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ＮＯ２－源的 ＮＯ对镉胁迫下玉米幼苗生理的影响

贾 佳，徐一馨，李 佳，范文强，胡景江，慕自新
（西北农林科技大学，黄土高原土壤侵蚀与旱地农业国家重点实验室，陕西 杨凌 ７１２１００）

摘 要：采用亚硝酸钠（ＮａＮＯ２）在酸性条件下与还原剂还原型谷胱甘肽（ＧＳＨ）反应生成 Ｓ－亚硝基谷胱甘肽

（ＧＳＮＯ），ＧＳＮＯ能够释放出ＮＯ，合成不同浓度的ＧＳＮＯ（０、５０、１２５、２５０μｍｏｌ·Ｌ
－１和３５０μｍｏｌ·Ｌ

－１）溶液处理受ＣｄＣｌ２胁
迫的玉米（ＺｅａｍａｙｓＬ．）幼苗，以未用ＣｄＣｌ２处理的玉米幼苗作为对照（Ｃｏｎｔｒｏｌ），探究ＧＳＮＯ对玉米幼苗Ｃｄ胁迫的缓
解作用及其抗氧化机制。结果表明：ＧＳＮＯ处理使Ｃｄ胁迫下玉米幼苗的株高、茎粗和叶面积与对照组相比显著增
加，其中２５０μｍｏｌ·Ｌ

－１浓度的ＧＳＮＯ处理效果最佳；在３５０μｍｏｌ·Ｌ
－１ＧＳＮＯ处理下玉米幼苗各类光合色素含量在胁迫

组均达到最大值，有效缓解了叶片黄化；ＧＳＮＯ处理（最适浓度在１２５～２５０μｍｏｌ·Ｌ
－１之间）也显著增强了 Ｃｄ胁迫下

玉米幼苗的抗氧化酶活性，如超氧化物歧化酶（ＳＯＤ）、过氧化氢酶（ＣＡＴ）、抗坏血酸过氧化物酶（ＡＰＸ）和过氧化物酶
（ＰＯＤ）的活性，相应地降低了过氧化氢（Ｈ２Ｏ２）和超氧阴离子（Ｏ２·）含量的积累；ＧＳＮＯ还可以显著提高玉米幼苗螯

合重金属离子的能力，其中２５０μｍｏｌ·Ｌ
－１浓度的ＧＳＮＯ处理效果最佳。
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ｓｅｅｄｌｉｎｇｓ（ＺｅａｍａｙｓＬ．）ｔｏｒｅｓｉｓｔＣｄｓｔｒｅｓｓ．ＤｉｆｆｅｒｅｎｔｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎｓｏｆＧＳＮＯ（５０，１２５，２５０μｍｏｌ·Ｌ

－１，ａｎｄ３５０

μｍｏｌ·Ｌ
－１）ｗｅｒｅａｐｐｌｉｅｄｔｏｍａｉｚｅｓｅｅｄｌｉｎｇｓｔｈａｔｈａｄｂｅｅｎｓｕｂｊｅｃｔｅｄｔｏ８０ｍｇ·Ｌ－１ＣｄＣｌ２ｆｏｒ７ｄ．Ｔｈｅｒｅｓｕｌｔｓｓｈｏｗｅｄｔｈａｔ

ＧＳＮＯｃｏｕｌｄｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔｌｙｉｍｐｒｏｖｅｍａｉｚｅｓｅｅｄｌｉｎｇｓｐｌａｎｔｈｅｉｇｈｔ，ｓｔｅｍｄｉａｍｅｔｅｒ，ａｎｄｌｅａｆａｒｅａ，ｅｓｐｅｃｉａｌｌｙａｔｔｈｅ２５０

μｍｏｌ·Ｌ
－１ＧＳＮＯｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎ；Ｔｈｅａｄｄｉｔｉｏｎｏｆ３５０μｍｏｌ·Ｌ

－１ＧＳＮＯｃｏｕｌｄｍａｉｎｔａｉｎｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃｐｉｇｍｅｎｔｍａｘｉｍｉｚａ
ｔｉｏｎ，ｅｆｆｅｃｔｉｖｅｌｙａｌｌｅｖｉａｔｅｌｅａｆｙｅｌｌｏｗｉｎｇ；ＴｈｅｂｅｎｉｆｉｃｉａｌｅｆｆｅｃｔｓｏｆＧＳＮＯ（ｏｐｔｉｍｕｍｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎｗａｓｉｎｔｈｅｒａｎｇｅｏｆ１５０
～２５０μｍｏｌ·Ｌ

