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Abstract：Heavy metal pollution of soil has a long residence time. Recovery of heavy metals and treatment of the polluted soil is difficult.
Remediation of heavy metal contaminated soil has attracted much attention. Dark septate endophytes（DSE）can coexist with a variety of
plants and are important role in promoting plant growth, strengthening the tolerance mechanism of plants to heavy metal, and repairing
heavy metal contaminated soil. To systematically explain the function of DSE and the mechanism of heavy metal tolerance, structural
characteristics and colonization of DSE and their mechanisms of growth promotion of host plants are reviewed, with emphasis on the
mechanisms of DSE under heavy metal stress（adsorption and chelation, regulation of gene expression, anti-oxidative stress and
compartmentalization）. In addition, the current applications and prospects of the symbiosis between DSE and plants in the remediation of
heavy metal contaminated soil are summarized. The findings provide a theoretical reference for the remediation of DSE in heavy metal
contaminated environments.
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摘 要：重金属污染具有滞留时间久、难恢复和难治理等特点，重金属污染土壤修复备受关注。深色有隔内生真菌（Dark septate
endophytes，DSE）可与多种植物建立良好的共生关系，其在促进植物生长、与植物联合共生增强植物对重金属的耐性机制及修复

重金属污染土壤方面发挥着重要作用。为系统阐述DSE功能及其对重金属耐性机制，本文综述了DSE的结构特征及定植规律，

其促进宿主植物生长的作用机制，重点分析了重金属胁迫下DSE的应答机制（吸附螯合、调控基因表达、抗氧化应激和“区室化”

作用等），总结了DSE-植物共生体系在修复重金属污染土壤中的应用现状和前景，以期为DSE在重金属污染环境中的应用提供

理论参考。
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我国农用地土壤重金属污染物主要以镉、汞、砷

和铅为主[1]，具有隐蔽性强、滞留时间久、移动性差、

恢复和治理难等特点[2-3]。国内每年因重金属污染导

致农作物减产超过 1 000万 t，重金属离子可通过生物

累积和食物链危害人类健康[4]。重金属修复技术包

括物理修复、化学修复、生物修复和联合修复等。其

中植物-微生物联合修复具有成本低和不易破坏土

壤环境的优点[5]，近年来引起广泛关注，其稳定固化

重金属的机制是利用植物与真菌形成菌根共生体[6]，

其可帮助植物在重金属污染土壤中吸收营养物质促

进植物生长，利用自身结构吸附固持重金属，降低重

金属的毒性和生物有效性[7-8]。

菌根共生体是土壤真菌在植物根系定植形成

的结构，包括内生菌根、外生菌根和内外生菌根 [6]，

自然界中有 2 000多种高等植物能与真菌形成菌根

共生体。深色有隔内生真菌（Dark septate endo⁃
phytes，DSE）可以与 600 多种植物建立良好共生关

系形成内生菌根 [9]，对植物生长、土壤群落丰度和生

态系统功能恢复发挥着积极作用 [10-12]。Li 等 [13]将分

离的 DSE 回接于 I. indigotica，发现 DSE 不仅可与 I.

