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摘   要：酸铝胁迫是限制植物正常生长发育的重要非生物胁迫因子，严重制约了我国酸性土壤地

区的农业生产水平。植物抵御酸铝胁迫的形式复杂多样，如分泌有机酸、提高根际 pH、分泌黏液、

细胞壁对 Al3+的固定、有机酸对细胞溶质中 Al3+的螯合与液泡区隔化等。现有研究多集中于常规

生理特征分析，缺乏深入的分子生物学解析。基于此，本文对国内外植物适应酸铝胁迫机理的相

关研究进行了归纳和总结，从酸铝胁迫对植物生长与生理代谢的影响、植物适应酸铝胁迫最主要

的两种生理机制 (Al 排除机制、Al 耐受机制) 以及分子水平上调控相关耐铝基因进行了综述。最

后针对现有研究的不足提出了展望，以期为深入揭示植物适应酸铝胁迫的机理以及挖掘适于酸土

生长的优质作物资源提供理论依据。 
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Abstract: The aluminum stress in acidic soil areas of China is an important abiotic stress factor that 
hampers the normal growth and development of plants and seriously affects the agricultural yield. The 
forms of plant resistance to aluminum stress are complex and diverse, which include secretion of organic 
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acids, increase of rhizosphere pH, secretion of mucus, cell wall fixation of Al3+, organic acid chelation 
of Al3+ in cell solute, and vacuolar area isolation. Most of studies focus on analyzing conventional 
physiological characteristics, but in-depth molecular biological analyses are lacking. This review 
summarizes the mechanisms how plants adapt to acidic aluminum stress. This includes the effect of acid 
aluminum stress on plant growth and physiological metabolism, the two main physiological mechanisms 
of plant adaptation to acid aluminum stress (aluminum exclusion mechanism, aluminum tolerance 
mechanism), and the aluminum resistance related genes. Finally, this paper puts forward some prospects 
for further revealing the mechanism of plant adaptation to acid aluminum stress and excavating 
high-quality crops suitable for cultivation in acidic soils. 

Keywords: acid aluminum stress; aluminum elimination mechanism; aluminum tolerance mechanism; 
aluminum resistance genes; transcriptional regulation 

 
 
 

据统计，目前全球可耕性土地中约有 30%
属于酸性土壤，大部分位于热带和亚热带地区[1]。

在我国，酸性土壤主要分布在长江以南等地，

约占全国土地总面积的 22%。从地带性土壤分

区来看，土壤酸化的研究多集中于南方，但由

于长期耕作和施肥不当，近年来北方地区如黑

龙江省的黑土与辽宁省的棕壤土也出现了酸化

的趋势[2]。土壤酸化是自然因素和人为因素综

合影响下土壤酸度上升的过程。土壤中的离子

进行迁移转换，外源 H+浓度升高与土壤盐基离

子浓度降低。 
铝是土壤中含量较为丰富的金属元素。在

近中性或碱性土壤中，铝主要以矿物的形式存

在，如氧化铝或铝硅酸盐，具有非植物毒性[3]。

然而，在低 pH 的酸性条件下，铝溶解为 Al3+，

而 Al3+会对植物生长发育产生巨大的不利影

响。在酸性条件下，铝胁迫会以多种方式影响

植物，如通过抑制根系生长，进而抑制植物对

水分和营养物质的吸收[4]；增加 Al3+在细胞壁

和细胞质中的沉积，导致细胞的延伸和分裂受

到抑制；损害光合系统的功能并降解质体色素，

导 致 叶 片 的 光 合 作 用 下 降 ； 积 累 活 性 氧 
(reactive oxygen species, ROS) 导致质膜中脂质

的过氧化和功能失调的细胞器的产生，植物也

因此会形成一些主要的抗氧化酶如超氧化物歧

化酶 (superoxide dismutase, SOD)、过氧化物酶 
(peroxidase, POD)、过氧化氢酶 (catalase, CAT)
和抗坏血酸过氧化物酶 (ascorbate peroxidase, 
APX) 来缓解酸铝胁迫造成的 ROS 和自由基的

