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摘  要：菌根是菌根真菌侵染植物根系后在植物根部形成的共生结构。菌根技术作为一种生物强化技术

应用于重金属污染土壤的植物修复已引起研究者的广泛关注。目前大量研究表明菌根能强化植物对重金

属的转运、富集及根系稳定化过程，并通过促进营养物质的吸收利用、稳定细胞内氧化还原平衡、调控

抗逆性相关基因的表达以及改善根际微生态环境等方式提升寄主植物的抗逆性。本文在介绍菌根真菌在

植物修复重金属污染的联合过程中的作用效应及机制的基础上，分析了目前限制该技术应用的瓶颈问题

以及未来的研究方向，为植物-菌根真菌联合修复的推广应用提供理论基础。 
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Abstract: Mycorrhizae are symbiotic structures formed in the roots of plants after mycorrhizal fungi infect 
plant roots. The use of mycorrhizae as a bio-enhancing technology in the phytoremediation of heavy 
metal-contaminated soil has attracted extensive attention of researchers. A large number of studies have shown 
that mycorrhizae can strengthen the heavy metal transportation and accumulation, and root stabilization 
processes of plants. In addition, they can promote the absorption and utilization of nutrients, stabilize 
intracellular redox balance, regulate the expression of resistance-related genes, and alter the micro-environment 
in the rhizosphere to improve host plant resistance to contaminants. In this paper, through reviewing the results 
and mechanisms of using plant-mycorrhizal fungal combinations to rehabilitate soil polluted with heavy metals, 
the bottleneck problems that limit the application of this technology and the future research directions are 
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analyzed. This may provide a theoretical basis for the application of combined plant-mycorrhizae 
bioremediation technologies. 

Keywords: Mycorrhizal fungi, Plant, Combined bioremediation, Heavy metal 

近年来随着大量化石燃料被开采与利用，生

活污水与工业废水、固体废弃物的排放量日益增

加，重金属的过量排放造成的土壤污染问题也越

来越严重。目前针对重金属污染的治理手段包括

客土法、工程措施、化学淋洗法、植物修复等几

种[1]。其中物理化学法及化学方法尽管去除重金属

速率快，但是会对土壤结构及其理化性质造成破

坏，存在二次污染的风险。而植物修复技术不仅

能够有效地降低土壤或水体中重金属含量，还可

以美化环境、调节区域气候环境，具有良好的应

用前景[2]。 

由于植物生长较慢且个体生物量小，其生长

过程受环境影响较大，因此植物修复在重金属污

染 方 面 的 应 用 受 到 限 制 [3] 。 接 种 菌 根 真 菌

(Mycorrhizal fungi)使其与植物根系形成共生体，

能够有效改善植物生长状况，提升植物对重金属

的吸收、转运和富集能力及抗逆性，强化重金属

的植物提取、根系稳定化进程[4]，进而提高植物修

复的效率。因此在重金属污染环境的植物修复过

程中，有关植物-菌根联合修复的研究日益受到关

注。近年来研究表明，对于受到重金属污染的环

境，植物-菌根真菌联合修复系统具有比单一植物

体更高的重金属去除率和修复植物生物量，因而

可以有效地改善重金属污染土地的修复效果[5]。 

尽管植物-菌根真菌共生系统可以达到相对理

想的修复效果，但由于真菌和植物的种类及其组

合方式不同、加之被污染土壤的性质等方面存在

差异，其修复效果也会产生变化[6]。一般来说，植

物-菌根真菌联合修复重金属污染机制主要体现在

两方面，一方面是菌根真菌对植物修复有直接强

化作用，主要包括促进植物地上部分对重金属转

运富集作用(植物提取)以及增强植物根系固持作

用，另一方面是提升植物对重金属胁迫的抗性以

及促进相应的解毒及耐受过程，从而提高植物在

重金属污染环境的生存能力及活性，进而对植物

修复产生间接强化效应[7]。本文综述了近年来植  

物-菌根真菌联合修复重金属的相关研究，分析菌

根真菌增强植物修复能力的效应与机制，为植物-

菌根真菌联合修复技术实际应用于重金属污染土

壤的修复提供理论基础。 

1  植物-菌根真菌联合修复重金属污染土壤
的效应与机制 

在重金属污染土壤中，不同菌根真菌与植物

的组合方式、环境因素等均会对修复效果存在影

响，但总体而言，植物-菌根真菌联合修复重金属

污染土壤的效应可分为植物提取和根系固定两方

面[8]，植物能通过根系将重金属吸收转运至地上，

降低土壤中重金属含量及污染水平，也能通过根

系固持阻止土壤中重金属的迁移，降低其进入食

物链的风险。 

在重金属污染土壤中，菌根真菌广泛存在，

并且能与寄主植物建立良好的共生关系。植物作

为修复主体，菌根真菌作为强化植物修复效应的

辅助手段，二者联合发挥作用达到修复重金属污

染土壤的目的。菌根真菌的作用机制主要体现在

两个方面，一方面菌根真菌可通过改变重金属形

态、扩展植物根系的延展范围等调控植物对重金

属的吸收与累积，促进植物对重金属的提取富

集，进而去除土壤中重金属；另一方面可通过菌

根分泌物的螯合、根系细胞壁固定、胞内重金属

区室化隔离等机制降低重金属迁移能力，进而强

化植物根系对土壤中重金属的固持作用[9]。与此同

时，菌根真菌还能通过改善植物营养状况(尤其是

N、P 等)、稳定细胞内氧化还原平衡、调控重金属

抗逆性相关基因的表达、改善根际微生态环境
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等，调控植物失衡的生理代谢过程，增强植物对

