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重金属铅（Pb）是植物体内的非必需元素，可造

成植物细胞内活性氧（ROS）过量积累，进而导致植

物生长迟滞、光合作用受阻，甚至细胞死亡等严重

的生理胁迫[1]。随着我国工业化和城市化的持续发

展，工矿企业排放的三废、汽车尾气中的铅离子大

量进入土壤和地下水中[2]。据统计，我国土壤中的

铅等重金属污染情况极其严重，污染超标率高达

7.0%，而其中工业园区和矿区的土壤污染最为严重，
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摘 要：为了探究谷胱甘肽（GSH）对辣椒铅抗性的作用机制，以晋椒 503 为试验材料研究铅（Pb）胁迫下不同浓度的

GSH 和丁硫堇（BSO）对辣椒幼苗各项生理生化参数的影响。结果表明，与 CK 相比，铅胁迫造成了辣椒幼苗的生物

量、光合色素含量、抗氧化物酶活性、AsA-GSH 循环（抗坏血酸-谷胱甘肽循环）效率均显著下降；在 0.5 mmol·L-1 Pb

胁迫下，喷施 1、5、10、15 mmol·L-1 GSH 均可显著增加辣椒幼苗的生物量，显著增加叶片中光合色素含量；喷施 5~

10 mmol ·L-1GSH 效果最好，相比于不喷施 GSH 可以显著提高抗氧化物酶活性、AsA-GSH 循环关键酶活性，其中

CAT 活性分别增加了 60.19%和 50.26%，APX 活性增加了 65.29%和 66.53%，POD 活性增加了 92.71%和 78.01%，

SOD 活性增加了 41.66%和 45.29%，MDHAR 活性增加了 41.92%和 44.27%，DHAR 活性增加了 53.14%和 61.00%，

GR 活性增加了 50.52%和 65.63%，而添加 GSH 合成抑制剂丁硫堇则会逆转上述作用。综上所述，GSH 可有效缓解

铅胁迫对辣椒造成的生理损害，进而提高辣椒抵抗铅胁迫的能力；15 mmol · L- 1 的 GSH 会造成抗氧化物酶和

AsA-GSH 循环关键酶的活性降低，但其主要原因为 GSH 降低了胁迫下活性氧对辣椒的生理损害，因此辣椒幼苗的

生物量和光合色素含量并未减少。
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Abstract：Pepper variety Jinjiao 503 was used as material to explore the mechanism of glutathione（GSH）on lead toler-

ance in pepper. Different concentration of GSH and BSO were tested and physiological and biochemical parameters of

pepper seedlings were measured under lead stress. Lead stress caused a significant decrease in biomass, photosynthetic

pigment content, antioxidant enzyme activity and ascorbic acid（AsA）-GSH cycle efficiency of pepper seedlings. Spray-

ing 5-10 mmol · L-1 GSH significantly increased the biomass of pepper seedlings, increased the photosynthetic pigment

content in leaves, and increased the enzyme activities of POD, SOD, CAT, APX, GR, DHAR and MDHAR, while adding

GSH synthesis inhibitor butinoline can reverse the above effects. The results showed that GSH can effectively alleviate

the physiological damage caused by lead stress, and then improve the ability of pepper to tolerate lead stress; Although

15 mmol·L-1 GSH can reduce the activities of antioxidant enzymes and key enzymes of AsA-GSH cycle, it does not harm

the biomass and photosynthesis of pepper seedlings, which indicates that the enzyme activity is not completely equiva-

lent to the strength of stress.
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超标率分别高达 29.4%和 33.4%[3]。山西省经济发展

