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胁迫生境深色有隔内生真菌生态分布与功能研究进展

代梦雪  张光群  范旭杪  李 博  湛方栋  何永美

云南农业大学资源与环境学院  昆明  650201

摘  要  深色有隔内生真菌（dark septate endophytes，DSE）是一类定殖于植物根内的小型真菌，广泛存在各种生境

中，其在胁迫生境中的生态分布、生态功能与作用机理是近年来的研究热点. 对DSE的生态分布、胁迫生境DSE的生态

功能和DSE真菌增强植物抗逆性的作用机理等方面进行综述. 研究进展表明，从平原低地到热带、温带、冻原及南北极

地区，野生植物根部普遍定殖着DSE真菌，尤其在干旱、高温、寒冷、盐害、重金属污染和养分贫瘠等胁迫生境中，DSE
真菌的分布更为普遍. 环境胁迫条件下，植物根部共生DSE真菌能够改善植物矿质营养和光合生理、调节植物内源激素

平衡、增强植物抗氧化生理，从而促进宿主植物生长、增强植物抗逆能力，以及改变植物对重金属的吸收累积，在植物

耐受和适应胁迫环境中起着重要的调节作用. 但这些研究主要从生态现象进行了研究，目前对DSE增强宿主植物抗逆

性的作用机理仍很缺乏、不够系统深入. 未来应建立DSE真菌种质资源库，加强DSE真菌的应用技术研究；结合现代生

物技术和方法，系统深入研究DSE真菌提高植物抗逆性的生理和分子机制，为利用DSE真菌增强植物适应环境胁迫提

供理论依据. （表1 参92）
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Research progress regarding the ecological distribution and function of 
dark septate endophytes in stressful environments
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Abstract  Dark septate endophytes (DSE) are a group of small fungi that colonize plant roots and are widely 
found in various habitats. Their ecological distribution, ecological function, and mechanisms of action under 
stressful environments have been a trending research topic in recent years. In this study, the ecological 
distribution of DSE, their ecological functions under demanding conditions, and the mechanisms by which they 
enhance plant stress resistance were reviewed. According to this investigation, DSE commonly colonize the roots 
of wild plants from lowland plains to tropical, temperate, tundra, arctic, and antarctic regions. These fungi are 
more commonly distributed in habitats subject to stressors such as drought, high temperature, cold, salt damage, 
heavy metal pollution, and barren nutrients. Under conditions of environmental stress, DSE in symbiosis with 
plant roots can improve mineral nutrition and photosynthetic physiology, adjust endogenous hormone balances, 
and enhance antioxidant physiology in plants. This helps to promote the growth of host plants, enhance their 
stress resistance, and change how heavy metals are absorbed and accumulated. Therefore, DSE fungi play an 
important regulating role in tolerance and adaptation to stressful plant environments. However, existing studies 
are mainly based on ecological phenomena. At present, the understanding of the mechanisms behind how 
these organisms enhance host plant stress resistance is lacking, with current research not being sufficiently 
thorough. In the future, a germplasm bank of DSE should be established and the applied technology research 
relating to DSE should be strengthened. Using modern biotechnology methods, the physiological and molecular 
mechanisms behind DSE-improved plant stress resistance should be systematically studied in order to provide a 
theoretical basis for enhancing plant adaptations to environmental stress using DSE.
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大多数陆地植物的根可以被土壤中的菌根真菌定殖.  菌
根真菌的生长被限制在根表面的细胞内和细胞间，菌根真菌

对宿主植物的营养和存活方面具有重要的生态作用.  植物-

菌根真菌可以提高植物营养、水分和其他参数来交换光合

碳 [1-2]. 近年来，人们开始研究普遍存在于植物根内的一类颜色

较深的真菌即深色有隔内生真菌（dark septate endophytes，
DSE）. DSE泛指一类定殖在植物根内的小型土壤真菌，菌丝

颜色为深色，具有明显的横隔，少数菌丝透明或为浅色，广

泛定殖在健康植物根的表皮、皮层、维管束组织的细胞内或

细胞间隙中，能够形成典型的“微菌核（microsclerotia）”结
构[3-6]. 目前有114科320属的近600种植物被DSE侵染 [3]. 

