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Abstract：To explore the dynamic biochemical changes in the germination process in Liquidambar formosana seeds under heavy metals
and acid stress, different Pb（250, 500 and 1000 mg·L-1）, Cd（25, 50 and 100 mg·L-1）, and acid（pH 3.5, 4.5 and 5.5）stress tests were es⁃
tablished with filter paper culture. The soluble protein, soluble sugar, reducing sugar, and α-amylase and β-amylase activities during seed
germination were measured, and observation of the ultrastructural changes in seed endosperm cells undertaken using fourier transform in⁃
frared spectroscopy（FTIR）. The high concentration of Pb stress during the early and middle stages of germination（4 and 7 days）signifi⁃
cantly increased the soluble protein content and β-amylase activity.The α-amylase activity was maximal at Pb-500（P<0.05）. Cd stress
had a great influence on α-amylase activity and the response of soluble proteins, reducing sugars, and soluble sugars to Cd gradually in⁃
creased during the middle and late stages of germination. FTIR analysis showed that the Pb-250 treatment stimulated the synthesis of ester
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摘 要：为探讨重金属及酸胁迫下枫香种子萌发过程中营养物质的动态变化规律，本研究采用纸培法，设置不同浓度的Pb、Cd及

酸胁迫试验，考察种子萌发过程中可溶性蛋白、可溶性糖、还原糖、淀粉酶活性，并结合傅里叶红外光谱（FTIR）图谱变化及透射电

镜（TEM）观察了种子胚乳细胞的超微组织结构变化。结果表明：萌发初中期（4、7 d）高浓度的 Pb胁迫显著提高了可溶性蛋白含

量及β-淀粉酶活性，α-淀粉酶活性则在Pb-500时活性最高（P<0.05）。Cd胁迫对淀粉酶活性影响较大，萌发中后期可溶性蛋白、

还原糖和可溶性糖对 Cd的响应逐渐加强。FTIR分析表明 Pb-250处理刺激膜脂和细胞壁果胶中常见的酯类化合物合成，Pb-
500、Cd-25处理利于纤维素、半纤维素、多糖、蛋白质等有机物质的合成，以此来增强对铅镉的抗逆性。酸胁迫降低了可溶性蛋白

含量，pH-5.5、pH-4.5提高了可溶性糖、还原糖含量及淀粉酶活性。随酸胁迫的增强特征峰变化值下降，pH-3.5处理组峰值略有

提升。大部分Pb2+、Cd2+沉积在胚乳细胞细胞壁及细胞质中，细胞区室化作用显著。枫香可在重金属及酸污染的废弃地正常生长，

其种子通过渗透物质相互协调及细胞区室化作用对Pb、Cd和酸胁迫有积极的响应。
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福建长汀是稀土资源储量最多和稀土产业发展

