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植物重金属转运蛋白及其在植物修复中的应用

鲁家米 　刘延盛 　周晓阳 倡

（北京林业大学生物学院 　北京 　 １０００８３）

摘 　要 　植物修复技术已成为解决土壤重金属污染的一个绿色环保方法 。利用基因工程和分子生物学技术 ，已经

鉴定出一系列与重金属转运相关的蛋白及基因 ，包括 ZIP家族 、ABC载体 、有机汞裂解酶基因 merB 、Hg离子还原
酶基因 merA 和金属 S蛋白基因 MT 等 。本文着重从细胞 、亚细胞水平上综述了一系列重金属转运蛋白的相关分

子生物学研究进展及其在植物修复上的应用 。
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Abstract 　 Phytoremediation has nowadays become one of the cost唱effective and environmental friendly solutions to the
heavy metal pollution problems of soil system ．A range of gene families and proteins that are likely to be involved in heavy
metal transport have been identified by using the genetic and molecular technologies ．These include ZIP genes family ，

ABC transporters ，organomercurial lyses gene merB ，mercury reductase gene merA and metathionin MT ．With an em唱
phasis on the sub唱cellular level ，this paper summarizes progresses in the researches on heavy metal tansporters related to
molecular biology and its application on phytoremediation ．
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由于重金属污染范围广 、持续时间长 、不易在生物物质循环和能量交换中分解 ，重金属在环境中易蓄

积 ，且性质稳定 。环境中痕量重金属如 Pd 、Cr 、Cd等可通过食物链最终在生物体内累积 ，破坏正常的生理代

谢活动 ；又能抑制植物生长发育 ，促进早衰 ，降低产量并通过根系进入植物体 ，再通过食物链的传递和富集

最终危害人体健康 。重金属污染已经成为目前亟待解决的世界性难题 。进入 ２０世纪 ３０年代以来 ，随着工

农业迅速发展 ，大量的污染物尤其是重金属进入环境 ，引起环境质量严重恶化 。 １９８８年 Nriagu等［４］统计全

球每年释放到环境中的有毒重金属高达数百万 t ，其中 Hg为 １畅２万 t ，Cu为 １４畅７万 t ，Pb为 ３４畅６万 t ，Ni为
３８畅１万 t ，As为 １２畅５万 t ，Cd为 ３畅９万 t ；而到 ２００２年全球重金属排放量已达数千万 t ，Hg 约 １畅５万 t ，Cu约
３４０万 t ，Pb约 ５００万 t ，Ni约 １００万 t ，Mn约 １５００万 t［１］ ，在不到 １５年的时间内重金属的排放量增长数十

倍 。目前我国一些金属冶炼厂周围和长期污染的农地 ，形成了十几个典型的重金属污染地区 ，如江西大余

矿区 、株洲冶炼厂和沈阳冶炼厂附近 ，东北的沈抚灌区以及北京东南郊灌区［２］等 。

重金属污染的环境问题因其具有隐蔽性 、长期性和不可逆性等特点 ，正受到广泛关注 。土壤中重金属

的污染与治理一直是国际上研究的难点与热点 。目前采用的修复方法如物理化学常规方法 ，不仅昂贵 ，难

以大规模应用 ，而且常导致土壤结构破坏 、肥力下降 ，降低土地的使用功能和应用价值 。 ２０世纪 ８０年代利

用绿色植物修复重金属污染的土壤和水体（即植物修复）的提出 ，使绿色植物应用超越了过去只是作为金属

矿藏指示植物或重金属超富集植物（Hyperaccumulator）的使用范围 。植物修复（Phytoremediation）技术通常
包括植物提取 （Phytoextraction） 、植物挥发 （Phytovolatilization） 、植物稳定 （Phtytostabilization） 、根际过滤
（Rhizofilration） 、植物转化（Phytotransformation）［３］ 。相对于污染土壤治理的常规方法（如客土法 、淋溶法 、吸

附固定法等） ，植物修复技术以其成本低 、不破坏土壤和河流生态环境 、不引起二次污染等优势 ，受到国内外

学术界和产业界的日益密切的关注 ，表现出广阔的市场前景 。目前美国已开始采用芥菜（Brassica juncea）吸
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收 Pb ，利用杂交白杨和草类修复重金属污染的土壤等 。 ２０００年中国科学院南京土壤研究所成功举办了第

