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摘要： 超富集植物是一类能大量吸收重金属并将其转运至地上部的特殊植物。 这类植物体内通常含有高量的有

机配体，如烟草胺、组氨酸等，可与其形成稳定的金属－配体复合物。 现阶段针对超富集植物体内 Ｎｉ、Ｚｎ 的有机配

体的研究较为充分。 该研究综述了在根部运输及解毒、木质部转运和叶片解毒过程中有机配体与重金属的相互

作用关系、超富集植物合成有机配体的分子机制以及有机配体和金属配合物的检测方法。 综合来看，氨基酸类配

体可能促进 Ｎｉ、Ｚｎ 在根部共质体中的迁移并缓解过量 Ｎｉ、Ｚｎ 的细胞毒性；在木质部运输过程中 Ｎｉ、Ｚｎ 则主要以水

合离子形式赋存，与配体结合的比例相对较低；叶部赋存的 Ｎｉ、Ｚｎ 则主要通过与有机酸结合的形式进行解毒。 由

于现有的研究大部分针对有限的几种超富集植物及有限的几种有机配体，未来还需结合代谢组学及转录组学探

索更多植物品种有机配体特征及其解毒的分子机制，从而为厘清植物超富集重金属的相关机制及其在植物提取

方面的应用提供理论依据。
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　 　 １９７７ 年， ＢＲＯＯＫＳ 等［１］首次提出了“ｈｙｐｅｒａｃｃｕ⁃
ｍｕｌａｔｏｒ”（超富集）这一概念，用来描述植物地上部

镍（Ｎｉ）含量超过 １ ０００ ｍｇ·ｋｇ－１（干重）的特殊植

物。 随后有学者进一步将超富集的概念从 Ｎｉ 拓展

到 Ｚｎ、Ｃｄ 等重金属，并将其定义为地上部重金属含

量比普通植物高 ２ 个数量级且比同一污染环境中的

普通植物高 １ 个数量级的特殊植物［２－４］。 达到“超
富集”的判定标准是植物叶片或地上部（干重）中镉

（Ｃｄ）含量达 １００ ｍｇ·ｋｇ－１，砷 （ Ａｓ）、钴 （ Ｃｏ）、铜
（Ｃｕ）、镍（Ｎｉ）、铅（Ｐｂ）含量达 １ ０００ ｍｇ·ｋｇ－１，锰
（Ｍｎ）、锌（Ｚｎ）含量达 １０ ｇ·ｋｇ－１ 以上［５］。 截止目

