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production. The research results of phosphorus efficiency differences and related physiological responses of different
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摘 要：作为作物生长发育的三大必需营养元素之一，磷在马铃薯生产中的重要性不言而喻。磷素缺乏是中国马铃薯

生产重要的限制因素之一，提高马铃薯的磷效率是马铃薯生产中应对磷胁迫的最佳方法。从不同马铃薯基因型磷效率差异

以及相关生理响应方面的研究成果进行了系统的总结，并对提高马铃薯磷效率研究方向的未来进行了展望，以期为马铃薯

磷素高效利用提供参考。
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作为一种营养丰富、经济效益高的粮菜兼用

作物，马铃薯自传入中国以来的 400余年间，其

产业不断扩大，如今马铃薯已成为了中国第四大

粮食作物，不仅在满足中国人口增长过程中产生

的粮食需求发挥了巨大的作用，也是许多地区种

植业乃至经济发展的重要支撑 [1]。在大田栽培条

件下，马铃薯的产量和品质会受到多种因素的限

制，土壤中的磷素缺乏便是其中重要的限制因素
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之一 [2]。磷是作物生长发育的三种必需营养元素

之一，马铃薯缺磷会导致光合作用速率降低，植

株生长缓慢、产量下降[3]。据统计，中国所有农业

土地中约有75%的土壤磷缺乏现象严重，且磷在酸

性或碱性土壤中容易与金属离子结合，从而形成

难溶性的磷酸盐，土壤中施入的磷肥会被固定成

为植物难以吸收利用的难效态磷 [4,5]。现有研究发

现，全世界当季磷肥利用率仅有 15%~25%，而中

国的磷肥当季利用率只有7.3%~20.1%[6]。磷矿石作

为不可再生资源，随着使用的增加全球储量逐渐

枯竭。施入大量的磷肥来满足作物磷需求，不仅

会造成资源的浪费，而且会增加地表径流的磷素含

量，造成水体污染。马铃薯对磷素的需求和土地缺

磷的矛盾，已成为影响中国马铃薯产业发展的主要

矛盾之一。严小龙等[7]研究表明，作物不同基因型

在磷的吸收和利用效率间存在显著差异，证明了作

物拥有提高磷效率的基因潜力。因此，提高马铃薯

对磷的吸收和利用效率，是解决土壤磷素缺乏与马

铃薯对磷的大量需求间矛盾的有效方法。

1 磷素营养在马铃薯生长发育中的作用

磷作为农作物生长发育所必需的三大营养元

素之一，是植物体基本的有机化合物以及遗传物

质和细胞膜的组成成分，同时还在植物的各项代

谢活动（光合作用、呼吸作用、酶促反应等）中起

到重要的作用。磷酸盐是植物吸收土壤中有效磷

的主要途径，作物在生长过程中获取足够的磷，

