
 

水稻磷素吸收与转运分子机制研究进展
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摘要: 磷素是植物体内重要的大量元素之一，其含量约占植物干重的 0.2%。由于磷元素作为许多重要生物大分

子的关键组分，且参与植物体内许多的生理生化反应，因此植物的生长和发育都离不开磷元素。植物在长期的

进化过程中，形成了一套高效地吸收和利用磷素的分子调控机制。本文将重点阐述水稻中无机磷从土壤吸收进

根系再转运到地上部并进行分配的分子机制，并对今后的水稻磷素吸收和转运的研究重点进行展望。水稻根系

主要通过定位在细胞膜上的磷酸盐转运体 (Phosphate Transporter1，PHT1) 吸收土壤中无机磷。当无机磷被吸收

进入根系细胞内部后，通过质外体和共质体两种养分的运输途径，将其运输到根中维管束，并通过 PHO1 将无

机磷由根系加载到地上部。然后水稻根据其地上部不同组织器官对无机磷的需求进行分配，而多余的无机磷将

储存在液泡内，维持细胞内无机磷的平衡。目前对磷酸盐转运体吸收磷素的分子机制研究较为清楚，但对于磷

素在植物体内的储存、分配和再利用过程的机制还研究较少。液泡作为水稻无机磷储存的主要部位，对于维持

细胞内无机磷的平衡尤其重要；节是水稻营养元素 (包括磷素) 在地上部进行分配的重要部位。但目前对于定位

于液泡膜上和节上的磷酸盐转运体的机制研究较少。因此，未来挖掘与解析水稻体内负责磷素储存、分配和再

利用的磷酸盐转运体及其作用机制，能为培育磷高效利用的水稻提供新的依据。
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Abstract: Phosphorus (P) is one of the major elements in plants, which account for nearly 0.2% of plant dry
weight. P is crucial for plant’s growth and development because it is a key component of many important
biological macromolecules and involves in many physiological and biochemical processes in plants. During the
long-term course of evolution, a set of molecular regulation mechanisms have been formed for the efficient
uptake and utilization of phosphorus in plants. This article summarized the molecular mechanism of root
phosphate (Pi) uptake from soil, the translocation/redistribution of Pi in shoot, and give a prospection for future
research efforts in Pi uptake and translocation in rice. Rice plants absorb Pi from soil through root system,
which mainly relies on the PHT1Pi transporter located on the plasma membrane. After Pi is taken up into the
plant cells, it is translocated into vascular bundles through apoplast and symplastic nutrient transport pathways,
then is uploaded into xylem by the PHO1 to deliver to the shoot. Pi can also be redistributed between different
tissues and organs according to their own demands. During these processes, excess Pi will be stored in the
vacuoles, maintaining the cellular Pi homeostasis. Nowadays, the molecular mechanism of Pi uptake by Pi
transporters is relatively clear. However, there are few studies on the mechanism of Pi storage, distribution and
remobilization in plants. Vacuoles, as the main Pi storage part, play important roles for Pi homeostasis in rice
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cells. The node is an important part for nutrient distribution, contributing to the Pi distribution in rice plant.
However, only a few studies have been conducted on the mechanisms of Pi transporters located on the vacuole
membrane and the node cells. Therefore, efforts should be focused on the identification and functional analysis
of Pi transporters responsible for Pi storage, distribution and remobilization, which will provide new basis for
breeding high Pi efficient rice varieties in future.
Key words: rice; inorganic phosphate; inorganic phosphate transporter; uptake and translocation; node; vacuole

 

