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铜毒对海州香薷（!"#$%"&’() #*"+,-+,#）不同种群
光合作用和蒸腾作用的影响

柯文山:，!，熊治廷!，柯世省5，金则新5
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摘要：通过水培实验，对种子分别来自湖北省铜绿山、赤马山铜矿区和红安非矿区的海州香薷种群在铜胁迫下的光合作用和蒸

腾作用进行了比较研究。结果发现，矿区两个种群在铜胁迫下的光合能力明显比非矿区种群强，尤其在高 &L（:$$!=01 Y Z）处

理更为显著：如铜绿山和赤马山叶片净光合速率分别为 :52 :6!=01 &)! = [! C! :和 :!2 6;!=01 &)! = [! C! :，为红安种群

（:\ $"!=01 &)! =
[! C [ :）的 :5 倍；铜绿山和赤马山种群的光能利用效率分别为 $2 $!!:!=01 &)! !=01

[:和 $2 $!!#!=01 &)!

!=01 [: 3F0H0J，为红安种群（$2 $$5!=01 &)!!=01
[: 3F0H0J）的 " 倍。表观量子产额在两个矿区种群中没有明显的变化，低 &L （6

和 !$!=01 Y *）处理促进了矿区种群叶绿素（&F1 > 和 &F1 N）含量的增加，而非矿区种群的这两个指标则随处理浓度的增加而迅

速下降。来自矿区两个种群的蒸腾速率受铜的胁迫影响较小，而来自非矿区种群随处理浓度的加大而明显降低，其叶片的蒸腾

速率在 6、!$!=01 Y *和 :$$!=01 Y *浓度处理时迅速下降为对照的 8!2 "#]、6$2 ;8]和 #!2 8]；水分利用效率在矿区两个种群中

随处理水平的增大而提高，在 :$$!=01 Y *处理时铜绿山和赤马山种群分别是对照的 :8:2 ^5]和 :5$2 #:]，而非矿区种群随处

理浓度的增加而急剧降低。另外，矿区两个种群的呼吸速率和气孔阻力随处理浓度的降低和升高的幅度明显比非矿区小。总

之，在铜污染胁迫下，矿区种群保持的这种生理生态特性是其能在这种环境中正常生长定居的重要原因，是其长期进化的结果。

关键词：铜；海州香薷；光合作用；蒸腾作用
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海州香薷（俗称铜草，!"#$%"&’() #*"+,-+,# O-N-, ’P Q& R-’N-%- ）广泛分布在我国长江中下游地区［9］。尤其
在铜矿区，海州香薷生长异常茂盛，是矿区优势种之一，且对铜有较高的耐性和较强的累积能力［9 S :］。作为

84 矿的指示植物之一，海州香薷常用于植物探矿［D］。近几年的研究显示，海州香薷是一种可应用于重金属污
染土壤修复和植被恢复的植物［=，; S B］。许多研究者对海州香薷的 84吸收富集能力、在修复 84 污染土壤中的
作用以及从微区分布、根系分泌物、铜结合蛋白和其它一些生理生化机理等方面做过许多研究［M S 9:］。光合作

用和蒸腾作用是植物生长和发育两个重要的生理过程。杨明杰"通过 84对海州香薷光合作用和蒸腾作用的
影响发现，其光合速率（在!9AA!5)* $ K 84范围）和蒸腾速率（在!;A!5)* $ K 84范围）随 84供应水平提高而
上升，其抑制海州香薷光合作用的 84临界浓度比许多耐 84植物高得多。由于长期在污染环境下生存，铜矿
区的海州香薷可能已经发生了与污染环境相适应的抗性进化［9D ］，形成抗性生态型。研究抗性生态型和敏感

生态型的生理生态差异是揭示植物抗性机理，使重金属污染的植物修复技术得到广泛应用的一条重要途径。

我们以前的研究显示：矿区种群在铜抗性及对铜胁迫的抗氧化能力等生理反应方面与非污染区种群不

同［?，9; ］。本文通过水培实验，对种子分别来源于湖北省大冶铜绿山（污染区）、阳新赤马山（污染区）和红安

华河（非污染区）的海州香薷 : 个种群在铜离子胁迫下的光合作用和蒸腾作用进行比较研究，以期通过污染
区和非污染区海州香薷种群对铜的生理生态反应的差异，进一步了解植物对铜抗性的生态适应。同时，矿区

