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摘要：采用框栽试验方法，模拟 Cu 胁迫条件下，探讨接种土壤微生物对海州香薷(Elsholtzia splendens)生长和光合生理的影

响。结果表明：(1)在 Cu 胁迫下，海州香薷株数、株高、基径、生物量、茎重比均显著低于对照；与 Cu 胁迫相比，接种土

壤微生物能显著缓解 Cu 胁迫对海州香薷生长的抑制作用，使植株的株数、株高、生物量、茎重比显著提高。Cu 胁迫下，

接种土壤微生物均降低了植株体内不同器官 Cu 含量，茎和叶 Cu 的累积量显著减少，但对其它器官的 Cu 含量影响不显著。

(2)秋季，各处理的海州香薷的净光合速率(Pn)日变化均呈“单峰”曲线，接种土壤微生物显著提高了 Cu 胁迫下海州香薷的日

均 Pn、日均蒸腾速率(Tr)，而日均气孔导度(Gs)、日均胞间 CO2浓度(Ci)显著降低。(3)Cu 胁迫下，接种土壤微生物显著提高

了植株的最大净光合速率(Pnmax)、光饱和点(LSP)、表观量子效率(AQY)、最大羧化速率(Vcmax)、最大电子传递速率(Jmax)、磷

酸丙糖利用率(TPU)，且使 LCP 显著降低。表明接种土壤微生物通过提高光能利用率、利用弱光和碳同化能力来增强光合作

用能力及有机物的积累，缓解 Cu 胁迫对海州香薷的毒害。因此，接种土壤微生物可促进 Cu 胁迫下海州香薷的生长，在重

金属污染土壤的植物修复中具有较好的应用潜力。 
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Abstract: Phytoremediation, an emerging cost effective and ecologically benign technology for the decontamination of soils, is the 

use of plants and their associated microbes for environmental cleanup. The efficiency of phytoremediation depends mostly on the 

establishment of robust plant–microbe interactions. Elsholtzia splendens is a Labiatae plant well known for its high copper tolerance, 

which is widely distributed on copper deposits as well as non-contaminated areas. It has been considered for the phytoremediation of 

copper polluted soils; however, little is known about the role of the soil microbe community in the roots of E. splendens in adapting 

the non-contaminated plants to copper stress. In order to evaluate the effects of inoculation with soil microbes on the copper 

tolerance of E. splendens, this experiment studied the effect of inoculation with soil microbes on the seedling dry weight, plant 

morphology, survival rate, copper content and leaf gas exchange parameters of E. splendens under copper stress using a mesocosm 

system. The experiment included four soil treatments: the addition of copper (copper stress); soil microbe inoculation; addition of 

copper and soil microbe inoculation; and no additional copper or soil microbe inoculation (control). The results were as follows: (1) 

The plant number, plant height, basal diameter, biomass, and stem weight ratio of E. splendens under copper stress were lower than 
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in the control. Inoculation with soil microbes significantly increased the plant number, plant height, biomass, and stem weight ratio of 

E. splendens under copper stress, indicating an alleviation effect on the inhibition of copper on the growth of E. splendens. Compared 

with the control, the copper content of roots, stems, leaves, inflorescences and seeds were increased under copper stress. Under 

copper stress, soil microbe inoculation significantly decreased copper content in the stem and leaf organs of E. splendens, but did not 

markedly affect copper content in the other organs. (2) In autumn, the diurnal variation in net photosynthetic rate (Pn) in the leaves of 

E. splendens under all treatments took on a one-peak curve. Inoculation with soil microbes significantly increased the daily mean Pn 

and daily mean transpiration rate (Tr), and significantly decreased the daily mean stomatal conductance and daily mean intercellular 

CO2 concentration (Ci) of E. splendens under copper stress. (3) Under copper stress, the maximum net photosynthetic rate (Pnmax), 

light saturation point (LSP), apparent quantum yield (AQY), maximum rate of carboxylation (Vcmax), maximum rate of electron 

transport (Jmax) and the triose phosphate use rate (TPU) of E. splendens significantly decreased, while the light compensation point 

(LCP) significantly increased. Inoculation with soil microbes significantly increased the Pnmax, LSP, AQY, Vcmax, Jmax and TPU, but 

decreased the LCP. In conclusion, inoculation with soil microbes can effectively alleviate the damage of copper stress to E. splendens 

by increasing the photosynthetic ability, enhancing the light energy utilization and carbon assimilation and promoting the 

accumulation of organic matter. Inoculation with soil microbes can increase the growth of plants under copper stress, which could 

have potential applications in the phytoremediation of soils contaminated with heavy metals. 
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近年来，矿区废弃地等土壤重金属污染日益成为全球环境污染治理的研究热点与难点[1]。我国的重金