一届土壤污染和修复国际会议（SOILREM ２０００） ，标志着我国重金属污染土壤植物修复的开始并初步进入

田间示范阶段 。

1 　植物对重金属污染修复的概念
植物修复是利用绿色植物转移 、容纳或转化污染物使其对环境无害的技术 。植物修复的对象是重金

属 、有机物或放射性元素污染的土壤及水体 。为达到改善环境的目的 ，用于环境修复的植物应有以下特征

之一 ：能富集环境中有害金属元素 ，并将其储存在植物组织中 ；能产生降解周围某些有毒有机物的酶 ；或能

刺激根际周围具有降解化学物质能力的细菌的生长 。

2 　植物对重金属污染修复的分子基础
近年来随着分子生物学等现代技术手段的引入 ，人们对植物修复过程中金属离子如何进入细胞有了更

新的认识 。越来越多的修复性蛋白的基因正从植物 、微生物和动物中陆续克隆得到 。其中存在于生物膜上

的各种阳离子转运蛋白在植物修复中起尤为关键的作用 。在超富集植物中已经克隆出多个家族的金属运

载蛋白基因 ，这些基因表达出的金属阳离子跨膜运载蛋白可能决定性地参与了重金属在根部的吸收 、木质

部的装载以及液泡的区室化［５］
，在细胞中重金属运输 、分布和富集及提高植物抗性方面发挥了极其重要作

用 。另一方面 ，一些重金属离子还原酶基因如 Hg离子还原酶基因 merA 、有机汞裂解酶基因 merB 、Hg转运
蛋白基因 merT 、金属 S蛋白基因 MTs 、植物络合素合成酶基因 PCs的发现和克隆为准确了解植物修复的
生化及分子机制准备了最基本的条件 。

2畅1 　细胞水平重金属转运相关蛋白
通常 ，重金属在植物体内与重金属 S蛋白 、植物络合素等结合蛋白络合为复合物后 ，随着这些蛋白一起

被转运 ，最终在植物体内某些器官如叶片中沉积下来 ，并通过这些组织细胞内液泡膜上转运蛋白的跨液泡

膜转运作用而进一步在液泡中富集（见表 １） 。

表 1 　重金属转运蛋白的细胞定位及其作用方式
Tab畅１ 　 Locations of transporters and their modes of action

