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摘要: 重金属污染日益严峻, 以镉(Cd)最为严重。镉是植物非必需元素, 能够导致植物营养缺陷、光合作

用强度降低、氧化应激等; 轻则抑制植物生长, 重则导致植物死亡。植物体内没有专一的镉转运蛋白, 镉
通常竞争性地借助锌、铁、钙等二价金属离子的转运体进入植物的各器官和组织。植物经过长期的演化, 
形成了一套应对镉胁迫的复杂机制: 土壤中的镉进入植物根系后, 根系细胞壁果胶的羧基自由基(−COO−)
能够与Cd2+发生静电结合, 阻碍部分镉进入原生质; 部分进入原生质的镉一方面在植物螯合肽的作用下被

转化为不具生物活性的无毒螯合物, 另一方面在转运蛋白的作用下被转运至其他组织细胞或代谢活性较

低的液泡内, 减轻镉对原生质的集中性毒害, 防止其破坏正常的生理生化反应; 过量的镉则会引起植物体

内的代谢紊乱, 以及植物组织中活性氧增加, 造成氧化胁迫。由超氧化物歧化酶(SOD)、过氧化物酶(POD)、
过氧化氢酶(CAT)、抗坏血酸过氧化物酶(APX)等组成的抗氧化系统可有效清除过量的活性氧, 防止活性

氧对细胞造成不可逆破坏。本文重点就植物应对镉胁迫的生理和分子机制及其调控网络进行综述, 并对

今后相关的研究和应用方向进行讨论, 以期为植物响应镉胁迫的相关研究提供参考。
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Abstract: Heavy metal pollution, especially cadmium, is becoming increasingly serious. Cadmium is a 
non-essential element in plants, which can reduce photosynthetic capacity, leads to plant nutritional de-
fects and oxidative stress, and subsequently results in growth retardation and even plant death. There is 
no specific transporter for cadmium in plants, and cadmium is generally transferred to the organs and tis-
sues of plants by competing for the transporters of divalent metal ions such as zinc, iron, and calcium. Af-
ter long-term evolution, plants have formed a set of complex mechanisms to deal with cadmium stress. 
The −COO− of pectin in the root cell wall can electrostatically combine with Cd2+, preventing cadmium from 
entering the protoplasm. After entering the protoplast, cadmium is transformed into non-bioactive or 
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由于采矿、工业活动以及农药的过度使用等

人为原因, 很多地区出现了农产品镉污染问题(覃
艳淑等2019; Franzaring等2019; 冯哲伟等2019)。
镉是我国农田污染中的主要重金属元素, 也是植

物非必需元素, 具有强生物毒性和快速迁移的特

点, 能够导致植物营养缺陷、叶绿素合成抑制、光

合作用降低、氧化应激等, 抑制植物生长, 甚至导

致植物死亡(Liu等2018)。植物应对镉胁迫主要有

4道防线: (1)细胞壁果胶负责积累固定镉, 阻碍镉

进入原生质; (2)镉进入原生质后, 植物螯合肽(phy-
tochelatin, PC)负责与镉发生螯合作用, 将镉变为不

具生物活性的无毒螯合物; (3)转运蛋白负责将镉转

运至代谢活性较低的液泡内, 或负责将镉排出, 缓
解镉对原生质的毒害作用, 防止其破坏正常的生理

生化反应; (4)抗氧化系统负责在镉毒害发生后清

除植物体内过量的活性氧(reactive oxygen species, 
ROS), 防止活性氧对细胞造成不可逆破坏(图1)。
近年来关于植物响应镉胁迫的相关生理与分子机

制多从以下四个方面进行研究。

1  植物细胞壁果胶阻碍镉吸收的分子机理

研究表明, 镉在细胞中的分布量依次为: 细胞

壁>细胞质和液泡>细胞器。细胞壁作为细胞应对

镉胁迫的第一道防线, 与胞间层组成的质外体能

够阻碍重金属进入原生质体, 避免造成细胞毒害

(孙敏2010; 张旭红等2003)。
细胞壁组成物质较为复杂, 主要有果胶、纤维

素和半纤维素等; 由于果胶大量存在于胞间层, 且

含有大量带负电荷的羧酸根离子(−COO−), 能够与

Cd2+发生静电结合, 所以细胞壁果胶被认为是将镉

阻滞在细胞壁的关键物质(王学华和戴力2016)。
Zhu等(2012)研究发现, 对拟南芥(Arabidopsis thali-
ana)进行缺磷处理后, 细胞壁中果胶含量和控制果

胶去酯化的果胶甲酯酶(pectin methylesterase, PME)
活性显著下降, 导致镉在根系细胞壁中的固持量

下降, 增加了镉在拟南芥中的转运系数(transloca-
tion factor, TF), 即镉从根向茎转移能力增加。Xu
等(2015)发现, 镉处理后拟南芥根、茎、叶的果胶

