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摘要  综述了近十几年来超积累植物吸收和贮存重金属机理方面的研究进展 , 以期引起人们对该领域的重视 , 并为国内在超富集植物
的相关研究方面提供参考。
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Abstract  Inthis paper , recent advances onthe mechanisms of heavy metal absorptionand reservation by phyeraccumulator were summarized .The purpose
is to provide some reference for researchers in China .
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  现代农业中各种农药和化肥的大量使用、汽车尾气的大

量排放、城市污水和垃圾处理不当以及工业生产产生的“三

废”的不合理排放 , 导致土壤中重金属含量急剧增加, 土壤—

植物系统中重金属污染问题日趋严重[ 1] 。土壤重金属污染

具有隐蔽性、不可逆性和后果严重等特点[ 2] , 治理难度大, 费

用高。因此 , 土壤系统中重金属的污染与治理一直是国际性

的难题和热点研究问题。目前常采用的物理与化学治理技

术( 如客土法、淋溶法、施用化学改良剂等) , 不仅费用昂贵、

需要特殊仪器设备和专门技术人员, 而且大多只能暂时缓解

重金属的危害, 还可能导致二次污染, 不能从根本上解决问

题[ 3 - 4] 。一些科学家开始探索在不破坏土壤生态环境的情

况下治理重金属污染的新途径。如今已成立了一个全球土

壤修复网络, 包括北美、拉丁美洲、澳大利亚、非洲、亚洲和欧

洲6 个区域中心 , 其中一个核心任务就是利用植物—微生物

系统原位治 理污染 环境, 也就是植 物修复( Phytoremedia-

tion) [ 5] 。根据其原理和过程 , 重金属植物修复技术包括植物

提取、根际过滤、植物稳定和植物挥发[ 4 - 6] 。其中植物提取

是最彻底、最有发展潜力的解决重金属污染的技术。其基本

思路是种植超积累植物于受污染的土壤, 植物吸收重金属并

将其转移到地上部, 收获植物, 焚烧后回收重金属, 从而降低

土壤中重金属的含量, 实现治理目标[ 5 - 6] 。

超积累植物( Hyperaccumulator) 是指对重金属的吸收量超

过一般植物100 倍以上的植物, 超积累植物积累的Cr 、Co 、Ni 、

Cu 、Pb 含量一般在1 000 mg/ kg 以上 , 积累的 Mn、Zn 含量一般

在10 000 mg/ kg 以上[ 7] 。这一途径具有高效低耗的特点, 已

引起国际土壤- 植物营养学界和环境科学界的浓厚兴趣和

政府部门的高度重视, 有望成为一项具有广阔应用前景的治

理重金属污染土壤的全新技术。目前, 国际上报道的超积累

植物已有500 多种, 我国目前发现的超积累植物有:As 超积

累植物蜈蚣草[ 8] 和大叶井口边草[ 9] ; Zn 超积累植物东南景

天[ 10] ;Cd 超积累植物油菜[ 11] 、宝山堇菜[ 12] 、龙葵[ 13] 和东南
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景天[ 14] ;Pb 超积累植物土荆芥[ 15] ; Mn 超积累植物商陆[ 16] ,

