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摘  要  镉（Cd）是毒性最强的重金属之一，目前也是我国土壤的首要污染物，Cd可以在土壤和生物体中积累，影响生态

系统，并通过食物链威胁人类健康，土壤Cd污染的修复已成为迫切需要解决的问题. 总结土壤Cd污染现状和大型真菌

对Cd的富集作用；重点从生理生化和转录水平上梳理大型真菌对Cd的耐受机制，主要包括：胞外配体的结合降低其活

动性和细胞壁组分的结合共同减少真菌细胞对Cd的吸收，胞内抗氧化系统响应以减少Cd胁迫带来的氧化损伤，Cd-螯
合物形成及区室化作用隔离Cd以降低其毒性；细胞壁修饰、抗氧化物质合成、跨膜转运蛋白和金属结合相关基因上调

可能是大型真菌对Cd富集和耐受的重要途径；这些可为大型真菌耐Cd机制的系统阐明提供重要参考. 大型真菌对Cd具
有极高的富集能力及耐受性，作为修复材料在土壤Cd污染修复方面具有应用价值. 但大型真菌对于Cd的耐性机制存在

种和菌株的特异性，单一的机制并不能解释大型真菌对Cd的耐受性，要将真菌修复应用于Cd污染土壤修复实践，未来

需要强化生理生化试验与多组学技术的联合应用以系统地阐明大型真菌对Cd胁迫的富集过程和耐受机制存在的共性及

特性；加强对具有富集Cd能力的大型真菌的筛选、驯化及人工种植研究，丰富修复材料的可选择性；探索废弃物的后续

利用，实现资源的循环利用. （图1 表1 参112）
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Abstract   Cadmium (Cd) is one of the most toxic heavy metals and is currently the primary soil pollutant in 
China. Cd can accumulate in soil and organisms, harming ecosystems and threatening human health throughout 
the food chain. The remediation of Cd pollution in soil has become an urgent problem that needs to be solved. 
This review summarizes the current status of soil Cd pollution and the enrichment of Cd by macrofungi. The 
focus of this review was to summarize the mechanisms of Cd tolerance in macrofungi at the physiological, 
biochemical, and transcriptional levels, which mainly include the combination of extracellular ligands to reduce 
Cd activity and the combination of cell wall components to jointly reduce the absorption of Cd by fungal cells, the 
response of the intracellular antioxidant system to reduce the oxidative damage caused by Cd stress, and the 
formation of Cd-chelate and compartmentalization to isolate Cd to reduce its toxicity. Upregulation of cell wall 
modification, antioxidant synthesis, transmembrane transport proteins, and metal-binding-related genes may 
be important pathways for the accumulation and tolerance of Cd in macrofungi. This is important for providing 
a reference for the systematic elucidation of Cd tolerance mechanisms in macrofungi. These organisms have 
an extremely high accumulation ability and tolerance for Cd and have applications in the remediation of soil Cd 
pollution. However, there are species and strain specificities in the Cd tolerance mechanism of macrofungi, and 
a single mechanism cannot explain their tolerance to Cd. To apply fungal remediation to Cd-contaminated soil, 
it is necessary to strengthen the combined application of physiological and biochemical experiments and multi-
omics technology in the future to systematically clarify the commonality and characteristics of the enrichment 
process and tolerance mechanism of macrofungi to Cd, strengthen the screening, domestication, and artificial 
cultivation of macrofungi with the ability to enrich Cd for the rich selection of repair materials, and explore the 
follow-up utilization of waste to realize the recycling of resources.
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镉（Cd）是毒性最强和农田受污染最普遍的重金属之一，

Cd对植物种子萌发、生长、产量和生物量具有明显的毒害作

用 [1-3]，且可通过食物链进入人体，在人体中蓄积，对肾脏、骨

骼和肺等器官影响巨大 [4]，并具有致癌效应 [5, 6]. 2014年4月公

布的《全国土壤污染状况调查公报》显示，我国耕地、林地、

草地、未利用土地土壤点位超标率分别为19.4%、10.0%、

10.4%和11.4%，其中Cd的点位超标率最高，为7.0%，可以被

确定为中国土壤的首要污染物 [7]，其污染修复迫在眉睫.  但
目前，物理、化学和生物修复技术都存在一定的局限，限制了

其应用 [8].  某些大型真菌对土壤中的Cd具有很强的富集和耐

受能力，利用大型真菌对土壤Cd的修复具有可能性和实践意

义，深入揭示大型真菌对重金属的富集和耐性机制也是研究

的热点之一. 在长期进化过程中，大型真菌已具有相应的Cd胁
迫解毒机制，主要包括胞外配体和细胞壁结合及胞内Cd-螯
合物形成、抗氧化系统相应和区室化等作用，但其解毒机制尚

不完全清楚. 随着生物技术的发展，大型真菌耐Cd污染的机

制已经从生理生化水平上升至分子水平. 本文重点综述了大型

真菌耐Cd机制及转录组学技术在系统研究大型真菌耐Cd机
制的应用，以期为大型真菌耐Cd机制的系统阐明及应用于土

壤Cd污染修复实践提供参考. 

