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摘要　综述了在营养胁迫 , 特别低 P胁迫条件下 ,植物根系形态和代谢 、专一性根分泌物 、碳水化

合物同化作用 、特异蛋白的形成及营养胁迫与植物激素和多胺等生理生化反应.
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　　植物生长的自然环境总是在不断变化着 ,有时变化幅度超过植物正常生长的范围 ,即形成

胁迫(stress).植物对营养胁迫可能适应也可能不适应 ,研究植物对营养胁迫的生理生化反应

对建立植物耐营养胁迫生理生化指标 ,阐明其抗性机理及选育高抗性作物品种具有重要意义.

植物体内许多生理生化过程都受营养胁迫影响 ,目前研究较多的主要有以下几个方面.

1　对植物根系形态和代谢的影响

P胁迫下 ,P 分配至植物根系增多.Smith等(1990)发现 P 胁迫下 , P从地上部通过韧皮部

运转到根部供分生组织利用 ,即使地上部生长停止 ,根还能维持线性生长速率.胁迫后期 , P

能从根系老的部分转移到分生组织维持一定的根系生长以提高植物从土壤中获得 P 的能力.

营养胁迫下根系形态最明显的变化是簇生根(proteoid　roo t)的形成.许多研究表明羽扇

豆在 P 胁迫下形成了一定量的簇生根.Johnson等(1996 b)发现缺 P 时白羽扇豆种子萌发后 9

d就有簇生根形成 ,萌发后 14 d约 2/3的次级根都是簇生根.簇生根可占 P 胁迫下根系干质

量的 50%.

簇生根能显著增加根系的表面积.有机酸尤其是柠檬酸在植物获得养分 ,尤其是获得 P

素起着重要作用.柠檬酸使土壤中磷酸铁盐等难利用的 P 可被植物利用.P 胁迫下 ,植物根

系中的 PEP羧化酶(PEPC)活性提高 2 ～ 7倍(Johnson et al ,1996a),含量也增加.簇生根中苹

果酸脱氢酶和柠檬酸合成酶活性都比普通根高(Johnson et al , 1994),柠檬酸量增加.缺 P 使

C3 植物白羽扇豆叶片 PEPC活性增强 ,固定的 C运转到根 ,形成柠檬酸和苹果酸排出.簇生根

中柠檬酸的相对量似乎与 P 胁迫时间呈正相关.P 胁迫诱导 PEPC活性在转录水平上受调节

(Johnson et al ,1996a), 肉眼可观察到簇生根形成后1 d之内PEPC 的mRNA表达就增强了 , 2

d后就可检测到 PEPC固定的 C 转变为苹果酸和柠檬酸分泌到根际.

P胁迫下 ,植物根系另一个明显特点是酸性磷酸酯酶(APA)的变化.P 胁迫下 ,植物根系

合成和排出 APA ,使生长介质中的有机态 P 释放出来供植物利用.Goldstein等(1988)的研究

表明 , APA 的合成是根系已有某种蛋白质转变和从头合成两方面的结果.PAGE 分离结果表
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明 ,P 胁迫时番茄根排出的 APA可能是 2种同工酶 ,也可能是仍保持酶活性的 2个亚基.某

种情况下 ,该酶可聚合成 1个高分子量单位 ,有 APA 活性同时又出现新的碱性磷酸酯酶活性

.磷酸酯酶通过质膜排出是一个受外界极低浓度(1 μmol/L)Pi负调控和二价离子正调控的主

动过程.P 胁迫 24 h内就可检测到 APA活性增强 ,10 d后达到高峰.

Radin(1990)发现 N和 P 胁迫下棉花幼苗根系细胞膨压增加 ,水分交换变慢.N 胁迫还使

细胞壁弹性系数变大 ,水分传导率(hydraulic conductivity)下降.营养胁迫下 ,可能根系内皮层

细胞膜的生物物理性质限制了水分流向中柱 ,因而限制了地上部的生长.N 或 P 缺乏主要影

响水分在根中的径向流动 ,对轴向流动影响较小.

2　营养胁迫下的根系专一性分泌物

专一性根分泌物是植物受某一养分胁迫诱导 ,在体内合成并通过主动分泌进入根际的代

谢产物.其合成和分泌只受该养分胁迫因子的专一诱导和控制 ,改善这一营养状况就能抑制

或终止此化合物的合成和分泌.植物缺乏某一养分时 ,植物合成专一性物质并分泌到根际土壤中 ,

活化该养分 ,提高其利用效率 ,克服或缓解该养分胁迫.其组成随胁迫条件的变化而变化.

