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摘要: 土壤重金属污染植物修复技术应用广泛ꎬ但超富集植物的寻找耗时费力ꎬ现存超富集植物通常生长缓慢、生物量低、地域

限制较大ꎬ导致植物修复效果不能达到预期. 基因工程在植物修复中的应用ꎬ为提高植物修复土壤重金属污染的效率提供了新的

思路. 通过综述基因工程强化植物修复土壤重金属污染的研究进展ꎬ着重关注植物修复关于重金属转运、储存、解毒过程的调控

过程ꎬ主要包括: ①控制植物体内重金属由胞外运移至胞内的关键基因ꎬ主要有锌铁调控蛋白、黄色条纹样蛋白、天然抗性相关

巨噬细胞蛋白ꎬ作为载体参与重金属在植物体内的不同组织的转运. ②改变重金属在细胞内储存位置、提高植物耐受能力的关键

基因ꎬ主要调控 ＡＴＰ 结合盒转运器、阳离子扩散促进器和 Ｐ１Ｂ型 ＡＴＰａｓｅｓꎬ通过增强植物对重金属的区隔化能力来实现储存功能.
③降低重金属对植物毒害作用的关键基因ꎬ主要调控植物体内植物络合素、金属硫蛋白的大量合成ꎬ并络合重金属形成螯合物.
根据植物基因对重金属超耐性和超富集的作用机制ꎬ建议后续研究可利用基因工程向目标植物导入相关功能基因ꎬ使其在目标

植物中高效表达ꎬ并在实际环境中进行植物生长测试应答机制ꎬ最终更好地调控植物体内重金属含量平衡关系ꎬ以克服超富集植

物与环境适配性差的缺陷.
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　 　 随着我国工业化、城市化进程的不断推进ꎬ在矿

产开发、电镀冶炼、污水灌溉、农业施肥等过程中存在

管理制度不完善的问题ꎬ导致土壤重金属污染严

重[１] . 据统计ꎬ目前我国耕地面积约 １×１０８ ｈｍ２ꎬ重金

属污染的耕地面积约 ２×１０７ ｈｍ２ꎬ受重金属污染的粮

食达 １􀆰 ２×１０７ ｔꎬ经济损失高达 ２×１０１０元[２] . 儿童“血
铅”超标ꎬ“镉米”事件无时无刻不在向人类敲响警

钟ꎬ重金属污染对人类的生产生活产生了巨大影响ꎬ
关于土壤重金属污染修复的研究成为当今重点.
“十三五”规划以来ꎬ我国加大了对土壤修复的力度ꎬ
原环境保护部组织编制了«重金属及有毒有害化学

物质污染防治“十三五”规划纲要(征求意见稿)»ꎬ为
保障人类的身体健康ꎬ急需研发经济、高效、实用的土

壤重金属修复技术[３] .
目前常见的土壤重金属污染修复技术主要包括

物理修复、化学修复、生物修复ꎬ生物修复中的植物修

复因技术成本低、操作简便、应用范围广、无二次污染

以及可以回收植物体中重金属等优点[４]ꎬ被学术界

以及各国和地区的环境保护部门广泛接受. 近年来ꎬ
美国、法国等均在植物修复方面的研究投入了大量资

金ꎬ随着经济的快速发展ꎬ植物修复的应用前景将会

越来越广泛[５] . 植物修复技术的关键是超富集植物

的筛选ꎬ但因其过程耗时费力、获得的植株矮小、环境

适配性差等缺点ꎬ严重阻碍了植物修复在土壤重金属

污染修复中的应用[６] . 有研究[７￣８] 指出ꎬ在烟草中加

入 ＭＴｓ 基因 ＣＵＰ１ꎬ可以有效促进烟草对 Ｃｕ 的吸收

和富集ꎬ提高植物对土壤重金属污染的修复效率ꎻ引
入对 Ｈｇ 富集有益的基因ꎬ不仅可以有效提高植物

对 Ｈｇ 的富集量和富集速度ꎬ而且还可以提高植物

对 Ｈｇ 的耐性ꎬ进而提高植物对重金属土壤的修复

能力.
转录组测序可以克服传统分析检测方法中的缺

点ꎬ提高分析检测的速度和结果的准确度、完整性ꎬ目
前已广泛应用于生物基因结构的分析工作中ꎬ利用转

录组测序寻找控制植物超富集和超耐性的关键基因.
Ｇｒｉｃｈｋｏ 等[９]将细菌中的 １￣氨基环丙烷￣１￣羧酸脱氨

基酶基因导入番茄中ꎬ发现转基因番茄对 Ｃｄ、Ｃｏ、Ｃｕ、
Ｎｉ、Ｐｂ、Ｚｎ 的耐性都有不同程度的提高ꎬ同时在各组

织中的富集量也得到了提高. Ｐｉｌｏｎ 等[１０] 将老鼠的

ｓｅ￣ｃｙｓ 裂解酶基因导入拟南芥中ꎬ转基因拟南芥地上

部的硒含量是野生型的 １􀆰 ５ 倍. 以上试验说明ꎬ在植

物修复过程中利用基因工程技术突破了物种之间的

界限ꎬ将某些异源(来源于植物、细菌或动物等)目的

基因转移到目标植物体内并充分表达[１１]ꎬ可有效提

高植物对重金属的耐性和富集能力ꎬ针对土壤重金属

污染获得更高效的修复植物. 因此ꎬ利用基因工程强

化植物修复土壤重金属污染成为广大学者当今研究

的重点和热点ꎬ具有广阔的发展潜力. 该文针对土壤

重金属污染问题ꎬ主要介绍植物修复技术关于重金属

转运、储存、解毒过程主要调控基因的研究进展ꎬ同时

对未来的研究方向进行展望ꎬ以期为基因工程培育高

效修复植物以及提高植物修复土壤重金属污染效率

提供参考.
１　 调控重金属向细胞内转运能力的主要基因

植物体内重金属的转运行为主要与重金属吸收蛋

白相关ꎬ该蛋白主要位于细胞质膜上ꎬ主要作用是将细

胞质以外的重金属运输到细胞质. 近年来ꎬ随着转录组

测序技术的发展ꎬ许多金属转运蛋白基因被鉴定ꎬ主要

有锌铁调控蛋白(ｚｉｎｃ￣ｉｒｏｎ ｒｅｇｕｌａｔｏｒｙ ｐｒｏｔｅｉｎｓꎬ ＺＩＰ 家

族蛋白)、黄色条纹样蛋白(ｙｅｌｌｏｗｓｔｒｉｐｅ￣ｌｉｋｅꎬ ＹＳＬ 家族

蛋白)、天然抗性相关巨噬细胞蛋白(ｎａｔｕｒａｌ￣ｒｅｓｉｓｔａｎｃｅ￣
ａｓｓｏｃｉａｔｅｄ ｍａｒｏｐｈａｇｅ ｐｒｏｔｅｉｎꎬ Ｎｒａｍｐ 家族蛋白)等.
１􀆰 １　 锌铁调控蛋白(ＺＩＰ 家族)

