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摘 要：为阐明水分管理制约土壤-水稻系统拔节期锌（Zn）迁移转运过程与机制，本研究采用盆栽试验，

结合 Zn 稳定同位素与基因表达，系统揭示淹水与落干条件下土壤-水稻系统中 Zn 的同位素分馏行为及其

迁移转运机理。结果表明，在不同水分管理下土壤中 Zn 同位素分馏模式相似：HCl（Δ66ZnHCl-土壤

=0.35‰~0.45‰）与 CaCl2提取态 Zn （Δ66ZnCaCl2-土壤=0.42‰~0.48‰）及根表铁膜 （Δ66Zn 铁膜-土壤=0.03‰~0.38‰）

均相较于土壤富集较重的 Zn 同位素，孔隙水则富集轻 Zn 同位素 （Δ66Zn 孔隙水-土壤=-0.095‰±0.035‰）。植株

吸收 Zn 的同位素分馏受水分管理影响显著，其中淹水与落干处理下 Δ66Zn 水稻植株-孔隙水分别为 0.16‰±0.09‰

和 0.06‰±0.08‰；然而，Zn 由根部向地上部转运 （Δ66Zn 地上部-根=0.32‰~0.36‰）以及茎部向叶片转运 （Δ66Zn

叶–茎=-0.11‰~-0.09‰）所产生的同位素分馏则未受水分管理的影响。淹水处理不仅显著诱导了水稻根部 Zn

吸收基因 OsZIP5与OsZIP9的表达，而且促进了脱氧麦根酸 （DMA）合成及外排相关基因OsNAS3、OsNAAT1

与 OsTOM2 的表达。淹水处理下，根部负责根部液泡隔离的基因 OsHMA3 表达上调，而参与 Zn 由根部向

地上部转运的基因 OsHMA2 表达则下调。同时，参与根部-地上部转运的 OsZIP3、OsZIP4、OsZIP7a、OsZIP8

及负责合成烟酰胺的 OsNAS3 基因表达均显著升高。这表明，淹水处理一方面增强了根系对 Zn(II)-DMA 螯

合物的吸收以及通过专属蛋白对较重的 Zn2+的吸收；另一方面，尽管淹水处理有利于 Zn 在根部液泡的隔

离，但也促进了 Zn2+经专属蛋白由根部向地上部的转运。因此，本研究深化了水分管理模式下水稻 Zn 吸收

转运机制的认知。 
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Abstract: 【Objective】Fluctuation in water levels has a significant influence on the bioavailability of zinc (Zn) 

and its ecotoxicological impact. However, the effects of water regimes on Zn isotope fractionation and gene 

expression, and the subsequent role of water management modulation on Zn uptake and transport in rice remain 

timidly explored. Thus, this study aimed to elucidate the mechanisms controlling Zn mobilization and translocation 

in a soil-rice system at the jointing stage under two contrasting water management regimes (flooding and drainage).

【Method】A controlled pot experiment was conducted to investigate Zn isotope fractionation in soil pools, pore 

water, and rice organs. Zn stable isotopes were measured across bulk soil, HCl- and CaCl2-extractable fractions, iron 

plaques on root surfaces, and pore water. Rice plants were sampled for roots, stems, leaves, and shoots, and gene 

expression analyses of key Zn transporters were performed using quantitative real-time PCR. The genes included 

OsZIP3, OsZIP4, OsZIP5, OsZIP7a, OsZIP8, OsZIP9, OsHMA2, OsHMA3, OsNAS3, OsNAAT1, OsTOM2, and 

OsYSL15. Isotope fractionation values (Δ66Zn) were calculated between different soil and plant pools, and water 

management effects were assessed.【Result】Zn isotope fractionation in soil exhibited similar patterns under both 

water regimes. Relative to bulk soil, HCl-extractable and CaCl2-extractable Zn and root-surface iron plaques were 

enriched in heavier Zn isotopes, whereas pore water was enriched in lighter Zn isotopes. The mean fractionation 

values were Δ66ZnHCl−soil = 0.40‰ ± 0.05‰, Δ66ZnCaCl2−soil = 0.45‰ ± 0.03‰, and Δ66Znpore water−soil = −0.095‰ ± 

0.035‰. Zn uptake by rice plants displayed water-regime-dependent isotope fractionation. Specifically, under 

flooding, Δ66Znrice−pore water = 0.16‰ ± 0.09‰, whereas under drainage, Δ66Znrice−pore water = 0.06‰ ± 0.08‰. In 

contrast, Zn translocation from roots to shoots (Δ66Znshoot−root = 0.32‰ to 0.36‰) and from stems to leaves 

