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摘要：禾草内生真菌共生体是植物微生物和农业微生物研究体系中非常重要的一个方向，近 30 年的研究中，野大麦

(Hordeum brevisubulatum) 内生真菌共生体取得了显著进展。本文从野大麦内生真菌和野大麦内生真菌共生体两个方面

进行概述。1) 野大麦内生真菌：包括内生真菌的分布、带菌率、检测及去除方法、生物生理学特性、形态及产碱多

样性；2) 野大麦内生真菌共生体：主要包括耐盐、耐旱、耐涝、耐寒、耐老化等非生物胁迫抗性和抗病、抗虫等生

物胁迫抗性，以及外源物质对共生体的影响。本文展望了野大麦内生真菌资源的挖掘、提高共生体抗逆的机制 (包括

基因水平和蛋白水平)，以及利用内生真菌进行禾草与粮饲作物新品种选育；以发挥新共生体、新品种的多种抗逆性

优势，以期为盐碱地改良、环境与生态修复等领域做出更大的贡献。
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Abstract:  Grass  and  Epichloë  endophyte  symbionts  are  an  important  direction  in  the  study  of  plant –microbe  and
agro–microbe systems. Over the past thirty years, research on wild barley (Hordeum brevisubulatum) endophytic symbionts
has  revealed  outstanding  findings.  This  article  summarizes  advances  in  research  from  two  aspects:  wild  barley  H.
brevisubulatum and its endophytic symbiont E. bromicola.  The distribution of E. bromicola  in host tissue and its infection
rate,  detection  and  removal  methods,  biophysiological  properties,  morphology,  and  alkaloid  production  are  described.  The
resistance  of  the  symbiont  E.  bromicola  to  abiotic  (salinity,  drought,  water  logging,  cold,  and  seed  aging)  and  biotic
(pathogens  and  pests)  stresses  as  well  as  the  effects  of  exogenous  substances  on  the  symbiont  are  discussed.  The  article
prospects the extraction of literature on wild barley endophytes and the mechanisms for improving resistance (at the gene and
protein  level)  using a  novel  endophyte  to  breed new varieties  of  grasses  and cereals.  Given the  advantage  of  resistance  to
various stresses, these new symbionts and host varieties can be used to improve saline soils and restore ecological balance,
among others.
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野大麦 (Hordeum brevisubulatum)又名短芒大麦

草、莱麦草、野黑麦等，属禾本科大麦属多年生草本

植物，广泛野生于我国北方草原地区的盐碱草甸

上，其叶多、分蘖株丛密，草质柔软，适口性好，产量

高，适应性广泛，耐寒、耐旱、耐盐碱，再生性强，是

一种优质的牧草
[1-4]

。野大麦虽喜轻盐渍化草甸、河

滩、林缘等湿润的环境，但是对土壤的要求不是很

高，是盐化和碱化草甸草原的建群种，也是小麦族

植物中耐盐性最强的物种之一
[1, 5]

。随着土壤盐碱

化程度的加重，科技工作者对植物的耐盐碱机制也

有了大量深入的研究，近年来，多地对野大麦的驯

化工作不断开展，并初见成效
[5-7]

。

禾草内生真菌是指在禾草中度过全部或大部分

生命周期，而禾草不显示外部症状的一类真菌
[8]
。

禾草内生真菌通常情况下指的是子囊菌门麦角菌

科下的有性态 Epichloë属和其所对应的无性态

Neotyphodium 属内生真菌
[8-9]

，按照最新的国际命名

法规，遵循一个真菌一个名称的原则，以有性态命

名，统称为 Epichloë属[10]
。禾草内生真菌在生态系统

的作用有利有弊，错综复杂。一方面，对于与内生真

菌形成共生体的禾草来说是有利的，内生真菌可以

提高禾草对非生物胁迫和生物胁迫的抗性，如耐

盐碱性
[11-13]

、耐寒性
[14-16]

、耐旱性
[17-18]

、耐涝性
[19-20]

、

耐重金属性
[21-22]

以及抗病性
[23-25]

、抗虫性
[26-29]

、驱鸟

性
[30]

，同时也会提高该禾草的种间竞争力，形成一

个互惠共生的关系；另一方面，由于禾草内生真菌

共生体会产生一些有毒的次生代谢产物，如麦角碱

类
[31]

、 lolitrem B[32]
等生物碱，致使食草动物尤其是

家畜表现出麻醉、昏睡等中毒症状，给草地畜牧业

带来巨大损失
[33]

