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Abstract：A sand culture experiment was conducted to investigate how metal-resistant and plant growth-promoting bacterium alleviate Cd
toxicity and reduce Cd transport in maize. Different concentrations of Cd were added to the nutrient solution to assess how inoculation with
Cd resistant and plant growth promoting bacterium YM3（Burkholderia sp.）affect the dry weight, physiological indicators, Cd content, and
metal transport gene expression in maize seedlings. The results showed that inoculation with the bacterial strain YM3 could promote maize
growth. Moreover, this growth promoting effect was more pronounced under Cd stress, resulting in an increase in dry weight of maize roots,
stems, and leaves by 9.09%-40.00%, 63.33%-84.41%, and 48.50%-67.48%, respectively. Total chlorophyll content and root activity of
maize increased by 1.70%-53.17% and 7.40%-16.93%, respectively, after inoculation. Free proline decreased by 3.04%-21.82%. At a Cd
concentration of 12 mg·L-1, malondialdehyde content decreased by 26.37%. Inoculation of the YM3 strain significantly reduced the Cd
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摘 要：为探明金属抗性促生细菌对减缓玉米镉毒害和阻抗镉转运的影响，本研究采用砂培试验向营养液中添加不同浓度重金

属镉，研究接种镉抗性促生细菌YM3（Burkholderia sp.）对玉米苗干质量、生理指标、镉含量及金属转运基因表达情况的影响。结

果表明，接种菌株 YM3 能促进玉米生长，且在镉胁迫环境中菌株促生效果更显著，使玉米根、茎、叶干质量分别增加 9.09%~
40.00%、63.33%~84.41%、48.50%~67.48%；接种处理玉米叶绿素总量增加 1.70%~53.17%、根系活力增加 7.40%~16.93%；游离脯氨

酸降低 3.04%~21.82%；当镉浓度为 12 mg·L-1时，丙二醛含量降低 26.37%；接种菌株显著降低玉米地上部镉含量，使茎、叶镉含量

分别降低 13.64%~41.84%和 17.85%~20.29%；q-PCR对金属转运相关基因HMA2、HMA3和Nramp5进行表达量的检测，结果表明

接种菌株对重金属转运相关基因转录水平的表达调控受镉浓度影响。在 0 mg·L-1和 8 mg·L-1镉处理中，接菌处理HMA2、HMA3和

Nramp5表达量在根中均表现为下调，在 8 mg·L-1和 12 mg·L-1镉处理中，接菌处理HMA2和Nramp5表达量在叶中均表现为下调。

接菌处理通过不同程度影响基因HMA2、HMA3和Nramp5表达量来阻控玉米苗对镉的吸收转运。研究表明，在镉胁迫环境下接种

镉抗性促生菌株Burkholderia sp.YM3能促进玉米苗生长，减缓玉米苗镉毒害，并阻控镉从根部向地上部转运，这对于玉米安全生

产具有重要应用潜力。
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20世纪以来，由于农药、化肥过度施用、工业废

