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摘　 要　 铝是地壳中含量最丰富的金属元素。 由于林地土壤酸化等环境因素的影响，使本
来固定在森林土壤中的铝溶出而成为活性铝，对森林植物的潜在毒性增加。 酸性土壤中活
性铝对陆地生态系统的潜在毒性是 ２０ 世纪 ７０ 年代蔓延中欧的森林退化的主要因素之一，
从而引起了各国的高度重视。 开展森林土壤⁃植物系统铝毒害的研究，对森林资源保护和
铝毒的评估及防治具有重要意义。 本文综述了森林土壤中铝的化学形态及其分布、铝在森
林植物中的积累和存在形态以及对森林植物的生长、生理生化进程、遗传因子的影响等方
面的研究进展。 此外，还从控制酸化进程、添加盐基离子、控制根际有机酸、接种菌根真菌、
选择适当的植物类型和混交种植等方面介绍了减缓森林铝毒害的措施。 在此基础上，本文
从铝危害的阈值研究和铝毒风险评估、铝的亚细胞分布和化学形态与铝毒关系研究、减缓
铝毒的新措施等方面提出了需进一步开展研究的方向。
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　 　 随着工业化发展和人类各种活动的增多，地球

生态环境日益恶化，酸雨频繁沉降，环境酸化与危害

已成为了全球共同关注的一项重要的环境问题（张
振富等，２０１４）。 酸沉降加速了土壤酸化进程，使本

来固定在土壤中的铝溶出成为活性铝，同时也导致

土壤中钙镁等盐基离子的流失（任继鹏等，２０１１）。
据估计，全世界已有大约 ４０％ ～ ５０％的潜在耕地面

积为酸性土壤（Ｋｏｃｈｉａｎ ｅｔ ａｌ．，２０１５），其中，６０％分

布在热带亚热带地区。 全世界森林土壤总面积为

３５×１０８ ｈｍ２（ＦＡＯ，１９９７），许多森林地区已酸化（ Ｉｔｏ
ｅｔ ａｌ．，２０１１）。 中国林业用地面积 ２．８５×１０８ ｈｍ２，森
林总面积 １．７５×１０８ ｈｍ２（国家林业局森林资源管理

司，２００５），已报道南方大部分林地酸化程度也已很

严重，如广东酸性森林土壤比例达 ９９．０１％，福建茶

园土壤 ｐＨ 值在 ４．５ 以下的茶园占 ８６．９％，其中 ｐＨ
值低于 ４． ０ 的严重酸化茶园占 ２８％ （吴道铭等，
２０１３）。 土壤酸化往往与铝毒相伴而生，土壤中活

性铝的增加能严重抑制植物的生长（Ｎｇｕｙｅｎ ｅｔ ａｌ．，
２００５；杨梅等，２０１１；张慧敏等，２０１３）。 酸性土壤中

活性铝对陆地生态系统的潜在毒性是 ２０ 世纪 ７０ 年

代蔓延中欧的森林退化的主要因素之一（Ｕｌｒｉｃｈ ｅｔ
ａｌ．，１９８０ ）。 继 Ｕｌｒｉｃｈ 之 后， Ｇｏｄｂｌｄ 等 （ １９８８ ）、
Ｍａｒｋｅｗｉｔｚ 等 （ １９９８）、 Ｌａｐｅｎｉｓ 等 （ ２００４） 和 Ｉｔｏ 等

