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低磷胁迫下豆科植物有机酸分泌研究进展

赵文杰!张丽静!畅 倩!张聪颖!熊忠宽
#兰州大学草地农业科技学院 农业部草地农业生态系统学重点实验室!甘肃 兰州
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摘要!豆科植物在低磷条件下能产生大量有机酸!从而促进根际酸化!提高土壤中磷的有效性"本研究综述了豆

科植物在低磷条件下有机酸分泌时间#种类和水平$比较了不同有机酸对磷活化的效率!多元酸效率高于一元酸$

阐述了有机酸在豆科植物根际酸化过程中发挥作用!指出有机酸分泌不是根际酸化的单一诱因$低磷下豆科植物

有机酸的合成主要在根系进行!其合成和分泌与碳代谢密切相关"最后!对豆科植物有机酸代谢研究方向进行了

展望"

关键词!豆科植物$低磷$有机酸
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土壤缺磷是制约作物%牧草生产的主要因素之

一&

4=!

'

(全世界
47(9

亿
>?

! 耕地中约有
:7@

缺

磷&

7

'

!我国
4(#5

亿
>?

! 农田中大约有
!

"

7

严重缺

磷!尤其是黄淮海地区!严重缺磷的土地占总耕地面

积的
$5@

&

:

'

(实际生产中!一般采用施磷肥来提高

植物对磷的吸收!我国自
!#

世纪
;#

年代开始施用

磷肥!到
9#

年代已累 计施用磷肥
5""#

万
A

#

*

!

B

;

$

&

;

'

(据预测!世界磷肥资源在
!#;#

年将被

耗尽&

!

'

(磷肥当季利用率大多在
4;@

左右&

$

'

(植

物主要吸收
C*B

:

!6和
C

!

*B

:

6

!而
*B

:

76不易被

吸收&

5

'

(由于土壤中钙%铁%铝及土壤黏粒大量存

在!通过吸附固定%沉淀或微生物吸收作用很快地将

有效磷转化为
.D

!

=*

%

.D

"

=*

%

,'=*

%

EF=*

等难溶性

磷&

"

'

(在一年只施一次磷肥的情况下!结合我国平

均复种指数为
4(;

!

:#

年间大约有
$4##

万
A*

!

B

;

积累在土壤中&

$

'

(而这部分难溶性磷仅有一小部分

#

#

4@

$可被植物直接利用&

:

'

(

提高磷有效性最有效的途径!就是培育耐低磷

及磷高效利用品种&

;

'

(在低磷条件下!植物主要通

过还原和络合反应提高土壤中难溶性磷的生物有效

性!有机酸的分泌也能活化土壤中的难溶性磷&

9

'

!从

而促进植物对磷的吸收(研究发现&

4#

'

!磷匮乏会引

起一些植物根中有机酸阴离子浓度的增加!表明有

机酸阴离子的分泌可能在磷活化中发挥重要作用(

豆科植物本身可以固氮!还能在磷匮乏时产生

大量有机酸!促进植物对磷的吸收!极大地改变了

根
6

土界面物理%化学和生物学性状!从而使土壤中

的氮%磷得到合理的分配和利用(目前有机酸在豆

科植物中的研究较多!但主要集中在豆类作物!如豇

豆#
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#

$%&$

#

&"'&(%)%

$

&
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%大豆#

*(

+

'"$,-%.

$%木

豆#
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0

%$&1'%

0

%$
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%绿豆#
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'

)豆科

饲料!如白羽扇豆#

5&

6

"$&1%(7&1

$
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%苜蓿#

8,4"9

'%

#

:1%)";%

$

&
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'等(本研究将磷匮乏时豆科植物有

机酸在植物体内的转运%分泌水平及种类等作一概

述!以期为豆科植物在磷高效利用农业生产中的应

用提供一定依据(

!

!