indigotica 形成菌根共生体，且对 I. indigotica 生物

量、根表面积和叶绿素含量有显著正向影响，可将

土壤有机氮转化为氨氮，分泌酶矿化土壤有效养

分，增加植物养分库，促进植物生长。

DSE菌根共生体对植物生长和污染环境修复有

着积极作用，可提高重金属胁迫下植物生物量、改变

重金属离子在细胞内的分布与形态和调节相关耐性

基因表达[14]。DSE对重金属的耐性机理是近几年研

究的重点，班宜辉[15]研究了铅锌矿区柱孢顶囊壳对

Pb2+的吸附特性和运输迁移情况，发现 500 mg·kg-1和

1 000 mg·kg-1 Pb2+处理下，玉米对铅的吸附量分别是

对照的 1.17 倍和 1.36 倍，且更多 Pb2+积累在植物根

部。湛方栋[16]研究了 0~400 mg·L-1 Cd2+浓度下嗜鱼外

瓶霉耐镉的胞内与胞外机制。胞外机制有菌丝吸附、

草酸络合和细胞壁黑色素吸附，胞内机制有增强菌丝

细胞内超氧化物歧化酶（SOD）和过氧化氢酶（CAT）
等抗氧化酶活性、增加谷胱甘肽（GSH）等巯基化合物

合成和提高菌丝中P、S、Ca和Mg等矿质元素含量等。

本文综述了DSE在生物胁迫和非生物胁迫生境中的

功能和重金属耐性机制。

1 DSE概述

DSE的分类和鉴定经历了不同阶段，Gallaud[17]首

次发现 Alliumsphaerocephalum和Ruscus aculeatus根内

有深色且菌丝有隔内生真菌定植；随后，Melin[18]在健

康松树根系也发现了此类真菌，并将其命名为不育菌

丝 群（Mycelium radicis atrovirens，MRA）；1973 年 ，

Kowalski[19]将 MRA 分为假菌根真菌和类菌根真菌；

Richard等[20]和Wang等[21]对MRA进行分类研究，并成

功诱导菌株产孢；1998 年，Jumpponen 等[22]正式提出

DSE的概念。DSE是指定植于植物根部不产孢或产

无性孢子的子囊菌或半知菌类内生真菌[22]，大多数

DSE属于子囊菌，常见属种有嗜鱼外瓶霉（Exophiala

pisciphila）、柱顶孢（Scytalidium vaccinii）、枝状枝孢霉

（Cladosporium cladosporioides）、柱 孢 顶 囊 壳（Gaeu⁃

mannomyces cylindrosporus）、外瓶霉（Exophiala）、甘瓶

霉（Phialophora mustea）、菊 异 茎 点 霉（Paraphoma

chrysanthemicola）、沙门外瓶柄霉（Exophiala salmo⁃

nis）、拟茎点霉属（Phomopsis.sp）和柱孢属（Cylindro⁃

carpon.sp）等[23-24]。大多DSE不产孢或在低温下长时

间诱导产孢，将筛选纯化的DSE回种于宿主植物后，

观察到的颜色较深的有隔菌丝结构被认为是DSE侵

染植物根部的典型特征[25]，如图 1为沙冬青根部酸性

品红染色后，显微镜下观察到的菌丝和微菌核结构。

菌丝和微菌核是DSE的主要结构，菌丝包括胞内

菌丝和胞间菌丝，有色有隔偶见沿根纵轴延伸的菌丝

网络结构。R16（Tricladium splendens）菌丝自主轴向

周围平面延伸出侧枝，其菌丝有隔，顶部渐尖，可产

孢[26]。微菌核主要由细胞壁加厚膨大的细胞堆叠而

成，颜色较深，偶见与其相连的有隔菌丝[27]。

DSE分布广泛，易于在植物根部定植，尤其是初

生的非木质化根[28-29]。据 Jumpponen 等[22]统计，DSE
可在 114科 320属近 600种植物根系定植，其在盐碱

生境、铅锌矿区和重金属污染环境均有分布[30]，但在

不同生境中DSE的定植率有明显差异。班宜辉[15]发

图1 沙冬青根部DSE菌丝和微菌核定植的显微镜图[25]

Figure 1 Microscopic structure of DSE mycelium and
microsclerotia colonization in the roots of

Ammopiptanthus mongolicus[25]
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现废弃冶炼厂区中的海州常山、杠柳和秦岭风毛菊的

