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重金属污染下的作物形态建成及其应对措施
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摘要: 在重金属污染愈发严重的背景下，探索出保障污染地区的农业生产水平可持续发展的技术，是保障粮食生产安

全亟需解决的重要问题．通过综述农作物对重金属胁迫的形态建成响应机制与实践中的农艺管理技术手段，总结在重金

属污染区域提高粮食产量的主要方法．重金属影响下的作物形态建成具有深刻的遗传基础和复杂的生理机制，这就决定

了作物对重金属的响应受到作物类型与重金属种类的影响．通过对作物形态建成的更深入研究，建立一套从品种选择到

田间管理的应对措施，可以为农业安全生产提供持久有效的保障．
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粮食生产历来是文明产生和发展的支柱，目前世

界上仍有大量人口面临饥饿的威胁．随着人口的增加，

经济的发展，以及生物燃料生产带来的粮食消耗，粮

食安全是我国乃至世界面临的巨大挑战．中国农田的

重金属污染形势十分严峻，最近的一项农田污染研究

推断我国受到重金属污染的农田占全国农田总量的

1 /6［1］，在重金属污染的影响下我国每年粮食减产量

超过1 000 万 t．提高受重金属污染农田上的作物产量，

可以间接地减轻我国的粮食压力，在污染土地上增加

的粮食产量即便由于重金属污染不能作为粮食或者

饲料进行消费，在未来随着生物柴油技术的发展，增

加的这部分作物产出也可以缓解能源消耗对人类粮

食和动物饲料的占用．如何使具有较大重金属负荷的

农田产出更多的粮食，是保障我国粮食安全迫切需要

解决的问题．
农业的本质是通过合适的管理产出更多的粮食

产品，对重金属胁迫下植物形态建成响应的深入了解

可以为重金属污染农田上的粮食生产提供理论指导．
形态建成描述的是植物体改变其结构的生物学过程，

涉及到植物体在外界干扰下的能量平衡和物质分配

策略，是植物学研究的根本问题之一．本文中对目前植

物学研究中关于重金属对作物形态建成影响的基本

认识以及实际工作中所运用到的技术手段进行了综

述，希望为增加在污染区域作物产出的进一步研究提

供参考．

1 重金属胁迫对植物形态建成的影响

1．1 性质变化

重金属胁迫对植物形态结构的整体影响通常包

括根伸长的抑制、根直径的增加、根冠比的改变、株高

的降低以及叶片形态的变化等，这些性状通常称为胁

迫 诱 发 的 形 态 响 应 ( stress-induced morphogenic re-
sponse) ［2］．一般来说，重金属胁迫会抑制植物根伸长，

因而根伸长常作为重金属胁迫程度的重要指标［3-5］．但
通过对拟南芥( Arabidopsis thaliana) 在 Cd-Cu-Zn 胁迫

下根系结构的分析表明，在亚毒性水平重金属的胁迫

下，根伸长并没有受到明显影响，反而促进了侧根的

产生，体现出补偿生长的特点［6］．在重金属胁迫下根直

径增加是植物的形态响应方式之一，在植物响应重金

属胁迫的研究中已有较充分的报道，如水稻( Oryza sa-
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tiva) 响应 Al 胁迫的过程［7］．植物的株高是另外一个受

到重金属胁迫影响的性状，如在 Pb、Cu、Zn、As 及 Cd
的复合胁迫影响下，水稻的株高平均降低 4. 0 ～ 5. 0
cm［8］．重金属胁迫同时也会影响叶片的形态发育，对