于重金属胁迫的耐受能力，改善重金属污染下植

物的生长状况，从而提升植物对于重金属修复能

力的上限，强化植物修复效应[10-11]，其作用效应

图如图 1 所示。 

1.1  菌根真菌促进植物对重金属提取及富集 

菌根真菌能促进超积累植物地上部分对重金

属的转运富集作用(植物提取)，从而减少土壤环境

中 重 金 属 含 量 。 陈 雪 等 [13] 研 究 二 月 兰

(Orychophragum violaeeus)、龙葵(Solanum nigrum)

和麦冬(Ophiopogon japonicus)接种摩西管柄囊霉

(Funneliformis mosseae) 和 异 形 根 孢 囊 霉

(Rhizophagus irregularis)后对于 Pb、Cd 修复效应时

发现，接种菌根真菌可以有效促进 Pb、Cd 向植物

体内转运的进程，提高植物地上部对于 Pb、Cd 的

提取能力，从而减少土壤中 Pb、Cd 含量，但不同

菌根真菌与植物的组合方式对于修复效果存在影

响。实验中摩西管柄囊霉+龙葵对 Pb、Cd 具有最

大的富集系数，推测该组合方式是有效修复 Pb、

Cd 土壤污染的组合之一。赵宁宁等[14]分析 3 种球

囊霉菌对蜈蚣草(Pteris vittata) As 提取能力的影响

时发现，接种 3 种球囊霉菌后，蜈蚣草地上部的

As 含量均得到不同程度提高，其中幼套近明球囊

霉(Claroideoglomus etunicatum)对于蜈蚣草 As 提取

能力具有最好的强化效果，得出幼套近明球囊霉+

蜈蚣草可能是治理土壤 As 污染的理想修复组合方

式之一。杨秀敏等 [15]在研究菌根影响东南景天

(Sedum alfredii)对 Pb、Cd、Zn 复合污染的土壤修

复 效 果 时 发 现 ， 接 种 根 内 球 囊 霉 (Rhizophagus 

intraradices)和摩西管柄囊霉后，东南景天对 Pb、

Cd、Zn 的提取量分别比对照组增加了 164%及 44% 

(Pb)、350%及 200% (Cd)、75%及 35% (Zn)，且同

时接种 2 种真菌也使得东南景天对 Pb、Cd、Zn 的

富集系数显著增加，其中 Cd 富集系数超过 1。以

上结论表明，接种菌根真菌可有效强化东南景天

对 Pb、Cd、Zn 尤其是 Cd 的提取效果，从而降低

土壤中 Pb、Cd、Zn 的污染水平，且接种根内球囊

霉对东南景天修复效果的强化效应明显优于摩西

管柄囊霉。 

在重金属胁迫下，对于部分植物尤其是超富 

 

 

 
图 1  植物-菌根真菌联合修复重金属污染土壤的效应图[12] 
Figure 1  Rehabilitating soil polluted with heavy metals by plant-mycorrhizal fungal combinations[12] 
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集植物来说，菌根真菌促进植物对重金属提取及

富集的机制在于菌根真菌能改变重金属的植物有

效性、促进重金属的转运过程，使其进入到植物

体内尤其是植物地上部，从而提高植物提取效  

率[16]。有研究表明，万寿菊(Tagetes erecta L.)作为

一种针对 Cd 污染修复具有应用前景的植物，在接

种混合菌株(3 株为球囊霉属 Glomus，2 株为盾巨孢

囊霉属 Scutellospora，1 株为巨孢囊霉属 Gigaspora)

