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摘要: 超富集植物在重金属污染土壤植物修复中具有重要的应用前景,已成为一种重要的生物资源。 自 2005 年发现龙葵(Sola-
num nigrum L.)能超量富集镉以来,中国国内外围绕其超富集镉的机制和土壤修复应用开展了很多研究。 本文从根系对镉的快

� 速吸收、镉从根到地上部的有效转运以及较强的体内解毒功能(如植物细胞的区隔化、抗氧化、有机酸生成、渗透物质调节、光合

和呼吸作用的维持以及氮代谢调节等)3个方面,详细综述了龙葵超富集镉的生理和分子机制。 在总结相关研究成果的基础上,
展望了该领域今后的发展趋势,建议应结合光合生化模型研究龙葵对镉的光合响应机制,并通过基因编辑技术提高修复效率和

优化风险评估效果,同时加强镉胁迫下龙葵信号通路的精细调控等方面研究,以期为深入揭示龙葵超富集镉的机制提供参考。
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Abstract: Hyperaccumulators are important biological resources and have been widely used in the phytoremedi-
ation of heavy metal contaminated soil, due to their green, beautiful and purificatory characteristics. Since Solanum
nigrum L. has been identified as a cadmium (Cd) hyperaccumulator in 2005, a lot of studies and achievements fo-

� cused on the hyperaccumulative mechanisms and applications in soil remediation. This article reviews the physio-
logical and molecular mechanisms of Cd hyperaccumulation by S. nigrum, with an emphasis on a rapid uptake of

� Cd by root system, efficient root-to-shoot translocation and strong internal detoxification, including the compart-
ment of plant cell, antioxidative system, organic acid generation, osmotic adjustment, maintenance of photosynthesis
and respiration, and the adjustment of nitrogen metabolism. Based on the summary of literature results, the future
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perspectives in this field have also been proposed, including the photosynthetic response mechanism of S. nigrum
to Cd in photosynthetic biochemical model, the enhancement of remediation efficiency and risk evaluation by gene
editing technology, as well as the fine regulation of signal pathway in S. nigrum under Cd stress. This review will
improve the understanding on the Cd hyperaccumulative mechanisms by S. nigrum.
Keywords: cadmium; Solanum nigrum L.; molecular mechanism; physiological and biochemical properties; hyper-

� accumulation

　 　 随着现代工矿业和农业的快速发展,土壤重金

属污染已经成为一个全球性的环境问题。 在造成土

壤污染的众多重金属中,镉(Cd)是较为常见的一种

元素。 与其他重金属相比,Cd 的生物毒性相对较

强,更容易被植物吸收,具有很强的从土壤向植物迁

移的能力。 已有大量研究表明,若土壤中 Cd 含量

过高,不但会使植物生长缓慢、生物量降低,同时也

会使植物细胞的膜透性、遗传物质、酶活性、呼吸代

谢和光合作用等发生改变[1-2]。 因此,Cd 污染土壤

的修复一直是国内外关注的热点和难点之一。
生物修复尤其植物修复具有原位操作、应用方

便和成本较低等特点,是一种较为理想的土壤 Cd
污染治理方法[3]。 龙葵(Solanum nigrum L.)是我国

� 2005 年自主发现的 Cd 超富集植物[4],属一年生草

本,全国各地几乎均有分布,加之其繁殖力强、生物

量大和生长快速而备受关注。 自发现后的 15 年以

来,龙葵对 Cd 的吸收、转运、富集、耐性以及 Cd 污

染土壤修复等方面已取得很多研究成果。 有研究报

道,水培条件下,龙葵地上部 Cd 含量高达 262 mg·
kg-1时仍未出现中毒症状[5];Wei 等[4]发现,在土培

条件下,龙葵体内最大 Cd 含量可达 125 mg·kg-1。
作为 Cd 超富集植物,龙葵根系对 Cd 能快速吸收,
并且能将其从根系有效转运至地上部,进入体内的

Cd 还可通过区隔化作用将 Cd 转运并储存在某些

特定部位,或者通过抗氧化酶、调节相关重金属转运

蛋白或形成对 Cd 高度亲和的高分子量络合物等实

现对 Cd 的富集和解毒。 目前关于龙葵超量富集 Cd
的生理和分子机制方面的研究虽然不少,但缺乏较

为系统的总结。 本文从龙葵根系对 Cd 的快速吸

收、Cd 从根到地上部的有效转运以及较强的体内解

毒能力 3 个方面,系统综述了龙葵超富集 Cd 的生理

和分子机制,并对该领域未来的发展趋势作出展望。

1　 龙葵根系对 Cd 的快速吸收(Rapid uptake of
Cd by roots of Solanum nigrum)
1. 1　 龙葵根系对 Cd 的响应

