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摘 要  自从 20 世纪 70年代人们发现适应低磷土壤的作物根际磷的有效性明显增加的现象之后 ,植

物与低磷环境的研究便引起了人们的重视。植物如何适应低磷环境和如何有效利用土壤磷素资源的

问题已成为国内外当前的研究热点之一。研究表明,低磷条件下, 植物根系形态结构会发生适应性变

化,根冠间的物质分配会向根部倾斜使根冠比增加; 植物根际酸度变化、有机酸分泌和磷酸酶释放有利

于活化和利用土壤中的磷素资源;不同种类或品种的植物具有不同的磷营养效率基因型, 具有不同亲

和力的磷转运体,也具有不同的磷活化机制。人类对植物适应低磷机制的研究还将继续,揭示植物对

低磷环境的响应对策和发掘植物有效利用磷素资源的潜力, 在经济上和环保上均有非常现实的意义。
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T he research of plant and its low-phosphorus env ironment has been attached importance since the finding in

t he 1970s that there was a marked increase o f P availability in the rhizosphere of cr ops hav ing adapted to low

phosphorus environment . How plant adapts to low-phosphorus environment and makes effective use of soil

phosphorus has become a hotspot bo th at home and abroad. Many researches indicated t hat under low-phos-

phorus environment , plant root could make an adaptive change in morphology , and the matter allocation was

inclined to root, inducing an incr ease of root/ shoot ratio . The change of pH in rhizospher e, the exudation of

or ganic acids, and the release of phosphatase were all beneficial to the activation and utilization of so il phos-

phorus. Different plant species o r v ar iet y had different P-nutritional efficiency genotype, P- transporter sys-

tem, and P-act ivation mechanism. T he resear ch on how plant adapts to low-phosphorus env ironment will be

further continued, and it is o f r ealistic significance for economy and environment protection to unveil the

countermeasures of plant response to low-phosphorus environment, and to explore t he potentialities of plant in

making effect ive use of soil phospho rus.
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1  引  言

磷是控制植物生命过程的重要元素之一, 植物

在生长过程中需要大量的磷。磷不仅是植物体内许

多重要化合物的组成成分, 而且还以多种途径参与

植物体内的各种代谢过程,在人类赖以生存的土壤-

植物-动物生态系统中起着不可替代的作用[ 3]。

然而,由于磷具有极易被固定的特性,使得土壤

中磷的有效性很低。在土壤中, 磷是所有基本营养

元素中有效性最低的一种, 它在土壤中的浓度一般

低于其它大量元素[ 42]。世界上绝大部分土壤都严

重缺磷,尤其在热带亚热带地区, 土壤缺磷更加严

重[ 19]。但土壤中的全磷含量并不低, 只是由于土壤

中钙、铁、铝以及土壤粘粒的大量存在, 大部分磷与

Ca
2+
、Fe

3+
、Fe

2+
和 Al

3+
等结合成难溶性磷酸盐,

95%以上的磷为无效形式, 植物根系很难吸收利用,

使植物表现为缺磷,呈现所谓的/遗传学缺乏0[ 52]。

磷已经成为限制植物生长的一个主要因子,成

为世界各国植物营养学家和生物学家思考的问题。

许多学者致力于研究如何利用土壤中潜在的磷素资
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源,挖掘植物自身对磷的利用潜力和提高土壤中难

溶态磷的有效性,有关植物适应低磷环境和有效利

用土壤磷素资源的研究成了热点
[ 15, 17, 31, 36, 47, 57, 60]

