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摘要;综述了国内外近年对禾草B内生真菌8stuvwxyuz{|}:的研究进展D全世界现已报道 <"种禾草内生真菌3与 !#个属的禾草

形 成共生体3我国已在 <#属 !@种天然草地禾草中发现内生真菌3其中发草属8~t!"#}x!{#:$大麦属8%u&zt|}:和赖草属

8’tw}|!:以往在国际文献中未曾报道D内生真菌在禾草体内产生的生物碱3致使采食带菌禾草的马$牛$羊$鹿等家畜产生中毒

症状3每年给美国$新西兰等国造成的经济损失达 >("亿美元之多3对其毒理研究取得了进展D已发现我国醉马草8)"y*#vyt&|}

{*t+&{#*!:对家畜的毒性与内生真菌的侵染有关D内生真菌侵染增加可使禾草对 "!种害虫的抗性3并可增加对某些线虫和病害

的抗性D与不带菌禾草相比3带菌禾草的另一特点是抗逆性强3牧草产量高D国际在该领域的研究主要集中在多年生黑麦草

8’u,{|}xt&t**t:和高羊茅8-t!v|"##&|*z{*#"t#:D我国的研究发现3带菌布顿大麦草8%u&zt|}+uz.#*{{:和圆柱披碱草

8/,w}|!"w,{*z&{"|!:的牧草产量分别增加 ##(#0和 !9=(=03分孽数分别增加 <#>(=0和 ="(@0D目前3国际研究的重点包括

大规模开展内生真菌生物学与生态学特性的研究3创造不含对家畜有害毒素的有益禾草B内生真菌共生体3培育带内生真菌的

草坪草品种3培育抗毒的家畜新品种3开展基因工程研究以及天然草地中内生真菌的作用等D
关键词;内生真菌?禾草?家畜?草坪草?真菌毒素?草地农业生态系统
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0bZHLF61FbLN\N1L5̂\E‘Z0E5ZFN511\\FZHFOd65̂ ‘̂15OZ‘56Ẑ2,OOKEL65I1L̂ ZKMFL̂ 0Od65EFOFN010K̂ LOM0‘H\ZFNbKOdFH5fLILLO

N566FLM0KZFOZL6O5ZF0O511\FOZHLbFL1M̂ 0bE\N010d\3‘5̂ZK6L5d60O0E\35OFE515OM‘15OẐNFLONL̂5OMfLZL6FO56\ N̂FLONLMK6FOd

ZHL15̂Z!@\L56̂2_L̂L56NH0OLOM0‘H\ZL̂ Ẑ56ZLMFOZHLL561\<AA$]̂FO&HFO52,OZHF̂‘5‘L66L̂L56NH‘60d6L̂^0OZHLd65̂ B̂

LOM0‘H\ZL5̂ 0̂NF5ZF0OI0ZHFO&HFO55OM0fL6̂L5̂ \5̂ 6LfFL\LM5OM L̂\56L5̂ b06bK6ZHL6̂ZKM\\L6L̂ KddL̂ZLM2

a0K6ZLLOstuvwxyuz{|} ‘̂LNFL̂ H5fLILLOb06E511\FMLOZFbFLM5OM6L‘06ZLMb60E !#dLOL650bd65̂ L̂̂ FOZHL\061M

1FZL65ZK6L2(OM0‘H\ZL̂ H5fLILLOb0KOMFO<#dLOL655OM!@ ‘̂LNFL̂ 0bb065dLd65̂ L̂̂ FOO5ZFfLd65̂ 1̂5OM̂ FO&HFO52%E0Od
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禾草T内生真菌A&#’$$%13"8!,(%k421&’-%13"8!,(%?"#%13"8!,(*+421&*L是指在禾草中渡过全部或大部分生命周期?而禾

草不显示外部症状的一大类真菌plqr广义而言?s;菌根菌t真菌子囊菌门的瘤座菌属AuQDQKNEQLt真菌半知菌类的

vICOYHwCREFG属?均属内生真菌p=q?本文所指内生真菌则仅限定于 vICOYHwCREFG属r禾草T内生真菌T家畜的关系?集中反映了

草地农业生态系统中?植物与微生物?植物与动物?微生物与动物之间的错综复杂的关系A图 lLr一方面?真菌与禾草共同形成

互惠互利的共生体?带菌禾草抗虫t抗旱?生长迅速?竞争性强r另一方面?共生体产生毒素?给草原畜牧业生产造成巨大损失r正

是禾草T内生真菌共生体的双重特性?引起了国际多学科学者的兴趣?开展了大量研究?成为近 =m’来研究热点领域之一r自 =m
世纪 nm年代以来?已连续召开 <次国际内生真菌x禾草互作大会Ay1(%#1’(*"1’-z,78"$*27"1vICOYwCREFGx&#’$$y1(%#’+(T

*"1$L?第 <届大会将于 =mm<年 ‘月在美国召开?专著t文集屡有出版pZ{ q̂r

图 l 草地农业生态系统中内生真菌t禾草和家畜的相互作用

|*&5l }13"8!,(%?&#’$$’13-*.%$("+/*1(%#’+(*"1$*18’$("#’-’&#*+2-(2#%%+"$,$(%7

我国是草原大国?有丰富的禾草资源?对禾草内生真菌的研究始于 =m世纪 nm年代初pnq?在国家自然科学基金t国家人事部

留学归国人员基金和甘肃省自然科学基金的支持下?开展了内生真菌在禾草中的分布plm{lZq?内生真菌与禾草抗逆性的关

系pl<{l_?l=q等方面的研究?具有立足我国禾草资源?突出我国优势的特色r但总体而言?研究的深度与广度与美国t新西兰等国均
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有很大差距!因此!有必要对国内外在该领域的研究进展做一扼要总结!以为进一步的研究奠定基础"

# 内生真菌的特点

迄今为止!全世界已正式报道的内生真菌 $%&’()*&+,-.属 /0种1表 /2!另有数种新的禾草3内生真菌共生体已被发现!有

待于进行种的分类学鉴定和命名4/5678!/79"