前，已有 ７２１ 种植物被判定为超富集植物［６－７］。 由

于这类植物具有超量富集重金属的能力及对金属

特定的指示性，已广泛应用于植物修复、植物采矿

和植物找矿中［８］。 同时，超富集植物特殊的重金属

吸收、转运及解毒机制也受到了广泛的关注。 与普

通植物相比，超富集植物根部通过高量表达重金属

吸收转运载体，从而能够快速吸收大量重金属，同
时通过提高重金属的根部径向运输能力以及木质

部装载能力，将其高效转运至地上部进行储存解

毒［９］。 在这个过程中，如何提高超富集植物中重金

属的迁移能力并缓解其毒性是一个重要的研究课

题，而有机配体可能在这个过程中发挥了关键的作

用。 有机配体是指可与金属离子发生配位并具有

生物功能的有机物，一般可分为氨基酸类、有机酸

类和多肽类物质等。 有机配体在超富集过程中主

要起到金属解毒和增强金属的移动性等作用［１０］。
Ｎｉ 和 Ｚｎ 超富集植物的种类丰富，具有良好的应用

潜力，因此受到了学界的广泛关注，其中有机配体

的研究也相对深入。 因此，笔者重点总结梳理了

Ｎｉ ／ Ｚｎ 超富集植物体内主要的有机配体及其对金属

吸收、转运和解毒过程的影响，以期为植物耐受重

金属胁迫的生理生态机制及超富集植物的应用提

供参考。

１　 Ｎｉ ／ Ｚｎ 超富集植物体内的主要配体

有机配体易与重金属离子形成稳定的螯合物，
对金属离子的移动性及毒性具有重要的影响。 超

富集植物含有高量的重金属，其体内螯合物以易合

成、含量丰富的小分子配体为主。 目前研究发现超

富集植物体内主要的有机配体包括烟草胺、组氨

酸、有机酸等，其化学结构如图 １ 所示。

图 １　 超富集植物体内主要有机配体的化学结构

Ｆｉｇ􀆰 １　 Ｔｈｅ ｃｈｅｍｉｃａｌ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ ｏｆ ｍａｉｎ ｏｒｇａｎｉｃ ｌｉｇａｎｄｓ ｉｎ
ｈｙｐｅｒａｃｃｕｍｕｌａｔｏｒｓ

１􀆰 １　 氨基酸类配体

１􀆰 １􀆰 １　 组氨酸

组氨酸（ ｈｉｓｔｉｄｉｎｅ，Ｈｉｓ） 是在 １８９６ 年被 ＩＮＧＬＥ
等［１１］发现的三齿配体，由于它存在羧基、氨基和咪

唑环，能够与重金属离子形成较稳定的复合物。 Ｈｉｓ
的咪唑基团在生理 ｐＨ 值（７􀆰 ３５ ～ ７􀆰 ４５）条件下可以

在质子化和去质子化状态之间交替［１２－１３］。 因此，
Ｈｉｓ 可与酸、碱发生化学反应，这决定了它能存在于

许多酶的活性位点中。 Ｈｉｓ 与重金属的结合能力相

对较强，且无论是在微酸还是在偏碱性 ｐＨ 值条件

下，Ｈｉｓ 和 Ｎｉ 等金属形成的复合物稳定常数都较

高［１４］。 因此，组氨酸是植物细胞中重要的金属

配体。
１􀆰 １􀆰 ２　 烟草胺

烟草胺（ｎｉｃｏｔｉａｎａｍｉｎｅ，ＮＡ）是非蛋白质氨基酸，
它由 ３ 个 Ｓ－腺苷－甲硫氨酸分子的 ３ 个氨基－羧丙

基基团通过 ＮＡ 合酶的酶促缩合产生。 分子中 ３ 个

氨基和 ３ 个羧基的存在允许形成六齿配位，从而驱

动与中心金属离子形成非常稳定的八面体螯合

物［１４］。 ＮＡ 是植物合成铁载体（如麦根酸）的前体

物质，最初被发现与铁代谢有关：ＮＡ 可与 Ｆｅ（Ⅱ）和
Ｆｅ（Ⅲ）结合形成稳定的复合物，从而保证了 Ｆｅ 在

植物体内的移动性［１５］。 不久后它被证明对铜代谢

也很重要［１６］。 另外，有报道显示，在超富集植物体

内发现了 Ｚｎ 与 ＮＡ 的结合［１７］。 ＮＡ 能与 Ｍｎ、
Ｆｅ（Ⅱ）、Ｚｎ、Ｃｏ、Ｎｉ 和 Ｃｕ 按亲和力递增的顺序形成
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稳定的螯合物［１８］（表 １）。

表 １　 苹果酸、柠檬酸、组氨酸、烟草胺和 ＥＤＴＡ 与重金属的

配合物稳定常数（ ｌｇ Ｋ）
Ｔａｂｌｅ １ 　 Ｌｏｇａｒｉｔｈｍｓ ｏｆ ｓｔｏｉｃｈｉｏｍｅｔｒｉｃ ｓｔａｂｉｌｉｔｙ ｃｏｎｓｔａｎｔｓ
（ ｌｇ Ｋ） ｏｆ ｍａｌｉｃ ａｃｉｄ， ｃｉｔｒｉｃ ａｃｉｄ， ｈｉｓｔｉｄｉｎｅ， ｎｉｃｏｔｉａｎａｍｉｎｅ
ａｎｄ ＥＤＴＡ ｒｅｓｐｅｃｔｉｖｅｌｙ

