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丛枝菌根在植物修复重金属污染土壤中的作用
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摘要：丛枝菌根（$G4NMFN0@G ?DF/GGIAZ@3，$[）是自然界中分布最广的一类菌根，$[ 真菌能与陆地上绝大多数的高等植物共生，

常见于包括重金属污染土壤在内的各种生境中。在重金属污染条件下，$[ 真菌可以减轻重金属对植物的毒害，影响植物对重

金属的吸收和转运，在重金属污染土壤的植物修复中显示出极大的应用潜力。重点介绍了 $[ 真菌对植物重金属耐性的影响

及其在植物提取和植物稳定中的应用等方面的进展，讨论了未来研究所面临的任务和挑战。
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植物修复是近年发展起来的一种绿色的低成本的土壤修复技术，主要包括植物提取、植物稳定、植物挥发

等。虽然植物修复在重金属污染土壤的修复中显出示出良好的应用前景，但由于自身的局限，这一技术仍然

需要不断地发展和完善。丛枝菌根（9*,-0&-1"* !#&’**/+2"%，9:）广泛分布于各陆地生态系统中，对于维持植

物的多样性和生态系统的稳定有着重要的意义，不仅可以减少农药和化肥的施用量，减轻对环境的压力，而且

可以提高宿主植物抵御重金属毒害的能力、加快土壤中重金属元素的植物提取或植物稳定，因而在重金属污

染土壤的植物修复中受到越来越多的关注［<，=］。

人们认识菌根在重金属污染土壤中的作用并不是从丛枝菌根开始的。F*"51%# 等［?］<GH< 年在 I")-*% 上

报道石楠菌根降低植物对过量重金属 J- 和 K( 的吸收以后，人们对菌根与重金属的研究产生了浓厚的兴趣。

之后的研究涉及重金属污染下的菌根生理、生态、应用等多个方面［A］。=LL= 年 M"!"1 等［B］发现接种 9: 真菌

提高了污染土壤中大豆和小扁豆对 K( 和 I+ 的吸收，并提出了菌根修复（:#&’**/+2’*%!%5+")+’(）的概念。之

后，N/"(［C］提出利用香根草和 9: 真菌共同修复重金属污染土壤。因为菌根是植物与菌根真菌的共生体，菌

根修复只是植物;微生物联合修复的一种，菌根修复的核心仍是植物修复。针对重金属污染的植物修复说来，

可以利用土著的或外接的 9: 真菌，调节菌根化植物的生长和对重金属的吸收与转运，从而达到强化修复重

金属污染土壤的目的。本文重点介绍 9: 真菌对植物重金属耐性的影响及其在植物提取和植物稳定中的应

用等各方面的进展，并简单讨论未来研究所面临的任务和挑战。

)* 9: 真菌对重金属的耐性

9: 真菌广泛分布于各种重金属污染土壤中，无论是单一重金属污染还是复合污染，9: 真菌都可广泛存

在［D，H］。这同时也可以反映出 9: 真菌对重金属污染的毒害作用有一定的忍耐性，但由于 9: 真菌不能离体

培养，无法在灭菌培养基上对其耐重金属的真实能力进行评价。9: 真菌与植物分离的唯一阶段是孢子萌发

时期，许多鉴定 9: 真菌耐重金属污染的研究都是在此阶段进行的。将真菌孢子分别放在 J5 污染过的土壤

和浇含 J5 溶液的砂子中观察其萌发率，结果发现从金属污染的土壤中分离到的 !" #$%%&’& 的菌株 FOP CG
对 J5 的忍耐性比从非污染的土壤中分离到的 !" #$%%&’& 菌株 FOP<= 要强；与菌丝生长相比，重金属 J5 对孢

子萌发的抑制作用更大一些［G，<L］。

其他研究多是在共生条件下开展的。从长期施用污泥（含 K(，J5，J-，I+ 和 Q,）的土壤中分离到 C 种

9: 真菌生态型菌株，对重金属的耐性差异很大［D］。重金属处理对 !($#)% 0.7 RRR 孢子密度影响很大，这种真

菌生态型对土壤中逐渐增加的重金属显得很敏感，中等程度污染时 !($#)% 0.7 RRR 被其它菌种 （如 !"
*(’+$,-&)#）所取代，在污染程度高的土壤中几乎完全消失，事实上，在所有处理中 !" *(’+$,-&)# 保持相似的相

