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摘 要院根据相关文献资料袁论述了重金属与植物 N素营养在土壤-植物系统间的交互作用及其广泛效应遥 一方面袁重金属元素对
植物 N素营养的吸收尧运输和代谢等产生一系列复杂的反应曰另一方面袁植物通过 N代谢的调节而对重金属的吸收尧运输和毒性产
生适应和抗性遥 重金属与 N素之间的交互作用对植物的生理代谢和遗传特征产生影响遥 合理利用二者之间的交互作用袁将有助于
通过 N素调控防治或减轻重金属污染危害袁为治理和修复重金属污染土壤提供理论基础遥
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Abstract: The supply of one nutrient affects the absorption, distribution or function of another nutrient. Interactions between nutrients can ei原
ther induce deficiencies or toxicities and can modify growth response. Interactions can occur between essential nutrients and heavy metals.
Among nutrient elements, nitrogen is consumed in the most important for plant growth and productivity. On the one hand, heavy metals can
affect nitrogen absorption, assimilation, transfer and metabolism. Absorption of ammonium and nitrate by most crop plants depends upon their
concentration in the soil solution, which is determined mainly by the activity of ammonification and nitrification process. Heavy metals
changed bacteria activity, resulting in the change of nitrate and ammonium concentration in the soil. The nitrogen uptake has been affected by
heavy metals in the soil. Plasma membrane is the first place of metal action. The altered plasmalemma H+-ATPase function would also ex原
plain the metal-induced perturbation of the uptake of nitrogen. The heavy metal inhibition of particular enzymes of the nitrogen assimilatory
pathway can alter the nitrogen uptake. A possible explanation could be a interaction between heavy metals and SH groups of the ammonium
and nitrate transport proteins and the diminishing expression of the NRT and AMT1 genes. Heavy metals also affect allocation of nitrogen in
plants. The nitrogen long distance transport via the xylem is mainly controlled by transpiration intensity. Diminishing of the transpiration ef原
fectiveness might explain the perturbations in nitrogen long distance transport. The influence of metals on nitrogen incorporation into amino
acids may be due to the effect of the activity of many enzymes by heavy metals. Heavy metals generate the toxic oxygen species, which can
cause the breakdown of enzyme proteins by oxidative reaction or by increasing the proteolytic activity. On the other hand, nitrogen may
strongly influence the heavy metals absorption in plants by changing the rhizosphere pH. It has been shown that ammonium nutrition causes
the net extrusion of protons and soil acidification, whereas nitrate nutrition leads to protons consumption increasing the soil pH. NO3- strongly
reduces the uptake and accumulation of heavy metals whereas ammonium nutrition enhances their level in plants tissues. Plants could in原
crease adaptation and tolerance to heavy metals through adjustment of nitrogen metabolism. In plant cells with heavy metals treatment, as a
defense mechanism, the production of phytochelatins, peptides and proline, rich in cysteins residues, is observed. Proline-rich proteins may
have important roles in increasing plant resistance to heavy metals. Interactions between heavy metal and nitrogen are very complex. The
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complexity of the higher plant organism and all the aspects of its physiology and metabolism should be realized. With understanding the in原
teraction between heavy metals and nitrogen, it is possible to provide scientific foundation for preventing and decreasing heavy metals con原
tamination by nitrogen adjustment.
Keywords: heavy metal; nitrogen; interaction; ecological effects