最早的县，属典型的离子型稀土矿区[1]。近年来随稀

土价格攀升，稀土矿开采加剧产生大面积废弃地，不

但使土壤结构遭到破坏，引起植被破坏、水土流失，同

时还造成土壤酸化、重金属污染，成为当前亟需解决

的重大环境问题[2-3]。长汀重金属污染主要为Pb、Cd，
在废弃堆浸池 Pb含量达重度污染水平；在原地浸废

弃地、废弃堆浸池、取土场的Cd含量分别为福建省土

壤背景值的 141、69、97倍，综合潜在生态风险指数均

大于 1200，污染程度达极重水平。长汀稀土矿开采

主要是采用加入硫酸铵或草酸等强酸溶液浸提，将吸

附在黏土矿物表面的稀土离子交换出来，因此导致长

汀废弃地土壤酸化，矿区生态环境恶化[1，4-6]。土壤酸

化和重金属污染成为限制稀土矿废弃地的生态恢复

的限制因子。其中植物修复技术具有安全、经济、环

保等优点备受关注[7]。

大量研究表明，可溶性糖和可溶性蛋白是植物体

内两种重要的渗透调节物质。当植物受到外部环境

胁迫时，可溶性糖在植物体内迅速积累，以维持植物

体与外部环境的相对渗透平衡。可溶性蛋白也是植

物重要的生理活性物质，其含量变化与外部环境的变

化密切相关，可溶性蛋白的升高，是植物在逆境下的

一种防御机制[8-9]。如刘玉艳等[10]发现重金属Cd、Pb、
Ni胁迫降低了地肤（Kochia scoparia）种子可溶性蛋白

含量，极显著提高了可溶性糖含量。在种子萌发过程

中，种子内部淀粉酶催化贮藏淀粉水解，为后期植株

幼苗的形态建成及生长发育提供主要的物质和能量

来源[10]。近年来，傅里叶红外光谱分析技术在环境生

物修复和重金属污染对植物营养的影响等方面也有

较多应用[11]。另一方面，细胞壁的固定和液泡区室化

在植物应对重金属的毒性方面起着相当重要的作用。

Weng B S等[12] 研究证实了大部分Cd都储存在秋茄树

[Kandeliaobovata（S.，L.）]的细胞壁中，细胞壁的固定

作用是其抗Cd毒性的重要策略之一。

枫香（Liquidambar formosana Hance）系金缕梅科

枫香树属的高大落叶乔木，分布于我国秦岭及淮河以

南，有“荒山先锋”树种之称，其生长快、用途广、适应

性强、生态效益好，已成为林种、树种结构调整的首选

树种，能在长汀稀土矿废弃地正常生长[13-15]。目前已

有学者就温度和时间对枫香种子萌发的影响、枫香种

子形状特征进行了研究[16-17]，然而，重金属及酸胁迫

对枫香种子萌发过程中的生理变化尚未见报道。鉴

于此，研究不同Pb、Cd及酸胁迫对枫香种子萌发过程

中可溶性蛋白、可溶性糖、还原糖含量，淀粉酶活性等

的影响，通过傅里叶红外光谱变化及对胚乳的超微结

构进行观察。探讨重金属 Pb、Cd及酸胁迫条件下枫

香种子萌发过程中内含物的变化机制，旨在为该种子

在酸性废弃矿地和重金属污染地萌发机制研究提供

基础数据。

1 材料与方法

1.1 试验材料

枫香种子采购自江西省九江县林木种苗公司，存

储于4 ℃冰箱。

1.2 试验设计

根据稀土矿废弃地土壤酸化及重金属污染程度，

设 置 pH 值 及 Pb、Cd 浓 度[1，18-19]，pH 调 节 采 用

CH3COOH，分别为 3.5、4.5、5.5、CK（去离子水对照）。

Pb胁迫采用分析纯（CH3COO）2Pb配制，浓度为 0（去

离子水对照）、250、500、1000 mg·L-1（文中以CK、Pb-
250、Pb-500、Pb-1000表示）的 Pb溶液；Cd胁迫采用

分析纯（CH3COO）2Cd·3H2O配制，浓度分别为：0（以

去离子水对照）、25、50、100 mg·L-1（文中以 CK、Cd-
25、Cd-50、Cd-100表示）。

1.3 试验条件及过程

用 0.3％的KMnO4溶液消毒浸泡 30 min后，超纯

compounds commonly found in membrane lipids and cell wall pectin. Pb-500 and Cd-25 treatments facilitated the synthesis of organic
compounds such as cellulose, hemicellulose, protein, and polysaccharides during the germination of L. formosana seeds, thereby enhancing
resistance to Pb and Cd stress. In contrast, acid stress reduced the soluble protein content, and pH-5.5 and pH-4.5 treatments promoted
the synthesis of soluble sugar, reducing sugar, and β-amylase activity during the germination of L. formosana seeds. With the enhancement
of acid stress, the change in the characteristic peak value generally showed a downward trend, and the peak value of the pH-3.5 treatment
group was slightly increased.The majority of Pb2+ and Cd2+ were deposited in the cell wall and cytoplasm, and the cell compartment was sig⁃
nificant. Thus, L. formosana can germinate and grow in heavy metal and acid contaminated wasteland via the combined action of permeat⁃
ing substances and cellular compartmentalization.
Keywords：stress; Liquidambar formosanaseeds; physiological index; FTIR; TEM, germination
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水冲洗 5遍，选用籽粒饱满的枫香种子，用于胁迫试

