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摘要: 植物根际有大量微生物,其中一部分微生物,如根际促生菌、丛枝菌根真菌、非麦角属内生真菌和外生菌根真菌,在改善

宿主营养状况,缓解宿主由于旱涝、盐分和重金属等环境胁迫导致的危害中起到重要作用。 笔者将以这 4 种根际微生物为例,
综述它们提高宿主植物耐铬性的内在机制,如通过促进宿主生长、降低根际土壤中铬的有效性、降低铬从根系向叶片的转运

以及利用自身组织固持铬等,直接或间接地提高植物对铬的耐受能力,展现出多样且互有差异的功能。 同时,笔者提出了铬

在根际微生物与宿主的共生体系内转运和解毒行为的分子和生理机制上的不足,并对未来根际微生物互作的研究内容提

出了展望。
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Abstract: There are ubiquitous microorganisms in the rhizosphere forming symbiosis with host plants. Some of
them, including plant growth promoting rhizobacteria, arbuscular mycorrhizal fungi, non-clavicipitaceous endo-
phytes and ectomycorrhizal fungi, play important roles in improving plant nutrition status and alleviating the dam-
age caused by drought, flooding, salinity and heavy metal stress. This paper reviewed the underlying mechanisms
of enhancing plant chromium (Cr) tolerance by these four groups of rhizosphere microorganisms. As a whole, they
can directly or indirectly improve plant Cr tolerance via various and different functions including promoting plant
growth, reducing the Cr bioavailability, decreasing the translocation of metal from roots to shoots, stabilizing metal
by fungal structures and so on. However, the physiological and molecular mechanisms underlying Cr behavior and
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detoxification in rhizosphere remain largely unknown. It’s also of great importance to clarify the effect of interac-
tion networks between the rhizosphere microorganisms.
Keywords: chromium stress; rhizosphere microorganisms; tolerance mechanism; interaction networks

　 　 近年来,重金属铬(chromium , Cr)在地下水、土
壤和沉积物中均有广泛分布,其污染问题倍受关

注[1]。 环境中的 Cr 除了来自地壳岩石风化,主要来

源于冶金、电镀、制染、制革、使用杀虫剂和化肥等人

为化工活动[2-3]。 Cr 有很丰富的价态(-2 ~ +6),但其

中最稳定和常见的形式是三价铬 Cr(Ⅲ)和六价铬

Cr(Ⅵ)[4-5]。 Cr(Ⅲ)的移动性低,相较于 Cr(Ⅵ),其生

物可利用性和毒性也更低[6],在低浓度时,还可以作

为葡萄糖耐量因子(glucose tolerance factor, GTF)的
重要成分有益于动物和人体健康[7];而 Cr(Ⅵ)无论

是在土壤还是细胞膜表面都更易渗透,具有致突变

性和致癌性,被美国环境保护局(US EPA)划为 A 级

人类致癌物[8]。
除此之外,Cr 还会对多种陆地植物产生危害[9],

比如,随其浓度升高,会抑制植物体内光合色素[10]、
1-氨基环丙烷-1-羧酸(1-aminocyclopropane-1-carbox-
ylic acid, ACC)[11] 和吲哚乙酸 ( indole acetic acid,
IAA)[12]等物质的合成;引发氧化胁迫[13],增强依赖

烟酰胺腺嘌呤二核苷酸磷酸 (nicotinamide adenine
dinucleotide phosohate, NADPH)的超氧化物合成[14];
还会降低碳同化的速率[15-16];影响营养元素如氮

(N)、磷(P)、钾(K)、镁(Mg)、锌(Zn)、铁(Fe)、铝(Al)和
锰(Mn)以及硫酸盐转运蛋白[17]及水分的平衡[18]等,
最终抑制种子发芽和根的生长,诱发植株的叶黄病

等,甚至导致死亡[10,19-20]。 Cr 对水生植物也会产生

相似的危害,比如抑制根、茎和叶等组织的生长,降
低植物体内的叶绿素和蛋白质水平,最终导致萎黄

和根部脱落等;还会抑制浮游植物的细胞生长,引发

细胞质液泡化[20-25]。
不同植物对 Cr 的响应有所不同,一些植物如白

睡莲(Nymphaea alba L.)[19]、水稻(Oryza sativa L.)和
� 瓜尔豆(Cyamopsis tetragonoloba L.)[26]等对 Cr 比较

� 敏感,小冠重(Ocimum tenuiflorum L.)[10]、麻风树(Jat-
ropha curcas L.)和假马齿苋(Bacopa monnieri L.)[27]等
对 Cr 比较耐受[28],而尼科菊(Dicoma niccolifera)和

