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丛枝菌根真菌提高药用植物镉胁迫抗性作用机制的研究进展  
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摘  要：丛枝菌根真菌（arbuscular mycorrhizal fungi，AMF）是一类广泛定植于植物根系的共生内生真菌，其在促进植物生

长、提高重金属胁迫抗性等方面具有重要作用。镉（cadmium，Cd）具有较强的毒性，可在植物中富集，造成食物链毒害。

基于国内外最新研究进展，以药用植物为主要研究对象，归纳分析了 Cd 胁迫下接种 AMF 对宿主植物生长，活性成分积累，

Cd 吸收、积累、分布、迁移和转运的影响。总结了 AMF 提高宿主植物 Cd 胁迫抗性的作用机制，并分别从生理和分子角度

阐释了各作用机制，探讨了各通路可能的调控机制。此外，基于课题组前期研究，以三七-AMF-Cd 系统为例，绘制了 AMF

提高三七 Cd 胁迫抗性作用机制图解。对研究 AMF 与宿主植物协同调控 Cd 胁迫作用机制，解决土壤 Cd 污染问题，实施生

态农业或中药材生态化种植，降低植物药用和食用部位 Cd 积累具有重要的参考价值。 
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Abstract: Arbuscular mycorrhizal fungi (AMF) are a kind of symbiotic endophytic fungi that widely colonize into plant roots, which 

play important roles in promoting plant growth and enhancing resistance to heavy metals. Cadmium (Cd) is a highly toxic material and 

can be enriched in plants, causing food chain toxicity. Based on the latest research progress at home and abroad, our summarized and 

analyzed the effects of AMF on the growth of host plants under Cd stress, the accumulation of active components, as well as the 

absorption to Cd and its accumulation, distribution, migration and transport. In the paper, the mechanism of AMF in enhancing the 

resistance of host plants to Cd stress was summarized, and the mechanisms were explained from the physiological and molecular 

perspectives, and the possible regulatory mechanisms of each pathway were discussed. In addition, taking the system of Panax 

notoginseng (Burk.) F. H. Chen-AMF-Cd system as an example, the diagram of AMF in enhancing the plant resistance to Cd was drew 

out. This review has important reference value for studying the mechanism of coordination between AMF and host plants to regulate 
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Cd stress, solving the problem of Cd pollution in soil, implementing ecological agriculture or ecological cultivation of Chinese 

medicinal herbals, and reducing Cd accumulation in the medicinal and edible parts of plants.  

Key words: arbuscular mycorrhizal fungi; medicinal plants; cadmium; growth dilution effect; biological immobilization of hyphae; 

