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γ-氨基丁酸对镉胁迫下匍匐翦股颖耐受性
及镉吸收转运的影响

第乙林，刘思甜，刘欣影，杜泳，李州*

（四川农业大学草业科技学院，草坪科学与工程系，四川  成都 611130）

摘要：镉（Cd）是土壤中常见的重金属污染物，严重降低了草坪草的生长发育。γ-氨基丁酸（GABA）是植物体内重要

的生长调节物质，广泛参与调节植物非生物胁迫耐受性。本研究探讨了外施 GABA 对 Cd 胁迫下匍匐翦股颖叶片

内源 GABA 含量、叶绿素荧光性能、细胞膜稳定性及不同部位 Cd 吸收和转运的影响。研究结果显示，Cd 胁迫显著

降低了匍匐翦股颖叶片相对含水量、叶绿素含量和光化学效率，导致膜脂过氧化伤害和细胞膜稳定性降低。外源添

加  0. 5 mmol·L-1 GABA 能显著提高 Cd 胁迫下叶片内源 GABA 积累、叶绿素含量和相对含水量，抑制丙二醛产生

和电解质渗透率上升，并提高光化学效率（Fv/Fm）和叶片健康指数（PIABS），有效缓解了 Cd 胁迫对细胞造成的伤害。

此外，Cd 胁迫下匍匐翦股颖叶片和根系中 Cd 含量急剧升高，但 Cd 在根系中的富集量远远大于地上部分。外施

GABA 能显著降低叶片中 Cd 的积累，但提高了 Cd 在根系中的积累，表明 GABA 抑制了 Cd 从根系向地上部分的转

运。这一过程可能与 GABA 显著上调了根系中 AsZIP2、AsNRAMP1 和 AsNRAMP5 的表达量以及下调了叶片中

AsNRAMP1 和 AsNRAMP5 的 表 达 量 有 关 。 GABA 也 显 著 上 调 了 Cd 胁 迫 下 根 系 中 AsHMA1、AsHMA3、

AsABCC2 和 AsABCC4 的表达量，有助于提高根系 Cd 离子区隔化到液泡中，降低根系 Cd 的毒性。这些研究结果

不仅丰富了 GABA 在调节植物耐 Cd 性上的作用机理，也为冷季型草坪草耐 Cd 栽培管理提供了技术参考。
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Abstract： Cadmium （Cd） is a common heavy metal pollutant in soil that seriously reduces the growth and 
development of turfgrasses.  γ -Aminobutyric acid （GABA） is an important growth regulator in plants， and is 
involved in regulating tolerance to abiotic stress.  In this study， we determined the effects of exogenous GABA on the 
endogenous GABA content， chlorophyll fluorescence parameters， cell membrane stability， and Cd uptake and 
transport in different organs of creeping bentgrass （Agrostis stolonifera）.  The results show that Cd stress 
significantly reduced the relative water content， chlorophyll content， and photochemical efficiency in leaves， leading 
to membrane lipid peroxidation and reduced cell membrane stability.  The application of 0. 5 mmol·L−1 GABA 
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significantly increased the endogenous GABA content， chlorophyll content， relative water content， photochemical 
efficiency （Fv/Fm）， and performance index on an absorption basis （PIABS）， and reduced the accumulation of 
malondialdehyde and electrolyte leakage in leaves of creeping bentgrass under Cd stress.  The Cd content in leaves 
and roots increased sharply under Cd stress， but Cd accumulated to much higher levels in the roots than in the 
leaves.  Exogenous application of GABA significantly reduced Cd accumulation in the leaves， but increased Cd 
accumulation in the roots， indicating that GABA inhibited the transport of Cd from roots to aboveground parts.  This 
process may be related to changes in gene expression， because application of GABA resulted in significant 
upregulation of AsZIP2， AsNRAMP1， and AsNRAMP5 in roots， and downregulation of AsNRAMP1 and 
AsNRAMP5 in leaves.  In addition， GABA significantly upregulated AsHMA1， AsHMA3， AsABCC2， and 
AsABCC4 in the roots of plants under Cd stress， which promoted the compartmentalization of Cd ions into vacuoles 
to reduce Cd toxicity.  These results not only provide new information about the mechanism by which GABA 
regulates Cd tolerance in plants， but also provide a technical reference for the cultivation and management of cold-

season turfgrass in Cd-polluted soils.
Key words： Agrostis stolonifera； γ-aminobutyric acid； cadmium stress； cadmium ion absorption and transport； gene 
expression

