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摘  要    铝 (Al) 毒是广泛存在于热带亚热带地区酸性土壤上的主要的生产力限制因子之一。水稻 Al 毒

害主要发生在新开垦的旱地酸性土壤上。本文较详细地总结了： (1) 水稻发生 Al毒的环境条件，水稻 Al毒害的

可见症状和 Al毒害的部位；(2) 水稻耐 Al指标，营养元素的吸收与分配对水稻耐受 Al毒害的影响，以及 Al胁

迫下根系分泌物、根际 pH的变化等对水稻耐 Al的贡献，水稻耐 Al基因的定位等；(3) 水稻 Al毒害的缓解作用

机理及可能的解决措施。最后对水稻 Al毒害和水稻耐 Al机制研究中存在问题进行了分析探讨，同时对今后的研

究作了展望。 

关键词    水稻；铝毒害机制；耐铝机制；铝毒缓解作用机制 
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水稻是全球主要的粮食作物。在高度风化的酸

性土壤中，Al是限制水稻生长和矿质元素吸收因而

导致减产的一个主要胁迫因子[1]。全球有 39.5亿 hm2

酸性土壤，其中可耕土地面积为 1.79亿 hm2，主要

分布在热带、亚热带及温带地区，尤其是发展中国

家[2]。我国酸性土壤遍及南方 15个省区，总面积为

2030 万 hm2，约占全国土地总面积的 21%[3]。同时

由于酸沉降等对土壤酸化的影响，Al的危害面积有

增加的趋势[4~6]。 

与黑麦、小麦、大麦等相比，水稻是比较耐 Al

的作物[7, 8]，但其耐性机理至今仍不完全清楚。 

长期以来，国内学者对缓解与克服植物 Al毒害

作了许多的研究与尝试[9~12]，结果表明，最佳方式

之一是选择和培育耐 Al性较强的植物基因型，而要

完成这一目标必需首先弄清楚植物耐 Al 的生理-生

化与遗传机制。因此研究水稻的耐 Al机制有着重要

的理论与实践意义。 
 

1  水稻铝毒害的特点 
 

1.1  水稻发生 Al毒害的环境条件 

1.1.1  水稻发生 Al 毒害的土壤条件    水稻生长

的最佳 pH范围是 5.0 ~ 8.5。Tanaka和 Navasero[13]

在研究水稻产生 Al 毒害症状的土壤条件时发现水

稻 Al毒害主要发生在旱地酸性土壤上。如果低 pH 

 

 

值的土壤处于氧化状态，土壤溶液中 Al3+比 Fe高，

就会发生 Al毒；淹水条件下酸性土壤的 pH值增加，

土壤溶液中 Fe浓度增加，Fe毒比 Al毒更有可能发

生；如果土壤是非还原性的，pH值高于 5，就不会

有 Fe毒或 Al毒。Howeler 和 Cadavid[14]指出，拉美

旱地土壤贫瘠，大部分是酸性的，生长在这种土壤

上的水稻易遭受 Al 毒害和 Ca、P 缺乏的胁迫；同

时也认为淹水条件下一般不会发生 Al毒。 

有研究发现第四纪红土、赤红壤、新垦红壤中

活性 Al的含量比熟化红壤性水稻土高，水稻在熟化

水稻土中的生长优于新垦红壤，因此新垦红壤比熟

化红壤性水稻土更易发生 Al毒害[15~17]。 

土壤溶液中 Al毒害的临界浓度取决于 pH值、

土壤中的营养状况及植物基因型。不同水稻基因型

Al毒害的临界浓度为 Al3+ 2 ~ 30 mg /L[18]。 

1.1.2  水稻发生 Al 毒害的温度条件    水稻最适

生长温度为 30~32℃。顾明华等[19]研究了 Al毒在不

同作物（水稻、大豆、大麦、番茄）上的差异及温

度的影响，结果表明，Al对作物的毒害因温度而异，

作物在其最适生长温度范围内受 Al伤害最明显。其

原因可能是在最适温度下，作物生长较快，新陈代

谢旺盛，侵入体内的Al对其伤害相对较严重。另一

方面，在质外体中有新陈代谢所需的 Al的吸附位点

（如细胞壁糖蛋白），且对温度很敏感[20]。同时，水 
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稻体内的 Al含量有随温度上升而递增的倾向[19]，这

可能与高温时蒸腾作用增强有关，因为植物对 Al

的吸收主要以被动吸收途径并主要随质流上移到地

上部。 

另外，还有研究表明培养液中 Al的离子强度对

水稻等作物的 Al毒害也有影响：当 Al溶液的离子

强度较高时，Al在根中的积累被阻碍[21]。这可能也

是不同的水稻培养方法得出不同结论的部分原因。 

1.2  水稻 Al毒害的可见症状 

早期的研究大多发现水稻 Al 毒害的症状在地

上部，表现为叶片短小、黄化等[13, 22]。Sivaguru等
[23]认为叶尖枯黄或变成青铜色是 Al 伤害的一个独

特症状。赫鲁宁和刘厚田[24]认为高浓度 Al处理时，

水稻地上部分才会出现受害症状。高浓度 Al处理下

(560 µmol Al)敏感水稻品种的根相对较短，多分枝，

卷曲，短粗，叶子短小、枯萎黄化[22]。以上是早期

人们研究水稻的 Al毒害时所观察到的症状，这个时

期，一般所用Al处理浓度较高，而且所用培养液不

科学，可能会出现 P、Ca、Mg等营养元素缺乏问题。 

现在的研究一般认为，与其他植物一样，水稻

最明显的 Al毒害症状也是抑制根的生长。王建林[15]

