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锰毒及植物耐性机理研究进展
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摘要：综述了近些年国内外关于锰毒及植物耐锰机理的研究成果，并指出了存在的问题和发展前景。锰毒是酸性土壤上限制作

物产量的重要因子，国内外针对锰毒及植物耐受机制进行了相关研究，但进展较为缓慢。锰对植物的毒害效应体现在不同的细

胞组织及生理生化水平上，不同植物耐受锰的机理也存在差异性，但大都集中在有机酸的螯合解毒、内部积累、外部排斥及氧化

等方面。某些锰胁迫所诱导的基因也被筛选出来，并且部分生物学功能得以鉴定。此外，锰与其他营养元素间的协同或拮抗作

用也得以阐述，伴随锰超富积植物:商陆在中国的发现，对锰毒及植物耐性机理的深入研究和探讨，将会对植物修复技术的开展

产生理论和实践意义。
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随着人口增长和工业的发展，废渣废水的排放及矿山废弃地的增加，加之各种化学物质在人类活动中的

广泛使用，重金属污染越来越成为作物生产的限制因子。土壤被重金属污染后，不仅影响作物的产量和品质，

并且可以通过食物链影响人类健康。而且由于重金属在土壤中不易于移动，污染土壤的治理变得十分困难，

其中，锰作为一种分布极其广泛的重金属，也越来越引起科学家们的注意。

锰是植物生长所必须的微量元素，它直接参与植物光合作用中电子传递系统的氧化还原过程及 @9;; 系

统中水的光解［M，N］；同时，锰是超氧化物歧化酶（9?A）的重要组成元素，对维持叶绿体膜正常的结构有重要的

作用［J O H］，但过量的锰同样污染土壤，造成对植物的胁迫。在世界许多地方，锰毒成为酸性土壤中限制作物产

量的重要因素［P］。锰的来源和分布非常广泛，地壳平均含 4- MIII0* Q >*［R］，几乎所有的岩石都含有锰，通过

风化作用，锰从原生矿物中释放出来，与 ?N、C? SJ
N 和 9’?N 结合，形成 4-?N、4-J?G、4-??T、4-C?J 和 4-9’?J

等次生矿物，另外，全世界平均每年排放 4- 为 MHII 万 .［U］。这些次生矿物和工业排放的锰在酸性土壤条件

（$T V H6 H）下，会以可溶性锰的形态进入土壤溶液，导致植物遭受锰的毒害。我国酸性土壤占全国耕地面

积的 NMW ［X］，除了铝毒对作物生产影响最大外，锰毒则是酸性土壤上仅次于铝毒的限制因素［MI］。

因此，如何控制和减轻锰毒对环境的污染和危害已成为一个日益突出的问题。而常规的污染土壤修复方

法，如客土换土法、淋洗法、热处理、固化等，由于其技术要求高或经济成本昂贵或对土壤结构破坏严重等原

因，大规模推广存在许多问题［MM］。MXUJ 年美国科学家 C",-#%［MN］提出利用超富积植物清除重金属污染土壤

的设想，沈振国和陈怀满也提出对污染环境整治的重要手段之一是植物修复［MJ］。对于修复植物来说，除本

身的生长特性如植株大小、生长速率等外，植物对重金属的富集系数和忍耐能力是决定植物能否适用于植物

修复技术的主要因素。目前，国内外从各个侧面分别对锰营养进行了研究，主要包括锰的化学行为、生物有效
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性、土壤及植物锰的临界指标、植物对锰的吸收和利用、锰对植物的生理功能等，但对锰毒的研究仍处于初级

