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水稻耐铝毒害生理和分子机制研究进展

邢俊连，彭 歆

（广东省农业科学院水稻研究所 / 广东省水稻育种新技术重点实验室 / 广东省水稻工程实验室 /

农业农村部华南优质稻遗传育种重点实验室，广东 广州　510640）

摘 要：水稻（Oryza sativa L.）是人类最重要的粮食作物之一。铝是地壳中含量最高的金属元素，酸性土

壤中的铝毒害严重限制了水稻的生长和产量。因此，提高酸性土壤上农作物的产量，选育和推广耐铝毒的高产

品种，开展作物耐铝机理的研究具有较大的理论与实践意义。与其他农作物相比，水稻对铝胁迫表现出优越的

耐受性，这主要是因为水稻对铝毒害具有较强的外部斥铝机制和内部忍耐机制。有机酸、活性氧清除系统、植

物激素以及其他离子拮抗作用在水稻对铝毒害的响应中起重要作用。水稻耐铝性是受多基因控制的数量性状，

且易受环境影响。随着测序技术的发展，越来越多的水稻耐铝相关 QTL 被鉴定，但目前仅有 20 余个水稻耐铝基

因被克隆，它们主要是转录因子、离子转运蛋白、激素输入和输出载体，耐铝相关基因仍有待进一步挖掘和利用。

本文概述了水稻耐铝遗传和已报道的耐铝 QTL，进而对水稻耐铝的生理机制和分子机理研究的进展进行综述，

最后对水稻耐铝性的研究方向和研究热点进行了讨论和展望。
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Research Progress in Physiological and Molecular
Mechanism of Aluminum Tolerance in Rice

XING Junlian, PENG Xin

（Rice Research Institute, Guangdong Academy of Agricultural Sciences / Guangdong Key Laboratory of
New Technology for Rice Breeding / Guangdong Rice Engineering Laboratory / Key Laboratory of Genetics

and Breeding of High Quality Rice in Southern China (Co-construction by Ministry and Province),
Ministry of Agriculture and Rural Affairs, Guangzhou 510640, China）

Abstract: Rice (Oryza sativa L.) is one of the most important food crops for mankind. Aluminum is the most abundant 

metal element in the earth’s crust, and its toxicity seriously limits the yield of rice in acidic soil. Therefore, it is of great 

theoretical and practical significance to improve the yield of crop in acidic soil, breed varieties with strong resistance 

to aluminum toxicity and carry out research on the mechanism of aluminum tolerance. Compared with other crops, rice 

possesses superior tolerance to aluminum stress as it has strong external detoxification and internal tolerance mechanisms 

for aluminum toxicity. The organic acids, active oxygen scavenging system, and other ion antagonism play an important role 

in response to aluminum toxicity in rice. Aluminum tolerance is a quantitative trait controlled by both multiple genes and 

environment. With the development of sequencing technology, more and more aluminum-tolerant QTL in rice have been 

identified. However, only about 20 have been cloned, of which are mainly transcription factors, ion transporters protein, and 

phytohormones influx carrier and efflux carrier. Aluminum-tolerant genes in rice still need to be discovered and utilized. In 

this study, the genetics theory and reported QTL of aluminum tolerance in rice were summarized. Furthermore, the progress 
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盐碱胁迫是抑制作物生长和产量的主要环境

