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摘要: 总结了近年来植物对一重要环境污染物镉的反应研究报道。探讨了镉对植物的各种毒性效应, 并论述植物对镉胁

迫采取的相应防御机制, 如络合 (PC、M T )、应激 (应激乙烯、应激蛋白) , 及额外防御机制, 如细胞壁固定化、原生质膜排

除、区域化、过氧化物酶等。
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Progresses of plan ts respon se to cadm ium
J IN G Hong2M ei, ZH EN G H ai2L ei, ZHAO Zhong2Q iu, ZHAN G Chun2Guang　 (S chool of

L if e S ciences, X iam en U niversity , X iam en 361005). A cta Ecolog ica S in ica , 2001, 21 (12) : 2125～ 2130.

Abstract: T he paper summ arizes p rogresses in the field of p lan ts response to cadm ium (Cd) , an impo rtan t

and w idesp read heavy m etal in envirom en t. W e analyse the tox ic effects of Cd on p lan ts and discuss the re2
sponse m echan ism s of p lan ts to Cd stress including exclu sion, immob ilizat ion and compartm en talizat ion of

the ions, syn thesis of phytochelat in s and m etallo th ionein, inducem en ts of stess p ro tein and stess ethylene.

T he h igher p lan ts are ab le to up take Cd depending on concen trat ion and b ioavailab ility of Cd in the so il.

T he p rocesses of up take w ere modu lated by the p resence of o rgan ic m atter, pH , redox po ten tia l, tempera2
tu re and concen trat ions of o ther elem en ts. A s soon as Cd en ters the roo ts, it can reach the xylem th rough

an apop last ic andöo r a symp last ic pathw ay, comp lexed by several ligands such as o rgan ic acids andöo r,

perhap s, phytochelat ions. Cd dam ages the roo ts by altering the syn thesis of RNA and inh ib its ribonuclease

act ivity. Cd in teracts w ith the w ater balance and dam ages the pho to syn thet ic apparatu s. Cd sign ifican tly

reduces the no rm al H + öK+ exchange and the stom atal open ing, bu t how it do se so has yet to be estab2
lished. Cd w as found to p roduce ox idat ive stress by inh ib it the act ivity of several an t iox idat ive enzym es.

Po ten tia l effects of Cd on ho st2pathogen in teract ions w ere very recen tly exam ined. In response to Cd

stress, the p lan t can reso rt to a num ber of defense system s. Cd can be immob ilized by m eans of the cell

w all and ex tracellu lar carbohydrates. T he impo rtance of th is m echan ism m ay vary in acco rdance w ith the

concen trat ion of Cd supp lied and the species invo lved, etc. Bu t no differences in cell w all b inding betw een

no rm al and Cd2to leran t p lan ts w ere observed. P reven ting Cd ions from en tering the cyto so l th rough the

act ion of the p lasm a m em brane cou ld theo ret ically rep resen ts the best defense m echan ism. Cd stress gave

increased levels of asparagine in roo t exudates. How ever, th is response w as p robab ly due to disfunction of

the p lan t m em branes at Cd concen trat ion above 1Λm , rather than to a specific m echan ism of am ino acid in2
duction aim ed at direct ly chelat ing Cd ions. A deeper understanding of these even ts w ou ld be very usefu l in

w iden ing ou r know ledge of Cd exclu sion in h iger p lan ts. Cd has a h igh affin ity to m etabo lic p rocesses of

the su lphu r m etabo lism , and its first effect is on A T P2su lfu rylase, thus act ivate the syn thesis of phy2
tochelat in s. Phytochelat in s chelate Cd and fo rm various comp lexs w ith Cd. A s a resu lt, it’s p reven ted
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from circu lat ing as free Cd2+ in side the cyto so l. T he p roduction of phytochelat in s is a w idesp read m echa2
n ism of Cd detox ificat ion in h igher p lan ts. In an im als, cyanebacteria and fungi, Cd can be comp lexed and

detox ified by m etallo th ionein s, a group of gene2encoded Cys2rich pep tides, w h ich generally lack arom atic

acids. Bu t there is no certa in indicat ion of the ex istence in h igher p lan ts of m etallo th ionein s induced by Cd.

