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晁代印  中国科学院分子植物科学卓越创新中心研究员，课题组组长，博士生导

师，中组部“青年千人计划”、国家自然科学基金委“优秀青年基金”获得者，中国植

物生理学会植物修复委员会副主任。主要研究方向为植物离子组的遗传基础，研

究植物在矿质元素吸收积累和对土壤环境适应能力等方面的分子机制及其适应机

制的自然变异基础，在 Science、Nature 系列、Genes & Development、PLoS Biology

以及 Plant Cell 等国际著名期刊上发表学术论文 35 篇，目前被他引 2 500 余次，

H-index 为 20。 
 

重金属污染的植物修复及相关分子机制 

王鹏云 1,2，晁代印 1 

1 中国科学院分子植物科学卓越创新中心/植物生理生态研究所 植物分子遗传国家重点实验室，上海  200032 
2 河南大学 生命科学学院，河南 开封  457000 

王鹏云, 晁代印. 重金属污染的植物修复及相关分子机制. 生物工程学报, 2020, 36(3): 426–435. 
Wang PY, Chao DY. Phytoremediation of heavy metal contamination and related molecular mechanisms in plants. Chin J 
Biotech, 2020, 36(3): 426–435. 

摘  要: 随着近代工业的发展，土壤重金属污染问题日益严重。重金属即使在极低浓度下仍然可以对人畜造成健

康上的威胁，因此迫切需要有效的修复方法对土壤进行修复。生物修复，特别是植物修复目前已经成为重金属污

染修复的重要手段之一，了解相关植物的重金属解毒和积累分子机制是提高修复效率、解决重金属污染问题的基

础。文中以土壤修复方式为起点，结合植物吸收积累重金属以及解毒的相关分子机制研究，探讨了植物修复的发

展现状以及趋势。 
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Phytoremediation of heavy metal contamination and related 
molecular mechanisms in plants 
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Abstract:  With the development of modern industry, heavy metal pollution of soil becomes more and more serious. Heavy 
metals can cause serious health problems to humans and animals even at very low concentrations. Thus, it is urgent to 
remediate the contaminated soils by effective methods. Different remediation strategies have been reported to remove heavy 
metals from contaminated soil, among which phytoremediation is the most important one. Understanding the mechanisms 
underlying heavy metal accumulation and detoxification in plants is one of the key points for phytoremediation. In this review, 
we try to summarize the progresses and trends on phytoremediation and related molecular mechanisms, and discuss the 
prospects for the future research. 
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土壤是生态环境的重要组成部分，是人类赖

以生存的重要资源。随着现代工业化的快速发展，

生活及工业废水的排放、农业肥料的大量使用、

生活垃圾的随意堆积等都会导致大量不同的污染

物进入土壤中，其中重金属元素的积累是土壤污

染中的突出问题。重金属通常是指原子序数大于

20、元素密度大于 5 g/cm3 的元素，包括锌、铜、

铁、镉、砷等[1]。土壤重金属污染不易被发现而

且容易造成严重后果，过量的重金属会直接危害

植物和土壤微生物的生长发育，进而通过食物链

影响人类自身健康。如何修复重金属污染土壤，

维持良好的土壤环境质量成为当前非常重要的研

究课题之一。 

1  重金属对生态环境的危害 

1.1  重金属 
重金属是一类金属的总称，在现有的 90 多种

天然存在的金属中，有 53 种被归为重金属元素。

其中有一些重金属如铜、锌、钼、铁等在低浓度

下是植物生长所必需的元素，但当它们的浓度超

过一定范围后也会损害植物和其他生物的生存，

这些元素属于广义的重金属范畴，而更多的其他

重金属 (包括一些类重金属)，如铅、汞、镉、砷 
(类重金属) 等元素，在很低的浓度时就会引起动

植物的毒害作用，可以认为是狭义的重金属，这

些元素是本文讨论的重点[1]。 

1.2  重金属污染对生物的毒害作用 
土壤重金属的污染造成的影响是长久性的，

土壤质量严重下降的同时还会影响食品的生产及

质量。植物通过吸附、络合等作用吸收土壤中的

重金属离子，这些过程会受到土壤 pH 和土壤结

构等因素的影响。虽然不同重金属的毒理各有不

同，但是在重金属污染地区生长的植物由于体内

重金属氧化还原作用产生的活性氧等，生理代谢

水平都会发生相应的改变。有研究表明，重金属

积累会抑制植物生长，导致叶片黄化、发育受阻、

生物产量降低等现象[2-4]。同样，长期受到重金属

毒害的人类会产生各种不良病症，例如癌症、心

血管问题、肾脏中毒、肝脏中毒等[5-8]。因此了解

重金属在植物中的作用机制，控制重金属污染土

壤所造成的影响是非常重要的。 

2  重金属污染土壤修复类型 

土壤重金属离子浓度增加后，随着时间的推
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移通过生物富集机制进行传递，进而对整个生态

