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摘要! 为了阐明不同桉树无性系对铝的抗逆性生理响应机制! 采用室内水培法! 以广西区
2

个桉树无性系耐铝型

巨尾桉
$

号
6#7&'584#3 .$&%9-3 $ 6: #$"8*5''& 7'/$

%记为
8$

&和铝敏感型尾叶桉
6

号
6: #$"8*5''& 7'/6

%记为
86

&为研究

对象! 在
6/6 99':

'

;

%!铝离子浓度下处理
26 <

"以
=> 6/#

!

#/3 99':

'

;

%! 氯化钙为对照&! 从根系及叶片内细胞膜透

性"

?@A

&! 丙二醛"

@BC

&质量摩尔浓度及过氧化氢酶"

?CD

&! 多酚氧化酶"

AAE

&! 超氧化物歧化酶"

FEB

&! 抗坏血

酸过氧化物酶"

CAG

&和谷胱甘肽还原酶"

8H

&等抗氧化酶活性方面探讨了铝胁迫下供试苗木的耐铝机制( 采用
FAFF

2!*#

软件分别对根和叶中
8$

和
86

的各测定指标进行单因素方差分析和
BI1JK1

多重比较( 根细胞膜透性) 丙二醛

质量摩尔浓度均显著%

;＜#*#3

#高于叶! 铝对
2

个桉树无性系苗木的毒害主要表现在根部( 在
6*6 99':

'

;

L!铝离子

处理下!

86

根相对电导率与丙二醛质量摩尔浓度最高! 分别为
6+/+M

!

!!/3 !9':

'

N

%!

! 而
8$

根内过氧化氢酶) 抗

坏血酸过氧化物酶) 谷胱甘肽还原酶活性极显著%

<＜#/#!

#大于
86

! 且
8$

根过氧化氢酶活性比相应对照增加

!63/#M

!

86

根过氧化氢酶活性比相应对照仅增加
6,/#M

! 过氧化氢酶在
8$

根中对铝毒害的缓解起到了更为重要的

作用(

8$

清除活性氧能力较
86

强! 表明耐铝型桉树对铝毒害具有较好的适应能力( 图
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铝是地壳中含量最高的金属元素& 约占土壤矿物质总量的
KI

& 仅次于氧元素和硅元素& 通常以难

溶性的硅酸盐和氧化物的形式存在于长石' 云母' 高岭石等矿石中& 对植物和环境没有毒害作用$

G

%

( 酸

性条件下"

DO＜H*H

#& 难溶性的铝会逐渐解离转变为有毒的离子态铝离子"

,(

JP

#&

,(

"

QO

#

!P和
,(

"

QO

#

!

P

&

酸雨的沉降加上长期施用生理酸性化肥可进一步增进土壤的酸化过程& 土壤中活性铝的增加会对植物生

长造成极为不利的影响) 目前& 已经对玉米
"#$ %$&'

& 小麦
()*+*,-% $#'+*.-%

& 高粱
/0)12-% 3*,040)

&

马尾松
!*5-' %$''05*$5$

& 杉木
6-55*512$%*$ 4$5,#04$+$

& 桉树
7-,$4&8+-'

& 柚木
(#,+05$ 1)$59*'

等农林作

物开展了有关铝毒害及耐铝毒机制的研究$

!

%

) 铝对植物的危害主要是通过抑制植物根系的生长& 进而影

响根系对水分和养分的吸收& 最终影响植物的生长和发育$

J

%

) 不同植物或同种植物不同基因型对铝毒的

耐性存在着一定的差异$

C

%

) 铝会对植物细胞产生氧化损伤& 而这些损伤可以得到抗氧化酶的保护$

H

%

) 植

物器官在铝胁迫下受到伤害时往往会发生膜脂过氧化作用& 丙二醛"

RS,

#是膜脂过氧化过程的最终分解

产物& 其含量可以反映植物遭受酸铝伤害的程度) 植物体内的过氧化物酶"

/QS

#& 过氧化氢酶"

+,-

#&

超氧化物歧化酶"

TQS

#& 多酚氧化酶"

//Q

#& 抗坏血酸过氧化物酶"

,/0

#和谷胱甘肽还原酶"

45

#等是重

要的抗氧化酶& 在清除金属等诱发产生的氧自由基和过氧化物' 抑制膜脂过氧化' 保护细胞免遭伤害等

方面起着重要作用) 在许多作物抗性机制研究中& 这类抗氧化酶活性的变化已广泛作为指示植物抵御逆

境伤害的指标$

$

%

) 目前& 关于铝处理下抗氧化系统的变化多集中在农作物及经济作物方面& 而有关林木

方面的研究相对较少) 桉树具有丰产' 优质' 适应性强' 用途广泛等特点) 目前& 中国桉树人工林面积

已达
J%%

万
B&

!

