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摘　要　　综述了近十年来研究超积累植物吸收和储藏重金属的机理以及影响超积累植物吸收重金属

的根际环境因素的进展 ,以期推动国内在这一国际热点领域的研究。
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重金属污染及其治理是当前环境科学研究中的一个重点。在农业生产中 ,除了由于开矿 、

冶炼等引起的重金属污染外 ,某些地区长期施用含重金属的污泥作为有机肥 ,也会导致土壤中

重金属的积累 ,从而引起土壤质量的退化。目前对重金属的研究主要包括两个方面:重金属引

起的各种退化过程 、机理及重金属污染土壤的化学和生物学修复 。在前一个方面 ,目前十分重

视重金属对农业土壤微生物及微生物学过程毒性的研究 ,因为重金属污染在导致对生长的动

植物产生毒性之前已经表现出对土壤生物学的影响 。虽然这方面的实验室模拟研究数量较

多 ,但只有长期的田间定位试验才能揭示重金属的长期积累效应 ,从而为保护土壤资源质量的

立法提供重金属的安全负荷标准 ,Giller 等〔1〕对此作了很好的综述。在后一个方面 , 80年代起

对低成本的生物治理技术(phyto remediation)的研究日益增加 ,其中关于超积累植物(hyperac-

cumulator)对各种重金属的生物提取作用已有全面的综述〔2〕 。超积累植物是指对重金属元素

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 的含量一般

在 0.1%以上 ,积累的 Mn 、Zn含量一般在 1%以上〔3〕 。目前已发现 400多种超积累植物 ,因此

利用超积累植物治理土壤重金属污染的现实可能性不断增加。而应用这种生物治理技术需要

明确超积累植物吸收和储藏重金属的机理 ,以及各种根际条件对吸收重金属过程的影响 ,本文

对近十年来国际上在这一领域研究进展进行了综述 ,以期推动国内在这一国际热点领域的研

究。

1　超积累植物吸收重金属的过程
1.1　根系吸收重金属的过程

超积累植物可以活化土壤中不溶态的重金属 。根袋(rhizobag)试验表明〔4〕 ,土壤中可移动

态Zn 含量的下降占超积累植物 T .caerulescens 吸收 Zn 总量中的不到 10%, 说明 T .

caerulescens可以将土壤中的 Zn从不溶态转化为可移动态 。

植物的根系可以分泌质子 , 从而促进了植物对土壤中元素的活化和吸收。种植 T .

caerulescen 和非超积累植物T .ochroleucum 后 ,根际土壤中可移动态Zn含量均较非根际土壤
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高 , 这可能与根际土壤中 pH 较低有关 , 在试验结束时 , 根际土壤 pH 较非根际土壤低0.2 ～

0.4 ,但两种植物对根际土壤的酸化程度没有显著差异〔4〕 。Bernal等〔5〕对 Ni超积累植物 A .

