
 

镉积累差异水稻品种生长发育对清除 NO 的响应
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摘要: 【目的】 研究一氧化氮 (NO) 对镉 (Cd) 胁迫下水稻苗期生理生化及氮代谢响应的调节作用，探讨通过清

除 NO 提高水稻耐 Cd 能力的措施。 【方法】 以 Cd 高积累 (TN1) 和 Cd 低积累 (春江 06) 品种为材料，进行了

Cd 胁迫 (40 μmol/L) 水培试验。以 Cd 胁迫营养液为对照，在对照基础上设置添加硝普钠 (Cd+SNP)、添加

NO 清除剂 CPTIO (Cd+CPTIO)、添加硝酸还原酶抑制剂钨酸钠 (Cd+TU) 处理，共 4 个处理。处理后 12 天，

测定不同处理对水稻幼苗生长、NO3
–-N 分配、根系特性及光合特性的影响。 【结果】 NO 对高 Cd 和低 Cd 积

累水稻品种的影响不同。与对照相比，Cd+SNP 处理降低高 Cd 积累水稻品种幼苗地上部和地下部 NO3
−-N 含

量，但对幼苗生物量和氮素吸收没有显著抑制效果；Cd+CPTIO 处理会提高幼苗生长、氮素积累量及氮效率

(P < 0.05)；增加或清除 NO 处理均显著降低了地上部和地下部的 Cd 含量。对于低 Cd 积累水稻品种，Cd+SNP、
Cd+CPTIO、Cd+TU 处理间幼苗生物量、氮素吸收量均无显著差异。 【结论】 品种基因型对 NO 信号的调节敏

感度不同，高 Cd 积累品种清除 NO 处理可以显著抑制 Cd 的吸收和向地上部的运转，促进幼苗的生长和对氮素

的吸收利用，抑制硝酸还原酶活性处理缓解 Cd 胁迫促进幼苗生长的效果不稳定。而对于低 Cd 积累水稻品种，

清除 NO 处理也有一定的缓解 Cd 吸收和向地上运转的效果，但其重要性不如基因本身的拒 Cd 能力。因此，

Cd 胁迫下，高 Cd 积累水稻品种采用清除 NO 的措施可有效缓解 Cd 胁迫，促进水稻的生长，但对于低 Cd 积累

水稻品种，清除 NO也可以进一步降低 Cd的向上运输，但是对水稻幼苗生长和氮素利用的影响不显著。
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Abstract: 【Objectives】 Nitric oxide (NO) is an active signal molecule that can influence plants response to
various stress. This study evaluates the regulatory effect of NO on the physiological, biochemical and nitrogen
metabolism of rice seedlings under Cd stress. 【Methods】 Rice cultivars of high and low Cd accumulation (TN1
and Chunjiang 06) were investigated in Cd stress (40 μmol/L) hydroponic trials. The treatments included Cd stress
solution (i.e., control), the addition of sodium nitroprusside to increase NO content (Cd+SNP), the addition of
CPTIO to remove NO (Cd+CPTIO), and the addition of NR inhibitor to inhibit NO (Cd+TU). Data was collected
on NO3

−-N distribution, root development, photosynthetic characteristics, and growth of the rice seedlings.
【Results】 The effects of NO on the rice varieties with high- and low- Cd accumulation was different (P<0.05).
1) The cultivar with high-Cd accumulation recorded low NO3

−-N content in the aboveground and underground
parts of the rice seedlings, however, no inhibition effect was found in the biomass and N uptake of the seedlings in
response to NO regulation in Cd+SNP treatment. Cd+CPTIO treatment increased growth, N accumulation, and N
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use efficiency of rice seedling ( P<0.05). The addition and elimination of NO significantly reduced the Cd
contents in the aboveground and underground parts of rice seedlings. 2) The treatments (Cd+SNP, Cd+CPTIO and
Cd+TU) had no significant effect on seedling growth, N uptake of the low-Cd accumulation cultivar.
【Conclusions】 The rice cultivar with high Cd accumulation is sensitive to NO regulation but not the cultivar
with low Cd accumulation. For the high Cd rice cultivar, removing NO inhibits the absorption and movement of
Cd from the root to the shoot, but promotes the absorption and utilization of N and the growth of seedlings. The
effect of inhibiting nitrate reductase activity concerning the alleviation of Cd stress to promote seedling growth
was instability. For the low Cd accumulation rice cultivar, the elimination of NO has a certain effect on alleviating
Cd absorption. However, this effect is less important than the Cd rejection of gene itself. Therefore, removing NO
could be considered a useful way of alleviating Cd stress in high-Cd accumulated rice cultivars.
Key words: rice cultivar; cadmium stress; NO signal; CPTIO; tungstate

 

