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摘要：为探究外源抗坏血酸（AsA）对铜（Cu）胁迫下菊苣幼苗生长的缓解效应，本研究以普那菊苣为试验材料，采用

溶液培养法研究外源 AsA对 50 µmol·L−1 Cu 胁迫下菊苣幼苗的生长、Cu积累和生理特性的影响。结果表明，50
µmol·L−1 Cu胁迫严重抑制了菊苣幼苗的叶绿素含量、光合作用和生物量的积累，加剧了细胞膜脂质过氧化程度，

降低了抗氧化酶（SOD、POD、CAT、APX）活性以及可溶性蛋白含量。外源 AsA降低了根系对 Cu的吸收和转运，

缓解了 Cu胁迫对菊苣幼苗的伤害，具体表现为根系、茎叶及总干物质量提高；减少了光合色素（叶绿素 a、叶绿素 b、
总叶绿素以及类胡萝卜素）的降解，提高了光合作用参数；降低脂质过氧化对细胞膜的损伤；提高了抗氧化酶活性、

可溶性蛋白含量以及内源AsA含量。总之，外源AsA通过提高 Cu胁迫下菊苣幼苗光合作用特征、抗氧化酶活性和

渗透调节物质的含量，缓解了 Cu胁迫对菊苣幼苗生长的毒害作用。该结果为外源AsA应用于缓解植物 Cu毒害及

丰富菊苣耐 Cu机制提供依据。
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Abstract：This research explored the mitigative effect of exogenously applied ascorbic acid（AsA）on the growth，Cu
accumulation and physiological characteristics of chicory（Cichorium intybus） seedlings under copper stress（Cu-

stress）. Cu-stress was achieved by growing seedlings in hydproponic culture with 50 µmol·L−1 Cu2+ added to the
culture solution. It was found that Cu-stress at 50 µmol·L−1 severely suppressed the chlorophyll content，and
photosynthesis and biomass accumulation of the chicory seedlings. Cu-stress also increased the degree of cell
membrane lipid peroxidation，and reduced soluble protein contents and the antioxidant activities of superoxide
dismutase，peroxidase，catalase and ascorbate peroxidase. In contrast，exogenous AsA decreased the absorption and
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transport of Cu by the root system and ameliorated the damage of Cu-stress to chicory seedlings. Specifically，
exogenous AsA increased the root system，shoot and total dry matter biomass，decreased the degradation of
photosynthetic pigments （chlorophyll a， chlorophyll b， total chlorophyll， and carotenoid） and enhanced the
photosynthetic parameters，reduced the damage of lipid peroxidation to the cell membrane，and enhanced the
antioxidant activities，soluble protein levels and endogenous AsA concentration. These results provide reference data
for the application of exogenous AsA in mitigating Cu toxicity to plants and enhancement of the Cu tolerance
mechanism of chicory.
Key words：ascorbic acid；copper stress；chicory seedlings；physiological characteristics；mitigative effect