能 源 作 物 杂 交 狼 尾 草 ( kinggrass，Pennisetum
americanum×P． purpureum) 的研究发现，Cd 胁迫下杂

交狼 尾 草 呈 现 叶 片 长 度 减 小 而 叶 片 宽 度 增 加 的

现象［9］．
除了对植物造成直观可见的影响外，重金属胁迫

还会导致植物微观结构的改变．如: Cd 胁迫下欧洲油

菜( Brassica napus) 叶片表皮细胞较叶肉细胞更为敏

感，其气孔密度呈现明显的降低［10］; Al 可以干扰植物

体内细 胞 骨 架 的 正 常 功 能，促 进 微 管 的 非 正 常 聚

合［11］，或者导致微管和微丝的解聚［12］; 在 Cd 胁迫下

的拟南芥中，分生组织的减少则可与主根伸长的抑制

相互验证［13］; Cd 胁迫下玉米( Zea mays) 的微观结构

遭到破坏，细胞中出现大量微小的液泡［14］; 在三七

( Panax notoginseng) 中也发现 Cd 胁迫会导致根系完

整性被破坏［15］．

1．2 影响途径

1. 2. 1 营养吸收及分配

植物根系的营养吸收为维持植物体正常的发育

提供了物质基础，重金属会干扰植物对养分的吸收及

运输．重金属可以通过与运输蛋白中的巯基结合，或者

抑制原生质膜的 ATPase，从而影响植物的 N 吸收．不
同种类的重金属对 N 吸收和运输的抑制过程存在差

异，这是因为在清除重金属后植物 N 吸收的恢复时间

有所不同，如: Cd、Cu、Ni 和 W，对 NO3
－ 吸收的抑制可

以持续较长时间［16-17］，而受 Pb 影响的植物可以在重

金属胁迫条件消失后很快恢复对 NO3
－ 的吸收［18］．营

养元素吸收的抑制在不同的植物间有不同的表现，如

玉米在 Cu 胁迫下对 N、P、K 的吸收受到抑制，而 Cu
耐受性植物芦苇 ( Phragmites australis) 在相同条件下

却不受影响［19］，这强调了重金属耐受性物种的种质资

源对于改良作物的巨大潜力．金属离子间的拮抗作用

也会干扰重金属胁迫下植物对特定金属离子的吸收

过程，如 Al 胁迫下小麦( Triticum aestivum) 对 Ca 的吸

收受到抑制［20］; Cd 不仅会干扰植物根系对 Fe 的吸

收［21］，而且会抑制 Fe 在根与茎之间的运输过程［22］．
重金属对植物体内元素平衡的影响不仅反映在

对特定金属的吸收与运输过程的干扰上，吸收到植物

体内的重金属还会直接替代特定位点上的其他金属

元素，如 Cd 可以替代碳酸酐酶中的 Zn，这样的替代往

往会导致被替代酶的稳定性或者活性的降低［23］．值得

注意的是，重金属对正常细胞中其他金属离子的取代

往往会进一步导致其他生理过程的紊乱．La( Ⅲ) 的胁

迫会改 变 山 葵 ( Armoracia rusticana ) 植 株 中 的 自 由

Ca2+浓度，干扰正常细胞代谢过程［24］．

1. 2. 2 光合过程

光合过程是植物重要的能量和物质来源，植物干

物质有 90%～ 95%来自光合作用．在重金属胁迫下光

合作用过程的有序性被破坏．这个破坏过程可以通过

多条途径实现．首先是对叶绿体结构的破坏，如 Cd 胁

迫下欧洲油菜叶绿体的形成受到影响，细胞内的叶绿

体数目下降，这导致其出现萎黄病的性状［10］．其次受

到重金属胁迫后，脂质过氧化会导致光合色素如叶绿

素与类胡萝卜素含量的降低［25-26］．再者，植物的光合作

用原初反应由两个光系统，即光系统Ⅰ ( PS Ⅰ) 与光

系统Ⅱ( PS Ⅱ) 组成．PS Ⅰ在原初反应过程中的主要

作用是还原型辅酶Ⅱ( NADPH) 的生成，而 PS Ⅱ的主

要作用是水的光解和放氧，夺取水中的电子供给 PS
Ⅰ; 受到重金属类型与植物物种的影响，重金属对原

初反应两个光系统的影响往往有不同的具体表现．Cd
胁迫下菠菜( Spinacia oleracea) 的 PS Ⅰ系统受到更大

