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摘  要 

目前关于植物修复重金属的研究有很多，但是探究构树在镉胁迫下如何分配土壤氮素的研究鲜有报道。

为了研究镉胁迫对构树氮素分布以及光合作用的影响，本实验将从种子萌发的构树开始培养，对构树进

行镉处理后，比较构树间的光合作用差异，以及构树可溶性蛋白和细胞膜蛋白含量的变化，探究构树在

镉胁迫下对氮素的分配，为构树生态修复镉胁迫奠定基础。实验发现，镉胁迫增加了氮素在叶片中的可

溶性蛋白以及根系中的细胞膜蛋白的分配，部分叶绿素荧光参数(Fv/Fm、qP、Fm)也有相应的变化。构

树增加了用于细胞代谢以及光合作用的氮量，进而维持构树正常进行光合作用，促进构树在镉胁迫下正

常生长。这为探究构树生态修复镉胁迫的机制奠定了基础。 
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Abstract 
Numerous studies have focused on phytoremediation of heavy metals, but research investigating ni-
trogen allocation in Broussonetia papyrifera under cadmium (Cd) stress remains limited. To explore 
the effects of Cd stress on nitrogen distribution and related photosynthesis in B. papyrifera, this 
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study started from the seed germination of B. papyrifera, subjected the plant to cadmium treatment, 
analyzed the difference of photosynthesis of B. papyrifera, as well as the changes of the content of 
soluble protein and cell membrane protein, and investigated the distribution of nitrogen allocation 
in B. papyrifera under Cd stress, laying the foundation for ecological remediation of B. papyrifera 
under Cd stress. It was found that Cd stress increased nitrogen allocation to soluble proteins in 
leaves and cell membrane proteins in roots. However, certain chlorophyll fluorescence parameters 
(Fv/Fm, qP, Fm) were changed accordingly. B. papyrifera enhances nitrogen allocation to cellular 
metabolism and photosynthetic processes, thereby maintaining normal photosynthesis and pro-
moting the normal growth of B. papyrifera under Cd stress. This study provides foundational insights 
into the mechanisms by which B. papyrifera mitigates Cd stress through ecological remediation. 
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1. 引言 

构树(Broussonetia papyrifera)，桑科落叶乔木，生长快，容易繁殖，广泛分布在我国南北方。构树耐

旱耐寒，还耐污染，对气候和土壤适应性强，生长快，萌蘖力极强，容易栽植成功，因此构树常作为土壤

修复的先锋树种[1] [2]。构树浑身是宝，其果实、叶、皮、树干均有食用和药用价值[3]。构树果实清香甘

甜，与草莓和桑葚相似，构树树干、茎皮富含纤维，木质结构疏松，适于造纸，也容易被动物所消化和微

生物降解，成为优质的饲料原料。构树叶片粗蛋白含量极高，可达 20%~29% [4]。苜蓿以“牧草之王”著

称，含约 16%的蛋白质及 8%的矿物质。与苜蓿相比，构树叶片蛋白含量更高，生长快，净含量更高，可

以作为苜蓿的优质替代品种进行培育，发展成为主流的牲畜饲料与牧草。构树根系存在大量共生微生物，

其主要共生微生物与豆科植物类似，表现出固氮植物的特征。这些共生微生物增强了构树对环境的适应

能力，并为构树生长提供了氮素等营养元素。 
镉(Cadmium, Cd)是一种生物毒性极强的重金属。工业生产的废水不合理排放、化肥和农药的不合理

使用使我国土壤遭受了严重的重金属污染[5]。其中，镉在土壤中流动性小，不易被微生物所分解，通过

生物链累积，间接被人体吸收，从而危害人体健康[6]-[8]。植物修复技术使用特定植物去降解、吸收、螯

合土壤中的污染物质，适用性广，可持续性强，十分适用于重金属修复[9] [10]。过量的镉会损坏植物的

细胞结构，抑制植物的光合作用，干扰植物的正常生理活动，导致植物生长矮小甚至死亡[11]。有大量研

究表明，构树具有很强的开荒能力和逆境适应能力，可以在多种尾矿、盐碱地以及贫瘠土壤生长，能够

富集镉、铅等多种重金属，可以发展为修复南方重金属污染土壤生态环境的主要树种[12]-[14]。 
氮代谢是植物两大基础代谢之一[15]，氮素的分配影响着植物整体的生长发育过程。氮素是植物需求

量最大的矿质元素，氮既是构成植物有机体的必要物质，也构成了参与植物代谢的催化作用的物质。在

自然界中，N 通常以气体 N2 存在，不能被植物直接吸收利用。植物能够吸收的 N 源通常是土壤中或水中

的可溶性有机氮化物(尿素、氨基酸等)和无机氮化物(铵态氮 4NH+ 、硝态氮 3NO−等)。氮被植物吸收后以不

同形态存在于植物中，一方面可以形成各种氨基酸、酶参与植物的生长代谢，另一方面形成细胞壁等结

构。大部分植物吸收的氮 50%被用于光合作用，并分配到羧化系统、生物力能和捕光系统中[16]。叶片中

Open Access

https://doi.org/10.12677/br.2025.143023
http://creativecommons.org/licenses/by/4.0/


