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铜胁迫条件下 ＡＭＦ 对海州香薷光合色素含量、抗氧化
能力和膜脂过氧化的影响

王穗子１，２，３，４，金则新３，４，∗，李月灵３，４，５，谷银芳３，４，５

１ 西南大学生命科学学院，重庆　 ４００７１５

２ 三峡库区生态环境教育部重点实验室，重庆　 ４００７１５

３ 台州学院生态研究所，台州　 ３１８０００

４ 浙江省植物进化生态学与保护重点实验室，台州　 ３１８０００

５ 上海师范大学生命与环境科学学院，上海　 ２００２３４

摘要：以盆栽海州香薷为研究对象，模拟 Ｃｕ 胁迫条件下，接种丛枝菌根真菌（ＡＭＦ）对海州香薷叶片光合色素含量、抗氧化酶活

性、抗氧化剂含量、膜脂过氧化程度的影响。 结果表明：（１）与对照相比，Ｃｕ 胁迫使海州香薷叶片叶绿素 ａ（Ｃｈｌ ａ）、叶绿素 ｂ
（Ｃｈｌ ｂ）、总叶绿素（Ｃｈｌ （ａ＋ｂ））、类胡萝卜素（Ｃａｒ）含量以及叶绿素 ａ ／ ｂ（Ｃｈｌ ａ ／ ｂ）均显著降低，抗氧化酶活性和抗氧化剂含量也

显著下降，质膜相对透性（ＭＲＰ）和丙二醛（ＭＤＡ）含量显著增大。 （２）与 Ｃｕ 胁迫相比，Ｃｕ 胁迫下接种 ＡＭＦ 可使海州香薷叶片

叶绿素含量显著增加；超氧化物歧化酶（ＳＯＤ）、抗坏血酸过氧化物酶（ＡＰＸ）活性显著提高；还原型谷胱甘肽（ＧＳＨ）、抗坏血酸

（ＡｓＡ）含量显著增加；ＭＤＡ 含量、ＭＲＰ 显著下降。 总之，接种 ＡＭＦ 可提高 Ｃｕ 胁迫下海州香薷叶片光合色素含量和抗氧化能

力，降低膜脂过氧化水平，从而缓解 Ｃｕ 胁迫对植株造成的伤害，增强海州香薷对 Ｃｕ 胁迫的适应性，提高了植株的生物量。
关键词：Ｃｕ 胁迫；ＡＭＦ；海州香薷；光合色素；抗氧化能力；膜脂过氧化
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（ＭＤＡ） ｃｏｎｔｅｎｔｓ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔｌｙ ｉｎｃｒｅａｓｅｄ ｂｙ ６１．５％ ａｎｄ １０６．４％， ｒｅｓｐｅｃｔｉｖｅｌｙ． Ｗｉｔｈ ｔｈｅ Ｃｕ ａｄｄｉｔｉｏｎ， ｔｈｅ ＡＭＦ ｉｎｏｃｕｌａｔｉｏｎ
ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔｌｙ ｉｎｃｒｅａｓｅｄ ｔｈｅ Ｃｈｌ ａ， Ｃｈｌ ｂ ａｎｄ Ｃｈｌ （ ａ＋ｂ） ｃｏｎｔｅｎｔｓ ｉｎ Ｅ． ｓｐｌｅｎｄｅｎｓ ｌｅａｖｅｓ ｂｙ ３６．７％， ３０．６％ ａｎｄ ３４．８％，
ｒｅｓｐｅｃｔｉｖｅｌｙ， ａｎｄ ｔｈｅ ＧＳＨ ａｎｄ ＡｓＡ ｃｏｎｔｅｎｔｓ ｂｙ ５５．１％ ａｎｄ ２９．６％， ｒｅｓｐｅｃｔｉｖｅｌｙ． Ｉｔ ａｌｓｏ ｅｎｈａｎｃｅｄ ｔｈｅ ＳＯＤ ａｎｄ ＡＰＸ
ａｃｔｉｖｉｔｉｅｓ ｂｙ ３３． ７％ ａｎｄ ６６． １％， ｒｅｓｐｅｃｔｉｖｅｌｙ， ｗｈｉｌｅ ｉｔ ｒｅｄｕｃｅｄ ｔｈｅ ＭＲＰ ａｎｄ ＭＤＡ ｃｏｎｔｅｎｔｓ ｂｙ １８． ０％ ａｎｄ ２０． ２％，
ｒｅｓｐｅｃｔｉｖｅｌｙ． Ｉｎ ｃｏｎｃｌｕｓｉｏｎ， ＡＭＦ ｉｎｏｃｕｌａｔｉｏｎｓ ｃｏｕｌｄ ｅｆｆｅｃｔｉｖｅｌｙ ａｌｌｅｖｉａｔｅ ｔｈｅ ｄａｍａｇｅ ｏｆ Ｃｕ ｓｔｒｅｓｓ ｏｎ Ｅ． ｓｐｌｅｎｄｅｎｓ ｂｙ
ｉｎｃｒｅａｓｉｎｇ ｔｈｅ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｐｉｇｍｅｎｔ ｃｏｎｔｅｎｔｓ ａｎｄ ｔｈｅ ａｎｔｉｏｘｉｄａｎｔ ｃａｐａｃｉｔｉｅｓ， ｗｈｉｌｅ ｄｅｃｒｅａｓｉｎｇ ｔｈｅ ｌｉｐｉｄ ｐｅｒｏｘｉｄａｔｉｏｎ ｏｆ ｃｅｌｌ
ｍｅｍｂｒａｎｅｓ ａｎｄ ｔｈｅ ｒｅｌａｔｉｖｅ ｃｏｎｄｕｃｔｉｖｉｔｙ， ｗｈｉｃｈ ｍｉｇｈｔ ｂｅ ｉｍｐｏｒｔａｎｔ ｆｏｒ Ｃｕ ｓｔｒｅｓｓ ａｄａｐｔａｔｉｏｎ ａｎｄ ｔｈｅ ｉｍｐｒｏｖｅｄ ｐｒｏｄｕｃｔｉｖｉｔｙ ｏｆ
Ｅ． ｓｐｌｅｎｄｅｎｓ．

