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铝胁迫下大豆根尖细胞铝的微区分布与耐铝性分析 

俞慧娜   刘  鹏*   徐根娣   蔡妙珍 
浙江师范大学植物学实验室, 浙江金华 321004 

摘  要: 以浙春 3 号为实验材料, 利用透射电镜(TEM: Transmission Electron Microscope)-X-射线能谱(EDS: Energy 

Dispersive X-ray), 调查铝胁迫下大豆根尖铝的微区分布及耐铝性。结果表明, Al3+胁迫导致根尖细胞细胞壁不规则加

厚, 线粒体数量增多, 核膜膨胀, 液泡中存在较多的电子致密沉淀物。90 mg L−1 Al3+处理的根尖细胞内含物完全降解

消失, 仅剩细胞壁。10 mg L−1 Al3+处理的线粒体、细胞壁和液泡电子致密沉淀物中均检测到 Al; 随着 Al3+处理浓度

的增大, 各细胞器中 Al的质量和原子数百分比逐渐增大。线粒体在 60 mg L−1和 90 mg L−1Al3+处理下, 液泡电子致

密沉淀物在 90 mg L−1Al3+处理下, 均未被检测出 Al。在 60 mg L−1Al3+处理下唯一一次在细胞核中检测到 Al。Al3+抑

制了根系生长, 根系细胞中细胞壁的 Al3+含量受影响最明显。P/Al 在细胞壁和线粒体中的相对原子数随 Al3+浓度的

增大而下降。研究结果表明 X-射线能谱对铝在亚显微结构上的定位是一种快速、有效的方法。铝最先积累在细胞壁

上, 随 Al3+处理浓度增大逐渐积累于部分细胞器和细胞核中, 且含量在细胞中的分布亦由外向里呈递减趋势。 

关键词: 铝胁迫; 大豆; 根尖细胞; 透射电镜-X-射线能谱分析; 根系生长 

Distribution of Al3+ in Subcellular Structure of Root Tips Cells and Alu-
minum Tolerance in Soybean 
YU Hui-Na, LIU Peng*, XU Gen-Di, and CAI Miao-Zhen 
Key Laboratory of Botany, Zhejiang Normal University, Jinhua 321004, China 

Abstract: Aluminum (Al) toxicity is a major limiting factor for yield and quality in crop production in acid soil. Micromolar con-
centrations of Al3+ may inhibit root elongation and consequently influence water and nutrient uptake, resulting in poor plant 
growth. The microanalysis of the elements was conducted on Zhechun 3 by using Transmission Electron Microscope (TEM) and 
Energy Dispersive X-ray (EDS) to examine the distribution of Al3+ in root tips and Al resistance of soybean. We found that Al3+ 
stresses resulted in irregularly thickened cell wall, increased number of mitochondria, expanded nuclear membrane, and densified 
precipitates of vacuole. Under the highest Al3+ concentration, the mitochondria and other organelles disappeared but cell wall. We 
detected Al in cell wall, mitochondria and electron-dense precipitates of vacuole of root tip cell under the 10 mg L−1Al3+ stresses 
by EDS. With the increase of external Al3+ concentration treated, the weight and atomic percentage of Al in the organelles in-
creased. The Al3+ was found in nuclei when the external Al3+ was over 60 mg L−1. And there was no Al3+ in mitochondrion under 
60 mg L−1 and 90 mg L−1Al3+ treatments and electron-dense precipitates of vacuole under the 90 mg L−1 Al3+ stresses. The 14 days 
Al3+ stresses significantly inhibited the growth of root system. The content of Al3+ in cell wall was most significantly impacted by 
the external Al3+ concentration. The atomic number of P/Al in cell wall and mitochondria decreased with increased Al3+ content. 
EDS can be used to determine the subcellular location of Al3+. As the treatment concentrations of Al3+ increased, Al3+ primarily 
accumulated in the cell wall, gradually gathered in part of the organelles and nuclei. The Al3+ concentrations also decreased from 
out layer to insider in the cell. 
Keywords: Al3+ stresses; Soybean; Root tip cell; Transmission Electron Microscope-Energy Dispersive X-ray Analysis; Root 
growth 