镉（cadmium，Cd）是环境中常见的重金属污染物，具有毒性强、易迁移且极易被植物吸收积累等特点。作为

植物的非必需元素，Cd 对植物生长发育的各个阶段均有毒害效应［1］。高浓度的  Cd 会在植物体内引起一系列生

理毒性反应，如抑制光合作用，减少叶绿素合成，加速蛋白质降解及引起营养失调等，轻则使植物生长发育受抑

制，重则导致植株早衰和死亡［2］。前人研究发现，玉米（Zea mays）叶片在 Cd 胁迫下叶绿素 a、叶绿素 b 和类胡萝卜

素含量均显著降低，初始荧光升高，最大光化学效率下降，表明 Cd 胁迫下光系统  Ⅱ 的原初光能转换效率减弱，叶

片光合能力受损［3］。Guo 等［4］的研究显示，Cd 胁迫下小麦（Triticum aestivum）叶片中丙二醛含量提高，细胞膜脂

过氧化加剧，但耐 Cd 性强的材料通过更有效地激活抗氧化酶以缓解 Cd 胁迫诱导的细胞氧化伤害。此外，Cd 胁

迫还导致离子毒害和营养缺乏［5］。在漫长的进化过程中，植物已经发展出多种机制来应对  Cd 胁迫，包括抑制  
Cd²⁺ 的吸收和运输，形成螯合剂-Cd 复合物进行解毒，将  Cd 隔离在液泡中，促进  Cd 与细胞壁结合并减少其在

敏感组织中的分布等［6］。植物 Cd 转运蛋白种类多且数量庞大，主要包括锌/铁转运蛋白家族（zinc-regulated 
transporters and iron-regulated transporter-like protein，ZIPs）、天 然 抗 性 巨 噬 细 胞 蛋 白 家 族（natural resistance-

associated macrophage protein，NRAMPs）、重 金 属 ATP 酶 家 族（heavy metal transporting ATPase，HMAs）及  
ABC 转运蛋白家族（ATP-binding cassette transporter，ABCs）等。ZIPs 是根部主要的铁摄取载体，也参与 Cd 的

运输［7］。例如水稻（Oryza sativa）OsZIP1 和 OsZIP3 参与调节 Cd 的吸收［8］。NRAMPs 家族主要参与 Cd 从根到叶

的运输［9］，过表达 OsNRAMP1 增加了水稻叶片中 Cd 的积累，参与植物内细胞  Cd 摄取和  Cd 转运［10］。HMAs 基

因编码重金属 ATP 酶，调节 Cd 在细胞器和细胞质之间的运输，也影响 Cd 从根到茎的转运效率［11］。C 型  ABC 转
运蛋白（ABCCs）是 ABCs 中参与植物 Cd 胁迫响应的主要亚家族成员， 其大多数定位于液泡膜，负责将 Cd 螯合

物转运至液泡内，以减少 Cd 对细胞质的毒害［12］。植物螯合素（phytochelatin，PC）与细胞质中的 Cd 结合后形成

PC-Cd 复合物，后被转运到液泡中进行螯合，这一过程降低了 Cd 毒性［13］。AtABCC1 和 AtABCC2 是已知的主要

液泡 PC 转运蛋白，在调节细胞质 Cd 的解毒功能上发挥积极作用［14］。

γ-氨基丁酸（γ-aminobutyric acid，GABA）是一种广泛存在于植物、动物和微生物中的四碳非蛋白氨基酸［15］。

1950 年 GABA 首先在动物中被发现，被证实是哺乳动物脑脊液中一种重要的神经递质抑制剂［16］，后续研究表明

GABA 在植物生长发育和抗逆性中起着重要调节作用［17］。GABA 的积累与植物应对重金属、盐胁迫、干旱和寒

冷等各种不利环境条件的过程密切相关［18］。研究发现，Cd 胁迫下两种菊科（Ageratum）植物根、茎和叶内源

GABA 的积累存在显著差异［19］。250 μmol·L-1 CdCl2 胁迫处理条件下，生菜（Lactuca sativa）根系和叶片 Cd2+的

209



Vol. 35，No. 2ACTA PRATACULTURAE SINICA（2026）

积累升高，导致根长明显缩短，光合作用降低，最终抑制植物生长和降低产量。然而，外源应用 GABA 显著提高

了 Cd 胁迫下生菜的光合能力，有效缓解了生长抑制［20］。Cd 胁迫下，经外源 GABA 处理过的烟草（Nicotiana 

tabacum）叶中谷胱甘肽含量显著高于对照组，过氧化氢和丙二醛含量显著降低，表明 GABA 通过调节抗氧化防

御能力提高烟草的耐 Cd 性［21］。前人研究也表明，外源 GABA 主要通过降低活性氧水平以及缓解叶绿素荧光下

降，从而显著降低了 Cd 对玉米的毒害效应［22］。Ashraf等［23］发现 Cd 的毒性加剧了香稻植株膜脂过氧化伤害，施用

GABA 降低了包括根在内的所有植物部分 Cd 的积累，有利于 Cd 胁迫下维持叶片细胞膜的稳定性。外源 GABA
也能显著提高 Cd 胁迫下单歧藻（Monoraphidium sp.）抗氧化能力并降低活性氧和 Cd2+在细胞内的积累［24］。Li
等［25］研究表明，外源 GABA 和过表达 GABA 生物合成关键基因 MdGAD1 都可以显著抑制苹果（Malus pumila）

