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　 ２０１５ 年 １１ 月 ２０ 日收稿（Ｒｅｃｅｉｖｅｄ： Ｎｏｖｅｍｂｅｒ ２０， ２０１５）．

　 ∗国家自然科学基金云南联合项目（Ｕ１２０２２３６）和国家自然科学基金（３１５６０１６３）资助．

Ｓｕｐｐｏｒｔｅｄ ｂｙ Ｎａｔｕｒａｌ Ｓｃｉｅｎｃｅ Ｆｏｕｎｄａｔｉｏｎ ｏｆ Ｃｈｉｎａ （Ｕ１２０２２３６，３１５６０１６３） ．

　 ∗∗通讯联系人，Ｔｅｌ：１３０９９９３３０９６， Ｅ⁃ｍａｉｌ：６４９３３２０９２＠ ｑｑ．ｃｏｍ

Ｃｏｒｒｅｓｐｏｎｄｉｎｇ ａｕｔｈｏｒ， Ｔｅｌ：１３０９９９３３０９６， Ｅ⁃ｍａｉｌ：６４９３３２０９２＠ ｑｑ．ｃｏｍ

ＤＯＩ：１０．７５２４ ／ ｊ．ｉｓｓｎ．０２５４⁃６１０８．２０１６．０８．２０１５１１２００９
秦丽， 何永美， 李元，等．Ｃｄ 胁迫对续断菊 Ｃｄ 吸收分配及有机酸代谢的影响［Ｊ］ ．环境化学，２０１６，３５（８）：１５９２⁃１６００
ＱＩＮ Ｌｉ， ＨＥ Ｙｏｎｇｍｅｉ， ＬＩ Ｙｕａｎ， ｅｔ ａｌ． Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ Ｃｄ ｓｔｒｅｓｓ ｏｎ ｕｐｔａｋｅ ａｎｄ ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ｏｆ Ｃｄ ａｎｄ ｔｈｅ ｌｏｗ ｍｏｌｅｃｕｌａｒ ｗｅｉｇｈｔ ｏｒｇａｎｉｃ ａｃｉｄ ｍｅｔａｂｏｌｉｓｍ ｉｎ

Ｓｏｎｃｈｕｓ ａｓｐｅｒ Ｌ． Ｈｉｌｌ．［Ｊ］ ．Ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌ Ｃｈｅｍｉｓｔｒｙ，２０１６，３５（８）：１５９２⁃１６００

Ｃｄ 胁迫对续断菊 Ｃｄ 吸收分配及有机酸代谢的影响∗

秦　 丽　 何永美　 李　 元　 李　 博　 祖艳群∗∗

（云南农业大学资源与环境学院， 昆明， ６５０２０１）

摘　 要　 通过水培试验，研究了 Ｃｄ 在续断菊（Ｓｏｎｃｈｕｓ ａｓｐｅｒ Ｌ． Ｈｉｌｌ．）体内的亚细胞分布、化学形态，Ｃｄ 对续断

菊地上部和根部有机酸含量的影响，以及根系分泌低分子有机酸对 Ｃｄ 胁迫的响应．结果表明：（１）续断菊根部

和地上部的 Ｃｄ 含量随 Ｃｄ 处理浓度增加而显著增加；（２）Ｃｄ 在续断菊体内的化学提取形态分布为：ＮａＣｌ 提取

态（ＦＮａＣｌ）＞ ＨＡＣ 提取态（ＦＨＡＣ）＞ ＨＣｌ 提取态（ＦＨＣｌ）＞ 残渣态（ＦＲ）＞ 去离子水提取态（ＦＷ）＞ 乙醇提取态（ＦＥ）；
（３）续断菊体内的 Ｃｄ 主要分布在细胞壁中，占总 Ｃｄ 含量的 ３６％—４７％，且随着 Ｃｄ 浓度的升高，细胞壁中的

分布量增加；其次是细胞核中，占总含量的 ２０％—３３％；（４）续断菊体内低分子有机酸含量大小为：酒石酸＞苹
果酸 ＞柠檬酸＞乙酸，酒石酸占有机酸总量的 ６８％—９６％，植株地上部和根部 Ｃｄ 含量均与体内苹果酸和柠檬

酸含量显著正相关，相关系数为 ０．９９３ 和 ０．９９４（Ｐ＜０．０１）、０．９５３ 和 ０．９８２（Ｐ＜０．０５）；（５）不同 Ｃｄ 浓度下，续断

菊根系分泌低分子有机酸主要为酒石酸，占有机酸总量的 ５２％—８９％，且在 ３０ ｄ 时与植株地上部和根部 Ｃｄ
含量显著正相关，相关系数为 ０．９６７ 和 ０．９７８（Ｐ＜０．０５）．根系分泌酒石酸和苹果酸促进了续断菊对 Ｃｄ 的吸收，
续断菊体内的苹果酸和柠檬酸参与 Ｃｄ 的吸收、运输、积累，从而缓解了 Ｃｄ 的危害；同时，细胞壁固持和活性较

强化学形态的减少是续断菊耐 Ｃｄ 胁迫的主要机制．
关键词　 Ｃｄ， 续断菊， 亚细胞分布， 化学形态， 低分子有机酸．
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ｆｏｒｍｓ ｏｆ Ｃｄ ｉｎ ｈｙｐｅｒａｃｃｕｍｕｌａｔｏｒ Ｓｏｎｃｈｕｓ ａｓｐｅｒ Ｌ． Ｈｉｌｌ． （Ｓ． ａｓｐｅｒ）， ｔｈｅ ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ Ｃｄ ｏｎ ｔｈｅ ｃｏｎｔｅｎｔｓ
ｏｆ ｏｒｇａｎｉｃ ａｃｉｄｓ ｉｎ ｓｈｏｏｔｓ ａｎｄ ｒｏｏｔｓ， ａｎｄ ｔｈｅ ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｏｆ ｒｏｏｔ ｅｘｕｄａｔｅｓ ｔｏ Ｃｄ ｔｏｌｅｒａｎｃｅ． Ｔｈｅ ｒｅｓｕｌｔｓ
ｓｈｏｗｅｄ ｔｈａｔ Ｃｄ ｃｏｎｔｅｎｔｓ ｉｎ ｔｈｅ ｓｈｏｏｔ ａｎｄ ｒｏｏｔ ｏｆ Ｓ． ａｓｐｅｒ ｉｎｃｒｅａｓｅｄ ｗｉｔｈ ｔｈｅ ｉｎｃｒｅａｓｅ ｏｆ Ｃｄ
ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎｓ ｉｎ ｓｏｌｕｔｉｏｎ． Ｔｈｅ ｃｏｎｔｅｎｔｓ ｏｆ Ｃｄ ｃｈｅｍｉｃａｌ ｆｏｒｍｓ ｕｐｏｎ Ｃｄ ａｄｄｉｔｉｏｎ ｆｏｌｌｏｗｅｄ ｔｈｅ ｏｒｄｅｒ ｏｆ
ＮａＣｌ ｅｘｔｒａｃｔａｂｌｅ ｆｒａｃｔｉｏｎ （ ＦＮａＣｌ ） ＞ ＨＡＣ ｅｘｔｒａｃｔａｂｌｅ ｆｒａｃｔｉｏｎ （ ＦＨＡＣ ） ＞ ＨＣｌ ｅｘｔｒａｃｔａｂｌｅ ｆｒａｃｔｉｏｎ
（ＦＨＣｌ）＞ ｒｅｓｉｄｕａｌ ｆｒａｃｔｉｏｎ（ＦＲ） ＞ｗａｔｅｒ ｅｘｔｒａｃｔａｂｌｅ ｆｒａｃｔｉｏｎ （ＦＷ）＞ ｅｔｈａｎｏｌ⁃ｅｘｔｒａｃｔａｂｌｅ ｆｒａｃｔｉｏｎ （ＦＥ）．
３６％—４７％ ａｎｄ ２０％—３３％ ｏｆ ｔｏｔａｌ Ｃｄ ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｅｄ ｉｎ ｃｅｌｌ ｗａｌｌ ａｎｄ ｎｕｃｌｅｕｓ， ｒｅｓｐｅｃｔｉｖｅｌｙ． Ｔｈｅ
ｓｕｂｃｅｌｌｕｌａｒ ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ｏｆ Ｃｄ ｗａｓ ｍａｉｎｌｙ ｉｎ ｃｅｌｌ ｗａｌｌ ａｎｄ ｔｈｅ ｐｅｒｃｅｎｔａｇｅ ｏｆ Ｃｄ ｉｎ ｃｅｌｌ ｗａｌｌ ｉｎｃｒｅａｓｅｄ
ｗｉｔｈ ｔｈｅ ｉｎｃｒｅａｓｅ ｏｆ Ｃｄ ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎ． Ｔｈｅ ｃｏｎｔｅｎｔｓ ｏｆ ｏｒｇａｎｉｃ ａｃｉｄｓ ｉｎ Ｓ． ａｓｐｅｒ ｆｏｌｌｏｗｅｄ ｔｈｅ ｔｅｎｄｅｎｃｙ