后，能够更有效地完成 Cd、Pb 的转运进程，提高

Cd、Pb 在其地上部的分配比率，并通过促进茎

叶、根的生长，在提升地上部分 Cd、Pb 总量的同

时降低 Cd、Pb 在茎叶的浓度水平，利用茎叶生物

量的增加对过量的 Cd、Pb 进行“生物稀释”，从而

提高万寿菊对 Cd、Pb 的提取效率[17]。除此以外，

菌根真菌对于非超富集植物重金属吸收也存在促

进作用。烟草虽不是超富集植物，但在接种根内

球囊霉后其地上部分 Cd、Pb 提取量增大，且高浓

度的重金属胁迫并未对烟草生长造成明显的抑

制，这与根内球囊霉分泌的球囊霉素相关蛋白

(Glomalin-related soil protein，GRSP)有关，GRSP

可与 Cd、Pb 结合，改变其植物有效性，提升了烟

草对 Cd、Pb 的提取能力[18]。 

1.2  菌根真菌强化植物根系对重金属的固持  

作用 

除植物提取之外，植物稳定化由于其相对低

廉(不需要收割并处理茎叶生物量)的成本及更易于

操作已被一些研究者认为是更加合适的处理重金

属污染的植物修复方法。从这一角度就更需要寻

找一种增加植物耐受性高且促进根系生长具有更

大生物量的强化手段，使植物在高浓度金属胁迫 

存在下仍然能够吸收、螯合或者沉积金属污染

物，而菌根真菌的引入又恰好满足这一点。菌根

真菌能增强植物根系对重金属固持作用，从而阻

止其在土壤中迁移，进而降低其进入食物链的风

险 [19] 。 Kanwal 等 [20] 在 研 究 紫 花 苜 蓿 (Medicago 

sativa)接种球囊霉混合菌后对 Zn、Cd 的吸收情况

时发现，与非菌根植物相比，菌根化紫花苜蓿根

系中 Zn 和 Cd 的含量更高。Wang 等[21]进行海州香

薷与菌根真菌联合修复重金属复合污染盆栽实验

时发现，接种菌根真菌混合菌群(MII)，包括球状

巨孢囊霉(Gigaspora margarita) ZJ37、易误巨孢囊

霉(Gigaspora decipens) ZJ38、吉尔莫盾巨孢囊霉

(Scutellospora gilmori) ZJ39、无梗囊霉(Acaulospora 

spp.)及球囊霉(Glomus spp.)，使得海州香薷根部固

持的 Pb、Cd 含量比对照组增加了 205%和 114%，

说明该方法可有效降低土壤中 Cu、Zn、Pb 和 Cd

的含量。此外，不同种类的菌根真菌也会对根系

固持重金属的效果产生影响，有研究者对近明球

囊霉(Claroideoglomus claroideum) Cc1 及 Cc2、明

根孢囊霉(Rhizophagus clarum)、摩西管柄囊霉 4 种

真菌与马郁兰(Origanum majorana L.)在重金属胁

迫下的共生情况进行研究时发现，与对照组相

比，菌根化的马郁兰根部 Pb 含量更高，且 Cd 在接

种 Cc1 菌根的马郁兰根系中含量最高[22]。由此可

见，重金属根系固持效果同时受到菌根真菌种类

及重金属种类等因素的影响。因此，根据重金属

污染种类及污染程度筛选有效的植物-菌根真菌组

合方式对于强化菌根化植物根系固持重金属的效

果具有重要作用。 

菌根真菌作为连接土壤与植物的桥梁，往往

会阻碍重金属从土壤向植物体尤其是地上部分的

迁移过程，将其固定在菌根际土壤中或植物的根

系部分，起到了缓解重金属对植物毒害的作用。

Lins 等 [23] 研 究 发 现 菌 根 化 的 银 合 欢 (Leucaena 

leucocephala)与空白对照相比，植物地上部分 Cu

含 量 明 显 降 低 。 Cd 污 染 土 壤 中 生 长 的 向 日 葵

(Helianthus annuus L.)在接种幼套球囊霉(Glomus 

etunicatum)后，能将 78%的 Cd 固定在向日葵根部

及土壤中，这种限制 Cd 的吸收及向地上部分转运

的效应，其原因在于菌根真菌可通过根外菌丝体

的“过滤”作用，将重金属固定在菌根菌丝、泡囊等

部位，从而限制重金属向植物地上部的运输，强



吴洁婷等: 植物-菌根真菌联合修复重金属污染土壤 2507 

 