T hus, their ro le in Cd detox ificat ion seem s to be at p resen t of secondary impo rtance as compared w ith phy2
tochelat in s and stress p ro tein s. V acuo lar compartm en talizat ion can p reven t the free circu lat ion of Cd ions

in the cyto so l and fo rce them in to a lim ited area, thus p lays a very sign ifican t ro le in Cd detox ificat ion and

to lerance. T he m echan ism of compartm en talizat ion w as disscusd in th is paper. Being sub jected to various

stresses, p lan ts often start the syn thesis of heat shock p ro tein s, U b iqu it in and stress ethylene. Bu t now

it’s impo ssib le to understand exactly the relat ionsh ip betw een ethylene b io syn thesis and Cd stress at a

mo lecu laröcellu lar level. R esponse to Cd in no rm al h igher p lan ts is a comp lex phenom enon. Cd can evoke

a num ber of parallel andöo r consecu tive even ts at mo lecu lar, physio logical and mo rpho logical levels. In2
den tificat ion of individual b iochem ical pathw ay such as phytochelat in p roduction and p reteo lysis, etc, is es2
sen tia l. W ithou t in tegrat ion in to a cellu lar response, how ever such studies m ay lo se direct ion and overem 2
phasize the overall impo rtance of a given pathw ay in ach ieving to lerance. T herefo re, fu rthu r effo rts are u r2
gen tly requ ired in o rder to estab lish defin itely the m echan ism of Cd to lerance in h igher p lan ts.
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　　Cd (Θ= 816göcm 3)是一种分布较广的重金属, 通过许多途径进入环境中, 其在环境中不单独出现, 而是

在 PböZn 矿化过程中作为客体金属出现。无污染土壤中Cd 含量范围为 0104～ 0132ΛM , 中度污染水平为

0132～ 1ΛM [1 ]。植物根系吸收的Cd 最易向籽实中移动, 通过食物链富集的高浓度Cd 对大多动物种类有致

癌、致突变、致畸的作用[2 ]。高等植物吸收Cd 的程度依赖于土壤中Cd 的浓度和它的生物利用率, 并受到有

机物含量、pH、氧化还原电位、温度、其它元素的浓度等所调控, 特别是 Cd 的吸收可能与运输营养元素

(M g、K、Ca、Fe、M n、Cu、N i)的跨膜载体有关[3 ]。

1　镉对植物的毒性效应

Cd 可能是通过皮层组织进入根部, 再通过一质外体或共质体通道到达木质部[4 ]。在此与配体 (如有机

酸、植物螯合肽等) 螯合[5 ]。Cd2+ 大多存留在根部, 少量运至芽[6 ]; 发育中的果实可能是经由韧皮部中介载

体而积累Cd 的[7 ]。

Cd 首先破坏根部, 如伤害核仁、改变RNA 合成、阻抑RNA ase、硝酸还原酶及质子泵的活性。Cd 可与

酶活性中心或蛋白质中巯基结合, 还可取代金属硫蛋白中的必需元素 (Ca2+ 、M g2+ 、Zn2+ 、Fe2+ ) , 导致生物

大分子构相改变, 必需元素缺乏, 干扰细胞正常代谢过程[8 ]。

Cd 破坏水分平衡, 降低光合速率, 破坏光合器官及色素, 抑制R uBP 羧化酶活性, 影响碳固定、叶绿素

H ill 反应、PS I、PS II活力、增加非光化学猝灭等[9 ]。Cd 增加线粒体H + 的被动通透性, 阻止了线粒体氧化磷

酸化作用[10 ]。水稻幼苗叶片中过氧化物酶 (POD )是受Cd 刺激与调节的适应性呼吸酶。高浓度Cd 使幼苗

吸收及分布 K、Ca、M g 等营养元素减少, 阻止叶绿素形成及其含量增加, 影响光合产物的运输、分布、加速

叶片衰老, 提早死亡[11 ]。

Cd 大大减少 H + öK+ 交换, 抑制质膜A T P 酶及以下几种酶的活性: 葡萄糖262磷酸脱氢酶 (G262PD )、

谷氨酸脱氢酶 (GDH )、苹果酸酶、异柠檬酸脱氢酶、核酮糖二磷酸化羧化酶2加氧酶、碳酸酐酶[12 ]。

Cd 能产生氧化胁迫, 但可能不是直接产生活性氧。它能损伤主要的生物大分子, 增加膜脂过氧化作

用, 抑制以下几种抗氧化酶活性: 超氧化物歧化酶 (SOD )、过氧化 氢酶 (CA T )、asco rbate 超氧化酶、谷胱甘

肽还原酶等[13 ]。植物对Cd 诱导的氧化胁迫反应的变化, 可能与Cd 浓度水平及所诱导的巯基 (有强抗氧化

特性)浓集有关。
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Cd 强烈抑制气孔开放, 但其机理尚不清楚, 可能和Cd 强烈干扰 K+ 、Ca2+ 及保卫细胞中脱落酸的代谢