　 ８ 期 秦丽等：Ｃｄ 胁迫对续断菊 Ｃｄ 吸收分配及有机酸代谢的影响 １５９３　

ｏｆ ｔａｒｔａｒｉｃ ａｃｉｄ＞ ｍａｌｉｃ ａｃｉｄ ＞ｃｉｔｒｉｃ ａｃｉｄ＞ ａｃｅｔｉｃ ａｃｉｄ． Ｔａｒｔａｒｉｃ ａｃｉｄ ｗａｓ ｄｏｍｉｎａｎｔ， ａｃｃｏｕｎｔｉｎｇ ｆｏｒ
６８％—９６％ ｏｆ ｔｏｔａｌ ｏｒｇａｎｉｃ ａｃｉｄｓ． Ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔｌｙ ｐｏｓｉｔｉｖｅ ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎｓ ｂｅｔｗｅｅｎ ｓｈｏｏｔ Ｃｄ ａｎｄ ｍａｌｉｃ ａｃｉｄ
ａｎｄ ｃｉｔｒｉｃ ａｃｉｄ ｗｅｒｅ ｏｂｓｅｒｖｅｄ ｗｉｔｈ ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ ｃｏｅｆｆｉｃｉｅｎｔｓ ０．９９３（Ｐ＜０．０１） ａｎｄ ０．９５３ （Ｐ＜０．０５），
ａｎｄ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔｌｙ ｐｏｓｉｔｉｖｅ ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎｓ ｂｅｔｗｅｅｎ ｒｏｏｔ Ｃｄ ａｎｄ ｍａｌｉｃ ａｃｉｄ ａｎｄ ｃｉｔｒｉｃ ａｃｉｄ ｗｅｒｅ ｏｂｓｅｒｖｅｄ
ｗｉｔｈ ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ ｃｏｅｆｆｉｃｉｅｎｔｓ ０． ９９４ （ Ｐ ＜ ０． ０１） ａｎｄ ０． ９８２ （ Ｐ ＜ ０． ０５）， ｒｅｓｐｅｃｔｉｖｅｌｙ． Ｗｉｔｈ Ｃｄ
ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎｓ ｉｎ ｓｏｌｕｔｉｏｎ， ｌｏｗ ｍｏｌｅｃｕｌａｒ ｗｅｉｇｈｔ ｏｒｇａｎｉｃ ａｃｉｄｓ ｏｆ ｒｏｏｔ ｅｘｕｄａｔｅｓ ｗｅｒｅ ｍａｉｎｌｙ ｔａｒｔａｒｉｃ
ａｃｉｄ， ｗｈｉｃｈ ａｃｃｏｕｎｔｅｄ ｆｏｒ ５２％—８９％． Ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔｌｙ ｐｏｓｉｔｉｖｅ ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ ｗａｓ ｏｂｓｅｒｖｅｄ ｂｅｔｗｅｅｎ ｓｈｏｏｔ
Ｃｄ ａｎｄ ｒｏｏｔ Ｃｄ ｗｉｔｈ ｔａｒｔａｒｉｃ ａｃｉｄ ｃｏｎｔｅｎｔｓ， ａｎｄ ｔｈｅ ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ ｃｏｅｆｆｉｃｉｅｎｔ ｗａｓ ０．９６７ （Ｐ＜０．０５） ａｎｄ
０．９７８ （Ｐ＜０．０５）， ｒｅｓｐｅｃｔｉｖｅｌｙ． Ｔｈｅ ｒｅｓｕｌｔｓ ｉｎｄｉｃａｔｅ ｔｈａｔ ｔａｒｔａｒｉｃ ａｃｉｄ ａｎｄ ｍａｌｉｃ ａｃｉｄ ｉｎ ｒｏｏｔ ｅｘｕｄａｔｅｓ
ｏｆ Ｓ． ａｓｐｅｒ ｆａｃｉｌｉｔａｔｅｄ ｔｈｅ ａｂｓｏｒｐｔｉｏｎ ａｎｄ ａｃｃｕｍｕｌａｔｉｏｎ ｏｆ Ｃｄ， ａｎｄ ｍａｌｉｃ ａｃｉｄ ａｎｄ ｃｉｔｒｉｃ ａｃｉｄ
ｐａｒｔｉｃｉｐａｔｅｄ ｉｎ Ｃｄ ａｂｓｏｒｐｔｉｏｎ， ｔｒａｎｓｐｏｒｔ ａｎｄ ａｃｃｕｍｕｌａｔｉｏｎ， ｗｈｉｃｈ ｒｅｄｕｃｅｄ ｔｈｅ ｔｏｘｉｃｉｔｙ ｏｆ Ｃｄ． Ａｔ ｔｈｅ
ｓａｍｅ ｔｉｍｅ， ｃｅｌｌ ｗａｌｌ ｂｉｎｄｉｎｇ ａｎｄ ｒｅｄｕｃｔｉｏｎ ｏｆ ｔｏｔａｌ ｐｅｒｃｅｎｔａｇｅ ｉｎ ｈｉｇｈｅｒ ａｃｔｉｖｅ ｃｈｅｍｉｃａｌ ｆｏｒｍｓ ａｒｅ ｔｈｅ
ｍａｉｎ ｔｏｌｅｒａｎｃｅ ｍｅｃｈａｎｉｓｍｓ ｆｏｒ Ｃｄ ｉｎ Ｓ． ａｓｐｅｒ．
Ｋｅｙｗｏｒｄｓ：Ｃｄ， Ｓｏｎｃｈｕｓ ａｓｐｅｒ Ｌ． Ｈｉｌｌ．， ｓｕｂｃｅｌｌｕｌａｒ ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ， ｃｈｅｍｉｃａｌ ｆｏｒｍ， ｌｏｗ ｍｏｌｅｃｕｌａｒ
ｗｅｉｇｈｔ ｏｒｇａｎｉｃ ａｃｉｄｓ．

工矿企业排放的废渣、废水、废气及污水灌溉，以及磷肥的大量施用导致农田土壤 Ｃｄ 污染严重［１］ ．
Ｃｄ 在土壤中具有较强的化学活性，与其它重金属相比更易被植物根系吸收而积累在植物的籽粒和果实

中，进而通过食物链进入人体，在人体中累积，直接威胁人类健康［２⁃３］ ．植物修复技术因其治理效果的永

久性、治理过程的原位性、治理成本的低廉性、环境美学的兼容性等特点，受到人们普遍关注［４］ ．
为了免受 Ｃｄ２＋的危害，植物体产生了多种限制 Ｃｄ２＋吸收和转移的生理生化机制：（１）Ｃｄ２＋与有机

酸、氨基酸、蛋白质或其它配位体结合形成稳定化合物并区隔在液泡中；（２）Ｃｄ２＋贮存在植物的不同部位

或细胞器中［５］ ．Ｃｄ 的亚细胞分布和化学存在形态是影响植物体内 Ｃｄ 迁移的主要原因之一［６］ ．植物体内

Ｃｄ 的化学提取形态也影响 Ｃｄ 的迁移和在整个植株体内的分布［７⁃８］ ．不同植物种类、相同植物不同吸收

型体内 Ｃｄ 的化学提取态比例也有所不同．Ｃｄ 低积累水稻品种中去离子水提取态和乙醇提取态等活性

Ｃｄ 含量所占比例低于高积累品种，而活性弱的氯化钠提取态 Ｃｄ 含量相对较高［９］；在 Ｔ． ｃａｅｒｕｌｅｓｃｅｎｓ 根

中，Ｃｄ 的乙醇提取态和氯化钠提取态占总量比例高达 ９５％［１０］ ．植物对 Ｃｄ 的吸收积累特性与体内 Ｃｄ 的

亚细胞分布和化学提取态有关，因此，探讨在不同 Ｃｄ 胁迫强度下，富集植物续断菊 Ｃｄ 的亚细胞分布和

化学提取态，以探明相关的 Ｃｄ 吸收⁃解毒机制．
植物体内有机酸代谢的调节对于植株抗重金属性亦具有重要意义．重金属胁迫下有机酸响应的解

毒机制可以分为植物体内部解毒和外部解毒［１１］ ．植物体内的有机酸、氨基酸等有机物含有羟基和羧基

等功能基团，能与 Ｃｄ 形成金属配位体复合物，参与植物对 Ｃｄ 的吸收、运输、积累和解毒过程，从而也能降

低其毒性［１２］ ．植物体内的有机酸可促进重金属从根系到地上部的转运，Ｎｉ⁃柠檬酸复合物可能是 Ｎｉ 运输的

主要形态［１３］，同时，有机酸还参与重金属在植物体内的积累与贮存，在超积累植物体内，有 ８５％—９０％的重

金属离子是与这些金属配位体结合形成螯合物［１４］ ．根系分泌物的低分子量有机酸通过改变根际 ｐＨ 值、Ｅｈ
值、与重金属发生螯合、络合沉淀等化学反应、影响重金属在土壤中的结合形态以及生物活性［１５⁃１６］ ．Ｃｄ 超积

累植物龙葵根系分泌低分子有机酸可以活化土壤中的 Ｃｄ，促进了植物对 Ｃｄ 的吸收和积累［１７］ ．
植物对 Ｃｄ 的耐性机理十分复杂，不同种类植物的 Ｃｄ 耐性和超富集机理有所差异，虽然目前对植

物适应 Ｃｄ 胁迫的生理和分子生物学机理已取得较大进展，但有关 Ｃｄ 超富集植物吸收富集 Ｃｄ 的机理

仍不十分清楚．续断菊 （Ｓｏｎｃｈｕｓ ａｓｐｅｒ Ｌ．Ｈｉｌｌ．）是一种云南本土的 Ｃｄ 富集植物，具有生长快、生物量大等

特点，盆栽和大田试验均表明，续断菊对土壤 Ｃｄ 有较强的吸收和转运能力［１８⁃１９］，续断菊的发现为 Ｃｄ 污

染土壤的植物修复提供了一种新材料．
本文模拟 Ｃｄ 胁迫条件下，研究续断菊吸收 Ｃｄ 后在体内的亚细胞分布，化学存在形态及其对根系

分泌有机酸的响应，在揭示续断菊 Ｃｄ 耐性、吸收转运的内在机理，提高对 Ｃｄ 污染土壤的修复效率等方

面具有重要的理论意义．
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１　 材料与方法（Ｍａｔｅｒｉａｌｓ ａｎｄ ｍｅｔｈｏｄｓ）

