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封面图说: 难得的湿地乔木———池杉池杉为落叶乔木,高达 25 米,主干挺直,树冠尖塔。 树干基部膨大,常有屈 膝状吐吸根,池
杉为速生树,强阳性,耐寒性较强,耐干旱,更极耐水淹,多植于湖泊周围及河流两岸,是能在水里生长的极少数的大
乔木之一,故有湿地乔木之称 。 池杉原产美国弗吉尼亚沼泽地,中国于本世纪初引种到江苏等地,之后大量引种南
方各省,尤其是长江南北 水网地区作为重要造树和园林树种而大量栽种。

彩图提供: 陈建伟教授摇 国家林业局摇 E鄄mail: cites. chenjw@ 163. com
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边缘细胞对荞麦根尖铝毒的防护效应和
对细胞壁多糖的影响

蔡妙珍1,*,王摇 宁2,王志颖2,王芳妹2,朱美红2,黄文方2

(1. 浙江师范大学地理与环境科学学院, 金华摇 321004; 2. 浙江师范大学化学与生命科学学院, 金华摇 321004)

摘要:以 2 个荞麦(Fygopyrum esculentum Moench)基因型‘江西荞麦爷(耐性)和‘内蒙荞麦爷(敏感)为材料,采用悬空培养(保持

边缘细胞附着于根尖和去除根尖边缘细胞),研究边缘细胞对根尖铝毒的防护效应以及对细胞壁多糖组分的影响。 结果表明,
铝毒抑制荞麦根系伸长,导致根尖 Al 积累。 去除边缘细胞的根伸长抑制率和根尖 Al 含量高于保留边缘细胞的根。 去除边缘

细胞使江西荞麦和内蒙荞麦根尖的酸性磷酸酶(APA)活性显著升高,前者在铝毒下增幅更大。 同时,铝毒胁迫下去除边缘细胞

的根尖果胶甲酯酶(PME)活性和细胞壁果胶、半纤维素 1、半纤维素 2 含量显著高于保留边缘细胞的酶活性和细胞壁多糖含

量。 表明边缘细胞对荞麦根尖的防护效应,与其阻止 Al 的吸收,降低根尖细胞壁多糖含量及提高酸性磷酸酶活性有关,以此缓

解 Al 对根伸长的抑制。
关键词:荞麦;铝毒;边缘细胞;细胞壁多糖;酸性磷酸酶

The role of root border cells in protecting buckwheat root apices from aluminum
toxicity and their effect on polysaccharide contents of root tip cell walls
CAI Miaozhen1,*, WANG Ning2, WANG Zhiying2, WANG Fangmei2, ZHU Meihong2, HUANG Wenfang2

1 College of Geography and Environmental Sciences, Zhejiang Normal University, Jinhua 321004, China
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Abstract: Root border cells (RBCs) are special cells that surround the root apices and are physically separate from the root
cap epidermis. The mRNAs and proteins produced by RBCs differ from those produced by the root cap cells. RBCs and the
mucilage they secrete are thought to have roles in protecting root tips from biotic and abiotic stresses, such as aluminum
toxicity. In this research, we aimed to elucidate the role of RBCs in protecting root apices of buckwheat (Fygopyrum
esculentum Moench) from Al toxicity, and to determine their effect on polysaccharide contents in the cell wall of root tips.
We used two cultivars of buckwheat: the Al鄄tolerant genotype ‘ Jiangxi爷 and the Al鄄sensitive genotype ‘ Neimeng爷.
Seedlings were aeroponically cultured in 0. 5 mmol / L CaCl2 solution, pH 4. 5, containing 0, 25, 50 or 200 滋mol / L AlCl3 .
All of the primary roots were sprayed with AlCl3 solutions, and one half of the roots was washed with a stream of distilled
water every 4 h to remove the RBCs that continuously formed during the experimental period. We evaluated root growth, Al
accumulation in root tips, phosphatase (APA) and pectin methylesterase (PME) activities, and polysaccharide contents in
the roots. In roots subjected to Al treatment, elongation was inhibited and there was increased Al accumulation in the tips.
Physical removal of RBCs from root tips resulted in more severe Al鄄induced inhibition of root elongation and greater Al
accumulation in the root tips. For both buckwheat genotypes, removal of RBCs from the roots resulted in higher APA
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activity in the root tips compared with that in root tips with RBCs. This effect was more pronounced in the Al鄄tolerant
genotype (Jiangxi) than in the Al鄄sensitive genotype (Neimeng). Physical removal of RBCs from root tips also significantly
increased PME activity and the contents of pectin, hemicellulose 1, and hemicellulose 2 in the cell walls of the root tips.
These results suggested that RBCs adhered to the root tips tend to exclude Al from the rice root apex, decrease the cell鄄wall
polysaccharide content, and promote synthesis of APA, thereby promoting Al tolerance in buckwheat.

