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摘 要：Al3+是植物铝毒害的主要形态，而其活性受环境 pH值的影响，H+-ATPase通过调节根的质子分泌改变根际 pH值。为探讨
铝胁迫下根际 pH值变化与小麦耐铝性的关系，以小麦品种 ET8（耐铝型）、ES8（铝敏感型）为试验材料，采用溶液培养的方法对铝
胁迫下根际 pH值及根尖 H+-ATPase活性变化进行了研究。结果表明，铝处理条件下，小麦根际 pH值随培养时间的延长而升高；随
培养液中铝浓度的增加，根际 pH值上升幅度下降，相同铝浓度处理条件下 ET8根际 pH值显著高于 ES8。根际 pH值与根尖铝含量
呈极显著负相关（R2=0.932 1），与根相对伸长率呈极显著正相关（R2=0.858 5），表明小麦通过提高根际 pH值降低根尖铝含量，减轻
铝毒害。根尖 H+-ATPase活性随铝处理浓度升高而显著降低，100 μmol·L-1Al处理 24 h ET8和 ES8根尖 H+-ATPase活性分别为各
自无铝处理的 69.8%和 60.0%，根尖 H+-ATPase相对活性与根际 pH值呈极显著负相关（R2=0.831 9）。温度显著影响根的伸长，低温
处理（9 ℃）根际 pH值显著高于常温处理（25 ℃），而根尖铝含量却显著低于常温处理。表明小麦通过根尖 H+-ATPase提高根际 pH
值降低铝毒害。综上所述，铝胁迫下小麦可通过提高根际 pH值减轻铝毒害，不同耐铝性小麦品种根际 pH值的显著差异是耐铝性
差异显著的原因之一。
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Abstract：Al3+ is regarded as the greatest stress to plant and its activity is affected by environmental pH. Rhizosphere pH can be changed by H+-
ATPase which regulates the secretion of proton. To explain the relationship between changes of rhizosphere pH and Al-resistant of wheat
（Triticum aestivum L.）, the changes of rhizosphere pH and H+-ATPase activity of root apices of ET8（Al-resistant）and ES8（Al-sensitive）were
investigated. The results were as follows：the rhizosphere pH rose with the prolonging of Al treatments, and the rising amplitude of pH decreased
with the increasing of Al concentrations. The rhizosphere pH of ET8 was much higher than that of ES8 under the same Al treatments. Significant
correlations were obtained between rhizosphere pH and the relative root elongation（R2=0.858 5）or Al content in root apices（R2=0.932 1）. The
increase of the rhizosphere pH led to the alleviation of Al-toxicity and the decrease of Al content in root apices. The H +-ATPase activities
decreased with the increase of Al concentrations. There were only 69.8% and 60.0% of control treatments of ET8 and ES8 respectively after
treatments of 100 μmol·L-1Al for 24 h. A good correlation between the relative H+-ATPase activities and the rhizosphere pH was obtained（R2=
0.831 9）. In addition, root growth was seriously affected by low temperature（9 ℃）. The rhizosphere pH at low temperature（9 ℃）was
significantly higher and the root apices Al content was significantly lower than that of normal temperature（25℃）treatments. Collectively, these

收稿日期：2009－09－30
基金项目：国家自然科学基金项目（30571115）
作者简介：杨 野（1983—），男，辽宁锦州人，博士，研究方向为植物逆境生理。E－mail：yangye5152004＠yahoo．com．cn
通讯作者：赵竹青 E－mail：zzq＠mail．hzau．edu．cn



第 29卷第 4期 农 业 环 境 科 学 学 报

results suggest that Al toxicity can be alleviated by the increase of rhizosphere pH in relation to H +-ATPase. The significant difference in
rhizosphere pH is one of main reasons that cause the Al-resistant difference among different Al-tolerant wheat species.
Keywords：wheat; aluminum toxicity; rhizosphere pH; H+-ATPase

