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摘　 要: 采用水培法比较 ４ 种禾本科植物水稻(Ｏｒｙｚａ ｓａｔｉｖａ Ｌ.)、 玉米(Ｚｅａ ｍａｙｓ Ｌ.)、 高粱(Ｓｏｒｇｈｕｍ ｂｉｃｏｌｏｒ

(Ｌ.) Ｍｏｅｎｃｈ)和小麦(Ｔｒｉｔｉｃｕｍ ａｅｓｔｉｖｕｍ Ｌ.)８ 个基因型的抗铝(Ａｌ)能力ꎬ 并对他们在 Ａｌ 积累后细胞壁的多糖组

分进行分析ꎮ 结果显示ꎬ 在 ５ ~ ２００ μｍｏｌ / Ｌ Ａｌ 处理下ꎬ 水稻抗 Ａｌ 能力较强ꎬ 而小麦抗 Ａｌ 能力较弱ꎮ 在

５０ μｍｏｌ / Ｌ Ａｌ 处理下ꎬ 小麦根尖的果胶和半纤维素 １ 含量的增幅明显高于水稻ꎮ 水稻基因型‘日本晴’与‘浙辐

８０２’的细胞壁 Ａｌ 含量分别占根尖总 Ａｌ 含量的 ７８􀆰７％和 ９１􀆰６％ꎻ 小麦基因型‘扬麦 １８’与‘扬麦 １６’ Ａｌ 含量分别

占根尖总 Ａｌ 含量的 ６４􀆰９％和 ７２􀆰１％ꎮ Ａｌ 吸附￣解吸实验结果显示ꎬ 小麦根尖细胞壁上 Ａｌ 的吸附量高于水稻ꎮ 研

究结果表明ꎬ 细胞壁是 Ａｌ 积累的主要部位ꎬ 对 Ａｌ 敏感的水稻和小麦基因型细胞壁中的 Ａｌ 主要分布在果胶中ꎻ
而对 Ａｌ 耐性较强的水稻和小麦基因型细胞壁中的 Ａｌ 主要分布在半纤维素 １ 中ꎮ
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ｃｈａｒｉｄｅ

　 　 铝(Ａｌ)毒是酸性土壤中限制作物生长的主要

因素之一ꎮ 短时间的铝毒易导致作物根尖细胞损

伤ꎬ 影响根系吸收和向地上部运输水分、 无机盐及

其他矿物质ꎬ 抑制作物生长和生物量的积累ꎬ 最终

导致作物减产等诸多问题[１]ꎮ
根尖细胞壁是细胞与铝接触的原初位点ꎬ 小麦

(Ｔｒｉｔｉｃｕｍ ａｅｓｔｉｖｕｍ Ｌ.)、 大麦(Ｈｏｒｄｅｕｍ ｖｕｌｇａｒｅ
Ｌ.)、 玉米(Ｚｅａ ｍａｙｓ Ｌ.)和水稻(Ｏｒｙｚａ ｓａｔｉｖａ Ｌ.)
等作物的根系中有 ３０％ ~ ９０％的 Ａｌ 积累在细胞壁

上[２]ꎮ 研究表明ꎬ Ａｌ 处理可以显著增加三七(Ｐａ￣
ｎａｘ ｎｏｔｏｇｉｎｓｅｎｇ (Ｂｕｒｋ.) Ｆ. Ｈ. Ｃｈｅｎ)根细胞壁的

果胶含量ꎬ 引起果胶甲基酯酶 (ＰＭＥ) 相关基因

ＰＭＥ３、 ＰＭＥ７ 和 ＰＭＥ４０ 的表达ꎬ 使 ＰＭＥ 活性上

升ꎬ 促使果胶的羧基端负电荷暴露出来ꎬ 从而结合

更多的 Ａｌ[３]ꎮ 而细胞壁上较低的糖醛酸含量和较

高的果胶甲酯化程度可以减少羧基含量ꎬ 由此提高

耐 Ａｌ 性水稻外部 Ａｌ 排斥能力[４]ꎮ 而在拟南芥(Ａｒ￣
ａｂｉｄｏｐｓｉｓ ｔｈａｌｉａｎａ ( Ｌ.) Ｈｅｙｎｈ) 中ꎬ 半纤维素 １
是根尖细胞壁 Ａｌ 积累的主要位点[２]ꎬ 葡糖醛酸的

结构[５]、 木葡聚糖的糖基化水平[６] 将影响半纤维

素的 Ａｌ 结合能力ꎬ 表明细胞壁多糖的结构、 负电

荷位点与作物根系 Ａｌ 积累量及抗 Ａｌ 能力相关ꎮ 已

经发现ꎬ 茶(Ｃａｍｅｌｌｉａ ｓｉｎｅｎｓｉｓ (Ｌ.) Ｏ. Ｋｔｚｅ.)的

细胞壁经生物化学修饰后ꎬ Ａｌ 与根系的结合位点

降低ꎬ 并激发了疏松剂的活性ꎬ 从而促进了根系伸

长[７]ꎮ 外源 ＮａＨＳ 预处理后ꎬ 水稻根尖细胞壁的

果胶和半纤维素含量降低ꎬ ＰＭＥ 活性减弱ꎬ 细胞

壁的负电荷量减少[８]ꎮ 外源供应 ＮＨ＋
４也可以有效

降低水稻根尖细胞壁果胶含量ꎬ 减少根尖 Ａｌ 积累

量[９]ꎮ Ａｌ 毒诱导的一氧化氮(ＮＯ)迸发使细胞壁的

果胶甲酯化减轻ꎬ 致使果胶的 Ａｌ 结合能力增

加[１０]ꎮ 这些结果进一步说明植物会通过改变细胞

壁的结构和多糖组分的含量响应 Ａｌ 毒ꎮ
水稻是耐 Ａｌ 性较强的禾本科植物ꎮ 研究表明ꎬ

有机酸的分泌在水稻耐 Ａｌ 过程中不起主要作用ꎬ
而细胞壁在水稻抗 Ａｌ 过程中起重要作用[４]ꎮ 但小

麦抗 Ａｌ 能力与有机酸分泌紧密相关[１１]ꎬ 而细胞壁

在小麦抗 Ａｌ 过程中所起到的作用尚不明确ꎮ 因此ꎬ
本研究以水稻、 小麦、 玉米和高粱(Ｓｏｒｇｈｕｍ ｂｉ￣
ｃｏｌｏｒ (Ｌ.) Ｍｏｅｎｃｈ)４ 种禾本科植物的 ８ 个基因型

