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超富集植物与重金属相互作用机制及应用研究进展
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摘要：社会发展过程中对矿产资源的勘查和开采利用所带来的重金属污染已对生态系统和人类健康造成

严重威胁。超富集植物对重金属具有超富集、超耐受能力，是降低环境重金属污染、保障人类健康、实现绿色

矿产勘查的有效途径，在植物修复、植物采矿和植物找矿中已获得了广泛应用。深入探索超富集植物的富集

和耐受机制，揭示重金属 －植物相互作用规律，提高植物对重金属的富集能力，是当前国际上研究热点。
本文在简要介绍重金属对植物作用的基础上，阐述了重金属诱导氧化应激机制，重点关注重金属超富集植物

富集机理研究，对其在解毒和耐受机制等领域的研究进展进行了评述。当前研究认为：①对超富集植物而
言，根系分泌物与根际微生物的共同作用促进了重金属溶解，经共质体、质外体途径吸收后，重金属通过木质

部向上转运，并隔离在液泡中，实现对重金属的超富集；②重金属通过与小分子有机酸、细胞壁、植物螯合肽
结合，以及液泡隔离，可降低细胞质中游离金属离子浓度，增强植物耐受性；③重金属胁迫下，植物将激活多
种特异性抗氧化酶，抵御氧化应激反应，实现对重金属的超耐受。④本文分析认为，植物中砷诱导的氧化应
激反应机制可能是由砷的还原与甲基化过程及 Ｈａｂｅｒ－Ｗｅｉｓｓ反应三部分构成。对重金属超富集植物的富
集与耐受过程所涉及的生理与生化作用进行深入研究，揭示关键性影响因素与相关规律，寻找提升其特异性

富集与指示能力的有效途径，将有助于超富集植物研究与应用向纵深发展。

关键词：超富集植物；重金属；富集与耐受机制；植物修复；植物采矿；植物找矿

要点：

（１）根系分泌物及根际微生物的共同作用促进了土壤重金属溶解。
（２）液泡隔离与抗氧化酶作用是超富集植物主要富集与耐受机制。
（３）超富集植物的选择性、指示性使其在植物修复、植物采矿、植物找矿中得到广泛应用。
中图分类号：Ｓ１５１．９３；Ｘ１４２ 文献标识码：Ａ

在工业化进程中，大范围的矿山开采和广泛的

矿物利用带来了多种生态环境问题，重金属污染的

影响尤为严重。重金属将破坏植物细胞活性，引起

遗传变异，影响能量代谢，降低光合作用速率，减缓

植物生长。重金属也会损伤人体组织器官，危害人

类健康。例如，铅会对人体神经、心血管、肝脏、视觉

等多个系统造成危害［１］；镉会损伤肾脏，引起骨质

疏松，或导致癌症等［２］。因此，降低环境中重金属

的污染程度与影响，开展无污染绿色生物修复技术

研究与应用，维护生态平衡，保障人类健康，是我们
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当前面临的紧迫任务。

同时，随着人类社会的发展，对矿产资源的需求

日益旺盛，但易勘查开采的矿产资源量已显著减少。

在２００３—２０１３年十年间，新的金矿发现量下降了
４５％［３］。在世界范围内，各种天然矿化土地或矿山

废料中存在大量无法被工业利用的贵金属。例如，

浓缩铜尾矿样品中的 Ａｕ、Ｃｕ含量分别高达 ５．４２
ｇ／ｔ、０．４０８ｇ／ｔ［４］；在我国，含金难处理资源已占黄金
保有资源的１５％，低品位金矿约占已查明金矿资源
的１／３左右［５］。如何利用生物技术从矿化土地、低

品位矿石及尾矿中开采贵金属，如何利用特异性、指

示性植物寻找隐伏矿床，目前受到了国内外的广泛

关注。

超富集植物能够从大范围土壤中吸收重金属并

将其储存在体内，体内金属浓度比普通植物高出１００
倍，对重金属具有超富集能力和超耐受性［６－７］。利用

超富集植物这一特性，一方面可从重金属污染土壤中

去除重金属，实现植物修复［８］；从金属含量低的尾矿

中提取贵金属，进行植物采矿［９］；另一方面，可指示矿

区地球化学异常，用于植物找矿［１０］。因此，对重金属

与超富集植物的相互作用过程进行深入研究，探索超

富集植物对重金属的超富集和超耐受机制，提高植物

对重金属的富集性、选择性和指示性灵敏度，促进超

富集植物的广泛应用，实现绿色矿产勘查与重金属污

染修复，具有十分重要的科学意义。

本文首先概述了重金属对植物的作用，并从重

金属溶解、超富集植物对重金属的吸收 －转运 －富
集过程等方面，阐述了超富集植物对重金属的富集

机理，重点评述了超富集植物对重金属的解毒、耐受

机制，同时介绍了其应用前景，以期通过深入认识超

富集植物体内金属稳态维持机制，探寻提高植物富

集能力的有效途径。

１　营养元素和毒性元素对植物的作用
植物生长时会吸收无机营养元素，同时也会受

到重金属毒性作用的影响。Ｚｎ、Ｃｕ、Ｍｎ、Ｎｉ等微量
元素是生命活动中必需的营养元素，但当其过量存

在时，则会对植物产生毒害作用。而 Ａｓ、Ｐｂ、Ｃｄ和
Ｈｇ等元素，没有已知生物学功能，即使浓度很低也
具有毒性，是毒性最强的重金属［１１－１２］。

１．１　营养元素对植物的作用
Ｚｎ、Ｃｕ、Ｍｎ、Ｎｉ、Ｓｅ、Ｃｏ等微量元素是生命活动

中必需的营养元素，在植物生长、发育、代谢中发挥

了十分重要的作用。营养元素是多种酶和蛋白质的

组分，参与植物中多种化合物的形成、氧化还原反应

及各类基本代谢活动（表１）。例如，Ｃｕ２＋和 Ｃｕ＋可
与组氨酸、半胱氨酸或蛋氨酸结合，参与植物体内生

理活动，并可作为电子载体参与叶绿体、线粒体中的

氧化还原和氧化应激反应［１３］。

营养元素的缺乏会导致植物免疫力下降，引起

多种疾病。例如，大部分植物适宜的Ｃｕ含量在５～
２０μｇ／ｇ之间［１４］。当植物中Ｃｕ浓度低于５μｇ／ｇ时，
将导致幼叶畸变或萎黄，叶片边缘卷曲；使木质部等

组织的细胞壁生成能力减弱，木质化作用减少，引起

水分输送不足；Ｃｕ缺乏还会破坏顶端分生组织，抑
制胚芽的发育和种子的活力，并严重阻碍果实的形

成［１３］。

微量元素过量会干扰植物细胞内代谢过程，引

起细胞损伤。一方面，过量 Ｃｕ会与 Ｓ、Ｎ和 Ｏ配体
过度结合，抑制酶及功能性金属蛋白活性，损害植物

细胞［１５］。另一方面，微量元素过量导致的氧化应激

反应，是破坏植物细胞活性的主要原因。Ｃｕ作为一
种氧化还原活性金属，Ｃｕ２＋可被还原为 Ｃｕ＋（式
１）［１６］。Ｃｕ＋参与 Ｆｅｎｔｏｎ反应，形成高毒性活性氧
（ｒｅａｃｔｉｖｅｏｘｙｇｅｎｓｐｅｃｉｅｓ，ＲＯＳ），迅速引起膜脂质过
氧化，导致氧化损伤（式２）［１７－１８］。当水稻根中 Ｃｕ
浓度达到３８．５６μｇ／ｇ时，Ｈ２Ｏ２和丙二醛浓度分别上
升５０．１１％、４３．８２％，水稻根生长减少１７．７％［１９］。

Ｃｕ２＋＋Ｏ·－２ →Ｃｕ
＋＋Ｏ２ （１）

Ｃｕ＋＋Ｈ２Ｏ２→Ｃｕ
２＋＋ＯＨ·＋ＯＨ－ （２）

微量元素过量还会导致酶活性降低，光合作用

能力退化，植物组织坏死。Ｚｎ、Ｍｎ等过渡金属会与
细胞中的酶和色素结合，抑制生化反应活性。过量

Ｚｎ会替代光合作用中的重要二价金属离子，如叶绿
素（ｃｈｌｏｒｏｐｈｙｌｌ，Ｃｈｌ）中的 Ｍｇ，相比于［Ｍｇ］－Ｃｈｌ的
三重激发态，［Ｚｎ］－Ｃｈｌ具有较不稳定的单重激发
态。［Ｚｎ］－Ｃｈｌ的形成使得色素－蛋白复合物变性
并引起光合系统退化，造成Ｚｎ中毒［２０］。Ｍｎ作为叶
绿体中磷酸化酶的重要组成成分，过量 Ｍｎ会改变
酶的活性，导致光合速率、ＣＯ２代谢速率和气孔导度
下降，同时使蒸腾速率和植物体内ＣＯ２浓度增加，碳
代谢和碳利用能力的下降，将使植物生物量降

低［２１］。过量Ｚｎ、Ｍｎ对叶绿体光合系统造成破坏，
导致光合系统Ⅰ和Ⅱ持续吸收光能，产生的过量且
未耗散的能量最终将致使活性氧增加，促进自由基

链式反应，造成组织衰老和植物死亡［２２］。
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表１　植物中微量元素的作用与机制
Ｔａｂｌｅ１　Ｆｕｎｃｔｉｏｎａｎｄｍｅｃｈａｎｉｓｍｏｆｍｉｃｒｏｎｕｔｒｉｅｎｔｓｉｎｐｌａｎｔｓ

微量元素 作用（适量）
过量

（干重浓度）
毒性机制 毒性症状

Ｚｎ［１３］
促进植物形成花粉；氧化还原酶、转移酶、

水解酶、裂解酶、异构酶、连接酶组成成分
＞２０ｍｇ／ｋｇ 增强脂质过氧化酶活性

引起遗传变异，抑制植物

生长

Ｃｕ［１３］
多种酶辅因子；参与细胞壁代谢，叶绿体、

线粒体电子传递；氧化磷酸化和铁动员，

氮同化，脱落酸合成等

＞２０μｇ／ｇ
抑制酶活性及蛋白质

功能，引起氧化应激

抑制胚芽发育、种子活性、

植株发育，导致萎黄、坏死

Ｍｎ［１３］
参与ＡＴＰ酰基脂质、蛋白质、脂肪酸生物
合成，参与 ＲｕＢＰ羧化酶反应，光合作用
的氧化还原过程

＞（１０～１００）μｇ／ｇ
干扰其他营养元素吸收

利用，诱导氧化应激

影响能量代谢，降低光合

作用速率

Ｓｅ［２４，２８］ 保护细胞膜，防止不饱和脂肪酸氧化 ＞２ｍｇ／ｋｇ
非特异性硒蛋白积累，

氧化应激
抑制植物生长

Ｎｉ［２９－３０］ 脲酶组成成分 ＞（１０～５０）ｍｇ／ｋｇ
破坏叶绿素结构，降低

叶绿素含量

抑制光合作用、氮代谢、

酶活性，产生活性氧，生长

速率下降

Ｃｏ［３０］ 诱导淀粉积累 ＞３６８ｍｇ／ｋｇ
破坏叶绿素结构，降低

叶绿素含量

降低生长速率，光合作用

速率下降

　　Ｓｅ是目前广为关注的微量元素，既可是营养元
素，亦可为毒性元素。微量 Ｓｅ有益于植物生长，可
增强白菜（Ｂｒａｓｓｉｃａｃｈｉｎｅｎｓｉｓ）中多种抗氧化酶的活
性，抑 制 过 量 Ｃｄ导 致 的 Ｈ２ Ｏ２和 丙 二 醛
（ｍａｌｏｎｄｉａｌｄｅｈｙｄｅ，ＭＤＡ）积累，增强植物抗氧化防御
能力［２３］。然而，由于Ｓｅ理化性质与Ｓ相似，过量Ｓｅ
可与植物体内Ｓ的活性位点竞争，形成硒代半胱氨
酸，当植物中ｔＲＮＡｃｙｓ在转录过程中意外与硒代半胱
氨酸而非半胱氨酸结合时，将会产生非特异性硒蛋