� 线蓬(Sutera fodina)则对 Cr 展现出超强的富集能力,
� 这些植物为了缓解 Cr 胁迫,发展出多样的调控和防

御机制,其中,除了自身的金属抗性体系[9],另外一

部分则得益于植物根际微生物[29]。 一些根际微生物

可以分解重金属复合物,通过生物吸附和生物沉淀

等过程使之转变成低毒或无毒的形式,降低其可移

动性与生物有效性,进而提高植物的耐受性[30]。 因

此,笔者从植物与根际微生物相互作用的角度,重点

综述了 4 种根际微生物,即根际促生菌、丛枝菌根真

菌、非麦角属内生真菌和外生菌根真菌,提高宿主植

物 Cr 耐受的机制,这将为通过根际微生物来调节根

际环境,促进植物更好地适应 Cr 污染环境提供借鉴。

1　 根际促生菌(Plant growth promoting rhizobac-
teria, PGPR)

接种 PGPR 能够保护植物免受病原菌、营养缺

乏以及其他环境胁迫的危害[31-32],是当前比较热门

的一种缓解植物生物及非生物胁迫的高效且环境友

好的方法[33-34]。 已有研究总结了目前报道过的一些

Cr 耐受菌、Cr 还原菌及其作为生物菌剂在 Cr 污染

土壤中的具体应用效果与作用机制。 研究表

明[35-36],这些 PGPR 主要来自假单胞菌属、芽孢杆菌

属、根瘤菌属和固氮菌属。 PGPR 可以通过溶解矿

物磷营养,分泌铁载体(siderophore)、吲哚乙酸和氢

氰酸(HCN)等物质促进植物的生长,也可以释放有

机酸和生物表面活性剂等物质降低土壤中 Cr 的生

物有效性和毒性,以提高植物的耐受[37]。
1. 1　 促进植物生长

PGPR 能够分泌有机酸、生物吸附剂和铁载

体[38-39],这些物质会抑制金属与土壤矿质颗粒的结

合,并以更强的亲和性与金属螯合后降低其生物有

效性,减轻金属对植物根系产生的危害。 另外,铁载

体可以缓解金属胁迫导致的缺铁,减少植物根系自

由基的形成,这有利于叶绿素的合成和植物对病原

菌免疫力的提高[40]。 PGPR 还能分泌植物生长素

IAA,刺激细胞的分裂和延长,促进植物的生长,通
过“生长稀释”的效应提高植物对 Cr 的耐受[41],与
此同时,ACC 脱氨酶(ACC deaminase)的活性也被激

发,通过降解乙烯合成的前体 ACC,减少乙烯的生

成,帮助植物形成更长更密集的根系,提高植物对

Cr 的耐受[42]。
Gupta 等[43]通过给向日葵接种克雷伯氏菌属耐

Cr 促生菌 Klebsiella sp.和肠杆菌属耐 Cr 促生菌 En-
terobacter sp.发现,菌群可以通过释放 IAA、铁载体、
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� HCN、氨气(ammonia)和生物表面活性剂等物质,以
及溶解土壤中的部分 P,提高植物体内叶绿素和可

溶性蛋白的含量,增强营养元素如 N、P 和 Fe 的吸

收和富集,促进了植物生长,同时增强了向日葵对

Cr 的耐受与富集。
不同的抗 Cr 促生菌(chromium resistance)或 Cr

还原促生菌(chromium reduction)发挥促生功能时的

机制也各有不同。 如假单胞菌属抗 Cr 菌 Pseudo-
monas sp. VRK3 可以分泌 IAA 和铁载体,也具有解

� P 能力[44];同样的专性抗 Cr 缓病类芽孢杆菌 Paeni-
bacillus lentimorbus B-30488 (r)就只能分泌 IAA[45];

