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摘要：内生菌在植物体内广泛存在，内生木霉菌是常见的植物内生真菌，一些内生木霉菌能够通过拮抗、

重寄生、产生次生代谢产物、诱导植物系统抗性等方式促进植物生长、提高植物的抗逆性和抗病性，是重

要的生防微生物资源，受到广泛关注。本文综述了近年来内生木霉菌的种类、分布、功能、生防作用机理，

以及内生木霉菌与宿主植物互作的分子机制等方面的最新研究进展，为促进内生木霉菌作为生防因子的研

究和利用提供参考。 
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Abstract: Endophytes are widely present in plants. Endophytic Trichoderma are common endophytic fungi, some 
of them can promote plant growth, improve plant stress and disease resistance by antagonism, mycoparasitism, 
producing secondary metabolites, and inducing system resistance in plants. Endophytic Trichoderma received 
widespread attention in recent years as important biocontrol microbial resource. Recent research advances on the 
species, distribution and function of endophytic Trichoderma, and the molecular mechanism of interaction between 
endophytic Trichoderma and their host plants are reviewed in this paper for providing a basis on the utilization of 
Endophytic Trichoderma as biocontrol factors. 
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内生菌一词最先是由 de Bary 提出，是一个生态学概念，内生菌在与宿主的长期共存、协同进化过程

中，形成了稳定的微生态环境。广义的植物内生真菌指一直生活在植物体内或其生活史的一定阶段处于植

物体内的真菌；狭义的植物内生真菌指存在于健康植株的组织器官中，对宿主不形成明显侵染的真菌[1]。

植物为内生菌生长提供必须的能量和营养，而内生菌通过自身的代谢或信号转导作用对植物产生影响。因

此内生真菌与宿主植物之间主要表现为互惠互利的共生关系，有重要的生物学研究价值[2]。 
内生真菌在植物体内普遍存在，生物多样性丰富，其数量和种类受到宿主植物的种类、年龄及所处环

境的影响。近几十年来，人们从 55 科 108 属 153 种植物和一些海洋藻类中分离到的内生真菌达 171 属[3]。

如杨忆[4]从灰枣枣果中分离到 78 株内生真菌，分别属于 9 种 16 属，其中优势属为链格孢属 Alternaria 和

茎点霉属 Phoma。冯皓等[3]在桉树中分离到 45 株内生真菌，分别属于茎点霉属、刺盘孢属 Colletotrichum、
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镰刀菌属 Fusarium 等 20 个属，其中部分菌株能够产生次生代谢产物，对多种病原真菌有不同程度的拮抗

作用。易晓华等[5]在除虫菊中分离鉴定了 117 株内生真菌，其中 56 株对番茄灰霉菌 Botrytis cinerea、辣椒

疫霉 Phytophthora capsici、苹果炭疽病菌 Glomerella cingulata、黄瓜霜霉病菌 Pseudoperonospora cubeneis
等 6 种常见病原真菌有不同程度的抑制作用，有重要的应用潜力。 

1  内生木霉菌的种类、分布及功能 

木霉 Trichoderma spp.是世界性分布的丝状真菌，在土壤、植物、植物残体和根际普遍存在[6]。木霉属

真菌目前已知 250 余种（http://www.indexfungorum.org、http://www.isth.info/ tools/molkey/index.php）[7]。一

些木霉菌作为内生真菌在植物叶片、根系组织、树木的边材中存活，赋予宿主一系列新的属性，是重要的生

防微生物资源，日益受到关注[8-12]。Cummings 等[6]在马来西亚婆罗洲的 35 种共计 58 属的植物根系中分离内

生木霉，检测到非洲木霉 T. afroharzianum、T. asperelloides、棘孢木霉 T. asperellum、贵州木霉 T. guizhouense、
里氏木霉 T. reesei、粗壮木霉 T. strigosu、绿木霉 T. virens 等多种木霉菌。其中棘孢木霉、哈茨木霉 T. harzianum
和绿木霉是常见的类群。Chaverri 等[13]从亚马逊盆地的巴西橡胶树和桂枝中分离到内生木霉种——亚马逊木