根系DSE定植率均达到 90%，但尾矿荒地植物的根系

DSE平均定植率仅为38.6%。DSE在同种宿主植物根

系的定植率也有差异。He等[31]和申蜜[32]发现玉米根

系E. pisciphila定植率分别为 7.2%~23.6%和 33.83%。

接种DSE菌剂与菌饼对定植率有明显影响。对蓝莓

组培苗接种R16（Tricladium splendens）菌剂的菌丝定

植率为 21.1%，微菌核定植率为 6.8%；接种R16菌饼

的菌丝定植率只有 7.9%，未见微菌核定植[33]。DSE根

系定植率和定植强度也受土壤性质影响[34-36]。李锡

平[37]发现黄芪根部菌丝定植率与土壤速效钾含量呈

显著负相关，微菌核定植率与土壤 pH、有机碳、有效

磷、碱解氮、全氮和速效钾含量呈显著负相关，与土壤

温度存在正相关关系。DSE总定植率与土壤有机碳、

有效磷和速效钾呈显著负相关。李宝库[38]发现蒙古

沙冬青根部DSE菌丝定植率与土壤碱性磷酸酶、酸性

磷酸酶、脲酶、有机质和碱解氮呈极显著正相关，微菌

核定植率与有机质和碱解氮呈显著正相关。DSE定

植率与定植强度受土壤性质和植物种类影响较为复

杂，因此还需进一步研究影响植物根系DSE定植率的

因素。

2 DSE促进宿主植物生长机制

干旱、盐碱、重金属污染和病虫害侵害环境中，

DSE与植物形成的菌根共生体对植物生长发挥着积

极作用[31]，其可通过增大植物根系与土壤接触面积、

提高生物量、增强植物光合作用和促进植物分泌抗氧

化物质等多种途径来促进植物在逆境胁迫下生长。

2.1 促进宿主植物营养物质和水分吸收

菌根系统是连接宿主植物与土壤的桥梁[39]，DSE
相互缠绕的黏质菌丝可帮助植物运输水分。张中

峰[40]通过同位素示踪法发现水分胁迫下相邻植物之

间通过菌根网络传输水分，协助植物吸收水分。DSE
也可促进植物吸收营养元素，其分泌的有机酸、蛋白

酶和木聚糖酶等酶类代谢物可加速土壤中有机物矿

化，将难溶磷酸盐（如磷酸钙）转化为易被植物吸收的

有效态[41-43]，纤维素酶、漆酶、淀粉酶、脂肪酶、果胶

酶、酪氨酸酶和多酚氧化酶等胞外酶也可矿化有机

物[44-45]（图 2）。当植物根部缺乏无机氮时，DSE可通

过矿化根际蛋白质、肽和氨基酸等有机化合物为植物

提供氮源。李宝库[38]发现 DSE 可吸收氨态氮、硝态

氮、部分氨基酸和混杂的有机氮源，并通过菌丝将其

转化为碱解氮，从而促进植物生长。Newsham[46]通过

宏分析发现接种 Phialocephala fortinii后，植物生物

量、土壤磷含量和植物氮含量增加了 44%~116%。另

有报道指出，接种Pleosporales后植物地上部磷和氮的

含量分别增加 48% 和 32%[38，47]。任颖[48] 发现接种

Paraboeremia putaminum 和 Acrocalymma vagum 可提

高土壤有效磷含量和碱性磷酸酶活性，一定程度上缓

解了贫瘠养分对植物的损伤。

不同接种处理对植物营养元素含量也有影响。

汪娅琴[49]研究了单一接种和混合接种两种DSE对蓝

莓苗营养含量的影响，发现混合接种后整个植株氮和

钾的含量分别是单接种的 1.01~1.28 倍和 1.47~1.14
倍，但磷含量降低，在蓝莓叶、茎和根部这种规律并不

明显。DSE也会因土壤环境和宿主植物改变等而发

图2 DSE促进宿主植物生长
Figure 2 DSE promotes the growth of host plants
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挥不同作用，因此，混合接种DSE能否代替单一DSE
发挥更强的效果还尚未有明确的结论。

2.2 增强宿主植物对非生物胁迫的抗逆性

干旱和重金属胁迫会积累活性氧，破坏亚细胞结

构，如重金属离子会与叶绿素中Mg2+结合，破坏光合

系统，扰乱系统平衡状态[50]。DSE的定植可保护细胞

膜、细胞核和线粒体等亚细胞结构免受损伤[37]，调节

根系抗氧化物质含量和活性[37，51]，改善根系生理结构

和水力特性。重金属胁迫下，DSE定植改善了玉米叶

片光合作用，促进更多 Cd2+固持在根部，降低了芽中

Cd2+含量[31]。一定干旱胁迫范围内接种 DSE，GSH、

SOD、脯氨酸和可溶性蛋白含量及活性均高于正常水

分处理[52-53]。接种 Alternaria chlamydospora 可提高

GSH含量，接种Neocamarosporium phragmitis和Micro⁃

ascus alveolaris可提高生长素和叶绿素含量[54]。沙漠

环境接种Knufia sp.和 Leptosphaeria sp.增加了 Ammo⁃

piptanthus mongolicus总生物量，其在防风固沙和沙漠

植被恢复方面发挥重要作用[25]。

盐胁迫下，接种菌根真菌可提高植物可溶性糖

类和抗氧化酶活性，降低丙二醛和脯氨酸含量[55]。

Qu等[56]发现盐胁迫下接种DSE T010（一种有益DSE）
后 7种转录因子表达上调，其中转录因子 VabZIP 12
的表达上调了 4倍，VabZIP 12过度表达使拟南芥中

