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外源H2O2 对镉胁迫下酸枣幼苗生长及生理特性的缓解效应
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摘要:通过温室盆栽土培试验,研究不同浓度(0,0.02,0.04,0.06,0.08,0.1,0.3mmol/L)的外源H2O2 处理

对0.05mmol/LCd胁迫下酸枣幼苗生长、光合系统和荧光特性等的影响。结果表明:(1)Cd胁迫下,酸枣

幼苗生长受到抑制,经 H2O2 处理后,酸枣幼苗对镉抗性系数、光合绿素含量、净光合速率(Pn)、蒸腾速率

(Tr)和气孔导度(Gs)均升高,过氧化氢(H2O2)、丙二醛(MDA)含量和胞间CO2 浓度(Ci)则出现不同程

度的下降;(2)低浓度 H2O2(≤0.08mmol/L)处理后,酸枣叶片和根系内抗氧化酶[过氧化物酶(POD)、超

氧化物歧化酶(SOD)、过氧化氢酶(CAT)]活性增强,叶片内1,5—二磷酸核酮糖羧化酶(Rubisco)、1,1—

二磷酸景天庚酮糖酯酶(SBPase)和1,6—二磷酸果糖醛缩酶(FBAase)活性最高显著上升38.24%,

42.15%,84.08%,但转酮醇酶(TKase)活性无显著变化;(3)酸枣叶片内PSⅡ最大光化学效率(Fv/Fm)、实

际光化学效率(ΦPSⅡ)、光化学猝灭系数(qP)和吸收光能用于光化学反应的份额(P)在 H2O2 处理下最

大分别提高37.52%,135.95%,53.10%和98.36%,PSⅡ非光化学猝灭系数(NPQ)、调节性能量耗散Y
(NPQ)、非调节性能量耗散Y(NO)、吸收光能用于天线热耗散的份额(D)、PSⅡ反应中心非光化学耗散的

份额(Ex)和双光系统间激发能分配不平衡偏离系数(β/α-1)分别降低34.13%,35.15%,30.26%,35.52,32.30%
和53.43%,缓解效果显著,但随着外源H2O2 喷施浓度的增加,缓解效应有下降趋势。综合分析发现,H2O2 对酸

枣镉毒的缓解作用与其改善酸枣光合作用、维持抗氧化系统高活性和提高PSⅡ光化学效率等多种生理过程有

关。其中以0.08mmol/LH2O2 提高酸枣的修复效率最佳,可作为植物修复的强化措施。
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Abstract:Throughapotsoil-cultureexperimentingreenhouse,theeffectsofexogenousH2O2treatment
withdifferentconcentrations(0,0.02,0.04,0.06,0.08,0.1,0.3mmol/L)onthegrowth,photosynthetic
system,andfluorescencecharacteristicsofZ.jujubeseedlingsunderthestressof0.05mmol/LCdwere
studied.Theresultsshowedthat:(1)UnderCdstress,thegrowthofZ.jujubeseedlingswasinhibited.
AfterH2O2treatment,theCdresistancecoefficient,photosyntheticchlorophyllcontent,netphotosynthetic
rate(Pn),transpirationrate(Tr),andstomatalconductance(Gs)ofZ.jujubeseedlingsincreased,while
H2O2,malondialdehyde(MDA)content,andintercellularCO2concentration(Ci)decreasedwithdifferent
degrees.(2)Theactivitiesofantioxidases(Peroxidase(POD),superoxidedismutase(SOD),andcatalase
(CAT))intheleavesandrootsofZ.jujubeenhancedaftertreatmentwithlowconcentrationofH2O2(≤0.08
mmol/L),andtheactivitiesofribulose—1,5—bisphosphatecarboxylase/oxygenase(Rubisco),sedoheptulose—

1,1—bisphosphatase(SBPase),andfructose1,6—diphosphatealdolase(SBPase)intheleavesincreased
significantlyby38.24%,42.15%,and84.08%,respectively.However,therewasnosignificantchangefor
theactivityoftransketolase (TKase).(3)The maximalphotochemistryefficiency (Fv/Fm ),actual



photochemistryefficiency(ΦPSⅡ),photochemicalquenchingcoefficient(qP),andtheshareofabsorbed
lightenergyforphotochemicalreactions(P)intheleavesofZ.jujubeincreasedby37.52%,135.95%,

53.10%,and98.36%respectivelyunderthetreatmentofH2O2.ThePSⅡ non-photochemicalquenching
coefficient(NPQ),regulatoryenergydissipationY (NPQ),non-regulatoryenergydissipationY (NO),the
proportionofabsorbedlightenergyusedforantennaheatdissipation(D),theproportionofnon-photochemical
dissipationofPSIIreactioncenter(Ex),andtheunbalanceddeviationcoefficientofexcitationenergy
distributionbetweentwoopticalsystems(β/α-1)decreasedby34.13%,35.15%,30.26%,35.52,32.30%,

and53.43%,respectively.Themitigateeffectwassignificant,butthemitigationeffecttendedtodecline
withtheincreaseofexogenousconcentrationofH2O2.Comprehensiveanalysisshowedthatthemitigate
effectofH2O2oncadmiumtoxicityofZ.jujubewasrelatedtomanyphysiologicalprocesses,suchasimproving
photosynthesisofZ.jujube,maintainingthehighactivityofantioxidantsystemandimprovingphotochemical
efficiencyofPSII.Amongthem,0.08mmol/LH2O2wasthebestwaytoimprovetherepairefficiencyofZ.

