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　 　 ［摘要］ 　共生真菌分布广泛 ，与植物形成共生体 。研究表明 ，某些共生真菌可以增强植物对生物胁迫和非生物胁迫 ，包

括干旱 、高温 、矿物质失调和高盐的耐受性 ，从而使被内生真菌感染的植株比未感染植株对有限的资源更具竞争力而且生长

得更好 。植物共生真菌可以通过多样化途径来增强植物体的抗性机能 ，其提高抗旱性的机制主要表现在营养物质的吸收 、植

物的保护系统 、激素调节 、水解酶 、水分代谢 、相关基因表达 、植物防御信号途径等方面 。总结共生真菌提高植物耐旱性的机

制研究进展 ，以使读者能全面 、及时地了解这一领域的研究动态 。
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The effects of symbiotic fungi on plant drought resistance and mechanisms
YE Bingzhu１ ，LI Chunyan１ ，JIA Min１ ，ZAI Xin１ ，QIN Luping１ ，２

，HAN Ting１ （１ ．School of Pharmacy ，Second Military Medical
Universiry ，Shanghai ２００４３３ ，China ；２ ．School of Pharmacy ，Zhejiang University of T raditional Chinese Medicine ，Hangzhou
３１００００ ，China）

［Abstract］ 　 This article reviews the research on the effects of symbiotic fungi on plant drought resistance ．Symbiotic fungi
are widely distributed ，which can form symbionts with plants ．Studies have shown that some endophyte and symbiotic fungi can
enhance plant′s biological and non唱biological stress tolerance ，including drought ，high temperature ，mineral disorder and high
salt ．The plants infected by symbiotic fungi are more competitive than uninfected plants to the limited resources and grow bet 唱
ter ．Symbiotic fungi can enhance the resistance tolerance of plants through diverse channels ．The mechanisms of improving the
drought resistance mainly related to the absorption of nutrients ，plants protection systems ，hormonal regulations ，hydrolytic en唱
zymes ，water metabolisms ，related gene expressions ，plants defense signal pathways ，etc ．This paper summarized the mechanism
research progress of symbiotic fungi on improving plant drought resistance ，which gave readers a comprehensive and updated in唱
formation in this field ．

　 　 ［Key words］ 　 symbiotic fungi ；drought resistance ；water stress ；hormonal regulation ；plant protection system

　 　植物共生真菌种类繁多 ，包括内生真菌和菌根

真菌等 。 １９世纪中叶 ，De Bary 首先提出了内生菌
的概念 。植物内生菌（endophyte）是指那些生活周
期的一定阶段或全部阶段生活于健康植物各种组织

和器官内部 ，又不会引起植物明显病害的一类微生

物［１］
。菌根现象也在同期被发现 ，菌根真菌（mycor唱

rhizal fungi）是指与植物营养根形成的共生体的真
菌 ，且在兰科植物中广泛存在 。

　 　 １８９８年 ，Vogl 从黑麦草种子内分离出第一株

内生真菌［２］
，一直到 ２０世纪 ９０年代 ，Stierle等从短

叶红豆杉韧皮部分离到一株产紫杉醇的内生真

菌［１］
，植物内生真菌及菌根真菌作为新的微生物资

源也逐渐受到了关注 。在多数情况下 ，内生真菌和

菌根真菌与植物之间是互惠共生的 ，一方面共生真

菌通过植物体获得营养物质和保护 ；另一方面寄生

的真菌不仅能提高宿主对营养物质的利用从而促进

宿主生长［３］
，提高宿主的活性成分 ，还可通过多种方

式对宿主植物进行保护 ，增强植物抗病 、抗虫 、抗干

旱胁迫等能力［４ ，５］
。例如 ，在干旱条件下 ，感染叶栖

型内生真菌（Neoty phodium lolii）的冷季型草种多
年生黑麦草（Lolium perenne）（E ＋ ）比未感染植物

（E － ）产生更多的分蘖 ，分蘖长度更长 ，干重和绿芽

量也更大［６］
，表明共生真菌可帮助缓和非生物胁迫 。

此外 ，Neoty phodium lolii 对多年生黑麦草的保护
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还可以通过改变生物保护性代谢物黑麦草神经毒