长期依赖重工业和矿产资源，土壤中的铅污染严重，

已经成为经济转型、农业绿色发展的限制性因素。

谷胱甘肽（GSH）是谷氨酸、半胱氨酸和甘氨酸

缩合而成的多肽类活性小分子[4]，一方面可直接或

间接清除 ROS[5]，同时也能够通过形成多聚物进而

螯合铅等重金属离子，降低重金属的胁迫危害 [6]。

γ-谷氨酰半胱氨酸合成酶（γ-GCS）是合成 GSH 前

体的关键酶，其活力直接决定了 GSH 合成速率，丁

硫堇（BSO）是 γ-GCS 的抑制剂，能够有效减少植物

内源 GSH 含量[7]。Estrella-gómez 等[8]研究表明，小

槐叶可通过激活 SmGS 基因的表达来增加谷氨酰胺

合成酶（GS）合成量，进而提高 GSH 含量来应对铅

胁迫对细胞的损害。Nahar 等 [9]研究表明，GSH 可

有效提高干旱胁迫下绿豆的生物量、光合色素含

量、抗氧化物酶活性，有效缓解干旱胁迫对绿豆幼

苗生长的抑制作用。Zhou 等[10]的研究表明，GSH 可

有效缓解盐胁迫对番茄光合作用的抑制，并提高抗

氧化物酶活性，而添加 BSO 则会起到与 GSH 相反

的作用。

近年来，随着我国铅污染的情况不断恶化，科

研工作者做了大量关于缓解植物铅胁迫的研

究[11-12]。然而，关于 GSH 对铅胁迫下辣椒生理影响

的研究尚未见报道。笔者针对山西省土壤的铅污

染问题，探究了铅胁迫下不同浓度 GSH 和 1 mmol·L-1

BSO[11]对辣椒幼苗各项生理指标的影响，旨在探讨

GSH 对辣椒逆境响应的调节机制，以期为辣椒耐重

金属栽培提供理论依据。

1 材料与方法

1.1 材料

供试辣椒品种为晋椒 503，由山西农业大学园

艺学院辣椒育种团队提供。铅离子供体 Pb（NO3）2

和谷胱甘肽 GSH 均购自 Sigma 公司，BSO 购自北

京百灵威科技有限公司。

1.2 方法

试验于 2020 年 3 月在山西农业大学（龙城校

区）进行。选取均匀无病害的晋椒 503 辣椒种子，用

灭菌水在室温下浸泡 4~5 h。然后用 75%乙醇冲洗

20 s，15% NaClO 冲洗 15 min，灭菌水洗涤 3 次，放

入真空干燥箱 40 ℃烘干 30 min，播种于 72 孔的穴

盘中，25 ℃（光/暗 12 h/12 h）光照培养箱中培养。

培养 15 d 后，取长势一致的幼苗，分成 CK 对照组

和 5 个处理组移栽至营养箱中，土壤营养液于处理

时直接加入，GSH 和 BSO 以叶片喷施的方式于每

日 08：00 进行喷施，详见表 1。在处理 12 d 后测定

根长、株高、地上/地下部干质量、根冠比等指标，每

处理测定 3 株，3 次重复。将收集的辣椒幼苗从根

部和茎部切开，分别于 105 ℃杀青 15 min，80 ℃烘

干至质量恒定，分别称量地上部和地下部干质量，

地下部干质量与地上部干质量之比即为根冠比。

表 1 试验处理

处理

CK

Pb

PbGSH1

PbGSH5

PbGSH10

PbGSH15

PbBSO

土壤营养液

1/2Hoglang 营养液

1/2Hoglang 营养液+
0.5 mmol·L-1Pb（NO3）2

1/2Hoglang 营养液+
0.5 mmol·L-1Pb（NO3）2

1/2Hoglang 营养液+
0.5 mmol·L-1Pb（NO3）2

1/2Hoglang 营养液+
0.5 mmol·L-1Pb（NO3）2

1/2Hoglang 营养液+
0.5 mmol·L-1Pb（NO3）2

1/2Hoglang 营养液+
0.5 mmol·L-1 Pb（NO3）2

叶面营养液

蒸馏水

蒸馏水

1 mmol·L-1GSH

5 mmol·L-1GSH

10 mmol·L-1GSH

15 mmol·L-1GSH

1 mmol·L-1 BSO

1.3 幼苗生理指标的测定及方法

叶绿素 a、b 和类胡萝卜素含量的测定：避光条

件下取晋椒 503 辣椒幼苗叶片 2 g，采用丙酮溶解法

提取，然后分别在 470、649 和 665 nm 波长下测定。

采用 Murshed 等 [13]的方法测定 AsA（抗坏血

酸）、脱氢抗坏血酸（DHA）、GSH（谷胱甘肽）、氧化

型谷胱甘肽（GSSG）含量以及超氧阴离子（O2
·-）产生