Ｋｅｙ Ｗｏｒｄｓ： ｃｏｐｐｅｒ ｓｔｒｅｓｓ； ａｒｂｕｓｃｕｌａｒ ｍｙｃｏｒｒｈｉｚａｌ ｆｕｎｇｉ； Ｅｌｓｈｏｌｔｚｉａ ｓｐｌｅｎｄｅｎｓ； ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｐｉｇｍｅｎｔ； ａｎｔｉ⁃ｏｘｉｄａｎｔ
ｃａｐａｃｉｔｙ； ｌｉｐｉｄ ｐｅｒｏｘｉｄａｔｉｏｎ

海州香薷（Ｅｌｓｈｏｌｔｚｉａ ｓｐｌｅｎｄｅｎｓ）属唇形科（Ｌａｂｉａｔａｅ）的一年生草本植物，又名“铜草”，为 Ｃｕ 矿的指示植

物。 海州香薷野生资源丰富，生物量较大，是一种有潜力的 Ｃｕ 污染土壤的修复植物［１⁃２］。 Ｃｕ 矿区的海州香薷

叶片 Ｃｕ 含量为 １８—３９１ μｇ ／ ｇ，根部为 ７００—８００ μｇ ／ ｇ［３］，海州香薷主要积累大量 Ｃｕ 于根部，而限制其向地上

部分运输［１］。 Ｙａｎｇ 等［４］认为海州香薷是 Ｃｕ 的耐性和富集植物，开展水培实验发现其地上部分 Ｃｕ 累积超过

１０００ ｍｇ ／ ｋｇ。 Ｃｕ 是植物生长发育必需的微量元素，广泛参与植物各种生理代谢过程［５］。 但是 Ｃｕ 浓度过高会

影响植物光合作用，破坏蛋白质的代谢，影响矿质元素的吸收［６⁃８］，并且会引起巯基依附于蛋白，使得蛋白失

活或结构改变，将一些必需阳离子替换，产生自由基和活性氧，植物膜质过氧化［９］，使膜受到损伤，增加离子

渗透［１０］，导致植物 Ｃｕ 毒害。 为了抵御 Ｃｕ 胁迫带来的损伤，植物在一定范围内会产生超氧化物歧化酶

（ＳＯＤ）、过氧化物酶（ＰＯＤ）、过氧化氢酶（ＣＡＴ）、抗坏血酸过氧化物酶（ＡＰＸ）等抗氧化酶和抗坏血酸（ＡｓＡ）、
还原型谷胱甘肽（ＧＳＨ）等抗氧化剂，用于清除过量的活性氧，帮助植物抵抗逆境［１１］。

丛枝菌根真菌（ａｒｂｕｓｃｕｌａｒ ｍｙｃｏｒｒｈｉｚａｌ ｆｕｎｇｉ， ＡＭＦ）与 ８０ ％以上陆生植物具有共生关系［１２］，接种 ＡＭＦ 可

以增强植物对水分与营养的吸收能力［１３］，进而提高植物对重金属的耐受性［１４］。 也有研究发现 ＡＭＦ 通过改

变植物细胞膜 Ｚｎ２＋转运基因 ＭｔＺ⁃ＩＰ２ 的表达，从而减轻植物对重金属的吸收，缓解重金属对植物的毒害［１５］。
人工接种 ＡＭＦ 将更利于海州香薷对 Ｃｕ 的耐受、吸收和积累［１６⁃１７］。 海州香薷在不同浓度 Ｃｕ 处理下，接种
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ＡＭＦ 植株地上部分的 Ｃｕ 含量增加，但在 Ｃｕ 浓度为 ４００ ｍｇ ／ ｋｇ 时，接种 ＡＭＦ 和对照之间地上部分的 Ｃｕ 含量

无显著性差异［１８］。 Ｗａｎｇ 等［１６］通过对接种单一和混合菌种表明，在复合污染中接种混合 ＡＭＦ 菌种显著增加

海州香薷的生物量以及地上部分中的 Ｃｕ、Ｚｎ、Ｐ、Ｐｂ 的含量，提升了植物 Ｃｕ、Ｚｎ、Ｐｂ、Ｃｄ 的吸收能力。 目前，已
有较多重金属胁迫下接种 ＡＭＦ 对植物膜脂过氧化程度、活性氧的产生以及抗氧化酶活性影响的报道，如重金

属 Ｃｄ 胁迫下接种 ＡＭＦ，使秋茄（Ｋａｎｄｅｌｉａ ｃａｎｄｅｌ）幼苗生物量增加，丙二醛（ＭＤＡ）含量降低，植物抗氧化酶活

性增加，减轻植物膜脂过氧化［１９］。 但鲜有在 Ｃｕ 胁迫条件下，接种 ＡＭＦ 对海州香薷抗氧化能力影响的研究。
本研究通过室内盆栽实验，分析 Ｃｕ 胁迫条件下接种 Ｃｕ 矿区中与海州香薷共生多年的 ＡＭＦ 对海州香薷

光合色素含量、抗氧化能力、膜脂过氧化程度的影响，以期阐明 ＡＭＦ 在海州香薷抗 Ｃｕ 胁迫过程中的作用，探
讨 ＡＭＦ 在提高海州香薷 Ｃｕ 耐性的生理机制。 为进一步了解在 Ｃｕ 胁迫下，海州香薷如何适应环境的巨大压