霉 T. amazonicum，为新纪录木霉种，与其亲缘关系最近的木霉菌为侧耳木霉 T. pleuroticola 和 T. pleuroti。
鲁海菊等[14]从黄瓜和枇杷中分离到 12 株内生木霉。夏晓敏[15]从香蕉根系中分离得到 25 株内生木霉，分别

属于棘孢木霉、短密木霉、T. brevicompactum、绿木霉和黄绿木霉 T. aureoviride 4 个种。 
研究发现，一些内生木霉菌有多种功能，包括拮抗病原菌、耐盐、耐化学肥料及农药[16]、产生次级代

谢产物、诱导植物抗病性等。如黄瓜内生木霉 P3.9 能够产生次生代谢产物，拮抗枇杷根腐病菌枇杷叶拟盘

多毛孢 Pestalotiopsis eriobotrifolia 还具有固氮、抗化学农药、降解难溶磷酸盐、降解纤维素等多种功能[14]。

香蕉内生菌棘孢木霉 D21 和绿木霉 C6 对香蕉枯萎病有较好的拮抗效果[15]。因此，挖掘多功能内生木霉菌，

有重要的研究和应用前景。 

2  具有生防作用的内生木霉菌 

木霉菌能够与植物叶片组织、皮层、根系形成共生关系，在植物组织细胞间延伸成为内生真菌。由于

植物防御反应限制了木霉菌进一步向内生长，因此这种相互作用多限于植物外面几层的细胞[16,17]。内生木

霉除了对植物生长、根系发育和养分吸收产生积极影响之外[12]，对植物病害发生的严重程度也产生影响，

其中以对植物病原菌有拮抗作用的内生木霉菌，尤其受到国内外的广泛关注。分离内生木霉菌一般经过以

下几个步骤：对植物的根、茎、叶等进行表面清洗，去除杂质特别是根际土壤；表面消毒去除杂菌污染；

在真菌培养基上培养，对获得的真菌进行菌种鉴定；回接到植株上进行验证，获得内生木霉菌菌株。表 1
列出了已报道的对植物病原菌有拮抗作用的内生木霉菌。 

3  内生木霉菌的生防作用机理 

植物内生真菌能通过多种机制防治植物病害，包括直接寄生[48]、产生拮抗物质[33,49]、与病菌竞争营养

物质[10,50]、诱导寄主植物局部和系统抗病性等[12,51,52]。内生木霉菌与非内生木霉菌相比，其生长速度缓慢，

生物量低，并且与病原菌直接接触机会较少，因此与病原菌竞争营养物质、直接寄生的作用相对较弱，其

防病机制主要表现为产生次生代谢产物以及诱导植物抗病性等方面[13,53]。 
3.1  重寄生作用 

重寄生作用是木霉菌拮抗病原菌的重要机制[54]。木霉菌在与植物病原菌互作过程中，其菌丝会沿着病

原菌的菌丝生长、缠绕、刺穿后吸收病原菌菌丝内的营养，导致病原菌死亡。但植物内生木霉重寄生病原

菌的报道较少。Sundram 等[55]筛选了来自油棕根和茎的 40 株内生木霉菌，发现其中 7 株对灵芝 Ganoderma 
boninense 具有重寄生和抗生作用。来自可可树的内生木霉 T. ovalisporum-DIS 70a、T. hamatum-DIS 219b
和 DIS 376f 能够重寄生辣椒疫霉[56]。来自桉树的哈茨木霉 ND-13，能够重寄生桉树焦枯病菌 Calonectria 
pseudoreteaudii，进一步检测发现 ND-13 不产生几丁质酶，但产生 β-葡聚糖酶，推测 ND-13 通过产生 β-
葡聚糖酶发挥其溶菌作用[36]。 
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表 1  具有拮抗病原菌或抗病性的内生木霉菌 
Table 1  Endophytic Trichoderma sp. with disease resistance or antagonistic to pathogenic microorganism of plants 

内生木霉 
Endophytic Trichoderma 

来源/部位 
Host/tissue 

拮抗对象  
Pathogens 

参考文献 
References 

棘孢木霉 T. asperellum   
盖姆斯木霉 T. gamsii 
哈茨木霉 T. harzianum swn-2 

香蕉/根 Banana/roots 尖孢镰刀菌古巴专化型 F. oxysporum f. sp. cubense [18] 

棘孢木霉 T. asperellum  
好战木霉 T. martiale  
子座木霉 T. stromaticum  
绿木霉 T. virens 
木霉 T. spp. 

