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植物内生真菌增强作物抗虫与天敌控害的 

上行-下行协同生态机制* 
王润瑶 1, 2**  宋莹莹 2  李丽莉 2  尹淑艳 1***  门兴元 2*** 

（1. 山东农业大学，泰安 271018；2. 山东省农业科学院植物保护研究所， 

山东省农业有害生物绿色防控重点实验室，济南 250100） 

摘  要  植物内生真菌广泛定殖于植物组织内部，能够通过调控植物生长发育、防御代谢和多营养级生物

互作，在农业害虫绿色防控中发挥重要作用。内生真菌不仅可通过激活茉莉酸（Jasmonic acid, JA）、水杨

酸（Salicylic acid, SA）等防御信号途径，促进苯并 嗪类、生物碱和黄酮类等防御性次生代谢物积累，增

强作物对刺吸式和咀嚼式害虫的直接抗性（上行调控）；还可通过重塑植食者诱导植物挥发物

（Herbivore-induced plant volatiles, HIPVs）释放谱系，增强寄生蜂、捕食性天敌等自然天敌的定向搜寻与

控害能力（下行调控），从而形成上行抗虫-下行控害协同放大效应。本文系统综述了植物内生真菌增强作

物抗虫性和促进天敌控害的研究进展，重点阐述其在激素信号调控、次生代谢重编程、挥发物介导的信息

传递以及多营养级互作中的生态机制；在此基础上，整合功能植物生态工程理论，构建内生真菌-作物-害虫

-天敌-功能植物多维生态调控框架。最后，对内生真菌定殖稳定性、多菌株协同作用、田间应用效果及生

态安全性等关键科学问题进行了展望，以期为农业害虫生态防控技术创新和可持续农业发展提供理论依据

与实践参考。 

关键词  植物内生真菌；作物抗虫性；天敌控害；上行-下行调控；生态防控 

Endophytic fungi enhance crop resistance and natural 
enemy-mediated pest control through bottom-up,  
and top-down, synergistic ecological mechanisms 

WANG Run-Yao1, 2**  SONG Ying-Ying2  LI Li-Li2  YIN Shu-Yan1***  MEN Xing-Yuan2*** 

(1. Shandong Agricultural University, Tai’an 271018, China; 2. Shandong Key Laboratory for Green Prevention and Control of 

Agricultural Pests, Institute of Plant Protection, Shandong Academy of Agricultural Sciences, Jinan 250100, China) 

Abstract  Endophytic fungi are widely distributed within plant tissues and play a significant role in the control of agricultural 

pests by regulating plant growth and development, the plant defense metabolism and via multitrophic interactions. Endophytic 

fungi not only promote the accumulation of defensive secondary metabolites, such as benzoxazines, alkaloids and flavonoids, 

but by activating defense signaling pathways, like the jasmonic acid (JA) and salicylic acid (SA) pathways, enhance plants’ 

resistance to sucking and chewing pests (bottom-up regulation). They can also reshape the release profile of herbivore-induced 

plant volatiles (HIPVs), thereby enhancing the targeted search and pest control capabilities of parasitic wasps, predatory 

insects and arachnids (top-down regulation). By doing this they create a synergy between “upward insect resistance and 

downward pest control.” This paper systematically reviews progress in research on how endophytic fungi enhance the 

resistance of plants to insects and promotes the biological control of pests by their natural enemies, focusing on ecological 

mechanisms in hormonal signaling regulation, secondary metabolite reprogramming, volatile-mediated signal transduction and 

multitrophic interactions. From this basis, it integrates the theory of functional plant ecological engineering to construct a 
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multidimensional ecological regulation framework comprising “endophytic fungi, crops, pests, natural enemies and functional 

plants.” Finally, prospects for future research on key scientific issues, such as the stability of endophytic fungal colonization, 

the synergistic effects of multiple strains, field application effectiveness and ecological safety, are discussed, with the aim of 

providing theoretical support and a practical reference for future innovation in ecological pest control technology and 

sustainable agricultural development. 

Key words  endophytic fungi; crop resistance; natural enemy-mediated pest control; bottom-up and top-down regulation; 

ecological pest management 

在全球气候变化背景下，农业集约化与单一

种植模式的持续扩张正在加剧农田生态系统简

化，削弱其稳定性与自然控害功能，并由此推动

作物害虫暴发频率和危害程度的上升（Castle, 

1999; Bianchi et al., 2006; Lamichhane et al., 2015; 
Skendžić et al., 2021; Jaworski et al., 2023）。长

期以来，化学杀虫剂在害虫防治中发挥了重要作

用，但高强度依赖化学防治导致害虫抗药性迅速

演化，并造成非靶标生物受损、生态系统服务功

能下降及环境污染等诸多问题（Chagnon et al., 

2014; Wan et al., 2025 ） 。 植 物 内 生 真 菌

（Endophytic fungi）能够长期稳定定殖于植物组

织内部，在不引发明显病害的前提下，通过调节

植物生长、营养吸收、防御代谢及化学通讯等过

程，提高植物对生物与非生物胁迫的适应能力

（Lata et al., 2018; Verma et al., 2021; Kamran 

et al., 2022）。近年来研究发现，内生真菌不仅

能够增强植物直接抗虫性，还能够通过改变植物

挥发物释放及害虫行为，增强寄生蜂、捕食性天

敌等自然天敌的控害能力（Jallow et al., 2008; 

Coppola et al., 2017; Fuchs and Krauss, 2019; 
González-Mas et al., 2021; Munawar et al., 
2025）。在作物体内建立互利型内生关系的植物

