
摘 要：为探明锰（Mn）及其转运通道对水稻镉（Cd）吸收转运特性的影响，以水稻幼苗为材料进行水培试验，对幼苗根系和地上部
Cd、Mn的积累特征及其与 P-型 ATP酶和非选择性阳离子通道（NSCCs）活性的关系进行研究。结果表明，0.8~1.6 mmol·L-1 Mn能显
著降低水稻根系和地上部的 Cd含量，并能提升水稻细胞壁中 Cd的分配比率和降低胞液中 Cd的分配比率。在含 4.5 滋mol·L-1 Cd
和 1.6 mmol·L-1 Mn的营养液中，NSCCs对水稻根系和地上部 Cd含量的贡献率分别为 34.9%和 17.0%，P-型 ATP酶的贡献率分别
为 24.7%和 7.6%；NSCCs对水稻根系和地上部 Mn的贡献率分别为 24.0%和 10.3%，明显低于其对 Cd的贡献率，而 P-型 ATP酶对
根系和地上部 Mn的贡献率分别为 69.5%和 20.3%，显著高于其对 Cd的贡献率。综上认为，Cd主要通过离子通道进入水稻根系细
胞，Mn主要通过载体蛋白进入水稻根系细胞。Mn可能通过竞争离子通道和载体蛋白来抑制水稻幼苗对 Cd的吸收和转运。
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Abstract：Heavy metal uptake by plants is influenced by coexisting ions. In this study, the effects of manganese（Mn）and its transporters on
uptake and translocation of cadmium（Cd）in rice seedlings, the accumulation characteristics of Cd and Mn as well as their relationships with
nonselective cation channels（NSCCs）and P-ATPase were studied under hydroponic conditions. Experimental results showed that at 0.8
mmol·L-1 to 1.6 mmol·L-1 of solution Mn, Cd accumulations were reduced both in roots and shoots, but the percentages of Cd distribution in
the cell wall was increased, while that in solube fraction was decreased. In the solution with 4.5 滋mol Cd·L-1 and 1.6 mmol Mn·L-1, the per原
centages of NSCCs contributions to the accumulation of Cd in roots and shoots were 34.9% and 17.0%, and those of P-ATPase were 24.7%
and 7.6%, respectively. However, the percentages of NSCCs contributions to the accumulation of Mn in roots and shoots were 24.0% and
10.3%，those of P-ATPase to the accumulation of Mn in roots and shoots were 69.5% and 20.3%, respectively. These results indicate that
Cd is mainly transported into root cells through nonselective cation channels, while Mn is primarily carried into root cells via positive trans原
porters. Manganese may inhibit Cd uptake and translocation in rice seedlings by competing ionic channels and carrier proteins.
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近些年我国工农业发展迅猛，伴随着工业“三废”

的大量排放，其中的部分 Cd通过各种途径进入农田
土壤，致使全国土壤 Cd点位超标率高达 7%，农田 Cd
污染问题日益显露和突出[1]。水稻是我国第一大粮食
作物，农田土壤中大量 Cd 可被水稻根系富集，部分
转移至籽粒中,从而进入食物链积累于人体[2]，对人体
肝、肾、骨骼等组织造成严重的损害[3]。

Mn是人类与植物所必需的微量营养元素。在人
体中，Mn主要参与脂肪代谢与造血过程，与钙、磷代
谢有关[4]。在水稻中，Mn参与光合作用中的放氧阶段，
负责水的光解过程，并且 Mn与众多酶促反应有关，
是许多酶的活化剂[5]。此外，水稻还是一种高耐 Mn作
物。一些水稻品种即使叶片中 Mn含量高达 5000 mg·
kg-1时，也不会出现 Mn毒症状[6]。有研究表明，Mn2+具
有缓解 Cd对水稻的生长抑制作用，提高 Mn2+浓度可
显著降低 Cd在水稻根系中的含量[7]。