可可树/叶 
Theobroma cacao/leaves 

棕榈疫霉 Phytophthora palmivora   [19,20] 

棘孢木霉 T. asperellum D21 
绿色木霉 T. viride C6 

香蕉/根 
Banana/roots 

香蕉枯萎病菌 F. oxysporum  [15] 

深绿木霉 T. atroviride S7 
哈茨木霉 T. harzianum O11 
康宁木霉 T. koningii S8 

玉米茎 Maize/stalks 轮枝镰刀菌 F. verticillioides [21] 

深绿木霉 T. atroviride 
康宁木霉 T. koningii 

柏科柏木属/叶
Cupressus/leaves 

稻瘟病菌 M. oryzae,色二孢属真菌 Diplodia seriata,        
Phaeobotryon cupressi, Spencermartinsia viticola      

[22] 

深绿木霉 T. atroviride  杨树/叶 Populus sp./leaves  杂合锈病菌 Melampsora×columbiana [23] 

橘绿木霉 T. citrinoviride 橡树 
Cork oak tree 

树花地衣葡萄座腔菌 Botryosphaeria obtusa,                      
松枯梢病菌 Diplodia pinea, Apiognomonia quercina, B. corticola,      
B. parva, D. scrobiculata, Biscognauxia mediterranea 

[24] 

猬木霉 T. erinaceum  决明子/树皮 
Cassia tora/barks 

立枯丝核菌 Rhizoctonia solani, 齐整小核菌 Sclerotium rolfsii,        
稻小核菌 Sclerotium oryzae, 稻长蠕孢 Helminthosporium oryzae 

[25] 

鞭丝木霉 T. flagellatum 
木霉 T. sp. C.P.K.1812  

咖啡树/根 
Coffea arabica/roots 

镰刀菌 F. spp., 交链孢菌 A. alternata, 灰葡萄孢 B. cinerea,            
核盘菌 S. sclerotiorum  

[26] 

盖姆斯木霉 T. gamsii  毛果杨/叶 
Populus trichocarpa/leaves  

杂合锈病菌 Melampsora×columbiana [27] 

盖姆斯木霉  
T. gamsii YIM PH30019 

三七 
Panax notoginseng 

草茎点霉 Phoma herbarum, 柔毛镰孢菌 F. flocciferum,              
木栖柱孢霉 Scytalidium lignicola, 黑附球菌 Epicocum nigrum   

[28] 

钩状木霉 T. hamatum 小麦/叶 
Triticum aestivum/leaves 

小麦黄斑叶枯病菌 Pyrenophora tritici-repentis [29] 

钩状木霉 T. hamatum 
粘绿木霉 T. virens 

番茄/根 
Tomato/ root 

尖孢镰刀菌番茄专化型 F. oxysporum f. sp. lycopersici [30] 

哈茨木霉 T. harzianum 欧洲七叶树 
Aesculus hippocastanum 
樟子松 Pinus sylvestris 

尖孢镰刀菌 F. oxysporum [31] 

哈茨木霉 T. harzianum 番石榴/叶 
Guava tree/leaves 

胶孢炭疽菌 Colletotrichum gloeosporioides  
疮痂病菌 Pestalotia psidii  

[32] 

哈茨木霉 T. harzianum 枸骨 Lxel cornuta 番茄灰霉病菌 B. cinerea [33] 

哈茨木霉 T. harzianum 292 
康宁木霉 T. koningii 171 
长毛木霉 T. longipile DBs66 
多孢木霉 
T. polysporum BDs0-13 
里氏木霉 T. reesei DBs57 
绿色木霉 T. viride 40 

