
摘 要：为了揭示生菜对镉毒害的响应，采用种子发芽和营养液基质栽培试验，从种子萌发、生理特性及镉的累积、分布等方面研

究镉胁迫对生菜的影响。结果表明，镉胁迫显著降低种子发芽势，1 mg·L-1镉胁迫显著提高发芽率，而其他浓度显著降低发芽率。

基质栽培试验中，50、100 mg·L-1镉对生菜生物量有显著促进作用，不同浓度镉对根冠比无显著影响；低浓度（5 mg·L-1）镉显著促进

叶绿素总量和叶绿色 a含量；高浓度镉（10~200 mg·L-1）胁迫显著降低叶绿素总量、叶绿素 a、叶绿素 b含量。镉浓度为 5 mg·L-1时，

丙二醛（MDA）含量显著增加，随着镉浓度进一步提高，除 20 mg·L-1时MDA出现显著下降外，其他处理与对照无显著差异；随着镉

浓度增加，超氧化物歧化酶（SOD）活性显著降低，过氧化氢酶（CAT）活性先升高后下降，过氧化物酶（POD）活性逐渐升高。生菜地

下部分和地上部分镉含量均随镉浓度的升高而显著增加；且在同一镉浓度下，地下部分镉含量显著高于地上部分；随镉浓度的升

高，地上部分的生物富集系数逐渐下降，而地下部分呈现先升高后下降的趋势，转运系数则显著下降。随着添加镉浓度的增加，地

下部分亚细胞中各部分镉含量呈现指数累积趋势，而地上部分亚细胞中镉含量呈直线累积趋势；同一镉浓度下，地上部分亚细胞

中的镉含量远低于地下部分；地下部分镉在亚细胞中的分布特征为细胞壁>可溶组分>细胞器，地上部分为细胞壁、可溶组分>细胞

器。因此，地下部分（根系）的滞留作用和细胞壁的固持是生菜应对镉胁迫的重要机制。
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Physiological adaptations to cadmium stresses and cadmium accumulation in lettuce
JIA Yue-hui, HAN Ying-yan, LIU Jie*, GAO Fan, LIANG Qiong, YU Ping, LIU Chao-jie, ZHANG Xin, SU Bo-wei
（New Technological Key Laboratory of Agricultural Application in Beijing/Plant Science and Technology College, Beijing University of Agri⁃
culture, Beijing 102206, China）
Abstract：Cadmium（Cd）pollution is a major environmental factor limiting crop growth. Lettuce is an important vegetable for human con⁃
sumption and the physiological responses of lettuce to Cd stress are not well understood. In the present research, the effects of Cd stresses
on lettuce growth were tested using seed germination and substrate culture experiments. The results showed that Cd stress significantly re⁃
duced the germination potential of lettuce seeds; the seed germination rate of lettuce was significantly inhibited by Cd stress, except in the 1
mg·L-1 Cd treatment. Lettuce biomass（fresh and dry weight）was significantly increased in the 50 mg·L-1 and 100 mg·L-1 Cd treatments,
while Cd stress had no significant effect on the root/shoot ratio. In contrast to 10~200 mg·L-1 Cd, with 5 mg·L-1 Cd the concentrations of to⁃

收稿日期：2018-01-05 录用日期：2018-04-23
作者简介：贾月慧（1970—），女，河北藁城人，博士研究生，主要从事土壤重金属行为及毒理研究。E-mail：yhjzxd@126.com
*通信作者：刘 杰 E-mail：jiel@bua.edu.cn
基金项目：北京市教育委员会科技发展计划项目（KM201610020009）；北京农学院蔬菜产业技术提升创新中心资助项目（XT201701）；北京市委组织

部优秀人才项目（2015000020124G055）；北京农学院青年教师科研基金项目（SXQN2016103）；北京高等学校高水平人才交叉培养-实培计

划项目（PXM_2017_014207_000070）
Project supported：Beijing Education Committee Science and Technology Development Program（KM201610020009）；Project Subsidized by Innovation

Center of Vegetable Industry Technology Promotion，Beijing University of Agriculture（XT201701）；Excellent Talents Training Project of Beijing
Municipal Committee Organization Department（2015000020124G055）；Young Teachers Scientific Research Foundation of Beijing University of
Agriculture（SXQN2016103）；High Level Talents Cross Training Program of Beijing High Education-real Training Project（PXM_2017_014207_
000070）

2018，37（8）: 1610-1618 2018年8月农 业 环 境 科 学 学 报
Journal of Agro⁃Environment Science

贾月慧，韩莹琰，刘 杰，等 . 生菜对镉胁迫的生理响应及体内镉的累积分布[J]. 农业环境科学学报, 2018, 37（8）：1610-1618.
JIA Yue-hui, HAN Ying-yan, LIU Jie, et al. Physiological adaptations to cadmium stresses and cadmium accumulation in lettuce[J]. Journal of Agro-Envi⁃
ronment Science, 2018, 37（8）：1610-1618.