重金属是重要的环境污染物，土壤中重金属污染

对植物的影响引起广泛关注[1]。重金属的胁迫通常会

导致植物矿质营养的缺乏，引起它们参与代谢和物质

组成过程的紊乱失调，产生缺素症状 [2],成为植物氮、

磷、钾等大量营养元素缺乏或有效性降低的主要原

因[3、4]。同时，氮、磷、钾等大量营养的供应能缓解重金

属对植物的胁迫作用[5]。

重金属与植物营养元素交互作用的研究一直是

重金属污染生态学研究的前沿[6]。交互作用指在一定

条件下，两个或多个元素的结合生理效应小于或超过

它们各自效应之和，植物元素离子之间存在着交互作

用关系[7]。离子的交互作用主要有拮抗作用和协同作

用两类[8]。

N素作为植物生长需要的最重要的大量营养元

素之一，对植物的生长、代谢和遗传特征等都具有不

可替代的作用。重金属与 N素的交互作用表现在植

物对元素的吸收、运输、代谢等方面。而重金属对氮吸

收、运输和氮代谢的影响研究较为深入和集中。研究

重金属与 N元素间的交互作用，对于了解重金属对

植物产生的危害及其机理和利用氮素 N素调控减少

重金属对人类健康的威胁，寻求防治或减轻重金属污

染危害的新途径，对治理和修复重金属污染土壤具有

重要的理论和实践意义。

1 重金属与N素在植物吸收过程中的交互作用
1.1 重金属对植物 N素吸收的影响
重金属在土壤中的积累对土壤中 N的矿化、脲

酶的活性产生影响，从而影响植物对 N的吸收。Cd对

土壤 N的矿化的抑制作用最大，而合理的施加 N肥，

可以缓解重金属对脲酶的毒害作用[3]。镉在土壤中积

累，可能导致细菌数量降低，硝化细菌的活性降低，抑

制硝化作用[9]。

重金属对植物产生影响的第一个部位是原生质

膜，间接干扰植物N的吸收。重金属对植物 NO3
-和NH4

+

吸收的损害可能与重金属改变了膜的渗透性有关。

土壤中过量的重金属会大大抑制植物对硝酸根

离子的吸收。Buczek（1994）研究了 Pb在 25、50、100

μmol·L-1处理的条件下，黄瓜对硝酸根离子的吸收

减少。同样 Gouia等（2000）和 Hernandez等（1997）

使用 Cd处理黄瓜和菜豆时也得到了相同的结果。植

物对硝态氮的吸收也受到 Zn、Mn[10]和 Cu[11~14]的抑制。

质膜中 H+-ATPase活性及功能的改变是重金属导致

的无机态 N吸收受影响的原因。因为由 H+-ATPase

产生的跨膜电化学梯度是 NO3
-和 NH4

+穿过原生质

膜运输的动力。

Cd对高等植物吸收 NO3-的抑制是很强遥 即使是
在环境中这种离子的含量很低 渊5 滋mol窑L-1冤 的情况
下袁也会明显抑制许多植物对 NO3-的吸收[15尧16]遥 Cd抑
制植物对 NO3-的吸收是通过外界营养介质中 NO3-的
损失来实现的[10尧17]遥Cd诱导的 NO3-吸收的改变是与黄
瓜[19]和玉米[20]组织中低浓度的 NO3-同时发生的遥 而环
境中的 Cd浓度与 NO3-的吸收并没有显著的关系[17~19]遥
5 滋mol窑L-1的 Cd和 25 滋mol窑L-1 的 Cd对NO3-吸收的
抑制作用几乎是相同的[18]遥在蚕豆和豌豆幼苗中也发
现了相似的现象遥由于重金属在植物细胞中的强烈结
合袁 从吸收溶液中去除 Cd并不能改变其对 NO3 -吸
收的抑制效应袁这种作用可持续达 96 h [ 10尧17 ]遥

Weber等（1991）发现，与 Cd的影响相似，Cu和

Ni对 NO3
-的吸收的影响也是不可逆的，在处理 8 h

后，即使在 Cu的浓度低（4 滋mol窑L-1冤的情况下，蝇子
草（Siliene vulgaris）对 NO3

-的吸收也会受到不利影

响。在短期处理的黄瓜试验中，钨酸盐也是一种有效

的 NO3
-吸收抑制剂。它的影响也是不可逆的[20]。

而 Pb对 NO3
-吸收的抑制效应是可逆的。去除营

养介质中的 Pb，NO3
-的吸收率就会立即恢复到控制

的水平[21]。其原因可能在于细胞壁上含有羧基的部分

形成了一个特殊的功能强大的屏障，充当阳离子交换

体的作用。当细胞中 Pb2+浓度降低的时候，细胞壁上

积累的离子就会分离并且很容易从植物组织中释放

出来。

用 Cu、Cd、Pb处理黄瓜时，NH4
+吸收受到抑制。

Cu在酸性条件下，活性更强，显著降低黄瓜中 NH4
+

的吸收[21]。Kubik-Dobosz等（2001）发现 Cu、Cd、Mn、

Ni、Zn也会抑制大头菜对 NH4
+的吸收[22]。在 Cu存在

的条件下，蝇子草（Siliene vulgaris）对 NH4
+的吸收会

大大降低。 Cu、Cd、Ni、Zn 和 Mn 抑制欧洲油菜
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（Brassica napus）幼苗对 NH4
+的吸收，而 Cu对 NH4