。目前，禾草内生真菌共生体的研

究在国际上形成了 3个大的分支，即新西兰的多年

生黑麦草 (Lolium perenne)-内生真菌 (E. festucae var.
lolii)共生体、美国的苇状羊茅 (Festuca arundinacea)–
内生真菌 (E.  coenophiala)共生体和中国的醉马草

(Achnatherum inebrians)–内生真菌 (E. gansuensis and
E. inebrians)共生体

[34]
。参照这 3个分支共生体体系

的研究，野大麦内生真菌及其共生体的研究取得了

较为突出的进展。

近 30年中，对野大麦内生真菌共生体开展了多

方面的研究，明确了野大麦内生真菌的带菌率
[35-38]

、

检测方法
[35, 39-40]

、除菌方法
[37]

以及在宿主体内的分

布特征
[41]

，确定了野大麦内生真菌的分类地位
[42]

，

明确了内生真菌的生物学与生理学特性
[40, 43]

、生物

碱种类及产碱基因
[39-40]

，基本明确了野大麦在多种

生物及非生物胁迫下的抗逆性，如耐酸碱性
[44-45]

、

耐水涝
[19]

、耐老化
[46]

、耐高低温
[47]

、耐干旱
[47]

、耐

盐
[44, 48-53]

的非生物抗性和抑菌
[38, 54-56]

、抗虫
[27-28]

的

生物抗性。野大麦作为一种优质的牧草，在畜牧

业中有着很大的发展推广潜力，尤其是盐碱化草

甸草原上，而内生真菌在野大麦中表现出的特性和

作用使得野大麦禾草内生真菌共生体更具竞争力。

因此，有必要对野大麦内生真菌的研究进行系统的

总结，挖掘更多的内生真菌资源，为野大麦内生真

菌共生体的深入研究、新品种驯化育种及其在草地

畜牧业中的发展与推广应用提供理论基础和科学

依据。

1    野大麦的分布和内生真菌带菌率

在我国，野大麦主要分布在东北、华北、西北及

内蒙古、四川、青海、新疆、西藏等省 (区)[5]。
1991年，Wilson等[57]

首次在含野大麦在内的大

麦种质资源中发现内生真菌，Moon等 [58]
认为该种

内生真菌属于 Neotyphodium 属，之后 Neotyphodium
属又被作为无性态归类为 Epichloë属 [10]

，到 2014年
被我国学者鉴定为 E. bromicola[42]

。王正凤
[35]

对新

疆、甘肃和内蒙古等主要牧区的 130份野大麦样品

分别采用显微镜镜检和 PDA平板分离进行内生真

菌带菌率检测，发现带菌率为 67%～100%，平均为

91%。其中，新疆、甘肃、内蒙古显微镜检测平均带

菌率分别为 92%、97%和 77.5%；PDA平板分离法检

测分别为 95%、99%和 83% (表 1)。可以看出，整体

上甘肃、新疆的野大麦带菌率高于内蒙古 (表 1)，这
可能与当地的环境、气候等自然条件有关。除此，

据 Nan和 Li[36]、曹莹等
[37]

和张永雯
[38]

的研究报道生

长于甘肃河西走廊盐碱地的野大麦内生真菌带菌

率达 63%～ 100%，收获后的二代植株带菌率达

94%。
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2    野大麦内生真菌的检测方法

禾草内生真菌的检测方法有很多种，涵盖了传

统的镜检、分离培养、化学及分子生物学等方法。镜

检通常是采用特定染色剂对禾草的茎髓、叶鞘、种

子等染色后使用显微镜进行观察。被用于染色的染

色剂有乳酚–棉蓝
[59]

、龙胆紫溶液
[60]

、革兰氏
[61]

、荧

光素双醋酸盐
[62]

、玫瑰红
[63-64]

以及苯胺蓝
[65]

。前三

者主要用于种子内生真菌的检测，荧光素双醋酸盐

主要检测叶鞘内有活性的内生真菌，但不易保存；

玫瑰红和苯胺蓝可检测禾草茎髓、叶鞘及种子中的

内生真菌，但含有致癌物质
[66]

。目前最为常用的染

色剂是苯胺蓝
[67]

。分离鉴定是通过在特定培养基

(如 PDA等)分离培养内生真菌采用形态学的方式

进行鉴定
[68]

。除此之外还有酶联免疫法
[69]

、高效液

相色谱法
[70]

和 PCR[71]
等方法。在野大麦内生真菌

的研究中，内生真菌检测方面的研究相对较少，大

多都处在分离镜检层面，通常采用李春杰
[72]

的方

法，也有使用 PCR技术分离鉴定的相关报道
[39]