白，导致中毒症状［２４］。而且在过量Ｓｅ作用下，细胞
中维持氧化还原稳态的谷胱甘肽消耗加快，植物中

活性氧积累增加，诱导产生氧化应激反应［２４］。在

２ｍｇ／ｋｇ硒酸盐作用下，小麦（ＴｒｉｔｉｃｕｍａｅｓｔｉｖｕｍＬ．）
叶片中的谷胱甘肽浓度下降１．０２ｇ／ｋｇ，Ｈ２Ｏ２浓度增
加１１４０ｍｍｏｌ／ｋｇ；此外，Ｓｅ在叶绿体中还会通过Ｓ还
原途径进行代谢，使叶绿素含量和光合效率下降，从

而导致小麦分蘖期叶片褪绿变白，分蘖数和穗数

下降［２５］。

此外，关于微量元素的毒性作用与机制目前还

存在不同观点，仍需进一步深入研究。例如，对于光

合植物而言，是过量 Ｃｕ抑制细胞活性而产生过量
ＲＯＳ，还是过量 Ｃｕ导致细胞产生过量 ＲＯＳ而抑制
其活性，抑或是二者同时作用，结论尚未可知［２６－２７］。

１．２　毒性元素对植物的作用
重金属通常会对植物产生毒性作用。这种毒性

作用主要是通过破坏植物体内酶和蛋白质结构，替

代必需金属元素位点，诱导氧化应激反应等方式，干

扰植物体内呼吸作用、光合作用等代谢活动，对植物

造成损害。Ａｓ、Ｐｂ、Ｃｄ、Ｈｇ等重金属没有任何基本
代谢功能，可与其他官能团结合，抑制蛋白质功能，

破坏植物体内叶绿素合成等多种生理生化过程，被

认为是毒性最强的重金属［１１－１２，３１－３２］。

重金属诱导氧化应激反应，导致植物体内产生

过量活性氧是最常见、最危险的毒性作用。氧化应

激是植物体内的一种氧化与抗氧化反应机制，将使

电子转移到Ｏ２分子并产生大量活性氧，如超氧根阴
离子（Ｏ·－２ ）、氢氧根离子（ＯＨ－）、羟基自由基
（ＯＨ·）、过氧化氢（Ｈ２Ｏ２）等。Ｏ

·－
２ 与Ｈ２Ｏ２相互作

用产生高活性ＯＨ·的过程即为Ｈａｂｅｒ－Ｗｅｉｓｓ反应
（式５）。尽管其他过渡金属离子也可催化该反应，
但在 Ｆｅ催化下，利用 Ｆｅｎｔｏｎ反应（式 ４）进行的
Ｈａｂｅｒ－Ｗｅｉｓｓ反应是当前生物系统中ＯＨ

!

产生的

主要机制［３３］。

Ｆｅ３＋＋Ｏ·－２ →Ｆｅ
２＋＋Ｏ２ （３）

Ｆｅ２＋＋Ｈ２Ｏ２→Ｆｅ
３＋＋ＯＨ·＋ＯＨ－ （４）

净反应：

Ｏ·－２ ＋Ｈ２Ｏ２→ＯＨ·＋ＯＨ
－ （５）

正常情况下，活性氧是植物细胞中叶绿体光合

作用、线粒体呼吸作用等有氧活动的副产物，在细胞

信号传导过程中充当第二信使，调节多种生理活

动［３４］。但是，过量活性氧会导致植物细胞内蛋白

质、脂类、碳水化合物非特异性氧化；可攻击细胞膜

脂质不饱和脂肪酸，引起细胞膜结构和功能改变，引

发脂质过氧化链式反应；还可导致酶失活，造成基因
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毒性和ＤＮＡ损伤等［３５］。

砷酸盐与磷酸盐化学性质相似，可共用相同转运

体进行跨膜运输进入植物根细胞［３６］。Ａｓ（Ⅴ）进入植
物细胞后，在砷酸还原酶（ａｒｓｅｎａｔｅｒｅｄｕｃｔａｓｅ，ＡＣＲ）
ＡＣＲ２作用下，将还原为Ａｓ（Ⅲ）［３７］。与Ａｓ（Ⅴ）相比，
Ａｓ（Ⅲ）与植物螯合肽、谷胱甘肽中—ＳＨ基团亲和性
更高。Ａｓ（Ⅲ）与—ＳＨ基团结合后，将间接灭活抗氧
化酶分子，导致活性氧增加［３８］。还原过程之后是无

机砷的甲基化，甲基化产生的单甲基胂酸、二甲基胂

酸、三甲基氧化砷、砷胆碱等甲基化砷，易与 Ｏ２发生
反应，产生甲基砷自由基以及活性氧［３９］。甲基化砷

还可从线粒体铁蛋白中传递氧化还原活性铁，这些活

性铁通过 Ｈａｂｅｒ－Ｗｅｉｓｓ反应释放 ＯＨ·和有害
氧［３３，４０］。因此，我们认为砷诱导的植物氧化应激反

应可能机制是由砷的还原与甲基化过程及 Ｈａｂｅｒ－
Ｗｅｉｓｓ反应组成，如图１所示。过量活性氧的产生将
对植物造成不可逆破坏，在１０μｍｏｌ／ＬＡｓ（Ⅴ）的作用
下，绿豆（ＰｈａｓｅｏｌｕｓａｕｒｅｕｓＲｏｘｂ．）中ＭＤＡ和Ｈ２Ｏ２浓
度分别增加了２．４倍、２倍，导致细胞膜脂质过氧化程
度增加，细胞膜受损［４１］。

图１　砷诱导氧化应激机制
Ｆｉｇ．１　Ｍｅｃｈａｎｉｓｍｏｆａｒｓｅｎｉｃｉｎｄｕｃｅｄｏｘｉｄａｔｉｖｅｓｔｒｅｓｓ

Ｐｂ、Ｃｄ、Ｈｇ作为氧化还原惰性金属，可与细胞中
蛋白质相结合，改变酶活性，破坏植物体内氧化还原

平衡。Ｐｂ、Ｃｄ、Ｈｇ与巯基具有电子亲和性，可与其形
成共价键，抑制植物中抗氧化酶（超氧化物歧化酶，

ｓｕｐｅｒｏｘｉｄｅｄｉｓｍｕｔａｓｅ，ＳＯＤ）、过氧化物酶（ｐｅｒｏｘｉｄａｓｅ，
ＰＯＤ）、谷胱甘肽过氧化物酶（ｇｌｕｔａｔｈｉｏｎｅｐｅｒｏｘｉｄａｓｅ，
ＧＰＸ）等的活性，导致植株中 Ｏ·－２ 、Ｈ２Ｏ２等活性氧浓
度升高［４２－４３］。Ｐｂ２＋与拟南芥谷胱甘肽过氧化物酶
６（ＡｔＧＰＸ６）之间通过范德华力和氢键相互作用，导致
蛋白质骨架松动、展开，对拟南芥抗氧化防御系统造

成破坏［３１］。重金属与细胞器中蛋白质相互作用，干

扰含氧代谢活动，抑制电子传递，也会导致活性氧产

生。例如，Ｈｇ强烈抑制大麦根尖线粒体中琥珀酸脱
氢酶（ｓｕｃｃｉｎａｔｅｄｅｈｙｄｒｏｇｅｎａｓｅ，ＳＤＨ）活性，使线粒体
呼吸链复合物Ⅱ所产生的超氧化物显著增加［４２］。

ＮＡＤＰＨ氧化酶可以在质膜内产生 Ｏ·－２ ，并在 ＳＯＤ
作用下迅速转化为 Ｈ２Ｏ２

［１６］。Ｃｄ２＋胁迫下，ＲＢＯＨＣ
缺乏型拟南芥（Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓｔｈａｌｉａｎａ）中 ＳＯＤ下调，
Ｈ２Ｏ２浓度增加

［４４］。在１００μｍｏｌ／ＬＰｂ或Ｃｄ作用下，
桑叶中ＳＯＤ活性略有上升，但 ＡＰＸ（抗坏血酸过氧
化物酶，ａｓｃｏｒｂａｔｅｐｅｒｏｘｉｄａｓｅ）活性显著下降，Ｏ·－２ 产
生速率和Ｈ２Ｏ２浓度显著上升，导致ＭＤＡ含量上升，
同时活性氧也对叶绿体中光合器官造成损伤，抑制

光合系统Ⅰ和Ⅱ活性［４５］。

２　重金属超富集植物特性与富集机制
植物对重金属元素的超富集是一种复杂而罕见

的自然现象，是生物适应与进化的结果。这种环境

适应性进化不仅使得植物对重金属具有了选择性，

还使其产生了对重金属的特异性超富集能力。超富

集植物根系分泌物与微生物对重金属的溶解和地上

部富集，是其实现超富集过程的关键性作用机制。

２．１　超富集植物特性与选择性进化机制
自然界富含重金属的土壤中，会生长着一些特

定植物，其体内重金属浓度甚至可比普通植物高出

１００倍，而植物并不显现出明显中毒特征。通常此
类植物被称为超富集植物［６－７］。人们也会针对元素

特点，依据植物地上部的重金属浓度来定义超富集

植物。例如，当植物体内 Ｃｄ、Ａｓ浓度 ＞１００ｍｇ／ｋｇ，
Ｃｏ、Ｃｕ、Ｎｉ、Ｐｂ浓度 ＞１０００ｍｇ／ｋｇ，Ｍｎ、Ｚｎ浓度
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＞１００００ｍｇ／ｋｇ，或 Ａｕ浓度 ＞１ｍｇ／ｋｇ时，则称这些
植物为相应重金属的超富集植物［４６－４７］。

植物自身特性与来自周围超高浓度重金属环境

压力，会使得超富集植物逐步适应生存环境并成为

当地的优势物种。目前主要有三种观点来解释超富

集植物的适应性进化过程与选择性优势：① 金属耐
受／去除假说（ｍｅｔａｌｔｏｌｅｒａｎｃｅ／ｄｉｓｐｏｓａｌｈｙｐｏｔｈｅｓｉｓ）。
认为重金属首先在超富集植物地上部积累，并通过

