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　　摘要：超富集植物以其超强的重金属耐性和富集能力而成为近年来植物修复领域的研究热点，然而目前关于超富
集植物对重金属的吸收累积特性及耐性机制仍须要进一步研究。为了解超富集植物对镉（Ｃｄ）、砷（Ａｓ）的累积特性及
耐性机制，总结了国内外相关研究成果，分别从细胞、亚细胞、分子水平３个层面对镉、砷在超富集植物体内的分布特
性及机制研究进展进行阐述，分析了超富集植物对镉、砷的耐性机制，提出了该领域的研究目前存在的问题及今后发

展的方向。
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　　近年来，重金属污染的植物修复技术受到了广泛关注，被
誉为廉价的“绿色修复技术”。超富集植物是指能够超量吸

收和累积重金属、并能将其转移到地上部的植物，吸收量比一

般植物高１００倍以上，且不影响植物的正常生理活动［１－２］。

超富集植物的这一特性在清除土壤或水体环境中的重金属污

染方面表现了巨大潜力，从而引起学术界广泛的关注和研

究［３］。然而，目前关于超富集植物的研究多数集中在超富集

植物对重金属的吸收、迁移、分布等方面，对重金属的耐性及

富集机制仍没有定论，且相关的报道较少，从而限制了超富集

植物的实际应用［４－５］。因此，对这方面的研究工作进行系统

的总结，对植物修复的发展和大规模应用具有重要的实践意

义［６］。与其他重金属相比，镉迁移能力强，极易在植物体内

累积，从而进入食物链产生毒害作用；而砷在土壤中主要以砷

酸盐形态存在，该形态的砷很容易被植物吸收和转运，极微量

的砷即可引起中毒症状。目前对砷超富集植物的研究较少，

因此本文以镉、砷为例，在总结国内外相关研究成果的基础

上，综述了超富集植物对镉、砷的累积特性及耐受机制，并对

今后的发展趋势进行了展望［７］。

１　植物对重金属胁迫的响应分类

当植物受到重金属胁迫时，不同的植物会产生不同的效

应。根据植物对重金属的吸收累积及耐受能力的不同，可将

植物分为４大类：敏感植物（能够吸收和运输重金属，且表现
出明显的毒性症状，见图１－Ａ）、耐受排斥植物（能够阻止重

—６— 江苏农业科学　２０１５年第４３卷第６期



金属的吸收或将吸收的重金属重新排出体外，从而不表现出

明显的中毒症状，见图１－Ｂ）、耐受非超富集型植物（将吸收
的重金属隔离在根部，阻止其向地上部分运输，不表现出明显

的中毒症状，见图１－Ｃ）、耐受超富集型植物（能够大量吸收

重金属，且吸收的重金属可通过木质部运输到地上部分，见图

１－Ｄ）［８－９］。从图１中可清楚地观察到这４类植物对生长环
境中重金属的耐受及吸收累积的差异。目前，重金属超富集

植物对重金属的累积与耐受机制是研究的热点。

２　镉、砷在超富集植物中的累积

镉、砷是环境中毒性较大的一类污染物，能够通过食物链

进入人体，从而危害人体健康。当它们在环境中的含量超过

某一临界值时，也会对植物产生一定的毒害作用，如减缓生长

速率、降低生物量、抑制光合作用、改变酶活性和可溶性蛋白

含量，以及破坏细胞膜透性等，严重时甚至导致植株死

亡［１０－１２］。然而，超富集植物不仅能在高浓度的镉或砷污染环

境中正常生长，而且能够在体内累积大量的镉或砷。目前，关

于超富集植物对镉、砷的吸收累积研究主要集中在细胞水平、

亚细胞水平、分子水平３个层面。
２．１　镉超富集植物研究

镉是银白色有光泽的金属，熔点３２０．７５℃，沸点７６４．８５℃，
密度８６５０ｋｇ／ｍ３，有韧性和延展性。在自然界中，镉常与铅
锌矿共生，主要以正二价的形式存在，是毒性最强的重金属之

