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外源水杨酸对铝胁迫下菊芋根系分泌物的影响
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摘　 要: 为探究铝胁迫对菊芋根系分泌物的影响以及外源水杨酸(ＳＡ)的缓解作用ꎬ该文以耐铝型南京菊芋

和铝敏感型资阳菊芋为试验材料ꎬ采用土培法ꎬ设置铝浓度 ５００ μｍｏｌ􀅰Ｌ￣１ꎬ分析了不同浓度(１０、１００、１ ０００
μｍｏｌ􀅰Ｌ￣１)ＳＡ 对铝胁迫下菊芋根系分泌物中有机酸、氨基酸以及根尖相关代谢酶活的影响ꎮ 结果表明:
(１)单铝胁迫会导致菊芋根系分泌物中柠檬酸、草酸、苹果酸浓度升高ꎬ且南京菊芋升高幅度大于资阳菊

芋ꎻ柠檬酸合酶和苹果酸脱氢酶在单铝胁迫下活性增强ꎻ脯氨酸含量显著提升ꎬ总氨基酸浓度均显著减少ꎮ
(２)外源 ＳＡ 加入后ꎬ南京菊芋根系分泌的柠檬酸、草酸、苹果酸浓度均得到不同程度提高ꎬ但经高浓度

(１ ０００ μｍｏｌ􀅰Ｌ￣１)ＳＡ 处理后资阳菊芋根系分泌草酸显著降低ꎬ且在各浓度 ＳＡ 处理下苹果酸浓度均无明显

变化ꎻ柠檬酸合酶活性出现不同程度的增强ꎬ但对南京菊芋根尖中苹果酸脱氢酶活性影响不大ꎬ且高浓度

(１ ０００ μｍｏｌ􀅰Ｌ￣１)ＳＡ 处理后显著降低了资阳菊芋根尖中苹果酸脱氢酶活性ꎻ脯氨酸含量显著下降ꎬ从总氨

基酸浓度变化来看ꎬ南京菊芋在高浓度(１ ０００ μｍｏｌ􀅰Ｌ￣１)ＳＡ、资阳菊芋在低浓度(１０ μｍｏｌ􀅰Ｌ￣１)ＳＡ 处理下

得到最大缓解效果ꎮ 因此ꎬ菊芋通过分泌有机酸应对铝毒侵害ꎬ外源 ＳＡ 可促进菊芋根系有机酸代谢速率ꎬ
分泌更多的有机酸来缓解铝胁迫ꎬ这种缓解效果在耐铝性相对较强的南京菊芋中表现更好ꎮ
关键词: 菊芋ꎬ 红壤地区ꎬ 铝胁迫ꎬ 水杨酸ꎬ 根系分泌物
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　 　 红壤作为我国南方的地带性土壤ꎬ占近全国

土地总面积的四分之一(陈永波和王成华ꎬ２００１)ꎮ
红壤具有较低的 ｐＨ( ｐＨ 值为 ４ ~ ５.５)ꎬ其中有机

质和交换性盐基离子较少ꎬ加上我国南方酸雨发

生频率高等原因ꎬ土壤酸化日益加重ꎬ活化了大量

难溶性铝( Ｌｉｕ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１５)ꎮ 土壤中可溶性铝含

量的增加显著提高了富铝化程度ꎬ对植物根系发

育和水分、养分的吸收影响甚大ꎬ是目前公认的制

约酸性土壤作物生长的主要因素之一(王宁等ꎬ
２０１１)ꎮ 植物对铝离子的耐受机制主要有两种ꎬ即
体外排斥机制和内部耐受机制(李交昆和唐璐璐ꎬ
２０１３)ꎮ 其中植物根系分泌有机酸、酚类化合物、
磷酸盐等改变根系环境ꎬ将铝离子螯合成无毒或

毒性较小的化合物ꎬ增强植物内部对铝离子的吸

收、转运和耐受ꎬ降低铝离子对植物体的危害

(Ｚｈａｎｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１９)ꎮ 另外植物通过耐受基因的

转录参与调控ꎬ有研究发现 ＡＲＴ１ 与 ＳＴＯＰ１ 在调节

植物对铝离子耐受性上有重要作用 ( Ｏｈｙａｍａ ｅｔ
ａｌ.ꎬ ２０１３)ꎮ 转录因子 ＷＲＫＹ４６ 和 ＡＳＲ５ 对耐铝基

因的调控方式与 ＡＲＴ１ 和 ＳＴＯＰ１ 调控方式不同ꎬ
ＷＲＫＹ４６ 参与渗透胁迫反应和气孔运动的调节ꎬ
ＡＳＲ５ 与 ＳＴＡＲ１ 基 因 的 启 动 子 区 域 结 合ꎬ 增 强

ＳＴＡＲ１ 基因的表达ꎬ使水稻对铝离子的耐受性增

强 ( Ｄｉｎｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１３ꎻ Ａｒｅｎｈａｒｔ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１３ꎻ