水排放以及矿山开采，我国土壤镉等重金属污染问题

日益严重。土壤中镉等重金属含量过高会抑制种子

的萌发，降低植物光合效率，导致细胞膜脂过氧化，抑

制呼吸作用，形成氧化胁迫，甚至导致植物死亡[1]。

而在重金属镉污染地区种植农作物会导致农产品中

镉含量超过《食品安全国家标准 食品中污染物限量》

（GB 2762—2022）规定的限量值，增加消费者对重金

属镉的摄入量，严重威胁人类的身体健康。

重金属抗性促生细菌是一类通过自身的响应机

制能在重金属胁迫下稳定生长且促进植物生长的细

菌。研究发现，重金属抗性促生细菌能通过产生吲哚

乙酸和铁载体、溶磷和固氮等多种机制直接或间接促

进植物生长，通过氧化还原、胞内转化与积累、胞外螯

合与沉淀作用等降低环境中重金属的有效性，并可以

调控植物对重金属的吸收和积累[2-4]。已有研究表

明，在重金属污染环境中，接种重金属抗性促生细菌

可以有效促进小麦、水稻、大豆等作物生长，提高作物

对镉的耐受能力，降低根际重金属有效性，减少作物

对镉的吸收[5-8]。目前报道的阻控重金属吸收的促生

细菌主要为Bacillus和Pseudomonas属的菌株，此外还

有Enterobacter、Bradyrhizobium等属菌株[9]。玉米作为

第三大粮食作物，具有生物量大，生长周期短，适应性

强，可食用、饲用和作为工业加工原材料的众多特点。

在我国人均耕地资源有限的情况下，利用中轻度污染

土壤生产安全可靠的农产品是一种切实可行的措施。

然而矿区周边农田及地质高背景区玉米生长受镉毒

害，且籽粒中镉含量超标现象已引起研究者关

注[10-11]。目前，一些生物措施已被用来降低镉污染环

境下玉米籽粒重金属含量[12]。例如，Wang 等[13]在砂

培和土培环境下接种具有吸附固定镉能力的Bacillus

cereus使玉米籽粒镉含量分别降低 10.6%~39.9% 和

17.4%~38.6%。Moreira 等[14]分别接种促生细菌 Ral⁃

stonia eutropha和Chryseobacterium humi增加了玉米生

物量和根部镉的吸收，降低了玉米地上部镉含量。接

种Acinetobacter sp.和Serratia sp.提高了玉米的光合色

素含量和抗氧化酶活性，减少过氧化氢和丙二醛的产

生，降低根部和地上部镉含量，减轻了镉对玉米的毒害

作用[15-16]。重金属抗性促生细菌与玉米的相互作用，

可以促进玉米的生长，降低重金属在植物体内的积累，

对于保障玉米等作物安全生产具有重要意义。

重金属转运相关基因表达水平可影响植物对环

境中重金属的吸收和转运[17-18]。重金属 ATP 酶

（HMAs）对镉具有底物特异性，其中HMA2和HMA3在

镉从根到地上部的转运和固存过程中发挥着重要作

用。在水稻中，OsHMA2定位于细胞膜，负责镉从根

部向地上部的转运，OsHMA2的敲除或沉默显著减少

了镉和锌在水稻叶片中的积累[19]。在玉米基因组中

鉴定出ZmHMA基因家族的 12个成员，并根据结构和

功能特性将其分为 6个簇，其中ZmHMA2和ZmHMA3

定位于细胞质膜，是控制不同镉条件下玉米叶片中镉

积累的候选基因[20]。OsHMA3参与将镉螯合到水稻根

液泡中[21]，限制地上部镉积累。ZmHMA3被证实与玉

米籽粒镉积累有关[22]。自然抗性相关巨噬细胞蛋白

（Nramp）家族是跨膜蛋白，也参与重金属镉的转运。

OsNramp5是水稻中重要的镉转运蛋白，水稻中OsN⁃

ramp5 的基因敲除导致根和地上部镉含量比野生型

植株显著降低[23]。Nramp5同源物的表达水平和转运

活性在水稻、小麦和玉米中有所不同。OsNramp5在

水稻中的表达水平是 TaNramp5A和 TaNramp5D在小

麦中或ZmNramp5在玉米中的 4～5倍，这可能是水稻

比小麦和玉米能积累更高镉的主要原因[24]。已有部

分研究表明，植物根际微生物会产生信号分子，上调

或下调植物中金属转运相关基因的表达。有研

究[25-26]显示对玉米施加 Achromobacter sp. 后 HMA3和

Nramp5在根和地上部的表达水平均显著降低，对小

content of the aboveground parts of maize, resulting in a reduction in Cd content of 13.64%-41.84% for stems and leaves and 17.85%-
20.29% for leaves. q-PCR was used to detect the expression levels of metal transport related genes HMA2, HMA3, and Nramp5. The results
showed that the YM3-regulated expression of heavy metal transport related genes was influenced by Cd concentration. In the inoculated 0
and 8 mg·L-1 Cd treatments, the expression levels of HMA2, HMA3, and Nramp5 in the roots were down regulated. In the inoculated 8 and
12 mg·L-1 Cd treatments, the expression levels of HMA2 and Nramp5 in the leaves were also down regulated. The inoculation treatment
inhibited the absorption and transportation of Cd in maize seedlings by varying degrees, affecting the expression levels of the genes HMA2,
HMA3 and Nramp5. In summary, inoculation with Cd resistant and plant growth promoting Burkholderia sp. strain YM3 under Cd stress can
promote the growth of maize seedlings, alleviate Cd toxicity in maize seedlings, and prevent Cd transport from roots to aboveground parts,
which has the potential to promote safe production of maize.
Keywords：metal resistant and plant growth promoting bacteria; maize; Cd; transport gene; physiological trait
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麦施加 Pseudomonas taiwanensis WRS8 使得小麦根系