１．１　 试验材料和方法

供试材料采自云南省会泽县铅锌矿区野生续断菊种子．采用烤烟基质育苗，待植物长出 ５ 片真叶

后，移栽到改良的霍格兰营养液中，每天用 ０．１ ｍｏｌ·Ｌ－１的 ＮａＯＨ 或 ＨＣｌ 调节营养液 ｐＨ 值至 ５．８，保持

２４ ｈ连续通气，每 ４ ｄ 更换营养液 １ 次．培养 １２ ｄ 后进行 Ｃｄ 处理，供试 Ｃｄ２＋来源于药品 ＣｄＣｌ２·２．５Ｈ２Ｏ
（分析纯），设 ４ 个 Ｃｄ 处理水平（０、５、１０、２０ ｍｇ·Ｌ－１），每盆移栽续断菊 ８ 株，重复 ３ 次，处理 ３０ ｄ 后收获

植物．植株根系先用自来水冲洗，再用 ２０ ｍｍｏｌ·Ｌ－１ ＥＤＴＡ 交换 ２０ ｍｉｎ，以去除根系表面吸附的 Ｃｄ，最后

用去离子水洗净，吸干表面水分，备用．
１．２　 有机酸的收集、提取和测定

１．２．１　 根系分泌有机酸的收集

将 ２ 株大小一致的植株从营养液中取出，依次用去离子水、０．５ ｍｍｏｌ·Ｌ－１ ＣａＣｌ２充分冲洗根系，最后

放入装有 １００ ｍＬ 去离子水的玻璃瓶中，连续曝气 ６ ｈ 收集根分泌物，收集液过 ０．４５ μｍ 的微孔滤膜，滤
液用真空旋转蒸发仪在 ６０ ℃下浓缩，定容至 ２５ ｍＬ，于－２０ ℃冷冻保存，用于分析有机酸．
１．２．２　 叶片和根系有机酸的提取

准确称取植物叶片和根系各 ０．５０００ ｇ，加入 ２ ｍＬ ０．５ ｍｏｌ·Ｌ－１的 ＨＣｌ 溶液充分研磨成匀浆，于 ６０ ℃
水浴中提取 １ ｈ，过滤，定容到 ５０ ｍＬ．
１．２．３　 有机酸的测定

采用反相高效液相色谱法进行测定．仪器：Ｗａｔｅｒｓ ２６９５，色谱柱：Ｗａｔｅｒｓ Ｃ１８，４．６ ｍｍ×２５０ ｍｍ；流动

相：１８ ｍｍｏｌ·Ｌ－１ ＫＨ２ＰＯ４，ｐＨ ２．２５（用 Ｈ３ＰＯ４调）；流速：０．８ ｍＬ·ｍｉｎ－１；进样量：２０ μＬ；检测波长：２１０ ｎｍ；
柱温：３５ ℃ ．
１．３　 植物体内的亚细胞组分分离及 Ｃｄ 含量测定

亚细胞组分的提取采用差速离心法，在 Ｗｅｉｇｅｌ［２０］ 的方法上适当调整：称取新鲜的续断菊叶片和根

系各 ０．５０００ ｇ 于研钵中，加入预冷的提取液充分研磨成匀浆液．提取液组成为：０．２５ ｍｍｏｌ·Ｌ－１蔗糖＋
５０ ｍｍｏｌ·Ｌ－１ Ｔｒｉｓ⁃ＨＣ１ 缓冲液（ｐＨ７．５）＋１ ｍｍｏｌ·Ｌ－１的二硫赤鲜醇．将匀浆液用尼龙纱布过滤，滤渣为细

胞壁部分（Ｆ１）；滤液在 ６００ ｒ·ｍｉｎ－１下离心 １０ ｍｉｎ，沉淀为细胞核部分（Ｆ２）；上清液在 ２０００ ｒ·ｍｉｎ－１下离

心 １５ ｍｉｎ，沉淀为叶绿体部分（Ｆ３）；上清液在 １００００ ｒ·ｍｉｎ－１下离心 ２０ ｍｉｎ，沉淀为线粒体部分（Ｆ４），上
清液为含核糖体的可溶部分（Ｆ５）．每组两次离心，全部操作在 ４ ℃下进行．Ｆ１、Ｆ２、Ｆ３、Ｆ４ 部分用少量去

离子水转移至三角瓶中，于电热板蒸干，加入 ２ ｍＬ 浓硝酸和几滴高氯酸，消煮至澄清，定容至 ５０ ｍＬ，用
原子吸收法测定 Ｃｄ 含量．Ｆ５ 部分以提取剂为本底对照，直接上机测定．
１．４　 植物体内 Ｃｄ 的化学形态

采用化学试剂逐步提取法［２１］，具体操作如下：准确称取鲜样 ０．５０００ ｇ，加入 ２０ ｍＬ 提取剂研磨匀浆

后转入 ５０ ｍＬ 离心管中，在 ２５ ℃ 恒温振荡 ２２ ｈ 后，５０００ ｒ·ｍｉｎ－１离心 １０ ｍｉｎ，倒出上清夜，再加入 １０ ｍＬ
的提取剂，２５ ℃恒温振荡 １ ｈ，５０００ ｒ·ｍｉｎ－１离心 １０ ｍｉｎ，倒出上清液．合并两次上清液．采用下列 ５ 种提取

剂依次逐步提取：８０％乙醇（ＦＥ）、去离子水（ＦＷ）、１ ｍｏ１·Ｌ－１氯化钠（ＦＮａＣｌ）、２％醋酸（ＦＨＡＣ）、０．６ ｍｏ１·Ｌ－１盐

酸（ＦＨＣｌ），最后为残渣态（ＦＲ）．残渣态用硝酸和高氯酸消解，原子吸收法测定 Ｃｄ 含量．
１．５　 数据处理

数据采用 Ｅｘｃｅｌ 进行常规分析，并利用 Ｄｕｎｃａｎ 新复极差法进行差异显著性测验．相关性分析采用

ＳＰＳＳ 软件分析．

２　 结果与讨论（Ｒｅｓｕｌｔｓ ａｎｄ ｄｉｓｃｕｓｓｉｏｎ）

２．１　 续断菊体内化学形态 Ｃｄ 含量

续断菊体内各种化学形态 Ｃｄ 的含量随着 Ｃｄ 处理浓度的增加而增加（图 １）．与 ５ ｍｇ·Ｌ－１ Ｃｄ 处理相



　 ８ 期 秦丽等：Ｃｄ 胁迫对续断菊 Ｃｄ 吸收分配及有机酸代谢的影响 １５９５　

比，２０ ｍｇ·Ｌ－１处理下叶片中 ＮａＣｌ 提取态、ＨＡＣ 提取态和 ＨＣｌ 提取态含量显著增加（Ｐ＜０．０５），分别增加

了 １５４％、４６．５％和 ３１０％；３ 个 Ｃｄ 浓度下续断菊体内 Ｃｄ 形态都以 ＮａＣｌ 提取态占优，分别占总 Ｃｄ 的

３４．２％、２９．４％和 ４７．０％．
在 Ｃｄ 处理浓度为 ５ ｍｇ·Ｌ－１时，续断菊茎叶中以残渣态最多，占总 Ｃｄ 的 １８．９％；根系中 ＮａＣｌ 提取态

的 Ｃｄ 含量较高，占总 Ｃｄ 的 ２５．８％，其次是残渣态，占总 Ｃｄ 的 １６．３％．当 Ｃｄ 浓度为 １０ ｍｇ·Ｌ－１时，续断菊

叶片中 ＨＣｌ 提取态的 Ｃｄ 含量较高，为总 Ｃｄ 含量的 ２１．５％，其次是残渣态，占总 Ｃｄ 的 １７．２％；根系中

ＮａＣｌ 提取态 Ｃｄ 的含量较高，各种化学形态占总 Ｃｄ 含量为： ＦＮａＣｌ（２９．４％）＞ ＦＨＡＣ（２２．３％）＞ ＦＲ（１４．２％）＞
ＦＷ（１２．９％）＞ ＦＨＣｌ（１１．３％）＞ ＦＥ（９．９％）．当 Ｃｄ 处理浓度为 ２０ ｍｇ·Ｌ－１时，植物叶片的化学形态以盐酸和

氯化钠提取态为主，二者占总量的 ５１．７％，根系中以氯化钠和醋酸提取态为主，二者占总量的 ７０．７％．

图 １　 不同 Ｃｄ 处理下续断菊叶和根中 Ｃｄ 的化学形态

图中不同字母表示差异性显著（Ｐ＜０．０５），下同

Ｆｉｇ．１　 Ｃｄ ｃｏｎｔｅｎｔｓ ｏｆ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｃｈｅｍｉｃａｌ ｆｏｒｍｓ ｉｎ ｌｅａｆ ａｎｄ ｒｏｏｔ ｏｆ Ｓ． ａｓｐｅｒ
Ｖａｌｕｅｓ ｗｉｔｈ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｌｅｔｔｅｒ ｉｎｄｉｃａｔｅ ａ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅ（Ｐ＜０．０５），ｔｈｅ ｓａｍｅ ｂｅｌｏｗ