Ａｒｅｎｈａｒｔ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１４)ꎮ
菊芋(Ｈｅｌｉａｎｔｈｕｓ ｔｕｂｅｒｏｓｕｓ)又名洋姜、鬼子姜ꎬ

菊科(Ｃｏｍｐｏｓｉｔａｅ)ꎬ向日葵属(Ｈｅｌｉａｎｔｈｕｓ Ｌ.)ꎬ为多

年生草本植物ꎮ 该植物对各种生态环境的适应能

力很强ꎬ全球范围内种植广泛(Ｗａｌｌ ｅｔ ａｌ.ꎬ １９８６ꎻ
Ｗｙｓｅ ｅｔ ａｌ.ꎬ １９８６)ꎮ 菊芋富含菊糖可作为生产乙

醇、生物发酵及制取油脂的良好来源ꎻ作为药用植

物ꎬ具有清热凉血和利水除湿等功效ꎮ 为菊芋在

南方种植的广泛推广ꎬ如何解决铝胁迫对菊芋生

长的影响成为亟待解决的问题ꎬ因此开展菊芋根

系分泌物中有机酸及相关代谢酶活性测定有助于

进一步探清菊芋对铝胁迫的响应ꎮ
水杨酸( ｓａｌｉｃｙｌｉｃ ａｃｉｄꎬＳＡ)属酚类化合物ꎬ在

植物体内广泛存在ꎬ为应对逆境的信号传导分子ꎬ
它通过诱导病程相关蛋白( ＰＲ)基因的表达来使

系统获得抗性( ＳＡＲ) ( Ｓｈｉｒａｓ ｅｔ ａｌ.ꎬ １９９７)ꎮ 许多

研究表明其在缓解生物和非生物的胁迫下发挥重

要作用ꎬ马志博等(２０２０)发现外源 ＳＡ 可提高盐胁

迫下酸枣幼苗抗氧化能力ꎬ缓解盐胁迫对酸枣的

伤害ꎬ提高植株净光合速率和生长量ꎮ 曹林等

(２０１５)探究得出铝胁迫下菊芋通过外源 ＳＡ 提高

抗氧化酶活性和光合作用效率ꎬ但菊芋根尖分泌

的有机酸和氨基酸如何应对铝胁迫条件ꎬ外源 ＳＡ
又发挥了怎么样的作用ꎬ这些问题值得探究ꎮ 所
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以本文将对铝胁迫条件下菊芋根系分泌物中柠檬

酸、苹果酸、草酸、脯氨酸、氨基酸以及根尖柠檬酸

合酶和苹果酸脱氢酶进行分析讨论ꎬ以期为菊芋

在红壤酸铝地区的安全种植与应用提供科学

依据ꎮ

１　 材料与方法

１.１ 试验材料

选取耐铝性较强的南京菊芋和耐铝性较弱的

资阳菊芋作为本次试验材料ꎮ
１.２ 试验方法

选取大小相同的菊芋块茎进行土培ꎬ放于光

照培养箱中催芽(白天:３０ ℃ꎬ９０％相对湿度ꎬ６０％
光照ꎬ１４ ｈꎻ黑夜:２６ ℃ꎬ８０％相对湿度ꎬ０％光照ꎬ
１０ ｈ)ꎬ待其地上部长到 ８ ｃｍ 左右时ꎬ再选择长势

大致相同的菊芋幼苗移入带孔塑料盆中培养ꎬ每
盆 ３ 株ꎬ每组设置 ３ 个重复ꎮ Ａｌ３＋与完全营养液混

合成等量处理液用来均匀喷洒至菊芋根系土壤ꎬ
Ａｌ３＋以 ＡｌＣｌ３􀅰６Ｈ２Ｏ 形式提供ꎬ利用稀释的 ＨＣｌ 将
处理液 ｐＨ 调节至 ４.５ꎮ 每天对菊芋叶片正反两面

均匀喷洒等量 ＳＡ 溶液ꎬ处理 ７ ｄꎬ进行根系分泌物

的收集ꎮ 所用浓度根据实验室前期预实验所得ꎬ
试验分组如表 １ 所示ꎮ

表 １　 试验处理分组情况
Ｔａｂｌｅ １　 Ｇｒｏｕｐｉｎｇ ｏｆ ｅｘｐｅｒｉｍｅｎｔａｌ ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ

试验编号
Ｅｘｐｅｒｉｍｅｎｔ
ｎｕｍｂｅｒ

试验处理
Ｅｘｐｅｒｉｍｅｎｔａｌ ｔｒｅａｔｍｅｎｔ

Ｔ０ 完全营养液 Ｃｏｍｐｌｅｔｅ ｎｕｔｒｉｅｎｔ ｓｏｌｕｔｉｏｎ (ＣＮＳ)

Ｔ１ 完全营养液＋５００ μｍｏｌ􀅰Ｌ ￣１ Ａｌ３＋
ＣＮＳ＋５００ μｍｏｌ􀅰Ｌ ￣１ Ａｌ３＋

Ｔ２ 完全营养液＋５００ μｍｏｌ􀅰Ｌ ￣１ Ａｌ３＋ ＋１０ μｍｏｌ􀅰Ｌ ￣１ ＳＡ
ＣＮＳ＋５００ μｍｏｌ􀅰Ｌ ￣１ Ａｌ３＋ ＋１０ μｍｏｌ􀅰Ｌ ￣１ ＳＡ