增加。 
此外，为了抵御酸铝胁迫，植物通常会以

一定的生理适应机制来缓解其对自身造成的损

害，如分泌有机酸、提高根际 pH、分泌粘液的

Al 排除机制和细胞壁对 Al3+的固定、有机酸对

细胞溶质中 Al3+的螯合、液泡区隔化的 Al 耐受

机制[5]。近年来，国内外针对植物应答酸铝胁

迫的分子机制也开展了大量研究，鉴定出一系

列耐铝基因以及 STOP1、ART1、WRKY 等转

录因子在调控酸铝胁迫中发挥着重要的作用。

这些耐铝基因的表达可能受到极其复杂的机制

的调节，涉及抑制因子和激活因子与其他耐铝

基因共同调节，并与其他控制应激反应的机制

(如植物激素和 ROS) 协同干扰。 
目前，酸铝胁迫对植物影响的研究仍多集

中于植物生理生化参数的分析，缺乏深入的分

子机理阐述。基于此，本文从酸铝胁迫对植物
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生长发育的影响、植物适应酸铝胁迫的机理以

及 Al 转录调控等方面进行了归纳与总结，并提

出了研究展望，以期为深入揭示植物适应酸铝

胁迫的机理以及挖掘适于酸土生长的优质作物

资源提供理论依据。 

1  酸铝胁迫对植物生长与生理代谢

的影响 
一般来说，酸铝胁迫对植物地上与地下器

官均产生强烈的毒害作用，但对地上部分的危

害一般会滞后于地下。对绝大多数植物来说，

酸铝胁迫主要是抑制其根系生长，根是酸铝胁

迫作用的首要部位，尤其是根部的远端过渡区

(1–2 mm) 和从根尖开始的伸长区 (3–5 mm)。
长期暴露于铝中的根系受损伤后，侧根数量会

明显减少，生物量降低，植物对水和矿物质的

吸收也因此受到抑制，并最终影响植物的生长

与生产力。Dai 等 [6]探讨了酸铝胁迫对团花树

(Neolamarckia cadamba) 根生长的抑制作用，

发现在 400 µmol/L AlCl3 处理 4 d 后的主根 (PR)
长度仅为 0.13 cm，与未胁迫的对照组主根长度

0.70 cm 相比显著降低，由此表明主根长度随着

铝浓度的增加会严重减少。此外，酸铝胁迫下

叶片木质部组织中也能观察到铝的积累 [7]，

Rahman 等[8]发现了酸铝胁迫下的叶片木质部组

织中，山茶  (Camellia japonica) 比水稻(Oryza 
sativa)、大豆 (Glycine max) 和玉米 (Zea mays) 
的铝积累量高，大豆、玉米低于 500 mg/kg，水