含量和PME活性均显著增加, 更多携带−COO−的果

胶参与镉的固持, 阻碍镉进入原生质。郭军康等

(2018)发现番茄(Solanum lycopersicum)细胞壁果

胶含量及PME活性和细胞壁镉累积量呈正相关。

Jia等(2019)对番茄进行镉处理后, 也得到了类似的

结果。

果胶在细胞壁中以高度甲酯化的形式存在。

果胶的甲酯化程度越高, 与金属阳离子的结合率

就越低。PME参与果胶的去甲酯化过程, 使果胶

分子携带大量羧基, 增强果胶对金属阳离子的固

持能力(郑绍建2014)。PME基因在植物体内是一

个多基因家族, 由其控制合成的PME具有多种异

构体, 其中一种能够将果胶连续去甲酯化, 从而产

生大量的−COO−。PME的活性受到细胞壁pH、果

胶甲酯化程度和金属阳离子价态等因素的影响; 
通常金属阳离子的价态越高 , PME的活性越高

(Schmohl等2000)。Paynel等(2009)发现, 植物能够

通过上调PME基因表达, 增加对镉的适应性。Mi-

non-toxic chelates under the activity of phytochelatin. On the other hand, it is transported to other tissues 
or vacuoles with low metabolic activity under the action of transporters, thus reducing the concentrated 
toxicity of cadmium to protoplasts and preventing the destruction of physiological and biochemical reac-
tions. Excessive cadmium will cause metabolic disorders, and the reactive oxygen species content in plant 
tissues increases to generate oxidative stress. The antioxidant system composed of superoxide dis-
mutase (SOD), peroxidase (POD), catalase (CAT), and ascorbate peroxidase (APX) can effectively elimi-
nate excess reactive oxygen species and prevent them from causing irreversible damage to cells. In this 
paper, the physiological and molecular mechanisms and regulatory networks of plant response to cadmi-
um stress are reviewed. The related research and application perspectives in the future are discussed, pro-
viding a reference for studies on plant response to cadmium stress.
Key words: plant; heavy metal; cadmium; pectin; phytochelatin; transporter; antioxidant system
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图1  植物响应镉胁迫的分子机制

Fig. 1  Molecular mechanism of plant response to cadmium stress

A: 土壤中的镉通过植物根系进入植物体内, 一部分被根系细胞壁果胶(pectin)固持, 其余通过争夺锌、铁、钙等二价

金属离子的转运体, 如ZIP1/4、IRT1/2、NRAMP5/6, 进入植物的各器官和组织; 细胞质中的植物螯合肽(PC)与镉结合形

成无毒的PC-Cd复合物, 通过位于液泡膜上的ABCC蛋白家族转运至代谢活性较低的液泡内; MTP1、NRAMP3/4、YCF1、
HMA3等定位于液泡膜的转运蛋白负责将部分细胞质中的镉运至液泡内; MTP9、ABCG36负责将多余的镉排出细胞, 将
其分散到其他组织细胞中; 镉积累到一定程度后会引起植物体内活性氧(ROS)的爆发, 超氧化物歧化酶(SOD)、过氧化

物酶(POD)、过氧化氢酶(CAT)、抗坏血酸过氧化物酶(APX)等抗氧化酶负责清除植物细胞内过量的活性氧。B: ZIP3、
HMA2、NRAMP1参与镉的木质部装载, 将镉从根系转运至地上部。C: 植物地上部响应镉胁迫的调控网络; 与A的区别在

于NRAMP2主要在地上部表达, IRT1/2和MTP9主要在根系表达。箭头表示小分子的流动。
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cheli等(2001)发现植物PME1基因表达量随镉处理