+

吸收的影响程度最大[10、22]。Pb和 Cd对 NH4
+吸收改变

的影响在酸性和中性条件下是相似的。

重金属胁迫可以导致无机态 N吸收的降低，但

重金属对植物 NO3
-和 NH4

+吸收影响的机理目前仍

然不清楚。重金属通过改变细胞间的 N浓度产生信

号转导路径，从而导致参与吸收过程的基因编码酶表

达的改变。重金属对 NH4
+和 NO3

-吸收影响的差异可

能是由于这两种离子的吸收机制不同。阴性的 NO3
-

只有在有能量的情况下才能通过质膜运输，而 NH4
+

则可以以主动或被动的形式通过细胞膜。

生理学研究表明，重金属能够抑制 NO3
-的吸收，

重金属可能参与组成 NO3
-运输系统。Burzyn爷ski和

Buczek（1994）的研究表明，在外界低 NO3
-浓度的情

况下渊0.7 滋mol窑L-1 KNO3冤袁Cd尧Pb尧Cu和 Ni均能够抑
制黄瓜幼苗中高亲和运输体对 NO3-的吸收[21]遥重金属
同样还能降低高亲和 NH4+运输体的活性[21]遥许多重金
属影响试验都是在外界 NO3 -或 NH4 +浓度很高渊>1
滋mol窑L-1冤的情况下进行的袁因为只有这时不管是高
亲和运输系统渊HATS冤还是低亲和运输系统渊LATS冤
才会起作用[10尧16尧20]遥因此袁重金属对低亲和 NO3-和 NH4+

运输体的抑制作用并不能被排除遥不管是高亲和系统
还是低亲和系统袁 重金属与 NO3-和 NH4+运输蛋白中
的-SH会产生直接的交互作用遥任何一种金属都容易
与氨基酸中的-SH残基结合[22]遥而-SH在原生质膜中
NO3-运输体反应中心中具有重要的作用[23]遥 重金属抑
制 NO3-吸收的另一个解释是重金属抑制了原生质膜
上质子泵的活性遥 根据 Serrano渊1990冤的研究袁Cu2+是
细胞原生质膜 ATPase最有效的抑制剂之一[14]遥 酶的
失活很可能是因为金属与-SH在 ATPase活性中心的
结合引起的遥 此外袁H+-ATPase的活性也会受到膜上
脂质组成的影响遥
除了重金属对离子吸收的直接影响以外，Cu、Cd、

Pb、Hg、Ni和 Zn可能与膜上的物质产生交互作用而
对离子的吸收产生间接的影响。过量的重金属会改变
膜上的脂质，改变其总量、质量分数和饱和度[24]。金属
诱导膜上脂质的破坏通常与过氧化有关[25]。膜上脂质
的改变将会导致膜的功能和渗透性的丧失[26]。重金属
Cu、Cd、Zn、Hg和 Al能够导致 K的流失[27、28]。重金属对
植物 NO3

-和 NH4
+吸收的损害可能是由于重金属改变

了膜的渗透性的结果。
1.2 N素对植物吸收重金属的影响
土壤中的 N素可以通过改变根际环境的 pH而

大大影响植物对重金属的吸收。研究表明，氨态氮会

导致质子外渗和土壤酸化[28]，而硝态氮会增加质子的
吸收和土壤 pH[29]。Young等（2002）发现仅 NH4

+-N的
硝化作用可使表土不同土层 pH下降 0.2耀1.4单位[30]。
而根际中的 pH是影响重金属植物有效性的最重要的
因素之一，增加土壤 pH可以降低植物对重金属的吸
收[30、31]。楼玉兰等（2005）施用 NH4

