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封面图说: 岳阳附近的水源涵养林及水系鸟瞰———水源涵养林对于调节径流,减缓水、旱灾害,合理开发利用水资源具有重要

的生态意义。 洞庭湖为我国第二大淡水湖,南纳湘、资、沅、澧四水,北由岳阳城陵矶注入长江,是长江上最重要的水

量调节湖泊。 因此,湖周的水源涵养林建设对于恢复洞庭湖调节长江中游地区洪水的功能,加强湖区生物多样性的

保护是最为重要的举措之一。 对现有防护林采取人为干扰的调控措施,改善林分空间结构,将有利于促进森林生态

系统的正向演替,为最大程度恢复洞庭湖水源林生态功能和健康经营提供重要支撑。

彩图及图说提供: 陈建伟教授摇 北京林业大学摇 E鄄mail: cites. chenjw@ 163. com
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AM 真菌对重金属污染土壤生物修复的应用与机理

罗巧玉, 王晓娟, 林双双, 李媛媛, 孙摇 莉,金摇 樑*

(兰州大学草地农业生态系统国家重点实验室, 草地农业科技学院,兰州摇 730020)

摘要:土壤重金属污染威胁人类健康和整个生态系统,而高效、低耗、安全的生物修复技术显示出了极大的应用潜力,特别是利

用植物鄄微生物共生体增强生物修复效应的应用。 丛枝菌根(Arbuscular Mycorrhizae,AM)真菌是一类广泛分布于土壤生态系统

中的有益微生物,能与 90%以上的陆生高等植物形成共生体。 研究发现,AM 真菌能够增强宿主植物对土壤中重金属胁迫的耐

受性。 当前,利用 AM 真菌开展重金属污染土壤的生物修复已经引起环境学家和生态学家的广泛关注。 基于此,围绕 AM 真菌

在重金属污染土壤生物修复作用中的最新研究进展,从物理性防御体系的形成、对植物生理代谢的调控、生化拮抗物质的产生、
基因表达的调控等角度探究 AM 真菌在重金属污染土壤生物修复中的作用机理,以期为利用 AM 真菌开展重金属污染的生物

修复提供理论依据,并对本领域未来的发展和应用前景进行了展望。
关键词:丛枝菌根真菌;重金属;生物修复;胁迫

Mechanism and application of bioremediation to heavy metal polluted soil using
arbuscular mycorrhizal fungi
LUO Qiaoyu, WANG Xiaojuan, LIN Shuangshuang, LI Yuanyuan, SUN Li, JIN Liang*

State Key Laboratory of Grassland Agro鄄Ecosystem, School of Pastoral Agriculture Science and Technology, Lanzhou University, Lanzhou 730020, China

Abstract: Heavy鄄metal pollution in soil is a major threat to human health and the whole ecosystem, while bioremediation
has become a promising option to recover the contaminated soils for its effective, non鄄intrusive and inexpensive. In
particular, the application of symbiotic micro鄄organisms such as mycorrhizal fungi to enhance bioremediation efficiency has
been paid more and more attention. Arbuscular mycorrhizal (AM) fungi are one of the widely spread micro鄄organisms,
which could form symbionts with most of the vascular plants in natural or artificial ecosystem. It has demonstrated that AM
symbionts could increase the stressed ability of host plants in heavy metal polluted soil. Nowadays, using bioremediation
methods to recovery heavy metal polluted soils with AM fungi has been one of the hotspots in environmental and ecological
science. In order to review the physiological and molecular mechanism of heavy metals tolerance induced by AM fungi, four
strategies were discussed in this paper: 1) the physical defense system formation, 2 ) the regulation to physiological
metabolism of plants, 3) the production of biochemical antagonist material and 4) the regulation of gene expression. On the
basis of this, this paper indicated that the possibility of using the system of AM鄄soil microbiology鄄host plant for remediation
of heavy metals polluted soil in the future. For this purpose, to enhance the studies below would be necessary: 1 )
molecular mechanisms that AM fungi regulate heavy metal uptake and translocation; 2) phytoremediation of polymetal鄄
contaminated soils through selection of heavy metal tolerant AM fungi strains by genetic engineering; 3) the combination of
other remediation techniques and AM鄄assisted bioremediation.
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随着化肥、农药的大量施用和工业的迅速发展,土壤污染日益严重[1]。 土壤中许多污染物如重金属不能