其中东南景天是Cd 和Zn 两种重金属的超积累植物。

1  超积累植物对根际土壤中重金属的活化

1 .1 超积累植物酸化土壤中不溶态的重金属  植物根系可

以分泌质子, 从而促进植物对土壤中元素的活化和吸收。根

袋(rhizobag) 试验表明, 土壤中有效Zn 含量下降, 不到超积累

植物 T . caer ulescens 吸收Zn 总量的10 % , 说明 T . caerulescens

可以将土壤中难溶态Zn 转化为有效态, 使得土壤中有效Zn

含量下降不多[ 17] 。张淑香等研究发现, 作物根系分泌的脂

肪酸在根际环境中的积累, 尤其是在还原条件下的积累会造

成局部土壤酸性环境[ 18] 。一些学者还提出超积累植物从根

系分泌特殊有机物如有机酸来酸化根际重金属, 从而促进土

壤重金属的溶解和根系吸收, 或者超积累植物的根毛直接从

土壤颗粒上交换吸附重金属的观点。

1 .2  超积累植物螯合土壤中的重金属 超积累植物能分泌

某些金属结合蛋白和某些特殊有机酸来螯合重金属。一些

单子叶植物在缺 Fe 条件下能释放植物高铁载体, 促进土壤

Fe 、Zn、Cu、Mn 的溶解[ 19] 。超积累植物也可能分泌金属结合

蛋白( 类似于金属硫蛋白或植物螯合肽) 作为植物的离子载

体, 还可能分泌某些化合物, 促进土壤中金属溶解。万敏等

通过对不同镉积累类型小麦根际土壤低分子量有机酸与镉

生物积累的研究, 证实了植物可以通过分泌有机酸来复合或

螯合溶解土壤中的Cd[ 20] 。

1 .3  超积累植物还原土壤中的重金属 在根细胞质膜上的

专一性金属还原酶作用下, 土壤中高价金属离子被还原, 溶

解性增加。一些植物在缺铁或缺铜条件下, 根系还原Fe3 + 或

Cu2 + 能力增加, 吸收Fe 、Cu 、Mn 、Mg 的能力也增加[ 21] 。此外 ,

Fe/ Mn 水合氧化物的吸附作用影响土壤中重金属的可移动

性, 当这些氧化物被还原时, 则导致吸附的重金属释放[ 22] 。

2  超积累植物吸收重金属的过程

2 .1 重金属跨根细胞膜运输  根际土壤中溶解的重金属可

通过质外体或共质体途径进入根系。大部分金属离子通过

专一或通用的离子载体或通道蛋白进入根细胞, 该过程为一

个依赖能量的饱和过程[ 23] 。非必需的重金属可与必需金属

元素竟争膜转运蛋白 , 以离子态或金属螯合物形态进入根细

胞。Lasat 等发现超积累植物( T . caerulescens ) 与非超积累植
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物( T . arvense) 对Zn 的吸收动力学为平滑的非饱和曲线, 开