一。镉不是植物生长发育所必需的元素，但极易被植物吸收，

对植物有较强的毒害作用。当植物体内镉的累积量达到一定

水平时，就会出现植株矮化、失绿、褐斑、生物量下降甚至死亡

等中毒症状［１３］。镉在超富集植物体内的累积特点主要表现

在以下几个方面。

２．１．１　细胞水平　不少学者针对镉在超富集植物的细胞累
积特征方面进行了研究，发现镉主要累积在植物叶片的毛状

体和表皮细胞中［１４－１７］，详见表１。镉分布在这些部位，对植
物的光合作用影响最小，从而能够维持植物正常的生长发育，

这可能是超富集植物的耐受机制之一［１８］。然而也有人研究

发现，尽管镉在表皮中的浓度很高，但叶肉细胞的体积远远大

于表皮细胞，因此就累积总量而言，叶肉细胞中的镉总量高于

表皮细胞［８］。田生科等也认为，叶肉细胞是镉的主要储存场

所，在镉的解毒过程中起主导作用，这是因为叶肉细胞中含有

大型的液泡，这些液泡很可能是储存镉的主要场所，从而对镉

起到区隔化作用［１９－２０］。但上述研究者对镉在运输及储存过

程中化学形态的变化并没有进行深入的研究，而这对于揭示

超富集植物的耐镉能力十分必要。

表１　镉在超富集植物叶片中的累积

超富集植物 累积金属 分析方法　　　 主要累积部位　　　 文献来源

拟南芥（Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓｈａｌｌｅｒｉ） 镉、锌 ＳＥＭ－ＥＤＸ 毛状体 Ｋüｐｐｅｒ等［１５］

遏蓝菜属（Ｔｈｌａｓｐｉｐｒａｅｃｏｘ） 镉 ＰＩＸＥ 表皮细胞 Ｖｏｇｅｌ－Ｍｉｋｕ等［１６］

遏蓝菜（Ｔｈｌａｓｐｉｃａｅｒｕｌｅｓｃｅｎｓ） 镉 ＴＥＭ－ＥＤＸ 表皮细胞 Ｗóｊｃｉｋ等［１７］

遏蓝菜（Ｔｈｌａｓｐｉｃａｅｒｕｌｅｓｃｅｎｓ） 镉、锌 剥离、ＡＡＳ 表皮、叶肉细胞 Ｍａ等［８］

东南景天（ＳｅｄｕｍａｌｆｒｅｄｉｉＨａｎｃｅ） 镉 ＬＡ－ＩＣＰ－ＭＳ／μ－ＸＲＦ 叶肉细胞 田生科［１９］

印度芥菜（ＩｎｄｉａｎＭｕｓｔａｒｄ） 镉 ＬＡ－ＩＣＰ－ＭＳ 叶肉细胞 杨红霞［２０］

２．１．２　亚细胞水平　大量研究表明，植物对重金属的耐受能
力与其在亚细胞水平上对重金属的区隔化密切相关，因此研

究重金属元素在亚细胞水平的分布特征能为植物对重金属的

富集、迁移和耐性机制带来新的启发。Ｆｕ等研究镉在美洲商
陆中的累积情况发现，细胞可溶部分（主要是液泡）及细胞壁

是镉主要的累积部位，细胞器中的镉含量很少，但关于镉主要

与细胞壁中的何种物质相结合，并没有进行深入研究［２１］，详

见图２。Ｎｉｓｈｉｚｏｎｏ等也指出，重金属镉主要累积在 Ａｔｈｙｒｉｕｍ
ｙｏｋｏｓｃｅｎｓｅ的根系细胞壁中，并且大部分是以与纤维素和木质
素相结合的状态存在［２２］。此外，江行玉等利用透射电镜

（ＴＥＭ）、Ｘ－射线能谱仪分析芦苇根皮层细胞中镉的分布情

况发现，镉的分布规律为：细胞间隙 ＞细胞壁 ＞液泡 ＞叶绿
体［２３－２４］。由此可见，在超富集植物中，镉主要分布在液泡和

细胞壁中，推测细胞壁沉淀和液泡区域化可能是超富集植物

耐镉毒害的重要机制。

２．１．３　分子水平　在超富集植物体内存在有机酸、植物络合
素（ＰＣｓ）、金属硫蛋白（ＭＴ）等金属络合体，进入植物细胞内
的镉很可能与它们结合，从而降低其毒性，提高植物的耐

性［２５］。如朱艳霞认为，镉能够与东南景天体内的有机酸结

合，从而使其表现出极大的耐受能力［２６］。孙瑞莲也指出，在

龙葵体内镉主要与苹果酸结合，其产物是龙葵耐性及超积累

性的标志物［２７］。但Ｋｒｏｔｚ等却认为，植物体内的有机酸含量
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与植物的耐性之间并没有必然的联系［２８］。因此，有机酸与植

物耐性之间是否存在直接的关系，仍有待进一步研究。也有

人认为植物体内的镉主要与ＰＣｓ络合，从而达到解毒的目的。
Ｐｏｌｅｃ＇－Ｐａｗｌａｋ等在利用尺寸排阻色谱与电感耦合等离子体
质谱联用技术（ＳＥＣ－ＩＣＰ－ＭＳ）研究拟南芥（Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ
ｔｈａｌｉａｎａ）中镉的结合形态时发现，镉大多数与 ＰＣｓ络合［２９］。

