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摘要  铝(Al)是酸性土壤常见的金属污染物之一。为探明外源有机酸对铝胁迫下菊芋(Helianthus tuberosus)生理特征及根

系DNA损伤的影响, 以耐铝品种徐州菊芋和铝敏感品种资阳菊芋为材料, 设置0、350和700 µmol·L–1铝处理, 同时分别施加

0、30、60和90 µmol·L–1复合有机酸, 探究外源有机酸对铝胁迫下各时期(7、14和21天)菊芋生理响应和DNA损伤的影响。

结果表明, 铝胁迫抑制菊芋根伸长与根系活力, 严重损害菊芋的光合机构与抗氧化系统, 随着铝浓度的增加, DNA拖尾程

度升高, DNA受损加剧。而施加复合有机酸能有效缓解铝胁迫造成的损伤。施加60 µmol·L–1有机酸可增强抗氧化酶活性, 提

高最大光化学效率并促进根尖有机酸分泌, 其中柠檬酸分泌量分别比对照高2倍(徐州菊芋)及0.75倍(资阳菊芋), 根尖铝含

量降低, 根系活力增强, 徐州菊芋和资阳菊芋DNA尾距较单独铝处理组下降51.53%和35.10%, 显著缓解DNA拖尾现象, 

较大程度修复了DNA断裂。综上, 铝胁迫对菊芋造成的损害严重且较难缓解, 60 µmol·L–1有机酸能增强低铝胁迫下菊芋生

理响应, 降低DNA受损程度, 提高菊芋的抗逆性, 且在铝敏感品种资阳菊芋中缓解效果更好。该研究揭示了外源复合有机

酸对铝胁迫下菊芋生理响应系统的调控作用, 可为菊芋等经济作物在南方酸铝地区的种植与生产提供理论依据。 
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铝(aluminum, Al)是地壳中含量最为丰富的金属

元素(Alasfar and Isaifan, 2021), 在土壤pH<5.0时以

游离态Al3+形式存在, 微摩尔级即对植物产生剧烈的

毒害作用, 严重时可致死(Yang et al., 2018)。我国土

壤酸化严重且南方红壤地区酸化现象尤为突出(沈仁

芳和赵学强, 2019), 而酸性土壤中存在的大量Al3+是

毒害作物的重要非生物胁迫因子, 是导致经济作物大

量减产的主要原因(Pattanayak and Pfukrei, 2013)。

Al3+以被动运输的方式进入植物根尖细胞(Park et al., 

2020), 改变根系细胞壁组分并抑制根系活力

(Rahman and Upadhyaya, 2021), 阻碍根系正常伸

长(周小华等, 2021)。根系吸收的Al3+向上运输并富集

于地上部组织, 进一步影响植物内部生命活动, 一方

面诱导活性氧(reactive oxygen species, ROS)的产

生, 损害细胞质膜, 破坏体内稳态(余倩等, 2021); 另

一方面, 铝胁迫使植物叶绿素荧光特性和净光合速率

等发生变化, 进而影响植物的碳同化效率和有机物积

累(Guo et al., 2018)。 

菊芋(Helianthus tuberosus)为菊科(Composi-

tae)向日葵属(Helianthus)多年生草本植物, 全株均

可利用, 应用范围包括生态保护、能源化工、医药、

畜牧和食品五大方面, 是我国重要的经济作物, 具有

广阔的应用前景(Luo et al., 2016)。当前, 由于酸雨

频发与耕作不当, 我国土壤酸化呈现持续加剧的趋势

(李青容等, 2022)。酸性土壤中的Al3+严重影响菊芋的

产量与种植推广。目前使用的物理或化学修复法不仅

成本高, 且存在二次污染的风险(Diarra et al., 2022), 

因此寻找无害化缓解铝毒的方法成为当前备受关注

的热点问题。 

当土壤中存在Al3+时, 植物根尖会分泌有机酸参
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与外部斥铝机制(邓晓霞等, 2022), 主要包括柠檬酸

(citric acid, CA)、草酸(ethanedioic acid, EA)和苹果

酸(malic acid, MA)。有机酸不仅可以与Al3+络合形成

螯合物, 减轻金属毒害, 增强作物的抗逆性(孙琴等, 

2002), 而且在细胞内可参与金属的运输、代谢及解

毒(Raiz et al., 2018)。相比其它外源物质, 有机酸具

有易吸收、易透膜、可生物降解及环境友好等特点, 常

被用于缓解铝毒。钱莲文等(2018)发现铝胁迫下常绿

植物根系分泌有机酸增多。郑开敏等(2022)也提出施

加外源柠檬酸可增强豆瓣菜(Nasturtium officinale)的

耐铝性, 但当前未见复合有机酸(compound organic 

acid, OA)缓解植物铝毒及其生理响应机制的报道。因

此, 本研究选取耐铝品种徐州菊芋和铝敏感品种资

阳菊芋作为材料, 设置不同浓度铝处理和复合有机

酸, 研究两菊芋品种的光合特性、抗氧化酶系统及根

系损伤情况, 进而探明外源复合有机酸对铝毒的缓

解机制。研究结果对南方酸性土壤背景下各种特色经

济植物的产业发展及作物推广具有理论意义和应用

价值, 同时也为外施有机酸协同改良和修复酸性红

壤提供了一定的理论依据。 

1  材料与方法 

1.1  供试材料 

实验于2020年3月至2021年9月在浙江师范大学生物

园和植物逆境生物学实验室进行。前期本课题组选择

徐州、资阳、金华、嘉兴、浦江、宜春、温州和贵阳

8个不同地区的菊芋(Helianthus tuberosus Linn)进行

多年研究。本研究参考曹林等(2015)和前期大量预实

验 , 筛选出耐铝品种徐州菊芋 (H. tuberosus cv. 