重金属在植物体内的活性、毒性和迁移能力与它们在植物体中的化学形态以及有机酸含量有

关［２２⁃２３］ ．采用乙醇、去离子水、ＮａＣｌ、ＨＡｃ 和 ＨＣｌ，顺序提取植物组织中不同结合形态的重金属，随着上述

提取剂极性的增强，所提取出的重金属活性和在植物体内的迁移能力不断降低［２４⁃２５］ ．在 ５ ｍｇ·Ｌ－１ Ｃｄ 处

理时，续断菊叶 Ｃｄ 的化学形态中活性最高的乙醇提取态含量较高，乙醇提取剂主要浸提的是以

Ｃｄ（ＮＯ３） ２、ＣｄＣｌ２为主的无机盐及氨基酸盐［２６］ ．随着 Ｃｄ 浓度的增加，续断菊叶片和根系中乙醇提取态和

水提取态分配比例逐渐降低，乙醇提取态的分配比例由 ５ ｍｇ·Ｌ－１ Ｃｄ 处理时的 １８．１％降低为 ２０ ｍｇ·Ｌ－１

处理下的 １０．４％，而活性较低的 ＨＣｌ 提取态、ＨＡｃ 提取态含量显著增加，主要以 ＣｄＨＰＯ４、Ｃｄ３（ＰＯ４） ２以

及草酸 Ｃｄ 的形态存在．Ｃｄ 对蛋白有很强的亲和性，Ｃｄ 与蛋白结合后容易引起其活性降低［２７］，本实验

中，与 ５ ｍｇ·Ｌ－１ Ｃｄ 处理相比，２０ ｍｇ·Ｌ－１ Ｃｄ 处理下，续断菊叶中乙醇提取态和水提取态 Ｃｄ 的分配比例

分别降低了 ７．７％和 ６．５％，根中两种形态比例分别降低了 ２．８％和 ４．３％；叶中 ＨＡｃ 提取态和 ＮａＣｌ 提取

态的分配比例增加了 １０．０％和 ６．４％，根中 ＨＣｌ 提取态和 ＮａＣｌ 提取态的分配比例增加了 １８． ６％和

１２．８％，ＨＡｃ 提取态、ＨＣｌ 提取态和 ＮａＣｌ 提取态的分配比例增加了 ７．０％—１９．２％，说明 Ｃｄ 在续断菊体内

由活性较强的结合态向活性较弱的结合形态转移，减少活性较强的形态对植物的毒害，从而增强植物对

Ｃｄ 的耐性．
２．２　 Ｃｄ 在续断菊中的亚细胞分布

在 Ｃｄ 处理浓度为 ５ ｍｇ·Ｌ－１时，续断菊叶片中的 Ｃｄ 主要贮藏在叶绿体中，占总 Ｃｄ 的 ２８．８％，其次是

细胞核，占总 Ｃｄ 的 ２３．２％；根系中的 Ｃｄ 主要贮藏在细胞壁，占总 Ｃｄ 的 ４３．４％，其次是细胞核，占总 Ｃｄ
的 ２０．３％（表 １）．在 Ｃｄ 浓度为 １０ ｍｇ·Ｌ－１时，续断菊叶片中和根系中的 Ｃｄ 均主要贮藏在细胞壁中，分别

占总 Ｃｄ 的 ３５．５％ 和 ３９．３％，其次是细胞核，分别占总 Ｃｄ 的 ２２．０％和 ２１．７％，其后依次为叶绿体、线粒体

和核糖体．２０ ｍｇ·Ｌ－１ Ｃｄ 处理时，叶片和根系中的 Ｃｄ 主要贮存在细胞壁中，均为总 Ｃｄ 含量的 ４６．７％，其
次是细胞核，分别占总 Ｃｄ 的 ３２．８％和 ２３．８％，叶片和根系中 Ｃｄ 的分布顺序均为：Ｆ１＞Ｆ２＞Ｆ３＞Ｆ４＞Ｆ５．在
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不同的 Ｃｄ 浓度下，续断菊叶片富集 Ｃｄ 的部位有所不同，低浓度时主要贮存在细胞核和叶绿体中，高浓

度时与根系中富集部位相似，主要分布在细胞壁中．
由表 １ 可知，当 Ｃｄ 处理浓度从 ５ ｍｇ·Ｌ－１提高到 ２０ ｍｇ·Ｌ－１时，时，Ｃｄ 在续断菊体内的亚细胞分布含

量显著升高（Ｐ＜ ０． ０５），其中在细胞壁中 Ｃｄ 含量有更多的增长，随着 Ｃｄ 浓度从 ５ ｍｇ·Ｌ－１ 增大到

２０ ｍｇ·Ｌ－１，续断菊体内细胞壁中 Ｃｄ 含量的分配比例增加，叶中的分配比例由 ５ ｍｇ·Ｌ－１ Ｃｄ 处理时的

１５．６％增大到 ２０ ｍｇ·Ｌ－１时的 ４６．７％，增加了 ３１．１％；根部的分配比例由 ５ ｍｇ·Ｌ－１ Ｃｄ 处理时的 ４３．４％增

大到 ２０ ｍｇ·Ｌ－１时的 ４６．７％，增加了 ３．３％（图 ２），说明细胞壁是续断菊应对 Ｃｄ 胁迫的第一道屏障．

表 １　 Ｃｄ 在续断菊叶和根中的亚细胞分布

Ｔａｂｌｅ １　 Ｓｕｂｃｅｌｌｕｌａｒ ｄｉｓｔｒｕｂｉｔｉｏｎ ｏｆ Ｃｄ ｉｎ ｌｅａｖｅｓ ａｎｄ ｒｏｏｔｓ ｉｎ Ｓ． ａｓｐｅｒ

Ｃｄ 处理
Ｃｄ ｔｒｅａｔｍｅｎｔ ／
（ｍｇ·Ｌ－１）

部位
Ｐａｒｔｓ ｏｆ ｐｌａｎｔ

Ｃｄ 含量 Ｃｏｎｔｅｎｔｓ ｏｆ Ｃｄ ／ （ｍｇ·ｋｇ－１）

Ｆ１ Ｆ２ Ｆ３ Ｆ４ Ｆ５

全量
Ｔｏｔａｌ Ｃｄ ｃｏｎｔｅｎｔｓ ／

（ｍｇ·ｋｇ－１）

５
叶 １．２９±０．７８ｂ １．９２±０．１６ａｂ ２．３８±０．４７ａ １．３２±０．３ｂ １．３６±０．０５ｂ ８．２７±１．８５

根 ６．８４±１．０４ａ ３．１９±１．０５ｂ １．６８±０．３６ｃ ２．２８±０．１９ｂｃ １．７５±０．０９ｃ １５．７４±１．７０

１０
叶 １０．２１±２．３９ａ ６．２７±４．０１ｂ ６．２５±１．０４ｂ ４．１９±１．６３ｂｃ １．５７±０．０８ｃ ２８．４９±５．４７

根 ２１．３８±３．１８ａ １１．８３±１．７４ｂ １０．６８±２．３４ｂ ８．０５±１．０８ｂ ２．５２±０．４０ｃ ５４．４６±９．８１

２０
叶 ６４．３２±４．０２ａ ４５．１７±１０．２４ｂ １３．６３±１．７８ｃ １２．１６±２．３２ｃ ２．４８±０．９１ｄ １３７．７５±１６．６７

根 １０８．４７±１．９６ａ ５５．３１±２．４２ｂ ３０．４±１．４６ｄ ３５．２３±１．６０ｃ ２．９５±１．３４ｅ ２３２．３６±１９．７８

　 　 注：表中数据为平均值±标准差（ｎ＝３），同一行中不同字母表示差异显著（Ｐ＜０．０５）；下同．Ｆ１：细胞壁组分，Ｆ２：细胞核组分，Ｆ３ 为叶绿体组分，Ｆ４ 为线粒

体组分，Ｆ５ 为含核糖体的可溶部分．
Ｎｏｔｅ： Ｖａｌｕｅｓ ａｒｅ ｍｅａｎｓ±ＳＤ （ｎ＝３）． Ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｌｅｔｔｅｒｓ ｉｎ ｔｈｅ ｓａｍｅ ｃｏｌｕｍｎ ｉｎｄｉｃａｔｅ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅ ａｔ Ｐ＜０．０５ ｌｅｖｅｌ， ｔｈｅ ｓａｍｅ ｂｅｌｏｗ． Ｆ１： ｃｅｌｌ ｗａｌｌ ｆｒａｃｔｉｏｎ，

Ｆ２： ｎｕｃｌｅｕｓ ｆｒａｃｔｉｏｎ， Ｆ３： ｃｈｌｏｒｏｐｌａｓｔ ｆｒａｃｔｉｏｎ，Ｆ４： ｍｉｔｏｃｈｏｎｄｒｉａ ｆｒａｃｔｉｏｎ，Ｆ５：ｓｏｌｕｂｌｅ ｆｒａｃｔｉｏｎ．

图 ２　 续断菊体内 Ｃｄ 亚细胞分布百分比

Ｆｉｇ．２　 Ｐｒｏｐｏｒｔｉｏｎ ｏｆ ｓｕｂｃｅｌｌｕｌａｒ ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ｏｆ Ｃｄ ｉｎ Ｓ． ａｓｐｅｒ

