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摘要: 氮肥和磷肥利用率低是全球农业生产面临的突出问题。当前作物高产主要依赖于大量化肥的施用, 这带来包括土壤

酸化在内的一系列环境问题。铝毒是酸性土壤限制植物生长的主要因子。虽然在植物氮磷高效利用机制方面已开展了大

量研究工作, 但是如何提高铝毒胁迫下植物氮磷利用并未得到关注。铝毒最明显的表型是抑制根系生长, 根系是植物吸收

养分的主要部位, 所以铝毒与植物养分吸收效率密切相关。本文首先简要介绍了土壤铝毒的产生以及植物铝毒和耐铝机

制, 然后深入分析了铝与氮、磷在土壤和植物中的相互作用, 最后提出了提高铝毒胁迫下植物氮磷利用的策略。
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Abstract: Low use efficiency of nitrogen (N) and phosphorus (P) is one serious problem in the productive sys-
tem of global agriculture. High crop yield of current agriculture mainly depends on the application of large 
amounts of fertilizers, resulting in a series of environmental impacts including soil acidification. Aluminum (Al) 
toxicity is the primary factor limiting plant growth in acid soils. Much research has been done on the mecha-
nisms of efficient utilization of N and P by plants, but less attention is paid to those mechanisms under Al stress. 
The obvious effect of Al toxicity on plants is the inhibition of root growth that is essential for the uptake of 
most nutrients from soils by plant roots, so Al toxicity is directly related to nutrient uptake efficiency. In this re-
view, we first briefly introduced the occurrence of Al toxicity and how plants respond to this stress. Then, vari-
ous interactions between Al and N, P in soil–plant system were summarized with regard to N and P efficiencies. 
Finally, two strategies were suggested to increase the utilization of N and P by plants under Al stress.
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氮和磷是植物必需的两种大量元素, 参与植

物的生长发育及体内各种各样的代谢过程。氮磷

供应不足显著抑制植物生长发育 ,  降低作物产

量。提高植物对氮和磷的利用效率是目前全球农

业面临的重大挑战(Hirel等2007; Veneklaas等
2012)。我国主要粮食作物的氮肥和磷肥利用率一

般低于30% (张福锁等2008), 明显低于发达国家水

平。为了提高植物氮磷效率, 围绕植物氮磷吸收

利用机制已开展了大量研究工作(Vance等2003; 
Masclaux-Daubresse等2010)。然而, 这些研究主要

集中在植物吸收、转运和利用氮磷的特异机制上, 
并没有考虑土壤中其他胁迫因子对植物氮磷效率

的影响。土壤是一个复杂的物理、化学和生物体

系, 土壤中存在多种限制植物生长的因子, 一种限

制因子的存在经常会影响甚至改变另外一种限制

因子的发生。

酸性土壤占世界陆地总面积的30%以上(von 
Uexküll和Mutert 1995), 我国酸性土壤面积约占全

国陆地总面积的22.7% (沈仁芳2008)。由于人类活

动的影响, 如氮肥施用和酸沉降, 酸性土壤面积仍

在不断扩大(Guo等2010; Liang等2013b)。酸性土

壤主要分布于热带和亚热带地区, 该区域水热资

源丰富, 农业生产潜力较大。铝毒是酸性土壤限
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制植物生长的主要因子(沈仁芳2008)。为了充分