素 、麦角瓦灵等的水平来应对水分胁迫［７］
。此外 ，在

PEG６０００模拟的干旱条件下 ，接种内生真菌（葡萄

孢属 C１菌 Botry tis sp ．和球毛壳菌 C４ 菌 Chaeto唱
mium globosum）显著提高了药用菊花（Ch ．mori f o唱
lium）的抗旱能力［８］

。由此可以得出 ：共生真菌感染

可以提高对非生物胁迫（如干旱）的抵抗能力 。

　 　近年来 ，全球性气候异常 ，大气中 CO２浓度的持

续增加导致全球气候变暖 ，而气温的升高使土壤含

水量降低 ，致使半干旱地区的干旱更加严重 。因此 ，

面对未来的气候变化 ，共生真菌对植物特别是药用

植物抗旱的作用及应用潜力研究显得尤为重要 。本

文对共生真菌与植物抗旱的作用机制进行了综述和

讨论 。

1 　共生真菌促进植物的生长

1 ．1 　促进宿主根系的生长
　 　发达的根系对于植物的抗旱能力具有重要意

义 。已有研究表明 ，作物根长 、根重以及根的数量等

根部性状与植株的抗旱性存在极为显著的正相关关

系［９］
。 Ruizlozano 和 Azcón［１０］研究了在 ３种供水量

的条件下隔网分室中菌根菌的菌丝对水分吸收的贡

献 ，结果表明 ，菌根植株吸收的水分大多是由菌丝吸

收的 。在水分亏缺的条件下 ，具发达根系的植株更

易存活 。研究表明接种内生真菌能够增加高羊茅和

草地羊茅的根生物量 ，带菌（E ＋ ）高羊茅植株与不

带菌（E － ）植株相比 ，根系数量更多 、根长更长 、根

直径更大 ，同时 ，根部吸收水分的表面积增加［１１］
。

且张文英等［１２］发现 ，与对照组相比 ，接种印度梨形

孢（Piri f ormospora indica）与干旱处理的玉米根
长 、根鲜重大于对照组 ，未接种印度梨形孢与干旱处

理的玉米根长 、根鲜重小于对照组 。 Bae等［１３］研究

发现 ，干旱胁迫下 ，内生真菌的分离物 Dis唱２９b促进
了热带气候中可可的根系生长 ，实验结果表明其效

果是根鲜重 、根干重和根水含量增加 。除此之外 ，质

外体作为养分运输的重要途径 ，有储存养分和活化

养分的功能 ，而内生真菌能改变植物根部质外体的

相对水流 ，从而影响宿主的营养利用 。这些研究结

果表明 ，共生真菌能够通过促进宿主根系的生长 ，增

强其对水分和营养物质的吸收从而达到抗旱 、促生

的效果 。但两者又存在一定差异 ，菌根真菌使植物

在水分亏缺时更多地获得水分 ，而内生真菌则使受

侵染植株降低呼吸损耗来度过干旱 ，这样可以保证

在干旱条件下存活 ，但可能长势不如未受侵染的

植株 。

1 ．2 　促进植物生长及光合作用
　 　共生真菌和植物作用后 ，菌根的形成明显改善

了植株叶片的气孔导度和蒸腾速率 ，增加了叶绿素

含量 ，显著提高了净光合速率 ，植株生物量增加 ，从

而明显增强了植物的抗旱性 。例如 ，在石灰岩这种

特殊的环境（土层干旱瘠薄 、水分亏缺）中生长的构

树接种 VA 真菌 （泡囊唱丛枝真菌）后 ，其光合色素

Chl a和 Chl b的含量显著提高［１４］
。华山松的生长