murale 和萝卜的对比研究表明 ,两者根际土壤 pH 的变化方式相似 ,主要与阴阳离子的吸收

有关 ,而与重金属的含量无关;N 肥形态是影响根际土壤 pH 的重要因子 ,而根际土壤氧化还

原电位受 N 肥种类和重金属含量的双重影响;根际土壤 pH 的降低和根系释放还原物质不是

A .murale 积累重金属的主要机制 ,因为 A .murale 根系在这两个方面的能力均低于萝卜根

系。

Lasat 等〔6〕发现 T .caerulescens与非超积累植物 T .arvense 根系对 Zn2+的吸收具有相似

的米氏常数(Km),但两者的最大吸收速率(Vmax)分别为0.27和 0.06μmol g-1h-1 ,前者是后者

的 4.5倍 ,说明 T .caerulescens 在根细胞膜中具有更多的运输位点 ,根系从土壤溶液中吸收

Zn的能力更强 。两种植物对 Zn的吸收动力学分为两个阶段 ,开始是快速的线性动力学阶段 ,

与根细胞壁吸附 Zn有关;随后是较缓慢的饱和吸附阶段 ,与 Zn穿过根细胞原生质膜有关 。

Piñeros〔7〕等利用Cd选择性微电极研究了 Cd在 T .caerulescens 和 T .arvense (生长 2 ～ 3

周)根中的迁移 ,结果发现两者根中 Cd的流动方式和流量大小没有明显差异 ,他们认为两者

对Cd吸收量的差异需要较长的时间才能表现出来。

一些学者曾提出超积累植物从根系分泌特殊有机物 ,从而促进了土壤重金属的溶解和根

系的吸收 ,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 ,但目前还没有研究证实

这些假说 。

1.2　重金属从根系转运到地上部的过程

与非超积累植物相比 , T .caerulescens吸收Zn 并将其从根部转移到地上部的能力明显较

高〔8 ,9〕 ,在中度污染的土壤中 , T .caerulescens 积累的Zn 数量是 T .ochrolecum 的 2.5 ～ 5.5

倍 ,是萝卜的 24 ～ 60倍〔4〕 , T .ochrolecum 的根中积累的Zn 仅有 32%转移到地上部〔8〕 。

T .caerulescens 的木质部汁液中Zn 的浓度大约是 T .ochrolecum 的 5倍〔10〕 ,说明前者在

根中积累的能力比转移到地上部的能力更强 。利用65Zn的通量试验发现 , T .caerulescens 与

T .arvense 两者根的细胞壁和细胞质中储藏的65Zn2+的比例相似 ,其流出速率(半衰期 , t1/ 2)也

相近;但 T .arvense 在根液泡中储藏的65Zn2+的比例(12%)是 T .caerulesvens(5%)的 2.4倍 ,

其流出速率(t 1/ 2为 260分钟)却比后者(t1/2为 150分钟)慢了近 1倍 。在低 Zn浓度 (10μmol

L-1)时 ,两者叶片的原生质中积累的Zn数量相同 ,而高 Zn 浓度(1mmol L-1)时 ,前者积累的数

量有增加趋势〔10 ,11〕 。总体上看 , T .caerulescens在吸收 Zn过程中 ,Zn穿透根和叶细胞中原生

质膜的速率较非超积累植物高 ,但目前还没有对 T .caerulescens中 Zn穿过液泡膜的过程进行

研究 。

2　超积累植物体内的有机物对重金属离子的敖虫合
超积累植物体内的有机酸可降低重金属的毒性 ,促进重金属的运输。Ni超积累植物 A .

serpyll ifolium 中有机酸的含量比其他植物中要高〔12〕 。Homer 等〔13〕利用凝胶色谱 、离子交换

色谱 、高电压电泳以及气相色谱 —质谱对超积累植物 D .gelonioides的提取物进行了分析 ,发

现其中含 18%的 Ni 、24%的柠檬酸和 43%的苹果酸(三者摩尔比为 1∶0.4∶1),酒石酸的含量
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极低 ,植物体内的 Ni主要是和柠檬酸络合。在高浓度 Ni(300μmol L-1)培养时 , A .Lesbiacum

的木质部汁液中组氨酸含量明显提高 ,而在非超积累植物 A.montanum 中其含量没有变化;

当在培养液中添加组氨酸时 , A.montanum 耐 Ni能力增强 ,而且 Ni从根部向地上部运输的

数量增加〔14〕 。

虽然 T.ochroleucum 的地上部中含与 T .caerulescens相似数量的苹果酸 ,但并不具备对

Zn的超量积累和耐毒性能力 ,而且苹果酸与 Zn的亲和力较低(络合常数 pK=3.5);柠檬酸与

Zn的亲和力较苹果酸高(pK=6.1),但其含量在 T .caerulescens中很低;此外 , Zn 处理对两种

植物地上部中的苹果酸和柠檬酸浓度没有显著的影响 , 因此苹果酸和柠檬酸在 T .