生菜对镉胁迫的生理响应及体内镉的累积分布
贾月慧，韩莹琰，刘 杰*，高 凡，梁 琼，俞 萍，刘超杰，张 鑫，苏博伟

（北京农学院植物科学技术学院/农业应用新技术北京市重点实验室，北京 102206）



贾月慧，等：生菜对镉胁迫的生理响应及体内镉的累积分布2018年8月
tal chlorophyll, chlorophyll-a and chlorophyll-b were significantly higher than that of the control. Malondialdehyde（MDA）concentration
was markedly increased with 5 mg·L-1 Cd and was unchanged with further increases of Cd stress, except for a significant decrease with 20
mg·L-1 Cd. Superoxide dismutase（SOD）activity decreased significantly and catalase（CAD）activity increased after inhibition with the in⁃
crease of Cd stress, while peroxidase（POD）activity increased gradually. Cd concentrations in the underground and upper parts of lettuce
increased with Cd concentration in the substrate, and the former was always higher than the latter for the same Cd concentration in the sub⁃
strate. With increasing Cd concentration in the substrate, Cd enrichment coefficients decreased gradually in the upper parts of lettuce and
decreased after an initial increase in the underground parts of lettuce, while Cd transport coefficients always decreased. Subcellular Cd con⁃
centrations in the underground parts of lettuce increased exponentially with increasing Cd concentration in substrate and increased linearly
in the upper parts, while the former was always higher than the latter. Subcellular Cd distributions occurred in the following sequence：cell
wall > soluble part > organelle in the underground parts, and cell wall and soluble part > organelle in the upper parts. Therefore, retention
in the underground part（root system）and immobilization of the cell wall are important for adaptation to Cd stresses in lettuce.
Keywords：lettuce; cadmium; physiological adaptations; accumulation and distribution; enrichment coefficients