浓度的增加而提高。Jia等(2019)也发现番茄幼苗

SlPME1基因的表达量随镉处理时间的增加而提高。

这些结果说明植物受到镉胁迫后能够通过上调

SlPME1基因的表达, 降低果胶甲酯化程度, 使果胶

固持更多的镉, 减少镉进入原生质的数量, 来应对

镉的进一步胁迫。

QUA1基因由Bouton等(2002)通过筛选拟南芥

突变体文库发现, 属于拟南芥糖基转移酶家族成

员之一, 编码一个膜定位的糖基转移酶。在QUA
等位基因突变体qua1-1和qua1-2中的细胞壁半乳

糖醛酸水平比野生型低25%, 说明QUA1基因在细

胞壁果胶合成中具有非常重要的作用。Jia等(2019)
研究表明, 对番茄幼苗进行镉处理后, 随着处理时

间的增加, SlQUA1的相对表达量逐渐增加至6.57
倍, 说明植物感受到镉胁迫后可以通过上调SlQUA1
表达, 合成更多的果胶来应对镉胁迫。

另外, 尽管目前关于细胞壁固持镉的研究大

多聚焦在果胶上, 但也有研究发现拟南芥中有大量

的镉被固定在细胞壁的半纤维素中(Zhu等2013)。
水稻(Oryza sativa)细胞壁半纤维素和果胶可分别

结合总镉的56%和23% (Ma等2015)。在水稻镉安

全材料中, 半纤维素对镉的固持量是果胶的7.74~ 
8.40倍(李芹等2019)。细胞壁固持镉的能力不是仅

仅依靠单一的物质, 而是多种物质共同作用的结

果。从最新研究来看, 半纤维素同样在细胞壁固持

镉的过程中发挥重要作用, 但关于半纤维素固持

镉的机制以及其中牵涉到的基因的相关研究目前

还较少, 有待进一步深入研究。

综上, 镉从土壤进入植物根系后, 根系细胞便

会随即作出反应, 启动应对镉胁迫的第一道防线: 
上调QUA1和PME1基因的表达, 增加果胶和PME
的合成, 固持已入侵的镉, 减少镉对细胞的破坏。

但细胞从感应重金属镉的入侵到作出反应的信号

转导机制目前还有待研究。

2  PC缓解镉毒害的分子机理

PC是植物体内合成的一系列小分子多肽, 在
重金属解毒机制中发挥重要作用。PC由植物螯合

肽合酶(phytochelatin synthase, PCS)催化, 以还原

型谷胱甘肽(glutathione, GSH)为底物合成(Grill等
1989)。PC与镉发生螯合主要是通过PC中半胱氨

酸的巯基(−SH)结合Cd2+形成Cd-PC复合物, 然后

转移至液泡, 从而减轻游离Cd2+对细胞的毒害(Hi-
rata等2005; Mehra等1995)。

关于PC的研究起步较早。1986年, Steffens等
(1986)发现暴露在过量的重金属环境中的番茄细

胞通过产生PC来缓解重金属毒害。1995年, How-
den等(1995)发现拟南芥突变体cad-1由于不能在细

胞中积累PC而表现为对镉高度敏感。从1999年开

始, 编码PCS的PCS基因从拟南芥(Ha等1999)、芥

菜(Brassica juncea; Heiss等2003)、大蒜(Allium sa-
tivum; Zhang等2005)等多种植物中相继克隆成功。

PC在重金属积累方面的出色表现引起了植物修复

工作者的高度关注, 他们认为在植物中过表达PCS
基因可能会积累更多的重金属并提高重金属耐受

性, 进而用于土壤修复。Sauge-Merle等(2003)在大

肠杆菌(Escherichia coli)中表达编码PCS的拟南芥

基因AtPCS1, 促进了大肠杆菌积累重金属。Gisbert
等(2003)在野生烟草(Nicotiana glauca)中异源表达

小麦基因TaPCS1, 大大提高了其对铅(Pb)和镉等重

金属的耐受性。Pomponi等(2005)同样发现, 在烟

草(N. tabacum)中过表达AtPCS1, 增强了烟草的镉

积累量和镉耐受性。但值得注意的是, PC不是基

因的直接翻译产物, 而需要以GSH为底物, 由PCS
催化合成, 因此GSH和PC生物合成之间的最佳平

衡是植物有效的镉耐受性所必需的。细胞内PC的
增加往往伴随着GSH的减少, 单一过表达PCS基因

可以短暂提升细胞内PC的积累量, 但GSH的积累

量也会相应地快速减少, 这可能会使GSH与PC的

生物合成发生严重失衡, 导致细胞代谢紊乱。这导

致部分研究得出相反结论: 过表达PCS基因后不仅

没有增加植物的耐镉性, 反而导致了植物对镉的

高度敏感(Wojas等2008; Li等2004; Lee等2003a, b)。
由此可见, 植物通过PC与多种因子协同调控镉胁

迫响应。Guo等(2008)借鉴了前人研究的经验, 在
拟南芥中同时过表达大蒜AsPCS1基因和面包酵母

(Saccharomyces cerevisiae) GSH1基因后, 拟南芥的

镉积累能力和镉耐受性显著高于单一基因过表达

的拟南芥和野生型拟南芥。
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因此, 在植物应对镉胁迫的PC途径中, PCS1和
GSH1基因发挥了重要作用。在镉越过第一道防线

细胞壁入侵原生质后, 细胞启动第二道防线: 上调

PCS1和GSH1基因的表达, 促进PC的生物合成, 与游

离Cd2+发生螯合作用生成Cd-PC复合物, 然后运往

液泡隔离, 完成镉的解毒作用。除了PCS1和GSH1
基因外, 最近有研究发现MYB4转录因子(Agarwal
等2020)、FC1 (Song等2017)、MAN3 (Chen等2015)
基因也参与了PC应对镉胁迫途径。三者都主要作

