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摘要  我国的稻米镉超标对国民身体健康造成严重威胁, 而选育低镉积累的水稻(Oryza sativa)品种是降低稻米镉含量行

之有效的策略, 因此有必要了解水稻对镉的积累特性及其生理过程和相关功能基因。该文概述了镉在水稻根部的吸收、木

质部中的装载与运输、茎节中的分配、叶片中再分配以及籽粒镉积累等过程的生理和分子机制研究进展, 以期为低镉水稻

的选育和安全生产提供理论参考。 

关键词  水稻, 镉, 积累, 生理机制, 分子机制 

王璐瑶, 陈謇, 赵守清, 闫慧莉, 许文秀, 刘若溪, 麻密, 虞轶俊, 何振艳 (2022). 水稻镉积累特性的生理和分子机制研究

概述. 植物学报 57, 236–249. 

镉(cadmium, Cd)是一种对动植物具有显著毒性

的重金属元素(Hamid et al., 2019), 易被作物吸收, 

可通过食物链富集到人体, 产生潜在的健康风险。镉

在人体中长期积累会对生殖系统、免疫系统和心血管

系统造成损伤, 严重危害人类健康。 

水稻(Oryza sativa)是我国的第一主粮作物(Li et 

al., 2018)。Song等(2017)研究表明, 大米在我国膳食

镉摄入量中贡献率达58.6%, 远高于其它食物, 且南

方人群膳食镉摄入量明显高于北方人群。以湖南为例, 

2014–2016年大米镉超标情况调查显示, 546份样品

中检测到水稻籽粒镉含量范围为0.17–1.55 mg·kg–1, 

镉超标率达42.5%–70% (Wang et al., 2016; 徐晶晶

等, 2016; 王欣梅等, 2019)。由此可见, 我国的稻米

镉超标问题对国民身体健康存在严重威胁。 

选育具有低吸收、低积累的水稻品种是降低稻米

镉超标风险的经济有效策略 (刘维涛和周启星 , 

2010)。近年来, 科研人员在探究水稻镉积累特性及

挖掘优质低镉基因资源等方面开展了大量工作

(Clemens, 2019; 郭韬等, 2019; Zhao and Wang, 

2020; 潘晨阳等, 2021), 为低镉水稻的分子设计育

种提供了有力支持(李婷等, 2021)。本文综述了水稻

镉积累特性的主要生理过程以及镉运输、螯合和转录

调控等环节的相关分子机制, 以期为培育低镉水稻提

供理论参考。 

1  水稻镉积累特性  

水稻易积累镉。Arthur等(2000)根据植物体内镉的积

累量, 将植物分为低积累型(如豆科)、中等积累型(如

禾本科)和高积累型(如十字花科) 3种类型, 水稻属于

中等积累型。有研究表明, 与其它农作物如玉米(Zea 

mays)、小麦 (Triticum aestivum)和大豆 (Glycine 

max)相比, 水稻具有更强的镉积累特性。杨居荣等

(1994)对比了水稻、小麦、玉米、萝卜(Raphanus sati-

vus)、油菜 (Brassica campestris)和番茄 (Lycoper-

sicon esculentum)等14类作物的镉积累情况, 结果

显示水稻的单位组织镉吸收量为219.83 μg·g–1, 居

14种作物之首。李铭红等(2008)分析了农作物对重金

属镉的富集特征, 结果表明不同农作物对镉的富集系

数大小排序为水稻>大豆>大麦(Hordeum vulgare)>

玉米>小麦。张蕾等(2017)也发现作物可食部分镉浓

·专题论坛· 
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度从大到小为水稻>大豆>小麦>玉米。 

水稻由根、茎、叶和籽粒等器官组成, 不同器官

的镉积累量不同, 整体趋势为根系>茎>叶鞘>叶>籽

粒。周静等(2018)对48个湖南主栽品种进行盆栽实验, 

结果显示根系的镉富集系数为5.50–11.06, 茎秆为

0.30–0.54, 叶片为0.22–0.39, 糙米为0.03–0.11, 总

体趋势表现为根系>茎秆>叶片>糙米。严勋等(2019)用

含有5 mg·kg–1 CdCl2的营养土进行水稻盆栽实验, 然

后测定不同器官的镉含量, 结果表明根系、茎、叶鞘、

叶和糙米的镉含量分别为15.2–27.2、2.62–3.91、

1.23–1.91、1.06–1.71和0.07–0.68 mg·kg–1, 总体趋

势也表现为根系>茎>叶鞘>叶>糙米。 

使用微区X射线荧光光谱仪 (micro-X-ray fluo-

rescence spectroscopy, Micro-XRF)和扫描电子显

微镜-X射线能谱分析(scanning electron microscopy 

and X-ray energy dispersive analysis, SEM-EDX)等

对镉在根和茎中的原位分布进行观察, 发现镉在水稻

根尖的分生区和成熟区及根毛中均有积累(Tefera et 

al., 2020)。横截面扫描结果显示, 镉的横向积累随根

位置的变化存在差异: 在距离根尖10%处镉主要分布

在内皮层和外皮层区域; 在距根尖30%处镉在内皮层

的分布更加集中(Qi et al., 2020)。茎节中的镉含量高

于旗叶和稻穗。在茎节I (Node I)中, 镉主要分布于大

维管组织(enlarge vascular bundle, EVB)的木质部和

周围的薄壁细胞桥(parenchyma cell bridge, PCB), 

其中镉在EVB的木质部中含量较高(Yamaguchi et 

al., 2012)。在籽粒中, 一些品种的镉离子在胚乳中均

匀分布, 而另一些品种的镉离子主要分布在淀粉胚乳

外层和糊粉层(Gu et al., 2020)。 

2  水稻镉积累的生理机制 

水稻镉积累是多细胞、多组织和多器官协同作用的复

杂生理过程。水稻镉积累主要包括4个环节: (1) 根部

对镉的吸收与区隔化; (2) 木质部的装载与运输; (3) 水

稻茎节处对镉的分配; (4) 叶片中镉的再分配和籽粒镉

积累(Uraguchi and Fujiwara, 2013; Li et al., 2017)。 

2.1  根部对镉的吸收和区隔化 

镉在土壤中有多种形态, 包括参与构成矿物晶体的

镉、附着在次生矿物表面的镉、与土壤中其它物质形