的影响，表现为天线蛋白的减少［27］．在对 Cu 胁迫下玉

米的研究中，PS Ⅱ系统的有效光化学效率 ( effective
quantum efficiency) 受到 Cu 的胁迫而降低［26］．此外，作

为光合作用一个重要的组成部分，碳同化过程将 ATP
与 NADPH 中活跃的化学能转化为糖类，以更稳定的

形式储存，在重金属胁迫下碳同化过程同样受到干扰．
核酮糖-1，5-二磷酸羧化酶 ( ＲuBisCO) 是碳同化过程

中重要的酶，催化 3-磷酸甘油酸的形成，是光合作用

中卡尔文循环的关键限速步骤，因而是提高作物产量

的关键调控目标［28-29］．在重金属中 Cd 对 ＲuBisCO 活

性的影响有较多的报道，Cd 胁迫降低了 ＲuBisCO 在

植物体内的浓度［30］，从而影响光合过程．但也有结果

表明 Cd 胁迫对植物体内 ＲuBisCO 的含量及活性并没

有生理学意义上的影响［31］．这表现出植物界对抗重金

属污染的复杂机制，更体现了植物种质资源对基因改

造的巨大潜力．

1. 2. 3 活性氧信号通路

重金属胁迫可以通过干扰活性氧的平衡代谢来

影响植物的形态建成．重金属可以通过多个位点提高

植物的活性氧水平，对于光合电子传递链的干扰以及

催化 Fenton 反应是重金属胁迫产生活性氧的两种主

要方式．但是目前对于重金属胁迫对活性氧产生的具
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体机制及其关键位点仍未全部了解，一些重金属如 Cd
不能 催 化 Fenton 反 应，却 仍 然 可 以 提 高 活 性 氧 浓

度［32］; 通过深化对重金属胁迫下植物活性氧信号通路

的研究，可以为改造作物提供理论指导，降低活性氧

信号系统对特定重金属的敏感性．
活性氧一开始是作为胁迫下植物正常生理过程

受到干扰积累的副产物被引入到重金属胁迫研究中

的，因此活性氧的清除过程是其研究重点．高效的活性

氧清除系统可以有效地维持在重金属胁迫下植物的

活性氧水平，从而降低其对植物体内部结构的破坏．活
性氧清除的酶促系统包括多种酶类，如超氧化物歧化

酶、过氧化氢酶、抗坏血酸过氧化物酶、谷胱甘肽还原

酶等［4，26］．植物体内的过氧化氢与丙二醛( MDA) 含量

是监控细胞活性氧水平与生物效应的关键指标，它们

往往会受到重金属的胁迫而随其上升［33］．
随着研究的深入，特别是活性氧与植物激素相互

关系的阐明，活性氧在胁迫响应中的作用得到了更充

分的认识．活性氧信号可以通过类似波的形式在细胞

间传导，在拟南芥中活性氧信号传播的速度可以达到

8. 4 cm /min［34］，可以作为细胞间信号传递的因子发挥

胁迫响应的功能; 在现有的工作中，活性氧更多地被

视为细胞信号系统的关键组成部分．活性氧信号如何

产生特异性的应激响应是研究胁迫生理过程的关键

问题，对此有 3 种不同的假说: 1) 活性氧信号作为通

用的胁迫响应信号，其信号的特异性是通过其他的响

应因子，如植物激素、脂质、细胞壁碎片等进行传递;

2) 活性氧信号可以通过其传播过程的具体信号特征，

以类似于钙信号的方式传递特异性的胁迫信息; 3) 活

性氧信号还可能通过不同的信号受体进行响应，而后

者则根据胁迫的不同而变化［35］．活性氧信号对不同胁

迫，如干旱、低温等方面已有较多研究，但对于不同重

金属胁迫下活性氧信号的响应差异及其对形态建成

的影响仍需要进一步的研究．

1. 2. 4 植物激素响应

重金属会干扰植物激素及信号因子发挥其正常

的功能，从而影响植物的形态建成．重金属可以通过影

响植物激素，包括生长素、赤霉素、乙烯、脱落酸、茉莉

酸、水杨酸及油菜素内酯的代谢过程［36-37］，从而影响

植物的形态建成．1-氨基环丙烷-1-甲酸氧化酶( 1-ami-
nocyclopropane-1-carboxylic acidoxidase) 与 1-氨基环丙