#:# 生活周期

根据内生真菌的生活周期及其与寄主的关系!可将内生真菌分为 ;种类型4/59"第 /种!在寄主体内度过大部分生活周期!但最终

在寄主体外产生症状!形成包围花序的子座!即通常所称的香柱病1<),=*>&%2"属于这一类型的内生真菌主要是$:’()*,?-."截止

目前在草地早熟禾1@&A)BA’%?C,C2!匍匐剪股颖1DEB&C’,CC’&>&?,F%BA2!鸭茅1GA=’(>,CE>&.%BA’A2等禾草上发现的内生真菌均为这一

类型"第 7种!真菌仅在寄主部分枝条上形成子座!种子产量受到影响!但仍可收获一些种子!由于内生真菌的侵入!寄主的抗逆性增

强!有时反而会增加牧草种子产量"属于这一类型的内生真菌主要是$:C’ABB,,!被其侵染的牧草有弯穗雀麦1HB&.-CA?&.A>-C2I加

拿大披碱草1<>(.-C=A?A+%?C,C2I佛吉尼亚野麦草1<:J,BE,?,=-C2I亚利桑那羊茅1K:AB,L&?,=A2和细狐茅1K:B-MBANOP:

=&..-’A’A2"第;种类型!内生真菌在寄主外部不产生任何症状!只有通过显微镜镜检或免疫学方法!方可确定禾草是否带菌"大多数

内生真菌均属于这一类型!其中最主要的是 $:>&>,,!$:=&%?&)*,A>-.和 $:-?=,?A’-.!分别侵染多年生黑麦草1Q&>,-.

)%B%??%2I高羊茅1K:AB-?+,?A=%A2和草地羊茅1K:)BA’%?C,C2等多种具有重要经济价值的禾本科植物"

表 # 国际文献中已正式确认的禾草RSTUVWXYUZ[\]内生真菌共生体

_̂‘ab# cdef_aagebhdijkjlbmSTUVWXYUZ[\]Rie_ll_lldhj_njdkjknobajnbe_npebqdeamqjmb
内生真菌

rstuvwxytz{|

共生禾草

}v|~ztuz!"PO##s#

文献来源

$zusPOu{Ps!zusy

$:A&’%AB&A% <=*,?&)&E&?&JA’-C 7/
$:A-C’BA>,%?C% <=*,?&)&E&?&JA’-C 7/
$:=*,>%?C% 鸭茅 GA=’(>,CE>&.%BA’A 77!7;
$:=*,C&C-. 针茅 %’,)A%.,?%?C 7;!7&
$:=&%?&)*,A>-. 高羊茅 K%C’-=AAB-?+,?A=%A 7;!7&
$:*-%BFA?-. 亚利桑那羊茅 K:AB,L&?,=A 7’!7;
$:>&>,, 多年生黑麦草 Q&>,-.)%B%??% 7;!75
$:.%>,=,=&>A 臭草 (%>,=ABA=%.&CA!(:+%=-.M%?C 7/
$:&==-’A?C 多花黑麦草 Q:.->’,F>&B-.!黑麦草 Q:B,E,+-.!毒麦 Q:’%.->%?’-. 7)
$:C,%E%>,, 草地黑麦草 Q&>,-.)BA’%?C% 7*
$:C’ABB,, 雀麦 HB&.-CA?&.A>-C!亚利桑那羊茅 K:AB,L&?,=A!羊茅 K:&M’-CA!远东羊茅 K:C-M->A’A 7;!;8
$:’%.M>A+%BA% 阿根廷羊茅 K:ABE%?’,?A!羊茅 K:*,%B&?(.,!早熟禾 @&A*-%=- ;/

$:’()*,?-.
羊茅属 K:E,EA?’%A?!K:*%’%B&)*(>>A!K:>&?E,F&>,A!K:B-MBA!K:E>A-=A!K:&J,?A!K:)->=*%>>A!
K:JA>%C,A=A

7;!7&!;7

$:-?=,?A’-. 草地羊茅 K:)BA’%?C,C 7;!;;

#:+ 菌丝在植株体内的分布

内生真菌菌丝体存在于禾草的所有地上部分,茎杆I叶鞘I叶片I花序及种子!但未发现存在于根系中"菌丝体在种子中的密

度最高!主要分布在糊粉层中!胚组织内分布很少"在禾草的营养器官中!以近地面的茎基部分生组织中的菌丝体密度最高!其

次为叶鞘4/9"菌丝体胞间分布!分生组织及幼嫩部位的密度高于成熟组织!随着植物组织趋于成熟!菌丝体的密度逐渐减少"这

可能和内生真菌对糖的利用能力有关!研究发现内生真菌可很好利用阿拉伯糖和木糖!但不能利用蔗糖4/59"

#:- 传播

内生真菌的传播有两种方式!种子传播和接触传播4;09"接触传播又称为横向传播即带菌病株在田间通过介体!可将病菌传

给相邻的健康植株!这种方式仅发生在香柱病植株!在内生真菌的传播中居于次要地位!仅少数真菌种以此种方式传播"种子传

播!又称垂直传播或母系传播!即通过种子传带!将内生真菌由一代传至下一代!带菌与不带菌植株田间接触!不能传播真菌"绝

大多数内生真菌均为种子传播!其是内生真菌传播的主要方式"如前所述!植株分生组织中存在大量内生真菌菌丝!在种子形成

过程中!胚珠I心皮等均带有内生真菌!在胚形成以后!内生真菌菌丝侵入叶原基和胚芽鞘原基!但不侵入根原基和胚根鞘原基!
这可能和叶I根原基分泌的可供内生真菌利用的糖的含量有关!从而完成了真菌对新形成种子的侵入与定殖"随着种子的萌发!
幼苗的叶片I胚芽鞘和中胚轴等部位均含有大量的内生真菌菌丝!形成新一代带菌植株"植株和种子中的内生真菌可在人工培

养基上培养并产生孢子!但孢子不具备直接侵入寄主的能力4;&!;’!/59"截止目前!尚未发现内生真菌在自然界中腐生存在"

#:. 生物碱
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内生真菌之所以在近 !"#来$引起学术界的巨大兴趣$便是因其产生生物碱$严重影响草地畜牧业生产%目前$已发现 &"余