属尾矿堆存约 60—80 亿吨，且以每年 3 亿吨的数量增加，急需进行生态修复。这些尾矿废弃地保持水肥

能力差、重金属浓度过高、营养元素贫瘠、生物不易成活[2]。铜(Cu)作为植物所必需的微量营养元素和许

多重要酶、结构蛋白的必要成分，广泛参与植物的各种生理代谢过程。但过量的 Cu 会对植物产生毒害，

在形态上导致植株的存活率和生物量降低、延迟开花和果实成熟时间以及籽粒的发育等，使植物产量下降

[3-4]；生理生化方面多表现为损害植物的光合作用[5]、细胞壁代谢[6]、抑制酶活性[7]、造成氧化还原作用失

控，影响 DNA 以及生物膜的完整性[8]，最终导致植物退绿、枯萎，甚至死亡。土壤微生物在植物与土壤

的相互反馈作用发挥着重要的作用，能响应选择压力而发生快速改变，并进一步反馈影响植物种群[9]。在

非生物胁迫方面，一些研究发现很多共生的内生真菌以及根际微生物与植物耐受或抵抗高温、低温、盐渍、

干旱等胁迫密切相关[10]。Lau等[11]利用模拟人工进化方法发现土壤微生物可以缓解植物对干旱胁迫的响应，

从而改变天然选择对植物种群的影响格局。已有研究表明，丛枝菌根真菌的根内和根外菌丝能产生有机酸、

糖蛋白球囊霉素等化学物质，与重金属发生络合反应，帮助宿主植物减少对重金属的吸收[12]。但也有研究

发现，本地病原菌的积累可能会抑制优势种后代的生长，从而有利于其它植物幼苗的生长固定[13]。事实上，

微生物广泛分布于重金属污染土壤中，有些微生物具有很强的重金属耐受性。这些微生物可通过产生有机

配体、释放代谢分子(有机酸、Fe 载体)[14-15]、分泌生长激素(IAA)[16]、促进土壤 P、K 的可溶性[17-18]和合成

某些酶(ACC 脱氢酶)[19]等直接或间接在植物生长生理和对重金属的吸收发挥作用。 

海州香薷(Elsholtzia splendens)为唇形科(Labiatae)香薷属(Elsholtzia)一年生草本植物，又名“铜草花”、
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“铜草”，为常见的铜矿指示植物[20]。海州香薷野生资源十分丰富，广泛分布于长江中下游地区。其不仅全

草入药，有一定的药用价值，而且具有广布性、适应性强、易繁殖等特点[21]，是一种有潜力的菌根修复植

物[22-23]。目前对微生物调控海州香薷耐性机制已有报道，主要涉及金属硫蛋白的分泌[20]、促进营养物质的

吸收[18]、改变根际微环境[24]等方面。有关灭菌土壤中接种单一或是若干菌株对海州香薷的影响及其机制已

有较多的研究，但对接种野外土壤微生物对海州香薷生长和光合生理的影响未见报道。 

本研究以无污染区植物海州香薷为材料，分析 Cu 胁迫下接种野外土壤微生物对海州香薷生长和光合

生理参数的影响，试图阐明：(1)Cu 胁迫对海州香薷的影响如何？(2)灭菌条件下接种土壤微生物对海州香

薷的生长和光合生理影响如何？(3)接种土壤微生物如何改变由 Cu 胁迫所引起的海州香薷生长和生理响

应？以期了解土壤微生物对海州香薷适应重金属胁迫的调节机制，为重金属污染地区的生物修复提供理论

依据。 

1 材料与方法 

1.1 试验材料 

供试植物海州香薷种子采自湖北红安县无污染地区(31°30.632′N、114°32.620′E)，海拔 118 m。野外接

种土壤采自湖北阳新县赤马山铜矿(29°59.776′N、115°05.856′E)，海拔 138 m。取样后立刻将采集的土壤过

1 mm 筛，以除去土壤中的植物残体、根系、土壤动物及碎石杂质等因素的影响。选取 50 cm×40 cm×30 cm

的塑料框，内装 32.5 kg 土壤(干重)，供试土壤经过 121 ℃灭菌 2 h 后的基质(黑土：砂石：蛭石=6:3:1)。供

试土壤的基本理化性质见表 1。 

表 1  土壤基本理化性质 

Table 1  The basic physical and chemical characteristics of soils 

pH 
有机质 

Organic matter/(g/kg) 

全氮 

Total N/( g/kg) 

碱解氮 

Alkali-hydrolyzable 

N/(g/kg) 

有效磷 Available 

P/(mg/kg) 

有效钾 

Available K/(mg/kg) 

5.01±0.04 27.155±0.258 4.153±0.231 0.496±0.033 6.300±0.486 4.196±0.158 

1.2 试验设计与处理 

试验采用双因素完全随机设计，接种与不接种土壤微生物以及添加与不添加 Cu 两因素两水平，共 4

个处理，每个处理 6 个重复，构建 24 个试验单元，分别为对照(CK)、添加 Cu(Cu 胁迫)、接种土壤微生物

(SM)、添加 Cu+接种土壤微生物(Cu+SM)，在温室中随机摆放。土壤微生物接种参考 Lau 和 Lennon [11]和

Nie 等[25]方法，于 2012 年 5 月上旬，采用 5 %(体积比)野外采集的土壤于 95 %基质(黑土：砂石：蛭石=6:3:1)

