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摘  要：采用内生菌联合植物修复是土壤重金属污染修复理论研究和应用实践的新思路。较之根

际促生菌，内生菌因生存环境稳定且与植物联系更加紧密，在实际应用中具有更大价值。在重金

属胁迫下，部分具有特定功能的细菌可进入植物体内成为内生菌，这些内生菌通常在重金属吸收、

耐受和解毒方面具有优良的特性，而且可以协同宿主植物耐受重金属胁迫，表现在直接或间接降

低植物体内重金属胁迫强度和提高植物本身对重金属的耐受性两方面。系统分析了内生菌对宿主

植物的解毒机制，综述了近年来内生菌增强植物重金属耐受性的研究，展望了重金属胁迫下植物

和内生菌互作机制的研究思路和方向。 
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Abstract: Phytoremediation coupled with plant growth-promoting endophytes (PGPEs) is becoming a 
new trend in remediation of heavy metal contaminated soil. Compared with rhizobacteria, PGPEs have 
a more stable living environment and show more intimate relations with host plants, which play a 
greater value in practical application. Under heavy metal stress, a portion of bacteria could enter plant 
tissue and become endophytes, which possess superior characteristics in heavy metal accumulation, 
tolerance and detoxification, coordinating with the heavy metal tolerance system of their host plants. 
The performances of PGPEs appear in reducing the heavy metal stress intensity in plants directly or 
indirectly and promoting the heavy metal tolerance system of plants through modulating phenotypes. 
The role of PGPEs in plant heavy metal detoxification was analyzed systematically and the relevant 
researches in recent years were reviewed. In addition, the possible ways and research directions were 
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proposed in the interaction mechanisms between PGPEs and plants under heavy metal stress. 
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在众多土壤重金属污染修复技术中，植物修复

因具有原位、经济、环保、二次污染小等优点而被

广泛采用。但是植物生物量低，生长缓慢，且最有

实际使用价值的植物对重金属的耐受性有限[1]，这

些特点制约了植物修复技术的发展。微生物修复则

具有微生物生长迅速、吸附重金属快、吸附容量大

等优点，但它只能将重金属稳定，无法彻底将重金

属从土壤中去除。通过接种植物促生菌 (Plant 
growth-promoting bacteria，PGPB)可以促进植物生
长，提高重金属植物修复效率，已引起国内外研究

者的重视[2-5]。PGPB依其分布的位置可分为植物根
际促生菌 (Plant growth-promoting rhizobacteria，
PGPR)和植物内生促生菌(Plant growth-promoting 
endophytes，PGPE)。PGPB具有分泌植物促生物质、
改变植物对重金属的吸收转运情况[6-7]、降低重金属

对植物的毒害作用等功能。植物内生促生菌因生活

在植物组织内，与植物联系更加紧密，被认为在协

同宿主植物耐受重金属胁迫方面发挥着更重要的

作用。 

1  植物内生促生菌 

植物内生促生菌，是指生活史的某一阶段或整

个阶段在植物体内完成，非但不使宿主植物表现出

病症，反而促进其生长的一类微生物[8]。内生菌依

其物种的不同，又可分为内生细菌、内生真菌和内

生放线菌，其中内生细菌在种群密度和多样性方面

具有优势[2]。 
在重金属胁迫下，部分具有特定功能的细菌可

进入植物体内成为内生菌，这些内生菌通常在重金

属吸收、耐受和解毒方面具有优良的特性。内生菌

与植物发生的作用包括直接效应和间接效应两方

面[9]。直接效应即内生菌通过分泌各类次级代谢产

物，如生长素(Indole-3-acetic acid，IAA)、铁载体、
1- 氨 基 环 丙 烷 -1- 羧 酸 (1-Aminocyclopropane-      
1-carboxylic acid，ACC)脱氨酶等，或是通过溶磷、

