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木本植物适应酸性土壤机理的研究进展
① 

——以胡枝子(Lespedeza bicolor)和油茶(Camellia oleifera)为例 

陈荣府，董晓英，赵学强，沈仁芳* 

(土壤与农业可持续发展国家重点实验室(中国科学院南京土壤研究所)，南京   210008) 

摘  要：综述了近年来木本植物适应酸性土壤的耐铝机理研究进展，重点以酸性土壤先锋植物胡枝子(Lespedeza 

bicolor)和铝累积植物油茶(Camellia oleifera)为例，总结了木本植物根系有机酸的分泌、铝吸收和运输机制及铝与氮磷

胁迫的协同适应等。木本植物有铝累积和铝排斥植物之分；铝排斥植物胡枝子耐铝的重要机制是其根系同时分泌柠檬

酸和苹果酸；铝累积植物油茶高效累积铝的原因在于其不仅可以高效吸收土壤和土壤溶液中广泛存在的铝(Al3+ 和

Al-F)，而且可以通过木质部运输和特定季节韧皮部运输的配合实现铝的高效分配和传输；铵态氮相对于硝态氮可缓解

胡枝子的铝毒害；磷对不同胡枝子耐铝作用的影响明显不同。木本植物适应酸性土壤机理的深入研究将会有助于完善

植物的耐铝机理及铝运输理论，并为酸性土壤中矿质养分管理提供理论基础。 
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植物铝毒害与耐铝机制是一个重要的研究课题，

主要是因为酸性土壤中许多农作物易遭受高浓度铝

离子的毒害，生长和产量因此受到严重影响。然而，

对于那些能够在酸性土壤中大面积生存的本土植物

的研究重视不足。 

酸性土壤占世界无冰覆盖土地面积的 30%，且

主要分布在降水丰沛的热带，这些土壤的大部分(约

67%)被森林和灌木覆盖[1]。尽管铝毒害被认为是酸性

土壤中植物生长的主要限制因子[2–3]，但是热带丛林

中的植物多样性和较高生物量表明了这些植物具有

忍耐铝毒害的能力。 

森林的铝毒害研究主要集中在酸沉降严重的地

区，研究的重点是酸沉降对土壤酸化的影响和森林的

退化，并从生态学的角度提出树木生长遭受潜在铝毒

害和营养不平衡的生态指标 Ca2+/Al3+ 或碱性阳离子

BC/Al[4–5]。本文主要从植物生理和植物营养的角度，以

近年来研究较多的酸性土壤先锋植物胡枝子(Lespedeza 

bicolor)和本土铝累积植物油茶(Camellia oleifera)为

例介绍其适应酸性土壤的机理。 

1  木本植物中铝的累积 

Chenery[6]根据植物叶片铝累积的量，将植物分 

为铝累积植物(叶片铝累积≥1 000 mg/kg)和铝排斥

植物。Metali等[7]认为区分铝累积植物和非累积植物

的叶片铝浓度临界值存在着地理分布差异：热带植物

的叶片铝浓度临界值(2.3 ~ 3.9 g/kg)高于温带地区植

物(1.1 g/kg)。铝累积植物偶尔在被子植物门中广泛分

布的木本植物的某些科或属中发现，且以阔叶灌木型

木本植物为主，目前所发现的铝累积植物主要有油

茶、茶树、野牡丹(Melastoma malabathricum)、绣球花

(Hydrangea macrophylla)、荞麦(Fagopyrum esculentum)、

芒箕(Dicranopteris pedata (Houtt.))等杜鹃花目(包括

常见的山茶科植物和厚皮香科植物)、蔷薇目(包括虎

耳草科绣球属的绣球花)、大戟目(大戟科植物)、龙胆

目(茜草科植物)和桃金娘目(包括野牡丹科和蜡烛树

科植物)植物[8–12]。 

在位于江西鹰潭的中国科学院红壤生态实验站

的采样调查发现，我国南方酸性土壤的木本植物中铝

累积植物和铝排斥植物共存[8]。铝累积植物中的木本

植物以油茶(C. oleifera)和茶树(Camellia sinensis)等山

茶科植物为代表，假如以叶片铝浓度低于 200 mg/kg作

为铝排斥植物的定义[8]，铝排斥木本植物主要有桉树

(Eucalyptus globulus)和柑橘(Citrus reticulata)。大部
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分的木本植物介于铝累积植物和排斥植物之间，包括