阶段，尤其对植物耐性机理的研究还相当薄弱，这主要受植物材料筛选困难、锰化学行为复杂等因素的限制。

薛生国等人通过 !""" 年以来的实地调查，在中国首次发现了能从土壤中大量富集锰的特殊植物———商陆

（!"#$%&’((’ ’()*%+’ #$%&），这一发现为锰毒的深入研究及植物修复技术的应用提供了可能。本文系统地分

析、回顾了当今国内外的研究动态，对今后植物耐锰基因品种的选育及锰超富积植物修复技术的商业化进程

进行了评述。

!" 锰在土壤中的形态及锰毒症状

锰在土壤中主要有以下几种形态［’(］：有机态锰、矿物态锰及含锰无机盐、水溶态锰、交换态锰。对植物有

效的锰可分为 ) 类，即水溶性锰、交换态锰和易还原态锰，前两种形态的锰都以 *+! , 的状态存在，而后者是价

数较高的氧化锰中易还原成植物有效 *+! , 的部分，三者的总和称为活性锰。一般用活性锰作为土壤中可给

态锰的指标。也有人认为并不是全部易还原态锰都对植物有效，有效部分只占 ’ - !" 左右，即有效态锰 . 水溶

态锰 , 交换态锰 , ’ - !" 易还原态锰［’/］。

土壤中锰的各个形态之间可以互相转化，但由于土壤环境尤其根际环境是一个复杂的生态系统，影响锰

价态变化的因素与 01 值、23 值（氧化还原电位）、含水量（湿度）、微生物、有机质、土壤质地、浸水时间等都有

关系，其中 01 值和 23 值的影响最为显著。01 4 5 46 / 为锰氧化还原的临界值，01 7 4 时有利 *+ 的还原，

01 8 46 / 时则有利 *+ 的氧化；同时，当土壤中的 23 7 /"" 9: 时，*+( , 会被还原成 *+! , ，增加锰的活

性［’4］。;<$9=［’>］认为在 01 4 5 ? 时，不溶态锰转化为可溶态锰的反应与 01 值和 23 值均有关。但当 01 值

为 / 或更低时，23 值的影响被 01 值的影响所掩盖而变得不十分明显。

锰毒由于植物种类、营养物质及土壤环境的不同其表现也不同。@AB=$ 在日本白桦（,-$.&’ /&’$#/"#&&’
C=D0 1’/%*)(’）试验中还发现［’?］，锰毒害程度与叶的年龄以及锰的分布和浓度有关。锰毒典型症状类似缺铁，

一般在老叶上出现褐斑［4］。这种坏死的褐斑已被作为锰毒指示性标志来检测植物受锰毒害的程度［’E］。对许

多酸性土壤中的植物来说，锰毒比锰缺乏更加常见［!"］。除了工业因素（酸雨沉降等），土壤经多次种植作物

后，根际环境也会偏向于酸化，这同样促进了锰离子的释放，造成锰毒的危害。朱端卫等人通过试验发现［!’］，

在不断轮作的土壤上种植的油菜（,2’++)(’ (’3/-+$2)F G6 ），其幼苗生长往往比较缓慢，植株新叶黄化，成熟叶片

失绿明显，严重者边缘皱缩向下卷曲成勺状，并有褐色斑点。经分析，土壤中交换性锰明显增加，从而造成油

菜对锰吸收过量。在危害部位上，曾琦等人发现［!!］，油菜锰毒害症状首先出现于叶片，然后逐渐向其它部位

发展即锰毒首先抑制植物地上部生长，随着锰毒害程度加剧，根系生长也相应受到明显伤害，而植物在其它重

金属毒害时，根系才是最直接、最严重的受害器官之一，也就是说，在危害部位上，锰有别于其他重金属。

#" 锰毒害植物的生理生化过程

在细胞组织水平上，根尖分生区是锰毒危害的主要部位，锰对细胞的直接伤害是细胞质受损，根冠细胞和

分生细胞质膜破裂［!)］，同时，膜受伤害或变性的指标可以通过质膜透性来反映。在大豆（4&#()*- 3’5 *HDDA<<）
水培实验中［!(］，锰毒使植物细胞原生质膜中的不饱和脂肪酸发生过氧化作用产生丙二醛，大大增强了质膜透

性，结果导致植物体内一系列生理生化过程失调。此外，锰毒还可造成中期染色体粘连，影响纺缍丝形成，最

终影响有丝分裂的顺利进行［!/］。

在生理生化代谢上，锰毒的影响是多元化的。过量 *+ 条件下，叶片输导组织坏死，蛋白质合成受阻，而

叶绿体蛋白的合成受阻更显著［>］，叶绿素 =、& 的含量均显著下降［!4，!>］，同时还伴随光合速率和呼吸速率的减

弱［!?］。还有实验认为［!E］，锰由于离子半径、电荷性质及配位化学性质等方面与 I=! , 有相似之处，能够在一定

程度上取代 I=! , ，在钙调素（I=*）中与 I=! , 产生竞争结合，使 I=* 构象发生改变，并产生相近的生物反应，

进而影响 I=* 的正常生理功能的发挥。

目前，对锰毒研究较多的是植物代谢过程中保护酶活性的影响。正常条件下，植物体内活性氧自由基的

产生和清除 处 于 相 对 动 态 平 衡 中，植 物 体 内 清 除 氧 化 自 由 基 主 要 由 J;K （JL0HD$%AMH MAF9LB=FH）、N;K