种生物碱与内生真菌有关’()*其中最主要的是吲哚双萜类+如 ,-,./01234$吡咯并吡嗪类+如波胺4$麦角碱类+如麦角酸4和饱和

吡咯化合物+如黑麦草碱4+表 !4%这些生物碱在内生真菌与禾草形成共生体后$在植物体内产生%人工培养条件下的内生真菌

可单独产生 ,-,./0123$波胺和麦角酸$但不能产生黑麦草碱%上述 5种生物碱对昆虫均有毒性$但毒性最强的是波胺和黑麦草

碱6除波胺以外的其余 (种生物碱$均对哺乳动物有毒性$但毒性最强的是麦角酸和 ,-,./012 3$前者是内生真菌 78

9:;<:=>?@ABC和高羊茅产生的$后者是 78A:A??和黑麦草产生的$分别是引致牛的狐茅中毒症和羊的蹒跚病的主要原因’(DE5!*%

表 F 禾草G内生真菌共生体产生的生物碱的主要种类及其对哺乳动物和昆虫的毒性

HIJKLF MINOIKPIKQNRSTULVUWQRXYLRJTZWIVV[\]̂_‘a]bcdeIVVQYNISNQOIORSfLNWSQgNYNSTSQhIhhIKVIORNOVLYSV

化合物类 i,j#,-.k/lm1n 化合物 o-2m-pqkn 哺乳动物 r#22#,n 昆虫 sqn1t/n
麦角碱 u0v-m1m/.q1 麦角酸 u0v-w#,.q1 xxx x
吲哚双萜 sqk-,k./10m1q1 y-,./0123 xxx x
吡咯并吡嗪 zl00-,-ml0#{.q1 波胺 z10#2.q1 | xxx
饱和吡咯化合物 zl00-,.{.k.q1 黑麦草碱 y-,.q1 x xxx

xxx 毒性极强 }/0-qv/-~.t./l6x 有毒性 !-~.t./l6| 无毒性 "-q/-~.t./l

F 内生真菌在禾本科植物中的分布

表 # 我国已知带菌国产禾草及其种子带菌率’&"E&(*

HIJKL# $OYNRLOYLQ%[\]̂_‘a]bcde LORQUfTSL%QXORNOOISN&L

ZWIVVLVNO’fNOI’&"E&(*

禾草属

(1q10#
种 }m1t.1n

带菌率

sqt.k1qt1
+)4

芨芨草属 *9><@+>;,BC 醉马草+甘肃4*8?<;-,?@<. DD8/
醉马草+新疆4*8?<;-,?@<.0 128"

冰草属 *3,:=4,:< 冰草 *3,:=4,:<9,?.+@+BC /(81
雀麦属 5,:CB. 无芒雀麦 5,:CB.?<;,C?. 28"

大雀麦 58C@3<B. &"
发草属 6;.9@C=.?@ 发草 689@;.=?+:.@ !8"
披碱草属 7A4CB. 圆柱披碱草 7894A?<8,?9B. &""

披碱草 788@>B,?9B. &""
垂穗披碱草 78<B+@<. &""
麦宾草 78+@<3B+:,BC !"E&""
披碱草 7A4CB.nm8 /"

偃麦草属 7A4+,?3?@ 达乌里偃麦草 788@>B,?9B. !!8!
羊茅属 9;.+B9@ 阿拉套羊茅098@A@+@:?9@ &""

素羊茅 98C:8;.+@ 28"
紫羊茅 98,B-,@ D"E&""
中华羊茅+山丹498.?<;<.?. &""
中华羊茅+甘南498.?<;<.?. 58/

大麦属 ;:,8;BC 布顿大麦草0;8-:83@<?? &""
布顿大麦草 ;8-:83@<?? &D
紫野麦草 ;8:?:A@9;BC D"E&""

赖草属 <;4CB. 羊草 <89>?<;<.?. &!
早熟禾属 =:@ 高山早熟禾 =8@A=?<@ 58"

草地早熟禾 =8=,@+;<.?. !8"
硬质早熟禾 =8.=>:<84A:8;. D"
西藏早熟禾 =8+?-;+?9@ 28"
长芒棒头草 =:A4=:3:<C:<.=;A?;<.?.!"

鹅观草属 >:;3<;,?@ 肃草 >8.+,?9+@ D"
针茅 ?+?=@ 紫针茅 ?8=B,=B,;@ 2"

0来自文献’&(*$其余均来自文献’&"E&!*@0-2,./10#/p01&($

#,,-/A10nB0-2,./10#/p01&"E&!