系统产生毒性。现在的重金属污染土壤修复方法

主要分为两种：物理和化学修复、生物修复。 

2.1  物理和化学修复 
物理和化学修复主要利用物理原理和特定的

化学试剂清除土壤中的重金属。化学试剂经过与

重金属发生氧化还原、吸附、络合等反应，降低

其生物有效性进而减轻毒害作用。修复方式主要

包含以下 4 种。第一，直接对被污染的土壤进行更

换。第二，利用重金属离子带电荷的特性，在土壤

中插入电极使其在电极处集中富集从而分离重金

属，又名电动修复。研究发现，电动修复能够高效

地富集重金属从而减少土壤中重金属的含量[9-10]。

第三，土壤淋洗可以利用螯合、溶解等作用分离去

除重金属离子[11]。第四，土壤固化/稳定化，主要

是通过吸附、沉淀等作用钝化重金属，从而降低

重金属在土壤中的毒性[12-13]。物理和化学修复方

法简单，但由于代价高或者不能彻底去除土壤中

的重金属，应用上具有一定的局限性。 

2.2  生物修复 
生物修复是指利用生态系统自身富集有害物

质或者改变有害物质的能力去除土壤中污染物的

方法，在重金属污染物的生物修复方面主要有微

生物修复技术以及植物修复技术两种方式。生物

修复技术费用低、不容易产生二次污染并且可以

改善土壤肥力，适合进行大面积的推广。 
2.2.1  微生物修复 

微生物是重金属污染土壤环境修复的重要成

员，具有积累重金属或者改变重金属化学状态的

天然微生物或经过遗传工程改造的微生物都可

以修复污染的土壤环境。重金属离子进入微生物

体内后，通过微生物体内的新陈代谢储存于细胞

内的不同部位，最终完成对受污染土壤的修复过

程。微生物主要是通过溶解、吸附沉淀和转化  
三种方式结合并去除土壤中的重金属离子[14]。溶

解是指微生物分泌一些有机酸或酶等物质活化

重金属；吸附沉淀是指通过细胞表面或分泌的代

谢产物吸附、沉淀重金属；转化主要是指利用自

身的氧化还原、甲基化等作用改变重金属的价

态，降低重金属的毒性。在细菌中，革兰氏阳性菌

细胞壁的肽聚糖层、革兰氏阴性菌细胞壁的脂蛋白

以及磷脂都可以结合重金属，修复受污染的土壤环

境，是良好的重金属污染修复剂[15-16]。真菌吸收重

金属离子后也可以通过转换金属离子价态等方式

解除重金属对自身造成的危害[15]。此外，联合使用

多种菌株，通过不同菌株的协同作用，使得微生物

修复技术成为更为有效的重金属污染修复方法[17]。

常见的商用微生物有黄色考克氏菌 Kocuria flava、

芽孢八叠球菌属细菌 Sporosarcina ginsengisoli 以及

变色曲霉菌 Aspergillus versicolor 等[18]。 
2.2.2  植物修复 

自然或人工培育的特殊植物可以通过根系吸

收土壤中的重金属污染物，达到改良土壤的目的。

植物修复技术主要有植物提取、植物固定以及植

物挥发技术。植物提取主要是将重金属元素从土

壤中转移至超积累植物地上部，降低土壤中重金

属的含量[19]。植物固定是指利用植物根系通过络

合、吸附等作用固定土壤中的重金属，阻止其在

环境中的扩散[18]。植物挥发在重金属修复方面的

应用主要是针对可挥发的重金属汞，植物根系吸

收后转移至地上部后挥发进入空气中从而减轻危

害。这种植物挥发有效性还没有得到广泛的证实，

因此该提法目前仍然存在争议[20]。一些特殊的超

积累植物可以在维持自身生长的情况下特异性地

富集某种重金属离子，其地上部含量可以超过该

重金属在其他普通植物体内积累量的百倍甚至 
千倍以上，从而达到将土壤中的重金属元素高效

地转移至植物体内，减少重金属污染的效果[21]。

超积累植物通常根系发达，具备对土壤重金属高

吸附能力和转移至地上部的能力。过量的重金属

离子可以积累在液泡中，这使得超积累植物在较

高的重金属浓度下也能够存活[22]。 
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3  植物积累重金属及其解毒的分子机制 