（２０１１）分别对德国索灵山地区的红树林土壤、美国

南卡罗来纳州火炬松土壤、俄罗斯中西部地区的森

林土壤和日本京都地区的森林土壤的酸化状况进行

调查，进一步证实了世界各地森林土壤酸化的趋势

以及由此导致的活性铝增加对森林系统的不利影

响。 铝中毒也是导致峨嵋山冷杉（Ａｂｉｅｓ ｆａｂｒｉ）衰亡、
重庆南山马尾松（Ｐｉｎｕｓ ｍａｓｓｏｎｉａｎａ）受害以及四川

盆周山地杉木（Ｃｕｎｎｉｎｇｈａｍｉａ ｌａｎｃｅｏｌａｔａ）人工林衰

退的重要原因之一（杜晓明等，１９９６；朱晓帆等，１９９７；
Ｌｉｕ ｅｔ ａｌ．，２０１４）。 有关森林土壤⁃植物系统铝毒害及

其防治措施，已有很多报道，本文综述这方面的研究

结果，以期为这一领域的进一步研究提供参考。

１　 森林土壤中铝的化学形态和分布

铝是地壳中含量最丰富的金属元素，约占其质

量的 ７％左右（孔繁翔等，２０００）。 研究表明，土壤中

的铝主要以其氧化物或铝硅酸盐等固定态铝形式存

在。 土壤中固定态的铝对植物没有毒害作用，但溶

解态的铝则会对植物产生不同程度的影响（ＩＱＢＡＬ，
２０１２）。 铝的生物有效性及毒性很大程度上取决于

其在土壤中的化学形态及分布。
１􀆰 １　 土壤中铝的化学形态的分类

土壤中铝的化学形态非常复杂，其划分也不统

一（Áｌｖａｒｅｚ ｅｔ ａｌ．， ２００２； Ｚｈｏｕ ｅｔ ａｌ．， ２０１１；Ｗａｎｇ ｅｔ
ａｌ．，２０１５）。 按提取测定的方法来分，林地土壤中铝

的存在形态可分级为可交换态铝、有机态铝、氧化态

铝、碳酸盐态铝和不溶态铝（王水良等，２０１０ａ）。 但

也有人把林地土壤中的铝分为可交换铝、有机结合

铝、弱有机结合铝、无定形铝和晶体铝等（Áｌｖａｒｅｚ ｅｔ
ａｌ．，２００２）。 此外，还有按水溶态铝、交换态铝、单聚

体羟基铝、酸溶无机铝和腐殖酸态铝等来划分的

（Ｚｈｏｕ ｅｔ ａｌ．，２０１１）。 若按铝的化合状态来分，森林

土壤中铝的形态则有 Ａｌ３＋、Ａｌ （ ＯＨ） ２＋、Ａｌ （ ＯＨ） ＋
２、

Ａｌ（ＯＨ） ３、Ａｌ⁃ＯＨ 聚合物、Ａｌ⁃Ｆ 络合物、Ａｌ⁃ＳＯ４ 络合

物、铝氧化物、铝硅酸盐、硫酸铝盐、磷酸铝盐、弱有

机键合铝和强有机键合铝等（Ｐａｒｋｅｒ ｅｔ ａｌ．，１９９２；孔
繁翔等，２０００；王水良等，２０１０ａ；任继鹏等，２０１１）。
土壤中不同形态的铝，对地上植物的危害也大不相

同，一般认为，Ａｌ３＋、Ａｌ（ＯＨ） ２＋、Ａｌ（ＯＨ） ＋
２ 对植物的

毒性是最强的 （Ｒｙａｎ ｅｔ ａｌ．，２００９），被称为 “活性

铝”。 其中，Ａｌ３＋的毒性比其他形态的活性铝大（柳
若安等，１９９５）。
１􀆰 ２　 土壤类型和土壤性质对铝的化学形态的影响

土壤类型和土壤性质是影响土壤铝形态的重要

因素。 土壤类型不同，对铝的固定能力也不同。 对

黔西北茶园土壤活性铝形态分布的研究结果表明，
不同类型土壤中的活性铝含量表现为黄壤＞黄棕壤

＞棕壤＞褐土（秦樊鑫等，２０１５）；土壤交换态铝、吸附

态羟基铝含量的排序为白鳝泥＞黄泥土＞黄砂泥土，
有机配合态铝含量则为黄泥土＞白鳝泥、黄砂泥土

（肖厚军等，２００９）。 在土壤性质中，研究最多的是

土壤酸度对铝的化学形态分布的影响，其与土壤的

酸化程度密切相关。 土壤酸度增加可促进土壤中活

性铝离子溶出，使得土壤溶液中活性铝含量比例增

加（Ｗａｎｇ ｅｔ ａｌ．，２０１５）。 任继鹏等（２０１１）对华南和

西南森林小流域的长期观测结果表明，土壤单体铝

含量在不同流域的差异与土壤酸化密切相关，在土

壤酸化过程中可交换铝含量有增加的趋势，并与土

壤 ｐＨ 值呈显著负相关。 在酸度高的土壤中，Ａｌ３＋是
无机铝的主要形态，在酸度低的土壤中，无机铝以羟

基结合铝为主。 有机键合铝和无定型硅酸盐矿物铝

含量随土壤 ｐＨ 值降低而显著下降，是土壤水中铝

的重要来源。 在黄壤中，交换性铝和吸附态羟基铝

７０１１许小丽等：森林土壤⁃植物系统铝毒害及防治研究进展



含量与交换总酸呈显著正相关，而有机配合态铝则

与交换总酸呈极显著负相关（肖厚军等，２００９）。 土

壤有机质往往也是影响土壤铝形态分布的重要因

子，总体上，土壤有机质与总活性铝的含量是正相关

的，但不同铝形态与有机质之间的关系有所差异。
有机络合态铝含量随有机质含量的增加而增加，交
换性铝含量则减少 （肖厚军等，２００９；秦樊鑫等，
２０１５），而谢忠雷等（１９９９）的研究表明，茶园土壤中