Key Words: buckwheat; aluminum toxicity; root border cells; cell wall; acid phosphatase

根边缘细胞(root border cell, RBCs)是由植物根尖产生的一类具有生物活性的细胞,它包裹在根冠外围,
处于根表面与土壤之间的“生物边界层冶 [1],在调节根部生态环境,抵抗多种生物和非生物胁迫造成的根尖伤

害中起着多种防御和保护功能[2鄄3]。 在植物抗铝毒关系的研究中,目前初步认为根尖边缘细胞和胞外粘液分

泌在植物外部斥铝中起作用[4鄄7]。 Horst[8]发现,除去包裹在根尖的边缘细胞可令白羽扇豆(Lupinus albus)根
尖对铝毒的敏感性提高。 外界铝胁迫刺激根尖边缘细胞数目和活性变化并诱导边缘细胞形成外部结构—粘

液[5鄄6,9鄄10],与 Al 的强结合能力阻止 Al 进入根尖和根冠分生组织。 也可通过死亡的边缘细胞[11] 或边缘细胞

的细胞壁多糖[7,12] 结合更多的 Al,阻止 Al 吸收。 现已从大豆(Glycine max L. ) [13]、玉米(Zea mays) [6]、豌豆

(Pisum sativum) [7,14]、菜豆(Phaseolus vulgaris) [5]和杂草[15] 等物种上证实了边缘细胞的这些抗铝毒机理。 然

而,边缘细胞和胞外粘液在阻止 Al 吸收的同时,其对根尖结构和组分的影响有待于进一步研究。
铝毒引起作物根尖细胞壁果胶、半纤维素和纤维素含量提高,造成细胞壁伸展性下降和刚性增加,并因此

抑制根系伸长[16鄄18]。 细胞壁果胶是 Al 结合的主要位点[19],果胶含量的上升会引起更多的 Al 在根尖积累,造
成根细胞的损伤并抑制根伸长。 铝毒也促使根尖外层细胞酸性磷酸酶(APA)活性增强并向根际分泌,APA
催化下释放的 Pi 能与 Al3+络合形成无毒的铝形态,在一定程度上缓解铝毒害[20]。 目前有关边缘细胞对植物

铝毒害反应的生理研究大多集中在对边缘细胞发育调控和影响因子的分析上[4,9],近期李荣峰等[21]研究了铝

毒胁迫下边缘细胞对大豆根系抗氧化酶系统的影响,而根尖边缘细胞的存在是否会影响根尖细胞壁组分和酸

性磷酸酶活性及其与耐铝性的关系尚不清楚。 本实验以不同耐铝性的荞麦(Fygopyrum esculentum Moench)基
因型为材料,研究铝毒胁迫下边缘细胞对根系伸长、Al 含量、根尖酸性磷酸酶活性(APA)和细胞壁组分的影

