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摘  要 土壤受重金属污染在我国南方地区日趋严重，我国人多地少的国情又不得不利用一些轻度污染的土地，但这些

地块生产的作物存在重金属超标的问题。保证在轻度污染的土地上生产出安全的食物，是农业生产必须面对的挑战，选

育抗污染低积累的作物品种是解决这一问题的最佳策略。本文从大豆重金属镉抗性和积累的基因型差异、生理生化机制、

遗传机制和分子机制等方面对国内外研究结果做了总结分析，提出利用分子育种技术加快大豆抗污染低积累品种的选育，

满足生产实践的需要。 
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Abstract As the area of soil contaminated by heavy metals in the South China is significantly increasing, there are some fields 

contaminated slightly by heavy metals used to produce the foods because of fewer field for every person in China. So the food 

produced on the contaminated fields has potential risk for human health. It is one of challenges to ensure the food safety in this 

environment. Therefore, plant breeding has been investigated as means to reduce the heavy metals in the food. This review 

summarized that the difference of the tolerance and seed accumulation among diverse genotypes, and the physiological, biochemical, 

genetic and molecular mechanism of Cd tolerance and seed accumulation. The aim is to carry out the strategy for molecular breeding 

of the Cd tolerant and low accumulating soybean varieties. 
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研究背景 

大豆(Glycine max (L.) Merr.)是植物性蛋白和油

脂的主要来源，也是重要的食粮和精饲料。但近年

我国大豆生产只能满足本国需求的三分之一，三分

之二要依赖进口，这一现状长期存在将严重威胁中

国粮食安全和民生保障。为尽快改变这一现状，积

极发展我国南方大豆成为其中一个重要的措施。南

方有着丰富的光热资源，也有1.4×10
7
 hm

2潜在的

大豆种植面积，发展南方大豆生产很有前途。 

南方大豆的生产也面临着一些挑战，其中之一

就是土壤重金属污染(Zhuang et al., 2009; 周航等, 

2011; Polle and Schützendübel, 2003)。土壤中的重金

属镉被大豆吸收后进入籽粒中，人类食用这些籽粒

后造成肝、肾和骨组织损害，表现为疲劳、嗅觉失

灵和血红蛋白降低，中毒严重者患骨痛病(Buchet et 

al., 1990)。因此污染土壤上生产的粮食是食品安全

的基本问题，极大地影响广大民众的健康。 

大豆是极易积累重金属的作物之一。日本农林

水产省在大范围对主要农产品调查发现约有六分

之一的大豆产品镉含量超过国际标准0.2 mg/kg，远
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高于其他大田作物(MAFFJ, 2002, http://www.maff.go. 