铝是地球上含量最丰富的金属元素之一，在酸

性条件下，铝主要以 Al3+形态存在，影响植物生长发
育[1]。通过在酸性土壤表层施用石灰可降低可溶性铝
含量，减轻铝的毒害作用，但这种方法存在着不经济

及操作困难的问题。因此，筛选耐铝型作物是经济可
行的方式，而对耐铝作物的筛选则建立在对其耐铝机

制深入了解的基础上。铝胁迫下植物根系通过分泌
有机酸螯合根际 Al3+，阻止 Al3+进入根尖，从而提高
植物耐铝性，是植物外部抗铝机制之一[2-3]。此外，提
高根际 pH值也是植物抗铝胁迫的一种方式，根际
pH值的升高可以减少根际活性铝的含量，从而减轻
铝的毒害作用[4]，植物改变根际 pH值的能力是其抗
铝胁迫能力的重要体现。早在 1965年，Foy等[4]研究

发现无论加铝处理与否耐铝型小麦品种均能够比铝

敏感型品种显著提高培养液 pH值，Foy等[4]同时发现

土壤中也存在相似的 pH值变化。多种植物（小麦、豌
豆、高粱及拟南芥突变体 alr-104）能够通过维持相对
较高的根际 pH值增强耐铝性[5-8]。通常认为耐铝型植
物通过利用氮源中的 NO-

3 - N代谢产生的 OH-维持

植物根际较高的 pH值[9-10]。但是，植物细胞质膜上的
H+-ATPase同样具有调节质膜表面电荷平衡和 H+流

动的作用，H+-ATPase可以吸收根际 H+，显著提高根

际 pH值[11]。以前研究多采用以 NH+
4-N或 NO-

3 -N及
两者混合为氮源的培养溶液研究铝胁迫与培养液 pH
值变化之间的关系，而 H+-ATPase与铝处理后根际
pH值变化之间的关系及与不同耐铝品种间耐铝差异
的研究还鲜见报道。为此，本试验以不同耐铝性小麦
ET8（耐铝型）、ES8（铝敏感型）为试验材料，通过研究
铝处理后其根际 pH值及 H+-ATPase活性变化，阐述
根际 pH值与小麦耐铝性的关系。

1 材料与方法

1.1 植物试验材料
小麦（Triticum aestivum L.）耐铝型品种 ET8、铝
敏感型品种 ES8，由日本冈山大学提供。
1.2 试验材料培养
种子经 0.5%（V/V）NaClO表面消毒 20 min，用去

离子水冲洗 5次，25 ℃避光浸种 12 h，然后转移到垫
有浸湿滤纸的玻璃培养皿上，25℃暗中催芽 24 h。将

露白发芽的种子转移到 0.5 mmol·L-1 CaCl2溶液中培
养 4 d，每日定时更换溶液。人工气候室培养幼苗，生
长条件为：昼/夜循环 14 h/10 h，温度 25 ℃/ 20 ℃。处
理前将 0.5 mmol·L-1 CaCl2溶液调至 pH 4.5，平衡 12 h。
1.3 测定项目及方法
1.3.1 根相对伸长量
将 15 株 4 d 小麦幼苗转移到 200 mL 含 0.5

mmol·L-1 CaCl2（pH 4.5）的 AlCl3 溶液中，AlCl3 的浓
度分别为 25、50和 100 μmol·L-1，只含 0.5 mmol·L-1

CaCl2（pH 4.5）的处理作为对照处理，培养 24 h。处理
前后分别测量主根长度，其差为根伸长量。根相对伸
长率（Relative Root Elongation，RRE）为铝处理与对照
无铝处理的根伸长量的百分比。