响,为植物外部抗铝的生理机制提供依据。
1摇 材料与方法

1. 1 摇 供试材料和培养

1. 1. 1摇 荞麦耐铝性鉴定

实验所用荞麦分别为产自江西和内蒙的两个基因型,其中江西荞麦为耐铝基因型,内蒙荞麦为铝敏感基

因型[22]。 取大小一致、饱满的荞麦种子,经表面消毒(10% H2O2,5 min)后,用蒸馏水反复冲洗,去离子水浸

泡 6 h,经浸泡后的种子在 25益培养箱中避光催芽 24 h。 发芽后,种子转移到装 4 L 0. 5 mmol / L CaCl2溶液

(pH 值 4. 5)的塑料方盆中预培养,2 d 后取根长一致的幼苗用于耐铝性鉴定。 此后,选生长一致的荞麦幼苗

转移到外包黑色塑料薄膜的试管中,每支试管装处理液 18 mL,培养一株荞麦。 处理液为 0、25、50、100、200
滋mol / L AlCl3,含 0. 5 mmol / L CaCl2,pH 值 4. 5,处理 24 h。 用直尺量取处理前后的初生根长度,计算根相对伸

长率。
1. 1. 2摇 边缘细胞对荞麦根尖铝毒的防护效应

待露白的荞麦种子长至根长约 1. 5 cm 时,进行悬空培养和 Al 处理[23]。 第 1 组,保留根尖边缘细胞。 种

子放入根边缘细胞悬空培养装置,每 3 min 喷 40 s Al 处理液,不同处理每次所喷的 Al3+液量都相同。 第 2 组,
去除根尖边缘细胞及其粘液。 种子放入根边缘细胞悬空培养装置,每 3 min 喷 40 s Al 处理液,每隔 4 h 用蒸

馏水洗一次根尖,以去除根尖边缘细胞和粘液。 Al3+浓度设 0、50、100 和 200 滋mol / L,重复 3 次,每一重复播
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种 100 粒荞麦。 Al3+处理 24 h 后测定根长和根尖 Al 含量。 之后,Al3+浓度设 0 和 100 滋mol / L,Al 处理 24 h 后

测定 PME 活性、APA 活性和细胞壁多糖含量。 Al3+以 AlCl3·6H2O 形式供应,均含 0. 5 mmol / L Ca2+,pH 值为

4. 5。
1. 2摇 测定指标及方法

1. 2. 1摇 相对根长

先用刻度尺测量幼根长,计算相对根长(% )= Al 处理组根长 /无 Al 处理组根长伊100% 。
1. 2. 2摇 相对 Al 含量

剪取 Al 处理后 1 cm 长的根尖 50 个置于 1. 5 mL 的离心管中,用 1 ml 2 mol / L 的 HCl 浸提 24 h,ICP 测定

浸提液的 Al 含量。 相对 Al 含量(% )= Al 处理组的 Al 含量 /无 Al 处理组的 Al 含量伊100% 。
1. 2. 3摇 APA、果胶甲酯酶(PME)活性和细胞壁多糖组分

