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　 　 摘要:　 低磷胁迫是限制植物生长的主要因子之一ꎮ 虽然农田每年施入大量磷肥ꎬ土壤也累积了较高的磷ꎬ但
是一些植物仍会表现出缺磷ꎬ施磷仍能增产ꎮ 植物磷肥当季利用率很低ꎬ一般只有 ２０％ ~ ３０％ꎬ这造成了磷资源的

浪费ꎬ增加了磷的潜在环境风险ꎮ 磷肥利用率低的主要原因是土壤累积的磷不能被植物全部吸收利用ꎬ根系是植

物吸收磷的最主要器官ꎬ植物根系对磷的吸收是植物耐低磷能力和磷肥利用率的关键ꎮ 本文综述了低磷胁迫下植

物根系形态和构型的变化ꎬ根系分泌物对低磷胁迫的响应特征和根际土壤难溶性磷的活化机制ꎬ着重阐述了这些

根系形态、生理和化学变化与植物耐低磷之间的关系ꎮ 在此基础上ꎬ对将来的研究进行了展望ꎬ特别强调了需要在

现有机制上能有所突破和推进ꎬ并加强低磷胁迫下植物根系的改良和遗传育种方面的理论研究和实际应用ꎮ
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　 　 磷是植物生长发育所必需的大量营养元素之

一ꎮ 它既是植物体内许多重要有机化合物的组分ꎬ
同时又以多种方式参与植物体内各种代谢过程ꎬ是
生物圈的重要生命元素[１]ꎮ 植物所利用的磷素ꎬ主
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要来源于土壤ꎮ 中国土壤全磷含量在０.４４~ ０􀆰 ８５
ｇ / ｋｇ[２]ꎮ 土壤中磷多以无机难溶态或有机态的形式

存在ꎬ导致其难以被植物直接吸收ꎮ 中国约６.７２×
１０５ ｈｍ２耕地土壤缺磷ꎬ占耕地面积的１ / ３~ １ / ２[３]ꎮ
在大多数农田中ꎬ土壤自然供给的有效磷远远不能

