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摘要： 近些年来，我国农田镉、砷污染日益严重，导致稻米镉、砷超标事件时有发生。稻米是全球约一半人口的主粮，也是

人体从食物中摄入镉和砷的主要来源，土壤中的镉和砷被水稻吸收后，通过食物链的富集作用在人体内积累，进而危害人体健

康。因此，减少镉、砷在稻米中的积累成为保障我国粮食质量安全和促进水稻产业发展亟待解决的重要问题。研究水稻对镉

和砷的累积机制，在此基础上培育镉、砷低积累水稻品种，是解决稻米镉和砷超标最经济的方法，对实现污染农田的稻米安全

生产具有重要意义。本研究主要综述了农田镉和砷的存在形态及生物有效性，阐述了水稻吸收、转运镉和砷的分子机制，以及

镉、砷耐受机制，概述了镉、砷低积累水稻育种进展，并对未来的发展方向进行了展望，旨在为减少水稻籽粒镉、砷含量的研究

提供一些参考。
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Abstract：In recent years， cadmium and arsenic contamination in China's farmland has became increasingly 

serious， resulting in the occurrence of excessive cadmium and arsenic in grains. Rice is the main food for about 

half of the world's population. Cadmium and arsenic in the soil will accumulate in the human body through the 

enrichment of the food chain after being absorbed by rice， thereby harming human health. Therefore， reducing 

the accumulation of cadmium and arsenic in rice has became an urgent and important issue to ensure grain quality 

security and promote the development of rice industry. To study the accumulation mechanism of cadmium and 

arsenic in rice and to cultivate rice varieties with low accumulation of cadmium and arsenic is the most 

economical way to solve the excessive cadmium and arsenic in grains， which is of great significance to realize 

the safe production of rice in contaminated farmland. In this review， we summarize the morphology and 

bioavailability of cadmium and arsenic in farmland， the molecular mechanism of cadmium and arsenic uptake 

and transport in rice， and the main mechanism of rice tolerance to cadmium and arsenic. We also review the 

progress in breeding of rice cultivars with low cadmium and arsenic level in grains， and prospected the future 

development direction. The purpose of this paper is providing some references for reducing cadmium and arsenic 

content in rice grains.
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由于矿山开采、冶炼、污染水灌溉及过度施用