& 广西是其主要栽培区之一$

K

%

) 桉树人工林生产力的维持与养分供应有很大关系& 持续

施肥可加剧土壤酸化& 使土壤活性铝不断增多$

L

%

) 西班牙桉树林土壤中铝含量及桉树根系中铝的积累受

土壤酸度影响& 且存在潜在的铝毒危险性& 赤桉
7: ,$%$49-4#5'*'

& 蓝桉
7: 1403-4-'

& 巨桉
7: 1)$59*'

& 邓

恩桉
7: 9-55**

等实生苗在铝胁迫下分泌苹果酸' 柠檬酸和草酸$

>

%

& 低浓度铝离子甚至会促进桉树生长$

#%

%

)

笔者曾对
C

个速生桉优良无性系"巨尾桉
>

号
7: 1)$59*' # 7: -)082&44$ U'*>

& 巨尾桉
#!

号
7: 1)$59*' # 7:

-)082&44$

& 尾叶桉
C

号
7: -)082&44$

& 韦赤桉
J

号
7: ;#+$)#5'*' # 7: 6$%$49-4#5'*' U'*J

等的耐铝性进行了

研究& 结果为巨尾桉
>

号具有较强的耐铝性& 而尾叶桉
C

号的耐铝性较差& 且耐铝桉树无性系根部铝的

积累量较低$

##!#!

%

) 在此基础上& 本研究进一步探讨了不同耐铝型桉树无性系在根' 叶器官中对铝的抗性

生理响应差异& 为阐明桉树耐铝机制提供参考依据)

#

材料与方法

*+*

试验设计

以
!

月生速生桉无性系组培苗巨尾桉
>

号"

4>

#及尾叶桉
C

号"

4C

#为试验材料& 修剪留根长
C*% 6&

&

去根基向上
#VJ

叶以便固定植株) 试验苗浸入
#*%$

多菌灵溶液消毒
J% &82

后& 用自来水冲洗净) 移入

盛有约
!*H W

营养液的塑料桶中& 用剪成圆形的珍珠棉泡沫板做固定材料& 分
C

孔!板!#

&

H

株!孔!#

& 此

外板中央留
#

孔通气) 使用
O'1)(123

营养液"

DO H*H

#

$

#J

%进行培养&

J 3

更换培养液
#

次& 并用
#*%$

多

菌灵溶液消毒
H &82

& 用
!*% &'(

!

W

!#盐酸及氢氧化钠将营养液的酸度从
DO H*H

以
%*#

降幅逐级调至
DO

C*%

& 持续
K 3

后转入
DO C*%

&

%*H &&'(

!

W

!#氯化钙中清洗
# 3

) 采用完全随机试验设计& 取长势优良'

大小一致的桉树苗进行铝处理) 本课题组前期检测
H

年生桉树人工林林地土壤可溶性铝的平均浓度为

C*C &&'(

!

W

!#

$

#!

%

) 参照杨振德等$

#C

%进行的铝对桉树幼苗生长影响的研究& 当铝质量浓度为
#!%*% &)

!

W

!#

时& 仅有
#

株桉树幼苗存活 & 被认为是耐铝性较强的单株) 因此 & 铝离子浓度设为
C*C &&'(

!

W

!#

#%#%
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期

!以
#$%$
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(

形式加入#$ 以
)& *+,

$

,+- ../$

"

0

!1氯化钙为对照!

23

#$ 处理
'* 4

后测定相关指标% 试

验期间营养液容器密闭遮光处理$ 增氧电泵全天通气%

!"#

指标测定方法

取中间部位叶片& 根尖
! 2.

以内根系
,+' 5

$ 叶片用蒸馏水冲洗
!