杨红霞在研究镉在富集型印度芥菜叶片和根部的存在形态时

也得到相同的结论［２０］。此外，ＭＴ也可能与超富集植物的耐
性和超累积特性有关，因为张海燕等将 ＡｓＭＴ２ｂ基因转到拟
南芥中时，转基因植株对镉的耐性显著增强，同时镉的积累量

也随即增加［３０］，并且Ｓｅｋｈａｒ等也得到同样的结果［９，３１］。但该

类基因的转入是否对镉的化学形态及活性产生改变，进而导

致毒性也发生改变，作者并没有给出合理解释。而 ＭＴ是否
对提高植物耐镉能力有一定作用，尚须进一步验证。

２．２　砷超富集植物研究
砷的熔点为８１６．８５℃，加热至６１２．８５℃时可直接升华为

气体，是一种挥发性较强的元素。砷密度为５．７８ｋｇ／ｍ３，其物
理性质类似金属，具有光泽，善于传热导电，故称类金属［３２］。

砷主要以硫化物形式存在于自然界中，同时也伴有氧化物及含

氧砷酸物、金属砷化物等［３３］。一般认为，砷不是植物生长发育

的必需元素，当植物受到砷毒害时，一般表现为植株矮小、叶片

失绿、根数量减少、根尖发褐或发黑，植物生长受到明显抑制，

生长发育延迟，生物量下降，严重时甚至引起植株死亡［３４］。

砷虽然是类金属，但其毒性不亚于重金属，因此当今环境

污染中将其看成一种重金属元素。近几年来关于砷超富集植

物的耐性及富集机制等方面的研究越来越多，同样在细胞水

平、亚细胞水平、分子水平取得一定的研究成果。

２．２．１　细胞水平　与镉的累积特征类似，砷在超富集植物体
内也呈区域化分布，主要集中在毛状体和表皮细胞中。如李

文学等利用ＳＥＭ－ＥＤＸ技术研究蜈蚣草体内砷的分布情况，
发现在蜈蚣草的毛状体部位是砷的主要富集部位，浓度高达

１６６００～２８８１５０ｍｇ／ｋｇ，是目前已知蜈蚣草体内砷含量最高
的部位［３５］。Ｌｏｍｂｉ等通过能量散射 Ｘ－射线能谱分析
（ＥＤＸＡ）技术证明，砷主要存在于蜈蚣草的表皮细胞中，并认
为可能累积在表皮细胞的液泡中［３６］。但也有部分研究结果

表明，叶肉细胞中也能储存大量的砷，如黄泽春等采用同步辐

射Ｘ射线荧光技术（ＳＲＸＲＦ）分析砷在蜈蚣草中的分布时发
现，在叶肉细胞中砷的浓度最高［３７］。陈同斌等研究另一种砷

超富集植物———大叶井口边草（ＰｔｅｒｉｓｃｒｅｔｉｃａＬ．）时，也得到同
样的结果［３８］。

２．２．２　亚细胞水平　从亚细胞水平分析超富集植物中砷的
分布特征，并探讨其与砷耐性的关系，能够为超富集植物的耐

砷机制提供新的线索。陈同斌等利用差速离心技术对蜈蚣草

的根部、叶柄、羽叶中的砷进行亚细胞组分的分离，发现羽叶

胞液（含液泡）是砷的主要储存部位［３８］。Ｌｏｍｂｉ等利用
ＥＤＸＡ、ＸＡＳ技术分析砷的亚细胞分布时也得到了相同的结
论［３６，３９］。邓滔在分析砷在井栏边草中的亚细胞分布时发现，

细胞壁是仅次于胞液的另一重要的储砷场所［４０］。由此可看

出，胞液和细胞壁对砷的区隔化作用可能是超富集植物耐砷

的重要原因。

２．２．３　分子水平　在普通植物体内，砷能够诱导 ＰＣｓ合成，
并且与ＰＣｓ结合生成毒性较小的络合物［４１］。如麦瓶草体在

未受到砷胁迫时，其体内的 ＰＣｓ含量亦最少，当受到砷胁迫
时，体内的 ＰＣｓ含量随着砷含量的增加呈增加的趋势。在绒
毛草属中也有类似现象，这说明砷胁迫与植物体内的 ＰＣｓ含
量具有一定的相关性，可能是植物耐砷和解毒的一种机

制［４２］。然而对于超富集植物，这种结合作用表现得并不明

显，如Ｚｈａｎｇ等试验结果表明，蜈蚣草中仅有很少一部分的砷
与ＰＣｓ结合［４３－４４］；Ｚｈａｏ等也发现，蜈蚣草体内被 ＰＣｓ络合的
砷仅占总砷的１％～３％左右，因此推测ＰＣｓ并不是超富集植
物耐砷的主要因素［４５］。

