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摘 要：微生物在重金属污染治理中具有重要作用，本文从生物吸附、生物转化和外排作用等方面系统阐述了微生物耐

受重金属的作用机制，并对其发展趋势作出展望，有助于促进微生物在重金属修复中的应用进程。
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Abstract：Microorganisms play the vital role in the treatment of heavy metals pollution. In this paper, the mecha⁃
nism of microbial tolerance to heavy metals is systematically described from the aspects of biosorption, biotransfor⁃
mation and efflux, and its development trend is prospected, which is helpful to promote the application process of mi⁃
croorganisms in heavy metal remediation.
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重金属污染是目前主要的环境污染问题之

一。从国务院 2016年 5月印发的《土壤污染防治

行动计划》可知，如何有效防治重金属污染是我

们面临的重要工作之一。传统物理、化学方法耗

材耗力、二次污染、破坏大，生物修复更符合可持

续发展的要求。微生物个体微小、比表面积大，

且繁殖快，适应能力强、易培养，一些长期处在重

金属胁迫下的微生物对重金属可形成一定的耐性

和抗性，能适应重金属对其细胞生长的毒害。随

着重金属抗性微生物被分离筛选，一些抗性基因

或基因簇得到克隆和验证，为微生物防治重金属

污染提供了重要依据 [1-3]。但微生物与重金属相

互作用机制较为复杂，且不同种类微生物对重金

属耐受程度也有所区别。目前国内外的主流观点
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认为微生物对重金属的耐受机制主要有三个方

面：一为生物吸附，通过细胞表面的官能团及胞

外产物结合重金属，将重金属离子隔绝在胞外；二

为生物转化，进入胞内的重金属被某些蛋白、代谢

产物沉淀或被氧化还原成其他存在形式，降低了毒

性甚至无毒；三为外排作用，重金属离子通过外排

机制被排出胞外。本文从上述三个方面综述了微

生物耐受重金属的机制以及相关研究进展，为重金

属污染防治和生物修复提供理论基础。

1 生物吸附

1.1 菌体表面吸附

表面吸附是指微生物通过络合、螯合作用或

静电结合等方式将重金属固定在菌体表面。细胞

壁作为第一道屏障，首先与重金属离子接触，其

组成与结构决定着耐受重金属能力。真菌的细胞

壁多含有几丁质；革兰氏阳性菌细胞壁主要由肽

聚糖和磷壁酸组成；革兰氏阴性菌细胞壁主要存

在多种酶、糖蛋白、脂多糖等。微生物细胞表面

带负电荷的官能团如羟基、磷酸基、羰基等以离

子键或共价键的形式结合重金属离子，其中氮、
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氧、磷、硫为关键配位原子。邵鑫等 [4]采用红外光