烷-1-甲酸 合 酶 ( 1-aminocyclopropane-1-carboxylic ac-
idsynthase) 是植物中合成乙烯的重要酶类，在重金属

胁迫下植物可以使这两个关键酶的活性增加，从而加

快乙烯的合成，导致形态建成上植物对重金属胁迫的

响应［38］．激素的区域化分布是调控植物形态建成的重

要因子．重金属还可以通过干扰植物体内激素的再分

布影响植物的形态建成．这个过程是通过重金属对植

物激素转运载体的调控而实现的，但是不同的重金属

所涉及到的转运载体并不相同．Cu 与 Cd 可以通过对

拟南芥 PIN1 载体的抑制改变其根中的生长素分布从

而使根系伸长减缓［13，39］，而 Al 则通过对拟南芥 AUX1
与 PIN2 载 体 功 能 的 抑 制 来 扰 乱 生 长 素 的 极 性

分布［40］．

1. 3 遗传基础导致不同植物对重金属响应的差异

植物对重金属胁迫的响应具有遗传基础，这可以

通过对多种植物在相同胁迫下响应方式的差异推断

出来［41-42］．它意味着基因的导入或者修饰可以改进作

物的性状以利于在重金属胁迫条件下生产，甚至可以

控制粮食作物中的重金属积累［43］．通过研究植物在重

金属胁迫下基因调控差异，可以了解植物响应重金属

胁迫的形态建成背后的分子基础，目前这一方面研究

取得 了 初 步 的 成 果． Kuta 等 比 较 了 堇 菜 属 Viola
reichenbachiana 与 V． riviniana 两种植物污染生态型与

非污染生态型的形态指标及基因组扩增片段长度多

态性( AFLP) 标记的差异，发现相对于形态指标，AFLP
标记具有更大的差异性［44］．通过对比 Cd 胁迫与其他

非 生 物 因 子 胁 迫 在 miＲNA 表 达 模 式 的 差 异，

Khaksefidi 等展示了向日葵 ( Helianthus annuus ) 响应

Cd 胁迫的共通性与独特性机制［45］．近年来组学手段

越来越多地被应用到植物响应重金属胁迫的相关研

究中．利用蛋白质组学的研究手段，Fagionid 等研究了

菠菜类囊体上多蛋白复合物系统对 Cd 胁迫的响应，

从而确定了 Cd 胁迫下植物光合作用中光能固定过程

受到干扰的敏感部分［27］．
已有的研究总结了重金属胁迫下植物生理响应

与植物形态建成中从基因表达到蛋白质合成过程的

响应，但目前对于形态指标与特定过程之间的关联性

仍需要更深入的研究，对于重金属影响具体形态指标

机理的研究仍需要通过模式植物进行．图 1 总结了与

重金属对植物形态建成影响有关的机制．

2 缓 解 农 田 重 金 属 污 染 影 响 的 技 术
手段

以上叙述了重金属对作物生长造成影响的机制．
在长时间的农业实践及科学研究中，已经发展了一系

列用于对抗重金属污染的技术手段，如: 通过施加肥

料改善植物的营养条件、利用土壤改良剂控制重金属
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IAA: 吲哚-3-乙酸; ACO: 1-氨基环丙烷-1-甲酸氧化酶; ACS: 1-氨基环丙烷-1-甲酸合酶;
SAM: S-腺苷蛋氨酸; ACC: 1-氨基环丙烷-1-甲酸; ＲOS: 活性氧．

图 1 与重金属对植物形态建成影响有关的机制
Fig. 1 Mechanism involved in morphogenesis under heavy metal stress