Tel: 010-64807511; E-mail: tongbao@im.ac.cn; http://journals.im.ac.cn/wswxtbcn 

化了植物根系对土壤中重金属的固持作用。菌丝

体之所以能有效固持重金属，限制其移动能力，

是因为菌丝体细胞壁中的几丁质、纤维素、多糖

等高分子物质对重金属有很强的吸附能力，能够

有效地束缚重金属[24-26]。此外，菌丝体细胞壁中

的一些能提供孤电子对的官能团，如游离的氨基

酸、羟基(−OH)、羧基(−COOH)等带负电的官能

团，对于带有正电的重金属离子也有很强的吸附

能力，也能够与重金属离子结合，将其固定在植

物根系表面[27]。另一方面菌根真菌可利用菌丝分

泌物如蛋白质[28]、低分子有机酸[29]等与重金属结

合，可改变其化学形态，钝化其在土壤中的活

性，从而限制其在土壤中的迁移，降低重金属进

入食物链的风险[30]。有研究表明，与非菌根组相

比，菌根化高粱根际土壤中的球囊蛋白含量显著

增多，土壤中的 Cu 与球囊蛋白结合后可形成非活

性态的 Cu [31]。Ahonen-Jonnarth 等[32]研究发现接种

红 根 须 腹 菌 (Rhizopogon roseolus) 能 提 高 樟 子 松

(Pinus sylvestris)根系组织内的 Al 含量，且接种组

樟子松根际土壤中的有机态 Al 含量也显著增高，

该实验结果与菌根分泌的草酸、柠檬酸、乙酸等

低分子有机酸的络合作用有关，此外，有机态 Al 

(尤其是草酸态)的形成促进了樟子松对 Al 的吸收，

同时限制了 Al 向地上部分的迁移，起到了增强樟

子松根系固持能力的作用。 

如前文所述，尽管大部分菌根真菌能促进植

物提取或者增强重金属在植物根系固定，可不同

植物和菌根真菌的种类、重金属种类和浓度的差

异均会对寄主植物修复的效果造成影响。以白三

叶草(Trifolium repens)为例，利用白三叶草与根内

球囊霉、苏格兰球囊霉(Glomus caledonium)形成的

植物-菌根共生结构修复 Zn、Cu、Cd、Pb 污染的

土壤时，其修复效果存在显著差异，接种根内球

囊霉的白三叶草除了 Cu 根系吸收量比苏格兰球囊

霉接种组少以外，其对 Pb、Zn、Cd 的吸收量均高

于 苏 格 兰 球 囊 霉 的 接 种 组 ， 超 出 量 为 12.77 、

6.54、0.75 mg/kg。由此可见，与苏格兰球囊霉相

比，根内球囊霉对于三叶草根系固持 Pb、Zn、Cd

的促进效果更好；而对于 Cu 污染接种苏格兰球囊

霉更好[33-34]。所以将适宜的菌根真菌与植物有机

地结合起来，不仅能够改变植物修复的方式，还

能够最大限度地提升植物修复的效果。所以本文总

结了部分可用于重金属污染修复的菌根真菌-植物组

合方式(表 1)，为筛选更有效的真菌-植物组合方

式、增强污染环境下二者的生物匹配性提供参考。 

就超富集植物而言，菌根真菌所呈现的可促

进寄主植物重金属提取过程的特性，对于如何提

升超富集植物对重金属污染土壤的修复效率具有

重要意义。但是，对于非超富集植物尤其是玉米

等 粮 食 作 物 而 言 ， 菌 根 真 菌 在 一 定 程 度 会 加 

 
表 1  可用于重金属污染修复的植物-菌根真菌组合方式 
Table 1  Plant-mycorrhizal fungal combinations that may be used for heavy metal pollution 

Phytoremediation process Mycorrhizal fungi Plants Heavy metals 

Plant extraction Funneliformis mosseae, Rhizophagus irregularis Pteris vittata As[35] 

Rhizophagus irregularis Trifolium repens Cu[36] 

Glomus versiforme Solanum nigrum Cd[37] 

Glomus caledonium Sedum alfredii Cd[38] 

Claroideoglomus claroideum Helianthus annuus Cu[39] 

Root retention Funneliformis mosseae Populus euphratica Pb[40] 

Rhizophagus irregularis Phragmites australis Cd[41] 

Funneliformis mosseae, Rhizophagus irregularis Zenia insignis Fe, Zn[42] 

Funneliformis mosseae, Rhizophagus irregularis Robinia pseudoacacia L. Pb[43] 
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剧重金属污染对其的胁迫效应，也增加了重金属