落叶去除重金属，降低植物体内重金属浓度，来实现

耐受—去除—适应性生存这一进化过程［４８］；② 干
扰假说（ｉｎｔｅｒｆｅｒｅｎｃｅｈｙｐｏｔｈｅｓｉｓ）。认为超富集植物
会通过落叶增加其周围表层土壤重金属浓度来抑制

附近植物的生长，促进其有效争夺植物生长所需的

空间 和 光 照；③ 防 御 假 说 （ｅｌｅｍｅｎｔａｌｄｅｆｅｎｓｅ
ｈｙｐｏｔｈｅｓｉｓ）。也是目前最受支持的假说，认为植物
中重金属对食草动物和病原体侵害起到了防御作

用［２９］。例如，摄入过量 Ｓｅ将导致中毒，因此，硒超
富集植物沙漠王羽（Ｓｔａｎｌｅｙａｐｉｎｎａｔａ）对 Ｓｅ的超富
集使其免受了土拨鼠等草食动物的侵害，促进了该

植物Ｓｅ超富集特性的进化［４９］。

Ｍｘ＋代表金属离子。

图２　植物体内重金属元素超富集的主要过程与机制［５０］

Ｆｉｇ．２　Ｍａｉｎｍｅｃｈａｎｉｓｍｓａｎｄｐｒｏｃｅｓｓｅｓｉｎｖｏｌｖｅｄｉｎｈｅａｖｙｍｅｔａｌｈｙｐｅｒａｃｃｕｍｕｌａｔｉｏｎｂｙｐｌａｎｔｓ［５０］

２．２　重金属超富集植物富集过程
重金属超富集植物的富集过程主要包含四个步

骤。①土壤中重金属元素的活化、溶解；②植物根对
重金属元素的吸收；③重金属元素向植物地上部分
转运；④解毒、隔离。如图２所示。
２．３　重金属超富集植物富集机制
２．３．１　根际土重金属活化与溶解

超富集植物根系分泌物将使根际形成酸性环

境，促进土壤中的重金属溶解［５０］。重金属污染条件

下，超富集型东南景天（Ｓｅｄｕｍａｌｆｒｅｄｉｉ）根系可分泌
更多可溶性有机质，可达３８．２％，远高于非富集型
（６．３％），根际有机酸浓度变化趋势与之一致，这使
其根际土 ｐＨ值比块土低０．２７，而非富集型东南景
天根际土与块土 ｐＨ无显著差异［５１］。酸性条件下，

重金属生物有效性更高。当 ｐＨ＜７．７时，游离Ｚｎ２＋

在溶液中占主导地位；当 ｐＨ＞７．７时，Ｚｎ的主要形
态Ｚｎ（ＯＨ）＋易于沉淀，不具生物有效性［５２］。弱酸

条件下，ＣｕＯ纳米颗粒与弱酸性土壤中的 Ｈ＋相互
作用，溶解为 Ｃｕ２＋或 Ｃｕ（ＯＨ）＋释放到土壤中（式
６、式７），为水稻所吸收［５３］。

ＣｕＯ（ｓ）＋２Ｈ＋（ａｑ） Ｃｕ２＋（ａｑ）＋２Ｈ２Ｏ（ｌ）（６）
ＣｕＯ（ｓ）＋Ｈ＋（ａｑ） Ｃｕ（ＯＨ）＋（ａｑ） （７）
超富集植物特异性根系分泌物可通过与重金属

络合形成可溶性复合物，促进重金属在植物体内的
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富集。在 Ａｓ的作用下，Ａｓ超富集植物蜈蚣草
（Ｐｔｅｒｉｓｖｉｔｔａｔａ）、井栏边草（Ｐｔｅｒｉｓｍｕｌｔｉｆｉｄａ）等蕨类植
物的主要根系分泌物是植酸和草酸（＞９３％），而在
西红柿根系分泌物未检出植酸，表明植酸是蕨类植

物特异性根系分泌物［５４］。Ａｓ胁迫会使蕨类植物中
植酸分泌量增大，蜈蚣草植酸分泌量比非富集植物

剑叶凤尾蕨（Ｐｔｅｒｉｓｅｎｓｉｆｏｒｍｉｓ）高２６２％，植酸含有６
个磷酸根基团和１２个可解离质子，与 Ｆｅ有很强的
配位能力，从而促进了根际 ＦｅＡｓＯ４的溶解，可有效
增强蜈蚣草对Ｆｅ和Ａｓ的吸收［５４］。

超富集植物根际微生物与根系分泌物共同作

用，可增强土壤中重金属生物有效性。一方面，植物

根系分泌的有机化合物、氨基酸、多糖可为微生物提

供所需碳源、氮源，为微生物活动创造富营养环境，

使根际微生物的活性提高１０～１００倍，改善重金属
所导致的土壤细菌群落多样性减少现象［５５－５６］。另

一方面，微生物代谢产生粘胶或小分子有机酸等分

泌物，也可促进重金属溶解［５７－５８］。Ｍｎ超富集植物
伏毛蓼（Ｐｏｌｙｇｏｎｕｍｐｕｂｅｓｃｅｎｓ）中分离出的内生菌
ＪＮ６对 Ｐｂ、Ｃｄ、Ｚｎ都有很强的耐受性，可使培养基
ｐＨ值降低约 １～２，有效溶解 ＣｄＣＯ３、ＰｂＣＯ３和
Ｚｎ３（ＰＯ４）２；同时，ＪＮ６分泌的吲哚乙酸、铁载体、
ＡＣＣ脱氨酶以及可溶性磷酸盐，还可促进植物营养
物质吸收，有利于超富集植物的生长［５９］。

２．３．２　吸收与转运
（１）共质体与异质体吸收
超富集植物吸收重金属主要通过两个途径：共

质体途径和质外体（异质体）途径。共质体途径是

指利用Ｃａ、Ｆｅ等必需营养元素离子通道、转运蛋白
等方式进行跨膜运输，而质外体途径则是通过细胞

壁、胞外间隙等横向传递至木质部的过程。

在共质体途径中，重金属通常借用必需营养元

素的传输系统穿过根部细胞膜进入细胞。离子通道

选择性较低，Ｃｄ２＋、Ｍｇ２＋和 Ｚｎ２＋等通过钙离子通道
穿过苋菜（ＡｍａｒａｎｔｈｕｓｍａｎｇｏｓｔａｎｕｓＬ．）根细胞而被
吸收［６０］。此外，Ｚｎ、Ｆｅ转运蛋白（ＺＲＴ、ＩＲＴ）对 Ｃｄ
有很强的亲和力，参与Ｃｄ的转运。当油菜（Ｂｒａｓｓｉｃａ
ｎａｐｕｓ）中ＩＲＴ基因表达水平较高时，其根部Ｃｄ浓度
更高［６１］。

质外体途径无需穿过质膜，允许有毒金属元素

通过。Ｃｄ２＋可通过东南景天根尖和侧根间隙进入
植物根部，富集型东南景天木质部中高达 ３７％的
Ｃｄ２＋来自质外体途径［６２］。但细胞壁间隙孔径大小

具有筛分性质，使细胞壁成为植物根部排阻屏

障［６３］。例如，３．５ｎｍ金纳米颗粒（ＡｕＮＰｓ）可通过根
部质外体途径进入烟草（Ｎｉｃｏｔｉａｎａｘａｎｔｈｉ）维管柱及
细胞质，导致叶片坏死；但１８ｎｍＡｕＮＰｓ受到细胞壁
排阻，仅在根部外表面团聚，无法进入烟草根内［６４］。

（２）木质部转运
重金属进入根部后，将通过木质部及韧皮部由

根部向地上部分转运。木质部转运是超富集植物重

金属转运的主要途径，小分子有机酸、蛋白酶等是其

主要影响因素。例如，在超富集植物多穗稗

（Ｅｃｈｉｎｏｃｈｌｏａｐｏｌｙｓｔａｃｈｙａ）中，Ｃｄ主要通过木质部从
根部向叶片转运［６５］。

木质部汁液中小分子有机酸和氨基酸有助于重

金属向上转运，是重金属超富集原因之一。超富集

植物龙葵（ＳｏｌａｎｕｍｎｉｇｒｕｍＬ．）根部分泌的小分子有
机酸总量显著高于西红柿（Ｓｏｌａｎｕｍｌｙｃｏｐｅｒｓｉｃｕｍ
Ｌ．），使Ｃｄ在龙葵中的转运率（１．３３～１．８９）高于西
红柿（０．４５～０．８４）［６６］。富集型东南景天木质部汁
液中柠檬酸浓度比非富集型高６倍，Ｚｎ浓度高７～９
倍；富集型东南景天木质部汁液中有机酸、柠檬酸约

占３６．７％ ～４２．３％，５５．９％以上的 Ｚｎ以水溶态转
运［６７］。组氨酸会参与 Ｚｎ的吸收，同时还可显著提
高褐蓝菜（Ｎｏｃｃａｅａｃａｅｒｕｌｅｓｃｅｎｓ）木质部中 Ｚｎ的负载
量，有助于其径向运输，是褐蓝菜中 Ｚｎ超富集机制
之一［６８］。

重金属 ＡＴＰ酶（ＨＭＡ）和锌铁通透酶（ＺＩＰ）等
是植物体内 Ｃｄ、Ｚｎ等重金属的主要转运蛋白。Ｃｄ
和Ｚｎ从水稻根到地上部的转运主要依赖于重金属
ＡＴＰ酶 ＯｓＨＭＡ２［６９］；Ｃｄ胁迫下，富集型东南景天中
ＨＭＡ４基因表达水平比非富集型东南景天中高２．７
倍［７０］。此外，通过克隆技术制备特殊转运体，如烟

草（Ｎｉｃｏｔｉａｎａｔａｂａｃｕｍ）中的 ＮｔＺＩＰ５Ａ／Ｂ缺锌诱导转
运体，可控制Ｚｎ和Ｃｄ在植物中的纵向分布以及金
属转运率，实现 Ｃｄ胁迫下 Ｚｎ的向上转运［７１］。然

而，酶蛋白也会限制金属向上转运。在水稻和拟南

芥中，根系表达的 ＨＭＡ３将重金属螯合在根部细胞
中，以此限制Ｃｄ向植物地上部的转运［７２－７３］。不同

酶蛋白作用有所不同，通过调控转运蛋白基因表达

提高超富集植物重金属转运率，值得深入探索。

除木质部运输以外，韧皮部也参与植物中重金

属的转运。韧皮部中重金属运输过程与营养物质转

运有关，重金属既可通过韧皮部向上转运至种子、新

叶中，也可向下转运到根细胞中［７４］。Ｎｉ、Ｚｎ同位素
示踪研究表明，褐蓝菜韧皮部汁液中的苹果酸会与

Ｎｉ、Ｚｎ螯合，老叶中８９％的６１Ｎｉ会向上转运至幼叶
—４４６—
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中，１１％则向下转运至根中［７５］。超富集型东南景天

