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Abstract：This study aimed to investigate the the response characteristics of cadmium（Cd） absorption and leaf photosynthetic
characteristics under the interaction of oxygation and phosphorus application and to clarify the effect of oxygation and phosphorus
application. In this study, a pot experiment was conducted using a hybrid rice C liangyou 608 as test material. Four P（P2O5）application
levels, namely P1（no P）, P2（0.18 g·kg-1）, P3（0.36 g·kg-1）, and P4（0.54 g·kg-1）and two irrigation methods consisting of non-oxygation
irrigation（NI）method and oxygation irrigation（OI）method were designed. The dynamic change characteristics of leaf photosynthetic
characteristics at different growth stage of rice and Cd migration and translocation regularity at maturity growth stage of rice were
systematically studied. The relationship between Cd absorption and leaf photosynthetic characteristics was determined to reveal the
mechanism of Cd content reduction in rice grains（Grain-Cd）under oxygation and P at maturity growth stage. The results showed that,

摘 要：为探明水稻镉吸收及叶片光合特性对增氧条件下施磷量的响应特征，明确施磷量和根际增氧的作用效果，以杂交水稻C
两优 608为材料，考虑施磷水平和灌溉方式两个主要因素，设置 4个施磷（P2O5）水平，即 P1（不施磷）、P2（0.18 g·kg-1）、P3（0.36 g·
kg-1）、P4（0.54 g·kg-1），2种灌溉方式，即NI（不增氧灌溉）、OI（增氧灌溉），采用盆栽试验研究施磷与增氧对水稻各生育期叶片光合

特性及成熟期镉吸收及迁移转运的影响规律，确定了水稻叶片光合特性与水稻镉吸收的对应关系，揭示了施磷与增氧降低水稻

成熟期籽粒镉含量的机理。结果表明：与不施磷相比，无论增氧与否，施磷均可促进水稻成熟期根部、秸秆部镉的吸收与转运；增

氧处理下水稻镉由秸秆部向籽粒的转运系数、籽粒镉累积分配比例均低于不增氧处理，秸秆部镉累积分配比例均高于不增氧处

理；不外施磷肥情况下，增氧处理水稻成熟期籽粒镉含量最低（0.13 mg·kg-1），水稻各部位镉多集中于根部（33.95%）和秸秆部

（46.18%），只有 19.87%集中于籽粒。抽穗期、灌浆期是影响水稻成熟期镉吸收的关键时期，增氧在提高灌浆期净光合能力的同

时，还促进了镉由水稻根部向秸秆部转移，降低了镉从秸秆部向籽粒的转移，使水稻镉进行重新分配。研究表明，增氧可通过调

整水稻内在敏感性，降低水稻成熟期籽粒镉含量及镉从秸秆部向籽粒的转移能力。
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镉（Cd）是威胁我国粮食安全的重要污染物。水