农药化肥等人为活动的长期进行，土壤镉（Cd， 

cadmium）、砷（As， arsenic）污染加剧。2014年我国

发布的《全国土壤污染状况调查公报》显示，农田土

壤 Cd、As 污染物的点位超标率分别为 7.0%、

2.7%［1］。从全国4个水稻主产区的19个省份收集了

113份土壤样品，经检测发现，Cd、As超标率分别为

33.6%、6.19%［2］。由于很多污染农田仍被用于水稻

生产，导致稻米Cd、As含量超标事件时有发生。对

中国南方部分 Cd 污染农田的米样抽检显示，有

56%~87% 的样本 Cd 含量超过国家限量标准值

（200 μg/kg）［3-4］。湖南某矿区附近农田的稻米As含

量平均为303 μg/kg［5］，郴州市工业区附近农田的稻

米As含量范围高达500~7500 μg/kg，远超国家允许

的无机As限量标准（200 μg/kg）［4-6］。

水稻（Oryza sativa L.）是全球约一半人口的主

粮，也是人体摄入Cd和As的主要来源［7-9］。在美国

有毒物质和疾病登记署（ATSDR， agency for toxic 

substances and disease registry）2019 年公布的有害

物质排名中，Cd和As分别排名第 7位和第 1位［10］。

人体长期摄入Cd，会对肾脏、骨骼、肺部等多个器官

造成损害［11］；而长期暴露于As也使皮肤、胃、肠道等

器官严重受损［12］。因此，解决稻米Cd、As超标问题

对实现水稻安全生产、保障粮食安全具有重大意

义，而培育并推广Cd、As低积累水稻品种是解决这

一问题最经济、有效的方法。本研究主要综述了水

稻吸收、转运、积累及耐受Cd、As的分子机制，以及

Cd、As低积累水稻品种培育的进展，并对未来的发

展方向提出了几点建议。

1　土壤中Cd和As的存在形式及生物
有效性

Cd在土壤中以无机态+2价形式存在，As则不同，

除+3价和+5价的无机态As，还包括甲基As。As的甲基

化形式主要包含单甲基砷（MMA， monomethylarsonic 

acid）、二甲基砷（DMA， dimethylarsinic acid）和三甲基

砷（TMA， trimethylarsenic acid）。

土壤的氧化还原状态（Eh）会影响土壤中 Cd、

As的生物有效性。水稻在营养生长期需要长时间

灌溉，而在分蘖盛期和成熟前需要排水晒田，因此

稻田会经历周期性的淹水和排水。淹水后，由于微

生物活动消耗氧气，导致土壤Eh降低，硫酸盐被还

原为硫化物，Cd2+与硫化物结合形成不溶的硫化镉

沉淀，从而降低了 Cd 的生物有效性［13］。然而在还

原状态的土壤条件下，吸附 As 的铁（氢）氧化物还

原溶解，将 As 释放到土壤溶液中；另外，五价砷

［As（Ⅴ）］也会被还原为三价砷［As（Ⅲ）］，而土壤对

As（Ⅲ）的吸附能力弱于As（Ⅴ），使得As（Ⅲ）更容易

分布在土壤溶液中，从而增加了As在淹水条件下的

生物有效性［14-15］。稻田排水会使土壤条件从还原状

态变为氧化状态，导致相反过程发生，Cd的生物有

效性增加而As的生物有效性下降。盆栽试验也证

明，有氧条件下生长的水稻比缺氧条件下生长的水

稻会积累更多的Cd、更少的As［16-17］。

土壤酸碱度（pH）也是影响Cd、As生物有效性

的重要因素。淹水条件下，酸性土壤的pH升高至中

性，土壤中铁锰（氢）氧化物表面的吸附位点增加，促

进对Cd2+的吸附，降低了Cd的生物有效性［18］。研究

表明，pH（4.7~6.7）每下降1个单位，土壤中的可溶性

Cd含量增加0.35~0.37倍［19］。与Cd相反，土壤pH升

高会使As（Ⅴ）的生物有效性增加，这是由于土壤pH

升高伴随其中的OH-离子也逐渐增多，并与砷酸根

（土壤溶液中As（Ⅴ）的主要存在形式）竞争土壤颗粒

表面的吸附位点，从而抑制土壤颗粒对砷酸根的吸

附，增加了As的生物有效性［20］。在土壤pH<8时，As

（Ⅲ）主要以非解离的中性分子（亚砷酸）形式存在，

这使 pH对As（Ⅲ）的生物有效性影响相对微弱［21］。

以上研究表明，在稻田淹水和排水的过程中，Cd和

As的生物有效性呈现相反的变化规律，这可能是稻

米中Cd、As浓度呈负相关的主要原因［22］，因此，在

Cd、As复合污染农田中，同时降低水稻籽粒的Cd和

As积累成为农业生产和环境领域的一大难点。

2　水稻籽粒积累Cd和As的分子机制

水稻对Cd和As的吸收、转运和分配过程涉及

多个转运蛋白的跨膜运输。目前已克隆和鉴定出

多个参与该过程的Cd、As转运体基因。

2.1　水稻根系对Cd和As的吸收

根系吸收的Cd总量决定了植株整体的Cd积累

量，目前已发现 OsNRAMP5、OsNRAMP1、OsIRT1、

OsIRT2、OsCd1、OsZIP5和OsZIP9等转运体参与水稻

对Cd的吸收［23-29］。OsNRAMP5作为自然抗性相关巨