ＺＩＰ 家族是 Ｚｎ 转运蛋白家族(ＺＲＴ)和 Ｆｅ 转运

蛋白家族(ＩＲＴ)的合称(见表 １)ꎬ主要用于重金属从

胞外到胞内的运输[２７] . 其中ꎬＨｖＺＩＰ５ 蛋白(ＺＲＴ 家族

一员)是 Ｚｎ 的转运体ꎬ在大麦缺乏 Ｚｎ 元素时参与大

麦根部 Ｚｎ 的平衡ꎻ而 ＩＲＴ 是 Ｆｅ２＋的转运蛋白ꎬ作用原

理是诱导根际释放 Ｈ＋酸化土壤从而增强 Ｆｅ３＋的可溶

性ꎬ而后通过铁氧化还原酶 ( ＦＲＯ) 将 Ｆｅ３＋ 还原成

Ｆｅ２＋ꎬ在植物缺 Ｆｅ 情况下 ＩＲＴ１ 将 Ｆｅ２＋ 转运至细胞

内ꎬＩＲＴ 的转运功能仅针对双子叶植物和非禾本科单

子叶植物. 目前在拟南芥、水稻、苜蓿、番茄和大豆等

植物中发现了 １００ 多个 ＺＩＰ 家族基因ꎬ现已克隆了 ６
个植物 ＺＩＰ 家族基因铁载体基因ꎬ其中有 ２ 个来源于

拟南芥基因 ＩＲＴ１、ＩＲＴ２ꎬ２ 个来源于番茄铁载体基因

ＬｅＩＲＴ１ 和 ＬｅＩＲＴ２[２８]ꎬ１ 个来源于水稻铁载体基因

ＯｓＩＲＴ１[２９]ꎬ１ 个来源于豌豆铁载体基因 ＰｓＲＩＴ１[３０]ꎬ有
关玉米、大豆、大麦等农作物中 Ｚｎ 转运蛋白基因的鉴

定与克隆还处于起步阶段.
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表 １　 ＺＩＰ 家族基因在不同植物中的表达情况

Ｔａｂｌｅ １ Ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｏｆ ＺＩＰ ｆａｍｉｌｙ ｇｅｎｅｓ ｉｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｐｌａｎｔｓ

植物种类 ＺＩＰ 家族基因 胁迫条件 部位 功能 数据来源

水稻

拟南芥

ＯｓＺＩＰ１ 缺 Ｚｎ 根 转运 Ｚｎ 文献[１２￣１３]

ＯｓＺＩＰ４ 缺 Ｚｎ 根∕地上部 转运 Ｚｎ 文献[１４￣１６]

ＯｓＺＩＰ６ 缺 Ｚｎ、Ｆｅ、Ｍｎ 根∕地上部 Ｚｎ 向地上部转运 文献[１６]

ＯｓＩＲＴ１ 缺 Ｆｅ 根∕茎 吸收和转运 Ｆｅ、Ｚｎ、Ｃｄ 文献[１７￣１８]

ＯｓＩＲＴ２ 缺 Ｆｅ 根 吸收 ＦｅꎬＣｄ 转运 Ｃｄ 文献[１９]

ＡｔＺＩＰ１ 缺 Ｚｎ 根∕茎 Ｚｎ 地上部运输 文献[２０]

ＡｔＺＩＰ２
缺 Ｚｎ 根 Ｚｎ 地上部运输 文献[２０]

缺 Ｃｕ 根 转运 Ｃｕ 文献[２１]

ＡｔＺＩＰ３ 缺 Ｚｎ 根∕茎 转运 Ｚｎ 文献[２２￣２３]

ＡｔＺＩＰ４ 缺 Ｚｎ 根∕地上部 转运 Ｚｎ 文献[２４]

ＡｔＺＩＰ５
缺 Ｃｕ 根 转运 Ｃｕ 文献[２５]

缺 Ｚｎ 根∕地上部 转运 Ｚｎ 文献[２０]

ＡｔＺＩＰ９ 缺 Ｚｎ 根∕地上部 转运 Ｚｎ 文献[２２]

ＡｔＩＲＴ１ 缺 Ｆｅ 根 转运 Ｆｅ 文献[２５]

ＡｔＩＲＴ２ 缺 Ｆｅ 根 转运 Ｆｅ 文献[２６]

　 　 通常地ꎬＺＩＰ 家族蛋白转运对象具有专一性ꎬ主
要针对 Ｚｎ、Ｆｅ 两种元素. 但近期研究表明ꎬＺＩＰ 家族

蛋白对 Ｃｄ２＋、Ｃｕ２＋、Ｍｎ２＋也具备较好的转运效果ꎬ如位

于大麦根部细胞膜上的 ＨｖＩＲＴ１ 蛋白有利于 Ｍｎ２＋的

吸收和转运[３１]ꎻ ＯｓＩＲＴ１、 ＯｓＩＲＴ２ 蛋白不仅能转运

Ｚｎ２＋ 还能转运 Ｃｄ２＋ꎬ 且 ＯｓＩＲＴ１ 转运能力远高于

ＯｓＩＲＴ２[３２] . 研究发现ꎬ当植物缺失不同元素时ꎬ表达

基因的种类和部位都有所不同ꎬ处于缺 Ｃｕ２＋情况下ꎬ
ＡｔＺＩＰ２ 和 ＡｔＺＩＰ５ 基因在根部过量表达ꎻ缺 Ｚｎ２＋ 时ꎬ
ＯｓＺＩＰ５ 基因在根部和地上部表达量升高ꎬ缺 Ｆｅ２＋ 和

Ｍｎ２＋时该基因只在根中过量表达[３３]ꎬ说明 ＺＩＰ 蛋白

家族参与了多种重金属在植物不同组织的转运. 此

外ꎬ该家族基因参与重金属在植物体内的再分配[３４]ꎬ
因此重金属含量过高或过低时ꎬ基因的表达情况又有

所不同. 通过对拟南芥的研究发现ꎬ当 Ｚｎ２＋含量较少

或者缺乏时ꎬＡｔＺＩＰ１ ~ ＡｔＺＩＰ４ 和 ＡｔＩＲＴ１ ~ ＡｔＩＲＴ３ 基因

会过量表达[３５]ꎬ Ｚｎ２＋ 充足或者过量时ꎬ ＡｔＺＩＰ１ ~
ＡｔＺＩＰ５、ＡｔＺＩＰ９ ~ ＡｔＺＩＰ１２ 和 ＡｔＩＲＴ３ 基因表达量会

增加[３６] .
ＺＩＰ 家族蛋白的独特性质影响着 Ｚｎ２＋、Ｃｄ２＋等重

金属离子在植物体内的运移与分布ꎬ尤其对于水稻这

种重要的农作物ꎬ是否会增加有毒重金属在籽粒中累

积的研究还需要进一步明确. 为了更好地研究 ＺＩＰ
家族基因ꎬ还需要进一步了解各成员的特异性以及它

们之间的关联性ꎬ寻找 ＺＩＰ 家族基因在不同重金属浓

度处理下各组织中的表达和分配规律ꎬ筛选出有利于

提高作物中 Ｚｎ 含量、降低有毒重金属含量平衡关系

的控制基因ꎬ以提升植物修复重金属累积能力、降低

农作物重金属毒性.
１􀆰 ２　 黄色条纹蛋白(ＹＳＬ 家族)

ＹＳＬ 家族蛋白属于重金属的吸收蛋白ꎬ主要位于

质膜上ꎬ少数位于细胞器膜上. 该基因最早在玉米根

部发现ꎬ作为载体参与 Ｆｅ￣ＰＣ 螯合物的运输ꎬ为作物

提供生长必需的 Ｆｅ 元素. ＹＳＬ 家族蛋白的作用原理

是ꎬ在缺 Ｆｅ 环境中ꎬ植物体内合成大量麦根酸(ＭＡｓ)
类物质并分泌至根部ꎬ麦根酸类物质与 Ｆｅ３＋螯合形成

络合物ꎬ最终 ＹＳＬ 家族蛋白将络合物转运至细胞内ꎬ
该功能只能在禾本科植物中实现. 研究发现ꎬ在缺 Ｆｅ
条件 下ꎬ 水 稻 ＯｓＹＳＬ２、 ＯｓＹＳＬ６、 ＯｓＹＳＬ８、 ＯｓＹＳＬ９、
ＯｓＹＳＬ１３、ＯｓＹＳＬ１５、ＯｓＹＳＬ１６、ＯｓＹＳＬ１８ 等基因表达水

平上调ꎬ增强了植物对 Ｆｅ２＋ 或 Ｆｅ３＋ 的吸收和转运能

力[３７￣３９] . 目前ꎬ已经发现了许多 ＹＳＬ 家族蛋白成员在

不同植物体内、不同组织间转运重金属的情况(见
表 ２).