观察到水稻在 Al胁迫下根系生长较差，根短而粗，

根尖卷曲呈鱼钩状，地上部分分蘖少。随着Al处理

浓度的增加，水稻地上部分和根的鲜重显著下降，

并且 Al敏感品种比耐 Al品种更明显。 

1.3  水稻 Al毒害的部位 

从水稻的 Al毒害症状来看，水稻 Al毒害的作

用部位在根部；大量的研究结果又证明水稻根尖是

Al毒害的敏感位点。 

Ryan 和 Joseph [25]利用分室实验（divided 

chamber）和浸泡过 Al 的琼脂小块研究发现，只有

玉米根末端 2.0 ~ 3.0 mm（根冠和分生区）暴露在

Al 中，根的生长才会被抑制，分生组织是 Al 毒害

的最初位点。也有人认为玉米根尖伸长区末端是 Al

敏感位点[26]。 

Wagatsuma等[21]根据 Al在豌豆、玉米、水稻根

尖中的积累、原生质体的活性及β-葡聚糖的形成，

认为 Al 毒的特殊位点是根的幼嫩外层细胞的原生

质膜，且耐 Al性在很大程度上取决于原生质膜的完

整性。 

然而，水稻中 Al 毒害的具体位点还很少有研

究。如果根尖确实是Al毒害的原初部位，它可能也

是耐性品种对 Al毒害抵抗作用表现较强的部位。 

1.4  水稻对Al的吸收途径与Al在水稻中的累积部位 

由于 Al不存在同位素，不能用一般的同位素示

踪的方法确定植物对 Al的吸收途径，这方面的研究

较少。 

多数研究结果表明无论 Al 敏感品种还是耐性

品种，水稻根中总 Al含量比地上部分高得多[1, 27]。

Jan和Matsumoto[28]研究发现，无论 Al敏感性高低，

水稻根尖端和中部的 Al累积量都比根基部高。 

Jan和 Pettersson[29]发现与敏感品种相比，耐 Al

水稻品种中较多的 Al保留在根中，其净 Al吸收速

率比敏感品种高，而运输到地上部分的较少，因此

认为水稻品种的 Al 敏感性与根钝化 Al 和控制 Al

向地上部分运输的能力有关。但许多研究表明耐 Al

的水稻品种根中 Al含量比敏感品种低，因此认为水

稻的耐 Al机制为排除机制[30, 7]。这种分歧，可能是

培养方法、实验条件和数据分析的不同造成的。现

在的研究一般倾向于后者。 

Fageria和Carvalho[1]发现水稻根吸收的Al大部

分强烈固定在细胞壁的吸附位点。Ishikawa 等[31]报

道水稻中 Al 集中在根尖的表皮细胞和外皮层细胞

中。顾明华和黎晓峰[32]研究证实水稻对 Al的吸收主

要是通过质外体途径，Al主要集中在水稻根质外体

特别是细胞壁中。Yoshimura等[33]将耐 Al水稻进行

有 P和无 P预培养，Lumogallion染色发现 Al的最

高水平出现在用 P预培养的植株的根冠中，在初生

根的表皮和中柱细胞周围的质外体区域及次生根的

绕中柱细胞的区域也发现有高水平的 Al。总之，多

数研究表明 Al 在水稻根中的累积主要发生在质外

体区。 
 

2  水稻耐铝机制研究进展 
 

关于水稻的耐 Al机制，国内外的学者分别研究

了组织水平上水稻耐 Al的生理机制；细胞水平上耐

Al 的生化机制；基因水平上耐 Al 的遗传机制。但

目前还没有形成统一清楚的认识。 

2.1  耐 Al指标的选择与确定 

关于水稻 Al毒害与耐 Al性的评价指标，由于

水稻比其他作物耐 Al性要强，只有根部对 Al反应

最敏感，多数的研究采用根长（包括 RRL（相对根

长）、RRE（Al 胁迫下相对根伸长与对照相对根伸

长比）等），也有采用根鲜重、根干重等。Howeler

和Cadavid等[14]发展了一种快速筛选耐 Al水稻幼苗

的营养液筛选方法，将相对根长作为耐Al指标，发
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现田间产量与 RRL 有很好的相关性。但 Fageria   

