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植物响应重金属镉胁迫的耐性机理研究进展
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摘　要：重金属污染是全球面临的重大环境污染问题之一。镉是植物生长发育非必需的微量元素，不仅影

响植物生长发育，甚至会造成植物死亡，并且可通过在植物体内积累而威胁人类的生命健康。因此，植物

对重金属镉的吸收是环境污染研究领域的一个热点问题。现主要从重金属镉对植物生长发育的影响及植物

的抗氧化系统、不同类型转运蛋白家族等方面对植物耐受镉胁迫的机理进行综述，并对相关研究领域的一

些重点问题进行了展望。
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Research advances in the tolerance mechanism 
of plant response to heavy metal cadmium stress
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(1 State Key Laboratory of Cotton Biology, Key Laboratory of Plant Stress Biology, College of Life Sciences, Henan 

University, Kaifeng 475004, China; 2 Mengjin Chinese Medicine Hospital, Mengjin 471100, China)

Abstract: Heavy metal pollution is one of the major environmental pollution problems in the world. Cadmium is a 
non-essential heavy metal for plants. Soil and water pollution by cadmium is a serious environmental problem that 
inhibits plant growth and poses hazards to human health through the food chain. So the heavy metal cadmium 
uptake in plants is a hot topic in the research field of environmental pollution. In this article, we review recent 
progress on the tolerance mechanisms of plant response to cadmium stress, including the effects of cadmium on 
plant growth, plant antioxidant systems and different types of transport protein families. Some key issues in this 
research field are prospected in the end.
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随着全球经济的迅速发展，重金属对环境造成

的污染问题逐步凸现，对其治理也引起人们的重视。

重金属对环境造成的污染不仅在于它不能被一般的

生物所降解，而且在生物体内还有累积的趋势。植

物作为食物链中的初级生产者，其根、茎、叶及籽

粒对重金属的大量累积，将会严重地影响植物的产

量和质量 [1-2]，而且植物吸收的重金属可以经过食

物链传递，进而影响食品安全，危及动物和人类健

康 [3]。因此，近年来，关于重金属所造成的环境污

染问题的防范与治理已经成为国内外学者们研究的

热点。

镉作为植物生长发育非必需的金属元素，由于

它存在着强毒性与可迁移性，所以被植物的根系所

吸收的镉元素很容易迁移至植物的籽粒中。此外，

镉在生物体内的半衰期较长且不易被降解，因此，

镉极易通过食物链进入人体并在人体内累积，这将

会严重地危害人类肾、肝、脑、骨髓等器官的健康；

美国毒物管理委员会 (ATSDR) 将镉命名为第六位

对人类健康造成危害的物质，关于人体内镉的最大
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允许摄入量，世界卫生组织规定应≤ 1 μg/(kg·d)[4]。