老叶中６８Ｚｎ再活化能力比非富集型高约７倍，并能
将其优先分配到新叶韧皮部周围叶肉细胞中，以满

足新叶对高浓度矿物质元素的需求［６７］。鉴于超富

集植物中的重金属元素主要富集在叶片中，对叶中

重金属元素再活化机制进行深入研究，将有助于提

高超富集植物重金属的转运率。

２．３．３　地上部储存与富集
对于普通植物而言，重金属主要在植物根部积

累。例如，Ａｕ以纳米颗粒形式沉积在大麦、西红柿
等植物根中，很少向上转运，以免对植物地上部分生

理过程造成破坏［７６－７７］。与普通植物相比，超富集植

物中的重金属木质部转运和地上部分解毒能力更

强，且主要富集在地上部分。

超富集植物根部栓质形成较弱，是重金属在超

富集植物地上部富集的主要原因之一。植物根部木

栓质（ｓｕｂｅｒｉｎｌａｍｅｌｌａｅ）是一种质外体屏障，可将中
柱与外围细胞分开，阻碍金属离子通过质外体途径

向地上部转运［６２］。与非富集型东南景天相比，富集

型东南景天根部栓质化基因表达下调，根尖和侧根

处栓质发育不良，有利于 Ｃｄ２＋质外体运输；而非富
集型东南景天侧根中栓质发育充分，阻碍Ｃｄ２＋质外
体运输［６２］。在Ｃｄ胁迫下，富集型东南景天中脱落
酸合成基因（ＳａＡＢＡ２，ＳａＮＣＥＤ）不会上调，避免了脱
落酸所引起的栓质形成和沉积，使Ｃｄ２＋可以顺利向
上转运［７８］。

超富集植物根部细胞壁重金属结合能力也是影

响重金属超富集的重要因素。Ｃｄ胁迫下，超富集型
东南景天根部细胞壁多糖和果胶甲基酯酶浓度和活

性均低于非富集型，且富集型根细胞壁中果胶甲基

化程度高于非富集型，使超富集型东南景天根部细

胞壁中Ｃｄ更易解吸并向上转运［７９］。

超富集植物主要通过地上部叶片液泡实现重金

属的富集和隔离。在非富集植物中，重金属元素主

要储存在根表皮细胞、外皮和中柱［８０－８１］。而在超富

集植物中，重金属主要储存在叶片的液泡中，并以此

避免对细胞重要生理过程造成破坏［６５，８２］。富集型

苋菜会分泌大量植物螯合肽和小分子有机酸，与Ｃｄ
形成特定化合物并转运到液泡中隔离，降低 Ｃｄ毒
性［８０］。在 超 富 集 植 物 九 重 葛 （Ｂｏｕｇａｉｎｖｉｌｌｅａ
ｓｐｅｃｔａｂｉｌｉｓＷｉｌｌｄ．）液泡中，Ｃｄ以柠檬酸盐或 Ｃｄ
（Ｈ２ＰＯ４）２的形式存在，实现对Ｃｄ的隔离、富集和解
毒［８３］。超富集植物中重金属主要富集、隔离在叶片

液泡中，对液泡中重金属的分子结构与解毒机制进

行探索，对提高超富集植物重金属富集能力具有重

要意义。

３　重金属超富集植物解毒与耐受机制
超富集植物之所以具有特异性富集能力，其主

要原因就是它们具有独特的解毒和耐受机制。重金

属既可与植物体内小分子有机酸、植物细胞壁、植物

螯合肽等结合，也可通过液泡隔离的方式，降低细胞

质中游离金属离子浓度来进行解毒。同时，超富集

植物还可激活抗氧化酶抵抗重金属毒性。

３．１　小分子有机酸络合作用
小分子有机酸不仅可以通过络合作用调节重金

属生物利用度，也可增强植物对重金属耐受能力。

一方面，植物释放出的草酸和苹果酸等小分子有机

酸会随Ｐｂ、Ｃｄ、Ｃｕ、Ｚｎ等重金属浓度的增加而增加，
在与重金属形成稳定络合物的同时，还能改善土壤

质量，使其能在高污染水平下顺利生长［８４－８５］。柠檬

酸有很强的配位能力，与 Ｃｄ２＋结合后使之不带电
荷，降低游离 Ｃｄ２＋浓度，有效减少植物吸收和由此
造成的毒性伤害［８３，８６］。少量吸附在土壤固体表面

的甘氨酸可与 Ｐｂ、Ｃｄ络合，增强对重金属的吸附，
从而降低其对植物的毒性［８７］。另一方面，植物体内

有机酸也可增强植物抗氧化能力。超富集植物秋茄

树（Ｋａｎｄｅｌｉａｏｂｏｖａｔａ）会分泌酚酸，其羧基、羟基可与
Ｃｄ、Ｚｎ离子结合形成络合物，酚羟基能有效清除羟
基自由基，以减轻金属应力引起的氧化损伤［８８］。

３．２　植物细胞壁结合
植物细胞壁可与重金属结合，减少细胞质中重

金属浓度，增强植物抵御重金属毒性能力。在超富

集植物伴矿景天（Ｓｅｄｕｍｐｌｕｍｂｉｚｉｎｃｉｃｏｌａ）中，Ｚｎ主要
储存在根皮层，毒性元素 Ｃｄ则主要存在于质外体，
尤其是在细胞壁中［８２］。Ｐｂ、Ｃｄ主要以细胞壁结合
态的形式储存在荻（Ｔｒｉａｒｒｈｅｎａｓａｃｃｈａｒｉｆｌｏｒａ）中，以
免破坏细胞质中重要代谢活动［８９］。此外，Ｃｄ胁迫
下，富集型东南景天中纤维素合成酶、糖苷水解酶，

以及与木质素形成相关酶的基因表达都会有所上

调，使 Ｃｄ主要结合在植物细胞壁中，减少游离 Ｃｄ
浓度［７０］。

重金属在细胞壁中以稳定性强、不溶性高的复

合物形式存在，降低其毒性，是超富集植物实现重金

属耐受与解毒的分子机制。印度芥菜根细胞壁中，

Ｚｎ主要与羧基结合，以 Ｚｎ－聚半乳糖醛酸（Ｃ１２Ｈ１４
Ｏ１２Ｚｎ·４Ｈ２Ｏ）形式与细胞壁结合；形成难溶
Ｚｎ－植酸、Ｚｎ－碳酸也是印度芥菜调节细胞毒性的
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主要形式［９０］。在荻根中，Ｐｂ主要以不溶性磷酸结
合态、草酸结合态存在；在玉米根中，Ｐｂ以难溶磷氯
酸铅、碳酸铅的形式存在，降低了游离态金属离子浓

度，增强了毒性耐受能力［８９，９１］。

３．３　植物螯合肽螯合作用
天然配体植物螯合肽（Ｐｈｙｔｏｃｈｅｌａｔｉｎｓ，ＰＣｓ）、金

属硫 蛋 白 （Ｍｅｔａｌｌｏｔｈｉｏｎｅｉｎｓ，ＭＴｓ）、谷 胱 甘 肽
（Ｇｌｕｔａｔｈｉｏｎｅ，ＧＳＨ）等可与重金属形成硫醇键，在植
物对重金属的解毒、隔离中发挥了重要作用［９２］。

在植物螯合肽合成酶的作用下，由 ＧＳＨ可产生
ＰＣｓ。与游离金属离子相比，ＰＣｓ－金属复合物稳定
性高、毒性小；同时，在液泡膜转运蛋白作用下，ＰＣｓ
－金属复合物将转移至液泡中，两者共同作用降低
了细胞质中游离重金属离子的浓度［９３］。随 Ｎｉ浓度
升高，紫花苜蓿（Ｍｅｄｉｃａｇｏｓａｔｉｖａ）中参与ＰＣｓ合成的
相关基因的表达将逐渐上调，随后ＰＣｓ与Ｎｉ结合形
成ＰＣｓ－Ｎｉ复合物，实现对重金属的解毒［９４］。

ＭＴｓ是低分子量蛋白质且富含半胱氨酸，其中的
硫分子对金属离子具有很强的亲和力，可通过硫分子

或半胱氨酸中的硫醇基团与不同的金属离子结合实

现解毒［９５］。ＧＳＨ与 ＭＴｓ结构相似，在绿藻（Ｕｌｖａ
ｃｏｍｐｒｅｓｓａ）中，两者以协调、互补的方式参与绿藻中铜
积累和解毒［９６］。此外，施加硫肥可显著提高水稻根

中ＧＳＨ和ＰＣｓ含量，以及植物螯合肽合成酶和液泡
膜重金属ＡＴＰ酶的基因表达水平，使根部螯合与液
泡隔离的Ｃｄ量增加，减少水稻籽粒中 Ｃｄ的吸收和
转运［９７］。如何通过基因调控，进一步提高植物对Ｃｄ
等毒性元素的隔离能力，是下一步的发展方向。

３．４　植物液泡隔离
重金属隔离在植物液泡中是植物维持体内重金

属稳态、减少其毒性作用的重要方式。液泡中的含

硫肽和有机酸，可与重金属离子螯合，并将其限制在

有限位点，从而降低游离金属离子的活性，避免其对

代谢活跃细胞器造成毒害［９８］。在超富集植物九重

葛、多穗稗、伴矿景天、苋菜中，Ｃｄ主要储存在叶片
的液泡中，并以柠檬酸盐的形式存在，减少 Ｃｄ对植
物的毒性作用，也防止其对光合作用产生不利的

影响［６５，８０，８２－８３］。

在液泡膜ＨＭＡ、ＡＢＣ等多种重金属转运蛋白作
用下，与植物螯合肽结合的重金属会被泵入液泡中，

实现对毒性元素的隔离，如图 ３所示。转运蛋白
ＨＭＡ３位于液泡膜，介导重金属离子的液泡隔
离［９９］。ＳｐＨＭＡ３是伴矿景天中 Ｃｄ超耐受相关基
因。Ｃｄ胁迫下，野生型伴矿景天并无明显毒性症

ＰＣｓ—植物螯合肽：ＭＴｓ—金属硫蛋白；Ａｃｉｄｓ—小分子有机酸，

Ｍｘ＋—金属离子。

图３　重金属液泡积累机制，液泡膜转运蛋白直接将重金属

元素带入液泡［９９］

Ｆｉｇ．３　Ｍｅｃｈａｎｉｓｍｓｏｆｖａｃｕｏｌａｒａｃｃｕｍｕｌａｔｉｏｎｏｆｈｅａｖｙｍｅｔａｌｓ．
Ｔｒａｎｓｐｏｒｔｅｒｓｒｅｓｉｄｉｎｇａｔｔｈｅｔｏｎｏｐｌａｓｔｄｉｒｅｃｔｌｙｃａｒｒｙ

ｈｅａｖｙ ｍｅｔａｌｓ ｉｎｔｏ ｔｈｅ ｖａｃｕｏｌａｒｌｕｍｅｎ［９９］ （ＰＣｓ：
ｐｈｙｔｏｃｈｅｌａｔｉｎｓ， ＭＴｓ： ｍｅｔａｌｌｏｔｈｉｏｎｅｉｎｓ， Ａｃｉｄｓ： ｌｏｗ