DSE真菌的分布范围广泛，几乎在所有生境中均有发现，

尤其在一些极端的环境都存在 [7-8]. DSE真菌在许多特殊生境

中的大量存在，其生态功能引起人们广泛关注 [9]. 目前，DSE
真菌与宿主植物之间能形成互惠共生的关系，DSE真菌具有

促进植物利用有机氮、磷和硫源，增强植物的抗逆性（包括抗

旱、抗寒、耐重金属等），在胁迫环境下促进植物的生长等生

态功能. 
DSE真菌的生态分布和功能已有大量的报道，而对其作

用机理介绍较少. 本文主要对DSE真菌在胁迫生境中的分布、

功能和作用机理等进行了综述，同时指出DSE真菌研究中存

在的问题和应用前景，以期为DSE与宿主植物互作机制研究

提供理论依据和参考. 

1  DSE的生态分布

DSE真菌分布广泛，从平原低地到热带、温带、冻原及南

北极地区，在一些极端的环境如干旱、高温、寒冷、盐碱地、

重金属污染环境和贫瘠养分胁迫生境也有发现. 
1.1  干旱胁迫生境

DSE真菌在沙地草原、岩溶天坑发育区、荒漠等（半干旱）

干旱生态系统等非生物胁迫环境中都有发现.  美国西南部半

干旱牧场的天然草中DSE真菌比其他传统菌根真菌更容易定

殖 [0]. 匈牙利大平原半干旱沙地草原发现了DSE真菌的3个新

属 [11].  广西岩溶生态系统大石围天坑群中的DSE真菌具有在

干旱条件下独特的适应环境的模式 [1]. 从甘肃安西极旱荒漠国

家自然保护区和内蒙古乌海、乌拉德背旗和阿拉善左旗的不同

土层0-10、10-20、20-30、30-40、40-50 cm荒漠地带采集的

荒漠植物的根系，发现了DSE真菌的菌丝和微菌核存在 [1-1]. 随
着干旱和全球变暖成为全球性环境焦点问题之一，关于利用植

物-微生物共生体提高植物抗旱性和耐热性的研究越来越受到

重视 [1-1]. 而DSE真菌在干旱和高温环境中的普遍存在及其对

此类环境的高度适应性，也得到了大多数研究结果的支持.  
1.2  高温胁迫生境

DSE真菌在高温环境中也有发现 [1]. Grass seed-lings在
50 ℃的高温中存活3 d，而不接种DSE的植株很快萎蔫死亡，

并且继续在 65 ℃高温间歇处理10 d的条件下，宿主依然可以

存活[1]. 海南霸王岭热带雨林中的11种植物根中也有DSE真菌

的存在 [1]. 气候干热的桂西北石漠化地区分离得到DSE菌株的

13属，3个高温样地的蒙古沙冬青中分离到6属10种DSE [12, 20]. 
我国甘蔗主产区蔗地90%以上为旱坡高温地，发现6种DSE菌
株稳定存在 [21]. 云南省金沙江干热河谷地区（元谋）的所有调

查的植物中有67%的植物感染DSE [22]. 在长期适应过程中，

DSE对环境有高度的适应能力，DSE种群在高温环境中多样

性显著. 