胁迫因子，我国有 1 亿多 hm2 土地受到盐碱胁迫

影响，其中有约 670 万 hm2 适合种植水稻的土地

因盐碱胁迫而减产或被迫荒废［1］。铝（Aluminum, 

Al）通常以硅酸盐或其他沉淀物形式存在，是酸

性土壤中盐碱胁迫的主要成分。当土壤 pH<5 时，

铝以离子状态从矿物中释放出来，使土壤中可溶

性铝含量增加［2］。Al3+ 是一种活性很强的金属离

子，可与细胞壁、质膜、细胞骨架和细胞核等多

种亚细胞器结合，影响它们的功能，进而通过影

响植物根的生长发育来抑制地上部分生长和作物

产量［3-4］。“三废”污染、化肥的大量使用以及

酸雨的高频率发生，导致土壤的酸化越来越严重，

全球超过 50% 的耕地分布在酸性土壤地区，13%

的水稻（Oryza sativa L .）种植在酸性土壤中［5］。

酸性土壤限制植物生长及作物的产量，主要是因

为酸性环境使得植物对 Ca、Mg、P 的吸收减少，

同时使作物更易受 Mn、Al 等金属离子的胁迫。

虽然有些措施已经应用于酸性土壤的治理，如施

用硅肥改良土壤［6-7］，但也只是一种缓解铝毒害

的暂时可靠的方法，并不适合大面积推广。

水稻是人类主要的粮食作物之一，给全世界

2/3 的人口提供了口粮［8-9］，同时也是我国最重

要的粮食作物，2021 年水稻产量占全国粮食总产

量 的 43.8%［10-11］。 据 FAO 报 告， 到 2050 年，

世界人口预计接近 100 亿，比 2020 年增加近 20

亿，这意味着每年将增加 10 亿 t 的粮食需求。因

此，如何增加水稻等粮食作物的产量以保障人类

粮食供给，是一个亟待解决的问题。在小粒谷类

作物中，水稻具有优越的耐铝性，这主要与其具

有更强的外部排斥机制和更完善的内部忍耐机制

有关［5］，但是在酸性旱地、酸性硫酸盐水田和

pH<5 的水田中，铝毒显著降低了水稻产量［12］。

近 10 年来，育种家已育成一批具有高产潜力的水

稻品种，然而这些品种的遗传潜力却受到多种胁

迫的限制。因此，提高酸性土壤上的农作物产量，

选育和推广耐铝毒的高产品种，开展作物耐铝机

理研究具有重大的理论与实践意义。

本文在前人研究的基础上，结合国内外有关

研究的最新动态，综述水稻耐铝遗传和 QTL 定位、

水稻耐铝毒的生理机制和分子机理，分析该领域

的研究方向和研究热点，为水稻耐铝分子机制研

究和耐铝育种提供有用信息。

1 水稻耐铝遗传和 QTL 定位

水稻耐铝性状是受多基因控制的数量性状，

易受环境的影响。数量性状是指在分离群体中各

个体的性状表现呈连续分布，只能用数值来衡量

的一类性状。数量性状基因座（Qantitative trait 

locus, QTL）定位是以分子标记遗传连锁图谱为

基础，利用高饱和遗传图谱将控制数量性状的

QTL 定位在染色体特定片段，然后将各个 QTL 分

解，分别研究其效应和作用方式的方法。数量性

状变异的遗传基础为分子标记辅助育种提供连锁

标记的有力工具，前人的研究通过使用不同的作

图群体和表型指标已经定位了许多水稻耐铝相关

QTL。Xue 等［13］利用水稻铝敏感品种 IR64 和耐

铝品种 Asominori 构建的重组自交系，以根相对伸

长量为指标，在 1 号（qRRE-1）、9 号（qRRE-9）

和 11 号（qRRE-11）染色体上共检测到 3 个耐铝

相关 QTL；Jahan 等［14］利用 F2:3 群体，鉴定到 35

个与种子萌发相关的耐铝相关 QTL 和 11 个与苗

期耐铝相关 QTL；Adan［15］利用回交重组自交系，

用 SNP 标记构建图谱，定位到 6 个苗期耐铝相关

的 QTL。

全基因组关联分析（Genome-wide association 

study，GWAS） 是 一 种 利 用 高 通 量 测 序 技 术 分

析数以万计的单核苷酸多态性（Single nucleotide 

polymorphism，SNP）与目标性状相关性的高通量

QTL 鉴定方法。GWAS 以连锁不平衡为基础，可

以直接利用自然群体，快速高效地鉴定 QTL 位点。

Famoso 等［16］首次使用 GWAS 研究了水稻耐铝性，

共鉴定到了 48 个耐铝相关的 QTL，发现粳稻的耐

铝性是籼稻的 2 倍，提出了以耐铝的粳稻为背景

通过籼粳杂交提高籼稻品种耐铝性的设想。Zhang

等［17-18］以根的相对伸长量为指标，对 150 份种

of the research on physiological and molecular mechanisms for aluminum tolerance in rice was reviewed. Finally, the research 

directions and hot spots of rice aluminum tolerance were discussed and prospected. 