Ｃｄ 进入耐性植物体后，把 Ｃｄ 运输到代谢不活跃的细胞壁和液泡等亚细胞区域的区室化作用是一

种有效的解毒途径［２８］ ．如 Ｔｈｌａｓｐｉ ｃａｅｒｕｌｅｓｃｅｎ［２９］、玉米和大豆［３０］中的 Ｃｄ、Ｐｂ 主要分布在植物的细胞壁和

以液泡为主的可溶部分．本实验中，在低浓度 Ｃｄ 胁迫下，续断菊叶中的 Ｃｄ 主要分布在细胞器中，根部

Ｃｄ 主要分布在细胞壁，而在高浓度 Ｃｄ 胁迫下，无论是叶还是根部，续断菊体内的 Ｃｄ 均主要分布在细胞

壁中，而在可溶部分中分布较少，表明细胞壁是续断菊贮存 Ｃｄ 的重要位点．同时，随着 Ｃｄ 处理浓度的增

加，Ｃｄ 在细胞壁中的分布增加，表明细胞壁固持在续断菊对 Ｃｄ 的解毒、耐性和 Ｃｄ 的超富集方面也起着

重要作用．
２．３　 Ｃｄ 胁迫下续断菊地上部和根部有机酸的积累

随着 Ｃｄ 处理浓度的增加，续断菊根部 ４ 种低分子有机酸的含量显著增加，且在同一 Ｃｄ 浓度条件

下，根部有机酸含量大小为：酒石酸＞苹果酸 ＞柠檬酸＞乙酸（表 ２），４ 个 Ｃｄ 浓度下，酒石酸分别占有机



　 ８ 期 秦丽等：Ｃｄ 胁迫对续断菊 Ｃｄ 吸收分配及有机酸代谢的影响 １５９７　

酸总量的 ８６．８％、８１．８％、８０．１％和 ６７．６％；苹果酸分别占有机酸总量的 １２％、１７％、１８％和 ３１％．４ 种低分

子有机酸均在 Ｃｄ 处理浓度为 ２０ ｍｇ·Ｌ－１ 时达到最大值，分别比对照增加了 ２．０ 倍、６．７ 倍、２．８ 倍和

１．５倍．　 　
续断菊地上部 ４ 种低分子有机酸的含量随 Ｃｄ 处理浓度变化的趋势与根部相似（表 ２）．续断菊地上

部有机酸主要是酒石酸，４ 个 Ｃｄ 浓度下，酒石酸占有机酸总量的 ９６．２％、９６．３％、９５．２％和 ９３．０％，乙酸含

量在 ５ ｍｇ·Ｌ－１时显著高于其他处理．
续断菊根部酒石酸、苹果酸、柠檬酸含量与 Ｃｄ 处理浓度呈显著正相关，相关系数分别为 ０．９８９（Ｐ＜

０．０５）、０．９５７（Ｐ＜０．０５）、０．９９９（Ｐ＜０．０１），续断菊叶片中的苹果酸和柠檬酸与 Ｃｄ 处理浓度呈极显著正相

关，相关系数都为 ０．９９８（Ｐ＜０．０１）．

表 ２　 Ｃｄ 胁迫下续断菊体内有机酸的积累

Ｔａｂｌｅ ２　 Ｔｈｅ ｃｏｎｔｅｎｔ ｏｆ ｏｒｇａｎｉｃ ａｃｉｄ ｉｎ Ｓ． ａｓｐｅｒ ｕｎｄｅｒ Ｃｄ ｓｔｒｅｓｓ

Ｃｄ 浓度
Ｃｄ ｔｒｅａｔｍｅｎｔ ／
（ｍｇ·Ｌ－１）

酒石酸 Ｔａｒｔａｒｉｃ ａｃｉｄ ／
（μｍｏｌ·ｇ－１）

苹果酸
Ｍａｌｉｃ ａｃｉｄ ／
（μｍｏｌ·ｇ－１）

柠檬酸
Ｃｉｔｒｉｃ ａｃｉｄ ／
（μｍｏｌ·ｇ－１）

乙酸
Ａｃｅｔｉｃ ａｃｉｄ ／
（μｍｏｌ·ｇ－１）

０ ３２４．８±１３．４ｄ（８７％） ４４．０±１２．８ｄ ５．０±１．３ｃ ０．４６±０．０１ｂ

根部 Ｒｏｏｔ
５ ３７５．７±９．４ｃ（８２％） ７６．５±８．１ｃ ６．９±０．５ｃ ０．４５±０．０２ｂ

１０ ４４６．２±３９．３ｂ（８０％） １００．８±７．３ｂ ９．４±１．１ｂ ０．４４±０．０４ｂ

２０ ６４９．１±４６．３ａ（６７．６％） ２９７．２±２０．７ａ １３．９±１．２ａ ０．７０±０．０３ａ

０ １５７７．３±４７．８ｄ（９６％） ５５．２±１３．０ｃ ６．３９±０．２５ｃ ０．４４±０．０２ｄ

地上部 Ｓｈｏｏｔ
５ ２６７３．７±６７．６ｃ（９６％） ８８．１±７．４ｂｃ １４．２５±２．７６ｃ ０．６０±０．０１ａ

１０ ３０１８．０±２０８．９ｂ（９５％） １２９．２±１１．６ｂ ２３．３７±４．１３ｂ ０．５３±０．０１ｂ

２０ ３５２５．１±９１．０ａ（９３％） ２２０．０±５９．３ａ ４４．５３±７．１８ａ ０．４９±０．０１ｃ

　 　 注： 表中数据为平均值±标准差（ｎ＝ ３），同一列中不同字母表示差异显著（Ｐ＜０．０５） ．括号中数据表示酒石酸占总有机酸的百分比．
Ｎｏｔｅ： Ｖａｌｕｅｓ ａｒｅ ｍｅａｎｓ±ＳＤ （ｎ＝ ３）． Ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｌｅｔｔｅｒｓ ｉｎ ｔｈｅ ｓａｍｅ ｃｏｌｕｍｎ ｉｎｄｉｃａｔｅ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅ ａｔ Ｐ＜０．０５ ｌｅｖｅｌ．

植物体内低分子质量有机酸主要来自光合作用和呼吸作用的中间产物，受植株自身生长状况影响．
有机酸在重金属的积累与贮存中发挥了较大作用．本实验中，随着 Ｃｄ 处理浓度的增加，续断菊地上部和

根部苹果酸和柠檬酸含量显著增加，且与植物续断菊地上部和根部 Ｃｄ 含量显著正相关，与地上部 Ｃｄ
含量的相关系数为 ０．９９３（Ｐ＜０．０１）和 ０．９９４（Ｐ＜０．０１），与根部 Ｃｄ 含量的相关系数分别为 ０．９５３ 和 ０．９８２
（Ｐ＜０．０５）（表 ３）．可能是 Ｃｄ 胁迫导致了续断菊体内苹果酸和柠檬酸的积累，同时苹果酸和柠檬酸与进

入植物体内的 Ｃｄ 结合，降低了 Ｃｄ 与细胞内重要的蛋白及酶结合的机会，从而降低了 Ｃｄ 对植物的毒害．
Ｚｎ 超富集植物遏蓝菜体内含较高的苹果酸，吸收的 Ｚｎ 首先与苹果酸结合，然后以苹果酸⁃Ｚｎ 盐形态转

移入液泡后发生解离，解离的 Ｚｎ 贮存于液泡中，解离的苹果酸返回液泡外重新与其他 Ｚｎ 离子结合，这
是遏蓝菜耐 Ｚｎ 的机制［３１］ ．续断菊体内苹果酸和柠檬酸的积累，也可能是其耐 Ｃｄ 的机制之一，有关续断

菊耐 Ｃｄ 的机制还有待进一步查明．

表 ３　 续断菊体内 Ｃｄ 含量与 ４ 种有机酸含量的相关性 （ｎ＝ ４）
Ｔａｂｌｅ ３　 Ｔｈｅ ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎｓ ｂｅｔｗｅｅｎ ｔｈｅ ｃｏｎｔｅｎｔｓ ｏｆ Ｃｄ ａｎｄ ｔｈｅ ｃｏｎｔｅｎｔｓ ｏｆ ｏｒｇａｎｉｃ ａｃｉｄｓ ｉｎ Ｓ． ａｓｐｅｒ （ｎ＝ ４）

续断菊 Ｃｄ 含量
Ｃｄ ｃｏｎｔｅｎｔｓ ｏｆ Ｓ． ａｓｐｅｒ 酒石酸 Ｔａｒｔａｒｉｃ ａｃｉｄ 苹果酸 Ｍａｌｉｃ ａｃｉｄ 柠檬酸 Ｃｉｔｒｉｃ ａｃｉｄ 乙酸 Ａｃｅｔｉｃ ａｃｉｄ

地上部 Ｓｈｏｏｔ ０．９０９ ０．９９３∗∗ ０．９９４∗∗ ０．３８４

根部 Ｒｏｏｔ ０．９７５∗ ０．９５３∗ ０．９８２∗ ０．８４３

　 　 注： ∗显著水平 Ｐ＜０．０５，∗∗极显著水平 Ｐ＜０．０１． Ｎｏｔｅｓ：∗Ｐ＜０．０５， ∗∗ Ｐ＜０．０１， ｔｈｅ ｓａｍｅ ｂｅｌｏｗ．

２．４　 Ｃｄ 胁迫下续断菊根系分泌低分子有机酸的量

１５ ｄ 时不同 Ｃｄ 处理浓度对有机酸水平产生明显的影响．根系分泌低分子有机酸以酒石酸为主，４
个 Ｃｄ 浓度处理下，续断菊根系分泌酒石酸分别占总有机酸的 ８９．４％、７７．９％、８２．８％和 ５２．０％（表 ４）．当
Ｃｄ 浓度为 ５ ｍｇ·Ｌ－１时，根系分泌物中这 ４ 种酸含量均显著高于对照水平；当 Ｃｄ 浓度为 １０ ｍｇ·Ｌ－１时，酒
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石酸和柠檬酸含量均达到最高值，随后在 Ｃｄ 浓度为 ２０ ｍｇ·Ｌ－１时，这两种酸含量有所下降；乙酸和苹果