金属 苹果酸 柠檬酸 组氨酸 烟草胺 ＥＤＴＡ

Ｍｎ２＋ ２􀆰 ２ ３􀆰 ７ ３􀆰 ３ ８􀆰 ８ １３􀆰 ８
Ｆｅ２＋ ２􀆰 ５ ４􀆰 ４ ５􀆰 ８ １２􀆰 １ １４􀆰 ３
Ｃｏ２＋ ３􀆰 １ ４􀆰 ７ ６􀆰 ８ １４􀆰 ８ １６􀆰 ５
Ｚｎ２＋ ２􀆰 ９ ４􀆰 ８ ６􀆰 ５ １４􀆰 ７ １６􀆰 ５
Ｎｉ２＋ ５􀆰 ２ ５􀆰 ４ ８􀆰 ６ １６􀆰 １ １８􀆰 ６
Ｃｕ２＋ ４􀆰 ２ ５􀆰 ９ １０􀆰 １ １８􀆰 ６ １８􀆰 ８

１􀆰 ２　 有机酸类配体

有机酸广泛存在于植物体内，是一种带有 １ 个

或多个羧基的低分子量的碳氢氧化合物。 有机酸

是光合作用的产物，其主要在线粒体中通过三羧酸

循环产生，少量产生于乙醛酸循环体［１９］。 在重金属

进入植物体内后，重金属可与有机酸结合，从而有

效降低其与细胞内蛋白和酶结合的机会，起到降低

重金属生理毒害作用［２０］。 因为植物通常在液泡中

储存高浓度的苹果酸等有机酸，所以重金属进入液

泡将不可避免地与有机酸结合。 在液泡的酸性 ｐＨ
值（５～６）条件下，重金属与有机酸结合形成的复合

物稳定性较高。 因此，有机酸可能在植物液泡区室

化重金属过程中扮演重要角色。 但值得注意的是，
有机酸与重金属形成的配合物稳定常数（ ｌｇ Ｋ）明显

低于 ＮＡ 和 Ｈｉｓ 等配体［２１］，这也说明有机酸和重金

属的结合不存在太强的特异性。

２　 有机配体在 Ｎｉ ／ Ｚｎ 超富集植物体内的作
用机制

　 　 根部迁移及解毒、木质部转运和叶片解毒等过

程是超富集植物从根际土壤吸收重金属并将其转

移、富集到地上部的主要调控过程，也是超富集植

物区别于普通植物的关键生理机制。 有机配体也

在这些超富集过程中发挥了重要的作用（图 ２）。
２􀆰 １　 根部迁移及解毒过程

高含量的重金属离子被吸收进入植物根部细

胞后会对细胞产生强烈的毒害作用。 在细胞质基

质偏碱性（ｐＨ＝ ７～ ８）的环境下，氨基酸类物质与重

金属的络合能力较强，故细胞质基质中的金属离子

倾向于与氨基酸类有机配体结合，从而有效提高重

金属的移动性并缓解其毒性［２２－２３］。 现有研究表明，
超富集植物根部通常含有较高浓度的氨基酸类配

体。 例如，ＫＥＲＫＥＢ 等［２４］研究发现，Ｎｉ 超富集植物

Ｏｄｏｎｔａｒｒｈｅｎａ ｌｅｓｂｉａｃａ 的根部 Ｈｉｓ 浓度是非富集植物

印度芥菜（Ｂｒａｓｓｉｃａ ｊｕｎｃｅａ）的 ５ 倍以上。 而针对 Ｎｉ ／
Ｚｎ 超富集植物天蓝遏蓝菜（Ｎｏｃｃａｅａ ｃａｅｒｕｌｅｓｃｅｎｓ）的
研究也有类似发现：其根部 Ｈｉｓ 浓度是非富集植物

