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摘　要：通过水培试验，探讨磷素和外源生长素对澳洲坚果幼苗排根产生量与生理特性及其磷素利用的影响。结

果表明，与正常供磷处理（PN）相比，低磷处理（PL）下澳洲坚果幼苗排根数量显著增加 73.94%，也显著促进

排根和非排根有机酸的分泌以及增强酸性磷酸酶活性，并且有机酸分泌量增加主要以柠檬酸和苹果酸为主。外源

生长素萘乙酸（NAA）的施用也显著增加了低磷和正常供磷处理下澳洲坚果幼苗排根数量，显著促进根系（排根

和非排根）有机酸的分泌，同样以柠檬酸和苹果酸分泌增加为主；而生长素极性运输抑制剂萘基邻氨甲酰苯甲酸

（NPA）施用后则抑制了排根的产生及根系有机酸的分泌。此外，低磷处理下，施用 NAA 后澳洲坚果幼苗排根和非

排根酸性磷酸酶活性也分别显著增强了 13.70% 和 30.50%，而 NPA 施用后排根和非排根酸性磷酸酶活性则分别显著

降低 20.67% 和 25.98%。本试验条件下，低磷和施用生长素通过促进澳洲坚果幼苗排根形成及其生理特性改变，增

加澳洲坚果幼苗的磷素吸收。
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磷素对植物生长发育有着至关重要的作用［1］，

但是土壤中磷素的可利用性很低，尤其是我国南方

的酸性红壤。在农业生产中，往往通过增施化学磷

肥来提高作物产量［2］，但是过度施用磷肥导致生

产成本增加和生态环境污染加剧［3-4］。同时，磷的

不可再生性导致全球磷资源匮乏问题日益突出［5］。

因此，充分发挥植物自身高效利用磷资源的生物学

潜力，对实现磷资源高效利用、减少磷肥损失具有

重要的意义。

植物已经形成了一系列适应性的机制来适应土

壤缺磷及提高磷素的吸收利用，如根系形态和生理

可塑性改变［6-7］。尤其是一些植物能够形成排根来

适应土壤缺磷，提高植物对磷素的有效吸收［8-9］。

如白羽扇豆在低磷胁迫下形成大量排根，通过极大

地增加磷吸收面积和分泌大量有机酸、酸性磷酸酶

等，提高对磷素的吸收［10-11］。另外，有关白羽扇豆

的研究还发现，不论供磷与否，外源生长素施用均

能够诱导白羽扇豆排根的形成［12］。以上研究均表

明，磷和生长素对植物排根形成具有重要调控作用。

澳洲坚果（Macadamia integrifolia M. Tetraphylla）

是一种原产于澳大利亚昆士兰与新南威尔士亚热带

雨林的山龙眼科果树，其对缺磷具有强烈的根系

形态和生理反应。前期的研究已表明，在缺磷土

壤中，澳洲坚果形成大量排根，并通过其分泌大

量有机酸活化土壤中难溶性磷，提高磷的吸收利 

用［13-14］。但是磷和生长素如何影响澳洲坚果排根形

成与生理特性及其对磷素的利用，目前尚不清楚。

本研究通过水培试验，探讨磷和外源生长素对澳洲

坚果幼苗排根发生及其酸性磷酸酶与有机酸分泌的

影响，揭示澳洲坚果在低磷条件下排根的适应性生

理功能，为澳洲坚果磷素高效利用提供科学依据。

1　材料与方法

1.1　试验条件及材料

试验条件：水培试验在广西南亚热带农业科学研

究所的人工气候箱内完成，条件设定为光照时间（白

天 /夜晚为16 h/8 h），昼夜温度28℃ /20℃，光照强

度为200 μmol/（m2·s），相对湿度为60%～ 80%。

供试材料：挑选大小基本一致、品种为“H2”