验。将经过高温灭菌处理的直径为 9 cm的玻璃培养

皿编号，每个培养皿铺有两张滤纸，并分别加入 5 mL
各浓度的Cd、Pb和酸胁迫溶液，使滤纸湿润并浸没了

种子体积的 1/3，每皿均匀摆放 100粒种子，每种处理

3个重复。于温度 25 ℃、空气相对湿度 70%、14 h/10
h（光照/黑暗）、光强 100% 的人工气候箱中培养

（RXZ-160A智能型人工气候箱，宁波江南仪器厂）。

每2 d更换一次滤纸，每日称重法添加少量纯水，保持

滤纸湿润。

1.4 测定指标与方法

取发芽第 0、4、7 d和 10 d的发芽种子及发芽结束

后的未萌发种子，参考王学奎[20]的方法采用3，5-二硝

基水杨酸（DNS）法测定还原糖含量；可溶性蛋白含量

的测定采用考马斯亮蓝法；可溶性糖测定用蒽酮比色

法；α-淀粉酶活性、β-淀粉酶活性测定采用DNS法，

淀粉酶的活性以每分钟每克样品水解淀粉释放出的

麦芽糖毫克数表示（mg·g-1·min-1）。取发芽结束后未

萌发种子，Pb-1000、Cd-100、CK处理的发芽种子，参

照廖卓毅等[21]的方法对枫香种子胚乳细胞的结构进

行透射电镜观察（TEM）并拍照（JEM-100CX，上海秉

新生物科技有限公司）。放大倍数为1900、2900、4800
倍和 6800 倍。傅里叶红外光谱仪（型号：VERTEX
70，德国 Bruker 公司，光谱范围 4000~400 cm-1，分辨

率4 cm-1），扫描次数32次，测定样品的光谱信息。

1.5 数据分析

试验数据采用 SPSS 19.0 的单因子方差分析

（One-way ANOVA）和多重比较法进行统计分析，用

Tukey-HSD法对数据进行差异显著性分析。FTIR分

析[22]根据枫香发芽种子吸收峰的吸光度值的特点筛

选出多个比较典型的吸收峰，并记录不同波数的吸光

度。原始数据采用Origin 9.0软件进行作图。

2 结果与分析

2.1 Pb、Cd和酸胁迫对枫香种子萌发中可溶性蛋白

的影响

如图 1所示随萌发时间的延长，可溶性蛋白整体

均呈下降趋势，且同处理下各萌发时段之间差异显著

（除 Pb-500外）。其中随 pH值减小（图 1a），第 4 d可

溶性蛋白含量先增后减，第 7 d 则相反。第 10 d 时

pH-3.5处理显著低于CK（P<0.05）。可溶性蛋白含量

随萌发时间的增加仍呈整体下降趋势，胁迫组在萌发

后期（10 d）略有提高。Pb胁迫下（图 1b）萌发初期（4

d）各胁迫组之间差异显著（P<0.05），呈先增后减再增

趋势，Pb-1000 时达最大值，相比 CK 提高了 9.78%。

未萌发种子可溶性蛋白含量与发芽第4 d的变化规律

相反，各组间差异同样显著。发芽第 7 d时Pb-500及

Pb-1000 处理下可溶性蛋白含量显著高于 CK（P<
0.05），可见可溶性蛋白含量的升高是枫香种子在高

图1 酸、Pb、Cd胁迫对枫香种子可溶性蛋白含量的影响

Figure 1 Effects of acid，Pb，Cd stresses on soluble protein
content in Liquidambar formosana seed germination process

图中不同大写字母表示同一时间不同处理浓度间差异显著，不同
小写字母表示同一处理不同时间差异显著（P<0.05）。下同

Different capital letters indicate significant differences among
different times under the same concentration at P<0.05；different small
letters indicate significant differences of the same time under different
concentrations at P<0.05. The same as below
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浓度 Pb 胁迫下的防御机制之一。而发芽第 7 d 的

Cd-25、Cd-50则显著低于 CK，其余萌发时间段内可

溶性蛋白含量与CK相比均无显著差异。

2.2 Pb、Cd和酸胁迫对枫香种子萌发中可溶性糖的

影响

如图 2所示，相同处理下枫香种子萌发过程中第

0 d（干种子）的可溶性糖含量显著高于其余萌发阶段

（P<0.05），且未萌发种子的可溶性糖均是最低含量

（图 2a）。Cd胁迫第 10 d时可溶性糖含量先减后增，

Cd-25显著低于 CK。发芽第 4 d时随 pH值减小，可

溶性糖含量呈先增后减再增趋势，与第 4 d Pb胁迫变

化趋势一致，其中 pH-3.5、pH-5.5、Pb-250 和 Pb-
1000 显著高于 CK（P<0.05），相比 CK 分别提高了

25.28%、22.56%、16.12%、26.82%。Pb胁迫第 7 d时可

溶性糖含量呈下降趋势，第 10 d时则呈先降后增变

化，CK均显著高于胁迫组（P<0.05）。

2.3 Pb、Cd和酸胁迫对枫香种子萌发中还原糖的影响

枫香种子在萌发初期还原糖含量较低，在萌发过

程中还原糖含量总体呈上升趋势，说明种子中的储藏

物质发生水解形成还原性糖类（图 3），萌发中期（7 d）

图2 酸、Pb、Cd胁迫对枫香种子可溶性糖含量的影响

Figure 2 Effects of acid，Pb，Cd stresses on soluble sugar content
in Liquidambar formosana seed germination process