抗氧化酶活性提高和相关基因上调，使其更具有竞争

优势。

2.3 提高植物抗病能力

细菌、真菌和昆虫侵害影响植物正常生长，靠近

侵染菌丝的根细胞细胞壁不规则加厚被视为DSE定

植引起的宿主防御反应[57-58]。DSE 分泌的蛋白酶或

木聚糖酶等胞外酶可溶解病原菌菌丝，改善植物对生

存环境中营养物质的利用[59-60]（图 2）。Harsonowati
等[61] 研 究 发 现 接 种 Exophiala sp.、E. pisciphila 和

Cladophialophora chaetospira 3种DSE能够改善植物生

长、花芽萌发和果实产量，抑制尖孢镰刀菌引起的草莓

叶片变黄和发育迟缓等病害。DSE在抵御细菌、真菌

和昆虫侵害方面发挥积极作用，如Heteroconium chaet⁃

ospira（Grove）M.B.Ellis通过茉莉酸代谢和乙烯代谢诱

导白菜产生抗性，减少细菌和链格孢属真菌（Alternar⁃

ia spp.）引起的叶斑病[62-63]。DSE定植会改变宿主植物

一部分次生代谢过程和植食性昆虫的就食习性[64]，抑

制昆虫对植物的侵害。DSE竞争营养和感染部位可能

是DSE缓解植物侵害的一种机制[65]，DSE在细菌、真菌

与昆虫等病虫害抵御方面的作用研究仍需补充。

2.4 改变植物根际微环境

菌根菌丝一端侵入植物根段内部，另一端在植物

根系地下部分扩大植物根部吸收面积，改善植物根际

微环境，提高植物根际微生物多样性。张海涵[66]发现

接种DSE 60 d后枸杞根际细菌代谢活性和多样性均

高于对照，说明DSE改变了枸杞根际细菌数量，影响

了细菌群落功能多样性和遗传多样性。根际菌丝分

泌的有机酸可通过酸化、络合、交换和作为电子供体、

电子传递体等影响重金属的迁移与转化[67]。杨超

等[68]发现培养液 pH 随着 Pb2+质量分数升高而下降，

600 mg·g-1 Pb2+时，DSE开始分泌草酸和乙酸，表明高

质量分数 Pb2+胁迫下DSE分泌有机酸是缓解铅毒害

的一种行为。Cd2+胁迫下E.pisciphila发酵液中乙二酸

含量显著增加，从而降低了重金属的可移动性和毒

性[68-69]。pH 是影响土壤镉赋存形态的关键因素，低

pH时重金属溶解度增大，毒性增强，土壤 pH与铁锰

氧化态镉和交换态镉含量存在负相关关系，与残渣态

镉和有机结合态镉含量存在正相关关系[70]。10 mg·
kg-1 Cd2+胁迫下，接种链格孢菌、穗状弯孢菌和高粱细

基格孢菌显著提高土壤 pH，降低重金属毒性；接种尖

镰孢菌、丛赤壳菌和根异茎点霉菌降低土壤 pH，增加

地径和叶绿素含量，缓解pH降低带来的毒害[71]。

3 DSE-植物共生增强重金属的耐性机制

重金属离子具有强氧化特性，可诱导产生羟

基、过氧化氢和超氧阴离子等活性氧自由基，损伤细

胞内的蛋白质和DNA。DSE与植物共生，可通过吸附

固持重金属和改变重金属生物有效性的直接途径，或

提高植物生物量，通过“生长稀释”效应和分泌抗氧化

物质等间接途径抵御重金属胁迫[72]。DSE可增强宿

主植物分泌吲哚乙酸与赤霉素以促进植物生长[73]。

安红梅[74]发现鬼伞属（Coprinopsis sp.）菌株产吲哚乙

酸能力为 72.29 μg·mL-1，其发酵液促进玉米根长增

加 17.2%。邵鹏等[75]发现 DSE 可提高樟子松抗氧化

酶（CAT、SOD 和 GSH）活性与含量，降低细胞损伤

程度。

3.1 吸附与络合作用

吸附与络合（螯合）作用是提高植物对重金属耐

性的主要方式之一。DSE菌丝主要依靠游离的羧基、

羟基和氨基等基团将重金属离子固定在细胞壁上，限

制重金属离子迁移。湛方栋[16]根据红外光谱分析发

现 E. pisciphila菌丝有氨基、酰氨基、羧基、羟基和磷

酰基等官能团，Cd2+浓度低于 400 mg·L-1时菌丝吸附
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能力与Cd2+初始浓度呈正相关，等于 400 mg·L-1时菌