被土壤微生物分解,只能在环境中迁移、转化,并不断积累。 当环境中重金属浓度达到一定限度时就会对土

壤—植物系统产生毒害效应,进而通过食物链危害人类的生命健康。 因此,土壤污染已成为全球关注的重大

环境问题之一,重金属污染土壤的修复治理已经成为环境科学和生态学研究的热点与难点之一。
生物修复是近年来国际上兴起的一项具有广阔应用前景的治理污染土壤的全新技术,是指在一定条件下

利用植物、动物和微生物吸收、降解、转化土壤和水体中的污染物,使环境中的污染物浓度降低到可接受的水

平[2]。 因生物修复具有高效低耗、方便简洁、保持水土和美化环境等诸多优点,已经引起土壤学家、植物学家

和环境科学家的广泛关注。
丛枝菌根(Arbuscular Mycorrhizae,AM)是土壤生态系统中一种同时具有植物根系和微生物特性的互惠共

生体[3]。 AM 真菌能与地球上 90%以上的陆生维管植物根系建立共生关系,形成“菌根冶结构。 菌根共生体

的形成能促进宿主植物对土壤中 P、N、K、Zn、Fe、Cu、Ca 等矿质元素的吸收,改善植物营养状况,提高植物产

量,改进产品品质[4],并可提高干旱、盐渍胁迫生境中植物根系对水分的利用效率[5鄄6]。 研究表明,AM 真菌能

够显著提高宿主植物在重金属污染土壤中的耐受能力[7鄄10]。 长期生长于胁迫环境中的植物经过一段时间的

适应,会逐渐具备耐受胁迫的能力,这种能力对植物的生长发育起着非常重要的作用,AM 真菌能够促进宿主

植物提高对重金属胁迫的耐受性,减轻重金属对植物生长造成的危害。 因而,研究利用 AM 真菌提高植物对

重金属胁迫的耐受性,以及利用 AM 真菌优化重金属污染土壤的生物修复具有重要的理论和应用价值。 基于

此,本文就近年来国内外有关 AM 真菌与生物修复之间的相互关系,以及 AM 真菌与宿主植物对重金属胁迫

的耐受机制进行综述,同时对 AM 真菌在生物修复中未来的应用前景进行展望。
1摇 AM 真菌对宿主植物耐受重金属胁迫的影响

1981 年 Bradley 等[11]在《Nature》上首次报道了外生菌根真菌能够降低植物对过量 Cu 和 Zn 的吸收,以此

为起点,目前有关菌根真菌对重金属污染修复及其对宿主植物耐受性的研究日益增多,其中以 AM 真菌的研

究最多。 在重金属污染条件下,AM 真菌能够帮助宿主植物减少对重金属的吸收来避免伤害,或是通过促进

宿主植物提高对重金属的耐受性来适应重金属的胁迫[12鄄13]。 AM 真菌与重金属污染的研究涉及重金属污染

条件下的菌根生理、生态、细胞、分子等多个方面。 研究发现,在重金属胁迫条件下,AM 真菌侵染宿主植物后

能够降低植株体内(尤其是地上部分)重金属的含量,从而有利于植株的正常生长。 S覥omka 等[12] 发现 AM 真

菌能够帮助三色堇(Viola tricolor)降低对重金属的吸收从而保护植株的组织和器官。 Lins 等[14]也发现接种幼

套球囊霉(Glomus etunicatum )的银合欢(Leucaena leucocephala)植株地上部分 Cu 含量比不接种处理低。 长喙

田菁(Sesbania rostrata)、田菁(Sesbania cannabina)和紫花苜蓿(Medicago sativa)接种 AM 真菌后,根中 Cu、Zn、
Pb 和 Cd 的含量相比地上部分显著提高[15]。 菌根化的香根草(Vetiveria zizanioides)体内重金属含量也明显降

