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摘要: 磷是植物生长发育过程中不可缺少的大量元素之一。植物从土壤中摄取磷、磷在体内不同组织之间和亚细胞器之

间的转移都需要一系列具有磷转移活性的转运体参与。近几年来, 随着分子生物学和功能基因组学技术的快速发展, 磷酸

盐转运体的功能和分子调控机制的研究取得了巨大的进展。本文以模式植物拟南芥和水稻为主, 综述了植物磷酸盐转运

体的种类, 详细介绍了各类植物磷酸盐转运体的功能和分子调控机制, 并且提出了进一步利用磷酸盐转运体改良作物磷吸

收利用效率的途径, 以期为改良作物磷吸收利用效率提供参考依据。
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磷是植物生长发育过程中不可或缺的大量营

养元素之一(Raghothama 1999), 它是植物体内

ATP、磷脂和核酸等许多代谢物和大分子的重要

组成部分, 参与了基因表达、信号转导等大量的

生物学途径(Liu等2015)。磷主要以正磷酸盐(Pi, 
无机磷酸盐)的形式被植物体吸收利用。磷在土壤

中迁移率低, 可利用率低, 而且由于自身的化学特

性, 决定了其容易被土壤中的阳离子或有机化合

物固定(Hirsch等2006)。正是这些原因使得大约

70%的耕地中有效磷含量都低于植物营养生长和生

殖生长所需要的最适浓度(Herrera-Estrella和Lopez- 
Arredondo 2016)。有效磷含量低也因此成为影响

农作物生长和农业生产的限制因素。由于磷容易

被土壤中的阳离子或有机化合物固定, 所以导致

农作物种植过程中施用的磷肥利用率很低。根据

2013年农业部发布的《中国三大粮食作物肥料利

用率研究报告》, 我国水稻、玉米、小麦三大粮食

作物磷肥当季平均利用率仅为24%。

为了应对土壤中有效磷含量低的情况, 植物

已经进化出复杂的信号调控网络来适应低磷环境, 
从环境中获取生长所需要的磷(Chiou和Lin 2011; 
Wu等2013)。植物对低磷环境的适应, 主要体现在

活化土壤中的固定态磷和提高植物对磷的吸收能

力两个方面。在低磷条件下, 高等植物根系会分

泌活化酶、有机酸、质子等物质来直接或间接活

化土壤中难溶性磷, 从而增加土壤中有效磷的含

量。低磷条件下, 植物根系形态会发生变化, 根变

细、变长, 长出更多的侧根、根毛等(Bates和Lynch 
1996)。这些变化可以增加根系和土壤的接触表面

积, 从而提高植物对磷的吸收。此外, 有些植物还

可以和丛枝菌根(arbuscular mycorrhiza, AM)共生, 

由菌根活化土壤中的磷, 从而提高植物对磷的吸

收(Bucher 2007; Smith等2011)。
无论是活化土壤中难溶性磷还是增加植物根

系和土壤接触表面积, 或者是菌根的共生, 最终都

需要通过植物根系及植物体内的磷转运系统来完

成对磷的吸收。当磷进入根共质体后会被转运到

附近的细胞或其他细胞器中, 其中液泡是细胞内

磷的存储仓库, 当土壤中的磷含量高时, 液泡会存

储过量吸收的磷, 防止植物磷中毒; 而当土壤中磷

含量低时, 液泡会释放出存储的磷, 以让植物进行

正常的生理生化过程(Gu等2016)。无论是植物通

过根从土壤中吸收有效磷, 还是磷在不同组织器

官之间甚至不同亚细胞组分间转移都需要具有磷

转运活性的蛋白(本文统称磷转运体)参与(Gu等
2016; Lopez-Arredondo等2014)。磷转运体是植物

吸收磷的直接执行者, 在磷的吸收和转运过程中

都起着重要的作用(Raghothama 1999)。自1991年
从酵母中克隆到第一个编码高亲和磷转运蛋白的

基因PHO84后(Bun-Ya等1991), 在高等植物如拟南

芥(Arabidopsis thaliana)、水稻(Oryza sativa)、马

铃薯(Solanum tuberosum)等中已克隆、鉴定了许

多具有磷转运能力的基因。目前已报导的具有磷

转运活性的蛋白主要是磷酸盐转运体(phosphate 
transporter, PHT)家族, 以及SPX结构域家族的一部

分亚家族成员, 包括参与磷从根往地上部转运的

SPX-EXS亚家族PHO1 (phophate 1)及其同源基因, 
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以及参与液泡磷转运的SPX-MFS亚家族如VPT1 
(vacuolar phosphate transporter 1)及OsSPX-MFS3
等(Liu等2015, 2016; Wang等2015)。本文将对磷转