� 而兼具抗 Cr 和还原 Cr 性能的戴尔福特属促生菌

Delftia sp. JD2 除了能分泌 IAA,还有固氮的功

� 能[46];芽孢杆菌(Bacillus spp.)也兼具抗 Cr 和还原 Cr
� 的能力,它既能分泌 IAA、铁载体、HCN 和氨气,也

有较强的解 P 能力[47]。
1. 2　 缓解氧化胁迫

为了缓解 Cr 导致的氧化胁迫,接种 PGPR 的植

株会上调抗氧化酶如超氧化物歧化酶 (superoxide
dismutase, SOD)、过氧化氢酶(catalase, CAT)和过氧

化物酶(peroxidase, POD)的表达,但是不同菌种的产

酶能力不同[43]。
有研究者给向日葵和番茄接种恶臭假单胞菌

(Pseudomonas putida strain CPSB21)之后发现,随着

� Cr(Ⅵ)浓度的增加,向日葵和番茄体内的 SOD 和

CAT 活性较未接种均有显著增加,POD 活性也略有

提高。 另外,在接种处理的植物中检测到更低的丙

二 醛 ( malondialdehyde, MDA ) 含 量, 说 明 接 种

CPSB21 有效减轻了氧化胁迫的危害[43]。
1. 3　 影响根际菌群

除了细菌自身,宿主植物也会分泌小分子氨基

酸、有机酸、糖类、维生素和酶等,这些物质会结合一

部分的金属以减少植物对金属的吸收,同时,也使有

益的菌群通过趋化性迁移定殖在植物根部[37]。
一些荧光假单胞菌既是根际促生菌,也是菌根

辅助细菌(mycorrhiza helper bacteria),在促进植物生

长的同时,也提高了菌根在植物根系的定殖率和孢

子的产量,促进了根外菌丝的生长。 有研究表明,侵
染有恶臭假单胞菌(Pseudomonas putida UW4)的黄

� 瓜被刺激合成 ACC 脱氨酶,减少了乙烯的生成量,
同时提高了根际巨孢囊霉(Gigaspora rosea BEG9)的

� 定殖率, 类 似 的 现 象 在 侵 染 放 射 形 土 壤 杆 菌

(Agrobacterium radiobacter)和恶臭假单胞菌(Pseudo-

monas putida)的草莓中也被发现[48-49]。
除了相互影响,PGPR 和丛枝菌根真菌(AMF)有

时还表现出协同促进植物生长的作用,这也是导致

植物对金属耐受性提高的一个原因[50]。 另外,除了

和 AMF 的协同促生作用,PGPR 还表现出与水杨酸

的协同作用。 Islam 等[51]同时接种 PGPR 和水杨酸

(salicylic acid, SA)到 Cr 污染的玉米上,发现 SA 通

过产生更多的分泌物,使具有金属抗性的 PGPR 聚

集到宿主根系,显著促进植物的生长。 相较于单独

接种 PGPR,叶片中α -淀粉酶和β -淀粉酶的水平提

高了,即植物中碳水化合物储备如淀粉以及可溶性

糖类的有效性提高了,这不仅有利于植物生长,也改

善了植物的防御和调节能力。 另外,植物和微生物

的互作增强,还刺激了总酚和黄酮等用于重金属解

毒的次级代谢物的生成。 但是,可能是由于接种了

PGPR 的植物受到的金属胁迫和膜损伤程度相对较

轻,联合接种并没有显著提高组氨酸的富集。

2　 丛枝菌根真菌(Arbuscular mycorrhizal fungi,
AMF)

AMF 是环境中常见的一种土壤真菌,它可以和

大多数的陆地植物以及部分水生植物[52]形成良好的

共生关系。 并且共生 AMF 的植物对干旱、盐碱、重
金属污染和涝土等环境胁迫耐受性更高[53-55]。

有研究调查了 Cr 污染土壤中的菌根真菌,发现

以无梗囊霉属、球囊霉属、巨孢囊霉属、盾巨孢囊霉

属和类球囊霉属等为主[56]。 而影响这些 AMF 定殖

率的因素也有很多,如植物种类、P 营养水平、土壤

Cr 污染水平和理化性质[57]、AMF 的种类等,定殖率

又会进一步影响 AMF 提高植物 Cr 耐受的效率。
以土壤中的 P 水平为例,植物如果能够获取充足的

P 营养,就会降低对 AMF 的依赖[58],利用含 P 化合

物直接结合重金属,以此提高自身的耐性[59]。 总的

来说,AMF 共生可以通过直接和间接 2 种途径改善

植物对 Cr 的耐受,其中,直接途径主要是通过 AMF
利用自身结构吸收固持 Cr 或改变根际 Cr 的形态和

生物有效性,间接途径主要是通过改善植物的营养

状况以及调控植物体内对 Cr 的防御机制以提高植

物对 Cr 的抗性[60]。
2. 1　 间接作用

2. 1. 1　 改善植物营养状况

AMF 没有分解土壤中复杂有机质的能力,需要

依赖于宿主植物获取生长所需要的碳水化合物,如
植物光合作用产生的蔗糖,会在 AMF 的胞内菌丝



第 1 期 邢淑萍等:根际微生物增强宿主植物耐铬能力生理机制研究进展 5　　　　

(intraradical mycelium, IRM)附近被降解为单糖后被

IRM 吸收利用[61]。 再如 AMF(主要为异形根孢囊霉

(Rhizophagus irregularis ) 和 巨 孢 囊 霉 ( Gigaspora
rosea)等)缺乏脂肪酸合成酶 I(FAS-I)的基因,需要依

� 赖宿主将合成的部分脂质转运至 AMF[62-63]。 作为

交换,AMF 可以活化土壤中的养分如 N 和 P(尤其

是无机磷)和一些大量元素,吸收并转运给宿主植

物,供植物生长。 同时,植物的生长环境改善,光合

作用增强,也会增加光合产物向根系的转运[62]。
土壤中的 P 大多结合在有机分子和矿质表面,

或者形成难溶磷酸盐沉淀物,生物有效性较低[64]。
因此,植物通过直接磷酸盐吸收途径 (direct phos-
phate uptake pathway, DPU)获取 P 的能力是有限的。
而菌根磷酸盐吸收途径 (mycorrhizal phosphate up-
take pathway, MPU)可以大大提高植物吸收 P 的效