ｍｏｌｅｃｕｌａｒｏｒｇａｎｉｃａｃｉｄｓ，Ｍｘ＋：ｍｅｔａｌｉｏｎｓ）

状，但经 ＲＮＡ干扰后，会使 ＳｐＨＭＡ３基因表达减少
约８５％，从而导致ＳｐＨＭＡ３－ＲＮＡｉ型伴矿景天幼茎
生长迟缓，幼叶萎黄［１００］。Ｃ型 ＡＢＣ转运蛋白
ＡｔＡＢＣＣ１和ＡｔＡＢＣＣ２是介导拟南芥Ａｓ耐受性的主
要植物螯合肽转运蛋白［１０１］。在野生型拟南芥中，

Ｃｄ主要储存于液泡中，但在去除 ＡｔＡＢＣＣ１和
ＡｔＡＢＣＣ２两个转运蛋白的突变体拟南芥中，Ｃｄ则主
要储存于细胞质中，导致耐受性降低；而 ＡｔＡＢＣＣ１
的过表达，则可增强拟南芥对 Ｃｄ（Ⅱ）耐受性和
积累［１０２］。

金属转运蛋白具有物种特异性和器官特异性，

对各液泡转运蛋白分子结构和功能特性进行研究，

利用转基因技术调控转运蛋白表达，设计出适合植

物修复的特异性植物，对进一步提升植物重金属超

耐受性、超富集性具有重要意义。

３．５　抗氧化酶抗氧化作用
重金属胁迫下，植物会激活多种抗氧化酶，提高

植物体内抗氧化酶水平，减轻活性氧过量所引起的

细胞损坏。这些酶包括过氧化氢酶（ｃａｔａｌａｓｅ，
ＣＡＴ）、过氧化物酶、超氧化物歧化酶和抗坏血酸过
氧化物酶，谷胱甘肽还原酶（ｇｌｕｔａｔｈｉｏｎｅｒｅｄｕｃｔａｓｅ，
ＧＲ）等［１２］。不同重金属胁迫下，超富集植物抗氧化

酶表达和活性差异很大，如表２所示。
Ｐｂ胁迫下，金丝草（Ｐｏｇｏｎａｔｈｅｒｕｍｃｒｉｎｉｔｕｍ）叶
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中ＳＯＤ、ＰＯＤ酶活性提高，可降低重金属所引起的
细胞膜损坏［８５］。Ｎｉ作用下，紫花苜蓿中Ｐｒｘ１Ｃ基因
表达上调，ＰＯＤ和谷胱甘肽硫转移酶（ｇｌｕｔａｔｈｉｏｎｅ－
Ｓ－ｔｒａｎｓｆｅｒａｓｅ，ＧＳＴ）活性大幅提升，减轻了 Ｎｉ对植
物细胞膜造成的破坏［９４］。此外，低浓度 Ｐｂ还会刺
激长根菇（Ｏｕｄｅｍａｎｓｉｅｌｌａｒａｄｉｃａｔａ）产生硫醇，参与非
酶类抗氧化剂（非蛋白巯基、谷胱甘肽）的合成，并

在２ｄ／４ｄ后激活抗氧化酶［１０３］。

高水平抗氧化酶可清除重金属毒性所产生的活

性氧，增强植物对重金属诱导氧化应激的耐受性。

这些抗氧化酶大多是电子供体，可与自由基反应，活

性氧在与这些酶的特定位点结合后，将转化为无毒

和无活性产物，如 Ｈ２Ｏ等。在这些酶中，ＳＯＤ是植
物抗氧化胁迫系统中的关键酶，ＳＯＤ负责将 Ｏ·－２ 歧
化为Ｈ２Ｏ２和Ｏ２，使Ｏ

·－
２ 保持在稳态水平

［１０４］。

细胞内 Ｈ２Ｏ２含量主要受 ＰＯＤ和 ＣＡＴ调节。
ＣＡＴ通常存在于线粒体和过氧化物酶体中，通过
ＣＡＴ，Ｈ２Ｏ２将分解为Ｈ２Ｏ和Ｏ２；而ＰＯＤ则通过酚类
化合物／抗氧化剂的氧化作用降解Ｈ２Ｏ２

［１０５］。然而，

过量重金属诱导的氧化应激产生的 Ｈ２Ｏ２可能抑制
ＣＡＴ、ＰＯＤ活性，此时，则需结合 ＡＰＸ等其他抗氧化

酶共同作用清除 ＳＯＤ产生的 Ｈ２Ｏ２
［１０６］。ＡＰＸ对

Ｈ２Ｏ２亲和力强于其他酶，可将 Ｈ２Ｏ２分解为 Ｈ２Ｏ和
Ｏ２，在清除活性氧中起到了十分重要的作用

［１０７］。

除抗氧化酶抗氧化作用外，某些重金属对植物

的氧化胁迫会存在协同拮抗作用。亚硒酸盐会增强

白菜中ＡＰＸ、ＧＲ、ＳＯＤ、ＣＡＴ、ＰＯＤ的活性，抑制Ｈ２Ｏ２
和ＭＤＡ的积累，增强其抗氧化防御能力，减少白菜
中Ｃｄ富集以及Ｃｄ引起的氧化应激水平［２３］。Ｃｄ胁
迫下，低浓度Ｚｎ有助于恢复并增强西红柿中抗氧化
酶的活性，显著降低植物氧化应激水平；而高浓度

Ｚｎ、Ｃｄ共同作用时，氧化应激水平要高于过量Ｃｄ或
Ｚｎ单独作用时的水平［１０８］。

在重金属胁迫下，超富集植物会激活多种防御

策略抵抗重金属元素生物毒性。但有些观察还存在

相悖的实验报道和理论解释，例如，小分子有机酸与

重金属络合作用一方面可增强重金属溶解性［５４］，另

一方面可提高重金属稳定性，降低其生物毒性［８７］。

而且，超富集植物超富集和超耐受性与植物螯合肽、

抗氧化酶等多种蛋白质相关，如何准确理解超富集

植物的隔离与耐受分子机制，是未来需要深入探索

的研究方向。

表２　在不同培养条件下生长的不同植物中，重金属激活抗氧化酶差异
Ｔａｂｌｅ２　Ｈｅａｖｙｍｅｔａｌ－ｉｎｄｕｃｅｄａｃｔｉｖａｔｉｏｎｏｆａｎｔｉｏｘｉｄａｎｔｅｎｚｙｍｅｓｉｎｄｉｆｆｅｒｅｎｔｐｌａｎｔｓｐｅｃｉｅｓｇｒｏｗｎｉｎｄｉｆｆｅｒｅｎｔｃｏｎｄｉｔｉｏｎ

植物名称 胁迫元素与浓度 胁迫时间 基质 抗氧化酶 活性变化情况

江南星厥［１０９］

（Ｍｉｃｒｏｓｏｒｕｍｆｏｒｔｕｎｅｉ）
Ｃｄ：１０００μｍｏｌ／Ｌ １５ｄ 水培 ＣＡＴ、ＰＯＤ、ＧＳＴ、ＣＣＰ 降低

水合欢［１１０］

（Ｎｅｐｔｕｎｉａｏｌｅｒａｃｅ）

Ｃｄ：５０、１００、１８０ｍｇ／ｋｇ

Ｐｂ：５００、１０００、１８００ｍｇ／ｋｇ
３７ｄ 土培

根中ＣＡＴ、茎中ＳＯＤ、

叶中ＰＯＤ

根和茎中ＳＯＤ、

茎中ＣＡＴ、叶中ＰＯＤ

先降低后升高

大聚藻［１１１］

（Ｍｙｒｉｏｐｈｙｌｌｕｍａｑｕａｔｉｃｕｍ）
Ｃｄ：１０、２０、４０、８０、１６０ｍｇ／ｋｇ ２８ｄ 水培 ＳＯＤ、ＰＯＤ、ＰＲＯ 升高

印度芥菜［１１２］ Ｃｕ、Ｚｎ、Ｐｂ、Ｃｄ：５０μｍｏｌ／Ｌ ９６ｈ 水培 ＳＯＤ、ＣＡＴ、ＡＰＸ
根部升高，地上部分先升

高后降低（高于对照组）

墨旱莲［１１３］

（Ｅｃｌｉｐｔａｐｒｏｓｔｒａｔａ）
Ｐｂ：１００、２００、４００、８００、１６００ｍｇ／ｋｇ ３０ｄ 土培 ＳＯＤ、ＣＡＴ、ＡＰＸ、ＧＲ 升高

印度芥菜、紫花苜蓿［１１４］ Ｃｄ：７５、１５０、３００、６００ｍｇ／ｋｇ １４ｄ 土培
ＳＯＤ 紫花苜蓿茎中升高

ＣＡＴ 两者根、茎中均有升高

注：ＣＡＴ—过氧化氢酶（ｃａｔａｌａｓｅ）；ＰＯＤ—过氧化物酶（ｐｅｒｏｘｉｄａｓｅ）；ＧＳＴ—谷胱甘肽硫转移酶（ｇｌｕｔａｔｈｉｏｎｅ－Ｓ－ｔｒａｎｓｆｅｒａｓｅ）；ＣＣＰ—细胞色素ｃ过
氧化物酶（ｃｙｔｏｃｈｒｏｍｅｃｐｅｒｏｘｉｄａｓｅ）；ＳＯＤ—超氧化物歧化酶（ｓｕｐｅｒｏｘｉｄｅｄｉｓｍｕｔａｓｅ）；ＰＲＯ—脯氨酸（ｐｒｏｌｉｎｅ）；ＡＰＸ—抗坏血酸过氧化物酶
（ａｓｃｏｒｂａｔｅｐｅｒｏｘｉｄａｓｅ）；ＧＲ—谷胱甘肽还原酶（ｇｌｕｔａｔｈｉｏｎｅｒｅｄｕｃｔａｓｅ）。
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４　超富集植物的作用与价值
由于对重金属具有超富集能力及特定的选择性

和指示性，超富集植物已在植物修复、植物采矿和植

物找矿中得到广泛应用。截至 ２０１７年 ７月已有
７２１种（Ｎｉ：５２３种，Ｃｕ：５３种，Ｃｏ：４２种，Ｍｎ：４２种，
Ｚｎ：２０种等）植物被判定为超富集植物［１１５］。表３列
出了部分超富集植物及其富集能力。

利用超富集植物对重金属的超富集能力，不仅

可以去除土壤中重金属，实现土壤重金属污染绿色

可持续修复；还可通过植物提取，回收利用土壤中贵

金属，获取经济效益；此外，利用某些植物对特定金

属元素的指示作用，还可应用于生物地球化学

找矿［３］。

表３　部分重金属超富集植物及其富集能力和应用
Ｔａｂｌｅ３　Ａｃｃｕｍｕｌａｔｉｏｎａｂｉｌｉｔｙｏｆｓｅｖｅｒａｌｈｙｐｅｒａｃｃｕｍｕｌａｔｏｒｓａｎｄｔｈｅｉｒａｐｐｌｉｃａｔｉｏｎ