成化合物的镉、有机质中包含的镉以及在土壤溶液中

游离的镉等。在上述所有形态中, 一部分镉可以被水

稻根吸收, 其含量随根部周围土样的pH值和有机质

状态发生变化, 这部分被称为有效态的镉, 亦称有效

镉(贾沛菡, 2019)。土壤中的有效镉最先与根部的表

皮细胞接触。在表皮外存在2层类似防护网的结构, 

可有效阻碍镉向水稻根内侧流动。一层是由铁和锰形

成的“铁膜”, 在水稻根的外侧呈斑块状分布, 且状

态随水稻的不同生育期发生改变(Gu et al., 2020)。铁

膜可与镉进行竞争性抑制, 从而降低根部对镉的吸收

能力(Mao et al., 2019)。另一层是表皮细胞的细胞壁, 

在细胞壁中含有大量纤维素、半纤维素、果胶和木质

素(刘婷, 2017), 这些物质可与镉螯合, 进而抑制其

在根部的移动。 

当镉通过铁膜和细胞壁后, 经2种途径向根内部

移动(Li et al., 2017)。一是共质体途径, 镉通过转运

蛋白进入细胞内部, 随后经胞间连丝在共质体内移

动, 属于主动运输; 另一种是质外体途径, 镉离子顺

浓度梯度通过细胞间隙移动到内皮层, 属于被动运输

(Lux et al., 2011)。由于水稻的内、外皮层具有凯氏

带, 通过质外体途径运输的镉被内、外皮层阻挡(Li et 

al., 2017), 需要通过转运蛋白进入内、外皮层细胞, 

进一步转运至中柱(图1)。在镉通过细胞膜的转运过程

中, 镉与其它离子之间的拮抗作用是影响根部吸收镉

的因素之一。由于镉离子的半径及核外电子构象与多

个植物必需的二价阳离子接近, 所以镉会同某些营养

元素如锌、铁和锰使用共同通道进入细胞(Conn and 

Gilliham, 2010; 马卉等, 2019)。目前, 多个镉转运蛋

白 已 被 证 明 可 以 转 运 其 它 二 价 离 子 。 例 如 , 

OsNRAMP5同时具有转运锰的能力 (Tang et al., 

2017); OsNRAMP1同时也是1个铁转运蛋白(Taka-

hashi et al., 2011a); OsZIP1、OsZIP3和OsZIP6都是

典型的锌铁转运蛋白(Liu et al., 2019)。金属转运体底

物的非特异性导致离子之间相互拮抗, 进而影响水稻

根部对镉的吸收(马卉等, 2019)。 

根部吸收的镉一部分被细胞壁间的螯合物质吸

附, 另一部分被区隔化到液泡中, 从而在根中滞留。

Nocito等(2011)的研究表明, 镉处理可增强水稻根部

对镉的螯合和区隔化能力, 从而限制镉由根向地上部

转运。随着外界的Cd2+浓度由0.1 mol·L–1增加至

1 mol·L–1, 根系对镉的滞留能力可从49%增至79%,

从而降低镉向水稻地上部的转运比例。 
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图1  水稻根部镉转运蛋白及镉在根中的径向转运示意图(Li et al., 2017; Zhao and Wang, 2020) 

土壤中游离态的镉可在转运蛋白的协助下经共质体和质外体途径向根部中柱流动, 也可直接扩散至根内并向中柱转移。OsIRT2、

OsFWL4、OsZIP1、OsNramp1和OsABCG43在根部表达但组织定位不明确(图中未标注)。 
 

Figure 1  Schematic of Cd transporters in rice root and its radial transport route (Li et al., 2017; Zhao and Wang, 2020)  

With the help of transporter, the free Cd in soil can flow to root central column through the symplast and explast pathways, and 

can also directly diffuse into root and transfer to the central column. OsIRT2, OsFWL4, OsZIP1, OsNramp1 and OsABCG43 are 

expressed in root, but their tissue localization is not clear (not marked in the figure). 
 

2.2  木质部的装载与运输 

一部分被根吸收的镉可穿过内外皮层进入维管束向

木质部空腔移动, 进入木质部空腔后镉会在根压以及

蒸腾拉力的作用下随着木质部汁液运往地上部, 并且

木质部空腔内镉的浓度会随着蒸腾速率的变化而改

变(刘婷, 2017)。 

木质部装载是水稻籽粒镉积累水平的决定性因

素之一。Uraguchi等(2009)通过比较不同品种水稻木

质部装载能力与地上各器官镉含量的关系, 发现糙米

中的镉含量与根部镉积累量无关, 可随着木质部汁液

中镉浓度的增加而积累。Ishikawa等(2011)使用正电

子发射示踪成像系统(positron-emitting tracer imag-

ing system, PETIS)比较了镉在高积累与低积累水稻

品种内部的动态变化, 发现在高积累品种中镉向地上

部转运的能力更强, 表明木质部运输在水稻镉积累中

发挥重要作用。 

2.3  茎节对镉的分配 

茎节是叶片和茎秆的连接处, 是水稻镉转运的关键部

位(Fujimaki et al., 2010)。现代水稻品种通常含有

13–18个茎节, 但在生殖阶段只有上部的4–5个节间伸

长, 当根据节点的发展情况从底部对茎节进行编号时, 

将使用阿拉伯数字。例如, Node 1、Node 2······Node 

n; 在生殖生长阶段, 当茎节从上到下编号时, 会使

用罗马数字 , 例如Node I、Node II······Node n 

(Yamaji and Ma, 2014)。水稻的每个茎节之间都分

布有相互连通的维管束, 茎节内部有3种不同的维管

组织类型: (1) 大维管组织(EVB), 包括木质部和韧皮

部, 木质部导管的面积较大, 其面积可达相邻维管组

织的10倍; (2) 过渡维管组织(transit vascular bun-

dle, TVB), 包括木质部和韧皮部, 无特殊结构; (3) 