交换态铝含量却是随着有机质含量的增加而增加

的。 阳离子交换量是在一定 ｐＨ 值下单位重量的土

壤所保持的交换性阳离子总量。 土壤交换性阳离子

总量越大，意味着吸附能力越强。 研究表明，土壤交

换性阳离子含量与各铝形态含量呈正相关关系，与
单聚体羟基铝和酸溶无机铝含量呈极显著正相关

（李卿叁，２０１１）。 氟离子、单宁酸等因能提供与铝

形成络合物的阴离子，所以土壤中所含的氟或单宁

酸也会影响土壤铝形态的分布，如低浓度的单宁酸

可以提高土壤中各种形态铝的含量，但随着单宁酸

量的增加，对各种形态铝含量都有抑制作用（苏有

健等，２０１４）。 此外，土壤氮磷等养分、土壤有机碳

含量、土壤温度和土壤粒径等因子对土壤铝形态也

都有不同程度的影响（李卿叁，２０１１；黄媛，２０１２；殷
佳丽等，２０１５）。
１􀆰 ３　 种植年限和土壤利用方式对铝形态的影响

土壤的种植年限和利用方式也会影响土壤的铝

形态。 主要原因可能与其所导致的土壤酸化程度不

同有关。 如雷竹（Ｐｈｙｌｌｏｓｔａｃｈｙｓ ｐｒａｅｃｏｘ）种植后，土
壤酸化严重，随着种植年限的增加，土壤 ｐＨ 值线性

下降，土壤交换性铝及络合态铝的含量则相应显著

增加（季海宝等，２０１４）。 对茶园土壤铝含量的调查

也表明，茶园土壤总铝、可提取态铝、以及各种形态

铝的含量总体均随茶树（Ｃａｍｅｌｌｉａ ｓｉｎｅａｓｉｓ）种植年限

的延长而呈增加的趋势。 研究还表明，在针叶林植

被下土壤溶液中酸溶性铝、单核铝的含量高于阔叶

林，多核铝则反之（王连峰等，２０００）。 在辐射松（Ｐｉ⁃
ｎｕｓ ｒａｄｉａｔａ）的土壤中，水溶态铝和交换态铝含量都

比橡树（Ｑｕｅｒｃｕｓ ｄｅｎｌａｔａ） 和桉树（Ｅｕｃａｌｙｐｔｕｓ） 的高

（Áｌｖａｒｅｚ ｅｔ ａｌ．，２００２），但在没有植被的地方，水溶态

铝含量则很低（Ｓｈａｏ ｅｔ ａｌ．，２０１２）。
１􀆰 ４　 季节对土壤铝形态的影响

此外，土壤溶解铝的形态及含量还与季节性变

异有关（Ｔｅｊｎｅｃｋｙ ｅｔ ａｌ．，２０１０）。 秋、冬季溶解铝含

量偏高且单核铝 ／多核铝比值较高，而春、夏季偏低

（王连峰等，２０００）。 Ｕｍｅｍｕｒａ 等（２００３）的研究结果

则是春夏之交铝离子的含量较高，这与此时期微生

物比较活跃有关。 在云杉（Ｐｉｃｅａ ａｂｉｅｓ） 和山毛榉

（Ｆａｇｕｓ ｓｙｌｖａｔｉｃａ）的土壤中，活性态铝的含量也是夏

天最高，而春天最低（Ｂｒａｄｏｖａ ｅｔ ａｌ．，２０１５）。

２　 铝在森林植物中的积累和分布

林地土壤中的铝可以被森林植物所吸收，吸收

量随土壤中铝浓度的增加而增加。 动力学研究表

明，油茶对铝的吸收为非代谢过程 （ Ｚｅｎｇ ｅｔ ａｌ．，
２０１１），而龙眼（Ｄｉｍｏｃａｒｐｕｓ ｌｏｎｇａｎ）对铝的吸收特性

取决于介质中铝的浓度，在低浓度铝时，属于主动吸

收，在高浓度铝时则为非代谢过程的被动扩散。 不

同树种，对铝的吸收积累能力差异很大。 茶树、多花

野牡丹（Ｍｅｌａｓｔｏｍａ ａｆｆｉｎｅ）、油茶（Ｃａｍｅｌｌｉａ ｏｌｅｉｆｅｒａ）
等被证实是铝积累植物。 在施铝的茶树中，老叶中

的铝含量在 ６０００ ～ ７０００ ｍｇ·ｋｇ－１（孙婷等，２００９），
在油茶的老叶中，甚至可以累积高达 １３０００ ｍｇ·
ｋｇ－１的铝 （ Ｃｈｅｎ ｅｔ ａｌ．， ２００８）。 而在桉树、相思树

（Ａｃａｃｉａ ｆｏｒｍｏｓａ）等铝排斥植物中，叶中含铝量则不

超过 ２００ ｍｇ·ｋｇ－１ （谢正苗等， ２００２；陈荣府等，
２０１５）。 谢正苗等（２００２）还发现，两种类型的植物

对铝的吸收机制明显不同，铝积累植物根部的 ｐＨ
值很低，可以向土壤释放 Ｈ＋，使根际土壤 ｐＨ 值降

低，于是土壤中更多的铝被活化溶出，因而使此类植

物吸收和累积更多的铝；而铝排斥植物体内 ｐＨ 值

很高，结果有净 Ｈ＋离子流从根际土壤流入根系，使
根际土壤 ｐＨ 值提高，从而减少铝的吸收。 铝积累

木本植物另外还具有一个良好的运输机制：被根部

吸收的铝，既可以通过木质部运输，也可通过韧皮部

运输，两者配合密切，且铝在地上部各器官的重新分

布也很迅速，保证了铝从根部到地上部的长距离运

输及分配（陈荣府等，２０１５）。 铝一般主要积累在根

部，茎干次之，叶中铝含量最少，根吸收的铝转移到

地上部的比例随介质铝浓度的提高而减小（肖祥

希，２００５；段小华等，２０１０）。 然而，在铝积累木本植

物中，这种分配会有所不同。 如在茶树中，铝的分布

为根＞叶＞茎（李海生等，２００７），分布在老叶中的铝

含量比新叶的高；但也有报道，茶树中铝的分布为老

叶＞根＞新叶＞粗枝＞细枝（黄媛，２０１２）。 在日本柳杉

（Ｃｒｙｐｔｏｍｅｒｉａ ｊａｐｏｎｉｃａ）中，铝主要积累在表皮细胞

中；在黑松（Ｐｉｎａｓ ｔｈｕｎｂｅｒｇｉｉ）中，铝则主要积累在根

尖皮层、细胞壁和细胞腔中（Ｈｉｒａｎｏ ｅｔ ａｌ．，２０１２）。
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肖祥希等（２００５）对铝在龙眼叶片亚细胞中分布的