谱和扫描电镜结合的方法分析了乳酸菌在镉处理

前后的微观结构及形态变化，结果表明乳酸菌中

参与镉吸附的官能团有羟基、羧基、磷酸基、酰胺基

以及烃基等，吸附机制包括络合反应、物理吸附等。

通过分析黑曲霉吸附金属离子前后的光谱变化，

Guibal等[5]发现当铬酸根阴离子、铀酰离子吸附在细

胞壁时，氨基大量解离，真菌细胞壁带正电荷，从而

使更多的铬酸根离子、铀酰离子结合到细胞壁上。

环境中的重金属取代细胞表面的阳离子与结

合位点结合，被吸附到细胞的过程称为离子交

换，在这个过程中，一般可检测到其他阳离子的

释放。如通过 X射线能量散射光谱分析细菌分别

经 Pb2+、Cu2+和 Cd2+处理之后细胞壁的成分，发现

主要成分钾和钙峰消失，重金属谱峰出现，而钾、

钙离子逐渐被取代释放到外界；运用质子激发 X
荧光光谱分析法测定经铀处理前后的芽孢杆菌的

元素组分，处理后出现了新的铀吸收峰，而镁和

钾的吸收峰消失，进一步证实了重金属可以通过

离子交换与细胞结合 [6]。

1.2 胞外沉淀

微生物细胞在生长代谢过程中，主动分泌或

细胞裂解释放出大量代谢物，这些代谢物主要由

有机酸、蛋白质、多糖、糖醛酸等大分子混合组

成，其中胞外多糖（exopolysaccharide，EPS）是微生

物在极端条件下释放出来的。EPS含有可电离的

官能团和非碳水化合物取代基，可使聚合物整体

带负电荷，与金属阳离子和细胞表面之间相互作

用形成复合物 [7]。EPS吸附重金属的原因是生物

膜受到重金属胁迫后保护自身免受毒害的一种应

激反应，如亚砷酸单胞属在砷离子处理下，首先

诱导形成生物膜来响应砷离子胁迫，将砷离子隔

绝在胞外，再分泌胞外多糖清除砷离子，耐砷极

限高达 5 mM[8]。在重金属胁迫时，细菌胞内的蛋

白总量下降，EPS的产量显著增高，且随菌体存活

时间延长而增多，所吸附的重金属量也增多，将

EPS从培养液中分离提取之后，细菌表面的重金

属积累量显著减少 [9]，这也表明 EPS具有作为重金

属离子吸附剂的开发潜力。

2 生物转化

2.1 胞内沉淀

进入到细胞内的重金属离子通常被转运至液

泡或者在胞质中与磷酸根或金属硫蛋白等结合形

成沉淀。

磷酸根离子不仅与生物的生长繁殖有关，在

多种微生物的耐逆性上也起着重要作用。研究发

现一株可耐受高浓度镉的嗜酸硫杆菌，在低镉处

理时磷酸盐对镉耐受性没有产生相关的效应；当

镉含量较高时，磷酸盐浓度的增加会导致细菌数

量增加，磷酸盐在一定程度上保护细菌免受镉的

毒性侵入 [10]。重金属进入胞内刺激多磷酸盐水

解，形成的金属-磷酸盐复合物被转运出细胞，

Alvarez等 [11]发现一株对重金属具有高抗性的氧化

亚铁硫杆菌在高铜或高镉、高锌浓度处理下，胞

内的多磷酸盐含量快速下降，磷酸盐增多，并且

在溶液中检测到重金属-磷酸盐复合物。

在胞质中，重金属离子被金属硫蛋白（metallo⁃
thionein，MT）螯合，固定在特定区域。金属硫蛋白

是一类含多个巯基的小分子蛋白，与重金属螯合

后，会将其“锚定”在胞内特定部位，降低可溶性重

金属离子对胞内的影响[12]。金属硫蛋白的N末端，

具有三个二价金属结合位点，C末端具有四个二

价金属结合位点，主要由多个半胱氨酸、组氨酸、谷

氨酸等氨基酸残基组成。半胱氨酸是含硫氨基酸

之一，其含有的巯基可与重金属离子形成难溶性硫

醇盐，且重金属离子的氧化电位比必需金属离子

高，对巯基的亲和力更强，极易取代必需金属离子。

重金属离子也可结合半胱氨酸的氨基和羧基，达到

降低胞内重金属离子含量的目的。金属硫蛋白对

汞、锌、镉、铜等重金属离子均具有较强亲和性，能

够在细菌胞内结合形成沉淀[13]。

2.2 氧化还原

有的微生物可分泌某些酶，在酶的催化下，通

过氧化还原反应改变具有多种价态重金属离子的

存在形式，从而降低溶解度或降低毒性，在有毒

重金属，特别是土壤和沉积物中的 Cr6+、Hg2+、Co3+
等和类金属 As5+、Se6+ 转化中起着至关重要的作

用。如耐汞细菌分泌的有机汞裂解酶可以将低价

态的甲基汞转化为毒性比甲基汞低一百倍的汞

(II)；抗汞细菌利用 MerA酶将汞 (II)还原成挥发性

的Hg，挥发到空气中；如假单胞菌属可以将 Cr4+还
原为流动性和毒性较小的 Cr3+[14]。硫酸盐还原细

菌通过将硫酸盐还原成硫化物与重金属产生沉

淀，从而间接地还原重金属。另外，研究发现肠

状菌属也可还原硫酸盐生成硫化氢，硫化氢进一

步与Hg2+结合形成HgS沉淀。

3 外排作用

当微生物胞内的重金属浓度达到其承受能力



138 东 北 农 业 科 学 48卷

时，将重金属排出胞外是最直接有效的解毒方

法，重金属离子会通过一些特殊“泵”或者转运体

被排出细胞外。在微生物体内常见的外排机制有

以下三种。

3.1 P1B-ATPase
P-ATPase是一个跨细胞膜离子泵和脂质泵