植株对 Cd2+的吸收和积累，从而提高植株的耐 Cd 性。然而不同的是，GABA 不仅可以显著减轻  Cd 胁迫对矮株

龙葵（Solanum nigrum var.  humile）的伤害，还可以显著提高龙葵对 Cd 的吸收和富集，从而提高其对  Cd 污染土壤

的修复能力［26］。这些研究表明 GABA 调节植物对 Cd 的吸收和转运会因植物物种不同而有所差异。

匍匐翦股颖（Agrostis stolonifera）是一种优良的多年生冷季型草坪草［27］，主要分布于欧亚大陆的温带、北美洲

和我国东北、华北、西北、江西及浙江等地，具有生长速度快、耐冷、耐修剪和绿期长等特点［28］。由于其具有能够形

成高质量致密草坪的能力，广泛应用于高尔夫球场果岭、草地网球和草地保龄球等运动场草坪建植，也适用于庭

院、园林绿化及边坡治理等［29］。土壤 Cd 胁迫不仅抑制了匍匐翦股颖的生长，也极大地降低了草坪外观质量和运

动功能。本研究以匍匐翦股颖为对象，初步揭示 GABA 通过调节细胞膜稳定性、光化学效率及 Cd 吸收和转运能

力从而提高匍匐翦股颖对 Cd 胁迫的适应性，研究结果将有助于了解 GABA 调节多年生冷季型草坪草的耐 Cd 机

制，也为匍匐翦股颖的耐 Cd 栽培管理提供理论支撑。

1　材料与方法

1. 1　材料培养

选用匍匐翦股颖 W6 6569 作为供试材料。从四川农业大学崇州基地的资源圃采集草皮块后种植于方形育苗

盘中，放置于温室大棚并培养成坪，于 2024 年 8 月开展试验。选取大小、长势相近的植株，使用 1/2 霍格兰

（Hoagland）营养液（霍格兰营养液：硝酸钙、硝酸钾、磷酸铵、硫酸镁、铁盐溶液、微量元素）水培，放入培养箱培养  
14 d。光周期为  14 h，白天  23 ℃，夜晚  19 ℃，光合有效辐射 700 μmol·m-2·s-1，相对湿度 70%。培养箱正常培养

14 d 后用于后续试验。

1. 2　试验设计

试验共计  4 个处理，分别是：正常条件（CK），即使用  1/2 Hoagland 营养液正常培养 8 d；正常条件下外施

GABA（CK+GABA），即使用加有 0. 5 mmol·L -1 GABA 的 1/2 Hoagland 营养液培养 8 d；Cd 胁迫（Cd），即使用

加有 400 μmol·L-1 CdCl2 的  1/2 Hoagland 营养液培养 8 d。Cd 胁迫下外施 GABA（Cd+GABA），即使用加有  
400 μmol·L-1 CdCl2 和 0. 5 mmol·L -1 GABA 的  1/2 Hoagland 营养液培养 8 d。每个处理  4 盆重复，每盆装有 35
棵苗，培养液每  2 d 更换一次。胁迫结束后取样测定叶片叶绿素含量（chlorophyll content，Chl）、荧光参数、相对含

水量（relative water content，RWC）、相对电导率（electrolyte leakage，EL）、丙二醛含量（malondialdehyde content，
MDA）和内源 GABA 含量，以及根系和叶片中  Cd2+含量和 Cd 离子吸收转运相关基因的相对表达量。

1. 3　测定指标与方法

1. 3. 1　生理生化指标测定　  1）叶绿素含量与叶绿素荧光参数的测定：叶绿素含量采用分光光度法测定［30］。称

取  0. 1 g 叶片并剪碎，装入棕色具塞刻度试管中，加入二甲基亚砜（dimethyl sulfoxide，DMSO）5 mL，使叶片完全

浸入液体中，加盖后放入暗处至叶片完全变白，取  200 μL 浸提液，用  UV-2102PC 型紫外分光光度计（上海）在  
645 和  663 nm 波长下测定其吸光值。倾出浸提液，将叶片放入烘箱烘干至恒重称取干重。使用 Arnon［30］研究中

描述的公式计算总叶绿素、叶绿素 a 和叶绿素 b 含量。将植物叶片在黑暗中避光  30 min 后，采用叶绿素荧光效率

仪（Pocket PEA，英国）测定最大光化学效率（photochemical efficiency，Fv/Fm）和叶片健康指数（performance index 
on absorption basis，PIABS），每次处理测定  12 个重复。
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2）叶片相对含水量和相对电导率的测定：植物相对含水量根据  Barr 等［31］的方法测定。剪取叶片  0. 1 g 左
右，用普通吸水纸将其包裹好，放入装满 50 mL 水的离心管中，拧紧管盖，放置于避光处静置  24 h，待叶片吸水饱