－１）ｏｎＣｄｓｔｒｅｓｓｅｄｍａｉｚｅｍｉｇｈｔｂｅｒｅｌａｔｅｄｔｏｔｈｅｅｎｈａｎｃｅｄａｎｔｉｏｘｉｄａｎｔｅｎｚｙｍｅａｃｔｉｖｉｔｙ，ｓｕｃｈａｓｓｕｐｅｒｏｘｉｄｅ
ｄｉｓｍｕｔａｓｅ（ＳＯＤ），ｃａｔａｌａｓｅ（ＣＡＴ），ａｓｃｏｒｂａｔｅｐｅｒｏｘｉｄａｓｅ（ＡＰＸ）ａｎｄｐｅｒｏｘｉｄａｓｅ（ＰＯＤ），ａｎｄｄｅｃｒｅａｓｅｄｌｅｖｅｌｓｏｆＨ２Ｏ２
ａｎｄＯ２·；Ｆｕｒｔｈｅｒｍｏｒｅ，ＧＳＮＯｇｒｅａｔｌｙｅｎｈａｎｃｅｄｔｈｅｃａｐａｃｉｔｙｏｆｍａｉｚｅｓｅｅｄｌｉｎｇｓｔｏｃｈｅｌａｔｅｈｅａｖｙｍｅｔａｌｉｏｎｓｗｈｉｃｈｏｐｔｉｍａｌ
ＧＳＮＯｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎｗａｓ２５０μｍｏｌ·Ｌ

－１．
Ｋｅｙｗｏｒｄｓ：ＮＯ；Ｓｎｉｔｒｏｓｏｇｌｕｔａｔｈｉｏｎｅ；ｃａｄｍｉｕｍｓｔｒｅｓｓ；ｍａｉｚｅ；ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｉｃａｌｆｕｎｃｔｉｏｎｓ

随着含有重金属的灌溉水、农药和化肥的大量

使用，农田土壤中重金属污染日趋严重［１］。镉（Ｃｄ）
是一种强毒性重金属，当叶片中 Ｃｄ浓度大于５～１０

μｇ·ｇ
－１时，就会导致植物死亡［２］。Ｃｄ容易被植物根



部吸收，其被运输到植物地上部分后，易进入到食物

链中，最终影响动物和人类的健康［３］。Ｃｄ对植物的
毒害作用表现为：植物生长发育迟缓、叶片失绿、改

变叶绿体的超微结构、抑制光合作用、使ＣＯ２固定过
程中的酶失活、诱导脂质过氧化、抑制花粉萌发和花

粉管的生长以及导致 Ｎ和 Ｓ代谢紊乱等［４］。植物
体具有不同的 Ｃｄ耐受机制，包括：诱发抗氧化系
统；将Ｃｄ束缚在细胞壁上；与植物螯合肽（ＰＣｓ）络合
并区域化于液泡中，或在叶表皮富集等［２］。因此探

索生产上易行的缓解重金属污染的措施势在必行，

而化学分子的调控是理想的方法之一。

一氧化氮（ＮＯ）是植物应答 Ｃｄ胁迫的一种同步
多功能信号分子，植物受 Ｃｄ胁迫后，在体内能激发
内源ＮＯ的形成［５］。外施ＮＯ可以缓解Ｃｄ对植株生
长发育和生理代谢的抑制作用，这种促进效应可被

ＮＯ清除剂或合成酶抑制剂所消除［６－７］。植物体内
ＮＯ的来源途径多样，包括：酶促及非酶途径，氧化途
径（以Ｌ－精氨酸为底物），以及还原途径（以 ＮＯ２－

或ＮＯ３－为底物）［８］。非酶促条件下由 ＮＯ２－体外还
原形成的 ＮＯ具有合成底物来源方便、合成容易的
特点，因此具有潜在的应用价值［９］。

酸性条件下，亚硝酸盐（ＮＯ２－）在有还原剂存在

时会进行非酶促反应，生成 ＮＯ［１０］。而还原型谷胱
甘肽（ＧＳＨ）是一种很好的还原剂，可与 ＮＯ２－反应生
成Ｓ－亚硝基化谷胱甘肽（ＧＳＮＯ），ＧＳＮＯ能够快速
释放ＮＯ，可以作为一种来源方便的外源 ＮＯ供体。
目前对这种来源的ＮＯ的研究主要围绕在打破种子
休眠、抑制植物体内乙烯（Ｃ２Ｈ４）的产生等方面，而对
其抵抗重金属 Ｃｄ胁迫等方面的研究还未见报
道［１１］。因此，本文以玉米为材料，利用ＧＳＨ和ＮＯ２－

反应形成的 ＮＯ，研究其在提高玉米抵抗重金属 Ｃｄ
毒害性的作用，以期为 ＮＯ用于 Ｃｄ污染土壤的修复
提供理论依据。

１ 材料与方法

１．１ 幼苗培养及处理

以‘郑单 ９５８’玉米为试验材料，种子购于杨凌
金诺种业公司。ＧＳＨ购于 Ｓｉｇｍａ公司，现用现配；
ＮａＮＯ２购于西陇制药公司。

ＧＳＮＯ溶液的制备：等体积的 １０ｍｍｏｌ·Ｌ－１

ＮａＮＯ２（在 １００ｍｍｏｌ·Ｌ－１ＨＣｌ中）与等体积的 １０

ｍｍｏｌ·Ｌ－１ＧＳＨ（在 １００ｍｍｏｌ·Ｌ－１ｐＨ７．４的 Ｎａ２ＨＰＯ４
－ＮａＨ２ＰＯ４磷酸缓冲液中）反应，即可形成 ５

ｍｍｏｌ·Ｌ－１ＧＳＮＯ（混合液包含５ｍｍｏｌ·Ｌ－１ＧＳＮＯ）［１２］。
ＧＳＮＯ母液贮存在冰上，使用时稀释成特定的浓度。
室温下，在１００ｍｍｏｌ·Ｌ－１ｐＨ７．４的磷酸缓冲液中（内
含５０μｍｏｌ·Ｌ