丝吸附量最大，为8.17 mg·g-1。

DSE细胞壁中的黑色素赋予细胞抗热、抗辐射、

清除活性氧自由基[76]和结合金属阳离子[77]等功能，黑

色素中的氨基、羟基、羧基和酚羟基等官能团可为金

属阳离子提供多个结合位点[78]（图 3）。黑色素可减小

细胞壁孔隙度，维持细胞形态和渗透压[79-80]，几丁质

为金属阳离子提供结合点位[81]，改变细胞壁多糖组分

含量，调节植物细胞对 Cd2+的吸附量，使 Cd2+被大量

结合在细胞壁上[82]。黑色素和几丁质的存在会阻止

重金属离子进入细胞，增强DSE在应激环境中的生存

能力[83]。Ban等[84]发现G. cylindrosporus通过黑色素含

量升高、菌落颜色变深和菌丝卷曲形成菌丝圈来应对

铅胁迫。宋瑛瑛等[85]发现Cladosporium cladosporioides

通过 1，8-二羟基萘酚合成黑色素可使 Pb2+吸附量达

到 19.54 mg·g-1。黑色素合成与重金属吸附特性方面

已取得一定成果，但黑色素性质及其在生长过程中发

挥的作用还不清晰，DSE自然生长环境复杂，实验盆

栽培养与自然生长有所差别，因此还需要进一步室外

实验探究。

真菌胞外分泌的乙二酸是重金属吸收、转运和解

毒过程中常见的金属配体[86]。王康杨等[86]采用溴麝

香草酚蓝指示 DSE 菌丝产酸情况，发现 400 mg·L-1

Cd2+胁迫下乙二酸分泌量最高达 34.93 mg·g-1。重金

属离子胁迫下，真菌分泌大量乙二酸至胞外与 Cd2+、

Pb2+和 Zn2+等形成难溶的乙二酸盐（图 3）。有机酸对

土壤环境 pH、Eh以及重金属溶解度的影响需要进一

步研究：（1）有机酸分泌量对重金属溶解度的影响与

机理及其相关性；（2）重金属胁迫引起DSE分泌有机

酸的种类及规律。

DSE可调节基因表达，增强重金属耐受性。Dake
等[87]首次对镉胁迫下接种DSE的玉米转录组测序获

得 575个差异表达基因，解析了镉胁迫下DSE会参与

有机酸代谢和运输、金属离子结合和转运以及转录因

子和 DNA 修复等重金属耐受途径。Wang 等[82]发现

10 mg·kg-1 Cd2+胁迫下，玉米叶和根中ZIP基因表达达

到峰值，50 mg·kg-1 Cd2+和 100 mg·kg-1 Cd2+胁迫下，叶

和根中 ZIP的转录水平受到抑制，Cd2+胁迫与 PCS和

MTP的表达呈现正相关关系。但DSE的重金属耐性

基因片段、DSE与植物相互作用的分子机理还尚未明

确，DSE真菌种质资源库还需进一步优化，构建DSE
种质资源库可为DSE-植物修复重金属污染提供微观

理论依据。

3.2 抗氧化应激机制

丙二醛是活性氧自由基破坏植物细胞形成的脂

质过氧化物中的一种，可反映细胞的损伤程度。重金

属胁迫下，DSE会协助植物分泌抗氧化物质应对氧化

应激，抗氧化物质包括抗氧化酶和抗氧化剂，抗氧化

酶主要有 SOD、CAT 和谷胱甘肽过氧化物酶（GSH-
Px）等，抗氧化剂有GSH和褪黑素等[88-89]（图 4）。褪黑

素主要通过螯合重金属离子或调控重金属吸收和转

运，降低重金属在菌株内的积累。余洋[90]发现施加褪

图3 DSE菌丝中黑色素和有机酸对重金属的吸附机制

Figure 3 Adsorption mechanism of heavy metals by melanin of DSE mycelium and organic acids
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黑素降低了 Cd2+、Zn2+和 Pb2+胁迫下丙二醛和超氧阴