分散维管组织(diffuse vascular bundle, DVB), 分布

在EVB周围, 包括木质部和韧皮部。茎节内的镉可从

EVB向DVB转运, 在EVB和DVB之间分布有多层富

含胞间连丝的薄壁细胞, 被称为薄壁细胞桥(PCB) 

(Yamaji and Ma, 2014, 2017)。 

根中的镉随液流进入EVB的木质部, 其中一部分

镉可通过木质部卸载, 经由PCB介导的横向运输, 以
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及DVB的再装载过程进入DVB内; 另一部分镉进入

叶片, 在叶片内的镉会再活化, 通过韧皮部回到茎

节, 并且通过茎节基部的筛管流入DVB的韧皮部内

(图2) (Yamaji and Ma, 2014)。由于韧皮部是镉沉积

到籽粒的主要通道, 而且Node I的DVB直接连接到水

稻的圆锥花序, 因此镉通过PCB或茎节基部的筛管

从EVB向DVB转移对于镉进入籽粒具有重要意义(Ur- 

aguchi and Fujiwara, 2013)。 

2.4  叶片中镉的再分配和籽粒镉积累 

灌浆期叶片的镉含量下降, 茎秆和穗中镉含量上升, 

暗示水稻成熟期间, 积累在叶片中的镉被重新分配到

其它器官(Kashiwagi et al., 2009)。 

开花后7–16天是水稻籽粒积累镉的关键时期, 

稻米中镉的来源有2个: (1) 营养生长期其它器官内

积累的镉; (2) 生殖生长期根部直接转运的镉。营养生

长期积累的镉约占籽粒总镉含量的60%, 生殖生长期

积累的镉约占40% (Rodda et al., 2011)。韧皮部是镉

向水稻籽粒以及地上其它部位运输的主要途径, 镉主

要以螯合物的形态移动 (Tanaka et al., 2003)。

Tanaka等(2007)通过计算韧皮部对稻米镉积累的贡

献率, 发现籽粒中至少有91%的镉来自韧皮部汁液, 

表明镉主要经穗部茎节的韧皮组织进入籽粒。 

3  水稻镉积累的分子机制 

水稻镉积累是多基因控制的数量性状, 其调控的分子

机制十分复杂, 涉及离子的跨膜运输、镉的螯合及转

录调控等多个环节。近年来, 科研人员在揭示水稻镉

积累的分子机制上取得了系列进展(表1)。 
 

 

图2  水稻茎节镉转运蛋白及镉在水稻茎节内部的转运示意图(Uraguchi and Fujiwara, 2013; Yamaji and Ma, 2014, 2017) 

EVB: 大维管组织; DVB: 分散维管组织; PCB: 薄壁细胞桥 
 

Figure 2  Schematic of Cd transporters in rice nodes and transport routes of Cd within nodes in rice (Uraguchi and Fujiwara, 

2013; Yamaji and Ma, 2014, 2017) 

EVB: Enlarge vascular bundle; DVB: Diffuse vascular bundle; PCB: Parenchyma cell bridge 
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表1  水稻中已报道的镉积累相关基因 

Table 1  Cadmium accumulation related genes reported in rice 

基因名称 基因ID 主要表达部位 亚细胞定位 参考文献 

转运蛋白 

OsNRAMP1 LOC_Os07g15460 根部, 具体组织不明 质膜 Takahashi et al., 2011b 

OsNRAMP2 LOC_Os03g11010 幼苗芽中表达, 具体组织不明 液泡膜 Zhao et al., 2018 

OsNRAMP5 LOC_Os07g15370 根表皮、外皮层、皮层外侧以及维管束木质部周

围组织 
质膜 Ishikawa et al., 2012; 

Ishimaru et al., 2012 

OsZIP1 LOC_Os01g74110 根部, 具体组织不明 质膜 Liu et al., 2019 

OsZIP3 LOC_Os04g52310 茎节处大维管束周围薄壁细胞 质膜 Sasaki et al., 2015 

OsZIP5 LOC_Os05g39560 根表皮和维管束木质部周围薄壁细胞, 茎节大维

管束木质部、分散维管束木质部和韧皮部周围薄

壁细胞 

质膜 Tan et al., 2020 

OsZIP6 LOC_Os05g07210 根部和地上部, 具体组织不明 质膜 Kavitha et al., 2015 

OsZIP7 LOC_Os05g10940 根中柱内薄壁细胞, 茎节大维管束周围薄壁细胞 质膜 Tan et al., 2019 

OsZIP9 LOC_Os05g39540 根表皮, 茎节大维管束木质部、分散维管束木质

部和韧皮部周围薄壁细胞 
质膜 Tan et al., 2020 

OsIRT1 LOC_Os03g46470 根部伸长区表皮和外皮层, 根部成熟区皮层内

部; 根中柱韧皮部伴胞; 茎节韧皮部 
质膜 Ishimaru et al., 2006; 

