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摘要  镉(Cd)是一种分布广泛且污染严重的重金属; 其毒性大, 不仅影响植物的生长发育, 而且危害人类健康。该文对植

物Cd胁迫的生理生化响应方面的最新研究进展进行了总结概括。从植物光合系统、活性氧、活性氮、抗氧化防御系统、激

素、钙信号、蛋白和基因等方面, 概述了植物对Cd胁迫的响应及应答机制, 探讨了植物对Cd胁迫响应机制的研究方向, 旨

在为今后开展植物响应Cd胁迫的生理生化及分子机制研究提供理论依据。 
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镉(Cd)因其在土壤中移动性强、毒性大、污染范

围广和检出频率高等原因 ,  被联合国环境计划署

(United Nations Environment Programme, UNEP)

列入可引起人类癌症的致癌物质(UNEP, 2008; Dal-

Corso et al., 2008; 付铄岚等, 2017)。土壤中的Cd被

植物吸收后, 会随着食物链在高营养级生物体内富

集, 诱发人体骨质疏松并损坏肾脏, 导致人体慢性中

毒, 甚至出现免疫系统、神经系统及生殖系统损伤等

疾病 , 对人类健康造成严重的威胁(Lalor, 2008; 

Clemens et al., 2013)。由于Cd对各种环境及生物体

的长期毒性作用, 其已成为全社会关注的焦点(Nagaj-

yoti et al., 2010; Etesami and Jeong, 2018)。有研究

表明, 植物对Cd污染会产生一系列的应激反应, 如

氧化应激、酶活性和植物信号物质(激素和钙离子)失

衡, 导致光合系统受损、质膜过氧化、细胞损伤、酶

活性改变、内质网胁迫、蛋白质降解、DNA损伤或突

变, 从而影响其生理生化代谢过程, 最终使植物生长

受到抑制, 甚至死亡(Sanità di Toppi and Gabbrielli, 

1999; DalCorso et al., 2008; Nagajyoti et al., 2010; 

杨正婷和刘建祥, 2016; Shahid et al., 2019; 张瑛等, 

2019) (图1)。此外, 植物对胁迫的响应是一个联合的

信号通路和网络调控(郭倩倩和周文彬, 2019; 苗青

霞等, 2019)。目前, 国内外在植物对镉的吸收、积累 

和转运或镉对植物产生的毒害和抗镉生理及分子机

制等方面已有大量研究, 而有关植物对重金属镉胁迫

的主要代谢过程的应答机制报道较少。本文综述了植物

响应镉胁迫的生理生化代谢变化及其应答机制, 为深

入理解镉胁迫下植物的代谢差异、认识植物的抗镉策

略, 及未来作物育种和环境修复提供理论依据。 

1  植物代谢过程对Cd胁迫的响应 

1.1  植物生理生化代谢 

1.1.1  光合系统 

Cd胁迫影响植物光合器官的叶绿素含量和碳代谢酶

活性并破坏植物的光合结构, 从而降低植物的光合速

率。有研究表明, 土壤中较高浓度的Cd污染, 可显著

降低玉米(Zea mays)的叶绿素a、叶绿素b和类胡萝卜

素含量(惠俊爱等, 2010; Anjum et al., 2016); 及植物

的碳同化关键酶1,5-二磷酸核酮糖羧化酶(Rubisco)

和磷酸烯醇式丙酮酸羧化酶(phosphoenolpyruvate 

carboxylase, PEPC)的活性, 影响叶片对CO2的固 

定(张磊等, 2008; Zhang et al., 2011)。此外, Cd还可

能通过与含硫基团反应抑制参与碳同化的酶 (如

Rubisco)的活性(Prasad, 1995)。Verma和Dubey  

·专题论坛·
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图1  Cd胁迫下植物体内主要生理生化代谢的响应机制 

ABA: 脱落酸; IAA: 吲哚乙酸; SA: 水杨酸; JA: 茉莉酸; SOD: 超氧化物歧化酶; CAT: 过氧化氢酶; APX: 抗坏血酸过氧化物酶; 

GPX: 谷胱甘肽过氧化物酶; DHAR: 脱氢抗坏血酸还原酶; GR: 谷胱甘肽还原酶; GSH: 谷胱甘肽; CBS: 胱硫醚β-合酶; ATPS: 

ATP硫酸化酶 

Figure 1  Response mechanism of physiological and biochemical metabolism in plants under Cd stress 
ABA: Abscisic acid; IAA: Indole-3-acetic acid; SA: Salicylic acid; JA: Jasmonic acid; SOD: Superoxide dismutase; CAT: Catalase; 
APX: Ascorbateperoxidase; GPX: Glutathione peroxidase; DHAR: Dehydroascorbate reductase; GR: Glutathione reductase; 
GSH: Glutathione; CBS: Cystatohinine β-synthetase; ATPS: ATP sulfatase 

© 植物学报 Chinese Bulletin of Botany



安婷婷等: 植物响应镉胁迫的生理生化机制研究进展  349 

(2001)研究发现, 100或500 μmol·L–1 Cd(NO3)2处理

下, 水稻(Oryza sativa)的蔗糖降解酶、酸性转化酶和

蔗糖合酶活性增强, 而蔗糖磷酸酶活性下降。此外, 

Cd污染还会造成叶绿体膨胀和变形, 线粒体基粒片

层松散和无序排列, 细胞壁部分区段出现断裂(郭磊, 

2018); 叶鞘细胞的叶绿体类囊体解体, 淀粉粒数目

增加(Vaculík et al., 2015), 从而影响作物线粒体的

电子传递及光合作用。

植物光合细胞器的破坏严重影响植物的光合速

率。Cd通过影响植物的光反应、暗反应和光化学效率, 

降低植物的光合效率。有研究表明, Cd胁迫(3 mg·kg–1)