离子的含量；Yang等[91]发现，200 μmol·L-1褪黑素显

著降低了细胞内Cd2+、Zn2+和 Pb2+的浓度，使E.pisciph⁃

ila的褪黑素生物合成酶基因 EpTDC1（色氨酸脱羧

酶）和 EpSNAT1（5-羟色胺-N-乙酰转移酶）转录水

平上调，拟南芥植物中 Cd2+积累减少。以上研究表

明该物质对重金属有明显的钝化作用。

宿主植物的 SOD、CAT 和 GSH 的主要作用是抵

御自由基氧化侵害，其也是DSE清除活性氧自由基的

重要物质[92]。Zhan等[93]发现 DSE菌丝生长速度和抗

氧化能力与 Cd2+浓度有关，25、50、100、200、400 mg·
L-1 Cd2+ 胁迫 7 d 后，菌丝生物量分别降低 11.0%、

22.8%、49.7%、64.1%和 90.6%，根部菌丝 SOD生成率

提高 21.6%~66.8%。邵鹏等[75]发现镉胁迫下，DSE使

樟子松抗氧化酶 CAT、SOD 活性和 GSH 含量分别提

高217.95%、100.00%和235.38%。

3.3 改变重金属在植物体内的形态与分布

重金属在植物和土壤内的赋存形态以及分布影

响其有效性，DSE可将重金属由活性较高的形态转化

为活性较低或者非活性形态。Leptodontidium和Phia⁃

lophora mustea在超积累植物Noccaea caerulescens根系

定植增强了植物对锌和镉的积累[94]。E. pisciphila可

将镉以磷酸镉络合物的形式储存于细胞壁[95-96]。李

丹[97]用 BCR三步提取法研究重金属胁迫下接种DSE
前后土壤镉形态变化，发现弱酸提取态、可还原态和

残渣态镉含量降低，可氧化态镉含量略有增加。

重金属螯合物被隔离在根细胞壁中，阻碍重金属

向地上组织转移[98]。细胞壁的沉淀作用可有效阻止

重金属离子进入，影响细胞内代谢活动，如 Athyrium

yokoscense 细胞壁中可积累细胞总量 70%~90% 的

Cu2+、Zn2+和Cd2+[99-100]。细胞壁代谢依赖于植物营养状

况，不同的营养物质下，细胞壁成分会有一定变

化[101]，这种二次修饰可能使细胞壁对重金属离子渗

透性降低，促进重金属离子区室化[102]，降低重金属离

子对宿主植物的毒性。

DSE定植后，在菌根作用下重金属离子被固定在

根部或者迁移到地上组织，从而影响重金属离子分布

与可迁移性。重金属在植物体内迁移转运可以用转

运系数（TF）评价，根系 DSE 的 TF≥1时，大部分重金

属离子积累在植物地上组织，TF值越大地上组织积

累量越多；TF<1时，重金属主要在植物根部积累。转

运系数的大小对选择不同DSE修复重金属污染土壤

具有重要参考意义。表 1总结了DSE在宿主植物根

系定植前后重金属的转运系数和功能等。

3.4 改变植物根际微环境，增强重金属耐性

根际土壤重金属的活性和生物有效性与土壤环

境的 pH、Eh、根系分泌物以及微生物相互作用有

关[107]。张海涵[66]发现接种DSE 60 d后枸杞根际细菌

数量发生改变，细菌群落功能多样性和遗传多样性受

到影响。邓勋等[108]发现接种DSE第 3年樟子松根际

真菌、细菌和放线菌数量分别增加 51.85%、286.13%
和 101.81%，表明 DSE可有效改善土壤微生态环境。

植物根系分泌物（氨基酸、有机酸、糖类、微生物与酶

等）可以附着一部分重金属，减少宿主植物对重金属

离子的吸收、转运和积累，有益菌群可通过趋化性迁

移定植在植物根部细胞[109-110]。植物与真菌的联合修

复可以将重金属离子转化为低毒性形态或者转运到

植物地上部分，然后通过收割植物达到修复土壤重金

属污染的目的。

4 DSE-植物联合修复重金属污染土壤的应用

在重金属污染环境中接种DSE可促进植物生长，

改变重金属移动性与生物有效性，降低重金属离子对

植物的毒害作用。藤秋梅等[105]的研究显示，在Cd2+胁

迫下接种DSE后芦竹地上部和根系镉含量分别显著

①活性氧自由基破坏植物细胞形成MDA；②活性氧自由基破坏DNA
和蛋白质；③SOD催化超氧化物生成H2O2；④CAT催化H2O2生成H2O
和O2；⑤GSH催化超氧化物生成 H2O；⑥GSH还原超氧化物后被氧化