vesicle compartmentation 

镉（cadmium，Cd）是我国土壤重金属污染的

主要元素之一。据 2014 年《全国土壤污染状况调查

报告》显示，我国重金属 Cd 的点位超标率达到

7.0%，位居土壤重金属污染第一[1]。Cd 是人体非

必需重金属元素之一，其毒性大，迁移性强，具有

显著的生物积累特性，被联合国环境规划署列为全

球性意义危害化学物质之首[2-3]。Cd 污染不仅影响

植物生长发育、产量及品质，还可通过食物链在生

物体内富集，对人类健康和生态环境造成威胁[4]。

目前，修复土壤 Cd 污染技术主要包括物理修复技

术、化学修复技术、生物修复技术，其中采用微生

物、植物、植物-微生物联合修复等生物技术手段

是最具应用前景和推广价值的方式之一。稳定的植

物-微生物共生系统不仅可以提高宿主植物 Cd 耐

性，还可使其“固定化”，降低其在植物不同组织

部位间的迁移，这也是微生物提高植物 Cd 胁迫抗

性的主要作用方式。 

丛枝菌根真菌（arbuscular mycorrhizal fungi，

AMF）是一类广泛定植于植物根系的互惠共生内

生真菌，可与 90%以上的植物根系形成菌根互惠

共生体[5]，在发育过程中，AMF 会在植物根细胞

内或间隙产生“泡囊”“丛枝”“孢子”“菌丝”等

典型结构[6]。众多研究证实，AMF 不但可以增强植

物对磷等营养元素的吸收，促进植物生长，还可提

高植物对重金属、干旱、盐分、水分等非生物胁迫

抗性[7-9]。目前，关于 AMF 和超级累植物联合用于

Cd 污染土壤修复的研究多有报道，如根内根孢囊霉

Rhizophagus intraradices 、 摩 西 管 柄 囊 霉

Funneliformis mosseae-旱稻 Oryza sativa L.、聚丛根

孢囊霉 R. aggreratus-红麻 Hibiscus cannabinus L.、

异形根孢囊霉 R. irregularis- 芦苇 Phragmites 

australis (Cav.) Trin. ex Steud.等[10-12]，然而将 AMF

用于药用植物种植，使其兼具降低药用部位重金属

积累和促生长功能的研究则鲜有提及。课题组前期

调查发现，三七、滇黄精根系 AMF 定植率与三七

皂苷、黄精多糖等功效成分含量呈显著正相关 [13-

14]，而三七-AMF 等药用植物共生菌根的形成对植

物 Cd 耐性和不同组织部位积累、分布的影响及作

用机制仍在研究中。基于前人研究和文献分析，本

文探讨了将 AMF 用于中药材种植，以期促进植物

生长、提高活性成分积累，降低 Cd 在主要药用部

位积累的可行性，为在高重金属土壤背景区域实施

中药材生态化种植提供参考和理论依据。 

1  Cd 胁迫下 AMF 定殖对宿主植物生长、活性物

质含量及 Cd 积累的影响 

研究发现，植物根系吸收 Cd 并积累一定程度

后，会显著抑制植物生长，使其生物量减少，直

至萎黄坏死[15-18]。而一些长期生长在 Cd 污染环

境中的植物经过一段时间的适应后，逐渐形成一

系列抗性机制，以提高存活率，这些机制包括外

排作用、螯合作用、细胞壁固定作用、质膜选择

透过性作用、液泡区隔作用、抗氧化系统防御作

用等[19-21]。 

植物对 Cd 的耐受限度受植物种类和 Cd 浓度

的影响，大部分药用植物、农作物及经济作物对 Cd

耐受性较低，在高 Cd 土壤背景下，其生长或代谢

产物合成会受到严重影响，甚至无法存活，而 AMF

的定殖则会强化植物 Cd 抗性作用机制，增强其抗

性作用。 

1.1  Cd 胁迫下 AMF 定殖对植物矿物质元素及生

长吸收的影响 

氮、磷、钾等矿质元素是植物生长的重要因子，

参与各项生理活动和代谢过程[22]。研究证实，AMF

的定植会改善根系形态结构，增大吸收面积，从而

促进植物对水分和矿质营养的吸收，进而提高地

下、地上部生物量，而植物根系形态的变化则被认

为有利于植物重金属耐受性的提高[23]。由表 1可知，

在 Cd 胁迫下，接种 AMF 能显著提升龙葵 [24]、忍

冬 [25]、紫花苜蓿 [32]、小麦 [41]等植物生物量和活性

成分含量，并通过“生长稀释效应”来缓解 Cd 胁

迫。“生长稀释效应”主要指因 AMF 定植产成的“额

外”生长所造成的植物重金属浓度降低的现象[43]。 

促进宿主植物对磷酸盐的吸收是 AMF 最早

被确认的主要功能之一，在 AMF 定殖的水稻根

系中，80%以上的磷吸收均通过 AMF 共生菌根完

成，这也是 AMF 促进 Cd 胁迫下植物生长的主要 
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表 1  Cd 胁迫下 AMF 定殖对药用植物生长、活性物质含量及 Cd 积累的影响 

Table 1  Effects of AMF inoculation on growth of medicinal plants, active substance contents and Cd accumulation 

under Cd stress 

药用或非药用植物 植物名称 AMF 种类 Cd 浓度 AMF 对植物生长、活性成分及 Cd 积累的影响 

药用植物 龙葵 Solanum nigrum L. 变形球囊霉 Glomus versiforme 0、25、50、100 

mg·kg−1 

龙葵生物量增加 324%；地上部分 Cd 浓度降低 18%[24] 

忍 冬 Lonicera japonica 

Thunb. 

地表球囊霉 Glomus versiforme、根
内 根 孢 囊 霉 Rhizophagus 

intraradices 

0、10、20 µg·g−1 显著降低地上部分 Cd 浓度；提高植株磷（phosphorus，P）、
植物螯合肽（phytochelatins，PCs）含量及谷胱甘肽还原酶
（glutathione reductase，GR）、过氧化氢酶（catalase，
CAT）、抗坏血酸过氧化物酶（ascorbate peroxidase，APX）
活性，从而减轻 Cd 毒性，进而促进金银花生长[25] 

蟛 蜞 菊 Sphagneticola 

calendulacea (L.) 

Pruski 

地表球囊霉 G. versiforme 5 mg·kg−1 接种 AMF 使地上部分、根部 Cd 富集系数分别增加 13.1%、
18.7%；增加了宿主植物生物量和磷含量；提高植物过氧
化 氢 酶活 性和 总抗 氧化 能力 ，同 时 降低 丙二 醛
（alondialdehyde，MDA）含量[26] 

三七 Panax notoginseng 

(BurKill) F. H. Chen 

幼套近明球囊霉 Claroideoglomus 

etunicatum、根内根孢囊霉 R. 

intraradices 、 异 形 根 孢 囊 霉
Rhizophagus irregularis、摩西管
柄囊霉 Funneliformis mosseae、
地表球囊霉 G. versiforme 

5 mg·kg−1 显著增加 Cd 胁迫下三七中超氧化物歧化酶（superoxide 

dismutase，SOD）、过氧化物酶（peroxidase，POD）和过
氧 化 氢 酶 的 活 性 以 及 还 原 型 谷 胱 甘 肽 （ reduced 

glutathione，GSH）和抗坏血酸（ascorbic acid，AsA）的
含量；减少 MDA 含量；促进三七皂苷的积累[27] 