E/)O ’ 期 任立民O 等：锰毒及植物耐性机理研究进展 O



（!"#$%&’()"）和 *+,（*(-(.()"）等酶系统和抗氧化物质来完成。锰对细胞膜的伤害，可能破坏了细胞内保护

酶系统代谢作用的原有区域性，锰还可能直接取代某些酶中活性的微量元素而使酶活性发生变化甚至受到

破坏，三者活性变化依品种和抗性不同而不同，并且受限于一定的锰浓度范围［/0，//，/1］。

对于 234 的研究，56"7$ 等人［89］在烟草（!"#$%"&’& %&(&#)* :）试验中发现，在包括 ;7 在内的各金属离子

处理下，;7<234 在植物体内没有被发现，而 *6 = >7<234 和 ?"<234 都在植物体存在。对于这种特异 234 的

表达，一种假说认为：由于不同胁迫因子使各个亚细胞遭受不同程度的氧化胁迫，而不同的亚细胞器又存在种

类特异的 234 作为抗氧化保护剂，所以氧化胁迫的程度不同则导致了各种 234 表达的差异［80］。由于 ;7<
234 一般存在于真核细胞线粒体中，根据这种假说，在锰及其他外界胁迫下，植物线粒体遭受的氧化胁迫的

程度可能比其他亚细胞低得多，从而在以上试验中没有被检测出来。

对于 234、!34、*+, 之间的关系，相关研究较多，但均未进行深层次的探讨。大豆试验中［/1］，在非致死

的锰浓度下，!34、*+, 活性随着锰浓度的增加而出现同步增长趋势，当锰达到一定浓度时，两者活性便开始

下降，也就是说，!34、*+, 的活性会随着锰浓度的升高而表现一定的峰值变化，最终 !34、*+, 活性达到阙

值后开始下降，导致大量活性氧自由基产生，植物开始出现锰毒症状。然而，在油菜试验中［//］却发现，在不断

增加锰浓度的情况下，虽然 !34 活性和前述一样不断升高，但 *+, 活性却持续下降，两者呈相反的增长趋

势。同样，56"7$ 等人在烟草试验中还进一步发现［89］，细胞 234 和 *+, 的活性也呈相反的变化。*+, 的这

种变化可能与植物对锰胁迫所产生的分子应答有关。@(7")(7 和 ,A$B() 报道，水稻（+,-.& /&%"0& :C ）在水杨

酸胁迫条件下，叶内 234 活性未发生明显变化，*+, 活性则受到明显抑制，进而导致水稻叶片 D/ 3/ 的积

累［8/］。他们进一步认为水杨酸是植物对生物或非生物胁迫产生应答的分子信号。水杨酸的产生，一方面诱

导抗病蛋白的表达，另一方面通过对 *+, 活性的抑制，导致 D/3/在细胞表面的积累，这种细胞表达 D/3/的积

累又诱导细胞壁蛋白质的交联，从而使细胞壁加厚、加强，进而阻止病原微生物的进一步侵染［88］。和上述机

制相类似，;7 胁迫也可能通过导致植物体内水杨酸的产生，而致使水稻叶片 *+, 活性受到抑制。其次，;7
胁迫对 *+, 活性的抑制还可能与 *+, 分子构型的改变有关。*+, 是一个含 ?"8 E 的金属酶，;7 可能会取代