由于长期大量施用化肥、污水灌溉、矿物开采

和加工以及大气沉降等原因，造成农田土壤镉 (Cd)
污染越来越严重。过量 Cd 会导致植物严重的毒害效

应，还会随着食物链进行累积，最终损害人类自身

的健康和发展[1-2]。水稻是吸 Cd 能力强的大宗谷类作

物，Cd 毒害会阻碍水稻根系生长，影响种子萌发及

植株生长，导致生物量和产量的下降；在生理上会

造成氧化胁迫以及叶绿素、糖类、蛋白质等大分子

合成受阻，体内养分失调及其它一系列生理代谢紊

乱[3]。Cd 还可能通过改变水稻细胞质膜的透性来影

响一些营养元素的吸收和积累，导致植株和籽粒中

营养元素和成分的变化[4-5]。因此，增强水稻抗 Cd 性

是提高稻米质量安全水平的关键，对保证农业生产

可持续发展及食品安全具有重要意义。

一氧化氮 (NO) 是氧化还原信号分子，属于活性

氮 (RNS) 范畴，广泛参与植物生理发育过程和植物

对逆境胁迫的应答过程 [ 6 - 7 ]。研究表明，信号分子

NO 在调控根系对 Cd 的吸收及植株对 Cd 的耐性方

面发挥重要作用，能有效提高植株抗氧化能力、缓

解 Cd 对幼苗的伤害、增强根部固定作用[8-10]。NO 参

与 Cd 胁迫下植物对重金属离子的吸收与转移，通过

诱导基因表达，使 Cd 积累在根部，从而缓解 Cd 对

地上部的毒害[2]。刘柿良等[11]发现，100 μmol/L 硝普

钠 (SNP) 可缓解 25 mg/kg Cd 胁迫对长春花幼苗生长

的抑制。Ye 等[12]发现，外源 NO 处理可降低番茄根

系细胞壁果胶甲酯化的程度，增加细胞壁对金属离

子的固持作用，减少进入根系细胞中的 Cd。但 NO的

过度积累可能也会损害植物体[13]。

植株体内 NO 含量是调控植物应答 Cd 胁迫的关

键因素[10]，而 NO 合成系统对 Cd 胁迫引起的细胞内

NO 积累的调控机制尚不清楚。NO 在植物体内的合

成包括酶促反应途径和非酶促反应途径两种，酶促

反应途径主要有一氧化氮合成酶 (NOS) 途径、硝酸

还原酶 (NR) 途径、亚硝酸还原酶 (Ni-NOR) 途径及

其他途径[14]。NR和 NOS则被认为是植物体内 NO合

成的关键酶。与 NOS 相比，植物中更多报道的是

NR 依赖型 NO 的产生，利用 NAD(P)H 作为电子

源，将硝酸盐转化为亚硝酸盐 [ 1 5 ]。阚奇 [ 1 6 ]发现，

NR 依赖型 NO 的产生是通过改变细胞壁多糖组分和

对果胶的分子修饰来增加 Cd 在细胞壁中累积，而内

源 NO 会促进 Cd 在三七根部的富集，减少 Cd 向地

上部分的转移。而 NO2
−来源的 NO 能增强玉米抵抗

Cd 胁迫的耐受性[17]。故研究植物体内 NO 水平调控

对于应答 Cd胁迫具有重要意义。

相关研究指出，非生物胁迫水平下通过添加

NO 合成抑制剂 L-NAME 和钨酸盐 (tungstate) 能分别

抑制 NOS 途径和 NR 途径产生的 NO，而添加

NO 清除剂 CPTIO 可有效清除植物体内 NO [ 1 8 ]。

Hsu 等[19]发现，Cd 胁迫时，NO 供体 SNP 处理可增

强水稻叶片的 Cd 耐性、降低 H2O2 和 MDA 的含量；

且 SNP 的作用能被 CPTIO 消除。Besson-Bard 等[8]发

现，CPTIO 或 L-NAME 可缓解 Cd 胁迫对拟南芥根

系生长的抑制作用。Luo 等[20]发现，添加 Tungstate
或 L-NAME 能降低番茄植株对 Cd 的吸收。目前认

为，外源 NO 会影响 Cd 胁迫下水稻幼苗地上部和根

部 Cd 及微量元素的积累，且影响程度与水稻品种有

关，具有显著的基因型差异，但影响机制较为复杂[2]。

因此，研究不同 Cd 累积型水稻品种对 Cd 胁迫的生

理响应和调控措施意义重大。以具有 Cd 积累差异的

典型水稻品种—高 Cd 积累品种 (TN1) 和低 Cd 积累

品种 (春江 06) 为供试材料[21]，研究外源 NO 对 Cd 胁

迫条件下水稻苗期生长发育、NO3
–-N 分配以及光合

特性的影响，探讨 NO 缓解重金属 Cd 对植株的毒害

作用，以期为增强水稻重金属抗逆性提供科学理论

依据。

2 期 曾晶，等：镉积累差异水稻品种生长发育对清除 NO的响应 323  



1    材料与方法

1.1    供试材料

以高 Cd 积累品种‘TN1’和低 Cd 积累品种

‘春江 06’ 为两个供试水稻品种，均由中国科学院

上海生命科学院植物生理生态研究所提供。供试调

