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Effects of sulfur on activities of key sulfur-assimilating enzymes and lead enrichment in Arabis alpina L. var.
parviflora Franch
LIU Yixuan, LIU Caixin, ZU Yanqun, WANG Lei, LI Zuran, WANG Jixiu*

（College of Resources and Environment, Yunnan Agricultural University, Kunming 650201, China）
Abstract：The effects of sulfur nutrients on the activities of key enzymes involved in sulfur assimilation and lead enrichment in Arabis

alpina L. var. parviflora Franch were studied from a physiological perspective. Pot experiments with different concentrations of sulfur（0, 25,
50, 100, 200, 400 mg·kg−1）under lead（Pb2+ 1 000 mg·kg−1）stress were conducted to determine the contents of lead, sulfur, and sulfur
synthetic substances in plants, as well as the activity of key enzymes involved in sulfur assimilation. The effects of sulfur application on the
growth of A. alpina var. parviflora, the activities of key sulfur-assimilating enzymes, and the content and accumulation of lead in A. alpina
var. parviflora were analyzed. Compared with those in the control, the aboveground and underground biomasses of A. alpina var. parviflora,
with the 400 mg · kg−1 sulfur treatment, were significantly increased by 125.80% and 71.50%, respectively. There was no significant
difference in aboveground and underground biomass at a sulfur concentration of 50 mg·kg−1, but the total root projected area, total root
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摘 要：为从生理学角度研究硫元素施加对小花南芥（Arabis alpina L.var. parviflora Franch）硫同化关键酶活性及富集铅的影响，设

置铅（Pb2+ 1 000 mg·kg-1）胁迫下施用不同浓度（0、25、50、100、200、400 mg·kg-1）硫处理的盆栽试验，测定植株体内铅、硫和硫合成

物质含量以及硫同化关键酶活性，分析施硫条件下小花南芥生长、硫同化关键酶活性、铅含量的变化规律以及硫同化关键酶对小

花南芥累积铅的影响。结果表明：与对照相比，硫处理浓度为 400 mg·kg-1时小花南芥地上部和地下部生物量分别显著增加

125.80%和 71.50%，在硫处理浓度为 50 mg·kg-1时，地上部生物量差异不显著，但总根投影面积、总根表面积和总根体积显著增

加了 1.2、1.4倍和 4.5倍，小花南芥地上部硫酸化酶（ATPS）、γ谷氨酰半胱氨酸合成酶（γ-ECS）、半胱氨酸合成酶（OAS-TL）、亚硫

酸盐还原酶（SUR）活性分别增加了 21.66%、29.80%、15.08%、48.95%，地下部和地上部的半胱氨酸含量分别增加了 18.10%、

11.93%；硫处理浓度为 100 mg·kg-1时，小花南芥地上部乙酰丝氨酸水解酶（OASS）、螯合肽合成酶（PCSase）、腺苷酰硫酸还原酶

（APSR）活性分别显著增加了 24.27%、19.29%、36.71%，地上部的半胱氨酸含量增加了 7.96%；在硫处理浓度为 50、100 mg·kg-1时

铅的富集系数大于 1。小花南芥地上部铅含量与地上部OAS-TL、γ-ECS和 SUR存在显著正相关性；小花南芥地下部铅含量与地

下部 γ-ECS和APSR存在显著正相关性，与地下部OAS-TL、半胱氨酸（Cys）和 PCSase存在显著负相关性。研究表明，适当施硫

（50~100 mg·kg-1）可以促进小花南芥的生长，改变根系形态，提高硫同化关键酶活性和含硫化合物的含量，增强小花南芥对铅的富

集和耐受能力。
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铅（Pb）是一种毒性很强的重金属元素。随着我

