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植物次生代谢产物包括萜类、酚类、生物碱、

肽类、固醇类、甾体类和醌类等，具有抗菌和抗病

毒等药理活性，对植物本身而言，具有调节植物生长，

生物防御，抗害虫，抗非生物胁迫等生理功能［1-4］。

青蒿素、紫杉醇、人参皂苷、番茄红素和白藜芦醇

是众所周知的用作药物或膳食补充剂的天然植物次

生代谢产物，其药用价值和生物合成途径已成为目

前研究焦点。然而，从植物中获得次生代谢物的产

量非常有限，无法满足人类逐渐增长的需求，寻找

提高植物次生代谢产物生物合成的途径势在必行。

内生菌对植物次生代谢产物的生物合成影响和抗逆功能
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摘 要 ： 植物次生代谢产物具有广阔的药理活性与重要的生物功能，但天然产量低，无法满足人们日益增长的医药需求，

其生物合成研究备受关注。内生菌与植物长期互利共生，影响植物众多代谢过程和生理活动，是解决次生代谢产物资源短缺的重

要来源。综述了内生菌促进植物萜类，黄酮类和生物碱等次生代谢产物的生物合成，以及内生菌通过调控次生代谢物以增强植物

对生物和非生物胁迫的抗性，讨论了内生菌关联植物次生代谢物在现代生物领域的生产途径和应用前景，以期为利用微生物资源

为药用次生代谢产物的生物合成研究和农作物抗逆性状改良提供新思路。
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Abstract: Plant secondary metabolites have broad pharmacological activities and various biological functions. Biosynthesis of secondary 

metabolites has attracted much attention due to its low natural yield in plants and increasing demand of medicine. The plant and endophytes 

are long-tern mutual beneficial and symbiotic，and affects many metabolic processes and physiological activities of plants，which provides 

important source to solve the shortage of secondary metabolites. Here this paper reviews the biosynthesis of secondary metabolites，such as 

terpenoids，flavonoids and alkaloids，promoted by endophytes，as well as the regulation of secondary metabolites by endophytes to enhance 

plant resistance to biotic and abiotic stresses. The paper also discusses the production path and application prospect of endophytic associated 

plant secondary metabolites in modern biological field，aiming at providing ideal microbial resources for the biosynthesis of medicinal secondary 

metabolites and the improvement of crop stress tolerance.
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例如，苄基异喹啉类生物碱（BIAs）有重要药用价

