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铝胁迫下常绿杨根系有机酸和氨基酸的分泌
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摘要：以常绿杨（Ｐｏｐｕｌｕｓ×ｅｕｒａｍｅｒｉｃａｎａ）Ａ－６１／１８６树种为实验材料，探讨铝胁迫下其根系分泌物ｐＨ值及根系分泌
有机酸和氨基酸的响应．结果显示，随着铝胁迫程度的加剧，常绿杨根系分泌物ｐＨ逐渐降低，铝胁迫下其根系分泌多种

有机酸和氨基酸，但氨基酸含量远低于有机酸，这表明铝胁迫下常绿杨根系分泌物中氨基酸所起的生态作用可能与有

机酸不同：有机酸主要通过与铝离子结合或者改变铝离子的存在形态而减轻铝毒害；而氨基酸由于含量的微量性，更多

是以营养作用为主，对铝离子的解毒作用为辅．铝胁迫下常绿杨根系分泌物组成成分和分泌量的变化减弱了铝对常绿杨

的毒性，这可能是常绿杨应对铝胁迫的一种自我保护机制．
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　　杨树（Ｐｏｐｕｌｕｓ　ｓｐｐ．）是我国北方和长江中下游地
区广泛栽培的造林树种，普遍认为适合在北方温带和
北亚热带地区种植，在南方发展的意义不大．然而，不
少地处热带和亚热带的国家如印度、南非、澳大利亚、
巴基斯坦和巴西等，都有适合当地的杨树品种，杨树
栽培占有一定地位［１］．Ａ－６１／１８６（Ｐｏｐｕｌｕｓ×ｅｕｒａｍｅｒｉ－
ｃａｎａ　ｃｖ．Ａ－６１／１８６）是１９８７年中国林科院林业研究
所郑世锴研究员从巴基斯坦引进的３个半常绿－常绿
杨树无性系之一，这３个无性系均具有易繁殖、适应
性强、造林成活率高、生长快、材质好的特点，适于营
造用材林和“四旁”绿化．它们能适应我国南方气候，冬
季不落叶或半落叶，生长时间长，在国内统称为常绿
杨［２］．近年来，面对我国木材供需矛盾和南方用材树种
单一等带来的突出问题，人们开始重新认识杨树，杨
树的栽培区逐渐向南扩展，新的南方型杨树栽培区种
植品系也不断涌现［３－４］．

我国南方土壤酸化问题日趋严重，由土壤酸化
带来的植物铝毒害问题也尤为突出，许多重要的南
方用材树种遭受铝毒害状况及其响应铝胁迫的机制
均有报道［５－８］．目前，关于杨树铝胁迫的研究较少且主
要集中在不同无性系之间的耐铝性能对比上［９－１０］，关

于杨树抗铝机制的研究还未见报道．为探究富铁铝
化的酸性土壤是否会对杨树在亚热带地区的种植产
生影响，本课题组前期以常绿杨 Ａ－６１／１８６作为供试
对象，研究发现酸性条件下铝胁迫对其生长及生理
生态特性会产生一定影响［１１－１４］．根系分泌物被认为
是植物解铝毒的重要机制之一，其中根系分泌低分
子质量有机酸螯合铝的研究最为成熟，几乎涵盖了
所有植物不同品种间耐铝性能的差别，同时揭示了
植物内外部的解毒机制［１５－１６］，但铝胁迫下植物分泌
物中低分子质量氨基酸的作用还不明确．本研究对
不同浓度铝胁迫下常绿杨根系分泌物中氨基酸和有
机酸的种类及含量变化进行分析，并探讨两者在解
铝毒作用方面是否存在相加、协同或拮抗的关系，以
期为研究杨树对铝胁迫的抗逆性机制提供参考．

