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烟草幼苗根系分泌自毒物质种类及 ＰＡＥｓ 对根系抗氧
化性能的影响

邓家军１，２，张仕祥３，张富生２，张艳玲３，胡锋１，李辉信１，∗

１ 南京农业大学资源与环境科学学院土壤生态实验室，南京　 ２１００９５

２ 江西省农产品质量安全检测中心，南昌　 ３３００４６

３ 中国烟草总公司郑州烟草研究院，郑州　 ４５０００１

摘要：采用 ＧＣ⁃ＭＳ 技术鉴定水培烟草 Ｂｕｒｌｅｙ 及 Ｋ３２６ 在幼苗期不同生长阶段的根系分泌物；并用不同浓度邻苯二甲酸二丁酯

（ＤＢＰ）、邻苯二甲酸二异辛酯（ＤＩＯＰ）溶液浇灌盆栽烟草幼苗，研究其根系抗氧化性能变化。 结果如下：（１）Ｂｕｒｌｅｙ 根系分泌物

主要有 ３ 类化合物，其中自毒物质邻苯二甲酸酯（ＰＡＥｓ）在二叶龄期、四叶龄期、六叶龄期的相对含量分别为 ７．６％、０．３％、未检

出；而 Ｋ３２６ 根系分泌物主要有 ９ 类化合物，ＰＡＥｓ 在二叶龄期、四叶龄期、六叶龄期的相对含量分别为 ３５．６％、５１．３％、２．２％。

（２）浓度高于 ０．１ ｍｍｏｌ ／ Ｌ 的 ＰＡＥｓ 使根中超氧阴离子自由基产生的速率显著（Ｐ＜０．０５）增加；随着 ＤＩＯＰ 及 ＤＢＰ 浓度的增加，超

氧化物歧化酶、过氧化氢酶活性增加，在 ０．５ ｍｍｏｌ ／ Ｌ 时达到最大，然后随着处理浓度的增加而下降。 丙二醛的浓度随着这两种

ＰＡＥｓ 处理浓度的增加而增大。 结果表明：烟草根系分泌的自毒物质 ＰＡＥｓ 达到 ０．５ ｍｍｏｌ ／ Ｌ 时，能降低根系的抗氧化性能，造成

根尖细胞膜系统的氧化损伤，引起根吸收功能等一系列生理生化变化，并最终表现出自毒作用。
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烟草（Ｎｉｃｏｔｉａｎａ ｔａｂａｃｕｍ Ｌ．）属于茄科（Ｓｏｌａｎａｃｅａｅ），烟草属（Ｎｉｃｏｔｉａｎａ）植物，是我国重要的经济作物之

一。 但随着耕地面积减少，加之种植制度、经济效益等因素影响，我国烟草连作问题相当突出。 烟草长期连

作，其根系分泌的某些物质在土壤中累积到一定浓度时，会对作物本身产生毒害［１⁃２］，这就是烟草的自毒作

用。 自毒作用直接危害植株正常的生长发育，使烟叶产量及品质下降［３⁃４］，是烟草产生连作障碍的主要原因

之一。
植物的自毒作用通常发生在幼苗阶段，因为幼苗很脆弱，容易受到自毒物质的影响［５］。 目前，直接评价

植物自毒作用的文献较少：Ｊｉａ 等［６］研究了连作烟草产生的自毒物质对种子活力、幼苗根系活力、根系的长度

及数量、幼苗高度及生物量的影响。 Ｓｕｎ 等［７］研究了番茄的自毒物质对其生长、抗氧化酶活力及光合作用的

影响。 刘苹等［８］研究结果显示，当土壤中自毒物质长链脂肪酸含量达到一定浓度时，对花生植株的生长和土

壤酶活性能产生显著地抑制作用。 郭亚利等［９］ 研究表明，烟草根系分泌物能显著降低其幼苗根系活力及对

营养元素的吸收，且分泌物的不同组分的抑制效应存在显著差异，推测烟草根系分泌物中含有多种自毒物质。
Ｙｅａｓｍｉｎ 等［１０］在连续移栽系统中以不同轮作方式培养两种芦笋（Ａｓｐａｒａｇｕｓ ｏｆｆｉｃｉｎａｌｉｓ Ｌ．），发现所产生的自毒