1  土壤Cd污染现状与修复技术

目前，世界各国土壤都不同程度受到Cd污染，过去50
年中，全球排放到环境中的Cd达到2.20 × 104 t [9].  美国的

国土污染优先治理项目清单显示，在1 200个土壤调查样点

中，有63%的样点受到重金属污染，其中受Cd污染的样点占

8% [10]；土耳其 [11]、波兰 [12]等国也存在类似问题. 近年来，随

着工业化和城市化的快速发展，我国面临的土壤Cd污染问题

日益严峻. 广西水稻主产区的157个稻田耕层（0-20 cm）土样

中，35.03%的Cd含量超过国家土壤环境质量标准的Ⅱ级标准

（GB 15618-1995）[13]. Liu等评估了中国水稻土中Cd的空间

格局，结果表明：Cd的浓度范围为0.01-5.50 mg/kg，其中Cd
浓度最高的省份是湖南（0.73 mg/kg）、广西（0.70 mg/kg）和

四川（0.46 mg/kg）；行政区域中，Cd超标率为33.2%，重污染

率为8.6% [14]. 《四川省土壤污染状况调查公报》显示，全省

土壤总的点位超标率为28.7%，Cd是四川省土壤污染的主要

特征污染物，其点位超标率更是高达20.8% [15]. 2022年3月，

根据《中共中央   国务院关于深入打好污染防治攻坚战的意

见》，生态环境部制定并发布《关于进一步加强重金属污染防

控的意见》中对铅（Pb）、汞（Hg）、Cd、铬（Cr）和砷（As）5
种重点重金属污染物排放量实施总量控制 [16].  可见，我国土

壤重金属污染的治理尤其是土壤Cd污染的治理已成为迫切需

要解决的问题，但高效修复技术一直是研究的热点与难点. 
物理、化学和生物修复技术是传统以及现阶段比较常用

的土壤Cd污染修复方法，物理化学方法主要包括客土法 [17]、

电动修复[18-19]、土壤冲洗/清洗[20-21]、化学固化/稳定化[22-23]等；

但物理化学修复技术存在耗时耗力、不适用大面积污染土

壤、容易造成土壤性质恶化和养分流失、修复产生的废弃物

需要进一步处理及存在二次污染的风险等问题 [24-25]. 生物修

复被认为是一种具有较高发展前景的修复方法，目前研究主

要集中在微生物修复 [26]、植物修复 [27-28]及两者的联用[29]上；但

植物修复技术存在有限的修复能力和处理深度、修复周期长、

植物和土壤需要长期监测等缺点[8, 22, 25]；普通的微生物一般肉

眼难以看清，对修复环境要求较高，通常难以将重金属从土壤

中彻底去除，两者联合修复依然存在两者独立修复时的缺点. 
我国土壤类型多样，土壤Cd污染场地特征变异性高，目前的

Cd污染土壤修复技术在应用于修复实践过程中均存在一定的

局限性. 因此，我们需要寻求更为高效、经济和无害的修复方

式，大型真菌对Cd的高积累作用使得其成为研究的热点之一. 

2  大型真菌对Cd的富集作用

大型真菌是指能形成肉眼可见的子实体、子座、菌核或

菌体的一类真菌 [30]，包括地衣型真菌、大型子囊菌和担子菌

等. 大型真菌多样性丰富，世界范围内大型真菌（子囊菌和担

子菌）有21 679种 [31]；据《中国生物多样性红色名录——大

型真菌卷》评估报告，截至2018年，已报道大型子囊菌、担子

菌和地衣型真菌共9 302种[30]. 早在20世纪70-80年代，蘑菇

属真菌体内的高Cd积累的现象使得大型真菌对重金属超积累

作用被发现 [32]. 许多大型真菌子实体能有效地吸收和积累土

壤中的重金属 [33]；且比绿色植物更容易积累高浓度的Cd、Pb
和Hg等重金属 [34].  如大型真菌虎皮香菇（Lentinus tigrinus 
(Bull.) Fr.）、鹅膏菌（Amanita soliteria）、松乳菇（Lactarius 
deliciosus (L.) Gray）和大白菇（Russula delica Fr.）的生物

积累系数分别为13.8、30.0、21.8和17.1，高于采摘自同一地点

的番茄、胡椒和玉米，其生物积累系数分别是0.048、0.072、
0.116 [35]. 表1列举了部分对Cd具有较高积累量的大型真菌. 

