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摘  要 

近年来，植物重金属耐受基因研究已成为遗传学和生物技术领域的热门话题。本文综述了该领域在镉耐

受基因定位、耐镉基因分子机制研究以及相关表达调控网络方面的最新进展。这些研究揭示了植物在应

对重金属镉胁迫时的重要调控机制和基因表达变化规律。借助这些研究成果，新型重金属耐受品种的开
发将得到更有效的支持。未来，植物重金属耐受基因研究有望与植物育种相结合，为缓解全球环境污染

带来的影响和满足食品需求做出更大的贡献。 
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Abstract 
In recent years, research on plant heavy metal tolerance genes has become a hot topic in the field 
of genetics and biotechnology. This article reviews the latest developments in the localization of 
cadmium tolerance genes, molecular mechanisms of cadmium tolerance genes, and related ex-
pression regulation networks. These studies reveal important regulatory mechanisms and gene 
expression changes in plants in response to heavy metal cadmium stress. With the help of these 
research results, the development of new heavy metal tolerant varieties will receive more effec-

 

 

*通讯作者。 

https://www.hanspub.org/journal/jocr
https://doi.org/10.12677/jocr.2023.112007
https://doi.org/10.12677/jocr.2023.112007
https://www.hanspub.org/


赖长巍 等 
 

 

DOI: 10.12677/jocr.2023.112007 58 有机化学研究 
 

tive support. In the future, research on plant heavy metal tolerance genes is expected to be com-
bined with plant breeding to make greater contributions to mitigating the impact of global envi-
ronmental pollution and meeting food demand. 
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1. 引言 

镉(Cadmium, Cd)作为五种非阈值毒素，可在极低浓度下产生毒性作用，被称为最有问题的重金属和

有毒重金属[1]。但是我国耕地受重金属污染却非常严重，受污染面积约占总耕地面积的 20% [2]。从空间

上来看，我国南方地区 Cd 浓度明显高于北方地区，而贵州省由于成土过程及特殊的地质背景，导致喀斯

特地区耕地土壤 Cd 背景值相对较高[3]。土壤中 Cd 含量的增加，不仅会严重影响农作物的生产还会影响

食品安全[4]。而且由于重金属 Cd 污染具有隐蔽性高，可移动性强，毒性大，降解难等特点[5] [6]，成为

国内外研究热点。 
本文旨在综述现有植物重金属耐受基因研究领域的进展，重点讨论目前植物镉耐受基因定位、分子

机制研究和相关表达调控网络方面的最新进展，并探讨这些研究成果在重金属污染环境修复和农业生产

中的应用前景，以促进更有效地开发新型重金属耐受品种。 
随着环境污染不断加剧，植物重金属耐受基因研究的意义越来越显著。本文综述了目前植物重金属

耐受基因研究方面的最新进展。其中，镉耐受基因的定位和克隆为进一步研究植物对重金属污染的适应

性机理提供了基础；分子机制研究则揭示了植物响应铜胁迫的细胞和分子机制，从而有助于深入了解植

物对重金属污染的忍耐和修复能力；相关表达调控网络则为植物育种提供了更好的基础理论，促进了以

植物抗重金属污染为目标的新品种的发展。这些结果都具有重要的理论和实际应用价值。 

2. 国内外研究概况及展望 

植物重金属耐受基因研究是一个较为前沿的领域，国内外均取得了一定的进展。但该领域仍面临着

各种问题和挑战。 

2.1. 国内外研究进展 

目前，国内外在植物重金属耐受基因研究方面已经取得了一些进展。国内的研究主要集中在铜、镉、

铅、锌等重金属在植物体内的适应机制和抗性调控机制[7]。国内的研究利用分子生物学和遗传学技术探

讨了植物中与重金属胁迫响应相关的关键基因，同时也研究了这些基因的表达调控网络和信号反应通路

[8] [9]。在国际上，利用基因芯片、高通量测序等技术已经鉴定出了很多与重金属胁迫响应相关的基因家

族[10] [11] [12]。此外，国外还开展了比较植物学研究，以揭示植物对重金属污染适应性机制的演化规律

和基因家族的多样性[13] [14]。 
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2.2. 存在的问题和挑战 