稻低于 200 mg/kg，而山茶高达 13 500 mg/kg，
叶片会因此表现出延迟成熟、变黄、叶脉变紫

以及叶尖受损等特征。 
光合作用是对金属胁迫极其敏感的生理过

程，酸铝胁迫下植物的光合作用通常会大幅度

下降。铝在植物不同部位吸收和积累时，也会

影响细胞及细胞器，损害光合系统的功能并降

解质体色素。酸铝胁迫对植物光合作用的影响

主要包括两个方面，即气孔因素和非气孔因素。

气孔作为植物叶片与外界气体交换的通道，影

响着光合作用等进程。Wong 等[9]提出了气孔导

度与光合速率之间遵循一定的线性关系，即光

合作用正常时，气孔导度增大，而光合作用受

到酸铝胁迫时，气孔导度减小，即受到气孔因

素影响。然而李亚敏等 [10]对黄芩  (Scutellaria 
baicalensis) 酸铝胁迫的研究中发现，其气孔导

度、蒸腾速率、光合速率均明显下降，而胞间

CO2 浓度则升高，推测是非气孔因素抑制了叶

片光合作用，肖宜安等 [11]对车前  (Plantago 
asiatica) 的研究也证实了此观点。此外，叶绿

素含量、荧光参数的变化也可以一定程度反映

酸铝胁迫对光合作用的影响。黄玉婷等[12]发现

酸铝胁迫会迫使植物叶绿素含量降低，究其原

因是酸铝胁迫破坏了类囊体膜和叶绿素代谢途

径；王一鸣等 [13]研究了酸铝胁迫对景天三七 
(Sedum aizoon) 叶片光合特性的影响，结果表

明总叶绿素含量与对照相比下降了约 50%；Wg
等[14]测定可可豆 (Theobroma cacao) Chl 荧光

动力时发现，在酸铝胁迫下，随着铝浓度的增

加，FV/FM 的比值下降，30 mg/L Al 浓度下其比

值与对照相比下降 6%。上述研究证实了酸铝胁

迫会使气孔导度减小、破坏类囊体膜与叶绿素

代谢途径，并最终抑制植物的光合作用。 
大量研究表明，酸铝胁迫会减弱植物的呼

吸作用。何龙飞等[15]对耐铝性不同的两种小麦

进行铝处理，研究发现两种小麦的呼吸速率均

下降；刘强等[16]以耐铝性不同的两个烟草品种

为供试材料也得到了相同的结论，这可能与线

粒体膜上酶活性的下降有关。另外，酸铝胁迫

也会对植物活性氧代谢产生一定的影响。植物

在受到酸铝胁迫时，体内活性氧平衡会受到破

坏，随着时间的延长与程度的加深，活性氧清
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除系统的功能会逐渐降低，活性氧 (ROS) 以及

自由基的积累也会随之增加，这些物质的产生

与降解之间的不平衡，会导致氧化应激、酶失

活、细胞膜脂质过氧化等[17]。Awasthi 等[18]发现，

水稻在酸铝胁迫下根与茎中 SOD、CAT、APX
的活性随着铝浓度的增加而增加，100 µmol/L 
Al 处理 24 h 后，根中的 SOD、CAT、APX 活

性分别上升了 83.33%、47.65%、150.00%，茎

中的 SOD、CAT、APX 活性分别上升了 38.50%、

42.80%、87.50%，这表明水稻在酸铝胁迫下抗

氧化酶的活性会增加；Pirzadah 等 [19]对荞麦 
(Fagopyrue esculentum) 叶片在酸铝胁迫下的

研究中发现，300 µmol/L Al水平下荞麦的 SOD、

CAT 、 APX 活 性 与 对 照 相 比 分 别 提 高 了

187.00%、69.27%、70.39%。总之，为了缓解

酸铝胁迫造成的 ROS 和自由基的增加，植物会

形成抗氧化酶 (SOD, POD, CAT, APX) 来消除

其给植物带来的损伤，但是不能完全修复损伤。 

2  植物适应酸铝胁迫的机理 
2.1  Al 排除机制 

在诸多植物适应酸铝胁迫生理策略中，根

系分泌有机酸 (苹果酸、柠檬酸、草酸) 被认

为是极其普遍且重要的机理，植物从根尖分泌

有机酸来响应酸铝胁迫，从而阻止 Al3+进入根

尖细胞。有机酸分泌与两类质膜定位转运体有

关，即铝激活苹果酸转运体 (aluminum- activated 
malate transpoeter, ALMT) 和多药物及有毒化

合物外排 (multidrug and toxic compound extrusion, 
MATE) 转运体。在小麦中，TaALMT1 被鉴定

为苹果酸的外排基因，它作为膜定位转运体，

在酸铝胁迫下参与苹果酸盐的外排，从而赋予了

小麦耐铝性。Pereria[20]以 20 个耐铝水平不同的小

麦 (Triticum aestivum) 品种为材料测定其相对

根长 (RRL) 的研究中显示，含 TaALMT1 的耐

铝基因型有着更大的 RRL，耐铝基因型的 RRL
为 67%，而铝敏感型的 RRL 仅为 18%。Silva
等[21]以 ET8 与 ES8 小麦基因系为材料在水培条

件下测定其 RRL 与苹果酸盐流出量，结果表明

含 TaALMT1 的 ET8 基因系的 RRL 是 ES8 的   
9 倍，且 ET8 的苹果酸盐流出量是 ES8 的 4 倍。

其他物种如拟南芥  (Arabidopsis thaliana)、大

豆、油菜、黑麦  (Secale cereale)、紫花苜蓿 
(Medicago sativa) 中的 AtALMT1、GmALMT1、
BnALMT1/2、ScALMT1、MsALMT1 基因均介导

根系分泌苹果酸[22-25]。拟南芥、高粱 (Sorghum 
bicolor)、玉米、小麦中的 AtMATE1、SbMATE1、
ZmMATE1、TaMATE1 作为质膜外排转运体介导