物质（草酸、琥珀酸和酒石酸等）对芦笋根和芽的生长及营养物质（Ｐ、Ｎ、Ｋ、Ｃａ、Ｍｇ）的吸收产生不同程度的抑

制作用。 而环境中的 ｐＨ 值降低更易使根细胞膜脂受到伤害［１１］，Ｍａｚｚｏｌｅｎｉ 等［１２］ 认为植物残体对同物种的抑

制作用有两种：一种是由残体腐解出的不稳定的自毒物质所产生的非特异性抑制，另一种是由残体的 ＤＮＡ 发

起的特异性抑制。 但烟草幼苗期各生长阶段自毒物质的分泌特征及自毒机制尚不明确。 本研究拟对两个烟

草品种 Ｂｕｒｌｅｙ 及 Ｋ３２６ 幼苗期不同生长阶段的根系分泌物进行分离鉴定，并研究主要自毒物质对土培烟草根

系中超氧阴离子产生的速率、抗氧化酶活性、脂质过氧化等的影响，从生理生化方面阐明烟草自毒作用可能的

生理机制。 此研究将对深入研究烟草根系分泌物中自毒物质的作用机理、减弱乃至消除烟草的自毒作用等方

面具有重要意义。

１　 材料与方法

１．１　 供试植物

烟草 Ｂｕｒｌｅｙ 和 Ｋ３２６ 的种子，由中国烟草总公司郑州烟草研究院提供。
１．２　 幼苗期烟草根系分泌物的鉴定

１．２．１　 收集根系分泌物

预培养烟草 Ｂｕｒｌｅｙ 及 Ｋ３２６ 的种子，出芽后，分别放入装有适量无琼脂 ＭＳ 培养基的玻璃培养皿中。 无琼

脂 ＭＳ 培养基成分为：（１）大量元素：１．６５ ｇ ＮＨ４ＮＯ３，１．９ ｇ ＫＮＯ３，０．３７ ｍｇ ＭｇＳＯ４·７Ｈ２Ｏ，０．１７ ｇ ＫＨ２ＰＯ４，０．４４
ｇ ＣａＣｌ２·２Ｈ２Ｏ；（２）微量元素：２２．３ ｍｇ ＭｎＳＯ４·４Ｈ２Ｏ，０．８３ ｍｇ ＫＩ，０．０２５ ｍｇ ＣｕＳＯ４·５Ｈ２Ｏ，６．２５ ｍｇ Ｈ３ＢＯ５，
０．０２５ ｍｇ ＣｏＣｌ·６Ｈ２Ｏ，８．６５ ｍｇ ＺｎＳＯ４·７Ｈ２Ｏ，０．２５ ｍｇ Ｎａ２ＭｏＯ４·２Ｈ２Ｏ；铁盐：２７．８ ｍｇ ＦｅＳＯ４·７Ｈ２Ｏ，３７．３ ｍｇ
Ｎａ２ＥＤＴＡ；蔗糖 ３０ ｇ 于 １ Ｌ 水中，用 Ｔｒｉｓ 调节 ｐＨ 至 ５．７０，高压灭菌 ２０ ｍｉｎ［１３］。 每个培养皿放入 ２０ 颗，每种烟
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草设 ３ 个平行。 然后将培养皿放入 ２２—２６ ℃、１６ ｈ 光照 ／ ８ ｈ 黑暗的光照培养箱中，每天更换一次培养基。 当

幼苗生长至 ２ 叶龄期、４ 叶龄期及 ６ 叶龄期时，分别将 ３ 个时期的烟苗从培养皿中的培养基中取出，冲洗干净

后，放入去离子水中。 分泌 ２４ ｈ 后再将烟苗放回培养基中，收集含有根系分泌物的去离子水。
１．２．２　 ｐＨ 值测定

采用 ｐＨ 值测定仪（ＢＰＨ⁃２００Ｄ， 上海益伦环境科技有限公司），测定收集烟草幼苗各叶龄期根系分泌物

时的培养基 ｐＨ 值。
１．２．３　 测试样品的制备

取 ５０ ｍＬ 含有烟草幼苗根系分泌物的水样及 １００ ｍＬ 正己烷，倒入 ２５０ ｍＬ 分液漏斗中，振荡 ３０ ｍｉｎ，静
置。 分层后，将有机相通过装有无水硫酸钠的玻璃漏斗，接入旋转蒸发瓶中。 水相再萃取一次，有机相转入旋

转蒸发瓶，然后于 ４５ ℃水浴中旋转蒸发至干，正己烷定容至 ２ ｍＬ，过 ０．２２ μｍ 滤膜，经硅烷化处理后于 －２０
℃下保存待测。
１．２．４　 ＧＣ⁃ＭＳ 检测

检测仪器：气质联用仪 ４５０ＧＣ⁃３２０ＭＳ（Ｂｒｕｋｅｒ Ｄａｌｔｏｎｉｃｓ Ｉｎｃ．， ＵＳＡ）
色谱条件：ＤＢ⁃５ＭＳ 色谱柱（Ａｇｉｌｅｎｔ １９０９１Ｓ⁃ ４３３， ＨＰ⁃ ５ＭＳ， ５％ Ｐｈｅｎｙｌ Ｍｅｔｈｙｌ Ｓｉｌｏｘａｎｅ，３０ ｍ×０．２５ ｍｍ×

０．２５ μｍ，美国安捷伦公司）；进样口温度 ２５０ ℃；程序升温：柱温 ７０ ℃保持 ４ ｍｉｎ，以 ５ ℃ ／ ｍｉｎ 升温至 １３０ ℃，
保持 ５ ｍｉｎ，再以 １０ ℃ ／ ｍｉｎ 升至 ２５０ ℃，保持 １５ ｍｉｎ；质谱接口温度为 ２７０ ℃；载气为 Ｈｅ，流速为 １．０ ｍＬ ／ ｍｉｎ。

质谱条件：ＥＩ 源，－７０ ｅＶ；扫描范围为 ｍ ／ ｚ ５０—５００ ａｍｕ；扫描时间为 ０．５ ｓ；离子源温度为 ２００ ℃；四级杆

温度为 １５０ ℃；传输线温度 ２２０ ℃。
进样方式：不分流进样，进样量为 １ μＬ。
与标准质谱谱库 Ｗｉｌｅｙ ７ｎ．Ｌ 及 ＮＩＳＴ ０５．Ｌ 比对，确定各种化合物，采用面积归一化法（ＪＹ ／ Ｔ００３—１９９６）计

算其相对含量。
１．３　 邻苯二甲酸酯（ＰＡＥｓ）对烟草根系抗氧化酶活性的影响

将 ６ 片真叶的 Ｋ３２６ 幼苗移栽至直径 １１ ｃｍ，１．５ Ｌ 的瓦盆中，内装有取自河南省郑州市郊土壤（表 １）。 每

盆中移栽一株，随机置于温室中：每天光照 １６ ｈ，有效辐射为 ３２０ μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１，温度范围为 ３５ ℃ ／ ２５ ℃ （昼 ／
夜），相对湿度为 ６０％［１４］。 在幼苗正常生长后，每星期浇 １００ ｍＬ 用邻苯二甲酸二丁酯（ＤＢＰ）、邻苯二甲酸二

异辛酯（ＤＩＯＰ） （优级纯，Ａｌａｄｄｉｎ 试剂有限公司，中国上海） 分别配制 ０、０．０１、０．１、０．５、１．０、５．０ 及 １０．０ ｍｍｏｌ ／ Ｌ
６ 个浓度梯度溶液，浓度参照烟草连作土壤中检测的浓度设置的［１５］，每个梯度有 ３ 个重复，连续浇 ５ 周。 然后