率。 AMF 的菌丝不仅可以伸长并获取植物根系无

法接触到的无机磷,还可以和共生微生物协同水解

有机磷[65]。 有研究发现,在低 P 的环境中,植物会

分泌更多的独脚金内酯(strigolactores, SL)、赤霉酸

(gibberellic acid, GA)和乙烯(ethlene)等以提高 AMF
的定殖率及促进菌丝的生长[66]。

Gil-Cardeza 等[67] 发现给蒺藜苜蓿 (Medicago
truncatula)接种异形根孢囊霉 (R. irregularis MULC

� 41833)后暴露在 Cr(Ⅵ)中,4 h 后就可以刺激 P 的吸

收,而且根外菌丝暴露在 Cr(Ⅵ)中的根系可以吸收

更多的 Cr。 短期暴露就可以刺激根外菌丝对 P 的

吸收,这说明 AMF 促进植物吸收 P 的过程是比较

高效的。 另外,在一些 AMF 中已经发现了高亲和

或低亲和的磷酸盐转运子,但是目前它们参与 P 从

真菌转移到植物细胞的机制仍然存在很多未

知[68-70]。
综上,较于未接种的植物,根部定殖有 AMF[56]

的植物在 Cr 污染土中可以生长得更好。 这是因为

AMF 共生缓解了 Cr 胁迫导致的养分缺失,尤其是

Cr 竞争硫酸盐和磷酸盐的吸收通道导致的 P 和 S
缺失。 Wu 等[71]发现接种了 AMF 的蒲公英在 Cr(Ⅵ)
污染的土壤中显著增加了对 P、S 和 N 的吸收,而营

养状况的改善大大增加了植物生物量,产生“生长

稀释”的效果[72],表现为接种 AMF 降低了植株体内

的 Cr 浓度,进而提高了植物对 Cr 的耐受。
2. 1. 2　 调节植物代谢过程

Cr 会介导活性氧(reactive oxygen species, ROS)
引起 DNA 氧化损伤[73],研究者[58]发现有菌根共生

的蒺藜苜蓿会上调高亲和硫酸盐转运基因 MtSUL-
TR1.1 和 MtSULTR1.2 的表达,提高植物对 S 的吸

� 收,增加体内半胱氨酸(cysteine, Cys)、谷胱甘肽(glu-
tathione, GSH)、植物螯合肽(phytochelatins, PCs)等 S
代谢产物的产量,提高谷胱甘肽还原酶(glutathione
reductase, GR)的活性。 其中,GR 既可以清除活性

氧,也是其他植物螯合剂的合成前体,可以抑制 HO·
自由基的产生[74-75],与其他 S 代谢产物一同螯合重

金属,达到解毒的效果。
除了通过调节 S 代谢解毒,接种 AMF 还可以

提高植物体内抗氧化酶的活性以及调节功能蛋白

(如膜联蛋白和亲环素等)的表达以缓解重金属危

害。 常见的抗氧化酶如 CAT、POD、SOD 和抗坏血

酸过氧化物酶(ascorbate peroxidase),这些酶可以通

过抑制自由基反应减少氧化的危害[25]。 沈亚琴等[76]

研究锑(Sb)胁迫下 AMF 对玉米抗氧化性能的影响,
发现接种 AMF 之后随着土壤中 Sb 添加量的增加,
植株体内的 MDA 含量、CAT 活性及 POD 活性均显

著上升。 结合其他如 Cd 胁迫[77]下小麦接种 AMF
后体内抗氧化酶水平的提高,Cu 和 Zn 复合污染下

接种摩西球囊霉(Glomus mosseae)诱导白杨体内与

� 抗氧化防御有关的基因 AL35 的表达[78],Cd 胁迫下

� 蒺藜苜蓿体内膜联蛋白及亲环素的表达上调等,可
以推测 AMF 共生可能也会通过调节植物代谢缓解

Cr 产生的氧化胁迫,但需要更多的实验加以证明。
2. 2　 直接作用

2. 2. 1　 影响根际 Cr 有效性

AMF 可以通过直接影响根际或植物根部的 Cr
以提高植物的耐受性。 有研究表明,AMF 能够分泌

小分子酸 (low molecular weight acids, LMWA)或球

囊 霉 素 相 关 蛋 白 ( glomalin related soil protein,
GRSP),不仅改变了根际微环境,也可以螯合重金

属,影响其形态与生物有效性,如提高根际酸溶态

Cr 的浓度[74]。
GRSP 有螯合多种金属如 Cr、Cu、Pb 和 Zn 等的

能力。 Gil-Cardeza 等[79] 研究了 Cr 污染 土 壤 中

GRSP 的浓度及与 Cr 的螯合情况,发现大多数的

Cr(Ⅲ)都与总球囊霉素相关蛋白(total glomalin relat-
ed soil protein, T-GRSP)结合,并且这种结合力较静

电吸附更强。
2. 2. 2　 影响 Cr 在根系的吸收与转运

除了吸收过程,AMF 还会减少 Cr 从根系到地

上部的转运[80],有研究者发现菌根植物中的 Cr 主要
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分布在根的表皮,而非维管束,也就是说 AMF 共生