镉是一种累积性的剧毒元素，进入土壤后很容易

被植物吸收，导致体内代谢发生紊乱[1]。其对植物的

毒害机理可能是：（1）束缚自由巯基使蛋白变性或失

活；（2）置换不同蛋白，包括转录因子和酶的辅因子；

（3）产生活性氧[2]。镉一旦经皮层组织在根部积累到

一定程度，将损害根尖细胞，抑制其多种酶的活性，降

低营养元素的吸收和转运，干扰正常代谢，使根系生

长速率下降[3]。植物从土壤中吸收镉后，大部分富集

在根部，迁移到地上部分的较少。一般而言，植物体

内镉的分布具有以下规律：根>茎>叶>子实[2]。当镉

转运到植物各个部位，并积累到一定数量（或浓度）后

将引起毒害，如脂质过氧化，产生大量丙二醛

（MDA）[2]。然而，植物通过调节如过氧化物歧化酶

（SOD）、过氧化氢酶（CAT）、过氧化物酶（POD）等一系

列保护酶的活性来响应外界胁迫。低浓度镉将增强

酶系统的活性，降低对植物生理毒害，对植物各代谢

有一定促进作用[4]，但镉继续累积，则酶活性被抑制，

进一步干扰叶片气孔的开闭合，降低其电导率、减少

CO2的吸收，抑制蒸腾作用，叶片失绿，损坏光合系

统，最终导致光合效率下降，影响作物的产量与品

质[2，4]。

根据《全国土壤污染状况调查公报》的数据，镉点

污染超标率最高[5]。陈同斌课题组[1] 2006年对北京市

蔬菜及菜地土壤镉含量的大规模调查发现：菜地土壤

镉累积明显（0.091~0.971 mg·kg-1），其中两个样点镉

含量（0.971 mg·kg-1和 0.886 mg·kg-1）超过《土壤环境

质量标准》（GB 15618—1995）中的二级标准；蔬菜镉

含量在 0.1~101.412 μg·kg-1，其对北京市部分人群存

在一定的潜在健康风险。生菜（Lactuca sativa L.）作

为鲜食绿叶蔬菜，鲜嫩口感好、热量低，备受消费者青

睐，因此在全国各地被广泛种植[6]。但生菜对镉胁迫

的研究相对较少，结论也存在差异。田丹等[7]研究表

明，随着镉浓度的升高，生菜种子发芽率、发芽势、发

芽指数和活力指数均表现为不同程度的降低；而徐

劼等[8]研究表明，低浓度镉胁迫对生菜种子萌发具有

明显的促进作用。除此之外，生菜生理对镉毒害阈

值及响应程度也存在较大差异，且这些研究大多集

中在水培条件下[7-8]，无法全面反应生菜的田间栽培

情况。因此本文以生菜为材料，水培和基质栽培相结

合，研究镉胁迫下生菜种子萌发、生物量、生理生化反

应和生菜体内及亚细胞中镉的累积特征，探讨生菜对

镉胁迫的响应及镉累积的规律，为生菜镉的毒理学研

究提供理论依据。

1 材料与方法

1.1 实验材料

供试生菜品种为美国大速生（Lactuca sativa var.

capatata L.），种子购自北京开心格林农业科技有限公

司。供试蛭石和草炭（pH5.6，有机质含量 75%，C/N
为50∶1）为德国进口TS-1型。

1.2 试验方法

1.2.1 实验材料处理

挑选籽粒饱满、大小一致的生菜种子，用 1% 的

次氯酸钠溶液消毒 10 min，再用去离子水清洗干净后

放入 33 ℃左右的温水中浸泡 30 min，然后播于铺有

两层滤纸的玻璃培养皿中，每皿 30粒，置于（15±2）℃
无光培养箱。每日加 10 mL不同浓度镉（0、0.5、1、5、
10、20 mg·L-1，镉以CdCl2的形式添加）的培养液，各处

理均重复 3次。4 d后测定发芽势（以胚根长度为种

子纵径长度一半为标准），7 d后测定发芽率[9]。
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表1 镉胁迫对生菜种子萌发的影响

Table 1 Effects of Cd stress on seed germination of lettuce

发芽势= 4 d 内供试种子发芽数/供试种子数×
100%

发芽率= 7 d 内供试种子发芽数/供试种子数×
100%

相对生长量=处理组/对照组×100%
将催芽后的种子播种于盛有基质（草炭∶蛭石=2∶

1，V∶V）的穴盘中，每穴 2~3粒，放入光照培养箱中培

养（白天夜晚时长 14 h/10 h，温度 20 ℃/15 ℃，光照强

度 12 000 lx/0 lx），2 周后用 1/4 Hoagland 完全培养

液[9]进行培养，4周后从穴盘移栽至盆钵（8 cm×6 cm×
10 cm，基质与穴盘中的一样）中，每盆 1颗，同时营养

液用 1/2 Hoagland培养液，6周后开始浇灌添加了不

同浓度镉（0、5、10、20、50、100、200 mg·L-1，镉以CdCl2
的形式添加）的 Hoagland 完全培养液，每个处理 15
盆。胁迫 10 d后采样，测定生理生化指标。胁迫 21 d
后采样测定生菜的生物量。

1.2.2 测定项目及方法

1.2.2.1 生菜体内镉含量的测定

将生菜从基质中取出依次用自来水、高纯水洗

涤，擦干水分后将地下与地上部分分开，称量各部分

鲜质量（FW）。于105 ℃杀青30 min，65 ℃烘干至恒质

量，称量干质量（DW），烘干后的样品研磨过 100 目

筛。称取 0.25 g样品于消解管中，加入 2 mL硝酸（1∶
1，V∶V）静置过夜，消解管于电热板上 120 ℃低温消解

4 h，其间摇动消解管以排除消解过程中产生的气体，

将电热板升温到 140 ℃继续消解 30 min，从电热板上

取下样品冷却至室温后用高纯水定容至 10 mL。消

解完成的样品用电感耦合等离子体发射光谱（ICP-
OES）测定镉含量，并计算生物富集系数及转运系数。

生物富集系数（BCF）=植株组织中镉含量/基质

中镉含量

转运系数（TF）=植株地上部分镉含量/植株地下

部分镉含量[10]