caerulescens中的作用不大〔9〕 。

Tolra等〔15〕发现在 T .caerulescens的地上部中 ,苹果酸和草酸浓度间具有显著的正相关 ,

但根中没有出现这种相关性 ,因而他们认为有机酸的积累是植物体内阴阳离子平衡的结果 ,而

非忍耐重金属毒性的机制 。Lasat等〔10〕的试验表明在 T .caerulescens 中没有特别的有机酸或

氨基酸与 Zn的转运有显著的相关性 ,虽然在 T .caerulescens的木质部汁液中醋酸和谷氨酸含

量明显较 T .arvense 的高 ,但醋酸与 Zn的亲和力很低 ,而且在培养介质中加入 4mmol L
-1
的醋

酸和 500μmol L
-1
的谷氨酸均没有增加两种植物中 Zn的积累。Salt等

〔16〕
利用 x 射线吸收光谱

的最新研究表明 ,在 T .caerulescens的根中 Zn主要与组氨酸络合(占 70%),其次吸附在细胞

壁上(占 30%);在木质部汁液中Zn主要以水合阳离子形态运输(占 79%),其余的是柠檬酸络

合态;在地上部中 38%的 Zn与柠檬酸络合 ,其次是自由态水合离子(26%),组氨酸络合态占

16%。

Vá zquez等〔17〕分析了 T .caerulescens的组织成分 ,认为 Zn 与肌醇六磷酸的络合物不是

Zn的主要储藏形态 ,他们发现在液泡中 Zn可能以球状结晶形态沉积 ,但这有可能是由于在发

射电子显微镜的分析过程中细胞组织脱水引起的人为产物 。Zhao 等
〔18〕
的水培试验结果表

明 ,在 T .caerulescens地上部吸收的 Zn>5 gkg
-1
干重时 ,其吸收的 Zn 中有 80%以上是水溶

态;在 T .caerulescens地上部积累的 Zn>20 gkg
-1
干重时 ,其吸收的 P 随 Zn 积累量的增加而

显著降低;地上部不溶态 Zn和不溶态 P 间的线性回归斜率为 0.07 ,比 Zn3(PO4)2 、Zn-植酸

和Zn2-植酸的 P∶Zn比(分别为 0.31 、 0.95和1.43)都小 , 说明Zn和 P 的共沉淀不是地上

部抗 Zn毒性的重要机制;而在根部不溶态 Zn和不溶态 P 间的线性回归斜率为 0.3 , 接近

Zn3(PO4)2 的 P∶Zn比 ,说明可能在根表面或质外体(apoplast)中产生沉淀;叶面喷洒磷酸盐溶

液后叶中的 P转移到根中增加了 ,但并不提高对 Zn毒性的抗性。

3　超积累植物对重金属离子的储存

在 Ni超积累植物的叶片中 ,Ni主要积聚在表皮细胞或绒毛(trichomes)中〔19-21〕 。Przy-

bywicz等〔22〕利用动态分析(dynamic analysis)发现 S .coronatus 中的 Ni主要分布在叶片的细

胞壁中 。Brooks等〔12〕对 A.serpy lli folium 的组织进行离心分离 ,发现 72%有 Ni分布在液泡

中。

在超积累植物 S .vulgaris 中Cd主要积累在下层表皮细胞中 ,液泡中储藏 Cd可能是其忍

耐Cd的机制
〔23〕
;而在 T .caerulescens中 Cd主要分布在质外体中 ,在液泡中分布较少

〔24〕
。
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利用电子探针和 X射线微分析对 T .caerulescens的观察表明 ,根中的Zn主要分布在液泡

中 ,在细胞壁中分布较少;而叶片中的 Zn主要积累于表皮细胞 ,特别是亚表皮细胞中;在高浓

度Zn处理中 ,叶片的液泡内Zn的浓度高于质外体;植株的蒸腾作用驱动了 Zn在叶片中的运

输 ,然后积聚在近轴表皮细胞壁的质外体中〔17 , 24〕 。Kǜ pper 等〔25〕利用能量分散X射线微分析

法(energy-dispersive x -ray microanaly sis)和单细胞液提法(single-cell sap ex traction),发

现在 T .caerulescens的成熟叶片中Zn主要积累在表皮细胞中 ,而在叶绿素细胞中 Zn 的含量

很低(表皮细胞液中 Zn的含量比叶绿素细胞液中高 5—6.5倍);估计在成熟叶片中约有 60%

的Zn积累在表皮细胞的液泡中;在表皮细胞中细胞大小与 Zn 含量的相关性较 Ca高 ,说明较

大的表皮细胞积累更多的 Zn;表皮细胞中的液泡化 (vacuolation)可能是其优先积累 Zn 的驱

动力 。

4　超积累植物吸收重金属的分子生物学机制

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。Lasat等〔11〕分离了 T .caerulescens根和叶中的 mRNA ,然后克隆和筛选出 Zn载体基因

ZN T1 ,在单细胞酵母细胞中表达后 ,利用65Zn2+的通量试验测得其吸收65Zn2+的 Km 与 T .

