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摘  要 

大豆是主要的粮食和经济作物，作为油脂、蛋白质及保健活性物质的重要来源，发展潜力巨大。根系是

植物吸收土壤养分、水分的最主要器官，养分和水分主要通过根系的直接截获或者通过质流、扩散到根

表后被根系吸收。磷是作物生长发育不可缺少的营养元素，但它在土壤中有效性是非常低的，低磷胁迫

是限制大豆产量最主要的因素之一。在磷亏缺的土壤中大豆根系会产生一系列适应性的变化，选育适应

低磷胁迫环境和高效吸收利用土壤中有限的有效磷的大豆品种已经成为当前的研究热点，本文分别从低

磷胁迫坏境下，大豆根系的形态改变、根系生理生化的适应性变化和响应低磷的分子研究进展进行了初

步概述，对大豆耐低磷品种的高效选育进行了展望，以期为我国大豆耐低磷品种高效的遗传育种研究提

供参考。 
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Abstract 
Soybean is the main food and economic crop, and as an important source of oil, protein and health 

 

 

*通讯作者。 

http://www.hanspub.org/journal/br
https://doi.org/10.12677/br.2021.106099
https://doi.org/10.12677/br.2021.106099
http://www.hanspub.org


杨松花 等 
 

 

DOI: 10.12677/br.2021.106099 798 植物学研究 
 

active substances, it has great development potential. Root system is the most important organ for 
plants to absorb soil nutrients and water. Nutrients and water are mainly absorbed by root system 
after being intercepted directly by root system or diffused to root surface through mass flow. 
Phosphorus is an indispensable nutrient for crop growth and development, but its availability in 
soil is very low. Low phosphorus stress is one of the most important factors limiting soybean yield. 
In the phosphorus-deficient soil, soybean root system will produce a series of adaptive changes. 
Breeding soybean varieties that adapt to low phosphorus stress environment and efficiently ab-
sorb and utilize the limited available phosphorus in soil has become the current research hotspot. 
The adaptive changes of root physiology and biochemistry and the molecular research progress in 
response to low phosphorus were summarized, and the high-efficiency breeding of soybean varie-
ties with low phosphorus tolerance has been prospected, so as to provide a reference for the 
high-efficiency genetic breeding of soybean varieties with low phosphorus tolerance in China. 
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1. 引言 

大豆(Glycine max (L.) Merr.)富含蛋白质和油脂，是供给粮食和动物饲料的重要农作物之一，属于喜

磷作物，一般种植在热带、亚热带和温带地区。土壤缺磷是制约大豆单产的主要营养因素[1]，我国土壤

中虽然全磷含量较高，但速效磷含量较低[2]。增加磷肥的施用量是缓解土壤缺磷与作物生长矛盾的传统

方法，但磷在土壤中容易被固定住，不仅降低了磷肥的利用率，还增加了农业成本[3]，不能有效解决作

物缺磷问题。另外，磷肥被淋洗进入水体后，易造成环境污染[4]，加重环境污染负担。 
低磷胁迫会抑制大豆根瘤的生长，降低大豆的固氮能力[5]，从而影响大豆生长和产量，因此挖掘大