的澳洲坚果种子于 2021 年 9 月 10 日播种于沙床，

直至种子生根长出叶片，于 10 月 25 日挑选长势基

本一致的幼苗，先将幼苗根用清水漂洗干净，再用

75% 乙醇溶液消毒杀菌、蒸馏水漂洗，最后移栽于

水培装置中。

收稿日期：2023-06-03；录用日期：2023-08-05

基金项目：广西农业科学院基本科研业务专项项目（桂农科 2023 

YM08，桂农科 2023YM21，桂农科 2023YM22）。
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1.2　试验设计

水培试验设P浓度为0.05 mmol/L（低磷，用PL

表示）、0.5 mmol/L（正常供磷，用PN 表示），以

及外源添加生长素萘乙酸（NAA）和生长素极性运

输抑制剂萘基邻氨甲酰苯甲酸（NPA）的PL+NAA、

PN+NAA、PN+NPA、PL+NPA，共 6 个处理，每个处理

4 个重复，完全随机排列，每 7 d 改变水培箱的位

置。营养液组成参照 Yoshida 配方，试验中磷浓度用

KH2PO4 调配，低磷处理损失的钾元素以 KCl 补充，

pH 值调节至 5.0 ～ 5.5，每 7 d 更换营养液 1 次。通

过系列浓度（10-6 ～ 10-10 mol/L）试验确定营养液中

加入的 NAA 或 NPA 的最适宜浓度为 1×10-8 mol/L。

1.3　样品采集

培养 10 个月后，每个处理随机选取 6 株幼苗，

统计其排根数；同时采集澳洲坚果植株根系与叶

片，清洗干净，烘干粉碎，测定植株样品磷含量。

根系分泌物的收集：参照肖晓明等［13］的方法

收集。先将澳洲坚果幼苗整个根系用自来水清洗干

净，再用根系分泌物收集液冲洗3次，然后将澳洲坚

果幼苗根系分为非排根和排根2个部位收集根系分

泌物，在光照下收集4 h后，取约10 mL收集液，加

入2滴微生物抑制剂，最后置于-80℃冰箱冷冻保存 

备用。

1.4　测定项目与方法

植株全磷含量：H2SO4-H2O2 消煮，钒钼黄比色

法测定［15］。

酸性磷酸酶活性：参照 Cameron 等［16］的方法。

根系分泌物中有机酸含量的测定：采用高效液

相色谱（HPLC）法。采用 Agilent 1200 高效液相

色谱仪，色谱条件：色谱柱为 Synergi 4u Hydro-RP 

80A 色谱柱（250 mm×4.6 mm ID），流动相为 10 

mmol/L 的磷酸二氢钾溶液（pH 2.45），柱温 35℃，

流速 1.0 mL/min，进样量 10 μL，检测波长 214 

nm，分析时间 10 min。根据已知标准品的保留时间

和吸收光谱来鉴别有机酸的种类。

1.5　数据统计分析

数据采用 Excel 2010 进行平均数与标准差的计

算以及绘制柱状图，并用 SPSS 20.0 进行单因素方

差分析 ANOVA（LSD 法，α=0.05）。

2　结果与分析

2.1　澳洲坚果幼苗植株体内磷含量的变化

如图 1 所示，磷素对澳洲坚果植株磷吸收具

有显著的影响。与低磷（PL）处理相比，正常供

磷（PN）处理的澳洲坚果幼苗叶片磷含量显著增

加 23.17%，根系磷含量显著增加 12.17%。NAA 或

NPA 的施用也显著影响低磷和正常供磷澳洲坚果植

株的磷含量。其中，PL+NAA 处理的澳洲坚果幼苗

叶片和根系磷含量较 PL 处理分别显著提高 17.11%

和 8.18%，而 PL+NPA 处理的叶片和根系磷含量则

较 PL 处理分别显著降低 9.59% 和 9.34%；PN+NAA

处理的澳洲坚果幼苗叶片和根系磷含量较 PN 处理

分别显著提高 10.20% 和 10.26%，而 PN+NPA 处理

的叶片磷含量较 PN 处理显著降低 8.93%，而根系

磷含量下降不明显。此外，PL+NAA 处理的澳洲坚

果幼苗叶片和根系磷含量与 PN 处理无明显差异。
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图 1　磷和生长素对澳洲坚果幼苗叶片和根系磷含量的影响