jujube,whichcouldbeusedasastrengtheningmeasureofphytoremediation.
Keywords:Zizyphusjujuba;exogenousH2O2;cadmiumstress;physiologicalcharacteristics;mitigation

effect

  近年来,随着社会工业化改革的快速推进,重金属

对土壤、植被及农产品的毒害污染已经成为全球性的环

境问题,2014年在全国土地污染情况普查公告中发现我

国土壤内所含镉(Cadmium,Cd)的点位超标率高达

7%[1]。Cd主要来源于铜、锌、铝矿山和蓄电池、燃料、电
镀及用镉化合物作原料或触媒等的工业处理中排出的

废水和废渣,是国家重点监制和管理的“五毒元素”之
一。它是植物非必需元素,且是毒性最强的重金属,易
迁移,不易降解,即使浓度极低也会对细胞产生毒害,
这些重金属元素通常结合在生物大分子的活性位点,
取代酶活性中心的金属离子,改变酶的活性,从而破

坏其代谢功能。同时,Cd可在植株体内不断富集,尤
其在食用、药用器官的过量堆积,通过食物链传递进

而危害人类健康安全。所以,Cd污染土壤区的修复

治理已成为重点探究和亟需解决的生态问题。
过氧化氢(Hydrogenperoxide,H2O2)是一种结构简

单、性质稳定的细胞代谢产物,当植物受到外界胁迫刺

激时,H2O2 能够通过调控有氧代谢过程(如光合作用、
呼吸作用与过氧化物酶体)和防御系统(如酶促降解

系统与非酶促清除系统)等途径,诱导植物对生物或

非生物逆境的抗性。所以,目前H2O2 作为抗逆分子

在植物体内的信号转导及对各种逆境胁迫的生理应

答机制已经成为当今细胞与分子生物学研究领域的

热点。张美玲等[2]以万寿菊为试材,研究了对植物不

定根形成中的影响及其相互关系,结果表明,外源

H2O2 可明显促进万寿菊(Tageteserecta)外植体不

定根的形成,并且呈现出明显的剂量效应;An等[3]

证明,H2O2 可作为根源信号介导胁迫下诱导的蚕豆

(Viciafaba)气孔关闭;王琳等[4]研究发现,低浓度

H2O2 可以明显改善铝敏感型黑豆幼苗在Al逆境环

境下的发育状况,主要通过调控质膜氧化还原系统平

衡动态状态和抗性基因转录及表达水平来实现。
与传统的土壤修复方法相比,植物修复技术是利

用植物系统及根际微生物来修复和消除由有机毒物

和无机废弃物造成的土壤环境污染,具有造价低廉、
环境污染小、治理效果持久和易被公众所接受等优

点,为最具前景的新兴修复技术。酸枣(Zizyphus
jujuba Millvar.Spinosus(Bunge)Huex H.F
Chou)为 鼠 李 科 (Rhammaceae)枣 属 (Zizyphus
Mill.)植物,落叶小乔木,原产于中国,已有3000多

年的栽培历史,是中国最早栽培的果树之一,也是我

国的第一大干果树种[5]。它生态适应性强,从湿润的

东部海滨到干旱的西部荒漠均有分布,有重要的水土

保持作用,是绿化荒山的先锋树种,同时又是蜜源植

物、经济植物、药用植物,具有较高的利用价值,而且

抗寒、耐盐碱、易繁殖、管理粗放,是一种具备植物修

复基本特性的理想材料。目前,对该植物的研究主要

分布在人工栽培、生物活性物质提取、药理作用探索、
组培嫁接、抗旱生理及解剖结构研究等方面[6]。而关

于H2O2 与酸枣Cd毒害关系的研究还未见报道。
鉴于此,本研究以酸枣幼苗为研究对象,采用模拟Cd
污染土壤培养法,拟通过考察不同浓度H2O2 处理下

Cd胁迫酸枣生长、光合色素含量、气体交换参数、抗
氧化酶、叶绿素荧光参数、光系统吸收光能分配和碳

同化关键酶活性等指标的变化,旨在能够定量评价

H2O2 对Cd胁迫下酸枣幼苗的缓解效应,阐明其应

答机理过程,这对于补充完善H2O2 应用于提高植物

抗逆性和胁迫生理生态研究有重要的意义,也为揭示

酸枣的重金属解毒机制及全面增强酸枣种植推广和

经济开发利用提供科学的理论依据和技术支持。
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1 材料与方法
1.1 试材培育