Nakanishi et al., 2006 

OsIRT2 LOC_Os03g46454 根部, 具体组织不明 质膜 Nakanishi et al., 2006 

OsABCG36 LOC_Os01g42380 根部除表皮外全部组织 质膜 Fu et al., 2019 

OsABCG43 LOC_Os07g33780 根部和地上部, 具体组织不明 \ Oda et al., 2011 

OsCd1 LOC_Os03g02380 根部全部组织 质膜 Yan et al., 2019 

OsHMA2 LOC_Os06g48720 根部中柱鞘, 茎节大维管束和分散维管束的韧皮

部 
质膜 Yamaji et al., 2013 

OsHMA3 LOC_Os07g12900 根部全部组织 液泡膜 Ueno et al., 2010 

OsFWL4 LOC_Os03g61440 根、旗叶和叶鞘, 具体组织不详 \ Xiong et al., 2018 

OsCCX2 LOC_Os03g45370 茎节分散维管束以及大维管束的薄壁细胞 质膜 Hao et al., 2018 

OsLCT1 LOC_Os06g38120 叶片, 第1节节点处大维管束和分散维管束周围

的薄壁细胞 
质膜 Uraguchi et al., 2011 

OsLCD LOC_Os01g72670 叶片韧皮部伴胞; 根部维管束 细胞质,  
细胞核 

Shimo et al., 2011 

OsMTP1 LOC_Os05g03780 根和茎, 具体组织不明; 叶片特定的筛管细胞 质膜 Yuan et al., 2012 

OsPCR1 LOC_Os10g02300 苗期的根部; 生殖期的节间I、节间II和小穗 质膜 Song et al., 2015; Wang 
et al., 2019 

OsPCR3 LOC_Os02g52550 \ \ Wang et al., 2019 

螯合蛋白 

CAL1 LOC_Os02g41904 根外皮层和中柱木质部周围薄壁细胞, 叶鞘木质

部周围薄壁细胞 
\ Luo et al., 2018 

OsMTI-1b LOC_Os03g17870 \ \ Ansarypour and Shahpiri, 
2017 

OsPCS1 LOC_Os05g34290 \ \ Uraguchi et al., 2017; 
Das et al., 2017 

OsPCS2 LOC_Os06g01260 \ \ Das et al., 2017 

OsCDT1 LOC_Os06g05120 根和茎 \ Kuramata et al., 2009 

转录调控 

OsNAC3 LOC_Os07g12340 \ \ 王宝祥等, 2020 

OsNAC300 LOC_Os12g03050 根部, 具体组织不明 \ Hu et al., 2021 

OsMYB45 LOC_Os06g45890 叶片、谷壳、雄蕊、雌蕊和侧根 \ Hu et al., 2017 

OsHsfA4a LOC_Os01g54550 \ \ Shim et al., 2009 

OsTTA LOC_Os03g13590  \ \ Tanaka et al., 2018 
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3.1  镉转运的分子机制 

镉转运蛋白通常定位于质膜和液泡膜并参与离子的

跨膜运输, 可实现植物细胞对镉的吸收、外排以及液

泡区隔化等过程, 在水稻镉转运系统中扮演重要角

色。目前在水稻的根和茎节等器官已鉴定到多个镉转

运相关蛋白(图1)。 

 

3.1.1  根部镉转运蛋白 

根部是水稻中镉含量最高的器官(肖美秀等, 2006), 

也是镉进入水稻的第一门户。鉴定水稻根部镉转运相

关蛋白可为从根部阻控镉进入水稻提供有效途径。目

前, 已在水稻根中鉴定到多个转运蛋白家族成员参与

镉运输(图1), 如天然抗性相关巨噬蛋白(natural res-

istance associated macrophage protein, NRAMP)家

族、重金属转运ATP酶 (heavy metal transporting 

ATPase, HMA)家族以及锌铁转运蛋白(Zinc-regu-

lated transporters and iron-regulated transporter- 

like protein, ZIP)家族, 在根部对镉的吸收、区隔化和

木质部装载等过程中发挥重要作用。 

(1) NRAMP家族  NRAMP家族有2个成员被报

道参与镉离子在水稻根中的运输过程。OsNRAMP1

因缺铁而高度上调, OsNRAMP1定位于质膜, 参与根

部对镉和铁的吸收, 不同品种间Cd积累的差异由根

系中OsNRAMP1表达水平的差异造成(Takahashi et 

al., 2011a, 2011b)。OsNRAMP5主要在水稻根部表

皮、外皮层、皮层外侧以及木质部周围组织表达, 编

码的蛋白定位于质膜 , 参与根部对镉的吸收作用 , 

OsNRAMP5还可以转运Fe2+和Mn2+。碳离子束辐照

诱变OsNRAMP5产生的突变体osnramp5根部对镉

的吸收明显下降 , 导致茎秆和籽粒的镉含量降低

(Ishikawa et al., 2012), OsNRAMP5i RNAi植株根部

锰离子含量降低, 茎秆以及木质部汁液锰离子和铁

离子含量下降(Ishimaru et al., 2012)。镉污染稻田试

验结果表明 , OsNRAMP5的CRISPR/Cas9敲除株

系, 其根部和地上部镉浓度显著降低, 籽粒镉含量

平均降低98%, 同时锰含量下降41% (Tang et al., 

2017)。 

(2) ZIP家族  ZIP家族包括锌转运调控蛋白(Zn- 

regulated transporter, ZRT)以及铁转运调控蛋白

(iron-regulated transporter-like protein, IRT)两类。

在水稻中, OsZIP1、OsZIP5、OsZIP7、OsZIP9、

OsIRT1和OsIRT2均参与根部对镉的转运过程。锌和

镉元素具有相似的化学和物理性质, 与其它作物相

比, 水稻籽粒中锌的含量较低, 镉的含量较高。研究

锌和镉转运的分子机制有助于控制水稻的锌镉平衡, 

在保障安全性的同时提高稻米的营养(Tan et al., 

2019, 2020)。 

在参与根部镉转运的ZIP家族中 , OsZIP1、

OsZIP5、OsZIP7和OsZIP9属于ZRT类。Liu等(2019)

发现, OsZIP1是一种限制水稻锌、铜和镉过量积累的金

属外排转运蛋白。OsZIP1在根中大量表达, 在转录和

翻译水平上可被过量的锌、铜和镉充分诱导, OsZIP1

定位于质膜和内质网。过表达OsZIP1的转基因水稻

在3种元素的胁迫下长势更好, 植株中积累量更少; 