值，由于生产水平低，结构复杂和化学合成昂贵，

导致供应数量非常有限，而目前使用微生物合成网

织蛋白从而生产 BIAs 是一种比较理想的选择［5］。

植物内生菌是长期共生或寄生在宿主内部组织中，

而不对植物引发致病反应的微生物［6］。自然界中，

植物和内生菌落的相互作用具有高度动态性和复杂

性［7］。有益的内生菌能够维持植物的生长健康和产

生理想的次生代谢产物［8］。内生菌通过与植物共生

诱导产生与植物体相类似的次生代谢产物，具有重

要的药用和经济价值［9］。例如，紫锥菊（Echinacea 
purpurea）茎和叶中分离的内生细菌可以影响植物挥

发性化合物，苯丙类和生物碱等次生代谢产物的合

成［10］。另外，内生菌影响和调控植物众多代谢和生

理活动，例如暗隔内生菌（dark septate，DSEs）在

促进水稻（Oryza sativa）生长、提高水稻对矿物质

的吸收、防治生物病害、增强水稻抗逆性等方面发

挥着重要作用［11］。髭脉桤叶树（Clethra barbinervis）
与根系内生真菌的相互作用，能够增强对重金属胁

迫的耐受性以及增强对矿物营养的吸收［12］。本文综

述了内生菌对萜类，黄酮类，生物碱等植物次生代

谢产物的生物合成和植物在不同环境胁迫下的抗性

的影响，显示了内生菌促进植物次生代谢物合成和

植物抗逆作用中的巨大潜力，如表 1、2 所示，并初

步探讨了寻找合适的内生菌资源可能是促进植物次

生代谢产物生物合成和增强植物对不良环境条件适

应性的有效途径。

1 植物内生菌影响萜类化合物的生物合成

萜类化合物是天然植物次生代谢物中数量最多、

种类最多的一类。所有萜类化合物均由两个通用异

戊二烯单元 ：异戊烯基二磷酸（IPP）和二甲基烯

丙基二磷酸（DMAPP）合成。这两个前体由两个不

同的途径产生 ：甲羟戊酸途径（MVA）和非甲羟戊

酸途径（MEP）。MVA 通路主要存在于细菌、植物、

动物和真菌的细胞质和线粒体中，而 MEP 通路主要

存在于真细菌、蓝藻和绿藻［5，13］。近年来，研究者

们发现植物内生菌对萜类化合物包括倍半萜，二萜

和三萜的生物合成产生了深远的影响。

1.1 倍半萜

倍半萜是由 3 个类异戊二烯单元形成的萜类

化合物，主要存在于高等植物中，具有抗寄生虫活

性，抗癌活性，抗氧化活性和抗菌等生物防御功

能，倍半萜及其衍生物因具有众多药理活性而成为

丰富的药用候选化合物库［14］。例如，青蒿素是从

青蒿（Artemisia carvifolia）植物中分离得到的一种

倍半萜内酯化合物，对耐多药的恶性疟原虫具有较

强的抗疟活性。然而，青蒿素从天然植物中获得量

较低，化学全合成成本较高且效率较低。因此，从

一种容易获得的微生物资源中合成青蒿素是一种提

供批量的青蒿素的有效方法［13］。青蒿酸是合成青

蒿素的前体物质，其药用功能远不如青蒿素，而在

青蒿中青蒿酸含量比青蒿素高出 8-10 倍，有效利

用含量丰富的青蒿酸尤为重要。研究者们从青蒿新