根系是植物从外界吸收水分和营养物质的重要

器官,也是超富集植物吸收土壤中重金属的主要部

位。 龙葵的根系状态例如根长、根表面积、根体积、
侧根数和根系活力能够反映龙葵吸收土壤中 Cd 的

能力。 唐秀梅等[6]研究发现,低浓度 Cd(10 mg·L-1 )
对龙葵根系的生长起促进作用,但当 Cd 浓度升至

100 mg·L-1时,龙葵根系的生长则会受到抑制,说明

龙葵对 Cd 污染的适应是有一定限度的,当 Cd 浓度

超过一定阈值后,将对龙葵根系产生毒害。 王涛

等[7]也研究发现,低浓度 Cd(<25 μmol·L-1 )对龙葵

幼苗的最长根长和根系形态不会产生显著影响,甚
至表现出一定的促进作用。 Patra 等[8]把该现象解释

为低浓度重金属会对植物的某些器官产生积极的

“刺激作用”,因为低浓度 Cd 能够促进龙葵植株的

细胞分裂、刺激 RNA 以及提高蛋白质合成酶的活

性,进而促进植株生长。 罗琼等[9]对比了龙葵根部

蛋白质组对 Cd 胁迫的响应,结果表明,在 Cd 毒害

下,龙葵根部的 1个防御响应相关蛋白 S-腺苷甲硫

氨酸合成酶 2、2 个能量代谢相关蛋白硫酸腺苷酰转

移酶和 2-磷酸甘油酸脱水酶等表达上调。 这说明,
Cd 胁迫下龙葵根系内异化作用提高,物质和能量代

谢加剧,能量增多以减缓 Cd 对根细胞的胁迫。 因

此,当龙葵受到低浓度 Cd 胁迫时,其根部的生长加

快,从而能够快速地吸收土壤中的 Cd。
1. 2　 龙葵根系分泌物促进其对 Cd 的吸收

超富集植物可以改变其根际环境,提高土壤中

重金属的溶解性。 根际环境中的重金属含量、pH
值、含水量、有机质和其他养分元素等是影响根际土

壤中重金属的生物有效态和根系对重金属吸收的主

要因素。 植物根系及根际微生物的作用能通过多种

途径改变根际环境,活化土壤固持的重金属[10]。 Cd
在土壤中有水溶态、可交换态、碳酸盐态和硅酸盐态

等多种形态,其中,水溶态和可交换态为植物有效

态,容易被植物吸收和利用[11]。 龙葵根系分泌的特

殊有机物能螯合重金属或酸化根际,从而促进土壤

重金属的溶解和根系的吸收。 Krishnamurti 等[12]报

道,金属-有机复合物结合的 Cd 占土壤中总 Cd 的
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40% ,与植物有效态 Cd 含量成显著正相关。 而且

许多低分子量有机酸(LMWOA)能影响土壤固相结

合的 Cd 的释放,形成 Cd-LMWOA 复合物,增加土

壤 Cd 的溶解性。 另外,龙葵根系分泌物还能够诱

导根际土壤的 pH 值变化,其根系释放的有机酸可

以酸化根际环境,促进土壤中的重金属溶解。 并且

土壤中重金属的生物可利用度受根际 pH 的影响很

大,而根际 pH 可对金属的迁移起主导作用[13]。 已

有研究表明,龙葵根部分泌的有机酸提供了有机配

体,进而改变了重金属的溶解度和土壤的 pH 值。
Bao 等[14]的研究表明,与非超富集植物番茄(Sola-
num lycopersicum L.)相比,龙葵根系分泌的 LM-