发挥酸性土壤植物生产潜力, 以往研究主要侧重

于提高植物耐铝能力 (Kochian等2005;  Ma等
2014)。实际上, 除铝毒外, 酸性土壤还包括一系列

植物生长的其他限制因子, 如锰毒、铁毒、缺氮、

低磷、钙镁缺乏等(Zhao等2014)。因此, 要全面发

挥酸性土壤的植物生产潜力, 需要协同提高植物适

应包括铝毒在内的这一系列限制因子的能力。

植物铝毒最主要的表型是根系生长受抑制

(沈仁芳2008)。由于根系是植物吸收养分和水分

的主要器官, 根系受阻必然会降低植物养分吸收

效率。因此, 酸性土壤作物氮肥和磷肥利用率可

能会低于30%, 提高酸性土壤植物氮磷效率意义重

大, 但在铝毒条件下植物如何高效吸收和利用氮

磷仍没有引起人们的关注。因此, 系统分析铝毒

胁迫下植物氮磷吸收和利用机制, 有助于客观地

提出提高酸性土壤植物氮磷利用的策略。

1  植物铝毒

铝是地壳中含量最丰富的金属元素, 约占其

总质量的8%。虽然土壤中铝含量很高, 但通常条

件下, 其主要以铝硅酸盐和氧化物等形式存在于

土壤固相部分中, 这部分铝对植物一般不产生毒

害。当土壤发生酸化, 特别是土壤pH低于5.0时, 
铝会从固相土壤中水解、释放进入土壤表面阳离

子交换位点或者土壤溶液中, 使得土壤中活性铝

浓度升高, 达到一定浓度时就会对植物产生毒害

(沈仁芳2008)。植物铝毒最初和最明显的特征是

抑制根尖生长(Ryan等1993), 这种抑制效果在铝处

理几小时甚至几分钟后就能观察到。铝在植物体

内的作用位点多种多样, 细胞壁、细胞膜、液泡

和细胞核等都可能成为铝攻击的对象(Matsumoto 
2000; Kochian等2005)。具体来讲, 铝能够影响根

系构型、胼胝质形成、细胞骨架蛋白、细胞代谢

过程、细胞壁组分、细胞膜电势、养分跨膜转

运、脂质过氧化、信号传导，以及核酸结构等。

为了抵抗铝毒, 植物在长期进化过程中形成

了多种多样的耐铝机制, 按解除毒害的部位可分

为内部忍耐机制和外部排斥机制 (Koch i an等
2005)。内部忍耐机制主要指进入细胞内的铝与有

机酸、酚类物质等进行络合, 或者被分隔在液泡

内, 达到减轻细胞内铝毒目的。外部排斥机制主

要指通过改变根系细胞外环境阻止铝进入或靠近

根细胞, 达到解铝毒目的。目前研究最为深入和

广泛的外部排斥机制是铝胁迫诱导的植物根尖有

机酸分泌, 例如, 胡枝子(Lespedeza)是一种酸性土

壤先锋植物, 耐铝胡枝子品种根系在铝胁迫下能

够分泌大量的苹果酸和柠檬酸, 将铝络合在根外

介质中; 而不耐铝胡枝子品种在铝胁迫下这两种

有机酸的分泌量很低 ,  所以受到的铝毒更严重

(Dong等2008)。目前植物耐铝的分子生物学机制

已取得多方面突破进展, 多个耐铝基因已被分离

和鉴定(Ryan等2011; Ma等2014), 这为分子改良植

物耐铝能力提供了大量基因资源。

2  铝毒与植物氮利用

氮是植物需求量最多的矿质营养元素。在整

个陆地和海洋生态系统中, 植物都会面临氮供应

不足的问题(Vitousek和Howarth 1991)。氮缺乏也

是酸性土壤植物生长的一个主要限制因子(Fageria
和Baligar 2001)。不同于其他矿质营养元素, 氮的

一个突出特点是其在空气中含量很高(78%)。这

样, 一些土壤微生物和根瘤共生微生物能够通过

生物固氮, 为自然生态系统植物的生长提供大量

氮源(陈文新等2002)。需要指出的是, 固氮微生物

大都属于细菌。由于细菌对土壤pH非常敏感, 低
pH下土壤细菌丰度显著降低(Rousk等2010)。因

此, 酸性土壤生物固氮量会较低, 这进一步加剧了

酸性土壤氮的缺乏。铝毒胁迫下, 植物根系生长

受到抑制, 根系吸收氮能力降低。总之, 上述分析

表明氮缺乏是酸性土壤植物生长面临的一个突出

问题, 提高酸性土壤植物对氮的利用具有非常重

要的意义。

提高酸性土壤植物对氮的利用, 需要深入分

析酸性土壤氮素供应和铝胁迫下植物对氮的利用

特点。铵态氮和硝态氮是植物可以利用的两种主

要无机氮源(Haynes和Goh 1978)。土壤中铵态氮

和硝态氮的比例主要受土壤硝化过程的控制, 氨
氧化细菌和氨氧化古菌是调控土壤硝化过程的两

种主要微生物种类。由于氨氧化细菌对土壤pH较

为敏感, 低pH条件下硝化作用受到抑制, 酸性土壤

硝化能力一般低于中性和石灰性土壤 ( C h e等
2015)。相对于中性和石灰性土壤, 酸性土壤含有

更高比例的铵态氮, 提高酸性土壤植物对铵态氮

的利用能力有助于酸性土壤植物氮效率的提高。

然而, 高浓度的铵态氮会对植物产生毒害(Britto和
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Kronzucker 2002)。因此, 在解决酸性土壤铝和氮