噬细胞蛋白（NRAMP，natural resistance-associated 

macrophage protein）家族的一员，位于水稻根部外皮

层和内皮层质膜的远轴面（图1A），是介导水稻吸收

Cd、锰（Mn， manganese）的主效转运蛋白，敲除

OsNRAMP5显著降低根系对Cd、Mn的吸收能力，从

而导致地上部和籽粒中的Cd、Mn含量下降 ［23］。然

76



1 期 冀中英等： 水稻积累及耐受镉和砷的分子机制与育种实践

而 ，Mn 是 植 物 必 需 的 矿 质 营 养 元 素 ，敲 除

OsNRAMP5 也增加水稻在低 Mn 大田中减产的风

险［23］。过表达OsNRAMP5导致植株根部Cd、Mn的

吸收增强，但由于破坏了Cd在根部的横向运输，使

得 地 上 部 的 Cd 积 累 减 少［24］。 OsNRAMP1 与

OsNRAMP5的功能相似但不冗余，敲除OsNRAMP1

使水稻根部、地上部和籽粒中的Cd、Mn含量显著低

于 野 生 型 ，与 敲 除 OsNRAMP5 相 比 ，敲 除

OsNRAMP1对Cd、Mn吸收的影响更小，而同时敲除

这两个基因会导致Cd、Mn的吸收大幅下降［25］。在

酵母异源表达系统中，铁（Fe， iron）转运体 OsIRT1

和 OsIRT2 显示出 Cd 的内流转运活性，OsIRT1 和

OsIRT2在缺Fe条件下的表达上调，从而促进水稻对

Cd的吸收［26-27］。OsCd1被证实参与水稻根系对Cd

的吸收（图 1A），敲除OsCd1减少了根部对Cd的吸

收以及地上部Cd的积累，同时也造成水稻缺Mn，引

起 结 实 率 下 降［28］。 锌 铁 转 运 蛋 白（ZIP， zinc 

regulated transporter， iron regulated transporter-like 

protein）家族的 OsZIP5 和 OsZIP9 也参与根系吸收

Cd 的过程，两者均具有 Cd、锌（Zn， zinc）的内流转

运活性（图1A），oszip5oszip9双敲除突变体对Cd、Zn

的吸收能力显著低于野生型；然而，敲除OsZIP5或

OsZIP9均会导致籽粒Zn含量和产量显著降低［29］。

水稻对不同形态As的吸收机制不同，As（Ⅲ）是

稻田淹水条件下As的主要形态。硅（Si， silicon）吸

收途径是As（Ⅲ）进入水稻根部的主要方式，已报道

硅转运蛋白 Lsi1 和 Lsi2 介导 Si 和 As（Ⅲ）的吸

收［30-31］。Lsi1（OsNIP2；1）属于水通道蛋白家族中的

类根瘤素 26 内在蛋白（NIP， nodulin 26-like intrinsic 

protein）亚家族，其定位于根部内皮层、外皮层细胞质

膜的远轴面（图1B），介导根细胞吸收Si和As（Ⅲ），

而Lsi2定位于同一细胞质膜的近轴面（图1B），负责

将根细胞内的Si和As（Ⅲ）朝中柱方向外排至质外

体，促进Si和As（Ⅲ）横向运输至中柱［30-31］。与Lsi1

相比，Lsi2 对籽粒 As 积累的影响更大，利用化学

诱变剂 N-甲基 -N-亚硝基脲（MNU，N-Methyl-N-

nitrosourea）和 γ射线分别诱变处理 Taichung-65 和

Koshihikari，共获得两个背景不同的硅吸收突变体

lsi2，其籽粒 As 浓度分别降至各自野生型水稻的

63%和 51%［30-31］。然而，敲除 Lsi2 也显著降低水稻

对Si的吸收和累积，进而引起减产［32］。NIP家族的

OsNIP3；2也参与水稻侧根对As（Ⅲ）的吸收，但其

对地上部As的积累贡献有限［33］。甲基化砷也是土

壤和稻米中常见的一种有机As形态。有研究报道，

Lsi1可介导单甲基砷和较少的二甲基砷内流进入水

稻根系，与野生型植株相比，诱变处理获得的 lsi1对

MMA和DMA的吸收能力分别降低80%和50%，而

Lsi2不参与甲基化砷的吸收和运输［34］。

A：水稻根部Cd的吸收和转运；B：水稻根部As的吸收和转运。红色突出标注、黄色突出标注分别代表内皮层和外皮层的远轴面与近轴面

A： Uptake and transport of Cd in rice roots； B： Uptake and transport of As in rice roots. The red highlights and yellow highlights represent

the distal and proximal sides of the exodermis and endodermis， respectively

图1　水稻根部Cd、As的吸收转运

Fig.1　Uptake and transport of Cd and As in rice roots
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As（Ⅴ）主要存在于干水条件下的稻田。由于