国工业化和城镇化的高速发展，农田受到不同程度的

铅污染，据报道我国 27个省的表层土壤铅含量高于

全国背景值[1]。铅污染已成为影响耕地安全和粮食

安全的严重问题。铅在土壤中的溶解度小，滞留时间

长，是一种不可降解的环境污染物，在表土积累后，影

响农作物的产量和质量，并可通过食物链富集进而影

响人类的健康[2]。在铅胁迫下，植物体内酶活性发生

改变，影响植物对矿物元素的吸收利用，同时改变土

壤中污染元素的迁移转化。

硫是植物生长发育的重要营养物质之一[3]。近

年来研究表明，硫在植物对重金属铅耐受机制中发挥

重要作用，与植物对铅胁迫反应机制密切相关。外源

硫营养元素可促进超富集植物小花南芥累积铅[4]，使

小花南芥体内含硫巯基化合物含量增加[5]。硫同化

过程与植物响应重金属胁迫有着密切的联系。硫通

常以硫酸盐（SO2-4 ）的形态被植物根部所吸收[6]，植物

吸收 SO2-4 后，通过一系列的代谢同化过程生成半胱氨

酸、胱氨酸和甲硫氨酸等[7]，进而生成多种含硫化合

物螯合重金属，降低其毒性。在植物响应重金属胁迫

的硫同化过程中，硫同化关键酶起着至关重要的作

用，但目前硫同化关键酶代谢如何调控小花南芥体内

硫化合物的合成及其对铅的耐受机制尚不明确。

本研究选取云南会泽铅锌矿区周边超富集植物

小花南芥的种子，通过外源添加不同浓度的硫，研究

硫营养元素施加对小花南芥富集铅的调控及对硫同

化关键酶的影响，旨在揭示硫同化关键酶对小花南芥

耐铅胁迫的调控机制。

1 材料与方法

1.1 试验材料

供试植物小花南芥（Arabis alpina L.var. parviflora
Franch）属于十字花科南芥属植物。小花南芥种子采

自云南会泽铅锌矿区废弃地，试验用土采自云南农业

大学后山科研基地。试验地点为云南农业大学后山科

研基地，试验期平均气温为 20 ℃，降水量为 1 031
mm，相对湿度为 74%，紫外线强度为 3级。试验用土

基本理化性质见表1。
1.2 试验设计

盆栽试验于 2021年云南农业大学农场温室大棚

进行，试验基质土采自后山自然植被下的土壤，自然

风干后过 2 mm筛，每盆装 4 kg土壤。参考《土壤环境

质量 农用地土壤污染风险管控标准》（GB 15678—
2018）中农用地土壤铅污染风险管制值，设置铅胁迫

浓度为 1 000 mg·kg-1（以纯 Pb2+计），以 Pb（CH3COO）2
溶液的形式与土充分混合均匀，平衡期为 7 d；土壤与

surface area, and total root volume increased significantly by 1.2, 1.4 times and 4.5 times, respectively. When the concentration of sulfur
was 50 mg·kg−1, the activities of ATP sulfurylase（ATPS）, γ-glutamylcysteine synthetase（γ-ECS）, OAS-TL, and sulfite reductase（SUR）
in the aboveground parts of A. alpina var. parviflora were increased by 21.66%, 29.80%, 15.08%, and 48.95%, respectively. Cysteine（Cys）
content in underground and aboveground parts increased by 18.10% and 11.93%, respectively. When the concentration of sulfur was 100
mg·kg−1, the activities of O-acetylserine（OASS）, phytochelatin synthase（PCSase）, and adenosine-5′ -phosphosulfate reductase（APSR）
in the aboveground part of A. alpina var. parviflora were significantly increased by 24.27%, 19.29%, and 36.71%, respectively; and the Cys
content in the underground part increased by 7.96%. When the sulfur concentration was 50 mg·kg−1 and 100 mg·kg−1, the enrichment
coefficient of lead was greater than 1. There was also a significant positive correlation between lead content in A. alpina var. parviflora and
OAS-TL, SUR, and γ-ECS. Further, there was a significant positive correlation between lead content in the underground part of A. alpina
var. parviflora and γ-ECS and APSR, and a significant negative correlation between lead content in the underground part of A. alpina var.
parviflora and OAS-TL, Cys, and PCSase. This study revealed that proper sulfur application（50~100 mg·kg-1）could promote the growth of
A. alpina var. parviflora, change the root morphology, and increase the activity of key sulfur-assimilating enzymes and the content of sulfur
compounds, thus promoting the enrichment of and tolerance to lead in Arabidopsis florescens.
Keywords：lead; sulfur; Arabis alpina L.var. parviflora Franch; sulfur assimilation; enzyme activity

表1 试验用土基本理化性质

Table 1 Basic physical and chemical properties of the test soil
全氮Total N/
（g·kg-1）

1.56

全磷Total P/
（g·kg-1）

0.75

全钾Total K/
（g·kg-1）

5.60

碱解氮Available N/
（mg·kg-1）

152.2

速效磷Available P/
（mg·kg-1）

1.87

速效钾Available K/
（mg·kg-1）

4.21

有机质Organic
matter/（g·kg-1）

40.62
pH
6.1
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铅均质 7 d后，设置不同硫浓度，采用Na2SO4（分析纯）