进入食物链的潜在风险，进而威胁到动物及人类

的生存及健康[44]。有研究者在分析玉米(Zea mays 

L.)内 Cu、Zn 分布时发现，在施加苯菌灵(一种杀

真菌剂)的处理组中，玉米叶片内 Cu、Zn 的含量反

而比未灭菌组要低，这说明菌根真菌可提高玉米

对 Cu、Zn 的生物利用效率，因为菌根真菌可将土

壤中难溶态的 Cu、Zn (如磷酸盐态 Cu、Zn 等)溶

解，提高了 Cu、Zn 的生物有效性，从而促进玉米

对 Cu、Zn 的吸收，间接说明了菌根真菌对植物吸

收提取重金属存在促进机制[45]。因此，在投加菌

剂前，要对污染环境的植物种群、重金属的种类

及污染程度、土地类型及使用方式、气候温度等

环境进行综合分析，在强化修复植物提取及固持

效应的同时，也要考虑如何避免加剧重金属对非

修复植物的危害以及其进入食物链的风险。 

1.3  修复植物的后处置技术 

与单一的植物修复效果相比，采用菌根-植物

联合修复重金属污染土壤，能够更有效地降低土

壤中重金属总量及污染水平，从而取得更好的土

壤修复效果。但是作为重金属污染的修复主体，

对于修复植物所采取的后续处理方式将直接影响

重金属的去向及最终修复效果。因此，选择合适

的植物后处置技术对于最终处置或利用重金属资

源、预防二次污染的发生、以及植物材料的回收

利用均具有重要意义。 

常见的几种修复植物后处置技术主要包括以

下几类[46-48]：(1) 填埋法：直接对植物材料进行填

埋，并通过压力使其形成高密度的植物残体，降

低植物处理体积，植物材料处理体积减小，运输

及处理费用降低，但该方法会形成高浓度重金属

渗滤液、占用特殊场地、存在二次污染的风险

等；(2) 焚烧法：在高温条件下，通入过量氧气直

接燃烧植物，在回收热能的同时最大限度地减少

植物体积，但植物焚烧后会产生含有重金属的飞

灰，增加环境负荷，使得后续飞灰处理费用增

加；(3) 堆肥法：利用微生物分解植物内有机质，

通过控制温度、水分、通风等条件控制植物的发

酵进程，最大限度地生产有机肥料，降低植物体

积，发酵仓相对密闭，对于废气、废水能够很好

地收集、环境污染概率小，而且能产生有机肥

料，但发酵时间较长、设备运行及维护费用较

高，堆肥产品稳定性较低等；(4) 化学提取法：利

用化学药剂提取植物内重金属并回收利用，剩余

的植物残体作为固废进行处理，能够回收重金属

物质，植物残体不存在二次污染环境的风险，但

化学提取剂用量大，提取成本高，具体化学提取

机理尚待研究；(5) 高温裂解法：在高温、厌氧条

件下使植物内有机质分解为以 CH4为主的裂解气以

及生物油，作为燃料供能，能回收植物内生物

能，而且裂解条件密闭使得废气能够有效处理回

收，避免大气环境污染，但该方法裂解植物材料

含水率不宜超过 30%，否则影响植物热值，使其

分解效率降低。目前针对修复植物的后处置主要

以植物的减量化、无害化为主，以降低环境污染

为首要目标。除上述方法以外，修复植物根据其

具体种类的不同，存在某些特殊的回收利用途

径，例如：芦苇材料可用于造纸工业[49]、海州香

薷(一种 Cu 超富集植物)可制作成含 Cu 有机肥料或

药材[50]、芦竹可通过热解制备生物炭[51]等。随着

修复植物后处置技术的发展，植物残体的回收及

资源化应用也将成为未来修复植物处置的研究  

热点。 

2  重金属污染环境下菌根真菌对植物抗逆
性的作用机制 

菌根真菌与植物形成互惠共生体是植物应对

胁迫环境的一种主要形式，因此研究重金属胁迫

下菌根真菌对植物体耐受性与解毒机制的强化作

用，对于维持相对稳定的修复效率具有重要意

义。在重金属污染情况下，菌根真菌与植物互惠

互利，一方面植物可以为菌根真菌的定殖提供依

附点以及良好的生长环境，并通过分泌独脚金内 

酯、生长素等信号物质，促进真菌根外菌丝的生
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长与分支，从而建立紧密的菌根共生结构，二者

形成逆境下的共生关系[52]。而从另一方面，菌根

真菌可有效帮助植物摄取矿质营养，促进植物的

生长，提高其生物量，从而在保证植物体吸收总

量的前提下，起到“稀释”植物内的重金属浓度的作

用，维持了植物内重金属的低浓度水平。此外，

菌根真菌可通过参与稳定植物细胞内的氧化还原

平衡、调控抗逆性相关基因的表达以及改善根际

微生态环境及土壤的理化性质等方式，提升寄主

植物的抗逆性。重金属胁迫下植物-菌根耦合系统

的抗逆性机制如图 2 所示。 

当土壤中重金属(M)进入菌根真菌细胞时，可

通过化学键结合(含有 O、N、S 等负电子对的基团)

等方式附着在细胞壁上；另外菌根真菌能分泌有

机酸活化或者螯合重金属，降低重金属生物毒

性；在重金属胁迫下植物生长受到抑制，根外菌

丝能扩大植物根表面积，促进植物对营养物质、

矿质元素等的吸收，其中磷的吸收研究较多。菌

根真菌能促进土壤酶如磷酸酶的活性，将有机磷

分解成可溶性磷酸盐，被吸收后进入细胞内以磷

酸盐和多聚磷酸盐形式存在，并通过植物特异性

磷转运蛋白通道进入植物体内，改善根际土壤营

养循环、物质流动过程；当重金属通过 Transporter 

(转运蛋白)进入菌根真菌细胞后，会诱导细胞内合

成活性氧，活性氧会被超氧化物歧化酶(SOD)、过

氧化氢酶(CAT)、过氧化物酶(POD)等抗氧化酶分

解。部分重金属被菌根真菌固定，而另一部分重

金属则会进入植物细胞，此时菌根真菌能分泌信

号 物 质 如 脂 类 、 蛋 白 质 等 促 进 植 物 细 胞 合 成

SOD、POD、CAT 等抗氧化物酶，缓解细胞的氧

化胁迫；同时重金属能诱导菌根内部分基因的表

达(重金属抗性相关基因、转运蛋白基因等)，提高

植物对于重金属的耐受性，促进植物细胞通过合

成 多 聚 磷 酸 盐 、 富 含 半 胱 氨 酸 的 蛋 白 ( C y s - 

richprotein)等物质来结合重金属形成络合物，运输

到液泡隔离并外排。此外，植物-菌根耦合系统可 

 

 

 
图 2  重金属胁迫下植物-菌根耦合系统的抗逆性机制[53-58] 
Figure 2  The resistance mechanisms of plant-mycorrhizal coupling system under heavy metal stress[53-58] 
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通过根外菌丝粘连作用、菌根分泌物等方式促进

