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摘要: 磷酸盐是植物生长、发育、繁殖不可缺少的因子。然而在自然和农业环境中, 植物可利用的磷酸盐极为低下, 从而

提高植物对磷酸盐的利用率至关重要。本文结合近年来国内外的相关研究, 就缺磷环境下植物体内相应的信号分子及其

相互作用机制进行了阐述。
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Abstract: Phosphate (Pi) is an important factor to plant growth, development and productivity. The soluble Pi 
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无机磷酸盐是植物生长、发育的必需元素, 
是植物的重要组成部分, 更是作物高产的关键因

素。在大多数自然、农业生态系统中, 植物常面

临可利用流动性磷极端低下的环境, 虽然通过加

大施肥量可减缓作物缺磷症状, 但大多数作物只

能吸收外界环境中低于40%的磷, 其余的则残留于

环境中, 对环境造成污染, 同时也会大大提高作物

产量成本, 并非长久之计(Kant等2011)。为适应环

境的磷限制, 在长期演化过程中, 植物建立了一套

维持其机体内部磷稳定的机制, 包括无机磷酸盐

的获取、储存、再活化等。近年来, 随着基因芯

片、蛋白组、代谢组相关技术的发展, 在植物感

知土壤无机磷酸盐的有效性、磷调节相关信号的

传递及磷缺乏条件下植物的磷代谢改变等方面的

研究已取得很大的进展(Rouached等2010)。目前

已克隆一系列与磷转运相关的基因, 例如PHT1、
PHT2、PHT3和PHT4家族基因, 它们分别编码定

位于质膜、叶绿体、线粒体和高尔基体的磷转运

体(Jia等2011)。拟南芥中还发现PHO1家族中的两

个成员PHO1和PHO1;H1参与无机磷酸盐从根到

芽的转运(Stefanovic等2007)。相对磷转运体, 磷饥

饿调控基因表达的分子机制则研究不多, 仅有少

数几个转录因子被鉴定, 包括PHR1 (PHOSPHATE 
STARVATION RESPONSE 1)、BHLH32、PTF1、
WRKY75、ZAT6、MYB62 (Rouached等2010)。
磷限制信号分子的发现, 同时也表明植物磷稳态

的调控与其他营养元素、糖类、激素间存在复杂

关系(Karthikeyan等2007; Lejay等2003; Lloyd和
Zakhleniuk 2004; Rubio等2009)。弄清植物维持内

稳态机制, 通过此机制提高植物磷的利用率, 不仅
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可以改善作物产量和成本, 同时也可减少磷对环

境的污染。本文结合近年来国内外的相关研究就

植物磷饥饿应答过程中根尖对磷限制的感应, 磷
酸盐转运体, SPX结构域蛋白质、micro-RNA等特

异调控元件以及植物激素、糖类和铁与Pi-信号通

路间的互作进行了阐述。

1  根尖对磷的感知及其在信号转导中的作用

表型变化是植物对磷限制最简单的适应机制, 
其包括主根生长缓慢 ,  侧根生长加快和根毛长

度、密度的增加(Desnos 2008)。这些变化均会导

致根表面积增加, 从而提高植物对土壤表层低流

动性无机磷酸盐的吸收。磷限制会减缓细胞的伸

长, 降低根分生组织的细胞周期活性, 引发主根生

长能力的下降(Jain等2009)。Sanchez-Calderon等
(2006)利用遗传学手段构建拟南芥低磷不敏感突

变体(low-phosphorus insensitive, lpi), 突变体在低

磷介质中主根能正常生长。Reymond等(2006)在
拟南芥中定位了3个与低磷根系生长应答有关的

数量基因座, 分别是LPR1 (LOW-PHOSPHATE 
ROOT 1)、LPR2 (LOW-PHOSPHATE ROOT 2)和 
LPR3 (LOW-PHOSPHATE ROOT 3)。Svistoonoff等
(2007)的实验显示LPR1和它的间接同源体LPR2均
在根尖(包括根冠和分生组织)编码多铜氧化酶