1.3  低温胁迫生境
DSE存在于南北极寒冷地区、亚南极针叶林、北极苔原、

北方针叶林和一些高山地区等胁迫生境. 对南极洲代表性极

地植物根中的内生真菌基因簇进行序列测定，其中部分是

DSE属[23]. 亚南极针叶林、北极苔原中发现52.5%的维管植物

根中定殖着DSE真菌 [24-25]. DSE作为植物的有益共生体和其

他真菌一起定殖在北半球寒冷的针叶林和亚北极白桦树森林

中[26]. 使用小亚单位（SSU）和内部转录间隔区（ITS）rDNA序
列的分子系统分析，美国华盛顿喀斯喀特山脉退缩冰川前沿

非退化区域的克隆文库中检测到DSE真菌DS16B [27]. 在秘鲁

安第斯山脉、科迪勒拉维尔卡诺塔和美国科罗拉多落基山脉

上，发现即使海拔高达5 391 m高山的植物根系中，仍有DSE
真菌定殖 [28]. 
1.4  盐胁迫生境

盐胁迫环境，DSE真菌被发现大量存在. 阿根廷盐碱生

境藜科植物的根部和细胞内发现了DSE真菌的菌丝和微菌

核[29]. 塞奥夫列盐场的堤坝和盐池中，12种不同盐生植物都有

DSE真菌定居 [3]. 用真菌学和生物化学方法研究，在氯化钠和

硫酸钠胁迫下，DSE的生长和营养代谢与盐浓度显著相关，在

低盐浓度胁迫下（氯化萘≤ 0.4 mol/L，氯化萘≤ 0.2 mol/L），
对菌株生长和碳磷利用率的抑制作用较低，在高盐浓度胁迫

下（氯化萘≥ 0.6 mol/L，硫酸氯化萘≥ 0.3 mol/L），对菌株生

长和碳磷利用率的抑制作用较高，而且盐地碱蓬中分离出的

DSE菌株Curvularia sp.能够与毛白杨（Populus tomentosa 
Carrière）建立有益的共生关系[31-32]. 
1.5  重金属污染胁迫生境

DSE广泛分布于铅、锌、铜、镉等重金属污染土壤中生长

的植物根部. 法国铅锌矿尾矿上的杨树（Populus L.）根部和

日本日立矿山森林铜、锌和铅矿区中分离得到的DSE菌株，均

能在高浓度的镉、铅和锌环境中（每千克沉积物的总元素含量

分别为1.0、57和191 mg，酸碱度为7.8）正常定殖 [33-34]. 中国

陕西省奉贤县千山铅锌矿尾矿和西南地区250多年历史的铅

锌渣堆中，DSE占据了植物根系的主要位置 [35].  从45个尼泊

尔桤木（Alnus nepalensis D.Don）根样品中分离获得的DSE
菌株主要属于Phialophora、Leptodontidium、Cladosporium
和 Exophiala [36-37]. DSE在镉锌污染土壤中的山羊柳（Salix 
fedtschenkoi Gorz）根上成功定殖 [6,38]. 在云南省会泽县者海

镇废弃铅锌矿区的17科21种植物中有62%的植株被DSE定
殖 [39]. 以上表明，DSE在重金属污染的胁迫环境中大量存在. 
1.6  贫瘠养分胁迫生境
    贫瘠的土壤中，DSE真菌可以稳定存在，使植物加强对养分

的吸收利用[40]. 河北峰峰矿区发现接种DSE能促进新根发生，

进而促进作物对N和P的吸收 [41]. 营养匮乏的新泽西松树贫瘠

的树根中发现了DSE真菌Phialocephala fortinii、Acephala 
applanata species complex（PAC）的存在，并且松树根是

DSE真菌的主要贮存库之一 [42-43].  土壤养分浓度最低的未施

肥的山地苔原，DSE真菌定殖率比AMF高[44]. 日本北海道伊桑

火山酸性贫瘠土壤的杜鹃花科植物中也有DSE真菌定殖 [45]. 
DSE真菌在贫瘠土壤上的定殖可以提高土壤的营养状况 [46].  

