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Abstract 

Endophytes attracted much attention in exploitation of novel products and regulation of host 
plant physiology, development and metabolism in recent twenty years, which have become an 
“organ” of host plant. Endophyte plays an important role in genetic change, physiological activity, 
metabolite transformation, development, ecological evolution and environmental adaption, which 
have developed a hot field in species-species interaction. With the development of bio-technology 
and natural understanding, it will become necessary to roundly, objectively and systematically 
uncover life and reveal plant-endophyte relationship based on the molecular level subtly. It has 
achieved striking development that the “omics” including genomics, transcriptomics, proteomics 
and secondary metabonomics had become important components of system biology, which had 
promoted further understanding of endophyte-plant interaction from the level of gene, transcript, 
expression and metabolite production. What’s more, the network models were applied with the 
arrival of “meta-omics” and “multi-omics” and the integration by information technology recently, 
which would provide help in prediction and understanding of species-species interaction from 
gene level to apparent characteristics. These technologies will help to further understand biologi-
cal control and prevention, plant breeding, component regulation, bio-stress and so on, which 
surely will promote the production and development of cash crops with a green, efficient and sus-
tainable way. 
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摘  要 

近二十年来，内生菌在新资源发现，对植物生理、发育、代谢调控等方面的潜力备受关注，像植物“器

官”一样成为植物研究中的重要组成部分。它在植物基因变迁、生理运作、代谢转化、生长发育、生态

演替、环境适应等诸方面都扮演着极为重要的角色，成为当前深入认识物种互作的前沿领域。随着科学

技术的发展和认识的深入，以分子化水平进行整体研究，是全面、客观、系统揭示物种互作研究的必然

发展趋势。以基因组学、转录组学、蛋白质组学和次生代谢组学等为主要代表的“组学”技术，获得迅

猛发展，成为系统生物学研究手段的重要组成部分，推动了基因、转录、表达和代谢产物形成等各层次

对内生菌–植物互作的全面认识。近年来，“宏–组学”和“多重–组学”的出现，并通过信息技术整

合而发展起来的网络及模型，对于整体上认识和预测从基因到表观性状的物种互作机制，并在生物防控、

植物育种、化学成分调控、物种进化、生物胁迫等方面获得许多新的认知。“组学”技术必将在植物尤

其是经济作物的绿色高效、可持续的生产和发展中发挥更大优势。 
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1. 引言 

内生菌是一类存在于健康植物细胞或组织内部，但不引起植物宿主明显病原性状的一类微生物[1]。
越来越多的研究表明，内生菌几乎可以被当作植物的一个“组织器官”，是影响植物发育、生理、代谢

的重要因素[2]。内生菌微生态群落能够影响其宿主植物的信号网络、基因表达、代谢产物及代谢通路等

生理生化的变化，最终导致植物表观遗传学及代谢产物的改变(图 1) [3]。然而，对单个基因、单个代谢

通路等的研究，不能反映内生菌对其宿主植物所造成的全面影响。从单个分子到各代谢途径之间都存在

着相互作用，势必需要从总体水平、高通量来研究它们之间的联系。“组学”就是在这种情况下被重视

起来的，并且已成为近年来解决生物学问题的重要工具。组学技术(Omics technology)是整合基因组学、

转录组学、蛋白质组学和代谢组学的研究思路和方法，动态地揭示系统结构、功能相互作用和运行规律

的技术[4]。近年来，组学技术在内生菌与宿主植物互作研究中揭示二者互作的研究机制等科学难题中起

到至关重要的作用，同时也为更深入地了解内生菌与植物互作提供了理论基础。 

2. 基因组学在内生菌与植物互作研究中的应用 

基因组学(genomics)是研究生物体内全部基因的组成，结构及其功能的一门学科，可通过阐明整个基
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因组结构、功能和基因之间的相互作用，从整体上探索基因组在生命活动中的作用及内在规律[6]，最早