尾矿和废弃地的植被恢复或修复，不仅面临高金属污染，还面临土壤保水力差，易干旱的环境胁迫。研究海州

香薷的净光合速率、蒸腾速率和水分利用效率的生理生态特性，对认识该植物在铜胁迫下的生长发育规律及

耐受性具有重要意义，可为合理进行该植物矿区废弃地的植物修复或植被恢复提供理论依据。

)* 材料和方法
)& )* 材料和处理
海州香薷 : 个种群的种子分别来自湖北省大冶铜绿山古铜矿遗址、湖北省阳新县赤马山铜矿和湖北省红

?I:9T D 期 T T T 柯文山T 等：铜毒对海州香薷（!"#$%"&’() #*"+,-+,#）不同种群光合作用和蒸腾作用的影响 T

" 杨明杰，海州香薷铜超富集和耐性机理。浙江大学博士论文，=AA9，BI S BM
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安县华河非矿区，都属于同一亚热带气候带，其地理坐标和土壤条件见表 /。海州香薷种子用 0& 12的次氯酸
钠消毒 304,.，蒸馏水洗净，于光照培养箱萌发。挑选萌发的种子于酸洗过的石英砂中培养。待幼苗长至 5 6
7 叶苗龄时，挑选生长一致植株，移栽于盛有 / $ 3 浓度 8)-+*-.9 完全营养液的塑料容器中培养。植物培养于
3:; $ /3! 光照、30; $ /3! 黑暗，相对湿度 <:2 65:2、光照强度不小于 /0000*= 的人工培养室中。培养在武
汉大学资源与环境学院植物培养室进行。

表 !" 海州香薷 # 个种群取样点位置及土壤（0 6 /0 (4）性状

$%&’( !" )**+,-.%/(0 *1 /2+(( 0-/(0 %., 32%+%3/(+0 -. （0 6 /0 (4 9’#"!）/2( ’*3%’ 0*-’0 0455*+/-.6 /2( /2+(( .%/4+%’ 5*54’%/-*.0 *1 !" #$%&’(&’#

种群

>)#?*-",).
地理坐标

@))A9,.-"’
有机炭 BA+ @
（2）

总铜 C)"-* @?
（4+·D+ E/）

有效态铜 FGCH @?
（4+·D+ E/）

#8 （83B）

大冶 GI F//<J:1KL10J0:K /& 03 M 0& 05 NN7O& 7 M :<3& N /N0<& 7 M 173& 5 :& 7/ M 0& 3<
阳新 IP F//<J::KL10J03K 0& 7N M 0& 0N 50:N& 3 M O5& 7 5N5& 1 M :7& < :& N7 M 0& /5
红安 8H F//<J<0KL1/J03K 3& <5 M 0& 0O :3& 5 M 3& 7 7& N M 1& < :& <N M 0& /:

Q Q 表中数据为平均值 M标准偏差 （! R 1）G-"- ,. "!’ "-S*’ -A’ 4’-.T M UG （! R 1）

幼苗预培养 / 周后采用含有不同浓度的 @?3 V营养液进行处理培养。营养液每 1 9 更换 / 次。@?3 V铜处

理水平为：@W（对照），:!4)* $ X，30!4)* $ X 和 /00!4)* $ X，以 @?UB<·:83B 的形式提供。处理 / 周后测定有
关生理指标。每处理 1 个重复，每重复 < 株幼苗，每株测 1 片健康叶。
!& 7" 净光合速率和蒸腾速率的测定

培养条件下不离体（活体）用英国 HG@ 公司生产的 X@HY< 型便携式全自动光合测定系统进行测定［/5］，
同时用其开放系统测定叶片表面光合有效辐射（"#$，!4)* #!)"). 4 E 3 T E /）、净光合速率（"!，!4)* @B3

4 E3 T E / ）、气温（%&，3:;）、空气相对湿度（$’，<:2 6 5: 2）和空气 @B3浓度（!4)* 4)*
E /）、蒸腾速率

（83B，44)* 4
E 3 T E /）、气孔阻力（43 T 4)* E /）等。

图 /Q @?处理下的海州香薷 1 个种群叶片的净光合速率

Q Z,+& /Q L’" #!)")T[."!’",( A-"’ )\ "!A’’ () *+,-!.-!* #)#?*-",).T ?.9’A

9,\\’A’." @? "A’-"4’."

