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摘  要：烟草内生菌广泛分布于烟草根、茎、叶及种子中，具有丰富的生物多样性。研究发现感

染内生菌的烟草往往具有生长迅速、抗病虫害能力强、亚硝胺类物质含量低等优势，总体上具有

更强的生存竞争力和更优的品质。本文综述了烟草内生菌资源概况及其在烟草栽培中的重要作

用，总结了内生菌作用机制。最后，探讨了当前烟草内生菌应用中存在的问题，并对其应用前景

进行了展望。 
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Abstract: Endophytes are widely distributed in roots, stems and seeds of tobacco plants. It has been 
well documented that tobacco plants infected by endophytes are generally more competitive compared 
with uninfected plants, as indicated by better growth, stronger resistance to diseases and pests, and 
lower content of nitrosamines. This paper reviewed recent research progresses in biodiversity of 
endophytes in tobacco plants and their important role in tobacco cultivation, and summarized the 
functioning mechanisms of endophytes. Finally, the weaknesses in current research were discussed, and 
research perspectives were also proposed. 
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内生菌(Endophyte)一词由 De Bary[1]在 1866 年

首先提出，是指那些在其生活史的一定阶段或全部

阶段生活于健康植物的各种组织和器官内部的真

菌或细菌。被感染的宿主植物(至少是暂时)不表现

出外在病症，但可通过组织学方法或从严格表面消

毒的植物组织中分离微生物或直接扩增出微生物

DNA 的方法来证明内生菌的存在。内生菌不仅包括

互惠互利的和中性的内共生微生物，也包括那些潜

伏在宿主体内的病原微生物，这些微生物有细菌、

真菌、放线菌等。由于内生菌生活在没有外在感染

症状的植物组织内，其存在及作用长期以来被忽

视。直到 1993 年 Stierle 等 [2]从短叶红杉(Taxus 

revifolia)的韧皮部发现能够产生紫杉醇的内生真

菌，为紫杉醇的药源开发提供了新的途径，人们才

开始对植物内生菌开展广泛而深入的研究。植物内

生菌分布广，种类多，几乎存在于所有目前已研究

过的陆生及水生植物中[3]。烟草(Nicotiana tabacum 

L.)作为重要的经济作物，对其内生菌的研究也受到

众多相关研究者的关注。 

烟草是茄科(Solanaceae)烟草属(Nicotiana)一

年生或多年生草本植物。我国的烟草种植面积和

产 量 均 居 世 界 首 位 ， 目 前 年 种 植 烟 草 100−     

120 万 hm2，烟叶产量 160−225 万 t。国家统计局