中，混匀后待用；以添加等体积经 121 ℃灭菌 2 h 后的土壤作为不接种土壤微生物处理。接种土壤微生物

后进行重金属处理，采用添加 CuSO4 溶液至浓度 1000 mg/kg 土壤，以添加等体积的无菌水作为不添加重

金属处理。于 2012 年 5 月上旬对种子进行杀菌处理后放在 48 孔穴盘中于温室中萌发，待植物幼苗长出 6

叶苗龄时，取相似大小的幼苗进行移栽。于 2012 年 6 月下旬将幼苗随机栽入基质中，每隔 4 cm 栽种一株，
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每个塑料框内共 100 株，所有植株按常规管理，保持水肥一致，于智能玻璃温室中继续培养。温室培养条

件：白天相对湿度为(70 %±10.5 %)，晚上为(57 %±7.2 %)，白天温度为(30.0 ℃±5 ℃)，夜间为(18.0 ℃±2 ℃)，

自然光照条件。 

1.3 测定指标和方法 

1.3.1 土壤基本理化性质 

按土壤农化常规分析法测定[26]。 

1.3.2 形态及生物量测定 

    于 2012 年 12 月中旬植株衰老期，每个处理随机选择 30 个植株，用直尺测每个植物株高，基径测定

部位为高于土面 2 cm 处，每株用游标卡尺交叉测定 2 次。  

植物染毒处理 176 d 后，统计每个处理植株的存活率，将植株的地上和地下部分分开，用去离子水冲

洗干净，之后，将各部分分别放入纸袋中，于 105 ℃杀青 20 min，在 80 ℃下烘干至恒重，每框为一个重

复，共 6 个重复。由于此时叶已脱落，每个处理中仅测定根、茎、花序生物量，计算其干重和茎重比、根

重比等参数。 

1.3.3 重金属含量测定 

将烘干至恒重的每个处理海州香薷根、茎、叶(收集掉落框内的部分叶片)、花序及种子各个部分用粉

碎机充分研磨混匀。准确称取 0.25 g 粉碎样品于消煮管中，用 HNO3：H2O2(v: v=3:1)在 MARS 240/50 微

波消解仪中消解，待完全消解后，蒸发去酸，用双蒸水定容至 50 mL。采用电感耦合等离子体发射光谱仪

(Perkin Elmer Optima 2100DV, USA)测定 Cu 含量，每个处理 5 个重复。 

1.3.4 光合参数测定 

    光合参数于 2012 年 11 月上旬进行测定，选择晴朗的天气，利用 Li-6400XT 便携式光合作用测定系统

(Li-Cor, USA)测定海州香薷叶片的光合指标，从 8:00—16:00 每 2 h 测定 1 次。每个处理随机选取 3 框，每

框测定 3 株，每株取从上往下的第 3 对功能叶，取平均值，共 3 个重复。测定时选取长势相近的健康植株

和充分伸展、无病虫害的健康叶。测定参数包括：净光合速率(Pn, μmol·m-2·s-1)、气孔导度(Gs, mmol·m-2·s-1)、

胞间 CO2 浓度(Ci, μmol·mol-1)、蒸腾速率(Tr, mmol·m-2·s-1)等。 

    利用 Li-6400XT 便携式光合作用测定系统测定植株的光合-光响应曲线。每个处理随机选取 3 框，每框

测定 3 株，取平均值，共 3 个重复。使用人工光源进行光诱导和光响应测定，诱导光强约为 2000 μmol·m-2·s-1，

诱导时间约为 15—30 min。光响应测定条件控制：设置叶室温度为 25 ℃，以小钢瓶内液态 CO2为气源，

设置 CO2 浓度条件为 400 μmol/mol，相对湿度为 60 %—70 %。测定时设置光强梯度由高到低为 2000、1500、

1200、1000、800、600、400、200、150、100、50、20 和 0 μmol·m-2·s-1。 

利用 Li-6400XT 便携式光合作用测定系统的红蓝光源设定叶室中以接近叶片饱和光强为测定光强

1500 μmol·m-2·s-1，控制条件与光响应相同，以小钢瓶内液态 CO2 为气源，设置 CO2 浓度梯度从 1500、1200、
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1000、800、600、400、200、150、120、100、80、50 μmol/mol，每个 CO2 梯度最大等待时间为 300 s。每

个处理选取 3 框，每框测定 3 株，取平均值，共 3 个重复。由于海州香薷叶片较小不能完全填满叶室，用

扫描仪(Epson 1680)与分析软件(WinFOLIA 叶片分析系统)测量出叶片的实际面积，然后将实测叶面积手动

输入光合软件重新计算获得光合参数特征值。 

1.4 数据分析 

光合-光响应曲线采用新型的指数方程拟合[27]，表达式如下： 

)(
1

1
)( cII

I

I
IP 






  