效率问题时, 不仅需要考虑铝毒, 还需要考虑植物

对铵的利用。

在长期进化过程中, 植物形成了一些机制帮

助植物协同克服铝毒和缺氮的问题。首先, 许多

研究结果表明, 铵态氮能够减轻铝对植物的毒害, 
相反, 硝态氮加重了这种毒害(McCain和Davies 
1983; Rorison 1985; Klotz和Horst 1988; Cumming 
1990; Antunes和Nunes 1997; Zhao等2009; Chen等
2010)。其次, 一些研究发现, 在铵态氮供应下, 添
加铝会改善植物的生长而不是抑制植物生长(Rori-
son 1985; Watanabe等1998; Zhao等2013)。最后, 在
水稻上的研究结果以及对不同植物种类的分析表

明, 耐铝植物一般偏好铵态氮, 不耐铝植物一般偏

好硝态氮(Zhao等2013)。以前的研究也建议: 起源

于酸性土壤的植物偏好铵态氮, 起源于中性和石

灰性土壤的植物偏好硝态氮(Gigon和Rorison 1972; 
Rorison 1985; Falkengren-Grerup 1995; Marschner 
1995)。这些分析综合表明, 对于植物来讲, 铝与铵

态氮存在协同作用, 铝与硝态氮存在拮抗作用, 暗
示着我们可以通过土壤养分管理和植物品种选育

来协同提高酸性土壤植物耐铝能力和氮效率(Zhao
和Shen 2013; Zhao等2014)。
3  铝毒与植物磷利用

磷也是植物必需的大量元素之一, 植物磷营

养主要来源于土壤和肥料。磷是一种不可再生资

源, 世界廉价磷矿2050年有可能被开采完(Vance等
2003)。据估计, 世界30%的耕地存在缺磷问题

(Vance等2003), 酸性土壤缺磷问题尤为严重。由

于酸性土壤富铁铝化, 酸性土壤中磷很容易被铁

和铝固定, 导致酸性土壤磷的生物有效性很低(张
俊平等2008)。在我国南方酸性红壤区域, 大约

30%~50%的农田土壤有效磷低于5 mg (磷)·kg-l, 处
于植物生长的缺磷临界水平(Wilson等2004)。磷

资源的短缺和酸性土壤磷缺乏的严重性将驱使人

们进一步关注酸性土壤植物对磷的利用机制, 这
一问题已开始引起国际植物界的重视(Kochian等
2004; Ma和Ryan 2010; Zheng 2010), 目前这方面的

突破仍不多。由于导致酸性土壤植物缺磷的土壤

化学原理不同于中性和石灰性土壤, 酸性土壤植

物磷高效利用机制也有可能不同于中性和石灰性

土壤。

铝离子与磷酸根结合形成生物有效性较低的

铝-磷形态, 一般认为铝是酸性土壤植物缺磷的一

个主要诱因。另外, 根系构型特性与植物磷吸收

效率有密切关系(严小龙等2000), 而铝毒的主要表

现形式是抑制植物根系生长, 所以认为铝毒胁迫

下根系的受损会导致植物磷吸收效率降低。理论

上讲, 铝毒会导致植物缺磷, 但是实际情况与此并

不完全一致。土壤中的铝能够降低磷的生物有效

性, 这一点没有太多争议。然而, 对于吸收到植物

体内的铝是否会导致植物缺磷, 目前观点仍不一

致(Zhao等2014)。一般认为在铝毒胁迫下植物体

内磷含量会降低, 但是在水培条件下开展的许多

试验结果却表明: 铝增加了磷在多种植物根系的

积累(Wright 1943; Wright和Donahue 1953; Clark-
son 1966, 1967; Nichol等1993)。这些研究者认为

铝可能将磷固定在根系, 降低了根系磷活性, 从而

阻止了磷向地上部转运。然而, 也有一些研究结

果表明, 低浓度铝不仅促进了磷在根系的积累, 而
且促进了磷向地上部的转运(Randall和Vose 1963; 
Andrew和Berg 1973)。甚至有些研究结果表明铝