－１ＤＴＴ），ＧＳＮＯ就可以释放出 ＮＯ，其中
５００μｍｏｌ·Ｌ

－１ ＧＳＮＯ ３０ｍｉｎ约 释 放 ＮＯ ３．２５

μｍｏｌ·Ｌ
－１［１２］。

幼苗培养：挑选饱满且胚完整的种子，用 ３％
Ｈ２Ｏ２消毒１５ｍｉｎ，蒸馏水反复冲洗后在蒸馏水中浸

泡过夜，使其充分吸胀。然后将种子搁在底部铺有

湿润滤纸的培养皿中，培养皿放于２８℃恒温培养箱
中使种子发芽；待芽长到２～３ｃｍ（约３～４ｄ）后，选
取发芽势一致的幼苗移栽到盛有自来水的培养钵

中，置于光照培养间培养（光照强度为８００μｍｏｌ·ｍ
－２

·Ｓ－１，光周期 １４ｈ／１０ｈ，昼夜温度 ２８℃／２０℃，空气
相对湿度７０％）。自来水中适应培养３ｄ后，将除对
照组（ｃｏｎｔｒｏｌ）以外的幼苗移栽至含有 ８０ｍｇ·Ｌ－１Ｃｄ
（用ＣｄＣｌ２配制）（预实验发现此浓度足以产生胁迫
效果，且可逆）的 １／２Ｈｏａｇｌａｎｄ营养液中培养，并将
上述合成的 ５ｍｍｏｌ·Ｌ－１ＧＳＮＯ母液添加到含 Ｃｄ的
营养液中，使之形成 ０、５０、１２５、２５０μｍｏｌ·Ｌ

－１和 ３５０

μｍｏｌ·Ｌ
－１ＧＳＮＯ浓度梯度处理。因此，本研究共计６

个处理，处理如下：Ｃｏｎｔｒｏｌ，ＧＳＮＯ０＋Ｃｄ８０，ＧＳＮＯ５０＋
Ｃｄ８０，ＧＳＮＯ１２５＋Ｃｄ８０，ＧＳＮＯ２５０＋Ｃｄ８０，ＧＳＮＯ３５０＋Ｃｄ８０。

对照一直培养在 １／２Ｈｏａｇｌａｎｄ营养液中。含 Ｃｄ营
养液每 ３天更换一次，而 ＧＳＮＯ按浓度梯度每天进
行补充。Ｃｄ处理７ｄ后开始测量，每处理分两部分，
一部分用于形态指标和光合色素含量的测定；另一

部分将根和叶片组织液氮速冻后用于其它生理指标

的测定。

１．２ 指标测定方法

（１）幼苗地上部分株高、茎粗和叶面积采用
Ｆｒａｎｃｉｓ［１３］的方法进行测量。

（２）光合色素含量的测定采用丙酮浸提法，用
ＵＶ－２４５０型紫外可见分光光度计检测，分别在波长
６６３、６４５ｎｍ和 ４７０ｎｍ处测定吸光度值。按公式分
别计算叶绿素ａ、叶绿素 ｂ和类胡萝卜素的浓度，叶
绿素 ａ和叶绿素 ｂ的浓度相加即得叶绿素总浓
度［９］。

（３）抗氧化酶活性的测定采用 Ｅｌａｖａｒｔｈｉ和 Ｍａｒ
ｔｉｎ［１４］的分光光度法。

（４）Ｏ２·含量的测定根据Ｚｈａｎｇ等［１５］的方法，即
在Ｏ２·存在时检测 ＸＴＴ的量。Ｈ２Ｏ２定量分析根据

Ｂｒｅｎｎａｎ和Ｆｒｅｎｋｅｌ［１６］的方法，即在 Ａ４１５下检测氧化
钛复合物浓度，以不加样品为对照，用已知浓度
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Ｈ２Ｏ２作标准曲线。
（５）络合素（ＰＣｓ）的含量为酸溶性硫醇含量

（ＴＡＳＴ）与ＧＳＨ含量的差值。ＴＡＳＴ的提取和含量测
定：称取０．５ｇ左右的样品，加入０．０２ｍｏｌ·Ｌ－１ＥＤＴＡ
溶液５ｍＬ冰上研磨，１２０００ｇ离心１０ｍｉｎ，所得上清
即为ＴＡＳＴ。取２ｍｌ上清与０．４ｍｏｌ·Ｌ－１Ｔｒｉｓ缓冲液
（ｐＨ８．２）和 ０．１ｍＬ０．０１ｍｏｌ·Ｌ－１ＤＴＮＢ混合，加入
３．９５ｍＬ甲醇，２０℃保温１０ｍｉｎ，测定４１２ｎｍ下的光
吸收。