超积累植物在积累重金属和解毒方面既具有

其特殊性，又与普通植物具有一定的共性，因此

了解超积累植物和非超积累的重金属富集植物积

累重金属以及解除重金属毒性的机制，对于植物

修复重金属污染土壤的研究都具有重要的意义。

现有研究表明，植物主要通过螯合作用、细胞壁

沉淀作用、区隔化作用、抗氧化系统解除重金属

的危害[3]。下面从重金属转运蛋白、重金属的代

谢以及螯合作用 3 个方面的进展开展介绍。 

3.1  植物重金属转运蛋白研究 
植物对重金属元素稳态的维持是一个严密的

调控过程，在当前研究中已经发现多种参与重金

属响应的相关基因。这些重金属转运蛋白的细胞、

组织定位各有不同，分别发挥不同的作用 (图 1)。 
3.1.1  重金属 ATP 酶 (HMA) 蛋白家族 

重金属 ATP 酶 (Heavy-metal ATPases，HMA)

是 P-type ATPases 转运蛋白家族的一个亚家族，

广泛存在于各种生物中，主要利用水解 ATP 产生

的能量驱动一些重金属离子的跨膜转运，包括

Ag+、Zn2+、Cd2+、Cu2+、Ni2+等金属离子[23] (图 1)。

目前在拟南芥 Arabidopsis thaliana 中发现了 8 个

HMA 家族成员，其中 AtHMA3 位于液泡膜，过

表达植株对镉的耐受性显著提高，同时 AtHMA3

也是控制拟南芥叶片镉含量变化的关键基因 [24] 

(图 1)。AtHMA4 定位于质膜，在根、茎、叶的维

管组织中都有表达，负责镉和锌从地下部到地上

部的运输，并且与 AtHMA3 类似，其遗传变异也

是拟南芥叶片锌含量变化的重要原因[25] (图 1)。

超积累植物 Arabidopsis halleri 叶片中锌和镉的浓

度高达 2.2%和 0.28%，而研究表明这种超积累很

大程度上可以归因于 HMA4 基因拷贝数的扩增

以及顺式调控序列的改变，且这种遗传上的变异

可能是 A. halleri 适应高镉高锌环境的遗传基础

及其物种形成的第一步[26]。AtHMA8 和 AtHMA6

都位于叶绿体上参与叶绿体中铜的转运过程 [27]    

(图 1)。AtHMA7 是一种铜转运蛋白，参与种子萌

发过程[28-29] (图 1)。在水稻 Oryza sativa 中共有   

9 个 HMA 家族成员，其中 OsHMA3 和 OsHMA5

分别参与镉、铜从地下部转运至地上部的长距离 

 

 
 
图 1  植物中重金属运输相关蛋白的功能和亚细胞定位  
Fig. 1  The functions and subcellular localization of heavy metal transporters in plants. 



 
ISSN 1000-3061  CN 11-1998/Q  生物工程学报  Chin J Biotech 
 
 

http://journals.im.ac.cn/cjbcn 

430 

 