桂花树(Osmanthus fragrans)、红松(Pinus koraiensis)、

马尾松(Pinus massoniana)、楝树(Melia azedarach)、胡

枝子(Lespedeza bicolor)和樟树(Cinnamomum camphora)

等(表 1)，其中马尾松和樟树是酸性土壤普遍种植的树

种，胡枝子被称为酸性土壤的“先锋植物”。 

表 1  酸性土壤中部分树木和灌木叶片中铝元素含量 
(g/kg 干重)(采样地点：中国科学院红壤生态实验站内) 
Table 1  Al contents in leaves of some shrubs and trees grown on 

acid soils 

树木 铝含量 

油茶 13.5  0.22 

茶树 7.45  0.05 

桂花 0.94  0.34 

红松 0.90  0.00 

马尾松 0.64  0.01 

楝树 0.60  0.05 

胡枝子 0.33  0.00 

樟树 0.31  0.00 

桉树 0.08  0.00 

柑橘 0.08  0.01 

注：表中部分铝含量数据引自 Chen等[8]。 

 

根据铝累积特性，将油茶作为铝累积植物的典

型，重点研究了其吸收和运输铝的机理；胡枝子作为

酸性土壤的先锋植物在红壤丘陵区广泛种植，我们把

它作为非铝累积植物的代表，主要研究了其耐铝机制

和氮磷对其耐铝的影响。 

2  木本植物耐铝机制 

近年来，植物耐铝的生理和分子机制在模式植物

拟南芥和几种农作物(水稻、小麦、玉米、高粱等)中

已作了系统和深入的研究，相关综述也较多[2, 13–15]，

本文不再赘述。木本植物的耐铝机制与一般农作物类

似，同样存在外部排斥机制(exclusion mechanism or 

resistance mechanism)和内部忍耐机制 (internal 

tolerance mechanism)两种[16]。本文以胡枝子为例，重

点讲述木本植物耐铝的外部排斥机制——根系分泌

有机酸。 

植物在铝胁迫下根系分泌有机酸是目前研究最

多，也是植物中广泛存在和最被认可的一种耐铝机

理。关于这方面的生理和分子遗传方面的研究近年来

进展迅速[2,17]，也有不少突破性的进展，包括有机酸

分泌的两种模式的提出[18]、苹果酸和柠檬酸分泌的

transporter的发现与基因(ALMT，MATE)的克隆等，

这两个基因已经在多种植物中发现[19–22]。目前，草

酸分泌的分子背景还不清楚。 

许多研究表明，木本植物铝胁迫下也能够分泌有

机酸。与一般草本植物不同的是，木本植物铝胁迫下

一般都是分泌一种以上的有机酸，包括苹果酸、柠檬

酸、草酸和琥珀酸的各种组合。在阔叶落叶树、阔叶

常绿树和灌木中，分泌物中柠檬酸是最常见的有机阴

离子，而针叶树中草酸较常见[16]。在模式树种杨树

(Populus tremula)中，铝胁迫下根系分泌柠檬酸和草

酸 [23]；毛果杨 (Populus trichocarpa)和美洲山杨

(Populus tremuloides)均同时分泌柠檬酸、苹果酸、草

酸和琥珀酸 4 种[24]；黑松(Pinus thunbergii)和柳杉

(Cryptomeria japonica)分泌草酸和柠檬酸[25]。 

胡枝子是一种豆科灌木，能够很好地适应酸性贫

瘠土壤。对胡枝子耐铝机制的系统研究，以铝敏感的

浙江绢毛胡枝子(Lespedeza cuneata (Dum.-Cours.) G. 