Ｔｕ等分析比较了砷超富集植物蜈蚣草和砷敏感植物波
斯蕨（ＮｅｐｈｒｏｌｅｐｉｓｅｘａｌｔａｔａＬ．）根系分泌有机酸情况，发现蜈蚣
草分泌的草酸是波斯蕨的３～５倍［４６］。然而Ｗａｎｇ等却发现，
有机酸含量在砷超富集植物蜈蚣草（Ｐｔｅｒｉｓｖｉｔｔａｔａ）、井栏边草
（Ｐｔｅｒｉｓｍｕｌｔｉｆｉｄａ）和非超富集植物半边旗（Ｐｔｅｒｉｓｓｅｍｉｐｉｎｎａｔａ）
中并不存在明显的差异［４７］。关于砷在不同植物体内的化学

形态及各种形态是否对有机酸的产生有影响，研究者却没有

给出合理解释。因此，有机酸是否参与超富集植物的耐砷机

制有待于进行进一步的研究。

关于植物的耐砷机制还有一种观点是：植物吸收砷酸盐后，

将砷酸盐还原为亚砷酸盐，经过还原、甲基化等过程，代谢为没有

毒性的有机砷脂［４８］。范晓等认为，海藻的耐砷机制就是将吸收

的砷代谢成具有挥发性的、毒性较低的甲基砷化物［４９］。

综上所述，目前对镉、砷超富集植物累积特性的研究虽然

已取得一定进展，但总体而言，镉、砷是否能诱导超富集植物

产生有机酸、植物络合素（ＰＣｓ）、金属硫蛋白（ＭＴ）等金属络
合体并与它们结合并降低其毒性，还未得到完全的、清楚的解

释，特别是关于砷在超富集植物体内的分子结合形态方面，不

同的研究者仍持不同的看法［５０］。
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３　超富集植物对镉、砷的耐受机制

以上研究结果表明，超富集植物对镉、砷的耐受机制很可

能是通过自身解毒实现的，如结合到细胞壁上、离子主动运输

进入液泡、与有机酸或某些蛋白质（ＰＣｓ、ＭＴ）的络合以及抗
氧化系统防御作用等，详见图３［５１－５３］。

３．１　细胞壁的钝化
作为重金属离子进入植物细胞内的第一道屏障，细胞壁含

有丰富的纤维素、半纤维素、木质素以及少量果胶质、蛋白质等

物质，这些物质具有丰富的羧基、羟基、醛基等活性基团，当重

金属镉或砷穿过细胞壁时，有一些会与细胞壁上的这些活性基

团结合形成沉淀，从而截留一部分重金属离子，减轻毒害［２１］。

３．２　液泡的区隔化
液泡是超富集植物贮存重金属的另一个主要场所。由于液

泡里含有各种蛋白质、糖、有机酸、有机碱等物质，这些物质都能

与重金属离子络合从而降低其毒性，提高植物的耐受能力［２２］。

３．３　螯合作用
超富集植物体内存在有机酸、植物螯合肽（ＰＣｓ）、金属硫

蛋白（ＭＴ）等金属配位体，能够与镉或砷发生螯合作用，将离
子态的重金属转变成低毒或无毒的螯合态形式，并在植物体

内呈区室化分布，从而降低原生质体中游离态重金属浓度，减

轻或解除其毒害作用［５４］。

３．４　抗氧化防御系统
抗氧化系统的防御作用也可能是超富集植物耐受重金属

毒害的机制之一。植物在重金属胁迫下，会产生大量的 ＲＯＳ
（主要包括 Ｈ２Ｏ２、Ｏ

－
２·等），引起膜脂过氧化，从而破坏膜系

统。而植物体内的抗氧化防御系统能在一定程度上清除ＲＯＳ、
降低细胞的受伤害程度，从而提高植物的耐受能力［５５］。抗氧

化防御系统可分为抗氧化保护酶类、抗氧化剂两类，抗氧化保

护酶类主要包括超氧化物歧化酶（ＳＯＤ）、过氧化物酶（ＰＯＤ）、
过氧化氢酶（ＣＡＴ）等；抗氧化剂类包括还原型谷胱甘肽
（ＧＳＨ）、抗坏血酸（ＡｓＡ）等。它们均能在一定范围内及时清除
过多的ＲＯＳ，以维持机体内自由基代谢的动态平衡［１４］。