的大型蛋白质家族，分为 5个亚家族，其中，P1B-
ATPase与细菌运输金属离子密切相关，又被称为

重金属泵。P1B-ATPase包括由 6~8个跨膜螺旋形

成 TM结构域、2个细胞质催化域、ATP结合结构

域等，还具有特殊的富含 Cys或His残基的末端延

伸，这些残基可以配位金属离子。在 P1B-ATPase
的 N 末端具有高度保守的区域 -金属结合域

（Metal-binding domain，MBD），它含有一个与 Cu2+
或 Zn2+离子结合的 CxxC基序，可以特异性结合

Cu2+和 Zn2+[15]。大多数 P1B-ATPase的 MBD都具有

金属离子结合位点，但大肠杆菌 ZntA的 N末端

MBD被切断或 CxxC基序突变，将导致 ZntA 活性

降低而功能不被改变 [16]。在细菌中 P1B-ATPase
只能运输包括质子在内的一价、二价阳离子，且

具有选择性。Drees等研究了在不同重金属离子

处理下结核分歧杆菌 P1B-ATPases的活性和表达

情况，发现尽管 Cu2+、Co2+、Ni2+、Zn2+、Cd2+和 Pb2+都
能刺激质膜中的 P1B-ATPase的活性，但是结核分

歧杆菌只耐受高浓度的 Cd2+和 Cu2+，在含其他离子

的溶液中无法存活 [17]。

3.2 CDF家族

阳离子扩散促进因子（Cationic diffusion fa⁃
cilitators，CDFs）是一个膜结合蛋白家族，能够转

运 Mn2+、Fe2+、Zn2+、Ni2+、Cd2+和 Co2+等重金属离子。

CDF蛋白由跨膜结构域（Transmembrane domain，
TMD）和 C末端结构域（C-terminal domain，CTD）
组成，TMD 结构域含有重金属结合位点 A，与
CDFs的金属选择性密切相关，位点 A的四聚体残

基的置换可导致蛋白功能的降低或金属选择性的

改变 [18]。如在大肠杆菌中，位点 A四聚体是一个

DD-HD基序，负责 Cd和 Zn的转运，突变成 HD-
HD 后转运 Zn2+的能力不变，但减少了对 Cd2+的转

运[19]。位点A是CDF蛋白内唯一被证明保守的金属

结合位点，而其他位点，如富含组氨酸的区域或细胞

质结构域，并没有在所有的CDF蛋白中发现。

3.3 CBA转运体

CBA转运体是由质子驱动的重金属转运子，

主要存在于革兰氏阴性菌中，是由外膜因子

CzcC、周质耦合蛋白 CzcB以及内膜蛋白 CzcA组

成的一个离子外排通道，可介导 Co2+、Zn2+和 Cd2+排
出胞外。CzcA是 CBA系统的主要组成部分，当重

金属离子进入到胞质膜，CzcA可以将其识别，将

其泵出外膜组织。CzcB蛋白是一种膜融合蛋白，

定位在细胞膜上，横跨周质空间将内膜外膜紧密

相连，与 CzcA共同作用结合重金属阳离子排出膜

外。CzcC与 CBA特异性外排 Co2+、Zn2+、Cd2+有关，

含有特殊的阳离子识别位点 [20]。但有研究发现

CzcCBA的存在会抑制 P-ATPase的表达，可能是

与 CBA转运子和 P-ATPase同是受质子驱动的转

运子，存在竞争性有关 [21]。

4 结 语

从细胞和分子的水平上分析微生物耐受重金

属机制可以发现，微生物和重金属相互作用是一

个复杂的过程，包括了体内和体外两种方式。如

图 1所示，当微生物处在重金属环境受到胁迫时，

通过合成和分泌一些次生代谢物与重金属螯合或

者络合反应，阻止重金属离子被细胞吸收，细胞

壁上的基团作用也会将重金属阻隔在胞外，减少

其进入胞内。当重金属进入胞内时，磷酸或者金

属硫蛋白等与之结合形成复合物沉淀，或通过一

些酶促反应将重金属的高毒形态转化成低毒或无

毒的形态存在，还可以通过外排的方式将重金属

离子排出细胞外以降低对胞内结构的毒害作用。

微生物对重金属的耐受机制及微生物投入实

际生产应用仍存在以下问题有待进一步深入探

究：（1）微生物耐受重金属不局限于某种机制单

独作用，往往伴随着复杂的调控方式，目前尚未

形成完整的调控网络，仍需利用不断革新的实验

技术调整实验方案进行探索。（2）已分离得到的

耐受重金属菌株一般只对某种单一的重金属具有

很高的耐受能力，而重金属污染地区通常受多种

 

图 1 微生物耐受重金属的主要作用机制
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重金属污染，因此，利用现代生物技术获得同时

耐受多种重金属的微生物是可行的方法之一，或

考虑多种菌株协同作用联合修复的方法。（3）微
生物的次生代谢物具有较强的重金属结合能力，

发展微生物菌剂在应用上具有广阔的前景。但不

可忽略的是微生物易受生长条件以及环境中土著

微生物的影响，同时细胞内的某些酶对微生物耐

受重金属的影响也需要考虑。
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