柯彤 等 
 

 

DOI: 10.12677/br.2025.143023 202 植物学研究 
 

氮的分配能影响植物光合作用与氮的关系和对环境波动的适应，比如水稻在水分胁迫期间增加了非光合

成分中的氮分配，这也许是生物力能或羧化作用中 N 分配减少打破了光能捕获、电子传输和能量利用之

间的平衡。有大量研究表明，构树能够在贫瘠土壤中生长，并且能够富集多种重金属。目前很多研究大

部分聚焦在构树的饲用价值以及构树在修复土壤方面的作用，构树在镉胁迫氮素的分配以及利用策略以

及如何平衡维护光合作用与植物组织结构的需求存在空白。本实验着重研究镉胁迫对构树氮素分布的策

略以及光合作用的影响。本研究将从种子萌发的构树开始培养，对构树进行镉处理后，比较构树间的光

合作用差异，以及构树可溶性蛋白和细胞膜蛋白含量的变化，探究构树在镉胁迫下对氮素的分配，为构

树生态修复镉胁迫奠定基础。 

2. 方法 

2.1. 植物材料 

构树(Broussonetia papyrifera)，构树种子采自华南农业大学树木园自然生长的构树。 

2.2. 构树培育与镉处理 

选取 20 株生长状况相似的构树苗，共同培育 60 天，期间每株构树浇灌 1/2 MS 营养液，每次浇灌

100 ml，每星期浇一次。60 天后，20 株构树苗分成两组，每组 10 株，一组为镉处理组，每株浇 0.5 mmol 
CdCl2 溶液，每次 100 ml，4 天浇灌一次，共 3 次，14 d 后收样；另一组为非镉处理组，以同样的频率浇

灌相同体积的水，14 d 后收样。 

2.3. 收样准备 

构树植株放入水中浸泡约十分钟，洗净植株根部多余基质，吸水纸吸干植株表面水分，将根叶分

别剪碎后，放入 5 ml 离心管。冷冻干燥后，以 45 Hz 的研磨仪研磨约 2 min 至粉末状态，保存于−80℃
冰箱。 

2.4. 叶绿素荧光参数测定 

在收样前用调制叶绿素荧光仪(Mini-Imaging-PAM, Walz, Germany)测量构树植株的叶绿素荧光参数。

在进行测定之前，首先将构树植株进行 30 min 暗适应，之后，选取构树植株自上到下的第 5 片~6 片叶，

测量暗适应参数初始荧光(F0)、最大荧光(Fm)、最小荧光( 0F′ )、最大荧光(Fm′)和稳态荧光(F′)。利用下列

公式，对 PSII 的实际量子产量(Y(II))、PSII 的绝对电子传递速率 ETR(II)、PSII 非调节性能量耗散的量子

产量(Y(NO))、PSII 处调节性能量耗散的量子产量(Y(NPQ))、沼泽模型光化学淬灭系数(qP)、非光化学淬

灭系数(qN)和湖泊模型光化学淬灭系数(qL)进行计算[17]。 
( ) ( )Y II Fm F Fm′ ′= −  

( ) ( )( )0Y NO 1 NPQ 1 qL Fm F 1= + + −  

( ) ( ) ( )( )0Y NPQ 1 Y II 1 NPQ 1 qL Fm F 1= − − + + −  

( ) ( )0 0qN 1 Fm F Fm F 1 Fv Fv′ ′ ′= − − − = −  

( ) ( )0qP Fm F Fm F′ ′ ′= − −  

( ) ( )0 0 0qL Fm F Fm F F F qP F F′ ′ ′ ′ =× ′= − − ×  

2.5. 可溶性蛋白含量和细胞膜蛋白含量测定 

用 Takashima 等(2004)的方法测定可溶性蛋白含量和细胞膜蛋白含量[18]。 
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• 配制 0.1 mmol 磷酸缓冲液，含 0.4 M 山梨糖醇，10 mM NaCl，2 mM MgCl2，5 mM 碘乙酸钠，5 mM
苯甲基磺酰氟，1% (w/v)聚乙烯吡咯烷酮和 5 mM 二硫代苏糖醇。 

• 称取根、叶各 0.1 g 样品置于 5 ml 离心管，振荡摇匀后，15,000 g 离心 30 min，将上清液与沉淀分开。 
• 上清液加入 10% (w/v)三氯乙酸(TCA)溶液，沉淀上清液中的蛋白，所得的蛋白即为可溶性蛋白。 
• 离心所得的沉淀中加入含有 3% (w/v) SDS 的磷酸缓冲液，90℃加热 5 min，4500 g 离心 10 min，