图3 酸、Pb、Cd胁迫对枫香种子还原糖含量的影响

Figure 3 Effects of acid，Pb，Cd stresses on reducing sugar
content in Liquidambar formosana seed germination process
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pH-5.5的还原糖含量和萌发后期（10 d）pH-4.5的还

原糖含量均显著高于CK，分别比CK提高了 62.19%、

97.22%。Pb胁迫初期（4 d）及后期（10 d）Pb-250处理

下还原糖含量均高于CK，其中第 10 d达到显著水平

（P<0.05），呈多项式变化规律且波动范围大。Cd胁

迫时，Cd-25处理在整个萌发进程中还原糖含量均高

于 CK（P<0.05），可见 Cd-25处理能促进枫香种子萌

发过程中营养物质的水解，使还原糖含量高于 CK。

未萌发种子还原糖含量整体较低。

2.4 枫香种子FTIR谱变化对Pb、Cd和酸胁迫的响应

傅里叶变换红外光谱（FTIR）是一种基于化合物

中官能团和极性键振动的结构分析技术，已被广泛应

用于生物学。图 4~图 6为不同酸、Pb和Cd处理枫香

种子各主要化学成分的综合反应，可以依据其所含化

学成分的官能团特征信息，找到相应红外光谱吸收峰

的归属。其中 3 410.55 cm-1处附近的峰是分子间氢

键O-H自由羟基的伸缩振动峰，主要来自于纤维素、

半纤维素、多糖等碳水化合物。随着酸胁迫的增强，

吸收峰移向高频 3 428.87 cm-1，同时峰形变宽（图 4）。

2 926.497 cm-1附近是羧酸O-H与甲基饱和C-H键的

伸缩振动重叠峰，主要来自于碳水化合物、维生素和

各种生物膜及细胞壁的组织等成分。2 855.142 cm-1

处是 CH2对称伸缩振动，来自长链烷基。不同处理

下，枫香种子的光谱在 1 746.225~1 162.885 cm-1波数

范围内差异较大，特征峰的数量和相对吸光度值变

化幅度均最为剧烈。1 746.225~1 652.723 cm-1波数主

要为氨基酸蛋白质类Ｃ=Ｏ键伸缩振动，为酰胺Ⅰ带，

1 652.723~1 541.835 cm-1是-NH弯曲振动，为酰胺Ⅱ
带[16]。1 162.885 cm-1波数是蛋白质分子氨基酸残基、

纤维素糖苷中C-O键的伸缩振动。720.294 2 cm-1是

强特征性的脂肪族吸收峰，峰弱且宽。

图4~图6中种子吸光度最高的波数为2 926.497、
2 855.142、1 746.225、1 162.885、720.294 2 cm-1表明干

种子内总糖、含油脂化合物、蛋白质、维生素、脂肪等

各有机质含量达最大值。种子萌发后，随酸胁迫（图

4）的增强特征峰变化值整体呈下降趋势，pH-3.5处

理组峰值略有提升。H+浓度升高，小分子有机物质

（碳水化合物）、多糖组分上含有的主要基团为-OH

图4 酸胁迫下枫香种子傅里叶红外光谱图、特征峰变化谱图

Figure 4 Effect of acid stress on FTIR spectra and band height
changes of Liquidambar formosana seed

图5 Pb胁迫下枫香种子傅里叶红外光谱图、特征峰变化谱图

Figure 5 Effect of lead stress on FTIR Spectra and band height
changes of Liquidambar formosana seed
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和COO－与H+结合，含量减少。为了降低H+的毒害，