As（Ⅴ）与磷酸盐（Pi， phosphate）具有相似的化学结

构，因此磷酸盐转运蛋白也介导As（Ⅴ）的吸收。目

前已发现OsPT1、OsPT4和OsPT8对As（Ⅴ）和Pi的

吸收均有贡献［35-37］（图 1B）。过表达 OsPT1 显著增

加水稻对 Pi和As（Ⅴ）的吸收［35］。敲除OsPT4使水

稻对As（Ⅴ）的吸收减少［36］。两种不同背景的 ospt8

突变体对As（V）的吸收能力降低33%~57%［37］。

2.2　Cd和As由水稻根系向地上部分的转运

土壤中的Cd被水稻根系吸收后，大部分Cd被

截留在根细胞的液泡中，少部分Cd由木质部装载并

借助根压和蒸腾作用的动力运输到地上部。

OsHMA3、OsABCC9均定位于根细胞液泡膜，通过

将Cd区隔化在根细胞的液泡中，进而调节木质部装

载的 Cd 总量［38-39］（图 1A）。未被液泡区隔化的 Cd

通 过 转 运 体 OsHMA2、OsZIP7、OsLCT2、CAL1、

CAL2 介导运输至地上部分［40-44］。OsHMA2 是 Zn、

Cd转运体，营养生长阶段主要定位于根部中柱鞘的

质膜（图1A），与野生型相比，oshma2突变体显著降

低Zn、Cd由根到地上部分的转运率［40］。OsZIP7也

是Zn、Cd转运体，OsZIP7敲除后导致Zn、Cd从根系

向地上部的转运减少［41］（图 1A）。OsLCT2 定位于

内质网，过表达 OsLCT2 可抑制 Cd 装载到木质部

中，从而使糙米和稻草的 Cd 含量显著降低［42］。防

御素类蛋白 CAL1 通过特异性地与 Cd 螯合，驱动

Cd从木质部薄壁细胞的细胞质分泌到木质部导管

（图 1A），从而促进 Cd 由根系运输到地上部［43］。

CAL1仅定向调控叶等营养器官的Cd积累，但不影

响籽粒 Cd 含量［43］。防御素类蛋白 CAL2 与 CAL1

的同源性为 66%，其编码基因主要在根表达，且转

录水平上不响应Cd胁迫，过表达CAL2增加了水稻

籽粒、茎叶中的Cd含量［44］。

木质部装载也是决定水稻籽粒中As含量的关

键过程。As（Ⅲ）是木质部伤流液中As的主要存在

形式。Tang等［45］发现OsABCC7在根中柱的木质部

薄壁细胞中高表达，蛋白定位于质膜（图 1B），其对

As（Ⅲ）与植物螯合肽（PCs，phytochelatins）复合物

以及As（Ⅲ）与谷胱甘肽复合物具有外排活性，可促

进根系As（Ⅲ）向地上部分的转运。

2.3　地上部Cd和As的运输和分配

茎节是地上部Cd和As的分配的枢纽。根系中

的 Cd 和 As 转运到地上部分后，大部分的 Cd 和 As

在水稻茎节处发生由扩大维管束（EVBs， enlarged 

vascular bundles）向 分 散 维 管 束（DVBs，diffuse 

vascular bundles）的转移。

目前，已鉴定出转运蛋白 OsLCT1、OsHMA2、

OsZIP7、OsCCX2 参 与 茎 节 中 Cd 的 转 运 和 分

配［40-41， 46-47］。转运蛋白 OsLCT1 主要在水稻生殖生

长期的水稻叶片和茎节中表达（图2），其RNAi株系

木质部伤流液的Cd浓度较野生型无显著变化，而韧

红色突出标注代表维管束鞘细胞的远轴面

Yellow highlights represent the distal side of bundle sheath cell

图2　水稻茎节中Cd、As的转运

Fig.2　Transfer of Cd and As in rice nodes
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皮部伤流液的 Cd 水平接近野生型的一半，这表明

