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Response of relative transporter and organic acid to Zn distribution in Arabis alpina L. var. parviflora Franch
LIAO Yumeng1, DENG Suifeng1, LI Zuran2, WANG Lei1, WANG Jixiu1, ZU Yanqun1*

（1. College of Resources and Environment, Yunnan Agricultural University, Kunming 650201, China; 2. College of Horticulture and
Landscape, Yunnan Agricultural University, Kunming 650201, China）
Abstract：To investigate Zn translocation distribution of hyperaccumulator Arabis alpina L. var. parviflora Franch, a pot experiment was
conducted to study the effects of different concentrations of Zn（0, 100 mg ∙ kg−1, and 300 mg ∙ kg−1） on the pectin content, pectin
methylesterase（PME）activity, cation / proton exchanger（CAX）, heavy metal ATPase（HMA）, and ATP-binding cassette protein（ABC）
activities, and organic acid（oxalic and citric acid）contents of A. alpina. The results showed that the Zn contents in leaves tended to
increase with the increase of Zn treatment concentrations. The Zn contents in roots reached the maximum at 100 mg∙kg−1 Zn treatment, and
the distribution of Zn content in plants was greater in roots than in leaves. With 300 mg∙kg−1 Zn treatment, the Zn content in the symplast
sap was 85.80% higher than that in the apoplast sap, and the Zn content in the phloem sap was 4.56 times higher than that in the xylem
sap. The pectin content in roots decreased with the increase of Zn treatment concentrations, and PME activities increased in roots and
leaves compared with the control treatment. The highest activities of CAX and HMA in the leaves were achieved with 300 mg∙kg−1 Zn
treatment, which increased by 52.54% and 38.73%, respectively, compared to the control. Oxalic acid content was the lowest in roots and
highest in leaves with 100 mg∙kg−1 Zn treatment. Under 300 mg∙kg−1 Zn treatment, citric acid content was the highest in xylem sap and
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摘 要：为探讨锌（Zn）在超富集植物中的迁移转运特征，采用小花南芥作为供试植物，通过盆栽试验，研究了外源添加不同浓度

Zn（0、100、300 mg∙kg-1）对小花南芥体内果胶含量、果胶甲酯酶（PME）活性、阳离子/H+反向运输体（CAX）活性、重金属 ATP 酶

（HMA）活性、ATP结合盒转运蛋白（ABC）活性和有机酸（草酸、柠檬酸）含量的影响。结果表明：随Zn处理浓度的增加，叶部Zn含

量呈上升趋势，根部Zn含量在 100 mg∙kg-1 Zn处理达到最大，且Zn含量在植株中的分布表现为根>叶。300 mg∙kg-1 Zn处理下，共

质体汁液中的Zn含量比质外体汁液中的Zn含量高 85.80%，韧皮部汁液中的Zn含量比木质部汁液中的Zn含量高 4.56倍。随Zn
处理浓度的增加，根中果胶含量下降；与对照处理相比，2个Zn处理根和叶中PME活性增大。300 mg∙kg-1 Zn处理下，叶中CAX和

