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摘要：植物对土壤状况的反应并不仅仅表现为根系具有吸收水分和营养元素的能力。植物根系能够感应到土壤的某些不利因

素，对枝干发出信号，从而锻炼植株以抵抗退化或严酷的环境。这种信号能影响植株气孔导度、细胞伸长、细胞分裂及叶的

出现速度等。对植物生长有重要影响的土壤物理条件包括土壤硬度、容器大小、孔隙大小和土壤干燥度等，在这些条件极端

化的情况下，植物往往表现为生长变缓，根、叶等器官形态发生改变。而在某些土壤化学条件不利的情况下，如土壤酸度增

加、养分缺乏或发生铝毒时，植物则通过产生根际分泌物、降低生长速率及富集作用等来适应环境，维持生命。了解植物对

不良环境的适应机制有利于筛选出具有一定抗性的优良基因类型。 
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土壤退化使土壤理化性质发生了一定程度的

改变。脆弱的植株随着土壤恶劣条件的出现而消

亡，然而，某些植株却能顽强地生存。人们已经认

识到植物对土壤状况的反应并不能简单地解释为

根系吸收水和养分的能力，事实上，根系能感应土

壤的不利条件，随即对枝干发出抑制信号[1~3]。在

植物中这通常是对退化生境或逆境的保护性反应，

引起这种反应的土壤因素包括物理的（硬度和干燥

度）、化学的（酸度和盐度等）、生物的（内部感染

上病原）因素。 

如果水分供应不足，植物将产生上述反应。一

旦土壤含水量减少到直接影响叶含水量的水平，过

少的可用的土壤水将导致植物面临重度萎蔫的危

险。在水分供应完全丧失之前，限制叶面积的发展

对生长更为有利。在野生自然中，这种保护行为似

乎能增大植物在竞争中取胜的机会。而在农业中情

况却往往相反，驯化的谷类存活后有较高产量，而

且常常改变其野生原种中很普遍的各种保护行为，

例如谷类的落粒性、种子休眠的过长。在中等程度

数量的植株持有较高叶含水量的情况下，要提高生

产力通常需要有更多的叶含水量高的植株[4, 5]。 

本文综述了土壤理化因素引起的植物保护性

反应的生态生理等方面的部分研究进展。了解植物

对不良环境的适应机制有利于筛选出具有一定抗

性的优良基因类型。 

1  植物对土壤物理条件极端化的保护性反应 
1.1  土壤硬度 

    土壤硬度强烈影响着根系的生长。土壤硬度通

常用穿透阻力来表示，即把前端锥状的圆柱探测器

推入土壤中所需的力。当这个阻力超过 1 MPa，根

系生长明显变缓，随后二者近似成线性关系，当阻

力约为 5 MPa 时，根系生长差不多停滞[6, 7]。 

一般认为紧实土壤中根系生长速度减慢，同时

根的形态也发生改变，变短变粗[8]。土壤硬度可能

还影响枝干生长[9]。这种影响可认为是生长受限制

的根系无力为枝干供应水分和养分。但是，也可能

有直接的前馈反应，例如土壤致密度的影响就不能

简单解释为枝干的水分养分供应方面的问题[10~12]。 

Masle[11]和 Masle[13]等人的研究表明，叶面积大

小与土壤阻抗力密切相关，而后者又随土壤体密度

和含水量的改变而变化。当阻抗力很大时，根的延

长受到强烈影响。叶内部水分不受土壤致密度的影

响，同时对磷等大量元素的过度施用也没有反应，

似乎是受阻根系影响着对这类元素的吸收。事实

上，叶子总是很早就对均匀的紧实土壤有反应，甚

至早到第一片叶子正在形成时，这时幼苗还在靠吸

收种子的营养元素而生长。其后相对生长速度受影

响较小，所以在早期反应之后，无论在松软或坚硬

的土壤中，植物生长的相对大小大概保持不变，比

如在坚硬的土壤中，始终保持叶片小，叶出现速度

慢的特征。 

    田间植物不可能生长在致密度完全一样的土

壤中，由于土壤含水量的变化，土壤硬度也因时间、

空间而异[14]。根系可能进入并穿透一个硬盘一样的

硬土层，也可能首先在裂缝或生物孔中生长，后者

是由于早先的根系或蚯蚓及其它土壤动物造成的

一些连续的大孔[15]。而且，根系吸水使土壤变干变

硬，使根系在孔内更难生长，这是一个自我毁灭的
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过程[16]。另一方面，根尖渗出的水分[17]可能使根尖