� WOA 含量显著高于番茄,并且龙葵根际土壤溶液

的 pH 值显著低于番茄,这可能是导致龙葵根系吸

收 Cd 的能力强于番茄的原因。 孙月美[15]研究发

现,在植株培育时间为 45 d、土壤 Cd 含量为 15 mg·
kg-1时,龙葵根部 Cd 含量已>50 mg·kg-1,而非超富

集植物油葵(Helianthus annuus L.)根部 Cd 含量<20
� mg·kg-1,说明龙葵根部快速吸收土壤 Cd 的能力强

于油葵。 植物根系分泌物对 Cd 活化作用的大小和

植物对 Cd 吸收能力的高低,主要归因于根际与非

根际土壤的有效态 Cd 含量的差异。 以 15 mg·kg-1

Cd 处理相同时间后,龙葵根际土壤 Cd 有效态含量

比非根际土壤显著降低 95% ,而油葵只降低了

84% 。 这说明,龙葵根系分泌物活化了土壤中的

Cd,在生长过程中随着生物量不断增加,龙葵根系

对 Cd 的吸收也不断增加,从而导致与油葵相比,龙
葵根际土壤 Cd 有效态含量较非根际土壤降低更为

显著。
在分子层面,Cd 胁迫后龙葵根部编码 2 个金属

转运蛋白的基因(镁转运蛋白基因 HMA 和 MGT 以

� 及锌铁转运蛋白基因 IRT1)表达量持续增高。 HMA
基因不但参与重金属的转运,还参与金属的长距离

� 运输和解毒[16]。 Xu 等[17]的研究结果表明,龙葵与非

超富集植物茄子(Solanum melongena L.)同为茄属植

� 物,在面对由 Cd 诱导的铁缺失时,它们的转运基因

却有着不同的响应机制,这可能是导致 2 种植物对

Cd 的吸收和再分配不同的原因。 对 2 种铁转运蛋

白 IRT1 和 IRT2 的定量逆转录-聚合酶链反应(RT-
PCR)的结果进行分析可知,在铁缺失条件下,龙葵

根部的 mRNA 丰度高于茄子。 铁的明显缺失诱导

了龙葵根部基因 IRT1 的表达,但却抑制了该基因在

茄子根部的表达[17]。 IRT1 基因位于细胞质膜中,其

� 高表达增加了龙葵根部对镉/铁的吸收。 Cd 胁迫

下,转 IRT1 基因的龙葵毛状根中植物细胞的受损程

度比野生型龙葵毛状根要低,具有耐受更高浓度 Cd
的能力,在较高浓度的 Cd 胁迫下可以提高通过抗

氧化酶系统的活性,及时将植物组织内活性氧(reac-
tive oxygen species, ROS)清除以减轻氧化损伤。 这

表明,在龙葵毛状根内转入 IRT1 基因一定程度上提

高了龙葵对 Cd 胁迫的应激和耐受能力,提高了龙

葵毛状根对 Cd 的富集[18]。

2　 Cd 从根到地上部的有效转运(Efficient translo-
cation of Cd from root to shoot)

有研究认为,土壤中的 Cd 进入龙葵体内的各

个组织器官依靠 2 种运输途径:共质体 (symplast
pathway)和质外体 (apoplast pathway)运输,一方面

Cd2+通过共质体途径由龙葵根毛细胞膜上的通道进

入,再利用细胞之间的胞间连丝,经由皮层、内皮层

及维管束鞘进入根内导管细胞;另一方面土壤中的

Cd2+通过质外体途径由龙葵根吸收之后不进入细

胞,而是沿着细胞壁的空隙从表皮、皮层到内皮层,
进入木质部和韧皮部[19]。 由于木质部细胞壁上的阳

离子具有很强的交换能力,因此螯合态的 Cd 离子

通常比游离态更易于转运。 在木质部运输的 Cd 离

子可以跨膜卸载进入韧皮部,或者卸载进入叶片中

进行运输、积累和分布。 Cd 通过以上 2 种运输途径

抵达维管束并向枝叶转运,随着龙葵的生长和新陈

代谢,逐渐被稀释,进而减少 Cd 对龙葵的毒害。
仇硕等[20] 认为,龙葵地上部能够富集大量的

Cd,原因是龙葵植株根部的细胞膜上存在着某种特

殊的 Cd 专一通道或者载体蛋白。 Cd 进入龙葵根

细胞后,可随蒸腾作用到达植株的地上部,通过与细

胞壁结合、与有机化合物形成螯合物以及区域化分

布等方式达到解毒的目的,从而促使地下部的 Cd
不断向地上部运输,形成地上部 Cd 的超量富集。
李志贤等[21]研究发现,当土壤 Cd 含量为 10 mg·
kg-1时,龙葵地上部蒸腾速率和气孔导度最强,显著

高于其他处理组。 蒸腾作用是决定元素由根系通过

木质部向地上部转运的主要因子之一,因此,当 Cd
胁迫在一定浓度范围内,可以强化龙葵的蒸腾作用,
使 Cd 由根系通过木质部快速向地上部转运。

在分子机制方面,一般认为,P1B 型 ATP 酶(P1B-
ATPase)能够在植物体内转运多种必需金属以保证

植物能够从土壤中吸取充足的营养,并且这些金属

转运体大多也可以参与 Cd 等有毒重金属的吸收和
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转运,被称之为“重金属 ATPase (heavy metal AT-
Pase, HMA)” [22]。 孙正国[23]研究发现,龙葵叶片能