用于PCS1基因, 并促进其表达, 但调控机制还不够

明确。

目前在拟南芥以及水稻、小麦等作物上针对

PC途径开展了大量研究。在番茄等园艺作物上针

对PC途径也开展了耐镉研究。在番茄中过表达

SlGSH1基因可以降低镉在叶片中的积累, 从而缓

解镉诱导的番茄叶片失绿症状(王晓2013)。
另外, 虽然PC在植物对镉的解毒机制中发挥

了重要作用, 能够通过与镉的螯合作用来降低镉

的毒性, 但在作物低镉育种中这很难成为育种的

主要目标。其原因是: 增加PC合成能够增强植株

对镉的解毒能力, 但可能也会导致果实中的镉含

量增加; 而PC合成过少会导致植株对镉高度敏感, 
影响生长发育。

3  植物转运蛋白在镉胁迫响应中的作用

镉元素是非必需元素, 在植物体内没有专一的

转运蛋白, 只能竞争性地借助其他二价金属离子

的转运体, 完成由表皮到维管束和由根部到地上

部的运输。另外还有一类植物应对镉胁迫的关键

膜蛋白位于液泡, 负责将Cd2+、Mn2+等重金属离子

或者金属螯合物转运至液泡, 减少作为生理生化

反应中心的原生质受到的镉毒害。植物体内的转

运蛋白种类多且数量庞大, 其中参与植物镉胁迫

响应的主要包括锌/铁转运蛋白、重金属ATP酶、

阳离子扩散促进因子、天然抗性巨噬细胞蛋白、

ATP结合盒转运蛋白等。

3.1  锌/铁转运蛋白

锌元素调控转运蛋白家族(zinc-regulated tran- 
sporter, ZRT)和铁元素调控转运蛋白家族(iron-reg-
ulated transporter, IRT)合称为锌铁转运蛋白(ZRT/

IRT-like protein, ZIP), 主要负责将Zn2+转运至细胞

质内, 同时还具有转运Ca2+、Fe2+和Cd2+的功能(韩
佳慧等2019; 曹玉巧等2018)。ZIP蛋白一般由309~ 
476个氨基酸组成, 具有众多功能位点, 如N-糖基

化位点、蛋白激酶C磷酸化位点、酪蛋白激酶II磷
酸化位点等, 这些是ZIP蛋白发挥功能的重要结构

基础(张岗等2015)。对ZIP蛋白家族的功能研究主

要集中在拟南芥和水稻中。何小林(2017)发现铁

元素关键转运体IRT1与Cd2+的亲和性较高, 外源供

铁可竞争性抑制拟南芥对镉的吸收。Connolly等
(2002)对拟南芥进行缺铁培养6 d后发现, 镉元素在

拟南芥根部的积累增加, 地上部积累减少, 且过表

达AtIRT1后拟南芥对镉元素更敏感。Gao等(2013)
分析东南景天(Sedum alfredii)的转录组发现, 镉胁

迫极大地诱导了SaZIP1在植物根和地上部的表达, 
并且SaZIP1在镉超富集生态型东南景天中的表达

水平比非镉超富集生态型植株高近100倍。Ting等
(2011)发现, 镉处理水稻根中OsZIP3的表达水平显

著增加, 认为OsZIP3参与水稻根部镉元素的吸收

及镉元素从根部往地上部的运输。马骁骁(2015)对
东南景天的研究也得出了相似的结论。Tian等(2017)
研究发现, 添加外源茉莉酸甲酯(methyl jasmonate, 
MeJA)能够提高小米(Setaria italica)对镉的耐受性, 
认为这与ZIP4蛋白的表达受到抑制有关。同时, 
Zeng等(2017)发现镉处理后拟南芥AtZIP4的表达

水平比对照增加了193倍。经研究发现, AtZIP2、
AtZIP5、AtZIP6也参与了镉的吸收与转运(Milner
等2013; Wu等2009)。尽管目前对ZIP蛋白家族的

研究较多, 但其调控镉积累的研究依旧不够深入, 
多数停留在与镉吸收、转运的相关性上, ZIP蛋白

在植物各器官中的分布差异以及转运和吸收镉的

机制还有待进一步深入研究。

3.2  重金属ATP酶
P型ATP酶定位于细胞膜上, 其功能在于利用

ATP水解跨膜转运K+、H+/K+、Na+/K+、Ca2+以及

某些重金属 , 是一种参与能量转运的阳离子泵

(Baxter等2003)。P型ATP酶主要有5个亚家族(P1B、

P2A/P2B、P3A、P4、P5), 其中P1B型ATP酶广泛存在于

植物中, 除了能转运植物生长发育所必需的金属离

子外, 还能转运Cd2+、Pb2+、Ag+等重金属离子, 因
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此也称为重金属ATP酶(heavy metal ATPase, HMA; 
Argüello等2007)。Li等 (2015)对毛果杨 (Populus 
trichocarpa)的HMA家族进行了全基因组分析并利

