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内生真菌提高药用植物胁迫抗性作用机制的研究进展  
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摘 要：内生真菌主要指一类广泛定植于植物根系表层或细胞间隙的益生真菌，包括丛枝菌根真菌和深色有隔内生真菌 2 大

类。除能够促进植物生长、增强次生代谢产物积累外，内生真菌还可提高宿主重金属、干旱、高盐等非生物胁迫及病害生物

胁迫抗性。系统综述了内生真菌增强药用植物对重金属、干旱、盐碱及病害胁迫抗性的作用及机制。研究表明，内生真菌主

要通过促进养分吸收、增强抗氧化系统、改善光合效率、调控植物激素及诱导活性物质合成等途径提高植物胁迫抗性，且内

生真菌的响应机制因胁迫因子的不同而有所差异，但相关分子机制及关键代谢通路仍不明确。基于现有研究，总结了不同因

子胁迫下内生真菌的响应机制，绘制了相应的调控网络图，为深入解析植物-内生真菌互作机制及药用植物生态栽培提供理

论依据。 
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Abstract: Endophytic fungi are probiotic fungi that widely colonize the root surface or intercellular spaces of plants, primarily 

including arbuscular mycorrhizal fungi and dark septate endophytes. In addition to promoting plant growth and enhancing the 

accumulation of secondary metabolites, endophytic fungi can also improve the host’s resistance to abiotic stresses such as heavy metals, 

drought, and high salinity, as well as to biotic stresses like diseases. This review systematically summarizes the mechanisms by which 

endophytic fungi enhance the resistance of medicinal plants to heavy metal, drought, salinity, and disease stresses. Studies demonstrate 

that endophytic fungi primarily improve stress resistance through facilitating nutrient uptake, enhancing antioxidant systems, 
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optimizing photosynthetic efficiency, regulating phytohormones, and inducing bioactive compound synthesis. The response 

mechanisms of endophytic fungi vary due to different stress factors, but the associated molecular mechanisms and key metabolic 

pathways are not yet fully understood. Based on current evidence, the response mechanisms of endophytic fungi under different stress 

factors were summarized, and the corresponding regulatory network diagrams were drawn. This review provides a critical theoretical 

foundation for elucidating plant-endophyte interactions and advancing the ecological cultivation of medicinal plants. 

Key words: arbuscular mycorrhizal fungi; dark septate endophyte; medicinal plants; stress resistance; heavy metals; drought; high salt 

药用植物是一类可以被用来防病、治病的植物。

药用植物中常含有皂苷、黄酮、生物碱等次生代谢产

物，具有极高的药用价值[1]，人类将植物作为药物使

用已经有 5 000 多年的历史[2]，世界卫生组织列出具

有药用价值的植物有 21 000 多种[3]，而我国是药用植

物资源最丰富的国家之一，其中《神农本草经》《本

草纲目》等书籍中记载了上千种具有药用价值的植

物。中国种植药用植物历史悠久，种植面积广阔，约

有 2.2×106 hm2[4]，但由于受环境因素影响，药用植物

在自然或人工栽培条件下，均会面临重金属、盐、干

旱等无机胁迫和病虫害生物等生物胁迫，轻者影响其

生长和活性物质积累，重者直接导致植株死亡。在药

用植物种植过程中，采用多手段人工干预是企业、药

农最常用的方式，包括开垦新地、施用农药等，其中

施加内生真菌菌肥也是目前最常采用的方法之一。 

内生真菌是广泛定植于植物各组织器官，且对

宿主植物不会产生有害影响的一类共生微生物[5]。

植物内生真菌的种类繁多，包括子囊菌门

（（Ascomycota）、担子菌门（（Basidiomycota）、接合

菌门（（Zygomycota）和无孢菌类（（Agonomycetales）

中的众多属种[6]。研究发现，在 80%以上的陆生植

物中均有内生真菌定植，但内生真菌多样性和丰度

不尽相同，与宿主种类和环境因素密切相关[7]。基于

分类特征，植物内生真菌主要包括丛枝菌根真菌

（arbuscular mycorrhizal fungi，AMF）和深色有隔内生

真菌（dark septate endophytic fungi，DSE）2 大类。

AMF 是一类广泛定植于植物根系的互惠共生内生真

菌，可与 90%以上的植物根系形成互惠共生体[7]。并

在植物根细胞内或间隙形成“泡囊”（“丛枝”“孢子”