鲜的茎中分离了一种内生真菌草青霉（Penicillium 
oxalicum），该菌能促进青蒿素的生物合成，同时将

草青霉与青蒿酸共培养 10 d 后，发现该菌通过对

青蒿酸进行选择性羟基化、羰基化和酮化作用，结

果将青蒿酸生物转化成 8 种具有生物活性的衍生

物，其中 3 种衍生物对人结肠癌细胞系（ls174t）和

早幼粒细胞白血病蛋白细胞系（hl-60）比青蒿酸

具有更强的细胞毒活性［15］。另外，假诺卡氏菌属

（Pseudonocardia sp. strain YIM 63111），印度梨形孢

（Piriformospora indica） 和 嗜 铬 固 氮 菌（Azotobacter 
chroococcum）共同作用，都可以促进青蒿素合成酶

基因表达，最终使青蒿中青蒿素产量增加［16］。石

斛（Dendrobium nobile Lindl.） 受 到 菌 根 真 菌 MF23

（Mycena sp.）侵染后，通过转录组测序发现，30 个

跟枝蔓碱（Dendrobine）倍半萜骨架生物合成酶相

关基因的表达显著上调，推测 MF23 可能通过 MVA

途径调控石斛倍半萜生物合成［17］。荧光假单胞菌

（Pseudomonas fluorescens ALEB7B）是从中国茅山地

区苍术（Atractylodes lancea）中分离的内生细菌，研

究发现该内生菌通过诱导龙舌兰（Agave americana 
L）幼芽种的内源激素吲哚乙酸的生物合成，以促

进无氧和含氧倍半萜类化合物的积累［18］。在山根豆

（Sophora tonkinensis）中分离得到的内生真菌木聚糖
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菌 GDG-102（Xylaria sp. GDG-102），可以产生艾里

莫芬烷倍半萜，具有抗炎、抗微生物、细胞毒性和

抗艾滋病毒特性［19］。

1.2 二萜

二萜是含有 4 个异戊二烯单元的萜类化合物，

其丰富的活性体现在抗疟疾，抗炎症，神经保护，

杀灭锥虫，抵御病虫害的生物防御功能等多方面，

广泛应用于医药、植保、营养、保健和化妆品业［20］。

例如，紫杉醇是一种从红豆杉（Taxus chinensis）中

提取分离获得的复杂二萜化合物，其衍生物多西紫

杉醇（商品名紫杉醇）是治疗癌症的明星药物。紫

杉醇的前体紫杉烯可以通过基因工程技术利用酵母

和大肠杆菌等工程菌生物合成［21-23］。然而，其产量

仍无法满足医药行业对紫杉醇的巨大需求。内生真

菌的快速生长、低成本高效益、不依赖气候变化的

稳定性以及基因操作的可行性给紫杉醇生产带来了

希望。研究表明，来自不同红豆杉属植物的内生真

菌与紫杉醇产量、植物生长促进因子和其他次生代

表 1 内生菌对植物次生代谢产物合成的影响

Table1 Effects of endophytes on the biosynthesis of secondary metabolites in plants