为GSSG；⑦GSSG在NADPH还原酶作用下还原为GSH。
① Reactive oxygen species destroy plant cells to form MDA; ② DNA and

protein are damaged by reactive oxygen species; ③ SOD catalyzes
superoxide to produce H2O2; ④ CAT catalyzes H2O2 to produce H2O and
O2; ⑤ GSH catalyzes the formation of H2O from superoxide; ⑥ GSH is

oxidized to GSSG after reducing superoxide; ⑦ GSSG is reduced to GSH
by NADPH reductase.

图4 抗氧化应激机制

Figure 4 Anti-oxidative stress mechanism
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增加了 62.11%~91.87% 和 9.13%~71.01%，表明 DSE
对镉具有较强的吸收和转运能力，赋予植物超积累植

物特征。Zhao等[111]对嗜鱼外瓶霉转录组分析发现，

镉胁迫下超过 40%的差异表达基因参与了金属离子

的结合和运输，大约有 104个转录基因参与了 Ca2+、

Fe2+、Mn2+和Cu2+的解毒和平衡，特别是与金属硫蛋白

（MTs）有关的 3 个基因（comp8373_c0、comp4235_c0、

comp12016_c0），维持植物对重金属的吸附、螯合、转

运及固定作用。DSE 对 Cd2+的耐受性更强，Potisek
等[112]研究 1，8-二羟基萘型黑色素（DHN-黑色素）赋

予 DSE的镉耐性，发现镉主要与 O-和 S-配体结合，

包括羟基、羧基、磷酸基和巯基，DHN-黑色素通过将

Cd2+固定在羟基上维持真菌细胞壁的完整性。接种

DSE可促进土壤重金属由活性较强的形态转化为稳

定的形态，Berthelot 等[28]发现接种 DSE 后，铁锰氧化

态和可交换态镉降低 10%~20%，残渣态和有机结合

态镉增加10%~90%。DSE还限制Cd2+进入细胞，减少

其在亚细胞中的积累，Wang 等[82]发现土壤中接种

DSE后，玉米叶片和根系细胞壁积累镉的比例增加，

可溶性镉含量显著降低，其中线粒体和叶绿体中含量

最低，细胞壁中镉含量增加促进了植物中重金属离子

的区室化。Su等[113]用镉特异性荧光染料分析了DSE

在细胞中的分布，发现细胞壁和液泡可作为Cd2+定位

隔离室。崔洪亮[114]从重金属污染土壤中分离出 11株

DSE，测其 Cd2+ EC50发现，在 72.28~234.42 mg·L-1 Cd2+

下DSE仍能生长，说明其对Cd2+具有较高耐受性。由

此可见，在镉污染严重的土壤修复中仍可选择DSE协

助植物修复，达到“1+1>2”修复重金属污染的效果。

目前研究成果集中于DSE修复镉污染土壤，结果也表

明DSE-植物联合修复重金属镉污染土壤具有潜在应

用价值和良好应用前景，但对于其他重金属污染土壤

修复的研究还鲜有报道，需进一步研究。

5 总结与展望

5.1 总结

（1）DSE功能的主要表现有：DSE可分泌有机酸

和酶等改善植物根际微环境，加速土壤有机物矿化，

菌根网络促进植物对营养物质和水分的吸收；高温、

干旱和盐碱等非生物胁迫下，DSE可改善光合作用、

调节根系抗氧化物质的含量与活性，调节转录因子表

达等以保护细胞膜、细胞核和线粒体等亚细胞结构免

受损伤；细菌、病原菌和昆虫等生物胁迫下，DSE与病

虫害竞争营养和感染部位以缓解侵害，改变宿主植物

一部分次生代谢过程，抑制昆虫及食草动物侵害，维

菌种
Culture

Curvularia
clavata

Exophiala

Pleosporales

E. pisciphila

G.
cylindrosporus

E. pisciphila

Phialophora
mustea

Phialophora
mustea

宿主植物
Host plant

龙葵

紫茎泽兰

芦竹

玉米

玉米

玉米

番茄

番茄

重金属
Heavy metal

Cd2+（0~15 mg·
kg-1）