尽管植物重金属耐受基因研究取得了一定的进展，但仍存在着各种问题和挑战。首先，该领域的研

究水平参差不齐，国内和国外之间的差距仍然较为明显。其次，研究成果与产业应用之间的融合不足，

使得部分研究成果未能得到有效的转化。此外，植物重金属耐受基因研究涉及到生态、农业、环保等多

个领域，需要进行跨学科、跨界别的协同研究，但目前相关的团队合作还不够紧密。同时，一些技术难

题的解决也需要更多的实验和理论支持，例如如何提高植物对重金属污染土壤的修复能力以及如何停止

植物对土壤中镉等重金属的吸收等。 

2.3. 展望 

尽管植物重金属耐受基因研究面临着各种问题和挑战，但其未来发展的前景总体向好。未来，可以

加强国内外的合作，共享资源和技术，以推动植物重金属耐受基因研究领域的不断发展。同时，要进一

步深化对植物重金属耐受机制的认识，并开发出更加可持续的环境修复技术和新型重金属污染土壤修复

品种，以推动经济社会发展和公共健康保障。 

3. 土壤镉的危害 

3.1. 来源 

在陆地生态系统中，包括 Cd 在内的各种各样的污染物最终都会循环到土壤中，进入土壤中的 Cd 主

要分为天然物质转换及人为活动制造两部分[15]。我国大部分农田土壤 Cd 污染主要是由于人类活动而导

致的[3]。人类对矿物的开采以及在金属的冶炼过程中，镉(Cd)、汞(Hg)、铜(Cu)等元素会通过排放到空

气中而后以大气沉降和污染水源等途径进入耕地土壤中，从而造成农田重金属的污染[4]。农药和化肥的

不合理施用也是导致土壤重金属污染的原因之一，已有研究表明，磷肥中往往含有较高的 Cd 等重金属，

过量施用磷肥会引起土壤和作物中 Cd 含量超标[16]。另外，由于我国水资源短缺，含有重金属的污水常

被用于农田灌溉，从而造成部分地区的土壤 Cd 污染[5]。不仅如此，不合理的施用畜禽粪便也会加重土

壤的重金属污染，畜禽养殖使用的动物饲料往往含有高浓度的重金属，导致畜禽粪便中重金属含量较高，

而畜禽粪便常被当作“绿肥”施用于农田[17]。 
 
Table 1. Distribution characteristics of cadmium in common crops 
表 1. 常见作物中镉的分布特征 

植物类型 镉的累积情况 相关文献 

叶菜类 
(白菜、油菜) 

镉主要富集在叶片和茎干中；油菜叶片中可溶性镉含量高于茎干；白菜叶片中，

Cd 含量最高的部位为脉直下的叶片。 
[24] [25] 
[26] [27] 

根茎类 
(甜菜、红萝卜) 

镉主要积累在根部和根茎中；甜菜根系内侧面积累较多镉元素，红萝卜根茎中，

马铃薯形成的次生根中 Cd 含量最高。 
[28] [29] 
[30] [31] 

谷物类 
(水稻、小麦) 

镉主要存在于谷壳、茎秆和根系中。水稻中，非稻米部位如秸秆和叶子 Cd 含量较

高；小麦中，穗鞘和秕壳都是 Cd 富集部位。 
[32] [33] 
[34] [35] 

豆类 
(大豆、花生) 

镉主要积累在种子中。大豆中，Cd 含量排列为：种皮 > 外果皮 > 内果皮 > 种
子；花生中，Cd 主要积累在果壳和种仁中。 

[35] [36] 
[37] [38] 

苦荞 镉主要富集在叶、茎、根部中，籽粒对镉的富集转运能力较低。 [21] 

香蕉 镉、铅更易富集在茎中，砷更易富集在叶中，而根、茎向叶转运砷的能力强于转

运镉、铅。 
[39] 
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3.2. 镉在植物中的分布特征 

近年来科研工作者对作物中镉的吸收、运输和积累规律进行了大量研究，发现不同植物和组织对镉

的富集能力存在差异，但通常镉在大部分植物体内主要富集在根部，地上部富集较少[18]。一般来说，镉

在不同组织的分布顺序为新陈代谢的器官 > 营养储存器官，但在不同植物中也存在差异[19] [20]，例如

苦荞中镉的富集顺序为叶 > 茎 ≈ 根 > 颖壳 > 籽粒[21]，而香蕉各组织对不同重金属的富集规律也不

同[22] [23]。表 1 中总结了常见作物对镉的吸收和积累情况及相关文献。需要注意的是，这些文献的实验

结果可能会因为作物品种、试验条件和地域环境等原因存在差异，因此需要综合考虑多种因素才能对作

物中镉的分布特征做出准确的判断。同时，加强对不同植物，乃至不同品种的镉富集规律开展研究，能

够有助于我们更好地了解植物体内镉的转运和代谢机理，为土壤修复与环境保护提供科学依据。 

3.3. 对植物的毒害 

镉在土壤中的移动性较强，容易被植物根系吸收，并向地上部可食用部位转移，通过食物链进入人

体，对人体造成危害[40]。同时，重金属镉毒性大、迁移性强，具有显著的生物积累和生物放大效应，很

难在环境中降解[1]。对植物吸收、运输 Cd 及其耐受机制已经有了比较深刻的认识，然而仍存在一些问

题待解决，这些问题也将会是未来科学研究需要的深入领域[41]。 
镉是一种常见的重金属元素，对植物具有强烈的毒性，在植物生长和发育过程中造成多种异常和损

害。镉胁迫条件下，植物的光合作用受到抑制，光能转化效率下降，氧化还原反应受阻，导致光合终产

物积累不足，生物量降低。同时，镉也会影响植物的根系活动，特别是铁吸收和质子分泌过程，使得植

物根系发育缓慢、萎缩，甚至死亡[10]。此外，镉还会干扰植物内部的激素调节，改变生长物质的合成和

代谢过程，导致生长和发育异常[42]。同时，镉离子也会导致 DNA 损伤，抑制 DNA 复制和修复过程，

使得植物基因突变率增加，引发遗传不稳定性等问题[43]。总之，镉对植物的毒性表现多样，影响范围广

泛，需要进一步深入研究其影响机制和防治措施，以更好地保护农业生产和生态环境。本文总结了国内

外研究中镉对植物毒害的主要途径(表 2)。 
总的来说，Cd 对植物的毒性作用可能表现为阻碍植物生理生化活动、影响光合作用和根系活动、改

变植物体内激素平衡和 DNA 损伤等，通过多种途径导致植物生长发育和产量品质受到不同程度的影响。

需要进一步研究 Cd 对植物的毒性作用机制与调控途径，提高对土壤 Cd 污染的监测和治理能力，保障人

类健康和生态环境的可持续发展。 
 
Table 2. Main toxic ways of cadmium to plants 
表 2. 镉对植物毒害的主要途径 

途径 Cd 的毒害作用 相关文献 

生理生化

活动 
Cd 具有较强的亲核性和螯合性，能够与许多生物大分子结合，阻碍其生理生化活

动，如蛋白质、核酸、酶等失活，导致植物生长受到严重抑制，根伸长受阻。 
[44] [45] 