转运蛋白

Transporters
相关金属

Related metal ions
细胞定位

Locations
作用方式

Modes of action
PCs Cd ，Pb ，Cu ，Zn 细 胞 质 络 合 物 储 存 于 液 泡

MTs Cu ，Zn ，Cd 细 胞 质 形成无毒或低毒络合物

merA ，merB ，merT Hg２ 棗＋ 细胞质膜 将有机汞转化为单质汞

挥 发 到 空 气 中

COPT１ 北Cu 液 泡 具有转运 Cu２ R＋ 的能力

Nramps Fe ，Cd ，Mn 液 泡 参 与 Fe 和 Cd的 吸 收
ZIP Fe ，Zn ，Mn ，Cd 质 膜 将无机阳离子转运进入

根 部

CNGC channel Ni ，Pb 质 膜 具有非选择性 ，可使细

胞质膜通透过单价和二

价 阳 离 子

P唱type ATPases Cu 叶 绿 体

高尔基体

将无机阳离子传输进入

或 排 出 细 胞

ABC transporters GS唱Cd ，PC唱Cd ，Fe 液 泡 膜 以重金属螯合物的形式

吸 收 无 机 阳 离 子

Cation／H ＋ antiporters Mn ，Cd 液 泡 膜 参与细胞液中 Ca２ 苘＋和

Na ＋ 浓 度 调 节

　 　 植物络合素 （PCs ，Cadystins in
Schizosaccharomyces pombe） 。植物络合
素是一类非核糖体合成的多肽 。结构

通式为（γ唱Glu唱Cys） nX ，其中 n 一般为
２ ～ １１ 。而 X 常为甘氨酸 ，也可以是丙

氨酸或丝氨酸 。自 PCs被发现命名后 ，

关于其作用的研究报道很多 ，概括起来

主要有 ２ 方面 ：一是与毒性重金属络合

形成配体复合物而保护植株免受毒害 ，

另外调节并维持植物体内金属离子的

平衡 。 在重金属如 Cd 、Hg 、Cu 、Ni 、Pb
和 Zn诱导下 ，植物和酵母都可以迅速

产生 PCs 。研究表明 PCs的产生是高等
植物解 Cd毒的普遍机制［６］

，还原型谷

胱甘肽（GSH）或 PCs 的水平决定了植
物对 Cd的累积及抗 Cd的能力［７］

，PCs唱
Cd复合物是 Cd由细胞质进入液泡的主
要形式 。 另外 ，有研究发现 ，PCs 在解
Hg毒方面也发挥一定的作用 。 Gisbert
　 　等［８］证明了 PCs对 Pb污染土壤的植物修复也发挥着重要作用 。另外 ，PCs对必需金属离子在植物体内的代

谢起着调节作用 。一方面植物螯合肽络合 Cu２ ＋
、Zn２ ＋等离子 ，将过量的金属离子储存在液泡中 ；另一方面 ，

将金属离子转运至新的合成酶［９］
。

金属 S蛋白（MTs ，Metallothioneins） 。金属 S蛋白是由Margoshes和 Vallee首次在马肾中提取出的一种
重金属结合蛋白 。之后又陆续在高等植物中发现 MT唱like蛋白及其基因 。 MT 是一类低分子量的富含半胱
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氨酸的多肽 。可通过胱氨酸残基上的 S基与重金属结合形成无毒或低毒络合物 。 MT 主要用于伴随营养金
属元素执行相应功能 ，如在蛋白质折叠过程中将相应金属离子插入到其活性中心等 ，也可以络合毒性重金

属以保护植株免受毒害 ，从而促进有毒重金属在体内的积累 ，清除重金属毒害作用 。它对于 Zn２ ＋和 Cu２ ＋解

毒效果尤为明显 。另外许多研究结果表明 ，番茄等植物引入 MTs基因后 ，可以提高植物组织中金属 S 蛋白
含量 ，能明显提高植物对 Cd 、Cu等的耐性或增加对它们的吸收［１０］

。此外 ，Whitelaw 等［１１］报道番茄 MT唱like
蛋白基因（LeMTB）的 ５′端有一个金属调节元件（Metal regulatory element ，MRE） ，该基因的转录可能受金属

离子调节 ，因而推测 MT唱like蛋白对重金属可能也有一定的解毒作用 。

2畅2 　亚细胞水平重金属转运相关蛋白
经过近十年的努力 ，分离并鉴定了一系列参与重金属在植物体内转运的基因和蛋白家族 。其中 ，在细

胞质膜上存在着多种与重金属在植物体内转运相关的蛋白 ，如 LCT１ 与 Cd２ ＋ 转运相关 ；ZIPs１唱３ 与 Zn２ ＋ 转

运相关 ；IRT１ ，２与 Fe２ ＋
、Zn２ ＋

、Mn２ ＋
、Cd２ ＋ 相关 ；COPT１ ～ ５ 与 Cu２ ＋ 相关 ；Nramps与 Fe２ ＋

、Zn２ ＋
、Mn２ ＋ 相

关 ；CNGC与 Ni ＋相关 。位于质体膜上的 PAA１与 Cu２ ＋转运相关及 ZIP４与 Zn２ ＋转运相关 。位于液泡膜上

的 Nramp３与 Zn２ ＋
、Cd２ ＋

、Co２ 、Ni２ ＋
、Mn２ ＋转运有关 ，ABC唱type蛋白家族则主要与 Cd２ ＋转运相关 ，CAX２与

转运 Mn２ ＋
、Cd２ ＋有关 。高尔基体膜上的 RAN１和内质网上的 ECA１分别与 Cu２ ＋和 Mn２ ＋转运相关 。

2畅2畅1 　定位于细胞质膜的重金属转运蛋白家族
与 Hg转运有关的 merA 、merB 是从细菌中克隆的 ２ 种基因 。 其中 merB 基因编码的有机汞裂解酶