对密度，这表明 !" *(’+$,-&)# 耐受重金属的能力比其它 9: 真菌强［<<］。可见，不同 9: 真菌菌种或菌株对重

金属的耐受性表现不一。

某些极端环境会对不同生态型 9: 真菌有选择作用，而使 9: 真菌产生了适应性。在一个开采页岩油达

A" 的矿区土壤中，9: 真菌种群受含有很高可溶性金属盐类的废水的影响，A" 间发生了很大改变［<=］。长期生

长在重金属污染环境中的 9: 真菌也会产生适应性，因此从重金属污染土壤中获得的 9: 真菌一般对重金属

AGD S 生S 态S 学S 报 =D 卷S



的耐受性要强些［!，"#，"$］。来自重金属污染土壤中的 !" #$%%&’& 菌株对 %& 和 ’( 的耐受性比从未污染土壤分

离的菌株要强，其生长几乎不受 %& 的抑制，含 )#!* * +"%&（,-$）.土壤中的孢子比无污染土壤中的孢子更耐

%& 和 ’(，’( 污染土壤中的孢子更耐 ’(［")］。在 %&（"..# /* 0* +"）和 12（3!4 /* 0* +"）污染土壤中，菌根侵染

率可高达 )#5 ［"4］。生长在 ’( 污染土壤的野草莓（()’*’)+’ ,&%-’），有 6#5 的根被 !" #$%%&’& 侵染［"7］。在重

金属污染条件下，从 ’( 冶炼厂污染土壤中分离的孢子比对照更易萌发［"6］。在 89 污染土壤中的 8: 真菌对

89 具有抗性［"3］。

8: 真菌对重金属的耐受能力有可能随生存环境的改变而改变。从长期施用含 ’( 污泥的土壤中分离到

的一菌株对 %& 和 ’( 均有耐受性，仅在 %& 盐处理土壤一年后，就发现混合培养的真菌对 %& 的耐受力有所提

高［"!］。可见，8: 真菌易适应外界环境因子的改变，且同一菌种因来源不同而对重金属的抗性有差异，从而

可以通过筛选和驯化的方式提高 8: 真菌对重金属的耐受性。

跟其它生物体一样，8: 真菌可以通过“躲避机制”而在重金属胁迫条件下生存［.#］。此外，8: 真菌与重

金属的螯合作用可能是其解毒机制之一，8: 真菌在菌丝内有可能提供结合重金属的位点，使重金属积聚于

真菌体内。当土壤中的重金属达到毒害水平时，真菌细胞壁分泌的黏液和真菌组织中的聚磷酸、有机酸等均

能结合过量的重金属元素［$］。重金属在真菌和土壤界面上可能被吸附或螯合［."］，也可能是通过真菌表面的

吸附作用，或是外生菌丝分泌的多糖物质的结合作用使其毒性降低［..］。8: 真菌中具有半胱氨酸配位体，从

而对过量的 ’( 和 %& 起螯合作用［.$］，形成一类被称为“金属硫因”类结合物质［.)］。8: 真菌分泌的一种糖蛋

白;球囊霉素（*<=/><?(），也可以固持一定量的重金属，如 %@、12、%& 等［.4］，可能在 8: 真菌抵抗重金属毒害的

过程中起重要作用。

!" 8: 真菌对植物重金属耐性的影响

总的说来，在重金属胁迫条件下，8: 真菌可以在一定程度上保护宿主植物免受重金属毒害，提高植物对

重金属的耐性。一般而言，在重金属污染条件下，8: 真菌侵染降低了植物体内（尤其是地上部）金属浓度，从

而有利于植物生长［.7 A .!］。在中等 ’( 污染条件下，8: 真菌降低植物地上部 ’( 浓度，增加产量，从而对植物

起到保护作用［..，.3，$#］。有报道发现，8: 真菌同时提高植物的生物量和体内重金属浓度［4，$"，$.］。也有研究发

现，外界金属浓度高时，菌根植物增加了对金属的吸收，结果出现抑制植物生长的负作用［")，$$，$)］。还有报道

发现在重金属胁迫下 8: 真菌对植物生长没有影响［$4］。8: 真菌对植物的保护作用因 8: 真菌、植物、重金

属、土壤性状等因素而异。一般说来，8: 真菌可以通过直接作用和间接作用提高宿主植物对重金属毒害的

耐性［3］，影响植物的生长和对重金属的吸收及转运。

!B #" 8: 真菌的直接作用