HMA活性达到最高，与对照相比分别增加了 52.54%和 38.73%。100 mg∙kg-1 Zn处理下，根中草酸含量最低，叶中草酸含量最高。

300 mg∙kg-1 Zn处理下，柠檬酸含量在木质部汁液和叶中的含量最高，分别比对照增加 161.10%和 107.88%。小花南芥根部Zn含

量与PME活性呈极显著正相关，与HMA、ABC活性和草酸含量呈显著负相关。小花南芥叶中Zn含量与CAX、HMA活性和木质部

柠檬酸含量呈极显著正相关。研究表明，小花南芥通过降低果胶含量、增强膜转运蛋白活性以及柠檬酸含量来促进体内 Zn的

转运。
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锌（Zn）是植物生长所必需的微量营养元素，能

形成金属酶、蛋白质和转录因子，从而在植物细胞中

发挥作用[1-2]。但过量的Zn会通过干扰生理生化和分

子过程对植物造成危害，Zn对植物的毒性表现为使

叶片发黄、坏死，抑制叶绿素合成酶的活性等[3-4]。利

用超富集植物对重金属的吸收转运作用，可通过收获

植物地上部，降低土壤中重金属含量，以此修复重金

属污染土壤。

以往的研究表明，重金属离子能通过共质体和质

外体两种途径被植物吸收，在木质部装载后通过导管

运输，并在叶片中积累[5]。其中，细胞壁是重金属进

入植物体的第一道屏障，主要由纤维素、半纤维素、果

胶和蛋白质组成，细胞壁与重金属的结合能力取决于

羟基（—OH）、羧基（—COOH）、氨基（—NH2）等官能

团的数量，其中果胶在细胞壁结合重金属过程中发挥

关键作用[6]。果胶甲酯酶（PME）能调控果胶的去甲基

化，使果胶上含有大量羧基基团，这些基团能与重金

属离子结合，从而影响细胞质中游离态重金属离子浓

度[7]。研究表明，植物能通过降低脱甲基化程度来缓

解重金属毒害[8]。

转运蛋白是存在于植物质膜系统上的一类功能

性蛋白，能通过特有的方式运输重金属离子[9]。木质

部装载需要转运蛋白的参与，其决定了重金属能否进

入木质部向上运输。其中阳离子/H+反向运输体

（CAX）、重金属ATP酶（HMA）、ATP结合盒转运蛋白

（ABC）能将重金属离子转运至液泡中进行区室化，可

降低重金属离子对植物的毒性[10-12]，也能参与重金属

离子的木质部装载和向地上部的转运[13]。且本课题

组之前的研究发现，小花南芥体内转运蛋白 CAX和

HMA对Cd、Pb的吸收与累积具有重要作用。

有机酸广泛地分布在植物根、茎和叶中[14]。植物体

内的有机酸含有一个或者多个羧基基团，能与重金属

进行螯合作用形成无毒的化合物，减弱重金属的毒性

并使其随水分或离子进行运输[15-16]。在超富集植物鼠

尔芥（Arabidopsis halleri）中，Zn在木质部汁液中一半与

柠檬酸结合，使其向地上部转运的能力增强[17]。因此，

研究有机酸对Zn吸收累积的影响具有一定的意义。

植物能通过改变迁移屏障结构、转运蛋白活性以

及生理代谢物质的含量来响应重金属胁迫。然而，超

富集植物在Zn胁迫下的响应机制尚不清楚。小花南

芥（Arabis alpina）是云南本土的 Cd、Pb、Zn 超富集植

物，本研究以该植物为材料，研究了不同浓度Zn处理

对小花南芥体内细胞壁果胶含量、PME活性以及转

运蛋白CAX、HMA、ABC活性和代谢物质（草酸、柠檬

酸）含量的影响，旨在分析小花南芥体内Zn含量与转

运蛋白及代谢物质的变化关系，进一步阐明小花南芥

体内 Zn向地上部的迁移转运特征及影响因素，研究

膜转运蛋白和有机酸对Zn的吸收和分布的调节过程

及作用机理，为利用该植物修复 Zn污染土壤提供理

论依据。

1 材料与方法

1.1 供试材料和试验设计

供试植物小花南芥种子采自云南省会泽驰宏铅

锌矿区，采样区位于 103°03′~103°55′E，25°48′~26°
28′N，海拔 2 494 m。供试土壤为云南弥勒烟用物资

有限公司生产的基质土，其基本理化性质如下：pH
4.49，有机质含量 431.75 g∙kg-1，碱解氮含量 437.50
mg∙kg-1，速效磷含量81.45 mg∙kg-1，速效钾含量6 220.17
mg∙kg-1，Zn含量74.5 mg∙kg-1。