式中 α、β、γ 为 3 个与光强无关的系数；P(I)为净光合速率，I 为光合有效辐射(μmol·m-2·s-1)，Ic为光补偿

点(μmol·m-2·s-1)。通过该模型利用 SPSS 非线性回归，得到相应预测值 Pv，绘制 PAR-Pv 曲线，计算出最大

净光合速率(Pnmax, μmol·m-2·s-1)、表观量子效率(AQY, μmol·μmol-1)、光饱和点(LSP, μmol·m-2·s-1)、光补偿点

(LCP, μmol·m-2·s-1)及暗呼吸速率(Rd, μmol·m-2·s-1)等光合参数。 

光合-CO2 响应曲线根据非直角曲线模型拟合，同时用 Photosyn Assistant 1.1.2 软件对 CO2 响应曲线进

行生化模型拟合，根据 Farquhar 等[28]、Long 和 Bernacchi[29]修正后生化模型，计算得到最大羧化速率(Vcmax, 

μmol·m-2·s-1)、最大电子传递速率(Jmax, μmol·m-2·s-1)、磷酸丙糖利用率(TPU, μmol·m-2·s-1)。 

用 SPSS 16.0 对实验数据进行统计分析，采用单因素方差分析(One-way ANOVA)和 LSD 多重比较分析

4 个处理之间单因子对各项指标的差异。用双因素方差分析(Two-way ANOVA)检验添加 Cu 和接种土壤微

生物的交互作用对海州香薷各参数的差异显著性，显著性检验水平均设置为 0.05。采用 Excell 和 Origin 7.5

对所测数据进行整理和绘图。 

2 结果与分析 

2.1 接种土壤微生物对 Cu 胁迫下海州香薷生长的影响 

Cu 胁迫显著抑制了海州香薷植株的生长(图 1)。与对照相比，Cu 胁迫处理显著降低了植株的株数、株

高和基径，分别减少了 31.5 %、18.1 %、12.5 %。接种土壤微生物显著提高了海州香薷的株数和株高，与

对照相比分别增加了 16.4 %、13.5 %，但对基径的影响不显著。与 Cu 胁迫相比，胁迫下接种土壤微生物

显著提高了植株的株数和株高，分别增加了 20 %、16.4 %。 

双因素方差分析结果表明，Cu 胁迫处理对海州香薷的株数(F=153.600, P<0.001)、株高(F=24.724, 

P=0.001)和基径(F=7.680, P=0.024)的影响均达极显著水平，接种土壤微生物处理仅对株高(F=13.729, 

P=0.006)和株数(F=32.670, P<0.001)有极显著性影响，Cu 胁迫和接种土壤微生物的交互作用对各指标均无

显著影响。 
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图 1   接种土壤微生物对 Cu 胁迫下海州香薷生长的影响 

Fig.1  Effects of soil microbe inoculation on the growth of E. splendens under copper stress 

图中数据为平均值±标准误，同列数据不同小写字母表示差异显著(P<0.05，n=6) 

2.2 接种土壤微生物对 Cu 胁迫下海州香薷生物量的影响 

不同处理对海州香薷影响的生物量指标见表 2。Cu 胁迫处理显著降低了植株的根、茎、花序生物量、

单株生物量、总生物量以及茎重比，与对照相比分别下降了 33.0 %、38.5 %、34.1 %、20.5 %、36.5 %和

9.6 %。接种土壤微生物使植株的根、茎、花序生物量、单株生物量、总生物量、茎重比较对照分别增加了

22.1 %、40.8 %、11.4 %、11.6 %、31.7 %和 7.0 %。而接种土壤微生物使 Cu 胁迫下植株的根、茎、花序生

物量、单株生物量、总生物量、茎重比相对胁迫下显著增加，分别提高了 32.2 %、38.1 %、39.9 %、16.7 %、

37.1 %和 6.7 %。 

双因素方差分析结果表明，Cu 胁迫处理、接种土壤微生物处理对植株的根、茎、花序生物量、单株

生物量、总生物量、茎重比均有极显著性影响，而对根重比没有显著性影响。接种土壤微生物和 Cu 胁迫

交互作用对各个生物量指标均未达显著水平。 
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表 2  接种土壤微生物对 Cu 胁迫下海州香薷生物量的影响 

Table 2  Effects of soil microbe inoculation on the biomass of E. splendens under copper stress 

处理 

Treatments 

根 Root 茎 Stem  

花序生物量 

Inflorescence 

biomass/(g) 

 

单株生物量 

Individual 

biomass/(g) 

 

总生物量 

Total biomass/(g) 

根生物量 

Root 

biomass/(g) 

根重比  

Root weight 

ratio 

茎生物量 

Stem biomass/(g) 

茎重比 

Stem  weight  

ratio 

CK 28.015±2.834b 0.225±0.023ab 79.967±5.037b 0.627±0.006b 22.750±1.238ab 1.909±0.030b 130.732±6.215b 

Cu 18.774±2.449c 0.230±0.023a 49.203±11.163d 0.567±0.013c 15.000±2.422c 1.517±0.206c 82.978±15.189d 