铝毒是酸性土壤中限制作物生长的主要因素 , 
铝抑制作物根系的生长从而影响其水分和矿质吸收, 

最终导致作物生长缓慢[1]。通常认为, 植物对铝毒的
反应首先表现在根系上[2]。根尖是感受铝毒的最初
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部位, 且铝在根尖细胞壁上的积累是铝对植物根尖
产生毒害的首要条件, 是铝毒敏感性的主要特征[3]。

对于植物根尖铝含量的测定已有较多的方法, 如苏
木精染色、盐酸脱色测定大麦(Hordeum vulgare L.)
根的铝相对含量 [4], 电感耦合高频等离子体原子发
射光谱(ICP)测定茶树(Camellia sinensis)根中 Al 的
积累 [5], 以及利用不同离心速度提取龙眼(Dimocar- 
pus longana Lour)根系各个细胞器, 测定亚细胞水
平上的铝含量[6]。但这些方法并不能充分提供有关

铝在根尖分布的信息。X-射线能谱分析技术是利用
样品中的元素原子在受到外源电子束轰击时产生的

特征 X 射线, 对样品表面确定区域内存在的元素进
行定性和定量分析 [7]。近年来 X-射线能谱 (EDS: 
Energy Dispersive X-ray)仪与扫描电镜(SEM: Scan-
ning Electron Microscope)和透射电镜(TEM: Trans-
mission Electron Microscope)结合, 对铝在植物体中
的微区分布展开了研究。何龙飞等[8]采用 SEM-EDS
研究耐 Al 性不同的小麦(Triticum aestivum L.)品种
根系中铝、钙、钾在表皮细胞、皮层细胞和中柱细

胞壁的分布。也有的采用 TEM-EDS 结合的方式测
定 Al3+胁迫下玉米(Zea mays L.)根尖细胞壁和液泡
中的铝含量[9]。不同于用苏木精、ICP测定根系总铝
含量, 用差数离心提取各细胞器测定其绝对铝含量
和以 EDS 研究铝及其他元素在细胞中的相对含量, 
可更好揭示铝在细胞器中的分布规律。本文采用水

培法及 TEM-EDS技术分析大豆根尖细胞中细胞壁、
线粒体、液泡、细胞核等细胞器的相对铝含量, 并
结合根系细胞器铝含量及根系生长特性研究铝在根

尖细胞不同细胞器的分布规律, 以期从铝的微区分
布丰富大豆的耐铝毒机理。 

1  材料与方法 

1.1  材料和处理 
以铝敏感大豆[Glycine max (L.) Merrill]品种浙

春 3 号[10]为材料进行水培。选大小一致、健康饱满

的种子植入消毒过的沙土中进行萌发。当幼苗长至

第 1片真叶完全展开时, 将其移入 5 L的不透光的塑
料水桶中 , 用 1/2 Hoagland 营养液 , 加分析纯
AlCl3·6H2O 配制的铝溶液胁迫培养, 用羊毛铬青 R
比色法[11]测定溶液中的 Al3+含量, 使 Al3+浓度分别

为 10、30、60、90 mg L−1[10,12], 用不含 AlCl3的 1/2 
Hoagland营养液为对照(CK)。培养过程中每 5 d更
换一次营养液, 用 NaOH 和 HCl 每天 2 次调节 pH, 

使其控制在 5.0, 用气泵每天 2次通气, 每次 2 h。每
个 Al3+处理重复 3 次。Al3+处理 14 d 时进行 TEM- 
EDS微区成分分析及根系相关指标的测定。 
1.2  TEM-EDS微区成分分析 

将大豆根系洗净、擦干, 取根尖 0.5 cm, 用 2.5%
的戊二醛(用 0.1 mol L−1 pH 7.2的磷酸缓冲液稀释而
成)进行前固定, 0.1 mol L−1 pH 7.0磷酸缓冲液冲洗, 
用 1%的锇酸后固定, 酒精系列脱水、渗透, Epon 812
环氧树脂包埋, 用钻石刀在超薄切片机上切成 120 
nm的薄片, 展开于不锈钢网(含有铁、铬)。通过 JEM- 
2010(HR)透射电镜寻找样品细胞中电子云密度小体
的分布位点, 以 EDS(Oxiford-INCA)能谱仪分析样
品中的铝等元素的亚细胞分布。以附带标样程序的

