
第４２卷　第２期

２０２３年５月

铀　矿　冶

ＵＲＡＮＩＵＭ ＭＩＮＩＮＧＡＮＤＭＥＴＡＬＬＵＲＧＹ

Ｖｏｌ．４２　Ｎｏ．２

Ｍａｙ


２０２３

收稿日期：２０２２０７０２

基金项目：国家重点研发计划（２０２０ＹＦＣ１８０６６０３）

第一作者简介：乔新燕（１９９３—），女，山西太原人，硕士，主要从事中轻度放射性污染土壤植物修复技术与机理研究。

植物响应铀胁迫的防御机制研究进展

乔新燕，曹少飞，刘强强，王欣妮，原　寒

（中国辐射防护研究院 中核核环境模拟与评价技术重点实验室，山西 太原０３０００６）

摘要：铀可被植物吸收并积累在其根部，高浓度铀会对植物产生毒害作用，植物已进化出一系列增强耐受铀胁

迫的策略。笔者总结了植物响应铀胁迫的防御机制，包括功能区域化、植物螯合作用、抗氧化酶防御系统、铀的

化学形态转化；并展望了相关的研究方向。研究结果有利于明确植物耐受铀的分子遗传基础，可为植物响应铀

胁迫的相关研究提供参考。
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　　在铀矿采冶和铀资源利用过程中，放射性核素