根相对伸长率（%）= 铝处理根伸长量
无铝处理根伸长量

×100

1.3.2 根际溶液 pH值的测定
经 1.3.1处理后测定处理液 pH值（梅特勒 FE-

20）。将 15 株 4 d 小麦幼苗转移到 200 mL 含 0.5
mmol·L-1 CaCl2（pH 4.5）的 AlCl3溶液中，AlCl3的浓度
分别为 0，50 μmol·L-1培养 3、6、9、12 h，测定培养液
pH值，同时测定不加小麦苗，只含 0.5 mmol·L-1 CaCl2
（pH 4.5）的培养液的 pH值。
1.3.3 根尖 H+-ATPase活性测定
样品处理同 1.3.1。切取每株小麦苗最长的 3条根

（0~1 cm），-80 ℃保存待测。酶活性测定方法参照文
献[12]，共 3个重复。H+-ATPase相对活性表示为：铝
处理根尖 H+-ATPase活性/无铝处理根尖 H+-ATPase
活性。
1.3.4 根尖铝含量的测定
经 1.3.1处理后，小麦根系先用去离子水冲洗 3

min，挑选每株苗最长的 3条根（0～1 cm），加入 1 mL 2
mol·L-1HCl经 25℃恒温振荡浸提 24 h后，适当稀释，
石墨炉原子吸收法（GFAAS Varian GTA 120，U.S.A）测
定总铝含量。共 3个重复。
1.3.5 低温处理试验
试验材料前期培养同 1.2。将 15株 4 d小麦幼苗
转移到 200 mL含 0.5 mmol·L-1 CaCl2（pH 4.5）的 AlCl3
溶液中，AlCl3的浓度为 50 μmol·L-1，只含 0.5 mmol·
L-1 CaCl2（pH 4.5）的处理作为对照处理，9 ℃/25 ℃培
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图 2 不同浓度铝处理对小麦根尖铝含量的影响
Figure 2 Al content in root apices of wheat after 24 h exposure to

different concentrations AlCl3

养 6 h，测定根际溶液 pH值。将所有幼苗转移到 200
mL 只含 0.5 mmol·L-1 CaCl2（pH 4.5）的处理液中，于
25℃培养 6 h，切取根尖 0~1 cm测定根尖铝含量。每
次处理前后均测量主根长度，其差为根伸长量。
1.3.6 统计分析
结果用 Excel和 DPS v7.05 软件进行数据统计、

分析和图表绘制，P＜0.05为显著水平。

2 结果与分析

2.1 根相对伸长率变化
ET8和 ES8经铝处理 24 h根相对伸长率的变化
如图 1所示。根相对伸长率随铝浓度的升高而显著降
低。同无铝处理相比，25、50、100 μmol·L-1处理 24 h
后，ET8和 ES8根相对伸长率分别为 63.69%、52.97%、
41.70%和 38.10%、33.70%、16.85%，耐铝品种 ET8根
相对伸长率显著高于铝敏感品种 ES8。说明铝胁迫显
著抑制小麦根的伸长，ET8耐铝性显著高于 ES8。

2.2 小麦根尖铝含量变化
如图 2所示，ET8和 ES8经铝处理 24 h 根尖铝

含量分别为 0.05、0.13、0.25 μg·root apices-1和 0.14、
0.23、0.35 mg·root apices-1。随铝处理浓度的升高根尖
铝含量也随之显著升高，且同处理下 ES8根尖铝含
量明显高于 ET8。说明，ET8具有较强的阻止铝进入
根尖的能力，从而有效抵御铝对根的毒害。
2.3 小麦根相对伸长率和根尖铝含量相关性
根尖铝含量和根相对伸长率相关性分析表明（图

3），两者呈极显著负相关。说明铝胁迫下根尖铝含量
是影响小麦根生长的重要因素。
2.4 根际溶液 pH值变化

ET8和 ES8经 50 μmol·L-1铝处理 12 h培养液
pH值变化如图 4所示。同未培养小麦幼苗的培养液

pH值变化相比，ET8 和 ES8 培养液 pH 值均随培养
时间的延长而呈显著上升趋势。ET8和 ES8无铝条件
下培养液 pH值显著高于铝处理下培养液 pH值。同
ES8 相比 ET8 可以显著提高培养液 pH 值。ET8 和
ES8经不同浓度铝处理 24 h，培养液 pH值变化如图