豆自身活化和利用土壤磷的潜力，选育在不施或少施磷肥的情况下仍能获得优质高产的磷高效大豆品种，

或者在大豆种植中进行适宜的生态调控，对我国经济、农业、环境的可持续发展具有重要的意义。大豆

适应低磷胁迫的途径如图 1，本文通过综述磷亏缺条件下，大豆根系的形态变化、低磷胁迫对大豆根系

生理的影响和分子研究进展，以期为我国大豆耐低磷品种高效的遗传育种研究提供参考，更好地实现环

境友好型农业生产。 

2. 大豆根系的形态变化 

根系是大豆吸收土壤中养分、水分的最主要和直接的器官，提高大豆磷吸收利用效率重点在于提高

根系对土壤磷的吸收效率。植物根系寻找和吸收磷的能力主要依赖于其形态学和生理特征[6]，其在土壤

中合理的分布，即理想根构型的建成，为植物高效吸收土壤中的有效磷奠定了基础[7]。低磷胁迫下，根

系构型的改变能够增加根系吸收土壤磷的面积，从而改善对磷的吸收[8] [9] [10]。不定根的形成、根毛密

度和长度的增加、侧根的形成和数量的增加都会扩大根系的吸收范围，缩短磷离子向植物根系的扩散距

离。这些根系形态参数的变化有利于根系向营养丰富的表层土的分布和表层土对磷的吸收，以适应低磷

胁迫[11]。王树起等的研究结果表明，低磷胁迫促进了大豆根系的生长，根长、根表面积和根体积均比正

常供磷条件下增加[12]，缺磷还会诱导根毛长度和密度增加，根分枝增多[13]。在低磷胁迫条件下，磷高
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效大豆品种往往表现为主根伸长，侧根数、根毛密度和根毛长度增加，根变细，但主根伸长区的分化和

初生根伸长受到抑制[14]。根干重和根冠比的增加促进了大豆根系的伸长，这是植物适应低磷条件的一个

重要特征，植物通过提高根冠比增加根系生物量，有利于大豆根系对水分和养分的吸收利用[15]。感受到

低磷信号后，根系将信号传导至植物体内，大豆做出相应的改变，侧根密度增加，主根长度减少，形成

“伞状”浅根，因为大部分土壤磷积累在表层。在这种环境下，大豆根系的形态结构将朝着有利于植物

获取更多磷的方向变化，这主要体现在根系能接触到更多的土壤磷[16]。 
 

 
Figure 1. The mechanism of soybean adaptation to low phosphorus stress 
图 1. 大豆适应低磷胁迫的机制 
 

大豆根系形态构型的变化显著地增加了根系与土壤中磷的接触面积，从而增加了植物对磷的吸收利

用。 

3. 低磷胁迫对大豆根系生理生化的影响 

受到养分胁迫时，植物会通过改变自身代谢来维持营养需求，在低磷胁迫下，大豆在不同生长周期

的响应机制是不同的，主要通过增加相关分泌物的分泌量和活性以及与 AM 菌根的共生作用来提高土壤

中有效磷的浓度和大豆吸收磷的能力。在低磷条件下，大豆主要靠分泌有机酸和酸性磷酸酶来活化土壤

中难溶性磷，不同基因型大豆的有机酸和酸性磷酸酶分泌能力都存在遗传多样性且与磷吸收效率及产量

有关[17]。 
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3.1. 低磷胁迫下大豆根系分泌有机酸的变化 

土壤总磷含量虽高，但主要以难溶态的形式存在，如铝磷、铁磷、钙磷等，难以被植物利用。有机

酸进入根际不仅可以降低根际的 pH 值，还可以通过络合和还原反应从铝磷、铁磷、钙磷等固磷基质中

释放磷，促进植物对磷的吸收[18]。有机酸合成后，大豆根系组织向土壤的分泌是一个具有选择性、逆电

化学梯度和耗能的主动过程。同时还受质膜 H+-ATP 酶活性的调节[19]。在正常供磷条件下，随着豆科植

物的生长，根系分泌物中有机酸的释放呈增加趋势，释放高峰一般出现在营养生长期，与植物代谢高峰

相一致，此时，植物体内的有机酸代谢旺盛，通过根系释放的有机酸量也会增加[20]。 
在低磷条件下，大豆根系中 64%~75%的代谢产物被分泌到根际土壤中[21]。不同基因型大豆的根系