1.2.2.2 生菜生理生化指标的测定

处理结束后，取生菜的成熟功能叶片。叶绿素采

用丙酮浸提、分光光度法测定[6]；MDA含量采用硫代

巴比妥酸法测定[9]；SOD活性采用氮蓝四唑光还原法

测定[11]；POD活性采用愈创木酚法测定[9]；CAT活性采

用碘量法测定[9]。

1.2.2.3 生菜苗期亚细胞内镉含量的测定

亚细胞组分的提取参照Xin等[12]的方法。取新鲜

的生菜根系或地上部分 1 g置于 10 mL预冷（4 ℃）的

提取液[50 mmol·L-1 Tris-HCl（pH 7.5）、250 mmol·L-1

蔗糖和 1.0 mmol·L-1 C4H10O2S2]中研磨成匀浆，3000 r·
min-1离心 15 min，沉淀即为细胞壁组分（包括细胞壁

和细胞壁碎片），上清液继续 12 000 r·min-1离心 30
min，沉淀和上清液分别称为细胞器组分和可溶组分

（包括细胞液和液泡），分离后的各组分装入 10 mL离

心管中，经硝酸消化后用 ICP-OES测定镉含量。

1.3 数据处理

采用 Microsoft Office Excel 2003 及 SPSS 16.0 进

行数据分析，采用 LSD 检验法进行差异显著性分析

（P<0.05）。

2 结果与分析

2.1 镉浓度对生菜种子萌发的影响

用于反映种子萌发的重要参数是发芽势和发芽

率，发芽势反映种子的发芽速度和整齐度，发芽率反

映种子发芽多少，是发芽生境和种子质量的综合反

映。表 1和图 1是不同浓度的镉对生菜种子萌发的影

响。可以看出，镉胁迫使生菜种子发芽势显著下降，

当镉浓度≥10 mg·L-1时，发芽势均为零。1 mg·L-1的

镉显著提高了生菜种子的发芽率，而其他浓度镉都显

著降低其发芽率，当镉浓度达 20 mg · L-1 时仅为

19.8%，是对照的22.3%。

2.2 镉对生菜中叶绿素含量的影响

不同浓度镉对生菜叶绿素含量的影响见表 2。
可以看出，镉浓度为 5 mg·L-1时，叶绿素总量和叶绿

素 a含量显著高于对照，叶绿素 b的含量与对照之间

差异不显著。当镉浓度在 10~200 mg·L-1的范围内，

叶绿素含量均显著低于相应对照。叶绿素 a/叶绿素 b
在 5~20 mg·L-1时，显著高于对照；镉浓度继续增加，

注：表中数据为平均值±标准差，同列数据后不同字母表示经 LSD
法检验差异显著（P<0.05）。下同。

Note：The data in the table are mean±SD. The different letters in a
row indicate significant difference at 0.05 level using LSD test. The same
below.

镉浓度/mg·L-1

0
0.5
1
5
10
20

发芽势/%
22.7±0.00a
19.8±1.25b
11.3±1.66c
5.7±2.05d

0e
0e

发芽率/%
88.8±0.00b
85.0±1.39c
94.5±1.45a
64.2±1.23d
36.8±2.35e
19.8±2.15f

相对生长量/%
发芽率

100.0
95.7
106.4
72.3
41.4
22.3

发芽势

100.0
87.2
49.8
25.1
0
0
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图1 处理4 d后生菜种子发芽情况

Figure 1 Seed germination of lettuce after 4 d Cd stress
表2 镉胁迫下生菜叶绿素含量的变化

Table 2 Effects of Cd stress on the chlorophyll contents in leaves of lettuce

生菜叶绿素 a/叶绿素b与对照无显著差异。

2.3 镉对生菜叶片MDA含量的影响

植物体内的MDA是膜脂过氧化的主要产物，它

的高低可以反映植物体内过氧化作用的强弱。从图

2可以看出，镉浓度为 5 mg·L-1时，生菜体内MDA含

量显著增加，为对照的 1.64倍；随镉浓度的进一步增

加，与对照相比，除 20 mg·L-1时 MDA 出现显著下降

外，其他处理无显著差异。

2.4 镉对生菜生物量的影响

生物量是植物各种生境条件及自身特征的综合

表现，表 3是不同浓度镉对生物量的影响。与对照相

比，除地下部分鲜质量外，50、100 mg·L-1镉对生物量

干质量、鲜质量总量及各部分都有显著促进作用；其

他浓度镉对生物总量及各部位干、鲜质量虽有影响，

但统计学上没有显著差异（除去 5 mg·L-1镉对地上部

分干重显著增加外）。在本研究镉浓度范围内，无论

鲜质量还是干质量，镉胁迫对生菜生物量的分配即根

冠比与对照相比都无显著差异。

2.5 镉对生菜抗氧化酶活性的影响

植物体内抗氧化保护酶活性的高低是反映植物

对逆境适应的重要指标。表 4是不同浓度镉对生菜

成熟叶片中 SOD、POD和CAT 3种抗氧化酶活性的影

响。可以看出，随着镉浓度的升高，SOD的活性显著

下降，200 mg·L-1时最低，比对照下降 23.3%；而 CAT
的活性表现出先升高后下降的规律，镉浓度为20 mg·
L-1时达到最高，高出对照38.1%，镉浓度为200 mg·L-1