降低了小麦(Triticum aestivum)的净光合速率、气孔

导度、蒸腾速率及胞间二氧化碳浓度(Guo et al., 

2019); 高浓度Cd (50和100 mg·kg–1)胁迫导致玉米

叶片的光合速率下降, 光补偿点提高, 光饱和点和表

观量子效率降低, 暗呼吸速率升高(惠俊爱等, 2010)。

张磊等(2008)研究发现, Cd胁迫下玉米的最大光合速

率和叶片蒸腾速率明显降低, 光饱和点和表观量子产

额下降。Cd胁迫使暗适应的玉米叶片初始荧光(Fo)升

高, 最大荧光产量(Fm)、可变荧光(Fv)、PSII的潜在活

性(Fv/Fo)和光能转化效率(Fv/Fm)下降, 表明Cd胁迫

下PSII的潜在活性和原初光能转换效率减弱。Fm、Fv、

Fv/Fm、实际光化学量子产量(ΦPSII)和光化学猝灭系数

(qP)随Cd浓度的升高而降低(曹玲等, 2006)。Ekme-

kçi等(2008)也发现, Cd处理降低了玉米的Fv/Fm, 使

植物光反应和暗反应不能顺利进行, 最终影响植物的

代谢产物。

1.1.2  活性氧和活性氮 

活性氧 (reactive oxygen species, ROS)和活性氮

(reactive nitrogen species, RNS)是植物产生的具有

一定功能的活性分子化合物, 是植物适应环境变化的

主要调节因子。低含量水平下, ROS和RNS是信号分

子(Romero-Puertas and Sandalio, 2016); 过多积累

后, 会诱导植物氧化损伤及细胞程序性死亡, 是植物

响应胁迫的关键指标(Das and Roychoudhury, 2014; 

Nieves-Cordones et al., 2019)。Cd毒害最常见的表

现是诱导植物出现氧化应激反应 , 如产生ROS和

RNS (Romero-Puertas et al., 2019)。ROS和RNS之

间存在动态平衡(Delledonne et al., 2001)。ROS通过

多种反应产生, 包括呼吸和光合电子传递链及酶(如

过氧化物酶)的副反应等; Cd胁迫下, 植物细胞中产

生ROS的部位有线粒体、叶绿体、过氧化物酶体、细

胞质以及外质体等(Romero-Puertas et al., 2019)。

ROS包括单线态氧(single oxygen, 1O2)、超氧自由基

阴离子(superoxide radical, O2
–.)、过氧化氢(hydrogen 

peroxide, H2O2)和羟基自由基(hydroxyl radical, ·OH) 

(Nieves-Cordones et al., 2019)。清除ROS的机制涉

及酶促抗氧化剂和非酶类抗氧化剂(1.1.3节)。ROS会

对脂质、蛋白质和DNA等生物分子造成损害, 破坏细

胞的完整性, 最终导致细胞死亡(Das and Roychoud-

hury, 2014)。ROS作为信号分子在多种生命过程中扮

演重要角色, 包括趋向性、细胞死亡和细胞对生物和

非生物胁迫的反应(Mittler et al., 2011)。 

活性氮(RNS)主要包括一氧化氮(NO)、S-亚硝基

硫醇(SNOs)、高氮氧化物(NOx)、二硝基铁配合物和

过氧亚硝酸盐(ONOO) 5种。过量的RNS会与脂类、

蛋白质和核酸发生反应, 导致细胞损害(Neill et al., 

2008a; Romero-Puertas and Sandalio, 2016)。然而, 

细胞内NO一旦产生, 就会与ROS迅速作用, 产生大

量的RNS (如NO2), 然后降解为亚硝酸盐和硝酸钠

(Neill et al., 2008b)。低水平的NO可调节植物的发育, 

而在胁迫条件下植物体内会产生大量的NO (Rome-

ro-Puertas and Sandalio, 2016; Liu et al., 2018); 

NO浓度过高则抑制植物的生长, 甚至引起细胞程序

性死亡(Arasimowicz-Jelonek et al., 2012; Sami et 

al., 2018)。低浓度NO促进植物生长, 高浓度则抑制

植物生长, 其与生长素(indole-3-acetic acid, IAA)、细

胞分裂素、赤霉素、脱落酸(abscisic acid, ABA)、乙

烯、茉莉酸 (jasmonic acid, JA)和水杨酸 (salicylic 

acid, SA)也有一定的交互作用(Sami et al., 2018)。

Cd能通过破坏呼吸和光合作用的电子传递链使电子

被传递到非靶向分子, 从而导致ROS和RNS的产生, 

且Cd能通过抑制自由基降低相关酶活性(Ekmekçi et 

al., 2008; Romero-Puertas and Sandalio, 2016), 导

致ROS和RNS不能够被及时清除而过量累积, 最终

引起植物营养应激反应 (Nieves-Cordones et al., 

2019)。外施氮(Zhang et al., 2019b)、磷(Wang et al., 

2020)、钾(Wu et al., 2020)、钙(Li et al., 2021)和硅

(Vaculík et al., 2015)等植物营养元素, 可起到调控

植物激素含量、非酶物质和抗氧化酶活性及转运基因

表达等作用, 减轻Cd对植物的毒害, 但外施营养物
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质对ROS和RNS有怎样的影响有待后续探索。 