大型真菌积累Cd的能力受种的特异性影响，某些大型真

菌会比其他大型真菌具有更强的Cd积累能力. 目前已知的野

蘑菇、白林地蘑菇、美味牛肝菌和四孢蘑菇对Cd积累量较高，

被认为是Cd的超积累真菌[28]. 意大利学者Cocchi分析了食用

大型真菌60个种共1 194个样品的Cd含量，最高的是蘑菇属

的4个种，鲜重为27.70-101 mg Cd/kg，其中大孢蘑菇101 mg 
Cd/kg FW和白林地蘑菇39.6 mg Cd/kg FW；皱盖罗鳞伞和

菱红菇中Cd的含量分别为24.2和11.6 mg Cd/kg FW，也在Cd
高含量之列 [38]. 西班牙卢戈省24种野生食用菌中Cd的BCF均
大于1，但大孢蘑菇和白林地蘑菇子实体Cd含量最高，分别

为52.9 ± 20.1和12.2 ± 3.41 mg/kg DW，BCF分别高达1 399
和701，含量最低的是囊状秃马勃[Calvatia utriformis (Bull.) 
Jaap]，仅0.63 ± 0.27 mg/kg，BCF为10.1 [37]. 国内凉山彝族自

治州的13种野生大型真菌中小白蚁伞和灰褐牛肝菌子实体中

Cd含量最高，分别为66.50和11.70 mg/kg DW，而大白菇（R. 
delica Fr.）和黄毛乳菇（Lactarius representaneus Britz.）含

量较低，仅分别为1.63和1.87 mg/kg DW [36]. 巴西蘑菇对Cd也
具有较强的富集作用，在培养料中Cd含量仅为0.17 mg/kg时，

其子实体中的Cd含量最高可达5.51 mg/kg，BCF高达32.4 [44]. 
灰褐牛肝菌中Cd含量为8.69-24.19 mg/kg DW，对应的土

壤基质中总Cd含量为0.03-0.57 mg/kg DW，其BCF为24.1-
386.0 [42]；大型真菌中富集Cd的含量也与其生长位置是否污

染有关. 野蘑菇中Cd含量在未受污染的位点为1.0-20 mg/kg 
DW，污染位点为2.0-50 mg/kg DW [38, 46-49]；美味牛肝菌中Cd
含量在未污染和污染位点分别为1.0-10.0和1.0- > 50 mg/kg，
极值可高达126.0 mg/kg DW [38, 46-56]. 真菌积累重金属部位也

与真菌的形态学部位有关. 波兰森林中毒蝇鹅膏菌菌盖和菌

柄中Cd含量分别为22.0 ± 11.0和8.8 ± 3.9 mg/kg DW，BCF
中值：菌盖（1 000）>菌柄（500）[40]. 人工栽培的大型真菌对

Cd的积累量与生长基质中的Cd含量有关，在培养料无污染的

正常栽培下的食用菌并不会超过国家规定的标准. 在香菇的

培养基中分别添加0.07（CK）、1.14、2.87、5.70和7.87 mg/kg
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（实测）的Cd，武香菌株子实体中Cd含量分别为1.25 ± 0.27、
15.34 ± 0.89、44.62 ± 1.91、44.62 ± 1.91和152.78 ± 7.84 
mg/kg，BCF分别为18.38、13.46、15.55、16.43和19.41，且Cd
含量分布为菌褶>菌盖>菌柄 [57]. 在0.5、5、10 mg/kg Cd胁迫

下大球盖菇子实体中Cd含量，分别为2.15 ± 0.68、5.66 ± 1.13
和8.10 ± 0.51 mg/kg，BCF分别为4.29、1.13和0.91 [43]. 此外，

蘑菇被认为比植物具有更强的环境适应能力和更短的生命周

期 [58]；在废物-作物系统中种植蘑菇修复食物链中Cd也是一

种经济高效的方法 [59]. 利用大型真菌进行生物修复具有一定

的实践意义，深入揭示大型真菌对重金属的耐受机制是目前

重金属污染土壤真菌修复研究的热点之一. 