磷匮乏时豆科植物分泌有机酸的时间"水

平及种类

不同生长时期豆科植物有机酸组成和含量存在

一定差异(供磷条件下!随着豆科植物生长!根分泌

物中有机酸释放量呈现增加趋势!而且有机酸释放

量的高峰期一般出现在营养生长期!与植物代谢高

峰期吻合!这时植物体内有机酸代谢旺盛!通过根系

释放出的有机酸的量也会增多&

4;

'

(缺磷会导致一

些有机酸的释放量高峰期改变!但分泌高峰期一般

均出现在胁迫进行的第
4;6!;

天&

4;=4$

'

(申建波

等&

4;

'对大豆在缺磷条件下的研究表明!苹果酸和顺

丁烯二酸释放的高峰在低磷条件下会提前!而柠檬

"
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酸的释放高峰推迟(可能低磷主要影响有机酸的代

谢过程!特别是三羧酸循环(

同种豆科植物在磷匮乏时分泌有机酸种类大致

相同!但分泌量不同(大豆根系在供磷时!主要分泌

草酸%酒石酸%柠檬酸!这
7

种酸的分泌占测得的
$

种有机酸总量的
$9@

!乳酸%乙酸%苹果酸等的分泌

量很少&

4;

!

45

'

)低磷条件下!大豆根系向外界分泌的

主要有机酸是苹果酸%柠檬酸%反丁烯二酸&

4;

!

4"

'

!而

低磷条件下大豆根系向外界分泌的乙酸减少(田中

民等&

4$

'研究表明!正常供磷时!白羽扇豆非排根区

根尖组织分泌苹果酸%丙二酸%柠檬酸和乙酸!并有

极少量的富马酸)排根组织分泌柠檬酸和苹果酸!但

缺磷后!非排根区根尖组织分泌苹果酸%丙二酸和柠

檬酸的含量增加!而乙酸含量明显减少)排根组织分

泌的柠檬酸显著高于正常供磷时!而苹果酸的分泌

量变化不大(张振海&

4"

'

%沈宏和严小龙&

49

'分别对不

同基因型的大豆和菜豆#

<=%1,:(&1;&(

#

%3"1

$在低

磷条件下根系分泌物中的有机酸的测定表明!分泌

的种类相同!但是耐低磷基因型的有机酸分泌量明

显高于低磷敏感基因型品种(所以!豆科植物有机

酸的分泌与基因型有关!但是不存在种类的差异(

不同豆科植物在缺磷条件下分泌的有机酸种类

不相同(大豆根系向外界分泌的主要有机酸是苹果

酸%柠檬酸%反丁烯二酸&

4;

!

4"

'

!苜蓿分泌柠檬酸%苹

果酸和琥珀酸&

4:

'

!白羽扇豆大量分泌柠檬酸&

4$

'

(木

豆缺磷时大量分泌番石榴酸%苹果酸和草酸&

4#

!

4;

'

(

"

!

有机酸活化磷的能力

有机酸能与
EF

7T

%

,'

7T

%

.D

!T等离子较强地螯

合!通过与难溶性磷中的磷酸根离子进行阴离子交

换或竞争吸附!使难溶性磷从
EF=*

%

,'=*

和
.D=*

及

其他磷库中释放或者置换出来!从而提高植物对磷

的吸收%利用能力(在以
.D=*

为主的石灰性土壤

中!在缺磷条件下植物诱导分泌的有机酸不仅可以

活化土壤中的
.D

!

=*

和
.D

"

=*

!而且也可以活化有

效性很低的
EF=*

%

,'=*

和
.D

4#

=*

等&

!#

'

(在缺磷胁

迫下!白羽扇豆分泌柠檬酸!木豆分泌番石榴酸和甲

氧节基酒石酸鳌合铁&

4!

'都可以与磷形成复合物而

扩散至根表!而后
C

!

*B

:

6被根系吸收!复合物同时

分解&

!#

'

(木豆%白羽扇豆%菜豆等作物的根系分泌

的柠檬酸%番石榴酸等!也可以增加根际土壤中可溶

性磷含量!促进植物对难溶性磷的吸收&

!4

'

(

G'&DP

等&

!!

'对苹果酸%柠檬酸等
5

种有机酸的

研究表明活化土壤无机磷能力的大小顺序为*柠檬

酸
$

草酸
$

酒石酸
$

苹果酸
$

乙酸%琥珀酸%乳酸(

有机酸活化土壤磷能力的大小顺序为*三元羧酸
$

二元羧酸
$

一元羧酸(

#

!

磷匮乏时豆科植物分泌有机酸对根际酸

化的影响

低磷胁迫下豆科植物根系分泌大量的有机酸!

如柠檬酸%草酸%苹果酸等!鲜根的分泌量一般在

!(:

#

5(:

$

?&'

"

R

!促使根际周围
U

C

值下降!土壤

的磷素活化而释放&

!7=!:

'

(白羽扇豆形成的排根能使

根际周围的
U

C

值由
5(;

降至
:("

&

!;

'

(细胞内高羧

酸盐浓度和分泌率&

!:

!

