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Abstract：To explore the accumulation and tolerance mechanism in Myriophyllum spicatum L., a hydroponic experiment was conducted to
investigate its growth, physiological response, and copper uptake translocation. The subcellular distribution and chemical form of copper in
roots, stems, and leave were further analyzed. M. spicatum could survive under different copper treatments. However, when the copper
concentration exceeded 50 mg·L-1, the biomass of roots, stems, and leave of M. spicatum decreased by 53.48%, 36.99%, and 32.22%,
respectively, compared to that under the control treatment（copper 0 mg·L-1）. Following copper treatment, the copper contents in the roots,
stems, and leave of M. spicatum were 11.81–186.34 mg·kg-1, 1.32–7.89 mg·kg-1, and 2.11–11.99 mg·kg-1, respectively, with higher
contents in the roots than in the shoots. The subcellular distribution of copper in M. spicatum was mainly located in the cell wall parts of the
roots, stems, and leave（36.49% – 49.61%, 45.44% – 49.92%, and 41.45% – 55.92%, respectively）, followed by the soluble component
（21.65%–25.99%, 23.03%–27.65%, and 18.01%-34.63%, respectively）. The copper existed in HCl-, HAc-, and ethanol-extracted forms
in M. spicatum, accounting for 76.34% to 86.67%, all with low activity. These results show that M. spicatum has good copper accumulation,
and its root tolerance is greater than that of stems and leaves. The primary resistance mechanism underlying copper accumulation and
tolerance in M. spicatum might involve the presence of copper in the cell wall or soluble components（vacuoles）in an adsorbed state or a
low-active form, such as protein or pectate.
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摘 要：为探索狐尾藻对重金属铜的积累和耐性机制，本研究通过水培试验，研究不同浓度铜处理（0、20、50 mg·L-1）对狐尾藻

（Myriophyllum spicatum L.）生长生理特性以及叶片表皮细胞形态的影响，分析各器官中铜吸收转运及铜在各组织器官亚细胞中的

分布和化学形态。结果表明：各浓度铜处理下狐尾藻均能存活，但铜浓度高于 50 mg·L-1时，狐尾藻根、茎、叶生物量相比对照（铜

0 mg·L-1）处理降低 53.48%、36.99%和 32.22%。铜处理后，狐尾藻根、茎和叶铜含量分别为 11.81~186.34、1.32~7.89、2.11~11.99
mg·kg-1，根系中铜含量均高于叶片和茎部。铜在狐尾藻中的亚细胞分布主要位于根、茎、叶的细胞壁部分（36.49%~49.61%、

45.44%~49.92%、41.45%~55.92%），其次是可溶性组分（21.65%~25.99%、23.03%~27.65%、18.01%~34.63%）。狐尾藻中铜的赋存

化学形态以盐酸提取态、醋酸提取态和乙醇提取态为主，所占比例为 76.34%~86.67%，均是活性较低的形态。因此，狐尾藻是铜富

集较好的植物，其根部的耐性大于茎、叶。铜以吸附态或蛋白质、果胶酸盐等低活性形态赋存于细胞壁或可溶性组分（液泡）中是

狐尾藻积累和耐受铜的重要机制。
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在规模化、集约化养殖体系中，铜和锌等金属元