大 叶 女 贞 Ligustrun 

lucidum 

地表球囊霉 G.  versiforme、根内
球囊霉 Glomus intraradices、摩
西管柄囊霉 F. mosseae、聚丛球
囊霉 Glomus aggregetum、幼套
球囊霉 Glomus etunicatum 

100 mg·kg−1 接种 5 种 AMF 均可降低茎、叶中的 Cd 含量，增加根部的
积累量，从而限制 Cd 在植株内部的转移[28] 

菊苣 Cichorium intybus L. 异形根孢囊霉 R. irregularis 100 µg·g−1 可提高植株芽中的 SOD 和 POD 的活性[29] 

金盏花 Calendula 

 officinalis L. 

摩西球囊霉 Glomus mosseae、根内
球囊霉 G. intraradices 

0 、 40 、 80 

mg·kg−1 

摩西球囊霉的定殖可增加芽和根中 Cd 的积累，并促进金盏
花生长[30] 

蒺 藜 苜 蓿 Medicago 

truncatula  

摩西球囊霉 G. mosseae 20 m·kg−1 接种摩西球囊霉可以提高蒺藜的光合效率，增加植物生物
量，降低 Cd 和 MDA 含量；改善土壤理化性质[31] 

紫花苜蓿 Medicago  

sativa L. 

聚丛球囊霉 G. aggregatum、 根内
球囊霉 G. intraradices、幼套球
囊霉 G. etunicatum、地表球囊霉
菌 G.  versiforme 

0、20 mg·kg−1 AMF接种能显着提高植物组织的生物量和氮、磷、钾含量[32] 

红麻 Hibiscus cannabinus 聚丛根孢囊霉 R. aggreratus 10、20 mg·kg−1 AMF 定殖能显著增加红麻的株高、根系总长度、根系表面
积和根系体积；提高了细胞壁多糖含量，有助于与细胞壁
中的 Cd 结合，并减少 Cd 向地上植物组织的转运[33] 

刺槐 Robinia 

 pseudoacacia L. 

摩西球囊霉 G. mosseae 50 mg·kg−1 接种 AMF 后，地上部分生物量、叶绿素含量、根部 Cd 含量
分别提高了 50%、16%、191%；AMF 的定殖提高了刺槐
根部对铁、镁、铜、锌的吸收能力[34] 

芦竹 Arundo donax 摩西管柄囊霉 F. mosseae、根内根
孢囊霉R. intraradices、地表球囊霉
G. versiforme 

0、50 mg·kg−1 Cd 胁迫下，接着 AMF 均可提高芦竹株高、叶长、叶绿素含
量；增强叶片光合作用；提高全氮、全磷、全钾吸收量；
根系 Cd 含量显著高于地上部分[35] 

构树 Broussonetia 

 papyrifera L. 

异形根孢囊霉 R. irregularis 0、30、90、270 

mg·kg−1 

接种异形根孢囊霉后，可提高活性氧（ reactive oxygen 

species，ROS）水平，提高光合作用，促进生长；可螯合
并积累更多的 Cd[36] 

非药用植物 玉米 Zea mays L. 幼 套 球 囊 霉 Claroideoglomus 

etunicatum  

0、5 mg·kg−1 接种幼套球囊霉后，玉米地上部分 Cd 浓度降低了 51.4%[37] 

 摩西管柄囊霉 F. mosseae 0、5、10、 

15 mg·L−1 

接种摩西管柄囊霉后，增加了玉米根长、根体积、根表面积、
根尖数和分支数；增加根系分泌物中可溶性糖、蛋白质和
氨基酸含量；其生物量和 Cd 吸收量增加了 22.0%～
31.0%[38] 

巨桉 Eucalyptus grandis 

Hill ex Maiden 

异形根孢囊霉 R. irregularis 0、50、150、300、 

500 µmol·L−1 

异形根孢囊霉的定殖可以增强巨桉的生长和光合效率，降低
Cd 转运因子[39] 

滇杨 Populus yunnanensis 

Dode 

摩西管柄囊霉 F. mosseae 0、50 mg·kg−1 摩西管柄囊的定殖降低了叶、茎和根中的 Cd 浓度，抑制了
重金属转运蛋白活性[40] 

小麦 Triticum aestivum L. 摩西球囊霉 G. mosseae 5、10 mg·kg−1 根系中 Cd 含量增加，茎叶中 Cd 含量减少，鲜重与干重增
加；叶片中叶绿素含量升高，净光合速率、气孔导度、蒸
腾速率上升，胞间二氧化碳浓度下降；微量元素铁、镁和
锌含量增加[41] 

黑麦草 Lolium perenne L. 摩西管柄囊霉 F. mosseae、变形球
囊霉 G. versiforme 

0、 5、 15、 30 

mg·kg−1 

提高了黑麦草株高、叶绿素含量、地上部分和根系氮、Cd 含
量；增强了光合作用，显著提高植物体内生理活性[42] 
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原因[23,44]。此外，研究证实，AMF 的定殖还可促进氮、