理剂为 4-羧基苯-4,4,5,5-四甲基咪唑-1-氧-3-氧化物

(CPTIO)、钨酸钠，均由上海源叶生物科技有限公司

提供。其中，钨酸盐是钼酸盐类似物，在体内抑制

活性 NR 的形成，并阻断 NR 依赖的 NO 生成[22]，而

CPTIO 可提供一个氧原子结合 NO 生成 NO2，并清

除 NO2
[23]。

1.2    试验设计

在水培试验中，以 Cd 胁迫营养液为对照 (Cd)，
在对照基础上设置添加硝普钠   (Cd+SNP)、添加

NO 清除剂 CPTIO (Cd+CPTIO)、添加硝酸还原酶抑

制剂钨酸钠 (Cd+TU) 处理，两个水稻品种共 8 个处

理，每个处理重复 4次，随机区组排列。

水稻水培试验于 2016 年 3—7 月在湖南农业大

学植物营养课题组人工气候室中进行。白天温度

28℃，夜晚温度 22℃，相对湿度 70%，光照采用

自然日照。水培采用 Yoshida 营养液，培养容器为

长 50 cm、宽 20 cm、高 8 cm 的塑料盆，上面漂浮

6 个 96 孔板 (横排 12 个、竖排 8 个)，每孔板播种

24粒。

播种前先将水稻种子放入培养皿中，垫吸水纸

一张并加适量水，放入 30℃ 培养箱内催芽 3 天，催

芽后种子用去离子水培养 2 天，再用 Yoshida 营养液

继续培养。营养液每 3 天更换一次，并每天用

0.1 mol/L NaOH 或 0.1 mol/L HCl 调节 pH 为 5.5。预

培养 30 天左右，待水稻生长情况一致时开始进行

Cd 胁迫处理   (40 μmol/L)，以及 NO 供体硝普钠

(SNP，5 μmol/L)、NO 清除剂 (CPTIO，80 μmol/L)
和 NR 抑制剂钨酸钠 (TU，100 μmol/L) 处理[24]。同

时，营养液每 3 天更换一次，并每天用 0.1 mol/L
NaOH 或 0.1 mol/L HCl 调节 pH 为 5.5。在处理 12 天

后，随机取水稻样 6株。

1.3    测定项目及方法

在植株苗期取样，测定植株地上、地下部生物

量、总吸氮量、硝态氮含量、功能叶叶绿素含量、

光合速率、蒸腾速率、气孔导度和胞间 CO2 浓度，

以及根系活力、根长、根总表面积、根总吸收面

积、根活跃吸收面积和地上部、地下部 Cd 含量，并

计算氮素生理利用效率等指标，氮素生理利用效率

(kg/kg) = 单株生物量/单株总吸氮量。

叶绿素含量采用乙醇浸提比色法测定。取水稻

植株顶部第一片展开叶，去掉中脉剪碎，准确称取

0 .1  g，放入研钵中，加少量石英砂和 2～3  mL
96% 乙醇，研成匀浆，再加入 10 mL 乙醇继续研磨

至组织发白，将提取液全部倒入离心管中并用乙醇

冲洗倒入离心管，提取液总量达 25 mL，静置 3～
5 min。摇匀后再离心 10 min，取上清液分别在

665、649和 470 nm波长下进行比色。

光合速率采用 LI-6400 便携式光合仪测定。于上

午 9:30—11:30 测定植株叶片光合速率 (Pn)、蒸腾速

率 (Ts)、气孔导度 (Gs) 和胞间 CO2 浓度 (Ci)。仪器

测试采取开放式气路，CO2 浓度约为 380 μmol/L，人

工光源。

硝态氮含量采用水杨酸比色法测定。取样后，

剪碎、混匀，称取 1.0 g 样品于 10 mL 离心管中，加

去离子水约 8 mL，置沸水浴中提取 30 min，用自来

水冷却，定容至 10 mL 并摇匀。吸取 0.1 mL 待测样

液于 10 mL 离心管中，加入 5% 水杨酸–硫酸溶液

0.4 mL，混匀后置室温下冷却 20 min，加入 9.5 mL
8% 氢氧化钠溶液，冷却至室温后，在 410 nm 波长

下进行比色。

根系活力采用氯化三苯基四氮唑  (TTC) 法测

定。称取根尖 2～3 cm 样品 0.5 g，放入 10 mL 烧

杯，加入 0.4% TTC 和 pH 7 磷酸缓冲液各 5 mL，把

根充分浸没在溶液内，37℃ 下暗培养 2 h，此后加

入 1 mol/L 硫酸终止反应。将根取出，吸干表面水份

放入研钵内，加入少量石英砂用 2 mL 乙酸乙酯研

磨。红色提取液移入 10 mL 试管，并用少量乙酸乙

脂将残渣洗涤多次后移入试管，最后加入乙酸乙脂

使总量达 10 mL，在 485 nm 波长下比色。用单位根

鲜重的四氮唑还原强度来表示根系活力。

根长、根总表面积采用 WinRHIZO 根系分析系

统测定。取植株根系置于盛有一薄层水的透明器皿

中，用计算机扫描仪扫描图像。

根总吸收面积、根活跃吸收面积采用甲烯蓝法