素通常作为添加剂被频繁加入动物饲料中，目的是增

强动物的免疫能力和促进其成长。但是，禽畜对这类

添加剂的实际摄取率仅为 10%~20%[1]，大部分以原形

或其代谢产物形式随粪尿排入环境中。由于金属具

有易沉积、难降解等特性，导致畜禽养殖废水中铜、锌

等金属含量严重超标。据统计我国每年饲料中铜添

加量已超 10 万 t，而畜禽养殖业粪污中铜含量达

2 397.23 t[2]。铜作为一种生物必需的微量营养元素，

对于动植物的生长和发育具有重要作用，适量可促进

动植物的生长代谢，过量（铜浓度升至某一阈值）则会

抑制其生长发育，甚至毒害死亡[3]。研究也发现过量

铜进入水体，会严重污染环境，影响人类健康[4-5]。

利用对某种或多种重金属具有超富集能力和耐

受能力的植物修复重金属污染技术，其关键是植物对

重金属的耐性和富集能力[6]。植物对重金属的耐性

一般是通过两个途径，一是防止有毒金属过量被植物

吸收并转运至地上部分，如凤眼莲[7]、旱柳[8]和马缨

丹[9]等通过根系对铜的稳定作用，限制铜向地上部的

运输，削弱铜对地上部的毒害。二是通过一系列的解

毒机制降低重金属在植物体内活性或者毒性，如轮叶

黑藻[10]将铜固定在细胞壁上，减少铜离子对细胞原生

质体的毒害；紫鸭跖草[11]则借助细胞原生质体内的蛋

白质、氨基酸等组分与铜相结合，从而减缓铜的生物

毒性；苹果树[12]体内铜以盐酸、醋酸等低活性形态存

在，降低铜对植物的损害。这表明，不同植物对重金

属铜的耐性机制不同。植物中重金属在各组织器官

亚细胞中的分布与化学形态同重金属毒性、迁移能力

和生物有效性紧密相连[13]。目前不同植物对重金属

的富集能力和解毒机制研究更多的是关注于土壤中

的重金属，而沉水植物对畜禽养殖废水中重金属耐性

机制研究较为少见。

狐尾藻（Myriophyllum spicatum L.），作为一种多

年生、粗壮的沉水草本植物，根茎发达，生态适应性

强，广泛应用于水体修复。本研究组前期研究发现，

狐尾藻耐污染能力较强，对养殖废水中铜具有良好的

富集能力，但其对铜的耐性机制尚不明确。对狐尾藻

富集养殖废水中铜的作用机理开展进一步研究，明确

铜在狐尾藻器官、亚细胞中分布特征与存在形态，对

提高狐尾藻收割后作为鱼饲料的有效性与安全性具

有十分重要的意义。因此，本文以狐尾藻为试验材

料，通过水培试验，研究狐尾藻中铜的含量及分布特

征；通过差速离心法和五步提取法，本研究分析了狐

尾藻亚细胞结构中铜的分布及其铜的化学形态特征，

旨在探讨狐尾藻对铜的耐性机制，并为利用狐尾藻处

理养殖废水提供理论支持。

1 材料与方法

1.1 供试材料

狐尾藻：从基地生物塘采集狐尾藻，用清水冲洗

干净后安置于温室的玻璃缸内培育 2~3个月。利用

可自动调节光照、温度的培养箱培养狐尾藻。其具体

参数设置：光照强度为 115~120 μmol·m-2·s-1、25 ℃，

相对湿度维持在55%~65%，光/暗为14 h/10 h。
试验所用水为模拟养殖废水，其配方如表1所示。

1.2 水培试验

试验为无土栽培，以模拟养殖废水为水培液。取