时，降低到对照的水平；POD的活性显著升高，到 200
mg·L-1时，达到最大值，是对照 4.56倍。说明生菜体

镉浓度/mg·L-1

0
5
10
20
50
100
200

叶绿素总量/mg·g-1

0.464±0.013b
0.501±0.015a
0.361±0.025c
0.360±0.016c
0.344±0.006c
0.339±0.023cd
0.320±0.005d

叶绿素 a/mg·g-1

0.321±0.008b
0.365±0.014a
0.256±0.011c
0.252±0.001c
0.239±0.004c
0.233±0.003cd
0.224±0.006d

叶绿素b/mg·g-1

0.143±0.070a
0.136±0.005a
0.105±0.006b
0.108±0.000b
0.105±0.005b
0.106±0.004b
0.104±0.002b

叶绿素 a/叶绿素b
2.24±0.09c
2.68±0.06a
2.44±0.06ab
2.33±0.01b
2.28±0.09bc
2.20±0.08c
2.15±0.04c

图2 镉胁迫下生菜叶片丙二醛（MDA）含量的变化

Figure 2 Effects of Cd stress on MDA concentration in
leaves of lettuce

不同字母表示经 LSD 法检验差异显著（P<0.05）
The different letters indicate significant difference at

0.05 level using LSD test
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表4 镉胁迫对生菜抗氧化酶活性的影响

Table 4 Effects of Cd stress on activities of antioxidant
enzymes in lettuce

镉浓度/
mg·L-1

0
5
10
20
50
100
200

SOD活性/
U·g-1·min-1

5.33±0.06a
5.23±0.12ab
5.00±0.02b
4.71±0.04c
4.60±0.05c
4.58±0.02c
4.09±0.16d

CAT活性/
mg H2O2·g-1·min-1

10.04±0.17d
13.22±0.15abc
13.81±0.13ab
13.86±0.17a
12.93±0.63bc
12.54±0.21c
9.8±0.36d

POD活性/
U·ΔA470·g-1·min-1

347.7±17.8e
378.3±21.2e
590.4±28.7d
978.3±5.5c

1 097.2±51.3c
1 354.9±48.1b
1 584.7±42.2a

表5 镉胁迫对生菜地上、地下部分镉含量（DW）的影响

Table 5 Effects of Cd stress on Cd contents in the upper and underground parts of lettuce