OsLCT1 参与调节韧皮部 Cd 的运输［46］。OsHMA2

和OsZIP7不仅参与Zn、Cd由根到地上部的转运，也

参与茎节中 Zn 和 Cd 的分配（图 2）；OsHMA2 的

Tos17插入突变使上部茎节和籽粒的Zn、Cd含量较

野生型显著降低，敲除OsZIP7也抑制Cd、Zn向上部

茎节和糙米的运输［40-41］。钙/阳离子反向转运体

OsCCX2定位于质膜，主要在茎节的木质部区域表

达（图 2），负责将Cd装载到茎节的木质部导管中，

OsCCX2突变导致Cd在基部茎节处滞留，使籽粒中

的Cd含量较野生型降低约一半［47］。

有关As在水稻地上部运输和分配的研究较少，

目 前 报 道 的 转 运 体 主 要 有 Lsi2、OsABCC1 和

OsPTR7［48-50］。Lsi2除了在根系表达外，也在茎节高表

达（图2），其功能缺失突变导致茎节和旗叶的As（Ⅲ）

含量升高，而籽粒的As（Ⅲ）积累量显著减少，表明

Lsi2参与茎节中As（Ⅲ）的分配［48］。OsABCC1定位

于茎节韧皮部伴胞细胞的液泡膜（图 2），负责将As

（III）-PCs复合物隔离在液泡中，从而有效减少了As

（III）向籽粒的转运［49］。Tang等［50］研究发现OsPTR7

参与二甲基砷的长距离转运（表1）。

3　水稻耐受Cd、As胁迫的分子机制

为减轻Cd和As的毒害作用，水稻形成了耐受

Cd和As的机制，主要包括外排、与硫醇类化合物络

合和液泡隔离。

质膜转运蛋白OsABCG36可将Cd外排出根细

胞，以此来增强水稻对Cd的耐受性［51］。Zhao等［52］研究

表明，Lsi1不仅具有As（Ⅲ）的内流转运活性，当土壤溶

液含As（Ⅴ）时，Lsi1将大量的As（Ⅲ）外排出根细胞，这

说明Lsi1是双向转运体，具有吸收和外排As（Ⅲ）的双

重功能。而水稻中As（Ⅴ）的外排首先需要将As（Ⅴ）

还原为 As（Ⅲ），再由 As（Ⅲ）的转运体介导排出体

外，目前在水稻中发现参与这一As还原过程的还原

酶有OsHAC1；1、OsHAC1；2和OsHAC4［53-54］。

植物螯合肽是由谷氨酸（Glu）、半胱氨酸（Cys）

和甘氨酸（Gly）组成的富含巯基的小分子多肽，它

不是由基因直接编码形成，而是由 PC 合成酶

（PCS， phytochelatin synthase enzyme）催化底物谷

胱甘肽（GSH， glutathione）聚合而成［55］。Cd、As 可

以与 PCs螯合形成 PCs-Cd、PCs-As复合物，从而降

低 Cd 和 As 的毒害效应。巯基化合物（包括 Cys、

GSH 和 PCs）的合成对重金属解毒有着重要影响。

研究表明，敲除OsPCS2会增加水稻对Cd和As（III）

胁迫的敏感性［56-57］。OsCADT1 突变上调了硫酸盐