如今随着 ＹＳＬ 家族基因成员相继被发现ꎬ研究

者逐渐意识到 ＹＳＬ 家族基因不仅参与 Ｆｅ￣ＰＣ 的转

运ꎬ还可以转移其他重金属螯合物(Ｃｕ、Ｎｉ、Ｚｎ 等).
有研究者对 ｙｓｌ１、ｙｓｌ３ 突变体以及 ｙｓｌ１ 和 ｙｓｌ３ 双突变

体突变植物研究发现ꎬｙｓｌ１ 或 ｙｓｌ３ 突变体植株表型没

有显著改变ꎬ但是 ｙｓｌ１ 和 ｙｓｌ３ 双突变体的叶片中 Ｆｅ
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　 　 　 表 ２　 ＹＳＬ 家族基因在不同植物中的表达情况

Ｔａｂｌｅ ２ Ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｏｆ ＹＳＬ ｆａｍｉｌｙ ｇｅｎｅｓ ｉｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｐｌａｎｔｓ

植物种类 ＹＳＬ 家族基因 胁迫条件 部位 功能 数据来源

拟南芥

水稻

玉米

缺 Ｆｅ 地上部 转运 Ｆｅ 文献[４０]

ＡｔＹＳＬ２ 缺 Ｆｅ 高 Ｃｕ 根∕地上部 转运 Ｆｅ、Ｃｕ 文献[４１]

缺 Ｆｅ 缺 Ｚｎ 根∕地上部 转运 Ｆｅ、Ｚｎ 文献[４２]

ＯｓＹＳＬ６ 缺 Ｆｅ 叶 转运 Ｆｅ、Ｍｎ 文献[４３]

ＯｓＹＳＬ１２ 缺 Ｚｎ 根∕茎 转运 Ｚｎ 文献[４１￣４２]

ＯｓＹＳＬ２ 缺 Ｆｅ 叶 转运 Ｆｅ、Ｍｎ 文献[４３]

ＯｓＹＳＬ６ 正常 根∕地上部 转运 Ｍｎ 文献[４４]

ＯｓＹＳＬ１５ 缺 Ｆｅ 根∕地上部 转运 Ｆｅ 文献[４５￣４６]

ＯｓＹＳＬ１６
缺 Ｆｅ 根 转运 Ｆｅ 文献[４７]

缺 Ｆｅ 缺 Ｚｎ 根 转运 Ｃｕ 文献[４８]

ＯｓＹＳＬ１８
正常条件 花 转运 Ｆｅ 文献[４９]

缺 Ｆｅ 根 转运 Ｆｅ 文献[５０]

ＺｍＹＳＬ 缺 Ｆｅ 根∕地上部 转运 Ｆｅ、Ｚｎ、Ｃｕ、Ｎｉ、Ｍｎ、Ｃｄ 文献[５１￣５３]

的含量明显下降ꎬ而 Ｍｎ、Ｚｎ、Ｃｕ 的含量显著提高ꎬ种子

中 Ｆｅ、Ｚｎ 和 Ｃｕ 的含量却降低[５４]ꎬ表明 ＡｔＹＳＬ１ 和

ＡｔＹＳＬ３ 蛋白的协同作用与植物体内多种重金属在不

同组织之间的运输有关. 另有研究[５５￣５６] 发现ꎬＹＳＬ 家

族基因还参与了植物体内重金属的稳态平衡ꎬ如在缺

Ｆｅ 条件下ꎬ拟南芥 ＡｔＹＳＬ１~ ＡｔＹＳＬ３ 基因过量表达ꎬ此
时植物对 Ｆｅ 的吸收和转运能力有一定提高ꎻ在高 Ｆｅ
条件下ꎬＡｔＹＳＬ４ 和 ＡｔＹＳＬ６ 基因表达水平上调ꎬ植物对

重金属的耐性有显著改善. 以上研究说明ꎬＹＳＬ 家族

基因不仅调控植物体内多种重金属在不同组织的转

运ꎬ同时还参与了重金属在植物体内不同组织的分配

过程ꎬ有利于植物对重金属的吸收与转运ꎬ可以有效

提高植物对重金属的吸收效率.
近年来ꎬＹＳＬ 家族基因在调控重金属在植物体内

转运以及维持重金属在植物体内平衡的研究已经取

得了一定进展ꎬ但是研究还仅停留在亚细胞定位、基因

表达模式等初步阶段ꎬ有关家族成员克隆鉴定的研究

还鲜见报道ꎬ各成员之间协同以及对重金属的调配机

制尚不明确ꎬ因此对于该基因的深入研究任重而道远.
１􀆰 ３　 天然抗性相关巨噬细胞蛋白(Ｎｒａｍｐ 家族)

Ｎｒａｍｐ 家族蛋白是一个膜整合蛋白家族ꎬ同样位

于细胞膜上ꎬ与重金属的转运密切相关. Ｓｕｐｅｒ 等[５７]

提出了一种作用机理模型ꎬ即细胞内吞细菌形成内吞

小体ꎬ随后细胞产生活性氧和∕或氮的中间产物

(ＮＯ２－、ＮＯ３－ 等) 以杀死细菌ꎬ此时细菌会以 Ｆｅ２＋、
Ｍｎ２＋或其他金属离子为辅助因子ꎬ合成自身的活性氧

清除系统来去除活性氧而得以生存. Ｎｒａｍｐ１ 基因则

通过将这些金属离子运出内吞小体使细菌无法合成

防御酶系ꎬ再利用活性氧杀死细菌ꎬ使细胞抗菌.
Ｓｕｐｅｒ 等[５７]的研究开辟了 Ｎｒａｍｐ 家族基因转运金属

离子的研究ꎬ后来陆续在酵母、果蝇、人类和植物体内

发现该家族基因ꎬ为植物修复土壤中重金属的研究提

供了新的思路. 目前ꎬ已经有学者在西红柿、卷心菜、
菜豆、小麦、玉米以及一些杂草中发现了 Ｎｒａｍｐ 家族

基因ꎬ 发 现 ＯｓＮｒａｍｐ１ 基 因 主 要 在 根 中 表 达ꎬ
ＯｓＮｒａｍｐ２ 基因主要在叶中表达ꎬＯｓＮｒａｍｐ３ 基因在两

种组织中都会表达[５８]ꎬＮｒａｍｐ 家族基因在植物不同

组织中的表达正说明它们在调控以及在特定环境中

行使功能的能力存在差异.
Ｎｒａｍｐ２ 基因与生物体内 Ｆｅ 的代谢有着密切联

系ꎬ是迄今为止第一个克隆的跨膜铁转运体ꎬ缺少

Ｎｒａｍｐ２ 基因可能会导致生物缺铁性贫血. 之前一直

认为 Ｎｒａｍｐ 家族基因只能转运 Ｆｅ２＋ꎬ但后来有研究发

现ꎬ植物体内该家族基因不仅能够转运 Ｆｅꎬ而且对

Ｍｎ２＋、Ｚｎ２＋、Ｃｏ２＋、Ｃｄ２＋、Ｃａ２＋、Ｃｕ２＋、Ｎｉ２＋ 和 Ｐｂ２＋ 等阳离

子[５９￣６０]的转运也起着重要的调控作用ꎬ但其具体机制

尚未发掘.
有关 Ｎｒａｍｐ 家族基因结构与组织表达的研究一

直处于对动物的抗病原微生物的侵染上ꎬ有关植物体

内 Ｎｒａｍｐ 家族基因的研究还处于起步阶段ꎬ家族基

因在植物体内的具体定位、应答机制还有待验证ꎬ与
其他转运铁离子的蛋白不同ꎬ该家族基因可能与铁代

谢相关疾病的产生有关ꎬ从以往的研究可以看出ꎬ
Ｎｒａｍｐ 家族基因不仅能实现植物体内金属离子的高
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效吸收与转运ꎬ还能提高植物的抗病能力. 因此ꎬ该
基因的深入研究很可能为植物修复土壤重金属污染