次$ 根系在
,+- ../$

"

0

!1 氯化钙

溶液中清洗
!, .67

$ 以洗脱样品表面的铝残留$ 再用去离子水冲洗
!

次以除去表面的电解质$ 吸干水分

后剪碎$ 细胞膜透性!

%89

#采用电导率仪测定'

1-

(

$ 用相对电导率!

:

#表示%

参照陈建勋等'

1"

(方法提取酶液% 其中$ 丙二醛!

8;#

#提取方法为取桉树苗木中间部位叶片& 根尖

!+, 2.

以内根系
,+- 5

$ 加体积分数为
-:

的三氯乙酸!

<%#

#

'+, .0

$ 研磨至匀浆$ 再加
=+, .0

三氯乙酸

充分研磨$ 匀浆以
* ,,, >

"

.67

!1离心
', .67

$ 上清液即为样品提取液% 抗氧化酶液提取方法为取桉树苗

木中间部位叶片& 根尖
!+, 2.

以内根系
,+- 5

于预冷的研钵中$ 加
1,+, .0 )& ?+,@ ,+,- ./$

"

0

!1磷酸缓

冲液&

,+1 5

聚乙烯吡咯烷酮!

9A9

#及少许石英砂$ 在冰浴中研磨成匀浆$ 于
* "

$

- ,,, 5

下离心
',

.67

$ 上清液即为过氧化氢酶!

%#<

#提取液
B

抗坏血酸过氧化物酶!

#9C

#提取液
B

超氧化物岐化酶!

D(;

#

提取液
B

多酚氧化酶!

99(

#提取液
B

谷胱甘肽还原酶!

EF

#提取液%

试验参照陈建勋等'

1"

(测定丙二醛质量摩尔浓度及酶液活性% 丙二醛质量摩尔浓度用硫代巴比妥酸

!

<G#

#法测定$ 单位为
!./$

"

5

!1

% 过氧化氢酶活性采用过氧化氢!

&

'

(

'

#法测定$ 酶活力以
1 .67

变化

,+,1

个吸光度值
!

!

'*,

#所需酶量为
1

个活性单位$ 以
H

"

.67

!1

"

5

!1

!

1 HI1"+"? 73JK

#表示) 抗坏血酸过氧

化物酶活性采用紫外吸收法测定$ 酶活力以
1 .67

变化
,+,1

个吸光度值
!

!

'L,

#所需酶量为
1

个活性单

位$ 以
H

"

.67

!1

"

5

!1

!

1 HI1"+"? 73JK

#表示) 超氧化物歧化酶活性采用氮蓝四唑比色法测定酶活力以四唑

氮蓝!

MG<

#被抑制
-,:

为
1

个酶活性单位$ 以鲜质量酶单位每克表示!

H

"

5

!1

$

1 HI1"+"? 73JK

#) 多酚氧化

酶活性采用邻苯二酚法测定$ 酶活力以
1 .67

变化
,+,1

个吸光度值
!

!

*,,

#所需酶量为
1

个活性单位$

以
H

"

.67

!1

"

5

!1

!

1 HI1"+"? 73JK

#表示) 谷胱甘肽还原酶采用紫外分光法测定$ 酶活力以
1 .67

变化
,+,1

个吸光度值
!

!

!*,

#所需酶量为
1

个活性单位$ 以
H

"

.67

!1

"

5

!1

!

1 HI1"+"? 73JK

#表示%

!"$

数据分析

采用
862>/N/OK PQ2R$

和
D9DD '1+,

等软件对数据进行单因素方差分析$ 并分别对根和叶中
EL

和
E*

的各测定指标进行
;S72J7

多重比较分析%

'

结果与分析

#"!

铝处理对
#

个桉树无性系细胞膜透性的影响

图
1

显示*

'

个桉树无性系根相对电导率均比叶高)

E*

根电导率最大$

*+* ../$

"

0

!1铝离子处理下

为
*=+=T

$ 细胞膜透性显著!

"＜,+,-

#增大$ 而
EL

变化不明显$ 但
EL

叶片的电导率则与对照有极显著

!

"＜,+,1

#差异)

E*

和
EL

根电导率分别为相应对照的
1+!