能够帮助植物进行光合作用，提高植物体内无机

物转化为有机物的效率，增强其合成和运输重要

化合物（核酸、磷脂、核蛋白、碳水化合物等）的

能力[8]。因此，当植物缺磷时，自身合成代谢受到

影响，叶片表现为灰绿色，光合效率低，生长发

育缓慢，植株矮小、瘦弱，根系较浅，营养器官

小。马铃薯是一种对磷的需求量很大但吸收磷素

能力较弱的作物[9]。在马铃薯生长前期，植株吸收

的磷主要集中于地上部，参与茎叶系统的生长与

构建。无机磷是植物叶绿体的重要组成成分，而

光合作用是马铃薯同化有机物的重要过程，因

此，植株吸收的有效磷是否足够，直接影响马铃

薯最终的产量与品质。高聚林等 [10]通过研究马铃

薯不同生育期的磷素吸收、积累和分配的规律发

现，在不同的生育时期，磷素在马铃薯体内呈现出

很强的流动性，而块茎是磷素最终的贮存库。马铃

薯在块茎膨大期磷吸收效率达到最大值，磷素水平

与块茎的生长以及最终的产量有着密切的关系。

2 磷效率含义的研究

由于研究的作物特性不同以及研究目的与意

义的差异，在学术界关于磷效率有着不同的定

义。Clark和Brown[11]将相同施磷水平下植物的含磷

量作为磷效率的标准。Elliott和Lauchli[12]则将磷效

率定义为植物吸收的每个单位磷所能产生的干物

质量。Shenoy和Kalagudi[13]在提高植物磷素利用效

率并实现可持续种植的研究中将植物的磷效率

分为磷吸收效率（Phosphorus-absorption efficiency，
PAE）和磷利用效率（Phosphorus-utilization efficiency，
PUE）。耿雷跃等[14]在对大豆磷效率QTL定位的分

析研究中对磷吸收效率和磷利用效率的定义进行

了解释，他们认为磷吸收效率是单个植物吸收土

壤中有效磷的能力，而磷利用效率是植物利用吸

收的单位无机磷代谢产生的干物质量。如今，对

磷效率的一般定义包含了植物根系从土壤中获取

磷的效率和同化及利用所获得磷的效率两方面，

将磷效率分为磷的吸收效率和利用效率也是研究

磷效率时的一般方法。

3 磷高效的生理基础

磷效率是磷素吸收效率和利用效率及转运效

率的综合表现 [15]。经过漫长的演变，植物产生了

一系列适应低磷环境的策略。这些策略可以简单

归纳为两个机制：一是提高根系对土壤磷吸收效

率的机制；二是合理利用植物体内的磷提高磷利

用效率的机制。植物磷高效的生理机制十分复

杂，与其遗传特性、形态结构和生理生化特征关

系密切，当今科学界仍未对植物磷高效机制有明

确的认识。

3.1 磷高效的形态特征

根构型指在二维或者三维上对植物根系形态

的描述，是根系的长度、数量、密度、直径等的

空间分布特征，植物地下根系会在不同土壤状况
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下形成不同形态复杂的根构型[16,17]。关于根构型与

磷吸收效率间的关系有许多不同的意见。Ge等 [18]