1.1.3  抗氧化防御系统 

植物抗氧化系统包括酶类和非酶类抗氧化剂。酶类主

要包括超氧化物歧化酶 (superoxide dismutase, 

SOD)、过氧化氢酶(catalase, CAT)、过氧化物酶

(peroxidase, POD)、谷胱甘肽还原酶 (glutathione 

reductase, GR)和抗坏血酸过氧化物酶(ascorbate-

peroxidase, APX); 参与非酶促反应的抗氧化剂有多

胺、脯氨酸、谷胱甘肽(glutathione, GSH)、抗坏血酸

(ascorbic acid, AsA)、硫醇、生育酚、类胡萝卜素和

渗透蛋白等, 这些抗氧化剂在植物体内产生, 有效增

强了植物对多种逆境胁迫的抵抗能力(Etesami and 

Jeong, 2018; Shahid et al., 2019)。但是, 植物抗氧

化防御系统对Cd胁迫的响应因物种而异。玉米幼苗在

Cd胁迫下, 细胞膜透性增大, 保护酶CAT和SOD活

性降低 , POD活性增强 , 丙二醛(malondialdehyde, 

MDA)含量上升 , 幼苗的生长受到抑制 (孔祥生等 , 

1999)。Ekmekçi等(2008)证实, Cd浓度的升高增强了

玉米幼苗SOD和POD活性, 但较高浓度的Cd会抑制

GR和APX活性。Guo等(2019)研究发现, Cd (3 mg· 

kg–1)处理提高了小麦叶片中MDA含量及SOD、POD

和CAT活性。曹莹等(2007)研究发现, 随着Cd处理浓

度的升高 , 玉米的SOD活性上升 , CAT活性下降 , 

POD活性变化不一。 

非酶类抗氧化剂在植物响应Cd胁迫过程中也发

挥着重要作用。李佳等(2015)研究发现, Cd胁迫下植

物体内多胺含量上升; 施用外源多胺可显著促进玉米

幼苗的生长, 有效缓解Cd胁迫对玉米幼苗生长的抑

制。Cd处理后, 玉米幼苗的脯氨酸含量升高; 但随着

Cd胁迫时间的延长, AsA和GSH含量降低(曹莹等, 

2007)。汪骢跃等(2014)发现, 随着Cd浓度的升高, 拟

南芥(Arabidopsis thaliana)幼苗中总酚、黄酮类、花

色素苷、酸溶性硫醇盐、GSH以及植物螯合肽(phyto-

chelatin, PC)含量增加, 从而减少Cd对自身的危害。 

1.1.4  植物抗逆相关激素  

Cd胁迫下, 抗逆相关的植物激素(如ABA、IAA、SA

和JA)均会发生显著变化, 且影响抗氧化物质合成相

关基因和运输蛋白基因的表达(表1)。多数情况下Cd

胁迫可引起植物体内IAA、SA、ABA和JA含量变化

(Liu et al., 2016; Bashir et al., 2019; Song et al., 

2019)。添加适量外源ABA、IAA、SA和JA等可缓解

Cd胁迫对植物的危害。 

ABA诱导的NADPH氧化酶产生的过氧化氢

(H2O2)在ABA信号转导通路中发挥重要作用, 从而诱

导抗氧化防御系统的启动(Hu et al., 2005)。ABA处理

可抵消Cd诱导的非酶类抗氧化物质和抗氧化酶类物

质的波动。例如, Li等(2014)研究表明, ABA处理显著

提高了APX和POD活性, 降低了SOD和CAT活性;  

表1  植物激素对Cd胁迫的响应 

Table 1  Responses of plant hormones to Cd stress 

激素 激素合成基因 非酶物质 抗氧化酶 抗氧化物质基因 吸收和运输蛋白基因

ABA NCED3和Glyma17G242200 
(Bashir et al., 2019; Song et 
al., 2019) 

AsA和GSH (Hu et al., 
2005; Stroiński et al., 
2010; Li et al., 2014)

APX、POD、SOD和CAT 
(Hu et al., 2005) 

StPCS 1 (Stroiń- 
ski et al., 2010) 

IRT1 (Fan et al., 2014)

IAA Glyma02G037600.1 (Bashir 
et al., 2019) 

GSH (Hu et al., 2013) SOD、POD、CAT和GST 
(Bočová et al., 2013; 陈
晶等, 2016) 

SODs (Pan et al., 
2020) 

Nramp、IRT、HMA和
ZIP (Korshunova et al., 
1999; 罗莎, 2017) 

SA Glyma02G063400 (Bashir et 
al., 2019) 

脯氨酸(Krantev et al., 
2008; 胡春霞和王秀

芹, 2010) 

NR、GS和GOGAT (Za-
woznik et al., 2007; Chao
et al., 2010; 赵新月等, 
2013) 

SODS、CATS和
APXS (Gill, 2015) 

OsLCT1、OsLCD和ZIP
(Liu et al., 2016) 

JA PtJMT1和Glyma11G007600. 
1 (Bashir et al., 2019; Song 
et al., 2019)  

GSH (Noriega et al., 
2012; Zhao et al., 
2016) 

CAT、SOD和APX (No-
riega et al., 2012; Zhao 
et al., 2016) 

SODS、APXS和
CATS (Keunen et 
al., 2013) 

AtIRT1、AtHMA2和At-
HMA4 (Lei et al., 2020)

AsA: 抗坏血酸; POD: 过氧化物酶; GST: 谷胱甘肽-S-转移酶; NR: 硝酸还原酶; GS: 谷氨酰胺合成酶; GOGAT: 谷氨酸合成酶。

ABA、IAA、SA、JA、GSH、SOD、CAT 和 APX 同图 1。 

AsA: Ascorbic acid; POD: Peroxidase; GST: Glutathione-S-transferase; NR: Nitrite reductase; GS: Glutamine synthetase; GO-
GAT: Glutamate synthase. ABA, IAA, SA, JA, GSH, SOD, CAT and APX see Figure 1. 
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使AsA水平升高, 并恢复了Cd应激引起的GSH水平