倍和
1+'

倍$ 叶电导率分别为相应对照的
1+'

倍和
1+-

倍) 可见
'

个无性系在铝处理下细胞受损情况不一样$ 同一个无性系根系和叶片表现不同%

#"#

铝处理对
#

个桉树无性系丙二醛质量摩尔浓度的影响

图
'

所示*

E*

根及叶内丙二醛质量摩尔浓度均较
EL

大$

*+* ../$

"

0

!1铝离子处理下桉树根及叶内

丙二醛质量摩尔浓度均有显著!

"＜,+,-

#增加)

E*

根丙二醛质量摩尔浓度最大$ 为
11+- !./$

"

5

!1

$ 且其

变化幅度最大$ 比相应对照增加
*"+,:

$

E*

叶&

EL

根及叶内丙二醛质量摩尔浓度变化相对较小$ 均小

于
',+,:

%

#"$

铝处理对
#

个桉树无性系过氧化氢酶活性的影响

图
!

显示*

*+* ../$

"

0

!1铝离子处理下
EL

根及叶内过氧化氢酶活性均显著!

"＜,+,-

#大于
E*

$

EL

根及叶过氧化氢酶活性变化幅度较大$ 分别比相应对照增加
1*-+,:

和
*!+,:

$ 差异极显著!

"＜,+,1

#)

而
E*

根和叶的过氧化氢酶活性变化不明显$ 并在铝处理后其根过氧化氢酶活性受到抑制%

#"%

铝处理对
#

个桉树无性系抗坏血酸过氧化物酶活性的影响

图
*

所示*

EL

根内抗坏血酸过氧化物酶活性显著!

"＜,+,-

#大于
E*

$ 而叶内的抗坏血酸过氧化物酶

活性则相反) 在
*+* ../$

"

0

!1 铝离子处理下$

E*

根& 叶内抗坏血酸过氧化物酶活性均有极显著!

"＜

,+,1

#变化$ 分别增加
L'+L:

和
!,+?:

) 而
EL

根抗坏血酸过氧化物酶活性变化不大$ 叶抗坏血酸过氧化

徐圆圆等* 铝胁迫下不同耐铝型桉树无性系根和叶抗氧化特征的差异 1,11
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物酶活性则增加了
&'()*

! 差异极显著"

+)

根抗坏血酸过氧化物酶活性增幅达到
+,

的
'($

倍! 表明其

在
+)

根部清除活性氧的过程中起到重要作用"

图
&

铝处理下不同桉树无性系根! 叶过氧化

氢酶活性的变化

-./012 & 3456/27 89 3:; .6 ! 20<5=>?@07 722A=.6/ 188@7 56A

=25B27 06A21 5=0C.60C!.6A0<2A

图
)

铝处理下不同桉树无性系根! 叶抗坏血

酸过氧化物酶活性变化

-./012 ) 3456/27 89 :DE .6 ! 20<5=>?@07 722A=.6/ 188@7 56A

=25B27 06A21 5=0C.60C!.6A0<2A
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酶
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!"#

铝处理对
!

个桉树无性系超氧化物歧化酶活性的影响

图
'

所示'

+)

根及叶内超氧化物歧化酶活性均显著&

!＜"("'

%大于
+,

! 且其增幅均较
+,

大"

)()

CC8=

$

L

#J铝离子处理下!

+)

根及叶超氧化物歧化酶活性变化幅度较大! 分别为相应对照的
J(,

倍和
J(G

倍! 差异极显著&

!＜"("J

%(

+,

根超氧化物歧化酶活性显著&

!＜"("'

%大于对照! 而其叶中超氧化物歧化

酶活性变化较小(

!

个桉树无性系均表现出根内超氧化物歧化酶活性较叶大"

!"$

铝处理对
!

个桉树无性系多酚氧化酶活性的影响

图
$

所示'

+)

根中多酚氧化酶活性显著&

!＜"("'

%高于
+,

" 在
)() CC8=

$

L

$J铝离子处理下!

+)

和

+,

根的多酚氧化酶活性均与相应的对照有显著&

!＜"("'

%差异! 其中
+)

的多酚氧化酶活性最高! 为

)MM(, %J$($G 6H5@

$

C.6

$J

$

/

$J

! 增幅达
),('*

! 且显著大于
+,

根多酚氧化酶活性" 而
!