土壤中的 Cd和 Mn主要以离子形态进入水稻根
系[8]，一部分 Cd2+与 Mn2+吸附于根细胞壁或进入根细
胞内，另一部分则通过共质体与质外体两种运输途

径，先横向运输至根系维管束组织，然后通过木质部

纵向运输至地上部组织[9-10]。水稻根系内外皮层间有
一条木质化与栓质化加厚的凯式带阻止根外溶液进

入维管束，金属离子需要依靠根细胞膜上的转运通道

进行跨膜运输，才得以进入细胞内[11]。P-型 ATP酶是
一类位于质膜上利用 ATP水解产生的能量使离子进
行跨膜运输的载体蛋白，负责主动转运环境中微量的

金属元素，可同时参与 Mn2+、Cd2+、Fe2+、Zn2+等多种阳
离子的吸收转运过程[12]。Laurent等[13]发现在拟南芥
中，位于细胞膜上的 P-型 ATP酶家族成员 AtHMA4
可转运 Zn2+、Cd2+等多种阳离子，其序列 N段具有富
含半胱氨酸和组氨酸的重金属结合域（MBDs），多种
阳离子需竞争 MBDs的结合位点，才得以通过 AtH原
MA4进入胞内。钒酸钠（Na3VO4）是一类能有效抑制
植物细胞 P-型 ATP酶活性的抑制剂，用 Na3VO4抑制
P-型 ATP酶的活性能显著降低芦蒿中 Cd和 Pb的积
累量[14]。

水稻细胞膜上还存在一些能同时转运多种离子

的通道蛋白，它们主要是通过化学门控或电压门控机

制对离子进行被动运输。如 K+通道和非选择性阳离
子通道（NSCCs）等通道蛋白也能进行 Cd2+的跨膜运
输[15-17]。NSCCs是泛指一类对于多种阳离子具有很低
辨别力的离子通道集合体[18]，Gd3+、La3+、奎宁、焦磷酸
二乙酯等可显著抑制 NSCCs的活性[19]。

本研究以水稻幼苗为材料，对 Mn2+浓度与水稻幼
苗 Cd、Mn 积累及亚细胞分布特征的关系进行了研
究，并应用 P-型 ATP酶抑制剂与 NSCCs抑制剂对载
体蛋白和离子通道在水稻 Cd、Mn吸收转运过程中的
贡献率进行分析，以期为应用 Mn调控水稻 Cd的吸收
与积累提供理论依据。

1 材料与方法

1.1 供试材料与培养条件
以早熟籼稻（Oryza sativa L.）品种 T 优 705 为供

试材料，在人工气候室内进行试验。挑选均一饱满的

水稻种子，在装有 100 mL 5%NaClO溶液的器皿中浸
泡 20 min，用超纯水反复清洗其上残留的 NaClO，洗
净后均匀地播撒于育苗盘上，在去离子水中进行第一

阶段培养。待水稻幼苗长至两叶一心期，将其转移至

盛有 1/10 Hoagland营养液的 8 L培养箱中，进行第二
阶段培养。待水稻幼苗长至三叶一心期，挑选长势一

致的幼苗，在去离子水中缓苗 1 d后，放置于以 1/10
Hoagland营养液为基础的不同处理液中进行 5 d 处
理（由于 1/10 Hoagland营养液自身含有约 1 滋mol·L-1

MnCl2，处理液中实际 Mn2+浓度为外源施加 Mn2+浓度
加营养液中自身 Mn2+浓度）。水培实验的整个过程均
在人工气候室内完成。人工气候室条件参数：昼夜时

间为 16 h/8 h，昼夜温度为 25 益/20 益，白天光照 105
滋mol·m-2·s-1，相对湿度为 60%[20]。
1.2 培养与处理方法

设定处理液镉（CdCl2）浓度为 4.5 滋mol·L-1，3 个
锰（MnSO4）水平设定为：0（Mn0）、0.8（Mn1）、1.6 mmol·
L-1（Mn2）。GdCl3（NSCCs抑制剂）和 Na3VO4（P-型 ATP
酶抑制剂）浓度均设定为 0.1 mmol·L-1。处理液用
HNO3和 KOH调节 pH至 5.5~6.0。每个处理重复 3次，
每个重复中有 15株水稻幼苗。
1.3 样品采集与处理

处理好的水稻幼苗先用 5 mmol·L-1 的 CaCl2 浸
泡漂洗 20 min，以去除根系表面吸附的 Cd2+，再用去
离子水将根系冲洗干净。用剪刀将一部分水稻幼苗的