Key words: Oryza sativa L.; aluminum toxicity; genetics of aluminum tolerance; physiological mechanism; molecular 

mechanism
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质进行 GWAS 分析，获得 23 个耐铝相关 QTL，

进而对 150 份水稻核心种质进行耐铝 GWAS 和转

录组分析，鉴定到 17 个耐铝相关的候选基因，包

括已克隆的水稻耐铝相关基因 OsNrat1、ART1 和
STAR1，这为进一步利用核心种质的优良基因来

提高水稻耐铝能力提供了重要信息。Zhao 等［19］

利用 67 511 个 SNP 标记，对 150 份水稻地方品种

核心种质的耐铝性进行 GWAS 分析，共鉴定到 25

个耐铝相关的 QTL，分别分布在第 1、4、6、7、

9 和 11 号染色体上。Tao 等［20］对 211 份籼稻核

心种质的耐铝性进行了全基因组关联分析，以株

高、根长、根干重、根鲜重、幼苗干重和幼苗干

重为指标，在 7 个 QTL 中鉴定到 21 个耐铝相关

的候选基因，包括已克隆的 OsNrat1。综上所述，

已有大量的水稻耐铝相关 QTL 被定位，然而，仍

然只有少部分的 QTL 被克隆。此外，鉴定到的种

子萌发和苗期耐铝相关的 QTL 较多，而铝毒害对

水稻孕穗和开花的影响研究较少。

2 水稻耐铝毒害的生理机制

铝能与细胞壁果胶和半纤维素结合，改变

细胞壁多糖代谢，从而抑制水稻根的生长，进而

导致根和茎伸长受抑和鲜重下降。在小粒谷类作

物中，水稻具有优越的耐铝性，主要是因为水稻

具有更强的外部排斥机制和更完善的内部忍耐机

制［5］。外部排斥机制是植物根细胞通过自身反应

途径将铝离子阻隔在原生质体外，使其无法正常

进入细胞的过程［21］，主要包括细胞壁对铝的固定、

质膜对铝的选择性渗透、诱导产生根际 pH 屏障、

鳌合配体 A13+ 被主动输出到细胞外等。内部忍耐

机制主要指细胞质中有机酸、蛋白质及其他有机

配体对铝的螯合、液泡的区室化、耐铝胁迫适应

酶的诱导及酶活性的提高等［5］。

2.1 有机酸

在众多耐铝生理机制中，根系分泌有机酸是

研究最充分且被认为最重要的植物耐铝机制［5］。

铝诱导植物根系有机酸分泌存在两种模式，第一

种是铝处理和有机酸分泌之间没有明显的时间间

隔（图 1A），第二种是铝处理几小时后根系才分

泌有机酸（图 1B）。Al3+ 通过与质膜中的蛋白质

直接相互作用来激活有机酸阴离子（OA-）流出（图

1A 中箭头①所示）。另外一条铝胁迫信号转导途

径是 Al3+ 首先与特定受体结合（图 1B 箭头②③

所示）诱导蛋白质表达，进而 Al3+ 通过与质膜中

新合成的蛋白质相互作用来激活 OA- 流出（图 1B

箭头④所示）。有机酸能够与铝形成稳定的复合物，

从而阻止铝与胞内的成分结合，可以调节铝胁迫

下根系细胞线粒体中活性氧清除酶的活性，从而

部分缓解发芽期水稻幼苗的铝毒害［22］。水稻有机

酸的分泌属于第二种模式（图 1B），且参与缓解

水稻铝毒害的有机酸主要是柠檬酸和苹果酸（图

2）［23］。Ma 等［24］发现，在耐铝水稻和铝敏感水

稻品种中，铝诱导的柠檬酸分泌在两个品种间没

有差异，因而有机酸可能不是水稻耐铝的主要机

制。目前的研究主要关注水稻分泌有机酸的种类

及数量上，对铝胁迫下有机酸合成代谢途径及释

放的生理和分子机制仍有待进一步研究。

2.2 活性氧清除系统

Jan 等［25］发现耐铝水稻品种能够在铝胁迫下

保持根细胞中蛋白质含量和酶活性，而敏感品种

在铝胁迫下蛋白质从细胞质向细胞壁重新分配，

与师瑞红［22］的研究结果类似。生理学和组织化

A B①

①

②
③

④

A、B 代表铝诱导植物根系有机酸分泌的两种不同模式；①②③④为 4 种不同铝胁迫受体信号转导途径；OA- 为有机阴离子
A and B: Two patterns of Al-stimulated secretion of organic acids from plant root;

①②③④ : Four signal transduction pathways of different aluminum stress receptors; OA-: organic anions

图 1 铝诱导植物根系有机酸分泌模式［23］

Fig. 1 Models for the Al-stimulated secretion of organic acid from plant roots［23］
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学研究发现，在同样浓度的 AlCl3 处理下，铝敏