磷是植物所需的必需营养元素[1]，是植物体内许

多代谢物和大分子物质 (例如 ATP、核酸和磷脂) 的
组分，并且在能量传递、信号传导、光合作用和呼

吸作用等方面起着重要作用[2]。植物主要吸收利用无

机磷，尽管土壤中总磷的含量很高，但是可供植物

根系吸收的无机磷严重缺乏[3–5]。相对于氮素在土壤

中通过大量流动和扩散来移动，磷素在土壤中只能

通过扩散而移动。由于磷素易与土壤中的阳离子鳌

合形成难溶性化合物，阻碍其在土壤中的移动, 故而

难以被植物有效吸收[6–8]。

植物在长期的进化过程中，形成了一套高效地

吸收利用磷素的分子调控机制。植物能够选择性地

在细胞中积累磷素和其他的营养元素，磷素透过细

胞膜和细胞内膜的选择性吸收过程依赖于细胞膜定

位的转运体蛋白。磷素在植物细胞、组织、器官中

的分布需要经过短距离和长距离的转运过程，这个

过程对于植物整个生命活动非常重要[9]。目前对磷酸

盐转运体吸收磷素的分子机制研究较为清楚，但对

于磷素在植物体内的储存、分配和再利用过程的机

制还研究较少。

本文将综述水稻中磷素吸收及转运的过程以及

其中涉及的相关分子机制，并对今后的磷素吸收和

转运的研究重点进行展望。

1    植物根系无机磷的吸收

植物主要通过根系从土壤溶液中吸收无机磷。

因为无机磷在土壤中的含量一般不超过 10 μmol/L，
大部分的磷素以有机磷的形式储存在土壤中，需要

被水解为无机磷才能被植物所利用。在缺磷条件

下，植物根系能分泌酸性磷酸酶来水解土壤中的有

机磷，以缓解植物的磷饥饿情况，早期在对拟南芥

的研究中发现，紫色酸性磷酸酶  (PAP) 家族成员

AtPAP12 和 AtPAP26 能被分泌到根系表面，而且在

缺磷条件下这两个基因被诱导表达，从而将外界的

有机磷水解为无机磷供植物吸收利用[10]。随后，在水

稻中的研究发现，紫色酸性磷酸酶 10c (OsPAP10c)
也是一类分泌蛋白，该基因主要在根系表皮和外皮

层细胞中表达，并且受缺磷条件诱导。OsPAP10c 增

强表达后导致根际酸性磷酸酶活力升高，增强了水

稻对外界有机磷的水解作用[11]。

有研究表明高等植物对无机磷吸收的最适 pH
在 5.0～6.0，而该 pH 条件下无机磷大多以磷酸二氢

根的形式存在。在正常生理条件下，由于无机磷在

细胞质中的含量高于细胞膜外溶液中无机磷的含

量，因此植物透过细胞质膜将土壤溶液中的无机磷

吸收进体内的过程需要克服细胞膜内外的离子浓度

差。植物吸收的无机磷主要以磷酸二氢根的形式进

入细胞膜，由于在这个转运过程中会很快消除细胞

质膜上电位的极性，因此无机磷是以一种氢离子/磷
酸二氢根离子的协同转运模式跨过细胞质膜进入植

物细胞内[12]。

酵母中的 PHO84 是第一个被克隆的高亲和磷酸

盐转运体，通过氨基酸序列相似性比对分析，在拟

南芥中发现了与酵母 PHO84 同源的磷酸盐转运体基

因家族，该家族编码的蛋白可以回复酵母 pho84 突

变体[13–14]。在拟南芥中，PHT1 家族有 9 个成员，分

别命名为 AtPHT1;1-AtPHT1;9。AtPHT1;1和 AtPHT1;4
都是高亲和的磷酸盐转运体，在低磷和高磷的条件

下都能参与磷的吸收，并且表达都受到缺磷的诱导[15]。

AtPHT1;8 和 AtPHT1;9 是两个高亲和的磷酸盐转运

体，在缺磷条件下参与根系从外界吸收无机磷[16]。

PHT1 家族在水稻中有 13 个成员，分别命名为

OsPHT1;1-OsPHT1;13。已报道的水稻 PHT1 家族成

员都定位于细胞质膜，目前研究发现该磷酸盐转运

体家族的部分成员参与了外界无机磷的吸收过程，

但不同的成员之间，其表达模式及具体功能有所不

同。OsPHT1;1 和 OsPHT1;8 的表达不受外界无机磷

水平的影响，其在地上部和根部都呈现组成型表达。

这两个基因都具有高亲和的无机磷吸收能力，介导

μmol 级别磷的吸收，但 OsPHT1;8 比 OsPHT1;1 的

亲和力更高，OsPHT1;8 的磷吸收的 Km值为 27 μmol，
而 OsPHT1;1 的磷吸收 Km值是 177 μmol。OsPHT1;1
和 OsPHT1;8 增强表达会显著增加植株的无机磷含