配制，以 SO2-4 计，配制浓度分别为 0（CK）、25（S25）、50
（S50）、100（S100）、200（S200）、400（S400）mg·kg-1，向土

壤中加入外源硫溶液，充分混合均匀，均质期为7 d。每

个处理3个重复，共计18盆，每盆移栽6株植物，随机排

列，培养时间为 50 d，培养期间进行常规的浇水管理。

移栽培养 50 d 后，收集植物分地上部、地下部制样备

用，收集小花南芥根际土壤，自然风干后过筛备用。

1.3 指标测定

1.3.1 土壤基本理化性质

（1）参照鲍士旦[8]的测定方法测定全氮、全磷、全

钾、碱解氮、速效磷、速效钾、有机质、pH。

（2）土壤中铅、硫含量：称取 0.1 g风干土样置于

50 mL三角瓶中，用适量蒸馏水润湿，加浓硝酸 3 mL，
封口过夜，低温加热至微沸（140~160 ℃），待棕色氮

氧化物基本赶完后，取下冷却。沿壁加入高氯酸 5
mL，继续加热，样品呈灰白色糊状，取下冷却。将消

化好的溶液过滤，转移到 50 mL容量瓶中，用去离子

水多次洗涤三角瓶，最后用去离子水定容至 50 mL。
用火焰原子吸收分光光度计（北京，普析通用 TAS-
990原子吸收）测定铅含量，采用全谱直读等离子体

发射光谱仪（ICAP6300）测定硫含量。

1.3.2 植物生长指标

（1）根系形态：利用数字化扫描仪（STD1600 Ep⁃
son，美国）扫描每盆 6 株小花南芥的总根系，利用

WinRhizo（Version 4.0B）对根系形态进行分析。

（2）生物量：收获的植株样先用自来水反复冲洗，

后用去离子水浸泡 10 min，最后再用去离子水洗净，

用吸水纸吸干多余水分。将植株地上部和地下部置

于 105 ℃烘箱中杀青 30 min，然后 75 ℃烘干至恒质

量，称取干质量，计算生物量。

1.3.3 小花南芥地上部和地下部铅含量

（1）称取 0.1 g植物干样于消解罐中，加入 3 mL硝

酸后过夜，第 2天加入 2 mL 30%过氧化氢，随后将消

解罐放入 140 ℃烘箱（DHG-9145A）消解 4 h，取出冷

却至室温。将消化好的溶液过滤，滤液转移到 50 mL
容量瓶中，用去离子水多次洗涤消煮罐壁，最后用去

离子水定容到50 mL，测定铅含量。

（2）富集系数=植株地上部铅含量（mg·kg-1）/土壤

铅含量（mg·kg-1）

（3）转运系数=植株地上部铅含量（mg·kg-1）/植株

地下部铅含量（mg·kg-1）

（4）生物累积量（mg）=植株地上部铅含量（mg·

kg-1）×植物地上部生物量（kg）+植株地下部铅含量

（mg·kg-1）×植物地下部生物量（kg）。

1.3.4 小花南芥体内硫含量

将烘干的小花南芥的茎叶、根分别粉碎，各称取

0.1 g，倒入消煮罐中加入 2 mL硝酸，过夜，加入 2 mL
过氧化氢溶液，将消煮罐放入烘箱，140 ℃加热 4 h，
进行消化。4 h后，取出消煮罐，冷却至室温。将消