内生真菌被认为具有巨大的害虫防治潜力，是害

虫生态防控的重要组成部分（ Panwar and 

Szczepaniec, 2024）。植物内生真菌不仅能够直

接影响植物防御，而且可通过改变昆虫生理而间

接影响植食性昆虫的行为与适合度，从而重塑植

物-昆虫互作的基础过程（Shikano et al., 2017）。

若植物内生菌能同时触发作物抗性并影响害虫

行为，则其效应有可能在更高营养级的天敌放

大。植物内生菌介导的作物挥发物可在害虫取食

背景下释放，而这些会挥发物与吸引自然天敌有

关，这为内生真菌-植物-天敌系统防御链条提供

了关键机制接口（González-Mas et al., 2021）。

因此，围绕植物内生真菌介导的多营养级互作开

展机制整合，既可解释害虫种群受控机理，也可

为基于植物内生真菌的绿色防控技术研发提供

依据。 

目前的研究多聚焦于植物内生菌对植物与

害虫互作关系的影响，而忽视了内生真菌在多营

养级生态网络中的枢纽作用。本文基于上行-下

行协同调控理论，系统综述植物内生真菌在增强

作物抗虫与促进天敌控害中的协同生态机制，进

一步引入功能植物扩展景观尺度生态调控过程，

构建内生真菌-作物-害虫-天敌多维生态调控体

系，以期为农业绿色防控与可持续生态管理提供

理论依据。 

1  内生真菌的生态枢纽作用 

1.1  内生真菌的定殖与生态功能 

植物内生真菌广泛存在于植物根、茎、叶、

种子等组织中，其定殖方式包括细胞间隙定殖、

维管束扩散及胞内共生等（Yan et al., 2019; Lu 

et al., 2021; Waqar et al., 2023）。内生真菌成功

定殖后，可通过菌丝网络与植物形成稳定信息交

换体系，进而调控植物代谢、生长及防御过程，

在农业生态系统中发挥关键生态枢纽作用

（Christian and Perli, 2024）。内生真菌能够促进

植物根系发育，提高氮、磷等营养元素吸收效率，

并增强叶绿素含量和光合作用能力，从而提升作

物整体生长势（Verma et al., 2021; Baron and 

Rigobelo, 2022）。与此同时，内生真菌能够通

过调节茉莉酸（Jasmonic acid, JA）、水杨酸

（Salicylic acid, SA）和乙烯（Ethylene, ET）等

信号途径，诱导植物系统性防御反应（van der  
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Ent et al., 2009）。除激素调控外，内生真菌还

能显著影响植物次生代谢过程，诱导黄酮类、生

物碱、酚类及 2,4-二羟基-7-甲氧基-1,4-苯并 嗪

(DIMBOA)等防御性化合物积累，提高害虫取食

成本（Fuchs and Krauss, 2017; Batool et al., 2024; 

Qin et al., 2024）。更重要的是，内生真菌可改

变植食者诱导植物挥发物（Herbivore-induced 

plant volatiles, HIPVs）的组成和释放节律，形成

由植物向天敌传递的信息流，从而影响植物-害

虫-天敌间的生态通讯网络（Coppola et al., 2017; 

Fuchs and Krauss, 2017; González-Mas et al., 
2021）。 

1.2  上行-下行协同调控理论框架 

植物抗性理论与保护性生物防治理论分别

构成农业害虫生态调控的两大理论基础。前者强

调植物通过防御代谢物积累、诱导抗性和营养调

控等机制降低害虫适合度，属于典型的上行 

（Bottom-up）调控；后者强调利用寄生蜂、捕

食性昆虫等自然天敌抑制害虫种群增长，属于典

型的下行（Top-down）调控。然而，传统研究多

将二者视为相对独立的生态过程，对其耦合机制

及协同效应关注不足。经典植物-害虫-天敌三营

养级理论虽然揭示了植物挥发物介导的间接防

御作用，但主要关注植物与植食者互作对天敌行

为的影响，尚未充分考虑植物共生微生物在多营

养级调控中的关键作用。 

内生真菌不仅能够通过激活 JA、SA 等防御

信号途径增强植物抗虫性，还能够通过调控植食

者诱导植物挥发物（HIPVs）释放、改变害虫行

为特征和提高天敌搜寻效率，促进自然天敌控害

功能发挥。因此，内生真菌同时作用于植物、害

虫和天敌多个营养级，成为连接上行调控与下行

调控的重要生态枢纽。基于此，本文提出上行-

下行协同调控（Bottom-up and top-down synergistic 

regulation）理论框架（图 1）。该框架认为，内

生真菌驱动的植物抗性增强与天敌控害强化并

非彼此独立，而是通过防御信号传导、挥发物  
 

 
 

图 1  植物内生真菌驱动的上行-下行协同调控理论框架 

Fig. 1  Conceptual framework of bottom-up and top-down synergistic  
regulation mediated by endophytic fungi 
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信息交流及害虫适合度变化形成跨营养级联动。