表3 镉胁迫下生菜生物量的变化

Table 3 Effects of Cd stress on lettuce biomass

内3种酶对镉胁迫的响应存在差异。

2.6 镉胁迫对生菜地上、地下部分镉含量的影响

表 5是不同浓度镉处理下生菜苗期体内镉的含

量。生菜地下部分（根系）和地上部分镉含量均随镉

浓度的升高而显著增加，但其变化趋势存在一定的差

异。生菜根系中镉含量随镉浓度的增加呈线性累积

趋势（y=6.17x-13.70，R2=0.93），而地上部分呈对数累

积（y=49.00 lnx-46.97，R2=0.99）。且在同一镉浓度

下，地下部分镉含量显著高于地上部分，特别是当镉

浓度为 200 mg·L-1时，地上部分镉含量仅为地下部分

的15.7%。随镉浓度的升高地上部分的生物富集系数

逐渐下降，而地下部分呈现先升高后下降的趋势，同时

地下部分明显高于地上部分；转运系数随镉浓度的增

加显著下降，说明生菜根系中镉向地上部分转运能力

在下降。

2.7 镉在生菜亚细胞组分中的分布

生菜亚细胞水平上镉含量（以鲜重计）见表 6及

表 7。随着添加镉浓度的增加，地下部分亚细胞中各

部分镉含量呈现指数累积趋势，且累积程度大小为细

胞壁>可溶组分>细胞器；地上部分亚细胞中镉含量

呈直线累积趋势，且累积程度大小为细胞壁、可溶组

分>细胞器。地下部分累积的速度远远高于地上部分

的速度；基质中同一镉浓度时，地上部分亚细胞中的

镉含量远低于地下部分，当镉浓度为 200 mg·L-1时，

根系中细胞镉含量是地上部分的33.7倍。

图 3是生菜地下部分和地上部分亚细胞各部分

中镉含量的分布比例。地下部分亚细胞中的分布比

例是细胞壁>可溶组分>细胞器（除基质中最大镉浓

度时：细胞壁>细胞器>可溶组分外）。镉主要分布在

细胞壁上，占总量的 49.6%~61.4%，其次是可溶组分

中，占总量的 17.9%~33.1%；二者总和占比 79.3%~
86.7%，且随着基质中镉浓度的增加呈现直线下降的

镉浓度/
mg·L-1

5
10
20
50
100
200

地上部分镉含量/
mg·kg-1（DW）

34.51±1.13f
60.40±1.55e
96.74±1.68d
155.99±9.43c
175.95±6.01b
209.98±5.39a

地下部分镉含量/
mg·kg-1（DW）

46.53±0.91f
105.61±3.64e
164.63±2.67d
283.49±3.84c
355.15±5.06b

1 338.67±27.03a

地上部分生物
富集系数

6.90a
6.04a
4.84b
3.12c
1.75d
1.05d

地下部分生物
富集系数

9.31a
10.56a
8.23b
5.67c
3.55d
6.69c

转运系数

0.74a
0.57b
0.59b
0.55bc
0.49c
0.16d

镉浓度/mg·L-1

0
5
10
20
50
100
200

鲜质量FW/g·株-1

总质量

22.12±10.08b
31.33±8.02ab
24.02±9.28b
21.89±5.08b
43.23±14.35a
36.52±10.05a
23.96±9.57b

地下部分

0.99±0.44bc
1.08±0.39bc
0.74±0.33c
1.00±0.34bc
2.25±1.13a
1.67±0.33ab
1.20±0.54bc

地上部分

21.13±9.75c
30.25±7.77abc
23.28±9.00bc
20.89±4.94c
40.98±13.58a
34.85±9.76ab
22.75±9.09c

根冠比

0.05±0.02ab
0.04±0.01ab
0.03±0.01b
0.05±0.02ab
0.06±0.02a
0.05±0.01ab
0.05±0.02ab

干质量DW/g·株-1

总质量

1.00±0.51bc
1.55±0.45ab
0.89±0.34c
0.82±0.19c
2.05±0.63a
1.75±0.48a
1.14±0.49bc

地下部分

0.07±0.04c
0.09±0.03bc
0.06±0.02c
0.07±0.02c
0.19±0.10a
0.13±0.04b
0.10±0.04bc

地上部分

0.93±0.49c
1.46±0.44ab
0.84±0.32c
0.76±0.17c
1.87±0.56a
1.62±0.45a
1.04±0.45bc

根冠比

0.08±0.02a
0.07±0.02a
0.07±0.02a
0.09±0.03a
0.10±0.03a
0.08±0.01a
0.10±0.03a
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表6 镉胁迫下生菜亚细胞组分中镉的分布（μg·g-1 FW）

Table 6 Cd distribution in subcellular fractions of lettuce under Cd stress（μg·g-1 FW）

表7 生菜亚细胞与基质中镉含量的关系

Table 7 Relationship between Cd contents in subcellular fractions of lettuce and in substrate

注：**为在P<0.01水平下显著。x.基质中镉含量，mg·L-1；y.亚细胞中镉含量，μg·g-1（FW）.
Note：** indicates significant difference at 0.01 level. x.Cd contents in subcellular fractions（mg·L-1）；y.Cd contents in substrate[μg·g-1（FW）].