注：不同小写字母表示不同处理下植株磷含量差异显著（P<0.05）。

2.2　澳洲坚果幼苗排根产生的差异

从图 2 中可以看出，缺磷显著促进澳洲坚果

幼苗排根的形成。与正常供磷（PN）处理相比，低

磷（PL）处理的澳洲坚果幼苗排根数量显著增加

73.94%。另外，NAA 或 NPA 的施用对澳洲坚果幼

苗排根的产生也有显著影响。其中，低磷（PL）处

理下，施用 NAA 处理的澳洲坚果幼苗排根数量显

著增加 16.19%，而施用 NPA 处理的排根数量显著

减少 26.32%，且在 PL+NAA 处理下澳洲坚果排根

数量最多；正常供磷（PN）处理下，施用 NAA 处

理的澳洲坚果幼苗排根数量也显著增加 23.24%，

而施用 NPA 处理的排根数量也显著减少 26.76%。
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图 2　磷和生长素对澳洲坚果幼苗排根数量的影响

注：不同小写字母表示不同处理下排根数量差异显著（P<0.05）。

2.3　澳洲坚果幼苗根系酸性磷酸酶活性的变化

如图 3 所示，缺磷显著影响了澳洲坚果幼苗排

根和非排根酸性磷酸酶的活性。与正常供磷（PN）

处理相比，低磷（PL）处理的排根酸性磷酸酶活性

显著提高 47.79%，非排根酸性磷酸酶活性显著提

高 53.07%。同时，NAA 或 NPA 的施用也显著影

响低磷条件下澳洲坚果幼苗排根和非排根酸性磷

酸酶的活性，其中 PL+NAA 处理的排根和非排根酸

性磷酸酶活性较 PL 处理分别显著提高 13.70% 和

30.50%，而 PL+NPA 处理的排根和非排根酸性磷酸

酶活性较 PL 处理分别显著降低 20.67% 和 25.98%；

在正常供磷（PN）处理下，无论是施用 NAA 还是

NPA 均对澳洲坚果幼苗排根和非排根酸性磷酸酶的

活性无显著影响。此外，澳洲坚果幼苗排根酸性磷

酸酶活性远高于非排根。
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图 3　磷和生长素对澳洲坚果幼苗根系酸性磷酸酶活性的影响