3  大型真菌耐受Cd污染机制

大型真菌同植物一样，对Cd污染具有一定的适应性，是

多方面作用的结果，主要可分为胞内作用和胞外作用（图1），
胞外作用主要包括胞外配体固定和细胞壁结合，减少胞内对

Cd的吸收；胞外的Cd经细胞膜上金属转运蛋白转运进入胞内

后，多种胞内作用主要包括抗氧化系统的防护、Cd-螯合物形

成和液泡的区室化，可降低或消除其毒性 [60-62]，部分Cd还可

以经过金属转运蛋白外排出细胞. 
3.1  胞外组分作用

真菌对重金属的胞外作用是指胞外组分对重金属离子的

络合或螯合 [8]，主要功能物质有有机酸、胞外聚合物（EPS）
等 [62]. EPS是原核生物和真核生物产生的 [63]，由脂类、核酸、

蛋白质和碳水化合物组成的，含有羟基（—OH）、羧基（—
COOH）和巯基（—SH）等官能团，使其具有丰富的金属结

合位点 [67-68]，EPS与重金属离子的作用机制包括电位改变、

离子交换、微沉淀和质子交换等 [69]. 在10和25 mg/L Cd2+胁

迫下，黄孢原毛平革菌EPS去除Cd量占菌体去除Cd量的比例

最高，分别为37.4%和39.3%；经提取EPS后，其菌体表面成

分中Cd含量从5.14%下降至4.42%，进一步表明EPS在黄孢

原毛平革菌去除Cd过程中发挥着一定的作用[70]. 扫描电子显

微镜（SEM）分析表明暴露于2.4和5.0 mg/L CdCl2的羊肚菌

（Morchella spongiola）M12-10菌丝细表面和细胞壁上有不

规则的沉积物，EDS光谱证实这些沉淀物是Cd与细胞结合 [71]. 
暴露于0.1 mmol/L Cd(NO3)2的黄孢原毛平革菌菌丝表面发现

类似的Cd晶体颗粒 [72]. 重金属胁迫可导致真菌或植物分泌大

量低分子量有机酸、EPS等物质，通过胞外螯合和沉淀等作

用，影响重金属的生物有效性 [8, 73]. Li等研究发现生长黑皮鸡

枞菌（Oudemansiella radicata）的土壤根际柠檬酸、草酸和

苹果酸的含量随Cd胁迫含量的增加而增加，表明这些酸的产

生可能与土壤中Cd的存在密切相关 [74]. 
3.2  细胞壁结合作用

细胞壁是重金属进入真菌细胞的第一屏障，表面带有负

电荷，可通过共价键、静电引力、离子交换等作用吸附重金属

离子 [8]. 同时细胞壁上也含有多种可与重金属离子结合的活性

基团，能在细胞表面形成络合物或螯合物 [75]，从而阻止过多

的重金属进入体内. 姬松茸中Cd主要富集在细胞壁上，其占

比高达83.2%，仅有少部分进入真菌内部 [76]. Cd胁迫下，水生

丝孢菌（Heliscus lugdunensis）的菌丝外存在沉淀；经X射线

衍射（XRD）分析确定为非晶颗粒，能量色散X射线能谱仪分

析确定这些非晶颗粒主要由原子比为1:1的Cd和S组成 [77]. 细
胞壁结构多糖在粗柄侧耳（Pleurotus platypus）对Cd的生物

吸附中起主导作用；透射电镜证实金属主要沉积在细胞壁中，

傅里叶变换红外光谱分析证实了—OH、—NH和羰基（—C—
O—C）基团参与了Cd的吸附；金属吸收前后的能量色散X射

线分析证明主要吸附机制是离子交换；CaCl2对Cd解吸的有

效性表明Ca2+与Cd的交换 [78]. 
3.3  Cd结合蛋白结合作用

大型真菌细胞存在一些蛋白或多肽类，如类金属硫蛋白

肽 [79]、金属硫蛋白（MTs）[80]和谷胱甘肽（GSH）[81]等，可与金

表1  具有较高Cd积累量的大型真菌

Table 1  Macrofungi with higher Cd accumulation

拉丁名
Latin name

中文名
Chinese name

子实体内Cd含量
Cd content in fruiting body

(w/mg kg-1, DW)

富集系数
Bioconcentration 
coefficient (BCF)