菥蓂（Ｔｈｌａｓｐｉ ａｒｖｅｎｓｅ）的 １０ 倍，但 ２ 种植物叶片中的

Ｈｉｓ 浓度则相差不大［３２］。 ＳＡＬＴ 等［１３］ 针对超富集植

物天蓝遏蓝菜的研究发现，根细胞中 ５５％ ～ ７０％的

Ｚｎ 与 Ｈｉｓ 结合。 Ｎｉ 或 Ｚｎ 与 Ｈｉｓ 形成的复合物可有

效阻止其向根部液泡的转运，从而显著降低了 Ｎｉ ／
Ｚｎ 的液泡区室化作用，增强了其根部的径向移动性

以及木质部装载能力［２５－２７］。 外部添加实验也证实，
Ｈｉｓ 在水培溶液的添加可显著提高非富集植物 Ｂ􀆰
ｊｕｎｃｅａ 向地上部转运 Ｎｉ 的能力［２４］。

（１）根部吸收； （２）根部区室化； （３）木质部装载；

（４）木质部运输； （５）木质部卸载； （６）叶片区室化。

图 ２　 超富集植物中金属－配体复合物在根和

地上部主要运输途径的简化模型

Ｆｉｇ􀆰 ２　 Ｔｈｅ ｓｉｍｐｌｉｆｉｅｄ ｍｏｄｅｌ ｏｆ ｔｈｅ ｍａｉｎ ｔｒａｎｓｐｏｒｔ
ｒｏｕｔｅｓ ｏｆ ｍｅｔａｌ⁃ｌｉｇａｎｄ ｃｏｍｐｌｅｘｅｓ ｉｎ ｒｏｏｔｓ ａｎｄ

ｓｈｏｏｔｓ ｉｎ ｈｙｐｅｒ⁃ａｃｃｕｍｕｌａｔｏｒｓ

而与 Ｈｉｓ 类似，ＮＡ 也可能在金属的根部迁移过

程中发挥了重要作用。 例如， Ｚｎ 超富集植物鼠耳

芥（Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ｈａｌｌｅｒｉ）根部 ＮＡ 的合成能力比与之

同属的非富集植物拟南芥 （ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ｔｈａｌｉａｎａ）
强［２８］。 ＤＡＭＩＥＮ 等［２９］ 通过体积排阻色谱－ ＩＣＰＭＳ
联用的方法测定了鼠耳芥根部 Ｚｎ 的形态，发现 Ｚｎ
主要与 ＮＡ 以及巯基类化合物结合；通过基因工程

手段将鼠耳芥植株的 ＮＡ 合成酶（ＮＡＳ）基因沉默

后，植物根部的 ＮＡ 含量出现了大幅下降，而 Ｚｎ 在

地上部的含量也出现了大幅降低，表明 ＮＡ 在植物

根部 Ｚｎ 的转运过程中扮演了重要的角色。 另一方

面，ＮＡ 在重金属解毒过程中也发挥了重要作用。
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例如，ＣＨＥＮ 等［３０］ 将东南景天（Ｓｅｄｕｍ ａｌｆｒｅｄｉｉ） Ｓａ⁃
ＮＡＳ１ 基因异源表达在非富集植物拟南芥中，结果发

现植物体内 Ｚｎ 的浓度出现了显著提高，对高 Ｚｎ 胁

迫的耐受性也得到了提升。 类似的是，ＰＩＡＮＥＬＬＩ
等［３１］将天蓝遏蓝菜的 ＮｃＮＡＳ 基因转移至非富集植

物拟南芥体内表达，发现植株体内的 ＮＡ 含量升高

了 １００ 倍，其对 Ｎｉ 的耐受性及转移能力也得到了大

幅提高。 这些研究结果表明，ＮＡ 与 Ｎｉ、Ｚｎ 的结合

一方面降低了金属离子的在细胞内的毒性，另一方

面也提高了其在共质体的移动性，促进了其径向运

输能力。
一般而言，超富集植物根部液泡对重金属的区

室化能力较差。 但当其长时间培养在相对高浓度

的重金属环境下，重金属仍会被大量转移到根部液

泡中储存［３２］。 根部液泡呈酸性（ｐＨ ＝ ５ ～ ６）且含有

较高浓度的有机酸，因此在液泡中金属可能主要与

有机酸结合。 例如，ＢＯＯＭＩＮＡＴＨＡＮ 等［３３］ 研究 Ｎｉ
超富集植物 Ｏｄｏｎｔａｒｒｈｅｎａ ｂｅｒｔｏｌｏｎｉｉ 发现，在 ２５ ｍｇ·
Ｌ－１的 Ｎｉ 处理下其根部 ２８％的 Ｎｉ 与有机酸（柠檬