采集植株根系，洗净、晾干后备用。

表 １　 供试土壤的基本理化性质

Ｔａｂｌｅ １　 Ｔｈｅ ｂａｓｉｃ ｐｈｙｓｉｃｏ⁃ｃｈｅｍｉｃａｌ ｐｒｏｐｅｒｔｉｅｓ ｏｆ ｔｈｅ ｓｏｉｌ ｓａｍｐｌｅ

土壤 ｐＨ
Ｓｏｉｌ ｐＨ

总有机 Ｃ
Ｔｏｔａｌ ｏｒｇａｎｉｃ Ｃ ／

（ｇ ／ ｋｇ）

总 Ｎ
Ｔｏｔａｌ Ｎ ／
（ｇ ／ ｋｇ）

总 Ｐ
Ｔｏｔａｌ Ｐ ／
（ｇ ／ ｋｇ）

有效 Ｐ
Ａｖａｉｌａｂｌｅ Ｐ ／
（ｍｇ ／ ｋｇ）

总 Ｋ
Ｔｏｔａｌ Ｋ ／
（ｇ ／ ｋｇ）

有效 Ｋ
Ａｖａｉｌａｂｌｅ Ｋ ／
（ｍｇ ／ ｋｇ）

７．０４±０．０８ ２０．３３±０．７８ ２．６３±０．１６ ０．９６±０．１１ ８．６６±０．６７ １８．２±０．９１ ９６．７２±１．０６

超氧化物歧化酶（ＳＯＤ，ＥＣ １．１５．１．１）活性测定采用氮蓝四唑法 （ＮＢＴ） ［１６］，以抑制 ＮＢＴ 光化还原的 ５０％
为 １ 个 ＳＯＤ 活力单位 （Ｕ），用每克酶制剂所具有的酶活力单位数（Ｕ ／ ｇ） 表示 ＳＯＤ 活性大小；过氧化氢酶

（ＣＡＴ， ＥＣ １．１１．１．６）活性采用紫外吸收法测定［１７］，以 １ ｍｉｎ 内 ＯＤ２４０ 减少 ０．１ 的酶量为 １ 个酶活力单位

（Ｕ）； 丙二醛（ＭＤＡ）含量的测定参照 Ｈｅａｔｈ 和 Ｐａｃｋｅｒ 的方法［１８］；超氧阴离子（ｓｕｐｅｒｏｘｉｄｅ ａｎｉｏｎ ｒａｄｉｃａｌ， ·Ｏ－
２）

产生速率可以用羟胺氧化法测得［１９］。
１．４　 数据分析

采用 ＳＰＳＳ １６．０ （ＳＰＳＳ Ｉｎｃ．， Ｃｈｉｃａｇｏ， ＵＳＡ） 的 Ｏｎｅ⁃ｗａｙ ＡＮＯＶＡ 分析不同处理之间的差异性（Ｐ＜０．０５）。

３　 ２ 期 　 　 　 邓家军　 等：烟草幼苗根系分泌自毒物质种类及 ＰＡＥｓ 对根系抗氧化性能的影响 　
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同一梯度三个重复，用于计算平均值和标准偏差。

２　 结果

２．１　 根系分泌物的鉴定

２．１．１　 Ｂｕｒｌｅｙ 幼苗期根系分泌物

Ｂｕｒｌｅｙ 幼苗期根系分泌物主要有 ３ 类（见表 ２）。 其中 ２ 叶龄期主要分泌 ２ 类物质：

表 ２　 Ｂｕｒｌｅｙ 幼苗不同阶段的根系分泌物

Ｔａｂｌｅ ２　 Ｒｏｏｔ ｅｘｕｄａｔｅｓ ａｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｓｔａｇｅｓ ｏｆ Ｂｕｒｌｅｙ ｓｅｅｄｌｉｎｇ

幼苗阶段
Ｓｅｅｄｌｉｎｇ ｓｔａｇｅ

峰
Ｐｅａｋ

保留时间
Ｒｅｔｅｎｔｉｏｎ ｔｉｍｅ ／ ｍｉｎ

占总量的百分比
Ｐｅｒｃｅｎｔａｇｅ
ｏｆ ｔｏｔａｌ ／ ％

化合物
Ｃｈｅｍｉｃａｌ ｃｏｍｐｏｕｎｄ

Ｂｕｒｌｅｙ ２ 叶龄期 １ ６，１８１ ３．９７７ Ｄｏｄｅｃａｎｅ 十二烷

Ｂｕｒｌｅｙ ｔｗｏ⁃ｌｅａｆ ｓｔａｇｅ ２ ２３．８６８ ４．７５３ Ｐｈｔｈａｌｉｃ ａｃｉｄ， ３⁃ｈｅｘｙｌ ｉｓｏｂｕｔｙｌ ｅｓｔｅｒ 邻苯二甲酸 ３⁃己基异丁酯

３ ２３．８５ ２．８５３ １，２⁃Ｂｅｎｚｅｎｅｄｉｃａｒｂｏｘｙｌｉｃ ａｃｉｄ，ｂｉｓ（２⁃ｍｅｔｈｙｌｐｒｏｐｙｌ） ｅｓｔｅｒ 邻苯二甲
酸二异丁酯（ＤＩＢＰ）