降低。Bashir等(2019)研究表明, 用CdCl2溶液短期处

理植物可使ABA合成基因(Glyma17G242200)表达上

调, 内源性ABA浓度升高。外源ABA提高了植物螯合

肽酶基因(StPCS1)的转录水平及植物螯合肽合成酶

(phytochelatin synthase, PCS)活性 , 且实验表明

ABA参与了PCS的调控(Stroiński et al., 2010)。Fan

等(2014)研究表明, 施用外源ABA可减少拟南芥中

Cd的积累, 这与抑制铁调控运输因子(iron regulated 

transporter1, IRT1)介导的Cd吸收有关。 

Cd处理的植物初级根尖和子叶中IAA浓度及分

布有较大差异。Cd处理后, IAA含量显著降低(Guo et 

al., 2019), IAA合成基因表达下调 (Bashir et al., 

2019), IAA氧化酶活性增强, IAA生物合成和分解代

谢基因表达改变(Hu et al., 2013)。此外, Cd胁迫下, 

外源IAA能显著提高玉米幼苗根和地上部生物量, 降

低地上部Cd含量, 但对根Cd含量的影响不显著, 显

著降低叶片的MDA和GSH含量 , 使玉米幼苗叶片

SOD、POD和CAT活性显著增强(陈晶等, 2016)。当

IAA合成受到抑制时, 如施加生长素信号抑制剂氯苯

氧基异丁酸, 可有效抑制10 μmol·L–1 Cd诱导的根系

生长和H2O2产生, 但不抑制60 μmol·L–1 Cd诱导的根

系生长和H2O2产生(Tamás et al., 2012)。Cd胁迫下

施加 IAA, 可激活谷胱甘肽 -S-转移酶 (glutathione- 

S-transferase, GST) (在植物解毒过程中起关键作

用)活性, 使植物更好地发生应激反应(Bočová et al., 

2013)。Cd胁迫下, 施加外源IAA还可显著提高SODs

基因的表达, 降低H2O2含量, 从而减少Cd对植物的

毒害(Pan et al., 2020)。重金属污染条件下, 外源IAA

可促进天然抗性相关巨噬细胞蛋白基因NRAMP 

(NATURAL RESISTANCE-ASSOCIATED MACRO-

PHAGE PROTEIN)、IRT、重金属ATP酶家族基因

HMA (heavy metal ATPase)和锌铁转运蛋白基因

ZIP (zinc iron transporter protein)的表达, 提高植物

的抗Cd能力(Korshunova et al., 1999; 罗莎, 2017)。 

外源SA可改变ROS的积累和抗氧化酶系统活性, 

缓解 Cd 胁迫带来的不利影响 (Zawoznik et al., 

2007)。施加外源SA可使油菜(Brassica campestris)

叶片的可溶性糖和游离脯氨酸含量升高、MDA积累减

少, 质膜透性降低, CAT、POD和SOD活性升高, 明

显缓解Cd毒害(胡春霞和王秀芹, 2010)。SA处理显著

增强玉米叶片中SOD活性 , 降低CAT和POD活性 , 

并减轻Cd对APX活性的抑制作用 (Krantev et al., 

2008)。此外, SA通过抑制ROS的过量产生缓解Cd引

发的氧化损伤(Zawoznik et al., 2007); 施用外源SA

可减少根系中ROS和MDA的积累, 进而减轻Cd毒性

(Liu et al., 2016); 外源SA也可介导NADPH氧化酶产

生H2O2, 以应对Cd胁迫引起的氧化应激(Chao et al., 

2010)。赵新月等(2013)研究表明, 与仅用Cd处理的

玉米相比, 用50–250 μmol·L–1 SA处理玉米其叶绿素

含量、硝酸还原酶(nitrite reductase, NR)、谷氨酰胺

合成酶(glutamine synthetase, GS)和谷氨酸合成酶

(glutamate synthase, GOGAT)活性显著升高, 氮素

代谢过程良好, 玉米根系的POD活性降低(但POD和

SOD活性与无Cd处理相比无显著差异), 且降低了

Cd胁迫对质膜氧化系统的伤害。但外源SA对Cd胁迫

修复的缓解作用受浓度影响较大, 低浓度的SA具有

良好的修复效果, 高浓度的SA反而影响了光合色素

的合成及酶活性, 抑制玉米的生长(赵新月等, 2013)。

重金属胁迫下, 外源SA提高了植物SOD、CAT和APX

合成基因的表达(Gill, 2015; Song et al., 2019); 及水

稻叶片和稻穗中低亲和离子转运子基因(OsLCT1)、

水稻低Cd基因(OsLCD)和ZIP的时空表达(Liu et al., 

2016)。 

Cd胁迫通常促进JA合成基因(Bashir et al., 2019)