个无性系的叶多

图
J

铝处理下不同桉树无性系根! 叶细胞膜

透性的变化

-./012 J 3456/27 89 3ND .6 ! 20<5=>?@07 722A=.6/ 188@7

56A =25B27 06A21 5=0C.60C!.6A0<2A

图
!

铝处理下不同桉树无性系根! 叶丙二醛

质量摩尔浓度的变化

-./012 ! 3456/27 89 NO: .6 ! 20<5=>?@07 722A=.6/ 188@7

56A =25B27 06A21 5=0C.60C!.6A0<2A
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图
#

铝处理下不同桉树无性系根! 叶超氧化

物歧化酶活性变化

$%&'() * +,-.&)/ 01 234 %. 5 )'6-789:'/ /));7%.& (00:/ -.;

7)-<)/ '.;)( -7'=%.'=!%.;'6);

图
"

铝处理下不同桉树无性系根! 叶多酚氧

化酶活性变化

$%&'() " +,-.&)/ 01 >>3 %. 5 )'6-789:'/ /));7%.& (00:/ -.;

7)-<)/ '.;)( -7'=%.'=!%.;'6);

酚氧化酶活性较稳定! 均没有明显变化"

!"#

铝处理对
!

个桉树无性系谷胱甘肽还原酶活性的影响

在
?@? ==07

#

A

"B铝离子处理下!

5

个无性系根谷胱甘肽

还原酶活性均被抑制!

CD

根谷胱甘肽还原酶活性降幅比

CE

大
5@*

倍" 其中
CD

根谷胱甘肽还原酶活性最低$

F@G #

G"@"F .H-:

#

=%.

"G

#

&

"G

%! 明显受到抑制! 而
CE

根谷胱甘肽还

原酶活性下降幅度不显著& 叶部谷胱甘肽还原酶活性较稳

定! 在铝处理下均没有显著的变化! 但
CD

降低而
CE

有所

增加$图
F

%&

!

讨论与结论

$"%

讨论

在逆境或胁迫条件下! 植物对环境中铝离子的吸收及

铝在植物不同器官中的分布因不同植物而异! 一般植株吸

收的铝大部分积累在根中! 只有很少量部分转运到地上部

分! 胁迫下根系受铝毒害更严重'

GF"GI

(

& 铝离子进入桉树植

株体内后! 主要集中在桉树根部'

GE

(

& 在
D@D ==07

#

A

"G 铝离

子处理下! 桉树根系反应敏感! 其相对电导率) 丙二醛质量摩尔浓度的变化程度比叶片的高& 由于铝离

子直接作用于根部! 使根部细胞受到较重伤害! 膜透性增强! 电解质外渗多'

5J"KG

(

! 巨尾桉
E

号的根部细

胞透性变化较小! 表现出其耐铝的特征&

根部细胞的抗氧化系统对铝胁迫起到重要的防御作用! 能有效阻止活性氧在植物体内的积累! 其活

性的升降反映了植物在逆境因子作用下通过自身防御机制对环境胁迫做出保护性应激反应'

KK

(

& 在耐铝的

巨尾桉
E

号和铝敏感的尾叶桉
?

号中! 根中抗坏血酸过氧化物酶) 超氧化物歧化酶) 多酚氧化酶活性均

有显著增加! 且增幅较叶明显! 而过氧化氢酶) 谷胱甘肽还原酶则在叶中变化幅度较大& 植株受害后其

体内抗氧化酶系统做出反应! 通过过氧化氢酶) 抗坏血酸过氧化物酶) 超氧化物歧化酶) 多酚氧化酶)

谷胱甘肽还原酶等协同作用来减缓铝的毒害! 超氧化物歧化酶将
3

K"歧化成过氧化氢和氧气! 紧接着过

氧化氢酶将过氧化氢转化为水和氧气! 多酚氧化酶是清除多余的氧气! 抗坏血酸过氧化物酶) 谷胱甘肽

还原酶能通过抗坏血酸$

L/L

%

!

