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摘  要：铁的生物吸收转移是环境中铁生物地球化学循环的重要过程之一，不仅控制着铁在稻米的累积，且影响水稻累积锌

等养分元素及镉等重金属。阐明土壤-水稻体系中铁的吸收转移机制对深入理解稻田铁的环境行为与归趋具有重要的科学意

义。主要介绍了水稻中铁吸收转运的功能基因、土壤-水稻系统铁同位素分馏及水稻植株中铁分布的光谱分析方法与手段，

重点总结铁在水稻根部吸收及植物体内的转运过程，探讨铁对水稻根部锌和镉吸收的影响机制，可为提高水稻产量及改善稻

米品质提供科学依据。 
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Abstract: The biological uptake of iron (Fe) is one of the important processes during Fe biogeochemical cycling in the 

environment. It not only controls the enrichment of Fe concentration in rice grain but also affects the uptake and transport of zinc 

and cadmium within rice. Therefore, understanding the fate and mechanism underlying Fe uptake and transport has significant 

implications for increasing rice yield, overcoming human nutrient deficiency, and ensuring human health. To solve the above 

scientific issues, the research progress on gene expression of Fe transporter and Fe isotope fractionation together with 
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spectroscopic analysis in soil-rice systems were investigated. This study aimed to provide a more comprehensive understanding of 

root uptake and transport in soil-rice systems and to reveal the impact of Fe on zinc and cadmium uptake. Intending to provide a 

theoretical basis for the quality improvement of food crops and safe crop production, this study starts from the perspective of 

analyzing the mechanism of Fe transport and transporter in the soil-rice system and provides an in-depth discussion of the 

research progress at three levels: the function of plant transporter proteins in the process of Fe transport, the isotopic fractionation 

characteristics of Fe in the soil-rice system, and the subcellular localization of Fe. The combination of gene expression 

quantification, isotope fractionation, and subcellular localization analysis provides new scientific evidence and knowledge on Fe 

transport in rice. Therefore, to more accurately identify the transport processes of multiple heavy metals in the soil-plant system, 

the combination of isotope characterization and spectroscopic techniques and tools such as gene expression can provide more 

scientific information for a deeper understanding of the metal isotope signatures of metal species and fate, biotic and abiotic 

processes, or for the validation of specific hypotheses. Based on the current study, the following research points remain to be 

elucidated: (1) Fe uptake strategies have been further corroborated by isotope fractionation methods in Fe-deficient or Fe-rich 

environments as well as flooded or fall-dry conditions. However, the mechanism of Fe redox-driven response to Fe uptake during 

the typical dry-wet alternation in rice whole-life processes remains elusive. (2) Fe deficiency promotes the expression of OsZIP5 

and OsZIP9, the common transporter proteins for zinc and cadmium, as well as the cadmium transporter proteins OsNRAMP1 

and OsNRAMP5. In addition, rice can maintain the internal homeostasis of Fe and zinc during wet and dry alternation. Therefore, 

it is hypothesized that the expression of OsZIP5 and OsZIP9 can be enhanced by properly regulating the environmental Fe 

deficiency for stable absorption of zinc, and the expression of OsNRAMP1 and OsNRAMP5 can be reduced by exogenous 

inhibition to reduce cadmium uptake. This will effectively achieve the triple combination of efficient Fe uptake in rice as well as 

simultaneous promotion of zinc uptake and reduction of cadmium uptake. Nevertheless, the exact methodology needs to be 

thoroughly researched over a long period. Thus, this study will provide important theoretical and scientific support for the food 

crop's quality improvement, safety production, and design of new research directives for understanding the transport of Fe in rice 

plants and the fate of zinc and cadmium. 

Key words: Rice; Uptake and transport; Transporter; Iron isotope fractionation; Spectral analysis 