稻是我国重要粮食作物之一，其根系可对土壤镉进行

活化与吸收，木质部和节间韧皮部可将镉输送到籽

粒[1-5]，从而使镉通过食物链进入人体危害人类健

康[6]。大部分微量元素（氮、磷等）通过参与根系酶类

合成及活性表达、电子传递受体等方式调节光合作

用，影响水稻各部位镉的吸收与累积[7]。氧、磷的微

小变化将带来水稻叶片光合特性等生理特性的大幅

改变，进而影响水稻体内镉的吸收转运等特征，因此

通过氧、磷调控措施影响水稻生理生长特性，降低水

稻成熟期各部位，尤其是籽粒镉的吸收与累积已成为

我国亟需解决的粮食安全生产问题。国内外学者就

施磷、灌溉方式等单因素对水稻镉吸收转运及累积的

影响开展的大量研究表明，磷对水稻体内镉的吸收转

运和累积存在促进或抑制作用[8]，镉胁迫下水培营养

液磷浓度的提高会促进水稻根系对镉的吸收与转运，

增加镉在水稻地上部的累积[9]，施用钙镁磷肥、磷饥

饿均能显著降低水稻各部位镉含量[10-11]。干湿交替

灌溉方式下更多根表铁膜形成，同时镉由土壤液相向

土壤固相转移，这些均有助于抑制水稻根系对土壤镉

的吸收[12]。持续淹水灌溉方式下，通过蛋白基因OsN⁃

ramp1和OsLCD的敲除，显著降低了水稻对镉的吸收

与积累[13]，关键生育期持续淹水使水稻土壤有效态镉

含量和水稻籽粒镉含量显著下降，其中根部和籽粒镉

含量表现为干旱>干湿交替>持续淹水[14]。氧分管理

通过调节水稻各生育期蛋白基因表达与根细胞壁中

果胶合成方式[15]，增加根对镉的保留能力，减少地上

部镉积累，外加铁条件下充氧处理根部镉的累积量低

于缺氧处理，而地上部镉的累积量无显著差异[16]。受

土壤养分、氧含量影响，水稻叶片光合特性指标与水

稻镉吸收关系密切。合理施磷能促进作物根系生

长[17]，磷参与水稻光合磷酸化产生的大量三磷酸腺苷

（ATP）能增强水稻碳水化合物的合成运转，进而提高

水稻籽粒干生物量[18–19]。缺磷或过度施磷将导致水

稻生育后期根系活性降低、光合速率下降、剑叶衰老，

加快光合生理指标衰退，加速根系衰老，严重抑制水

稻生长[20-22]。根际增氧可提高水稻净光合能力，增加

光合产物积累，影响水稻根系形态和结构[23]，导致水

稻籽粒镉含量增加，使各部位干质量比发生变化[7]。

水稻镉吸收及叶片光合特性对施磷、根际增氧的响应

具有复杂性，施磷或增氧影响水稻光合作用，导致水

稻各部位镉含量发生改变，可能是造成水稻各部位镉

含量差异显著的重要原因，但对于氧磷互作调控水稻

镉的吸收、转运与分配的机理还缺乏系统而深入的研

究。本研究以杂交稻为研究对象，采用增氧方式对水

稻进行施磷调控，分析水稻各生育期叶片光合特性与

水稻成熟期镉吸收特征的变化规律，明确水稻叶片光

合特性对氧磷互作的响应机制，为南方丘陵地区调控

水稻镉吸收与转运的理论创新与技术集成提供参考。

1 材料与方法

1.1 研究区概况

试验在湖南农业大学土壤与肥料实验中心站玻璃

温室内进行。实验站所处地理位置属于亚热带季风性

气候区，四季分明，年均气温 17.60 ℃，年均无霜期

280.50 d，年均降雨量1 403.53 mm，年总降雨158.90 d，
月均降雨量 116.96 mm，月总降雨 13.24 d，平均气压

101.22 kPa，相对湿度80%。

1.2 供试材料

水稻品种为杂交稻“C 两优 608”，其全生育期

150 d，耐肥性中等。供试土壤为第四纪发育红黄泥，

土壤质地为黏土，土壤肥力中等，采自湖南农业大学

耘园基地水稻试验田，土样经风干、打碎、过 0.5 mm
筛后备用。土壤基本理化性质见表1。

compared with P1 treatment, P application promoted the absorption and translocation of Cd in rice roots and straw at maturity stage with NI
or OI. In addition, translocation factors from straw to grain and Cd distribution percentage in rice grains under OI was lower than that under
NI, and Cd distribution percentage in rice straw under OI was higher than that under NI. Grain-Cd of OIP1 was the lowest（0.13 mg·kg-1）.
Most of the Cd was concentrated in the roots（33.95%）and straw（46.18%）, and only 19.87% of Cd was distributed in grains. Heading and
filling stages were the key stages that affect Cd absorption at maturity stage. Oxygation method promoted the increase of photosynthetic
capacity at the filling stage, promoted the transfer of Cd from root to straw, and reduced the transfer of Cd from straw to grain, redistributing
Cd in rice. Our study implies that oxygation can adjust rice inner sensitivity to promote Cd redistribution in rice organs, and it provides a
reference for promoting theoretical innovation and technical integration of regulating Cd absorption and translocation in rice in the hilly
areas of south China.
Keywords：leaf photosynthetic characteristics; cadmium absorption; phosphorus application; oxygation; the interaction of oxygation and

phosphorus application; rice
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1.3 试验设计