（“菌丝”等结构[8]。DSE 是植物根系中普遍存在的一

类小型内生真菌，菌丝具横隔，颜色较深，并可在

植物细胞中形成微菌核等典型形态结构，具有促进

植物生长和增强胁迫抗性的能力[9]。基于最新研究，

本文以药用植物为对象，归纳了 AMF 和 DSE 在提

高药用植物重金属、干旱、盐碱无机胁迫和病害有

机胁迫中的作用，并从生理和分子 2 个层面总结了

其作用机制。本文对深入研究 AMF、DSE 促进药用

植物生长和活性物质合成、积累的调控机制具有重

要的参考价值和借鉴意义，有助于内生真菌菌剂的

推广应用和药用植物生态种植的实施。 

1  内生真菌提高药用植物重金属胁迫抗性中的作

用及机制 

1.1  重金属胁迫对药用植物的影响 

重金属是指密度大于 4.5 g/cm3 的金属，包括镉

（Cd）、砷（As）、铜（Cu）等。根据 2014 年第 2 次

全国土壤污染状况调查结果，我国土壤重金属污染总

体状况较为严峻，土壤重金属超标率为 16.1%，其中

农用地超标率为 19.4%[10]。重金属可通过生物富集作

用在植物中过度积累，造成药用和食用安全隐患。重

金属离子在植物体内积累会使其产生活性氧、丙二醛

等氧化应激物质，造成不同程度的膜氧化损伤，直至

死亡。此外，重金属的积累还会抑制植物光合作用、

阻碍根系生长、抑制水分运输、种子萌发[11-14]。研

究显示，在铅（（Pb）的胁迫下，桑树种子萌发率低

于 50%，胚芽和胚根抑制率分别为 100%和

99.5%[15]。马月花[16]和朱红霞等[17]发现在 Cd 和 Pb

的胁迫条件下，黄芪幼苗叶片明显变黄，并且植物光

合色素含量下降了 50%以上；马齿苋抗氧化系统，抗

氧化酶活性显著降低，生长受到严重抑制。 

1.2  内生真菌提高药用植物重金属胁迫抗性的作

用机制 

研究证实，在药用和非药用植物中，接种 AMF

或 DSE 均可提高宿主植物重金属胁迫抗性，修复重

金属胁迫损伤，改善生长状况，促进生长和提升生

物量（表 1），但不同种类的内生真菌和植物之间

存有适配性，作用效果也因植物、内生真菌种类和

环境因子的不同而有所差异。罗鹏程等[18]发现在Cd

胁迫条件下，接种 AMF 幼套球囊霉能够提高香蒲

生物量（（56.7%），在 Pb 胁迫条件下，将摩西球囊

霉接种在景天三七根系，发现其植株根长和茎粗分

别提高 4.22 cm 和 0.15 mm；在 Pb 处理浓度为 1 000 

mg/kg时，植物叶片的总叶绿素含量提高了16.02%， 
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表 1  内生真菌在提高药用植物重金属胁迫抗性中的作用 

Table 1  Roles of endophytic fungi in enhancing stress resistance to heavy metal in medicinal plants 

药用植物 内生真菌 重金属种类及质量浓度 重金属的胁迫作用 内生真菌的改善作用 文献 

香蒲 AMF：幼套球囊霉 

Glomus etunicatum 

Cd（0～5 mg·L−1） 植株总生物量显著下降；光合

色素含量显著下降 

总叶绿素含量增加，植物抗氧化

系统增强 

18 

景天三七 AMF：摩西球囊霉 

Glomous mosseae 

Pb（0～1000 

mg·kg−1） 

植株根长和茎粗分别下降45%

和29%，总叶绿素含量下降 

6.91% 

CAT、SOD、POD活性增强，Pb

含量下降 

19 

醉马草 AMF：异形根孢囊霉 

Rhizophagus 

irregularis、摩西斗

管囊霉Funneliformis 

mosseae等 

Cd2+（0～0.9 

mmol·L−1） 

地上鲜质量显著降低 显著提高地上部分鲜质量和根鲜

质量 

21 

黄花蒿 AMF：印度梨形孢 

Piriformospora 

indica 

As（0～150 

μmol·L−1） 

SOD、POD酶活性显著降低，

植株总酚类化合物和黄酮类

化合物含量降低 

SOD、CAT活性分别增加1.6和 

1.5倍，植物总酚、黄酮和酚

酸类化合物含量显著上升 

22 

紫苜蓿 DSE：嗜热柱顶孢霉 

Scytalidium lignicola 

Cd（0～10 mg·kg−1） 植物叶片数、株高、根长、根

表面积显著降低 

植物根系生物量提高33.3%，地

上部分生物量提高143.8% 

23 

沙东青 DSE：泛生顶囊霉 

Acrocalymma vagum 

Cd（0～10 mg·kg−1） 植物株高显著降低 植物根表面积和根长分别增加 

24.4%和45.1% 

23 

烟草 DSE：泛生顶囊霉 Cd2+（5 mg·kg−1） 叶片发黄、根系受到抑制 Cd2+含量降低26.28%；叶片、根

毛数量增加 

24 

CAT-过氧化氢酶；SOD-超氧化物歧化酶；POD-过氧化物酶。 

CAT-catalase; SOD-superoxide dismutase; POD-peroxidase. 