力，成为 Ｃｕ 矿区和 Ｃｕ 污染区优势种群提供理论依据。 也为 Ｃｕ 污染土壤的修复和 Ｃｕ 矿区生态重建提供技

术支撑。

１　 材料和方法

１．１　 供试材料

海州香薷种子采自湖北省红安县无污染地区（３１° ３０．６３２′ Ｎ、１１４° ３２．６２０′ Ｅ，海拔 １１８ ｍ），野外供接种土

壤采自湖北省阳新县赤马山 Ｃｕ 矿（２９° ５９．７７６′ Ｎ、１１５° ０５．８５６′ Ｅ，海拔 １３８ ｍ），供接种土壤的 ＡＭＦ 孢子密度

为每 １００ ｇ 土壤中 ７８０ 个孢子。 栽培土壤为经过 １２１ ℃灭菌 ２ ｈ 后的基质（泥炭土∶砂石∶蛭石 ＝ ６∶３∶１）。 于

２０１３ 年 ５ 月上旬将海州香薷种子进行杀菌处理，放置于 ４８ 孔穴盘中萌发。 于 ２０１３ 年 ６ 月上旬，取大小相似

长至 ６ 叶苗龄的幼苗，移栽至上盆口内直径 １９ ｃｍ、下盆口内直径 １２ ｃｍ、高 １５ ｃｍ 的塑料圆盆中（内装有干重

为 １．７ ｋｇ 的土壤），每盆一株且添加 ０．０５ ｇ 复合肥，随机摆放于智能玻璃温室中进行继续培养。 土壤基本理化

性质为：ｐＨ 值 ５．７３，有机质 ２０．１６ ｇ ／ ｋｇ，全氮 １４．６１ ｍｇ ／ ｋｇ，有效磷 １７．８６ ｍｇ ／ ｋｇ，速效钾 ５６．６７ ｍｇ ／ ｋｇ。
１．２　 实验设计与处理

采用两因素两水平完全随机设计，分为添加与不添加铜（Ｃｕ）以及接种与不接种 ＡＭＦ，共 ４ 个处理，即对

照（ＣＫ）、添加 Ｃｕ（Ｃｕ）、接种 ＡＭＦ（ＡＭＦ）、添加 Ｃｕ 和接种 ＡＭＦ（Ｃｕ＋ＡＭＦ），每个处理 １５ 个重复。 Ｃｕ 的添加

采用加入 ＣｕＳＯ４溶液至 Ｃｕ２＋浓度达 １０００ ｍｇ ／ ｋｇ 土壤，以添加等体积的无菌水作为不添加 Ｃｕ 的处理。 接种

ＡＭＦ 采用 ５ ％野外采集的土壤与 ９５ ％基质（体积比），混匀后待用［２０⁃２１］。 为保证不接种和接种 ＡＭＦ 土壤中

的细菌、放线菌等微生物群落区系基本一致，参考 Ｗａｌｌｉｎｇ 等［２１］ 方法，在不接种 ＡＭＦ 的土壤中加入 ５ ％野外

采集的土壤（体积比）经 １１ μｍ 滤膜（Ｗｈａｔｍａｎ）过滤出的土壤浸提液 ５０ ｍＬ。 ４ 种处理完成后，将土壤放置一

周，正常浇水，待重金属平衡稳定后，将幼苗移栽于花盆中。 所有植株按常规管理，保持水肥一致。 温室培养

条件：白天相对湿度为（７０±１０．５）％，晚上为（５７±７．２） ％，白天温度为（３０．０±５）℃，夜间为（１８．０±２）℃，自然光

照条件。 于 ２０１３ 年 １０ 中旬，进行各项生理指标的测定，并收获植株。
１．３　 指标测定

１．３．１　 菌根侵染率测定

取植物新鲜根系，用 ＦＡＡ 固定液固定 ２４ ｈ 以上，进行净化、软化、酸化、染色、脱色［２２］，每株植物随机选取

细根 ３０ 段（１ ｃｍ ／每段），制成装片，于 ４０ 倍显微镜下观察菌根侵染情况。 菌根侵染率的计算按照下面公式

进行：

菌根侵染率（％） ＝ 侵染根段长度
观察根段总长度

１．３．２　 光合色素含量测定

随机取相同部位的叶片，洗净并用蒸馏水冲洗，吸水纸将其擦干，待测。 采用 Ａｒｎｏｎ 法［２３］ 测定并计算叶

绿素 ａ （Ｃｈｌ ａ）、叶绿素 ｂ （Ｃｈｌ ｂ）、总叶绿素（Ｃｈｌ （ａ＋ｂ））和类胡萝卜素（Ｃａｒ）的含量以及叶绿素 ａ ／ ｂ （Ｃｈｌ ａ ／

３　 ２３ 期 　 　 　 王穗子　 等：铜胁迫条件下 ＡＭＦ 对海州香薷光合色素含量、抗氧化能力和膜脂过氧化的影响 　
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ｂ）值。
１．３．３　 抗氧化酶活性测定

以样品鲜质量计算样品酶活性。 超氧化物歧化酶（ＳＯＤ）活性：采用 Ｂｅｗｌｅｙ 等［２４］的氮蓝四唑（ＮＢＴ）光还

原法测定。 以 ５６０ ｎｍ 时抑制 ＮＢＴ 光化学还原 ５０ ％的酶量为一个酶活性单位（Ｕ）。 过氧化物酶（ＰＯＤ）活性：
采用愈创木酚显色法测定。 以每分钟内 ＯＤ４７０ 变化 ０．０１ 为一个酶活性单位（Ｕ） ［２３］。 过氧化氢酶（ＣＡＴ）活
性：采用紫外吸收法测定。 以每分钟内 ＯＤ２４０ 降低 ０．０１ 为一个酶活性单位（Ｕ） ［２５］。 抗坏血酸过氧化物酶