根际土壤酶的活性，改善植物根际土壤营养分布

状况，进而提升根际微生物活性、代谢水平，调

控根际微生态环境的生态平衡，最终改善植物在

重金属污染下的生长状况[53-58]。 

2.1  改善植物营养状况 

在重金属胁迫条件下，由于菌丝体延展了植

物可吸收营养物质的空间范围，并通过分泌水解

酶(酸性磷酸酶、脲酶等)、有机酸(草酸、柠檬酸

等)等物质增强了 N、P 等营养物的植物有效性，将

营养物质从难溶态转化为易溶态，促进植物对环

境基质中养分的摄取，增加植物生物量，从而“稀

释”了植物内重金属的毒害程度，达到增强植物耐

受性的目的 [59-60] 。Chen 等 [61] 对黄芪 (Astragalus 

membranaceus)进行 La 胁迫下的温室实验，发现 La

的施加显著降低了黄芪根系中 K、Ca、Mg 等微量

金 属 元 素 的 浓 度 ， 但 在 接 种 珠 状 巨 孢 囊 霉

(Gigaspora margarita)、异形根孢囊霉和光壁无梗

囊霉(Acaulospora laevis)后，黄芪对 Mg、Fe 等营

养元素的吸收及其生长状况明显改善，对 La 胁迫

的抗逆性得到强化。其原因或与真菌菌丝的延展

性、菌根真菌活性有关，真菌菌丝在植物根际微

环境的延展增加了植物根系对营养元素的利用范

围[62]。Sudová 等[63]对接种了异形根孢囊霉的玉米研

究发现，菌根化玉米苗有较高的 P 浓度，其根生物

量及根系活力均高于非菌根化玉米，这表明真菌结

构在植物营养吸收过程中起到了积极作用，而菌根

化玉米苗内 P 浓度的增加或与异形根孢囊霉分泌的

酶、有机酸等物质促进根际环境 P 的活化有关。 

2.2  稳定细胞内氧化还原平衡 

重金属胁迫可诱导植物细胞产生多种活性氧

分子(Reactive oxygen species，ROS)，例如超氧阴

离子自由基(O2
−)、羟基自由基(OH−)、过氧化氢

(H2O2)等，如果不能及时清除过量的活性氧，会造

成细胞过氧化反应，使得电解质外渗、细胞结构

完整性受损；同时也会导致蛋白质等生物大分子

失活、遗传物质结构受损等[64-65]。而菌根真菌在

与植物共生后，能够参与调控植物内抗氧化物的

活性，使细胞内失衡的氧化还原平衡得到稳定，

进而增强植物对重金属胁迫的耐受性。谢翔宇等[66]

进行了 Cd 胁迫下秋茄幼苗生长的盆栽实验，实验

结果表明，与非菌根化秋茄相比，接种丛枝菌根

真菌菌群[优势菌种为地球管孢囊霉(Funneliformis 

geosporum)、根内球囊霉、近明球囊霉、幼套近明

囊 霉 ] 后 ， 菌 根 化 的 秋 茄 内 超 氧 化 物 歧 化 酶

(Superoxide dismutase ， SOD) 、 过 氧 化 物 酶

(Peroxidase，POD)、过氧化氢酶(Catalase，CAT)

活性显著增高，秋茄内活性氧清除能力得到增

强，但在高浓度 Cd 胁迫下，SOD、POD、CAT 活

性出现下降趋势，但总体仍高于对照，这说明菌

根真菌对重金属诱导的氧化应激存在调控作用，

且这种调控机制受到重金属浓度的影响。此外，

Tan 等[67]对紫花龙胆(Solanum photeinocarpum)进行

Cd 胁迫时发现，接种格氏霉菌(Glomus versiforme)

后，紫花龙胆内 POD、CAT 活性均显著高于对照

组，但是 SOD 在接种格氏霉菌后基本无变化，这

说明菌根真菌对于抗氧化系统中相应酶的调控作

用也具有选择性。尽管具体调控机制较为复杂尚

待研究，但总体而言，菌根真菌可以增强植物内

抗氧化系统的代谢能力、为重金属诱导的氧化应

激和植物细胞活性氧 (Reactive oxygen species，

ROS)的清除提供保护。 

2.3  调控抗逆性相关基因的表达 

菌根真菌定殖于植物根系，能够调节植物中

与重金属抗逆性相关基因的表达，从而改变植物对

重金属的吸收能力及重金属的迁移性[68]。Pathare 等[69]

研究结果表明，As 胁迫下水稻内 14-3-3 蛋白基因的

表达与对照组相比发生显著下调，而接种 3 种根内

球囊霉 BEG75、PH5-OS、PH5-IS后，实时RT-PCR 

(Reverse transcription PCR)的分析数据显示，水稻

内 7 种 14-3-3 基因上调：在第 1 天，OsGF14d、

OsGF14g、OsGF14h、OsGF14c 和 OsGF14e 表达增
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量分别为 1.8、1.4、1.2、1.1 和 1.0 倍；在第 3 天，