会减少 Cr 从侧根向主根的转运,以及向地上部的转

运[81],Wu 等[82]后续通过扫描透射 X 射线显微成像

(scanning transmission X-ray microscopy, STXM)观察

菌根中 Cr 的分布,进一步证明了这一结论。
另外,AMF 会利用真菌结构如菌丝或分泌胞外

聚合物(extracellular polymeric substances, EPS)等[82]

改变氧化还原环境,将毒性更高的 Cr (Ⅵ)还原为

Cr(Ⅲ),使之以磷酸盐或组氨酸结合态等更稳定的

形式[58]固持在根系和菌丝等真菌结构中[82]。 根外菌

丝通过硫酸盐通道[83]等主动吸收 Cr 后,会将其中

一部分转运到菌根根系,同时限制 Cr 从根系到地

上部的移动 [84],另一部分则被真菌结构区隔或固

定在根外菌丝体中[85],从而缓解 Cr 毒性[81],增强植

物的 Cr 耐受。
2. 2. 3　 参与 Cr 的吸收与固定

AMF 可以在植物根际形成根外菌丝(extraradi-
cal mycelium, ERM)。 根外菌丝细胞壁组分中的几

丁质、纤维素等物质可以结合金属离子,其本身能够

延伸到根系接触不到的区域,拥有相比根系更强的

吸收营养和重金属的能力,并且不会将 Cr 转运到植

物的地上部。
Wu 等[85]利用双重无菌培养体系添加甲醛或

2,4-二硝基苯酚抑制菌丝的活性发现 Cr 在菌丝中的

吸收和转运量也减少了,这说明菌丝对 Cr 的吸收可

能是一个主动吸收的过程,且利用的可能是硫酸盐

转运通道。 另外,有部分 Cr(Ⅵ)被还原成 Cr(Ⅲ),
这说明在菌丝中,除了有铬酸盐酶或羧基、硫醇等

小分子参与的酶还原途径,还存在非代谢的还原

途径。
菌丝内的 Cr(Ⅲ)主要有 2 种形态,其中,磷酸盐

结合态主要沉积在菌丝表面,这些磷酸盐主要来自

菌丝表面分泌的大量胞外聚合物(extracellular poly-
meric substances, EPS),比较稳定,而一部分 Cr 会以

组氨酸结合态的形式被转运固持到各个真菌结构如

丛枝、液泡以及内生菌丝中[82],从而缓解植物重金属

毒害。

3　 非麦角属内生真菌(Non-clavicipitaceous endo-
phytes, NC endophytes)

非麦角属内生真菌主要包括子囊菌门(Ascomy-
cota)、担子菌门(Basidiomycota)和毛霉亚门(Mucoro-
mycotina),它们的宿主范围十分广泛,包括苔藓类、
蕨类、裸子植物和被子植物。 NC endophytes 与植物

共生,相较于 AMF 不会导致宿主产生可见的侵染

性状,既可能在逆境胁迫下促进宿主生长,也可能成

为潜在的病原菌[86]。 它们既通过参与土壤的形成过

程间接影响植被,也能调节表观和转录基因,分泌转

运蛋白、抗氧化酶、金属螯合蛋白、有机酸、铁载体、
氨基酸和胞外聚合物等物质直接提高植物对金属的

抗性[87-88]。
3. 1　 与 AMF 的区别

AMF 和 NC endophytes 都属于内生真菌(endo-
phytic fungi, EF),但在生活方式和功能上差别较大。
研究表明,NC endophytes 可以定殖在难以形成菌根

的十字花科植物[89],在超耐受(metallophytes)和超富

集植物中也比较常见。 它们的生长并不依赖于宿

主,可以独立地完成生命周期,因此可以进行体外培

养[90]。 另外,它们还能定殖在宿主的叶片、茎和花等

地上部组织中,而不局限于宿主的根部,这与 AMF
有很大的差异[91-92]。 但是,在一些菌根植物中,也发

现了 NC endophytes 的定殖,这说明 AMF 和 NC en-
dophytes 可以同时共生于一种宿主,且 NC endo-
phytes 的定殖比较自由。 另外,这也引发了关于共

生真菌功能的讨论,即 NC endophytes 有何完全区

别于 AMF 的功能? 在二者功能重叠时,宿主如何

进行共生选择[90,93-95]? 这些问题都还有待探究。 并

且这些研究对于理解 AMF 和 NC endophytes,或者

说对于根际微生物群如何影响宿主植物的 Cr 耐受

也有重要的意义。
3. 2　 影响植物对重金属的吸收和转运

AMF 的菌丝结构在吸收水分和营养物质,利用

分泌物螯合及固持重金属,降低重金属的有效性,进
而在提高植物的耐受中起到了很重要的作用,因此,
与 AMF 共生的植物往往有比较短的根系[90]。 但

NC endophytes 没有为宿主吸收转运营养物质的功

能,虽然它也可以分泌螯合剂,利用菌丝固持部分重

金属,却主要是通过刺激宿主根的伸长,增加根的表

面积来获取更多的营养[96-97],当然在实际情况中,植
物根系往往共生着多种真菌和细菌,它们的响应远

比单一接种时要复杂得多,即使共生有 NC endo-
phytes,它们也不一定会发挥出这种功能[98]。 另外,
在营养极度缺乏的条件下,NC endophytes 可以利用

