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重金属污染土壤植物修复中细胞分裂素的作用与机制
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摘要：植物修复因投资成本低、环境扰动少、二次污染易控制、美化环境等优点成为重金属污染土壤修复重要的治理技术。 植物

内源细胞分裂素调控植物生理活动，外源细胞分裂素对植物生理生态特征产生显著影响，且在植物修复中逐渐受到研究人员的

关注。 细胞分裂素能够调控植物根茎发育、叶片衰老、激素传递等过程，同时在重金属胁迫下也参与蒸腾、光合、抗性、解毒等系

统的运转。 以细胞分裂素对植物生理活动的调控作用研究为基础，阐述了细胞分裂素在植物修复中的作用机制。 主要包括：增
强光合作用，延缓叶片衰老，提升植物抗性能力；调控根茎叶发育，增加植物生物量，强化植物富集效果；增强转运蛋白表达，提
高叶面蒸腾作用，促进重金属吸收转运；参与解毒过程，降低重金属毒性，调控重金属体内转化。 最后提出了细胞分裂素在重金

属污染土壤植物修复中的研究方向，这对促进细胞分裂素在植物修复中的实际应用具有重要意义。
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土壤是生态系统中物质与能量交换的重要场所，是人类赖以生存和发展的根本基础，土壤环境中重金属

污染已受到各国科研人员的高度关注。 重金属具有高毒性、持久性、隐蔽性和难降解性，进入环境后不断迁

移，通过生物链富集作用直接或间接地危害人体健康［１］。 目前，重金属污染土壤的修复技术主要有物理修

复、化学修复和生物修复等，在实践过程中也逐渐开展了多种修复方式的联合应用。 植物修复因投资成本低、
二次污染易控制、环境扰动少等优点受到研究学者的青睐［２］。 强化植物修复效果的技术手段主要有水肥调

控、菌剂接入、基因工程、螯合钝化剂和土壤动物添加等，这些技术措施改变了植物的生长状态、生化特征和抗

性能力等，进而会影响植物修复的整体效果［３］。
植物内源激素是植物体内存在调节生长发育的低浓度小分子有机物，共分为七大类：细胞分裂素

（ｃｙｔｏｋｉｎｉｎ， ＣＴＫ）、生长素 （ａｕｘｉｎ， ＩＡＡ）、乙烯 （ｅｔｈｙｌｅｎｅ）、脱落酸 （ａｂｓｃｉｓｉｃ ａｃｉｄ， ＡＢＡ）、赤霉素 （ｇｉｂｂｅｒｅｌｌｉｎ，
ＧＡ）、油菜素甾醇 （ｂｒａｓｓｉｎｏｓｔｅｒｏｉｄｓ， ＢＲ） 及其它植物激素 （水杨酸、茉莉酸等） ［４］。 随着科研人员对植物内源

激素系统性研究的不断深入，发现其在重金属污染土壤植物修复中具有较强的应用潜力。 近年来，ＩＡＡ、
ＡＢＡ、ＧＡ 等内源激素在植物修复中的应用及作用机理已开展了大量研究，但与 ＣＴＫ 相关的研究内容与作用

机制报道较少［５⁃７］。 论文以 ＣＴＫ 在调控植物生长发育及强化重金属污染土壤植物修复中所取得的研究成果

为基础，重点整合了 ＣＴＫ 对植物机体生理生化过程中的调控机理，系统论述了 ＣＴＫ 对强化重金属污染土壤植

物修复中的作用与机制，并展望了 ＣＴＫ 在植物修复中的研究方向。

１　 细胞分裂素的种类与作用机制

１．１　 细胞分裂素的概念和种类

１９５７ 年 Ｓｋｏｏｇ 等［８］通过对鲱鱼精子 ＤＮＡ 样本进行高压灭菌纯化出一种名为激动素 （ｋｉｎｅｔｉｎ， ＫＴ） 的物

质，用该物质对烟草 （Ｔｏｂａｃｃｏ） 愈伤组织进行体外培育发现可促进愈伤组织细胞分裂；１９６３ 年，Ｌｅｔｈａｍ 等［９］

从玉米种子中提取出类似 ＫＴ 的物质，并发现该物质是一种天然存在高活性的细胞分裂刺激剂，最终命名为

玉米素 （ｚｅａｔｉｎ， ＺＴ）。 随着科学研究不断深入，Ｓｋｏｏｇ 等提出将所有与 ＫＴ 有相同作用的可促进植物细胞分

裂、诱导叶芽形成、调控生长发育的化合物，统称为细胞分裂素 （ｃｙｔｏｋｉｎｉｎ， ＣＴＫ） ［１０］。
目前，ＣＴＫ 主要分为自然存在和人工合成两大类，天然细胞分裂素是在 Ｎ６位具有类异戊二烯或芳香族侧