图3 生菜各亚细胞组分中镉的分配比例

Figure 3 Distribution percentages of Cd in subcellular fractions of lettuce

部位

地下部分

地上部分

镉浓度/mg·L-1

5
10
20
50
100
200
5
10
20
50
100
200

细胞壁镉含量

7.10±0.33e
9.70±1.00e
23.64±0.51d
29.29±2.06c

179.46±16.95b
663.80±14.50a

2.14±0.03e
2.17±0.15e
3.65±0.23d
5.37±0.22c
8.18±0.79b
13.41±0.9a

细胞器镉含量

2.47±0.10d
3.41±0.36d
5.73±0.08cd
8.60±0.57c
56.21±0.72b

223.57±20.92a
1.42±0.03d
1.51±0.04d
1.98±0.08d
3.30±0.07c
3.98±0.18b
5.06±0.23a

可溶组分镉含量

4.74±0.43d
5.80±0.33d
13.60±0.54c
14.34±1.77c
59.80±1.84b

193.87±28.87a
2.21±0.04d
2.51±0.14d
3.20±0.55d
4.86±0.07c
9.99±0.30b
13.59±1.73a

总积累量

14.31±0.82e
18.92±1.68e
42.97±0.77d
52.22±4.37c

295.48±14.84b
1 081.20±62.69a

5.78±0.10e
6.18±0.27e
8.84±0.44d
13.53±0.22c
22.16±0.99b
32.06±2.27a

不同部位

地下部分

地上部分

细胞壁

y=9.86e0.02x，R2=0.94**
y=0.06x+2.12，R2=0.99**

细胞器

y=3.01e0.02x，R2=0.96**
y=0.02x+1.67，R2=0.91**

可溶组分

y=6.10e0.02x，R2=0.94**
y=0.06x+2.15，R2=0.97**

趋势（y=-0.02x+84.04，R2=0.50）；在细胞器中占比最

少（13.3%~20.7%），且随着基质中镉浓度的增加呈直

线增加的趋势（y=0.02x+15.95，R2=0.51）。地上部分

中亚细胞各部分镉含量在细胞壁和可溶组分中所占

比例相差无几，二者之和高达总量的 75.3%~84.2%，

并且随基质中镉浓度的增加，二者所占比例直线增加

（y=0.05x+75.37，R2= 0.86），而细胞器中镉含量所占比

例却显著下降（y=-0.05x+24.59，R2=0.86）。

3 讨论

3.1 镉胁迫对生菜发芽、生物量及叶绿素含量的影响

种子萌发是植物对外界胁迫最敏感的阶段[13]，通

过观察生菜种子发芽对外源镉的响应，可以更系统地

认识镉胁迫对植物的毒害。种皮对重金属胁迫具有

一定屏障作用，但当种子吸水膨胀，胚根萌动突破种

皮时，胚根最早受到镉毒害，并随着细胞分裂、胚根的

可溶组分 细胞器 细胞壁
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发育，镉越来越多的聚集在胚根生长点附近，并诱导