酸含量均随着 Ｃｄ 浓度的升高而增加．总的说来，１５ ｄ 时，续断菊根系分泌物中有机酸含量大小为酒石酸

＞苹果酸＞ 柠檬酸＞乙酸．
３０ ｄ 时续断菊根系分泌的 ４ 种低分子有机酸的量随着 Ｃｄ 处理浓度的增加而显著增加（表 ４）．续断

菊根系分泌低分子有机酸仍以酒石酸为主，４ 个 Ｃｄ 浓度处理下，根系分泌酒石酸分别占总有机酸的

７２．９％、７３．９％、７２．６％和 ６８．３％．苹果酸、酒石酸与 Ｃｄ 处理浓度的相关系数分别为 ０．９９６ （Ｐ＜０．０１） 和

０．９８８ （Ｐ＜０．０５）．与 １５ ｄ 相比，３０ ｄ 时续断菊根系分泌物有机酸含量水平发生明显变化，酒石酸、苹果酸

和柠檬酸含量显著增加，其中，酒石酸在 ２０ ｍｇ·Ｌ－１ Ｃｄ 处理时增幅最大，占有机酸总量的 ６８．３％，苹果酸

占 ３０．１％．而苹果酸和柠檬酸则在 Ｃｄ 处理浓度为 １０ ｍｇ·Ｌ－１时增幅最大，分别为 １５ ｄ 时的 ７．０ 倍和

１１．６ 倍．３０ ｄ 时根系分泌有机酸含量顺序和 １５ ｄ 时基本一致，表现为酒石酸＞苹果酸＞柠檬酸 ＞乙酸．
从有机酸总量来看，各 Ｃｄ 处理水平下，续断菊根系分泌物有机酸总量均表现为 ３０ ｄ＞１５ ｄ．另外，从

表 ４ 还可以看出，随着时间的延长，４ 种酸所占总量的比例有不同的变化．从 １５ ｄ 到 ３０ ｄ，乙酸和柠檬酸

所占总量的比例减小，酒石酸和苹果酸所占比例随着生育期的延长显著增加．

表 ４　 不同 Ｃｄ 浓度下续断菊根系分泌 ４ 种低分子有机酸的量

Ｔａｂｌｅ ４　 Ｔｈｅ ｃｏｎｔｅｎｔｓ ｏｆ ｆｏｕｒ ｌｏｗ⁃ｍｏｌｅｃｕｌａｒ⁃ｗｅｉｇｈｔ ｏｒｇａｎｉｃ ａｃｉｄｓ ｉｎ ｒｏｏｔ ｅｘｕｄａｔｅｓ ｏｆ Ｓ． ａｓｐｅｒ ｕｎｄｅｒ Ｃｄ ｓｔｒｅｓｓ

Ｃｄ 浓度
Ｃｄ ｔｒｅａｔｍｅｎｔ ／
（ｍｇ·Ｌ－１）

乙酸

Ａｃｅｔｉｃ ａｃｉｄ ／ （μｍｏｌ·Ｌ－１）
酒石酸

Ｔａｒｔａｒｉｃ ａｃｉｄ ／ （μｍｏｌ·Ｌ－１）
苹果酸

Ｍａｌｉｃ ａｃｉｄ ／ （μｍｏｌ·Ｌ－１）
柠檬酸

Ｃｉｔｒｉｃ ａｃｉｄ ／ （μｍｏｌ·Ｌ－１）

１５ ｄ ３０ ｄ １５ ｄ ３０ ｄ １５ ｄ ３０ ｄ １５ ｄ ３０ ｄ

０ ０．１１±０．０２ｃ ０．１３±０．０９ｃ ３７．２±２．９ｃ ４５．８±１０．２ｄ ３．２±０．６ｃ １５．０±２．４ｄ １．１０±０．１１ｂ １．８５±０．１９ｄ

５ ０．４０±０．０１ｂ ０．４５±０．０９ｂ ５９．８±２．６ｂ ２１６．７±５．０ｃ １５．４±４．１ｂ ６８．６±３．０ｃ １．１４±０．１９ｂ ７．６５±０．８９ｃ

１０ ０．４２±０．０２ｂ ０．５８±０．０５ｂ ８８．１±１９ａ ３６２．５±３１．８ｂ １５．７±１．１ｂ １１０．３±９．３ｂ ２．２２±０．４２ａ ２５．６９±２．０８ａ

２０ ０．４７±０．０４ａ ０．７１±０．１０ａ ６９．７±８．０ｂ ５４６．１±１９．０ａ ６２．８±４．２ａ ２４１．０±１５．４ａ １．１６±０．２２ｂ １１．４９±０．９４ｂ

　 　 注：表中数据为平均值±标准差（ｎ＝ ３），同一列中不同字母表示差异显著（Ｐ＜０．０５） ．

Ｎｏｔｅ： Ｖａｌｕｅｓ ａｒｅ ｍｅａｎｓ±ＳＤ （ｎ＝ ３）． Ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｌｅｔｔｅｒｓ ｉｎ ｔｈｅ ｓａｍｅ ｃｏｌｕｍｎ ｉｎｄｉｃａｔｅ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅ ａｔ Ｐ＜０．０５ ｌｅｖｅｌ．

Ｃｄ 胁迫下植物根系分泌的有机酸主要有草酸、柠檬酸、苹果酸、酒石酸、琥珀酸和乙酸等［１５］ ．不同植

物 Ｃｄ 胁迫下分泌有机酸不同，黑麦草的根系能分泌出草酸、苹果酸和柠檬酸 ３ 种有机酸［３２］，东南景天

超积累生态型能分泌苹果酸、酒石酸和草酸［３３］，小麦根系能够分泌酒石酸、柠檬酸、乙酸和丙酸［３４］ ．不同

根系分泌有机酸的变化反映了不同植物通过改变根系分泌有机酸的组成或含量来耐受或超富集重金属

Ｃｄ 的可能的作用机制．本研究中，Ｃｄ 胁迫下续断菊根系分泌有机酸主要为酒石酸和苹果酸，随着生育期

的延长含量显著增加， ３０ ｄ 时根系分泌酒石酸含量与续断菊地上部和根部 Ｃｄ 含量显著正相关，相关系

数分别为 ０．９６７（Ｐ＜０．０５）和 ０．９７８（Ｐ＜０．０５），１５ ｄ、３０ ｄ 时根系分泌苹果酸与植物地上部和根部 Ｃｄ 含量

显著正相关，相关系数分别为 ０．９７９（Ｐ＜０．０５）、０．９５９（Ｐ＜０．０５）、０．９９８（Ｐ＜０．０１）和 ０．９９０（Ｐ＜０．０５）
（表 ５），说明根系分泌苹果酸促进了续断菊对 Ｃｄ 的吸收累积．可能的机理是超累积植物续断菊通过其

根系分泌酒石酸和苹果酸改变了根际 Ｃｄ 形态，与 Ｃｄ 螯合形成“Ｃｄ⁃低分子量有机酸”复合物，从而促进

了植物对 Ｃｄ 的吸收．根系分泌低分子有机酸对重金属在土壤中的溶解和向植物体内的迁移起重要作

用，但是，生长在同一环境中的不同植物种类、品种，甚至同一植物的不同生长时期，其根系分泌有机酸

水平均有差异，超富集植物如何调控有机酸的分泌，还有待于进一步研究．

表 ５　 续断菊体内 Ｃｄ 含量与根系分泌 ４ 种有机酸含量的相关性 （ｎ＝ ４）
Ｔａｂｌｅ ５　 Ｔｈｅ ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎｓ ｂｅｔｗｅｅｎ ｔｈｅ ｃｏｎｔｅｎｔｓ ｏｆ Ｃｄ ａｎｄ ｏｒｇａｎｉｃ ａｃｉｄｓ ｏｆ ｒｏｏｔ ｅｘｕｄａｔｅｓ ｉｎ Ｓ． ａｓｐｅｒ （ｎ＝ ４）

续断菊 Ｃｄ 含量
Ｃｄ ｃｏｎｔｅｎｔｓ ｏｆ Ｓ． ａｓｐｅｒ

酒石酸 Ｔａｒｔａｒｉｃ ａｃｉｄ 苹果酸 Ｍａｌｉｃ ａｃｉｄ 柠檬酸 Ｃｉｔｒｉｃ ａｃｉｄ 乙酸 Ａｃｅｔｉｃ ａｃｉｄ

１５ ｄ ３０ ｄ １５ ｄ ３０ ｄ １５ ｄ ３０ ｄ １５ ｄ ３０ ｄ

地上部 Ｓｈｏｏｔ ０．５０５ ０．９６７∗ ０．９７９∗ ０．９９８∗∗ ０．３６６ ０．６６７ ０．７８８ ０．９３１

根部 Ｒｏｏｔ ０．８７８ ０．９７８∗ ０．９５９∗ ０．９９０∗ ０．４１９ ０．７０９ ０．８４７ ０．９６３∗



　 ８ 期 秦丽等：Ｃｄ 胁迫对续断菊 Ｃｄ 吸收分配及有机酸代谢的影响 １５９９　

３　 结论 （Ｃｏｎｃｌｕｓｉｏｎ）

（１）续断菊体内 Ｃｄ 的化学形态主要以 ＮａＣｌ、ＨＡｃ 和 ＨＣｌ 提取态为主，随 Ｃｄ 处理浓度的增加 ３ 种

提取形态 Ｃｄ 含量显著增加，从而促进 Ｃｄ 向活性较弱的结合形态转移．
（２）细胞壁是 Ｃｄ 在续断菊体内的主要结合位点，占总 Ｃｄ 含量的 ３６％—４７％，且随着 Ｃｄ 浓度的升

