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硅缓解植物镉毒害的生理生态机制

刘彩凤，史刚荣∗，余如刚，张　 铮
淮北师范大学生命科学学院， 淮北　 ２３５０００

摘要：镉是对生物毒性最强的污染物之一。 过量的镉能够抑制植物的生长和光合作用，干扰矿质代谢并诱发氧化胁迫。 硅作为

一种有益元素，主要以 Ｓｉ（ＯＨ） ４的形态通过主动或被动方式被植物体吸收并转运到地上部分。 硅对植物镉毒害具有缓解作用，
但其缓解机制在不同物种、品种或生态型之间存在显著差异，并表现出一定的硅 ／镉浓度依赖性。 总体上可概括为避性机制和

耐性机制。 避性机制包括：（１） 在器官水平，减少植物根系对镉的吸收及其向地上部的转运；（２） 在细胞水平，增强细胞壁对镉

的吸附能力，减少共质体中镉的含量。 耐性机制包括：（１） 诱导细胞产生小分子螯合剂，增强对镉的螯合作用，减少细胞中游离

态镉的含量；（２） 增强抗氧化机制，减轻氧化胁迫；（３） 改善光合作用和无机营养，促进植物生长。 从植物对硅的吸收和转运、
镉对植物的毒害作用以及硅对缓解植物镉毒害的生理生态机制 ３ 个方面进行了综述，并基于目前的研究现状和薄弱之处，对今

后的研究重点进行了展望。
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镉（Ｃｄ）是对生物毒性最强的污染物之一。 目前，由于采矿、冶金、垃圾焚烧、污水灌溉以及过量施用化肥

和农药，导致区域性的土壤镉污染较为严重［１］。 据中华人民共和国环境保护部和国土资源部联合发布的《全
国土壤污染状况调查公报》，我国土壤镉污染点位超标率为 ７．０％，其中轻微污染点位为 ５．２％，轻度污染点位

为 ０．８％，中度污染点位为 ０．５％，重度污染点位为 ０．５％［２］。 镉虽然不是植物的必需元素，但它极易为根系吸

收，通过木质部转运并积累到植物的地上部分。 镉在植物体内的过量积累，将会抑制植物的生长发育，干扰其

正常的生理代谢活动，甚至导致植物体死亡。 更为重要的是，作物的可食部分一旦被镉污染，就会通过食物链

进入人体，对人类健康造成严重威胁。 如何有效地防控镉污染已成为人类共同关注的重要课题。
硅（Ｓｉ）大量存在于自然界，在地壳中的含量位居第二，仅次于氧。 尽管对许多高等植物而言，硅是非必需

元素，但它却被认为是一种有益元素。 硅不仅能够促进植物正常的生长发育，提高作物产量和改善籽粒品质，
而且能够提高植物对生物胁迫和非生物胁迫的抗性［３⁃７］。 大量研究表明，硅对植物镉毒害具有一定的缓解作

用［８⁃１５］。 近年来，关于硅缓解植物镉毒害的生理生态机制的研究取得了一系列重要成果，但相关综述却很少。
对这些研究成果进行综述，有助于人们全面了解硅缓解植物镉毒害生理生态机制，从而寻找进一步研究的突

破口，研发利用硅肥防控农作物镉污染的实用技术。

１　 植物对硅的吸收和转运

硅是土壤中的第二大元素，含量在 ５０—４００ ｇ ／ ｋｇ。 土壤中的硅主要以硅酸盐和 ＳｉＯ２的形态存在，其中

ＳｉＯ２占土壤组成的 ５０％—７０％［５］。 土壤溶液中的硅主要以不带电的单硅酸［Ｓｉ（ＯＨ） ４］的形式存在，含量在

０．１—０．６ ｍｍｏｌ ／ Ｌ，这也是植物唯一能够吸收的硅素形态［５］。 硅在植物体内含量很高，浓度变化范围一般为干

重的 ０．１％—１０％。 植物对硅的吸收在不同物种之间以及同一物种的不同品种之间存在很大差异［１６⁃１７］。
Ｔａｋａｈａｓｈｉ 等［１８］对 １４７ 种被子植物的硅吸收特性进行了研究，并根据地上部硅含量的高低将栽培植物划分三

种类型：（１） 硅累积植物（Ｓｉ ａｃｃｕｍｕｌａｔｏｒ），干物质中 ＳｉＯ２含量超过 １％，主要包括一些禾本科植物，如水稻、小
麦、黑麦草、大麦等，对硅的吸收是一个主动过程，其吸收速度远超对水分的吸收；（２） 中间类型（Ｉｎｔｅｒｍｅｄｉａｔｅ
ｔｙｐｅ），如黄瓜、甜瓜、草莓、大豆等，对硅的吸收是一个被动过程，吸收速度和水分吸收相当；（３） 拒硅植物（Ｓｉ
ｅｘｃｌｕｄｅｒ），硅含量通常小于 ０．５％，如番茄、扁豆等，对硅具有排斥作用，吸收速度慢于对水的吸收。