运体相关基因及其分子调控机制进行详细综述, 以
期为作物磷高效分子育种提供参考依据。

1  植物磷酸盐转运体PHT家族

1.1  植物磷酸盐转运体PHT家族成员

PHT家族磷转运体是研究最清楚的一类磷转

运体。根据介质中有效磷浓度的不同, 磷转运体

可分为两大类: Km值在mmol·L-1范围的为低亲和力

转运系统和Km值在µmol·L-1范围的为高亲和力转

运系统。低亲和系统又被称为组成型表达系统, 
是在正常营养条件下吸收磷营养元素的系统; 高
亲和系统是受磷营养缺乏专一性诱导的表达系统, 
在低磷胁迫下对植物吸收低浓度磷元素起到重要

的作用。已知的磷酸盐转运体PHT (水稻中也简称

PT)氨基酸序列高度保守, 在不同植物种属之间同

源性高达76% (Raghothama 1999)。根据磷酸盐转

运体蛋白结构和亚细胞定位的不同, 这些磷酸盐转

运体可以分为4个亚家族: PHT1、PHT2、PHT3和
PHT4。

PHT1亚家族蛋白大多定位于细胞质膜上, 在
磷酸盐转运体家族中占有关键地位。PHT1亚家族

蛋白有12个跨膜结构域(Milton和Saier 2000), 被一

个带电荷的亲水区分隔成2组, 每组6个跨膜结构

域(Lagerstedt等2004), 即包含6个N端跨膜结构域

和6个C端跨膜结构域, 中间由一个中央亲水环连

接。PHT1家族磷转运蛋白在结构上属于MFS 
(major facility superfamily)超家族的第9分支(Pao和
Saier 1998)。PHT1家族成员都属于H2PO4

–/nH+共

运体, 即要利用质膜上的氢离子浓度梯度提供能

量来驱动植物对磷的吸收。

迄今为止, 已经发现拟南芥基因组中有9个编

码PHT1家族转运体的基因(AtPHT1;1~9)。其中At-
PHT1;1、AtPHT1;4、AtPHT1;5、AtPHT1;8和At-
PHT1;9这5个基因已经得到克隆报道, 而且已经明