（如铀、钍和镭）和一些相关重金属（如铅、砷、汞、

镉）会释放到环境中，导致该区域土壤和水受到放

射性和重金属污染［１３］。铀具有放射性，其半衰期

长，是一种典型的工业污染物［４５］。土壤和水中的

铀可通过食物链进入人体，在组织中被快速吸收和

积累；铀在组织和细胞中可以释放α射线，过多的

铀积累会对人体组织造成不可逆转的伤害［６７］。因

此急需治理土壤和水中的铀。

植物修复是利用植物提取和固定功能降低土

壤和水介质中的铀浓度，具有成本低、环境友好、

操作 简 单 等 特 点，已 成 为 热 门 研 究 领 域 之

一［８］［９］５８［１０］４３。但铀作为一种植物非必需元素，易

附着、累积在植物体内，当浓度超过阈值时，会抑

制植物生长，甚至导致植物死亡［１１］。植物已进化

出一系列耐受铀胁迫的策略，可通过单独或联合

作用减轻铀对植物的毒害症状［１２］１２９［１３］３５２０。对于

铀耐受机制的研究有助于阐释植物对铀的吸收和

转运机制，也有助于将植物修复应用于生产，实现

更高的经济增长、更好的生态效益。

１　植物响应铀胁迫的功能区域化防御机制

１．１　细胞壁防御

用０～２００ｍｇ／Ｌ的ＵＯ２（ＮＯ３）２·６Ｈ２Ｏ溶液

处理少根紫萍（犛狆犻狉狅犱犲犾犪狆狌狀犮狋犪狋犪（Ｇ．Ｍｅｙｅｒ）Ｃ．

Ｈ．Ｔｈｏｍｐｓｏｎ）发现，在根细胞亚细胞成分中，铀的

积累量随溶液铀浓度的增加而增多，在处理组中铀

积累最多的是细胞壁，其次是细胞器，最少的是胞

质；当用２００ｍｇ／Ｌ的ＵＯ２（ＮＯ３）２·６Ｈ２Ｏ溶液处

理１２０ｈ后，少根紫萍的细胞壁、细胞器、胞质中

铀浓度比是８∶２∶１，但后期细胞壁中铀浓度的增加

比例明显要小于细胞器和胞质中的铀浓度增加比

例［１２］１２２。这说明积累在根细胞壁中的铀超出了

植物的耐受性，超出的铀会进入细胞内部对其造

成损伤。

用０、１００、２００、４００、６００、８００、１０００μｍｏｌ／Ｌ

的ＵＯ２（ＮＯ３）２·６Ｈ２Ｏ溶液处理菜豆（犘犺犪狊犲狅犾狌狊

狏狌犾犵犪狉犻狊Ｌ．）７ｄ发现，随着溶液铀浓度的增加，

亚细胞成分中积累的铀也增加，且主要积累在胞

质和细胞壁中，仅有小部分铀贮存在细胞器中；同

时随着溶液铀浓度的增加，分配到胞质中铀的比

例逐渐减小，但细胞壁中铀的积累占比呈上升趋

势，细胞器中铀的占比始终低于５％
［１４］１３５１。可见

细胞壁作为抗铀胁迫的第１道屏障，使铀在细胞

壁和液泡中区域化是植物细胞耐受铀和缓解铀对

植物毒害的机制之一。

通过用不同铀质量浓度（０．５、１．０和３．０ｍｇ／Ｌ）

的废水对满江红鱼腥藻进行水培１５ｄ，发现满江



红鱼腥藻各组分中的铀含量分布从高到低依次

为细胞壁、可溶性组分、细胞器，其中：细胞壁中铀

占比高达８７．９％～９３．８％，可溶性组分中铀占比

为５．５％ ～９．６％，而细胞器中铀占比仅为

０．７％～２．５％
［１５］２９２。可见细胞壁固持是满江红

鱼腥藻降低铀胁迫的重要机制，而可溶性组分和

细胞器中的铀分布较少，这降低了铀对满江红鱼

腥藻细胞正常代谢的影响。推测可能是细胞壁中

固有的植酸、有机酸等与铀酰离子发生了界面反

应，因此细胞壁通过阻止铀进入植物细胞内进而

提高对铀的耐受性，也就是说细胞壁是积累铀的

靶点［１６］。

１．２　液泡防御

抗铀胁迫的另一道屏障是液泡，在一些植物

细胞中液泡能占据９０％的体积。将拟南芥（犃狉犪

犫犻犱狅狆狊犻狊狋犺犪犾犻犪狀犪（Ｌ．）Ｈｅｙｎｈ．）种子在１／２ＭＳ

培养基上萌发４８ｈ且垂直生长９ｄ后，转移到分

别含０、２、５０、５００μｍｏｌ／ＬＵＯ２（ＮＯ３）２的培养基

生长５ｄ，利用纳米二次粒子质谱技术（Ｎａｎｏ