４ ２６．６１７ ＮＤ Ｈｅｎｔｒｉａｃｏｎｔａｎｅ 三十一烷

５ ２７．１６６ ３．９１１ Ｈｅｎｔｒｉａｃｏｎｔａｎｅ 三十一烷

６ ２８．０２８ ６．３８２ Ｈｅｎｔｒｉａｃｏｎｔａｎｅ 三十一烷

７ ２８．９９８ １３．８５５ Ｈｅｎｔｒｉａｃｏｎｔａｎｅ 三十一烷

Ｂｕｒｌｅｙ ４ 叶龄期 １ ８．６６９ ２０．２４８ ２⁃ｍｅｔｈｏｘｙ⁃Ｐｈｅｎｏｌ ２⁃甲氧基苯酚

Ｂｕｒｌｅｙ ｆｏｕｒ⁃ｌｅａｆ ｓｔａｇｅ ２ ２３．２２６ ０．３４６ Ｈｅｎｔｒｉａｃｏｎｔａｎｅ 三十一烷

３ ２３．８７６ ０．２５７ Ｐｈｔｈａｌｉｃ ａｃｉｄ，ｉｓｏｂｕｔｙ ｎｏｎｙｌ ｅｓｔｅｒ 邻苯二甲酸异丁基壬酯

４ ２２．０６５ ０．１４１ ３⁃Ｅｔｈｙｌ⁃ ３⁃ｍｅｔｈｙｌｎｏｎａｄｅｃａｎｅ ３⁃乙基⁃ ３⁃甲基十九烷

５ ２４．３０６ ０．４０５ ３⁃ｍｅｔｈｙｌ⁃Ｕｎｄｅｃａｎｅ ３⁃甲基十一烷

６ ２５．３１３ ０．９７３ Ｎｏｎａｄｅｃａｎｅ 十九烷

７ ２６．２６６ ２．１２６ Ｔｅｔｒａｃｏｓａｎｅ 二十四烷

８ ２７．１７２ ６．１５３ Ｈｅｐｔａｄｅｃａｎｅ 十七烷

９ ２８．０４１ ７．７６４ Ｔｅｔｒａｃｏｓａｎｅ 二十四烷

１０ ２９．００３ ６．２７１ Ｈｅｎｔｒｉａｃｏｎｔａｎｅ 三十一烷

Ｂｕｒｌｅｙ ６ 叶龄期 １ ６．１７２ ３．８８１ ２，５，９⁃ｔｎｍｅｔｈｙｌ⁃Ｄｅｃａｎｅ ２，５，９⁃甲基癸烷

Ｂｕｒｌｅｙ ｓｉｘ⁃ｌｅａｆ ｓｔａｇｅ ２ ２３．８５２ ＮＤ Ｐｈｔｈａｌｉｃ ａｃｉｄ， ４⁃ｈｅｐｔｙｌ ｉｓｏｂｕｔｙｌ ｅｓｔｅｒ 邻苯二甲酸 ４⁃庚基异丁酯

３ ２６．２４２ ２．３８５ Ｈｅｎｔｒｉａｃｏｎｔａｎｅ 三十一烷

４ ２７．１５８ １６．１８２ Ｔｅｔｒａｃｏｓａｎｅ 正二十四烷

５ ２８．０２７ ３０．８ Ｏｃｔａｃｏｓａｎｅ 二十八烷

　 　 ＮＤ： ｎｏｔ ｄｅｔｅｃｔｅｄ

（１）烷烃；（２） 邻苯二甲酸酯： 邻苯二甲酸二异丁酯（ＤＩＢＰ）、邻苯二甲酸 ３⁃己基异丁酯。
Ｂｕｒｌｅｙ ４ 叶龄期主要分泌 ３ 类物质：（１）烷烃；（２） 邻苯二甲酸酯： 邻苯二甲酸异丁基壬酯；（３） ２⁃甲氧基

苯酚。
Ｂｕｒｌｅｙ ６ 叶龄期主要分泌 ２ 类物质：（１） 烷烃；（２）邻苯二甲酸酯： 邻苯二甲酸 ４⁃庚基异丁酯。

２．１．２　 Ｋ３２６ 幼苗期根系分泌物

Ｋ３２６ 幼苗期根系分泌物主要有 ９ 类（见表 ３）。 其中，２ 叶龄期根系分泌物中主要含有 ７ 类物质：（１） 烷

烃；（２） 邻苯二甲酸酯：ＤＩＯＰ、邻苯二甲酸二正辛酯（ＤＯＰ）、邻苯二甲酸丁基环己酯 （ＢＣＨＰ）；（３） 二十三烷

酸甲酯；（４） 十二烷基⁃三苯基溴化磷；（５） １，４⁃二醇， ２， ３⁃二甲基⁃ ５⁃三氟甲基苯；（６） 十一丁基亚硫酸酯；
（７） 反油酸⁃苄基二甲硅基脂。
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表 ３　 Ｋ３２６ 幼苗不同阶段的根系分泌物

Ｔａｂｌｅ ３　 Ｒｏｏｔ ｅｘｕｄａｔｅｓ ａｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｓｔａｇｅｓ ｏｆ Ｋ３２６ ｓｅｅｄｌｉｎｇ

幼苗阶段
Ｓｅｅｄｌｉｎｇ ｓｔａｇｅ

峰
Ｐｅａｋ

保留时间
Ｒｅｔｅｎｔｉｏｎ
ｔｉｍｅ ／ ｍｉｎ

占总量的百分比
Ｐｅｒｃｅｎｔａｇｅ
ｏｆ ｔｏｔａｌ ／ ％

化合物
Ｃｈｅｍｉｃａｌ ｃｏｍｐｏｕｎｄ

Ｋ３２６ ２ 叶龄期 １ ６．１７２ ＮＤ Ｔｒｉｄｅｃａｎｅ，２，２，４，１０，１２，１２⁃ｈｅｘａｍｅｔｈｙｌ⁃７⁃（３，５，５⁃ｔｒｉｍｅｔｈｙｌｈｅｘｙｌ）⁃
２，２，４，１０，１２，１２⁃六甲基⁃ ７⁃（３，５，５⁃三甲基乙基己基）十三烷

Ｋ３２６ ｔｗｏ⁃ｌｅａｆ ｓｔａｇｅ ２ ２３．２１ ０．１４５ Ｈｅｎｔｒｉａｃｏｎｔａｎｅ 三十一烷

３ ２３．８５１ １４．５１９ Ｂｉｓ（２⁃ｅｔｈｙｌｈｅｘｙｌ） ｐｈｔｈａｌａｔｅ ｅｓｔｅｒ 邻苯二甲酸二异辛酯 （ＤＩＯＰ）

４ ２４．２９ ０．２１８ Ｈｅｐｔａｄｅｃａｎｅ，２，６，１０，１５⁃ｔｅｔｒａｍｅｔｈｙｌ ２，６，１０，１５⁃四甲基十七烷

５ ２４．３５４ ０．１０３ １，２⁃Ｂｅｎｚｅｎｅｄｉｃａｒｂｏｘｙｌｉｃ ａｃｉｄ，ｂｕｔｙｌ ｃｙｃｌｏｈｅｘｙｌ ｅｓｔｅｒ 邻苯二甲酸丁
基环己 （ＢＣＨＰ）

６ ２５．２９７ ０．４５４ Ｈｅｎｔｒｉａｃｏｎｔａｎｅ 三十一烷

７ ２６．２５１ １．２０５ Ｈｅｎｔｒｉａｃｏｎｔａｎｅ 三十一烷

８ ２６．８４６ １．２１９ （１０⁃Ｃａｒｂｏｘｙｄｅｃｙｌ） ｔｒｉｐｈｅｎｙｌｐｈｏｓｐｈｏｎｉｕｍ ｂｒｏｍｉｄｅ 十二烷基⁃三苯
基溴化磷

９ ２７．１７６ ２．４５５ Ｓｕｌｆｕｒｏｕｓ ａｃｉｄ，ｂｕｔｙｌ ｕｎｄｅｃｙｌ ｅｓｔｅｒ 十一丁基亚硫酸酯

１０ ２８．０２８ ０．５４ Ｔｅｔｒａｃｏｓａｎｅ 二十四烷

１１ ２９．２５５ ２０．９４ Ｄｉ⁃ｎ⁃ｏｃｔｙｌ ｐｈｔｈａｌａｔｅ ｅｓｔｅｒ 邻苯二甲酸二正辛酯 （ＤＯＰ）

１２ ２９．５１１ ０．７５ Ｐｈｅｎ⁃１，４⁃ｄｉｏｌ，２，３⁃ｄｉｍｅｔｈｙｌ⁃ ５⁃ｔｒｉｆｌｕｏｒｏｍｅｔｈｙｌ⁃１，４⁃二醇， ２， ３⁃二
甲基⁃ ５⁃三氟甲基苯