铁（Fe）是一种生命体生长必需的微量营养元

素。水稻根部须从土壤中摄取铁，以维持正常的生

长发育。然而，水稻的铁元素缺乏通常与土壤缺铁

或者土壤碱性有关，因为土壤与水稻根部紧密相连，

是水稻正常生长所需各种元素的直接提供者。长期

摄入缺铁稻米可能导致人体出现所谓的“隐性营养

不良”，可导致贫血，且对人体生长、免疫功能产生

不利影响。铁从土壤迁移至稻米涉及多个过程且受

植物体转运蛋白控制，其相关基因表达依赖于外界

环境。其次，由于化学性质的相似性，其他营养元

素如锌（Zn）和有毒元素镉（Cd）可通过 Fe 等转

运通道进入水稻体内[1]。因此，全面理解土壤-水稻

系统铁元素的吸收与转运机制至关重要。 

一般而言，土壤中的矿质元素首先被水稻根部

吸收，然后伴随着细胞中离子的稳态平衡调节，进

一步向地上部各组织及稻米中转移，上述过程主要

由细胞中各种转运蛋白完成。缺铁条件下可刺激负

责铁络合与转运的多种基因表达水平上调以提高水

稻对铁的吸收。尽管矿质元素对水稻的生长和维持

必不可少，但这些元素在细胞中积累过多，也会导

致水稻中毒，从而抑制水稻的生产。水稻对矿质元

素的吸收和转运，受植物自身的调节系统严格调控，

即仅允许适量而非中毒水平的元素在细胞中积累。

假如矿质元素在细胞中过量积累，则可能通过细胞

膜上的转运蛋白排出细胞外，或转移并储存于液泡

中，或结合至细胞壁等代谢不活跃区域，或被植物

螯合肽、有机酸等螯合，以减少细胞内矿质元素的

含量或活性[2]。其中，细胞质中液泡储存的部分元

素，可调节细胞内元素的稳态平衡，限制其向木质

部转运，避免细胞中毒[3]。上述结果与铁过量诱导

负责铁转运和储存的多种基因表达水平上调有关。 

铁有 54Fe（5.85%）、56Fe（91.75%）、57Fe（2.12%）

与 58Fe（0.28%）四种稳定同位素。铁同位素分馏成

为地球科学领域的重要研究方向，为追踪土壤中铁 
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的地球化学行为和植物铁吸收与转运机制提供新的