采用双因素交互试验设计，①灌溉方式：不增氧

灌溉（NI）和增氧灌溉（OI）处理 2 种；②土壤施磷

（P2O5）水平：不施磷（P1）和施磷 0.18（P2）、0.36（P3）、

0.54 g·kg-1（P4）4种。共设 8个处理，每个处理设 12个

重复，共 96盆。根据已有试验结果，本试验水分管理

方式为拔节期、灌浆期均保持 1~3 cm浅水层，抽穗期

土壤含水量保持田间持水率（42.93%）的 70%~100%，

成熟期水分自然落干。装土过程中采用螺旋方式预

埋自制增氧灌溉管路系统，采用加气泵通过预埋的增

氧灌溉管路系统向根际土壤输送氧气，每日 8点和 18
点准时通气3 min。

试验于 2015年 5月 8日育秧，7月 2日移栽，整个

生育期为拔节期 7月 2日—8月 15日、抽穗期 8月 16
日—9月 6日、灌浆期 9月 7日—9月 30日，10月 1日

开始水分自然落干，10月 18日水稻成熟收获。试验

用塑料桶底部直径 18 cm、上部直径 25 cm、盆深

30 cm，每盆装干土 7.5 kg。每盆施肥量为氮肥

[CO（NH2）2] 2.29 g、钾肥（K2O）1.56 g，氮肥基肥、分蘖

肥与穗肥比例为 3∶3∶4，基肥于移栽前1天施用，分蘖

肥于移栽后第7天施用，穗肥于倒4叶和倒2叶期分两

次等量施用，钾肥分别于7月8日和8月17日分两次等

量施用。磷肥为过磷酸钙（P2O5），于移栽前一次性施

用。为便于分离水稻根系，将土与肥料搅拌均匀，用尼

龙网袋装好，一次性装土至塑料桶，轻微振荡，不压实。

1.4 测试指标及方法

1.4.1 土壤肥力及土壤镉含量的测定

土壤全氮采用浓 H2SO4-H2O2消解-凯氏定氮法

测定；全磷采用HClO4-H2SO4法测定；全钾采用NaOH
熔融-火焰光度法测定；碱解氮采用碱解扩散法测

定；有效磷采用 0.5 mol·L-1 NaHCO3浸提法测定；速效

钾采用NH4OAc浸提-火焰光度法测定；土壤 pH值采

用奥力龙 868 型 pH 计测定；全镉采用 HF-HClO4-
HNO3消解法测定。

1.4.2 水稻叶片光合特性测定

分别于 8 月 4 日、8 月 25 日、9 月 11 日采用 LI-
6400便携式光合测定仪（LI-COR，Inc.USA），选择晴

朗无风天气（上午 9：00—12：00），随机选取相同部位

完全展开的功能叶片（倒 4叶）测定水稻拔节期、抽穗

期、灌浆期的净光合速率（Pn）、气孔导度（Gs）、蒸腾

速率（Tr）。

1.4.3 水稻各部位镉含量测定

水稻成熟后，于 10月 18日各取长势较为一致的

代表性植株 3盆，在 24 h内用连二亚硫酸钠-柠檬酸

钠-碳酸氢钠法（DCB 法）提取水稻根表铁锰胶膜

（DCB）及其镉。铁锰胶膜提取后的水稻根系、秸秆和

籽粒于 70 ℃烘箱中烘干至质量恒定，将烘干后的水

稻各部位样品称干质量，粉碎，置于塑料密封袋中保

存备用。水稻各部位样品采用浓硝酸和高氯酸（优级

纯）联合消解法消解，将提取液转移到 PE容量瓶，去

离子水定容至 50 mL，-5 ℃保存至分析结束，ICP-
OES（OPerkin Elmer Optima 2000 DV）测定水稻各部

位镉含量[24]。

1.5 计算公式和数据分析

水稻各部位镉累积量及累积分配百分比由以下

公式计算：

水稻各部位镉累积量（mg·株-1）=水稻各部位镉

含量（mg·kg-1）×10-3×各部位干生物量（g·株-1）

水稻总镉累积量（TCd，mg·株-1）=∑水稻各部位镉

累积量（mg·株-1）

水稻各部位累积分配百分比（%）=各部位镉累积

量/水稻总镉累积量×100%
DCBCd、ROOTCd、STRAWCd、GRAINCd 分别代表镉

在铁锰胶膜、根、秸秆和籽粒中的分配比例。

水稻各部位间转运能力以转运系数（Transloca⁃
tion factor，TF）表示，即后一部位镉累积量与前一部

位镉累积量的比值，如TFRoot-S为水稻秸秆部镉累积量

与根部镉累积量的比值。

采用逐步分析法建立多元线性回归方程模型，模

型如下：

y=β1x1+β2x2+……+β9x9+ε
式中：y为因变量（水稻成熟期各部位镉含量及转移

系数）；x1，x2，……，x9为自变量，其中 x1、x2、x3为水稻拔

节期 Pn、Gs、Tr，x4、x5、x6为抽穗期 Pn、Gs、Tr，x7、x8、x9

表1 土壤基本理化性质
Table 1 The major chemical characteristics of the experimental soil

全氮
Total N/

（g·kg-1）

1.86

全磷
Total P/

（g·kg-1）

8.04

全钾
Total K/

（g·kg-1）

12.73

碱解氮
Alkali-hydro N/
（mg·kg-1）

165.24

有效磷
Available P/
（mg·kg-1）

30.68

速效钾
Available K/
（mg·kg-1）

125.73

全镉
Total Cd/

（mg·kg-1）

0.60

有机质
Organic matter/

（g·kg-1）

24.69

pH值
pH value

6.42
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为水稻灌浆期Pn、Gs、Tr；β1，β2，……，β9为多元线性回

归系数；ε为随机误差。

采用 Microsoft Excel 2007 和 SPSS 22.0 进行数据

整理；采用Duncan′ s新复极差法进行单因素方差分

析；采用交互作用试验（IDT）进行氧、磷交互效应分

析；分别用OriginPro 2016软件、SPSS 22.0软件进行差

异分析与层次聚类分析制图。

2 结果与分析

2.1 施磷和增氧对水稻叶片光合特性的影响

由表 2~表 4可知，无论增氧与否，抽穗期适当水

分胁迫，均降低了水稻Gs，抑制了其光合作用，导致

水稻不同生育期间叶片光合特性产生差异。P1~P4处

理时，不增氧处理下水稻 Pn随着水稻生育进程推进

分别呈先增加后降低、先降低后增加、先降低后增加、

逐渐降低的趋势；Gs 分别呈逐渐降低、先降低后增

加、先降低后增加、逐渐增加的趋势；Tr分别呈逐渐降

低、先降低后增加、先降低后增加、先降低后增加的趋

势。增氧处理下水稻 Pn分别呈先降低后增加、先降

低后增加、逐渐降低、先降低后增加的趋势；Gs、Tr均
呈先降低后增加的趋势。

施磷导致水稻生育早期叶片Pn、Gs下降，灌浆期

Gs、Tr增加。由表 2~表 4可知，不增氧时，水稻拔节

期、抽穗期Pn、Gs均随施磷量增加呈先降低后增加的

趋势，施磷使水稻 NIP2~NIP4处理拔节期、抽穗期 Pn
较 NIP1 处 理 显 著 降 低 4.93%~16.02%、20.18%~
39.41%，Gs 显 著 降 低 28.46%~42.09%、4.74%~
46.56%，施磷导致水稻拔节期、抽穗期不同处理间

Pn、Gs产生极显著差异（P<0.01）。同时，施磷使水稻

抽穗期Tr显著降低9.24%~35.09%，灌浆期Gs、Tr显著

增加 21.14%~95.18%、13.40%~27.28%，水稻灌浆期

Pn、Tr随施磷量增加分别呈先降低后增加、逐渐增加

的趋势。抽穗期适当水分胁迫，导致水稻Gs、Tr下降，

注：NI为不增氧灌溉，OI为增氧灌溉；P1、P2、P3、P4分别为施磷 0、
0.18、0.36、0.54 g·kg-1；数据为平均值±标准差（n=3），不同小写字母表
示同列处理间在 0.05水平差异显著，不同大写字母表示同行处理间在
0.05水平差异显著；**表示在 0.01水平差异显著，*表示在 0.05水平差
异显著，ns表示差异不显著。下同。

Note：NI is non-oxygation，and OI is oxygation；P1，P2，P3 and P4 were
different P application levels，which were 0，0.18，0.36 g·kg-1 and 0.54 g·
kg-1，respectively. The data are represented with mean ± standard deviation
（n=3），different lowercase letters indicate significant difference at 0.05
level in the same column, and different capital letters indicate significant
difference at 0.05 level in the same row. ** means significant difference at
0.01 level，* means significant difference at 0.05 level，ns means no
insignificant difference. The same below.