(Δ66Znleaf−stem = −0.11‰ to −0.09‰) was largely unaffected by water regime, suggesting that translocation 

fractionation is less sensitive to water management. At the molecular level, flooding significantly upregulated root 

expression of OsZIP5 and OsZIP9, responsible for Zn uptake, and OsNAAT1, OsTOM2, and OsYSL15, which 

mediate the synthesis and secretion of deoxymugineic acid (DMA) and uptake of Zn-DMA complexes. Flooding 

also increased OsHMA3 expression in roots, facilitating vacuolar sequestration of Zn, while concurrently 

suppressing OsHMA2 expression, which mediates root-to-shoot transport of Zn2+. Meanwhile, the expression of 

root-to-shoot transporters OsZIP3, OsZIP4, OsZIP7a, and OsZIP8, as well as OsNAS3 involved in nicotianamine 

synthesis, was modulated to maintain Zn homeostasis and promote xylem loading. These coordinated gene 

expression patterns indicate that flooding enhances root absorption of Zn(II)-DMA and heavier Zn2+ through specific 

ZIP transporters and facilitates the translocation of both Zn(II)-nicotianamine (NA) complexes and Zn2+ to shoots 

via OsYSL15 and other dedicated transporters.【Conclusion】The integration of Zn stable isotope fractionation with 

gene expression data reveals that water management strongly influences Zn uptake and transport mechanisms in rice. 

The results revealed that flooding promotes the preferential uptake of heavier Zn isotopes via DMA chelation and 

ZIP-mediated pathways, enhances vacuolar Zn sequestration, and coordinates efficient root-to-shoot translocation. 

However, drainage reduces isotopic fractionation during uptake but maintains root-to-shoot transport. This study 

provides mechanistic insights into the water-regime-dependent regulation of Zn absorption and translocation, 

highlighting the role of specific transporters and chelators in controlling Zn isotope fractionation and its movement 

through the soil-rice system. Thus, these findings offer a foundational understanding for optimizing Zn nutrition in 

rice under different water management strategies and can inform agronomic interventions aimed at improving 

micronutrient use efficiency. 
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锌 （Zn）是植物生长的必需微量营养元素，既是多种关键酶的活性组分与激活因子，也

是核蛋白等生物大分子的构成部分，对蛋白质合成具有直接调控作用[1]。Zn 供应不足会显

著抑制植物生长、削弱抗逆性并减少叶绿素合成[2]。稻米作为主食，其 Zn 含量不足是导致

“隐性饥饿”的关键诱因之一[3]。在水稻全生育周期中，拔节期作为生育进程中由营养生长

转向生殖生长转换的关键阶段，亦是其对 Zn 需求的峰值期[4]。拔节期 Zn 的吸收与转运效率

直接制约穗粒发育等关键生理过程，并最终影响水稻的产量、品质及抗倒伏能力等核心农艺

性状[5-6]。深入理解土壤-水稻系统 Zn 迁移转运过程，是实现稻米 Zn 高效富集的关键前提。

鉴于此，解析其内在作用机制，对于提升稻米 Zn 营养品质具有关键的理论支撑与现实意义。 
水分管理是调控土壤 Zn 有效性的关键农艺措施。淹水导致土壤处于厌氧还原状态，其

pH 升高与氧化还原电位降低，促使 Zn2+与黏土矿物、铁锰氧化物及有机质等组分发生吸附

或沉淀反应，从而降低有效态 Zn 含量。相反，落干增强了土壤通气性，使其氧化还原电位

升高、pH 降低，削弱了 Zn 的固定作用，进而提高其有效态含量[7-9]。这是水分管理调控 Zn
有效性的主要机理，有助于缓解水稻 Zn 缺乏问题。同时，水分管理亦调控着水稻 Zn 吸收

转运相关基因表达，进而改变根系对土壤 Zn 的吸收过程。水稻获取 Zn 的途径主要包括直

接吸收游离 Zn2+以及吸收 Zn(II)-植物铁载体络合物。Zn 在根内经由共质体途径及蒸腾流驱

动的木质部运输向地上部转移[10]，该过程由锌铁转运蛋白 （ZRT-IRT）及重金属 ATP 酶两类

关键转运体介导：ZRT-IRT 负责吸收（如 OsZIP5 和 OsZIP9）以及根部-地上部转运（包括

OsZIP3、OsZIP4、OsZIP7a 和 OsZIP8），而重金属 ATP 酶则主导根部对 Zn 的隔离 （OsHMA3）
与向地上部的长距离运输（OsHMA2）[11-12]。缺 Zn 条件下，OsZIP5 与 OsZIP9 表达上调，