由美国科学家 Thomas Roderick 于 1986 年提出，之后随着几个物种基因组计划的启动，基因组学在科研

领域取得了广泛应用。基因组学主要包括以全基因组测序为目标的结构基因组学(structural genomics)和以

基因功能鉴定为目标的功能基因组学(functional genomics)，后者又被称为后基因组学(postgenomics)，已

成为系统生物学的重要研究方法。现今，随着测序成本逐渐降低，高通量全基因组测序已广泛应用于多

种植物的研究中，极大地促进许多未知的、非培养微生物的发现[7]，功能基因的挖掘，以及内生菌与植

物基因互作机制等方面的研究，从而促进了中草药和农作物的研究和生产。 
 

 
图注：真菌诱导子被细胞受体蛋白识别，引起植物细胞内信号分子级联反应。通过信号网络的传导，引起细胞转录和表达发

生变化，最终导致细胞次级代谢产物积累的变化。 

Figure 1. Schematic diagram of plant secondary metabolites influenced by endophytes [5] 
图 1. 内生菌对植物次生代谢的影响示意图[5] 

 
截至目前，基因组学技术在内生菌–植物互作研究的应用逐年增加，如在内生菌代谢物促进宿主植

物的生长发育；提高其宿主植物抗性；改变植物的基因表达、代谢物和代谢通路等方面[8] [9]，这一系列

影响都涉及到了基因组的改变。Sessitsch 等[10]采用基因组学技术揭示了水稻根内生菌的功能特征，发现

了许多与水稻生长、抵抗胁迫、生物修复、抵御病原菌等关系密切的内生菌基因及互作机制。Lopez 等[11]
从基因组层次分析了多主棒孢霉菌 Corynespora cassiicola 产生剧毒物质棒孢霉素(cassiicolin)基因与橡胶

树的发病机制具有密切关系，揭示了 2870 个影响因子，包括与棒孢霉素相关的酶、脂、肽酶等代谢物，

随后与 44 个其它病原菌比较，发现了包括 Colletotrichum acutatum，Fusarium oxysporum 等菌生活方式的

可塑性和广泛的寄主范围。结合转录组分析，这些毒素基因与橡胶树能够协调互作，确定了专一性互作

因子，为理解 C. cassiicola 病毒因子与宿主专一化互作机制方面迈出了关键的一步。 
基因组学，是对生物遗传信息整体研究的基本步骤，可以对基因功能进行全面研究，对挖掘内生菌

与宿主植物互作的关键基因等具有重要作用，但它与转录、代谢层次的组学联合使用，才能更为全面揭
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示内生菌与宿主植物的互作机理奠定基础[12]。 