。王

正凤利用 0.8%乳酸苯胺蓝染液对靠近野大麦穗基

部秆处刮取的少许髓质进行染色后镜检并统计带

菌率；除此还用 PDA培养基进行内生真菌分离纯

化，分析菌落形态特征并进行鉴定
[35]

。Yi等[39]
利用

PCR技术分离鉴定了野大麦种子中的内生真菌，并

通过系统发育进行鉴定，株系 PI：639695鉴定为 E.
bromicola，株系 PI：639696鉴定为杂交种 E. bromi-
cola × E. typhina。Chen等[40]

也对来自甘肃张掖的野

大麦种子内生真菌进行 PCR鉴定，分离出的WBE1、
WBE3和WBE4菌株均为 E. bromicola。

3    内生真菌分布及去除

禾草内生真菌主要存在于禾草养分丰富的地

方，几乎全部存在于地上部的茎髓、叶鞘及种子中

的组织细胞间隙，并且紧邻植物细胞
[72-75]

。赵晓静

等
[41]

利用光学显微镜和透射电子显微镜 (树脂超薄

切片)对野大麦种子、茎髓、叶鞘、叶片中的内生真

菌分布情况做了相关研究，发现在不同组织部位，

内生真菌在紧密度、排列、形状、分枝等多个维度的

分布特征略有差异 (表 2、表 3)。

 
表 1   新疆、甘肃和内蒙古三省 (区) 野大麦

内生真菌带菌率与分布

Table 1   Infection rate and distribution of endophytic fungi in wild barley in Xinjiang, Gansu, and Inner Mongolia

省（区）Province 海拔 Altitude/m 经度 Longitude 纬度 Latitude 显微镜检验 Microscopic
examination/%

PDA分离 PDA
isolation/%

新疆 Xinjiang 502～1 689 81°17′– 94°20′ E 41°47′– 44°55′ N 92(86～100) 95(92～100)

甘肃 Gansu 2 100～3 100 100°03′– 102°54′ E 37°29′– 39°15′ N 97(92～100) 99(96～100)
内蒙古 Inner
Mongolia

1 770～1 980 105°52′– 105°54′ E 38°54′– 38°58′ N 77.5(67～88) 83(75～90)

　括号内为带菌率范围。表格数据由文献[35]整理计算得出。
　The range of the infection rate is shown in parentheses. Data in the table are from Wang[35].

 
表 2   光学显微镜下内生真菌在野大麦体内的分布特征

Table 2   Characteristics of endophytic fungi in wild barley under an optical microscope

指标 Index 种子 Seed 茎髓 Stem 叶片 Blade　 叶鞘 Sheath　

密集度
Density 比较密集 Relatively dense 密集 Dense 比较稀疏

Relatively sparse
密度最大
Maximally dense

排列
Arrangement

平行或网状排列(种皮) Parallel
or mesh arrangement (seed coat)

沿植物轴平行生长，不规则排列
Parallel growth along the plant
axis, irregularly arranged

沿植物轴平行生长
Parallel growth along the
plant axis

沿叶脉平行排列
Parallel along the
veins

形状
Shape

线型(种皮)、粗短、高度弯曲(糊
粉层) Linear (seed coat), short and
thick, highly curved (seed
aleurone layer)

微弯曲、粗细均匀
Micro-curved, uniform thickness

比较弯曲
Relatively curved

比较弯曲
Relatively curved

分枝
Branch

较少(种皮) Few (seed coat)
几乎没有(糊粉层) Hardly any
(seed aleurone layer)

少 Few 少 Few 多数不分叉
Most are not forked

　表格内容由文献[41]整理得出；表3同。
　The data in the table are from Zhao et al [41]; This is applicable for Table 3 as well.
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在禾草内生真菌共生体的研究中，为了研究得到

内生真菌对禾草的影响，往往需要内生真菌未侵染

过的禾草 (E–)作为对照组。在自然条件下，野大麦

内生真菌带菌率很高，所以建立内生真菌未侵染的

植株群体十分重要，因此须在明确内生真菌分布的

基础上采用一定方法对其进行去除。禾草内生真菌

的去除方法有多种，涉及到物理、化学两个方面，即

湿热法
[76]

和真菌杀菌剂法
[77]

。目前仅有曹莹等
[37]