速率和 H2O2 含量。采用苏州格锐思生物技术有限

公司试剂盒测定过氧化氢酶（CAT）、抗坏血酸过氧

化物酶（APX）、过氧化物酶（POD）、超氧化物歧化

酶（SOD）、单脱氢抗坏血酸还原酶（MDHAR）、脱氢

抗坏血酸还原酶（DHAR）、谷胱甘肽还原酶（GR）和

γ-GCS 酶活性。

1.4 数据处理

采用 Microsoft Office Excel 2016 整理数据和

作图；采用 SAS 1.2 分析数据，用 Duncan 法进行多

重比较。

2 结果与分析

2.1 谷胱甘肽对铅胁迫下辣椒幼苗生物量的的影

响

由表 2 可知，与 CK 相比，Pb 处理后辣椒幼苗

根长、株高、地上部和地下部干质量以及根冠比均

显著下降，降幅分别为 30.83%、18.93%、32.99%、

59.00%、38.24%。在铅胁迫下，4 个喷施 GSH 处理

比 Pb 处理幼苗根长、株高、地上部和地下部干质量

雷 阳
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表 2 GSH 对铅胁迫下辣椒幼苗生物量的影响

处理

CK
Pb
PbGSH1
PbGSH5
PbGSH10
PbGSH15
PbBSO

根长/cm

6.52±0.18 a
4.51±0.11 d
5.68±0.08 c
6.16±0.09 b
6.18±0.24 b
6.10±0.14 b
4.05±0.24 e

株高/cm

17.54±0.09 a
14.22±0.15 d
15.48±0.23 c
16.35±0.45 b
16.42±0.38 b
16.37±0.22 b
13.22±0.47 e

地上部干质量/g

2.94±0.12 a
1.97±0.10 d
2.18±0.09 c
2.67±0.10 b
2.73±0.07 b
2.77±0.12 b
1.82±0.09 d

地下部干质量/g

1.00±0.03 a
0.41±0.02 d
0.62±0.04 c
0.73±0.01 b
0.72±0.04 b
0.71±0.02 b
0.33±0.03 e

根冠比

0.34±0.02 a
0.21±0.01 c
0.29±0.02 b
0.27±0.01 b
0.26±0.01 b
0.26±0.01 b
0.18±0.02 c

注：表中同列不同小写字母表示在 0.05 水平差异显著。下同。

以及根冠比均显著提高；除根冠比外，喷施 5、10、

15 mmol · L-1 GSH 对辣椒幼苗生物量均显著高于

1 mmol ·L-1 的 GSH 处理，而 3 个高浓度 GSH 处理

之间幼苗生物量差异均不显著。与 Pb 处理相比，

PbBSO 则会显著降低辣椒幼苗根长、株高、地下部

干质量，降低地上部干质量、根冠比。结果表明，

GSH 可有效缓解铅胁迫对辣椒幼苗的毒害，促进辣

椒幼苗生物量的增加，但仍比 CK 有显著降低，未能

恢复至 CK 的水平。

2.2 GSH对铅胁迫下辣椒幼苗叶片光合色素含量

的影响

由表 3 可知，与 CK 相比，Pb 处理的叶片叶绿

素 a、叶绿素 b、类胡萝卜素含量均显著降低，降幅分

别为为 46.83%、40.71%和 49.17%。在铅离子胁迫

下，4 个喷施 GSH 处理与 Pb 处理相比，辣椒幼苗叶

片的叶绿素 a 含量分别显著提高 12.65%、49.38%、

47.18%和 49.90%，叶绿素 b 含量分别显著提高

33.20%、51.45%、54.15%和 49.38%，类胡萝卜素分

别显著提高 18.75%、54.32%、62.20%和 51.04%；其

中 PbGSH5、PbGSH10 和 PbGSH15 光合色素含量

均显著高于 PbGSH1，而前 3 者之间差异均不显

著。与其他处理相比，喷施 BSO 则会显著降低辣椒

幼苗叶绿素 a、叶绿素 b、类胡萝卜素含量和叶绿素

a+叶绿素 b 的含量。表明 GSH 可有效缓解铅离子

对辣椒光合色素的破坏，从而提升幼苗对铅胁迫的

耐受性。

注：不同小写字母表示在 0.05 水平差异显著。下同。

图 1 GSH 对铅胁迫下辣椒叶片抗氧化物酶活性的影响
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处理