(multicopper oxidases, MCOs), 且根尖与低磷介质

之间的物理接触是根系对缺磷信号感知的充分必

要条件。植物中还存在另一个磷感应相关基因

PDR2 (PHOSPHATE DEFICIENCY RESPONSE 2), 
可检验根系发育过程中磷酸盐敏感检验点, 监控

环境中的磷酸盐水平, 维持和调整分生组织活性

(Ticconi和Abel 2004)。最近的研究表明PDR2编码

一个作用于内质网的P 5型AT P酶 ,  其对S C R 
(SCARECROW)的表达是必需的, 而后者是磷限制

条件下根结构及干细胞维持的重要调控者(Ticconi
等2009)。这些研究都表明根尖在感知和应答磷限

制中有重要作用。

另外在低磷培养基质中补充亚磷酸盐, 可缓

解植物缺磷, 刺激主根的生长, 表明亚磷酸盐可恢

复根的分生组织活性(Ticconi和Abel 2004)。许多

参与无机磷酸盐吸收、转运或信号转导的蛋白质, 
并不能区分无机磷酸盐和亚磷酸盐, 因此亚磷酸

盐不仅可干扰无机磷酸盐的信号途径, 而且可减

缓缺磷条件下植物在发育和分子方面的应答(Var-
adarajan等2002)。我们可利用亚磷酸盐更好的研

究磷限制的感知及信号分子形成机制。

2  磷饥饿下根系表型变化的应答机制

缺磷条件下根系形态的改变是磷和其他营养

元素相互作用的结果, 其中最主要的营养元素是

铁(Svistoonoff等2007; Ward等2008)。虽然通常都

单独研究缺磷、缺铁对植物生理的影响, 但对不

同植物种类的研究也指出了两种元素间互作的遗

传基础(Ward等2008; Zheng等2009)。比如拟南芥

中, 缺磷会促进植株含铁量的升高, 同时根系结构

也会明显改变。缺磷基质中, 植株主根的伸长程

度会受到不同含量的铁的影响(Svistoonoff等2007; 
Ward等2008)。在低磷介质中, 铁含量的降低会恢

复主根的伸长(Ward等2008)。Jain等(2009)在最近

的研究中发现铁含量的改变和培养基中其他微量

元素的改变均会导致缺磷条件下根系形态的重大

变化。这些实验都显示了铁对磷限制下植物根系

形态改变的重要性。因此, 从研究磷缺乏条件下

磷与铁应答通路间的协调, 以控制植株根系形态

的精确分子机制就显得非常有价值。总之, 基于

现有的数据, 根表型不可能完全由植物中磷酸盐

状态来决定, 在研究无机磷酸盐感应或调控根生

长的信号转导机制中应充分考虑磷酸盐与其他离

子稳态间可能存在的潜在联系。

许多研究表明磷缺乏导致根结构改变的同时, 
也会改变植物激素的合成、分布和植物对激素的

敏感性。目前有关植株磷状态与激素信号转导间

分子水平的联系, 以及它们怎样协同影响根发育

的机制尚不十分清楚。外源补充生长素所导致的

根表型改变, 与磷缺乏非常相似, 都是抑制主根生

长, 增强侧根生长及根毛的形成(Nacry等2005)。
生长素可通过调控赤霉素(GA)介导的RGA、GAI
蛋白来调节根的生长, 而这2种DELLA蛋白质均是

生长抑制因子(Fu和Harberd 2003)。越来越多的研

究证明GA参与了磷饥饿应答, 磷饥饿会导致GA生

物活性水平下降和DELLA蛋白的积累。DELLA
介导的信号通路仅仅作用于根磷缺乏应答的某些

方面, 即主根生长的抑制和根毛的促进。磷缺乏

时, 除生长素和GA外, 乙烯也刺激根毛的形成、侧

根的生长和主根的伸长的减弱(Jiang等2007)。然
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而, 考虑到植物激素在彼此信号通路中的协同效

