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摘要摘要 土壤砷污染是全球尤其是东南亚和中国非常突出且亟需解决的环境问题。自砷超富集植物——蜈蚣草（Pteris vittata
L.）发现以来，一直是国内外学者研究的一个热点。深入理解蜈蚣草体内砷代谢和富集机制是有效利用植物修复技术治理砷污

染土壤的关键。在长期的自然进化过程中，蜈蚣草逐渐分化出不同生态型。已有研究结果显示：不同生态型蜈蚣草在砷富集和

砷耐性等方面均存在明显差异。本文在系统分析蜈蚣草砷富集特征、机理的基础上，重点阐述了生态型差异对蜈蚣草砷富集的

影响方面的最新研究进展。研究结果显示：非污染生态型与污染生态型蜈蚣草相比砷富集能力更为高效，说明通过选择性的利

用合适的蜈蚣草生态型将明显改善植物修复的效率。不同生态型蜈蚣草砷富集与砷耐性差异的分子机理尚不清楚，相关关键功

能基因及其过程尚需深入研究。
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砷（As）在地壳中的含量约为 1.8~2.1 mg·kg-1，广泛存在

于自然环境中。尽管与磷同属于第V族，但As及其化合物均

被认为是致癌物质 [1]。砷化合物分为无机砷（As（V）和 As
（III））和有机砷（主要为二甲基砷酸（dimethylarsinic acid，
DMAA）和单甲基砷酸（monomethylarsonic acid，MMAA））两

类[2]，其毒性存在明显差别。As（III）的毒性是As（V）的60倍，

无机砷的毒性远远高于有机砷，As（V）的毒性约为DMAA和

MMAA的70倍[3]。近年来，As污染成为全球特别是东南亚及

中国局部地区非常突出且亟需解决的环境问题[4]。孟加拉国

约 8000万居民（占该国总人口的 61.5%）饮用水As含量超过

100 μg·L-1，远远高于WHO规定的饮用水砷含量标准（10
μg·L-1）[5]。2014年 4月全国土壤污染状况调查结果显示：

19.4%农田土壤遭受污染尤其是重金属污染，其中As点位超

标率为2.7%[6]。2010年中国累计消耗煤炭33.8亿 t，根据煤炭

中As含量及其排放系数计算相当于排放9000 t As[7-8]。湖南

郴州、甘肃白银等地铅、锌冶炼厂周边土壤中As含量达到

133~24500 mg·kg-1 [9-11]。湖南省受金属开采及冶炼影响地区

50%的水稻谷粒 As 含量超过国家标准（0.15 mg·kg- 1，GB
2762—2005），最高达7.5 mg·kg-1 [12-13]。全球数百万居民正在

遭受As污染危害，数10万居民死于慢性As中毒[14-15]。因此，

亟需开发高效、切实可行的As污染土壤修复技术。

As污染土壤治理是世界各国面临的一个共同难题。传

统的物理、化学治理技术由于存在工程量大、费用高、易造成

二次污染、破坏土壤理化性质等缺点 [16]，不太适宜于大面积

As污染土壤的治理。植物修复技术是指利用植物及其根际

微生物原位修复污染土壤[17-19]。以超富集植物为基础的植物

修复技术由于投资和维护成本低、环境扰动小、易于被接受

等优点[19-21]，一直是国内外学术界研究的热点。As超富集植

物——蜈蚣草（Pteris vittata L.）的发现，大大增强了人们利用

植物修复技术治理As污染土壤的信心和希望[22]。Wu等[23]室

内试验研究结果显示：不同生态型蜈蚣草As富集能力存在明

显差异。本文拟在系统分析蜈蚣草As富集特征、机理的基础

上，综述不同生态型蜈蚣草对砷富集的差异及其富集机理的

最新研究进展。

1 蜈蚣草As吸收、富集特征及其机理
超富集植物（Hyperaccumulator）是指植物地上部分能够

吸收超过100 mg·kg-1的Cd，或超过300 mg·kg-1的Cu、Co、Cr，
或超过1000 mg·kg-1的As、Ni、Pb，或超过3000 mg·kg-1的Zn，
或超过 10000 mg·kg-1的Mn[24]。超富集植物只占植物界很少

一部分，截至目前累计发现各类超富集植物500多种[24]，其中

As超富集植物 14种[20,22,25-31]。与其他As超富集植物相比，蜈
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蚣草研究相对较为充分。