。

人们试图探询植物对磷营养胁迫的抗性机理, 进而

发掘植物本身的潜力, 寻找出能高效利用土壤磷的

方法。

2  国内外研究进展

211  植物根系形态结构与低磷

植物根系的形态与空间分布受遗传系统与土壤

环境因子的共同影响, 具有较高的可塑性[ 77] , 根系

发育是植物内部遗传系统和外部生物与非生物因素

共同作用的结果。根系是植物吸收土壤养分、水分

的最主要器官, 养分和水分主要通过根系的直接截

获或者通过质流、扩散到根表后被根系吸收。研究

表明,磷由土壤溶液向根的迁移主要靠扩散作用, 而

磷在土壤中的扩散系数却较低(约为 3 @ 10- 14 mol#

cm
- 1#s- 1

) , 植物根系主要吸收距根表面 1~ 4 mm

根际土壤中的磷[ 21] , 根系形态、根长度、密度、侧根

数量与植物对土壤磷的利用效率密切相关。在长期

磷胁迫情况下, 植物通过改变根系形态来提高对土

壤磷素的吸收能力, 主要表现在根长度、根毛长度及

侧根数量的增加[ 3, 5] , 不同植物根系形态的不同导

致了其吸磷能力的差异[ 24]。

缺磷会导致某些植物根重和根长增加、根半径

减少, 一些植物在低磷时的吸磷量与根系长度呈正

相关。Barber等[ 41]用 2个玉米品种所做的实验表

明, 低磷条件下, 吸磷较高的品种,根系较长。林翠

兰[ 32]对不同玉米品种磷利用效率的研究也表明, 在

缺磷条件下高效利用磷的品种, 根长度和根体积均

较大。低磷能诱导菜豆主根上侧根的生长而抑制基

根上侧根的生长,从而增加分布在土壤表层的总根

长和吸收面积, 在低磷胁迫下, 菜豆的整个根系变

浅,以利于根系对土壤表层磷的吸收[ 39]。低磷胁迫

能诱导白羽扇豆形成一种特殊的簇生根, 显著提高

了磷的吸收效率[ 46]。簇生根的产生可以提高植物

根系与土壤的接触面积, 簇生根产生的地方还通过

旺盛的有机酸分泌来增加根际周围难溶性磷酸盐的

分解和提高它们在土壤中的移动性,从而显著提高

植物对土壤磷利用的生物有效性[ 50, 58]。李海波

等[ 22]的研究表明,低磷对水稻的侧根发生发育具有

明显的诱导作用, 李锋等[ 20]的研究表明, 耐低磷水

稻品种的侧根长、侧根数及侧根密度在低磷条件下

均明显增加。

其它许多研究还表明,根长与磷的吸收量呈正

相关,根半径与磷的吸收效率成正比,磷的亏缺区与

根毛区紧密相关, 低磷条件可促进根毛形成,根毛长

度在提高磷效率的作用方面比根密度更重要[ 41, 54]。

根毛变长和增加能显著提高单位根长的磷吸收速

率,从而改善植物的磷营养状况
[ 43]
。研究还表明,

激素也可能影响根毛的生长[ 7]。

根构型也是研究根系在土壤中分布情况的热点

之一,同一根系中不同类型的根(直根系)或不定根

(须根系)在生长介质中的空间造型和动态分布, 是

根系状况的一个重要方面。虽然不同种植物之间或

同一种植物的不同品种之间根构型的差异很大, 但

根构型具有可塑性, 这种可塑性对植物吸收土壤中

难移动的磷素具有重要作用[ 44]。例如,菜豆是直根

系植物, /深根吸水,浅根吸磷0的伞状根构型是其磷

效率的理想根构型[ 39] ; 低磷条件下植物发生的形态

和结构变化增加了根系比表面积, 从而导致了更多

分岔的根构型, 有利于植物增加对土壤磷的吸

收[ 69]。

212  低磷条件下植物根冠间的物质分配和根冠比
缺磷条件下,植物光合产物优先向地下部分尤

其是根尖分配,以保证和加快根的生长,并相对地抑

制地上部分的生长。根系生长量相对增加和根冠比

增加被认为是植物对低磷胁迫适应性反应和耐低磷

能力的标志[ 3]。单子叶植物较双子叶植物具有较

高磷效率,其原因之一是单子叶植物在低磷条件下

能够分配较多的光合产物到地下部分
[ 70]
。

低磷胁迫能使根冠比增加被认为是植物耐低磷

胁迫的机制之一, 一种观点认为,低磷相对促进根系

生长,是植物适应贫瘠土壤的主动反应;而另一种观

点认为, 根冠比增加是由于低磷条件下地上部生长

速率下降比根系生长速率下降更明显所致,是植物

对磷贫瘠的一种被动反应[ 33]。例如,不同水稻( O-

ryz a sativ a)品种根/冠比增加的机理不同, 耐低磷

品种大粒稻和莲塘早 3号由于适应低磷胁迫而向地

下部转运更多的碳水化合物而促进根系生长,使根/

冠比增加,低磷敏感品种沪占七和新三百的地上部

和地下部均受到抑制, 而地下部受抑制的程度更小,

从而使根/冠比亦有所增加[ 20]。在低磷条件下, 油

菜( Brassica campesf ris var. oleif era )、苕子 ( V icia

dasycarpa)、小麦 ( T ri ticum aestiv um ) 等植物的根

冠比增加,根半径减少, 单位根重的表面积增大, 从
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而增强作物对缺磷环境的适应能力。