等[34]发现水稻地上部重量比根对 Al毒更敏感，并用

地上部干重为指标筛选了耐 Al水稻和 Al敏感水稻

品种。Jan和 Pettersson[29]用了RGR（相对生长速度）、

RRL、RSL（相对芽长）、RSW（相对芽重）等来评

价水稻基因型的耐 Al性，发现 RSW最佳。这可能

与他们采用特殊的水稻培养方法有关，并且他们所

用的 Al处理浓度太高，耐 Al水稻的根也已被破坏

了。Sivaguru 等[23]用根的数量、叶尖枯黄程度、根

和地上部的干物质量，根和地上部的相对生长降低

（RGRR，RGRS）、根及地上部的耐性指数（RTI，

STI）作为水稻对 Al 反应的指标，发现 RTI 与 Al

胁迫的影响密切相关。 

余纯丽等[35]在研究 Al对水稻、小麦、南瓜等的

种子根生长的影响时发现根系活力的生理指标对Al

的反应比根系形态指标更为敏感。Maltais 和

Houde[36]研究表明 NBT（硝基四唑蓝）的还原可以

作为快速鉴定耐性个体的一个简单的生化标记。 

虽然用根长作为评价 Al 敏感性或耐性的指标

时不太方便，尤其是田间筛选等工作量较大，但它

作为 Al 毒害的指标还是区分度较高且比较通用的

参数。 

2.2  Al 对水稻生长的刺激作用机理 

一般认为 Al是一种生物毒性元素。它不但会对

植物产生毒害，对鱼类、藻类以及人体的毒害也是

近年来的研究热点。 

但也有研究表明 Al 对植物有正面效应：Osaki

等[37]在研究 Al 对适应低 pH 土壤植物的有益作用

时，将生长不受 Al影响或者生长被 Al刺激的植物

分别称为耐 Al（Al-toleranced）植物和 Al 刺激

（Al-stimulated ）植物，而水稻就属于 Al刺激植物。

茶树被称为 Al 累积植物，Al 对茶树有促进根系生

长发育、增强光合作用等积极的生理效应，廖万有
[38]认为 Al对茶树具有“P泵”的作用，能促进茶树对

P的吸收。并且茶树自身还有一系列的耐 Al机制。

宣家祥和张自立[39]用 Al处理铁质砖红壤，与对照相

比，大麦生长良好，可能是少量的Al对植物吸收 N

有一定的刺激作用，促使大麦叶色变深，有利于植

物地上部生长，但也有可能是 Al缓解了 Fe毒。研

究这些对我们研究水稻的耐 Al 机制有一定的启发

作用。水稻被低浓度的 Al刺激生长的现象也先后被

Howeler和 Cadavid[14]、Fageria等[34]、Sivaguru等[23]、

Jan 和 Pettersson[40]、Osaki 等[37]等观测到，但其机

理仍不清楚。 

有研究认为少量 Al刺激耐 Al水稻对 N、P、K、

Ca、Mg、S、Fe、Cu、Zn等养分的吸收从而刺激水

稻生长[1, 41]。Jan和 Pettersson[40]在研究低浓度 Al对

水稻生长的影响时发现在 35 µmol Al 浓度下耐 Al

的水稻品种地上部分和根鲜重与无 Al 的对照植株

相比有增加的趋势，而在 70、140 µmol浓度下，根

鲜重显著降低，其机理不清楚。但要明确的是，以

上所观察到的现象都是在相对较低 Al 浓度的短期

胁迫下，并且在耐 Al 品种中表现较明显。Al 在植

物体内可能没有直接有益的生理作用，但它可能有

间接的作用。Al对水稻生长的刺激作用机理可能是：

①水稻在环境胁迫初期的生理适应性反应；②Al对

Fe毒或 H+毒害等其他环境胁迫的缓解作用；③像茶

树一样，Al对水稻也有“P泵”甚至“N泵”、“Ca泵”

等的作用。这些有待于进一步的研究与证实。 

2.3  营养元素的吸收和分配与水稻的耐 Al性 

营养元素的运输和代谢缓解 Al毒的方式有：①

通过提高根际 pH 使 Al 在根际沉淀；②吸收后与

Al 形成的复合物使 Al 从活跃的代谢过程中去除；

③营养元素的吸收改善了其他代谢进程。 

2.3.1  N 与水稻耐 Al 性    N 在水稻中有重要的

生理功能，但关于水稻耐 Al 性与 N 吸收和分配的

关系的研究较少。Ganesan 等[30]在研究水稻基因型

耐 Al 差异的生理基础时认为硝酸盐代谢在水稻耐

Al性中起着关键作用，耐 Al水稻品种的高耐 Al性

可能来自有效的 N 代谢和它改变介质 pH的能力。

Al处理下，耐 Al水稻品种 NO3
--N含量的降低和活

体叶片组织中 NR(硝酸还原酶)活性的降低比敏感

品种要少。Al对水稻的毒害可能是妨碍了 NR的合

成或与活性 NR相互作用导致其活性下降。耐 Al水

稻有效的 NO3
--N吸收导致营养液 pH上升，因而降

低了根对 Al的吸收。但一般认为水稻是喜铵作物，

不会对 NO3
--N 有有效吸收（除非营养液中 NO3

--N

是唯一 N源），而且营养液中 pH的变化很难说是 N

吸收的结果。 

另一方面， Gyaneshwar 等[42]研究表明，水稻

根际的固 N微生物及固 N酶活性与水稻耐 Al性有

关。接种了固N微生物的耐 Al水稻与 Al敏感水稻

相比，有较高的地上部分与根干重及根中总 C、总

N含量，根系分泌物中总 C含量达显著差异。这可

能是因为植物对 Al 的耐性与根系合成和分泌有机

酸的能力相关，而植物根际的固 N微生物与固 N酶
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活性的增强使植物 N固定能力增强，生长旺盛，根