钾大量元素及镁、铜、铁、锰、锌、氮、钾大量元素

及镁、铜、铁、锰等微量元素的吸收和积累[45]。在金

盏花Calendula officinalis L.、紫花苜蓿、刺槐Robinia 

pseudoacacia L.、大豆 Glycine max (Linn.) Merr.、菊

苣 Cichorium intybus L.分别接种摩西球囊霉、根内

球囊霉、聚丛球囊霉、根内根孢囊霉、幼套球囊霉、

扭形球囊霉 Glomus tortuosum、地表球囊霉均可通

过促进植物根系或地上部分氮、钾、磷、镁、铜、

锰吸收和积累，增强竞争区位优势来提高 Cd 胁迫

抗性[30,32,34,46-47]。 

AMF种类与宿主的匹配性也是影响 AMF促生

长效果和提高 Cd 胁迫抗性的主要因素。综合已有

报道，发现根内根孢囊霉在不同植物中普遍具有较

好的促进效果（表 1）。 

1.2  Cd 胁迫下 AMF 定殖对植物 Cd 积累及分布的

影响 

根系不仅是植物生长发育过程中吸收矿质元

素的重要营养器官，也是 Cd 进入植物系统的第一

道屏障[48]。研究表明，Cd 在土壤中主要以无机、水溶

性形式或不溶性磷酸盐形式存在，进入根系后部分被

络合为毒性较低的果胶酸和蛋白质结合物[49-50]。根系

细胞壁对吸收进来的无机或络合形式的 Cd 具有一

定的固持作用，可抑制其由根系向地上部分运输，

而 AMF 的定殖则会强化这一作用[51]。AMF 菌丝被

认为是固持重金属离子的另一主要部位，目前已在

根内根孢囊霉[10]、地表球囊霉[35]、摩西球囊霉[45]、

摩西斗管囊霉[52]等菌株中得到验证。总体来看，

AMF-植物共生菌根系统的形成会显著强化植物根

系对 Cd 的固持作用，包括 AMF 菌丝细胞壁吸附和

强化植物固持，如在根内根孢囊霉-水稻[10]、聚丛根

孢囊霉-红麻[11]、摩西球囊霉-小麦[41]、摩西斗管囊

霉-玉米[53]共生菌根系统中，根系 Cd 含量增幅分别

达 80.83%、294.09%、189.36%、54.80%，但地上部

分 Cd 含量及由地下部分至地上部分的转移因子则

显著下降，且宿主植物生长无明显受限，甚至生

物量更高，推测 AMF 菌丝“额外”分担了 Cd 超

级累部分，并协同植物通过固定化作用或提高果

胶酸盐和蛋白质结合态比例，从而弱化 Cd 的毒

害作用[54-55]。 

Cd 在植物中的亚细胞分布亦因 AMF的定殖而

发生变化。Li 等[56]研究表明，水稻中大部分 Cd 存

在于细胞壁和可溶性组分中，而细胞器部分中则很

少；根内根孢囊霉和摩西管柄囊霉的定殖则会降低

地上部细胞壁组分中 Cd 浓度，而可溶性组分的比

例则增加。这与 Zhang 等[55]的研究结果类似。此外，

Wang 等[49]也得出类似结果，接种根内球囊霉可降

低紫花苜蓿地上部分细胞壁部分中 Cd 的比例。 

不同种类 AMF 对植物 Cd 积累的影响亦不

同。Bisht 等[57]研究证明，分别接种近明球囊霉

Claroideoglomus claroideum、幼套近明球囊霉、

摩西管柄囊霉和根内根孢囊霉在木豆 Cajanus 

cajan (L.) Millsp.根系，发现其均可减少木豆对

Cd 吸收，其中根内根孢囊霉效果最好，其次是摩

西管柄囊霉和幼套近明球囊霉，而近明球囊霉的

作用最小。 

2  Cd 胁迫下 AMF 定殖对宿主植物 Cd 迁移及转

运的影响 

大量研究表明，AMF 的定殖能够显著提高宿主