（６）ＧＳＨ含量测定参照高俊凤等［１７］的方法。
１．３ 统计分析

数据为３次试验的平均值±标准差。显著性差
异分析用 ＤＰＳ软件进行方差分析和新复极差法比
较，用Ｅｘｃｅｌ软件做图。

２ 结果与分析

２．１ ＧＳＮＯ处理对 Ｃｄ胁迫下玉米幼苗生长发育的
影响

用不同浓度的 ＧＳＮＯ处理 Ｃｄ（８０ｍｇ·Ｌ－１）胁迫
下的玉米幼苗，７ｄ后发现 ＧＳＮＯ０＋Ｃｄ８０处理下玉米
幼苗叶片黄化程度明显，甚至有发黑现象，且伸展不

完全，叶片发育缓慢，植株矮小，根系发育也受到明

显抑制（图 １）。而 ＧＳＮＯ对缓解 ＣｄＣｌ２胁迫有显著
作用，表现在根系和地上部生长的抑制均被缓解，叶

片发育恢复正常，叶片黄化程度明显减弱甚至消失，

侧根发育甚至优于对照，表现出部分的补偿效应。

在≤２５０μｍｏｌ·Ｌ
－１ＧＳＮＯ浓度范围内，ＧＳＮＯ缓解Ｃｄ

胁迫的效果随 ＧＳＮＯ浓度的增加而增加，ＧＳＮＯ２５０＋
Ｃｄ８０处理达到最佳效果，随后随着浓度的增大，效果
开始下降。表 １表明：与 ＧＳＮＯ０＋Ｃｄ８０处理相比，
ＧＳＮＯ２５０＋Ｃｄ８０处理使Ｃｄ胁迫下玉米幼苗的株高、茎
粗和叶面积分别增加了 ３９．５３％、４２．１１％和
５１．９７％。

图１ 不同浓度ＧＳＮＯ处理对８０ｍｇ·Ｌ－１Ｃｄ胁迫７ｄ后
玉米幼苗生长发育的影响

Ｆｉｇ．１ ＥｆｆｅｃｔｓｏｆＧＳＮＯｏｎｔｈｅｇｒｏｗｔｈａｎｄｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔｏｆｍａｉｚｅ

ｓｅｅｄｌｉｎｇｓｕｎｄｅｒ８０ｍｇ·Ｌ－１Ｃｄｓｔｒｅｓｓｆｏｒ７ｄａｙｓ

表１ 不同浓度ＧＳＮＯ处理对８０ｍｇ·Ｌ－１Ｃｄ
胁迫７ｄ后玉米幼苗形态指标的影响

Ｔａｂｌｅ１ ＥｆｆｅｃｔｓｏｆＧＳＮＯｔｒｅａｔｍｅｎｔｏｎｔｈｅｍｏｒｐｈｏｌｏｇｉｃａｌｒｅｓｐｏｎｓｅｓ
ｏｆｍａｉｚｅｓｅｅｄｌｉｎｇｓａｆｔｅｒ７ｄａｙｓｔｒｅａｔｍｅｎｔｗｉｔｈ８０ｍｇ·Ｌ－１Ｃｄ

Ｓ－亚硝基谷
胱甘肽浓度

／（μｍｏｌ·Ｌ
－１）

ＧＳＮＯ
ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎ

株高／ｃｍ
Ｐｌａｎｔ
ｈｅｉｇｈｔ

茎粗／ｃｍ
Ｓｔｅｍ
ｄｉａｍｅｔｅｒ

叶面积／ｃｍ２
Ｌｅａｆ
ａｒｅａ

Ｃｏｎｔｒｏｌ ２７．６０±１．３１ａ ０．３９±０．０２ａ １３．８９±０．７３ａ

０ １６．７７±０．８４ｄ ０．１９±０．０１ｄ ７．８５±１．６９ｄ

５０ １８．４３±０．２１ｃｄ ０．２２±０．０１ｃｄ ８．８６±１．２４ｃ

１２５ ２２．３０±１．５７ｂ ０．２６±０．０４ｂｃ １１．０９±０．５１ｂ

２５０ ２３．４０±０．２３ｂ ０．２７±０．０２ｂ １１．９３±１．７６ｂ

３５０ １８．４７±０．７０ｃ ０．２２±０．０２ｃｄ １０．８７±０．８０ｂ

注：不同小写字母表示各处理间差异显著（Ｐ＜０．０５）。下同。

Ｎｏｔｅ：Ｄｉｆｆｅｒｅｎｔｌｏｗｅｒｃａｓｅｌｅｔｔｅｒｓｉｎｄｉｃａｔｅｄｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅｓ（Ｐ＜

０．０５）ａｍｏｎｇｄｉｆｆｅｒｅｎｔｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ．Ｔｈｅｓａｍｅｂｅｌｏｗ．

２．２ ＧＳＮＯ处理对 Ｃｄ胁迫下玉米叶片光合色素含
量的影响

与对照相比，ＧＳＮＯ０＋Ｃｄ８０处理使玉米幼苗叶绿
素总量、叶绿素ａ、叶绿素 ｂ和类胡萝卜素的含量都
显著降低（图 ２）。与 ＧＳＮＯ０＋Ｃｄ８０处理相比，＞５０