酸、苹果酸和丙二酸） 结合。 ＳＡＲＲＥＴ 等［３４］ 通过

ＥＸＡＦＳ 探索了生长在 Ｚｎ 污染土壤中的超富集植物

鼠耳芥根部 Ｚｎ 的赋存形态，发现其根部的 Ｚｎ 主要

与柠檬酸、苹果酸及磷酸盐结合。 但 ＳＨＥＮ 等［３５］ 对

比了超富集植物天蓝遏蓝菜及非富集植物 Ｔｈｌａｓｐｉ
ｏｃｈｒｏｌｅｕｃｕｍ 体内有机酸的含量，发现两者并没有显

著的区别。 可见有机酸的含量并非金属解毒及超

富集的决定性因素。
２􀆰 ２　 木质部转运过程

植物从土壤中吸收 Ｎｉ、Ｚｎ 后，通过根部共质体

径向运输到达木质部薄壁细胞，随后主要通过金属

外排转运载体（如 ＨＭＡ４ 蛋白［３６］、ＹＳＬ 蛋白［３７］ ）将

其以重金属离子或重金属－配体复合物的形式装载

进入木质部［３８］。 木质部是连接地上部和根部的通

道，也是植物的非生命部分，主要由厚壁死细胞组

成［３９］。 近年来，超富集植物木质部运输过程得到了

较为广泛的研究。 例如，ＫＲÄＭＥＲ 等［１６］ 首先报道

了 Ｎｉ 超富集植物 Ｏ􀆰 ｌｅｓｂｉａｃａ 木质部汁液中 Ｎｉ 的主

要形态，主要通过 ＥＸＡＦＳ 并结合模型计算的结果显

示，４８％的 Ｎｉ 以离子态形式存在，其他的 Ｎｉ 则与组

氨酸 （１９％）、谷氨酸 （１５％）、柠檬酸 （９％） 和苹果

酸 （３％） 结合；ＡＬＶＥＳ 等［４０］的田间调查发现，生长

在 蛇 纹 岩 地 区 的 超 富 集 植 物 Ｏｄｏｎｔａｒｒｈｅｎａ
ｓｅｒｐｙｌｌｉｆｏｌｉａ ｓｓｐ􀆰 ｌｕｓｉｔａｎｉｃｕｍ，其木质部汁液中 ７０％的

Ｎｉ 为水合离子态，其他部分则被有机酸螯合，如柠

檬酸 （１８％）。 ＣＥＮＴＯＦＡＮＴＩ 等［４１］ 的研究显示，在
几种齿丝荠属 （Ｏｄｏｎｔａｒｒｈｅｎａ） 超富集植物中，木质

部汁液中 Ｎｉ 的有机螯合物 （包括有机酸和氨基酸

等） 含量要远远低于 Ｎｉ 离子的浓度，说明 Ｎｉ 在木

质部转运过程中应该主要以离子形态存在。
对 Ｚｎ 超富集植物的研究也有类似的结论。

ＳＡＬＴ 等［１３］对 Ｚｎ 超富集植物天蓝遏蓝菜的研究表

明，木质部汁液中 Ｚｎ 主要以离子形态为主（７９％），
剩余部分则与柠檬酸络合（２１％）。 ＬＩＵ 等［４２］ 通过

ＥＸＡＦＳ 检测了 Ｚｎ 超富集植物东南景天木质部汁液

中 Ｚｎ 的形态，发现 Ｚｎ 同样以水合 Ｚｎ 离子的形态

（＞５５􀆰 ９％）为主，其余部分的 Ｚｎ 则与柠檬酸结合

（３６􀆰 ７％～４２􀆰 ３％）。
总体而言，由于木质部汁液呈酸性（ ｐＨ ＝ ５ ～

６），且运输的有机配体浓度较低，因此金属主要以

水合离子形式赋存，少部分则以金属－有机配体的

形式赋存（表 ２）。

表 ２　 木质部汁液中金属赋存形态及其占比

Ｔａｂｌｅ ２　 Ｔｈｅ ｅｘｉｓｔｉｎｇ ｆｏｒｍ ａｎｄ ｐｒｏｐｏｒｔｉｏｎ ｏｆ ｈｅａｖｙ ｍｅｔａｌｓ ｉｎ ｘｙｌｅｍ ｓａｐ

植物类型 金属
离子形态
占比 ／ ％

有机酸 ／ 氨基酸结合态占比 ／ ％
组氨酸 谷氨酸 柠檬酸 苹果酸
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２􀆰 ３　 叶片解毒过程