量，而基因功能缺失会造成植株的无机磷含量下降[17–18]。
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OsPHT1;6 是高亲和的磷酸盐转运体，在正常供磷条

件下根里面基本上没有表达，叶片中表达也很弱，

但在缺磷条件下，OsPHT1;6 的表达被强烈诱导，在

表皮细胞、主根、侧根、外皮层细胞、中柱细胞都

有表达，反映其可能在无机磷的吸收和从根到地上

部的长距离转运中都起到作用[19]。OsPHT1;4 是一个

高亲和的转运体，在无机磷充分的条件下，其主要

在根和剑叶中表达，而在缺磷后根和地上部的表达

量都增加，该基因增强植株的地上部和根里无机磷

含量明显升高，相对应的基因缺陷型植株的地上部

和根里的无机磷含量显著下降，这些都表明 OsPHT1;4
可能参与到了无机磷的吸收和转运过程中，同时

OsPHT1;4 在水稻胚胎的发育过程中也起到关键作

用[20–21]。OsPHT1;9 和 OsPHT1;10 都是高亲和的磷酸

盐转运体，其表达受到缺磷诱导。这两个基因的组

织表达模式一致，在无机磷充分的条件下主要在根

表皮、根毛、侧根中表达，在叶片没有表达，而在

缺磷的条件下根和叶片中的表达都显著增强。在

OsPHT1;9 和 OsPHT1;10 各自的单基因干涉的株系

中，无论是在加磷还是缺磷条件下都没有显著地降

低无机磷的吸收，而在这两个基因的双干涉株系中，

无机磷的含量显著减少，说明 OsPHT1;9 和 OsPHT1;10
在无机磷的吸收过程中存在功能冗余[22]。OsPHT1;11
和 OsPHT1;13 参与丛植菌根共生过程，并受菌根诱