证据和认知[4]。铁同位素对氧化还原过程极其敏感，

而铁的络合过程产生较小的同位素分馏尺度，因而

铁同位素指纹可用于研究土壤环境的铁循环过程。

水稻可通过两种吸收策略从根际土壤获取铁，以往

的研究表明，策略Ⅰ植物吸收 Fe2+，导致植物相比

于土壤富集轻铁同位素，且植物组织中铁同位素在

向上转运过程中由于铁的逐步还原而变得更轻。在缺

铁条件下，水稻被认为是策略Ⅱ植物，分泌铁载体脱

氧麦根酸（DMA）溶解并螯合 Fe（Ⅲ），使得 DMA- 

Fe（Ⅲ）螯合物随即被吸收至根细胞中[5]。该策略Ⅱ

植物被认为不改变植物部位中铁同位素组成或者各

部位之间的分馏尺度较小[6]。另一方面，据密度泛函

理论计算，与单一的配体交换相比，氧化还原反应可

引起更大的铁同位素分馏尺度[7]。然而，在高等植物

铁转运过程中，铁在不同配体交换时产生的铁同位素

分馏尺度高达 1.5‰[8]；Guelke 等[9]提出铁在植物内

部转运过程中可能不改变其氧化还原状态，尽管植物

各组织部位的铁同位素组成差异较大。因而，同位素

指纹可作为解析铁吸收和转运机理的重要手段，这有

利于解决水稻缺铁或富铁，以及进一步厘清铁对水稻

根部锌与镉吸收转运的影响机理。 

据此，本文以土壤-植物体系铁的迁移转化和累

积为切入点，从基因定量、同位素分馏、光谱分析视

角出发，阐述水稻铁的吸收转运和累积机制以及铁对

水稻根部锌和镉吸收的影响机制，以期为粮食作物质

量提升和减毒脱毒提供理论基础和科学依据。 

1  转运蛋白调控铁吸收转运过程 

1.1  转运蛋白介导铁在水稻体的吸收和转运过程 

1.1.1  铁吸收过程    大多数非禾本科植物和双

子叶植物通过释放 H+以降低根际的 pH 的方式促进

Fe（Ⅲ）溶解，而 Fe（Ⅲ）被还原为 Fe2+，然后再

通过 Fe2+转运蛋白（IRT1）进行吸收（策略Ⅰ，Fe2+

吸收）[10，11]。而禾本植物还能通过麦根酸家族植物

铁载体转运蛋白（TOM1/2）分泌铁载体脱氧麦根酸

（DMA）以螯合 Fe（Ⅲ），然后通过黄色条纹蛋白家

族（YSL）/YS1 等载体转运铁（策略Ⅱ）[5，10]。在

稻田土壤中，Fe 以亚铁（Fe2+）和三价铁（Fe3+）

两种形式存在，因而水稻对 Fe 的吸收除了通过类策

略Ⅰ，还可依赖策略Ⅱ（图 1）。尽管据报道水稻根

部缺乏铁还原酶（FRO），但淹水条件下，土壤异化

铁还原使得土壤孔隙水 Fe 主要以 Fe2+形式存在。水

稻中铁转运蛋白基因（ZIP）家族的两个成员，即

OsIRT1 与 OsIRT2，以及自然抗性相关巨噬蛋白家

族（NRAMP）家族的成员 OsNRAMP1，均可介导

根部细胞对 Fe2+的吸收。据此，淹水条件下水稻被

认为主要依赖类策略Ⅰ摄取 Fe2+[12]。失去吸收策略

Ⅱ的尼克酰胺基转移酶（NAAT1）突变株中亦主要

依赖策略Ⅰ吸收 Fe[13]。 

在吸收机理Ⅱ中，水稻根部会分泌一种植物铁

载体即脱氧麦根酸（DMA）。DMA 是在尼克酰胺合

成酶（NAS）、尼克酰胺基转移酶（NAAT）的作用

下，从尼克酰胺（NA）前驱体合成而来[14]。水稻根

部细胞质膜上的转运蛋白 TOM1、TOM2 负责将根

部细胞内的 DMA 分泌至根际中[15]。DMA 与根际的

Fe3+可形成稳定的螯合物，然后质膜上的 YSL 家族

成员 OsYSL15 可将 Fe3+-DMA 螯合物摄取至细胞内。

敲除 OsYSL15 基因，可显著降低水稻根、茎、叶中

的 Fe 浓度[16]。OsYSL15 在水稻根的表皮、内皮层、

维管束以及缺铁条件下的叶组织中表达，且 OsYSL15

在铁缺乏时强烈诱导，但不受 Zn、Mn 缺乏的影响。

稻田排水阶段导致土壤中的铁矿物难以溶解并以

Fe3+氧化形式存在。因此，落干条件下水稻可能主

要依赖策略Ⅱ吸收铁。 

1.1.2  根部-地上部转运    铁被水稻根部吸收进

入细胞后，部分铁被液泡膜上的液泡铁转运蛋白

（OsVIT 1/2）转移至液泡中储存，以调节细胞内 Fe

的稳态平衡[17]（图 1）。其余铁则可能被装载至木质

部，然后向地上部转移。在液泡中，铁主要以铁-

植酸（Fe-phytate）、铁-尼克酰胺（Fe-NA）等复合

物形式存在。木质部汁液（呈酸性）中，铁主要以

金属螯合物的形式运输，如铁-柠檬酸（Fe（Ⅲ）- 

citrate）络合物。在中柱鞘细胞中表达的多药物和有

毒化合物排出家族（MATE）转运蛋白，即 OsFRDL1，

可转运 Fe3+-柠檬酸盐复合物，可将其外排至木质部

导管中，因而 OsFRDL1 是水稻铁从根部向地上部转

运所必需的转运蛋白[18]。尼克酰胺（NA）不仅是合

成麦根酸（DMA）的前体，且能螯合 Fe2+、Mn2+，

主要在水稻韧皮部、发育种子中表达的 OsYSL2，能

转运 Fe（Ⅱ）-NA、Mn（Ⅱ）-NA 复合物，因而

OsYSL2 在 Fe、Mn 的韧皮部装载及 Fe、Mn 的长距

离运输中发挥重要作用[19]（图 1）。在具备 Fe 吸收

系统Ⅱ的植物中，麦根酸（DMA）与 Fe3+络合，水

稻 OsYSL15 不仅能吸收根部的 Fe（Ⅲ）-DMA 络合 
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注：OsFRDL：柠檬酸盐转运蛋白基因；OsZIP：锌铁调控转运蛋白；OsYSL：黄色条纹蛋白家族；OsTOM：麦根酸家族植物铁载体

转运蛋白；OsIRT：Fe 2+转运蛋白；OsNRAMP：自然抗性相关巨噬蛋白家族；DMA：脱氧麦根酸。Note：OsFRDL：Ferric Reductase 

Defective Like； OsZIP： ZRT- and IRT-like protein； OsYSL： Yellow Stripe-Like； OsTOM： Transporter of mugineic acid family 

phytosiderophores；OsIRT： Iron Regulated Transporter；OsNRAMP：Natural Resistance Associated Macrophage Proteins；DMA：

Deoxymugineic acid. 

 
图 1  铁、锌与镉相关转运蛋白的分布位置和主要作用 

Fig. 1  The distribution locations and major roles of iron-，zinc- and cadmium-related transport proteins. 