植物根系以 Ｓｉ（ＯＨ） ４形式吸收硅，当溶液 ｐＨ 值小于 ９．０ 时，Ｓｉ（ＯＨ） ４是一种不带电的单体分子［５］。 侧根

在植物吸收硅的过程中起着关键作用，而相比之下，根毛的贡献并不大［１９］。 关于高等植物吸收硅的机理目前

还不是十分清楚，已有的研究主要集中在硅累积植物。 许多研究表明，水稻对硅的吸收是一个由特异性低亲

和转运体介导的主动运输过程［１６， １９⁃２０］。 Ｍｉｔａｎｉ 和 Ｍａ ［１７］的研究表明，水稻（硅累积型）、黄瓜（中间型）和番茄

（拒硅型）通过同一转运体主动吸收外界的硅（Ｋｍ ＝ ０．１５ ｍｍｏｌ ／ Ｌ），但 Ｖｍａｘ的大小依次是水稻＞黄瓜＞番茄，可
见硅吸收能力的不同可能取决于转运体密度。 然而，Ｌｉａｎｇ 等［２１］对水稻、玉米、向日葵和冬瓜硅吸收特性的研

究证实，植物对硅的吸收同时包括主动和被动两种机制。 Ｎｉｋｏｌｉｃ 等［２２］ 发现 ２，４⁃ＤＮＰ 和 ＨｇＣｌ２均能严重抑制

硅积累植物水稻、大麦和黄瓜对硅的吸收和转运，但对拒硅植物番茄的作用则相反。 说明拒硅植物对硅的吸

收是一个被动过程，但其阻止硅向木质部的装载的过程则是一个主动代谢过程。
目前，已在水稻中发现了 ３ 个控制硅吸收转运的基因（Ｌｓｉｌ，Ｌｓｉ２ 和 Ｌｓｉ６） ［１６， ２３⁃２４］。 其中，Ｌｓｉ１ 基因属于水

通道蛋白家族，位于第 ２ 染色体上，主要在距离根尖 １０ ｍｍ 以上的根的基底部的内、外皮层细胞的外侧质膜

上表达，参与硅的径向运输和木质部装载［１６， ２５］。 抑制 Ｌｓｉ１ 基因的表达可降低植物对硅的吸收，而在爪蟾卵母

细胞中表达 Ｌｓｉ１ 基因则能提高硅的跨膜运输活性［２０， ２６］。 Ｌｓｉ２ 位于第 ３ 染色体上，在侧根基部的外皮层和内

皮层细胞的内侧质膜上表达，可将硅酸向胞外运输［２３， ２７］。 Ｌｓｉ６ 同样属于水通道蛋白家族，位于第 ６ 染色体

上，主要在叶鞘和叶片的木质部薄壁细胞中表达，与硅在地上部木质部中的卸载有关［２４， ２８］。 除水稻外，在其
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他植物中相继发现类似的硅转运蛋白基因，例如玉米的 ＺｍＬｓｉ１、ＺｍＬｓｉ２ 和 ＺｍＬｓｉ６ ［２９⁃３０］，大麦的 ＨｖＬｓｉ１、
ＨｖＬｓｉ２ 和 ＨｖＬｓｉ６ ［２９， ３１⁃３２］，小麦的 ＴａＬｓｉ１［３３］，南瓜的 ＣｍＬｓｉ１、ＣｍＬｓｉ２⁃ １ 和 ＣｍＬｓｉ２⁃ ２［３４⁃３５］ 以及大豆的 ＧｍＬｓｉ１
（ＧｍＮＩＰ２；１）和 ＧｍＬｓｉ６ （ＧｍＮＩＰ２；２） ［３６］。

Ｓｉ（ＯＨ） ４在根的皮层中既可以通过共质体途径，也可以通过质外体途径进行径向运输［３７］。 位于内、外皮

层中的两层凯氏带可能在水稻高积累硅的过程中发挥重要作用［３８］。 在植物体内，Ｓｉ（ＯＨ） ４的羟基可与亲水

性物质相互作用形成⁃ＳｉＯ（ＯＨ） 单元，如果发生水解，则形成硅胶而沉淀［３９］。 当 Ｓｉ（ＯＨ） ４被装载到木质部后，
便随着蒸腾流被迅速转运到地上部。 通常情况下，如果浓度超过 ２ ｍｍｏｌ ／ Ｌ，Ｓｉ（ＯＨ） ４自发聚合形成不溶性的