研究发现，甲基托布津稀释 500倍浸泡野大麦种子

8 h是去除野大麦种传内生真菌的有效办法，带菌

率从 100%降至 12%，除菌效果明显。

4    野大麦内生真菌特性

4.1    形态及生物生理特性

在经典的菌类分类学中，形态学特征是典型的

分类指标之一。通常情况下，内生真菌的形态学分

类鉴定主要从菌落质地、形态、生长速度及孢子大

小、形状等进行。Chen等 [40]
于 2019年通过显微镜

检测了分离自野大麦种子的 3株内生真菌 WBE1、
WBE3以及 WBE4的形态学特征和生长速率。3株

菌株均呈白色，菌落紧密，但在形状和质感上略有

差异，分生孢子特征相同 (表 4)。
每种生物在进化过程中都形成了稳定的生物生

理特性。自 1991年 Wilson等 [57]
首次在大麦种质资

源发现内生真菌到 2014年鉴定野大麦内生真菌为

E. bromicola[42]
，对该内生真菌生物生理学研究的报

道甚少。2016年，陈泰祥等
[43]

首次研究了野大麦内

生真菌的生物学和生理学特性，明确了分离自甘肃

张掖野大麦的内生真菌 WBE1菌株的适宜生长温

度、pH，对碳源氮源的利用能力以及适宜生长的培

养基和生长速率。研究发现，WBE1菌株的最适生

长温度为 21～25 ℃，而 pH为 5.09～6.10。该菌株对

不同的碳源和氮源吸收能力有差异，其中吸收能力

最强的碳源和氮源分别为麦芽糖和胰蛋白胨，而 D-
木糖和钼氨酸会抑制菌丝生长。玉米粉琼脂培养

基 (CMA)、燕麦粉琼脂培养基 (OMA)、马铃薯蔗糖

琼脂培养基 (PSA)和马铃薯葡萄糖琼脂培养基

(PDA)都可以作为 WBE1菌株的适宜培养基，其中

PDA上菌丝增长速率在第 6周达到最大值，此后递

减。明确这些生物生理学特点，对后来的野大麦内

生真菌的分离培养研究提供了最适生长依据。

 
表 3   透射电子显微镜下内生真菌在野大麦体内的分布特征

Table 3   Characteristics of endophytic fungi in wild barley under a transmission electron microscope

指标 Index 种子 Seed 茎髓 Stem 叶片 Blade 叶鞘 Sheath

分布
Distribution

种皮细胞间隙
Gap of seed coat cells

茎组织细胞的间隙
Gap of stem tissue cells

叶肉细胞间隙
Gap of mesophyll cells

厚壁细胞附近
Near thick-walled cells

形状
Shape

呈圆形或椭圆形(种皮)
Round or oval (seed coat)

圆形或椭圆形
Round or oval

圆形或椭圆形
Round or oval

圆形
Round

 
表 4   分离自野大麦的 3 株 Epichloë bromicola 菌株的菌落和分生孢子特征

Table 4   Characteristics of colonies and conidia of three Epichloë bromicola strains isolated from wild barley

菌株

Strain
直径

1)

Diameter1)/cm 菌落正面 Colony upper face 菌落反面 Colony reverse 分生孢子 Conidia

WBE1 2.75～2.90

白色、凸起、稍弯曲、棉絮状至蓬松

状；边缘为棕褐色

White, raised, slightly convoluted,
cottony to fluffy; colony margins tan

棕褐色，边缘亮棕色

Tan centrally to light tan
marginally

呈肾状至椭圆形，光滑，透明，

无隔膜，(3～5.5) μm × (2.5～
3.75) μm，每个分生孢子细胞仅

产生一个分生孢子

Reniform to ellipsoidal, smooth,
hyaline, aseptate, (3～5.5) μm ×
(2.5～3.75) μm，a single conidium
produced by a single conidiogenous
cell

WBE3 2.30～3.75
白色、扁平、略呈毛毡状

White, flattened, lightly felted

中央浅棕色，边缘奶油状

Light brown centrally to cream at
marginally

WBE4 2.80～2.90

白色、棉絮状至蓬松状；中间略微卷

曲，四周平整

White, cottony to fluffy, slightly
convoluted in the center and flattened
toward the perimeter

黄色 Yellow

　
1) 25 ℃下在 PDA培养基上培养至32 d时测量。表格内容由文献[40]整理得出。

　
1) Measured on PDA medium at 25 ℃ until 32 days. Data in the table are from Chen et al. [40]
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4.2    产碱特性

生物碱是一种含氮的碱性的有机化合物，多

存在于植物中。禾草内生真菌共生体产生生物

碱，一方面可以阻止昆虫取食禾草，提高禾草的抗

虫性
[78-79]

，另一方面会使家畜在取食禾草后引起

中毒
[80-81]

。与 Epichloë属有关的生物碱有 4类，分

别为吲哚双萜类 (indolditerpene)、吡咯并吡嗪类

(pyrrolopyrazine)、麦角碱类 (ergot  alkaloids)和饱和

吡咯化合物 (pyrrolizidine)[31, 82-84]。
Chen等 [40]