固氮等作用，促进植物生长，调控植物的生理过程。

间接效应体现在内生菌自身对重金属的吸收，以及

内生菌对致病菌的生物防治作用等。内生菌影响植

物生长、抗逆性及重金属的吸收转运，便是通过以

上两种途径来实现的。 
内生菌对植物生长的促进作用并不存在争议，

大量研究表明重金属胁迫下，接种功能内生菌可以

显著提高植物地上和地下部分的生物量：如接种铅

耐受性内生菌 Pseudomonas fluorescens G10 和
Microbacterium sp. G16 显著提高了铅污染土地上
油菜(Brassica napus L.)的生物量[10]；接种 Bacillus 
sp. E1S2等 5株具有分泌ACC脱氨酶能力的内生菌
均显著提高了镉、铅、锌复合污染土地上伴矿景天

(Sedum plumbizincicola X. H. Guo et S. B. Zhou sp. 
nov.)的根长、株高及生物量[11]。对于内生菌对植物

吸收重金属的影响，不同研究者持不同看法[2]，因

此无法确定内生菌在抑制植物重金属吸收(植物避
性)方面是否存在积极作用，但目前研究普遍认为内
生菌在协助宿主植物重金属解毒(植物耐性)方面存
在明显作用。 

2  内生菌对宿主植物的解毒机制 

在长期协同进化的过程中，部分细菌对重金属

产生了良好的耐受性和解毒机制，而且可以协同宿

主植物耐受重金属胁迫(图 1)。内生菌对宿主植物的
解毒机制主要有：(1) 吸收和吸附重金属离子；(2) 
分泌铁载体、有机酸、蛋白质等与重金属形成络合

物，降低植物内环境中重金属的生物有效性；(3) 分
泌 ACC 脱氨酶，分解植物体内乙烯合成的前体
ACC，解除应激乙烯对植物生长的抑制；(4) 促进
植物对营养元素的吸收；(5) 促进植物的光合作用；
(6) 协同植物增强抗氧化系统(Antioxidant system，
AOS)。总体而言，内生菌一方面直接或间接降低植
物体内重金属胁迫强度，另一方面对植物的表型产

生影响，即提高植物本身对重金属的耐受性。 
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图 1  重金属胁迫下内生菌对宿主植物的解毒机制 
Figure 1  The role of PGPE in plant heavy metal detoxification 

注：SAMe：蛋氨酸-S-腺苷甲硫氨酸；ACC：1-氨基环丙烷-1-羧酸；AOS：抗氧化系统；PC：植物络合素；GSH：谷胱甘肽；IAA：
吲哚-3-乙酸. 箭头表示传质过程或某种作用，箭头上的“+”表示促进作用，“−”表示抑制作用. 
Note: SAMe: S-adenosyl methionine; ACC:1-aminocyclopropane-1-carboxylic acid; AOS: antioxidant system; PC: Phytochelatins; GSH: 
Glutathione; IAA: Indole-3-acetic acid; PGPE: Plant growth-promoting endophytes. The arrow represents a certain effect or a substance 
delivery process and the “+” attached to the arrow indicates a promoting effect and the “–” indicates an inhibiting effect. 
 

2.1  内生菌降低植物体内重金属的胁迫强度 
2.1.1  内生菌对重金属的吸收和吸附：内生菌可以

通过吸附和吸收两大过程固定重金属离子，从而降

低植物体内重金属的胁迫强度。吸附过程又可分为

物理吸附和胞外富集，其中物理吸附不涉及生物代

谢，因此进行较快，在此过程中重金属离子通过螯

合、离子交换、吸附、微沉淀等作用附着到细胞表

面 [12]；胞外富集则与细菌分泌的胞外聚合物

(Extracellular polymeric substances，EPS)有关。吸收
过程即细菌将重金属转运至细胞内，涉及细菌的主

动运输和区域化作用等。物理吸附过程是普遍存在

的，对细菌的种类和存活状态没有要求，但使内生

菌大量固定重金属离子的过程是胞内和胞外富集

作用，因为这两个过程涉及代谢，所以内生菌对不

同重金属的富集能力和富集机制存在差异。Luo  
等[13]通过对龙葵内生菌 Serratia sp. LRE07的研究
发现，在只含单一重金属的培养基中，该内生菌在  