测定。将待测洗净沥干的植物根系依次放入 3 个盛

有 10 倍根体积的甲烯蓝溶液 (0.0002 mol/L) 烧杯

中，在每个烧杯中浸入溶液 1.5 min。再将浸过根系

的甲烯蓝溶液稀释 10 倍后在 660 nm 波长下进行

比色。

植株地上部和地下部 Cd 含量采用电感耦合等离

子体质谱法 (ICP-MS) 测定。按地上部和地下部分别
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取样，在 105℃ 杀青 30 min，70℃ 烘干至恒重，粉

碎混匀。准确称取样品 0.1 g 置于 10 mL 离心管中，

加入 5 mL 浓 HNO3，在沸水浴中消煮至溶液澄清无

浑浊固体颗粒，冷却后定容至 10 mL，干过滤至塑

料瓶中备用。定容稀释一定倍数后，用 ICP 质谱仪

测定 Cd含量。

1.4    数据处理

试验数据采用 Microsoft Excel 2007 进行统计分

析，采用 SPSS 16.0 统计软件进行单因素方差分析，

多重比较采用邓肯氏新复极差法，并用 SigmaPlot
10.0软件作图。

2    结果与分析

2.1    Cd 积累差异水稻品种苗期生物量及氮效率

比较

由表 1 可知，高 Cd 积累品种 (TN1) 中，添加

NO 处理   (Cd+SNP) 的幼苗生物量和总吸氮量与

Cd 对照没有显著差异  (P  > 0.05)；清除 NO 处理

(Cd+CPTIO) 显著提高水稻苗期生物量、总吸氮量和

氮效率 (P < 0.05)；而抑制 NR 酶活性处理 (Cd+TU)
对苗期生物量和总吸氮量没有显著影响 (P > 0.05)。
低 Cd 积累品种 (春江 06) 各处理的幼苗生物量和总

吸氮量间均无显著差异。说明 Cd 胁迫下，正常或者

是高 NO 不会抑制高 Cd 积累水稻品种苗期的生长和

氮素吸收，而清除 NO 可促进幼苗的生长，增加对

氮素的吸收，并提高氮素利用效率；低 Cd 积累水稻

品种苗期生长及氮效率不受 NO供应的影响。

2.2    Cd 积累差异水稻品种苗期 NO3
–含量及分配

2.2.1  Cd 积累差异水稻品种不同部位 NO3
–-N 含量比

较　　如图 1 所示，高 Cd 和低 Cd 积累品种中，过

量 NO 供应 (Cd+SNP) 处理的幼苗地上部和地下部

NO3
–-N 含量低于甚至显著低于正常 NO 供应 (Cd、

Cd+TU) 和低 NO 供应 (Cd+CPTIO) 处理，而其他

3 个处理间差异不显著 (P > 0.05)。这说明 Cd 胁迫

下，增加 NO 不利于水稻幼苗地上部和地下部的氮

素吸收。

2.2.2  Cd 积累差异水稻品种苗期地下部与地上部硝

态氮含量比值的比较　　如图 2 所示，高 Cd 积累品

种 (TN1) 中，低 NO 供应 (Cd+CPTIO) 处理显著降低

水稻幼苗的 [NO3
–-N]地下部 /地上部，较 Cd、Cd+SNP 和

Cd+TU 处理分别显著降低 37.79%、29.61% 和

35.15% (P  <  0 .05)，而两个正常 NO 供应   (Cd、
Cd+TU) 处理和高 NO 供应 (Cd+SNP) 处理差异不显

著   (P   >   0 . 05 )。低 Cd 积累品种   (春江 06 )  中，

Cd+CPTIO、Cd+TU 和 Cd+SNP 处理间水稻苗期

[NO3
–-N]地下部 /地上部差异不显著 (P > 0.05)，Cd 处理比

Cd+TU 和 Cd+CPTIO 处理分别提高 72.34% 和

67.01%，差异达显著水平 (P < 0.05)，而 Cd+SNP 与

Cd处理间差异不显著 (P > 0.05)。

2.3    Cd 在 Cd 积累差异水稻品种植株体内的分配

2.3.1  Cd 积累差异水稻品种植株各部位 Cd 含量比较

　　如图 3 所示，高 Cd 积累品种 (TN1) 中，增加或

降低 NO 均显著降低水稻幼苗地上部和地下部的

Cd 含量 (P < 0.05)。低 Cd 积累品种 (春江 06) 中，

表 1   不同处理下高 Cd 和低 Cd 积累水稻品种 (TN1 和春江 06) 幼苗生物量及氮效率

Table 1   Biomass and nitrogen use efficiency of seedlings of high- and low-Cd accumulation cultivars (TN1 and
Chunjiang 06) under different treatments