柠檬酸盐的分泌[26-29]。除了苹果酸盐和柠檬酸

盐外，荞麦 (Fagopyrue esculentum) 通过根系

分泌草酸与 Al3+螯合，降低了酸铝胁迫对植物的

危害，但目前调控草酸分泌的蛋白尚不明确[30]。 
根际 pH 的提高是植物的另一种 Al 排除机

制。根际 pH 的提高可以降低铝的溶解度、活

性和潜在毒性。Degenhardt 等[31]发现，通过加

速拟南芥 alr-104 H+的内流，根际 pH 得到提高，

突变体对 Al3+的耐受能力增强。在其他植物如

小麦、荞麦中，耐铝型品种比铝敏感型品种有

着较高的根际 pH 值，这可能是 H+-ATP 酶参与

了根际 pH 的调节[32]。另外，黏液的形成也是

一种 Al 排除机制。Geng 等[33]以豌豆 (Pisum 
sativum) 为供试材料，通过比较根尖 Al3+的积

累量来验证黏液保护根尖免受酸铝胁迫的作

用，结果证实被破坏黏膜层的 Al3+积累量是未

被破坏黏膜层的 3 倍； Ramos[34]等以牧草

(Urochloa brizantha) 为实验材料，通过比较苏

木精溶液对根尖的染色情况来评价黏液对根的

保护作用，结果显示被破坏黏液层的根尖与未

被破坏黏液层的相比染色更深，推测黏液有阻

挡 Al3+进入根尖细胞的作用；Alves Silva 等[35]
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以蓖麻 (Ricinus communis) 种子为实验材料研