HMA2表达水平显著下调，表明菌株可以通过调控镉

转运相关基因的表达来阻控植物对镉的吸收与转运，

从而减缓作物受镉的毒害作用。

到目前为止，金属抗性促生细菌对阻控作物吸收

重金属的效果已取得一定进展，但不同微生物菌种与

不同作物间的互作方式和效果不同，关于微生物对缓

解植物重金属毒害的生理及分子机制尚需深入研究。

Burkholderia是常见的植物根际促生菌属，具有较大

的遗传和代谢多样性，展现出促进植物生长和调节番

茄、黑麦草、大豆吸收积累重金属的能力[27-29]。有研

究表明，Burkholderia sp.可以改变水稻根际土壤中微

量营养元素和镉的生物有效性，增加必需营养元素的

吸收，降低镉在水稻中的积累[30]。关于 Burkholderia

属细菌减缓玉米受镉毒害及阻控镉吸收转运的生理

及分子机制鲜见报道。为探明Burkholderia属金属抗

性促生细菌对减缓玉米镉毒害和阻抗镉转运的影响，

本研究采用砂培试验探究不同镉浓度下接种镉抗性

促生细菌 Burkholderia sp.对玉米生长、生理特性、镉

吸收及转运等的影响，旨在为微生物-作物联合作用

降低玉米受镉毒害作用提供科学依据。

1 材料与方法

1.1 材料

LB液体培养基：氯化钠 10.0 g，酵母粉 5.0 g，蛋白

胨10.0 g，pH7.2，蒸馏水1 000 mL。
有氮液体培养基：蔗糖 10.0 g，硫酸铵 1.0 g，磷酸

氢二钾 2.0 g，七水硫酸镁 0.5 g，氯化钠 0.1 g，酵母膏

0.5 g，碳酸钙0.5 g，pH7.2，蒸馏水1 000 mL。
供试玉米品种为隆平 206，购自安徽隆平高科种

业有限公司；供试菌株为本实验室从生长于污染土壤

的玉米根际分离筛选的镉抗性促生细菌，编号为

YM3[31]，经 16S rDNA 序列分析鉴定为 Burkholderia

sp.，NCBI序列号为MK355632 。

1.2 方法

1.2.1 菌株镉耐受性及促生特性

配制含镉离子（CdCl2·2.5H2O）浓度为 0、50、100
mg·L-1的LB液体培养基。将种子液接种于含镉的LB
液体培养基，28 ℃，160 r·min-1，摇床振荡培养，培养期

间取样测定菌液OD600 nm，以研究菌株对镉的耐受性。

产 IAA能力测定参考Gordon等[32]的方法，并做一

定修改。将菌株接种于含镉（CdCl2·2.5H2O）浓度为

0、50、100 mg·L-1，色氨酸浓度为 0.5 mg·mL-1的有氮

培养基中，28 ℃，150 r·min-1摇床振荡培养 24 h和 48
h，离心取上清，加入 50 μL 10 mmol·L-1 的正磷酸和 2
mL的 Sackowski′s显色剂，混匀后于 30 ℃黑暗避光显

色30 min后，于530 nm处测定吸光值。

1.2.2 试验设计

采用水培试验种植玉米，以石英砂作为固体基

质，将石英砂用稀HNO3处理并用自来水及蒸馏水多

次冲洗后，定量分装于一次性塑料杯中，每杯加入

135 mL Hoagland 营养液以及定量镉母液，依据前期

预试验中玉米苗生长状况，使镉浓度分别达到 8 mg·
L-1和 12 mg·L-1。试验设置不同镉浓度（0、8 mg·L-1和

12 mg·L-1）、接种及不接种Burkholderia sp.YM3处理，

每个镉浓度分为不接菌对照组和接菌处理组，共 6个

处理，分别为 0CK、0YM3、8CK、8YM3、12CK、12YM3，
每个处理设 4 个重复。根据试验设计，选取颗粒饱

满、大小均匀的玉米种子 2 粒，经催芽和菌悬液（1×
108 CFU·mL-1）浸种处理后，种于杯中，并接种菌株

YM3菌悬液（1×108 CFU·mL-1）5 mL。以无菌水处理

作为对照，植物放置于人工气候培养室内（培养室条

件 26 ℃/18 ℃，白天/晚上；12 h/12 h，光照/黑暗，相对

湿度 68%~75%）培养。每 2~3 d 定期补充无镉 Hoa⁃
gland营养液，20 d后收获植物样品。

1.3 测定方法

1.3.1 生物量的测定

收获的植物样品，直尺测量株高（茎基部到叶尖）

和根长（茎基部到根尖）。样品经去离子水冲洗干净

后，先 105 ℃杀青 30 min，再 65 ℃烘干至质量恒定并

称量干质量。

1.3.2 生理指标测定

选取相同部位的实验材料参照相关实验书籍[33]