物，也负责体内 Fe（Ⅲ）-DMA 络合物的长途运输[20]。

显然，水稻作为策略Ⅰ和策略Ⅱ的植物，这些铁物

种均可能通过木质部转运至地上部。 

1.1.3  韧皮部转运至稻米过程     叶片中，液泡

OsVIT1 与 OsVIT2 转运蛋白亦能将铁从胞质固存至

液泡中，致使更多的缓冲贮存于水稻叶片。在水稻

的剑叶和叶鞘中，OsVIT1 与 OsVIT2 基因的表达水

平均较高，但是 OsVIT1、OsVIT2 突变体的剑叶中

Fe、Zn 的积累减少，而 Mn 积累却未发生改变，表

明 OsVIT1、OsVIT2 在水稻中的作用，主要是介导

Fe、Zn 的液泡隔离[17]。液泡膜上的 Zn 转运蛋白

OsMTP1 也能转运 Fe，参与水稻细胞内 Fe 稳态的调

节。据研究报道[14]，当 NA：DMA 更高时，有利于

提高稻米的铁含量，这可能与 NA 促进叶片 Fe 的回

迁有关。水稻中的铁蛋白基因（OsFER1/2）可编码

铁蛋白，以储存约 4 500 个铁原子，并在水稻各组

织部位中充当铁缓冲库的作用[17]；据报道[21]，铁蛋

白的表达受光调控。 

节点（Node）是指茎秆的坚实部分。它可能产

生叶片、分蘖或不定根。OsFRDL1 在节点中表达，

促使柠檬酸通过络合节点内薄壁细胞桥中沉积的

铁，将铁分配至穗轴。Che 等 [22]进一步研究报道

OsVIT2 主要在节点Ⅰ处以及叶鞘的茎鞘表达，且在

节点Ⅰ维管束木质部的薄壁组织细胞桥位置高度表

达。敲除 OsVIT2 可通过促进 Fe 从节点至稻米的转

运，增加稻米中 Fe 的积累，且不影响产量。 

1.2  铁影响根部锌吸收过程 

锌是一种水稻生长必需的微量营养素。缺锌会

限制其生产，导致稻米锌缺乏以及不可逆转的严重

健康问题。缺锌目前正面临诊断和治疗的挑战，因

此被认为是矿物质缺乏症中的终极“隐性饥饿”[23]。

铁在水稻锌吸收过程扮演着重要角色。锌调控转运

蛋白和铁调控转运蛋白（ZIP）的成员如 OsZIP4、

OsZIP7 可控制水稻根部对锌的吸收[24]。除了外界锌

浓度，缺铁条件亦可诱导 OsZIP9 基因在根部的表

达，因此缺铁可能有利于根部 ZIP 的表达，促进根

部对锌的吸收[25]。其次，当土壤缺铁时，水稻根部

会诱导铁载体的分泌，这提高了土壤中锌的溶出和

络合，以及水稻根部对 Zn-DMA 络合物的摄取。相

反，富铁的条件下如土壤淹水环节则不利于水稻对

锌的吸收。这也证实了水稻在缺铁和富铁的条件下

可维持水稻锌的内稳态。因此，土壤富含铁或锌为

前提下，实现水稻对土壤锌的高效率摄取是增产提

质的关键。 
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1.3  铁影响根部镉吸收过程 

镉作为非必需元素，根细胞吸收镉是由于根对

营养元素的非选择性吸收，研究表明镉共享铁转运

蛋白 OsIRT1 和 OsIRT2 以及锰转运蛋白 OsNRAMP1

和 OsNRAMP5 吸收转运进入水稻根部[26]。该转运

过程与分子竞争效应和转运蛋白的表达水平有关。

水 稻 根 部 定 位 于 根 部 皮 层 细 胞 外 侧 质 膜 上 的

OsNRAMP5 转运蛋白，在吸收锰的同时可高效吸收

镉，同样位于细胞质膜上的内运转运蛋白 OsNRAMP1

在根部表达，参与水稻根部对镉的吸收[27]。水稻根

对 镉 的 吸 收 与 铁 的 吸 收 密 切 相 关 。 缺 铁 提 高

OsNRAMP1、OsIRT1 和 OsIRT2 的相对表达量，而

促进铁吸收的同时也增强对镉的吸收[27]。有进一步

研 究 证 实 相 比 淹 水 模 式 ， 落 干 环 节 有 利 于 提 高

OsNRAMP1、OsIRT1 和 OsIRT2 基因在根部的表达

水平，增强水稻根部对镉的吸收和稻米镉的累积[28]。

另一方面，水稻根部通过机理Ⅱ摄取 Fe（Ⅲ），即

根部分泌的麦根酸类物质的铁载体与三价铁形成络

合物从而被根部吸收[10]。水稻根部分泌的多种有机

酸会降低根际的 pH，且易与镉形成络合物，提高根

