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外源氰化物对毛桃幼苗根系生理及代谢的影响
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摘 要：【目的】探究外源氰化物（CN-）处理对桃根系生长、生理特性及代谢的影响。【方法】对桃园内死树和活树根系环

境进行田间调查，测定土壤和根系中CN-含量。以萌发的桃种子为试验材料，观察不同浓度CN-处理下根系生长情况，

测定根系中过氧化氢和丙二醛含量、抗氧化酶活性以及初生代谢物变化情况。【结果】CN-主要分布在0~40 cm土层，且

死树土壤中CN-含量显著高于活树；随着时间推移，死树和活树根围土中CN-含量都呈现上升趋势；0.5 mmol·L-1 CN-处

理显著降低了桃根系长度和侧根数量，并增加了根系中过氧化氢和丙二醛含量，诱导超氧化物歧化酶、过氧化物酶、过

氧化氢酶活性及相关基因表达量的明显升高；0.5 mmol·L-1 CN-处理改变了根系中大部分氨基酸（甘氨酸、丝氨酸、丙氨

酸、脯氨酸等）、糖及有机酸的含量。【结论】高浓度CN-处理显著抑制桃根系生长，导致根系中活性氧爆发和膜脂过氧

化，并显著干扰根系中氨基酸和碳水化合物代谢。
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Abstract：【Objective】Peach (Prunus persica) is an economically important fruit crop worldwide. With

the increasing demand and the reduced cultivated land acreage of peach, replant problem (also known

as replant disease) has become increasingly prominent, and has been causing severe economic losses.

Autotoxicity is a special kind of allelopathy, and is considered to be a major factor resulting in the prev-

alence of peach replant problem. Cyanide (CN-) is a major autotoxin that causes peach replant problem,

but the information on physiological and metabolic responses of peach plants under CN- treatment is

quite limited. Thus, the specific responsive mechanisms of peach plants to CN- are worthy of in-depth

exploration. The study aimed to investigate the effects of CN- treatment on the morphological, physio-

logical, and metabolic parameters in roots of peach seedlings, so as to provide new insights into the re-

sponse mechanisms of peach plants to CN- treatment.【Methods】The natural root environment of dead

and living trees was investigated in the peach orchard of Huazhong Agricultural University. The effects

of exogenous CN- treatment on root growth and seed germination were assessed on peach germinated-

seeds (treated with 0, 0.25, 0.5, and 1.0 mmol·L-1 CN-) and lettuce seeds (treated with 0 and 0.5 mmol·L-1

CN- ). The peach root tips treated with 0 and 0.5 mmol · L- 1 CN- were subjected to anatomical assess-

ments using paraffin sectioning and staining (including transverse and longitudinal sections). The con-
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桃[Prunus persica (L.) Batsch]属蔷薇科李属，原

产于我国西部，是我国仅次于苹果、梨的第三大落叶

果树[1]。随着日益增长的市场需求和日趋紧张的土

地资源，连作障碍已成为制约我国桃产业可持续发

展的重要因素[2-3]。连作障碍又称再植病害，即果园

刨除老树栽种新树时，幼树表现出根系发育不良，生

长缓慢，植株矮小，抗性降低，甚至整株死亡的现

象[2-4]。连作障碍现象由来已久，在苹果、桃和葡萄等

多种果树上均有发生[5-8]，但是发生成因复杂，不同物

种及不同地区间的形成因素也有所差异。大量研究

表明引起连作障碍的因素主要包括（1）化感作用（自

毒作用）；（2）土壤微生物群落结构的变化；（3）土壤

理化性质劣变[9-11]。由于化感作用（自毒作用）范围

广泛且机制复杂，被认为是导致连作障碍普遍存在

的重要因素之一[2-4]。植物化感作用是指植物通过淋

溶、挥发、根系分泌和残茬腐解等方式向环境中释放

特定的次生物质（化感物质）从而直接或间接影响邻

近或下茬同种或不同种植物萌发和生长的效应[12]。

当这种效应为抑制作用时，又称为自毒作用，引起自

毒作用的物质被称为自毒物质[13-14]。自毒物质种类

繁多，主要可分为酚类、萜和类萜、甾族化合物和生

物碱等[12]。自毒物质可直接影响植物生长发育，如

对羟基苯甲酸可以通过抑制糖基转移酶和呼吸酶活

性，破坏DNA和蛋白质结构，进而抑制植物种子萌

tents of H2O2 and MDA, as well as the activities of CAT, POD, and SOD from 0 and 0.5 mmol · L-1 CN-