１３ ２９．６０２ １．７１５ Ｅｌａｉｄｉｃ ａｃｉｄ，ｂｅｎｚｙｌｄｉｍｅｔｈｙｌｓｉｌｙｌ ｅｓｔｅｒ 反油酸⁃苄基二甲硅基脂

１４ ２９．６８５ １．９９６ Ｔｒｉｃｏｓａｎｏｉｃ ａｃｉｄ，２⁃ｍｅｔｈｏｘｙ⁃，ｍｅｔｈｙｌ ｅｓｔｅｒ 二十三烷酸 ２⁃甲氧基
甲酯

Ｋ３２６ ４ 叶龄期 １ ６．１６３ １４．１９９ ２，２⁃Ｄｉｍｅｔｈｙｌｏｃｔａｄｅｃａｎｅ ２，２⁃二甲基癸烷

Ｋ３２６ ｆｏｕｒ⁃ｌｅａｆ ｓｔａｇｅ ２ ６．１７２ ＮＤ Ｔｒｉｄｅｃａｎｅ，２，２，４，１０，１２，１２⁃ｈｅｘａｍｅｔｈｙｌ⁃７⁃（３，５，５⁃ｔｒｉｍｅｔｈｙｌｈｅｘｙｌ）⁃
２，２，４，１０，１２，１２⁃六甲基⁃ ７⁃（３，５，５⁃三甲基乙基己基）十三烷

３ ２１．４９２ ＮＤ Ｔｒｉｅｔｈｙｌ ｃｉｔｒａｔｅ 柠檬酸三乙酯

４ ２３．８５４ ２８．６５５ １，２⁃Ｂｅｎｚｅｎｅｄｉｃａｒｂｏｘｙｌｉｃ ａｃｉｄ，ｂｉｓ（２⁃ｍｅｔｈｙｌｐｒｏｐｙｌ） ｅｓｔｅｒ 邻苯二甲
酸二异丁酯（ＤＩＢＰ）

５ ２４．３４９ ２．９４２ １，２⁃Ｂｅｎｚｅｎｅｄｉｃａｒｂｏｘｙｌｉｃ ａｃｉｄ， ｂｕｔｙｌ ｃｙｃｌｏｈｅｘｙｌ ｅｓｔｅｒ 邻苯二甲酸
丁基环己酯

６ ２４．８４３ １９．６７８ Ｐｈｔｈａｌｉｃ ａｃｉｄ，ｂｕｔｙｌ ２⁃ｈｅｐｔｙｌ ｅｓｔｅｒ 邻苯二甲酸丁基庚酯

Ｋ３２６ ６ 叶龄期 １ ６．１８１ １．８３２ Ｎｏｎａｎｅ，２，５⁃ｄｉｍｅｔｈｙｌ⁃２，５⁃二甲基壬烷

Ｋ３２６ ｓｉｘ⁃ｌｅａｆ ｓｔａｇｅ ２ ２３．２０４ ＮＤ Ｈｅｎｔｒｉａｃｏｎｔａｎｅ 三十一烷

３ ２３．８４４ １．１３９ Ｄｉ⁃ｓｅｃ⁃ｂｕｔｙｌ ｐｈｔｈａｌａｔｅ ｅｓｔｅｒ 邻苯二甲酸二丁酯 （ＤＢＰ）

４ ２４．２８４ １．５６１ Ｎｏｎａｄｅｃａｎｅ 十九烷

５ ２４．８４３ １．０４７ Ｐｈｔｈａｌｉｃ ａｃｉｄ， ｂｕｔｙｌ ３⁃ｈｅｘｙｌ ｅｓｔｅｒ 邻苯二甲酸丁基己基酯

６ ２５．２９２ ３．４９９ Ｓｕｌｆｕｒｏｕｓ ａｃｉｄ，ｂｕｔｙｌ ｕｎｄｅｃｙｌ ｅｓｔｅｒ 十一丁基亚硫酸酯

７ ２５．２８３ ＮＤ Ｈｅｎｔｒｉａｃｏｎｔａｎｅ 三十一烷

８ ２６．２５５ ８．２０３ Ｈｅｎｔｒｉａｃｏｎｔａｎｅ 三十一烷

９ ２７．１３４ ２０．１２９ Ｈｅｎｔｒｉａｃｏｎｔａｎｅ 三十一烷

１０ ２８．０２３ ３１．５０８ Ｔｅｔｒａｃｏｓａｎｅ 二十四烷

１１ ２８．９８４ ２３．９１ Ｈｅｎｔｒｉａｃｏｎｔａｎｅ 三十一烷

１２ ２９．９０９ ＮＤ ２⁃Ｎｏｎａｄｅｃａｎｏｎｅ ２，４⁃ｄｉｎｉｔｒｏｐｈｅｎｙｌｈｙｄｒａｚｉｎｅ ２⁃十九烷酮⁃ ２，４⁃二硝
基苯肼

　 　 ＮＤ： ｎｏｔ ｄｅｔｅｃｔｅｄ

Ｋ３２６ ４ 叶龄期根系分泌物中主要含有 ３ 类物质：（１） 烷烃；（２） 邻苯二甲酸酯： ＤＩＢＰ、邻苯二甲酸丁基环

己酯、邻苯二甲酸丁基庚酯； （３） 柠檬酸三乙酯。
Ｋ３２６ ６ 叶龄期主要含有 ４ 类物质：（１） 烷烃；（２） 邻苯二甲酸酯：ＤＢＰ、邻苯二甲酸丁基己基酯；（３） ２⁃十