8: 真菌可以通过菌丝对重金属的“过滤”作用避免重金属对植物组织造成伤害。通过能谱技术对元素

的定位分析结果表明，在 %& 污染土壤上被菌根侵染的蕨（./&)+0+1# ’21+3+41# CB ）的根系中，8: 真菌内部的

%&、D? 和 E> 等重金属元素的含量比植物根细胞内的高的多［$7］。大多数的 %& 位于真菌细胞质中，并且和含

有 F 与 , 的聚磷酸盐颗粒结合在一起，同时有 8<、GH、D? 和 E> 等元素的存在，菌丝内的聚磷酸盐可能与 %&、D?
和 E> 结合，减少重金属向植物体内运输。聚磷酸盐颗粒对潜在的毒害重金属的结合作用被称为“过滤”机

制［$7］。一些真菌在高 %& 时能形成一些磷酸结合蛋白、巯基金属结合蛋白，但还不清楚是否在所有重金属毒

害的情况下菌根化植物都能形成这些蛋白，这些蛋白的解毒作用尚需进一步研究。

有很多研究发现 8: 真菌抑制重金属从植物根向地上部的转运［$6 A )#］，这意味着 8: 真菌很可能通过螯

合作用、菌丝固持作用等抑制重金属的移动性。D@<<?= 等［$6］认为抑制 %& 从根转移到地上部是 8: 真菌提高

宿主耐性的机制之一。在根器官条件下研究发现 !" 3’#&33$%1# 根外菌丝对放射性金属元素 %9 可吸收、积累

并转运到植物根中［)"］。8: 真菌的根内组织可以积累 %9，同时减少其向菌根内的转运，并且 8: 真菌根内结

构可以诱导 %9 向木质部运输通道的下游调节［).］。

根外菌丝对重金属有较强的吸持能力，这些金属主要与细胞壁成分如几丁质、纤维素、纤维素衍生物、黑
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色素有关［!"］。另外，与其它微生物相比，#$ 真菌菌丝有较高的阳离子交换量和金属吸附能力［!!］，这同样有

助于耐受重金属。#$ 真菌的菌丝和孢子能吸附固持大量的金属，%&’( 等［!)］发现 !" #$%%&’& 菌体组织中的

*( 超过 +,-- ./ 0/ 1+，!" (&)%*+$)#& 中超过 2-- ./ 0/ 1+。不同菌种和菌株的根外菌丝对 %3 的吸附和积累能

力不同，与阳离子交换量直接有关，45$ 6 75$ 1 58#9 分析证明 %3 主要积累在菌丝壁的黏液层、细胞壁和菌

丝细胞质中［!2］。

!: !" #$ 真菌的间接作用

#$ 真菌对重金属的间接作用主要是通过影响宿主植物来实现的，其中的生理生化机制研究较为深入，

此外 #$ 真菌能调节宿主某些重金属吸收和转运基因的表达及重金属诱导蛋白的合成，分子水平的研究也已

经起步。

（+）#$ 真菌改善宿主植物的矿质营养状况

土壤中重金属元素的离子如 *(, ; 、%<, ; 、%3, ; 、=>, ; 、$(, ; 等都可以与磷酸根（?=@, 1
! 、?,=@

1
! ）发生反应

使土壤溶液中磷酸根的活度降低，造成植物吸 = 困难，而 #$ 真菌的主要功能之一就是改善宿主的矿质营养

状况，尤其是 = 素营养。如在 *( 污染条件下，#$ 真菌对三叶草 = 含量的影响没有受到土壤加 *( 水平提高

的影响，地上部 = 含量均增加了将近一倍，根系 = 含量增加了 , 倍多，但菌根植株地上部和根系中的 = 含量间

差异不大［!A］。在 %B 污染条件下，#$ 真菌提高向日葵对 %B 的耐性和积累量，在高 %B 浓度时菌根依赖性（生

物量）增加，= 营养也改善了［",］。在中等 *( 污染条件下，菌根抑制 *( 从根向地上部的转运，其机制包括菌根

结构对 *( 的固持作用以及降低根际重金属的移动性，改善植物 = 营养，提高植物对重金属的耐性［"C］。在 D
污染条件下接种 !" *,-)’)’.*/&% 改善三叶草 = 营养，促进植物生长，降低植物对 D 的积累［,E］。