元素 超富集植物名称 生长条件 植物中重金属浓度（干重） 应用

Ｎｉ

Ｃｏ

Ｃｄ

Ｚｎ

Ａｓ

Ｐｂ

褐蓝菜［７５］ １００μｍｏｌ／Ｌ水培，＞６０天
根：３３．６μｍｏｌ／ｇ
叶：１３０μｍｏｌ／ｇ

／

Ｏｄｏｎｔａｒｒｈｅｎａｃｈａｌｃｉｄｉｃａ
（庭芥属）［１１６］

蛇纹石（ｓｅｒｐｅｎｔｉｎｅ）土壤，６．５个月 地上部分：１３μｇ／ｇ 植物采矿

小野芥菜［１１６］

（Ｎｏｃｃａｅａｇｏｅｓｉｎｇｅｎｓｉｓ）
蛇纹石土壤，１１个月 地上部分：８μｇ／ｇ 植物采矿

Ｓｅｎｅｃｉｏｃｏｎｒａｔｈｉｉ（菊科）［１１７］
总Ｎｉ：５０３μｇ／ｇ，可溶性
Ｎｉ：０．１μｇ／ｇ，土壤

叶：１５５８μｇ／ｇ 植物修复

髭脉桤叶树［１１８］

（Ｃｌｅｔｈｒａｂａｒｂｉｎｅｒｖｉｓ）
５００μｍｏｌ／Ｌ水培，１２周

根：１３１０μｇ／ｇ
茎：５４２μｇ／ｇ
叶：８０４μｇ／ｇ

／

少根紫萍［３０］

（Ｌａｎｄｏｌｔｉａｐｕｎｃｔａｔａ）
１０ｍｇ／Ｌ水培，１０天 叶：２０１３ｍｇ／ｋｇ 植物修复

髭脉桤叶树［１１８］ ５００μｍｏｌ／Ｌ水培，１２周
根：１８１０μｇ／ｇ
茎：２４６μｇ／ｇ
叶：１７７０μｇ／ｇ

／

少根紫萍［３０］ １０ｍｇ／Ｌ水培，１０天 叶：１９９８ｍｇ／ｋｇ 植物修复

伴矿景天［８２］
总Ｃｄ：３６～１５７ｍｇ／ｋｇ，
ＣａＣｌ２可提取态Ｃｄ：
１．８３～１４．２ｍｇ／ｋｇ，土壤

地上部分：５７４～１４７０ｍｇ／ｋｇ 植物修复

多穗稗［６５］ １００ｍｇ／Ｌ水培，６２天
根：２９９ｍｇ／ｋｇ
叶：２３３ｍｇ／ｋｇ

植物修复

东南景天［７９］ ２５μｍｏｌ／Ｌ水培，３０天
根：１５０μｇ／ｇ；

地上部分：５００μｇ／ｇ
植物修复

宝山堇菜［１１９］

（Ｖｉｏｌａｂａｏｓｈａｎｅｎｓｉｓ）
１００μｍｏｌ／Ｌ水培，２天

根：３５００ｍｇ／ｋｇ
地上部分：１７５０ｍｇ／ｋｇ

植物修复

狐尾藻［１１１］

（Ｍｙｒｉｏｐｈｙｌｌｕｍａｑｕａｔｉｃｕｍ）
４０ｍｇ／Ｌ水培，２８天 １７９７０ｍｇ／ｋｇ 植物修复

龙葵［６６］ ２０ｍｇ／ｋｇ，土壤，１４天
根：９５μｇ／ｇ

地上部分：１２８μｇ／ｇ
植物修复

褐蓝菜［７５］ １００μｍｏｌ／Ｌ水培，６０天
根：４６．４μｍｏｌ／ｇ

叶：１６１μｍｏｌ／ｇ（干重）
／

伴矿景天［８２］
总Ｚｎ：１９３０～６２００ｍｇ／ｋｇ，

ＣａＣｌ２可提取态
Ｚｎ：２４～１６２ｍｇ／ｋｇ，土壤

地上部分：９０２０～１４６００ｍｇ／ｋｇ 植物修复

凤尾蕨［１２０］ １０ｍｇ／ｋｇ，土壤，３０天
根：１８８５ｍｇ／ｋｇ
叶：２５６２ｍｇ／ｋｇ

植物修复

墨旱莲［１１３］

（Ｅｃｌｉｐｔａｐｒｏｓｔｒａｔａ）
１６００ｍｇ／ｋｇ，土壤，３０天

根：７２２９μｇ／ｇ
地上部分：１２４８４μｇ／ｇ

植物修复
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４．１　植物修复
植物修复是指利用超富集植物从土壤中提取重

金属并将其转移到植物组织中，通过收获和处理植

物，去除土壤中重金属污染的过程。农田中超富集

植物藿香蓟（ＡｇｅｒａｔｕｍｃｏｎｙｚｏｉｄｅｓＬ．）Ｃｄ富集系数可
达６．９３，种植三茬藿香蓟 Ｃｄ去除率约为１３．２％ ～
１５．６％［１２１］。菊芋（Ｈｅｌｉａｎｔｈｕｓｔｕｂｅｒｏｓｕｓ）地上部分中
重金属浓度分别为：Ｍｎ（１．１４％）、Ｚｎ（６．１ｇ／ｋｇ）、
Ｎｉ（２．６ｇ／ｋｇ）、Ｃｄ（０．５６ｇ／ｋｇ），且 Ｎｉ、Ｚｎ、Ｍｎ从根到
地上部分的转运率在１１～１５之间，可实现多种重金
属的超富集以及土壤修复［１２２］。金合欢树（Ａｃａｃｉａ）
能有效吸收尾矿土壤中的多种重金属，并在尾矿上

快速建立植被，避免污染物向周围环境扩散，是修复

多元素污染的重要候选植物［１２３］。

在植物修复中，植物从土壤中去除污染物的量

与其组织浓度及生物量大小成正比［１２４］。通过传统

育种、基因工程等途径，可有效克服自然界超富集植

物生长缓慢、产量低的缺点，提高和改善超富集植物

修复土壤重金属污染能力［９８］。传统育种主要是利

用物种内部现有的遗传多样性来改进所需性状。对

１３种藜属植物（Ｃｈｅｎｏｐｏｄｉｕｍｓｐｐ．）进行３次连续随
机插条实验后，株高、叶片大小、蛋白质和叶片产量

都会增加，可有效提高植物生物量［１２５］。此外，利用

基因工程可为植物修复创建理想植物，有效控制植

物耐受、积累污染物的能力。利用汞离子还原酶基

因ｍｅｒＡ或ｍｅｒＢ，通过核或叶绿体基因组修饰植物，
在细胞质、内质网中表达有机汞裂解酶或汞离子还

原酶，所获得的转基因植物在被有机（约４００μｍｏｌ／Ｌ
ＰＭＡ）或无机（约５００μｍｏｌ／Ｌ氯化汞溶液）汞污染的
土壤中生长极佳，其根中的 Ｈｇ累积可达约
２０００μｇ／ｇ［１２６］。

植物修复无需添加可引起二次污染的化学试

剂，具备绿色可持续的特点，在农业土壤和尾矿污染

修复中具有良好应用前景，是当前和今后一段时期

污染修复的发展方向。

４．２　植物采矿
植物采矿与传统采矿相比，对环境影响较小，还

可改善土壤质量，为从金属含量低尾矿和矿化土地

中开采贵金属提供了一种新途径。目前对于植物采

Ｎｉ的研究较多。例如，在富 Ｎｉ蛇纹石土壤中种植
Ｏｄｏｎｔａｒｒｈｅｎａｃｈａｌｃｉｄｉｃａ、小野芥菜，Ｎｉ产量分别可达
５５ｋｇ／公顷、３６ｋｇ／公顷［１１６］。

与植物采 Ｎｉ不同，由于已知 Ａｕ、Ａｇ等惰性贵
金属超富集植物较少，目前Ａｕ、Ａｇ植物采矿通常在

化学诱导剂辅助下进行。硫氰酸铵或硫代硫酸铵化

学诱导剂可显著提高欧洲油菜的根、茎、叶中 Ａｕ、
Ａｇ、Ｃｕ浓度，使植物器官中 Ａｕ、Ａｇ、Ｃｕ浓度高于超
富集标准，有效提高欧洲油菜植物采矿能力［１２７］。

植物采矿成本较低，可获取一定经济效益，可行

性高。利用超富集植物Ｂｅｒｋｈｅｙａｃｏｄｄｉｉ从富Ｎｉ土壤
中获取Ｎｉ，预计可获利约１１５００ＡＵ＄公顷；印度芥菜
植物采Ａｕ，预计可获利约２６０００ＡＵ＄／公顷［１２８］。

４．３　植物找矿
植物找矿是寻找隐伏矿床的潜在有效手段。环

境中的地球化学异常会使植物生理和生态特征发生

变化，逐渐成为当地优势物种。例如，海州香薷

（ＥｌｓｃｈｏｌｔｚｉａｈａｉｃｈｏｗｅｎｓｉｓＳｕｎ）是铜矿区优势植物，对
Ｃｕ具有较强富集和耐受能力，可作为铜矿指示植
物［１２９］。Ｃｕ耐受型海州香薷由于长期受Ｃｕ胁迫，根
中酸性转化酶基因启动子上的甲基化状态可能已经

发生变异并可稳定遗传给后代。因此，在Ｃｕ胁迫下
耐受型海州香薷根中酸性转化酶活性及其基因转录

水平明显高于非耐受型，以抵抗Ｃｕ生物毒性［１３０］。

除指示作用外，通过植物中金属含量，可获得基

质中金属元素浓度的宝贵信息，以此识别矿物勘探

潜在区域。Ｍａｓｊｅｄ－Ｄａｇｈｉ金 －铜矿区的 Ｓｔａｃｈｙｓ
ｉｎｆｌａｔａ对Ｃｕ、Ｈｇ生物吸收系数 ＞１，达到超富集植
物的标准；Ａｕ、Ａｇ生物吸收系数分别为０．３３、０．７１，
与土壤中金属含量有一定相关性，可作为指示植物

用于植物找矿［１３１］。

桉树（Ｅｕｃａｌｙｐｔｕｓ）是一种受到关注的特殊树种。
桉树根系长达４０ｍ，可穿过风化层抵达富金区域，主
动吸收土壤中的金，且金在桉树叶中以粒子形式存

在；Ｆｒｅｄｄｏ矿区上方大型桉树（高度＞１０ｍ）叶、枝等
部位Ａｕ浓度异常高，该结果为植物找金展示了良
好前景［３］。此外，在澳大利亚Ｂｏｄｄｉｎｇｔｏｎ金矿区，除
桉树外，山龙眼（Ｂａｎｋｓｉａ）、大泽米（Ｍａｃｒｏｚａｍｉａ）等
其他植物，也可指示Ａｕ元素地球化学异常，有助于
发现深埋地层矿藏［１０］。

目前，利用特异性植物寻找专属隐伏矿床的研

究，仍是国际上正待发展和探索的前沿领域。生物

找矿的指示性、特异性和指示灵敏度，是植物找矿研

究中面临的主要挑战。

５　结论与展望
超富集植物对重金属具有超富集、超耐受能力，

是降低环境重金属污染、保障人类健康，实现绿色矿

产勘查、利用的有效途径，在植物修复、植物采矿和
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植物找矿中已获得了广泛应用。国内外研究表明，