５　 ２ 期 　 　 　 邓家军　 等：烟草幼苗根系分泌自毒物质种类及 ＰＡＥｓ 对根系抗氧化性能的影响 　
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九烷酮⁃ ２，４⁃二硝基苯肼；（４）十一丁基亚硫酸酯。
常见的自毒物质主要有水溶性有机酸、直链醇、脂肪族醛与酮、简单不饱和内酯、长链脂肪酸与多炔、蒽醌

与复合醌、简单酚、苯甲酸及其衍生物、肉桂酸及其衍生物、香豆素类、类黄酮、单宁、类萜及甾类化合物、氨基

酸及多肽、生物碱与氰醇、硫化物与芥子油苷、嘌呤及核苷等［２０⁃２２］。 在 Ｂｕｒｌｅｙ 幼苗期根系分泌物中具有自毒

作用的是邻苯二甲酸酯及二甲氧基苯酚。 邻苯二甲酸酯在二叶龄期及四叶龄期所占的比率分别为 ７．６％及 ０．
３％，而在六叶龄期未检出邻苯二甲酸酯。 在 Ｋ３２６ 幼苗期根系分泌物中具有自毒作用的是邻苯二甲酸酯，分
别在二叶龄期、四叶龄期、六叶龄期所占的比率为 ３５．６％、５１．３％、２．２％ 。 具有潜在自毒作用的是烷酸酯、柠檬

酸三乙酯等。
２．２　 烟草幼苗不同叶龄期培养基 ｐＨ 值

烟草幼苗不同叶龄期培养基 ｐＨ 值如表 ４。 本试验用于培养烟草幼苗的 ＭＳ 无琼脂培养基 ｐＨ 为 ５．７０。
Ｂｕｒｌｅｙ 与 Ｋ３２６ 两种烟草幼苗各个叶龄期培养基的 ｐＨ 值都比培养前低。 两种烟草幼苗随着叶龄期的增加，
培养基的 ｐＨ 值升高，但都比培养前低。

表 ４　 Ｂｕｒｌｅｙ 与 Ｋ３２６ 幼苗不同叶龄期培养基的 ｐＨ 值

Ｔａｂｌｅ ４　 ｐＨ ｖａｌｕｅｓ ｉｎ ｔｈｅ ｍｅｄｉｕｍｓ ｏｆ Ｂｕｒｌｅｙ ａｎｄ Ｋ３２６ ｉｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｓｅｅｄｌｉｎｇｓ ｓｔａｇｅｓ

类别
叶龄期
Ｌｅａｆ ｓｔａｇｅ

Ｂｕｒｌｅｙ ｋ３２６

二叶龄期
Ｔｗｏ⁃ｌｅａｆ ｓｔａｇｅ

四叶龄期
Ｆｏｕｒ⁃ｌｅａｆ ｓｔａｇｅ

六叶龄期
Ｓｉｘ⁃ｌｅａｆ ｓｔａｇｅ

二叶龄期
Ｔｗｏ⁃ｌｅａｆ ｓｔａｇｅ

四叶龄期
Ｆｏｕｒ⁃ｌｅａｆ ｓｔａｇｅ

六叶龄期
Ｓｉｘ⁃ｌｅａｆ ｓｔａｇｅ

培养基 ｐＨ 值
ｐＨ ｖａｌｕｅｓ ｉｎ ｔｈｅ ｍｅｄｉｕｍｓ ２．５７±０．３２ｂ ２．６６±０．１７ｂ ３．３２±０．１９ａ ２．５３±０．０９ｃ ２．９２±０．１１ｂ ３．５７±０．２２ａ

　 　 表中不同字母表示烟草幼苗不同叶龄期培养基 ｐＨ 值在 Ｐ＜０．０５ 水平上差异显著，数据为平均值±标准差（ｎ＝ ３）

２．３　 两种肽酸酯对烟草根系抗氧化活性的影响

２．３．１　 两种肽酸酯对·Ｏ－
２产生速率的影响

随着处理浓度的提高，两种肽酸酯对烟草根系·Ｏ－
２产生速率都起着显著（Ｐ＜０．０５）的促进作用（图 １），相

比两种处理影响，ＤＢＰ＞ＤＩＯＰ。 两种试剂处理对·Ｏ－
２产生速率的影响有显著性差异（Ｐ＜０．０５）。

２．３．２　 两种肽酸酯对 ＳＯＤ 活性的影响

烟草根系 ＳＯＤ 活性随着 ＤＢＰ 浓度的增加而升高。 而 ＳＯＤ 活性随着 ＤＩＯＰ 浓度的增加分别在 ０．５ ｍｍｏｌ ／ Ｌ
时达到最大，然后随着 ＤＩＯＰ 浓度的增大而降低（图 ２）。 两种试剂处理对 ＳＯＤ 活性影响有显著性差异（Ｐ＜
０．０５）。

图 １　 两种肽酸酯对烟草根系·Ｏ－
２产生速率的影响

Ｆｉｇ．１　 Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｔｗｏ ｐｈｔｈａｌａｔｅ ｅｓｔｅｒｓ ｏｎ ｒａｔｅｓ ｏｆ ·Ｏ－
２ ｇｅｎｅｒａｔｉｏｎ ｉｎ

ｔｏｂａｃｃｏ ｒｏｏｔｓ

图中不同字母表示相同处理不同 ＰＡＥ 浓度在 Ｐ＜０．０５ 水平上差异显

著，数据为平均值±标准差（ｎ ＝ ３）；ＤＢＰ：邻苯二甲酸二丁酯 ｄｉｂｕｔｙｌ

ｐｈｔｈａｌａｔｅ；ＤＩＯＰ：邻苯二甲酸二异辛酯 ｄｉｉｓｏｏｃｔｙｌ ｐｈｔｈａｌａｔｅ

图 ２　 两种肽酸酯对烟草根系中 ＳＯＤ 活性的影响

Ｆｉｇ． ２ 　 Ｅｆｆｅｃｔ ｏｆ ｔｗｏ ｐｈｔｈａｌａｔｅ ｅｓｔｅｒｓ ｏｎ ＳＯＤ ａｃｔｉｖｉｔｙ ｉｎ

ｔｏｂａｃｃｏ ｒｏｏｔｓ

图中不同字母表示相同处理不同 ＰＡＥ 浓度在 Ｐ＜０．０５ 水平上差异显

著，数据为平均值±标准差（ｎ ＝ ３）；ＤＢＰ：邻苯二甲酸二丁酯 ｄｉｂｕｔｙｌ

ｐｈｔｈａｌａｔｅ；ＤＩＯＰ：邻苯二甲酸二异辛酯 ｄｉｉｓｏｏｃｔｙｌ ｐｈｔｈａｌａｔｅ

６ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ３７ 卷　
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２．３．３　 两种肽酸酯对 ＣＡＴ 活性的影响