OsGF14e 基因显示出最大的上调幅度 2.9 倍，而上

调幅度最小的 OsGF14c 基因也有 1.7 倍。这说明

14-3-3 基因作为植物内应激反应的调节因子，或参

与水稻对 As 胁迫的应答过程及相关生物信号的传

递，且其表达量受到菌根定殖情况的影响。Shabani

等[70]发现高羊茅(Festuca arundinacea)在接种摩西

管柄囊霉后，体内 ATP 结合盒式蛋白(ATP-binding 

cassette transporter)基因、金属硫蛋白基因的表达

均得到增强，并且磷含量显著增加，由此可推测

摩西管柄囊霉将高羊茅根部细胞中部分 Ni 转运到

液泡隔离或者直接外排出细胞外，从而抑制过量

Ni 向高羊茅地上部的迁移；同时利用金属硫蛋白

的结合作用降低 Ni 的生物毒性，增加高羊茅的 Ni

耐受能力。除此之外，摩西管柄囊霉促进了高羊

茅对 P 的吸收，缓解了胁迫导致的生长抑制，使抗

逆性得到提升。 

2.4  改善根际微生态环境 

菌根真菌在与植物形成菌根共生结构、强化

植物抗逆性的同时，还能通过根外菌丝粘连作

用、菌根分泌物等方式提升根际土壤酶的活性，

进而提升根际微生物活性及代谢水平，调控根际

微生态环境的生态平衡，最终改善植物在重金属

污染下的生长状况[71]。目前对于菌根相关土壤酶

的研究主要有脲酶、过氧化物酶、磷酸酶、脱氢

酶以及蛋白酶等[72]，而相关的根际微生物包括菌

根际有益菌(Mycorrhizal helper bacteria，MHB)、

植 物 根 际 促 生 细 菌 (Plant growth-promoting 

rhizobacteria，PGPR)以及病原菌等，除此以外还

有根际原生动物及土壤动物如蚯蚓等[73]。对根际

微生物、土壤动物与菌根相互作用的生物学效应

进行研究，进而揭示菌根真菌对寄主植物如何产

生间接影响的作用机制是很有意义的。尹大川等[74]

对接种外生菌根真菌褐环乳牛肝菌(Suillus luteus)

的樟子松根际土壤酶进行研究时发现，菌根化樟

子松根际环境中的土壤酶(尤其是脲酶)活性显著增

强，过氧化氢酶和碱性磷酸酶活性也有不同程度

地提升，土壤环境尿素、磷酸盐分解速率加快，

为植物及根际微生物提供了有效 N、P 营养源，改

善了 Cd 污染下土壤中营养物质的组成结构，缓解

了 Cd 胁迫对樟子松养分吸收、根际微生物代谢的

抑制作用，对于 Cd 污染环境下樟子松生长环境的

稳定具有重要意义。研究者在 Cu、Cd 胁迫下对玉

米根际投加光壁无梗囊霉、木薯球囊霉(Glomus 

manihotis)、苏格兰球囊霉时发现，玉米根际土壤

真菌、细菌含量发生明显变化，这是因为菌根真

菌分泌的磷酸酶水解了土壤环境中的难溶 P，促进

了玉米及根际真菌、细菌对于 P 元素的摄取，同时

有效减少了玉米对 Cu、Cd 的吸收量、改善玉米根

部土壤微生物代谢活性及生理水平，对于提高

Cu、Cd 在玉米根际的稳定性、土壤中营养循环和

能量流动都有促进作用[75]。但由于根际微生物种

类繁多，目前的研究主要集中在以根瘤菌、固氮

菌为主的有益细菌、以蚯蚓为主的土壤动物等，

对菌根真菌如何改善根际微生态环境研究较少[76]。 

3  内生及外生菌根真菌不同作用机制 

菌根真菌对植物修复效应的强化机制根据其

种类的不同存在差异，一般按照菌根真菌的形态

与解剖学特征分为内生及外生菌根真菌两种[77]。

内生及外生菌根真菌对于植物修复重金属效应的

影响有相似的作用机制，除了促进植物吸收矿质

营养、水分外，还能强化植物提取作用，或通过

改变土壤中重金属赋存形态来抑制植物对其的过量

吸收，从而达到强化根部固持能力的目的[78-79]。但

由于二者解剖学特征的特殊性，在与寄主植物的

交互作用强度、频率等方面存在差异，因而在对

植物修复重金属污染的促进机制上也表现出不同

侧重。 

内生菌根真菌会在植物根系组织细胞内或细

胞间隙形成泡囊-从枝结构，参与植物体内物质、

信息、能量的交换，并改善植物营养状况(尤其是
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促进 P、N 等元素的吸收)，进而能够更好地平衡  