提供新的思路.
２　 调控重金属在细胞内储存能力的主要基因

与重金属储存相关的蛋白是重金属排出蛋白ꎬ该
蛋白主要定位于细胞器膜上ꎬ能将重金属运出细胞质

或运送至特殊细胞器(如液泡)ꎬ在植物重金属区室

化过程起着重要作用. 目前研究较多的主要包括

ＡＴＰ 结合盒 ( ＡＢＣ 转运器) ( ＡＴＰ￣ｂｉｎｄｉｎｇ ｃａｓｓｅｔｔｅ
ｔｒａｎｓｐｏｒｔｅｒ)、 阳 离 子 扩 散 促 进 器 ( ｃａｔｉｏｎ ｄｉｆｆｕｓｉｏｎ
ｆａｃｉｌｉｔａｔｏｒ ｆａｍｉｌｙꎬ ＣＤＦ) 和 Ｐ １Ｂ 型 ＡＴＰａｓｅｓ ( Ｐ １Ｂ ｔｙｐｅ
ＡＴＰａｓｅ).
２􀆰 １　 ＡＴＰ 结合盒(ＡＢＣ 型转运器)

ＡＢＣ 型转运器是实现底物跨膜运输的重金属排

出蛋白ꎬ可以将重金属转移到液泡中储存起来. Ｂｏｖｅｔ
等[６１]发现ꎬ阿拉伯芥菜在 Ｃｄ２＋ 胁迫下 ＡｔＭＲＰ３ 基因

过量表达ꎬ且该基因表达水平受 Ｃｄ２＋浓度调控ꎬ从而

发现了其作用机理ꎬ即基因表达产物充当了 Ｃｄ 及 Ｃｄ
结合物的流出泵ꎬ在 Ｃｄ２＋浓度升高时ꎬ将细胞吸收的

Ｃｄ 及 Ｃｄ 结合物泵出细胞质ꎬ储存到液泡等细胞器

中ꎬ增强植物对重金属的耐性. 目前已经鉴定了超过

１３０ 种该家族基因[６２]ꎬ在庞大的家族基因中ꎬＭＲＰ 和

ＰＤＲ 是目前研究最为深入的调控 Ｃｄ２＋储存的蛋白亚

族[６３] . 如 ＡｔＡＢＣＣ３(ＭＲＰ)蛋白参与植物体内 ＰＣ￣Ｃｄ
运输到液泡储存的生物过程[６４]ꎬＫｉｍ 等[６５] 发现ꎬＣｄ
胁迫下ꎬ根部表皮细胞质膜中 ＡｔＡＢＣＧ３６ 或 ＡｔＰＤＲ８
基因会过量表达ꎬ将 Ｃｄ２＋或 Ｃｄ 的络合物泵出细胞质

膜ꎬ在其他细胞器中储存从而降低细胞内重金属

含量.
另外ꎬ研究发现ꎬＰＤＲ 蛋白不仅调控了 Ｃｄ２＋的储

存ꎬ还参与了 Ｐｂ２＋在植物体内的储存. 如 Ｌｅｅ 等[６６]研

究发现ꎬＡｔＡＢＣＧ４０ 或 ＡｔＰＤＲ１２(ＰＤＲ)基因在 Ｐｂ 胁迫

下会过量表达ꎬＡｔＡＢＣＧ４０ 蛋白能将 Ｐｂ 或 Ｐｂ 的衍生

物运出细胞质ꎬ增强拟南芥对 Ｐｂ 的耐性. 由于 ＡＢＣ
家族基因广泛存在于植物体内ꎬ且 Ｃｄ、Ｐｂ 污染往往

相伴而生ꎬ这一发现或可实现修复植物同时去除两种

重金属的构想ꎬ解决现存超富集植物修复重金属单一

的问题.
ＡＢＣ 转运蛋白影响着植物对重金属的储存过

程ꎬ虽然相关研究已经有了一定进展ꎬ但是由于该家

族基因庞大ꎬ功能多样ꎬ且不同植物的代谢途径不同ꎬ
转运蛋白的结构功能也千差万别ꎬ所以无法将单一生

物体的科研成果直接运用到其他植物中. 因而ꎬ面对

庞大的蛋白家族ꎬ还远不能系统地观察 ＡＢＣ 家族基

因的作用机制ꎬ今后工作中应多借助生物信息学、遗
传学等方法研究 ＡＢＣ 家族基因的功能ꎬ也可以利用

基因工程在其他植物种中使该基因异源表达ꎬ提高重

金属的转移能力ꎬ或者通过基因序列比对来挖掘基因

功能的相关性.
２􀆰 ２　 阳离子扩散促进器(ＣＤＦ)

阳离子扩散进器(ＣＤＦ)能将重金属从细胞质中

外排到细胞外或将其运输到细胞器或储存室中ꎬ增加

植物对重金属的耐性ꎬ其作用原理是通过结合组氨酸

残基、天冬氨酸残基和谷氨酸残基调节底物和质子的

储存. Ｋｏｂａｅ 等[６７]研究证实了 ＣＤＦ 家族基因的功能ꎬ
发现 ＡｔＭＴＰ１ 蛋白位于叶片和根部细胞的液泡膜上ꎬ
验证了 ＡｔＭＴＰ１ 基因在细胞内的瞬时表达情况ꎬ推测

出其作用可能是运载 Ｚｎ２＋至液泡储存ꎬ从而增强了植

物对重金属的耐性. 目前ꎬ现已发现的 ＣＤＦ 家族蛋白

成员为 １１０ 个ꎬ其中对 ＭＴＰ１ 蛋白的研究较为广泛ꎬ
ＭＴＰ１ 蛋白存在于植物所有组织中ꎬ能转运 Ｚｎ２＋、
Ｃｄ２＋ꎬ当 ＭＴＰ１ 基因过量表达时ꎬ拟南芥对 Ｚｎ 的耐性

增强[６８] .
以往研究认为ꎬＣＤＦ 主要影响 Ｚｎ２＋、Ｃｄ２＋在液泡

中的储存ꎬ但是有研究[６９] 表明该家族基因对 Ｃｏ２＋、
Ｍｎ２＋、Ｎｉ２＋、Ｆｅ２＋的储存也有一定的调控作用. 如来自

柱花草的 ＳｈＭＴＰ１ 基因在拟南芥中表达ꎬ可以使 Ｍｎ
被隔离到植物细胞器中ꎬ增强拟南芥对 Ｍｎ 的耐

性[６９]ꎻ在遏蓝菜相关研究中发现ꎬＣＤＦ 基因过量表达

后有利于 Ｎｉ２＋转运与储存[７０] . 随着土壤重金属污染

程度加剧ꎬ上述发现或可为植物修复土壤中重金属的

研究提供一定依据.
ＣＤＦ 家族蛋白普遍存在ꎬ相关研究也在不断深

入ꎬ但是关于它们的结构和功能机制尚未明确ꎬ主要

包括: ①大多数与 ＣＤＦ 相关的研究都是在植物体外

进行ꎬ在植物体内、体外的效应是否相同? ②不同植

物体 ＣＤＦ 具体定位还未明确ꎬ现有研究对于其处于

细胞质还是细胞器存在质疑ꎻ③底物运转机制以及此

类蛋白未来的开发利用等. 这些都是目前研究的热

点和难点ꎬ也是今后的工作中亟待解决的问题.
２􀆰 ３　 Ｐ １Ｂ型 ＡＴＰａｓｅｓ

Ｐ １Ｂ型 ＡＴＰａｓｅ 蛋白利用 ＡＴＰ 水解产生的能量ꎬ
作为离子跨膜运输的离子泵ꎬ其家族成员由多个重金

属 ＡＴＰａｓｅｓ(ＨＭＡ)组成. 目前已经发现的该家族基

因主要包括:拟南芥中 ８ 个 ＨＭＡ 基因 ( ＡｔＨＭＡ１ ~
ＡｔＨＭＡ８)ꎬ 水 稻 中 ９ 个 ＨＭＡ 基 因 ( ＯｓＨＭＡ１ ~
ＯｓＨＭＡ９)ꎬ 大 麦 中 １０ 个 ＨＭＡ 基 因 ( ＨｖＨＭＡ１ ~
ＨｖＨＭＡ１０)ꎬ 大 豆 中 ９ 个 ＨＭＡ 基 因 ( ＧｍＨＭＡ１ ~
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ＧｍＨＭＡ９)ꎬ 绿 藻 中 ３ 个 ＨＭＡ 基 因 ( ＣｒＨＭＡ１ ~
ＣｒＨＭＡ３)ꎬ 红 藻 中 ２ 个 ＨＭＡ 基 因 ( ＣｍＨＭＡ１ ~
ＣｍＨＭＡ２) [７１￣７３] .