试验材料为酸枣,种子购自巴彦淖尔市林业科学

研究所种质资源中心。试验于2017年5月到2018
年1月在内蒙古农业大学教学实验基地温室大棚内

进行。挑选籽粒健康、圆润均匀的种子用75%酒精

消毒3min,无菌水冲刷3~4次,之后将种子置于铺

有双层滤纸(φ=90mm)的培养皿中,每皿40粒,放
入25℃全自动光照培养箱中进行催芽。出芽结束

后,转移至(25±5)℃人工气候室中,光照强度为600

μmol/(m2·s),光暗交替时间为12h/12h,平均昼

夜温度为25℃/17℃,湿度是(60±5)%。每2天浇

灌1次 Hoagland营养液,当幼苗发育到二叶一心

时,2017年8月选取长势一致的幼苗移栽入塑料盆,
规格为34cm×21cm×27cm(顶径×底径×高度)。
每盆定植2苗,花盆盛土量共6kg,用园圃熟土作为

育苗基质,基本土壤理化性质有机质为27.92g/kg,
最大田间持水量约31.09%,全磷含量0.59g/kg,全
氮含量1.28g/kg,速效钾含量0.13g/kg,速效磷含

量0.06g/kg,碱解氮含量0.18g/kg,土壤pH7.25。

1.2 试验方案

培养15天后,酸枣幼苗正常生长。将0.05mmol/L
(由预备试验结果表明的临界浓度)CdC12·2.5H2O水

溶液定额浇灌于育苗土质内(溢流液由花盆托盘集中收

集重复利用进行浇灌,保证Cd2+在盆内苗土分布均衡),
以纯Cd作为浓度计量,Cd胁迫1周后于酸枣叶片施加

各个梯度下的外源H2O2,试验共设置8个处理:(1)对
照(CK);(2)0.05mmol/LCd2+;(3)0.05mmol/L
Cd2+ +0.02 mmol/L H2O2;(4)0.05 mmol/L
Cd2++0.04mmol/LH2O2;(5)0.05mmol/LCd2+ +
0.06mmol/LH2O2;(6)0.05mmol/LCd2++0.08
mmol/LH2O2;(7)0.05mmol/LCd2++0.1mmol/

L H2O2;(8)0.05 mmol/L Cd2+ +0.3 mmol/L
H2O2。CK用蒸馏水作为培养液采用清水喷施,每
种处理共6盆,依次摆放,喷施液均匀喷洒在叶片两

面,直到叶片边缘有液滴滴下为度,喷施频率为1天

1次,第14天测定生理生化指标,每个处理重复3
次,最后取平均值为准。

1.3 样品测定

1.3.1 生物量及形态指标测量 株高:在不同处理

下随机选取10株幼苗,用钢卷尺测定根茎基部到植

株最高点的绝对高度。生物量:分别取植株地上部和

根部,用超纯水清洗栽培基质及附着杂物,然后用滤

纸将表面多余水分吸干,测定各部分鲜质量后在105
℃烘箱内杀青25min,85℃条件下烘干至质量恒定

时用电子秤称量,计算相关生物量。抗性系数=处理

总生物学产量/对照总生物学产量。

1.3.2 光合色素含量和气体交换参数的测定 参照

李合生等[7]方法选取幼苗生长点下第3片完全展开

的新叶对叶绿素a(Chla)、叶绿素b(Chlb)、叶绿素

(Chl)和类胡萝卜素(Car)等光合色素含量进行测定,
再根据测定值计算叶绿素a含量/叶绿素b(Chla/

Chlb)和类胡萝卜素含量/叶绿素含量(Car/Chl)等各

指标值。
采用美国LI-COR公司的LI-6400XT便携

式光合仪测定系统,在9:00—11:00光源充足期间对

净光合速率(Pn)、气孔导度(Gs)、胞间二氧化碳浓度

(Ci)及蒸腾速率(Tr)等光合参数进行测定。

1.3.3 抗氧化酶和光合碳同化酶的测定 超氧化物

歧酶(SOD)含量的测定参考Giannopolitis等[8]的方

法,过氧化物酶(POD)和过氧化氢酶(CAT)含量的

测定采用Jiang等[9]的方法,丙二醛(MDA)和过氧化

氢(H2O2)含量的测定采用陈建勋等[10]的方法。
称幼苗叶片1.0g液氮速冻,放于-80℃低温冰

箱贮存,采用Rao等[11]的方法开展粗酶液制备分离

工作。1,5—二磷酸核酮糖羧化酶(Rubisco)、1,1—
二磷酸景天庚酮糖酯酶(SBPase)和1,6—二磷酸果

糖醛缩酶(FBAase)和转酮醇酶(Tkase)活性根据试

剂盒(购自上海杰美基因医药科技有限公司)使用书

进行样品测定,由ST-360酶标仪在450nm下测定

吸光值,计量光合碳同化酶浓度值。

1.3.4 荧光特性的测定 选取进行光合色素测定相

同的叶片,用FMS-2型便携式叶绿素荧光分析仪

在设定光强下测定。先进行30min的叶片暗适应过

程,试验叶片的中间部位放置于叶夹内部进行测定,
饱和闪光强度为6000μmol/(m2·s),光化学强度

为600μmol/(m2·s)。测得Fv(暗平衡下最大可变

荧光)、Fo(弱光测定初始荧光)、Fm(饱和脉冲光最大

荧光)、Fm'(光平衡后的最大荧光)、Fs(光平衡后稳

态荧光)和Fo'(光下最小荧光),再由各项参数计算

得出Fv/Fm(PSⅡ最大光化学效率)、ФPSⅡ(实际光

化学效率)、光化学猝灭系数qP、非光化学猝灭系数

NPQ、调节性能量耗散Y(NPQ)、非调节性能量耗散

Y(NO)。按照Braun等[12]的方法得出2个光系统的

激发能配置系数(β/α-1):其中PSⅠ激发能分配系

数α=f/(1+f),PSⅡ激发能分配系数β=1/(1+
f),其中f=(Fm'-Fo)/(Fm'-Fo')。参照Dem-
mig-Adams等[13]的公式计算P(摄取光能给予光化