高，细胞壁中的分布量增加．
（３）续断菊体内低分子有机酸主要为酒石酸，占有机酸总量的 ６８％—９６％．但是对 Ｃｄ 吸收、迁移和

积累有关的主要是苹果酸和柠檬酸，它们与植物地上部和根部 Ｃｄ 含量呈显著正相关．
（４）续断菊根系分泌 ４ 种低分子有机酸顺序为：酒石酸＞苹果酸＞柠檬酸＞乙酸；随着时间的延长乙

酸和柠檬酸所占总量的比例减小，酒石酸和苹果酸所占比例显著增加．两个时期根系分泌苹果酸均与植

物地上部和根部 Ｃｄ 含量呈显著正相关．
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Ｃｄ ｓｔｒｅｓｓ［Ｊ］ ．Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ｘｉａｍｅｎ Ｕｎｉｖｅｒｓｉｔｙ （Ｎａｔｕｒａｌ Ｓｃｉｅｎｃｅ）， ２０１３， ５２（６）： ８６６⁃８７５（ｉｎ Ｃｈｉｎｅｓｅ） ．

［１２］ 　 朱艳霞，魏幼璋，叶正钱， 等． 有机酸在超积累植物重金属解毒机制中的作用［Ｊ］ ．西北农林科技大学学报（自然科学版），２００６， ３４
（７）： １２１⁃１２６．
ＺＨＵ Ｙ Ｘ， ＷＥＩ Ｙ Ｚ， ＹＥ Ｚ Ｑ， ｅｔ ａｌ． Ｆｕｎｃｔｉｏｎ ｏｆ ｏｒｇａｎｉｃ ａｃｉｄｓ ｉｎ ｈｅａｖｙ ｍｅｔａｌ ｔｏｌｅｒａｎｃｅ ｍｅｃｈａｎｉｓｍ ｉｎ ｈｙｐｅｒａｃｃｕｍｕｌａｔｏｒ［ Ｊ］ ． Ｊｏｕｒ ｏｆ
Ｎｏｒｔｈｗｅｓｔ Ｓｃｉ⁃Ｔｅｃｈ Ｕｎｉｖ ｏｆ Ａｇｒｉ ａｎｄ Ｆｏｒ （Ｎａｔ Ｓｃｉ Ｅｄ）， ２００６， ３４（７）： １２１⁃１２６ （ｉｎ Ｃｈｉｎｅｓｅ） ．

［１３］ 　 ＫＲＡＭＥ Ｕ，ＰＩＣＫＥＲＩＮＧ Ｉ Ｊ，ＰＲＩＮＣＥ Ｒ Ｃ，ｅｔ ａｌ． Ｓｕｂｃｅｌｌｕｌａｒ ｌｏｃａｌｉｚａｔｉｏｎ ａｎｄ ｓｐｅｃｉａｔｉｏｎ ｏｆ ｎｉｃｋｅｌ ｉｎ ｈｙｐｅｒａｃｃｕｍｕｌａｔｏｒ ａｎｄ ｎｏｎ⁃ａｃｃｕｍｕｌａｔｏｒ
Ｔｈｌａｓｐｉ ｓｐｅｃｉｅｓ［Ｊ］ ．Ｐｌａｎｔ Ｐｈｙｓｉｏｌ，２０００，１２２：１３４３⁃１３５３．

［１４］ 　 ＳＨＡＮＴＩ Ｓ， ＳＨＡＲＭＡＬ， ＫＡＲＬ Ｊ Ｄ． Ｔｈｅ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｃｅ ｏｆ ａｍｉｎｏ ａｃｉｄｓ ａｎｄ ａｍｉｎｏ ａｃｉｄ⁃ｄｅｒｉｖｅｄ ｍｏｌｅｃｕｌｅｓ ｉｎ ｐｌａｎｔ ｒｅｓｐｏｎｓｅｓ ａｎｄ ａｄａｐｔａｔｉｏｎ ｔｏ
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ｈｅａｖｙ ｍｅｔａｌ ｓｔｒｅｓｓ［Ｊ］ ． Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ｅｘｐｅｒｉｍｅｎｔａｌ Ｂｏｔａｎｙ． ２００６， ５７（４）： ７１１⁃７２６．
［１５］ 　 ＬＵ Ｈ Ｌ， ＹＡＮ Ｃ Ｌ， ＬＩＵ Ｊ Ｃ． Ｌｏｗ⁃ｍｏｌｅｃｕｌａｒ⁃ｗｅｉｇｈｔ ｏｒｇａｎｉｃ ａｃｉｄｓ ｅｘｕｄｅｄ ｂｙ Ｍａｎｇｒｏｖｅ （Ｋａｎｄｅｌｉａ ｃａｎｄｅｌ （Ｌ．） Ｄｒｕｃｅ） ｒｏｏｔｓ ａｎｄ ｔｈｅｉｒ ｅｆｆｅｃｔ

ｏｎ ｃａｄｍｉｕｍ ｓｐｅｃｉｅｓ ｃｈａｎｇｅ ｉｎ ｔｈｅ ｒｈｉｚｏｓｐｈｅｒｅ［Ｊ］ ． Ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌ ａｎｄ Ｅｘｐｅｒｉｍｅｎｔａｌ Ｂｏｔａｎｙ， ２００７， ６１（２）： １５９⁃１６６．
［１６］ 　 ＬＡＫＳＨＭＡＮＡＮ Ｖ， ＫＩＴＴＯ Ｓ Ｌ， ＣＡＰＬＡＮ Ｊ Ｌ， ｅｔ ａｌ． Ｍｉｃｒｏｂｅ⁃ａｓｓｏｃｉａｔｅｄ ｍｏｌｅｃｕｌａｒ ｐａｔｔｅｒｎｓ⁃ｔｒｉｇｇｅｒｅｄ ｒｏｏｔ ｒｅｓｐｏｎｓｅｓ ｍｅｄｉａｔｅ ｂｅｎｅｆｉｃｉａｌ

ｒｈｉｚｏｂａｃｔｅｒｉａｌ ｒｅｃｒｕｉｔｍｅｎｔ ｉｎ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ［Ｊ］ ． Ｐｌａｎｔ Ｐｈｙｓｉｏｌ， ２０１２， １６０（３）： １６４２⁃１６６１．
［１７］ 　 ＴＯＮＧ Ｂ， ＳＵＮ Ｔ Ｈ， ＳＵＮ Ｌ Ｎ． Ｌｏｗ ｍｏｌｅｃｕｌａｒ ｗｅｉｇｈｔ ｏｒｇａｎｉｃ ａｃｉｄｓ ｉｎ ｒｏｏｔ ｅｘｕｄａｔｅｓ ａｎｄ ｃａｄｍｉｕｍ ａｃｃｕｍｕｌａｔｉｏｎ ｉｎ ｃａｄｍｉｕｍ

ｈｙｐｅｒａｃｃｕｍｕｌａｔｏｒ Ｓｏｌａｎｕｍ ｎｉｇｒｕｍ Ｌ． ａｎｄ ｎｏｎｈｙｐｅｒａｃｃｕｍｕｌａｔｏｒ Ｓｏｌａｎｕｍ ｌｙｃｏｐｅｒｓｉｃｕｍ Ｌ．［ Ｊ］ ． Ａｆｒｉｃａｎ Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ｂｉｏｔｅｃｈｎｏｌｏｇｙ， ２０１１， １０
（７５）： １７１８０⁃１７１８５．

［１８］ 　 秦丽， 祖艳群， 李元． Ｃｄ 对超累积植物续断菊生长生理的影响［Ｊ］ ． 农业环境科学学报， ２０１０， ２９ （Ｂ１０）： ５３⁃５７．
ＱＩＮ Ｌ， ＺＵ Ｙ Ｑ， ＬＩ Ｙ． Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ Ｃｄ ｏｎ ｔｈｅ ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｉｃａｌ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ ａｎｄ ｇｒｏｗｔｈ ｏｆ ｔｈｅ Ｓｏｎｃｈｕｓ ａｓｐｅｒ （Ｌ．） Ｈｉｌｌ． ［Ｊ］ ． Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ａｇｒｏ⁃
Ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔ Ｓｃｉｅｎｃｅ， ２０１０， ２９ （Ｂ１０）： ５３⁃５７（ｉｎ Ｃｈｉｎｅｓｅ） ．

［１９］ 　 谭建波，陈兴，郭先华，等． 续断菊与玉米间作系统不同植物部位 Ｃｄ、Ｐｂ 分配特征［Ｊ］ ． 生态环境学报 ２０１５， ２４（４）： ７００⁃７０７．
ＴＡＮ Ｊ Ｂ， ＣＨＥＮ Ｘ， ＧＵＯ Ｘ Ｈ， ｅｔ ａｌ． Ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ ｏｆ Ｐｂ ａｎｄ Ｃｄ ｉｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｐａｒｔｓ ｏｆ Ｓｏｎｃｈｕｓ ａｓｐｅｒ ａｎｄ Ｚｅａ ｍａｙｓ ｉｎ ａｎ
ｉｎｔｅｒｃｒｏｐｐｉｎｇ ｓｙｓｔｅｍ ［Ｊ］ ． Ｅｃｏｌｏｇｙ ａｎｄ Ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌ Ｓｃｉｅｎｃｅｓ， ２０１５， ２４（４）： ７００⁃７０７（ｉｎ Ｃｈｉｎｅｓｅ） ．