随着现代冶金业和农业生产的不断发展，含铜（Cu）杀虫剂和除草剂的大量使用以及工业“三废”的随意倾

倒，使得土壤与水体中积累了相当数量的 Cu元素，其中很大一部分受污染的土壤是农田，对农业的安全生产造成

严重影响。农田土壤中积累过多的 Cu不仅会降低农作物的产量及品质，还会通过食物链向高营养级的生物体传

递，最终威胁人体健康［1］。根据 2014年发布的《全国土壤污染状况调查公报》显示，我国土壤总的点位超标率为

16. 1%，其中 Cu污染点位超标率占 2. 1%，位居第 4［2］，因此，农田土壤的 Cu污染问题已成为目前不可忽视的环境

问题之一。Cu作为植物生长发育所必需的微量元素之一，参与植物体内多种生理生化反应以及多种代谢过

程［3］，对植物生长发育起着重要作用。然而，当植物体积累的 Cu超过一定阈值时则表现为毒害作用［4］，如降低光

合作用、干扰细胞正常的代谢、生长发育受抑制等。研究表明，Cu对植物的抑制作用一方面是通过抑制其他矿质

离子的吸收，表现为“缺素”反应［5］；另一方面，通过取代酶或蛋白质的活性中心，使其活性降低或变性，引发代谢

紊乱［6］。

植物修复具有成本低、修复面积大、环境友好的特点，是目前土壤污染修复中常用的一种方法［7-8］。牧草作为

常用的土壤修复植物，因其具有易于栽培、生长速度快、生物量大、重金属吸收量多等优点而受到研究人员的广泛

青睐。迄今为止，常见用于土壤重金属污染修复的牧草有 10余种，如黑麦草（Lolium perenne）、苜蓿（Medicago

sativa）、菊苣（Cichorium intybus）等［7］。其中，菊苣作为一种多年生草本植物，具有适应性广、抗逆性强、再生快、

营养丰富、适口性好、产草量高等优良特性，被作为高档蔬菜和优质牧草栽培利用［9-10］；同时，研究发现菊苣根提

取物具有较强的抗氧化性［11-12］，并且对重金属具有较高的吸收能力，是一种具有重要经济价值和开发潜力的新兴

作物［13-14］。研究表明，在外界无胁迫情况下，植物自身能够产生较低水平的活性氧（reactive oxygen species，
ROS），不会对植物体造成损伤，当受到外界 Cu胁迫时，植物体内细胞的稳态水平被破坏，细胞中积累过量的

ROS，对植物体造成氧化损伤，如破坏细胞膜结构和光合系统［15-16］。为了抵御外界 Cu胁迫，植物体会启动自身的

抗氧化防御系统（包括酶类抗氧化系统和非酶类抗氧化系统）清除过多的 ROS，以维持细胞的正常功能。

抗坏血酸（ascorbic acid，AsA）作为植物体内一种重要的小分子非酶抗氧化物，通过对外界刺激的识别、信号

传递、基因表达和代谢调节等一系列过程激发植物自身的防御机制，清除体内过多的 ROS，缓解环境胁迫对植物

的毒害作用。还有研究表明，AsA具有促进植物生长发育和增产的作用［17-18］。近年来，利用外源 AsA提高植物

抵御外界胁迫方面有了一定的研究和应用，如减轻 Al3+胁迫对水稻（Oryza sativa）幼苗的氧化损伤［19-20］，缓解蚕

豆（Vicia faba）根尖细胞由于 Pb2+、Hg2+胁迫而引起的遗传毒性效应［21］，增加燕麦（Avena sativa）幼苗对盐胁迫的

抗性［22］，提高盐胁迫小麦（Triticum aestivum）的光合作用特征参数等［23］。

修复被重金属污染的土壤一直是国内外研究的热点。目前对于菊苣用于重金属修复的研究大多是关于镉

（Cd）污染，对于 Cu污染的研究相对较少，除此之外，关于重金属胁迫对菊苣生长发育的影响研究多数集中在种

子萌发阶段，对于幼苗生长阶段的研究还很缺乏，尤其对于外源AsA增强菊苣抗 Cu性能的生理响应机制尚不明

确。因此，本研究以普那菊苣为试验材料，采用营养液培养法研究外源 AsA对 Cu胁迫菊苣幼苗生长特征、细胞

膜稳定性及光合效率和抗氧化酶活性的影响，阐明外源 AsA对铜胁迫菊苣幼苗的缓解效应，为 AsA应用于缓解

植物 Cu毒害及丰富菊苣耐 Cu机制提供理论依据。
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1 材料与方法

1. 1 幼苗培养与处理

本试验选用的品种为普那菊苣（C. intybus cv. Puna）。育苗前，挑选颗粒饱满、均匀一致的种子，用 5%的过

氧化氢溶液浸泡 15 min，随后用去离子水反复冲洗干净，并用吸水纸吸干种子表面的水分，将其均匀洒在铺有少

量湿润细沙的培养皿中，放入植物光照培养箱中进行培养。待种子长出两叶一心后，选取长势一致的幼苗用海绵

固定移栽到体积为 2 L的水培盆（长 34 cm、宽 25 cm、高 12 cm）中继续培养。为防止烧苗，移栽后先用 1/8 Hoa⁃
gland营养液进行培养，待幼苗适应后，改 1/4 Hoagland营养液培养，依次逐渐增加至完全浓度的营养液，每 3 d更
换一次培养液，减少营养元素的损失对试验造成的误差，水培幼苗生长至四叶一心时，开始进行处理。