链的腺嘌呤衍生物［１１］，高等植物体内最丰富的类异戊二烯类 ＣＴＫ 主要包括：异戊烯腺嘌呤 （ ｉｓｏｐｅｎｔｅｎｙｌ
ａｄｅｎｉｎｅ， ｉＰ）、顺式玉米素 （ ｃｉｓ⁃ｚｅａｔｉｎ， ｃＺ）、反式玉米素 （ ｔｒａｎｓ⁃ｚｅａｔｉｎ， ｔＺ） 和二氢玉米素 （ ｄｉｈｙｄｒｏｚｅａｔｉｎ，
ＤＨＺ） ［１０］，而天然芳香族类 ＣＴＫ 在植物体内含量较低，其中活性最高的 ＣＴＫ 主要是 ６⁃苄基腺嘌呤 （６⁃
Ｂｅｎｚｙｌａｍｉｎｏｐｕｒｉｎｅ， ６⁃ＢＡ） 以及它的相关衍生物［１２］。 常见的人工合成 ＣＴＫ 主要有 ＫＴ、６⁃ＢＡ、ＺＴ、四氢吡喃苄

基腺嘌呤（ｔｅｔｒａｈｙｄｒｏｐｙｒａｎｙｌ ｂｅｎｚｙｌａｄｅｎｉｎｅ， ＰＢＡ） 等［１３］，针对 ＣＴＫ 对植物生长发育的作用机制与效果，人工合

成的 ＣＴＫ 外源物质在农业以及园艺方面有着广泛的应用。
１．２　 细胞分裂素在植物生长过程中的作用

ＣＴＫ 对于植物生长发育的调控作用主要包括：促进植物细胞分裂与分化、调节叶芽和根部生长、减轻顶

端优势、延缓叶片衰老、促进叶绿体发育等。 研究表明，植物七大类内源激素的主要作用机制与影响效果虽各

不相同，但对于植物生理过程的调控往往涉及多种激素的共同参与［１４］，其中 ＣＴＫ 便与其他内源激素存在信

号串扰与相互作用。 例如：乙烯在植物体内调控衰老过程，诱导果实成熟，而 Ｚｄａｒｓｋａ 等［１５］研究发现植物根部

的乙烯通过信号传递调节 ＣＴＫ 多步磷酸化正调节剂 ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｒｅｇｕｌａｔｏｒ１０ （ＡＲＲ１０） 表达，激活了植

物根部合成 ＣＴＫ，进而促进根尖分生组织 （ｒｏｏｔ ａｐｉｃａｌ ｍｅｒｉｓｔｅｍ， ＲＡＭ） 细胞分裂与发育，这表明乙烯与 ＣＴＫ
彼此间的相互作用，调节着根部萌发与生长；ＡＢＡ 主要是一种引起植物幼芽休眠、叶片脱落、生长延缓等生理

作用的内源激素，而在干旱条件下， ＣＴＫ 会与 ＡＢＡ 产生拮抗作用，通过诱导叶片气孔闭合，提高植物对干旱

７５０３　 ８ 期 　 　 　 方治国　 等：重金属污染土壤植物修复中细胞分裂素的作用与机制 　
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胁迫的耐受性［１６］；ＧＡ 在高羊茅 （Ｔａｌｌ ｆｅｓｃｕｅ） 体内通过刺激蘖芽负调节基因 ｔｅｏｓｉｎｔｅ ｂｒａｎｃｈｅｄ１ （ＦａＴＢ１） 表达，
抑制分蘖芽生长发育［１７］，而 Ｚｈｕａｎｇ 等［１８］通过外源施加 １０ μｍｏｌ ／ Ｌ 的 ＣＴＫ，发现蘖芽抑制作用得到缓解，分蘖

芽长度显著提升。 以上结果皆表明 ＣＴＫ 与内源激素间会通过信号传导、协同与拮抗等作用共同调控植物生

理活动［１９］。

２　 重金属污染土壤植物修复中细胞分裂素的作用与机制

２．１　 增强光合作用，延缓叶片衰老，提升植物抗性能力

植物体内叶绿体是 ＣＴＫ 作用的主要靶标之一，内源 ＣＴＫ 激活叶绿体基因转录，外源 ＣＴＫ 可提高叶绿体

合成蛋白质水平，促进叶绿素合成酶的形成，增强植物光合作用［２０］。 Ｌｕ 等［２１］ 发现在拟南芥 （Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ
ｔｈａｌｉａｎａ） 内源 ＣＴＫ 应答基因 ｃｙｔｏｋｉｎｉｎ⁃ｒｅｓｐｏｎｓｉｖｅ ｇａｔａ１ （ＣＧＡ１） 信号传导的下游，硝酸盐诱导的碳代谢基因