感水稻品种较耐铝品种幼苗根茎中具有更高的

O2-、H2O2、羟基和脂质过氧化物含量，而耐铝品

种则能保持较高的 SOD、CAT 和 GPX 等过氧化

物酶活性［26］。马宝慧［27］研究发现细胞壁过氧

化物酶和 NADPH 氧化酶与铝诱导产生的 H2O2 有

关。在水稻种子萌发过程中，抗氧化酶具有清除

铝诱导产生过量 H2O2 的作用，说明较低的 ROS

含量和较高的过氧化物酶活性是水稻耐铝的原因

之一。

2.3 植物激素

植物激素是小信号分子，调节植物生长发育

的各个环节，在植物对生物和非生物胁迫的耐受

性方面起着重要作用。生长素、乙烯、细胞分裂素、

水杨酸、茉莉酸和脱落酸等植物激素通过调节活

性氧信号、细胞壁修饰、根系有机酸分泌在控制

根对铝毒性的反应中发挥至关重要的作用。其中，

生长素可以作为信号分子来响应铝胁迫以及调节

细胞内的铝分布，其可能是调节 ROS 水平和决定

ROS 在氧化应激中作用的枢纽［5］。此外，生长

素输入载体 OsAUX3 参与铝毒害对水稻根系生长

的抑制，OsAUX3 突变体对铝处理敏感［28］。Liu

等［29］发现外施乙烯合成抑制剂 AVG 可以缓解铝

毒害对水稻根的抑制作用。Pandey 等［30］研究表

明，外源水杨酸可以抑制根系对铝的吸收，降低

ROS 浓度和调节抗氧化酶活性，进而减轻铝毒害

对水稻幼苗的影响。脱落酸 ABA 作为逆境激素，

广泛参与到植物对氧化胁迫的调节，高浓度 ABA

引起氧化损伤，而低浓度 ABA 可以启动抗氧化防

御系统。Saha 等［31］发现 ABA 可能通过诱导 QTL 
sub1A 参与水稻耐铝性调控，Zhu 等［32］发现腐胺

通过以乙烯依赖性方式降低细胞壁中的铝含量来

减轻水稻中铝的毒性。

此外，水稻耐铝胁迫的其他生理响应机制也

有报道，主要包括：细胞壁甾醇甲基化以减少铝

的吸附［33］；降低质膜磷脂△ 5- 甾醇化的比率，

从而减少铝的结合位点［34］；将铝固定在液泡中，

阻止铝向地上部分转移［35］。

2.4 能量代谢和离子拮抗作用

铝结合蛋白以及耐铝酶的形成在植物内部忍

耐机制中发挥着重要的作用。研究表明，在蛋白

质水平上，敏感品种和耐性品种对铝毒的响应不

同。糖酵解 / 糖异生途径是最有可能在水稻铝胁

迫中特异调控的代谢途径，编码糖酵解 / 糖异生

过程关键酶的基因可能通过调节有效利用能量来

提高植物耐铝性［36］；当水稻遭到铝胁迫时会诱

导一系列衰老相关基因的表达，这种积极的衰老

响应可以帮助植物以多种方式适应铝胁迫。研究

表明，在酸性土壤中，铝毒通常会导致植物磷缺

乏，而紫色酸性磷酸酶 PAP 的增加则可以增强植

图 2 水稻耐铝分子机制［5］

Fig. 2 Molecular mechanisms for Al tolerance in rice［5］



24

物磷的吸收和利用，且 OsPAP1 的表达水平在耐

铝品种中比铝敏感品种高，进一步说明耐铝品种

可以通过增加磷吸收来缓解铝毒害［37］。综上所述，

当水稻遭到铝胁迫时，耐性品种可以更好地控制

蛋白翻译和补给呼吸作用，从而使它们表现出更

强的耐铝性。目前，有关水稻应答铝毒害的蛋白

质组学研究还主要集中在根系蛋白的研究上，而

铝毒害对地上部分蛋白的影响，以及耐铝蛋白之

间相互作用的研究尚少。

3 水稻耐铝毒害的分子机制

大麦和高粱的耐铝性主要由单基因控制，而

玉米、水稻的耐铝性则是由多基因控制的数量性

状。自从在小麦中发现第 1 个耐铝基因 ALMT1［38］

后，已陆续挖掘出很多耐铝基因，目前已有超过

20 个水稻耐铝相关基因被克隆，这些基因有些作

为转运蛋白参与水稻耐铝胁迫响应，有些转录因

子介导调控的铝胁迫响应（表 1、图 2）。

表 1 水稻中已克隆的耐铝相关基因
Table 1 cloned aluminum-tolerant genes in rice

基因 
Gene

基因登录号
Gene accession

基因类型 
Gene type

亚细亚定位