本文综述了近年来国内外有关镉对植物生长的

影响，植物对镉离子的跨膜吸收、区域化与螯合作

用以及植物积累镉的分子机理，并对该研究领域的

一些重点问题进行了展望。

1　镉对植物生长发育的影响

镉对植物造成的毒害作用主要取决于镉在土壤

中的含量，当然也会受到某些其他因素的影响。虽

然镉是一种植物生长发育的非必需元素，但有研究

表明，植物在低浓度镉处理下的生长有略微的促进

现象。何俊瑜等 [5] 利用水培技术对水稻镉敏感品种

秀水 63 (Oryza sativa L. cv. Xiushui 63) 和镉耐性品

种秀水 09 (Oryza sativa L. cv. Xiushui 09) 在 0、1、5、
10、25、50、100 μmol/L 镉浓度处理下的生长情况

进行研究，结果发现，在镉浓度 <5 μmol/L 时，秀

水 63 和秀水 09 的总根长、根表面积、根体积、根

干重、根系活力并无明显影响，在 1 μmol/L 镉处理

下，竟然还起到微弱的促进作用。小麦幼苗、豆科

植物等在不同浓度镉处理下的研究也得到同样的结

论 [6-7]。由此可见，利用低浓度的镉胁迫处理植物

能够促进其生长，此促进作用会因植物物种的不同

而有所差异。但是，存在此差异的原因以及低浓度

镉对于植物生长发育的促进作用的机理目前尚不清

楚，当然，这并不能够排除低浓度的镉可以加速根

系中某些生理生化反应，从而促进植物根的生长 [8]。

而高浓度镉胁迫下，植物会出现茎叶黄化、叶片脱

落 [9]，且植物的植株高度、叶片长度、干物质的量

等随着镉浓度的不断升高而呈现明显下降的现象。

尽管高浓度镉的存在对植物造成较大的毒害作

用，但近年来发现一些植物能在高浓度镉胁迫下生

长而不表现出受到毒害的表型，目前被广泛认可的

镉超富集植物有遏蓝菜、东南景天等 [10]。这些超富

集植物的耐镉机理主要包括：螯合作用、抗氧化机

制、将镉转运至特定的组织或器官、热激蛋白和泛

素等。以上机制研究为阐明植物的耐镉能力，揭示

植物间耐镉差异的原因提供了重要的理论依据，也

为植物修复污染土壤的研究提供了理论基础。

拟南芥 (Arabidopsis thaliana) 作为一种模式植

物，存在着形态结构简单、生长周期短、结果实粒多、

基因组小的特点和优势，因此，可以借助于拟南芥

这种模式植物，筛选并克隆耐受镉毒害及调控镉积

累的关键基因，以此为材料开展一系列镉胁迫研究

工作。例如 Chen 等 [11] 利用模式植物拟南芥为材料，

经过甲基磺酸乙酯 (EMS) 诱变筛选并鉴定出一个

与拟南芥耐镉性相关的突变体 xcd1-D，克隆与其相

应的基因 MAN3。研究表明，在镉处理下，MAN3
基因的诱导表达可以使拟南芥体内的甘露聚糖水解

酶活性及甘露糖水平有所增加，从而激活谷胱甘肽

(GSH) 依赖的植物螯合素 (PC) 合成途径上的相关

基因协调表达，进而增强了拟南芥对镉的积累和

耐受能力。该课题组对于该基因的研究最终揭示

了植物响应重金属镉胁迫的分子调控机制，为土

壤重金属污染的植物修复基因工程提供了一定的

基因资源和科学参考。

2　植物对镉的吸收、转运及积累

2.1　植物根部镉离子延迟的跨膜吸收

Nedelkoska 和 Doran[12] 通过镉添加处理遏蓝

菜 (Thlaspi caerulescens) 与烟草 (Nicotiana tabacum)
的根毛，研究发现：遏蓝菜根毛的生长速度在

20~50 μg/g 镉溶液中不受影响，在 100 μg/g 镉溶液

中生长仍然表现正常；但是，在 20 μg/g 镉溶液中

烟草的根毛却出现变黑，生长受到抑制；同时，在

20 μg/g 镉处理下，对根及细胞壁中存在的镉进行分

析发现，烟草的根毛大约在 3 d 内就将吸收的镉输

运到共质体，而遏蓝菜的根毛在最初的 10 d 内几乎

把所有吸收的镉均先贮存于细胞壁内，然后向共质

体中进行释放，最终运输至遏蓝菜的茎部及叶部。

此现象表明，镉的跨膜吸收延迟现象是遏蓝菜抗镉

的一个重要机制，从而为其获得充裕的时间来启动

自身细胞内一系列的重金属解毒机理。

最初的研究倾向于镉进入植物细胞无特定的方

式，由于镉在一些理化性质上与一些必需元素较为

相似，所以认为镉或许是通过与其他金属离子协调

运输而进入植物细胞的。但是，最近研究表明，植

物根部对镉的跨膜吸收延迟主要取决于细胞膜的表

面电势，这主要是由于细胞表面的电负性所形成的

细胞膜电势影响着细胞的离子浓度，进而影响金属

离子对植物造成的毒害作用
[13]。此外，有报道指出，

一些重金属的转运体也参与植物根部对于镉的吸收

过程，如 Sasaki 等 [14] 研究发现，Nramp5 转运蛋白

介导植物根部对镉离子的吸收。

2.2　重金属镉由根部向地上部分运输

镉从根部向茎部运输及其在地上部分累积是一

个很复杂的过程 [15]，一般认为植物根部吸收的镉离

子会通过内皮层和内层的凯氏带到达根部的维管

束，其中，穿越内皮层和内层的凯氏带是较难进行
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的过程，因此，该运输主要依靠凯氏带尚未完全形