植物抗性产生的上行压力可提高害虫对天敌攻

击的敏感性，而天敌控害形成的下行压力又进一

步减轻植物受害，促进植物维持稳定防御状态，

最终形成植物抗性增强-害虫适合度下降-天敌

控害增强-害虫进一步减少的协同放大效应。与

传统三营养级理论相比，该框架将内生真菌纳入

植物-害虫-天敌互作体系，构建了内生真菌-植

物-害虫-天敌四维生态网络，揭示了植物抗性

与生物防治协同增效的内在机制，为整合微生

物调控、天敌利用和生境管理提供了新的理论

框架。 

2  增强作物抗虫性的上行调控 

2.1  激素信号调控（JA/SA）与防御网络重构 

茉莉酸（JA）和水杨酸（SA）是植物抵御

植食性昆虫侵害最重要的两条防御信号通路，其

动态平衡决定了植物防御资源的分配效率和抗

虫能力，其中，茉莉酸（JA）信号途径是调控萜

类化合物、绿叶挥发物（Green leaf volatiles, 

GLVs）和部分芳香族化合物释放的核心途径，

而水杨酸（SA）则通过与 JA 信号的交互作用参

与挥发物谱的动态调节（Pieterse et al., 2012; Erb 

and Reymond, 2019）。近年来大量研究表明，内

生真菌定殖后并非简单诱导单一防御途径，而是

通过重塑 JA/SA 信号网络，建立一种具有低成

本、高响应特征的预警与激活的防御体系，从而

显著提高植物对后续害虫侵袭的适应能力。目前

普遍认为，JA 信号途径是内生真菌增强植物抗

虫 性 的 核 心 调 控 模 块 。 白 僵 菌 Beauveria 

bassiana、绿僵菌 Metarhizium anisopliae、木霉

菌 Trichoderma spp.以及禾草内生真菌 Epichloë 

spp.等在植物组织内定殖后，可激活脂氧合酶

（Lipoxygenases, LOX）、丙二烯氧化物合成酶

（Allene oxide synthase, AOS）、丙二烯氧化物

环化酶（Allene oxide cyclase, AOC）和 12-氧代

植物二烯酸还原酶（12-Oxo-phytodienoic acid 

reductase, OPR）等 JA 生物合成关键基因，提高

JA 及其活性形式茉莉酸-异亮氨酸（Jasmonic 

acid-isoleucine, JA-Ile）的积累水平（Jaber and 

Ownley, 2017; Ambele et al., 2020）。随后，JA

受体 COⅡ介导 JAZ蛋白（Jasmonate ZIM-domain 

proteins, JAZ）抑制蛋白降解，释放转录因子

MYC2，从而启动蛋白酶抑制剂、苯丙烷代谢物、

萜类化合物及挥发性有机物等一系列防御基因

表达，最终降低害虫取食效率和营养利用能力。

内生真菌的定殖首先需要被植物感知。研究表

明，植物细胞膜上的受体类激酶可识别内生真菌

细胞壁衍生的微生物相关分子模式，触发基础免

疫反应（Miya et al., 2007）。除 JA 和 SA 外，

乙烯（ET）等激素信号途径也参与内生真菌介

导的植物防御调控。ET 信号途径通过 EIN3/EIL1

转录因子与 JA 信号协同调控萜类合成基因和防

御蛋白表达，在内生真菌诱导的间接防御（挥发

物释放）中发挥重要作用（González-Mas et al., 

2021）。 

内生真菌的作用并非持续激活防御，而是诱

导植物形成防御预激化（Defense priming）状态。

与持续高水平防御相比，预激化植物在正常生长

阶段仅维持较低的防御代谢投入，而在受到害虫

侵袭时能够更快、更强烈地激活 JA 信号级联反

应（Martinez-Medina et al., 2016）。这种机制有

效解决了植物生长与防御权衡问题，被认为是内

生真菌长期稳定存在于植物体内的重要生态学

基础。与此同时，越来越多证据表明内生真菌还

能够调节 JA 与 SA 之间复杂的信号串扰

（Crosstalk）。传统理论认为 JA 主要介导咀嚼

式害虫防御，而 SA 主要响应刺吸式害虫及生物

营养型病原物侵染，两者之间存在明显拮抗关系

（Thaler et al., 2012）。然而在内生真菌参与下，

这种二元对立模式被重新塑造。一方面，部分内

生真菌通过增强 JA 信号并抑制 SA 途径，提高

植物对鳞翅目幼虫等咀嚼式害虫的抗性；另一方

面，在一些植物-内生真菌体系中，JA 和 SA 途

径表现出同步激活现象。例如白僵菌定殖玉米

后，JA 和 SA 相关基因均显著上调，使植株同时

获得对草地贪夜蛾和蚜虫等不同功能类群害虫

的防御能力（Batool et al., 2024; Song et al., 

2024）。这种由内生真菌驱动的激素网络重构突
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破了传统 JA-SA 拮抗模型，体现出更高层次的

防御协调机制。 

转录组学、代谢组学和微生物组学研究进一

步揭示，内生真菌诱导的 JA/SA 重编程涉及多

个关键调控节点，包括 MYC2、WRKY33、

WRKY70、NPR1 和 TGA 等转录因子，以及表

观遗传修饰和根际微生物群落重塑过程（Stringlis 

et al., 2018）。其中，WRKY 转录因子家族在内

生真菌-植物-害虫三元互作中发挥核心调控作

用：WRKY36 可调控玉米免疫信号网络，增强

对草地贪夜蛾的抗性（Batool et al., 2024）。

WRKY70 则参与 JA/SA 信号串扰的精细调控，

决定防御资源的分配方向。MYB 转录因子（如

MYB72）不仅参与香豆素类化合物合成调控，

还通过根系分泌物塑造根际微生物群落，间接影

响植物整体防御能力（Stringlis et al., 2018）。这

些调控因子共同构成连接植物、内生真菌和害虫

之间的信息枢纽，使植物能够根据害虫压力动态

调整防御策略。总体而言，内生真菌通过诱导 JA

积累、优化 JA/SA 信号平衡以及建立防御预激

化状态，实现植物防御体系的系统重编程，这是

其增强作物抗虫能力并驱动上行调控效应的关

键分子基础。 

2.2  次生代谢重编程（DIMBOA、生物碱、黄

酮类等） 

植物内生真菌定殖后，能够通过重塑宿主代

谢网络，诱导多种防御性次生代谢物积累，从而

提高植物对植食性昆虫的抵抗能力。研究表明，

内生真菌不仅能够激活植物防御相关基因表达，

还可通过调节苯丙烷途径、苯并 嗪途径、萜类

合成途径及生物碱代谢途径，实现植物化学防御

体系的系统性增强（Hartley and Gange, 2009）。 

在禾本科作物中，苯并 嗪类化合物

（Benzoxazinoids）是抵御害虫的重要化学屏障，

其 中 DIMBOA （ 2,4-dihydroxy-7-methoxy-1,4- 

benzoxazin-3-one）是研究最为深入的代表性物

质。DIMBOA 及其衍生物具有拒食、抑制生长

和降低繁殖能力等作用，可显著降低蚜虫、草地

贪夜蛾 Spodoptera frugiperda 等害虫对寄主的适

口性（Cambier et al., 2001; Glauser et al., 2011; 