ＧＡＴＡ， ｎｉｔｒａｔｅ⁃ｉｎｄｕｃｉｂｌｅ ｃａｒｂｏｎ⁃ｍｅｔａｂｏｌｉｓｍ⁃ｉｎｖｏｌｖｅｄ （ＧＮＣ） 受到刺激并转录，ＣＧＡ１ 和 ＧＮＣ 作为叶绿体发生的

两个主要转录调节因子，彼此相互作用促进了叶绿体分裂与生长；同时 Ｃｒｉａｄｏ 等［２２］ 发现外源 ６⁃ＢＡ 刺激小麦

（Ｔｒｉｔｉｃｕｍ ａｅｓｔｉｖｕｍ Ｌ．） 叶绿体基质膨胀，促进叶绿素含量增加，抑制蛋白质在体内降解，显著提高了叶片蛋白

质和淀粉含量。 内源 ＣＴＫ 调节植物光合作用，而外源根部施加、叶面喷施 ＣＴＫ 皆会促进体内叶绿素含量显著

上升，降低叶绿体损伤，增强植物光合作用能力［２３］。
在叶片衰老初期，衰老启动子 ｓｅｎｅｓｃｅｎｃｅ⁃ａｓｓｏｃｉａｔｅｄ ｇｅｎｅ １２ （ＳＡＧ１２） 会被激活，促进异戊烯基转移酶基因

ｉｓｏｐｅｎｔｅｎｙｌ ｔｒａｎｓｆｅｒａｓｅ ｇｅｎｅ （ＩＰＴ） 合成 ＣＴＫ ［２４］，生成的 ＣＴＫ 会促进体内与脂肪酸代谢相关的蛋白质，如：脂氧

合酶、酰基载体等蛋白表达，清除叶面细胞的活性氧自由基，同时 ＣＴＫ 还会促进氮转运基因 Ｎ ｔｒａｎｓｐｏｒｔ⁃
ｒｅｇｕｌａｔｅｄ ｇｅｎｅ１．１ （ ＴａＮＲＴｓ１． １， ＴａＮＲＴ１． ３， ＴａＮＲＴ１． ４） 表达，提高硝酸还原酶活性，减轻细胞膜氧化损

伤［２５—２６］。 同时，Ｌｉｕ 等［２７］采用 ０．０１、０．１、１、１０μｍｏｌ ／ Ｌ 的 ６⁃ＢＡ 进行水稻 （Ｏｒｙｚａ ｓａｔｉｖａ Ｌ．） 叶片培育，发现叶片

衰老速度与浓度呈负相关，且 ６⁃ＢＡ 下调了氨基酸代谢基因 Ｏｓｌ２０ 和 Ｏｓｈ３６、应激反应基因 Ｏｓｌ４３ 等 ＳＡＧｓ 代表

性基因的转录水平，抑制了衰老基因表达，同时植物体内 ６⁃ＢＡ 与茉莉酸调节叶绿素降解基因 ｃｈｌｏｒｏｐｈｙｌｌ⁃
ｄｅｇｒａｄａｔｉｏｎ⁃ｒｅｌａｔｅｄ ｇｅｎｅｓ （ＣＤＲＧｓ） 表达，彼此间通过拮抗作用，调控叶片衰老过程［２８］。

因重金属胁迫致使植物体内产生大量活性氧自由基（ｒｅａｃｔｉｖｅ ｏｘｙｇｅｎ ｓｐｅｃｉｅｓ， ＲＯＳ），引起植物代谢产物紊

乱、脂质过氧化、酶活性降低、细胞膜损伤、细胞失活甚至死亡［２９］，此时植物激活抗氧化系统，通过释放抗氧化

物质抵御 ＲＯＳ 损害。 其中，Ｚｈｏｕ 等［３０］ 在镉和锌复合污染条件下，对海滨锦葵 （Ｋｏｓｔｅｌｅｔｚｋｙａ ｐｅｎｔａｃａｒｐｏｓ）施加

１０ μＭ 的 ｔ⁃ＺＲ，显著降低了丙二醛 （ｍａｌｏｎｄｉａｌｄｅｈｙｄｅ， ＭＤＡ） 含量；Ｗａｎｇ 等［３１］ 在砷 （Ａｓ） 污染土中种植 ０、
０．１、０．５、１．５ｍｇ ／ Ｌ 的 ＫＴ 浸泡后的玉米 （Ｍａｉｚｅ） 种子，收获后测定发现超氧化物歧化酶 （ｓｕｐｅｒｏｘｉｄｅ ｄｉｓｍｕｔａｓｅ，
ＳＯＤ） 活性在 ０． ５ｍｇ ／ Ｌ 的处理组下提高 ５０％，其后逐渐下降；在 １． ５ｍｇ ／ Ｌ 处理时，体内过氧化物酶