化好的溶液过滤，滤液转移到 50 mL容量瓶中，用去

离子水多次洗涤消煮罐壁，最后用去离子水定容到

50 mL，测定硫含量。

1.3.5 小花南芥体内含硫化合物含量及酶活性

测定半胱氨酸（Cys）、乙酰丝氨酸（AS）的含量和

硫酸化酶（ATPS）、乙酰丝氨酸水解酶（OASS）、半胱

氨酸合成酶（OAS-TL）、γ谷氨酰半胱氨酸合成酶（γ-
ECS）、螯合肽合成酶（PCSase）、腺苷酰硫酸还原酶

（APSR）、亚硫酸盐还原酶（SUR）的活性。

测定方法：称取地上部或地下部 0.1 g 鲜样于 2
mL 离心管中，加入提取液，置冰箱冰浴30 min，于高通

量组织研磨器（SCIENTZ-48）中研磨成匀浆。置于高

速冷冻离心机（HC-3018R）中冷冻离心，取上清液置

冰上待测。根据试剂盒说明书（苏州格锐思生物技术

有限公司），用紫外可见分光光度计（UV-5800）测定。

1.4 数据分析

试验数据用Excel和 SPSS 26软件进行处理和统

计分析，用 Duncan′ s新复极差法进行差异显著性检

验（Duncan，P<0.05）及 Pearson相关性分析，用 Origin
2018绘图。

2 结果与分析

2.1 不同硫浓度对铅胁迫下小花南芥生长的影响

由图 1可知，不同硫浓度处理下，小花南芥地上

部和地下部的生物量均增加。S25、S50、S100、S200、
S400处理下，地上部的生物量相比对照组分别增加

了20.33%、29.74%、68.66%、94.61%、125.80%；地下部

的生物量相比对照组分别增加了 7.31%、54.48%、

88.61%、90.67%、71.50%。由此得出，外源添加硫增

加了小花南芥的生物量。

2.2 不同硫浓度对铅胁迫下小花南芥根系形态的影响

由表 2可知，与对照相比，在不同硫浓度处理下

小花南芥根系形态发生显著改变。在硫处理浓度为

50 mg·kg-1时，总根投影面积、总根表面积、根平均直

径和总根体积分别是对照的 2.2、2.4、1.8倍和 5.5倍。

总的来说，外源施加硫显著改变了小花南芥根系形
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态，促进了小花南芥根系的生长。

2.3 不同硫浓度对小花南芥富集铅的影响

2.3.1 对小花南芥铅含量的影响

图 2为不同硫浓度下小花南芥地上部和地下部

铅含量的变化。随着硫浓度的增加，小花南芥地上部

铅含量呈现先上升再下降的趋势，在 S50处理下，铅

含量达到最高值，为 350.33 mg·kg-1，较对照显著增加

了 41.45%，而在 S400 处理下，铅含量降低至 220.67
mg·kg-1，较对照降低了 10.90%；随着硫浓度的增加，

小花南芥地下部铅含量呈现先下降再上升的趋势，在

S400处理下铅含量达到最高值，为 911.67 mg·kg-1，较

对照显著增加了 40.54%，而在 S50处理下，铅含量降

低至 557.67 mg·kg-1，较对照显著降低了 14.03%。总

的来说，低浓度的硫抑制小花南芥地下部对铅的吸

收，高浓度的硫促进小花南芥地下部对铅的吸收。

2.3.2 对小花南芥吸收累积铅特征的影响

由表 3可知，不同硫浓度对小花南芥吸收铅的特

征有不同的影响。S25、S50、S100、S200、S400 处理

下，小花南芥的富集系数均比对照组高，分别是对照

组的 1.17、3.76、4.17、1.52、1.38倍；小花南芥的转运系

数分别是对照组的 1.00、1.66、1.34 倍和 87%、63%。

在 S50和 S100处理下，小花南芥的富集系数大于 1，
转运系数也处于较高水平，而高浓度的硫反而抑制了

小花南芥对铅的转运，S200和 S400处理下小花南芥

的转运系数与对照组相比分别下降了 13.2% 和

36.8%。由此说明，外源添加硫促进小花南芥对铅的

富集；低浓度的硫促进小花南芥对铅的转运，高浓度

的硫抑制小花南芥对铅的转运。

2.4 不同硫浓度对小花南芥硫同化关键酶活性的影响

2.4.1 对小花南芥体内ATPS和OASS活性的影响

ATPS的活性如图 3a所示，外源添加硫增加了小

花南芥地上部和地下部ATPS的活性。地上部整体呈

先上升后下降趋势，且处理组间存在显著差异，在

S50处理下，ATPS活性达到最高，为 549.51 U·L-1，较

表2 不同硫浓度对小花南芥根系形态的影响

Table 2 Effects of different sulfur concentrations on root morphology of A. alpina

注：表中数值为平均值±标准差，同列不同字母表示不同硫处理间差异显著（P<0.05）。
Note：Values in the table are Means±SD. Different letters in the same column indicate significant differences among different sulfur treatments（P<0.05）.

硫处理
Sulfur teatment

CK
S25
S50
S100
S200
S400

总根长
Total root length
191.94±19.60c
217.18±15.12bc
235.23±58.68bc
240.96±25.09bc
299.34±14.89b
404.98±82.31a

总根投影面积
Total root projected area

6.45±0.73c
8.68±0.94bc
14.30±2.05a
10.68±0.70b
8.49±2.09bc
15.26±2.72a

总根表面积
Total root surface area

19.59±1.74d
28.12±1.71c
46.55±4.25a
33.55±2.21b
30.01±0.84bc
34.38±2.02b

根平均直径
Average root diameter

0.34±0.03c
0.40±0.02c
0.61±0.16b
0.76±0.07a
0.32±0.03c
0.34±0.07c

总根体积
Total root volume

0.17±0.03d
0.31±0.04c
0.94±0.10a
0.55±0.09b
0.29±0.04cd
0.30±0.08cd

图1 不同硫浓度对小花南芥生物量的影响

Figure 1 Effects of different sulfur concentrations
on biomass of A. alpina

不同大写字母表示地上部处理间显著差异（P<0.05），不同小写字母表
示地下部处理间显著差异（P<0.05）。下同。

Different capital letters indicate significant differences among
aboveground treatments（P<0.05），and different small letters indicate

significant differences among underground treatments（P<0.05）.
The same below.