SM 34.207±4.201a 0.199±0.022b 112.650±12.548a 0.671±0.023a 25.337±2.614a 2.131±0.126a 172.194±14.319a 

Cu+SM 24.825±3.021b 0.218±0.019ab 67.933±3.575c 0.605±0.012b 20.983±1.806b 1.771±0.051b 113.742±6.210c 

F 值(F value)        

Cu 42.487** 1.482 88.946** 54.188** 41.879** 27.509** 109.949** 

SM 18.364** 3.735 41.268** 22.926** 20.997** 11.024** 50.850** 

Cu×SM 0.002 0.496 3.040 0.102 3.297 0.049 1.116 

表中数据为平均值±标准误，同列数据不同小写字母表示差异显著(P<0.05, n=6); * P<0.05; ** P<0.01 

2.3 接种土壤微生物对 Cu 胁迫下海州香薷体内 Cu 含量分布的影响 

由表 3 可知，海州香薷各部位的 Cu 含量分布差异变化幅度较大。添加 Cu 处理中，植物 Cu 含量在器

官含量分别为：根＞叶＞茎＞花序；而在未添加 Cu 处理中，海州香薷地上部 Cu 含量均处于正常植物 Cu

含量范围内(5—20 mg/kg)。与对照相比，Cu 胁迫下海州香薷植株各部位的 Cu 含量均显著增加，其中根、

叶、茎、种子分别提高了 31.5 倍、30.6 倍、7.0 倍、14.0 倍。与对照相比，接种土壤微生物对海州香薷各

部分差异不显著。接种土壤微生物显著降低了植株地上部分 Cu 含量，叶和茎 Cu 含量分别比 Cu 胁迫处理

降低了 50.3 %、35.1 %，而其对根部含量的差异不显著。 

双因素方差分析结果表明，Cu 胁迫处理对植株各个器官 Cu 含量分布均有极显著性影响，接种土壤微

生物处理对植株的茎和叶达到极显著水平，而 Cu 胁迫和接种土壤微生物交互作用对海州香薷的根、茎、

叶也有显著性影响。 

表 3  接种土壤微生物对 Cu 胁迫下海州香薷体内 Cu 含量分布的影响 

Table 3  Effects of soil microbe inoculation on heavy metal contents of E. splendens under copper stress 

处理 

Treatments 

根 

Root/(μg/g) 

茎 

Stem/(μg/g ) 

叶 

Leaf/(μg/g ) 

花序 

Inflorescence/(μg/g ) 

种子 

Seed/(μg/g ) 

CK 18.837±0.855b 3.035±0.560c 4.453±1.314c nd 1.292±0.627b 

Cu 593.867±79.857a 21.307±2.357a 136.125±34.740a 2.478±1.576a 18.036±5.450a 

SM 22.576±1.946b 3.646±0.241c 5.279±1.993c nd 1.622±0.569b 

Cu+SM 474.099±81.982a 13.826±2.481b 67.604±22.369b 0.933±1.059a 17.116±2.954a 

F 值(F value)      

Cu 321.708** 268.010** 87.883** 12.093** 106.196** 

SM 4.110 15.626** 10.701** 2.645 0.036 

Cu×SM 4.657* 21.676** 11.230** 2.645 0.160 

nd 表示未检测到。表中数据为平均值±标准误，同列数据不同小写字母表示差异显著(P<0.05, n=5); * P<0.05; ** P<0.01 
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2.4 接种土壤微生物对 Cu 胁迫下海州香薷光合作用参数的影响 

由图 2 可看出，不同处理海州香薷的净光合速率(Pn)日变化均呈“单峰型”曲线，且峰值均出现在 12:00

左右，分别为 6.19 μmol·m-2·s-1、4.37 μmol·m-2·s-1、3.80 μmol·m-2·s-1、3.03 μmol·m-2·s-1。添加 Cu 处理，在各

时间段植株的 Pn 均显著低于对照；除下午 16:00 外，其它时间段接种土壤微生物的 Pn 均显著高于对照。

各处理之间植株的日均 Pn 值表现为 SM＞CK＞Cu+SM＞Cu。双因素方差分析结果表明，接种土壤微生物

以及添加 Cu 处理对植株的日均 Pn 作用均极显著，但两者的交互作用未达到显著影响。 

  

  

图 2  接种土壤微生物对 Cu 胁迫下海州香薷叶片净光合速率(Pn)、气孔导度(Gs)、胞间 CO2 浓度(Ci)、蒸腾速率(Tr)日变化的影响 

Fig.2  Effects of soil microbe inoculation on the diurnal variations of net photosynthetic rate, stomatal conductance, intercellular CO2 concentration 

and transpiration rate in the leaves of E. splendens under copper stress 

图中数据为平均值±标准误，同列数据不同小写字母表示差异显著(P<0.05, n=3) 