而突变体oszip1和RNAi植株3种元素在根中积累量增

加 , 呈现显著敏感表型。在OsZIP1的转录区存在

H3K9me2的组蛋白修饰, 当水稻受镉胁迫时, 在该

基因外显子的246 bp范围内有明显的去甲基化现象, 

推测镉胁迫可以通过表观遗传调控机制增强OsZIP1 

mRNA的转录。同年3月, Tan等(2019)报道OsZIP7参

与锌和镉的转运。OsZIP7编码一种质膜定位蛋白, 在

根和茎节的维管束薄壁细胞中表达, 在水稻中敲除

OsZIP7后导致根和茎节的镉滞留, 表明其可能参与

根中木质部的装载以及镉在茎节维管束间的转移。

Tan等 (2020)鉴定了另外2个ZIP家族基因 , 发现

OsZIP5和OsZIP9是串联重复基因, 在水稻锌镉转运

过程中起协同作用。OsZIP5和OsZIP9在根表皮均有

表达, 编码具有吸收活性的质膜定位蛋白。OsZIP5

的功能与OsZIP9相同 , 但作用相对较弱。突变体

oszip5、oszip9或oszip5/oszip9的锌/镉积累量降低, 

与单突变体相比, 双突变体oszip5/oszip9表现出增

强的缺锌表型。 

OsIRT1和OsIRT2属于IRT类转运蛋白基因, 编

码水稻Fe2+转运体, 主要在根中表达(Bughio et al., 

2002; Ishimaru et al., 2006)。在水稻生殖阶段, 采用

间歇灌溉方式, 稻田释放积水可增强水稻籽粒中镉的

积累。池塘水的释放提高了土壤的含氧量, 使得镉溶

解度增加, 铁溶解度降低, 这可能是籽粒镉含量增

加的原因之一。Nakanishi等(2006)从分子角度进一

步解释了这一现象, 通过酵母体系研究发现, 铁转

运蛋白OsIRT1和OsIRT2同时具有镉离子转运活性。

水稻缺铁可诱导铁的吸收和转运, 镉在该过程中被
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同时吸收和转运, 暗示水稻的铁转运系统参与镉的

积累过程。 

(3) ABC家族  ATP结合盒超家族转运蛋白(ATP- 

binding cassette transporter superfamily, ABC)是一

类在原核生物、植物和动物细胞中均有分布的初级转

运蛋白, OsABCG36和OsABCG43参与水稻根部的

镉转运。 OsABCG36 属于 ABCG 亚家族 , 又称

OsPDR9, 介导根部细胞对镉或镉螯合物的外排, 对

于水稻镉的耐受性起重要作用。受镉诱导后, OsABC-

G36在根部除表皮以外的组织中表达。OsABCG36

定位于质膜, 具有外排活性。敲除OsABCG36可增加

根细胞汁液中的镉积累, 增强镉敏感性, 但不影响对

其它金属(包括铝、锌、铜和铅)的耐受性(Fu et al., 

2019)。OsABCG43同样属于ABCG亚家族 , 又称

OsPDR5, 具有镉转运活性。Oda等(2011)通过酵母文

库筛选鉴定到可提高酵母镉抗性的基因OsABCG43。

OsABCG43在根和地上部均有表达, 镉处理可诱导

OsABCG43在根中的表达, 但具体作用机制不明。 

(4) OsCd1基因   主要协同转运蛋白超家族

(major facilitator superfamily, MFS)成员OsCd1具有

镉转运的功能。OsCd1为镉的次级主动转运蛋白, 主

要在水稻根的质膜上表达, 其缺失可显著降低水稻对

镉的吸收效率和籽粒镉积累量, 说明该基因参与调控

水稻根部镉吸收和籽粒镉积累过程。进一步研究表明, 

在籼稻和粳稻中, OsCd1基因型出现显著分化, 其中

OsCd1V449主要在粳稻中存在, 其镉转运能力显著低

于籼稻基因型OsCd1D449。田间试验表明, 将粳稻基

因型OsCd1V449导入籼稻品种后, 含有OsCd1V449的

水稻近等基因系籽粒镉含量显著降低, 表明OsCd1V449

基因型在低镉籼稻育种方面具有很大的应用潜力

(Yan et al., 2019)。 

(5) HMA家族  HMA家族在水稻的镉转运和维

持稳态中发挥作用。该家族有2个成员(OsHMA2和

OsHMA3)被报道参与水稻根部的镉转运。OsHMA2

在根维管束中表达, 编码定位于质膜上的吸收蛋白, 

OsHMA2同时具有转运锌和镉的能力, OsHMA2的突

变体叶片中锌和镉的浓度降低, 根中锌浓度升高, 表

明OsHMA2在锌和镉向木质部装载的过程中起作用。

OsHMA2过表达水稻籽粒中的镉浓度降低, 对培育

低镉水稻具有潜在的应用价值 (Takahashi et al., 

2012)。Ueno等(2010)从一个由高镉积累品种和低镉

积累品种杂交而来的定位群体中分离得到OsHMA3。

OsHMA3定位于根部细胞的液泡膜, 可选择性地将

镉区隔化至根的液泡中, 限制镉从根向地上部转移。

OsHMA3在低镉品种和高镉品种中表达水平相似 , 

但在酵母突变体∆ycf1中 , 低镉品种Nipponbare的

OsHMA3n 具有功能 , 高镉品种 Anjana Dhan 的

OsHMA3a则失去功能, 这种差异可能是由单一氨基

酸突变所致。Miyadate等(2011)证实OsHMA3可以通

过调节根部液泡对镉的区隔化影响镉由水稻根向地

上部的转移速率。水稻高镉品种CKK (Cho-Ko-Koku)