Ｐ １Ｂ型 ＡＴＰａｓｅ 家族基因在拟南芥中的研究相对

成熟ꎬＡｔＨＭＡ３ 蛋白的 ｍＲＮＡ 广泛分布在拟南芥的不

同组织中ꎬ位于液泡膜上ꎬ可以将 Ｃｄ 运进液泡ꎬ起到

区隔化 Ｃｄ 的功能. 在其他植物中转该基因ꎬ发现转

基因植物对 Ｃｄ 的富集量比野生型增加了 ２~３ 倍ꎬ证
明了 ＡｔＨＭＡ３ 蛋白有利于植物对 Ｃｄ 的储存[７４] . 此

外ꎬ研究人员[７５]发现ꎬ过量表达 ＡｔＨＭＡ３ 基因还影响

着 Ｃｏ、Ｐｂ 和 Ｚｎ 的区隔化过程ꎬ因此 ＡｔＨＭＡ３ 蛋白可

能参与多种重金属在液泡中的储存过程.
随着二代测序技术的发展以及转基因技术的成

熟ꎬＰ １Ｂ型 ＡＴＰａｓｅ 家族基因成员不断被发现ꎬ且少部

分亚家族已经被克隆出来(如 ＨＭＡ１ 基因)ꎬ并且验

证了其在 Ｚｎ、Ｃｄ、Ｐｂ、Ｃｏ 等离子的运输储存过程中起

着关键作用. 但是还有许多亚家族的具体组织分布、
亚细胞的定位、分子调控机制等还需进一步阐明ꎬ今
后还需继续深入解析 Ｐ １Ｂ型 ＡＴＰａｓｅｓ 家族基因对植物

重金属储存的调控作用ꎬ为基因工程在植物修复中的

应用提供可靠的研究基础.
３　 调控重金属在植物体内毒性的主要基因

重金属毒性是植物吸收重金属的主要障碍ꎬ植物

通过产生多肽与重金属形成螯合物固定金属离子ꎬ进
而降低其生物毒性ꎬ增强植物对重金属的耐性. 目前

研究较多的对重金属有螯合作用的物质主要包括植

物络 合 素 ( ｐｈｙｔｏｃｈｅｌａｔｉｎｓꎬ ＰＣｓ ) 和 金 属 硫 蛋 白

(Ｍｅｔａｌｌｏｔｈｉｏｎｅｉｎꎬ ＭＴｓ).
３􀆰 １　 植物络合素(ＰＣｓ)

ＰＣｓ 是植物体内螯合重金属的重要物质ꎬ在植物

解毒机制中占有重要地位. 在某些重金属离子胁迫

下ꎬ植物体内的谷氨酸和半胱氨酸在谷氨酰半胱氨酸

合成酶、植物螯合酶的作用下形成 ＰＣｓꎬＰＣｓ 通过巯

基与金属离子螯合形成无毒络合物ꎬ这些络合物通过

转运蛋白被运输到胞外或将其储存在细胞壁、液泡以

及叶片表皮毛等部位ꎬ减少细胞内游离的金属离子ꎬ
解除重金属的毒害作用从而提高植物对重金属的耐

性. 因此ꎬ目前对合成 ＰＣｓ 相关基因的鉴定和克隆成

为分子生物学研究的热点之一[７６] .
ＰＣｓ 不是基因的直接翻译产物ꎬ而是以谷胱甘肽

(ＧＳＨ)为底物ꎬ在植物络合素合成酶(ＰＣＳ)基因的催

化下合成的小分子多肽[７７] . 因此ꎬ若想通过增加植物

体内 ＰＣｓ 的含量来降低植物对重金属的毒害作用ꎬ
只需使 ＰＣＳ 基因在植物体内过量表达即可实现. 如

在粉蓝烟草中表达小麦中编码植物络合素的基因

(ＴａＰＣＳ１)ꎬ能够显著增加粉蓝烟草对 Ｐｂ 和 Ｃｄ 的耐

受性[７８] . 随着转基因技术的逐渐成熟ꎬ多种生物的

ＰＣＳ 基因在烟草中表达ꎬ试验结果表明ꎬ转线虫[７９]、
拟南芥[８０]、狗牙根[８１] 的 ＰＣＳ 基因烟草对 Ｃｄ 的耐性

都有不同程度的提高. 随着 ＰＣＳ 基因被克隆表达ꎬ人
们逐渐深入研究如何使 ＰＣＳ 基因活化达到大量合成

ＰＣｓ 的目的ꎬ研究[８２]表明ꎬ所有能诱导 ＰＣｓ 合成的金

属离子都能增强 ＰＣＳ 蛋白的活性ꎬ只是不同金属离

子之间存在较大差异ꎬ如 Ｐｂ２＋的激活能力是 Ａｇ＋的近

５０ 倍. 以上试验结果说明ꎬＰＣＳ 基因可以控制 ＰＣｓ 的

合成ꎬＰＣｓ 能有效螯合重金属ꎬ降低重金属毒性ꎬ提高

植物对重金属的耐性.
目前多种 ＰＣＳ 基因被克隆ꎬ但是仅局限于少数

物种的分析ꎬ相应的结果并不适用于所有类别的植

物. 试验中采用的重金属(如 Ｃｄ)的浓度、不同理化

性质的土壤对 ＰＣｓ 的产生都有一定影响ꎬ试验中重

金属浓度大多超过环境中实际发生的情况ꎬ该条件会

引起重金属对植物的急性胁迫ꎬ与植物真正的生长状

况有一定区别ꎬ因此这些都是以后在研究中需要考虑

的因素. 另外ꎬ研究中各种模拟试验条件获得的结果

是否具有普遍性和实用性也是今后试验中需要考虑

的问题.
３􀆰 ２　 金属硫蛋白(ＭＴｓ)

金属硫蛋白(ＭＴｓ)存在于植物的根、茎、叶、花、
果实和种子等组织中ꎬ可以显著提高植物对 Ｃｄ、Ｃｕ
等重金属的耐受性. ＭＴｓ 主要通过半胱氨酸残基上

的巯基与重金属结合形成无毒或低毒的络合物ꎬ最终

通过转运蛋白将复合物转运到细胞器中储存ꎬ提高植

物对重金属的耐性. 根据半胱氨酸残基的种类ꎬ可将

ＭＴｓ 分为 ４ 类———ＭＴ１、ＭＴ２、ＭＴ３、ＭＴ４ꎬ它们均对 Ｃｕ
有很强的亲和力ꎬ同时可以固定 Ｃｄ、Ｃｕ、Ｚｎ 等ꎬ甚至

可以改变 Ｃｄ 和 Ｃｕ 的致死剂量[８３] . 有研究[８４] 表明ꎬ
牧豆中 ＰｊＭＴ１ 和 ＰｊＭＴ２ 基因可以被 Ｃｕ２＋和 Ｚｎ２＋诱导

表达ꎬ而 ＰｊＭＴ３ 基因可以被 Ｃｕ２＋、Ｚｎ２＋、Ｃｄ２＋诱导. 杨

柳[８５]、龙葵[８６]、亚麻[８７]等在 Ｃｄ２＋胁迫下 ＭＴｓ 基因得

到高效表达ꎬ为了验证 ＭＴｓ 的功能ꎬ研究者[８８]将不同

的 ＭＴ 基因转入拟南芥中ꎬ发现转基因植物对 Ｃｕ 的

忍耐能力比对照组提高了 ２０ 倍ꎬ但是植物对重金属

的吸收没有明显变化. 将酵母的 ＭＴ 基因转入花椰菜

中ꎬ发现转基因花椰菜对 Ｃｄ 的耐性和吸收能力较野

生花椰菜均有显著提高[８９] . 上述试验结果说明ꎬＭＴ
基因过量表达有利于 ＭＴｓ 的合成ꎬ而 ＭＴｓ 可以有效

与重金属螯合ꎬ降低重金属毒性ꎬ从而增强植物对重

９９２１
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金属的耐受和富集能力.
目前关于 ＭＴｓ 的研究较多ꎬ许多转 ＭＴｓ 基因植