数据显示，2011 年我国烟草行业累计实现销售收

入约 10 万亿元，实现工商利税 7 500 多亿元，无

疑给国家的税收提供了重要保障[4]。烟草除主要用

于卷烟生产外，还可以从中提取多种有价值的化

学成分，如从烟草中提取的茄尼醇、烟碱等用于

制药原料；烟草蛋白和烟草多糖可供食用[5]。随着

基因工程研究的深入，利用转基因烟草研制治疗

癌症等疾病的生物药物和防治其他疾病的疫苗已

成为生药研究领域的前沿课题[6]。近年来，随着微

生态学的迅速发展，专家学者们在关注烟草自身

价值的同时，更加注重发掘烟草内生菌在烟草生

长、发育以及抵抗不良环境中的重要作用。本文

基于近年来相关文献，综述了烟草内生菌资源及

其在烟草栽培中的重要应用，同时讨论了当前烟

草内生菌应用中存在的问题并对其应用前景进行

了展望，以期推动相关研究工作进展。 

1  烟草内生菌多样性 

内生菌一般包括内生细菌、内生真菌和内生放

线菌[7]。研究发现植物内生菌广泛存在，几乎存在

于地球上的所有植物中[8]，农业领域对小麦、玉米、

棉花、马铃薯、甘蔗、油菜、烟草等作物的内生菌

研究较多[9-15]。对同一种植物而言，分离得到的内

生菌可有数种至数十种，有的甚至达到数百种[16-18]。

目前分离到的植物内生细菌大约有 120 多种，隶属

于 54 个 属 ， 其 中 最 为 常 见 的 为 假 单 胞 菌 属

(Pseudomonas)、芽孢杆菌属(Bacillus)、肠杆菌属

(Enterobacter)以及农杆菌属(Agrobacterium)[19]。大

部分植物内生真菌都属于子囊菌(Ascomycetes)，在

多种植物中广泛分布的几个属包括：半壳霉属

(Leptostroma) 、 Cryptocline 属 、 拟 隐 孢 霉 属

(Cryptosporipsis)、拟茎点霉属(Phomopsis)和叶点霉

属(Phyllosticta)等[20-22]。采用榨取植物组织液稀释分

离的方法，从烟草的根茎叶中均能检测到内生   

菌[23]。云南省烟草农业科学研究院以云南省主栽烟

草品种的根、茎、叶为试验材料，系统地完成了烟

草内生菌资源收集、分离、鉴定和多样性特征研究，

共分离、鉴定和保藏烟草内生菌资源 1 393 株，分

属 芽 孢 杆 菌 属 (Bacillus) 、 类 芽 孢 杆 菌 属

(Paenibacillus)和假单胞菌属(Pseudomonas)等 30 多

个属，51 个种[24]。裴洲洋[25]以河南省主栽烟草品

种的根、茎、叶为试验材料，对 9 个品种不同生育

期烟草中内生真菌的多样性及变化规律进行了研

究，并建立了烟草内生真菌资源库，共获得 977 个

菌株，其中 943 株产孢，分属于 15 个属，准确鉴

定到种的有 23 种，其中链格孢菌属(Alternaria)和毛

壳属(Chaetomium)是烟草内生真菌的优势属。 

烟草内生菌的种类、分布及数量受到植物类

型、环境因素及植物生长期等多种因素的共同影 

响[26-27]。研究发现烟草内生菌主要为内生细菌，其

他还有少量的内生真菌与内生放线菌[24,28]。内生菌
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在烟草中的分布与烟草品种和部位有重要的关系，

黄晓辉等对 4 个烟草品种的种子、根、茎、叶进行

了内生菌的分离计数后发现，K326 和红花大金元

内生菌数量较多，而净叶黄和 G-80 内生菌数量较

少。烟草不同器官中内生菌的分布表现为根和种子

中数量相当，茎次之，叶最少的规律[28]。裴洲洋[25]