均能主动向外界环境分泌有机酸，柠檬酸、草酸、酒石酸和苹果酸是主要分泌的有机酸[22]。无论在水培

还是在砂培条件下，不同水平的磷处理对大豆根系分泌有机酸均有显著的影响，缺磷胁迫条件下，不论

是有机酸总量还是各有机酸组分的含量均显著高于正常供磷水平[23]，这与申建波等的水培试验结果相似

[19]。有机酸在豆科成熟排根组织中的积累及其和质子从胞液向根际的分泌过程，不仅诱导新陈代谢和根

际 pH 值的变化，而且还充当着酸化解毒和防止过量柠檬酸在液泡积累的作用[24]。 

3.2. 低磷胁迫下大豆根系分泌酸性磷酸酶的变化 

磷亏缺时，大豆通过增加酸性磷酸酶、RNA 酶和氧化物歧化酶等酶的分泌量和活性，将土壤中难溶

态的有机磷水解成可溶性的磷酸盐，从而提高了土壤中有效磷的浓度。其中，酸性磷酸酶是磷高效基因

型作物品种选育常用的重要生化指标[25]。当土壤中的有机磷以铁磷的形式存在时，酸性磷酸酶活性最大，

当土壤中的磷源为铝磷或是钙磷时，酸性磷酸酶对有机磷的溶解速度逐渐下降。刘渊等通过分析不同磷

处理下的根尖酸性磷酸酶活性与植株磷利用率间的相关性，结果显示，低磷处理下，根尖酸性磷酸酶活

性与磷利用率间存在极显著正相关[26]。磷亏缺条件下，酸性磷酸酶分泌的增加将难溶性磷水解为可溶性

无机磷供大豆根系吸收利用[27]，钟鹏等的研究结果也表明，低磷条件下，大豆植物体内酸性磷酸酶的活

性呈上升趋势[28]，且酸性磷酸酶低磷时的活性是适磷处理时活性的 1.3 倍[29]，磷高效基因型品种的酸

性磷酸酶渗出量明显高于低效基因型品种[30]。Tao 等的研究结果表明，在低磷条件下，磷高效基因型的

有机酸分泌率和酸性磷酸酶活性均高于磷低效基因型[31]。 

3.3. 磷亏缺条件下大豆与 AM 真菌共生 

丛枝菌根真菌(arbuscular mycorrhizal fungus, AMF)是自然界中分布极其广泛的一类土壤真菌，能与大

部分农作物形成共生关系[32]。AMF 帮助寄主植物从土壤中吸收磷，植物提供其光合作用产物来帮助其

生长发育[33]，因此，植物与菌根真菌形成共生体系也是植物对低磷胁迫的一种重要的适应机制[34]。主

要是 AM 真菌能溶解、活化和吸收土壤中的磷和锌等矿质营养，从而改善植物的矿质营养状况[35]，尤

其是磷的吸收[36]，AMF 还能够提高植物在低温、干旱、水涝、土壤盐渍化、重金属污染和病虫害等逆

境下的抗性[37]。 
与植物的根系相比，AMF 的根外菌丝可以延伸到更远的区域，缩短养分在土壤中的扩散距离，可以

延伸到更远的区域，缩短养分在土壤中的扩散距离。使其与土壤的接触面积远远超过普通植株的根毛与

土壤的接触面积，从而提高了植物对矿质元素，尤其是磷元素的吸收利用[38]。菌根真菌促进植物生长的

效应与菌根侵染改善植物磷营养密切相关，菌根植物吸收与利用磷的能力显著高于非菌根植物[39]。供磷

不足的土壤环境中，接种菌根真菌可以提高玉米植株全磷含量以及籽粒中磷的积累量[40]，促进小麦幼苗

对土壤磷的吸收[41]，显著增加番茄幼苗主根长和降低植株的根冠比及一级侧根长[42]。油松菌根化处理

和不接种相比，显著提高植物根系总长度、投影面积、表面积、平均直径和分叉数[43]。 
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对豆科植物如紫云英[44]、紫花苜蓿[45] [46] [47]、菜豆[48]、小扁豆[49]和大豆[50]，同时接种根瘤