用不同重金属诱导HMA家族各基因的表达, 研究结

果显示高浓度的镉、铅、银等重金属能够不同程度

地调节毛果杨各组织中PtHMA的表达水平。其中

PtHMA1~PtHMA4属于锌/钴(Co)/镉/铅亚组, 在毛

果杨的叶中具有高表达水平; 而PtHMA5~PtHMA8
属于铜(Cu)/银(Ag)亚组, 主要在根中表达。Sasaki
等(2014)发现过表达OsHMA3后, 镉对水稻生长的

抑制作用明显减轻, 水稻地上部的镉含量显著降低, 
而根系中的镉含量显著上升。Kendziorek等(2016)
在番茄中过表达拟南芥的AtHMA4基因获得了相似

的结果, 发现番茄叶片中镉含量显著减少, 根系中

的镉含量显著增加。另外值得注意的是, HMA2和
HMA3虽然同源, 但减少植物镉积累的机制却不

同: HMA3定位于液泡膜, 主要通过将镉转运至根

细胞的液泡中来防止镉向植物地上部转移 ; 而
HMA2定位于细胞质膜, 主要通过直接调控Zn2+和

Cd2+在细胞间的跨膜转运来调节植物地上部的镉

浓度(Takahashi等2012; Satoh-Nagasawa等2012; 
Morel等2009; Hussain等2004)。Satoh-Nagasawa等
(2012)发现水稻OsHMA2插入突变体地上部镉浓度

显著降低, 认为OsHMA2功能缺失可能是减少水稻

镉积累的关键所在。但过表达OsHMA2也能显著

降低水稻叶片和籽粒中镉含量, 而不影响根部镉

含量, 这说明植物体内离子趋于平衡, OsHMA2参
与镉向木质部装载的过程受严格调控(Takahashi等
2012)。总体来说, HMA家族在植物镉胁迫响应中