1.1 显著的超富集As能力

一般植物体内As含量小于10 mg·kg-1，蜈蚣草与它们相

比具有超强的 As 富集能力 [31- 32]，其地上部分 As 含量高达

22600 mg·kg-1 [22]，生物富集系数（bioaccumulation factor：植物

地上部分As含量与根际土壤As含量的比值）可达 1450[33]。

Zhao等[26]和Wang等[31]均发现超富集As是蜈蚣草的一种固有

属性。Fayiga等[34]研究结果表明：相同时间内蜈蚣草吸收与

转运到地上部分的As约为非超富集植物Nephrolepis exaltata

的10倍。As（V）处理8 h后，蜈蚣草根系所吸收As中的76%
被转运至地上部分，而非超富集植物P. tremula只有9%的As
被转运至地上部分[32]。吸收动力学试验进一步证明：蜈蚣草

吸收As（V）过程中的米氏常数Km显著小于非As超富集植物

N. exaltata，说明蜈蚣草对As（V）具有更强的亲和力[35]。蜈蚣

草既能高效吸收As（V）也能高效吸收As（III）[36]。与其他植物

相似，As（V）主要通过磷酸盐运输通道被蜈蚣草根系吸

收[35,37]，As（III）则主要通过水通道蛋白进入蜈蚣草体内[38]，但

是目前尚未有文献报道蜈蚣草具有如此强的As吸收和转运

能力的原因。

1.2 独特的忍耐和富集As机制

蜈蚣草体内 78%~96%的As分布于羽叶中[22,39-40]，储存于

细胞液泡内[40-41]。羽叶中85%的As以As（III）形态存在，其余

为As（V）、微量的甲基砷和二甲基砷[22,37]。蜈蚣草根内As（V）
的含量占明显优势，As（III）只占根内总 As 量的 10%~
40%[35,40]。蜈蚣草体内As的生理作用尚不清楚。Rathinasa⁃
bapathi等[42]和Mathews等[43]认为，蜈蚣草体内富集大量As的
原因可能是为了防御食草类害虫。

大多数非超富集植物主要通过以下机制获得对As的耐

性：一是通过抑制高亲和磷的吸收通道减少植物As的吸收，

从而增加对As的耐性[44-45]；二是所吸收的As（V）在植物体内

被还原为As（III），毒性较高的As（III）再与硫醇（Thiols）尤其

是植络素（PCs）络合为毒性较小的有机态As[45-46]。与以上机

理完全不同，蜈蚣草拥有一些独特的耐As机制，最为显著的

是蜈蚣草具有高效的还原As（V）的能力。As（V）处理1 h后，

蜈蚣草根内便能够检测到As（III）的存在 [47]，且其吸收的As
（V）中有40%被还原为As（III）[35]。Tu等[48]将蜈蚣草离体的根

和羽叶浸泡在含As（V）的营养液中24 h后发现：羽叶中90%
以上的As为As（III），根系中20%以上的As为As（III）。Duan
等[49]研究结果显示：蜈蚣草根内As酸盐还原酶在As形态转