（ｐｅｒｏｘｉｄａｓｅ， ＰＯＤ）、过氧化氢酶 （ｃｔａｌａｓｅ， ＣＡＴ） 活性提高约 ５０％，体内 Ａｓ 含量提高 ３ 倍。 以上结果表明外源

ＣＴＫ 能 提高 ＳＯＤ、ＰＯＤ、ＣＡＴ 等抗氧化酶活性，增加抗坏血酸、脯氨酸、可溶性蛋白等非酶抗氧化剂含量，同时

降低 ＭＤＡ、Ｈ２Ｏ２、超氧阴离子自由基 （Ｏ２－） 等膜脂质过氧化指标，减轻 ＲＯＳ 积累与损伤，提高重金属胁迫抗

性，这一作用保障了植物在重金属胁迫下良好生长状态，为重金属污染土壤植物修复奠定了坚实基础［３２—３３］。
２．２　 调控根茎叶发育，增加植物生物量，强化植物富集效果

植物内源 ＣＴＫ 主要在根部产生，其会抑制根部生长因子表达，并与 ＩＡＡ 产生拮抗作用，负调控根部生长。
一方面，当 ＣＴＫ 与 ＩＡＡ 比值在根部低时才会促进细胞增殖，根部器官主是由 ＲＡＭ 分化而来［３４］，在 ＲＡＭ 发育

初期，首先 ＣＴＫ 信号表达增强［３５］，在 ＩＡＡ 接收信号后，会直接抑制 Ａ 类 ＣＴＫ 响应调节因子 ＡＲＲ７ 和 ＡＲＲ１５
表达，促进 ＣＴＫ 负调节因子 ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ｈｉｓｔｉｄｉｎｅ ｐｈｏｓｐｈｏｔｒａｎｓｆｅｒ ｐｒｏｔｅｉｎ ６ （ＡＨＰ６） 转录上升，其后 ＣＴＫ 含量逐

渐下降，与此同时 ＩＡＡ 负调节蛋白 ｓｈｏｒｔ ｐｙｐｏｃｏｔｙｌ ２ （ ＳＨＹ２） 活性被抑制，ＩＡＡ 外输载体蛋白 ＰＩＮ⁃ ｆｏｒｍｅｄ
（ＰＩＮ） 表达上升，ＩＡＡ 合成逐渐上升［３６］。 其后，ＣＴＫ 又会通过 Ｂ 型 ＡＲＲ 刺激 ＳＨＹ２ 信号表达，抑制 ＰＩＮ 活

性，阻碍 ＩＡＡ 合成，因此，ＣＴＫ 与 ＩＡＡ 二者主要通过信号传递以及拮抗作用，协调根部发育［３７］。 另一方面，内

８５０３ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ４２ 卷　
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源 ＣＴＫ 还会下调根部促生长因子 ｓｔｕｎｔｅｄ ｐｌａｎｔ １ （ＳＴＰ１） 表达，Ｗｅｒｎｅｒ 等［３８］ 发现在拟南芥细胞分裂素氧化

酶 ／脱氢酶 ｃｙｔｏｋｉｎｉｎ ｏｘｉｄａｓｅｓ ｄｅｈｙｄｒｏｇｅｎａｓｅ （ＣＫＸ） 过表达的突变体中，ＣＴＫ 含量的降低导致 ＳＴＰ１ 蛋白合成上

升，根部生长显著优于野生型，因此 ＣＴＫ 对于植物根部生长发育往往起到负调控作用。
植物内源 ＣＴＫ 通过与茎尖分生组织 （ｓｈｏｏｔ ａｐｉｃａｌ ｍｅｒｉｓｔｅｍ， ＳＡＭ） 相关基因的相互作用，调控植物 ＳＡＭ

区域活性与大小。 首先，在 ＳＡＭ 中心与分生组织稳态和叶片发育有关的 Ｉ 类家族基因 ｋｎｏｔｔｅｄ１⁃ｌｉｋｅ ｈｏｍｅｏｂｏｘ
（ＫＮＯＸ） 转录因子会直接激活 ＩＰＴ 基因［３９］，促进区域内 ＣＴＫ 合成，促进 ＳＡＭ 细胞分裂，Ｋｕｒａｋａｗａ 等［４０］ 发现

在水稻 ＳＡＭ 中当 ＣＴＫ 激活酶基因 ＬＯＮＥＬＹ ＧＵＹ （ＬＯＧ） 表达后，会促进无活性的 ＣＴＫ 转化为具有生物活性

的游离碱形式，致使 ＣＴＫ 在特定发育域中被激活，进而直接提高 ＳＡＭ 活性。 其次，同源结构域转录因子

ＷＵＳＣＨＥＬ （ＷＵＳ） 是定义干细胞生态位的关键调节剂，并且 ＷＵＳ 是诱导 ＳＡＭ 增殖分化的直接媒介［４１］，ＣＴＫ
通过 Ｂ 型 ＡＲＲ 激活 ＳＡＭ 中 ＷＵＳ 的转录，刺激分生组织启动与发育［４２］。 同时，Ｃｈａｔｆｉｅｌｄ 等［４３］ 发现在拟南芥