促进了 Zn2+向胞内转运[13-14]；OsZIP4 等基因上调可促进 Zn 向韧皮部及分生组织的再分配，

以缓解 Zn 缺乏胁迫[12]。研究为解析 Zn 转运的分子机制奠定了基础，但尚不足以连贯揭示

从土壤化学过程到植物体内分配的系统行为。 
Zn 稳定同位素方法已成为揭示水稻 Zn 吸收与转运机制的有力工具[12，15-16]。水培条件

下，根部富集较重 Zn 同位素 （Δ66Zn 根-营养液=0.04‰~0.09‰），表明根系 Zn 主要由吸附过

程控制，且可能是由于根细胞壁羰基、羟基等官能团优先络合重 Zn 同位素[16]。亦有研究指

出，与土壤溶液相比，水稻植株更易富集重 Zn 同位素，这是由于铁载体对 Zn 的络合与吸

收[15-17]。Zn 由根部向地上部转运时，较轻的同位素则更易跨膜迁移，导致茎部组织富集轻

同位素（Δ66Zn 地上部-根部=-0.26‰~-0.13‰）[16]。这可能因为较重的 Zn 同位素与根细胞壁的羰

基及羟基共价键发生更强的络合作用，从而被优先固定在细胞外。ZRT-IRT 类蛋白优先转运

重 Zn 同位素，而 OsHMA2 则转运轻 Zn 同位素[9，18]。上述研究为揭示水分管理调控下土壤

-水稻系统中 Zn 迁移与转运机制奠定了研究基础。 
据此，本研究基于盆栽试验，结合 Zn 含量、稳定同位素分馏与基因表达分析，旨在阐

明淹水与落干处理下，拔节期水稻 Zn 的迁移转运机制及其关键迁移途径，以期为水稻 Zn 营

养的调控机制提供新理论依据，并为稻米 Zn 强化实践提供科学参考。 

1 材料与方法 

1.1 土壤采样与盆栽实验 
供试稻田土壤采自广东省韶关市曲江区稻田耕作层（0~20 cm），土壤属于酸性红壤，

其基本理化性质参数为：pH6.15，土壤有机碳 26.1 g·kg-1，阳离子交换量 8.27 cmol·kg-1，总

锌含量 168.20 mg·kg-1。土样经自然风干处理，研磨并过 5 mm 筛网后保存待用。 
供试水稻品种为黄华占，育苗培育 14 d 后将移栽至盆栽 （装有 10 kg 土壤），且通过两

种典型水分管理模式，即淹水（维持土表 5 cm 水层）和落干（保持土壤含水率 75%，灌溉
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用水为超纯水，电阻率不小于 18.2 MΩ·cm）处理，整个生长期内维持水分状况稳定[9]。每个

处理组分别设 3 个重复，并按随机区组方式摆放于温室内。于水稻拔节期 （移栽后 50 d）使

用 Rhizon 孔隙水采样器 （Rhizosphere Research Products，CSS，荷兰）在土表下 10 cm 深处

采集土壤孔隙水，并同步采集对应点位的土壤样品及各水分处理下的水稻植株。水稻茎叶 55 ℃
烘箱中干燥 48 h，称重，并用陶瓷剪刀剪碎后经研磨仪粉碎。 
1.2 样品前处理与含量分析 

将经 0.22 µm 聚醚砜滤膜过滤的孔隙水，置于烧杯内于石墨加热板上蒸发浓缩至干燥。

采用 0.1 mol·L-1 CaCl2 溶液和 0.1 mol·L-1 HCl 分别提取以获取土壤中交换态 Zn 与酸性可提

取态 Zn。拔节期根表铁膜采用以下提取方法：使用 0.5 mol·L-1 HCl 溶液对根部样品超声提

取两次（每次 30 min），随后用 0.1 mol·L-1 HCl 按相同方式再提取两次，合并浓缩提取液
[19]。称取适量土壤或水稻组织样品，加入氢氟酸与硝酸 3：1（v/v）的混合酸液，在 150 ℃
条件下于 Milestone 微波消解系统 （型号 ETHOS UP，意大利）反应 8 h[20]，再转移至烧杯于

150 ℃加热以去除残留氟化物。上述样品均用王水 130 ℃消解至清澈，蒸干后用反王水 130 ℃
消解以彻底分解有机物质。蒸干后再用 1 mL 浓度为 6 mol·L-1 HCl 定容。所得消解液分成两

份：一份用于测定 Zn 的浓度，另一份用于后续 Zn 的纯化处理。上述实验处理均在千级洁

净室内执行。 
样品中的 Zn 含量测定使用 NexION 300X 型电感耦合等离子体质谱仪（PerkinElmer，

美国）。实验所用的酸均经过亚沸蒸馏纯化处理，以确保空白样品中 Zn 的背景处于最低水

平。所有酸液的稀释过程均采用超纯水，该超纯水来自 Millipore 净化（电阻率不小于 18.2 
MΩ·cm）。 
1.3 Zn 同位素分析 

经消解后的样品采用阴离子交换树脂 AG-MP-1M （Biod-Rad，100 目~200 目，美国）进

行纯化，具体方法参照 Lv 等[21]的研究。将化学纯化后的样品蒸干并转换成硝酸介质后待同

位素分析。Zn 同位素的样品纯化步骤在千级洁净室内的十级超净工作台上完成。 
Zn 同位素比值测试在高灵敏度 X 型镍锥的多接收电感耦合等离子体质谱仪（Thermo 