+-N处理的玉米根
系和地上部 Cu、Zn和 Pb的含量均显著高于 NO3

--N

处理，其增幅均在 2O%左右[31]。因此，施入硝态氮肥可

以大大降低植物对重金属的吸收和累积，而施入氨态

氮肥则会增加植物组织中的重金属含量。

营养液中 NO3
-的吸收可以逐渐降低外界环境中

的 Pb浓度和植物受重金属影响的时间[18]。在森林生

态系统中，硝态性肥料能够有效抑制 Pb的吸收和毒

性。经 Pb和 Zn处理的冬小麦幼苗，叶和根的生长受

到抑制，而氮肥的施用能减轻重金属离子的毒害作

用，并随施氮水平的提高，毒性抑制作用越强[15]。一方

面可能是 N素的施用降低了重金属的有效性，减少

了植物体对重金属的吸收，降低植物体内的含量，减

轻重金属胁迫的毒害程度；另一方面，氮对植物生长

的促进作用，导致植物对重金属的稀释效应，而减轻

了重金属的毒害作用。

细胞膜上的蛋白质、糖类和脂质能够结合透过细

胞壁的污染物。当环境中的铅浓度相当大时，也有部

分铅透过细胞壁，在细胞膜上沉积下来。细胞质和液

泡中具有许多能够与污染物结合的“结合座”，当部

分污染物突破细胞壁和细胞膜进入细胞质后，就能够

和细胞质中的蛋白质、氨基酸中的羧基、氨基、巯基、

酚基等官能团结合，形成稳定的螯合物[9]。因此，细

胞壁和细胞膜上存在的 -NH2 与金属相结合而形成

金属螯合物，对重金属在质膜系统的固定和重金属元

素的吸收产生了极大的抑制和阻碍作用。

植物细胞内与重金属有关的蛋白或多肽则可能

导致重金属的不可逆吸收。超积累植物对重金属的大

量吸收与小分子含氮化合物在植物体内的大量分泌

有关。金属硫蛋白是生物有机体在某些金属的诱导下

合成的一类脱辅基硫蛋白，含有高达 30%半胱氨酸，

对重金属具有很高的亲和力。大部分金属离子通过专

一或通用的离子载体或通道蛋白进入根细胞，该过程

为一个依赖能量的、饱和的过程。非必需的重金属可

与必需的金属元素竞争膜转运蛋白，以离子形态或金

属螯合物形态进入根细胞。氨基酸含有 -N基、-SH

基等，都能与金属结合形成复杂的金属螯合环。重金

属与 -SH 结合能力的大小顺序为：Hg>Ag>Cu

9
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>Pb>Cd>Ni>Co>Zn>Mn[9、22]。

重金属元素与 N素在根际环境和根细胞吸收过

程中的交互作用，与重金属元素的种类、形态和 N素

的形态有关，也与植物的种类、生育期和代谢等有关。

2 重金属与 N素在植物体内运输过程中的交
互作用

2.1 重金属对植物 N素运输的影响
根据 Filippis（1979）的研究，Pb2+和低浓度的

Cd2+能够长时间地与磷酸盐结合[22]。Cd和 Pb都会在

原生质膜上形成非溶性的络合物，从而明显阻碍质外

体和共质体两种方式的 NO3
-的运输。Hernandez等

（1997）和 Gouia 等（2000）的试验结果表明，Cd 能

有效抑制 NO3
-从地下部分向地上部分的运输[10、32]。用

Pb处理黄瓜幼苗，NO3
-从地下部分向地上部分的分

配受到抑制[21]。植物中 NO3
-的长距离运输通过木质

部主要受到蒸腾强度的控制[33]。用 Cd[33]或 Pb[18]处理后

植物蒸腾效率的降低可能是 NO3
-的长距离运输受到

阻碍的原因。Cu对 NO3
-从地下部分向地上部分的运

输似乎没有影响。即使在环境中 Cu浓度相对较高的

情况下，植物吸收的 NO3
-也都能分配到地上部分[20]。

其他重金属对 NO3
-长距离运输的影响研究较少。

重金属改变诱导性 NO3-运输体和 HATS-NH4+运
输体的原因, 除了重金属与-SH的交互作用以外袁还
可能是由于降低了 NRT和 AMT1基因 渊运输蛋白的
编码基因冤的表达遥 烟草和拟蓝芥属植物的分子研究
表明袁降低植物组织中 NRT基因表达的原因有两种院
一是降低细胞间 NO3-的含量袁 二是增加 NH4+或氨基
酸的含量[34尧35]遥 用 Cd处理的植物中也发现了重金属
对组织中 NO3-尧NH4+和氨基酸含量的影响[10尧11]遥提高细
胞中氨基酸的含量也能抑制 AMT1基因的表达[36]遥
2.2 N素对重金属在植物体内运输的影响
植物体内某些氨基酸的合成和积累袁能在一定程