应、相加效应和减弱效应的复杂性, 完善根表型

应答磷限制的过程仍需要进一步整合这些激素的

相互作用。

3  磷酸盐转运体对磷酸盐的转运作用

磷酸盐转运体参与了植物从土壤中吸收磷以

及在植物体内转运磷的过程。拟南芥的Pht1家族

有9个成员, 其中AtPht1;1和AtPht1;4对植株从高磷

和低磷环境中吸收Pi起重要作用; 水稻(Oryza sati-
va)的Pht1家族有13个成员, 从OsPT1到OsPT13 (Jia
等2011)。OsPT2是低亲和磷酸盐转运体, 但对磷

的转运至关重要, OsPT2的过表达会导致水稻茎的

Pi过度积累, 引起磷中毒(Jia等2011)。OsPT8也是

水稻的13个Pht1成员之一, Jia等(2011)通过融合

GUS报告基因和OsPT8的假定启动子进行组织化

学分析指出: OsPT8在根表皮、根茎交界处和叶中

均高表达, 说明OsPT8可能参与植株从土壤溶液中

吸收Pi、Pi从根到茎的转运以及Pi在叶衰老期间

的再分配。同时他们的研究还显示OsPT8过表达

植株的根、茎、老叶和新叶Pi含量是野生型的2
倍; 相反, OsPT8表达抑制植株各部分的Pi吸收和

含量与野生型相比均降低。这些研究结果说明

OsPT8是高亲和Pi转运体, 对从外界环境中获取Pi
及体内Pi的转运都有重要作用。

磷酸盐转运体通行促进者 (PHOSPHATE 
TRANSPORTER TRAFFIC FACILITATOR1, PHF1)
可调控拟南芥高亲和无机磷酸盐转运体PHT1;1细
胞质膜的定位。水稻中, OsPHF1可调节低亲和以

及高亲和无机磷酸盐转运体的细胞膜定位。

OsPHF1突变会导致低亲和无机磷酸盐转运体

OsPT2和高亲和无机磷酸盐转运体OsPT8滞留于

内质网膜, Pi积累减少(Chen等2011)。
4  含SPX域的蛋白质在磷酸盐信号转导中的作用

SPX域(Pfam PFO3105)源于酵母的Syg1、
Pho81蛋白和人类的XPR1蛋白的第1个字母, 其 N
端的180个残基具有同源性, 许多真核蛋白都含有

SPX域。酵母、植物中均有SPX域蛋白参与磷酸

盐内稳态的维持, 如拟南芥AtPHO1、AtPHO1; 
H1、AtSPX1、AtSPX3蛋白(Duan等2008; Ham-
burger等2002; Stefanovic等2007; Wang 等2004), 水
稻OsSPX1和OsSPX3蛋白(Wang等2009a, 2009b)。

目前数据库中的大量数据表明, 蛋白质结构

中SPX域的组成是高度可变的(http://pfam.sanger.
ac.uk/family?acc=PF03105#tabview=tab1)。首先, 
由于片段的嵌入或删除SPX域自身的序列常常发