Don cv. Zhejiang)和耐铝的江西二色胡枝子(Lespedeza 

bicolor Turcz. cv. Jiangxi)做比较，结果发现，江西二

色胡枝子铝胁迫下根系能够同时分泌苹果酸和柠檬

酸(这与一般木本植物铝胁迫下分泌一种以上的有机

酸结果一致)，而浙江绢毛胡枝子根系不分泌；且江

西二色胡枝子的这种分泌是铝专一性的，15 天的磷

饥饿和 50 μmol/l 的镧胁迫均不能诱导有机酸的阴离

子分泌；进一步的研究发现，二色胡枝子铝胁迫下有

机酸的分泌存在 3 ~ 6 h的滞后期，且有机酸分泌能

够被蛋白合成抑制剂(环己酰亚胺)所抑制，表明胡

枝子属于Ⅱ型有机酸分泌，所有这些结果表明根系

分泌苹果酸和柠檬酸是二色胡枝子铝胁迫下的专一

响应，是其耐铝的重要机制[26]。通过提取胡枝子组

织中的总 RNA，成功克隆到了该胡枝子的 ALMT 

(aluminum-activated malate transporter 苹果酸转运

蛋白)基因片段，并证明该基因在根中表达且受铝诱

导[27]，其分子机制进一步说明了胡枝子中确实存在

铝诱导的有机酸跨膜转运机制。 

除了有机酸分泌之外，根系形成外生菌根结构也

是木本植物耐铝的一种重要外部排斥机制。菌丝细胞

的细胞壁能够累积铝，从而减少根细胞与铝的直接接

触，降低铝毒[16, 28]。 

关于木本植物的内部解铝毒，目前研究较多的是

以茶树、绣球花和野牡丹为代表的铝与小分子有机酸

和酚类化合物的络合机制。Ma等[9]利用 27Al-NMR 

发现绣球花叶片细胞中铝与柠檬酸以 1︰1 络合达

到解毒的目的。在野牡丹叶片中发现铝可与草酸以 

1︰1、1︰2 和 1︰3 的比例络合从而解铝毒[29]。茶

树新鲜叶片中铝与儿茶酚络合[30]。酚类化合物不仅

对铝有螯合作用，同时在植物非生物胁迫响应中起到
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强抗氧化剂的作用，因此这类物质在植物耐铝中的作