自身的腐生性分解有机质[99],必要时还直接被宿主

捕食,改善宿主的营养状况[100]。
另外, NC endophytes 会通过分泌一些有机

酸[101]、铁载体、胞外聚合物及多酚类物质来降低金
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属的有效性和毒性。 而且 NC endophytes 可以分泌

AMF 无法分泌的柠檬酸盐、草酸及铁载体等物

质[90];还可以通过静电吸附金属离子或利用细胞质

膜上的酶(如硝酸还原酶、依赖黄素腺嘌呤二核苷酸

的 GR 等)、蛋白质和小分子等还原沉淀金属离子,形
成一些纳米颗粒(nanoparticles, NPs),降低金属的毒

性[102-103]。 但是关于 NPs 的合成在植物根际的具体影

响以及是否在 AMF 中也有应用还需要进一步探索。
与 AMF 相似的是,NC endophytes 提高宿主对

重金属的耐受也基本展现出 2 种模式[88,104-105]。 第 1
种模式是诱导植物抗性,降低金属的吸收,有研究者

发现给油菜(Brassica campestris)接种一种从高污染

� 土中分离的 NC endophytes Mucor sp. (class 2)之后

� 发现 Cr 的吸收量降低了 90% ,这主要是因为真菌

能够活化土壤中的 Cr 后富集在菌丝结构中[105]。 另

外,随着宿主植物和 NC endophytes 类型的改变,在
植物均对重金属的耐受性提高的前提下,有时重金

属从根向地上部的转运增强,有时则降低,这说明

NC endophytes 提高宿主对重金属耐受的机制是多

样的,但目前针对此的研究还明显不足。 第 2 种模

式是增加植物对金属的富集,尤其是在超富集植物

中,但无论是 AMF 还是 NC endophytes,它们在提高

超富集植物对重金属耐受的过程中扮演着怎样的角

色都还需要更深入的探究。
3. 3　 调节植物生理和分子过程

NC endophytes 和 AMF[58]都可以通过调节 S 代

谢,生成 GSH、PCs 和金属硫蛋白 (metallothioneins,
MTs)等物质螯合重金属[106],降低其生物有效性,并
利用液泡区隔达到解毒的效果,大大提高植物对重