设置两因素两水平（Cu：0和 50 µmol·L−1；AsA：0和 200 µmol·L−1）的水培试验，共设置 4个处理：0 µmol·L−1

Cu+0 µmol·L−1 AsA（即对照组，只添加营养液）、50 µmol·L−1 Cu+0 µmol·L−1 AsA、0 µmol·L−1 Cu+200 µmol·
L−1 AsA、50 µmol·L−1 Cu+200 µmol·L−1 AsA，分别记作 CK、Cu50、AsA200、Cu50+AsA200，该试验浓度是依据李贺

勤等［24］和 Sharma等［25］的研究结果以及本试验前期的预试验进行综合选择。其中 Cu供体以 CuCl2·2H2O的形式

添加入营养液中，AsA的供体以 L-抗坏血酸的形式加入营养液中，对于复合处理，Cu溶液与AsA溶液同时加入

营养液中。每个处理设 5次重复。培养期间，每 3 d更换一次处理液，并用 0. 1 mol·L−1HCl和 0. 1 mol·L−1

NaOH调节 pH值为 6. 5［26］，每次更换处理液时随机移动培养盆的位置，以保证外界条件的一致性。所有试验均

在模拟自然状态的人工气候室内进行，白天（25±2）℃，光照 16 h，光照强度 400 μmol·m−2·s−1；夜间（20±2）℃，

8 h黑暗，湿度控制在 60%左右。

处理 2周（14 d）后进行采样，此时幼苗出现明显铜毒害症状。在采样前先利用便携式光合仪（LI-6400，美国）

测定植株的光合速率、蒸腾作用等气体交换参数；随后，将植株根系和地上部分离，将根系浸泡于 20 mmol·L−1的
Na2-EDTA溶液中 15 min，然后用去离子水清洗，去掉根系表面残留的 Cu2+；地上部分直接用去离子水清洗，用

吸水纸吸干表面水分，一部分鲜样装入牛皮纸袋中，置于烘箱中 105 ℃杀青 20 min，再于 75 ℃下烘至恒重，用于

测定根系与地上部的生物量；另一部分鲜样进行液氮处理并于超低温冰箱-80 ℃保存，用于各种抗氧化酶活性、

渗透调节物质等生理生化指标的测量。

1. 2 生理生化指标测定

采用便携式光合仪（LI-6400，美国）进行叶片气体参数的测定，测定时使用开放气路，温度控制在 25 ℃，光照

强度控制在 1000 μmol·m−2·s−1。测量指标包括光合速率（net photosynthetic rate，Pn）、气孔导度（stomatal conduc⁃
tance，Gs）、胞间 CO2浓度（intercellular CO2 concentration，Ci）、蒸腾速率（transpiration rate，Tr）。采用乙醇提取法

测定叶绿素含量［27］；采用考马斯亮蓝染料结合比色法测定可溶性蛋白含量［28］；参照 Chen等［29］的方法测定内源

AsA含量。采用硫代巴比妥酸比色法测定丙二醛（malondialdehyde，MDA）含量［30-31］；采用氮蓝四唑（NBT）还原

法测定超氧化物歧化酶（superoxide dismutase，SOD）活性［31］；采用愈创木酚法测定过氧化物酶（peroxidase，POD）
活性［31］；参照 Aebi［32］的方法测定过氧化氢酶（catalase，CAT）活性；参照Nakano等［33］的方法测定抗坏血酸过氧化

物酶（ascorbate peroxidase，APX）活性。

1. 3 Cu含量的测定

将 0. 25 g烘干后的样品与 10 mL混酸（高氯酸∶硝酸=1∶3，v/v）摇匀后过夜，用电热板加热消煮，待溶液颜

色澄清透明后，用去离子水赶酸至体积为 1 mL左右，随后用去离子水定容到 25 mL，待测。用原子吸收光谱仪-
石墨炉法（AAS，ZEEnit 700，Analytikjena，德国）测定 Cu含量［25］，每次测定有 3个读数值，取其平均值作为最终

结果。

1. 4 数据分析

耐受指数=处理组的干物质重量 ( g·plant-1 ) /对照组相应干物质重量 ( g·plant-1 )× 100%
茎叶/根系Cu积累量 ( µg·plant-1 )= Cu含量 ( µg·g-1 )×茎叶/根系质量 ( g·plant-1 )

转运系数=茎叶Cu积累量/根系Cu积累量× 100%
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使用Microsoft Excel 2010软件进行数据处理，采用 IBM SPSS statistics 22. 0进行方差分析（ANOVA）。用