始为快速的线性动力学阶段, 随后为较缓慢的饱和吸附阶

段[ 24] 。

此外, 超积累植物对重金属的吸收具有很强的选择性 ,

只吸收和积累生长介质中一种或几种特异性金属[ 25] 。例

如,Ni 超积累的庭荠属植物 Al yssum bertolonii 的地上部分优

先积累 Ni , 而对Co 和Zn 的积累能力差[ 26] 。同样 ,Zn 超积累

植物 T . caerul escens 能够积累营养液中的Zn 、Mn 、Co 、Ni 、Cd 和

Mo , 而不能积累Ag 、Cr 、Cu、Al 、Fe 和Pb[ 25] 。解释这种选择性

积累的可能机制是 : 在金属跨根细胞膜进入根细胞共质体或

跨木质部薄壁细胞的质膜进入木质部导管时, 由专一性运输

体或通道蛋白调控。

2 .2 重金属在根共质体内运输及分室化  重金属一旦进入

根系, 可贮存在根部或运输到地上部分。金属离子从根系表

面进入根系内部可通过质外体或共质体途径, 但由于内皮层

上有凯氏带, 离子不能通过, 只有转入共质体后, 才能进入木

质部导管, 因此重金属在内皮层的共质体内运输是其转运到

地上部的限制性步骤。重金属进入根细胞质后, 可以游离金

属离子形态存在, 但细胞质中游离金属离子过多, 会对细胞

产生毒害作用, 干扰细胞的正常代谢, 因而细胞质中重金属

可能与细胞质中的有机酸、氨基酸、多肽和无机物等结合, 通

过液泡膜上的运输体或通道蛋白转入液泡中。但对于超积

累植物, 金属区隔在液泡中对其转运到地上部分是不利的 ,

因此在超积累植物的液泡膜上, 可能存在一些特殊的运输

体, 能把暂时贮存在液泡中的金属装载到木质部导管中。

Lasat 等研究表明, 尽管 T . caerulescens 根系65Zn2 + 的内向流量

大于 T . arvense , 但吸收96 h 后, T . arvense 根系积累的65Zn 比

T . caerul escens 高29 % , 而 T . caerulescens 运输到地上部的65Zn

比 T . arvense 高10 倍 , 这可能是 T . arvense 吸收的 Zn 更多地

被滞留在根部( 可能储存在液泡中) , 不能被运输到地上部

分[ 24] 。他们利用65Zn 的通量试验, 间接研究了Zn 在根细胞

中的区室化 ,Zn 外流的一级动力学可分解为3 个直线阶段 ,

依次代表从液泡、细胞质和细胞壁3 个区域流出的Zn ; T .