健康植物  
Healthy plants 

小麦赤霉病菌 F. graminerum, 苹果轮纹病菌 B. berengriana,         
油菜菌核病菌 S. sclerotiorum, 可可球二孢菌 B. theobromae 

[34] 

哈茨木霉 T. harzianum LH-7 芦荟 
Aloe barbadensis 

棉花枯萎病菌 F.oxysporium,苹果轮纹病菌 Macrophoma kawatsukai,  
苹果早期落叶病菌 Alternaria alternate, 番茄灰霉病菌 B. cinerea,      
小麦赤霉病菌 G. saubinetii, 柑橘炭疽病菌 C. gloeosporioides，       
棉花黄萎病菌 Verticillium dahliae, 郁金香种球腐烂病菌 F. proliferatum, 
小麦纹枯病菌 R. cerealis  

[35] 

哈茨木霉 T. harzianum ND-13 桉树/叶片 
Eucalyptus/leaves 

桉树焦枯病菌 Calonectria pseudoreteaudii [36] 

哈茨木霉 T. harzianum Psn86 人参 Panax jinseng 人参灰霉菌 B. cinerea  [37] 

哈茨木霉 T. harzianum Rifai 枸骨 Lxel cornuta  黄瓜立枯病菌 R. solani [38] 
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续表 1    

内生木霉 
Endophytic Trichoderma 

来源/部位 
Host/tissue 

拮抗对象  
Pathogens 

参考文献 
References 

哈茨木霉 T. harzianum 
WC-QHY-02-03 

青蒿 
Artemisia annua 

猕猴桃褐腐病菌 B. dothidea B12，猕猴桃炭疽病菌      
Collectotrichum sp. B6，猕猴桃褐腐病菌 Monilinia laxa LHF，         
猕猴桃软腐病菌 Phoma sp. HGHM，猕猴桃褐斑病菌 A. alternate 

[39] 

卵孢木霉 T. ovalisporum 可可幼苗/荚 
Cocoa seedlings/ pods 

丛枝病菌 Crinipellis perniciosa [40] 

里氏木霉 T. reesei 
绿色木霉 T. viride 

马铃薯块茎  
Potato/ tuber 

立枯丝核菌 R. solani [41] 

木霉 T. sp. 黑松/叶 
Pinus halepensis/leaves   

冷杉枯梢病菌 Gremmeniella abietina  [42] 

木霉 T. sp. 茄子/根 
Solanum melongena/roots 

大丽轮枝菌 V. dahliae [43] 

木霉 T. sp. P3.9 枇杷树/韧皮部 
Eriobotrya japonica/phloem

枇杷根腐病菌 Pestalotiopsis microspora [14] 

紫杉木霉 T. taxi sp. nov. 南方红豆杉 
Taxus chinesis var. mairei 

黄瓜灰霉菌 Botrytis cinerea，水稻纹枯病菌 R. solani, 油菜菌核病菌

Sclerotinia sclerotiorum，稻瘟病菌 Magnaporthe oryzae，稻曲病菌

Ustilaginodea virens，小麦赤霉病菌 Gibberella zeae 

[44,45] 

绿色木霉 T. viride HJZ3 红豆/茎  
Ormosia hosiei/stems 

油菜菌核病菌 S. sclerotiorum [46] 

绿色木霉 T. viride 西洋苹果/叶 
Malus pumila/leaves 

苹果黑星病菌 Venturia inaequalis [47] 