Ｔ３ 完全营养液＋５００ μｍｏｌ􀅰Ｌ ￣１ Ａｌ３＋ ＋１００ μｍｏｌ􀅰Ｌ ￣１ ＳＡ
ＣＮＳ＋５００ μｍｏｌ􀅰Ｌ ￣１ Ａｌ３＋ ＋１００ μｍｏｌ􀅰Ｌ ￣１ ＳＡ

Ｔ４
完全营养液 ＋ ５００ μｍｏｌ􀅰Ｌ ￣１ Ａｌ３＋ ＋ １ ０００ μｍｏｌ􀅰
Ｌ ￣１ ＳＡ
ＣＮＳ＋５００ μｍｏｌ􀅰Ｌ ￣１ Ａｌ３＋ ＋１ ０００ μｍｏｌ􀅰Ｌ ￣１ ＳＡ

　 　 根系分泌物收集:挑选健康完整的菊芋根系

用蒸馏水进行冲洗 ３ ~ ４ 次ꎬ然后用滤纸将残留水

吸干ꎬ同一处理每三株菊芋幼苗放入装有 ２００ ｍＬ
０.５ ｍｍｏｌ􀅰Ｌ￣１ ＣａＣｌ２溶液的烧杯中ꎬ使根系完全浸

入ꎬ用锡纸包裹烧杯底部避光ꎬ光照下收集 ６ ｈꎬ取
出用 １００ ｍＬ 去离子水清洗根系ꎬ共得 ３００ ｍＬ 根

系分泌物ꎬ之后在 ４０ ℃的旋转蒸发仪下浓缩至 ２５
ｍＬꎬ将浓缩液过 ０.４５ μｍ 水系滤膜后ꎬ保存至－２０
℃待用测定各项指标ꎮ

粗酶液制取:称取植物 ２ ｃｍ 根尖 ０.１ ｇꎬ置于 ４
℃冰浴的研钵中以 １ ｍＬ 提取液研磨成匀浆ꎬ提取

液包含 １００ ｍｍｏｌ􀅰Ｌ￣１ Ｔｒｉｓ￣ＨＣｌ ｂｕｆｆｅｒ ( ｐＨ ８. ０)ꎬ
０.１％ ( Ｖ / Ｖ) Ｔｒｉｔｏｎ Ｘ － １００ (曲拉通 － １００)ꎬ２％
(Ｗ / Ｖ) ＰＶＰ (聚乙烯基吡咯烷酮)ꎬ１０ ｍｍｏｌ􀅰Ｌ￣１

异抗坏血酸ꎬ以冷冻离心机在 ４ ℃ 下 １５ ０００ ｒ􀅰
ｍｉｎ￣１离心 ５ ｍｉｎꎬ上清液用于酶活测定 ( Ｃｈｅｎ ｅｔ
ａｌ.ꎬ ２００９)ꎮ
１.３ 指标测定

采用酸性茚三酮显色法测定脯氨酸含量(李

小芳和张志良ꎬ ２０１６)ꎮ 采用高效液相色谱法

(ＨＰＬＣ)测定柠檬酸、草酸、苹果酸和氨基酸浓度

(王玉云等ꎬ２０１１)ꎮ 柠檬酸合酶活性测定:取 ２０
μＬ 粗酶提取液加入 １ ｍＬ 柠檬酸合酶反应液 [１００
ｍｍｏｌ􀅰Ｌ￣１ Ｔｒｉｓ￣ＨＣｌ ｂｕｆｆｅｒ (ｐＨ ８.０)ꎬ５ ｍｍｏｌ􀅰Ｌ￣１氯

化镁ꎬ０.５ ｍｍｏｌ􀅰Ｌ￣１ ＤＴＮＢꎬ０.１５ ｍｍｏｌ􀅰Ｌ￣１乙酰辅

酶 Ａꎬ再加 ４ ｍｍｏｌ􀅰Ｌ￣１草酰乙酸混合ꎬＤＴＮＢ 注意

避光]ꎮ 通过测定 ４１２ ｎｍ 处吸光值变化率ꎬ每隔

３０ ｓ 测定一次吸光度ꎬ记录其变化ꎬ时间为 ３ ｍｉｎ
(Ｌｉ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０００)ꎮ 苹果酸脱氢酶活性测定:取 ２０
μＬ 粗酶提取液加入 １ ｍＬ 苹果酸合酶反应液(１００
ｍｍｏｌ􀅰Ｌ￣１ ｐＨ ８. ０ Ｔｒｉｓ￣ＨＣｌ ｂｕｆｆｅｒꎬ０. ５ ｍｍｏｌ􀅰Ｌ￣１