72 h内对 Cd2+和 Zn2+的吸附量可达 65% (初始浓度
20 mg/L)和 36% (初始浓度 50 mg/L)；在含有 Cd2+、

Cr6+、Pb2+、Cu2+、Zn2+五种重金属(初始浓度均为
10 mg/L)的培养基中，该内生菌对 Cd2+(40%)、
Zn2+(24%)和 Pb2+(32%)表现出较好的去除能力，而
对其它两种金属几乎没有去除效果。 
2.1.2  内生菌降低植物体内重金属的生物有效性：

部分内生菌具有分泌铁载体、有机酸、蛋白质等物

质的能力，这些物质可以与游离态的重金属离子形

成络合物，使其不易转运至植物细胞内部，从而降

低了重金属对植物的毒害作用。铁载体进入细胞需

要特定的受体蛋白，Greenward 等[14]通过对铜绿色

假单胞菌(Pseudomonas aeruginosa)分泌的荧光铁
载体(Pyoverdine)的研究，认为铁载体与二价重金属
离子形成的络合物在和营养元素离子竞争细胞膜

通道的过程中处于劣势，且因为构象不匹配

(Conformational mismatching)无法被铁载体受体蛋
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白识别。值得一提的是，关于铁载体对植物重金属

吸收的影响普遍存在争议，重金属积累量增加和减

少在不同的研究中都可以观测到[15]，但这与前述铁

载体与重金属的络合物更难进入植物细胞不矛盾。

因为植物对重金属的吸收是一个复杂的过程，取决

于根际过程和植物本身的特性等，而重金属通常是

进入到细胞膜内才能表现出毒害作用，所以仍可认

为内生菌分泌的铁载体是解毒机制之一。对于有机

酸的作用，Francis等[16]提出 Cd、Cu、Ni、Pb等重
金属在与柠檬酸形成络合物之后，其生物有效性降

低，且络合物不易被降解。除了铁载体、小分子有

机酸等常见的络合剂，一些细菌还具有分泌其它络

合剂的能力：如黑色素、植物络合素、金属硫蛋白、

新型金属硫蛋白(Metallohistins)[17]等，但只有个别

文献报道。分泌这些络合剂作为细菌对重金属耐受

和解毒的重要机制之一，在重金属胁迫下可被诱 
导[18]，从而协同宿主植物重金属解毒。 

2.2  内生菌降低植物体内应激乙烯的含量 
应激乙烯合成是植物应对外界胁迫的重要机

制之一。乙烯作为植物生长调节因子之一，其正常

生理作用打破种子休眠、促进植物成熟和衰老等，

正常情况下植物体内的乙烯含量维持在极低水平。

在重金属胁迫下，乙烯的合成将大大增加，从而抑

制植物生长，甚至导致植物死亡。通常认为植物体

内乙烯的合成途径是由蛋氨酸-S-腺苷甲硫氨酸

(S-adenosyl methionine，SAMe)经由 ACC合成酶合

成 ACC，再经 ACC氧化酶生成乙烯和氢氰酸。部

分内生菌可以分泌 ACC脱氨酶，分解 ACC，生成

氨和 α-丁酮酸，从而降低植物体内的乙烯含量，打

破应激乙烯的抑制作用，氨还可作为氮源被植物吸

收利用。Madhaiyan 等[19]通过对番茄(Lycopersicon 

esculentum L.)的研究发现，接种具有分泌 ACC 脱

氨 酶 能 力 的 两 株 菌 Methylobacterium oryzae 

CBMB20和 Burkholderia sp. CBMB40均显著降低

了镉和镍胁迫下幼苗体内的乙烯含量，并显著提高

了生物量。 

2.3  内生菌对植物吸收营养元素的影响 
重金属胁迫给植物带来的伤害效应之一便是

营养胁迫伤害，即阻碍植物吸收维持正常生理功能

所必需的营养元素。短期实验表明，Cd胁迫下，豌
豆苗内 N、K等大量元素含量显著降低，其对 Zn、
Mn、Fe 等微量元素的吸收也受到不同程度的抑  
制[20]。内生菌除了可以通过溶磷、固氮作用为植物