进行生理指标测定，并基于鲜质量进行结果计算。叶

片丙二醛（MDA）含量采用硫代巴比妥酸（TBA）法测

定。脯氨酸含量采用磺基水杨酸法测定波长 520 nm
下吸光值计算脯氨酸浓度。叶片叶绿素含量测定采

用乙醇-丙酮混合液（1∶1，V/V）浸泡后，分光光度法测

定波长 663、645 nm 和 652 nm 下吸光度，根据 Arnon
方法计算叶绿素含量[34]。植物根系活力采用氯化三

苯基四氮唑（TCC）法测定 485 nm下吸光度，求出四氮

唑还原量。

1.3.3 镉含量的测定

准确称取 0.15 g烘干磨碎后的玉米组织于消煮

管中，经HNO3∶HClO4（优级纯，V∶V=87∶13）混合酸液

浸泡，于XT-9916微波消解仪消解后，用原子分光光
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度计测定镉含量。

转运系数（TF）=地上各组织镉含量（mg·kg-1）/根
部镉含量（mg·kg-1）

1.3.4 荧光定量PCR检测基因表达特性

（1）总RNA提取与 cDNA合成

采用 Plant Total RNA Isolation Kit 试剂盒提取生

长 20 d玉米幼苗根部和叶片RNA，经过电泳和Nano⁃
Drop 2000定量检测RNA纯度和完整性，用GenStar反
转录试剂盒合成 cDNA模版。

（2）实时荧光定量PCR反应扩增

参考 Sun 等[25]对 HMA2、HMA3和 Nramp5进行相

对定量分析，所用反应程序为：95 ℃预变性 1 min，
95 ℃变性 10 s，60 ℃退火 15 s，40个循环。反应体系

为 20 μL，包括 2×T5 Fast qPCR Mix 10 µL、10 μmol·L
Primer F 1 µL、10 μmol·L Primer R 1 µL、cDNA 1 µL、
ddH2O 补充至 20 µL。使用 2-ΔΔCt法计算基因的相对

表达含量[35]，ΔCt=Ct（目的基因）-Ct（内参基因），ΔΔCt
=ΔCt（实验组）-ΔCt（对照组）。

1.4 数据分析

试验数据均用Excel 2010版、SPSS 17.0版进行处

理和分析。采用 SPSS 17.0 进行单因素方差分析

（ANOVA）、双因素方差分析（Two-way ANOVA），新

复极差法（Duncan 法）进行多重比较分析（P<0.05），

利用 Excel 2010 作图。采用 Origin 2021 软件对玉米

幼苗各指标进行Pearson相关性分析并作图。

2 结果与分析

2.1 镉耐受性及促生特性

菌株 YM3 对镉耐受性及促生特性如图 1 所示。

随培养液中镉浓度的升高，菌株YM3的长势逐渐变

弱，主要生长势表现为镉 0处理>镉 50 mg·L-1处理>
镉 100 mg·L-1处理。当镉浓度为 100 mg·L-1时，菌株

YM3在 0~4 h出现迟缓期。总体而言，镉对菌株YM3
生长表现微弱抑制作用，但在高浓度镉环境中（镉 50
mg·L-1和 100 mg·L-1）菌株仍能正常生长，表明菌株