系分泌物增多。 

2.3.2  P 与水稻耐 Al 性    酸性土壤上一般同时

存在 Al胁迫和低 P胁迫[14]，植物对 Al胁迫、低 P

的适应性可能为同一种机制所控制。万延慧等[43]所

做的大豆耐低 P与耐 Al毒的相关性研究中，也表明

高 P可以缓解 Al毒害，其原因有两种：一可能是营

养液中一部分 P与 Al结合生成沉淀，降低了介质中

Al 的浓度；二可能由于大豆植株内 Al 与 P 形成沉

淀，降低了 Al的毒害。 

目前，P与水稻耐 Al性的关系研究相对较多。

无论从低 P胁迫和 Al胁迫的症状、生理变化还是从

遗传基因上，它们都有一定的关系。 

许多研究表明水稻耐 Al性与 P吸收密切相关，

耐 Al水稻能在 Al存在的情况下有效的吸收和利用

P[34, 44]。Tanaka 和 Navasero[13]发现如果水稻体内 P

含量高就不会有 Al毒症状。耐 Al的水稻品种在高

Al、低 Al的情况下，茎叶和根中有相对高的 P积累，

其净 P吸收速率高到足以保持地上部分 P的状况，

因此水稻高耐 Al 性的部分原因在于保持地上部分

高的 P含量以及低的地上部分 Al含量，而地上部分

的低 Al又使更多的 P参与代谢[22, 40]。Nakagawa等
[45]用 P 预处理水稻植株，发现 Al 不会抑制地上部

分的生长，Al在根中的沉积略有增加，推测可能是

在根中形成了 Al 的磷酸盐沉淀(Yoshimura 等[33]用
27Al 魔角旋转核磁共振光谱(MAS NMR)分析表明

沉积物中含有大量 Al 的氢氧化物)使地上部分免遭

Al的毒害，即 P预处理增强了水稻的耐 Al性。 

从遗传基因的角度来看，水稻耐 Al性 QTL(数

量性状座位)也可能与 P吸收效率有关[18]。 

2.3.3  K、Ca、Mg及微量元素与水稻耐Al性    Al

处理对水稻植株中几乎所有的必需营养元素（N、P、

K、Ca、Mg、S、Zn、Fe、Mn、B、Cu）的浓度和

含量都有抑制作用[1]。无论水稻的 Al 敏感性，Al

处理下，K、Ca、Mg在地上部分的累积比根中多，

且随 Al浓度的增加，它们（除K）在地上部分的浓

度有下降趋势；微量元素（Fe、Zn、Cu），则在根

中浓度较大[22]。 

不少研究表明，耐 Al水稻在 Al胁迫下能有效

的吸收和利用 Ca，且地上部分积累较多的 Ca[14, 44]。

也有研究发现 Al敏感水稻品种在 Al处理过程能保

持相对高的 Ca积累[22]。 

Mugwira 等[46]表明 Al 对植物的毒害是伴随一

定 Al 浓度下 K与 Ca、Mg的拮抗作用的。水稻中

Al对Mg比对其他矿物有更强烈的效果，Al通过钝

化载体或与 Mg 竞争载体上的结合位点而直接抑制

Mg吸收。Al敏感水稻中 Al与 Mg的竞争作用对水

稻耐 Al有重要作用[28]。 

有研究认为植物对 Al 敏感性的增加与根中微

量元素累积增加有关[1]。 

关于水稻在 Al 胁迫下营养元素的吸收和分配

的变化及其与耐 Al性的关系研究，近年研究较少，

而早期的研究，由于研究方法的不完善，加上多种

元素同时存在的化学与生理复杂性，很难说清楚。

不过可以肯定的是耐 Al 水稻品种在这方面不同于

敏感品种，具体的机理有待深入研究。 

2.4  根系分泌物及根际 pH与水稻耐 Al性 

在多数作物（如小麦、大豆、荞麦、玉米、茶

树等）中根系分泌物（主要是有机酸）在耐Al机制

中有重要贡献[47, 48]。有机酸或分泌到根际或累积在

细胞质及液泡[49]中，与 Al络合，降低 Al的毒性。

但在水稻中很少有报道 Al 胁迫下的根系分泌物，

Ma等[7]在耐Al水稻和敏感水稻中都观察到Al诱导

的柠檬酸的分泌，但这两个品种间的分泌量无显著

差异，因而它不太可能是主要的耐Al机制。水稻是

否分泌除柠檬酸以外的其他有机酸，或者是合成的

有机酸在根组织内累积解毒，仍需进一步研究短期

Al胁迫下的根系分泌物。 

Ganesan等[30]认为耐Al的水稻品种能更有效地

改变介质的 pH，因而减少Al的吸收并最终降低 Al

毒。另外，水稻对N等营养元素的吸收，可能导致

根际 pH的变化，因而影响 Al的吸收。但是 pH的

测定需要进一步精确时间和位点，溶液尽可能的简

单化。 

2.5  蛋白质、酶与水稻耐 Al性 

Wissemeier等[50]发现植物组织在 Al诱导下，会

形成 1,3-β-葡聚糖且其相对浓度和根的相对伸长率

显著负相关，而 1,3-β-葡聚糖本身可能就是阻碍“壁

松弛过程”的一个因素，因而阻碍了细胞伸长。

Wagatsuma等[21]也发现Al处理的玉米根细胞壁成分

中含有 1,3-β-葡聚糖。周建华等[51]发现 Al胁迫下，

大麦根过氧化物酶同工酶谱发生变化，Al增加了酶

带的数量和宽度，且在一定的区域耐性品种酶活性

增加的相对幅度较大。 

Jan等[52]研究了两种耐 Al性不同的旱稻根细胞

不同部位中蛋白质和过氧化物酶的定量变化与耐Al
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性的关系，发现耐 Al水稻品种能够在 Al胁迫下保