刺激发芽种子内其他物质转化为富含O-H的小分子

有机物，其含量在pH-3.5略有增加。

图 5中 Pb-250处理下 2 926.497 cm-1对应的吸光

度大于CK，饱和C-H的伸缩振动，刺激膜脂和细胞壁

果 胶 中 常 见 的 酯 类 化 合 物 合 成 。 在 3 410.55、
2855.142 cm-1 波数附近 Pb-500 处理下吸光度大于

CK，同时峰形变窄，由此可见 Pb-500处理利于纤维

素、半纤维素、多糖等碳水化合物的合成。这说明高

浓度的Pb促进了多糖、纤维素、半纤维素等有机物的

分泌和运输，枫香种子则通过渗透作用来增强对 Pb
的抗逆性。Pb-1000时各波数吸收峰值再次下降，但

吸光度变化幅度不大。

Cd-25 胁迫组在 2 926.497、2 855.142、720.294 2
cm-1等波数处的吸光度均大于 CK，该峰的吸光度上

升，可能通过提高所含的自由羟基数量参与结合重金

属离子；分泌有机酸螯合 Cr2+及分泌氨基酸、多肽类

物质、蛋白质及醇、酯基、醚基或酚类等化合物，减少

Cr2+的毒害。当 Cr2+浓度大于 50 mg·L-1时，峰值又呈

下降趋势，原因是高Cr2+胁迫抑制了枫香种子分泌碳

水化合物、有机酸、氨基酸、多肽类物质和蛋白质。说

明低浓度Cd处理对枫香种子萌发过程中多糖、蛋白

质、纤维素等有机质合成均有促进作用。

表1 Pb、Cd和酸胁迫下枫香种子α-淀粉酶活性（mg·g-1·min-1）

Table 1 Activity of α-amylase in Liquidambar formosana seeds under Pb，Cd and acid stress（mg·g-1·min-1）

处理Treatments
Pb

Cd

pH

CK
250 mg·L-1

500 mg·L-1

1000 mg·L-1

CK
25 mg·L-1

50 mg·L-1

100 mg·L-1

CK
5.5
4.5
3.5

萌发过程The germination process/d
0

39.11±12.35Aa
39.11±12.35Aa
39.11±12.35Abc
39.11±12.35Aa
39.11±12.35Aa
39.11±12.35Ab
39.11±12.35Ab
39.11±12.35Ab
39.11±12.35Aa
39.11±12.35Ab
39.11±12.35Aa
39.11±12.35Ab

4
40.07±4.30ABa
28.84±13.88Ba
53.47±3.62Aab
23.17±2.77Ba
40.07±4.30Aa
24.61±3.85Bb
35.31±2.46Ab
34.63±3.14Ab
40.07±4.30Aa
34.85±8.09Ab
27.63±6.10Aa
31.05±4.17Ab

7
47.59±2.04ABa
35.90±7.47Ba
63.20±10.04Aa
35.62±12.35Ba
47.59±2.04ABa
64.66±6.21ABa
36.64±12.65Bb
77.97±19.69Aa
47.59±2.04Ba
48.36±14.42Bb
50.29±7.74Ba
92.58±9.04Aa

10
16.91±1.95Bb
24.40±4.37ABa
30.62±3.85Ac
29.40±7.26Aa
16.91±1.95Cb

25.23±4.12ABb
30.70±2.69Ab
17.51±2.73BCb
16.91±1.95Cb
28.27±3.70Bb
37.32±3.83Aa
29.11±1.29Bb

未萌发种子
Ungerminated seeds

32.38±2.18Aab
37.42±5.29Aa
24.04±4.95Ac
34.03±12.36Aa
32.38±2.18Bab
70.80±1.37Aa
66.15±11.72Aa
70.61±13.49Aa
32.38±2.18Bab
79.33±3.77Aa
42.32±2.53Ba
42.53±3.54Bb

注：数据为平均值±标准差（n=3），不同大写字母表示同一时间不同处理浓度间差异显著，不同小写字母表示同一处理不同时间差异显著（P<
0.05）。下同。

Note：The table shows that average value±standard deviation（n=3），Different capital letters indicate significant differences among different times under
the same concentration at P<0.05；different small letters show significant differences of the same time under differentcon centrations at P<0.05. The same as
below.

图6 Cd胁迫下枫香种子傅里叶红外光谱图、特征峰变化谱图

Figure 6 Effect of Cd stress on FTIR spectra and band height changes of Liquidambar formosana seed
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2.5 Pb、Cd和酸胁迫对枫香种子淀粉酶活性的影响