内生真菌在禾本科早熟禾亚科植物中分布最为普遍$该

亚科植物主要分布在温带地区$是典型的 o(光合型植物’5(*$
在我国有 2"个属’55*%目前大约在该亚科 (")的种中发现有内

生真菌’&)*%另有人估计$在全世界温带禾草中可能有&")的种

类带有内生真菌’5/*%内生真菌在早熟禾亚科中的广泛分布$可

能反映出在禾草C内生真菌的长期共同进化过程中$内生真菌

对该亚科植物适应的结果’&)*%

F8D 国际已报道的带菌禾本科植物属

据不完全统计$目前美国E新西兰E欧洲等国已报道 !(个

属的禾草带有 7;:+4=>:8?BC属内生真菌’&)$52$&!*$它们是芨芨

草属+*9><@+>;,BC4E冰草属+*3,:=4,:<4E剪股颖属E*CC:=C

>?A@属E短柄草属+5,@9>4=:8?BC4E雀麦属+5,:CB.4E拂子茅

属+F@A@C@3,:.+?.4E单 蕊 草 属 +F?<<@4E鸭 茅 属E发 草 属

+6;.9@C=.?@4E79>?<:=:3:<属E披碱草属+7A4CB.4E偃麦草属

+7A4+,?3?@4E羊茅属E猬草属+;4.+,?G4E黑麦草属E臭草属

+H;A?9@4E早 熟 禾 属E棒 头 草 属 +=:A4=:3:<4E鹅 观 草 属

+>:;3<;,?@4E细坦麦属+??+@<?:<4E楔鳞茅属+?=>;<:=>:A?.4和

针茅属+?+?=@4%

F8F 我国已知的带菌禾草

截止目前$已在我国天然草地的 &(属 !/种禾草中发现了

内生真菌$其中发草属E大麦属和赖草属为以往国际文献未曾

报道过的带菌属+表 (4%自国外引进的黑麦草E羊茅E剪股颖等

属牧草或草坪草亦带有内生真菌’5)$1*%

F8# 内生真菌在不同地理种群中的分布

内生真菌在同种禾草不同地理种群中的分布特征是目前

涉及较少的领域$但已发现内生真菌在某些禾草群体中的分

布因地理区域而异+表 54%如在美国德州西部山地的弯穗雀麦

中内生真菌+78.+@,,??4的检出率为 5()$而在其他地区采集

到的样品中内生真菌检出率则非常低’&)*%在其他禾草群体中$
亦发现有区域分布的特征%在我国同样发现了不同地域同种

禾草群体中带菌率的差异$如产于甘肃山丹的中华羊茅带菌率为 &"")$而采自甘肃甘南州的同种牧草$种子带菌率仅为 58
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!"#这种内生真菌在同种禾草不同地理种群中分布的差异可能反映了带菌禾草从其侵染的中心地带向其他区域扩散的过程$
对某些带菌率 %&&"的禾草而言$也可能是在长期的生态适应过程中$不带菌的禾草由于不具备对逆境的适应’见下节(逐渐被

淘汰$而使带菌禾草得以生存繁衍$该领域显然是今后值得注重的方向之一#

表 ) 美国不同区域禾草群体中内生真菌的检出率’"(

*+,-.) /.0123+-415671,8612329.342:;<6.139.=61237+6.13)07+555:.=1.5136;.>?@
禾 草 ABCDD 东北 EFBGHICDG东南 JFKGHICDG 北部 EFBGH 南部 JFKGH 西北 EFBGHLIDG 西南 JFKGHLIDG

冬季剪股颖 MNOPQRSTPU VWNX YZN! YWNW [%N& &N& %XN!
粗单蕊草 \NS]̂_‘P_SaQS VVNZ %&&N& !&N& Z!N& &N& &N&
加拿大披碱草 bNaS_S‘Q_UPU !&N& &N& !!NV Z!NZ VVNZ ZWNW
泽地早熟禾 cNdST̂Ue]PU ZVNf &N& [[N[ &N& XNV &N&

g 根据文献h%Zi计算 jCkKlCGImnBFolpGIBCGKBIh%Zi
表 q 已报道的受带有内生真菌的禾草影响的害虫种类h%$[Y$[fi

*+,-.q r35.=657.:276.4136;.s27-4-16.7+687.62,.4.6.77.427

+4t.75.-<+99.=6.4,<9..413023.42:;<6.139.=6.407+55.5h%$[Y$[fi

目 uBmIB 属或种 AIvKDFBDwIkpID
鞘翅目 jFlIFwGIBC 蜉金龟属 MdOx‘P̂ReSURS_PSQ

玉米铜色跳甲 \OSQexa_QRSd̂TPaS]PS
禾草蛴螬 \xUeQTye]SzQSTS_‘PaS
圆头犀金龟属 \yaTxaQdOSTST̂]P‘S
黑异爪蔗龟 {QeQ]x_yaÔUS]Sex]
阿根廷茎象虫 |PUe]x_xêU}x_S]PQ_UPU
早熟禾象甲 ~dOQ_xdOx]̂UdS]!̂T̂U
龙颈象属 ~NP_SQ"̂STPU
龙颈象属 ~NRP_PR̂ U
龙颈象属 ~N!Q_SêU
面粉甲 #]PTx}P̂RaSUeS_Q̂R

鳞翅目 $IwpmFwGIBC 地老虎属 M%]xePUP_&̂US
黄地老虎 MNUQ%QêR
草螟属 \]SR}̂UDwwN
毛虫 ’]SdOS_PSR̂ eS_U
秘夜蛾属 (yeOPR_Sax_!QaeS
早熟禾结网毛虫 cS]SdQ‘PSUPSeQeQ]]QTTS
南方粘虫 cQ]UQaeS_PSQ)P_%PP
草地蛀虫 cOPTx}xeSd]x‘̂aeQTTS
灰翅夜蛾属 ~dx‘xdeQ]S&]̂%PdQ]‘S
灰翅夜蛾属 ~NQ]P‘S_PS

异翅目 *IGIBFwGIBC 早熟禾粉蝽+,STS_xaxaâUdxSQ
玉米长蝽 ,TPUÛUTQ̂axdeQ]̂U-OP]êU
乳草蝽 ._axdQTêU&SUaPSêU

同翅目 *FoFwGIBC 圆痕叶蝉属 M%STTPSax_Ue]PaeS
麦双尾蚜 /P̂]SdOPU_x0PS
闪叶蝉属 /]SQâTSaQdOSTSS_ePaS
闪叶蝉属 /]SQâTxaQdOSTSDwwN
胭脂叶蝉 b_‘]PSP_PRPaS
冠线叶蝉属 b0PePS_̂UQ0PePxÛU
叶蝉 ’]SRP_QTTS_P%]P&]x_U
叶蝉 c]xUSdPS}PaP_aeS
禾谷缢管蚜 1OxdSTxUPdÔRdS‘P
麦二叉蚜 ~aOPzSdOPU%]SRP_̂R
甘蔗蚜 ~PdOS&TS!S

直翅目 uBGHFwGIBC 家蟋蟀 MaOQeS‘xRQUePâU
飞蝗 |xâUeSRP%]Sex]PS
油葫芦属 #QTQx%]yTT̂UaxRRx_‘̂U
油葫芦属 #NxaQS_PâU