烟草根系 ＣＡＴ 活性随着 ＤＩＯＰ 浓度的增加而急剧升高。 可是，随着 ＤＢＰ 浓度的增加，ＣＡＴ 的活性在 ０．５
ｍｍｏｌ ／ Ｌ 时达到最大，然后下降至与对照相似的水平（图 ３）。 两种试剂处理对 ＣＡＴ 活性影响有显著性差异（Ｐ
＜０．０５）。
２．３．４　 两种肽酸酯对烟草根系 ＭＤＡ 含量的影响

通常以 ＭＤＡ 浓度表示脂质过氧化水平。 与对照相比，两种试剂处理的 ６ 个浓度都能引起 ＭＤＡ 浓度的显

著变化（Ｐ＜０．０５），ＭＤＡ 浓度随着处理浓度的提高而增大（图 ４）。 这和·Ｏ－
２产生速率是一致，因为随着处理浓

度的增大，·Ｏ－
２产生速率也随之增大。 当处理浓度大于 ０．５ ｍｍｏｌ ／ Ｌ 时，·Ｏ－

２产生速率大于根系抗氧化防御体

系的清除能力，使 ＭＤＡ 的浓度显著（Ｐ＜０．０５）增加。 相比两种试剂处理对 ＭＤＡ 浓度的影响程度，ＤＩＯＰ＞ＤＢＰ。
但无显著性差异（Ｐ＜０．０５）。

图 ３　 两种肽酸酯对烟草根系中 ＣＡＴ 活性的影响

Ｆｉｇ． ３ 　 Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｔｗｏ ｐｈｔｈａｌａｔｅ ｅｓｔｅｒｓ ｏｎ ＣＡＴ ａｃｔｉｖｉｔｙ ｉｎ

ｔｏｂａｃｃｏ ｒｏｏｔｓ

图中不同字母表示相同处理不同 ＰＡＥ 浓度在 Ｐ＜０．０５ 水平上差异显

著，数据为平均值±标准差（ ｎ ＝ ３）；ＤＢＰ （ｄｉｂｕｔｙｌ ｐｈｔｈａｌａｔｅ）：邻苯二

甲酸二丁酯；ＤＩＯＰ （ｄｉｉｓｏｏｃｔｙｌ ｐｈｔｈａｌａｔｅ）：邻苯二甲酸二异辛酯

图 ４　 两种肽酸酯对烟草根系中 ＭＤＡ 浓度的影响

Ｆｉｇ．４　 Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｔｗｏ ｐｈｔｈａｌａｔｅ ｅｓｔｅｒｓ ｏｎ ｔｈｅ ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎ ｏｆ ＭＤＡ

ｉｎ ｔｏｂａｃｃｏ ｒｏｏｔｓ

图中不同字母表示相同处理不同 ＰＡＥ 浓度在 Ｐ＜０．０５ 水平上差异显

著，数据为平均值±标准差（ｎ ＝ ３）；ＤＢＰ：邻苯二甲酸二丁酯 ｄｉｂｕｔｙｌ

ｐｈｔｈａｌａｔｅ：；ＤＩＯＰ：邻苯二甲酸二异辛酯 ｄｉｉｓｏｏｃｔｙｌ ｐｈｔｈａｌａｔｅ

３　 讨论

自毒作用是个体间为了利用有限的资源而进行的一种特殊形式的种内竞争，结果会导致竞争个体适合度

的下降，通常表现为密度制约或自疏现象［２３］。 这将会调解种群数量，使种群由较健康、有活力、更适合周围环

境、避免种内竞争的较大个体组成，这样的种群有利于自然选择［２４］。
自毒物质主要是通过挥发、淋溶、根系分泌及残体腐解等方式向环境释放［２４⁃２５］。 而根系分泌物是根系和

土壤进行物质、能量交换的重要媒介，是植物产生自毒物质的主要来源之一［２６⁃２７］。 植物种类、栽培方式及生

长阶段等因素能够影响其根系分泌物种类及数量的变化［２８⁃２９］。 Ｓｃｈｕｍａｃｈｅｒ 等［３０］ 把野燕麦 （Ａｖｅｎａ ｆａｔｕａ） １
叶龄期、２ 叶龄期、３ 叶龄期及 ４⁃叶龄期幼苗的根系分泌物，分别加到春小麦 （Ｔｒｉｔｉｃｕｍ ａｅｓｔｉｖｕｍ ｖａｒ． Ｆｉｅｌｄｗｉｎ）
生长的培养基中，发现加入了野燕麦 ２ 叶龄期、４⁃叶龄期的分泌物的春小麦，其根和叶的干重显著减少。 此试

验表明野燕麦在 ２ 叶龄期及 ４⁃叶龄期分泌的毒性物质较多。 Ｃｉｅｓ′ ｌｉńｓｋｉ 等［３１］ 研究也发现：不同种小麦（Ｋｙｌｅ
和 Ａｒｃｏｌａ），在 Ｓｕｔｈｅｒｌａｎｄ、Ｗａｉｔｖｉｌｌｅ 及 Ｙｏｒｋｔｏｎ 三种不同土壤中，其根系分泌低分子量有机酸的量不尽相同，都
存在 Ｙｏｒｋｔｏｎ＜Ｗａｉｔｖｉｌｌｅ＜Ｓｕｔｈｅｒｌａｎｄ 的规律。 在本研究中，水培烟草 Ｂｕｒｌｅｙ 和 Ｋ３２６ 幼苗不同叶龄期根系分泌