小花南芥种子经消毒、去离子水浸泡后，均匀播

撒至装有无污染基质土的盆中进行育苗生长 90 d。
选择长 33 cm、宽 24.5 cm、高 13.5 cm的盆加入 2 kg基
质土，添加重金属处理后老化 7 d，随后挑选长势一致

的幼苗移栽至添加处理的基质土中，每日浇一次水。

试验中 Zn处理以 ZnSO4溶液的形式添加至供试

土壤中，配制 100 mg∙kg-1 Zn（Zn100）和 300 mg∙kg-1

Zn（Zn300）两种浓度的 ZnSO4溶液，并以不添加 Zn为

对照（CK）。每个处理重复 3次，每盆植株 6株，处理

20 d后，收获植物测定各项指标。将收获的植株一部

分用去离子水冲洗后，分离叶和根，置于 25 mmol·L-1

EDTA-Na2中浸泡 20 min 去除根上吸附的重金属离

leaves, increasing by 161.10% and 107.88% compared to the control, respectively. The Zn contents in the roots of A. alpina showed a
highly significant positive correlation with PME activity, and a significant negative correlation with HMA and ABC activities and oxalic
acid content. The content of Zn in shoots of A. alpina showed a highly significant positive correlation with CAX and HMA activities and
xylem citric acid content. In general, the results indicated that Zn in A. alpina transportation is relative to reducing pectin content and
enhancing membrane transporter protein activities and citric acid contents.
Keywords：Arabis alpina, Zn, pectin, transporter protein, organic acid
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子。分离的根和叶放置在 105 ℃鼓风干燥箱（DHG-
9145A，上海一恒科学仪器有限公司）中杀青 30 min，
70 ℃烘干至恒质量后磨碎制成干样，用于测定植株