Wouters et al., 2016）。研究发现，部分禾草内生

真菌能够促进苯并 嗪合成相关基因表达，提高

叶片中 DIMBOA 及其前体物质含量，从而增强

植物对咀嚼式和刺吸式害虫的防御能力（Ahmad 

et al., 2010）。这种代谢重编程效应通常与 JA 信

号激活密切相关，体现出激素调控与次生代谢协

同增强的特点。 

除苯并 嗪类物质外，内生真菌诱导的生物

碱积累也是植物抗虫的重要机制。以禾草-麦角

菌类（Claviceps purpurea）共生体系为代表，内

生真菌可直接或间接促进麦角生物碱（Ergot 

alkaloids）、吡咯里西啶生物碱（Pyrrolizidine 

alkaloids）、吡咯并吡嗪类化合物及过胺生物碱

（Peramine）等抗虫活性物质的产生（Schardl 

et al., 2013）。这些化合物能够影响昆虫神经系

统、消化代谢和生殖能力，对蚜虫、叶蝉、夜蛾

等多种害虫表现出显著抑制作用。携带 Epichloë

内生真菌的黑麦草和羊茅草对植食性昆虫具有

更高的抗性，其核心机制即来源于内生真菌诱导

的生物碱积累（Clay and Schardl, 2002; Johnson 

et al., 2013）。 

黄酮类化合物是另一类受内生真菌调控的

重要防御代谢物。内生真菌定殖后可激活苯丙烷

代谢途径，提高槲皮素、山奈酚、芦丁及儿茶素

等黄酮类物质含量（Ludwig-Müller, 2015）。这些

化合物不仅具有抗氧化功能，还能抑制昆虫消化

酶活性、干扰营养吸收并降低害虫生长发育速

率。近年来代谢组学研究进一步表明，内生真菌

诱导的黄酮类代谢重编程通常伴随着酚酸、木质

素和木脂素等防御物质同步积累，从而形成更加

稳定的化学防御网络（Ray et al., 2020; Pan et al., 

2023）。 

内生真菌对植物化学防御的调控不仅体现

在直接防御层面，还能够影响植物挥发性有机物

（Volatile organic compounds, VOCs）的释放模

式，实现与间接防御机制的协同。研究发现，内

生真菌可改变萜烯类、绿叶挥发物（GLVs）、芳

香族化合物及甲基水杨酸酯等挥发物的组成和

释放动态，使受害植物释放更加特异化的植食者
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诱导挥发物（HIPVs），增强寄生蜂等天敌对受

害 植 株 的 识 别 能 力 （ Coppola et al., 2017; 

González-Mas et al., 2021; Agbessenou et al., 
2022）。因此，内生真菌驱动的次生代谢重编程

不仅降低害虫适合度，而且通过优化植物化学信

号传递强化天敌招募过程，实现直接防御与间接

防御的协同增效，为构建上行-下行协同调控生

态防控体系提供了重要机制基础。 

2.3  不同取食类型害虫的响应 

内生真菌诱导的植物防御效应并非对所有

植食性昆虫均表现一致，而是受到害虫取食方式

和营养利用策略的显著影响。对于刺吸式害虫，

以蚜虫为代表，其主要取食植物韧皮部汁液，对

寄主营养质量变化极为敏感。内生真菌定殖后可

调节植物初生代谢与防御代谢过程，改变韧皮部

中可溶性糖、游离氨基酸及次生代谢物的组成，

降低寄主适口性和营养价值（González-Guzmán 

et al., 2022）。在小麦-禾谷缢管蚜 Rhopalosiphum 

padi 体系中，内生真菌定殖显著提高植株 JA 水

平和 DIMBOA 等防御物质含量，导致蚜虫取食

时间缩短、刺吸频率增加、发育历期延长，并最

终降低种群增长率和繁殖力（Song et al., 2024）。

在玉米蚜 Rhopalosiphum maidis 体系，玉米内生

菌 GX5 显著提高了玉米植株 JA 水平以及总酚

和单宁的含量，对玉米蚜产生负面作用，抑制了

蚜虫的生长发育（崔洪莹等，2025）。类似现象

也在棉蚜 Aphis gossypii 等多种刺吸害虫中得到

验证（González-Mas et al., 2019）。对于咀嚼式

害虫，内生真菌诱导的抗虫作用主要来源于防御

代谢物积累和毒性化合物产生。内生真菌可促进

生物碱、酚类化合物、黄酮类及萜类物质合成，

并激活 JA 介导的诱导防御体系，从而抑制幼虫

取食和生长发育（Vega, 2018; Grabka et al., 

2022）。研究发现，草地贪夜蛾取食内生真菌处

理玉米后，其存活率、体重增长和取食效率均显

著下降（秦华伟等, 2021）；棉铃虫 Helicoverpa 

armigera 和粘虫 Mythimna separata 在白僵菌定

殖植物上的幼虫发育历期延长、蛹重下降，表现

出明显的生长迟缓现象（Liu et al., 2025）。总

之，内生真菌通过重塑植物营养品质和化学防御

体系，对刺吸式和咀嚼式害虫均具有显著抑制作

用，但其作用机制和响应强度因害虫取食方式不

同而存在明显差异。 

3  增强天敌控害的下行调控 

3.1  挥发物调控（HIPVs）与天敌行为响应 

植食者诱导植物挥发物（Herbivore-induced 

plant volatiles, HIPVs）是植物与天敌之间进行跨

营养级信息传递的重要媒介，在天敌搜寻寄主和

定位猎物过程中发挥关键作用。内生真菌不仅能

够增强植物直接抗虫能力，还可通过重塑 HIPVs

释放模式，强化植物的间接防御功能（Fuchs and 

Krauss, 2019; González-Mas et al., 2021; Grabka 
et al., 2022; Rivero et al., 2025）。内生真菌定殖

后，可调节植物激素信号网络和次生代谢途径，

进而改变挥发物的组成、浓度及释放动态，使

植物在遭受害虫取食时释放更强烈、更稳定或

更具特异性的化学信号。白僵菌 Beauveria 

bassiana、绿僵菌 Metarhizium robertsii 和木霉

Trichoderma spp.等内生真菌均能够显著影响植

物挥发物谱组成（Vega, 2018; González-Mas 

et al., 2021）。在玉米、番茄等作物中，内生真

菌定殖后可促进萜烯类化合物、绿叶挥发物

（Green leaf volatiles, GLVs）、芳香族化合物及

甲基茉莉酸酯等防御相关挥发物释放，从而提高

天敌对受害植株的识别能力（Coppola et al., 2019; 

Nawakht et al., 2026）。此外，玉米在受到害虫

取食后可释放以(E)-β-石竹烯和芳樟醇等为代表

的萜类化合物以及(Z)-3-己烯醛等绿叶挥发物，

这些物质对寄生蜂等天敌具有显著的嗅觉引导

作用（Ngi-Song et al., 2000; Köllner et al., 2008）；

小麦受害后同样诱导产生包含 β-石竹烯、芳樟醇

在内的挥发物组合，并对麦田害虫天敌的趋化定

向行为产生影响（Piesik et al., 2013）。 

内生真菌介导的植物挥发物信号改变进一

步调控天敌的行为响应。多营养级互作研究表

明，内生真菌可显著增强寄生蜂、捕食性昆虫及

捕食性螨类对受害植株的行为偏好，提高其搜寻

效率和控害能力（Quesada-Moraga et al., 2022; 

Munawar et al., 2025; Safavi and Jarrahi , 2026）。
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白僵菌等内生真菌定殖作物后，可增强害虫取食