研究发现烟草内生真菌在烟草中的分布表现为，叶

带菌量最多，茎次之，根最少的规律，其中叶部内

生真菌涉及 14 个属，茎部和根部分别涉及 11 个属

和 7 个属。马冠华等[23]研究发现，在烟草的整个生

育期中，内生细菌的数量从种子到出苗期大幅增

加，从出苗期到十字期又大幅度下降，随后从缓苗

期到伸根期再一次急剧增加并维持在一个较高  

水平。 

很多病原菌由于环境、宿主植物生长期等各种

因素的共同作用，可以在宿主植物体内大量存在，

但并不导致植物发病。这些弱致病性的病原菌在植

物体内占据了一定的生态位，与宿主建立了一定的

协同关系，已从外源菌转变为植物内生菌。随着内

生菌概念的发展，现在越来越多的学者认为这类致

病菌也应属于内生菌的范畴。Harvey 等发现田间种

植的烟草叶片内生真菌的主要类群为链格孢菌属

(Alternaria) 、 青 霉 菌 属 (Penicillium) 、 曲 霉 属

(Aspergillus)和枝孢菌属(Cladosporium)[29]。链格孢

菌属可引起多种经济植物病害，如马铃薯早疫病、

葱紫斑病、白菜黑斑病等，同时也是烟草赤星病病

原，在环境条件有利于发病情况下，短时间内可大

面积蔓延，引起烟草赤星病的暴发、流行，造成毁

灭性危害[30]。枝孢菌属又名褐孢霉属，它不仅能够

导致叶斑从而影响叶片光合作用，而且还会感染茎

秆 和 果 实 ， 如 由 瓜 枝 孢 真 菌 (Cladosporium 

cucumerinum)引起的黄瓜黑星病，以及由叶霉菌真

菌(Cladosporium fulvum)引起的番茄叶霉病等。病害

常由下部叶片发病，逐渐向上蔓延，直至整株植物

枯死[31-32]。李文君等[33]在云南大理烟区开展研究发

现烟叶内生菌的主要类群为链格孢菌属和镰孢属

(Fusarium)。镰孢属真菌是常见的土壤习居菌，是

多种植物的病原菌，如尖孢镰刀菌即为烟草根腐病

的致病菌，导致烟草萎焉、枯死。这些烟草叶部的

内生真菌在宿主植物的特定生长阶段并不引起宿

主植物的病害，但能够大量存在并随烟草叶片的生

长而不断增加数量[29]，因而也归于烟草内生菌。 

有研究表明烟草也能与一类专性共生土壤真

菌——丛枝菌根真菌(Arbuscular mycorrhizal fungi，

AMF)建立共生体系。菌根共生体通过直接或间接

的方式影响植物矿质营养和生长发育过程，在植物

逆境生理中有着重要的作用。丛枝菌根不仅能促进

植物对多种矿质元素的吸收[34]，还可以增强植物抵

抗病原菌侵染、干旱胁迫、盐分胁迫、重金属污染

等各种生物及非生物胁迫的能力[35-40]。方宇澄等[41]

于 1986 年首次研究了我国烟草 AM 真菌的状况并

对 其 进 行 了 分 离 、 鉴 定 ， 结 果 发 现 球 囊 霉 属

(Glomus)、巨孢囊霉属(Gigaspora)、无轴孢囊霉属

(Acaulospora)均可与烟草形成稳定的共生结构，并

可以提高烟草的产量和质量。进一步研究表明球囊

霉属中的近明球囊霉(Glomus claroideum)和摩西球

囊霉(Glomus mosseae)的对烟草增产和提高品质的

效果显著优于其他供试菌种，因而推荐应用于烟草

栽培[42]。 

2  烟草内生菌的功能与应用 

烟草内生菌资源丰富，长期存在于宿主植物体

内并与宿主协同进化。一方面，烟草为内生菌提供

生长必需的能量和营养；另一方面，内生菌通过自

身的代谢产物或借助于信号传导作用对烟草生理

代谢产生影响。根据已有研究报道，烟草内生菌在

烟草栽培和生产中主要有以下功能和应用。 

2.1  促生作用 

烟草内生菌最重要的功能就是对烟草的促生

作用，王万能等[43]从烟草中分离得到的 118 号菌株

对烟草有促生效果，接菌后烟草鲜重增加 13.10%。

杨友才等[44]研究利用烟草内生菌防治烟草根结线

虫病时发现，经由内生菌 H1、H3、K6、Y12 处理

过的烟草株高、叶长、茎围和鲜重均显著优于对照
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处理，即对烟草植株地上部分的生长有明显的促进