8：红安 8).+-.，非矿区 .). 4,.’ T,"’；C：铜绿山 C).+*]T!-.，铜矿

区 @)##’A 4,.’ T,"’；@：赤马山 @,4-T!-.，铜矿区 @)##’A 4,.’ T,"’。

下同 "!’ T-4’ S’*)%；图标上的不同字母表示显著性差异 G,\\’A’."

*’""’AT ,. "!’ ()*?4’T ,.9,(-"’ - T,+.,\,(-." 9,\\’A’.(’（" ^ 0& 0:），下

同 "!’ T-4’ S’*)%

!& #" 光响应测定

测试光响应时，叶片均匀地用多层纱布逐渐遮光法［/N］，从强光直到 0，大于 300!4)* 4 E 3 T E /强光下每梯

度为 /00 6 300!4)* 4 E 3 T E /、弱光下（小于 /50!4)* 4 E 3 T E /）为 30 6 10!4)* 4 E 3 T E /，每梯度遮荫持续时间

以读数稳定为准，测得从高到低一系列光强辐射下叶片的光合有效辐射、净光合效率等。测得从高到低一系

列光合有效辐射下叶片的净光合速率，拟合光响应曲

线，求得表观量子效率，计算光补偿点。

!& 8Q 叶绿素含量测定
取与测定光合作用相同位置和相同成熟度的叶片

约 0& :+ （鲜重），用 1 4* 55 44)* $ X 冷磷酸缓冲液（#8
N& 3 含 /0 44)* $ X W@*）匀浆，再用 < 体积的冷丙酮浸
提，上清液于日本岛津 _‘Y/500 型紫外分光光度计测
@!* -和 @!* S含量，每个样品重复 1 次，取平均值。计
算参照文献［/7］。

!& 9" 统计分析
采用二维方差分析（HLB‘H）分析种间和处理间的

差异，铜浓度处理间和种间的平均数的差异程度用

G?(-.的多重比较（UUa）（" ^ 0& 0:）。
7" 结果
7& !" 铜对海州香薷叶片净光合速率（"!）的影响
光合速率是反映光合作用强弱的最重要指标，光合

速率大，表明植物光合作用的水平高，反之亦然。从图

0N1/ Q 生Q 态Q 学Q 报Q Q Q 3N 卷Q
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/ 可以看出，矿区种群和非矿区种群叶片的净光合速率有明显的差异：来自矿区（铜绿山，赤马山）的两个种群
在不同浓度的 01 处理下叶片净光合速率都没有受到明显的影响，彼此之间也没有明显的差异，而非矿区（红
安）种群则随处理浓度的增加而明显降低。具体表现为，在对照组，铜绿山和赤马山种群叶片的净光合效率

分别为 /2& 32!4)* 053 4
63 7 6 /和 /8& 9:!4)* 053 4

63 7 6 /，矿区两个种群间没有明显的差异，而明显低于非矿

区种群（红安）的净光合速率（/;& ;<!4)* 053 4
63 7 6 /，）；在 3= !4)* $ > 和 /== !4)* $ >铜处理下，红安种群叶

片净光合速率分别降为 <& =;!4)* 053 4
63 7 6 /和 /& =;!4)* 053 4

63 7 6 /，矿区两个种群叶片净光合速率没有

明显的变化，铜绿山种群分别为 /2& /3!4)* 053 4 63 7 6 /和 /8& /?!4)* 053 4 63 7 6 /，赤马山分别 /8& =/!4)*

053 4
63 7 6 /和 /3& ?:!4)* 053 4 63 7 6 /。显然，矿区两个种群在较高铜处理下明显高于非矿区种群，尤其是

/==!4)* $ >处理，矿区两个种群的净化合效率是非矿区红安的 /8 倍。
!& !" 光能利用效率变化
矿区两个种群的光能利用效率没有明显的差异，而与非矿区有明显的差异（图 3）。在对照组，来自铜绿