和抗氧化酶合成基因的转录(Keunen et al., 2013)。

低浓度JA可缓解Cd胁迫。例如, 用20 μmol·L–1 JA处

理可有效改善Cd诱导的氧化应激, 使硫代巴比妥酸

反应物质、H2O2和O2
–.的积累减少, 使GSH、CAT、

SOD及血红素氧合酶(HO)活性增强(Noriega et al., 

2012; Adhikari et al., 2018)。研究发现, 番茄(Sola-

num lycopersicum) JA缺失突变体对Cd的敏感性增

强, 与光合作用相关参数(包括总叶绿素、光系统II实

际效率、可变叶绿素荧光与最大荧光比及净光合速

率)值降低; 相对水含量、可溶性糖和脯氨酸含量及淀

粉的积累减少 ; 氧化应激和抗氧化防御作用(包括

H2O2与MDA生成、电解质渗漏、SOD、APX和CAT

活性 )减弱 (Zhao et al., 2016)。外源茉莉酸甲酯

(MeJA)通过降低拟南芥根系和茎叶中的Cd浓度, 下

调参与Cd吸收和运输的AtIRT1、AtHMA2和AtHMA4

基因表达, 缓解Cd引起的新叶毒害。JA合成关键基因

AtAOS突变上调AtIRT1、AtHMA2和AtHMA4等转运

© 植物学报 Chinese Bulletin of Botany



352  植物学报  56(3)  2021 

蛋白基因表达, 增加根和芽中的Cd浓度, 提高拟南

芥对Cd的敏感性。此外, MeJA降低Cd胁迫的拟南芥

根尖中的NO水平(Lei et al., 2020)。镉胁迫下植物激

素ABA、IAA、SA和JA之间的相互作用值得深入探索。 

1.1.5  植物钙信号 

Ca2+作为细胞功能的第二信使, 参与调节植物各种逆

境下的重要生理生化过程。钙信使系统包括Ca2+、钙

调蛋白(CaM)和钙泵(Ca2+-ATPase)。CaM是Ca2+的

感受器, Ca2+-ATPase决定着Ca2+的跨膜运输(Sned-

den and Fromm, 2001)。正常情况下三者的含量保持

稳定, 可维持细胞正常的生理功能。在外界生物和非

生物胁迫下, 细胞质中的Ca2+浓度会瞬间升高(Ca2+

浓度的波动被认为是植物对外界刺激的反应信号) 

(Nürnberger and Scheel, 2001; Liu et al., 2017)。Cd

胁迫扰动植物细胞中的Ca2+水平, 从而扰乱植物叶片

的水分状况(Perfus-Barbeoch et al., 2002)。胞质

Ca2+浓度增加对H2O2的生成有动态调控作用, Ca2+可

调控NADH氧化酶活性, 上调植物中H2O2的含量; 也

可通过刺激H2O2酶活性下调植物中的H2O2水平

(Yang and Poovaiah, 2002)。当ROS含量超过Ca2+

调控的浓度范围时, 会对植物造成伤害, 细胞膜和细

胞器膜发生膜质过氧化, 膜的通透性被破坏, 致使细

胞死亡(赵士诚等, 2008)。Cd与Ca2+的化学性质相似, 

Cd被植物吸收后通过金属转运体或钙通道运输至根

部, 也可通过电压依赖的钙通道进入细胞, 一旦进入

胞质, 它就会模拟钙离子的活性, 扰乱钙信号调控; 

导致根系吸收大量的Cd, 并显著减少根长、根表面

积、根体积和根系生物量, 使叶片黄化并干燥坏死

(Yang and Poovaiah, 2002; Wang et al., 2016; 

Ismael et al., 2019)。Cd进入植物根细胞也诱导一些

对重金属胁迫有反应的特定信号分子, 如CaMs、钙

依赖蛋白激酶(calcium-dependent protein kinases, 

CDPKs)和丝裂原活化蛋白激酶 (mitogen-activated 

protein kinases, MAPKs), 调控植物对逆境的抗性

(Danquah et al., 2014; Xu et al., 2017)。 

CaM是细胞中重要的Ca2+信号感受器, 在胁迫

中起钙信号转导作用。它能与细胞质中升高的Ca2+

结合成具有活性的Ca2+-CaM, 从而调控其下游许多

靶蛋白(如H2O2、SOD、GR、CAT和Ca2+-ATPase)

的活性; 同时, CaM也受Ca2+诱导(Yadav, 2010)。

Ca2+浓度过高或维持高浓度Ca2+的时间过长会干扰

细胞能量代谢系统和许多生理功能, 甚至会导致细胞

死亡; 为维持细胞生理代谢和Ca2+第二信使功能的正

常进行, 胞质中的Ca2+浓度在完成信息传递后需迅速

降至静态水平, 这主要靠Ca2+转运体Ca2+-ATPase完

成(Snedden and Fromm, 1998)。 

质膜上的Ca2+-ATPase能使高浓度的Ca2+进入

非原生质体空间, 调节胁迫下细胞内的Ca2+平衡和维

持细胞相对稳定的内环境 (Snedden and Fromm, 

2001; Hu et al., 2007)。赵士诚等(2008)用不同浓度

的Cd处理玉米叶片, 其Ca2+-ATPase活性均表现为

细胞质膜>液泡膜、内质网膜>线粒体膜。并且低浓度

Cd处理下, 为保持细胞内的Ca2+平衡, 玉米叶片生

物膜系统的Ca2+-ATPase活性增强; 高浓度Cd处理

下, Ca2+-ATPase活性下降, 出现代谢紊乱, 玉米中

下部叶变黄且生长停滞。Ca预处理可显著降低扁豆

(Lablab purpureus)幼苗的Cd积累, 并通过调节H2O2

酶活性和降低膜的氧化损伤减轻Cd处理的不利影响

(Talukdar, 2012)。林啸等(2014)发现外源Ca处理可

降低白菜(Brassica pekinensis)叶片的Cd含量, 并通

过Ca2+-CaM信号途径调节酶类抗氧化剂APX、CAT

和POD以及非酶类抗氧化剂GSH含量 , 维持叶片

ROS的平衡, 减少Cd诱导的细胞程序性死亡, 从而

增强植物对Cd的耐受性。植物钙信号与抗氧化系统的

关联机制值得进一步研究。

1.1.6  内质网胁迫 

内质网(endoplasmic reticulum, ER)是一个复杂的代

谢场所, 是调控蛋白质合成、信号转导和钙稳态的重

要细胞器(Xu et al., 2013)。所有分泌蛋白和大部分膜

蛋白的合成和折叠及蛋白质的修饰和加工(主要包括

糖基化、羟基化、酰基化和二硫键形成等)均在内质

网进行(陈倩和谢旗, 2018)。当植物受到干旱、高温、

盐和重金属等胁迫后, 细胞蛋白质异常糖基化、Ca2+

平衡紊乱及氧化还原状态改变会使细胞内积累大量

未折叠或错误折叠的蛋白, 导致内质网胁迫(Kleizen 

and Braakman, 2004; Beaupere and Labunskyy, 

2019)。Cd诱导内质网应激, 改变内质网钙和脂质组

成、ROS种类和错误折叠/未折叠蛋白(Rajakumar et 

al., 2016)。分子伴侣参与内质网Cd胁迫的调控。BiP 

(binding protein)属于热休克蛋白(heat shock pro- 
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tein, HSP) HSP70家族, 是内质网腔内含量很高的分

