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随着现代工农业快速发展，污水排放、灌溉、采矿

冶炼、农药和化肥的大量施用等原因[1]，加上土壤对于

污染物的累积富集作用，土壤污染日趋复杂化。我国

受到有毒金属污染的耕地面积已经接近 2 000 万

hm2 [2]，而且其进入食物链后对人类的健康将产生严

重的危害[3-5]。
随着我国农业栽培耕作方式趋向于规模化和集

约化发展，除草剂的使用量日渐增大，2008 年全国施

用量达 7.71 万 t，全国农田化学除草剂使用面积已达

0.53 亿 hm2 [6-7]。除草剂在土壤、水源和食品中残留对

人类健康构成的危害，已经引起各国环保和食品安全

专家的高度重视[8-9]。磺酰脲类除草剂由于其具有高效

性、广谱性、低毒性等优点，已成为水稻、玉米、大豆、
油菜、麦类作物杂草防治的主要种类[10-11]，而且对其残

留的毒理研究也已经开展[12-14]。因此，重金属与磺酰脲

类除草剂在土壤中共存所产生的复合污染成为客观

现实，而对其应答机理的研究最早由杨俊诚等 [15]提

出，但与重金属单因素污染的植物基因应答机制研究

相比，对重金属与磺酰脲类除草剂复合污染的基因应

答机制的研究还处于开始阶段。本文重点将对现阶段

重金属与磺酰脲类除草剂单因素的植物基因应答及

其复合污染交互作用研究进展，在基因类型和作用等

方面分别进行综合性分析与阐述，结合环境污染现状

和国际研究前沿提出了今后研究的主要方向。
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1 重金属的基因应答机制

植物对金属离子的耐性是普遍存在的，而且越来

越多的研究表明植物中存在着几种普遍的金属耐受

性调控机制，其中包括了金属离子的吸收转运、解毒

和隔离。
1.1 金属离子吸收和转运机制

植物拥有一套完整的对金属离子和其他无机物

质的吸收系统，膜转运系统在其中起着十分重要的作

用。随着遗传和分子技术的发展，一系列涉及重金属

离子吸收和转运的基因家族被鉴定，如 ZIP（ZRT，

IRT-like proteins）家 族、Nramps（Natural resistance -
associated macrophage proteins）家 族、HMAs（Heavy
Metal ATPases）家族等等。
1.1.1 ZIP（ZRT, IRT-like proteins）家族

ZIP 家族是一类十分重要的通道蛋白，其在 Zn
或 Fe 离子缺乏的情况下诱导活化。它涉及到 Fe、Zn、
Mn 和 Cd 等金属离子的转运[16-17]，迄今在 NCBI 上注