１　材料与方法

１．１　取材与培养
剪取约１５ｃｍ 长的常绿杨（Ａ－６１／１８６）树种一年

生插条，扦插在白色泡沫箱内，箱内盛１８Ｌ培养液，用
一泡沫浮于培养液面固定插条，每盆６株，随机排列，
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共２４盆，用空气泵昼夜连续通气；扦插后先用自来水
培养２０ｄ，生根后挑选生长状况一致的植株分装１８
盆，每盆３株，用 Ｈｏａｇｌａｎｄ全素营养液培养，参照影
响其他植物生理生态特性的铝浓度［１２，１７－１８］，并结合本
研究预实验结果，加入不同浓度的ＡｌＣｌ３·６Ｈ２Ｏ，设
置对照组（Ｋ０）及５个铝处理组（Ｋ１～Ｋ５）浓度依次为

０，０．０７４，０．２２２，０．３７０，０．５１８和０．６６６ｍｍｏｌ／Ｌ，用稀
盐酸调整ｐＨ值为４．８，每个处理重复３次．在玻璃阳
光大棚培养，自然温度和光照，每７ｄ更换一次培养
液，培养９０ｄ后进行相关指标的测定．

１．２　根系分泌物的测定
将胁迫处理的植株移出培养箱，先用自来水冲

洗；再用超纯水清洗，冲洗干净的植株浸入８００ｍＬ
已加入微生物抑制剂（百里酚）的营养液中，培养６ｈ
后取出，再用超纯水淋洗其根部，共得到约１Ｌ的根
系分泌物．将收集的根系分泌物用０．４５μｍ滤膜抽
滤，在４０℃、０．１ｋＰａ负压下旋转蒸发浓缩至５ｍＬ，
再用０．２２μｍ滤膜过滤

［１９－２０］．用ＰＨＳ－４ＣＴ型数字显
示精密台式酸度计（奥豪斯仪器有限公司）测定ｐＨ
值；采用反相高效液相色谱法在２６９５型高效液相色
谱仪（Ｗａｔｅｒｓ公司）上测定有机酸种类及含量［２１－２２］；
用８３５－５０型氨基酸自动分析仪（日立公司）测定氨
基酸种类及含量．

１．３　数据处理及统计分析
采用ＳＰＳＳ　１８．０软件进行相关性分析和显著性

检验，用Ｓｉｇｍａｐｌｏｔ　１２．５软件制图．

２　结果与分析

２．１　铝胁迫下常绿杨根系分泌物的ｐＨ值
如图１所示：常绿杨根系分泌物为中性偏碱性，

在无铝胁迫时ｐＨ值为８．１７，随着铝胁迫浓度的升高

ｐＨ值逐渐减小但均高于７，在最大浓度Ｋ５时ｐＨ值
为７．３０；对照组 Ｋ０与不同浓度铝胁迫处理组的ｐＨ
值均存在显著差异（ｐ＜０．０５），但 Ｋ１与 Ｋ２之间、Ｋ３
与Ｋ４之间差异不显著（ｐ＞０．０５），最大浓度Ｋ５胁迫
下的ｐＨ值与其他浓度下均差异显著（ｐ＜０．０５）．相关
性分析结果表明，ｐＨ 值和铝胁迫浓度呈显著负相关
（ｒ＝－０．９０１，ｐ＝０．００７＜０．０１）．

２．２　铝胁迫下常绿杨根系分泌有机酸的含量
如图２所示，铝胁迫下常绿杨根系有机酸分泌总

量随着胁迫程度的加剧而增大，与铝胁迫浓度呈显著
正相关（ｒ＝０．９０３，ｐ＝０．０１４＜０．０５），是杨树应对铝

不同小写字母表示差异显著，下同．

图１　铝胁迫下常绿杨根系分泌物ｐＨ值的变化
Ｆｉｇ．１ Ｔｈｅ　ｐＨ　ｖａｌｕｅ　ｃｈａｎｇｅｓ　ｏｆ　ｔｈｅ　ｅｖｅｒｇｒｅｅｎ
ｐｏｐｌａｒ　ｒｏｏｔ　ｅｘｕｄａｔｅｓ　ｕｎｄｅｒ　ａｌｕｍｉｎｕｍ　ｓｔｒｅｓｓ