ＥＤＴＡ￣Ｎａ２ꎬ０. ２ ｍｍｏｌ 􀅰 Ｌ￣１ ＮＡＤＨꎬ ７０ ｍｍｏｌ 􀅰 Ｌ￣１

ＫＣｌ)ꎬ再加入 １ ｍＬ １ ｍｍｏｌ􀅰Ｌ￣１草酰乙酸启动反

应ꎮ 混匀后立即计时ꎬ每隔 ３０ ｓ 在 ３４０ ｎｍ 下测定

１ 次吸光度ꎬ共测 ３ ｍｉｎꎬ以 ＮＡＤＨ 的增加或减少作

为评价标准(Ｊｏｈｎｓｏｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ １９９４)ꎮ
１.４ 数据处理

所有测定均设 ３ 次重复ꎬ计算平均值和标准误

差ꎬ数据处理采用 ＳＰＳＳ ２２.０ 软件中的 Ｄｕｎｃａｎ 法

进行显著性差异分析ꎬ用 Ｏｒｉｇｉｎ ８.５ 软件制图ꎮ

２ 结果与分析

２.１ 外源 ＳＡ 对铝胁迫下菊芋根系分泌物中柠檬酸

浓度的影响

从图 １ 可以看出ꎬ单铝处理组(Ｔ１)中ꎬ南京菊

芋根系分泌物的柠檬酸浓度显著增加ꎬ提升了

４３２１ 广　 西　 植　 物 ４２ 卷



２.７８ 倍(Ｐ<０.０５)ꎬ而资阳菊芋中柠檬酸浓度升高

不明显ꎬ只升高了 １４.７８％(Ｐ>０.０５)ꎬ这显示出 ２
个菊芋品种经铝胁迫处理后根系分泌物中柠檬酸

浓度响应存在差异ꎮ ２ 个品种的柠檬酸浓度都随

着 ＳＡ 浓度的增大而不断升高ꎬ其中南京菊芋 Ｔ４
与 Ｔ１ 相比ꎬ上升幅度达 ３.３２ 倍(Ｐ<０.０５)ꎬ资阳菊

芋 Ｔ４ 与 Ｔ１ 相比ꎬ上升幅度达 ６.６３ 倍(Ｐ<０.０５)ꎬ
说明 ＳＡ 能够改变菊芋根系分泌物中柠檬酸浓度

来应对铝的胁迫ꎬ而且对敏感型资阳菊芋的缓解

效果更加明显ꎮ

具体组别介绍见表 １ꎮ 大写字母表示资阳菊芋同一指标在

不同处理之间的差异显著ꎬ小写字母表示南京菊芋同一指

标在不同处理之间的差异显著(Ｐ <０.０５)ꎮ 测定值以平均

值±标准误表示ꎮ 下同ꎮ
Ｓｅｅ Ｔａｂｌｅ １ ｆｏｒ ｄｅｔａｉｌｅｄ ｇｒｏｕｐｓ ｉｎｔｒｏｄｕｃｔｉｏｎ. Ｃａｐｉｔａｌ ｌｅｔｔｅｒｓ
ｉｎｄｉｃａｔｅ ｔｈａｔ ｔｈｅ ｓａｍｅ ｉｎｄｅｘ ｏｆ Ｚｉｙａｎｇ Ｈｅｌｉａｎｔｈｕｓ ｔｕｂｅｒｏｓｕｓ ｈａｓ
ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅｓ ｂｅｔｗｅｅｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓꎬ ａｎｄ ｌｏｗｅｒｃａｓｅ
ｌｅｔｔｅｒｓ ｉｎｄｉｃａｔｅ ｔｈａｔ ｔｈｅ ｓａｍｅ ｉｎｄｅｘ ｏｆ Ｎａｎｊｉｎｇ Ｈ. ｔｕｂｅｒｏｓｕｓ ｈａｓ
ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅｓ ｂｅｔｗｅｅｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ(Ｐ<０.０５). Ｔｈｅ
ｍｅａｓｕｒｅｄ ｖａｌｕｅ ｉｓ ｅｘｐｒｅｓｓｅｄ ａｓ ｘ±ｓｘ . Ｔｈｅ ｓａｍｅ ｂｅｌｏｗ.

图 １　 外源 ＳＡ 对铝胁迫下菊芋根系分泌物中
柠檬酸浓度的影响

Ｆｉｇ. １　 Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｅｘｏｇｅｎｏｕｓ ＳＡ ｏｎ Ｈｅｌｉａｎｔｈｕｓ ｔｕｂｅｒｏｓｕｓ
ｃｉｔｒｉｃ ａｃｉｄ ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎｓ ｉｎ ｒｏｏｔ ｅｘｕｄａｔｅｓ