3.2  内生木霉菌的抗生作用 

木霉菌能产生多种次生代谢产物，一些代谢产物具有拮抗病原微生物、诱导植物产生抗病性或诱导植

物产生代谢产物的作用。研究表明，药用植物内生真菌可产生与宿主植物具有相同药理活性的代谢产物，

具有抗氧化、抗肿瘤、抗菌等多种功能，同时它们还能够产生一些新化合物。这些药用植物包括五味子[57]、

红豆杉[44,45]、人参[58]、银杏[59]、三七[16]、白芍[58]等。三七内生菌卵孢木霉 PRE 能产生莽草酸，对金黄色

葡萄球菌 S. aureus、蜡样芽胞杆菌 Bacillus cereus、黄毛霉 Mucor luteus 和大肠杆菌 E. coli 都有很好的抑

制作用[60]。三七内生菌棘孢木霉能产生 3 个新的倍半萜类化合物、两个已知的环肽 PF1022F 和盐杆菌素

（halobacillin），对屎肠球菌（CGMCC 1.2025）和金黄色葡萄球菌也有较好的抗菌活性[61]。三七内生木

霉菌拟康宁木霉对三七根腐病菌表现出显著的重寄生潜力，该菌能产生多种挥发性的活性气体成分，包括

拮抗活性物质 β-水芹烯（β-Phellandrene）[16]。三七内生菌盖姆斯木霉 YIM PH30019 能产生二甲基二硫

醚、二苯并呋喃、甲硫醇、酮类等多种具有拮抗作用的挥发性活性物质，以及一系列细胞松弛素类化合物，

包括 3 个结构新颖的 5 环类生物碱 trichoderone A、B 和 Trichodermin[16]。Wu 等[58]从白芍中分离出内生木

霉菌 PR-35，从中鉴定出 5 种代谢产物，分别为环二醇、环二醇氧化物和托比西林、没药烷、菖蒲烷和环

己烷，对金黄色葡萄球菌、蜡样芽胞杆菌和大肠杆菌具有不同程度的抑制作用。青蒿内生菌哈茨木霉

WC-QHY-02-03 能够抑制猕猴桃炭疽病菌、褐腐病菌、猕猴桃软腐病菌等，其有效成分为发酵液乙酸乙

酯提取物的组分 A，对猕猴桃软腐病菌 HGHM 的 EC50 为 63.95 µg/mL[39]。此外，橡树内生菌橘绿木霉

能够拮抗树木溃疡病菌、松枯梢病菌等多种病原菌，其活性成分为多肽类混合物[24]。 
对内生木霉代谢产物的化学修饰和改造，是内生木霉菌资源利用的另一种有效途径。如南方红豆杉内

生菌紫杉木霉能够产生木霉素，其衍生物对黄瓜灰霉病菌、水稻纹枯病菌、油菜菌核病菌、稻瘟病菌、番

茄灰霉病菌、小麦赤霉病菌等多种病原真菌有抑制作用，有重要的开发利用价值[44,45]。 
3.3  诱导植物抗病性 

许多内生真菌被证明参与触发寄主植物的抗病性，即系统获得性抗性（SAR）和诱导系统抗性（ISR）
来防御病原体[62]。一些内生木霉通过产生次生代谢产物、直接拮抗病原菌等方式减轻或防治植物病害。

有的内生木霉对病原菌没有直接的拮抗作用，而是通过诱导植物产生抗病性起到防治病害的作用，如

Martínez-Medina 等[18]从甜瓜根系中分离出 3 株内生木霉菌，分别鉴定为加纳木霉 T. ghanense、钩状
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木霉和哈茨木霉，对尖孢镰刀菌甜瓜专化型 F. oxysporum f. sp. melonis 不具有体外拮抗活性，但能诱导

甜瓜植株中生长素含量增加、细胞分裂素和脱落酸含量减少，从而使甜瓜植株获得了对镰刀菌病害的

抗性。 
目前，很多内生木霉菌的防病机制还不清楚，如地中海松内生木霉菌，能够有效减少冷杉枯梢病菌引

起的坏死斑，但是植物中酚的含量并没有因内生菌的接种而增加。酚是植物防御机制激活的指标，显示该

内生木霉菌可能不能激活植物的防御反应[42]。 

4  内生木霉菌与宿主植物互作的分子机制 

近年来，关于木霉菌诱导植物抗性机制研究取得明显进展。木霉菌在与植物根系互作过程中产生各种

分泌蛋白，主要包括诱导抗性相关的激发子（elicitor）或效应因子（effector）以及防御反应的抑制因子等，

如丝氨酸蛋白酶、22 kD 木聚糖酶、几丁质脱乙酰基酶、几丁质酶 Chit42、SnodProt1 蛋白（SnodProt1、
Sm1 和 EPI）、脂肽、棒曲霉素类蛋白、无毒基因蛋白等，与植物根系受体或响应基因互作，触发水杨酸、