图２　铝胁迫下常绿杨根系分泌有机酸的总量变化
Ｆｉｇ．２ Ｔｈｅ　ｔｏｔａｌ　ｃｏｎｔｅｎｔ　ｖａｒｉａｔｉｏｎ　ｏｆ　ｏｒｇａｎｉｃ　ａｃｉｄｓ　ｉｎ
ｅｖｅｒｇｒｅｅｎ　ｐｏｐｌａｒ　ｒｏｏｔ　ｅｘｕｄａｔｅｓ　ｕｎｄｅｒ　ａｌｕｍｉｎｕｍ　ｓｔｒｅｓｓ

胁迫的一种响应机制．
参考目前已检测到的根系分泌物中常见有机酸

种类［２３－２４］，对铝胁迫下常绿杨根系分泌物中的马来
酸、草酸、酒石酸、苹果酸、柠檬酸、琥珀酸、乳酸、乙
酸、甲酸、丁酸这１０种有机酸进行了检测，只有５种有
机酸在无铝胁迫和铝胁迫下均有分泌，结果如图３所
示：草酸和柠檬酸的含量随着铝胁迫浓度的升高而整
体呈升高趋势；琥珀酸和乳酸的含量从Ｋ０到Ｋ２持续
上升，最大值出现在铝胁迫浓度为Ｋ２时，之后随着铝
胁迫浓度的升高而呈下降趋势；乙酸的含量只在低浓
度Ｋ０到Ｋ２下检测到．相关性分析结果显示：草酸（ｒ
＝－０．９９８）和柠檬酸（ｒ＝－０．９１８）的含量与铝胁迫
浓度呈显著正相关（ｐ＜０．０１），而其他３种有机酸的
含量与铝胁迫浓度无显著相关性．

从不同有机酸分泌量随铝胁迫浓度的变化分布
来看（图４）：草酸分泌量最大，在有机酸中所占百分比
随着铝胁迫浓度的升高而增大，在Ｋ４和Ｋ５铝胁迫浓
度下均超过了５０％；乳酸和琥珀酸所占百分比随着铝
胁迫浓度的升高而减小；柠檬酸所占百分比随着铝胁
迫浓度的升高而增大，尤其从Ｋ１至Ｋ３增长明显；乙

·２２２·
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图３　铝胁迫下常绿杨根系分泌物中不同有机酸的含量
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图４　铝胁迫下常绿杨根系分泌不同有机酸的含量百分比
Ｆｉｇ．４ Ｔｈｅ　ｃｏｎｔｅｎｔ　ｐｅｒｃｅｎｔａｇｅｓ　ｏｆ　ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ　ｏｒｇａｎｉｃ
ａｃｉｄ　ｓｐｅｃｉｅｓ　ｉｎ　ｅｖｅｒｇｒｅｅｎ　ｐｏｐｌａｒ　ｒｏｏｔ　ｅｘｕｄａｔｅｓ

ｕｎｄｅｒ　ａｌｕｍｉｎｕｍ　ｓｔｒｅｓｓ

酸在无铝胁迫Ｋ０、较低浓度 Ｋ１下分别占１６．４１％和

１６．４８％，在Ｋ２下减小到８．００％，在 Ｋ３至 Ｋ５下无
分泌．

２．３　铝胁迫下常绿杨根系分泌氨基酸的含量
从不同铝胁迫浓度下氨基酸总量的变化趋势来

看（图５）：氨基酸的分泌总量从 Ｋ０到 Ｋ２不断增大，
到达Ｋ２后增长趋势趋于平缓，Ｋ２、Ｋ３、Ｋ４之间无显
著差异，但增大到Ｋ５时氨基酸的分泌总量又下降．可
见低浓度铝胁迫下，杨树通过分泌氨基酸来减轻铝毒
害，但铝胁迫浓度过高后氨基酸分泌会受阻．

常绿杨根系分泌物中共检出１７种氨基酸，分别
是天门冬氨酸（Ａｓｐ）、苏氨酸（Ｔｈｒ）、丝氨酸（Ｓｅｒ）、谷
氨酸（Ｇｌｕ）、甘氨酸（Ｇｌｙ）、丙氨酸（Ａｌａ）、半胱氨酸
（Ｃｙｓ）、缬草氨酸（Ｏｘａ）、甲硫氨酸（Ｍｅｔ）、异亮氨酸