和后，轻轻取出叶片，擦干表面水分，称量饱和鲜重，然后置于 105 ℃下杀青  45 min，在  75 ℃下烘干至恒重，称其

干重，重复  4 次，取平均值。根据  RWC (% )= ( 鲜重 - 干重 ) / ( 饱和鲜重 - 干重 )× 100% 计算叶片相对含水量。

测定相对电导率［32］时，称取  0. 1 g 叶片，去离子水冲洗  4 次后用洁净滤纸吸去浮水，然后加  10 mL 去离子水，真空

渗入 0. 5 h 使叶片完全浸入，于  25 ℃放置  24 h，用  DDS-11A 型电导仪（上海）测其初始电导率，然后在沸水浴中

煮  15 min，冷却至室温后测定煮后电导率。相对电导率 = ( 初始电导率/煮后电导率 )× 100%。

3）丙二醛和内源 GABA 含量的测定：测定  MDA 含量［32］时，将 0. 1 g 叶片放入 3 mL 磷酸缓冲液中研磨成匀

浆，8489 r·min-1离心 20 min，得到上清液。取  0. 5 mL 上清液加入 1 mL 含有 20% 三氯乙酸和 0. 5% 硫代巴比妥

酸的反应液中，95 ℃ 水浴  15 min 后将反应液在冰浴中快速冷却至室温，轻微摇晃试管以防止气泡的产生。8500 
r·min-1下离心  10 min，取上清液在  532 和  600 nm 处测定吸光值，计算 MDA 含量。内源 GABA 含量使用试剂盒

（GABA-1-W，微量法）测定，该测定试剂盒购于苏州科铭生物技术有限公司。

4）Cd2+含量测定：将匍匐翦股颖地上茎叶与地下根系分开，随机选取  4 株来测定地上部与地下部鲜重，每个

处理  4 个重复。将收集的材料装在牛皮纸袋中，在电动恒温干燥箱（LC-101-00B，上海）中  105 ℃ 下杀青  30 min，
75 ℃ 下烘干至恒重，将干样  0. 1 g（精确至  0. 0001 g）放于聚四氟乙烯消解内罐，加硝酸  5 mL 浸泡过夜。盖好内

盖，旋紧不锈钢外套，放入恒温干燥箱，80 ℃ 保持  1~2 h，120 ℃ 保持  1~2 h，再升至  160 ℃ 保持  4 h，在箱内自然

冷却至室温，打开后加热赶酸至近干，将消化液洗入  25 mL 容量瓶中，用少量硝酸溶液（1%）洗涤内罐和内盖  3
次，洗液合并至容量瓶中并用  1% 硝酸定容至刻度，混匀备用。试液上机测定 Cd2+含量。将植株地上部 Cd2+含量

除以地下部 Cd2+含量计算 Cd2+转运系数，将植株总 Cd2+含量除以水培营养液中 Cd2+含量计算整株 Cd 的生物富

集系数［5］ 。
1. 3. 2　基因表达分析　  采用实时荧光定量 PCR（qRT-PCR）检测基因转录水平。使用  RNAprep Pure Plant 试
剂盒（广州美基生物科技有限公司）从新鲜的叶片或根中提取总 RNA，然后用  cDNA 合成试剂盒（莫纳反转录试

剂）将  mRNA 逆转为 cDNA。所有基因的 PCR 反应条件如下：94 ℃下 5 min，95 ℃下 30 s（45 个重复），54~58 ℃
退火 45 s，60~95 ℃扩增，根据  Livak 等［33］描述的公式  2−ΔΔCt 计算所有基因的转录水平。引物序列和退火温度参