caerulescens根的 Km相似 。经序列分析发现 ZN T1 与其他微量元素载体基因同源 ,其氨基酸

序列与 ZRT1(酵母中的高 Zn亲和力载体基因)〔26〕有 36%的相似性 ,与 IRT1(Arabidopsis中

的Fe载体基因)〔27〕有 88%的相似性。 T .caerulescens之所以能超量积累Zn ,其原因就是无论

植株体内 Zn含量处于何种状况 ,Zn载体基因均能高度表达 。

目前对超积累植物忍耐重金属的基因研究很少 ,在普通植物已发现含金属基因(metal-

lothineins, MT)以及植物络合物 (phytochelatins , PC)是重要的络合重金属的肽 , 在 A .

thaliana 中 MT2 mRNA 的表达水平与其耐 Cu 能力之间相关性极强〔30〕;Evans 等〔29〕将豌豆

中基因(PsM TA)克隆到 A .thall iana 和E .Coli 中 ,发现植株对Cu的积累增加 ,但对 Zn和 Cd

的积累没有影响 。Schat和 Vooijs〔30〕发现 S .vulgaris对 Cu 、Zn 、Cd的耐性没有多效性基因控

制 ,而对 Ni和 Co的耐性具有多效性 ,与耐Zn的等位基因具有相同的特殊位。

5　影响超积累植物吸收重金属的因素
5.1　土壤中重金属含量

对欧洲西部和地中海地区甘蓝科中 Zn和 Ni超积累植物的研究表明 , T .caerulescens地

上部中 Zn含量与土壤全 Zn含量之间没有显著相关性〔31〕 ,但与土壤中可提取 Zn的含量呈显

著相关
〔32〕
;在 Ni超积累植物中 ,地上部 Ni含量随土壤中全 Ni含量的增加而增加

〔31〕
。

5.2　土壤 pH

Brown 等〔8〕发现 ,降低施用污泥土壤的 pH 促进 T .caerulescens 、S .vulgaris和莴苣的地

上部对 Mn的吸收量 ,在后两个非超积累植物中促进了对 Cd 和 Zn 的吸收。Bernal和 Mc

Grath〔33〕通过水培试验证明 pH 影响了 Ni超积累植物 A .murale 根系释放质子和植株的生

长。当水培介质 pH由 7.0降低到 6.0时 , A .murale 的生长和分泌质子的过程随 pH 的降低

而停止 ,而萝卜在 pH 降低到 5.5时才停止 ,但两者分泌质子数量之间的差异较小 ,不足以证
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明根际 pH降低是 A .murale溶解重金属的机制。