图５　铝胁迫下常绿杨根系分泌氨基酸的总量变化
Ｆｉｇ．５ Ｔｈｅ　ｔｏｔａｌ　ｃｏｎｔｅｎｔ　ｖａｒｉａｔｉｏｎ　ｏｆ　ａｍｉｎｏ　ａｃｉｄｓ　ｉｎ
ｅｖｅｒｇｒｅｅｎ　ｐｏｐｌａｒ　ｒｏｏｔ　ｅｘｕｄａｔｅｓ　ｕｎｄｅｒ　ａｌｕｍｉｎｕｍ　ｓｔｒｅｓｓ

（Ｉｌｅ）、亮氨酸（Ｌｅｕ）、酪氨酸（Ｔｙｒ）、苯丙氨酸（Ｐｈｅ）、
赖氨酸（Ｌｙｓ）、组氨酸（Ｈｉｓ）、精氨酸（Ａｒｇ）和脯氨酸
（Ｐｒｏ）．从图６可以看出，常绿杨根系分泌的１７种氨基
酸随着铝胁迫浓度的变化呈现４种不同的变化趋势：

１）在胁迫初期随着铝胁迫浓度的增大而增大，在 Ｋ２
时达到峰值，在Ｋ３至Ｋ５持续下降，有Ａｓｐ、Ｓｅｒ、Ｔｈｒ、

Ｇｌｕ、Ａｌａ、Ｌｙｓ和Ａｒｇ　７种（图６（ａ）～（ｇ））；２）在胁迫
初期随着铝胁迫浓度的增大而增大，在Ｋ２至Ｋ４时保
持平台高值，Ｋ５时下降，有Ｇｌｙ、Ｏｘａ和 Ｈｉｓ　３种（图６
（ｈ）～（ｊ））；３）在胁迫初期随铝胁迫浓度增大而增大，
在Ｋ４时达到最大，在 Ｋ５时有所下降，有Ｃｙｓ、Ｍｅｔ、

Ｉｌｅ、Ｌｅｕ和Ｐｈｅ　５种（图６（ｋ）～（ｏ））；４）随铝胁迫浓度
增大持续增大，在Ｋ４和Ｋ５时增长趋于平缓，有Ｔｙｒ
和Ｐｒｏ　２种（图５（ｐ）和（ｑ））．可见常绿杨根系分泌物中
不同氨基酸响应铝胁迫的方式不同，所起的作用可能
不同．
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图６　铝胁迫下常绿杨根系分泌各种氨基酸的含量
Ｆｉｇ．６ Ｔｈｅ　ｃｏｎｔｅｎｔｓ　ｏｆ　ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ　ａｍｉｎｏ　ａｃｉｄ　ｓｐｅｃｉｅｓ　ｉｎ　ｅｖｅｒｇｒｅｅｎ　ｐｏｐｌａｒ　ｒｏｏｔ　ｅｘｕｄａｔｅｓ　ｕｎｄｅｒ　ａｌｕｍｉｎｕｍ　ｓｔｒｅｓｓ
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３　讨　论

３．１　铝胁迫下根系ｐＨ值对铝存在形态的影响
在铝胁迫下植物根尖容易富集铝，从而对植物产

生毒害，并进一步影响植物根系的生长［２５］．但铝毒害
作用程度与铝的存在形态密切相关，铝的化学形态随
着环境条件不同有所差别：在碱性条件下，单体羟基
铝发生聚合反应呈现一系列聚合羟基形态；在中性条
件下，铝则形成Ａｌ（ＯＨ）３ 固体；碱性和中性条件下铝
对生物毒性较小，但在酸性条件下，铝以 Ａｌ　３＋、Ａｌ
（ＯＨ）２＋和Ａｌ（ＯＨ）２＋形式存在，这些形态的铝对植
物毒害作用很大［２６］．从根系分泌物的ｐＨ值来看，常绿
杨根系分泌物为中性偏碱性，这一条件下铝多以聚合
羟基形态和固体形态存在，在一定程度上减轻了铝对
常绿杨的毒性；随着铝胁迫程度的增大，根系分泌更
多的酸性物质使ｐＨ值降低．因此，根系ｐＨ值降低可
能是常绿杨响应铝胁迫的一种反应机制．