海州香薷的气孔导度(Gs)和蒸腾速率(Tr)的日变化曲线与其 Pn日变化基本相似，呈“单峰型”，且峰值均

出现在 12:00 左右(图 2)。单一接种土壤微生物后，植株的 Gs 和 Tr在各个时间段显著高于其它三个处理。

各处理之间植株的日均 Gs 值大小顺序为 SM＞CK＞Cu＞Cu+SM，而日均 Tr 为 SM＞CK＞Cu+SM＞Cu。

双因素方差分析结果表明，接种土壤微生物以及添加Cu处理对植株的日均Gs和日均 Tr均达到极显著影响，

且两者的交互作用均作用极显著。 

各个处理的海州香薷胞间 CO2 浓度(Ci)日变化见图 2，其变化规律与 Pn 日变化相反，呈“V 型”曲线。

添加 Cu 处理的 Ci 在各个时间段均显著高于对照。各处理之间植株的日均 Ci 值表现为 Cu＞SM＞Cu+SM＞

CK。双因素方差分析结果表明，接种土壤微生物以及添加 Cu 处理对植株的日均 Ci均作用显著，且两者的
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交互作用也达到极显著影响。 

表 4  接种土壤微生物对 Cu 胁迫下海州香薷光合作用参数日均值的影响 

Table 4  Effects of soil microbe inoculation on the daily mean value of photosynthetic parameters of E. splendens under copper stress 

处理 

Treatments 

日均净光合速率(Pn) 

Daily mean net 

photosynthetic 

rate/(μmol·m-2·s-1) 

日均气孔导度(Gs) 

Daily mean stomatal 

conductance 

/(mmol·m-2·s-1) 

日均胞间 CO2 浓度(Ci) 

Daily mean intercellular CO2 

concentration 

/(μmol·mol-1) 

日均蒸腾速率(Tr) 

Daily mean transpiration rate 

/(mmol·m-2·s-1) 

CK 2.982±0.061b 0.082±0.002b 281.030±3.046b 1.812±0.058b 

Cu 1.618±0.064d 0.074±0.002c 306.869±0.590a 1.561±0.025c 

SM 3.922±0.087a 0.121±0.001a 286.100±1.455b 2.568±0.011a 

Cu+SM 2.212±0.126c 0.068±0.001d 286.097±3.092b 1.708±0.026b 

F 值(F value)     

Cu 300.795** 686.864** 29.190** 259.062** 

SM 74.913** 195.881** 10.286* 170.641** 

Cu×SM 3.782 368.226** 33.565** 77.816** 

表中数据为平均值±标准误，同列数据不同小写字母表示差异显著(P<0.05, n=3); * P<0.05; ** P<0.01 

2.5 接种土壤微生物对 Cu 胁迫下海州香薷光合-光响应参数的影响 

从海州香薷叶片光合-光响应曲线可以看出(图 3)，总体上各处理之间曲线变化很相似。随着光合有效

辐射的增强，Pn 均呈先增加后趋向稳定。 

 
图 3  接种土壤微生物对 Cu 胁迫下海州香薷光合-光响应曲线的影响 

Fig.3  Effects of soil microbe inoculation on the light response curves of E. splendens under copper stress 

图中数据为平均值±标准误，同列数据不同小写字母表示差异显著(P<0.05, n=3) 

表 5 为不同处理下海州香薷光合-光响应特征值。Cu 胁迫下海州香薷最大净光合速率(Pnmax)、光饱和

点(LSP)、表观量子效率(AQY)、暗呼吸速率(Rd)分别比对照下降了 57.0 %、7.0 %、30.6 %、18.7 %，而光

补偿点(LCP)提高了 16.1%。而接种土壤微生物条件下 Pnmax、LSP、AQY、Rd 均有不同程度的提高，与对照

相比分别增加了 2.8 %、19.9 %、41.9 %、11.1 %，而 LCP 则减少了 22.5 %。与 Cu 胁迫相比，胁迫下接种

土壤微生物使植株的 Pnmax、AQY 显著增加，分别提高了 84.7 %、31.7 %，而 LCP 则下降 26.6 %，差异显

著。 
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双因素方差分析结果表明，Cu 胁迫、接种土壤微生物处理对海州香薷光合-光响应指标均影响显著，

而 Cu 胁迫和接种土壤微生物交互作用仅对 Pnmax、LSP 影响显著。 

表 5  接种土壤微生物对 Cu 胁迫下海州香薷光合-光响应特征参数的影响 

Table 5  Effects of soil microbe inoculation on the light response parameters of E. splendens under copper stress 

表中数据为平均值±标准误，同列数据不同小写字母表示差异显著(P<0.05, n=3); * P<0.05; ** P<0.01 

2.6 接种土壤微生物对 Cu 胁迫下海州香薷光合- CO2 响应参数的影响 

海州香薷叶片的光合- CO2 响应如图 4 所示，植物叶片的 Pn 均随着胞间 CO2 浓度的增加而增加。0—200 

μmol/mol 范围内，4 种处理下植株叶片的 Pn 上升的幅度较小，随着胞间 CO2 浓度的增加，Pn 增加速度上

升，几乎呈线性增长。当达到 CO2饱和点后，Pn 开始趋于稳定。当 CO2浓度大于 200 μmol/mol 时，Pn 曲

线的大小顺序为：SM＞CK＞Cu+SM＞Cu。 

 
图 4  接种土壤微生物对 Cu 胁迫下海州香薷光合-CO2 响应曲线的影响 

Fig.4  Effects of soil microbe inoculation on the net photosynthetic rate-intercellular CO2 concentration curves of E. splendens under copper stress 