硅胶分子［ＳｉＯ２·ｎ（Ｈ２Ｏ）］。 然而在水稻和小麦的木质部汁液中，即使浓度超过 ２ ｍｍｏｌ ／ Ｌ，Ｓｉ 仍然以Ｓｉ（ＯＨ） ４

形式存在［４０⁃４１］。 硅在木质部中的长距离运输以及在地上部各组织内沉积均是被动的物理过程，受蒸腾作用

影响。 在茎、叶等器官中，Ｓｉ（ＯＨ） ４从木质部卸载进入组织的质外体空间，随着水分的蒸腾 Ｓｉ（ＯＨ） ４浓度逐渐

升高，当浓度达到过饱和状态时形成不溶性的硅胶分子，沉积在细胞腔、细胞壁、胞间隙或表皮细胞和角质层

之间。 一般来说，植物叶片和禾本科植物的谷壳硅含量显著高于其他器官，而果实和种子的硅含量则很

低［４２］。 其原因可能有二：一是叶片是蒸腾作用的主要器官；二是硅沉积后不能移动和再分配，韧皮部的汁液

中硅的质量分数极低，几乎可忽略不计［５］。

２　 镉对植物的毒害作用

镉对植物的毒害作用很大，几乎涉及到各种代谢活动［４３⁃４５］。 归结起来，主要表现在以下几个方面：
２．１　 抑制植物生长

尽管植物对镉的耐性存在很大的种间和种内差异，但在高浓度下，镉几乎对所有植物的生长发育都具有

一定的抑制效应。 镉抑制植物生长的原因主要包括：（１）降低根尖细胞有丝分裂指数，并伴随着染色体畸

变［４６］；（２）通过影响细胞壁的化学修饰抑制细胞壁的扩展，进而抑制细胞的伸长生长［４７⁃４８］；（３）诱导发生细胞

程序性死亡或坏死［４９⁃５０］。 此外，镉亦能通过干扰水分和矿质元素的吸收、光合作用和氮代谢间接抑制植物的

生长发育。
２．２　 抑制光合作用

植物的光合作用比其他生理过程对镉胁迫更为敏感。 因此，光合作用是否受到抑制已成为衡量镉胁迫的

一个重要指标。 镉抑制植物光合作用的机理较为复杂，可能的途径包括：（１） 镉胁迫导致叶绿体基粒片层消

失，类囊体空泡，基粒垛叠混乱［１３， ５１⁃５２］。 （２）镉胁迫通过干扰 Ｆｅ 代谢、抑制叶绿素合成酶 （如原叶绿素酸酯

还原酶、δ⁃氨基⁃γ⁃酮戊酸脱水酶）的活性和增强叶绿素酶活性，导致叶绿素含量减少［５３］。 （３）镉胁迫可以作

用于光系统电子传递链的许多位点，尤其是光系统 ＩＩ 电子供体侧的放氧复合体以及电子受体侧的 ＱＡ和 ＱＢ等

位点，抑制光反应过程中的电子传递［５４］。 （４）镉胁迫能引起叶片结构和气孔大小和密度的改变［５５⁃５６］、诱导气

孔关闭［５７］，导致气孔导度下降，从而限制 ＣＯ２ 进入叶肉组织。 （５）镉胁迫能抑制碳同化过程中的关键酶

活性［５３］。
２．３　 干扰矿质代谢

高浓度镉能够降低植物对营养元素吸收和转运能力，引起矿质代谢紊乱，导致营养元素缺乏或含量降低。
由于吸收机理不同，镉对不同矿质营养元素的影响存在很大差异，并表现出一定的浓度依赖性。 即使同一矿

质元素，镉的影响也存在种间或品种间差异。 例如，袁祖丽等［５２］发现，低浓度的镉（３ ｍｇ ／ Ｌ）可增加烟草叶片

中 Ｐ、Ｃａ、Ｍｇ、Ｆｅ、Ｃｕ、Ｚｎ 和 Ａｌ 的含量，而高浓度的镉（３０ ｍｇ ／ Ｌ）则降低叶片中 Ｐ、Ｃａ、Ｍｇ、Ｆｅ、Ｃｕ、Ｚｎ 和 Ａｌ 的含

量；随着镉浓度的增高，叶片中 Ｎａ 含量增加，而 Ｋ 和 Ｍｎ 含量则下降。 同种植物不同发育时期营养代谢受镉

的影响也不同。 例如，水稻叶中 Ｃｄ 含量在生长前期与 Ｍｎ 含量呈显著负相关，但在成熟期与 Ｍｎ 含量的相关

性不显著；在生长前期，叶中 Ｃｄ２＋含量与 Ｍｇ 含量的相关性不显著，而在成熟期与 Ｍｇ 含量呈显著正相关［５８］。
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２．４　 诱发氧化胁迫

镉对植物的氧化伤害与活性氧（Ｒｅａｃｔｉｖｅ ｏｘｙｇｅｎ ｓｐｅｃｉｅｓ， ＲＯＳ）的产生有关。 活性氧包括超氧阴离子

（Ｏ－∙
２ ），单线态氧（ １Ｏ２），过氧化氢（Ｈ２Ｏ２）和羟自由基（ＯＨ－）。 ＲＯＳ 是生物体的正常代谢产物。 在正常情况

下，由于植物体内存在抗氧化系统，ＲＯＳ 维持在较低水平，对植物的危害不大。 然而，在镉胁迫下，植物细胞

内通常会积累大量的 ＲＯＳ，导致氧化胁迫［４３， ５９］。
镉是非氧化还原性金属，不能像 Ｃｕ２＋和 Ｆｅ２＋那样通过 Ｆｅｔｏｎ 和 Ｈａｂｅｒ⁃Ｗｅｉｓｓ 反应直接产生 ＲＯＳ。 关于镉

导致植物体内 ＲＯＳ 含量增加的主要原因，可概括为以下几个方面：（１）能使光呼吸功能紊乱，导致 ＲＯＳ 的产

生［６０］；（２）诱导 ＮＡＤＰＨ 氧化酶活性增强，使 ＮＡＤＰＨ 氧化，导致 Ｏ－∙
２ 生成量的增加［６１］；（３）引起抗氧化系统功

能失调，造成 Ｏ－∙
２ 和 Ｈ２Ｏ２的累积［４３］。

活性氧在植物体内的大量积累，可以直接引起膜组分中不饱和脂肪酸的过氧化，从而影响细胞膜的结构

和功能，进而引起 ＤＮＡ 损伤，改变 ＲＮＡ 从细胞核向细胞质的运输。 与此同时，膜脂过氧化的最终产物———丙

二醛（ＭＤＡ），可与质膜内的氨基酸、蛋白质、不饱和脂肪酸等生物大分子发生反应，阻止新脂类的合成，使膜

受到损伤，破坏膜的结构。

３　 硅缓解植物镉毒害的机制

自从 Ｗａｎｇ 等［６２］首次发现施用适量的外源硅能够增强水稻对镉的耐性以来，硅对植物镉毒害的缓解作

用已在许多植物中得到证实。 这些植物不仅包括水稻［８， ６３⁃６６］、玉米［１３， ６７⁃７３］、小麦［１５， ７４］、大麦［７５⁃７６］ 等禾本科植

物，而且包括草莓［７７］、黄瓜［１０］、小白菜［１１］、印度芥菜［７８］、油菜［７８］、花生［９］、棉花［７９］、龙葵［８０］、秋茄［８１］、白骨

壤［８２］等双子叶植物。 归结起来，硅缓解植物镉毒害的机制主要包括以下几个方面：
３．１　 减少植物对镉的吸收、转运和积累

硅缓解植物毒害的一个重要机制是减少植物对镉的吸收和转运。 研究表明，施用外源硅可降低小

麦［７４， ８３］、水稻［８， ８４⁃８５］、草莓［７７］、龙葵［８０］、秋茄［８１］、白骨壤［８２］、棉花［７９］、花生［９］、苎麻［８６］ 和小白菜［１１］ 等植物的