!$=!5

'

!使胞质中三羧基的柠檬

酸比单一羧基的在根域中引起酸化程度高(螯合物

可与柠檬酸作用!因此!柠檬酸在胞液中过多的积累

可能也会干预根组织胞液中
.D

!T和
V

R

!T的稳态!

促进乙醇脱氢酶的活性&

!"

'

!从而引起
U

C

值的变

化(豆科植物在生物固氮过程中!根系也可以释放

C

T

&

!9=7#

'

!导致根际酸化!提高磷的利用&

74=7!

'

(

0DP=

R

'DSF

&

77

'研究也表明!有机酸在成熟排根组织中的积

累及其和质子从胞液向根际的分泌过程!不仅诱导

新陈代谢和根际
U

C

值的变化!而且还充当着酸化

解毒和防止过量柠檬酸在液泡积累的作用(无氧条

件下乳酸在根尖积累也同样如此&

!$

'

(

缺磷条件下!白羽扇豆排根向外分泌有机酸一

方面与有机酸合成有关&

!:

'

!另一方面!可能是增加

了柠檬酸阴离子的跨膜传递!而在这个传递过程中!

柠檬酸阴离子和质子是一个协同转运过程&

7:

'

(有

机酸合成之后!从植物根组织向介质中的分泌是有

选择性的%逆电化学梯度%耗能的主动分泌过程!同

时也受到质膜
C

T

=,-*

酶活性的调节&

4$

'

(

因此!有机酸的分泌是影响根际
U

C

值变化的

原因之一!但根系吸收阴阳离子不平衡而导致根系

C

T和
C.B

7

6净释放量的不同是引起根际
U

C

值变

化的最主要原因&

7;

'

(根际
U

C

值变化并不仅仅是

有机酸过量分泌的结果(

$

!

磷匮乏诱导有机酸在植物体内合成及分

泌

在十字花科油菜#
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$

&

7$975

'

!茄科烟草#

@"':)"%$%

)%7%'&-

$

&

7"

'

%番茄#

5

+

':

6

,31"':$,1'&(,$)&-

$

&

79

'及

禾本科玉米#

A,%-%

+

1

$

&

:#

'中的研究表明!有机酸合

成是在叶片中进行!随后再转运到根系向外分泌的(

但在白羽扇豆中的研究发现有机酸主要在根系中合

成&

4$

'

(白羽扇豆缺磷后!木质部伤流液中的苹果酸

和柠檬酸含量显著高于对照(而韧皮部汁液中只存

在极少量的苹果酸!而没有柠檬酸(并且发现白羽

扇豆在缺磷条件下磷的新陈代谢能力!取决于茎中

的羧化物向排根的渗透强度!这是羧化物在根中合

成的先决条件&

77

'

(菜豆在正常供磷和低磷条件下

叶片中的有机酸含量都显著高于根系&

49

'

!但笔者未

对其根系分泌有机酸是在叶片中合成转运到根系还

是直接在根系中合成这一问题进行研究(

磷匮乏会引起根的一些生物学性状!例如干质

量%数量%根长%根表面积%根分枝数%根毛的数量和

长度等会发生变化&

!#

'

(白羽扇豆低磷条件下!

;

#

$

周时间侧根的根尖就出现了
!

#

7Q?

白色的排根(

在位于离根尖
:

#

5Q?

的地方则出现浅棕色成熟的

排根(侧根新长出的须根最后可以达到的长度约为

;??

!接近于侧根基部衰老的排根的颜色则变成

灰褐色&

77

'

(白羽扇豆缺磷后!植株形成排根数量明

显增加!非排根区根尖组织%排根组织和排根区根尖

组织在低磷条件下分泌的有机酸种类基本相同!仅

仅分泌量存在差异&

4$

'

!一般排根分泌的有机酸数量

可以达到根尖分泌的
4#

倍&

:4

'

(有机酸的释放部位

也存在差异!柠檬酸的积累主要在成熟和衰老的排

根中!然而苹果酸的积累在根组织%非类蛋白根和新

排根中&

77

'

(柠檬酸在根组织中积累!但是老根中只

检测到很少的柠檬酸!而且在低的质膜渗透性下羧

酸常以阴离子的形式存在(这表明在磷缺乏后有机

酸在成熟排根中的分泌并不是单一的过程!有可能

损伤了质膜的完整性&

:!