Subcellular localization

功能
Function

文献
Reference

ART1 LOC_Os12g07280 锌指转录因子 细胞核 调控抗铝基因表达 ［39］

OsFRDL1 LOC_Os03g11734 MATE 家族 质膜 柠檬酸盐转运蛋白 ［40］

OsFRDL2 LOC_Os10g13940 MATE 家族 胞质小泡 柠檬酸盐转运蛋白 ［41］

OsFRDL4 LOC_Os01g69010 MATE 家族 质膜 柠檬酸盐转运蛋白 ［40］

STAR1 LOC_Os06g48060 ABC 转运蛋白家族 质膜 转运 UDP- 葡萄糖 ［42］

OsNrat1 LOC_Os02g03900 Nramp 蛋白家族 质膜 转运多价铝到液泡中 ［35］

OsALS1 LOC_Os03g54790 TAP 蛋白家族亚族 液泡膜 调控铝转移到液泡中 ［43］

OsMGT1 LOC_Os01g64890 质膜 促进根系对镁的吸收 ［44］

OsCDT3 LOC_Os01g08300 质膜 与铝结合 ［45］

ASR5 LOC_Os11g06720 转录因子 细胞核和细胞质 耐铝调控基因 ［46-47］

OsALMT4 LOC_Os01g12210 ALMT 家族 质膜 苹果酸转运蛋白 ［48］

OsWRKY22 LOC_Os01g60490 WRKY 基因家族 细胞核 耐铝调控基因 ［49］

ASR1 LOC_Os02g33820 转录因子 细胞核和细胞质 耐铝调控基因 ［46, 50］

OsMGD LOC_Os02g55910 单半乳糖甘油二脂合酶 ［51］

ART2 LOC_Os04g08290 锌指转录因子 细胞核 耐铝调控基因 ［52］

OsPME14 LOC_Os04g38560 调节果胶甲酯化程度 ［53］

OsEXPA10 LOC_Os04g49410 调节细胞壁的松弛 ［54］

STAR2 LOC_Os05g02750 ABC 转运蛋白家族 质膜 转运 UDP-glucose 到细胞壁 ［42］

OsAUX3 LOC_Os05g37470 质膜 生长素输入载体 ［28］

OsGERLP LOC_Os03g07290 转录因子 细胞核 ［55］

OsPIN2 LOC_Os06g44970 质膜 生长素输出载体 ［56］

3.1 膜转运蛋白参与水稻铝胁迫响应

3.1.1 有机酸转运载体 禾本科植物中，已经

确定了控制根系分泌苹果酸和柠檬酸分泌的基

因，分别是铝活化苹果酸转运子基因（Aluminum-
Activated Malate Transporter, ALMT） 和 多 毒 有

害复合物排出基因 / 铝活化柠檬酸转运子基因

（Multidrug and Toxic Compound Extrusion/
Aluminum Activated Citrate Transporter, MATE/
AACT）。在铝毒诱导下，植物 ALMT 蛋白将苹果

酸从细胞膜内转移至细胞膜外，在细胞膜外铝可

与苹果酸形成无毒的络合物降低铝毒对植物的伤

害。此外，ALMT 参与转运营养和调节保卫细胞

的气孔运动，过表达 OsALMT4 能增加苹果酸外

排作用并提高水稻耐铝性［48］。MATE 在水稻的

外部排斥机制中也发挥重要作用，部分 MATE 家

族成员有转运柠檬酸、生物碱、类黄酮等物质的

能力，过表达 MATE 可增加植物对铝的抗性［57］。

目前水稻 MATE 家族成员，柠檬酸盐转运子基

因 OsFRDL1、OsFRDL2 和 OsFRDL4 被 克 隆 并

得到了功能验证。OsFRDL1 定位在中柱鞘细胞，

与 拟 南 芥 AtFRD3 和 大 豆 GmMATE 蛋 白 同 源，

通过向木质部分泌柠檬酸与铁形成鳌合物，将铁

以铁 - 柠檬酸盐的形式从植物根部运送到叶部，

从而通过增加铁的有效吸收，缓解铝毒害［40］。
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OsFRDL2 定位在细胞质膜，主要在根中表达，