stressed peach roots were detected. The expression levels of CAT, POD, and SOD-encoding genes were

tested using qRT-PCR. To further understand the CN-- induced metabolic changes, peach roots treated

with 0 and 0.5 mmol · L- 1 CN- for 5 d were subjected to gas chromatography-mass spectrometry (GC-

MS) analysis.【Results】The CN- was mainly distributed in 0-40 cm soil layer, and the content was sig-

nificantly higher in the soil with dead trees than with living trees. The CN- content in soil was predomi-

nantly detected adjacent to peach roots, and gradually decreased with the distance from peach roots.

The CN- contents showed an upward trend year by year in the bulk soils with the dead and living trees,

where the dead trees contained more CN- than the living trees. The CN- contents varied in different size

of peach roots, the fine roots (Φ ＜ 5 mm) contained more CN- than the middle size (5 mm ≤ Φ ≤ 10

mm) and the large size roots (Φ ＞ 10 mm). We evaluated the effect of different CN-concentrations (0,

0.25, 0.5, and 1.0 mmol · L-1) on the growth performance of peach germinated-seeds. The result showed

that 0.25 mmol · L- 1 CN- treatment boosted root growth, while 0.5 and 1.0 mmol · L- 1 inhibited root

growth with decreased root length and lateral root numbers. The allelopathy sensitivity index indicated

that the effects of CN- treatment on peach growth in a concentration-dependent manner, showing low

concentration promoted growth but high concentration inhibited it. Additionally, with 0.5 mmol·L-1 CN-

treatment, the transverse and longitudinal sections of the root tip showed a severely wrinkled root epi-

dermis, ruptured root cortex cells, and larger intercellular spaces. 0.5 mmol · L-1 CN- treatment also sig-

nificantly inhibited lettuce seed germination and biomass. The contents of H2O2 and MDA in peach

roots significantly increased, and the activities of SOD, POD, and CAT, as well as their respective en-

coding genes expression, significantly increased with 0.5 mmol·L-1 CN- treatment. The GC-MS analysis

showed that 0.5 mmol · L- 1CN- treatment dramatically increased contents of numerous amino acids, in-

cluding proline, glycine, serine, asparagine, alanine, glutamate, GABA etc. Moreover, CN- treatment sig-

nificantly affected carbohydrate levels in peach roots.【Conclusion】The CN- contents were associated

with the distribution and size of plant roots, and the decomposition of plant residuals. Exogenous CN-

supply markedly retarded peach root growth. CN- feeding also gave rise to oxidative stress, reflecting

by the increased ROS and MDA levels, and antioxidant enzyme activities. CN- supplementation also in-

duced metabolic reprogramming, displaying a disorder of amino acid and carbohydrates metabolism.

Key words：Prunus persica; Replant problem; Autotoxicity; Cyanide; Metabolites; Antioxidant en-

zymes
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发[15]。一定浓度的根皮苷可以降低三羧酸循环中相