成的幼嫩的根部来实现。但是，近几年的研究发现，

Heavy metal ATPase 家族中的 HMA2、HMA4 参与

了镉由根部向地上部分的运输过程 [16]。

2.3　镉在植物体内的积累

Florijn 等 [17] 认为，同一种植物的不同部位以

及不同的物种或品种之间，对于镉的积累量存在很

大的差别。一般而言，大多数植物对镉的吸收主要

积累在根部，而地上部分各个组织中的含量较低。

植物根部吸收的镉主要分布在质外体，此外，也能

够与细胞质内的磷酸、草酸、柠檬酸等形成磷酸盐、

碳酸盐沉淀，或与植物的细胞壁相结合 [18]。近些年

的研究表明，植物主要通过与细胞壁的结合、液泡

的区域化以及与有机物的螯合等途径积累镉，进行

解毒作用。目前，人们普遍认为镉在植物体内的积

累主要体现在两个方面：一方面，从细胞水平而言，

镉在植物体内的积累过程主要是在液泡及质外体

中；另一方面，从组织水平上讲，此过程表现在植

物的表皮细胞、亚表皮细胞及表皮毛中。据 Küpper
等 [19] 研究表明，芥菜的叶肉细胞是一个积累镉的

重要部位。Chardonnens 等 [20] 研究发现，与镉耐性

白玉草相比，镉敏感型白玉草 (Silene vulgaris) 的叶

片中镉的含量更高。并且，对于白玉草的这两个株

系而言，叶肉细胞中所含的镉浓度都比叶片整体水

平低，而上表皮中镉的含量与叶片整体相当，但下

表皮中镉的含量比叶片整体水平高。该现象表明，

积累于白玉草下表皮中的镉很有可能是存在于它的

细胞壁和液泡中。此外，Salt 等 [21] 在芥菜中发现大

量的镉分布于叶表皮及表皮毛中。镉在植物中的这

种分布可能是为了尽量减少镉对植物叶片造成的伤

害，这是因为植物生长发育所必需的光合作用主要

由叶肉细胞来完成，而表皮及表皮毛起到一定的保

护作用。因此，植物将镉积累于细胞壁、液泡、表

皮细胞或表皮毛中很有可能是植物进行解毒的方式

之一。

3　植物抗重金属的分子机制

重金属镉对植物的细胞结构及其生理代谢活动

产生一定的伤害，但是，植物在长期对环境的适应

过程中，也会产生相应的防御机制，主要包括以下

几方面 ( 如图 1 所示 )。
3.1　区域化作用

 为了减少镉胁迫对自身生长发育的影响，植

物可以通过多种途径增强对镉的耐性，主要包括根

的保护作用、区域化作用、螯合作用等保护体系。

外界物质要进入植物细胞必须经过其细胞壁这一道

实心圆点代表Cd2+，非实心圆点代表Zn2+、Mn2+、Fe2+、Ni2+等。YSL: yellow stripe-like protein family; ZIP: ZRT and IRT-
like protein family; NRAMP: natural resistance associated macrophage protein family; HMA: heavy metal P-type ATPases; CDF: 
cationdiffusion facilitator; ABC: ATP-binding cassette transporterrs; NA: nicotianamine; GSH: glutathione; PC: phytochelatin; S: 
sulfide; LMW: low molecular weight; HMW: high molecular weight;  MPK: mitogen-activated protein kinase; ACO: ACC oxidase; 
ACS: ACC synthase; ROS: reactive oxygen species。

图1  植物细胞对重金属的防御机制
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屏障，由于细胞壁中富含纤维素、果胶、蛋白质、