生变异(Barabote等2006; Wang等2004)。在拟南芥

和小立碗藓(Physcomitrella patens)的PHO1家族成

员中, 发现SPX域被相对较大的片段分隔为三部分

(Wang等2004; 2008); 其次, 尽管SPX域通常存在于

蛋白质的N端, 但也有文章报道, SPX域也存在于

蛋白质的中间或者C端; 第三, 在许多SPX蛋白中, 
与 S P X 域相关的其他结构域是高度可变的

(Rouached等2010)。SPX域组织的高度可变性暗

示了它潜在的功能多样性, 而更加值得注意的是

这些蛋白与磷酸盐内稳态或者磷酸盐相关通路直

接或间接的联系。

植物中几个SPX域蛋白已被鉴定(Duan等
2008; Wang等2004, 2008, 2009b), 并在拟南芥和水

稻中阐述了SPX域蛋白对磷酸盐内稳态和信号转

导的作用。拟南芥SPX域蛋白按分子结构可分为4
类: 第一种是几乎只包含SPX域的蛋白; 第二种是

除SPX域, 在C端还含有一个EXS域的蛋白; 第三种

是除了SPX域, 在C端还含有一个MFS域的蛋白; 
第四种是除了SPX域, 在C端还含有一个锌指结构

域蛋白(Duan等2008; Wang等2004)。拟南芥PHO1
同系物是真核生物中唯一既含有SPX域, 又含有

EXS域的蛋白(Wang等2004)。根的PHO1基因在维

管细胞中表达, 它负责把无机磷酸盐转运到木质

部(Hamburger等2002)。拟南芥基因组中有10个基

因与PHO1高度同源, 但只有最接近PHO1的相关

基因PHO1;H1, 在pho1突变体中能代替PHO1功能, 
使pho1突变体芽的无机磷酸盐含量恢复 (S te-
fanovic等2007)。在多种组织(比如: 保卫细胞, 花
粉粒)中, 这些基因的表达方式, 以及生长激素(比
如: 脱落酸)对它们的调控的相关资料, 指出PHO1
同系物还具有将无机磷酸盐转运到维管束以外的

其他生物学功能(Ribot等2008a, b; Wang等2004)。
拟南芥SPX基因家族编码专一携带一个SPX

域蛋白质(Duan等2008)。4个拟南芥基因AtSPX1到
AtSPX4的表达受磷饥饿的调控, 其中AtSPX1、
AtSPX2、AtSPX3被磷饥饿诱导, AtSPX4被磷饥饿

抑制(Duan等2008)。但所有成员的表达都受2个主
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要的磷饥饿应答调控子(PHR1, SIZ1)控制(Miura等
2005)。虽然AtSPX基因在无机磷酸盐相关的过程

中可能有不一样的功能, 但AtSPX1、AtSPX2和
AtSPX4的T-DNA插入突变体, 在磷充足或磷缺乏

条件下都没有明显的表型差异(Duan等2008)。拟

南芥AtSPX3的表达抑制会引起磷饥饿过敏性应答, 
说明AtSPX3对磷饥饿信号转导起负调控作用

(Duan等2008)。从AtSPX1和AtSPX2的序列, 表达

和胞内定位的相似度来看, 这2种基因的生物学功

能可能是多余的(Wang等2009a)。Wang等(2009a)
认为水稻的OsSPX1 (AtSPX1的直系同源物)是磷饥

饿应答的负反馈因子。OsPT是低亲和磷酸盐转运

体, 可将Pi从根转运到茎, OsPHR2通过生理相互作

用正调控OsPT2, 而OsSPX1可抑制OsPHR2对
OsPT2的调控(Liu等2010)。从这些方面来看, Os-
SPX1的功能有点像拟南芥AtSPX3的功能, 据此推

测只含有一个SPX域的蛋白质可能普遍都有负调

控子功能。

SPX域蛋白的亚细胞定位与其功能有关 ,  
AtSPX家族的大多数成员都定位于不同的细胞器, 
包括核和一些未知功能的膜泡状结构(Duan等
2008)。将S.cerevisae Pho90的SPX域移除并不影响