确基因功能(Karthikeyan 2002; Mudge等2002; Shin
等2004; Nagarajan等2011; Remy等2012), 5个基因

编码的转运体蛋白都属于高亲和磷转运蛋白而且

显著受低磷诱导。AtPHT1;1和AtPHT1;4基因在拟

南芥中的表达水平最高, 编码的蛋白主要位于拟

南芥根表皮和根毛细胞的质膜(Shin等2004)。研

究表明在低磷条件下AtPHT1;1和AtPHT1;4基因突

变体中磷的吸收比野生型减少了50%; 在高磷条件

下, AtPHT1;1和AtPHT1;4基因突变体中磷的吸收

比野生型减少了75% (Shin等2004)。这说明无论

是在低磷还是高磷条件下AtPHT1;1和AtPHT1;4基
因都对磷的吸收及磷从根到地上部分的转移中起

重要的作用(Shin等2004)。AtPHT1;8和AtPHT1;9
基因在根中表达量很高, 它们也有参与磷的吸收

和转运的能力(Remy等2012)。缺磷时AtPHT1;5基
因主要在老叶、子叶和花的韧皮部细胞还有中柱

细胞特异性表达(Nagarajan等2011), 作用于将磷从

根到地上部分的转运; 在高磷条件下, AtPHT1;5基
因主要在地上部组织表达, 主要作用是将磷从地

上部分转移到根。此外, AtPHT1;5基因还参与磷

在源(较老的叶)和库器官(根和幼叶)的再分配(Nag- 
arajan等2011)。

在水稻基因组中有13个编码PHT1家族转运

体的基因(OsPT1~13), 其中除OsPT3/5/7/12之外的

9个成员功能已经得到详细报道。OsPT1和OsPT8
在根和叶中组成型表达, 在磷充足的培养条件下

OsPT1在磷吸收和转运方面有重要的作用(Sun等
2012)。OsPT8参与磷的吸收和平衡, 对水稻生长

和发育都有重要作用(Jia等2011)。OsPT2、OsPT6、
OsPT9和OsPT10的表达受缺磷诱导, OsPT2是一个

低亲和磷酸盐转运体, 缺磷条件下在主根和侧根

的中柱表达, 参与无机磷在植株内从地下部向地

上部的转运(Ai等2009)。有研究表明, OsPT2还和

硒的吸收有关, 缺磷时, 硒的吸收会增强(Zhang等
2014)。缺磷时OsPT6在整个主根和侧根都有表达, 
在植株磷的吸收和无机磷在植株内从地下部往地

上部的转运中起重要的作用(Ai等2009)。缺磷时

OsPT9和OsPT10在主根和根毛的表皮表达, 在侧

根的所有细胞都有表达, 参与植株对外界磷的吸

收(Wang等2014b)。OsPT11和OsPT13参与丛枝菌

根真菌和水稻根共生, 但只有OsPT11在菌根吸收

磷途径中发挥重要的功能(Yang等2012)。OsPT4
主要在水稻根外皮层细胞的质膜表达, 参与水稻

从外界吸收磷(Ye等2015)。
相比PHT1亚家族来说, PHT2/3/4亚家族研究

较少。PHT2定位于质体, 至今拟南芥中确定的唯



邓美菊等: 植物磷酸盐转运体及其分子调控机制 379

一一个的PHT2家族成员是AtPHT2;1。AtPHT2;1
被证明和真菌、哺乳动物中的Na+/Pi转运体有很

高的同源性。对AtPHT2;1-GFP融合蛋白的研究证

明AtPHT2;1定位于叶绿体内膜(Versaw 2002)。和

野生型相比, Atpht2;1突变体向叶绿体内转运磷的

量减少了20倍, 表明AtPHT2;1负责将Pi/H+共转运进

叶绿体中, 影响磷在植物中的分配(Versaw 2002)。
在水稻中OsPHT2;1是AtPHT2;1的同源基因, 在叶

片强烈表达, 在根中表达较弱。OsPHT2;1功能和

AtPHT2;1类似, 在叶片中的表达受低磷诱导并受

光照调控。OsPHT2;1可能参与磷素在叶部的积累

以及植株体内磷的再分配过程(史书林等2013)。
PHT3亚家族主要定位于线粒体中, 在酿酒酵

母中已经发现了2个PHT3亚家族的成员: MIR1和
PIC2基因。MIR1和PIC2基因定位于线粒体上, 属
于磷酸盐转运体, 可以转运磷到线粒体中(Hamel
等2004)。在拟南芥中PHT3亚家族基因也被称为

MPT3 (mitochondrial phosphate transporter 3), 该家

族有3个成员: AtPHT3;1、AtPHT3;2和AtPHT3;3 
(Poirier和Bucher 2002), 也被称为AtMPT3;1、At-
MPT3;2和AtMPT3;3 (Zhu等2012)。AtPHT3;1基因

主要在拟南芥花的雄蕊中表达, AtPHT3;2基因主要

在老叶片中表达, AtPHT3;3基因在拟南芥的维管组

织、根、叶和幼苗的分生组织中都有表达(Zhu等
2012)。已有研究证明AtPHT3;2和AtPHT3;3具有

磷转运的功能(Hamel等2004)。对AtPHT3;1基因进

行序列分析发现AtPHT3;1也含有转运磷的大多数

关键残基, 推测AtPHT3;1也具有磷转运的功能

(Zhu等2012)。但在水稻中关于PHT3功能的研究

很少, 是否像酿酒酵母和拟南芥中的PHT3基因一

样具有磷转运的功能还不清楚。

PHT4亚家族蛋白和溶质运载蛋白家族SLC17
有很高的相似性(http://www.gene.ucl.ac.uk/nomen-
clature), 是依赖Na+的磷酸盐转运体。在拟南芥中