而植物 Pb 含量则下降 36.08%[19]。钟斯文[20]将从樟

子松中分离的 DSE 菌株菊异茎点霉 Paraphoma 

chrysanthemicola（（A041）制成菌剂回接至 1 年生和

3 年生幼苗，发现其可以显著提高 Cd 胁迫幼苗植

株的苗高、地径、干质量和鲜质量等生理指标，促

进其生长。 

1.2.1  生理机制  内生真菌提高宿主植物重金属

胁迫耐性机制包括“抗氧化系统提高”“协同植物

激素调控”“生长稀释效应”“菌丝过滤”“根系

分泌物组成的改变”和“还原解毒”6 种[9]。研究证

实，重金属胁迫条件下，接种 AMF 或 DSE 可以提

高植物的抗氧化系统，消减由金属离子诱导产生的

羟基、过氧化氢等氧自由基。在 As 胁迫条件下，接

种印度梨形孢可显著提高黄花蒿 SOD、POD、抗坏

血酸过氧化物酶（ascorbate peroxidase，APX）、CAT

和谷胱甘肽还原酶（glutathione reductase，GR）活

性[22]。Zhu 等[25]发现在 Zn 和 Cd 复合胁迫下，接种

DSE 甘瓶霉可显著提高番茄幼苗抗氧化酶活性，且

显著降低了氧化应激物质丙二醛的含量。 

诸多研究证实，由植物激素介导的防御机制在

提高植物重金属胁迫抗性中发挥着重要作用，如由

茉莉酸、脱落酸、赤霉素介导的信号通路。AMF 或

DSE 的定植则会强化这一过程，其可改变激素浓

度，提高关键酶活性，从而促进植物生长、活性物

质积累或提高重金属胁迫抗性，但相关协同调控机

制不明，需进一步研究。Zhuang 等[26]研究发现在 Cd

胁 迫 下 ， AMF 根 内 根 孢 囊 霉 Rhizophagus 

intraradices 能够显著提高海棠独脚金内酯、吲哚乙

酸和茉莉酸的含量。在 Cd 胁迫下，接种 AMF 菌株

摩西球囊霉能够显著提高紫花苜蓿水杨酸、茉莉酸

和生长素含量，植株 Cd 胁迫抗性增强[27]。此外，

在重金属胁迫下，内生真菌还能提高大豆、黄芪和

菊花等植物激素含量[28-29]。由此可见，内生真菌可

通过促进药用植物合成和积累植物激素，从而提高

宿主植物重金属胁迫抗性。 

AMF 的定植会增强根系对磷等营养元素的吸收

和光合作用，从而促进植物的生长，这种因 AMF 定

植形成的“额外”生物量所导致植株重金属浓度降低

的现象，有研究将其归纳为“生长稀释效应”[7]。在

Cd、Cr、Pb 等重金属复合胁迫条件下，接种摩西斗

管囊霉和苏格兰斗管囊霉 Funneliformis caledonium

能够显著促进向日葵生长，其茎、根系生物量分别
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提升了 157%～184%和 152%～183%，且重金属含

