菌和细菌. 木本植物种子内生菌产生的次生代谢产物对于抑

制或杀死有害细菌、真菌和病毒，为生产实践生产生物杀虫剂



木本植物种子内生菌研究进展 1381Vol. 28  No. 5  Oct. 2022

等提供重要思路 [63]. 
4.2  有害作用

木本植物种子内生菌除了以上所说的有益作用外，种子

中发现的病原菌如镰刀菌、腐霉、多孢链霉菌等具有降低种

子活力、抑制种子萌发和引起植物病害等有害作用.  在辐射

松种子中发现的镰刀菌是引起松树沥青溃疡病的主要原因，

镰刀菌会感染宿主植物的生殖器官，导致雌花死亡无法正常

产生种子，造成种子产量降低，植物死亡率增高 [17]. Agustı´-
Brisach等在不影响种子萌发的前提下用53 °C热水处理辐射

松种子 [17]，热可以渗透种子控制内部感染，降低辐射松种子上

镰刀菌的发生率，这是目前较好的去除病原菌的方法. 在热带

和温带树种中发现，潮湿环境中，腐霉引起种子和幼苗感染，

造成种子和幼苗死亡，限制树种幼苗的补充[64]. 其原理是种子

分泌物中的不饱和脂肪酸是种子萌发的诱导因子，腐霉菌丝

对不饱和脂肪酸作出反应，菌丝膨胀萌发，种子不能萌发进而

死亡. 多孢链霉菌虽不会杀死种子但是会降低种子活力，导致

种子出苗率低和幼苗生长不佳 [16]. Ridout等的研究 [26]中，播种

前用多孢链霉菌菌液接种种子12 h，后续的研究发现最多的

降低了30%的黄松种子出苗率. 并且这类病原体在不同宿主中

引起不同的病害 [65]，但这种真菌是如何影响种子萌发的机制

尚不清楚，我们只知道它对种子萌发和幼苗和生长不利. 对于

黄松种子，多孢链霉菌延迟种子发芽减少了幼苗对水分的竞

争，这也许是其中一个原因[26]. 种子出苗和幼苗生长对林业苗

圃和自然植物群落更新至关重要，病原菌降低种子出苗率对

林业造成巨大的经济损失. 但在Hodgson等的研究 [66]中，种子

传播的内生菌被发现在植物表面而不是在种子组织内部. 因
此，除了对木本植物种子内生菌促生作用的研究外，在恢复森

林生态方面对种子病原菌的研究同样非常重要. 

5  总结与展望

目前绝大部分关于种子内生菌方面的研究都集中在水

稻、玉米、小麦等农作物上，并有相关著作对其在农业方面的

作用进行了系统全面的总结 [1, 9-10, 49, 59, 67]. 而关于木本植物种

子内生菌方面的研究相对较少，并且没有相关的总结性文章. 
因此，本文关于木本植物种子内生菌方面的总结，可为后续研

究人员对木本植物种子内生菌的研究起到抛砖引玉的作用. 
现阶段的研究对木本植物种子内生菌多样性信息挖掘不

完全. 常用于木本植物种子内生菌的研究方法有培养法和荧

光原位标记法，培养法通过形态学、生理生化特征对分离菌

株进行鉴定获得多样性信息；荧光原位标记法使种子内生菌

在植物体内的生态位可视化，确定其存在部位，这两种方法导

致种子内生菌有很大一部分尚未被发掘[5]. 随着宏基因组技术

的成熟，能对种子内生菌多样性以及功能进行分析，在鉴定丰

富度较低的种子内生菌群落、挖掘功能基因资源方面具有优

势. 研究者可从分子水平上研究种子内生菌组成、定殖、垂直

传播等，为木本植物种子内生菌提供更多的信息 [8]. 也可利用

基因工程技术操控内生菌有益特性，内生菌作为传递所需性

状的载体，作用于木本植物种子，使有益特性可在宿主植物中

表达 [23]. 
另外，木本植物种子内生菌具有功能多样性，同一菌株对

于不同宿主植物的作用机制可能不同. 一些研究发现同种菌株

处理不同的植物也会有不同的功能 [16]. 例如假单胞菌通常被认

为是植物和种子病原体，但在挪威云杉中表现为促进植物生长

的作用[19]. 龙眼松种子中的镰刀菌属作为植物病原菌造成大量

种子损失，而在茶条槭种子中镰刀菌属能产生没食子酸抵御

外界微生物入侵保护植物健康 [16, 24]. 因此，以后的研究需要深

入探索木本植物种子内生菌与宿主植物的相互作用机制以及

影响菌株功能差异化的因素. 并且种子内生菌是种子自带的微

生物群，不同微生物之间相互作用，共同发挥作用对植物产生

影响. 外源施加某种种子内生菌可能会与宿主植物本身具有的

种子内生菌相互竞争，从而可能对种子萌发和幼苗生长产生意

想不到的影响 [68].  所以研究者需要更全面地探索木本植物种

子内生菌与宿主植物的相互作用，筛选并利用有益的种子内生

菌，对增加种子活力、促进幼苗生长具有重要意义. 
木本植物种子内生菌除产生生长激素、铁载体、固氮酶、

ACC（1-氨基环丙烷-1-羧酸）脱氨酶等直接促进植物生长外，

还能产生次生代谢物防治病虫害 [55, 57]. 内生菌能产生和宿主

植物一样的天然产物，甚至生产力更好，这对保护濒危稀有树

种具有重要意义 [63, 69]. 例如喜树种子内生放线菌能产生喜树

碱，广泛应用于临床治疗肝癌、胃癌及白血病等疾病[22]. 桉树

种子内生菌能产生次生代谢物没食子酸，没食子酸是一种天

然酚类化合物，在工业上可用于染料制造、皮革制造和有机化

合物生产[70]. 没食子酸在植物体中以缩酚酸的形式存在，但植

物体中含量很低不能满足化工生产的需要，因此在木本植物

中开发相关种子内生菌用于没食子酸生产具有重要的实际价

值. 综上所述，未来木本植物种子内生菌的研究方向可集中于

种子内生菌的分离鉴定、种子内生菌对种子萌发和幼苗生长

的作用、种子内生菌次生代谢产物的功能与生产实践应用等

方面. 
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