满足高产作物对磷的需求ꎬ必需通过施磷肥进行补

充[４￣５]ꎮ 然而ꎬ由于施入土壤中的磷易被土壤吸附和

固定[６￣７]ꎬ 导 致 磷 肥 的 当 季 利 用 率 只 有 １０％~
２５％[８]ꎮ 施用适宜量的磷肥会提高作物产量ꎬ高于

土壤有效磷临界值再施用磷肥ꎬ产量将不再提

高[９]ꎬ而且持续过量地施用超过作物需求水平的磷

肥ꎬ会导致土壤中有效磷快速累积[１０￣１１]ꎬ从而增加

了磷进入周围水体的风险ꎬ导致水体富营养化ꎬ造成

严重的环境污染ꎮ 磷是一种不可再生资源ꎬ随着人

们对磷矿资源的过度开采利用ꎬ磷矿资源终将被耗

竭用完ꎮ 因此ꎬ研究植物对低磷的适应性机理是很

有必要的ꎬ这既能解决土壤供磷和磷流失的矛盾ꎬ还
能从根本上解决低磷胁迫对植物生长的影响ꎮ

植物耐低磷胁迫的机制多种多样ꎬ不同植物种

类或同一植物种类不同品种会采用不同的机制来抵

抗土壤低磷胁迫ꎮ 植物耐低磷胁迫的机制主要有ꎬ
对土壤磷的活化能力强、适宜的根系形态构型、高效

的根系磷吸收系统、高效的磷素转运和再分配能力

等ꎮ 根系作为植物吸收养分的最主要器官ꎬ具有高

度的形态可塑性ꎬ能够通过修饰自身的发育和构型

以更好地适应多变的外部环境ꎮ 由于磷在土壤中易

于固定和不易移动ꎬ优良的根系对于植物高效吸收

养分尤为重要ꎮ 本文将从植物适应低磷胁迫的根系

形态学机制、根系生理生化机制和根际土壤磷活化

机制 ３ 个方面ꎬ对植物耐低磷胁迫的根系适应性机

制进行综述ꎬ并对将来的研究进行了展望ꎮ

１　 低磷胁迫下植物根系形态结构变化

１.１　 低磷胁迫对植物根系形态的影响

根系形态特征与植物利用土壤养分的效率密切

相关[１２]ꎮ 由于磷素移动性差ꎬ根系的形态对磷素的

吸收尤为重要ꎮ 一些研究结果表明[７ꎬ１３￣１５]ꎬ低磷胁

迫不仅增加根系的生物量ꎬ而且会引起植物根系形

态发生显著变化ꎬ包括根冠比、总根长、侧根长度和

数目、根系吸收面积、根质量、根分支数等的增加ꎬ根
系平均直径缩减等ꎬ从而提高根系与土壤的接触面

积ꎬ扩大根系涉猎的土壤体积ꎬ进而从土壤中获得更

多的磷ꎮ 低磷促进水稻苗期不定根上的侧根长度和

数量的增加ꎬ从而增加了根系的养分吸收表面积ꎬ其
中侧根长度增加对低磷响应贡献显著[１６]ꎮ 缺磷条

件下豇豆幼苗的最大根长度(ＭＲＬ)、最大侧根长度

( ＬＲＬ ) 以及每株侧根数( ＬＲＮ )都有显著的变化ꎬ
且缺磷条件下最大根长度和侧根数目与供磷条件下

相比ꎬ 都达到了极显著差异[１５]ꎮ
根毛是植物吸收土壤营养成分的主要部位ꎬ其

密度和长度显著影响植物磷吸收[１７]ꎮ 磷匮乏不仅

引起根的干质量、数量、根长、根表面积、根分枝数等

的增加ꎬ根毛的数量和长度等也会发生变化[７]ꎮ 磷

缺乏可增加拟南芥的根毛密度和长度ꎬ低磷处理 １６
ｄ 后根毛长度比在高磷下增加 ３ 倍ꎬ根毛密度是高

磷下的 ５ 倍[１８]ꎮ 低磷胁迫下ꎬ植物将更多的碳水化

合物分配到根系ꎬ促进了根系的生长ꎬ引起根冠比增

大[１９￣２２]ꎮ 对大豆、小麦、玉米的磷高效基因型筛选

的研究结果表明ꎬ在低磷条件下ꎬ植物的根冠比会增

加[２１]ꎬ根冠比是磷高效基因的筛选指标之一ꎮ 低磷

胁迫下植物根系形态的变化还与植物种类和品种有

关ꎮ 陈磊等[２３] 研究了不同施磷量对 ２ 个小麦品种

根系形态和根际特征的影响ꎮ 结果表明ꎬ供磷不足

时ꎬ小麦根系形态和根际特征均发生适应性变化ꎬ而
高磷条件下ꎬ小麦植株根系形态的改变因品种而异ꎮ
１.２　 低磷胁迫对植物根构型的影响

低磷胁迫不仅影响根系的形态ꎬ而且会改变根

系在空间上的分布ꎬ即根构型ꎮ 根构型是指不同根

级和根龄的根在空间的分布状态ꎬ 能够在一定程度

上反映根系功能特性ꎮ 低磷条件下菜豆根构型发生

了显著变化ꎬ这种变化显著影响菜豆的磷素利

用[２４]ꎮ 低磷胁迫下大豆侧根密度增加ꎬ主根长度减

小ꎬ形成了浅根系ꎬ这种反应被认为可以促进植物对

表层土壤磷的吸收[２５]ꎬ因为大多数土壤中磷聚集在

表层ꎮ 表明ꎬ低磷胁迫下ꎬ许多植物根系形态和构型

会朝着有利于植物获得更多的磷的方向变化ꎬ主要

体现在根系可以接触更多的土壤磷ꎮ

２　 低磷胁迫下植物根系分泌物的变化

低磷胁迫下ꎬ有些植物具有主动适应的机制ꎬ植
物根系会分泌出多种类型分泌物ꎬ其中普遍认为质

子、有机酸、土壤酸性和碱性磷酸酶以直接或间接的

方式影响土壤磷的有效性[２６￣２９]ꎮ
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２.１　 低磷胁迫下植物根系分泌有机酸的变化

低磷胁迫下植物根系分泌的有机酸增多ꎮ 苜蓿

在缺磷时ꎬ其根系分泌的柠檬酸显著增加ꎬ 可达到

正常供磷的 １.８２ 倍ꎬ而分泌的其他有机酸量较少ꎬ
仅占光合产物的 ０.３％[３０]ꎮ 白羽扇豆在缺磷时ꎬ其
根系 大 量 分 泌 柠 檬 酸ꎬ 占 光 合 产 物 的 １１％ ~
２３％[３１]ꎮ 在缺磷时ꎬ不同豆科植物根系分泌的有机