谷胱甘肽
!ML4>N

循环! 催化
L/L

氧化! 清除过氧化氢和氧离子$

3

K"

%

'
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化
物
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酶
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图
F

铝处理下不同桉树无性系根! 叶谷胱

甘肽还原酶活性变化

$%&'() F +,-.&)/ 01 CS %. K )'6-789:'/ /));7%.& (00:/

-.; 7)-<)/ '.;)( -7'=%.'=!%.;'6);
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在铝胁迫下! 桉树植株体内的抗坏血酸过氧化物酶" 超氧化物歧化酶" 多酚氧化酶起到重要的抗氧化

作用#

铝胁迫下植物体内保护酶活性高低与植物铝毒耐性成正相关! 且抗氧化酶在抗铝处理上具有一定的

协同性$

!&!!'

%

# 耐铝基因型巨尾桉
(

号在铝诱导下抗氧化系统比较活跃! 消除活氧能力较强! 其根和叶过

氧化氢酶& 抗坏血酸过氧化物酶& 谷胱甘肽还原酶活性显著大于尾叶桉
&

号! 超氧化物歧化酶& 多酚氧

化酶活性较尾叶桉
&

号小! 这可能与不同耐铝性的无性系活性氧生成量有关# 尾叶桉
&

号产生较多的活

性氧! 而激发了超氧化物歧化酶活性! 而巨尾桉
(

号的活性氧少! 而且在清除过氧化氢和氧离子后期

时! 过氧化氢酶& 抗坏血酸过氧化物酶& 谷胱甘肽还原酶活性较大! 对氧化损伤具有较高的保护作用#

植物器官在逆境条件下! 耐受型品种有较高的抗氧化酶活性$

!)

%

# 巨尾桉
(

号细胞膜透性没有受到铝胁迫

的显著影响! 且其膜脂过氧化程度也较低! 其自身细胞膜系统较稳定! 对于缓解铝离子的毒害作用起到

重要的防身作用! 而且其抗氧化酶的协同作用能有效清除自由基! 减轻了对膜的破坏! 维持质膜的正

常通透性#

今后可对不同浓度梯度及胁迫时间梯度的铝胁迫下不同耐铝型桉树无性系根系与叶片生理生化指标

的变化过程进行进一步研究! 并在多个桉树种植区域对桉树人工林地铝含量及形态进行测定! 将室内试

验结果与田间试验相结合! 阐明桉树人工林铝胁迫情况! 对桉树在中国南方酸性土壤的栽植& 提高林地

利用率及保证人工林的可持续发展提供理论依据#

!"#

结论

!

个桉树无性系根& 叶的相对电导率& 丙二醛质量摩尔浓度及过氧化氢酶& 抗坏血酸过氧化物酶&

超氧化物歧化酶& 多酚氧化酶& 谷胱甘肽还原酶等活性在不同部位对铝处理的响应程度不一致# 铝对桉

树苗木的毒害主要表现在根部! 根中抗坏血酸过氧化物酶& 超氧化物歧化酶& 多酚氧化酶活性变化幅度

较大! 而过氧化氢酶在根和叶中变化趋势相似! 谷胱甘肽还原酶在根中受到抑制! 所以抗坏血酸过氧化

物酶& 超氧化物歧化酶& 多酚氧化酶主要在根中起作用! 过氧化氢酶在根和叶中起同等重要的作用! 谷

胱甘肽还原酶则在叶中对活性氧的清除起有更为重要的作用#

&*& ++,-

'

.

!/铝离子处理下! 根和叶丙二醛质量摩尔浓度均显著高于对照( 巨尾桉
(

号根和叶相对

电导率& 丙二醛质量摩尔浓度及其叶内变化幅度均低于尾叶桉
&

号! 巨尾桉
(

号根和叶过氧化氢酶& 抗

坏血酸过氧化物酶& 谷胱甘肽还原酶活性显著大于尾叶桉
&

号! 超氧化物歧化酶& 多酚氧化酶活性较尾

叶桉
&

号小( 耐铝性较强的巨尾桉
(

号膜质过氧化程度较低! 其根内过氧化氢酶及叶过氧化氢酶& 抗坏

血酸过氧化物酶& 谷胱甘肽还原酶活性显著增强! 可更有效地消除膜脂过氧化产生的活性氧! 同时其根

和叶的超氧化物歧化酶& 多酚氧化酶活性又低于敏感品种! 说明巨尾桉
(

号产生的活性氧较少及褐化水

平较低! 且消除活氧能力较强! 比尾叶桉
&

号具有更高的抗氧化水平#

&
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