４　结论与展望

关于超富集植物超量积累或耐受镉、砷方面的研究虽然

取得了一定成果，但仍存在一些亟待解决的问题，如在分子水

平上，植物对镉、砷（尤其是砷）的耐性和积累特性之间的关

系仍不明确；植物中是否可能存在着尚未发现的其他耐性和

超积累性机制等，都有待于进一步探讨，因此未来的研究工作

可从以下几个方面展开：（１）植物对镉、砷的耐性机制复杂多
样，其中最主要的机制之一就是通过诱导植物体内金属配位

体的合成，与它们形成稳定的复合物，参与镉、砷的吸收、转

运、储存和解毒等代谢过程，而有关ＰＣｓ和有机酸与超富集植
物耐性间的关系有待进一步研究；（２）研究镉、砷在超富集植
物不同部位（如细胞壁、液泡等）的存在形态，能够为揭示超

积累植物中重金属的区隔化作用进一步提供强有力的证据；

（３）研究某些特殊的食用植物（如豆科植物）的萌芽对镉、砷
的耐性及吸收分布情况，不仅能够在短期内了解植物对镉、砷

的吸收累积特性及耐受机制，而且对保护人体健康也具有重

大意义。
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分子生物学学报，２００６，３２（１）：１－８．

［１３］卢玲丽．超积累植物东南景天（ＳｅｄｕｍａｌｆｒｅｄｉｉＨａｎｃｅ）对镉的吸
收及转运机制研究［Ｄ］．杭州：浙江大学，２００９：２０－３２．

［１４］Ｍáｒｑｕｅｚ－ＧａｒｃíａＢ，ＨｏｒｅｍａｎｓＮ，ＣｕｙｐｅｒｓＡ，ｅｔａｌ．Ａｎｔｉｏｘｉｄａｎｔｓｉｎ
Ｅｒｉｃａａｎｄｅｖａｌｅｎｓｉｓ：ａｃｏｍｐａｒａｔｉｖｅｓｔｕｄｙｂｅｔｗｅｅｎｗｉｌｄｐｌａｎｔｓａｎｄｃａｄ
ｍｉｕｍ－ｅｘｐｏｓｅｄｐｌａｎｔｓｕｎｄｅｒｃｏｎｔｒｏｌｌｅｄｃｏｎｄｉｔｉｏｎｓ［Ｊ］．ＰｌａｎｔＰｈｙｓｉ
ｏｌｏｇｙａｎｄＢｉｏｃｈｅｍｉｓｔｒｙ，２０１１，４９（１）：１１０－１１５．

［１５］ＫüｐｐｅｒＨ，ＬｏｍｂｉＥ，ＺｈａｏＦＪ，ｅｔａｌ．Ｃｅｌｌｕｌａｒｃｏｍｐａｒｔｍｅｎｔａｔｉｏｎｏｆ
ｃａｄｍｉｕｍａｎｄｚｉｎｃｉｎｒｅｌａｔｉｏｎｔｏｏｔｈｅｒｅｌｅｍｅｎｔｓｉｎｔｈｅｈｙｐｅｒａｃｃｕｍｕ
ｌａｔｏｒＡｒａｂｉｄｏｐｓｉｓｈａｌｌｅｒｉ［Ｊ］．Ｐｌａｎｔａ，２０００，２１２（１）：７５－８４．

［１６］Ｖｏｇｅｌ－ＭｉｋｕＫ，ＲｅｇｖａｒＭ，Ｍｅｓｊａｓｚ－ＰｒｚｙｂｙｌｏｗｉｃｚＪ，ｅｔａｌ．Ｓｐａｔｉａｌ
ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎｏｆｃａｄｍｉｕｍｉｎｌｅａｖｅｓｏｆｍｅｔａｌｈｙｐｅｒａｃｃｕｍｕｌａｔｉｎｇＴｈｌａｓｐｉ
ｐｒａｅｃｏｘｕｓｉｎｇｍｉｃｒｏ－ＰＩＸＥ［Ｊ］．ＴｈｅＮｅｗＰｈｙｔｏｌｏｇｉｓｔ，２００８，１７９
（３）：７１２－７２１．
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［１７］ＷóｊｃｉｋＭ，ＶａｎｇｒｏｎｓｖｅｌｄＪ，ＤＨａｅｎＪ，ｅｔａｌ．Ｃａｄｍｉｕｍｔｏｌｅｒａｎｃｅｉｎ
Ｔｈｌａｓｐｉｃａｅｒｕｌｅｓｃｅｎｓ：Ⅱ．ＬｏｃａｌｉｚａｔｉｏｎｏｆｃａｄｍｉｕｍｉｎＴｈｌａｓｐｉｃａｅｒ
ｕｌｅｓｃｅｎｓ［Ｊ］．ＥｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌａｎｄＥｘｐｅｒｉｍｅｎｔａｌＢｏｔａｎｙ，２００５，５３
（２）：１６３－１７１．