表2 水稻各生育期净光合速率及其方差分析（mmol·m-2·s-1）
Table 2 Different analysis of net photosynthesis rate of rice

（mmol·m-2·s-1）

处理
Treatment

NIP1

NIP2

NIP3

NIP4

OIP1

OIP2

OIP3

OIP4

F-value O
P

O×P

拔节期
Jointing stage

24.37±0.97abB
20.46±2.42bcAB
22.25±1.25bcB
23.17±1.95bcA
23.78±2.16bBC
22.09±1.14bcA
26.83±1.70aA
23.46±0.68bcA

*
**
ns

抽穗期
Heading stage
28.27±1.22aA
17.13±2.11dB
19.12±1.61cdC
22.57±2.71bA
22.74±1.04bBC

19.87±1.85bcdAB
22.17±2.17bcB
22.34±1.06bcA

ns
**
ns

灌浆期
Filling stage

20.73±0.30bC
20.38±2.35bAB
20.22±0.46bBC
21.52±0.87abA
24.06±3.36aBC
20.92±0.99bA
20.78±1.57bBC
24.26±0.99aA

*
**
ns

表4 水稻各生育期蒸腾速率及其方差分析（mmol·m-2·s-1）
Table 4 Different analysis of transpiration rate of rice（mmol·m-2·s-1）

处理
Treatment

NIP1

NIP2

NIP3

NIP4

OIP1

OIP2

OIP3

OIP4

F-value O
P

O×P

拔节期
Jointing stage
11.07±0.28aA
8.67±0.92cA
9.21±0.40bcB

9.22±1.30bcAB
10.62±0.86abA
9.54±0.86bcA
11.40±0.58aA
9.51±0.32bcA

*
ns
ns

抽穗期
Heading stage
9.05±0.25aBC
6.71±1.32cdeB
5.87±0.53deD
8.21±0.27abBC
7.56±0.83bcD
6.82±0.77cdeB
7.11±0.64bcdC
5.72±0.14eD

ns
*
**

灌浆期
Filling stage

8.12±0.04cCD
9.21±0.32bA
9.37±0.28abB
10.34±0.68aA
9.81±1.20abAB
9.58±0.11abA
10.05±0.42abB
7.41±0.15cC

ns
ns
**

表3 水稻各生育期气孔导度及其方差分析（mmol·m-2·s-1）
Table 3 Different analysis of stomatal conductance of

rice（mmol·m-2·s-1）

处理
Treatment

NIP1

NIP2

NIP3

NIP4

OIP1

OIP2

OIP3

OIP4

F-value O
P

O×P

拔节期
Jointing stage
0.51±0.06aAB
0.30±0.07cB

0.35±0.03bcCD
0.37±0.10bcC

0.45±0.08abAB
0.33±0.05bcB
0.50±0.08aAB
0.39±0.05abcC

ns
**
**

抽穗期
Heading stage
0.42±0.03cB
0.27±0.08bcB
0.22± 0.02bcE
0.40± 0.02aC
0.35±0.05bcB
0.30±0.07bcB

0.29±0.03abDE
0.31±0.01aC

ns
**
**

灌浆期
Filling stage

0.36±<0.01dB
0.47±0.04bcdA
0.43±0.02cdBC
0.70±0.10aA
0.61±0.18abA
0.49±0.03bcdA
0.54±0.07bcA
0.53± 0.07bcB

*
**
**
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而灌浆期复水产生补偿效应，Gs、Tr及胞间CO2反应增

加，施磷是导致水稻灌浆期不同处理间Gs产生极显著

差异（P<0.01）的重要原因。增氧通过提高稻田溶氧

量，加强水稻灌浆期光合能力，导致水稻灌浆期不同处

理间 Pn、Gs产生显著差异（P<0.05）。由表 2~表 4可

知，施磷量≤0.36 g·kg-1时，增氧处理下灌浆期Pn、Gs、
Tr均高于不增氧处理。氧、磷互作导致水稻各生育期

不同处理间Gs和抽穗期、灌浆期不同处理间Tr产生极

显著差异（P<0.01）。氧、磷互作下水稻抽穗期 Pn、Gs
与灌浆期Pn随施磷量增加呈先降低后增加的趋势，增

氧时施磷使灌浆期Gs降低10.54%~20.09%。

2.2 施磷和增氧对水稻成熟期各部位镉含量和转移

系数的影响

2.2.1 水稻成熟期各部位镉含量和转移系数差异分析

无论是否增氧，控制水稻镉从秸秆部向籽粒的转

移均是缓解水稻镉胁迫的重要策略，水稻成熟期镉多

集中于根部和秸秆部（68.18%~84.57%），15.43%~
31.82%集中于籽粒。由图 1~图 3可知，不增氧时，施

磷通过促进水稻镉从秸秆部向籽粒的转移，影响水稻

成熟期各部位镉的吸收与分配。表现为不增氧时，施

磷使 TFStraw-G 增加 25.63%~78.41%；施磷量为 0.18 g·

kg-1时，水稻成熟期籽粒镉含量最低（0.25 mg·kg-1），

其各部位镉累积分配比例依次为根部（39.59%）＞秸

秆部（30.68%）＞籽粒（23.63%）＞DCB（6.10%）。施

磷对水稻成熟期不同处理间各部位镉含量（除铁锰胶

膜外）及TF产生显著影响。

增氧在促进水稻镉由根部向秸秆部累积的同时，

抑制了水稻镉从秸秆部向籽粒的转移，促使水稻各部

位镉重新分配。表现为增氧处理下水稻 TFStraw-G 较不

增氧处理低 31.32%~45.65%；水稻秸秆部镉累积分配

比 例 表 现 为 OI（33.68%~46.18%）＞NI（22.54%~
36.44%），籽粒镉累积分配比例表现为 OI（15.43%~
27.99%）<NI（22.82%~31.82%）。增氧对水稻成熟期