根部与地上部分开，装入信封，放入烘箱 105 益杀青
15 min，再置于 75 益下烘干至恒重，用于全 Cd含量
的测定。另一部分直接用于亚细胞测定。

1.4 Cd、Mn含量测定
Cd、Mn含量测定主要参照潘瑶等[21]的方法。用剪

刀将烘至恒重后的样品剪碎，称取根系 0.1 g、地上部
0.25 g，将称好后的样品放入消煮管中，加入 7 mL
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图中不同小写字母表示各处理间差异显著（P约0.05）。下同
Different lowercase letters indicate significant differences（P约0.05）between different treatments. The same below

图 1 Mn和抑制剂对水稻幼苗 Cd及 Mn积累量的影响
Figure 1 Effects of Mn and inhibitors on Cd concentrations and Mn concentrations of rice seedlings

HNO3浸泡过夜。次日将消煮管放入消解仪 ED54上，
在 110 益下消煮 1.5 h。待消解液冷却后，加入 1 mL
H2O2，再在 150益下消煮 2.5 h，最后取下管盖，在 180益
下赶酸至体积为 0.5 mL左右。消解完成后用去离子水
将赶酸后的消解液转移至 25 mL容量瓶中并定容，用
原子吸收光谱仪（AASZEEnit700）测定样品 Cd含量。

Cd的亚细胞分布方法主要依照 Wang等[22]的方
法。称取新鲜的水稻幼苗根系或叶片 0.5 g，置于研体
中，加入 20 mL 预冷的提取缓冲溶液（250 mmol·L-1

蔗糖，1 mmol·L-1二硫赤藓醇，50 mmol·L-1Tris-HCl，
pH7.4），将样品充分研磨至匀浆，倒入 50 mL离心管
中。将装有匀浆液的离心管放入 4 益离心机中，3000
r·min-1离心 15 min，沉淀即为细胞壁组分（F1）。将上
清液转入新 50 mL离心管，15 000 r·min-1离心 30 min，
沉淀部分为细胞器组分（F2），上清液部分为胞液组
分（F3）。将所得各组分转移至消解管中后放入烘箱，
待烘干水分后加酸消解，测定 Cd和 Mn含量。
1.5 数据统计及分析

Cd（Mn）贡献率 =
1- 添加抑制剂时Cd（Mn）含量
未添加抑制剂时Cd（Mn）含量 伊100%

采用 Excel与 SPSS17.0软件进行数据处理及显
著性分析，并用 Origin8.6软件作图。
2 结果与分析

2.1 Mn2+浓度和抑制剂对水稻幼苗 Cd和 Mn积累量
的影响

Mn2+浓度对水稻根系和地上部 Cd积累量有显著
影响。施加 0.8 mmol·L-1和 1.6 mmol·L-1外源 Mn可
使水稻根系中 Cd的积累量分别下降 18.4%和 31.4%
（图 1a），使地上部 Cd 的积累量分别下降 25.7%和
50.1%（图 1b）。NSCCs与 P-型 ATP酶抑制剂对水稻
根系 Cd积累量的影响比 1.6 mmol·L-1外源 Mn还明
显。0.1 mmol·L-1 Gd3+和 0.1 mmol·L-1 VO3-4能使水稻根

系的 Cd积累量分别下降 35.0%和 24.7%，使地上部
的 Cd含量分别下降 17.1%和 7.6%。由此说明，增加根
际环境 Mn2+浓度和添加转运通道抑制剂均有利于降
低水稻幼苗根系与地上部对 Cd的吸收与积累。

水稻幼苗中 Mn的含量随处理液中 Mn2+浓度的
增加而大幅升高。施加 0.8 mmol·L-1外源 Mn使水稻
根系 Mn含量增加 33倍（图 1c），使地上部 Mn含量
增加近 9倍（图 1d）；施加 1.6 mmol·L-1 Mn使水稻根
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图 2 Cd水稻幼苗内的根系与地上部亚细胞分布及其亚细胞分布百分比
Figure 2 Amount and percentages of Cd subcellular distribution in roots and shoots of rice seedlings