物种类及相对含量也是不同的，且都在 ２ 叶龄期种类最丰富，所分泌的自毒物质 ＰＡＥｓ，在二叶龄期相对含量

也最高，并随着幼苗的生长呈现逐渐降低的趋势（表 ２，３）。
根系分泌的自毒物质主要通过苯丙烷代谢、异戊二烯代谢及生物碱合成等途径产生的次生代谢产物［２０］。

苯甲酸及其衍生物是常见的自毒物质［２１］。 烟草幼苗根系所分泌的邻苯二甲酸酯不仅具有自毒作用，同时也

是环境内分泌干扰物， 具有激素性作用［３２］。 当自毒物质达到一定浓度时，能够引起根细胞各种生理功能的

７　 ２ 期 　 　 　 邓家军　 等：烟草幼苗根系分泌自毒物质种类及 ＰＡＥｓ 对根系抗氧化性能的影响 　
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改变［３３⁃３４］，包括活性氧（ｒｅａｃｔｉｖｅ ｏｘｙｇｅｎ ｓｐｅｃｉｅｓ， ＲＯＳ） 产生速率的变化。 在胁迫条件下，ＲＯＳ 的增加是共同的

或普遍的是特征［３５］。 细胞的 ＲＯＳ 有 ４ 种形式：·Ｏ－
２、羟自由基（·ＯＨ） 、Ｈ２Ｏ２及单线态氧（Ｏ１）。 其中·Ｏ－

２是

生物体中第一个生成的氧自由基，它既能与体内的活性物质直接作用，又能经过一系列反应转化生成·ＯＨ、
Ｈ２Ｏ２、Ｏ１等其它的氧自由基，具有更大的危害性［３６］。 本研究在盆栽烟草试验中，由于施加了自毒物质 ＰＡＥｓ，
使得烟草根细胞产生·Ｏ－

２的速率显著（Ｐ＜０．０５）增加（图 １）。 这与 Ｐａｐａｄａｋｉｓ 和 Ｒｏｕｂｅｌａｋｉｓ－Ａｎｇｅｌａｋｉｓ 研究的

结果类似［３７］。
在正常的生理条件下，烟草根系产生的·Ｏ－

２ 能够被其抗氧化防御系统有效清除。 其中起主要作用的是

ＳＯＤ 和 ＣＡＴ，ＳＯＤ 能清除·Ｏ－
２使之形成 Ｈ２Ｏ２，而 Ｈ２Ｏ２随后能被 ＣＡＴ 和过氧化物酶转化成 Ｈ２Ｏ［３８］。 ＳＯＤ 是细

胞防御的第一步［３９］，是抗氧化防御系统的关键酶［４０］。 ＣＡＴ 是细胞胁迫防御必不可少的，能够移除大量的 Ｈ２

Ｏ２，尤其是在 Ｃ３植物中［４１］。 在本研究中，随着自毒物质 ＰＡＥｓ 处理浓度的增加，烟草幼苗根系中 ＳＯＤ 和 ＣＡＴ
活性逐渐增强，但在高浓度下又急剧下降（图 ２，３），作物脂质过氧化指标的 ＭＤＡ 含量也随着两种 ＰＡＥｓ 处理

浓度的增大而显著（Ｐ＜０．０５）增大（图 ４）。 这种现象的原因可能是：在中等胁迫下烟草根系产生的·Ｏ－
２能够被

其自身的抗氧化系统有效清除［４２⁃４３］。 可是在更加严重的胁迫阶段（＞０．５ ｍｍｏｌ ／ Ｌ），产生速率过快的·Ｏ－
２ 及其

产物 Ｈ２Ｏ２能使根系抗氧化系统的清除能力达到饱和，过量的·Ｏ－
２ 和 Ｈ２Ｏ２一方面能进一步使酶失活［４４］，另一

方面能破坏细胞间巯基，使存在于细胞质膜内磷脂双分子层中的不饱和脂肪酸链氧化分解而造成质膜结构的

破坏，造成根尖细胞膜系统的氧化损伤（产物为 ＭＤＡ），并进一步破坏细胞的内部结构（损伤的细胞也更容易

受到有害细菌的侵染） ［４５］。 Ｙｅ 等［４６］在用 ０．０５—０．２５ ｍｍｏｌ ／ Ｌ 的肉桂酸处理黄瓜幼苗作用后也发现：其根系

中 ＳＯＤ 与 ＣＡＴ 的活性，ＭＤＡ 与 Ｈ２Ｏ２的含量及·Ｏ－
２的产生速率随着肉桂酸的浓度增加而显著增加，细胞膜质

过氧化加剧，进而黄瓜镰孢霉萎蔫病（Ｆｕｓａｒｉｕｍ ｗｉｌｔ）也加剧了。
值得注意的是，本试验用于培养烟草幼苗的 ＭＳ 无琼脂培养基 ｐＨ 值为 ５．７。 在培养烟草幼苗过程中，ｐＨ

值普遍降低至 ３．０ 左右，而且随着幼苗的生长、发育，ｐＨ 值有升高的趋势（表 ４）。 根据 Ｙｕ 和 Ｍａｔｓｕｉ［４７］研究结

果，“黄瓜根分泌物中的芳香酸衍生物能抑制黄瓜对 ＮＯ－
３、Ｋ

＋、Ｍｇ２＋等离子的吸收，ｐＨ 的下降能加强抑制作

用”，可以推测：烟草的自毒作用可能是由于其根系分泌的具有良好的亲脂性的 ＰＡＥｓ 及烟草植物生长介质下

降的 ｐＨ 值等因素共同促成的。

４　 结论

烟草 Ｂｕｒｌｅｙ 及 Ｋ３２６ 在幼苗期的不同叶龄期根系分泌物的种类及相对含量是不同的：Ｂｕｒｌｅｙ 幼苗期根系

分泌物主要有 ３ 种，Ｋ３２６ 幼苗期根系分泌物主要有 ９ 种。 两种烟草不同叶龄期根系分泌物的种类和相对含

量有显著性差别。 而且这两种烟草都能产生自毒物质 ＰＡＥｓ，及潜在自毒物质烷酸酯等。 在烟草幼苗在生长

过程中，所产生的 ＰＡＥｓ 的相对含量逐渐减少。
随着 ＰＡＥｓ 处理浓度的增加，烟草植物根系产生·Ｏ－

２ 的速率逐渐增大，ＳＯＤ 和 ＣＡＴ 活性也逐渐增强。 但

当处理浓度大于 ０．５ ｍｍｏｌ ／ Ｌ 时，产生·Ｏ－
２的速率超过自身抗氧化系统清除能力， 造成根尖细胞膜系统的氧化

损伤，从而使细胞质膜的通透性增加、离子渗漏增大，造成元素吸收的失衡等一系列生理生化的变化，并最终

表现出烟草的自毒作用。
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