山和赤马山矿区的两个种群的光能利用效率（@AB）分别为 =& =39;!4)* 053!4)* 6/ #!)"). 和 =& =32?!4)*

053!4)* 6/ #!)").，都明显低于红安非矿区种群（=& =828!4)* 053!4)* 6 / #!)").）；在较高铜（3= !4)* $ > 和

/== !4)* $ >）处理，铜绿山种群光能利用效率为 =& =33?!4)* 053!4)* 6/ #!)"). 和 =& =33/!4)* 053 !4)* 6/

#!)").，赤马山种群为 =& =33/!4)* 053!4)* 6/ #!)"). 和 =& =332!4)* 053!4)* 6/ #!)").，明显高于红安种群

（=& =/;3!4)* 053!4)* 6/ #!)").和 =& ==8!4)* 053!4)* 6/ #!)").）。总之，非矿区种群光能利用效率随处理浓
度的增加而明显降低，矿区种群在较高铜（3= !4)* $ >和 /== !4)* $ >）处理的光能利用效率也下降，但降低的
幅度明显比非矿区种群小。

!& #" 光合作用的光响应
由图 8 可知，在不同浓度铜的处理下，矿区种群和非矿区种群表观量子效率表现出不同的变化趋势：非矿

区种群随处理浓度的增加而降低，在 3=!4)* $ > 和 /==!4)* $ > 浓度处理的降低程度达到显著水平（! C
=D =?），而矿区种群的表观量子效率在低浓度（?!4)* $ >）处理有一定升高，中间浓度处理有一定下降，但变化
不显著。在对照组中，矿区种群的表观量子效率低于非矿区，而在 3=!4)* $ > 和 /==!4)* $ >浓度处理中，则是
矿区种群明显高于非矿区种群，尤其是 /==!4)* $ >处理，矿区两个种群的表观量子效率是非矿区的 ? 倍多。

图 3E 01处理下的海州香薷 8 个种群叶片的光能利用效率
E F,+& 3E A7,.+ ’GG,(,’.(H )G *,+!" ’.’I+H )G "!I’’ "# $%&’()’($ #)#1*-",).7

1.J’I J,GG’I’." 01 "I’-"4’."

图 8E 01处理下的海州香薷 8 个种群的表观量子效率
E F,+& 8E K##-I’." L1-."14 ’GG,(,’.(H )G "!I’’ "# $%&’()’($ #)#1*-",).7

1.J’I J,GG’I’." 01 "I’-"4’."

!& $" 铜对海州香薷叶片叶绿素含量的影响
铜绿山和赤马山两个矿区种群在 ?!4)* $ >和 3=!4)* $ >处理水平，其叶绿素 - 和 M 含量比对照都有所增

/;8/E 2 期 E E E 柯文山E 等：铜毒对海州香薷（"&$*+&,-./ $%&’()’($）不同种群光合作用和蒸腾作用的影响 E



!""#：$ $ %%%& ’()*)+,(-& (.

加，而红安种群则随处理浓度的增加而迅速降低（图 /）。0 个种群中，铜绿山和赤马山种群叶绿素含量没有
明显的差异，红安种群在 12!3)* $ 4和 522!3)* $ 4处理处，其叶绿素 -叶绿素 6含量则明显低于矿区种群。

图 /7 89处理后的海州香薷 0 个种群的叶绿素 -和 6的含量

:,+& /7 ;!’ ()."’."< )= (!*)>)#!?** - （8!* -）-.@ (!*)>)#!?** 6 （8!* 6 ）,. "!>’’ !" #$%&’(&’# #)#9*-",).< -="’> 89 ">’-"3’."

图 A7 铜处理下的海州香薷 0 个种群的暗呼吸速率

7 :,+& A 7 B->C >’<#,>-",). >-"’ )= "!>’’ !" #$%&’(&’# #)#9*-",).< 9.@’>

@,==’>’." 89 ">’-"3’."