镉含量。 也有研究表明，硅不仅能减少植物对镉的吸收，而且降低了镉从地上部分向籽粒的运输，从而降低籽

粒中的镉含量［８７⁃９０］。
目前，关于硅减少植物对镉的吸收和转运的机制尚不十分清楚。 植物对镉的吸收在某种程度上与根中质

外体屏障的发育以及维管组织的成熟有关［７０］。 硅可以在根的内皮层附近沉积下来，降低了细胞壁的孔隙度，
形成物理屏障。 这种物理屏障可部分阻断根中质外体旁流，从而减少了根部的镉向地上部分运输［６８］。 硅可

促进靠近根尖的内皮层细胞形成栓质化屏障，阻止镉进入中柱并向地上部分运输［７０］。 硅增加细胞壁对镉的

吸附，从而降低镉在质外体的运输［８１］。 Ｗｕ 等［９１］也认为，硅缓解菜心镉毒害的原因可能是由于降低镉浓度及

其在质外体和共质体中的比例，增强了细胞壁对镉的吸附，限制了 Ｃｄ 从根系向地上部的迁移。 Ｌｉｕ 等［６５］认为

硅和镉以［Ｓｉ⁃细胞壁基质］Ｃｄ 复合体的形式共沉积在细胞壁上，从而抑制了镉的向细胞的净流入。 Ｍａ 等［６６］

进一步发现硅和镉主要与细胞壁上的半纤维素结合形成［Ｓｉ⁃半纤维素基质］Ｃｄ 复合体。 然而，Ｒｉｚｗａｎ 等［１５］

对根的 ＳＥＭ⁃ＥＤＸ 分析表明，Ｓｉ 主要在内皮层细胞壁，而 Ｃｄ 主要分布在皮层薄壁细胞区域，只有少量存在于

中柱，在内皮层附近的 Ｃｄ 极少。 这一结果说明 Ｓｉ 和 Ｃｄ 在根中并不存在共沉积现象，因此他们认为在内皮层

附近大量沉积硅可以降低凯氏带细胞壁的孔隙，从而降低 Ｃｄ 的质外体运输。 同样，在桐花树中，Ｚｈａｎｇ 等［９２］

发现硅能促进 Ｃｄ 胁迫下根中质外体屏障的发育并增加了铁 ／锰膜中镉的含量，并认为这可能是阻止的根吸

收镉的重要原因。
硅对植物细胞中参与镉吸收转运的转运体基因的表达具有调节作用，从而影响镉的吸收和转运。 Ｋｉｍ

等［９３］研究了水稻中重金属 ＡＴＰ 酶基因（ＡＴＰａｓｅ ／ ｈｅａｖｙ ｍｅｔａｌ ｔｒａｎｓｐｏｒｔｅｒ，ＨＭＡ）的表达情况，发现 Ｓｉ 抑制了与

重金属转运有关的 ＯｓＨＭＡ２ 和 ＯｓＨＭＡ３ 基因的表达。 ＯｓＨＭＡ２ 是一个外向型转运体基因，主要在根部维管

组织的细胞膜上表达，在镉向木质部装载中发挥作用。 ＯｓＨＭＡ３ 基因则在根细胞的液泡膜上表达，具有将胞
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质中的镉转运到液泡中的作用。 Ｓｉ 通过对 ＯｓＨＭＡ２ 和 ＯｓＨＭＡ３ 的下调，可以减小镉进入液泡或 ／和木质部装

载，从而限制镉的吸收和转运。 Ｇｒｅｇｅｒ 等［８３］ 对小麦细胞的研究表明，硅对低亲和阳离子转运体（ ｌｏｗ⁃ａｆｆｉｎｉｔｙ
ｃａｔｉｏｎ ｔｒａｎｓｐｏｒｔｅｒ，ＬＣＴ１）和 ＨＭＡ２ 的表达具有抑制作用，但能促进铁离子转运蛋白（Ｆｅ２＋ ｔｒａｎｓｐｏｒｔ ｐｒｏｔｅｉｎ １，
ＩＲＴ１）和自然抗性相关巨噬细胞蛋白（Ｎａｔｕｒａｌ ｒｅｓｉｓｔａｎｃｅ⁃ａｓｓｏｃｉａｔｅｄ ｍａｃｒｏｐｈａｇｅ ｐｒｏｔｅｉｎ １，ＮＲＡＭＰ１）基因的表

达。 Ｍａ 等［６６］的研究表明，增加 Ｓｉ 浓度可下调水稻悬浮细胞中 Ｎｒａｍｐ５ 基因的表达。 在苜蓿中，Ｋａｂｉｒ 等［９４］也

发现硅能诱导苜蓿根中 ＭｓＩＲＴ１ 和 ＭｓＮｒａｍｐ１ 基因的表达。
此外，在镉胁迫下，硅诱导植物根系分泌物的增加可能是降低镉吸收转运的重要原因。 Ｚｈｕ 等［９５］的研究