究根尖黏液层与耐铝性的关系，结果显示未被

破坏黏液层的种子相对根长是被破坏黏液层种

子的 2 倍，表明了黏液层对植物响应酸铝胁迫

的显著贡献。说明根尖分泌黏液与根际 pH 的

提高在植物耐酸铝胁迫的机制中同样发挥着重

要作用。 

2.2  Al 耐受机制 
酸铝胁迫对许多作物有着严重的毒害，如

水稻、小麦、玉米、荞麦和黑麦，极低浓度的

铝就能抑制根系的生长。当 Al3+进入植物后，

植物就会改变相关基因的表达模式和一些特殊

机制来参与调节耐铝性。目前，Al 耐受机制主

要包括细胞壁对 Al3+的固定、有机酸对细胞溶

质中 Al3+的螯合和液泡区隔化等[36]。 
细胞壁在抵御酸铝胁迫的过程中有着极其

重要的作用，起着对 Al3+的固定功能，一定程

度提高植物的耐铝性。植物根细胞壁是与金属

离子相互作用的主要场所，其主要成分是果胶、

纤维素、半纤维素，植物吸收的约 99%的 Al3+

会沉积在细胞壁与细胞质中。纤维素被认为不

与铝结合，而带负电羧基的果胶和具有高度支

化结构 (即带有大量官能性的端基，具有较高

的溶解性和较低的黏度) 的半纤维素都可以与

Al3+相互作用[37]。很多研究显示，根尖细胞果

胶的含量、果胶甲基化的程度以及半纤维素的

含量与植物的耐铝性有很大关系，它决定了

Al3+结合到细胞壁上的数量。Nagayama 等[38]发

现，水稻根系细胞壁中果胶的含量与其对 Al3+

的耐受能力有着相关性，果胶含量越低，水稻

对 Al3+的耐受性就越强；Eticha 等[39]研究了玉

米根尖细胞壁果胶含量及其甲基化程度与耐铝

性的关系，发现铝敏感型的植株比耐铝型的植

株细胞壁中的果胶与低甲基化的果胶含量高

11.67%；Yang 等[40]发现，STAR1 和 STAR2 调

控水稻根系细胞壁果胶中 UDP-葡萄糖的转运，

用来掩盖细胞壁上 Al3+的结合位点，降低 Al3+

在根系细胞壁的固定量，减少铝在细胞壁的积

累和损伤。半纤维素也被证明是铝结合的主要

位点。半纤维素 (木葡聚糖)-纤维素网络是由木

葡聚糖内水解酶 (XEH) 与木葡聚糖内转葡萄

糖基酶  (XTH) 编码的木葡聚糖内水解酶 
(XET) 催化的，这两种酶通过切割和重新连接

木葡聚糖链参与细胞膨胀。而酸铝胁迫会抑制

XTH 酶的表达，Zhu 等 [41]证明 Al3+会抑制

XTH31 在拟南芥根中的表达和活性，并且

XTH31 的突变体可以通过降低细胞壁木葡聚糖

含量、Al 结合能力来增强耐铝性。由此可见，

降低植物根尖细胞壁中果胶与半纤维素的含量

能够减少根细胞壁中 Al3+的积累量，从而增强

植物对 Al3+的耐受力。 
有机酸对细胞溶质中 Al3+的螯合作用与液

泡区隔化也可以抵御酸铝胁迫。细胞溶质中有

机酸可以参与螯合 Al3+，降低 Al3+在细胞溶质

中的含量，从而减轻酸铝胁迫对植物的毒害。

Jian 等[42]以绣球花 (Viburnum macrocephalum)
为实验材料发现铝以 1︰1 的 Al3+-柠檬酸形式

存在于细胞溶质中，将该复合物应用于玉米酸

铝胁迫的实验中，结果表明其不会抑制玉米根

系的生长，而同浓度的单体铝则会抑制根系的

生长。Ma 等[43]还发现，茶树、荞麦根尖分泌有

机酸螯合 Al3+，转化为无毒性的复合物形式。

OsNrat1 是质膜定位转运蛋白，负责把 Al3+转运

至细胞质中，并在 OsALS1 的协同下将 Al3+转

运至液泡中，在水稻抵御酸铝胁迫中起着极其

重要的作用[44]。在水稻中，ALS3 是一种 ABC
转运蛋白，主要在韧皮部中表达，它被认为是

Al 的转运体，将 Al3+从水稻的根尖转运到液泡

中，以保护敏感根尖免受酸铝胁迫的毒害[45]。

Inostroza-Blancheteau 等 [46]以荞麦为研究材料
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发现，Al3+进入荞麦细胞后便与草酸按照 1︰3
的比例螯合成无毒复合物，接着由根尖运输至