光合作用 镉胁迫下，植物光合作用受到阻碍，影响植物的辐射利用效率、叶绿素含量，导致

植物体内能量代谢紊乱，肉质部分失水，产量和品质降低。 
[46] [47] 

根系活动 镉会改变植物根系形态和结构，使其减少吸收和转运营养元素的能力，导致植物的

生长发育受到抑制。 
[48] 

激素调节 镉胁迫下，植物体内激素水平出现改变，如脱落酸(ABA)增加，赤霉素(GA)、细胞

分裂素(CK)等降低，导致植物体内激素平衡失调，从而影响植物的生长发育。 
[49] [50] 

DNA 损伤 镉可引起植物体内 DNA 的氧化损伤，导致基因突变和表达的改变，进而影响植物

的生长发育和光合作用。 
[43] [51] [52] 
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4. 植物镉吸收和积累的分子机制 

4.1. 镉吸收途径及其调控 

植物吸收土壤中的镉主要通过根系发生，其中包括镉的吸附、转运和积累等过程。本文将重点介绍

镉在植物根系中的吸收途径及其调控机理。 

4.1.1. 镉进入根系的途径 
镉进入植物根系的途径主要包括：1) 非代谢转运通道；2) 离子通道；3) 供能型转运蛋白[53]。非代

谢转运通道是指镉以物理或化学形式直接通过细胞膜进入细胞质，例如水通道蛋白(aquaporin)和非特异性

的阻挡性通道(non-specifically blocked channel)。离子通道是指能够选择性地将特定离子引入细胞内部的

蛋白，例如钙离子通道(Ca channel)，铁离子通道(Fe channel)等。供能型转运蛋白是利用 ATP 提供能源的

膜蛋白，例如铜转运蛋白(COPT)家族、铁调节蛋白(IRT)家族等。 
1) 非代谢转运通道 
非代谢转运通道是指镉以物理或化学形式直接通过细胞膜进入细胞质，不需要与蛋白发生特异性结

合。非代谢转运通道包括水通道蛋白(aquaporin)和非特异性阻挡性通道(non-specifically blocked channel)。
水通道蛋白是一种能够在细胞膜上形成膜孔的蛋白质，负责控制水分子、离子和小分子物质的通过[54]。
研究表明，水通道蛋白也能够促进镉的通过，进而影响镉进入植物体内。非特异性阻挡性通道是一种能

够让离子自由通过的通道，它们通常不具备特异性结合某种离子的能力。然而，这些通道也可以介导镉

的进入。非特异性阻挡性通道在细胞膜上的分布和数量可能取决于根部环境，如土壤 pH 和镉浓度等。 
一项研究表明，在植物 WDI3 突变体中，水通道蛋白 AtPIP2;1 的表达显著下调，也导致了镉离子在

根系中的积累减少[55]。Han 等人(2019)在水稻对镉压力的响应中，非特异性阻挡性通道 NSCC4 在调节

钙稳态和氧化状态方面发挥着重要的作用，从而影响了镉的吸收和积累[56]。铝是土壤中常见的有毒金属

元素之一，其吸收主要通过非代谢转运的铝通道介导。研究发现铝通道家族蛋白 ART1 也可能参与到镉

的吸收中，进而影响植物对镉的响应[57]。 
总之，未来可以重点关注非特异性阻挡性通道(NSCC)家族蛋白和水通道蛋白(aquaporins)等非代谢转

运通道在植物对有毒金属元素的响应机制中所起的作用。此外，对这些通道的调控机制也需要更深入地

了解，例如蛋白质酯化、磷酸化等修饰方式，以及环境因子如盐度、干旱等压力的影响等。 
2) 离子通道 
离子通道是指能够选择性地将特定离子引入细胞内的蛋白。例如，钙离子通道(Ca channel)、铁离子

通道(Fe channel)等均可介导镉的进入。离子通道的开放状态一般受到不同的信号调控[58]。例如，激素(如
赤霉素、乙烯)、胁迫信号(如盐、干旱、低温)等均能影响离子通道的活性，从而影响镉的吸收。钙离子

通道作为信号分子，钙在植物中发挥着重要的调控作用。 
一些研究表明，钙离子通道在植物对镉的响应中也发挥着一定的作用，例如一个研究发现在拟南芥

中，钙离子通道 CNGC1 在镉胁迫下被激活，从而介导了钙的内流和氧化状态[59]。铁离子通道在植物铁

代谢调节中发挥着重要的作用。Wu 等人(2021)研究表明，铁离子通道 IRT1 也能参与到镉的吸收和积累

中，进而影响植物的铁代谢调节[60]。钾在植物中广泛存在并发挥着很多重要的生理作用。一项研究表明，

在油菜素甾醇生物合成中，钾离子通道 AKT1 通过介导外源钾的吸收而降低了植物对镉毒性的敏感性

[61]。 
未来的研究可以关注新型离子通道的发现和应用，例如与钙离子通道 CNGC、铁离子通道 IRT 类似

的 MATE (Multidrug and toxic compound extrusion)家族蛋白，在植物中可能发挥着重要的调控作用。此外，
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还可以结合生物信息学和分子模拟等技术手段，预测和研发出具有特定功能和特异性的离子通道蛋白分

