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Abstract：Cadmium（Cd）contamination in farmlands is an important factor causing rice cadmium pollution, but there is not a simple linear
relationship between them. During the long process of natural evolution, rice organs including root, leaf, spike, glume, pericarp, seed coat
and others have evolved the special function to discriminate essential elements from harmful ones. A large amount of cadmium is fixed in
the cell walls of vegetative organs or compartmentalized in vacuoles. After many interceptions from miscellaneous cells, only a small
amount of cadmium flows into the spike rachises. Cadmium concentration in rachises is positively and linearly correlated with cadmium
content in rice grains. After grain filling and maturation, cadmium is mainly distributed in glume, aleurone layer and embryo with high pro⁃
tein. Starch has the lowest content of cadmium in grains. Rice roots and nodes have much higher cadmium concentration than other organs.
There is a great potential in reducing the risk of cadmium pollution in rice grains by exploring the interception and filtration function of veg⁃
etative organs to cadmium through cultivation measures and genetic manipulation.
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摘 要：土壤镉（Cd）污染是引起稻米镉污染的重要因素，但二者之间并非简单的线性关系。本文围绕植物根系、茎叶、穗轴和稻

谷对Cd的拦截作用及其调控机理进行综述，表明：在长期的自然进化过程中，水稻的根茎叶组织和穗轴、颖壳、果皮、种皮等组织

具备了识别必需元素和有害元素的特殊功能，能够把大量的Cd固定在营养体的细胞壁中，或封存在液泡中。经过各类细胞的层

层拦截，只有极少数的Cd汇聚到穗轴中，穗轴中的Cd浓度与稻米中的Cd含量高度线性相关。籽粒灌浆成熟后，Cd主要分布在颖

壳和富含蛋白质的糊粉层与胚中，淀粉中的Cd含量最低。水稻根系和节是Cd含量最高的营养器官。通过栽培措施和遗传调控，

发掘和利用营养器官对Cd的拦截潜力和过滤功能，有助于降低稻米Cd污染风险。
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镉（Cd）是我国农田土壤中最常见的重金属元

素，由于Cd及其化合物具有较强的水溶性和脂溶性，

生物活性较高，能在植物体内积累，对农产品质量和

人体健康产生潜在的威胁，所以受到了广泛的关注和

研究。以Cd对土壤基本功能、生态系统安全、动植物

和人体健康产生影响的最大允许值为依据，世界各国
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制定出了不同的土壤环境标准，其中欧洲和美国确定

的土壤Cd限值一般为0.8~3.5 mg·kg-1[1]。参照世界各

国 Cd 的土壤环境标准值，我国的《土壤环境质量标

准》（GB 15618—1995）中规定，耕地土壤 Cd 污染的

临界值为 0.3~0.6 mg·kg-1。以此为依据，把耕地分成

清洁、尚清洁、轻度污染、中度污染和重度污染五大类

（耕地质量等级GB/T 33469—2016）。大量的盆栽试

验结果一致表明，土壤Cd污染程度和稻米中的Cd含

量高度正相关[2-3]。但是，在田间自然条件下，土壤Cd
污染程度与稻米中的 Cd 含量没有密切的线性相

关[4-6]。笔者多年多点的调查结果表明，在清洁区（pH<
5.5，Cd<0.3 mg·kg-1）中，仍有 20%左右的稻米，其 Cd
含量超过了国家食品安全标准（0.2 mg·kg-1）；而在中