（,）#$ 真菌改变根际环境的理化状况

接种 #$ 真菌可以对根系分泌物、根际 F?、微生物群落等产生作用，而影响重金属的移动性和生物有效

性［C］。与非菌根植物相比，接种 #$ 真菌后，能显著降低植物体内的 $( 含量，缓解 $( 的毒害［!C］，究其原因，

主要是菌根的形成改变了根系分泌物数量和组成，进而影响到 $( 氧化和 $( 还原细菌的群落组成，使 $( 的

有效性显著降低，从而使植物减少了对 $( 的吸收量而避免其毒害作用［!E G )+］。在重金属 %< 或 %3 胁迫条件

下，接种 #$ 真菌显著增加根际放线菌数量，根际细菌和真菌的数量与重金属种类、浓度和 #$ 真菌种类密切

相关，但没有显示出一定规律性［),］。在 *( 污染土壤中接种 !" #$%%&’& 没有影响红三叶生长，降低了植物体

内 *( 浓度和吸收量，同时发现菌根处理土壤 F? 比对照土壤高，土壤溶液中的 *( 浓度低，在施 *( 量大时尤

为显著［)"］。这意味着菌根可以通过改变根际 F? 或菌丝的固持作用降低植物对 *( 的吸收。

（"）#$ 真菌侵染改变植物根系形态

#$ 真菌的侵染使得宿主植物的根系生物量、根长等发生变化［)!，))］而影响植物对重金属的吸收和转移。

在 *(、%< 和 HI 污染的土壤上接种 #$ 真菌后，发现苜蓿体内重金属由根系向地上部的转移量增加，而在燕麦

体内重金属由根系向地上部的转移量明显降低，这可能是因为 #$ 真菌的侵染使苜蓿的根变短，而燕麦的根

长增加引起的；由于燕麦菌根植物根长的增加，使根细胞壁表面积也随之增大，从而对重金属的结合能力也增

强，这样就减少了重金属由根系向地上部的转移［))］。

（!）#$ 真菌调节某些基因的表达及重金属诱导蛋白的合成

在重金属胁迫条件下，菌根共生体可能会合成某种蛋白，与重金属螯合。在 *( 和 %< 污染条件下，" 种

#$ 真菌均降低植物地上部重金属浓度，提高根对重金属的吸收，抑制重金属向地上部转运，他们认为重金属

可与菌根中含有真菌蛋白配体的半胱氨酸形成复合体而滞留在根中［,"］。尽管生长在经 %3 处理过的石英砂

中的菌根化和非菌根玉米对 %3 的吸收没有差异，但其菌根体内半胱氨酸、!J谷氨酰半胱氨酸和谷胱甘肽有所

增加［)2］。在 %< 胁迫条件下接种 #$ 真菌显著减轻 %< 对敏感型豌豆的抑制作用，并通过二维凝胶电泳J液相

色谱技术证实菌根调节合成了 %< 诱导蛋白，认为这是菌根共生体对 %< 的解毒机制之一［)A］。在重金属胁迫

下，#$ 真菌侵染的西红柿与对照植物在某些基因的表达上表现出差异［)C］。在蒺藜状苜蓿 （0&.*/’1$
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!"#$%&!#’&）质膜上分离到 !" 转运子，不仅受到土壤中 !" 肥的增量调节，也受到菌根的减量调节［#$］。已经从