（Organomercuriallyase）将有机汞还原为挥发性的毒性小的 Hg２ ＋
，merA 基因编码 Hg 离子还原酶（Mercuric

reductase）可以将 Hg２ ＋进一步还原为 Hg原子［１２］
。单独表达 merB基因的拟南芥耐受有机汞的能力和体内

Hg２ ＋累积量增加［１２］
；单独表达 merA 基因的拟南芥对 Hg２ ＋的耐受性增强［１３］

。但 merA 或 merB基因在植
物体内的单独表达不能达到预期目的 ，当这 ２种基因同时表达时才能使甲基汞还原成单质汞挥发到空气当

中 。同时在植物中导入 merA 和 merB ２个基因或者将 merA 转基因植株和 merB转基因植株杂交后得到的
后代植株均能有效地将有机汞转化为单质汞挥发到空气中［１４］

。田吉林等［１５］采用人工改造的 merA 和
merB基因分别转化烟草 ，获得了能够将离子汞挥发和对有机汞表现较强抗性的转基因烟草 。

真核生物中的铜转运蛋白家族（Ctr ，Copper transport） 。拟南芥基因 COPT１可以使酵母 Cu２ ＋ 缺失突

变体恢复吸收和转运 Cu２ ＋
，其 cDNA编码了具有 １６９个氨基酸残基的高疏水蛋白并可能具有 ３个横跨膜区

域 。在酵母中 COPT１的表达与它对 Cu２ ＋毒力的敏感性相关［１６］
。此外 ，COPT１与可能的低亲和系统的 Cu

蛋白运输器 CTR２具有很高的相似性 。 Sancenon等［１７ ，１８］在拟南芥中鉴定出 Cu转运蛋白中的 ５个成员 ，包

括上述的 COPT１ ，COPT１ 、２ 、３ 、５ 都具有转运 Cu２ ＋ 的能力 ，用 RT唱PCR 技术对其组织特异性表达发现除
COPT４以外 ，其他 ４种在叶片和茎中的表达均高于根部 。

Nramps家族（Natural resistance associated macrophage proteins） 。 Nramps是一个高度保守的膜主要组
成蛋白的家族 ，参与大多数有机体的金属离子运输过程 。该家族基因目前已在很多高等植物中发现 ，在拟

南芥中表达纯化得到了 ６种蛋白［１９ ，２０］
。植物 Nramp蛋白可分成 ２个亚族 ：一个亚族包括了 AtNramp s１和

AtNramp s６ ，另一个亚族包括了 AtNramps２ ～ ５［２２ ，２４］
。和其他 Nramps一样 ，植物 Nramp蛋白也是高度进化

保守的 ，据推测有 １２个跨膜域 ，并在 TM唱８和 TM唱９之间存在一个特有的“共有运输基序” 。 Thomine等［２１］

研究表明 ，AtNramp３和 ４能够帮助有运输缺陷的酵母吸收 Fe２ ＋和 Mn２ ＋
，并增加了对 Cd的积累和敏感性 。

在缺 Fe条件下 ，AtNramp１ 、３ 、４在拟南芥根部起到向上调控作用 ，AtNramp３也与 Fe和 Cd的吸收及敏感性
有着明显联系 ，AtNramp３在根维管束 、茎 、叶中表达 ，可能因此在长距离金属离子运输中起作用 ，在缺 Fe条
件下起到向上调控作用并定位于液泡膜上 ，可能因此将金属离子转运出液泡 。总体来说 ，这些结果表明

Nramp家族的不同成员起到了不同生理作用 ，至少一些 Nramp参与了 Fe和 Cd的吸收 。

ZIP家族（ZRT ，IRT唱like proteins） 。通过对酵母突变株进行功能互补克隆到了多条编码微量元素转运
蛋白的全长 cDNA ，其中研究最多的是 ZIP家族 。 ZIP家族存在于多数真核细胞中 ，参与 Fe 、Zn 、Mn和 Cd
的运输 ，但家族成员的作用底物范围和作用专一性不同［１９ ，２２］