生长背景
Growth 

background
参考文献

References

Amanita pantherina 豹纹鹅膏 11.70 - 野生型 Wild [36]
Boletus griseus 灰褐牛肝菌 40.60 - 野生型 Wild [36]
Russula delica 美味红菇 47.20 - 野生型 Wild [36]
Termitomyces microcarpus 小白蚁伞 135.0 - 野生型 Wild [36]
Agaricus campestris L. 四孢蘑菇 0.97 ± 0.58 12.30 野生型 Wild [37]
Amanita rubescens Pers. 赭盖鹅膏菌 0.90 ± 0.43 27.10 野生型 Wild [37]
Tricholoma equestre (L.) P. Kumm. 油口蘑 0.61 ± 0.30 19.00 野生型 Wild [37]
Agaricus macrosporus (F.H. Møller & Jul. 
Schaff.) Pilat 大孢蘑菇 52.90 ± 20.10 1399.00 野生型 Wild [37]

Agaricus sylvicola (Vittad.) Peck 白林地蘑菇 12.2 ± 3.41 701.00 野生型 Wild [37]
Rozites caperatus (Pers.: Fr.) P. Karsten 皱盖罗鳞伞 24.20 (鲜重，Fresh weight，FW) - 野生型 Wild [38]
Russula vesca Fr. 菱红菇           11.60 (FW) 野生型 Wild [38]
Agaricus arvensis Schff.: Fr. 野蘑菇 325.00 - 野生型 Wild [39]
Cortinarius caperatus (Pers.) Fr. 皱盖丝膜菌 58.60 - 野生型 Wild [39]
Laccaria amethystina (Huds.) Cooke 紫蜡蘑 104.00 - 野生型 Wild [39]
Macrolepiota procera (Scop.) Singer 高大环柄菇 47.30 - 野生型 Wild [39]
Boletus edulis Bull. 美味牛肝菌 28.40 野生型 Wild [39]
Amanita muscaria (L.) Lam. 毒蝇鹅膏菌 27.10/22.00 ± 11.00 - 野生型 Wild [39-40]
Thelephora penicillata 帚革菌 1.17 ± 0.37 - 野生型 Wild [41]
Boletus griseus Forst. 灰褐牛肝菌 8.69-24.19 24.10-386.00 野生型 Wild [42]
Agaricus blazei Murrill 巴西蘑菇/姬松茸  5.51 32.40 栽培 Cultivated [43]
Stropharia rugosoannulata 大球盖菇 2.15 ± 0.68   4.29 栽培 Cultivated [44]
Lentinus edodes 香菇 1.64-75.92 7.04-13.67 栽培 Cultivated [45]
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属离子结合形成硫肽复合物，或封存于液泡等细胞器中，或运

输到胞外，以降低重金属的毒性 [8, 82-85]. MTs是一类富含半胱

氨酸蛋白质，具有结合金属离子的能力[86-87]. 金属硫酮中存在

两个结构域：含有11个半胱氨酸残基的α-结构域有可能与4个
Cd2+反应，而包括9个半胱酸的β-结构域可能螯合3个Cd2+ [88]. 
GSH是由谷氨酸、半胱氨酸和甘氨酸结合而成的三肽 [89]. 10 
mg/kg土壤Cd胁迫茶树菇（Agrocybe aegerita）菌盖和菌柄的

CSH浓度分别为比对照组提高129%和117%；20 mg/kg土壤

Cd胁迫下菌盖和菌柄中T-SH的最大浓度分别是对照组的1.51
倍和1.38倍，表明Cd与硫醇化合物的络合是Cd细胞解毒的一

个途径 [90]. 刺囊皮伞（Cystoderma carcharias）子实体细胞内

Cd的解毒也可能不是源于植物螯合肽（PCs），而是主要依赖

于MTs或类MT-肽 [80]. 香菇含有一种不含半胱氨酸残基的Cd
结合蛋白（LECBP）[91]；通过构建pET28a-Lecbp表达载体及

大肠杆菌工程菌，确定了重组LECBP成功表达；IPTG诱导处

理后，工程菌对Cd的积累能力显著增强，为对照组的5.2-21.0
倍 [92]. 
3.4  区室化作用

大型真菌可将进入细胞内重金属离子通过“区室化作用”

分布在不同亚细胞部位，从而将其封存或转变成为低毒的形

式. 茶树菇中53%-75% Cd存在于可溶部分，19%-42% Cd与
细胞壁结合，且Cd在细胞壁中的比例随着Cd胁迫浓度的增加

而增加 [90]. 低浓度（0-0.15 mg/L）和高浓度Cd（2.4-5.0 mg/
L）对羊肚菌菌丝细胞影响的最大差异是形成大液泡和细胞

质收缩，高Cd处理下整个细胞质区域出现明显的液泡化，其

中还有暗电子致密沉积物，这表明液泡可能在限制高浓度

Cd的毒性方面发挥重要作用[71]. 分离于污染位点中生黏滑菇

（Hebeloma mesophaeum）主要将Cd储存于液泡中，使其具

有更高耐Cd性，其可能作用机制与细胞溶质中高含量MTs复
合物有关；同时污染位点分离的中生黏滑菇菌株中HmMT3的
基础转录水平较清洁位点分离的菌株高了3倍 [93]. Nagy等发现