收集上清。重复四次，收集上清液。上清液中加入 20% TCA 溶液，沉淀蛋白，所得蛋白即为细胞

膜蛋白。 
• 以牛血清蛋白为标样制作标准曲线，采用茚三酮比色法测定蛋白含量[18]，所得标准曲线为 y = 0.0071x + 

0.0791，R2 = 0.9723。 

3. 结果 

3.1. 构树的生长状况 

与对照组相比，镉处理两周后，构树树干下部叶片有变黄和大量脱落的趋势(图 1)，但植株仍表现出

良好的生长。说明构树对镉具有一定的耐受性。 
 

 
Figure 1. Growth condition of B. papyrifera 
图 1. 构树的生长状况 

3.2. 叶绿素荧光参数 

 
注：*表示差异显著，P < 0.05；**表示差异显著，P < 0.01；
***表示差异显著，P < 0.001，ns 表示表示差异不显著。下

同。 

Figure 2. Fluorescence parameters of the B. papyrifera leaves of 
the control group and the cadmium treatment group 
图 2. 对照组与镉处理组构树叶片叶绿素荧光参数 
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如图 2 所示，镉胁迫显著下调了构树的 PSII 的实际量子产量(Y(II))、PSII 的绝对电子传递速率 ETR(II)、
沼泽模型光化学淬灭系数(qP)和湖泊模型光化学淬灭系数(qL)。在镉胁迫下，构树的初始荧光(F0)、PSII
非调节性能量耗散的量子产量(Y(NO))和 PSII 处调节性能量耗散的量子产量(Y(NPQ))显著上升，而最大

荧光(Fm)和非光化学淬灭系数(qN)没有显著变化。 

3.3. 植物可溶性蛋白含量 

如图 3 所示，在镉胁迫下，构树叶片中的可溶性蛋白含量显著提高。根系中的可溶性蛋白没有明显

变化。与非镉胁迫相比，构树叶片在镉胁迫下的可溶性蛋白含量提高了 45.5%。 
 

 
Figure 3. Soluble protein content of B. papyrifera 
图 3. 构树的可溶性蛋白含量 

3.4. 植物细胞膜蛋白含量 

在镉胁迫下，构树根系中的细胞膜蛋白含量显著提高(图 4)。叶片中的细胞膜蛋白含量没有明显变化。

与非镉胁迫相比，构树根系在镉胁迫下的细胞膜蛋白含量提高了 44.1%。 
 

 
Figure 4. Membrane protein content of B. pa-
pyrifera 
图 4. 构树的细胞膜蛋白含量 

4. 结论 

在本研究中，构树在镉胁迫下的叶绿素荧光参数、可溶性蛋白以及细胞膜蛋白中均存在差异。在镉

胁迫下，构树增加了氮素在叶片中的可溶性蛋白以及根系中的细胞膜蛋白的分配，可能增加了用于细胞

代谢以及光合作用的氮量，进而维持构树正常进行光合作用，促进构树在镉胁迫下正常生长。 
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5. 讨论与展望 

叶绿素荧光可以反映植物对光能的吸收和利用情况。叶绿素荧光技术因为其快速、无损伤等特点，

成为研究植物光合作用的重要技术手段。Fv/Fm 反映了植物潜在的最大光化学潜力[19]。在正常情况下，

Fv/Fm 变化极小，不受物种和生长环境的影响，但该参数在植物受到逆境胁迫下显著下降[20]-[22]。在本

研究中，构树的 PSII 的实际量子产量(Y(II))即为 Fv/Fm。在镉胁迫下，构树的 Fv/Fm 显著下降(p < 0.001)，
说明构树受到了镉胁迫，镉胁迫显著影响了构树的光合作用。这在构树的外表上也有所体现。在镉胁迫

下，构树基部的叶片大量脱落，且叶片呈现轻微下垂萎靡的姿态。F0 的增加可能是植物叶片 PSII 反应中

心出现可逆的失活或出现不易逆转的破坏，也可能是植物叶片类囊体膜受到损伤，且增加量越多，说明

类囊体膜受损程度就越严重[23]。这与我们的研究结果是一致的。在本研究中，构树的初始荧光也表现出

显著增加，这说明构树在镉胁迫下内部的光合作用反应中心受到了损伤。叶绿素荧光光化学淬灭系数(qP)
和非光化学淬灭系数(qN)是探讨光系统受损状况的指标[24]。大部分植物在干旱、高温等胁迫下，光化学