最小显著极差法进行多重比较（LSD，P<0. 05），分析结果以平均数±标准差表示，并用Origin 2018作图。

2 结果与分析

2. 1 外源AsA对 Cu胁迫下菊苣幼苗生物量和耐受指数的影响

与对照组（CK）相比，Cu胁迫下菊苣幼苗根系和茎叶的长度均显著降低（P<0. 05），分别降低了 29. 32%和

38. 27%（表 1）；从植株的干物质积累量可以看出，与 CK相比，Cu胁迫下根系和茎叶分别降低了 44. 44%和

45. 36%，说明 Cu胁迫对菊苣幼苗的根系和茎叶均呈不同程度的抑制作用，Cu胁迫下幼苗的侧根变少、根长变

短、叶片的颜色较浅、植株生长明显受抑制。与幼苗根系相比，茎叶的耐受指数更低，说明茎叶对 Cu胁迫的变化

更敏感。

外源 AsA的添加也降低了菊苣幼苗根系和茎叶的生长，均未达到显著水平，说明 AsA200处理对菊苣幼苗植

株的生长能够产生抑制作用，并且对茎叶的抑制程度要高于根系。当 Cu和 AsA同时添加时，与单一的 Cu胁迫

组相比，菊苣幼苗根系和茎叶的长度和生物量均增加，并且未达到显著水平，但仍低于单一的AsA处理。耐受指

数能够反映植株在逆境环境中生长的抑制程度［24］，从耐受指数上可以看出（表 1），Cu和 AsA同时存在时对根系

和茎叶的抑制率分别为 27. 78%和 29. 90%（与 CK相比），介于单一的 Cu处理（44. 44%和 45. 36%）和 AsA处理

（11. 11%和 20. 62%）之间。这些结果说明外源AsA对 Cu胁迫下的菊苣幼苗有一定的缓解作用。

2. 2 外源AsA对 Cu胁迫菊苣幼苗叶片光合参数和叶绿素含量的影响

光合作用是植物进行有机物合成的主要途径，植物的光合作用在受到逆境胁迫时会受到阻碍（表 2）。与 CK
相比，Cu胁迫下菊苣幼苗叶片净光合速率、气孔导度、胞间 CO2 浓度及蒸腾速率分别降低了 49. 37%、70. 00%、

37. 13%和 49. 42%（P<0. 05），说明 Cu胁迫下菊苣幼苗叶片的光合作用受到抑制。与 Cu胁迫相比，外源AsA的

添加能够不同程度地提高 Cu胁迫下菊苣幼苗叶片的 Pn、Gs、Ci、Tr参数，分别提高了 43. 93%、66. 67%、24. 28%、

68. 00%。该结果也说明外源AsA处理能够有效缓解 Cu胁迫对菊苣幼苗叶片光合作用的抑制。

叶片光合色素含量是反映外界胁迫程度的重要指标之一。与 CK相比，Cu胁迫下叶绿素 a、叶绿素 b、总叶绿

素及类胡萝卜素的含量均显著降低（P<0. 05），分别下降了 41. 94%、26. 48%、34. 09%、31. 38%。外源AsA添加

后，光合色素含量较 Cu胁迫组均有所升高，其中叶绿素 a、叶绿素 b、总叶绿素达显著水平，分别比 Cu胁迫下增加

了 63. 89%、17. 20%、30. 23%。说明外源AsA能够提高菊苣幼苗茎叶的光合色素含量，从而缓解 Cu胁迫引发的

损伤。

2. 3 外源AsA对 Cu胁迫下菊苣幼苗 Cu含量和转运系数的影响

正常处理条件下，菊苣幼苗根系和茎叶中的 Cu含量分别为 6. 32和 2. 43 µg·g−1 DW，表明菊苣能够吸收微量

元素 Cu，维持植株正常的生长发育。单一 Cu胁迫下，菊苣幼苗根系的 Cu含量是茎叶的 4倍左右，但根系对 Cu的

表 1 外源AsA对Cu胁迫下菊苣幼苗生物量和耐受指数的影响

Table 1 Effect of exogenous AsA on the biomass and tolerance index of chicory seedling under Cu stress