酵母可通过液泡膜上的转运蛋白Yor1p将与PCs或GSH结合

的Cd转运到液泡内储存降低其毒性 [94]. 
3.5  抗氧化作用

Cd离子进入细胞内，会诱导产生超过细胞中和能力的过

量的活性氧（ROS），从而引起氧化应激和诱导病理过程，并

最终致使细胞死亡[8, 95-96]. 由抗氧化物质和抗氧化酶组成的细

胞抗氧化系统，能够清除ROS自由基，减轻其损害，在重金属

耐性中有重要作用[61, 96]. 过氧化氢酶（CAT）、超氧化物歧化

酶（SOD）、过氧化物酶（POD）、过氧化物酶（APX）属于重

金属胁迫诱导的抗氧化酶 [95, 97-98]. SOD是抵抗ROS的第一道

防线，可将超氧阴离子（O2
-）分解为H2O2和O2；CAT和POD

将H2O2分解为H2O和O2 
[99]；APX是抗坏血酸（ASA）-GSH

循环清除ROS的重要物质[100]. 通常，重金属浓度对抗氧化酶

的活性存在“低促高抑”的现象 [101]. 此外，也具有一些非酶类

的抗氧化物质，如GSH、游离脯氨酸、抗坏血酸（ASA）、丙

二醛（MDA）等 [102]. MDA含量是膜脂质过氧化的最终分解产

物，是细胞内脂质过氧化的重要指标 [101]，脂质膜过氧化可引

起细胞内细胞膜损伤 [103]和渗透压平衡失调，而游离脯氨酸可

以维持渗透平衡，防止电解质泄漏 [8]，并减少ROS的含量 [104]. 
10 mg/kg土壤Cd胁迫下茶树菇菌盖和菌柄中MDA的含量较

对照分别高41%和36%，20 mg/kg土壤Cd胁迫下较对照分别

高1.52和1.92倍，说明Cd胁迫下茶树菇细胞膜脂质被氧化；

SOD、CAT和POD活性也高于对照，表明这些酶参与茶树菇
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图1  大型真菌对Cd的耐受机制（根据参考文献[61, 63-66]修改绘制）. ①胞外配体固定：主要是胞外聚合物（EPS）和低分子量有机酸等可以结合土

壤中游离Cd减少其吸收；②细胞壁结合：其含有的多种活性基团如羟基（—OH）、亚氨基（—NH）和羰基（—C—O—C）等可与Cd结合；③Cd通过

细胞膜上转运蛋白等进入原生质体；④外排作用：进入细胞内的Cd部分可通过金属转运蛋白从细胞中排出；⑤细胞内螯合及液泡“区室化作用”：Cd
进入细胞后可能与金属硫蛋白（MTs）、谷胱甘肽（GSH）等螯合剂结合，并转运至液泡封存；⑥抗氧化系统（酶类和非酶类系统）的防护作用：负责清

除Cd毒害诱导产生的大量ROS，维持细胞内稳态. HMT：重金属转运蛋白；ZRT：锌转运蛋白；CTR：铜转运蛋白；ABCB1：ATP结合盒（ABC）转运

体；MRP：多药耐药蛋白；CE：离子转运ATP酶；ILT：铁转运多铜；ABC：ATP结合盒转运蛋白；ROS：活性氧；POD：过氧化物酶；CAT：过氧化氢酶；

APX：抗坏血酸过氧化物酶；SOD：超氧化物歧化酶；TRX：硫氧还蛋白；HSP：热休克蛋白；ASA：抗坏血酸. 
Fig. 1  Tolerance mechanism of macrofungi to Cd (modified according to references[61] and[63-66] ). ① Extracellular ligand fixation: 
Mainly EPS and low molecular weight organic acids, can combine with free Cd in soil to reduce its absorption; ② Cell wall binding: It contains a 
variety of active groups (—OH, —NH and —C—O—C) that can bind with Cd; ③ Cd enters the protoplast through membrane transporters (HMT, 
ZRT, CTR, ABCB1, etc.); ④ Efflux: The part of Cd entering the cell can be discharged from the cell through metal transporters (MRP, CE, ILT and 
ABC); ⑤ Intracellular chelation and compartmentalization of vacuolar: After Cd enters the cell, it may combine with MTS, GSH and other chelators 
and transport to the vacuole for storage; ⑥ Protective role of antioxidant system (enzyme and non enzyme system): Responsible for clearing a 
large amount of ROS induced by Cd toxicity and maintaining intracellular homeostasis. HMT: Heavy metal transporter; ZRT: Zinc transporter; CTR: 
Copper transporter; ABCB1: ABC-type xenobiotic transporter; MRP: Multidrug resistance protein; CE: Cation transport ATPase; ILT: Iron transport 
multicopper; ABC: ATP binding cassette transporter; ROS: Active oxygen; POD: Peroxidase; CAT: Catalase; APX: Ascorbate peroxidase; SOD: 
Superoxide dismutase; TRX: Thioredoxin; HSP: Heat shock protein; ASA: Ascorbic acid.
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胞内Cd的解毒 [90]. 低浓度的Cd胁迫不会导致平菇（Pleurotus 
ostreatus）HAU-2菌丝中H2O2和MDA显著变化，但是高浓度