内生菌

Endophyte

宿主植物

Host plant

功 能
Function

参考文献

References

草青霉（Penicillium oxalicum）

假诺卡氏菌属（Pseudonocardia sp.YIM 63111）

印度梨形孢（Piriformospora indica）

嗜铬固氮菌（Azotobacter chroococcum）

青 蒿（Artemisia carvifolia） 促进倍半萜青蒿素生物合成

生物转化青蒿酸

［15-16］

菌根真菌 MF23（Mycena sp.） 石 斛（Dendrobium nobile Lindl.） 调控倍半萜蔓枝碱生物合成 ［17］

荧光假单孢菌（Pseudomonas fluorescens） 苍 术（Atractylodes lancea） 诱导吲哚乙酸合成促进倍半萜积累 ［18］

木聚糖菌 GDG-102（Xylaria sp. GDG-102） 山根豆（Sophora tonkinensis） 促进倍半萜艾里莫芬烷生物合成 ［19］

内生镰刀菌（Fusarium mairei）
子囊菌属（Ascomycetes）
德特罗霉菌属（Deutromycetes）
拟盾壳霉属（Paraconiothyrium sp）

红豆杉（Taxus chinensis） 诱导紫杉醇生物合成关键基因表达，促进

二萜紫杉醇生物合成

［21，25］

线浅孔（Grammothele lineata） 长蒴黄麻（Corchorus olitorius） 促进二萜紫杉醇生物合成 ［26］

脆弱毛霉（Mucor rouxii AS3.3447） 丹 参（Salvia miltiorrhiza） 促进二萜丹参酮生物合成 ［27］

广生亚大茎点菌

（Macrophomina pseudophaseolina）

毛喉鞘蕊花（Coleus forskohlii） 诱导二萜关键酶基因表达，增加毛

喉素产量

［28］

脆弱毛霉（Mucor rouxii AS3.3447） 丹 参（Salvia miltiorrhiza） 生物转化丹参酮等二萜类化合物 ［29］

草茎点霉 D603（Phoma herbarum D603） 丹 参（Salvia miltiorrhiza） 诱导生长激素和丹参酮生物合成 ［30］

黄曲霉属（Aspergillus sp.） 三 七（Panax notoginseng） 促进三萜人参皂苷生物合成 ［33］

镰刀霉（Fusarium sp.） 人 参（Panax ginseng） 促进三萜人参皂苷生物合成 ［33］

深黄伞形霉（Umbelopsis isabellina） 蛇足石杉（Huperzia serrata） 促进三萜熊果酸生物转化 ［34］

青霉菌（Penicillium sp. SWUKD4.1850） 狭叶南五味子（Kadsura angustifolia） 促进五味子三萜类生物合成 ［35］

迈锡尼属真菌（Mycena sp.） 金线莲（Anoectochilus formosanus） 促进相关药效成分生物合成 ［40］

白腐真菌（Hypocrea lixii） 木豆根（Cajanus cajan Millsp） 促进黄酮类木豆醇生物合成 ［41］

黑麦草内生菌（Methylobacterium extorquens） 黑麦草（Lolium perenne） 促进黄酮类香豆素，白藜芦醇，芦

丁生物合成

［42］

芽孢杆菌（Bacillus genus） 夏雪片莲（Leucojum aestivum） 促进石蒜科生物碱生物合成 ［43］

枯草芽孢杆菌（Bacillus subtilis PXJ-5，CPC3）

蜡状芽孢杆菌菌株（Bacillus cereus strai ChST）

赖氨酸芽孢杆菌（Lysinibacillus sp.）

登塔木（Miquelia dentata） 促进喜树碱生物合成 ［44］

大理石雕菌属（Marmoricola）

不动杆菌属（Acinetobacter）
罂粟（Papaver somniferum） 诱导生物碱合成基因表达，促进吗啡生物

合成

［45］
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谢产物的产量具有很强的相关性［24］。例如，内生菌