发育受山区干旱及贫瘠的土壤生态环境限制 ，随着

内生真菌研究的深入 ，期望应用菌根技术提高其抗

旱性进而培育高产优质的华山松 。结果显示 ，在水

分胁迫下 ，接种菌根化幼苗的 ４ 种光合色素的下降

幅度小于未接种菌根化幼苗 ，而且在相同的胁迫条

件下 ，接种菌根化幼苗光合色素含量高于未接种

苗［１５］
。印度梨形孢是常见的内生真菌 ，张文英等［１２］

研究表明 ，干旱胁迫导致未接种印度梨形孢的玉米

苗叶片数 、叶面积 、叶绿素含量显著减少 ，但对接种

印度梨形孢的玉米叶片数和叶面积影响不大 ，且其

叶绿素含量显著增加 。由此看来 ，接种印度梨形孢

能提高大麦对水分胁迫的耐受力 。内生真菌除了影

响光合色素含量 ，还对气孔导度有所调节 。在高羊

茅和草地羊茅中 ，发现内生真菌在干旱胁迫下会促

进植株气孔的关闭［１６］
。同时 ，Augé 等［１７］利用荟萃

分析研究发现 ，在潮湿土壤环境下 ，接种丛枝菌根

（Arbusoular mycorrhiza ，AM ）植株的气孔导度比

未接种的高出 ２４％ ，且中度干旱胁迫下的气孔导度

比水分充足的增长 ２ 倍多 。而在重度干旱下 AM
对气孔导度的影响更明显 ，是水分充足情况下的 ４

倍 。由此得出一个可能的方法 ：通过 AM 来提高水
稻质量以满足粮食需求 、提高其抗旱性［１０］

。这些研

究说明了共生真菌很可能增强了植物光合作用能

力 ，从而对植物的抗旱性产生有益影响 。

2 　增强宿主保护系统的能力

2 ．1 　保护植物细胞免受活性氧的氧化损伤
　 　植物的抗氧化系统包括抗氧化酶系统和非酶促

抗氧化剂系统 ，抗氧化酶包括过氧化物酶 （POD ） 、
过氧化氢酶（CAT ）和超氧化物歧化酶（SOD）等 ，非

酶促抗氧化剂主要有类胡萝卜素 、脯氨酸（PRO ） 、
抗坏血酸 、还原型谷胱甘肽 （GSH ）和 α唱生育酚

等［１８］
，其作用在于帮助保护植物细胞免受活性氧的

氧化损伤 。

　 　一方面 ，干旱胁迫会造成植物活性氧（reactive
oxygen species ，ROS ）产生和清除的失衡 。姚瑞玲

等［１９］研究发现 ，香椿 、秋枫幼苗在遭受中度胁迫
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２０ d时 ，２个树种菌根化苗 SOD 活性均高于非菌根
化苗 ，实验结果表明 ，接种菌根可减少植物在遭受严

重干旱胁迫时 ROS 对细胞膜的伤害以增强植株抗
旱性 ，并且干旱胁迫程度越重效果越显著 。吴强盛

等［２０ ，２１］也通过比较接种 AM 真菌与否 ，植物内 SOD
活性 、POD活性和 CAT 活性等抗氧化酶的活性变
化来探讨 AM 真菌对植物抗旱能力的作用 ，其结果

与姚瑞玲等一致 ，AM 真菌能够通过调节保护酶活
性增强寄主植物的抗旱能力 。 Zhang ［２２］的研究表
明 ，在干旱胁迫下 ，Neoty phodium增加了不同产地
披碱草（Elymus dahuricus）内的 SOD和 POD的活
性 。但作用效果一定程度受宿主的产地影响 ，这是