Fisher Neptune Plus）上进行。为保障信号强度 （64Zn 信号＞3 V/200 µg·L-1）并校正仪器质量

分馏，实验采用高灵敏度配置并结合标准-样品交叉法 （SSB）进行测量。每个样品分析包括

3 个分析段，每段采集 30 组数据。将样品、地质标准物质（NIST SRM 2710）及 Zn 同位素

标准 （IRMM 3702）统一配制为约 200 µg·L⁻¹的 Zn 溶液 （溶于 2%硝酸中），并进行至少两

次重复测定以确保数据重现性 （2 倍标准偏差，2SD）在 0.07‰以内。测得标准物质 BHVO-
2 和 AGV-2 的 δ66Zn 值分别为 0.08‰±0.03‰和 0.05‰±0.04‰，与其他实验室已发表数据一

致 （δ66ZnBHVO-2=0.03‰ ± 0.04 ‰，δ66ZnAGV-2=0.00‰ ± 0.05‰）[22-23]。其中，酸消解与纯化步

骤引入的污染水平可忽略不计（约 10 ng），远低于样品中 Zn 含量（5 µg）。 
样品的 Zn 同位素组成采用 δ66Zn 表示，并以 IRMM-3702 作为标准参考物质，计算公式

如下： 

δ66Zn=[
（ Zn66 / Zn64 ） 

样品

（ Zn66 / Zn64 ） IRMM 3702
 –1]×1000‰                        （1） 

1.4 RNA 提取与分析 
采集拔节期水稻根、茎和叶，取 50 ~100 mg 水稻样品，在液氮中冷冻后研磨成粉末，

用 TRIzol 试剂提取水稻样品的 RNA。取 2 μg 总 RNA，用的反转录试剂盒 （Takara，日本京

都）合成 cDNA。以 cDNA 为模板，利用 SYBR Premix Ex TaqTM II （Takara，日本京都）

和目标基因特异性引物进行实时荧光定量聚合酶链反应 （见表 1）。每个处理组的每个基因

至少包括 3 个生物学重复。同时，以水稻 OsActin1 作为内标基因，以淹水处理为对照组，

采用 2-ΔΔCt 的方法计算落干处理目标基因的相对表达水平。 
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表 1 目标基因特异性引物 

Table 1 Target gene-specific primer 

功能基因 
Functional 

gene 

正向引物 
Forward primer (5’-3’) 

反向引物 
Reverse primer (5’-3’) 

OsHMA2 CATAGTGAAGCTGCCTGAGAC GATCAAACGCATAGCAGCATCG 

OsHMA3 TCCATCCAACCAAACCCGGAA TGCCAATGTCCTTCTGTTCCCA 

OsNAS3 CGATGACTGCTTCCATCGCTTG GGCATGCATTCATGCATGACTGC 

OsNAAT1 TAAGAGGATAATTGATTTGCTTAC CTGATCATTCCAATCCTAGTACAAT 

OsYSL15 ACTGGTACCCTGCAAACATAC GCAATGATGCTTAGCAAGAAG 

OsTOM2 CACCATGGCTGAGCCGCCGGCGAC CTATT TGTATTGTTG AGGAA 

OsZIP3 AAAAAGCAGGCTTCTCATCATCTTATTCCCTTCTAC AGAAAGCTGGGTCTGTGGTGTTAGCACAGTCGC 

OsZIP4 GCGAAAGCAACAGTGATCATGGCGACTTTC GCAGCTCTTGGTTGCTCTGAAGATCTCATG 

OsZIP5 CTGGAGCTGGGAGTGGTGGT ATGTCGACGAGCGCCATGTA 

OsZIP7a CAGGTTCTACGAGGGGCAATCA CAAGTATCTGCGACACCACGAC 

OsZIP8 CTCCAGCTCGGCATCAACCT TAGGCAGGTGACCCCTCGAT 

OsZIP9 CATCAGTTCTTCGAAGGGATAGG TGTGGTTAGCGAGAAGAAGATG 

1.5 数据统计分析 
采用 SPSS 22.0 软件进行单因素方差分析（ANOVA），随后对 Zn 含量进行 Tukey 检

验，以 P<0.05 为显著性水平。而针对 Zn 相关基因相对表达量差异的显著性（以*标注）用

Duncan 检验法进行多重比较，显著性水平为 P<0.05。 

2 结 果 

2.1 土壤-水稻系统中 Zn 的含量 
土壤 HCl 提取态与 CaCl2 提取态 Zn 分别占土壤总锌的 6.99%~7.44%与 0.15%~0.22%

（表 2）。相较于淹水处理，落干处理使 HCl 提取态和 CaCl2 提取态 Zn 分别提高了 6.50%
和 50.0%。孔隙水 Zn 浓度在淹水与落干处理下分别为 0.13 mg·L-1 和 0.19 mg·L-1，落干处理

使其提高了 46.15%。相反，落干处理下根表铁膜 Zn 含量（4.64~6.42 mg·kg-1）较淹水处理

（8.15~8.93 mg·kg-1）显著降低。 
水稻植株各组织 Zn 含量表现为根 （39.43~44.95 mg·kg-1）>茎 （37.10 ~42.64 mg·kg-1）>