为材料ꎬ 比较他们的抗 Ａｌ 能力ꎻ 并对抗 Ａｌ 能力差

异较明显的水稻和小麦进行进一步的研究ꎬ 明确其

细胞壁的多糖组分、 多糖组分上 Ａｌ 的积累量以及

细胞壁对 Ａｌ 吸附￣解吸的动力学过程ꎬ 以期为阐明

根尖细胞壁在水稻和小麦抗 Ａｌ 过程中的作用机制

及 Ａｌ 积累能力差异研究提供理论依据ꎮ

１　 材料与方法

１􀆰 １　 实验材料

以水稻基因型‘浙辐 ８０２’和‘日本晴’ [４]、 小

麦基因型‘扬麦 １６’和‘扬麦 １８’ [１２]、 玉米基因型

‘济单 ７’和‘农大 １０８’ [１３]、 高梁基因型‘丰优 ６’
和‘万农两糯’ [１４] 为材料ꎮ 植物种子均由浙江省

农业科学院提供ꎮ 选取饱满的种子ꎬ 以 ０􀆰３‰的

Ｈ２Ｏ２溶液消毒 １５ ｍｉｎꎬ 蒸馏水浸洗 ３ 次后放在培

养箱中萌发(２５℃下黑暗培养)ꎮ 待根长至 １ ｃｍ 左

右转入 ｐＨ ４􀆰５ 的 １ / ４ 水稻营养液中预培养 ３ ｄꎮ
１􀆰 ２　 实验设计

植物的抗 Ａｌ 性比较实验方法为: 将水稻、 玉

米、 高粱和小麦的幼苗置于培养箱中(２６℃ꎬ 光

照 １４ ｈ /黑暗 １０ ｈ)ꎬ 分别用 ０(对照)、 ５、 １０、
１５、 ２０、 ２５、 ５０、 １００、 ２００ μｍｏｌ / Ｌ 的 Ａｌ３＋(均含
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５００ μｍｏｌ / Ｌ 的 ＣａＣｌ２ꎬ ｐＨ ４􀆰５)处理ꎮ ４８ ｈ 后通过