拟盾壳霉属（Paraconiothyrium sp）诱导紫杉醇生物

合成酶基因在红豆杉属植物中表达，使植物能抵御

特定病原菌［25］。在红豆杉中，内生镰刀菌（Fusarium 
mairei）悬浮细胞侵染所产生的紫杉醇浓度比未受侵

染的悬浮细胞高出 38 倍，并能刺激红豆杉生长［21］。

研究者们通常以紫杉二烯合酶（TS）为分子标记，

从红豆杉所分离的 38 株内生菌中筛选到 12 株为 TS

阳性，最终只有 3 株内生菌能检测到一定含量的紫

杉醇，其中，子囊菌属（Ascomycetes）和德特罗霉

菌属（Deutromycetes）被认为是很有前景的紫杉醇

生产者［21］。另外，从长蒴黄麻（Corchorus olitorius）
中 分 离 出 一 种 内 生 担 子 菌 线 浅 孔（Grammothele 
lineata），也能够产生具有细胞毒性的紫杉醇［26］。

然而，内生真菌在紫杉醇工业生产中的应用前景同

时也遇到了挑战，例如，内生菌细胞内的代谢重组

反应，继代培养和贮藏过程中编码基因的表达下调，

都会导致紫杉醇生产力的降低。

丹参（Salvia miltiorrhiza）中分离的内生真菌脆

弱毛霉（Mucor rouxii AS3.3447）制成激活剂溶液，

对 20 d 生的丹参毛状根摇瓶培养物进行诱导，发现

丹参酮 IIA 和二氢丹参酮等二萜类化合物含量显著

增高［27］。在药用植物毛喉鞘蕊花（Coleus forskohlii）
中，发现内生真菌广生亚大茎点菌（Macrophomina 
pseudophaseolina）通过诱导二萜关键合成酶 CfTPS2
基因表达，最终促进二萜类化合物毛喉素在植物根

部大量积累［28］。另外，有些次生代谢物不是通过

植物或者内生菌直接合成的，而是通过内生菌的生

物转化功能获得。隐丹参酮是从丹参植物根部及根

茎中提取分离的具有抗炎抗菌等活性的二萜类化合

物，具有细胞毒性，研究发现其内生真菌脆弱毛霉

（Mucor rouxii AS3.3447）能够使隐丹参酮生物转化

成 5 种具有更低细胞毒性的二萜类物质，以及抗甲

型流感病毒活性的新产物［29］。丹参种子内生真菌草

表 2 内生菌对宿主植物的抗逆性影响

Table 2 Effects of endophytes on the stress tolerance of plants

内生菌 Endophyte 宿主植物 Host Plant 作用 Function 参考文献 References

枯草芽孢杆菌（Bacillus subtilis） 多种植物 抵御病原菌 ［49-52］

印度梨形孢（Serendipita indica）

不动杆菌属（Acinetobacter）
节杆菌属（Arthrobacter）
芽孢杆菌属（Bacillus）
微杆菌属（Microbacterium）

泛菌属（Pantoea）

假单胞菌属（Pseudomonas）
狭营养单胞菌属（Stenotrophomonas）

番 茄（Solanum lycopersici） 抵御病原菌 ［53-54］

粉红粘帚霉（Clonostachys rosea） 艾纳香（Blumea balsamifera） 抵御病原菌 ［55］

非洲木霉（Trichoderma afroharzianum） 橡皮树（Ficus elastica） 抵御病原菌 ［56］

印度梨形孢（Piriformospora indica） 青 蒿（Artemisia carvifolia） 抵御砷胁迫 ［57］

巨大芽孢杆菌（Bacillus megaterium H3） 水 稻（Oryza sativa） 抵御砷胁迫 ［58］

青生红球菌（Rhodococcus qingshengii） 多种植物 抵御多种重金属胁迫 ［59］

芽孢杆菌（Bacillus BM18-2） 狼尾草（Pennisetum purpureum） 抵御镉胁迫 ［60］

黄曲霉（Aspergillus flavus CHS1） 藜（Chenopodium album） 抵御盐胁迫 ［61］

茶叶籽酵母（Meyerozyma caribbica） 玉米（Zea mays） 抵御盐胁迫 ［62］

枯草芽孢杆菌（Bacillus subtilis NUU4）

根瘤菌（Rhizobium ciceriic53）

鹰嘴豆（Cicer ariietinum） 抵御盐胁迫 ［63］

短小芽孢杆菌（Bacillus subtilis） 甘草（Glycyrrhiza uralensis Fisch） 抵御干旱胁迫 ［64］

印度梨形孢（Piriformospora indica） 拟南芥（Arabidopsis thaliana） 抵御低温胁迫 ［65］

蜡样芽孢杆菌（Bacillus cereus SA1）

根瘤菌（Rhizobium）

大 豆（Glycine max） 抵御高温及多种非生物胁迫 ［40，66］
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茎点霉 D603（Phoma herbarum D603）的菌丝体可以