学运转的份额)、D(线热耗散的份额)及Ex(非光化

学反应耗散的份额)。
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1.4 数据统计分析

试验数据运用Excel2010及SPSS19.0软件分

析和制图,用DPS统计软件的Duncan极差法对平均

数进行多重比较(α=0.05)。

2 结果与分析
2.1 外源H2O2 对Cd胁迫下酸枣幼苗生长的影响

由表1可知,相比正常处理来说,Cd胁迫明显抑制了

酸枣幼苗的生长,在T1处理下,酸枣整株生物量、株高、分
蘖量分别比CK降低了30.26%,34.21%和48.76%,差异显

著(p<0.05)。在施加不同浓度的H2O2 后,酸枣植株幼苗

指标开始出现回升趋势,地上部、根部、全株生物量在T5
处理下达到最高,分别是Cd胁迫下酸枣的1.41,1.15和

1.37倍(p<0.05),但整体上仍低于CK,处理T6和T7差异

不显著;分蘖量则在T4处理下达到最大,是CK的1.65倍

(p<0.05);根据抗性系数表明,酸枣幼苗的抗胁迫能力

随着喷施H2O2 浓度的提高表现为“钟形”变化趋势,
在T5梯度下达到最高,表明适当浓度的 H2O2 对酸

枣幼苗的生长能起到促进作用。
表1 外源H2O2 对Cd胁迫下酸枣幼苗发育形态的影响

处理
生物量/(g·pot-1DW)

地上部 根部 全株
株高/cm 分蘖量 抗性系数

CK 15.25±0.47a 1.98±0.31a 17.22±0.33a 29.23±1.65a 12.1±0.05a -
T1 10.46±0.19d 1.55±0.22d 12.01±0.17d 19.23±2.29d 6.2±1.62d 0.70
T2 12.75±0.38dc 1.60±0.12dc 14.34±0.15c 21.30±1.08c 6.4±2.01d 0.83
T3 13.78±0.56c 1.62±0.16c 15.40±0.15c 23.86±0.89c 7.2±0.45c 0.89
T4 13.99±0.11b 1.73±0.19b 15.71±0.14b 25.11±0.55b 10.2±0.45b 0.91
T5 14.71±0.24ab 1.79±0.10ab 16.49±0.09a 27.96±1.17a 8.6±0.45c 0.96
T6 13.30±0.31c 1.65±0.83d 14.95±0.11d 23.13±1.48c 7.0±0.23d 0.87
T7 10.88±0.47cd 1.21±0.77d 12.09±0.21d 20.10±0.34cd 6.6±1.52d 0.70