姚瑞玲和吴强盛等未发现的 。同时 ，Zhang 等又进
一步探讨了缺水与高水分胁迫条件下内生真菌对抗

氧化酶的影响 ，发现只有在缺水条件下才能显著诱

导抗氧化酶 ，而在高水分胁迫条件下无显著影

响［２３］
。总的来说 ，虽然 AM 真菌与宿主植物的种类

千差万别 ，但菌根化的植株抗旱能力高于非菌根化

植株 。

　 　另一方面 ，内生菌使植物的非酶促抗氧化剂在

干旱条件下被诱导产生 。研究发现 ，接种 AM 菌根
还能有效促进叶片游离脯氨酸含量的积累 ，从而有

效地维持了植株在严重逆境下细胞水势 ，避免细胞

脱水［１８］
。抗坏血酸是植物中主要的抗氧化剂和自

由基清除剂 ，单脱氢抗坏血酸还原酶（MDAR）和脱
氢抗坏血酸还原酶 （DHAR）是抗坏血酸唱谷胱甘肽

循环中能保持抗坏血酸还原态的 ２ 个酶 ，在印度梨

形孢和拟南芥之间的共生关系中扮演重要角色［２４］
。

由于抗坏血酸唱谷胱甘肽循环的激活 ，定植印度梨形

孢的大麦抗氧化能力［２５］显著提高 。除了印度梨形

孢 ，Ruíz唱Sánchez 等［２６］研究发现感染真菌（包括菌

根真菌和 A zosp irillum brasilense）的大米在干旱胁
迫下 ，也能增加抗坏血酸盐和脯氨酸等具有防御性

化合物的含量从而缓解缺水的有害影响 。此外 ，接

种 VA 真菌能够显著提高宿主植株脯氨酸的含
量［１４］

，提高其抗逆性 ，从而应对石灰岩地区干旱瘠

薄的生境 。

2 ．2 　降低丙二醛（MDA）含量和细胞膜脂质过氧化
　 　植物在干旱胁迫下其体内活性氧增加 ，能启动

膜脂过氧化反应 ，MDA 是膜脂过氧化作用的主要
产物之一 ，其含量愈高 ，脂质过氧化作用愈强 。接种

内生真菌降低了 MDA 含量 ，从而降低细胞膜脂过

氧化 ，提高其抗旱水平 。丛国强等研究发现接种内

生真菌球毛壳 ND３５的冬小麦通过降低 MDA 的氧
化性损伤以及增强过氧化氢酶活性 ，来提高 ２ 种冬

小麦的耐旱性［２７］
。 ２０１１年 ，宋文玲等［８］发现 ２株内

生真菌 （葡萄孢属 C１ 菌 Botry tis sp ．和球毛壳菌
C４菌 Chaetomium globosum）都能通过降低 MDA
含量提高菊花的抗旱能力 ，且随胁迫程度增加而增