前方的土壤变软，然后根更易穿过土壤。这两种相

反作用的相对重要程度还有待确定。 

对致密度不同的土层的研究[18]表明，当根进入

或穿出紧密的土壤层时，叶的生长和气孔导度受到

明显影响，往往在根刚遇到变化了的环境及其生长

速度和气孔导度受到影响之间，有数天的延迟。这

个延迟也许来自于根系主要部分对变化的经历，而

不是单独的根的反应造成，虽然当水分增加使土壤

迅速变软时，植物也要花几天时间来做出反应。

Young等 [19]发明了一项技术，通过挤压培养基可以

迅速均一地提高对根生长的机械阻力，这种阻力贯

穿在整个培养基中。比起 Masle[13]的实验中植物对

急剧软化土壤的反应缓慢，这种方法在数分钟内就

提高了阻力，对叶子的伸长速度影响显著。 

1.2  盆栽效应 

生长于小容器中的植物明显比大容器中的个体

小，尽管它们似乎都有充足的水分和养分供应[20]。

植物对盆栽条件的解剖学上的反应令人吃惊，它不

象人们往往以为的是由于水分或养分供应不足引

起的。Körner 等[21]的研究表明，盆栽植物的叶子都

很小，因为叶细胞比较少。而细胞的大小与对照植

物的基本相等，这说明植物对拥塞根系在细胞分裂

方面有特殊的反应。与正常植物相比，盆栽植物在

每个器官形成过程中少了几个细胞分裂周期。这种

反应与植物对硬土中的反应不同，后者表现为叶细

胞较小。但这种差异也可能只表现在该种植物上，

而不能就此认为本质不同于对硬土或对小盆中大

量根无法穿透的障碍物的反应。我们很少会把盆景

与田间植物联系起来，但事实上直接条播及未经初

耕的播种往往使植株生长缓慢[22]，这与盆栽植物的

反应相似。如果播种机推掉了土壤中种子掉入的空

隙之间的隔层，种子发芽生出的根可能会局限在土

壤一个很小的体积中，在根系找到并穿过那些比较

少的空隙以进入土壤之前，其所在的孔洞所起的作

用相当于无法穿透的容器。 

1.3  土壤孔隙大小 

影响植物生长速度的另一个土壤物理因子是

根系生长所经的孔隙大小，它并未影响水分和养分

的充足供应。Donald[23]和 Alexander[24]等人在肥土

中筛选出一批大小不同的孔隙集合，发现在孔隙最

小的盆中生长的植物明显比其它集合的植物长势

好，后者内部空间的直径约为其本身的五分之一。

实验中所有植物都有充足的水分和养分供应，所以

我们可以认为，生长在硬土或小盆中的植物从根系

中发出信号，影响枝干的生长速度。 

Pierret等[25]的工作验证了生物孔对生长的可能

影响，他们把小麦种在从田间收集到的未受干扰的

土壤核心部分（直径 90 mm，深 1 000 mm）。另取

同样的土壤，打碎，过筛，以同样密度装入相同大

小的盆中。结果很明显，在重新填装过的土壤中，

植物生长比在未受干扰的土中快了一倍。后一种土

壤中的植株根系主要在裂缝和生物孔中，还有在孔

缝周围生长。 

虽然这些例子说明当根系位于大的孔洞中时，

植物生长缓慢。但有一点被忽略了，如果土壤变干，

孔洞中的根系能深入到湿润的底土层，这是生物孔

对植物有利的一面[26]。不过，虽然生物孔能为根系

提供通道，多数情况下其数量很少，当和趋于丛生

的根系一起时，往往能强烈减慢吸水过程。 

1.4  土壤干燥度 

土壤变干过程伴随有许多变化，不仅持水能力

更强，土质变硬，而且运输溶液很困难，因此磷等

不易移动的元素更可能出现不足。植物最终通过减

缓生长，关闭气孔对叶含水量减少做出反应。但是，

植物也可能在叶含水量有明显变化前对土壤变干

做出反应。气孔导度[27]和叶生长速度[28]可能减小，

很明显是根系接收土壤干燥的信号后的反应。而

且，土壤变干时气孔导度和叶生长速度都减小，即

使通过给根系增压使叶含水量保持较高水平时也

如此[29]。 

将同一株根系分成两部分放入两个容器中培

养，实验结果显示，当一个容器变干时叶生长速度

将减小，即使此时另一个容器中水分充足，根系能

供给叶足够水分使其含水量不会下降[30]。根据这种

反应发展了一项对葡萄种植很有效的灌溉技术，主

要是控制部分根系使其干湿交替[31]。 

2  植物对土壤化学性质极端化的保护性反应 

2.1  土壤酸度 

土壤酸度增加会使土壤养分流失[32]，重金属及

Al 活化[33, 34]，这对植物生长带来很大危害。植物为

避免这种胁迫会采取一定的对抗机制，往往根系在

根际周围分泌一些分泌物促使根际周围的土壤酸

度降低[35]。 

2.2  土壤大量元素含量 

    K、Ca、Mg 和 P 是植物生长所需要的大量元

素。植物体缺 K 使叶片易生斑点；缺 Ca 会使新叶

叶缘变红黄；Mg 是植物构成叶绿素唯一的金属元

素，是多种酵素的辅酵素，影响植物呼吸；植物缺

P，使叶片暗绿色，下位叶片后期出现红色斑点或

紫色斑点，并坏疽。过度酸化的土壤往往会出现这

些养分的极度缺乏。然而 Chapin[36]发现某些野生植
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物生长在极酸性的土壤中时，却看不到因养分缺乏