苿莉酸、乙烯等防御反应信号长距离传导至植物叶片，诱导植物叶片防御反应基因表达[63]。如 Sm1/EPl1 是
木霉菌产生的典型激发子，能诱导拟南芥、玉米叶片防御反应基因 PDF1.2、LOX2 和清除活性氧相关基因

SOD、POD 的表达，以及 JA/ET 和 ROS 信号的转导，激发玉米对炭疽病 Colletotrichum graminicolar 和弯

孢菌叶斑病 Curvularia lunata 的抗性[64,65]。 
内生木霉菌与宿主植物互作机制的报道较少。Bailey 等[55,66]报道，可可树及其内生木霉菌在互作过程

中，双方的基因表达模式发生改变，进而提高宿主植物的抗逆性、抗病性，并促进植物的生长发育。Bae
等[56]报道了来自可可树及其近源树种的内生木霉菌与辣椒的互作机制，木霉菌 DIS 259j、DIS 320c 和 DIS 
376f 能够诱导辣椒中诱导防御相关基因的表达，卵孢木霉 DIS 70a、DIS 259j 和 DIS 376f 在可可树中的定

殖能够推迟辣椒疫霉病的发病时间，DIS 259j 和 DIS 376f 能够诱导辣椒中多种脂质转移酶蛋白（LTP）家

族成员的表达，进而诱导辣椒产生对辣椒疫霉的抗性。卵孢木霉 DIS 70a、钩状木霉 DIS 219b、哈茨木霉

DIS 219f 和木霉 DIS 172ai 在可可中定殖后，可诱导可可幼苗中鸟氨酸脱羧酶、EF-钙结合蛋白等 7 种蛋白

基因表达，而伸展样蛋白（P12）和主体内在蛋白（P31）的表达受到抑制；同时，内生木霉菌的葡糖基水

解酶家族 2，葡糖基水解酶家族 7，丝氨酸蛋白酶和醇氧化酶等基因被诱导表达[56,65]。Bae 等[67]报道，干旱

可诱导可可叶中多种氨基酸浓度的增加，而 DIS 219b 的定殖导致天冬氨酸和谷氨酸浓度降低，丙氨酸和

d-氨基丁酸浓度增加，从而促进可可根系的生长发育，延迟可可因干旱引起的气孔导度、净光合作用和绿

色荧光的变化，提高可可对干旱的耐受性。 

5  存在问题与展望 

植物内生木霉菌是内生真菌的重要成员，是重要的生防微生物资源，也是活性代谢产物的重要来源，

其研究和应用价值日益受到关注。内生木霉菌由于存活在植物的根际和组织间，与植物、病原微生物之

间存在复杂的互作关系[68]，同时其防病效果还与环境条件密切相关，增加了对内生菌防病机制研究的难

度。一些文献报道中，将分离自植物根际土壤的木霉菌菌株也笼统地称为内生木霉菌，这些木霉菌可能

仅在根际土壤中存活而不是真正的内生木霉菌，因此，它们与宿主植物、根际微生物之间互作机制的研

究结论，还有待商榷。因此，尽管有越来越多的研究和报道，内生木霉菌与宿主植物在互作过程中所产

生的生物活性物质，其产生、调控机制及功能仍缺乏系统的研究，内生木霉菌改变植物病害严重程度的

机制还不清楚。 
今后的研究重点应关注以下几个方面：1）扩大宿主植物范围，加强内生木霉菌的资源挖掘与筛选工

作；2）内生木霉菌次生代谢产物的研究和利用；3）应用传统的微生物学、植物学技术，结合分子生物学

及组学技术，将内生木霉菌诱导植物转录组、蛋白质组、代谢组变化的信息相结合，进行多组学联合分析，

研究内生木霉菌诱导植物抗病性的机制；4）研究内生木霉菌与宿主亲合的机理或其耐受、逃避宿主抗性

的机理；5）将生态进化方法与新出现的分子工具相结合，开展植物内生真菌类群的多样性对植物病害的

严重程度的影响；6）开展内生木霉菌对植物病害的影响与环境的相关性研究。 
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