各部位镉含量（除铁锰胶膜外）和TF产生显著影响。

氧、磷互作在促进水稻镉由根表向根部转移的

同时，提高了水稻镉由秸秆部向籽粒的转移能力，促

使水稻各部位镉含量增加及各部位镉的重新分配。

表现为增氧时，施磷使水稻根部、秸秆部、籽粒镉含量

和 TFDCB-R、TFStraw-G 较 OIP1 处理高 137.10%~380.14%、

58.41%~104.01%、90.76%~191.88%、71.95%~341.30%、

13.16%~42.89%；不外施磷肥情况下，OIP1处理水稻

成熟期籽粒镉含量最低（0.13 mg·kg-1），水稻各部位

图1 不同处理下水稻成熟期各部位镉含量的动态变化

Figure 1 Dynamic changes of Cd content in each part at maturity stage
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镉累积分配比例依次为秸秆部（46.18%）> 根部

（26.89%）＞籽粒（19.87%）＞DCB（7.06%）。氧、磷互

作使水稻成熟期不同处理间各部位镉含量、TFDCB-R、

TFRoot-S产生显著差异。

2.2.2 水稻成熟期镉吸收指标层次聚类分析

以水稻成熟期各部位镉含量、累积分配比例及转

移系数为因素集，以{满意，不满意，非常不满意}为判

断集，对水稻成熟期镉吸收指标进行层次聚类分析及

描述统计量计算。由图 4可见，当距离为 9~13时，各

处理可分为满意 {OIP1、OIP4}，不满意 {NIP1、NIP2、

OIP3、NIP4}，非常不满意{OIP2、NIP3} 3种类型。由表 5
可知，满意类型 {OIP1、OIP4}籽粒镉含量均值最小

（0.21 mg·kg-1），TFRoot-S均值最大（1.87），TFStraw-G 均值

最小（0.52），秸秆部镉分配比例均值最大（45.87%）。

说明OIP1和OIP4处理均可作为氧、磷互作抑制水稻成

熟期镉吸收的理论满意方案。其中OIP1处理籽粒镉

含量最低（0.13 mg·kg-1），可优选为水稻籽粒镉毒害

降低的最佳氧磷灌溉模式。

2.3 水稻成熟期镉吸收指标与水稻叶片光合特性的

相关性

水稻成熟期镉吸收指标与水稻叶片光合特性相

图2 不同处理下水稻成熟期转移系数的动态变化
Figure 2 Dynamic changes of Cd translocation factors at

maturity stage

图3 不同处理下水稻成熟期器官内镉分配比例的动态变化
Figure 3 Dynamic changes of distribution percentage in rice at

maturity stage
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表5 层次聚类分析描述统计量

Table 5 Descriptive statistics of hierarchical cluster analysis
聚类类型

Clustering type
满意

不满意

非常不满意

描述统计量
Descriptive statistics

铁锰胶膜镉含量/（mg·kg-1）

根部镉含量/（mg·kg-1）

秸秆镉含量/（mg·kg-1）

籽粒镉含量/（mg·kg-1）

TFDCB-R

TFRoot-S

TFStraw-G

DCBCd/%
ROOTCd/%

STRAWCd/%
GRAINCd/%

有效N（列表状态）

铁锰胶膜镉含量/（mg·kg-1）

根部镉含量/（mg·kg-1）

秸秆镉含量/（mg·kg-1）

籽粒镉含量/（mg·kg-1）

TFDCB-R

TFRoot-S

TFStraw-G

DCBCd/%
ROOTCd/%

STRAWCd/%
GRAINCd/%

有效N（列表状态）

铁锰胶膜镉含量/（mg·kg-1）

根部镉含量/（mg·kg-1）

秸秆镉含量/（mg·kg-1）

籽粒镉含量/（mg·kg-1）

TFDCB-R

TFRoot-S

TFStraw-G

DCBCd/%
ROOTCd/%

STRAWCd/%
GRAINCd/%

有效N（列表状态）

极小值
Minimal value

0.44
1.70
0.77
0.13
3.80
1.75
0.43
3.59
22.86
45.57
19.87

2
0.40
2.31
0.63
0.25
5.82
0.80
0.61
2.54
30.43
30.68
21.88

4
0.44
6.06
1.22
0.25
11.67
0.47
0.49
2.91
47.98
22.54
15.43

2

极大值
Maximum value

0.61
4.02
1.42
0.29
6.54
1.99
0.62
7.06
26.90
46.18
27.99

0.54
8.15
1.57
0.39
15.69
1.11
1.05
6.10
39.59
36.44
31.82

0.52
7.34
1.45
0.54
16.78
0.73
1.12
4.18
48.04
33.68
25.24

均值
Mean value

0.53
2.86
1.09
0.21
5.17
1.87
0.52
5.32
24.88
45.87
23.93

0.47
4.50
1.10
0.30
9.29
0.96
0.77
4.48
36.55
33.93
25.04

0.48
6.70
1.33
0.39
14.22
0.60
0.80
3.54
48.01
28.11
20.34

标准差
Standard deviation

0.12
1.64
0.46
0.11
1.93
0.17
0.13
2.45
2.86
0.43
5.74

0.07
2.53
0.41
0.06
4.48
0.13
0.20
1.54
4.30
2.79
4.58

0.06
0.91
0.16
0.20
3.61
0.18
0.45
0.90
0.04
7.88
6.94

注：有效N（列表状态）分别为满意、不满意、非常不满意聚类类型中的类别数量。
Note：Valid N（list status）is the number of categories of satisfied，dissatisfied and very dissatisfied cluster types respectively.