缺P 时白羽扇豆簇生根分泌柠檬酸 ,释放量占干质量的 23%(Dinkelaker et al , 1989)

.Grierson(1992)发现 Banksia integri folia 在低肥力沙地上簇生根层含有大量有机酸 ,其中柠

檬酸 、苹果酸和顺乌头酸分别占 50%、18%和 17%.木豆利用土壤难溶性铁磷能力很强是因

为其根系能大量分泌番石榴酸和甲氧苄基酒石酸(Ae et al ,1990).

麦根酸类植物高铁载体是一类非蛋白质组分的氨基酸 ,对 Fe 、Cu 、Zn和 Mn 等元素的螯

合效率特别高.其合成 、分泌 、螯合及吸收过程是禾本科植物适应缺 Fe环境特异功能的实质

.缺 Fe还诱导根细胞原生质膜上可能存在的 Fe
3+
-植物高铁载体复合体专性吸收和运载蛋白

的活化 ,植物对 Fe3+-植物高铁载体复合体的吸收效率比对其他人工螯合铁制剂的吸收效率

高近千倍 ,植物高铁载体在植物适应缺铁反应中起关键作用.

3　对碳水化合物同化作用的影响

Fredeen等(1989)发现 ,大豆植株缺 P 时叶面积减少 67%,新叶发生减少 43%,光合速率

降低 43%.认为光合速率下降是在叶面积减少后发生的 ,叶面积减少主要是叶片扩展速率下

降引起的.这可能是缺 P 影响到细胞分裂素(CTK)水平而抑制叶片表皮细胞扩展.Ew ing 等

(1995)的研究表明 ,营养胁迫下 ,植物叶片扩展速率明显下降 ,光谱反射特性改变 ,CO2 交换率

明显下降.因此 ,营养胁迫下 ,植物干物质积累明显减少 ,地上部干质量减少最多达 78%.

P胁迫下玉米叶片 PEPC 、RuBP 羧化酶 、果糖 1 , 6-二磷酸醛缩酶 、叶绿体和细胞质果糖

1 ,6-二磷酸化酶等酶活性明显降低(Usuada et al ,1992).PEPC 相对分子质量为 109的亚基 、

RuBP 羧化酶大亚基减少 ,严重降低了光合速率.Usuada(1995)发现 P 胁迫下玉米叶片鲜质量

减少 ,叶绿素 、总 P 、酯化 P 、磷酸 、总还原 N 、可溶性蛋白态 N 、非可溶性蛋白态 N含量都降低 ,

且老叶特别明显.认为 P 胁迫导致老叶中 N转移的提早和加速 ,叶片衰老提早和加速.

营养胁迫不仅使碳同化减少 ,而且植物体内碳水化合物种类及其分配改变.大豆缺P 时 ,

UDPG-焦磷酸化酶活性提高(Fredeen et al ,1989),催化形成的 UDPG 形成细胞壁多糖 ,使结

构性碳水化合物增加 ,焦磷酸水解释放出 Pi可供植物利用.缺 P也使 ADPG-焦磷酸化酶活
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性提高 ,葡萄糖合成为淀粉贮存起来.可能是为了减少 Pi从叶绿体中运出 ,以满足叶绿体对

P的需求.

许多研究表明 ,N 、P 胁迫下 ,光合产物向根运转增加 ,提高根冠比.根冠比提高可能是植

物增加养分吸收的适应性反应 ,但在韧皮部移动性较差的 Ca 、B 等元素缺乏时 ,根冠比不提

高.Marschner 等(1996)认为矿质元素缺乏直接通过韧皮部卸载和转运或间接通过抑制库的

需求来影响光合产物的分配.

4　特异蛋白的形成

逆境胁迫可引起植物基因表达的变化 ,使某些正常蛋白质合成受阻 ,逆境蛋白(stress pro-

tein)被诱导合成 ,使植物在代谢和结构上发生调整 ,增强抵御不良环境的能力.

P胁迫后番茄细胞排出的蛋白质组分改变(Goldstein et al ,1989).水平提高的蛋白质分为

3类:(1)明显是 P 胁迫引起的 ,生长受到抑制前 ,蛋白水平已提高.相对分子质量为 42.9 、53.

6 ,可能还有 59.5的属于此类;(2)生长受到抑制的同时蛋白质水平提高 ,相对分子质量为 45.

3 、48.2 、67.2的属于此类;(3)蛋白质水平不受养分胁迫影响.免疫分析表明 ,相对分子质量

为 53.6的蛋白是 P 胁迫诱导的APA ,其它蛋白的性质还不清楚.