提供氮、磷元素，通过分泌铁载体促进植物对铁的

吸收[21]，还能通过一定的过程促进植物对其它微量

元素的吸收。以 50 μmol/L Cd 处理龙葵(Solanum 
nigrum L.) 28 d后，相比不接种内生菌的处理，接
种内生菌 Serratia nematodiphila LRE07使根、茎、
叶中的 Mn 元素含量分别提高 49.47%、59.19%和
7.24%，使茎、叶中的 Zn元素含量分别提高 33.22%
和 24.22%[22]。考虑到 Zn、Mn、Fe 等元素对植物
的生理意义，内生菌促进这些微量元素的吸收也可

能是内生菌协助宿主植物对重金属进行解毒的机

制之一。 

2.4  内生菌对植物光合系统的影响 
众多研究表明，重金属胁迫可对植物光合作用

产生显著的抑制作用，且抑制程度与胁迫程度正相

关，主要表现为叶绿素等光合色素含量的显著降

低。研究表明，接种内生菌对宿主植物的光合色素

含量有积极影响，从而提高重金属胁迫下植物的光

合作用水平。Wan 等通过对龙葵的研究发现，在   

50 μmol/L Cd胁迫下，接种内生菌显著提高了植物

叶片中的类胡萝卜素和叶绿素 a、b 的含量[22]。

Mirzahossini等发现在90和180 mg/kg的Ni胁迫下，

接种内生菌 Epichloe 显著提高了高羊茅(Festuca 

arundinacea Schreb.)中的总叶绿素含量[23]。考虑到

铁元素是叶绿素合成有关酶的组成成分，有研究认

为叶绿素含量的提高与细菌分泌的铁载体促进植

物对铁元素的吸收有关[24]。 

2.5  内生菌对植物抗氧化系统的影响 
在重金属胁迫下，植物体内的氧代谢发生失调，

大量的活性氧(Reactive oxygen species，ROS)积累，
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如过氧化氢(H2O2)、超氧阴离子自由基( ·O2
− )、羟基

自由基(OH·)等，造成细胞膜脂过氧化损伤，膜脂被
降解为丙二醛(Malondialdehyde，MDA)及其类似物，
通透性增加，进而导致其他细胞结构的损伤[25]。植物

的抗氧化系统能够对活性氧起到一定的去除作用，是

植物耐受重金属的重要机制之一。抗氧化系统由酶促

抗氧化剂和非酶促抗氧化剂组成，其中抗氧化系统酶

主要有超氧化物歧化酶(Superoxide dismutase，SOD)、
过氧化氢酶(Catalase，CAT)、过氧化物酶(Peroxidase，
POD)、抗坏血酸过氧化物酶(Ascorbate peroxidase，
APX)、谷胱甘肽过氧化物酶(Glutathione peroxidase，
GPX)等。众多研究表明，内生菌的接种对宿主植物
的抗氧化系统具有积极意义，表现在MDA、H2O2等

指标降低，以及各类抗氧化系统酶活性的增强。

Naveed 等 通 过 二 氨 基 联 苯 胺 四 盐 酸 盐
(Diaminobenzidine tetrahydrochloride，DAB)染色法反
映 H2O2 在玉米叶片中的分布情况，发现在有胁迫

的条件下，叶片中 H2O2 明显增多，而分别接种两

株 内 生 菌 Burkholderia phytofirmans PsJN 和
Enterobacter sp. FD17 均能降低因胁迫积累的
H2O2，且前者优于后者

[26]。Wan 等研究发现，在
10 μmol/L和 50 μmol/L Cd条件下，接种内生菌的
龙葵植物叶片中的 SOD、GPX、APX 活性显著高
于非接菌组[22]。 
两大机制可以解释内生菌可以增强植物抗氧