半纤维素、木质素等物质，所以，当镉离子进入植

物细胞时，以上物质便与其结合，阻止其进入细胞。

此外，植物的细胞质和液泡内含有一些谷胱甘肽

(GSH)、组氨酸、磷酸、草酸、柠檬酸盐等小分子

物质，一方面，植物可以通过镉转运载体系统将镉

离子转运至液泡中，并与液泡中的这些物质结合，

通过对镉螯合或沉淀作用降低细胞内游离的镉离子

浓度，从而解除镉的毒性；另一方面，镉能够刺激

植物螯合肽的合成，并且与之络合形成贫硫低分子

络合物，在液泡膜上结合成不稳定硫，形成对镉高

亲和的高分子量络合物 [18]，并由液泡膜转运蛋白

ABC 超家族转运至液泡 [22]。

区域化作用是通过把重金属镉运输到一些代谢

活性不强的植物器官或亚细胞区域，从而达到一定

的解毒目的，目前被视为一种很有效的解毒途径。

研究认为，细胞壁作为第一道防线可以保护植物免

受镉的毒害。组成细胞壁的纤维素、木质素等物质

具有丰富的羧基、羟基等活泼的基团，当镉穿越细

胞壁时，有一部分镉会在此与这些基团发生结合并

形成沉淀，从而阻止进入原生质体内部镉的量，降

低对植物造成的毒害作用。熊愈辉和杨肖娥 [23]报道，

禾秆蹄盖蕨 (Athyrium yokoscense) 根部细胞壁中镉

积累的含量达到整个细胞总量的 79%~90%。另外，

液泡区域化作用在高等植物对重金属的耐受性和

解毒功能中也起重要作用。镉储存在液泡中可以减

少镉对细胞质基质及其细胞器中各种生理代谢活动

的伤害 [24]，如李兆君等 [25] 发现野生型啤酒酵母

(Saccharmyces cerevisiae)对镉胁迫有较强的适应性，

啤酒酵母突变体由于缺少将镉运输到液泡的镉 - 谷
胱甘肽复合物运输体，而在镉胁迫下表现出敏感的

性状。此外，Cd2+ 的区域化作用也依赖于一些转运

蛋白的参与，如 Heavy metal P-type ATPases [16, 26-27]。

3.2　螯合作用

植物螯合作用，主要是通过类似金属硫蛋白

(MT-like)、植物螯合素 (PC) 和金属硫蛋白 (MT) 等
镉的天然配体，对镉进行螯合，从而缓解镉对植物

的毒害作用。

植物螯合素 (PC) 能与金属离子螯合成较为稳

定的硫肽复合物，这些复合物能够由转运蛋白运输

至胞外，或者将其贮存于液泡等细胞器内，降低对

植物造成的毒害，使植物能够螯合较多的污染物，

提高植物修复的效率。据报道，玉米、小麦、烟草、

西红柿、菜豆和甘蓝等植物中已经发现 PC 物质的

存在。Howden 和 Cobbett [28] 分离拟南芥 cad1 突变

体，这些突变体由于缺乏 PC 合成系统而表现出 PC
合成酶活性水平降低，导致拟南芥对镉的敏感性

增加。近年来，许多 PC 合成酶基因被分离和转入

其他植物，使得转基因植物对镉的耐性提高，镉积

累量增加。Harada 等 [29] 通过过量表达半胱氨酸合

成酶，增加了转基因植物中 PC 的含量，导致镉耐

受性提高。Zhu 等 [30] 在转基因的印度芥菜中过量

表达相关 PC 合成酶，表现出比野生植物更高的对

Cd、Cu、Pb、Cr 和 Zn 的吸收能力。Martinez 等 [31]