上调 Cd 转运基因(P type-ATPase)的表达,且土壤中

Cd 含量越高,上调越显著,Cd 吸收也增加。 另一方

面,Cd 从龙葵根部到地上部的大量积累和运输需要

通过增加谷胱甘肽和植物螯合素 (phytochelatins,
PCs)的合成来完成,植物螯合素是由谷胱甘肽酶促

合成的,而谷氨酰胺/谷氨酸代谢介导谷胱甘肽的生

物合成。 高谷胱甘肽水平促进植物螯合素的合成以

及 Cd-螯合素复合物在液泡中的形成,从而促进 Cd
在植物根与地上部之间的积累和运输[24]。 Xu 等[25]

研究发现,Cd 胁迫下龙葵幼苗中编码谷氨酰胺合成

酶基因的表达升高,表明谷氨酰胺的积累是龙葵植

物体内能够富集 Cd 的重要机制。 Xu 等[25]还发现,
龙葵在 Cd 胁迫下,编码钙调蛋白(CaM)的基因转录

水平升高,说明 Cd 可能激活了 CaM 的信号通路。
一般认为,逆境胁迫可激活 CaM 以及 CaM 所依赖

的蛋白激酶,会导致代谢的关键酶或转录因子活化,
最终引起生理生化反应,继而调控植物的生长和抗

逆等[26]。 但是,具体的信号通路激活机制以及 Cd
与钙调蛋白的各信号系统之间的相互关系尚未见报

道,今后还需加强该方面的研究,弄清各信号系统之

间如何构成一个精细的调控网络,共同调控 Cd 胁

迫下的各种生理生化活动。

3　 较强的体内解毒能力(Strong ability of internal
detoxification)

Cd 进入龙葵细胞后,将对细胞产生毒害作用,
但与此同时,植物细胞将动用各种解毒机制缓解 Cd
的伤害,如将 Cd 区隔化在液泡或细胞壁中、提高抗

氧化酶活性、生成有机酸、提高细胞内渗透调节物质

含量、维持光合和呼吸作用以及调节必需营养元素

的代谢等。
3. 1　 龙葵对 Cd 的区隔化作用

龙葵体内含有氨基酸、有机酸和植物螯合素等

多种金属配位体,可与 Cd 离子发生螯合反应,将有

较强毒性的 Cd 离子转化为低毒或无毒的螯合态形

式[27],减轻 Cd 离子对细胞的毒害,同时也降低了细

胞内游离态 Cd 的含量,进而提高了植物对 Cd 的耐

受性。 在细胞质中,富含半胱氨酸的植物螯合素的

巯基与 Cd 螯合,不仅可以降低游离态 Cd 离子的毒

性,并且能在 HMT1、HMT2 膜转运蛋白、H+ /Cd2+逆
向转运蛋白的协助下,以 PCs-重金属螯合物的形式被

转运进液泡[28-29]。 液泡中含有蛋白质和有机酸等物

质,它们可以与贮存在液泡中的 Cd 离子结合,使其在

液泡中区隔化,减少对龙葵细胞代谢活动的毒害,区
隔化作用与龙葵富集 Cd 的这一特性密切相关[30]。

除液泡外,植物体内重金属还分布在质外体中。
重金属离子进入植物细胞的第一道屏障是细胞壁,
通过重金属在植物细胞壁内的沉淀作用可以阻止重

金属进入细胞原生质,当重金属进入原生质后,可被

细胞质中的蛋白螯合和液泡区隔化贮存,减少了重

金属对细胞器的伤害。 Cd 在进入龙葵体内时,首先

经细胞壁进入,然而细胞壁中含有蛋白质、多糖、羧
基和羟基等基团,可以与 Cd 离子结合,形成沉淀或

者螯合物。 王珊珊[31]研究发现,龙葵内富集的 Cd
在细胞壁和液泡的分配比例之和达到 70.8% ~
84.6% ,且随着土壤中 Cd 含量的增大而增加。 并且