叶片的生物量大、赋存的重金属浓度高是超富

集植物积累及解毒重金属的主要器官。 木质部运

输的金属到达叶片后，通过叶脉传递到整个质外体

空间。 这时金属或者被叶肉细胞吸收，或者保留在

质外体中［４３］。 ＢＲＯＡＤＨＵＲＳＴ 等［４４］研究发现，Ｎｉ 超
富集植物齿丝荠（Ｏｄｏｎｔａｒｒｈｅｎａ ｃｈａｌｃｉｄｉｃａ）叶片中 Ｎｉ
的首要存储部位是表皮细胞。 ＬＥＥ 等［４５］ 研究发现，
新喀里多尼亚蛇纹岩地区的多种木本超富集植物

叶片中的 Ｎｉ 主要以柠檬酸结合态的形式存在。 另
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外，在欧洲的齿丝荠属（Ｏｄｏｎｔａｒｒｈｅｎａ）的超富集植

物中，Ｎｉ 则主要被苹果酸和丙二酸螯合［４６］。
针对 Ｚｎ 超富集植物的研究也取得了一些进

展。 ＶÁＺＱＵＥＺ 等［４７］ 的研究 表 明， 在 １０ 和 １００
μｍｏｌ·Ｌ－１的 Ｚｎ 处理下，天蓝遏蓝菜叶片中的 Ｚｎ 主

要分布在表皮细胞和亚表皮细胞的液泡中，较少分

布在质外体中。 ＹＡＮＧ 等［４８］ 利用放射性同位素示

踪技术研究发现，Ｚｎ 超富集植物东南景天叶片中有

５４％的 Ｚｎ 贮存于细胞壁中，另有 ４０％的 Ｚｎ 贮存在

液泡中。 ＫÜＰＰＥＲ 等［４９］也发现，Ｚｎ 超富集植物鼠耳

芥叶中的 Ｚｎ 主要贮存于叶肉细胞的液泡中。 Ｚｎ 超

富集植物天蓝遏蓝菜［５０］ 和东南景天［５１］ 叶片中 Ｚｎ
的配体均为苹果酸。 综合来看，叶片中的 Ｎｉ、Ｚｎ 主

要储存在液泡内，而液泡中丰富的有机酸为这些金

属的解毒提供了丰富的有机配体。

３　 有机配体合成与调控的分子机制

超富集植物赋存的高量金属结合有机配体表

明其体内存在特殊的配体合成基因表达及调控通

路。 但现阶段针对有机配体在超富集植物体内合

成的相关分子机制还缺乏系统性的探索，下面以超

富集植物重要的有机配体（如烟草胺、组氨酸等）为
例介绍相关的分子机制。
３􀆰 １　 烟草胺

ＮＡ 的生物合成涉及 ２ 步反应，需要 ２ 种酶参与

催化，分别是 Ｓ－腺苷甲硫氨酸合酶（ＳＡＭＳ）和烟草

胺 ＮＡ 合酶（ＮＡＳ）。 其中，ＳＡＭ 基因可编码 ＳＡＭ 合

酶，ＳＡＭ 合酶催化合成 ＮＡ 的前体物质 ＳＡＭ，ＳＡＭ
在 ＮＡＳ 的催化下合成 ＮＡ。 有研究表明，无论外界

Ｚｎ 浓度如何变化，超富集植物鼠耳芥的 ＳＡＭ 转录

水平都维持高位；而非富集植物拟南芥只在过量的

Ｚｎ 处理下 ＳＡＭ 转录水平才会升高［５２－５３］。 而 ＮＡＳ 基

因在超富集植物鼠耳芥和天蓝遏蓝菜中均被发现

存在组成型高量表达现象［３６］。 ＭＡＲＩ 等［５４］ 研究发

现，天蓝遏蓝菜只在地上部表达 ＮｃＮＡＳ１，其根部赋

存的高浓度 ＮＡ 可能是通过韧皮部转移到根部储

存。 ＣＨＥＮ 等［５５］从东南景天中分离出 ４ 个 ＳａＮＡＳ
基因： ＳａＮＡＳ２、 ＳａＮＡＳ３、 ＳａＮＡＳ４ 和 ＳａＮＡＳ５。 ＲＴ －
ＰＣＲ 分析表明，在 Ｃｄ 胁迫的条件下，４ 个 ＳａＮＡＳ 基