低[16]。 以上结果说明 AM 真菌对重金属进行了固定、隔离,减少了重金属向地上部分的转移。
另一方面,也有研究发现,在重金属污染条件下,AM 真菌侵染宿主植物后不会减少植株对重金属的吸

收,但是能够提高植株对重金属的耐受性,从而帮助植物在较高浓度重金属水平下存活。 通过对不同植物与

重金属的研究发现,接种 AM 真菌能够促进植物的形态建成,增加对 Zn[17]、Pb[13, 18]、Cu[19]、As[20] 和 Cd[21] 等

重金属胁迫的耐受性。 Jamal 等[22]对重金属污染土壤上的大豆(Glycine max)和小扁豆(Lens culinaris)进行研

究,发现接种 AM 真菌能提高这两种植物对 Zn 和 Ni 的吸收,并因此提出了菌根修复(Mycorrhizoremediation)
的概念。 接种明球囊霉(Glomus clarum)、珠状巨孢囊霉(Gigaspora margarita)、无梗囊霉(Acaulospora sp. )的
混合接种物有利于阿拉比卡豆(Coffea arabica)在高浓度 Cu、Zn 环境中的生存,同时促进了植株对 Cu 和 Zn 的

吸收[19]。 龙葵(Solanum nigrum)接种近明球囊霉(Glomus claroideum)后,龙葵根、茎、叶中 Zn 的积累量分别

9983摇 13 期 摇 摇 摇 罗巧玉摇 等:AM 真菌对重金属污染土壤生物修复的应用与机理 摇
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增加了 58% 、44%和 120% ;接种根内球囊霉(Glomus intraradices)后,龙葵根、茎、叶中 Zn 的积累量分别增加

了 54% 、39%和 122% [23]。 通过分室培养技术发现,蜈蚣草(Pteris vittata) 植株接种摩西球囊霉(Glomus
mosseae)后,植株叶和根中 As 含量显著增加[24]。 Leung 等人[25] 也发现土著 AM 真菌能够帮助蜈蚣草(Pteris
vittata)增加对 P 的吸收,维持正常的生长,并促进植株对 As 的吸收。 接种幼套球囊霉(Glomus etunicatum )的
洋刀豆(Canavalia ensiformis)植株组织中 Zn 含量增加,生物量增加,根瘤数增加[26]。 AM 真菌通过直接刺激

宿主植物提高对重金属胁迫的耐受性,或通过促进宿主植物生长、增加其生物量,减少体内重金属的浓度,以
此来适应重金属胁迫环境。

还有部分研究发现,在重金属毒害条件下,AM 真菌对植株的生长及重金属的吸收量没有显著影响。
Jankong 和 Visoottiviseth[27]报道,接种摩西球囊霉(Glomus mosseae)、根内球囊霉(Glomus intraradices)和幼套球