caerulescens 与 T . arvense 两者根的细胞壁和细胞质中储存

的65Zn2 + 比例相似, 其流出速率( t1/2) 也相近, 但 T . arvense 根

细胞的 液泡中储存的65 Zn2 + 比 例( 12 %) 是 T . caerulescens

(5 %) 的2 .4 倍, 其流出速率( t 1/ 2 = 260 min) 却比后者( t 1/ 2 =

150 min) 慢了近一倍[ 24] 。由于两者根细胞的液泡 Zn 内流速

率存在显著差异 , 经过46 h 外流后, 残留在 T . arvense 根系

中65Zn2 + 比 T . caerulescens 高6 倍, 这进一步证明Zn 在根系

共质体内的区室化影响其在植物体内运输[ 24] 。Vezquez 等采

用电子探针观察到 T . caerul escens 根中的 Zn 大部分分布在

液泡中, 细胞壁中相对较少[ 27] 。而储存在液泡中的Zn 比与

细胞壁结合的Zn 更容易被装载到木质部。

2 .3  重金属在木质部运输 金属离子从根系转移到地上部

分主要受两个过程的控制: 从木质部薄壁细胞转载到导管和

在导管中运输, 后者主要受根压和蒸腾流的影响。目前对于

阳离子在木质部的装载过程还不十分明确, 但研究者一致认

为, 它是与根细胞吸收离子相独立的一个过程[ 25] 。阳离子

在木质部的装载可能通过阳离子 - 质子反向运输体、阳离子

- ATPase 和离子通道[ 28 - 30] 。在超积累植物中, 可能存在更多

的离子运输体或通道蛋白, 从而促进重金属向木质部装载 ,

但目前还缺乏直接证据。

木质部细胞壁的阳离子交换量高 , 能够严重阻碍金属离

子向上运输, 故非离子态的金属螯合复合体在超积累植物体

内重金属运输中有重要作用。用 X- 射线衍射吸收精细结构

分析法( EXAFS) 研究, 发现印度芥菜伤流液中Cd 与氧或氮原

子配位 , 表明有机酸参与了Cd 在木质部的运输; 但没有发现

Cd 与S 配位 , 表明植物螯合肽或含巯基的配位体没有直接参

与Cd 在木质部的运输[ 31] 。Kramer 等认为, 组氨酸与庭荠属

植物超积累 Ni 有关, 高浓度 Ni ( 300 μmol ) 处理, 超积累植物

A. lesbi acu m 伤流液中组氨酸含量明显提高, 而在非超积累植

物 A. mont anum 中无变化; 外界提供组氨酸可以提高 A. mon-

t anum 耐 Ni 毒能力和促进 Ni 由根系向地上部运输[ 32] 。但

Lasat 等研究发现, T . caerulescens 伤流液中 Zn 主要以水合阳

离子形态运输( 占79 %) , 其余以柠檬酸结合态存在[ 24] 。根

据目前报道, 有关氨基酸或有机酸等在木质部重金属的装载

和运输中的作用, 具有很大的推测性, 需要更多的试验数据

来支持。

2 .4  重金属在叶细胞中运输及分室化  Lasat 等研究发现 ,

在低Zn 浓度( μmol/ L) 时 , 超积累植物 T . caerulescens 与非超

积累植物 T . arvense 相比, 两者叶片的原生质中积累的Zn 数

量相同, 而高Zn 浓度( 1 mmol/ L) 时, 前者积累的数量有增加

趋势[ 24] 。总体上看, T . caerulescens 在吸收 Zn 过程中,Zn 穿

透叶细胞中原生质膜的速率较非超积累植物高, 原生质体吸

收Zn 的动力学为平滑的、非饱和曲线 , 可分为最初快速吸收

和随后缓慢吸收两个阶段, 分别代表质膜表面负性基团吸附

的Zn 和真正跨质膜进入胞质溶胶的Zn。

研究表明 , 在组织和细胞水平, 重金属在超积累植物的

叶片中都存在区隔化分布。在组织水平上, 重金属主要分布

在表皮细胞、亚表皮细胞和表皮毛中; 在细胞水平, 重金属主

要分布在质外体和液泡中。利用电子探针和 X- 射线微分析

法发现, T . caerulescens 叶片中Zn 主要以晶粒形态积累在表

皮细胞和亚表皮细胞的液泡中, 但目前还不明确其结构和化

学组成[ 27] 。Kpper 等采用能量分散 X- 射线分析法和单细胞

液提取法, 发现 T . caerulescens 成熟叶片中的Zn 主要积累在

表皮细胞, 叶肉细胞含量很低 , 前者比后者高5 ～6 .5 倍 ; 表

皮细胞中相对含Zn 量与叶细胞长度直线相关 , 表明表皮细

胞的液泡化促进了其对Zn 的优先积累[ 33] 。

以上研究结果说明, Zn 跨叶细胞膜运输并储藏到液泡

中, 是 T . caerulescens 超积累Zn 的另一个重要机制。但Zn 以

何种形态、方式跨叶细胞质膜和液泡膜运输及其在液泡中储

藏形态等内容, 都有待于进一步深入研究。

3  超积累植物吸收重金属的分子生物学机理

超积累植物对重金属的超量吸收可能是由多基因( 包括

吸收和忍耐两个方面) 控制的过程。Pence 等在超积累植物

Thl aspi caerul escens 中克隆到了ZNT1 基因, 该基因属于ZIP 基

因家族并与拟南芥( Arabidopsis) 中的 ZIP4 基因高度同源[ 34] 。

在缺 Zn 和 Zn 供 应 充 足 条 件 下 , ZNT1 可 以 在 Thl aspi

caerulescens 的根系和叶片中高量表达; 而对于非超积累植物
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Thlaspi arvense ,ZNT1 只在缺Zn 条件下表达 ,Zn 供应充足时 ,