对来自中国甘肃的野大麦内生真菌

共 生 体 中 分 离 出 的 3个 菌 株 WBE1、 WBE3和
WBE4进行 4类生物碱的产碱基因研究发现：3个菌

株均存在 perA 基因的 7个基因片段，即 perA-A1、
perA-T1、 perA-C、 perA-A2、 perA-M、 perA-T2 和 perA-
R，同时 perA-ΔR 等位基因缺失；  EAS 基因座上的

dmaW、 easF、 easE 和 easC 基因存在，而基因 easD、

lpsC、 easO 和 easP 不 存 在 ， 这 表 明 不 能 产 生

chanoclavine I以外的麦角生物碱。在 LOL 基因簇

中，仅检测到 lolC，表明不能产生 loline生物碱；

IDT/LTM 基因簇中，检测到 idtB、 idtC、 idtK、 idtS 和

idtM，但缺乏 lolitrem B途径中早期中间体生物合成

所必需的功能性 idtG 基因
[85]

，表明不能产生 lolitrem
B甚至早期的中间体。对来自哈萨克斯坦的野大麦

内生真菌共生体的生物碱的基因谱研究得到的结

果
[39]

与 Chen等 [40]
的结果大体类似，略有差异。研

究得到两种非杂交基因型内生真菌 (基因型 1、5)，
分离株均存在 perA 基因片段，但基因型 5缺失

perA-R 基因；均不含 LOL 合成基因片段；在 EAS基

因 座 上 检 测 到 dmaW、 easA、 esaC、 lpsB、 cloA 和

easH；基因型 1的 IDT 基因簇中检测到 idtG 基因，

而基因型 5中未检测到
[39]

。

相较于产碱基因的差异性，生物碱的产生出现

了更大的差异。Chen等 [40]
在甘肃野大麦中只有在

E+植株中检测到 peramine，而哈萨克斯坦野大麦中

检测到多种生物碱，但同时也因基因型而存在差

异 ： 基 因 型 1中 检 测 到 麦 角 生 物 碱 、 peramine、
indole-diterpenes、paspaline和 terpendole E，而基因型

5在可检测水平上没有产生与 4种主要生物碱相关

的任何产品
[39]

。造成这些差异的原因很可能是地域

因素，地域相差甚远致使气候、地形、动植物群落都

有很大的差异，野大麦–内生真菌共生体在自然选

择下形成了遗传多样性。有趣的是，曹莹
[86]

在盐胁

迫下茉莉酸与内生真菌互作对野大麦的影响研究

中，检测到野大麦含有 peramine、 lolitrem B以及麦

角生物碱，这需要更多方面的研究加以证实。

5    野大麦–内生真菌共生体抗逆性

在野大麦–内生真菌共生体的研究中，共生体

抗性部分是所得研究成果最多的一部分，包含非生

物抗性和生物抗性。目前已表明内生真菌可提高共

生体耐盐、耐酸碱、耐涝、耐干旱、抗老化以及抗虫、

抑菌等能力，并促进宿主生长，提高生物量。

5.1    非生物抗性

5.1.1    耐盐性

盐渍化不仅是农业生产的主要威胁，也是世界

水资源的主要威胁，预测到 2050年，所有可耕地的

50%将受到盐度的影响
[87-89]

，而耐盐性是野大麦–
内生真菌共生体最突出的特性。大量的禾草内生真

菌共生体的研究表明，内生真菌可以有效改善禾草

的生长状况，具体表现为促进禾草的萌发、生长及

分蘖
[12, 90-91]

，减少盐分对细胞膜的伤害
[13, 92]

，促进禾

草的光合作用
[92]

，改变禾草体内的离子含量
[12]

，

促进营养代谢
[93]

，促进抗氧化剂的生成
[13, 48]

，促进有

机渗透调节剂的分泌
[94]

等。

内生真菌可以促进野大麦在盐胁迫条件下的萌

发、生长及分蘖
[48-50, 53]

，影响盐胁迫下宿主体内营养

元素及离子的含量和比例
[44, 50]

，影响盐胁迫下宿主

的多胺代谢
[50]

及理化指标
[44,  48-49,  51](表 5)。 Song

等
[50]

在不同浓度 NaCl胁迫下研究发现 E+植株 N、
P、K+

含量均高于 E−植株，Na+含量则相反，但 C
含量在两种植株间的含量并无明显差别；Chen
等

[44]
的研究证实了大部分结论，唯一不同的是在该

研究中 E+植株 C含量高于 E–，这可能与其在试验

中采用 NaCl、Na2SO4 的混合盐有关，表明内生真菌

可以通过改变宿主营养转运系统和渗透能力提高

宿主的耐盐性。内生真菌还会影响野大麦在盐胁迫

下的多胺代谢，其显著增加了亚精胺和精胺含量以

及不溶性多胺结合态的比例，降低了腐胺含量、腐

胺 /(亚精胺+精胺)比值、游离型多胺和可溶性结合

型多胺的比例
[49]