度上促进重金属在植物体内的运输和分配遥重金属进
入根细胞质后袁以游离金属离子形态存在袁但细胞质
中游离金属离子过多袁对细胞产生毒害作用袁干扰细
胞的正常代谢袁因而细胞质中金属可能与细胞质中的
有机酸尧氨基酸尧多肽和无机物等结合袁通过液泡膜上
的运输体或通道蛋白转入液泡中遥在超积累植物的液
泡膜上袁可能存在一些特殊的运输体袁能把暂时贮存
在液泡中的金属装载到木质部导管[37]遥Ni超累积植物
主要是十字花科的庭芥属渊Alyssum冤植物袁Ni超累积

植物体内最高的 Ni含量可达 20 000 mg窑kg-1渊DW冤袁
Ni 浓度超过 20 000 mg窑kg -1 渊DW冤 植物有 19 种遥
Kramer等渊2 000冤研究了 Ni的超累积植物十字花科
庭芥属植物伤流液中组氨酸与 Ni含量成正相关袁认
为可能由于组氨酸在植物体内与 Ni2+配位袁能提高植
物对 Ni2+的耐受性并促进在植物中的运输遥X-射线吸
收光谱分析发现袁遏蓝菜属植物渊Thlaspi goesingense冤
液泡和胞质中的 Ni 分别主要与柠檬酸和组氨酸结
合袁这可能是胞质中的 Ni与组氨酸或组氨酸类似物结
合形成复合物袁然后跨液泡膜运输袁转移到液泡中[38尧39]遥
根细胞共质体中自由 Cd水平影响 Cd在植物体

内的运输，细胞质中游离态 Cd2+水平至少受两个过

程的调控：与植物螯合肽结合和区室分布。根系中 Cd

与植物螯合肽结合对木质部 Cd运输无影响，Cd在根

细胞中区室化是影响植物体 Cd长途运输的一个有

效机制。而在燕麦根细胞中，Cd以自由金属离子通过

Cd2+-H+反向运输体和以 Cd-PC复合物通过 Cd-PC

运输体两种机制跨液泡膜运输。

金属离子从根系转移到地上部分主要受两个过

程的控制：从木质部薄壁细胞转载到导管和在导管中

运输，后者主要受根压和蒸腾流的影响。木质部装载

过程的能量来自木质部薄壁细胞膜上的 H+-ATPase

产生的负性跨膜电势[40]。阳离子在木质部的装载可能

通过阳离子至质子反向运输体、阳离子至 ATPase和

离子通道[41]。在超积累植物中，可能存在更多的离子

运输体或通道蛋白，从而促进重金属向本质部装载。

重金属在超积累植物的木质部导管中的运输速率很

高袁如当生长介质中 Zn2+为 50 滋mol时袁超积累植物
遏蓝菜属植物（Thlaspi caeulescens）伤流液中 Zn2+浓

度比非超积累植物遏蓝菜（Thlaspi arvense）高 5倍[37]。

重金属在木质部的运输受叶片的蒸腾作用的驱动。用

ABA处理诱导气孔关闭，印度芥菜地上部 Cd积累量

急剧减少，其伤流液中 Cd浓度生长介质中 Cd浓度

变化呈双相饱和动力学特征，这可能存在一种专一的

膜转运过程促进木质部金属离子的装载。此外，可能

还有其他螯合物参与超积累植物体内重金属的长途

运输。木质部细胞的阳离子交换量高，能够严重阻碍

金属离子向上运输，所以，非离子态的金属螯合复合

体在蒸腾流中的运输更有效。大豆、番茄中铜几乎全

是以结合态存在。大豆中的铜与天冬氨酸结合的占

82%，与组氨酸结合的占 15％；番茄中铜与组氨酸结

合的占 48％，与谷氨酸结合的占 25％，与天冬氨酸结

合的占 23％[9]。
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重金属的吸收和运输的机理在一定程度上与氨