子伴侣 , 参与内质网胁迫(Kleizen and Braakman, 

2004)。植物中, 程序性细胞死亡可通过ER调控应激-

细胞死亡信号通路, BiP通过内质网应激-细胞死亡信

号通路缓解Cd诱导的BY-2 (bright yellow-2)程序性

死亡(Xu et al., 2013)。同时, 内质网也是基因表达的

重要场所。Wang等(2018)发现GmHMA3w主要在根

内质网表达, 可将Cd从细胞壁运输至根内质网, 最

终限制Cd从根向茎叶的转运。bZIP是位于根系质膜

上的锌铁转运基因, 在拟南芥根细胞内质网应激信号

转导中起重要作用(Deng et al., 2013)。 

1.2  植物蛋白和基因表达 

1.2.1  植物蛋白 

植物响应Cd胁迫的蛋白主要与抗氧化、转运和转录调

控等相关(表2)。罗琼等(2015)在重金属超富集植物龙

葵(Solanum nigrum)根和叶中分别鉴定出9个和6个

差异表达蛋白, 涉及激素合成、防御响应、能量代谢

和细胞结构等。Xu等(2017)采用定量多组分蛋白质组

学方法, 对萝卜(Raphanus sativus)根系Cd胁迫下的

差异表达蛋白进行了研究, 通过功能注释揭示它们主

要参与碳水化合物和能量代谢、应激和防御以及信号

转导过程。利用实时荧光定量PCR证实了12个基因编

码其相应差异表达蛋白的表达模式, 特别是一些与碳

水化合物代谢、活性氧清除、细胞转运和信号转导相

关的关键蛋白参与了萝卜Cd应激反应的调控网络。

Cd2+处理萝卜根后激活了几个关键信号分子(Ca2+、

CaM、IAA和JA)和金属转运蛋白基因(ZIP、HMA、

ABC和IRT)的表达, 减轻Cd胁迫并重建萝卜体内氧

化还原稳态(Xu et al., 2017; 2020)。 

1.2.2  植物抗氧化基因 

Cd显著影响抗氧化酶类物质和非酶抗氧化物质的基

因表达。不同浓度Cd处理的玉米幼苗, SOD基因的表

达随着Cd浓度的升高先上升, 后随着时间的延长而

下降; CAT基因的表达随着Cd浓度的升高和处理时间

的延长逐渐增强(赵士诚等, 2008)。高浓度Cd处理下, 

抗氧化酶基因GR-chl、CAT3、APX-cyt、APX-per

和MTLa的表达上调(Zhang et al., 2019b)。当植物遭

受Cd胁迫时 , 金属硫蛋白(metallothionein)基因

MTs、APX、GPX和DHAR等表达上调(Cobbett and 

Goldsbrough, 2002; Tamás et al., 2008)。γ-谷氨酰

半胱氨酸合成酶(γ-glutamylcysteine synthetase, 

γ-GCS)、谷胱甘肽合成酶(glutathione synthetase, 

GSHs)、胱硫醚β-合酶(cystathionine beta-synthase, 

CBS)、ATP硫酸化酶(ATP sulfurylase, ATPS)、GR、

PCS和乙二醛酶(glyoxalase) I和II等合成基因是调节

重金属耐受性的潜在候选基因(Yadav, 2010; Sofo 

表2  植物蛋白对Cd胁迫的响应 

Table 2  Responses of plant proteins to Cd stress 

物质 主要因子 功能 参考文献

非酶物质 MT、PC、GSH和果胶 与Cd螯合, 固定在液泡或细胞壁中 Xu et al., 2017, 2020; Jia et al., 2019 

抗氧化酶 SOD、CAT、APX、GPX、
DHAR、GR、GSH、CBS
和ATPS 

减少ROS和RNS等物质的积累 Yadav, 2010; Zhang et al., 2019b 

金属转运蛋

白基因

LCT、CDF、CAX、NRA-
MP、ABC、ZIP、IRT、HMA
和LCD 

吸收或运输Cd离子, 提高植物的Cd
积累和对Cd的耐受性 

孙瑞莲和周启星, 2005; Yuan et al., 2012; 
Park et al., 2012; Mikkelsen et al., 2012; 
张标金等, 2013; Huang et al., 2016; Feng 
et al., 2017; 袁连玉等, 2017; 黄新元和赵

方杰, 2018; Wu et al., 2019; Zhang et al., 
2020a, 2020b; Khan et al., 2020 

转录因子调

节蛋白基因

WRKY、MYB和HSF 与DNA结合, 参与激素和抗氧化酶

等, 从而调控Cd的吸收、运输和积累

Ülker and Somssich, 2004; Rushton et al., 
2010; Dubos et al., 2010; Hong et al., 
2017; Song et al., 2018; Zhang et al., 
2019a; Cai et al., 2020; Chen et al., 2020

MT: 金属硫蛋白; PC: 螯合肽; ROS: 活性氧; RNS: 活性氮。GSH、SOD、CAT、APX、GPX、DHAR、GR、CBS 和 ATPS 同

图 1。 

MT: Metallothionein; PC: Phytochelatin; ROS: Reactive oxygen species; RNS: Reactive nitrogen species. GSH, SOD, CAT, 
APX, GPX, DHAR, GR, CBS, and ATPS see Figure 1. 
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et al., 2013)。细胞壁果胶(pectin)在重金属结合中起