加 。同年 ，韩荣等［２８］的研究说明虽然内生真菌能使

其天然宿主羽茅 （A chnatherum sibiricum （L ．）

Keng）的 MDA 含量下降 ，但是却对抗氧化酶活性

无影响 ，可推测在抗旱机制上 ，抗氧化酶系统和非酶

系统可独立存在并起作用 。此外 ，接种哈次木霉

（T richoderma harz ianum ）内生真菌的大米 ，其

MDA 、过氧化物含量均下降 ，且酚类物质（非酶促抗

氧化剂）的浓度及 MSI 增加［２９］
，值得说明的是 ，此

研究中所考察的 ４３ 株木霉属 （T richoderma）内生
真菌只有 ５株具有一定的抗旱作用 ，这也说明了即

使是同一个属的内生真菌对宿主在干旱条件下的保

护作用也是不一的 。

3 　影响宿主渗透调节能力

　 　共生真菌可增加细胞的渗透调节能力 ，降低宿

主植株水势以增强植株的吸水能力 。

3 ．1 　可溶性糖 、可溶性蛋白等对渗透胁迫表现出更

强的调节能力

　 　接种 AM 真菌能够显著提高宿主植株可溶性
糖 、可溶性蛋白质的含量 ［１４ ，３０］

。 Tangngamsakul
等［３１］发现 ，从泰国药用植物中分离得到的一株内生

真菌 EF６可以产生较高水平的 、能催化可溶性淀粉

和麦芽糖为底物的水解反应的细胞外葡萄糖淀粉

酶 。 Richardson等［３２］研究发现高羊茅在干旱胁迫

条件下 ，（E ＋ ）植株比（E － ）植株的叶片和叶鞘中积

累了更多的葡萄糖和果糖 。此外 ，研究还发现在自

然水分干旱胁迫和胁迫解除复水过程中 ，AM 真菌
Glomus mosseae ９３显著提高了叶片可溶性糖含量 、

叶片和根系的可溶性蛋白质含量 ，提高了渗透调节

能力［２０］
。因此 ，可溶性糖 、可溶性蛋白等被认为可

能对抗旱胁迫有一定的缓解作用 。 但是 ，任安芝

等［３３］的研究也发现这种缓解作用可能是具有一定

前提条件的 ，在轻度水分胁迫下内生真菌感染可使

其宿主植物的可溶性糖含量增加 ，以增强宿主的渗

透调节能力 ，但随着干旱胁迫强度的加大 ，内生真菌

的这一增益效应却不再起作用 。

3 ．2 　改善植物磷及其他矿质元素营养的吸收
　 　氮 、磷等是植物正常生长发育所需要的营养元

素 ，提高植物对其的吸收一方面能够提高对养分的

利用率以促进植株生长 ，另一方面通过调节渗透作

用使植株在干旱条件下能维持较高膨压 ，从而维持

４９３

药学实践杂志 　 ２０１８ 年 ９ 月 ２５日第 ３６ 卷第 ５ 期

Journal of Pharmaceutical Practice ，Vol ．３６ ，No ．５ ，September ２５ ，２０１８



其生长 。研究表明 ，AM 真菌通过增强植物磷的吸
收能力［２１］和对难溶性磷的利用能力 ，促进氮 、磷等

营养元素的吸收 ，提高了植物的渗透调节能力 ，增强

了植物对水分胁迫的耐受性 。 ２０１４ 年 ，Kong 等［３４］

在驴食草中接种内生真菌后发现 ，加速了植株根部

对水和营养物质的吸收 ，在第 ４０ 天 ，叶子中的相对

含水量 、氮 、磷含量分别增加了 ７ ．２７％ 、４ ．２１％ 及

２畅４０％ 。即使在重度干旱胁迫下 ，与真菌共培养的

柳枝稷相比未处理的植株 ，其生物量和大量元素养

分含量都有所增加 。贺学礼等还探讨了水分胁迫下

接种 AM 的民勤绢蒿（Seriphidium minchünense）
在不同生长时期的叶片全氮和全磷含量 ，结果表明

均能得到显著提高 ，且在重度胁迫下接种株的叶片

总黄酮含量也显著升高［３５］
。

　 　有学者将共生真菌通过影响宿主渗透调节能力

诱导植物抗旱性的这一机制归为干旱耐受（生理生

化适应） 。

4 　改变植物体内激素水平

　 　植物激素指植物细胞接受特定环境信号诱导产

生的 、低浓度时可调节植物生理反应的活性物质 ，

对植物的生长发育有重要的调节控制作用 。干旱导

致的叶卷 、叶子衰老 、气孔关闭 ，渗透调节在感染内

生真菌的高羊茅草里相比于未感染的更普遍 ，可能

是内生菌介导增强了植物激素如脱落酸的产生［３６］
。

接种处理的植株脱落酸（abscisic acid ，ABA ）含量与
气孔阻力呈正相关关系 ，脱落酸含量增加 ，气孔阻力

增大而关闭 ，从而防止水分的流失来缓解水分胁迫 。

Ruiz［３７］研究发现 ，AM 在干旱下诱导独脚金内酯
（Strigolactones ，SLs）的生物合成 ，提高生菜和西红

柿的耐旱性 。独脚金内酯为植物根围与 AM 真菌
联接的一种必不可少的化学信号 ；接种 AM 可以诱
导独脚金内酯的产生从而促进植物与菌根共生 ，较

未接种的植物而言 ，其生长速率 、光反应速率 、植物

激素脱落酸的水平以及相应的标记基因的表达显著

提高 ，缓解了干旱胁迫 。 Sánchez唱Romera［３８］发现
AM 共生和茉莉酸甲酯（MeJA ）能够避免干旱对根
系导水率的抑制作用 。他们发现根部导水率由蛋白