［１８］ＲａｓｃｉｏＮ，Ｎａｖａｒｉ－ＩｚｚｏＦ．Ｈｅａｖｙｍｅｔａｌｈｙｐｅｒａｃｃｕｍｕｌａｔｉｎｇｐｌａｎｔｓ：
ｈｏｗａｎｄｗｈｙｄｏｔｈｅｙｄｏｉｔ？Ａｎｄｗｈａｔｍａｋｅｓｔｈｅｍｓｏｉｎｔｅｒｅｓｔｉｎｇ？
［Ｊ］．ＰｌａｎｔＳｃｉｅｎｃｅ：ａｎＩｎｔｅｒｎａｔｉｏｎａｌＪｏｕｒｎａｌｏｆＥｘｐｅｒｉｍｅｎｔａｌＰｌａｎｔ
Ｂｉｏｌｏｇｙ，２０１１，１８０（２）：１６９－１８１．

［１９］田生科．超积累东南景天（ＳｅｄｕｍａｌｆｒｅｄｉｉＨａｎｃｅ）对重金属
（Ｚｎ／Ｃｄ／Ｐｂ）的解毒机制［Ｄ］．杭州：浙江大学，２０１０：２０－３２．

［２０］杨红霞．镉形态分析与微区分布的质谱联用技术方法研究及其
在印度芥菜耐镉机制中的应用［Ｄ］．北京：中国地质科学院，
２０１３：１５－２９．

［２１］ＦｕＸＰ，ＤｏｕＣＭ，ＣｈｅｎＹＸ，ｅｔａｌ．Ｓｕｂｃｅｌｌｕｌａｒｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎａｎｄ
ｃｈｅｍｉｃａｌｆｏｒｍｓｏｆｃａｄｍｉｕｍｉｎＰｈｙｔｏｌａｃｃａａｍｅｒｉｃａｎａＬ．［Ｊ］．Ｊｏｕｒｎａｌ
ｏｆＨａｚａｒｄｏｕｓＭａｔｅｒｉａｌｓ，２０１１，１８６（１）：１０３－１０７．

［２２］ＮｉｓｈｉｚｏｎｏＨ，ＩｃｈｉｋａｗａＨ，ＳｕｚｉｋｉＳ，ｅｔａｌ．Ｔｈｅｒｏｌｅｏｆｔｈｅｒｏｏｔｃｅｌｌ
ｗａｌｌｉｎｔｈｅｈｅａｖｙｍｅｔａｌｔｏｌｅｒａｎｃｅｏｆＡｔｈｙｒｉｕｍｙｏｋｏｓｃｅｎｓｅ［Ｊ］．Ｐｌａｎｔ
ａｎｄＳｏｉｌ，１９８７，１０１（１）：１５－２０．

［２３］江行玉，王长海，赵可夫．芦苇抗镉污染机理研究［Ｊ］．生态学
报，２００３，２３（５）：８５６－８６２．

［２４］江行玉，赵可夫．铅污染下芦苇体内铅的分布和铅胁迫相关蛋白
［Ｊ］．植物生理与分子生物学学报，２００２，２８（３）：１６９－１７４．

［２５］宋阿琳，李　萍，李兆君，等．镉胁迫下两种不同小白菜的生长、
镉吸收及其亚细胞分布特征［Ｊ］．环境化学，２０１１，３０（６）：
１０７５－１０８０．　

［２６］朱艳霞．东南景天（ＳｅｄｕｍａｌｆｒｅｄｉｉＨａｎｃｅ）对镉的超积累与有机
酸含量变化的关系［Ｄ］．杭州：浙江大学，２００６：２４－６２．

［２７］孙瑞莲．镉超积累植物的生态特征及污染耐性机理分析［Ｄ］．
沈阳：中国科学院研究生院沈阳应用生态研究所，２００６：１１－６８．

［２８］ＫｒｏｔｚＲＭ，ＥｖａｎｇｅｌｏｕＢＰ，ＷａｇｎｅｒＧＪ．Ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐｓｂｅｔｗｅｅｎｃａｄ
ｍｉｕｍ，ｚｉｎｃ，Ｃｄ－ｐｅｐｔｉｄｅ，ａｎｄｏｒｇａｎｉｃａｃｉｄｉｎｔｏｂａｃｃｏｓｕｓｐｅｎｓｉｏｎ
ｃｅｌｌｓ［Ｊ］．ＰｌａｎｔＰｈｙｓｉｏｌｏｇｙ，１９８９，９１（２）：７８０－７８７．