菌和 AMF 与单接种根瘤菌相比，可以显著提高作物的生物量和氮、磷吸收量以及酸性磷酸酶活性，促进

植株生长。低磷土壤大豆接种菌根真菌效果显著，增加植株对磷的吸收效率，且不同根构型大豆的菌根

侵染率差异显著[51]。在大田条件下，外源接种 AM 真菌能显著提高大豆的根瘤数和根基土壤微生物的

数量[52]。王硕等的研究发现，在玉米/大豆间作体系中，接种 AM 真菌增加了大豆的株高、生物量、地

上部磷含量及根系磷吸收量[53]。 

4. 大豆响应低磷胁迫的分子研究现状 

植物在适应低磷胁迫过程中发生的一系列生理生化变化是植物感应和响应低磷胁迫的信号，这些适

应性变化是调控磷缺乏时植物体内特异性相关基因共同表达的结果。 

4.1. 大豆响应低磷胁迫的相关基因 

目前与磷高效相关基因主要包含六类，包括磷转运蛋白基因、转录因子基因、植酸与磷酸酶基因、

根系及其分泌物相关基因、核糖核酸酶基因和其他类型的植物磷效率基因[54]。其中，大豆的磷转运蛋白

基因研究较为广泛，近年来，转录因子基因和磷酸酶基因也越来越多。 

4.1.1. 磷转运蛋白基因 
大豆对磷素的吸收是通过磷酸盐转运蛋白介导的，可将大豆磷转运蛋白划分为 Pht1、Pht2、Pht3、

Pho1 和 Pho2 五大家族[55]，Pht1 家族负责从土壤中摄取磷到植物中[56] [57]，Pht2 家族通过介导叶绿体

对磷的摄入影响植物光合作用[58] [59]，Pht3 家族负责线粒体中的磷转运[60]，Pho1 家族基因在大豆根

部发挥磷转运的功能[61] [62]，低磷处理后大豆根系 Pho2 基因被抑制[63]，具体的转运机制还未清楚。

目前对 Pht1 的研究最为深入，Pht1 家族成员的结构与序列具有高度保守性[64]，在大豆 Pht1 家族中已确

定的基因有 14 个(GmPT1~GmPT14)，他们对磷吸收和转运具有重要作用[65]，且 14 个 Pht1 的相似性为

48%~99% [66]。GmPT1 和 GmPT2 是低亲和磷酸盐转运体，这两个基因是轻微诱导表达可能参与植物体

内磷的运输[67]。赵志豪的研究结果表明，在低磷条件下 GmPT2、GmPT3、GmPT6 在侧根和主根处都有

表达，GmPT5 则主要在低磷条件下的主根表达[68]。GmPT5 和 GmPT7 协同调控大豆根瘤对磷的获取，

影响大豆的根瘤数、花期、结荚数和产量[69]。于人杰[70]利用生物信息学及转录组数据分析得到了 57
个大豆基因，分析了 13 个目的基因在低磷干旱胁迫下的表达情况，并结合含磷量数据分析了基因表达水

平与含磷量的相关性，从而进一步确定关键基因有 GmPht1;1、GmPht1;7、GmPht4;7、GmPht4;8、
GmPht4;10、GmPho1;4、GmPho1;5、GmPho1;7。GmPHO1;7 的表达受低磷诱导并且主要在根部发挥功

能[71]，近年来的研究证明了 PHF1 也是磷酸转运蛋白吸收和转运相关的基因[72]。 

4.1.2. 转录因子基因 
转录水平的调控是当下研究最广泛，也是动植物中发现最主要的调控方式。在低磷胁迫时，参与低

磷调控作物根系生长的转录因子有很多，例如 MYB 家族，目前在拟南芥[73]和水稻[74] [75] [76] [77]的
研究较多，它们参与植物体内磷饥饿应答和根部结构的调节。吴冰[78]的研究结果表明，GmPTF1 具有促

进低磷条件下转基因拟南芥根系生长的作用，而 GmPHR1 具有提高低磷条件下转基因拟南芥磷素利用效

率的功能。通过 qRT-PCR 分析发现 GmMYB48 基因可以受到磷饥饿胁迫的诱导表达，是一个潜在的磷饥

饿调控基因[79]。WRKY 家族转录因子在植物适应逆境胁迫中也起着重要的调控作用[80]。早在 2008 年，

就有研究者发现 WRKY 家族的基因(GmWRKY6、GmWRKY13、GmWRKY21、GmWRKY27 和 GmWRKY54)
在植物防御反应和发育过程中起着多种作用，但是它们在非生物胁迫反应中的作用还不清楚[81]。近年来，
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蛋白结构及功能预测表明 WRKY31 也是一类转录因子，参与胁迫反应[82]，WRKY 家族基因的作用也逐