图 1 铝处理对小麦根相对伸长率的影响
Figure 1 Effect of Al on relative root elongation of wheat
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图 3 小麦根相对伸长率和根尖铝含量相关性
Figure 3 Correlation between relative root elongation and Al

content of wheat root apices
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图 4 小麦经 50 μmol·L-1铝处理 12 h后培养液 pH值变化
Figure 4 pH changes of culture solution of wheat under Al

stress for 3，6，9，12 h
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图 7 培养液 pH值和小麦根尖铝含量相关性
Figure 7 Correlation between pH of culture solution and Al

content of wheat root apices

5所示。ET8和 ES8培养液的 pH值均随铝浓度降低
而显著上升，无铝处理条件下，24 h后培养液 pH值
比处理前分别提高了 0.43和 0.36个 pH单位。说明
铝胁迫抑制培养液 pH值的上升，同 ES8相比，ET8
可以维持较高的培养液 pH值。
2.5 培养液 pH值变化同根相对伸长率相关性
培养液 pH值和根相对伸长率相关性分析表明，
两者呈极显著正相关关系（图 6）。说明铝胁迫下培养
液 pH值是影响小麦根伸长的重要因素。

2.6 培养液 pH值和小麦根尖铝含量相关性
根尖铝含量和根相对伸长率相关性分析表明，两

者呈极显著负相关的关系（图 7）。说明铝胁迫下根际
溶液 pH值影响根尖铝含量。
2.7 根尖 H+-ATPase相对活性变化
根尖 H+-ATPase相对活性变化（图 8）表明，随着

培养液铝浓度（0、25、50、100 μmol·L-1）的升高，ET8
和 ES8根尖 H+-ATPase相对活性显著降低，分别为
95.9%、74.1%、69.8%和 85.75%、67.4%、60.0%，且 ES8

根尖 H+-ATPase相对活性显著低于同处理下 ET8。说
明铝处理能够抑制根尖 H+-ATPase活性，但 ET8较
ES8能够维持相对较高 H+-ATPase活性。培养液 pH
值与根尖 H+-ATPase相对活性呈极显著正相关关系
（图 9），说明根尖 H+-ATPase参与调节根际 pH值。

图 5 小麦在铝胁迫下培养液 pH值的变化
Figure 5 pH change of culture solution of wheat under Al

stress for 24 h
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图 6 培养液 pH值和根相对伸长率相关性
Figure 6 Correlation between pH of culture solution and

relative root elongation
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图 8 根尖 H+-ATPase相对活性变化
Figure 8 Changes of root apices relative H+-ATPase activity

图 9 培养液 pH值和小麦根尖 H+-ATPase相对活性相关性
Figure 9 Correlation between pH of culture solution and root

apices relative H+-ATPase activity
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ET8在 9 ℃/25 ℃下，经 0和 50 μmol·L-1铝处理

6 h，然后在 25 ℃下，再经无铝处理 6 h，根的伸长量、
根尖铝含量及处理液 pH值变化如表 1所示。0~6 h
处理时间段内，9 ℃下，无铝处理及铝处理根伸长缓
慢；25 ℃下，无铝处理根正常生长，铝处理显著抑制
根伸长。6~12 h处理时间段内，经 9℃处理后，无铝处
理及铝处理 25℃下根伸长都有显著恢复，两者差异
不显著；25 ℃下，无铝处理根伸长生长无显著变化，
而铝处理根伸长生长依然缓慢。根尖铝含量在不同的
处理温度下显著不同，9 ℃处理下小麦根尖铝含量显
著低于 25℃处理，仅为其 40%。无铝条件下不同温度
处理（9℃/25℃）对培养液 pH值无显著影响，分别为
4.85和 4.86。但相同铝处理下，9℃处理培养液 pH值
（4.67）显著高于 25℃处理培养液 pH值（4.62）。说明
较高培养液 pH值降低了根尖铝含量，增强耐铝性。