研究表明，铝大多沉积在细胞壁中，其所占比例在

８５％以上，紧接着依次为细胞质、叶绿体、线粒体，在
核蛋白中的含量则最少。

铝在植物中的化学形态也决定了其毒性的大

小。 但有关铝在森林植物中化学形态的研究较少。
Ｂｏｒｅｒ 等（２００４）把红云杉（Ｐｉｃｅａ ｒｕｂｅｎｓ）叶中的铝分

成水可提取态、乙酸可提取态和盐酸可提取态，并指

出红云杉中各种形态的铝的生理作用是不同的，与
植物能否正常生长及抗性大小密切相关。 然而，虽
然这种按溶解性来测定铝形态的方法可以给出植物

中铝各形态大致的量值，但不能很确切地反映出铝

在植物中的实际形态。 所以，也有些学者借助核磁

共振光谱（ＮＭＲ）技术来直接表征铝在植物体内存

在的实际形态。 茶树为铝积累植物，其体内的化学

形态备受关注。 研究结果显示，茶树中的铝可以多

种不同的有机或无机络合态形式存在，包括 Ａｌ⁃儿茶

素、Ａｌ⁃草酸盐、Ａｌ⁃柠檬酸、Ａｌ⁃苹果酸、Ａｌ⁃磷酸和Ａｌ⁃Ｆ
复合物等（Ｎａｇａｔａ ｅｔ ａｌ．，１９９２；Ｍｏｒｉｔａ ｅｔ ａｌ．，２００４；孙
婷等，２００９）。 如在茶树老叶中，检测到了 Ａｌ⁃草酸

（１ ∶ １）复合物、Ａｌ⁃草酸（１ ∶ ２）复合物及 Ａｌ⁃磷酸复

合物；在茶树根中，铝则主要以铝⁃草酸形态存在

（Ｍｏｒｉｔａ ｅｔ ａｌ．，２００８）。 在其他木本植物中也有类似

发现，如铝在绣球花（Ｈｇｄｒａｎｇｅａ ｍａｃｒｏｐｈｙｌｌａ）叶片

细胞中的化学形态主要为 Ａｌ⁃柠檬酸络合物（Ｍａ ｅｔ
ａｌ．，１９９７），而在野牡丹叶片中则主要以 Ａｌ⁃草酸络

合物的形式存在（Ｗａｔａｎａｂｅ ｅｔ ａｌ．，１９９８）。 显然，在
树体中有机酸与铝的这种络合作用，可避免铝离子

对植物的直接伤害，达到解毒的目的，这被认为是其

耐铝毒的重要机制之一（Ｍｏｒｉｔａ ｅｔ ａｌ．，２００８；陈荣府

等，２０１５）。 对桉树根部铝形态的研究结果显示，铝
在桉树根部主要以 Ａｌ⁃柠檬酸复合物的形态存在

（Ｉｋｋａ ｅｔ ａｌ．，２０１３），这与其在茶树根中的存在形态

不同，因前者属于铝排斥植物，后者属于铝积累植

物。 此外，Ｔａｈａｒａ 等（２０１３）还在桉树根中分离得到

一种新的铝配位体，叫月见草素 Ｂ，并已被证明与桉

树的抗铝性有关。 孙婷等（２００９）发现，茶树中的铝

不但可以络合态形式存在，还可以无机多聚体

［ＡｌＯ４Ａｌ１２（ＯＨ） ２４（Ｈ２Ｏ） １２］ ７＋即 Ａｌ１３的形态存在，推
测可能也与铝积累植物耐铝的机制有关。 总之，铝
在植物体中的存在形态与其抗铝性及抗铝机制密切

相关，它们之间的关系仍有待进一步深入研究。

３　 铝对森林植物的毒害

３􀆰 １　 铝对森林植物生长的影响

过量的铝进入植物细胞后，可引起细胞膜、叶绿

体等细胞结构的破坏，电解质外渗量增多，出现空

泡，影响了细胞正常的生长和分裂，甚至导致细胞死

亡（Ｔｅｐｐｅｒ ｅｔ ａｌ．，１９８９；Ｐｒａｂａｇａｒ ｅｔ ａｌ．，２０１１）。 铝对

森林植物生长的影响首先表现在根部，出现根系伸

长受抑制、根尖发黑、侧根和根毛减少等铝毒症状

（丁爱芳等，２００１；张慧敏等，２０１３）。 对昆明、南京

和贵阳 ３ 个种源的喜树（Ｃａｍｐｔｏｔｈｅｃａ ａｃｕｍｉｎａｔｅ）种

子的研究发现，铝处理后 ３ 个种源的喜树胚根长、活
力指数都显著下降，胚根根尖变黑、褐化（陈颖等，
２０１１）。 银杏（Ｇｉｎｋｇｏ ｂｉｌｏｂａ）受铝毒害后出现根部