见表 1。

1. 4　统计分析

使用 Excel整理并统计数据，SPSS 26 软件进行方差分析，通过双因素方差分析和  LSD 检验不同处理之间的

显著性差异（P<0. 05）。采用 Origin 2021 完成作图。

表 1　实时荧光定量 PCR引物

Table 1　Real-time PCR primers

基因

Gene

Asβ-actin

AsHMA1

AsHMA3

AsZIP2

AsABCC2

AsABCC4

AsNRAMP1

AsNRAMP5

上游引物

Forward primer （5'-3'）

CCTTTTCCAGCCATCTTTCA

GGCTTGTCAGTCTATTGCTTT

CTGGGAGACGGGAACAGAG

ATCACTCCACGGCATCAAT

AGAGCTGTTTATTCCGATTCA

AAAGGAGAGCGGACGAGTAA

ACTCTTCAATCCGCACCTCT

AGCAGCAGAAGCAAGATGG

下游引物

Reverse primer （5'-3'）

GAGGTCCTTCCTGATATCCA

GCTTCACTTTCACAGTTTGGT

CAGCAGTGGCAGGCTTTATC

CTTTCGTTTCAGCGACTCC

CTATTTGCCCCTGAGGTATG

GAAGCGTAGACACCAAGGAAC

TTCCTCACCCAGTTCTTCATC

CAGAGGGAAGACGACGATG

退火温度

Annealing temperature （Tm， ℃）

54

54

58

54

54

56

56

56
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2　结果与分析

2. 1　外源 GABA 对 Cd 胁迫下匍匐翦股颖生长、叶绿素含量及荧光参数的影响

正常条件和 Cd 胁迫下，外施 GABA 促进了匍匐翦股颖植株的生长（图 1A）。正常条件下，外源 GABA 没有

对叶片总叶绿素含量产生显著影响；Cd 胁迫条件下，叶片总叶绿素含量显著下降，其中 Cd 处理组与 CK 相比下降

了 52. 91%，Cd+GABA 处理组与 CK+GABA 相比则只下降了 22. 33%（图 1B）。Cd 胁迫也显著降低了叶片叶

绿素 a 和叶绿素 b 的含量，但与 Cd 处理组相比，Cd+GABA 处理组维持了较高的叶绿素 a 和叶绿素 b 含量且差异

显著（图 1C，D）。正常条件下叶绿素 a 的含量不受 GABA 的显著影响，但外施 GABA 处理显著提高了正常条件

下叶绿素 b 的含量（图 1C，D）。如图 1E 所示，Cd 胁迫条件下，GABA 对叶绿素 a/b 没有显著影响，但在正常条件

下外源 GABA 的应用显著降低了叶绿素 a/b。Cd 胁迫条件下  Fv/Fm 和  PIABS 均下降（图 2A，B）。在正常条件下，

CK 处理组与 CK+GABA 处理组植株的  Fv/Fm 和 PIABS没有显著性差异；Cd 胁迫条件下，GABA 处理的  Fv/Fm和

PIABS显著高于未处理植株（图 2A，B）。与 Cd 处理组相比，Cd+GABA 处理组维持了较高的 Fv/Fm 和 PIABS，分别

增加了 10. 10% 和 28. 87%（图 2A，B）。

2. 2　外源 GABA 对 Cd 胁迫下匍匐翦股颖膜稳定性、相对含水量及 GABA 积累的影响

正常条件和 Cd 胁迫条件下，外施 GABA 均显著降低了叶片相对电导率（图 3A）。Cd 胁迫后，植株的相对电

导率显著上升，且 Cd 胁迫组比 Cd+GABA 处理组植株叶片的电导率高出  18. 24%（图 3A）。与相对电导率趋势

类似，Cd 胁迫显著提升了 MDA 的积累，且外施 GABA 显著降低了 Cd 胁迫诱导的 MDA 积累（图 3B）。如图 3C
所示，与 CK+GABA 处理组相比，Cd 处理组的匍匐翦股颖叶片 RWC 显著下降，Cd+GABA 处理较 Cd 处理显著

提高了匍匐翦股颖植株叶片的 RWC（图 3C）。正常条件下 GABA 含量维持在较低水平，CK+GABA 处理植株的

图 1　外源 γ-氨基丁酸对 CdCl2胁迫下匍匐翦股颖生长和叶片叶绿素含量的影响

Fig. 1　Effects of exogenous γ-aminobutyric acid on growth and chlorophyll content in A.  stolonifera under CdCl2 stress
不同字母表示在 0.05 水平上差异显著（P<0.05）。下同。Different letters indicated significant difference at P<0.05 level. The same below.
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GABA 含量高于未处理植株，但两者之间无显著差异；Cd 胁迫条件下，不同处理植株的 GABA 含量显著积累，

Cd+GABA 处理组与单独 Cd 处理组相比，内源 GABA 含量增加了 23%（图 3D）。

2. 3　外源 GABA 对 Cd 胁迫下匍匐翦股颖 Cd 积累的影响

从图 4A 可以看出，正常条件下植株 Cd 积累水平非常低，且 CK 和 CK+GABA 处理间没有显著差异。Cd 胁

迫下不同处理的匍匐翦股颖植株吸收了大量的  Cd，且绝大部分 Cd 积累在植株根部（图 4A）。对于地上部，Cd+
GABA 处理 Cd 含量较 Cd 单独处理显著降低，地下部根系则刚好相反（图 4A）。正常条件下，外施 GABA 显著提

高了 Cd 转运系数；Cd 胁迫条件下，外施 GABA 则显著降低了 Cd 转运系数（图 4B）。Cd 胁迫条件下，地上部和地

下部 Cd 富集系数显著上升（图 4C，D）。对于地上部，Cd 胁迫下 GABA 处理较 Cd 处理显著降低了 Cd 富集系数

（图 4C），而地下部与此相反，经 GABA 处理的植株 Cd 富集系数显著提高（图 4D）。

2. 4　外源 GABA 对 Cd 胁迫下匍匐翦股颖 Cd 吸收转运关键基因转录水平的影响

在正常条件下 CK 和 CK+GABA 两个处理叶片中 AsZIP2 表达量没有显著性差异；Cd 胁迫显著上调了两个

处理叶片中 AsZIP2 的表达水平，且 Cd+GABA 处理组显著高于 Cd 单独处理（图 5A）。正常条件下 CK 和 CK+
GABA 两个处理根系中 AsZIP2 的表达水平没有显著性差异；与 CK 和  CK+GABA 处理相比较，镉胁迫条件下两