将小麦 PC 合成酶基因 TaPCS1 转入烟草，从而提

高其对 Zn、Pb、Cd、Ni 的抗性，该转基因烟草对

镉和铅的抗性分别提高 6 倍和 3 倍。

植物金属硫蛋白 (metallothionein, MTs) 与来自

动物的 MT 相类似，是一类含有半胱氨酸，相对分

子质量较小，易受到环境胁迫诱导表达，能够结合

金属离子的蛋白质。植物体内是否有金属硫蛋白目

前还存在争议，人们普遍认为植物缺乏此类蛋白，

即使有也可能是多个植物螯合素的结合或者类金属

硫蛋白。人们在拟南芥、大豆、小麦及羊茅等植物

中发现和克隆了编码该蛋白的基因 [32]，而转入

MT1、MT2 基因的烟草对镉的耐性有所增强 [33-35]。

拟南芥中转入 MT 基因之后，也对镉有较强的耐受

能力。金属离子、损伤、病毒侵染、热击等都可以

诱导植物体内金属硫蛋白基因的表达和积累 [36]。

这证明植物体内存在的金属硫蛋白在缓解重金属毒

害方面扮演着重要角色。

3.3　热激蛋白和泛素

植物热激蛋白能够诱导植物对重金属抗性的增

加，一些并不结合重金属的胁迫蛋白的合成对植物

提高抗重金属胁迫能力有重要作用 [37]。Shim 等 [38]

发现小麦和水稻体内的热激蛋白转录因子 ClassA4 
(HsfA4a) 能够上调 MT 表达，敲除后会降低小麦和

水稻对镉的耐性。

泛素途径既能降解形态结构异常的蛋白，又能

降解转录因子、内膜和细胞周期蛋白等天然蛋白。

因此，在蛋白质降解、调节转录水平、调节蛋白质

稳态、控制细胞周期和响应胁迫反应等方面都发挥

重要作用 [39-40]。环境胁迫能诱导细胞内部构象发生

异常的蛋白的产生，镉和砷等非必需的重金属元素

及过量的必需金属元素铅和铜均能够强烈刺激菜豆

泛素基因的转录 [41]。

3.4　抗氧化系统

植物的抗氧化防卫系统包括能清除活性氧的酶
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系和抗氧化物质，如超氧化物歧化酶 (SOD)、过氧

化物酶 (POD)、谷胱甘肽硫转移酶 (GST)、过氧化

氢酶 (CAT) 等抗氧化酶类。植物中的多种抗氧化

防御系统能够清除重金属胁迫导致大量的活性氧

自由基，防止膜脂过氧化，保护细胞免受氧化胁

迫的伤害 [42]。

SOD 作为抗氧化防御系统的第一道防线，可

以催化两个 O2
− 发生歧化反应，生成 H2O2 和 O2，

H2O2 随后被 POD 和 CAT 迅速分解为 H2O 和 O2，

从而阻止了 H2O2、O2
− 在植物体内部的累积。Cu/

Zn-SOD 是植物细胞中最丰富的重金属结合蛋白，

过量的重金属能够增加 Cu/Zn-SOD 酶的活性，该

酶活性增加后，一方面可以清除植物体内超氧化物

阴离子，减少 ROS 的积累；另一方面又能够与由

分子伴侣运送来的重金属结合，从而降低细胞内重

金属的浓度。植物遭受镉胁迫时会表现出不同程度

的氧化现象，而最新研究表明，镉胁迫的信号传递

与一些激素，如水杨酸 (SA)、脱落酸 (ABA)、乙烯，

还有一系列含氮化合物，如一氧化氮 (NO)、精胺

(Spm) 或亚精胺 (Spd) 等物质之间存在着某种信号

通路的交叉对话，从而对其有解毒作用。如 Tamás
等 [43] 报道水杨酸处理可以缓解镉胁迫下大麦根尖

生长素 (IAA) 的降低程度，抑制胁迫下大麦根尖的

过氧化，防止过量活性氧 (ROS) 的积累，提高植物

组织的抗氧化能力，从而维持大麦正常的渗透性和

稳定性。Schellingen 等 [44] 研究证明，乙烯信号参

与拟南芥在镉胁迫下的氧化应答反应。李海燕等 [45]