量显著降低[30]。此外，在 Cd 胁迫下，接种摩西斗

管囊霉、异形根孢囊霉、根内根孢囊霉等 AMF 菌

株能够显著提高三七根的鲜质量，并且降低三七地

上、地下部分 Cd 含量，降幅分别达到 78.8%和

65.6%[31]。在黄芪和紫花苜蓿中也得到了类似结果，

接 种 根 异 茎 点 霉 Paraphoma radicina 、

Stagonosporopsis lupini 和根内球囊霉菌 Glomus 

intraradices 能够显著促进植株生长，并且改变 Cd

在植物中的存在形式，显著增强了药用植物重金属

胁迫抗性[32-33]。课题组研究发现，三七须根是 As 的

主要吸收器官，接种幼套球囊霉后显著限制了As由

须根向主根的迁移，保障了主根的药用安全，但具

体作用机制仍在研究中菌丝是内生真菌 AMF、DSE

典型形态结构，存在于植物表层细胞内、细胞间隙

或根系土壤中，其可凭借独特的细胞壁结构吸附、

固定重金属离子或螯合物，限制重金属从土壤向植

物细胞内转移，降低重金属在植物中的流动性及毒

害作用，从而提高植物重金属胁迫抗性，称之为（“菌

丝过滤”作用。申蜜[34]认为 DSE 细胞壁中的几丁

质、壳聚糖、黑色素等物质是吸附、固定重金属的

主要成分。任晋彤等[35]将龙葵种子播种在含有 DSE

菌株 NBC8-7（（Curvularia clavata）的土壤中，共培

养后龙葵中交换态 Cd 和铁锰氧化态 Cd 含量分别

降低了 20.74%和 16.31%，碳酸盐结合态 Cd、有机

结合态 Cd 和残渣态 Cd 含量分别增加 30.46%、

16.99%和 90.50%，结果表明接种 DSE 后能促进 Cd

由活性较强的交换态 Cd 转变成稳定的结合态、残

渣态 Cd，从而减轻 Cd 毒害作用。耿旭[36]将 AMF

菌株根内根孢囊霉和摩西球囊霉接种在伴矿景天

根系中，植株液泡中 Cd 含量增加，但植株中毒性

高的水提取态 Cd 含量降低，而毒性较低的乙醇提

取态 Cd 含量则显著增加。 

此外，AMF、DSE 的定植还会改变根系分泌物

的组成和含量，诱导植物分泌更多的小分子有机

酸、氨基酸、多糖、酚类、黄酮类、球囊霉素相关

土壤蛋白等小分子物质，螯合根际土壤中金属离

子，从而缩减根际微域游离态金属离子浓度，降低

植物对重金属的吸收和积累，进而提高胁迫抗性。

将氧化性较强的金属离子还原为毒性较低的状态，

也是内生真菌提高宿主植物重金属胁迫抗性的作

用机制之一，可归纳为（“还原解毒”。在蜈蚣凤尾

蕨 根 系 中 接 种 AMF 幼 套 近 明 球 囊 霉

Claroidoglomus etunicatum 后，发现 As3+含量的比

例显著升高，推测幼套近明球囊霉自身或诱导植物

可将 As5+还原为 As3+，以降低毒害，从而提高蜈蚣

凤尾蕨 As 耐性[37]。 

1.2.2  分子机制  药用植物抗胁迫系统相关通路

关键酶、蛋白编码基因会响应内生真菌诱导和重金

属胁迫而呈现差异表达，从而影响植物结构和功

能，在外在表型上表现为重金属胁迫抗性的提高。

研究证实，在药用植物中接种 AMF、DSE 后会显著

上调重金属抗性相关通路关键酶或转运蛋白编码

基因表达量[38-39]，如砷吸收转运蛋白磷酸盐转运蛋

白、锌铁转运蛋白（zinc-regulated transporters，iron-

regulated transporter-like protein，ZIP）、植物螯合肽

（phytochelatins，PC）、重金属离子或螯合物转运蛋

白 ABC 转运蛋白等[7,40]。Marianna 等[41]发现，在重

金属胁迫条件下，拟南芥可通过上调吲哚-3-乙醛肟

生物合成途径基因来调节生长素的合成，下调生长

素偶联、甲基化和抑制相关基因来减轻重金属毒

性。此外，植物抗氧化系统、光合作用系统、植物

激素合成等基因也会响应内生真菌和重金属离子

诱导而差异表达，如 CAT1、APX1、APX2、单脱氢

抗 坏血酸 还原酶 基因（ monodehydroascorbate 

reductase，MDHAR）和 MDHAR4[42]。Cao 等[43]研究

发现，在 As 胁迫下，向三七根部施加 AMF 根内球

囊霉菌和 AMF 幼套球囊霉菌剂，三七响应 AMF 可

诱导三七皂苷合成关键酶基因 PnCYP450_4、

PnCYP450_5、PnGT_1 上调表达，促进皂苷的合成

和积累。除此之外，接种内生真菌还可以调控蓝莓、

烟叶和刺槐生长、重金属抗性、植物激素合成相关

基因表达，如铵转运蛋白、病程相关基因、液泡膜

转运蛋白、刺槐锌铁转运蛋白，从而提高宿主植物

的胁迫抗性[44-46]。 

内生真菌提高药用植物重金属胁迫抗性作用

机制见图 1。 

2  内生真菌提高药用植物盐胁迫抗性中的作用及

其机制 

2.1  盐胁迫对药用植物的影响 

土壤盐渍化是影响药用植物生长的重要因素

之一。盐胁迫会对植物造成包括离子毒害、渗透

胁迫、氧化损伤、代谢紊乱等在内的损伤危害，

严重的直接导致植物死亡。Wang 等[47]研究发现

当盐胁迫达到 24 h，活血丹植株叶片会出现变黄、

失水现象，且叶绿素含量下降；随着胁迫加深， 
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图 1  内生真菌提高药用植物重金属胁迫抗性作用机制 

Fig. 1  Mechanisms of endophytic fungi in enhancing heavy metal stress resistance in medicinal plants 

植株出现干燥和死亡现象。在中（全盐量：2.68 

g/kg）、高等（全盐量：4.93 g/kg）盐胁迫条件下，

向日葵的最大净光合速率与低等盐胁迫（全盐

量 ： 1.00 g/kg ） 相 比 分 别 降 低 了 5.09% 和

38.69%[48]。在盐胁迫条件下，灯笼果生长受到

抑制，植株到达开花、结果期时间延后，植株叶

面积、地上和地下部分干质量显著降低，代谢产

物浓度降低 [49]。  

2.2  内生真菌提高药用植物盐胁迫抗性的作用机制 

根据表 2 可知，接种内生真菌可以不同程度地提 

表 2  内生真菌在提高药用植物盐胁迫抗性中的作用 

Table 2  Roles of endophytic fungi in enhancing salt stress resistance of medicinal plants 

药用植物 内生真菌 处理浓度 盐的胁迫作用 内生真菌的改善作用 文献 

灰毛金合欢 AMF：摩西斗管囊霉、

根内根孢囊霉、幼

套近明球囊霉 

NaCl（50～300 

mmol·L−1） 

种子发芽率降低3%～87%；

茎高、干质量降低61%

和62% 

植物根长、根干质量、茎长和

茎干质量分别增加23.47%、

21.5%、40%和52.7% 

50-51 

香椿 AMF：根内根孢囊霉 NaCl（0～200 

mmol·L−1） 

植株矮小、叶片枯黄，叶

面积减小 

植株叶面积、生物量显著增加，

叶片电导率提高到75.13%，

应激物质丙二醛含量降低 

52 

拟南芥 AMF：印度梨形孢 NaCl（0～150 

mmol·L−1） 

植物鲜质量、干质量及总

叶绿素、花青素含量均

显著下降 

促进生长；整株鲜质量增加；

植物Na+、K+含量趋于稳定 

53 

烟草 AMF：印度梨形孢 NaCl（300 

mmol·L−1） 

烟草叶片出现萎蔫、退 

绿、生长滞缓现象 

烟草株高、叶鲜质量和叶干质

量显著增加；应激物质丙二

醛含量显著降低 

54 

国槐 DSE：哈茨木霉Tricho

derma sp.、离蠕孢霉 

Bipolaris sp.、丝核 

菌 Rhizoctonia sp.等 

NaCl（200 

mmol·L−1） 

植株生长受到抑制，生物

量、含水量、叶绿素含

量降低 

植物苗高、干质量、含水量、叶绿

素质量分数分别增加148%、

117%、111%、4.03 mg/g 

55 

豇豆 DSE：粪壳菌纲Sorda

riomycetes sp1-

B’2，Melanconiella 

elegans-21W2 

水电导率（1.2、

2.2、3.6、5.0 

dS·m−1） 

植物生长受到明显抑制；

根、茎、叶生物量下 

降，光合速率降低 

植株叶片面积，根、茎鲜质量

增加；Ca2+、Na+、Cl−浓度

增加 

56 
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高药用植物盐胁迫抗性。李冠军等[51]在盐胁迫条件下