3. 转录组学在内生菌与植物互作研究中的应用 

DNA 信息转录成 RNA，是生物体功能体现的必经之路，从 RNA 水平研究生物个体在不同生命阶段、

不同生理状态、不同组织类型以及不同环境条件下细胞中所有基因的表达情况，称为转录组学

(transcriptomics) [13]。1997 年，由 Velculescu 等[14]首次提出，是功能基因组学研究的一个重要工具，能

够直接反映基因在转录组水平的变化[15]。转录组与基因组不同，研究范围比较广，不仅可以研究整个生

物体的宏基因组，还可以研究受到生物，非生物等胁迫的生物体的基因表达水平。与生物体的基因组对

比，转录组可以揭示生物在特定时空环境中基因动态变化的表达及调控等问题[16]，从而推测一些未知基

因的功能，并进一步揭示其调节因子的作用机制，被认为是研究动态基因变化的主要方法和技术。因此，

转录组学可为基因表达调控，蛋白质功能，代谢通路等研究提供大量的信息，这已广泛应用于植物学，

药学，微生物学等科研领域[17]。作为研究功能基因组学的强有力工具，转录组学在植物抗性机理、育种

以及生长发育调控[18]等方面得到了应用，并取得了重要成果。 
RNA 作为连接基因组的遗传信息与蛋白质的纽带，是研究内生菌对植物影响的关键步骤。近年来，

转录组学技术广泛应用于内生菌与植物互作研究。为了阐明油棕和 G. boninense 及其生物防治真菌哈茨

木霉(Trichoderma harzianum)之间的分子相互作用，对未经处理和分别接种了 G. boninense 和 T. harzianum
的油棕榈幼苗根转录组测序并进行比较，发现 G. boninense 处理棕榈幼苗根后，茉莉酮酸酯(JA)和水杨酸 
(SA)可能在影响激素生物合成，信号转导和下游防御反应中起抗性作用，同时，G. boninense 可能通过调

控乙烯(ET)生物合成，活性氧(ROS)产生和清除进而与宿主竞争控制疾病症状，而 T. harzianum 能够改善

宿主植物的营养状况及营养运输[19]。近年来，人们通过转录组测序分析了水稻响应呼吸道合胞病毒(RSV)
感染的基因表达水平，研究发现，在与 RSV 互作早期，在抗性和敏感性品种中共检测出 648 个和 937 个

差异表达基因，其中有 12 个过氧化物酶生物合成基因，4 个富含甘氨酸的细胞壁结构蛋白基因和一个纤

维素合成酶基因是上调，这可能导致木质化和细胞壁增强。此外，12 个 LRR 受体蛋白激酶基因和 6 个编

码致病相关蛋白的基因(与疾病抗性，信号转导和细胞凋亡有关的过敏性坏死反应有关)表达发生了下调

[20]。因此，作为功能基因组学研究的重要工具，转录组学技术为内生菌–植物互作的研究提供大量的数

据基础[21]。 
总之，以高通量测序为基础的转录组学技术在内生菌与植物的互作研究领域发挥了极其重要的作用，

为培育优质品种奠定了良好的理论和研究基础。通过比较转录组研究，可从转录组水平深入解析植物抗

性以及内生菌对植物的促生机理等。尽管如此，转录组学仅能从基因水平上揭示内生菌与植物之间的互

作机制，事实上，蛋白质和代谢物才是生命活动的主要承担者和终产物，因此，仅从转录组水平未能完

全揭示内生菌与植物之间的相互影响，还需结合蛋白质和代谢水平进一步深入研究。 

4. 蛋白质组学在内生菌与植物互作研究中的应用  

蛋白质是基因转录的产物，是生物功能的执行者，是揭示该基因具体功能和生命活动规律的重要补

充[22]。蛋白质组学从整体、动态、定量的角度对蛋白质结构、表达状况以及功能等进行分析，分析蛋白

质之间的相互作用，揭示生物体蛋白质功能与细胞生命活动的规律。目前，蛋白质组学研究的核心技术

是双向凝胶电泳(2-DE)、质谱、生物信息学等[23]；主要研究方向分为三方面：结构蛋白质组学、功能蛋

白质组学、差异蛋白质组学，其中差异蛋白质组学应用最广泛。近年来，蛋白质组学在植物–内生菌相

互作用研究中，通过挖掘互作植物差异蛋白，从分子水平全面地了解内生菌对植物产生的影响，进而为

植物抗病抗逆等生理机制方面的进一步研究提供了理论基础[24]。 
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目前，Du 等[25]人利用尖孢镰孢霉 Fusarium oxysporum 感染黄瓜幼苗根，利用与 MALDI-TOF/TOF
分析相结合的双向电泳(2-DE)方法共鉴定出 56 种差异表达蛋白，功能分析表明，接种多粘芽孢杆菌