囊霉(Glomus etunicatum)的混合菌剂不会影响超累积植物粉叶蕨(Pityrogramma calomelanos)和非超累积植物

万寿菊(Tagetes erecta)的生长及对 As 的吸收量。 同时,在外界重金属浓度高时,AM 真菌抑制宿主植物生长

产生负效应,如 Chen 等[28]研究发现,蜈蚣草(Pteris vittata)接种 AM 真菌后植株生长受到抑制,且对植物组织

中 As 浓度没有影响。
AM 真菌对植物的保护作用因 AM 真菌种类、宿主植物生理生化特性、重金属种类、重金属离子形式和浓

度、生长基质(pH、氧化还原状况、质地、有机质含量、根系分泌物、根际微生物和根际矿物质等)及外界环境条

件等因素而异。 总的来说,AM 真菌不仅自身具有耐受重金属毒害的能力,而且可以通过直接作用或间接作

用影响宿主植物的生长、重金属的吸收及转运,提高宿主植物对重金属毒害的耐受性。
2摇 AM 真菌生物修复重金属污染土壤的机理

AM 真菌能够在一定程度上提高宿主植物对重金属毒害的耐受性,分析其相关的机理主要包括形成物理

防御体系、调控植物的生理代谢活动、产生生化拮抗物质和调控相关抗性基因表达等方法。
2. 1摇 形成物理性防御体系

AM 真菌菌丝体表面重金属离子交换作用及鳌合物的形成[29],真菌细胞壁组分如几丁质等对重金属的

钝化固定[30],真菌体内有机酸根离子或无机酸根离子与重金属形成沉淀[31] 等作用,均可使土壤中的重金属

固化,移动性减弱,从而有效降低重金属对宿主植物的毒害性(图 1)。 研究表明,菌根化玉米(Zea mays)籽苗

中 Pb 主要存在于菌丝细胞壁、菌丝内腔细胞膜、菌丝内腔和液泡内腔膜,因此植株体内 Pb 含量减少,缓解了

Pb 对玉米幼苗的毒害作用[13]。
AM 真菌菌丝外表面是限制重金属进入菌丝的第一道屏障。 菌丝体对重金属具有很强的生物吸附潜力,

而且对不同金属元素表现出不同的吸附特异性。 菌丝体的这种特异性吸附对重金属离子进入宿主植物具有

“过滤效应冶,可以避免过量重金属离子进入植物根系,保证矿质元素吸收的平衡,提高宿主植物对重金属的

综合耐受性。 陈保冬等[32]应用玻璃珠分室培养系统,研究了离体真菌菌丝体对 Cd、Mn、Zn 等金属离子的吸

附特征,发现真菌菌丝体对各金属离子的吸附能力显著,可分别吸附相当于自身干物质重 13. 3%的 Cd、1. 6%
的 Mn 和 2. 8%的 Zn。

AM 真菌细胞壁及原生质膜是降低重金属离子毒害的第二道屏障(图 1)。 菌根细胞壁及原生质膜组分

如黑色素、几丁质、纤维素及其衍生物均能与重金属结合,其中几丁质可以结合 90%的外源重金属。 在重金

属污染环境中,AM 真菌能够把重金属固定到根内或根外菌丝细胞壁和原生质膜中,以减缓重金属的危害

效应[33]。
AM 真菌体内所有能够与重金属形成晶体或沉淀的物质是解除重金属毒性的第三道屏障(图 1)。 当土

壤中的重金属达到毒害水平时,真菌组织中的聚磷酸、有机酸和真菌细胞壁分泌的粘液等均能结合过量的重

金属元素,减少重金属向地上部的转移而达到解毒作用。 研究发现,AM 真菌在菌丝体内可能通过提供结合

重金属的位点,将重金属区域化至菌根细胞内,对豌豆(Pisum sativum)接种 AM 真菌能激活用于编码多种植

物螯合肽合成酶的基因[34]。 过量重金属环境中菌根依赖性植物可以把 Cu 积累在菌丝体内,以此来抑制污染
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物向地上部分的转移[19]。 AM 真菌菌丝体内积累的 Cd 含量是植株根系中的 10—20 倍,从而可以有效的缓解

Cd 对植物的毒害作用[35]。

图 1摇 AM 真菌鄄植物共生体对重金属进行生物修复的作用机制示意图

Fig. 1摇 Schematic diagram of heavy metal detoxification mechanisms in arbuscular mycorrhizal fungi symbiosis with plants