总之，大多数植物都能被DSE定殖，包括农作物和牧

草 [47].  DSE真菌的分布和定殖有明显的空间异质性 [12]，影响

DSE真菌生态分布和定殖率的因素有植物种类 [48]、土壤温湿

度、脲酶、酸性磷酸酶活性 [12]、土壤pH、碱解N和土壤速效

P [49]、土壤类型和质地 [38]等. 以上仅为目前的研究中所涉及
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DSE的分布区域，而人类对其分布范围的认识，也将随着对其

研究的深入而不断增加. 

2  胁迫生境DSE的生态功能

DSE在干旱、高温、低温、盐、养分贫瘠和重金属等胁迫

环境中大量存在，表明DSE对胁迫环境有适应性，在胁迫生境

中具有重要的生态功能. DSE真菌在促进宿主植物生长、提高

植物体抗逆能力、改变植物对重金属的吸收累积等方面有着

重要的作用，甚至可能通过影响与其共生植物的选择作用，进

而影响宿主植物的生长特性. 因此，DSE真菌可以增强植物对

胁迫环境的适应能力，关于胁迫生境DSE的生态功能见表1. 

表1  深色有隔内生真菌（DSE）的主要生态功能

Table 1  Main ecological functions of dark septate endophytes (DSE)

DSE种类
DSE type

宿主植物/名
Host plant / name

宿主植物种/属
Host plant 

species / genera
主要生态功能

Main ecological function
文献出处
Source of 
literature

Curvularia sp. 杨树
Populus L.

杨属
Populus

促进植物生长
Promoting plant 
growth

促进杨树生长，提高抗氧化酶的产量 
Promoting poplar growth and increasing 
antioxidant enzyme yield 

 [31]

Cadophora, 
Leptodontidium, 
Phialophora, 
Phialocephala

桦树、桉树和黑麦草的根部
Roots of Betula, 
Eucalyptus robusta Smith, 
and Lolium perenne L.

桦木属 Betula 
桉属 Eucalyptus 
L. Herit
黑麦草 Lolium 
perenne L. 

生产可溶性和挥发性化合物促进植物生长 
Producing soluble and volatile compounds 
to promote plant growth

 [32]

菌株 Strain LtVB3 
(Meliniomyces variabilis)

甘蔗苗 Saccharum 
officinarum

甘蔗属 
Saccharum L. 

提高甘蔗株高和干重 
Increasing plant height and dry weight of 
sugarcane 

[21] 

Pleosporales (suborder 
Massarineae); 
Phialophora mustea

番茄 Lycopersicon 
esculentum Mill. 番茄属 Solanum 

改善植物矿质营养
Improving plant 
mineral nutrition

提高植物对有机N源的利用率  
Improving the utilization rate of plants to 
organic N sources

[50-51] 

DSEM223 “蓝丰”和“杜克”蓝莓植株
Vaccinium spp.

越橘
属  Vaccinium  

促进蓝莓植株对矿质营养元素的积累，改善
果实品质 
Promote accumulation of mineral nutrients 
in blueberry plants and improve fruit quality

[52] 

Three Phialocephala 
fortinii isolates

芦笋幼苗 Asparagus 
officinalis L.

天门冬属 
Asparagus L. 

分解土壤中的有机磷和氮化合物促进芦笋生长 
Decomposition of organophosphorus and 
nitrogen compounds in soil to promote 
asparagus growth

[53]

Phialocephala turiciensis, 
Acephala applanata, P. 
glacialis, Phaeomollisia 
piceae

白三叶 Trifolium repens 车轴草属 
Trifolium 

提高有机磷的矿化效率
Improving the mineralization efficiency of 
organophosphorus 

[60]

Curvularia geniculata 银胶菊 
Parthenium hysterophorus L.