驯化后狐尾藻，10 cm植物顶枝（20株）栽于 15 L塑料

培养箱（长×宽×高 29 cm×20 cm×31 cm）中，添加 10 L
模拟养殖废水培养。在室外同一区域放置 15个等体

积的塑料水箱，在每个实验桶中分别种植长势良好、

株高、茎粗、生物量较一致的 10株狐尾藻，并持续稳

定 7 d。设置 3 种处理，重金属铜添加量分别为：0
（CK，不添加）、20 mg·L-1（H1）和 50 mg·L-1（H2），每个

处理设置 5个重复。在整个实验过程中，植物生长环

境温度为（20±5）℃，自然光照，相对湿度为43.52%左

右。每间隔 3 d 用蒸馏水补给因蒸发作用而损失的

水分，每周观察记录狐尾藻的生长状况，植物试验周

期为 28 d。在试验结束后将狐尾藻整株收获，先用预

先曝气的自来水反复冲洗去除杂质，再用去离子水反

复清洗去除吸附在植株上的培养液，最后将植株晾干

保存。

1.3 测定方法

1.3.1 生物量的测定

首先，所采集的植物样本置于去离子水中进行彻

底冲洗，以去除潜在的杂质。随后，采用吸水纸将样

本表面水分擦除。接着，将狐尾藻的叶、茎、根分别取

化学试剂
Chemical agent

葡萄糖

乙酸钾

丙酸钠

硫酸铵

硫酸锌

浓度
Concentration
330 mg·L-1

540 mg·L-1

300 mg·L-1

235.7 mg·L-1

8.6 mg·L-1

化学试剂
Chemical agent
磷酸二氢钾

磷酸氢二钾

碳酸氢钠

硫酸铜

pH

浓度
Concentration

74 mg·L-1

40 mg·L-1

100 mg·L-1

0~50 mg·L-1

7.0

表1 模拟养殖废水基本理化性质
Table 1 Basic physicochemical properties of simulated

livestock wastewater
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样并称质量，分别准确记录。最后，在 105 ℃条件杀

青0.5 h后，经60 ℃烘干至质量恒定，称量干质量。

1.3.2 叶绿素含量、丙二醛及超氧化物歧化酶的测定

叶绿素含量通过无水乙醇提取法测定；丙二醛

（MDA）含量参照李玲等[14]的硫代巴比妥酸（TBA）法

测定；超氧化物歧化酶（SOD）活性测定参照陈天等[15]

的方法：取新鲜狐尾藻叶片（根系）0.10 g 置于预冷

（先用冰块或者放冰箱中处理）的研钵中，加入少许研

磨珠与 pH为 7.8、浓度为 0.05 mol·L-1的磷酸缓冲液，

然后在冰浴中充分研磨匀浆。之后，将匀浆化的混合

物在低温离心机中离心 15 min，转速为 4 000 r·min-1，

温度保持在4 ℃，离心后收集上清液（酶粗提取液），冷

藏待测。酶粗提取液经试剂盒（Solarbio，北京）处理

后，用酶标仪（Thermo Multiskan FC，上海）统一测定。

1.3.3 亚细胞结构分级

狐尾藻各器官亚细胞结构分级参考罗浩文等[16]