发挥了重要作用, 这对作物低镉育种和植物修复

重金属污染土壤的应用有着重要参考价值, 但各基

因的功能和响应镉胁迫的机理以及在不同物种中

的表达差异还有待进一步研究。

3.3  阳离子扩散促进因子

除了ZIP蛋白家族和HMA家族外, 阳离子扩散

促进因子(cation diffusion facilitator, CDF)蛋白家族

也是生物体内负责转运Zn2+、Fe2+、Mn2+等金属离

子的重要蛋白家族之一。CDF蛋白家族在植物中也

称金属耐受蛋白家族(metal tolerance protein, MTP; 
Migocka等2015)。MTP蛋白家族中的各个成员在

植物细胞中的定位有所差别, 在对镉胁迫的响应

中具有不同的功能特征。比如拟南芥AtMTP1定
位于液泡膜, 通过主动运输将Zn2+、Cd2+等金属离

子从细胞质基质转运至液泡中, 从而提高植物对金

属的耐受性(Kawachi等2008; Desbrosses-Fonrouge
等2005; Kobae等2004)。Persans等(2001)也发现

重金属超富集植物遏蓝菜(Thlaspi goesingense)中, 
TgMTP1基因的高水平表达是其液泡积累金属离

子能力强的原因之一。水稻OsMTP1蛋白定位于细

胞质膜, 主要负责将Ni2+、Cd2+、Zn2+等重金属离

子转入或转出细胞质, 以维持植物体内的离子稳

态(Yuan等2012)。Migocka等(2015)的研究表明, 黄
瓜(Cucumis sativus)中的MTP9蛋白定位于根细胞

质膜, 在拟南芥中表达时可以促进拟南芥根细胞

中的Mn2+和Cd2+外排, 从而增加对镉和锰的抗性, 
但同时也会增加地上部镉和锰的含量。拟南芥中

的MTP11膜蛋白则定位于高尔基体内膜, 过表达At-
MTP11能够增加植株对重金属的耐受性。Peiter等
(2007)认为这可能是通过高尔基体的囊泡转运和

胞吐作用实现的。除此之外, 同样属于CDF蛋白家

族的MTP4、CET2、CET3、CET4也参与了植物

中镉的运输 (Migocka等2014; Lang等2011; Jin等
2009)。由于CDF蛋白成员数量多, 且其在植物中

分布和功能上有差异, 目前CDF蛋白家族调控植物

镉积累的具体机制还有待进一步研究。

3.4  天然抗性巨噬细胞蛋白

天然抗性巨噬细胞蛋白(natural resistance as-
sociated macrophage protein, NRAMP)家族是一个

庞大的家族, 进化相对保守, 广泛参与植物中Fe2+、

Cd2+、Mn2+等二价金属离子的运输; 金属结合位点

保守的甲硫氨酸序列能够提高NRAMP对镉转运

的优先性和效率(Bozzi等2016; Sasaki等2012)。目

前研究显示, NRAMP的家族成员以不同方式参与

植物中镉的转运: 部分成员定位于细胞质膜, 负责

金属离子的吸收和细胞间的跨膜转运(杨猛2014; 
Sasaki等2012; Takahashi等2011); 另一部分成员主

要定位于液泡膜, 负责将细胞中Cd2+、Mn2+等重金

属离子转运至液泡中进行隔离, 以达到解毒的目

的, 是植物应对重金属胁迫的一种响应方式(Zhao
等2018; Oomen等2009; Thomine等2003)。Taka-



张星雨等: 植物响应镉胁迫的生理与分子机制研究进展 1443

hashi等(2011)的研究发现, 镉高积累品种根中OsN-
RAMP1的表达量要高于镉低积累品种, 且过表达

OsNRAMP1会显著增加水稻叶片中的镉含量。水

稻OsNRAMP3位于细胞质膜, 主要在韧皮部细胞

表达, 负责金属离子在细胞间的转运(杨猛2014)。
水稻NRAMP1主要位于内皮层和中柱鞘细胞的质

膜, 这为NRAMP1参与金属离子的木质部装载提

供了重要证据(Tiwar等2014)。Sasaki等(2012)对水

稻OsNRAMP5基因进行敲除后, 根和地上部的镉含

量均下降, 但同时也导致了水稻的生长抑制, 产量

减少。Cailliatte等 (2009)在拟南芥中过表达AtN-
RAMP6基因引起了拟南芥对镉的超敏反应。杨校

(2016)将水稻中的OsNRAMP6基因进行敲除后, 敲
除系在镉胁迫条件下长势强于野生型对照。在镉

高积累水稻品种中, OsNRAMP2主要在其地上部表

达(Zhao等2018)。Li等(2019)的研究发现, NRAMP2
主要在黑麦草(Lolium perenne)的叶片中表达; 且随

镉处理浓度的提高, NRAMP2的表达量逐渐增加。

赵首萍等(2015)发现在镉胁迫下, 镉高积累品种的

番茄根系中NRAMP3具有更高的表达量, 其长势

强于镉低积累品种。Oomen等(2009)的研究显示, 
NRAMP3和NRAMP4失活会导致拟南芥对镉的

超敏反应; 将重金属超富集植物淡蓝菥蓂(Thlaspi 
caerulescens)的TcNRAMP3和TcNRAMP4基因转入

后, 则能恢复拟南芥的正常生长。

3.5  ATP结合盒转运蛋白

ATP结合盒转运蛋白(ATP-binding cassette tran- 
sporter, ABC)是植物中最大、最多样的蛋白家族之

一, 负责金属螯合物、次生代谢物、脂类和植物激

素等物质在生物膜之间的主动运输(Hwang等2016; 
Theodoulou和Kerr 2015; Verrier等2008)。ABC家

族中参与植物镉胁迫响应的主要为C型ABC转运

蛋白(ABCC亚家族), 其大多数成员定位于液泡膜, 
负责将镉螯合物转运至液泡内, 以减少镉对细胞的

毒害(Brunetti等2015)。ABCC亚家族的成员YCF1
能够将GSH-Cd复合物转运至面包酵母的液泡内。

在拟南芥中过表达ScYCF1能够增加其对镉的耐受

性(Song等2003; Li等1997)。在拟南芥中, Park等
(2012)发现ABCC1和ABCC2能够将镉隔离在液

泡中以达到解毒的效果。AtABCC3、AtABCC6和

AtABCC7在镉胁迫下表达量显著上调, 可增加幼苗

的耐镉性(Brunetti等2015; Gaillard等2008)。Bhati 
(2015)和Zhang等(2018)也得出了相似的研究结论, 
认为小麦中的TaABCC3、TaABCC4、TaABCC11、
TaABCC14以及甘蓝型油菜中BnaABCC3、BnaAB-
CC4通过增加其转录水平来应对镉胁迫。值得注

意的是, 在植物镉的解毒机制中, ABCC型的转运

蛋白通常是与PC共同发挥作用的。例如, 在PC合

成缺陷的拟南芥突变体cad1-3中过表达AtABCC3
并不能使植株的耐镉性增加(Brunetti等2015)。最

近有研究显示, 草莓(Fragaria × ananassa)中ABCC亚
家族中的各基因主要在茎和叶中表达(Shi等2020), 
这说明当草莓地上部的镉浓度增加到一定程度时, 
才会启动ABCC-PC的防御机制, 但这是否适用于

大多数植物还需要更多的研究结果来证实。除

ABCC亚家族外, G型ABC转运蛋白(ABCG亚家族)
中的ABCG36也参与了植物的镉胁迫响应过程。

ABCG36定位于根细胞的质膜, 负责将镉从根细胞

中排出, 从而增加植株的耐镉性(Fu等2019)。Wang
等 (2019)将毛白杨 (Populus tomentosa)的PtoAB-
CG36基因在拟南芥中过表达后, 拟南芥根系和地