无根毛、畸形膨大等症状（骆东奇等，２０００）。 不同

树种，受害的阀值也不同。 试验结果表明，杉木铝毒

害的阈值是 Ａｌ３ ＋ ≥１．３９ ｍｍｏｌ·Ｌ－１（土壤溶液中）
（Ｌｉｕ ｅｔ ａｌ．，２０１４），柳杉（Ｃｒｙｐｔｏｍｅｒｉａ ｆｏｒｔｕｎｅｉ）耐铝阈

值在 １．５～２．０ ｍｍｏｌ·Ｌ－１之间（蒋时姣等，２０１５），马
尾松铝毒害的阈值浓度为 ４．０ ｍｇ·Ｌ－１（柳若安等，
１９９５）。 研究结果还表明，铝对森林植物的危害，不
但与铝的浓度有关，而且随胁迫时间的增加而加剧。
在胁迫的初期或低铝浓度下，植物的生长指标则反

而有所促进（仝雅娜等，２０１０；陈颖等，２０１１）。
３􀆰 ２　 铝对森林植物生理生化的影响

铝对森林植物的毒害还体现在铝胁迫下植物体

内各种生理生化指标的变化上（表 １）。 从表 １ 可

见，铝对森林植物活性氧代谢、光合作用、氮代谢和

矿质营养代谢等生理生化过程都有不同程度的影

响。 植物在正常代谢过程中和在各种环境胁迫下均

能产生活性氧自由基。 丙二醛（ＭＤＡ）、超氧化物歧

化酶 （ ＳＯＤ）、 过氧化物酶 （ ＰＯＤ）、 过氧化氢酶

（ＣＡＴ）和抗坏血酸过氧化物酶（ＡＰＸ）等是标志植

物活性氧代谢的重要指标（Ｆｒｉｄｏｖｉｃｈ，１９７８；Ｎａｉｋ ｅｔ
ａｌ．，２００９）。 这些指标对环境的变化往往比较敏感，
它们在逆境下的变化趋势和程度，可作为衡量植物

受害及抗逆性的重要依据。 在铝胁迫程度较低时，
森林植物可通过增加抗氧化酶的合成，提高其活性

来降低铝的毒害与损伤（吴若菁等，２００９；Ｎａｉｋ ｅｔ
ａｌ．，２００９；陈颖等，２０１１），但在高浓度铝胁迫下，相
关酶活性降低，细胞清除活性氧的能力下降，导致细

胞膜受到了伤害 （Ｎｇｕｙｅｎ ｅｔ ａｌ．，２００５；吴若菁等，
２００９；Ｎａｉｋ ｅｔ ａｌ．，２００９；林思祖等，２０１０；冷华南等，
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表 １　 铝对若干森林植物生理生化的影响
Ｔａｂｌｅ １　 Ｅｆｆｅｃｔ ｏｆ ａｌｕｍｉｎｕｍ ｏｎ ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｙ ａｎｄ ｂｉｏｃｈｅｍｉｓｔｒｙ ｏｆ ｓｏｍｅ ｆｏｒｅｓｔ ｐｌａｎｔｓ
所属代谢 植物种类 涉及的生理生化指标 参考文献
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２０１０；陈颖等，２０１１）。 铝对森林植物光合作用系统

的影响也有类似情形，就是在低浓度铝作用下，叶绿

素 ａ、ｂ 的合成、气孔导度和净光合速率等光合作用

指标提高，而在高浓度铝作用下，相关光合作用指标

则降低（顾艳红等，２００６；贺根和等，２０１０；Ｒｉｂｅｉｒｏ ｅｔ
ａｌ．，２０１３；Ｙａｎｇ ｅｔ ａｌ．，２０１５）。 值得注意的是，铝对森

林植物叶片叶绿素 ａ、ｂ 的影响程度不同，一般是叶

绿素 ａ 与叶绿素 ｂ 的比值增加（贺根和等，２０１０；赵
燕等，２０１５），但也有相反的情况（黄晓露等，２０１２）。
在植物生长发育过程中，氮素同化是一个十分重要

的生理过程。 铝能降低杉木幼苗硝酸还原酶活性，
增加桉树叶中脯氨酸含量，提高红云杉细胞腐胺水

平，加速精氨酸脱羧酶的活动（Ｍｉｎｏｃｈａ ｅｔ ａｌ．，１９９６；
苏小青等，２００８）。 铝胁迫下，龙眼幼苗叶和根中的

蛋白酶活性显著增加，而可溶性蛋白质、热稳定蛋白

质和热不稳定蛋白质含量均下降。 低铝浓度时硝态

氮的累积以及脯氨酸含量等的增加可能与森林植物

的抗逆性有关（肖祥希等，２００６；杨梅等，２０１１）。 铝

胁迫干扰了森林植物对氮素吸收、转化、蛋白合成等

氮代谢过程，铝胁迫下森林植物体内各种氮代谢指

标的变化，应是铝毒害和植物抗性共同作用的综合

体现。 铝对森林植物的毒害还表现在干扰植株对营

养成分的吸收上 （ Ｔｈｏｒｎｔｏｎ ｅｔ ａｌ．， １９８７；Ｒｉｂｅｉｒｏ ｅｔ
ａｌ．，２０１３）。 研究结果表明，铝胁迫下，森林植物对

各元素吸收增减、影响程度的大小依元素种类、植物

类型、组织器官以及铝胁迫程度的不同而有所不同

（Ｔｈｏｒｎｔｏｎ ｅｔ ａｌ．，１９８７；陈志澄等，２００５；李海生等，
２００７；董晓英等， ２００９；段小华等， ２０１０； Ｒｉｂｅｉｒｏ ｅｔ
ａｌ．，２０１３）。 对于植物的生长来说，氮、磷、钾、钙、
镁、铜、锌、铁、锰等营养元素是不可缺少的，各自在