计算机判断各峰值代表的元素种类, 并自动计算出
峰值中 C、O、P、Al等元素分别占细胞中相对质量
和原子数的百分数。 

能谱仪的加速电压为 200 kV, 最小光斑直径
(Spotsize)为 80 nm, 样品台倾角为 35º, 保持每秒所
读信息量(CPS)为 350左右, 收录时间为 100 s, 分辨
率 MnKα为 133 eV, 最小微区为 5 nm。 
1.3  根系细胞器铝含量的测定 

参照潘根生等 [13]法提取根系细胞器 , 消化后 , 
用羊毛铬青 R 法测定铝含量, 用单位鲜根所含的铝
含量(μg g−1)表示。 
1.4  根系干重 

取大豆根系, 用去离子水冲洗干净, 放在称量
瓶中, 在 105℃下杀青 0.5~2.0 h之后于 75℃恒温处
理 48 h, 用 1/10000电子天平称其干重。 
1.5  根系分析 

采用 STD 1600+型根系分析仪对大豆根系进行
扫描, 用图像分析软件 Win RHIZO 分析根系总长
度、根系总体积。 

2  结果与分析 

2.1  铝对大豆根尖亚细胞结构的影响 
在对照中(图 1), 大豆根尖细胞结构清晰, 细胞核

完整, 核膜核仁清晰。线粒体结构正常, 呈圆形或肾
形, 分布在细胞中。液泡散在于整个细胞, 内含电子
致密沉淀物。用 10 mg L−1Al3+处理后(图 2), 根尖细
胞线粒体数目增多, 双层膜完好。液泡中存在较多
的电子致密沉淀物。核膜膨胀, 模糊不清, 不如对照
清晰。细胞壁不规则加厚, 受损小。用 30 mg L−1 Al3+

处理后(图 3), 大豆根尖细胞间隙变大, 质膜部分向内 
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图 1  正常培养后大豆根尖细胞的亚显微结构图 
Fig. 1  Image of the ultrastructure of root tip cells under normal culture 

A: 根尖细胞的完整结构图; B: 细胞壁的正常结构; C: 细胞核的正常结构; D: 线粒体和液泡的正常结构。 
cw: 细胞壁; m: 线粒体; mn: 核膜; n: 细胞核; v: 液泡; 放大倍数 2 μm。 

A: complete structure of root tip cell; B: natural structure of cell wall; C: natural structure of nucleus; D: natural structure of mitochondrion 
and vacuoles. Scale bar is 2 μm; cw: cell wall; m: mitochondrion; mn: external membrane of nucleus; n: nucleus; v: vacuole; TEM: transmis-

sion electron microscopy. 

 

 
 

图 2  10 mg L−1 Al3+处理大豆根尖细胞的亚显微结构图 
Fig. 2  Image of the ultrastructure of root tip cells with 10 mg 

L−1 Al3+ treatment by TEM 
A: 细胞壁加厚; B: 细胞核结构图, 核膜膨胀。cw: 细胞壁; m: 
线粒体; mn: 核膜; n: 细胞核; v: 液泡; 放大倍数 2 μm。 

A: thickened cell wall; B: integrity structure of nucleus, external 
membrane of nucleus was swollen. Scale bar is 2 μm; cw: cell wall; 
m: mitochondrion; mn: external membrane of nucleus; n: nucleus;  

v: vacuole; TEM: transmission electron microscopy. 

波折。液泡中的电子致密沉淀物较对照少, 细胞核
仁解体, 核膜结构仍完整。线粒体内膜逐渐解体, 外
膜部分出现损伤。TEM观察发现 60 mg L−1 Al3+处理

的大豆根尖(图 4-A), 细胞结构不完整, 发生严重的
质壁分离 , 细胞质降解 , 细胞核开始解体 , 线粒体
等细胞器消失。用 90 mg L−1Al3+处理后(图 4-B), 细
胞结构不完整, 细胞内容物完全降解消失, 细胞呈
空泡化, 仅剩细胞壁且不完整。 

2.2  铝在大豆根尖的微区分布特点 
表 1和表 2表明, 采用 EDS法均未检测到对照

大豆根尖各细胞器中的 Al分布。10 mg L−1 Al3+处理

下, 用 EDS检测到细胞壁上、线粒体和液泡电子致
密沉淀物中有 Al 存在, 但在各细胞器中 Al 的质量
和原子数百分比均较小。随着 Al3+处理浓度的增加,  