Brassica nigra 悬浮细胞在 P 胁迫下 ,一种对 PEP 特异的磷酸酶活性提高(Duff et al ,

1989),该酶被确认为是参与一条糖酵解“旁路” ;有 4种新蛋白质从头合成(Fife et al , 1990),

它们的合成速度较快 ,可能是细胞适应 P 胁迫而具有活跃的代谢或结构活性的蛋白质 ,但总

蛋白质含量不受 P胁迫的影响.

P胁迫下玉米叶片可溶性蛋白 450多种多肽中 , 18种多肽相对丰度增加(Usuada et al ,

1995),可能有几种情况:(1)衰老和未衰老叶片中丰度都增加的可能对降解敏感性低或在叶片

衰老时还有相当高的合成速率;(2)只在衰老叶片中出现的多肽可能在衰老中有特殊功能;(3)

可能是蛋白质降解的中间产物和/或者转录后修饰的产物;(4)多肽含量的变化可能直接由叶

片的 P 状态变化引起.

低P 胁迫下 ,番茄细胞诱导产生 4种核糖核酸酶(RN)(Lof flere et al , 1992),其中 3种位

于液泡 ,另一种在液泡外 ,恢复供 P 后 4种 RN减少.表明番茄细胞在低 P 胁迫下 ,合成 RN

降解 RNA ,提供 P 给细胞利用.

5　营养胁迫与植物激素 、多胺变化

植物在营养胁迫下的一些异常变化可能与植物体内的激素变化有关.N 素不足时 ,植物

叶片中脱落酸(ABA)含量提高 ,根中 ABA 含量减少 、提高或不变(Chapin et al , 1988).ABA降

低细胞壁的伸展性 ,使叶片扩展减弱.ABA还使气孔阻力增加 ,降低了光合速率.

Kuiper(1988)认为 ,根尖 CTK的产生对矿质元素浓度敏感 ,因而影响地上部的生长和根

冠比.N 可能是 CTK产生的效应物 ,调节植物体代谢活性及 RNA和蛋白质含量 ,导致植物对

矿质营养变化产生生长和根冠比的适应性反应.Kuiper等(1989)认为矿质营养减少降低了地

上部和根的CTK 浓度 ,从而降低相对生长率 、根系呼吸 ,提高根冠比;外加 6-苄基嘌呤(BA)

改善营养缺乏症提高了植物内源 CTK水平 ,CTK可能起着调控作用.

Sugiharto等(1992)发现 , 玉米根系供应的有效 N 可能影响 PEPC 的基因转录而调控

120　　 华　南　农　业　大　学　学　报 第 19 卷



PEPC含量;有效N 低 ,离体叶片中 PEPC和碳酸酐酶(CA)的 mRNA 含量均降低 ,该效应不能

被高水平硝酸盐所削弱 ,但在浸泡离体叶片的溶液中加入玉米素或 BA 则可削弱该效应.用
IAA或ABA 代替玉米素(或 BA)不能削弱该效应.由此推测 ,根系 N 供应对叶片 PEPC 及

CA含量的影响可能是由 CTK作为调控信号.离体叶片由于切断了 CTK 源(根系),其 PEPC

及CA的含量下降.
番茄植株缺 K 、Ca 、Mg 使体内乙烯的释放增加(Barker et al ,1988),腐胺浓度提高 ,缺 N 、

S 、P 腐胺水平提高很少.水稻细胞在 P胁迫下腐胺大量增加(Shih et al , 1996),亚精胺和精胺
增加较少.Zheng 等(1994)的研究表明 ,缺 K 情况下 ,柑桔叶片丁二胺含量急剧增加 ,主要是

精氨酸脱羧酶途径 ,由鸟氨酸脱羧酶途径合成的数量只占总量的 30%左右.缺素胁迫下腐胺
的积累有利于保持植物体内 pH 的稳定和阴/阳离子的平衡.

有关营养胁迫条件下植物激素的变化目前研究还不很多 ,但植物激素在营养胁迫反应中

可能起着一种信号作用 ,激素平衡的改变使植物体发生形态 、生理上的变化以适应营养胁迫.
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PHYSIO LOGICAL AND BIOCHEMICAL RESPONSE OF

PLANT TO NUTRIENT STRESS

Liu Houcheng1　Kuang Yanhua2

(1 Dept.of Horticulture , South China Agric.Univ., Guangzhou , 510642;
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Abstract

This article review ed physiological and biochemical response of plant to nutrient st ress , especially
to P-def icient stress , such as roo t morpholog ical and metabolic changes , root specific ex cretion ,

carbohydrate assimilation changes , specific protein production and plant ho rmone and poly amine
changes etc.
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