它的质膜定位(Hurlimann等2009), 因此很可能是

其他的因素或域来决定SPX蛋白的定位。

最近的研究报道酵母Pho90的SPX域与Spl2相
互作用可能成为一个周期蛋白依赖性激酶抑制剂, 
当磷限制时, 可下调低亲和磷酸盐的转运, 这表明

SPX域可能有多种互作伴侣(Hurlimann等2009)。
通过相似的生理互作, SPX域蛋白是否参与植物的

磷信号途径还未可知。

5  miRNA和非编码RNAs在磷酸盐信号转导中的

作用

microRNAs (miRNAs)是分子调控机制中常见

的调控者, miRNAs参与了磷酸盐、铜和硫酸盐等

不同营养的内稳态维持(Fuji等2005; Jones-Rhoades
和Bartel 2004; Yamasaki等2007)。拟南芥中, 磷饥

饿可特异且强烈地诱导miRNA399、miRNA778、
miRNA827和miRNA2111等miRNA分子(Fuji等
2005; Hsieh等2009)。目前, 在植物中阐述了miR-
NA399对无机磷酸盐内稳态的调控机制(Doerner 
2008)。miRNA399是缺磷植物芽到根信号转导途

径的一个成分。miRNA399抑制PHO2的表达, 从
而提高根部磷吸收转运者(如PHT1;8和PHT1;9)的
表达 ,  最终导致从根获取以及运输到芽的磷增

加。而phr1突变体缺磷, miRNA399的积累被明显

抑制(Bari等2006)。除了miRNA399和PHO2控制

PHR1下游, 磷饥饿诱导(IPS)基因也参与这个特殊

的磷信号转导网路(Doerner 2008)。拟南芥中, 磷
饥饿可诱导IPS基因家族中At4基因的突变, 导致芽

到根无机磷酸盐含量比率的改变(Shin等2006)。
核糖调节子通过抑制PHO2 mRNA的沉默复合子

和miRNA399形成的复合体的活动, 来调节PHO2
的转录水平, 从而影响PHO2-miRNA399的调节环, 
这对平衡无机磷酸盐的供求具有关键作用。许多

植物中都含有拟南芥IPS和PHO2基因的同系物, 
水稻中OsIPS1和OsIPS2的表达也参与无机磷酸盐

信号通路和内稳态的调节(Hou等2005)。近来发

现, 受磷饥饿专一调控的miRNA家族miRNA2111
可作用于At3g27150 (其编码含一个F盒的Kelch域
蛋白) (Hsieh等2009)。但尽管磷饥饿能够增强

miRNA2111的表达, 而At3g27150只被适度诱导。

miRNA2111在几个双子叶植物中都有保守性, 这个家

族对能在磷限制条件下存活的植物具有调节作用。

拟南芥中, miRNAs和非编码的RNAs的作用

似乎并不被磷稳态信号通路的距离所限制, 相反, 
它们还有可能参与其他营养物质内稳态的协调作

用。如miRNA827可调节磷限制和硝酸盐限制信

号通路之间的交互作用。氮和磷在植株体内有拮

抗作用, 且高氮对磷积累的抑制要高于高磷对氮

积累的抑制, 可能有两个原因: 第一, 大多数植物

对氮的需求大于磷, 所以氮的吸收可能优先于磷; 
第二, 氮吸收系统没有负调控, 因为氮的过度积累

对植株没有毒害 ,  且过量的氮会被储存于液泡

中。NLA (NITROGEN LIMITATION ADAPTATION)
基因参与低氮环境下的适应性反应。nla突变体会

积累超过正常磷含量5倍的磷, 导致磷中毒, 植物

早衰, NLA作为磷吸收的负调控者, 可使植株避免

因磷的过度积累而中毒。低磷环境下, miR827表
达上调 ,  与之形成鲜明对比的是NLA表达下调; 
miR827过表达植株中, NLA表达下调2/3; miR827突
变植株中 ,  NLA表达上调至2倍。表明NLA是

miR827的靶目标, miR827可调控NLA的表达。
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miR827和miR399分别调控NLA和PHO2, 高磷环境

且NLA和PHO2高表达时, miR827和miR399的表达

很低 ,  这有助于植物防止磷过量。低磷环境下 , 
miR827和miR399表达的增加, 抑制NLA和PHO2的
转录, 磷转运体也不再被抑制(Kant等2011)。