中 Zn含量。另一部分收获的植株分为叶和根，在液

氮中速冻 5 min后保存在-80 ℃冰箱中，用于其他各

项参数的测定。

1.2 指标测定方法

1.2.1 植物Zn含量测定

分别称取 0.1 g 叶和根部样品于消解罐中，加 3
mL硝酸过夜，之后加 2 mL H2O2，于 160 ℃消解 4 h至

澄清，过滤后用去离子水定容至 50 mL。采用火焰原

子吸收分光光度计（Thermo iCETM-3000，赛默飞世尔

科技有限公司，美国）测定Zn的浓度[18]。

1.2.2 根部质外体、共质体汁液的提取方法

称取小花南芥根部样品 0.25 g，放至 50 mmol∙L-1

pH 6.5的MES-Tris缓冲液中，在 0.5 kPa压强下减压

20 min，处理 2次后，取出根部样品，吸干表面的水分

后，在 4 ℃、1 500 g 下离心 15 min，收集质外体溶液。

随后，根系在-20 ℃冷冻 3 d，在 4 ℃、3 000 g下离心

15 min，得到共质体溶液Ⅰ，根系样品继续在 1 mL乙

醇中匀浆 3 min，离心后取上清液，用乙醇清洗残渣后

再离心，合并 2次上清液得到共质体溶液 Ⅱ，合并溶

液Ⅰ和Ⅱ得到共质体溶液[18]。

1.2.3 木质部、韧皮部汁液的提取方法

采用压力室法采集木质部汁液。脱脂棉经过稀

盐酸、蒸馏水、去离子水清洗，烘干后装入清洁的 50
mL Eppendorf管中待用。将小花南芥移至阴处，用消

毒的刀片切断根与叶连接处，用脱脂棉吸取溢出的汁

液，置于 10 mL的离心管中，12 h后停止收集，木质部

渗出液在 3 000 g条件下离心 10 min，收集悬浮液并

保存在 1.5 mL 离心管中，储存于超低温（-70 ℃以下）

冰箱中待用[19]。

将收集木质部汁液时切下的小花南芥叶部用去

离子水洗净茎切口，并用脱脂棉吸干表面水分，插入

装有 15 mL 25 mmol∙L-1 EDTA-Na2溶液的小塑料瓶

中，放置于遮光密闭的培养箱中，保持相对湿度大于

95%，20 ℃下收集韧皮部汁液 24 h[20]。将收集到的

质外体、共质体、木质部和韧皮部汁液用去离子水定

容至 50 mL，随后采用火焰原子吸收分光光度计

（Thermo iCETM-3000，赛默飞世尔科技有限公司，美

国）测定 Zn的浓度。

1.2.4 小花南芥细胞壁果胶的提取和含量测定

总果胶根据试剂盒说明书（购自苏州格锐思生物

技术有限公司）测定。称取 0.1 g小花南芥根或叶，加

入 1.5 mL 80% 乙醇，研磨匀浆，85 ℃水浴 10 min，在
水浴过程中及时补充 80%乙醇，冷却至室温后，8 000
r∙min-1离心 10 min，去除上清液，重复上述操作，然后

向沉淀中加入 1 mL提取液，混匀后 95 ℃水浴 1 h，冷
却至室温后，8 000 r∙min-1离心 10 min，上清液即为总

果胶。测定时，吸取 105 μL上清液，加入 630 μL浓硫

酸后 85 ℃水浴 15 min，加入咔唑-乙醇溶液 21 μL，暗
处反应 30 min，在 530 nm处测定溶液的吸光度，记作

A测定，同时以蒸馏水为空白进行相同步骤，记作 A空白。

同时，利用标准品制作标准曲线，得到标准曲线方程：

y=2.661 9x-0.014 1 （1）
式中：x为标准品浓度，mg∙mL-1；y为 ΔA，ΔA=A测定-
A空白。

总果胶含量（mg∙g-1）=[（ΔA+0.0141）÷2.6619×V1]÷
（W×V1÷V）×D=0.37×（ΔA+0.0141）÷W×D （2）
式中：V1 为加入样本体积，mL；W为样品质量，g；V
为加入提取液的体积，mL；D为稀释倍数，未稀释即

为 1。
1.2.5 小花南芥细胞壁果胶甲酯酶提取和活性测定

提取液的制备：称取 0.1 g新鲜根或叶样品，加入

1.5 mL提取液冰浴研磨成匀浆，4 ℃、12 000 r∙min-1离

心15 min，取上清液待测。

果胶甲酯酶（PME）活性根据试剂盒说明书（购自

苏州格锐思生物技术有限公司）测定。记录 pH为 7.8
时的NaOH体积V2。

PME 活性（μmol∙min-1∙g-1）=20×V2÷（V1÷V×W）÷
T×D=30×V2÷W×D （3）
式中：V2为滴定所消耗的试剂NaOH的量，mL；T为反

应时间，min；20 为试剂 NaOH 的浓度，即 20 μmol∙
mL-1。

1.2.6 小花南芥CAX、HMA和ABC蛋白的提取和活性

测定

酶提取液的制备：称取 0.1 g组织在液氮中碾磨

成粉末，加入 0.9 mL PBS（pH 为 7.2~7.4，浓度为

0.01mol∙L-1）缓冲液匀浆，4 ℃、5 000 r∙min-1离心 15
min，取上清液待测。

将 50 μL标准品或样品加入酶标板中混匀。用

封板膜封好后 37 ℃孵育 30 min，揭掉封板膜，弃去液

体，每孔加满洗涤液，静置 30 s后弃去，重复 5次。加

入酶标试剂 50 μL后重复之前的步骤。先加入显色

剂 A 50 μL，再加入显色剂 B 50 μL，轻轻振荡混匀，

37 ℃避光显色 10 min。加入终止液 50 μL，终止反应
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（此时溶液由蓝色变为黄色），同时进行空白孔试验，