际土壤镉的淋溶和活性[29]。目前，根部低分子有机

酸分泌淋溶活化镉并促进吸收，该观点有待进一步

研究。 

2  土壤-植物系统铁同位素分馏 

铁是生命必需元素，且广泛参与多种地球化学

与生物化学过程。地壳中铁元素丰度与活性均较高，

土壤干湿交替过程均会驱动铁元素氧化还原[30]，矿

物发生晶相转变。铁的生物化学过程主要有：异化

铁还原菌驱动的铁还原[31]与亚铁氧化菌驱动的中性

厌氧亚铁氧化[32]等微生物胞外过程、微生物铁蛋白

吸收铁的胞内过程[33]以及高等植物吸收铁的植物体

吸收转运过程[6]。化学过程主要包括亚铁催化铁矿

物的晶相转换、矿物对 Fe（Ⅱ）的吸附固定以及亚

铁的化学氧化如水稻根表铁膜的生成。阐述铁的生

物地球化学过程尤为重要，一方面影响着铁的活性

与水稻对铁的获取；另一方面，铁循环过程能够驱

动重金属迁移转化[34-35]。此外，铁同位素对于氧化

还原和络合过程的敏感性使得该方法广泛用于追踪

植物中铁吸收和转运机制[6，36]。铁的生物地球化学

过程可诱导铁发生同位素分馏，因而通过铁同位素

指纹可反演铁转化过程。 

2.1  土壤铁同位素分馏 

2.1.1  晶相转变诱导铁同位素分馏    当 Fe2+吸附

至氧化铁表面后将改变氧化铁表面价态，促进电子

转移与催化铁矿物晶相转变[37]。该过程不仅可提高

氧化铁的吸附量且有利于重金属内嵌于矿物。也有

研究[38]报道大量 Fe（Ⅱ）与针铁矿发生铁交换，但

该交换能力与矿物结晶度匹配性较高。上述过程易

导致轻铁同位素富集于矿物，降低矿物与液相之间

的分馏尺度[39]。结晶度较低的氧化铁矿物更容易发

生亚铁催化氧化铁重结晶，如 Fe（Ⅱ）作用下水铁

矿和纤铁矿易发生晶相转换形成磁赤铁矿和针铁矿

等次生矿物[40-41]。而结晶度高的氧化铁矿物，如针

铁矿和赤铁矿，在 Fe2+作用下认为仅发生晶相外延

生长[42]。在水铁矿转换为针铁矿的过程，随着水铁

矿：针铁矿比例的降低，固液两相的同位素组成差

异∆56FeFe（液相）-Fe（固相）从 0.03‰提高至 0.30‰[43]，这

证实晶相转变过程倾向于重组轻铁同位素。 

2.1.2  铁循环过程产生大尺度的同位素分馏      

Geobacter 还原溶解针铁矿与赤铁矿，溶解态 Fe（Ⅱ）

与矿物 Fe（Ⅲ）的 56Fe/54Fe 分馏高达−3‰[44]。Beard

等[45]发现溶解态 Fe（Ⅱ）与矿物 Fe（Ⅲ）的铁同位

素分馏∆57FeFe（Ⅲ）-Fe（Ⅱ）为 2.75‰。近期有研究表明，

淹水环节土壤与土壤溶液可产生大幅度的铁同位素

分馏∆56Fe 土壤溶液−非根际土壤为−1.66‰ ± 0.03‰，且随着氧

化还原电位的降低，分馏尺度逐渐增大[46]；而落干

条件分馏尺度较低（Δ56Fe 土壤溶液−非根际土壤 = −0.35‰ ± 

0.05‰），说明该条件下土壤-孔隙水界面的还原性铁

溶解较少。根表铁膜的生成过程中，淹水条件下可

产 生 大 尺 度 的 铁 同 位 素 分 馏 ∆56Fe 铁 膜 − 溶 液 为 

2.43‰±0.03‰，然而落干条件下铁同位素分馏则较

低（∆56Fe 铁膜−溶液 为 0.79‰±0.06‰）。铁价态的改变

及沉淀形成固相沉积物，该固相对于水相键强度更

强 ， 因 此 该 过 程 产 生 的 分 馏 系 数 α56Fe 溶 液 - 固 体 为

1.00027‰[47]。进一步研究表明，液相 Fe（Ⅲ）的
56Fe/54Fe 比值一般等于或大于沉淀物 Fe（Ⅲ），且随

着沉淀速率的增加和晶粒尺寸的减小，两相之间的

同位素分馏尺度减少。因而，铁氧化与还原过程可

产生不同的方向以及尺度较大的分馏[48]，且基于铁

同位素分馏对铁循环过程的高敏感性，铁同位素指

纹可用于研究土壤系统铁循环过程。 

2.1.3  络合过程的铁同位素分馏指纹    Wiederhold 
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等[49]研究表明，Fe（Ⅲ）-草酸配合物重于针铁矿的