jp/www/press/cont/20021202press_4.pdf)。美国对六

大主要农作物调查，发现大豆镉积累浓度远高于其

它作物(Wolnik et al., 1983)，且高于同样土壤上所生

产的其它作物(Bingham et al., 1975; MacLean, 1976)。

有报告分析了中国东北大豆镉积累情况，发现大豆

镉含量平均达55.7 mg/kg，最高达73.5 mg/kg，远高

于谷类9.2 mg/kg (Zhang et al., 1998)。华南地区大豆

籽粒中镉积累也普遍超过国际标准0.2 mg /kg (本研

究室未发表的数据)。更让人震惊的是，生长在符合

卫生要求的土壤中，一些大豆品种积累的镉都会超

过国际标准(Shute and Macfie, 2006)。 

我国人多地少的国情决定了必须利用轻度、中

度污染土地来生产粮食。但在重金属污染的土地上

种植作物，对作物提出了两个独特的要求：一方面

要求作物能在重金属污染的土壤中正常生长，即作

物具有抗重金属的能力；另一方面要求作物的可食

部分重金属含量满足食品安全的要求，即作物要有

低积累重金属的特性。因此选育抗污染低积累重金

属的农作物品种是农业可持续发展的需要，也是食

品安全的最重要保证措施(Grant et al., 2008)。现代

生物技术的发展为选育抗污染低积累重金属的农

作物品种提供了可能。本文在收集整理目前关于大

豆重金属镉抗性和积累特性资料的基础上，从基因

型差异、生理生化机制、遗传机制和分子机制等方

面做了总结，并提出大豆抗镉和低积累分子育种的

可能途径。 

1大豆镉抗性和积累镉的基因型差异 

大豆镉抗性和籽粒Cd积累存在显著基因型差

异。大豆Cd抗性和籽粒积累的研究从上世纪七十年

代开始，Petterson (1977)报道了大豆根系对Cd的吸

收和根系向茎叶的分配在品种间存在巨大差异。

Boggess等(1978)通过污染土盆栽法用生物量减少、

可见诊状和茎叶Cd浓度为指标评价了30多个美国

主要大豆品种，发现Dunfield、Harosoy、Arksoy、

Dare、Flambeau和Scioto属于Cd敏感品种，而Clark、

Mandarin、Mukden、Jackson和Lee属于Cd抗性品种。

通过污染田种植、不同供镉土培试验和营养液培养

实验评价了15个日本品种的镉积累，发现品种间存

在显著差异，其中品种En-b0-1-2在各种条件下种

子镉积累最低，品种Harosoy最高(Arao et al., 2003)。 

中国开展此项研究不多，黄运湘等(2008)对湖

南和江西的10个品种进行了苗期镉抗性的筛选，发

现不同品种问差异显著，其中湘春豆13、沔l101和

湖南农家种抗性较强。Shi and Cai (2009)证实大豆

具有抗镉能力，但比花生、油菜弱。华南农业大学

大豆育种实验室多年以来开展了南方野生大豆和

南方栽培大豆的镉抗性筛选，利用营养液和盆栽，

以植株生长量、根系生长抑制程度和器官Cd含量为

指标对100多个来自广东、广西、湖南等地的野生

大豆和100多份来自华南的育种材料进行了评价，

发现野生大豆和栽培大豆在镉抗性和籽粒镉积累

均存在显著的遗传差异(未发表资料)。大豆种质中

存在的Cd抗性和籽粒Cd积累的差异，为通过遗传育

种手段选育抗污染低积累大豆新品种提供了基础。 

2大豆镉抗性和积累的生理生化机制 

大豆对镉的吸收差异主要由根系特性决定

(Sugiyama et al., 2007)，也受土壤镉浓度和其生物有

效性影响(Ohya et al., 2008)。嫁接实验证明地上部

积累差异是由根系吸收能力和根系转运能力决定，

籽粒低积累品种将吸收的镉大部分保留在根系中

(Ishikawa et al., 2005; Sugiyama et al., 2007)。大豆等

植物主要依靠细胞膜上的金属转运蛋白和Ca通道

将镉吸收进细胞(Perfus-Barbeoch et al., 2002; Roth 

et al., 2006; Papoyan et al., 2007)，也通过质外体或/

和共质体途径到达木质部(Salt et al., 1995)。基因重

金属类P1B-ATPase在根部镉向茎部木质部装扮演

重要角色，进入茎导管中的镉随液流输送到茎叶中

(Ueno et al., 2010a; Ueno et al., 2010b; Miyadate et 

al., 2011)。现有的结果认为根部镉向地上部转运

是植物叶子和籽粒中积累镉高低的限制性步骤

(Siemianowski et al., 2011)。利用Williams82对大豆

Cd吸收、分配和体内化学特征做了系统分析，发现

吸收的Cd大部分留在根系，只有2% Cd被转运到叶

子，叶子中8%的转移到种子中；木质部中是以两种

阳离子复合物和无机镉存在；根系和叶子中积累的

镉能很快在不溶态、可溶态和有机态间达到平衡，

50%以上的镉是以分子量大于10 000的形式存在，

少于8%的是分子量小于500的组分；种子中Cd主要

存在子叶中，大豆蛋白和大豆乳清中分别含32%和

50% (Cataldo et al., 1981)。 

大豆根系首先接触并吸收土壤中镉，而且根系
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中保留部分镉，使根系成为首当其冲的受害者，因