用受到研究者的关注。我们对油茶的研究发现，铝处

理促进了新叶中酚类物质的累积(沈仁芳等，未发表

资料)，铝与酚类物质的协同作用有待深入研究。 

3  木本铝累积植物对铝的吸收和运输 

关于植物铝吸收和运输的研究以前主要由于植

物材料和技术条件的限制，难以突破。近年来也有一

些新进展。  

3.1  植物对铝的吸收与跨膜运输 

细胞水平上铝的吸收和分布的定量信息对于理

解植物铝毒害和耐铝机理都是非常重要的，然而，由

于复杂的铝化学性质(铝很容易固定在细胞壁上)、缺

乏铝的天然同位素以及敏感的分析技术去检测亚细

胞分布中低水平的铝等障碍因子，直接测定铝的跨膜

运输非常困难。Taylor 等[31]利用稀有的 26Al 同位素

和加速度质谱(AMS, accelerator mass spectrometry)以

及手术分离亚细胞室的技术测定了铝在 Chara corallia 

(珊瑚轮藻)单细胞中的跨膜运输速度等，结果表明铝

的跨膜运输在暴露于铝中数分钟内就会发生(质膜不

是吸收的障碍)，随后发生跨液泡膜的运输，铝最终

沉积在液泡中。 

近年来，关于铝进入植物根细胞的分子机制有了

新进展。Xia 等[32]于 2010 年首次报道了一个关于铝

进入细胞的载体，Nrat1(nramp aluminum transporter 1)。

Nrat1 属于 Nramp(natural resistance-associated macrophage 

protein)家族，它位于除了表皮细胞之外的根尖所有

细胞的质膜，是水稻中三价铝离子的专一运输载体，

它是将铝隔离进液泡解毒的优先步骤。随后，Huang 

等 [33]发现了位于液泡膜的负责将铝隔离进液泡的

铝专一性载体 OsALS1，它快速专一地受铝诱导并在

根中表达，敲除 OsALS1 后铝敏感性增强，OsALS1 

突变体与野生型相比，根尖细胞汁液铝累积无差

异，但是突变体能够在细胞质和细胞核中累积更多

的铝。 

上述研究中所用的实验材料大都是模式植物水

稻或拟南芥。关于铝累积植物对铝的吸收，目前研究

较多的是茶树，认为茶树根系吸收铝–氟络合物、铝–

磷和铝–苹果酸络合物[34–36]，但大都是通过推理或化

学形态计算得来的，很少有直接证据。在铝累积植物

中是否存在上述铝运输载体也有待商榷。 

3.2  铝在植物体内的长距离运输 

木质部(xylem)和韧皮部(phloem)是植物长距离

运输的主要组成部分，是水分和溶质运移的主要通

道。木质部中溶质只能随蒸腾作用向上运输，蒸腾能

力最强的部位并不总是养分需求最多的部位，而蒸腾

作用较弱的活跃生长部位，如：幼叶、果实、种子等

获得的养分主要靠具有双向运输功能的韧皮部供应。 

一般认为，在荞麦中铝的长距离运输主要是通过

受蒸腾作用影响的木质部运输[37]，荞麦从根部通过

木质部向地上部运输的过程中，铝的配体从草酸转

换成了柠檬酸，以 Al-Citrate 的形态在木质部中迁

移 [38]。由于种子中铝的低累积，我们推测荞麦中铝

的韧皮部运输作用可能并不突出[39]。Osawa 等[12]在

多个地点分不同季节对山茶科和厚皮香科的 8 种木

本植物采样调查其叶片铝累积状况，发现日本山茶

(Camellia japonica L.)、茶梅 (Camellia sasanqua 

Thunb)、茶树(Camellia sinensis (L.) Kuntze)、杨桐

(Cleyera japonica Thunb.)、柃木 (Eurya japonica 

Thunb.)、日本紫茶(Stewartia monadelpha (Sieb. et) 

Zucc.)和红山紫茎(Stewartia pseudocamellia Maxim)7 

种植物逐渐成熟的叶片均存在快速的铝累积过程，推

测大多数的山茶科和厚皮香科树种拥有一个有效的

金属运输机制，能够快速地将铝运输到幼嫩叶片。 

那么，对于铝累积植物来说，是否存在特殊的铝

吸收和运输情况呢？ 

油茶(Camellia oleifera Abel.)是我们新发现的一种

铝的超累积植物，老叶累积的铝能够高达 13 000 mg/kg，

远超过同年龄的茶树蓄积铝的能力[8]，与荞麦不同

的是，相比较而言，油茶对铝的累积更加明显，而

且种子也能累积较高浓度的铝[40]。因此，油茶作为

铝累积植物是研究植物对铝的吸收、运输和累积的

良好材料。 

野外调查了铝在油茶体内的分布以及铝累积规

律。结果表明，铝在油茶体内的分布是：落叶>老叶

>新叶>果实>芽。叶片在整个生长期内都有铝累积，

并且铝累积速度很快，平均铝累积速度为 1 100 mg/ 

(kgmonth)[40]，但是铝累积速度在各个季节内差异很

大，春季和秋季铝累积速度最快。此外油茶果实相

对于其他铝累积植物的果实含有较高浓度的铝[40]，

推测可能存在铝在叶片之间的移动和铝在韧皮部的

运输。 

对油茶铝吸收的研究发现，油茶根系对不同形

态铝的亲和力有差异。Al3+、Al-malate (1︰1)和 Al-F 

(1︰1) 形态的铝易被油茶吸收，根系对 Al-citrate  

(1︰1)、Al-F(1︰6)、Al-oxalate(1︰3) 及 Al-oxalate  

(1︰1) 的亲和力较差。铝离子的累积吸收动力学表

明，油茶对铝的吸收具有典型的双相现象，前期速度

快，后期吸收速度缓慢。低温对油茶铝吸收动力学曲

线没有影响，推测油茶铝吸收是一个非代谢过程[41]。 
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通过野外的部分抑制蒸腾实验证明，蒸腾作用对