关酶的活性，导致平邑甜茶根系呼吸速率下降，从而

影响根系生长[4]。外源苯甲酸处理可显著降低桃苗

的光合作用，抑制幼苗生长[2-3]。

桃是一种典型的生氰植物，其体内含有丰富的

生氰糖苷，主要包括苦杏仁苷和野黑樱苷[16-17]。植物

中的生氰糖苷类物质并不稳定，当根系受到机械损

伤时，细胞中的 β-葡萄糖苷酶会水解生氰糖苷进而

产生氰化物（CN-）[2,18]。同时，土壤中存在一些微生

物可以降解根系残茬中的生氰糖苷而产生CN-[2-3]。

CN-是一种剧毒物质，可直接抑制线粒体呼吸电子

传递链中细胞色素 c氧化酶的活性，导致细胞呼吸

受阻，ATP合成减少[18]。前人[19-20]研究发现，桃根系

及残茬中无毒的生氰糖苷降解所产生的CN-是引起

桃连作障碍的主要自毒物质之一。目前有关桃连作

障碍的研究多集中于自毒酚酸类物质和土壤微生态

等方面，而CN-相关的研究相对较少。鉴于此，笔者

测定了桃树土壤及根系中CN-含量，并以毛桃的萌

发种子为试材，分析了外源CN-处理后桃根系表型、

根系中过氧化氢和丙二醛含量、抗氧化酶活性及相

关基因的表达水平、代谢物变化情况等，以期探究桃

根系对CN-的生理和代谢响应。研究结果有助于阐

明CN-介导的桃连作障碍的发生机制，并将为缓解

桃连作障碍提供新思路。

1 材料和方法

1.1 试验材料

土壤材料：2010年 3月随机选取华中农业大学

果树标本园内生长整齐一致的5年生毛桃砧木6株，

选取其中 3株移除地上部分，待其完全死亡后，于

2011年3月在距离死树和活树树干50 cm的东南西

北4个方向，分别挖取3个土层（0~20 cm，20~40 cm，

40~60 cm）的土壤，同时取距离粗根（ɸ ＞ 10 mm）不

同水平距离（0~5 cm，5~10 cm，10~15 cm）的土壤。

此外，分别于 2011、2012和 2013年 5月采集每株死

树与活树0~20 cm土层的根围土。将所有同类型的

土壤分别均匀混合，用于CN-含量测定。

植物材料：将死树根系按粗度分为细根（ɸ ＜

5 mm）、中根（5 mm ≤ ɸ ≤ 10 mm）和粗根（ɸ ＞

10 mm），75 ℃烘干后磨成粉末，用于CN-含量的测

定。毛桃种子于湿润河沙中 4 ℃层积 3个月，待种

子露白后，去掉内果皮备用。莴苣种子购买于四川

种都高科种业有限公司。

1.2 试验处理

毛桃种子露白后，去掉内果皮备用。设定 4个

浓度氰化物（实验室保存的氰化钾，纯度> 99.5%）处

理：0（对照）、0.25、0.5和1.0 mmol·L-1。处理时先在

24 cm× 24 cm的培养皿中放置 3层无菌滤纸，然后

每个培养皿中放入10颗生长一致的毛桃种子，在种

子上覆盖一层无菌纱布，随后向培养皿中分别加入

50 mL 各个浓度的氰化物液体，培养皿放置于

25 ℃，70%湿度，光照 16 h/黑暗 8 h，光照度 300

µmol · m-2 · s-1的培养箱中。5 d后，统计根系长度和

侧根数量；同时将0（对照）和0.5 mmol·L-1氰化物处

理的桃根系放入液氮速冻后置于-80 ℃冷冻保存备

用。每个处理均设置3次重复。

莴苣种子毒性测试时，先在每个培养皿（ɸ =

9 cm）中放置2张无菌滤纸，然后加入15 mL浓度为

0（对照）和0.5 mmol·L-1的氰化物处理溶液，随后每

皿中放入 50颗健壮饱满的莴苣种子。放置于上述

培养箱中，每天记录种子萌发数量至第 5天。观察

莴苣根系生长情况时，先将种子放至在湿润的无菌

滤纸上催芽，待种子萌发后，移至含有 0（对照）和

0.5 mmol·L-1 CN-的培养皿中生长，10 d后测定幼苗