子。 
3) 供能型转运蛋白 
供能型转运蛋白是利用 ATP 提供能源的膜蛋白，它们能够识别和结合特定的物质，通过跨过细胞膜

将其从一个侧面转移到另一个侧面。供能型转运蛋白包括铜转运蛋白(COPT)家族、铁调节蛋白(IRT)家族

等，这些转运蛋白对镉的吸收和积累也有一定的作用。例如铁调节蛋白家族成员 IRT1、IRT2 和 IRT3 在

植物中参与了铁离子的摄取和分配，同时也能以不同程度介导其他金属元素的吸收。 
Wu 等人(2021)研究发现，在拟南芥中，IRT1 也能参与到镉的吸收中[60]。铜转运蛋白 COPT1 参与

了植物中铜离子的转运和积累[62]。一些研究表明，COPT1 也可能参与到镉的吸收中，从而影响植物对

铜的响应[62]。锌转运蛋白 ZIP1 可以转运锌离子，也被认为参与了其他金属元素的吸收。研究发现在拟

南芥根系中，镉的积累与 ZIP1 的表达和氧化状态相关[63]。 
结合高通量筛选技术和质谱分析等方法，是接下来探索具有高效、低成本和环境友好的供能型转运

蛋白的先进手段，例如利用自然界中存在的其他生物体内的转运蛋白来替代或增强植物自身的转运蛋白

数量和活性。也可以结合基因编辑技术和表观遗传学(epigenetics)等手段，调节供能型转运蛋白在植物中

的表达和修饰，以实现对有毒金属元素的精准控制。 
综上，植物通过吸收土壤中的镉离子来积累镉，而根系吸收是其中主要途径之一。镉进入植物根系

的途径包括非代谢转运通道、离子通道和供能型转运蛋白。这三种途径的重要性和在不同植物物种内的

表现可能存在差异，需要进一步深入研究。 

4.1.2. 镉进入根系的调控 
植物根系对于镉的吸收和转运起着重要的作用，其中包括 1) 植物根系表面的吸附和解吸；2) 离子

通道和非特异性通道的调控；3) 供能型转运蛋白的调控等方面。这些调控模式都与多种信号通路紧密相

关，包括激素信号、胁迫信号、环境信号等。 
1) 植物根系表面的吸附和解吸 
植物根系表面的有机质、微生物和矿物质等能够通过吸附作用将镉离子限制在根系表面[64]，形成一

个保护层，防止其进入植物细胞；同时，一些有机质(如腐殖酸)也能够解吸被吸附的铁、锰等金属离子，

使这些离子不再与镉离子竞争，减少镉的吸收。此外，植物根系表面的 pH 值、氧化还原状态、分子量、

孔隙度等也能影响根表面镉的吸附和解吸[65]。 
有机质的吸附作用：一些具有高度吸附能力的有机物质如腐殖酸、生物酶素等可以在根系表面形成

保护铁壳，限制镉进入植物。Ondrasek 等人(2020)研究表明，萝卜根系表面存在的腐殖酸类分子可显著

影响镉的吸收和转运[66] [67]。根系表面 pH 值：改变根系表面的 pH 值也可以影响植物对镉的吸收。例

如将水稻根系表面 pH 调节至 7~8 范围内，可显著减少根系内的镉含量[68]。微生物的共生作用：一些微

生物与植物根系共生可以通过吸附或解吸铁离子等方式减少镉的吸收。如拟南芥根系与土壤细菌

Pseudomonas putida UWC1 共生可以促进根系表面腐殖酸类分子的释放，从而阻碍镉的进入[69]。 
建议更深入地探究植物根系表面与微生物的互作关系以及相关的调节机制，通过优化调节植物与土

壤微生物的相互作用，来提高对重金属等环境污染物质的净化能力。此外，基于近年来对植物根系中吸

附解吸过程的认识，可以进一步利用基因编辑技术等手段来调控相关基因的表达，从而有效提高抗重金

属的植物品种的筛选效率和应用范围。 
2) 离子通道和非特异性通道的调控 
离子通道是植物体内用于控制阳离子进出的主要途径之一，而非特异性通道可以通过通透多种阳离
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子实现高通量的转运。赤霉素、乙烯等激素能够促进钾离子通道 KAT1 的开放，从而增加植物根系吸收

镉离子的数量；盐、干旱等胁迫信号则可促进钙离子渗入细胞，刺激植物根系对镉的吸收。此外，一些

非特异性通道蛋白如 PKC1 和 NSCC，也能够被钙、铵、钾等离子调控，影响植物对镉的吸收。 
例如 Zhou 等人(2021)研究表明，脱落酸和其他激素可以促进植物根系中的 KAT1 通道的开放状态，

增加植物根系对镉的吸收[70] [71]。使用 ABA 胁迫处理可显著降低不同种类的拟南芥幼苗对镉的吸收，

同时抑制 KAT1 通道的活性[70]。研究发现，盐、干旱等胁迫因子可以刺激植物根系内钙离子通道的活

性，从而增强植物对镉的吸收。一项研究发现，施加 NaCl 和 CdCl 后枸杞根系内 Ca 流量和 Ca 依赖性的

K 通道活性均上升，同时导致根系内铜的吸收增加[72] [73]。研究发现，钙、铵、钾等阳离子可以激活非

特异性阳离子通道 NSCC，从而增强植物对镉的吸收。如使用钙离子通道抑制剂(Zhang 等人，2023)可以

明显抑制植物对镉的吸收[74]。 
探究离子通道和非特异性通道在植物环境适应和胁迫响应方面的作用机制，并进一步研究其受到激

素和其他信号分子的调控方式。基于这些研究成果，进一步通过利用遗传、分子等方法，研发出新型的

植物品种，以提高植物对不良环境因子的适应能力及对污染物质的吸收、转运和积累能力。 
3) 供能型转运蛋白的调控 
供能型转运蛋白是植物体内将无法通过被动扩散进行转运的阳离子(如 Fe、Zn 等)进行主动转运的主