能够刺激而不是抑制磷代谢(Tan和Keltjens 1990a, 
b), 他们认为铝毒不是诱导植物磷缺乏的原因, 因
为植物铝毒和缺磷症状不一样。最近一个分根实

验结果表明, 在根系一侧供铝能够提高根系另一

侧的吸磷能力(Iqbal 2014), 进一步暗示着铝对植物

吸磷的有益作用。铝离子为阳离子, 磷酸根为阴

离子, 铝在植物根系积累提高根表面正电荷, 会促

进带负电荷的磷酸根向根表的迁移, 所以铝提高

了植物获得磷的能力。虽然土壤中的铝会引起植

物缺磷, 但是植物体内的铝可能并不会导致植物

缺磷, 植物体内积累少量铝甚至会提高植物对磷

的吸收。

另外一个问题是: 增加磷的供应能否减轻植

物铝毒？因为磷酸根可以络合铝离子, 所以一般

认为磷可以减轻铝毒。如果磷能够减轻植物铝毒, 
那么增加磷的供应不仅可以降低铝毒危害, 同时

也可改善植物磷营养, 起到双重效果。然而, 事实

上磷不总是减轻植物铝毒, 这取决于磷的供应方

式(张富林等2010; Chen等2012)。水培研究结果表

明, 生长介质中的磷能够减轻铝对小麦的毒害(张
富林等2010), 但是植物体内磷却会加重铝对小麦

的毒害(张富林等2010; Shao等2015)。采用土培实
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验对胡枝子的研究结果表明, 仅向酸性土壤中添