的Cd胁迫使得菌丝中H2O2和MDA显著增加；菌丝中SOD、

CAT和POD浓度随Cd胁迫浓度先升高后降低，表明氧化酶可

以被相对低浓度的Cd诱导，从而起到去除活性氧的作用；浓

度过高的Cd可能严重损伤细胞，从而抑制酶的合成 [105]. 类似

的结果也出现在Cd胁迫生在下的杏鲍菇（Pleurotus eryngii）
菌丝中，此外，杏鲍菇菌丝中的谷胱甘肽过氧化物酶（GPX）
和APX活性表现出类似的趋势[106]. 

4	 转录组学技术在大型真菌耐Cd机制
研究中的应用

真菌本身是一个复杂的系统，其耐Cd机制是涉及复杂的

生理生化过程，传统的研究手段难以对生物体响应胁迫的时

效性和动态性研究 [8].  转录组是指在某一功能状态下特定细

胞、组织转录出来的所有RNA的总和，包括mRNA与非编码

RNA；转录组学是指从整体水平上研究某一阶段特定细胞、

组织中全部转录本的转录情况及其转录调控规律的科学 [107]. 
通过转录组分析可以揭示基因表达和生命活动之间的内在

联系 [108, 109]. 目前，关于重金属胁迫响应下大型真菌的转录组

学研究开展较少.  有研究表明：平菇子实体在不同Cd水平处

理下的基因表达差异明显；其积累Cd的机制可能与细胞壁

吸附、细胞内结合和液泡储存有关；主要涉及通路有细胞壁

重塑、金属转运、活性氧反应和富含半胱氨酸相关基因结合

等 [110]. 利用比较转录组，评估了平菇和黄白侧耳（Pleurotus 
cornucopia）对Cd污染的反应，结果表明：在1和20 mg/L Cd
处理下，黄白侧耳中鉴定出705个差异表达基因（DEGs），而

在平菇中鉴定出12 551个DEGs；ATP结合盒转运体（ABCB1
和线粒体转运体ATM）参与了黄白侧耳的Cd转运，平菇中内

吞和吞噬途径得到了增强；26种酶（包括CAT、类过氧化氢

酶和SOD）在平菇中上调，而在黄白侧耳中仅胞质CAT表达

上调，表明两者存在不同的Cd解毒途径.  此外，有丝分裂原

激活的蛋白激酶信号通路参与了这两个物种的Cd抗性，而不

是GSH代谢[65]. 对0.15、0.90和1.50 mg/L Cd2+胁迫下羊肚菌

菌丝转录组测序，结果表明：共发现了7 444个DEGs，DEGs
的数量呈浓度依赖性增加；基于对DEGs的鉴定分析，提出了

一个初步的基因调控网络来阐明羊肚菌中Cd解毒的分子机

制：羊肚菌菌丝以多种方式增加其Cd耐受性，Cd主要通过

重金属转运蛋白（HMT）、锌转运蛋白（ZRT）和铜转运蛋白

（CTR）金属转运体的离子通道进入细胞，这导致编码抗氧

化酶（SOD、POD、CAT和APX）和非酶抗氧化剂硫氧还蛋

白（TRX）和热休克蛋白（HSP）的基因表达增加；参与GSH
代谢的基因也被上调，以进一步增强细胞内的活性氧清除；

此外，编码金属螯合/结合蛋白（如MT和HMT）的基因上调以

隔离Cd并降低其毒性；同时，细胞内转录因子（包括myb和
btf）的表达上调，可能影响相关信号转导途径（包括MAPK和
cGMP途径）的活性；最后，通过上调膜结合金属转运体[多药