图 2　外源 γ-氨基丁酸对 CdCl2胁迫下匍匐翦股颖叶片荧光参数的影响

Fig. 2　Effect of exogenous γ-aminobutyric acid on fluorescence parameters of A.  stolonifera under CdCl2 stress

图 3　外源 γ-氨基丁酸对 CdCl2胁迫下匍匐翦股颖膜透性、相对含水量及 γ-氨基丁酸合成的影响

Fig. 3　Effects of exogenous γ -aminobutyric acid on membrane permeability， relative water content and GABA synthesis of A.  
stolonifera under CdCl2 stress

213



Vol. 35，No. 2ACTA PRATACULTURAE SINICA（2026）

个处理组（Cd 和 Cd+GABA）根系中 AsZIP2 的表达量均显著升高，且 Cd 处理组 AsZIP2 的表达量显著低于 Cd+
GABA 处理组（图 5B）。正常条件下外施 GABA 没有显著影响叶片和根系中 AsNRAMP1 和 AsNRAMP5 的表达

量（图 6A~D）。Cd 胁迫条件下，外施 GABA 较 Cd 处理显著降低了叶片中 AsNRAMP1 和 AsNRAMP5 的表达量

（图 6A，C）。在根系中，外施 GABA 在 Cd 胁迫条件下较 Cd 处理显著上调了 AsNRAMP1 和 AsNRAMP5 的表达

量（图 6B，D）。

Cd 胁迫显著诱导了 AsHMA1 在叶片中的表达，正常条件和 Cd 胁迫下外源 GABA 添加均显著降低了叶片中  
AsHMA1 的表达量（图 7A）。在根中，CK 与 CK+GABA 处理组间 AsHMA1 的表达量没有显著差异，但 Cd+
GABA 处理组中 AsHMA1 的表达量显著提高（图 7B）。与正常条件相比，Cd 胁迫也显著诱导了 AsHMA3 在叶和

根系中的表达（图 7C，D）。Cd 胁迫下两个处理组（Cd 和 Cd+GABA）叶片中  AsHMA3 的表达量无显著差异（图

7C），但 Cd 胁迫下外施 GABA 显著上调了根系中 AsHMA3 的表达量（图 7D）。与正常对照 CK 相比，Cd 胁迫显著

上调了叶片和根系中  AsABCC2 基因家族的表达量（图 8A，B）。在正常和 Cd 胁迫条件下，外源 GABA 均显著降

低了叶片中 AsABCC2 的表达量（图 8A），但在根系中外源 GABA 则显著提高了 Cd 胁迫下  AsABCC2 的相对表达

量（图 8B）。叶片中 AsABCC4 的相对表达量在 CK 与 CK+GABA 处理间没有显著差异，但 Cd 处理叶片中

AsABCC4 的表达量显著上升（图 8C）。Cd 胁迫显著提升了 AsABCC4 在根系中的表达，外施 GABA 在 Cd 胁迫下

进一步提高了根系中  AsABCC4 的表达量（图 8D）。

图 4　外源 γ-氨基丁酸对 CdCl2胁迫下匍匐翦股颖 Cd含量及离子分配的影响

Fig. 4　Effect of exogenous γ-aminobutyric acid on Cd2+ content and ion partitioning in A.  stolonifera under CdCl2 stress

图 5　外源 γ-氨基丁酸对 CdCl2胁迫下匍匐翦股颖  ZIP 基因家族表达的影响

Fig. 5　Effect of exogenous γ-aminobutyric acid on the expression of ZIP gene family in A.  stolonifera under CdCl2 stress
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3　讨论

植物暴露于过量的 Cd 胁迫下，常常表现出生长发育受限、植株萎黄及生物量下降等现象［34］。光合作用是植

物合成碳水化合物及获取能量的基础，植物中超过 95% 的干物质直接来自光合产物［35］。Cd 会破坏植物叶绿体

结构，也能抑制叶绿素的生物合成，导致植物光合作用减弱［36-37］。Cd 对植物中光合电子传递的抑制主要是因为  
Cd²⁺可以取代叶绿素中的  Mg²⁺，从而影响叶绿素合成并导致光系统Ⅱ（PSⅡ）活性降低［38-39］。研究发现，Cd 胁
迫下龙葵生长受到抑制，生物量显著降低，这与 Cd 胁迫下光合色素（叶绿素  a、叶绿素  b、总叶绿素和类胡萝卜素）

含量降低呈正相关关系。然而，通过外源 GABA 的施用可以显著提高 Cd 胁迫下龙葵的生物量和光合色素含量，

说明外源 GABA 可以通过缓解叶绿素损失来维持 Cd 胁迫下植物的光合能力［26］。本研究也获得了类似的结果，

外施 GABA 显著提高了 Cd 胁迫下匍匐翦股颖叶片中叶绿素的含量。此外，由于金属胁迫下叶绿素含量的降低

及叶绿素结构的破坏，从而直接抑制了植物叶片对光能的捕获、传递和转化，降低了 PSⅡ的光化学效率［40］。叶绿

图 6　外源 γ-氨基丁酸对 CdCl2 胁迫下匍匐翦股颖  NRAMP 基因家族表达的影响

Fig. 6　Effect of exogenous γ-aminobutyric acid on the expression of NRAMP gene family in A.  stolonifera under CdCl2 stress