YM3具有较强的镉耐受性。在培养液中含镉或无镉

时，菌株均能产生 IAA。当培养液中镉浓度为 0 mg·
L-1时，随着培养时间延长菌株产 IAA能力逐渐增强。

在培养液中镉浓度为 50、100 mg·L-1时，菌株在培养

24 h时即可高量产生 IAA，且随培养时间延长，IAA产

量没有显著变化。在相同培养时间段内，镉的添加能

刺激菌株产生更多 IAA。

2.2 玉米的生物量

接种菌株YM3对玉米苗株高、根长、干质量生物

量的影响如表 1所示。接种菌株YM3可以促进玉米

生长，且在重金属污染环境下对玉米生物量的促进作

用更加显著。当没有镉胁迫时，接种菌株对地下部促

生作用更明显，使根系干质量显著增加 23.08%；而在

镉胁迫时，接种菌株能显著促进玉米地上部和地下部

生物量。当镉浓度为 8 mg·L-1时，根、茎、叶干质量比

对照分别增加 9.09%、63.33%、48.50%；镉浓度为 12
mg·L-1时，根、茎、叶干质量分别增加40.00%、84.41%、

67.48%。双因素分析结果表明，接菌和不同镉浓度处

理对玉米株高、茎干质量和叶干质量有极显著影响，且

两者存在交互作用，接菌和不同镉浓度处理对玉米根

干质量有极显著影响，但两者不存在交互作用。

2.3 玉米叶片丙二醛和游离脯氨酸的含量

如图 2（a）所示，未接菌处理组中，随着培养基质

（a）菌株生长曲线
（b）菌株产 IAA能力

IAA
产

量
IAA

pro
duc

tion
/（m

g·L
-1 ）

图1 菌株在不同镉浓度下生长曲线及动态产 IAA能力

Figure 1 Growth curve and dynamic IAA production ability of the strain under different Cd concentrations

不同小写字母表示不同处理间存在显著差异P<0.05。下同。
Different lowercase letters indicate significant differences between different treatments，P<0.05. The same below.
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中镉浓度的增加，玉米叶片中 MDA 含量逐渐增加，

其中镉 8 mg·L-1和镉 12 mg·L-1处理分别是镉 0 mg·
L-1处理的 1.29倍和 1.51倍。而接菌处理组，MDA增

加量在逐渐减小，直至不再增加，当镉浓度为 0 mg·
L-1和 8 mg·L-1时，分别比相应对照 0CK 和 8CK 增加

54.16% 和 31.80%，而当镉浓度为 12 mg·L-1时，MDA
含量比相应对照 12CK 减少 26.37%，说明在高浓度

镉胁迫下，接种菌株有助于缓解镉对植物的伤害。

如图 2（b）所示，随着培养基质中镉浓度增加，未接

菌组中玉米叶片脯氨酸含量逐渐增高。与对照相

比，接菌处理使脯氨酸含量出现不同程度的降低。

当镉浓度为 0、8 mg·L-1时，接种菌株 YM3 使玉米叶

片脯氨酸含量有一定程度减少，分别比相应对照

0CK和 8CK减少了 3.04%和 7.87%，而在 12 mg·L-1镉

胁迫下，脯氨酸含量比相应对照 12CK 显著降低了

21.82%。

2.4 玉米叶片叶绿素的含量

如图 3所示，随着培养基质中镉浓度增加，未接

菌组中玉米叶片叶绿素含量逐渐降低，表明玉米受到

镉的毒害作用。在无镉胁迫环境下，接种菌株 YM3
使叶绿素含量略有增加，而在镉胁迫环境下，接种菌

株YM3可以显著增加叶绿素含量，其中叶绿素 a增加

量为 27.06%~46.32%，叶绿素 b 增加量为 27.60%~
68.82%，叶绿素总量增加量为 29.70%~53.17%，且当

镉浓度为 8 mg·L-1时，菌株YM3促进玉米叶绿素合成

的作用更加显著。

2.5 玉米的根系活力

如图 4所示，随着培养基质中镉浓度增加，未接

镉浓度
Cd content
0 mg·L-1

8 mg·L-1

12 mg·L-1

双因素分析Two-way ANOVA
A
B

A×B

处理
Treatment

CK
YM3
CK

YM3
CK

YM3

株高
Height/cm

62.33±1.15a
62.17±3.40a
51.33±2.02c
54.83±3.33b
43.33±2.75d
52.17±2.31bc

**
**
*

根长
Root length/cm
14.83±0.58ab
15.33±0.58a
13.83±1.26b
14.67±0.76ab
13.33±0.29b
13.5±0.50b