ｕｎｄｅｒ ａｌｕｍｉｎｕｍ ｓｔｒｅｓｓ

２.２ 外源 ＳＡ 对铝胁迫下菊芋根系分泌物中草酸浓

度的影响

从图 ２ 可以看出ꎬ单铝处理(Ｔ１)下显著增加了

菊芋根系分泌物中的草酸浓度(Ｐ<０.０５)ꎮ 不同浓

度的外源 ＳＡ 处理后ꎬ南京菊芋的草酸浓度随着水

杨酸浓度的不断增大而升高ꎬ最大值出现在 ＳＡ 浓

度为 １ ０００ μｍｏｌ 􀅰 Ｌ￣１ ( Ｔ４) 时ꎬ相比 Ｔ１ 增长了

１９２.６９％(Ｐ<０.０５)ꎬ而资阳菊芋中草酸含量在 １００
μｍｏｌ􀅰Ｌ￣１外源 ＳＡ 处理(Ｔ３)时达到最大值ꎬ增加了

２.４４ 倍(Ｐ<０.０５)ꎮ １ ０００ μｍｏｌ􀅰Ｌ￣１ 外源 ＳＡ 处理

(Ｔ４)时其草酸含量显著低于 Ｔ１(Ｐ<０.０５)ꎬ这可能

是由于 ＳＡ 浓度过高对菊芋根系分泌草酸产生抑制

作用ꎮ

图 ２　 外源 ＳＡ 对铝胁迫下菊芋根系分泌物中
草酸浓度的影响

Ｆｉｇ. ２　 Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｅｘｏｇｅｎｏｕｓ ＳＡ ｏｎ Ｈｅｌｉａｎｔｈｕｓ ｔｕｂｅｒｏｓｕｓ
ｏｘａｌｉｃ ａｃｉｄ ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎｓ ｉｎ ｒｏｏｔ ｅｘｕｄａｔｅｓ

ｕｎｄｅｒ ａｌｕｍｉｎｕｍ ｓｔｒｅｓｓ

２.３ 外源 ＳＡ 对铝胁迫下菊芋根系分泌物中苹果酸

浓度的影响

如图 ３ 所示ꎬ单铝处理(Ｔ１)时ꎬ南京菊芋和资

阳菊芋根系分泌物中苹果酸浓度与对照组(Ｔ０)相
比并无明显变化ꎮ 外源 ＳＡ 处理后ꎬ南京菊芋在 １０
μｍｏｌ􀅰Ｌ￣１的外源 ＳＡ 加入( Ｔ２)时达到最大值ꎬ苹
果酸浓度为 Ｔ１ 时的 ２.１５ 倍(Ｐ<０.０５)ꎬ资阳菊芋

也在此浓度达到最大值ꎬ但上升程度不明显(Ｐ>
０.０５)ꎮ
２.４ 外源 ＳＡ 对铝胁迫下菊芋根尖柠檬酸合酶及苹

果酸脱氢酶活性的影响

由表 ２ 可知ꎬ在对照组(Ｔ０)中ꎬ南京菊芋根尖

柠檬酸合酶和苹果酸脱氢酶活性都显著低于资阳

菊芋(Ｐ<０.０５)ꎮ 在单铝处理组(Ｔ１)中ꎬ菊芋根尖

中柠 檬 酸 合 酶 活 性 得 到 提 升ꎮ １０、 １００、 １ ０００
μｍｏｌ􀅰Ｌ￣１ ＳＡ 的加入可不同程度地提升菊芋根尖

中柠檬酸合酶活性ꎬ但在资阳菊芋中仅高浓度 ＳＡ
(Ｔ４)处理后其活性发生明显升高(Ｐ<０.０５)ꎮ 南

京菊芋在 １０ μｍｏｌ􀅰Ｌ￣１ ＳＡ 加入( Ｔ２)时达到柠檬

酸合酶活性最大值ꎬ与 Ｔ１ 组相比上升了 １. ４６ 倍

(Ｐ<０.０５)ꎮ 与单铝处理组相比ꎬ不同浓度外源 ＳＡ
加入后对南京菊芋根尖中苹果酸脱氢酶活性影响
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图 ３　 外源 ＳＡ 对铝胁迫下菊芋根系分泌物中
苹果酸浓度的影响

Ｆｉｇ. ３　 Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｅｘｏｇｅｎｏｕｓ ＳＡ ｏｎ Ｈｅｌｉａｎｔｈｕｓ ｔｕｂｅｒｏｓｕｓ
ｍａｌｉｃ ａｃｉｄ ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎｓ ｉｎ ｒｏｏｔ ｅｘｕｄａｔｅｓ

ｕｎｄｅｒ ａｌｕｍｉｎｕｍ ｓｔｒｅｓｓ

表 ２　 外源 ＳＡ 对铝胁迫下菊芋根尖苹果酸

脱氢酶和柠檬酸合酶活性的影响

Ｔａｂｌｅ ２　 Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｅｘｏｇｅｎｏｕｓ ＳＡ ｏｎ Ｈｅｌｉａｎｔｈｕｓ ｔｕｂｅｒｏｓｕｓ
ｍａｌａｔｅ ｄｅｈｙｄｒｏｇｅｎａｓｅ ａｎｄ ｃｉｔｒａｔｅ ｓｙｎｔｈａｓｅ ａｃｔｉｖｉｔｉｅｓ