有关[14 ]。

最近研究的热点是Cd 与宿主病原体相互作用的潜在效应, 长期实验表明Cd 抑制了叶中的疾病发展,

在Cd 信号转导中可能有多胺 (po lyam ine)的参与[15 ]。

2　植物对镉胁迫的响应机制

Cd 对植物的伤害是多方面的, 相应地植物采取多方面的策略来抵抗或减弱Cd 胁迫的程度, 如固定

化、区域化及合成植物螯合肽、金属硫蛋白、应激蛋白、应激乙烯等。

211　络合解毒机制

络合是植物细胞解除镉毒害的主要方式之一。植物螯合肽是植物体内存在的Cd 的天然配体。另外谷

胱甘肽 (GSH )、草酸组氨酸 (H is)、柠檬酸盐 (cit ra te)等小分子物质也能与镉络合。

21111　植物螯合肽　Cd 对 S 代谢过程有很高亲和性, Cd 能促进前沟藻细胞产生二甲基硫 (DM S 是天然

硫排放的来源) [16 ]。Cd 最初作用于A T P2硫酸化酶和腺苷酰硫磺基转移酶, 最后产生一重要多肽2植物螯合

肽 (Phytocheat in s PC)。植物体内产生的 PC 种类依物种和诱导的重金属种类而不同。其一级结构通式为

(Χ2Glu2Cys) n2X, n= 2～ 11。X 为不同C2端氨基酸, 依此氨基酸的不同将 PC 分为 5 个家族: (Χ2Glu2Cys) n2
Gly、(Χ2Glu2Cys) n、(Χ2Glu2Cys) n2Glu、(Χ2Glu2Cys) n2Ser、(Χ2Glu2Cys) n2Β2A la。植物螯合肽中Cys 巯基能与

镉螯合, 从而形成各种络合物 (分子量 3600～ 2500) , 阻止了自由Cd2+ 的循环, 避免金属敏感酶变性失活,

减轻Cd 对植物的伤害。一些酸不稳定的络合物中 S 和Cd 可形成键长 2152±0102∼ 的Cd—S 键, 以提高

络合物的稳定性和Cd 猝灭效率。

PC 不是基因直接翻译的产物, 而是由谷胱甘肽 GSH 经 PC 合成酶催化合成, 此酶能自我调控。Cad 1

突变型缺乏该酶活性, 即使有与普通植物相当的谷胱甘肽水平, 也不形成螯合肽, 因而对Cd 敏感。

高等植物产生 PC 是解Cd 毒的广泛机制[17 ]。已将 PC 作为Cd 毒的生物标记。PC、异构 PC (一些氨基

酸不同)、脱 Gly2植物螯合肽可在植物中以不同比例同时出现。脱 Gly2植物螯合肽可能起源于一种能释放

Gly 的羧肽酶对 PC 的降解。有报道, 在完全缺乏 Cd 但有羧肽酶和高浓度 GSH 时, S ch iz osacchanom g ces

p om be 中仍有 PC 的产生。

21112　金属硫蛋白　植物体内是否有金属硫蛋白, 目前还有争议。一般认为缺乏该种蛋白, 即使有也可能

是多个植物螯合肽的结合或类金属硫蛋白。金属硫蛋白 (M T )为一组富含半胱氨酸 (Cys 残基约 30% )的低

分子量金属结合蛋白, 一般缺乏芳香族氨基酸。植物金属硫蛋白中Cys 残基存在形式有: Cys2x2Cys, Cys2x2
x2Cys, Cys2Cys (串) , x 代表Cys 以外任一种氨基酸。M T 对Cd 的螯合能力远远大于 GSH、citra te。Cd 胁迫