导表达，且是 OsPHT1;11 负责吸收菌根里的无机

磷，而 OsPHT1;13 不参与磷的吸收，主要作为指导

共生发育过程中的信号[23]。

这些磷酸盐转运体在不同的外界磷素供应条件

下发挥磷酸盐吸收的重要功能。外界磷素状况不仅

影响 PHT1 转运体的转录水平，还能对其在翻译后

水平上进行调控来协调植物磷酸盐吸收的能力。研

究发现 PHT1 蛋白从内质网输出到质膜的运输的过

程中需要伴侣蛋白 PHF1 ((PHOSPHATE TRANSPORTER
TRAFFIC FACILITATOR1) 的帮助[24]。PHF1 编码一

个定位于内质网的蛋白，在拟南芥和水稻中该基因

功能缺失都导致植株内无机磷含量下降，而增强表

达后植株内无机磷含量增加[25]。OsPHF1 能够帮助拟

南芥中磷酸盐转运体 AtPHT1;1 和水稻中高亲和磷酸

盐转运体 OsPHT1;8及低亲和磷酸盐转运体 OsPHT1;2
从内质网 (ER) 的输出，从而正确地定位到细胞质

膜，PHF1 突变将导致高亲和磷酸盐转运体 OsPHT1;8
及低亲和磷酸盐转运体 OsPHT1;2 滞留在内质网[26]。

PHT1 的输出过程受到磷酸化的调控，水稻中酪蛋白

激酶 (CK2) 能在无机磷充分的情况下磷酸化 OsPHT1;8

的 517 位的丝氨酸，使得 OsPHT1;8 无法与 OsPHF1
互作，最终导致 OsPHT1;8 滞留在内质网，从而减少

了植株对无机磷的吸收。相反的，在缺磷的条件下

OsCK2 蛋白被降解，从而使未磷酸化的 OsPHT1;8
在 OsPHF1 的帮助下从内质网输出到细胞质膜上，

促进无机磷的吸收[27]。

2    植物体内无机磷的转运

无机磷被吸收到细胞内后，植物细胞内部的磷

酸盐转运体负责将无机磷运输到不同的亚细胞器并

调控不同亚细胞器与细胞质之间的无机磷交换，以

满足各亚细胞器的正常代谢活动。同时，植物通过

体内磷酸盐转运体调控无机磷在不同的细胞、不同

的组织之间的转移分配，以此满足植物生长发育对

磷素的需求[12]。

2.1    植物细胞内的无机磷的转运

在细胞内，无机磷转运体第二家族 (PHT2) 定位

于叶绿体膜上，负责将 Pi 吸收进叶绿体中。在拟南

芥中该家族成员 PHT2;1 功能缺失导致叶片无机磷含

量减少，植株矮小，且改变了磷饥饿响应基因的表

达[28–29]。水稻中与 AtPHT2;1 同源的基因 OsPHT2;1
在叶片表达强烈，而在根中的表达较弱。OsPHT2;1
在低磷条件下在叶片中的表达被诱导，且光照强度

能调控 OsPHT2;1 在叶片中的表达。超表达 OsPHT2;1
转基因植株的叶片磷含量增高，提高了植株对磷的

利用率 [ 3 0 ]。无机磷转运体第四家族   (PHT4)  中的

PHT4;4 定位于叶绿体的内膜，PHT4;3 和 PHT4;5 定

位于韧皮部中的叶绿体，PHT4;1 定位于叶绿体的内

膜和类囊体膜，负责无机磷从类囊体到基质的转

运[31–33]。不同于叶绿体，在线粒体中无机磷的输入依

赖于 ATP 合成过程，无机磷转运体 PHT3是位于线

粒体内膜的无机磷转运体，该转运体能够帮助无机

磷输入进线粒体[34–37]。拟南芥中，定位在高尔基体的

无机磷转运体 PHT4;6 负责无机磷从高尔基体到细胞

质的输出，而无机磷转运体 PHT4;2 负责从质体中输

出无机磷[38]。

对植物细胞而言，液泡是最主要的无机磷储存

的细胞器，大约有 95% 的无机磷储存在其中。当植

物处于缺磷状态时其储存的无机磷可以迅速地从液

泡中输出，以维持细胞内部无机磷的平衡[12, 39–40]。最

近的研究发现 SPX-MFS 家族成员在植物液泡内无机

磷平衡中发挥作用。拟南芥 SPX-MFS1被称为 PHT5;1
或者液泡膜磷酸盐转运体 1 (VPT1)，其功能是将细
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胞溶质的无机磷运输到液泡中。该基因超表达植株