诱导挥发物的释放水平，提高寄生蜂和捕食性天

敌对目标植株的识别能力（González-Mas et al., 

2021; Quesada-Moraga et al., 2022; Zhu et al., 
2022）。对于寄生性天敌，内生真菌定殖后诱导

形成的特异性挥发物信号可增强寄生蜂对寄主

植物的定向识别能力。Pec Hernández（2025）发

现，绿僵菌 Metarhizium robertsii 定殖甘蔗后显

著改变了甘蔗螟 Chilo sacchariphagus 取食诱导

挥发物组成，提高了寄生蜂 Cotesia flavipes 对受

害植株的趋向行为和停留时间。内生真菌增强的

HIPVs 信号能够刺激寄生蜂表现出更积极的搜

寻和产卵行为，从而提高寄生效率（González- 

Mas et al., 2021）。对于捕食性天敌，内生真菌

既能够增强植物对天敌的吸引力，也能够通过削

弱害虫适合度间接提高捕食成功率。这种由内生

真菌驱动的挥发物重塑作用并非简单增加挥发

物总量，而是优化信息组成和释放时机，使植

物能够在害虫发生时释放更精准、更可靠的化

学信号。 

3.2  害虫亚致死效应与天敌控害增效 

除了增强天敌对受害植株的定向识别能力

外，内生真菌还能够通过改变害虫的生理状态和

行为特征，进一步提高天敌的捕食和寄生成功

率。营养级生态学研究表明，植物抗虫性与天敌

控害作用并非彼此独立，而是通过害虫行为与生

理状态的变化紧密耦合，形成跨营养级的协同调

控效应。植物化学性状在三营养级互作中居于核

心地位，既通过直接降低害虫适合度实现底部向

上（Bottom-up）调控，也借助诱导挥发物吸引

天敌实现顶部向下（Top-down）控害，二者共同

决定着植物抗性与生物防治的兼容性（Ode, 

2006）。实验证据表明，植物诱导抗性所导致的

害虫发育迟缓，可通过延长幼虫敏感龄期而显

著提高天敌的捕食与寄生概率，自下而上与自

上而下两种力量对害虫种群的协同抑制效果远

强于任何一种单独作用（Kaplan et al., 2007）。

然而，诱导抗性性状与天敌的关系并非总是正

向协同，部分防御性代谢物在压制害虫的同时

也可能干扰捕食性和寄生性天敌的取食与繁

殖，揭示了在作物保护实践中整合植物抗性与

生物防治时需权衡潜在冲突的必要性（Pappas 

et al., 2017）。 

内生真菌定殖后诱导植物激活 JA/SA 防御

信号和次生代谢途径，内生真菌诱导的植物防御

反应往往不会立即导致害虫死亡，而是产生一系

列亚致死效应，包括取食活性下降、生长发育延

迟、繁殖力降低以及运动能力减弱等（Vega, 2018; 

Grabka et al., 2022）。这些变化显著增加了害虫在

农田中的暴露风险，为天敌捕食创造了有利条件。 

对于刺吸式害虫，内生真菌诱导的植物防御

会降低韧皮部营养质量并增加防御化合物积累，

导致蚜虫等害虫取食频率下降、探针次数增加以

及取食效率降低（Song et al., 2024）。由于持续

受到营养胁迫，害虫活动能力减弱，逃避行为和

扩散能力下降，从而增加被瓢虫、草蛉及捕食蝽

等天敌发现和捕食的概率。González-Mas 等

（2019）报道，白僵菌内生定殖可降低棉蚜的繁

殖能力和种群增长速率，从而提高自然天敌的控

害潜力。 

对于咀嚼式害虫，内生真菌诱导产生的苯并

嗪类、生物碱及酚类等防御物质可显著抑制幼

虫取食和生长，导致幼虫体重下降、发育历期延

长以及行为活性降低（McGee, 2002; Russo et al., 

2020）。这些亚致死效应延长了害虫暴露于天敌

攻击的时间窗口，并降低其躲避寄生蜂和捕食性

昆虫攻击的能力，从而提高寄生蜂和捕食性天敌

的寄生率与捕食成功率（Kaur et al., 2015）。从

能量分配角度看，害虫在抗性植物上需要投入更

多能量用于解毒代谢和维持基础生理活动，导致

用于运动、防御和逃逸的能量储备减少（Pokharel, 

2023）。因此，受到植物防御压力的害虫往往更

容易成为天敌的优先攻击目标。该过程体现了植

物抗性与生物防治之间的功能互补，即植物通过

削弱害虫适合度间接增强天敌控害效率，形成植

物抗性促进天敌捕食的协同效应。这种由上行抗

虫向下行控害传递的生态过程，是内生真菌驱动

上行-下行协同耦合理论的重要基础。 

内生真菌不仅能够增强植物对植食性害虫

的直接抗性，而且能够通过调控植物挥发物释放

和影响天敌行为促进自然控害功能发挥。相关代

表性研究见表 1。 
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表 1  植物内生真菌增强作物抗虫与天敌控害的典型案例 

Table 1  Typical cases of endophytic fungi in plants enhancing crop insect resistance  
and biological control by natural enemies 

目标害虫 
Target pest 

天敌类群 
Natural enemy taxa 

主要调控机制 
Main regulatory mechanism

调控效应 
Regulatory effect 

参考文献 
References 

甘蔗螟 
Diatraea saccharali 

螟黄足盘绒茧蜂 
Cotesia flavata 

内生定殖提高 JA/SA 水

平，改变植株挥发物组

成，虫害胁迫下增强间接

防御信号 
Endophytic colonization 
elevates JA/SA levels, alters 
plant volatile composition, 
and enhances indirect 
defense signaling under 
herbivore attack 

无虫害时减少产卵，受虫

害后增强对寄生蜂的引诱 
Reduces oviposition in the 
absence of herbivory and 
enhances parasitoid attraction 
after herbivore damage 

Pec et al., 2024 

瓜蚜 
Aphis gossypii 

草蛉 
Chrysoperla carnea 

真菌定殖叶片直接杀虫；

与天敌捕食相容 

Fungal colonization renders 
leaves directly insecticidal 
and compatible with 
predator predation 