蜱螨目 2kCBpvC 甘蔗畸瘿螨 M}SaS]̂UOyUe]P0

3 内生真菌对禾草的影响

3N4 增加对有害生物的抗性

内生真菌的侵染给禾草带来的最显著的有益特性便是增

加寄主的抗虫性#与不带内生真菌的同种禾草相比$目前$至

少已知带菌禾草可显著增加对 W!属牧草害虫的抗性’表 !($
主要是危害禾草茎基部5叶鞘及地上其他部分的害虫$包括鞘

翅目如阿根廷茎象虫’|PUe]x_xêU}x_S]PQ_UPU(和早熟禾象甲

’~dOQ_xdOx]̂UdS]!̂T̂U($鳞 翅 目 如 小 地 老 虎 ’M%]xePU

UQ%QêR(5苍螟’\]SR}̂UDwwN($异翅目如白翅长蝽’,TPUÛU

TQ̂axdeQ]̂U($同翅目如叶蝉’M%STTPSax_Ue]PaeS(和直翅目如蟋

蟀’MaOQeS‘xRQUePâU(等#随着对内生真菌研究的进一步深

入$带菌禾草抗虫的种类将不断地增加#带菌禾草增加抗虫性

的原因主要是真菌在寄主体内产生生物碱’表 %($这种抗性与

内生真菌在禾草体内的分布及在禾草各部位生物碱浓度有直

接关系#如前所述$内生真菌主要分布在禾草的茎基部5叶鞘5
花序和种子中$在这些组织中$真菌毒素’生物碱(的浓度也最

高$这或许是带菌禾草主要抗危害禾草茎基部及地上部分害

虫的主要原因h[!i#昆虫一般拒食含有生物碱的禾草$从而形成

了对禾草的保护#少量采食了带菌禾草的昆虫$生物碱往往改

变其肠道上皮细胞膜的渗透性$引致消化系统功能停止$最终

导致昆虫死亡#带菌禾草体内生物碱含量的高低受植物生长$
温度5营养和季节等条件影响h[Yi#随之也影响带菌禾草对虫的

抗性#以黑麦草为材料的研究发现$在冬季和早春$其产生的

生物碱数量低于其他季节$因此$在这一时期$带菌禾草抗虫

性也较低#
内生真菌的侵染亦可增加寄主植物抗某些线虫的能力#

目前已知在带有内生真菌的高羊茅生长的土壤内$其螺旋线

虫’{QTPaxeyTQ_aÔU‘POyUeQ]S(5根结线虫’(QTxP‘x%y_QRS]%T-

S_‘P(5根斑线虫’cS]SeyTQ_aÔUUa]P}_Q]P(5cNd]x6QaêU和

#yTQ_aOx]Oy_-aÔUSâêU等群体数量显著低于不带菌禾草生

长的土壤$但具体机制尚不明了h[Y$!&i#
内生真菌的侵染可以提高禾草的抗病能力#主要表现为

抵抗病原菌的侵入5抑制病原菌的生长5抑制孢子的萌发5抑

制病斑的扩展和阻止传毒介体昆虫等方面#内生真菌在植物

的叶片5叶鞘等部位的存在$形成菌丝防护网$占据了一定的空间和生态位$而抵抗病原菌的侵入和定殖h!%i#在实验室发现离体

条件下的内生真菌的纯培养可以产生毒素或生物碱等物质$对病原真菌的生长具有抑制作用#温室和田间的研究发现含有内生

f&VW期 南志标 等7禾草-内生真菌共生体在草地农业系统中的作用
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真菌的植株!"#$对某些病原菌有较强的抗性%可抑制叶片病斑的扩展和叶部真菌的繁殖!表 &$’内生真菌也可以通过阻止传

播病毒的介体昆虫而减轻禾草病毒病的发生’种植 (年的高羊茅小区实验发现%"#小区大麦黄化矮缩病毒病!)*+,$的发病

率为 (-.%而 "/小区中则为 0(.1&23%显然是由于带菌高羊茅影响了传毒昆虫禾谷缢管蚜的取食145%&(3’

表 6 受内生真菌抑制的禾草病原真菌和禾草病害

789:;6 <=>?8:@8ABC?;>DCEFGD;8D;DCH?E8DD;DAC9;G>BG9GA;F9IJKLMNOPLQRST;>FC@BIA;D
内生真菌

UVWXYZ[W\]̂_

病原真菌或病害

‘abcdefgdhijkfakf

结果

lfkmnbk

试验条件

"opfhjqfgbanrdgijbjdgk

文献

sjbfhabmhf

UtuWVvWZ[]wx̂_ 细交链孢 yxXVzvwz]wwxXVzvwXw%多主枝
孢 {xw\W|ZWz]̂_ uxw\W|ZWz]W]\V|%禾谷
丝核菌 }[]~WuXWv]wuVzVwx]|

抑制菌落生长

!gcj"jbfirdndg#ehd$bc
‘+%

1&43

德氏霉 &tVzYX[zW|Z]xw 抑制菌落生长

!gcj"jbfirdndg#ehd$bc
‘+% 1&&3

高羊茅苗病 ’ann(fkrmfkffinjgeijkfakf
}[~WuXWv]w|Wxwv]%)w*vwZWzX[VZWwV%
+YX[]̂_wZ[wv]\Vz_wX̂_

"#种苗耐病%成活率高 "# kffinjge
kcd$fi ijkfakf bdnfhagrf agi cjefh
kmh,j,anhabf

温室 -nakkcdmkf 1&.3

高羊茅苗病 ’ann(fkrmfkffinjgeijkfakf
}t~VwV

出苗率与内生真菌带菌率显著正相关

/ffinjge fqfhefgrf habf pdkjbj,fn#
rdhhfnabfi $jbc fgidpc#bf jgrjifgrf
ifbfrbfijgkffik