处理

Treatment

CK

AsA200

Cu50

Cu50+AsA200

根长

Root length
（cm）

33. 20±2. 79a

28. 45±2. 57ab

23. 47±2. 96b

25. 42±1. 52b

茎叶长

Shoot height
（cm）

27. 57±2. 81a

25. 13±2. 09ab

17. 02±2. 71b

23. 05±1. 79ab

根系干重

Root dry weight
（g·plant−1）

0. 18±0. 01a

0. 16±0. 02a

0. 10±0. 01b

0. 13±0. 01ab

茎叶干重

Shoot dry weight
（g·plant−1）

0. 97±0. 08a

0. 77±0. 10ab

0. 53±0. 06b

0. 68±0. 11ab

根系耐受指数

Tolerance index of
root（%）

100. 00±0. 24a

88. 89±0. 44b

55. 56±0. 26c

77. 80±0. 25b

茎叶耐受指数

Tolerance index of
shoot（%）

100. 00±2. 08a

79. 38±1. 29b

54. 64±0. 96c

70. 10±0. 67b

注：同列不同小写字母表示不同处理间差异显著（P<0. 05）。下同。

Note：Different lowercase letters in the same column show the significant difference among different treatments at the level of 0. 05. The same below.
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积累量要小于茎叶（其转运系数为 1. 39），说明菊苣吸收的 Cu大部分都积累到茎叶中（表 3），可通过多次刈割，实

现修复 Cu污染的目的。在 Cu胁迫下，外源 AsA的添加能够降低根系和茎叶的 Cu含量，分别降低了 24. 88%和

34. 65%，同时，外源AsA也降低了 Cu的转运系数（1. 19），说明外源AsA不仅能够降低菊苣幼苗对 Cu的吸收，而

且也降低了 Cu向茎叶的转运。

2. 4 外源AsA对 Cu胁迫下菊苣幼苗丙二醛、可溶性蛋白和抗坏血酸含量的影响

丙二醛（MDA）作为细胞膜脂质过氧化的最终分解产物，其含量的高低可以反映细胞膜过氧化的水平和受损

的程度［34］。Cu胁迫下，菊苣幼苗根系和茎叶的 MDA含量分别比 CK显著增加了 231. 30%和 220. 22%（P<
0. 05）（图 1），说明菊苣幼苗根系和茎叶的细胞膜均受到了严重的 Cu毒害作用，并且根系受 Cu胁迫的毒害作用更

大。单一外源AsA处理时，幼苗根系和茎叶的MDA含量与 CK相比有所升高，但未达到显著水平。当 Cu和AsA
同时添加时，外源 AsA对 Cu胁迫下菊苣幼苗根系和茎叶的细胞膜受损失程度具有明显的缓解作用，其MDA含

量分别降低了 40. 31%和 33. 26%，说明外源AsA能有效缓解 Cu胁迫对菊苣幼苗细胞膜造成的损伤。

可溶性蛋白作为植物细胞内重要的渗透调节物质，参与体内多种稳态平衡，并与植物的抗逆性关系密切。与

CK相比，Cu胁迫下菊苣幼苗根系和茎叶的可溶性蛋白含量显著降低（P<0. 05），分别降低了 36. 58%和 36. 88%
（图 1），说明 Cu胁迫处理影响了菊苣体内渗透调节系统的平衡。与 Cu胁迫相比，外源 AsA和 Cu的添加能够使

菊苣幼苗根系和茎叶的可溶性蛋白含量显著提高（P<0. 05），分别提高了 20. 68%和 20. 29%。该结果说明外源

AsA能有效促进 Cu胁迫下菊苣幼苗根系和茎叶渗透调节物质积累，以应对 Cu胁迫对植物细胞造成的伤害。

抗坏血酸-谷胱甘肽（AsA-GSH）循环是存在于植物体内的重要的H2O2清除系统，主要通过谷胱甘肽和抗

坏血酸的氧化还原来清除过量的 H2O2，在维持 H2O2的平衡中发挥着重要作用。Cu胁迫下菊苣幼苗根系和茎叶

的 AsA含量与 CK相比显著降低（P<0. 05），分别为 CK的 0. 66和 0. 77倍。添加外源 AsA和 Cu，根系和茎叶的

AsA含量与 Cu胁迫相比均显著升高，分别是 Cu胁迫的 1. 90和 2. 11倍，根系和茎叶的AsA含量也高于 CK，分别

是 CK的 1. 47和 1. 39倍。根系的AsA含量要高于茎叶。说明 Cu胁迫能够降低菊苣幼苗根系和茎叶内源AsA含

表 2 外源AsA对Cu胁迫下菊苣幼苗光合参数和叶绿素含量的影响

Table 2 Effect of exogenous AsA on the photosynthetic parameters and chlorophyll content of chicory seedling under Cu stress