的磷酸化控制 ；并且认为添加 MeJA 改变 AM 与植
株的共生体系在干旱下的根系水导率的应答可能是

受根部的生长素 、水杨酸的含量和水通道蛋白的磷

酸化状态的调节 。与 Sánchez唱Romera研究结果相
似 ，Khan等［３９］也发现在干旱等胁迫条件下内生真

菌 Penicillium resedanum LK６ 能够促进水杨酸的
合成从而应对环境变化 。虽然目前内生真菌及菌根

真菌在胁迫条件下对宿主激素水平影响方面的研究

还不够深入 ，但应用共生真菌及外源性植物激素应

对环境变化具有广阔前景 。

5 　上调植物体内抗旱基因的表达

　 　干旱胁迫下 ，接种内生真菌可诱导植物体内多

种有关抗旱基因的表达 ，其均有不同程度的上调 。

Sherameti等［４０］研究发现 ，在干旱胁迫下 ，接种 P ．

indica的拟南芥植株 RD２９A 、ERA J 、DREB２A 、

CBL１ 等抗逆相关基因的表达都有不同程度的上
调 。印度梨形孢对中国白菜叶子的耐旱性是通过刺

激抗氧化酶 、叶子中相关抗旱基因的表达 、CAS 蛋
白的表达等发挥作用的 。叶子中与抗旱有关的基因

DREB２A 、CBL１ 、ANAC０７２ 和 RD２９A 表达水平均
有上调 ，而在未接菌的植株中的表达相对滞后 ；且研

究发现 ，其抗旱性还表现在有钙离子传感调节器的

类囊体膜 CAS mRNA 基因水平上调 、CAS 蛋白量
增加以及水通道蛋白基因的表达［４０］

。 目前的研究

结果表明 ，在非生物胁迫环境下 ，内生真菌产生的

GA３同外源 GA３ 相比 ，都通过改变寄主植物的生

理反应显著提高了植株的生长和产量 。编码内源脱

落酸的相关基因包括玉米黄素环氧化酶 、NCED３和
ABA 醛氧化酶 ３ 在接种内生真菌的植株体内表达

显著降低 。相反 ，水杨酸和生物合成相关基因（异分

支酸合酶）高度表达 ，从而发挥抗病 、抗旱 、抗冷和抗

盐等功能［３９］
。

　 　丛国强等［２７］利用荧光定量 PCR技术检测到内
生真菌球毛壳 ND３５促进了小麦干旱诱导相关基因
wzy２的表达量 ，进而提高了抗旱相关蛋白的表达 ，

增强了小麦对干旱胁迫环境的耐受力 。从极细链格

孢菌（A lternaria tenuissima）中分离的一种蛋白激
发子 PeaT１ ，利用重叠延伸剪切技术（splicing by o唱
ver lapping extension ，SOE ）构建重组表达载体
pHY４３N唱peaT１转化枯草芽胞杆菌 ，研究表明 ，重

组菌株可以促进小麦生长及提高抗旱能力［４１］
。陈

鸿鹏等［４２］发现在干旱和缺氧逆境条件下 ，AtSAD６
基因能够增加拟南芥体内的不饱和脂肪酸含量 ，降

低植物受伤害程度 。

6 　对植物防御信号途径及次生代谢的作用

　 　内生真菌和菌根真菌与植株相互作用 ，促进一

些物质如生物碱 、茉莉酸（JA） 、一氧化氮（NO）及酶
类物质等作为信号分子参与植物防御 ，提高了植物

的抗旱性 。 JA 是一种与损伤相关的植物激素和信
号分子 ，可以诱导一系列与抗逆有关的基因表达 ，如
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蛋白酶抑制剂（PI） 、苯丙氨酸解氨酶（PAL）等 ，提高

酯氧合酶活性 ，从而增强植物的抗逆性 。研究还发

现 ，在干旱逆境胁迫条件下 ，其与脱落酸（ABA ）的
表现相似 ，JA 类物质的大量积累以及外施能增强植
物的抗旱性［４３］

。 MeJA 可以从植物的气孔进入植
物体内 ，在细胞质中被酯酶水解为 JA ，实现长距离

的信号传导和植物间的交流 ，诱导邻近植物产生诱

导防御反应［４４］
。

　 　 NO是近年来发现对植物细胞次生代谢产物合
成具有调控作用的一种新型信号分子 。其通过诱导

防御基因的表达 ，调控气孔的运动等提高植物的耐

受力 。有实验结果表明 ，真菌诱导子可以诱发植物

细胞的 NO 迸发 ，水杨酸（SA）的合成和主要成分含
量的增加 ，且 NO 是介导内生真菌诱导子诱发细胞
中有效物质和 SA 生物合成所必需的上游信号分
子［４５］