作用。陈泽斌等[45]通过培养皿发芽试验，从 127 株

烟草内生细菌中初步筛选出 4 株能提高烟草种子发

芽率、根长、根体积的内生细菌，并对这 4 个菌株

进行了漂浮育苗试验复筛，发现它们对烟苗的生长

具有明显促进作用，其中促生作用最好的 wy2 菌株

使烟苗茎直径增加了 33.3%，根长增加了 49.2%，

与对照相比差异显著。汪莹等[46]的研究同样发现烟

草内生细菌 Itb57 和 Itb295 对烟草幼苗有显著的促

生作用。研究表明，烟草内生菌的促生作用主要是

通过促进烟草吸收矿质养分，直接产生或刺激烟草

产生植物生长激素类物质等途径实现。 

2.1.1  促进烟草吸收矿质养分：内生菌帮助植物吸

收矿质养分最典型的例子就是内生固氮菌，如 Saito

等发现梭状芽孢杆菌(Clostridium sp.)广泛存在于烟

草体内，因其含有大量的固氮酶[47]，故可在烟草体

内发挥固氮作用，为烟草提供无机氮源，进而提高

烟叶的产量和品质。Chi 等研究发现烟草中含有巴

西固氮螺菌(Azospirillum brasilense)，这种固氮螺菌

还可以在烟草的根、茎、叶中迁移，即在烟草不同

的部位发挥作用[48]。Spaepen 等研究发现巴西固氮

螺菌可通过改变宿主植物根系形态、分布及根系活

力影响宿主对土壤中氮素的吸收和转化[49]。氮素的

增加不仅保证了烟草充足的养分供应，同时也能促

进糖代谢相关酶的活性，如蔗糖合成酶(SS)和蔗糖

磷酸合成酶(SPS)，进而增加烟叶中碳水化合物的代

谢，而且氮营养也显著影响烟株的抗病害能力[50-51]。

近年来，相关学者开始关注 AM 真菌对氮素的吸收、

同化和传输机制。研究表明，AM 根外菌丝可以从

土壤中吸收不同形态的氮素[52]。此外，AM 真菌还

可以吸收利用有机氮，如尿素、Gly、Gln 和 Glu 等，

其中吸收尿素和 NH4
+比其他氮源速率更快。菌根真

菌吸收 N 后往往是先将 N 整合入有机 N 载体——

氨基酸，再以氨基氮的形式向植物输送。同时，AM

真菌可通过扩大根系吸收表面积、活化土壤有机磷

及难溶性无机磷，将磷以聚磷酸盐颗粒形式向宿主

植物的根部输送，从而有效提高植物对磷的获取能

力。贺学礼、刘江等[53-54]研究发现接种 AM 真菌，

不仅能提高烟草对 N、P、K 等矿质元素的吸收，

而且这种吸收效果甚至优于直接喷施高浓度液态

肥料的效果。 

2.1.2  产生植物生长调节剂：内生菌自身可产生或

刺激植物产生生长激素类物质。研究发现烟草中的

巴西固氮螺菌具有生成植物生长激素吲哚乙酸

(IAA)的基因[48]，可合成 IAA。在细胞水平上，IAA

可刺激形成层细胞分裂和细胞伸长，从而促进烟草

的生长。广泛存在于烟草内的假单胞杆菌属、芽孢

杆菌属、肠杆菌属中的一些菌株也可产生植物生长

调节素如生长素、乙烯、细胞激动素等[55]。此外，

AM 真菌也可显著影响多种植物激素含量。Van 

Rhijn 等[56]研究发现菌根植物根部和茎叶能大量积

累 CTK，引起细胞分裂，诱导芽的形成和促进芽的

生长。Barea 等[57]研究证明 AM 真菌的菌丝能产生

细胞分裂素和赤霉素类物质。然而，目前 AM 真菌

尚不能进行纯培养，无法证实其离体条件下是否可

以合成植物生长激素类物质。接种 AM 真菌可提高

植物体内一些内源激素含量，但增加的这些激素含

量是 AM 真菌自身合成的，还是它们刺激植物增加

合成的，亦或两种作用兼有，尚待进一步深入研究。 

2.2  防治病虫害 

随着生物防治技术的发展，利用内生菌进行植

物病虫害的防治越来越受到植物学家、植物病理学

家、微生物学家以及生态学家的广泛关注和重   

视[58-59]。与此同时，烟草内生菌在病虫害防治中的

作用也得到前所未有的关注。奚家勤等[60]在烤烟品

种 K326 叶片中分离出内生细菌 ZY-9-13 菌株，对

烟 草 黑 胫 病 菌 (Phytophthora parasitica var. 

nicotianae)、香蕉枯萎病菌(Fusarium oxysporum f. sp. 