化的过程中发挥着至关重要的作用，且其根内As酸盐还原酶

的活性显著高于非超富集植物如水稻、拟南芥。As酸盐还原

酶基因（PvACR2）已经从蜈蚣草的 cDNA文库中克隆出，该基

因与 ScACR2具有较高的同源性 [50]。在谷胱甘肽（GSH）等协

同因子存在的条件下，纯化的PvACR2蛋白质表达产物在体

外能够将As（V）还原为As（III）[50]。蜈蚣草体内的GSH等其

他还原性物质也能将As（V）还原为As（III）[49]。其次是蜈蚣草

羽叶中的砷主要存储于表皮细胞的液胞中，液泡的区隔化作

用降低了砷的毒性。Indriolo等[51]发现：蜈蚣草液泡膜内亚砷

酸盐转运蛋白基因PvACR3可将As（III）转运至液泡内。液泡

中砷含量占羽叶总砷含量的91%[52]。此外，Zhao等[53]发现：蜈

蚣草体内被植络素（PCs）络合的As只占总As的 1%~3%，这

说明PCs在蜈蚣草耐As的机制中作用有限，与大多数非超富

集植物的耐As机制明显不同。

2 植物生态型的概念及分类
1922年瑞典遗传生态学家 Turesson首次提出了生态型

（ecotype）的概念：即同一物种因适应不同生境而表现出的、

具有一定结构或功能差异的不同类群[54]。植物生态型是指同

种植物长期生长在不同的生长环境中，因趋异适应而形成的

在生态学上有差别的同种异地个体或种群[55]。根据形成生态

型的主导生态因子不同，一般将植物划分为3种生态型：气候

生态型，长期适应不同的光周期、气温和降水等气候因子而

形成的各种生态型；土壤生态型，长期在不同的土壤水分、温

度和肥力等自然和栽培条件的作用下而形成的生态型；生物

生态型，主要在生物因子的作用下形成的生态型[56]。多数植

物因地理分布广、气候和土壤条件差异大，生境异质性和自

然选择往往导致单一物种存在多种生态型[57]。植物种群为适

应环境选择的压力而诱导产生对胁迫的抗性、耐性、生理、生

物化学特性更多样的基因，这可能会导致其适应性增强或减

弱[58]。部分植物不同生态型在形态上表现出差异，部分只在

生理或生化上有差异而在形态上并无明显差异。

3 不同生态型对蜈蚣草As富集的影响
蜈蚣草在自然界分布范围相当广泛，美国、英国、泰国和

中国等地均有发现，无论是As污染土壤还是非污染土壤均能

正常生长[20,22,25-26,30-31,59]。在长期进化过程中，为适应特殊立地

条件下不利的自然环境，生长于As污染土壤的蜈蚣草（污染

生态型）与生长于非污染土壤的蜈蚣草（非污染生态型）相比

存在明显的生理差异。室内模拟As污染条件下，非污染生态

型比污染生态型蜈蚣草生长更旺盛，前者（源自于香港大埔

窖自然保护区）地上部分干重约为后者（大顺垄生态型）干重

的 2.1~2.5倍[23]。污染生态型蜈蚣草与其相应的非污染生态

型相比，还具有显著高的As、Pb和Zn耐性[23,59]。无论是野外

调查还是室内研究均证实：非污染生态型与污染生态型蜈蚣

草对As的吸收与富集存在明显差异，前者与后者相比吸收、

富集As能力更强（表 1）。非污染生态型蜈蚣草（香港生态

型）吸收As总量是另外 2个污染生态型蜈蚣草（分别源于湖

南省大顺垄As污染点和湖南省金川塘As污染点）的 1.1~1.9
倍[23]。Wan等[60]也发现：来源于不同As污染土壤中的蜈蚣草

As吸收、As耐性存在明显差异。在其他重金属（如Pb，Zn）存

在的情况下，非污染生态型蜈蚣草对砷的吸收效率依然高于

污染生态型蜈蚣草[61]。非污染生态型与污染生态型蜈蚣草相

比As吸收更为高效的主要机理为：1）非污染生态型蜈蚣草

地上部分生物量更大；2）非污染生态型蜈蚣草根系无论是对
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As（V）还是对As（III）的吸收速率均更高；3）非污染生态型蜈

蚣草地下部分向地上部分转移As的能力更强[59]。此外，不同

生境下的丛枝菌根真菌菌株对蜈蚣草As的积累也能产生显

著的影响，非污染型菌株比污染型菌株表现出更强的促进作

用[62-63]，这可能是导致不同生态型蜈蚣草As吸收差异的另一

原因。

表1 不同生态型蜈蚣草砷富集特征

Table 1 Characteristics of arsenic accumulation of different ecotypes of Pteris vittata L.

生态类型

非污染生态型

非污染生态型

非污染生态型

非污染生态型

污染生态型

污染生态型

污染生态型

污染生态型

污染生态型

污染生态型

污染生态型

非污染生态型

非污染生态型

非污染生态型

非污染生态型

污染生态型

污染生态型

污染生态型

污染生态型

来源

香港大浦滘

广西南宁

广州中大校园

广西南丹

湖南大顺垄

湖南野鸡尾

浙江衢州

湖南113°09′59″E
25°43′15″N

湖南113°09′05″E
25°48′04″N

湖南113°09′39″E
25°43′25″N

湖南 113°09′53″E
25°43′23″N

广州中大校园

香港大浦滘

广西南宁

广州中大校园

广东乐昌

湖南大顺垄

广西南丹

浙江衢州

野外土壤砷质量

分数/（mg·kg-1）

9.78
10.7
13.3
26.7
20710
6108
151
108

1159

3579

7527
—

—

—

—

—

—

—

—

室内试验

土壤砷质量分数/
（mg·kg-1）

—

—

—

—

—

—

—

—

—

—

—

50
50
50
50
50
50
50
50

培育时间

—

—

—

—

—

—

—

—

—

—

—

12周
12周
12周
12周
12周
12周
12周
12周

地上部分砷质量

分数/（mg·kg-1）

17.4
48.5
54.4
142
1373
1130
112
4650

1003

402

4207
1601
1659
1472
1209
285
481
1197
2546
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室内研究结果初步显示：非污染生态型与污染生态型蜈