将内生真菌葡萄座腔菌 Botryosphaeria Z1、炭团菌

Hypoxylon Y6 接 种 在 短 枝 木 麻 黄 Casuarina 

equisetifolia L.幼苗，可以显著提高其盐胁迫抗性，植

物总根长增加 42.59%，总根表面积增加 65.68%，总

生物量增加 39.96%。随着盐胁迫程度的加深，香椿幼

苗叶片的相对电导率呈上升趋势，接种 AMF 菌株根

内根孢囊霉后植物叶片相对电导率趋于稳定，且植物

净光合速率、蒸腾速率、叶绿素含量则显著改善[52]。

由此可见，内生真菌能够增强植物盐胁迫抗性，改善

植物光合作用、呼吸作用、叶片电导率水平，从而促

进植物生长发育。内生真菌提高药用植物盐胁迫抗

性作用机制见图 2。 

2.2.1  维持药用植物离子水平平衡  在盐胁迫条件

下，植物细胞中 Na+、K+、Cl−等离子含量发生变化，

渗透压平衡遭到破坏，从而危害植物生长，而内生真

菌的定植主要通过调节 Na+、K+等离子浓度来维持渗

透压平衡，从而缓解由高盐胁迫所造成的损伤。研究

发现在盐胁迫条件下，将根内根孢囊霉接种香椿根

系，植物细胞中 K+、Ca2+、Mg2+、N、P 含量显著上

升，并且植物根、茎中 Na+含量降低，限制了 K+外排，

较好地维持了宿主植物 Na+/K+稳态平衡[52]。同样的，

在向日葵和灰毛金合欢中也得到了类似结论，在盐胁

迫下，接种异形根孢囊霉、摩西斗管囊霉、根内根孢

囊霉、幼套近明球囊霉能够显著降低植株 Na+含量，

并且提高植株 K+、P、Ca2+、Mg2+含量，维持了植株

渗透压平衡，植物盐胁迫抗性提高[50,57]。 

2.2.2  促进植物光合作用  盐胁迫会影响植物叶

片气孔活动，减少植物叶绿素等光合色素含量，降

低光合速率和效率[58-59]，内生真菌的定植则可在一

定程度上改善这种情况。Hashem 等[50]研究发现，在

盐胁迫条件下，接种摩西斗管囊霉、根内根孢囊霉和

幼套近明球囊霉等 AMF 混合菌剂可以显著提高灰毛

金合欢光合色素含量，叶绿素 a、叶绿素 b、类胡萝卜

素含量分别提高 19.4%、12.6%、41.8%。AMF 菌株根

内根孢囊霉的定植显著提高了高盐胁迫下香椿的净

光合速率、蒸腾速率和叶片气孔导度，且使植物叶片

胞间 CO2浓度趋于稳定[52]。此外，在国槐幼苗、甜瓜

等植物中也得到了类似结果[55,60]。由此可见，在盐胁

迫条件下，内生真菌可以通过提高植物光合色素含

量，改善叶片气孔导度、蒸腾速率等光合参数，从而

促进光合作用，提升植物盐胁迫抗性。 

2.2.3  提高药用植物盐胁迫抗性的分子机制  离子

浓度失调，渗透压失衡是高盐胁迫毒害植物最直接的

表现形式，而内生真菌的定植则可通过调控植物渗透

压平衡相关基因的差异表达，影响相关通路关键酶活

性和转运蛋白浓度来提高宿主植物胁迫抗性。Aroca

等[61]研究发现，在盐胁迫下，接种根内球囊霉菌能够

显著促进莴苣脱落酸合成相关基因表达，其中

LsNCED2 表达量是原来的 4.2 倍。Abdelaziz 等[53]研

究发现，作为植物体内重要的 Na+/K+转运蛋白，高亲

和钾转运蛋白（high affinity potassium transporters，

HKT）会响应 AMF 诱导而显著上调表达，以维持细

胞离子平衡，接种印度梨形孢后，拟南芥高亲和钾转

运蛋白基因、Na+/H+逆向转运蛋白基因（Na+/H+ 

antiporter，NHX）和盐超敏感（salt overly sensitive，

SOS）基因等离子平衡相关基因表达水平均显著上

调，并使 Na+/K+浓度趋于稳定。综上，内生真菌可通

过调控植物 Na+、K+转运蛋白基因和植物激素合成基

因表达，从而提高药用植物盐胁迫抗性。 

 

图 2  内生真菌提高药用植物盐胁迫抗性作用机制示意图 

Fig. 2  Schematic diagram of mechanism of action of endophytic fungi in enhancing salt stress resistance in medicinal plants 

植物细胞 

植物叶片 

调节植物 
离子水平 

胞外 

胞内 

调控植物盐胁迫抗性相关基因 

分
子
调
控 



·8464· 中草药 2025 年 11 月 第 56 卷 第 22 期  Chinese Traditional and Herbal Drugs 2025 November Vol. 56 No. 22 

   

3  内生真菌提高药用植物干旱胁迫抗性中的作用

及其机制 

3.1  干旱胁迫对药用植物的影响 

干旱是一种常见的植物胁迫生境，根据我国

的农业土壤干旱等级标准（GB/T 32136-2015），

含水量在 12%～15%为轻旱，8%左右为中旱，5%

以下为重旱[62]。植物在干旱胁迫下，植物生长会

受到严重抑制，导致细胞失水，形态萎缩，直至

死亡，在这一过程中植物还会产生过量的活性氧，

造成严重的氧化损伤[63-64]。随着干旱程度的加深，

滇重楼叶绿素 a 含量显著下降，植株光合速率、

气孔导度和蒸腾速率显著降低[65]。干旱胁迫还会

影响植物对营养元素的吸收，使其生长受到严重

抑制。赵琴[66]指出由于土壤营养元素运输受到影

响，干旱胁迫严重抑制了枸杞对 N、P、K 等营养

元素的吸收，导致其生长受限。李英浩等[67]发现干

旱胁迫会对燕麦造成严重的氧化损伤，其中燕麦叶

片超氧阴离子、羟自由基（hydroxyl radical，·OH）、

过氧化氢（hydrogen peroxide，H2O2）和丙二醛质

量分数分别升高 134.27%、121.21%、36.60%和

32.84%，CAT、APX、GR、谷胱甘肽过氧化物酶

（glutathione peroxidase，GSH-Px）活性分别降低

了 30.79%、44.55%、62.50%和 66.67%，植株抗氧

化系统遭到严重破坏。 

3.2  内生真菌提高药用植物干旱胁迫抗性的作用

机制 

研究发现，干旱胁迫条件下，接种 AMF、DSE 可

以促进植物根毛生长、延长根系到达区域、扩展吸收

面积，从而提高植物对水分和营养物质的吸收[68]。研

究发现，在干旱胁迫下，接种 AMF 菌株摩西斗管

囊霉和幼套近明球囊霉能够显著提高米槁 N、P、C

含量 [69]。在干旱胁迫下，内生真菌木贼镰孢菌

Fusarium equiseti 和 苹 果 生 链 格 孢 Alternaria 

pomicola 还可以显著提高燕麦种子的发芽率和发芽

势，其提高幅度分别为 48.94%、41.18%，且其胚根

长、胚芽长分别是原来的 1.36、1.42 倍[70]。Saeedeh

等[71]研究发现，干旱胁迫下，接种 AMF 菌株摩西

斗管囊霉和根内根孢囊霉能够显著提高亚麻 CAT、

SOD、GR、APX 等抗氧化酶活性及植株总叶绿素

和类胡萝卜素等光合色素含量，使其干旱胁迫抗性

增强。部分内生真菌在提高药用植物干旱胁迫抗性

中的作用见表 3。 

表 3  内生真菌在提高药用植物干旱胁迫抗性中的作用 

Table 3  Roles of endophytic fungi in enhancing drought stress resistance of medicinal plants 