细胞产生乙烯直接伤害根部组织，使得胚根端部变黑

而停止生长[14]，从而降低发芽速度。本研究结果验证

了这一点：镉胁迫的生菜种子发芽势都显著低于对

照，且随着镉浓度的增加，发芽势明显降低。相对于

胚根，重金属对胚芽的影响却表现出阶段性和多元

化特征[15]。随着种子的进一步萌发，一定浓度镉提高

种子萌发初期蛋白酶、淀粉酶、脂肪酶等相关酶的活

性，加速胚乳中营养物质的降解，从而促进其萌发代

谢，提高种子发芽率[4]；而高镉胁迫又会抑制相关酶的

活性，使得种子内存储的营养物质分解速率降低，导

致种子萌发所需物质和能量获取不足，从而降低其发

芽率[2，4]。这一规律在本研究种子发芽率试验中得到

体现：一定浓度（1 mg·L-1）镉对生菜种子发芽率有明

显促进作用，但过低（0.5 mg·L-1）或过高（≥5 mg·L-1）

浓度镉胁迫都显著降低其发芽率。其与徐劼等[8]研究

结果一致：低浓度促进种子发芽，高浓度抑制种子发

芽。

当作物根系累积到一定量的镉后，不仅严重干扰

根系代谢，还影响养分、水分向地上部分转运[3]。转运

到地上部分的镉会使叶绿素合成受阻，特别是叶绿素

a、叶绿色 b 及叶绿色 a/b 会受到不同程度的影响[8]。

叶绿体受到光照时，在光合系统Ⅰ的还原端产生活性

氧，从而启动膜脂过氧化，但植物体内相关酶具备自

由基清除功能，使活性氧的产生与清除维持平衡，继

而减缓对植物光合作用的影响；当植物受到环境胁迫

时，这种平衡将被打破，叶绿素含量下降[16]。叶绿素 b
具有光能吸收和传递作用，而叶绿素 a起着光能捕获

和电荷分离的双重作用[17]，这可能导致叶绿素 a相对

于叶绿素 b对环境胁迫更为敏感[16]，最终导致植物光

合能力下降。本研究表明（表 2和表 3）：与对照相比，

低浓度镉（5 mg·L-1）对生菜叶绿素总量及叶绿素 a有
促进作用，叶绿素 b无显著差异；随着镉浓度的增加，

三者都显著下降；生物量的响应相对迟缓，当 50 、

100 mg·L-1镉胁迫，生菜生物量总量及地上部分较对

照显著升高，在 200 mg·L-1才显著下降。这可能与环

境胁迫植物自我保护系统有关[4]。

3.2 生菜对镉胁迫的生理响应

植物受到外界胁迫时植株体内会产生大量的活

性氧自由基，促使细胞膜内的不饱和脂肪酸发生过氧

化反应产生MDA，其含量可反映机体内脂质过氧化

的程度以及细胞膜受损伤程度[2]。镉是质膜过氧化的

重要诱变剂[18]，高浓度的镉诱导会产生较多 MDA，这

在很多研究[19-21]中都已证实。本研究中镉浓度在 5
mg·L-1时MDA含量显著高于对照，更高的镉浓度与

对照无显著差异或显著低于对照。这一结果似乎与

大多数研究存在差异[19-21]，其可能原因是：MDA的含

量不仅与镉胁迫浓度有关，而且随胁迫时间的延长

呈现先升高而后下降趋势。本研究之所以看到随镉

浓度（>5 mg·L-1）升高，MDA值维持不变或降低的结

果，可能与只测定了镉胁迫一段时间后成熟叶片的

MDA值有关。在此期间，镉胁迫下生菜自身会产生

一系列的生理生化变化来最大可能地降低镉的毒

害。首先，根系尽可能通过阻滞镉向地上部分的转

移，降低地上部分镉总量来保护地上部分组织[23]。从

表 5中的转运系数看出，随着镉浓度的增加，生菜的

转运系数显著下降。这一结果成为镉在植株体内分

布的普遍规律：地下部分>地上部分[2]。其次，植物通

过维持或增加干物质量，以延缓镉在体内含量的快速

增加，从而降低其对植株的毒害。表 3中，无论是总

量，还是地上、地下部分，相对于对照处理，一定量的

镉浓度（50、100 mg·L-1）促使生菜生物量显著增加，其

他浓度对生物量无显著影响。再者，植物可以将镉吸

持到非活性部位以降低镉的毒害，通过细胞壁的固持

阻碍镉进一步进入细胞内；即便进入，细胞质内的谷

胱甘肽、草酸、柠檬酸盐等可对镉进行螯合或沉淀，以

避免与细胞器接触，降低其毒害[23]。从图 3中看出，

无论是地上部分还是地下部分，镉在生菜亚细胞中

的分布比例都说明了以上解毒机制：细胞壁>细胞质

>细胞器。这与大多数研究结果一致：细胞器的镉含

量最低，细胞壁等非活性部分的固持作用是耐镉的

重要机制[24，25]，生菜对镉的耐受可能也源于此。

植株体内保护酶体系也是植物对于逆境胁迫至

关重要的保护机制[2，29]。植物遭受镉胁迫后产生的自

由基随抗氧化系统（SOD、POD、CAT 等）的启动而被

清除，以防止膜脂过氧化[26]。其中，产生的超氧阴离

子自由基主要由 SOD清除，而将产生的 H2O2分解为

O2和 H2O的主要酶是 POD、CAT，这些酶活性的变化

可以反映植物的抗性[27]。镉胁迫下这 3种酶活性因

植物抗性强弱而存在差异[23]。本研究（表 4）显示：随

着镉浓度的升高，SOD活性下降，其结果与田丹等[7]对

生菜的研究不同：随着镉浓度的增加，SOD活性先增

加，而后弱有下降；CAT的活性随着镉浓度升高是先

上升后下降，这与大多数研究结果非常一致[23]，表明

CAT活性的变化对生菜的膜系统具有一定的保护作

用；而 POD的活性随镉浓度升高呈极显著的直线上
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升，这与大多数研究结果一致[7，28]。有研究认为：POD
活性的增强是植物耐镉的主要酶类[4，29]，因此 POD也

可能是生菜耐镉的主要酶类。3种酶类相互协调，最

终导致成熟生菜叶片MDA值随着镉浓度（>5 mg·L-1）

升高无明显增加趋势，正如张金彪等[2]对 3种酶在镉

毒害保护机制方面的陈述：植物细胞存在着自由基的

产生和消除两个过程，只有 SOD、CAT和 POD三者协

调一致，才能使自由基维持在一个较低水平，避免其

毒害。

4 结论

（1）镉胁迫显著降低生菜发芽势；1 mg·L-1镉胁

迫显著提高发芽率，其他浓度显著降低发芽率。

（2）低浓度（5 mg·L-1）镉显著促进叶绿素总量和

叶绿色 a含量；高浓度镉（10~200 mg·L-1）显著降低叶

绿素总量、叶绿素 a、叶绿素 b含量；镉胁迫对根冠比

没有显著影响；随着镉浓度的升高，SOD 的活性显

著下降，CAT的活性先升高后下降，POD的活性显著

升高。

（3）地下部分镉含量显著高于地上部分；随镉浓

度的升高，地上部分的生物富集系数逐渐下降，而地

下部分呈现先升高后下降的趋势；转运系数随镉浓度

的增加显著下降；镉在亚细胞分布存在以下规律：地

下部分为细胞壁>可溶组分>细胞器，地上部分为细

胞壁、可溶组分>细胞器。地下部分（根系）的滞留作

用和细胞壁的固持是生菜应对镉胁迫的重要耐性

机制。
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