植物体中发挥其特有的作用，铝胁迫下，植物营养成

分的缺乏或比例失衡必然导致植物的各种代谢活动

不能正常进行，最终对植物的生长造成危害。
３􀆰 ３　 铝对森林植物遗传因子的影响

从分子生物学角度看，铝对植物系统的危害还

表现在对其遗传物质 ＤＮＡ 和 ＲＮＡ 及相关酶活性的

影响上（Ｍｅｒｉｇａ ｅｔ ａｌ．，２００４；Ａｃｈａｒｙ ｅｔ ａｌ．，２００８）。 进

入细胞中的铝可与 ＤＮＡ 的磷酸基部位结合，增加
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ＤＮＡ 双螺旋的刚性，降低模板的活性，使 ＤＮＡ 解链

复制困难，降低 ＤＮＡ 的合成速度，基因表达明显改

变（Ｍａｔｓｕｍｏｔｏ，１９８８；杨婉身等，２０００；Ｇｒｉｓｅｌ ｅｔ ａｌ．，
２０１０）。 肖祥希等（２００６）的研究发现，在铝胁迫下，
龙眼叶片 ＤＮＡ 和 ＲＮＡ 的含量下降，ＲＮａｓｅ 活性和

ＤＮａｓｅ 活性则相应上升，进而使蛋白质合成受到抑

制。 当环境因素对生物的遗传物质具有遗传毒性

时，会导致遗传损伤，产生微核（王映雪，２０００）。 在

不同浓度的铝胁迫下，马尾松幼苗根尖细胞均会呈

现出遗传损伤现象，产生染色体断裂、后期桥和落后

染色体，进而染色体断片和落后染色体形成细胞微

核，且随铝浓度的提高，细胞的微核率逐渐上升（吴
若菁等，２００９）。

总之，进入森林植物中的铝可通过与细胞中的

胶质、脂质、蛋白质（包括酶蛋白）和核酸等生物大

分子结合，破坏细胞及细胞器的结构，扰乱了细胞正

常的吸收和代谢等生理生化进程，最终影响植物的

个体生长乃至森林植物的整体退化。

４　 影响铝毒害的因素和防治措施

４􀆰 １　 控制土壤酸度

如前所述，土壤中铝的存在形态与土壤酸度密

切相关。 不同酸度下，铝胁迫对植物的危害不同。
马尾松在酸雨⁃铝的胁迫下，随着 ｐＨ 值的下降，
ＭＤＡ 含量逐渐增加，ＳＯＤ 活性下降，表明铝对马尾

松的膜系统伤害随 ｐＨ 值的下降逐渐加重；随着 ｐＨ
值的下降，细胞的微核率上升，表明铝对马尾松的遗

传毒害也随 ｐＨ 值的下降而逐渐加深（吴若菁等，
２００９）。 因此，控制土壤酸化进程，可大大减少铝的

毒害，也是遏止林地植物衰退的重要措施之一。 石

灰是碱性化合物，能够中和土壤的酸度，进而使铝沉

淀，毒性降低（陈梅等，２００２），是有效降低土壤酸度

的农艺措施，对红壤酸化和铝毒有较好的防治效果。
据报道（吴道铭等，２０１３），认为石灰石粉投放量为

１５０００ ｋｇ·ｈｍ－２时效果最明显。 重庆铁山坪森林土

壤上一次性分别投放石灰石和菱镁矿，５ 年后两者

都能明显提高土壤 ｐＨ 值（段雷等，２０１１）。 在亚热

带丘陵地区红壤上长期（１２ 年）定位施用磷肥和有

机肥被证明均能提高土壤 ｐＨ 值，提高幅度可达 １．
５６ 个单位，其中，长期施用有机肥在改良红壤酸度

和减轻铝毒上效果更佳，是良好的农艺措施（王小

兵等，２０１１）。 总之，石灰、有机肥、泥炭和磷肥的单

独和复合处理均能明显地提高土壤 ｐＨ 值，降低土

壤活性铝含量，有利于森林植物在酸铝土壤上的正

常生长（杜晓明等，１９９６）。
４􀆰 ２　 添加盐基离子

研究表明，铝胁迫对森林植物钙镁积累的影响

最大，导致植物因缺乏钙镁而受害。 另一方面，土壤

中钙镁钾等共存离子对铝在森林植物中的吸收和累

积表现为抑制效应。 所以，这些盐基离子的施入可

以抑制植株根系对铝的吸收与积累，缓解或减轻铝

毒的影响（ｖａｎ Ｓｃｈöｌｌ ｅｔ ａｌ．，２００４；王水良等，２０１０ａ）。
钙镁还可能参与土壤阳离子交换反应，增加土壤离

子强度，降低铝活性从而达到缓解效果（Ｚｅｎｇ ｅｔ ａｌ．，
２００５）。 木荷（Ｓｃｈｉｍａ ｓｕｐｅｒｂａ）幼苗添加磷，能够缓

解铝胁迫引起的光合色素含量和光合作用参数下降

的趋势（王瑜等，２０１４）。 其原因可能是由于 Ａｌ３＋可
以与 ＰＯ４

３－形成不溶性的磷酸铝沉淀，使根际 Ａｌ３＋的
活性降低， 从而降低了铝毒害 （ Ｍｕｇｗｉｒａ ｅｔ ａｌ．，