［２９］Ｐｏｅｃ＇－ＰａｗｌａｋＫ，ＲｕｚｉｋＲ，ＡｂｒａｍｓｋｉＫ，ｅｔａｌ．Ｃａｄｍｉｕｍｓｐｅｃｉａｔｉｏｎ
ｉｎＡｒａｂｉｄｏｐｓｉｓｔｈａｌｉａｎａａｓａｓｔｒａｔｅｇｙｔｏｓｔｕｄｙｍｅｔａｌａｃｃｕｍｕｌａｔｉｏｎｓｙｓ
ｔｅｍｉｎｐｌａｎｔｓ［Ｊ］．ＡｎａｌｙｔｉｃａＣｈｉｍｉｃａＡｃｔａ，２００５，５４０（１）：６１－７０．

［３０］张海燕，徐文忠，戴文韬，等．大蒜金属硫蛋白家族新成员
ＡｓＭＴ２ｂ在镉离子胁迫下的功能分析［Ｊ］．科学通报，２００６，５１
（３）：３０９－３１５．

［３１］ＧｒｉｓｐｅｎＶＭ，ＨａｋｖｏｏｒｔＨＷ，ＢｌｉｅｋＴＡ，ｅｔａｌ．Ｃｏｍｂｉｎｅｄｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ
ｏｆｔｈｅＡｒａｂｉｄｏｐｓｉｓｍｅｔａｌｌｏｔｈｉｏｎｅｉｎＭＴ２ｂａｎｄｔｈｅｈｅａｖｙｍｅｔａｌｔｒａｎｓ
ｐｏｒｔｉｎｇＡＴＰａｓｅＨＭＡ４ｅｎｈａｎｃｅｓｃａｄｍｉｕｍｔｏｌｅｒａｎｃｅａｎｄｔｈｅｒｏｏｔｔｏ
ｓｈｏｏｔｔｒａｎｓｌｏｃａｔｉｏｎｏｆｃａｄｍｉｕｍａｎｄｚｉｎｃｉｎｔｏｂａｃｃｏ［Ｊ］．Ｅｎｖｉｒｏｎ
ｍｅｎｔａｌａｎｄＥｘｐｅｒｉｍｅｎｔａｌＢｏｔａｎｙ，２０１１，７２（１）：７１－７６．

［３２］熊双莲，宋俊英，涂书新，等．不同芥菜型油菜基因型砷毒耐性
研究［Ｊ］．中国油料作物学报，２０１２，３４（３）：２７３－２７９．

［３３］谢　华．砷超富集植物的超微结构、形态特征及其植物修复效
果［Ｄ］．南宁：广西大学，２００４：１０－２０．

［３４］董睿智．砷超累积植物内生菌对重金属砷、铅抗性及吸附性能的
研究［Ｄ］．南昌：南昌航空大学，２０１２：５１－６０．

［３５］李文学，陈同斌，陈　阳，等．蜈蚣草毛状体对砷的富集作用及
其意义［Ｊ］．中国科学：Ｃ辑，２００４，３４（５）：４０２－４０８．

［３６］ＬｏｍｂｉＥ，ＺｈａｏＦＪ，ＦｕｈｒｍａｎｎＭ，ｅｔａｌ．Ａｒｓｅｎｉｃｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎａｎｄｓｐｅ
ｃｉａｔｉｏｎｉｎｔｈｅｆｒｏｎｄｓｏｆｔｈｅｈｙｐｅｒａｃｃｕｍｕｌａｔｏｒＰｔｅｒｉｓｖｉｔｔａｔａ［Ｊ］．Ｎｅｗ
Ｐｈｙｔｏｌｏｇｉｓｔ，２００２，１５６（２）：１９５－２０３．

［３７］黄泽春，陈同斌，雷　梅，等．砷超富集植物中砷化学形态及其
转化的ＥＸＡＦＳ研究［Ｊ］．中国科学：Ｃ辑，２００３，３３（６）：４８８－
４９４．　

［３８］陈同斌，阎秀兰，廖晓勇，等．蜈蚣草中砷的亚细胞分布与区隔
化作用［Ｊ］．科学通报，２００５，５０（２４）：２７３９－２７４４．

［３９］ＰｉｃｋｅｒｉｎｇＩＪ，ＰｒｉｎｃｅＲＣ，ＧｅｏｒｇｅＭＪ，ｅｔａｌ．Ｒｅｄｕｃｔｉｏｎａｎｄｃｏｏｒｄｉ
ｎａｔｉｏｎｏｆａｒｓｅｎｉｃｉｎＩｎｄｉａｎｍｕｓｔａｒｄ［Ｊ］．ＰｌａｎｔＰｈｙｓｉｏｌｏｇｙ，２０００，１２２
（４）：１１７１－１１７７．