‘Xuzhou’, XZ)和铝敏感品种资阳菊芋(H. tuberosus 

cv. ‘Ziyang’, ZY)作为实验材料。 

1.2  实验设计 

选取相同培养条件下健康饱满的块茎作为实验材料, 

用超纯水冲洗后切取大小一致的多芽眼部分埋入具

孔塑料桶中培养, 培养基质由红土与中细粒石英砂

(2:1, v/v)混合而成, 置于相对湿度为50%的光照培养

箱内催芽, 设置2个时段, 即31°C、180 µmol·m–2·s–1

光照处理12小时和22°C暗处理12小时, 交替循环。

10天后挑选长势相同、生长状况良好的幼苗移至塑料

盆钵(10 cm × 15 cm × 20 cm)中, 每盘留苗3株, 培

养基质与催芽阶段一致。培养箱设置相同光照和湿度

条件, 持续培养至三叶期进行铝胁迫和复合有机酸

(OA)处理。于 1/2Hongland完全营养液 (张云等 , 

2021)中添加不同浓度AlCl3溶液并混合施加于土壤, 

每隔2天浇灌1次。将OA均匀喷洒在叶片正反面, 无

OA处理组喷施等量蒸馏水, 每株喷施5 mL, 每隔2

天喷施1次。 

基于预实验结果, 本实验设置3个浓度铝处理: 0 

(Al0)、350 (Al350)和700 (Al700) µmol·L–1; 4个OA浓度: 

0 (OA0)、30 (OA30)、60 (OA60)和90 (OA90) µmol·L–1, 

共计12个处理(表1)。每处理各设置3个平行对照组, 

共36组。复合有机酸由MA、CA和EA按各自预实验

最佳浓度 (300、700和1 000 µmol·L–1)混合组成

(1:1:1, v/v/v), CA、MA和EA均为分析纯。AlCl3溶液、

1/2Hongland完全营养液、OA溶液的pH值均调为4.5。

经检测营养液及土壤内部铝含量极低, 对实验无影

响。分别在第7、14和21天测定抗氧化系统、气体交

换参数及叶绿素荧光参数等指标, 第21天测定株高、

根长、根尖铝含量及根系分泌物, 并测定Olive尾矩等

DNA损伤指数。各指标均设3次组内重复。 

1.3  实验方法 

1.3.1  叶面积、主根相对伸长率及株高相对伸长率

测定 

用去离子水冲洗以去除菊芋表面砂土并用滤纸将表

面水分吸干。用精度为0.1 cm的直尺测量幼苗的株高 
 

表1  实验设计 

Table 1  Experimental design in this study 

Group
Aluminium concen-
tration (µmol·L–1) 

Compound organic acid 
(OA) concentration 

(µmol·L–1) 

1 0 0 

2 0 30 

3 0 60 

4 0 90 

5 350 0 

6 350 30 

7 350 60 

8 350 90 

9 700 0 

10 700 30 

11 700 60 

12 700 90 
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与根长(根茎基部到顶部的绝对距离为株高; 主根的

成熟区至根冠区长度为根长), 按照公式计算相对值, 

利用 Li-3000C 叶面积仪测定叶面积 (Yun et al., 

2016)。 

 

1.3.2  叶片气体交换参数及叶绿素荧光参数测定 

选取待测菊芋的第3片叶, 利用Li-6400便携式光合作

用测量系统测定叶片净光合速率(net photosynthetic 

rate, Pn)、细胞间CO2浓度(intercellular CO2 concen-

tration, Ci)、气孔导度(stomatal conductance, Gs)和

蒸腾速率(transpiration rate, Tr)。同时选取待测菊芋

的第3片叶, 暗处理30分钟, 用PAM-210叶绿素荧光

仪(Pattanayak and Pfukrei, 2013)测定菊芋叶片的初

始荧光(initial fluorescence, F0)、最大荧光(maximal 

fluorescence, Fm)、PSII最大光化学量子产量(maxim-

um photochemical quantum yield of PSII, Fv/Fm)、电

子传递效率(electron transport rate, ETR)以及非光

化学猝灭系数(non-photochemical quenching, qN)。 

 

1.3.3  膜脂损伤及抗氧化系统指标测定 

选取长势相同的叶片0.1 g, 置于预冷的研钵中, 加

1.6 mL磷酸缓冲液研磨成匀浆, 4°C、10 000 ×g离心

20分钟, 取上清作为待测酶液。按照李合生(2000)的

方法, 用氯化硝基四氮唑蓝光还原法测定超氧化物歧

化酶(superoxide dismutase, SOD)活性, 用愈创木

酚法测定过氧化物酶(peroxidase, POD)活性, 用紫

外吸收法测定过氧化氢酶(catalase, CAT)活性。参照

Tripathi等(2017)的方法测定抗坏血酸(ascorbic acid, 

AsA)含量(532 nm)与谷胱甘肽(glutathione, GSH)含

量(412 nm)。 
 

1.3.4  根尖铝含量、根系活力及根系分泌物含量测定 

随机剪取菊芋根尖, 烘干, 称取0.5 g, 用12 mL硝酸-

高氯酸(5:1, v/v)溶液消解后加入0.5 mL 98%硫酸并

用纯水定容至50 mL。采用铬天青比色法(陈昌等, 

2010)测定640 nm波长处OD值代表根尖铝含量。用

2,3,5-三苯基氯化四氮唑还原法检测根系活力(Liu et 

al., 2018)。称取0.5 g菊芋根尖鲜样 , 浸入10 mL 

0.4% 2,3,5-三苯基氯化四氮唑溶液和0.067 mol·L–1

磷酸缓冲液(pH7.8)混合液(1:1, v/v)中, 37°C暗保温3

小时, 加入1 mol·L–1 98%硫酸终止反应。参照郜红建

等(2003)的溶液收集法收集根系分泌物并纯化, 用

40°C旋转蒸发仪浓缩后, 采用酶动力学分光光度法

分别测定CA、MA和EA的含量。 

 