淬灭系数和非光化学淬灭系数会下降。本实验中，光化学淬灭系数显著下降，PSII 非调节性能量耗散的

量子产量(Y(NO))和 PSII 处调节性能量耗散的量子产量(Y(NPQ))显著上升，非光化学淬灭系数没有明显

变化，这可能是构树在镉胁迫中，形成了一种适应机制，从而提高了光能的利用效率。 
叶片蛋白根据其溶解特性及亚细胞定位可分为三大类：可溶性蛋白、细胞膜结合蛋白和细胞壁结构

蛋白。其中，细胞壁结构蛋白通过与纤维素、半纤维素等多糖组分形成共价交联网络，在维持细胞形态

完整性和机械抗性方面发挥重要作用[25]。可溶性蛋白中包括叶绿体基质和细胞质中的代谢相关酶系，如

参与卡尔文循环的铁氧化还原蛋白、核酮糖-1,5-二磷酸羧化酶/加氧酶(Rubisco)，以及光呼吸途径的关键

酶类。细胞膜蛋白则包含参与电子传递和光能捕获的色素蛋白复合体，例如高等植物以及一些藻类的类

囊体膜的蛋白质复合物含有光反应所需的光合色素和电子传递链组分[26]。本研究显示，在镉胁迫条件下，

构树叶片可溶性蛋白含量及根系细胞膜蛋白组分均呈现显著上调趋势(p < 0.05)。这种蛋白组分变化表明

植物可能通过调控氮素分配策略，将更多氮资源分配给光合作用相关酶系(可溶性蛋白)和光能转换系统

(细胞膜蛋白)。从氮代谢效率角度分析，这种氮素分配优化可增强光合同化能力，确保碳代谢与能量代谢

的协调运行，从而在重金属胁迫下维持细胞稳态[27]。值得注意的是，根系细胞膜蛋白的同步增加可能通

过强化离子转运与信号转导系统，协同提升植株对镉毒害的耐受能力。 
植物体内氮素同化系统由硝酸根( 3NO− )同化与铵根( 4NH+ )同化两个核心代谢模块构成。氮素代谢始

于根系对土壤中 3NO−的吸收，经硝酸还原酶(Nitrate reductase, NR)催化生成亚硝酸根( 2NO− )。随后， 2NO−

通过特异性转运蛋白进入叶绿体基质，在亚硝酸还原酶(Nitrite reductase, NiR)作用下生成 4NH+ 。值得注

意的是，中间代谢产物亚硝酸根和铵根的过量积累会引发细胞毒性效应，因此植物进化出严格的分区化

调控机制—— 4NH+ 生成后立即进入氮同化主途径。植物体内铵根( 4NH+ )的同化通过两条代谢途径协同完

成：GS/GOGAT 循环为主途径，GDH 途径为辅助途径。在 GS/GOGAT 循环中，谷氨酰胺合成酶(GS)利
用 ATP 将 4NH+ 与谷氨酸(Glu)结合生成谷氨酰胺(Gln)，随后谷氨酸合酶(GOGAT)将 Gln 的氨基转移至 α-
酮戊二酸，重新生成两分子 Glu，实现氮素整合[28] [29]。同时，谷氨酸脱氢酶(GDH)直接催化 α-酮戊二

酸与 4NH+ 的可逆结合，该途径主要在碳源充足或逆境胁迫时发挥补充作用[30]。 
关键酶(NiR、GS、GOGAT、GDH)的表达模式及活性动态受氮素供应水平、光信号和能量状态的精

密调控。通过定量分析这些酶活性的变化，可解析植物氮素利用效率，并为评估其营养代谢状态提供重

要的生化指标。例如 Zhu 等发现，与未放牧处理相比，轻度放牧和中度放牧显著提高了短花针茅叶片中

硝酸还原酶(NR)、谷氨酰胺合成酶(GS)、谷氨酸草酰乙酸转氨酶(GOT)和谷氨酸丙酮酸转氨酶(GPT)的活

性[31]，同时提升了短花针茅根中 GS、GOT 和 GPT 的活性。然而，重度放牧则显著降低了短花针茅叶
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片中 GS 的活性以及根中 NR 的活性。此外，短花针茅叶片和根中的 NR、GOT 和 GPT 活性与氮含量、

可溶性蛋白、游离氨基酸和硝酸盐含量呈显著正相关。这些研究结果强调，轻度放牧和中度放牧有利于

草地植物的氮同化过程，而重度放牧则可能对氮同化产生负面影响。通过同位素标记法、酶活性测定、

氮同化关键基因的定量分析，可以解析植物在各种环境下对各类氮源的偏好，以及氮分配的利用策略。 
本实验测定了构树叶片、根系的部分蛋白含量变化，没有对氮同化过程中的相关基因进行测定，氮

分配过程中的具体利用策略以及利用效率还没有明确，未来应对构树在镉胁迫下氮同化过程中的关键基

因进行定量分析，以揭示氮素重新分配的分子机制。 
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