硫处理Sulfur treatment

铅
含

量
Pb

con
ten

t/（m
g·k

g-1 ）

硫处理Sulfur treatment
图2 不同硫浓度对小花南芥体内铅含量的影响

Figure 2 Effects of different sulfur concentrations on lead content
in A. alpina
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对照显著增加 21.66%；随着硫浓度的增加，地下部

ATPS活性呈上升趋势，在 S400处理下达到最高，为

649.79 U·L-1。

OASS的活性如图 3b所示，外源添加硫增加了小

花南芥地上部和地下部 OASS的活性。地上部和地

下部均呈现先上升再下降的趋势，在 S100处理下，地

上部OASS活性达到最高，为 407.19 U·L-1，较对照显

著增加 24.27%；在 S200处理下，地下部OASS活性达

到最高，为 422.07 U·L-1。与 S50相比，S100处理下地

上部 OASS 活性显著增加了 22.38%，地下部增加了

12.52%。

2.4.2 对小花南芥体内γ-ECS和OAS-TL活性的影响

γ-ECS的活性如图 4a所示。地上部呈现先上升

再下降的趋势，而地下部呈现先下降再上升的趋势。

在 S50 处理下，地上部 γ-ECS 的活性达到最高，为

348.02 U·L-1，较对照显著增加了 29.80%，而地下部

γ-ECS的活性达到最低，为 210.25 U·L-1，较对照显著

降低了28.45%。

OAS-TL的活性如图 4b所示。外源添加硫增加

了小花南芥地上部和地下部OAS-TL的活性。地上

部呈现先上升再下降的趋势，在 S50处理下，OAS-TL
活性较对照增加 15.08%，在 S100 处理时下 OAS-TL
的活性达到最高，为 445.29 U·L-1；地下部在 S25处理

下，OAS-TL的活性达到最高，为438.26 U·L-1，较对照

显著升高了 31.02%，随后随着硫浓度的升高，OAS-
TL的活性逐渐降低。

2.4.3 对小花南芥体内 PCSase、APSR 和 SUR 活性的

影响

PCSase 的活性如图 5a 所示。随着硫浓度的增

加，地上部呈现上升趋势，而地下部呈现下降趋势。

在 S100处理下，地上部 PCSase活性较对照显著增加

19.29%，在 S400处理下，PCSase的活性达到最高，为

硫处理
Sulfur

teatment
CK
S25
S50
S100
S200
S400

富集系数
Bioconcentration

factor
0.29
0.34
1.09
1.21
0.44
0.40

转运系数
Translocation

factor
0.38
0.38
0.63
0.51
0.33
0.24

生物累积量
Bioaccumulation/

mg
0.13
0.13
0.18
0.28
0.23
0.28

图3 不同硫浓度对小花南芥体内ATPS和OASS活性的影响

Figure 3 Effects of different sulfur concentrations on ATPS and
OASS activities in A. alpina

图4 不同硫浓度对小花南芥体内γ-ECS和OAS-TL活性的影响

Figure 4 Effects of different sulfur concentrations on γ-ECS and
OAS-TL activities in A. alpina