要途径。激素信号能够通过激活转录因子，诱导 IRT1 家族成员、ZIP (Metal Tolerance Protein)家族成员

等转运蛋白的表达和活性上调，并增强镉的转运和分配能力；而环境因素如水分缺乏、高渗压等会引起

植物根系释放赖氨酸及其代谢产物，从而诱导 OsMTP1 等蛋白的表达和功能增强，降低植物根系中的镉

积累[75]。此外，锌指蛋白 ZAT6 等基因表达调控因子也能够直接或间接地调控转运蛋白的表达和活性

[76]。 
植物中的 IRT1 是一种感知铁缺乏和主动运载离子的重要转运蛋白。研究表明，激素也能通过调节

IRT1 的表达和活性影响植物根系对镉的吸收。Wu 等人(2021)发现使用激素爆发处理可增强拟南芥 IRT1
的表达并提高叶片内镉和锌的含量[60] [77] [78] [79]。ZIP 家族成员也是一类参与植物正常发育和镉负载

的重要蛋白，其表达和活性也受到激素的调控。例如使用赤霉素处理可以增加拟南芥 ZIP1、ZIP2、ZIP4、
ZIP5、ZIP6 等转运蛋白的表达[80]。环境因素也能调节这些蛋白的表达和活性，从而影响植物根系对镉

的吸收。研究发现，水分缺乏时拟南芥根系中 MTP (AtPDF2.5)表达显著上升，同时导致根系中镉的积累

减少[81]。 
随着现代生命科学技术的不断发展，可能会涌现出更多新的供能型转运蛋白和调控机制。基于对供

能型转运蛋白的功能和分子调控机制的深入理解，通过遗传工程技术，创制出更具有高效去除重金属离

子能力和快速植株成长的抗重金属植物品种。同时，还可以利用这些研究成果为全球环境污染治理提供

新的思路。 
需要指出的是，不同植物对于镉的吸收和耐受性存在较大差异，这与植物自身的遗传背景、生长环

境、外界胁迫等因素密切相关。因此，在未来的研究中，需要更加深入地探索镉进入植物根系的调控机

制，并开发出可行的技术手段和策略，以提高植物对镉的耐受性和适应性，从而保障食品安全和生态环

境健康。 

4.2. 镉转运蛋白家族和运输机制 

镉阳离子的吸附和移动可以通过多种方式调控，如前面所述的离子通道、非特异性通道和供能型转

运蛋白，以及植物根系表面的膜结构和带电体的活动，实现了吸收和解吸过程。因此，镉的运输机制涉

及到多个方面，包括化学的、生物化学的、生理学的和分子遗传学的等。本文主要就 1) 镉转运蛋白家族
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的分类和结构特点；2) 转运蛋白在植物对镉逆境的响应和调节机制；3) 转运蛋白家族在植物镉耐性筛选

和土壤治理中的应用，三个方面进行综述。 

4.2.1. 镉转运蛋白家族的分类和结构特点 
镉转运蛋白家族可分为耐镉转运蛋白(NRTs)、镉耐受蛋白(CR)、重金属 ATPase (HMA)、镉结合蛋

白(MTP)等多种类。其中 NRT1.1 和 NRT1.2 两种耐镉转运蛋白是通过根部吸收镉的转运蛋白；CR3 是一

种 MTP，在调节根系对 Cd 的响应中起着重要作用；HMA 顾名思义是通过运用 ATP 水解驱动来调控呈

现重金属离子的跨膜运输；MTP 则通过协同作用来满足植物内部不同器官之间的 Cd 分配和储存需要。

需要强调的是，镉转运蛋白家族并不存在单一的涉及镉运输的蛋白质，而是多个蛋白质共同作用完成对

镉的转移。镉转运蛋白家族是植物吸收、运输、分配镉离子的重要调控机制[82]。 
其中 OsIRT1 是水稻中一个重要的镉转运蛋白，已被证明对水稻根部 Cd 的吸收起着重要作用[83]。

AtPDR8 则位于拟南芥细胞膜上，调节 Cd 在细胞内的分配，从而提高拟南芥对 Cd 的耐受性[84]。最后，

OsHMA3 也是水稻中一个新的镉转运蛋白家族成员，能够促进 Cd 在植物体内的转移，并将其从根系统

转移到叶片中，有望成为植物对于土壤中重金属污染的抵御新途径[85]。这些研究表明了植物在对抗 Cd
污染方面，以镉转运蛋白家族成员为主要机制之一。这些转运蛋白家族成员可以通过调节 Cd 的吸收、分

配和运输来提高植物的耐受性和生长水平，从而为解决土壤 Cd 污染提供了新思路。 

4.2.2. 转运蛋白在植物对镉逆境的响应和调节机制 
植物在受到污染源输入后，通过特定的转运蛋白家族来净化土壤和水体。具体而言，在根系区域，

镉通过根毛吸附或非特异性通道转移到根部的表皮细胞中，由耐镉转运蛋白转移至内部，进而被 MTPs
和 CRs 进行分配和储存。植物对于环境中过量 Cd 的响应和调节与多种信号分子和调控因子相关联。例

如，ABA (脱落酸)、脯氨酸和钙等信号分子以及 CDPK (镉/钙依赖性激酶)和 3’-phosphoadenosine-5’- 
phosphosulfate reductase (PAPRs)等调控因子，都能够参与 Cd 的响应和调节，从而促进植物对于 Cd 的吸