PHT4家族有6个成员, 其中5个定位于质体膜, 只有

AtPHT4;6定位于高尔基体膜。AtPHT4;1和At-
PHT4;4定位于叶片的叶绿体中, AtPHT4;2定位于根

的质体中, 而AtPHT4;3和AtPHT4;5存在于地上部分

的质体中(Guo等2008a)。AtPHT4;1在酵母中可以

作为依赖H+的高亲和磷酸盐转运体(Guo等2008a), 
在大肠杆菌系统中可以作为Na+依赖的磷酸盐转

运体(Pavon等2008)。AtPHT4;2 (Irigoyen等2011)
和AtPHT4;4 (Finazzi等2015)已被证明是H+或Na+依

赖的磷酸盐转运体。已经明确AtPHT4;2在根的质

体中参与磷酸盐的转运, 而且主要在根和花组织表

达(Irigoyen等2011)。AtPHT4;4在叶绿体中表达, 
其表达量受光诱导(Miyaji等2015)。最近的研究发

现拟南芥中定位于高尔基体膜的AtPHT4;6通过调

控细胞质基质中的磷平衡, 来抑制暗诱导的衰老过

程(Hassler等2016)。
1.2  磷酸盐转运体PHT家族的分子调控

在植物磷酸盐转运体PHT家族中, PHT1亚家

族成员占据着十分关键的地位, 大部分PHT1家族

成员都会受缺磷诱导, 参与植物对磷的吸收和磷

在植物体内转运的过程, 而且PHT1家族也是研究

得最清楚的磷转运体。所以, 以下着重阐述植物

中PHT1家族磷转运体的分子调控过程。

1.2.1  PHT1基因转录水平的调控

转录调控是基因表达的早期事件, 很大程度

上是由转录因子调控的。转录因子通过结合到位

于基因启动子区域的上游DNA序列(顺式作用元

件)来调控基因表达(Castrillo等2011)。缺磷时大多

数PHT1基因在根或地上部分的转录水平会升高

(或者两者都升高)。PHT1基因的表达和几个保守

的顺式作用元件序列有关联, 其中有P1BS (PHR1- 
binding sequence)、MBS (MYB-binding site)、
W-box已被实验证明确实可以在缺磷条件下调控

PHT1基因的表达(Bustos等2010; Chen等2009; Liu
等2010; Baek等2013; Wang等2014a; Su等2015)。

在拟南芥中AtPHR1是含有一个MYB结构域

和一个CC结构域的转录因子, 是磷信号中心调控

因子(Bustos等2010; Guo等2015)。AtPHR1通过结

合下游基因启动子上的缺磷响应元件P1BS (GNA-
TATNC)而调控下游许多缺磷响应基因的转录激

活。一些缺磷诱导的PHT1成员的启动子上就具有

P1BS基序并且受PHR1调控(Rubio等2001)。At-
PHR1在水稻中的同源基因是OsPHR2。OsPHR2
是水稻磷信号的中心调控因子, 它也可以和下游

基因启动子上的缺磷响应元件P1BS结合而调控下

游基因的表达(Zhou等2008; Bustos等2010; Guo等
2015)。研究结果已经证明, OsPHR2可以直接结合

到水稻磷酸盐转运体PT2、PT8启动子的P1BS作
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用元件上来调控它们的表达(Zhou等2008; Wang等
2014c; Doerks等2002)。AtMYB2可以通过结合到

存在于miR399f启动子上的保守序列MBS基序

(TAACTG)来调控miR399f的表达(Baek等2013)。
是否AtMYB2也能结合MBS基序调控PHT1的表达

还有待进一步实验验证。

WRKY转录因子是另一类参与调控磷转运体

的转录因子, 它主要的结合元件是W-box。拟南芥

中有4个WRKY蛋白(AtWRKY75、AtWRKY6、At-
WRKY42和AtWRKY45)已经报道参与磷饥饿响

应。缺磷时, AtWRKY75和AtWRKY45的表达量会上

调, AtWRKY75和AtWRKY45能直接结合PHT1;1的
启动子, 正调控PHT1;1基因的表达(Su等2015; De-
vaiah等2007a)。AtWRKY42也能直接结合PHT1;1
启动子的W-box基序, 正调控PHT1;1的表达(Su等
2015)。AtWRKY6和AtWRKY42还能结合另一类

磷转运体PHO1启动子的W-box基序来抑制PHO1
表达。在缺磷条件下, AtWRKY6和AtWRKY42转
录水平和蛋白水平都下调, 而且AtWRKY6/42不再

结合PHO1启动子, 这时PHO1的转录会被激活(Su
等2015; Chen等2009)。另外, 在砷(As) (V)处理时, 
WRKY6会响应As (V)信号表达量上调, 会和PHT1;1
启动子区域的顺式元件ARE (As (V)抑制元件)结
合, 来抑制PHT1;1基因的转录(Castrillo等2013)。