植物 内生真菌 胁迫处理 干旱的胁迫作用 内生真菌的改善作用 文献 

米槁 AMF：摩西斗管囊霉和幼

套近明球囊霉 

植物生长至第90天

停止浇水 

米槁幼苗枯萎，植株株高、茎粗

和叶面积显著降低 

植株株高、茎粗和叶面积显著增加；植株C、N、P等

营养元素含量显著增加 

69 

亚麻 AMF：摩西斗管囊霉和根

内根孢囊霉 

蒸发皿累积蒸发量

分别达到60、120、

180 mm进行灌溉 

亚麻植株生物量显著下降；甜菜

碱、总可溶性糖含量显著下降 

植株总可溶性糖、甜菜碱含量显著提高，植株CAT、

SOD、APX等抗氧化酶活性显著提高 

71 

滇重楼 AMF：象牙白球囊霉Glomus 

eburneum、隐类球囊霉 

Paraglomus occultum 

土壤含水量

（30±5）% 

滇重楼叶长、叶宽和株高显著降

低；植株光合速率、气孔导度

和蒸腾速率显著降低 

滇重楼株高、茎质量和根长显著增加；植株叶绿素a

和类胡萝卜素含量显著增加；重楼皂苷含量显著增

加 

65 

黑沙蒿 DSE：菊异茎点霉、交链

孢霉菌等DSE 

土壤含水量30% 植物根系生长受到严重抑制，株

高和分支数降低 

促进植物根系生长，植物根、茎、总生物量显著提高 72 

甘草 D S E： 核 生 拟 伯瑞 霉  

Paraboeremia putaminum、 

锐形镰孢菌等 

土壤含水量30% 植物茎、根、总生物量下降；植

物株高、叶片数下降 

植物总生物量、根生物量、地上生物量、叶片数增加，

植物叶绿素含量增加 

73 

红豆树 DSE：泛生顶囊霉 土壤含水量35%～ 

75% 

红豆树幼苗叶长、叶宽、叶面积、叶

片数量、株高、地径降低 

接种后植物叶长、叶宽、叶面积、叶片数量分别提高

11.53%、8.81%、21.36%和7.55% 

74 

 

3.2.1  生理机制  干旱胁迫带来的水分缺失是影

响植物生长最主要的因素。改善根系结构，促进根

系吸收更多的水分、改善由干旱造成的氧化损伤和

减少水分散失是内生真菌提高植物干旱胁迫抗性

最主要的作用方式[75]。余洁[76]研究发现在干旱胁迫

下，接种 AMF 菌株摩西球囊霉能够显著提高荆条

根长、根体积和根表面积，从而促进植物吸收水分，

植物干旱胁迫抗性显著增强。在干旱胁迫条件下，
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植物会产生更多的活性氧和·OH，使植物的衰老进

程加快，而内生真菌的定植会提高植物抗氧化性

能，减少氧化损伤[7]。研究发现，分别接种锐形镰

孢菌 Fusarium acuminatum、菊异茎点霉和瘤菌根菌

于甘草、黑沙蒿和铁皮石斛根系，可以显著降低宿

主植物丙二醛、活性氧等氧化应激物质含量，显著

提高 POD、CAT、SOD 等抗氧化酶活性及谷胱甘肽

抗氧化物质含量[70,73,77]。 

在干旱胁迫下，接种内生真菌枝顶孢霉菌

Acremonium coenophiahim Morgan-Jones et Gams 能

使中华羊茅和高羊茅的卷曲度增大，叶片表面蜡质

化加强，以减少水分的散失[73,78-80]。此外，增强光合

作用也是内生真菌提高植物胁迫抗性的主要方式之

一。Kavroulakis 等[81]发现内生真菌腐皮镰孢Fusarium 

solani 显著提高了干旱条件下植物的光合速率，使其

光合速率增加 86%，植物叶片相对含水量显著增加。

在披碱草和醉马草中也得到了类似的结论：内生真菌

能够显著提高植物光合色素含量，并且可通过调节叶

片气孔导度来控制植物蒸腾作用和光合作用的强度，

以增强植物固持、利用水分能力[64, 82]。 

3.2.2  分子机制  在干旱胁迫条件下，植物为了

抵御胁迫所带来的损伤，会调节自身相关基因表

达水平和蛋白合成来增强自身干旱胁迫抗性，而

内生真菌的定植则会介入和强化这一调控过程。

黄冬[83]研究发现，接种 AMF 菌株异形根孢囊霉

能够调控苹果抗旱相关基因表达，如脯氨酸生物

合成关键酶基因和水通道蛋白相关的胁迫响应基

因酶吡咯啉-5-羧酸合成酶（P5CS）、质膜水通道

蛋白（plasma membrane intrinsic protein，PIP）PIP1-

3、PIP1-4 相对表达量分别上调 65.15%、103.67%

和 93.13%。蛋白组学解析发现，在干旱胁迫条件

下，AMF 摩西斗管囊霉可通过促进蓝莓光合作

用、抗氧化系统和氨基酸代谢相关蛋白的合成来

提高蓝莓干旱胁迫抗性[84]。综上，植物内生真菌

可通过调控相关通路基因和蛋白差异表达来提高

宿主植物的胁迫抗性，但涉及的关键物质、代谢

通路和调控机制不明，需进一步研究，可能作用

机制示意图见图 3。 

4  内生真菌提高药用植物生物胁迫抗性中的作用

及其机制 

4.1  生物胁迫对药用植物的影响 

植物生物胁迫主要指由细菌、真菌、线虫等微

生物引起的植物病害现象。据统计，链格孢菌

Alternaria tenuissima 、 尖 孢 镰 刀 菌 Fusarium 

oxysporum、炭疽菌 Colletotrichum spaethianum、花

生根结线虫 Meloidogyne arenaria、胡萝卜软腐果胶

杆菌胡萝卜亚种 Pectobacterium carotovorum subsp. 