能诱导真菌、蓝细菌和动物体内M T 的合成。M T 通过Cys 残基上的巯基与Cd2+ 结合形成无毒或低毒的化

合物, 从而消除Cd 毒, 因而动物、真菌的抗Cd 能力与M T 积累成正相关[18 ]。最近, 发现在一些高等植物中

有类似M T 蛋白及其基因存在, 该基因表达具组织特异性, 并受发育阶段和激素 (乙烯、ABA )水平调节。推

测该蛋白对重金属可能有一定解毒作用。

212　区域化

植物根系分泌物以及根系周围的植物2微生物微系统均能防御Cd 等重金属进入植物根系。进入根系

Cd 首先被根部细胞壁及碳水化合物固定而束缚于果胶位点。这是抗Cd 胁迫的第一道屏障[19 ]。该机制可能

随外界镉富集、物种不同而改变, 但普通植物与Cd 耐受植物之间未观察到有细胞壁束缚作用的不同[20 ]。

Cd2+ 进入液泡后, 被限制于一有限区域, 不能再在胞质溶胶种进行自由循环, 因而液泡固定化在排除

Cd 毒和 Cd 耐受中起重要作用。Cd 刺激植物合成植物螯合肽, 并与之络合形成贫 S 低分子量络合物

(LMW ) , 在液泡膜上结合酸不稳定 S2- , 形成对镉高度亲和的高分子量络合物 (HMW ) , 并由液泡膜转运蛋

白H M T I 蛋白转入液泡中。可见, Cd 排除与植物螯合肽快速结合 S2- 、有效限制自由Cd2+ 有关。因而稳定

S2- 组分的LMW 在Cd 排除中尤为关键。植物中Cd 主要以HMW 复合物的形式积累于液泡中。H M T I 基

因的大量表达可提高液泡中HMW 复合物含量及植物耐Cd 能力。M g2A T P 存在时络合物将通过特殊载体

逆梯度势跨越液泡膜, 在液泡胞囊中积累。自由Cd2+ 可能通过Cd2+ ö2H + 反向运输进入液泡。液泡中酸性
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pH 使HMW 解离, Cd 又被液泡内有机酸 (柠檬酸、苹果酸、草酸)、氨基酸络合[21 ]。脱辅基植物螯合肽被液

泡水解酶降解, 还于液泡中, 继续执行穿梭角色。可见植物的耐Cd 能力与 HMW 复合物装配速率成正相

关, 而与植物螯合肽合成速率无一定相关性[22, 23 ]。LMW 复合物进入液泡的跨膜速度快于HMW 复合物,

推测LMW 复合物的主要作用是将细胞中的Cd 转进液泡中, 而HMW 复合物主要起聚集Cd 和解毒作用。

11

S2-

2H+Cd2+

S2-

镉
④

②细胞膜

①细胞壁

植物螯合肽

合成酶③

细胞质⑤

⑨中等分子量化合物

谷胱甘肽⑧

镉+ 植物螯合肽⑦

低子量化合物⑥

13镉

高分子量化合物 14

12植物螯合肽

镉+ 有机酸10

15
高分子量化合物

液

泡

图 1　镉的螯合及液泡固定化机制

F ig. 1　M echanism of Cd chelation and compartm entalat ion in the vacuo le

① Cell w all　 ② P lasm a m em brane　③ Pc Synthetase　④ Cd　⑤ Cyto so l　⑥ LMW 　⑦ Cd+ Pc　