（ＡＰＸ）活性：采用 Ｎａｋａｍｏ 和 Ａｓａｄａ［２６］的方法测定 ＡＰＸ 活性，以△Ａ２９０ 每分钟降低 １．０ 为一个酶活性单位

（Ｕ）。
１．３．４　 抗氧化剂含量测定

抗坏血酸（ＡｓＡ）：红菲罗啉（ＢＰ）显色法［２７］。 还原型谷胱甘肽（ＧＳＨ）：５，５⁃二巯基⁃２，２⁃二硝基苯甲酸（５，
５⁃Ｄｉｔｈｉｏ⁃ｄｉｎｔｒｏｂ ｅｎｚｏｉｃ ａｃｉｄ， ＤＴＮＢ）显色法［２８］。
１．３．５　 膜脂过氧化程度测定

质膜相对透性（ＭＲＰ）采用郝再彬等［２９］的电导率法。 丙二醛（ＭＤＡ）含量测定参照李合生等［２７］ 的硫代巴

比妥酸（ＴＢＡ）比色法。
１．３．６　 生物量测定

植株用蒸馏水清洗干净后，将其分为根、茎、叶、花序分别放入纸袋，１０５ ℃杀青 ２０ ｍｉｎ，８０ ℃烘干至恒重。
分别测定根、茎、叶、花序生物量，计算总生物量和根冠比。
１．４　 统计分析

４ 个处理之间单因子数据差异显著性采用单因素方差分析（Ｏｎｅ⁃ｗａｙ ＡＮＯＶＡ）和 ＬＳＤ 多重比较。 添加 Ｃｕ
和接种 ＡＭＦ 的交互作用对海州香薷各参数的差异显著性采用双因素方差分析（Ｔｗｏ⁃ｗａｙ ＡＮＯＶＡ）检验（ＳＰＳＳ
１６．０）。 用 Ｏｒｉｇｉｎ８．５ 进行绘图。

２　 结果与分析

２．１　 铜胁迫条件下接种 ＡＭＦ 对海州香薷菌根侵染率的影响

各处理海州香薷根系 ＡＭＦ 侵染情况如图 １ 所示。 ＡＭＦ 处理海州香薷菌根侵染率为 ６０．７ ％，Ｃｕ＋ＡＭＦ 处

理的根侵染率为 ５７．３ ％。 在 ４０ 倍显微镜下，ＣＫ 和 Ｃｕ 处理均未观测到明显的菌丝及囊泡结构，其侵染率均

为 ０。 表明无论 Ｃｕ 胁迫与否，接种 ＡＭＦ 对海州香薷根系均具有良好的侵染效果。
２．２　 铜胁迫条件下接种 ＡＭＦ 对海州香薷叶片光合色素含量的影响

不同处理的海州香薷叶片 Ｃｈｌ （ａ＋ｂ）含量大小为：ＡＭＦ＞ＣＫ＞Ｃｕ＋ＡＭＦ＞Ｃｕ，它们之间均差异显著（表 １），
接种 ＡＭＦ 叶片 Ｃｈｌ （ａ＋ｂ）含量比 ＣＫ 增加了 １７．９ ％，Ｃｕ 处理则比 ＣＫ 下降了 ５５．１ ％，而 Ｃｕ＋ＡＭＦ 处理较 Ｃｕ
处理增加了 ３４．８ ％。 ４ 种处理海州香薷叶片 Ｃｈｌ ａ 和 Ｃｈｌ ｂ 含量大小顺序与 Ｃｈｌ （ａ＋ｂ）相同，各处理间的均差

异显著。 与 ＣＫ 相比，接种 ＡＭＦ 的 Ｃｈｌ ａ 和 Ｃｈｌ ｂ 含量分别增加了 ２０．０ ％和 １２．６ ％，Ｃｕ 处理分别降低了 ５６．２
％和 ５２．６ ％。 Ｃｕ＋ＡＭＦ 处理比 Ｃｕ 处理的 Ｃｈｌ ａ、Ｃｈｌ ｂ 含量分别增加了 ３６．７ ％和 ３０．６ ％，表明 Ｃｕ 胁迫下接种

ＡＭＦ 可显著提高叶片叶绿素含量。
海州香薷叶片 Ｃｈｌ ａ ／ ｂ 以接种 ＡＭＦ 最高，与 Ｃｕ 处理、Ｃｕ＋ＡＭＦ 处理差异显著；Ｃｕ 处理最低，比 ＣＫ 降低

了 ７．５ ％，差异显著（表 １）。 Ｃｕ 处理、Ｃｕ＋ＡＭＦ 处理的 Ｃａｒ 含量分别比 ＣＫ 降低了 ４９．８ ％和 ４３．１ ％，差异显

著。 接种 ＡＭＦ 的 Ｃａｒ 含量显著高于 Ｃｕ 处理、Ｃｕ＋ＡＭＦ 处理。
经双因素方差分析（表 １），Ｃｕ 处理对植株叶片 Ｃｈｌ ａ、Ｃｈｌ ｂ、Ｃｈｌ （ａ＋ｂ）、Ｃａｒ 含量和 Ｃｈｌ ａ ／ ｂ 作用均极显

著；接种 ＡＭＦ 对 Ｃｈｌ ａ、Ｃｈｌ ｂ、Ｃｈｌ （ａ＋ｂ）影响极显著；而两者的交互作用对光合色素各指标均无显著影响。
２．３　 铜胁迫条件下接种 ＡＭＦ 对海州香薷抗氧化能力的影响

２．３．１　 铜胁迫条件下接种 ＡＭＦ 对海州香薷抗氧化酶活性的影响

Ｃｕ、Ｃｕ＋ＡＭＦ 处理的 ＳＯＤ、ＰＯＤ、ＣＡＴ、ＡＰＸ 活性均低于 ＣＫ，差异显著。 而 Ｃｕ＋ＡＭＦ 处理的 ＳＯＤ、ＡＰＸ 活
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性比 Ｃｕ 处理分别提高了 ３３．７ ％和 ６６．１ ％，差异显著（图 ２）。 表明 Ｃｕ 胁迫使得海州香薷叶片 ＳＯＤ、ＰＯＤ、ＣＡＴ
和 ＡＰＸ 的活性降低，而 Ｃｕ 胁迫下接种 ＡＭＦ 可明显提高 ＳＯＤ、ＡＰＸ 的活性。