 

 
 

图 3  30 mg L−1Al3+处理大豆根尖细胞的亚显微结构图 
Fig. 3  Image of the ultrastructure of root tip cells with 30 mg L−1 Al3+ treatment by TEM 

A: 细胞核仁开始解体; B: 线粒体解体; C: 细胞间隙变大。cw：细胞壁; cy：细胞质; mn: 核膜; m: 线粒体; v: 液泡; 放大倍数 2 μm。 
A: disorganized nucleus; B: disorganized mitochondrion; C: widened intercellulan space. Scale bar is 2 μm; cw: cell wall; cy: cytoplasm; mn: 

external membrane of nucleus; m: mitochondrion; v: vacuole; TEM: transmission electron microscopy. 
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图 4  60 mg L−1 和 90 mg L−1 Al3+处理大豆根尖细胞的 
亚显微结构图 

Fig. 4  Image of the ultrastructure of root tip cells with 60 and 
90 mg L−1 Al3+ treatment by TEM 

A: 60 mg L−1Al3+处理, 细胞严重质壁分离, 细胞质降解, 细胞核解
体, 线粒体消失; B: 90 mg L−1 Al3+处理, 细胞内容物降解, 细胞呈空 
泡化。cw：细胞壁; cy：细胞质; 放大倍数：A = 2 μm; B = 5 μm。 
A: 60 mg L−1 Al treatment, showing cell plasmolysis, degradated 
cytoplasm, disintegrated nucleus, disappeared mitochondrion; B: 90 
mg L−1 Al3+ treatment, showing degradated cellular content and 
vacuoligation. Scale bars are 2 μm for A and 5 μm for B; cw: cell 

wall; cy: cytoplasm; TEM: transmission electron microscopy. 
 

细胞壁、线粒体和液泡电子致密沉淀物上 Al的质量
和原子数百分比逐渐增大, 例如线粒体的该参数在
30 mg L−1Al3+处理中约为 10 mg L−1 Al3+处理的 3倍
(图 5-B)。在 60 mg L−1 Al3+处理下, 开始解体的细胞

核中检测到 Al, 这是本实验中唯一一次在细胞核中
检测到Al的存在(图 5-D), Al的质量和原子数百分比
分别为 0.10%和 0.67%。在此处理中, 液泡电子致密
沉淀物中的 Al 的质量和原子百分比达到最大(图
5-C)。在 60和 90 mg L−1 Al3+处理中, 细胞质开始解
体, 线粒体消失, 因此也无法检测线粒体中是否有
Al的存在。且 90 mg L−1 Al3+, 残存细胞壁中的 Al
原子数百分比达到最大(图 5-A)。从空间上看, Al的
亚细胞分布由外向里呈递减趁势 , 即细胞壁>线粒
体>液泡中的电子致密沉淀物>细胞核。 
2.3  铝在大豆根系的亚细胞分布特点 

图 6表明, 根细胞细胞壁和各细胞器 Al含量为
细胞壁>线粒体>细胞核。随着 Al3+浓度的增大, 各
细胞器的 Al含量均有所增加。在 90 mg L−1Al3+浓度

下, 细胞壁达到 18.2 μg g−1, 为对照的 13.8倍; 线粒
体达到 5.5 μg g−1, 为对照的 7.4倍; 细胞核达到 4.9 
μg g−1, 为对照的 5.8 倍。由此可见细胞壁的含 Al
量受 Al3+浓度的影响最明显, 细胞核的含 Al量相对
较稳定, 线粒体铝含量的变化比细胞核明显, 各处
理与对照的差异均显著(P<0.05)。 

 
表 1  不同铝浓度下大豆根尖细胞器的部分元素质量百分比 

Table 1  Weight percentage for some elements in the organelles of root tip cells in soybean under different Al3+ stresses (%) 
 

细胞壁 
Cell wall 

                                                    

 
细胞核 
Nucleus 

                                                   