温室 -nakkcdhkf 1&03

高羊茅锈病 ’ann(fkrmfhmkb%+̂ uu]v]w
*zw_]v]|

"#植株降低病害的严重度 "# pnagbk
caind$fhijkfakfkf,fhjb#

田间 0jfni 1&53

高羊茅锈病 ’ann(fkrmfhmkb%+̂ uu]v]w
*w_]v]|

"#苗抗病 "# kffinjgekcd$fihmkb
hfkjkbagrf

温室 -nakkcdmkf 1&13

UtxWx]] 德氏霉 &zVu[|xVzwwv\Vz|Vv]]%
&t|]uuwv|%&tXVzV|

抑制菌落生长 !gcj"jbfirdndg#ehd$bc ‘+% 1.23

德氏霉 &tVzYX[zW|Z]xw%禾谷炭疽菌

{WxxVXWXz]u[̂_*zw_]v]uWxw

抑制菌落生长 !gcj"jbfirdndg#ehd$bc ‘+% 1.-3

德氏霉 &tVzYX[zW|Z]xw 抑制菌落生长 !gcj"jbfirdndg#ehd$bc ‘+% 1&&3

大刀镰孢 3̂ |wz]̂_ûx_Wẑ_ 抑 制 或 延 迟 孢 子 萌 发 !gcj"jbfidh
ifna#fikpdhfefhqjgabjdg

‘+)提取液 "obharbk
(hdq‘+)rmnbmhf

1.23

黑麦草叶斑病 ‘fhfggjanh#fehakk
nfa(kpdb+YzVvWZ[Wzw|V_Vv]ZVz\w

"#植株抗叶斑病 "# pnagbhfkjkbagrf
bdbcfijkfakf

田间 0jfni 1.23

Ut v̂u]vwX̂_ 德氏霉 &tVzYX[zW|Z]xw%玉米丝核菌

}t~VwV

抑制菌落生长 !gcj"jbfirdndg#ehd$bc ‘+% 1&&3

大刀镰孢 3̂ |wz]̂_ûx_Wẑ_ 抑 制 或 延 迟 孢 子 萌 发 !gcj"jbfidh
ifna#fikpdhfefhqjgabjdg

‘+)提取液 "obharbk
(hdq‘+)rmnbmhf

1.23

草地羊茅叶斑病 4faid$(fkrmf
nfa(kpdb&tVzYX[zW|Z]x%5]ZWxwz]|
|WzW6]v]wvw

抑 制 病 斑 扩 展 lfkbhjrbfi nfkjdg
if,fnpqfgb

离 体 叶 片 +fbarcfi
nfa(

1.(3

Utkpt 冰草%圆柱披碱草和紫羊茅的叶片入侵
真菌 sfa(jg,aijge(mgejd(y*zWZYzWv
uz]|XwX̂_% 7xY_̂ | uYx]v\z]û| wv\
3V|X̂uwẑ8zw

"#叶片的真菌分离率显著降低 "#
nfa,fkcaind$fh(mgeanjg,akjdg

田间 0jfni 1-23

Utkpt 圆柱披碱草叶斑病 sfa(kpdbd(7xY_̂ |
uYx]v\z]û|!细交链孢 ytwxXVzvwXw%燕
麦镰孢 3tw9VvwuV̂_%大刀镰孢

3tûx_Wẑ_%尖镰孢 3tW:Y|ZWẑ_$

"#叶片病斑数和病斑长度显著减少

"#nfa,fkcai(f$fhagikqannfhnfkjdg

离体叶片 +fbarcfi 1-23

;t< 促进生长与增加抗旱性

内生真菌给禾草带来的另一个重要的有益特性便是促进植物生长’一般认为%禾草的分蘖由吲哚乙酸等植物生长激素控

制%内生真菌具有产生吲哚乙酸的能力%这或许是其促进分蘖的原因之一1.43’新西兰的sabrc等 -15&年首次发现在多年生黑麦
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草生长最适条件下!带有内生真菌 "#$%$&&的无性系比不带菌者的干物质产量增加 ’()!叶面积*枝条数及根量亦均显著大于

不带菌者+,-./随后!在美国开展的众多试验证实了带有内生真菌 "#0%12%34&5$67的高羊茅的生产性能显著高于不带菌者/其

建植迅速!播后 -个月草地盖度增加 89):’9)+,;./牧草产量增加 88):;;)!枝条数增加 89):-;)!种子数量或重量增加

8,):-<)!将上述各项指标综合平均!带菌较不带菌者的生产性能增加 ’<)+,;./国际学术界在此领域的研究似乎集中于多年

生黑麦草和高羊茅!尚未顾及其他种牧草/笔者在兰州进行的温室试验发现!内生真菌对布顿大麦草的侵染显著促进寄主植物

生长!与不带菌的植株相比!带菌植株的分蘖数增加 <’,=()!牧草产量增加 ’’=’)!根干重增加 ’9)+->./田间条件下!以圆柱

披碱草为材料进行的试验获得了类似结果!带菌植株每株的分蘖数增加 (-=;)!地上部干重增加 8>(=>)!每枝分蘖重增加

<9;=’)+<8./
内生真菌的侵染可增加寄主植物的抗旱性/其主要原因是带菌禾草通过促进植物的根系发育*叶片生长*气孔开闭和渗透

调节而诱发植物所表现的避旱*耐旱及受旱后的恢复等+,>!,(./避旱表现为形态学和生理学方面的适应性!主要包括?扩张根系

促进水分吸收!减少蒸腾损失和植物组织中水分的贮藏/而耐旱表现为生理生化方面的适应性!主要包括?积累和转运吸收!渗

透调节和维持细胞壁的弹性+,(./在干旱条件下!带菌禾草发生形态改变!其叶片很快卷曲*气孔关闭*叶片加厚!所有这些变化

均有利于减少水份的散失/在生理上!带菌禾草较不带菌者可快速地产生大量脱落酸!而脱落酸可刺激气孔关闭/同时!由于气

孔的关闭*气孔阻力增大*光合作用降低和叶片中含糖量的增高!导致严重干旱条件下!带菌禾草的存活率增高/上述结果表明!
在内生真菌@禾草的相互作用中!真菌具有分泌植物激素类物质或抗蒸腾物质!调控植物细胞膨压及渗透性的能力+,,!,(.!但这仍

有待于试验的进一步证实/带菌草地羊茅可促进根系生长!具有调节土壤水损耗*适应干旱和干旱后恢复的能力+>9!><./ABCDE+>8.