度和重度污染区，Cd含量低于 0.2 mg·kg-1的稻米约

占 20%，Cd 含量低于国际食品安全标准（0.4 mg·
kg-1）的稻米约占 40%。事实上，耕层土壤中的 Cd含

量一直处于动态变化之中，而不是恒定不变的常数,
取样时间、取样地点引起的Cd含量差异和氧化还原

电位差异可以高达 5倍以上[4,7-8]。土壤环境质量、气

候因素、栽培措施等不可控因素对Cd的生物活性也

有显著干扰[9-10]。此外，水稻品种类型和根茎叶的阻

控能力以及稻谷的选择性吸收与稻米中的Cd含量关

系更为密切[11-13]。单纯依据土壤中的Cd总量进行耕

地质量评价，容易高估土壤Cd污染风险。

同位素示踪结果表明，必需元素和水分在水稻体

内的移动速度非常快，例如，N的移动速度为 520 cm·
h-1,H2O 的移动速度为 110 cm·h-1；而 Cd 的移动速度

很慢，只有 2.4 cm·h-1 [14-15]。这说明水稻细胞能够辨

识必需元素和有害元素，对Cd的跨膜运输和在组织

间的转运有明显的拦截作用。本文围绕植物根系、茎

叶、穗轴和稻谷对Cd的拦截作用及其调控机理进行

综述，以期为进一步完善Cd污染农田水稻安全生产

技术提供参考依据。

1 水稻根系对Cd转运过程的阻控

水稻根系是由种子根和不定根组成的须根系，主

要集中在 0~20 cm 的耕作层内，占总根量的 90% 以

上。稻根的颜色有白色、黄褐色和黑色之分，白色根

的活力最强，黄褐色根活力下降，而黑根已基本失去

活力。根毛的伸长区是各种离子进入根系的主要部

位。水稻根系伸长区的Cd离子流速是根冠区的 4~8
倍，高Cd积累品种的根系伸长区的Cd离子流速显著

大于低 Cd 积累品种[16]。土壤溶液中的 Cd 离子通过

自由空间扩散到根系细胞壁和细胞质之间后，一部分

Cd沉积在细胞壁上；另一部分Cd穿过细胞膜进入到

细胞质中，其中的少部分继续进行跨膜运输，进入液

泡和其他细胞器中储存起来，其余的Cd向地上部转

运。水稻根系累积Cd的能力在品种间有非常显著的

差异。在水培和盆栽试验中，水稻根系中的Cd浓度

可以高达 500~1600 mg·kg-1 [2,17-19]；而在重金属污染农

田环境中，水稻根系中的 Cd 浓度一般为 5~63 mg·
kg-1 [5,20-21]。

1.1 根系边缘细胞和根表铁膜对有害离子的阻控

根边缘细胞（Root border cells）是从根冠表皮游

离出来并聚集在根尖周围的一群特殊细胞，其发育受

遗传调控，能在逆境中发挥多种生物学功能。水稻和

其他许多植物的根尖组织在受到环境中铜、镉、硼、

铅、汞、铁和砷等元素的胁迫后，可通过胞外产生黏液

层来抵御外界胁迫侵害，随后刺激机体产生一系列活

性氧（Reactive oxygen species,ROS），ROS可作为信号

分子刺激或诱导细胞凋亡，这些凋亡的边缘细胞与根

尖脱离，分散到根际环境中[22-24]，起到一种排除重金

属的毒害和保护根尖组织生物活性的作用。而在根

毛区和伸长区等较老的根组织表面，铁锰膜是保护水

稻根系免受重金属毒害的主要组织。

在淹水的自然条件下，水稻根系分泌的氧气和其

他氧化性物质，将淹水环境中的还原性物质如 Fe2+、

Mn2+、有机质等进行氧化，导致铁锰氧化物在根表沉

积而形成红棕色铁膜，既能保护根系免受镉、铅、铯、

砷等有害重金属的毒害[25]，又能促进植物对铁、磷等

养分的吸收[26]。水稻根表铁膜的形成和发育，既受土

壤营养成分和通气条件的影响，也受品种类型和栽培

条件的影响。水稻根系的泌氧特性、氧化电位和氧化

面积、磷利用能力等在品种间有很大的差异，直接影

响根表铁膜的发育[27-28]。磷营养缺乏或者是营养液

中磷和 Fe2+ 浓度比低于 1∶3时容易诱导水稻根表铁

膜的形成[26]。但在稻田中即使土壤没有明显缺磷，水

稻根表也有铁膜沉积。淹水条件下土壤微生物对有

机物的降解能刺激根系分泌更多的氧，加速根际Fe2+

的氧化，促进根表铁膜的形成[29]。

1.2 细胞壁对Cd的固定和封存

植物细胞壁的主要成分为纤维素、半纤维素，同

时含有少量的结构蛋白。细胞壁能将重金属离子隔

离在胞外，主动参与植物对重金属胁迫的响应过程，

进而降低进入原生质体的重金属离子数量[30-31]。根

系细胞壁上沉积的Cd约占水稻根系中Cd总量的 45~
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90%[32-33]、小麦和大麦等植物根系 Cd 总量的 26%~
80%[34]。细胞壁对Cd的吸附固定主要靠细胞壁中各