213  有机酸的释放对土壤磷的活化

有机酸能降低土壤对磷的吸附量, 促进磷素释

放,磷胁迫下,植物根系通过分泌低分子量有机酸提

高磷的生物有效性。有研究表明, 有机酸(氨基酸)

能增加磷的活性,主要归于 3个方面,一是阴离子与

磷酸盐的直接交换; 二是有机复合物在 pH 降低时

部分水解;三是铁、铝性部分螯合溶解[ 4, 16, 28]。

Kpomblekou等
[ 66]
发现, 相同浓度时, 有机酸

(柠檬酸、草酸)比矿质酸(硫酸、硝酸、盐酸)对磷矿

粉的溶解能力更强,即有机酸具有溶解难溶态磷的

作用。许多研究表明, 柠檬酸及根际其它有机酸甚

至可以溶解土壤中的闭蓄态磷。根据 Gardner[ 58]的

研究, 白羽扇豆( Lup inus albus )分泌柠檬酸, 这些

柠檬酸不仅有利于根际的酸化, 溶解难溶性无机磷

酸盐, 提高磷的有效性, 还可与土壤中的 Fe3+ 、

Al3+ 、PO4
3+ 等离子结合形成多聚体。这种多聚体

移动到根表, 依靠根排出的 H+ 和还原物质还原降

解后,其中磷、铁等元素以 H2PO4
- 、Fe2+ 形式被根系

吸收利用, 从而促进了磷的吸收[ 18]。有机酸作用的

另一方面是为根际微生物提供了碳源和能源,从而通

过微生物的作用来活化土壤中的磷。Knight
[ 65]
于

1989年报道,根系共生菌能促进呼吸作用增加 CO2

的产量, CO2和水分子所形成的亚碳酸根可导致土壤

pH的下降,进一步促进磷的可溶性。

陆文龙等[ 30]通过室内模拟实验证明, 在石灰性

土壤上,柠檬酸和草酸活化土壤磷的作用高于苹果

酸和酒石酸。在红壤上, 不同有机酸活化土壤磷的

能力从大到小的顺序是: 柠檬酸> 草酸> 酒石酸>

苹果酸。低分子量的有机酸可以降低土壤中磷的固

着性,同时对苹果酸、柠檬酸等 7种有机酸的研究表

明,在土壤磷解吸附方面,三元羧酸> 二元羧酸> 一

元羧酸。柠檬酸不仅能活化土壤中的磷, 而且还可

以提高根际对铁、锰的还原能力
[ 58]
。

关于根系的产酸机理目前尚不完全清楚, 有人

认为是由于低磷时, 根细胞膜的透性增加,从而增加

了有机物的外溢
[ 14]
。

214  根际土壤磷酸酶活性对土壤磷有效性的影响

土壤中的磷除以矿物态的形式被吸附固定外,

还存在着有机态磷,使有机磷矿化的重要参与者为

土壤中的磷酸酶。许多植物在缺磷时, 根系就分泌

出磷酸酶,使根际的磷酸酶高于非根际[ 56, 61]。

植物在磷胁迫条件下通常可分泌磷酸酶而增加

对土壤有机磷的水解, 而且在缺磷条件下,根细胞外

磷酸酶的活性加强[ 48]。研究表明[ 61] , 80年生的云

杉( Picea asp erata)根际磷酸酶的活性是土体中的

2~ 215倍。根据 Tadano[ 78]的研究, 9种作物根系分

泌磷酸酶的能力均受到供磷水平的制约, 而且不同

作物间的差别较大。Abbort [ 40]的研究表明, 缺磷时

植物根际的磷酸酶活性会成倍增长, 同时,无论是新

磷酸酶的合成,还是土壤中已有的磷酸酶活性表现

均受无机磷酸盐的抑制。

研究表明,根系分泌物具有多种复杂的组成成

分,其中根系分泌酸性磷酸酶是植物对缺磷胁迫的

最早和最剧烈的反应之一。酸性磷酸酶的分泌量与

根外无机磷的浓度密切相关,同时酸性磷酸酶的活

性也随着供磷状况的变化而变化, 植物在感受磷饥

饿时能刺激磷酸酶的产生,缺磷可诱导植物体内外

酸性磷酸酶活性的显著提高。