关性分析结果（表 6）表明，抽穗期、灌浆期是影响水

稻成熟期根部、秸秆部镉吸收及转运的关键时期，施

磷使抽穗期 Gs、Tr降低，灌浆期 Pn、Gs增加的同时，

还促进了水稻镉由根部向秸秆部的转移，但整体水

稻秸秆部镉含量会降低，表现为不增氧时，铁锰胶

膜镉含量与抽穗期 Gs、Tr 呈显著负相关（P<0.05），

多元线性回归方程为 y=0.648-0.526x5；秸秆镉含量

与灌浆期 Gs呈极显著负相关（P<0.01），多元线性回

归方程为 y=-0.405-4.044x8+0.372x9；TFRoot-S 与灌浆

期 Pn呈显著正相关（P<0.05），多元线性回归方程为

y=-2.976+0.185x7。

氧、磷互作下灌浆期Pn的增加，可抑制水稻镉由
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根表向根部累积与转移，促进镉由水稻根部向秸秆部

转移，表现为增氧时，铁锰胶膜镉含量与抽穗期 Tr呈
显著负相关（P<0.05），与灌浆期 Tr呈极显著负相关

（P<0.01），多元线性回归方程为 y=0.988-0.053x9；根

部镉含量、TFDCB-R 与灌浆期 Pn 呈显著负相关（P<
0.05），多元线性回归方程分别为 y=22.677-0.772x7、

y=69.084-65.278x5-1.69x7；TFRoot-S与灌浆期 Pn呈极显

著正相关（P<0.01），多元线性回归方程为 y=-1.496+
0.197x7-0.171x9。增氧增强水稻灌浆期光合能力（表

2）可能是影响水稻成熟期籽粒镉吸收与转运的关键。

3 讨论

3.1 施磷和增氧对水稻叶片光合特性的影响

叶片光合特性直接影响水稻干物质的累积速率

及累积量[25]，合理投入水肥气量是提高作物光合作用

及水稻干物质累积量的关键。施磷、灌溉方式通过影

响水稻光合磷酸化过程，调控碳水化合物合成与转

运，致使水稻各部位质量比例和籽粒镉含量发生变

表6 水稻成熟期镉吸收指标与各生育期叶片光合特性的相关系数
Table 6 Correlation coefficient of Cd absorption index and TFs at mature stage and rice leaf photosynthetic characteristics

铁锰胶膜
镉含量

根部镉含量

秸秆部镉
含量

籽粒镉含量

NI

多元线性回归方程

OI

多元线性回归方程

NI

多元线性回归方程

OI

多元线性回归方程

NI

多元线性回归方程

OI

多元线性回归方程

NI

多元线性回归方程

OI

多元线性回归方程

拔节期

抽穗期

灌浆期

拔节期

抽穗期

灌浆期

拔节期

抽穗期

灌浆期

拔节期

抽穗期

灌浆期

拔节期

抽穗期

灌浆期

拔节期

抽穗期

灌浆期

拔节期

抽穗期

灌浆期

拔节期

抽穗期

灌浆期

-0.231
-0.523
-0.135

y=0.648-0.526x5（R2=0.900，df=1，P<0.05）
0.208
0.060
0.114

y=0.988-0.053x9（R2=0.577，df=1，P<0.01）
-0.065
-0.120
-0.387

—

0.209
-0.501
-0.633*

y=22.677-0.772x7（R2=0.401，df=1，P<0.05）
0.152
0.136
-0.206

y=-0.405-4.044x8+0.372x9（R2=0.747，df=2，P<0.01）
0.382
-0.026
-0.319

—

0.067
-0.213
-0.331

—

0.508
-0.086
-0.451

-0.261
-0.681*
-0.496

0.074
-0.250
-0.163

-0.03
-0.571
-0.571

-0.032
-0.556
-0.274

0.260
-0.421

-0.772**

0.077
-0.479
-0.301

-0.049
-0.560
-0.317

0.240
-0.274
-0.213

—

-0.123
-0.621*
-0.238

-0.114
-0.663*
-0.759**

0.026
-0.522
-0.317

0.129
-0.166
0.214

0.310
-0.325
-0.551

0.062
-0.422
-0.233

0.019
-0.536
-0.055

0.240
-0.142
-0.054

指标
Index

处理
Treatment

生育期
Growth stage

净光合速率
Pn

气孔导度
Gs

蒸腾速率
Tr

注：df为自由度。
Note：df is the degree of freedom.
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化[26-27]，这可能是影响水稻成熟期镉吸收与分配的关