AT
PS/（

U·
L-1 ）

硫处理Sulfur treatment

OA
SS/（

U·
L-1 ）

硫处理Sulfur treatment
OA

S-T
L/（

U·
L-1 ）

硫处理Sulfur treatment

（b）

γ-
EC

S/（
U·

L-1 ）

硫处理Sulfur treatment

（a）

（a）

（b）

表3 不同硫浓度对小花南芥吸收铅特征的影响

Table 3 Effects of sulfur mediated on Pb absorption
characteristics of A. alpina

—— 1323



http://www.aed.org.cn

农业资源与环境学报·第40卷·第6期·卷终

852.89 U·L-1，较对照显著增加了 29.54%；地下部在

S400 处理下，PCSase 的活性降至最低，为 536.54 U·
L-1，较对照显著降低了 33.89%。地上部 PCSase的活

性均比地下部高。

APSR的活性如图 5b所示。外源添加硫增加了

小花南芥地上部和地下部APSR的活性，地上部和地

下部整体呈现上升趋势，在 S100处理下，地上部AP⁃
SR活性较对照显著提升 36.71%，在 S200处理下，地

上部APSR的活性达到最高，为 166.16 U·L-1，较对照

显著增加了 43.18%；在 S400处理下，地下部APSR的

活性达到最高，为 162.59 U·L-1，较对照显著增加了

45.18%。

SUR的活性如图 5c所示。地上部和地下部整体

均呈现先上升再下降的趋势。与不施加硫相比，施硫

处理地上部 SUR的活性均有提高，在 S50处理下 SUR
活性提高 48.95%，且在 S100处理时 SUR的活性达到

最高，为 163.86 U·L-1，较对照显著增加了 51.89%，而

地下部分 S25、S50、S200、S400处理 SUR的活性均受

到抑制，仅S100处理SUR的活性有所提高。

2.5 不同硫浓度对小花南芥体内硫和硫合成物质含

量的影响

由图 6可知，在不同硫浓度处理下，小花南芥地

上部和地下部的硫含量均呈现先上升后下降的趋势。

地上部 S25、S50、S400处理小花南芥体内硫含量与对

照无显著差异，而 S100处理下，小花南芥体内硫含量

与对照相比显著增加了 49％；地下部 S25、S200、S400
处理小花南芥体内硫含量与对照无显著差异，在

S100处理时达到最大，为29.17 mg·L-1。

硫素对小花南芥体内硫合成物质半胱氨酸（Cys）
和乙酰丝氨酸（AS）含量的影响见图 7。小花南芥地

上部 Cys 的含量整体随着硫浓度的增加而增加，在

S50和 S100处理下，Cys含量较对照分别增加 18.10%
和 7.96%。在 S400处理下达到最高，为 89.09 ng·L-1；

小花南芥地下部 Cys的含量随着硫浓度的增加呈现

先增加后降低的趋势，在 S50 处理时达到最高，为

89.49 ng·L-1，较对照增加11.93%，而在S400处理时降

至最低，为 66.02 ng·L-1。不同硫浓度下，小花南芥地

上部和地下部的AS含量均随着硫浓度的增加先降低

后增加，地上部均比对照组的含量低，地下部在 S200

图5 不同硫浓度对小花南芥体内PCSase、APSR和SUR
活性的影响

Figure 5 Effects of different sulfur concentrations on PCSase，
APSR and SUR activities in A. alpina

图6 不同硫浓度对小花南芥体内硫含量的影响

Figure 6 Effects of different sulfur concentrations on sulfur
contents in A. alpina
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处理时达到最高，为188.85 ng·L-1。