3 讨论

植物受铝胁迫的主要特征是根伸长生长受抑制。
所以根相对伸长率常被用来表征植物遭受铝胁迫的

程度和作为筛选耐铝植物的指标[13-14]。Kikui等[15]将近

等基因系小麦 ET8和 ES8用 50 μmol·L-1铝处理 24
h，根的相对伸长率分别为 50%和 12%，表明 ET8的
耐铝性显著高于 ES8，这一结果在本研究中得到证实
（图 1）。Zhao等[16]对 21个大麦品种的研究证实，铝能
够累积在根尖，抑制根的伸长，根尖铝含量与根相对

伸长率存在显著的负相关关系，这一结果也在本试验

中得到证实（图 2，图 3）。
溶液 pH 值决定了Al3+的状态。Justino 及 Stass

等[17-18]研究发现当根际溶液 pH值为 4.3时，溶液中的
铝主要以具有生物毒性的铝离子存在。随着处理液 pH
的升高（pH4.5）根际溶液中活性铝含量显著降低[19]。相
对较高的处理液 pH值可以有效减少根尖铝含量，减

少其对根尖的毒害作用（图 7），增加根的相对伸长率
（图 6）。Foy及 Cumming等[4，20]研究发现硝态氮可以

有效减少铝对植物的毒害作用。Taylor [9]和林咸永
等[10]认为，NO-

3-N在硝酸还原酶作用下代谢产生的OH-

排出体外降低了根际 pH值。同铝敏感型水稻品种扬
麦 5号相比，铝胁迫下，耐铝型水稻品种鉴 86-4有较
高的硝酸还原酶活性和对 NO3-N的吸收速率，从而
维持较高的根际溶液 pH值。但 NO-

3代谢中的关键

酶———硝酸还原酶是诱导酶，在没有 NO-
3存在的情况

下其活性很小，无法代谢产生 OH-。本试验的培养液
中不含 NO-

3，培养液 pH值仍然表现出十分显著的变
化（图 4、图 5），故很可能存在其他机制促进了根际
pH值的升高。
植物细胞质膜上 H+-ATPase能够调控质膜表面
电荷平衡和 H+流动，对植物在各种外界胁迫下的生

存具有十分重要的意义。Ahn等[11]对菠菜的研究发

现，低 pH值（4.0）胁迫下，菠菜根可通过该酶对根际
H+的吸收而显著提高根际 pH值，但经 50 μmol·L-1

铝处理，由于根尖 H+-ATPase活性的显著降低，其对
根际溶液中 H+的吸收能力也随之显著降低，根际 pH
值上升幅度显著小于无铝处理，此点在本试验中得到

证实（图 5）。铝胁迫影响小麦根尖 H+-ATPase活性[21]，

不同浓度铝处理根尖 H+-ATPase活性变化显著（图
8）。H+-ATPase活性受根尖细胞中铝含量的影响。Ma
等[22]认为，铝易于结合在正在伸长的细胞上，而低温

条件下，根生长迟缓，根伸长细胞上铝结合位点变少，

根尖上吸附的铝比正常温度下生长的根尖吸附的铝

少，本试验中不同温度处理造成的根尖铝含量差异与

其一致（表 1）。无铝处理下的不同温度处理根际 pH
值无显著差异，说明温度对 H+-ATPase调节根际 pH
值无显著影响，但不同温度处理造成的相同铝浓度处

理条件下不同的根尖铝含量影响根际 pH值（表 1），表
明根尖铝含量影响 H+-ATPase活性从而影响根际 pH。
培养液 pH值与 H+-ATPase相对活性间显著正相关关
系（图 9）也进一步表明，小麦根尖细胞 H+-ATPase在
提高培养液 pH值、抵御铝毒害中具有重要作用。
本试验表明，小麦通过根 H+-ATPase 影响根际

pH值，增强耐铝性。不同耐铝性小麦品种间根际 pH
值显著差异是耐铝性差异显著的原因之一。
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