植物根系对 Cd 的固定能力，抑制 Cd 从根部向地上

部分的转运，从而降低地上部分的 Cd 含量[45, 58]。研

究显示，李胜宝等[52]、许隽等[58]、潘姣[11]在紫云英

Astragalus sinicus L.、水稻秧苗、红麻上分别接种

摩西斗管囊霉、根内根孢囊霉、聚丛根孢囊霉显著

降低了 Cd 由地下至地上的转移因子系数，降幅分

别达 57.70%、80.00%和 265.88%，使植物地上部

分 Cd 浓度分别降低了 72.39%、40.20%和 28.39%。

这一现象在紫花苜蓿-摩西球囊霉[59]、巨桉-异形根

孢囊霉[39]共生菌根系统中得到验证，由地下至地

上的转移因子系数降幅分别为 85%、66.67%，说明

AMF能有效地减少 Cd 从土壤到地上器官的转运和

富集。此外，Cd 胁迫条件下，接种根内球囊霉不但

大幅降低了芹菜 Apium graveolens L.的转移因子系

数（71.19%），还显著降低了富集系数，高达

117.78%[60]。 

3  AMF 提高宿主植物 Cd 胁迫抗性作用机制 

大量研究表明，接种 AMF 可不同程度地提高

植物 Cd 胁迫抗性，根据作用部位或方式的不同可

将其归纳为菌丝固持作用、生长稀释效应、强化植

物细胞壁吸附作用、强化植物细胞螯合和液泡区隔

作用、增强植物细胞膜抗氧化机用、协同植物激素

调控机制、改善根际土壤微生物群落和土壤结构 7

个方面。 

3.1  菌丝固持作用 

菌丝固持作用是指通过 AMF 自身的吸附作用

将重金属固定在菌丝中，降低植物细胞周边重金属
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浓度，从而减轻毒害作用[61]。研究证实，庞大的AMF

菌丝体系可以扩大植物根系与土壤接触位点，增加

对重金属的吸附量，并将部分重金属固定在菌丝

中，尤其是在盐、水分、重金属等胁迫条件下，菌

丝固持作用更加突出[62-64]。由于难以将菌丝与植物

组织完全剥离开来，故单独测定菌丝中重金属含量

难度较大。陈保冬等[65]应用玻璃珠分室培养的方法

研究了 AMF 菌丝对重金属的吸附能力，发现菌丝

对不同重金属元素的吸附能力有所差异，其中对 Cd

吸附能力最强。卢鑫等[66]采用分室隔网培养方法研

究菌丝在玉米和续断菊 Sonchus asper (L.) Hill 之间

的作用，结果表明，AMF 均能显著促进该侧植物对

Cd 增强两种植物对 Cd 的吸收，并不同程度的限制

Cd 在组织部位间的迁移，推测 AMF 菌丝在其中发

挥着重要作用。 

在分子层面上，在 Cd、Zn 胁迫下，从珠状巨

孢囊霉 Gigaspora margarita、根内球囊霉根外菌丝

分离金属硫蛋白基因 GmarMT1[67]、锌转运蛋白基

因 GintZnT1[68]等相关基因表达会受到明显抑制，而

AMF 的定殖则会使其上调表达，从而达到缓解 Cd

胁迫的目的。由此表明，菌丝固持作用也是 AMF 提

高植物 Cd 胁迫抗性的主要作用机制之一。 

3.2  生长稀释效应 

生长稀释效应是指因 AMF 定殖而增强植物对

营养元素的吸收，减少其体内重金属相对含量，从而

达到稀释重金属浓度的目的[69]。研究发现，在 Cd 胁

迫下，接种 AMF 可以显著提高龙葵[24]、蟛蜞菊[26]、

伴矿景天 Sedum plumbizincicola X. H. Guo & S. B. 