龙葵细胞壁对 Cd 的固定作用高于非超富集植物茄

子,所以细胞壁固定和液泡区室化可能是龙葵积累

Cd 的主要方式,也可能是龙葵在 Cd 胁迫下的主要

富集和耐性机制之一。 已有研究报道,Cd 主要分布

在龙葵的细胞壁和核糖体中,并且龙葵叶片、根部和

茎部的 NaCl 提取态 Cd 的量比茄子高[32]。 所以,龙
葵吸收 Cd 时,细胞壁内的物质会与部分 Cd 离子结

合形成毒性较小的的沉淀和螯合物;或者将 Cd 区

隔化,使其累积在特定器官或细胞部位,以此减轻

Cd 对龙葵的毒害,使龙葵体内能够富集大量的 Cd。
此外,在细胞水平上,与非超富集植物茄子相比,龙
葵根、茎和叶中的 Cd 大部分以生物有效性较弱的

化学形式(如 NaCl 提取态和醋酸提取态)积累在生

物活性较弱的区域(如表皮毛、根尖细胞、表皮细胞

和亚表皮细胞),这在一定程度上减轻了 Cd 对龙葵

叶片细胞结构及生理功能的伤害;并且 Cd 胁迫下,
龙葵的细胞膜通透性好,细胞膜更加完整。 这些特

性可能是龙葵超富集 Cd 的原因之一[32]。
3. 2　 龙葵抗氧化酶系统对 Cd 的响应

重金属胁迫会导致植物细胞产生多种 ROS,
ROS 在植物细胞内的积累会导致蛋白质变性、DNA
损伤、细胞酶失活以及膜脂过氧化作用等,甚至会导

致细胞死亡。 而植物细胞中的抗氧化酶系统,可起

到清除 ROS 的作用,减缓重金属对植物的毒害[33]。
超氧化物歧化酶(SOD)作为解毒过程中第一个产生

作用的酶,在它的催化作用下,不同细胞间产生的超

氧阴离子自由基可迅速转化为 H2O2
[34],细胞中积累

的 H2O2 能被过氧化氢酶(CAT)清除。 因此,SOD 和

CAT 的结合在植物对抗环境胁迫的过程中起着重
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要作用。 过氧化物酶(POD)是参与植物呼吸的重要