的液泡中积累更多的无机磷，而功能缺失后植株液

泡内无机磷含量降低[41–42]。与拟南芥 SPX-MFS 蛋白

类似，水稻 SPX-MFS 蛋白同样定位于液泡膜上。水

稻中 OsSPX-MFS1 能够回复拟南芥 pht5;1 突变体的

表型，因此水稻中的 SPX-MFS 家族的蛋白也可能作

为一个无机磷从细胞质输入到液泡的转运体。SPX-
MFS 家族另一个成员 OsSPX-MFS3 能够在蛙卵母细

胞膜上异源表达，介导无机磷的输入或输出，但超

表达 OsSPX-MFS3 转基因植株中液泡内的无机磷含

量降低，因此其可能作为一个从液泡输出无机磷的

转运体，但有待进一步的实验去证明[43–44]。

2.2    无机磷从根系到地上部的转运

当无机磷从体外被吸收进体内之后，依次通过

植物根系的外皮层、皮层、内皮层，最后进入植物

根系的中柱。无机磷主要是通过质外体途径和共质

体途径进行运输[45]。当无机磷进入植物根系的中柱细

胞之后，由位于根系维管束木质部的 PHOSPHATE1
(PHO1) 负责将无机磷加载到木质部，然后由木质部

转运到地上部[46]。

PHO1 属于 SPX-EXS 蛋白家族，该类蛋白的氨

基端包含 SPX 结构域 (根据酵母 G 蛋白 SYG1、酵

母 PHO81 以及人类的 XPR1 而命名的)，羧基端包

含 EXS (根据在酿酒酵母蛋白 ERD1、SYG1 及哺乳

动物蛋白 XPR1中发现的同源序列而命名) 结构域[46]。

拟南芥和水稻 pho1 突变体的植株生长受到抑制，无

机磷从根转运到地上部的过程受到阻碍，导致地上

部无机磷减少，而根里的无机磷含量增高。拟南芥

中的研究表明 AtPHO1;1 定位于高尔基体和反式高尔

基体，但在高磷情况下会有少量的 AtPHO1;1 定位到

细胞质膜上，增强表达 AtPHO1;1 能够促进细胞内无

机磷的输出，但其介导磷输出的机制还有待进一步

研究。拟南芥中还存在 10 个与 AtPHO1;1 同源的基

因，被命名为 AtPHO1;H1-H10, 然而只有 AtPHO1；
H1 能回复 Atpho1 突变体的表型，说明它可能也参与

无机磷的转运[47]。水稻中与 AtPHO1;1 同源的基因有

三个，分别是 OsPHO1;1、OsPHO1;2、OsPHO1;3，
其中 OsPHO1;2 在无机磷加载到地上部的过程中起

主要的功能 [48]。但与拟南芥不同的是，水稻中所有

的 PHO1 成员都存在天然反义转录本，当无机磷缺

乏时天然反义转录本水平上调，从而促进 PHO1 蛋

白的翻译，从而增强对无机磷的转运[49]。

PHT1 家族成员除了发挥磷酸盐吸收的重要功能

以外，还参与了无机磷从根系到地上部的转运过

程。在水稻中发现 OsPHT1;2 是低亲和的磷酸盐转运

体，在正常供磷条件下主要在叶片中表达。而在缺

磷条件下在初生根和侧根及叶片中强烈表达，该基

因突变后的植株地上部的无机磷含量降低，预示着

OsPHT1;2 可能在植株中参与无机磷从根到地上部的

长距离运输。其他的磷酸盐转运体是否参与根到地

上部的转运还有待进一步的试验来证明[19]。

当无机磷从根系转运到地上部之后，将被分配

到植物不同的器官与组织中，以满足它们各自生长

发育的需求。

2.3    水稻地上部无机磷的分配

植物生长发育所需要的元素 (金属元素和非金属

元素) 由根系从外界吸收进来后，这些元素通过木质

部被加载到地上部，随后这些元素将被分配到植物

不同的器官与组织中，以满足植物自身生长发育的

需求[50]。

在禾本科植物中，地上部中元素的分配主要在

节中进行。禾本科植物如水稻和大麦中，节是茎、

叶片、腋芽的连接处。水稻的主分蕖中含有大概

15 个节，节中含有发育非常成熟的维管束，轴向划

分为分散维管束 (diffuse vascular bundles，DVB)、运

输维管束 (transit vascular bundles, TVB) 和大维管束

(enlarged vascular bundles, EVB)，EVB 随后延伸到叶

片维管束。大维管束被许多的分散维管束所包围，

在大维管束和分散维管束之间的是薄壁细胞层，其

特点是含有丰富的胞间连丝。节的这些特点是保证

不同元素从大维管束到分散维管束的维管束内部转

运过程的顺利进行，而且不受到蒸腾速率的影响。

为了完成维管束内部的转移，将营养元素从大维管

束转运到分散维管束，至少需要以下三步来完成：

第一步，将营养元素从木质部卸载并转移到大维管

束；第二步，通过质外体或者共质体途径将营养元

素穿过薄壁细胞层；第三步，营养元素被重新装载

到分散维管束的木质部或韧皮部。大维管束负责将

营养元素运输到剑叶等成熟的器官中，而分散维管

束负责将营养元素运输到新叶和穗等发育中的器官

中[50–51]。OsLsi6 作为水稻节中硅 (Si) 分配的转运体，

主要在节大维管束的木质部转运细胞和薄壁细胞中

表达，负责将硅从大维管束的木质部中卸载，并优

先分配到谷粒中[52–53]；OsFRDL1 作为水稻节中柠檬

酸盐的输出转运体，主要在节的薄壁细胞层中表

达，负责将铁元素 (Fe) 以盐溶解形式优先分配到穗
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中[54]；OsHMA5作为铜元素 (Cu) 的输出转运体，主要