，这表明内生真菌诱导的野大麦耐

盐性与腐胺向亚精胺和精胺的转化，以及从游离态

和可溶性结合态多胺向不溶性结合态多胺转化能
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力的提高有关。此外，E+植株的光合速率、气孔导

度、胞间二氧化碳浓度、叶绿素含量以及 SOD酶、

POD酶活性、总抗氧化能力均高于 E–植株
[44, 48, 51]

，

表明内生真菌可通过增强植物的抗氧化能力以及

光合作用以提高宿主的耐盐性。

内生真菌还会影响盐胁迫下宿主的基因表达。

在对野大麦 4样本茎叶高通量转录组测序和 mi-
RNA组测序后发现，与内生真菌相关的差异表达基

因有 598个 ，与盐相关的差异表达基因有 401
个，并且通过离体 E. bromicola 和共生内生真菌的比

较发现，共生后基因表达差异大，且多种基因显著

影响到多种代谢通路。miRNA测序发现了多种与

耐 盐 相 关 的 miRNA， 如 显 著 相 关 的 miR156和
miR6209，也发现了与内生真菌相关的 miRNA (如
hvu-miR5050、hvu-miR5049d等)[52]，这为研究野大麦–
内生真菌共生体耐盐性 miRNA: mRNA调控网络奠

定了基础。

5.1.2    耐旱与耐涝性

水分是植物生长发育不可缺少的条件，它参与

植物的代谢过程和形态构成，但干旱和水涝均会降

低植物根系活力
[95-96]

，影响光合作用
[97-98]

、活性氧代

谢
[99-100]

和渗透性
[101-102]

，还会改变叶片形态
[103-104]

，

 
表 5   E+植株对不同非生物胁迫的响应

Table 5   Specific response of E+ plants to different abiotic stresses

胁迫类型
Type of
stresses

胁迫部位
Stress site

响应 Response 参考文献
Reference生长发育 Growth and development 生理变化 Physiological change

酸
Acid

种子、植株
Seed, plant

提高发芽势和幼苗干重，异状发芽率降低
Increased germination potential and seedling
dry weight but reduced germination rate of the
abnormally shaped seeds

[45]

碱
Alkali

种子、植株
Seed, plant

促进胚芽生长，提高胚根长、发芽势
和幼苗干重
Enhanced shoot growth and increased root
length, germination potential, and seedling dry
weight

提高蒸腾速率、光合速率、气孔导度、甘氨
酸甜菜碱含量以及总抗氧化能力
Increased transpiration rate, photosynthetic
rate, stomatal conductance, glycine betaine
content, and total antioxidant capacity

[44-45]

干旱
Drought

种子、幼苗
Seed, seedling

提高发芽率和发芽指数以及胚芽长
和胚根长
Enhanced shoot growth and increased root
length, germination potential, and seedling dry
weight

提高幼苗含水量
Increased sedling water content [47]

水涝
Waterlogging 植株 Plant

提高分蘖、株高和地下生物量
Increased tillering, plant height, and
underground biomass

提高叶绿素、脯氨酸含量，降低丙二醛含量
和电解质渗漏
Increased chlorophyll and proline content but
reduced malondialdehyde content and
electrolyte leakage

[19]

人工老化
Artificial
aging

种子 Seed
促进发芽，提高芽长和根长
Enhanced germination and shoot and root
growth

降低膜的损伤，减少浸出液电导率和可溶性
糖的含量
Reduced membrane damage, leachate
conductivity, and soluble sugar content

[46]

温度
Temperature

种子、幼苗
Seed, seedling

提高发芽率和发芽指数以及胚芽长
和胚根长
Increased germination rate and germination
index as well as shoot and root length

提高幼苗含水量
Increased seedling water content [47]

盐 Salt 种子、植株
Seed, plant

提高发芽率、胚芽胚根长以及植株的株高、
分蘖能力和生物量积累。促进 N、P吸收，
C含量没有显著变化
Increased germination rate, germination index,
shoot and root length, plant height, tillering,
and biomass accumulation. Promoted N and P
absorption; no significant change in C content