。氨基酸序列测定结果表明 ，ZIP家族可分成 ４

个亚族［１９］
。据推测 ZIP蛋白位于细胞质膜外表面 ，但 ZIP４位于叶绿体膜上 ，拥有 ８个跨膜域及氨基末端 、

羧基末端［２２］
。从植物中首次分离并鉴定的成员包括 ZIP１ 、ZIP２ 、ZIP３ 、ZNT１和 IRT１［２３］

。 IRT１为 Fe离子
转运蛋白 ，能够高效率地转运 Fe２ ＋

、Cd２ ＋和 Zn２ ＋离子 。这 ２类转运蛋白及其他可诱导型转运蛋白为毒性金

属离子进入根部提供了有效通路［２４ ，２５］
。拟南芥基因敲除突变体 irt１唱１ ，表现出严重生长缺陷 ，但外源施用
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Fe可以改善此症状 ；IRT１蛋白质定位于细胞质膜上 ，在缺 Fe条件下主要在根部外皮层表达 。 IRT１突变体
光合效率明显改变 ，表现出发育缺陷 ，与 Fe运输受阻及动态平衡紊乱表现一致［２６ ，２７］

。当缺 Fe时 Thlaspi
caerulescens对 Cd的吸收明显增强 ，这可能和根上大量的 TcIRT１唱GmRNA表达有关［２８］

。

CNGC通道（CNGC channel） 。已经在拟南芥和其他植物体内得到了公认 ，是与动物体内环核苷门控离

子通道蛋白同源的阳离子运输体家族［２９ ～ ３１］
。在拟南芥基因组中发现了 ２０个 CNGC基因序列 ，CNGC蛋白

包含 ６个跨膜域和 １个 Ca结合位点 ，该结合位点覆盖了环核苷酸的结合位点［１９ ，３２］
。这些通道蛋白定位于

细胞质膜上并具有非选择性 ，可通透过单价和二价阳离子［２９ ，３１ ，３２］
。超表达烟草 NtCBP４基因的转基因植株

表现出对必需元素 Ni更高耐受性和对 Pb的超敏感性［２９］
。观察表明 ，植物表达部分 NtCBP４基因后 ，增强

了对 Pb的耐受性并且减少了体内金属离子积累［３３］
。另外一个具有转运 Cd２ ＋功能的蛋白是 LCT１（低亲和

系统的阳离子转运蛋白） ，定位于细胞质膜上 。当 LCT１在酵母中表达时 ，发现酵母对 Cd２ ＋显示出高度敏感

并与高亲和系统的 Cd２ ＋吸收相关联［１９］
。

2畅2畅2 　定位于细胞器膜上的转运蛋白
P型 ATPases（P唱type ATPases） 。 P型 ATPases是与 ATP结合的蛋白质 ，其功能在于将无机阳离子传输

进入或排出细胞 。 主要定位于叶绿体膜 、高尔基体膜 、质膜及内质网上 ，包括植物和真菌类中的 H ＋
唱

ATPases以及动物体中的 Na＋／K ＋
唱ATPases和在许多有机体中发现的 Ca２ ＋

唱ATPases［３４］ 。 P型ATPases被划
分为 ５类 ，每类再根据它们的传输功能划分为 ２个或更多个亚类［３４ ，３５］

。其中的 P１B型 ATPases与传输 １价

的 Cu ＋
、Ag ＋和 ２价的 Zn２ ＋

、Co２ ＋
、Cd２ ＋

、Pb２ ＋ 关系密切［３４］
。 Mills等发现在拟南芥属（A rabidopsis）存在 ８

个 P１B唱type ATPases ，但迄今只有其中 ２种 HMAs被认为与重金属传输有关 ，RAN１（AtHMA７）被认为是与
Cu ＋

、Ag ＋相关 ，且通过高尔基体膜创建乙烯受体［３６ ，３７］
。 Salah E ．等［３８］在拟南芥（A畅 thaliana）的叶绿体中

发现了与铜转运密切相关的 ２种蛋白 PAA１和 PAA２ ，PAA１的结合体存在于拟南芥叶绿体的外围而 PAA２
则存在于叶绿体类囊体膜上 ，且相对独立地作用于 Cu２ ＋转运 。