表明，耐镉番茄品种积累较少的镉，主要是因为其能增加草酸的分泌，并通过分泌草酸将进入根中的镉排出体

外。 Ｗｕ 等［１４］发现，镉单独处理 １４ ｄ 后，小麦根系分泌草酸的量显著减少，然而施硅可提高根系对草酸的分

泌，因此他们认为施硅诱导根系分泌草酸的增加可能是其导致镉吸收下降的原因。
需要指出的是，尽管硅对镉吸收转运的限制作用已在大部分植物中得到证实，但在一些植物中却得到相

反的结果。 例如，在玉米中，施加外源硅能增加镉在植物体中的转运能力［６８⁃７０］。 Ｖａｔｅｈｏｖá 等［７８］对两种芸苔属

植物（油菜和印度芥菜）的研究表明，硅能提高镉向地上部分的转运能力。 Ｇｕｏ 等［９６］对两种柏属植物（圆柏和

侧柏）的研究表明，在土壤中施硅导致圆柏根、茎、叶在的镉浓度降低，但侧柏根、茎、叶在的镉浓度却升高。
Ｗｕ 等［９７］发现硅降低了黄瓜根中的镉向地上部分运输，而增加了番茄根部镉向地上部分运输的能力。 Ｓｈｉ
等［９８］对两个花生品种的研究表明，在低镉条件下（０．２ μｍｏｌ ／ Ｌ ＣｄＣｌ２），硅能增强高镉品种（海花 １ 号）镉向地

上部分的转运能力，但对低镉品种（奇山 ２０８ 号）镉转运的影响不显著。 硅对植物镉吸收转运的影响不仅因

物种或品种的不同而不同，而且还与施用的硅酸盐种类［９９］ 和浓度［１００］ 有关。 例如，在土壤中施加低浓度的硅

（５０ ｍｇ ／ ｋｇ ＳｉＯ２）可同时增加大蒜地上部和鳞茎中镉的积累以及植株的耐镉性，但高浓度的硅（５００ ｍｇ ／ ｋｇ
ＳｉＯ２）则降低植物不同部位镉的积累［１００］。 硅可能通过其他更重要的机制来提高植物耐镉性。
３．２　 改变镉的亚细胞分布

当镉不可避免地进入植物体时，一些耐镉植物往往通过一定的机制将其区隔在细胞壁或液泡中，以减少

对代谢活动的影响。 研究发现，外源硅处理能改变镉的亚细胞分布，从而提高植物的耐镉性。 Ｓｈｉ 等［９］ 发现，
在高浓度镉胁迫下，用 １．８ ｍｍｏｌ ／ Ｌ 硅酸处理导致镉敏感花生品种（鲁花 １１ 号）叶片细胞器组分的镉含量降

低，但对镉耐性品种（鲁资 １０１）没有影响。 相反，硅酸处理显著降低了鲁资 １０１ 的细胞壁组分的镉含量，而鲁

花 １１ 号却不受影响。 Ｙｅ 等［８１］研究了 ０．５ ｍｇ ／ Ｌ 镉胁迫下施加外源硅对秋茄镉的分布的影响，结果表明外源

硅使得质外体中镉含量由 ７９．６％增加至 ９２．８％，而共质体中镉含量相应地由 ２０．４％减少至 ７．２％。 Ｚｈａｎｇ 等［８２］

对白骨壤的研究也表明，施硅导致根和叶片中共质体的镉含量分别减少了 ６０％和 ２１％。 他们认为，硅之所以

对红树科植物镉胁迫具有缓解作用，主要是因为它能诱导植物将镉离子区隔化在细胞壁中。 在玉米中，
Ｖａｃｕｌíｋ 等［７０］发现硅对镉根中共质体和质外体的分布没有影响，然而却导致叶片质外体镉含量显著增加，共
质体镉含量显著降低。 Ｗｕ 等［９７］的研究表明，硅处理导致番茄和黄瓜的叶和根的共质体中镉浓度下降，但硅

对质外体镉的比例的影响存在种间差异。 在番茄中，Ｓｉ 增加了镉在根和叶的质外体中的比例，在黄瓜中，Ｓｉ
减少了质外体镉的比例。 前已述及，硅主要沉积在细胞壁上，与半纤维素结合形成［Ｓｉ⁃半纤维素基质］，并进

一步吸附 Ｃｄ２＋，形成［Ｓｉ⁃半纤维素基质］ Ｃｄ 复合体，共同沉积在细胞壁上，从而抑制了镉的向细胞的净流

入［６５⁃６６］，这可能是硅能改变镉的亚细胞分布的重要原因。 不过，Ｗｕ 等［１４］最近发现，无论是否添加硅，镉在小

麦不同组织的各亚细胞组分中的比例均不受影响。 Ｍａ 等［１０１］ 基于 ＩＴＲＡＱ 蛋白质组分析，认为硅可能通过两

种不同机制缓解镉对水稻的毒害。 在短期镉胁迫下，硅能修饰细胞壁从而降低镉离子进入细胞。 在长期镉胁

迫下，硅促进镉进入液泡从而减少镉在细胞质中的含量［１０１］。
３．３　 增加镉的螯合作用

植物对镉的另一个解毒机制是螯合作用。 植物细胞内富含小分子物质，如植物螯合肽（Ｐｈｙｔｏｃｈｅｌａｔｉｎｓ，
ＰＣｓ）、谷胱甘肽（ＧＳＨ）、有机酸等， 这些物质能够与镉发生螯合作用， 从而减少了细胞质中的 Ｃｄ２＋，有效降低