ＡＲＲ７ 和 ＡＲＲ１５ 过表达突变体内 ＣＴＫ 含量显著下降，与野生型相比 ＳＡＭ 细胞活性、茎部发育都受到显著抑

制，由此表明 ＣＴＫ 在茎尖分生组织局部激活、分裂分化、活性提高等方面发挥着关键作用。
植物富集是利用植物根系从土壤中吸收重金属并将其转移到可收获的地上部分，并且可从植物的可收获

部分中回收金属，但如今许多超级累植物如印度荠菜 （Ｂｒａｓｓｉｃａ ｊｕｎｃｅａ）、拟南芥、东南景天 （ Ｓｅｄｕｍ ａｌｆｒｅｄｉｉ
ｈａｎｃｅ）、天蓝遏兰菜 （Ｔｈｌａｓｐｉ ｃａｅｒｕｌｅｓｃｅｎｓ Ｌ．） 等自身生物量较小［４４］，且多数植物在生长过程中存在一定程度

的顶端优势，抑制了侧枝发育［４５］，这更加减小了重金属蓄积空间，导致植物修复效果难以达到预期要求。 外

源 ＣＴＫ 的应用可减轻植物顶端优势，促进叶片和侧芽细胞的分裂，增加植物生物量，扩大重金属蓄积体，增强

重金属富集效果。 Ｌｕｏ 等［４６］通过对桉树 （Ｅｕｃａｌｙｐｔｕｓ ｇｌｏｂｕｌｕｓ） 进行叶片喷施 ２０ ｍｇ ／ ｋｇ 的商业产品 ＣＴＫ，发现

实验组整株生物量与对照相比增长了 ３９．１％，同时 Ｔｈｏｍａｓ［４７］等在铜 （Ｃｕ） 胁迫下，发现在 ＣＴＫ 过表达烟草中

生物量显著增加，成熟叶片中 Ｃｕ 富集量提高 ８ 倍。 其实在植物茎叶部位，当 ＣＴＫ 与 ＩＡＡ 比值高时，会促进顶

端以下腋芽枝条发育［４８］，此时外源 ＣＴＫ 会转化为内源 ｔ⁃ＺＲ、ＩＰ，而内源 ＣＴＫ 的 Ｂ 型 ＡＲＲ 信号因子会直接激

活 ＣＴＫ 受体蛋白组氨酸蛋白激酶 ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ｈｉｓｔｉｄｉｎｅ ｋｉｎａｓｅ ４ （ＡＨＫ４）、ＣＫＸ４ ／ ５、ＷＵＳ 等基因表达，进而促进

叶片幼芽细胞分裂增殖［４９］。 植物体内 ＣＴＫ 对于根茎叶发育起到的基础调控作用，为外源 ＣＴＫ 应用增加植物

生物量提供理论支持，因此 ＣＴＫ 能够通过扩大重金属植物蓄积体进而提高重金属富集量［４９］。
２．３　 增强转运蛋白表达，提高叶面蒸腾作用，促进重金属吸收转运

重金属在植物体内的转运过程直接影响着根部对重金属的吸收程度，转运蛋白是植物体内一类膜蛋白，
可实现跨膜转运养分、代谢产物、有毒污染物等生物分子，转运蛋白对植物营养吸收、生长发育、体内稳态和胁

迫反应至关重要［５０］。 ＣＴＫ 通过影响部分转运蛋白的表达，调控植物对于重金属的吸收与转运。 研究表明，拟
南芥对砷 （Ａｓ） 的吸收量与体内磷酸盐转运蛋白 ｐｈｏｓｐｈａｔｅ ｔｒａｎｓｐｏｒｔｅｒ １；１ （ＰＨＴ１；１） 的表达密切相关［５１］，
Ｃａｓｔｒｉｌｌｏ 等［５１—５２］在 Ａｓ 胁迫下通过对拟南芥进行 ｑＲＴ⁃ＰＣＲ 分析发现，当体内 ＣＫＸ１ 基因过表达时，体内

ＰＨＴ１；１ 表达被抑制了 ２．７ 倍，且体内 Ａｓ 含量与对照组相比显著下降；Ｊｉａｎｇ 等［５３］发现拟南芥功能缺失突变体

ｉｐｔ １ ３ ５ ７ 体内硒 （Ｓｅ） 含量降低 ４７．８％，而受体缺失突变体 ＡＨＫ２ 和 ＡＨＫ３ 体内 Ｓｅ 含量增加 ３５．４％、２４．１％，
由于亚硒酸盐被植物中的磷酸盐 （Ｐｉ） 转运蛋白吸收［５４］，通过对比分析发现 ｉｐｔ １ ３ ５ ７ 体内 ＰＨＴ１；１、ＰＨＴ１；８
转录分别降低了 ５７．４％、６２．７％，而突变体 ＡＨＫ２、ＡＨＫ３ 体内 ＰＨＴ１；１ 转录提高 １．２２、１．１１ 倍，ＰＨＴ１；８ 转录增