近几年, 利用缺磷条件下的转录组和遗传筛

选等的研究发现核肌动蛋白相关蛋白ARP6、锌指

转录因子ZAT6及组蛋白H2A.Z等都可能参与PHT1
的表达调控(Smith等2010; Devaiah等2007b)。此外, 
PHT1成员除了响应磷饥饿信号外也响应其他的营

养和及环境逆境。如: 在不同激素处理时, 水稻的

11个PT基因有不同的表达, 支持了磷饥饿信号通

路和激素信号通路有相互的交叉(Rubio等2009; 
Hammond和White 2008)。另外, 水稻中OsPT5在
叶片和叶鞘的表达在12:00时比0:00高, 特别是在营

养生长阶段(http://ricexpro.dna.affrc.go.jp/)。OsPT5
的启动子区存在的6个光响应元件, 暗示它可能受

光诱导。尽管研究表明还有其他的途径调控PHT
基因的表达, 但响应这些刺激的转录因子和顺式

作用元件仍有待进一步研究发现。

1.2.2  PHT1基因转录后和翻译水平的调控

伴随着小RNAs的发现及其作用机制的研究, 

人们发现PHT1基因还在转录后和翻译水平受到调

控。目前已发现有miRNA、siRNA和天然反向转

录本(cis-natural antisense transcripts, NATs)参与磷

饥饿信号调控。其中一部分直接或间接调控PHT1
转录本的稳定。

在高通量测序的帮助下, 大量和磷饥饿信号

有关的miRNAs得以明确(Pant等2009; Hsieh等
2009)。在这些miRNAs中, miR399和miR827这两

个保守的miRNAs家族被了解得最多。在磷充足

条件下, 拟南芥中miR399超表达会增加磷积累, 一
部分PHT1成员转录上调。根据预测AtPHT1;7是
ath-miR399s的直接作用靶基因(Pant等2009), 但还

没有经过实验证实。研究已表明miR399可以负调

控PHO2的表达, 在翻译后水平调控AtPHT1丰度。

而IPS1可以通过结合miR399序列抑制miR399s的
活性。miR827在拟南芥负调控PHO1转录本的稳

定, 在水稻中则调控SPX-MFS亚家族OsSPX-MFS1
和OsSPX-MFS2转录本的稳定(Wang等2012; Lin等
2010)。
1.2.3  PHT1翻译后水平的调控

最近的一些研究表明, 植物的PHT1家族成员

还受到不同层次的翻译后水平的调控。这些调控

会直接或间接影响PHT1的丰度和定位。

PHT1蛋白是膜结合蛋白。蛋白翻译完成后

会先进入内质网(endoplasmic reticulum, ER), 在内

质网进行正确的构象折叠和修饰, 然后从内质网

运出, 经高尔基体到达质膜。PHF1在PHT1蛋白运

输到质膜这一过程中发挥很重要的功能。Gonza-
lez等人(2005)通过遗传筛选的方法发现拟南芥中

PHF1基因突变后, AtPHT1;1无法正确定位于质膜, 
而是滞留于内质网中, 影响植物体对磷的吸收转

运。说明PHT1蛋白从内质网向质膜转运过程受植

物特有的辅助蛋白PHF1调控。AtPHF1基因受到缺

磷诱导, 可以协助PHT1家族的3个成员AtPHT1;1、
AtPHT1;2和AtPHT1;4从内质网离开输出到细胞质

膜上(Nussaume等2011; Bayle等2011; Gonzalez等
2005)。水稻的同源基因OsPHF1也得以克隆鉴定, 
OsPHF1在根、茎、叶、花中都有表达。和AtPHF1
不同的是, OsPHF1于叶中在转录水平受磷饥饿诱

导不明显, 而根和茎中, 转录水平上调明显(Chen等
2011)。OsPHF1能帮助高亲和磷酸盐转运体
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OsPT8和低亲和磷酸盐转运体OsPT2离开内质

网。值得注意的是, 无论是在拟南芥还是水稻中, 
在phf1突变体的质膜中仍然能够检测到中等水平的

PHT1::GFP信号(Chen等2011; Gonzalez等2005)。这

说明PHT1从内质网的离开有可能还受PHF1外的

其他的蛋白介导。

Nuhse等人(2004)通过拟南芥膜蛋白磷酸化组

学分析发现至少2个PHT1家族的转运体(AtPHT1;1
和AtPHT1;4)会受到磷酸化修饰。Bayle等人(2011)
进一步证明拟南芥中AtPHT1;1从内质网离开, 依
赖于C端丝氨酸残基的磷酸化, 而且这种磷酸化的