1.3.5  根系DNA损伤检测 

剪取长度约10 mm的菊芋根尖, 加入1.5%纤维素酶

和0.5%果胶酶, 混合酶解2小时, 经过滤、50 ×g离心

5分钟, 弃上清, 重复2–3次得原生质体。将原生质体

置于碱性细胞裂解液(2 mol·L–1 NaCl, 100 mmol·L–1 

Na2EDTA, 10 mmol·L–1 Tris, pH10)中裂解1.5小时, 

将琼脂糖凝胶片置于100 V、102 mA下电泳40分钟。

电泳结束之后 , 取琼脂糖载玻片用Tris-HCl缓冲液

(pH7.5)清洗, 吖啶橙与碘化丙啶(1:5, w/v)避光染色5

分钟, 在Axio Scope A1荧光显微镜下(540 nm激发

光, 200倍镜)观察。随机选择各样本10个发绿色荧光

的细胞拍照并获取彗星图像(郭炜, 2008)。 

1.4  数据处理与统计分析 

利用SPSS 22.0软件整理数据, 所有数据取平均值±

标准误。通过单因素方差分析法和Duncan法计算平

均值、标准误并进行差异显著性分析。使用Origin 

2021软件作图, 用CCD软件拍摄彗星图像。 

2  结果与讨论 

2.1  复合有机酸对铝胁迫下菊芋相对根长和株高

的影响  

在铝处理下, 低浓度铝(Al350)促进菊芋根系生长, 高

浓度铝(Al700)明显抑制根系伸长与株高的增加, 且对

资阳菊芋的毒害作用大于徐州菊芋, 外源施加OA可

缓解铝毒害(图1)。Al350处理下, 徐州菊芋和资阳菊芋

根系相对伸长率比对照分别增加24.69%和8.69%, 

株高相对伸长率无显著差异; Al700处理下, 两菊芋品

种的根长与株高相对伸长率分别为对照的33.99%和

17.97%。较单独Al处理组, Al+OA共处理组的徐州菊

芋根系相对伸长率有一定程度的增加, 但资阳菊芋

根系相对伸长率无显著变化。综上, 铝胁迫可显著抑

制菊芋的生长, 其中资阳菊芋受抑制程度较高; OA

能减轻不同浓度的铝毒害并以60 µmol·L–1作用效果

最佳, 且低铝条件下OA对资阳菊芋的改善作用优于

徐州菊芋。 
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2.2  复合有机酸对铝胁迫下菊芋光化学系统的影响 

2.2.1  不同浓度复合有机酸对铝胁迫下菊芋叶片气

体交换参数的影响 

铝处理对两品种菊芋的Gs、Pn及Tr均有较强的抑制作

用, 而Ci不受影响, 外源OA可减轻此伤害。两菊芋品

种单独Al处理组的Gs、Pn与Tr变化趋势基本相同, 铝

处理后, Gs随着胁迫浓度与胁迫时间的增加而下降, 

第21天Al700OA0组徐州菊芋和资阳菊芋Gs较Al0OA0

组分别下降86.25%和78.95% (图2A, E), 徐州菊芋

和资阳菊芋Tr分别减少32.50%和65.14% (图2B, F); 

第7天, 徐州菊芋的Pn明显下降, 第14天与21天数值

持平, 资阳菊芋的Pn则随着处理时间的延长持续下

降, 最大降至67.74%。外施OA后, 各处理均有一定

程度的缓解, 并以OA90作用效果最佳, 但总体上仍远

低于未施加Al组。Al+OA共处理组Tr随OA浓度的升高 

而增加 , 处理第21天Al700OA90组两品种Tr分别是

Al700OA0组的1.93倍和1.19倍; 此时徐州菊芋和资阳

菊芋Pn值有所回升 , 分别升高87.23%和119.78%, 

但仍低于对照组(图2C, G)。两菊芋品种的Ci与上述指

标有所不同, 施加Al对其不产生显著影响(图2D, H), 

推测Al并非通过限制CO2来抑制光合作用。综上, 铝

胁迫通过抑制菊芋叶片气体交换造成光合速率减

慢, 进而影响菊芋的生长; 施加OA则可通过增加蒸

腾速率与气孔导度缓解铝对菊芋的抑制作用, 且对

徐州菊芋作用效果较好。 

 
2.2.2  不同浓度复合有机酸对铝胁迫下菊芋叶绿素

荧光特性的影响 

叶绿素荧光特性可反映植物光合生理响应与逆境胁

迫的关系(Rao et al., 2021)。在铝胁迫下, 徐州菊芋 
 

 
 

图1  外源复合有机酸(OA)对铝胁迫下菊芋根长与株高的影响 

Al0、Al350和Al700表示铝浓度分别为0、350和700 µmol·L–1; OA0、OA30、OA60和OA90表示复合有机酸浓度分别为0、30、60和

90 µmol·L–1。XZ: 徐州菊芋; ZY: 资阳菊芋。不同小写字母表示同一时期不同处理组间差异显著(P<0.05)。 

 
Figure 1  The effect of exogenous compound organic acid (OA) on the root length and plant height of Helianthus tuberosus 
under aluminum (Al) stress 
Al0, Al350, and Al700 indicating concentrations of Al are 0, 350, and 700 µmol·L–1, respectively; OA0, OA30, OA60, and OA90 indicat-
ing concentrations of OA are 0, 30, 60, and 90 µmol·L–1, respectively. XZ: H. tuberosus cv. ‘Xuzhou’; ZY: H. tuberosus cv. 
‘Ziyang’. Different lowercase letters indicate significant differences among treatment groups at the same period (P<0.05).  
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图2  外源复合有机酸(OA)对铝胁迫下菊芋叶片气孔导度(Gs) (A, E)、蒸腾速率(Tr) (B, F)、净光合速率(Pn) (C, G)和细胞间CO2浓度

(Ci) (D, H)的影响 

Al0、Al350、Al700、OA0、OA30、OA60和OA90同图1。XZ和ZY同图1。不同小写字母表示同一时期不同处理组间差异显著(P<0.05)。 
 

Figure 2  The effect of exogenous compound organic acid (OA) on the stomatal conductance (Gs) (A, E), transpiration rate (Tr) 

(B, F), net photosynthetic rate (Pn) (C, G), and intercellular CO2 concentration (Ci) (D, H) of Helianthus tuberosus leaves under 
aluminum (Al) stress 
Al0, Al350, Al700, OA0, OA30, OA60, and OA90 are the same as shown in Figure 1. XZ and ZY are the same as shown in Figure 1. 
Different lowercase letters indicate significant differences among different treatment groups at the same period (P<0.05). 
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图3  外源复合有机酸(OA)对铝胁迫下菊芋叶片初始荧光(F0) (A, D)、非光化学猝灭系数(qN) (B, E)和最大荧光(Fm) (C, F)的影响 

Al0、Al350、Al700、OA0、OA30、OA60和OA90同图1。XZ和ZY同图1。不同小写字母表示同一时期不同处理组间差异显著(P<0.05)。 
 

Figure 3  The effect of exogenous compound organic acid (OA) on the initial fluorescence (F0) (A, D), non-photochemical 
quenching (qN) (B, E) and maximal fluorescence (Fm) (C, F) of Helianthus tuberosus leaves under aluminum (Al) stress 
Al0, Al350, Al700, OA0, OA30, OA60, and OA90 are the same as shown in Figure 1. XZ and ZY are the same as shown in Figure 1. 
Different lowercase letters indicate significant differences among different treatment groups at the same period (P<0.05).  