() *$!"&"&+*%,- 根外菌丝中分离出 !" 转运子 (*$!!".’，此基因对 !" 的分室化和保护 () *$!"&"&+*%,- 抵抗 !" 胁

迫有关［%&］。这些研究说明重金属胁迫条件下菌根可能会调节某些与忍耐、运输和吸收重金属有关的基因的

表达，从而影响宿主对重金属的耐性、运输和累积。

!" ’( 真菌在植物修复中的应用

在重金属胁迫条件下，’( 真菌对植物重金属吸收和转运的影响报道很不一致，接种 ’( 真菌可以增

加［#，)*，%+ , %)］，或降低［-.，#)，%*，%#］，或没有影响［--，#%］植物体内的重金属含量。’( 真菌对重金属从根向地上部转

运的影响也是不一致的，有的报道促进了向地上部的转移［%%，%.］，有的则是抑制转移［). , *&］。’( 真菌的不同效

应决定了 ’( 真菌可以应用于不同的植物修复技术中。

!/ #" ’( 真菌在植物提取中的应用

对于重金属污染的农田土壤来说，利用植物提取除去多余的重金属从而避免通过食物链危害人体，这可

能是个不错的选择，但植物提取成功与否主要取决于植物体内重金属含量的高低和植物生物量的大小。对于

植物提取，’( 真菌可以在以下几个发挥作用：（+）’( 真菌可以促进植物生长，增加植物生物量尤其是地上

部生物量；（-）’( 真菌可能提高植物体内尤其是地上部分某些重金属的浓度，或者降低地上部分重金属浓

度，而此时 ’( 真菌所增加的生物量往往抵消了这一负作用，从而使重金属吸收量增加；（)）对于重金属耐性

差（如高生物量作物）而污染严重的土壤来说，提高植物的存活率也是 ’( 真菌的一个重要作用。有很多研

究报道了 ’( 真菌在植物提取中的作用。大麻（/&$$&0*- -&!*1&）是一种生长快且生物量大的植物，虽不是超

积累植物，但对重金属耐性强，可在根中累积重金属，接种 () 23--,&, 可以促进重金属从大麻的根部向地上部

转运，这对于大麻在植物提取重金属中的应用有重要意义［%%］。菌根化的向日葵也能比对照植株积累更多的

01［%2］。接种 ’( 真菌可以提高柳树对重金属的提取量［%$］。对于超积累植物的植物提取来说，’( 真菌也能

发挥重要作用。接种 ’( 真菌提高 34 超积累植物 4) %3++** 地上部生物量和 34 浓度，并与不同 ’( 真菌的耐

性和植物5真菌共生特性有关［.&］。接种 ’( 真菌提高了蜈蚣草地上部生物量，降低了地上部 ’6 浓度，但蜈蚣

草地上部对 ’6 的吸收量增加了，其原因可能是 ’( 真菌使宿主 7 营养得到改善，根际 89 升高，影响了蜈蚣

草对 ’6 的吸收和运输［.+］。但在另外的研究中，在 ’6 污染条件下，’( 真菌同时提高蜈蚣草地上部的生物量

和 ’6 浓度，从而显著增加了 ’6 的提取量［)+，.-］。此外 ’( 真菌与其它一些细菌、腐生真菌可以在植物提取中

发挥协同作用。’( 真菌和康氏木霉双接种提高了桉树地上部的生物量和对 0:、7; 的吸收量［.)，.*］。在 7; 胁

迫下，短芽孢杆菌属的细菌（4",1*0&%*’’#- ’）促进三叶草生长和结瘤及菌根侵染，改善 3、7 营养，降低了植物

根中 7; 的含量，并与 ’( 真菌具有协同作用；当土壤中施 7; 水平高时，双接种提高地上部 7; 浓度［.#］。

!/ $" ’( 真菌在植物稳定中的应用

而对于矿区污染土壤和放射性污染土壤的修复来说，植物稳定则更具有优势，而 ’( 真菌多可以通过球

囊霉素的螯合作用和菌丝的固持作用等钝化重金属、抑制有毒重金属向植物地上部分转移，防止其进入地下

水或食物链。’( 真菌可以侵染用于植物稳定 !" 的紫羊茅和长叶车前（5’&$!&63 ’&$%,3’&!&），并有多种 ’(
真菌可以提高植物在污染土壤中的存活率，但不同来源的菌株效应不同，从工业废矿分离的 () %’&"3*+,#2 效

果最好［.%］。这意味着 ’( 真菌可在 !" 污染土壤的植被恢复和植物稳定中发挥作用。在 < 污染条件下，接种

’( 真菌可以增加大麦、蒺藜状苜蓿根中 < 浓度，减少 < 向地上部分的分配［..，.2］。在 < 和 ’6 污染的土壤中，

菌根侵染抑制蜈蚣草的生长，尤其是在生长早期，对植物体内 ’6 浓度没有影响，但增加根中 < 的浓度和吸收

量［.$］，这 对 于 植 物 稳 定 < 尾 矿 和 废 水 排 放 土 壤 中 的 < 有 一 定 作 用。在 根 器 官 培 养 条 件 下 研 究 发 现