耐药蛋白（MRP）、离子转运ATP酶（CE）、铁转运多铜（ILT）
和ATP结合盒转运蛋白（ABC）]的表达，Cd从细胞中排出；这

些机制的综合作用使羊肚菌菌丝对Cd胁迫具有高度抗性 [66]. 
0.1 mg/L Cd暴露7 h后，基因型Le4625（具有较高的富集Cd
能力）的香菇菌丝中Cd含量为1.390 ± 0.098 mg/kg，约为

Le4606（具有较低的富集Cd的能力）的3倍（0.440 ± 0.038 

mg/kg）；通过RNA Seq评估了总共24 592个转录本，并分析

了DEGs，结果表明与Ld4625相比，Ld4606显示出更多的Cd
诱导的转录变化；在Ld4606中，Cd暴露后的DEGs与跨膜转

运、GSH转移和细胞色素P450相关，表明这些基因可能参与

了香菇的Cd抗性.  Le4606和Le4625的DEGs编码参与多种

生物途径的蛋白质，包括膜上的转运蛋白、细胞壁修饰、氧

化应激反应、翻译、降解和信号通路；并且细胞壁修饰、跨膜

转运蛋白和金属结合基因在两种基因型中表现出不同的表达

模式；细胞中Cd的富集可能激活MAPK信号和抗氧化应激反

应，从而改变信号转导和细胞内氧化/还原平衡[111]. 对0、2和5 
mg/L Cd胁迫下的巴西蘑菇低Cd积累和耐Cd（J77）菌株和高

Cd积累和Cd敏感（J1）菌株的比较转录组分析，结果表明J77
菌丝体中鉴定出的Cd响应基因（DEGs）远少于J1菌丝体中的

基因（如ABC转运蛋白、ZIP-Zn转运蛋白、GSH S-转移酶和

阳离子流出（CE）家族）；J1菌丝体中较高的Cd积累可能是由

于Cd诱导的ZIP-Zn转运蛋白的上调；细胞内Cd刺激含硫化合

物（Cys、Met、GSH、MT2）、细胞壁多糖、有机酸、海藻糖、

ATP和NADPH的产生及Cd的封存可能是J1菌丝对Cd积累增

加的适应性反应 [112]. 以上结果表明细胞壁修饰、抗氧化物质

合成、跨膜转运蛋白金属结合相关基因上调可能是大型真菌

对Cd富集和耐受的共同途经，信号转导途径激活也在其中起

着重要作用，但其不同种和基因型的大型真菌对Cd的耐受机

制也存在差异，还有待进一步研究. 

5  结论与展望

众多研究已证明多种大型真菌对Cd乃至其他重金属具有

极高的富集能力和耐受能力，表明大型真菌作为修复材料在

土壤Cd污染修复方面具有应用价值. 但大型真菌对于Cd的耐

性机制存在种和基因型的特异性，单一的机制并不能解释大

型真菌对Cd的耐受性. 目前，国内外关于各种大型真菌耐Cd
机制的研究也逐渐增多，但大型真菌对Cd的吸附、吸收、转运

及耐受机制等方面的研究涉及多个学科，如真菌学、生态毒理

学、土壤学、生物化学、分子生物学和生物信息学等，同时也

涵盖基因调控、转录控制、代谢调节和生理响应等多个层次，

目前的研究较为分散且不成系统. 要想将真菌修复土壤Cd污
染技术应用于实践，需要多学科交叉进行系统且深入的研究，

可在以下几个方面加大研究力度：

（1）目前对大型真菌对Cd富集过程及耐性机制尚未研

究清楚. 未来可将生化分析与多组学技术（基因组学、转录组

学、蛋白质组学和代谢组学等）联合应用，以提供Cd胁迫下大

型真菌基因转录、蛋白质翻译、代谢调控、生理响应及环境影

响等方面的详尽信息，全面、系统地阐明大型真菌对Cd胁迫

的富集过程和耐受机制存在的共性及特性. 
（2）不同种的大型真菌的种类对Cd的耐受能力存在差

异，加强对具有富集Cd能力的大型真菌的筛选、驯化及人工

种植研究，丰富修复材料的可选择性；也可向基因工程方面深

入研究，如重组和构建某些与重金属转运、解毒相关的基因或

者蛋白等，提高大型真菌对Cd的富集和耐受能力，以应对复

杂的Cd污染场地特征，增加其应用的普适性. 
（3）探索在各种农业及工业废弃物上种植大型真菌的可

能性，以加速真菌修复应用于实践的进程；更远的一步可强化

土壤修复后大型真菌子实体的进一步利用及Cd回收等方面的

研究，实现资源的循环利用，使真菌修复过程更加经济. 
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