的有效性、干预植物或者植物-微生物系统的功能，这

些方法在解决耕地重金属污染方面已取得了部分成

功．表 1 对比了这些技术手段的优点及不足．

表 1 应对重金属污染的技术手段对比

Tab. 1 The comparison of the technical means used under heavy metal pollution

类型 措施 优点 不足

肥料管理 施加 P 肥［46］，Si 肥［47-48］，Se 和
S［49］，Ca［50］

传统农业田间管理的步骤，不增
加额外劳动

受到重金属浓度的限制，有失效或
者加剧重金属危害的可能性

土壤性质改良 施用乙二胺四乙酸( EDTA) ［51-52］，
施用表面活性剂［53］

可以同时修复多种重金属 受到土壤性质，作物类型的限制，有
促进重金属迁移的可能性，同时限
制营养元素供应

微生物接种 接种 Hg 还原菌［54］，接种根际促
生菌［55］，接种丛枝菌根真菌［56］，
接种深色有隔内生真菌［57］

能够持久地改善作物生长 菌种选育过程复杂，费用高昂，长期
生态影响未知

植物生理调控 水杨酸浸种［58］，施用甜菜碱［14，59］ 效果明显，可以同时改善作物对
其他胁迫的响应

成本较高，不利于广泛使用，受到植
物发育状况的限制

耐受性品种选育 叶绿体转化［28］，ＲNAi 干扰［33，60］，
农杆菌介导转化［61-62］

可极大地降低后期的管理工作，
多样的育种方向可以满足不同种
植目的

选育工作的周期较长，作物食用的
长期风险未知

2. 1 传统的田间管理方法

通过外加制剂调控土壤的理化性质，可以控制重

金属元素的赋存形态或价态，或者恢复因重金属造成

的微生物功能失调．多种制剂包括肥料、土壤改良剂、
微生物制剂等，可用于缓解重金属污染造成的毒害．

通过施加肥料可以改善重金属胁迫下的植物生

理过程，促进抗逆境植物激素的释放，以及通过拮抗

作用抑制重金属的吸收，从而达到缓解污染地块上植

物生长抑制的效果［63］．通过施加 P 肥，小麦在 Cd 胁迫

下对 Cd 的吸收降低，抗氧化系统效率提高，对微量元

素 Mn 的吸收增加，光合速率升高，同时增加了干物质

的累积［46］．施加 Si 肥可以增加 Cu 胁迫下小麦根系的

皮层厚度，提高光合色素含量，从而促进作物的生

长［47］; 而在对水稻的研究中，通过适量施加 Si，可以降

低重金属 Cd、Cu 诱导的脱落酸、茉莉酸及水杨酸的合
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成，从而解除 Cd、Cu 对其根伸长的抑制，而对于 Mn 胁