土壤重金属在超富集植物根系分泌物与根际微生物

作用下溶解，经共质体和质外体途径吸收并由木质

部转运至地上部后，会被植物体内小分子有机酸、细

胞壁和植物螯合肽结合，或隔离在液泡中，以此降低

细胞质中游离金属离子浓度，增强植物耐受性。受

重金属胁迫的超富集植物，还会激活多种特异性抗

氧化酶抵御氧化应激反应，从而实现对重金属的解

毒、耐受与富集。此外，本文分析认为，砷诱导的植

物氧化应激反应机制可能由砷的还原与甲基化过程

及Ｈａｂｅｒ－Ｗｅｉｓｓ反应三部分构成。
从当前的研究进展来看，超富集植物目前所具

有的选择性、指示性和耐受性还不理想，富集能力不

足；其超富集、超耐受所涉及的小分子有机酸、蛋白

质、酶等的结构与作用过程复杂，作用过程与反应机

制还需深入探索。深刻认识有机酸改变重金属吸

收、转运能力的作用过程与机理；从基因组学和代谢

组学的角度，探索植物富集及耐受相关基因，揭示影

响超富集植物特性的关键因素和作用规律，利用基

因编辑等技术设计并开发选择性和指示性高、富集

能力强的理想超富集植物，将可推动超富集植物在

生物修复和资源勘察利用中的应用与发展，为保护

人类健康、保障资源供给提供有力支持。
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ＣｄｒｅｄｕｃｔｉｏｎａｎｄＺｎａｎｄＦｅｂｉｏｆｏｒｔｉｆｉｃａｔｉｏｎ［Ｊ］．
ＩｎｔｅｒｎａｔｉｏｎａｌＪｏｕｒｎａｌｏｆＭｏｌｅｃｕｌａｒＳｃｉｅｎｃｅｓ，２０１５，１６
（８）：１９１１１－１９１２９．

［７０］　ＧａｏＪ，ＳｕｎＬ，ＹａｎｇＸＥ，ｅｔａｌ．Ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｏｍｉｃａｎａｌｙｓｉｓｏｆ
ｃａｄｍｉｕｍ ｓｔｒｅｓｓ ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｉｎ ｔｈｅ ｈｅａｖｙ ｍｅｔａｌ
ｈｙｐｅｒａｃｃｕｍｕｌａｔｏｒＳｅｄｕｍａｌｆｒｅｄｉｉＨａｎｃｅ［Ｊ］．ＰｌｏｓＯｎｅ，
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［７１］　ＰａｌｕｓｉńｓｋａＭ，ＢａｒａｂａｓｚＡ，ＫｏｚａｋＫ，ｅｔａｌ．Ｚｎ／Ｃｄｓｔａｔｕｓ
－ｄｅｐｅｎｄｅｎｔａｃｃｕｍｕｌａｔｉｏｎｏｆＺｎａｎｄＣｄｉｎｒｏｏｔｐａｒｔｓｉｎ
ｔｏｂａｃｃｏｉｓａｃｃｏｍｐａｎｉｅｄｂｙｓｐｅｃｉｆｉｃｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎｏｆＺＩＰ
ｇｅｎｅｓ［Ｊ］．ＢＭＣＰｌａｎｔＢｉｏｌｏｇｙ，２０２０，２０（１）：３７．

［７２］　ＭｏｒｅｌＭ，ＣｒｏｕｚｅｔＪ，ＧｒａｖｏｔＡ，ｅｔａｌ．ＡｔＨＭＡ３，ａＰ１Ｂ－
ＡＴＰａｓｅａｌｌｏｗｉｎｇＣｄ／Ｚｎ／Ｃｏ／Ｐｂ ｖａｃｕｏｌａｒｓｔｏｒａｇｅｉｎ
Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ［Ｊ］．ＰｌａｎｔＰｈｙｓｉｏｌｏｇｙ，２００９，１４９（２）：
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［７４］　ＫｕｔｒｏｗｓｋａＡ，ＳｚｅｌａｇＭ．Ｌｏｗ－ｍｏｌｅｃｕｌａｒｗｅｉｇｈｔｏｒｇａｎｉｃ
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Ｎｏｃｃａｅａｃａｅｒｕｌｅｓｃｅｎｓ（Ｂｒａｓｓｉｃａｃｅａｅ）［Ｊ］．ＰｌａｎｔａｎｄＳｏｉｌ，
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２０１６，２１６：２７３－２８１．
［８５］　ＨｏｕＸＬ，ＨａｎＨ，ＣａｉＬＰ，ｅｔａｌ．Ｐｂｓｔｒｅｓｓｅｆｆｅｃｔｓｏｎｌｅａｆ

ｃｈｌｏｒｏｐｈｙｌｌｆｌｕｏｒｅｓｃｅｎｃｅ，ａｎｔｉｏｘｉｄａｔｉｖｅｅｎｚｙｍｅａｃｔｉｖｉｔｉｅｓ，
ａｎｄｏｒｇａｎｉｃａｃｉｄｃｏｎｔｅｎｔｓｏｆＰｏｇｏｎａｔｈｅｒｕｍ ｃｒｉｎｉｔｕｍ
ｓｅｅｄｌｉｎｇｓ［Ｊ］．Ｆｌｏｒａ，２０１８，２４０：８２－８８．

［８６］　ＳｇｈａｉｅｒＯＭ，ＭｅｒｏｎｏＲＭ，ＺａｐｉｃｏＥＦ，ｅｔａｌ．Ｓｙｎｔｈｅｓｉｓ
ｏｆａｎｅｗ Ｃｄ（Ⅱ）!

Ｎｉ（Ⅱ） ｈｅｔｅｒｏ－ｍｅｔａｌｌｉｃ
ｃｏｏｒｄｉｎａｔｉｏｎｐｏｌｙｍｅｒｂａｓｅｏｎｃｉｔｒｉｃａｃｉｄｌｉｇａｎｄ．Ｘ－ｒａｙ
ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ，ｔｈｅｒｍａｌｓｔａｂｉｌｉｔｙ，ＸＰＳａｎｄｆｌｕｏｒｅｓｃｅｎｃｅｓｔｕｄｉｅｓ
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ＥｃｏｌｏｇｉｃａｌＲｅｓｅａｒｃｈ，２０１８，３３：６５１－６５８．
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（２）：５１４－５２３．

［１３０］何宇宁，徐仲瑞，熊治廷．铜胁迫对不同抗性种群海州
香薷酸性转化酶基因启动子甲基化的影响［Ｊ］．植物
科学学报，２０１７，３５（４）：５７４－５８２．
ＨｅＹＮ，ＸｕＺＲ，ＸｉｏｎｇＺＴ．ＤＮＡｍｅｔｈｙｌａｔｉｏｎｐａｔｔｅｒｎｓｏｆ
ａｃｉｄｉｎｖｅｒｔａｓｅｇｅｎｅｐｒｏｍｏｔｅｒｓｆｒｏｍＣｕ－ｔｏｌｅｒａｎｔａｎｄｎｏｎ
－ｔｏｌｅｒａｎｔｐｏｐｕｌａｔｉｏｎｓｏｆＥｌｓｈｏｌｔｚｉａｈａｉｃｈｏｗｅｎｓｉｓｕｎｄｅｒ
ｃｏｐｐｅｒｓｔｒｅｓｓ［Ｊ］．ＰｌａｎｔＳｃｉｅｎｃｅＪｏｕｒｎａｌ，２０１７，３５（４）：
５７４－５８２．

［１３１］ＦａｒｊａｎｄｉＦ，ＦａｉｚｉｅｖＡ，ＦｏｚｉｌｏｖＭ，ｅｔａｌ．Ｔｈｅａｐｐｌｉｃａｔｉｏｎｏｆ
ｂｉｏｇｅｏｃｈｅｍｉｓｔｒｙｆｏｒｇｏｌｄｅｘｐｌｏｒａｔｉｏｎｉｎｔｈｅＭａｓｊｅｄ—
Ｄａｇｈｉ，Ｊｕｌｆａ，ＮＷ Ｉｒａｎ［Ｊ］．Ａｒａｂｉａｎ Ｊｏｕｒｎａｌｏｆ
Ｇｅｏｓｃｉｅｎｃｅｓ，２０１３，６（５）：１４３５－１４４６．

ＲｅｓｅａｒｃｈＰｒｏｇｒｅｓｓｏｎｔｈｅＩｎｔｅｒａｃｔｉｏｎＭｅｃｈａｎｉｓｍｂｅｔｗｅｅｎＨｙｐｅｒａｃｃｕｍｕｌａｔｏｒ
ａｎｄＨｅａｖｙＭｅｔａｌｓａｎｄＩｔｓＡｐｐｌｉｃａｔｉｏｎ

ＨＥＹｕ－ｊｕｎ１，２，３，ＳＵＮＭｅｎｇ－ｈｅ１，２，４，ＳＨＥＮＹａ－ｔｉｎｇ２，ＳＨＵＡＩＱｉｎ１，ＬＵＯＬｉ－ｑｉａｎｇ１，２

（１．ＦａｃｕｌｔｙｏｆＭａｔｅｒｉａｌｓＳｃｉｅｎｃｅａｎｄＣｈｅｍｉｓｔｒｙ，ＣｈｉｎａＵｎｉｖｅｒｓｉｔｙｏｆＧｅｏｓｃｉｅｎｃｅｓ，Ｗｕｈａｎ４３００７４，Ｃｈｉｎａ；
２．ＮａｔｉｏｎａｌＲｅｓｅａｒｃｈＣｅｎｔｅｒｆｏｒＧｅｏａｎａｌｙｓｉｓ，Ｂｅｉｊｉｎｇ１０００３７，Ｃｈｉｎａ；
３．ＧｕａｎｇｚｈｏｕＭａｒｉｎｅＧｅｏｌｏｇｉｃａｌＳｕｒｖｅｙｏｆＣｈｉｎａＧｅｏｌｏｇｉｃａｌＳｕｒｖｅｙ，Ｇｕａｎｇｚｈｏｕ５１０７６０，Ｃｈｉｎａ；
４．ＢＧＲＩＭＭＭＴＣＴｅｃｈｎｏｌｏｇｙＣｏ．，ＬＴＤ，Ｂｅｉｊｉｎｇ１０２６２８，Ｃｈｉｎａ）

ＨＩＧＨＬＩＧＨＴＳ
（１）Ｔｈｅｉｎｔｅｒａｃｔｉｏｎｂｅｔｗｅｅｎｒｏｏｔｅｘｕｄａｔｅｓａｎｄｒｈｉｚｏｓｐｈｅｒｅｍｉｃｒｏｏｒｇａｎｉｓｍｓｐｒｏｍｏｔｅｓｔｈｅｄｉｓｓｏｌｕｔｉｏｎｏｆｈｅａｖｙｍｅｔａｌｓ