加 ０．８６、０．７６ 倍，ＰＨＴ１；９ 增加 ０．６９ 和 ０．５０ 倍，这些结果表明内源性 ＣＴＫ 可通过促进转运蛋白的表达，促进植

物对污染物的吸收和积累。 其实，在植物机体内也存在着与重金属排毒有关的转运蛋白，这些转运家族主要

包括：ＡＴＰ 结合盒式蛋白 ＡＴＰ⁃ｂｉｎｄｉｎｇ ｃａｓｓｅｔｔｅ （ＡＢＣ）、金属耐受蛋白 ｍｅｔａｌ ｔｏｌｅｒａｎｃｅ ｐｒｏｔｅｉｎ （ＭＴＰ）、多药及有

毒化合物外排蛋白 ｍｕｌｔｉｄｒｕｇ ａｎｄ ｔｏｘｉｎ ｅｘｔｒｕｓｉｏｎ （ＭＡＴＥ）、锌铁调控转运蛋白 ＺＲＴ ａｎｄ ＩＲＴ⁃ｌｉｋｅ ｐｒｏｔｅｉｎ （ＺＩＰ）
等［５５⁃５７］，能够调控根部对重金属的吸收，协调机体内部重金属的转运，维持着胞内胞外毒物的平衡。 目前，
ＣＴＫ 与各类转运蛋白相关性研究报道较少，其作用机制仍需进一步探索和研究。

植物叶面气孔影响着植物蒸腾作用，外源 ＣＴＫ 可通过调控叶表皮气孔细胞活动，增强蒸腾作用［５８］，促进

９５０３　 ８ 期 　 　 　 方治国　 等：重金属污染土壤植物修复中细胞分裂素的作用与机制 　
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重金属吸收。 一方面，ＣＴＫ 与气孔发育关键转录因子 ｓｐｅｅｃｈｌｅｓｓ （ＳＰＣＨ） 相互作用，调节气孔发育的起始，同
时 ＣＴＫ 通过 Ａ 型 ＡＲＲ１６、ＡＲＲ１７ 信号调控气孔谱系细胞的分裂，增加气孔数量［５９］；另一方面，植物自身通过

促进 ＺｊＰＹＲ１、ＳｍＧＲＰ１ 等基因的表达，增强气孔细胞对 ＡＢＡ 的敏感性，抑制叶片气孔开放［６０⁃６２］，而 ＣＴＫ 通过

Ｂ 型 ＡＲＲ１，１１，１２ 等抑制 ＡＢＡ 正调节因子蔗糖非发酵⁃ １ 相关蛋白激酶基因 ｓｕｃｒｏｓｅ ｎｏｎ⁃ｆｅｒｍｅｎｔｉｎｇ⁃ １⁃ｒｅｌａｔｅｄ
ｐｒｏｔｅｉｎ ｋｉｎａｓｅ２ （ＳｎＰＫ２） 活性，与 ＡＢＡ 产生拮抗作用，进而促进气孔开放［６３］，同时 Ｍａｒｃｈａｄｉｅｒ 等［６４］ 通过对拟

南芥外源施加 ６⁃ＢＡ，发现降低了气孔细胞对于 ＡＢＡ 的敏感程度，延缓气孔闭合，提高蒸腾作用。 研究表明，
植物蒸腾作用产生的向上作用力，影响着根部对可溶性污染物的吸收程度，且蒸腾强度与植物吸收呈正相

关［６５—６６］，这意味着 ＣＴＫ 能够通过正调节植物蒸腾作用，促进植物对于重金属的吸收。 然而，Ａｒｎａｕｄ 等［６７］ 对

拟南芥野生型和突变体 ＡＨＫ３ 外源施加 ０．０１—１０μｍｏｌ ／ Ｌ 的 ｔ⁃Ｚ，发现野生型随着浓度的上升，孔径逐渐减小，
而 ＡＨＫ３ 缺失突变体孔径没有显著变化，这表明外源 ｔ⁃Ｚ 通过与 ＡＨＫ３ 作用诱导气孔关闭，抑制了蒸腾作用。
因此，内源 ＣＴＫ 调控植物气孔细胞分裂，提高气孔密度，同时促进气孔开放，增强了蒸腾作用，促进了植物对