μｍｏｌ·Ｌ
－１的 ＧＳＮＯ处理使 Ｃｄ胁迫玉米幼苗各光合

色素含量的抑制作用被显著缓解（Ｐ＜０．０５），且随
着 ＧＳＮＯ处理浓度的升高，缓解作用逐渐增大。
ＧＳＮＯ３５０＋Ｃｄ８０处理使叶绿素总量、叶绿素 ａ、叶绿素

ｂ和类胡萝卜素含量分别比 ＧＳＮＯ０＋Ｃｄ８０处理增加
了２６７．７４％、１８０．８６％、７３１．０１％和 １０９．３１％，类胡
萝卜素的含量甚至达到了对照的水平，即抑制作用

完全被解除。在 ＧＳＮＯ３５０＋Ｃｄ８０处理时，并没有观察
到ＧＳＮＯ处理的饱和效应，说明从保护光合色素含
量的稳定性方面来讲，ＧＳＮＯ的处理浓度还能继续
增加，同时表明 Ｃｄ胁迫玉米幼苗的生长发育和光
合色素对ＧＳＮＯ的敏感性不同。
２．３ ＧＳＮＯ处理对 Ｃｄ胁迫下玉米幼苗抗氧化酶活

性的影响

由图 ３可见，无论在根系还是叶片组织上，
ＧＳＮＯ０＋Ｃｄ８０处理都显著地抑制了几种抗氧化酶的
活性。与对照组相比，ＧＳＮＯ０＋Ｃｄ８０处理使玉米根系
的ＳＯＤ、ＣＡＴ、ＡＰＸ和ＰＯＤ活性分别下降了６９．３０％、
８１．９７％、９０．９１％和７１．９３％，叶片的 ＳＯＤ、ＣＡＴ、ＡＰＸ
和ＰＯＤ活性分别下降了３４．８６％、７８．６８％、５３．１６％
和５７．９０％。而Ｃｄ胁迫幼苗抗氧化酶活性对 ＧＳＮＯ
的响应与ＧＳＮＯ的浓度、酶蛋白自身特性和组织特
异性都有关。总的规律是无论何种处理，叶片组织

中ＳＯＤ、ＡＰＸ活性均显著高于根系组织，而 ＰＯＤ的
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活性在根系组织显著高于叶片组织，ＣＡＴ的活性在 组织间差异不显著。

图２ 不同浓度ＧＳＮＯ处理对Ｃｄ胁迫下玉米幼苗光合色素含量的影响
Ｆｉｇ．２ ＥｆｆｅｃｔｓｏｆＧＳＮＯｔｒｅａｔｍｅｎｔｓｗｉｔｈｄｉｆｆｅｒｅｎｔｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎｓｏｎｔｈｅｃｈｌｏｒｏｐｌａｓｔｐｉｇｍｅｎｔｓ

ｃｏｎｔｅｎｔｕｎｄｅｒ８０ｍｇ·Ｌ－１Ｃｄｓｔｒｅｓｓｉｎｍａｉｚｅｓｅｅｄｌｉｎｇｓ

与 ＧＳＮＯ０＋Ｃｄ８０处理相比，适宜浓度的外源
ＧＳＮＯ处理使 Ｃｄ胁迫下的玉米幼苗根系和叶片中
几种抗氧化酶活性均显著增加（Ｐ＜０．０５）。在叶片
组织中，ＳＯＤ、ＡＰＸ活性均随 ＧＳＮＯ浓度增加而增
加，前者 ＧＳＮＯ１２５＋Ｃｄ８０处理达到峰值，后者 ＧＳＮＯ２５０
＋Ｃｄ８０处理达到峰值，处理浓度再次增加后均维持
在这一水平。ＣＡＴ和 ＰＯＤ活性各自在 ＧＳＮＯ１２５＋
Ｃｄ８０处理和 ＧＳＮＯ２５０＋Ｃｄ８０处理时达到峰值，然后当

ＧＳＮＯ添加量达到 ３５０μｍｏｌ·Ｌ
－１时，均下降到处理

ＧＳＮＯ０＋Ｃｄ８０水平。在根系组织中，与处理 ＧＳＮＯ０＋

Ｃｄ８０相比，４种抗氧化酶活性均先增加后降低，只是

其最大值出现的ＧＳＮＯ处理浓度不同。ＳＯＤ和 ＰＯＤ
活性均在２５０μｍｏｌ·Ｌ

－１ＧＳＮＯ浓度达到峰值，而 ＣＡＴ
和ＡＰＸ活性在１２５μｍｏｌ·Ｌ

－１ＧＳＮＯ时达到峰值。说
明就ＧＳＮＯ诱导的对Ｃｄ胁迫的抗氧化防御来讲，不
同的抗氧化酶在根系和叶片中的敏感性不同，对

ＧＳＮＯ浓度的敏感性也不同。
２．４ ＧＳＮＯ处理对 Ｃｄ胁迫下玉米幼苗 Ｈ２Ｏ２和 Ｏ２·

含量的影响

ＧＳＮＯ０＋Ｃｄ８０处理使玉米幼苗根系和叶片组织

中Ｈ２Ｏ２和Ｏ２·含量都显著升高，尤其是前者增加幅
度更大，如 ＧＳＮＯ０＋Ｃｄ８０处理下根系和叶片组织中
Ｈ２Ｏ２含量分别约是对照组的 ４倍和 ３倍（图 ４）。