*+, 分子中的铁离子或通过自由基的积累间接引起 *+, 分子空间构型的改变，进而导致对 *+, 活性抑制的

放大作用。由于三大酶系统在结构和化学反应上比较复杂，它们之间的相互关联还有待于进一步研究。

!" 植物对锰毒的耐性机制

植物对锰毒的耐性程度是相对的，由于锰浓度不同，植物种类不同，土壤环境不同，耐性强弱也就存在着

差异。5(F"#［81］指出，耐性具有两条基本途径，一是金属排斥性，即重金属被植物吸收后又被排出体外，或者

重金属在植物体内的运输受到阻碍；另一途径是积累金属，但可自身解毒，即重金属在植物体内以不具生物活

性的解毒形式存在，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的络合等。目前，关

于植物对锰毒的耐性机制仍然不清楚，虽然已有的研究提出了不少假设，但尚未形成统一定论，科学家们通过

以往对其他重金属的研究，试图寻找植物在锰毒与其他金属毒害时是否存在着共同的耐性机制。

!C #" 有机化合物螯合作用

植物响应环境胁迫最直接和最明显的反应，往往是根系分泌的有机化合物在组成和含量上的变化。这些

有机化合物包括有机酸、氨基酸、肌醇六磷酸盐、多肽和蛋白质等，由细胞主动释放或被动渗漏到根际环境中。

这些特殊的有机物（特别是有机酸）通过螯合重金属或酸化根际来促进土壤重金属的溶解和根系的吸收［8G］。

其中，有机物对金属的螯合作用一般通过两种方式实现，一种是外部解毒即有机化合物进入根际后能与金属

形成稳定的复合体，阻止锰进入共质体，达到体外解除锰毒的目的；另一种属于内部解毒即有机物与金属在植

物体内结合形成更为稳定的络合物，消除锰对植物的毒害。这两种表现形式在大多数重金属耐性机制上得到

了普遍的认可。而对于耐锰植物，该领域内的研究还缺乏更多的直接的证据支持。;"#HF% 等［8I］应用示踪技

术在玉米（12& *&-/ :C ）根际土壤中加入IG>7 和G1;7 ，I 周后发现 ;7 的络合量是加入总量的 I J。5&’K"..
等［8L］对 3)/%,$*-,%)/ ("45"66"" 研究发现植物体内 19 J的锰以水溶态形式存在，同时测得叶片提取物中的有机
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酸的总量为 !"# $ !%#&’ (’ ) !，这意味着锰可能与有机酸等水溶性化合物结合。以上两试验都说明了锰可能