根系长度和鲜质量。每个处理均设置3次重复。

1.3 试验指标与测定方法

1.3.1 CN-含量测定 土壤和根系中CN-含量使用

Spectroquant 氰化物试剂盒（MerckKGaA，德国）进

行测定[21]。

1.3.2 形态指标和化感效应敏感指数（ASI）分析

用直尺和天平分别测定根系长度和幼苗鲜质量。莴

苣种子发芽率/%= 正常发芽种子数

供试种子数
×100。

参照王鸿等[22]的方法，将桃根系长度及侧根数

量的数据转化为 ASI 以分析氰化物处理的化感强

度：ASI = 1-C/T（T ≥ C）或ASI = T/C-1（T ＜ C），其

中C为对照值，T为处理值。当0 ≤ ASI ＜ 1时，化感

物质具有促进作用；当-1 < ASI < 0时，化感物质具

有抑制作用。ASI绝对值越大，说明化感效应越强。

1.3.3 根系石蜡切片观察 操作步骤参照吴秀

文[23]的方法，略有改动。将桃根尖用一级水洗净，在

FAA固定液中固定 24 h，经过脱水、透明、浸蜡、包

埋、切片、粘片、脱蜡、复水、番红固绿染色、脱水封片

等步骤处理。最后将切片置于荧光显微镜（NIKON

754
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ECLIPSE CI，日本）下观察拍照。

1.3.4 过氧化氢（H2O2）、丙二醛（MDA）含量和抗氧

化酶活性测定 H2O2和 MDA 含量及过氧化氢酶

（CAT）、过氧化物酶（POD）、超氧化物歧化酶（SOD）

活性使用南京建成生物工程公司的相应试剂盒进行

测定。取研磨后的样品0.1 g，加入预冷的生理盐水

涡旋混匀，随后 3500 r · min-1离心 10 min，取上清液

进行测定，测定方法详见产品说明书。

1.3.5 RNA提取、cDNA合成和实时荧光定量PCR

（qRT-PCR） 桃根系RNA使用EASY spin Plus植物

RNA快速提取试剂盒（艾德莱，中国）进行提取，提

取方法详见产品说明书。使用 Nanodrop 2000

（Thermo Scientific，美国）测定 RNA 浓度，并通过

1%琼脂糖凝胶电泳确认 RNA 的完整性。取 1 µg

RNA 通过 PrimeScript® RT reagent Kit with gDNA

Eraser（TaKaRa，日本）试剂盒用进行 cDNA合成，具

体操作步骤参见说明书。采用 qRT-PCR进行基因

表达量分析，具体操作方法参照张贺 [24]。使用桃

PpTEF2基因作为内参基因[17]，qRT-PCR所用基因序

列（表 1）来自 NCBI（https://www.ncbi.nlm.nih.gov）

表 1 实时荧光定量 PCR 引物

Table 1 Primers for qRT-PCR

基因名称 Gene name

PpTEF2

PpCAT2

PpPOD1

PpSOD2

上游引物（5’-3’）Forward primer（5’-3’）

AGCAAGTCACCCAACAAGCATA

TAAGGTTGGAGGAGCTAATCAC

TACGCATTGCAGCTCAGACA

CTGGACCACAATCAATCATTGG

下游引物（5’-3’）Reverse primer（5’-3’）

CCAACCAAACTCTTCAGCCAAT

TTCAGGCCAGGTCTTAGTTAAG

CCAACTTGGTCATGGCTTGC

TGAAACTGCATGTCTTGTCTTG

核酸数据库 ，引物通过 Primer3Plus（http://www.

