
第21卷第 12期

  ?001年 12月

  生 态 学 报
八CTA ECOLOGICA SINICA

Vol.21

Dce

，No. 12

2001

植物对镐胁迫响应的研究进展

荆红梅，郑海雷’，赵中秋，张春光
‘厦门大学生命科学学院，厦门361005)

摘要 总结了近年来植物对一重要环境污染物镐的反应研究报道。探讨了锚对植物的各种毒性效应，并论述植物对诵胁

迫采取的相应防御机制 如络合(P(一、MT),应激(应激乙烯、应激蛋自〕及额外防御机制，如细胞壁固定化 原牛质膜排

除、区城化、过级化物酶等
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Progresses of plants response to cadmium
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Abstract1The paper summarizes progresses m the field of plants response to cadmium (Cd), an tmporcsm

and widespread heavy metal in enviroment. We analyse the toxic effects of Cd on plants and discuss the

response mechanisms of plants to Cd stress including exclusion, immobilization and compartmentalization

of the ions. svnthesis of phytochelatina and metellothioncin, inducements- of areas protein and stess

ethylene. The higher plants are able to uptake Cd depending on concentration and bioavailability of Cd in

the soil. The processes of uptake were modulated by the presence of organic matter, pH, redox potential.

temperature and concentrations of other elements. As soon as Cd enters the roots. it can reach the xylem

through an apoplastic and/or a symplasdc pathway. complexed by several ligands such as organic acids

and/or, perhaps. phytochelations. Cd damages the roots by altering the synthesis of RNA and inhibits

ribonuclease activity. Cd interacts with the water balance and damages the photosynthetic apparatus. Cd

significantly reduces the normal”勺R̀  exchange and the stomatal opening. but how it dose so has yet to

be established. Cd was found to produce oxidative stress by inhibit the activity of several antioxidative

enzymes. Potential effects of Cd on host-pathogen interactions were very recently examined. In response

to Cd stress, the plant can resort to a number of defense systems. Cd can be immobilized by means of the

cell wall and extraeellular carbohydrates. The importance of this mechanism may vary in accordance With

the concentration of Cd supplied and the species involved, etc. But no differences in cell wall binding

between normal and Cd tolerant plant., were observed. Preventing Cd ions from entering the cytosol

through the action of the pla,ma membrane could theoretically represents the best defense mechanism. Cd

stress gave increased levels of a.sparagine in root exudate,,. However, this response was probably due to

disfunction of the plant membranes at Cd concentration above lj<m. rather than to a specific mechanism of

amino acid induction aimed at directly chelating Cd ions. A deeper understanding of these events- would be

very useful in widening our knowledge of Cd exclusion in ]tiger plants. Cd has a high affinity to metabolic

processes of the sulphur metabolism, and its first effect is on ATP-sulfuryla- thus activate the synthesis

of phytochelatins.  Phytochelatins chelate Cd and form various complexa with Cd.  As a result. it's
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prevented from circulating。;free Cdr' inside the cytosol.  The production of phytochelatins is。

widespread mechanism of Cd detoxification in higher plants. In animals, cyanebacteria and fungi, Cd can

be complexed and detoxified by metallothioneins. a group of gene-encoded Cys-rich peptides. which

generally lack aromatic acids-, But there is no certain indication of the existence in higher plante of

metallothioneins induced by Cd. Thus, their role in Cd detoxification seems to be at present of secondary

importance as compared with phytochelatins and stress proteins,  Vacuolar compartmentalization can

prevent the free circulation of Cd ions in the cytosol and force them into a limited area. thus plays a cery

significant role in Cd detoxification and tolerance. The mechanism of compartmentalization was disscusd m

this paper. Being subjected to various stresses. plants often start the synthesis of heat shock proteins,

Uhiquitin and stress eth到ere. But now it's impossible to understand exactly the relationship between

ethylene biosynthesis and Cd stress at a molecular /cellular level. Response to Cd in normal higher plant s is

a complex phenomenon. Cd can evoke a number of parallel and/or consecutive events at molecular,

physiological and morphological levels.  Indentification of individual  biochemical  pathway such as

phytochelatin production and preteolysis, etc, is essential. Without integration into a cellular response.

however such studies may lose direction and overemphasize the overall importance of a given pathway in

achieving tolerance. Therefore, furthur efforts are urgently required in order to establish definitely the

mechanism of Cd tolerance in higher plants.
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    Cd(p=8- 6刃cm')是一种分布较广的重金属，通过许多途径进人环境中，其在环境中不单独出现 而是

在Pb/Zn矿化过程中作为客体金属出现 无污染土澳中Cd含量范围为0. 04-0. 32pM.中度污染水平为

。32-1pMtt1。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DI高等植物吸收Cd的程度依赖于土壤中〔:d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、其它兀素的浓度等所调控，特别是Cd的吸收可能与运输营养元素