３．２　铝胁迫下根系分泌有机酸的解毒作用
铝胁迫下植物根系分泌的低分子质量有机酸与

铝螯合，形成植物难以吸收且无毒害的复合体，因而
达到植物体外抗铝毒害的目的［１５，２７］，根系分泌的有机
酸种类主要有柠檬酸、苹果酸、草酸等．在常绿杨根系
分泌物中测出的有机酸种类有草酸、柠檬酸、琥珀酸、
乳酸、乙酸５种．草酸和柠檬酸的含量较大且与铝胁迫
浓度呈显著正相关；琥珀酸和乳酸在低浓度铝胁迫下
分泌量较大，随着铝胁迫浓度加大而分泌受阻，含量
下降；乙酸只在低浓度铝胁迫下检测到；此外，有机酸
分泌总量随着胁迫程度的加剧而增大，与铝胁迫浓度
呈显著正相关．因此，杨树与其他植物对铝胁迫有着相
同的解毒机制，即通过分泌有机酸与铝离子结合或者
改变铝离子的存在形态，以减轻铝对植物根系的毒害．
从本研究所测得的几种有机酸来看，草酸和柠檬酸在
常绿杨抗铝胁迫中发挥主要作用，更多有机酸种类还
需要进一步测定．

３．３　铝胁迫下根系分泌氨基酸对抗逆性的贡献
常绿杨根系分泌物共检出了１７种氨基酸，随着

铝胁迫浓度的变化呈现４种变化趋势：７种在浓度为

０．２２２ｍｍｏｌ／Ｌ（Ｋ２）时达到最大，此后持续下降；３种
在０．２２２～０．５１８ｍｍｏｌ／Ｌ（Ｋ２至 Ｋ４）范围内保持高
值平台，最大浓度０．６６６ｍｍｏｌ／Ｌ（Ｋ５）时下降；５种在
铝胁迫浓度０．５１８ｍｍｏｌ／Ｌ（Ｋ４）时达到最大，最高浓
度０．６６６ｍｍｏｌ／Ｌ（Ｋ５）胁迫下有所下降；２种在０．５１８

和０．６６６ｍｍｏｌ／Ｌ（Ｋ４和 Ｋ５）时达到高值．这４种趋
势说明了根系分泌物中不同氨基酸响应铝胁迫的机
制不同：第１种为低浓度铝胁迫下分泌就会受阻的类
型；第２种和第３种为较高浓度铝胁迫下分泌才会受
阻的类型；第４种为在高浓度铝胁迫下持续分泌的类
型．因此，铝胁迫下常绿杨根系分泌物中不同氨基酸对
铝胁迫的抗逆性贡献不同．１７种氨基酸在无铝胁迫常
绿杨根系中均有分泌，说明它们均不是常绿杨响应铝
胁迫而产生的特异性分泌物，相比较而言，在较低浓
度铝胁迫下分泌就受阻的氨基酸对铝胁迫的抗逆性
更弱．从不同铝浓度下氨基酸分布总量的变化趋势来
看，氨基酸的分泌量在低浓度铝胁迫下不断增大，在
铝胁迫浓度较高时趋于稳定后又下降，但铝胁迫浓度
最大时的分泌量仍大于无铝胁迫时的分泌量，因此，
常绿杨根系分泌氨基酸也是响应铝胁迫的机制之一．
目前关于铝胁迫下氨基酸与植物抗铝毒关系的研究
还不深入，铝胁迫下植物根系分泌的许多氨基酸是否
具有解铝毒的作用尚无定论［１７］．当植物遭受逆境胁迫
时，根系分泌物会改变土壤中难溶性养分的形态以利
于植物吸收并调节根际微生物活性，是植物应对逆境
的机制之一［２８］．氨基酸是土壤有机氮的重要组成部
分，是土壤中微生物的重要营养来源，微生物以氨基
酸为原料合成调节和刺激植物生长的生长调节剂［２９］；
而微生物的代谢产物又会对氨基酸的分泌产生影
响［３０］．因此，铝胁迫下常绿杨根系分泌的氨基酸一方
面可能与铝离子形成稳定的螯合物复合体，降低其活
性；另一方面可能通过影响根际微生物的种类数量及
生理活性等，在植物抗铝毒的过程中起营养补充的间
接作用．这一机制需要进一步探讨论证．