发现在磷胁迫环境下作物会改变根构型来形成有

利于更好吸收表土有效磷的根系结构。在关于油

菜、小麦等作物的根系形态和生理特性的研究表

明，磷高效的基因型在低磷条件下普遍具有根系

发达、根直径小、长度较长以及较高的吸收面积

的特点。作物在适应低磷条件下根构型的改变普

遍表现为主根生长减缓，侧根及不定根的生长发

育促进，根毛的密度和长度增加，来提高根系与

土壤的接触面积，提高磷吸收效率。对于大田作

物，根毛表面积能够占根系总表面积的 77%，根

毛密度以及长度的增加能够显著增加根系表面积

与土壤的接触面积，促进植物对养分的吸收，

Föhse等[19]试验证明了根毛吸收的磷在植物对磷的

吸收总量占到了 90%。根毛的生长与磷素的供应

量显著相关，在磷胁迫条件下，作物根系的根毛

数量与长度显著增加，促进其对磷素的吸收。

研究发现，马铃薯在适应低磷胁迫时，大量

增加体内促进细胞分裂与生长的植物激素产生，

以此促进根系的生长发育。Smalle和 Straeten[20]发
现马铃薯的光合作用产物分配会在磷胁迫条件下

发生改变，更多的光合产物流向根系，促进根系

的发育，植株根冠比增加，增强根系的吸磷能

力。目前关于磷高效根构型的研究常见于豆科植

物中，暂无关于马铃薯磷高效根构型的相关研究。

3.2 磷高效吸收的生理特性

高等植物在磷缺乏的条件下除改变根构型来

加强磷素吸收能力外，还会通过根系分泌多种根

系分泌物来活化根际土壤中的磷。根系分泌物是

土壤、土壤微生物以及植物之间相互影响、相互

作用的信息物。这些无机或有机专一性或非专一

性的根系分泌物，有些能够通过土壤微生物的作

用来活化土壤中的难效磷或是直接降低根际土壤

pH值，例如多种有机酸、H+、HCO3-，来增加土

壤中磷素的有效性 [21]。Robinson等 [22]研究表明，

拟南芥、水稻等植物的根系在磷胁迫条件下能够

通过促进分泌特异性水解酶增强对根际土壤中磷

素的水解能力，促进根系对磷的吸收。玉米根系

主要通过分泌酒石酸，小麦、油菜的根系主要通

过分泌苹果酸以及柠檬酸来增强磷的吸收。有机

酸能够降低土壤 pH值来增加难溶磷的溶解度，也

可以与一些金属元素螯合，增加土壤有效磷含

量 [23]。不同磷效率基因型的作物，在磷胁迫时分

泌根系分泌物的能力存在差异。刘国栋等 [24]研究

发现在磷胁迫条件下，磷高效的小麦基因型根系

分泌的有机酸量较磷低效基因型多，活性也更

强。酸性磷酸酶在植物吸收磷过程中发挥了重要

的作用。丁洪等 [25]在研究酸性磷酸酶活性与大豆

耐低磷能力的相关分析时发现，不同磷效率的基

因型在磷胁迫条件下分泌的酸性磷酸酶的活性有

较大的差异。关于缺磷环境下植物调节根系分泌

物质机制的研究鲜有报道。已有的研究成果表

明，根系分泌有机酸的过程是一个选择性的主动

调节，有机酸的分泌很可能受到与细胞质膜

上H+-ATP酶偶联的阴离子通道以及磷酸烯醇式

丙酮酸羧化酶（Phosphoenolpyruvate carboxylase，
PEPC）的活性影响。对磷胁迫条件下的白羽扇豆

施用阴离子通道抑制剂，显著地减少了其根系有

机酸的分泌量，而 PEPC是根系所分泌有机酸的

碳源，因此，PEPC的活性变化与有机酸分泌量的

增加或减少呈现出同步的趋势[26]。
磷在植物体内有很强的流动能力，植物的三

大必需营养元素氮、磷、钾中，磷素在马铃薯植

株中拥有最高的再利用率 [27]。磷从衰老的部位向

正在生长发育的代谢旺盛的新生组织转运的能

力，是马铃薯磷高效的重要机制之一。Furlani
等[28]和Wieneke[29]的研究结果表明，在相同磷供应

环境下，磷高效的作物能够产生更多的干物质，

并不是其拥有更高的磷吸收效率，而是植株内的

磷从衰老叶片转移到新生叶片当中的能力更强。

马铃薯对磷的高再分配能力的特性，能够弥补磷

吸收方面的缺乏，表现出较高的磷效率。

3.3 根系磷素吸收的机理

植物根系以H2PO4-和HPO42-的形式从土壤中

获取磷素，扩散是离子移动至根系表面的主要方

式。根系对磷的吸收以及磷在植物细胞间的跨膜

运输消除了质膜点位的极性，因此，磷进入植物

细胞的过程是H+和磷共运输的需能过程 [30]。根系

养分吸收动力学是研究植物吸收矿质营养特性和
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机理的重要手段，Claassen和 Barber[31]在 20世纪