基酸运输和蛋白质基因的表达有关。重金属在植物中

的运输，有 3 种类型的运输体：重金属 ATP 酶

（Cpx-type）、Nramp和 CDF蛋白家族。有关氨基酸或

其他含 N化合物等在木质部重金属的装载和运输中

的作用，与不同的重金属结合的特定含 N化合物的

类型、结合方式、运输的动力学及在植物地上部分的

分配及累积等方面，仍然需要进一步的深入研究。

3 重金属与N素在植物代谢过程中的交互作用
3.1 重金属对植物 N素代谢的影响
重金属与 N素营养间的交互作用对植物的生理

代谢过程产生很大的影响，特别是对 N代谢的影响

较为突出（图 1）[42、43]。

N被植物吸收以后就会作为一个重要的调控分

子，改变 N代谢基因表达，作为细胞 N运输系统和 N

吸收酶基因编码的反馈调控子，特别是硝酸还原酶

（NR）、亚硝酸还原酶（NiR）、谷氨酸合成酶（GS）、

和谷氨酸盐合成酶 （GOGAT）。通过硝酸还原酶

（NR）和亚硝酸还原酶（NiR）的作用，植物体内吸收

的 NO3
-能被还原为 NH4

+。NH4
+是惟一的可被植物吸

收并进入氨基酸内的还原态 N。

氨基酸的生物合成重要的酶包括：谷氨酰胺合成

酶（GS）、谷氨酸盐合成酶（GOGAT）、谷氨酸盐脱氢

酶（GOH）、天门冬氨酸氨基转化酶（AspAT）、丙氨

基氨基转化酶（AlaAT）和天门冬氨酸酰胺合成酶

（AS）[44]。重金属对氨基酸代谢有关的酶活性产生影

响。酶对重金属的敏感性是不一样的，重金属对不同

位点上酶的影响与重金属的移动性、浓度以及重金属

对植物的作用时间有关。在离体（in vitro）和在异位

（in vivo）试验中所观察到的重金属对酶活性的改变

并不总是相似的。在异位试验中重金属的影响通常是

很强烈的。在异位试验中重金属的影响通常取决于重

金属对植物的作用时间，金属能够与参与基因表达和

酶活性的必需因子反应，例如翻译因子、蛋白激酶或

磷酸酶，并且改变对酶的活性至关重要的其他金属的

含量[44]。

NR是一个含有 Fe和 Mo具有独特蝶呤的黄素

蛋白。Campbell（1999）推测在 NR全酶中含有两个重

要的半胱氨酸残基[45]。一个是 Cys191，以 Mo作为配

位体，参与黄素蛋白结合的过程，另一个是 Cys889。

半胱氨酸的 -SH可以与 NADH结合使电子能更好地

传递给 FAD。对重金属来说，这两个半胱氨残基都是

最敏感的作用位点。Cys191在 NR全酶与 Mo结合的

过程中发挥了重要的作用，对 Cd来说它很可能是最

敏感的作用位点。

用重金属处理，不同植物中 NR活性均受到不同

程度的抑制。Tippathi（1999）研究了 Cr、Hg、Ni处理

下阔荚合欢的 NR活性的抑制 [46]。Cd对大麦和菜豆

NR的活性，Cr对莲和白睡莲 NR的活性的抑制作用

都得到了证实[10、17、47]。

将小麦叶片悬浮在含 Cu 的溶液中袁Cu 会导致
NR的活性降低遥 当与 EDTA结合后袁Cu的抑制作用
就会改变遥Cu与-SH的亲和性比 Cd和 Pb强袁在异位
试验中袁Cu比 Cd更能够显著地降低黄瓜根中 NR的
活性遥 用 20 滋mol窑L-1的 Cu处理黄瓜幼苗 30 min袁由
于磷酸化水平的改变而降低了 NR的活性 [48]遥 Singh
等渊1994冤和 Bharti渊1996冤认为金属对 NR的影响是非
常间接的袁 很可能是通过抑制 NADH和 NO3-的供应
而起作用 [49尧50]遥 在黄瓜幼苗中也发现了 Cd和 Pb对
NR活性的间接影响[18]遥

Cupta和 Chandra（1996）在黑藻（Hydrilla verti原
cillata冤中发现了 Hg对 NO3-含量和 NR活性的不利影
响袁Pandey和 Srivastava渊1993冤发现了用 Hg处理的玉
米叶片中 NR 活性受到的抑制 [51尧52]遥 在浓度低于1
滋mol窑L-1 的情况下能够显著降低叶片中异位 NR的
活性[53]遥Hg很容易与-SH结合袁Hg对 NR活性的抑制
作用可能是由于 Hg与 NR蛋白的交互作用以及降低
了底物的有效性遥 在黄瓜幼苗的根和子叶中WO42-也
是一种 NO3 -吸收和 NR 活性的有效抑制剂 [ 54 ]遥
Cr渊遇冤能够显著抑制白睡莲渊Nymphae alba L.冤中 NR
的活性和蛋白质含量 [ 46 ]遥 用 Cr 处理的白睡莲
（Nymphae alba L.）中 NR活性的降低可能是由于 Cr