册的 ZIP 家族成员已经达到 593 个[18]，这些蛋白广泛

存在于真核生物中, 其中绝大多数又存在于植物中

(如拟南芥)，大多数的 ZIP 家族成员推测都含有 8 个

潜在的跨膜结构域，N-端和 C-端均位于质膜外层。
AtIRT1 是第一个被克隆的 ZIP 家族基因[19]，它被认为

是植物根部吸收 Fe 元素的主要转运蛋白[20-21]，后来也

发现其同样对 Zn 和 Cd 等金属离子具有转运能力[22]。
ZRT1 和 ZRT2 是从酵母中克隆出的两个 ZIP 家族基

因，但他们分别表现出来对 Zn2+的不同亲和力[16，24]，而

ZRT3 除表现出对 Zn2+的高亲和性外，还表现出了对

Cd2+的一定亲和力 [25]，Pence et al[26]也发现 ZNT1 编码

的蛋白除转运 Zn2+外，其对低亲和性的 Cd2+也有一定

的转运能力，这在一定程度上说明，植物对 Zn 和 Cd
的吸收调控机制存在协同效应。同时研究发现 ZIP 通

道蛋白虽然是植物根部吸收金属离子的必要条件，但

还需要其他蛋白的协助[27]。
1.1.2 Nramps（Natural resistance-associated macrophage
protein）家族

Nramps 家族是另一类重要的跨膜转运蛋白，而

且由于它对 Mn2+, Zn2+, Cu2+, Fe2+, Cd2+, Ni2+ 和 Co2+等都

有转运能力[28]，所以被称为通用型通道蛋白。Nramps
家族在细菌、酵母、植物和动物中广泛存在，在植物中

水稻的 OsNramp1、2、3[29-30]是首先被鉴定的。同时，

Nramps 家族蛋白序列具有很高的保守性[31]，植物中基

因序列的同源性达到了 40%。在 Fe 缺乏的情况下，拟

南芥中的 AtNramps1、3、4 表达量上调 [32-33]，其中At－
Nramp3 还表现出了对 Cd 的吸收和敏感性，进一步

的研究发现 AtNramp3 在拟南芥的根、茎和叶的维管

束中表达，其很可能参与了金属离子的长距离转运[34]。
Chiang et al[35]通过 cDNA 基因芯片分析发现，金属超

积累植物中的 Nramps 基因表达水平显著提高，它负

责使金属离子跨过质膜或液泡膜进入细胞质。
1.1.3 HMA（HeavyMetal ATPase：CPx-typeATPase）家族

P-type ATPase 是一类转运蛋白超家族，它的特

点是在反应循环的过程中产生磷酸化的中间产物。它

一般有 8 到 12 个跨膜区和一个大的细胞质环组成，

其中包含 ATP 结合位点和磷酸化位点。根据其底物

特异性和系统发生学，P-type ATPase 被分为 5 个亚

家族，它们主要负责一系列阳离子在膜系统间的转

运，其中 P1B ATPase 亚家族涉及金属离子的转运。拟

南芥中的 HMA1-8 等 8 个 P1B ATPase（或 HMAs）蛋

白表现出对 Cu2+的转运活性 [36-41]。其中，HMA2 和

HMA4 对 Zn2+的平衡具有调节作用 [42]，它们在Zn2+的

运输和从根部到茎部的转运过程中起着重要的作用，

同时对 Cd2+也具有转运活性。Verret et al[43]的研究也

发现，HMA 族蛋白主要在植物的根部和茎部的韧皮

部维管细胞中表达，这在一定程度上表明其在金属离

子由根部向茎部的转运中发挥作用。
1.2 金属离子解毒机制

由于大多数金属离子毒性和低溶解性，植物在长

期的进化过程中形成了独特的重金属富集机制—金

属螯合作用，Rea et al[44]发现在酵母细胞中不存在游

离态的铜离子。生物合成一系列具有络合重金属离子

能力的小分子，即螯合剂，其能与游离的重金属离子

螯合形成毒性较低的螯合物，从而减小重金属离子的

毒性。植物中重要的螯合剂包括植物螯合肽（PCs）、金
属硫蛋白（MTs）、有机酸类和氨基酸类。
1.2.1 植物螯合肽（PCs）相关基因

植物螯合肽一类富含巯基的寡聚多肽，最早是在

粟酒裂殖酵母（Schizoaccharomyces pombe）中发现的，

它们在生物体内具有相同的前体-谷胱甘肽并具有结

构通式：（γ-Glu-Cys）n-Gly（n=2～l1）[45]。PCs 不是基

因直接编码翻译的产物，而是在重金属诱导下，由谷

胱甘肽（GSH）为底物由植物螯合肽合成酶催化而成。
重金属离子进入植物后，首先与 PCs 结合形成

LMW 复合物，在 hmtl 膜转运蛋白作用下，转入液泡

内；同时，镉离子在 H+/Cd2+逆向转运蛋白的作用下，

进入液泡内；S2-在 hmt2 膜转运蛋白作用下进入液泡
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内，然后 LMW 复合物、PC、S2-和 Cd2+在液泡内合成