与有机物结合，但却没有揭示到底是哪些有机物在与锰螯合中起着具体作用。

王晓萍［#*］和 +,-./ 等［#0］认为植物根系分泌出的柠檬酸和其它有机酸，能增加 +- 在土壤中的移动性和

可给性，对锰具有活化作用，并指出柠檬酸、草酸、酒石酸、苹果酸的活化作用较强。然而也有试验证明柠檬酸

和苹果酸对 +- 没有活化作用［1%］。

为了验证各有机物质的活化作用大小，23, 对 !4 种有机物质进行了对比试验［"%］，结果发现，鞣酸

（56--7.）、五倍子酸（86997.）、苯磷二酚（:6;,./<9）在 =21> ? 条件下溶解土壤中的 +- 较果最好，抗坏血酸

（@A.<BC6;,，@D:）也表现较好的效果。由于抗坏血酸是一种普遍存在于植物组织的高丰度小分子物质，在植

物抗氧化胁迫中具有重要作用，所以也更具有研究价值。E,./;F:/B7A;<GG,BA［1!］在豇豆（!"#$% &$#&"’&(%)6 （H> ）

I69=> ）叶片的试验中［##］，进一步证实了质外体中抗坏血酸水平的维持有利于增强锰毒的耐性。此外，

J<-./,K6 对琥珀酸（D3..7-6;,）进行了研究［"4］，通过对大豆外施琥珀酸处理后发现，根部对高浓度锰的吸收增

加，茎叶的含量相应减少，说明琥珀酸对锰还是有亲和力，或对过量的锰起着某种络合作用，但这种作用比较

微弱，因为结果显示，外施琥珀酸对锰毒症状并没有减轻。

总之，锰诱导有机物分泌的机制并不明朗，甚至在黑麦（*+’%(+ ’+,+%(+ H> ）多元素综合试验中［1"］发现锰毒

不能诱导根释放有机酸。对于耐性植物在锰毒胁迫下是否能释放有机酸、有机酸是否能螯合锰以及络合物在

植物体内以什么样的状态存在均需要深入研究。

!> "# 氧化、外排与积累

植物在锰毒害时，有时通过将锰氧化成非有效态而限制过量锰的吸收和运输，这在一些渍水条件下生长

的植物上表现尤为明显，这些植物的根系往往通过释放氧气以及分泌氧化性物质等途径而具有氧化根际的能

力。在水稻试验中发现［1#］，水稻根能将二价锰离子氧化成非有效性的四价锰化合物，而限制了锰的吸收。也

有不少报道认为，根际的氧化作用可以使淹水土壤中大量存在的 E," L 、+-" L 在根表面及根质外体被氧化形

成明显可见的红色铁、锰氧化物胶膜［11］，而且这种胶膜会随着 E, 、+- 用量的增加而变厚，对阻止 E," L 、

+-" L 的过量吸收起着重要作用。另外，根系微生物在锰的氧化还原过程中起着重要作用，通过利用 +-" L 氧

化反应中自由能的释放来维持其正常生长［1?］。在大豆锰处理试验中［14］，含菌根的植株在一定天数后会减轻

锰毒症状，这是因为过量的锰刺激了氧化菌的活性而抑制了还原菌的活性，从而减少了锰的吸收，增强了耐

性。但各种微生物氧化锰的过程中是否会产生酶或其他物质作为必不可少的中间环节？目前仍不清楚。

实际上，有不少植物在锰毒胁迫下，不排斥锰的吸收，而是通过内部机制来增强对锰毒的耐性。薛生国等

人通过对超富积植物商陆研究后发现［1M］，锰在商陆地上部分和根系的分布也存在显著差异，植株吸收的 +-
有 *M N O0? N分布在地上部，说明该植物根系吸收的 +- 有很强的向地上部运输的能力。这与重金属的积

累与分布有关，通过被区域化分布，锰从关键代谢中被隔离。在富士和乔纳金两个粗皮病抗性不同苹果

（-%(&. /&0"(% +799）品种对锰的吸收试验中［1*］，抗性品种的锰通常在体内均匀分布，并积累在非代谢区域如

液泡中。液泡隔离一直是植物耐重金属毒性的重要机制之一［10，?%］。

而 D6-;6-PB,6 等人在烟草试验中发现［?!］，锰在叶肉中被发现，通过进一步观察，发现叶肉细胞间隙，或叶

表皮的外细胞壁是锰积累的主要区域，而在液泡中却没有发现。同样，在耐锰性强的豇豆叶片中也发现［?"］，

过量锰的供应引起叶片细胞壁中可见的褐色沉积物F氧化锰和氧化苯酚类物质的形成，这说明，锰在细胞中积

累的部位除了常规认为的液泡外，还有可能在细胞壁中积累。Q7PR,99 通过锰的盐酸提取态还发现，可能相当

一部分锰与细胞壁结合（取代钙的作用）或者以别的不溶态形式存在［#M］。除了液泡和细胞壁积累外，在地衣

植物中，耐性植株往往将锰以磷酸盐的形态固化在子囊盘中［?#］。

锰除了被积累外，还可能被转化成其他形态而排除体外，HS;9, 等研究表明锰在 12)%02#+)2$ /+’)"$%)&. H>
体内，首先以［+-" L （2"T）4 ］形式存在于有限的部位，当特定位置填满后 +-" L 被氧化成 +-# L 贮存在植物体

内，通过衰老机制排出体外［?1］。
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!! !" 细胞木质化