Bacillus polymyxa 后，大部分参与碳水化合物代谢和氨基酸代谢的蛋白质表达量增加，促进了能量积累和

氨基酸的合成，进而影响蛋白质浓度并促进黄瓜幼苗生长；接种 F. oxysporum 抑制了大部分与碳水化合

物和能量代谢有关的蛋白质和蛋白质代谢；联合接种 B. polymyxa 和 F. oxysporum，宿主增加了抗氧化、

解毒防御机制的蛋白质，这在防止病原体攻击中起重要作用，研究结果表明，B. polymyxa 可以通过改善

黄瓜根部中防御相关蛋白的代谢，从而促进植物生长并减轻 F. oxysporum 的胁迫损伤。Maserti [26]等通

过 2-DE 技术对被二斑叶螨(Tetranychus urticae)侵染柑橘属(Citrus L.)果树后的叶片进行了蛋白表达差异

分析，共检测出了 110 个蛋白质点，结合液相色谱—串联质谱技术鉴定出 50 个蛋白，大多数都属于与光

合和代谢相关的蛋白。其中有 5 个与氧胁迫相关的酶，包括磷脂谷胱甘肽过氧化物酶、盐胁迫相关蛋白、

抗坏血酸过氧化物酶和锰超氧化物歧化酶。有 7 个防御相关蛋白，包括与发病相关的酸性几丁质酶、蛋

白酶抑制剂类奇蛋白和低密度脂蛋白等。 
最近发展的霰弹枪蛋白质组学方法，如同位素标记相对和绝对定量(iTRAQ)技术在植物–微生物互作

研究得到了广泛的应用[27]。Xu等[28]人研究了感染黑条矮缩病毒(RBSDV) 50 天后水稻蛋白质组的变化，

发现 72 个蛋白质表达量增加，其中 69 个通过 MALDI-TOF/TOF-MS 成功鉴定，确定为 45 种蛋白质，归

属于 12 个功能，包括防御和胁迫，光合作用，氧化还原平衡，能量通路，氨基酸代谢，碳水化合物代谢，

核苷酸代谢，转录和翻译，细胞壁修饰，植物激素反应，信号转导和病毒蛋白，它们与防御反应有关的

差异蛋白质增加，而与光合作用相关的蛋白质表达量下降，表明 RBSDV 感染引发防御和压力反应同时

损害光合作用。 
蛋白质组学技术在内生菌与植物互作领域研究发挥了重要的作用，当前，结合生物信息学，人们开

发具有针对性、高效性的蛋白组数据分析新型软件，减轻数据的分析难度，有效推进了蛋白组学技术在

内生菌与植物互作的研究，为提高植物的抗性，促进生长发育，以及代谢品质形成机理提供新思路。 

5. 代谢组学在内生菌与植物互作研究中的应用  

代谢组学(Metablomics/metabonomics)由 Nicholson 和 Fiehn [29] [30]于上世纪 90 年代提出，指的是在

限定条件下对特定生物样品中所有代谢产物进行定性和定量研究，从而揭示各代谢网络之间的关联性。

代谢组学是生命活动的“终端”组学，是寻找代谢物与生理病理变化的相对关系，已成为系统生物学的

重要组成部分[31]。近年来，代谢组学得到快速的发展和应用，科研论文逐年上升(如图 2) [32]。代谢组

学常用的技术平台主要有气相色谱(GC)、液相色谱(LC)、质谱(MS)、核磁共振(NMR)、傅里叶变换红外

光谱( FTIR)、库仑分析等，这些技术单独或联合使用，如：色谱质谱联用(LC/GC-TOF-MS/MS)、毛细管

电泳质谱联用(CE-MS) [33]；另外，获得的数据采用多元回归、主成分分析、偏最小二乘(PLS)、聚类分

析等[34]等进行统计分析，为海量代谢物的相关性、代谢通路的转变机制、评价基因功能等发挥极其重要

的作用。 
最近几年，代谢组学成功应用于植物与微生物互作研究，在微生物影响植物代谢物变化，药用植物

有效成分的调控、植物应激反应等代谢研究中发挥了重要作用[35]。通过对玉蜀黍黑粉菌(Ustilago maydis)
侵染玉米叶片代谢物变化研究，研究发现玉米中蔗糖含量没有变化，但是，互作 4 d 后，己糖含量下降；