且空白孔不加酶标试剂。测定时，以空白孔调零，在

450 nm波长处依序测量各孔的吸光度（OD值），通过

绘制标准曲线计算CAX、HMA和ABC活性。

1.2.7 小花南芥木质部和体内有机酸含量

分别称取 0.1 g 小花南芥根和叶，加 2 mL 超纯

水和石英砂研磨匀浆，75 ℃水浴 15 min，随后在

20 000 r·min-1下离心 20 min，上清液过 0.22 μm滤膜

后保存至 1.5 mL棕色进样瓶中待测。将 1.2.3节中收

集到的木质部汁液过 0.22 μm 滤膜后保存至 1.5 mL
棕色进样瓶中待测[21]。

各有机酸的测定采用外标法，使用高效液相色谱

仪（Thermo HPLC-ultimate 3000，赛默飞世尔科技有

限公司，美国）测定，测定条件为ODS反相柱，进样体

积为 20 μL，柱温为 30 ℃。流动相使用去离子水配制

的 0.01 mol·L-1的KH2PO4，用 20% H3PO4调节 pH值至

2.65，流速为 1.0 mL·min-1，紫外检测波长为 210 nm。

测定的标准酸为草酸、柠檬酸，计算采用峰面积法[22]。

1.3 数据处理与分析

采用Excel进行数据处理，采用 SPSS 21.0进行方

差分析（ANOVA），采用Duncan新复极差法进行显著

性分析，显著性水平为P<0.05。
2 结果与分析

2.1 植物Zn含量

小花南芥根和叶的 Zn含量见表 1。100 mg∙kg-1

Zn处理下，根中 Zn含量达到 232.11 mg∙kg-1，而叶中

Zn含量随Zn处理浓度提高呈上升趋势，且Zn含量在

小花南芥体内表现为根>叶。100、300 mg∙kg-1 Zn处

理下小花南芥叶中 Zn含量相比对照均显著增加，分

别增加 45.94%、82.85%；根中 Zn 含量相比对照分别

显著增加236.44%、96.91%。

2.2 小花南芥汁液中Zn含量

由图 1可知，100 mg∙kg-1 Zn处理下，质外体汁液

中Zn含量比对照显著降低 67.95%，而 300 mg∙kg-1 Zn
处理下，质外体汁液中 Zn含量与对照相比显著增加

125.64%。随着 Zn 处理浓度提高，共质体汁液中 Zn
含量呈显著上升趋势，两种处理浓度下共质体汁液中

Zn 含量相比对照分别显著增加 169.63%、379.67%。

与对照相比，300 mg∙kg-1 Zn处理下，木质部汁液中Zn
含量显著增加 114.68%；而 100 mg∙kg-1 Zn处理下，韧

皮部汁液中Zn含量显著增加95.95%。从体系和部位

来看，Zn处理下共质体汁液Zn含量高于质外体，韧皮

部汁液 Zn含量高于木质部。300 mg∙kg-1 Zn处理下，

共质体汁液中的 Zn含量比质外体汁液中的 Zn含量

高 85.80%，韧皮部汁液中的 Zn含量比木质部汁液中

的Zn含量高4.56倍。

2.3 小花南芥根和叶中果胶含量

由图 2可知，随着 Zn处理浓度提高，根中果胶含

量均显著低于对照，分别降低 10.57%、18.06%。而Zn
处理下叶中果胶含量与对照相比无显著差异，但 100
mg∙kg-1 Zn处理下叶中果胶含量比 300 mg∙kg-1 Zn处

理下叶中果胶含量显著增加 18.28%。对于 PME 活

性，随着Zn处理浓度提高，叶中PME活性均显著高于

表1 小花南芥根和叶Zn含量（mg∙kg-1）

Table 1 Zn content in roots and leaves of A. alpina（mg∙kg-1）

处理Treatment
CK

Zn100
Zn300

根Root
68.99±10.53c
232.11±10.52a
135.85±12.94b

叶Leaf
34.35±3.92c
50.13±3.52b
62.81±2.96a

注：同列不同小写字母表示处理间差异显著（P<0.05）。
Note：Different lowercase letters in the same column indicate

significant differences among treatments（P<0.05）.