剪取 Al 处理后 1 cm 长的根尖 25 个,APA 活性测定参照秦丽凤等[24] 的方法,酶活性以单位时间内每克

蛋白水解对硝基苯磷酸二钠(籽鄄NPP)生成对硝基苯酚(NP)的量(g 对硝基苯酚·g-1蛋白质·h-1)表示。 剪取

Al 处理后 1 cm 长的根尖 50 个,PME 的活性测定参照 Richards 等[25]的方法,相对 PME 活性(% )= Al 处理组

PME 活性 /无 Al 处理组 PME 活性伊100% 。 细胞壁的提取按 Zhong and Lauchli[26]的方法进行,果胶、半纤维素

1 和半纤维素 2 的分析参考 Yang 等[16]的方法。
1. 3摇 统计分析

根据实验所得数据计算平均值和标准误差,利用 SPSS 统计软件进行分析,采用 Duncan 新复极差法进行

检验(P<0. 05)。

图 1摇 Al 对荞麦根长的影响

摇 Fig. 1摇 The effect of Al on root elongation of buckwheat under Al

toxicity

2摇 结果分析

2. 1摇 荞麦耐铝的基因型差异

采用水培法,研究两种荞麦耐铝的基因型差异。 图

1 显示,随着 Al 浓度升高,两基因型荞麦的相对根长显

著降低,其中内蒙荞麦的相对根长降低幅度远远高于江

西荞麦,差异达极显著(P<0. 01)。
2. 2摇 边缘细胞对荞麦根尖铝毒的防护效应

采用悬空培养法,研究边缘细胞对荞麦根尖铝毒的

防护效应。 无论去除与保留根尖边缘细胞,两个基因型

荞麦的相对根长均随 Al 浓度的升高而降低,且去除边

缘细胞的相对根长低于保留边缘细胞的处理 ( P <
0郾 01),内蒙荞麦低于江西荞麦(P<0. 01) (图 2,表 1)。
说明边缘细胞附着在根尖能很好的缓解 Al 对根生长的抑制。

表 1摇 根长和根尖 Al 含量的三元交互作用分析

Table 1摇 Analysis of variance (three鄄way ANOVA) on root elongation, Al content in root tips

相对根长
Relative root length

相对 Al 含量
Relative Al content

基因型 Genotype (G) P<0. 001 P<0. 001

边缘细胞 Root border cells (RBCs) P<0. 001 P<0. 001

Al 浓度 Al concentration (Al) P<0. 001 P<0. 001

G伊RBCs P<0. 001 P<0. 001

G伊Al P=0. 0113 P<0. 001

RBCs伊Al P<0. 001 P<0. 001

G伊RBCs伊Al P<0. 001 P=0. 0019
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图 2摇 铝毒胁迫下边缘细胞对荞麦根长的影响

Fig. 2摇 Effect of root border cells on root elongation of buckwheat under Al toxicity

摇 摇 两基因型荞麦的根尖相对 Al 含量均随 Al 浓度的升高而升高(图 3),与相对根长的变化趋势刚好相反。
去除边缘细胞的根尖相对 Al 含量高于保留边缘细胞的对应处理(P<0. 01) (表 1),这在内蒙荞麦中尤为明

显,差值达 52. 8%—62. 5% 。 江西荞麦的根尖相对 Al 含量均低于相同处理的内蒙荞麦。 说明边缘细胞的存

在可以有效阻止 Al 进入荞麦根尖,该作用在内蒙荞麦根尖中表现更明显。 从图 1、图 2 看出,两个荞麦基因型

在 Al 浓度为 100 滋mol / L 和 200滋mol / L 时,相对根长和根尖相对 Al 含量与对照达显著差异。 在后续实验中,
Al 处理浓度选 0 和 100 滋mol / L。

图 3摇 铝毒胁迫下边缘细胞对荞麦根尖 Al 含量的影响

Fig. 3摇 Effect of root border cells on Al content of root tips in buckwheat under Al toxicity

2. 3摇 荞麦根尖 APA 活性变化

根尖保留边缘细胞时,铝毒胁迫使内蒙荞麦根系的 APA 活性显著上升,江西荞麦则与对照无显著差异

(图 4)。 根尖去除边缘细胞后,铝毒胁迫显著提高两基因型荞麦根系的 APA 活性。 表明根系遭受铝毒害时

会应激性产生 APA,以此释放 Pi 起到络合 Al 降低铝毒的作用。 耐铝基因型江西荞麦在去除边缘细胞后,其
APA 活性远远高于相同浓度 Al 处理的敏感基因型内蒙荞麦,表明耐性荞麦对 Al 的应激性反应更为灵敏,铝
毒诱导的 APA 活性快速增加可能是江西荞麦具有较强耐铝性的一个重要因素。
2. 4摇 荞麦根尖 PME 活性变化

100 滋mol / L Al 处理后,无论根尖有无边缘细胞存在,两基因型荞麦根尖的 PME 活性显著提高(图 5)。
铝毒胁迫下,去除边缘细胞根尖的 PME 活性显著高于保留边缘细胞的根,其中内蒙荞麦根尖的 PME 活性增