 
线粒体 

Mitochondrion 
                                                  

液泡电子致密沉淀物
Electron-dense precipitates of 

vacuole 
                                                    

铝浓度 
Al3+  

concentration 
C O P Al C O P Al C O P Al C O P Al 

0 mg L−1(CK) 1.05 0.57 0.26 − 0.77 0.44 0.70 − 1.38 0.76 0.40 − 0.63 0.32 0.15 − 

10 mg L−1 0.52 0.34 0.15 0.09 0.68 0.35 0.40 − 1.50 0.57 0.42 0.02 0.31 0.18 0.07 0.05

30 mg L−1 0.75 0.56 0.21 0.15 0.76 0.37 0.18 − 0.44 0.22 0.07 0.06 0.82 0.44 0.20 0.11

60 mg L−1 0.84 0.67 0.29 0.19 0.55 0.21 0.20 0.10 − − − − 0.61 0.29 0.23 0.12

90 mg L−1 0.59 0.44 0.21 0.18 − − − − − − − − − − − − 

−: 在细胞壁、部分细胞器和细胞核中没有发现。−: not detected in the cell wall, organelles, and nucleus.  

 
表 2  不同铝浓度下大豆根尖细胞器的部分元素原子数百分比 

Table 2  Atomicity percentage for some elements in the organelles of root tip cells in soybean under different Al3+ stresses (%) 
 

细胞壁 
Cell wall 

                                                      

 
细胞核 
Nucleus 

                                               

 
线粒体 

Mitochondrion 
                                               

液泡电子致密沉淀物
Electron-dense precipitates 

of vacuole 
                                                

铝浓度 
Al3+  

concentration 
C O P Al C O P Al C O P Al C O P Al 

0 mg L−1(CK) 93.73 3.20 0.16 − 93.76 3.01 0.22 − 89.38 5.83 0.45 − 92.97 2.90 0.18 − 

10 mg L−1 94.86 2.82 0.20 0.15 89.38 5.93 0.45 − 85.85 2.74 0.65 0.04 95.25 2.18 0.06 0.03

30 mg L−1 92.79 5.15 0.28 0.21 92.31 2.04 0.37 − 89.11 4.15 0.21 0.11 93.98 2.89 0.18 0.10

60 mg L−1 92.15 6.11 0.46 0.41 90.38 3.40 1.66 0.67 − − − − 77.16 7.14 2.39 1.08

90 mg L−1 86.70 8.23 1.59 1.74 − − − − − − − − − − − − 

−: 在细胞壁、部分细胞器和细胞核中没有发现。−: not detected in the cell wall, organelles, and nucleus. 
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图 5  大豆根尖细胞细胞器的 EDS 谱图 
Fig. 5  EDS spectrogram in cell organelles of root tip cells of soybean under different Al3+ stresses 

A: 在 90 mg L−1Al3+处理中的细胞壁 EDS谱图; B: 在 30 mg L−1Al3+处理中的线粒体 EDS谱图; C: 在 60 mg L−1 Al3+处理中的液泡电子

致密沉淀物 EDS谱图; D: 在 60 mg L−1Al3+处理中的细胞核 EDS谱图。图中标注的铜(Cu)、铁(Fe)和锇(Os)为样品制备过程中引入的
金属元素。图中箭处指 EDS谱图中 Al的位置。 

A: cell wall under 90 mg L−1 Al3+ treatment; B: mitochondrion under 30 mg L−1 Al3+ treatment; C: electron-dense precipitates of vacuole 
under 60 mg L−1 Al3+ treatment; D: nucleus under 60 mg L−1 Al3+ treatment. The metal elements such as copper(Cu), iron(Fe), and osmic(Os) 

acid were adhibited with the processes of sample preparation. The arrow represented the position of Al in the EDS spectrogram. 
 

 

 
 

图 6  不同铝浓度下大豆根系亚细胞铝含量的变化 
Fig. 6  Change of Al3+content in the root subcellular structures 

in soybean under different Al3+ stresses 
图中不同字母表示差异达显著水平(P<0.05)。 

Letters indicate statistical significance for the content of Al3+.  
The Al3+contents with a different letter are significantly  

different (P<0.05). 