上部的镉含量均显著降低。ABCG36是目前已知的

少数镉外排蛋白之一, 这对于低镉育种具有重要

意义。

除上述五大家族外, 阳离子交换体(cation ex-
changer, CAX)家族、黄色条纹转运蛋白 (yellow 
stripe-like transporter, YSL)家族以及低亲和性阳离

子转运蛋白(low-affinity cation transporter, LCT)家
族中的某些成员也参与了植物的镉胁迫响应进

程。CAX家族中的AtCAX1 (Wu等2011; Shigaki等
2005)、AtCAX2 (Hirschi等2000)和AtCAX4 (Hirschi
等2003)亚细胞定位于液泡膜, 负责将镉运输至液

泡内。拟南芥中CAX家族对镉的亲和力存在差异, 
表现为: AtCAX4>AtCAX2>AtCAX1。YSL家族中

的YSL3 (Feng等2017)、YSL6 (Das等2011)、YSL7 
(Wang等2013)以及LCT家族中LCT1 (Uraguchi等
2014) 、LCT2 (李曜魁等2016)已被证实参与植物

的镉积累, 但确切功能还有待进一步研究。

由上可知, 大部分位于细胞质膜的转运蛋白

能够促进镉在细胞间的流动和木质部的装载, 敲
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除后获得的突变体虽积累更少的镉, 但生长也会

受到抑制。当土壤中植物生长所必需的金属离子

浓度较高时, 镉在植物根系中的流通量会降低(Li
等2017)。少数位于根细胞质膜的转运蛋白, 如黄

瓜CsMTP9转运蛋白(Migock等2015), 能够将镉排

出根细胞, 同时也可能会增加地上部的镉含量。而

位于液泡膜的转运蛋白赋予了植物耐镉性, 一方

面能够直接转运Cd2+至液泡内, 另一方面能够配合

PC将Cd2+转化为无毒的螯合物后再转运至液泡内, 
最终达到解毒的目的。这似乎是植物应对镉胁迫

的最佳选择, 通过根系中各类液泡膜转运体就能

够将绝大多数的镉阻隔在根系液泡中, 既减少了

根系中镉的毒害又直接减少了镉的向上运输。但

值得注意的是, 某些液泡膜转运体主要在植物的

地上部表达且可能会受到PC含量和镉浓度的限

制, 如拟南芥AtABCC3转运体(Brunetti等2015)和
草莓FvABCC转运体(Shi等2020)等; 这就意味着液

泡膜转运体可能主要在镉高积累植物中发挥作用, 
在低镉积累植物应对镉胁迫的进程中并不起主要

作用。因此, 在研究液泡膜转运体在植物镉积累中

的功能时, 除了关注该蛋白本身, 也应该关注该蛋

白发挥功能的限制条件, 这能够为低镉育种提高

更加全面的理论基础。

因此, 以上研究表明, 当镉入侵细胞原生质后, 
部分Cd2+与PC结合形成无毒螯合物, 另一部分Cd2+

争夺其他二价金属离子的转运蛋白从根表皮细胞

转移至维管束参与木质部装载, 进而从根系转移

至地上部。在此过程中, 植物会启动应对镉胁迫的

第三道防线: 一方面上调液泡膜转运体相关基因

的表达, 加快将Cd2+和镉的螯合物运往代谢活性低

的液泡内, 减轻镉对原生质的直接毒害; 另一方面

上调镉外排蛋白相关基因的表达, 将过量的镉分

散到其他组织细胞中, 减轻镉的集中性毒害。

4  镉胁迫下植物抗氧化系统的响应及作用

一般情况下, 活性氧在植物体内的产生和清

除是动态的平衡状态。镉毒害会破坏活性氧的代

谢平衡, 导致植物体内活性氧的爆发, 超氧阴离子

(O2̄
· )、过氧化氢(H2O2)、羟基自由基(−OH)等活性

氧大量累积(Halliwell等2006), 进而引起膜解体(Ji-

ang等2001)、激素失调(刘延吉等2008)、核酸降解

(Shah等2001)等, 严重时则会造成植物细胞的大量

死亡。植物为了应对氧化胁迫, 自身演化出了一套

活性氧清除系统, 抗氧化酶在其中扮演着重要角

色。抗氧化酶主要包括超氧化物歧化酶(superoxide 
dismutase, SOD)、过氧化物酶(peroxidase, POD)、
过氧化氢酶(catalase, CAT)、抗坏血酸过氧化物酶