迫则可以降低其对 Mn 的吸收，维持叶片形态［48］．适当

施加 Se 和 S 可以改善植物的 N 和 S 同化，提高光合

速率，增强活性氧清除系统功能，从而提高小麦对 Cd
的抗性［49］．适当施加 Co 可以抑制植物体内乙烯的合

成［64］或者调控分裂素下游通路，减缓重金属造成的症

状［65］．此外，可以通过对土壤施加微量元素，利用其与

重金属在吸收上的拮抗作用，达到限制重金属进入植

物造成危害的目的，例如: 通过补充土壤中的 Zn，可以

降低 Cd 在多种植物中的富集［66］; 对小白菜 ( Brassica
chinensis) 施加适量的 Ca，可以提高其光合作用与 N 同

化能力，从而缓解土壤中 Cd 污染的胁迫［50］．由于很多

肥料来自工业生产的废料，如生产上使用的 Si 肥往往

从炉渣分离而来［67-68］，或者在肥料的工业生产中难免

有重金属矿物的引入［69］，所以肥料本身就是农田重金

属的重要来源之一．因此肥料的长期施加对农作物生

产的影响需要进一步的研究．
土壤改良剂可以改良土壤的理化性质，从而缓解

重金属的危害．通过土壤改良剂可以改善土壤的 pH、
氧化还原电位、有机质等相关指标，增强土壤对重金

属的固定能力，从而降低植物从土壤中吸收的重金属

含量，改善重金属污染地块上的植物生长状况．
外源添加的螯合剂如柠檬酸、EDTA、谷胱甘肽等

可以影响重金属的生物效应，但对其具体的效应仍存

在较大分歧．如 EDTA 的施加增加了植物对重金属的

吸收［51-52］，但在对不同植物的生长效应方面却存在很

大的差异: 它可以缓解 Pb 对欧洲油菜生长和形态建

成的的抑制作用［51］，但在对向日葵的研究中，施加

EDTA 却增加了 Cr 的毒性作用［52］．螯合剂与重金属亲

和性的差异和螯合剂的化学特性都会影响其功效［70］．
活性炭也是常用的土壤改良剂［71］，它可以改善土

壤的理化性质，调节土壤微生物结构，从而提升作物

产量［72］．活性炭还可以固定土壤中的重金属，降低其

对植物生长的危害［73］．但活性炭的施加需要充分考虑

其来源，如活性炭在生产过程中由于生物物料的引入

可能有额外的重金属负荷，会对植物的生长造成进一

步的抑制［3］; 而且活性炭在固定重金属的同时也会固

定营养元素，导致植物的养分缺乏，甚至反而增加重

金属的吸收［74］．
一些表面活性剂也用于改良土壤状况，例如通过

使用十二烷基硫酸钠( SDS) 、Triton X-100 以及非离子

型聚丙烯酰胺，可以提高土壤 pH 值和阳离子交换量，

从而增加土壤对重金属 Zn 的固定［53］．
除此之外，对微生物群落结构的调节也是一种调

节重金属有效性的办法，可以降低污染地块上可以被

植物吸收的重金属含量．通过接种 Cr 还原菌，黄秋葵

( Hibiscus esculentus) 在受到 Cr 污染的样地上生长状况

得 到 大 幅 度 的 改 善［75］; 通 过 对 豇 豆 ( Vigna
unguiculata) 接种 Hg 还原菌，可以促进其叶的发育，降

低 Hg 往地上部的迁移，从而改善豇豆的生长［54］．

2. 2 干预植物生理过程

根际促 生 菌 可 以 通 过 分 泌 植 物 生 长 调 节 剂 如

IAA［76］，或者通过降解乙烯调节植物根系组织内的激

素水平［77］，从 而 改 善 植 物 在 重 金 属 污 染 区 域 的 生

长［78-79］．通过极端条件筛选到的根际促生菌可以在重

金属胁迫下改善植物的生长状况［80］，影响植物的形态

建成，具有作为土壤修复剂的潜力［81］．欧洲油菜在接

种了具有 Cd 抗性的根际促生菌后，由于后者提供的

IAA 具有生长调节作用以及 Fe 载体缓解了植株因为

重金属胁迫产生的 Fe 缺乏，因而在 Cd 污染地区的产

量得到了提高［55］．与植物共生的一些真菌也具有改善

重金属胁迫下植物生长的作用．接种丛枝菌根真菌后，

在 Cd 胁迫下番茄( Solanum lycopersicum) 的叶绿素含

量提高，活性氧损伤下降，株高增加［56］．接种了深色有

隔内生真菌的玉米在 Cd 胁迫下对 Cd 的吸收降低，抗

氧化系统效率提高，同时增加了 Cd 在细胞壁上的

吸收［57］．
通过对植物的生理过程直接进行干预也可以缓

解重金属对植物形态建成的不良影响，提高作物的产

量．植物激素水杨酸是植物中重要的信号分子，在植物

响应非生物胁迫中具有重要作用［82］．通过预先在水杨

酸中浸种，大麦在 Cd 胁迫下的生长得到改善，表现为

淀粉酶和磷酸酶的活性上升，根系活力增加并促进根

伸长［58］．施加特定的阻断剂调节植物激素的代谢、分

布及其响应也可以缓解重金属对植物生长的胁迫．除
此之外，还有一些生长调节剂可以改善植物生长性状．
甜菜碱是植物中一种重要的渗透调节物质，对 Cd 胁

迫下的玉米施加甜菜碱可以增加其对微量元素 Cu、Zn
的吸收，降低氧化损伤，提高可溶性蛋白含量，维持结

构的完整性，促进根伸长［14］; 而施加了甜菜碱的绿豆

( V． radiata) 在 Cr 胁迫下叶绿素的含量升高，株高增

加，并促进了根的伸长和叶片的发育［59］．油菜素内酯

的施加则可以通过调节活性氧清除系统活性从而增

强水稻对重金属 Cr 的耐受性［83］．

2. 3 重金属耐受性品种的选育及推广

目前已筛选出许多重金属耐受性品种．Al 耐受性

小麦的筛选早有报道［20］，对 Cd 胁迫下水稻重金属耐
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受性品种的选育工作也有不少进展［84-85］．传统的作物