注:表中数值为平均值±标准误差;不同小写字母表示处理间差异显著(P<0.05)。下同。

2.2 外源 H2O2 对Cd胁迫下酸枣幼苗光合色素含

量的影响

从图1可以看出,与CK相比,Cd胁迫可以破坏酸

枣幼苗叶片中的光合色素,Chla、Chlb和Car的含量分

别显著降低了41.32%,31.43%和42.86%(p<0.05)。施

加不同浓度的外源H2O2 后,各光合色素的含量开始上

升,当外源H2O2 为0.08mmol/L时,Chla、Chlb和Car
含量与CK相比无显著差异,这表明施加外源H2O2 有

助于酸枣幼苗叶片色素含量恢复到对照水平,当H2O2
浓度大于0.08mmol/L时,各光合色素含量开始出现下

降现象。随H2O2 浓度增大,Chla/Chlb同样呈先升高

后降低趋势,说明后期叶片类囊体的垛叠程度越小,光
抑制越强。Cd处理下,Car/Chl略有升高但与CK相比

差异不显著,说明类胡萝卜素比叶绿素对浓度不敏

感,施加外源 H2O2 下Car/Chl其相对含量增加,更
利于植物幼苗叶片光能捕获复合体Ⅱ的稳定。由此

可见,Cd胁迫下酸枣幼苗叶绿素遭到破坏,叶绿素含

量显著降低,而外源0.05~0.08mmol/LH2O2 能够

提高Cd胁迫下的光合色素含量,缓解Cd对酸枣幼

苗光合色素的破坏作用。

2.3 外源 H2O2 对Cd胁迫下酸枣幼苗叶片光合作

用参数的影响

从图2可以看出,不同处理的酸枣光合特性结

果与CK相比,Cd胁迫下酸枣叶片光合特性中Ci增

加了53.82%,其他指标值如Pn、Gs和Tr分别下降

47.34%,51.97%,52.85%,差异均显著(p<0.05)。

施加不同浓度的外源 H2O2 均能在一定程度上缓解

Cd胁迫对幼苗叶片光合气体交换参数的抑制作用,
其中以T5处理下效果最为明显,其中Ci相比T1显

著下降35.37%,Pn、Gs和Tr相比T1分别显著上升

78.52%,95.60%,105.53%(p<0.05)。酸枣幼苗叶片

Pn、Gs和Tr随着H2O2 浓度的增加呈先上升后下降的

趋势,而Ci则刚好相反,综合以上指标分析可知,施加

H2O2 可以明显减轻Cd毒害对酸枣叶片光合性能的负

面作用,从而促进叶肉细胞光合速率增强。

2.4 外源 H2O2 对 Cd胁迫下酸枣幼苗 H2O2 和

MDA含量的影响

从图3可以看出,与CK比较,Cd胁迫后酸枣

幼苗叶片和根部内H2O2、MDA总量明显升高,叶片

和根系中H2O2 分别升高216.86%,196.46%,MDA
分别升高263.80%,86.08%,差异均显著(p<0.05),
表明Cd毒害导致植株体内产生大量活性氧自由基,
降低细胞膜稳定性,加重植物胁迫侵害。不同浓度的

外源H2O2 处理可以降低酸枣幼苗 H2O2 和 MDA
的积累,缓解 Cd诱导的膜质过氧化,使 H2O2 和

MDA的积累量降低。其中在T5处理下效果最为明

显,叶片和根系中 H2O2 和 MDA 比 T1分别降低

56.52%和50.33%,61.57%和35.39%,差异均显著

(p<0.05)。随 着 H2O2 浓 度 的 增 大,酸 枣 幼 苗

H2O2 含量先降低后升高,说明过高浓度的 H2O2 会

起到反作用,造成活性氧过量堆积。综上所述,表明

H2O2 可缓解膜脂过氧化现象,减轻 Cd胁迫对膜
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系统的危害。

注:图中不同小写字母表示各个处理间差异显著(P<0.05)。
下同。

图1 外源H2O2 对Cd胁迫下酸枣幼苗叶片光合色素含量的影响

图2 外源H2O2 对Cd胁迫下酸枣幼苗叶片光合作用参数的影响

2.5 外源 H2O2 对Cd胁迫下酸枣幼苗抗氧化酶活

性的影响

从图4可以看出,酸枣幼苗叶片和根系中SOD
活性在Cd胁迫下显著降低,分别比CK下降42.53%
和65.43%(p<0.05),但添加不同浓度的H2O2 后减

缓了Cd胁迫下SOD活性的下降。与T1处理相比,T5
处理下的酸枣叶片和根系SOD活性分别显著提高

36.03%和42.09%(p<0.05)。Cd毒害致使酸枣植株

POD和CAT活性出现上升,进而保证酸枣机体在Cd
逆境中的稳定性。在 H2O2 浓度逐渐增大的情况下,

POD和CAT活性显示为持续上升态势,在T5处达到
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最大值,酸枣叶片POD活性提高了32.18%,差异显著