ｉｎ ｒｏｏｔ ｔｉｐｓ ｕｎｄｅｒ ａｌｕｍｉｎｕｍ ｓｔｒｅｓｓ

酶活性
Ｅｎｚｙｍｅ ａｃｔｉｖｉｔｙ

组别
Ｇｒｏｕｐ

南京
Ｎａｎｊｉｎｇ

资阳
Ｚｉｙａｎｇ

柠檬酸合酶活性
Ｃｉｔｒａｔｅ ｓｙｎｔｈａｓｅ ａｃｔｉｖｉｔｙ

(Ｕ􀅰ｇ ￣１􀅰ｍｉｎ ￣１)

Ｔ０ ０.２０±０.０２ｄ ０.７５±０.０３ｂ

Ｔ１ ０.２６±０.０４ｃ ０.８３±０.０６ｂ

Ｔ２ ０.６４±０.０１ａ ０.８２±０.０６ｂ

Ｔ３ ０.４５±０.０１ｂ ０.８６±０.０８ｂ

Ｔ４ ０.４４±０.０１ｂ １.００±０.０６ａ

苹果酸脱氢酶活性
Ｍａｌａｔｅ ｄｅｈｙｄｒｏｇｅｎａｓｅ

ａｃｔｉｖｉｔｙ
(Ｕ􀅰ｇ ￣１􀅰ｍｉｎ ￣１)

Ｔ０ ０.０７±０.０２ａ ０.２３±０.０１ｂ

Ｔ１ ０.１０±０.０２ａ ０.４７±０.０１ａ

Ｔ２ ０.１０±０.０１ａ ０.４４±０.０１ａ

Ｔ３ ０.１１±０.０２ａ ０.３９±０.０２ａｂ

Ｔ４ ０.１２±０.０１ａ ０.２２±０.０１ｂ

　 注: 不同小写字母表示显著性差异(Ｐ<０.０５)ꎮ
　 Ｎｏｔｅ: Ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｌｏｗｅｒｃａｓｅ ｌｅｔｔｅｒｓ ｉｎｄｉｃａｔｅ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅｓ
(Ｐ<０.０５) .

不大ꎬ但显著降低了资阳菊芋根尖中苹果酸脱氢

酶活性ꎬ最低值 ( Ｔ４) 与最高值 ( Ｔ１) 相比下降

５３.１９％(Ｐ<０.０５)ꎮ
２.５ 外源 ＳＡ 对铝胁迫下菊芋根系分泌物中脯氨酸

含量的影响

如图 ４ 所示ꎬ在单铝胁迫 Ｔ１ 组中ꎬ南京菊芋

和资阳菊芋根系分泌物脯氨酸含量均显著提升ꎬ

分别升高了 ３.７９％和 ３.０８％(Ｐ<０.０５)ꎮ 菊芋在加

入不同浓度外源 ＳＡ 后ꎬ根系分泌物中脯氨酸含量

与 Ｔ１ 相比呈显著性下降趋势(Ｐ<０.０５)ꎮ 南京菊

芋在 ＳＡ 浓度 １００ μｍｏｌ􀅰Ｌ￣１( Ｔ３)时下降最大ꎬ降
低了 ５.１１％(Ｐ<０.０５)ꎬ而资阳菊芋在 ＳＡ 浓度为

１ ０００ μｍｏｌ􀅰Ｌ￣１(Ｔ４)时脯氨酸含量下降了 ４.４８％
(Ｐ<０.０５)ꎮ

图 ４　 外源 ＳＡ 对铝胁迫下菊芋根系分泌物中
脯氨酸含量的影响

Ｆｉｇ. ４　 Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｅｘｏｇｅｎｏｕｓ ＳＡ ｏｎ Ｈｅｌｉａｎｔｈｕｓ ｔｕｂｅｒｏｓｕｓ
ｐｒｏｌｉｎｅ ｃｏｎｔｅｎｔｓ ｉｎ ｒｏｏｔ ｅｘｕｄａｔｅｓ ｕｎｄｅｒ ａｌｕｍｉｎｕｍ ｓｔｒｅｓｓ