叶面喷施内生定殖叶造成

70%蚜虫死亡；拌种处理造

成 55%蚜虫死亡；内生叶

片上捕食量显著提升 
Foliar spray of endophyte- 
colonized leaves resulted in 
70% aphid mortality and 
seed dressing 55%; predation 
on colonized leaves increased 
significantly 

Cuenca-Medina  
et al., 2025 

二斑叶螨 
Tetranychus urticae 

捕食螨 
Phytoseiulus 
persimilis 

内生定殖降低害螨适合

度；吸引天敌偏好 
Endophytic colonization 
reduces herbivorous mite 
fitness and enhances natural 
enemy preference 

内生定殖叶片上二斑叶螨

T. urticae 内禀增长率显著

降低；天敌消耗量提高 
Intrinsic rate of increase 
of T. urticae on colonized 
leaves decreases significantly, 
and prey consumption by 
the predator increases 

Safavi and Jarrahi, 
2026  

桃蚜 
Myzus persicae 

蚜茧蜂 
Aphidius colemani 

改变挥发物谱，降低蚜虫

取食，与寄生蜂相容 
Alters volatile profiles, 
reduces aphid feeding,  
and is compatible with 
parasitoids 

蚜虫死亡率提高、繁殖率

降低；与寄生蜂相容 
Increases aphid mortality 
and reduces reproduction; 
compatible with parasitoids 

Jaber and Araj, 
2018; González- 
Mas et al., 2019 

桃蚜 
Myzus persicae 

阿维蚜茧蜂 
Aphidius ervi 

诱导植物系统性防御，改

变植株挥发物释放谱 
Induces systemic plant 
defense and modifies plant 
volatile emission profiles

蚜虫种群数量降低，并增

强对阿维蚜茧蜂 Aphidius 

ervi 的间接吸引；植株挥发

物谱显著改变 
Reduces aphid population 
density and enhances the 
indirect attraction of A. 
ervi; plant volatile profiles 
change significantly 

Coppola et al., 
2017 

禾谷缢管蚜 
Metopolophium 
dirhodum 

寄生蜂（间接防御） 

Parasitic wasps 
(indirect defense) 

产生生物碱等次生代谢

物，直接影响害虫适合

度；改变植物挥发物 
Produces alkaloids and 
other secondary metabolites 
that directly affect herbivore 
fitness, and alters plant 
volatiles 

内生 Epichloë 侵染禾草降

低蚜虫存活率与繁殖力；

同时增强直接与间接防御 
Epichloë infection of grasses 
reduces aphid survival and 
fecundity and enhances both 
direct and indirect defenses 

Clay and Schardl, 
2002; Fuchs and 
Krauss, 2017, 2019
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续表 1 (Table 1 continued) 

目标害虫 
Target pest 

天敌类群 
Natural enemy taxa 

主要调控机制 
Main regulatory mechanism

调控效应 
Regulatory effect 

参考文献 
References 

草地贪夜蛾 
Spodoptera  
frugiperda 

寄生蜂（间接防御潜

力） 
Parasitic wasps 
(indirect defense 
potential) 

诱导植物免疫，激活

JA/SA 信号通路，提高防

御性次生代谢物积累，影

响害虫生长发育 
Induces plant immunity 
and JA/SA signaling, 
increases the accumulation 
of defensive secondary 
metabolites, and affects 
herbivore growth and 
development 

显著抑制草地贪夜蛾幼虫

生长发育；影响取食偏好 

Significantly inhibits larval 
growth and development of 
the fall armyworm and affects 
its feeding preference 

Russo et al., 2020, 
2021; 秦华伟等 , 
2021; Batool et al., 
2024  

麦长管蚜 
Rhopalosiphum padi 

天敌（间接效应待评

估） 
Natural enemies 
(indirect effects to  
be evaluated) 

内生定殖降低蚜虫取食

效率，影响蚜虫种群增长
Endophytic colonization 
reduces aphid feeding 
efficiency and affects 
aphid population growth 

显著降低取食效率与种群

适合度 
Significantly reduces feeding 
efficiency and population 
fitness 

Song et al., 2024; 
Liu et al., 2025 

番茄潜叶蛾 
Tuta absoluta 

天敌（间接防御，寄

生蜂等） 
Natural enemies 
(indirect defense, 
parasitic wasps, etc.) 
 

诱导释放 MeSA 和（Z）- 

Jamone，干扰害虫寄主定

位行为 
Induces the release of 
MeSA and (Z)-jasmone, 
disrupting host-location 
behavior of the pest 

干扰害虫寄主定位与取食

行为 
Disrupts host location and 
feeding behavior of the pest 

Agbessenou et al., 
2022  

 

3.3  上行-下行协同放大效应 

传统植物抗虫研究通常将植物抗性和天敌

控害视为相互独立的生态过程，而近年来越来越

多的证据表明，两者之间存在紧密耦合关系，并

能够形成显著的协同增效作用（Hartley and 

Gange, 2009）。内生真菌定殖后，一方面通过激

活 JA/SA 信号通路、促进防御性次生代谢物积

累以及改善植物营养分配策略，提高植物对害虫

的直接抗性；另一方面，通过调控植食者诱导植

物挥发物（HIPVs）释放、改变害虫行为特征及

增强天敌定向能力，提高自然天敌的控害效率

（Jaber and Ownley, 2017）。这种由植物抗性与

天敌捕食共同作用形成的双重生态压力，构成了

典型的上行-下行协同调控过程。 

从信息生态学角度来看，内生真菌实际上充

当了植物防御信息网络的放大器。其通过增强植

物对害虫侵害的感知能力，提高关键挥发信息的

产生，降低天敌搜寻目标寄主所需要的时间和能

量成本，从而提高天敌对目标害虫的搜索效率。

这种信息放大效应不仅强化了植物与天敌之间

的化学通讯，而且提高了农业生态系统中多营养

级信息传递的稳定性和可靠性。 

从生态学机制来看，内生真菌诱导的植物抗

性首先降低了害虫适合度，使害虫在发育、生长

和繁殖过程中承受持续的生理胁迫。受胁迫害虫

往往表现出取食量下降、发育历期延长、体重减

轻及运动能力减弱等亚致死效应（Russo et al., 

2021）。这些变化不仅直接抑制害虫种群增长，

而且提高了害虫暴露于捕食者和寄生蜂攻击的

概率。同时，内生真菌诱导植物释放更多具有吸

引作用的萜类、绿叶挥发物及芳香族化合物，增

强了天敌对受害植株的识别能力和定向搜索效

率，从而进一步提高捕食和寄生成功率（Guerrieri 

et al., 2002; Jaber and Araj, 2018）。因此，植物

抗性所产生的上行压力能够转化为促进天敌控

害的下行压力，形成跨营养级联动效应。而且双

重作用并非简单叠加，而是形成正反馈循环。随

着害虫种群受到植物防御和天敌捕食的持续抑

制，害虫对植物造成的损伤进一步降低，植物能



·1128· 应用昆虫学报 Chinese Journal of Applied Entomology 63 卷 

 