干扰叶绿素生物合成，导致了光合作用降低而引起

的。重金属与 NR全酶中半胱氨酸残基的结合可能是

谷酰胺

蛋白质和核酸的分解
光呼吸作用

ATP
ADP+Pi

NO3-
NO3-

NR

（ 重金属作用位点）

图 1 重金属能够对 N素代谢的影响
Figure 1 Effects of heavy metals on nitrogen metabolism
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直接抑制 NR活性的主要原因。并且，用金属对植物

进行长期处理，会通过干扰植物的水分平衡、光合作

用中糖的合成以及导致活性氧的产生而抑制 NR的

活性。

NiR比 NR的抗性更强袁NiR主要是一种结构性
酶袁酶蛋白很稳定袁位于质体中袁重金属对 NiR的影
响报道较少遥将 10 滋mol窑L-1的 Cd加入到培养液中能
够降低从大豆叶中提取的 NiR活性 [10]遥 相似浓度的
Cd却并不能改变豌豆根和叶以及黄瓜幼苗根中 NiR
活性[18尧21]遥 可见袁金属抑制 NiR的能力与植物种类和
重金属的活性是有关的遥 金属对 NiR活性的异位抑
制效应是很常见的袁NO3-同样能够诱导 NiR基因的表
达袁NO3-调控 NiR基因的表达可能是金属异位抑制
NiR的主要机理[55]遥
金属对 GS和 GOGAT酶活性产生抑制效应的原

因在于金属与酶蛋白上 -SH结合。铵能够在 GS和

GOGAT催化下与非毒性的谷氨酰胺和谷氨酸结合[56]。

Chien和 Kao（2000）的研究表明，CdCl2 能够诱导水

稻叶片上铵的累积。Cd能够降低 GS和 GOGAT的活

性同时能够增加玉米中 NH4
+的含量[17]。重金属也会

导致毒性氧的产生，从而通过直接的氧化反应或间接

增加蛋白质水解酶的活性导致酶蛋白的崩溃[57]。

重金属能够影响豆科植物的 N2-固定和固氮生

物的共生作用。Mo、Cu、Fe、Zn和 Co在浓度相对很低

的情况下对不同根瘤菌的生长是必须的。而环境中过

量的重金属能够限制根瘤菌的侵染过程、根瘤的形

成、功能及宿主植物的生长。Grill（1985）认为由于污

泥的污染或其他工业污染加入到土壤中的重金属，即

使在浓度很低的情况下也能够减少白花三叶草中根

瘤菌数量（＜1010细胞·g-1土）。另一方面，白花三叶

草中有效的根瘤菌必须要在根瘤生长的情况下才能

够生长。根瘤的形成能够有效地保护根瘤菌免受重金

属的毒害，毒性最强的是 Cd，其次是 Zn和 Cu[58]。重金

属对豆科植物、根瘤菌的抑制作用包括以下过程：金

属以非溶性盐的形式沉淀、螯合剂的产生、膜透性的

改变、有机酸从根尖向根际中的释放、根际 pH及其

他性质的改变。

3.2 N素代谢对重金属的防御
植物螯合剂、类 MT蛋白和脯氨酸等的形成是非

常重要的抗金属毒性的防御系统。

在重金属处理的植物细胞中由于产生富含半胱

氨酸残基的植物螯合肽而形成防御机制遥植物螯合肽
或植物络合素渊Phytochelatin, PC冤是由 Glu渊谷氨酸冤尧

Cys渊半胱氨酸冤尧Gly 渊甘氨酸冤3种氨基酸组成遥 植物螯
合肽通过-SH络合过量的重金属袁形成重金属-PC螯
合物袁 避免重金属以自由离子的形式在细胞内循环袁
减少了重金属对细胞的伤害[58]。
重金属胁迫下 PC的合成，是植物的一种“适应