转运蛋白和硒酸盐转运蛋白的表达，从而增加硫酸

盐、硒酸盐的吸收和积累，促进巯基化合物的合成，

使更多游离的 Cd2+被螯合，提高水稻对 Cd 的耐受

性，同时也富集硒［58］。类似地，osastol1突变体通过

提高水稻对硫酸盐和硒酸盐的吸收，增强了水稻对

As的耐受性［59］。

液泡隔离对水稻耐受 Cd、As 的毒害也十分重

要。过表达OsHMA3显著减少Cd由根向地上部的

转移，这与 OsHMA3 将 Cd 隔离到根部液泡中的功

能一致［60］。敲除OsABCC9使得突变体比野生型对

Cd 更敏感，并增加根部和地上部的 Cd 含量［39］。

OsABCC1通过将As（III）-PCs转运至液泡隔离，参

与水稻中As的解毒过程，敲除OsABCC1导致水稻

对As的耐受性下降［49］。

4　Cd、As低积累水稻品种的培育

4.1　Cd低积累水稻品种的培育

OsNRAMP5是目前发现的对水稻吸收Cd贡献

最大的转运蛋白，被广泛应用于 Cd 低积累水稻育

种。理化诱变和基因编辑获得的osnramp5对Cd的

吸收均大幅度降低［61-66］。对国内外水稻资源进行基

因组高通量测序，筛选出OsNRAMP1和OsNRAMP5

同时缺失的珞红 3A 和珞红 4A，经 Cd 污染大田鉴

定，其籽粒Cd含量分别为10和30 μg/kg［61-62］。通过

理化诱变处理创制Cd低积累水稻新品种是实现种

质资源创新的重要技术。Ishikawa等［63］利用碳离子

束诱变粳稻品种越光，获得3个osnramp5突变体，籽

粒 Cd 积累量均降至对照的 3%以下。Cao 等［64］用

EMS获得籼稻品种93-11背景下的OsNRAMP5突变

体 lcd1，其籽粒Cd含量降低96%以上且不影响水稻

的生长。韶也等［65］利用高通量靶向测序技术在诱变

当代定向筛选到OsNRAMP5嵌合突变体，突变体自

交后筛选得到Cd低积累水稻，并配组成杂交稻组合

莲两优1号，镉污染田鉴定结果显示，其籽粒Cd含量

低于30 μg/kg。利用CRISPR/Cas9技术同时敲除两

系杂交稻骨干亲本华占和隆科638S中的OsNRAMP5

基因，并配组获得隆两优华占背景的 osnramp5，

在重度 Cd 污染田鉴定发现，其糙米 Cd 含量低于

50 μg/kg，且产量、米质等农艺性状较野生型无显著

差异［66］。但用 CRISPR/Cas9 编辑黄华占、南粳 46、

淮稻5号、华占、五丰B、五山丝苗、中早35等不同遗

传背景的OsNRAMP5均造成不同程度的减产［67-69］。

不同报道中，敲除OsNRAMP5对水稻农艺性状的影
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响不同，可能是由于突变位点、遗传背景和种植条