定殖于幼根组织的细胞间隙或细胞连接处，与丹参

形成一种稳定的共生关系。研究发现 D603 可通过

诱导合成植物生长激素，溶磷和产铁载体而促进矿

质元素吸收等方式促进丹参生长和根系发育，还可

以刺激次生代谢产物包括丹参酮类化合物的合成与 
积累［30］。

1.3 三萜

三萜类成分是一类基本母核由 30 个碳原子，6

个异戊二烯单元所组成的萜类化合物，一般以游离

形式或以与糖结合成苷或酯的形式存在于植物体

中，具有抗癌、消炎、抗氧化和肝保护等多种药用

活性［31］。人参皂甙 Rh2 和 Rg3 是具有诱导肿瘤细

胞凋亡，抑制肿瘤细胞增殖和肿瘤侵袭转移等药理

活性的三萜化合物，在天然人参中含量极低［32］。从

三 七（Panax notoginseng） 和 人 参（Panax ginseng）

中分离的内生菌包括黄曲霉属（Aspergillus sp.）和

镰刀霉（Fusarium sp.）都能促进人参皂甙的生物合

成［1，33］。另外，三七的另外一种内生菌发根农杆

菌（Agrobacterium rhizogenes）能够使人参皂苷 Rg3

和 Rh2 的浓度分别达到 62.20 和 18.60 mg/L［32］。从

药用植物蛇足石杉（Huperzia serrata）中分离到一

株内生真菌深黄伞形霉（Umbelopsis isabellina），该

菌能够用于生物转化而获得具有抗炎和抗菌活性的

三萜类物质，熊果酸（Ursolic acid）［34］。另外，从

狭叶南五味子（Kadsura angustifolia）的内生菌霉青

菌（Penicillium sp. SWUKD4.1850） 发 酵 物 中 发 现

九种五味子三萜类化合物（schitriterpenoids），其中

首次发现了一些相对罕见的高度氧化的五味子三萜

类［35］，这为从非植物中获得所需萜类化合物提供了

理论基础。

2 植物内生菌影响黄酮类化合物的生物合成

黄酮类化合物是植物界普遍存在的天然产物，

具有广阔的药效活性，如治疗心血管疾病［36-37］、抗

炎症、镇痛［38］、抗氧化及美容护肤活性［39］等，同

时在植物生理活动中充当色素、抗氧化剂、植物生

长调节剂和植物抗毒素等重要角色。黄酮化合物在

天然植物中提取会受到生产率低和从植物中回收混

合物的复杂性的限制，使用植物内生菌促进该类化

合物生物合成是一种高效经济的方法。例如，在铁

皮石斛（Dendrobium officinale）的菌根真菌中分离

得到一种迈锡尼属真菌（Mycena sp.），将该菌培养

后接种至兰科金线莲（Anoectochilus formosanus）中，

发现其有效药效成分 - 黄酮类化合物异鼠李素 -3-O-
β-D- 芸香苷和异鼠李素 -3-O-β- 吡喃葡萄糖苷的含

量有明显增加［40］。木豆（Cajanus cajan）根中分离

的内生菌白腐真菌（Hypocrea lixii）也能产生具有抗

癌活性的木豆醇［41］。3 种植保素包括香豆素、白藜

芦醇和芦丁位于细胞质外体中，受黑麦草（Lolium 
perenne L） 内 生 菌（Methylobacterium extorquens C1）

诱导而浓度上升，促进了内生菌对多环芳烃的吸附

和提高了邻苯二酚双加氧酶和脱氢酶的活性，该研

究结果加深了对植物 - 微生物协同降解有机污染物

机理的认识［42］。

3 植物内生菌影响生物碱的生物合成

植物中的生物碱是由氨基酸的脱羧作用产生的

含氮化合物［37］。生物碱根据其生物合成中的氨基酸

来源可分为几大类 ：莨菪碱、吡咯烷和吡咯烷化生

物碱（源自鸟氨酸）、苄异喹啉（酪氨酸）、吲哚喹

啉（色氨酸）和喹啉和哌啶生物碱（赖氨酸）［38］，

具有抑制病原菌［37，39］，抗药物成瘾性和生物防御

等生理活性［40］。小麦（Leucojum aestivum）茎中分

离出的芽孢杆菌属内生细菌（Bacillus genus）能够

使石蒜科生物碱生物合成的前体酪氨酸含量显著上

升，从而促进石蒜科生物碱大量积累［43］。另外，在

登塔木（Miquelia. dentata）中的内生细菌枯草芽孢

杆菌 PXJ-5（Bacillus subtilis PXJ-5），枯草孢芽杆菌

CPC3（Bacillus subtilis CPC3）， 蜡 状 芽 孢 杆 菌 菌 株

ChST（Bacillus cereus strain ChST）和赖氨酸芽孢杆

菌（Lysinibacillus sp.）合成的次生代谢物中发现了

具有抗癌活性的喜树碱，这为喜树碱在内生细菌中

生物合成提供了新理论依据［44］。从罂粟（Papaver 
somniferum）叶和蒴果中分离到的内生菌可以促进植

物生长和产量提高，同时还使植物中苄基异喹啉生

物碱含量显著增加［8］。将罂粟与内生菌大理石雕菌

属（Marmoricola）和不动杆菌属（Acinetobacter）共

培养，可以诱导吗啡的关键生物合成酶基因 COR 的

表达，最终提高吗啡在罂粟中的产量［45］。
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4 植物内生菌具有生物防御和抗逆生理功能