primer3plus.com）设计，基因相对表达水平采用2−ΔΔCt

方法计算。

1.3.6 根系代谢物提取和测定 参照张丽 [25]的方

法，稍作修改。取液氮充分研磨的桃根系组织0.3 g，

加入 2.7 mL预冷的甲醇（国药集团，中国），混匀后

加入 300 µL 核糖醇内标（0.2 mg · mL- 1；Sigma，美

国），充分振荡混匀。随后，将样品置于超声波清洗

仪中4 ℃处理15 min，70 ℃水浴15 min，-20 ℃冰箱

放置6 h，取出后4 ℃，5000 r·min-1离心15 min，吸取

上清 100 µL于 1.5 mL离心管中，30 ℃真空浓缩干

燥后加入 80 µL BSTFA + 1% TMSC（Sigma，美

国）。随后，将离心管置于真空干燥箱中，30 ℃孵育

30 min，最后用0.22 µmol·L-1微孔滤膜过滤样品，以

待上样。气相色谱-质谱联用仪（GC-MS）（Thermo

Scientific，美国）采用 DB-5MS 毛细管柱（30 m ×

0.25 mm × 0.25 µm；Agilent，美国），进样口温度：

230℃，传输线温度：250 ℃。氦气（＞ 99.999%）作

为载气，流速：1.2 mL · min-1。梯度程序：100 ℃，

1 min，以3 ℃·min-1升温至184 ℃，0.5 ℃·min-1升温至

190 ℃保持1 min。进样方式：GC自动进样器进样，

进样量：1 µL，扫描范围为m/z 45~600 amu。

1.4 数据处理与统计分析

应用 GraphPad Prism 8 进行数据统计和作图，

数据以平均值±标准误表示。使用 t检验分析2个样

本之间的显著性，*和**分别表示 p ＜ 0.05和 p ＜

0.01显著性水平。多样本间进行单因素方差分析

（One-way ANOVA），并采用Tukey法进行差异显著

性检验，不同字母表示p ＜ 0.05显著性水平。

2 结果与分析

2.1 桃树土壤和根系中的CN-含量

如图 1所示，CN-主要分布在 0~40 cm土层中，

且死树土壤中CN-含量是活树土壤中的2.20倍。土

壤中CN-主要存在于根系附近，距离根系越近，CN-

含量越高。死树距粗根0~5 cm的土壤中CN-含量是

活树的 2.27倍。随着时间推移，土壤中CN-含量呈

现上升趋势。相比于2011年，2013年时死树和活树

0~20 cm 土层的根围土中 CN- 含量分别增加了

18.68%和 10.78%。死树细根（ɸ ＜ 5 mm）中CN-含

量显著高于中根（5 mm ≤ ɸ ≤ 10 mm）和粗根

（ɸ ＞ 10 mm）。

2.2 不同浓度CN-处理对桃根系生长的影响

如图2所示，低浓度CN-（0.25 mmol·L-1）促进桃

根系生长，随着CN-处理浓度升高，根系生长受到显

著抑制。与对照相比，0.5 mmol · L-1 CN-处理下，根

系长度和侧根数量分别显著减少了 67.54%和

48.57%；1.0 mmol · L-1 CN-处理下，桃根系受到严重

破坏，根尖坏死。采用石蜡切片进一步观察CN-处

理引起的根尖细胞结构的变化。根尖组织的横切和
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Fig. 2 Effects of exogenous CN- treatment on peach root growth
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图 1 桃树土壤和根系中的 CN-含量

Fig. 1 CN- contents in soil and roots of peach trees
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纵切图显示：0.5 mmol · L-1 CN-处理后，桃根尖表皮

细胞排列松散，部分细胞破裂脱落，细胞间隙变大。

CN-处理对桃根系生长具有强烈的化感效应。根长

度的 ASI 范围为-0.92~0.34，侧根数量的 ASI 范围

为-0.73~0.25。0.25 mmol · L- 1 CN-处理下 ASI 大于

0，为促进作用；0.5和 1.0 mmol · L-1 CN-处理下，ASI

小于0，为抑制作用。

2.3 CN-处理对莴苣种子萌发的影响

莴苣是国际上通用的化感模式植物，由于其具

有对化感物质敏感、生长快而整齐等特点，因此经常

被用来检测目标物质是否具有化感效应[2]。如图 3

所示，0.5 mmol · L- 1 CN-处理显著抑制莴苣种子萌

发。第 5 天时，0.5 mmol·L-1 CN-处理下种子发芽率

相比于对照显著降低了13.39%。此外，0.5 mmol·L-1

CN-处理抑制莴苣根系生长，降低生物量。处理后

10 d，莴苣种子的根系长度和鲜质量相比于对照显

*和**分别表示 p＜ 0.05 和 p ＜ 0.01 水平下差异显著。下同。

Asterisks indicate a significant difference at *p ＜ 0.05 and **p ＜ 0.01. The same below.