加磷肥没有改善不耐铝胡枝子的生长, 这表明磷

没有减轻铝毒, 在铝毒条件下磷也没有起到改善

胡枝子生长的作用; 只有在加入石灰、提高土壤

pH的条件下, 向土壤中施入磷肥才改善了不耐铝

胡枝子的生长, 这表明消除铝毒限制因子后磷才

能发挥作用(孙清斌等2009)。因此, 增加磷的供应

并不是总能够减轻植物铝毒。

由于酸性土壤铝毒和低磷胁迫的共存, 植物

在长期进化过程中形成了一些共有机制来适应这

两种逆境。大量的结果已表明, 铝毒胁迫下植物

根系向外分泌有机酸, 将铝络合在根外, 被证明是

许多植物重要的耐铝机制(Ma 2000)。同时, 根系

分泌有机酸也是许多植物应对低磷胁迫的一个重

要机制, 因为有机酸可以将土壤中的固定态磷释

放出来, 供植物使用(Neumann和Romheld 1999)。
因此, 酸性土壤植物根系分泌有机酸既可以降低

铝毒又可以活化土壤中固定态磷。如果能够增强

根系有机酸分泌这一生理过程, 那么有望同时提

高植物耐铝能力和磷效率。相关研究结果确实也

表明, 通过将一个编码铝胁迫下小麦根系苹果酸

外排的基因TaALMT1转入大麦中显著提高了大麦

在酸性土壤上的生长和吸磷能力 (Delha ize等
2009), 这为同时改善植物耐铝能力和磷效率提供

了直接证据。一些分析也表明, 耐铝能力和磷效

率2个性状在植物中是偶联的。例如, 耐铝植物一

般比不耐铝植物含有较多的磷, 即耐铝植物吸磷

能力较强(de Miranda和Rowell 1989; Kolawole等
2000; Zheng等2005; Yang等2011)。反过来, 人们也

注意到磷高效植物耐铝能力强于磷低效植物

(Dong等2004; Liao等2006; Du等2009; Liang等
2013a)。耐铝能力和磷效率在植物中关联的深层

次遗传学和分子生物学机制仍有待进一步探明, 
这将为协同提高酸性土壤植物耐铝能力和磷效率

提供重要遗传信息和基因资源。

4  提高铝毒胁迫下植物氮磷利用的策略

以上分析表明, 铝毒对植物氮磷利用具有重

要影响, 而且植物耐铝能力与氮磷效率具有一定

关联, 这为我们提高铝毒胁迫下植物氮磷利用提

供了重要信息。依据土壤-植物系统铝与氮磷相互

作用以及植物耐铝能力与氮效率和磷效率之间的

关联特征, 我们提出以下两种策略来提高铝毒胁

迫下植物氮磷效率, 两种策略不是孤立的, 而是相

辅相成的。

(1)选育和种植既耐铝又氮磷高效的植物品

种。耐铝植物一般偏好铵态氮且吸磷效率高, 那
么有可能选育出既耐铝又氮磷高效的植物品种。

在酸性土壤区域种植这种类型的植物种类或品种

不仅可以增强植物对铝毒的抵抗能力, 而且可以

提高植物氮磷效率, 达到减少氮肥和磷肥用量、

改善植物生长的目的, 具有巨大的应用前景。在

获得既耐铝又氮磷高效植物品种的基础上, 如果

能够进一步开展这些植物品种既耐铝又氮磷高效

的分子生物学机制, 那么有望获得新的基因资源, 
为分子育种提供重要信息。

(2)充分发挥酸性土壤中共存胁迫因子之间的

相互作用。铝毒、铵态氮、低磷是酸性土壤中共

存的3个因子, 直接关系到植物耐铝能力和氮磷效

率。铵态氮能够减轻铝毒, 铝能够增强植物对铵

态氮的利用, 植物体内铝可以促进对磷的吸收, 植
物体内磷可以加重铝毒。因此, 这3个胁迫因子之

间存在协同作用, 如果消除其中1个因子, 可能会

对另外1个因子不利。在野外自然生态体系酸性

土壤调研过程中, 经常会发现一些pH很低的土壤

上植物生长茂盛, 我们猜测这些植物可能充分利

用了土壤中各种胁迫因子之间的协同作用, 使得

它们在酸性土壤上良好生长。传统的酸性土壤改

良方式是施入石灰, 这一措施虽然能够在短期内

消除土壤中某一限制因子, 但是从经济投入和环

境因素多方面考虑存在很多缺点, 不能阻止土壤

酸化的长期趋势, 也不能消除土壤中多种胁迫因

子, 不是可持续策略。如果能够在种植既耐铝且

氮磷高效植物品种的基础上, 充分利用酸性土壤

中共存胁迫因子之间的协同作用, 那么不仅可以

减少经济投入和环境风险, 降低化肥施用量, 而且

能够维持生态系统稳定性。这一策略不是刻意地

去改良土壤, 而是去充分利用土壤中现存因子之

间的相互作用。

5  结语和展望

虽然酸性土壤中存在包括铝毒和氮磷缺乏在

内的多种胁迫因子, 但是这些共存胁迫因子之间

存在协同效应, 同时, 植物也具有一些特异机制来

协同适应这些共存胁迫因子。这些知识有助于我

们提出提高铝毒胁迫下植物氮磷利用策略, 使得
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植物更好地适应酸性土壤, 发挥酸性土壤植物生产

潜力。目前这些协同作用和适应机制仍是一些表

面现象, 将来需要进一步研究它们深层次的机理。

目前已有不少关于植物氮磷高效品种筛选和相关

机制的报道, 但是在酸性土壤上筛选氮磷高效植物

品种的研究很少, 将来需加强这方面的研究。

同时需要指出的是, 虽然我们可以提出各种

各样的策略来帮助植物适应酸性土壤, 但是在全

球土壤酸化加速面前仍显得无能为力, 而且土壤

酸化存在一定的恶性循环: 由于酸性土壤肥料利

用率低, 为了获得高产, 人们会向酸性土壤施用更

多化肥, 这会进一步加剧土壤酸化, 从而加剧铝毒

的严重性, 铝毒降低植物吸收氮和磷的能力; 为保

证植物获得足够养分, 人们会进一步增加化肥用

量, 进一步加剧了土壤酸化……。解决这一问题

的最佳途径可能是充分利用植物的自身能力和土

壤胁迫因子之间的相互作用, 增强植物耐铝能力

和氮磷利用效率, 减少化肥施用量, 从而可以减缓

土壤酸化速率。由于铝胁迫下植物氮磷效率的提

高受到土壤和植物多种因素影响, 铝毒胁迫下植

物氮磷高效机制的研究比单一胁迫因子机制的研

究复杂很多。因此, 提高铝毒胁迫下植物氮磷利

用意义重大, 也具有很大挑战性。
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