淤 植物根系 / 菌根分泌的螯合物与重金属产生絮凝作用;于 植物根系 / 菌根表面(即细胞壁)对重金属的吸附作用;盂 植物根系 / 菌根细胞

壁对重金属的屏障作用;榆 进入细胞壁的重金属被固定在原生质膜上;虞 植物根系 / 菌根细胞膜上的运输体将重金属选择性吸收到细胞

内;愚 AM 真菌菌丝中的重金属运输体;舆 AM 真菌上的膜转运蛋白通过主动 / 被动运输将重金属运输到植物细胞内;余 重金属离子与细胞

基质中的聚磷酸、蛋白质、氨基酸、有机 / 无机螯合剂形成沉淀;俞 将重金属区域化到细胞液泡中;逾 将细胞内的重金属通过代谢作用主动

排出;訛輥輯 重金属向植物地上部分转移并积累

2. 2摇 调控植物的生理代谢活动

2. 2. 1摇 改善宿主植物营养状况

接种 AM 真菌能够改善植物磷元素吸收和矿质营养的结论是毋庸置疑的。 土壤中 AM 真菌菌丝体相互

交错形成的庞大菌丝网,不仅扩大了根系对营养元素和水分的吸收范围,而且对不同植物间的养分和水分进

行再分配,使宿主植物在一定程度上获得了另一条有效的养分、水分传输途径[36]。 研究表明,在重金属胁迫

条件下,接种 AM 真菌能够增强植物对营养元素和水分的吸收,增强叶片的光合作用,促进植物生长,提高植

株生物量[37]。 生长于 Zn、Cu 污染土壤中的阿拉比卡豆(Coffea arabica)接种菌根后体内 P、K、S、Mn、Ca、Mg
等元素含量升高[19]。 Cu2+、Mn2+、Cd2+、Zn2+、Pb2+等重金属离子都可与磷酸根(HPO2

4、H2PO
-
4 )发生反应,使土

壤溶液中磷酸根的有效性降低,造成植物吸 P 困难,而菌根植物可利用地下庞大的菌丝体网络改善对 P 元素

的吸收。 de Andrade 等[21]证实重金属污染土壤中 AM 真菌在改善宿主植物 P 元素的吸收中作用显著。
AM 真菌能够增加宿主植物体内叶绿素含量、改善叶片气孔传导率和蒸腾速率,进而提高植物净光合速

率。 AM 真菌能够通过改变植物内源激素,尤其是细胞分裂素的含量,来影响气孔开度[38]。 对生长于 Pb 污

染土壤上的香根草(Chrysopogon zizanioides)接种摩西球囊霉(Glomus mosseae)能够显著增加植株体内叶绿素

和小分子物质硫醇的含量,使光合作用增强,植物生物量提高[39]。
2. 2. 2摇 改变植物根系形态

AM 真菌的侵染能够增强根系细胞壁的木质化,使宿主植物根尖表皮加厚、细胞层数增多,促进根系的生

长、分枝,改变根系形态结构,从而影响重金属进入根系的进程(图 1),如菌根化的牧豆树(Prosopis juliflora)
根长可以增加 44%—76% [40]。 高浓度 Cu(150mg / kg)污染土壤中,接种菌根后玉米(Zea mays)根系的生物

量和根长均显著增高,其根系生物量可以提高 108. 14% ,根长增加 58. 18% [41]。 蚕豆(Vicia faba)接种摩西球

囊霉(Glomus mosseae)促进根系生长,且根长增加幅度在 145% 以上,显著影响植株对重金属的吸收和转

移[42]。 陈保冬等[32]发现 AM 真菌侵染能够在一定程度上改变根系的生物吸附特性,增强根系固持重金属的

能力,使重金属在宿主植物器官水平上的“区隔化冶得到强化。
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2. 2. 3摇 改变根际环境的理化状况

AM 真菌使宿主植物根际土壤 pH 和氧化还原电位(Eh)、根系分泌物、根际微生物群落结构等发生变化,
从而影响重金属的移动性和生物有效性,增强宿主植物对重金属胁迫的抗性(图 1)。 接种苏格兰球囊霉

(Glomus caledonium)的玉米(Zea mays)根系土壤 pH 值显著升高,而生物有效态 Cu 浓度显著降低[41]。 根际

微生物大大促进植物根系分泌物的释放,反之,根系分泌物也为根际微生物提供能源和光合产物。 对生长于

重金属污染土壤上的牧豆树(Prosopis juliflora)根系土壤细菌和菌根的小亚基 RNA 进行变性梯度凝胶电泳

(DGGE)分析发现,接种 AM 真菌能够改变牧豆树根际微生物的群落结构,增加细菌、AM 真菌等的生物多样

性[40]。 根际和根面的微生物细胞壁或孢外粘质对重金属具有一定的吸附作用。 有毒重金属被贮存在微生物

细胞的不同部位或被结合到胞外基质中,通过代谢将这些离子沉淀或螯合,从而避免过量重金属进入植物体。
研究表明,菌根能显著提高宿主植物根际 Mn鄄氧化细菌数量,抑制 Mn鄄还原细菌的生成[43]。 菌根际 Mn鄄