持根细胞中蛋白质的含量和酶活性。而敏感品种在

Al胁迫下蛋白质从细胞质向细胞壁重新分配，过氧

化物酶（POD）活性的增加指示了根的破坏。但是，

很难说清 POD酶活性变化和 Al胁迫下根破坏二者

间的因果关系。  

张立平等[53]利用 DD-PCR（差异显示多聚酶链

式反应）技术分析水稻 Al 诱导基因的表达差异发

现，抗性品种特异表达的片段可能与合成抗性蛋白

有关，敏感品种基因的特异表达可能产生一些毒害

蛋白，抑制根的生长。并且从Al胁迫下的水稻抗性

品种根尖分离出基因特异表达的 9条 cDNA 片段，

这些片段的mRNA是否与合成抗性蛋白有关，有待

进一步的研究。 

2.6  细胞壁与细胞膜的屏蔽作用机理 

Al主要与细胞壁上的果胶残基（负电荷）或蛋

白质结合，或将其他离子从细胞壁上置换下来，降

低了细胞壁的弹性和通透性，影响植物生长。同时，

Al还可影响细胞壁的生物合成。 

朱雪竹等[54]研究证明在 Al作用下，小麦细胞壁

的蛋白质含量及己糖和糖醛酸含量在耐性品种中升

高十分显著，这可能是由于细胞壁各组分中的一些

基团可以与环境中 Al结合而阻止 Al进入细胞内，

降低 Al进入细胞内部的量及 Al的毒性。在茶树中，

Al与表皮细胞和叶肉细胞的细胞壁结合，这样可以

阻止 Al进入细胞内临界的代谢位点。关于细胞壁耐

性机理的另一种解释是：植物之所以具有不同的耐

Al性，是因为细胞壁或细胞膜上所带负电荷不同，

对 Al敏感性越高，所带负电荷越多。这是从细胞电

位对 Al离子吸收的影响方面提出的假说。 

敏感品种中根尖细胞原生质膜的破坏很容易发

生，Al诱导的脂质过氧化是质膜完整性丧失的直接

原因[55]。耐 Al水稻中由于 Al离子较少与膜结合，

可以保证根尖原生质膜的完整性[21]。因而耐 Al水稻

可能正是由于细胞壁的屏障作用较好。Ma等[7]也推

测耐 Al 水稻根可能有一些特殊的物质包在根表或

细胞壁或是其修饰成分阻碍 Al进入体内。至于究竟

耐性水稻是否有特殊的保护物质存在，有待证实。 

2.7  水稻耐 Al的基因定位 

近年来，由于分子遗传标记技术的发展，水稻

耐 Al基因连锁图定位成为研究的热点。 

从生理研究和分子图谱研究中得出的大多数结

果都表明耐 Al性是一个复杂的多基因特性[56]。 

Wu等[18]为研究水稻的耐Al基因背景，利用RI 

（重组子近交系）群体，构建了一个分子连锁图和

104个 AFLP（扩增片段长度多态性）标记、103个

RFLP(限制性片段长度多态性)标记，基于群体中

RRL的分离，确定了水稻耐 Al的 QTL和上位座位。

结果表明位于第 1和第 12条染色体上的 QTL与耐

Al 性相关；水稻幼苗的耐 Al 性主要由加性效应控

制，而在老苗中上位效应对耐 Al性更重要。  

Nguyen等[57]利用水稻杂交自交品系和RFLP标

记技术，以相对根生长比为耐Al参数，研究控制水

稻耐 Al性的遗传因素，发现与耐 Al性最相关的是

与第 1条染色体上接近WG110的区域。Nguyen等
[58]又利用 DH（双单倍体）群体和基因连锁图，以

RR（根长比）为耐 Al 性的量度，确定了影响水稻

耐 Al 性的 QTL的位置和本质，也发现水稻根生长

性状的多基因控制，而且不同基因背景的水稻中控

制水稻耐 Al性的主要 QTL 位于第 1条染色体上。 

Ma 等[7]利用 BILs（回交自交系）和含 162 个

RFLP 标记的连锁图，表型分析基于 RRE，研究出

控制水稻耐 Al性的 3个 QTL位于第 1、2和第 6条

染色体上，所有这些QTL的效应都是加性的，显性

和上位效应不显著。 

以上研究结果有共性的结论：水稻耐 Al性的多

基因与加性效应，都发现了位于第 1 条染色体上与

耐 Al 性相关的 QTL；但也有明显的不同，而这些

不同是由于所用不同的研究群体，不同的分子标记

与评价参数及方法所致。 

还可以看出，以上研究大多将水稻的耐 Al性与

根相连，将根长作为评价指标，而未考虑水稻的其

他生理基础。Ma等[59]发现黑小麦中控制耐 Al性的

基因位于 3R 短臂上，并且这些基因与有机酸的分

泌有关，这在水稻中还未见类似报道。已有研究表

明水稻耐 Al的 QTL和 P吸收密切相关；那么，水

稻耐 Al的 QTL是否与固 N能力（如固 N酶活性等）

相关也值得研究。因此，在这方面着手研究水稻的

耐 Al性相信会有所突破。 
 

3  水稻 Al 毒害的缓解作用机理与解决措施 
 

通过施用石灰和肥料来降低酸性土壤的酸度和

提高土壤肥力来发展可持续生产体系，是多年来许

多土壤学者与植物学家努力的目标。 

3.1  Al 毒害土壤的化学治理 

减缓土壤 Al毒害的措施的原理是：①通过外加
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物质与 Al的沉淀络合反应，减小土壤中活性 Al的