金属的耐受。 另外,GSH 还作为抗氧化剂缓解氧化

胁迫[107],Zhao 等[108] 对暴露在 Cd 中的 NC endo-
phytes 嗜鱼外瓶霉(Exophiala pisciphila)测序后发现

� 一些与金属络合、转运和解毒,缓解氧化胁迫,维持

内稳态以及 S 代谢有关的基因被上调表达[108]。
另外,Rozpᶏdek 等[88]发现接种毛霉菌属内生真

菌 Mucor sp.的拟南芥属物种 Arabidopsis arenosa 在

� 受到重金属胁迫时根毛的长度、净光合速率、体内的

水分和 P 含量均显著增加,并利用 qPCR 验证植物

体内与合成乙烯,维持离子内稳态、金属内稳态和 P
内稳态有关的基因均上调表达,影响了重金属的转运

和富集过程,提高了宿主对重金属的耐受。 但是,除
此之外,对于 NC endophytes 如何通过调节植物生理

和代谢过程以缓解金属胁迫的研究少之又少。

4　 外生菌根真菌(Ectomycorrhizal fungi, EMF)
EMF 也是植物根际的一种共生菌根真菌。 与

AMF 相似的是,它也能改善宿主的营养状况,缓解

干旱、病原菌、盐分及重金属等环境胁迫对宿主造成

的损害[109]。 有研究给黑松(Pinus thunbergia)接种土

� 生空团菌 (Cenococcum geophilum)、 彩色豆马勃

� (Pisolithus tinctorius)、红蜡蘑(Laccaria laccata)和酒红

� 褶滑绣伞(Hebeloma vinosophyllum)后通过盆栽和根

� 袋实验发现接种 EMF 可以促进宿主对营养物质的

吸收,进而提高生物量,增强植物对 Cu 和 Cd 的耐

受。 在一个短期的暴露实验中,接种 EMF 加速了植

物对 Cu 和 Cd 的吸收。 这说明 EMF 并非完全起到

一个屏障的作用,而是可以通过改善植物的营养状况

促进生长,像 AMF 一样起到“生长稀释”的作用[110]。
过去对 EMF 提高宿主对金属的耐受机制的研

究中,很大一部分强调了共生 EMF 基因型的重要作

用。 研究者认为可以根据基因型将共生 EMF 分成

2 类,即敏感型和耐受型。 敏感型通常分离于污染

较轻的地区,对金属胁迫的响应比较灵敏和强烈。
而耐受型通常分离于高污染地区,是已经对金属胁

迫产生基因适应的物种,因此共生有耐受型 EMF 的

植物往往对金属的耐性也比较高[111]。
EMF 会利用复杂的菌丝网络,为根际的其他细

菌提供矿质元素、水、光合产物和代谢产物[112]。 同

时,EMF 还会释放一些挥发性的信号分子如有机

酸、海藻糖和乙醇等,影响共生微生物的种类,并与

根际的微生物互作[113]。 Fransson 等[114]发现欧洲赤

松(Pinus sylvestris L.)接种杂色羊肚菌(Suillus varie-
gatus)和 Piloderma fallax 之后分泌出的有机酸和一

� 种未鉴别出具体组成的复合物是影响微生物群落多

样性的首要因素。 而有研究将黄硬皮马勃(Sclero-
derma citrinum)、捕蝇菌(Amanita muscaria)和红褐乳

� 菇(Lactarius rufus)和一种假单胞菌共同接种到 Pinus
sylvestris L.后发现植物增加了对 Zn、Pb 和 Cd 的富

� 集,且减少了金属从根到叶的转运[115],这说明 EMF
能与根际的其他微生物协同提高宿主对金属的耐受。

与 AMF 不同的是,EMF 无法侵入根细胞内,因
此更多的是通过提高自身对金属的耐受,在根表起

到“保护屏障”的作用,间接地影响宿主对金属的耐

受,而非直接提高宿主对金属的耐受能力。 故接下

来就围绕 EMF 自身对金属的耐受机制展开阐述。
4. 1　 胞外作用

4. 1. 1　 对金属的阻拦

真菌的细胞壁往往由含葡聚糖、几丁质和半乳
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糖胺等的聚合物以及蛋白质组成,伴随有大量游离