叶（24.62~27.23 mg·kg-1）。落干处理下各组织 Zn 含量均相对高于淹水处理，这与 HCl、
CaCl2 提取态及孔隙水 Zn 含量的变化趋势一致，表明落干处理通过提高土壤 Zn 的有效性，

进而促进了水稻植株对 Zn 的积累。 
表 2 落干与淹水处理下土壤各储库与水稻各组织 Zn 的含量 

Table 2 The content of Zn in each soil reservoir and tissue of rice under drainage and flooding treatment 

土壤和水稻储库 
Soil and rice reservoir 

Zn 含量 Zn content/(mg·kg-1) 

落干 
Drainage condition 

淹水 
Flooding condition 

土壤 Soil 盐酸提取态 HCl extract 15.89 ± 0.23 14.92 ± 0.58 
氯化钙提取态 CaCl2 extract 0.48 ± 0.03 0.32 ± 0.00 
孔隙水 Porewater/(mg·L-1) 0.19 ± 0.01 0.13 ± 0.01 

铁膜 Iron plaque 5.53 ± 0.89 8.54 ± 0.39 
水稻 Rice  根 Root 44.95 ± 3.44 39.43 ± 1.21 

茎 Stem 42.64 ± 2.58 37.10 ± 3.18 
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叶 Leaf 27.23 ± 1.56 24.62 ± 2.11 
地上部 Shoot 32.81 ± 3.01 29.14 ± 3.82 

2.2 Zn 同位素特征 
土壤各储库中 Zn 同位素组成（δ66Zn）存在显著分异，由高到低依次为 CaCl2 提取态

（0.24‰~0.30‰）、HCl 提取态 （0.22‰~0.23‰）、土壤 （-0.18‰±0.05‰）  （图 1），表

明 Zn 由稳定态向有效态转化时伴随显著的重同位素富集。相反，孔隙水的同位素组成（-
0.31‰~-0.24‰）则轻于土壤。根表铁膜的 Zn 同位素组成变化范围为 0.08‰~0.20‰，其值

介于 CaCl2 提取态 Zn 与整体土壤 Zn 同位素组成之间。此外，落干处理下 CaCl2提取态、孔

隙水与根表铁膜的 Zn 同位素均略高于淹水处理。 
水稻各组织的 Zn 同位素组成 （δ66Zn）存在显著差异，表现为茎 （-0.10‰~-0.05‰）> 叶

（-0.19‰~-0.16‰）>根 （-0.51‰~-0.44‰）。同时，经计算得出整体植株在落干与淹水处理

下 δ66Zn 整体植株分别为-0.15‰±0.07‰和-0.19‰±0.07‰。淹水处理下水稻各组织的 δ66Zn 值均

高于落干处理，这与土壤 CaCl2提取态与孔隙水的结果相反。 

 
图 1 落干与淹水处理下土-水稻系统土壤各储库与水稻各组织的 δ66Zn 值 

Fig. 1 The δ66Zn values of each soil reservoir and each tissue of rice in the soil-rice system under drainage and flooding treatment 

2.3 基因表达特征 
与落干处理相比，淹水处理显著上调了水稻根部中 ZIP 家族基因，包括参与吸收相关的

基因 OsZIP5、OsZIP9[13-14]，以及 OsTOM2 （将根部脱氧麦根 （DMA）外排的蛋白）[1]、OsNAAT1
（参与 DMA 合成）[24-25]和 OsYSL15（参与 DMA-Zn 吸收进入根部和茎部的运转）[25]的表

达水平（图 2）。 
此外，在落干处理下 OsHMA3 （将 Zn 转运至液泡）[26]的基因表达水平下调，而 OsHMA2

（Zn 在木质部装载）[20]的表达则提高。这表明落干处理有利于 Zn 从根部向地上部转运。然

而，淹水处理下根部负责将 Zn 从木质部向韧皮部装载的 OsZIP3[27]、OsZIP4[28]、OsZIP7a[29]

及 OsZIP8[12]等基因相对落干处理上调。同时淹水处理也促进了 OsNAS3（负责合成烟酰胺

（NA））[3]基因的表达。 
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注：采用独立样本 t 检验分析显著性差异，*表示存在显著差异（P<0.05）。Note: *, The significant differences determined 

with the independent-samples t-test are indicated by * (P < 0.05). 