根的伸长率比较植物的抗 Ａｌ 性ꎮ
根尖细胞壁排斥的专一性实验方法为: 将水稻

和小麦的幼苗分别用 ０、 ５０ μｍｏｌ / Ｌ 的 Ａｌ３＋ 处理

４８ ｈꎬ 测定根相对伸长率、 根尖及根尖细胞壁 Ａｌ
含量、 根尖细胞壁多糖含量及多糖组分中的 Ａｌ 含
量、 根尖细胞壁果胶甲酯酶(ＰＭＥ)的活性及根尖

细胞壁的 Ａｌ 吸附￣解吸动力学曲线ꎮ 根长测量重复

３０ 次ꎬ 其余指标测定重复 ３ 次ꎮ
１􀆰 ３　 实验方法

１􀆰 ３􀆰 １　 根相对伸长率和根尖 Ａｌ 含量测定

根相对伸长率: 分别测量 Ａｌ３＋处理前后 ８ 个基

因型幼苗的根长ꎬ 计算根的伸长量ꎮ 根相对伸长

率＝ ( 处 理 组 根 伸 长 量 /对 照 组 根 伸 长 量 ) ×
１００％[１５]ꎮ

根尖 Ａｌ 含量测定: 取水稻和小麦长 １ ｃｍ 的根

尖各 ３０ 条ꎬ 用 ０􀆰５ ｍｍｏｌ / Ｌ ＣａＣｌ２清洗ꎬ ２ ｍｏｌ / Ｌ
的盐酸浸提 ２４ ｈꎮ 采用电感耦合等离子光谱发生

仪(美国安捷伦)测定根尖 Ａｌ 含量(μｇ / ｇ ＤＷ) [１１]ꎮ
１􀆰 ３􀆰 ２　 根尖细胞壁、 细胞壁果胶、 半纤维素 １ 和

半纤维素 ２的提取及 Ａｌ 含量测定

根尖细胞壁提取和 Ａｌ 含量测定: 取水稻和小

麦长 １ ｃｍ 的根尖各 ３０ 条ꎬ 清洗后使用冷冻蒸馏

水研磨ꎬ 匀浆于 １０ ０００ ｇ 下离心ꎻ 沉淀用 ８０％冰

乙醇离心 ３ 次ꎬ 冰甲醇 ∶ 冰氯仿(Ｖ ∶ Ｖ＝１ ∶ １)混合

液离心 ２ 次ꎬ 冰丙酮离心 １ 次ꎬ 干燥后的沉淀即为

细胞壁ꎮ 冷冻干燥后采用盐酸浸提ꎬ ＩＣＰ￣ＯＥＳ 法

测定细胞壁 Ａｌ 含量[１６－１８]ꎮ

细胞壁的果胶、 半纤维素 １ 和半纤维素 ２ 提取

和 Ａｌ 含量测定: 取水稻和小麦细胞壁各 １ ｍｇꎬ 加

入 １ ｍＬ ０􀆰５％草酸铵缓冲液(含 ０􀆰１％的 ＮａＨＢ４)ꎬ
离心ꎬ 获得的上清液即为果胶ꎮ 将沉淀加入 ４％ 的

ＫＯＨ(含 ０􀆰１％的 ＮａＨＢ４)ꎬ 抽提 １２ ｈꎬ 离心、 取

上清液ꎬ 获得半纤维素 １ꎮ 再将沉淀加入 ２４％的

ＫＯＨꎬ 离心ꎬ 上清液为半纤维素 ２ꎮ 采用 Ｔａｙ￣
ｌｏｒ[１９]的方法测细胞壁中多糖糖醛酸含量ꎮ 参考

Ｙａｎｇ 等[２]的方法测定多糖组分中的 Ａｌ 含量ꎮ
１􀆰 ３􀆰 ３　 根尖细胞壁果胶甲酯酶(ＰＭＥ)活性测定

参考 Ｒｉｃｈａｒｄ 等[２０] 的方法测定水稻根尖 ＰＭＥ
的活性ꎮ
１􀆰 ３􀆰 ４　 细胞壁 Ａｌ 吸附￣解吸动力学测定

取水稻和小麦细胞壁各 １ ｍｇ 分别填入吸附柱

中ꎬ 采用 ０􀆰５ ｍｍｏｌ / Ｌ 的ＣａＣｌ２(ｐＨ ４􀆰５)浸泡 ２ ｈꎬ
抽干ꎬ 再用 ２０ μｍｏｌ / Ｌ 的 ＡｌＣｌ３ (含 ０􀆰５ ｍｍｏｌ / Ｌ
ＣａＣｌ２ꎬ ｐＨ ４􀆰５)收集馏分ꎬ 测定馏分中 Ａｌ３＋的浓

度ꎮ 饱和后ꎬ 蒸馏水冲洗吸附柱 ３０ ｍｉｎꎬ 采用

２􀆰 ５ ｍｍｏｌ / Ｌ 的 ＣａＣｌ２解吸、 收集馏分ꎮ 吸附￣解吸

完毕后ꎬ 计算细胞壁对 Ａｌ 累积的吸附量ꎬ 绘制细

胞壁对 Ａｌ 吸附的动力学曲线[２]ꎮ
１􀆰 ４　 数据统计分析

使用 ＳＰＳＳ １９􀆰０ 软件对数据进行统计和方差

分析ꎬ 显著性为 Ｐ < ０􀆰０５ꎮ

２　 结果与分析

２􀆰 １　 ４种禾本科植物的耐 Ａｌ 能力比较

研究结果显示(图 １)ꎬ 在 ０~２００ μｍｏｌ / Ｌ 的 Ａｌ３＋

不同小写字母表示处理间在 ０􀆰０５ 水平上差异显著ꎮ 下同ꎮ
Ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｌｏｗｅｒｃａｓｅ ｌｅｔｔｅｒｓ ａｂｏｖｅ ｂａｒｓ ｉｎｄｉｃａｔｅ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅ ａｔ ０􀆰０５ ｌｅｖｅｌ. Ｓａｍｅ ｂｅｌｏｗ.

图 １　 Ａｌ处理对玉米、 高粱 (Ａ)以及水稻、 小麦(Ｂ)根伸长的影响
Ｆｉｇ􀆰 １　 Ｅｆｆｅｃｔ ｏｆ ａｌｕｍｉｎｕｍ ｏｎ ｒｅｌａｔｉｖｅ ｒｏｏｔ ｅｌｏｎｇａｔｉｏｎ ｉｎ Ｚｅａ ｍａｙｓ ａｎｄ Ｓｏｒｇｈｕｍ ｂｉｃｏｌｏｒ (Ａ)ꎬ

Ｏｒｙｚａ ｓａｔｉｖａ ａｎｄ Ｔｒｉｔｉｃｕｍ ａｅｓｔｉｖｕｍ (Ｂ)
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处理下ꎬ 玉米、 高粱、 水稻和小麦根的相对伸长率

均随 Ａｌ３＋浓度的增加而逐渐降低ꎮ 玉米基因型‘济
单 ７’和‘农大 １０８’在 ２０ μｍｏｌ / Ｌ Ａｌ３＋处理时根长抑

制率分别为 １７􀆰６％和 ４３􀆰５％ꎮ 高粱基因型‘丰优

６’和‘万农两糯 １’的根长抑制率在 ２０ μｍｏｌ / Ｌ Ａｌ３＋

处理时分别为 ４５􀆰 ２％和 ５５􀆰 ８％ꎮ 水稻基因型 ‘日
本晴’和‘浙辐 ８０２’在 ２５ μｍｏｌ / Ｌ 的 Ａｌ３＋处理时ꎬ
抗 Ａｌ 性与对照相比差异显著 (Ｐ < ０􀆰０５)ꎬ 抑制率

分别为 １７􀆰２％和 ３５􀆰７％ꎮ 小麦基因型‘扬麦 １８’和
‘扬麦 １６’在 １５ μｍｏｌ / Ｌ Ａｌ３＋处理时ꎬ 根长与对照

相比差异显著 (Ｐ < ０􀆰０５)ꎬ 根长抑制率分别为

４７􀆰９％和 ６２􀆰１％ꎮ
当采用较高浓度(５０ μｍｏｌ / Ｌ) Ａｌ３＋处理时ꎬ ４

种禾本科植物 ８ 个基因型的根长抑制率分别为:
‘日本晴’(２０􀆰４％)和‘浙辐 ８０２’(４８􀆰３％)、 ‘扬麦

１８’ (７０􀆰９％) 和 ‘扬麦 １６’ (８２􀆰３％)、 ‘济单 ７’
( ３３􀆰４９％) 和 ‘ 农 大 ’ ( ５８􀆰６９％)、 ‘ 丰 优 ６ ’
(６１􀆰７％)和‘万农两糯 １’ (７８􀆰５％)ꎮ 实验结果说