2.4  铝与其他元素微区分布间的关系 
由表 1 和表 2 可见, 只有 P 的原子数百分比在

细胞壁中随着 Al3+浓度的增加而增大, 其余的变化
规律均不明显。进一步研究 C、O、P 相对于 Al 的
质量和原子数比值(表 3和表 4)表明, C/Al在细胞壁
和线粒体中有下降的趋势 , O/Al 在线粒体中随着
Al3+浓度的增加而降低, 在细胞壁中 10 mg L−1和 30 
mg L−1 Al3+处理的 P/Al基本一致, 随着 Al3+浓度的

增加而下降, 线粒体中 P/Al 也随 Al3+浓度的增加而

下降, 而液泡黑色内含物的 P/Al 随着 Al3+浓度的增

加变化不明显。 
2.5  铝对大豆根系生长的影响 

铝对浙春 3 号根系生长的影响主要体现在其  
根系干重、根系总长度和根系总体积上(表 5)。随着
Al3+处理浓度的增加根系干重明显减小, 在 Al3+浓

度为 90 mg L−1下达到最小值, 与对照相比, 减幅达
67.98%。Al3+胁迫下大豆根系的伸长受抑制程度加 
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表 3  不同铝浓度下大豆根尖细胞细胞器部分元素相对铝的质量比值 

Table 3  Weight ratio for Al and partial elements in the organelles of root tip cells in soybean under different Al3+ stresses 
 

细胞壁 
Cell wall 

                                      

 
细胞核 
Nucleus 

                                

 
线粒体 

Mitochondrion 
                                      

液泡电子致密沉淀物 
Electron-dense precipi-

tates of vacuole 
                                         

铝浓度 
Al3+ concentration 

C/Al O/Al P/Al C/Al O/Al P/Al C/Al O/Al P/Al C/Al O/Al P/Al 

0 mg L−1(CK) − − − − − − − − − − − − 

10 mg L−1 5.78 3.78 1.67 − − − 75.00 28.50 21.00 6.20 3.60 1.40 

30 mg L−1 5.00 3.73 1.40 − − − 7.33 3.67 1.17 7.45 4.00 1.82 

60 mg L−1 4.42 3.53 1.53 5.50 2.10 2.00 − − − 5.08 2.64 1.92 

90 mg L−1 3.28 2.44 1.17 − − − − − − − − − 

−：在细胞壁、部分细胞器和细胞核中没有发现。−：not detected in the cell wall, organelles and nucleus.  
 

表 4  不同铝浓度下大豆根尖细胞细胞器部分元素相对铝的原子数比值 
Table 4  Atomicity ratio of partial elements to Al in the organelles of root tip cells in soybean under different Al3+ stresses 

 
细胞壁 

Cell wall 
                                            

 
细胞核 
Nucleus 

                                         

 
线粒体 

Mitochondrion 
                                               

液泡电子致密沉淀物 
Electron-dense precipitates 

of vacuole 
                                              

铝浓度 
Al3+ concentration 

C/Al O/Al P/Al C/Al O/Al P/Al C/Al O/Al P/Al C/Al O/Al P/Al

0 mg L−1(CK) − − − − − − − − − − − − 

10 mg L−1 632.40 18.80 1.33 − − − 2146.25 68.50 16.25 3175.00 72.67 2.00

30 mg L−1 441.86 34.33 1.33 − − − 810.10 37.73 1.91 939.80 28.90 1.80

60 mg L−1 224.76 14.90 1.12 134.90 5.07 2.48 − − − 71.44 6.61 2.21

90 mg L−1 49.83 4.73 0.91 − − − − − − − − − 

−: 在细胞壁、部分细胞器和细胞核中没有发现。−: not detected in the cell wall, organelles and nucleus. 

 
表 5  不同的铝浓度对大豆根系生长的影响 

Table 5  Root growth in soybean under different Al3+ stresses 

铝浓度 Al3+ concentration 性状 
Trait 0 mg L−1(CK) 10 mg L−1 30 mg L−1 60 mg L−1 90 mg L−1 

根系干重  
Dry matter of root system (mg) 

63.40± 3.50 a 42.80±1.20 b 34.60±3.50 c 24.60±3.10 d 20.30± 4.00 d 

根系总长度 
Total length of roots (cm) 

622.10±8.45 a 528.10±10.65 b 377.10±22.39 c 115.00±6.01 d 85.95±8.83 e 

根系总体积  
Total volume of roots (cm3) 

1.26±0.18 a 0.98±0.07 b 0.63±0.03 c 0.44±0.03 cd 0.28±0.03 d 

表中不同字母表示差异达显著水平(P<0.05)。 
Values for an indicate followed by a different letter are significantly different (P<0.05). 
 