ｉｎｓｏｉｌ．
（２）Ｖａｃｕｏｌｅｓｅｑｕｅｓｔｒａｔｉｏｎａｎｄｔｈｅａｃｔｉｏｎｏｆａｎｔｉｏｘｉｄａｎｔｅｎｚｙｍｅｓａｒｅｔｈｅｍａｉｎａｃｃｕｍｕｌａｔｉｏｎａｎｄｔｏｌｅｒａｎｃｅ

ｍｅｃｈａｎｉｓｍｏｆｈｙｐｅｒａｃｃｕｍｕｌａｔｏｒ．
（３）Ｈｙｐｅｒａｃｃｕｍｕｌａｔｏｒｉｓｗｉｄｅｌｙｕｓｅｄｉｎｐｈｙｔｏｒｅｍｅｄｉａｔｉｏｎ，ｐｈｙｔｏｍｉｎｉｎｇａｎｄｐｌａｎｔｐｒｏｓｐｅｃｔｉｎｇｂｅｃａｕｓｅｏｆｔｈｅ

ｓｅｌｅｃｔｉｖｉｔｙａｎｄｉｎｄｉｃａｔｉｖｅｐｒｏｐｅｒｔｉｅｓ．

—６５６—

第５期 　岩　矿　测　试　
ｈｔｔｐ：∥ｗｗｗ．ｙｋｃｓ．ａｃ．ｃｎ

２０２０年



ＡＢＳＴＲＡＣＴ
ＢＡＣＫＧＲＯＵＮＤ：Ｈｅａｖｙｍｅｔａｌｐｏｌｌｕｔｉｏｎｃａｕｓｅｄｂｙｔｈｅｅｘｐｌｏｉｔａｔｉｏｎｏｆｍｉｎｅｒａｌｒｅｓｏｕｒｃｅｓｉｎｔｈｅｓｏｃｉａｌｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ
ｈａｓｃａｕｓｅｄｓｅｒｉｏｕｓｔｈｒｅａｔｓｔｏｔｈｅｅｃｏｓｙｓｔｅｍａｎｄｈｕｍａｎｈｅａｌｔｈ．Ｈｙｐｅｒａｃｃｕｍｕｌａｔｉｎｇｐｌａｎｔｓｈａｖｅｓｕｐｅｒ－ｅｎｒｉｃｈｍｅｎｔ
ａｎｄｓｕｐｅｒ－ｔｏｌｅｒａｎｃｅｃａｐａｂｉｌｉｔｉｅｓｆｏｒｈｅａｖｙｍｅｔａｌｓ，ｗｈｉｃｈｉｓａｎｅｆｆｅｃｔｉｖｅｗａｙｔｏｒｅｄｕｃｅｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌｈｅａｖｙｍｅｔａｌ
ｐｏｌｌｕｔｉｏｎ，ｐｒｏｔｅｃｔｈｕｍａｎ ｈｅａｌｔｈ， ａｎｄ ｒｅａｌｉｚｅｇｒｅｅｎ ｍｉｎｅｒａｌｅｘｐｌｏｒａｔｉｏｎ． Ｉｔｈａｓｂｅｅｎ ｗｉｄｅｌｙｕｓｅｄ ｉｎ
ｐｈｙｔｏｒｅｍｅｄｉａｔｉｏｎ，ｐｌａｎｔｍｉｎｉｎｇａｎｄｐｌａｎｔｐｒｏｓｐｅｃｔｉｎｇ．
ＯＢＪＥＣＴＩＶＥＳ：Ｔｏｂｅｔｔｅｒｕｎｄｅｒｓｔａｎｄｔｈｅｅｎｒｉｃｈｍｅｎｔａｎｄｔｏｌｅｒａｎｃｅｍｅｃｈａｎｉｓｍｓｏｆｈｙｐｅｒａｃｃｕｍｕｌａｔｉｎｇｐｌａｎｔｓ，
ｒｅｖｅａｌｔｈｅｐｒｉｎｃｉｐｌｅｓｏｆｈｅａｖｙｍｅｔａｌ－ｐｌａｎｔｉｎｔｅｒａｃｔｉｏｎｓ，ａｎｄｉｍｐｒｏｖｅｔｈｅａｂｉｌｉｔｙｏｆｐｌａｎｔｓｔｏａｃｃｕｍｕｌａｔｅｈｅａｖｙ
ｍｅｔａｌｓ．
ＭＥＴＨＯＤＳ：Ｂａｓｅｄｏｎａｂｒｉｅｆｄｅｓｃｒｉｐｔｉｏｎｏｆｔｈｅｅｆｆｅｃｔｓｏｆｈｅａｖｙｍｅｔａｌｓｏｎｐｌａｎｔｓ，ｔｈｅｆｏｃｕｓｏｆｔｈｉｓａｒｔｉｃｌｅｉｓｔｈｅ
ａｃｃｕｍｕｌａｔｉｏｎｍｅｃｈａｎｉｓｍｏｆｈｅａｖｙｍｅｔａｌｈｙｐｅｒａｃｃｕｍｕｌａｔｉｏｎｐｌａｎｔｓ，ａｎｄａｒｅｖｉｅｗｏｆｔｈｅｐｒｏｇｒｅｓｓｉｎｔｈｅｆｉｅｌｄｓｏｆ
ｄｅｔｏｘｉｆｉｃａｔｉｏｎａｎｄｔｏｌｅｒａｎｃｅｍｅｃｈａｎｉｓｍｓ．
ＲＥＳＵＬＴＳ：（１）Ｔｈｅｒｏｏｔｅｘｕｄａｔｅｓｏｆｈｙｐｅｒａｃｃｕｍｕｌａｔｏｒａｎｄｍｉｃｒｏｏｒｇａｎｉｓｍｓｗｏｒｋｔｏｇｅｔｈｅｒｔｏｐｒｏｍｏｔｅｔｈｅ
ｄｉｓｓｏｌｕｔｉｏｎｏｆｈｅａｖｙｍｅｔａｌｓ．Ａｆｔｅｒｂｅｉｎｇａｂｓｏｒｂｅｄｂｙｔｈｅｓｙｍｐｌａｓｔｉｃａｎｄａｐｏｐｌａｓｔｉｃｐａｔｈｗａｙｓ，ｔｈｅｈｅａｖｙｍｅｔａｌｓａｒｅ
ｔｒａｎｓｐｏｒｔｅｄｕｐｗａｒｄｓｔｏａｅｒｉａｌｐａｒｔｓｔｈｒｏｕｇｈｘｙｌｅｍ，ａｎｄｓｅｇｒｅｇａｔｅｄｉｎｖａｃｕｏｌｅｓ，ａｃｈｉｅｖｉｎｇｔｈｅｈｙｐｅｒａｃｃｕｍｕｌａｔｉｏｎｏｆ
ｈｅａｖｙｍｅｔａｌｓ．（２）Ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎｏｆｆｒｅｅｍｅｔａｌｉｏｎｓｉｎｃｙｔｏｐｌａｓｍｃａｎｂｅｒｅｄｕｃｅｄｂｙｃｏｍｂｉｎｉｎｇｈｅａｖｙｍｅｔａｌｓｗｉｔｈ
ｓｍａｌｌｍｏｌｅｃｕｌａｒｏｒｇａｎｉｃａｃｉｄｓ，ｃｅｌｌｗａｌｌｓ，ｐｈｙｔｏｃｈｅｌａｔｉｎｓａｎｄｖａｃｕｏｌｅｉｓｏｌａｔｉｏｎ，ｗｈｉｃｈｉｎｃｒｅａｓｅｓｐｌａｎｔｔｏｌｅｒａｎｃｅ．
（３）Ｕｎｄｅｒｈｅａｖｙｍｅｔａｌｓｔｒｅｓｓ，ｐｌａｎｔｓａｃｔｉｖａｔｅａｖａｒｉｅｔｙｏｆｓｐｅｃｉｆｉｃａｎｔｉｏｘｉｄａｎｔｅｎｚｙｍｅｓｔｏｒｅｓｉｓｔｏｘｉｄａｔｉｖｅｓｔｒｅｓｓａｎｄ
ａｃｈｉｅｖｅｈｙｐｅｒｔｏｌｅｒａｎｃｅｏｎｈｅａｖｙｍｅｔａｌｓ．（４）Ａｐｏｓｓｉｂｌｅｍｅｃｈａｎｉｓｍｉｓｓｕｇｇｅｓｔｅｄｔｈａｔａｒｓｅｎｉｃ－ｉｎｄｕｃｅｄｏｘｉｄａｔｉｖｅ
ｓｔｒｅｓｓｉｎｐｌａｎｔｓｓｈｏｕｌｄｂｅｃｏｍｐｏｓｅｄｏｆａｒｓｅｎｉｃｒｅｄｕｃｔｉｏｎａｎｄｍｅｔｈｙｌａｔｉｏｎ，ａｎｄＨａｂｅｒ－Ｗｅｉｓｓｒｅａｃｔｉｏｎ．
ＣＯＮＣＬＵＳＩＯＮＳ：Ｉｎ － ｄｅｐｔｈ ｒｅｓｅａｒｃｈ ｏｎ ｔｈｅ ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｉｃａｌａｎｄ ｂｉｏｃｈｅｍｉｃａｌｐｒｏｃｅｓｓｅｓ ｉｎｖｏｌｖｅｄ ｉｎ
ｈｙｐｅｒａｃｃｕｍｕｌａｔｉｏｎａｎｄｈｙｐｅｒｔｏｌｅｒａｎｃｅｏｆｈｙｐｅｒａｃｃｕｍｕｌａｔｏｒｒｅｖｅａｌｓｋｅｙｆａｃｔｏｒｓａｎｄｒｅｌａｔｅｄｐｒｉｎｃｉｐｌｅｓ．Ｆｉｎｄｉｎｇ
ｅｆｆｅｃｔｉｖｅｗａｙｓｔｏｉｍｐｒｏｖｅｔｈｅｉｒｓｐｅｃｉｆｉｃａｃｃｕｍｕｌａｔｉｏｎａｎｄｉｎｄｉｃａｔｉｏｎｃａｐａｂｉｌｉｔｉｅｓｗｉｌｌｃｏｎｔｒｉｂｕｔｅｔｏｔｈｅｒｅｓｅａｒｃｈａｎｄ
ａｐｐｌｉｃａｔｉｏｎｏｆｈｙｐｅｒａｃｃｕｍｕｌａｔｏｒｓｔｏｄｅｖｅｌｏｐｉｎｄｅｐｔｈ．

ＫＥＹＷＯＲＤＳ：ｈｙｐｅｒａｃｃｕｍｕｌａｔｏｒ；ｈｅａｖｙｍｅｔａｌｓ；ｍｅｃｈａｎｉｓｍｏｆａｃｃｕｍｕｌａｔｉｏｎａｎｄｔｏｌｅｒａｎｃｅ；ｐｈｙｔｏｒｅｍｅｄｉａｔｉｏｎ；
ｐｈｙｔｏｍｉｎｉｎｇ；ｐｌａｎｔｐｒｏｓｐｅｃｔｉｎｇ

—７５６—

第５期 何玉君，等：超富集植物与重金属相互作用机制及应用研究进展 第３９卷