够将更多资源投入生长和防御体系维持；与此同

时，稳定的天敌种群又持续强化对害虫的自然控

制作用，从而实现植物抗性增强-害虫适合度下

降-天敌控害增强-害虫进一步减少的循环过程。

这种协同放大效应体现出明显的 1+1>2 特征，其

生态效益往往超过单独依赖植物抗性或天敌控

害所能达到的水平。在农业生态系统中，这种由

内生真菌驱动的协同机制不仅有助于降低害虫

暴发风险，还能够减少农药投入、促进生物多样

性保护并增强农田生态系统韧性。因此，构建基

于内生真菌的植物-害虫-天敌协同调控体系，有

望成为未来生态防控和可持续农业发展的重要

方向，为实现高效、稳定和环境友好的害虫管理

提供新的理论基础与技术路径。 

4  内生真菌与功能植物协同驱动

的多尺度生态调控 

前述研究表明，植物内生真菌能够通过增强

植物抗虫性和促进天敌控害功能，构建上行-下

行协同调控机制。然而，内生真菌的作用主要发

生于植株内部及其周围微环境，其调控效应更多

体现在植株尺度和田块尺度。相比之下，功能植

物通过为天敌提供花蜜、花粉、替代寄主（猎物）

以及栖息场所等资源，改善农田生境质量，维持

天敌种群持续存在和生态系统服务功能，其作用

范围通常扩展至田块边缘乃至景观尺度。因此，

内生真菌与功能植物分别代表农业生态系统中

植株内部调控和生境外部调控两种互补的生态

防控途径，共同构成多尺度生态调控体系。 

近 年 来 ， 随 着 生 态 工 程 （ Ecological 

engineering）和保护性生物防治（Conservation 

biological control）理论的发展，功能植物已成为

提升农业生态系统调控能力的重要生态基础设

施（Gurr et al., 2017; 戈峰等, 2025; 门兴元和戈

峰, 2025; Dong et al., 2026）。功能植物通常包括

蜜源植物、银行植物、覆盖植物和生境植物等类

型，其主要作用是为寄生蜂、捕食性昆虫和授粉

昆虫提供花粉、花蜜、替代寄主（猎物）以及越

冬和栖息场所，从而增强有益生物种群的存活能

力和持续控害功能（Landis et al., 2000; Parolin 

et al., 2012）。大量研究表明，在农田边缘或作

物行间配置功能植物，可显著提高瓢虫、草蛉、

食蚜蝇、蜘蛛及寄生蜂等天敌的种群密度和生物

多样性，增强对蚜虫、粉虱及鳞翅目害虫等重要

农业害虫的自然控制作用（Gurr et al., 2017; 戈

峰等, 2025; 门兴元和戈峰, 2025; Dong et al., 

2026）。 

从多营养级互作角度来看，内生真菌与功能

植物具有显著的生态互补性。内生真菌主要通过

激活 JA、SA 等防御信号途径、促进防御性次生

代谢物积累以及调节植食者诱导植物挥发物

（HIPVs）释放，增强植物对害虫的直接和间接

防御能力；功能植物则通过持续供给资源、优化

生境结构和提高景观连通性，维持和扩增天敌种

群，增强生态系统的下行调控能力。前者主要强

化害虫防控过程中的质量效应，后者主要强化天

敌资源维持的数量效应；前者侧重植株和田块尺

度的即时响应，后者侧重景观尺度的长期维持，

两者在作用机制和空间尺度上形成互补协同。 

在景观尺度上，由田埂植被、花带、覆盖作

物及半自然生境构成的生态网络，可为天敌提供

持续的资源补给和迁移通道，提高其在复杂农业

景观中的扩散能力和定殖成功率（Tscharntke 

et al., 2016）。当内生真菌增强植物抗虫性并提

高天敌对害虫的引诱能力时，功能植物则进一步

维持和放大天敌控害效应，使害虫种群同时受到

来自植物抗性的上行压力和来自天敌捕食寄生

的下行压力，形成跨营养级、跨空间尺度的协同

调控机制。功能植物的引入使内生真菌驱动的上

行-下行协同调控由植株尺度和田块尺度进一步

扩展至景观尺度，从而显著提高生态系统控害功

能的稳定性和持续性。 

因此，未来农业害虫生态防控的发展方向不

应局限于单一作物层面的抗虫改良，而应构建内

生真菌-作物-害虫-天敌-功能植物多维生态调控

网络，从而将植物微生物组调控、植物防御诱导、

天敌保护利用与景观生态设计有机整合，实现从

单一抗虫策略向多营养级、多尺度生态协同调控

的转变，为减少农药依赖、提升生态系统服务功
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能和促进农业可持续发展提供新的理论依据与