银胶菊属 
Parthenium 

通过磷的增溶和激素的产生介导植物的生长
Plant growth mediated by phosphorus 
solubilization and hormone production

[83]

Phialocephala fortinii, 
P. helvetica

樟子松 Pinus sylvestris 
var. mongolica 松属 Pinus Linn

提高植物抗逆性
Improving plant 
stress resistance

提高植物耐盐性 
Improving salt tolerance of plants

[30]

Calosphaeriales,
Capnodiales,
Pleosporales

野生稻根 Wild rice (Oryza 
glumaepatula Nipponbare 
and Piauí)

稻属 Oryza L. 
提高水稻植株对缺水胁迫的耐受性 
Improving the tolerance of rice plants to 
water deficiency stress

[60]

背芽突霉属、瓶头霉属、瓶
霉属以及等
Cadophora, Phialocephala, 
Phialophora, and 
Leptodontidium, et al.

天山雪莲及红景天
Saussurea involucrate 
and Rhodiola rosea L.

风毛菊属 
Saussurea
大花红景
天 Rhodiola 
crenulata

参与宿主植物对高寒、强辐射环境的生态适应
Participating in the ecological adaptation 
of host plants to cold and strong radiation 
environment

[54]

菌株 Strain LBF-2和
LBF-27

“宁杞1号”枸杞 
Lycium barbarum L.

枸杞属 Lycium  
 

促进游离脯氨酸在枸杞叶片内的累积，降低丙
二醛含量，提高枸杞的抗逆性 
Promoting the accumulation of free proline 
in leaves of Lycium barbarum, reducing the 
content of malondialdehyde and improving 
the stress resistance of Lycium barbarum

[55]

Phoma leveillei 黄瓜 Cucumber 
(Cucumis sativus L.) 黄瓜属 Cucumis 促进植株抗病性 

Promoting plant disease resistance [59]

Phialophora mustea Pr27, 
Leptodontidium Pr30

垂枝桦和欧洲山杨 
Betula pendula and 
Populus tremulaxalba

桦木属 Betula 
杨属 Populus 

改善植物生长生理
Improving plant 
growth physiology

降低白桦枝条的脂质过氧化 
Reducing lipid peroxidation of Betula 
platyphylla branches

[57]

Exophiala pisciphila 
GM25

高粱 Sorghum bicolor L. 
Moench

高粱属 Sorghum  促进高粱幼苗的生长、气体交换和光合作用
Promoting the growth, gas exchange and 
photosynthesis of sorghum seedlings

[62]

Exophiala pisciphila 玉米 Zea mays Linn. 玉米黍属 Zea
Cd胁迫下DSE对玉米叶片谷胱甘肽代谢有激
活作用  
DSE activates glutathione metabolism in 
maize leaves under Cd stress

[76]

i.e. Pseudosigmoidea 
ibarakiensis I.4-2-1, 
Veronaeopsis simplex 
Y34, Helminthosporium 
velutinum 41-1, and as yet 
unidentified taxon 312-6

白菜 Brassica pekinensis 
Lour. Rupr., 
番茄 Lycopersicon 
esculentum Mill.

白菜 Brassica 
番茄属 Solanum

改变植物对重金
属的吸收累积
Changing the 
absorption and 
accumulation of 
heavy metals by 
plants

加强对周围污染区Cs的植物修复和减少受污
染环境下植物中Cs的积累
Strengthening phytoremediation of Cs 
in contaminated areas and reducing 
accumulation of Cs in plants under 
contaminated environment

[56]
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2.1  促进植物生长
DSE真菌通过提高养分吸收、增加对根部病原体的耐受

性、增强对不利环境条件抵抗力来促进植物生长. 现有文献

中对DSE真菌的分布和多样性进行了大量研究，有些DSE真
菌对植物的生长起到关键性作用 [26].  污染土壤中分离的3种
DSE菌株通过释放代谢物（例如生长素）来促进富碲土壤中