于重金属的吸收。 然而，外源 ＣＴＫ 的应用所产生的作用，则与种类、浓度、植物特性等有较大关系［６８］。 同时，
目前针对 ＣＴＫ 与蒸腾作用以及植物修复之间的相关性研究还较少，彼此间的相互影响与关联机制仍需进一

步研究。
２．４　 参与解毒过程，降低重金属毒性，调控重金属体内转化

金属离子进入植物体内，会改变植物细胞现有的动力学和氧化还原系统，并对植物细胞膜、叶绿体、细胞

核等产生毒性和损伤［６９］，而 ＣＴＫ 信号会被激活并且参与植物体内自身解毒过程，植物自身会释放谷胱甘肽

（ｇｌｕｔａｔｈｉｏｎｅ， ＧＳＨ）、植物螯合素 （ｐｈｙｔｏｃｈｅｌａｔｉｎｓ， ＰＣｓ）、半胱氨酸 （ｃｙｓｔｅｉｎｅ， Ｃｙｓ） 等非蛋白巯基，与重金属发

生络合反应，将毒性更低的络合物储存在液泡中，降低重金属离子的迁移［７０］。 Ｍｏｈａｎ 等［５２］ 发现，在 Ａｓ 胁迫

下，通过对比研究 ＣＫＸ１ 基因突变体和野生型拟南芥体内 ＰＣｓ 合成基因表达情况，发现突变体内部 ＣＴＫ 含量

下降，同时 ｐｈｙｔｏｃｈｅｌａｔｉｎ ｓｙｎｔｈａｓｅ １ （ＰＣＳ１）、ｇｌｕｔａｔｈｉｏｎｅ ｓｙｎｔｈｅｔａｓｅ ２ （ＧＳＨ２）、γ⁃ｇｌｕｔａｍｙｌｃｙｓｔｅｉｎｅ ｓｙｎｔｈｅｔａｓｅ （γ⁃
ＥＣＳ） 等 ＰＣｓ 合成基因的表达下降。 Ｓｉｎｇｈ 等［７１］在 Ｃｄ 胁迫下对茄子 （Ｓｏｌａｎｕｍ ｍｅｌｏｎｇｅｎａ Ｌ．） 幼苗喷施 １０μＭ
的 ＫＴ，发现 ＫＴ 处理组与对照相比，体内非蛋白巯基含量提高了 ２６％，这说明外源施加 ＣＴＫ 能促进体内非蛋

白硫醇的合成。 Ｃａｓｓｉｎａ 等［７２］在镍 （Ｎｉ） 胁迫下，通过对超富集植物庭荠 （Ａｌｙｓｓｕｍ ｍｕｒａｌｅ） 进行叶片和根部

施加 ＣＴＫ，测定发现 ＣＴＫ 并未使体内 Ｎｉ 积累量及硫醇浓度发生显著增加。 这意味着 ＣＴＫ 调控植物体内非蛋

白巯基基因表达，调控解毒物质合成，参与植物体内重金属的解毒机制，但作用效果的强弱与浓度有一定

关系［７３］。
植物体内金属硫蛋白是富含半胱氨酸的金属结合蛋白，维持金属稳态和应激反应，也是清除植物体内活

性氧自由基的重要物质，在植物遭受重金属胁迫时可减轻毒性［７４］。 Ｙｕａｎ 等［７５］通过外源施加 ６⁃ＢＡ、ｔ⁃Ｚ 和 ＫＴ
影响了水稻根部初期发育时金属硫蛋白 ｍｅｔａｌｌｏｔｈｉｏｎｅｉｎ２ｂ （ＯｓＭＴ２ｂ） 基因的表达；Ｔｈｏｍａｓ 等［４７］ 在 Ｃｕ 胁迫下

以 ＩＰＴ 转基因与非转基因烟草为实验对象，对比分析了两者体内金属硫蛋白 ｍｅｔａｌｌｏｔｈｉｏｎｅｉｎ⁃ｌｉｋｅ ｇｅｎｅ ２ （ＭＴ⁃
Ｌ２） 基因表达水平，发现对照组烟草体内 ＭＴ⁃Ｌ２ ｍＲＮＡｓ 转录水平显著下降，而实验组中由于 ＩＰＴ 的过表达促

进了 ＣＴＫ 生物合成，在转基因烟草体内检测到 ＭＴ⁃Ｌ２ 转录水平上升，同时在成熟叶片中 Ｃｕ 积累量增长了 ８
倍。 由此可见，内源 ＣＴＫ 调控体内硫蛋白基因表达，而外源 ＣＴＫ 施用则会影响体内金属硫蛋白含量，参与重

金属解毒过程，提高植物对于重金属的积累。 目前，有关 ＣＴＫ 与多种金属硫蛋白家族相关基因如：ＡｓＭＴ、
ＰｏＭＴ、ＨｃＭＴ、ＳｐＭＴ２ 等的作用机制研究还不够充分深入［７６］，仍需要进一步加强。