注：不同小写字母表示不同处理下根系酸性磷酸酶活性 

差异显著（P<0.05）。

2.4　澳洲坚果幼苗根系有机酸种类及分泌量的变化

澳洲坚果幼苗根系有机酸分泌特征如表 1 所

示，磷和生长素施用均显著改变了澳洲坚果幼苗根

系有机酸的分泌量。与正常供磷（PN）处理相比，

低磷（PL）处理的排根和非排根有机酸分泌总量分

别显著增加 59.93% 和 112.00%。同时，PL+NAA 处

理的排根和非排根有机酸分泌总量较 PL 处理分别

显著增加 30.87% 和 22.59%，而 PL+NPA 处理的排

根和非排根有机酸分泌总量较 PL 处理分别显著降

低 28.51% 和 41.11%；PN+NAA 处理的排根和非排

 表 1　磷和生长素对澳洲坚果幼苗根系分泌有机酸的影响 ［μg/（g FW·h）］

处理
排根

柠檬酸 苹果酸 草酸 酒石酸 乳酸 有机酸总量

PL 46.94±3.91b 13.83±0.91b 3.46±0.31a 1.27±0.18a 0.11±0.02a 65.61±3.63b

PL+NAA 62.29±3.59a 18.41±0.62a 3.66±0.28a 1.31±0.13a 0.20±0.02a 85.87±3.78a

PL+NPA 34.52±2.64cd 7.97±0.17c 3.31±0.15a 1.11±0.12a — 46.90±2.54c

PN 31.34±1.95d 6.69±0.38d 2.11±0.12b 0.89±0.04b — 41.02±1.69d

PN+NAA 36.93±2.72c 7.87±0.43c 2.19±0.14b 0.91±0.04b 0.08±0.02a 47.98±3.33c

PN+NPA 25.46±1.55e 4.64±0.29e 2.08±0.13b 0.86±0.05b — 33.04±1.32e

处理
非排根

柠檬酸 苹果酸 草酸 酒石酸 乳酸 有机酸总量

PL 15.89±0.98b 6.16±0.13b 1.67±0.13a 0.42±0.03ab — 24.14±0.97b

PL+NAA 19.34±0.60a 8.01±0.18a 1.78±0.16a 0.47±0.03ab — 29.59±0.55a

PL+NPA 7.93±0.25d 4.22±0.13c 1.61±0.13a 0.46±0.03ab — 14.22±0.18c

PN 7.15±0.42d 3.14±0.15d 0.69±0.03b 0.40±0.03b — 11.39±0.49d

PN+NAA 9.36±0.51c 4.15±0.15c 0.77±0.02b 0.43±0.03ab — 14.72±0.66c

PN+NPA 5.63±0.33e 1.99±0.08e 0.65±0.05b 0.41±0.04b — 8.67±0.23e

注：同列不同小写字母表示不同处理下根系有机酸分泌量差异显著（P<0.05）。
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根有机酸分泌总量较 PN 处理也分别显著增加