品种

Cultivar
处理

Treatment
生物量 (g/plant)

Biomass
总吸氮量 (mg/plant)

Total N uptake
氮素生理利用效率 (kg/kg)

Physiological nitrogen use efficiency

TN1 Cd 0.14 ± 0.019 b 2.48 ± 0.27 ab 54.88 ± 2.35 b

Cd+SNP 0.12 ± 0.036 b 2.08 ± 0.59 b 58.28 ± 1.18 b

Cd+TU 0.13 ± 0.012 b 2.07 ± 0.23 b 64.49 ± 5.13 a

Cd+CPTIO 0.16 ± 0.012 a 2.58 ± 0.16 a 63.84 ± 0.91 a

春江 06 Chunjiang 06 Cd 0.14 ± 0.011 a 2.12 ± 0.16 a 65.10 ± 1.48 a

Cd+SNP 0.14 ± 0.017 a 2.01 ± 0.20 a 69.26 ± 1.42 a

Cd+TU 0.15 ± 0.014 a 2.14 ± 0.25 a 72.06 ± 6.51 a

Cd+CPTIO 0.15 ± 0.009 a 2.20 ± 0.16 a 68.79 ± 3.58 a

      注（Note）：表中同列数据后不同小写字母代表处理间差异达显著水平 (P < 0.05) Values followed by different lower case letters in the
same column represent significant difference among treatments (P < 0.05).
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低 NO 处理 (Cd+CPTIO) 显著提高幼苗地上部 Cd 含

量 (P < 0.05)，而对地下部 Cd含量没有显著影响 (P >
0.05)；抑制 NR 酶活性处理 (Cd+TU) 处理显著降低

幼苗地上部的 Cd 含量 (P < 0.05)，地下部 Cd 含量虽

有下降，但未达显著水平 (P > 0.05)。这说明 NO 缓

解两个品种 Cd胁迫的机理不同。

2.3.2  高 Cd 和低 Cd 积累水稻品种地下部与地上部

Cd 含量比值的比较　　如图 4 所示，高 Cd 积累品

种 (TN1) 和低 Cd 积累品种 (春江 06) 的苗期地下部

与地上部 Cd 含量比值在各处理间差异均不显著

(P > 0.05)，但春江 06 中比值明显高于 TN1。说明在

Cd 胁迫下，低 Cd 积累品种地下部积累的 Cd 向地上

部的运输较少，抗 Cd 胁迫的能力明显提高，而 NO
对不同品种地下部与地上部Cd含量比值没有显著影响。

2.4    Cd 积累差异水稻苗期根系特性比较

如图 5 所示，高 Cd 积累品种   ( TN 1 )  中，

Cd+CPTIO处理水稻苗期根系活力分别与其他处理差

异显著 (P < 0.05)；Cd+SNP 处理比 Cd+TU 处理显著

降低 16.41% (P  < 0.05)。说明 Cd 胁迫下，清除

NO 会显著降低高 Cd 积累品种水稻苗期植株的根系

活力。对于低 Cd 积累品种 (春江 06)，Cd+CPTIO 处

理苗期根系活力比 Cd+SNP 和 Cd+TU 处理分别显著

降低 36.06% 和 44.59% (P  <  0 .05)；Cd 处理比

Cd+SNP、Cd+TU 处理分别显著降低 36.06% 和

44.59% (P < 0.05)。说明 Cd 胁迫下，清除 NO 能显

著降低低 Cd 积累品种水稻苗期植株的根系活力，而

增加 NO则显著提高根系活力。

对于 TN1 品种，Cd+CPTIO 处理苗期总根长比

Cd+TU 处理提高 32.4%，差异显著 (P < 0.05)。说明

Cd 胁迫下，NO 清除能显著增加高 Cd 积累品种水稻

苗期植株的总根长。对于春江 06 品种，各处理苗期

总根长差异不显著 (P > 0.05)。说明 Cd 胁迫下，NO
对低 Cd积累品种水稻苗期植株总根长无显著影响。

对于 TN1 品种，Cd+TU 处理苗期总根表面积比

Cd 和 Cd+CPTIO 处理分别降低 21.4% 和 19.35%，差

异显著 (P < 0.05)。说明 Cd 胁迫下，清除 NO 能显

著增加高 Cd 积累品种水稻苗期植株的总根表面积。

对于春江 06 品种，各处理苗期总根表面积无显著差
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图 1   不同处理下高 Cd 和低 Cd 积累差异水稻品种 (TN1 和春江 06) 的苗期各部位硝态氮含量

Fig. 1   NO3
–-N content in above- and under-ground part of seedlings of high- and low-Cd accumulation cultivars