Zhou ex L.[70]、紫花苜蓿 [71]生物量，增幅分别达

323%、31.41%、58.00%和 34.91%，并因此造成植株

地上、地下部分 Cd 浓度下降，尤其在龙葵中，Cd 含

量降幅最高达 74%。研究揭示，AMF 主要通过促进

磷酸盐等营养物质吸收、增强光合作用、改善根际土

壤结构、增加益生菌群落等途径来促进植物生长，提

高生物量，尤其是在低磷、干旱、重金属（Cd、As）

等胁迫条件下，促生长效果更加突出[23,72-74]。其中，

研究最多且被广泛认可的促生长机制是 AMF 强化

植物对磷素的吸收。AMF 菌丝既可以增加宿主植物

根表面积和到达根系以外的地方来吸收更多的磷酸

盐，也可以通过水解有机磷来增加吸收。菌丝吸收无

机磷后将其运送到根内丛枝结构中，完成与宿主植

物的磷、碳、脂肪酸等营养物质交换[23]。此效应在金

银花[25]、紫花苜蓿[32]、刺槐[34]、水稻[10]、小麦[41]、

东南景天 Sedum alfredii Hance[75]等植物得以证实。 

从分子角度研究发现，在 Cd 胁迫下，大豆磷

酸盐转运蛋白基因 GmPT8[76]、拟南芥硝酸盐转运蛋

白基因 NRT1.8[77]、莱茵衣藻光合色素合成相关基因

PSBP1[78]等生长相关基因相对表达量受到明显抑

制，而 AMF 的定殖则会缓解抑制作用，使其上调

表达，从而通过“额外”生长来达到缓解 Cd 胁迫

的目的。由此可知，生长稀释效应是 AMF 提高植

物 Cd 胁迫抗性的主要作用机制之一。 

3.3  强化植物细胞壁吸附作用 

植物细胞壁主要由半纤维素、纤维素、蛋白

质、果胶等成分构成，是重金属进入细胞的第一

道屏障。AMF 的定殖可以增加果胶、纤维素和半

纤维素含量，从而有效结合 Cd2+，将其络合物吸

附在细胞壁中，进而阻止其进入细胞以减轻 Cd 的

毒害作用[20,79]。王立等[80]研究发现，水稻根细胞壁

中的果胶和半纤维素是主要吸收和储存Cd的组分，

而 AMF 的定殖则可以显著增加根和叶细胞壁中果

胶、纤维素和半纤维素含量及 Cd 储存量[59]。研究

证实，聚丛根孢囊霉的定殖将红麻细胞壁中的果

胶、纤维素和半纤维素含量分别提高了 110.0%、

10.0%和 34.4%，以应对 Cd 胁迫；此外，AMF 可通

过增加红麻细胞壁多糖含量，将部分 Cd 吸附到细

胞壁中，减少其向地上部分组织迁移，从而提高胁

迫抗性，减少 Cd 在地上部分积累[33]。 

借助转录组学技术分析发现，在 Cd 胁迫下，

植物细胞壁组分或活性物质合成关键酶基因响应

AMF 诱导而差异表达，如纤维素合酶基因、多聚

半乳糖醛酸酶基因、几丁质酶基因、木聚糖半乳

糖基转移酶基因、过氧化物合成酶基因、L-抗坏血

酸氧化酶同系物合成关键基因、β-半乳糖苷酶基

因等[81]。 

3.4  强化植物细胞螯合和液泡区隔作用 

细胞螯合和液泡区隔作用是指植物细胞通过

分泌有机酸、氨基酸、植物螯合素（phytochelatins，

PCs）、金属硫蛋白（metallothioneins，MTs）等螯合

剂，与金属离子螯合形成螯合态，并转运至液泡、

细胞壁等部位储存起来，以减轻氧化损伤，这也是

植物重金属解毒的主要方式之一[82]。研究认为，当

储存于细胞壁的重金属离子达到饱和点后，过量的

重金属离子会进入细胞质中，然后被转运到液泡

中，与液泡中的蛋白质、糖、有机酸或机碱等物质

结合，结合后在液泡中区隔化储藏起来，从而降低
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其毒性，提高植物的耐受能力[83]。AMF 的定殖会强

化这一过程。Cd 胁迫下，AMF 的定殖显著提高了

玉米芽和根中的 PCs 和 GSH 含量，增幅分别为

59.3%、45.0%，并提升了液泡的区隔和储存作用[56]。

在金银花-根内根孢囊霉共生菌根体系中，PCs 含量

增加了 71%，在一定程度上了提高了植株 Cd 胁迫

抗性[25]。 

在转录层面，在 Cd 胁迫下，紫花苜蓿重金属

ATP 酶（heavy-metal transporting ATPases，HMA）

相关基因 HMA3 表达会受到明显抑制，AMF 的定

殖则会缓解或上调相关基因的表达，从而达到络

合、储存更多 Cd 的目的[59]。而 Motaharpoor 等[84]