 

和资阳菊芋的F0和qN显著升高(P<0.05), 而Fm逐渐

下降。铝单独处理下, 徐州菊芋和资阳菊芋Al700处理

F0最大涨幅分别可达20.00%和50.00%, 施加OA后

较铝单独处理组F0的最大降幅分别为17.65%和

20.00%, 其中徐州菊芋在Al350与Al700下, 施加OA与

否, 各组第14和21天数值均相近(图3A, D)。Al处理下

qN与F0变化趋势相似, 但qN变化与胁迫时间无关, 

仅施加OA, 徐州菊芋与资阳菊芋qN的响应存在差异

(图3B, E), 单施OA对徐州菊芋无影响, 而30和60 

µmol·L–1 OA可促进资阳菊芋qN上升。徐州菊芋在高

浓度铝处理下Fm最大降幅为57.26%, 资阳菊芋为

69.27%, 而OA的缓解作用在两品种中也有所不同

(图3C, F), 徐州菊芋Al700OA60组较Al700OA0组Fm升

高39.00%, 资阳菊芋为12.50%; 当OA浓度为90 
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µmol·L–1时, 徐州菊芋Fm升高44.00%而资阳菊芋为

55.22%。由此可见, 铝胁迫导致菊芋非光化学猝灭加

剧, 进而降低光化学转化效率, 且抑制作用随胁迫浓

度的增加与作用时间的延长而加强 , 适宜浓度OA 

(30–60 µmol·L–1)则能减轻这种抑制作用。 

随着铝浓度与胁迫时间的增加, ETR与Fv/Fm均

呈下降趋势, 施加外源OA在一定程度上可减轻铝毒

害(图4)。胁迫后期, Al350和Al700单独处理下徐州菊芋

ETR分别下降47.31%和53.51%, 资阳菊芋为76.95%

和76.26%; Fv/Fm最大降幅为45.45%和58.44%。单独

OA处理时 , 两品种菊芋的ETR无明显变化 , 但对

Fv/Fm具有一定的促进作用。Al+OA共处理下, 低铝处

理两品种的ETR与Fv/Fm有一定程度的恢复且徐州菊

芋缓解效果更佳。由此表明, 低浓度铝胁迫即强烈抑

制菊芋的电子传递与光化学效率, 且资阳菊芋受损程

度高于徐州菊芋; OA可减弱铝毒害, 但对于长时间处

于高铝环境下的菊芋难以恢复。 

2.3  复合有机酸对铝胁迫下菊芋膜脂损伤及抗氧

化系统的影响 

2.3.1  不同浓度复合有机酸对铝胁迫下菊芋抗氧化

酶活性的影响 

植物抗氧化系统可清除ROS, 维持氧化还原平衡(许

馨露等, 2018)。植物细胞内的SOD是ROS清除系统 

 

 
 

图4  外源复合有机酸(OA)对铝胁迫下菊芋叶片电子传递效率(ETR) (A, C)和PSII最大光化学量子产量(Fv/Fm) (B, D)的影响 

Al0、Al350、Al700、OA0、OA30、OA60和OA90同图1。XZ和ZY同图1。不同小写字母表示同一时期不同处理组间差异显著(P<0.05)。 

 

Figure 4  The effect of exogenous compound organic acid (OA) on the electron transport rate (ETR) (A, C) and maximum 

photochemical quantum yield of PSII (Fv/Fm) (B, D) of Helianthus tuberosus leaves under aluminum (Al) stress 

Al0, Al350, Al700, OA0, OA30, OA60, and OA90 are the same as shown in Figure 1. XZ and ZY are the same as shown in Figure 1. 

Different lowercase letters indicate significant differences among different treatment groups at the same period (P<0.05). 
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中第1个发挥作用的酶, 可催化O2
–. 歧化为相对稳定