其表达不受铁缺乏的诱导，但在铝的诱导下迅速

上调，OsFRDL2 参与了铝诱导的柠檬酸分泌，

但对水稻铝耐受的贡献相对较小（图 2）［41］。

此外，OsFRDL2 的表达受 C2H2 型锌指转录因子

ART1 调控，敲除 OsFRDL2 不影响铁从根向芽的

转运［41］。OsFRDL4 是质膜上的柠檬酸通道蛋白，

当水稻受铝胁迫时，细胞受体感知铝胁迫信号，

通过信号传递、酶活化等一系列途径，将胁迫信

号传递给转录因子 ART1，特异性地调控水稻根

尖 OsFRDL4 的表达，促进柠檬酸分泌以鳌合外

界的铝离子，从而缓解铝毒害（图 2）［40,58］。

3.1.2 金属离子转运载体 OsNrat1 是定位在质

膜的铝转运蛋白，介导铝离子转运到根细胞中。

Xia 等［59］ 发现 OsNrat1 基因敲除导致铝摄取减

少，而 OsNrat1 的过表达使铝摄取增加。将耐铝

种质中含有 OsNrat1 的染色体片段替换为铝敏感

型种质染色体片段会降低 OsNrat1 表达、铝摄取

量和耐铝性，但是会增加铝与细胞壁的结合。镁

转运蛋白 OsMGT1 定位于质膜，通过增加镁的

摄取来参与铝耐受进程，在铝胁迫下，野生型对

镁的吸收显著增强，而 OsMGT1 基因敲除转基

因株对镁的吸收没有明显变化［44］。因此，通过

OsMGT1 增加胞质溶胶中镁浓度有助于提高水稻

的耐铝性。

ABC 转运蛋白 OsALS1 是受 ART1 调节的 TAP

亚基成员，定位在液泡膜，其快速并特异性地受

根部铝的诱导表达［43］。在 3 个 OsALS1 敲除株

系中，铝的敏感性显著增加，但对其他金属和低

pH 的敏感性没有影响。比较野生型和 OsALS1 突

变体之间的铝积累模式发现，野生型和突变体之

间根尖细胞液中的铝含量没有显著差异，OsALS1
在细胞质和细胞核中积累更多的铝［43］。这些结

果表明，OsALS1 基因是水稻内部耐铝机制的重

要成员，它负责将铝固定在液泡中（图 2）。

3.2 ART1 介导的水稻耐铝调控

ART1（Al Resistance Transcription Factor 1）

编码一个 C2H2 锌指蛋白，其本身不受铝影响，

通过结合到下游基因的启动子上参与调控其他耐

铝相关基因的表达（图 2）［60］。ART1 下游基因

广泛涉及外部拆铝和内部耐铝机制，这些基因大

部分在铝毒害处 1 h 后表达上调，微阵列分析表明，

ART1 至少调控 31 个耐铝相关基因的表达［61］，

这些基因的翻译产物均定位在根系细胞中，但

在耐铝胁迫中所起的作用不尽相同［35,40,42-43,45］。

此外，ART1 的同源基因 ART2 也参与调控水稻的

耐铝性，但是其调控作用远小于 ART1［52］。

研 究 表 明， 受 ART1 调 控 的 水 稻 耐 铝 相 关

基 因 包 括 STAR1、STAR2、OsMGT1、OsCDT3、

OsFRDL2、OsFRDL4、OsEXPA10、OsNrat1、

OsALS1（图 2）。STAR1 和 STAR2 分别编码 ATP

结合蛋白和膜结合蛋白，它们的表达受到 ART1
的调控。STAR1-STAR2 复合物位于囊泡上，负

责转运 UDP- 葡萄糖，这个过程可能参与了细胞

壁的修饰，从而使细胞壁吸附的铝减少［42］（图 2）。

柠檬酸转运蛋白 OsFRDL2 和 OsFRDL4 调控柠檬

酸的分泌，而其表达受 ART1 的调控［40］，敲除

受 ART1 调控的基因，会导致水稻对 Al 的敏感性

不同程度的增加，且 OsFRDL4 与水稻的耐铝性有

很好的相关性［40］。在籼稻 aus 亚种中，OsNrat1
基因的变异可解释 40% 的耐铝性［16］。OsNrat1
的表达受 ART1 的调控，其参与转运多价铝到液