70年代改进了描述酶促反应的米氏方程，提出了

根系养分吸收动力学方程：

In = Imax ×（C - Cmin）/Km +（C - Cmin）
式中：Imax 是根系对离子最大吸收速率，Km是

米氏常数（该值越小表示根系对离子的亲和力越

强），Cmin是离子吸收速度等于零时介质中该离子

的最低浓度。这些参数都是表示作物对土壤有效

磷亲和力的重要参数。植物中磷效率较高的基因

型均有较小的Km、Cmin和较大的 Imax的特点。在对

不同基因型大豆和玉米的根系吸磷动力学参数的

研究中发现，不同基因型间的吸磷动力学参数差

异显著，证明作物根系对有效磷的亲和力存在着

基因型差异，高磷效率的基因型拥有更高的有效

磷亲和力，磷吸收效率更高 [32]。在植物根系磷素

吸收动力学的研究成果表明，植物磷素吸收的特

性差异是因为植物普遍存在两个不同的磷素吸收

系统。一个是由磷胁迫条件诱发的高磷亲和力系

统，Km值变化为 3~7 µmol/L，缺磷环境下植物主

要依靠该高磷亲和力系统获取磷；另一个是低磷亲

和力系统，Km值变化为50~330 µmol/L，植物在磷

充足的环境下依靠低磷亲和力系统吸收磷，低磷

亲和力系统也参与了植物细胞间磷的跨膜运输，

起到维持植物体内磷平衡的作用 [33]。磷转运体

（Phosphate transporter，PHT）是植物吸收和转运

磷过程中不可缺少的协助蛋白。借助于对磷吸收

缺陷酵母突变体功能互补技术，目前玉米、小

麦、水稻等作物中磷转运体基因家族的成员都已

被鉴定和研究，马铃薯的磷转运体基因也已被完

整的鉴定，但对这些转运体蛋白调节机制的了解

还较少，需要更加深入的研究[34]。
3.4 磷高效利用的生理特性

植物的磷利用效率（Phosphorus use efficiency，
PUE）包括了植物对所吸收磷素的运输效率和代谢

效率，通常定义为植物组织利用单位磷量产生的

干物质量，磷利用效率高的植物基因型能够在较

低的磷浓度环境下维持正常的生理代谢活动，产

生一定生物量所需的磷供应量少于磷利用效率低

的基因型。一般来说，PUE一般以生物产量/植株

磷积累量来表示。李继云等 [35]研究发现，PUE与

籽粒产量和生物产量呈现显著的正相关关系，在

中等或低磷的环境下，磷素利用效率的差异是不

同基因型间干物质量差异的主要原因。

植物体内含有多种不同的磷转运蛋白，这一

特性反映出磷在植物体内的运输是一个复杂的过

程。目前对植物磷转运体吸收磷素的机制研究较

多且深入，但关于磷素进入植物体后如何被分

配、存储以及利用的机理研究还比较少。无机磷

被根系吸收至根表皮细胞后，磷转运体将其运输

到不同的亚细胞器，原生质体内不同的亚细胞器

间进行无机磷交换，来满足各亚细胞器的正常生

理代谢。磷转运体同样调控着无机磷在不同的细

胞、组织间的移动和分配，来满足植物生长发育

的需求 [36]。根据对磷的亲和力以及功能特性，将

植物体内的磷转运体划分为高亲和磷转运体和低

亲和磷转运体。研究发现，高亲和磷转运体的编

码蛋白基因在缺磷环境下表达，在根系对根际土

壤的逆磷梯度吸收中起主导作用；低亲和磷转运

体则决定着磷运载系统的活性，影响磷在植物体

内的运输及稳态[37]。

4 展 望

目前，解决植物生长发育过程中磷素缺乏问

题的方法，可以总结为两条基本的途径：一是通

过增加磷肥的施入以及针对土壤特性使用科学的

磷肥施用技术，来增加土壤有效磷的供应量；二

是选育磷高效的品种来提高磷肥利用率。随着磷

矿石资源的短缺以及磷肥大量施用过程中带来的

资源浪费和环境污染，选育磷高效品种是更符合

长远利益的研究方向。磷素吸收、运输和利用的

生理机制十分复杂，目前对于小麦、玉米、油菜

等作物磷高效机制研究的报道较多，而关于马铃

薯磷效率的研究还比较少，仍然有许多需要被探

明的问题。基于马铃薯的特性和相关的研究，未

来马铃薯磷效率研究的方向可能有如下几个方面。

（1）磷在土壤中的移动性很差，马铃薯获取的

磷绝大多数来自于根系对根际土壤有效磷的吸

收。根系在磷素吸收方面起着决定性的作用，对

于马铃薯磷高效的根系生理特性和根构型以及调

控方式，仍需要更加深入的研究。
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（2）关于促进磷吸收、转运的基因表达研究较

多，但磷代谢利用相关的基因表达还需要更深入

的研究。

（3）通过对磷高效生理的分子机制和基因表达

的研究，改良马铃薯磷效率相关的遗传特性，选

育具有理想根构型和生理机制的马铃薯基因型，

实现减肥增效的目的。
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