明ꎬ 水稻抗 Ａｌ 能力较强、 小麦较弱ꎮ 因此ꎬ 以下

实验选取水稻和小麦为材料进行比较研究ꎮ
２􀆰 ２　 Ａｌ 对水稻和小麦根尖细胞壁多糖组分的影响

２􀆰 ２􀆰 １　 细胞壁多糖含量

本研究发现ꎬ Ａｌ 处理下水稻和小麦幼苗根尖

果胶含量均高于对照ꎮ 其中ꎬ ‘浙辐 ８０２’的根尖果

胶含量比对照增加了 ８２􀆰３％ꎬ 差异显著 ( Ｐ <
０􀆰０５)ꎻ ‘日本晴’和‘扬麦 １８’与对照相比无显著

差异(Ｐ > ０􀆰０５)(图 ２: Ａ)ꎮ Ａｌ 处理下‘日本晴’和
‘浙辐 ８０２’的半纤维素 １ 含量分别比对照增加了

２７􀆰５％和 ３６􀆰５％ꎻ ‘扬麦 １６’和‘扬麦 １８’则分别增

加了 ３０􀆰８％和 ４７􀆰６％ ꎬ 差异均达到显著水平(图
２: Ｂ)ꎮ ‘浙辐 ８０２’与‘扬麦 １６’半纤维素 ２ 的含

量分别比对照增加了 ３１􀆰１％和 ２４􀆰７％ꎬ 差异显著

(图 ２: Ｃ)ꎬ 而‘日本晴’、 ‘扬麦 １８’与对照相比ꎬ
在任何浓度处理下均无显著差异ꎮ
２􀆰 ２􀆰 ２　 ＰＭＥ活性测定

研究结果显示(图 ３)ꎬ Ａｌ 处理下水稻和小麦

的根尖 ＰＭＥ 活性显著高于对照(Ｐ < ０􀆰０５)ꎬ 其中

‘日本晴’和‘浙辐 ８０２’与对照相比ꎬ 分别增加了

图 ２　 Ａｌ处理下水稻和小麦根尖细胞壁果胶(Ａ)、 半纤维素 １(Ｂ)和半纤维素 ２(Ｃ)的含量
Ｆｉｇ􀆰 ２　 Ｐｅｃｔｉｎ (Ａ)ꎬ ｈｅｍｉｃｅｌｌｕｌｏｓｅ １ (Ｂ)ꎬ ａｎｄ ｈｅｍｉｃｅｌｌｕｌｏｓｅ ２ (Ｃ) ｃｏｎｔｅｎｔ ｉｎ Ｏ. ｓａｔｉｖａ ａｎｄ

Ｔ. ａｅｓｔｉｖｕｍ ｒｏｏｔ ｃｅｌｌ ｗａｌｌ ｕｎｄｅｒ ａｌｕｍｉｎｕｍ ｔｏｘｉｃｉｔｙ
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图 ３　 Ａｌ处理下水稻和小麦根尖 ＰＭＥ活性
Ｆｉｇ􀆰 ３　 ＰＭＥ ａｃｔｉｖｉｔｙ ｉｎ Ｏ. ｓａｔｉｖａ ａｎｄ Ｔ. ａｅｓｔｉｖｕｍ

ｒｏｏｔ ｔｉｐｓ ｕｎｄｅｒ ａｌｕｍｉｎｕｍ ｔｏｘｉｃｉｔｙ

４４􀆰８％和 ８７􀆰５％ꎻ ‘扬麦 １８’和‘扬麦 １６’分别增加

了 ４７􀆰１％和 ９５􀆰１％ꎮ 铝敏感的水稻和小麦根尖 ＰＭＥ
活性均显著高于对应的耐铝基因型植物材料ꎮ
２􀆰 ３　 Ａｌ 在细胞壁多糖组分的分布

本研究发现ꎬ 经 Ａｌ 处理后ꎬ 水稻和小麦的根

尖、 细胞壁及细胞壁上各多糖组分中的 Ａｌ 含量均

显著高于对照(Ｐ < ０􀆰０５)ꎬ 其中最为敏感的基因型

是‘浙辐 ８０２’和‘扬麦 １６’ꎮ ‘扬麦 １８’和‘杨麦

１６’根尖 Ａｌ３＋含量显著高于‘日本晴’和‘浙辐 ８０２’