１９９３）。 ＳｉＯ３

２ － 也有类似的性质，可以与铝形成沉

淀。 许信玲等（２００５）在龙眼幼苗上的实践表明，添
加 ＭｇＳＯ４、ＣａＣｌ２、ＫＨ２ＰＯ４处理减少了土壤活性铝的

溶出和盐基离子的流失，土壤活性铝含量分别下降

了 １８．０％～２５．１％，根、茎和叶的铝含量都有不同程

度的下降。 柳若安等 （ １９９５） 的结果证明，施加

ＣａＣｌ２能拮抗铝对马尾松生长的抑制作用，不过，溶
液中的摩尔浓度要达到铝的 ５ 倍以上才能抵消铝的

抑制作用。 此外，增施钙镁磷肥或硅酸盐等均可在

一定程度上使酸性土壤中活性铝的含量降低（李航

等，２０１１；王小兵等，２０１１）。 总之，可以通过提高土

壤钙、镁和钾水平、增施磷肥或钙镁磷肥、添加硅酸

盐等农艺措施来减轻铝毒风险。
４􀆰 ３　 根际有机酸

当植物根系暴露于铝环境下时，一些植物能通

过吸收根际 Ｈ＋使根尖周围 ｐＨ 值快速上升，从而刺

激根系分泌草酸、苹果酸和柠檬酸等有机酸类的化

感物质。 这些有机酸可与活性铝形成有机配合物，
形成无毒的有机态铝、沉积在胞质或液泡中，或固持

在细胞壁或细胞膜上，从而在植物根际形成一个屏

障，保护植物免受或减少铝的毒害 （王水良等，
２０１０ｂ；Ｈｉｒａｎｏ ｅｔ ａｌ．，２０１２），这是植物耐铝的重要机

制。 目前，在毛竹、杉木和马尾松等根系中，都检测

到了有机酸（林立更等，２００６；王水良等，２０１０ｂ；刘
颖坤等，２０１１）。 与草本植物不同的是，木本植物铝

胁迫下一般都是分泌一种以上的有机酸，包括苹果

酸、柠檬酸、草酸和琥珀酸的各种组合，使木本植物
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在抗铝胁迫方面，更具有优势（陈荣府等，２０１５）。
受上述铝耐性机制启发，人们可以采取两种办法来

缓解铝毒：①调控植物有机酸的分泌和运输，即是将

控制有机酸合成和运输的相关基因导入到植物体

中，以增加有机酸的合成和分泌。 目前，国内外在控

制植物有机酸分泌和运输基因方面的研究很活跃，
发现和克隆了许多相关的基因，如转运苹果酸的阴

离子通道蛋白家族基因（ＡＬＭＴ）和柠檬酸转运通道

蛋白家族基因（ＭＡＴＥ） （林亚蒙等，２０１５）。 这些基

因在农作物上被研究较多，但在森林植物上目前还

很少；②直接添加外源的有机酸。 余健等（２００５）研
究了柠檬酸、草酸、乙酸和酒石酸等 ４ 种有机酸对南

方酸性森林土壤 ｐＨ 值及铝形态变化的影响。 结果

表明，有机酸处理后，土壤中不同形态的铝都有向有

机络合态铝转化的趋势。 这种转化降低了土壤活性

铝的含量，有利于减轻土壤铝对植物的危害。 黄晓

露等（２０１２）的试验结果则表明，添加对羟基苯甲

酸、香草酸、苯甲酸、阿魏酸等 ４ 种外源酚酸，能使铝

胁迫下的桉树叶片各项生理指标得到改善，对铝离

子造成的伤害表现出一定程度的缓解作用。 此外，
还可通过添加富含络合阴离子的腐殖酸、有机肥等

来有效减缓铝的毒害（张宏伟等，２００３；王小兵等，
２０１１）。
４􀆰 ４　 接种菌根真菌

外生菌根真菌是土壤中一类重要的微生物，能
与 ７０％～７５％的森林树种形成外生菌根。 大量的研

究表明，外生菌根真菌在减轻和消除铝毒方面具有

重要 的 作 用 （ Ｈｅｉｍ ｅｔ ａｌ．， ２００３； 闫 明 等， ２００７，
Ｄｕｄｈａｎｅ ｅｔ ａｌ．，２０１２）。 形成外生菌根结构是木本植

物耐铝的一种重要外部排斥机制 （陈荣府等，
２０１５）。 外生菌根抗铝作用的可能机理是：①增加

植物对养分的吸收、增加激素的分泌以促进植物生

长，从而稀释铝在植物体中的浓度；②排斥或吸附铝

离子以阻止其向植物根系运输；③增加有机酸或其

他有机物质的分泌以提高对铝离子的螯合和对钙、
镁等离子的溶解能力等（辜夕容等，２００５）。 闫明等

（２００７）报道，接种丛枝菌根樟树（Ｃｉｎｎａｍｏｍｕｍ ｃａｍ⁃
ｐｈｏｒａ）幼苗在植株地上部分和地下部分的形态、生
物量和不同器官的磷含量等大部分指标都比不接种