油茶叶片铝累积有重要贡献，在 4月份，蒸腾作用一

天可以使叶片铝含量增加 100 mg/kg，然而蒸腾作用

在一年中的各个月份对叶片铝累积的贡献是不一致

的，在秋季蒸腾作用较弱时，单独的蒸腾作用并不能

充分解释叶片的铝高累积，这暗示了铝通过韧皮部运

输的必要性。油茶树皮的韧皮部提取物铝含量也为铝

的韧皮部运输提供了另一证据。通过叶柄 PCV(邻苯

二酚紫)染色实验和电镜能谱扫描，结果也证实铝在

油茶韧皮部有分布。进一步在室内通过叶面施铝实验

和油茶剪根实验发现铝可以在油茶体内重新分配：叶

面喷施铝实验中喷施铝叶片的临近叶片铝含量比未

喷施的临近叶片铝含量高；剪根实验中新根中出现铝

且新根铝含量与叶片铝含量正相关，表明铝从叶片迁

移到了新根。野外油茶种子的空种皮技术实验收集到

的韧皮部的卸载物质中也含有一定浓度的铝，表明在

种子生长期间发生了铝通过韧皮部的卸载[40]。以上

结果表明铝可以在叶与叶、叶与根及叶与种子之间进

行转移，首次证实了油茶中铝可以通过韧皮部运输。 

总之，油茶高效的铝吸收过程以及多样的铝运输

过程(木质部运输和特定季节韧皮部运输的配合)有

助于油茶丰富的铝累积。 

另一方面，琼脂培养实验和离子吸收实验结果表

明油茶生长中对铝的大量吸收导致根际酸化[42]，而

这种酸化可以提高土壤中铝的有效性，又为油茶生长

提供足够的铝，两个过程互促导致油茶叶片铝的大量

累积。     

4  酸性土壤中氮磷与木本植物耐铝的协同

适应 

酸性土壤氮素形态以铵态氮为主，我们的研究表

明铵态氮可以缓解水稻铝毒害而硝态氮有加重水稻

铝毒害的趋势[43–44]。那么，对于酸性土壤的先锋植

物胡枝子来说，铵态氮和硝态氮对其铝毒害有何影

响？Chen等[45]通过不同的铵硝处理方式发现，长期

(36 天)的铝与铵或硝同时处理表现出铵缓解了二色

胡枝子的根系和地上部生长，且铵处理下的根系铝、

钙、镁、铁和锰明显低于硝处理；短期(24 h)的铝处

理，铵处理的胡枝子相对于硝处理具有较高的根长和

较低的根尖铝含量；而且相对于硝，铵处理铝胁迫下

二色胡枝子根系分泌的苹果酸更低；以上结果表明相

对于硝，铵缓解了二色胡枝子的铝毒害。胡枝子是豆

科植物，自身具有固氮的功能，这也是其在酸性贫瘠

土壤中立地的重要条件。因此，胡枝子固氮产生的

氨可能在其缓解酸性土壤的铝毒生长过程中起重要

作用。 

铝毒害和磷缺乏在酸性土壤中共存，成为限制酸

性土壤作物生长的最重要、最普遍的因子[2]，关于植

物体内铝–磷的相互作用是近年来的研究热点。长期

铝–磷交替处理的水培实验结果表明，磷缓解了铝对

耐铝胡枝子根系生长的毒害，但对铝敏感绢毛胡枝子

没有作用；加磷缓解耐性胡枝子的耐铝能力在于其

高效的磷累积和向地上部运输的能力以及加磷后根

尖较强的排铝能力，而与根系有机酸分泌的关系不

大[46]。董晓英和沈仁芳[47]选用两个生态型的二色胡

枝子：河北胡枝子和江西胡枝子研究了它们在高铝低

磷胁迫下的响应，发现两者耐铝能力无显著差异，但

是江西胡枝子比河北胡枝子更耐低磷低 pH，表明胡

枝子耐铝基因是其种类特征，并不因生存环境而改

变。进一步的红壤土培实验发现，施磷对耐铝胡枝子

的生长促进效果明显，而施用碳酸钙对铝敏感胡枝子

的生长改善效果显著；低磷胁迫是酸性土壤上耐铝胡

枝子生长的主要限制因子，增施磷肥效果明显；而对

于铝敏感胡枝子，铝毒是其生长的首要限制因子，只

有施用碱性物质后对其加磷，生物量才能提高[48]。

此外，耐铝胡枝子对其他养分的吸收利用能力也较

强 [47–48]。该研究的意义在于认识到虽然铝毒害和磷

缺乏是共存于酸性土壤上的植物生长主要限制因子，

但是要根据不同植物品种的各自限制因子有所针对

地进行土壤改良，挖掘植物生产潜力。 

5  展望 

酸性土壤中同时存在酸铝毒害、磷缺乏等多种胁

迫因子。木本植物适应酸性土壤是长期适应进化的结

果，有其自身的特点。结合国内外研究现状，木本植

物适应酸性土壤的机制研究应加强以下几方面的研

究：①铝累积木本植物由于其对铝的高效吸收和累积

特性(比如种子铝的高累积)，是研究植物铝吸收和运

输途径等的良好材料。因此，需加强新的适应酸性土

壤木本植物资源的挖掘。②木本植物吸收、运输和富

集铝的形态对于适应酸铝土壤的机制研究至关重要，

也将是未来的研究热点。③本土木本植物在长期适应

这种环境过程中形成了各种各样的应对策略，在这多

种机制中哪种是主要的，哪种是次要的？抑或几种机