() ’&2,’’3-#2的根外菌丝可吸收、积累并转运放射性金属元素+).06 到植物根中，但无法确定菌根中的+). 06 是

滞留在菌根结构（根内菌丝、泡囊、丛枝）还是转移到根细胞内［*+］。=>?@4A414 等［2&］发现 ’( 真菌根外菌丝可以

固持-))<。’( 真菌的根内组织可以积累 06，同时减少其向菌根内的转运［*-］。:B CD>ED46 等［2+］认为在放射性

污染土壤的植物稳定过程中可以应用菌根真菌。
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事实上，污染土壤中广泛存在着抗重金属的 !" 真菌，其中大多数可以缓解重金属对植物的毒害，应用于

植物修复。但 !" 真菌对重金属的作用受到宿主植物和土壤性状等诸多因素的影响，另外不同 !" 真菌在侵

染能力、菌丝的生长及 # 运输效率方面都存在差异，在应用 !" 真菌时应考虑 !" 真菌的种类和生物学特性

的差异对重金属抗性的影响。

!" 任务与挑战

植物修复研究和菌根研究在各自领域还有待更大的突破，距离大面积应用尚有较大距离，还有很多问题

尚未解决。（$）丛枝菌根的修复机理研究还不很清楚，尤其是要利用分子生物学技术开展分子水平的研究。

!" 真菌如何影响植物对重金属的吸收或运输、迁移或积累等过程？这些过程最终可能体现在植物或菌根内

相关基因的表达上，!" 真菌很可能参与调控这些基因的表达，但目前相关研究还不多，也不够深入。（%）!"
真菌与其它有益微生物之间相互作用也要深入研究，多种微生物复合作用于植物修复时，哪些参与改变了重

金属的有效性？哪些参与改善了植物营养状况？是“各负其责”，还是“分工合作”？有必要深入研究它们间

的相互关系。（&）!" 真菌等微生物在与化学螯合剂等修复增效剂复合施用时要考虑到增效剂的施用量。一

般说来，微生物对重金属有脱毒作用，而螯合剂则增加重金属的毒性，如何优选螯合剂并协调二者间的关系，

使它们能发挥出最佳效果？这是很重要的课题。（’）在筛选高效 !" 真菌和其它有益微生物菌种时，要针对

植物的生物学特性，如植物能否固氮，菌根依赖性的强弱，对重金属胁迫的耐性等等，还要考虑到重金属的毒

性和污染水平。（(）污染土壤中不同 !" 真菌属间、种间和种内对重金属的耐受性存在差异。在许多重金属

与 !" 真菌相互作用的试验中仅考虑了一株或几株菌株，而实际上土壤中分布着众多不同种属的 !" 真菌，

强化土著 !" 真菌群落可能会对菌根修复更有效。（)）温室盆栽试验条件和大田试验条件有很大差异，盆栽

试验的结果需要经过大田试验验证才能确认各种调控措施是否有效。（*）现在很多土壤的污染情况非常复

杂，有多种重金属复合污染，也有无机物有机物复合污染，未来生物修复可能要向复合污染修复方向发展，这

时综合利用 !" 真菌等微生物及化学螯合剂等多种修复强化措施就显得尤为重要。

尽管面临很多挑战，但丛枝菌根与植物修复的研究也存在很多机遇。首先，在环保意识和可持续发展思

想被普遍接受的今天，生物修复技术越来越得到人们的认可。植物修复技术的环保作用明显，不易造成再次

污染，生态风险小，且应用简便，经济实惠，有着很大的发展空间。其次，!" 真菌资源丰富、数量庞大，而且生

物学特性各异，分布于包括重金属污染土壤在内的各种逆境环境中，这为筛选优良菌种提供了可能。另外分

子生物学技术的发展也为构建高效修复污染土壤的基因工程菌和转基因植物提供了可能，原先不能被 !" 真

菌侵染的植物在改造后也有可能与 !" 真菌高效共生。总之，丛枝菌根在植物修复重金属污染土壤中的研究

值得更多的关注，将取得更大的发展。
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