报道，喷施外源 NO 能够显著地缓解镉胁迫对玉米

幼苗生长发育构成的危害。韩超等 [46] 研究证明，

添加合适浓度的外源 ABA 能够减轻镉胁迫下小麦

幼苗生长发育的抑制，该作用主要是由于小麦体内

保护酶活性和脯氨酸含量有所增加，导致小麦幼苗

对镉胁迫的耐受能力有所增强。Rady 等 [47] 研究发

现，施用外源 Spm 或 Spd 对小麦进行提前浸种，

可有效缓解镉胁迫对小麦幼苗生长造成的伤害。这

主要是由于该过程可以有效地抑制膜脂过氧化，使

得谷胱甘肽的含量得以极大地提高，同时，使谷胱

甘肽还原酶的活性明显增强，从而使整个抗氧化循

环高效运转，加强了小麦的酶促保护系统功能，从

而清除活性氧，使小麦对镉的抗性得以增强。

谷胱甘肽硫转移酶 (GST) 是一类在植物体内种

类丰富，容易被古老且高度歧化的基因家族所编码

的金属离子结合蛋白。GST 的主要功能在于其能够

催化生物体内某些内外源的有害物质的亲电子基团

与谷胱甘肽中的巯基、咪唑基等疏水基团相结合，

使其形成易被水溶解的物质，或者被降解，从体内

排出，从而参与植物应对镉胁迫响应。

植物过氧化物酶 (POD) 是一个庞大的家族，在

辣根中至少分离出 15 个 POD ；在拟南芥中，基于

其基因组测序的完成，通过分析发现存在 73 个

POD 基因，其中在转录水平检测到 71 个
[48]。植物

过氧化物酶家族的基因众多、功能多样，对于单个

基因的功能验证与表达存在一定的困难。谷胱甘肽

含有巯基，具有很强的氧化还原特性，能够有效清

除植物体内在逆境下产生的自由基。一般条件下，

GSH 的合成取决于半胱氨酸的活性，同时存在明显

的反馈抑制现象；在重金属胁迫下，植物体内络合

素被重金属离子激活并合成，从而对 GSH 的反馈

抑制现象进行消除。Zhu 等 [30] 报道，将大肠杆菌

(Escherichia coli) 的 GSH1 和 GSH2 分别转入印度

芥菜，发现印度芥菜对镉的富集和耐受能力都出现

明显增加的现象，并且此现象与 GSH2 的表达量呈

现一定的正相关。但是，也有相反的报道，GSH2
转入白杨树和野生型拟南芥中，并未发现它们对镉

的耐性有所增强。

3.5　重金属积累相关蛋白

植物对重金属富集的一个重要原因即重金属离

子在植物体内的转运。重金属离子进入细胞质后，

可能与有机酸、苹果酸、草酸、植物螯合素、金属

硫蛋白等物质相结合，通过液泡膜上的转运蛋白将

镉离子运输至液泡并暂时性地储存于液泡中，运输

至木质部导管，然后在根压和蒸腾流的作用下，随

着导管向上运输。

植物中已经知道的与重金属累积相关的蛋白，

主要包括一些重金属转运蛋白家族，如 YSL 蛋白

家族 (yellow stripe-like protein family)、锌铁转运蛋

白家族 (ZRT and IRT-like protein family)、铜转运蛋

白家族 (copper transport protein family)、天然抗性

相关巨噬细胞蛋白家族 (natural resistance associated 
macrophage protein family)、重金属P型ATPases (heavy 
metal P-type ATPases)、CDF (cationdiffusion facilitator)
家族和 ABC (ATP-binding cassette transporterrs) 超家

族等。

3.5.1　黄色条纹蛋白家族 
YSL 蛋白家族 (yellow stripe-like protein family)

是一类重金属吸收蛋白，包括 ZmYSL1、AtYSL2、
TcYSL3 等成员，其功能在于参与植物对铁离子螯

合物的跨膜运输，同时，介导细胞对 Fe2+、Ni2+、
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Zn2+、Cd2+ 等的转运与吸收过程 [49]。Curie等 [50] 报道，