酶,并且参与木质素的生物合成,可将 H2O2 转化为

H2O。 已有很多研究表明,抗氧化防御系统在超富

集植物中扮演着重要角色。 植物对 Cd 的吸收和转

运能力与其体内对 Cd 离子解毒和抗氧化防御的生

理调节有关[35]。
龙葵通过调节抗氧化酶的活性,能够在不同浓

度 Cd 的胁迫下正常生长。 龙葵抗氧化酶活性的变

化主要取决于抗氧化酶的类型、施加的 Cd 浓度、植
物暴露在 Cd 中的时间和部位等[36]。 Khan 等[37]发

现,龙葵叶片 POD 活性随着 Cd 胁迫水平提高而提

高。 Xu 等[38]研究发现,在 Cd 胁迫下,与茄子相比,
龙葵体内 ROS 浓度较低,SOD、抗坏血酸过氧化物

酶(APX)和 CAT 活性更高,脂质过氧化产物的含量

相对较少。 可能是因为龙葵含有较高浓度的 ROS
清除代谢物谷胱甘肽(GSH)和抗坏血酸(AsA),具有

较强的自由基清除能力,能够减轻与 Cd 相关的氧

化胁迫。 Sun 等[39]发现,Cd 胁迫降低了龙葵叶片

SOD 的活性,增加了 POD 和 CAT 的活性。 这表明,
由 Cd 诱导的 SOD 活性下降可能是由于 SOD 在不

同细胞器中催化超氧化物自由基歧化产生 H2O2 而

使酶失活;同时 POD 和 CAT 的活性增强可能促进

了 H2O2 的清除。 Fidalgo 等[40]的研究表明,Cd 胁迫

下龙葵叶片中的 APX 活性增加,并且其根部同工酶

的电泳模式发生改变。 尽管无法确定活性带(activi-
ty band)与同工酶(过氧化物酶体或胞质)的对应关

系,但此结果表明,Cd 不会改变任何类型调节 APX
酶活性的基因表达,因此可知,这些酶的活性由蛋白

质来调节,而不是通过其基因表达来调节。 另外,在
Cd 胁迫下,Xu 等[17]通过转录组分析,在龙葵和茄子

体内确定了 ns-Hb1 基因可能与抗氧化有关。 并且

� 在龙葵根部 ns-Hb1 是表达上调最高的基因,远高于

� 茄子根部。 植物的 ns-Hbs 在多种细胞活动中均起

� 作用,并且它的高度表达能够使植物在面临胁迫时

维持大量三磷酸腺苷(ATP)[41]。
由此可见,龙葵在吸收 Cd 的过程中,离不开抗

氧化酶系统的调节,当龙葵受 Cd 胁迫时,抗氧化酶

会作出相应的响应和调整,以维持植物体内的活性

氧平衡,使龙葵对 Cd 的耐受性强于非超富集植物。
3. 3　 龙葵体内有机酸的生成

超富集植物对重金属的超富集机制十分复杂,
其中,最重要的机制之一是诱导植物体内金属配位

体的合成,以产生稳定的金属配位体复合物,参与植

物对重金属的吸收、转运、贮存和解毒等过程。 有机

酸是人们发现的植物体内的重要金属配位体,重金

属与植物体内的柠檬酸、苹果酸和组氨酸的螯合/络
合过程增强了超富集植物的修复潜力[42]。 已有很多

研究表明了超富集植物中有机酸和重金属之间的络

合作用[43-44]。 有机酸既能够在土壤固相中,又能在

植物根际的土壤溶液中与重金属离子发生反应,增
加重金属在根际环境中的流动性,从而提高重金属

的植物有效性。 此外,有机酸与重金属的结合,可减

少重金属与植物细胞内重要蛋白质或酶结合的机

会,从而减轻重金属毒性[45]。 与非超富集植物相比,
龙葵根部能分泌更多的有机酸,从而降低土壤 pH
值。 在 Cd 胁迫下,随着龙葵生成的柠檬酸浓度的

增加,金属的溶解度和植物对金属的吸收均有增

加[17]。 Sun 等[46]研究发现,龙葵叶片中的 Cd 含量

(总 Cd 和水溶性 Cd)与其有机酸(乙酸和柠檬酸)浓
度呈显著正相关。 另外还有研究表明,Cd 胁迫下能

够使龙葵根系分泌物中的柠檬酸和苹果酸浓度升

高[47]。 有机酸起到了螯合作用,并作为将 Cd 运至

龙葵叶片液泡中的载体,可将其以稳定的化合物形

式储存。 因此,认为龙葵叶片中的乙酸和柠檬酸可

能与其超富集 Cd 的特性有关。 综上所述,随着 Cd
胁迫浓度上升,龙葵体内有机酸的分泌也随之升高,
其中,柠檬酸、苹果酸和乙酸与 Cd 的络合作用可以

使龙葵超量富集 Cd。
3. 4　 龙葵体内渗透调节物质的响应

Cd 诱导脯氨酸的积累是植物遭受 Cd 毒害后

的一个重要响应机制。 脯氨酸是一种渗透调节物

质,也是一种植物应激代谢物,在植物抵抗重金属胁

迫时对植物起保护作用,它通过与金属的螯合作用

形成无毒的脯氨酸-金属络合物,从而提高了植物的

抗逆性[39]。 脯氨酸有较强的水合能力,能提高细胞

持水力,从而降低重金属对植物细胞的毒害。 脯氨

酸不仅参与金属螯合作用,还参与了清除自由基减

弱氧化应激效应。 脯氨酸的积累对龙葵吸收 Cd 十

分重要。 有研究表明,随着 Cd 浓度的增加,龙葵体

内脯氨酸的含量与 Cd 浓度存在剂量-效应关系[40]。
另有研究表明,与非超富集植物番茄相比,在 Cd 胁

迫下,龙葵体内的脯氨酸含量增加更为显著[48],因为

游离脯氨酸可与植物中的 Cd 离子螯合并形成无毒

的 Cd-脯氨酸复合物。 Xu 等[49]的研究表明,外源添

加脯氨酸降低了 Cd 胁迫下龙葵愈伤组织的活性氧

水平,并保护了其质膜完整性,从而提高了龙葵对
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Cd 的耐性。 脯氨酸通过清除 ROS、增加 GSH 含量