ＧＳＮＯ处理使Ｃｄ胁迫幼苗叶片和根系组织中 Ｈ２Ｏ２
含量均显著降低，且随着ＧＳＮＯ处理浓度的增大，根
系和叶片组织中Ｈ２Ｏ２含量逐渐减小，ＧＳＮＯ２５０＋Ｃｄ８０
处理时达到Ｃｄ胁迫下的最小值，ＧＳＮＯ３５０＋Ｃｄ８０处理
下有所回升，但仍显著低于 ＧＳＮＯ０＋Ｃｄ８０处理组的
Ｈ２Ｏ２含量。ＧＳＮＯ５０＋Ｃｄ８０处理已使根系组织 Ｏ２·含

量降到最低值，随 ＧＳＮＯ浓度继续增大，Ｏ２·含量维
持同一水平。在叶片组织中，ＧＳＮＯ１２５＋Ｃｄ８０处理使
Ｏ２·含量达到最小值，以后随浓度增大，Ｏ２·含量有

所回升，但在３５０μｍｏｌ·Ｌ
－１浓度范围内，仍显著低于

ＧＳＮＯ０＋Ｃｄ８０处理的值。说明 ＣｄＣｌ２确实对玉米幼

苗产生了氧化胁迫，而 ＧＳＮＯ能够有效降低植株体
内由Ｃｄ胁迫引起的活性氧（ＲＯＳ）的积累，相应地降
低了植株的过氧化伤害。

２．５ ＧＳＮＯ处理对 Ｃｄ胁迫下玉米幼苗 ＴＡＳＴ、ＧＳＨ
和ＰＣｓ含量的影响
与对照相比，ＧＳＮＯ０＋Ｃｄ８０处理使根系组织中的
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酸溶性硫醇（ＴＡＳＴ）和络合素（ＰＣｓ）含量都显著增
加，而谷胱甘肽（ＧＳＨ）含量显著降低（Ｐ＜０．０５）；使
叶片组织中 ＰＣｓ含量增加，ＴＡＳＴ含量不变，ＧＳＨ含
量降低（表 ２）。与 ＧＳＮＯ０＋Ｃｄ８０处理相比，≤２５０

μｍｏｌ·Ｌ
－１的ＧＳＮＯ均显著增加了根系和叶片组织中

ＴＡＳＴ、ＧＳＨ、和ＰＣｓ含量，且都在 ＧＳＮＯ２５０＋Ｃｄ８０处理
下达到峰值。此时根系中 ＴＡＳＴ、ＧＳＨ和 ＰＣｓ含量分

别比ＧＳＮＯ０＋Ｃｄ８０胁迫组提高了５８．７５％、７８．５３％和
５５．０７％，而叶片中分别提高了１９．５２％、１０８．６７％和
６．９０％。在ＧＳＮＯ３５０＋Ｃｄ８０处理后，不论是叶片还是
根系这３个指标的值都开始下降。总之，外源ＧＳＮＯ
处理能够明显缓解 Ｃｄ对 ＧＳＨ的抑制作用，同时提
高ＰＣｓ含量，从而增强玉米组织尤其是根系鳌合 Ｃｄ
的能力，减小了Ｃｄ对植物组织的毒害作用。

图３ 不同浓度ＧＳＮＯ处理对８０ｍｇ·Ｌ－１Ｃｄ胁迫下玉米幼苗抗氧化酶活性的影响
Ｆｉｇ．３ ＥｆｆｅｃｔｓｏｆＧＳＮＯｔｒｅａｔｍｅｎｔｏｎａｎｔｉｏｘｉｄａｎｔｅｎｚｙｍｅｓａｃｔｉｖｉｔｉｅｓｏｆｍａｉｚｅｓｅｅｄｌｉｎｇｓｕｎｄｅｒ８０ｍｇ·Ｌ－１Ｃｄｓｔｒｅｓｓ

图４ 不同浓度ＧＳＮＯ处理对Ｃｄ胁迫下玉米幼苗根系和叶片ＲＯＳ含量的影响

Ｆｉｇ．４ ＥｆｆｅｃｔｏｆＧＳＮＯｏｎＲＯＳｃｏｎｔｅｎｔｓｉｎｍａｉｚｅｓｅｅｄｌｉｎｇｓａｎｄｌｅａｖｅｓａｆｔｅｒ７ｄｔｒｅａｔｍｅｎｔｏｆ８０ｍｇ·Ｌ－１Ｃｄ
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表２ 不同浓度ＧＳＮＯ处理对Ｃｄ胁迫下玉米幼苗ＴＡＳＴ、ＧＳＨ和ＰＣｓ含量的影响
Ｔａｂｌｅ２ ＥｆｆｅｃｔｓｏｆＧＳＮＯｔｒｅａｔｍｅｎｔｓｗｉｔｈｄｉｆｆｅｒｅｎｔｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎｓｏｎｔｈｅｃｏｎｔｅｎｔｓｏｆ