此根系是研究者最为关注的器官(Lux et al., 2011)。

根系受到较高浓度镉胁迫时在根系形态、生理生化

和共生体等方面发生变化，根系形态方面由于分生

组织分裂能力降低使得根系生长受到抑制(Pirselova 

et al., 2010)，根系细胞壁和细胞膜受损加快细胞死

亡(Pirselova et al., 2010)细胞木质化加速根系细胞

老化(Yang et al., 2007; Finger-Teixeira et al., 2010)；

根系中多胺和脯氨酸增加、氮代谢降低(Balestrasse 

et al., 2005)，活性氧增加使脂质氧化、细胞膜受损

(Pawlak et al., 2009)；根系木质素合成加速(Yang et 

al., 2007; Finger-Teixeira et al., 2010)；大豆根瘤形成

及固氮活性受到抑制(Chen et al., 2003; Balestrasse 

et al., 2004)。因此在筛选抗镉种质时根系生长受抑

制的程度和根尖细胞活力是重要的指标。 

镉通过木质部进入大豆的茎和叶子中，茎叶也

会表现受害症状，首先叶柄和叶舌结合处变为红

色、红棕色或紫色，逐渐扩展到叶脉，叶子卷曲，

失绿直至枯死(Boggess et al., 1978)。光合作用降低，

营养和水分吸收减低，生理代谢受到抑制，导致生

物量明显减少(Marchiol et al., 1996)。因此在筛选抗

性种质时地上部生物量是重要指标之一。 

基于目前的研究结果，认为植物的镉抗性和积

累差异是由三方面决定：第一吸收方面的差异，主

要是由根系的大小形态、根系分泌物(Liu et al., 

2007)、根系细胞壁和细胞间隙的有机物 (Sanità 

Toppi and Gabbrielli , 1999; Siripornadulsil et al., 

2002)、金属蛋白和植物螯合物(Siripornadulsil et al., 

2002)、根细胞膜转运系统活性(Lux et al., 2011)等决

定；第二根系向地上部转运方面的差异，主要是由

根系细胞结合Cd的能力、液泡储存能力、木质部的

上载和卸载能力等决定；第三叶子向籽粒(果实)分

配方面的差异，主要是由韧皮部运输能力等决定

(Harris and Taylor, 2004; Ishikawa et al., 2005; Arao 

and Ishikawa, 2006)。大豆(Ishikawa et al., 2005; 

Sugiyama et al., 2007)和水稻(Uraguchi et al., 2009)

籽粒低积累品种与高积累品种在地上部转运Cd的

能力和从茎杆和叶子向籽粒分配存在显著差异

(Arao and Ae, 2003; Ishikawa et al., 2005; Arao and 

Ishikawa, 2006; Liu et al., 2007)。 

3大豆抗重金属和积累差异的遗传基础 

大豆镉积累是受主效基因控制的性状，受环境

影响较小(Arao and Ishikawa, 2006)，因此利用遗传

育种手段可有效降低籽粒镉积累。尽管人们发现幼

嫩叶子中Cd浓度和成熟籽粒中Cd浓度有极好的相

关性，可利用幼叶作选择(Arao and Ishikawa, 2006; 