随着全基因组分析技术的到来, 维持植物离

子内稳态的小调节RNA (smRNA)正在不断被发现

(Franco-Zorrilla等2009; Hsieh等2009)。全基因组

的调查发现与smRNA只应答磷饥饿不同的是, 当
smRNA同时还需要应答其他营养胁迫时 ,  mi
RNA169、miRNA395和miRNA398表达会被抑制

(Hsieh等2009)。miRNA169的靶基因参与耐旱应

答和氧化应激, N和S的缺乏会导致miRNA169表达

下调。同样, miRNA398的靶基因编码Cu/Zn超氧

化物歧化酶, 也参与氧化应激, 在N、K或Fe缺乏条

件下会导致miRNA398表达下调。磷限制下mi

RNA395的抑制可上调APS4和SULTR2;1的表达, 
在磷缺乏条件下, 可增加硫酸盐的运输, 改善硫质

生物合成的利用。总之, 全基因组调查的结果表

明miRNAs参与了无机磷酸盐与不同营养物内稳

态路径的协调。反映出这些途径与碳同化, 氧化应

激等代谢调节间可能存在的关系(Hsieh等2009)。
6  磷酸盐与糖类, 激素之间的交互作用

近年来, 对植物体中磷和糖交互作用的研究

取得了很大的进展, Hammond和White (2008)发现

缺磷时植物的淀粉和蔗糖水平会升高。蔗糖的供

给似乎可以诱导一些高亲和磷酸盐转运体的表达, 
以此来维持植物的磷稳态, 满足代谢要求(Lejay等
2003),  Lejay等(2008)还发现蔗糖供给会诱导

PHT1;4和PHT3;1表达。甚至有报道认为芽产生并

经韧皮部运输的蔗糖是植物磷饥饿应答的调控信

号分子之一(Karthikeyan等2007)。pho3突变体缺

图1  磷缺乏下植物的相关信号分子及其相互作用

Fig.1  Relevant signal molecules and cross-talks of plants in phasphate starvation
图中实心线代表缺磷、调节途径或信号分子之间的联系; “↓”代表促进作用; “⊥”代表抑制作用。
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乏韧皮部中编码蔗糖转运体的SUC2基因, 因此韧

皮部蔗糖在芽处积累 ,  导致磷饥饿应答的减弱

(Lloyd和Zakhleniuk 2004)。另外, 外界供给蔗糖似

乎会影响到磷饥饿诱导的几个关键基因, 如IPS1、
ACP5、PHT1和PHO1家族成员的表达(Rouached
等2010), 这些有力地证明了植物蔗糖信号通路和

磷饥饿应答之间存在联系。

许多激素会影响磷饥饿和糖信号的相互交互

作用(Rubio等2009)。磷饥饿会导致细胞分裂素含

量的降低, 外界提供细胞分裂素会抑制与磷吸收

有关的转运体的表达(Brenner等2005), 表明磷和细

胞分裂素信号转导通路之间有交互作用。缺磷应

答可诱导MYB62 (R2R3型MYB转录因子)过表达, 
导致几个磷饥饿诱导基因表达的下降。MYB62的
过表达会改变根结构、磷吸收和酸性磷酸酶活性, 
同时也会导致一些GA生物合成基因表达的下降, 
芽出现GA缺乏时的表型, 表明磷饥饿应答和GA间

存在关系(Devaiah等2009)。其他植物激素也参与

植物缺磷应答, 如磷饥饿下, 生长素和乙烯可调节

根的发育(Rubio等2009)。
7  结论

综上所述, 磷作为一种营养物质, 植物对其应

答非常复杂, 主要取决于植物内磷状态的信号通

路、光合同化、植物激素及其他营养物质(如铁)
间的相互作用。尽管改善植物磷营养非常重要, 
但目前, 这些因素间互作的生物学意义及其分子

基础仍然缺乏研究。完全解决植物如何感知磷以

及如何连接到转录机制, 从而形成明确完善的调

控机制框架, 对通过生物技术和农艺策略控制内

部磷的流量, 从而改善磷贫化土壤的作物产量非

常重要。
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