2.5.1 Pb、Cd和酸胁迫对枫香种子 α-淀粉酶活性的

影响

淀粉是种子的主要储藏物质，种子萌发的过程中

在淀粉酶的作用下转变为小分子糖类，为幼苗生长提

供能量和物质合成碳架。因此，淀粉酶活力大小与种

子的萌发关系密切。由表 1可知随 Pb浓度的增加，

枫香种子 α-淀粉酶活性均在 Pb-500 时达最大值。

α-淀粉酶在萌发过程中由糊粉层细胞合成并转运到

胚乳参与淀粉的降解，随时间的延长快速上升，各Pb
胁迫浓度下均在发芽第 7 d时达最大值，后期活性下

降。Cd胁迫下发芽初期（4 d）Cd-25处理组 α-淀粉

酶活性显著低于 CK，发芽中后期（7、10 d）则显著高

于CK（P<0.05）。酸胁迫萌发过程中，α-淀粉酶活性

呈先增后减趋势，均在第 7 d达最大值。随 pH 值减

小，发芽初期（4 d）α-淀粉酶活性并无显著差异（P>

0.05），第 7 d时 pH-3.5处理组显著大于CK，第 10 d时

同样呈先增后减趋势，胁迫处理均大于CK组。

2.5.2 Pb、Cd和酸胁迫对枫香种子 β-淀粉酶活性的

影响

β-淀粉酶可以以酶原的形式存在于干种子中，

且酶活性在萌发过程中快速上升。由表 2可知，Pb胁

迫下发芽初中期（4、7 d）β-淀粉酶活性呈多项式变

化-增加-降低-增加趋势，Pb-1000显著大于CK（P<
0.05）。随时间的延长除CK外各 Pb胁迫组均呈先增

后减趋势。Cd处理下，萌发过程中除 Cd-50外均呈

先增后减再增变化。第 4 d时 Cd-25处理显著大于

CK，而第 10 d时却显著低于 CK，说明萌发初期低浓

度的Cd的胁迫促进枫香种子β-淀粉酶活性的增加，

到后期却转为抑制。随 pH值减小，第 4 d时酸胁迫组

β-淀粉酶含量均显著高于CK，第 7 d时 pH-4.5、pH-
5.5处理均显著高于CK（P<0.05）。

2.6 枫香种子胚乳透射电镜观察

未经胁迫处理的枫香种子胚乳细胞微观结构如

图 7（a~d）所示，胚乳细胞的细胞壁边缘规则平整，轮

廓清晰，细胞质基质浓厚，线粒体及其嵴结构清晰，液

泡内分布着聚积成较大块状的高电子致密物质，其主

要成分是脂蛋白，脂蛋白的数量较多，体积也较大，并

有少量淀粉粒堆积，细胞代谢旺盛。图 7（e~h）中 Pb
胁迫下枫香种子胚乳细胞的细胞核向细胞壁靠拢，使

细胞核一侧凹陷、变形，排布在细胞核周围的线粒体

内部空泡化呈解体症状，脊突排列无序，被膜出现破

裂，细胞中出现少量的黑色沙粒状的高电子致密物

质，细胞壁与细胞膜出现严重质壁分离现象且细胞间

隙有黑色颗粒沉淀，可能是大量Pb2+沉积的结果。Cd
胁迫下（图 7 i~l）细胞壁及细胞膜结构模糊、严重断

裂，细胞质体中较多的类囊体出现解体，线粒体也开

始降解，形状变得较为模糊，细胞壁及细胞质中有聚

集的黑斑，推测是Cd2+沉积。在未萌发的种子中细胞

内的膜系统空泡化严重，各细胞器出现不可逆的损伤

（图7m~p），并伴有大量脂滴，有研究认为：在种子成熟

过程中，胚乳内脂类物质迅速增加可能是导致该种

子萌发困难的主要原因[18]，细胞核核膜、核质、核仁出

现不同程度的破坏，其中核仁逐渐消失，降解产物与核

质中已被破坏的染色体凝聚成为染色较深的纤维状

颗粒。

处理Treatments
Pb

Cd

pH

CK
250 mg·L-1

500 mg·L-1

1000 mg·L-1

CK
25 mg·L-1

50 mg·L-1

100 mg·L-1

CK
5.5
4.5
3.5

萌发过程The germination process/d
0

39.49±16.31Ac
39.49±16.31Ab
39.49±16.31Ab
39.49±16.31Ad
39.49±16.31Ac
39.49±16.31Ab
39.49±16.31Ac
39.49±16.31Ac
39.49±16.31Ac
39.49±16.31Ac
39.49±16.31Ac
39.49±16.31Ad

4
84.62±7.12Bbc
127.18±37.13Ba
64.36±16.32Bab
214.41±28.44Aa
84.62±7.12Bbc
308.84±74.74Aa
177.30±19.89Ba
169.78±10.69Ba
84.62±7.12Bbc
271.26±19.25Aa
236.62±49.63Aa
253.27±26.10Aa

7
45.99±11.63Cc
126.56±7.11Aa
83.42±10.62Bab
130.79±21.00Ab
45.99±11.63Bc
21.70±2.08Bb

120.10±15.35Ab
97.30±14.53Ab
45.99±11.63Cc
163.40±6.80Ab
73.39±12.51Bbc
56.94±5.70BCcd