３．４　铝胁迫下根系分泌有机酸和氨基酸的关系
根系分泌物会影响铝在植物根部的化学形态，铝

的增加也会改变根系分泌物的分泌量和组成成分，从
而减轻植物受毒害的程度，这是植物在逆境下的一种
自我保护机制［３１］．草本植物，尤其是一些农作物如大
豆（Ｇｌｙｃｉｎｅ　ｍａｘ）、玉米（Ｚｅａ　ｍａｙｓ）、小麦（Ｔｒｉｔｉｃｕｍ
ａｅｓｔｉｖｕｍ）等存在根系分泌有机酸应对铝胁迫的机
制［３２－３４］；木本植物根系分泌有机酸的研究主要集中在
少数喜酸性植物如龙眼（Ｄｉｍｏｃａｒｐｕｓ　ｌｏｎｇａｎａ）、茶树
（Ｃａｍｅｌｌｉａ　ｓｉｎｅｎｓｉｓ）等［２４，３５］，龙眼根系分泌物中柠檬
酸、苹果酸、草酸的含量随铝胁迫浓度的增大而增
大［２４］，草酸、苹果酸和柠檬酸是铝胁迫下茶树根系分
泌的３种主要有机酸［３５］；此外，马尾松（Ｐｉｎｕｓ　ｍａｓｓｏ－
ｎｉａｎａ）幼苗根系草酸和苹果酸的分泌量也随铝胁迫浓
度的增大而增大［３６］．关于铝胁迫下根系分泌氨基酸的

·５２２·
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研究较少．龙眼根系氨基酸的分泌量在 ≤０．１８５
ｍｍｏｌ／Ｌ铝浓度处理时增加，分泌氨基酸的种类在≤
０．０７４ｍｍｏｌ／Ｌ铝浓度处理时增加，根系分泌的氨基
酸总量和种类都随铝胁迫浓度的增大而减少［２４］；中低
铝浓度下大豆根系分泌的氨基酸总量随铝浓度的增
大而增加，而高铝浓度下氨基酸的种类减少，各种氨
基酸分泌量变化不一致［３７］．对比以上研究可以看出，
铝胁迫下常绿杨根系分泌有机酸和氨基酸的种类及
变化趋势与其他植物相似，但因为不同植物的培养介
质、处理时间以及最后计算单位不同，所以其根系分
泌物绝对含量之间的可比性较差．在本研究中，随着铝
胁迫浓度的变化，根系分泌有机酸的总量在２７．４２～
８４．２０μｇ／ｍＬ 之间，分泌氨基酸的总量在４．８５～
１２．８４μｇ／ｍＬ之间，氨基酸含量远低于有机酸含量，
与其他植物的研究结果类似，这表明铝胁迫下根系分
泌物中氨基酸所起的生态作用可能与有机酸不同．有
机酸主要通过与铝离子结合或者改变铝离子的存在
形态而减轻铝毒害；由于含量的微量性，氨基酸更多
以营养作用为主，对铝离子的解毒作用为辅．进一步可
以考虑研究铝胁迫下常绿杨体内氨基酸的变化规律，
与体外根系分泌氨基酸的结果相结合来阐明铝胁迫
下氨基酸在抗铝胁迫过程中所起的作用．此外，常绿杨
根系生物量随着铝胁迫浓度的降低而下降［１２］，在生物
量持续降低的情况下，有机酸和氨基酸的分泌量和种
类呈现不同的变化规律，这进一步说明了铝胁迫下常
绿杨根系有机酸和氨基酸的分泌是一种响应机制．

杨树普遍适合种植在中性偏碱性土壤上［２］，从本
研究的结果来看，碱性环境及根系分泌的有机酸和氨
基酸减弱了铝对植物的毒害．后续研究中可通过加入
外源有机酸或氨基酸来进一步探讨其作用以及常绿
杨对铝胁迫的外部排斥和内部耐受机制．
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