HMW 复合物，并固定在液泡内。HMW 复合物对植物

的毒性较低，植物正是通过形成 HMW 复合物使植物

免受重金属毒害，产生对重金属离子的抵抗能力。
目前，PCs 的克隆基因包括 AtPCs1、SePCs1 和

TaPCs1 编码的蛋白质有 40%～50%的相似序列[46]，它

们的分子量为 50～55 kd。重金属诱导试验能够明显提

高植物体内 PCs 和 GSH 含量[47]，在 Cd 和 Cu 的喷雾

诱导试验中，gsh1[48]、gsh2[49]和 gr1[50]基因的表达量被稳

定提高，而且不会由于 PCs 的积累而改变，这种 mRNA
表达量与最后产物积累间的割裂关系很可能是由于

PCs 的转录后调节有关。在十字花科植物中，经过水

杨酸诱导后丝氨酸乙酰转移酶（SAT）的浓度明显上

调，从而导致高浓度 GSH 的出现。NgSAT 过量表达的

植株中 GSH 的浓度明显提高，并表现出对 Ni、Co、Zn
和 Cd 的忍耐性。但在产生重金属忍耐性的机理上，

Freeman et al[51]认为主要是由于 GSH 介导的氧化还原

反应，而不是通常认为的 GSH 和 PCs 的植物螯合肽

所起的作用。而且由于 PCs 不是基因直接编码的产

物，尽管可采用 PCs 分离、克隆等手段获得 PCs 生物

合成中的相关基因，在将其导入植物体后其表达仍然

受到外界 Cd 胁迫的影响，所以，其功能还需要进一

步的证明。
1.2.2 金属硫蛋白（MT）相关基因

金属硫蛋白为一组富含 Cys 的低分子量金属结

合蛋白，它通过硫醇基与金属离子形成螯合物。与

PCs 不同，MT 是直接由 mRNA 转录生成的，通过重金

属诱导产生[45]。豌豆中的 MT（PsMTa）在埃希氏菌中的

表达试验表明[52]，其对 Cd、Zn 和 Cu 都有很好的螯合

作用，芸苔的 MT2 基因在转入拟南芥中后[53]，明显提

高了其对 Cd 和 Cu 的忍耐性。
金属硫蛋白基因在许多植物的所有部位都有较

高的表达，如拟南芥的 MT1a 和 MT2a 在其香毛簇处

积累，而重金属离子就是被隔离到这一结构中的[54]；

而其在韧皮部中被检测到则说明 MT 很可能参与了

金属离子转运过程[55]。
金属硫蛋白并不是重金属单一诱导产生的，它在

植物生长的各个阶段都进行表达，而且对多种环境胁

迫都有响应，比如小麦和水稻的 MT 基因在高温和营

养物质缺乏的情况下都被诱导表达[45]。
1.2.3 有机酸类和氨基酸类

由于金属离子与 S、N、O 的反应活性，使氨基酸

和羧基类化合物成为金属离子的重要配体；柠檬酸、

苹果酸和草酸等都参与金属的耐受性反应和金属离子

在木质部的运输[56]。研究证明，柠檬酸可以与 Cd2+、Ni2+

和Zn2+形成复合物，使其能够在植物体内积累 [57-59]。
Kr覿mer et al[60]通过香雪球对比试验发现，组氨酸是 Ni
的螯合剂，并在木质部中与 Ni 含量成线性相关。烟草

胺是一种非蛋白质氨基酸，是 Fe2+和 Fe3+的螯合剂[61]，

它的缺失使植物体内的 Fe 长距离转运无法正常进

行，从而导致了植物严重的生长损伤和叶脉失绿症。
烟草胺合成酶及其基因已经在不同植物中纯化、克隆

出来[62-63]。
1.3 金属离子隔离机制

当植物吸收过量的金属离子时，必须将其移出细

胞溶质，这一过程可以通过将金属离子排出或区划隔

离等过程实现。植物细胞中贮存毒性化合物的主要部

位是液泡，金属离子也被隔离到液泡中，参与这一过

程的转运蛋白已被大量鉴定，如 ABC（ATP-binding
cassette）家族、CDF（Cation Diffusion Facilitator）家族

等等。
1.3.1 ABC（ATP-binding cassette）家族

ABC 超家族是一个庞大和多样化的膜蛋白家

族，它广泛存在于原核和真核生物中，涉及很多的生

理过程。完整的 ABC 转运蛋白包含 2 个高度疏水的

跨膜区和 2 个保守的核苷酸结合区，它是利用 ATP
的水解能量对溶质中各种生物分子进行跨膜转运，

其转运底物众多[64-66]。根据其结构的相似性，ABC 转

运蛋白被分为了 7 个亚家族 [67-68]，其中只有 MRP
和ATM/HMT 两个亚家族涉及了金属离子转运。MRPs
是谷胱甘肽 S-共轭泵[64]，酵母中的 ScYCF1 蛋白可以