耐性植物在锰毒害时其保护酶活性能得以维持或者说受影响非常小，不象敏感型植物那样表现出明显的

峰值变化，但有些耐性植物在锰毒胁迫时，"#$ 活性却显著增强。%&’()*+(,-.)/00&,. 通过对耐锰性强的豇豆叶

片研究发现［12］，过量的锰诱导了 "#$ 活性的提高。同样，345)456,& 通过烟草试验发现［72］，在高浓度锰培养

下，耐性植株的 "#$ 活性大大增强，其他酶活性无显著变化。不少报道证实，"#$ 参与了细胞木质化的形

成［77 8 79］，尤其在维管组织中木质素的沉积和木栓质的合成方面起着重要作用［7:］。木质素为植物次生代谢的

产物，属酚类化合物，是构成细胞壁次生结构的主要成分。在以上两个试验中，耐性强的豇豆叶片发现了酚类

物质的存在；耐性烟草的细胞木栓化程度明显加强，两者都说明 "#$ 与木质素形成有关，但没有揭示这一过

程是否在耐性机制方面也发挥作用。曾有试验证明，植物在 +; 毒害时，由于 +; 大部分以离子形式络合到细

胞壁物质如木质素、纤维素上［7<］，因而通过细胞壁的金属沉淀作用，避免了过量的 +; 进入原生质体影响细胞

代谢，使植物对 +; 害表现出一定的耐性，但锰是否也以离子形式络合到木质素当中，现在还没有相关研究。

!! #" =>"、?,4@A、+$%、+BC$、D+% 等基因家族的作用

目前对锰诱导耐性基因的表达方面的研究还较薄弱，在已筛选的数量有限的编码酶基因中，部分生物学

功能已得到确认。

在参与金属离子吸收的转运体蛋白中，特别引人注意的是称之为“=>"”的蛋白质（=-5’ E&F;G4)&6 ",/)&-5 H
>,/5 E&F;G4)&6 ",/)&-5，=EI H >EI 相关的蛋白）及相关基因［JK 8 JL］。=>" 基因家族分布非常广泛，在真菌、动物、

植物等真核细胞中均发现 =>" 基因家族成员。=>" 基因编码的蛋白一般具有 : 个跨膜区，+L 端和 ?L 端的氨

基酸均位于细胞膜外。此家族包含至少 L7 个成员，其中，>,)2 （>,/5 ,&F;G4)&6 ),45.A/,)&,）已在拟南芥（!"#$%&
’()*%* +,#-%#.#）中获得，在酵母菌株中表达时，可以编码金属转运蛋白，通过运输锰来增强耐性［JM］。同时，在

豆类植物中发现了与 =>" 家族相似的 D)=>"，其表达也能增强锰的耐性［J1］，但机理仍需进一步研究。细胞膜

上另一类与金属离子转运有关的蛋白由 ?,4@A 基因家族（?4);,4G ,&.-.)45’& 4../’-4)&6 @4’,/A(4F& A,/)&-5.）所

编码。与 =>" 基因家族不同，?,4@A 基因家族编码的蛋白一般具有 2L 个跨膜区，其中，3D%2 能对锰离子进行

跨膜运输，从而减轻锰毒［J7］。

除了细胞膜外，液泡膜上也存在一类转运蛋白，通过将锰离子转运到液泡中积累来增强耐性，比较典型的

是 +$%（+4)-/5 6-00;.& 04’-G-)4)&,）蛋白。植物有许多基因编码 +$% 蛋白，这类蛋白可以在细胞内吸收积累金属

离子，也可将金属离子排出细胞外。曾有报道，+$% 蛋白的作用可以增强植物器官对 =5L N 、+6L N 、+/L N 、?-L N

的耐性，但大多数蛋白运输机制和运输动力目前还不太清楚，$&G(4-O& 等人在酵母菌株上发现有 1 个相关的

’$?B 编码 +$% 膜上运输蛋白，其中在液泡膜上发现有一个 .(DI"2 可以将锰离子积累在液泡内，过量表达

则显著增强耐锰性［JJ］。同样，+BC（+4)-/5 &P’(45F&,）家族也可以通过此机制来增强植物耐性，但目前只发

现，+BCL 是唯一将锰离子运送到液泡中的一员。+BCL 从酵母菌株上分离出来，在烟草上过度表达时，积累

了更多的 +4L N 、+6L N 和 D5L N ，并且对浓度不断升高的锰具有较高耐性［J9］。

以上这些基因并非由锰胁迫特异性诱导，如 >,)2 也可以由缺铁胁迫所诱导［J:，J<］，这说明不同的胁迫诱导

途径很可能存在一个由共同基因调控的机制。此外，锰胁迫诱导的基因并不都是与耐性直接有关的基因，表

明植物在锰毒胁迫时也可能通过不同的抗性机制（如直接或间接的抗氧化机制）来抵抗锰的毒害。Q;R 等

人［9K］通过对酵母基因扫描发现，在 高 浓 度 锰 供 应 下，DID2 （D45F45&.& ),400-’R-5F 04’)/, 0/, @-)/’(/56,-4G
3#$L）作为 D+%（D-)/’(/56,-4G ’4,,-&, 04@-GS）中的一员能运输锰，对于线粒体中 3#$L（含锰元素）的合成起着

