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砷（Arsenic, As）是一种在自然界中广泛存在的

化学元素，其所导致的砷污染是全球范围内最常见的

重金属污染之一。砷在环境中多以无机砷形式存在，

常见的无机砷有五价砷酸盐[Arsenate, As（Ⅴ）]和三

价亚砷酸盐 [Arsenite, As（Ⅲ）][1]。As（Ⅴ）主要存在

于透气性良好的有氧土壤中[2]，而As（Ⅲ）主要存在于

水淹的还原环境[3]。美国毒物和疾病登记署（ATS⁃
DR）一直将砷列为危害人体健康的化学品毒物的首

位，而国际癌症组织（IARC）则将无机砷列为人类Ⅰ
类致癌物。在我国，砷是环保部五大重点监控的金

属元素之一。2014 年，原环保部和国土资源部联合

发布的《全国土壤污染状况调查公报》显示，我国土壤

砷的点位超标率高达 2.7%。砷容易被农作物吸收

并在作物可食用部分累积，并通过食物链危害人体

健康[4-5]。目前，我国部分地区的砷污染已严重威胁

到粮食安全和人体健康，成为制约当地社会经济发展

的瓶颈之一。

植物修复是当前最为经济有效的砷污染土壤修

复技术之一，它主要依托砷超富集植物的超积累特性

实现砷的容纳和转移，以达到净化土壤的目的，具有
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Abstract: Increasing arsenic（As）pollution in soils is of great concern in China, impacting food safety and threatening human health.
Pteris vittata, the first known As hyperaccumulator, is among few plants that have been successfully used to remediate As contaminated soils.
To further improve phytoremediation by P. vittata, it is necessary to investigate the molecular mechanism of As hyperaccumulation in this ex⁃
traordinary fern. This review introduced the molecular mechanisms of As hyperaccumulation, emphasizing on the critical genes that involved
in As metabolism. Knowledge gaps and further studies in future were also discussed.
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成本低、操作简单、对环境扰动较小等优点[6]。蜈蚣

草（Pteris vittata）是世界上第一种被发现的砷超富集

植物，具有极强的砷吸收能力、高效的砷转运富集能

力以及植物细胞对砷的高度抗性，因此是一种极为理

想的修复土壤砷污染的植物[7-8]。蜈蚣草属凤尾蕨科

凤尾蕨属多年生草本植物，在我国自然分布于秦岭以

南[9]。研究表明，蜈蚣草在高砷污染土壤中仍可生

长，其地上部富集砷的浓度最高可超过干重的 2%[7]。
目前，蜈蚣草已被广泛用于砷污染土壤的植物修复实

践，同时结合刈割、施肥、水分管理、菌剂使用及辅助

剂添加等措施，取得了一定的修复效果[10-11]。
目前国内外对蜈蚣草研究已 15年有余，从环境

化学、植物生理学、生物化学等多方面开展了大量蜈

蚣草富砷机理的研究，近年来在其砷代谢的分子机制

研究方面也取得了一定的进展。相关研究对于认识

蜈蚣草的富砷机制，提高植物修复效率，推动植物修

复技术的发展提供了重要的理论基础。

1 As（Ⅴ）的吸收

在有氧的土壤中，砷主要以As（Ⅴ）的形式存在，

蜈蚣草根际砷的形态也以As（Ⅴ）为主。作为磷酸盐

（Pi）的类似物，As（Ⅴ）通过 Pi的吸收系统进入植物，

因此在植物吸收过程中二者表现出显著的竞争抑

制[12-13]。近年来，大量的分子证据证明As（Ⅴ）通过磷

酸盐转运蛋白Pht（Phosphate transporter）被植物吸收，

例如，拟南芥中的Pht1；1和Pht1；4、水稻中的OsPht1；
4、OsPht1；8等高亲和磷酸盐转运蛋白均介导了植物

对As（Ⅴ）的吸收[14-16]。在一般植物中，这些为As（Ⅴ）

和Pi所共用的Pht对Pi的亲和力远高于As（Ⅴ）[17-18]。
与非砷超富集植物不同，蜈蚣草对As（Ⅴ）的吸

收极为高效[19]，但相同的是，蜈蚣草中As（Ⅴ）和 Pi的
吸收也表现出显著的拮抗作用和吸收竞争抑制[19-20]，
暗示蜈蚣草也是通过 Pht吸收As（Ⅴ）。最近，DiTusa
等 [21]从蜈蚣草中克隆得到了 3个磷酸盐转运蛋白基