Sugiyama et al., 2007)，但做选择时仍需要利用化学

分析法检测镉含量，使得选育抗污染低积累优良品

种仍是一项费时昂贵的工作。因此寻找一种可在早

期世代高效选择的方法是高效改良此性状的关键，

而分子标记辅助选择技术正好满足这一需要。 

利用分子标记技术在全基因组范围对抗污染

低积累相关位点进行定位是开展分子标记辅助选

择的前提。大豆籽粒镉积累的基因定位研究已有报

道，但大豆的抗镉相关QTL定位尚未见报道。加拿

大和日本科学家分别利用3个不同来源的重组自交

系群体在不同地点进行多年多点实验，都发现大豆

籽粒镉浓度是受一个主效基因控制，该基因位于k

连锁群，开发了多个紧密连锁的分子标记，并用分

子标记在多个大豆品种中做了验证(Benitez et al., 

2010; Jegadeesan et al., 2010)。其中一个完全连锁的

标记SattK152位于质膜H-ATPase基因内(Jegadeesan 

et al., 2010)，目前已证明水稻中的基因OsHMA3控

制籽粒镉浓度和抗性(Ueno et al., 2010a; Ueno et al., 

2010b; Miyadate et al., 2011)，由此推测大豆籽粒镉

积累也是受类似基因控制。 

4大豆重金属镉抗性和积累的分子机制 

作物在长期进化过程中形成了复杂的重金属

抗性和积累的机制，对这些机制的充分认识才能有

效地开展作物抗重金属、低积累的分子育种，目前

对大豆抗污染低积累的机制了解很少。日益完善的

高通量基因组、转录组、蛋白组和代谢组研究技术

为揭示作物抗污染和低积累积累的分子机理研究

提供了支持平台。利用高通量的转录组技术分别分

析了拟南芥(Kovalchuk et al., 2005)、豌豆(Romero- 

Puertas et al., 2007)、大麦(Tamas et al., 2008)、水茄

(Yamaguchi et al., 2010)等植物Cd胁迫条件下转录

组的变化，表达发生变化的基因主要涉及抗氧化剂

响应、硫代谢和一些信号途径；也发现在Cd胁迫时

受调控的一些转录因子，ERF (Weber et al., 2006)、

OBF5 (Suzuki et al., 2001)、WRKY53 (Wei et al., 
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2008)、MYB4 (van de Mortel et al., 2008)、MYB48