的H2O2和O2, 随后被POD和CAT降至正常水平或转

化为水。一定浓度的铝可激活菊芋的抗氧化防御系统

(Guo et al., 2020)。与对照(Al0OA0)相比, 低浓度铝处

理可增强菊芋SOD酶活性, 徐州菊芋和资阳菊芋分

别增高21.75%和18.75%; 但在高浓度铝处理下两者

的SOD酶活性显著下降(P<0.05), 降幅达28.55%和

23.20%。Al+OA共处理时, SOD酶活性与OA浓度呈

正相关, 第21天徐州菊芋和资阳菊芋的Al350OA90组

较 Al350OA0 组 SOD 酶 活 性 分 别 增 高 19.04% 和

40.47%; Al700OA90组较Al700OA0组分别高42.96%和

48.51% (图5A, D)。两品种菊芋POD酶和CAT酶活性

均随铝浓度的增加而下降, 外源施加OA后则有所上

升(图5B, E), 第21天徐州菊芋和资阳菊芋CAT酶活性

分别较Al700OA0组升高31.43%和54.17% (图5C, F)。 

综上, 徐州菊芋的活性氧自由基清除能力强, 抗

铝能力佳, 外源OA通过调控菊芋抗氧化酶活性来减

轻铝毒害且在第21天的缓解作用最大, 并对资阳菊

芋作用效果更好。此外, 单独施加OA对SOD酶、POD

酶和CAT酶活性均无显著影响。 
 

2.3.2  不同浓度复合有机酸对铝胁迫下菊芋抗坏血

酸与谷胱甘肽含量的影响 

AsA是植物体内重要的非酶抗氧化剂, GSH是植物细

胞内最主要的还原性物质, 植物通过AsA-GSH循环

途径清除体内多余的ROS。铝胁迫下两品种菊芋的

AsA含量随处理时间的延长先增后降 ; 施加OA后

Al350与Al700处理下徐州菊芋的AsA略有上升, 第21

天, 徐州菊芋Al350OA60组较Al350OA0组AsA含量升高

34.48%, 资阳菊芋Al350OA60组则降低27.85% (图6A, 

C)。Al350处理下徐州菊芋GSH含量始终保持较高水

平, 资阳菊芋则7天后骤降且保持在较低水平, Al700

处理下两品种菊芋GSH含量均随着胁迫时间的延长

逐渐下降。Al+OA共处理下 , 第 21天徐州菊芋

Al350OA60组与Al700OA60组GSH含量较对照分别升高

12.14%和12.72%, 资阳菊芋GSH无明显差异(图6B, 

D), 表明不同品种菊芋抗铝毒能力不同。由此可见, 

在不同浓度铝胁迫与作用时长下, 两品种菊芋AsA与

GSH含量的变化差异显著。此外, 低浓度铝胁迫时, 

施加OA可调节AsA-GSH循环途径以减轻毒害, 但高

浓度铝胁迫短时间内即可严重破坏菊芋的正常生命

活动且难以通过施加OA进行缓解。 

2.4  复合有机酸对铝胁迫下菊芋根尖铝含量及根

系分泌物的影响 

2.4.1  不同浓度复合有机酸对铝胁迫下菊芋根尖铝

含量与根系活力的影响 

植物根系是最先接受铝胁迫信号的部位, 当外界铝浓

度增高时, 植物根尖铝含量会迅速上升, 而根系活力

则反映植物耐铝能力(张婷婷等, 2020)。在高浓度铝

处理下, 徐州菊芋和资阳菊芋根尖铝含量分别是对照

的27.98倍和27.57倍; Al+OA共处理下, 徐州菊芋和

资阳菊芋根尖的铝含量最大降幅分别为26.74%和

28.66%。铝胁迫强烈抑制菊芋的根系活力且随着胁

迫程度的加深根系活力下降, 700 µmol·L–1铝处理下

徐州菊芋和资阳菊芋根系活力分别下降15.75%和

27.16%, 施加OA后根系活力有所回升, 徐州菊芋最

高涨幅为18.03%, 资阳菊芋为36.63% (图7)。综上, 

铝胁迫下, 菊芋根尖铝含量迅速上升, 同时铝胁迫会

降低根系活力, 其中资阳菊芋更易受铝毒害, OA的缓

解作用也更有效。 
 

2.4.2  不同浓度复合有机酸对铝胁迫下菊芋根系分

泌物的影响 

Al350与Al700处理组两品种菊芋根系分泌物变化水平

相似。700 µmol·L–1铝胁迫下, 第21天徐州菊芋根系

CA和EA的含量分别为对照的1.98倍和1.53倍, 资阳

菊芋则为1.59倍和1.21倍。施加OA后, 徐州菊芋

Al700OA60组CA和EA的含量比Al700OA0组分别升高

200.00%和166.22%, 资阳菊芋仅升高72.50%和

35.14%。此外, 菊芋根系分泌的有机酸含量在60与

90 µmol·L–1 OA作用下无显著差异, MA含量不受OA

的影响(图8)。上述结果表明, 铝胁迫促进菊芋根尖有

机酸分泌, 徐州菊芋CA和EA的含量显著增加, 资阳

菊芋以分泌CA为主, 两品种菊芋的MA含量均无显著

变化; 外施OA可增加铝胁迫下根系有机酸的分泌量, 

其中700 µmol·L–1铝与60 µmol·L–1 OA共同作用下有

机酸分泌量最高, 且各处理徐州菊芋有机酸分泌量均

大于资阳菊芋, 说明徐州菊芋有较强的抗铝毒能力。 

2.5  复合有机酸对铝胁迫下菊芋根系DNA损伤的

影响 

铝胁迫会影响DNA双螺旋结构, 当细胞核双链DNA 
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图5  外源复合有机酸(OA)对铝胁迫下菊芋叶片超氧化物歧化酶(SOD) (A, D)、过氧化物酶(POD) (B, E)和过氧化氢酶(CAT) (C, F)

活性的影响 

Al0、Al350、Al700、OA0、OA30、OA60和OA90同图1。XZ和ZY同图1。不同小写字母表示同一时期不同处理组间差异显著(P<0.05)。 

 

Figure 5  The effect of exogenous compound organic acid (OA) on the superoxide dismutase (SOD) (A, D), peroxidase (POD) 
(B, E) and catalase (CAT) (C, F) activities of Helianthus tuberosus leaves under aluminum (Al) stress 
Al0, Al350, Al700, OA0, OA30, OA60, and OA90 are the same as shown in Figure 1. XZ and ZY are the same as shown in Figure 1. 
Different lowercase letters indicate significant differences among different treatment groups at the same period (P<0.05).  
 

受到损伤时, 电泳时受损的DNA会偏离核并向正极

迁移 ,  从而形成彗星拖尾图像(Jaskulak et al . , 

2019)。Olive尾矩(oliver tail moment, OTM), 即彗星

尾部DNA长度与其尾部DNA百分含量的乘积是评判

和衡量DNA损伤程度的常用指标(郭炜, 2008)。本研

究表明 ,  OTM值随着铝浓度的增大而明显升高 , 

Al700OA0组徐州菊芋与资阳菊芋的OTM值较Al350OA0

组分别升高2.12倍和0.77倍; 施加OA可降低菊芋的

OTM值, 60 µmol·L–1 OA处理组OTM值降幅最大, 徐

州菊芋和资阳菊芋较Al700OA0组分别降低51.83%和 
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图6  外源复合有机酸(OA)对铝胁迫下菊芋叶片抗坏血酸(AsA) (A, C)和谷胱甘肽(GSH) (B, D)含量的影响 

Al0、Al350、Al700、OA0、OA30、OA60和OA90同图1。XZ和ZY同图1。不同小写字母表示同一时期不同处理组间差异显著(P<0.05)。 

 
Figure 6  The effect of exogenous compound organic acid (OA) on the ascorbic acid (AsA) (A, C) and glutathione (GSH) (B, D) 
contents of Helianthus tuberosus leaves under aluminum (Al) stress 
Al0, Al350, Al700, OA0, OA30, OA60, and OA90 are the same as shown in Figure 1. XZ and ZY are the same as shown in Figure 1. 
Different lowercase letters indicate significant differences among different treatment groups at the same period (P<0.05).  
 