胁迫反应”。高浓度 Cd2+培养液中，耐 Cd番茄品种可

以大量积累 PC，Cd-敏感品种则不能，如在培养液中

加入 PC 合成酶抑制剂 （L- 丁酚胺硫酸亚砜 BSO

（L-uthioine sulfoximine）），耐 Cd品种将丧失其对镉

的耐性，而加入适量谷胱甘肽（GSH）可解除 BSO的

抑制作用[59]。Howden等（1995）分离到 Cd-敏感拟南

芥突变体 Cod1-1和 Cad2-1，在 Cd胁迫下，Cad1-1

和 Cod2-1突变体体内 Cd含量低，不能或仅少量形

成 PC，对 Cd敏感；耐 Cd的野生型，Cd含量极显著高

于 Cad1-1和 Cad2-1及其杂交种，含有 PC合成诱导

酶，能大量合成 PC，形成 Cd2+-PC螯合物，避免了 Cd

产生的毒害[60]。

PC对必需的金属离子在植物体内的代谢起调节

作用。PC可以与 Cu2+、Zn2+等结合并输送至新合成需

Cu2+、Zn2+脱辅基蛋白促进其酶活性，或形成核酸结

构[42]；或植物螯合肽络合 Cu2+、Zn2+等金属离子，将过

量的金属离子贮存于液泡中。

金属硫蛋白( Metallothionein, MT）是富含半胱氨

酸（Cys）残基的低相对分子质量金属结合蛋白，Cys

残基可与重金属络合而解毒。有 50 种 MT

（MT-Like）被发现。MT的功能：金属的解毒（特别是

Cu的解毒），细胞质内 Zn2+的缓冲；叶片衰老过程中

金属的清除；金属通过叶片表皮毛的分泌等[61]。

脯氨酸是含 N的化合物，能够在重金属抗性植

物中累积[55、62]。金属诱导的脯氨酸累积是一个间接过

程，主要还是与金属诱导的叶片中水分的缺乏有关。

在 Sharma等（1999）的试验中，脯氨酸可以保护离体

葡萄糖 -6-磷酸盐脱氢酶和 NR免受 Zn和 Cd的毒

害，形成金属 -脯氨酸络合物[65]。在蚕豆的绿色组织

中，As和 Hg、Cu、Zn 等金属与其他非生物胁迫一样

能够诱导富含脯氨酸的蛋白基因编码的表达[63]。富含

脯氨酸的蛋白、富含甘氨酸的蛋白和富含羟基脯氨酸

的糖蛋白是植物细胞壁上 3种主要类型的结构蛋白。

富含脯氨酸的蛋白在增强植物对重金属的抗性方面

起着不可或缺的作用。脯氨酸等涉及植物对不同金属

的耐性、金属通过木质部的运输、液泡对金属的隔离

等[62]。

重金属对 N 代谢的影响主要包括对 NR、NiR、
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GS、GOGAT等酶活性的抑制、对根瘤菌、根瘤的形成

等的影响[42、43]。而 N素通过产生脯氨酸、植物螯合肽、

金属蛋白等对重金属产生防御机制，同时相应的蛋白

基因编码表达而对重金属产生抗性或耐性。

4 小结

重金属能够对多个水平的 N素代谢产生影响，

重金属对植物原生质膜产生影响，改变膜的组成、流

动性及 H+泵，干扰植物 N的吸收，改变 N的运输，改

变细胞间的 N浓度能够产生信号，诱导参与吸收过

程的基因编码酶表达的改变。重金属对特殊 N吸收

酶的抑制将会明显改变 N的吸收。

氮具有缓冲重金属引起植物毒害的能力。编码 N

运输体和 N吸收酶蛋白的特定基因的表达，将有助

于从分子水平上了解 N素通过产生防御物质而对重

金属产生适应和抗性。理解在金属胁迫的植物中复杂

的生化和生理响应，并在分子水平上研究提高植物对

重金属抗性的策略，将成为重金属污染生态学研究的

热点。

土壤植物系统中的重金属与植物营养元素间的

交互作用是一个复杂系统，它们中的每一个过程都不

是孤立的，而是彼此相互联系并相互作用的。因此，重

金属元素对生物体的任何干扰或侵入都会在细胞、组

织或器官水平上导致一系列复杂的反应，重金属与营

养元素间的作用机理研究方面尚缺乏系统深入的研

究。随着重金属污染的日益加剧，重金属与矿质营养

元素之间交互作用关系的深入研究，将有助于人们寻

求防治或减轻重金属污染危害的新途径，为治理和修

复重金属污染土壤提供新的理论依据和技术支撑。
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