渐被悉知，GmWRKY57B [83]、GmWRKY20 [84] [85]、GmWRKY70 [86]、GmWRKY47 和 GmWRKY58 [87]
基因在大豆根、茎、叶中均有表达，在转基因植株中的过表达能够提高转基因植株的抗旱性。GmWRKY21
基因参与了对低温的胁迫应答，进而提高了大豆的抗低温胁迫能力[88]，盐胁迫下，大豆 GmWRKY92、
GmWRKY144 和 GmWRKY165 基因表达的增加[89]，和 GmWRKY111 过表达[87]，均增强了大豆的耐盐性，

GmWRKY142 基因与耐镉胁迫相关[90]。关于大豆响应低磷胁迫的研究发展速度也较快，林国强[91]的研

究报道，在铝、低磷、盐等胁迫下，GmWRKY 表达均有不同程度的增加，说明低磷胁迫下 GmWRKY 在

大豆抗逆中可能发挥重要作用。接着发现了大豆磷饥饿诱导了相关基因 GmSPX 和 GmWRKY75 的表达

[79]，随之 GmWRKY75 和 GmWRKY6 基因被证实是参与大豆响应低磷胁迫的重要转录因子[92]，缺磷和

缺铁上调了 GmWKRY7、GmWRKY8、GmWRKY13 和 GmWRKY15 基因在叶片和根系的表达水平，说明它

们都是大豆根系内磷平衡的相关基因[93]。 

4.1.3. 磷酸酶基因 
紫色酸性磷酸酶(purple acid phosphatase, PAP)广泛存在于植物、动物、微生物，具有 5 个保守基序、

7 个高度保守氨基酸残基和 1 个金属离子双核中心。Li [94]等利用已测序大豆基因组数据，通过同源比对

方法进行预测，认为大豆基因组中可能存在 35 个紫色酸性磷酸酶基因。宋海娜[71]的研究发现，磷饥饿

下，GmACP1 基因过表达的转基因大豆根毛复合体株系在可溶性有机磷的营养液中生长，根系的酸性磷

酸酶活性，干重、磷含量和根系磷的吸收效率均显著提高。经系统发育树分析显示 GmPAP14 与苜蓿

MtPAP1 及大豆 GmPAP1 具有同源性，预测可能与植物磷素高效吸收利用有关[95]。GmPAP4 与植酸磷的

吸收利用相关[96]，GmPAP4 被证实其超表达能显著提高转基因拟南芥有机磷的利用效率[97]。孔佑宾[98]
等获得大豆 GmPAP4 启动子，通过不同组织 GUS 染色和不同磷环境 GUS 表达分析，确定了该启动子主

要在根部且受低磷信号诱导表达，为诱导型启动子。赵莉莉[99]利用农杆菌介导转化技术将酸性磷酸酶

GmPAP4、转录因子 AtPHR1 转入大豆，获得了 11 份转基因新种质，结果转基因植株在植酸磷处理条件

下根系和地上部的生长势明显优于野生型对照。耿昭等[100]在赵莉莉的基础上，利用农杆菌介导与常规

杂交技术进行双基因共转化，获得了经 PCR 及 DNA 测序分析验证正确的转 GmPHR1 与 GmPAP4 双基

因新材料“JD12-PHR1-PAP4”。GmPAP21 是一个新的响应大豆磷饥饿胁迫的紫色酸性磷酸酶，其除了

参与植物内部磷的再利用，可能还参与大豆根瘤中的磷代谢，菌根诱导表达的 GmPAP33 可能参与了菌

根丛枝膜结构中的磷脂类物质的水解和磷的循环再利用[101]。徐金灵[102]提出低磷胁迫对大豆两个同源

紫色酸性磷酸酶基因 GmPAP8 和 GmPAP17 的表达存在不同的调控模式。颜硕[103]证实了 GmPAP17 具

有提高转基因植物根际周围植酸酶活性，提高植酸磷利用效率的功能，且课题组前期创制的转 GmPAP14
大豆新材料能够稳定遗传表达，单株荚数、粒数、百粒重与生物重等性状较野生型显著提高。 