收和分配。 
水稻中的 OsHMA3 和 OsNRAMP5 等转运蛋白家族成员以及拟南芥中的 AtPAA1 都是植物对抗镉污

染过程中的重要调节因子。研究表明，OsHMA3 促进了 Cd 在植物体内的转移，并将其从根系统转移到

叶片中，提高植物对于土壤中镉污染的抵御能力[85]。OsNRAMP5 则增强了水稻对 Cd 的吸收和转运能

力，与 Cd 诱导的基因表达和氮代谢有关[83]。AtHMA6/PAA1 则提高了拟南芥对 Cd 的耐受性，调节 Cd
在细胞内的分配，将其从根系转移至茎和叶子中，减轻 Cd 对根系的毒性[86]。这些研究表明，植物通过

调节镉转运蛋白家族成员，在对抗镉污染的过程中起着重要作用。通过控制转运蛋白家族成员的表达水

平，植物可以适应各种镉污染环境，从而提高其生存和生长能力。 

4.2.3. 转运蛋白家族在植物镉耐性筛选和土壤治理中的应用 
为了提高植物对 Cd 的耐性并减少其对环境负面影响，近年来，利用基因工程技术对转运蛋白家族进

行改良和调控，研发抗 Cd 性植物品种的研究正在广泛开展。例如，在 NRT1.1 上通过突变或表达调控，

可以大幅度提高植物对 Cd 的耐受性[87] [88]。此外，将转运蛋白家族与其他功能基因进行组合，也能够

构建出更具有针对性的抗 Cd 植物品种。例如，通过启动耐镉蛋白基因(NtSOD)的表达，与 CR3 的共同作

用，可以提高植物对 Cd 的吸收能力并减少其在地上部分的积累[89]。转运蛋白家族在植物镉耐性筛选和

土壤治理中的应用，近年来得到了广泛研究。研究表明，通过研究镉转运蛋白家族成员的表达水平，可

以筛选出对镉污染具有高度耐性的植物品种。 
以大豆为例，研究发现，利用转基因技术将拟南芥 AtHMA4 基因导入到大豆中，可以显著提高大豆
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对于土壤中镉污染的修复能力[90]。Wu 等人(2020)利用 PGPB 通过诱导东南景天激素信号和侧根发育来

促进 Cd 的积累[91]，从而减轻土壤镉污染程度。通过利用转基因反义 OsHMA3 基因的水稻植物组织培

养技术，成功将其植株用于治理镉污染[92]。利用镉转运蛋白家族中的 AtNramp6 基因进行转基因改造，

成功提高植物对镉污染的耐受性，使得植物能够在缺氮条件下仍然有效地吸收和积累镉离子，并排除其

他重金属[93]。 
这些例子显示出，镉转运蛋白家族在植物对抗镉污染和土壤治理中发挥着重要作用。通过利用植物

自身的治理能力，结合转基因技术，我们可以开发出具有高耐受性和高吸收能力的植物品种，从而提高

环境修复的效率并改善生态环境。 
对于植物来说，镉的吸附解吸和转运机制是复杂的，其中涉及到多重蛋白质和信号调控。未来研究

需要更深入地探究镉转运蛋白家族和运输机制在不同植物品种、不同环境胁迫下的变化，进而在植物选

育和土壤污染治理等方面提供更加有效的技术手段和策略。 

4.3. 镉积累调控的基因网络 

近年来，关于植物镉积累调控的基因网络的研究逐渐成为了植物环境逆境适应性研究的热点之一。

国内外的研究表明，镉积累调控的基因网络涉及多个基因家族，包括转运蛋白、转录因子、酶等。这些

基因对于植物在 Cd 污染环境中的吸收、转运和积累起着重要的作用。 
运用大规模高通量技术研究基因调控网络。随着高通量技术(如 RNA 测序、蛋白质组学和代谢组学)

的快速发展，我们可以对植物基因表达水平、蛋白质组成和代谢产物进行全面分析。这种综合性的研究

方法可以帮助我们更全面地了解植物对镉的响应机制和调控网络，同时，镉积累调控基因网络可以帮助

我们发现植物对镉污染产生反应的关键基因及其作用机制。通过对基因调控网络的研究，可以发现一些

与镉积累相关的基因、蛋白质或代谢途径，了解植物在镉污染环境中的应答模式，为制定合理的镉污染

防治措施和恢复措施提供理论支持。近年来，研究镉积累调控的基因网络方面取得了重要的成果。本文

将今年来相关研究成果总结(表 3)，这些研究为深入理解植物对于重金属逆境的响应机制提供了新的视

角，并强调了基因调控在其中的关键性作用。 
 
Table 3. Results of cadmium accumulation regulatory gene networks 
表 3. 镉积累调控基因网络相关成果 

序号 科研机构 国家 基因名称 基因类型 网络调控途径 发表期刊 参考

文献 

1 四川师范

大学 中国 MYB75 转录因子 介导ROS稳态和转录调控协同

调节植物镉耐受性 
Plant Cell Reports [94] 

2 南京农业

大学 中国 AtFC1 酶 AtFC1 赋予植物对镉毒性的耐

受性 
BMC Plant 

Biology [95] 

3 山东省农

业科学院 中国 AGP30 - 新型 Cd 耐受基因，根中表达，

受线粒体丙酮酸载体调控 
Plant Signaling & 

Behavior [96] 

4 浙江农林

大学 中国 miR156 小 RNA miR156 通过调节 ROS 水平和

Cd 摄取/转运基因表达 
Chemosphere [97] 

5 合肥工业

大学 中国 MYB4 转录因子 MYB4-MAN3-甘露糖-MNB1
信号级联调节镉耐受性 

PLoS Genetics [98] 

6 武汉大学 中国 WRKY13 转录因子 WRKY13 促进 d-半胱氨酸脱硫

酶和硫化氢增强耐镉性 
Plant Physiology [99] 