图 2 落干与淹水处理下水稻各组织的基因相对表达量 

Fig. 2 The relative expression levels of genes in various tissues of rice under drainage and flooding treatment 

3 讨 论 

3.1 土壤-根表界面的 Zn 同位素分馏 
HCl 提取态与土壤之间的 Zn 同位素分馏值 （Δ66ZnHCl-土壤）为 0.40‰~0.41‰，高于文献

报道的分馏值 （0.23‰±0.04‰）[30]。其中，落干与淹水处理下 Zn 同位素分馏值相似，分别

为 0.40‰±0.05‰和 0.41‰±0.05‰。0.1 mol·L-1 HCl 提取剂可直接溶解土壤中部分难溶性矿

物，释放其中结合的 Zn，从而活化土壤中多种潜在有效 Zn 库 （如交换态、有机络合态和铁

锰氧化物结合态）[21，31]。其中六配位吸附点位对溶液中 Zn2+的吸附通常富集较轻的 Zn 同位

素 （Δ66Zn 固体-溶液=-0.29‰~-0.20‰）；而四配位化合物则优先富集较重的 Zn 同位素 （Δ66Zn 固

体-溶液=0.45‰~0.73‰），比如有机络合态、铁锰氧化物结合态 （如进入晶格替代 Fe3+），以及

稳定的次生矿物相 （如锌基层状双氢氧化物材料、三八面体黏土矿物）[32]。而铁锰氧化物结

合态中存在四配位与六配位点可能共同存在，其配位形式受载体介质、表面覆盖度及土壤 pH
等多种因素的调控[33]。此外，有研究表明铁锰氧化物结合态 Zn 相对土壤的分馏值范围为

Δ66Zn 铁锰氧化结合态-土壤=0.45‰~1.02‰[32]。因此，本研究中 Δ66ZnHCl-土壤高于文献值，可能源于 HCl
提取过程中，优先释放了富集重 Zn 的铁锰氧化物结合态 Zn，且可能以四配位存在的 Zn 为

主。 
CaCl2提取态相比于土壤富集更重的 Zn 同位素 （Δ66ZnCaCl2-土壤=0.42‰~0.48‰），其中落

干与淹水处理下分别为 0.48‰±0.08‰和 0.42‰±0.05‰。CaCl2 提取主要通过阳离子交换获

取土壤中易被植物吸收的有效 Zn 组分[18]。Cl-优先络合液相中轻 Zn 同位素（Δ66Zn 固相-溶液=-
1.08‰±0.05‰）[34]。本研究中，Δ66ZnCaCl2-土壤为 0.42‰~0.48‰，说明 CaCl2 提取过程中阳离

子竞争效应可能比络合效应更强。δ66ZnHCl与 δ66ZnCaCl2 较为接近，但土壤中 CaCl2 提取态 Zn
含量 （0.32~0.48 mg·kg-1）仅为 HCl 提取态 Zn 含量 （14.92~15.89 mg·kg-1）的 2.14%~3.02%。

这一结果表明，土壤CaCl2提取态 Zn 可能主要来源于HCl提取态 （如铁锰氧化物结合态 Zn）
中活性较高的部分的解吸和转化。 
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孔隙水与土壤之间的 Zn 同位素分馏 Δ66Zn 孔隙水-土壤为-0.13‰~-0.06‰。Arnold 等[10]指出，

孔隙水中的 Zn 主要来源于土壤解吸或溶解，轻同位素形成的化学键断裂速度在动力学控制

过程中更快，因而更易从土壤中释放，最终导致轻同位素在孔隙水中富集。然而，相比于淹

水处理 （Δ66Zn 孔隙水-土壤=-0.13‰±0.02‰），落干处理下孔隙水与土壤之间的 Zn 同位素分馏略

有降低 （-0.06‰±0.04‰）。这与储库效应一致，其中落干处理下孔隙水中 Zn 的浓度增加导

致其同位素组成更接近于整体土壤的 Zn 同位素组成[23，35]。 
根表铁膜优先吸附孔隙水中的重 Zn 同位素 （Δ66Zn 铁膜-孔隙水=0.39‰~0.44‰），略大于针

铁矿吸附产生的分馏（Δ66Zn 针铁矿-液相=0.28‰±0.01‰）。pH 通过改变溶液中 Zn 的化学形态

和吸附时的配位环境，从而控制同位素分馏的方向：酸性条件下，Zn 主要以八面体配位的

水合离子[Zn(H2O)6]2+形式固定于铁膜上，从而相比于孔隙水富集轻同位素 （Δ66Zn 铁膜-孔隙水=-
0.3‰~-0.1‰）；碱性条件下，Zn 会在根表铁膜上形成羟基络合物或碳酸盐络合物，导致铁