图 3 外源 CN-处理对莴苣种子萌发的影响

Fig. 3 Effects of exogenous CN- treatment on seed germination of lettuce

著减少了89.94%和53.52%。

2.4 CN-处理对桃根系中H2O2和MDA含量的影响

植物在自毒胁迫下会产生大量活性氧（ROS），

ROS过度积累将加剧细胞氧化应激，并有可能对脂

类、蛋白质、核酸产生氧化损伤，从而严重影响植物

体正常的生命活动[26]。如图4所示，经0.5 mmol·L-1

CN-处理后，桃根系中H2O2和MDA含量相比于对照

显著增加了63.13%和32.84%。

2.5 CN-处理对桃根系抗氧化酶活性及相关基因表

达的影响

在长期的进化过程中，植物体内演变出了两种

主要的ROS清除途径。一种是酶促系统，另一种是

非酶促系统[24]。酶促系统中主要包括一些抗氧化酶

类，如SOD、CAT和POD等[27]。如图 5所示，氰化物

处理后，桃根系中抗氧化酶活性升高。第5天时，与

对照相比，0.5 mmol · L-1 CN-处理下桃根系中CAT、

POD和SOD活性分别显著升高了 9.49、3.06和 0.78

倍。进一步使用 qRT-PCR检测根系中抗氧化酶活

性相关基因的表达情况。相比于对照，PpCAT2、Pp-

POD1和PpSOD2的表达量在处理1、3和5 d均显著

c（CN-）/（mmol·L-1）
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鲜
质
量

0 mmol·L-1 0.5 mmol·L-1

沈婉琪 757



果 树 学 报 第39卷

**

0

5

10

15

0 0.5

**

0

5

10

15

20

0 0.5

*

0

20

40

60

80

100

0 0.5

PpCAT2

**

**

**

0

1

2

3

1 3 5

0 mmol · L-1

0.5 mmol · L-1

PpPOD1

**
**

**

0.0

0.5

1.0

1.5

2.0

2.5

1 3 5

0 mmol · L-1

0.5 mmol · L-1

PpSOD2

** **

**

0.0

0.5

1.0

1.5

2.0

1 3 5

0 mmol · L-1

0.5 mmol · L-1

**

0

10

20

30

0 0.5

*

0

1

2

3

4

5

0 0.5

图 4 外源 CN-处理对桃根系中过氧化氢和丙二醛含量的影响

Fig. 4 Effects of exogenous CN- treatment on the contents of H2O2 and MDA in peach roots

图 5 外源 CN-处理对桃根系抗氧化酶活性及相关基因表达量的影响

Fig. 5 Effects of exogenous CN- treatment on the antioxidant enzymes activity and their encoding genes expression