其表达明显受抑制。说明ZNT1 在 Thl aspi caerulescens 的高量

表达与Zn 的有效性无关, 这可能是它超吸收Zn 的主要原

因。Assun�o 等从超积累植物 Thl aspi caerulescens 中分离并克

隆了3 个Zn 转运蛋白基因 , 分别是ZIP1 、ZNT1 、ZNT2 基因; 他

们研究发现,3 个Zn 转运蛋白基因在 Thl aspi caerulescens 中的

表达量要明显高于 Thl aspi arvense , 根系中 Zn 转运蛋白基因

表达量与 Thl aspi caerulescens 富集Zn 的能力成正相关 ; 并且

认为ZIP1 的过量表达可能有助于提高植株对Zn 的耐性[ 35] 。

Conklin 等在酵母 Saccharomyces cerevisi ae 中发现了 CDF

家族的两个成员 ,Zrc1 和Cot1 基因[ 36] 。当Zrc1 或 Cot1 基因

过量表达时, 细胞耐Zn 或耐Zn 和 Co 的能力增强 ; 而当Zrc1

或Cot1 基因发生突变时, 则导致细胞对Zn 高度敏感。Zrc1

和Cot1 是Zn 区室化相关蛋白 , 可以把Zn 运输到液泡中, 从

而起到解毒的作用。到目前为止 , 在植物中对于CDF 家族成

员的研究大多集中在拟南芥中的ZAT 基因。Zaal 等从拟南

芥中分离到了ZAT 基因, 它与哺乳动物的Zn 转运蛋白基因

ZNT2、ZNT3 和ZNT4 有高度同源性, 同源性达35 % ～40 % [ 37] 。

在高Zn 浓度下, 当ZAT 基因在拟南芥中过量表达时, 植株的

耐Zn 能力增强, 同时根中Zn 的含量增加, 这表明 ZAT 蛋白

可能与植物细胞重金属区室化有关。Persans 等报道从镍超

积累 植 物 Thl aspi goesingense 中分 离 到的 CDF 家族 成 员

TgMTP1 属于液泡转运蛋白基因[ 38] 。

另一类与金属离子吸收有关的蛋白是Nramp 家族( Natu-

ral resistance associated macrophage proteins) 。Supek 等在酵母中

发现了一个 Nramp 家族成员SMF1 , 它编码 Mn 转运蛋白, 这

个发现使Nramp 家族编码植物金属转运蛋白成为可能[ 39] 。

目前关于 Nramp 基因家族在高等植物中的功能仍不明确 ,

Nramp 基因与金属离子吸收的关系有待于进一步研究。

4  问题与展望

尽管超积累植物在修复重金属污染土壤方面表现出很

大潜力, 但仍存在许多不足: ①超积累植物个体矮小 , 生长缓

慢, 生物量少, 修复效率低; ②已发现的超积累植物多数在矿

山区、成矿作用带或由富含某种或某些化学元素的岩石风化

而成的地表土壤中 , 因而常表现出较窄的生态适应性和特有

的生态型; ③处理超积累植物也是一个棘手问题, 刑前国等

研究表明 , 富含 Cd ,Pb 的超积累植物采用焚烧、直接利用底

灰来冶炼回收不可行, 烟气中的 Cd ,Pb 可能产生二次污

染[ 40] 。此外, 植物器官往往会通过腐烂、落叶等途径使重金

属重返土壤, 因此必须在植物落叶前收割并处理这些植物

器官。

鉴于植物修复技术方面存在的诸多问题, 目前首要任务

是进行全国超积累植物资源的调查、收集和筛选, 研究超积

累植物的分布, 建立超积累植物数据库。在此基础上, 以建

立重金属污染土壤的综合生物治理措施为目标, 进行多学科

合作, 采用先进的分析仪器和技术深入研究超积累植物吸收

重金属的机制。在土壤化学方面需要加强研究根际环境中

超积累植物吸收高浓度条件下各种重金属的动力学过程及

其影响因子; 在植物生理学方面需要阐明重金属在植物体内

的运输方式、途径及其储藏机制; 在分子生物学方面需要从

超积累植物中分离重金属的载体和耐性基因, 并克隆到生物

量更高的植物体内。同时, 酝酿实现该项绿色修复净化技术

的开发和转让, 使污染土壤肥力和生态功能恢复, 重建以及

持续利用土壤资源。
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m3 , 比上年减少了49 .2 m3 , 低于同期全国平均水平400 m3 , 全