的羧基、氨基酸、羟基、磷酸盐和巯基官能团,可以结

合重金属[116],并且不受真菌代谢活性的影响[117]。
除此之外,细胞壁上的黑色素也可以增强金属的生

物吸附[118]。 有研究联合利用13C-NMR 光谱、X 射线

衍射和红外光谱观察到了粗糙脉胞霉 (Neurospora
crassa)细胞壁上 Cd 和几丁质的复合物[119]。 Martino

� 等[120]发现在 Cd 和 Zn 的胁迫下,粉树孢菌(Oidio-
dendron maius)提高了体内聚半乳糖醛酸酶的活性,

� 加强了果胶的水解,从而增强了对金属的结合。
除此之外, EMF 可以在宿主根表形成菌鞘

(sheath)。 Ashford 等[121]利用荧光示踪发现从根外到

根表的溶液通道分布着密集的菌鞘结构,它像一个

“屏障”阻挡金属进入根表,抑制了金属的迁移。 而

且,菌丝里的多酚也有结合和沉淀金属的功能,有效

地减少了进入根细胞的金属量。
4. 1. 2　 对金属的结合

真菌的细胞壁可以释放一些可以结合金属的有

机小分子,如二羧酸和三羧酸,也可以分泌有机酸,
提供溶解金属矿物复合物的质子[122]。 但分泌有机

酸的过程,受到金属类型和真菌种类的影响[123]。
除了细胞壁及其分泌物,EMF 的菌丝也在与金

属的结合中发挥着重要的作用。 密集的菌丝既可以

保护宿主[124],也有利于宿主形成更强大的根系[125],
增强营养物质的转运。 Denny 等[126]利用 X 射线微

量分析研究卷边网褶菌(Paxillus involutus)侵染的桦

� 树(Betula spp.)中 Zn 的分布发现,有高浓度的 Zn 富

� 集在根外菌丝的细胞壁和多糖黏液(polysaccharide
slime)中。
4. 2　 胞内作用

4. 2. 1　 对金属的区隔

进入 EMF 胞内的金属会被转运到液泡等组织,
与聚磷酸盐[127]、无机离子、PCs、MTs、GSH 和有机酸

螯合[117]。 在不同的真菌中,受到不同金属类型的胁

迫时产生的螯合剂可能不同。 比如,受到 Cd 胁迫

的 Paxillus involutus 会上调体内 GSH、γ-谷氨酰半

� 胱氨酸和一种金属硫蛋白的表达,但 PCs 的表达量

基本没有变化。 但是在耐受 As 的曲霉菌(Aspergil-
lus)分离物中,则在 As 的胁迫下检测到大量类植物

� 螯合肽 2(phytochelatin 2, PC2)复合物的生成。 受到

Hg 和 Cd 胁迫的 L. laccata 没有改变体内金属硫蛋

� 白的水平,而是上调了体内半胱氨酸、非蛋白的

GSH 以及它的前体 γ-谷氨酰半胱氨酸的表达。

除了这些螯合剂,EMF 还会在金属胁迫时增加

聚胺和精胺的合成,也能通过提高酪氨酸酶的活性,
增加菌丝中的黑色素,进一步抑制金属或其他离子

通过菌丝进入细胞[128]。
4. 2. 2　 对金属的解毒

硫氧还蛋白的 2 个半胱氨酸残基可以参与折叠

和调节蛋白质,减少脱氢抗坏血酸的生成,修复受氧

化损伤的蛋白以及 S 代谢等过程[129],在金属的解毒

中起到很重要的作用。 有研究者发现,受到 Cu2+和
Cd2+胁迫的 Paxillus involutus 上调了 PiTrx1 基因的

� 表达[130]。 另外,和其他微生物抗金属氧化胁迫的机

制相似,Ott 等[131]发现在 Cd 胁迫下的 Paxillus invo-
lutus 诱导了 SOD 的生成,并且增加了 GSH、依赖

� GSH 的过氧化酶以及 GSH 还原酶的生成。
在分子水平上,有研究者直接从一种外生真菌

Suillus himalayensis 中分离出 2 个金属硫蛋白基因:
� shMT1 和 shMT2,并在酵母突变型 cup1Δ(Cu 敏感)、
� ycf1Δ(Cd 敏感)和 zrc1Δ(Zn 敏感)中做了功能互补表

达,验证了 shMTs 的功能,发现这 2 个基因相较于

� Cd 更容易被 Cu 诱导,并在解毒的过程中发挥重要

的作用[132]。
4. 2. 3　 对金属的外排

在耐受型 EMF 中,金属的外排是为了防止金属

在细胞质和液泡中过度累积。 这个外排体系不仅减

少了金属从真菌到共生界面的转移量,也不会妨碍

正常的营养物质转运过程[133]。
目前关于 EMF 提高宿主植物 Cr 耐性机制的研

究十分少,只能根据上述对其他金属的研究进行了

解和推测。 例如,在受到 Cr 胁迫时,EMF 的细胞壁

是否可以发挥阻挡、结合的功能? 是否可以在亚细

胞水平上揭示 Cr 在 EMF 细胞壁或菌鞘、菌丝等结

构中的微区分布? 也可以从解毒机制的角度出发,
探究不同 EMF 在受到 Cr 胁迫时,会分泌何种螯合

剂,影响何种基因的表达? S 的代谢产物是否也在

Cr 解毒中发挥着重要作用? 有无对 Cr 敏感或 Cr
耐受的基因? 关于 EMF 如何响应 Cr 的胁迫,提高

植物对 Cr 的耐受,还存在太多未知有待探索。

5　 总结与展望(Conclusion and prospect)
4 种根际微生物作为金属与植物接触的“第一

道屏障”,在提高宿主 Cr 耐受的过程中发挥着多样

且重要的作用。 它们大多都能利用自身结构组织的

特性或分泌一些螯合剂,结合根际环境中的金属,
降低金属的有效性。 此外,有的微生物如 PGPR 和
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AMF,可以显著地改善宿主的营养条件,促进植物

的生长。 也有一些微生物可以刺激自身或植物细胞

内与 GSH、PCs 和 MTs 等解毒关键物质相关基因的

上调表达,以此降低金属的毒性。 另外,还有包括这

4 种在内的很多微生物及其功能没有被完整和深入

地研究和认识,因此展望如下:
(1)关于 Cr 在植物体内定位、分布、转运和富集的

过程还存在很多未知,需要更深入全面的探究。 在未

来生理和分子水平的研究中,可以通过利用更精密的

分析方法如 X 射线吸收精细结构、扫描透射 X 射线

显微分析等,揭示 Cr 在共生界面和植物体内的转化

行为和微区分布,及利用分子学手段定位与鉴定参与

调节植物内稳态、影响金属行为的相关基因等,以期

从更微观的角度解释微生物提高宿主 Cr 耐受的机

制,为未来利用分子生物和基因工程等技术进行种

质创新,更安全更高效地提高植物的产量,提高植物

对金属污染土壤的耐受等工作提供理论基础。
(2)在实际的生长环境中,植物会受到微生物尤

其是病原菌以及土壤酸化、盐碱化和干旱等环境胁

迫的多重影响,其根际的微生物也非互相独立,而是

和其他微生物形成一个复杂的互作网络[134],植物与

微生物,微生物与微生物之间都在相互影响着[98]。
当植物受到 Cr 胁迫时,功能相近的根际微生物占据

的生态位有何不同,有多大程度的不同,植物会如何

权衡以提高对 Cr 的耐受都是亟待回答的问题[90]。
因此,可以开展一些田间试验,并结合根际微生物互

作网络的研究,拓宽对实际环境中植物与微生物互

作,微生物行为和功能的认识。 反过来,这些研究也

会帮助我们更深刻地认识根际微生物提高宿主 Cr
耐受的机制。

通讯作者简介:张莘(1980—),女,博士,副研究员,主要研究

方向为逆境胁迫下菌根生理生态学。
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