图中数据为平均值±标准误，同列数据不同小写字母表示差异显著(P<0.05, n=3) 

Cu 胁迫处理显著降低了植株的 CO2 响应参数，与对照相比最大羧化速率(Vcmax)、最大电子传递速率

(Jmax)、磷酸丙糖利用率(TPU)分别减少了 49.9 %、46.5 %、41.5 %。接种土壤微生物使植株的 Vcmax、Jmax、

处理 

Treatments 

最大净光合速率

(Pnmax)Maximum net 

photosynthetic 

rate/(μmol·m-2·s-1) 

光饱和点(LSP)Light 

saturation 

point/(μmol·m-2·s-1) 

光补偿点(LCP)Light 

compensation 

point/(μmol·m-2·s-1) 

表观量子效率

(AQY)Apparent quantum 

yield/(μmol·μmol-1) 

暗呼吸速率(Rd)Dark 

respiration 

/(μmol·m-2·s-1) 

CK 9.084±0.262a 1347.575±38.901b 21.321±0.615b 0.062±0.002b 1.309±0.038b 

Cu 3.905±0.113c 1252.964±36.170c 24.744±0.714a 0.043±0.001c 1.064±0.031c 

SM 9.340±0.270a 1616.234±46.657a 16.523±0.477c 0.088±0.003a 1.454±0.042a 

Cu+SM 7.213±0.208b 1289.949±37.238bc 18.159±0.524c 0.063±0.002b 1.144±0.033c 

F 值(F value) 

Cu 270.231** 27.745** 18.395** 133.471** 58.967** 

SM 64.306** 14.631** 93.128** 145.881** 9.691* 

Cu×SM 47.157** 8.406* 2.295 2.482 0.809 
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TPU 较对照分别增加了 18.5 %、17.6 %、19.5 %。与 Cu 胁迫相比，胁迫下接种土壤微生物显著提高了植

株的 Vcmax、Jmax、TPU，分别增加了 47.7 %、46.6 %、48.3 %。 

Cu 胁迫处理、接种土壤微生物处理对海州香薷光合-CO2 响应指标均影响极显著，而 Cu 胁迫和接种土

壤微生物交互作用各个指标均未达到显著影响。 

表 6  接种土壤微生物对 Cu 胁迫下海州香薷光合-CO2 响应参数的影响 

Table 6  Effects of soil microbe inoculation on the CO2 response parameters of E. splendens under copper stress 

表中数据为平均值±标准误，同列数据不同小写字母表示差异显著(P<0.05, n=3); * P<0.05; ** P<0.01 

3 讨论 

在环境胁迫下，植物会通过改变其形态和生理特性以及生活史对策来适应环境的资源限制[30]。本研究

发现，不同处理对海州香薷的生物量有较大的影响，Cu 胁迫下海州香薷株高、基径、株数、生物量均显

著低于对照，但根生物量的减小程度低于茎生物量，根重比略有增加，这可能是重金属影响了植物对水分

和营养物质的正常吸收，作为补偿植株根系获得较多的生长，根重比的增加可以在根系中积累相对较多的

重金属，有助于缓解对地上部分的毒害作用[24]。接种土壤微生物对 Cu 胁迫下植株的株高、株数和各器官

生物量均有促进作用，有效地缓解了 Cu 胁迫导致的植株茎、根生物量的下降程度，茎重比增加较快。说

明 Cu 胁迫下海州香薷接种土壤微生物后植物根际微环境发生改变，提高了植株的存活率，有利于海州香

薷光合产物的积累，促进了茎、根的生长，其中对茎的促生作用更大。 

当Cu在植物体内达到一定程度时，它会破坏叶绿体的结构与功能，使光合色素降解，影响光合作用电

子传递链和PSII光反应，导致光合器官结构受损以及光合作用系统等生理生化过程发生紊乱，最终使植物

光合产物减少、生长受到限制[31-32]。Cambrollé等[33]对Cu耐受性植物Limoniastrum monopetalum研究发现，

过量的Cu浓度显著降低了Pn、Gs和叶绿素含量，并对光系统光产生了不可恢复的损伤，但对Ci没有显著影

响。朱光灿等[34]研究结果表明，低温胁迫下接种丛枝菌根真菌使玉米(Zea mays)叶片的Pn、Tr、Gs显著增强，

而Ci低于非菌根植株。本研究中，海州香薷有着相似的光合生理响应，与Cu胁迫相比，胁迫下接种土壤微

生物显著提高了海州香薷日均Pn的和日均Tr，而日均Gs、日均Ci则下降。因为光合作用是酶促反应，Cu在

叶肉细胞过量的积累会导致参与光合作用的相关酶活性降低，降低了叶肉细胞的光合能力，使CO2的同化

处理 

Treatments 

最大羧化速率(Vcmax) Maxmium rate 

of carboxy lation/(μmol·m-2·s-1) 