而出现的症状。植株养分元素 K、Ca、Mg 和 P 含

量通常也很高，这就表明这些植物能有效避免土壤

养分贫瘠胁迫的影响。进一步的研究发现，植物的

这种适应并不是植物高效吸收土壤养分的结果，而

是植株生长速率降低的结果。 
2.3  土壤重金属含量 

    大多数植物会将重金属排除在组织外，使重金

属积累的质量分数只有 0.1~100 mg/kg。但不少特殊

植物能超量积累重金属[37]。目前，世界上共发现有

400 多种超富集植物，其中 Ni 的超富集植物就有

277 种[38]。有关超富集植物的耐性和富集机理研究

得较多，结论普遍认为超富集植物的耐性和超富集

由植物本身不同的生理机制所控制。Kramer 等[39]

发现超富集植物 T. caerulesences与组氨酸具有特殊

的关系，营养液培养显示当植物吸收、富集重金属

的质量分数较高时，其木质素中的组氨酸含量也较

高；而在营养液中加入组氨酸也能显著促进植物对

重金属的吸收、富集。Chaney 等[40]认为超富集植物

超量吸收、富集重金属与其根部细胞具有与重金属

较多的结合位点有关，而耐性则与重金属在植物细

胞中分布的区域化有关，即重金属存在与细胞壁和

液泡中，从而降低其毒性。 

2.4  Al 毒 

    伴随着工业化进程的加快和经济的高速发展，

过度使用煤、油等化石燃料已经严重影响空气环境

质量。SO2和 NOx等酸性气体带来的酸沉降问题已

经成为全球的重大环境问题。在酸沉降影响下，土

壤更易出现 Al 毒，导致植物死亡[41]。然而与此同

时却发现，有些植物如茶树对 Al 具有超常的累积

能力。铝在茶树中的宏观分布是，成叶和老叶中

Al 的质量分数较高，一般为（103~104）×10-6，根

系中的质量分数次之，但也多在 103×10-6以上，新

梢及枝干中质量分数最少，可是仍有 103×10-6左右；

而一般的植物 Al 的质量分数很低，仅为 0.5×10-6

至（n×10）×10-6（n 为小于 10 的自然数），最多也

不过 300×10-6。茶树的耐 Al 机制目前知道的有三：

一是茶树的根系能分泌较多的有机酸（如苹果酸、

柠檬酸等），这些酸与 Al 形成络合物，降低了 Al

的活性；二是茶树体内还含有较多的草酸、氨基酸、

多酚类等物质，对 Al 有较强的络合作用，这些络

合物存在于自由空间内，被限制在质膜的外面，不

能渗入细胞质里面。如果有部分 Al 进入细胞质，

则又很快被输入到液泡中，在液泡内与多酚类物质

结合，这样便起到了解毒作用；三是茶树耐 Al 特

性与 Al 的微形态位置有关。用电子探针研究表明，

Al 聚集于上表皮和栅栏组织薄壁细胞中，在上表

皮，Al 主要沉积在细胞壁上，二维管束细胞内 Al

的浓度很低。位于细胞壁上的 Al 是不溶于水的，

阻止了 Al 进入细胞中的代谢位置，因而使茶树不

受到 Al 的毒害[42]。 

面对变化异常的外界环境，植物为了维持生长

可能采取一系列的不同机制来避免胁迫。人类活动

不断干扰植物赖以生存的环境，抵抗能力弱的植株

因此而死亡，使生物多样性降低，而部分抵抗能力

强的植株通过调节内部机制能有效地抵抗外界的

胁迫，生命因而得以维持。面对日益恶劣的地球环

境，研究植株抵抗外界胁迫的机理，发掘抵抗能力

强的植物资源新品种，具有非常重要的现实意义。 
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Soil conditions and plant responses 
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Abstract: Plants can respond to soil conditions in ways that can not readily be explained in terms of the ability of the roots to take up 

water and nutrients. Roots may sense difficult conditions in the soil and thence send inhibitory signals to the shoots that harden the 

plants against the consequences of a deteriorating of restrictive environment. The inhibitory signals may affect stomatal conductance, 

cell expansion, cell division and the rate of leaf appearance. As a result, plants grow slowly or change their shape to adapt to 

environment. The paper introduces some soil conditions which affect plant evidently including soil hardness, soil macropore, soil 

drying, nutrient content, soil acidity and so on. To know how plants respond adaptively to restrictive environment is propitious to 

select excellent genotypes with certain resistance.  
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