因：PvPht1；1、PvPht1；2和 PvPht1；3。PvPht1；3定位

于细胞质膜上，转录水平表达受 As（Ⅴ）诱导；在酵

母 自 身 磷 酸 盐 转 运 蛋 白 缺 失 突 变 株 PAM2
（Δpho84Δpho89）中表达PvPht1；3，发现PvPht1；3可以

完全回补PAM2对磷的吸收缺陷，并导致酵母砷吸收

积累量增加，对 As（Ⅴ）也更敏感，这些结果表明

PvPht1；3对 Pi和As（Ⅴ）均具有转运能力[21]。进一步

研究表明，与一般Pht对Pi的亲和力远高于As（Ⅴ）不

同，PvPht1；3对As（Ⅴ）的亲和力与其对 Pi的亲和力

相当，较低浓度的 As（Ⅴ）即可显著抑制酵母中

PvPht1；3对Pi的吸收[21]。这一结果表明，PvPht1；3是
一个高亲和的As（Ⅴ）转运蛋白，很可能参与了蜈蚣

草根系对As（Ⅴ）的高效吸收[21]。目前，对于PvPht1；
3的功能研究还限于酵母系统，其在植物中的功能还

有待进一步验证。

PvPht1；1和PvPht1；2基因编码蛋白的相似性为

98.5%[21]，仅存在个别氨基酸差异。与PvPht1；3不同，

PvPht1；1/2的转录水平表达不受As（Ⅴ）诱导，其在酵

母突变体中也不能完全回补 PAM2酵母的磷吸收功

能缺失所导致的生长抑制，表明其在酵母中对 Pi的
转运能力较 PvPht1；3弱[21]。为深入研究 PvPht1；1/2
的功能，Cao等[22]进一步将 PvPht1；2基因导入烟草，

发现 PvPht1；2编码一个有功能的磷转运蛋白，可有

效提高转基因烟草对磷的吸收和转运，并显著促进烟

草生长，但并不会提高烟草对 As（Ⅴ）的吸收，暗示

PvPht1；2可能是没有 As（Ⅴ）转运能力的 Pi转运蛋

白，推测其在蜈蚣草中并未参与 As（Ⅴ）的吸收，但

参与了蜈蚣草对磷的吸收和转运 [22]。目前，对蜈

蚣草中不同 Pht的功能及其调控机制进行研究将

有助于进一步了解蜈蚣草高效吸收As（Ⅴ）的分子机

制，而不同Pht对Pi和As（Ⅴ）的相对选择性也将是研

究的重点。

2 As（Ⅲ）的吸收

在蜈蚣草生长的土壤环境中，As（Ⅲ）并不是主要

的砷赋存形态，但由于根际微生物的还原作用以及

植物根系的生物化学作用，蜈蚣草根际仍有可能存

在一定比例的 As（Ⅲ）[23-25]。植物通过水通道蛋白

吸收 As（Ⅲ）[26]。植物水通道蛋白包括NIPs（Nodulin
26-like intrinsic proteins）、PIPs（Plasma membrane in⁃
trinsic proteins）、TIPs（Tonoplast intrinsic proteins）等亚

家族，其中 NIPs是植物中最主要的 As（Ⅲ）吸收蛋

白[27-30]。此外，水稻中的部分 PIPs也被证实具有 As
（Ⅲ）透性[31]。在蜈蚣草中，He等[32]挖掘得到了一个

TIP类水通道蛋白 PvTIP4；1，并发现其可能参与蜈蚣

草对As（Ⅲ）的吸收，这也是植物中被发现的第一个

参与As（Ⅲ）吸收的 TIP类水通道蛋白。蜈蚣草中其

他水通道蛋白，尤其是NIPs，目前还未见报道。

3 As（Ⅴ）的还原

As（Ⅴ）被普通植物根部吸收后，大部分会被还原

为As（Ⅲ），并与谷胱甘肽（GSH）、植物络合素（Phyto⁃
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chelatins, PCs）等结合，从而降低砷的毒性[33-34]。在