２.６ 外源 ＳＡ 对铝胁迫下菊芋根系分泌物中氨基酸

浓度的影响

如图 ５ 所示ꎬ在单铝处理组(Ｔ１)中ꎬ南京菊芋

和资阳菊芋根系分泌物中总氨基酸浓度在铝处理

下均大幅度下降ꎬ可见 ５００ μｍｏｌ􀅰Ｌ￣１铝离子浓度

下氨基酸分泌会受阻ꎬ其中南京菊芋根系分泌物

中氨基酸 浓 度 降 低 显 著ꎬ下 降 了 ８９. ５９％ ( Ｐ <
０.０５)ꎮ 南京菊芋的总氨基酸浓度在外源 ＳＡ 加入

后呈现增加的趋势ꎬ高浓度(１ ０００ μｍｏｌ􀅰Ｌ￣１) ＳＡ
的加入(Ｔ４)使南京菊芋根系分泌物中总氨基酸浓

度升高显著(Ｐ<０.０５)ꎬ资阳菊芋根系分泌物中总

氨基酸浓度变化趋势与南京菊芋相反ꎬ低浓度(１０
μｍｏｌ􀅰Ｌ￣１) ＳＡ( Ｔ２)使资阳菊芋根系分泌物中总

氨基酸浓度显著高于 Ｔ１ 且达到缓解的最高水平

(Ｐ<０.０５)ꎮ

３　 讨论与结论

曾有研究指出ꎬ在铝胁迫下植物根系分泌的

柠檬酸、草酸、苹果酸等与铝胁迫浓度显著正相关

(钱莲文等ꎬ２０１８)ꎮ 铝胁迫处理对植物根系分泌

６３２１ 广　 西　 植　 物 ４２ 卷



图 ５　 外源 ＳＡ 对铝胁迫下菊芋根系分泌物
中氨基酸浓度的影响

Ｆｉｇ. ５　 Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｅｘｏｇｅｎｏｕｓ ＳＡ ｏｎ Ｈｅｌｉａｎｔｈｕｓ ｔｕｂｅｒｏｓｕｓ
ａｍｉｎｏ ａｃｉｄ ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎｓ ｉｎ ｒｏｏｔ ｅｘｕｄａｔｅｓ

ｕｎｄｅｒ ａｌｕｍｉｎｕｍ ｓｔｒｅｓｓ

柠檬酸的探究阐明ꎬ铝胁迫会使大豆 ( Ｇｌｙｃｉｎｅ
ｍａｘ)(徐跃滋ꎬ２０１５)、栝楼(Ｔｒｉｃｈｏｓａｎｔｈｅｓ ｋｉｒｉｌｏｗｉｉ)
(高培培ꎬ２０１３)分泌的柠檬酸增多ꎬ我们的试验也

检测到了这一指标的变化ꎬ并且发现若适当增加

ＳＡ 含量ꎬ根系分泌物中有机酸及根尖相关代谢酶

发生利于植物生长的变化ꎮ 与单铝组( Ｔ１)相比ꎬ
当施加 １０、１００、１ ０００ μｍｏｌ􀅰Ｌ￣１ ＳＡ 时ꎬ柠檬酸含

量随缓解浓度的升高呈显著上升趋势ꎬ这表明了

外源 ＳＡ 调节了菊芋根系对柠檬酸的合成代谢ꎮ
另外ꎬ在探究外源 ＳＡ 对铝胁迫下菊芋根系分泌草

酸含量的变化时ꎬ我们得到草酸在两地菊芋中有

不同的表现:耐铝性强的南京菊芋随外源 ＳＡ 的加

入ꎬ其草酸分泌量不断增加ꎬ并且随浓度的增加而

上升ꎬ而铝敏感型的资阳菊芋却呈现出“低促高

抑”的现象ꎬ过高浓度的 ＳＡ 可能对菊芋耐铝调节

起不到正向作用ꎬ这与刘宁(２０１１)研究水杨酸对

大豆耐铝性调控机制的结论一致ꎬ其发现低浓度

(１０ μｍｏｌ􀅰Ｌ￣１) ＳＡ 处理大豆能显著缓解 Ａｌ 对根

伸长的抑制ꎬ降低 Ａｌ 在根尖中的积累ꎬＳＡ 浓度过

高不仅不能缓解铝毒ꎬ反而还会造成双重胁迫ꎮ
因此ꎬ认为单铝胁迫下菊芋根系 ３ 种有机酸的迅

速增加有利于减少铝离子对根尖的伤害ꎬ外源施

加的 ＳＡ 调节了菊芋根系有机酸及相关代谢酶对

铝胁迫的响应ꎬ最终表现在植物体中有机酸不断

积累ꎬ以达到缓解铝胁迫的目的ꎬ这与孔令楠

(２０１３)所研究的铝胁迫下过氧化氢对大豆耐铝性

调控及其与水杨酸信号互作关系结果一致ꎮ 施加

一定浓度外源 ＳＡ 后可缓解菊芋在铝胁迫下造成

的损害ꎬ它可能通过影响相应酶对有机酸的分泌

代谢产生作用ꎬ从而引起植株体内有机酸浓度的

变化ꎬ增强菊芋的耐铝性ꎮ 另外ꎬＭａ 等(２００１)发

现耐铝小麦在铝胁迫下根尖分泌的苹果酸比敏感

品种多 ５ ~ １０ 倍ꎮ Ｒｙａｎ 等(１９９５)通过对 ３６ 个品

种小麦进行相同程度的铝处理ꎬ证明了根尖有机

酸分泌量与其耐铝性呈正相关性ꎮ 在 ２ 个菊芋品

种对比中我们得到铝胁迫下南京菊芋根尖有机酸

分泌量均大于资阳菊芋ꎬ可知耐铝性菊芋可分泌

更多的有机酸来应对不良条件ꎮ
柠檬酸合酶( ＣＳ)和苹果酸脱氢酶(ＭＤＨ)是

与生物代谢相关的两种关键酶(徐爱红等ꎬ２０２０)ꎬ
前者是调控三羧酸循环( ｔｒｉｃａｒｂｏｘｙｌｉｃ ａｃｉｄ ｃｙｃｌｅ)的
第一步反应ꎬ催化乙酰辅酶 Ａ 和草酰乙酸形成柠