的植株好，显示了一定的抗铝毒特性。 对云杉幼苗

接种外生真菌（Ｈｅｂｅｌｏｍａ ｃｒｕｓｔｕｌｉｎｉｆｏｒｍｅ）后，其地上

部生物量增加，而未接种的云杉地上部生物量明显

下降（Ｈｅｉｍ ｅｔ ａｌ．，２００３）。 此外，在酸性土壤中存在

着一些高耐铝的微生物，这些微生物由于自身的特

性对一定的铝毒能产生抗性，并参与了抵御铝毒害

的过程，从而减轻了铝毒对植物的影响（魏世清等，
２００７）。 由于许多森林树种根际都能生长繁殖外生

菌根真菌，与农作物相比，这是森林土壤上治理铝毒

的优势。 给森林植物接种菌根真菌等生物措施是具

有良好应用前景的防治措施之一。
４􀆰 ５　 选择合适的植物类型和种植模式

不同植物或同种植物不同基因型对铝的抗性不

同。 如日本柳杉和黑松对铝的反应也大不相同，黑
松在铝浓度为 ０．５ ｍｍｏｌ·Ｌ－１时就表现出伤害反应，
而日本柳杉在铝浓度为 １．０ ｍｍｏｌ·Ｌ－１也下无变化

（Ｈｉｒａｎｏ ｅｔ ａｌ．，２０１２）。 与其他植物相比，茶树对铝

有很强的耐性，在高铝含量的强酸性土壤中也能生

长良好（谢正苗等，２００２）。 在铝胁迫下，昆明、南京

和贵阳 ３ 个种源的喜树种子的萌发都受到一定的抑

制，但不同种源喜树种子发芽受影响的程度不同

（陈颖等，２０１１）。 因此，在酸性森林土壤上，可通过

筛选耐铝性高的森林植物或品种，来有效解决铝毒

害的问题。 如前所述，已有很多抗铝相关的基因被

发现和克隆，使得通过基因工程获得新的耐铝植物

品种成为可能。 由于这方面的研究主要集中在农作

物上，而要把耐酸铝基因成功转移到森林植物中，尚
有很多工作要做。

此外，不同混交种植措施，也可在一定程度上减

缓铝的毒害，如杉木与木荷、毛竹、桤木（Ａｌｎｕｓ ｃｒｅ⁃
ｍａｓｔｏｇｙｎｅ）、 檫 木 （ Ｓａｓｓａｆｒａｓ ｔｚｕｍｕ ）、 黄 绒 润 楠

（Ｍａｃｈｉｌｕｓ ｇｒｉｊｓｉｉ）、香樟（Ｃｉｎｎａｍｏｍｕｍ ｂｏｄｉｎｉｅｒｉ）等混

交种植，则可提高土壤的 ｐＨ 值，进而降低土壤溶液

的 Ａｌ３＋含量和铝的毒害（季海宝等，２０１４；雷波等，
２０１４）。 所以，采用适当的混交种植技术，也是减缓

铝毒的有效办法之一。

５　 展　 望

为了应对土壤酸化而引起的铝毒害问题，人们

已在农作物等上做了较多研究。 但有关森林植物铝

毒害的研究还相对较少，也不够全面。 森林土壤酸

铝导致森林退化已是当前迫切需要解决或缓解的问

题。 现就目前在这个领域存在的问题以及将来相应

的研究方向，提出以下观点和建议：①阈值研究和铝

毒风险评估：土壤中的铝并不一定对植物有害，只有

当其中的活性态的铝达到一定浓度时才开始危害植

物的生长发育，而且依不同树木而不同。 这就存在
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一个铝毒害阈值的问题。 然而，目前大多停留在水

培试验上，在林木实践上的报道还较少（Ｌｉｕ ｅｔ ａｌ．，
２０１４），这对森林植物的铝毒风险评估和防治是不

利的。 因此，将来应分别对各重要林木铝危害的阈

值进行研究，同时还要对典型山地土壤中活性铝的

含量和分布进行调查。 有了这两方面的关键信息，
才能更好地对森林植物铝毒风险做出正确评估；
②铝的亚细胞分布和化学形态与铝毒关系研究：研
究表明，铝在植物中的存在形态，也会直接影响铝的

植物毒性（Ｂｏｒｅｒ ｅｔ ａｌ．，２００４）。 目前，虽然在森林植

物对铝的吸收积累以及铝对植物的生长、生理生化

影响等方面已有较多报道，但有关铝在森林植物亚

细胞中的分布、化学形态及与铝在植物体中的运输

和毒性间关系的报道还不多。 今后有必要加强这方

面的研究，以便对铝毒害的机理有更深入的认识；③
寻找减缓铝毒的新措施：虽然在消除或减缓酸铝对

森林植物的危害方面也已有了一些应对措施，但各

种方法都有其优点和局限性。 通过筛选或借助基因

工程选育耐铝森林植物或品种的途径，应是将来比

较有效的解决方案。 目前，在这方面研究较多的是

小麦、玉米、水稻、荞麦、黄豆等农作物（Ｔｉａｎ ｅｔ ａｌ．，
２０１３），而涉及森林植物的较少，还有待各学科的科

学家进一步的合作和深入研究，为森林铝毒的防治

提供新的措施。
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