2.6 不同硫浓度下小花南芥关键同化酶活性与铅的

相关性

2.6.1 地上部铅含量与含硫化合物及酶活性的相关性

由表 4 可知，小花南芥地上部铅含量与地上部

OAS-TL、SUR具有显著正相关性（P<0.05），与地上部

γ-ECS具有极显著正相关性（P<0.01）。

2.6.2 地下部铅含量与含硫化合物及酶活性的相关性

由表 5 可知，小花南芥地下部铅含量与地下部

OAS-TL呈显著负相关，与地下部PCSase、Cys呈极显

著负相关，与地下 γ-ECS呈显著正相关，与APSR呈

极显著正相关。

3 讨论

3.1 施硫对小花南芥生长及铅富集特征的影响

硫是植物生长的必需元素，参与植物体内许多重

要的生理过程[9]，在植物的生长发育和逆境反应过程

中发挥重要的作用[10]。在重金属胁迫下，外源施硫可

以改善植物的生长、生理代谢过程[5]。梁泰帅等[11]发

现外施硫 50 mg·kg-1可促进小白菜的生长和光合作

用。外源施加硫促进不结球白菜、蓖麻、玉米、水稻等

生物量的增加[12-15]。本试验中，在铅胁迫下，不同浓

度的硫促进小花南芥地上部和地下部的生物量增加。

S50处理总根投影面积、总根表面积、根平均直径和

总根体积分别是对照的 2.2、2.4、1.8倍和 5.5倍，显著

改变了小花南芥根系形态，促进小花南芥的生长。

不同硫浓度处理下小花南芥的富集系数均比未

添加硫处理高，与王吉秀等[4]的研究结果一致。这可

能是由于外源施加硫改变了土壤的理化性质，造成土

壤 pH下降，土壤重金属被活化，进而增加了土壤中重

金属的生物有效性[16]，促进超富集植物对重金属的吸

收。S50和 S100处理下小花南芥转运系数是对照组

的 1.66倍和 1.34倍，地上部铅含量显著提高，地下部

铅含量显著下降；S400处理小花南芥转运系数是对照

组的63%，地上部铅含量降至最低值，地下部铅含量达

指标 Index
Pb

OAS-TL
ATPS
OASS
γ-ECS
PCSase
APSR
SUR
AS
Cys

Pb
1

0.574*
0.102
0.346

0.640**
0.094
0.223
0.521*
-0.303
-0.065

OAS-TL

1
-0.128
0.215

0.590**
0.042
0.285
0.425
-0.361
-0.132

ATPS

1
-0.158
0.033
0.269
0.170
0.096
-0.295
0.214

OASS

1
0.374
-0.113
0.184
0.304
-0.232
-0.353

γ-ECS

1
-0.121
-0.072
0.599**
-0.495*
-0.464

PCSase

1
0.480*
0.329
-0.290
0.639**

APSR

1
0.319
0.023
0.205

SUR

1
-0.598**

0.061

AS

1
-0.098

Cys

1
注：*表示显著相关（P<0.05），**表示极显著相关（P<0.01），下同。
Note：* indicates significant correlation（P<0.05），** indicates extremely significant correlation（P<0.01）. The same below.

表4 小花南芥地上部铅含量与含硫化合物及酶活性的相关性

Table 4 Correlations between Pb content and sulfur compounds and enzyme activities in shoots of A. alpina

图7 不同硫浓度对小花南芥体内Cys和AS含量的影响

Figure 7 Effects of different sulfur concentrations on the contents
of Cys and AS in A. alpina
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到最高值，该趋势与牟凤丽等[5]的研究结果一致。这