(ascorbate peroxidase, APX)等。SOD负责歧化过量的

O2̄
· 生成H2O2和O2, POD、CAT和APX再负责将H2O2

分解为H2O和O2 (Bowler等1992; Elstner 1982)。
依据金属辅基的不同, 植物中的SOD通常被

分为3类: Cu/Zn-SOD、Fe-SOD和Mn-SOD。每一

类都由细胞核的一个小基因家族编码, 且亚细胞

定位不同。Cu/Zn-SOD主要定位于细胞质或叶绿

体, Fe-SOD定位于叶绿体, Mn-SOD主要定位于线

粒体或过氧化物酶体 (张玉秀等2013; 马长乐

2002)。POD、CAT和APX均作用于H2O2, 但其机

理有所区别: POD和APX对H2O2的亲和力较高, 能
够消除极低含量的H2O2, 但其催化过程需要还原

性底物(司廉邦2019; 马长乐2002); CAT在催化过

程中不需要借助其他还原力进行反应且酶活性较

高, 但与H2O2的亲和力较低, 主要在H2O2浓度较高

的时候发挥作用(Foyer等1994)。
在非生物胁迫下, 植物会上调抗氧化酶基因

的表达来减轻过量活性氧造成的氧化伤害。水稻

在高温胁迫下显著上调了SOD、POD和CAT基因

的表达量, 维持了较高的酶活性来应对高温胁迫

(王艳等2015)。在盐胁迫下, 黄瓜幼苗体内的POD
基因表达显著上调(李斌等2012)。在烟草中过表

达Mn-SOD基因提高了植株对冷害的耐受性(Foyer
等1994)。APX基因的过表达提高了植株对除草剂

的抗性(Allen等1997)。
值得注意的是, 植物抗氧化酶系统清除活性

氧的效率虽高, 但也有一定限度, 通常限度的高低

决定了植物对非生物胁迫的耐受程度。例如, 镉处

理后, 玉米(Zea mays)体内SOD、CAT基因的表达

量显著提高, 酶的活性增强; 但随着胁迫加剧, 酶
的活性便开始下降, 基因的表达也受到抑制(赵士诚

等2008)。而镉超富集植物龙葵(Solanum nigrum)
在浓度逐渐提高的镉处理下, 其体内SOD、POD、
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CAT、APX的活性及其基因表达均逐渐上升(张玉

秀等2013)。
近年来, 有研究发现促分裂原活化蛋白激酶

基因MAPK3 (Muhammad等2019)、硫代腺苷甲硫

氨酸合成酶基因SAMS1 (杨婉莹等2020)、番茄金

属羧肽酶抑制剂基因TCMP-1 (Manar等2020)也能

够提高抗氧化酶的活性来增加植物对镉胁迫的耐

受性, 但其中的机理目前还并不清楚。

综上, 当镉越过前三道防线后, 植物体内的镉

便会逐渐积累, 破坏生理生化反应, 引起活性氧增

加, 导致植物处于氧化胁迫状态。此时植物启动应

对镉胁迫的最后一道防线: 上调抗氧化酶基因的

表达水平, 提高抗氧化酶活性, 加速清除活性氧, 
减少膜解体、核酸降解等不可逆转的伤害。

除了上述植物应对镉胁迫的4道防线外, 有研

究者也对镉胁迫下植物的信号转导系统进行了研

究, 发现在镉毒害发生后植物可通过传递信号分

子, 诱导相关基因的表达, 加快激素、酶的合成等, 
降低镉的毒害作用(袁博等2018)。

5  展望

重金属已逐渐成为人们重点关注的污染源。

在镉污染环境下, 作物的生长发育会受到抑制, 产
量和品质会受到影响; 而且作物镉超标可能引发

镉中毒, 对人类的健康和安全构成严重威胁。

植物经过长期的演化, 形成了一套应对镉胁

迫的复杂机制。目前, 植物的镉胁迫响应研究不断

开展, 植物响应镉胁迫相关基因相继发掘, 丰富了

人类对于植物响应镉胁迫的认知。植物响应镉胁

迫的研究成果可以应用于两方面: (1)根据目前已

发现的镉胁迫响应基因, 利用生物技术创建高积

累耐镉材料, 建立镉富集植物的转化体系, 应用于

矿山、冶炼厂址和镉产品制造地等镉污染土壤的

修复工作; (2)筛选低镉积累型的作物品种, 开发相

关分子标记, 通过聚合多个低镉积累基因, 创建低

镉积累且高产优质的品种。

随着分子生物学以及生物技术领域的快速发

展, 为了更加深入地认识植物镉胁迫响应进程, 往
后针对镉和植物开展的研究需要回答以下几个问

题: (1)植物如何感知镉入侵并作出响应？其中的

感知机制和信号转导机制如何？(2)镉具体如何对

植物造成毒害？(3)镉在植物根、茎、叶、果中如

何分配？(4)植物中各基因如何协同作用应对镉胁

迫？

除此之外, 尽管目前在拟南芥等模式植物和

水稻等粮食作物中已经发现了很多参与镉胁迫响

应的基因, 但番茄等园艺作物对镉胁迫响应的研

究还很少。可利用全基因组关联分析(genome-wide 
association study, GWAS)寻找更多的镉胁迫响应基

因, 并深入研究其作用机制, 为植物修复和低镉育

种打下基础。
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