３　 总结与展望

论文综述了植物内源激素 ＣＴＫ 在调控植物生长发育及强化重金属污染土壤植物修复中的作用，明确了

在植物修复中外源 ＣＴＫ 能够有效促进植物生长、调节光合作用、促进重金属转运、强化抗性系统等 （图 １）。
总体而言，低浓度 ＣＴＫ 的应用能促进植物生长发育并强化植物修复效果，而高浓度 ＣＴＫ 会对植物生长产生不

０６０３ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ４２ 卷　
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利的影响。 ＣＴＫ 作为植物外源激素已在农作物生产中广泛应用，它可显著提高农作物抗盐、抗旱等抗胁迫能

力，且人工合成 ＣＴＫ 具有价格低廉、种类广泛、应用便捷等特点，因此在重金属污染土壤植物修复中具有良好

的应用前景。 目前，ＣＴＫ 在植物修复中的应用还存在不足之处，将来可以从以下方面开展深入研究：

图 １　 细胞分裂素在重金属污染土壤植物修复过程中的作用机制

Ｆｉｇ．１　 Ｔｈｅ ｍｅｃｈａｎｉｓｍ ｏｆ ｃｙｔｏｋｉｎｉｎ ｉｎ ｔｈｅ ｐｒｏｃｅｓｓ ｏｆ ｈｅａｖｙ ｍｅｔａｌ ｐｈｙｔｏｒｅｍｅｄｉａｔｉｏｎ

（１） 完善 ＣＴＫ 对重金属污染土壤植物修复的作用机制。 目前多数研究侧重于 ＣＴＫ 对植物生长过程的调

控作用，忽略了 ＣＴＫ 在植物修复过程中作用机理的研究。 在植物修复中，植物挥发机理是通过将汞、砷、硒等

重金属吸收至体内再经内部转化释放到大气中，内源 ＣＴＫ 对体内金属离子转化的调控机制及外源 ＣＴＫ 的应

用是否会影响植物挥发的作用过程，目前都不得而知；在植物根际降解机制中，内源 ＣＴＫ 对根系分泌物柠檬

酸、苹果酸、草酸等产生是否具有调控作用，外源 ＣＴＫ 的施加是否会影响植物根系对重金属的降解效果及相

关的作用机制，目前都还缺乏确切的解释。 因此，应加强 ＣＴＫ 对植物修复机理影响作用的研究，为 ＣＴＫ 在重

金属污染土壤植物修复中的应用提供更为完整的理论依据。
（２） 重点关注 ＣＴＫ 对土壤结构、性质、酶活、微生物群落等的影响作用，总体把控 ＣＴＫ 对污染土壤植物修

复系统产生的效应。 土壤中有机质、氮磷钾含量、ｐＨ 等决定着植物营养元素的供给情况；土壤酶活性则是反

映土壤质量和肥力的重要生物指标；而植物根系与土壤微生物构成的联合修复体系影响着植物对重金属的吸

收积累。 但目前的研究重点仍是 ＣＴＫ 对植物地上部产生的影响作用，忽略了 ＣＴＫ 对于土壤根系及微生物的

研究。 因此，应深入研究 ＣＴＫ 对土壤生态系统的影响机制，探索 ＣＴＫ 对于植物⁃土壤联合系统的作用。
（３） 拓展 ＣＴＫ 联合超级累植物在实际修复工程中的应用，明确 ＣＴＫ 对不同植物修复的强化效果。 一方

１６０３　 ８ 期 　 　 　 方治国　 等：重金属污染土壤植物修复中细胞分裂素的作用与机制 　
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面，工程项目中实施条件复杂，难以控制，这将导致 ＣＴＫ 在实际应用时的降解速度、转化程度、强化效果的等

均有改变。 另一方面，采用超级累植物作为蓄积体进行修复应用较为广泛，但目前对超级累植物联合 ＣＴＫ 进

行修复的研究较少，且不同植物适用的 ＣＴＫ 互不相同。 因此，应将 ＣＴＫ 联合植物修复技术应用于实际工程项

目中，根据应用效果不断完善适应植物修复的外源 ＣＴＫ 种类、施加浓度以及施加方式等因子。
（４） 明确重金属胁迫下外源 ＣＴＫ 的应用对内源激素信号系统的作用机制。 内源激素对于植物生长发育

具有不可替代的作用，彼此间可通过代谢转化、协同拮抗、彼此调控等作用调节激素合成及植物生理活动，在
诱导植物对生物及非生物胁迫的耐受性中发挥着重要作用。 因此，明确重金属胁迫下 ＣＴＫ 与各激素间的因

子响应、基因转录、信号传递等过程，对深层次掌握 ＣＴＫ 在植物修复中的作用有着重要意义。
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