根冠，在木质部中该复合物转变为 1︰1 的 Al3+-
柠檬酸形式，然后以该形式运输至叶肉细胞中，

此时复合物又转变为 Al3+-草酸形式，最后将其

贮存在液泡中。Gao 等[47]以茶树为研究材料，

在亚细胞定位过程中发现约 88.00%的 Al 贮存

于叶片的液泡中，推测液泡的区隔化是茶树耐

酸铝胁迫的原因之一。然而直接的 Al 转运并不

是调节酸铝胁迫的唯一途径，Mg2+的转运也可

以减轻酸铝胁迫对植物的毒害。OsMGT1 是质

膜定位转运蛋白，是用来转运 Mg2+的。Chen
等[48]将水稻根系中 OsMGT1 基因敲除后发现，

植物对 Mg2+的吸收量下降并增加了其对铝的敏

感性。总之，这种把螯合物由地下部分运输至

地上部分，然后再贮存在液泡中，是植物抵御

酸铝胁迫的有效方式。 

3  耐铝基因的转录调控 
现有关酸铝胁迫对植物影响的研究缺乏深

入的分子机理阐述，利用生理学手段结合分子

生物学技术对植物适应酸铝胁迫机理的研究带

来了极大的帮助。有研究表明，转录因子可以

通过调节相关耐铝基因的表达来增强植物对酸

铝胁迫的耐受性[49]。耐铝基因表达水平影响植

物的耐铝程度，其转录可能受到非常复杂机制

的调节，涉及抑制因子和激活因子与其他耐铝

基因共同调节，并与其他控制应激反应的机制

协同干扰。 
转录因子如 STOP1、ART1、WRKY 等充

当环境信号的早期响应者，并调节植物适应非

生物胁迫的下游基因的表达。据报道，C2H2 型

锌指蛋白转录因子在调节耐铝基因表达中起重

要作用，在拟南芥中，AtSTOP1 属于 C2H2 型锌

指转录因子家族，它调节多种耐铝基因，如

ALS3、CIPK23[50]。此外，耐铝基因 ALMT1 和

MATE1 的表达也受到 STOP1 的调节。Sasaki
等 [51]以耐铝型小麦  (ET8) 为实验材料构建

cDNA 文库，分离植株根尖得到了由铝诱导的

ALMT1 基因，并命名为 TaALMT1；随后，在拟

南芥中，Hoekenga 等[22]发现了 TaALMT1 的同

源基因 AtALMT1，该基因定位于 1 号染色体上

的 一 个 抗 铝 数 量 性 状 位 点 ， TaALMT1 与

AtALMT1 均受 STOP1 的调节。Xu 等[52]利用酵

母双杂交技术在拟南芥根系 cDNA 文库中筛选

到了一个与 STOP1 互作的蛋白 SIZ1，研究发现

酸铝胁迫通过抑制 SIZ1 介导的 STOP1 在 K40
和 K212 位点的 SUMO 化修饰来增强其转录活

性，进而促进苹果酸转运蛋白基因 ALMT1 的转

录和苹果酸分泌，最终实现植物解铝毒的目的。

在拟南芥中，STOP2 是 STOP1 的同源物，具有

较短的 C 端，它可以通过激活几种质子耐受基

因的表达来挽救 STOP1 突变体中的质子耐受

性，可以说 STOP2 能够增强由 STOP1 控制的

质子耐受机制。 
Yamaji 等[53]在水稻中发现了 STOP1 的同

源物 ART1，两种转录因子在抵御酸铝胁迫中有

着类似的功能。微阵列分析表明，ART1 参与调

控的 30 多个铝应答基因中，有 10 个具有功能

特征，分别是 OsSTAR1、OsSTAR2、OsNrat1、
OsALS1 、 OsMGT1 、 OsFRDL4 、 OsFRDL2 、

OsCDT3、OsEXPA10 和 OsART2。Huang 等[54]

报道了 ART1 可以调控 OsSTAR1 和 OsSTAR2 的

表达，它们形成复合物，将 UDP-葡萄糖运输到

细胞壁中，以减轻铝对植物造成的损害；Xia
等[55]证明了 OsNrat1 编码一种属于 Nramp 家族

的质膜定位转运蛋白，专门用来转运三价的铝

离子，在水稻中 OsALS1 编码液泡膜定位转运
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蛋白，负责将 Al3+隔离到根的液泡中，保护根

尖免受铝的毒害；Chen 等[48]研究指出，OsMGT1
是水稻中 Mg2+的质膜定位转运体，可以通过增

加 Mg2+的浓度来竞争 Al3+的结合位点，从而减

轻酸铝胁迫对植物造成的损害；Yokosho 等[56]

研究指出，OsFRDL2 和 OsFRDL4 作为质膜外

排转运体，负责 Al 激活条件下柠檬酸盐的释

放，通过螯合根际的 Al3+减轻铝对植物的毒害；

Xia 等[44]研究发现，敲除 OsCDT3 的水稻与野

生型水稻相比，其细胞壁和质膜中的 Al3+含量

低，但根部细胞液中的 Al3+含量增加，表明

OsCDT3 位于质膜上，可通过直接结合 Al3+来

阻止其进入根细胞，因此有助于水稻抵御酸铝

胁迫；Che 等[57]研究指出，OsEXPA10 是铝上调

的扩展蛋白基因之一，参与正常根细胞伸长，但

对铝耐受性的贡献很小，且 OsART2 是 OsART1
的同系物，由铝高度诱导[58]。由此可见，ART1
调控着诸多耐铝基因的表达，它作为质膜定位转

运蛋白通过转运 Al3+或 Mg2+等方式来减轻酸铝

环境对植物造成的损害，因此该转录因子在植物

抵御酸铝胁迫的过程中起着关键作用。 
此外，转录调控机制还涉及抑制因子和激

活 因 子 与 其 他 耐 铝 基 因 共 同 调 节 。 除 了

ART1/STOP1 转录因子外，WRKY 转录因子在

调节耐铝基因表达中也起着重要作用。Ding 等[59]

通过酵母单杂交试验和 CHIP-qPCR 分析表明，

插入突变体 WRKY46 的植株与野生型相比在

酸铝胁迫下根系生长更好，研究证明 WRKY46
是 ALMT1 的抑制因子，WRKY46 的突变导致

苹果酸分泌增多、根尖 AL3+积累量减少，从而

赋予了植株耐酸铝胁迫的能力。而 Li 等[60]通过

使用突变和转基因互补分析来定义水稻中

WRKY 转录因子家族的另一个成员 OsWRKY22
在 响 应 酸 铝 胁 迫 中 的 作 用 ， 研 究 表 明

OsWRKY22 促进 OsFRDL4 基因表达，提高柠

檬酸分泌，从而增强水稻对酸铝胁迫的耐受性，

因此 OsWRKY22 被称作水稻 Al 耐受性的正调

控因子。 
转录调控还与其他控制应激反应的机制协

同干扰，例如包括 ALMT 在内的主要耐铝基因

的转录也受植物激素和 ROS 的调控。就植物激

素而言，Takatsuka 等[61]研究指出，IAA 是植物

根系发育和伸长的关键调节激素，IAA 在根系

的浓度是由一系列 IAA 极性转运体 PIN 家族蛋

白转运的，Al3+会干扰 PIN 的质膜定位，进而

调节 IAA 从根尖到伸长区的运输，PIN 介导的

IAA 流动的中断是酸铝胁迫环境抑制根生长的

原因之一；Yang 等[62]将拟南芥的根暴露于 Al3+

条件下，诱导了根尖过渡区 (TZ) 中 IAA 信号

转导的局部增强，为了响应酸铝胁迫，TAA1 表

达上调，并通过许多 IAA 反应因子 (ARF) 抑
制 IAA 调节根生长，特别是 ARF10 和 ARF16，
在细胞壁中起修饰作用；Kobayashi 等[63]为了探