图 １　 不同处理下海州香薷根系丛枝菌根真菌侵染的情况

Ｆｉｇ． １　 Ｍｙｃｏｒｒｈｉｚａｌ ｃｏｌｏｎｉｚａｔｉｏｎ ｏｆ Ｅ． ｓｐｌｅｎｄｅｎｓ ｒｏｏｔｓ ｕｎｄｅｒ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ
ＣＫ：对照； Ｃｕ：添加铜； ＡＭＦ：接种丛枝菌根真菌； Ｃｕ＋ＡＭＦ：添加铜＋接种丛枝菌根真菌

表 １　 不同处理海州香薷叶片光合色素含量的比较

Ｔａｂｌｅ １　 Ｔｈｅ ｃｏｍｐａｒｉｓｏｎ ｏｆ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｐｉｇｍｅｎｔｓ ｃｏｎｔｅｎｔｓ ｉｎ Ｅ． ｓｐｌｅｎｄｅｎｓ ｌｅａｖｅｓ ｕｎｄｅｒ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ

处理
Ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ

叶绿素 ａ
Ｃｈｌ ａ ／ （ｍｇ ／ ｇ）

叶绿素 ｂ
Ｃｈｌ ｂ ／ （ ｍｇ ／ ｇ）

叶绿素 ａ＋ｂ
Ｃｈｌ（ａ＋ｂ） ／ （ｍｇ ／ ｇ）

叶绿素 ａ ／ ｂ
Ｃｈｌ ａ ／ ｂ

类胡萝卜素
Ｃａｒ ／ （ ｍｇ ／ ｇ）

ＣＫ １．０８±０．０７ｂ ０．４６± ０．０５ｂ １．５４± ０．１２ｂ ２．３５± ０．１７ａｂ ０．２７± ０．０３ａ

Ｃｕ ０．４７± ０．０９ｄ ０．２２± ０．０４ｄ ０．６９± ０．１２ｄ ２．１７± ０．０９ｃ ０．１３± ０．０１ｂ

Ｃｕ＋ＡＭＦ ０．６５± ０．０９ｃ ０．２９± ０．０４ｃ ０．９３± ０．１３ｃ ２．２６± ０．１７ｂｃ ０．１５± ０．０２ｂ

ＡＭＦ １．３０± ０．０７ａ ０．５２± ０．０５ａ １．８２± ０．１２ａ ２．４５± ０．１３ａ ０．２７± ０．０３ａ

Ｆ 值 Ｆ⁃Ｖａｌｕｅ

Ｃｕ ３１０．６６∗∗ １４６．０９∗∗ ２６２．７０∗∗ １１．５５∗∗ １２８．６９∗∗

ＡＭＦ ２９．９１∗∗ １０．１８∗∗ ２３．２４∗∗ ４．０９ １．３０

Ｃｕ×ＡＭＦ ０．１３ ０．０５ ０．１１ ０．１３ ０．６３
　 　 ＣＫ：对照； Ｃｕ：添加铜； ＡＭＦ：接种丛枝菌根真菌； Ｃｕ＋ＡＭＦ：添加铜＋接种丛枝菌根真菌； 表中数值为平均值±标准差，同列数据中不同小写

字母表示差异显著（Ｐ＜０．０５）。∗ Ｐ＜０．０５； ∗∗ Ｐ＜０．０１

２．３．２　 铜胁迫条件下接种 ＡＭＦ 对海州香薷抗氧化剂含量的影响

海州香薷叶片 ＡｓＡ、ＧＳＨ 含量均以 Ｃｕ 处理最低，仅为 ＣＫ 的 ６９．０ ％、４９．１ ％，与 ＡＭＦ、Ｃｕ＋ＡＭＦ、ＣＫ 均差

异显著（图 ３）；Ｃｕ＋ＡＭＦ 处理的 ＡｓＡ、ＧＳＨ 含量分别比 Ｃｕ 处理增加了 ２９．６ ％和 ５５．１ ％，差异显著。 Ｃｕ＋ＡＭＦ

５　 ２３ 期 　 　 　 王穗子　 等：铜胁迫条件下 ＡＭＦ 对海州香薷光合色素含量、抗氧化能力和膜脂过氧化的影响 　
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图 ２　 不同处理海州香薷叶片超氧化物歧化酶（ＳＯＤ）、过氧化物酶（ＰＯＤ）、过氧化氢酶（ＣＡＴ）、抗坏血酸过氧化物酶（ＡＰＸ）活性的比较

Ｆｉｇ． ２　 Ｔｈｅ ｃｏｍｐａｒｉｓｏｎ ｏｆ ｓｕｐｅｒｏｘｉｄｅ ｄｉｓｍｕｔａｓｅ （ＳＯＤ）， ｐｅｒｏｘｉｄａｓｅ （ＰＯＤ）， ｃａｔａｌａｓｅ （ＣＡＴ） ａｎｄ ａｓｃｏｒｂａｔｅ ｐｅｒｏｘｉｄａｓｅ （ＡＰＸ） ａｃｔｉｖｉｔｉｅｓ
ｉｎ Ｅ． ｓｐｌｅｎｄｅｎｓ ｌｅａｖｅｓ ｕｎｄｅｒ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ
ＣＫ：对照； Ｃｕ：添加铜； ＡＭＦ：接种丛枝菌根真菌； Ｃｕ＋ＡＭＦ：添加铜＋接种丛枝菌根真菌