16.95% 和 29.24%，而 PN+NPA 处理的排根和非排根

有机酸分泌总量也较 PN 处理分别显著降低 19.45%

和 23.83%。另外，排根部位有机酸分泌总量远大

于非排根部位。

澳洲坚果幼苗排根分泌物中检测到了柠檬酸、

苹果酸、草酸、酒石酸以及乳酸 5 类有机酸，其中

柠檬酸的分泌量最高，其次是苹果酸、草酸与酒石

酸，而仅在 PL、PL+NAA 及 PN+NAA 处理中检测到

乳酸。与正常供磷（PN）处理相比，低磷（PL）处

理的排根分泌物中柠檬酸含量显著提高 49.78%，

苹果酸含量显著提高 106.73%，草酸含量显著提

高 64.24%，酒石酸含量显著提高 43.61%。同时，

PL+NAA 处理的排根分泌物中柠檬酸含量较 PL 处理

显著提高 32.70%，苹果酸含量显著提高 33.14%；

但是，PL+NPA 处理的排根分泌物中柠檬酸含量

较 PL 处理显著降低 26.47%，苹果酸含量显著降低

42.40%。PN+NAA 处理的排根分泌物中柠檬酸含量

也较 PN 处理显著提高 17.83%，苹果酸含量也显著

提高 17.59%；而 PN+NPA 处理的排根分泌物中柠檬

酸含量较 PN 处理显著降低 18.76%，苹果酸含量显

著降低 30.64%。此外，无论低磷还是正常供磷处

理下，NAA 或者 NPA 对澳洲坚果幼苗排根分泌物

中草酸与酒石酸含量均无显著影响。

与排根一样，澳洲坚果幼苗非排根分泌物中检

测到柠檬酸、苹果酸、草酸及酒石酸 4 类有机酸，

其中柠檬酸的分泌量最高，其次是苹果酸，草酸与

酒石酸相对较少，而且各有机酸分泌量均低于排根

部位。与正常供磷（PN）处理相比，低磷（PL）处

理的非排根分泌物中柠檬酸、苹果酸及草酸含量分

别显著提高 122.18%、96.49% 和 140.38%，而酒石

酸含量无明显变化。同时，PL+NAA 处理的非排根

分泌物中柠檬酸与苹果酸含量较 PL 处理分别显著

提高 21.67% 和 29.96%，而 PL+NPA 处理的非排根

分泌物中柠檬酸与苹果酸含量较 PL 处理分别显著

降低 50.11% 和 31.48%。此外，PN+NAA 处理的非

排根分泌物中柠檬酸与苹果酸含量也较 PN 处理分

别显著提高 30.89% 和 32.31%，而 PN+NPA 处理的

非排根分泌物中柠檬酸与苹果酸含量也较 PN 处理

分别显著降低 21.34% 和 36.66%。同样，无论低磷

还是正常供磷处理下，添加 NAA 或者 NPA 对澳洲

坚果幼苗非排根分泌物中草酸与酒石酸含量均无显

著影响。

3　讨论

3.1　磷和生长素对澳洲坚果排根形成的影响

植物对土壤中磷养分的高效获取主要依赖于根

系形态的高度可塑性，如根长、根表面积及侧根数

量增加等［17-18］。但是，一些植物在缺磷或低磷条

件下根系的一个特别的可塑性变化是产生大量的排

根。如白羽扇豆与山龙眼科植物等，低磷胁迫下

根系会形成大量的排根，极大地增加吸收磷的面 

积［19-20］。澳洲坚果作为一种典型的山龙眼科植物，

根系主要是由多级侧根组成，具有强大的适应低磷

的能力［21］。杜建斌［22］的研究结果发现，土壤中低

磷水平能促进澳洲坚果根系排根的形成，而高磷水

平则会抑制排根的产生。岳海等［23］研究也表明，

低磷条件下，澳洲坚果根系排根数量显著增加，而

高磷供应则抑制澳洲坚果排根的产生。本研究结果

也发现，与正常供磷相比，低磷条件下澳洲坚果根

系排根数量显著增加，说明低磷能够诱导澳洲坚果

根系形成排根，这与前人的研究结果一致。

生长素是参与低磷下植物根系发育的最重要激

素之一，在植物排根的发生与发育过程中起着重

要作用［24］。Wang 等［10］研究结果发现，不论供磷

与否，添加外源生长素（NAA）能够显著增加白羽

扇豆排根的数量，而施加生长素极性运输抑制剂

（TIBA）则抑制排根的形成。朱毅勇等［25］研究也

发现，施用生长素能够增加白羽扇豆排根数量，而

生长素极性运输抑制剂（NPA）施用后排根数量显

著下降。本试验中也发现，无论低磷还是正常供磷

处理下，外源施用生长素显著增加澳洲坚果幼苗根

系排根数量，而施用生长素极性运输抑制剂 NPA

则显著抑制澳洲坚果幼苗根系排根的产生。NPA 是

抑制生长素极性运输的一种化学物质，其抑制澳洲

坚果排根形成的现象，与前人在白羽扇豆［25］中的

研究结果基本一致。可见，生长素在澳洲坚果排根

发育过程中起着至关重要的作用。

3.2　磷和生长素对澳洲坚果根系生理特性的影响

除了根系形态上的改变外，根系在生理上的可

塑性改变也是植物适应缺磷环境的另一个重要机

制，如有机酸的大量分泌、酸性磷酸酶活性增强和

质子释放增加等根际过程［26-28］。现有研究已表明，

大豆［29］、玉米［30］等植物在低磷胁迫下其根系均

可以向介质中分泌大量的有机酸。在白羽扇豆中，

低磷诱导形成的排根通过分泌大量的有机酸和酸性
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磷酸酶等根系分泌物来活化和利用土壤中难溶性