幅高于江西荞麦。
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图 4摇 铝毒胁迫下边缘细胞对荞麦根尖 APA 活性的影响

摇 Fig. 4摇 Effect of root border cells on APA activity of root tips in

buckwheat under Al toxicity

图 5摇 铝毒胁迫下边缘细胞对荞麦根尖 PME 活性的影响

摇 Fig. 5摇 Effect of root border cells on PME activity of root tips in

buckwheat under Al toxicity

2. 5摇 根尖细胞壁组分的变化

无论根尖有无边缘细胞存在,铝毒胁迫显著提高根尖细胞壁果胶含量(图 6)。 细胞壁果胶是 Al 的主要

位点,其含量增加意味着有更多的 Al 结合到细胞壁上,导致铝毒加重。 根尖去除边缘细胞的细胞壁果胶含量

显著高于保留边缘细胞的根尖,内蒙荞麦高于江西荞麦。
铝毒胁迫显著提高根尖细胞壁半纤维素 1 含量,其中江西荞麦和内蒙荞麦的增幅分别高达 72. 4% 和

115. 3% (图 6)。 根尖去除边缘细胞的细胞壁半纤维素 1 含量显著高于保留边缘细胞组,内蒙荞麦高于江西

荞麦。
Al 处理导致细胞壁半纤维素 2 含量上升,江西荞麦和内蒙荞麦增幅分别达 199. 0% 和 101. 0% (图 6)。

去除边缘细胞的细胞壁半纤维素 2 含量高于根尖保留边缘细胞的根尖。
3摇 讨论

根尖边缘细胞在植物抗铝毒过程中起着重要的作用。 静置和振荡两种培养方式通过影响边缘细胞和粘

液在根尖的附着进而影响到根的伸长和根尖 Al 的积累[4,21]。 本实验中去除包裹在根尖的边缘细胞,Al 对根

系伸长的抑制和根尖 Al 积累量明显增加,即荞麦根尖所受铝毒害加重,这与 Zhu 等[4]、Horst 等[8] 和李荣峰

等[21]的结果一致。 原因可能是去除边缘细胞减少了 Al 进入根尖必须要穿透的一层界面,使 Al 更易进入根

尖细胞。 而根尖在有边缘细胞附着的情况下,边缘细胞外围的粘液层能与 Al 结合成紧密、无毒的复合物,螯
合并静止固定 Al,阻止其进入根尖[21]。 去除边缘细胞后,Al 对根系的毒害不但更重而且更直接,导致了更多

的 Al 在根尖积累。 此外,边缘细胞能程序性释放并分泌一些化学物质(多聚糖、葡萄糖鄄C、氨基酸、酶等),在
抵御铝毒保护根尖上也起着不可替代的作用[27]。 本实验条件下,无论根尖有无边缘细胞附着,内蒙荞麦的根

尖相对 Al 含量均高于江西荞麦,且根尖去除边缘细胞后,铝敏感基因型根尖 Al 含量和根长抑制率提高幅度

较耐性基因型大,细胞壁果胶和半纤维素 1 的含量也高于耐性基因型。 由此可见,敏感基因型在根尖没有边

缘细胞保护时,细胞壁果胶和半纤维素 1 含量较高,Al 结合位点多,导致其根尖中 Al 的含量较高,从而表现出

对铝毒较为敏感。
APA 是一种诱导酶,能水解植物体内的磷脂化合物,加快磷的代谢,也可以促进根际土壤中有机磷分解,

以供应植物根系的吸收[28]。 铝毒胁迫下,APA 能通过分泌 Pi 分子和分解土壤中的有机磷来螯合根表和进入

根尖的 Al,APA 活性越高,预示着有更多的 Pi 在根尖分泌与进入根细胞壁的 Al 形成磷铝复合物[29]。 本研究

中,去除边缘细胞后,Al 处理的两品种荞麦的根尖 APA 活性显著高于有边缘细胞组,江西荞麦的增幅大于内
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摇 图 6 摇 边缘细胞对铝毒胁迫下荞麦根尖细胞壁果胶、半纤维素 1