物对各种不利环境因素的应激能力都得到了一定提

升ꎬ其中对金属离子的抗性和耐性能力的提升尤为明

显. 相关研究显示ꎬＭＴｓ 对 Ｃｄ、Ｃｕ 的富集和解毒影响

较大ꎬ但是具体深入的解毒机制还需要进一步研究ꎬ
建议今后的工作重点放在有关 ＭＴｓ 的应答机制、解
毒机制、组织特异性表达机制等相关研究方面.
４　 结论与展望

ａ) 重金属转运蛋白调控基因的研究主要集中在

ＺＩＰ 家族基因、ＹＳＬ 家族基因和 Ｎｒａｍｐ 家族基因等ꎻ
控制重金属在植物体内储存的研究则集中在 ＡＢＣ、
ＣＤＦ 和 Ｐ １Ｂ型 ＡＴＰａｓｅｓ 家族基因等ꎻＰＣｓ 和 ＭＴｓ 主要

有利于提高植物对重金属的解毒能力ꎬ并进一步提升

植物对重金属的超耐性ꎬ有利于植物对重金属的吸

收、转运以及储存.
ｂ) 盲目将某些基因逆转录到植物体上ꎬ得到的

结果有时会与预期效果截然相反ꎬ故而大多数转运蛋

白在植物组织中的具体定位、基因的拓扑结构、植物

体内和体外效应、底物运转机制以及此类蛋白未来的

开发利用等都需要进一步明确ꎬ因此后续仍需利用基

因工程在其他植物种中进行异源表达ꎬ使转基因植物

在实际环境中生长ꎬ以测试植物的应答机制以及重金

属平衡机制.
ｃ) 后续的研究中应着手进行转基因植物的安全

性评价ꎬ是否会对周围的生态环境造成影响ꎬ尤其要

考虑是否会对人类生产生活过程造成潜在危害ꎬ以期

为植物更有效地富集重金属提供参考依据.
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ｖｅｇｅｔａｔｉｖｅ ａｎｄ ｒｅｐｒｏｄｕｃｔｉｖｅ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅｓ[ Ｊ] .Ｐｌａｎｔ Ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｙꎬ２０１０ꎬ
１５４(１):１９７￣２１０.

[４３] 　 ＫＯＩＫＥ ＳꎬＩＮＯＵＥ ＨꎬＭＩＺＵＮＯ Ｄꎬ ｅｔ ａｌ. ＯｓＹＳＬ２ ｉｓ ａ ｒｉｃｅ ｍｅｔａｌ￣
ｎｉｃｏｔｉａｎａｍｉｎｅ ｔｒａｎｓｐｏｒｔｅｒ ｔｈａｔ ｉｓ ｒｅｇｕｌａｔｅｄ ｂｙ ｉｒｏｎ ａｎｄ ｅｘｐｒｅｓｓｅｄ ｉｎ
ｔｈｅ ｐｈｌｏｅｍ[Ｊ] .Ｐｌａｎｔ Ｊｏｕｒｎａｌꎬ２０１０ꎬ３９(３):４１５￣４２４.

[４４] 　 ＳＡＳＡＫＩ ＡꎬＹＡＭＡＪＩ ＮꎬＸＩＡ Ｊꎬ ｅｔ ａｌ. ＯｓＹＳＬ６ ｉｓ ｉｎｖｏｌｖｅｄ ｉｎ ｔｈｅ
ｄｅｔｏｘｉｆｉｃａｔｉｏｎ ｏｆ ｅｘｃｅｓｓ ｍａｎｇａｎｅｓｅ ｉｎ ｒｉｃｅ [ Ｊ] . Ｐｌａｎｔ Ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｙꎬ
２０１１ꎬ１５７(４):１８３２￣１８４０.

[４５] 　 ＩＮＯＵＥ ＨꎬＫＯＢＡＹＡＳＨＩ ＴꎬＮＯＺＯＹＥ Ｔꎬｅｔ ａｌ.Ｒｉｃｅ ＯｓＹＳＬ１５ ｉｓ ａｎ
ｉｒｏｎ￣ｒｅｇｕｌａｔｅｄ ｉｒｏｎ(Ⅲ)￣ｄｅｏｘｙｍｕｇｉｎｅｉｃ ａｃｉｄ ｔｒａｎｓｐｏｒｔｅｒ ｅｘｐｒｅｓｓｅｄ
ｉｎ ｔｈｅ ｒｏｏｔｓ ａｎｄ ｉｓ ｅｓｓｅｎｔｉａｌ ｆｏｒ ｉｒｏｎ ｕｐｔａｋｅ ｉｎ ｅａｒｌｙ ｇｒｏｗｔｈ ｏｆ ｔｈｅ
ｓｅｅｄｌｉｎｇｓ[Ｊ] .Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ｂｉｏｌｏｇｉｃａｌ Ｃｈｅｍｉｓｔｒｙꎬ２００９ꎬ２８４(６):３４７０￣
３４７９.

[４６] 　 ＢＡＳＨＩＲ Ｋꎬ ＨＡＮＡＤＡ Ｋꎬ ＳＨＩＭＩＺＵ Ｍꎬ ｅｔ ａｌ. Ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｏｍｉｃ
ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｒｉｃｅ ｉｎ ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｔｏ ｉｒｏｎ ｄｅｆｉｃｉｅｎｃｙ ａｎｄ ｅｘｃｅｓｓ[Ｊ] .Ｒｉｃｅꎬ
２０１４ꎬ７(１):１８￣３２.
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[４７]　 ＫＡＫＥＩ ＹꎬＩＳＨＩＭＡＲＵ ＹꎬＫＯＢＡＹＡＳＨＩ Ｔꎬｅｔ ａｌ. ＯｓＹＳＬ１６ ｐｌａｙｓ ａ
ｒｏｌｅ ｉｎ ｔｈｅ ａｌｌｏｃａｔｉｏｎ ｏｆ ｉｒｏｎ[Ｊ] .Ｐｌａｎｔ Ｍｏｌｅｃｕｌａｒ Ｂｉｏｌｏｇｙꎬ２０１２ꎬ７９
(６):５８３￣５９４.

[４８] 　 ＺＨＥＮＧ ＬꎬＹＡＭＡＪＩ ＮꎬＹＯＫＯＳＨＯ Ｋꎬ ｅｔ ａｌ. ＹＳＬ１６ ｉｓ ａ ｐｈｌｏｅｍ￣
ｌｏｃａｌｉｚｅｄ ｔｒａｎｓｐｏｒｔｅｒ ｏｆ ｔｈｅ ｃｏｐｐｅｒ￣ｎｉｃｏｔｉａｎａｍｉｎｅ ｃｏｍｐｌｅｘ ｔｈａｔ ｉｓ
ｒｅｓｐｏｎｓｉｂｌｅ ｆｏｒ ｃｏｐｐｅｒ ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ｉｎ ｒｉｃｅ[ Ｊ] .Ｐｌａｎｔ Ｃｅｌｌꎬ２０１２ꎬ２４
(９):３７６７￣３７８２.