Cubense)、腐皮镰孢菌(F. solani)、黄瓜枯萎病菌(F. 

oxysporum f. sp. Cucumerinum) 、 小 麦 赤 霉 病 菌

(Gibberella sanbinetti)和立枯丝核病菌(Rhizoctonia 

solani)均有拮抗作用，表观出对真菌病原菌的广谱
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抗菌活性。显微观察表明 ZY-9-13 菌株能使真菌病

原菌菌丝和孢子畸形、膨大和滞育。这可能是由于

ZY-9-13 能够产生某些次生代谢产物或促使植物产

生系统诱导性抗性(Systemic induced resistance，SIR)

而破坏病原菌的形态及生理特性。Press 等[61-62]同样

也发现接种烟草内生菌 Serratia marcescens 90-166

可提高烟草的系统诱导性抗性，从而增强烟草对野

火病病原细菌(Pseudomonas syringae pv. Tabaci)的

抵抗能力。Yuan 等[63]在研究茄科雷尔氏菌(Ralstonia 

solanacearum)引起烟草青枯病时发现，烟草接种内

生 菌 芽 孢 杆 菌 属 中 的 Bacillus amyloliquefaciens 

SQR-7、SQR-101 和 B. methylotrophicus SQR-29 时，

不仅表现出对青枯病病原菌极大的拮抗特性还能

够产生 IAA 和铁载体(Siderophores)。IAA 能够有效

地促进植物生长并影响植物的生理代谢，而铁载体

能够与土壤中的铁离子螯合，使植物病原菌缺乏铁

营养而不能生长繁殖，即烟草内生菌通过产生植物

生长调节剂和竞争病原菌的营养而抑制其生长。病

原菌和内生菌的生长都依赖植物提供能量和营养，

两者通常形成营养竞争的关系，内生菌的大量存在

可与病原菌竞争空间、营养或直接产生拮抗类物质

抑制病原菌生长，这也是内生菌对宿主植物的一种

间接促生作用。 

烟草根结线虫病是由根结线虫侵入烟株根部

而引起的，我国除黑龙江、辽宁等省外，各烟区均

有发生，且其危害有愈来愈严重的趋势。利用烟草

内生菌进行根结线虫的防治也得到了相关试验的

验证，Liu 等[64]从烟草叶片中分离出了杀线虫鞘氨

醇杆菌(Sphingobacterium nematocida)菌株，可以有

效地抑制线虫对烟草的危害。杨友才等[44]从烟草中

筛选到几株内生菌进行防治根结线虫的盆栽试验，

结果表明内生细菌和内生放线菌都可以有效降低

根结线虫的病情指数，但内生细菌发酵液的防治效

果优于内生细菌菌体，内生放线菌则相反。郝志鹏

等[65]研究发现丛枝菌根真菌能够促进植物产生局

部和系统诱导抗性来抵抗线虫对宿主植物的危害。

这也为丛枝菌根真菌在烟草线虫防治中的应用奠

定了基础。 

2.3  降低亚硝胺(N-nitrosamines，TSNA)类物质

的含量 

烟 草 特 有 亚 硝 胺 -TSNA (Tobacco-specific 

nitrosamines)因其强致癌性而引起人们广泛关注，降

低烟草中亚硝胺含量已成为亟待解决的问题。研究

表明多种烟草内生菌都可降低亚硝胺类物质的含

量。雷丽萍等[66]从白肋烟 TN90 的主脉组织中分离

出一株内生菌株 WT，喷施内生菌悬液于烟草表面

后检测发现，WT 可减少白肋烟 TN90 中 TSNA 含

量，其中叶片组织中 TSNA 含量减少 21.7%−44.6%，

主脉组织中 TSNA 减少 16.7%−80.0%，后经鉴定

WT 为芽孢杆菌(Bacillus sp.)。祝明亮等[67]从两个烟

草品种的 30 个样品中分离到 33 株内生细菌，并选

出 6 株还原硝酸盐和亚硝酸能力较强的菌株，通过

阻断亚硝酸盐类物质与胺类物质亚硝基化反应，从

而显著降低烟草内 TSNA 的含量。Sherameti 等发现

烟草内生真菌印度梨形孢(Piriformospora indica)可