和半纤维素 2 含量的影响

Fig. 6摇 Effect of root border cells on pectin, hemicellulose 1 and

hemicellulose 2 contents in the cell wall of root tips

蒙荞麦,说明在去除边缘细胞后,根尖 Al 积累增加诱导

荞麦根尖 APA 活性增大,以促使大量 Pi 分泌,有利于

细胞壁的 Al 转化成无毒的磷铝复合物,这与 zheng
等[30]指出的铝耐性强的荞麦通过高效吸收以提供更多

的磷在细胞壁钝化 Al 的结果一致。 另外边缘细胞是植

物体外酶的来源,可以分泌磷酸酶[31]。 在本实验中去

除边缘细胞的根尖 APA 活性反而更高,进一步说明了

APA 活性增大是对 Al 毒害的一种响应。
细胞壁是 Al 积累的主要靶位,根系中 30%—90%

的 Al 积累在细胞壁中[32]。 结合在细胞壁上的 Al 不仅

影响细胞壁组分(果胶、纤维素和半纤维素)的合成,而
且对细胞壁的结构和功能如细胞壁的伸展性、刚性、孔
隙度和酶活性等产生影响[18, 33]。 果胶是细胞壁的主要

成分,含有大量的游离羧基,是质外体中 Al 结合的位

点。 根系 Al、结合在果胶上的 Al 含量与 Al 诱导的胼胝

质形成呈正相关,并因此导致 Al 敏感。 玉米和蚕豆

(Vicia faba) 根尖 Al 含量的差异与细胞壁果胶含量密

切相关[8]。 近期研究进一步表明果胶结合的 Al 还与

PME 调控的果胶甲酯化程度有关[34]。 Schmohl 等[35]指

出玉米悬浮细胞 Al 的积累和敏感性可由细胞壁的甲酯

化程度调节。 用 PME 处理后的玉米完整植株 Al 积累

量和 Al 引起的根伸长抑制增加[36]。 Yang 等[16]也发现

在铝敏感性水稻 PME 活性高于铝耐性品种,且免疫荧

光证实敏感品种去甲酯化果胶比例较高。 本研究结果

显示,铝毒以及根尖去除边缘细胞后导致两基因型荞麦

根细胞壁果胶、半纤维素 1 和半纤维素 2 含量升高,
PME 活性增大。 根尖细胞壁果胶含量上升以及 PME
活性增加引起的果胶去甲酯化,使细胞壁上游离羧基增

加,细胞壁结合 Al 增加,进而影响根细胞的扩展和伸

长,导致根伸长受抑。 半纤维素 1 和半纤维素 2 也是富

含糖醛酸的细胞壁多糖,Yang 等最近的研究指出半纤

维素 1 是细胞壁 Al 积累的主要位点,细胞壁中 75%的

Al 积累在半纤维素 1 中[17]。 本实验中 Al 毒以及根尖

去除边缘细胞后,半纤维素 1 的合成增加为 Al 在细胞

壁的结合提供了条件。 耐铝性强的江西荞麦细胞壁果

胶、半纤维素 1 含量和 PME 活性明显低于内蒙荞麦,根尖 Al 含量较低,表现出较强的耐铝性。 根尖保留边缘

细胞时通过维持细胞壁中较低的果胶、半纤维素 1 含量和较高的果胶甲酯化程度,减少细胞壁上 Al 的积累,
并进一步影响荞麦的耐铝性。
4摇 结论

去除包裹在荞麦根尖的边缘细胞,铝毒对根系伸长的抑制作用增大,根尖积累的 Al 增加,同时提高了根

尖的 APA、PME 活性和细胞壁果胶、半纤维素 1 和半纤维素 2 含量。 荞麦根尖边缘细胞的存在阻止了根尖 Al
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吸收,降低根尖细胞壁多糖含量,以及提高酸性磷酸酶活性,以此缓解 Al 对根伸长的抑制。
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