[４９] 　 ＡＯＹＡＭＡ ＴꎬＫＯＢＡＹＡＳＨＩ ＴꎬＴＡＫＡＨＡＳＨＩ Ｍꎬｅｔ ａｌ.ＯｓＹＳＬ１８ ｉｓ ａ
ｒｉｃｅ ｉｒｏｎ(Ⅲ)￣ｄｅｏｘｙｍｕｇｉｎｅｉｃ ａｃｉｄ ｔｒａｎｓｐｏｒｔｅｒ ｓｐｅｃｉｆｉｃａｌｌｙ
ｅｘｐｒｅｓｓｅｄ ｉｎ ｒｅｐｒｏｄｕｃｔｉｖｅ ｏｒｇａｎｓ ａｎｄ ｐｈｌｏｅｍ ｏｆ ｌａｍｉｎａ ｊｏｉｎｔｓ[ Ｊ] .
Ｐｌａｎｔ Ｍｏｌｅｃｕｌａｒ Ｂｉｏｌｏｇｙꎬ２００９ꎬ７０(６):６８１￣６９２.

[５０] 　 ＭＵＲＡＴＡ ＹꎬＭＡ Ｊ ＦꎬＹＡＭＡＪＩ Ｎꎬｅｔ ａｌ.Ａ ｓｐｅｃｉｆｉｃ ｔｒａｎｓｐｏｒｔｅｒ ｆｏｒ
ｉｒｏｎ(Ⅲ)￣ｐｈｙｔｏｓｉｄｅｒｏｐｈｏｒｅ ｉｎ ｂａｒｌｅｙ ｒｏｏｔｓ [ Ｊ ] . Ｐｌａｎｔ Ｊｏｕｒｎａｌꎬ
２００６ꎬ４６(４):５６３￣５７２.

[５１] 　 ＣＵＲＩＥ Ｃꎬ ＰＡＮＡＶＩＥＮＥ Ｚꎬ ＬＯＵＬＥＲＧＵＥ Ｃꎬ ｅｔ ａｌ.Ｍａｉｚｅ Ｙｅｌｌｏｗ
Ｓｔｒｉｐｅ１ ｅｎｃｏｄｅｓ ａ ｍｅｍｂｒａｎｅ ｐｒｏｔｅｉｎ ｄｉｒｅｃｔｌｙ ｉｎｖｏｌｖｅｄ ｉｎ Ｆｅ(Ⅲ)
ｕｐｔａｋｅ[Ｊ] .Ｎａｔｕｒｅꎬ２００１ꎬ４０９(６８１８):３４６￣３４９.

[５２] 　 ＵＥＮＯ ＤꎬＹＡＭＡＪＩ ＮꎬＭＡ Ｊ Ｆ. Ｆｕｒｔｈｅｒ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｚａｔｉｏｎ ｏｆ ｆｅｒｒｉｃ￣
ｐｈｙｔｏｓｉｄｅｒｏｐｈｏｒｅ ｔｒａｎｓｐｏｒｔｅｒｓ ＺｍＹＳ１ ａｎｄ ＨｖＹＳ１ ｉｎ ｍａｉｚｅ ａｎｄ
ｂａｒｌｅｙ[Ｊ] . Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ｅｘｐｅｒｉｍｅｎｔａｌ Ｂｏｔａｎｙꎬ２００９ꎬ６０( １２):３５１３￣
３５２０.

[５３] 　 ＳＣＨＡＡＦ ＧꎬＬＵＤＥＷＩＧ ＵꎬＥＲＥＮＯＧＬＵ Ｂ Ｅꎬｅｔ ａｌ.Ｚｍｙｓ１ ｆｕｎｃｔｉｏｎｓ
ａｓ ａ ｐｒｏｔｏｎ￣ｃｏｕｐｌｅｄ ｓｙｍｐｏｒｔｅｒ ｆｏｒ ｐｈｙｔｏｓｉｄｅｒｏｐｈｏｒｅ ａｎｄ
ｎｉｃｏｔｉａｎａｍｉｎｅ￣ｃｈｅｌａｔｅｄ ｍｅｔａｌｓ[Ｊ] .Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ｂｉｏｌｏｇｉｃａｌ Ｃｈｅｍｉｓｔｒｙꎬ
２００４ꎬ２７９(１０):９０９１￣９０９６.

[５４] 　 ＷＡＴＥＲＳ Ｂ ＭꎬＣＨＵ Ｈ ＨꎬＤＩＤＯＮＡＴＯ Ｒ Ｊꎬ ｅｔ ａｌ.Ｍｕｔａｔｉｏｎｓ ｉｎ
Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ Ｙｅｌｌｏｗ Ｓｔｒｉｐｅ￣Ｌｉｋｅ１ ａｎｄ Ｙｅｌｌｏｗ Ｓｔｒｉｐｅ￣Ｌｉｋｅ３ ｒｅｖｅａｌ ｔｈｅｉｒ
ｒｏｌｅｓ ｉｎ ｍｅｔａｌ ｉｏｎ ｈｏｍｅｏｓｔａｓｉｓ ａｎｄ ｌｏａｄｉｎｇ ｏｆ ｍｅｔａｌ ｉｏｎｓ ｉｎ ｓｅｅｄｓ
[Ｊ] .Ｐｌａｎｔ Ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｙꎬ２００６ꎬ１４１９(４):１４４６￣１４５８.

[５５] 　 ＪＥＡＮ Ｍ Ｌꎬ ＳＣＨＩＫＯＲＡ Ａꎬ ＭＡＲＩ Ｓꎬ ｅｔ ａｌ. Ａ ｌｏｓｓ ｏｆ ｆｕｎｃｔｉｏｎ
ｍｕｔａｔｉｏｎ ｉｎ ＡｔＹＳＬ１ ｒｅｖｅａｌｓ ｉｔｓ ｒｏｌｅ ｉｎ ｉｒｏｎ ａｎｄ ｎｉｃｏｔｉａｎａｍｉｎｅ ｓｅｅｄ
ｌｏａｄｉｎｇ[Ｊ] .Ｐｌａｎｔ Ｊｏｕｒｎａｌꎬ２０１０ꎬ４４(５):７６９￣７８２.

[５６] 　 ＤＩＤＯＮＡＴＯ Ｃ ＪꎬＲＯＢＥＲＴＳ Ｂ ＬꎬＷＡＬＫＥＲ Ｒ Ｌꎬｅｔ ａｌ.Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ
Ｙｅｌｌｏｗ Ｓｔｒｉｐｅ￣Ｌｉｋｅ２ ( ＹＳＬ２ ): ａ ｍｅｔａｌ￣ｒｅｇｕｌａｔｅｄ ｇｅｎｅ ｅｎｃｏｄｉｎｇ ａ
ｐｌａｓｍａ ｍｅｍｂｒａｎｅ ｔｒａｎｓｐｏｒｔｅｒ ｏｆ ｎｉｃｏｔｉａｎａｍｉｎｅ￣ｍｅｔａｌ ｃｏｍｐｌｅｘｅｓ
[Ｊ] .Ｐｌａｎｔ Ｊｏｕｒｎａｌꎬ２０１０ꎬ３９(３):４０３￣４１４.

[５７] 　 ＳＵＰＥＲ ＦꎬＳＵＰＥＫＯＶＡ ＬꎬＮＥＬＳＯＮ Ｈꎬ ｅｔ ａｌ.Ａ ｙｅａｓｔ ｍａｎｇａｎｅｓｅ
ｔｒａｎｓｐｏｒｔｅｒ ｒｅｌａｔｅｄ ｔｏ ｔｈｅ ｍａｃｒｏｐｈａｇｅ ｐｒｏｔｅｉｎ ｉｎｖｏｌｖｅｄ ｉｎ ｃｏｎｆｅｒｒｉｎｇ
ｒｅｓｉｓｔａｎｃｅ ｔｏ ｍｙｃｏｂａｃｔｅｒｉａ [ Ｊ ] . Ｐｒｏｃｅｅｄｉｎｇｓ ｏｆ ｔｈｅ Ｎａｔｉｏｎａｌ
Ａｃａｄｅｍｙ ｏｆ Ｓｃｉｅｎｃｅｓ ｏｆ ｔｈｅ Ｕｎｉｔｅｄ Ｓｔａｔｅｓ ｏｆ Ａｍｅｒｉｃａꎬ１９９６ꎬ９３:
５１０５￣５１１０.