３０８７　 ２３ 期 　 　 　 刘彩凤　 等：硅缓解植物镉毒害的生理生态机制 　
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镉的毒性。
ＰＣｓ 在植物对 Ｃｄ 的解毒机制中起重要作用。 ＰＣｓ 是在重金属诱导下， 以 ＧＳＨ 为底物，在 ＰＣ 合成酶

（Ｐｈｙｔｏｃｈｅｌａｔｉｎ ｓｙｎｔｈａｓｅ， ＰＣＳ）的催化作用下，经酶促反应合成。 细胞内的 Ｃｄ 与 ＰＣｓ 螯合，从而降低了游离镉

离子浓度，进而减轻了对植物的毒害。 因此，ＰＣＳ 的上调是被认为是植物对镉毒性的一种响应机制。 Ｓｉ 处理

能够改变 ＰＣＳ 基因的表达和细胞内 ＰＣｓ 的含量，但关于这种改变是否与植物的耐镉性有关目前尚无定论。
Ｇｒｅｇｅｒ 等［８３］发现，ＰＣＳ１ 在对照小麦植株中几乎不表达，在镉处理植株中少量表达，但 Ｓｉ 处理显著增加 ＰＣＳ１
的表达，而且在硅 ／镉共同处理植株中表达量更高，Ｓｉ 对根中 ＰＣＳ１ 表达的影响大于叶片。 对 ＰＣｓ 和 ＧＳＨ 的

分析结果表明，与单独镉处理相比，硅 ／镉共同处理显著增加原生质体中 ＰＣ２ 和 ＰＣ３ 含量，硅处理短期（１ ｈ）
增加叶片的 ＧＳＨ，但长期（４ ｄ）处理效果不显著［８３］。 然而，Ｄｒｅｓｌｅｒ 等［１０２］ 的研究结果表明，镉诱导玉米植株产

生 ＰＣ１、ＰＣ２ 和 ＰＣ３，硅处理则导致镉胁迫植株根中的 ＰＣｓ 含量下降，且与硅浓度之间呈负相关，但对地上部

分 ＰＣｓ 含量却没有影响。 在水稻中，Ｆａｒｏｏｑ 等［１０３］发现镉诱导上调 ＰＣＳ１ 在施硅 ３６ｈ 后被逆转。 Ｋａｂｉｒ 等［９４］的

研究结果表明，硅对镉胁迫下苜蓿的 ＭｓＰＣＳ１ 和金属硫蛋白（ＭｓＭＴ２）基因的表达以及 ＰＣｓ 的积累没有显著影

响，说明硅对苜蓿镉毒害的缓解与螯合作用无关。
同样，硅对镉胁迫下植物有机酸的影响也因植物的不同而不同。 在 ５０ μｍｏｌ ／ Ｌ Ｃｄ 胁迫下，Ｓｉ 处理可导致

小麦根中苹果酸和柠檬酸的浓度下降［１５］。 硅诱导镉胁迫下小麦根中有机酸含量下降的原因，可能是由于硅

减少了植物对镉的吸收，从而改变了通过产生有机配位体的解毒机制［１５］。 在番茄中，Ｓｉ 对镉胁迫下植物根中

总有机酸含量无明显影响，却导致叶中总有机酸含量下降［９７］。 在黄瓜中，Ｓｉ 处理导致根和地上部分中总有机

酸含量增加［９７］。 这些研究结果表明，硅诱导的植物有机酸含量的变化可能与耐镉性无关，而更可能与镉从根

系向地上部分的迁移有关［１５，９７］。 在小麦中，施硅引起有机酸含量的下降有助于降低镉从根系向地上部分的

迁移［１５］。 而在黄瓜中，Ｓｉ 诱导根和地上部分中总有机酸含量的增加可能有利于镉从根部向地上部运输［９７］。
此外，酚类化合物既可作为金属的螯合剂，又可参与 ＲＯＳ 的清除，同时与木质素合成有关，在植物对镉的