的方法：植物鲜样（叶、茎、根）经两次预冷存的提取缓

冲液充分研磨匀浆混合，一起转入离心管中，利用差

速离心法分离出细胞壁、原生质体、线粒体和可溶组

分四个组分。上述所有过程在 4 ℃条件下进行，分离

的每个组分全部转移至消解管消解待测。

1.3.4 重金属铜化学形态提取

狐尾藻体内不同形态铜的逐步提取参考许嘉琳

等[17]的化学试剂逐步提取法：称量 1.0 g 狐尾藻（叶

片、茎、根）各部位新鲜样品，利用干净的剪刀将其切

碎，并放入 50 mL的离心管中。加入提取剂（第一次

40 mL、第二次 10 mL）以充分浸泡样品实现提取。

将两次提取的液体收集合并，存放在 150 mL的锥形

瓶中，以备后续分析使用。所用提取剂根据下列顺

序进行逐步浸提：80％乙醇、去离子水、1 mol·Ｌ-1氯

化钠溶液、2% 醋酸和 0.6 mol·L-1盐酸；上述提取剂

极性按顺序依次升高，前 3 种（乙醇、去离子水和氯

化钠）提取态铜活性较强，而醋酸和盐酸提取态铜活

性较弱[18]。

1.3.5 狐尾藻叶片微观形态

取试验处理前后狐尾藻叶片（5 mm2）中段，置于

4 ℃预冷的 2.5%戊二醛固定液中。采用高分辨率透

射电镜对叶片实现表面形态扫描，并通过Digital Mi⁃
crograph软件完成数据分析。

1.4 植物铜含量分析

（1）植物干样：借鉴 Zhang等[19]的湿灰化技术，对

植物叶、茎、根三个器官中的铜含量进行定量分析。

具体步骤为：取 0.50 g混合均匀的植物干样放入锥形

瓶，加入 4∶1的硝酸和高氯酸混合液进行消化，直至

溶液透明。消化后，将溶液转移到25 mL容量瓶中，用

蒸馏水定容到刻度线，再过滤待测。利用原子吸收光

谱仪（AA7700，Thermo Elemental，美国，检出限 0.02
mg·kg-1）测定消煮液中的铜浓度。试验测得标准物质

（灌木枝叶，GBW07602，GSV-1）的铜浓度（5.19±0.33）
mg·kg-1，该数值处于标准物质设定的参考界限内

[（4.90±0.30）mg·kg-1]，说明该消解方法可靠。

（2）植物鲜样：将采集的亚细胞组分和提取液装

入消解管，添加 5 mL 混酸（硝酸和高氯酸按 4∶1 混

合），密封后置于漏斗中过夜。次日将其置于电热板

上进行完全消解，之后用去离子水对消解液进行定容

处理。用原子吸收光谱仪（型号同上）测定样品中铜

含量。

1.5 数据处理

收获植物根系、茎和叶，分别测量铜含量，计算植

物各器官对铜的吸收及迁移系数。通过迁移系数来

探讨铜在植物不同器官间的积累与分布能力。迁移

系数[20]（transfer factor，TF）分为TF根-茎（茎部铜浓度/根
部铜浓度）和TF茎-叶（叶片铜浓度/茎部铜浓度）。

试验结果以平均值±标准差表示。数据统计分

析经 Origin8.0 和 SPSS19.0 软件处理，差异显著性利

用单因子方差分析（ANOVA）来检验，设定显著性水

平为P<0.05。
2 结果与分析

2.1 铜胁迫对狐尾藻生长的影响

从图 1a分析可知，随着铜处理浓度的升高，狐尾

藻的叶、茎和根的生物量表现出先上升后下降。当铜

浓度为 20 mg·L-1时，狐尾藻叶、茎和根的生物量相比

对照组无明显差异，其生物量分别为（4.02±0.16）、

（5.16±0.28）g和（2.46±0.14）g；铜处理浓度为 50 mg·
L-1 时，狐尾藻叶、茎和根的生物量分别为对照的

67.78%、63.01%和46.52%，其显著低于对照组。

叶绿素含量高低是反映叶片光合作用强弱的重

要生理指标。从图 1b中可知随着铜浓度的增加，狐

尾藻叶绿素含量呈现先增加后降低的趋势，当铜浓度

为 20 mg·L-1时，叶绿素含量为（1.24±0.016）mg·g-1，

相比 CK 处理提高了 10.87%；当铜浓度为 50 mg·L-1

时，狐尾藻叶绿素含量为（0.80±0.019）mg·g-1，比 CK
处理减少了 28.52%。由此说明，低浓度的铜对狐尾

藻叶绿体色素合成具有促进作用，间接提升植物的光

合效率，进而增加狐尾藻生物量，但铜浓度高于 50

1116



吴晓梅，等：铜在狐尾藻中的积累及亚细胞分布和化学形态2024年5月

www.aes.org.cn

mg·L-1时，则会削减叶绿素含量，出现部分叶子发黄

脱落，狐尾藻生物量减少。

图 2a显示，在受铜离子胁迫的情况下，狐尾藻叶

片中MDA含量随着铜处理浓度的上升而显著增加，

当铜浓度为 50 mg·L-1时，达到 0.34 μmol·L-1，分别是

CK、H1处理的 1.33倍和 1.51倍。铜胁迫使狐尾藻根

部MDA含量显著增加，20 mg·kg-1和 50 mg·kg-1的铜

处理分别使根部 MDA 含量较对照增加 58.64% 和

109.26%，该结果表明植物根的膜脂过氧化程度比叶

大。图 2b 显示狐尾藻根和叶在不同铜浓度处理后

SOD活性变化，从图中可看出，在本实验设定浓度范