系Mn含量增加 72倍，地上部 Mn含量增加 14倍。
0.1 mmol·L-1 Gd3+能使水稻根系与地上部 Mn含量分
别下降 24.0%和 10.3%，0.1 mmol·L-1 VO3-4能使水稻根

系与地上部 Mn含量分别下降 69.5%和 20.3%。这说
明水稻对 Mn具有很高的富集能力，其地上部的 Mn
含量显著高于根系。

2.2 Mn2+对水稻幼苗内 Cd亚细胞分布的影响
水稻 Cd 主要分布于细胞壁（F1）与胞液（F3）两

部分中，细胞器（F2）中 Cd含量很少。施加外源 Mn可
显著降低水稻幼苗亚细胞各组分 Cd含量，其中对F3
组分的抑制效果最为显著（图 2）。施加 0.8 mmol·L-1

和 1.6 mmol·L-1外源 Mn 使水稻根系 F1 组分中 Cd
含量分别下降 8.3%和 20.0%，地上部 F1中分别下降
13.6%和 41.3%，根系 F2 中分别下降 21.8%和
58.5%，地上部 F2 中分别下降 27.7%和 49.8%，根系
F3中分别下降 23.6%和 39.4%，地上部 F3组分中分
别下降 41.1%和 61.3%。

Mn不仅有助于降低水稻幼苗根系和地上部亚细
胞组分中 Cd的积累量，而且改变了各组分中 Cd的
分配比率。施加 0.8~1.6 mmol·L-1外源 Mn可使根系
F1中 Cd的分配比率提高 4.7%~7.9%，使地上部 F1
中 Cd的分配比率提高 8.5%~9.1%；与此同时，根系

F3中 Cd的分配比率下降了 3.9%~4.7%，地上部 F3
中 Cd的分配比率下降了 8.3%~9.2%。这说明 Mn有
助于提升 Cd在细胞壁组分的积累，并减少 Cd在胞
液中的积累。

2.3 NSCCs和 P-型 ATP酶对水稻幼苗 Cd、Mn 积累
量的贡献率

NSCCs 和 P-型 ATP 酶对水稻幼苗根系 Cd 和
Mn 积累量的贡献率均大于对地上部积累量的贡献
率，且相互间存在显著性差异（图 3）。NSCCs对水稻根
系与地上部 Cd贡献率分别为 34.9%和 17.0%，均大于
P-型 ATP酶的 24.7%和 7.6%，说明 Cd进入根系细胞
以及向地上部分转运的过程主要依靠离子通道来完

成。NSCCs对水稻根系与地上部 Mn 贡献率分别为
24.0%和 10.3%，而 P-型 ATP酶对水稻根系 Mn积累
量的贡献率高达 69.5%，是 NSCCs贡献率的 2.9倍；
P-型 ATP 酶对水稻地上部 Mn 积累量的贡献率为
20.3%，是 NSCCs贡献率的 2.0倍。这说明 Mn进入根
系细胞和向地上部转运的过程主要依靠载体蛋白，P-
型 ATP酶对水稻根系 Mn的积累发挥了决定性作用。
3 讨论

Mn是植物与人体必需的微量元素之一，应用其
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图 3 NSCCs与 P型-ATP酶对水稻 Cd和 Mn积累量的贡献率
Figure 3 Percentages of NSCCs and P-ATPase contributions to Cd and Mn accumulation in rice seedlings

治理水稻 Cd污染具有安全无污染的特点。本研究发
现 0.8~1.6 mmol·L-1外源 Mn能显著降低水稻根系与
地上部 Cd含量的 18.4%~31.4%和 25.7%~50.1%（图
1）。这与杨国治[23]发现 Mn能抑制水稻对 Cd吸收的
规律一致，说明增加根际环境中的 Mn能够有效抑制
Cd的吸收积累。

在水稻根际 Mn2+随水势向根系迁移的过程中，水
稻根系可将地上部吸收的 O2通过疏导组织输送到根
系并释放到环境中,使根际的 Mn2+发生氧化，形成高
价态 Mn氧化物胶膜附着于根表，这部分胶膜对阻控
Cd具有一定作用[24-26]。此外，水稻细胞壁中含有多种
能与 Cd产生螯合作用的糖类与蛋白质，有助于降低
Cd的移动性，部分 Mn2+进入根系质外体途径后被输
送的 O2氧化，形成的高价态 Mn氧化物附着于细胞
壁，增强了细胞壁对 Cd的固定[27]。在本研究中，加入
外源 Mn后细胞壁组分中 Cd含量显著降低，但细胞
壁组分中镉的分配比率显著升高（图 2）。这很可能是
由于 Mn2+浓度的提升增加了根表 Mn胶膜厚度与细
胞壁固持作用所致。