在分散维管束的木质部区域表达，负责铜元素的木

质部转运，以避免其在节中积累过度导致水稻中毒[55]。

水稻的节参与无机磷在地上部的分配。最近报

道发现了一个在水稻节中表达丰富的基因 SPDT
(SULTR-like phosphorus distribution transporter)，该基

因属于硫酸盐转运体家族的一员，其表达受缺磷诱

导，而不受外界硫供给水平的影响。亚细胞定位分

析表明 SPDT 蛋白定位于细胞质膜，具有无机磷的

吸收和转运能力。在正常无机磷的供给条件下，突

变体 spdt 与野生型的生长状态及地上部与根的无机

磷含量都没有明显的差异，然而在突变体中无机磷

含量的分布发生了改变，与野生型相比较，突变体

中谷粒和新叶的无机磷含量显著下降，而老叶和种

子外壳中无机磷含量增加。SPDT 主要在节大维管束

的木质部、分散维管束的木质部及两者间的薄壁细

胞中表达，是水稻节中磷素分配到谷粒的开关。SPDT
负责将磷素从木质部转运到韧皮部和从大维管束转

运到分散维管束，首先将磷素从大维管束的木质部

卸载，然后通过薄壁细胞组织转运到分散维管束的

木质部，再由分散维管束转运到韧皮部，最后运输

到新叶和穗中；而 spdt 突变将导致磷素无法从大维

管束的木质部卸载，使得运输到新叶和穗的无机磷

滞留在木质部，老叶和种皮中的磷含量增加，这些

都说明 SPDT 的主要功能是将无机磷优先地分配到

发育的新叶和谷粒中[56]。未来继续发掘位于节的磷酸

转运体，将帮助我们进一步了解磷素在水稻地上部

的分配过程。

水稻中大概有 60%～85% 的总磷最终被转运到

种子里，在水稻的种子中大部分的磷最终以植酸 (肌
醇六磷酸) 的形式储存。植酸不仅影响稻米的营养品

质，而且无法被人体直接吸收利用，最终大部分的

植酸被释放到环境中。因此，降低水稻种子的总磷

的积累和植酸的含量将有助于减少磷肥的施用，同

时缓解富营养化对环境的影响。在水稻中，SPDT 作

为节中磷素分配到谷粒的开关，该基因敲除突变体

植株中磷含量并没有发生改变。相对于野生型而

言，突变体种子中总磷的含量减少，而种皮中的磷

含量增加；同时种子中植酸的含量减少，但这并没

有影响种子的正常萌发和早期的生长发育。这些结

果为我们揭示了水稻中种子磷分配过程的分子机

制，未来继续发掘位于节的磷酸盐转运体，将帮助

我们进一步了解磷素在水稻地上部的分配过程[56]。

在拟南芥中的研究发现 PHO1 在发育种子的合

点种皮 (chalazal seed coat，CZSC) 中有表达，处于发

育阶段的种子中种皮的磷含量在 pho1 突变体中是野

生型的两倍 ,  种子磷含量在突变体中减少，且以

CZSC 特异性启动子驱动 PHO1 表达能够回复 pho1/
phoh1 双突变体种子中磷的调运能力，这些结果都说

明 AtPHO1;1 可能参与介导磷从种皮向胚的转运过

程。但在水稻中与 AtPHO1;1 同源的基因是否也有类

似的功能，仍有待进一步的研究去证明[57]。

水稻中 OsPHT1;8 除了有磷酸盐吸收的功能以

外，还可能参与无机磷从穗到种子的转运。与野生

型相比，Ospht1;8 突变体的穗中磷含量增加，而种

子中的磷含量减少，表明该基因突变后可能影响了

磷从穗到种子的转运 [ 1 8 ]。PHT1 家族另一个成员

OsPHT1;4 除了参与磷酸盐的吸收和从根到地上部的