围内，随着铜浓度升高，狐尾藻 SOD 活性呈上升趋

势。铜浓度为 20 mg·L-1和 50 mg·L-1时，狐尾藻叶片

SOD活性相比对照处理分别提高 25.89%和 81.46%，

而其根部 SOD活性分别提高 39.07%和 84.74%，根部

SOD活性显著高于相应叶片。

2.2 铜胁迫前后狐尾藻外观变化与叶片表皮细胞形态

高浓度铜（50 mg·L-1）胁迫后，相比对照组，狐

尾藻叶片发黄，靠近根部叶片有所脱落；植株茎偏

短偏细；根系须根少，主根短。而低浓度铜（20 mg·
L-1）胁迫狐尾藻叶片和茎外观与对照组差别不大，

但根系须根多且长，主根稍短而粗。图 3 为狐尾藻

吸附 Cu2+前后其叶片表皮细胞形态。观察图 3可发

现，受铜离子胁迫前狐尾藻植株健壮，其叶片表皮

细胞规则，近似长方形，且细胞颗粒饱满，细胞壁平

滑整齐。吸附 Cu2+后，细胞内外发生离子交换，导

致细胞出现明显凹陷、变形，细胞壁产生褶皱，叶片

细胞受到损伤。

狐尾藻吸附Cu2+前后叶片扫描能谱如图 4所示，

从图中可知狐尾藻富含碳、氧、钠、镁、钾及钙等元素，

其中碳、氧等元素是羟基、羧基等官能团的组成成分，

可络合重金属。从能谱图看出狐尾藻吸附铜后，钠、

镁、钾、钙等矿质元素含量明显减少，而铜含量增加，

表明铜因发生离子交换而被转化吸收，其中钙含量下

降最明显，推测其相较其他矿质元素更易于与Cu2+发

生离子交换作用。

图1 不同浓度铜胁迫下狐尾藻生物量与叶绿素含量
Figure 1 Biomass and chlorophyll content of Myriophyllum spicatum L. under different Cu concentrations

不同小写字母表示同一器官不同处理间差异显著（P<0.05）。下同。
Different lowercase letters indicate significant differences among different treatments of the same organ（P<0.05）. The same below.

图2 不同浓度铜胁迫下狐尾藻MDA含量和SOD活性
Figure 2 MDA content and SOD activity in roots and leave of Myriophyllum spicatum L. under different Cu concentrations
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2.3 铜在狐尾藻各器官间的分布与迁移特征

从图 5a可知，在外源铜处理下，狐尾藻根、茎和

叶中铜含量随着铜浓度增加而增加，且狐尾藻根系中

铜含量显著高于其茎、叶部分含量。试验结束，H2处

理狐尾藻根系铜含量可达（186.34±3.56）mg·kg-1，分

别是 H1、CK的 4.33倍和 15.78倍。从狐尾藻各器官

对铜迁移能力分析结果（图 5b）来看，铜从根到茎

（TF根-茎）的迁移系数为0.04~0.11，从茎到叶（TF茎-叶）的

迁移系数均大于1，且TF根-茎要比TF茎-叶小很多，由此说

明狐尾藻经一段时间培养，铜主要积累于狐尾藻根部。

2.4 铜在狐尾藻亚细胞内的分布特征

由图 6可知，狐尾藻不同器官（叶、茎、根）的亚细

胞组分中铜的分配比例和变化趋势存在差异。在叶

片中，铜的主要分布区域是细胞壁，占总量的

41.45%~55.92%；其次是可溶性组分，约占总量的

18.01%~34.63%，而原生质体和线粒体中铜含量较

少。随着铜浓度的升高，可溶性组分中的铜比例有所

上升，而细胞壁中铜分配比例相应减少，线粒体和原

生质体中铜分配比例变化幅度较小，稍有降低。在茎

部，铜的分布同样以细胞壁为主，占总量的 45.44%~
49.92%，其次也是可溶性组分，占总量 23.03%~
27.65%，再者为原生质体和线粒体，分别占总量的

10.78%~17.65%和 9.10%~14.87；随着铜浓度的增加，

细胞壁中铜分布含量降低，线粒体和可溶性组分部分

比例稍有增加。根中铜也主要分布在细胞壁中，占总

量的 36.49%~49.61%，可溶性组分与原生质体分配比

例相当，分别为 21.65%~25.99% 和 20.49%~25.39%，

比例最低的为线粒体部分，占总量的 6.30%~17.02%；

随着铜浓度的增加，细胞壁和原生质体中的分配比例

升高，而线粒体和可溶性组分比例降低。由此说明外

源铜浓度的高低会影响铜在植株各器官亚细胞中的

分配比例。

2.5 铜在狐尾藻体内的化学形态分布特征

图 7为不同浓度铜处理狐尾藻叶、茎和根中铜不

同提取态的分布比例，从图7可知，铜在狐尾藻各器官

组织中以盐酸提取态为主，占提取铜总量的 40.15%~
44.73%（叶）、38.24%~44.16%（茎）和 37.19%~43.23%
（根）；醋酸提取态和乙醇提取态的铜含量居中，而氯