**
ns
ns

根干质量
Root dry weight/（g·pot-1）

0.13±0.03bc
0.16±0.02a
0.11±0.01cd
0.12±0.01cd
0.10±0.02d
0.14±0.02ab

**
**
ns

茎干质量
Stem dry weight/（g·pot-1）

0.15±0.04a
0.16±0.02a
0.09±0.02c
0.15±0.01a
0.07±0.01c
0.12±0.02b

**
**
**

叶干质量
Leaf dry weight/（g·pot-1）

0.35±0.08a
0.37±0.04a
0.20±0.01c
0.30±0.03b
0.16±0.02d
0.27±0.02b

**
**
**

表1 菌株YM3对玉米生物量的影响

Table 1 Effects of strain YM3 on the biomass of maize seedlings

注：同一列数据中标不同小写字母的值在P<0.05水平上差异显著。A：接菌处理；B：不同镉浓度处理；*：P<0.05、**：P<0.01、ns：交互作用不显
著。

Note：CK refers to the non-bacterial control group; YM3 is treated with bacteria，and the values of different lowercase letters in the same column of data
show significant differences at the P<0.05 level. A：Inoculation treatment; B：Treatment with different Cd content; *：P<0.05，**：P<0.01，ns：The interaction
is not significant.
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图2 不同处理对玉米叶片丙二醛和游离脯氨酸含量的影响

Figure 2 Effects of different treatments on the content of malondialdehyde and free proline in maize leave
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（b）

菌处理中玉米根系活力逐渐减弱，表明玉米根系受到

镉的毒害作用。接种菌株YM3可以有效提高玉米根

系活力，在没有镉胁迫时，促进效果最显著，比相应对

照 0CK增加了 16.93%；在镉胁迫时，接菌处理也增强

了根系活力，其中镉 8 mg·L-1和 12 mg·L-1时，接菌比

相应对照8CK和12CK分别增加了7.40%和12.64%。

2.6 玉米的镉含量及镉转运

如图 5所示，接种菌株YM3显著增加玉米根部镉

含量，8 mg·L-1和 12 mg·L-1镉处理下其增加量分别为

8.19%和 50.00%。然而接种菌株YM3却使玉米茎和

叶镉含量显著降低，其中当镉浓度为 8 mg·L-1时，镉

含量分别减少 13.64%和 20.29%，当镉浓度为 12 mg·

L-1时，其分别减少 41.84%和 17.85%。接种菌株YM3
也显著降低了玉米中镉的转移系数。接种的玉米

根-茎转移系数在镉浓度为 8 mg·L-1和 12 mg·L-1时，

分别比相应对照减少 20.16% 和 60.90%，而根-叶转

移系数分别比对照减少26.16%和45.31%。

2.7 转运相关基因在玉米中的相对表达

对玉米根部和叶部进行镉转运相关基因表达量

的测定，结果如图6所示，除玉米叶Nramp5外，镉胁迫

使未接菌处理组玉米HMA2、HMA3和Nramp5表达量

呈下调趋势。与未接菌对照相比，接菌处理使 0、8
mg·L-1镉处理玉米根中HMA2和Nramp5表达量显著

下调了 24.18%~61.96%，而叶中HMA2和Nramp5在镉

8、12 mg·L-1处理下显著下调 23.58%~44.18%。接种

细菌使 0 mg·L-1镉处理叶中HMA2表达量显著上调，

可能是HMA2还与植物中锌等其他微量营养元素吸收

有关。与未接菌对照相比，接菌玉米根中HMA3随着

镉浓度的增加表达量显著下调，下调幅度为 18.00%~
58.80%，接菌玉米叶在镉 0、8 mg·L-1处理下HMA3表

达量微弱上调，上调幅度为 7.28%~23.83%，而在 12
mg·L-1镉处理下HMA3表达量显著下调，而根中HMA3

在0、8 mg·L-1时均显著下调，12 mg·L-1时下降不显著。

2.8 相关性分析

相关性分析结果如图 7所示。生物量各指标之

间存在一定正相关性，比如株高与茎干质量和叶干质

量存在极显著相关性，而根茎干质量与叶干质量也存

在显著或极显著相关性，相关系数可达 0.64和 0.97；
植物生理特性与生物量之间主要表现为叶绿素含量

与株高、地上部干质量（茎叶）呈极显著正相关，脯氨

酸与株高和根部及地上部干质量呈显著或极显著负

相关，并与地上部镉含量呈显著正相关；根系活力与

生物量呈正相关，其中与株高呈显著正相关，相关系
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绿
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图3 不同处理对玉米叶片叶绿素含量的影响
Figure 3 Effects of different treatments on chlorophyll content in

maize leave

图4 不同处理对玉米根系活力的影响

Figure 4 Effects of different treatments on maize root activity
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数为 0.63；此外根系活力还与叶绿素含量呈显著正相