(p<0.05),根系提高了19.58%,差异不显著;酸枣叶片

和根系CAT活性分别提高了45.81%,113.76%,差异均

显著(p<0.05)。经不同浓度的外源H2O2 处理后,酸枣

内SOD、CAT 和POD活性的变化趋势较一致,都是随

H2O2 浓度的增大呈先上升后下降趋势,当H2O2 浓度

超过0.08mmol/L时,抗氧化酶活性逐渐降低,甚至低

于对照。表明施加适宜浓度的外源H2O2 可以诱导酸

枣幼苗抗氧化酶活性增强,进而提高酸枣幼苗的抗逆

性,但浓度过大时有可能会起到反作用。

图3 外源H2O2 对Cd胁迫下酸枣幼苗 H2O2 和 MDA含量的影响

图4 外源H2O2 对Cd胁迫下酸枣幼苗抗氧化酶活性的影响

2.6 外源 H2O2 对Cd胁迫下酸枣幼苗叶片叶绿素

荧光参数的影响

由表2可知,Cd胁迫下酸枣幼苗叶片Fv/Fm、

ΦPSⅡ和qP 相比CK来讲分别显著降低31.38%,

69.52%和39.92%,NPQ、Y(NPQ)和Y(NO)分别

显著提高62.96%,79.44%和46.62%(p<0.05)。与

单一Cd处理相比,Cd+H2O2 处理抑制了酸枣幼

苗叶片Fv/Fm、ΦPSⅡ 和 qP 的 下 降 及 NPQ、Y
(NPQ)和Y(NO)的升高,其中在T5处理下效果最

为显著,Fv/Fm、ΦPSⅡ和qP 分别显著提高37.52%,

135.95%,53.10%,NPQ、Y(NPQ)和Y(NO)分别显

著降低34.13%,35.15%和30.26%(p<0.05)。随着

外源 H2O2 浓度的增加,Fv/Fm、ΦPSⅡ和qP 呈先

升高后降低的趋势,NPQ、Y(NPQ)和Y(NO)则呈现

为先降低后升高的相反趋势,说明施加H2O2 能通过

增强PSII反 应 中 心 活 性、光 能 捕 获 效 率、电 子 传

递活性和减少热能损耗等途径增强酸枣幼苗在逆境

中的适应性。

2.7 外源 H2O2 对Cd胁迫下酸枣幼苗叶片光系统

间激发能和PSⅡ吸收光能分配的影响

由表3可知,Cd毒害下酸枣植株体内β、β/α-1、

D 和Ex 与CK比较为显著升高,分别提高31.12%,

292.39%,71.65%和45.31%,而α 和P 则呈现为完

全不同的变化趋势,各自降低60.40%,73.59%(p<
0.05)。在外施 H2O2 的处理下,β、(β/α-1)、D 和

Ex在Cd胁迫下的上升趋势及α和P 的降低趋势均得

到明显缓解,在T5处理下效果最为明显,β、(β/α-1)、

D 和 Ex 与 T1相 比 分 别 下 降12.37%,53.43%,

35.52,32.30%,其中β未达到显著差异水平,其他指

标均达到显著差异水平(p<0.05),α 和P 分别显著

升高82.91%,98.36%(p<0.05)。通过以上指标变

化,可以表明Cd胁迫抑制了酸枣幼苗叶片光系统的

光能转换和传递,而H2O2 通过对酸枣幼苗叶片光系

统间激发能和PSⅡ吸收光能分配的传递通路再次

配置调控,从而缓解Cd胁迫导致酸枣幼苗产生的光

抑制现象。
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表2 外源H2O2 对Cd胁迫下酸枣幼苗叶片叶绿素荧光参数的影响

处理 Fv/Fm ΦPSⅡ qP NPQ Y(NPQ) Y(NO)
CK 0.905±0.0021a 0.502±0.005a 0.724±0.001a 0.899±0.005d 0.287±0.009d 0.311±0.003d
T1 0.621±0.0019d 0.153±0.003d 0.435±0.007d 1.465±0.003a 0.515±0.011a 0.456±0.006a
T2 0.755±0.0013c 0.224±0.001c 0.520±0.008c 1.244±0.013b 0.436±0.010b 0.421±0.004b
T3 0.792±0.0016c 0.287±0.006c 0.583±0.004c 1.117±0.005c 0.400±0.015c 0.405±0.004c
T4 0.827±0.0012c 0.303±0.016c 0.621±0.011c 1.101±0.015c 0.378±0.002c 0.366±0.002c
T5 0.854±0.0029b 0.361±0.012b 0.666±0.002b 0.965±0.012d 0.334±0.012d 0.318±0.008d
T6 0.767±0.0011c 0.320±0.022c 0.589±0.014c 1.239±0.018b 0.411±0.013b 0.369±0.016b
T7 0.610±0.0014d 0.212±0.021d 0.443±0.012d 1.425±0.019a 0.499±0.010a 0.414±0.012a

表3 外源H2O2 对Cd胁迫下酸枣幼苗叶片光系统间激发能和PSⅡ吸收光能分配的影响

处理 α β β/α-1 P D Ex

CK 0.399±0.009a 0.574±0.003d 0.539±0.024d 0.462±0.005a 0.328±0.004d 0.245±0.007d
T1 0.158±0.005d 0.752±0.008a 2.115±0.014a 0.122±0.005d 0.563±0.006a 0.356±0.006a
T2 0.177±0.003c 0.748±0.016b 1.982±0.019b 0.179±0.013c 0.489±0.004b 0.331±0.005b
T3 0.240±0.011b 0.721±0.013b 1.661±0.023b 0.211±0.017b 0.444±0.002b 0.303±0.003b
T4 0.289±0.013ab 0.686±0.003c 1.380±0.020c 0.242±0.024ab 0.402±0.003c 0.288±0.001c
T5 0.332±0.017a 0.659±0.004cd 0.985±0.026cd 0.288±0.032a 0.363±0.002cd 0.241±0.004cd
T6 0.269±0.013ab 0.699±0.002c 1.600±0.023c 0.235±0.013ab 0.412±0.001c 0.292±0.004c
T7 0.164±0.006d 0.795±0.007a 2.581±0.026a 0.165±0.018d 0.492±0.005a 0.345±0.008a

2.8 外源 H2O2 对Cd胁迫下酸枣幼苗叶片光合碳

同化关键酶活性的影响

由表4可知,Cd毒害对酸枣幼苗叶片4种光合

碳同化关键酶活性形成了抑制作用,与CK相比,单
一Cd处理下的Rubisco、SBPase、FBAase和 Tkase
活性分别下降43.87%,55.16%,57.80%,33.33%(p<
0.05)。随着外施 H2O2 浓度的增加,叶片光合碳同