蜈蚣草中，植物组织砷形态分析表明，大部分As（Ⅴ）

被吸收后也还原为As（Ⅲ）[7]。但与非超富集植物不

同，蜈蚣草中As（Ⅲ）多以自由状态存在于细胞内，很

少与植物络合素形成复合物[35]。
As（Ⅴ）处理条件下，蜈蚣草根部和地上部

As（Ⅲ）的比例并不相同，地上部 As（Ⅲ）比例较高

（50%~90%），而根部一般以As（Ⅴ）为主，As（Ⅲ）比例

一般为 10%~40%[7,36-38]。Duan等[39]发现，蜈蚣草根

系提取物能将As（Ⅴ）还原为As（Ⅲ），但地上部羽叶

提取物则不能，证明了蜈蚣草中砷酸还原酶的存在，

并暗示羽叶中As（Ⅲ）可能来自于根系中As（Ⅴ）的还

原。但是，蜈蚣草羽叶在As（Ⅴ）处理条件下也能通

过叶片吸收As（Ⅴ）并将其还原为As（Ⅲ），说明蜈蚣

草羽叶中也存在As（Ⅴ）的还原[40-41]。蜈蚣草地上部

羽叶中As（Ⅲ）比例较根部As（Ⅲ）比例高，则有可能

是根部As（Ⅴ）还原为As（Ⅲ）后被高效地转运至地上

部所致[42]。
在真核模式生物酿酒酵母（Saccharomyces cere⁃

visiae）中，ACR2砷酸还原酶介导了As（Ⅴ）的还原，也

是酵母砷解毒的第一步[43]。在植物中，植物的ACR2
砷酸还原酶，如拟南芥AtACR2以及水稻OsACR2.1、
OsACR2.2等均被认为是砷代谢的关键酶，介导了