!& "# 铜对海州香薷叶片暗呼吸速率的影响
89对海州香薷 0 个种群的暗呼吸速率的影响如图

A。在 A!3)* $ 4 89处理，非矿区种群暗呼吸速率略有增
强，但在较高铜浓度（12!3)* $ 4 和 522!3)* $ 4）处理时
则迅速降低。矿区种群在 A!3)* $ 4 89 处理时，暗呼吸
速率增强的幅度较大，其中赤马山的暗呼吸速率显著高

于对照；在 522 !3)* $ 4 89 处理，矿区两个种群都开始
下降，但没有非矿区种群下降那么明显。总的说来，在

对照组，非矿区种群的暗呼吸速率高于矿区，而在

12!3)* $ 4和 522!3)* $ 4处理中则是矿区种群显著高于
非矿区（) D 2& 2A）。
!& $# 铜对海州香薷蒸腾速率的影响
铜对 0 个种群蒸腾速率的影响也表现出明显的差

异（图 E）。在 A、12!3)* $ 4 和 522!3)* $ 4 浓度处理时，
非矿区种群叶片的蒸腾速率迅速下降为对照的

E1F G/H 、A2& IEH和 /1& EH，而矿区种群在 A!3)* $ 4和
12!3)* $ 4处理时则没有明显的变化，在高浓度处理（522!3)* $ 4）才有明显的下降。总之，在不同铜浓度处理
中，矿区两个种群的蒸腾速率明显高于非矿区种群。

!& %# 铜对海州香薷水分利用效率的影响
水分利用效率的大小直接由蒸腾速率和净光合速率来决定。从图 G 可以看出，在对照和低浓度

（A!3)* $ 4 89）处理时，非矿区种群水分利用效率高于矿区种群，而在高浓度（522!3)* $ 4）处理，则是矿区种
群明显比非矿区高（) D 2& 2A）。矿区和非矿区种群的变化趋势也不同，非矿区种群在低浓度处理水分利用
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效率升高，随处理浓度的加大而急剧下降，在 /00!1)* $ 2 处理达到最低，是对照的 /3& 345；矿区两个种群水
分利用效率随处理水平的增大而提高，在 /00!1)* $ 2达到最高水平，铜绿山和赤马山种群分别是对照的 /6/&
745和 /40& 3/5。

图 68 9:处理下的海州香薷 4 个种群的叶片蒸腾速率

8 ;,+& 6 8 <=-.>#,=-",). =-"’ )? "!=’’ !" #$%&’(&’# #)#:*-",).> :.@’=

@,??’=’." 9: "=’-"1’."

图 A8 9:处理下的海州香薷 4 个种群的叶片水分利用效率

8 ;,+& A 8 B>,.+ ’??,(,’.(C （11)* 1 DE > D /） )? %-"’= ,. "!=’’ !"

#$%&’(&’# #)#:*-",).> -?"’= 9: "=’-"1’."

图 78 9:处理下的海州香薷 4 个种群的叶片气孔能阻力

8 ;,+& 7 8 F")1-"-* =’>,>"-.(’ )? "!=’’ !" #$%&’(&’# #)#:*-",).> -?"’=

9: "=’-"1’."

!& "# 气孔阻力
非矿区种群气孔阻力随处理浓度的增加而明显增

大（图 7），而矿区两个种群在 /00!1)* $ 2 9: 处理时才
有明显的加大。在 E0 和 /00!1)* $ 2 9:浓度处理，铜绿
山种群的气孔阻力为 E3& 4E1E > 1)* D /和 E3& A3 1E >
1)* D /），赤马山为 EG& EE 1E > 1)* D /和 E3& A6 1E >
1)* D /），而非矿区红安种群的气孔阻力为 4G& 67 1E >
1)* D /和 37& 60 1E > 1)* D /。显然，在较高 9: 浓度处理
下，矿区种群的气孔阻力明显小于非矿区种群。

$# 讨论
9:是植物生长和生理代谢的必需元素，但过量会

对植物产生毒害现象，如 9:E H对植物的光合作用有很

强的抑制作用［/I，E0］。在本实验中，海州香薷矿区两个

种群叶片净光合速率并没有受 9: 的明显影响，而非矿

区种群净光合速率随处理浓度的增加而显著降低（图 /）。同时，我们还发现非矿区种群在对照组中的净光合
速率明显高于矿区种群，而较高处理则是矿区种群明显高于非矿区种群。矿区种群长期生长于高铜环境中

（表 /），可能已经产生了适应性抗性进化，形成了铜抗性生态型，在正常环境中反而表现出比非矿区种群有较
低的光合能力。这表明矿区种群要求较高的铜环境，而在正常的环境中反而表现出缺铜状态。缺铜使类囊体