则得到相反结果，接种 AMF 下调了紫花苜蓿

MsPCS1 和 MsMT2 相关基因的表达。AMF 是如何

协同调控植物细胞壁螯合和液泡“区隔化”作用的，

目前还不清楚，需进一步研究。 

3.5  增强植物细胞膜抗氧化机制 

在重金属的胁迫下，植物会在体内产生大量

活性氧，如过氧化氢羟基离子、超氧根离子、臭

氧离子等，导致细胞膜膜质过氧化，造成植物代

谢紊乱，其中，MDA 是反映其损伤程度及过氧化

程度的重要指标。AMF 的定殖则会协同植物通

过提高植物体内抗氧化酶活性，达到清除自由

基的目的，减轻由重金属造成的氧化损伤，从而

达到降低重金属毒性，提高植物耐性 [51,85]。研究

表明，在 Cd 胁迫条件下，接种 AMF 可显著提

高金银花 [25]、三七[27]、菊苣[29]、伴矿景天[70]中的

SOD、CAT、APX、GPX、GR、CAT 等抗氧化酶

活性及 AsA、GSH 含量，增强植物细胞膜抗氧化

作用，清除 ROS，减轻 Cd 对植物的过氧化毒害，

尤其是在高盐、干旱、重金属等胁迫条件下，抗

氧化机制效果更加突出[70,86-87]。 

在分子层面方面，研发发现，在 Cd 胁迫条件

下，AMF 的定殖会上调植物 GST、POD 及 GDH 等

质膜抗氧化酶基因的表达，以此达到缓解 Cd 胁迫

的目的[88]。Wang 等[59]研究发现，接种摩西球囊霉

可显著上调紫花苜蓿 MtSOD、MtPODp7 和 MtCAT4

相关基因的表达，加速 ROS 清除效率，从而减轻

Cd 的毒害作用。AMF 增强植物细胞膜抗氧化作

用的调控机制及涉及的通路仍不明确，需进一步

研究。 

3.6  协同植物激素调控机制 

植物激素是一类对植物生长发育、代谢、环境

应答等生理过程产生重要调控作用的代谢产物，在

植物生长发育的各个过程和环境应答中发挥着重

要作用[89]。协同植物激素调控机制是指 AMF 的定

殖可以通过影响植物激素含量以及它们之间的平

衡，促进植物生长、代谢产物积累及提高植物抗胁

迫性。研究证实，AMF 的定殖会改变生长素

（indole-3-acetic acid，IAA）、水杨酸（salicylic acid，

SA）、茉莉酸（jasmonic acid，JA）和脱落酸（abscisic 

acid，ABA）等植物激素含量[41]。Khan 等[90]发现，

Cd 胁迫条件下，接种 AMF 会显著增加玉米

ABA、JA 含量，增幅分别为 108%、35%，并通

过 JA 抗性通路来增强植物对 Cd 胁迫抗性。此

外，Li 等[31]、Wang 等[59]在蒺藜苜蓿-摩西球囊

霉、紫花苜蓿-摩西球囊霉共生体系中得到了类似

结果，其根部的 SA、茉莉酸甲酯（methyl jasmonate，

MeJA）和生长激素含量均显著增加，减轻了 Cd 对

宿主植物的毒害作用。 

通过转录组学分析发现，在 Cd 胁迫下，接种

AMF 会上调红麻 HcGH3[11]和紫花苜蓿 WRKY57[59]

等与 IAA 相关基因，并调控与激素信号转导的相关

基因，同时下调小麦 TaZEP、TaNCED、TaABA2 和

TaAAO3[41]等与 ABA 合成相关基因，从而达到缓解

Cd 胁迫的目的。 

3.7  改善根际土壤微生物群落结构和土壤结构 

研究证实，AMF 可通过改变根际土壤微生

物群落多样性和丰富度、增加根系分泌物、改善

根际微生物群落结构等途径，从而限制重金属的

移动性和生物有效性，增强宿主植物对重金属胁迫

的抗性[91]。研究发现，在大叶女贞[28]、黑麦草[92]、

水稻[93]根系分别接种根内球囊霉、变形球囊霉、

摩西管柄囊霉和根内根孢囊霉后，其根系微生物

群落结构多样性均得到提高，并与宿主植物的

重金属胁迫抗性密切相关。研究揭示，在 Cd 胁

迫 下 ， 接 种 扭 形 伞 房 球 囊 霉 Sieverdingia 

tortuosa 和 摩 西 斗 管 囊 霉 在 红 叶 石 楠

Photinifraseri frase 根系上后，其放线菌、节杆

菌、变形菌、绿弯菌、酸杆菌和髌骨细菌等优

势菌门数量均显著增加 [94]。  

AMF“招募”根际优势微生物的作用机制仍在

研究中，有研究认为，一些转录因子、小分子肽或

活性物质，如乙烯反应转录因子（ ethylene-

responsive factor，ERF）、热休克蛋白（heat shock 

protein，HSP）是激活“招募”的开始。通过转录组
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学分析发现，在 Cd 胁迫下，AMF 的定殖会下调红