剧, 对根系总长度的抑制明显, 与对照均存在显著
差异(P< 0.05)。根系总体积在 90 mg L−1 Al3+下达到

最小, 仅为对照的 22.05%。根系干重与细胞壁铝含
量(n = 14, r = –0.960)和线粒体铝含量(n = 14, r = 
–0.961)均极显著负相关 , 根系总长度(n = 14, r = 
–0.980)和根系总体积(n = 14, r = –0.943)均与细胞壁
铝含量极显著负相关。 

3  讨论 

铝的毒害作用是铝在植物体, 尤其是在根中积
累的结果。Ryan 等[14]研究表明, 将玉米根顶端 2~3 
mm(包括根冠、分生组织和伸长区)暴露在 Al3+溶液

中, 即可引起根生长的抑制, 而将除根尖外的其他
部位暴露到 Al3+溶液中 , 根生长不受到影响。
Delhaize 等[1]研究表明, 根尖积累的 Al 及其产生的
物理损伤远远超过根的其他部位。因此根尖被认为

是植物受 Al毒胁迫的首要位点[14]。 
本研究表明, 在铝毒胁迫下根尖细胞的亚显微

结构受到影响。10 mg L−1 Al3+处理下线粒体数目增

加, 可能是因为植物增加了呼吸作用, 保持了植物
维持正常生理功能所需要的能量[15]。在 30 mg L−1 

Al3+处理中细胞间隙增大 , 是大豆对外界条件的一
种反应, 这在先前研究中均有报道[16-17]。液泡是植

物细胞内的一个多功能细胞器, 尤其是根细胞内的
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液泡, 具有一定的储藏功能。有研究表明, 在重力作
用下的大豆根尖细胞, 液泡数目增多[16]; Zaalishvili
等[18]研究表明, 硝基苯作用下的大豆根部液泡内有
电子致密沉淀物。本研究显示在 10 mg L−1 Al3+处理

中液泡的电子致密沉淀物数量要比对照多, 但是随
着 Al3+浓度的增加, 电子致密沉淀物数目又有所减
少。推测电子致密沉淀物的多少可能与根系生长有

关[18]。至于电子致密沉淀物中除了 Al等一些基本元
素外, 还有什么物质, 需要进一步的研究。 

细胞壁作为植物防御不良环境的第一道屏障 , 
在植物抗铝毒机理中的作用备受关注。铝能在细胞

壁上积累已经早有报道。早在 1967 年, Clarkson[19]

发现, 进入大麦根系的 Al 有 85%~90%以上存在于
细胞壁中, 进入黄秋葵(Abelmaschus esculentus)胚轴
细胞的Al也有 95%结合于细胞壁上[20], 在珊瑚轮藻
(Chara corallina)中甚至有 99.99%的 Al结合在细胞
壁上[21]。但铝能否跨质膜进入细胞质一直是令人感兴

趣的问题, 也是解决铝毒害机理的前提。Marienfeld
等 [22]和 Mariedfeled 等 [23]发现在燕麦(Avena sativa 
Linn)根尖细胞的细胞壁上有大量 Al 积累, 但在细
胞内部没有 Al 的存在。Delhaize 等[24]用 X-射线微
区分析对小麦根的 Al分布进行了初步研究, 推断短
时间的 Al3+处理(8 h和 24 h)后, Al可能进入细胞质, 
但缺乏直接的证据。Lazof等[25]用次生离子质谱法测

定 Al3+处理大豆根距根顶端不同距离处的 Al3+含量, 
也认为 Al能进入细胞质。20 μmol L−1 Al3+处理 4 h, 
在玉米根尖细胞的细胞壁和液泡内的沉积物中有 Al
被检测到[9]。何龙飞等[8]测定 Al3+处理后小麦根不同

组织细胞壁和细胞质的元素分布, 表明 Al能够进入
表皮和皮层的细胞质。本实验表明 Al最先积累在细
胞壁上, 随后相继在线粒体、液泡电子致密沉淀物
和细胞核中被检测到。Al 在细胞壁上积累量最多, 
与前人的研究结果基本一致。铝在细胞壁上大量积