Cd2+与 Mn2+均为二价阳离子，表现出相似的理化
性质。因此，植物吸收转运 Cd2+与 Mn2+常常涉及相同
的运输蛋白，它们对相关离子通道和载体蛋白的结合

存在竞争关系[28]。本研究发现，加入外源 Mn后胞液组
分中 Cd含量锐减，并且胞液组分中 Cd的分配比率
显著降低，表明在水稻细胞中 Mn2+和 Cd2+对相关转运
蛋白的结合存在显著的拮抗作用。胞液是维持植物细

胞生命活动的重要场所，也是对 Cd毒害最为敏感的
部分之一，其组分中 Cd含量的降低会减缓 Cd对细
胞代谢造成的毒害。

水稻中绝大部分 Mn位于叶绿体，参与光合作用
过程，地上部是水稻进行光合作用的主要场所[10]，水

稻中含有大量的载体蛋白，例如 OsNRAMP5 [28]、Os原
NRAMP3[29]、OsYSL2 [30]、OsMTP8.1 [31]等，可将根系中的
Mn2+转运至维管束后运输至地上部。非选择性阳离子
通道和金属耐性蛋白（Metal tolerance protens, MTPs）
等通道蛋白普遍存在于植物原生质、液泡膜和其他内

膜系统中，对阳离子的选择性很低，既可以转运 Mn2+

和 Ca2+、Mg2+、Zn2+等植物必需的营养元素，同时也参
与 Cd2+进入水稻体内的过程[32-34]。载体蛋白和通道蛋
白的共同作用，保证了植物各种代谢活动对 Mn的需
求。而 Cd作为植物的非必需元素，至今未在水稻中
发现专属于 Cd的载体蛋白。Cd更多是通过对离子专
一性较低的一些离子通道进入水稻胞液。例如，转运

Mn和 Ca的载体蛋白及离子通道几乎都能转运 Cd[34]。
本研究发现，NSCCs对 Cd积累量的贡献率显著大于
P-型 ATP酶，而 P-型 ATP酶对水稻根系和地上部
Mn积累量的贡献率显著大于对 Cd的贡献率（图 3）。
这说明 Cd主要通过非选择性阳离子通道进入水稻
根系细胞，而 Mn主要通过载体蛋白进入根系细胞和
向地上部转运。因此，在 Mn和 Cd共存的条件下，
Mn2+通过优先结合细胞膜上的载体蛋白和通道蛋白
对 Cd2+产生拮抗作用，从而抑制 Cd2+的跨膜运输，减
少根系细胞胞液中的 Cd含量和向地上部的转运量，
缓解 Cd2+的生理毒害作用。

4 结论

（1）增加根际 Mn2+浓度能显著升高水稻中 Mn含
量和降低 Cd含量，1.6 mmol·L-1 Mn能使水稻根系与
地上部的 Cd积累量分别下降 31.4%和 50.1%。
（2）水稻幼苗细胞壁与胞液是富集 Cd的主要组

分，细胞器组分中 Cd含量很少。施加外源 Mn有助于
提高水稻细胞壁中 Cd的分配比率和降低细胞液中

50
40
30
20
10
0

根系

a

b

b

a

地上部

80
70
60
50
40
30
20
10

0
根系

a

b

b

a

地上部

NSCCs P型-ATP酶

徐 莜，等：锰离子浓度及其转运通道对水稻幼苗镉吸收转运特性的影响 1433



农业环境科学学报 第 35卷第 8期
Cd的分配比率。
（3）Cd主要通过非选择性阳离子通道进入水稻

根系细胞，而 Mn主要通过载体蛋白进入水稻根系细
胞。Mn通过竞争离子通道和载体蛋白来抑制水稻幼
苗对 Cd的吸收和转运。
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