化关键酶活性均呈现先增加后降低的趋势,在T5处

理下达到最大值,但仍低于 CK,Rubisco、SBPase、

FBAase与T1相比提高38.24%,42.15%,84.08%,
差异显著(p<0.05),Tkase也高于T1,但并未形成

显著差异。说明Cd逆境降低了酸枣植株体内光合

碳同化关键酶活性,外源H2O2 能有效改善胁迫对光

合碳同化关键酶活性的负面效应。
表4 外源H2O2 对Cd胁迫下酸枣幼苗叶片光合碳同化

关键酶活性的影响 单位:U/gFW

处理 Rubisco活性 SBPase活性 FBAase活性 Tkase活性

CK 3.51±0.157a 8.52±0.256a 3.72±0.086a 12.21±0.149a

T1 1.97±0.087d 3.82±0.152d 1.57±0.072d 8.14±0.131b

T2 2.23±0.034c 4.18±0.076c 1.98±0.138c 9.21±0.154bc

T3 2.63±0.052c 4.35±0.182c 2.26±0.281c 9.72±0.241bc

T4 2.96±0.041b 4.78±0.284b 2.45±0.111b 10.02±0.018bc

T5 3.19±0.152a 5.43±0.100ab 2.89±0.213ab 10.11±0.219bc

T6 2.84±0.021b 4.87±0.154b 2.32±0.032bc 9.29±0.242bc

T7 2.32±0.231c 4.03±0.143c 1.85±0.212c 7.78±0.172c

3 讨 论
植物生长、生物量在重金属污染土壤植物修复

过程中具有重要意义,不仅影响修复效率,而且可以

直接指示重金属对植物的毒害程度。本研究结果表

明,Cd胁迫显著降低了植株生物量,酸枣生长受到

严重抑制,这与周蜜等[14]对菊芋、王佳星等[15]对紫

金牛的探究结论相似。前人[16-18]文献中证明,喷施小

剂量 外 源 H2O2 对 植 株 的 生 理 发 育 机 能 存 在 显

著的保护效应,比如可以提高种子发芽率,加强不

同植物种的耐旱性、耐热性等机能。试验中施加低浓

度(0.02~0.08mmol/L)H2O2 处理不同程度提高酸

枣幼苗的生物量、株高、分蘖数和抗性系数,高浓度

(0.1~0.3mmol/L)H2O2 则加剧Cd胁迫对酸枣幼

苗生长的抑制,这与Andre’Dias等[19]的研究结果也

一致,说明低浓度的H2O2 可作为植物对外界环境胁

迫反应的调节因子,进而提高植物幼苗自身抵御胁迫

和伤害的能力。
光合色素含量是反映光合强度的重要指标。郭

智等[20]对Cd胁迫下超积累植物龙葵(Solanumnig-
rum)光合特性的研究结果显示,Cd胁迫明显降低了

各种光合色素的含量。酸枣幼苗叶绿素含量在Cd
胁迫后显著下降,而施加外源H2O2 可以有效保证酸

枣幼苗色素积累总量和成分功能的运转特性,原因可

能为外源H2O2 保护了类囊质膜的完整性,加剧了光

能电子运转速率,因而进一步促进了叶片捕捉光能及

转换效率的增强。该研究中,Cd胁迫下酸枣叶片的

Pn、Gs和Tr显著降低,但Ci大幅度增加,由此证明光

合性能降低的关键原因是非气孔因素,光合生物活性

及RuBP羧化因素等也制约了CO2 的转换,致使其

于细胞空隙间过量堆积。适宜浓度的 H2O2 可以使

Pn、Gs和Tr值明显上升,Ci降低,表明 H2O2 能够有

效调控Cd毒害下酸枣植株叶肉细胞内光合碳同化

途径及相关酶活性,保证CO2 的稳定性与运输反应
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性能,迫使胞间CO2 总储存量所占份额减少,这与王