解毒过程中发挥重要作用［１０４⁃１０６］。 张琼等［１０７］发现，高浓度镉（５ ｍｇ ／ Ｌ）胁迫下，１００ ｍｇ ／ Ｌ Ｓｉ 显著增加白骨壤

各器官中总酚和单宁含量；而低浓度镉（０．５ ｍｇ ／ Ｌ）胁迫下，５０ ｍｇ ／ Ｌ Ｓｉ 显著增加各器官中总酚含量和茎部单

宁含量。 硅刺激镉胁迫下白骨壤组织中酚类物质代谢，提高总酚和单宁含量可能是其缓解镉胁迫的机制之

一［１０７］。 然而 Ｍａｌｃ̌ｏｖｓｋá 等［１０４］对玉米的研究表明，硅处理导致根中可溶性酚类化合物的积累下降。 由于可溶

性酚类化合物参与木质素合成，因此硅诱导根中可溶性酚类化合物意味着细胞壁木质素合成增加，有利于增

强对镉的吸附能力。
３．４　 改善光合作用和营养代谢

施用硅抑制植物衰老，保护叶绿体结构的完整性，并显著增加色素含量，从而提高镉胁迫植物的光合速率

和生物量积累［１０］。 Ｓｉ 增强镉暴露下植物光合作用已在黄瓜［１０］、棉花［７９］ 和玉米［１０４］ 相继报道。 硅处理能增加

镉胁迫下小麦叶片的叶绿素和类胡萝卜素含量［１５］。 Ｆａｒｏｏｑ 等［７９］ 发现硅处理能增加镉胁迫下棉花叶片的叶

绿素 ａ、叶绿素 ｂ 和类胡萝卜素含量，抑制镉胁迫导致的光合速率、气孔导度、蒸腾速率的下降，同时增加了水

分利用效率。 Ｖａｃｕｌíｋ 等［１３］对玉米的研究表明，Ｓｉ 处理虽然没有减少叶片中镉浓度，但它能够增加叶绿素和

类胡萝卜素含量，提高 ΦＰＳＩＩ 和 Ｐｎ，并能有效缓解镉对维管束鞘细胞叶绿体中类囊体形成的负面影响。 因

此，他们认为硅增强在维管束鞘细胞的叶绿体中类囊体形成可能是其增加光合作用和植株生长的重要原

因［１３］。 Ｆｅｎｇ 等［１０］对黄瓜的研究也表明，硅能有效地保护光合机构免受镉的损伤，从而减轻了镉对光合作用

和 Ｆｖ ／ Ｆｍ 和 ΦＰＳＩＩ 的抑制。
硅处理能显著抑制镉胁迫引起的硝酸还原酶（ＮＲ）、谷氨酰胺合成酶（ＧＳ）、谷氨酸合成酶（ＧＯＧＡＴ）和谷

氨酸脱氢酶（ＧＤＨ）等氮代谢相关酶活性的下降［１０］。 叶面喷施纳米硅促进镉胁迫下水稻幼苗的生长，改善

镁、铁、锌营养，增加叶绿素 ａ 含量，减少了镉的积累以及向地上部的运输［８５］。 Ｆａｒｏｏｑ 等［１０３］ 发现镉显著降低

水稻对 Ｓ、Ｃａ、Ｋ、Ｍｇ 和 Ｚｎ 的吸收和积累，在营养配方中添加硅则大大抑制了这种效应。 在小麦中，硅能促进
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Ｚｎ 进入细胞，并减少质外体中 Ｚｎ 的含量［１５］。 在受镉胁迫的紫花苜蓿中，Ｋａｂｉｒ 等［９４］ 发现硅能降低根中铁还

原酶活性，抑制铁相关基因（ＭｓＩＲＴ１、ＭｓＮｒａｍｐ１ 和 ＭｓＦＲＯ１）的表达，并减少 Ｆｅ 的螯合剂（柠檬酸和苹果酸）
含量，从而导致 Ｆｅ 和镉吸收的下降。
３．５　 增强抗氧化系统

硅缓解植物镉毒害的另一个表现在于减轻了镉诱导产生的氧化胁迫。 硅处理能降低镉胁迫下花生［９］、
小白菜［１１］、棉花［７９］、黑种草［１０８］、水稻［８５］等植物的丙二醛含量。 一些研究也表明，硅处理能降低镉胁迫下植

物组织的 Ｈ２Ｏ２含量［７９⁃８０，１０３］以及电子渗漏（ＥＬ）程度［７９⁃８０］。 同样，硅可以降低镉胁迫下玉米［１０４］、水稻［１０９］等植

物的根和叶片中的 Ｏ－∙
２ 和巯基巴比妥酸反应产物（ＴＢＡＲＳ）含量。

植物体内存在活性氧清除系统，包括抗氧化酶和抗氧化剂。 抗氧化酶主要包括超氧化物歧化酶（ＳＯＤ）、
愈创木酚过氧化物酶（ＰＯＤ）、谷胱甘肽过氧化物酶（ＧＰＸ）、抗坏血酸过氧化物酶（ＡＰＸ）、谷胱甘肽还原酶

（ＧＲ）、过氧化氢酶（ＣＡＴ）等，抗氧化剂主要包括还原型谷胱甘肽（ＧＳＨ）、抗坏血酸（ＡＳＡ）、类胡萝卜素（Ｃａｒ）
等。 硅缓解镉胁迫的一个重要机制在于它能够增强植物体内的活性氧清除系统，能够有效清除活性氧，从而

减少植物伤害。 硅对镉胁迫下植物活性氧清除系统的增强作用已在许多植物得到证实，如玉米［１０４］、水
稻［１０９］、花生［９］、小白菜［１１］、棉花［７９］ 等。 在小白菜中，硅可以逆转镉引起的 ＳＯＤ、ＣＡＴ、ＡＰＸ 下降，同时硅也可

以增加 ＡＳＡ、ＧＳＨ 和非蛋白巯基含量［１１］。 在水稻中，叶面施加纳米硅可增强 ＳＯＤ、ＰＯＤ 和 ＣＡＴ 活性并导致

ＧＳＨ 含量升高［８５］。 在棉花中，施加外源硅能够增强根和叶中 ＳＯＤ、ＡＰＸ、ＰＯＤ 和 ＣＡＴ 的活性［７９］。 Ｔａｎｇ 等［８６］

认为硅之所以缓解镉对苎麻的毒害，主要是因为其能激活抗氧化酶活性（ＳＯＤ、ＡＰＸ、ＰＯＤ）并提高抗氧化剂

（ＧＳＨ、ＡＳＡ、维生素 Ｅ）含量，从而降低 ＭＤＡ 和 Ｈ２Ｏ２含量。 Ｋａｂｉｒ 等［９４］ 也认为，硅诱导紫花苜蓿 ＳＯＤ、ＣＡＴ、
ＡＰＸ 活性的增加，以及蛋氨酸和脯氨酸含量的升高，至少部分降低了过氧化氢含量，从而减轻了氧化胁迫。