关。镉含量与生物量之间也表现出一定相关性，除根

镉含量与生物量存在正相关外，茎部和叶部镉含量主

要与生物量存在负相关性，其中茎部镉含量与根干质

量、茎干质量、叶干质量表现极显著或显著相关性，叶

部镉含量与株高、茎部和叶部干质量均表现极显著相

关性，相关系数可达-0.87～-0.95；此外，地上部镉含

量（茎叶）还与叶部脯氨酸含量呈显著正相关性。根

镉与茎镉和叶镉含量分别呈极显著和显著负相关性，

与绝大多数金属转运基因表达呈负相关，其中与叶部

HMA2呈显著负相关，相关系数为-0.68。茎镉含量与

叶镉含量呈正相关，与叶HMA2和HMA3呈极显著正

相关，相关系数为 0.84和 0.80。叶镉含量主要与金属

转运基因表达呈正相关，其中与根HMA2呈显著正相

关，与根HMA3和叶Nramp5呈极显著正相关。

3 讨论

重金属抗性促生细菌通过产生促生长物质等机

制能在重金属胁迫环境中促进植物的生长发育。本

研究发现，Burkholderia sp. YM3能显著促进玉米地上

部和地下部干质量的增加，并增强玉米根系活力，有

利于玉米的生长。这可能与该菌株产生的促生长物

质吲哚乙酸有关[36]。吲哚乙酸是常见的植物生长素，

可通过影响植物细胞分裂、细胞伸长和分化来促进根

系发育及植物生长。本研究中发现，菌株Burkholde⁃

ria sp. YM3在镉胁迫环境下能产生更多的促生长物

质吲哚乙酸，它的合成参与了植物的生长发育过程及

其防御策略，这有利于增强菌株在胁迫环境下发挥促

生作用[37-38]。植物根系对植物生长具有重要作用，植

物根系不仅与水分、无机盐等营养物质吸收有关，还

与多种有机物的合成、储藏和转化相关，根系活力的

强弱代表着植物根系吸收与合成的能力，植物的生长

发育以及产量的形成都受根系活力的制约[39]。接种

菌株通过促进根系活力，能增强植物对营养物质的吸

收利用，进而促进植物生长。

重金属镉是植物生长的非必需元素，重金属胁迫

会导致植物叶绿体结构遭到破坏，抑制植物的光合作

用。本试验中镉胁迫使玉米叶绿素含量降低，但接种

菌株可以显著提高玉米叶绿素 a、叶绿素 b和总叶绿

素含量，且在镉浓度为 8 mg·L-1时效果最为显著，说

明接种菌株YM3显著促进了玉米叶绿素的合成，提

高了玉米的光合作用，这与宋兰萍等[40]研究结果一

致。丙二醛含量是植物细胞膜质过氧化程度的重要

体现，重金属胁迫下丙二醛含量增多，使植物膜脂过
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图5 不同处理对玉米镉含量的影响 .
Figure 5 Effects of different treatments on Cd content in maize
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氧化损伤。脯氨酸是一种重要的植物渗透调节物质，