种大分子物质提供的带负电的配位基团来完成，如羟

基、羧基、醛基、氨基、磷酸基、胺基、酰胺基等[30,35]，细

胞壁中纤维素、半纤维素、果胶的含量和结构甚至会

因Cd的结合而改变[36]。用一氧化氮（NO）增加根部细

胞壁果胶、半纤维素含量，就能显著增加水稻根细胞

壁中的 Cd 积累量和水稻的耐 Cd 能力[37]。细胞壁中

的一些酶蛋白则通过一系列生理生化反应参与到植

物对Cd的固定作用中。如果因缺磷而降低拟南芥和

铝敏感水稻品种根尖细胞壁的多糖含量及果胶甲酯

酶（Pectin methylesterase, PME）的活性，就能显著降低

细胞壁对Cd和Al的吸持能力[38-39],增磷则会提高水稻

根系细胞壁中的Cd含量[40]。一些无机离子如钙、锌、

硅等通过增加Cd在细胞壁中的沉积和自由空间中交

换态Cd的比重等途径缓解Cd对水稻的毒害，抑制水

稻对Cd的吸收及其向地上运输[32,41-43]。

1.3 细胞膜对镉的阻控作用

细胞膜又称原生质膜，是分隔细胞内外不同介质

和组成成分的界面，能选择性地进行物质转运，实现

屏蔽有害物质进入细胞质的目的。细胞膜进行物质

转运的方式主要有被动运输和主动运输两大类，这两

种运输方式对Cd在根系内的转运和积累都有显著的

影响。主动运输需要消耗大量热量并且需要载体。

例如，位于根系细胞膜上的锌转运蛋白家族（ZRT）和

铁转运蛋白家族（IRT）主要负责把环境中的 Zn、Fe、
Mn、Cd等重金属转运到细胞质中[44]。水稻根系细胞

膜上的自然抗性巨嗜细胞蛋白（Natural resistance-as⁃
sociated macrophage protein）也与 Cd的吸收转运密切

相关。水稻中已发现至少有 7 个不同的基因（OsN⁃

ramp1~OsNramp7）调控着金属离子的转运种类和转

运能力，Nramp1主要负责 Fe2+和 Cd2+的转运，Nramp5
主要负责Mn2+和Cd2+的转运[18,45]。

对于大多数金属离子而言，主要通过顺浓度差或

电位差跨膜扩散的过程（即被动运输）进入根系细胞。

因为被动运输需要载体或离子通道，所以具有特异

性、饱和性和竞争性抑制三个显著的特点。植物根系

对 Cd2+的吸收既受根系周围环境中 Cd 浓度的影

响[46-47]，又受Ca2+、Mn2+、K+等阳离子的影响[9,48]，存在明

显的竞争性抑制现象。遗憾的是，根系细胞膜上的离

子通道如何调控Cd吸收转运的分子机理尚不清楚。

1.4 细胞器对Cd的封存

细胞器拥有的细胞内膜与细胞膜具有相似的结

构和功能，也能通过选择性吸收把Cd转运到细胞器

内，通过区隔化作用把 Cd 封存起来，以减弱或消除

Cd对细胞质中各种正常生理活动的干扰。参与多种

重金属转运的重金属ATPase（HMA）不仅存在于细胞

膜上，而且广泛分布于叶绿体、高尔基体、液泡、内囊

体等细胞器的质膜上[44]。液泡作为植物细胞一类特

殊的细胞器, 对于维持整个细胞和组织的渗透压起着

非常重要的作用。液泡中的物质类型非常丰富，主要

有无机盐、有机酸、糖类、脂类、蛋白质、树胶、鞣酸类、

生物碱和花色素苷等物质, 这些代谢物能与金属离子

形成络合物或螯合物从而降低其毒性。或者是水稻

根系厚壁组织、薄壁组织和周皮细胞胞质中的Cd先

与植物螯合肽（PCs）结合，然后在液泡膜上OsHMA3
等重金属转运蛋白的作用下，转运至液泡中被封存起

来[49-50]。

2 茎叶对Cd的阻控与拦截

水稻茎秆由节间和节构成，节上着生叶和芽。茎

基部有 7~13个节间不伸长，称为蘖节；茎的上部有 4~
7个明显伸长的节间，形成茎秆。一般生育期长的品

种茎节数和伸长节间数较多，生育期短的品种则较

少。节表面隆起，内部充实，外层是表皮，细胞壁很

厚，节组织中的厚壁细胞充满原生质，生活力旺盛，是

生叶、发根、分蘖的活力中心。叶、分蘖及根的输导组

织都在茎节内会合，因此，节内维管束的配置比较复

杂。基部节的 Cd 含量和 Cd 流速都明显大于顶部

节[14]；节中的Cd浓度约是节间组织中Cd浓度的 5~10
倍[20,51]。在轻度污染环境中，顶部 2节的Cd浓度略低

于根系中的Cd浓度[20]；而在高污染环境中，穗下节中

的Cd浓度高达 40 mg·kg-1，比根系中的Cd含量高出 2
倍以上[51]。 扫描电镜分析结果表明，Cd主要分布在