(表 １)ꎮ Ａｌ 处理下ꎬ ‘日本晴’和‘浙辐 ８０２’细胞

壁上的 Ａｌ３＋ 含量分别占根尖总含量的 ７８􀆰７％和

９１􀆰４％ꎬ 而‘扬麦 １８’和‘扬麦 １６’分别占 ６４􀆰１％和

７２􀆰８％ꎬ 表明根尖 Ａｌ 主要分布在细胞壁上(表 ２)ꎮ
‘日本晴’与‘浙辐 ８０２’细胞壁中的 Ａｌ 在果

胶、 半纤维素 １ 和半纤维素 ２ 上的含量分别为

２３􀆰７％和 ５８􀆰２％、 ５３􀆰７ 和 ３１􀆰８％、 １􀆰３％和 １􀆰６％ꎻ
‘扬麦 １８’与‘扬麦 １６’细胞壁中的 Ａｌ 在果胶、 半

纤维素 １ 和半纤维素 ２ 上的含量分别为 ２５􀆰２％和

４３􀆰６％、 ３９􀆰２％和 ２７􀆰９％、 ０􀆰６％和 ０􀆰６％(表 ２)ꎮ
表明对 Ａｌ 敏感的‘浙辐 ８０２’和‘扬麦 １６’细胞壁中

的 Ａｌ 主要分布在果胶上ꎬ 而耐 Ａｌ 的‘日本晴’和

‘扬麦 １８’中的 Ａｌ 主要分布在半纤维素 １ 上ꎮ
２􀆰 ４　 细胞壁对 Ａｌ 的吸附￣解吸动力学

水稻和小麦根尖细胞壁 Ａｌ 的吸附￣解吸实验结

果显示ꎬ ‘浙辐 ８０２’与‘扬麦 １６’根尖细胞壁 Ａｌ 的
累积吸附量明显高于‘日本晴’和‘扬麦 １８’(图 ４:
Ａ、 Ｃ)ꎬ 且解吸率表现为前两者低于后两者(图 ４:
Ｂ、 Ｄ)ꎮ 其中‘日本晴’根尖 Ａｌ 累积吸附量是‘浙
辐 ８０２’的 ６３􀆰４％ꎬ 而解吸率是后者的 １７８􀆰１２５％
(图 ４: Ａ、 Ｂ)ꎮ 对于铝敏感的小麦基因型‘扬麦 １６’ꎬ

表 １　 Ａｌ处理下根尖细胞壁多糖组分中的 Ａｌ含量
Ｔａｂｌｅ １　 Ａｌｕｍｉｎｕｍ ｃｏｎｔｅｎｔ ｉｎ ｃｅｌｌ ｗａｌｌ ｐｏｌｙｓａｃｃｈａｒｉｄｅｓ ｉｎ ｒｏｏｔｓ ｕｎｄｅｒ ａｌｕｍｉｎｕｍ ｔｏｘｉｃｉｔｙ

Ａｌ３＋来源
Ａｌ３＋ ｓｏｕｒｃｅ

对照　 ＣＫ ５０ μｍｏｌ / Ｌ Ａｌ３＋处理　 Ａｌ３＋ ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎ

‘日本晴’
‘Ｎｉｐｐｏｎｂａｒｅ’
(μｇ / ｇ ＤＷ)

‘浙辐 ８０２’
‘Ｚｈｅｆｕ８０２’
(μｇ / ｇ ＤＷ)

‘扬麦 １８’
‘Ｙａｎｇｍａｉ１８’
(μｇ / ｇ ＤＷ)

‘扬麦 １６’
‘Ｙａｎｇｍａｉ１６’
(μｇ / ｇ ＤＷ)

‘日本晴’
‘Ｎｉｐｐｏｎｂａｒｅ’
(μｇ / ｇ ＤＷ)

‘浙辐 ８０２’
‘Ｚｈｅｆｕ８０２’
(μｇ / ｇ ＤＷ)

‘扬麦 １８’
‘Ｙａｎｇｍａｉ１８’
(μｇ / ｇ ＤＷ)

‘扬麦 １６’
‘Ｙａｎｇｍａｉ１６’
(μｇ / ｇ ＤＷ)

根尖 ７５.４ ± ３７.０ｅ １１９.２ ± ３０.９ｅ ４７.１ ± １８.３ｅ ９５.６ ± ５０.４ｅ ６４７.１ ± ８４.９ｄ ８８８.０ ± ６３.３ｂ １２３５.８ ± ２０５.０ｂ １６９２.２ ± ２０３.７ａ
细胞壁 ５３.４ ± ２.０ｄｅ ５０.３ ± ５.５ｄｅ ４０.１ ± ８.０ｄ ５６.２ ± ６.６ｄ ５０９.２ ± ５９.７ｃ ８１１.８ ± ５２.２ｂ ７９２.３ ± １８９.７ｂ １２３１.１ ± ２２１.８ａ

果胶 ３３.５ ± ２.０ｄｅ ３７.４ ± ５.５ｄｅ ２１.１ ± ０.９ｅ １３.５ ± ０.９ｅ １５３.５ ± ２１.４ｃｄ ５１６.６ ± ５７.１ａｂ ３１１.１ ± ９３.５ｂｃ ７３７.５ ± ７２.３ａ
半纤维素 １ ２１.８ ± ５.５ｂ １７.９ ± １.９ｂ ２４.８ ± １.６ｂ １９.７ ± １.４ｂ ３４７.７ ± ６０.９ａ ２８２.１ ± ７０.９ａ ４８４.０ ± ３３.８ａ ４７１.３ ± ３３.８ａ

半纤维素 ２ ９.８ ± ０.３ａ １０.５ ± ０.３ａ ８.４ ± ０.５ａ ６.３ ± ０.３ａ ８.４ ± ０.３ａ １４.３ ± ０.３ａ ７.０ ± ０.７ａ １０.５ ± ０.４ａ

　 　 注: 数据为平均值 ± 标准误ꎮ 同列不同字母表示在 ０.０５ 水平上差异显著ꎮ 下同ꎮ
Ｎｏｔｅ: Ｄａｔａ ａｒｅ ｍｅａｎｓ ± ＳＥ. Ｖａｌｕｅｓ ｆｏｌｌｏｗｅｄ ｂｙ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｌｅｔｔｅｒｓ ｉｎ ｔｈｅ ｓａｍｅ ｃｏｌｕｍｎ ａｒｅ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔｌｙ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ａｔ Ｐ < ０.０５. Ｓａｍｅ ｂｅｌｏｗ.