磷酸酶主要来源于植物根系和土壤微生物的分

泌物,对土壤中有机磷的水解有重要贡献,其活性的

高低甚至可以作为诊断植株磷素丰缺的指标[ 6, 76] ,

也可以作为耐低磷品种筛选的一个生化指标[ 1]。

酸性磷酸酶, 一方面可促进植物体内有机磷的重复

利用;另一方面根系分泌物中的酸性磷酸酶可促进

土壤中有机磷的矿化和分解。

215  控制基因

通常, 将在土壤有效磷状况低于一般基因型所

需要的最适浓度时仍然能取得较高产量的基因型称

为植物磷营养的高效基因型[ 66]。磷营养效率的基

因型差异现象不仅存在于不同植物种类之间,而且

存在于同种植物的不同品种之间[ 32] , 例如, 在水稻

中,不同品种对低磷响应包括磷的吸收和利用效率

方面表现出明显差异[ 6]。因此, 选择培育和利用磷

高效基因型植物, 是改善缺磷状况的一条节能、低

耗、高产和高效的新途径[ 72]。Dalal[ 48]的研究证明,

磷效率的遗传控制是相当复杂的, 一般都表现为连

续变异, 具有数量遗传的性质。而中国春小麦 3D

染色体促进了植物对磷、钾、锌、锰的吸收,而阻止了

对钙的吸收,因此,具有该基因的植物在碳酸盐土壤

上具有使用价值。刘建中等[ 8, 10]报道, 小麦 B组染

色体所缺失的臂在缺磷条件下对籽粒产量贡献较

大。缺磷胁迫下, 象草( Pennisetum purpur eum )、猪

尿豆 ( Crotalaria pal lida )、肥田萝卜 ( Rophanus

sativus )3种作物的适应性反应不同[ 27] ,这体现了不

同作物根系特性以及作物对不同磷源反应的差别,
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这一差异已被证明受其遗传基因控制[ 7]。

216  高亲和磷转运体

植物具有低亲和与高亲和 2 种磷转运系

统[ 64, 74, 75]。低亲和磷转运系统是高等植物在正常

生长状态下吸收磷的主要转运系统,而高亲和磷转

运系统在正常供磷情况下被抑制,只有在缺磷状态

下才表达, 是低磷胁迫下植物细胞吸收低浓度有效

磷的主要转运系统[ 3]。人们已经从拟南介( Ar a-

bidop si s thal iana)、马铃薯( Solanum tuberosum )、番

茄( Lycop ersicum esculentum )等植物中相继克隆和

验证了植物中存在高亲和磷转运体[ 49, 67] , 而且大多

数的高亲和磷转运体主要是在根中诱导表达, 主要

存在于表皮和根毛细胞中[ 2, 49]。研究还表明, 同一

种植物中往往存在着多个高亲和磷转运体,例如, 拟

南介有 9个,它们在磷吸收和利用中发挥着重要作

用[ 77] ;而水稻中已经有 13个高亲和磷转运体被报

道。表明植物高亲和磷转运体在发挥磷吸收功能上

具有多样性。

217  不同植物对磷源的不同利用

由于不同树种其根际的生物化学过程不同, 人

们发现其对土壤磷的活化机制也各不相同。Gille-

spie[ 59]研究了刺槐( Robinia pseudoacacia)根际酸化

对磷的运输和吸收的影响后发现, 当 pH 变化 1 个

单位时,磷的扩散速率增加 5倍, 随着根际酸化, 土

壤供应有效磷的量在增加。Fox
[ 56]
研究了湿地松根

际磷酸酶活性对有机磷的转化问题后认为, 提高磷

酸酶的活性可以促进有机磷的矿化。蒋秋怡等[ 35]