和MYB124 (Weber et al., 2006)。这些结果表明转录

水平的调控是Cd胁迫响应的分子机制之一。 

小分子RNA是近年发现的具有调控功能的小

分子基因，在植物发育和适应环境胁迫过程中扮演

重要作用(杨存义等, 2005; 杨存义等, 2010)。在油菜

(Huang et al., 2010)和水稻(Huang et al., 2009; Ding et 

al., 2011)发现一些小分子对Cd响应，一部分小分子

参与的调控途径已有所了解，但大豆参与Cd胁迫响

应的小分子尚无研究。根据目前对植物抗重金属机

制的研究结果推测，小分子介导的转录后调控是植

物Cd胁迫响应和抗性的重要分子机制。 

利用蛋白组学手段分别对拟南芥(Semane et al., 

2010)、印度芥菜(Alvarez et al., 2009)、水稻(Lee et al., 

2010)、小麦(Wang et al., 2011)和大豆(Sobkowiak 

and Deckert, 2006; Ahsan et al., 2010)等植物的Cd胁

迫响应蛋白做了分析，发现植物中受Cd胁迫上调或

下调的蛋白分为四大类：第一类为涉及抗氧化反应

的蛋白；第二类为分子伴侣与植物鳌合剂；第三类

是涉及信号传递和次级代谢的蛋白；第四类为涉及

二氧化碳同化和光合作用的蛋白；第五类为病原菌

响应蛋白(Ahsan et al., 2010)。利用比较蛋白组学技

术发现Cd积累不同的两个品种Enrei和Harosoy中分

别有13个和11个蛋白对镉响应，其中谷氨酰胺合成

酶(GS1)、脂质氧化酶、蛋白酶体亚基和3型膜蛋白

cp-wap3在两个品种中都上调但程度不同，而过氧化

物酶在低积累品种中上调、高积累品种中下调(Ahsan 

et al., 2010)。同时结合重金属的植物螯合物PC、金

属硫基组氨酸三甲盐MT、金属离子转运体和一些

代谢相关酶也对Cd胁迫响应(DalCorso et al., 2008)。 

代谢组学分析了Cd积累不同的两个品种Enrei

和Harosoy供32个代谢物对镉响应，其中18个代谢物

的丰度对Cd明显响应，重金属解毒相关的氨基酸含

量变化最大，ATP合成相关的代谢物在两品种中有5

倍上调，和涉及Cd解毒过程多个次级代谢产物相关

的甲硫氨酸在两个品种中有两倍以上的降低，和谷

氨酰胺合成相关的氨基酸在低积累品种Enrei增加、

在高积累品种中减少，脯氨酸表现则相反(Ahsan et 

al., 2010)。 

综上所述，对大豆的抗污染和低积累分子机制

了解不多。因此很有必要开展大豆抗镉污染低积累

的分子机理研究，为大豆抗污染低积累分子育种奠

定基础。 

5展望 

大豆是重要的粮油作物，也是能源植物之一，

我国需求和实际生产能力差距巨大，急需拓宽南方

大豆生产。南方产区虽有较大的潜力，但也面临土

壤污染的挑战，因此认为开展大豆抗污染低积累育

种是南方大豆产区可持续发展的要求，也是保障食

品安全的根本途径。 

大量的研究数据表明大豆种质在Cd抗性和籽

粒Cd积累方面存在着显著差异(Boggess et al., 1978; 

Arao et al., 2003; Ishikawa et al., 2005; Arao and 

Ishikawa, 2006)，发现籽粒Cd积累是受主效基因控

制(Benitez et al., 2010)。这些都表明选育抗污染低积

累大豆新品种是可行的。选育抗污染低积累大豆新

品种的过程中要不断地对大量大豆育种材料进行

Cd抗性和籽粒Cd浓度的评价，需要耗费大量的人力

和物力，而且必须在高代材料才可评价选择，使得

抗污染低积累大豆品种的选育效率极低，因此迫切

需要采用新技术降低成本提高育种效率。 

大豆基因组测序完成(Schmutz et al., 2010)、高

密度遗传图谱构建(Hyten et al., 2010)和基因组解析

(Tran and Mochida, 2010)为从基因型进行遗传操作

提供了可能性，使得以分子标记育种、转基因育种

和品种分子设计育种为核心的分子育种成为大豆育

种的发展方向(邱丽娟等, 2007)。分子标记技术的快

速发展使得利用各种分子标记可解析复杂性状的遗

传基础，然后利用紧密连锁的分子标记在育种群体

中直接对基因型进行选择，因此分子标记辅助育种

将基因组知识直接应用于传统育种实践中(Tester and 

Langridge, 2010)。目前已对大豆籽粒Cd积累的QTL

做了定位，并开发了适合育种的分子标记(Benitez et 

al., 2010; Jegadeesan et al., 2010)，为利用大豆低积

累分子标记辅助育种奠定了坚实的基础，本实验已

利用这些标记开展了大豆籽粒重金属低积累育种。 

转基因育种是另一项育种新技术，可通过修饰

靶基因来改变性状(Tester and Langridge, 2010)。了

解作物抗Cd低积累的分子机制是前提，目前关于大

豆抗Cd低积累的分子机制了解不多，可借助其他作

物的知识(DalCorso et al., 2008; Villiers et al., 2011)

来推测一些重要基因，例如金属硫蛋白和植物螯合
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剂等在植物抗重金属过程中扮演重要角色，而P1b

类ATP酶在拟南芥 (Morel et al., 2009)和水稻

(Miyadate et al., 2011; Ueno et al., 2010a; Ueno et al., 

2010b)籽粒积累过程中起关键作用。这些结果为转

基因育种和分子设计育种提供了遗传操作的关键

靶基因，可通过在根系中过量表达金属硫蛋白和植

物螯合剂提高植物抗性，可通过RNAi和人工小分子

技术降低籽粒重金属积累。因此整合基因组知识的

分子育种方法与常规育种相结合是选育抗污染低

积累大豆品种的有效途径。 
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