表 ２　 Ａｌ分布在细胞壁多糖组分中的积累百分数
Ｔａｂｌｅ ２　 Ｐｅｒｃｅｎｔａｇｅ ｏｆ ａｌｕｍｉｎｕｍ ａｃｃｕｍｕｌａｔｉｏｎ ｉｎ ｃｅｌｌ ｗａｌｌ ｐｏｌｙｓａｃｃｈａｒｉｄｅｓ

Ａｌ３＋来源
Ａｌ３＋ ｓｏｕｒｃｅ

对照　 ＣＫ ５０ μｍｏｌ / Ｌ Ａｌ３＋处理　 Ａｌ３＋ ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎ

‘日本晴’
‘Ｎｉｐｐｏｎｂａｒｅ’

(％)

‘浙辐 ８０２’
‘Ｚｈｅｆｕ８０２’

(％)

‘扬麦 １８’
‘Ｙａｎｇｍａｉ１８’

(％)

‘扬麦 １６’
‘Ｙａｎｇｍａｉ１６’

(％)

‘日本晴’
‘Ｎｉｐｐｏｎｂａｒｅ’

(％)

‘浙辐 ８０２’
‘Ｚｈｅｆｕ８０２’

(％)

‘扬麦 １８’
‘Ｙａｎｇｍａｉ１８’

(％)

‘扬麦 １６’
‘Ｙａｎｇｍａｉ１６’

(％)

细胞壁 ７０.８ ４２.２ ８５.２ ５８.８ ７８.７ ９１.４ ６４.１ ７２.８
果胶 ４４.４ ３１.３ ４４.７ １４.１ ２３.７ ５８.２ ２５.２ ４３.６
半纤维素 １ ２８.９ １５.０ ５２.７ ２０.６ ５３.７ ３１.８ ３９.２ ２７.９
半纤维素 ２ １３.０ ８.８ １７.９ ６.６ １.３ １.６ ０.６ ０.６
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图 ４　 水稻和小麦根尖细胞壁对 Ａｌ的吸附￣解吸动力学曲线
Ｆｉｇ􀆰 ４　 Ａｄｓｏｒｐｔｉｏｎ￣ｄｅｓｏｒｐｔｉｏｎ ｋｉｎｅｔｉｃｓ ｃｕｒｖｅｓ ｏｆ ａｌｕｍｉｎｕｍ ｉｎ ｔｈｅ ｒｏｏｔ ｃｅｌｌ ｗａｌｌ ｏｆ Ｏ. ｓａｔｉｖａ ａｎｄ Ｔ. ａｅｓｔｉｖｕｍ

在解吸率接近的情况下ꎬ 根尖累积吸附量是‘日本

晴’的 ３４１􀆰９８％ (图 ４: Ｃ、 Ｄ)ꎮ 研究结果表明ꎬ
小麦比水稻根尖细胞壁上有更多的 Ａｌ 吸附位点ꎬ
同时 Ａｌ 敏感基因型较耐 Ａｌ 性基因型细胞壁上的 Ａｌ
吸附位点更多ꎮ

３　 讨论

细胞壁是 Ａｌ 直接接触并防止 Ａｌ 进入细胞的第

一道屏障ꎬ 也是植物中 Ａｌ 积累的关键位点ꎮ 研究

表明ꎬ Ａｌ 的外部解毒部位在质外体ꎬ 主要通过根

尖 Ａｌ 螯合配体(有机酸)的分泌[１１ꎬ １５]、 细胞壁对

Ａｌ 的固定[１６ꎬ １７]、 根际 ｐＨ 值的提高[１８] 以及 Ａｌ 的
跨膜外流[１９]等方式ꎬ 阻止 Ａｌ 进入细胞内ꎮ 本研究

对玉米、 高粱、 水稻和小麦 ４ 种禾本科植物共 ８ 个

基因型进行了抗 Ａｌ 性比较ꎬ 发现在 ０ ~ ２００ μｍｏｌ / Ｌ
Ａｌ３＋处理下ꎬ 植物根的相对伸长率与 Ａｌ３＋浓度呈负

相关ꎻ 水稻比其他 ３ 种植物抗 Ａｌ 性更强ꎬ 而小麦

对 Ａｌ 的敏感性最强ꎬ 这与 Ｆａｍｏｓｏ 等[１４] 的研究结

果一致ꎮ 根尖 Ａｌ 含量的研究结果也表明ꎬ ‘扬麦

１６’和‘扬麦 １８’根尖 Ａｌ 含量远高于‘日本晴’和

‘浙福 ８０２’ꎬ 说明水稻比小麦更抗 Ａｌꎮ 进一步分

析 Ａｌ 在根尖细胞壁的积累情况ꎬ 发现 Ａｌ 在水稻根

尖细胞壁的分配比例高于小麦ꎬ 细胞壁对水稻的抗

Ａｌ 性起重要作用ꎮ 这与小麦可以通过分泌有机酸

(苹果酸)、 黏胶等方式阻止 Ａｌ 的吸收有关[２０－２２]ꎮ
但水稻在 Ａｌ 处理前后根系分泌有机酸较少ꎬ 并且

在耐 Ａｌ 型和 Ａｌ 敏感型水稻中有机酸的分泌、 ｐＨ
值的增加并无显著差异[２３ꎬ ２４]ꎮ

细胞壁的多糖组分(果胶、 半纤维素 １ 和半纤

维素 ２)是 Ａｌ 或重金属积累的主要位点[１６ꎬ １７]ꎮ 研

究表明ꎬ 细胞壁中果胶是主要的 Ａｌ 结合位点[２５]ꎬ
而细胞壁半纤维素的代谢更易受到 Ａｌ 毒的影响[６]ꎮ
Ａｌ 在番茄(Ｌｙｃｏｐｅｒｓｉｃｏｎ ｅｓｃｕｌｅｎｔｕｍ Ｍｉｌｌ.)果胶中