而 8 d 后，己糖为对照的 20 倍，反映黑粉菌影响了玉米光合作用[36]。Abu-Nada 等[37]利用 GC-MS 研
究了马铃薯叶片受病原菌马铃薯晚疫病菌(Phytophthora)侵染后代谢物随时间的动态变化。结果表明，马

铃薯叶片在侵染后发现有 42 种代谢物发生了明显的变化，被称为病程相关代谢物，通过因子分析将代谢

物分为内稳态物、初级防御物、次级防御物和防御崩溃物 4 类，并发现与初、次级防御有关的氨基酸类
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代谢物的调节有关。代谢组学对于微生物与植物的互作研究，有助于阐明生物胁迫条件下代谢物以及代

谢通路的分析，为生物之间互作机制的研究提供理论依据[38]。人们利用代谢组学方法对感染了拟南芥线

虫的拟南芥进行研究。发现感染后的拟南芥中某些氨基酸类和磷脂类的代谢物增多，同时也积累了大量

的蔗果三糖，而这种糖通常并不积累于拟南芥根系中，且感染后的拟南芥代谢更活跃[39]。 
 

 
Figure 2. Number of papers applied in metabolomics in recent years 
图 2. 代谢组学在近年来应用的论文数量 

 
总之，代谢组学在植物–内生菌互作的研究中，获得了许多新的发现，如内生菌影响宿主的抗性、

生长发育以及药用植物的品质调控等。这对于揭示内生菌与植物的互作机制、促进植物生长发育及次级

代谢物的积累和提高宿主抗性具有重要的实际应用价值。 

6. 多重组学在内生菌与植物互作研究中的应用与研究进展 

在内生菌与宿主互作关系研究中，单一组学技术仍然存在片面、不客观等缺陷。最近，越来越多的

研究者利用组学联合技术，即多元组学(multi-omics)来解决科学问题[40]。通过基因组学、转录组学、蛋

白质组学和代谢组学等技术进行部分或全部的联合使用，交互验证，可以从基因变迁、转录、表达、次

生代谢产物的积累、表观遗传学等各层次，对生命现象进行全面而系统的解释，进而加速了内生菌–植

物互作关系领域的研究进程[41]。最近，在大麦与专一性内生真菌 Piriformospora indica 的互作研究中，

研究者通过离子组学(ionomics)、转录组学、代谢组学数据的联合使用，鉴定并验证了大麦–内生真菌组

合体在应对盐胁迫条件下基因和代谢的调控网络机制，发现分别有 254 和 391 个差异基因存在于二者互

作及应对盐胁迫的过程中，并有 14 个代谢产物与 NaCl 胁迫紧密相关；并发现初级和次级碳代谢、氮代

谢和乙烯生物合成途径在大麦——P. indica 共生应对盐胁迫中起着关键作用[42]。不仅如此，“组学”进

一步发展为“宏–组学”(meta-omics)，并应用于该领域，例如，有人联合应用宏蛋白基因组学(meta-proteomics)
结合宏微生物组学(meta-microbiome)方法研究了水稻植株的地上和地下部分水稻的叶面和根际微生物群

的蛋白产物差异，挖掘出约 4600 种重要蛋白质，表明在水稻叶面和根际微生物之间存在碳转化的代谢差

异，而且发现大麦的叶际与根际微生物的生理特征差异包括内运输过程和应激反应[43]。因此，“多元组

学”和“宏–组学”进一步推动了“组学”的技术发展，为解决植物与微生物互作的研究提供了更有力

的技术支撑。 
近十多年来，以信息技术为基础，通过网络拓扑学性质分析、抗干扰鲁棒性分析、核心节点控制力

分析、链路预测等方法[44]，将各“组学”中产生的海量数据，结合包括 GeneBank、miRBase、TarBase、
DEEG、Uniprot、MassBank 等数据库的数据，被系统抽象为复杂的网络，对生物体多组分及相互作用关
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系进行网络模型构建，通过复杂网络模型揭示生物互作关系的内在规律，以全面而系统的获得生物体的