先前被证明具有较强的根向地上部转运率。该性状由

位于qCdT7的1个隐性等位基因(OsHMA3mc)控制。

由于OsHMA3mc的转运功能丧失, 无法介导镉向液

泡的运输, 使得根部有更多的镉可装载到木质部, 导

致CKK中镉向地上部转移速率增加。Liu等(2020)发现

OsHMA3启动子–683 bp到–557 bp区域存在7个核苷

酸的变异, 并存在明显的籼粳分化, OsHMA3启动子

区的序列变异是控制籼稻和粳稻之间镉积累差异的

因素之一。籼稻品种携带OsHMA3低表达等位基因

GCC793-11, 根部液泡区隔化能力弱, 使更少的镉隔

离在根部液泡, 导致更多的镉向地上部运输; 而粳稻

品种含OsHMA3高表达等位基因GCC7PA64s, 根部液

泡区隔化能力强, 使较多的镉隔离于根部液泡中, 导

致较少的镉运往地上部。这可能是籼稻籽粒镉积累量

高、粳稻籽粒镉积累量低的原因之一。将OsHMA3表

达水平高的等位基因GCC7PA64s导入93-11背景中能

够使籽粒镉浓度降低36.9%, 且对包括产量在内的农

艺性状无明显影响。 

(6) OsFWL4基因 膜蛋白家族(membrane pro-

tein family, MPF)成员通常都含有PLAC8结构域

CCXXXXCPC或CLXXXXCPC, 其成员OsFWL4被

报道可能参与水稻的镉转运。在酵母突变体∆ycf1中

表达OsFWL4可增强酵母的抗镉性, OsFWL4的RNAi

植株地上部镉含量显著降低, 镉从根向地上部的转运

减少。上述结果表明, OsFWL4可能直接作为一种转

运蛋白, 参与镉从水稻根向地上部的转运(Xiong et 

al., 2018)。 

 

3.1.2  茎节镉转运蛋白 

镉主要通过韧皮部进入籽粒, 茎节是镉由木质部向

韧皮部转移的关键部位(Fujimaki et al., 2010), 因此
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茎节镉代谢分子机制的解析对于培育低镉水稻同样

至关重要。已鉴定的茎节镉转运蛋白包括ZIP和植物

钙 /阳离子转运蛋白超家族 (cation/calcium super-

family, CaCA)等。镉在水稻茎节处转运的分子机制

见图2。 

(1) OsCCX2基因  阳离子/钙交换体(cation/Ca 

exchangers, CCXs)属于CaCA家族, CaCA家族成员

可以通过转运H+、K+或Na+实现Ca2+的逆浓度梯度跨

膜运输。有研究表明, OsCCX2可能通过水稻茎节中

的钙转运途径参与籽粒的镉积累(Hao et al., 2018)。

OsCCX2编码质膜定位的外排转运蛋白, 主要在茎节

维管组织的木质部区域表达。在突变体ccx2中, 籽粒

的镉含量下降, 根部和茎节的镉含量显著升高, 且不

影响水稻的产量, 表明OsCCX2可能参与镉在茎节木

质部导管间的转移。OsCCX2作为CaCA家族成员, 参

与镉在水稻中的转运和积累, 但其具体作用机制尚不

清晰。 

(2) OsLCT1基因  OsLCT1属于低亲和力阳离

子转运蛋白(low-affinity cation transporter, LCT), 定

位于质膜, 具有镉外排活性。在水稻生殖期叶片和茎

节中观察到OsLCT1强表达, 在Node I的大维管束和

茎分散维管束周围可检测到OsLCT1的转录本。RNAi

敲除OsLCT1不影响镉在茎节木质部的转运, 但韧皮

部介导的镉转运减少, 表明OsLCT1在镉向籽粒运输

的茎节韧皮部起作用。OsLCT1敲除植株在籽粒中积

累的镉约为对照植株的一半, 并且OsLTC1对水稻籽

粒中其它金属含量和植株生长无显著负面影响(Uragu-

chi et al., 2011)。 

(3) OsZIP3基因  OsZIP3在水稻的茎节(Node 

I)中表达, 编码一种典型的锌转运蛋白, OsZIP3负责

从大维管束木质部卸载锌(Sasaki et al., 2015)。

Zheng等(2018)发现OsZIP3同时具有转运镉的能力, 

但在水稻镉积累中的具体机制仍有待探究。 

 

3.1.3  叶片镉转运蛋白 

叶片是水稻在生殖生长期前积累矿质元素的重要器

官, 水稻进入生殖生长期后, 大量的元素可从叶片经

由韧皮部向稻穗转移。镉在水稻中没有特定的转运蛋

白, 会随同其它金属元素积累到叶片, 并在生殖生长

期再分配到籽粒。籽粒中的镉一部分来自生殖生长期

叶片的再分配, 目前已鉴定到2个叶片镉转运蛋白, 

但其详细的分子机制还有待深入研究。 

(1) OsLCD基因  OsLCD是新发现的基因, 与

其它已知基因不同源。OsLCD主要在叶片韧皮部伴胞

和根部维管束中表达, 编码的蛋白定位于细胞质和细

胞核中。田间试验发现lcd突变体抗镉性增强, 籽粒镉

含量下降, 2009年籽粒镉含量降低55%, 2010年籽粒

镉含量降低43%, 干重和产量与野生型相比无显著差

异(Shimo et al., 2011)。 

(2) OsMTP1基因  阳离子扩散促进子蛋白家族

(cation diffusion facilitator, CDF)在细菌、真菌、植物

和动物中均有发现, 分为3个亚家族: Zn-CDF、Fe/ 

Zn-CDF和Mn-CDF。它们的结构通常包含4–6个跨膜

域(transmembrane domain, TMD), N端和C端均位

于胞质内, 其中TMDs I、II、V和VI介导金属离子跨膜

运输。在植物中CDF又称金属耐受性蛋白 (metal 

tolerance proteins, MTPs)。OsMTP1主要在叶片的

维管束中表达, 编码1个定位于细胞膜上的二价阳离

子转运蛋白, 对锌、镉和其它重金属的有效转运以及

维持植物体内离子稳态是必需的。水稻OsMTP1的

RNAi株系幼苗对重金属的敏感性增强, 改变了成熟

水稻不同器官中重金属的积累(Yuan et al., 2012)。 

 