重要作用, 根、茎和叶细胞壁的酯化及果胶酶修饰减

少了Cd的积累。番茄经Cd处理后, 其细胞壁果胶相

关基因SlQUA1和SlPME1表达上调, 果胶甲基脂酶

活性明显升高(Jia et al., 2019)。 

1.2.3  植物转运蛋白基因 

根系从土壤中吸收Cd及其在植物体内运输需要多个

不同的重金属转运体家族(如低亲和性阳离子转运蛋

白(low-affinity cation transporter, LCT)、阳离子扩散

促进剂(cation diffusion facilitator, CDF)和离子交换

剂(cation exchanger, CAX))参与(孙瑞莲和周启星, 

2005; Yuan et al., 2012; 袁连玉等, 2017)。这些转运

体介导了植物中过渡金属离子(如Zn2+、Cd2+、Co2+、

Ni2+和Mn2+)从细胞质到外腔室的空泡隔离、储存和运

输过程, 被命名为重金属忍耐蛋白(metal tolerance 

protein, MTP) (Blaudez et al., 2003; Korenkov et al., 

2009)。NRAMP家族在生物体中Mn2+、Fe2+、Zn2+

和Cd2+的细胞膜转运中发挥重要作用。NRAMP家族

成员将二价金属阳离子运输到细胞质中, NRAMP3在

鼠耳芥(A. halleri)和天蓝遏蓝菜(Thlaspi caerules-

cens)根中高表达, NRAMP1、NRAMP3和NRAMP5

在天蓝遏蓝菜茎和叶中高表达(Krämer et al., 2007)。

Zhang等(2020a)在Cd超积累植物东南景天(Sedum 

alfredii)中发现, SaNRAMP1过表达显著增加了烟草

(Nicotiana tabacum)茎和叶中的Cd浓度。Zhang等

(2020b) 在平邑甜茶 (Malus hupehensis) 中发现 , 

MhNRAMP1的表达蛋白是一种位于细胞膜的疏水性

跨膜蛋白, Cd胁迫和Ca2+缺乏诱导MhNRAMP1在根

中表达。MhNRAMP1过表达可增加酵母中Cd浓度, 

增强其对Cd的敏感性。Cd胁迫下, MhNRAMP1过表

达的转基因烟草和苹果(M. Pumila)愈伤组织生长状

况比野生型(WT)差。MhNRAMP1通过介导Cd的吸收

和积累及刺激液泡加工酶, 加速Cd诱导的细胞死亡。

PCS和尼克烟酰胺是植物体内常见的重金属螯合剂, 

YSL (yellow stripe1-like)基因家族在螯合金属的转运

过程中发挥重要作用(Curie et al., 2009)。Feng等

(2017)发现SnYSL3编码一种等离子体局部转运蛋

白, 转运多种金属-烟酰胺复合物。Cd胁迫可上调

SnYSL3的表达, 表明SnYSL3在Cd胁迫中起重要作

用。

ABC (ATP-binding cassette)转运体家族广泛参

与细胞中离子、碳水化合物、脂类、药物和重金属的

运输(Khan et al., 2020)。 其中, 两种ABCC转运蛋白

(AtABCC1和AtABCC2)是重要的液泡转运体, 通过

液泡隔离介导对Cd的耐受性(Park et al., 2012)。ZIP

包括锌调控转运体(zinc-regulated transporter, ZRT)

和铁调控转运体(iron-regulated transporter, IRT)家

族。拟南芥中, 定位于根系细胞质膜的AtIRT1是主要

的根部铁摄取载体, 其也可运输大量的Cd (Wu et 

al., 2019)。 

重金属ATP酶基因家族(HMA)已被证明在不同

的植物种类中行使特定的功能, 不同的HMA在不同

组织中表达, 最终导致功能的多样性。HvHMA1参与

Zn以及Cd向大麦 (Hordeum vulgare)籽粒的转运

(Mikkelsen et al., 2012)。HMA2和HMA4可将Cd装载

到木质部, 以便从根运输至茎和叶, OsHMA2与水稻

维管组织中的锌装载及液泡膜定位有关(Yamaji et 

al., 2013)。液泡膜上的OsHMA3将Cd转移至根系液

泡, OsHMA4则将Cu转运至根系液泡, 限制Cd从根

向茎以及叶的转移 , 从而减少Cd在种子中的积累

(Miyadate et al., 2011; Huang et al., 2016) 。

TcHMA3在叶片的液泡中表达, 将Cd隔离在根和叶

的液泡中, 最终导致Cd的超积累, 增强对Cd的耐受

性(Ueno et al., 2011)。AtHMA3在拟南芥中过表达导

致Cd的积累量比野生型高2–3倍(Morel et al., 2009)。

这些转运蛋白为植物的基因工程提供了有用的工具, 

增强了植物对金属的耐受性和积累能力, 继续推进它

们的协同作用研究具有重要意义。

1.2.4  植物转录因子调节蛋白基因  

转录因子(transcription factors, TFs)是一类DNA结合

蛋白, 参与植物的各种生理过程, 涉及生长、发育、

自我应激信号转导或与不同的基因和转录因子交叉

调节(Erpen et al., 2018)。转录因子可通过控制下游

基因的表达调控Cd胁迫反应, 是Cd解毒和耐受调控

网络中的核心成分。目前, 已发现植物中大多数类型

的Cd解毒和耐受转录因子。其中, WRKY、MYB和

HSF等转录因子在调节植物Cd胁迫响应方面具有重

要作用。WRKY TFs是植物中最大的转录因子家族之

一, 拥有强大的转录调控功能(Ülker and Somssich, 

2004; Erpen et al., 2018)。WRKY TFs不仅可通过调
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节植物激素信号转导途径, 还可结合其靶基因启动子