处理

Treatment

CK

AsA200

Cu50

Cu50+AsA200

净光合速率

Net photosyn⁃
thetic rate（μmol
CO2·m−2·s−1）

19. 69±1. 19a

14. 46±1. 63b

9. 97±1. 29c

14. 35±1. 25b

气孔导度

Stomatal con⁃
ductance（mol
H2O·m−2·s−1）

0. 30±0. 05a

0. 25±0. 02a

0. 09±0. 02c

0. 15±0. 03b

胞间二氧化碳浓度

Intercellular CO2
concentration

（µmol CO2·mol−1）

572. 49±56. 63a

454. 69±54. 46ab

359. 92±28. 37b

447. 30±41. 92ab

蒸腾速率

Transpiration
rate（mmol
H2O·m−2·s−1）

3. 46±0. 35a

2. 87±0. 36b

1. 75±0. 49c

2. 94±0. 27b

叶绿素 a
Chlorophyll a
（mg·g−1）

1. 24±0. 06a

1. 13±0. 09a

0. 72±0. 06b

1. 18±0. 05a

叶绿素 b
Chlorophyll
b（mg·g−1）

2. 53±0. 04a

2. 41±0. 07a

1. 86±0. 11b

2. 18±0. 07a

类胡萝卜素

Carotenoids
（mg·g−1）

0. 44±0. 03a

0. 42±0. 02a

0. 29±0. 01b

0. 35±0. 02b

叶绿素（a+b）
Chlorophyll
（a+b）

（mg·g−1）

3. 76±0. 10a

3. 54±0. 16a

2. 58±0. 17b

3. 36±0. 13a

表 3 外源AsA对Cu胁迫下菊苣幼苗Cu含量和转运系数的影响

Table 3 Effect of exogenous AsA on the Cu content and translocation factor of chicory seedling under Cu stress

处理

Treatment

CK

Cu50

Cu50+AsA200

根系 Root

Cu含量

Cu content（µg·g−1 DW）

6. 32±1. 12

158. 19±2. 68

118. 84±2. 21

Cu积累量

Cu accumulation（µg·plant−1）

1. 13±0. 88

15. 82±1. 41

15. 45±1. 69

茎叶 Shoot

Cu含量

Cu content（µg·g−1 DW）

2. 43±0. 52

41. 44±0. 84

27. 08±0. 69

Cu积累量

Cu accumulation（µg·plant−1）

2. 36±0. 31

21. 96±2. 50

18. 41±2. 19

转运系数

Translocation
factor

1. 39±1. 13

1. 19±0. 95
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量，添加外源 AsA可提高根系和茎叶中内源 AsA含

量，对 Cu毒害具有一定的缓解效应。

2. 5 外源 AsA对 Cu胁迫下菊苣幼苗抗氧化酶活性

的影响

正常生理条件下，植物通过自身的保护酶系统清

除体内的 ROS，保护细胞膜免受伤害；当受到外界胁

迫时，会使得植物体内的保护酶系统失调，造成 ROS
积累，使细胞膜受到伤害。抗氧化酶（SOD、POD、

CAT、APX）系统是植物体内重要的保护酶系统，它们

相互协调清除植物体内过多的 ROS，维持机体的稳

态。与 CK相比，50 µmol·L−1 Cu胁迫显著降低了菊

苣幼苗根系和茎叶的 SOD、POD、CAT、APX 活性

（P<0. 05），并且根系的抗氧化酶活性的损失大于茎

叶（图 2）。对于根系各种抗氧化酶活性损失率的大小

顺 序 为 ：POD（57. 48%）>APX（53. 11%）>CAT
（47. 78%）>SOD（46. 71%），对于茎叶抗氧化酶活性

损 失 率 的 大 小 顺 序 为 ：APX（52. 73%）>POD
（44. 77%）>SOD（43. 62%）>CAT（40. 07%）。该

结果说明 50 µmol·L−1 Cu胁迫使菊苣幼苗清除 ROS
的能力降低，并且对根系的伤害作用强于茎叶。与 Cu
胁迫相比，当 Cu和 AsA同时存在时，外源 AsA对 Cu
胁迫下菊苣幼苗根系和茎叶的 SOD、POD、CAT、APX活性均有不同程度的增加，其中 SOD和 POD达到显著水