7 中国科学

院 中国 MYB49 转录因子 R2R3 型 MYB 与 MYB49 互作

正调节镉的积累 
Plant Physiology [100] 
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Continued 

8 
University 

of 
Warsaw 

波兰 AtHMA4 转运蛋白 调控拟南芥叶片内 Cd 浓度和

转运 

Journal of 
Experimental 

Botany 
[101] 

9 武汉大学 中国 CK2 蛋白激酶 CK2β亚基 4 调控镉胁迫下拟

南芥镉积累 
Plant Physiology 
and Biochemistry [102] 

10 浙江大学 中国 HsfA1a 转录因子 HsfA1a 上调褪黑素生物合成，

赋予植物耐镉性 
Journal of Pineal 

Research [103] 

11 中国计量

大学 中国 miR166 小 RNA miR166 调节靶基因 OsHB4 调

节 Cd 积累和耐受性 
Plant Physiology [104] 

12 北京林业

大学 中国 PeANN1 转运蛋白 PeANN1 促进的 Cd 流入被

CaPC 抑制剂(GdCl3)显着抑制 

Journal of 
Hazardous 
Materials 

[105] 

13 中国计量

大学 中国 miR268 小 RNA miR268 对 Cd 胁迫耐受性的负

调节剂 

Journal of 
Agricultural and 
Food Chemistry 

[106] 

14 合肥工业

大学 中国 WRKY12 转录因子 WRKY12 靶向 GSH1 抑制 PC
合成负调节 Cd 积累和耐性 

Plant Molecular 
Biology [107] 

15 河南农业

大学 中国 APR2 酶 APR2 通过谷胱甘肽依赖途径

正向调节镉耐受性 

Ecotoxicology and 
Environmental 

Safety 
[108] 

16 首都师范

大学 中国 PvERF15 转录因子 PvERF15/PvMTF-1 形成 Cd 胁

迫应激转录调控途径 
Plant Physiology [109] 

17 四川大学 中国 CIPK11 蛋白激酶 CIPK11 通过 ABA 信号通路正

调控 Cd 耐受性 
Gene [110] 

18 广西大学 中国 OsABCC9 转运蛋白 OsABCC9 将 Cd 螯合到根液泡

介导 Cd 耐受性和积累 
Plant Science [111] 

19 中国科学

院 中国 bHLH104 转录因子 bHLH104 在根中积累 Cd，但在

芽中降低 Cd 积累水平 

Journal of 
Integrative Plant 

Biology 
[112] 

20 山东大学 中国 EIN3 酶 Cd 胁迫介导乙烯-EIN3- 
XTH33-LSU1 途径抑制根生长 

Plant, Cell & 
Environment [113] 

 
本文总结了 30 个研究基因调控网络的交互数据库平台(表 4)，包括其名称、网址和主要功能。可以

帮助探索植物中关于镉积累调控基因网络的机制。这些数据库提供了大量与基因表达和调控相关的信息，

如基因共表达网络、转录因子结合位点、转录调控因子靶基因网络以及蛋白质相互作用网络等，这些信

息可以被用来预测关键调节因子及其靶标基因，同时也有利于绘制镉积累调控基因网络，以揭示镉积累

调控机制。此外，这些数据库还提供了大量关于代谢通路、分子结构和物种间关系等方面的数据，为研

究镉积累调控基因网络提供进一步的支持。 
对于研究镉积累调控基因网络具有非常高的先进性。这些数据库具有高度的可重复性和精准性，可

以避免研究结果产生的误差，并增强研究结果的可信度。此外，在不同的数据库之间进行综合分析，可

以有效地回答进一步的科学问题，如镉积累调控网络的生物学功能和调控机制等。数据库支持数据挖掘

和机器学习，可以用来预测关键调节因子及其靶标基因，进一步帮助揭示镉积累调控机制。通过高级算
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法和多层次分析方法，这些数据库可以有效地筛选和筛查基因，为植物育种和农业生产提供可靠的技术

支持和实现可持续发展的基础。因此，这些数据库为研究和应用植物基因调控提供了先进的平台和工具，

并且在全球范围内吸引了越来越多的研究者的关注和使用。 
 
Table 4. Studies 30 interaction platforms of gene regulatory networks 
表 4. 研究基因调控网络的 30 个交互平台 