植物的生长 [57]. DSE真菌可以为杂草带来竞争优势，使它们能

够在农业生态系统中发挥作用[58-59]. 白三叶（Trifolium repens 
L.）植株接种DSE菌株后，白藤根际碱性磷酸酶活性增加进而

促进植株矿化和吸收营养 [60]. 接种DSE真菌可以使大白菜和

番茄的生物量分别增加82%和122%，在尖孢镰刀菌胁迫下，

与不接种DSE的对照相比，DSE接种可以显著缓解尖孢镰刀

菌抑制番茄生长的症状 [50-51].  
2.2  提高植物抗逆性  

植物形成菌根后可提高宿主的抗逆性. DSE真菌和植物形

成菌根，进而延伸出黏质菌丝，促进植物在干旱环境中对水分

和营养的运输，比如帮助水稻和高粱在干旱环境下生存并且提

高其抗旱性 [61-62]. DSE还可以帮助植物克服许多生物和非生物

的胁迫 [63-64]，DSE真菌定殖引起的Pb转运因子的降低是提高

寄主植物耐pb能力的有效途径 [65]. 因此，DSE真菌通过改善宿

主植物对极端环境的适应性或营养状况来提高植物抗逆性的

能力，表明DSE真菌可有益促进宿主植物生长和营养. 
2.3  改善植物光合生理

DSE真菌分布于植株的根部，影响植物的光合生理.  接
种DSE真菌LBF-2后枸杞（L. barbarum）叶片的叶绿素含量、

接种的幼苗叶片叶绿素荧光参数qP和Y(II)都显著高于不接种

组 [66]. DSE真菌Blumeria graminis和Achnatherum inebrians
共同作用提高了宿主植物叶绿素含量和净光合速率 [67]. 同时

发现，北极矮生灌木生态系统中的DSE真菌定殖率与光照强

度有关，光照强度越高，定殖率越高 [68-69]. DSE真菌通过限制

根向茎的转移和增加叶绿素浓度和蒸腾速率来限制金属对宿

主的毒性 [54, 70]. DSE真菌定殖引起光合作用效率的提高还可

以提高寄主植物对重金属的耐受性 [56]. 由于接种DSE后将大

量重金属离子固定在植物根部，减少宿主植物地上部分的重

金属含量，并且，接种DSE真菌能有效提高植物根对营养元素

的吸收和利用，降低重金属对叶绿素合成的影响. 自由基外菌

丝和胞外酶的存在，改善根系对土壤的探索能力，提高植物体

对光能的充分利用，提高转化率. 
2.4  改变植物对重金属的吸收累积

DSE真菌改变植物对重金属吸收累积特性是真菌抗逆性

的一种特殊表达方式. DSE真菌细胞壁中的黑色素是一种抗

氧化剂，可以增强细胞壁的机械强度，也可以结合重金属离

子，从而保护细胞结构免受在这种条件下产生的氧化损伤. 在
极端条件下，DSE真菌产生的深色菌丝和微菌核在对宿主植

物吸收积累重金属方面起着一定的作用. DSE真菌改变植物

吸收累积重金属的量 [71]. 用豌豆孢霉接种玉米提高了宿主植

物对镉的耐性 [6]，降低了低浓度（100 mg/kg）下植物对镉的生

物累积[72]. 此外，DSE菌株具有降低烟叶重金属含量的应用潜

力[73]. 我们在云南省铅锌渣堆积区耕地土壤中取样，DSE真菌

在玉米根中大量定殖，增加了玉米的生物量和限制重金属离

子从根到芽的转移，提高了宿主植物对砷、铅、锑、锌的耐受

性 [74-75]. 通过观察DSE菌株Exophiala Pinsciphila菌丝体中镉

的亚细胞分布、化学形态和吸附基团，发现镉在磷酸镉复合物

中与细胞壁的结合是豆状芽孢杆菌对镉耐受性强的原因[76]. 
DSE真菌能够在重金属环境的植物根系上定殖是DSE真

菌本身对重金属具有耐受性，定殖后通过菌丝及其分泌物与

土壤中的重金属离子螯合，从而减少植物对重金属的吸收，也

可能由于DSE真菌的定殖改变植物代谢过程，进而提高植物

耐性 [57]；另一方面植物的根为DSE菌株提供庇护所，虽然土壤

中重金属含量超出了菌株的耐受性，但植物根内的重金属含

量在DSE菌株的耐受范围之内，菌株得以在过量重金属环境

中生长的植物根系上生活. 