件不同，造成 osnramp5地上部Mn积累量不同。此

外，董家瑜等［70］发现敲除OsNRAMP5降低植株对低

Mn和高温环境的耐受性。以上研究提示，在利用

OsNRAMP5 突变培育 Cd 低积累水稻品种时，需通

过多年多点大田试验确定其适合种植的生态区。

分子标记辅助育种是开展低Cd新品种培育的

有效策略。目前已有初步尝试，王天抗等［62］根据珞

红 4A 在 7 号染色体缺失处插入的 DNA 片段

（Tons），开发出Tons分子标记，并借助Tons标记在

珞红 4A与 IR28杂交的 F2群体中筛选出低Cd新材

料Tonys。OsHMA3启动子在籼粳亚种之间存在自

然 变 异 ，将 来 自 籼 稻 两 系 不 育 系 培 矮 64s 的

OsHMA3 强功能等位基因导入籼稻 93-11 中可使

93-11 的籽粒 Cd 含量降低 36.9%，且不影响农艺性

状［71］。Wang等［72］将粳稻品种 IRAT129的低Cd积累

表1　水稻Cd和As转运体的编码基因

Table 1　Encoding genes of Cd and As transporters in rice

基因名称

Gene name

OsNRAMP1

OsNRAMP5

OsIRT1

OsIRT2

OsCd1

OsZIP5

OsZIP9

OsHMA2

OsHMA3

OsZIP7

OsCAL1

OsCAL2

OsCCX2

OsLCT1

OsLCT2

OsABCC9

OsABCG36

Lsi1

Lsi2

OsNIP3；2

OsPTR7

OsABCC1

OsABCC7

OsPT1

OsPT4

OsPT8

基因号

Gene ID

LOC_Os07g15460

LOC_Os07g15370

LOC_Os03g46470

LOC_Os03g46454

LOC_Os03g02380

LOC_Os05g39560

LOC_Os05g39540

LOC_Os06g48720

LOC_Os07g12900

LOC_Os05g10940

LOC_Os02g41904/

LOC_Os04g44130

LOC_Os03g45370

LOC_Os06g38120

GenBank acces-

sion number： 

MW757982

LOC_Os04g13210

LOC_Os01g42380

LOC_Os02g51110

LOC_Os03g01700

LOC_Os08g05590

LOC_Os01g04950

LOC_Os04g52900

LOC_Os04g49900

LOC_Os03g05620

LOC_Os04g10750

LOC_Os10g30790

主要表达部位

Main expression organ

除中央维管束外的所有

根细胞以及叶肉细胞

根部内、外皮层

根部的表皮、外皮层、靠近

内皮层的皮层细胞、中柱

根部

根部内皮层、外皮层、皮层

薄壁细胞、中柱细胞

大部分组织（如根、茎、

叶鞘、叶片、穗、颖壳等）

根、茎、颖壳

根、基部茎、上部茎节

根部

根中柱和茎节维管束

薄壁细胞

根、茎节、叶鞘

根尖

茎节的木质部区域

茎节、叶片

根部

根部

根部

根部内、外皮层

根部内皮层、外皮层、茎节

侧根、初生根的中柱

地上部、根部

根、茎节、叶

根部中柱

根、地上部

根、胚

根尖、侧根

亚细胞定位

Subcellular localization

质膜

质膜

质膜

质膜

质膜

质膜

质膜

质膜

液泡膜

质膜

细胞壁（分泌蛋白）

细胞壁

质膜

质膜

内质网

液泡膜

质膜

质膜

质膜

质膜

质膜

液泡膜

质膜

质膜

质膜

质膜

功能

Function

参与根部Cd、Mn的吸收

参与根部Cd、Mn的吸收

参与根部Cd、Fe的吸收

参与根部Cd、Fe的吸收

参与根部Cd、Mn的吸收

参与根部Zn、Cd的吸收

参与根部Zn、Cd的吸收

参与Zn、Cd从根部向地上部的

转运及地上部的分配

负责将Cd隔离在根部液泡中

参与Zn、Cd从根部向地上部的

转运及地上部的分配

参与Cd从根部向地上部的转运

参与Cd从根部向地上部的转运

参与地上部的Cd分配

参与地上部的Cd分配

参与Cd从根部向地上部的转运

负责将Cd隔离在根部液泡中

参与根部Cd的外排

参与根部As（Ⅲ）的吸收和外排

以及部分DMA、MMA的吸收

参与As（Ⅲ）的根部吸收以及

地上部的分配

参与根部As（Ⅲ）的吸收

参与地上部的DMA分配

负责将As（Ⅲ）-PCs隔离在液泡

参与As（Ⅲ）-PC2及As（Ⅲ）-GS3

从根到地上部的转运

参与根部As（Ⅴ）的吸收

参与根部As（Ⅴ）的吸收

参与根部As（Ⅴ）的吸收

参考文献
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［51］

［30-31，

34］

［30， 48］

［33］
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基 因 簇 OsHMA3-OsNRAMP5-OsNRAMP1 整 合 到