浓度；②通过外加物质提高土壤的 pH 值，或增加

土壤溶液的离子强度，降低Al的活性，从而减少植

物对 Al的吸收；③外加物质改善土壤养分状况，利

于植物的生长发育。 

3.1.1  Si对水稻 Al毒害的缓解作用    尽管许多

土壤中含有相当数量的 Si，但它主要存在于固体矿

物质中，只有通过溶解，慢慢释放被植物吸收。Si

在土壤溶液中主要以单硅酸（Si(OH)4）的形式存在，

土壤溶液中可溶性的羟基 Al 离子与硅酸可形成羟

基铝硅酸盐（HAS）。 

根据高等植物中 Al/Si 的相互作用，Si 对植物

Al毒害的缓解作用机制主要有[60, 61]：①Si、Al在溶

液介质中由于 Si诱导溶液 pH升高而发生共沉淀作

用；②Si、Al 在植物体内（如细胞壁）的共沉淀，

以及在与根共生的真菌中的共沉淀；③Si、Al 在细

胞质中的相互作用及对酶活性的影响；④间接作用，

即 Si改善了 Al处理植物对 Ca、P的吸收利用状况。 

Si对小麦和 Faramea marginata的 Al毒害的缓

解作用实验[62, 63]表明，Al并没有因为与溶液中的硅

酸结合形成 HAS而降低外部介质中的 Al的植物毒

性，也没有降低根吸收的Al的量；Faramea marginata

地上部分组织中形成 Al-Si 复合物，说明 Si 对 Al

毒的缓解作用机制是一种植物体内的机制。 

水稻是有代表性的硅酸植物，是作物吸收 Si最

多的唯一的种类，它具有主动吸收 Si 的能力。Si

肥基施能促进水稻形成 Si化细胞，增强抗逆性，增

产幅度达 14.3 % ~ 18.6 %[64]。Hossain等[65]在研究

Si刺激水稻生长的机理时认为Si促进了细胞伸长而

不是细胞分裂；Si 通过增加细胞壁的延展性而刺激

了水稻生长。也有人[66]认为 Si促进生长是由于增强

了植物对非生物胁迫（如Al及其他金属的毒害、盐

分或水胁迫）以及生物胁迫（如病原体或害虫）的

抵抗力。 

Hara等[27]研究 Si对水稻 Al毒害的缓解作用，

结果表明 Si对 Al的缓解作用不仅在于 Si降低了培

养液中 Al 的浓度，而且在于 Si 改变了溶液和植株

中 Al的化学形态。顾明华和黎晓峰[32]证实加入不同

形态的硅酸可有效的减轻 Al对水稻的胁迫，尤其是

高分子态硅酸的效果更明显。其原因是：一方面加

Si降低了溶液中单质态 Al离子的浓度，改变了溶液

中 Al的形态；另一方面硅酸的加入改变了根细胞内

Al 的分布：加入低分子态硅酸增加了根全 Al 和质

外体 Al的含量，但却降低了细胞壁 Al的含量，而

加入高分子态硅酸明显的降低了根全 Al、质外体、

共质体和细胞壁 Al的含量。 

在实际应用中，硅酸钙灰渣已经被用做水稻生

产中的肥料。黄巧云等[11]通过根际培养试验表明，

加 Si处理对根际土壤酸化有一定的缓解作用，抑制

了根际活性 Al 含量的增加。还有研究认为 Si 可促

进土壤中 P的活化。另外，建议在生产实践中，施

用 Si肥时，应根据具体的土壤情况，适当配施其他

的土壤改良剂如石灰、有机肥等。 

水稻是喜Si作物，Si在水稻中有重要生理功能，

所以 Si 对水稻 Al 胁迫的缓解作用机理不仅仅限于

改变了溶液中 Al的活性及根细胞内 Al的形态与分

布，这方面我们仍有较大的工作空间。 

3.1.2  P对水稻Al毒害的缓解作用   胡红青等[10]

证实土壤经磷矿粉处理后，pH 值升高，易溶性 Ca

（用 0.0015 mol KCl提取）和交换性 Ca含量增加，

易溶性 Al 含量降低，表明施用磷矿粉有供 Ca，缓

解 Al毒和促进小麦幼苗根系生长的作用。对于磷矿

粉供 Ca缓解 Al毒的原因，他们解释为：磷矿粉中

以固相存在的 Ca，在酸性条件（酸性土壤）下溶解

释放出来，进入土壤液相的 Ca离子一方面增加土壤

Ca素，另一方面使土壤溶液离子强度增加，提高了

Ca/Al比，缓解了 Al毒。同时，磷矿粉溶解后，有

H2PO4
-、F-释出，它们可置换土壤胶体表面的羟基，

使溶液 pH增加，pH的增加又使单体 Al 转化为聚

合态 Al；同时 H2PO4
-、F-本身又可与 Al络合。 

由于在易发生水稻 Al毒害的酸性红壤上，多数

情况下同时存在着低 P胁迫和 Al毒胁迫，因此深入

研究植物耐低 P和耐 Al毒的关系及 P对 Al毒害土

壤的缓解应用有重要意义。并且目前这方面的研究

还不多见。 

3.1.3  Ca 对水稻 Al 毒害的缓解作用    在富 Al

的酸性土壤中，Ca水平较低，如果Al敏感水稻根的

Ca净吸收速率低的话，水稻的生长会更加恶化[22]。 

Ca在植物体内参与细胞有丝分裂、细胞运动、

向重力性、极性生长及细胞质流与细胞信号转导等。

Yang 等[67]对绿豆幼苗的研究发现，在形态水平上

Ca对Al毒的缓解作用及缓解程度取决于Al胁迫的

程度和 Al/Ca比；在生理水平上 Ca对 Al毒的缓解

效果取决于 Al/Ca 比，但这与形态水平上的 Al/Ca

比又是不同的，这也表明Al毒和 Al/Ca比对幼苗生

长的缓解作用在形态水平和生理水平有不同的表  
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达[68]。关于Ca对 Al毒的缓解作用机理多数研究倾