因在根部组织高量表达；而在 Ｚｎ 胁迫的条件下，只
有 ＳａＮＡＳ２、 ＳａＮＡＳ３、ＳａＮＡＳ４ 这 ３ 个基因表达上调。
总体而言，ＮＡ 合成相关基因的过表达可能是植物

超富集 Ｚｎ 的关键机制之一。
３􀆰 ２　 组氨酸

植物体内 Ｌ－组氨酸的合成经历 １０ 步反应，９

种酶参与催化，其中 ＡＴＰ－ＰＲＴ、ＩＧＰＤ 和 ＨＤＨ 被认

为是 Ｈｉｓ 合成过程中的限速酶。 与其他氨基酸不

同，大部分合成 Ｈｉｓ 的酶是由单拷贝基因编码［５６］。
前人主要探索了 Ｎｉ 超富集植物 Ｈｉｓ 合成的分子机

制。 ＰＥＲＳＡＮＳ 等［５７］ 研究显示，Ｎｉ 超富集植物 Ｎ􀆰
ｇｏｅｓｉｎｇｅｎｓｅ 合成 Ｈｉｓ 的 ３ 种限速酶基因不受 Ｎｉ 的调

控，即 Ｎｉ 胁迫不会改变 ３ 种基因的表达和植物体内

Ｈｉｓ 的浓度，说明其体内 Ｈｉｓ 的合成是持续的，与外

界的影响无关。 ＩＮＧＬＥ 等［５６］的研究表明，与非富集

植物相比，Ｎｉ 超富集植物 Ｏ􀆰 ｌｅｓｂｉａｃａ 中的 Ｈｉｓ 合酶

基因 ＨＩＳＮ１Ａ 和 ＨＩＳＮ１Ｂ 的高量表达与根部游离 Ｈｉｓ
浓度的增加密切相关。 总体而言，Ｎｉ 超富集植物体

内 Ｈｉｓ 合成基因的表达量相对较高，但对其转录调

控仍知之甚少。
３􀆰 ３　 其他

ＺＨＡＯ 等［５８］ 对超富集植物商陆（Ｐｈｙｔｏｌａｃｃａ ａ⁃
ｍｅｒｉｃａｎａ）进行 Ｃｄ 处理发现，植物中蛋氨酸的生物

合成上调，蛋氨酸是合成 ＳＡＭ 的前体，而 ＳＡＭ 是合

成 ＮＡ 的前体，所以这可能是增加植物中的 ＮＡ 库

以应对金属胁迫。 ＳＣＨＮＥＩＤＥＲ 等［５９］ 对 Ｚｎ 超富集

植物天蓝遏蓝菜的叶表皮和叶肉组织的蛋白质组

学研究表明，表皮细胞通过积累更多的谷胱甘肽转

移酶（ ＧＳＴ） 和 ＧＳＨ 来适应高浓度的 Ｚｎ。 ＷＡＮＧ
等［６０］对不同 Ｃｄ 浓度处理下龙葵（Ｓｏｌａｎｕｍ ｎｉｇｒｕｍ）
的代谢组学研究表明，随着 Ｃｄ 胁迫浓度的增加，大
多数碳水化合物的浓度增加，表明龙葵主要通过激