泡中，从而将铝隔离［35］（图 2）。这些发现表

明，OsFRDL4 和 OsNrat1 可能是水稻耐铝调控的

主要基因，这两个基因的不同单倍型组合可能决

定了水稻品种的耐铝性差异。OsCDT3（53-amino 

acid peptide rich in cysteine）表现出与铝的结合活

性，能够阻止铝进入根系细胞中［45］。铝能够诱

导 OsMGT1 表达上调，增加植株对 Mg 的吸收，

从而缓解内源铝的毒害［44］。OsEXPA10 编码一

个铝诱导的扩展蛋白，参与调控水稻根细胞伸

长。在没有铝胁迫的情况下，敲除 OsEXPA10 会

导致根系细胞伸长显著降低。在铝胁迫下，敲

除 OsEXPA10 基因不会改变通过相对根伸长评估

的铝敏感性，但与野生型相比，敲除系的根细

胞壁积累的铝更少。这些结果表明，根尖表达

的 OsEXPA10 是根细胞伸长所必需的，但该基因

对水稻铝耐性的贡献仍然有待进一步研究［54］。

OsALS1 不仅作为金属离子转运载体参与到水稻耐

铝调控，其表达也受到 ART1 的调控［43］。有趣的是，

在绒毛草中，ART1 的同源基因 HlART1 参与调控

耐铝基因 HlALMT1 的表达，这表明 ART1 介导的

耐铝胁迫响应在禾本科植物中高度保守［62］。

3.3 ASRs 介导的水稻耐铝调控

ASR1 和 ASR5 是 ASR 家 族 成 员， 定 位 在

细胞核和细胞质。Arenhart 等［46-47］研究发现，
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ASR1 和 ASR5 是调控铝响应基因的互补转录因