carotovorum 等真菌、线虫和细菌能引起不同药用植

物感染黑斑病、根腐病、枯萎病、炭疽病、根结线

虫病和软腐病等疾病，病菌的侵染会严重影响植物

生长，破坏其光合系统和根系结构，直至导致植物

死亡。部分研究见表 4。  

 

 

图 3  内生真菌提高药用植物干旱胁迫抗性作用机制示意图 

Fig. 3  Schematic diagram of mechanism of action of endophytic fungi in enhancing drought stress resistance in medicinal 

plants 
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表 4  药用植物常见疾病及病原菌 

Table 4  Common diseases and pathogenic bacteria of medicinal plants 

病害种类 致病菌种 植物种类 文献 

叶斑病 链格孢菌 丝瓜、牵牛、党参、黄花菜 85-88 

根腐病 棉根腐病菌Phymatotrichopsis omnivora 

尖孢镰刀菌、腐皮镰刀菌Fusarium 

solani、三线镰刀菌Fusarium 

tricinctum、小孢疫霉Phytophthora 

parvispora、钟器腐霉Pythium vexans  

黄连、当归、三七 89-91 

枯萎病 尖孢镰刀菌 冬瓜 92 

炭疽病 炭疽菌、菠菜刺盘孢菌C. spinaciae、胶孢炭疽菌 

C. gloeosporioides 

藜麦、核桃 93-94 

根结线虫病 花生根结线虫、南方根结线虫Meloidogyne incognita 白术、白芷、桔梗 95 

软腐病 胡萝卜软腐果胶杆菌胡萝卜亚种 滇重楼、水飞蓟 96-97 

青枯病 青枯雷尔氏菌Ralstonia solanacearum 生姜、花生 98-99 

 

4.2  内生真菌提高药用植物生物胁迫抗性的作用

机制 

研究发现，植物根际微生物群落能够抵抗植物

病害的发生[100]。Safir[101]使用摩西球囊霉来防治由

红根腐病菌 Pyrenochaeta terestris 引起的洋葱

Allium cepa L.根腐病，结果发现，AMF 定植后，病

原菌侵染率显著下降。Park 等[102]将 DSE 橘绿木霉

Trichoderma citrinoviride PG87 接种在人参根系后，

病原菌立枯丝核菌 Rhizoctonia solani KACC40123、

灰霉菌 Botrytis cinerea KACC43521 菌丝生长受到

抑制，植物激素、皂苷含量显著升高，植物病害状

况减弱。曹敏等[103]也发现了类似现象，在茅苍术

根系接种 AMF 菌株摩西球囊霉、根内球囊霉、幼

套球囊霉后，其根腐病发病率降低 35.01%，植株

地上、地下部分鲜质量显著提高，植株抗病相关

酶苯丙氨酸解氨酶、β-1,3-葡聚糖酶和几丁质酶活

性提高。部分内生真菌在提高植物生物胁迫抗性

中的作用见表 5。 

表 5  内生真菌在提高药用植物生物胁迫抗性中的作用 

Table 5  Roles of endophytic fungi in enhancing biological stress resistance of medicinal plants 

植物 内生真菌 病原菌或线虫种类 生物的胁迫作用 内生真菌的改善作用 文献 

茅苍术 AMF：摩西球囊霉、

根内球囊霉、幼

套球囊霉 

茄病镰刀菌Fusarium solan 茅苍术植株发病率达到66.67%； 

植株根、茎、叶生物量显著

下降 

茅苍术植株发病率降低35.01%，植株株高、

茎粗、叶面积、叶片数、根长显著增加，

植株地上、地下部分鲜质量显著提高 

103 

田野薄荷 AMF：摩西球囊霉 南方根结线虫 田野薄荷植株茎、根鲜质量和干

质量显著下降 

田野薄荷植株茎高显著增加；植株生物显著

增加 

104 

棉花 AMF：摩西球囊霉、

幼套球囊霉 

棉花黄萎病菌Verticillium 

dahlia Kleb 

棉花地上、地下部分生物量显著

下降；叶绿素含量降低 

黄萎病发病率显著降低；植物抗氧化酶活性

显著增强 

105 

西瓜 AMF：根内根孢 

囊霉 

西瓜专化型尖孢镰刀菌  

Fusarium oxysporum f. 

sp. niveum 

植株地上、地下部分生物量显著

下降 

土壤酸性磷酸酶活性升高，土壤有效磷含量

增加；植物发病率降低22.22%，病情指数

降低23.15% 

106 

人参 DSE：橘绿木霉 立枯丝核菌、 灰霉菌等 植物地上部分枯萎；地下部分严

重腐烂 

人参根腐现象消失；植物皂苷和植物激素含

量增加 

102 

草莓 DSE：嗜鱼外瓶霉

Exophiala 

pisciphila、旋刺

线隔孢菌Clado- 

phialophora 

chaetospira 

腐皮镰刀菌 草莓植株萎蔫，植株叶片变黄，

叶柄受损 

缓解了草莓萎蔫情况；植株叶绿素含量显著

提高，光合速率、总生物量显著提高 

107 

生姜 DSE：球毛壳菌 

Chaetomium 

globosumFGJ-1 

青枯雷尔氏菌 生姜植株叶片变黄、凋萎；植株 

茎呈现暗紫色，内部组织腐烂 

植株发病率降低52.04%；植物生物量显著增 

加，植株SOD、POD、CAT酶活性分别

提高11.89%、13.72%、10.53% 

108 

https://m.baidu.com/s?word=%E7%82%AD%E7%96%BD%E7%97%85&sa=re_dqa_zy
https://m.baidu.com/s?word=%E7%82%AD%E7%96%BD%E7%97%85&sa=re_dqa_zy
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4.2.1  生理机制  研究发现，部分内生真菌在药用