活其体内的能量代谢途径来减轻 Ｃｄ 的毒性。

４　 有机配体及金属配合物的检测方法

有机配体在植物体内重金属解毒等方面发挥

着重要作用。 植物体内的有机配体可以通过液质

联用（ＬＣ－ＭＳ） ［６１］、气相质谱联用（ＧＣ－ＭＳ） ［６１］ 和高

效液相色谱－电喷雾 ／四极杆飞行时间串联质谱联

用（ＬＣ－ＥＳＩ－Ｑ－ＴＯＦ－ＭＳ） ［６２］ 等方法进行检测。 而

植物体内的金属配合物的检测方法［６３］ 主要有红外

光谱（ＦＴＩＲ）、电子自旋共振光谱（ＥＳＲ）、Ｘ 射线吸

收光谱（ＥＸＡＦＳ）、核磁共振（ＮＭＲ）和 ＬＣ－ＥＳＩ－Ｑ－
ＴＯＦ－ＭＳ。 ＭＣＮＥＡＲ 等［６４］ 使用 ＡＴＲ－ＦＴＩＲ 的方法

研究 Ｎｉ 在超富集植物齿丝芥植物汁液中的形态，结
果表明 Ｎｉ 在齿丝芥植物汁液和维管系统中主要与

组氨酸、苹果酸盐等低分子有机配体结合。 ＭＥＲＤＹ
等［６５］研究了小麦秸秆细胞壁残渣（ＣＷＲ）对Ｃｕ（Ⅱ）
的吸附作用，根据 ＥＳＲ 的参数推断 Ｃｕ（Ⅱ）离子与

ＣＷＲ 络合时，与 ４ 个含氧基团以方平面排列方式配

位。 ＳＴＲＡＣＺＥＫ 等［６６］通过 ＥＸＡＦＳ 观察烟草根系中
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Ｚｎ 的配位，发现 Ｚｎ 主要与根细胞壁中的 ＣＯＯＨ ／
ＯＨ 基团（总根系 Ｚｎ 的 ４０％ ～ ８０％）和细胞质基质

中的有机酸（如柠檬酸盐和苹果盐）结合。 ＵＥＮＯ
等［６７］通过１１３Ｃｄ－ＮＭＲ 研究超富集植物天蓝遏蓝菜

叶片中 Ｃｄ 的赋存形态，发现叶片中的 Ｃｄ 主要与苹

果酸结合。 ＴＳＥＤＮＥＥ 等［７０］ 通过 ＬＣ－ＥＳＩ－Ｑ－ＴＯＦ－
ＭＳ 的方法测定了小麦样品中的 Ｆｅ－ＰＳ 配合物的

含量。

５　 展望

总体而言，超富集植物体内高量的小分子有机

配体可能是其高效转运及耐受重金属的重要原因。
目前该领域的研究仍存在较多空白，未来仍需针对

重金属超富集植物螯合解毒、转运机制开展进一步

的探索：
（１）超富集植物有机配体的种类及其作用有待

进一步研究。 目前的研究主要围绕组氨酸和烟草

胺等几种配体，以及天蓝遏蓝菜、东南景天等几种

超富集植物，对其他有机配体及植物品种的研究较

少。 不同超富集植物品种体内的配体是否具有特

异性？ 未来需结合代谢组学方法对更多品种的超

富集植物体内有机配体进行分析。
（２）氨基酸类配体的含量变化对超富集植物体

内蛋白质合成的影响有待进一步研究。 超富集植

物持续合成高量的氨基酸类配体，是否会对植物体

内其他氨基酸类物质的合成产生影响？ 超富集植

物如何进行调控和平衡？ 目前这部分尚属于研究

空白，未来需运用蛋白质组学等方法重点探索超富

集植物中有机配体含量变化对其体内蛋白质合成

的影响。
（３）超富集植物中有机配体的合成、调控及转

运的分子机制有待进一步研究。 例如，超富集植物

持续高量表达 ＮＡＳ 基因的调控信号来自哪里？ 植

物体内的有机配体如何在植物根部－地上部进行循

环运输？ 未来需运用分子生物学和系统生物学等

方法研究超富集植物中有机配体的合成、调控及转

运的分子机制。
（４）有机配体在植物提取修复过程中的应用技

术有待进一步研究。 如何提高超富集植物地上部

重金属的浓度是决定植物提取修复成败的重要难

题。 而有机配体是影响重金属向地上部转运的重

要因素。 未来可通过外部施加相关有机配体的方

式，或通过筛选或构建超量合成有机配体的超富集

植物品种，达到提高植物提取效率的目的。
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