制协同作用？上述问题值得进一步的研究。④除了杨

树外，木本树种一般不易于开展基因工程检验候选基

因的影响；另一方面，杂交后代仅存在于小部分树种，

因此，木本植物耐铝的分子机制研究仍有许多未知，

需要有其他的方法来研究木本植物适应酸性土壤的



256 土      壤 第 47卷 

 

基因。⑤木本植物适应酸性土壤的生态学特征对于酸

性土壤生产力的提升具有重要意义，因此，对富铝环

境群体适应机制的研究已经开启，比如菌根对植物耐

铝的影响、高耐铝微生物与植物适应酸性土壤的协同

作用等等。 
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Abstract: The recent progresses on mechanisms of woody plants adaptation to acid soils were reviewed. This summary 

focused on organic acids secretion from woody plants roots under aluminum (Al) stress, mechanisms of Al uptake and transport, 

coadaptation mechanisms of woody plants to Al stress and different nitrogen or phosphorus stress, taking lespedeza (Lespedeza 

bicolor), a pioneer plant well adapted to acid infertile soils, and oil tea (Camellia oleifera), an Al hyperaccumulator, as examples. 

Woody plants could also be divided into Al accumulators and Al excluders according to Al accumulation in leaves, similar to 

herbs; The exudation of malate and citrate is one of the important Al-resistance mechanisms in L. bicolor; Oil tea could 

accumulate Al efficiently due to the efficient influx of Al3+ and Al-F, widespread across acid soils, into the roots and its efficient 

distribution and transport of Al by the coordination between xylem transport and phloem transport in specific seasons; 

Ammonium alleviated the toxicity of Al in L. bicolor in solution culture compared with nitrate; Phosphorus enhanced Al 

resistance in the Al-resistant L. bicolor species but not in the Al-sensitive L. cuneata. Further investigation on mechanisms of 

woody plants adaptation to acid soils will contribute to the complement and improvement of the theories on Al tolerance and 

transport and to provide theoretic foundation for mineral nutrients management in acid soils.  

Key words: Acid soils; Aluminum (Al); Woody plants; Oil tea (Camellia oleifera); Lespedeza (Lespedeza bicolor); 

Adaptation mechanisms 

 

 