平。对于根系抗氧化酶活性来说，外源 AsA处理对 POD活性增加最大（81. 99%），其次为 SOD（68. 36%），APX
最少（32. 31%），对茎叶来说，SOD活性增加最大（54. 37%），其次为 CAT（52. 00%），APX最小（31. 42%）。说明

图 1 外源 AsA 对 Cu 胁迫下菊苣幼苗 MDA、可溶性蛋白和

AsA含量的影响

Fig. 1 Effect of exogenous AsA on the content of MDA，solu⁃

ble protein and AsA of chicory seedling under Cu stress

不同小写字母表示不同处理间差异显著（P<0.05），下同。Different
lowercase letters above bars show the significant difference among differ⁃
ent treatments at the level of 0.05. The same below.

图 2 外源AsA对Cu胁迫下菊苣幼苗抗氧化酶活性的影响

Fig. 2 Effect of exogenous AsA on the activities of SOD，POD，CAT and APX of chicory seedling under Cu stress

155



Vol. 30，No. 4ACTA PRATACULTURAE SINICA（2021）

外源AsA对菊苣幼苗的 Cu胁迫具有一定的缓解效应。

3 讨论

Cu作为植物生长发育所必需的微量元素，在一定范围内对植物生长有益，当超过一定阈值时，则对植物的生

长产生毒害作用，最终影响干物质量的积累。本研究中，Cu胁迫下菊苣幼苗表现出明显的毒害现象，如植株矮

小，根长变短、侧根变少，茎叶数少且颜色发黄等。Cu胁迫严重限制了菊苣幼苗根系和茎叶干物质量的积累（表

1），这与李贺勤等［24］、丁园等［35］、Raza等［36］的研究结果相一致。从叶绿素水平上能够看出（表 2），Cu胁迫降低了

菊苣幼苗茎叶中叶绿素 a、叶绿素 b、总叶绿素的含量，且叶绿素 a下降幅度比叶绿素 b大，使叶绿素 a与叶绿素 b
的比值减少，降低了类囊体的垛叠程度，从而使菊苣幼苗叶片捕获、转化光能的能力下降，抑制了光合作用的进

行［37-38］。从光合作用参数的结果来看，Cu胁迫菊苣幼苗叶片净光合速率（Pn）、蒸腾速率（Tr）、胞间 CO2 浓度（Ci）

和气孔导度（Gs）均显著降低（表 2），说明 Cu胁迫导致与光合作用直接相关的 PSⅡ活性降低，使得叶绿体光合作

用的生理过程受阻。该结果与前人所报道的结果相一致［39-40］。造成这种现象的原因是多方面的：一方面，Cu胁
迫打破了植物体内正常的元素吸收、运输以及渗透调节等方面的平衡，使代谢过程紊乱；另一方面，较多的 Cu进
入植株体后，不仅与核酸、蛋白质等大分子物质相结合，还可取代某些酶的活性位点，使其活性降低或丧失，导致

生理功能发生紊乱［41-42］。

研究表明，外源AsA能够有效缓解逆境胁迫对植物的抑制作用［25］。外源AsA的添加不仅提高了菊苣幼苗根

系和茎叶的长度和生物量，而且在一定程度上提高了光合色素（叶绿素 a、叶绿素 b、总叶绿素、类胡萝卜素）的含

量，增强了茎叶捕获、转化光能的效率（表 1，2）。这可能是由于外源AsA抑制了有关叶绿素降解酶的活性［43］或者

促进了与叶绿素生物合成相关酶的合成［44］，从而提高了茎叶的叶绿素含量，最终增加了生物量。也有研究表明，

AsA作为抗氧化保护剂，保护了光合作用中的电子传递体免受伤害，从而提高了光化学电子的传递效率［45］。还

有研究表明，类胡萝卜素也可作为抗氧化剂参与到光保护过程［46］，外源 AsA能够通过增加类胡萝卜素的含量以

达到防止脂质过氧化以及保护细胞膜结构稳定的目的。

根系是植物吸收水分和养分的主要器官，也是感受外界胁迫的首要部位［47］。在正常条件下，菊苣幼苗能够吸

收微量元素 Cu，维持植株正常的生长发育。Cu胁迫下，菊苣幼苗根系的 Cu含量是茎叶的 4倍左右（表 3），但 Cu
胁迫下植株根冠细胞分裂及生长受抑制，使得根系的伤害要大于茎叶，导致茎叶中 Cu的积累量要高于根系。从