索拟南芥中 AtALMT1多重反应的机制分析了其

在野生型植物、含有各种缺失启动子构建体的

转基因植物以及对各种诱导物的信号转导存在

缺 陷 的 突 变 植 物 的 表 达 模 式 ， 结 果 表 明

AtALMT1 转录明显受到 IAA、ABA 的诱导，暗

示了拟南芥在适应酸铝胁迫过程中 AtALMT1表

达的复杂调节。除植物激素外，转录调控机制

还受到 ROS 调控的干扰，铝处理会上调各种基

因的表达，基因的表达会赋予植物铝耐受性[64]。

GST、POX、SOD1 均可被铝诱导，而且对铝胁

迫均有耐受性，其中 GST、POX 赋予了拟南芥

耐受性，SOD1 赋予了芥菜 (Brassica juncea) 
耐受性，这些结果表明铝诱导的 ROS 介导的基

因有助于保护植物免受铝诱导的 ROS 损伤。 

4  展望 
植物适应酸铝胁迫的机理是一个多层次、 
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多途径、多基因控制的过程 (表 1)。酸铝胁迫

可以抑制植物根系生长，从而抑制其水分和矿

物质的吸收，并最终影响植物的生长与生产力，

不利于优质作物资源在酸土的生长。虽然国内

外在植物抵御酸铝胁迫方面已经取得了一些进

展，如发现了 Al 排除机制与 Al 耐受机制，并

且越来越多的耐铝基因被鉴定出来，但是仍有

诸多机理未被阐明 (图 1)。今后综合运用生理

学与分子生物学等技术为深入揭示植物适应酸

铝胁迫的机理带来突破性的进展。基于现有研

究存在的问题，今后可以在下述几个方面进行

更深入的研究。 

(1) 酸铝胁迫诱导有机酸分泌涉及多层次

的调控，例如基因、蛋白、代谢等，目前的研

究缺乏对不同层次调控的系统研究。本课题组

从事植物抵御酸铝胁迫组学方面的研究，已经

发现了一些植物抵御酸铝胁迫的生理代谢过

程。综合运用代谢组学、基因组学、蛋白质组

学可以对有机酸分泌的激活机制作出进一步

的阐述。如 STOP1 调控 ALMT 与 MATE 的表

达，这些基因可以激活有机酸的分泌，未来的

研究可以运用蛋白质组学重点围绕其来开展；

有机酸是三羧酸循环的中间产物，在植物的新

陈代谢中起着极其重要的作用，根系分泌有机

酸来抵御酸铝胁迫对于植物自身而言是一种

能量的消耗，因此为了防止有机酸的过度浪

费，应该精确调控有机酸的分泌，柠檬酸螯合

Al 的能力强于苹果酸，且植物也存在一定的负

调控基因防止有机酸的过度分泌，未来可以利 
 
表 1  已发现的植物耐铝基因的名称、功能及来源作物 
Table 1  Names, functions and source crops of the plant aluminum tolerance genes reported to date 
Transcription factors Genes Function Plant species 
STOP1 TaALMT1 Regulates the transport of malic acid Triticum aestivum 

AtALMT1 Regulates the transport of malic acid Arabidopsis thaliana 
GmALMT1 Regulates the transport of malic acid Glycine max 
BnALMT1 Regulates the transport of malic acid Brassica napus 
ScALMT1 Regulates the transport of malic acid Secale cereale 
MsALMT1 Regulates the transport of malic acid Medicago sativa 
AtMATE1 Regulates the transport of citric acid Arabidopsis thaliana 
SbMATE1 Regulates the transport of citric acid Sorghum bicolor 
ZmMATE1 Regulates the transport of citric acid Zea mays 
TaMATE1 Regulates the transport of citric acid Triticum aestivum 