图 7　外源 γ-氨基丁酸对 CdCl2 胁迫下匍匐翦股颖  HMA 基因家族表达的影响

Fig. 7　Effect of exogenous γ-aminobutyric acid on the expression of HMA gene family in A.  stolonifera under CdCl2 stress
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素荧光反映光化学反应、光能吸收和激发能传递等光合作用的原初反应过程［41］，是衡量植物光合作用能力和环境

适应能力的重要指标［42］。Fv/Fm是反映 PSⅡ反应中心光能转换效率的重要指标，Fv/Fm越大，PSⅡ最大光化学量

子产量越大，植物对环境的适应性越好［43］。PIABS又称为光化学性能指数，PIABS相较于  Fv/Fm更加敏感，能够更好

地反映出叶片的光合作用性能，常用于评估植物在非生物胁迫下的健康情况［44］。本研究发现，Cd 胁迫下匍匐翦

股颖叶片的 Fv/Fm 和  PIABS 显著降低，但外源 GABA 处理后得到显著缓解，说明 GABA 可以有效减轻 Cd 胁迫对

PSⅡ的光抑制作用，使植株在 Cd 胁迫下维持更好的光合性能。

GABA 作为一种小分子有机渗透调节剂，具有降低细胞渗透势、调节水分平衡及维持细胞膜稳定性等功

能［45］。Waris 等［20］研究发现，与 Cd 胁迫植物相比，在 Cd 和外源 GABA 联合施用下卷心莴苣（Lactuca sativa）叶片

RWC 增加了 45%，生菜叶片 RWC 增加了  50%，GABA 在缓解 Cd 胁迫引起的叶片水分损失中效果显著。Qin
等［46］的研究也显示，耐 Cd 紫花苜蓿（Medicago sativa）品种 Zhaodong 在 Cd 胁迫下叶片中 GABA 水平及叶片保水

能力显著高于不耐 Cd 品种 Zhongmu No. 1。本研究发现，Cd 胁迫下外源 GABA 的施用使内源 GABA 含量增加，

植株保水能力也得到增强，表明 GABA 积累在匍匐翦股颖适应 Cd 胁迫中起关键作用。膜脂过氧化程度和细胞

膜相对透性是衡量植物膜系统是否稳定的重要标志［47］。Seifikalhor 等［22］的研究结果表明，外源 GABA 显著降低

了 Cd 诱导的 EL 上升和 MDA 积累，有效改善了 Cd 胁迫下玉米叶片膜脂过氧化程度和细胞膜稳定性。施用  100 
μmol·L-1GABA 也显著降低了 Cd 胁迫下番茄（Solanum lycopersicum）体内 MDA 的积累，从而减轻了 Cd 胁迫对

番茄种子的膜脂过氧化作用［48］。此外，在 Cd 胁迫下，外源 GABA 处理后苹果幼苗根和叶的 EL 分别降低了 12%
和 16%，细胞膜稳定性大大提升［25］。本研究也得到了相似的结果，外施 GABA 后 Cd 胁迫下匍匐翦股颖叶片的

EL 和 MDA 含量显著降低，这表明 GABA 处理后的植株在 Cd 胁迫下能够维持较好的细胞膜完整性，膜脂过氧化

程度更小，耐 Cd 性增强。

作为一种非必需营养元素，Cd 在植物中没有特异性转运蛋白，必须依赖其他二价金属离子转运蛋白转运［49］。

因此，Cd 胁迫下植物根系在吸收其他二价金属离子的同时被迫吸收过多的 Cd 离子，然后转运并富集于不同的组

织中［50］。有研究表明，外源 GABA 使 Cd 胁迫下藜麦（Chenopodium quinoa）幼苗叶和根系中的  Cd 含量降低了

22% 和 28%［51］。与未施 GABA 的 Cd 胁迫植株相比，外源 GABA 可以显著降低苹果幼苗根、茎和叶中 Cd 的积

累，这可能与 GABA 调节了二价金属离子转运蛋白的基因表达有关［25］。本研究结果显示，Cd 胁迫显著诱导了 Cd
在匍匐翦股颖地上部和地下部的积累，但经过 GABA 处理后，植株地上部富集的 Cd 减少，这与 GABA 显著降低

图 8　外源 γ-氨基丁酸对 CdCl2 胁迫下匍匐翦股颖  ABCC 基因家族表达的影响

Fig. 8　Effect of exogenous γ-aminobutyric acid on the expression of ABCC gene family in A.  stolonifera under CdCl2 stress
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Cd 的转运系数及地上部分 Cd 的富集系数有关。外施 GABA 处理可以使 Cd 更多地富集在匍匐翦股颖的根部，降