育种依赖于杂交与诱变等方式，周期往往较长．转基因

技术的出现，打破了植物性不亲和的壁垒，使得基因

在物种间的转移速度加快，从而极大地加快作物品种

改良的速度．重金属耐受性作物品种的选育，主要有两

种方式: 1) 降低重金属在植物中的吸收迁移，从而间

接降低重金属的生物有效性及危害; 2) 增强植物在非

生物胁迫下自身生理活动的稳定性．
不同的植物品种间重金属累积趋势差异巨大．通

过对 48 个水稻栽培品种的对比研究，在籽粒中 Cd 的

含量差异巨大［86］，随着实验植物品种的增多以及目标

重金属的扩充［87］，类似的规律不断被发现，这揭示了

通过基因工具改善作物内重金属分布的巨大潜力．早
在 20 世纪 80 年代，通过引入人的金属硫蛋白基因，欧

洲油菜和烟草 ( Nicotiana tabacum L．) 正常生长免受

Cd 影响的浓度可以提高到 100 μmol /L CdCl2，而正常

的对照植株在此浓度下生长则受到严重的抑制［61］．通
过引入水稻中与金属转运有关的基因 OsNＲAMP1，拟

南芥在 Cd 与 As 胁迫下将更多的重金属固定在根部

与茎干，从而防止重金属进入叶片造成更严重的伤

害［88］．水稻种植广泛受到 Cd 污染的危害［84］，因此提

高水稻 Cd 耐受性的育种研究受到关注．OsNＲAMP5 是

水稻中与 Cd 吸收有关的重要基因［89］，通过敲除 Os-
NＲAMP5 基因，可以降低水稻对重金属 Mn 与 Cd 的吸

收，但 OsNＲAMP5 敲除的品种却容易因 Mn 吸收不足

而产生 生 长 抑 制 的 情 况; 通 过 ＲNAi 技 术 降 低 Os-
NＲAMP5 表达量的水稻中，同样会出现 Mn 缺乏条件

下生长的抑制［60］．通过基因的引入或敲除控制重金属

的吸收与迁移，可以明显改善目标重金属胁迫下植物

对重金属的吸收及转运，降低重金属的毒害，然而其

适应范围较窄，不易于解决多种重金属复合污染的状

况．另外一个棘手的难题是通常这些基因都与植物的

关键生理过程有关，因此简单地调控一个基因，特别

是敲除，往往会引起植物的生理紊乱［89］，有可能无法

达到促进植物生产的效果．
针对植物生长和发育生理过程稳态的转基因项

目则在面对多重胁迫的情况下拥有较大的优势．过表

达 OsLEA4 基因的水稻中不仅展现出了更强的重金属

抗性，而且在干旱及高盐环境下的生长状况也得到改

善［62］．而引入了多胁迫响应基因 OsMSＲ3 的拟南芥获

得了更高的 Cd 耐受性，其根系伸长抑制得到缓解［90］．
通过提高植物非生物胁迫耐受性的方式，也可以有效

地提高植物的重金属耐受性，而且往往由于可以同步

提高对多种胁迫的抗性，其育种效率较高、适用范围

较广．但是由于其立足于植物对非生物胁迫的普遍响

应机制，所以对重金属耐受性的提升幅度较小，而且

可能造成植物中的重金属浓度升高［90］，因而有一定的

风险性．
谷氨酰半胱氨酸合成酶［91］与植物络合素合酶［92］

在植物中分别是产生抗逆物质谷胱甘肽与植物络合

素的关键调控因子，而谷胱甘肽与植物络合素不仅仅

具有络合重金属、促进重金属在植物中区隔化分布的

重要作用，而且还作为细胞内重要的抗氧化物质参与

活性氧的清除过程［93-94］，可增强植物的普遍抗逆能力．
由于谷氨酰半胱氨酸合成酶与植物络合素合酶具有

多重作用，近年来其基因编码成为重金属耐受性育种

的研究热点之一．
植物的选育工作随着人类的发展进程而向前发

展，具有强大的发展潜力与空间．随着人类对生命过程

认识的深化，新的技术工具如 CＲISPＲ /Cas9 系统［95-96］

不断应用到植物的基因改造中，将会为对抗重金属污

染提供更好的工具储备．而对更广泛的植物重金属耐

受性机制的研究，则不仅提供了实践研究的理论背

景［97］，还提供了大量具有应用潜力的基因序列及蛋白

结构信息［84］．
通过育种手段增加植物的抗性具有很好的前景，

但目前很多工作仍处在实验室阶段，少有专门为污染

农田生产而选育的品种推广．通过转基因的手段进行

重金属耐受性作物的开发，可以大大缩短开发时间．育
种所存在的不足: 1) 安全性未知，需要较长的时间周

期确定品种的安全性，因此目前仍少有实际推广; 2)

对于不同的重金属胁迫，往往需要培育不同的品种，

这样会造成应对重金属胁迫的作物品种开发及推广

的困难．但长期来看，重金属耐受性物种的选育，可以

长久地提高作物对重金属污染的适应性，同时也可以

深化对植物耐重金属胁迫机制及策略的认识．目前重

金属耐受性品种选育工作所遇到的困难，在于对植物

的重金属耐受机制了解仍不够清楚，对于多种重金属

复合污染、多基因甚至多系统间的相互关系尚待深入