35.10% (图9)。荧光显微图像显示, 未受损的对照根

细胞DNA呈圆形荧光核心 , 即DNA几乎无损伤(图

10)。低浓度铝胁迫下两品种菊芋均产生彗星状拖尾, 

高浓度铝胁迫下拖尾变长, 受损加剧, 其中Al700OA0

组细胞核DNA损伤最严重。施加OA后, 不同浓度铝

胁迫下徐州菊芋与资阳菊芋拖尾均逐渐缩短, DNA损

伤有所缓解。综上, 铝胁迫严重损伤菊芋根系DNA, 

并随着铝浓度的增高损伤加剧, 徐州菊芋和资阳菊芋

在700 µmol·L–1铝胁迫下均出现严重的DNA损伤; 施

加OA后, 两品种菊芋的OTM值与彗星拖尾现象均有

所改善, 以60 µmol·L–1 OA作用效果最佳。 

2.6  讨论 

酸性土壤中的水溶性铝是菊芋生长最主要的限制因

子(Wu et al., 2018)。当Al3+被动进入植物体后, 一方

面积累在细胞壁或质膜上产生大量ROS, 进而造成

氧化胁迫; 另一方面还破坏植物根部, 从而导致植株

萎蔫矮小、叶片黄化卷曲等, 影响生长和产量(Singh 

et al., 2017)。OA为一类具有螯合性的低分子有机酸, 

在金属富集环境下会大量分泌积累, 并优先响应, 对

植物正常生理过程产生重要影响(Raiz et al., 2018; 

邓晓霞等, 2022)。本研究表明, 外源施加复合有机酸

可改善菊芋光合性能, 促进根尖分泌有机酸, 减轻 
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图7  外源复合有机酸(OA)对铝胁迫下菊芋根尖铝含量与根系活力的影响 

Al0、Al350、Al700、OA0、OA30、OA60和OA90同图1。XZ和ZY同图1。不同小写字母和*表示同一时期不同处理组间差异显著(P<0.05)。 
 

Figure 7  Effect of exogenous compound organic acid (OA) on the aluminum (Al) content of root tip and root activity of Helian-
thus tuberosus under aluminum stress 
Al0, Al350, Al700, OA0, OA30, OA60, and OA90 are the same as shown in Figure 1. XZ and ZY are the same as shown in Figure 1. 
Different lowercase letters and * indicate significant differences among different treatment groups at the same period (P<0.05).  
 

 
 

图8  外源复合有机酸(OA)对铝胁迫下菊芋根系分泌物柠檬酸(CA) (A)、苹果酸(MA) (B)和草酸(EA) (C)含量的影响 

Al0、Al350、Al700、OA0、OA30、OA60和OA90同图1。XZ和ZY同图1。不同小写字母表示同一时期不同处理组间差异显著(P<0.05)。 
 

Figure 8  The effect of exogenous compound organic acid (OA) on the content of citric acid (CA) (A), malic acid (MA) (B) and 
ethanedioic acid (EA) (C) in root exudates of Helianthus tuberosus under aluminum (Al) stress 
Al0, Al350, Al700, OA0, OA30, OA60, and OA90 are the same as shown in Figure 1. XZ and ZY are the same as shown in Figure 1. 
Different lowercase letters indicate significant differences among different treatment groups at the same period (P<0.05).  
 

DNA损伤, 降低铝胁迫下菊芋生长受抑制程度, 进而

提高菊芋对逆境的抗性。 

 

2.6.1  复合有机酸通过影响叶片光化学系统缓解铝

胁迫对菊芋生长的抑制 

植物的表观形态和光合作用是衡量其生长状况以及

环境条件是否适宜的关键指征(张云等, 2021)。郭书

亚等(2022)发现1 000 µmol·L–1 AlCl3处理下番茄 

(Lycopersicon esculentum)根长和地下生物量显著

降低。本研究中高浓度铝胁迫使菊芋株高和根长降低, 

暗示铝从根尖进入后一部分被运输至叶片, 损伤叶绿

体, 阻碍光合作用, 导致植株生长受阻, 留在根尖的

铝则破坏根尖细胞导致根伸长受限。在低浓度铝处理

下, 徐州菊芋和资阳菊芋根系相对伸长率明显升高, 

原因在于植物具有毒物兴奋效应(王亚等, 2019), 即

当环境中存在轻微毒害时植物产生刺激效应, 增加植 
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图9  外源复合有机酸(OA)对铝胁迫下菊芋根细胞Olive尾矩(OTM)的影响 

Al0、Al350、Al700、OA0、OA30、OA60和OA90同图1。XZ和ZY同图1。*表示同一时期不同处理组间差异显著(P<0.05)。 

 

Figure 9  The effect of exogenous compound organic acid (OA) on oliver tail moment (OTM) of root cells of Helianthus tube-
rosus under aluminum (Al) stress 
Al0, Al350, Al700, OA0, OA30, OA60, and OA90 are the same as shown in Figure 1. XZ and ZY are the same as shown in Figure 1. * 
indicate significant differences among different treatment groups at the same period (P<0.05).  
 

 
 

图10  不同浓度复合有机酸(OA)及铝处理下菊芋根系DNA损伤 

Al0、Al350、Al700、OA0、OA30、OA60和OA90同图1。Bars=20 μm 

 

Figure 10  DNA damage of Helianthus tuberosus root under different concentration of compound organic acid (OA) and alu-
minum (Al) treatments 
Al0, Al350, Al700, OA0, OA30, OA60, and OA90 are the same as shown in Figure 1. Bars=20 μm 
 

物对环境中其它离子的吸收, 进而促进生长。 

气体交换参数与叶绿素荧光参数作为判定光合

作用强弱的依据(王浩等, 2022), 外界环境的改变导

致这些参数明显波动。程晓晴等(2020)发现铝胁迫下, 

随着胁迫程度的加剧, 苜蓿(Medicago sativa) Pn、Tr

和Gs显著下降, 而Ci则升高。本研究表明, 随着铝浓

度的升高, 两品种菊芋的Gs、Tr及Pn均明显下降, 此

外徐州菊芋的Pn在各处理下均高于资阳菊芋。但与程

晓晴等(2020)研究结果不一致的是, 两品种菊芋的Ci

并未产生与其它气体交换参数明显相同的变化趋势。

通过对比分析可知, 在同种金属胁迫下, 不同植物的

气体交换参数变化并不一致(周谷等, 2023)。我们认

为铝对光合作用的抑制具有不同途径, 且在不同植物

中的作用方式与过程不同, 当铝作用于菊芋时会使

Gs与Tr降低, 导致水的光解进程受阻, 光合作用速率

下降, 进而造成光合作用供需失衡, Pn的下降也与此

相呼应, 说明铝通过抑制气孔开放使光合速率减慢。

而两品种菊芋Ci均不变则说明铝对菊芋光合作用的
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抑制并非通过影响卡尔文循环途径, 推测植物在逆境