图 ３　 不同处理海州香薷叶片抗坏血酸（ＡｓＡ）和谷胱甘肽（ＧＳＨ）含量的比较

Ｆｉｇ． ３　 Ｔｈｅ ｃｏｍｐａｒｉｓｏｎ ｏｆ ａｓｃｏｒｂｉｃ ａｃｉｄ （ＡｓＡ） ａｎｄ ｇｌｕｔａｔｈｉｏｎｅ （ＧＳＨ） ｃｏｎｔｅｎｔｓ ｉｎ Ｅ． ｓｐｌｅｎｄｅｎｓ ｌｅａｖｅｓ ｕｎｄｅｒ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ
ＣＫ：对照； Ｃｕ：添加铜； ＡＭＦ：接种丛枝菌根真菌； Ｃｕ＋ＡＭＦ：添加铜＋接种丛枝菌根真菌。 不同小写字母表示差异显著（Ｐ＜０．０５）

处理的 ＧＳＨ 含量低于 ＣＫ，差异显著。
双因素方差分析表明（表 ２），Ｃｕ 胁迫处理对海州香薷叶片抗氧化酶活性和抗氧化剂含量的影响均达到

了极显著水平，ＡＭＦ 处理仅对叶片 ＡＰＸ 活性和 ＡｓＡ 含量影响显著，Ｃｕ 胁迫与接种 ＡＭＦ 交互作用对海州香薷

叶片 ＧＳＨ 含量的影响达到显著水平。
２．４　 铜胁迫条件下接种 ＡＭＦ 对海州香薷膜脂过氧化的影响

海州香薷植株叶片 ＭＤＡ 含量以 Ｃｕ 处理最高，为 ＣＫ 的 １６１．５ ％，与 Ｃｕ＋ＡＭＦ、ＡＭＦ、ＣＫ 均差异显著（图
４）；Ｃｕ＋ＡＭＦ 处理显著高于 ＡＭＦ、ＣＫ。 Ｃｕ＋ＡＭＦ 处理叶片 ＭＤＡ 含量为 Ｃｕ 处理的的 ７９．８ ％，可看出 Ｃｕ 胁迫
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下接种 ＡＭＦ 显著降低了 ＭＤＡ 的含量。
海州香薷叶片 ＭＲＰ 也以 Ｃｕ 处理最高，为 ＣＫ 的 ２０６．３ ％。 与 Ｃｕ＋ＡＭＦ、ＡＭＦ、ＣＫ 均差异显著（图 ４）；Ｃｕ＋

ＡＭＦ 处理显著高于 ＡＭＦ、ＣＫ。 Ｃｕ＋ＡＭＦ 处理的叶片 ＭＲＰ 是 Ｃｕ 处理的 ８２．０ ％，同样可看出，在 Ｃｕ 胁迫下接

种 ＡＭＦ 显著降低了叶片 ＭＲＰ。

图 ４　 不同处理海州香薷叶片丙二醛（ＭＤＡ）含量和质膜相对透性（ＭＲＰ）的比较

Ｆｉｇ． ４　 Ｔｈｅ ｃｏｍｐａｒｉｓｏｎ ｏｆ ｍａｌｏｎｄｉａｌｄｅｈｙｄｅ （ＭＤＡ） ｃｏｎｔｅｎｔ ａｎｄ ｍｅｍｂｒａｎｅ ｒｅｌａｔｉｖｅ ｐｅｒｍｅａｂｉｌｉｔｙ （ＭＲＰ） ｉｎ Ｅ． ｓｐｌｅｎｄｅｎｓ ｌｅａｖｅｓ ｕｎｄｅｒ
ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ
ＣＫ：对照； Ｃｕ：添加铜； ＡＭＦ：接种丛枝菌根真菌； Ｃｕ＋ＡＭＦ：添加铜＋接种丛枝菌根真菌。 不同小写字母表示差异显著（Ｐ＜０．０５）

双因素方差分析可看出（表 ２），Ｃｕ 胁迫对海州香薷叶片 ＭＤＡ 含量和 ＭＲＰ 的影响均达到了极显著水平。
接种 ＡＭＦ 仅对海州香薷叶片 ＭＲＰ 具显著性影响。 添加 Ｃｕ 及接种 ＡＭＦ 交互作用对海州香薷叶片 ＭＲＰ 影响

达到极显著水平。

表 ２　 铜胁迫与接种丛枝菌根真菌对海州香薷抗氧化能力和质膜过氧化影响的双因素方差分析

Ｔａｂｌｅ ２　 Ｔｗｏ⁃ｗａｙ ＡＮＯＶＡｓ ｏｆ ｔｈｅ ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｃｏｐｐｅｒ ｓｔｒｅｓｓ ａｎｄ ｉｎｏｃｕｌａｔｅｄ ｗｉｔｈ ａｒｂｕｓｃｕｌａｒ ｍｙｃｏｒｒｈｉｚａｌ ｆｕｎｇｉ ｏｎ ｔｈｅ ａｎｔｉ⁃ｏｘｉｄａｎｔ ｃａｐａｃｉｔｙ ａｎｄ

ｍｅｍｂｒａｎｅ ｌｉｐｉｄ ｐｅｒｏｘｉｄａｔｉｏｎ ｏｆ Ｅ． ｓｐｌｅｎｄｅｎｓ

Ｆ 值
Ｆ⁃Ｖａｌｕｅ

超氧化物
歧化酶 ＳＯＤ

过氧化物酶
ＰＯＤ

过氧化氢酶
ＣＡＴ

抗坏血酸
过氧化物酶

ＡＰＸ

谷胱甘肽
ＧＳＨ

抗坏血酸
ＡｓＡ

丙二醛
ＭＤＡ

质膜相对透性
ＭＲＰ

Ｃｕ ４６．６４∗∗ ２９．０６∗∗ １３．８０∗∗ ３６．６０∗∗ ２１．５８∗∗ １９．７９∗∗ ２６．９６∗∗ ２０１．２６∗∗

ＡＭＦ ２．０５ １．２８ ０．５６ ６．４１∗ ２．３５ ５．３１∗ ３．９２ ７．６７∗

Ｃｕ×ＡＭＦ ０．１５ ０．０６ ０．００ １．２１ ６．７６∗ ３．３３ ２．７１ １１．４１∗∗

　 ＳＯＤ： ｓｕｐｅｒｏｘｉｄｅ ｄｉｓｍｕｔａｓｅ； ＰＯＤ： ｐｅｒｏｘｉｄａｓｅ； ＣＡＴ： ｃａｔａｌａｓｅ； ＡＰＸ： ａｓｃｏｒｂａｔｅ ｐｅｒｏｘｉｄａｓｅ； ＧＳＨ： ｇｌｕｔａｔｈｉｏｎｅ； ＡｓＡ： ａｓｃｏｒｂｉｃ ａｃｉｄ； ＭＤＡ：