还原细菌数量减少或 Mn鄄氧化细菌数量增加,导致对 Mn 的还原能力降低,减少植物对 Mn 的吸收,缓解 Mn 对

植物的毒害作用。 但 2007 年 Nogueira 等人[44]研究发现,污染土壤上接种了幼套球囊霉(Glomus etunicatum)
和大果球囊霉(Glomus macrocarpum)的菌根圈中 Mn鄄还原细菌数分别是低 P(30mg / kg)且不接 AM 真菌处理

土壤中的 45 倍和 30 倍。 相反,接种 AM 真菌的植株菌根根围中 Mn鄄氧化烃类细菌数量比不接种 AM 真菌的

植株根际中减少 45% 。 菌根根际或非菌根根际中 Mn鄄还原细菌与 Mn鄄氧化细菌的平衡受到土壤、AM 真菌、宿
主植物特性的综合影响,因此菌根根际或非菌根根际中 Mn鄄还原细菌与 Mn鄄氧化细菌的平衡尚需进一步

研究。
2. 3摇 产生生化拮抗物质

2. 3. 1摇 次生代谢物质的合成

接种 AM 真菌会导致宿主植物生理代谢的调节和次生代谢产物的变化。 AM 真菌的根内菌丝和根外菌

丝表面能够产生球囊霉素、有机酸、多胺等多种化学物质。 重金属污染环境中的 AM 真菌能够分泌胞外化合

物球囊霉素,球囊霉属能够与 Cu、Cd、Pb 和 Zn 等重金属发生络合反应,帮助宿主植物减少对重金属的吸

收[45鄄46](图 1)。 在含有高浓度 Cu 和 Zn 的尾矿土壤中,菌根植物根际球囊霉素相关蛋白(GRSP)含量增多,
同时螯合态的 Cu 和 Zn 含量也增加[47]。 GRSP 对不同的重金属具有不同的固持能力,而且在相同条件下可

能会优先固定某些重金属元素。 含 Pb、Zn 的重污染土壤上,GRSP 固定 Pb 的量与基质中总 Pb 浓度具有显著

的正相关性,但与基质中 Zn 浓度具有负相关性,证明 GRSP 优先固定土壤中的 Pb[46]。 土壤中 GRSP 的含量

与土壤有机碳(SOC)存在正相关性[46, 48],而 SOC 又可固定土壤中的重金属,减少宿主植物根际有效态重金

属的浓度。 Gadkar 和 Rillig[49]发现,球囊霉素和热休克蛋白 60 之间具有很高的同源性,热休克蛋白 60 是一

种逆境蛋白,高浓度重金属胁迫下球囊霉素和热休克蛋白 60 的超表达已经引起广泛关注。 污染土壤上的银

白杨(Populus alba)克隆株接种 AM 真菌后植株叶片中共轭多胺的含量增加[50],这些轭化物主要是苯胺,它是

多胺的共价键与羟基肉桂酸的产物,类似于金属螯合剂或抗氧化剂,能够对重金属污染环境中的宿主植物起

到保护作用。
2. 3. 2摇 影响防御酶活性、调节重金属诱导蛋白的合成

重金属胁迫条件下,进入植物细胞的金属离子能够通过氧化还原反应诱导植物体内产生响应,生成自由

基,进而导致细胞产生氧化损伤。 保护宿主植物免受重金属诱导产生的氧化胁迫是菌根共生体蛋白质保护宿

主植物的主要机理之一[7, 51](图 1)。
菌根共生体可以通过影响宿主植物体内某些酶或激素的活性,进而启动抗氧化系统;或合成某种应激蛋

白或植物络合素,以此与重金属螯合,进而抵御宿主植物体内的氧化反应。 重金属(Cu、Zn、Pb、Cd)复合污染

土壤上,蚕豆(Vicia faba)接种摩西球囊霉(Glomus mosseae)后地上和地下部分的过氧化物酶(POD)活性显著

增强[42]。 接种摩西球囊霉(Glomus mosseae)也能够显著提高葡萄(Cabernet sauvignon)根系中的多酚氧化酶

(PPO)、过氧化物酶(POD)和苯丙氨酸解氨酶(PAL)等次生代谢相关酶的活性,减轻 Cd 胁迫对植株细胞膜
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的伤害[52]。 AM 真菌侵染后宿主植物地上部分和根系中硝态氮还原酶的含量增加、活性升高,促进宿主植物