。植物从种子时期就从水中吸收 SA 或乙酰
水杨酸（MeSA ）来增强对热 、低温 、干旱的耐受能

力 。 Senaratna等［４６］用 ０ ．１ ～ ０ ．５ mmol SA 或 Me唱
SA 浇灌豌豆和西红柿幼苗 ，发现其可增强植株对

干旱的抵抗能力 。

　 　刘晓珍等［４７］研究表明 PAL 在木质素合成中有
重要作用 ，PAL 活性与植物的抗旱性呈正相关 。

PEG６０００ 胁迫后 ，立即引起了菊花的防御反应 ，使

PAL 活性迅速增加以抵御干旱胁迫 。 Liu 等［４８］研

究表明共生的真菌和植物之间的丝裂原活化蛋白激

酶（MAPK）信号的相互作用调节着共生双方的反
应 ，提高菌根大豆的耐旱力 。干旱胁迫下 ，感染真菌

上调大豆菌根处的 MAPK 的合成水平 ，并存在共生

双方在化学分子级别交流的可能性 ，也表明两者协

同调整大豆菌根的抗旱反应 ；与此同时 ，在大豆菌根

处的过氧化氢 、可溶性糖 、脯氨酸水平的改变和在共

生处的碳氮之间的加速交换共同对增强宿主植物的

耐旱性起促进作用 。

　 　内生真菌与植物的互利共生关系的物质基础是

在其宿主体内产生或诱导宿主产生多种次生代谢产

物 ，除了有抗癌 、抑菌作用外 ，还有提高植物抗旱性

的作用 。如在感染内生真菌的高羊茅根部已经发现

生物碱的存在 ，接种内生真菌的高羊茅和草地羊茅

中 ，黑麦草碱含量增高 ，宿主表现出较强的干旱耐受

性 ，因此推测黑麦草碱对其耐旱性可能有作用［４９］
。

另外 ，内生真菌还能产生 IAA 等生长素 ，促进植物

的生长 、分蘖 ，并增强其对高温 、干旱等环境胁迫的

抗性或持久性［５０］
。

　 　综上所述 ，共生真菌可通过调节植物防御途径

中重要的信号分子及促进次生代谢过程来提高宿主

的抗旱性 ，为宿主植物特别是农作物带来优良性状 。

但是 ，必须指出的是共生真菌给宿主植物带来的抗

旱特性往往不稳定 ，易受环境条件或内生真菌和宿

主基因型的影响 。

7 　前景与展望

　 　综上所述 ，在干旱胁迫下 ，感染共生真菌的植物

比未感染的植物具有更强的生存能力 ，共生真菌的

感染往往能够增强它们的生长发育及抗旱性 。在农

作物方面 ，研究表明 ，共生真菌可以被用来提高水稻

抗旱性和水稻质量以满足粮食需求 ，提高中国白菜

叶子的耐旱性 ，增强西瓜 、西红柿 、小麦等对干旱的

耐受性 ，在不污染环境的前提下为农作物提供养料

的同时 ，增强植物耐盐碱 、抗旱 、抗热等能力 。在药

用植物方面 ，内生真菌 （葡萄孢属 C１ 菌 Botry tis
sp ．和球毛壳菌 C４ 菌 Chaetomium globosum ）显著

提高了药用菊花的抗旱能力［８］
。且共生真菌与植物

作用可以提供植物所需营养物质及激素 ，提高净光

合效率等以促进其生长 。故利用共生真菌加强农作

物甚至药用植物的抗旱性以增加其产量可能是未来

的发展方向 。

　 　虽然研究者从 １９ 世纪就已经开始对内生真菌

及菌根真菌进行研究 ，但到目前为止在不同共生真

菌对植物特别是农作物和药用植物的抗旱性方面的

研究还远不够广泛和深入 ，且主要集中在牧草和草

坪草上 。一方面 ，共生菌和宿主植物种类繁多 ，对最

终的抗旱效果均存在一定影响 ，鉴于共生真菌强大

功能性 ，广泛开展干旱胁迫下不同种类共生菌和宿

主植物共生体系抗旱功能的研究势在必行 ；另一方

面 ，共生真菌诱导宿主植物产生的抗旱特性往往不

稳定 ，故明确接种共生菌后诱导植物产生抗旱性的

机制是推动共生菌在抗旱方面应用的关键 。因此 ，

利用植物共生真菌改良植物性状并稳定诱导其抗旱

性能依然任重而道远 。
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