檬酸ꎬ而后者可以催化苹果酸与草酰乙酸之间的

可逆反应ꎬ是 ＴＣＡ 循环的重要酶之一ꎮ 植物个体

通过提高 ＣＳ 酶的表达量来应对逆境条件(张宁

宁ꎬ２０１２)ꎬ本研究结果显示受铝胁迫后菊芋根系

柠檬酸合酶活性有增强变化ꎮ 外源 ＳＡ 加入后 ２
个菊芋品种的 ＣＳ 酶上升趋势有所不同ꎬ南京菊芋

需要的 ＳＡ 浓度远低于资阳菊芋ꎬ两者的柠檬酸含

量在 ＣＳ 酶的催化作用下总体呈现上升趋势ꎮ 苹

果酸脱氢酶基因的表达量可以提高植物的耐铝能

力(Ｔｅｓｆａｙｅ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００１ꎻ Ｗａｎｇ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１０)ꎬ说明

ＭＤＨ 活性的强弱直接影响植物的耐铝性ꎮ 通过探

究我们发现铝胁迫与外源 ＳＡ 的处理对资阳菊芋

有较大的影响ꎬ铝胁迫后其活性较之前有显著性

差异而对耐铝性较强的南京菊芋没有显著的影

响ꎬ可能是耐铝能力强的南京菊芋在遭受铝毒时ꎬ
其 ＭＤＨ 酶活性增强促使根系迅速分泌大量有机

酸与 Ａｌ３＋产生螯合作用ꎬ提高了植物的耐铝性ꎮ
氨基酸能够提高植物对外界非生物胁迫的适

应性ꎬ 当植物遇到外界胁迫条件时ꎬ 氨基酸主要

通过参与改变植物体内某些生理代谢ꎬ 或调节相

关基因表达和关键酶活性等方式来增强植物对各

种逆境的适应性反应(宋奇超等ꎬ２０１２)ꎮ 在单铝

胁迫时菊芋脯氨酸含量均显著增加ꎬ这与王丹等

(２０１１)的结缕草抗寒性研究结果一致ꎬ表明植物

在逆境胁迫下可以通过增加脯氨酸含量来维持自

身细胞内外压力平衡ꎮ 当外源 ＳＡ 加入后ꎬ胁迫程

度得到一定的缓解ꎬ菊芋根系分泌的脯氨酸含量
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都有所下降ꎬ这在大豆试验中也得到证实(刘宁ꎬ
２０１１)ꎮ 铝胁迫下菊芋根系分泌的总氨基酸浓度

显著下降ꎬ菊芋总氨基酸含量下降的原因之一可

能是受到了高浓度的铝胁迫ꎬ其根系遭到破坏ꎬ从
而导致氨基酸分泌量下降ꎻ另一种原因可能是铝

胁迫对氨基酸内部的不同成分有不同的影响ꎬ使
细胞内正常游离态氨基酸的数量产生变化ꎬ一部

分氨基酸增加ꎬ另一部分氨基酸减少ꎬ总量呈现减

少的趋势ꎮ 加入 ＳＡ 后氨基酸浓度有所上升ꎬ但仍

达不到正常水平ꎬ所以认为在 ５００ μｍｏｌ􀅰Ｌ￣１铝胁

迫下菊芋主要通过分泌有机酸减弱铝对植物的危

害ꎮ 氨基酸浓度虽然在加入 ＳＡ 后有所上升ꎬ但依

旧远小于 ３ 种有机酸ꎬ因此氨基酸更可能以营养

作用为主ꎬ解毒只能起到辅助效果ꎬ这在铝胁迫下

常绿杨根系有机酸和氨基酸的分泌试验中得到了

印证(钱莲文等ꎬ２０１８)ꎮ
综上所述ꎬＡｌ３＋胁迫使菊芋根系分泌物中有机

酸、氨基酸等指标受到显著影响ꎮ 铝能诱导菊芋

根系分泌有机酸ꎬ有机酸的分泌与菊芋抗逆境响

应密切相关ꎮ 施加外源 ＳＡ 后ꎬ资阳菊芋中草酸浓

度显示出“低促高抑”的效果ꎬ除此之外菊芋根系

分泌物中柠檬酸、草酸、苹果酸浓度与单铝胁迫下

相比有不同程度的增加ꎬ其中在南京菊芋组中表

现更为明显ꎮ 在单铝胁迫下ꎬ菊芋根系分泌的总

氨基酸低于正常环境下的分泌量ꎬ外源 ＳＡ 加入后

总体呈现上升趋势ꎮ 综合评价认为一定浓度外源

ＳＡ 加入后可通过根系分泌更多的有机酸缓解铝

胁迫ꎬ且在耐铝性较强的南京菊芋中缓解效果

更好ꎮ
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