'

!也有可能在质膜中存在一

个特定的运输通道&

:7

'

!还有可能受质子通道的调

节!并伴随着质子的释放!以便维持根际的离子平

衡&

!"

'

(当白羽扇豆根系磷缺乏
4(;>

时!阴离子通

道的拮抗物使柠檬酸的分泌降低了
;4@

&

!"

!

::

'

(

%

!

磷匮乏诱导有机酸代谢与碳代谢

有机酸是碳代谢的中间产物!据报道!光合作用

固定碳的
!;@

#

!$@

可以通过根系分泌作用进入

根际&

:;

'

(

0N

U

A&P

等&

4:

'研究发现苜蓿缺磷时!苜蓿

根系分泌物中的柠檬酸显著增加!可达到正常供磷

的
4("!

倍!其他的有机酸分泌量较少!仅占光合产

物的
#(7@

(白羽扇豆在缺磷时大量分泌柠檬酸!

占光合产物的
44@

#

!7@

&

:$

'

(

磷匮乏引起有机酸的分泌是一个比较复杂的过

程(在正常供磷条件下细胞中磷选择性地分布在细

胞质和液泡中!额外的磷储藏在液泡以维持细胞质

中磷的稳态&

:5=:"

'

(磷匮乏同时会对植物的光合%糖

酵解和呼吸产生作用&

:9

'

!从而对有机酸的分泌有直

接和间接的影响(缺磷条件下!当液泡中有效磷被

用完时!就会因胞质中磷的匮乏而对光合作用产生

影响&

;#=;4

'

(

EWFSFFP

等&

;!

'研究表明!低磷限制抑制

了大豆地上部分的生长!而对其地下部分的生长抑

制不显著(低磷条件下大豆生长减慢主要是由单个

叶子叶表面展开速率降低了
";@

而引起的!光饱和

点和
.B

!

饱和点分别降低了
;;@

和
:;@

(尽管磷

缺乏会限制碳同化!降低叶绿体中己糖
6*N

的输

出!导致其向淀粉转化!蔗糖通过韧皮部转移到根中

增加&

;#=;4

'

(大豆叶片中也观察到过蔗糖合成增加的

现象&

:9

'

(蔗糖从韧皮部中的卸载可以为根提供碳

源!可能是为了植物生长或者是有机酸分泌!或者是

促进蔗糖转化酶和合成酶的合成等&

;7

'

(用4:

.B

!

标

记白羽扇豆茎试验的结果表明&

;:

'

!在磷缺乏时!茎

到根的碳转运是通过根组织中蔗糖向有机酸的一系

列转化来实现的(

大豆根系中蔗糖含量在缺磷的条件下高于磷充

足的条件下&

;#

'

(白羽扇豆中有机酸的积累!同样也

减少呼 吸!并且伴随着 细胞内可溶 性 磷 的 增

加&

!"

!

;;

'

(缺磷时呼吸链诱导
-.,

循环中柠檬酸的

回补反应受到抑制!阻止产生过量的相似物来竞

争&

;:

'

(磷缺乏时菜豆根中的呼吸过程中的细胞色

素传递的能力也减弱!但是
),XC

"

),X

的比率反

而增加呼吸中氰化物的抗性&

;$

'

(

&

!

低磷诱导合成有机酸相关的酶

有机酸在植物体内的合成途径为*

.B

!

%

蔗

糖
&

葡萄糖
%

丙酮酸
%

草酰乙酸
%

有机酸(低磷条

件下白羽扇豆根尖&

;5

'

%幼嫩和成熟排根中蔗糖合成

酶增加!蔗糖的水解作用增强&

;:

!

;"

'

(目前对蔗糖酶

活性的研究表明!蔗糖很有可能是+库,!也有可能是

9#!4
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#

%&'(!"

!

)&(#$

$

#$

"

!#44

一个信号&

;9

'

(而且!有机酸的分泌也与其呈现相同

的模式(因此!有机酸的分泌似乎是+库,引起

的&

;"

'

(

磷酸葡萄糖异构酶%果糖激酶均属于糖酵解过

程中的关键酶!负责丙酮酸的生物合成(它们活性

增强!对促进磷库中的磷得到有效的利用!有机酸合

成的底物增加!无机磷酸盐的消耗和利用都有重要

的作用(低磷条件下白羽扇豆幼嫩和成熟排根中的

这两个酶的活力都明显增强&

;5

!