商业化的农作物生产需要使用保护手段使其

免受微生物病原体的侵害，否则会使农作物降低产

量和影响质量。目前，随着科技的进步，人类越来

越追求农业的可持续发展和绿色环保，不断寻找化

学农药和肥料的代替者，使用更环保更安全的植

物保护措施，特别是使用有益微生物进行生物防

治。内生菌是寄生于植物组织而不破坏或引起宿主

细胞出现明显病症的微生物，与植物存在互惠关 
系［23，40，43，46］。内生菌作为生物活性产品的潜在生

产者受到研究者的关注［46］。内生菌不仅能影响植物

的初级代谢途径，还能通过触发宿主植物对不良环

境条件的应激反应，合成与生物防御相关的次生代

谢产物［47］。内生菌通过与植物共同作用，能够作为

天然杀菌剂和杀虫剂，还能调节植物的防御机制［48］。

利用有益微生物的次生代谢产物进行生物防治是抑

制病原菌和提高植物对环境胁迫适应性的有效途径。

4.1 生物防御

内生菌为增强宿主植物对生态环境的适应性，

产生了一系列具有生物防御功能的次生代谢产物。

枯草芽孢杆菌（Bacillus subtilis）是一种革兰氏阳性

细菌，能产生超过 24 种抗生素物质包括多肽、蛋白

质和非多肽类物质。枯草芽孢杆菌通过合成脂肽类

抗生素、风菌素、枯草菌表面活性剂等直接抑制多

种病原真菌或诱导宿主植物的系统抗性，为植物提

供保护作用［49-50］。枯草芽孢杆菌还产生一种叫作细

菌素的肽类抗生素，在宿主植物先天免疫反应中起

着重要作用［50］。另外，枯草芽孢杆菌还会在植物根

部形成生物膜，有助于产生脂肽，并增强其在土壤

中的抗菌活性［51］。枯草芽孢杆菌还会在植物根部形

成生物膜，有助于产生脂肽，并增强其在土壤中的

抗菌活性［52］。根际内生真菌印度梨形孢（Serendipita 
indica）基因组中存在少量次生代谢合成相关的萜

类合成酶基因（SiTPS），当该菌侵染番茄（Solanum 
lycopersici）根部时，SiTPS 基因表达水平显著上调，

将 SiTPS 在大肠杆菌异源表达，检测到具有抑制病

原真菌活性的倍半萜产物 Viridiflorol，推测印度梨

形孢在定殖过程中，通过诱导倍半萜合成，阻止病

原真菌对宿主植物的入侵［53］。另外，在番茄不同组

织中分离出 7 个属的内生细菌，分别是 ：不动杆菌

属（Acinetobacter）、节杆菌属（Arthrobacter）、芽孢

杆菌属（Bacillus）、微杆菌属（Microbacterium）、泛

菌属（Pantoea）、假单胞菌属（Pseudomonas）和狭

营养单胞菌属（Stenotrophomonas），上述内生细菌合

成的挥发性有机物能够有效抑制番茄的烟草赤星病

菌、链格孢霉和棒孢霉 3 种真菌病原体的生长。内

生菌合成并释放不同的挥发性有机化合物，可能是

由于每种细菌与真菌建立的不同类型的相互作用，

呈现出对一系列真菌生长抑制的作用［54］。黎药植

物艾纳香（Blumea balsamifera）内生真菌粉红粘帚

霉（Clonostachys rosea）的发酵提取物对大肠埃希菌、

金黄色葡萄球菌、枯草芽孢杆菌以及铜绿假单胞菌

表现出显著的抑菌活性，这为寻找新型抗生素提供

重要参考［55］。对内生菌使用基因工程手段可以增强

该菌宿主植物的抗菌活性 ：Ding 等［56］通过调控橡

皮树（Ficus elastica）伴生真菌非洲木霉（Trichoderma 
afroharzianum）的全局性调控因子后得到两种聚酮

类化合物，这两种化合物对 4 种细菌和 6 种植物病

原真菌具有生长抑制活性，其中对番茄灰霉病菌和

尖孢镰刀菌具有极高的抗菌活性。

4.2 非生物胁迫

内生菌通过调节次生代谢产物的合成，有助

于提高植物对重金属胁迫的抗性。在不同浓度的

砷胁迫下，根际内生菌印度梨形孢（Piriformospora 
indica）能够显著提高青蒿的生物量，通过调控青蒿

素生物合成基因、类异戊二烯、萜类、黄酮类生物

合成途径基因和信号分子的转录水平以增加黄酮类

化合物和青蒿素等次生代谢产物的生物合成，激活

过氧化酶的活性，提高青蒿对砷胁迫的抗性［57］。水

稻（Oryza sativa）中分离的内生菌巨大芽孢杆菌 H3

（Bacillus megaterium H3）通过降低土壤中有效砷含

量和增加植物根表面砷吸附量，以减少水稻组织对

砷的吸收［58］。一种脱落酸（ABA）分解代谢细菌，

青生红球菌（Rhodococcus qingshengii）已被证明能

够促进多种植物吸收土壤中的镉、锌、和镍等重金

属，研究表明通过接种脱落酸分解细菌以代谢植物

中的脱落酸可能是提高重金属污染土壤进行植物修

复效率的一种替代策略［59］。研究者通过利用狼尾
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草（Pennisetum purpureum Schum）内生菌芽孢杆菌