5.3　土壤 CO2 分压

土壤溶液化学受土壤 CO2分压(pCO2)的影响。David 和 Vance〔34〕发现用富含 CO2 的水

淋溶土柱时 ,土壤溶液中可溶性元素的含量增加;Luxmo re 等
〔35〕
报道增加空气中 CO2 的浓度

后 ,松树幼苗的针叶中Zn的吸收量增加。根据 Hamon等(IACR-Rothamsted , UK)未发表的

资料 ,当大气 CO2的浓度提高一倍(从 350ml L-1增加到 700m l L-1)后 ,在施用含重金属污染的

土壤溶液中 ,pCO2 增加 ,pH 降低 。可溶性 Cd和 Zn 的浓度也增加一倍 ,在植物叶片中 Cd和

Zn的浓度也显著增加。

5.4　土壤水分条件

淹水影响土壤的 pH 和氧化还原条件 。湿地中微量和有毒金属元素的移动性较旱地条件

下高
〔36〕
;在施用污染的土壤中 ,淹水(厌氧)条件下普通植物对土壤中重金属的吸收较非淹水

条件下的低〔37〕 。Ye等〔38〕发现在施用 Pb/Zn 尾矿的土壤中 ,与干旱条件相比。淹水条件下

P .australis的生物量降低 ,但对 Zn 、Pb 、Cu的吸收量明显增加。一些能在受金属污染的土壤

中生长的湿地植物往往在根的表面形成铁膜 (iron plaque),但 Ye 等〔39〕的研究表明淹水条件

下 P .australis根上形成的铁膜并不影响Zn 、Pb 、Cd在幼苗体内的转运 ,Pb和 Cd在地上部积

累量较Zn低的原因是根组织自身的障碍而非根表面铁膜的障碍 。

5.5　土壤元素的拮抗作用

Gabbrielli等
〔40〕
发现在 Ni超积累植物 A .bertolonii 中 , Zn 、Co 和 Ni具有相同的吸收/转

运系统 ,因此土壤中的Zn和 Co 对 Ni的吸收和积累有竞争作用 。当营养液中不加 Zn 、Ni、Cd

时 ,水培试验中 A.murale 地上部的 Co含量增加〔33〕 。Ni超积累植物 T .montanun 中吸收的

Ni量与吸收的Zn和 Fe量呈负相关〔41〕 ,其他的 Ni超积累植物中也存在 Zn 和 Ni的拮抗作

用〔42〕;而某些二价离子可促进重金属的吸收 ,如添加Ca可以促进 B .coddi i对 Ni的吸收〔41〕 。

5.6　土壤有机质

土壤有机质的矿化可以提高土壤中重金属的活性 ,从而更容易被植物吸收。Hyun〔43〕等

利用田间的长期试验研究了施用不同数量污泥的土壤中 ,土壤有机质分解对 Cd 生物活性的

影响。研究结果表明 ,在停止施用污泥后的 10年中 ,土壤有机碳含量减少了 40%,但可溶性

Cd含量并没有明显降低;而继续施用污泥时 ,土壤有机碳和可溶性Cd含量继续增加 。在所有

处理中 ,土壤可溶性 Cd含量和有机碳含量之间呈显著的线性相关关系 ,而植物(瑞士甜菜)中

Cd的含量与土壤可溶性 Cd含量之间的线性相关也达到显著水平。

5.7　化学溶剂

在重金属污染的土壤中加入有机溶剂可促进土壤中重金属的溶解 、增加植物对重金属的

吸收 。Eiliot等
〔44〕
的研究表明EDTA/Pb的摩尔比在1.5 ～ 2.5时 , EDTA对土壤中Pb的溶解

率最大;土壤 pH在 5 ～ 9时 ,加入单价电解质如 Na 、Li和 NH 4可促进 EDTA对 Pb的淋失;加

入二价电解质如 Ca和 Mg ,在酸性条件下促进了 EDTA 对 Pb 的溶解 ,但在较高的 pH 条件下

其作用相反〔45〕。Peters 和 Shem〔46〕发现 EDTA提取 Pb的效果受 pH 的影响很大 , 而与加入

量(0.01 ～ 0.10mol L-1)无关。Papassiopi等〔47〕对石灰性土壤的研究表明 , EDTA 的浓度从

0.025mol L-1增加到 0.25mol L-1时 ,Pb的淋失量增加;Na4-EDTA对土壤 Pb的溶解性能较
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Na2-EDTA低;土壤中的 Ca含量影响了 EDTA 的溶解能力 ,因为土壤中方解石的溶解消耗

了 90%的活性 EDTA 。

Kedziorek
〔48〕
利用模拟土柱试验研究了 EDTA 对 Pb和 Cr的溶解能力 ,通过溴化物作指

示剂确定流体动力学参数 ,在对流一扩散方程的基础上建立了金属的迁移的预测模型:

 CEM

 t =αu
 2CEM

 x
2 -u

 2CEM

 x -KCE
CM

CMi

式中 C是液相溴化物浓度 ,D是纵向流体动力学扩散系数 。u是孔隙速率 ,K 是溶解的动

力学系数 ,CMi是试验开始时单位体积土壤中金属的摩尔数。试验测得 Cd 和 Pb 的 K 值分别

为 2.4×10-6和 2.1×10-6秒-1 。

在 Pb污染的土壤中 ,加入 HEDTA可以提高不同植物对 Pb的吸收量〔49〕 。Huang 等〔50〕

研究了不同浓度的有机酸 、无机酸及其盐类对污染土壤中 U的溶解以及植物吸收 U 数量的影

响 ,结果表明柠檬酸的作用最强 ,施用 20mmol/kg 柠檬酸后 ,土壤溶液中 U 含量从 1.2mg

kg-1增加到 240mg kg-1 , B .chinensis在 U 污染土壤(全 U 含量为 750mg kg-1)中吸收的 U

从低于 5mg kg-1增加到高于 5000mg kg -1;柠檬酸浓度从 10增加到 20mmol kg-1时 , B .chi-

nensis中积累的 U 量增加了 5倍 ,浓度低于 10mmol kg-1时增量较小;柠檬酸促进土壤 U 溶解

的驱动力主要是络合作用 ,与土壤 pH 降低的关系较小。

目前 ,国内对超积累植物吸收重金属的研究尚处于起步阶段 ,因此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 ,建立超积累植物的数据库 。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 ,进行多学科的合作 ,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和土壤资源持续

利用 。
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