化钠提取态和水提取态铜含量相对较低，分别占提取

铜总量的 6.38%~13.31% 和 6.69%~12.22%。狐尾藻

根部盐酸提取态和醋酸提取态铜含量占比低于茎和

图3 狐尾藻试验前后电镜扫描图

Figure 3 Scanning electron microscopy（SEM）images of
epidemis cells in Myriophyllum spicatum L.

图4 吸附Cu2+前后狐尾藻叶片扫描能谱
Figure 4 Energy spectra of Myriophyllum spicatum L. before and

after biosorption of Cu

图5 不同铜浓度处理狐尾藻各组织器官中铜含量和迁移系数
Figure 5 Cu content and transfer factor（TF）of Myriophyllum spicatum L. under different Cu concentrations
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叶，而氯化钠提取态铜含量占比高于茎、叶，且外源铜

浓度越高，氯化钠提取态含量增加幅度越大，该研究

结果说明氯化钠提取态铜比例的提高可能是狐尾藻

富集器官根部对铜污染在提取态上的响应特征之一。

3 讨论

3.1 狐尾藻对铜的胁迫响应

铜是植物生长必需的微量元素，是多种酶（如多

酚氧化酶、抗坏血酸氧化酶、细胞色素氧化酶等）的组

成成分，对氧化还原反应起关键作用；同时，它在叶绿

体的质体蓝素中发挥作用，参与光合作用电子传递，

调节植物生长[21]。许多研究学者发现植物受重金属

胁迫会引起植物色素含量降低[22]，主要是因为重金属

胁迫会影响叶绿素所需酶的合成，并可能损伤叶绿素

分子所结合的叶绿体膜结构[23]。因此，适宜浓度的铜

对植物生长具有促进作用，而超量铜则会对植物造成

毒害。主要是因为过量铜可能与氮、硫、氧等配体过

度络合，引起酶及部分功能性金属蛋白活性降低，对

植物细胞造成伤害[24]；而且，微量元素的过量摄入将

诱发植物氧化应激，损害植物细胞活性，大部分植物

适宜的铜含量在 5~20 mg·L-1之间[25]。因此，植物对

重金属的吸附量不仅影响植物生长，也会影响其各器

官细胞形态[26]。本研究发现，狐尾藻在外源铜浓度 0~
20 mg·L-1处理条件下，生物量和叶绿素含量相比对

照组都有所提高；而浓度为 50 mg·L-1的铜处理，狐尾

藻根、茎、叶生物量显著减低，相比CK处理分别降低

了 53.48%、36.99% 和 32.22%，这也说明狐尾藻受到

高浓度铜胁迫抑制了其生长，特别是根，这与Tripathi
等[21]的研究结果相似。其原因可能：一是铜浓度高于

50 mg·L-1时狐尾藻叶片细胞干瘪，叶绿体合成受损，

进一步影响植物光合作用；二是根对高浓度铜胁迫响

应引起极性提取态铜比例增加，进而毒害到植株，导

致其生长受到抑制。

植物受到铜胁迫时，会影响细胞内 ROS 的代谢

平衡，使细胞质发生过氧化或降解反应，进而导致植

物代谢紊乱[27-28]。MDA是一种高活性的植物细胞膜

FE、FW、FNaCl、FHAc和FHCl分别表示乙醇提取态、水提取态、氯化钠提取态、醋酸提取态和盐酸提取态铜。
FE，FW，FNaCl，FHAc and FHCl stand for ethanol，H2O，NaCl，HAc and HCl extractable fraction.

图7 不同化学形态铜在狐尾藻器官中的分布比例
Figure 7 Distribution proportion of different forms of Cu in Myriophyllum spicatum L.