(TN1 and Chunjiang 06) under different treatments
[注（Note）：方柱上不同小写字母表示处理间差异显著 (P<0.05)

Different lower case letters above the bars represent significant difference between treatments (P<0.05).]

a
a

b
b

a

ab

a

b

0

0.2

0.4

0.6

0.8

1.0

1.2

TN1

地
下
部
与
地
上
部
硝
态
氮
含
量
比
值

N
O

3
–
-N

 c
o
n
te

n
t 

ra
ti

o
s 

o
f 

ro
o
ts

 t
o
 s

h
o
o
ts

Cd Cd + CPTIO

Cd + SNP Cd + TU

春江 06

Chunjiang 06
 

图 2   不同处理下高 Cd 和低 Cd 积累差异水稻品种

(TN1 和春江 06) 的苗期地下部与地上部硝态氮含量比值

Fig. 2   NO3
–-N content ratios of roots to shoots in seedlings

of high- and low-Cd accumulation cultivars (TN1 and
Chunjiang 06) under different treatments

[ 注（No t e）：方柱上不同小写字母表示处理间差异显著

(P<0.05) Different lower case letters above the bars represent
significant difference between treatments (P<0.05).]
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异 (P > 0.05)。说明 Cd 胁迫下，NO 对 Cd 低积累品

种水稻苗期植株总根表面积无显著影响。

对于 TN1 品种，Cd+CPTIO 处理苗期根总吸收

面积最高，Cd+SNP 处理次之，Cd+CPTIO 处理与

Cd+TU 处理差异显著 (P < 0.05)；根活跃吸收面积各

处理间差异不显著 (P > 0.05)。对于春江 06 品种，各

处理苗期的根总吸收面积和根活跃吸收面积均没有

显著差异 (P > 0.05)。说明 Cd胁迫下，NO对低 Cd积

累品种的水稻苗期根总吸收面积和根活跃吸收面积

无显著影响。

2.5    Cd 积累差异水稻品种苗期光合特性比较

由表 2 可知，Cd 胁迫下，增加 NO 供给显著降

低高 Cd 积累品种 (TN1) 幼苗叶片 SPAD 值，但对光

合速率、气孔导度、胞间二氧化碳浓度和蒸腾速率

均没有显著影响；而减少 NO 供应或者抑制 NR 活性

不仅显著降低幼苗叶片的 SPAD 值，还显著降低幼

苗的光合速率。而在低 Cd 积累品种 (春江 06) 中，

NO 供应的变化对幼苗的 4 个光合效率指标均无显著

影响 (P > 0.05)，但清除 NO 显著提高幼苗叶片的蒸

腾速率 (P < 0.05)。

3    讨论

3.1    NO 对 Cd 积累差异水稻品种 Cd 累积及

NO3
–-N 分配的影响

与其他重金属元素相比，Cd 更易被植物体吸

收、转运和累积[21]。在重金属胁迫下，适宜浓度的外

源 NO 可通过提高植株抗氧化酶系统的活性来缓解

胁迫[25]，并促进纤维素的合成来增加植物对重金属的

吸收和累积 [ 2 6 - 2 8 ]。朱涵毅等 [ 2 ]发现，1.5 mmol/L
SNP 能明显缓解 Cd 胁迫对两种水稻苗期生长的抑

制，提高苗期对 Cd 的耐性。本研究中，增加 NO 会

抑制高 Cd 积累品种植株的生长，而 Cd 低积累品种

中 NO 的增加可增加自身抗氧化能力[10]，进而提升植

株对 Cd胁迫的耐性。

Michele 等[29]发现，Cd 胁迫诱导拟南芥悬浮细胞

的程序性死亡依赖于 NO，且 100 和 150 μmol/L
Cd 胁迫先诱导 NO 的爆发，而 NO 通过信号功能诱

导 H2O2 的大量积累，导致细胞的程序性死亡。本研
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图 3   不同处理下高 Cd 和低 Cd 积累水稻品种 (TN1 和春江 06) 的苗期地上部和地下部 Cd 含量

Fig. 3   Cd content in seedling shoots and roots of high- and low Cd-accumulation cultivars (TN1 and Chunjiang 06)
under different treatments

[注（Note）：方柱上不同小写字母表示处理间差异显著 (P<0.05)
Different lower case letters above the bars represent significant difference between treatments (P<0.05).]
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图 4   不同处理下高 Cd 和低 Cd 积累水稻品种 (TN1 和春

江 06) 的苗期地下部与地上部 Cd 含量比

Fig. 4   Cd content ratios of roots to shoots in seedlings of
high- and low-Cd accumulation cultivars (TN1 and

Chunjiang 06) under different treatments
[ 注（Note）：方柱上不同小写字母表示处理间差异显著 (P<0.05)
Different lower case letters above the bars represent significant
difference between treatments (P<0.05).]
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究结果表明，NO 的累积会加重植株对 Cd 的敏感