3  DSE真菌增强植物抗逆性的作用机理

目前认为DSE真菌增强植物抗逆性的作用机理主要有2
个方面：（1）竞争作用，占领主要生态位，跟宿主植物结合形

成菌根，促进植物对营养的吸收利用；（2）诱导植物产生抗性

系统，改善植物生长生理和调节植物内部激素平衡. 
3.1  改善植物矿质营养

DSE真菌在改善宿主营养方面有促进作用. DSE真菌具

有分解碳水化合物、蛋白质和不溶性钙、铝和铁磷酸盐的能

力，并且在养分吸收过程中产生溶外酶，促进降解不同营养

源、介导氮矿化进而促进宿主植物生长 [77-78].  高海拔积雪较

少、无机氮含量较高的地区DSE真菌定殖率最高，在有机氮矿

化、对磷和氮的吸收起着重要作用，由于植物增加菌丝补充以

帮助吸收养分 [79]. 用同位素标记法标记青贮饲料或硫酸铵中

的氮元素，发现番茄、水稻接种DSE真菌A104、A103后，有效

地吸收微量元素，当使用有机氮源时，导致宿主植物生长增加

进而改善植物营养，因为DSE真菌能够在植株根部定居，并在

根细胞中形成微巩膜进而促进植株对氮的吸收 [80-81]. 皮层细

胞可以溶解形成通气结构与宿主植物互作并且DSE菌丝反复

分枝在皮层形成“菌丝网”，提高了药用植物雪莲的有效成分-
芦丁碱的含量 [8].  这些研究工作为DSE真菌改善植物营养功

DSE种类
DSE type

宿主植物/名
Host plant / name

宿主植物种/属
Host plant 

species / genera
主要生态功能

Main ecological function
文献出处
Source of 
literature

Gaeumannomyces 
cylindrosporus 玉米 Zea mays Linn. 玉米黍属 Zea 提高寄主植物对铅耐受性

Improving lead tolerance of host plants [65]

Paraphaeosphaeria sp. 
SR46, Pyrenochaeta sp. 
SR35, Rhizopycnis vagum 
SR37, R. vagum SR44

秋华柳 Salix variegata 柳属 Salix 
有利于植物、土壤和水系统的Cd循环和恢复
Good for Cd cycle and recovery in plant, 
soil and water systems

[72]

菌株 
Strains NYN8C05, 
NYN8G01

烟草幼苗 
Nicotiana tabacum L.

烟草属 
Nicotiana L 

提高寄主植物耐Pb的能力，降低了烟草叶片
中的重金属含量 
Improving the tolerance of host plants to 
lead and reducing the content of heavy 
metals in tobacco leaves

[73]

续表1  Table 1 (Continued)
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能的探究奠定了新的基础.  
3.2  调节植物内源激素平衡