CK
Pb
PbGSH1
PbGSH5
PbGSH10
PbGSH15
PbBSO

ρ（叶绿素 a）/

（mg·L-1）

28.98±0.33 a
15.41±0.44 d
17.36±0.77 c
23.02±0.37 b
22.68±0.45 b
23.10±0.32 b
10.90±0.39 e

ρ（叶绿素 b）/

（mg·L-1）

8.13±0.26 a
4.82±0.05 d
6.42±0.15 c
7.30±0.32 b
7.43±0.29 b
7.20±0.36 b
4.31±0.12 e

ρ（类胡萝卜素）/

（mg·L-1）

13.22±0.46 a
6.72±0.34 d
7.98±0.17 c

10.37±0.23 b
10.90±0.99 b
10.15±0.11 b
5.35±0.51 e

表 3 GSH 对铅胁迫下辣椒幼苗光合色素的影响
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2.3 GSH对铅胁迫下辣椒幼苗叶片抗氧化物酶活

性的影响

由图 1 可知，与 CK 相比，Pb 处理的叶片 CAT、

APX、POD 和 SOD 活性均显著降低，降幅分别为

44.28%、46.89%、46.94%和 36.09%。在铅胁迫下，

与 Pb 处理相比，外源 GSH 对辣椒叶片中的抗氧化

物酶活性均有显著提高。其中，PbGSH5 处理的效

果最为突出，其 CAT 和 POD 活性均显著高于其他

GSH 处理，APX 和 SOD 活性均显著高于 PbGSH1

和 PbGSH15，但与 PbGSH10 差异不显著。当 GSH

浓度达到 15 mmol·L-1时，4 种抗氧化物酶活性均出

现下降。与 Pb 处理相比，铅胁迫下喷施 BSO，则会

显著降低 POD 和 SOD 活性，而 CAT、APX 活性均

与 Pb 处理差异不显著。表明 GSH 对抗氧化物酶

活性的影响具有两面性，低浓度的 GSH 可有效提

升抗氧化物酶活性，而过高的浓度则会降低其活

性。

2.4 GSH 对铅胁迫下辣椒幼苗叶片 AsA-GSH 循

环关键酶活性的影响

由图 2 可知，与 CK 相比，Pb 处理辣椒幼苗叶

片 MDHAR、DHAR、GR 和 γ-GCS 活性均显著降

低 ，降 幅 分 别 为 29.43% 、34.47% 、46.40% 和

38.60%。与 Pb 处理相比，在铅胁迫下喷施 GSH 可

显著提高辣椒叶片 MDHAR、DHAR、GR 活性，其

中，PbGSH5 和 PbGSH10 处理的效果较好，当 GSH

浓度达到 15 mmol · L- 1 时，3 种酶的活性均比 Pb-

图 2 GSH 对铅胁迫下辣椒叶片 AsA-GSH 循环关键酶活性的影响
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GSH10 处理显著降低；γ-GCS 活性则与其他 3 种酶

活性相反，与 Pb 处理相比，在铅胁迫下喷施

1 mmol·L-1 GSH 时，辣椒幼苗叶片 γ-GCS 活性略有

提高，但与 Pb 处理差异不显著；而当喷施其他浓度

GSH 后反而会显著降低其活性，且喷施浓度越大，

γ-GCS 活性越低。在铅胁迫下喷施 BSO 后，MD-

HAR、GR 和 γ-GCS 活性均比 Pb 处理显著降低，降

幅分别为 8.81%、21.88%和 63.42%。

2.5 GSH对铅胁迫下辣椒幼苗叶片AsA循环的影响

由图 3 可知，Pb 处理比 CK 处理的 AsA 含量

显著减低 22.17%，DHA 含量显著升高 53.21%，

AsA/DHA 显著降低 49.19%。与 Pb 处理相比，在

铅胁迫下 4 种浓度 GSH 处理均可显著提升辣椒

叶片 AsA 含量和 AsA/DHA，并显著降低 DHA 含

量，且浓度越高效果越明显。其中，PbGSH15 处理

的 AsA 含量不仅比 Pb 处理显著上升 33.44%，且

比 CK 显著提高了 3.86%。喷施 BSO 后，与 Pb 处

理相比，辣椒叶片 AsA 含量和 AsA/DHA 均显著降
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低，DHA 含量显著升高。从正反两方面表明，GSH