在研究杉木连栽林地土壤的特性后指出, 杉木根际

土壤有效磷明显高于非根际土。Tadano 等[ 78]采用

渗析袋法比较了缺磷对 9种植物根系分泌酸性磷酸

酶活性的影响, 结果表明, 正常供磷条件下, 番茄根

系分泌的酸性磷酸酶活性最高;缺磷条件下, 白羽扇

豆分泌的酸性磷酸酶活性可达对照的 20倍; 相比之

下赤豆只有对照的 115倍。而在辽河平原, 豆茬土
壤的供磷状况要优于玉米茬

[ 12]
。同理, 土壤磷素水

平的提高使马尾松干物质积累量显著增加( 3915%
~ 19319% ) ,不同种源马尾松的苗高均随磷营养的

改善而较大幅度地增长[ 37]。

218  其它研究
植物会产生一系列生理和生化反应来适应缺磷

环境,这种适应性的产生是依赖于细胞质中磷浓度

的变化,而不是细胞外和液泡中的磷含量[ 73]。缺磷

时,植物能调整囊体脂类的构成(降低磷脂含量) ,从

而减少植物对磷的需求量。Essigmann等[ 53]也认为,

在维持膜的完整性并使光合作用得以继续的前提下,

用一定量的硫脂代替磷脂,可以减少磷的消耗。

研究表明,低磷加大根毛密度和促进顶端生长,

这一过程是受生长素和乙烯控制的[ 68] ,对植物进行

乙烯处理可以引起同磷胁迫类似的表型, 如通气组

织形成、根生长角度改变以及根毛发育等
[ 45, 62]

。在

菜豆实验中,乙烯抑制正常供磷根系的生长,但对缺

磷根系的反应影响不大[ 45]。在玉米不定根通气组

织形成过程中,暂时的磷胁迫会导致乙烯合成的下

降,根部对乙烯的敏感度增强[ 51, 62]。

Forder[ 55]认为, 地上部分与根系之间的磷素环

流是植物磷胁迫反应的信号。而 Helal等[ 63]认为,

植物营养在器官间的分配是由一个复杂系统控制

的。庄恒扬等[ 13]基于养分平衡原理, 建立了土壤溶

液磷浓度与作物吸磷关系模型。研究还表明,樟子

松( Pinus sylvest ris var. mongolica )存在着一定的

磷素利用机制,能从全磷和有效磷含量极低的土壤

中获取足够的磷以维持自身的生命活动和整个生态

系统的健康发展[ 34]。

3  已有研究的不足

人类已经尝试过利用多种措施提高磷素的有效

性。例如,将磷肥与草酸、甲酸等小分子有机酸盐类

一起施用以提高磷肥的利用率
[ 65]

; 磷肥配合 VA菌

肥,显著提高磷的利用率[ 26] ;利用树脂物质包被磷

酸二铵延缓磷的释放以减少土壤对磷的固定[ 2] ; 有

机肥与化学磷肥配合施用提高土壤累积态磷的有效

性[ 11]等等。但这些研究和尝试主要是围绕减少磷

的固定来提高磷肥利用率,而对由于植物自身对磷

活化、吸收而提高磷肥利用率的研究相对较少。在

有关植物适应低磷环境的研究中, 以农作物方面的

研究较多,树木方面的研究较少。

目前, 国内外有关植物适应低磷环境机制的研

究较多,但不够系统和深入, 现象研究多、机理探讨

少,理论研究多、生产应用少,作物研究多、树木研究

少,完整、系统的理论体系还有待形成, 各个内容侧

面的研究都还需深入。

4  形势与展望

全球每年元素磷的消耗量为 1166 @ 108 t ,致使

磷资源的有限性和磷消耗日趋增大的矛盾日益尖

锐,全世界约有 43%的耕地缺磷[ 9]。磷是不可再生
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资源,世界磷矿储量有限, 按目前的开采速度, 不到

百年则将用完[ 29] ,磷肥资源紧缺已经成为全球性的

问题。在我国, 有 2/ 3 的土壤缺磷
[ 23]

,黄土高原农

作区低产土壤有效磷含量只有 6 mg#kg- 1, 达到高

度缺磷状态[ 25]。由于磷矿资源和化肥生产能力有

限,磷肥对农业需求的满足率有限,我国每年需要进

口大量的磷肥。

另一方面, 为了解决粮食问题,增加化肥投入以

提高作物产量一直是世界各国的重要选择, 粮食的

大幅度增产总是伴随着磷肥的大量投入, 磷在农业

生产中的地位日益突出。然而, 大量施用磷肥却带

来了诸多问题, 其中最严重的是生态问题。尽管土

壤施用磷肥对农业生产做出了很大贡献,但这种/高

投入、低产出0的途径不仅会引起资源枯竭、生产成
本增加、经济效益下降,而且环境污染加重。磷是影

响水体富营养化的关键营养元素[ 38] ,土壤中过多的

磷肥施用是淡水富营养化的主要原因之一, 是环境

污染的主要因素。

人类对植物适应低磷机制的研究还将继续。研

究并揭示植物适应低磷环境的机制,探明植物对磷

营养胁迫的抗性机理, 揭示植物对低磷环境的响应

对策,发掘植物本身有效利用磷素资源的潜力,对人

类高效利用土壤磷素资源, 在经济和环境保护方面

具有非常现实的意义。
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