键。磷素作为核酸、磷脂等的重要组成成分，能参与

包括光合作用在内的多种作物能量代谢和酶促反

应[14]，适量施磷可提高水稻光合能力，显著增加水稻

植株干生物量[25]；低磷或过量施磷则导致水稻开花期

延迟，植株叶片长度和宽度均减小，Pn和叶片叶绿素

含量下降[28]，光合产物累积量减少[29]。水稻抽穗期、

灌浆期Pn、Gs和Tr降低，阻碍了水稻幼穗发育和颖花

分化，导致籽粒充实严重受损，穗粒质量和结实率降

低[7]。本研究结果表明，施磷导致水稻生育早期 Pn、
Gs下降，灌浆期Gs、Tr增加，而氧、磷互作则导致抽穗

期光合能力和灌浆期Gs降低。表现为不增氧时，施

磷使拔节期、抽穗期 Pn降低 4.93%~16.02%、20.18%~
39.41%，Gs 降低 28.46%~42.09%、4.74%~46.56%，Tr
降低 16.71%~21.67%、9.24%~35.09%，灌浆期 Gs、Tr
增加 21.14%~95.18%、13.40%~27.28%；增氧时，施磷

使抽穗期 Pn、Gs 和 Tr 降低 1.77%~12.62%、11.45%~
17.11%、5.94%~24.36%，灌 浆 期 Gs 降 低 10.49%~

20.13%。湖南水稻种植区高供磷水平稻田土壤（有

效磷含量 30.68 mg·kg-1）[23]可能导致不增氧时拔节

期、抽穗期光合能力降低；土壤根际土壤磷量随水稻

生长而降低，可能导致不增氧时灌浆期Gs、Tr增加。

叶绿素是影响植物光合作用的重要色素之一，水稻光

合能力的降低与Gs、叶绿素含量的减少有关[29]，氧、磷

互作降低灌浆期Gs，可能与水稻灌浆期根系老化[23]、

叶片叶绿素含量大幅减少[30]有关。

土壤水分是影响水稻叶片光合特性的另一关键

因素。与淹水灌溉相比，间歇灌溉能提高水稻Gs和
Tr，更有利于叶片进行光合作用[31]；滴灌可降低水稻

Pn，受旱水稻叶片 Pn、Gs 均低于淹水灌溉和间歇灌

溉[30]；而增氧灌溉技术能使土壤具有较高的溶解氧浓

度，对改善稻田氧营养更直接有效[11]，其中超微气泡

水灌溉系统因受天气因素影响小、可操作性强[32]而广

泛应用于田间小区实验。增施过氧化钙和微纳气泡

水灌溉处理均有助于增强根系活力，提高水稻主要生

育期光合能力，促进水稻对氮、磷、钾等营养元素的吸

续表6 水稻成熟期镉吸收指标与各生育期叶片光合特性的相关系数

Continued table 6 Correlation coefficient of Cd absorption index and TFs at mature stage and rice leaf photosynthetic characteristics

TFDCB-R

TFRoot-S

TFStraw-G

NI

多元线性回归方程

OI

多元线性回归方程

NI

多元线性回归方程

OI

多元线性回归方程

NI

多元线性回归方程

OI

多元线性回归方程

拔节期

抽穗期

灌浆期

拔节期

抽穗期

灌浆期

拔节期

抽穗期

灌浆期

拔节期

抽穗期

灌浆期

拔节期

抽穗期

灌浆期

拔节期

抽穗期

灌浆期

0.025
0.077
-0.387

—

0.102
-0.51

-0.678*
y=69.084-65.278x5-1.69x7（R2=0.702，df=1，P<0.01）

0.056
0.367
0.643*

y=-2.976+0.185x7（R2=0.414，df=1，P<0.05）
-0.232
0.529

0.836**
y=-1.496+0.197x7-0.171x9（R2=0.822，df=2，P<0.01）

0.114
-0.329
-0.248

—

0.429
0.056
-0.184

—

0.094
-0.386
-0.516

-0.122
-0.494
-0.316

0.080
0.529
0.433

-0.031
0.114
0.449

-0.196
-0.235
0.288

0.197
0.189
-0.220

0.112
-0.344
-0.331

0.083
-0.037
0.348

-0.015
0.491
0.244

-0.237
-0.373
-0.446

-0.122
-0.277
0.401

0.079
-0.040
-0.350

指标
Index

处理
Treatment

生育期
Growth stage

净光合速率
Pn

气孔导度
Gs

蒸腾速率
Tr
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收，增加水稻干物质累积量[33]。本研究结果表明，无