Cd2+（100 mg·kg-1）

Cd2+（50 mg·kg-1）

Cd2+（5~40 mg·
kg-1）

Pb2+（50 mg·kg-1）

Cd2+（10 mg·kg-1）

Cd2+（5 mg·kg-1）
Zn2+（300 mg·kg-1）

Cd2+（10 mg·kg-1）
Zn2+（600 mg·kg-1）

接种DSE前植物内重金
属转运系数

Heavy metals in plants
before inoculation with
DSE transport coefficient
（1.08±0.02）~（1.46±

0.04）
1.40

0.50

—

0.24±0.02

0.420

Cd2+：0.135
Zn2+：0.086

Cd2+：0.730
Zn2+：0.661

接种DSE后植物内重金
属转运系数

Heavy metals in plants
after inoculation with

DSE transport coefficient
（1.37±0.03）~（1.69±

0.02）
0.82

0.58~3.38

0.276~0.429

0.21±0.04

0.817

Cd2+：0.317
Zn2+：0.159

Cd2+：0.442
Zn2+：0.328

功能
Function

大部分Cd2+积累在植物根部；Cd2+由活性较
强的形态向稳态转化

大部分Cd2+积累在植物根部，减缓Cd2+造成
的氧化损伤

大部分Cd2+积累在植物根部；提高芦竹光合
作用和矿质养分含量；对Cd2+具有较强的吸

收和转运能力

改善玉米光合作用，诱导玉米叶片中赤霉
素（GA）、玉米素核糖（ZR）等植物激素

大部分Pb2+转运到植物地上部分；增加玉米
生物量、叶绿素分泌量、黑色素和GSH含
量、SOD和CAT活性；增强菌丝吸附作用

降低玉米对Cd2+的吸收；上调玉米基因组中
PCS和MTP基因的表达

大部分Cd2+、Zn2+积累在植物根部；提高SOD
和过氧化物酶的活性，降低膜脂质过氧化

对植物的损伤

大部分Cd2+、Zn2+转运到植物地上部分；促进
植物生长、减轻病原菌及重金属胁迫对番

茄的损伤

参考文献
Reference

[103]

[104]

[105]

[31]

[31]

[10]

[82]

[106]

表1 DSE在宿主植物根系定植前后重金属的转运系数和功能

Table 1 Heavy metal transport factors and function of DSE before and after the colonization of host plant roots
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持植物正常生长。

（2）重金属胁迫下，DSE协同植物修复重金属污

染的应答机制主要有减少植物对重金属离子的吸收、

转运和积累，DSE菌丝、黑色素和有机酸中官能团吸

附固持重金属离子，降低重金属离子活性和生物有效

性；提高抗氧化酶（SOD、CAT、GSH）活性和调节褪黑

素合成过程，应对氧化应激，缓解毒害作用；降低重金

属可迁移性和毒性，重金属螯合物被隔离在液泡和细

胞壁，金属由活性较高的形态转化为活性较低或者非

活性形态，积累在植物根部或者地上部分等降低重金

属的迁移性。

5.2 展望

DSE 在不同环境中发挥着不同功能，为了研究

DSE在重金属胁迫下如何与植物共生及协助植物的

作用机理，亟须进一步研究：

（1）不同环境下，植物根系DSE定植率和定植强

度的影响因素有哪些，及在不同宿主植物根系接种一

株与多株DSE的效果有何不同？

（2）黑色素合成与重金属的吸附特性及其在生长

过程中发挥的作用，褪黑激素减轻氧化应激和抗氧化

剂的潜在机制。

（3）在非生物和生物胁迫中如何利用基因编辑、

高通量基因组和转录组等技术调控基因表达，确定耐

性基因片段，需进一步阐明DSE发挥的遗传和分子基

础作用，解析DSE与植物相互作用的分子基础；还应

构建和优化DSE真菌种质资源库，改善植物-DSE修

复重金属污染的效率和成本。

（4）除镉、锌和铅污染外，DSE在修复其他重金属

污染土壤方面有哪些效果，尤其复合重金属污染方面

还需进一步研究。
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