膜富集重同位素 （Δ66Zn 铁膜-孔隙水=0.29‰）[17]。本研究中落干与淹水土壤 pH 分别处于弱酸性

和中性，支持了根表铁膜相比于孔隙水富集重 Zn 同位素的结果。根表铁膜可以作为水稻吸

收 Zn 过程中可能兼具 Zn 汇与潜在 Zn 源的作用。在落干条件下，根表铁膜的 Zn 同位素组

成 （δ66Zn=0.2‰±0.05‰）与 HCl 提取态 Zn （δ66Zn=0.21‰±0.02‰）呈高度一致，说明该条

件下铁膜中的 Zn 可能来源于 HCl 提取态 Zn。同时，尽管落干处理土壤 HCl 提取态 Zn 含量

高于淹水处理，根表铁膜 Zn 含量却相较淹水处理降低。这一现象与先前研究中所报道的 “孔

隙水 Zn 浓度升高通常会增强根表铁膜 Zn 积累”存在差异[16]。造成这一现象的原因是：淹

水条件使铁膜中 Zn 的含量显著提高，与淹水条件致使 pH 从弱酸性至中性状态相符。这意

味着淹水条件下，土壤 HCl 提取态 Zn 不断释放至孔隙水并吸附于根表铁膜，导致更多的 Zn
累积于根表铁膜。该过程主要由动力学分馏驱动，导致铁膜优先富集轻 Zn 同位素。相应地，

根表铁膜可能充当水稻 Zn 吸收的源。然而，淹水与落干处理下孔隙水至根表铁膜的同位素

相似，分别为 0.44‰±0.06‰和 0.39‰±0.07‰，这进一步说明土壤-根表铁膜界面的 Zn 转化

是受平衡分馏控制，且几乎不受 pH 影响。因此，两种条件下根表铁膜是孔隙水中的 Zn 扩

散到根表面后的 Zn 储库，并扮演汇的角色。 
3.2 水稻吸收过程 Zn 同位素分馏 

淹水与落干处理下孔隙水至水稻植株的 Zn 同位素分馏值（Δ66Zn 水稻植株-孔隙水）分别为

0.16‰±0.09‰与 0.06‰±0.08‰。该分馏值与 Arnold 等[10]报道的在缺 Zn 条件下土壤溶液与

水稻植株的分馏尺度 （Δ66Zn 水稻植株-孔隙水=0.10‰~0.45‰）相似，但低于 Zhong 等[9]的报道的成

熟期水稻吸收 Zn 产生的分馏结果 （Δ66Zn 水稻植株-孔隙水=0.37‰±0.05‰）。目前研究表明，水稻

吸收 Zn 主要依赖三条途径：一是 Zn(II)-DMA 络合物（Δ66ZnAMD-Zn2+=0.30‰±0.07‰）的吸

收[10，17， 35]，二是水稻通过 ZIP 家族蛋白的专属吸收[9，22]，三是游离 Zn2+通过离子通道进入

根部[10]。同时，有研究指出，Zn 强化过程会诱导产生相反方向的 Zn 同位素分馏 （Δ66Zn 水稻

植株-孔隙水=-0.49‰~-0.40‰） [9]。表明水稻吸收 Zn 的分馏机制相似，且受孔隙水 Zn 含量的影

响[9]。当孔隙水中 Zn 含量低时，水稻优先利用高亲和力的途径或吸收 Zn(II)-DMA 络合物吸

收 Zn，并倾向于富集较重的 Zn 同位素；而在 Zn 含量较高条件下，则以离子通道途径为主，

导致轻 Zn 同位素在植株中富集[10，16，35]。 
淹水处理下水稻根部 OsZIP5、OsZIP9 基因表达较落干处理上调。这可能与淹水处理导

致孔隙水中有效 Zn 浓度较低 （淹水：0.13±0.01 mg·L-1；落干：0.19±0.01 mg·L-1）有关[9]。

OsZIP5 和 OsZIP9 主要参与根系对 Zn 的吸收，且低 Zn 条件下二者在根部的表达量显著上

调[14]。因此，淹水条件下水稻根部可通过 ZIP 家族蛋白增强对 Zn 的吸收，以补偿有效 Zn
供应的不足。同时，相较于落干处理，淹水处理下 OsNAAT1 与 OsTOM2 表达水平更高。这

意味着淹水处理有利于根部细胞合成与分泌 DMA，并促进 Zn(II)-DMA 络合物生成，随后

跨膜运转进入根系[9-10，36]。说明了淹水处理不仅增强了根系对 Zn2+的特异性吸收，也促进了
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对 Zn-DMA 吸收过程。同时，Zn 的专属吸收与 Zn(II)-DMA 络合吸收均优先络合重 Zn 的同

位素，这也解释了淹水处理下根部 Zn 吸收产生的 Zn 同位素分馏尺度更大 （Δ66Zn 水稻植株-孔隙水

=0.16‰±0.09‰）。本研究得到的同位素分馏结果表明，水分管理改变了水稻吸收 Zn 过程

中的分馏程度；且淹水处理增强了水稻根部对 Zn(II)-DMA 络合物以及 ZIP 家族转运蛋白对

Zn 的吸收。 
3.3 根-地上部分转运过程 Zn 同位素分馏 

地上部相对根部呈现重 Zn 同位素富集 （Δ66Zn 地上部-根=0.32‰~0.36‰）特性，这与 Zhong
等[9]报道的淹水缺 Zn 处理下 Δ66Zn 地上部-根为 0.28‰±0.03‰的研究结果相似，但与 Weiss 等[16]