可缓解甚至逆转 Pb 胁迫对辣椒 AsA 循环的抑制

作用。

2.6 GSH对铅胁迫下辣椒幼苗叶片GSH循环的影响

由图 4 可知，与 CK 相比，Pb 处理的辣椒叶片

中 GSH、GSSG 含量显著上升，增幅分别为 25.85%、

117.86%，同时 GSH/GSS 显著降低了 42.23%。与

Pb 处理相比，在铅胁迫下喷施 GSH 可不同程度地

提高辣椒幼苗叶片中 GSH、GSSG 含量和 GSH/

GSSG，其中 PbGSH15 处理的效果最为突出，与 Pb

处理相比分别增加了 182.21%、42.02%和 98.71%。

喷施 GSH 合成抑制剂 BSO 可显著降低 GSH 含量

和 GSH/GSSG，与 Pb 处理相比降幅分别为 35.39%

和 31.77%，GSSG 含量比 Pb 处理下降，且差异显著。

2.7 GSH对铅胁迫下辣椒幼苗叶片ROS的影响

由图 5 可知，与 CK 相比，Pb 处理辣椒叶片中

O2
·-产生速率和 H2O2 质量摩尔浓度均显著升高，增

幅分别为 71.51%、64.22%。表明铅胁迫可显著升高

辣椒幼苗叶片中 ROS 含量。与 Pb 处理相比，4 个

喷施外源 GSH 处理均可显著降低铅胁迫下的辣椒

叶片中 O2
·-产生速率和 H2O2 质量摩尔浓度，其中

PbGSH15 处理的效果最为明显，与 Pb 处理相比降

幅分别为 31.09%、30.30%，差异显著。喷施 BSO 则

会显著提升辣椒叶片 O2
·-产生速率和 H2O2 质量摩

尔浓度，分别比 Pb 处理提高了 37.16%和 30.78%。

正反两方面表明 GSH 可有效提升辣椒幼苗清除体

内 ROS 的能力，缓解铅离子对辣椒叶片的氧化胁

迫。

图 3 GSH 对铅胁迫下辣椒叶片 AsA 循环的影响 图 4 GSH 对铅胁迫下辣椒叶片 GSH 循环的影响

b

e
d

c
b

a

f

0

100

200

300

400

500

600

700

处理

f

b

c
d d e

a

0

100

200

300

400

500

600

处理
a

f

e

d c

b

g

0.0

0.2

0.4

0.6

0.8

1.0

1.2

1.4

1.6

1.8

2.0

处理

f
e

d

c

b
a

g

0

10

20

30

40

50

60

70

80

90

100

w
（

G
S
H
）

/（
u
g
·g

-1
F
W
）

处理

e

c c
b

a a

d

0

10

20

30

40

50

60

70

80

w
（

G
S
S
G
）

/（
u
g
·g

-1
F
W
）

处理

b

e

d
c

b
a

f

0.0

0.2

0.4

0.6

0.8

1.0

1.2

1.4

1.6

G
S
H

/G
S
S
G

处理

w（
A

sA
）

/（
μ

g
·g

-1
）

w（
D

H
A
）

/（
μ

g
·g

-1
）

A
sA

/D
H

A

w（
G

S
S

G
）

/（
μ

g
·g

-1
）

w（
G

S
H
）

/（
μ

g
·g

-1
）

··78



第5期 ，等：谷胱甘肽对铅胁迫下辣椒幼苗生理特性的影响 试验研究

f

b
c

d d e

a

0

10

20

30

40

50

60

70

O
2
· -
产
生
速
率

/（
n
m

o
l·

g
-1
·m

in
-1
）

处理

f

b
c

d d
e

a

0

50

100

150

200

250

300

350

400

450

500

H
2
O

2
含