(Mg,K,Ca,Fe,Mn,Cu,Ni)的跨膜载体有关[131

1 镐对植物的毒性效应

    Cd可能是通过皮层组织进人根部，再通过一质外休或共质体通道到达木质部川。在此与配体(如有机

酸、植物鳌合肤等〕鳌合川 Cd-大多存留在根部，少量运至芽川;发育中的果实可能是经由韧皮部中介载

体而积累Cd的o1

    Cd首先破坏根部，如伤害核仁、改变RNA合成、阻抑RNAase,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琉基结合.还可取代金属硫蛋白中的必需元素(Ca“一、M犷十、Zǹ  ,Fez).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DI

    Cd破坏水分平衡，降低光合速率，破坏光合器官及色素，抑制RuBP梭化醉活性，影响碳固定、叶绿素

Hill反应,PSI,PSIT活力、增加非光化学碎灭等[0', Cd增加线粒体H‘的被动通透性，阻止了线粒休氧化研

酸化作用},9。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,Mg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[ll

    Cd大大减少H'/K+交换，抑制质膜A丁P酶及以下几种酸的活性 葡萄糖-6-磷酸脱氢酶(G-6-PD) ,

谷氨酸脱氢酶(GDH )、苹果酸酶、异柠檬酸脱氢酶、核酮糖二确酸化梭化酶一加氧酶、碳酸醉酶nz

    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人分子，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(CAT),.-.,bare 超氧化酶、谷胧甘

肤还原酶等「，，’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流墓(有强抗氧化
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特性)浓集有关:

    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' ,Ca'十及保卫细胞中脱落酸的代谢

有关1
    最近研究的热点是Cd与宿主病原体相4_作用的潜在效应，长期实验表明Cd抑制了叶中的疚病发展，

在Cd信号转导中可能有多胺(polyaminc)的参与‘�I

2 植物对福胁迫的晌应机制

    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，区域化及合成植物鳌合肤、金属硫蛋白、应激蛋白、应激乙烯等。

2. 1络合解毒机制
    络合是植物细胞解除福毒害的主要方式之一。植物鳌合肤是植物休内存在的Cd的天然配体。另外谷

肤u-Rk(GSH),草酸组gM(Hi,,)、柠檬酸盐(citrate)等小分子物质也能与福络合

2.1.1 植物鳌合肤 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(U,MS是天然

硫排放的来源)ns . Cd最初作用于ATP-硫酸化酶和腺营酥硫磺基转移酶，最后产生一重要多肤一植物蟹合

肤(Phytocheatins PC)。植物休内产生的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

(7-Glu-Cys),-X.n-2-11. X为不同C端氨基酸，依此氨基酸的不同将PC分为5个家族 (Y-GIu-C y. ),-

Gly,(7-GIu-Cys)�,(Y-GIu-Cys)-Glu,(Y-Glu-Cys),-Ser,(Y-(;Iu-('ys), (3-Ala.植物鳌合肤中Cys玩基能与

福鳌合 从而形成各种络合物(分子量3600~  2500)阻止了自由Cd“的循环 避免金属墩感酶变性失活，

减轻Cd对植物的伤害 一此酸不稳定的络合物中S和Cd可形成键长2. 52士0. 02人的Cd-S键，以提.高

络合物的稳定性和Cd碎灭效率

    PC不是基因直接翻译的产物.而是由谷眺甘肤GSH经PC合成酶催化合成，此酶能自我调控. Cndl

突变型缺乏该酶活性，即使有与普通植物相当的谷胧甘肤水平，也不形成鳌合肚，因而对(”敏感

    高等植物产生PC是解('d毒的广泛机制”」。已将PC作为Cd毒的生物标记 PC、异构PC〔一些氨基

酸不同)、脱Gly-植物鳌合肚可在植物中以不同比例同时出现 脱Gly植物赘合肤可能起源于一种能释放

G卜的梭肚酶对PC的降解。有报道 在完全缺乏Cd但有放肤醉和高浓度GSH时，Srh i zosaca hanumg-,

pnmbr中仍有尸C的产生

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

是多个植物鳌合肤的结合或类金属硫蛋白 金属硫蛋白(MT)为一组富含半眯氨酸(Cys残基约30诵)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:Cys-x-Cys .Cys-x

x-Cys .Cys-Cys(串)，x代表Cys以外任 种氨浓酸 MT对Cd的鳌合能力远远大于GSH,citrate, Cd胁迫

能诱导真菌、蓝细菌和动物体内MT的合成。MT通过Cy，残基上的琉基与Cd"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丁积累成正相关uRr最近，发现在一此高等植物中

有类似MT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

侧该蛋白对重金属可能有一定解毒作用

22 区域化

    植物根系分泌物以及根系周围的植物 微生物微系统均能防御Cd等重金属进人植物根系 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，引该机制可能

随外界幅富集、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到 .