膜膜脂组成改变，质体氰含量降低，电子传递受阻，9JE固定率下降
［E/］，因而矿区种群光合能力下降。光合能

力降低，有机物质积累减少，生物量也随之减少。而在污染环境中则刚好相反，矿区种群光合能力强，有机物

质积累较多，生物量也就比非矿区种群高［I］。

大量的研究证明，过量的铜能够引起植物叶绿素含量的下降［EE，E4］。K=->-@ 等［EE］认为铜引起的叶绿素含
量减少主要归因于铜引起叶绿素的分解。也有研究认为天线色素复合体和反应中心中的叶绿素结构中的 L+
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能被 /0取代，破坏了叶绿素的功能和结构，导致其色素荧光减弱［12］。本实验发现 /0明显降低了海州香薷非
矿区种群叶绿素的含量，而矿区种群在 3!4)* $ 5 和 16!4)* $ 5 /0 处理时的叶绿素含量有所增加，在高 /0 处
理（766!4)* $ 5 ）时虽然显著下降，但仍然比非矿区种群的叶绿素含量明显高（图 2）。这很可能是因为矿区的
海州香薷种群产生了某些抗性机制从而减少了铜对叶绿素的伤害。叶绿素含量的降低可能与铜引起的叶绿

体膜的脂质过氧化有关［13］。对海州香薷的抗氧化系统的分析发现，矿区种群的 89:、;9:、<8= 等抗氧化
酶［>］以及抗坏血酸和还原型谷光苷肽等抗氧化剂明显高于非矿区种群，而脂质过氧化水平（?:<）明显低于
非矿区种群［73］。显然，矿区种群这种抗氧化保护机制保证了植物在污染条件下正常的光合作用和叶绿素等

物质的合成。另外，矿区种群叶中的 /0 蓄积量相对较少［>］，且进入细胞的过量 /0 被区域化隔离［76］或与小
分子有机酸、金属巯蛋白结合钝化脱毒［77］等等，这些机制都有效的降低了矿区种群的 /0毒害。因而，在铜胁
迫条件下，矿区种群仍然保持较强的光合能力。

重金属能影响呼吸作用的气体交换。对呼吸速率的影响依赖于金属的种类和浓度。文献资料表明，轻度

金属胁迫增加暗呼吸速率，而严重金属胁迫使呼吸降低，这表明代谢受到损伤［16］。植物对重金属的排出和扣

留在细胞壁需要增加能量，这通常通过增加净呼吸速率来满足［13］。在 16!4)* $ 5 和 766!4)* $ 5 铜处理中矿
区种群暗呼吸速率显著高于非矿区。高铜处理下，矿区种群高的暗呼吸速率表明其在进行着较强的分解代

谢，既为光合作用和其它代谢活动提供充足的能量和原料，也预示其有较强的光合作用和其它代谢活动。这

为植物在胁迫环境下的正常生长提供了能量的保证。许多研究也表明，/0 和其它重金属直接影响细胞质且
损伤线粒体结构［13 @ 1A］，导致呼吸作用降低。矿区种群的抗氧化能力比非矿区的强［73］，这可能是其代谢过程

（包括呼吸代谢）和线粒体结构受到的氧化胁迫损伤较小而使其呼吸作用相对正常的原因。

矿区种群的蒸腾速率受铜胁迫的影响明显比非矿区的小，表明其水分代谢过程受到影响较小，根部受到

的损伤也较小（这在根压的变化中可以看出，数据未显示）。水分利用效率（光合作用 $蒸腾作用）是决定植物
能否在干旱环境中的正常生长的重要因素。矿区植被稀少，土壤裸露，不易保持水分。本实验中，矿区种群在

高铜胁迫下，仍然表现出比非矿区明显高的水分利用效率，这种高水平的水分利用效率对于其生存在矿区易

缺水的土壤环境是非常重要的，为其适应干旱环境提供了良好的生理生态基础。

总之，矿区种群无论是光合作用、呼吸作用以及蒸腾作用受到铜的损伤较非矿区小，这为植物在矿区高

铜、水分易流失的高污染环境中的正常生长提供了物质（包括矿质、水分、有机物）和能量的保证，是其长期适

应性进化的结果。
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