和保护抗氧化酶的活性,在增加 Cd 吸收和减缓 Cd
毒性中发挥重要作用。 逆境条件下,脯氨酸的积累

可以使细胞膜正常功能得以维持,有助于细胞正常

的新陈代谢,从而提高龙葵的耐逆性。 这些结果表

明,在龙葵体内脯氨酸含量与 Cd 诱导的毒性和氧

化损伤之间存在相关性。 此外,龙葵在 Cd 的长时

间胁迫下,脯氨酸参与协调叶绿素的合成过程,维持

细胞膜的正常功能,对渗透调节起到了一定的作用,
进而使龙葵对 Cd 的耐性增强。

除脯氨酸外,可溶性蛋白也是衡量植物体渗透

调节能力的一个重要指标。 可溶性蛋白作为渗透调

节物质,当植物遭受胁迫时,可通过提高其含量来保

护植物细胞免受伤害,维持细胞正常代谢。 此外,可
溶性蛋白还可使细胞维持一定的膨压,从而保证植

物的光合作用和气孔运动等生理过程得以正常进

行。 Cd 胁迫还可以诱导植物产生 Cd 结合蛋白,从
而降低 Cd 的毒性。 Cd 胁迫诱导可溶性蛋白含量

增加,也可能是植物抵抗 Cd 毒害的一种机制[50-51]。
郭智等[52]研究发现,龙葵根与叶的可溶性蛋白含量

随着 Cd 胁迫水平的提高和胁迫时间的延长呈现先

增加后下降的趋势,说明低浓度 Cd 可促进龙葵植

物细胞蛋白质的合成,诱导产生更多的可溶性蛋白,
参与体内的渗透调节,从而提高龙葵对 Cd 的耐性。
但是,随着 Cd 胁迫水平的提高和胁迫时间延长,由
于叶片内过量积累的 Cd 离子破坏了部分叶绿体,
而植物叶片中约 70%的蛋白质存在于叶绿体中[53],
致使蛋白质含量下降。 因此,龙葵对 Cd 的耐受和