As（Ⅴ）的还原[44-45]。Ellis等[46]在蜈蚣草中也克隆得

到了PvACR2，并发现其介导As（Ⅴ）的还原。研究表

明，PvACR2具有和酵母ACR2相似的砷酸还原酶活

性，能将As（Ⅴ）还原成As（Ⅲ），且它在蜈蚣草中的表

达不受外界砷浓度的调控[46]。很多重金属超富集植

物都有一个共同的特点，即重金属代谢关键基因不受

该重金属诱导且能持续高水平表达，这也暗示了

PvACR2在蜈蚣草砷富集过程中起重要作用[46]。
随着对植物砷酸还原酶研究的深入，一些证据

显示，ACR2可能并非植物砷还原的关键酶，ACR2的
功能缺失并不影响植物中砷的氧化还原、抗性或积

累特性[47-48]。另外，植物中一类新的砷酸还原酶被发

现，这类名为HAC1（High Arsenic Content 1）或ARQ1
（Arsenate Reductase QTL1）的砷酸还原酶不属于

ACR2[48-49]。在拟南芥中，HAC1介导了拟南芥根部

外皮层中As（Ⅴ）的还原，从而促进植物根中As（Ⅲ）

的外排。HAC1的功能缺失则导致As（Ⅴ）还原受阻，

As（Ⅲ）外排减少，砷转运的增加以及植株对As（Ⅴ）

的耐性降低[48]。在水稻中，OsHAC1；1、OsHAC1；2和
OsHAC1；4均被认为介导了As（Ⅴ）的还原，超表达这

些基因显著增强了水稻对As（Ⅴ）的抗性，增加了水

稻根系As（Ⅲ）的外排并降低了水稻砷积累[50-51]。目

前，蜈蚣草中是否存在HAC1砷酸还原酶尚不清楚。

由于植物ACR2在砷还原中的作用和功能存在疑问，

且最新证据都表明HAC1在植物砷还原和砷代谢中

发挥了至关重要的作用，这为研究蜈蚣草砷酸还原酶

提出了新的思考。

4 砷的外排

在酿酒酵母中，As（Ⅲ）逆转运蛋白ACR3能利用

质子泵提供驱动力将酵母细胞中的 As（Ⅲ）外排至

胞外，是酵母细胞实现砷解毒最重要的途径之一[52]。
与酿酒酵母类似，植物中也存在砷的外排现象。

当 As（Ⅴ）被植物的根系吸收后，一部分砷会被植物

还原成As（Ⅲ）并以As（Ⅲ）的形式重新外排到外界环

境中[53]。植物根系As（Ⅲ）的外排在一定程度上降低

了植物对砷的吸收，可能是砷解毒的方式之一。目

前，植物根部As（Ⅲ）的外排在很多植物中都被证实，

这些植物在较低浓度、较短时间 As（Ⅴ）处理时就

表现出显著的 As（Ⅲ）外排 [53-54]。与普通植物根部

较强的 As（Ⅲ）外排不同，在蜈蚣草中，低砷处理时

根部 As（Ⅲ）外排较弱，这在一定程度上解释了蜈蚣

草对砷高效的吸收[42]。此外，蜈蚣草在高砷处理时也

会表现出较强的As（Ⅲ）外排，推测可能与高砷胁迫

下的砷解毒有关[55]。

5 羽叶中砷的液泡区隔化

蜈蚣草将大量砷富集在地上部羽叶中，通过

EDXA（Energy Dispersive X-ray Analyses）技术和XAS
（X-ray Absorption Spectroscopy）原位观测砷的亚细胞

分布，发现砷可能主要储存在液泡中[36, 38]；而通过细

胞组分和液泡分离分析，也进一步证实被蜈蚣草吸收

的砷主要储存在羽叶液泡中，推测砷在羽叶中的液泡

区隔化是蜈蚣草砷超富集的关键 [56-57]。
前文提到，ACR3在酵母中可将细胞中的As（Ⅲ）

外排至外界环境中，这对微生物砷解毒至关重

要[52, 58]。相对于微生物，关于植物ACR3亚砷酸逆转

运蛋白的功能研究十分匮乏，这主要是因为在植物进

化的过程中，ACR3在显花植物（被子植物）中丢失，仅

在苔藓、蕨类等植物中存在[59]。2010年，蜈蚣草中

ACR3基因 PvACR3被克隆得到，该基因沉默会导致

蜈蚣草配子体对As（Ⅲ）敏感[59]。通过纯化质膜以及

液泡膜并进行蛋白免疫印迹分析发现，PvACR3蛋白
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与液泡膜共提取，推测 PvACR3定位在蜈蚣草细胞液

泡膜上，暗示PvACR3将As（Ⅲ）泵到液泡中进行区隔

化并实现蜈蚣草对砷的解毒和积累[59]。蜈蚣草另一

个ACR3基因PvACR3；1与PvACR3同时被发现，但该

基因在当时并未被克隆得到，因此功能未知[59]。Chen
等[60]将 PvACR3；1导入拟南芥中，发现 PvACR3；1在
拟南芥中定位于液泡膜上。因此 PvACR3；1也有可