论增氧与否，抽穗期土壤持水率保持在 70%~100%，

水稻光合作用被抑制，而灌浆期复水出现补偿效应，

叶片光合能力增强，水稻 Pn、Gs及 Tr多在拔节-始穗

期出现最小值，拔节-始穗期缺水时根尖产生的脱落

酸（ABA）在木质部流中传递，导致气孔关闭，Gs 下
降，胞间CO2反应受阻，叶片光合能力降低[32，34]。本研

究结果还显示，增氧使灌浆期 Pn增加，施磷量≤0.36
g·kg-1时，增氧处理下水稻灌浆期Pn、Gs、Tr均高于不

增氧处理。增氧抑制水稻灌浆期叶绿体膜系统的膜

脂过氧化作用，导致叶绿素含量增加，最终延缓叶片

衰老，这可能造成水稻主要生育期光合能力和干物质

累积量的增加。

3.2 叶片光合特性对水稻成熟期镉吸收与转运的影响

镉进入土壤即呈现易积累、难降解等特点，会对

水稻的生长及农田生态系统产生不利影响[35]。对于

中轻度镉污染土壤更倾向于从水稻品种差异、施磷及

灌溉方式等方面进行降低水稻镉毒害的技术措施研

究：选种低镉累积水稻品种是减少水稻镉吸收最有效

的方法之一；施磷是降低水稻镉积累的重要措施，但

过量施磷会造成水肥利用率降低、经济效益差、镉吸

收和水稻生长矛盾等问题[36]；不同灌溉方式对水稻镉

吸收影响差异显著，根部和籽粒镉含量多表现为干旱>
干湿交替>持续淹水[14]。施磷、灌溉方式通过调控水

稻茎叶对镉的吸收与转移，影响水稻根对镉的吸收与

分配[10，12]。本研究结果表明，无论增氧与否，施磷均

对水稻各部位镉吸收存在明显的促进效果，水稻镉多

集中于根部和秸秆部（68.18%~84.57%），15.43%~
31.82%集中于籽粒，施磷可促进水稻成熟期镉从秸

秆部向籽粒的转移（图 2）。表现为不增氧时，施磷使

水稻成熟期 TFStraw-G增加 25.63%~78.41%；增氧时，施

磷使水稻根部、秸秆部、籽粒镉含量、TFDCB-R、TFStraw-G
分 别 增 加 137.10%~380.14%、58.41%~104.01%、

90.76%~191.88%、71.95%~341.30%、13.16%~42.89%。

层次聚类分析结果进一步表明：不外施磷肥情况下，

增氧使水稻成熟期籽粒镉含量最低（0.13 mg·kg-1），

为抑制水稻成熟期籽粒镉吸收的最佳氧磷灌溉模式。

多数研究表明，抽穗期、灌浆期和成熟期是水稻籽粒

镉累积和镉由茎部和叶片向籽粒转移的关键时期，镉

的贡献率可达 65%~75%[8]，对水稻关键生育期采取阻

控措施可降低水稻镉的吸收和累积。Cd2+进入植物

细胞后可取代叶绿体中Fe2+、Zn2+等二价阳离子，破坏

叶绿体结构，降低植物叶绿素含量和光合作用，抑制

植株生长[37]。施磷可缓解镉胁迫对水稻生长及光合

叶绿素合成的抑制作用，增强水稻对镉的吸收和转运

能力[8]。水稻成熟期镉吸收指标与水稻各生育期叶

片光合特性线性回归分析结果初步表明，抽穗期、灌

浆期是影响水稻根部、秸秆部镉吸收及转运的关键时

期，施磷导致抽穗期 Gs、Tr降低，灌浆期 Pn、Gs增加

的同时，降低了镉由水稻根表向根部的转移，促进了

水稻成熟期镉由根部向秸秆部的转移，但水稻秸秆部

镉含量降低，表现为铁锰胶膜镉含量与抽穗期Gs、Tr
呈负相关关系（R分别为-0.681*和-0.621*），秸秆部

镉含量与灌浆期 Gs 呈负相关关系（R=-0.772**），

TFRoot-S与灌浆期 Pn呈正相关关系（R=0.643*）；氧、磷

互作导致灌浆期 Pn增加的同时，可降低镉由水稻根

表向根部的转移，促进镉由水稻根部向秸秆部的转

移，根部镉含量、TFDCB-R与灌浆期Pn呈负相关关系（R

分别为-0.633*和-0.678*），TFRoot-S与灌浆期 Pn 呈正

相关关系（R=0.836**）。也有研究表明，施磷通过影

响根际土壤pH值、氧化还原电位（Eh）等理化性质，有

效提高根表铁膜对镉的拦截作用，进而对水稻镉的吸

收与转运产生抑制效果[10-11]。因此，施磷和氧、磷互作

调控水稻根际土壤理化性质[37]，促进水稻根系发育及代

谢，影响水稻主要生育期光合能力，可能是影响水稻成

熟期籽粒镉吸收与分配的关键。

增氧有利于灌浆期叶片叶绿素合成和叶片光合

能力增强[38]，延缓生育后期水稻叶片的衰老速度[39]，

这可能是影响水稻成熟期籽粒镉吸收与转运的关键

因素。本研究结果显示，增氧可促进镉在秸秆部的吸

收与累积，降低水稻成熟期籽粒镉含量及镉从秸秆部

向籽粒的转移能力，导致水稻各部位镉重新分配。施

磷量≤0.36 g·kg-1时，增氧处理下水稻成熟期 TFStraw-G、

籽粒镉累积分配比例均低于不增氧处理，秸秆部镉累

积分配比例均高于不增氧处理（图 3）。水培条件下

充氧处理通过调节根细胞壁中果胶合成方式，增加根

对镉的保留能力，减少地上部镉积累[15]，镉胁迫下充

氧处理对应根部OsIRTl、OsLCD的表达量均下调，根

内 OsHMA3的表达量上调[16]，因此，增氧通过调控水

稻部分关键性蛋白基因，影响水稻生理生长特性以创

造更高生物量，从而影响镉在水稻内的吸收、转运、隔

离和外排，降低籽粒镉含量。

4 结论

（1）不外施磷肥情况下，增氧使水稻成熟期籽粒

镉含量最低（0.13 mg·kg-1），为降低水稻成熟期籽粒
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镉吸收的最佳氧磷灌溉方式；无论增氧与否，施磷均

可促进水稻成熟期镉的吸收，水稻镉多集中于根部和

秸秆部；增氧通过调整水稻内在敏感性，降低水稻成

熟期籽粒镉含量及镉从秸秆部向籽粒的转移，促使水

稻各部位镉重新分配。

（2）抽穗期、灌浆期的光合特性是影响水稻成熟

期根部、秸秆部镉吸收及转运的关键。施磷降低抽穗

期气孔导度、蒸腾速率，增加灌浆期净光合速率、气孔

导度，同时促进了水稻成熟期镉由根部向秸秆部的转

移，降低秸秆部镉含量；氧、磷互作下灌浆期净光合速

率的增加，降低了水稻镉由根表向根部的累积与转

移，促进镉由水稻根部向秸秆部转移。
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