性，而加入 NO抑制剂和清除剂之后，将解除 NO的

高浓度抑制效应，降低 NO 浓度之后则有效缓解

Cd 胁迫对水稻的抑制作用。鲜靖苹 [ 30 ]发现，添加

NOS 抑制剂、NR 抑制剂、NO 清除剂可显著抑制草

地早熟禾内源 NO 的产生，NOS 途径可能是草地早

熟禾内源 NO 产生的主要途径 [ 31 ]。而阚奇 [ 16 ]指出，

Cd 诱导的三七内源 NO 含量上升主要来源于硝酸还

原酶途径。同时，Besson-Bard 等[8]认为，Cd 胁迫诱

导的 NO 过量积累与 NR 调控的 NO 生成无关。但
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图 5   不同处理下高 Cd 和低 Cd 积累水稻品种 (TN1 和春江 06) 的苗期根系特性

Fig. 5   The root characteristics of seedlings of high- and low Cd-accumulation cultivars (TN1 and Chunjiang 06)
under different treatments

[注（Note）：方柱上不同小写字母表示处理间差异显著 (P<0.05)
Different lower case letters above the bars represent significant difference between treatments (P<0.05).]

表 2   不同处理下 Cd 积累差异水稻品种 (TN1 和春江 06) 的苗期光合特性

Table 2   Photosynthetic characteristics of seedlings of high- and low-Cd accumulation cultivars (TN1 and Chunjiang 06)
under different treatments

品种

Cultivar
处理

Treatment
SPAD

光合速率

Pn [CO2 μmol/(m2∙s)]
气孔导度

Gs [H2O mol/(m2∙s)]
胞间CO2浓度

Ci (CO2 μmol/mol)
蒸腾速率

Tr [H2O mmol/(m2∙s)]

TN1 Cd 39.3 ± 0.9 a 11.83 ± 0.23 a 0.068 ± 0.003 a 398.93 ± 14.11 a 1.62 ± 0.019 a

Cd+SNP 35.9 ± 0.7 b 11.66 ± 0.18 a 0.059 ± 0.008 a 382.45 ± 33.58 a 1.54 ± 0.21 ab

Cd+TU 36.3 ± 1.1 b 7.76 ± 0.32 b 0.055 ± 0.006 ab 355.15 ± 74.25 a 1.48 ± 0.10 ab

Cd+CPTIO 37.3 ± 0.3 b 7.74 ± 1.13 b 0.047 ± 0.016 b 338.62 ± 63.56 a 1.17 ± 0.38 b

春江 06 Chunjiang 06 Cd 38.3 ± 1.6 a 7.19 ± 0.76 b 0.027 ± 0.007 a 256.83 ± 40.07 a 0.71 ± 0.19 b

Cd+SNP 36.3 ± 1.8 a 9.83 ± 0.61 a 0.041 ± 0.009 a 284.69 ± 51.02 a 0.99 ± 0.15 ab

Cd+TU 36.4 ± 2.6 a 10.02 ± 0.44 a 0.041 ± 0.007 a 297.77 ± 27.74 a 0.79 ± 0.083 b

Cd+CPTIO 37.2 ± 1.9 a 10.17 ± 0.91 a 0.046 ± 0.011 a 302.32 ± 53.76 a 1.18 ± 0.27 a

      注（Note）：Pn—光合速率 Photosynthetic rate; Gs—气孔导度 Stomatal conductance; Ci—胞间 CO2 浓度 Intercellular CO2 concentration;
Tr—蒸腾速率 Transpiration rate。同列数据后不同小写字母表示处理间差异显著(P <0.05) Values followed by different lower case letters in the
same column represent significant difference between treatments (P<0.05).
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NO 可能通过诱导根部 IRTI 基因的上调表达，截留