低了 Cd 胁迫对地上部分光合器官的伤害。Cd 在植物中的运输是一个复杂的机制，涉及很多金属离子转运蛋

白［52］。其中，ZIPs 蛋白具有转运 Ca2+、Fe2+和 Cd2+的功能［53］。经研究发现，AtZIP2、AtZIP5 和 AtZIP6 均参与了

Cd 的吸收与转运［54］。NRAMPs 家族进化相对保守，金属结合位点保守的甲硫氨酸序列能够提高  NRAMPs 对
Cd 转运的优先性和效率［12］。OsNRAMP5 是水稻中负责 Cd 摄取的主要转运蛋白［55］。Zhang 等［56］在 Cd 超富集植

物东南景天（Sedum alfredii）的研究中发现，SaNRAMP1 过表达显著增加了茎和叶中 Cd 的浓度。前人研究表

明，将  MhNRAMP1 在烟草和苹果植株中过表达，Cd 胁迫下转基因烟草和苹果愈伤组织耐 Cd 性显著减弱，推测

可能是因为  MhNRAMP1 通过介导 Cd 的吸收和积累加速 Cd 诱导的细胞死亡［57］。本研究中，Cd 胁迫下外施

GABA 显著提高了根系中 AsZIP2、NRAMP1 和 NRAMP5 的表达量，但降低了 NRAMP1 和 NRAMP5 在叶片中

的表达量。这与外施 GABA 后根系积累较多的 Cd，但由根系向地上部转移的 Cd 减少的结果相一致。这些结果

表明，Cd 胁迫下外施 GABA 提高了匍匐翦股颖根系对 Cd 的富集能力，降低了 Cd 向地上部分光合器官的转移，缓

解了叶片 Cd 的胁迫伤害。

调节 Cd 在细胞内不同细胞器间的运输和转移也是植物抵御 Cd 胁迫的重要适应性策略［58］。ABCCs 和

HMAs转运蛋白家族广泛参与植物细胞中金属离子、碳水化合物和脂类的运输［59］。其中，HMAs基因家族成员除

了参与转运植物生长发育所必需的金属离子外，还能转运  Cd2+、Pb2+和 Ag+等重金属离子［60］。已有研究发现，

HvHMA1 参与锌以及 Cd 向大麦（Hordeum vulgare）籽粒的转运［61］。TcHMA3 在叶片和根系液泡中表达，负责将

Cd 从细胞质转运至液泡隔离起来，降低细胞质 Cd 离子浓度，增强植物对 Cd 的耐受性［62］。水稻 OsHMA3 也定位

于液泡膜上，主要负责将 Cd 转移至根系液泡，可以增强水稻对 Cd 胁迫的适应性［11］。在拟南芥（Arabidopsis 

thaliana）中，Park 等［63］发现 AtABCC1 和 AtABCC2 也是重要的液泡转运体，可以将 Cd 和 PC 的复合体 Cd-PC 转

运至液泡，降低细胞质 Cd 的浓度以达到细胞解毒的效果。本研究发现，Cd 胁迫上调了匍匐翦股颖叶片和根系中

AsHMA1、AsHMA3、AsABCC2 和 AsABCC4 的表达量，表明匍匐翦股颖能通过上调这些 Cd 转运蛋白基因表达

以加强 Cd 离子的液泡区隔化能力。外施 GABA 后，这些基因在 Cd 胁迫下匍匐翦股颖根系中的表达量进一步提

高，这可能增强了根系 Cd 离子由细胞质向液泡的转移，从而降低了根系细胞质 Cd 的毒性。值得注意的是，在植

物 Cd 的解毒机制中，ABCC 型转运蛋白通常与 PC 共同发挥作用。例如，在 PC 合成缺陷的拟南芥突变体  cad1-3

中过表达  AtABCC3 并不能使植株的耐 Cd 性增加［63］。

4　结论

综上所述，Cd 胁迫显著降低了匍匐翦股颖叶片的相对含水量、叶绿素含量和光化学效率，导致细胞膜脂过氧

化伤害和细胞膜稳定性降低。外施 GABA 则可以有效改善 Cd 胁迫导致的这些胁迫效应，减轻 Cd 胁迫对匍匐翦

股颖的伤害。Cd 胁迫下，外源施用 GABA 处理后匍匐翦股颖叶片内源 GABA 含量显著上升，Cd 在根系中积累

增加，叶片中 Cd 的积累降低，这与 GABA 显著上调了根系中 AsZIP2、NRAMP1 和 NRAMP5 的表达量有关。此

外，GABA 也显著上调了 Cd 胁迫下根系中 AsHMA1、AsHMA3、AsABCC2 和 AsABCC4 的表达量，有助于提高根

系 Cd 离子区隔化到液泡中，降低根系 Cd 的毒性。这些研究结果不仅丰富了 GABA 在调节植物耐 Cd 性上的作用

机理，也为冷季性草坪草耐 Cd 栽培管理提供了技术参考。
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