向于 Al与 Ca在膜上的相互作用，这方面也有待深

入研究。 

Ganesan等[30]发现 Ca对减轻Al对耐Al水稻和

Al敏感水稻根的毒害都有积极作用，但在敏感品种

中 Ca的作用更明显。赫鲁宁和刘厚田[24]表明 Ca与

Al之间在对水稻 Hill反应的影响上存在拮抗作用，

而且这种作用与加入的先后顺序和作用时间长短有

关。在加 AlCl3之前加 CaCl2对 Al 抑制的拮抗作用

最大，反之，在加 AlCl3之后加 CaCl2拮抗作用就小；

Ca 对 Al 的拮抗作用在初期很明显，随着时间的延

长，这种作用有逐渐减弱的趋势，这种拮抗作用机

理可能是 Ca离子竞争性的减少了 Al与生物大分子

某些基团的结合。 

应用这一原理来改造酸性 Al 毒害土壤的简单

办法就是施用石灰，它不仅提高了土壤 pH 和土壤

CEC，提供了 Ca 素，而且 Ca 与 Al 相拮抗，缓解

了 Al毒。 

3.1.4  有机肥对水稻 Al 毒害的缓解作用    大量

的实验表明，单独施用石灰、磷矿粉等无机物质，

效果并不理想。 

施用猪粪和石灰都可提高土壤 pH，降低交换性

Al含量，二者混施不仅达到上述目的，还可以增加

小麦叶绿素含量、光合速率和地上部干物重[12]。石

灰-泥炭-磷酸盐结合处理酸性土壤，缓解马尾松幼

苗的 Al毒害，效果最佳[9]。 

有机肥缓解 Al毒害的机理在于：一方面有机阴

离子作为Al的配体与Al发生络合，改变Al的形态；

另一方面有机肥对活化土壤养分，改善土壤肥力也

有重要作用。Haynes和 Mokolobate[69]认为有机质不

但可以与 Al络合，还可以被吸附在 Fe、Al氧化物

的表面，从而占据了 P的吸附位点，防止 P的固定；

同时，有机质在分解过程中由于有机 N的氨化作用

和有机阴离子的氧化作用等会有短时间内的 pH 升

高，使 Al沉淀。 

实际应用中，Luo 和 Christie[70]用碱性污泥修复

酸性 Al毒土壤也取得了很好的效果。为减少外源有

机酸被土壤微生物分解，采用包膜技术将不同的有

机酸施入红壤可缓解小麦 Al毒[71]。但值得注意的是

有机酸与 Al的吸附-解吸平衡、络合-离解平衡等化

学反应极其复杂，pH、有机酸的种类和浓度都会影

响 Al的释放与络合[72]，因此这些措施的推广仍需进

一步的田间试验。 

对于水稻 Al毒害，虽无直接的实验证实，根据

酸性土壤的特点，效果应该是相似的，尤其在旱稻

土壤上。 

以上化学处理方法，一般成本较高，而且效果

只是暂时的，不能纠正底土的酸性，30 cm 以下的

酸性土壤仍会影响根系生长；同时，还会带来一系

列的土壤学问题如使土壤固定 P等养分的能力提高

等。 

值得注意的是，控制环境污染尤其是酸沉降的

发生，减轻土壤酸化和土壤中活性Al的溶出，也是

缓解土壤 Al毒害的一项重要措施。 

3.2  Al 毒害土壤的微生物修复 

小西茂毅于 1994 年在强酸性土壤中发现了耐

酸 Al细菌 ST-3991，它在 pH 3.4和 Al 100 mg/L浓

度条件下培养 5天，可使 pH提高到 4.4，Al浓度降

低 50%[73]。 

梁月荣等[74, 75]从茶树根际分离出一种耐酸 Al

真菌 ALF-1，Al对这种真菌生长发育有促进作用，

它主要通过对培养基 Al离子的吸附、吸收及其分泌

物对 Al 离子的沉淀作用而起到降低酸度和活性 Al

的作用，并且ALF-1菌的抗酸 Al能力并非 Al诱导

而获得的，而是遗传固有的。将 ALF-1真菌接种在

有机质含量不高的未垦的酸性土壤中，没有明显的

降低土壤 Al 和升高 pH 的效果，只有在有机质和

Al浓度高时，效果最明显。因此，可以将该菌与有

机肥结合施用改良酸性土壤。 

借助于抗酸 Al微生物对酸性土壤活性 Al的吸

收利用及其分泌物对 Al 离子的螯合作用可收到效

果长、成本低的效果。因此酸性Al毒土壤的微生物

修复应该很有应用前景，但是特定微生物的生长环

境条件（酸度、温度、湿度等）要求较苛刻，比如，

茶树根际的微生物引到其他土壤（如稻田）是否能

够存活，吸收 Al的作用是否受限仍需进一步探讨。

同时，引入抗酸Al微生物后，土壤生态环境如生物

多样性是否受到影响也值得注意。 

3.3  水稻耐 Al品种的选育 

制造和施用石灰等土壤改良剂要消耗自然资源

和能源，而且施用不当还会造成土壤中 Zn、Fe等微

量元素有效性降低、土壤有机质过度分解，因此耐

Al 品种的选育将是一种更好更经济的有效措施。

Nguyen 等[57]认为在发展中国家，为提高作物生产

力，发展水稻的耐 Al基因型是一种迫切需要。 

在水稻基因组研究计划的推动下，水稻 RFLP，