烟氨酸可以高度亲和 Fe2+、Ni2+ 等金属离子，而且

YSL 转运蛋白可以将其与 Fe2+、Ni2+ 等金属离子

结合形成的螯合物从植物根部排出。同时，Gendre
等 [51] 研究发现， Thlaspi caerulescens 的芽和根中基

因 TcYSL3、TcYSL5、TcYSL7 的不断过量表达，会

相应地产生一些 YSL 转运蛋白，这些转运蛋白参

与了金属离子在维管束中的转运，以及螯合物从细

胞中的排出。

3.5.2　自然抗性相关的巨噬细胞蛋白家族

自 然 抗 性 相 关 的 巨 噬 细 胞 蛋 白 (natural 
resistance associated macrophage protein family) 作为

膜整合转运蛋白家族的一员，具有离子通道及转运

功能的特征，在许多植物中起到金属转运体的作用，

如可以转运 Fe2+、Mn2+、Cd2+ 等。其中，AtNRAMP3
和 AtNRAMP4 位于拟南芥的液泡膜上，nramp3、
nramp4 双突变植株存在缺铁的表型，当给予充

足的铁营养液时，其缺铁的表型可得以缓解。

Thomine 等 [52] 研究发现，位于拟南芥液泡膜上的

AtNRAMP3 基因在缺铁条件下，其表达量会上调；

但是，当敲除该基因时，拟南芥根部的锌、锰含量

会增加，而超表达时却抑制锰的累积，这说明

AtNRAMP3 对于一些金属离子间的平衡具有一定的

调节作用。此外，Sasaki 等 [14] 报道，位于水稻根

外皮及其中心部位的 Nramp5 基因是不起作用的。

该课题组对水稻基因 Nramp5 进行敲除，从而获得

水稻突变体植株，然后将突变体与野生型水稻种植

于遭受镉污染的土壤。研究发现，突变体水稻较普

通野生型水稻中镉的含量明显偏低。该实验利用

Nramp5a 敲除突变体和 RNA 干扰系最终证明了

OsNRAMP5 是水稻中主要的镉吸收转运蛋白。

3.5.3　P型ATPases
P 型 ATPase 定位在细胞膜上，是一种能够与

ATP 结合的重金属排出蛋白，其功能在于将无机阳

离子传入或排出细胞，可以作为一种阳离子泵来

进行能量的转运。P 型 ATPase 基因家族广泛存在

于细菌、植物和人类中，根据其转运底物类型可以

将其分为 5 个亚家族：Heavy metal ATPase (HMA, 
P1B)、Ca2+-ATPase (P2A、P2B)、H+-ATPase (P3A)、氨基

磷脂 ATPase (ALA, P4) 和一个底物特异性未知的 P5-
ATPase (P5)