将 Cd 复合物由细胞质转运入液泡中，而且 ScYCF1
的过度表达可以增强拟南芥对 Pb 和 Cd 的耐受性[69]。
拟南芥中的 MRPs 中，AtMRP3 涉及 Cd 的解毒和转

运，其过度表达明显提高植物对 Cd 的耐受性，并且

使 Cd 在植物体内积累[70]。ATM/HMTs 为线粒体或液

泡膜上的转运蛋白，莱茵衣藻中的线粒体转运蛋白

CrCds1 通过将 Cd 排出线粒体，从而使线粒体免受

Cd 的毒害作用[71-72]。Kim et al[73]也发现，拟南芥线粒体

转运蛋白 AtATM3 在植物经过 Cd 和 Pb 的处理后，其

表达水平明显上调，而其过量表达显著提高了植株对

Cd 的耐受性。粟酒裂殖酵母的 SpHMT1[74]液泡转运

蛋白参与了 Cd-PC 复合物由细胞质进入液泡的转运

过程。
1.3.2 CDF（Cation Diffusion Facilitator）家族

CDFs 转运蛋白家族广泛地参与金属的体内平衡
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和耐性调节，这些蛋白催化过渡族金属阳离子的外

溢，如 Zn2+、Cd2+、Co2+、Ni2+等离子由细胞质排出细胞，

或转入亚细胞器官[75-77]。拟南芥植物中的第一个 CDF
转运蛋白基因是拟南芥中的 AtMTP1（ZAT）[78]，其参

与液泡对 Zn2+的隔离和 Zn2+体内平衡和耐性的调节，

其过量表达明显提高了植物对 Zn2+的耐受性和体内

的 Zn2+含量。拟南芥金属超积累品种 A. halleri 的

AhMTP1 基 因 表 达 量 明 显 高 于 普 通 拟 南 芥 品 种 ，

AhMTP1 转运蛋白主要在液泡膜中表达，主要介导

Zn2+在液泡中积累[79-80]。

2 磺酰脲类除草剂的基因应答机制

磺酰脲类除草剂易被植物的根、叶吸收，在木质

部和韧皮部传导，其对杂草和作物的高效选择性主要

是由于其本身作用机理和 P-450 介导的氧化还原反

应。磺酰脲类除草剂的作用靶标是乙酰乳酸合成酶

（ALS）/乙酸羟酸合成酶（AHAs）抑制剂[81-83]，能通过抑

制植物的 ALS/AHAS，阻止支链氨基酸（如撷氨酸、亮
氨酸、异亮氨酸）的合成，破坏蛋白质、细胞分裂期间

DNA 合成被抑制，有丝分裂停止，细胞周期停留在

G1 和 G2 阶段，植物生长受抑、失绿枯萎而亡[84]。生物

学和遗传学的研究也表明，ALS 是磺酰脲类除草剂的

唯一作用靶标[85]。但是，由于作用位点单一，杂草极易

对其产生抗药性，人们对 ALS 抑制剂本身及杂草对

ALS 抑制剂抗性机理的研究也不断深入，研究领域从

抗药性杂草的分布、危害、形态学深入到分子抗性机

理、抗性基因的利用等诸多方面[86-88]。目前抗 ALS 抑

制剂的杂草数量已经上升到 99 种[89]，其抗药性杂草

的数量远远超过其他任何一种除草剂。在 P-450 方

面，超过 400 条基因序列已经被克隆，但只有一小部

分的功能得到验证[90]。

3 重金属与磺酰脲类除草剂复合污染研究

土壤污染正呈现出多元化和复杂化的特点，最

终形成多种污染物对同一介质的同时污染，即复合污

染[91]。但由于受研究条件和认识上的影响，以前很多

研究工作都限于对单个污染物在自然界中迁移及其

生态效应，而且各国制定的环境标准和污染物的排放

标准及相关法规也都基本上限于单项污染物的控制。
近些年的复合污染研究也主要集中于重金属间

的复合污染研究 [92-93]，春小麦、苣荬菜、玉米等对 Cd