中具有独特的适应性, 或可通过调控叶肉细胞内光合

碳同化途径及相关酶活性(胡文海等, 2017), 使得铝

毒下菊芋胞间CO2仍维持在恒定状态。周蜜等(2019)

研究表明, 镉胁迫导致菊芋Fv/Fm减小, F0和qN增大, 

ETR先升后降。本实验中, 铝处理下Fm及Fv/Fm降低, 

F0和qN升高, 但ETR持续下降, 推测不同金属胁迫

对菊芋电子传递效率的作用模式不同, 进而产生不同

的变化。 

钱莲文等(2018)研究表明, 根系有机酸可有效减

轻铝胁迫对常绿杨(Populus canadensis)叶绿素荧光

参数的影响。本研究中, 施加OA后两品种菊芋的根长

和株高显著增加, 气体交换参数Gs、Pn和Tr均有一定

程度的上升 , 叶绿素荧光参数F0和qN显著下降 , 

Fv/Fm和ETR则升高, 且上述指标在施加60 µmol·L–1 

OA时达到最佳恢复效果, 其中OA对资阳菊芋的作用

效果远不及徐州菊芋。Fv/Fm降低代表植物受到光抑

制, 初始荧光F0的升高则反映PSll失活或被破坏(胡

文海等, 2021)。因此, 铝胁迫下菊芋的光合机构受到

不同程度的损害, 潜在的光合能力和光化学活性受阻

(Zhou et al., 2022)。而OA可提高菊芋PSII最大光化

学量子产量, 使光能利用率回升, 电子传递能力增

强, Al3+造成的光能过剩有所缓解, 进而减轻叶片光

合作用受抑制和光合器官受损伤程度, 进一步提升卡

尔文循环对还原力 (ATP和NADPH)的需求 (Hartm-

ann et al., 2021), 使电子传递效率提高, 光能转换为

电子能量的阻力下降, 最终减轻对PSll的损害, 这与

OA处理后净光合速率上升相吻合。 

综上, 不同品种菊芋耐铝性存在差异, 徐州菊芋

耐铝性更强。OA对铝胁迫的缓解作用随生长周期而

逐渐增强, 而适宜浓度(60–90 µmol·L–1) OA有利于

改善菊芋栽培环境, 削弱铝对光系统的破坏, 以增强

光合反应中心活性, 进而缓解对光合作用的抑制, 提

高菊芋的耐铝性。 

 

2.6.2  复合有机酸增强抗氧化酶活性并加速AsA- 

GSH循环以减轻铝毒害 

植物在逆境下生成大量自由基, 诱发细胞质膜过氧

化, 同时植物调节抗氧化酶活性及AsA-GSH循环快

速响应以应对伤害(刘晓龙等, 2022)。本研究中两品

种菊芋在低浓度铝处理下SOD、POD及CAT的活性

均有所增强且保持在较高水平, AsA和GSH含量升高, 

活性氧清除能力增强, 高浓度铝处理下抗氧化酶活性

大幅下降, 这与Pimenta等(2020)研究结果一致。施

加OA后, 低浓度铝处理组抗氧化酶活性、AsA和GSH

含量均增高, 其中徐州菊芋以60 µmol·L–1 OA、资阳

菊芋以90 µmol·L–1 OA处理效果最佳, 高浓度铝处理

组由于伤害过大致使以上各指标虽有回升但仍低于

对照, 这与对油菜(Brassica rapus)幼苗叶片的研究

结果类似(熊洁等, 2020)。外源OA主要通过增强SOD

与POD活性、同时增高AsA和GSH含量使得ROS得

以及时清除, 进而维持细胞膜结构稳定, 且中等浓度

(60 µmol·L–1) OA的作用效果最突出。 

综上, 菊芋抗氧化系统对不同浓度铝胁迫的响应

有所不同。低浓度铝处理下, 菊芋通过提高抗氧化酶

活性, 介导AsA-GSH循环, 进而清除活性氧自由基。

高浓度铝环境下, 由于铝引起严重的膜脂过氧化, 植

物体内大量自由基不能及时清除, 造成代谢异常, 从

而导致植物无法正常调动抗氧化酶及AsA-GSH循环

清除ROS, 最终使细胞受到损伤。此外, 本研究表明

OA在缓解铝胁迫对菊芋幼苗的损伤方面卓有成效, 

菊芋利用SOD促进超氧自由基的歧化反应, 减轻脂

膜过氧化程度以避免细胞受破坏, 使其能更好地适应

铝环境, 因此具有很好的解毒作用。 

 

2.6.3  复合有机酸调节菊芋根尖斥铝系统并增加有

机酸分泌以减轻DNA损伤, 进而缓解铝毒对根系活

力的抑制 

铝毒破坏细胞结构, 显著抑制根系活力(Igamberdiev 

and Bykova, 2018), 同时对根系DNA造成损伤(伍自

力等, 2015)。1996年, Koppen首次将彗星实验技术

运用于植物中, 并检测到镉能够引起蚕豆(Vicia fa-

ba)根尖DNA双链断裂(Koppen and Verschaeve, 

1996)。魏志琴等(2013)与Dos Reis等(2018)也证实

铝对植物根系DNA产生严重损害。本研究中, 在低浓

度铝处理下根尖铝含量有所增加, 随着胁迫程度加剧

与周期延长, 根尖铝含量激增, 根系活力急剧下降, 

彗星电泳结果显示铝毒严重损伤细胞DNA双链, 两

品种菊芋DNA拖尾程度升高, 彗星拖尾现象明显, 表 

明受损加剧。而当植物受到铝毒害时, 根尖会分泌

CA、MA和EA以利用外部螯合机制降低铝的毒害作用

(Chen and Liao, 2016)。本研究对铝胁迫下菊芋根尖
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有机酸分泌物的检测结果表明, 铝胁迫时菊芋CA与