的研究; 随着重金属研究的不断深入，重金属耐受性

品种选育工作将会获得更充分的理论指导与更多的

技术方法．

3 总结与展望

重金属胁迫下植物的形态建成是一个复杂的生

理生态过程，其中既涉及到能量平衡与资源分配稳态

的打破，也有植物信号系统对重金属胁迫的主动响
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应; 而重金属胁迫下植物的具体性状因胁迫金属和受

胁迫植物的不同又有很大的差异，显示出植物对重金

属胁迫响应过程的差异性，这也为开发植物的基因资

源或者通过对比研究深化对重金属胁迫机制的认识

提供了巨大的宝库．
为了服务重金属污染农田的作物种植，改善作物

的生长，开发了很多农业技术手段．目前的实际运用仍

多依赖于土壤改良手段，在缓解重金属胁迫下植物生

长抑制的研究中，对于肥料的施加与土壤性状的改良

已经有了丰富的实验结果，在下一阶段应该加大成果

的转化，为重金属污染地块上作物的生长提供科学的

农业决策基础．植物根际过程是影响重金属效应的关

键一环，肥料施加与土壤性状改良过程与植物根系行

为影响下重金属的生物有效性，以及作物-微生物共生

系统重金属耐受性的长期响应，是下一阶段值得深入

探讨的重要问题．
肥料的施加存在二次污染的严重问题，而土壤改

良手段的长期效应仍需要评估．从种质资源上改善作

物物种对于重金属的耐受性可以从根本上改变这一

问题．重金属耐受性育种主要依赖于降低重金属的吸

收迁移效率与维持作物的内稳态．这两种方式有着各

自的优点与不足．目前重金属耐受性品种的选育仍然

以实验室内探索为主，侧重于植物对非生物胁迫的响

应，这是由目前对植物重金属耐受机制研究的阶段性

发展所决定的．随着基因工程技术的发展与植物重金

属耐受性研究的深入进行，重金属耐受性品种的选育

具有愈发广阔的应用前景．
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Crop Morphogenesis and Solutions Under Heavy Metal Pollution

HONG Hualong，DAI Minyue，LU Haoliang，LIU Jingchun，YAN Chongling*

( Key Laboratory of the Coastal and Wetland Ecosystems，Ministry of Education，Xiamen University，Xiamen 361102，China)

Abstract: In consideration of the fact that agriculture is under increasing risk of heavy metal pollution，it is urgently needed to deve-lop a
technology to ensure sustainable food production．Here we review the mechanism of morphogenesis change as a response of crops to heavy met-
al pollution，the methodology in heavy metal pollution risk assessment and promising agriculture technologies to alleviate the heavy metal
stress．The genetic basis and physiological mechanism of crop under heavy metal pollution are complex，and the response depends on plant
phylogeny and metal species．With the developing knowledge on morphogenesis response and effective guidance from varieties of choices to
field management，the food production in zones polluted with heavy metals will be protected．

Key words: heavy metal; agriculture production; field management; crop breeding; agricultural decision
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