酸种类也不相同ꎮ 大豆根系分泌的有机酸为苹果

酸、柠檬酸、反丁烯二酸[２７￣２８]ꎬ菜豆根系分泌物为柠

檬酸[２９]ꎬ苜蓿根系分泌物为柠檬酸、苹果酸和琥珀

酸[３０]ꎬ白羽扇豆根系分泌物为柠檬酸[３１￣３２]ꎬ木豆根

系分泌物为石榴酸、苹果酸和草酸[２７ꎬ３３]ꎮ 在缺磷

时ꎬ白羽扇豆根系会形成簇生的排根ꎬ并向根际分泌

大量的有机酸[３４]ꎮ 一般具有排根的根系分泌有机

酸的数量可以达到根尖分泌的 １０ 倍[３５]ꎮ 在低磷胁

迫下ꎬ一些植物根系会向介质分泌质子ꎬ使土壤酸

化ꎬ从而促进磷的释放ꎮ 张振海等[３６] 通过溶液培养

法发现ꎬ低磷胁迫下ꎬ不同基因型大豆根系向外界环

境主动分泌 Ｈ＋ꎬ分泌的有机酸主要为柠檬酸、草酸、
酒石酸和苹果酸ꎮ
２.２　 低磷胁迫下植物根系分泌酸性磷酸酶的变化

在低磷胁迫下ꎬ植物还会向土壤中分泌酸性磷

酸酶ꎮ 酸性磷酸酶 (Ａｐａｓｅ) 是一种适应性诱导酶ꎬ
当植物获得磷饥饿诱导的信号后ꎬ酸性磷酸酶活性

便显著增强ꎬ它能使复杂的有机磷化合物水解为植

物易吸收利用的磷酸盐ꎬ可使植株体内仅有的磷得

到多次重复利用ꎮ 酸性磷酸酶活性高低与土壤中的

磷素丰缺状况有着密切的联系ꎮ 对低磷条件下油菜

根系磷酸酶活性的研究结果表明ꎬ缺磷越严重ꎬ酶活

性越高ꎬ体内磷元素被利用的程度也就越高[３７]ꎮ 庞

欣等[３８]在缺磷条件下对黄瓜、小麦根系分泌的酸性

磷酸酶活性进行研究ꎬ发现其酸性磷酸酶活性随根

系含磷量的增加呈直线下降趋势ꎮ 低磷胁迫下植物

分泌的酸性磷酸酶活性在不同植物之间差异很大ꎮ
不同磷效率小麦基因型根际土壤磷酸酶含量明显不

同[３９]ꎮ 低磷胁迫条件下ꎬ黑垆土和潮土上不同磷效

率基因型小麦根际土壤水溶性磷浓度和磷酸酶含量

存在显著差异[３９]ꎮ 缺磷条件下白羽扇豆根系分泌

的酸性磷酸酶活性是供磷处理的 ２０ 倍ꎬ而赤豆的仅

为供磷处理的 １.５ 倍[４０]ꎮ 邱双等[４１] 通过土培发现

低磷胁迫能诱导不同谷子品种酸性磷酸酶活性ꎮ 低

磷胁迫下根系分泌的酸性磷酸酶的活性在不同部位

也不一样ꎬ一般生理代谢最旺盛的根尖部位酸性磷

酸酶的活性也最高[４２￣４３]ꎮ

３　 低磷胁迫下植物根际土壤磷的活化
机制

　 　 植物在低磷胁迫下向土壤中排放分泌物ꎬ主要

作用是活化土壤中的磷ꎮ 有机酸对土壤磷的吸附和

解吸具有重要的影响ꎮ 有机酸能与 Ｆｅ３＋、Ａｌ３＋、Ｃａ２＋

等离子较强地螯合ꎬ使难溶性磷从 Ｆｅ￣Ｐ、Ａｌ￣Ｐ 和 Ｃａ￣
Ｐ 及其他磷库中释放或者置换出来ꎬ 从而提高植物

对磷的吸收[７]ꎮ 缺磷条件下根系有机酸分泌量的

增加是磷高效植物活化难溶性磷的主要机制之

一[４４]ꎮ 低磷胁迫下ꎬ磷高效小麦品种活化吸收 Ａｌ￣
Ｐ、Ｃａ￣Ｐ 和活性有机磷能力强于磷低效品种[４５]ꎮ 磷

胁迫下菜豆根系分泌物对难溶性 Ｆｅ￣Ｐ 和 Ａｌ￣Ｐ 的活

化能力比正常供磷时要高[４６]ꎮ 在半干旱酸性缺磷