蚣草相比还存在明显的基因差异。非污染生态型与污染生

态型蜈蚣草根系对As（V）和As（III）的吸收均符合米氏吸收

方程，前者根系对As（V）和As（III）的最大吸收速率（Vmax）均

明显高于后者，说明前者根系细胞膜内单位转运蛋白（磷酸

转运蛋白和水通道蛋白）的数量要明显多于后者[59]。蜈蚣草

既超富集As，也对As具有超耐性，但这 2个特性可能分别受

不同基因控制。来自低As污染区的生态型比高As污染区的

蜈蚣草生态型积累的As含量高80%，然而后者展现出更强的

As耐性，具有比前者高 5倍的生物量 [60]。Wu等 [23]研究也发

现：非污染生态型蜈蚣草有较高的As积累能力，但是在As耐
性方面要比污染生态型差。这与另一超富集植物天蓝遏蓝

菜（Thlaspi caerulescens）明显不同：源自法国南部的Ganges生

态型比源自比利时的Prayon生态型不仅积累更多的Cd，而且

对Cd的耐性也更强，表现出协同性[64]。然而也有研究表明：

来自As污染区佛罗里达州、非As污染区牛津和法国奥隆扎克

（Olonzac）3个地方的蜈蚣草并没有对As的积累产生显著性差

异[65]。此外，源自于贵州省兴仁县回龙镇 2处污染区蜈蚣草

As积累也没有发现显著性差异[66]，因此，不同生态型蜈蚣草As
吸收及As耐性机理是否存在差异，尚需深入系统研究。

综上所述，尽管在蜈蚣草As吸收、转运、还原和富集方面

取得了一些重要进展，但蜈蚣草As吸收和As耐性的种内差

异机理仍不明晰，影响不同生态型蜈蚣草对As的吸收、积累

与分布的因素尚不清楚。截至目前，国内外从不同生态型蜈

蚣草对As吸收、转运、还原存在差异的角度去揭示蜈蚣草As
富集和As耐性机理的文献报道仍十分少见。
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4 展望
近30年来，随着工农业持续高速发展和城市化进程不断

加快，中国土壤环境状况总体呈恶化态势，部分地区土壤污

染形势相当严峻，采取以超富集植物——蜈蚣草为基础的植

物修复技术治理As污染土壤，对于合理利用土地、确保农产

品质量安全具有极其重要的意义。今后应重点在以下几个

方向开展研究。

1）理想As修复植物生态型的筛选和培育：中国幅员广

阔，地域差别大，应广泛存在不同蜈蚣草生态型，筛选和培育

适用范围更广、栽培更容易、生物量更大的生态型，为As污染

土壤的植物修复技术走向产业化提供前提条件。

2）不同生态型蜈蚣草As富集与As耐性差异的分子机

理：不同生态型蜈蚣草对As富集、As耐性等方面存在显著性

差异，但目前研究大多停留在宏观水平，而对不同生态型蜈

蚣草As富集与As耐性差异的分子机理研究较少。深入研究

蜈蚣草超富集As的机制，充分挖掘其关键功能基因，揭示相

关过程和机理有利于提高植物修复效率。

3）不同生态型蜈蚣草多基因组比对：蜈蚣草基因组很大

且缺少有效的转基因手段，截至目前其基因组图谱尚不清

楚。在全面了解蜈蚣草基因组图谱和序列分析的基础上，通

过比对不同生态型蜈蚣草多基因组，有望对砷富集及砷耐性

至关重要的基因结构及其调控作用有所了解。
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Mechanisms and variations of arsenic accumulation in different
ecotypes of Pteris vittata L.

AbstractAbstract Arsenic (As) contamination has become a global environmental issue for years, with the most severe problem occurring in
Southeast Asia and China. There has been a particular research interest since the first As- hyperaccumulator, Pteris vittata L., was
identified. The mechanism of accumulation and metabolism of As in P. vittata can contribute to the optimization of phytoremediation. P.
vittata has developed different ecotypes during its long- term evolution process. It is shown that there are significant differences in As
accumulation and tolerance among the ecotypes of P. vittata. Based on a systematic analysis of characteristic and mechanism of As
accumulation in P. vittata, the present work reviews the latest progress in the effects of different ecotypes on As accumulation in P. vittata.
The preliminary result shows that the nonmetallicolous ecotypes possess more effective As accumulation than the metallicolous ecotypes,
suggesting that the efficiency of phytoextration can be greatly enhanced by judicious selection of appropriate ecotypes of P. vittata.
However, it is still not fully clear how molecular mechanisms are related to accumulation and tolerance of As in different ecotypes of P.

vittata. Further studies should concentrate on key functional genes and the process involved in As hyperaccumulation in P. vittata.
KeywordsKeywords arsenic contamination; Pteris vittata L.; ecotype; intraspecific variation
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