重要作用，通过增强 3#$L 的活性来提高耐性，并且还发现，DID2 在其他胞质中无相关反应，只是在线粒体

中发挥作用。

除了以上几个典型的基因家族和转运体蛋白，在内质网中还发现，T+B2 蛋白作为钙锰离子泵起着非常

重要的作用［92］，T+B2 能将钙离子和锰离子泵到内质网，通过调节钙和锰的动态平衡来增强耐性，使植物在钙

缺乏和锰毒的情况下均能维持正常生长。
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!" 锰毒与其它营养元素的关系

目前，国内外对于土壤!植物系统中元素的交互作用研究较多，这关系到植物根系对元素的吸收、体内迁

移、分布、积累及生理活性。对于锰的研究则集中表现在锰与其他元素间的拮抗或协同作用上，并试图探讨如

何通过这些作用来矫正锰毒，进而达到改良土壤的目的。在实际生产和应用中，对于锰毒影响较大的主要是

磷、钙、铁 " 种元素。

施 # 可增加 $% 的有效性［&’］，并且在 ()*+ , 时，对 $% 毒的减轻有显著效果［-.］，即 # 能促进植物对 $% 的

吸收但却不造成 $% 对植物的毒性。这可能是因为，# 肥用量的增加，可以促进作物根系的生长发育，增加了

作物根系的活力，从而增加分泌有机酸的量，活化了土壤中的锰，并以络合态的形态被植物吸收；另一方面也

可能通过增加根系在土壤中的残留量来增强土壤微生物的活性，进而增加了对土壤 $% 元素的活化作用。与

此同时，在马铃薯（!"#$%&’ (&)*+",’ /+ ）试验中发现［&"］，当 $% 达到一个非常高的浓度后，即使在外部高水平

供 # 的情况下，植物照样会产生锰毒。也就是说，# 对 $% 毒的减轻作用有一个临界值。

除了 # 元素外，01 也能有效地减轻锰毒，施用石灰被证明是一种克服锰毒的较实用的途径［&*］。在保护

地栽培土壤矫正锰毒的对比试验中，施石灰法被证明效果最好［&2］。在已酸化的红壤、棕红壤和黄褐土上，施

用碳酸钙同样减轻了锰毒［&.］。这可能因为：一方面碳酸钙降低了土壤酸度，土壤有效态锰随 () 值上升而降

低；另一方面，石灰性土壤对锰的强烈吸附亦是减缓其毒性的重要因素。由于中、酸性土壤交换态锰是作物锰

毒的直接来源［’-］，施用碳酸钙能较好地钝化土壤锰的活性，使交换态锰在较短时间内向碳酸钙结合态这种中

间形态转化，从而缓解或克服直接影响作物生长的交换态锰的毒害作用［&&］。但过量施用碳酸钙也会对植物

和土壤造成不利影响，朱端卫等发现［&3］，施硼可以减少以上弊端，并且碳酸钙!硼配施对锰毒缓解效果优于碳

酸钙单施。

在微量元素的研究中，锰铁之间的关系最为密切，两者之间表现为拮抗作用［’-，&4］。试验证明，过量 $% 能

引起细胞内 56 的缺失［’&］；同样，施用铁肥也能显著降低植物对锰的吸收和运转［3,］。在水稻水培试验中发

现［3-］，过量的锰处理增加了铁在水稻根系的沉积，减少了铁向地上部的运输。目前普遍的解释是：锰毒胁迫

降低了根系铁还原酶的活性，由于二价铁是植物根系吸收的主要形态，根系还原酶活性的降低也就减少了植

物根系对铁的吸收。然而，7891%:1;1 等在黄瓜（-&.&’/, ,$(/0&, /+ ）幼苗试验中［3’］，用大于 ’,<=8 > / 的高浓度

锰进行处理时，根系 56（???）还原酶的活性几乎不受影响。还有一种解释是：由于土壤 $% 氧化还原的临界 @A
值（在 B ",, C B &,, <D 之间）比 56 高得多（56 氧化还原临界 @A 值在 B ",, C B -,, <D 之间）［-’ ］，在水稻