生长[53]。 Zn 污染土壤中菌根化阿拉比卡豆(Coffea arabica)叶片中脯氨酸含量显著增加[19],脯氨酸是植物体

内自由基的清除剂,也能直接与重金属进行螯合作用。 虽然也有研究发现,应对重金属胁迫时 AM 真菌很少

改变植株体内抗氧化物酶的活性[26]。 但总体来看,重金属胁迫条件下,AM 真菌通过增强宿主植物体内超氧

化物歧化酶(SOD)、过氧化氢酶(CAT)和抗坏血酸过氧化物酶(APX)等的活性清除植物细胞内的自由基,提
高硝酸还原酶、谷氨酸合成酶的活性来改善氮代谢,增加植物体内脯氨酸和可溶性氨基酸的含量等以利于渗

透调节,促进宿主产生酚类化合物、糖或氨基酸,防止蛋白质变性或保持蛋白质结构的稳定性和活性,或者通

过抗氧化剂与重金属离子结合成螯合态,从而保护膜的完整性。
2. 4摇 调控基因表达

研究发现,重金属胁迫条件下菌根植物与非菌根植物中某些重金属相关基因的表达存在差异,AM 共生

体的形成能调节宿主植物体内某些与重金属吸收及转运相关基因的表达,从而影响宿主对重金属的耐性、吸
收、运输、迁移或积累[34, 51, 54]。 通过 Northern 杂交发现,Zn 和 Cd 胁迫条件下接种和未接种 AM 真菌的两种

番茄(Solanum lycopersicum)体内植物络合素合成酶的编码基因 LePCS1、金属硫蛋白基因 Lemt1、Lemt3 和

Lemt4,以及通用金属转运蛋白基因 LeNramp2 的 mRNA 表达均没有显著差异,但是未接种 AM 真菌的番茄

Lemt2 和 LeNramp1 基因表达强烈,而菌根化番茄中 Lemt2 及其它一系列与重金属运输有关的基因转录水平明

显降低,因此推断在重金属胁迫条件下,仅一部分涉及缓解重金属毒害的基因进行了表达,而且可能因为菌根

化的根系细胞中重金属离子浓度的降低使参与缓解重金属胁迫的基因表达量下调[51]。 在 Zn 污染土壤上,与
截形苜蓿(Medicago truncatula)共生的根内球囊霉(Glomus intraradices)菌丝体中 4 种参与缓解 Zn 胁迫的相关

基因成功表达[7]。 现已从 Zn 胁迫环境中的根内球囊霉(Glomus intraradices)根外菌丝中分离出 Zn 转运子

(GintZnT1),该基因与保护根内球囊霉、缓解 Zn 毒害及 Zn 的区域化有关[55]。 根内球囊霉 ( Glomus
intraradices)菌丝体中,依赖 Cd、Cu 上调的 ABC 运输体基因(GintABC1)编码一条多肽链,该多肽链可能涉及

根内球囊霉对 Cd 和 Cu 的解毒作用[56]。
通过在根内球囊霉(Glomus intraradices)共生菌丝体加入外源 Cd、Cu、Zn、Pb 的培养发现,不同的重金属

诱导表达宿主植物体内提高重金属耐受性的蛋白质不同,这些蛋白质包括谷胱甘肽硫转移酶、Zn 运输体、金
属硫蛋白和 90kD 的热休克蛋白[55, 57鄄59]。 Cicatelli 等人[50] 发现,接种根内球囊霉(Glomus intraradices)和摩西