ABC载体（ATP唱binding cassette transporters） 。 ABC家族是一个具有很强转运功能的膜蛋白家族 ，主要

定位于液泡膜上［３９ ，４０］
。所有 ABC载体都包含 ４ 或 ６个跨膜跨度的高度疏水跨膜区域 ，以及外围细胞质的

ATP结合区域或核苷结合区域［４０］
。 迄今为止 ，在植物中发现了该超家族的 ２ 个主要亚级 MRPs 和

MDRs［４０ ，４１］
。 ABC载体在吸收液泡中 Cd过程中是以重金属螯合物的形式发挥作用的 。 MRPs被认为可能

是参与跨液泡膜转运 Cd２ ＋ 螯合物或 GS唱Cd复合体［４１］
。 Bovet 等［４２］发现拟南芥经过 Cd处理后根部 ４ 种

MRPs在转录水平上有所增高 ，并且 A tMRP３显著增加 。最近 ，Miyoung Lee等［４３］在拟南芥中发现 ABC 载
体家族中的 A tPDR１２表达的植株具有对 Pb２ ＋ 更高的耐受力 ，剔除掉 A tPDR１２基因的植株比普通野生型
植株长势弱但相对含有更高的 Pb２ ＋浓度 ；相反 A tPDR１２完全表达的植株则具有更良好的长势且植株含 Pb
量较少 ，表明 A tPDR１２具有作为离子泵排除 Pb２ ＋或者缓冲其毒性的功能 。

阳离子反向运输器（Cation／H ＋ antiporters） 。植物体液泡膜上存在很多阳离子反向运输器 ，它们参与细

胞液中 Ca２ ＋和 Na２ ＋浓度调节 。在拟南芥中 ，CAX１ 、CAX２基因被克隆出 ，并被预测有 １１个横跨膜区域且

在 TM唱６和 TM唱７之间存在一个富氨基的中央亲水基团［４４ ，４５］
。早期对运输器的研究认为 Cd２ ＋

／H ＋离子反

向运输器可能参与了 Cd２ ＋在液泡中的积累过程［４６］
。 Hirschi等［５１］的实验则为 CAX２在此过程中起重要作

用提供了证据 。此外 ，CAX２表达后的烟草更能积累 Ca２ ＋
、Cd２ ＋和 Mn２ ＋

，并提高了 Cd２ ＋ 和 Mn２ ＋ 在根液泡

膜囊传送能力［４７］
。此外 ，Cheng等［４８］已经从拟南芥中克隆得到 CAX 基因 。 Maèser 等［２２］认为拟南芥完整

基因组中有大量同族运输器存在 。

3 　展 　望

目前国内关于超富集重金属离子研究虽已取得一定进展 ，但植物的重金属毒害及其抗性的关键因子至

今还不明确 ，使植物修复技术发展面临瓶颈 。今后工作重点应集中在植物耐受重金属关键基因研究上 。通

过对植物重金属伤害和抗性生理关键因子的进一步研究 ，确定更多的重金属转运蛋白及其信号通路 ，加强

其中的耐性或敏感性基因的鉴定 、分离 、克隆 、组织结构研究 ，设计合适的基因激活或敲除策略以便利用基

因工程方法改良植物的耐重金属能力 。在此基础上 ，植物修复技术的市场化应用及其巨大潜力才能得以实

现 。将基因技术和现代分子生物学应用于植物修复 ，增加植物体内起降解作用的酶（例如过氧化物酶 、漆酶

等）数量和活性 ；过量表达金属 S 蛋白 、植物络合素 、液泡转运蛋白等金属结合蛋白 ，以提高植物超富集能
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力 ，培养生物量高 、生长速率快 、体内重金属含量高的超级超富集植物 。此外不仅要研究某个转运蛋白的基

因及相应功能 ，而且也要在整体水平上研究不同转运蛋白之间的相互关系及其调控途径 。从农业应用的角

度 ，需要一方面筛选低重金属含量的农作物 ，另一方面克隆超积累植物的重金属离子转运体基因和耐性相

关基因及其在非超积累植物中的表达 ，从而为重金属污染土壤的修复提供理想植物材料 。
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