现象会受到外界供磷水平的调控。AtPHT1;1的磷

酸化会阻止它离开内质网到质膜上去。而水稻中

的研究进一步表明磷酸化的OsPT8不能和OsPHF1
互作, 从而不能输出到细胞质膜上。最近研究发

现在高磷条件下OsPT8可以被CK2α3/β3全酶磷酸

化, 进而不能和OsPHF1互作, 从而滞留在内质网

上, 降低了磷从细胞外向细胞内的转运。在低磷

条件下, OsCK2β3脱磷酸化并降解, 使得OsPT2和
OsPT8磷酸化程度减弱, 使其可以在OsPHF1的帮

助下顺利从内质网输出, 最终定位到质膜上, 促进

磷从细胞外向细胞内的转运(Chen等2015)。综上

所述, PHT1从内质网到质膜的内膜运输过程受到

PHF1和蛋白激酶CK2的协同调控。

另外, PHT1还受到泛素化修饰。拟南芥中研

究表明, AtPHO2至少能和2个PHT1成员(AtPHT1;1
及AtPHT1;4)在内膜相互作用, AtPHO2是泛素结合

酶E2, 可以直接介导PHT1成员的泛素化修饰, 最
终进入液泡水解途径降解(Huang等2013)。而Park
等人(2014)的研究表明AtPHO2在体内和体外都有

泛素结合酶E2的功能, 可以和E3泛素连接酶AtN-
LA (nitrogen limitation adaptation)一起介导PHT1;4
降解。然而AtPHO2和AtNLA分别定位在不同的

亚细胞区室, 它们在体内到底是如何相互作用还

要进一步探究。最近, 研究人员通过筛选phr1抑制

子突变体, 发现了细胞质基质定位的ESCRT-III的
互作蛋白ALIX。ALIX突变会使得它不能和ES-
CRT-III复合体的组件SNF7.1和SNF7.2互作, 从而

使得PHT1;1不能形成多泡体(multivesicular body, 
MVB)以进入液泡降解, 进而导致PHT1;1蛋白积累

(Cardona-Lopez等2015)。

此外, 已有研究表明植物PHT1含有N-糖基化

所需要的保守基序NX (S/T) (Raghothama和Karthi- 
keyan 2005)。然而, 目前为止, 支持N-糖基化参与

PHT1调控的证据很少。是否植物中N-糖基化会影

响PHT1或其他磷转运体的功能还需要我们进一步

研究。

2  SPX结构域家族

含有SPX结构域的蛋白从被发现到如今已经

有约20年。在许多高等真核生物中都发现含有这

一保守结构域的蛋白, 在植物中所有的SPX家族成

员都参与磷的平衡。根据系统进化分析可将含有

该结构域的蛋白分为4个亚家族。第一个亚家族

只含有SPX结构域, 被称为SPX亚家族, 在植物中

能够负调控磷饥饿信号(Wang等2009, 2014c; Liu等
2010; Lv等2014; 史书林等2013)。第二个家族包含

SPX结构域和EXS结构域, 被称为SPX-EXS亚家

族。各种证据表明, SPX-EXS亚家族参加磷从地

下部往地上部的运输(Arpat等2012)。第三个家族

是SPX-MFS亚家族, 最新的研究证明SPX-MFS家
族具有磷转运体功能, 可以参与液泡与细胞质之

间的磷转运(Wang等2015; Liu等2015)。第四个家

族的蛋白在C端有一个RING结构域(Secco等2012), 
被称为SPX-RING亚家族。SPX-RING亚家族的蛋

白NLA可以在磷充足条件下介导磷酸盐转运体的

降解来调控植株体内磷平衡(Park等2014; Lin等
2013)。
2.1  SPX-EXS亚家族的功能及其调控

研究表明SPX-EXS亚家族参与磷往地上部转

运。AtPHO1是第一个克隆的成员, 定位于根中柱

细胞内膜系统, 主要负责将磷酸盐运输到木质部, 
再往地上部转运(Hamburger 2002)。Atpho1突变体

植株地上部磷含量下降, 根里积累, AtPHO1突变抑

制了磷运输到木质部导管的过程(Arpat等2012)。
拟南芥的PHO1基因家族由11个基因构成, 包括

PHO1和它的10个同源基因PHO1;H1~10。
研究表明, 拟南芥中WRKY6和WRKY42可以

通过结合PHO1启动子处的W-box基序来抑制

PHO1表达。磷饥饿条件下, WRKY6/42和PHO1启
动子不再结合, 这时PHO1的转录会被激活(Su等
2015; Chen等2009)。另外, AtPHO1;H1的转录水平