积累离不开可溶性蛋白在细胞内的调节,当龙葵暴

露在 Cd 胁迫下,其体内可溶性蛋白含量会增加,以
维持细胞的正常代谢。
3. 5　 光合和呼吸作用的维持

当土壤重金属浓度升高时,植物对 CO2 的光合

固定速率明显降低。 在 0 ~ 25 mg·kg-1 Cd 胁迫下,
龙葵恢复 CO2 光合固定速率的能力随着 Cd 胁迫水

平的上升而下降[54]。 还有研究表明,随着 Cd 胁迫

水平上升(0 ~ 200 mg·kg-1 ),龙葵叶片的光系统Ⅱ
(PS Ⅱ)反应系统中初始荧光水平显著增大,最大电

子传递速率和最大原初光能转化效率明显下降,说
明龙葵的 PS Ⅱ反应系统被破坏或者遭到可逆失

活。 同样地,植物的捕光色素在吸收光能之后,以热

的形式消耗过剩激发能的能力也明显提高,说明龙

葵以这样的形式来缓解 Cd 对植物体的毒害[23]。 Cd

胁迫还会使龙葵叶片光下暗呼吸速率显著增大,这
说明叶片可能通过增加呼吸作用的方式来获得更多

的能量应对 Cd 产生的毒害作用[55]。 植物对重金属

的解毒和对受损部位的修复均需要增加能量供应,这
通常需要通过加强呼吸作用来满足[56]。 Cd 胁迫下龙

葵叶片的暗呼吸速率大幅度增加,使分解代谢加快以

获取更多的能量,从而提高龙葵对 Cd 胁迫的耐性。
3. 6　 氮代谢的调节

在有关龙葵超富集 Cd 的代谢组学分析中,氮
代谢是龙葵体内解毒的重要机制。 Cd 对植物的毒

害主要通过伤害呼吸作用、光合作用和营养代谢等

生理过程来抑制植物生长,甚至导致植物死亡[57]。
氮代谢是植物重要的营养代谢过程之一,有研究表

明,氮代谢失调是植物遭受 Cd 毒害的重要原因之

一[58]。 研究发现,Cd 胁迫通过降低植物对硝酸盐的

吸收、氮代谢关键酶(如硝酸还原酶、谷氨酸脱氢酶、
谷氨酰胺合成酶和谷氨酸合酶等)的活性[59]来破坏

植物的氮代谢过程。 氮代谢对重金属毒性的响应十

分重要,植物在 Cd 胁迫下,会通过氮代谢合成一组

含氮的代谢产物,氮代谢影响了植物生理功能的水

平以及从代谢到资源分配、植物生长和发育等过

程[60]。 郭智等[52]研究发现,在 Cd 胁迫下,龙葵叶片

的铵态氮有明显富集,这可能与龙葵体内的谷氨酰

胺合成酶下降有关,谷氨酰胺合成酶处于氮代谢中

心,参与了多种氮代谢的调节[61],其活性的提高可以

增强氮代谢的效率。 龙葵的谷氨酸脱氢酶活性随着

Cd 胁迫水平的提升和处理时间的延长而逐渐升高。
谷氨酸脱氢酶可以补充谷氨酸库,为丙酮酸羧化酶

的合成提供原料,同时,可以达到对高浓度铵循环的

解毒效果,这可能是龙葵较非超富集植物更能富集

Cd 的一个原因。 虽然目前对超富集植物代谢组学

的研究已有不少,但多是氮代谢方面的研究,鲜有较

为系统全面的代谢组学分析,尤其是有关龙葵超富

集 Cd 的机制方面很少涉及代谢途径的研究。
从分子水平看,目前有关龙葵对 Cd 超富集的

转录组学、蛋白质组学以及代谢组学分析研究甚少。
基因的转录调控在超富集植物体内的金属稳态中起

着重要作用[62];在研究植物应对非生物胁迫时可使

用蛋白质组学方法,由蛋白质相对丰度变化得到其

详细信息,所以研究蛋白质组相互作用网络十分重

要,可以进一步了解植物适应胁迫的机制;植物超富

集重金属的机制与植物体内各种代谢活动都有重要

关联。 因此,在植物超富集重金属的机理研究中深
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入对其代谢组学的研究十分重要。

4　 总结与展望(Summary and prospect)
如前所述,龙葵作为一种 Cd 超富集植物,其根

系具有快速从土壤中吸收 Cd 的能力,并将其有效

转运至地上部。 面对 Cd 胁迫,龙葵具有较强的体

内解毒能力。 在生理生化水平上,龙葵体内的多种

金属配位体可与 Cd 离子结合,形成无毒或毒性较

小的沉淀或螯合物,也可将 Cd 区隔化,使其累积在

特定器官或细胞部位,以此减轻 Cd 对龙葵的毒害;
龙葵在超富集 Cd 的过程中,抗氧化系统会作出相

应的响应,以维持植物体内的活性氧平衡,使龙葵对

Cd 的耐受性强于非超富集植物;龙葵体内的柠檬

酸、苹果酸和乙酸与 Cd 的络合作用可以使龙葵缓

解 Cd 的毒害;Cd 胁迫下龙葵体内积累的脯氨酸和

可溶性蛋白有助于维持细胞正常渗透压,从而提高

龙葵的耐 Cd 性;光合和呼吸作用是植物体内最重

要的化学反应,一定浓度范围的 Cd 胁迫下龙葵能

尽力维持光合和呼吸作用。 在分子水平上,在 Cd
的诱导下,龙葵重金属转运基因和合成植物螯合素

有关基因的表达会随着 Cd 的积累而增加;龙葵的

防御响应相关蛋白和能量代谢相关蛋白在 Cd 的毒

害下,表达有所上调;龙葵在 Cd 胁迫下体内参与氮

代谢的多种酶活性提高,增强了氮代谢效率。
目前,关于运用龙葵对 Cd 污染土壤的修复,主

要是集中于修复效率和措施方面。 虽然已有很多关

于龙葵超富集 Cd 的机制研究,但大部分是关于抗

氧化系统、光合作用和重金属在细胞内分布等,关于

分子机制的研究还较为薄弱。 重金属对植物的毒害

效应是多方面的,并且植物对重金属的富集和解毒

机制也十分复杂[63]。 MacNair[64]曾经提出,植物对重

金属的解毒机制是由多基因控制的,所以,重金属对

植物的毒害效应以及植物的解毒机制是植物的各种

生理过程的综合效应。 Cd 的积累是一个复杂的生

物过程,涉及到根部与叶片之间的基因调控网的有

效协调。 在今后对龙葵修复 Cd 污染土壤的研究

中,应加强对龙葵富集 Cd 的分子机制研究,如代谢

机理的分子解析、Cd 转运和耐 Cd 基因的克隆、转
基因研究、风险评估以及蛋白组学和代谢组学分析

等。 若能从基因编辑技术方面对龙葵的修复效率进

行改善,向龙葵体内转入一些能够在 Cd 胁迫下高

表达的重金属转运基因,或许能取得更好的修复效

果。 目前,针对龙葵富集 Cd 后光合作用的响应调

控机制仍不够清晰,今后可以结合 Farquhar 等[65]提

出的光合生化模型(FvCB 模型)模拟和叶片超微结

构观察等方法来研究龙葵光合作用对 Cd 的响应,
以全面揭示龙葵叶片富集大量 Cd 后的光合响应机

制。 此外,龙葵对 Cd 耐性的精细调控的信号通路

研究也不完善,今后需开展更多的工作。 只有充分

掌握植物吸收、转运、富集和耐受重金属的机制,才
能在利用植物修复污染土壤的过程中采取更加精准

高效的措施,提高野外条件下植物对重金属的富集

效率,让植物修复技术得到更为普遍的应用和推广。
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