[５８] 　 王丹.膜蛋白 Ｎｒａｍｐ 跨膜区相关肽的结构及功能研究[Ｄ].长
春:吉林大学ꎬ２０１１.

[５９] 　 ＮＥＶＯ ＹꎬＮＥＬＳＯＮ Ｎ.Ｔｈｅ Ｎｒａｍｐ ｆａｍｉｌｙ ｏｆ ｍｅｔａｌ￣ｉｏｎ ｔｒａｎｓｐｏｒｔｅｒｓ
[ Ｊ ] . Ｂｉｏｃｈｉｍｉｃａ ｅｔ Ｂｉｏｐｈｙｓｉｃａ Ａｃｔａ￣Ｍｏｌｅｃｕｌａｒ Ｃｅｌｌ Ｒｅｓｅａｒｃｈꎬ
２００６ꎬ１７６３(７):６０９￣６２０.

[６０] 　 ＰＩＣＡＲＤ Ｖꎬ ＧＯＶＯＮＩ Ｇꎬ ＪＡＢＡＤＯ Ｎꎬ ｅｔ ａｌ. Ｎｒａｍｐ２ ( ＤＣＴ１∕
ＤＭＴ１) ｅｘｐｒｅｓｓｅｄ ａｔ ｔｈｅ ｐｌａｓｍａ ｍｅｍｂｒａｎｅ ｔｒａｎｓｐｏｒｔｓ ｉｒｏｎ ａｎｄ
ｏｔｈｅｒ ｄｉｖａｌｅｎｔ ｃａｔｉｏｎｓ ｉｎｔｏ ａ ｃａｌｃｅｉｎ ａｃｃｅｓｓｉｂｅｌ ｃｙｔｏｐｌａｓｍｉｃ ｐｏｏｌ
[Ｊ] .Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ｂｉｏｌｏｇｉｃａｌ Ｃｈｅｍｉｓｔｒｙꎬ２０００ꎬ２７５(４６):３５７３８.

[６１] 　 ＢＯＶＥＴ ＬꎬＥＧＧＭＡＮＮ ＴꎬＭＥＹＬＡＮ￣ＢＥＴＴＥＸ Ｍꎬｅｔ ａｌ. Ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔ
ｌｅｖｅｌｓ ｏｆ ＡｔＭＲＰｓ ａｆｔｅｒ ｃａｄｍｉｕｍ ｔｒｅａｔｍｅｎｔ: ｉｎｄｕｃｔｉｏｎ ｏｆ ＡｔＭＲＰ３

[Ｊ] .Ｐｌａｎｔ Ｃｅｌｌ ＆ Ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔꎬ２０１０ꎬ２６(３):３７１￣３８１.
[６２] 　 ＶＥＲＲＩＥＲ Ｐ ＪꎬＢＩＲＤ ＤꎬＢＵＲＬＡ Ｂꎬ ｅｔ ａｌ. Ｐｌａｎｔ ＡＢＣ ｐｒｏｔｅｉｎｓ: ａ

ｕｎｉｆｉｅｄ ｎｏｍｅｎｃｌａｔｕｒｅ ａｎｄ ｕｐｄａｔｅｄ ｉｎｖｅｎｔｏｒｙ [ Ｊ] . Ｔｒｅｎｄｓ ｉｎ Ｐｌａｎｔ
Ｓｃｉｅｎｃｅꎬ２００８ꎬ１３(４):１５１￣１５９.

[６３] 　 邵若玄ꎬ沈忆珂ꎬ周文彬ꎬ等.植物 ＡＴＰ 结合盒(ＡＢＣ)转运蛋白

研究进展[Ｊ] .浙江农林大学学报ꎬ２０１３ꎬ３０(５):７６１￣７６８.
ＳＨＡＯ Ｒｕｏｘｕａｎꎬ ＳＨＥＮ Ｙｉｋｅꎬ ＺＨＯＵ Ｗｅｎｂｉｎꎬ ｅｔ ａｌ. Ｒｅｃｅｎｔ
ａｄｖａｎｃｅｓ ｆｏｒ ｐｌａｎｔ ＡＴＰ￣ｂｉｎｄｉｎｇ ｃａｓｓｅｔｔｅ ｔｒａｎｓｐｏｒｔｅｒｓ[Ｊ] .Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ
Ｚｈｅｊｉａｎｇ Ａ＆Ｆ Ｕｎｉｖｅｒｓｉｔｙꎬ２０１３ꎬ３０(５):７６１￣７６８.

[６４] 　 ＢＲＵＮＥＴＴＩ Ｐꎬ ＺＡＮＥＬＬＡ ＬꎬＤｅ ＰＡＯＬＩＳ Ａꎬ ｅｔ ａｌ. Ａꎬ Ｃａｄｍｉｕｍ￣
ｉｎｄｕｃｉｂｌｅ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｏｆ ｔｈｅ ＡＢＣ￣ｔｙｐｅ ｔｒａｎｓｐｏｒｔｅｒ ＡｔＡＢＣＣ３
ｉｎｃｒｅａｓｅｓ ｐｈｙｔｏｃｈｅｌａｔｉｎ￣ｍｅｄｉａｔｅｄ ｃａｄｍｉｕｍ ｔｏｌｅｒａｎｃｅ ｉｎ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ
[Ｊ] .Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ｅｘｐｅｒｉｍｅｎｔａｌ Ｂｏｔａｎｙꎬ２０１５ꎬ６６(１３):３８１５.

[６５] 　 ＫＩＭ Ｄ ＹꎬＢＯＶＥＴ ＬꎬＭＡＥＳＨＩＭＡ Ｍꎬ ｅｔ ａｌ. Ｔｈｅ ＡＢＣ ｔｒａｎｓｐｏｒｔｅｒ
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ｏｎ ｍｅｔａｌｌｏｔｈｉｏｎｅｉｎ ｌｅｖｅｌｓ ｉｎ ｃａｒｐ[ Ｊ] . Ｓｅｎｓｏｒｓꎬ２００９ꎬ９(６):４７８９￣
４８０３.

[８８] 　 ＭＵＲＰＨＹ Ａꎬ ＺＨＯＵ ＪꎬＧＯＬＤＳＢＲＯＵＧＨ Ｐ Ｂꎬ ｅｔ ａｌ. Ｐｕｒｉｆｉｃａｔｉｏｎ
ａｎｄ ｉｍｍｕｎｏｌｏｇｉｃａｌ ｉｄｅｎｔｉｆｉｃａｔｉｏｎ ｏｆ ｍｅｔａｌｌｏｔｈｉｏｎｅｉｎｓ １ ａｎｄ ２ ｆｒｏｍ
Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ｔｈａｌｉａｎａ[ Ｊ] . Ｐｌａｎｔ Ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｙꎬ１９９７ꎬ１１３ ( ４):１２９３￣
１３０１.

[８９] 　 ＨＡＳＥＧＡＷＡ Ｉꎬ ＴＥＲＡＤＡ Ｅꎬ ＳＵＮＡＩＲＩ Ｍꎬ ｅｔ ａｌ. Ｇｅｎｅｔｉｃ
ｉｍｐｒｏｖｅｍｅｎｔ ｏｆ ｈｅａｖｙ ｍｅｔａｌ ｔｏｌｅｒａｎｃｅ ｉｎ ｐｌａｎｔｓ ｂｙ ｔｒａｎｓｆｅｒ ｏｆ ｔｈｅ
ｙｅａｓｔ ｍｅｔａｌｌｏｔｈｉｏｎｅｉｎ ｇｅｎｅ (ＣＵＰ１) [ Ｊ] . Ｐｌａｎｔ ＆ Ｓｏｉｌꎬ１９９７ꎬ１９６
(２):２７７￣２８１.
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