也受到缺磷诱导, 受到AtPHR1的调控(Stefanovic
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等2007)。在蛋白水平, AtPHO1受到AtPHO2调控。

磷充足条件下, AtPHO2 (泛素结合酶E2)与AtPHO1
的SPX结构域互作, 促进AtPHO1蛋白泛素化降解

(Liu等2012); 而缺磷胁迫下, AtPHO2被缺磷诱导

的miR399降解, 使得AtPHO1蛋白积累(Aung等
2006)。最近的研究表明, 拟南芥SPX-EXS家族的

另一个成员AtPHO1;H3在锌缺乏的情况下, 表达

被诱导, 可以抑制磷从根往地上部分的转移。At-
pho1;h3突变体内的磷浓度在锌缺乏的情况下比锌

正常的情况下高。推测在锌缺乏的情况下 , At-
PHO1;H3可能通过负调控AtPHO1的活性来抑制

磷从根到地上部分的转移(Khan等2014)。具体详

细的分子机制还需要进一步的研究证明。

水稻SPX-EXS亚家族包含OsPHO1;1、Os-
PHO1;2和OsPHO1;3三个基因。OsPHO1;2已经被

证明和AtPHO1功能同源, 参与磷从根向地上部的

转运(Secco等2010)。最新的研究表明, 同AtPHO1
一样, OsPHO1;2可能受到OsPHO2调控, PHO2-
PHO1调控途径在单子叶和双子叶植物内可能是