通过激活或抑制下游基因的表达来调节它们的应激

反应(Rushton et al., 2010)。Hong等(2017)研究发现, 

Cd胁迫下玉米ZmWRKY4基因的表达上调, SOD和

APX活性升高。ZmWRKY4在玉米叶肉细胞原生质体

中的瞬时表达和RNA干扰(RNAi)进一步表明, ZmW-

RKY4是ABA诱导SOD和APX表达及活性增强所必

需; ZmWRKY4在原生质体中的过表达上调了抗氧化

酶的表达和活性, 而ABA诱导的抗氧化酶的表达和活

性增强被ZmWRKY4的RNAi基因沉默所阻断。Cai等

(2020)对大豆(Glycine max)的研究表明, GmWRKY4

直接作用于ATCDT1、GmCDT1-1和GmCDT1-2, 从

而减少Cd的摄取并积极调节对Cd胁迫的耐受性。

GmWRKY142-GmCDT1-1/2级联模块为降低Cd在

大豆中积累提供了潜在策略。

MYB转录因子控制发育和代谢, 是生物和非生

物胁迫反应调控网络中的关键因素(Dubos et al., 

2010)。Cd诱导拟南芥氧化应激产生ROS, 而MYB4

可激活抗氧化防御系统, 提高SOD和POD等抗氧化

酶活性, 并增强PCS和MTs基因的表达, 从而减轻

ROS对细胞的损害(Agarwal et al., 2020)。Zhang等

(2019a)研究发现, MYB49通过直接与基本螺旋-环-

螺旋(helix loop helix, HLH)的转录因子bHLH38和

bHLH101启动子结合, 正向调控其表达, 导致IRT1

被激活, 而IRT1编码一种参与Cd摄取的金属转运蛋

白。MYB49还与重金属相关的异丙烯化植物蛋白

(heavy metal-associated isoprenylated plant pro-

teins, HIPP) HIPP22和HIPP44的启动子区域结合, 

导致它们表达上调, Cd的积累增加。此外, 作为控制

Cd在植物细胞中吸收和积累的反馈机制 , Cd诱导

ABA上调ABI5的表达 , 其蛋白产物与MYB49互作 , 

并阻止其与下游基因启动子结合, 从而减少Cd的积

累。ABA信号控制Cd在植物中吸收和积累的分子反

馈机制与MYB49蛋白调控途径具有一定的关系。 

HSP不仅能对抗应激相关损伤与保护细胞, 而

且在蛋白质规则折叠、细胞内分布和降解中也发挥重

要作用。这些功能有利于生物在压力条件下生存

(Hartl and Hayer-Hart, 2002; Zhou et al., 2019)。热

休克转录因子HSFs (heat shock transcription fac- 

tors)调节HSP的表达, 参与蛋白稳态的各个方面(如

受损蛋白的重新折叠、组装和运输), 维持蛋白的稳定

性(Wu, 1995; Guo et al., 2008)。TaHsfA4a上调表达

的水稻对Cd的耐受性增强, OsHsfA4a下调表达的水

稻对Cd的耐受性减弱, 在小麦和水稻根系中, Cd胁

迫导致HsfA4a以及金属硫蛋白基因的表达上调

(Shim et al., 2009)。此外, Chen等(2020)研究结果也

表明, SaHsfA4c通过上调HSP的表达和提高ROS清

除酶活性, 增强植物的抗逆性。Cd胁迫下, HSF/HSP

参与柳枝稷(Panicum virgatum)正常蛋白质构象的重

建以及细胞内稳态调节(Song et al., 2018)。这些

HSF/HSP表达基因可作为进一步研究的候选基因, 

以提高植物对Cd的耐受性。 

2  总结和展望 

Cd污染是十分严峻且亟待解决的环境问题, 开展植

物对Cd胁迫的生理分子研究, 阐明植物应对Cd胁迫

的生理生化机制, 有助于培育出Cd吸收和积累能力

较低的作物, 及利用Cd吸收潜力较大的植物进行环

境修复, 对有效控制Cd向食物链迁移与保障食品安

全具有重要的科学价值和现实意义。植物对Cd胁迫的

响应是一个复杂的生理生化代谢过程。当Cd胁迫发生

时, 植物体启动生理生化网络调控响应, 主要体现在

维持ROS和RNS的代谢水平, 并伴随抗氧化酶类、非

酶类抗氧化物质、钙信号传递、激素、内质网加工、

调控蛋白和基因表达等的变化。由于Cd处理浓度、处

理时间、取样时间、取样器官和植物种类等的不同, 

活性氧、抗氧化物质、激素和金属离子转运蛋白基因

的表达和含量存在差异; 但这些物质相互调控, 相互

影响, 对胁迫做出应答, 减少Cd对植物的毒害, 从而

提高植物的适应性。

目前, 上述物质对Cd毒害的反应已进行了深入

研究, 但还有很多工作需要开展。例如, Cd胁迫对植

物呼吸作用的影响及机制; Cd胁迫下植物激素ABA、

IAA、SA和JA基因的合成和相互作用。此外, 控制实

验条件下, 外源植物激素对缓解Cd胁迫有一定作用, 

但在大田环境下的实际应用前景如何? 一些转运蛋

白已成功鉴定, 但这些转运蛋白之间如何协同作用? 

这些问题需进一步探索。了解抗氧化酶基因、内质网

胁迫、金属转运蛋白基因和转录因子调节蛋白等的网

络表达机理, 减少Cd对植物的毒害, 也是当前急需

研究的重要方向。
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Abstract  Cadmium (Cd) is one of the widely distributed and polluted heavy metals. With serious toxicity, Cd not only 

affects the growth and development of plants, but also endangers human health. This review summarizes recent research 

advances and underlying mechanisms of physiological and biochemical responses to Cd stress in plants. We also review 

and discuss plant responses in photosynthetic systems, reactive oxygen species and reactive nitrogen species, antioxi-

dant defense systems, hormones, calcium signals, and their underpinning proteomics and genomics mechanisms. We 

aim to form a theoretical basis for future research on understanding the physiological and biochemical mechanisms of 

plant responses to Cd stress. 
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