能介导蜈蚣草中As（Ⅲ）的液泡区隔化。

6 砷的木质部转运

从根部向地上部高效的砷转运是蜈蚣草区别于

非砷超富集植物的最主要特征之一。在非砷超富集

植物中，砷多滞留在根部而不能有效地转运至地上

部，其砷的转运系数一般小于 1，而蜈蚣草的高效砷

转运可使地上部的砷含量远高于根部，也远高于土壤

中的砷浓度。前文提到，蜈蚣草根中砷很少与植物络合

素形成复合物，大部分砷以自由态形式存在，As（Ⅲ）

外排较弱，这些都是根部As（Ⅲ）被高效转运至地上

部的重要原因[42]。
此前，研究人员对砷转运的分子机制并不清楚。

近年来，随着对蜈蚣草ACR3的进一步研究，发现蜈

蚣草中的ACR3基因有可能参与了蜈蚣草根部砷向木

质部中的高效装载和转运[61-62]。Indriolo等[59]在报道

蜈蚣草ACR3时指出，PvACR3定位在蜈蚣草细胞液

泡膜上，是介导砷在羽叶中液泡区隔化的关键转运蛋

白。但 Indriolo等[59]同时也指出，在As（Ⅴ）处理条件

下生长的蜈蚣草孢子体根部PvACR3转录水平的表达

量是羽叶中表达量的 15倍。如果 PvACR3定位于液

泡膜上，且在孢子体根部大量表达，可能会导致大量

的砷被滞留在根部液泡中，从而不能实现砷从根部向

地上部分的高效转移。这与蜈蚣草高效的砷转移效

率以及羽叶中砷浓度较高、根部砷浓度较低的生物学

特性是相悖的。此外，Indriolo等在讨论中也指出，

ACR3除了介导As（Ⅲ）向液泡中的运输之外，也可能

介导根部As（Ⅲ）向木质部的装载和运输[59]。由此，

PvACR3定位于蜈蚣草液泡膜上并介导砷在羽叶中的

区隔化的结论可能并不准确或并不全面。

Chen等[61]将 PvACR3导入模式植物拟南芥中进

行表达，发现表达PvACR3能显著提高拟南芥对砷的

抗性，促进拟南芥根系及地上部分在砷胁迫条件下的

生长。PvACR3-GFP融合蛋白的荧光定位表明，

PvACR3定位于细胞的质膜上。同时研究还发现表达

PvACR3能显著增加As（Ⅴ）胁迫条件下植物根部向

外界培养基中As（Ⅲ）的外排，从而降低植物根部的

砷含量；与此同时，在As（Ⅲ）和As（Ⅴ）处理条件下，

转基因拟南芥的砷转运系数均显著高于野生型，部分

处理条件下地上部的砷含量甚至显著高于野生型对

照，暗示PvACR3可能介导转基因拟南芥中As（Ⅲ）向

地上部的转运[61]。Wang等[62] 也发现，PvACR3在拟

南芥中定位于细胞质膜上，其异源表达能显著增加拟

南芥对砷的抗性，但并未增加拟南芥根部As（Ⅲ）的外

排。此外，异源表达PvACR3极显著促进了拟南芥对

砷的转运，导致拟南芥地上部的砷含量显著升高，

在 5 μmol·L-1 As（Ⅲ）或 5 μmol·L-1 As（Ⅴ）条件下处

理2 d，拟南芥地上部砷较野生型对照分别增加25~34
倍和 29~37倍[62]。这些结果均表明，PvACR3介导了植

物As（Ⅲ）的转运，暗示其在蜈蚣草As（Ⅲ）的木质部

装载和转运过程中也发挥了关键作用 [61-62]。

7 展望

蜈蚣草是一种生长缓慢的多年生蕨类植物，基因

组较大且遗传背景不清楚，缺少有效的转基因手段或

基因敲除手段直接研究相关基因在蜈蚣草中的功能

和作用机制。尽管 Indriolo等[59]利用基因枪转化法获

得转基因的蜈蚣草配子体，但是仅在蜈蚣草中实现了

基因的瞬时表达。此外，Muthukumar等[63]以孢子为

转化受体,通过农杆菌介导的转化方法获得了稳定遗

传的转化植株, 但目前缺少实际转化成功案例的支

持，而且蜈蚣草存在明显的世代交替，生活周期漫长，

在实际研究中转化并获得稳定遗传的转基因蜈蚣草

目前在操作上仍不可行。这些限制因素导致在蜈蚣

草基因挖掘和分子机制方面的研究进展仍较为缓慢，

明显落后于模式植物拟南芥和水稻中砷代谢的相关

研究。

展望未来蜈蚣草的分子机制研究，可从以下几个

方面开展工作：（1）利用高通量测序（包括基因组测

序、转录组测序等）获取关于蜈蚣草更多的基因组、转

录组等遗传信息，为研究蜈蚣草砷代谢的分子机制提

供重要基础；（2）蜈蚣草高效吸收As（Ⅴ）的关键是磷

酸盐转运蛋白 Pht，Pht是一个庞大的基因家族，在植

物中数量较多，因此需要挖掘更多的 Pht并开展比较

研究；（3）模式植物拟南芥和水稻中HAC砷酸还原酶

的发现，为研究蜈蚣草砷代谢中极为重要的砷还原

过程及其分子机制提供了重要参考；（4）蜈蚣草ACR3
基因在蜈蚣草砷转运、解毒和富集中发挥着关键作

用，其在蜈蚣草中的功能仍有待进一步研究。
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蜈蚣草是为数不多的、成功应用于农田及耕地砷

污染的超富集植物。田间试验表明，在砷浓度为 60~
70 mg·kg-1的污染土壤中，通过合理施肥，在种植蜈蚣

草 7个月后，土壤中砷含量可下降 5.0 mg·kg-1, 土壤

修复效率可达 7.8%[64]。2014年，中科院地理资源所

在湖南石门县白云乡启动“南方土壤重金属污染风险

区划与修复技术研发示范”，经过 2年修复，土壤砷含

量降低了 13.6%，为我国砷污染地区提供了重要的修

复工程示范[65]。蜈蚣草具有很高的应用价值，也具

有很高的科研价值，深入挖掘其砷代谢关键基因，探

究蜈蚣草砷富集的分子机制，可为科学高效地利用蜈

蚣草开展植物修复提供理论支撑，为培育砷污染修复

工程植物提供重要的基因资源。
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