ART1 OsSTAR1 Transport UDP-glucose to the cell wall Oryza sativa 
OsSTAR2 Transport UDP-glucose to the cell wall Oryza sativa 
OsNrat1 Transport Al3+ to the cytoplasm Oryza sativa 
OsALS1 Isolate Al3+ into vacuoles Oryza sativa 
OsMGT1 Transport of Mg2+ to the cytoplasm Oryza sativa 
OsFRDL4 Regulates the transport of citric acid Oryza sativa 
OsFRDL2 Regulates the transport of citric acid Oryza sativa 
OsCDT3 Combines Al3+ in the rhizosphere Oryza sativa 
OsEXPA10 Participate in root cell elongation Oryza sativa 
OsART2 Regulates aluminum tolerance genes Oryza sativa 

WRKY OsWRKY22 Positive regulator of aluminum tolerance Oryza sativa 
OsWRKY46 Negative regulator of aluminum tolerance Oryza sativa 
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图 1  植物抵御酸铝胁迫的现有研究进展 
Figure 1  Summary of the mechanisms how plants adapt to acid aluminum stress. 
 
用代谢组学、生物工程手段通过改造启动子等

策略提高植物抵御酸铝胁迫的能力；柠檬酸与

苹果酸的分泌机制已经取得了实质性的进展，

而对于调控草酸分泌相关的耐铝基因与具体机

制的研究则相对滞后，因此可以运用基因组学

深入揭示草酸介导的分泌机制。 
(2) 现有研究在植物抵御酸铝胁迫的分子

机理方面也取得了一些成果，尤其是在拟南芥、

水稻等模式植物中鉴定出大量的耐铝基因，且

ART1、STOP1、WRKY 等调控耐铝基因的相关

转录因子也陆续被发现，为完整阐述植物抵御

酸铝胁迫的机理，今后应更多地开展耐铝基因

的克隆与挖掘，如克隆负责促进有机酸合成的

基因，以培育耐铝品种；也能通过测定植物响

应酸铝胁迫的变异情况，如利用转录组测序技

术对植物进行转录组测序，得到差异表达基因，

并筛选出与耐铝相关的基因；此外，还可以对

植物表型与耐铝基因进行关联分析，这种方法

可以对多个目标性状进行基因定位，精确且高

效，有利于耐铝基因的挖掘和利用，这能够为



 
 

邓晓霞 等/植物适应酸铝胁迫机理的研究进展 
 

 

☏：010-64807509 ：cjb@im.ac.cn 

2763 

今后优质作物资源的选择和酸土耕作提供理论

依据。 
(3) 转录因子对耐铝基因的调控机制已经

渐渐清晰，但仍有诸多问题悬而未决。如目前

尚不清楚 Al3+是如何调控转录因子的；STOP1
与其同源物是调节铝耐受的关键转录因子，由

它们调控的下游基因在植物抵御酸铝胁迫中

ART1 发挥着重要的作用，除了其中 10 个是具

有功能特征的基因外，其他 20 多个基因的具体

功能尚不清楚；另外，Al3+地上部与地下部的胞

内转运是由分布于质膜和液泡膜上的转运蛋白

协同转运的，如 STAR 和 ALS 转运蛋白，它们

如何在共质体层次长途转运 Al3+也仍需要进一

步的探讨。因此，今后有必要侧重于利用生物

化学和遗传学方法对上述 3 个问题进行深入的

研究。 
(4) 近年来研究表明，其他应激反应机制对

耐铝基因功能的调控、植物对酸铝胁迫的感知

以及铝与其他因素相互作用的研究还很少。如

植物激素  (IAA) 的异常累积与酸铝胁迫抑制

根生长有关，表明耐铝基因的表达可能与其他

应激反应机制存在相互作用，目前的研究还无

法阐明这种相互作用背后的分子机制。因此，

今后可以利用全基因组关联分析技术去揭示植

物抵御酸铝胁迫的复杂机理；植物对酸铝胁迫

的感知以及这种信号下如何转导是科学研究的

前沿问题，目前的研究尚不能明确铝受体，但

是盐胁迫下传感器的发现为识别铝受体带来了

启发，未来的研究有必要侧重于在酸铝环境中

植物早期对 Al3+的感应；此外，关于铝与其他

制约因素相互作用的研究还很少，植物适应酸

铝胁迫的机制是一个多基因调控的过程，然而

目前提高耐酸铝胁迫的转基因植物主要集中在

对单个基因的操作上，因此，利用全基因组测

序、基因组编辑技术等分子育种结合常规育种

开发多种耐铝基因对于缓解南北方地区由于长

期耕作和施肥不当等措施引起的土壤酸化趋势

以及提高酸性土壤中植物的耐铝性至关重要。 
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