$#=$4

'

(

低磷 条 件 下!磷 酸 烯 醇 式 丙 酮 酸 羧 化 酶

#

U

>&Y>&FP&'

UM

WIZDAFQDWK&[

M

'DYF

!

*3*.

$受到普遍

关注&

;$

!

$!=$7

'

(在
*3*.

酶的作用下!丙酮酸与磷酸

烯醇式丙酮酸#

*3*

$形成草酰乙酸!进入三羧酸循

环!之后被苹果酸脱氢酶还原为苹果酸!最后在柠檬

酸合酶的作用下形成柠檬酸&

$:

'

(

\&>PY&P

等&

;5

'研

究发现!白羽扇豆根尖
*3*.

活性的增强使柠檬酸

分泌不可逆地增加(因此!豆科植物在低磷条件下

分泌的柠檬酸%苹果酸较多(同时!缺磷或者低磷使

苹果酸脱氢酶%柠檬酸合成酶活性增强!而电子传

递%耗氧量等三羧酸循环过程则可能受到抑制!但也

不排除其他有机酸的积累导致的根分泌有机酸的增

加&

$;

'

(

在
.

:

和
.,V

植物!

*3*.

是植物体固定
.B

!

的关键酶!可与
.B

!

直接反应生成草酰乙酸!从而

参与有机酸的合成(但豆科植物属于
.

7

植物!

*3*.

酶与蔗糖磷酸合成酶#

YIQW&YF

U

>&Y

U

>DAF

Y

M

PA>DYF

!

1*1

$竞争从而介导光合固定的碳向
-.,

循环中间产物池的流向(光合碳分配是由
1*1

和

*3*.

的相对活力所决定的!即
1*1

"

*3*.

比值越

小越有利于碳流向有机酸的合成(

.

7

植物中!非光

合作用固定的
.B

!

通过
*3*.

#

#

7#@

$也可以合成

羧化物&

;:

!

$$

'

!可作为碳流失的一个补偿(因此!

\&>PY&P

等&

;5

'和
)FI?DPP

等&

!:

'认为根中与非光合

性
.B

!

固定有关的
*3*.

活性明显增加!仅能是有

机酸的分泌增加!与光合作用无关(

低磷条件下有机酸的合成过程中!成熟和衰老

的排根中柠檬酸的积累!不仅使
*3*.

酶活性增加!

并且胞液中
-.,

循环中的顺乌头酸酶的活性减

少&

!"

'

(缺磷条件下!白羽扇豆的
*3*.

酶和苹果酸

脱氢酶活力增加&

;5

!

$5

'

(同时鹰嘴豆#

/"',3%3",)"9

$&-

$根系中!

*3*.

增加的同时也伴随着顺乌头酸

酶#

,.B

$活力下降!从而引起柠檬酸的显著性增

加&

$;

'

(因此!缺磷诱导植物根组织中一些有机酸代

谢产生变化!使其生物合成增加或降解减少!最终引

起有机酸分泌的增加(

'

!

展望

植物有机酸分泌对改善土壤中磷的利用有积极

的作用!目前国内外对豆科植物在低磷条件下根系

分泌有机酸做了很多的研究!也得到了一些成果!但

是国内对磷匮乏时有机酸的分泌的研究起步较晚!

因此在以下方面的工作还存在不足(一是豆科植物

在磷匮乏时有机酸分泌和合成的机理还不太统一!

在体内的转运机理也没有形成系统)二是目前对豆

科植物的研究都仅限于室内!一般都采用沙培和水

培!浇灌营养液的方法!室外由于受各方面的条件限

制较多!因此研究较少)三是豆科植物在低磷条件下

有机酸的分泌对根瘤菌是否有影响!鲜有研究)四是

对植物根系分泌的有机酸研究很少注重区别根的部

位!例如豆科植物的根系%根尖%排根!这
7

个部位分

泌的有机酸量和种类可能不同!而直接测定根系会

产生稀释作用)五是对豆科植物的种类的研究都较

少!是否其他的豆科植物会存在有机酸分泌的差异(

六是对豆科植物有机酸分泌有关的分子生物学和遗

传学研究较少(因此!针对上述方面对豆科植物有

机酸分泌进行更进一步研究很有必要(
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