值得注意的是，硅处理对不同抗氧化酶活性的效应不同，且因植物种类和组织以及处理方式和时间的不

同而不同。 Ｗｕ 等［９７］对番茄和黄瓜的比较研究表明，在镉胁迫下，施硅导致两种植物根中 ＳＯＤ、ＣＡＴ、ＧＲ 和

ＡＰＸ 活性均增强，但叶片中抗氧化酶活性对镉的响应存在明显的种间差异：在黄瓜中，硅增强所有抗氧化酶

的活性，但在番茄中仅增加了 ＳＯＤ 活性，其他酶的活性则降低。 Ｌｉｕ 等［８０］ 发现在镉胁迫条件下，硅处理导致

龙葵叶片中 ＳＯＤ、ＣＡＴ、ＰＯＤ 和 ＡＰＸ 活性下降。 在紫花苜蓿中，硅处理导致过氧化氢含量下降，但对 ＰＯＤ 和

ＧＲ 活性以及谷胱甘肽和半胱氨酸含量均没有影响［９４］。 在水稻中，Ｓｒｉｖａｓｔａｖａ 等［１０９］ 发现硅能够抑制镉引起的

ＳＯＤ、ＧＰＸ 和 ＡＰＸ 活性的增强，但能够逆转镉引起的 ＣＡＴ 活性的降低。 Ｆａｒｏｏｑ 等［１０３］ 的研究表明，硅能增加

镉胁迫水稻植株的根和叶中的 ＡＳＡ 含量，却导致根和叶中的谷胱甘肽下降，镉胁迫水稻植株非蛋白巯基含量

对硅的响应在叶和根中截然不同：在叶片中，硅增加了非蛋白巯基含量，但在根中，硅导致非蛋白巯基含量降

低。 同样，在花生中，硅增强了根中 ＳＯＤ、ＰＯＤ 和 ＣＡＴ 的活性，但对叶片中抗氧化酶活性没有影响［９］。

４　 小结与展望

综上所述，镉在植物体内的过量积累，将会抑制植物的生长发育、造成氧化胁迫、干扰正常的生理代谢活

动，而硅则能够逆转镉胁迫引起的各种负面影响，增强植物的耐镉性。 近年来，关于硅对植物镉毒害的缓解机

制的研究取得了较大的进展，基本框架越来越明晰。 总体来看，硅缓解植物镉毒害的生理机制主要包括避性

机制和耐性机制。 避性机制主要包括：（１） 在器官水平，减少植物根系对镉的吸收和转运；（２） 在细胞水平，
增强细胞壁对镉的吸附能力，减少共质体中镉的含量。 耐性机制主要包括：（１） 诱导细胞产生小分子螯合剂，
增强对镉的螯合作用，减少细胞中游离态镉的含量；（２） 增强抗氧化机制，减轻氧化胁迫；（３） 改善光合作用

和无机营养代谢，促进植物生长。
尽管如此，目前在相关领域的研究还相当薄弱，还有很多研究工作需要开展，主要表现在以下几个方面：

（１） 用于研究的植物种类很少，局限于不到 ２０ 种植物。 有证据表明，硅对镉毒害的缓解机制在不同物种、品
种或生态型之间存在显著差异，并表现出一定的硅 ／镉浓度依赖性。 不同的植物硅积累特性和耐镉性也各不
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htt
p:/

/w
ww.ec

olo
gic

a.c
n

ｈｔｔｐ： ／ ／ ｗｗｗ．ｅｃｏｌｏｇｉｃａ．ｃｎ

相同。 然而，目前关于植物硅积累特性和耐镉性是否存在一定的相关性尚不清楚。 同样，硅缓解植物镉毒害

生理机制是否与其固有的硅积累特性或耐镉性有关尚不得而知。 因此，在今后的研究中，一方面要不断拓宽

研究对象，另一方面，选择不同硅积累特性或耐镉性的物种或品种进行比较研究，揭示硅缓解植物镉毒害生理

机制的多样性。
（２） 尽管目前已有许多证据表明硅能减少植物根系对镉的吸收及其向地上部的转运，但对于其机制的研

究比较零碎。 镉的吸收转运涉及一系列复杂的生理过程，包括质膜上与镉跨膜运输相关的转运体、细胞壁对

镉的吸附作用、内皮层物理屏障对镉的阻止、镉在细胞中的螯合作用和区室化作用、镉的木质部装载以及蒸腾

作用驱动的长距离运输，等等。 这些过程几乎无一例外地受到硅的影响。 因此，进一步搞清硅减少植物对镉

的吸收及其向地上部的转运的生理机制，对于有效地通过施用硅肥控制农作物镉污染风险具有重要意义。
（３） 从研究内容看，目前的研究主要集中在生理生化方面，从分子水平探讨硅缓解镉毒害的机理研究尚

不够深入。 虽然研究者们已经发现一些与硅缓解作用有关的基因，并对这些基因的功能进行了初步探讨，但
是对于这些基因的确切功能以及硅调控镉胁迫的信号转导途径尚不清楚。 因此，今后应利用现代分子生物学

技术，特别是蛋白质组学和代谢组学技术， 挖掘更多的功能基因，揭示硅镉相互作用的分子调控机制与信号

转导途径。
（４） 目前的研究大多是针对幼苗的短期试验，而对于硅对不同生育时期植物耐镉性及镉积累特性的动态

影响的研究未见报道。 尽管有证据显示硅可降低籽粒对镉的积累，但对其生理机制还缺乏了解。 因此，很有

必要进一步深入研究硅对重要农作物镉积累的途径和再分配规律的影响及其生理机制，以促进我国主要农产

品的安全生产。
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