植物中展示出较强的生物胁迫抗性，这些内生真菌

主要通过与病原菌竞争附着和寄生位点及自身或

诱导植物分泌次生代谢产物、信号物质来提高宿主

植物生物胁迫抗性[109]。对于致根腐病等病原菌，其

与内生真菌往往具有相同的寄生位点。Tabin 等[110]

验证了这一观点，其研究发现在沉香根部接种 AMF

聚生球囊霉 Glomus fasciculatum 能够有效与病原菌

瓜果腐霉 Pythium aphanidermatum 竞争附着位点，

显著降低沉香猝倒病发病率。内生真菌还可通过与

病原菌竞争底物来抑制病原菌生长。在榆树根系

中，粪壳菌属 Sordaria sp.菌株可以通过与病原菌皮

落 青 霉 Penicillium crustosum 和 雪 腐 镰 刀 菌

Monographella nivalis 竞争底物来抑制病原菌生长，

从而促进植株的生物胁迫抗性[111]。 

在生物胁迫条件下，内生真菌还可通过自身或

诱导植物分泌一些信号分子、抗菌毒素等次生物质

来提高抗性。Kottb 等[112]用棘孢木霉 Trichoderma 

asperellum IsmT5 分泌的挥发物处理拟南芥，处理

后发现，在植物防御反应中发挥抗菌剂作用的花青

素含量显著增加，且过氧化氢、超氧阴离子和·OH

等植物防御反应信号含量增加了 4 倍以上[113-114]；

抗菌素 Camalexin 含量增加了 97%。Kapoor 等[115]

研究发现，在尖孢镰刀菌侵染下，接种 AMF 大果

球囊霉 Glomus macrocarpum 和聚生球囊霉能够显

著提高番茄茉莉酸含量，植物防御系统显著增强。

此外，内生真菌黑轮层炭壳 Daldinia cf. Concentrica

和炭角菌 Xylaria sp.能够产出醇类、二烯、酮类和

3-甲基-1-丁醇等物质，这些物质能够有效抑制黑曲

霉 Aspergillus niger、灰霉菌 B. cinerea、辣椒疫霉

Phytophthora capsici 和瓜果腐霉的生长[116-117]。 

4.2.2  分子机制  目前关于揭示内生真菌提高药

用植物生物胁迫抗性分子机制的研究较少，且主要

集中在转录层面差异基因的筛选，对于涉及的代谢

通路和调控机制鲜有报道。Mejia 等[118]研究发现，

向 患 有 炭 疽 病 的 可 可 树 接 种 内 生 真 菌

Colletotrichum tropicale 后，大量与植物防御相关基

因表达上调，如乙烯信号传导、细胞壁合成、修饰、

降解及茉莉酸防御通路相关基因，其中与细胞壁硬

化和纤维素合成相关基因 Tc01g035310、TcTUA1、

TcTUA5 等表达显著上调。此外，棘孢木霉和禾草内

生真菌 Epichloë festucae 还可调节拟南芥和紫羊茅

光合作用、吲哚硫代葡萄糖苷、植物防御素等基因

差异表达[112,119]，提高宿主植物生物胁迫抗性。此

外，内生真菌还会参与调节植物防御相关转录因子

的表达，从而提高植物生物胁迫抗性。在黑麦草根

系接种 AMF 幼套近明球囊霉会提高植株热激转录

因子（heat shock transcription factors，HSF）的表达，

并显著提高植物生物胁迫抗性[120]。相关可能作用

机制示意图见图 4。 

 

图 4  内生真菌提高药用植物生物胁迫抗性机制示意图 

Fig. 4  Schematic diagram of mechanism of action of endophytic fungi in enhancing biological stress resistance in medicinal plants 
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5  结语与展望 

重金属、盐、干旱等无机胁迫和病虫害生物胁

迫是药用植物种植过程面临的主要问题，而采用以

微生物为主的生物手段来提高抗性、解毒减毒、防

治病害是实施中药材生态种植，增产提质最有效的

方法之一。近年来，关于 AMF、DSE 在提高药用植

物胁迫抗性中的作用及机制研究显著增加，为其进

一步应用奠定了基础。综合来看，增强营养物质吸

收、促进生长、提高抗氧化系统、改善光合作用和

诱导小分子活性物质、植物激素合成是内生真菌提

高植物无机和生物胁迫抗性的共同作用机制，但涉

及的关键物质、代谢通路和调控机制，尤其是分子

机制，绝大部分不明，需要进一步研究。针对不同

的胁迫因子，内生真菌增强宿主胁迫抗性的作用机

制不同，如内生真菌会通过调整 Na+/K+吸收和细胞

渗透压来缓解由高盐胁迫造成的植物损伤，而针对

由病原菌造成的生物胁迫，内生真菌会通过竞争附

着位点和生态位点来提高胁迫抗性。 

综上，内生真菌在提高药用植物无机和生物胁

迫抗性中发挥着重要作用，但由于内生真菌种类与

宿主植物存在适配性，针对不同品种的不同需求，

需逐一具体研究。此外，对内生真菌提高宿主植物

胁迫抗性的调控机制的研究，应从非靶代谢、内

源植物激素、蛋白组学和转录组学的角度开展联

合分析探讨，筛选关键活性物质和关键酶、蛋白，

建立多重互作网络，从而明确其调控机制。本文

对研究内生真菌提高宿主植物胁迫抗性作用机制

及实施中药材等药用植物生态化种植具有重要的

参考意义。 
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