的分布占总 Ａｌ 含量的 ８２％[２６]ꎻ 三七根细胞壁果胶

中 Ａｌ 的含量占 ６４％ ~ ７５％[２７]ꎻ 耐 Ａｌ 性较强的苜

蓿(Ｍｅｄｉｃａｇｏ Ｓａｔｉｖａ Ｌ.)也有 ６２％的 Ａｌ 结合在细

胞壁的半纤维素 １ 上[２８]ꎮ Ａｌ 处理水稻和拟南芥

后ꎬ 半纤维素中 Ａｌ 含量变化最大ꎬ 且半纤维素是

８１５ 植 物 科 学 学 报 第 ３７ 卷　
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Ａｌ 结合的主要组分[４ꎬ ２９]ꎮ Ｆａｍｏｓｏ 等[１４] 的研究结

果表明ꎬ 果胶和半纤维素 １ 含量的增加(或减少)
与水稻和拟南芥细胞壁中镉(Ｃｄ)的增加(或减少)
相关ꎮ 这些结果表明细胞壁的 Ａｌ 主要积累在果胶

还是半纤维素中与植物种类有关ꎮ 本研究发现ꎬ 果

胶和半纤维素 １ 对 Ａｌ 的应激反应更加明显ꎮ Ａｌ 在
细胞壁的果胶、 半纤维素 １ 和半纤维素 ２ 中的分布

与多糖组分的变化规律吻合ꎮ 例如‘日本晴’与‘浙
辐 ８０２’的 Ａｌ 分别有 ２３􀆰７％和 ５８􀆰２％分布于果胶ꎬ
５３􀆰７％和 ３１􀆰８％分布于半纤维素 １ 上ꎻ 而‘扬麦

１８’和‘扬麦 １６’分别有 ２５􀆰２％和 ４３􀆰６％ 的 Ａｌ 分布

在果胶ꎬ 有 ３９􀆰２％和 ２７􀆰９％分布在半纤维素 １ 上ꎮ
说明 Ａｌ 敏感基因型‘浙辐 ８０２’和‘扬麦 １６’细胞壁

上ꎬ Ａｌ 主要分布于果胶ꎻ 耐 Ａｌ 基因型‘日本晴’和
‘扬麦 １８’主要分布于半纤维素 １ꎮ Ｙａｎｇ 等[２]的研

究发现ꎬ 拟南芥细胞壁中 ７５％的 Ａｌ 积累在半纤维

素 １ 中ꎬ 约 ２０％存在于果胶ꎮ 外源 ＣＯ２可通过降

低细胞壁半纤维的含量以及减少 Ａｌ 在半纤维素中

的固定ꎬ 从而缓解水稻的 Ａｌ 毒害[３０]ꎮ
研究发现ꎬ 细胞壁组分 Ａｌ 积累能力的变化也

与细胞壁修饰有关[３１] ꎮ 高度甲基酯化的果胶可通

过 ＰＭＥ 脱甲基化ꎬ 释放出对 Ａｌ 具有高亲和力的

带负电荷的羧基ꎬ 因而有更多的 Ａｌ 在去甲基化的

果胶 中 累 积ꎬ 而 ＰＭＥ 活 性 增 加 将 加 剧 Ａｌ 毒

害[１０ꎬ ２５ꎬ ３２ꎬ ３３] ꎮ 本研究中ꎬ Ａｌ 处理后 ＰＭＥ 的活性

在‘浙辐 ８０２’和‘扬麦 １６’中的变化更为显著ꎬ 而

两个基因型细胞壁的果胶含量及 Ａｌ 在果胶中的分

布也显著高于‘日本晴’和‘扬麦 １８’ꎬ 进一步映证

ＰＭＥ 活性增加会引起果胶去甲酯化ꎬ 致使果胶与

Ａｌ 的结合能力增加ꎮ Ｙａｎｇ 等[４]的研究也证实外源

水杨酸 ( ＳＡ) 和 ＮＯ 通过抑制 ＰＭＥ 的活性及

ＰｎＰＭＥ１２、 ＰｎＰＭＥ２２、 ＰｎＰＭＥ３１ 等基因的表达ꎬ
降低了根细胞壁的果胶含量ꎬ 从而减少 Ａｌ 在根尖

细胞壁的积累ꎮ
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ｔｅｄ ｔｏ ａｃｉｄｉｃ ｒｅｄ ｓｏｉｌｓ[ Ｊ] . Ｐｌａｎｔ Ｓｏｉｌꎬ ２０１８ꎬ ４２３(１－２):

３７５－３８４.

[２８] 　 Ｗａｎｇ ＳＹꎬ Ｙｕａｎ ＳＬꎬ Ｓｕ ＬＴꎬ Ｌü ＡＭꎬ Ｚｈｏｕ Ｐꎬ Ａｎ Ｙ. Ａｌｕｍｉ￣

ｎｕｍ ｔｏｘｉｃｉｔｙ ｉｎ ａｌｆａｌｆａ (Ｍｅｄｉｃａｇｏ ｓａｔｉｖａ) ｉｓ ａｌｌｅｖｉａｔｅｄ ｂｙ

ｅｘｏｇｅｎｏｕｓ ｆｏｌｉａｒ ＩＡＡ ｉｎｄｕｃｉｎｇ ｒｅｄｕｃｔｉｏｎ ｏｆ Ａｌ ａｃｃｕｍｕｌａｔｉｏｎ

ｉｎ ｃｅｌｌ ｗａｌｌ[Ｊ] . Ｅｎｖｉｒｏｎ Ｅｘｏ Ｂｏｔꎬ ２０１７ꎬ １３９: １－１３.