分别对带菌FGHI与不带菌FGJI的 ’<个基因型的黑麦草和 <9个基因型的其它禾草!进行了不同水分胁迫条件下的抗旱试

验!结果发现黑麦草和紫羊茅的 GH植株表现出了明显的耐旱性!生物量显著高于 GJ植株FKL9=9;IM且大多数 GH植株在停

止干旱胁迫后可以恢复生长!而 GJ植株则不能再恢复而死亡+>8./在干旱胁迫条件下!与不带菌者相比!带菌高羊茅分蘖基部

的含水量高+>’.!夏季干旱后恢复的状况比不含内生真菌的草坪为优+>-.M与非感染群体相比!带菌黑麦草 NOP和 QOP保护酶的

活性+<-.*叶内游离脯氨酸的含量+<;.以及净同化速率和水分利用效率+<,.明显的高于不带菌者/
内生真菌还可以提高禾草对营养物质的利用效率和能力/美国的研究发现带菌禾草在低氮水平下的生产能力与不带菌禾

草在高氮水平下的相近/氮肥与生物碱的产生可相互作用!增加施氮量可增加禾草体内生物碱的浓度!从而增加其抗虫性!进一

步促进禾草生长+-;./带菌禾草可以调节在 Q缺乏中根系的反应和活性!带菌高羊茅比不带菌者在缺 Q胁迫条件下更能表现出

对 Q的有效利用和耐性+>;:>>./与不带菌者相比!带有内生真菌的紫羊茅对高浓度铝元素+>(!>R.和锌元素+(9.的具有较强耐性/内

生真菌的带菌状况与STHH的浓度密切相关!不带菌的G@高羊茅中STHH的浓度高于带菌者!而使家畜保持低STHH而减轻高羊

茅的中毒症成为可能+(<./
带菌禾草的适口性是一个尚无定论的问题!UTEV和 UTWWTE+(8.研究发现高羊茅牧草的营养价值并未因内生真菌的侵染而

改变!与不带菌的牧草相比!其粗蛋白含量*耐酸纤维*中性纤维和体外干物质消化率均无显著差异+(8./但无数放牧试验表明!
牛和羊在带菌率高的草地上放牧时!其采食量降低 <9):;9)+-(.!正是家畜对带菌禾草的厌食!形成了对带菌禾草的保护!使

其得以繁衍/
由于内生真菌给禾草带来了如此之大的影响!有的学者提出!有必要重新评价以往育成的禾本科牧草品种+-(.!以正确鉴别

内生真菌的作用和禾草本身的遗传特性/这同时也使禾本科牧草育种面临新的挑战/有人建议!在育种时!可先杀死育种材料中

的内生真菌!选育真正具有抗虫*耐旱或快速生长的材料/而后!再将内生真菌导入禾草+(8./但由此会产生禾草@内生真菌是否

亲合!禾草遗传性状是否会发生改变等一系列问题/或许杀死禾草中原有的内生真菌!导入较为理想的内生真菌菌系!是更为可

行的办法/

X 对家畜的影响

内生真菌 "#$%$&和多年生黑麦草产生的生物碱 AYZD[WB\U是引致新西兰绵羊蹒跚病的主要原因!由 "#0%12%34&5$67和

高羊茅产生的麦角酸则引致美国牛的狐茅中毒症/这两种病害!每年给美*新两国畜牧业生产造成的损失高达 ,=-亿美元+,;./
我国虽未见到类似家畜病害的报导!但我国的草地畜牧业生产亦已长期遭受内生真菌的危害!醉马草是普遍分布在我国西北地

区的多年生禾本科植物!长期以来!便认识到其对马*牛*羊等家畜均有毒性!采食该草后!家畜精神呆钝*进食量减少*步履不

整*蹒跚如醉+(-./近年的研究表明!醉马草带有内生真菌!其与寄主产生的麦角新碱和麦角酰胺两类生物碱可能是引致家畜中

毒的主要原因+(;.!这为重新认识醉马草的作用提供了重要基础资料/

X#] 中毒症状及生产性能

内生真菌本身可以产生一系列的生物碱!刺激宿主植物合成生物碱!产生次级代谢产物!对放牧家畜产生毒性!表现出麻

醉*昏睡等中毒症状F表 >I/牛在带有内生真菌的高羊茅草地上放牧后!所表现的症状为日增重减少!与在不带菌草地放牧者相

<<,’期 南志标 等?禾草@内生真菌共生体在草地农业系统中的作用

万方数据



比!去势牛的日增重减少 "#$%&##$!草地中高羊茅的带菌率每增加 &#$!家畜的平均日增重便降低 #’()*+,欧州牛-./0

1234305比含有娑罗门血统-./067869305的牛对生物碱更敏感!日增重降低更严重,奶牛日产乳量至少降低 :)$!奶牛日增重减

少 "#$%(#$!有时会呈现负增长!受胎率降低 &;$%(:$,草地中牧草带菌率每增加 &#$!日产乳量便降低 #’&)*+!受胎率

降低 "’)$!日增重降低 #’#(*+!同时!妊娠期延长一个月左右,共同症状是皮毛粗糙!多诞!呼吸率上升!体温增高!在夏季高温

月份最为严重,严重中毒时!牛的病害症状还包括跛!局部性缺血坏死!末端部分坏疽!有时畜蹄可失去!被称之为狐茅蹄<="!>=?,
由于体温过高!家畜的放牧行为改变!喜好站立在阴凉处或水中!白日采食时间由 ):$降至 "($!在阴凉处站立时间 由 &)$增

加至 )&$!而夜间采食时间则由 >$增至 ::$<="?,

表 @ 禾草A内生真菌-BC/1DEF/863G5共生体对草食家畜的影响<>;?

HIJKL@ MNNLOPQRNSTUVWXYUZ[\]Â_IQQIQQRO‘IP‘RaRaK‘bLQPROc<>;?

禾草d内生真菌共生体
efghhihBC/1DEF/863Gghhjklgmljn

家畜影响

oppikmhjnqlrihmjk*
分布

slhmfltumljn

睡眠草 v9F721FC43G4/w3013G和 Bx9F60/03G
马y羊麻醉
zjfhi!h{ii|ngfkjhlh

北美 }jfm{~!iflkg

醉马草 vx67Cw46270和 Bxh|x
牛y羊麻醉
zjfhi!h{ii|ngfkjhlh

中国 "{lng

毒麦 #/$63G1CG3$C713G和 Bx/9931270
家畜中毒

%lrihmjk*mj&lkjhlh
欧洲!亚洲 oufj|i!~hlg

多年生黑麦草 #xEC4C77C和 Bx$/$66
牛y羊蹒跚
"gmmqi!h{ii|hmg++ifh

北美!新西兰!澳大利亚 }jfm{~!iflkg!}i’
(igqgn)!~uhmfgqlg

早熟禾-*/2F3C935和 Bx1CGw$28C42C
家畜蹒跚

%lrihmjk*hmg++ifh
南美 +jum{~!iflkg

臭草 ,C$6928C093GwC70和 BxGC$6969/$2
家畜蹒跚y麻醉
%lrihmjk*hmg++ifh!ngfkjhlh

非洲 ~pflkg

-9F67/E/./7//2130和 Bx230142$6C70CBx2/1C24/2C
牛y羊蹒跚
"gmmqi!h{ii|hmg++ifh

澳大利亚!新西兰
~uhmfgqlg!}i’(igqgn)