ＴＡＳＴ，ＧＳＨａｎｄＰＣｓｉｎｌｅａｖｅｓａｎｄｒｏｏｔｓｏｆｍａｉｚｅｓｅｅｄｌｉｎｇｓ

组织

Ｔｉｓｓｕｅｓ

Ｓ－亚硝基谷胱甘肽浓度
ＧＳＮＯｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎ
／（μｍｏｌ·Ｌ

－１）

酸溶性硫醇含量

ＴＡＳＴｃｏｎｔｅｎｔ
／（ｎｍｏｌ·ｇ－１）

谷胱甘肽含量

ＧＳＨｃｏｎｔｅｎｔ
／（ｎｍｏｌ·ｇ－１）

络合素含量

ＰＣｓｃｏｎｔｅｎｔ
／（ｎｍｏｌ·ｇ－１）

根

Ｒｏｏｔｓ

叶

Ｌｅａｖｅｓ

Ｃｏｎｔｒｏｌ ３９．８２±１．５４ｄ ３０．９２±１．１３ａ ８．９０±２．０８ｄ

０ ５１．２３±２．４６ｃ １１．２７±１．４７ｄ ３９．９５±１．８９ｃ

５０ ５４．２１±２．３７ｃ １８．４０±２．５９ｂ ３５．８１±０．３７ｃ

１２５ ７１．８９±２．５３ｂ １９．３８±０．７４ｂ ５１．７８±４．４８ｂ

２５０ ８１．３３±５．８６ａ ２０．１２±１．９５ｂ ６１．９５±５．１２ａ

３５０ ５２．０４±１．６５ｃ １４．７１±１．５３ｃ ３７．３２±２．８７ｃ

Ｃｏｎｔｒｏｌ １３７．１９±２．９８ｄ ２６．７５±１．４７ｃ １１０．４５±２．２３ｃ

０ １４０．１１±２．４５ｄ １７．４１±１．８５ｄ １２２．６９±０．８２ｂ

５０ １４８．６７±３．２３ｃ ３１．１７±１．４７ｂ １１７．５０±４．２９ｂ

１２５ １６１．１２±１．６１ｂ ３１．６６±１．５３ｂ １２９．４６±１．６９ａ

２５０ １６７．４７±１．７４ａ ３６．３３±１．２８ａ １３１．１５±２．９３ａ

３５０ １５１．３７±３．１０ｃ ３３．６２±１．８５ａｂ １１７．７４±４．７０ｂ

３ 讨 论

研究表明，Ｃｄ污染不仅抑制种子的萌发、种胚
的生长，而且还会干扰植株的生理过程，降低光合速

率［１８］。Ｈｓｕ和Ｋａｏ［１９］研究 ＮＯ对 Ｃｄ胁迫下水稻叶
片光合色素含量的影响时认为，适量的 ＮＯ可通过
调节气孔的运动，减轻氧化胁迫和诱导胁迫应答基

因的表达来行使抗逆功能。外源施加硝普钠（ＳＮＰ）
也明显地对 Ｃｄ胁迫下玉米幼苗有保护作用，如增
加玉米幼苗生物量以及提高各种抗氧化酶活性［２０］。

本研究中玉米幼苗在 ＧＳＮＯ０＋Ｃｄ８０处理下，植株矮
小，叶片卷曲黄化，根系生长发育受到显著抑制，而

用ＮＯ２－源的 ＮＯ处理后，光合色素含量显著增加，
植株的生长状况也逐渐得到恢复。且在一定浓度阈

值内，ＧＳＮＯ释放的ＮＯ可以显著提高玉米根系和叶
片组织中抗氧化酶 ＳＯＤ、ＣＡＴ、ＰＯＤ和 ＡＰＸ的活性，
消除组织中多余的 ＲＯＳ（Ｈ２Ｏ２和 Ｏ２－），减少氧化伤
害。我们推测，玉米体内 ＮＯ２－源的 ＮＯ对 Ｃｄ胁迫
的缓解作用，可能与提高植物清除 ＲＯＳ的能力（图
３，图４，表２），降低 ＲＯＳ对叶绿素的损伤（图 ２），提
高光合速率，促进植株的生长发育有关（表 １）。ＮＯ
提高植物抗逆性的一个重要机制是诱导抗氧化防御

系统，减小氧化胁迫。如向 Ｃｄ胁迫处理的苎麻幼
苗施加外源 ＮＯ（ＳＮＰ）后，相比较于单独 Ｃｄ胁迫处
理的植株，ＳＯＤ活性、ＡＰＸ活性以及 ＧＳＨ含量在短
时间内大幅提高，从而缓解了 Ｃｄ对植株的毒害作
用［２１］。盐胁迫会严重抑制芥末幼苗抗氧化酶的活