艳玲[21]在水稻上的研究结果相同。但目前也有报

道[22]显 示,在 Cd毒 害 下 对 拟 南 芥(Arabidopsis
thaliana)幼苗施加H2O2 后Ci值仍呈现为居高不下

的态势,保证植株在逆境中的适应性,这和本试验结

论有所出入,具体原因可能是不同外源物浓度、不同

胁迫环境、不同试验对象及作用部位、不同处理方式

等相关因素综合影响导致响应机制出现差异。
植物在低温、干旱、污染、高盐和强辐射等逆境

下能加快膜脂过氧化作用的进程,打破活性氧的代谢

平衡,破坏膜结构和功能。本研究中,Cd胁迫下酸枣

幼苗叶片 H2O2 和 MDA含量增加,说明Cd胁迫诱

导了酸枣幼苗叶片的氧化损伤。但施加一定浓度的

外源H2O2 可使 H2O2 和 MDA含量出现一定程度

的下降,特别是0.08mmol/LH2O2 处理下,H2O2
和 MDA含量下降最为显著,说明外源 H2O2 能显著

增强酸枣幼苗叶片中活性氧代谢循环,减少细胞内矿

质元素离子渗漏,保证细胞结构的完整性。这与

Wahid等[23]报道的结果相一致,即H2O2 预处理小麦

通过降低脂质过氧化来提高小麦幼苗的耐盐性。同

时从本试验结果表明,0.08mmol/LH2O2 处理亦能

显著提高酸枣幼苗叶片的抗氧化酶活性(SOD、POD
和CAT),说明可能是H2O2 的信号放大功能激活了抗

氧化防御机制的分子传导链,诱导ROS清除酶活性的

提高及相应基因在一定程度上的表达,进一步提高了植

物的抗性,关于大麦(Hordeumvulgare)[24]、玉米(Zea
mays)[25]的研究也进一步验证了上述结论。

叶绿素荧光变化能反映植物光合机构的运转状

况。潘晨慧[26]试验得出,不同剂量H2O2 的施加可以使

唐古特白刺(Nitrariatangutorum)幼苗ΦPSⅡ、qP 上升,

NPQ和Y(NPQ)下降。本试验结论显示,施加H2O2 也

可以促进Cd毒害下酸枣植株幼苗的Fv/Fm、ΦPSⅡ和

qP 升高,NPQ、Y(NPQ)和Y(NO)大幅度降低,说明

H2O2 能够有效保证酸枣PSⅡ电子在Cd逆境中的产生

运输和光能利用平衡性能。同时酸枣叶片于逆境环境

PSⅠ和PSⅡ光体系内配置紊乱,在施加 H2O2 下其光合

机构中β与β/α-1开始下降,而α则出现增加态势,
证实 H2O2 可以增强Cd逆境下酸枣植株捕获激发

能效率。Cd逆境下酸枣植株光化学运转份额P 上

升的主导因素为 H2O2 的施加推动了叶片内光系统

性能的发挥,P 值增大会降低PSⅡ中剩余光能的堆

积,从而使天线色素依赖NPQ耗散的激发能份额D
值减小。于PSⅡ反应部位损伤及封闭致使输送至反

应中心的激发能是否分配给光化学体系时,只可经由

反应中心耗散份额Ex的升高来诱导活性氧在叶肉细

胞内的过量积累,且能直接造成反应中心叶绿素内部

蛋白的活性下降,引发ΦPSⅡ的下跌。而且 H2O2
的处理对Cd逆境中酸枣幼苗Ex的上升产生了突出

的缓解效应,证明施加 H2O2 能够采用调控Ex这一

途径来减小Cd逆境给光反应系统带来的负面效应,
这与Tang等[27]对长春花(Catharanthusroseus)在
胁迫环境下通过H2O2 处理对Ex的调整提高植物抗

胁迫伤害能力的报道结论相似。胡化广等[28]对结缕

草(Zoysiajaponica)的调查显示在干旱胁迫过程中

植株内Rubisco活性不断下降。Cd逆境下酸枣幼苗

Rubisco活性也发生急速下跌的相同趋势,原因之一

可能是Cd逆境中光反应活性减小前馈抑制了暗反

应,也可能是因为Cd2+ 代替了其他矿质元素离子参

与了Rubisco的活化反应进程。但 H2O2 明显减缓

了酸枣叶片Rubisco活性的下降SBPase、FBAase活

性下跌趋势也开始减缓,而 Tkase活性值的浮动范

围较小。由此证明喷施 H2O2 能够由增加光合碳同

化关键酶活性进而提升Cd逆境中酸枣植株光合反

应的高效运转。李翔等[29]研究也证明,施加2,4—表

油菜素内酯(EBR)外源物可通过调控碳同化相关酶

活性和基因的表达水平,提高植物抗性能力。综上所

述,表明酸枣幼苗在施加 H2O2 后,叶片内叶绿素荧

光参数、叶片光系统间激发能和PSⅡ吸收光能分配

及叶片光合碳同化关键酶活性可发挥协同作用来提

高酸枣对Cd逆境的抗性,而外施 H2O2 对如何加强

Cd逆境下植株光机能活性和碳同化关键酶活性的分

子调控水平是下一步研究的重点。

4 结 论
(1)Cd胁迫使酸枣幼苗生物量、株高、分蘖数分

别降低30.26%,34.21%和48.76%,抗性系数为最低

(0.70),说明Cd胁迫对酸枣的生长造成抑制作用,施加

H2O2 后酸枣叶片内光合绿素含量、Pn、Tr和Gs升高,

H2O2、MDA含量和Ci均出现不同程度的下降。
(2)低浓度 H2O2(≤0.08mmol/L)处理后,叶

片和根系内内抗氧化酶(POD、SOD、CAT)活性增

强,叶片内TKase活性无显著变化,Rubisco、SBPase
和FBAase活性显著提高,分别最高上升38.24%,

42.15%,84.08%。
(3)酸枣叶片内Fv/Fm、ΦPSⅡ、qP 和P 在H2O2

处理下最大分别提高37.52%,135.95%,53.10%和

98.36%,NPQ、Y(NPQ)、Y(NO)、D、Ex 和β/α-1分别

降低34.13%,35.15%、30.26%,35.52,32.30%和53.43%。
综上所述可得,Cd胁迫对植物的生长产生了一

定的毒害效应,在施加不同浓度的外源 H2O2 后,植
物的生长状况在不同程度上得到了一定的缓解,且

H2O2 存在着明显的剂量效应,由试验中酸枣各生理
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指标综合分析,0.08mmol/L的外源H2O2 对土壤重

金属Cd胁迫下酸枣幼苗的缓解效果最佳,本试验重

点研究了酸枣幼苗在Cd胁迫下生理生态指标对外

源H2O2 的响应,而有关分子机理和相应的基因生物

学信息仍需进一步探索和研究。
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