BM18-2（Bacillus BM18-2）的孢子施加到土壤中作

为生物肥料，显著增强了狼尾草对镉污染土壤的修

复能力［60］。

内生菌产生多种次生代谢产物以调节植物对水

分胁迫的响应。藜（Chenopodium album）根中分离

的内生菌黄曲霉 CHS1（Aspergillus flavus）不仅在正

常条件下具有促进植物生长的特性包括增溶磷酸盐、

合成吲哚乙酸和赤霉素等植物激素 ；在 400 mmol/L 
NaCl 处理下，通过负调控 ABA 和 JA 生物合成以

及正调控一系列抗氧化酶的活性，以增强大豆对盐

胁迫的耐受能力［61］。玉米（Zea mays）接种内生菌

SXSP1（Meyerozyma caribbica）后进行盐胁迫处理，

结果表明内生菌能够刺激诱导吲哚 -3- 乙酸（IAA）

合成而显著促进植物生长，提高叶绿素、类胡萝卜素、

脯氨酸、酚类物质和黄酮类化合物的含量，通过降

低内源 ABA 含量而保持相对含水量，激活过氧化

氢酶和过氧化物酶活性，降低盐胁迫对植物的不利

影响［62］。鹰嘴豆（Cicer ariietinum）中分离出的内

生细菌枯草芽孢杆菌 NUU4（Bacillus subtilis NUU4）

和根瘤菌 ciceriic53（Rhizobium ciceriic53）共同诱导

IAA 的生物合成，促进鹰嘴豆根瘤的形成，以提高

植物对盐胁迫的适应能力［63］。另外，短小芽孢杆

菌（Bacillus subtilis）接种甘草（Glycyrrhiza uralensis 
Fisch）后，植物中总黄酮、总多糖、甘草酸和抗

氧化物质含量均显著增加，甘草酸合成关键酶基因

表达水平明显升高，最终甘草对干旱胁迫的抗性 
增强［64］。

内 生 菌 调 控 次 生 代 谢 产 物 参 与 植 物 抵 御 温

度胁迫。在冷冻条件下，印度梨形孢刺激拟南芥

（Arabidopsis thaliana）中油菜素内酯（BR）和 ABA

生 物 合 成， 诱 导 CORs，BZR1，SAG1 和 PYL6 等

CBF 依赖途径相关基因的表达，帮助植物适应冷冻

胁迫以及冻融后的恢复［65］。蜡样芽孢杆菌（Bacillus 
cereus SA1）在高温胁迫下，能产生赤霉素、吲哚

乙酸和有机酸等生物活性代谢物，使大豆（Glycine 
max）增强 SA 生物合成而降低 ABA 含量，提高抗

坏血酸过氧化物酶、超氧化物歧化酶及谷胱甘肽含

量，诱导热激蛋白表达，增加钾离子浓度，缓解热

胁迫对植物的伤害［66］。大豆（Glycine max）的根瘤

菌（Rhizobium）具有高效固氮特性，还能提高植物

对强酸碱，高温和重金属胁迫的耐受性。与栽培大

豆相比，野生大豆内生真菌种类较多，具有高效的

三萜、酚类和多糖的合成途径，因此对各种非生物

胁迫具有较强的耐受性［40］。

5 总结和展望

植物次生代谢物具有丰富多样的结构和广泛的

生物活性，是医药、化妆品、和保健品行业中关键

化合物的来源。然而，制药工业中所使用的天然化

合物来源于植物的比例占 25%，但直接从植物中获

得数量非常有限，而结构复杂的次生代谢物如苄基

异喹啉类生物碱，阵痛麻醉药吗啡，抗菌药物小檗

碱，黄芩碱和木兰花碱，其总化学合成可行性不大，

且经济成本高。因此，一种有吸引力的替代方法是

在植物内生菌促进次生代谢物的生物合成或通过转

化途径而获得。由于微生物相比于植物，具有培养

周期短，基因操作容易等优点，已成为研究次生代

谢工程的成熟工具。此外，微生物生物合成比化学

合成更环保。这些都将成为挖掘促进植物次生代谢

产物生物合成的微生物资源的重要原因，本文重点

阐述了植物次生代谢物的微生物促生与转化，与通

过天然植物来源或通过化学合成形成对比，显示了

微生物资源的快速、经济和对环境友好的潜力。内

生菌虽作为一种潜在的次生代谢产物的新型工业平

台，由于内生菌在不断继代培养和贮藏过程中造成

次生代谢产物产量降低，这是目前仍需要克服的研

究难点。

内生真菌对宿主植物互惠共利，在植物组织中

普遍存在，是开发植物病原体的生物控制剂的重要

来源。内生菌在与宿主植物长期共生或协同过程中，

通过诱导系统抗性并增强环境胁迫耐受性、抗菌和

竞争性抑制来促进植物生长以充当生物肥料和生物

杀虫剂。两大类内生菌包括芽孢杆菌属和印度梨形

孢属，能够促进多种药用植物或农作物生物合成多

样化的次生代谢产物，以帮助植物抵御生物防御或

恶劣的环境胁迫，是开发微生物菌剂的宝贵资源。

然而，植物内生菌落的结构、动态和功能，植物次

生代谢物与内生菌落相互作用的影响因子，空间模

式和信号转导途径，内生菌调控植物次生代谢产物
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生物合成的具体作用机制和分子基础还有待进一步

探索。植物内生菌的基本遗传控制，以及它们如何

受到其他微生物群和环境条件变化的影响，需要更

加关注。

今后研究将借助植物生理学、分子生物学、遗

传学等众多学科交叉，单细胞基因组学和专门的植

物代谢组学等分析工具，重点通过全基因组序列来

识别新次生代谢产物的生物合成途径的“基因簇”，

筛选具有可持续合成次生代谢产物的新型内生菌资

源，揭示调控次生代谢生物合成基因簇表达的分子

信号和转录因子，探索与植物生长发育协同进化的

微生物群落，为揭示内生菌通过次生代谢产物调控

植物适应生物和非生物胁迫提供新的理论依据和研

究视角。
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