不同小写字母表示处理间差异显著（P<0.05）。下同。
Different lowercase letters indicate significant differences among

treatments（P<0.05）. The same below.
图1 小花南芥各汁液中Zn含量

Figure 1 Zn contents in each sap of A. alpina
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对照，分别增加 53.85%、30.77%。300 mg∙kg-1 Zn 处

理下，根中PME活性相比对照显著提高107.69%。

2.4 小花南芥根和叶中CAX、HMA和ABC蛋白活性

由图 3可知，随着 Zn处理浓度的增加，小花南芥

根和叶中CAX活性均呈上升趋势。100、300 mg∙kg-1

Zn 处理与对照相比，根中 CAX 活性分别显著提升

7.96%、13.53%，叶 中 CAX 活 性 分 别 显 著 提 升

44.18%、52.54%。随着 Zn 处理浓度的提高，叶中

HMA 活性呈上升的趋势。100、300 mg∙kg-1 Zn处理

下，根中 HMA 活性均显著低于对照，分别降低

11.60%、4.22%，而叶中HMA活性相比对照分别显著

提升 26.00%、38.73%。小花南芥根中 ABC 活性在

100 mg∙kg-1 Zn 处理下比对照显著降低 7.28%，而叶

中ABC活性与对照相比差异不显著。

2.5 根、叶和木质部中草酸和柠檬酸的含量

由图 4可知，在小花南芥根中，100 mg∙kg-1 Zn处

理下草酸含量与对照相比显著下降 36.51%。100、
300 mg∙kg-1 Zn处理浓度下，柠檬酸含量分别显著下

降 50.56%、56.38%。在小花南芥叶中，Zn处理下的草

酸含量均显著高于对照，且 100 mg∙kg-1 Zn 处理比

300 mg∙kg-1 Zn处理草酸含量高 71.80%，柠檬酸含量

在 300 mg∙kg-1 Zn处理下较对照组增加 107.88%。在

木质部汁液中，Zn处理下草酸含量与对照相比无显

著变化，100、300 mg∙kg-1 Zn处理浓度下，柠檬酸含量

与对照相比分别显著增加138.60%、161.10%。

2.6 相关性分析

由表 2可知，小花南芥根中 Zn含量与 PME活性

呈极显著正相关，与 HMA 活性呈极显著负相关，与

ABC活性和草酸含量呈显著负相关。小花南芥根中

PME活性与CAX活性呈显著正相关，与HMA活性呈

显著负相关。小花南芥根中果胶含量与柠檬酸含量

呈极显著正相关。

由表 3 可知，叶中 Zn 含量与 CAX 活性、HMA 活

性和木质部柠檬酸含量呈极显著正相关。木质部草

酸含量与果胶含量呈显著负相关。

图3 Zn胁迫对小花南芥植株CAX、HMA和ABC活性的影响
Figure 3 Effects of Zn on CAX，HMA and ABC activities

in A. alpina

图2 Zn处理对小花南芥植株中果胶含量和PME活性的影响
Figure 2 Effects of Zn on pectin contents and PME activities

in A. alpina
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3 讨论

Zn作为植物生长必需的微量元素，参与了植物

体内许多生理生化过程，但土壤中过量的 Zn被植物

吸收后，会对植物造成危害[1-2]。有研究表明，过量的

Zn 会影响小麦生长[3]。本研究中，小花南芥根中 Zn

图4 小花南芥根、叶和木质部中草酸与柠檬酸含量

Figure 4 Contents of oxalic and citric acid in roots，leaves and xylem of A. alpina

表2 小花南芥根中Zn含量、果胶含量、转运蛋白活性和有机酸含量的相关性分析

Table 2 Correlation analysis of Zn content，pectin content，transporter protein activity and organic acid content in roots of A. alpina
项目
Item