3.1.4  其它转运蛋白 

除以上蛋白外, 前人还鉴定到一些蛋白具有镉转运活

性, 但由于组织表达和亚细胞定位等实验证据有限, 

其在水稻镉积累中的角色仍有待深入解析。 

(1) YSL家族  黄色条纹蛋白家族(yellow stripe- 

like family, YSL)参与铁、锰和铜等金属离子的转运, 

镉诱导可使OsYSL6、OsYSL15和OsYSL18的表达量

上调, 但其具体功能有待深入研究(Sebastian and 

Prasad, 2015, 2016; Bari et al., 2021)。 

(2) OsNRAMP2基因  Zhao等(2018)通过全基

因组关联分析 (genome-wide association studies, 

GWAS)鉴定到镉积累性状相关的基因OsNRAMP2。

OsNRAMP2定位于液泡膜, OsNRAMP2的氨基酸序

列在不同(高低)镉积累材料之间存在差异, 来自低镉

积累材料的等位基因可显著增加酵母对镉的敏感性

和积累。 

(3) OsZIP6基因  OsZIP6定位于质膜, 参与根

部细胞对离子的吸收, 使用膜片钳技术在非洲爪蟾

(Xenopus laevis)卵细胞中验证OsZIP6的底物包含
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铁、钴、镉、锌、锰和镍6种金属离子(Kavitha et al., 

2015)。 

3.2  镉螯合的分子机制 

镉在水稻体内有2种形态, 分别为游离态和螯合态。

其中, 游离态的镉会刺激植物体内的NADPH氧化酶, 

从而产生活性氧(ROS), 激活植物的应激反应, 对植

株造成伤害(Chmielowska-Bak et al., 2014)。在水稻

中 , 镉主要以螯合物的形态移动 (Tanaka et al., 

2003)。镉离子可与富含半胱氨酸等结构的蛋白结合

形成螯合物, 进而降低镉的毒性及对细胞的伤害。  

(1) CAL1基因  CAL1 (cadmium accumulation 

in leaf1)编码一个富含半胱氨酸且有8个硫醇基团的

防御素蛋白(defensin-like protein), 在根外皮层和木

质部薄壁细胞中表达。CAL1通过螯合细胞质中的镉, 

促进镉分泌到细胞外空间, 从而降低细胞质镉浓度, 

同时通过木质部导管推动镉的远距离运输。CAL1对

水稻籽粒中镉的积累或其它必需金属元素的积累无

明显影响, 可为培育双功能水稻品种提供一种有效的

分子工具, 在修复水稻土的同时生产安全的谷物(Luo 

et al., 2018; Zhao and Huang, 2018)。 

(2) OsMTI-1b基因  OsMTI-1b是一个金属硫蛋

白(metallothioneins, MTs)。MTs是一类普遍存在的

低分子量、富含半胱氨酸的蛋白质, 为能够被金属诱

导的金属螯合蛋白, 在维持细胞内金属稳态、消除金

属毒性、保护细胞免受氧化损伤等方面发挥重要作

用。MTs能够通过其半胱氨酸残基的巯基结合金属离

子。植物有几种MT亚型, 根据半胱氨酸残基的排列可

分为4种类型, MT的I、II、III类蛋白, 在其N端和C端

区域包含2个富含半胱氨酸的簇, 由30–40个残基隔

开。第IV类MT称为Ec型, 有3个富含半胱氨酸的簇, 

每个簇由10–15个残基隔开。OsMTI-1b属于I类MT。

OsMTI-1b的C端富含半胱氨酸 , 能与Ni2+、Cd2+和

Zn2+形成复合物(Malekzadeh and Shahpiri, 2017)。

经体外测定, 重组蛋白GST-OsMTI-1b对镉、镍、锌

和铜的亲和力为Ni2+/Cd2+>Zn2+>Cu2+ (Nezhad et al., 

2013)。OsMTI-1b可以增强酵母的抗镉性, 同时提高

酵母细胞中镉的含量 (Ansarypour and Shahpiri, 

2017), 但是其在水稻镉代谢中的作用仍有待探究。 

(3) 植物络合素合酶   植物络合素(phytoche-

latins, PCs)广泛存在于植物中, 是一类富含半胱氨

酸的小分子化合物, 在植物抗重金属胁迫过程中发挥

重要作用。植物络合素合酶(phytochelatin synthases, 

PCSs)在PCs的上游发挥作用, OsPCS1和OsPCS2

是水稻中的植物络合素合成酶。OsPCS1的T-DNA插

入系籽粒中砷的积累增加, 镉的积累减少, 表明水稻

中砷和镉至少存在部分不同的PC依赖途径(Uraguchi 

et al., 2017)。2017年, Mrinal K. Maiti团队以胚乳特

异的方式进行内含子发夹RNA介导的OsPCS基因沉

默, 有效下调了OsPCS1和OsPCS2的表达, 籽粒中

镉的含量下降约51%, 砷的含量下降约35% (Das et 

al., 2017) 。 Hayashi 等 (2020) 构建了 OsPCS1 和

OsPCS2的嵌合蛋白(OsPCS2的183个C端氨基酸被

OsPCS1的185个C端氨基酸取代), 并进行体外植物

络合素合成实验, 发现嵌合蛋白对亚砷酸盐的反应强

于镉。 

(4) OsCDT1基因  OsCDT1 (Oryza sativa cad-

mium tolerance1)编码一种富含半胱氨酸的蛋白, 其

在酵母中异源表达可显著降低酵母体内的镉含量。在

拟南芥中异源表达OsCDT1可显著增强转基因材料

对镉的抗性。OsCDT1可能具有直接结合镉的能力, 

但其在水稻中的分子机制仍不清晰(Kuramata et al., 

2009)。 

3.3  镉响应的转录调控机制 

转录调控是基因表达的关键步骤, 转录因子在其中发

挥重要作用。转录因子通过调控水稻中镉相关基因的

时空表达参与水稻对镉的响应。目前鉴定到部分转录

因子可能参与水稻对镉的响应。  

(1) NAC家族  NAC (no apical meristem, NAM; 