累, 对有效阻止铝进入细胞内部起了非常重要的作
用, 增加了铝耐性, 为铝的外部解毒机理提供了又
一佐证。由于细胞壁、细胞器和细胞核结合、积累

铝的能力有差异, X-射线能谱可以快速、有效地对铝
在亚显微结构上的定位进行分析。 

植物铝毒害最容易识别的症状就是根的生长受

到抑制, 肉眼可见的铝毒症状包括根伸长生长的抑
制[1]、根尖膨大[26]、表皮脱落[27]等。目前有关研究

表明, 水培条件下, 100 mg L−1 Al3+即抑制大豆的根

系生长, 主根长、根生物量均下降[28]。沙培条件下, 

低Al3+促进大豆的根系长度、体积和表面积的增长, 高
Al3+则明显抑制根系的增长, 不利于大豆的生长[29]。本

试验在低 Al3+浓度下的研究结果与先前的有所差异, 
随着 Al3+浓度的增大, 根系生长受到显著抑制, 这
一方面是因为沙子具有吸附作用, 使得 Al3+浓度降

低, 而水培法能更好地体现植物的 Al 毒害, 另一方
面是因为 Al3+对大豆的胁迫时间过长, 根系破坏明
显, 在低浓度下就已得到充分体现。但其生长的变
化是否与根系 Al含量存在着关系, 需要做进一步的
探讨。相关分析表明, 根系生长指标包括根系干重、
根系总长度和根系总体积均与根尖细胞壁的 Al 含
量极显著负相关, 也表明细胞壁 Al含量与根系生长
密切相关。根系生长慢, 根尖细胞壁上 Al 含量则  
增加。 

磷(P)是植物生长和发育所需的一种重要的营
养元素, 显著影响着植株的生长和代谢[30]。磷能够

缓解或消除铝的毒害作用被认为是植物耐铝毒的重

要机制之一。Al3+胁迫下, 花生[31]、小麦[8]幼苗对 P
的吸收与Al3+胁迫浓度呈极显著负相关; Al3+处理 10 
d后, 随着 Al3+浓度的增加, 荞麦根中 P含量相应增
大[32]。P的加入会提高大豆的 Al耐性[33], 且玉米根组
织受到 P胁迫后, Al耐性与根中固定的 Al有关[34]。

本实验结果发现细胞壁和线粒体中的 P/Al随着 Al3+

浓度增大而下降。细胞壁中 P 的原子数百分比随着
Al3+浓度增加而上升 , 而在其他细胞器上没有发现
类似的结果。细胞壁作为 Al在根尖细胞中的主要积
累部位, 随着外界 Al3+浓度的增加, 积累在细胞壁
上的Al增多, 植物为了抵抗Al毒害, 使细胞壁中的
P含量也有所增加。这在一定程度上缓解了植物的 Al
毒害, 但 P含量的增加幅度不及Al, 最终导致 P/ Al下
降。固定在根中的铝可能与磷结合, 在细胞壁上形
成铝-磷交互物, 如 Al4(PO4)3, 以不溶的形式对铝进
入细胞质有阻碍作用。在一定程度上可能对大豆的

铝毒害起到缓解作用[32]。 

4  结论 

Al3+胁迫首先反映在大豆根上 , 表现为根系生
长受到显著抑制; 根尖细胞的亚显微结构受到影响, 
90 mg L−1 的 Al3+处理下, 细胞结构不完整, 呈空泡
化, 仅剩细胞壁且不完整; Al 最先积累在细胞壁上, 
随后进入细胞内部, 在线粒体、液泡电子致密沉淀
物和细胞核中被检测到; Al可在细胞壁上大量积累, 
有效地阻止了 Al 进入细胞内, 增加了铝耐性, 为铝



702 作 物 学 报 第 35卷 

 

的外部解毒机理提供了又一佐证; 由于细胞壁、细
胞器和细胞核结合、积累铝的能力有差异, X-射线能
谱可以快速、有效地对在亚显微结构上的定位进行

分析。磷能缓解或消除铝的毒害作用是植物耐铝毒

的重要机制, 本实验表明, 固定在根中的铝可与磷
结合, 在细胞壁上形成铝-磷交互物, 以不溶的形式
阻碍铝进入细胞质。 
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