4.2. 大豆适应低磷胁迫相关蛋白的研究 

植物在生长发育过程中会遭遇各种胁迫，常见的非生物胁迫如干旱、高温、低温和高盐等，生物胁

迫如病原菌侵染和虫害等。当感受到环境中的逆境信号后，植物根系会通过信号转导将胁迫信号传到细

胞内，进而诱导细胞内抗逆相关蛋白的表达，来调整自身的构型、形态和生理生态来适应不利环境。 
蛋白组学的不断发展，使植物逆境蛋白组学在研究植物的生长、发育、代谢等生理活动规律等方面

越来越广泛。2010 年，随着 Williams82 的基因组序列测定的完成，标志着大豆的研究又上了一个层面，

分子水平研究在此基础上得到了快速发展[104]。蛋白组学技术在大豆研究领域得到了广泛的应用，包括

大豆种子[105]-[110]、叶片和花[111] [112] [113]、木质部[114]、根瘤[115]和根系[116] [117] [118] [119] 
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[120]，鉴定到的蛋白参与初级代谢、次级代谢、细胞结构、应激反应、核酸代谢、蛋白质合成、蛋白质

折叠、代谢物转运和疾病/防御等生物功能和过程。 
低磷胁迫使光合关键基因转录水平下降，大豆叶片叶肉和叶绿体受到严重损伤，检测到约有 55 个蛋

白质点发生了变化，诱导低磷反应基因和蛋白的表达[121]。Sha [122]等对大豆品种 BX10 在低磷和高磷

条件下进行了蛋白质组学比较分析，共有 61 个独特的蛋白被鉴定为可能的磷缺乏反应蛋白，这些蛋白质

涉及碳水化合物代谢、蛋白质生物合成/加工、能量代谢、细胞过程、环境防御/相互作用、核苷酸代谢、

信号转导、次生代谢等代谢相关过程，其中参与能量代谢、细胞过程和蛋白质生物合成与加工的蛋白质

在地上部和根部均上调，而与碳水化合物代谢有关的蛋白质则下调。Vengavasi [123]等比较了不同基因型

(高效基因型和低效基因型)的根系蛋白质组，鉴定到 105 个差异蛋白，蛋白质鉴定和注释表明，差异蛋白

参与了多种功能，包括羧酸合成、碳水化合物、蛋白质和脂肪代谢，在胁迫条件下，不同代谢途径之间

的交互作用使得大豆根系有更高的磷获取效率。 
寻找大豆抗逆性相关蛋白对于了解大豆的抗逆性机制，提高大豆的抗逆性具有重要意义，这些研究

为揭示大豆生长发育的本质提供了参考，蛋白质组学技术的应用为我们寻找更有效的抗逆蛋白开辟了新

的方向。 

5. 展望 

近年来对豆科植物适应低磷胁迫机制的研究越来越多，选育高效吸收土壤中的磷素的高效品种种质

的研究成为现在研究的热点。在研究中通常把根长、根表面积作为筛选磷高效基因型大豆的重要指标，

把根生物量作为辅助的筛选指标。但是分子生物学研究暗示：根系形态构型、根系分泌物以及与菌根共

生这三个策略并非单独调控，而是以共享核心调控因子以及多重反馈机制协调的形式存在。大豆磷效应

是由微效多基因控制的数量性状，选育磷高效品种从跟根系形态、生理生化等考虑是欠缺的，虽然在蛋

白组上的研究有一点成效。但是在选育磷高效品种方面仍存在诸多挑战。 
在磷亏缺的土壤中，对大豆种植进行生态调控，研究作物地下部互作对土壤磷的吸收利用具有重要

意义。目前大多数研究都集中在大豆/玉米间作，在低磷胁迫下大豆与其他作物的生态调控研究相对欠缺，

应给予重点关注。今后，大豆蛋白质组学的研究将向宽领域、深层次发展，在分子层面，我们不仅要与

表型组学、基因组学、代谢组学、转录组学等相关学科相结合，还要深入亚细胞水平，关注细胞器的相

应功能和更多的微观结构，这样不仅可以从多个角度全面解释大豆相关研究的分子机制，而且更容易阐

明相关问题的内在机制，以期为培育出对土壤有机态磷利用效率高、能够更好地适应土壤低磷条件的大

豆新品种提供依据。 
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