最大电子传递速率(Jmax) Maxmium 

rate of electron 

transport/(μmol·m-2·s-1) 

磷 酸 丙 糖 利 用 率 (TPU) Triose 

phosphate utilization 

rate/(μmol·m-2·s-1) 

CK 

Cu 

SM 

Cu+SM 

F 值(F value) 

Cu 

SM 

Cu×SM 

29.620±0.855b 

14.830±0.428d 

35.114±1.014a 

21.905±0.632c 

 

334.769** 

67.462** 

1.067 

54.513±1.574b 

29.157±0.842d 

64.129±1.852a 

42.732±1.223c 

 

273.916** 

64.384** 

1.579 

5.355±0.155b 

3.134±0.090d 

6.401±0.185a  

4.649±0.134c 

 

187.386** 

77.861** 

2.611 
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利用率降低。接种土壤微生物后，降低了植株对Cu的吸收和向地上部位转运，使根系细胞壁上固定的Cu

含量下降，同时减少了地上部位Cu含量，从而减轻过多Cu对胞质生理生化代谢伤害，使得叶肉细胞的光合

能力有一定提高，即内部Rubisco酶活性和光合构件等非气孔因素的改善，有利于胞间CO2原料的利用，使

植株的光合速率加快。 

光饱和点(LSP)与光补偿点(LCP)是反映植物对强光和弱光利用能力的指标。一般植物的LSP与LCP均较

低是典型的阴性植物，反之为阳性植物[35]。非胁迫条件下海州香薷的LSP大于1500 μmol·m-2·s-1，为阳性植

物。Cu胁迫往往能降低植物的最大净光合速率(Pnmax)、LSP，增加LCP[36]。Shi等[37]甜菜(Beta vulgaris)的生

长和光合效率研究发现，接种Acinetobacter johnsonii细菌可有效促进植株LSP、AQY的提高，且LCP显著降

低。本研究中，单一接种土壤微生物处理显著增加了海州香薷的LSP，而Cu胁迫下接种土壤微生物使LCP

显著下降。说明接种土壤微生物使得海州香薷对光能利用范围变宽，增加了其对光环境的适应能力，尤其

是Cu胁迫下植株对弱光利用的能力提高，从而增加了叶片对光能利用率以及Pn。表观量子效率(AQY)反映

了植物光合作用对光的利用效率[38]，4个处理中Cu胁迫下植株的AQY显著低于对照，而接种土壤微生物显

著提高了胁迫下海州香薷的AQY，表明接种土壤微生物条件下，海州香薷捕获光量子用于光合器官的能力

得到了提高。且Cu胁迫下接种土壤微生物植株的Pnmax显著增加，而暗呼吸速率(Rd)却偏低，这时植株产生

的光合产物较高，而对光合产物消耗较低，有助于植株在不利环境条件下更多的物质积累。说明土壤微生

物通过提高Pnmax、AQY和降低LCP等途径来改善海州香薷的光合作用，使植株在胁迫条件下的光合能力得

到提升。 

CO2是植物进行光合作用的基本底物，其浓度大小影响着植物的光合速率。最大Rubisco羧化效率(Vcmax)

的大小主要受到核酮糖-1,5-二磷酸羧化酶(Rubisco)的活性、数量的影响。而Rubisco是植物光合作用固定CO2

的关键调控酶，反映了植物对CO2的利用能力[39]。最大电子传递速率(Jmax)为RuBP再生的电子传递速率，

代表着RuBP再生能力。对高丹草(Sorghum×S. sudanes)和紫花苜蓿(Medicago sativa)不同浓度Cu处理的水培

试验结果显示，Cu胁迫导致气孔导度、Vcmax、Jmax、TPU值的下降，最终导致净光合速率降低[40]。本实验

中，Cu胁迫处理，海州香薷叶片的Vcmax、Jmax、磷酸丙糖利用率(TPU)显著降低，但胁迫下接种土壤微生物

显著增加了植株Vcmax、Jmax、TPU值。说明植株在光合作用过程中催化RuBP固定CO2的Rubisco的活性和数

量明显增加，较高的电子传递速率促进了光合磷酸化作用和NADPH的合成，从而使RuBP再生能力得到了

提高，这些特性有利于它们充分利用光能进行碳同化。 

综上所述，在Cu胁迫下海州香薷植株的生长、生物量均受到了一定程度的抑制。接种土壤微生物有效

缓解了Cu胁迫对海州香薷植株的抑制作用，可通过提高植株的存活率，降低光补偿点和增加表观量子效率、

最大羧化速率、最大电子传递速率、磷酸丙糖利用率，从而减轻Cu对胞质生理生化代谢过程的伤害，提高

植株的光合能力，促进植株的株高的生长，最终提高海州香薷耐受Cu胁迫的能力。 
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