叶石楠乙烯反应转录因子、α-氨基己二酸半醛合酶、

异 淀 粉 酶 和 胍 丁 胺 脱 氨 酶 等 与 球 囊 霉 目

（Glomerales）丰度相关基因的表达；但上调了半胱

氨酸氧化酶、热休克蛋白、肉桂酰辅酶 A 还原酶和

ABA 受体等与髌骨细菌门（Patescibacteria）丰度相

关基因表达，而这些基因的差异表达反应了根际土

壤微生物群落结构丰度相变化，并推测与丛枝菌根

真菌和 Cd 双重诱导有关[94]。 

诸多研究指出，AMF 的定殖会改变根际土壤微

生态平衡，改善土壤结构，造成土壤 pH 值、氧化还

原电位（Eh）变化，促进植物分泌更多的有机酸，增

强系列土壤酶活性，通过自身合成球囊霉素相关土壤

蛋白（glomalin-related soil protein，GRSP）[61-62,85]。Gao

等[95]研究发现，在 Cd 胁迫下，紫花苜蓿接种摩西

球囊霉后，其根际土壤 pH 和 Eh 均显著提高，从而

改善土壤结构，提高植物抗性。 

王磊等[85]研究证实，在 Cd 胁迫下，AMF 促

进植物分泌较多的有机酸，以络合游离的金属例

子，限制其在土壤中的迁移，是 AMF 提高植物抗

性，降低吸收的重要途经之一。土壤中有机酸种

类包括草酸、乙酸、琥珀酸、乙基丙二酸、辛二

酸、柠檬酸、葡萄糖醛酸、苹果酸、泛酸和乳酸

等。与 Cd2+处理相比，AMF 处理组下的玉米根际

土壤丙二酸、苹果酸、乳酸、草酸、琥珀酸、乙酸

和柠檬酸显著增加，增幅分别达 154.2%、54.0%、

11.0%、95.5%和 59.9%，有效限制了 Cd 的迁移及

植物对其吸收[96]。此外，有机酸还可溶解磷酸三

钙等难溶性磷源，使其变为可溶性磷，从而促进

植物对磷素的吸收[97]。由 AMF 菌丝体和孢子壁

形成的水不溶性糖蛋白，被释放到土壤后形成相

关土壤蛋白，被称之为 GRSP，其可以与 Cd 结合，

使 Cd 被固定在土壤中，从而改善土壤结构，降低

根际土壤 Cd 含量[85,98]。目前已在幼聚丛根孢囊

霉[11]、异形根孢囊霉[36]、套近明球囊霉[99]、摩西

球囊霉[100]等菌株中得到验证。分别接种摩西管柄

囊霉、摩西球囊霉可显著提高了玉米、小麦根际

土壤中 GRSP 含量，增幅分别为 37.2%、28.12%，

有效络合根际土壤中 Cd2+，减轻了 Cd 在植物根

中的迁移及植物吸收[96,98]。另有研究指出，经施

加 AMF 菌剂处理的玉米[101]、小麦[102]、黑麦草
[103]根际土壤酶活性得到显著提高，如脱氢酶

（dehydrogenase，DHA）、碱性磷酸酶（alkaline 

phosphatase，AP）、蔗糖酶（sucrase，SC）、脲酶

（urease，UE）等，从而促进植物生长，并在一定

程度上降低重金属离子的氧化损伤。 

从转录层面分析发现，在 Cd 胁迫条件下，摩

西球囊霉、异形根孢囊霉的定殖会显著上调蒺藜

苜蓿[31]、大麻 Cannabis sativa L.[104]柠檬酸、酒石

酸、抗坏血酸、核糖酸、己酸、乳酸和苹果酸等有

机酸的表达，从而改善土壤结构，减少植物对 Cd 的

吸收，提高植物对必需养分的吸收。 

综上，基于课题组前期研究结果和前人研究成

果，本文以三七-AMF-Cd 系统为例，绘制了 AMF

提高三七 Cd 胁迫抗性作用机制图解，如图 1 所示。 

4  结语与展望 

众多研究证实，在 Cd 胁迫下，AMF 的定殖可

以不同程度地促进植物生长、增加活性成分积累，

影响 Cd 的吸收、分布和积累，以此提高 Cd 胁迫抗

性。关于 AMF-宿主植物协同调控植物 Cd 耐性的

作用机制十分复杂且受到诸多因素的影响，本文只

是综述了 7 个方面的机制，对此方面的研究仍需进

一步深化。对 AMF 提高植物 Cd 胁迫抗性作用机制

进行归纳分析，可概括为“菌丝固持作用”“生长稀

释效应”“强化植物细胞壁吸附作用”“强化植物细

胞螯合和液泡区隔作用”“增强植物细胞膜抗氧化

机用”“协同植物激素调控机制”“改善根际土壤微

生物群落和土壤结构”7 个方面。然而，且 AMF 是

如何协同调控植物增强 Cd 耐性的，所涉及哪些的

代谢调控通路、相关转录因子、活性因子均不清楚，

需进一步研究。目前，AMF 的离体培养和工业化菌

剂是的制备技术仍是待以解决的难题，解决这一难

题将实现使 AMF 在处理重金属污染的应用中更为

广泛。 

在中药种植过程中，Cd 等重金属污染是影响药

材品质最主要的因素之一，而施加 AMF 菌剂被认

为是降低 Cd 等重金属在主要药用部位积累最好的

生物手段之一，不仅成本较低，而且操作简单、效

果良好。本课题组以三七为研究做了大量工作，发

现适合的 AMF 种类可以显著降低 Cd 在三七主根

中积累，为进一步研究提供了数据支撑，但相关调

控机制仍在研究中。总体来看，AMF 在中药材种植、

作物栽培、土壤修复等领域具有广阔的应用前景，

而明确 AMF 作用差异与种类之间的互作关系及深

层次的调控机制则是将来一段时间研究的重点和

焦点。 
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（1）-菌丝固持作用；（2）-生长稀释效应；（3）-强化植物细胞壁吸附作用；（4）-强化植物细胞螯合和液泡区隔作用；（5）-增强植物细胞膜抗

氧化机用；（6）-协同植物激素调控机制；（7）-改善根际土壤微生物群落结构和土壤结构。 

(1)-biological immobilization of hyphae; (2)-growth dilution effect; (3)-enhancement of plant cell wall adsorption; (4)-enhancement of plant cell chelating 

and vesicle compartmentation; (5)-enhancement of antioxidant function of plant cell membrane; (6)-synergistic phytohormone regulation mechanism; (7)-

improvement of structure of the rhizosphere soil microbial community and soil structure. 

图 1   AMF 共生菌根提高宿主植物 Cd 胁迫抗性作用机制图解 

Fig. 1  Mechanism diagram of AMF symbiotic mycorrhiza in enhancing resistance of host plants to Cd stress 
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