化系统酶活性。一方面，重金属胁迫本身可以诱导

内生菌增强抗氧化系统，并能与植物的抗氧化系统

产生协同作用。Abskharon等发现在不同浓度的 Cu

胁迫下，内生菌 Escherichia coli ASU3 的 CAT、

POD、APX活性相比无胁迫情况，均有不同程度提

高[27]。另一方面，内生菌分泌的 IAA也对抗氧化系

统酶活性的增强存在潜在贡献。Kaya 等[28]通过对

玉米(Zea mays L.)进行叶面喷施纯 IAA，发现可显著

提高植株体内 SOD、CAT等抗氧化系统酶活性，加

强了植物的胁迫耐受性。El-Gaied等发现 140 mg/L

的 IAA 溶液浸泡番茄种子可提高幼苗体内的 APX

和 CAT活性[29]。 

在部分研究中，接种内生菌后植物体内抗氧化

系统酶活性下降[30]，这可能是因为该内生菌显著降

低了植物体内重金属胁迫强度。作为植物的耐性机

制之一，重金属本身可以诱导植物增强抗氧化系

统，当内生菌通过吸收重金属等途径降低了胁迫强

度，抗氧化系统酶活性也随之降低。 

2.6  内生菌对植物重金属耐受性的其他潜在作用 
除了增强植物的抗氧化系统，内生菌分泌的

IAA 在促进植物合成植物络合素方面具有潜在作
用，从而促进植物对重金属的络合解毒作用。研究

表明微量外源 IAA 处理可以提高番茄植株体内的
谷胱甘肽(Glutathione，GSH)水平[31]。由于 GSH是
植物络合素合成的前体，可以认为 IAA处理对植物
络合素的合成起一定的贡献作用。IAA作为信号分
子之一，在植物重金属耐受性中发挥重要作用，但

目前仍没有证据表明 IAA 是直接调控植物络合素
的合成，还是通过抗氧化系统、乙烯信号系统[32]

等途径间接调控。 
除了分泌 IAA，部分内生菌还具有分泌其它植
物生长调节因子的能力。Shi 等[33]从甜菜中分离出

3株 IAA产量较高的内生菌，发现它们还同时具有
分泌赤霉素(Gibberellin，GA)、脱落酸(Abscisic acid，
ABA)和玉米素核苷(Zeatin riboside，ZR)的能力，并
能极显著提高相应的植物内源激素含量水平。植物

生长调节因子作为基因表达和信号传导的关键物

质，对植物的生命活动起着深远的影响，尤其是在

植物抗逆性方面[34-36]。因此内生菌对植物重金属耐

性的影响仍有许多关键过程待揭示。 

3  展望 

在重金属污染土壤植物修复的过程中，如何提

高植物对重金属的耐受性备受关注。相比采用化学

调控措施，PGPB 调控具有廉价、风险相对较低的
优势。相比根际菌，内生菌生活在相对稳定的植物

内环境，无需与土壤致病菌竞争，与植物的联系更

加紧密，因此在实际应用中具有巨大的潜力。研究

重金属胁迫下内生菌对宿主植物的解毒机制，尤其

是内生菌增强植物重金属耐性的分子机制，具有重
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要意义。现有的研究大部分是考察接种内生菌后，

植物的生物量及各项生理生化指标的变化情况，而

要深入研究重金属胁迫下植物和微生物的互作机

制，还需从亚细胞结构、基因组学和蛋白组学等方

面进行研究。如研究接种内生菌对重金属在植物亚

细胞结构中分布的影响，以及植物重金属耐性有关

基因和蛋白的表达情况等。 
重金属-植物-微生物是一个非常复杂的体系，
要理清重金属胁迫下内生菌对宿主植物的解毒机

制，还需将还原论和整体论有机结合起来[37]。依据

还原论的思想，可单独对重金属胁迫下内生菌的响

应情况，以及施用内生菌代谢产物的纯物质对植物

重金属耐性的影响进行研究，如明确内生菌分泌的

各植物生长调节因子影响植物信号系统的途径，这

部分内容可与植物逆境生理学进行学科交叉。依据

整体论的思想，可研究内生菌不同次级代谢产物对

植物重金属耐性的贡献大小，以及内生菌对植物耐

性基因表达的影响属于直接影响还是间接影响等。

此外，内生菌与宿主植物的互作是一个动态过程，

现有的研究大部分是对接种内生菌后某一时间点

植物各生理生化指标进行考察，而要客观反映和全

面阐述内生菌和植物的互作机制，则需要对接种内

生菌后的各指标进行连续监测。因此，探索适合的

在线监测和直观反映的方法，将有助于今后深入开

展内生菌对宿主植物解毒机制的研究。 
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