阿根廷羊茅 0C0139224.C71672和 Bx1CGw$28C42C
家畜中毒

%lrihmjk*mj&lkjhlh
南美 +jum{~!iflkg

苇状羊茅 0x243786729C2和 Bx9/C7/EF62$3G
牛y羊中毒
"gmmqi!h{ii|mj&lkjhlh

北美 }jfm{~!iflkg

羊茅 0xF6C4/7DG6和 Bx1CGw$28C42C
家畜中毒

%lrihmjk*mj&lkjhlh
南美 +jum{~!iflkg

在严重感染内生真菌的多年生黑麦草草地上放牧的绵羊或山羊发生蹒跚病!这是一种神经失调病害!家畜未受惊吓时!不

显示症状!当被惊吓时!往往表现为严重的肌肉痉挛y虚脱,严重发生时!家畜因受惊引起滚坡或溺水而造成死亡,该病对家畜造

成的更主要的危害是日增重减少和繁殖率下降!该病亦危害马y鹿等<>>!&!>1?,
内生真菌引致的家畜病害均减少家畜体内的激素生成!引起内分泌失调!其可使去势牛y犊牛y羊y羔羊等家畜血清中催乳

激素含量下降 (1$%1:$<>=?,

2x3 防治措施

牛的狐茅中毒症与羊的蹒跚病等均系在带有内生真菌的草地上放牧所致!建立不带内生真菌的草地似乎是理想的防治措

施,然而!在美国!高羊茅草地达 &;##万 {!:!在新西兰!黑麦草为主的草地是最主要的放牧地!重建所有草地几乎是难以办到

的,而且!不带内生真菌的牧草建植困难y生长缓慢y易受虫害危害!难以管理,在经过探索以后!两国的科技工作者得出的一致

结论是重建不带内生真菌的草地是不现实的<"(!>>?!生产中采用的防病措施包括4加强草地管理!减少家畜采食的毒素量5补饲

或添加剂以降低毒性等,
加强放牧管理是减少家畜病害的关键措施!内生真菌菌丝在禾草的穗部和茎基部密度最高!生物碱的浓度也相应最高,在

美国采用增加放牧压!或早春喷洒植物生长调节剂!减少高羊茅果穗的形成!显著地改善了牛的采食量和日增重<>=!(&?,在新西

兰!则是采取快速轮牧制度!即每日轮换放牧地!使牧草有充分时间生长!避免家畜采食茎基部<>>?!此外!两种家畜病害均是在

夏季高温时期发生严重!有条件时!在病害高发期!避免家畜在内生真菌侵染率高的草地上放牧,
很多学者曾探讨给家畜补饲药物或添加剂!以减少摄入毒素的活性或调整家畜的生理代谢!降低毒素的作用!试用的种类

包括维生素 6&y硅酸铝y吉郎诺尔-(ifgnjq5催肥剂y铜y硒y锌等!其中补饲维生素 6&!在某些试验中有减轻病害危害的效果<(&?,

:&= 生 态 学 报 :(卷
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! 当前国际研究的重点与进展

"#$内生真菌生物学特性及其寄主范围的调查

在全世界范围内大规模调查内生真菌的分布%寄主种%研究内生真菌的生态学与生物学特性%并鉴定其所产生的生物碱%寻

找产生抗虫生物碱"&’()*+,’或 -./+,’$而不产生对家畜有害毒素的生物碱"0(1.2)/+,’%-./+3(’*4%0(1.,.2+,’%0(1+,’等$
的内生真菌菌系5

"6$创造有益的禾草7内生真菌共生体

将抗虫8促进植物生长%而对家畜无害的内生真菌引入牧草%建立有益无害的共生体%新西兰已成功地建立了含有对家畜无

毒的内生真菌菌系的多年生黑麦草和高羊茅共生体%已完成在新西兰8澳大利亚和美国进行田间放牧试验%作为新品种投入了

市场5

"9$研究抗内生真菌毒素的家畜疫苗

美国在小动物研究方面已取得令人鼓舞的结果%现正在深入研究之中5

":$培育抗内生真菌毒素的绵羊新品种

新西兰的科研人员已确认%绵羊对内生真菌毒素的抗性是遗传性状%培育抗毒的家畜新品种是可能的;<=>5

"?$培育带内生真菌的草坪草品种

草坪业中%不存在因内生真菌毒素而引致家畜中毒的问题%而内生真菌为草坪草带来的抗逆8抗虫8耐践踏等特性正是草坪

业所需要的%美8新等国已积极开展培育含内生真菌的草坪草品种%并已有数十个羊茅和黑麦草品种投放市场;:?%@9%<#%>5在商用

的来自美国和欧洲的草坪草种子中%内生真菌含量已经作为与发芽率和净度相提并论的重要指标%出现在种子标签上5我国在

利用内生真菌提高禾草抗逆性育种方面的研究刚刚起步%期望能在我国常见的草坪草抗旱育种中有所突破5

"A$遗传工程

进行基因排序8定位%鉴别产生有害毒素的基因;:?>5现已明确%在BCDEFGEHIJKLMN真菌中%产生麦角酸的是O*)P 基因%最

终目的是采用基因破坏技术%使其不在高羊茅中表达5

"Q$天然草地群落中内生真菌的作用

有关内生真菌研究多集中在个体或种群水平上%而群落水平上如R早期群落和后期群落8草坪和放牧草地群落8热带草地群

落和温带草地群落8林地和天然草地群落生态和群落演替中内生真菌的侵染8带菌情况以及群落的动态变化等方面的研究有待

加强和深入5因为相对于人工草地而言%天然草地群落中的内生真菌带菌状况及其产生生物碱的量受各种条件%如R内生真菌基

因型8植物种类8禾草基因型8环境因素8草食动物8放牧强度等的影响%容易发生变化5
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