量

/（
n
m

o
l·

g
-1
·m

in
-1
）

处理

3 讨论与结论
植物体内过量铅会造成细胞内的 ROS 迅速积

累，引起细胞膜过氧化，产生氧化胁迫，破坏光合色

素稳定性，阻碍能量的正常转化，严重影响植物生

物量的增长[11,14]。本研究在铅胁迫下，辣椒幼苗的根

长、株高、地上部和地下部干质量、叶绿素 a、叶绿素

b 和类胡萝卜素含量以及总叶绿素含量均显著下

降，这与 Zhou 等[11]在番茄上的研究结果相一致。抗

氧化物酶系统的关键酶有 POD、CAT、SOD 和

APX[15-16]，O2
·-经由 SOD 催化为 H2O2，而 H2O2可分别

由 POD 催化还原型辅酶代谢、APX 催化 AsA 代

谢，或者是 CAT 直接清除[17-18]。本研究在铅胁迫下，

辣椒 POD、CAT、SOD 和 APX 活性均显著降低，在

对铅胁迫下的辣椒幼苗喷施 GSH 后，4 种抗氧化物

酶活性均显著提高，但过高的 GSH 浓度反而会一

定程度降低它们的活性，这与邢春艳等[19]的研究结

果相一致。

GSH 在抗氧化剂系统中起到核心作用，GSH

和 AsA 可直接还原 ROS，GSH 的氧化产物为

GSSG，AsA 的氧化分为两步，分别生成单脱氢抗坏

血酸（MDHA）和 DHA[20]；GR 可将 GSSG 还原为

GSH，实现 GSH 的循环再生 [21]；以 GSH 为电子供

体 ，MDHAR 和 DHAR 酶可分别将 MDHA 和

DHA 还原为 AsA，实现 AsA 的循环再生[22-23]。本研

究结果表明，在铅胁迫下，辣椒叶片中关键酶的活

性、AsA 含量、AsA/DHA 和 GSH/GSSG 均显著降

低；GSH、GSSG 和 DHA 含量显著升高。与 Pb 处

理相比，在铅胁迫下补充外源 GSH 可显著提高

GR、DHAR 和 MDHAR 活性，从而提升 AsA-GSH

循环的还原态比例；而 γ -GCS 活性则在喷施

1 mmol ·L-1 GSH 时略有提高，但与 Pb 处理差异不

显著，之后随着 GSH 浓度的增加而逐渐降低；添加

BSO 可降低 AsA-GSH 循环的关键酶活性以及还原

态/氧化态比例。从正反两方面表明外源 GSH 一方

面可直接补充内源 GSH，另一方面可通过激活

AsA-GSH 循环系统关键酶活性来提升 AsA-GSH

的循环速率，加快清除铅离子引起的 ROS 胁迫。同

时本研究也表明在辣椒体内 GSH 对 γ-GCS 酶具有

反馈抑制作用，这与前人的研究结果相一致 [24- 25]。

在正常状态下，O2
·-和 H2O2等 ROS 的生成和清除处

于稳定的动态平衡[26]。过量的铅离子会使平衡发生

移动，在细胞内大量积累 ROS，造成细胞氧化胁迫，

影响植物的生长、发育、光合作用、逆境响应[27]。本

研究表明辣椒幼苗受到铅胁迫后 O2
·-产生速率和

H2O2 含量上有显著升高，外源 GSH 可有效降低

ROS 含量，而 BSO 则会加剧铅胁迫下 ROS 的积

累，这与蔡仕珍等[23]的研究结果相一致。

本研究以铅胁迫下的晋椒 503 幼苗为材料，探

究了不同浓度 GSH 和 BSO 对辣椒幼苗各项生理生

化参数的影响。结果表明，在铅胁迫下，外源喷施

GSH 可以增加辣椒幼苗的生物量，增加叶片中光合

色素含量，提高抗氧化物酶等的活性和 AsA-GSH

循环系统还原态/氧化态比例，进而清除 O2
·-和 H2O2

等 ROS；添加 GSH 合成抑制剂 BSO 则会逆转上述

作用。综上所述，15 mmol · L-1 GSH 可有效缓解铅

胁迫对辣椒造成的生理损害，进而提高辣椒抵抗铅

胁迫的能力。
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