EA的分泌增加; 此外, 不同品种有机酸分泌种类存

在差异, 徐州菊芋CA与EA的分泌量显著增高, 资阳

菊芋CA分泌量大幅升高但EA无明显变化, 二者MA

的分泌量未增加。由此表明, 在胁迫前期, 一方面菊

芋通过较强的自我调节能力提高根系活力以抵御逆

境; 另一方面, 菊芋根系有机酸的分泌增加, 进而减

轻伤害。而当根系长期处于高浓度Al3+胁迫环境时, 

植物根系铝含量积累已超过其自我调控范围, 进而使

DNA受损, 并从整体上影响菊芋正常生长。此外, 根

尖分泌有机酸并非其唯一响应模式, 菊芋分泌有机酸

的种类及水平很大程度与自身耐铝性有关。当植物利

用其它方式缓解铝胁迫时, 有机酸分泌的种类与水平

也将出现变化。我们认为菊芋应对铝胁迫主要通过分

泌CA与EA途径, 且资阳菊芋可能由于无法分泌EA

而导致耐铝性较弱。因此, 探究铝胁迫下植物根尖分

泌物的丰富性与多样性, 将有利于揭示不同植物的耐

铝机制。 

唐宏亮等(2013)研究表明, 外施生长素促进白羽

扇豆(Lupinus albus)根际有机酸分泌, 提升根系活

力。当前, 人们对铝胁迫下外源OA修复菊芋DNA损

伤的探究较少。本研究中, 施加一定浓度OA后, 菊芋

根尖铝含量降低, 根系活力增强, CA和EA分泌量大

幅增加, DNA拖尾程度降低, 损伤有所缓解; 但过高

浓度OA效果不突出, 60 µmol·L–1 OA作用效果达到峰

值。由此可知, 一定浓度范围的铝胁迫下, OA对DNA

损伤修复有一定作用。外源OA可促进植物体内三羧

酸循环的补偿反应, 加速三羧酸循环(孙琴等, 2002), 

从而提升内源有机酸含量并促进菊芋向土壤中分泌

CA与EA, 进而通过外部螯合机制减少菊芋根尖对铝

的吸收, 缓解铝对根系活力的损害; 而细胞质内铝的

活性以及Al3+与核内遗传物质形成络合物的途径受适

宜浓度外源有机酸调控, 因此OA减轻了根尖DNA损

伤, 保护菊芋基因完整, 维持遗传稳定, 从而达到抵

抗逆境的效果。本研究进一步证实了外源有机酸对铝

胁迫下植物DNA损伤具有一定的缓解作用, 也为深

入阐明铝对菊芋的作用机制奠定基础。 

3  结论 

菊芋受到铝胁迫时, 其根尖铝含量升高, 引起根系活

力急剧下降, 根系DNA被破坏, 且叶片光合机构和抗

氧化系统均随着铝浓度和胁迫时间的增加而受损加

剧, 铝毒对资阳菊芋的伤害大于徐州菊芋。本研究中, 

外施OA对铝胁迫下菊芋的生理响应系统具有积极的

调控作用, 一方面促进体内三羧酸循环, 产生大量

CA和EA并将其由根尖排出体外或束缚在细胞非生理

活性部位, 以减轻DNA损伤, 有效缓解铝胁迫对菊芋

的生长限制; 另一方面, OA能减少植物体内对Al3+的

转运, 使得菊芋地上部分伤害减弱, 株高和净光合速

率大幅升高, PSll损伤降低, 增强地上部抗氧化酶活

性并促进AsA-GSH循环, 从而维持细胞膜结构的稳

定性, 且以60 µmol·L–1 OA作用效果为佳。综上, OA

可缓解铝胁迫且徐州菊芋和资阳菊芋间存在差异, 施

加OA对于低浓度铝毒下资阳菊芋的恢复效果更显著, 

但徐州菊芋的综合抗性强于资阳菊芋, 两者呈现相同

的缓解趋势。因此, 外源复合有机酸通过调控菊芋生

理响应系统提高其耐铝能力, 缓解铝毒伤害。 
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Regulatory Effects of Exogenous Organic Acids on the  
Physiological Responses of Helianthus tuberosus  

Under Aluminium Stress 
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Sciences, Hangzhou Normal University, Hangzhou 310036, China; 3Institute of Applied  

Ecology, Chinese Academy of Sciences, Shenyang 110016, China 

Abstract  Aluminum (Al) is one of the common metal contaminants in acidic soils. To reveal the effects of exogenous 

organic acids on the physiological characteristics and root DNA damage of Helianthus tuberosus under Al stress, we used 

Al resistant H. tuberosus cv. ‘Xuzhou’ and Al sensitive H. tuberosus cv. ‘Ziyang’ as materials. The effects of exogenous 

organic acids on the physiological responses and DNA damage of H. tuberosus at various periods (7, 14, and 21 d) under 

Al stress were investigated by setting 0, 350 and 700 µmol·L–1 Al concentration treatments and applying 0, 30, 60 and 90 

µmol·L–1 compound organic acids, respectively. The results showed that Al stress inhibits root elongation and root activity, 

severely inhibited the photosynthetic and antioxidant systems of H. tuberosus, and the DNA damage in the root system 

increased with the increase of Al concentration. In contrast, the application of compound organic acid effectively alleviated 

Al stress. 60 µmol·L–1 compound organic acid improved the activity of the antioxidant system, maximum photochemical 

efficiency and organic acid secretion in root tips, secretion of citric acid was 2 times (H. tuberosus cv. ‘Xuzhou’) and 0.75 

times (H. tuberosus cv. ‘Ziyang’) higher than the control, reduced root tip Al content and improved root activity. Besides, H. 

tuberosus cv. ‘Xuzhou’ and H. tuberosus cv. ‘Ziyang’ oliver tail moment decreased by 51.53% and 35.10%, and compound 

organic acid reduced the DNA trailing phenomenon and repaired DNA breaks to a greater extent. In conclusion, high 

concentration of Al causes serious damage to H. tuberosus, which is difficult to mitigate. 60 µmol·L–1 compound organic 

acid could enhance the H. tuberosus physiological responses under low Al stress, reduce DNA damage and thus improve 

the stress resistance. The alleviation effect was better in H. tuberosus cv. ‘Ziyang’. This study reveals the regulatory role of 

exogenous organic acids on the physiological responses of H. tuberosus under Al stress, and provides a theoretical basis 

for planting and production of H. tuberosus and production of other cash crops in the acid-aluminium areas of southern 

China. 
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