ｍａｌｏｎｄｉａｌｄｅｈｙｄｅ； ＭＲＰ：ｍｅｍｂｒａｎｅ ｒｅｌａｔｉｖｅ ｐｅｒｍｅａｂｉｌｉｔｙ．Ｃｕ：添加铜； ＡＭＦ：接种丛枝菌根真菌； Ｃｕ×ＡＭＦ：添加铜×接种丛枝菌根真菌； ∗ Ｐ＜０．０５；
∗∗ Ｐ＜０．０１

２．５　 铜胁迫条件下接种 ＡＭＦ 对海州香薷生物量的影响

由表 ３ 可看出，Ｃｕ 处理的海州香薷根、茎、叶、花序生物量和总生物量分别比 ＣＫ 下降了 ６７．１ ％、７２．４ ％、
３１．２ ％、７５．２ ％和 ６４．４ ％，Ｃｕ 胁迫使得海州香薷各器官和总生物量明显降低。 而 Ｃｕ 处理下接种 ＡＭＦ 海州香

薷根、茎、叶、花序和总生物量分别比 Ｃｕ 处理提高了 ３６．１ ％、１３８．９ ％、４７．３ ％、６８．４ ％和 ７９．７ ％，表明接种

ＡＭＦ 可缓解 Ｃｕ 胁迫对植株的影响。
双因素方差分析表明（表 ３），Ｃｕ 处理对植株根、茎、花序生物量和总生物量的影响均极显著；接种 ＡＭＦ

对植株茎生物量、总生物量及根冠比影响极显著；接种 ＡＭＦ 和 Ｃｕ 胁迫交互作用对根生物量影响显著，对叶、
花序和总生物量影响极显著。

７　 ２３ 期 　 　 　 王穗子　 等：铜胁迫条件下 ＡＭＦ 对海州香薷光合色素含量、抗氧化能力和膜脂过氧化的影响 　
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表 ３　 不同处理海州香薷生物量的比较

Ｔａｂｌｅ ３　 Ｔｈｅ ｃｏｍｐａｒｉｓｏｎ ｏｆ ｔｈｅ ｂｉｏｍａｓｓ ｏｆ Ｅ． ｓｐｌｅｎｄｅｎｓ ｕｎｄｅｒ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ

处理
Ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ

根生物量
Ｒｏｏｔ ｂｉｏｍａｓｓ ／ ｇ

茎生物量
Ｓｔｅｍ ｂｉｏｍａｓｓ ／ ｇ

叶生物量
Ｌｅａｆ ｂｉｏｍａｓｓ ／ ｇ

花序生物量
Ｉｎｆｌｏｒｅｓｃｅｎｃｅ
ｂｉｏｍａｓｓ ／ ｇ

总生物量
Ｔｏｔａｌ ｂｉｏｍａｓｓ ／ ｇ

根冠比
Ｒｏｏｔ⁃Ｓｈｏｏｔ Ｒａｔｉｏ

ＣＫ ６．２７±０．７１ａ １６．０５±２．４４ｂ ６．７９±１．０６ａ ７．３３±１．２３ｂ ３６．４４±３．７１ａ ０．２１±０．０４ａ

Ｃｕ ２．０６±０．６５ｂ ４．４３±１．００ｄ ４．６７±０．７８ｂ １．８２±０．４４ｄ １２．９８±２．１１ｃ ０．１９±０．０５ａ

Ｃｕ＋ＡＭＦ ２．８１±０．４９ｂ １０．５９±１．２０ｃ ６．８７±０．５８ａ ３．０６±０．６８ｃ ２３．３３±１．８１ｂ ０．１４±０．０３ｂ

ＡＭＦ ５．４５±０．７５ａ ２０．３２±３．１８ａ ５．８９±１．２２ａｂ ５．８２±０．７４ａ ３７．４８±４．０８ａ ０．１７±０．０２ａｂ

Ｆ 值 Ｆ⁃Ｖａｌｕｅ

Ｃｕ １３４．５８∗∗ １２３．１５∗∗ １．８２ １２５．７０∗∗ １８５．７５∗∗ ２．８１

ＡＭＦ ０．０２ ２９．３４∗∗ ２．４１ ０．１３ １７．０３∗∗ ８．３３∗∗

Ｃｕ×ＡＭＦ ７．０３∗ ０．９７ １３．５３∗∗ １３．９０∗∗ １１．３８∗∗ ０．０９

　 　 Ｃｕ：添加铜； ＡＭＦ：接种丛枝菌根真菌； Ｃｕ＋ＡＭＦ：添加铜＋接种丛枝菌根真菌； 表中数值为平均值±标准差，同列数据中不同小写字母表示差

异显著（Ｐ＜０．０５）。∗ Ｐ＜０．０５； ∗∗ Ｐ＜０．０１

３　 讨论

植物在受到胁迫时会导致光合色素含量发生变化，从而改变其光合能力［３０］。 本研究表明，Ｃｕ 胁迫显著

降低了海州香薷叶片中叶绿素含量，而接种 ＡＭＦ 可以显著增加叶绿素含量。 这是由于植物在受到重金属胁

迫时，叶绿体酶活性比例失调，叶绿素快速分解，并且重金属离子改变了合成叶绿素的几种重要酶的肽链的

ＳＨ 部分，从而抑制了叶绿素的合成［３１］。 而在 Ｃｕ 胁迫下接种 ＡＭＦ 后，能在海州香薷根外生出很多菌丝，大大

增加根部的吸收面积，帮助吸收水分和营养元素；另外 ＡＭＦ 能降低海州香薷根系对 Ｃｕ 的吸收［１８］，缓解 Ｃｕ 对

植物造成的损伤，使得叶绿素含量显著提高。 叶绿素含量的提高，有利于光合作用能力的增强，促进体内有机

物的积累，从而提高了植株的生物量。
细胞膜作为植物调节和控制细胞内外物质运输和交换的重要结构［３２］，在逆境胁迫时，植物体内会产生大

量的活性氧，活性氧的积累会造成膜脂过氧化，其重要产物是丙二醛（ＭＤＡ） ［３３］。 在本试验中，Ｃｕ 处理的海州

香薷叶片 ＭＤＡ 含量、质膜透性均显著高于其它处理，表明 Ｃｕ 胁迫导致细胞结构发生变化，Ｃｕ 可与细胞膜蛋

白的巯基或磷脂分子层的磷脂类物质反应，造成膜蛋白磷脂结构改变，膜透性增大。 此外，Ｃｕ 胁迫会使海州

香薷叶片产生大量的活性氧，活性氧的积累加重细胞膜脂过氧化程度，使得细胞的正常生命活动受到干扰，植
物生长异常。 在 Ｃｕ 胁迫下接种 ＡＭＦ 后，海州香薷叶片 ＭＤＡ 含量和质膜透性虽然比 ＣＫ 显著增加，但比 Ｃｕ
处理显著降低，减轻了 Ｃｕ 胁迫造成的膜脂过氧化程度，缓解 Ｃｕ 胁迫对海州香薷造成的危害。 这与丛枝菌根

真菌根内球囊霉、幼套球囊霉能显著降低 Ｃｕ 污染土壤中白三叶（Ｔｒｉｆｏｌｉｕｍ ｒｅｐｅｎｓ） 地上部分 ＭＤＡ 含量

相似［３４］。
植物体内存在着酶促（ＳＯＤ、ＰＯＤ、ＣＡＴ、ＡＰＸ 等）和非酶促（ＡｓＡ、ＧＳＨ 等）两类活性氧自由基清除系统，对

维持膜结构的完整性和防御活性氧自由基对膜脂的攻击引起的伤害有重要作用。 正常情况下，ＳＯＤ、ＰＯＤ、
ＣＡＴ 和 ＡＰＸ 及其它保护性物质能够维持自由基在植物体内产生和清除的动态平衡。 本研究发现，Ｃｕ 处理的

海州香薷叶片 ＳＯＤ、ＰＯＤ、ＣＡＴ、ＡＰＸ 活性和 ＡｓＡ、ＧＳＨ 含量均显著低于 ＣＫ，表明在较强的 Ｃｕ 胁迫下，细胞中

活性氧自由基积累到一定程度，会使抗氧化酶的结构破坏或活性降低［３５］，抗氧化剂的含量下降。 而在 Ｃｕ 胁

迫下接种 ＡＭＦ 后，海州香薷叶片的 ＳＯＤ、ＡＰＸ 的活性显著提高，ＡｓＡ、ＧＳＨ 的含量显著增大，植株对氧自由基

的清除能力增强，减缓活性氧对植物体内的伤害和膜脂过氧化程度，提高了海州香薷的抗逆性。
Ｃｕ 处理下明显抑制了海州香薷的生长，使植株的根、茎、叶、花序生物量和总生物量比 ＣＫ 显著下降。 这

是因为 Ｃｕ 胁迫下叶片的光合色素含量下降，植物的光合作用能力减弱，有机物质积累减少；叶片的抗氧化酶

活性和抗氧化剂含量明显下降；膜透性增大，造成膜结构改变，危害植物的生长，这些均可导致 Ｃｕ 胁迫下植

８ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ３５ 卷　
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物生物量的下降。 但 Ｃｕ 胁迫下接种 ＡＭＦ 后，ＡＭＦ 为了帮助自己和宿主植物能在 Ｃｕ 污染土壤中存活，主要

采用躲避和区域化分布策略。 一方面限制 Ｃｕ 进入细胞质，通过分泌大量球囊霉素，帮助土壤形成团聚体，形
成 Ｃｕ⁃球囊霉素复合物，从而降低 Ｃｕ 的生物利用率［３６］。 另一方面通过特殊的金属转运蛋白，使 Ｃｕ 进入一些

亚细胞结构如液泡等，以及根外孢子和根内囊泡中，从而减少 Ｃｕ 的毒害。 此外，ＡＭＦ 对 Ｃｕ 引起的氧化胁迫

进行响应，并修复氧化胁迫引起的损伤［３７］。 由于接种 ＡＭＦ 后，能缓解 Ｃｕ 胁迫对其的伤害，因此，海州香薷生

物量显著增加。
综上所述，接种 ＡＭＦ 可提高 Ｃｕ 胁迫下海州香薷叶片的叶绿素含量、抗氧化酶活性、抗氧化物含量，降低

ＭＤＡ 含量和质膜透性，增加植株的生物量。 说明 ＡＭＦ 可以通过提高 Ｃｕ 胁迫下海州香薷叶片光合色素含量

和抗氧化能力，来增强植物光合作用能力和降低膜脂过氧化水平，从而缓解 Ｃｕ 胁迫对海州香薷造成的伤害，
促进植物生长，提高植株的生物量，增强海州香薷对 Ｃｕ 胁迫的适应性，成为 Ｃｕ 矿区和 Ｃｕ 污染区的优势种

群。 本研究供接种的 ＡＭＦ 取自 Ｃｕ 矿区土壤，取材容易，操作简便，可广泛应用于 Ｃｕ 污染土壤、Ｃｕ 矿区的生

态修复和重建中。
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