子，ASR5 蛋 白 可 以 结 合 STAR1 启 动 子 并 调 节

STAR1、OsNrat1 和 OsFRDL4 的 表 达（ 图 2）。

用 MicroRNA（miRNA）沉默引入了 ASR1 水稻植

株的 ASR5 基因，然而并未得到铝敏感转化株。

ASR1 与 ASR5 的顺式调控元件结合，调控 ASR5
及其下游基因。在某些条件下，ASR1 可以代替

ASR5 发挥作用［46,50］。因此，在响应铝胁迫的过

程中，ASR1 和 ASR5 协调互补地调控有关基因的

表达。敲除 ASRs 基因，不仅会导致水稻耐铝性

的减弱，也使水稻对干旱和盐等其他胁迫的抗性

减弱［50］，说明除了耐铝胁迫响应外，ASRs 还广

泛参与对其他非生物胁迫的调控。

3.4 WRKY 转录因子介导的水稻耐铝调控

植物特异 WRKY 转录因子在水稻生长发育

及抵御非生物胁迫和生物胁迫过程中发挥重要的

调控作用。水稻有 103 个 WRKY 转录因子，但有

关 WRKY 基因参与水稻耐铝遗传调控的报道较

少［63］。T-DNA 插入失活突变体 OsWRKY22 对铝

的敏感性增加，且铝诱导的柠檬酸分泌减少，进

一步研究表明，OsWRKY22 定位在细胞核，通过

与 OsFRDL4 启动子 W-box 顺式作用元件结合来

促进 OsFRDL4 的表达，并导致柠檬酸分泌增加

和铝胁迫耐受性增加［49］。

3.5 其他基因

除上述基因外，OsPIN2、OsPME14 和 OsGERLP
也参与到水稻的耐铝调控（图 2）。OsPINs 在根

系表层细胞高度表达，参与生长素的极性运输和

非对称分布的调控。铝诱导 OsPIN2 的转录表达，

进而增强水稻对 P、Ca、Mg 的吸收，减少铝在根

系和根茎连接处的累积，从而缓解铝对水稻根系

和分蘖的毒害作用［56］（图 2）。果胶甲基酯酶

PME 属于碳水化合物酯酶的第 8 类，释放甲醇和

质子，并生成带负电羧基。根尖细胞壁的主要成

分果胶和半纤维素所携带的负电荷可以结合细胞

壁中的 Al3+［53］（图 2）。Yang 等［53］对铝敏感品

种根尖中 35 个 PME 基因家族成员在铝胁迫下的

表达谱进行研究发现，有 8 个 PME 基因转录产物

丰度增加。OsPME14 过表达株系相比野生型显示

出更高 PME 活性，且根尖细胞壁中具有更高的铝

含量。Miftahudin 等［55］从印度尼西亚一个本土水

稻品种中分离鉴定出耐铝基因 OsGERLP，其主要

在水稻根尖高度表达。在水稻中，OsGERLP 沉默

转基因株系对 Al 的敏感性增加，进一步分析发现，

OsGERLP 沉默伴随着 OsFRDL4 的表达下调。在

烟草过表达 OsGERLP 株系中，MATE 基因的表

达增加，而 MATE 通过调控柠檬酸的分泌和根系

的生长参与对铝胁迫的调控［55］。

半乳糖苷单半乳糖基二酰基甘油（MGDG）

和二半乳糖酰甘油（DGDG）是植物生物膜的主

要成分。单半乳糖基二酰基甘油合酶（OsMGD）

是半乳糖生物合成的关键酶之一，其生物合成

受 OsMGD 的调控。与野生型相比，在烟草中过

表达 OsMGD，转基因株系受脂质过氧化的破坏

较小，且细胞膜能保持较好的完整性，但野生型

和转基因植株的铝积累没有差异。在野生型中，

铝诱导显著降低了细胞膜中 MGDG 的含量，且

MGDG 与 DGDG 的比例降低［51］。这些结果表明，

在铝胁迫下，半乳糖脂生物合成的调节可以在维

持膜结构和功能方面发挥重要作用。NAC 转录因

子超家族是植物特异性转录因子家族之一，拥有

150 多个成员，具有转录激活活性，其广泛参与

器官发育、二次细胞壁合成、衰老和响应非生物

胁迫等生理过程。尽管在水稻中尚没有参与耐铝

胁迫响应的 NAC 基因报道，但在赤小豆（Vigna 
umbellata）中，NAC 型转录因子 VuNAR1 通过与

调节细胞壁相关受体激酶 WAK1 的启动子结合，

调控 WAK1 的表达，进而参与调控耐铝胁迫响

应［64］。

4 展望

铝毒害是酸性土壤中限制作物生长的主要因

素之一，水稻作为耐铝性较强的作物，有着精细

的耐铝机制。铝通过与细胞壁果胶和半纤维素结

合，改变了细胞壁多糖代谢，从而抑制水稻根的

生长，进而导致根和茎伸长受抑，鲜重下降。近

10 年来，水稻对铝毒害响应的生理和分子机制得

到了广泛研究，有机酸阴离子、活性氧清除系统、

植物激素、能量代谢和其他离子拮抗作用在水稻

对铝毒害的响应中起重要作用。目前，已有 20 余

个水稻耐铝相关基因被克隆，其中，OsFRDL4 和

OsNrat1 可能是水稻耐铝调控的主要基因，这两

个基因的不同单倍型组合可能决定了水稻品种的

耐铝性差异。ART1 在水稻耐铝胁迫中起重要作

用，其至少参与调控了 31 个耐铝基因的表达。目

前，OsMGT1、OsCDT3、OsFRDL2、OsFRDL4、
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OsEXPA10、OsNrat1、OsALS1、STAR1、STAR2
等 ART1 下游基因功能已被报导，然而其上游途

径依然未知，且 ART1 下游的其他基因功能仍然

有待进一步研究。此外，ART1 的表达和定位都

不受铝影响，因此必然有一个 ART1 的激活机制

来调控其表达。我们前期的研究发现，ART1 上

存在 miRNA 的潜在靶点。因此，miRNA 可能参

与 ART1 的激活机制，相关实验验证正在开展中。

前 人 研 究 通 过 使 用 不 同 的 作 图 群 体 和

GWAS，已经定位到了许多水稻耐铝相关 QTL，

后续还需要进一步对这些 QTL 进行精细定位和功

能研究。此外，大部分水稻耐铝相关的 QTL 定

位和 GWAS 研究主要是在种子萌发和苗期开展，

铝胁迫对分蘖期、孕穗期和成熟期的影响和相关

QTL 定位仍然有待进一步研究。GWAS 具有可以

直接利用自然群体遗传多样性和显著遗传变异的

特点，是水稻耐铝 QTL 定位的一项重要的现代基

因分型技术。基于传统杂交组合和系谱选育的方

法，育种家已育成一批具有高产潜力的水稻品种，

这对于提高水稻在酸性土壤中的产量具有重要意

义。近年来，随着分子设计育种概念的提出，将

生物遗传学理论与杂交育种相结合，基于对控制

作物重要性状的关键基因及其调控网络的认识，

利用基因组学、表型组学等多组学数据进行生物

信息学的解析、整合、筛选和优化，从而获取育

种目标的最佳基因型，最终高效精准地培育出目

标新品种，分子设计育种将是未来作物育种的趋

势。在水稻耐铝相关基因功能和调控网络清楚解

析的基础上，开展水稻耐铝相关的分子设计和模

块化育种，将可能极大地提高水稻耐铝育种效率。
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