Na+降低，K+
升高，Ca2+在芽中升高，在根

中降低；提高可溶性糖、脯氨酸、亚精胺和
精胺、叶绿素、甘氨酸甜菜碱的含量，同时
降低丙二醛、腐胺含量和腐胺：(亚精胺精
胺)；提高植株 SOD、POD 酶活性、光合作
用和总抗氧化能力
Decreased Na+, increased K+, increased Ca2+ in
the bud, and decreases Ca2+ in the root.
Increased soluble sugar, valine, spermidine and
spermine, chlorophyll, glycine, and betaine
content but reduced malondialdehyde,
putrescine content, and putrescine (spermidine)
content. Improved plant SOD enzyme activity,
photosynthesis, and total antioxidant capacity

[44, 48-
 51, 53]
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使得植物的正常生长发育受到不利影响。研究表

明，内生真菌可以提高宿主的耐旱性和耐涝性
[19, 47]

(表 5)。在水淹条件下，一方面，E+植株较 E–植株显

示出的损害症状显著减少；另一方面，E+植株的生

长能力、生物量积累均显著优于 E–植株。此外，

内生真菌还可以促进植株的渗透势和氧化平衡，从

而提高植株的抗逆能力
[19]

。同样，在不同渗透势下，

E+植株均有更好的生长优势以及保水能力，尤其在

低 渗 条 件 ( –0.3  MPa)下 ， 内 生 真 菌 就 可 以 促

进植株的良好生长，有效抵抗不利的环境条件
[47]

。

5.1.3    耐人工老化

种子作为一种最重要的繁殖材料，其品质直接

影响植物的生长、产量以及群落的建植，而在种子

的贮藏过程中，由于贮藏时间的延长、贮藏条件的

不当或者再贮藏过程中受到其他因素的影响，都会

导致种子不可逆的老化劣变。研究发现，内生真菌

可以提高寄主种子对人工老化的抗性
[46] (表 5)。对

野大麦人工老化处理后发现，E+种子老化生理反应

变化明显有所减缓，通过降低膜的损伤、平衡渗透

性而降低种子的劣变程度，同时促进发芽生长，使

得种子在同等条件下，可以更长时间地保持活力，

进而延长种子贮藏时限
[46]

。

5.1.4    其他非生物抗性

植物的正常生长过程往往需要有多个维度的最

适条件，其中包含最适温度、最适 pH等，而在植物

的实际生长过程中，由于外界因素的可变性，往往

不能处于最适条件。经研究发现内生真菌可以提高

宿主的耐高低温特性和耐酸碱性 (表 5)。高低温胁

迫对野大麦–内生真菌共生体的研究主要集中在种

子的发芽与生长上。在 10、15 ℃ 低温和 30 ℃ 高温

的恒温条件，E+有效促进了宿主种子的发芽及生

长，有利于植株在逆境中更好地建植从而赢得生长

的空间和竞争优势
[47]

。在不同 pH的酸碱胁迫下，内

生真菌的存在可以显著提高植株的生长能力，并且

在碱胁迫下对寄主营养吸收、理化指标变化以及光

合作用产生积极的影响
[44-45]

。

5.2    生物抗性

5.2.1    抗虫性

内生真菌可以提高寄主对蚜虫的抗性。Clement
等

[27-28]
在野大麦亚种 H. brevisubulatum violaceum 中

发现，E+植株上的麦双尾蚜 (Diuraphis noxia)、麦无

网长管蚜 (Metopolophium dirhodum)密度显著低于

E–植株。但是在布顿大麦草 (H. bogdanii)蚜虫试验

结果略有出入，这表明内生菌–昆虫相互作用的结

果受宿主草种或基因型、内生真菌种类或基因型以

及所涉昆虫物种的影响
[28]

。Chen等 [40]
发现野大麦

共生体中可以产生 peramine[33]，这可能是野大麦内

生真菌抗虫性的原因所在。

5.2.2    抗病性

内生真菌可以提高寄主对其他真菌的抗性。杨

松等
[56]

发现，野大麦中的内生真菌显著增强了野大

麦草粉浸提液对绿色木霉菌落生长、孢子萌发和芽

管长度的抑制作用。孙一丹
[55]

在野大麦离体条件

下，对细交链孢 (Alternaria  alternata)、根腐离蠕孢

(Bipolaris  sorokiniana)、麦角菌 (Claviceps  purpurea)、
新 月 弯 孢 (Curvularia  lunata)、 德 氏 霉 (Drechslera
erythrospila)、燕麦镰孢 (Fusarium avenaceum)、半裸