转运以外，还介导了籽粒期胚中磷的积累和种子中

植酸的生物合成。Ospht1;4 突变后影响了水稻穗的

发育、籽粒的灌浆、结实率、千粒重，以及胚的形

成和种子的萌发，这些结果都揭示了 OsPHT1;4 在磷

酸盐的吸收和调运以及在穗和种子的发育中都起到

重要作用[21]。

叶片的衰老是叶片生长发育的最后的一个阶

段，叶片的衰老实现了营养物质的再利用。在叶片

衰亡之前，储存在衰老叶片中的营养元素会被重新

分配到正在生长的叶片和种子中。因此，衰老叶片

中的营养元素向正在生长发育的组织的转移和再利

用对于植物的生长发育是非常重要的。但是，目前

对于老叶中磷素向新叶转移和再利用的机制还研究

较少。水稻中一个紫色酸性磷酸酶 OsPAP26 在叶片

衰老时表达被强烈诱导。OsPAP26 增强表达后显著

提高了酸性磷酸酶的活力，导致更多的有机磷被分

解为无机磷；与野生型相比增强表达转基因植株中

衰老叶片的磷含量减少，而发育中新叶的磷含量增

加，说明 OsPAP26 增强表达后促进了无机磷由衰老

叶片往新叶中的转运[58–59]。表 1 所示为水稻中参与磷

吸收和储存、分配、再利用的基因。

3    展望

对植物细胞而言，液泡是最主要储存无机磷的

细胞器，当植物处于缺磷状态时其储存的无机磷可

以迅速地从液泡中输出，以维持细胞内部无机磷的

平衡。事实上，正常生长的植物体内大于 90% 的无

机磷储存在液泡中，液泡受损将直接影响到植物对

于无机磷的积累的能力。尽管液泡在植物无机磷的

积累中非常重要，但如何调控液泡中无机磷的输入
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与输出以达到磷平衡的机制尚不清楚。目前在拟南

芥中发现液泡膜定位的无机磷转运体蛋白 SPX-
MFS1 (PHT5;1) 对于液泡中无机磷积累和积极应对外

界环境中无机磷的改变起到关键作用，但对水稻中

SPX-MFS 家族成员的功能研究还需要进一步的实验

来验证，同时寻找水稻液泡磷输出的转运体对于了

解植物如何维持细胞内无机磷的平衡的机制尤其

重要。

目前对磷酸盐转运体的研究主要集中在其对磷

酸盐的吸收功能，而对磷素在植物体内的储存、分

配和再利用的分子机制还不清楚。节是重要的调控

营养元素分配的器官，但目前只有一个 SPDT 的功

能被报道，未来继续发掘位于节的磷酸盐转运体，

将帮助我们进一步了解磷素在水稻地上部的分配过

程。通过对水稻中 PHT1 家族成员的表达模式分析，

发现其中 OsPHT1;1、OsPHT1;2、OsPHT1;4、OsPHT1;8
在地上部都有表达，推测其除了负责吸收外界的无

机磷以外，还可能参与到了从根到地上部、地上部

不同叶片、不同组织器官间的无机磷的调运。已知

OsPAP26 除了能促进水稻对外界有机磷的利用，还

参与无机磷从衰老叶片往新叶中的转运。水稻中衰

老叶片可以将营养元素 (包括磷素) 重新调运到正在

发育的组织器官中以满足植物正常生长的需求，但

这一过程的分子调控机制还不清楚，且该过程中是

否还有磷酸盐转运体的参与，需要进一步的实验来

证明。综上所述，未来的研究重点在于解析水稻体

内磷素分配和再利用的分子机制，为培育磷高效利

用的水稻等重要农作物提供新的依据。
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