根际 56’ B 较 $%’ B 容易被氧化［3"］，即两者共存的情况下，56’ B 更易被氧化而沉积于植物根系表面。对于铁锰

之间的关系，黎晓峰则认为［3*］，土壤有效铁 > 锰比低，会使水稻积累过量的锰，减少铁的吸收量，降低铁的活性

及活性铁含量水平，使水稻受到缺铁胁迫，因此，维持铁锰平衡对植物的生长有利。有资料显示，植物中适宜

的铁锰比是 -+ 2 C ’+ 2［&2］。铁锰之间在吸收动力学上的影响机制还需进一步研究。

由于土壤根际环境的复杂性，以上各元素与锰的相互关系也不是绝对的，因此要系统地进行综合分析。

如生长在渍水土壤中的一些植物如水稻等，其根系往往形成明显可见的棕红色铁锰氧化物胶膜。曾祥忠等人

认为［32］，在高量 56’ B 、$%’ B 供应下，这种胶膜由于其特有的电化学性质，即离子间的吸附—解吸附反应，会对

水稻对 # 的吸收起抑制作用，并且这种抑制与铁胶膜数量呈正相关，而与锰胶膜无明显关系。换句话说，由于

不可忽视的铁胶膜的存在，植物在外界供 # 的情况下，同样不能减轻锰毒，这会与前面表述不一。

#" 结语

目前，植物修复技术以其潜在的廉价、高效、环保的优势正得到广泛关注，但由于锰超富积植物筛选上的

困难和方法的限制，加上土壤中锰化学行为的复杂性，植物对锰的修复技术仍处于摸索阶段，该技术的开展有

赖于植物对锰毒响应机制的揭示，并且需要大量的有力的实验证据作为支撑。

国际上对于锰毒化学行为的研究还处于初始阶段，国内在这方面的研究还相对滞后，人们对锰毒的一些

机制已经有所认识，但大多数研究还未证实其准确性，况且，一些非特异反应机制是植物适应锰和其他外界胁

"."E - 期 任立民E 等：锰毒及植物耐性机理研究进展 E



迫的普遍机制，因此，对锰毒的生物学基础仍需广泛而深入的系统研究。锰对植物各个水平上的毒害机制既

有差异，又有联系，因此，我们不能仅从某一方面进行孤立的研究，而应充分运用现代生物技术，由表及里，由

细胞到个体进行比较全面的研究和论证。不同植物及同一植物的不同品种在锰胁迫响应机制上表现出很大

的差异，研究者们也提出了众多机理，但由于锰毒及植物耐受机制的复杂性，至今还没有哪一个机理能够得到

普遍的认可。同时，由于研究对象的限制，每一个实验结果都有它的局限性，因而所提出的机理还不能对耐受

性机制做出规律性的阐释。虽然某些锰诱导基因得到了分离，但其遗传特性的揭示还需要更多证据的支持，

并且还有待于其生物学功能的鉴定。在矫正土壤锰毒方面，传统做法一贯利用其他元素（如 !"）与 #$ 的相

互作用来进行化学防治，但通过基因工程培育出耐锰的作物品种更是一条有效的途径。

在植物修复技术越来越成为当今治理重金属污染的热点时，探讨锰毒机制及植物耐性机制的任务愈加迫

切，国际上有关植物吸收重金属的生理生化及分子机制研究只是集中在 %$、&’、!(、)*、!+ 等元素上，对于超

富积植物，也以遏蓝菜属（!"#$%&’ ,- ）为主，而对其它重金属尤其锰超富积的生理机理研究一直没有突破，锰

超富积植物也仅发现 .. 种，且多数种类属于木本植物，不易进一步试验研究。商陆在中国的发现，为各项研

究的深入开展提供了可能。今后应在以下领域进行深入探讨：植物细胞如何感受锰信号的刺激，胞内信号分

子传导的机制是怎样的；植物体内的保护酶系统在锰毒胁迫时如何相互配合、制约、协同作用从而形成响应机

制；耐性植物根系在感受锰信号后是否能调控有机酸的合成与分泌；锰离子吸收、转化的途径；锰在植物体内

的主要存在和运输形态；锰在植物体内的区域化分布，进入液泡的途径是什么；锰吸收与能量代谢和环境因子

的关系；浓度临界值；元素相互影响的吸收动力学；基因表达调控及抗性基因功能鉴定，锰的超富积植物的筛

选与驯化等等。这些研究的深入开展可为今后耐锰转基因技术及植物修复技术的实际应用提供更充足的理

论依据。
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