镰孢 (F. semitectum)和腐皮镰孢 (F. solani)进行了人

工接种，发现这 8种病原菌均较快地侵染 E–叶片并

出现病斑，且 E+比 E–叶片的病斑数减少了 44%～

68%，病斑长度减少了 82%～92%，由此可知，E+叶
片对病原真菌的抵抗力明显高于 E–。同样在盆栽

试验中，接种不同病原菌，有些 E+植株的株高显著

大于 E–，有些 E+植株的生物量显著大于 E–，这表

明内生真菌对不同病原菌的抑制作用和强度不一

样。在内生真菌对野大麦不同种带真菌影响研究中

发现，野大麦 E+种子的萌发率、发芽势、发芽指数

均高于 E–种子，且胚芽胚根长以及苗鲜干重均大

于 E–，部分达显著性
[38]

。除此之外，还发现 Epichloë
属内生真菌可以抑制球囊霉属菌根真菌对野大麦

的侵染
[54]

。

6    外源物质对野大麦内生真菌共生体的影响

目前，外源物质的施用研究主要集中于氮、磷

营养元素与生长调节剂。氮、磷是植物生长发育的

必需营养元素，适当的外源氮、磷的施加可以增加

植物生物量
[105]

，影响种子品质
[106]

，改善光合作用
[107]

等。包含赤霉素、吲哚乙酸等在内的植物生长调节

剂同样会影响植物的生长发育，其中适宜浓度茉莉

酸类可以促进植物种子萌发
[108]

，提高光合速率
[109]

，

增强抗逆性
[110-111]

等。在野大麦–内生真菌共生体的

研究中也得到了类似的结果。低浓度氮、磷的存在

可以改善野大麦种子的萌发特性，同时氮、磷的供
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应对 E-野大麦种子的改善效果要优于 E+，在高浓度

氮、磷条件下刚好相反
[112]

，这一方面表明氮、磷浓度

太高不利于野大麦内生真菌的生长，另一方面间接

证明了 E+的侵染对寄主的正面作用。与氮、磷供应

研究类似，外源茉莉酸的施加对野大麦内生真菌共

生体有一定的影响，一定浓度的茉莉酸可以促进野

大麦种子的萌发，提高胚根胚芽长，缓解盐胁迫对

植物的伤害并促进植株生长，但高浓度的茉莉酸会

减弱这种促进作用，因此，对于野大麦内生真菌共

生体外源生长调节剂的添加不宜过多
[86]

。

7    展望

野大麦作为一种潜在的优良牧草、生态草和盐

碱地改良草种，在我国北方草原尤其是草甸草原上

有着广泛的分布，与内生真菌形成的共生体具有多

种抗逆性，这在生境胁迫中有着很大的应用潜力。

相较于醉马草内生真菌共生体、多年生黑麦草内生

真菌和高羊茅内生真菌共生体，野大麦内生真菌共

生体未来还有很大的研究与拓展空间。

首先，目前分离鉴定出的野大麦内生真菌只有

两种，其中纯合种只有一种，共生体单一，缺乏多样

性，而基于野大麦从西北的新疆到东北的黑龙江的

广泛分布，可以挖掘内生真菌资源，筛选更多的优

良菌株，丰富有益的内生真菌资源多样性。

再次，内生真菌提高野大麦抗逆机理的研究大

多集中在钠钾离子吸收、多胺代谢等生理生化层

面，分子方面仅涉及到一点转录组的高通量测序筛

选。在今后的研究中，可以基于筛选出的 miRNA寻

找存在的靶基因并进行功能验证，在蛋白水平具体

解释出 miRNA的调控作用，也可以通过高通量测

序扩大 RNA的挖掘，如 lncRNA、 ceRNA、 circRNA
等，探寻不同 RNA之间的相互作用和调控网络。在

内生真菌及其共生体的基因组、蛋白组、代谢组等

组学方面，挖掘、克隆、验证耐盐等抗逆的重要性状

功能的基因和蛋白，以便深层次地解析耐盐的分子

机理。

最后，目前包含野大麦内生真菌在内的整个大

麦属内生真菌的研究利用才刚刚起步，仅有兰州大

学草地农业科技学院正在利用野大麦内生真菌 (E.
bromicola)进行大麦属牧草和作物种质创新和新品

种选育的研究。一方面，野大麦内生真菌的研究不

要仅仅局限于这一个共生体，可以通过人工接种的

方式在小麦族植物尤其是大麦 (H. vulgare)、小麦

(Triticum sativum)等农作物方面进行研究，通过生物

互作的方式为新品种的选育提供方向，发挥其生物

学和经济学价值；另一方面，期望能够充分发挥野

大麦内生真菌共生体的抗逆特性，选育出适合不同

逆境胁迫生长的新品种，使其在盐碱草地改良与生

态环境修复等方面发挥更大的优势。
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