[２９] 　 Ｚｈｕ ＸＦꎬ Ｓｈｉ ＹＺꎬ Ｌｅｉ ＧＪꎬ Ｆｒｙ ＳＣꎬ Ｚｈａｎｇ ＢＣꎬ ｅｔ ａｌ.

ＸＴＨ３１ꎬ ｅｎｃｏｄｉｎｇ ａｎ ｉｎｖｉｔｒｏ ＸＥＨ / ＸＥＴ￣ａｃｔｉｖｅ ｅｎｚｙｍｅꎬ ｒｅｇ￣

ｕｌａｔｅｓ ａｌｕｍｉｎｕｍ ｓｅｎｓｉｔｉｖｉｔｙ ｂｙ ｍｏｄｕｌａｔｉｎｇ ｉｎ ｖｉｖｏ ＸＥＴ ａｃ￣

ｔｉｏｎꎬ ｃｅｌｌ ｗａｌｌ ｘｙｌｏｇｌｕｃａｕ ｃｏｎｔｅｎｔꎬ ａｎｄ ａｌｕｍｉｎｕｍ ｂｉｎｄｉｎｇ

ｃａｐａｃｉｔｙ ｉｎ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ[Ｊ] . Ｐｌａｎｔ Ｃｅｌｌꎬ ２０１２ꎬ ２４ (１１) :

４７３１－４７４７.

[３０] 　 Ｚｈｕ ＸＦꎬ Ｚｈａｏ ＸＳꎬ Ｗａｎｇ Ｂꎬ Ｗｕ Ｑꎬ Ｓｈｅｎ ＲＦ. Ｅｌｅｖａｔｅｄ

ｃａｒｂｏｎ ｄｉｏｘｉｄｅ ａｌｌｅｖｉａｔｅｓ ａｌｕｍｉｎｕｍ ｔｏｘｉｃｉｔｙ ｂｙ ｄｅｃｒｅａｓｉｎｇ

ｃｅｌｌ ｗａｌｌ ｈｅｍｉｃｅｌｌｕｌｏｓｅ ｉｎ ｒｉｃｅ (Ｏｒｙｚａ ｓａｔｉｖａ) [ Ｊ] . Ｆｒｏｎｔ

Ｐｈｙｓｉｏｌꎬ ２０１７ꎬ ８: １－９.

[３１] 　 Ｙｕ Ｙꎬ Ｊｉｎ ＣＷꎬ Ｓｕｎ ＣＬꎬ Ｗａｎｇ ＪＨꎬ Ｙｅ ＹＱꎬ ｅｔ ａｌ. Ｅｌｅｖａｔｉｏｎ

ｏｆ ａｒｇｉｎｉｎｅ ｄｅｃａｒｂｏｘｙｌａｓｅ￣ｄｅｐｅｎｄｅｎｔ ｐｕｔｒｅｓｃｉｎｅ ｐｒｏｄｕｃ￣

ｔｉｏｎ ｅｎｈａｎｃｅｓ ａｌｕｍｉｎｕｍ ｔｏｌｅｒａｎｃｅ ｂｙ ｄｅｃｒｅａｓｉｎｇ ａｌｕｍｉ￣

ｎｕｍ ｒｅｔｅｎｔｉｏｎ ｉｎ ｒｏｏｔ ｃｅｌｌ ｗａｌｌｓ ｏｆ ｗｈｅａｔ[Ｊ] . Ｊ Ｈａｚａｒｄ Ｍａ￣

ｔｅｒꎬ ２０１５ꎬ ２９９: ２８０－２８８.

[３２] 　 Ｌｉ ＤＱꎬ Ｓｈｕ ＺＦꎬ Ｙｅ ＸＬꎬ Ｚｈｕ ＪＪꎬ Ｐａｎ ＪＴꎬ ｅｔ ａｌ. Ｃｅｌｌ ｗａｌｌ

ｐｅｃｔｉｎ ｍｅｔｈｙｌ￣ｅｓｔｅｒｉｆｉｃａｔｉｏｎ ａｎｄ ｏｒｇａｎｉｃ ａｃｉｄｓ ｏｆ ｒｏｏｔ ｔｉｐｓ

ｉｎｖｏｌｖｅ ｉｎ ａｌｕｍｉｎｕｍ ｔｏｌｅｒａｎｃｅ ｉｎ Ｃａｍｅｌｌｉａ ｓｉｎｅｎｓｉｓ [ Ｊ] .

Ｐｌａｎｔ Ｐｈｙｓｉｏｌ Ｂｉｏｃｈꎬ ２０１７ꎬ １１９: ２６５－２７４.

[３３] 　 Ｚｈｕ ＸＦꎬ Ｚｈｕ ＣＱꎬ Ｚｈａｏ ＸＳꎬ Ｚｈｅｎｇ ＳＪꎬ Ｓｈｅｎ ＲＦ. Ｅｔｈｙｌｅｎｅ

ｉｓ ｉｎｖｏｌｖｅｄ ｉｎ ｒｏｏｔ ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓ ｒｅｍｏｂｉｌｉｚａｔｉｏｎ ｉｎ ｒｉｃｅ (Ｏｒｙｚａ

ｓａｔｉｖａ) ｂｙ ｒｅｇｕｌａｔｉｎｇ ｃｅｌｌ￣ｗａｌｌ ｐｅｃｔｉｎ ａｎｄ ｅｎｈａｎｃｉｎｇ ｐｈｏｓ￣

ｐｈａｔｅ ｔｒａｎｓｌｏｃａｔｉｏｎ ｔｏ ｓｈｏｏｔｓ [ Ｊ ] . Ａｎｎ Ｂｏｔꎬ ２０１６ꎬ １１８

(４): ６４５－６５３.
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