Arabidopsis transcription activation factor, ATAF; 

cup-shaped cotyledon, CUC)转录因子是植物特有的

转录因子家族, 参与植物的多种抗逆反应。NAC家族

蛋白的N端存在保守的结构域, 可与DNA结合并参与

转录因子在细胞核的定位, C端是结构可以变化的转

录调控区。OsNAC3是一个水稻耐镉转录调控因子, 

可提高镉敏感菌∆ycf1耐性。水稻OsNAC3的T-DNA

插入突变体nac3耐镉能力降低, 并且OsNAC3可使

烟草(Nicotiana tabacum)叶片对镉的抗性增强, 推测

转录因子OsNAC3参与水稻对镉胁迫的应答(王宝祥

等, 2020)。OsNAC300在根中表达且受镉诱导, 过表
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达株系的抗镉性增强, 缺失突变体的抗镉性减弱, 表

明其在水稻耐镉中发挥作用。RNA-seq、荧光素酶和

ChIP-qPCR研究表明 , OsCHS1、OsPR10a和Os- 

PR10b可能受OsNAC300基因调控。其中, OsCHS1

参与类黄酮的合成, 可以降低ROS水平, 减轻镉胁迫

对细胞的伤害; OsPR10a和OsPR10b可增强水稻对

生物胁迫和非生物胁迫的耐受性(Hu et al., 2021)。 

(2) OsMYB45 基 因   MYB (v-myb avian 

myeloblastosis viral oncogene homolog)是植物中典

型的转录因子家族, 包含负责结合DNA的MYB结构

域。该结构域的氨基酸序列组合有4种, MYB家族被划

分 为 1R-MYB 、 R2R3-MYB 、 R1R2R3-MYB 和

R1R2R3R4- MYB四类。OsMYB45属于1R-MYB, 在

水稻对镉胁迫的耐受性中起重要作用。OsMYB45在

水稻叶片、外壳、雄蕊、雌蕊和侧根中高度表达, 受

镉胁迫诱导。osmyb45突变体在镉处理后表现为老叶

坏死和株高变矮, 叶片中H2O2的含量升高、过氧化氢

酶活性降低, 推测OsMYB45可能参与细胞内过氧化

物的清除过程, 进而减弱镉离子对细胞造成的伤害, 

提高植株抗镉性(Hu et al., 2017)。 

(3) OsHsfA4a基因  OsHsfA4a是水稻的热休克

转录因子(heat shock transcription factors, Hsfs)。当

OsHsfA4a的表达量下降时水稻的耐镉性降低。进一

步研究表明, OsHsfA4a可能通过诱导水稻根部的金

属硫蛋白的表达来提高水稻的抗镉性, 但具体机制有

待深入研究(Shim et al., 2009)。 

(4) OsTTA基因   OsTTA是从水稻突变体 lc5 

(low cadmium 5) 中鉴定到的 PHD-finger (plant 

homeodomain-finger)家族转录因子, 可以调节金属

转运蛋白的转录。在突变体中, OsNramp1、OsZIP1

和OsIRT1的表达量下降, 突变体中包括镉在内的多

种二价金属离子浓度降低(Tanaka et al., 2018)。 

4  展望 

近30年来, 众多研究团队致力于解析水稻镉积累的

生理过程及其相关分子元件, 有助于全面了解镉从土

壤向水稻籽粒转移和积累的机制, 为进一步培育低镉

水稻品种奠定了重要理论基础 (黄新元和赵方杰 , 

2018; 安婷婷等, 2021)。研究人员开发了多种方法, 

如XRF和PETIS使得镉在水稻体内运输以及在不同

组织内的分布可视化; 利用正向遗传学和反向遗传学

鉴定了多个参与水稻籽粒镉积累的重要基因 , 如

OsNRAMP5、CAL1、OsCd1和OsHMA3。 

围绕低镉水稻品种的培育, 利用水稻镉积累分子

元件可开展如下研究: (1) 调节根部镉转运蛋白(如

OsCd1、OsNRAMP5和OsABCG36)的活性或基因表

达水平, 以降低水稻根部对镉的吸收能力; (2) 挖掘

根部液泡区隔化、木质部装载和细胞壁发育等相关基

因(如OsHMA3), 增强根部对镉的滞留能力; (3) 利用

茎节镉转运生理机制及功能基因 (如OsLCT1和

OsZIP3), 降低镉在茎节内不同维管束之间的转运能

力; (4) 解析叶片镉转运蛋白(如OsLCD), 提升叶片对

镉的储存能力; (5) 利用螯合蛋白(如CAL1、OsPCS1

和OsPCS2), 辅助提升水稻液泡对镉的隔离能力。 

由于水稻镉积累过程极其复杂, 其分子机制仍有

待深入探究。前期的研究主要集中于揭示单基因的功

能, 而水稻镉积累性状受多基因协同调控, 因此需结

合上下游与表观调控等解析水稻镉积累的调控网络, 

进而与其它性状的分子通路相关联, 将有助于培育优

质、安全、高产和抗病等综合性状优良的水稻品种。 
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Abstract  The wide occurrence of Cadmium (Cd)-contaminated rice in China poses significant public health risk. B-

reeding rice varieties with low-Cd accumulation is an effective strategy to reduce Cd accumulation in rice grain. It is ne-

cessary to understand the characteristics of Cd accumulation in rice, its physiological process and related functional 

genes. Here, we review the advances in physiological and molecular mechanisms of Cd uptake in roots, loading and 

translocation in xylem, distribution in nodes, redistribution in leaves, and accumulation in grains, which will provide theo-

retical reference for breeding and safe production of low-Cd rice. 
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