DSE真菌可以辅助植物激素提高作物产量. 从银胶菊中

分离出的DSE菌株通过产生植物激素和促进植物叶片产生

植物激素调节植物生长，因为DSE真菌产生的代谢物具有抗

菌、抗癌和杀虫作用，同时通过降低氧化应激来增加植物抗

逆性，尤其是在重金属污染的地方，这使DSE真菌能够在植物

生产系统中用作为生物的刺激剂 [83-84].  DSE定殖在植物中可

以辅助植物利用色氨酸，通过多种生物合成途径合成吲哚乙

酸，有效调节植物茎和根的生长，协调不同细胞防御机制，增

强对外部不利条件的保护[85]. 真菌铁载体和植物应激激素茉

莉酸（JA）和水杨酸在植物防御中发挥重要作用，DSE真菌定

殖到根部皮层组织，通过茉莉酸代谢和乙烯（ET）代谢，促进

内源激素合成基因等上调表达，增强植物的抗病性 [86-87]. 一些

DSE真菌通过释放代谢物（例如gib-berellin，生长素）来保护

植物免受生物（病理性）和非生物（微量元素、盐度、干旱）胁

迫 [31, 88]. 
3.3  改善植物生长生理

DSE真菌通过提高产量和宿主植物的耐受性，改善植物

生长生理如抗氧化生理. DSE真菌黑化菌丝的产生是DSE真
菌在胁迫环境中的生存策略，控制氧化应激形成的自由基，

防止细胞损伤 [89]. 本课题组从废弃铅锌矿区分离出DSE真菌

Exophiala pisciphila ACCC32496，实验证明，镉胁迫显著刺

激真菌菌丝体产生超氧阴离子、H2O2和丙二醛. DSE具有耐干

燥的富含黑色素的细胞壁，与应激过程中形成的氧自由基结

合成复合物，使黑色素增强，其可以作为胞外氧化还原缓冲液

并且中和环境产生的氧化剂 [90]. 在金属胁迫条件下，将DSE菌
株K36和Z48分别接种到番茄幼苗中，DSE真菌显著提高了超

氧化物歧化酶（SOD）和过氧化物酶（POD）的活性，减轻了

重金属胁迫引起的膜脂质过氧化损伤 [91].  黑色素可以与重金

属胁迫条件下产生的氧自由基形成复合体，消除胁迫条件下所

产生大量的氧自由基 [92]. 

4  问题与展望

DSE真菌广泛存在于胁迫环境中，促进植物的生长，具有

较好的应用效果和前景. 从近几年对DSE的种类、DSE与宿

主植物的关系、DSE的生态分布和DSE的功能等方面的研究

报道来看，DSE的分布范围和宿主植物类型多种多样，提示

DSE是生态系统中重要的功能类群之一. 虽然对DSE的研究

得到了一定的重视，但还有很多方面没有涉及或者不够深入，

这与还没有建立完整的DSE真菌种质资源库有关. DSE真菌

定殖在宿主中为什么可以增强宿主对环境的抗性的相关机理

问题，DSE对植物根系细胞壁多糖组分的影响程度，DSE和

其他菌株进行混合研究是当前的一个研究难点和重点，目前

已有部分关于DSE和ECM，DSE和AMF同时存在于宿主植物

中并提高其抗逆性的研究，这些可能成为植物内生真菌今后

的一个研究方向，所以对DSE的研究需要更加深入. 
我国物产丰富，物种繁多，目前对DSE的调查研究还在起

步阶段，综合看来，DSE目前已知的功能有提高植物抗逆性，

促进植物生长，改变植物吸收累积重金属，改善植物营养包括

无机、有机营养，调节植物内源激素平衡，改善植物生长生理

（抗氧化生理、光合生理）等. 今后对DSE真菌的研究还需要

从以下几个方面深入：（1）分离和筛选DSE的模式菌种，构建

优化的DSE真菌种质资源库，关系到植物修复与土壤修复的

效率和成本，对于强化胁迫生境中DSE的研究具有重要的意

义. （2）深入研究DSE真菌提高植物抗逆性的作用机理，交

叉应用环境工程学、分子生物学、菌根生物学等学科的理论

与技术，从基因、细胞、个体、种群、群落和生态系统等不同

层次，深入研究DSE真菌影响植物生长、提高植物抗逆性和改

变植物吸收重金属的量的效果与过程，为探讨DSE真菌的作

用机理应用提供理论依据. （3）综合现有研究成果，结合转

录组测序、RNAi等分子应用技术，用基础理论和实际应用相

结合的方法，共同推进DSE强化植物修复以及生物防治理论

和技术体系的建立，可以DSE为基础开发具有生物工程和生

物防治价值的工程菌，为土壤污染防治提供有效措施. 
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