转运过程，过表达 OsHMA3 增加了水稻对镉的耐

受性，其籽粒中镉的含量下降了 94%–98%，具有

很好的应用价值[30-32] (图 1)。OsHMA4 定位在液

泡膜上，将细胞内多余的铜隔离至液泡中，该基

因功能丧失会导致水稻体内更多的铜转运至地上

部，水稻籽粒中铜的含量明显增加[33] (图 1)。除

此之外，HMA 家族成员也是超积累植物的关键解

毒 蛋 白 。 以 镉 超 积 累 植 物 伴 矿 景 天 Sedum 

plumbizincicola 为例，SpHMA1 基因的表达量比其

同源基因在非超积累植物东南景天 Sedum alfredii

高 200 倍以上，主要参与细胞内叶绿体对镉的外

排解毒过程[34]。SpHMA3 负责将细胞质内的镉区

隔化进入液泡中，减少其在胞质中的积累，其突

变 体 植 株 地 上 部 新 生 组 织 生 长 受 到 了 明 显 抑  

制[35]。上述基因都在维持伴矿景天在含镉土壤环

境中的正常生长发育中发挥了重要作用。 

3.1.2  ABC 转运蛋白家族 
ABC (ATP-binding cassette transporter) 转运

蛋白家族是一类膜整合蛋白，利用水解 ATP 的能

量对多种生物分子进行跨膜转运，是植物体内最

大的蛋白家族之一[36]。拟南芥内 ABC 转运蛋白

家族与重金属转运相关的主要是多效抗药性亚家

族 (Pleiotropic drug resistance，PDR) 和广谱抗药

性相关蛋白家族 (Multidrug resistance-associated 
protein，MRP)，以下几个是拟南芥内研究比较清

楚的转运蛋白。AtMRP1、AtMRP2 属于液泡膜定

位的转运蛋白，可以与植物螯合肽 (PCs)结合形

成复合物，参与拟南芥对砷、镉、汞等重金属离

子的解毒作用，其双突突变体对不同浓度的镉和

汞都具有很高的敏感性[37-40] (图 1)。AtMRP3 也可

以运输 Cd-PCs 复合物，过表达该基因的转基因植

株对镉的抗性明显增强[41] (图 1)。 
3.1.3  自然抵抗相关巨噬细胞  (NRAMP) 蛋白

家族 
NRAMP 是 生物体内一 类大的转运 蛋白家

族，转运 Mn2+、Zn2+、Cd2+等多种离子至细胞质

中[42]。目前在拟南芥中共发现了 6 个 NRAMP 家族

成员，其中 AtNRAMP1 定位于质膜，参与拟南芥

根部对锰的吸收，而 AtNRAMP2 可以保护细胞免

受因为锰氧化还原产生的活性氧的毒害作用，过表

达 AtNRAMP2 促进植株在低锰环境下的生长[43-44]。

AtNRAMP3 和 AtNRAMP4 都定位于液泡膜上，

转运足够的铁和锰参与种子的萌发和光合作用[45] 
(图 1)。在水稻中，OsNRAMP1 除了介导水稻根

部对镉和锰的吸收外，还可以增加植株对镉和砷

的抗性[46]。OsNRAMP5 定位于细胞质膜上，负责

水稻根部对外界环境中 Mn2+、Cd2+、Fe2+金属离

子的吸收，其突变体籽粒中镉的含量大幅降低，

该基因在低镉水稻品种的培育中具有良好的实际

应用前景[47-50] (图 1)。 

3.1.4  黄色条纹转运蛋白 (YSL) 家族 
黄 色 条 纹 转 运 蛋 白  (Yellow stripe-like 

transporter，YSL) 的主要功能是转运金属与金属

螯合物的复合物，包括尼克烟酰胺 (NA)、PCs、

2′-脱氧麦根酸  (DMA)、谷胱甘肽  (GSH) 等物

质 。 BjYSL7 是 一种 质膜 转 运蛋 白， 参 与芥 菜

Brassica juncea 体内 Cd 和 Ni 从地下部到地上部

的长距离运输，其过表达植株对镉和镍的耐受性

明显提高[51]。SnYSL3 定位于质膜，在过量镉处

理 条 件 下 表 达 量 明 显 上 调 ， 在 龙 葵 Solanum 
nigrum 应对镉胁迫中发挥着重要作用[52]。拟南芥

基因 AtYSL4 和 AtYSL6 分别定位于液泡膜和叶绿

体被膜上，两者通过调控铁在叶绿体中的释放和

积累参与铁在叶绿体中的稳态[53]。OsYSL9 是定

位于质膜的 Fe( )Ⅱ -NA 和 Fe( )Ⅲ -DMA 的转运蛋

白，负责种子发育过程中铁的运输 [54] (图 1)。

OsYSL13 是定位于质膜的转运蛋白，参与水稻体

内铁的分配过程[55]。OsYSL16 可以转运 Cu-NA
以及 Fe-DMA 复合物，分配铁和铜到不同的水稻

器官中[56-59]。 

3.2  植物新型砷酸盐还原酶的克隆和功能研究 
砷酸盐与磷酸盐在化学性质上高度相似，因
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此生命体在摄入磷酸盐时会同时将砷酸盐摄入体