通常植物会在胁迫环境下积累一定量的游离脯氨酸

来调节植物的受损伤程度，脯氨酸含量也在一定程度

上反映了植物受胁迫程度 [41]。Wang等[42]试验发现，

镉胁迫下接种鞘氨醇单胞菌 Sphingomonas Sa MR12
可以显著降低油菜中游离脯氨酸含量。Rizvi等[43]研

究发现，在镉胁迫下小麦接种假单胞菌CPSB1能够显

著降低小麦脯氨酸和丙二醛水平，提高小麦对镉的耐

受性。本试验接种菌株YM3后，在低镉环境下与对

照相比可以显著降低丙二醛的增加量，且在镉浓度较

高时，可以明显比对照降低 26.37%，表明菌株缓解了

镉对玉米的膜质过氧化程度。接种菌株YM3导致游

离脯氨酸含量的下降，也反映出玉米没有受到严重的

镉胁迫。玉米叶绿素合成的增加、游离脯氨酸和丙二

醛含量的降低，表明接种菌株YM3可以提高玉米抵

抗重金属的胁迫能力，减少玉米细胞因重金属而产生

的损伤。

根是植物从环境中吸收重金属镉的主要器官，镉

通过植物根从地下部向地上部逐渐转运。根际微生

物能与植物互作，可通过调控金属转运基因的表达来

阻控植物对重金属的吸收与转运。本试验在镉胁迫

环境下，接种菌株YM3导致玉米根部镉含量增加了

8.19%~50.00%，但接种的玉米茎和叶镉含量显著降

低，并且接种的玉米中转运系数（根-茎和根-叶）均

显著低于未接种的对照组，这些结果表明该菌株的接

种一方面可能通过促进根系生长促进了根部对镉吸

镉浓度Cd content/（mg·L-1）

（a）根 root

镉浓度Cd content/（mg·L-1）

（b）根 root

镉浓度Cd content/（mg·L-1）

（c）根 root

镉浓度Cd content/（mg·L-1）

（d）叶 leaf

图6 不同处理对玉米金属转运基因表达量的影响

Figure 6 Effects of different treatments on transport gene expression in maize

镉浓度Cd content/（mg·L-1）

（e）叶 leaf

镉浓度Cd content/（mg·L-1）

（f）叶 leaf
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收，另一方面主要通过将镉阻留在根部，减少镉从根

部向地上部的转运，这与 Ahmad 等[44]研究发现菌株

Klebsiella sp. CIK-518和 Leifsonia sp. CIK-521与玉米

的作用结果相一致。在重金属胁迫下，植物体内与重

金属转运相关基因表达量的改变是调节重金属转运

和响应重金属胁迫的常见机制之一 [45]。HMA2、

HMA3和Nramp5定位于玉米细胞质膜，被证实是与重

金属运输呈正相关的重要转运基因[20，24]，它们的表达

可以调节植物中重金属从根到地上组织的运输。有

研究表明当 HMA2、NRAMP5和 HMA3被沉默或表达

下调时，植物地上部分镉含量显著降低[46-47]。本试验

中，基因表达随植物生长环境中镉浓度变化的现象表

明，HMA2、HMA3和Nramp5这三种基因与玉米植株体

内重金属的吸收和转运有关。接种菌株Burkholderia

sp. YM3 在一定镉浓度环境下通过降低玉米根部

HMA2、HMA3和Nramp5三种基因的表达，阻控镉从根

向地上部的转运，降低了地上部镉含量，这与 Cheng

等[26]及Chen等[48]报道的硼和硅的联合施用，下调了水

稻 OsHMA2、OsHMA3和 OsNramp5表达，降低了水稻

中镉的积累和毒性的研究结果一致。本研究中，玉米

苗根部镉含量与地上部镉含量以及绝大多数金属转

运基因表达呈负相关，而叶部镉含量主要与金属转运

基因表达呈正相关，其中与根HMA2和根HMA3呈显

著正相关。这些结果进一步表明，Burkholderia sp.
YM3 菌 株 接 种 主 要 通 过 下 调 HMA2、HMA3 和

NRAMP5表达量，阻控镉从根部向地上部转运。研究

还发现，菌株对重金属转运相关基因转录水平的表达

调控受镉浓度及组织部位影响，低浓度镉环境下，菌

株主要调控根部金属转运基因表达，高浓度镉环境

下，菌株主要调控地上部金属转运基因表达，这可能

是由于根部高浓度镉处理限制了菌株与植物根的相

互作用，减弱了菌株对根部基因的调控作用。近年来

关于玉米重金属转运基因的研究逐渐受到关注，但大

多数基因在玉米中的调控机制尚不明确，不同的微生

图7 植物各指标之间的相关性分析

Figure 7 Correlation analysis between various plant indicators

*代表P<0.05、**代表P<0.01。
*represents P<0.05，**represents P<0.01.
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物菌种、玉米品种、重金属种类及浓度等，对缓解玉米

重金属毒害及调节玉米重金属转运基因可能都存在

一定影响，需进一步深入研究。

4 结论

（1）镉对玉米有毒害作用，镉胁迫能显著降低玉

米幼苗地上部和地下部生物量，增加叶片丙二醛和脯

氨酸含量，降低根系活力和叶片叶绿素含量。

（2）接种Burkholderia sp. YM3可从生长及生理方

面减缓玉米受镉毒害程度。在不同镉浓度条件下接

种菌株YM3，可以有效增加玉米生物量，提高玉米根

系活力，促进玉米苗生长；增加玉米总叶绿素含量，有

效缓解重金属镉对玉米光合作用的抑制；同时菌株还

能使脯氨酸和丙二醛的含量降低，有效提高了玉米抵

抗重金属胁迫的能力，降低玉米细胞受损伤程度。

（3）接种菌株YM3能调控玉米苗中HMA2、HMA3

和NRAMP5的表达，来阻控玉米苗对镉的吸收转运，

但这种调控受镉浓度和植物组织的影响。
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