93-11 基因组中，显著降低了 93-11 的籽粒 Cd 含量

（减少约31.8%），且不影响产量。

过表达OsHMA3和下调OsLCT1的表达均可降

低糙米Cd含量，且不影响水稻的生长、产量及其他

矿质元素的含量［46， 60］，提示转基因技术在Cd低积累

水稻育种中具有巨大潜力，但因转基因政策的限

制，短期内尚不能应用。

4.2　As低积累水稻品种的培育

与Cd相比，As低积累水稻育种的报道相对较

少。Si、Pi对水稻生长发育、产量品质和抗逆性等方

面至关重要，而As（Ⅲ）与Si共享转运途径，As（Ⅴ）

与Pi共享转运途径，突变Lsi2或敲除磷酸盐转运体

基因尽管能显著降低籽粒As积累，但也不可避免地

减少Si、Pi的吸收和积累，从而导致稻谷减产和植株

生长受抑制的问题［30-32］。因此，As低积累水稻育种

迫切需要鉴定更多不影响水稻生长和产量的低As

优异等位变异。在转基因育种方面，T-DNA 插入

OsPTR7第 1个内含子获得 osptr7，该突变体使籽粒

As含量下降43%，并对籽粒产量和氮含量无明显影

响［50］。过表达OsNIP1；1或OsNIP3；3会影响As从

根向地上部的转运，使籽粒中的As含量显著低于野

生型，且对水稻主要农艺性状和产量无负面影

响［73］。Deng等［74］创制了表达两种不同液泡隔离基

因（ScYCF1 和 OsABCC1）的转基因水稻，同时也表

达细菌γ谷氨酰半胱氨酸合成酶以增加胞质溶胶中

GSH和PCs的含量，该转基因水稻植株表现出糙米

As积累量减少70%且不损害农艺性状。

籽粒中 Cd、As 的积累呈显著负相关［22］，这为

Cd、As低积累水稻品种的筛选和培育带来难度。目

前，Cd、As低积累品种的筛选及培育报道很少，大量

研究集中在通过改良水分管理、施用土壤改良剂等

措施来同步降低籽粒的Cd、As含量。例如，营养生

长期干水处理结合灌浆期淹水处理的水分管理模

式为生产符合食品安全规定的稻米提供了一种方

法［75］。将复合改良剂（石灰石、铁粉、硅肥和钙镁磷

肥）施用于中度和重度镉砷复合污染土壤，不仅显

著减少稻米 Cd、As 含量，还提升了稻米品质［76］。

Ishikawa 等［63，77］将粳稻越光背景的低 Cd 积累水稻

（osnramp5）种植在3种水分管理模式（淹水、干湿交

替、节水）的大田中，结果发现，与淹水条件相比，在

干湿交替和节水条件下的籽粒 As 含量分别降低

27%和 43.1%，且几乎检测不到籽粒 Cd 含量，但这

两种水分管理模式可能对籽粒的产量和品质产生

负面影响。

5　展望

当前，我国部分稻米存在Cd、As含量超标的问

题，威胁着食品安全和人体健康。近些年来，Cd和

As 在水稻中吸收、转运、耐受的分子机制研究和

Cd、As低积累品种的培育已取得了一系列进展，但

在以下方面有待加强研究：（1）水稻 Cd、As 积累的

分子机制研究多限于单个转运蛋白的功能解析，不

同转运蛋白之间的相互关系及耦合效应研究相对

不足，且转运蛋白上游的调控网络研究尚不清晰。

（2）突变Cd转运体基因在降低稻米Cd积累的同时，

可能造成水稻中 Mn、Fe、Zn 等必需矿质元素的缺

乏，突变As转运体基因在降低稻米As积累的同时，

可能造成水稻Si、Pi等元素的缺乏，已发现的不影响

水稻生长发育和主要农艺性状的低Cd或低As等位

基因还不足，因此，迫切需要在水稻自然群体中鉴

定更多的低Cd和低As优异等位变异，以开展Cd、

As低积累水稻的分子设计育种。（3）通过基因编辑，

可对负责Cd积累的主效转运蛋白OsNRAMP5和负

责As积累的主效转运蛋白Lsi2进行关键氨基酸残

基的定向突变，尝试创制不吸收Cd、专一性吸收Mn

的OsNRAMP5理想型变异体，以及不吸收As、专一

性吸收 Si的Lsi2理想型变异体。（4）由于在稻田淹

水、排水过程中，籽粒Cd和As的积累变化规律表现

相反，因此Cd、As复合污染土壤安全生产水稻面临

巨大挑战。目前可通过稻田水分管理、施加土壤改

良剂来控制水稻对Cd、As的吸收和积累；另外，种

植 OsNRAMP5 突变的 Cd 低积累水稻材料［62，65，77］并

结合干湿交替或节水的水分管理模式也为水稻实

现Cd、As同降提供了一种可能的途径，但如何规避

减产风险需要更多的探索。
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