⑧ GSH　⑨MMW 　βκ Cd+ o rganic acid　βλ HMW 　βµPc　βνCd　βοHMW 　βπV acuo le

213　外排与富集

阻止Cd 由质膜进入胞质溶胶, 理论上是最好的防御机制。植物通过限制对重金属的吸收, 降低体内重

金属浓度, 但Cd2+ 透过细胞质膜的运输机制仍不清楚。R iveta 等的实验表明萝卜种子发芽早期, Cd2+ 是通

过质膜Ca2+ 通道进入细胞的, 对于该机制还需作深入了解。

芥菜将Cd 超量富集于叶片表皮毛中, 使其含量比叶片组织高 43 倍, 这样避免了Cd 对叶肉细胞的直

接伤害[24 ]。由于芥菜生长迅速, 可大量富集镉, 在净化土壤水质方面有很大作用[25 ]。

214　应激物质

21411　应激乙烯　Cd 诱导乙烯生物合成, 从而增加愈创木酚过氧化物酶活性, 积累可溶、不可溶酚[26 ]。同

一物种中Cd 诱导的乙烯在根中的比在芽中的要多。Cd 处理 5～ 10h 诱导应激乙烯产生达到顶峰, 其后的

1d 内因Cd 猝灭减弱了胁迫, 使乙烯降到可控水平。目前, 还无法了解乙烯生物合成与 Cd 胁迫之间在分

子、细胞水平上的确切关系。推测Cd 对Ca 水平产生的干扰与应激乙烯有关。

应激乙烯在植物耐Cd 性中可能具有以下几方面作用: ①增加苯丙氨酸2氨2裂解酶和过氧化物酶的活

性而加速木质化过程; 诱导微管系统细胞壁变化而限制镉进入叶片。②诱导 asco rbate 过氧化酶的活性, 解

除过氧化氢酶毒性。③调控基因表达, 编码金属硫蛋白和防御蛋白[27 ] , 改变谷胱甘肽代谢, 影响植物螯合肽

的合成。

21412　应激蛋白　经受高温、重金属、盐度、干旱等不同胁迫因子, 植物常启动合成热休克蛋白 (H SP)、U 2
b iqu it in、D naJ2like 蛋白、几丁质酶、Β21, 3 葡聚糖酶、富含脯氨酸细胞壁蛋白 (PR P)、富含甘氨酸细胞壁蛋白

(GR P)和病原相关蛋白 (PR )等基因表达。H SP、D naJ2like 蛋白与错折叠蛋白有很强亲和性, 通过将它们再

整合到合适的膜复合物上, 使它们形成天然构象。而镉胁迫时大量H sp70 被束缚于质膜、线粒体膜、内质网

膜上。U biqu it in 能介导细胞内变性的或短命的蛋白质降解; 几丁质酶、葡聚糖酶和 PR 蛋白共同作用, 能阻

止病菌的侵染、诱导植物系统防御反应; PR P、GR P 参与受损细胞壁的修复和加固。这些应激蛋白协同作
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用, 以清除变性蛋白, 维持细胞正常代谢, 提高细胞抗镉性。在大豆中, Cd 通过阻抑 Gm h sp262A 基因转录

mRNA 前体内含子剪接而调控应激蛋白合成, 但不清楚这种抑制是一特殊转录类型特征, 还是一个镉胁迫

的总效应[28 ]。

各种CaöCaM 依赖性转导信号与蛋白磷酸化变化有关, Cd 与 Ca 竞争同 CaM 结合, 从而诱导蛋白磷

酸化作用的改变。

215　抗氧化胁迫

如前所述, Cd 能产生氧化胁迫, 相应地在植物体内多种抗氧化系统将保护系统免受伤害。H alliw ell2

asada 途径为植物中一主要抗氧化系统, 主要由 SOD、A PX (asco rbate Perox idase)和GR (glu tath ione reduc2
tase)等组成。GSH 能保护细胞膜结构, 是一重要抗氧化物质, 同时Cd 胁迫时植物组织中 POD 活性升高,

这也是植物对所有污染胁迫的共同响应, 已有人建议将组织中 POD 水平变化作为反映污染胁迫的灵敏指

标[29 ]。植物对Cd 诱导的氧化胁迫反应变化, 可能与Cd 水平及诱导的巯基 (有强抗氧化特性)浓度有关。

3　对镉胁迫的一些思考

综上所述, Cd 对植物的伤害是复杂的、多方面的, 涉及生理代谢反应、形态反应。植物Cd 耐受是由基

因和环境因素相互作用而受到调控的, 其形成需一长期过程。

目前对于植物镉耐受的分子遗传基础还未完全认同。外界逆境影响下, 将导致更多的基因扩散, 来改

变和提高抗性, 如一些修饰基因本身无耐性, 通过改变有明显作用的主要基因来提高它们对耐性的影响。

已证实, S 能缓解Cd 对光合系统的伤害, 但 S 载体多肽还未得证实, 可能 PC 在低Cd 浓度时能维持细

胞内稳定。有报道 Si 营养能缓解水稻幼苗Cd 毒害作用; Pb 则加剧镉对植物的危害[30 ] , 但其机理还有待研

究。在研究抗性机制时, 不能过分强调某一条途径的重要性, 因其中每一机制可能直接或间接影响着代谢

变化。一些非特异反应机制: 应激乙烯、应激蛋白、脯氨酸及其它氨基酸的代谢、分室化、木质化、根发育机

制, 是植物适应重金属和其它胁迫的普遍反应。

人们对于植物镉胁迫的反应机理还知之甚微, 还需进一步投入人力、物力、财力进行研究和分析。同时

应采取一定措施, 防止镉等重金属在植物中的过量积累, 减少对人和动物的伤害。
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