球囊霉(Glomus mosseae)能够诱导生长于 Cu、Zn 污染土壤上的银白杨(Populus alba)克隆株中重金属胁迫相

关基因(PaMT1、PaMT2、PaMT3、PaSPDS1、PaSPDS2、PaADC)的表达,提高多胺的水平,促进菌根植株的生长,
但是生长于非污染土壤上的植株中没有以上基因的表达。 这些重金属相关基因诱导表达的蛋白质可以降低

活性氧对植物造成的伤害[51]。 因此,AM 真菌提高重金属耐受性的机制是多方面的,可能是多种机制协同作

用的结果。 它取决于植物、AM 真菌和重金属三者之间的相互作用,以及土壤及其他环境条件的影响,只有三

者协调一致的情况下,才能真正发挥 AM 真菌的促进效应。
3摇 展望

AM 真菌因其具有扩大植物根系的吸收面积、加快营养物质和水分的运输速率、分泌活化物质等直接或

间接作用,从而改善植物营养,促进植物生长。 重金属污染土壤中接种适宜的 AM 真菌可以有效减轻重金属

对植物的毒害水平,增加植株地上部分重金属元素的吸收或在根系中的积累量,从而对重金属污染土壤的生

物修复起到促进作用。 生物修复技术是环境科学未来重要的发展方向之一,具有极大的潜力和广阔的前景,
尤其是在因矿产资源开采、冶炼造成的生态环境脆弱的污染土壤区域。 然而,由于 AM 真菌自生的特殊性,如
真菌材料不能纯培养以及研究手段不理想等,还不能明确 AM 真菌在多大程度上影响植物对重金属的耐受性

以及重金属的吸收分配模式。 此外,利用 AM 真菌进行生物修复是一门新兴的环境科学领域,国际上开展研

究的历史较短,很多在基本理论和实践应用中出现的问题都亟待解决。 因此,尚需加强对以下领域的深入

研究:
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(1)深化基础理论研究。 AM 真菌的作用机理目前尚存在争议。 植物鄄微生物鄄重金属之间的共存关系中

有关植物体对重金属吸收、转运、富集、耐受和解毒的机制,AM 真菌促进污染物的降解、迁移、转化、累积等过

程的作用机理以及重金属生物有效性的影响因子等基础理论问题均有待深入研究,这是开展污染土壤生物修

复工作的理论基础。
(2)增加野外和自然条件下的试验研究。 以往的研究大多是在人工控制条件下进行的,而自然环境条件

较实验室条件复杂很多,从实验室得出的研究成果可能并不完全适用于野外生境。 因此,应该加强野外条件

下提高植物修复效率的研究,以便尽快实现 AM 真菌生物修复技术的工程化。
(3)利用分子生物技术及基因工程等手段,选育、驯化、培养耐性 /抗性较强的 AM 真菌菌株。 土壤是微

生物的源和库,目前生物修复工作中对菌种的筛选还很有限,应从更广泛的区域(比如污染环境等)分离筛选

菌株并对其进行驯化。 为了生产高质量、低成本、优性能的菌剂,未来的研究将更多地采用分子生物技术,从
基因层面探究真菌与高等植物的共生机理,以及抗逆性胁迫基因的表达机制。 同时,可以考虑应用基因工程

技术得到基因工程菌,获得能够吸收多种重金属的优良菌种,构造工程菌剂具有广阔的前景。
(4)筛选高效的植物鄄AM 真菌组合,最大限度缩短生物修复进程。 生物修复受 AM 真菌种类、宿主植物

类型、重金属的生物可利用性、重金属含量、生长基质及外界环境条件等因素的影响,因此筛选出高效的植物鄄
AM 真菌组合是生物修复技术未来的研究方向之一。

(5)进行 AM 真菌与其他有益微生物、有机残渣的组合研究,强化 AM 真菌的生物修复效果。 AM 真菌与

土壤微生物的活性及群落结构存在相互作用关系,有机残渣可以改变土壤物理、化学及生物特性,并且能够螯

合重金属。 因此有益微生物或有机残渣与 AM 真菌互作在有效促进菌根的生物修复效果中起重要作用。
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