Fe 同位素组成（∆57Fe溶 液 -针 铁 矿= 0.5‰）。Dideriksen

等[47]报道不受无机铁比例的影响，甲磺酸去铁胺与

Fe（Ⅲ）之间的平均平衡分馏因子∆56Fe 甲磺酸去铁胺- Fe（Ⅲ）-无机铁

为 0.60‰±0.15‰。因此，强配位有机配体诱导的平

衡铁同位素分馏可能是导致自然界中铁同位素分馏

的关键原因。Morgan 等[50]进一步通过甲磺酸去铁胺- 

Fe（Ⅲ）（DFOM-Fe（Ⅲ））与乙二胺四乙酸- Fe（Ⅲ）

（EDTA-Fe（Ⅲ））的 络合物 ，以及 甲磺 酸去铁胺

Fe（Ⅲ）与草酸结合铁（Oxalate-Fe（Ⅲ））之间的

平衡分馏研究表明，DFOM -Fe（Ⅲ）与 EDTA-Fe（Ⅲ）

之间无同位素组成上的差异，甲磺酸去铁胺-Fe（Ⅲ）重

于 Oxalate-Fe（Ⅲ）（∆56/54Fe 甲磺酸去铁胺- Fe（Ⅲ）/乙二胺四乙酸-Fe（Ⅲ）≈ 

0.02‰±0.11‰，∆56/54Fe 甲磺酸去铁胺- Fe（Ⅲ）/草酸结合铁= 0.20‰± 

0.11‰），且证实分馏因子与配体的铁结合亲和力呈

显著正相关。乙二胺四乙酸（EDTA）、三亚甲基二

硝基四乙酸（TmDTA）、 环己二胺四乙酸（CyDTA）

和脱氧麦根酸（DMA）对锌的络合过程分别可产生

0.33‰± 0.07‰（1sd）、0.45‰± 0.02‰（1sd）、0.62‰ ± 

0.05‰（1sd）和 0.30‰ ± 0.07‰（1sd），且分馏尺

度与络合稳定常数成正比[51]。Fujii 等[52]研究报道，

Zn 与含氧供体、含氮供体和含硫供体有机物的络合

过程导致络合物依次富集轻锌同位素。除了有机络

合之外，无机络合在土壤相中同样起重要作用。

Cl–可络合溶液中 Fe 而改变 Fe 的形态，据密度泛

函理论研究表明，Cl–取代 Fe（H2O）6
3+中的 H2O

分子时，可导致络合物富集轻铁同位素，其中当随

Cl–的配位数提高而更轻[53]。 

2.2  植物铁同位素分馏 

2.2.1  铁吸收过程的分馏效应    目前，大量研究

报道了燕麦、菜豆、水稻、高山植物和高等植物的

铁分馏机制[54]。生物吸收铁过程的同位素分馏受到

生物吸收与转运两个过程控制，与铁的价态和形态

变化特别有关[55]。如前所述水稻享有两种有效吸收

铁的机制，即类策略Ⅰ和策略Ⅱ[56-57]，其中类策略

Ⅰ涉及铁还原过程。然而，铁还原过程难以通过水

稻根际还原效应实现，主要依赖于淹水还原条件下异

化铁还原过程产生[13]。研究表明，该过程可导致植物

富集轻 Fe 同位素或者无同位素组成上的改变[58]。而

策略Ⅱ吸收机理下可导致植物相对于土壤富集重铁

同位素∆56Fe植物-可提取铁 = 0.20‰[6]。大多数禾本科单子

叶植物为策略Ⅱ植物。目前报道表明，稻田中同时

含有二价铁和三价铁复合物，因此水稻兼具机理Ⅰ

和机理Ⅱ的特性[36，46，48]。Liu 等[36]认为，水稻铁同

位素分馏明显或可忽略分别归因于田间水稻和水培

水稻分别利用策略Ⅰ与策略Ⅱ的吸收方式，表明水稻

对铁的吸收与缺铁和富铁有关（图 2a）。Garnier 等[59]