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AFLP，RAPD（随机扩增多态性），微卫星标记技术

日趋完善，已经构建了相当饱和的水稻分子遗传图

谱。应用水稻分子标记的遗传连锁图，定位水稻耐

Al的基因位点，分析基因的连锁关系和遗传效应的

分子标记，将有助于了解水稻耐Al的遗传特性，推

动水稻耐 Al胁迫的品种改良。国际水稻研究所在这

方面做了大量的工作并取得了一定的成果。 

一般来说，如能检测到与目的基因紧密连锁（互

相间遗传距离小）而且分布在其两侧的分子标记，

那么在育种上的应用价值就较大。目前，水稻上尚

缺乏这方面足够的证据。 
 

4  问题与展望 
 

水稻 Al毒害与耐 Al性研究，本身是很复杂的

机理研究，涉及到植物学、土壤学、生理生化及分

子遗传学等多学科，Al的复杂化学特性也决定了研

究方法的复杂性。可以看出，目前，水稻耐Al机理

的研究不多，而且多限于表象研究，研究中存在水

稻品种、研究方法不统一等问题，手段也需要借鉴

和改良。 

前人研究，大多是从 Al处理下水稻生理生化的

变化来研究耐 Al机制，而忽略了水稻自身的结构与

生理特性。因此，从水稻根结构物质入手，探讨水

稻根细胞壁、根冠及根中高尔基体分泌物质对 Al

吸收的阻碍作用，阐明水稻耐Al的排除机制；或根

据水稻的根系泌氧特性，研究水稻根系泌氧对水稻

耐 Al性的贡献，可能会有新的发现。 

同时，对水稻耐Al性的研究，不应该仅限于对

根的研究，虽然根对Al毒最敏感，从植物生理作用

的整体性来说，应从整体上系统地研究；另一方面，

借助于分子生物学的研究手段与方法，水稻耐 Al

的生理生化机理仍需深入研究；遗传基因水平上，

水稻耐 Al基因的精确定位与克隆，耐 Al品种的筛

选，为耐 Al 基因型育种所必需；Al 与其他元素在

土壤中及水稻体内的化学行为的研究也会为生产实

践中的应用提供可靠的依据。 
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MECHANISMS OF ALUMINIUM TOXICITY TO AND TOLERANCE OF RICE 

(ORYZA SATIVA  L.) AND CATABOLISM OF AL STRESS IN ACID SOILS 

     
CHEN Rong-fu 1,2    SHEN Ren-fang 1 

( 1 State Key Laboratory of Soil and Sustainable Agriculture (Institute of Soil Science, Chinese Academy of 

Sciences), Nanjing  210008;  2 Graduate School of the Chinese Academy of Sciences, Beijing  100039 ) 

 

Abstract   Aluminum is one of the major constraints that limit plant productivity in acid soils, which are widely 

distributed in tropical and subtropical areas. Rice often suffers from Al stress in newly reclaimed acid soils, especially 

under upland conditions. This review focused on: (1) mechanisms of Al toxicity to rice; (2) mechanisms of Al stress 

tolerance of rice; (3) mechanisms of and measures for alleviation of Al stress in acid soils. In addition, problems and 

research priorities in the study on Al-toxicity to and Al-tolerance of rice were discussed. 

 Key words   Rice, Mechanisms of Al toxicity, Mechanisms of Al tolerance, Mechanisms of alleviating Al 

stress 

               

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 