ＳＩＭＳ）分析发现，经高浓度铀（５００μｍｏｌ／Ｌ）处理

后，铀会优先积累在细胞壁中；利用透射电镜

（ＴＥＭ）和能量色散Ｘ射线光谱仪（ＥＤＸ）对植株

根尖组织微区的元素成分分析表明，铀进入根细

胞后被隔离在液泡和细胞核中，且液泡中的铀从

可溶 性 转 为 不 溶 性，减 少 了 铀 在 细 胞 内 的

流动［１７］３６１３６２。

以上研究表明，功能区域化可使铀被限制于

某一有限的区域，不能在胞质溶胶中进行自由循

环，阻止铀从植物根部转运到地上部分，进而提高

植物对铀的耐受性。

２　植物响应铀胁迫的植物螯合防御机制

２．１　植物螯合肽防御

植物螯合肽（ＰＣｓ）是主要的金属螯合剂之

一，其通式是（γＧｌｕ—Ｃｙｓ）狀—Ｘ，狀＝２～１１，Ｘ为

不同的Ｃ端氨基酸，Ｃｙｓ中的巯基能与铀或其他

重金属螯合形成复合物，由此减轻重金属对植物

的毒害症状［１８］［１９］２５４３２，其原因主要是ＰＣ—重金属

螯合物会在液泡中固定下来，功能区域化起到隔

离作用，从而提高植物对重金属的耐受性［２０２２］。

ＰＣ由植物螯合肽合酶催化还原性谷胱甘肽

（ＧＳＨ）合成，ＧＳＨ是植物形成ＰＣ—Ｕ复合物的

前体［２３］１７０。拟南芥种子萌发３ｄ、水培种植１８ｄ

后，在２５ｍｍｏｌ／Ｌ的２３８Ｕ溶液中继续生长３ｄ，发

现其根中ＧＳＨ 含量明显增加，说明拟南芥可能

是通过形成ＰＣ—Ｕ 螯合物将铀固定下来，减少

了细 胞 中 游 离 的 铀，从 而 增 强 对 铀 的 耐 受

性［２４］２１３０；田菁中Ｕ（Ⅵ）在胁迫条件下，接种从枝

菌根，发现螯合肽合酶基因ＰＣｓ３明显增加，并可

能通过形成 ＰＣ—Ｕ 螯合物来减轻铀对植物的

伤害［２５］。

２．２　有机酸防御

在植物中形成有机酸—Ｕ复合物，也可提高

植物对铀的耐受性。通过 Ｘ射线吸收精细结构

谱和ＳＥＭ（扫描电子显微镜），结合蒸腾作用和新

陈代谢试验，利用柠檬酸和乳酸作为添加剂，研究

铀在印度芥菜（犅狉犪狊狊犻犮犪犼狌狀犮犲犪ｖａｒ．犳狅犾犻狅狊犪）根

中的物种组成和根细胞中的分配，结果表明添加

有机酸后，从根中转移到地上部分的铀明显增加。

原因可能是：１）有机酸—Ｕ复合物减少了根中游

离铀酰离子的含量；２）铀与有机酸形成复合物后，

可通过质外体途径将其从根中转移到地上部分，

进而提高植物对铀的耐受性［２６］。

２．３　小结

以上研究表明植物螯合作用是植物通过形成

ＰＣ—Ｕ复合物或有机酸—Ｕ复合物，将铀在液泡

暂时储存或排出细胞加载到地上部分，减少植物

体内的游离铀，从而缓减铀对细胞器的破坏和对

代谢调节的影响。

３　植物响应铀胁迫的抗氧化防御机制

活性氧（ＲＯＳ）在植物体内的产生和清除一般

处于动态平衡状态，植物受到铀胁迫时，体内会产

生过量 ＲＯＳ，如过氧化氢（Ｈ２Ｏ２）、超氧阴离子

（Ｏ２·
－ ）、羟 基 自 由 基 （·ＯＨ）和 一 氧 化 氮

（ＮＯ）
［２７２９］。这些ＲＯＳ会对植物造成氧化胁迫，

植物为了应对氧化胁迫，自身演化出了抗氧化系

统，主要包括酶类和非酶类抗氧化系统。

３．１　酶类抗氧化系统

超氧化物歧化酶（ＳＯＤ）是酶类抗氧化防御的

第１道防线，在调节ＲＯＳ平衡中起着重要的作

用，植物会通过ＳＯＤ催化过量超氧阴离子，并发

生歧化反应生成氧和过氧化氢［３０］。将在 Ｈｏａｇ

ｌａｎｄ营养液中驯化９ｄ的睡莲幼苗分别移植到含

有５、３０、５５ｍｇ／Ｌ的 ＵＯ２（ＣＨ３ＣＯＯ）２·２Ｈ２Ｏ溶

液中生长２１ｄ，睡莲叶片中ＳＯＤ的活性均明显增
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加。这说明植物可通过增加抗氧化活性来应对铀