10
115.68±28.07Aab
84.33±8.12ABab
65.52±9.53Bab

88.15±9.49ABbc
115.68±28.07Aab

65.97±5.90Bb
114.48±7.04Ab
137.45±16.00Aa

115.68±28.07ABab
132.52±22.16ABb
92.85±10.78Bb
149.03±9.90Ab

未萌发种子
Ungerminated seeds

133.16±16.56Aa
87.00±18.95ABab
100.16±34.29ABa
73.29±8.89Bcd
133.16±16.56Aa
26.12±13.04Bb
47.39±8.25Bb
42.97±3.47Bc

133.16±16.56Aa
44.16±7.53Cc
101.25±3.05Bb
82.80±9.05Bbc

表2 Pb、Cd和酸胁迫下枫香种子β-淀粉酶活性（mg·g-1·min-1）

Table 2 Activity of β-amylase in Liquidambar formosana seeds under Pb，Cd and acid stress（mg·g-1·min-1）
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3 讨论

种子萌发是植物个体发育的最初阶段，而萌发所

需要的物质和能量来源于淀粉和贮存蛋白等贮存物

质的氧化分解和能量的释放。丁婉等[23]发现白三叶

（Trifolium repens L.）种子的总糖含量在 Zn 胁迫下降

低，同时萌发种子还原糖的含量会增高，以此来适应

重金属Zn的胁迫；Zn胁迫对α-淀粉酶活性有促进作

a b c d

e f g h

i j k l

m n o p

a，e，i，m×1900；b，f，j，n×2800；c，g，k，o×4800；d，h，l，p×6800。（a）、（b）、（c）、（d）为对照 CK；（e）、（f）、（g）、（h）为 Pb-1000 mg·L-1 处理 Pb
Treatments；（i）、（j）、（k）、（l）为Cd-100 mg·L-1处理Cd Treatments；（m）、（n）、（o）、（p）为未萌发种子Ungerminated seeds；CW.细胞壁Cell wall；Mi.线
粒体Mitochondria；BG高电子致密物质High electron-densed substances；N.细胞核Nucleus；V.液泡Vacuole；SG.淀粉粒 Starch granule；L.脂滴 Lipid
droplet

图7 不同处理下枫香种子胚乳细胞透射电镜图

Figure 7 Ultrastructure of endosperm cells of Isachne globosa in the different control treatments
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用。植物体内的可溶性蛋白质大多数是参与各种代

谢的酶类，其含量的变化一定程度上反映了植物体内

各种代谢活动的强弱[24]。刘玉艳等[10]发现 Cd、Pb、Ni
处理后，萌发初期降低地肤（Kochia scoparia）种子中

的可溶性蛋白含量，随着处理时间的延长，处理的蛋

白质含量逐渐高于CK；除了短期Cd处理可溶性糖含

量极显著降低外，其余各处理均极显著提高了地肤萌

发种子中的可溶性糖含量。本研究中 3种胁迫条件

下，随萌发时间的延长可溶性蛋白含量、可溶性糖含

量均减少，还原糖则增加，α-淀粉酶活性及β-淀粉酶

活性均呈先增后减趋势。其中随 Pb浓度的增加，萌

发初中期（4、7 d）高浓度的 Pb胁迫促进了可溶性蛋

白含量及 β-淀粉酶活性降低，α-淀粉酶活性则在

Pb-500时达最大值。第 4 d的可溶性糖含量增加，第

7 d则相反。发芽后期（10 d）还原糖含量整体较大，

其中低浓度Pb-250处理下还原糖含量达最大值。说

明枫香种子不同萌发时段内对Pb胁迫的响应表现为

渗透物质之间相互协调，发芽初中期可溶性蛋白含

量、及淀粉酶活性增加以保证前期 Pb胁迫下种子的

萌发。重金属 Pb、Cd处理下后期还原糖含量均先增

后减再增，造成这种现象的原因可能为，一是在种子

萌发初期，由于大量的多糖在各种酶的催化作用下转

化为还原糖，使种子中还原糖含量增加；二是由于种

子萌发迅速，大量的还原糖被利用，而高浓度的 Pb、
Cd处理的种子萌发缓慢，消耗还原糖较少，造成还原

糖的积累。Cd 胁迫条件下渗透物质变化规律与 Pb
胁迫不同，发芽初期除淀粉酶活性外均无显著变化，

第7 d的可溶性蛋白和还原糖及第10 d的可溶性糖含

量均有显著的先减后增变化。可见随胁迫加深，萌发

中后期对Cd的响应逐渐加强。酸胁迫下，各萌发阶

段可溶性蛋白含量均呈下降趋势。萌发初中期可溶

性糖、还原糖及β-淀粉酶活性均在 pH-5.5时达最大

值，萌发后期 α-淀粉酶活性和还原糖含量则在 pH-
4.5时达最大值。表明一定程度的弱酸（pH-5.5、pH-
4.5）能促进枫香种子萌发过程中渗透物质的合成。