Cd 大量积累在根部，减少地上部 Cd 的积累而缓解

Cd 毒害。在本研究中，Cd 胁迫条件下，与高 Cd 积

累品种相比，低 Cd 积累品种地下部能积累更多的

Cd 以抵抗 Cd 的胁迫，清除 NO 将增加低 Cd 积累品

种地上部的 Cd 含量，而 NO 通过抑制对 Cd 的吸收

和转运来缓解 Cd 胁迫，这可能与 Cd 或 NO 浓度、

处理时间以及作物品种等方面密切相关。

本研究中，增加 NO 能显著降低 Cd 胁迫下高

Cd 积累品种中植株地上部和地下部的 NO 3
–-N 含

量；而减少 NO 会显著提高低 Cd 积累品种中植株地

上部的 NO3
–-N 含量，增加 NO 则降低低 Cd 积累品

种中植株地下部的 NO3
–-N 含量。因此，Cd 毒害会

影响植物对营养元素的吸收和运输，导致其体内营

养元素的不足或营养元素间失去平衡，而 NO 在调

控 NO3
–-N 转运分配的过程中起到关键性作用。此

外，NO 对低 Cd 积累品种苗期的氮效率差异没有显

著影响，而减少 NO 会提高高 Cd 积累水稻品种的氮

素利用效率。这可能是由于在植株的生长过程中已

有一定浓度的 NO，而 NO 的缓解作用呈现出低浓度

促进、高浓度抑制的趋势[28]，故在较低 NO 浓度条件

下，Cd+SNP 处理的缓解效果显著，可增强植株对

Cd的耐性。

3.2    NO 对 Cd 积累差异水稻品种生长的影响

Cd 会影响植物细胞膜的透性，影响对矿质营养

的吸收，导致酶活性的降低，从而破坏植物正常的

生理功能[32-33]。相关研究发现，Cd 对植物的毒害在

形态上主要表现为根、茎生长迟缓和叶片失绿、卷

曲[34-35]。高荣侠[36]发现，SNP 可显著缓解 Cd 胁迫对

黄瓜幼苗生长的抑制，进而促进幼苗的生长。本研

究结果表明，NO 的减少能促进高 Cd 积累品种植株

的生长，这可能是由于加入 NO 抑制剂和清除剂之

后，降低植株自身 NO浓度，解除 NO的高浓度抑制

效应，有效缓解 Cd胁迫的抑制作用。

Cor r e a -A r agunde 等 [ 2 7 ]发现，低浓度 SNP
(10 nmol/L) 能促进纤维素合成，并增加番茄根系中

纤维素含量，利于根系的生长。陈秀兰等[37]发现，外

源 NO 可提高 Cd 胁迫下水稻种子的发芽指数和活力

指数，增加幼苗的根长、芽长以及根、芽的鲜重。

本研究中，清除 NO 显著降低高 Cd 积累品种水稻植

株的根系活力，而增加 NO 则显著提高低 Cd 积累品

种植株的根系活力。这主要是因为 Cd 胁迫时，外

源 NO 处理显著增加水稻根系细胞壁的果胶和半纤

维素含量，增强根系细胞对 Cd 离子的固定作用，从

而减弱 Cd 胁迫对根系生长的抑制作用 [ 3 8 ]。而低

Cd 积累品种中，NO 的变化对植株根总吸收面积、

根活跃吸收面积，以及总根长、总根表面积均无显

著影响，这主要是由品种的遗传特性所决定，而受

NO的影响较小[2]。

3.3    NO 对 Cd 积累差异水稻品种光合特性的影响

Cd 会抑制植物叶绿素合成酶的活性，减少叶绿

素含量，导致光合系统中色素蛋白复合体的团聚，

降低光合速率，抑制叶片光合和蒸腾作用，从而影

响植株对营养元素的吸收及转运，抑制植物的正常

生长，导致叶片的脱落[5,39]。而 NO 主要是通过提高

植株叶片的叶绿素、脯氨酸和可溶性蛋白含量来缓

解植株氮素胁迫，或者修复损伤的叶绿体，从而增

强植物的光合作用[40-41]。张义凯等[5]和王全辉等[42]发

现，SNP 能显著缓解 Cd 胁迫对黑麦草植株造成的伤

害，明显提高其生长量、叶绿素含量、脯氨酸含

量、净光合速率、蒸腾速率、气孔导度，但降低叶

片胞间 CO2 浓度。同时，NO 有助于叶绿素含量的平

衡，可能是因为 NO 能促进 Cd 胁迫下类囊体膜蛋白

复合体的组装和稳定[43]，增强叶绿体对光能的吸收和

利用能力 [ 3 6 ]。本研究中，NO 的增加显著降低高

Cd 积累品种叶片 SPAD 值，而 NO 的清除显著降低

高 Cd 积累品种的光合速率、气孔导度和蒸腾速率。

而增加 NO 显著提高低 Cd 积累品种的光合速率，清

除 NO 则显著提高低 Cd 积累品种的蒸腾速率。这同

样与 Cd 浓度、处理时间以及作物品种密切相关，并

具有显著的基因型差异，且机制较为复杂[2]。

4    结论

1) 抑制 NR 活性虽有降低 Cd 向上运输的效果，

但会抑制水稻苗期氮素代谢，影响氮素营养，从而

降低生物量和根系的生长，故不宜通过抑制氮代谢

酶活性来消除 Cd胁迫对水稻植株的影响。

2) NO 清除剂能降低水稻苗期根系中 NO，抑制

根系中 Cd 向地上部的运输，利于根系的生长，并提

高苗期的生物量和吸氮量，降低 Cd 含量。故在实践

中，可考虑选择 NO 清除剂来提高重金属 Cd 污染土

壤或地区农作物的安全生产。

3) 低 Cd 积累品种具有抑制 Cd 向上运输的能

力，而 NO 清除剂抑制 Cd 向上运输的效果可能远低

于品种本身的抑制效果。故选用 NO 清除剂提高作

物抗 Cd污染的措施需要考虑作物的 Cd积累特性。

2 期 曾晶，等：镉积累差异水稻品种生长发育对清除 NO的响应 329  
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