序号 数据库名称 数据库类型 网址 

1 Arabidopsis 
Co-expression Tool 模块化调控网络 http://act.yeastgenome.org/  

2 ATTED-II 基因共表达网络 https://atted.jp/  

3 BarleyNet 大麦基因调控网络 http://barleynet.info/  

4 CISTROME 转录因子结合位点 http://cistrome.org/db/#/  

5 CRESS 能量诱导热休克网络 http://cress.salk.edu/  

6 DEGseq 差异表达基因 http://bioinfo.cau.edu.cn/degseq/  

7 EpiFactors 表观基因调控网络 http://epifactors.autosome.ru/index.html  

8 Epigenome Network 表观遗传基因调控网络 https://www.ncbi.nlm.nih.gov/geo/epigenomics/reports/  

9 FANTOM5 非编码 RNA 数据库 http://fantom.gsc.riken.jp/5/  

10 FunCoup 3.0 转录因子、蛋白质互作网

络 
http://funcoup3.lumc.edu/  

11 GeneMANIA 基因和功能预测 http://genemania.org/  

12 GTRD 转录调控因子数据库 http://gtrd.biouml.org  

13 iRegulon 转录调控因子靶基因网络 http://iregulon.aertslab.org/  

14 JASPAR 转录因子结合位点 http://jaspar2018.genereg.net/index.php  

15 maize eFP Browser 玉米表达数据 https://bar.utoronto.ca/efp_maize/cgi-bin/efpWeb.cgi  

16 Maize Genetics and 
Genomics 玉米基因调控网络 https://www.maizegdb.org/  

17 NetProphet 蛋白质相互作用网络 http://netprophet.org/about.html  

18 PlantCARE 植物转录调控元件搜集 http://bioinformatics.psb.ugent.be/webtools/plantcare/html/  

19 PlantMetabolomics.net 植物代谢组学 http://www.plantmetabolomics.net/  

20 PlantRegMap 拟南芥基因调控网络 http://plantregmap.cbi.pku.edu.cn/  

21 REDfly 转录调控因子与启动子 http://redfly.ccr.buffalo.edu/index.php  

22 RegNetwork 基因调控网络 http://www.regnetworkweb.org/  

23 SWISS-MODEL 
Repository 蛋白质结构预测和修正 https://swissmodel.expasy.org/repository  

24 TcoF-DB 细胞周期基因调控 http://genome.jouy.inra.fr/tcof-db  

25 TRED 转录调控因子数据库 http://cbrc.kaust.edu.sa/tred/  

26 WikiPathways 生物通路数据 https://www.wikipathways.org/portal/search/  

27 YeastMine 酵母基因功能分析 http://yeastmine.yeastgenome.org:8080/yeastmine/  

28 YPA 酵母转录组分析 https://ypa.ee.ncku.edu.tw/index.php  

29 ZFIN 斑马鱼遗传资源库 https://zfin.org/  

30 ZRT1 酿酒酵母锌离子转运蛋白 http://www.sb.cs.miyazaki-u.ac.jp/~biolinfo/zrt1db/  
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5. 基因组学和基因编辑技术的应用 

5.1. 如何鉴定和分析镉胁迫响应相关的基因家族和调控网络 

植物对镉的毒性响应涉及复杂的生化通路和基因表达调控网络。通过基因组学技术，可以鉴定出一

系列与镉响应相关的基因家族，进而找出其中起关键作用的基因。同时，还可以利用高通量测序等技术，

分析这些基因在受到镉胁迫时的表达模式，以及基因调控网络的构建和信号传递机制。这些研究成果有

助于深入了解植物如何适应重金属胁迫的过程，并为新型耐镉材料的研发提供关键支持。 

5.2. 如何利用基因编辑技术改善植物对镉胁迫的抵抗力和适应能力 

基因编辑技术是一种精准的基因操纵手段，可以通过针对目标基因的改造，增强植物对镉胁迫的适

应能力。例如，通过改变植物对重金属的感知机制，实现镉离子在体内的转运和积累，从而减轻其对生

长发育的影响。同时，还可以通过抑制或增强植物内部与镉相关的代谢通路或信号传递途径，改善植物

的镉耐受性和适应能力。这些改造有望为植物重金属耐受性研究提供新思路和方法，也为农业生产和生

态保护带来更好的前景。 

5.3. 如何提高基因组编辑的效率和准确性，以更好地促进新型耐镉材料的开发 

基因组编辑技术近年来得到了快速发展，但其技术效率和精度仍是制约其广泛应用的关键问题。因

此，通过改进编辑酶的构建和改造等手段，可以提高编辑效率和准确性，从而更好地实现镉耐受性基因

的精准调控。此外，也可以结合其他技术，如激素调控和代谢物组学技术等，筛选出更具针对性的编辑

靶点，以实现更有效的功能改造，并加速新型耐镉材料的研发和应用。 

5.4. 如何确保基因编辑技术在安全性、可持续性和道德规范等方面符合科学规律 

基因编辑技术涉及到生命科学领域的基础研究和应用，其安全性、可持续性和道德规范等问题需要

得到充分重视和规范。在使用基因编辑技术时，应严格遵守相关法律法规和伦理标准，确保任何对生物

体的改造都不会对人类、动物和环境造成伤害。同时，还应注意基因编辑技术在实施过程中可能存在的

不确定性和偏差，以提高编辑技术的安全性和可靠性。 

5.5. 如何使基因组学和基因编辑技术更好地服务于农业生产和环境保护 

基因组学和基因编辑技术为植物重金属耐受性研究和新型耐镉材料开发提供了有力支持，同时也促

进了农业生产和环境保护的发展。因此，需要进一步加强各学科领域之间的交流与合作，共同探讨利用

基因组学和基因编辑技术改善植物耐镉性的具体方案和策略，并推进利用这些技术在农业、环保等领域

的应用，不断扩大其社会经济效益和实际应用价值。 

6. 总结 

植物镉耐受性研究是现代农业和环境保护领域的重要研究方向之一。基因组学和基因编辑技术的出

现，为植物镉耐受性研究提供了新的途径和方法。近年来，针对镉胁迫应答机制的研究取得了长足的进

展，揭示了许多基因家族和调控网络与植物对镉生理生化反应相关联，并且探究了植物镉耐受性形成机

制的分子水平。 
此外，基因编辑技术在植物重金属耐性改良方面也取得了突破性进展，通过针对关键基因的精准调

控和改造，成功提高了植物对镉的耐受性并减轻了其对生长发育的不利影响。 
随着这些研究的深入推进，我们将有望于更好地理解植物对镉毒性的响应机制，为实现精准修复污
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染土壤、开发新型耐镉材料等目标奠定基础。同时，还需要注意基因编辑技术的安全性、可持续性和道

德规范等问题，确保其在实施中不会对人类、动植物和环境造成伤害。拓展植物镉耐受性研究如何更好

地服务于农业生产和环境保护，这是我们未来研究的重点和方向。 
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