保守的(Hu等2016)。AtPHO1和OsPHO1;2不同的

是, OsPHO1;2存在天然反向转录本, Jabnoune等
(2013)的研究表明OsPHO1;2的天然反义转录本能

促进PHO1蛋白的翻译, 而任美燕等(2014)的报道

则认为OsPHO1;2的天然反义转录本抑制PHO1的
转录本水平。OsPHO1;2的天然反义转录本究竟

是如何起作用的还有待进一步研究确定。此外, 
OsPHO1是否也像AtPHO1一样受到WRKY转录因

子的转录调控也有待证明。

2.2  SPX-MFS亚家族的功能及其调控

液泡是一个重要的细胞器, 可以作为磷在细

胞内的储存室, 来维持细胞内的磷浓度稳定。当

细胞质中的磷浓度低时, 磷可以从液泡中通过液

泡膜上的磷酸盐转运体进入细胞质基质。负责液

泡与胞质间磷交换的磷转运蛋白到底是什么一直

是大家关注的问题。最近的研究取得了突破性进

展, 发现SPX-MFS亚家族基因在液泡与细胞质之

间的磷转运过程中起到重要的作用(Wang等2015; 
Liu等2016)。在拟南芥中, SPX-MFS家族的成员

VPT1也称PHT5-1 (Liu等2016)是一个液泡磷转运

体, 负责将细胞中多余的磷转运到液泡中储存起

来。水稻中有4个OsSPX-MFSs基因, 已经知道Os-

SPX-MFS1、OsSPX-MFS2和OsSPX-MFS3均定位

于液泡膜。OsSPX-MFS1和OsSPX-MFS3的表达受

缺磷抑制, OsSPX-MFS2表达则受缺磷诱导。最近

的研究已经证明OsSPX-MFS3是一个低亲和的磷

酸盐转运体, 能够介导磷酸盐从液泡转出进入细

胞质中 ,  该基因也是最早报道的液泡磷转运体

(Wang等2015)。另外, Liu等(2016)研究表明, 在酵

母中OsSPX-MFS1具有将磷转运进液泡的活性, 这
说明水稻的OsSPX-MFS1可能是将磷转运进入液

泡的转运体。OsSPX-MFS1、OsSPX-MFS2和Os-
SPX-MFS3都定位于液泡膜, 当蛋白都去掉N端

SPX结构的222个氨基酸时, MFS1 (1~222)、MFS2 
(1~222)和MFS3 (1~222)蛋白仍然准确定位于液泡

膜 , 说明C端或跨膜结构域足以使蛋白正确定位

(Wang等2015)。OsSPX-MFS1和OsSPX-MFS2已经确

定是磷饥饿诱导的osa-miR827的作用靶位点, 其表

达受miR827调控(Lin等2010), 除此之外, 具体SPX-
MFS基因是如何受调控的还有待进一步研究。

3  展望

植物生长需要大量的磷。但是在大多数土壤

中有效磷浓度很低, 而且是不断变化的。为了应

对自然存在的磷胁迫条件, 植物不仅要有很强的

磷吸收和转运功能, 还需要复杂的机制来分配和

再利用吸收的磷, 以应对土壤中有效磷的异质分

布。这都需要磷酸盐转运体来执行相应的功能, 
近年来, 植物磷酸盐转运体的功能及其调控分子

机制的研究已经取得了很大的进展, 特别是模式

植物拟南芥和水稻中已经有较系统的研究。目前

已经克隆报道了许多磷转运体基因, 研究表明磷

转运体会受到转录、转录后、翻译后水平等不同

层次的调控, 从而使植物能够适应不同的磷浓度

环境。

尽管近年来植物磷信号调控机制方面的研究

进展迅速, 已经鉴定了磷转运体及其调控基因, 但
如何更好地将这些基因运用于育种实践中还有待

进一步研究。通过增强表达磷转运体来提高作物

磷吸收水平和磷利用效率是最先进行的改良作物

磷吸收效率的尝试。在水稻中人们已经尝试将不

同的水稻磷转运体增强表达, 结果转基因植物都

表现为提高磷吸收量, 但并没有能提高产量, 相反

还在一定程度上抑制植株的生长, 表现出磷中毒
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表型(Ai等2009; Jia等2011; 刘于等2015; Wang等
2014b; Ye等2015; Zhang等2015)。说明直接增强表

达磷转运体无法达到同时提高磷吸收和产量的目

的。而最近的研究表明通过基因工程方法将

OsPT8的517位丝氨酸残基脱磷酸化后转基因, 结
果发现转基因苗中OsPT8蛋白更多是定位到细胞

质膜上。转基因作物表现为提高低磷水培条件下

的植株有效磷浓度和干物重, 且在田间试验中也

表现出了显著的提高产量和生物量, 表现出良好

的应用潜力(Chen等2015)。进一步研究发现增强

表达OsPHF1能促进植物的磷吸收水平, 提高耐低

磷能力。PHF1是磷转运体从内质网膜输出的辅助

蛋白。将OsPHF1转到高产杂交稻亲本9311中, Os-
PHF1增强表达的9311转基因株系表现为在低磷条

件下显著提高产量, 提高有效穗数(Wu等2013; Chen 
等2011)。以上结果说明通过改良磷转运体或其运

输辅助蛋白来适度提高磷吸收水平以改进作物的

磷吸收效率是可行。除通过基因工程方法来改良

转运体外, 从已有的品种资源中挖掘这些基因的

优良等位变异并运用于育种实践将是近期切实可

行的方法。相关基因的研究将会进一步丰富养分

资源高效与高产协同的分子育种的基因资源及理

论基础(徐国华2016)。
目前我们对植物如何从土壤中吸收磷, 以及

哪些基因参与了磷的吸收已经有了较好的了解, 
但磷从土壤进入植物细胞后是如何在植物体内分

配的, 磷在营养器官和生殖器官之间、在老叶和

新叶之间是如何分配转运的, 哪些转运体参与了

这些过程, 将是今后几年可能突破的地方。最新

的研究结果表明, 硫转运体家族基因SPDT是一个

节特异表达的基因, 参与磷在籽粒和叶片之间的

分配(Yamaji等2017), 说明还有更多的磷吸收转运

相关基因有待我们进一步研究发现。
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Plant phosphate transporters and its molecular regulation mechanism
DENG Mei-Ju, WANG Fei, MAO Chuan-Zao*

Institute of Plant Biology, College of Life Sciences, Zhejiang University, Hangzhou 310058, China

Abstract: Phosphate is one of the indispensable elements for plant growth and development. The uptake of 
phosphate from soils and translocation between organs and subcellular compartments require a series of phos-
phate transporters with phosphate transport activity. In recent years, with the rapid development of molecular 
biology and functional genomics technology, researchers have made great progress in clarifying the function of 
phosphate transporters and its molecular regulation mechanism. In this paper, focused on Arabidopsis and rice, 
we reviewed the recent progress on the discovery of phosphate transporters, their functions and molecular regu-
lation mechanisms. It would provide reference for improving phosphorus absorption and utilization efficiency 
in crop breeding.
Key words: phosphate transporter; molecular regulation; SPX-EXS; SPX-MFS
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