红壤中ꎬ木豆根系能分泌番石榴酸类物质ꎬ释放土壤

Ｆｅ￣Ｐ 中的磷[４７]ꎮ Ｊｏｎｅｓ 等[４８]的研究结果表明ꎬ柠檬

酸能从含 Ｃａ￣Ｐ 量很高的土壤中释放磷元素ꎬ主要

是因为柠檬酸根的螯合作用ꎮ 低磷胁迫条件下油

菜、白羽扇豆和肥田萝卜等一些作物的根系会分泌

柠檬酸、苹果酸、酒石酸等有机酸ꎬ来活化土壤难溶

性磷[４９￣５０]ꎮ 在以钙磷为主的石灰性土壤中ꎬ 在缺磷

条件下ꎬ植物根系分泌的有机酸不仅可以活化土壤

中的 Ｃａ２￣Ｐ 和 Ｃａ８￣Ｐꎬ 而且也可以活化有效性很低

的 Ｆｅ￣Ｐ、Ａｌ￣Ｐ 和 Ｃａ１０￣Ｐ [７]

低分子量的有机酸在土壤磷的吸附和解吸过程

中起很重要的作用ꎮ 不同种类的有机酸在解吸土壤

吸附的可溶性无机磷的过程中起的作用不同ꎮ 在低

分子有机酸中ꎬ 柠檬酸起的作用最强ꎬ草酸较次ꎬ苹
果酸和酒石酸介于两者之间ꎬ解吸效果最弱的是乙

酸、琥珀酸和乳酸[５１]ꎮ 在酸性土壤中ꎬ增加质子的

浓度ꎬ有利于土壤胶体上 Ｈ２ＰＯ
－
４ 的解离ꎬ从而增加

植物吸收土壤胶体上的吸附磷的能力ꎮ 有机酸能够

解吸土壤中的吸附磷ꎬ首先取决于有机酸的种类和

数量ꎬ即羧基和酚羟基的数量、位置及其与铁、铝形

成络合物的稳定性ꎮ

４　 展 望

如上所述ꎬ几十年来ꎬ在植物耐低磷胁迫的根系

适应性机制方面已取得不少进展ꎬ并充分认识到改

良植物根系是提高植物耐低磷胁迫能力和磷肥利用
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率的关键ꎮ 然而ꎬ目前许多研究仍停留在对这些机

制的研究上ꎬ而进一步向前推进的研究特别是应用

型案例不足ꎮ 例如ꎬ已明确较大的根系和较优良的

根构型对植物耐低磷非常重要ꎬ遗憾的是ꎬ这方面的

理论研究和实践策略仍没有向前推进ꎮ 对于如何通

过改良使得植物形成这样的根构型并没有做过较多

尝试ꎬ而这可以通过农艺措施和遗传改良等许多方

法得以实现ꎮ 又例如ꎬ对于植物在低磷胁迫下根系

分泌物的报道也非常多ꎬ在分子机制研究上也取得

不少突破性进展ꎬ但是这些机制研究如何应用到农

业生产上ꎬ成功案例也很少ꎮ 理论研究成果的成功

应用案例之所以较少ꎬ一个主要原因可能是因为大

田土壤是一个复杂的体系ꎬ涉及的因素比较多ꎬ这导

致温室和实验室的土培和水培研究结果在田间条件

下的应用受到限制ꎮ 水培条件下ꎬ溶液中磷几乎全

是植物可以吸收利用的有效磷ꎬ不存在活化的问题ꎬ
只要供应充足ꎬ就能保证植物生长ꎮ 因此ꎬ建议将来

的植物耐低磷机制的研究应更多地在田间土壤条件

下开展ꎬ特别是一些耐低磷和磷高效的作物品种更

应在田间土培条件下开展ꎮ 另外ꎬ植物耐低磷机制

的研究需要和遗传育种相结合ꎬ只有这样ꎬ才能最终

实现提高植物耐低磷能力和磷肥利用率ꎮ
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