内，从而造成损害。在细菌和酵母中，砷酸盐还

原酶可以将砷酸盐还原为亚砷酸盐，从而将砷与

磷区分开来，并可以将还原成三价砷的亚砷酸盐

排至体外降低对细胞的损伤。在细菌中，编码砷

酸 盐 还 原 酶 的 基 因 为 ArsC ， 而 酵 母 中 则 为

ACR2[60-61]。虽然有研究者通过同源克隆分离到拟

南芥和水稻的 ACR2 的同源基因，并在体外证明

其具有砷酸盐还原酶的功能，但是却一直缺乏体

内证据。更重要的是有研究者发现，当植物 ACR2

基因完全突变后并没有砷积累或解毒的表型，表

明 ACR2 在植物体内可能并不具有砷酸盐还原酶

的功能[62]。而我们课题组通过全基因组关联分析

研究，在拟南芥中克隆了控制其叶片砷含量变化

的关键基因 HAC1 (High Arsenic Content 1)，进一

步研究揭示该基因编码植物砷酸盐还原酶[63]。深

入研究表明，HAC1 主要在拟南芥根部外皮层和

根毛细胞中表达，因此可以将刚吸收入根部细胞

中的砷酸盐迅速还原成亚砷酸盐并排出体外，从而

极大地降低拟南芥地上部砷的含量[63]。另有独立

的研究通过不同拟南芥生态型砷耐受性的自然变

异克隆了 HAC1 的等位基因，并将其命名为 ATQ1，

同样证实了其编码蛋白的砷酸盐还原酶功能[64]。 

水稻中，HAC1 的同源基因 OsHAC1;1 与

OsHAC1;2 在根表皮细胞和中柱中表达较强，其

超表达植株中对 As( )Ⅴ  的耐受性提高，并且地上

部砷的含量也明显降低[65]。OsHAC4 主要在根中

表达，亚细胞定位与 OsHAC1;1 和 OsHAC1;2 类

似，可以降低砷酸还原酶缺失突变体△arsC 对

As( )Ⅴ  的敏感性，Oshac4 突变体中砷含量明显提

高[66]。除此之外，在对砷超积累植物蜈蚣草 Pteris 

vittata 的研究中发现了 PvGSTF1 同样具有砷酸盐

还原酶的功能，并与另外两个蛋白 PvGAPC1 和

PvOCT4 协同调控了一个与细菌耐砷类似的砷积

累和解毒机制[67]。 

3.3  植物新型镉螯合肽及转运蛋白的研究 
镉 进 入 植 物 体 内 后 可 以 通 过 结 合 常 见 的

PCs、MTs、GSH 等螯合物进行转运，这些螯合

物的含量直接影响镉的含量[68]。植物防御素广泛

存在于植物中，主要参与植物抗菌作用，同时还

与 植 物 对 重 金 属 的 耐 受 性 有 关 。 拟 南 芥 基 因

PDF1s (Plant Defensin Type 1) 参与锌在植物体

内的运输过程[69-70]。拟南芥防御素蛋白 AtPDF2.5
定位于细胞壁，主要表达于根木质部维管束中，

促 进 细 胞 质 中 积 累 的 镉 的 外 流 。 异 源 表 达

AtPDF2.5 在水稻中可以增加植株对镉的耐受性，

其突变体 pdf2.5 降低了对镉的解毒能力[71]。水稻

防御素类蛋白 OsCAL1 定位于细胞壁上，可以螯

合细胞质中的镉外排至细胞外。它主要在水稻的

根、节中、叶鞘中表达，与镉结合后经木质部进

行长距离运输转运至地上部，在水稻叶片中积累

镉但不增加籽粒中镉的含量，是重要的修复性作

物参考之一[72]。除此之外，利用全基因组关联分

析技术研究发现了一个参与镉转运的主要协助转

运蛋白超家族 (Major facilitator superfamily，MFS) 
成员 OsCd1，它主要在根外皮层、中柱细胞以及

内皮层中表达，定位在细胞质膜上，其突变体

oscd1 对镉的吸收效率以及在籽粒中镉的含量都

显著下降。OsCd1 基因发生突变是造成籼稻和粳

稻籽粒中镉差异的主要原因，OsCd1v449 主要存在

于粳稻中，将其转入籼稻后，含有 OsCd1v449 的水

稻近等基因系籽粒中镉的含量明显降低，适合应

用于新型低镉水稻品种的培育[73] (图 1)。 

4  展望 

工业高速发展的同时，土壤环境问题也日益

显著，如何更好地保护和修复土壤环境对于我国

的可持续发展至关重要。生物修复为解决土壤环

境污染问题提供了一个良好的解决方案。但是目

前发现的超积累植物和合适的微生物种类较少，

实用修复价值不高，能够解决的重金属环境污染
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能力有限。土壤环境保护可以从以下几个方向进

行：1) 减少人类生活、工业生产对于土壤环境的

破坏，实行切实可行的保护土壤环境政策。2) 根

据实际情况选择多种合适的土壤修复技术，进行

复合型修复以提高重金属污染土壤修复效率。3) 
选取周期短、吸收效率高、回收效率高等更优秀

的超积累植物，更好地发挥植物修复技术在重金属

污染中的作用。4) 利用转基因技术，培育可以超

积累重金属的微生物和植物。土壤环境与人类的生

存息息相关，但是目前关于重金属污染土壤修复的

研究能够转化到实际应用的并不多，如何更好地恢

复受污染的土壤环境仍有很长的路要走。 
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