图6 不同铜浓度处理狐尾藻各器官亚细胞组分中铜的分配比例
Figure 6 Percentages of Cu in different subcellular fractions of Myriophyllum spicatum L. organs under different Cu concentrations
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脂过氧化产物，可与核酸、蛋白质等发生交联，对细胞

膜结构具有破坏作用。因此，可以通过测定MDA含

量来评估植物在逆境胁迫下细胞膜脂过氧化的程度，

从而间接判断植物细胞膜系统的损伤程度及其对重

金属污染的抗性[29]。研究发现狐尾藻在铜胁迫下，各

处理MDA含量均增加，尤其是根部MDA含量，该现

象表明铜胁迫会对植物体内的活性氧代谢平衡产生

影响，破坏细胞膜的完整性，导致过氧化损伤。为了

消除活性氧自由基、缓和膜损伤和减轻脂质过氧化物

作用，植物启动植物体内抗氧化酶系统中保护酶

SOD，利用 SOD作用将超氧阴离子歧化为H2O2，并催

化芬顿反应产生更多的·OH[30]。有研究表明，铜胁迫

下，美人蕉[31]、麻疯树[32]和滨藜[33]体内过氧化物酶含量

较对照均有所增加。在本实验中，狐尾藻叶片和根系

中 SOD的活性均随着铜处理浓度的增加而出现不同

程度的升高，这是植物体对重金属胁迫反应的典型特

征。当铜浓度逐渐增加时，狐尾藻激活其自身的抗氧

化防御机制，特别是在根系中，SOD活性和MDA含量

显著高于对照组，反映其根系抗氧化能力较强，且对

铜浓度的响应更为敏感，这也是狐尾藻根系耐性较强

的原因。这与许钟丹等[34]对香草的研究结果相似。

3.2 狐尾藻体内铜分布与迁移特征

不同植物对重金属的吸收转运途径不同。对于

完全淹没在水体中的沉水植物黑藻，植物的茎、叶和

根都可能从水溶液中吸收重金属，且向上运输能力大

于向下运输[35]。对于部分淹水（根系和部分茎部沉浸

于水中）的沉水植物狐尾藻，水下部分（根系和部分茎

部）成为重金属吸收转运的首要器官。狐尾藻在铜胁

迫下其叶、茎和根中铜含量为 1.32~186.34 mg·kg-1，

根中铜的含量大于茎和叶。铜从根到茎（TF根-茎）的

迁移系数远小于从茎到叶（TF茎-叶）的迁移系数，与前

人研究发现镉在粉绿狐尾藻[36]、褐藻[37]和铜在苦草[38]