通过田间实验研究，表明根部铁同位素较土壤溶液

中的明显更重（Δ56Fe 根−土壤溶液=1.74‰），但较铁膜中

的轻（Δ56Fe 根−土壤溶液=−0.51‰），表明铁膜可能是水稻

铁的主要来源（图 2b）。有进一步研究表明，水稻植

株相比于土壤略富集较重的 δ56Fe（∆56Fe 水稻植株-土壤= 

0.3‰），其中中柱和皮层的 δ56Fe 铁值相似，表明水

稻植株对铁的吸收主要通过铁（Ⅲ）-植物铁载体

（Fe（Ⅲ）–DMA）螯合作用发生，而不是通过铁（Ⅲ）

还原作用发生[46，48]。Zhong 等 [46]通过淹水与落干

处理表明，水稻整体植株的铁同位素组成分别与

土壤相近（∆56Fe 水 稻 植 株 -土 壤  = 0.05‰）和轻于土壤

（∆56Fe 水稻植株-土壤 = −0.41‰），该研究揭示淹水与落干

条件下水稻分别主要吸收来自根表铁膜的 Fe（Ⅲ）– 

DMA 与孔隙水的 Fe2+（图 2c）。 

2.2.2  铁转运过程的分馏机制    先前研究表明，

机理Ⅰ和机理Ⅱ植物中铁的转运过程产生的分馏与

吸收过程相似，均分别受还原和有机络合铁过程控

制。先前的研究表明，机理Ⅰ植物中，幼叶逐渐积

累稍轻的铁同位素。据 Guelke 和 von Blanckenburg[6]

研究指出，机理Ⅰ植物目前的观点是，植物的细胞

内 Fe（Ⅱ）被尼克酰胺（NA）螯合，然后转运至

木质部导管。铁在装载至木质部导管中时被氧化，

然后作为铁元素转运 Fe（Ⅲ）-柠檬酸络合物。机理

Ⅱ植物中，植物在整个生长过程中几乎不存在铁同

位素分馏，且各组织部位的铁同位素在 2sd 范围内

无差异[60]。因此，Guelke 和 von Blanckenburg[6]推

测铁在转运过程中不会改变其氧化还原状态，或者

还原 /氧化在所有步骤中均为确定的。对于水稻而

言，兼具类机理Ⅰ和机理Ⅱ的吸收策略，显然根部-

茎部 /地上部的铁同位素分馏尺度和方向能很好地

反演该迁移过程的关键铁络合物。Moynier 等[8]通

过密度泛函理论计算的研究表明，Fe（Ⅲ）-植物铁

载体较 Fe（Ⅲ）-柠檬酸重 1.5%，较 Fe（Ⅱ）−NA

重约 3%。作为 Fe（Ⅲ）-植物铁载体复合物之一的

Fe（Ⅲ）−DMA 被认为富含较柠檬酸−铁（Ⅲ）和

Fe（Ⅱ）−NA 更重的同位素。其中，Chen 等[48]研究 
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注：δ56FeIRMM-014：相对于 IRMM-014 标准物质的铁同位素组。下同。 Note：δ56FeIRMM-014：Fe isotopic compositions of the samples were 

expressed using a delta per mil（‰）notation relative to the standard IRMM-014. The same below. 

图 2  土壤-水稻系统土壤-营养液/孔隙水-铁膜-根部-茎的铁同位素分馏特征（a. 水培与土培处理[36]，b. 野外稻田区域[59]，

c. 落干与淹水处理[46]） 

Fig. 2  The isotopic fractionation characteristics of different parts in the soil-rice system（a. Hydroponic or soil treatment[36]，b. Wild rice paddy 