磷，从而促进植株的磷吸收［9，31］。本试验结果也

发现，与正常供磷相比，低磷处理显著提高了根系

有机酸的分泌总量，其中排根分泌物中以柠檬酸、

苹果酸、草酸、酒石酸以及乳酸 5 类有机酸为主和

非排根分泌物中以柠檬酸、苹果酸、草酸及酒石酸

4 类有机酸为主，均以柠檬酸分泌量最大，其次是

苹果酸，并且排根的有机酸分泌量远高于非排根部

位，说明低磷胁迫改变了澳洲坚果植株体内的碳代

谢过程，进而影响了根系的有机酸分泌。此外，根

系酸性磷酸酶分泌的增加也是植物适应低磷胁迫

的普遍反应之一［32-33］。本试验中，与正常供磷相

比，低磷处理显著增强了澳洲坚果幼苗排根和非排

根酸性磷酸酶的活性，并且排根的酸性磷酸酶活性

也远高于非排根部位，说明低磷胁迫能够显著促进

澳洲坚果幼苗根系分泌酸性磷酸酶，这与在白羽扇 

豆［31］中的研究结果基本一致。

已有研究表明，生长素在植物根系对缺磷适应

中起着极其重要的作用［24］。在白羽扇豆中，生长

素 NAA 的施用显著增加了供磷和缺磷水平下排根

的柠檬酸分泌量，同时也提高了缺磷白羽扇豆排根

和非排根酸性磷酸酶活性［12］。本研究中，不管磷

素供应水平如何，生长素 NAA 的施用显著提高了

澳洲坚果幼苗根系有机酸的分泌总量，而施用生长

素极性运输抑制剂 NPA 则显著降低了根系有机酸

的分泌总量。其中，施用 NAA 均显著提高澳洲坚

果幼苗排根和非排根柠檬酸与苹果酸的分泌量，而

NPA 的施用则抑制了排根和非排根柠檬酸和苹果

酸的分泌。此外，在低磷处理下，施用 NAA 也显

著提高澳洲坚果幼苗排根和非排根酸性磷酸酶的活

性，而 NPA 的施用则显著降低排根和非排根酸性

磷酸酶的活性。综上研究结果表明，低磷和生长素

通过促进澳洲坚果根系形成排根及其有机酸和酸性

磷酸酶的分泌，提高了澳洲坚果幼苗磷素的吸收。

4　结论

与正常供磷处理相比，低磷处理显著促进澳洲

坚果幼苗排根的形成，显著增加了根系（排根和非

排根）有机酸的分泌，也显著增强了根系（排根和

非排根）酸性磷酸酶的活性。无论低磷还是正常供

磷处理下，施用外源生长素（NAA）也显著促进了

澳洲坚果幼苗排根的形成，增加了根系（排根和非

排根）有机酸的分泌，而生长素极性运输抑制剂

（NPA）的施用则抑制了排根的形成及根系有机酸

的分泌。此外，施用 NAA 显著增强了低磷处理下

澳洲坚果幼苗根系（排根和非排根）酸性磷酸酶活

性，而 NPA 的施用则显著降低了根系酸性磷酸酶

活性。综上说明，低磷和生长素通过促进澳洲坚果

根系形成排根及其有机酸与酸性磷酸酶的分泌，提

高澳洲坚果幼苗的磷素吸收。
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Effects of phosphorus and exogenous auxin on cluster root production and phosphorus utilization of macadamia seedlings
QIN Xiao-min，PAN Hao-nan，HUAN Xiu-ju，ZHOU Chun-heng，HE Xian-yang，WANG Wen-lin，ZHENG Shu-fang，
DING Jia-dong，QIN Zhen-shi*（Guangxi South Subtropical Agricultural Science Research Institute，Longzhou Guangxi 532415）

Abstract：A hydroponic experiment was conducted to investigate the effects of phosphorus and exogenous auxin on production 

number of cluster root，physiological characteristics and phosphorus utilization of macadamia seedlings. The results showed that，

compared with normal levels of phosphorus supply，low phosphorus treatment significantly increased the number of cluster root in 

macadamia seedlings by 73.94%，and promoted the exudation of organic acids and enhanced acid phosphatase activity in cluster 

and non-cluster roots，and the increase in organic acid exudation was mainly dominated by citric and malic acids. The application 

of Naphthylacetic acid（NAA） also significantly increased the number of cluster root in macadamia seedlings under low and 

normal phosphorus treatments，and significantly promoted the exudation of organic acids in roots（cluster and non-cluster roots），

and which mainly increased the exudation of citric and malic acids；while the application of Naphthyl o-carbamoylbenzoic acid

（NPA） inhibited the generation of cluster root and the exudation of organic acids from roots. In addition，application of NAA also 

significantly increased the acid phosphatase activity in cluster and non-cluster roots of macadamia seedlings by 13.70% and 30.50% 

under low phosphorus treatment，while NPA application significantly decreased the acid phosphatase activity by 20.67% and 

25.98%，respectively. In this experiment，low phosphorus and auxin application increased the phosphorus uptake of macadamia 

seedlings by promoting the cluster root formation and changing its physiological characteristics.
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