傅里叶红外光谱技术（FTIR）是研究植物生长发

育的一项重要且方便快捷的技术，不仅能够基于化合

物中官能团和极性键的振动进行定量分析，还可以帮

助判断分子中含有何种官能团，更重要的是从不同样

品的红外光谱差异反映其在植物化学组成上的差异

程度[22]。目前国内学者已经应用 FTIR技术研究植物

对重金属的耐性机制[25]。如李新等[22]应用傅里叶变

换红外光谱技术研究了黄豆 [Glycine max（Linn.）

Merr]生理特性，通过增加糖类和氨基酸等有机物含

量来响应 Cr6+胁迫。王成等[25]通过 FTIR技术揭示了

构树（Broussonetia papyrifera L.）试管苗叶片通过合成

更多的纤维素、蛋白质、羧酸以及部分酯类有机物来

响应 Cd胁迫。本研究中也发现 Pb-250处理刺激膜

脂和细胞壁果胶中常见的酯类化合物合成，Pb-500
处理利于纤维素、半纤维素、多糖等碳水化合物的合

成，以此来增强对Pb的抗逆性。低浓度Cd处理对枫

香种子萌发过程中多糖、蛋白质、纤维素等有机质均

有促进作用。这与前人研究结论一致[22，25]。不同的

是随酸胁迫的增强特征峰变化值整体呈下降趋势，而

pH-3.5处理组峰值略有提升。为了降低H+的毒害，

刺激发芽种子内其他物质转化为富含O-H的小分子

有机物与H+结合，使其含量略有增加。

碳水化合物、半纤维素、蛋白质、脂肪和油脂是胚

乳的主要贮藏物质。高浓度 Pb、Cd胁迫下枫香种子

胚乳细胞均受到不同程度的损伤，其中细胞核凹陷、

变形，线粒体内部空泡化呈解体症状，脊突排列无序，

被膜出现破裂，细胞中出现少量的黑色沙粒状的高电

子致密物质。细胞壁及细胞膜结构模糊、严重断裂。

这与徐义昆等[26]通过对 Pb胁迫下的香蒲（Typha ori⁃

entalis Presl）细胞超微结构观察的结论和陈丽鹃等[27]

对烟草（Nicotiana tabacum L.）在 Cd胁迫下的各细胞

器变化以及通过扫描电镜观察小麦（Triticum aesti⁃

vum Linn.）种子微波辐射前后胚乳微观结构[28]研究成

果类似。细胞壁及细胞质中有聚集的黑斑，推测是

Pb2+、Cd2+沉积，这对提高枫香对抗Pb、Cd毒害具有重

要意义，其各细胞器沉积的Pb、Cd含量还有待进一步

的研究。

4 结论

（1）枫香种子对重金属Pb、Cd存在不同的阶段性

响应，发芽第4、7 d可溶性糖、可溶性蛋白含量及淀粉

酶活性增加，对Pb的抗逆性起主导作用，保证了前期

Pb胁迫下种子的萌发。Cd处理发芽第 7 d可溶性蛋

白增加，而发芽第10 d则是可溶性糖含量升高。相比

Cd胁迫枫香种子对Pb胁迫的响应更快速。

（2）大部分Pb2+、Cd2+沉积在枫香种子胚乳细胞的

细胞壁及细胞质中，细胞区室化作用显著。

（3）Pb-250处理刺激膜脂和细胞壁果胶中常见

的酯类化合物合成，Pb-500、Cd-25处理利于纤维素、

半纤维素、蛋白质、多糖等有机质的合成，以此来增强

对Pb、Cd的抗逆性。
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（4）酸胁迫降低了可溶性蛋白含量，一定程度的

弱酸（pH-5.5、pH-4.5）却能提高枫香种子萌发过程

中可溶性糖、还原糖含量及淀粉酶活性。为了降低

H+的毒害，刺激发芽种子内其他物质转化为富含O-H
的小分子有机物，特征峰峰值在 pH-3.5 略有增加。

综上，枫香可在重金属及酸污染的长汀稀土矿废弃地

正常生长，其种子通过渗透物质相互协调及细胞区室

化作用对Pb、Cd和酸胁迫有积极的响应。
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