    Cd'一进人液泡后 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刺激植物合成植物鳌合肚，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S-，形成对福高度亲和的高分子量络合物(HM W)并由液泡膜转运蛋

白FIMTI蛋白转人液泡中。可见,Cd排除与植物鳌合肤快速结合S2-、有效限制自由〔'd’有关 因而稳定

S“组分的Lm w在Cd排除中尤为关键。植物中Cd主要以HM W复合物的形式积累于液泡中。ILNI'I基

因的大量表达可提高液泡中HMW复合物含量及植物耐〔7d能力Mg-ATP存在时络合物将通过特殊载体
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逆梯度势跨越掖泡膜，在液泡胞囊中积累。自由Cd'可能通过Cd'勺ZH 反向运输进人液泡。液泡中酸性

pH使HM W解离,Cd又被液泡内有机酸(柠檬酸苹果酸、草酸)、氨基酸络合[i]。脱辅基植物赘合肤被液

泡水解醉降解，还于液泡中，继续执行穿梭角色_可见植物的耐ca能力与HMW复合物装配速率成l}.相

关，而与植物鳌合肤合成速率无一定相关性Izz.}il  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〔d转进液泡中，而HMW复合物主要起聚集Cd和解毒作用

t.细胞壁

心细舱腆

0福干有机酸

低子最化合物霉

福 +植物整合肚⑦

谷胶甘肚,e;
植物鳌合肤0

宜中等分了量化合物

细胞质异 52一

Cd2牛 pH,

                              图 ] 锡的蟹合及液泡固定化机制

            Fig.]  Mechanism of Cd ohelnrio. and compartmcmalation in the vacuole

CCell wall ②PIa .ama membrane ③Pc Synth,-, ①Cd ⑤Cymaol⑥LMW  t7-Cd+Pc

姆GSH 初 MMW 毋 Cd}(,,geni-,id 吻 HMW ，咨Pc  UCd j多    HMW 屿V., ".I,

23 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Cd'十透过细胞质膜的运输机制仍不清楚 Riveta等的实验表明萝卜种子发芽早期,Cd 是通

过质膜Ca'通道进人细胞的，对于该机制还需作深人了解

    并菜将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Iz.。由于芥菜生长迅速，可大量富集锅，在净化土坡水质方面有很大作用["l
2.4 应激物质

2.4. 1 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、不可涪酚汤一。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-ioh诱导应激乙烯产生达到顶峰.其后的

Id内因Cd碎灭减弱了胁迫，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 氨裂解醛和过氧化物酶的活

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

除过氧化氢酶毒性 ③调控基因表达，编码金属硫蛋自和防御蛋白Czvl改变谷胧甘肚代谢 影响植物鳌合肤

的合成。

2.4.2 应激蛋自 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自〔HSP),

U bty uit in, Dna]-I ik。蛋白、儿丁质酶,j}1,3葡聚搪酶、富含脯氨酸细胞壁蛋白((PRP)、富含甘氨酸细胞壁蛋

白((GRP)和病原相关蛋自〔PR)等基因表达。I ISP,Dnaj-like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.而隔胁迫时大量Hsp70被束缚于质膜、线粒体膜、内质

网膜上。Ubiyuit5n能介导细胞内变性的或短命的蛋白质降解;儿丁质酶、葡聚糖酶和PR蛋白共同作用‘能
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阻IF.病菌的浸染、诱导植物系统防御反应;PRP,GRP参与受损细胞壁的修复和加固门这些应激蛋白协同作

用 以清除变性蛋白，维持细胞正常代谢，提高细胞抗福性 在大豆中，Cd通过阻抑Gmhep26-A基因转录

.RNA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，还是一个锡胁迫

的总效1.,v. -

    各种Ca/CaM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，从而诱导蛋白研

酸化作用的改变巴

2.5 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。Halliwell-

asada途径为植物中一主要抗氧化系统，主要山SOD. APX(ascorbatc Peroxid- )和GR (glutathione

reductesc)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，这也足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21 植物对Cd诱导的氧化胁迫反应变化，可能与Cd水平及诱导的琉基(有强抗氧化特性)浓度钧

关

3 对镐胁迫的一些思考

    综上所述，Cd对植物的伤害是复杂的、多方面的。涉及牛理代谢反应、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。

    目前对于植物锡耐受的分子遗传从础还未完全认同。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土要基因来提高它们对耐性的影响

    已证实.5能缓解Cd对光合系统的伤害，但5载体多肤还末得证实 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则加剧辐对植物的危害t+a.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、脯氨酸及其它红基酸的代谢、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口

    人们对于植物锅胁迫的反应机理还知之甚微.还需进一步投人人力 物力、财力进行研究和分析 同时

FI-11 }z取_}V措旅.防IF银等Ek金属在植物中的讨猜积累.减少对人和动物的伤害.
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