胁迫［１０］４６。

根据金属辅基的不同，植物中的ＳＯＤ通常被

分为３类：Ｃｕ／ＺｎＳＯＤ、ＦｅＳＯＤ、ＭｎＳＯＤ。每一

类都有细胞核的１个小基因家族编码，且亚细胞

定位不同［３１３２］。水培条件下用 ＵＯ２（ＮＯ３）２ 溶液

处理豌豆（犘犻狊狌犿狊犪狋犻狏狌犿 Ｌ．）幼苗后，取地上部

分样品利用ＰＡＧＥ（聚丙烯酰胺凝胶电泳）染色方

法分析后发现，当溶液中 ＵＯ２（ＮＯ３）２ 浓度为

２５μｍｏｌ／Ｌ时，均能看到 Ｃｕ／ＺｎＳＯＤ、ＦｅＳＯＤ、

ＭｎＳＯＤ的电泳条带，且没有明显的变化；当溶

液中ＵＯ２（ＮＯ３）２ 浓度为５０μｍｏｌ／Ｌ时，只能看

到Ｃｕ／ＺｎＳＯＤ、ＭｎＳＯＤ的电泳条带。这说明低

浓度铀对ＳＯＤ的活性没有影响，而超出一定的阈

值，铀会使豌豆地上部分ＳＯＤ的表达下调，抑制

其活性［１３］３５１７。

过氧化物酶（ＰＯＤ）、过氧化氢酶（ＣＡＴ）、抗

坏血酸过氧化物酶（ＡＰＸ）会将Ｈ２Ｏ２ 进一步分解

为 Ｈ２Ｏ和 Ｏ２。利用盆栽试验模拟铀污染土壤

（铀污染水平１８ｍｇ／ｋｇ）的研究表明，２周大的博

落回（犕犪犮犾犲犪狔犪犮狅狉犱犪狋犪 （Ｗｉｌｌｄ．）Ｒ．Ｂｒ．）幼苗

叶片中的ＳＯＤ、ＣＡＴ、ＰＯＤ和 ＡＰＸ的活性均显

著升高［９］６４。将鬼针草（犅犻犱犲狀狊狆犻犾狅狊犪Ｌ．）植株暴

露在１２０μｍｏｌ／Ｌ的Ｕ（Ⅵ）溶液中，发现ＣＡＴ和

ＰＯＤ的活性均明显增加
［３３］。通过盆栽控制性试

验研究了土壤不同浓度（０、２５、５０、１００、２００、

４００ｍｇ／ｋｇ）铀胁迫对反枝苋（犃犿犪狉犪狀狋犺狌狊狉犲狋

狉狅犳犾犲狓狌狊Ｌ．）生理生化指标的影响，结果显示在

中低浓度铀胁迫下，ＳＯＤ、ＰＯＤ和ＣＡＴ被激活，

保持高活性水平，有效抵御了铀毒害；在高浓度铀

胁迫下，３种酶活性均降低，且ＳＯＤ活性低于对

照值，ＲＯＳ量超过了酶系统的清除能力，致使膜

系统遭到破坏，而细胞质膜的损坏使细胞中积累

了更多的铀［３４］。

３．２　非酶类抗氧化防御系统

非酶类抗氧化防御体系主要包括一些抗氧化

剂，比如 ＧＳＨ、非蛋白巯基（ＮＰＴ）、半胱氨酸

（Ｃｙｓ）等。

ＧＳＨ不仅作为底物合成ＰＣｓ，还可以参与抗

坏血酸谷胱甘肽循环（ＡＳＡＧＳＨ），并直接清除

植物体内产生的 Ｈ２Ｏ２ 和氧自由基。在低浓度铀

（０．１～５．０ｍｇ／ＬＵＯ
２＋
２ ）水培条件下处理菖蒲

根、叶部，ＧＳＨ含量无显著变化；在高浓度铀（１０、

２０ｍｇ／ＬＵＯ
２＋
２ ）水培条件下处理菖蒲根、叶部，

ＧＳＨ含量激增
［３５］。

ＮＰＴ和Ｃｙｓ富含巯基（－ＳＨ），该基团能够

与进入细胞的游离铀酰离子配合形成无毒或低毒

的化合物，并通过转运蛋白将这些化合物转运至

胞外或储存于液泡中，从而降低其对植物细胞的

毒害程度。采用水培方式研究不同质量浓度（０、

０．１、１、５、１０、２０ｍｇ／Ｌ）铀胁迫下香根草中 ＮＰＴ

含量的变化，结果表明随着铀质量浓度增加，香根

草植株内的ＮＰＴ含量呈逐渐升高趋势
［３６］。豌豆

在用２５、５０μｍｏｌ／ＬＵＯ２（ＮＯ３）２ 溶液处理５ｄ

后，其根和地上部分中的Ｃｙｓ含量都明显高于对

照组［１３］３５１６。这可能是由于低浓度铀胁迫条件下

抗氧化酶系统可清除ＲＯＳ，高浓度铀胁迫条件下

抗氧化剂发挥主要作用。

４　植物响应铀胁迫的铀化学形态转化防

御机制

　　随着水培溶液中铀质量浓度由０．５ｍｇ／Ｌ升

高至３．０ｍｇ／Ｌ，满江红鱼腥藻胞内生物毒性较

大的乙醇提取态铀和去离子水提取态铀所占比例

之和由６０．３％降至５６．４％，而毒性较小的醋酸提

取态 铀 等 所 占 比 例 之 和 由 ３９．７％ 升 至

４３．６％
［１４］２９３。这说明铀化学形态转化有利于满

江红鱼腥藻在铀胁迫下的生长，这是其应对铀胁

迫的重要机制之一。

５　结语

对铀耐受性较好的植物能够通过功能区域化

作用、螯合作用、抗氧化系统、铀化学形态转化机

制，单独或联合将体内的游离铀转运到低代谢活

性的器官、组织或细胞器中；但对于铀在植物体内

复杂的转运系统、路径、分子机制尚不清楚。
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３１　第２期 乔新燕，等：植物响应铀胁迫的防御机制研究进展
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