Zn含量

果胶含量

PME活性

CAX活性

HMA活性

ABC活性

草酸含量

柠檬酸含量

Zn含量
Zn content

1

果胶含量
Pectin content

-0.615
1

PME活性
PME activity

0.891**
-0.741

1

CAX活性
CAX activity

0.701
-0.938**
0.829*

1

HMA活性
HMA activity

-0.941**
0.449

-0.792*
-0.443

1

ABC活性
ABC activity

-0.738*
0.038
-0.571
-0.095
0.884**

1

草酸含量
Oxalic acid content

-0.897*
0.520
-0.824
-0.451
0.922**
0.826*

1

柠檬酸含量
Citric acid content

-0.860
0.923**
-0.978*
-0.882*
0.617
0.201
0.664

1
注：*显著相关（P<0.05），**极显著相关（P<0.01）。下同。
Note：* indicates significant correlation at P<0.05 level，** indicates highly significant correlation at P<0.01 level. The same below.

表3 小花南芥叶中Zn含量、果胶含量、转运蛋白活性和有机酸含量的相关性分析

Table 3 Correlation analysis of Zn content，pectin content，transporter protein activity and organic acid content in leaves of A. alpina
项目
Item

Zn含量

果胶含量

PME活性

CAX活性

HMA活性

ABC活性

草酸含量

木质部草酸含量

柠檬酸含量

木质部柠檬酸
含量

Zn含量
Zn content

1

果胶含量
Pectin
content
-0.361

1

PME活性
PME

activity
0.540
0.281

1

CAX活性
CAX

activity
0.994**
0.062
0.659

1

HMA活性
HMA
activity
0.977**
-0.013
0.627

0.975**
1

ABC活性
ABC

activity
0.513
0.246
0.252
0.614
0.689*

1

草酸含量
Oxalic acid

content
0.556
0.193

0.850**
0.599
0.436
-0.180

1

木质部草酸含量
Oxalic acid

content in xylem
0.333

-0.888*
-0.273
-0.159
0.002
-0.091
-0.398

1

柠檬酸含量
Citric acid

content
0.766
-0.547
0.330
0.749
0.854*
0.435
0.141
0.849

1

木质部柠檬酸含量
Citric acid content

in xylem
0.990**
0.248

0.948**
0.996**
0.969**
0.824*
0.736
-0.194
0.762

1

有
机
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含量大于叶中的 Zn含量，这与针对小麦和蓖麻幼苗

的研究结果[3，23]相似，说明小花南芥将 Zn 富集在根

部，从而减弱 Zn在叶中的毒性。植物通过共质体和

质外体途径吸收水分和离子[5]，以往的研究表明，根

中 Zn的运输有共质体和质外体两种途径[24]。本研究

发现，共质体汁液中的 Zn含量高于质外体汁液中的

Zn含量，说明小花南芥对 Zn的运输可能以共质体途

径为主。而木质部汁液中Zn的含量低于韧皮部汁液

中 Zn含量，说明 Zn能通过韧皮部进行运输，Tan等[25]