植物体内生理代谢过程，使植物更好地适应胁迫环 

境[80]。此外，内生菌根还能增强植物对于土壤重

金属的吸收富集能力，从而强化植物对于重金属

污染的提取作用。Leung 等[81]研究蜈蚣草内 As 分

布情况时发现，在 100 mg/kg As 浓度的处理下，接

种摩西管柄囊霉和根内球囊霉分别使蜈蚣草地上

茎叶部分的 As 含量增加了 15.8%、6.7%，转运系

数也由 2.99 增至 6.05、7.72。Li 等[82]对 Cd 胁迫下

龙葵接种摩西管柄囊霉和根内球囊霉研究发现，

龙葵枝条生物量及地上部分 Cd 含量显著提高，且

与非菌根化植物相比土壤中 Cd 含量显著降低。上

述研究结果说明接种内生菌根真菌能有效增强修

复重金属污染过程中植物的提取作用。 

外生菌根能够将根外菌丝缠绕在植物根部形

成菌套(Mantle)，通过改变土壤中重金属赋存形

态，钝化土壤重金属生物活性，对植物修复重金

属污染土壤的根系固持作用进行强化[83]。外生菌

根的根内胞间菌丝能在根系皮层细胞间形成哈蒂

氏网(Hartig net)，作为屏障阻碍重金属向植物根内

的运输[84]。Turnau 等[85]通过质子激发 X 射线荧光

(Proton induced X-ray emission，PIXE)分析樟子松

根部金属元素分布时发现，接种褐环乳牛肝菌的

樟子松根部 Cu 含量远高于非接种组，且荧光成像

显示 Cu 在皮层区域中显示浓度升高，这说明皮层

细胞间菌丝的网状结构(即哈蒂氏网)阻碍了 Cu 向

樟子松根系皮层细胞内的迁移，接种褐环乳牛肝

菌增强了樟子松根系固持 Cu 的能力。 

虽然内生、外生菌根对植物修复重金属污染

的促进机制有不同侧重，但是它们对于植物修复

效果的影响也存在重叠。内生菌根真菌不仅能促

进植物对重金属的提取富集，也能有效强化根系

对重金属的固持作用。例如 Kodre 等[86]对汞(Hg)-

玉米-真菌相互作用研究时发现，接种内生菌根真

菌球囊霉混合菌的玉米根部 Hg 含量远高于对照组

玉米，而地上部分则相反。通过 X 射线吸收精细

结构谱(X-ray absorption fine structure，XAFS)分析

时发现菌根化玉米根部 Hg-S 基团检出量增多，推

测是球囊霉混合菌可以修饰玉米根系中的 Hg 配体

环境，在提升寄主植物抗逆性的同时也增强了玉

米根系对 Hg 的固持作用，降低了 Hg 进入食物链

的风险，这对经济作物的安全生产具有重要意

义。而外生菌根真菌除了促进重金属植物根系稳

定化进程之外，也能改善植物营养状况、促进植

物对重金属提取能力。温祝桂等[87]研究接种外生

菌根真菌彩色豆马勃(Pisolithus tinctorius)对 Cu 污

染条件下黑松(Pinus thunbergii Parl.)修复效果影响

时发现，接种彩色豆马勃促进黑松对 P、Ca、K 的

吸 收 ， 养 分 吸 收 增 量 分 别 为 86.1% 、 85.3% 、

34.8%，而黑松地上部生物量的增加提高了黑松对

Cu 的提取效率，使得接种彩色豆马勃后黑松体内

Cu 提取量增加了 27.8%。由此可见，不同菌根真

菌对于植物修复效果的强化作用大同小异。尽管

从理论上来说，内生、外生菌根的作用机制存在

不同侧重，但在不同情况下往往会相互重叠。因此

根据不同重金属污染状况，制定合适的菌根真菌加

植物的修复组合方案也是利用植物-菌根真菌联合修

复重金属污染土壤要考虑的重要环节之一。 

4  总结 

当前，我国部分地区土壤重金属污染状况不

容乐观，土壤重金属污染事件频发。作为植物修

复的两大主要类型，植物提取技术及植物稳定化

技术尽管具有环境友好、成本低廉等优势，但仍

存在如生长缓慢、修复效率不高等局限性。综上

所述，将菌根技术引入植物修复过程，构成植物-

菌根真菌联合修复技术能够从多方面对植物修复

重金属污染起到强化作用，因而在重金属污染土

壤植物修复方面具有重要应用前景。目前，关于

植物-菌根真菌联合修复重金属污染土壤的研究日

益增多，但深层次且兼顾应用的研究依旧匮乏。

因此，有关植物-菌根真菌联合修复重金属污染机

制的研究应着重关注以下 4 个方面： 

(1) 由于菌根真菌通常与植物共生，纯培养较
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为困难，所以目前的研究多是在共生条件下进行

的。如何解决菌根真菌离体纯培养技术这一瓶

颈，并利用形态学方法结合分子生物学方法对菌

根真菌协助植物抵抗胁迫环境的多重功能进行解

析，对从菌根真菌角度为重金属污染生态系统的

保护和恢复提供科学依据具有重要意义。 

(2) 保证重金属胁迫下菌根真菌侵染率的问

题。在重金属污染地区，菌根对植物根系的侵染

效率取决于具体金属元素的特异性。当环境中重

金属的浓度很高时，重金属可以使菌根真菌对植

物的侵染行为减弱、延迟甚至消除，而菌根与植

物间存在的互利共生效应也可能因此受阻。因

此，可以基于菌根真菌在污染环境中生成外生菌

丝能力的最高水平等标准对其进行筛选，并利用

最适宜的菌根真菌来促进植物将重金属积累于根

系及外生菌丝。 

(3) 植物-菌根真菌联合修复重金属污染的过

程中，植物作为修复主体，对其所采取的后续处

理方式将直接影响重金属的最终去向。因此，基

于修复类型及菌根真菌对修复效应的强化特征及

强化机制，选择更适宜的植物后处置技术，对于

植物体内重金属的资源化、预防二次污染的发

生、以及植物材料的回收利用等具有重要作用。 

(4) 目前植物-菌根真菌联合修复技术的研究

主要集中于实验室内的小规模实验，在户外进行大

规模的农田实验目前较少。户外环境相比实验室有

着多种不可控因素，比如光照、大气环境、人为干

扰等，在户外农田的实验能更接近实际工程的修复

结果。因此，如何将基于菌根真菌的联合修复技术

大规模运用到重金属污染土壤修复的实践，以及如

何利用好菌根真菌与土著根际微生物群落的互利

共生关系都需要进行深入调查研究。 
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