[53]。其中，P1B 型 ATPase 不仅能够运输

植物所必需的金属离子，如 Cu+、Cu2+、Zn2+ 和

Co2+，还能转运一些重金属离子，如 Cd2+、Pb2+ 和

Ag+，故 P1B 型 ATPase 又被称为重金属 ATP 转运蛋

白 [54]。P1B 型 ATPase 基因广泛存在于低等植物和

高等植物中。双子叶模式植物拟南芥含有 8 个

HMA 基因，AtHMA1~8[53~54] ；单子叶植物水稻含有

9 个 HMA 基因，OsHMA1~9[53~54] ；大麦含有 10 个

HMA 基因，HvHMA1~10[55] ；低等植物绿藻含有 3
个 HMA 基因，CrHMA1~3 ；红藻有 2 个 HMA 基因，

CmHMA1~2[56]。

Wu 等 [26] 研究发现，3 个拟南芥 bHLH 转录因

子 FIT、AtbHLH38 和 AtbHLH39 参与对镉胁迫的

响应。在高浓度的镉处理条件下，FIT、AtbHLH38
和 AtbHLH39 这 3 个基因表达量均显示上调，而且

双过量表达 FIT/AtbHLH38 和 FIT/AtbHLH39 的转

基因植株表现出比野生型更耐受镉的胁迫。实验证

明，这主要是由于 FIT 与 AtbHLH38 或 AtbHLH39
之间存在互作，可以组成性地诱导一些与重金属区

隔化相关基因的表达，如 HMA3 和 MTP3，从而将

吸收的大部分镉区隔化于根部，降低了镉由根部向

地上部分的运输。

Sasaki 等 [27] 在水稻中发现，P 型 ATPases 家族

中的 OsHMA3 基因过量表达可以降低茎秆和籽粒中

的镉浓度，但是籽粒中其他必需营养元素的含量并

未减少，如锌。这就说明 OsHMA3 能够将进入细

胞的镉运输至液泡中，通过区室化作用缓解镉对细

胞的毒害，并阻止镉继续向地上部运输。并且

OsHMA3 的等位基因 OsHMA3mc 编码一个具有功

能缺陷性的 OsHMA3 转运蛋白，该转运蛋白无法

将镉运输到液泡中隔离起来，从而增加了地上部及

籽粒中镉的含量 [57]。以上这些研究均表明 HMA3
具有作为离子泵排出镉或者缓冲其毒性的功能。

3.5.4　ABC载体

ABC 家族是一个具有很强转运功能的膜蛋白

家族，主要定位于液泡膜 [58]。目前为止，在植物中

已经发现该超家族的 2 个主要亚基：MRPs 和

MDRs[59-60]。ABC 载体在液泡中是以重金属螯合物

的形式对镉进行吸收而发挥重要作用的。MRPs 被
认为可能是参与跨液泡膜转运镉螯合物或者 GS-Cd
复合体。

Lee 等 [61] 报 道， 拟 南 芥 ABC 载 体 家 族 中

AtPDR12 表达的植株具有对铅更高的耐受力。研究

发现，与野生型植株相比，敲除 AtPDR12 基因的

植株长势明显较弱，含有浓度相对较高的铅；相反，

AtPDR12 完全表达的植株则具有更良好的长势且植

株含铅量较少，这表明 AtPDR12 具有作为离子泵

排出铅或者缓冲其毒性的功能。
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Song 等 [62] 在水稻中发现 ABC 载体家族中的

OsABCC1 表达的植株具有对砷更高的耐受力，

敲除 OsABCC1 基因的植株对砷的耐性减弱，但是

对镉毒性没有影响。与野生型水稻相比，敲除

OsABCC1 基因的植株的长势较差，并具有更高的

镉浓度。以上的研究均证实 ABC 家族在植物对重

金属解毒方面发挥着重要作用。

4　结语

总之，重金属对土壤的污染已经成为人们所面

临且亟待解决的环境污染问题之一。重金属对土壤

的污染不仅影响植物的生长发育，导致农作物产量

与质量的降低，而且经过食物链进入人体，对人类

的食品安全和生命健康构成严重的威胁。

目前，有关重金属污染土壤的生物修复技术问

题，尤其是植物修复技术，成为了国内外学者关注

和研究的热点。随着人们对耐镉性超累积植物的发

现，在镉的吸收、转运及其耐镉机理等方面取得了

较大进展。其中，植物对镉的吸收、转运等方面可

能会受到一系列基因的调控，但是，不同的植物在

镉污染的条件下存在一定差别，这可能与基因表达

差异存在一定联系。随着分子生物学的不断发展，

有关植物耐镉性研究工作的开展可以从以下两个方

面着手：(1) 研究单个转运蛋白的基因及其相应的

功能；(2) 从整体水体研究不同转运蛋白之间的相

互关系及调控途径。人们对于在低浓度镉水平下不

同植物表现出来的生长促进作用，以及植物耐镉的

关键因子与植物的耐镉机理调控机制等，还知之甚

少。因此，有必要借助于植物生理学、基因工程技术、

生物信息学等手段，加强对植物耐镉机理调控机制

的研究；同时，筛选重金属含量低的农作物，克隆

超累积植物耐性关键基因，并在非超累积植物中进

行应用，为重金属污染的土壤修复提供一些理想的

植物资源；而且，今后应该加强对植物遭受镉胁迫

的信号传递及其与其他激素信号通路的交叉对话的

研究。对以上问题的深入研究，将有助于最终阐明

植物对重金属镉胁迫的响应及其分子机理。
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