的吸收明显受 Zn 的影响，土壤中 Zn 的添加减少了

植物对 Cd 的吸收。

而随着杨俊诚等[15]将重金属与磺酰脲类除草剂

复合污染生物效应研究的提出，涉及磺酰脲类除草剂

与重金属的复合污染及其交互作用机理研究已经有

一定的积累。在对磺酰脲类除草剂苄嘧璜隆（BSM）

分别与 Cd 和 Pb 的复合污染对土壤环境的影响试验

中[94-95]，发现 BSM 与重金属间存在明显的交互作用，

两者共同存在一方面加大了对土壤环境的破坏，另一

方面延长了 BSM 的降解时间。而在对 BSM 与 Cd 复

合污染对水稻生长的影响试验中发现 [96-97]，0.1～0.2
mg·L-1 的 BSM 能够降低水稻对 Cd 离子的吸收；0.4～
1.0 mg·L-1 的 BSM 能够刺激根部对 Cd 离子的吸收，

但却抑制了 Cd 离子从根部向地上部分的迁移；而

当BSM 与 Cd 均处于较高浓度时，对水稻产生明显

的毒害作用。这一结果表明，当 BSM 处于一定浓度范

围时，可以降低水稻体内 Cd 离子的浓度，或限制其

迁移将 Cd 离子隔离、贮存在根部；而当超过这一浓

度时，又会与 Cd 离子产生叠加效应，增加对水稻的

损伤。可见，BSM 与 Cd 复合污染对植物的作用过程

及其机理是一个十分复杂的过程，明显不同于单因素

污染。

4 研究展望

在重金属胁迫的调控机理方面，随着重金属超积

累植物概念的提出，越来越多的重金属超积累型植物

被发现，至今已经报道的超过 500 多个品种[98]。这种

可以过量吸收积累重金属而不产生或较少产生不良

反应的植物，为研究植物对重金属的吸收，及其在植

物体内的运输、分配和解毒等机制提供了良好的研究

材料[99-100]。在拟南芥重金属超积累型 A. lyrata 的染色

体上，已经有 3 个与 Zn、Cd 高耐性相关的数量性状

基因座被标记[101-103]，其中可能包含 800~3 000 个相关

基因。但这些研究也主要集中在重金属单因素和重金

属间的调节机理上，而在植物对重金属与磺酰脲类除

草剂复合污染的调控机制和基因响应方面的研究还

处于起步阶段，研究进展的公开报道很少。
我们先前的研究已经证明，重金属与磺酰脲类除

草剂间存在着复杂的互作效应，BSM 在一定浓度下，

与 Cd 离子产生了拮抗效应，而在超过这个浓度后又

与 Cd 离子产生叠加效应。这些结果表明 BSM 可以增

强水稻植株对 Cd 的耐受性，并可能诱导水稻植株启

动对 Cd 的隔离调控机制。重金属与磺酰脲类除草剂

的植物复合污染的植物基因应答研究已成为近期研

究的重点方向。
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随着功能基因组时代到来, 基因芯片、RNA 干扰

等技术的发展和应用, 以及一些现代分析仪器设备的

应用和联用，如毛细管电泳电感耦合离子体质谱等，

为上述研究提供有力的支持。我们实验室近年来在

“国家自然科学基金”的资助下，进行了利用基因芯片

技术对重金属 Cd 与磺酰脲类除草剂 BSM 复合污染

的植物基因应答的研究，并已经成功分离出复合污染

诱导的特异表达基因。我们将在接下来的试验中进一

步对分离出的基因功能进行验证，以期揭示重金属与

磺酰脲类除草剂复合污染的植物基因应答机制，为丰

富和完善复合污染的理论、制定环境污染标准、评价

环境污染风险、修复污染环境及保证农业环境安全等

提供重要的理论依据。
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