性，而施加外源 ＮＯ（ＳＮＰ）则会使 ＣＡＴ活性、ＳＯＤ活

性以及ＡＰＸ活性迅速升高［２２］。Ｓｉｎｇｈ［２３］发现 Ｃｄ胁
迫处理的水稻幼苗中 Ｈ２Ｏ２以及 Ｏ２－含量是无胁迫
处理对照组的近两倍，而外源 ＮＯ处理后，ＲＯＳ含量
几乎接近于对照组。这些结果都表明 ＮＯ抗氧化功
能可能是通过清除体内多余的 ＲＯＳ来发挥作用。
植物在细胞内通过螯合作用将重金属固定以降低其

生物毒性是植物缓解重金属胁迫的一种重要方式，

而植物螯合素（ＰＣｓ）是植物体内主要的金属螯合物
质［２４］。ＰＣｓ具有较低的分子量，可以与各种金属离
子形成硫醇结合蛋白［２０］。Ｄ’Ａｌｅｓｓａｎｄｒｏ［２５］等通过质
谱分析的方法测定Ｃｄ胁迫下芥菜幼苗的 ＰＣ含量，
发现一定浓度的Ｃｄ处理确实会引起 ＰＣ２和 ＰＣ３在
植物体内的积累。除了螯合重金属之外，有研究者

证实ＰＣｓ还能够降低植物体内 Ｃｄ胁迫诱导产生的
ＲＯＳ含量，提高重金属耐受力［２６］。ＧＳＨ是一种三
肽，是ＰＣｓ合成的前体物质，ＰＣｓ的合成是从 ＧＳＨ的

γ－谷氨酰半胱氨酰二肽转肽而来，Ｃｄ胁迫会使
ＲＯＳ含量上升，从而扰乱抗坏血酸和 ＧＳＨ的正常代
谢，使得ＧＳＨ含量降低［２７］。而 ＧＳＨ本身又是一种
抗氧化剂，可以抵抗逆境，ＮＯ能够启动植物体抗胁
迫机制，从而促进 ＧＳＨ含量的增加［２８］。本文通过
研究 ＮＯ２－源的 ＮＯ对 Ｃｄ胁迫下玉米幼苗 ＴＡＳＴ、
ＧＳＨ和ＰＣｓ含量的影响，发现此来源的 ＮＯ对三者
的含量都有促进作用，只不过它们在根系和叶片组

织中对 Ｃｄ抗性的贡献不同。从对 ＮＯ的响应程度
看，ＰＣｓ（螯合机制）可能主要在根系中起作用，而
ＧＳＨ（抗氧化防御机制）主要在叶片中起作用。这对
应于叶片组织中活性氧的含量和抗氧化酶的活性大
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都高于根系组织。这就说明 ＮＯ２－来源的 ＮＯ能够
在重金属胁迫下增强植物螯合和固定重金属离子的

能力，避免伤害延续，对胁迫起到了缓解作用。而且

与化学合成的重金属螯合剂或络合剂相比，ＮＯ作用
更迅速，半衰期更短，二次污染更小［２］。

本研究中也明显观察到了 ＮＯ２－源的 ＮＯ在增
强玉米Ｃｄ胁迫耐受中的浓度依赖性，如并非随施
加ＧＳＮＯ供体的浓度增大而成比例地提高玉米幼苗
对Ｃｄ的耐受性，高浓度 ＧＳＮＯ甚至使一些指标如
ＰＣｓ含量和部分抗氧化酶活性降低到胁迫水平。这
可是能因为低浓度 ＮＯ作为抗氧化剂，除了直接清
除ＲＯＳ之外，还诱导了抗氧化防御系统的活性；而
高浓度的 ＮＯ作为活性氮，对植株产生了硝化胁迫
（Ｎｉｔｒｏｓａｔｉｖｅｓｔｒｅｓｓ）有关［２９－３０］。本研究设置的 ＧＳＮＯ
的浓度上限为 ３５０μｍｏｌ·Ｌ

－１，随着 ＧＳＮＯ浓度的增
加，硝化胁迫现象可能更加显著。关于 ＮＯ在植物
应答非生物逆境中的双面性已有大量的报道［３１］。

因此要使其应用在大田生产中，将来的研究重点需

集中在其对大田作物、蔬菜或果品等的农艺性状的

影响，合理的使用浓度及其环境安全性（如残留情

况）方面。

４ 结 论

ＮＯ２－源生成的ＮＯ对 Ｃｄ胁迫下玉米幼苗地上
部和根系的生长均具有显著的促进作用，缓解了 Ｃｄ
的毒害作用。并且通过维持光合色素含量的相对稳

定，有效地缓解了 Ｃｄ胁迫下叶片的失绿黄化现象。
还通过优化玉米幼苗酶促抗氧化防御系统，进而降

低ＲＯＳ的迸发而抵御Ｃｄ胁迫。增加了玉米幼苗尤
其是根系 ＰＣｓ的含量，进而通过增加对重金属的螯
合来减轻Ｃｄ的危害。
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综上所述，外源ＣＴＳ可有效缓解盐胁迫下小麦
种子的萌发及幼苗的生长，可以提高种子 ａ－淀粉
酶活性，增强幼苗抗氧化能力、渗透调节能力以及根

系活力，诱导小麦种子及幼苗耐盐性提高，减轻和缓

解盐胁迫。外源 ＣＴＳ浸种和处理的最佳浓度为
０．３％。
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