节和节间维管束组织的细胞壁上[42]。水稻开花期穗

下节组织中表达水平显著提高的LCD基因，可以有效

降低穗轴和稻米中的Cd含量[52]。

水稻的完全叶由叶鞘和叶片组成。叶鞘抱茎，有

保护分蘖芽、幼叶、嫩茎、幼穗和增强茎秆强度的作

用，又是重要的贮藏器官之一。叶片为长披针形，是

进行光合作用和蒸腾作用的主要器官。近根叶和中

部过渡叶在水稻开花后开始衰老和枯死，并将其中储

存的营养物质输出，为根系生长、分蘗分化、节间伸

长、幼穗分化等提供营养保障。最上部的 3片生殖生

长叶，对中上部节间的发育、籽粒发育和灌浆等起重

要作用。水稻开花期，顶部 3片叶中的 Cd浓度达到

723



农业环境科学学报 第38卷第4期
最大值，叶鞘的含量显著高于叶片[2,53]，灌浆过程中叶

片的Cd输出量是决定稻米中Cd含量的主要因素[54]。

水稻叶片的耐 Cd性和 Cd积累能力在品种间有显著

差异[54-55]。开花期喷施富含 Si、Mn、Zn及离子通道抑

制剂的叶面肥，之所以能够显著降低稻米中的Cd含

量，就是抑制了Cd从叶片向籽粒的转运过程[20,51,56-57]。

3 穗轴和稻壳对Cd的阻控与拦截

水稻的穗为圆锥花序，主梗称之为穗轴，穗轴上

着生一次枝梗，一次枝梗上着生二次枝梗，各次枝梗

上着生小穗梗，小穗梗顶端着生小穗。穗轴结构与茎

相似，横切面边缘部分排列着小维管束，中央排列着

大维管束。穗颈节间大维管束数与一次枝梗数接近，

节间越粗，大维管束越多。来自根茎叶的Cd最终都

汇聚到了穗轴中，使穗轴成为Cd进入稻谷的最后一

站。穗轴中的 Cd含量和稻谷中的 Cd含量高度线性

相关，低Cd积累品种穗轴中的Cd含量显著低于高Cd
积累品种[2,54,58]。

着生于穗轴枝梗上的稻花受精后发育成一粒稻

谷，成熟稻谷由稻壳（颖）、糠层（果皮、种皮、糊粉层的

总称）、胚及胚乳等部分组成。水稻籽粒中的Cd主要

分布在皮层、外胚乳、糊粉层和胚中，其中胚乳的 Cd
含量较低[59]。这主要是因为稻米中的储藏蛋白特别

是球蛋白与Cd的结合能力较强，稻米蛋白质结合了

54.8%的Cd，而淀粉只结合了 10.8%的Cd；蛋白质中

的含硫氨基酸含量与Cd结合能力显著正相关[60]。

4 结论与展望

在农田生态系统中，土壤中的 Cd进入水稻根系

的过程受到自然环境、栽培措施、品种类型等多种因

素的影响。Cd进入根系后，根系细胞立即启动各种

抵御机制来缓解其生理毒害，其中边缘组织的死亡脱

落、根表铁膜和根系细胞壁对Cd的固定是防止Cd向

地上部转运的最有效手段。根系、茎节、叶鞘等厚壁

细胞丰富的器官和组织中，积累的Cd浓度通常较高。

细胞膜的选择透性能保障水分和必需元素的优先转

运，有效滞缓Cd的跨膜运输。蒸腾作用和离子通道

基因的表达水平对Cd在水稻各器官间的转运有显著

影响。因此，未来研究应在以下 3 个方面进一步加

强。

（1）水稻根系对 Cd固定机理的研究。耕层土壤

的营养特性、通气状况和水稻体内抗逆基因的表达水

平等因素，都会影响根系铁锰膜和细胞壁的发育及其

对Cd的固定效应，研究能够促进铁锰膜和细胞壁发

育的栽培措施及其分子调控机制, 提高根系组织捕获

和固定Cd的潜力，就能使转运到地上部的Cd大幅度

下降,保证地上部的正常发育，缓解Cd污染对产量和

品质特性的不良影响。

（2）茎叶阻控 Cd 向水稻籽粒转运机理的研究。

穗下节中特殊基因的表达和喷施叶面调理剂，都能有

效抑制Cd从营养器官向水稻籽粒的转运，是降低稻

米Cd含量的有效手段。深入系统地研究水稻灌浆期

茎秆和穗轴等器官拦截Cd转运的生理机制和分子调

控原理, 提高茎叶和穗轴组织拦截Cd的潜力，就能使

汇聚到穗轴末端的 Cd浓度大幅度下降,减少其进入

籽粒的机会。

（3）水稻细胞膜对 Cd 敏感性的调控机理研究。

Cd离子通过“蹭车”的方式伴随着必需元素进行跨膜

运输，Cd离子流速在水稻各器官间、品种间存在很大

的差异，这与膜蛋白对Cd的敏感性密切相关。通过

研究细胞膜的信号识别系统，进一步提高膜蛋白对

Cd的敏感性和识别能力，提升各级组织的拦截作用，

就能大幅度降低Cd从根际污染环境进入水稻根系的

数量及其向地上部各器官转运的效率，使稻米中的

Cd含量降到安全无害的水平。
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