体内的积累分布类似，即重金属主要滞留在根部，这

说明狐尾藻体内铜可能大部分也富集于根部。狐尾

藻根部相比茎叶具有更强铜富集能力，原因可能是狐

尾藻根系在外源重金属刺激下，通常会分泌草酸、柠

檬酸等有机酸使根际形成酸性环境，促进水体中的重

金属溶解而被吸收；同时狐尾藻根系分泌物容易和重

金属络合形成可溶性复合物，利于重金属在植物体内

富集。

3.3 铜在狐尾藻各器官亚细胞中的分布

植物细胞抵御重金属胁迫通常采取细胞壁吸附、

液泡区隔化、胞质内络合与转化等方式，而细胞壁通

常被认为是植物原生质体对抗金属离子危害的首道

屏障[39]。本试验研究发现铜在狐尾藻亚细胞组分中

分布关系总体表现为：细胞壁>可溶性组分>原生质

体>线粒体，该结果与众多学者研究结论相符[36，40]。

其原因可能是细胞壁的结构特性（多糖基质、独特的

官能团以及带有负电的生物大分子）为重金属离子提

供了可利用的结合位点，限制金属离子的跨膜扩散过

程，从而有效减轻其对原生质体的毒性作用[10]。随着

铜浓度增加，原生质体中铜比例增加，可溶性组分（液

泡为主）占比先增后减，说明当铜浓度持续增加时，细

胞壁中重金属的结合位点趋于饱和，铜则进入原生质

体，而后转运至液泡，与液泡中的蛋白质和有机酸等

物质相互作用形成稳定复合物，而被隔离在植物液泡

内，从而形成液泡内区隔化现象，降低铜在其他细胞

器中的分布，减少铜对植物生理损伤[5]。由此可推

断，狐尾藻利用细胞壁的固定作用及液泡区隔化来抵

御铜的毒害，这构成了其关键的防御机制。

3.4 铜在狐尾藻体内的化学形态特征

植物吸收重金属后，通常以多种化学形态存在于

植物体内。研究发现[41]重金属在不同极性提取剂中

的溶解度存在显著差异，随着提取剂（80%乙醇、去离

子水、氯化钠、2%醋酸和盐酸）极性增加，重金属活性

和毒性逐步降低，所以植物对重金属的耐性程度与重

金属在植物体内的存在形态和可流动性息息相关。

在本研究中，外源铜胁迫下狐尾藻各器官组织中，铜

主要以盐酸提取态、醋酸提取态和乙醇提取态存在，

而水提取态与氯化钠提取态铜含量比例相对较少，这

同司江英等[42]和李裕红等[7]的研究结果相似。在狐尾

藻叶和茎中，随着铜浓度增加，盐酸提取态和醋酸提

取态铜含量比例增加，而其他提取态铜含量比例减

少。在植物体内，盐酸提取态和醋酸提取态主要代表

的是同草酸与磷酸相互反应形成的重金属形态[43]，该

部分结合态的铜移动性和毒性较低。植物中含有丰

富的有机酸，草酸就是其中之一，草酸与铜结合生产

稳定且毒性较低的草酸铜复合物，之后被植物各器官

的细胞壁固定或是被液泡区隔离，防止过多铜侵入原

生质体，干扰植物细胞代谢过程，由此实现植物对铜

的解毒[44-45]。在狐尾藻根部，随着外源铜浓度的升

高，氯化钠提取态和盐酸提取态铜含量比例呈现上升

趋势，乙醇提取态和水提取态铜含量比例则呈现下降

趋势，而其醋酸提取态铜含量变化不明显。其原因可

能是，在植物体内铜主要和蛋白质、果胶盐或金属配

位体络合形成复合物，这些复合物容易被氯化钠提取
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并沉积在细胞壁中[36]；当细胞壁的结合位点饱和后，

铜离子会转移到原生质体中，并最终储存于液泡中，

该过程也解释了铜在根系中富集的现象；且这种积累

减弱了铜向根部其他关键细胞器以及植物茎叶部分

的转移，进而减少铜对植物体的毒害，由此表明铜在

植物体内的赋存形态也是植物的一种解毒机制。细

胞壁固持和液泡区贮存的铜，以络合物为主迁移性较

弱，短期释放能力有限[10]，而狐尾藻中铜的长期释放

能力后续还需深入研究探讨。

4 结论

（1）狐尾藻对水体铜具有较强的吸收和积累能

力，是修复铜污染水体的先锋植物材料。当铜浓度低

于 20 mg·L-1时，可促进狐尾藻的生长，当铜浓度为

50 mg·L-1时，则显著影响狐尾藻生物量的积累。在

高浓度铜胁迫下，狐尾藻叶片受到氧化应激损伤，而

根系显示较高的抗氧化防御能力，这是狐尾藻对铜耐

性较强的一个重要生理机制。

（2）狐尾藻根系中铜含量高于茎、叶部分。狐尾

藻各器官亚细胞组分中有 36%以上的铜被固定于细

胞壁，其次是可溶性组分。狐尾藻各器官细胞壁和可

溶性组分（液泡）对铜的固定、区隔化有效阻止了铜向

细胞膜、细胞器内转运，是狐尾藻重要的防御机制。

（3）狐尾藻中铜以盐酸提取态、醋酸提取态和乙

醇提取态 3种化学形态为主。盐酸提取态占主导地

位表明，植物内部的草酸盐、果胶酸及蛋白质等多种

重金属配位体可与铜络合，减少其在细胞内的迁移性

和活性，这也是狐尾藻耐铜的重要机制。
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