技术路径。 

5  应用前景与技术路径 

农业绿色转型和农药减量需求的不断提升，

内生真菌因兼具增强植物抗虫性、促进天敌控害

和改善作物生长等多重生态功能，正逐渐成为新

一代生物防治和生态调控技术的重要组成部分

（Jaber and Ownley, 2018; Vega, 2018）。近年来，

内生真菌的应用研究已从实验室机制解析逐步

拓展至田间生态工程实践，其技术路径主要集中

于种子包衣、生物工程菌株改良以及多措施集成

生态调控等方向。 

5.1  种子包衣技术 

种子包衣是内生真菌农业应用的重要途径

之一。通过将功能菌株包覆于种子表面，可在作

物萌发初期实现稳定定殖，提高田间应用效率。

该技术具有操作简便、成本低、对非靶标生物影

响小等优势，但仍面临菌株存活率、田间稳定性

及环境适应性等问题。 

5.2  微生物工程与菌株改良 

随着分子生物学、基因组学和合成生物学技

术的快速发展，内生真菌功能改良进入精准设计

阶段。近年来，CRISPR/Cas9 等基因编辑技术已

成功应用于多种丝状真菌的遗传改造，通过调控

次生代谢、生物碱合成、挥发物代谢以及环境适

应相关基因，可显著提升内生真菌的抗逆性、定

殖能力和生态调控效率（Nødvig et al., 2015）。

例如，通过增强 JA 诱导相关代谢途径或提高昆

虫毒素合成能力，可进一步强化内生真菌对害虫

的抑制作用；而通过调节挥发物代谢途径，则有

望增强植物对寄生蜂和捕食性天敌的吸引能力，

实现对多营养级互作过程的精准调控（Jaber and 

Araj, 2018）。与此同时，单一菌株往往难以满

足复杂农田生态系统对抗虫、促生和抗逆等多重

功能需求，因此构建合成菌群（Synthetic microbial 

communities）已成为当前研究热点。通过将具

有不同生态功能的真菌和细菌进行组合，可形成

稳定协同网络，实现病虫害抑制、养分吸收促进、

抗逆增强以及植物免疫激活等多种功能集成

（Compant et al., 2019）。这种单菌株向微生物

群落转变的技术路线被认为是未来农业微生物

制剂发展的重要方向。 

5.3  综合生态调控设计 

尽管内生真菌能够显著增强植物抗虫性和

天敌控害能力，但其生态效应仍受到农业景观结

构、栽培管理措施以及天敌资源状况等多种因素

影响。因此，未来害虫生态调控的发展方向应从

单一技术应用转向多层次综合治理体系构建（门

兴元和戈峰, 2025）。 

在田间尺度上，可将内生真菌接种与功能植

物配置相结合，通过种植功能植物，为寄生蜂、

瓢虫和草蛉等天敌提供持续资源支持，从而放大

内生真菌诱导的间接防御效应。在景观尺度上，

应通过优化农田布局、增加生态廊道和半自然生

境比例，提高天敌扩散能力和生态系统连通性，

增强区域尺度生物防治服务功能（Tscharntke 

et al., 2016）。此外，通过减少广谱杀虫剂使用、

优化施肥和灌溉制度以及实施精准农艺管理，可

有效降低人为干扰，维持内生真菌定殖稳定性和

天敌群落多样性。 

未来理想的生态调控体系应实现内生真菌

诱导抗性-功能植物维持天敌-景观生境提供资

源-农艺措施优化环境的多层次协同作用机制，

构建覆盖植物、害虫、天敌和微生物群落的综合

生态网络。该体系不仅能够充分发挥上行（植物

抗虫）与下行（天敌控害）协同放大效应，而且

有望显著降低农药依赖，提高农业生态系统韧性

和可持续生产能力，为未来绿色农业和生态防控

技术创新提供重要支撑。 

6  关键科学问题与未来方向 

尽管植物内生真菌在增强作物抗虫性和促

进天敌控害方面展现出巨大的应用潜力，但其生

态调控机制及田间应用基础仍存在诸多关键科

学问题亟待突破。首先，当前关于植物-内生真

菌-害虫三元互作的研究仍以现象描述为主，对
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于内生真菌如何重塑植物信号网络、代谢通路以

及害虫适应性响应的定量化认知仍然不足。尤其

是在不同生态条件下，JA、SA 及乙烯（ET）等

防御信号之间的交互作用，以及这些信号如何驱

动植物防御代谢与挥发物释放协同变化，尚缺乏

系统解析（Pieterse et al., 2014）。其次，内生真

菌在田间环境中的定殖稳定性和功能表达规律

仍是制约其产业化应用的重要瓶颈。温度、水分、

土壤养分状况、农业投入品使用以及宿主植物基

因型等因素均可能影响内生真菌的定殖效率和

生态功能表达，导致实验室条件下获得的控害效

果难以在复杂农田环境中稳定重现（Vidal and 

Jaber, 2015; Jaber and Ownley, 2017）。因此，未

来需要结合多组学技术和长期定位试验，系统评

估内生真菌的生态适应机制及其长期生态效应。

第三，随着植物微生物组研究的快速发展，人们

逐渐认识到单一菌株难以充分模拟自然微生物

群落功能。不同内生真菌之间以及内生真菌与根

际细菌、丛枝菌根真菌等微生物之间普遍存在协

同或拮抗作用，其对植物抗虫性和天敌控害功能

的综合影响尚不明确。未来应加强合成菌群

（Synthetic microbial communities）构建及群落

组装机制研究，开发兼具抗虫、促生和抗逆等多

重生态功能的新型微生物制剂（Compant et al., 

2019; Trivedi et al., 2020）。此外，功能植物与

内生真菌协同调控体系的兼容性及生态安全性

仍需深入评估。不同功能植物可能通过资源竞

争、化感作用或微生物组重塑影响内生真菌定殖

效果，而大规模释放特定功能菌株也可能对本地

微生物群落结构和非靶标生物产生潜在影响。因

此，在推广应用过程中需要建立完善的生态风险

评价体系，确保其生态安全性和可持续利用

（Barratt et al., 2018）。 

未来研究应进一步突破田块尺度研究局限，

从景观生态学和生态系统服务角度探讨内生真

菌调控效应的空间扩散机制及其与功能植物、生

境管理和天敌保护之间的协同关系。通过构建内

生真菌-作物-害虫-天敌-功能植物-景观多维生

态网络，实现从单一害虫治理向农业生态系统综

合管理的转变，为农业绿色发展和可持续病虫害

治理提供新的理论基础与技术路径。 

7  结论 

植物内生真菌作为连接植物、害虫与天敌的

重要生态纽带，能够通过重塑植物防御信号网

络、促进防御代谢物积累和调控植食者诱导挥发

物释放，协同增强作物抗虫性与天敌控害能力，

形成上行抗虫-下行控害的多营养级协同调控机

制。功能植物的引入进一步强化了天敌资源供给

与生态系统服务功能，使该调控效应由植株尺度

扩展至景观尺度。本文构建的内生真菌-作物-害

虫-天敌-功能植物多维生态调控框架，揭示了植

物微生物组参与农业害虫生态防控的新机制，为

整合植物抗性、生物防治和生境管理提供了新的

理论基础。未来应加强多营养级互作机制解析及

田间生态应用研究，推动内生真菌驱动的生态防

控技术创新与农业绿色发展。 
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