以刺激硝酸还原酶相关基因的表达，减少硝酸盐类

物质的产生[68]，随着硝酸盐类物质的减少，阻断了

与胺类物质的亚硝基化反应，从而间接降低了烟草

内 TSNA 的含量。由于 TSNA 主要是在烟草采收后

期的晾晒、调制、陈化、燃吸等过程中通过烟碱和

其他烟草生物碱的亚硝化作用形成和积累起来的，

所以通过减少烟草生物碱类物质的含量也成为降

低 TSNA 的主要途径。研究发现，假单胞杆菌

(Pseudomonas spp.)和节杆菌(Arthrobacter spp.)可以

通过生物降解作用减少烟草内烟碱含量[69]，进而降

低烟草内 TSNA 的含量。除此之外，其他学者也相

继发现烟草接种内生细菌根癌农杆菌(Agrobaterium 

tumefaciens)可以有效降低亚硝胺含量[70]。 

2.4  其他方面的应用 

烟草内生菌除以上重要作用，近年来相关研究

表明其在提高烟草重金属耐受性和污染环境修复

方面也有积极作用。Mastretta 等[71]从烟草种子中分
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离出多株内生细菌，包括肠杆菌(Enterobacter sp.)、

黄单胞杆菌(Xanthomonas campestris)、假单胞杆菌

(Pseudomonas sp.)和血杆菌(Sanguibacter sp.)等，通

过接种试验发现这些内生菌不仅可以促进烟草的

生长，还能提高烟草对高浓度 Cd 的耐受性。假单

胞杆菌是烟草中广泛存在的内生细菌，近年来越来

越多的被用于多氯联苯(Polychlorinated biphenyls，

PCBs)污染土壤修复[72-73]。Ionescu 等[74]在研究长期

被 PCBs 污染的垃圾场土壤时发现，烟草与假单胞

杆菌可联合修复被 PCBs 污染的土壤，将环境中的

污染物降解或转化为其他无害物质。 

3  问题与展望 

烟草内生菌种类丰富，是重要的内生菌资源

库，其应用主要有两条途径：其一为直接应用，即

内生菌进入宿主植物体内并发挥作用；其二为间接

应用，即不直接使用内生菌菌株，而是在试验条件

下进行内生菌的发酵以此来生产具有药用价值的

抗生素、免疫抑制剂、抗真菌剂和抗癌药物等。 

内生菌进入烟草内部发挥作用，促进烟草生

长，提高烟草的抗逆性主要是通过改变烟草自身

的细胞结构、诱导相关蛋白的合成、调控抗逆基

因或防御相关基因的表达、促进次生代谢产物如

萜类物质、酚类物质以及生物碱等的合成与传递

等途径来发挥作用。当然内生菌在烟草中发挥作

用的机制是多方面的，它取决于烟草、内生菌和

外界环境的相互作用。目前，相关机制研究还不

完善，很多问题没有一致的解释。如在内生菌提

高烟草抗病性机制方面，有多种信号物质产生，

但是各个信号物质之间的联系、诱导顺序以及一

系列抗病基因表达过程等仍不明确，这仍需要进

一步系统深入的研究与探索。 

在内生菌的间接应用方面，如何在植物体外利

用内生菌生产具有药用价值的抗生素、免疫抑制

剂、抗真菌剂和抗癌药物并将之应用于农业与医药

行业，将成为极具前景的研究课题。随着内生菌发

酵产业的兴起，已合成了一部分具有活性的代谢产

物，但依然有众多问题亟待解决，如仍有大量的活

性物质无法合成，还需要进一步优化反应条件；发

酵产业伴随严重的环境污染问题，如何实现高药

性、低毒性的生产，仍需进一步探索。在生产内生

菌活性物质的同时也应积极探索其在宿主植物上

发挥最大效应的条件，尽量做到在生产和使用环节

中都达到最优效果。再者，还应积极寻找新的内生

菌种类，扩大内生菌资源库，为新药剂的生产提供

坚实的材料基础，但近年来在关注分子技术鉴定内

生菌的同时却忽视了形态学、解剖学等传统鉴别内

生菌的方法，导致很多新的内生菌有名无实的尴

尬，这也应引起相关学者的充分重视。 
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