［２０］ 　 ＷＥＩＧＬＥ Ｈ Ｊ，ＪＡＧＥＲ Ｈ Ｊ．Ｓｕｂｃｅｌｌｕｌａｒ ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ａｎｄ ｃｈｅｍｉｃａｌ ｆｏｒｍ ｏｆ ｃａｄｍｉｕｍ ｉｎ ｂｅａｎ ［Ｊ］ ．Ｐｌａｎｔ Ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｙ，１９８０，６５：４８０⁃４８２．
［２１］ 　 ＸＵ Ｑ Ｓ， ＭＩＮ Ｈ Ｌ， ＣＡＩ Ｓ Ｊ， ｅｔ ａｌ． Ｓｕｂｃｅｌｌｕｌａｒ ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ａｎｄ ｔｏｘｉｃｉｔｙ ｏｆ ｃａｄｍｉｕｍ ｉｎ Ｐｏｔａｍｏｇｅｔｏｎｃｒｉｓｐｕｓ Ｌ．［Ｊ］ ． Ｃｈｅｍｏｓｐｈｅｒｅ， ２０１２， ８９

（１）： １１４⁃１２０．
［２２］ 　 ＫＵＡＮＧ Ｙ Ｗ， ＷＥＮ Ｄ Ｚ， ＺＨＯＮＧ Ｃ Ｗ， ｅｔ ａｌ． Ｒｏｏｔ ｅｘｕｄａｔｅｓ ａｎｄ ｔｈｅｉｒ ｒｏｌｅｓ ｉｎ ｐｈｙｔｏｒｅｍｅｄｉａｔｉｏｎ［Ｊ］ ． Ａｃｔａ Ｐｈｙｔｏｅｃｏｌｏｇｉｃａ Ｓｉｎｉｃａ， ２００３，

２７（５）： ７０９⁃７１７
［２３］　 周小勇，仇荣亮，胡鹏杰等．镉和铅对长柔毛委陵菜体内锌的亚细胞分布和化学形态的影响［ Ｊ］ ．环境科学，２００８， ２９ （ ７）：

２０２８⁃２０３６．
ＺＨＯＵ Ｘ Ｙ， ＱＩＵ Ｒ Ｌ， ＨＵ Ｐ Ｊ， ｅｔ ａｌ． Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｃａｄｍｉｕｍ ａｎｄ ｌｅａｄ ｏｎ ｓｕｂｃｅｌｌｕｌａｒ ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ａｎｄ ｃｈｅｍｉｃａｌ ｆｏｒｍ ｏｆ ｚｉｎｃ ｉｎ Ｐｏｔｅｎｔｉｌｌａ
ｇｒｉｆｆｉｔｈｉｉ Ｖａｒ． ｖｅｌｕｔｉｎａ［Ｊ］ ． Ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌ ｓｃｉｅｎｃｅ， ２００８， ２９（７）：２０２８⁃２０３６（ｉｎ Ｃｈｉｎｅｓｅ） ．

［２４］ 　 白雪，陈亚慧，耿凯，等． 镉在三色堇中的积累及亚细胞与化学形态分布［Ｊ］ ．环境科学学报，２０１４， ３４（６）：１６００⁃１６０５．
ＢＡＩ Ｘ， ＣＨＥＮ Ｙ Ｈ， ＧＥＮＧ Ｋ， ｅｔ ａｌ． Ａｃｃｕｍｕｌａｔｉｏｎ， ｓｕｂｃｅｌｌｕｌａｒ ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ａｎｄ ｃｈｅｍｉｃａｌ ｆｏｒｍｓ ｏｆ ｃａｄｍｉｕｍ ｉｎ Ｖｉｏｎｌａｒｒｉｃｏｌｏｒ Ｌ． ［Ｊ］ ． Ａｃｔａ
Ｓｃｉｅｎｃｅ Ｃｉｒｃｕｍｓｔａｎｔｉａｅ， ２０１４， ３４（６）：１６００⁃１６０５（ｉｎ Ｃｈｉｎｅｓｅ） ．

［２５］ 　 ＺＵ Ｙ Ｑ， ＬＩ Ｙ， ＭＩＮ Ｈ， ｅｔ ａｌ． Ｓｕｂｃｅｌｌｕｌａｒ ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ａｎｄ ｃｈｅｍｉｃａｌ ｆｏｒｍ ｏｆ Ｐｂ ｉｎ ｈｙｐｅｒａｃｃｕｍｕｌａｔｏｒ Ａｒｅｎａｒｉａ ｏｒｂｉｃｕｌａｔａ ａｎｄ ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｏｆ ｒｏｏｔ
ｅｘｕｄａｔｅｓ ｔｏ Ｐｂ ａｄｄｉｔｉｏｎ［Ｊ］ ． Ｆｒｏｎｔｉｅｒｓ ｏｆ Ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌ Ｓｃｉｅｎｃｅ ＆ Ｅｎｇｉｎｅｅｒｉｎｇ， ２０１５， ９： ２５０⁃２５８．

［２６］ 　 许嘉琳，鲍子平，杨居荣，等．农作物体内铅、镉、铜的化学形态研究［Ｊ］ ．应用生态学报，１９９１，２（３）：２４４⁃２４８．
ＸＵ Ｊ Ｌ， ＢＡＯ Ｚ Ｐ， ＹＡＮＧ Ｊ Ｒ， ｅｔ ａｌ． Ｃｈｅｍｉｃａｌ ｆｏｒｍ ｏｆ Ｐｂ，Ｃｄ ａｎｄ Ｃｕ ｉｎ ｃｒｏｐｓ ［Ｊ］ ． Ｃｈｉｎｅｓｅ Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ａｐｐｌｉｅｄ Ｅｃｏｌｏｇｙ， １９９１，２（３）：
２４４⁃２４８（ｉｎ Ｃｈｉｎｅｓｅ） ．

［２７］ 　 ＢＩＤＷＥＬＬ Ｓ Ｄ， ＣＲＡＷＦＯＲＤ Ｓ Ａ， ＷＯＯＤＲＯＷ Ｅ， ｅｔ ａｌ． Ｓｕｂｃｅｌｌａｒ ｌｏｃａｌｉｚａｔｉｏｎ ｏｆ Ｎｉ ｉｎ ｔｈｅ ｈｙｐｅｒａｃｃｕｍｕｌａｔｏｒ Ｈｙｂａｎｕｔｈｕｓ ｆｌｏｒｉｂｕｎｄｕｓ
（Ｌｉｎｄｌｅｙ） Ｆ．Ｍｕｅｌｌ［Ｊ］ ．Ｐｌａｎｔ， Ｃｅｌｌ ａｎｄ Ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔ， ２００４， ２７：７０５⁃７ｌ６．

［２８］ 　 ＶＡＺＱＵＥＺ Ｓ， ＦＥＲＮＡＮＤＥＺ Ｐ Ｍ， ＳＡＮＣＨＥＺ Ｐ Ｂ， ｅｔ ａｌ． Ｓｕｂｃｅｌｌｕｌａｒ ｃｏｍｐａｒｔｍｅｎｔａｌｉｓａｔｉｏｎ ｏｆ ｃａｄｍｉｕｍ ｉｎ ｗｈｉｔｅ ｌｕｐｉｎｓ ｄｅｔｅｒｍｉｎｅｄ ｂｙ
ｅｎｅｒｇｙ⁃ｄｉｓｐｅｒｓｉｖｅ Ｘ⁃ｒａｙ ｍｉｃｒｏａｎａｌｙｓｉｓ［Ｊ］ ． Ｐｌａｎｔ Ｐｈｙｓｉｏｌ， ２００７， １６４（９）： １２３５⁃１２３８．

［２９］ 　 ＣＯＳＩＯ Ｃ， ＭＡＲＴＩＮＯＩＡ Ｅ， ＫＥＬＬＥＲ Ｃ．Ｈｙｐｅｒａｃｃｕｍｕｌａｔｉｏｎ ｏｆ ｃａｄｍｉｕｍ ａｎｄ ｚｉｎｃ ｉｎ Ｔｈｌａｓｐｉ ｃａｅｒａｔｅｓｃｅｎｓ ａｎｄ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ｈａｌｌｅｒｉ ａｔ ｔｈｅ ｌｅａｆ
ｃｅｌｌｕｌａｒ ｌｅｖｅｌ［Ｊ］ ．Ｐｌａｎｔ Ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｙ，２００４，１３４：７１６⁃７２５．

［３０］ 　 ＡＬＬＥＮ Ｄ Ｌ， ＪＡＲＲＥＬＬ Ｗ Ｍ． Ｐｒｏｔｏｎ ａｎｄ ｃｏｐｐｅｒ ａｄｓｏｒｐｔｉｏｎ ｔｏ ｍａｉｚｅ ａｎｄ ｓｏｙｂｅａｎ ｒｏｏｔ ｃｅｌｌ ｗａｌｌｓ［ Ｊ］ ． Ｐｌａｎｔｓ Ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｙ， １９８９， ８９（３）：
８２３⁃８３２．

［３１］ 　 ＭＡＴＨＹＳ Ｗ．Ｔｈｅ ｒｏｌｅ ｏｆ ｍａｌａｔｅ，ｏｘａｌａｔｅ ａｎｄ ｍｕｓｔａｒｄ ｏｉｌ ｇｌｕｃｏｓｉｄｅｓ ｉｎ ｔｈｅ ｅｖｏｌｕｔｉｏｎ ｏｆ ｚｉｎｃ ｒｅｓｉｓｔａｎｃｅ ｉｎ ｈｅｒｂａｇｅ ｐｌａｎｔｓ［ Ｊ］ ．Ｐｈｙｓｉｏｌ Ｐｌａｎｔ，
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