area[59]，and c. Drop-dry or flooded treatment[46]） 

表明，茎和根之间的 δ56Fe 值（Δ56Fe 茎−根）相似（成

熟期和拔节期分别为−1.39‰±0.13‰和−1.30‰± 0.28‰），

与理论计算结果木质部中的 Fe（Ⅲ）-柠檬酸盐和根

中的 Fe（Ⅲ）–DMA 之间的铁同位素分馏值−1.43‰

相一致。Zhong 等[46]指出茎中的铁同位素较根中的

轻，这可能归因于木质部中存在 Fe（Ⅲ）−柠檬酸，

以及茎韧皮部中存在 Fe（Ⅱ）−NA 和 Fe（Ⅲ）–DMA

的混合物，而同位素最重的 Fe（Ⅲ）−DMA 被认为

是根细胞中积累的铁的主要形式。本课题组的研究

亦表明该过程受到外界锌浓度的影响，提高锌浓度

可降低该过程产生的分馏尺度，其中也可能受到不同

生长时期影响（数据未发表，图 3）。上述研究为全面

准确地阐述铁在植物体的迁移过程提供了强有力的

基础。 

3  光谱分析法解析铁的亚细胞定位 

要理解水稻中矿质元素吸收和转运的生理机

制，就必须详细了解各组织中亚细胞分布。利用激

光剥蚀电感耦合等离子体质谱（LA-ICP-MS）技术

研究水稻节点主要的元素分布，发现铁在节点的维

管束间组织高度积累[61]。本课题组研究同样发现铁

在节点维管束间高度累积，且拔节期和成熟期叶面

喷硅处理可改变铁在节点的亚细胞分布（数据未发

表，图 4）。利用同步加速器 X 射线荧光（SXRF）

可分析体内金属元素的亚细胞定位，其分辨率低至

250 nm。结合纳米离子探针（NanoSIMS）技术，推

断铁主要定位于水稻节中的基本薄壁细胞，且铁

和磷在液泡内强烈地累积，可能以不溶物的形式

存在[62]。采用徕卡激光扫描共聚焦显微镜（TCS-SP8x 

HyVolusion，Leica Microsystems）可观测高分辨率

立体图像，包括节点内的韧皮部、木质部和薄壁细

胞组织[63]。 

从光学显微镜（OM，要求前期染色）到高分辨

率的立体成像，如扫描电子显微镜（SEM），结合能

量色散 X 射线分析（EDXA）和激光剥蚀电感耦合

等离子体质谱以及同步加速器 X 射线荧光等，可获

得样品组织的详细电子显微照片[64]。当上述光谱方

法运用于野生稻背景下特定基因敲除和敲减的突变

株系时，可揭示特定转运蛋白在亚细胞水平上负责

铁转运的过程和机制。比如在 VIT1 突变种子的这

些细胞中未检测到铁，而铁更广泛地分布在下胚轴

和胚根以及叶的表皮细胞中，这表明 VIT1 在液泡

铁储存中的作用[62]。 
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注：该结果采用 Neptune Plus MC-ICP-MS（Thermo Fisher Scientific，Bremen，Germany）分析；CK：对照组；该数据均未发表。Note：

The isotopic data were acquired using the Neptune Plus MC-ICP-MS；CK：Control Check；the data are unpublished. 

 
图 3  不同锌处理下水培水稻系统中营养液-根-茎的铁同位素组成（a. 分蘖期，b. 成熟期） 

Fig. 3  The iron isotope composition of nutrient solution-root-stem in hydroponically grown rice systems under different Zn treatments（a.  

Tillering stage and b. Maturity stage） 

 

注：该数据均未发表。Note：The data are unpublished. 

 
图 4  水稻成熟期节点中铁元素分布图（a. 叶面未喷硅处理的节点，b. 拔节期喷硅处理的节点，c. 成熟期叶面喷硅处理

的节点） 

Fig. 4  The distribution of Fe in nodes of rice at maturity（a. Nodes without foliar silicon spray treatment，b. Nodes sprayed with silicon at the 

nodulation stage and c. Nodes sprayed with silicon at the maturity stage） 

4  研究展望 

本研究为解析土壤-水稻系统铁的迁移转运机

制，从植物转运蛋白在铁转运过程中的功能、铁在

土壤-水稻系统的同位素分馏特征与铁的亚细胞定

位三个层面的研究进展深入讨论，旨在为粮食作物

质量提升和作物安全生产提供理论基础。基因表达

定量、同位素分馏与亚细胞定位分析三者相结合， 

为铁在水稻体内的转运提供新的科学证据和认知。

因此，为更精准地识别土壤-植物系统中多种重金属

的迁移转运过程，结合同位素特征和光谱技术与基

因表达等工具能为深入理解金属种类和归趋、生物

过程与非生物过程中的金属同位素特征，验证具体

假说或提供更多科学信息。基于目前研究，有以下

几点研究有待阐明：（1）铁的吸收策略在缺铁或富

铁以及淹水或落干条件已经通过同位素分馏方法进
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一步佐证，然而在典型的干湿交替过程中，铁氧化

还原驱动水稻全生育期过程对铁吸收的响应机制尚

不明确；（2）由于缺铁会促进锌和镉的共同转运蛋

白 OsZIP5、OsZIP9 以及镉转运蛋白 OsNRAMP1 和

OsNRAMP5 的基因表达，而水稻在干湿交替过程能

维持铁与锌的内稳态，因此推测可通过适当调节环

境缺铁的方式以增强 OsZIP5、OsZIP9 的表达，同

时通过外源抑制 OsNRAMP1 和 OsNRAMP5 的表达

以减少镉的吸收，进而实现水稻对铁的高效吸收以

及同步促进锌的吸收和降低镉的摄取，尚有待进一

步研究阐明。 
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