转运系数（其值>1）能够看出，菊苣可以作为一种修复植物，通过对茎叶的多次刈割，达到修复 Cu污染的目的，但

由于菊苣积累的 Cu大部分在茎叶中，当将其作为蔬菜食用时还需谨慎。当外源AsA添加后，根系和茎叶中的 Cu
含量和积累量都在降低，并且转运系数也降低（表 3），这可能是AsA改变了菊苣体内矿质元素的分布或者干扰了

与 Cu吸收相关基因的表达以及代谢通路，阻碍了植物对 Cu的吸收［48］。

逆境胁迫能够诱导植物产生大量的活性氧自由基（ROS），并在细胞中过量积累，破坏了细胞质膜的结构并

干扰其正常的代谢过程，植物通过自身保护酶系统的协调配合，共同清除植物体内的 ROS，以抵御外界胁

迫［48-50］。研究表明，SOD是清除 ROS的第一道防线，可歧化O2
－生成H2O2和过氧化物，并减少更具毒性的羟基自

由基（·OH）的形成；CAT、POD、APX共同作用把 H2O2和过氧化物转化为 H2O与 O2
［51］，从而维持植物体内较低

浓度的H2O2，减轻或解除质膜过氧化作用对细胞膜的损伤。丙二醛含量是表征细胞膜脂质过氧化程度的重要指

标［52］。本研究中，Cu胁迫导致菊苣幼苗根系和茎叶中MDA含量大幅提高（图 1），说明 Cu胁迫下 ROS过量产生，

严重破坏了细胞膜的完整性和稳定性。另外，Cu胁迫显著降低了菊苣幼苗的 SOD、POD、CAT、APX活性，这与

前人的结果相一致［53］，表明菊苣幼苗自身清除 ROS的能力下降，这主要是由于高浓度的 Cu使植物体内的蛋白结

构被破坏，酶活性和代谢途径受抑制。外源AsA添加后，菊苣幼苗根系和茎叶中MDA含量降低（图 1），而保护酶

的活性却升高（图 2），表明外源 AsA 通过提高菊苣幼苗的抗氧化酶活性，进而缓解 Cu胁迫对细胞质膜的氧化

损伤。

AsA-GSH循环是植物体内重要的H2O2清除系统，可以直接或者间接地清除体内产生的 ROS，参与植物对

环境胁迫的改善，促进植物生长发育和增产［52-53］。本研究中，Cu胁迫下菊苣幼苗根系和茎叶的AsA含量显著降
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低，外源AsA的添加能够显著提高菊苣幼苗内源AsA含量（图 1）。同时，Cu胁迫下，菊苣幼苗根系和茎叶的渗透

调节物质（如可溶性蛋白）含量显著降低，外源 AsA的添加能够增加菊苣幼苗根系和茎叶中可溶性蛋白含量，这

可能是由于 AsA促进了 Cu胁迫下菊苣幼苗根系和茎叶渗透调节物质积累，也可能是 AsA的存在抑制了渗透调

节物质的降解，以缓解 Cu胁迫对植物细胞造成的伤害。

4 结论

综上所述，Cu胁迫显著抑制了菊苣幼苗根系生长、叶绿素含量和光合作用参数，同时也加剧了细胞膜脂质的

过氧化程度，降低了抗氧化酶活性以及可溶性蛋白含量，导致根系和茎叶生物量显著降低。Cu胁迫下，外源AsA
能够降低脂质过氧化对细胞膜的损伤，提高了抗氧化酶活性、可溶性蛋白含量以及内源AsA含量，同时也降低了

根系对 Cu的吸收和转运，保持较高的叶绿素含量和光合作用参数，最终表现为促进 Cu胁迫下菊苣幼苗的生长和

生物量的增加。因此，外源AsA通过调控抗氧化酶活性和渗透调节物质的含量，缓解了 Cu胁迫对菊苣幼苗生长

的毒害作用。
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