复杂互作关系、生理运作和物质形成机理等认知[45]。目前，人们以 Python 语言、C 语言等工具为基础，

发展了多个生物网络模型如布尔网络、Petri 网络、概率图网络模型等，其中，多组学数据的整体网络建

模主要采用布尔网络模型[46]。通过网络模型，Pujana 等人以生物网络模型为基础进行乳腺癌功能基因相

互作用的预测研究，发现 HMMR 基因与乳腺癌 BRCA1 的发生存在密切关系[47]，为临床的使用提供了

研究方向；刘林等通过整合玉米全基因组、转录组、蛋白质组等数据，建立代谢网络模型，揭示了玉米

叶片不同发育阶段光合机制发育模式，发现了 C4 光合途径形成的机制[45] [48] [49]。然而，将信息技术

与生物大数据进行更为完美的结合，网络模型对植物与微生物互作机理揭示等方面，还需要很长的路需

要走，也将是重要的发展方向。 

7. 展望 

内生菌不仅是工业、农业、医用新化合物的资源库，也是进行病害防控、品质改良、环境适应等研

究的新方向。没有内生菌研究的植物学问题是不完整的，只有以基因组、转录组为基础，进行蛋白、代

谢化合物“组学”数据分析，才能系统揭示内生菌与宿主植物的互作关系。然而，本文讨论的主题、研

究才刚刚起步，尤其是在我国特有的中药植物内生菌领域，亟需加快研究。除此之外，针对植物–微生

物互作中微生物对植物代谢产物的转化、信号转导、防御应答、代谢调控等也将是当前及今后本领域发

展的新趋势，以这些信息为基础的综合信息探索[50]，是全面、客观认识植物–内生菌互作的必然方向。 
 

 
Figure 3. The application of omics between endocytosis and host plants 
图 3. 组学在内生菌与植物互作中的应用 

 
系统生物学中，基因组学、转录组学、蛋白质组学、代谢组学是最主要的“组学”技术，然而，随

着信息技术和生物技术的融合发展，最近升级的新一代测序技术(next gen sequencing)、微阵列(microarray)、
“宏”基因组学(metagenomics)、“宏”转录组学(metatranscriptomics)，外显子组学(exome sequencing)、
表观基因组学(epigenomics)、微生物组学(microbiome)等进一步丰富了系统生物学技术的发展，形成了更

为完善的“宏–组学”(meta-omic)新技术，进一步加强了海量数据的分析能力。除此之外，最新的

“multi-omics”即“多重–组学”是将海量数据通过信息技术的整合(图 3)，形成“云数据”，从整体上

进一步促进生命信息的系统性和规范化，在此基础上，建立网络生物学模型，通过复杂互作的网络关系

预测内生菌“身份”转变机理、海量内生菌之间的互作关系、内生菌与宿主植物互作和调控过程、植物

–病原菌之间的胁迫与应答过程、天然产物的转化、代谢通路的运转机制等等，是当前最新的科研手段。

采用“meta-omics”和“multi-omics”的联合研究结果，不仅能够精确、客观地揭示植物与内生菌之间复
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杂的互作关系，还能从不同时空、环境角度阐释微生物生态演替、功能基因变化、物质转化、环境适应

等诸多生命过程，这样，内生菌的活性和潜力将尽可能获得完善。这项技术必将继续发展，帮助人们加

速认识内生菌生态功能，为绿色高效、可持续地促进经济作物的栽培品质、病害防控等方面提供新途径。 

基金项目 
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