面小康实现程度为81 .8 % , 高于全国平均实现程度36 .3 个

百分点。2004 年安徽省常用耕地面积变动幅度为 - 0 .6 % ,

比上年提高了1 .6 个百分点, 高于全国平均水平1 个百分点。

2  目前安徽农村科技发展存在的问题

改革开放以来, 安徽省各级政府和部门重视科学技术在

农村经济和社会发展中的应用, 努力提高农村居民的科学文

化素质, 积极推广先进技术在农产品生产、加工和经营中的

应用。但是由于经济、社会、体制等因素的影响, 科技进步对

安徽农村全面小康社会建设的作用还十分有限。

2 .1  科技进步对农村经济发展的影响水平依然偏低  科学

进步对农业增长的贡献率指在农业产出增长中由科技进步

所实现的份额。利用安徽省1995 ～2004 年农林牧渔业总产

值、农户家庭农林牧渔机械原值、农林牧渔业从业人数、农作

物播种面积等数据建立的C- D 函数模型, 测算出科技进步对

农业增长的贡献率仅为49 .86 % , 比同期江苏省低4 .57 个百

分点, 比同期浙江省低4 .13 个百分点。

2 .2  农村居民文化科技素质低  2004 年, 安徽省6 岁以上

人口中有46 .1 个百分点的文化程度在小学及以下; 文盲、半

文盲劳动力占全部劳动力的比重为15 .08 % , 比全国平均水

平低4 .66 个百分点 , 居全国倒数第8 位, 这反映的是全省的

平均状况, 而农村居民的文化素质要远远低于这个水平。

2004 年安徽省万人农业科技人员数为0 .4 人, 全国平均水平

为1 .7 人, 不足全国的1/ 4 , 全面小康实现程度为20 % , 比全

国平均全面小康实现程度低43 .3 个百分点, 扣减安徽农村

全面小康总体实现程度0 .8 个百分点。由于农业科学研究

及应用工作环境差、周期较长、风险较大、收益和待遇低, 农

业科技人员流失严重。同时, 越来越多文化程度相对较高的

农村青壮年涌入城市, 加上农业科技服务与推广体系不够完

善, 使得农业科技推广困难。

2 .3  农业教育和科技投入总量不足  农民素质提高和农业

科技创新都需要大量资金投入。2004 年安徽省人均教育经

费为284 元 , 为全国平均水平的59 .4 % , 居全国倒数第3 位。

2004 年安徽省农业科技3 项费用占农业支出的 比重为

11 .8 % , 占全省财政支出总额的比重不足0 .5 % , 位于全国的

倒数第5 位。农业教育和农业科技投入少、比率低, 使我国

农业科技整体水平难以提高。

3  建议

3 .1 加强科学普及  提高农民的科技素质, 是加快农业科

技成果普及的基础。要多层次、多渠道培训农民技术骨干 ,

有针对性地举办各种面向农民的先进适用技术和组装配套

技术培训班 , 提高农民接受和应用技术的能力 , 切实使农业

增长转到依靠科技进步和提高劳动者素质的轨道上来。

3 .2 多渠道筹措资金  从改革农业投资体制入手, 努力改

善农村投资环境。采取各种激励措施和优惠政策 , 引导国外

资本、国内工商资本及社会资金进入农村和农业, 形成多元

化的投资体系。只有加大对农业的投资力度, 改善农业基础

设施, 切实改善农业生产条件, 才有可能真正依靠科技进步

促进农业持续、快速、健康发展。

3 .3  健全农村技术推广体系 技术推广是实现农村科技进

步的关键环节和保障。要进一步稳定全省农村推广机构和

队伍, 健全技术推广体系, 巩固和完善省、地、县级推广中心 ,

健全各级推广站, 壮大村级科技组, 发展各种民办技术推广

组织和农民科技示范户, 逐步形成以国家技术推广体系为主

体, 各种集体、民间推广组织和农民科技示范户为补充的农

业技术推广网络。鼓励科技人员深入生产第一线, 推广技

术, 开展技术服务 , 并将现有的一些增产、增收效果显著的重

大农业实用技术组装配套, 有计划、有步骤地大规模推广, 尽

快形成新的生产力。

3 .4  大力培养和引进高素质科技人才 高素质科技人才是

实现农村科技进步的重要保证。安徽省各级政府部门要重

视农村和农业科技创新人才的培养与引进, 给科技工作者提

供必备的工作、学习、生活环境 , 认真解决长期形成的农业科

技人员地位低、待遇差的问题, 让科技人员能够安心地投入

科研和科技推广工作。同时, 农业科研单位要挖掘自身潜

力, 加大科技人员在职高学历培养和学术带头人队伍建设 ,

建立一支敢于抢占科技制高点的科技人才队伍。
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