［４０］邓　滔．井栏边草和蜈蚣草对Ａｓ－Ｐｂ胁迫的富集作用［Ｄ］．南
京：南京林业大学，２００８：３３－４５．

［４１］ＳｃｈｍｇｅｒＭＥ，ＯｖｅｎＭ，ＧｒｉｌｌＥ．Ｄｅｔｏｘｉｆｉｃａｔｉｏｎｏｆａｒｓｅｎｉｃｂｙｐｈｙ
ｔｏｃｈｅｌａｔｉｎｓｉｎｐｌａｎｔｓ［Ｊ］．ＰｌａｎｔＰｈｙｓｉｏｌｏｇｙ，２０００，１２２（３）：７９３－
８０１．　

［４２］Ｈａｒｔｌｅｙ－ＷｈｉｔａｋｅｒＪ，ＡｉｎｓｗｏｒｔｈＧ，ＶｏｏｉｊｓＲ，ｅｔａｌ．Ｐｈｙｔｏｃｈｅｌａｔｉｎｓ
ａｒｅｉｎｖｏｌｖｅｄｉｎｄｉｆｆｅｒｅｎｔｉａｌａｒｓｅｎａｔｅｔｏｌｅｒａｎｃｅｉｎＨｏｌｃｕｓｌａｎａｔｕｓ［Ｊ］．
ＰｌａｎｔＰｈｙｓｉｏｌｏｇｙ，２００１，１２６（１）：２９９－３０６．

［４３］ＺｈａｎｇＷＨ，ＣａｉＹ，ＤｏｗｎｕｍＫＲ，ｅｔａｌ．Ａｒｓｅｎｉｃｃｏｍｐｌｅｘｅｓｉｎｔｈｅ
ａｒｓｅｎｉｃｈｙｐｅｒａｃｃｕｍｕｌａｔｏｒＰｔｅｒｉｓｖｉｔｔａｔａ（Ｃｈｉｎｅｓｅｂｒａｋｅｆｅｒｎ）［Ｊ］．
ＪｏｕｒｎａｌｏｆＣｈｒｏｍａｔｏｇｒａｐｈｙＡ，２００４，１０４３（２）：２４９－２５４．

［４４］ＺｈａｎｇＷＨ，ＣａｉＹ，ＤｏｗｎｕｍＫＲ，ｅｔａｌ．Ｔｈｉｏｌｓｙｎｔｈｅｓｉｓａｎｄａｒｓｅｎｉｃ
ｈｙｐｅｒａｃｃｕｍｕｌａｔｉｏｎｉｎＰｔｅｒｉｓｖｉｔｔａｔａ（Ｃｈｉｎｅｓｅｂｒａｋｅｆｅｒｎ）［Ｊ］．Ｅｎｖｉ
ｒｏｎｍｅｎｔａｌＰｏｌｌｕｔｉｏｎ，２００４，１３１（３）：３３７－３４５．

［４５］ＺｈａｏＦＪ，ＷａｎｇＪＲ，ＢａｒｋｅｒＪＨ，ｅｔａｌ．Ｔｈｅｒｏｌｅｏｆｐｈｙｔｏｃｈｅｌａｔｉｎｓｉｎ
ａｒｓｅｎｉｃｔｏｌｅｒａｎｃｅｉｎｔｈｅｈｙｐｅｒａｃｃｕｍｕｌａｔｏｒＰｔｅｒｉｓｖｉｔｔａｔａ［Ｊ］．Ｎｅｗ
Ｐｈｙｔｏｌｏｇｉｓｔ，２００３，１５９（２）：４０３－４１０．

［４６］ＴｕＳ，ＭａＬＱ，ＭａｃｄｏｎａｌｄＧＥ，ｅｔａｌ．Ｅｆｆｅｃｔｓｏｆａｒｓｅｎｉｃｓｐｅｃｉｅｓａｎｄ
ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓｏｎａｒｓｅｎｉｃａｂｓｏｒｐｔｉｏｎ，ａｒｓｅｎａｔｅｒｅｄｕｃｔｉｏｎａｎｄｔｈｉｏｌｆｏｒｍａ
ｔｉｏｎｉｎｅｘｃｉｓｅｄｐａｒｔｓｏｆＰｔｅｒｉｓｖｉｔｔａｔａＬ．［Ｊ］．ＥｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌａｎｄＥｘ
ｐｅｒｉｍｅｎｔａｌＢｏｔａｎｙ，２００４，５１（２）：１２１－１３１．
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