报道的 Zn 充足条件下的分馏方向（Δ66Zn 地上部-根=-0.13‰~-0.26‰）相反。相似地，Zn 强化

作用下可导致 Zn 在根部-地上部转运过程产生更大的同位素分馏尺度（Δ66Zn 地上部-根=-
0.36‰~-0.27‰）。出现这种现象是因为土壤 Zn 有效性可以改变根部-地上部的 Zn 转运机制
[9]。本研究中地上部的 Zn 同位素较根部重，说明 Zn 的转运过程并非由离子泵等途径主导，

主要由转运蛋白控制，如高亲和力 ZIP 专属蛋白。其中，Δ66Zn 地上部-根几乎不受水分管理影响

（淹水处理：0.32‰±0.07‰；落干处理：0.36‰±0.08‰），这表明水分管理不影响根部至地

上部的 Zn 转运过程。 
在落干处理下，根部 OsHMA3 基因表达相对淹水处理下调，而 OsHMA2 的表达则提高

（图 2）。这表明落干处理有利于 Zn 从根部向地上部转运。与此相应，淹水处理下根部

OsHMA3 具有较高的表达水平，促进根部细胞质 Zn 更多地转运至液泡储存；然而，淹水处

理下根部 OsZIP3、OsZIP4、OsZIP5、OsZIP7a、OsZIP8 等 ZIP 基因家族相对落干处理上调。

说明了淹水处理有利于 Zn 从根部转运至地上部。类似地，缺 Zn 供应条件下或根部 OsHMA3
基因高度表达均可诱导 ZIP 家族基因表达上调[30]。即 Zn 缺乏或根部 Zn 大量累积，均可诱

导根部 ZIP 基因更高表达以提高根部至地上部的转运。这支持了淹水处理地上部的 Zn 含量

仅略低于落干处理的结果（表 2）。因此，淹水处理下 Zn 则更多依赖于 ZIP 专属蛋白转运

至地上部，解释了地上部相较于根部富集重 Zn 同位素。 
淹水处理促进了水稻根部 OsNAS3 基因的表达，从而有利于 NA 的合成，并进一步推动

Zn(II)-NA 络合物的形成。与此同时，OsNAAT1 的表达也显著上调，表明 NA 可继续向酸

DMA 转化，增强其对 Zn 的配位能力，最终形成 Zn(II)-DMA 螯合物[26]。相应地，OsYSL15
表达上调，通过影响 DMA 代谢，间接增强 Zn 的运输[17]。Zn(II)-NA 与 Zn(II)-DMA 在 YSL
家族基因控制下共同参与水稻体内的长距离运输[37]。由于 NA 与 DMA 均倾向于络合重 Zn
同位素，使得地上部相对根部富集较重的 Zn 同位素[9，17，37]。Zn 在根-地上部的迁移过程中，

配体化合物 NA 与 DMA 对于 Zn 的转运起重要作用[16-18]。 
叶片相对于茎部富集轻 Zn 同位素 （Δ66Zn 叶–茎=-0.11‰~-0.09‰），其分馏尺度低于非洲

楝 （Δ66Zn 叶–茎=-0.41‰）、非洲芒果 （Δ66Zn 叶–茎=-0.37‰）、酒椰 （Δ66Zn 叶–茎=-0.30‰）[38]，

以及 Caldelas 等[39]报道中芦苇 （Δ66Zn 下部叶–上部茎=-0.2‰±0.1‰）的结果。该迁移过程可能受动

力学分馏控制的，轻 Zn 同位素在蒸腾作用驱动下优先转运至叶片。Moynier 等[40]研究的竹

子中 Δ66Zn 叶 20cm–茎=-0.19‰，Δ66Zn 叶 80cm–茎=-0.55‰，进一步说明 Zn 从茎到叶的转运机制主

要以游离的 Zn2+形式在植物体内长距离运输，而非配体螯合物的复合形式，且转运距离越

长，轻同位素富集越显著。 

4 结 论 

水分管理对土壤 Zn 转化的影响有限：落干处理略微提高了土壤各提取态及孔隙水 Zn
含量，但几乎不改变 Zn 储库间同位素分异。淹水处理提高了孔隙水 Zn 向水稻植株迁移过
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程中的同位素分馏尺度，同时上调了水稻根部 ZIP 专属家族基因、OsNAAT1、OsTOM2 和

OsYSL15 基因的表达。尽管 Zn 由根部向地上部转运过程的分馏程度几乎不受水分管理影响，

但淹水处理促进了 Zn2+经专属蛋白由根部向地上部的转运。因此，淹水处理下增强了根系对

Zn2+通过专属蛋白的吸收和 DMA-Zn 螯合物吸收，以及根部向地上部的高亲和力转运过程。

本研究通过 Zn 吸收转运相关基因的表达及 Zn 同位素分馏揭示了水分管理下水稻拔节期 Zn 
吸收转运过程与机制，可为优化水分管理、提高水稻 Zn 营养提供基于关键生理过程的调控

依据。 
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