对水稻中Zn含量的研究也得到相似的结果。

细胞壁中的果胶能与重金属离子结合[26-27]，降低

重金属离子的移动性，对于缓解重金属毒害起着重要

作用[28]。有研究表明，细胞壁对金属离子的累积与细

胞壁果胶含量和果胶的甲酯化程度有关。PME是一

种调控果胶甲基化程度的酶，能够使果胶去甲基化后

形成果胶酸[29]，果胶酸含有大量羧基，能与重金属离

子结合，降低游离重金属含量[30]。本研究中，Zn处理

下根中果胶含量下降，但根和叶中PME活性升高，表

明 PME 促使生成更多的果胶酸来结合 Zn。李学文

等[31]研究发现，根尖细胞壁 PME活性越高，果胶甲酯

化程度越低。PME 活性与根中 Zn 含量呈显著正相

关，说明小花南芥体内 PME在植物应对 Zn胁迫时发

挥重要作用，植物体内Zn含量的增加，促使PME活性

增大。

重金属被植物吸收后能继续向地上部转运。研

究发现，CAX、HMA和ABC是植物体内位于质膜系统

上的一类功能性蛋白，能以特有的方式运输重金属离

子，从而将重金属离子转运至地上部[9]。研究表明，

烟草中表达的CAX4能将Cd2+、Zn2+、Ca2+和Mn2+阻隔在

液泡中，对 Cd2+的区隔能力最强[11]。这种能力在 Cd/
Zn超富集植物拟南芥（Arabidopsis thaliana）中表现为

HMA4的过表达[32]，Cd胁迫下，HMA3等基因的表达能

将 Cd阻隔在根部，降低 Cd向叶的转运[33-34]。本研究

中，小花南芥根和叶中CAX活性均随 Zn处理浓度的

提高而增大，叶中HMA活性随Zn处理浓度的提高而

增大，但在根中HMA活性均下降。ABC活性变化并

不显著。小花南芥根部 Zn含量与HMA活性呈极显

著负相关，与ABC活性呈显著负相关，而叶中Zn含量

与 CAX、HMA活性呈极显著正相关。这说明小花南

芥通过提高根部CAX活性、降低HMA和ABC活性促

进Zn向叶的转运。

有机酸广泛存在于植物根、茎、叶中[14]，能与重金

属进行配位结合，改变重金属的形态，降低重金属的

毒性[15-16]。木质部汁液中存在很多有机酸，能与Zn形

成有机配体，并将其转运至地上部[35]。王沛琦等[36]研

究发现，在不同程度的 Cd胁迫下，蓖麻（Ricinus com⁃

munis L.）根部主要含有草酸，叶片主要含有柠檬酸，

这些有机酸与 Cd 络合，形成低毒或无毒的络合物。

Ueno等[17]的研究表明，Zn在木质部汁液中一半与柠

檬酸结合。Li 等[37]的研究表明，Cd 能与鼠尔芥（A.

halleri）和水稻（Oryza sativa）木质部汁液中的柠檬酸

结合。本研究发现：小花南芥根部的草酸含量较高，

在木质部汁液中，Zn处理下的柠檬酸含量显著高于

对照；小花南芥根部 Zn含量与草酸含量呈显著负相

关，叶中 Zn含量与木质部汁液中柠檬酸含量呈极显

著正相关。这表明根部 Zn的累积与草酸含量相关，

木质部汁液中的柠檬酸能促使Zn向叶转运。

综上所述，在Zn胁迫下，小花南芥通过降低果胶含

量、增加PME活性降低果胶的甲酯化程度，将Zn富集

在根系中，同时通过提高根部CAX活性、降低HMA和

ABC活性以及提高木质部汁液中的柠檬酸含量促进Zn
向上转运，并在叶中积累。

研究得出，果胶、膜转运蛋白以及柠檬酸能影响

Zn在小花南芥中的转运，但对于 Zn的转运机理尚不

清楚，今后工作的重点主要在于：①果胶调控重金属

的途径；②膜转运蛋白的基因表达及其对重金属在质

膜上的转运调控机理；③木质部汁液中柠檬酸与 Zn
的结合形态。

4 结论

（1）Zn胁迫下，小花南芥根中果胶含量降低，小

花南芥通过增加果胶甲酯酶活性来调控果胶的去甲

基化，将Zn富集在根中。

（2）Zn胁迫下，小花南芥通过提高根中阳离子/H+

反向运输体活性、降低根中重金属ATP酶活性、提高

叶中阳离子/H+反向运输体和重金属ATP酶活性来调

控Zn在质膜上的运输，从而促使Zn向上转运。

（3）Zn胁迫下，小花南芥木质部汁液中柠檬酸含

量的增加能促进Zn在叶中的积累。
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