可能是由于高浓度的硫处理中小花南芥地下部含硫

化合物合成较多，使得更多的铅被固定在地下部，降低

了向地上部的转移，从而减少了铅的转运。这表明铅

胁迫下低浓度的硫促进小花南芥对铅的转运，而高浓

度的硫明显抑制了小花南芥对铅的转运。

3.2 施硫对含硫化合物合成的影响

Cys是植物硫同化过程的第一个有机产物[17]，是

硫代谢的中心产物。GSH在缓解金属毒害、增加植物

对金属的耐受性方面起着重要的作用[17]。外源添加

硫增加了植物体内 Cys、GSH 等含硫氨基酸、多肽的

生物合成量，提高了植物对镉的耐性[10]。在硫供应充

足时，施硫会促进半胱氨酸的生成，不会使AS发生积

累[18]。牟凤丽等[5]的研究表明在铅胁迫下，施硫增加

了小花南芥体内Cys的含量。本研究中，在铅胁迫下

外源添加硫增加了小花南芥体内Cys的含量，与对照

组相比，施硫条件下小花南芥地上部Cys的增加量比

地下部要多，但地下部 Cys含量整体上比地上部高，

且小花南芥地下部铅含量与地下部 Cys的含量具有

极显著负相关性，也解释了前文提到的高浓度的硫明

显抑制了小花南芥对铅的转运。

AS是合成 Cys的重要前体，S50和 S100处理下，

外源添加硫显著降低了小花南芥体内AS的含量。本

试验处理施硫增加了Cys的含量，降低了AS的含量，

这可能是由于施硫给植物体内提供了充足的硫元素，

使OASS和OAS-TL活性增加，从而增加了AS的含量，

进一步使更多的AS合成了Cys，最终出现了Cys含量

增加而AS含量降低的现象。由此推测，铅胁迫下施硫

增加了小花南芥体内Cys的含量，从而进一步增加了

GSH的合成，GSH通过自身的氧化作用或者在谷胱甘

肽转移酶作用下使GSH与铅结合并转移至液泡，减少

铅向地上部的转运，从而降低了铅对小花南芥的毒害

作用，增加了小花南芥地下部对铅的吸收。

3.3 施硫对硫同化关键酶合成含硫化合物的影响

硫同化关键酶在植物合成含硫化合物的过程中

起着至关重要的的作用。ATPS和OASS作为植物硫

素同化的关键酶，分别参与硫酸盐的活化和半胱氨酸

的合成[19]。OAS-TL是合成Cys过程中最后一步的硫

同化关键酶。本研究显示，外源添加硫均增加了小花

南芥地上部和地下部ATPS、OASS、OAS-TL、APSR的

活性，而且地上部铅含量与地上部OAS-TL活性有显

著正相关性，地下部铅含量与地下部OAS-TL活性有

显著负相关性，地下部的铅含量与地下部APSR的活

性有极显著正相关性。孔灵君等[20]发现，在大葱生长

的中后期适量提高供硫水平显著增强了 OASS的活

性；梁泰帅[21]发现施硫提高了镉胁迫下小白菜体内

ATPS和OAS-TL酶活性，与本试验结果一致。这可

能是由于施硫增加了 ATPS、OASS、APSR的活性，促

进植物体内硫素的同化，APSR 催化 APS 生成 SO2-3 ，

进而促使合成更多的 Cys 的重要前体 S2- 。同时

OAS-TL活性的增加，使游离的OAS-TL催化生成了

更多的 Cys，在这个过程中利用了累积的 AS 作为底

物，降低了AS的水平，促进 Cys的形成，与前文提到

的铅胁迫下施硫导致 AS含量下降、Cys含量增加的

结果相互印证。

γ-ECS是合成GSH的限速酶之一。GSH在缓解

金属毒害、增加植物对金属的耐受性方面起着重要的

作用[17]。在 GSH代谢过程中，由 OAS-TL产生的 Cys
必须经过 γ-ECS催化形成谷氨酰半胱氨酸，进而在

谷胱甘肽合成酶作用下形成GSH，同时谷氨酰半胱氨

表5 小花南芥地下部铅含量与地下部含硫化合物及酶活性的相关性

Table 5 Correlations between Pb content and sulfur compounds and enzyme activities in roots of A. alpina
指标 Index

Pb
OAS-TL
ATPS
OASS
γ-ECS
PCSase
APSR
SUR
AS
Cys

Pb
1

-0.583*
-0.119
0.152
0.523*

-0.699**
0.709**
0.147
0.452

-0.605**

OAS-TL

1
-0.205
-0.057
-0.471*
0.311
-0.260
-0.221
-0.550*
0.537*

ATPS

1
-0.515*
0.437

0.636**
-0.491*
-0.198
0.290
0.330

OASS

1
-0.271
-0.393
0.244
0.207
-0.123
-0.230

γ-ECS

1
-0.045
0.065
-0.262
0.318
-0.262

PCSase

1
-0.822**
-0.177
-0.196
0.402

APSR

1
0.138
0.450
-0.349

SUR

1
-0.051
-0.277

AS

1
-0.083

Cys

1
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酸的表达量又会反向调节 γ-ECS 活性[21]。S50 和

S100处理增加了地上部 γ-ECS的活性。相关性分析

表明，地上部铅含量与地上部γ-ECS活性有极显著正

相关性。王世华等[22]在针对水稻的研究中也发现，Cd
胁迫下，水稻地上部的 γ-ECS合成酶表达量有所提

高，从而使地上部GSH含量高于对照组。由此推测，

铅胁迫下低浓度的硫增加了γ-ECS的活性，从而促进

GSH的产生，增强小花南芥对铅的耐受能力，缓解铅

引起的氧化胁迫。

在重金属胁迫下，植物会通过增强硫同化过程应

对重金属引起的胁迫效应[17]。孙惠莉等[23]的研究表

明，镉硫交互处理明显增加了小白菜幼苗体内非蛋白

巯基、谷胱甘肽和络合素的含量以及坏血酸-谷胱甘

肽循环关键酶的活性，从而提高植株对镉胁迫的耐受

性。适量的硫供给可促进植物生长发育，增强植物耐

受生物和非生物胁迫的能力[24]。本研究表明，在铅胁

迫下，外源添加硫增加了硫同化关键酶的活性，进而

促进了含硫化合物的合成，增强了小花南芥对铅的富

集和耐受能力。

4 结论

（1）外源施加硫浓度 50~100 mg·kg-1，显著提高

了小花南芥地下部的生物量，改变了小花南芥根系

形态特征。

（2）适量施加硫能够改变小花南芥对铅的累积特

征，低浓度硫促进小花南芥对铅的富集，而高浓度硫

抑制了小花南芥对铅的转运。

（3）外源施加硫浓度 50~100 mg·kg-1，增加了硫

关键同化酶的活性，进而促进了含硫化合物的合成。

总而言之，适当施硫促进小花南芥的生长，提高

硫同化关键酶活性和含硫化合物含量，从而对小花

南芥富集铅有促进作用，同时增强了小花南芥对铅

胁迫的耐性，提高了超富集植物小花南芥修复铅污

染农田的能力。
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