in peach roots
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升高。

2.6 CN-处理对桃根系代谢物的影响

为进一步了解桃对外源氰化物的响应机制，采

用GC-MS方法分析了 0（对照）和 0.5 mmol · L-1 CN-

处理下桃根系中代谢物的变化情况。如图 6所示，

共鉴定出 25个差异代谢物，其中有 15个代谢物上

调，10 个代谢物下调。差异代谢物主要包括氨基

酸、碳水化合物、脂肪酸和有机酸等。从图7可以看

出，氰化物处理后，根系中大部分氨基酸含量显著升

高，其中包括甘氨酸、丝氨酸、丙氨酸、缬氨酸、苏氨

酸、天冬酰胺、γ-氨基丁酸（GABA）、谷氨酸和脯氨

酸。此外，CN-处理的根系中葡萄糖、果糖、木糖和

棕榈酸含量显著降低。参与三羧酸循环的柠檬酸、

琥珀酸和苹果酸含量分别比对照显著增加了 4.39、

图 6 外源 CN-处理对桃根系代谢物的影响

Fig. 6 Effects of exogenous CN- treatment on metabolites of peach roots

2.44和1.33倍。

3 讨 论

土壤中自毒物质积累是导致连作障碍的主要原

因之一，而植物根系分泌物和残根腐解物是土壤中

自毒物质的主要来源[2]。前人[28]研究表明，土壤中自

毒物质分布具有空间异质性，距离根系越远，黑胡桃

木土壤中胡桃醌的含量越低。桃是浅根性果树，根

系主要分布于地下 40 cm以上土层[29]。本研究中发

现，CN-主要存在于 0~40 cm土层中，且随着离根系

距离的增加，土壤中CN-含量逐渐减少，说明土壤中

CN-主要来源于桃树根系，并会受到根系分布情况

的影响。死树土壤中CN-含量显著高于活树，说明

树体死亡后，土壤中的残根腐解将释放大量 CN-。

在笔者的其他研究中[2-3]，土壤中CN-含量随年份而

增加，符合前人所述自毒物质具有时间累积效应。

此外，死树细根中CN-含量显著高于中根和粗根，推

测可能是由于细根中韧皮部占比高，而CN-主要分

布于根系韧皮部[14]。

根系是植物直接与土壤接触的部位，也是植物

抵抗自毒作用的第一道防线[26]。肉桂酸是黄瓜根系

分泌的主要自毒物质之一，李娟起[30]研究发现，肉桂

酸处理显著降低黄瓜根系生长速率，减少侧根数

量。苹果连作栽培显著影响植株根系构型，降低根

 

赖氨酸 Lysine

酒石酸 Tartaric acid

脯氨酸 Proline

丙氨酸 Alanine

丝氨酸 Serine

γ-氨基丁酸 GABA

天冬氨酸 Aspartic acid

苏氨酸 Threonine

苹果酸 Malic acid

柠檬酸 Citric acid

甘氨酸 Glycine

天冬酰胺 Asparagine

琥珀酸 Succinic acid
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谷氨酸 Glutamate
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扁桃腈 Mandelonitrile

木糖 Xylose
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系活力[31]。一定浓度的苯甲酸显著抑制桃种子萌发

后的根系生长，导致根尖表皮皱缩，组织细胞破

裂[3]。有趣的是，自毒物质对植物根系的作用机制

与自毒物质的浓度密切相关，低浓度促进和高浓度

抑制的现象普遍存在 [9]。本研究中，低浓度 CN-

（0.25 mmol ·L-1）处理促进桃根系生长，随着处理浓

度升高又表现出显著的抑制作用。0.5 mmol · L- 1

CN-处理下，桃根系长度和侧根数量明显降低，石蜡

切片结果显示根尖细胞受损严重。化感效应敏感指

数表明CN-处理具有“低浓度促进生长，高浓度抑制

生长”的特点。自毒物质也可显著抑制植物种子萌

发。Zhang等[32]研究发现，甜瓜植株水提物显著降低

甜瓜种子的发芽指数，并抑制种子萌发后生长。

500 mg·L-1苯甲酸处理莴苣种子3 d后种子发芽率、

发芽指数和活力指数接近于 0[33]。本研究中用莴苣

种子测试了外源CN-处理对种子萌发的影响，结果

显示0.5 mmol·L-1 CN-可显著降低种子萌发率，并抑

制萌发后的根系生长和幼苗生物量。

已有研究表明，根系中ROS过度积累而引发的

氧化损伤是导致自毒作用的一个重要因素[26,34]。甜

瓜根系分泌物可以诱导根系中ROS过度积累和脂

质过氧化，从而抑制幼苗生长[26]。自毒胁迫后，莴苣

根系中H2O2、超氧阴离子及MDA含量显著增加[35]。

本研究中，0.5 mmol·L-1 CN-处理显著增加桃根系中

H2O2和MDA含量，表明CN-处理会扰乱根系中ROS

代谢，诱发膜脂过氧化。在不利环境下，植物可以通

过调节自身抗氧化酶活性和抗氧化剂含量等方式来

调节体内的ROS代谢[24,36]。孙鑫等[37]研究发现，对羟

基苯甲酸处理后葡萄根系中SOD活性呈现出先上

升后下降的趋势。肉桂酸处理下黄瓜叶片中抗氧化

酶SOD、POD和CAT的活性明显升高[38]。自毒胁迫

下，甜瓜中CmFe-SOD基因表达量显著上升，进而引

起SOD活性变化[36]。本研究中，0.5 mmol·L-1 CN-处

理显著增加了根系中 CAT、POD 和 SOD 的活性，

红色和绿色代表显著增加或减少的代谢物；蓝色代表无显著变化的代谢物；黑色代表没有检测到的代谢物。

Red and green colors represent significantly increased or decreased metabolites; blue represents no significantly changed metabolites; and black de-

notes undetected metabolites.

图 7 外源 CN-处理下桃根系代谢通路图

Fig. 7 Schematic diagram of proposed metabolic pathways in the CN- -treated peach roots
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qRT-PCR结果显示这3种抗氧化酶相应基因的表达

量均显著升高，表明CN-在诱导ROS大量产生的同

时激活了桃根系内抗氧化系统，以增强 ROS 清除

能力。长期自毒胁迫下，植物根系生理生化进程严

重受阻，细胞内抗氧化系统被破坏[37]。有关长期CN-

处理后植物体内抗氧化系统的情况仍需要进一步研

究。

逆境胁迫下植物体内代谢物的重塑将在很大程

度上反映植物对逆境条件的响应和防御机制[39]。氨

基酸在植物生长发育及逆境适应中发挥重要的作

用[40]。前人[41]研究发现，缺硼显著提高了枳壳砧木

中甘氨酸、天冬酰胺、GABA、脯氨酸、缬氨酸等氨基

酸含量。中度和重度碱胁迫显著改变了狗牙根中代

谢物水平，其中氨基酸（如缬氨酸、甘氨酸、脯氨酸和

天冬酰胺）的含量均显著增加[40]。在本研究中，0.5

mmol·L-1 CN-处理显著增加了包括甘氨酸、丝氨酸、

缬氨酸、天冬酰胺、GABA和脯氨酸等大部分氨基酸

的含量。其中脯氨酸作为一种重要的渗透调节物

质，具有维持细胞膜完整性的功能，而GABA是胁

迫条件下的标志物，其含量增加与细胞中ROS过量

积累密切相关[41]。因此，氨基酸水平的显著变化一

方面是桃根系对CN-处理的一种适应性反应，有利

于降低CN-的毒害作用；另一方面表明CN-处理显著

干扰了根系中的氮代谢途径。此外，有研究报道[42]，

根系分泌物会影响受体植物中碳水化合物的水平。

在笔者的研究中，经CN-处理后，桃根系中许多糖和

有机酸含量发生显著变化，这表明CN-显著干扰了

根系中的碳代谢途径。氨基酸和碳水化合物是植物

生命周期中的重要代谢产物，也是维持植物体内氮

和碳代谢的基础[40]。在CN-处理后，桃根系内氨基酸

和碳水化合物水平的显著变化，说明根系中氮和碳

代谢遭遇了明显干扰，这可能是CN-影响植物正常

生长发育的原因之一，但尚需进一步证实。

4 结 论

土壤中CN-含量与桃树根系的分布和残根腐解

相关；CN-处理表现出低浓度促进、高浓度抑制根系

长生长的特点；0.5 mmol · L-1 CN-处理显著增加桃

根系中H2O2和MDA含量，并诱导CAT、POD和SOD

的活性及相应基因表达量显著升高；CN-处理后，根

系中氨基酸和碳水化合物代谢受到干扰。
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