
 

植物内部磷循环利用提高磷效率的研究进展
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摘要: 【目的】磷素作为植物生长发育过程中必需的大量营养元素之一，因其在土壤中的难移动性使得根系对

磷的获取有限。植物为满足其生长对磷素的需求，已经进化出一系列相应的机制提高对内部磷的再利用，以减

少磷肥投入，保证产量的同时实现环境友好。本文以植物内部磷的高效利用为核心，重点剖析植物有机磷库与

无机磷库中磷素的活化再利用的途径，综述释放出的无机磷在不同组织和器官中的转运过程，并对今后深入研

究磷再利用的有关方向作出展望。【主要进展】植物体内磷的存在形式主要包括无机磷和有机磷两种。植物吸

收的多余无机磷会被暂时储存在液泡中，并在植物缺磷时外流到胞质以满足植物对磷的需求，位于液泡膜的磷

酸盐转运蛋白负责无机磷在液泡和胞质之间的分配。存在于核酸和磷脂中的有机磷在磷缺乏时由酶类 (核酸

酶、磷脂酶和紫色酸性磷酸酶等) 水解并释放无机磷以供植物生长需要。植物遭受低磷胁迫，营养器官 (老叶

等) 中活化的无机磷由多种磷酸盐转运蛋白转运到幼叶等新的生长中心被利用，从而显著提高磷的再利用效

率。磷转运蛋白 (PHTs) 通过调控磷向籽粒的运输降低了磷在禾谷类作物籽粒中的积累，提高了磷利用效率，同

时降低环境风险。【展望】现阶段的研究较为详细地阐述了植物体内磷素再活化的生理分子机制，但对磷转运

功能蛋白参与特定磷转运过程的相关研究仍不够全面，比如液泡磷能调控细胞磷稳态，目前已鉴定得到的与其

外排有关的转运蛋白极少，其调控机制也有待深入探索。国内外关于 PHT1、PHT2、PHT3 和 PHT4 蛋白如何将

磷素从源器官转运到库器官缺乏系统的研究。无机磷库和有机磷库中磷的利用对植物应对缺磷的贡献也鲜有报

道。因此，植物体内与磷再活化后转运利用相关的分子生物学调控机理还需进一步研究。
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Abstract: 【Objectives】Phosphorus (P) is an essential macronutrient element in the process of plant growth and
development. Due to its low mobility in soil, the root system has limited access to phosphorus. To meet the
demand of phosphorus for growth, plants have evolved a series of biological processes to maximize the re-use of
internal phosphorus, reduce the P fertilizer input and P effluence in the aquatic ecosystem. This review
summarizes recent advances in the understanding of mechanisms by which plant utilize the organic P pools and
inorganic P pools. Further, the relevant molecular mechanisms involved in the transport of released inorganic P
(Pi) in different tissues and organs are explored and an insight on how to further study the relevant directions of P
utilization in the future is provided.【Major advances】 P in higher plants mainly includes Pi and organic P. The
excess Pi absorbed by plants is temporarily stored in vacuoles and this part of Pi is released to cytoplasm under
low-P stress to buffer the demand for Pi via phosphate transporter located in the tonoplast. Enzymes such as
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nuclease, phospholipase and purple acid phosphatase hydrolyze organophosphate such as nucleic acid,
phospholipid and release Pi to facilitate its redistribution and utilization in plants. When plants suffer from low P
stress, Pi is exported from vegetative organs (old leaves, etc.) and transported to growth centers such as young
leaves for use via phosphate transporters, thereby significantly improving P re-use efficiency. Reducing the
accumulation of P in grains and controlling grain P within a reasonable range through phosphate transporters is of
great significance for improving grain PUE and alleviating eutrophication.【Prospects】Numerous studies have
elaborated the mechanisms of P recycling and utilization in plants, but the involvement of phosphate transporters
in specific P transport processes is still not clear. For example, vacuolar Pi can be re-used to meet P demand when
plant suffer P deficiency. However, few transporters related to its efflux have been identified, and the relevant
regulation factors need further exploration. Holistically exploring the role of PHT1, PHT2, PHT3 and PHT4
proteins on P from source to sink is pertinent. The contribution of Pi mobilized from vacuole and the Pi recycled
from organophosphate to cope with phosphate deficiency needs to be quantified. Therefore, analyzing the
biological regulatory mechanisms underlying the transportation and utilization of P in plants can provide a
scientific basis for reducing P fertilizer input, improving P utilization efficiency and cultivating P-efficient crop
varieties.
Key words: phosphorus deficiency stress; inorganic phosphorus; organic phosphorus; phosphorus transport;

phosphorus recycling and re-use

 

磷不仅是核酸、磷脂、ATP 的重要组成成分，

还是能量传递、蛋白质活化等过程中的关键代谢调

节因子[1]。农业生产上，磷对作物产量的提高及作物

优良品质的维持方面具有重要作用。土壤中的磷素

主要以无机磷 (Pi) 的形式被植物吸收利用，但由于

土壤中 Pi 极易与有机、无机化合物结合或存在于微

溶矿物中使其移动性差、扩散速率低，从而大大降

低了磷的生物有效性[2–3]。据报道，在全球范围内约

有 70% 的土壤受低磷胁迫的影响，使磷素成为限制

植物生长发育的重要因子[4–5]。为了满足人口不断增

长对粮食产量的高需求，磷肥的施用量呈现逐年增

加的趋势，目前全球对磷肥的需要量达到了约 5亿 t，
且预计从现阶段到 2030 年，磷肥的施用量年均增长

2 亿 t 左右[4,6–8]。White 等研究表明，磷肥的当季利用

率仅为的 15%～30%[9]，其余绝大部分则被土壤固定

为缓效态或无效态磷[10]。磷的需求日益增加，如果以

过去 3 年间磷矿石供给速度估计剩余年数，到

2040 年所有磷矿石供给都将耗尽[11]。因此，提高植

物对磷素高效吸收与利用的能力显得尤为重要。植

物为应对低磷胁迫已经进化出一系列与生长发育或

生理生化相关的机制以提高低磷浓度下养分的有效

性。在低磷供应下，植物可通过改善根系构型和分

泌有机酸和磷酸酶活化周围土壤难溶性磷及有机磷

以增强其对磷的吸收，也可对贮存在植物体内的磷

营养进行再活化、再转运和再利用等以实现磷的高

效利用[12]。

因此，许多科研工作者致力于研究根系从土壤

中获取磷的能力 (即磷获取效率，PAE) 和植物对磷

利用的能力 (磷利用效率，PUE)，以改善植物营养和

保证粮食产量[13–14]。然而仅仅通过提高 PAE 来促使

作物增产会加速农田土壤总磷的耗竭，导致其它负

面环境问题[13,15]，这一措施不能满足农业生产的可持

续发展。相比之下，通过提高植物磷利用效率，以

较低的投入获得更高的产量，应该引起我们的关注[13]。

本文将综述植物在应对磷胁迫时对其体内磷素

的再活化利用及与磷转运相关的生物学机制，以期

进一步提高农业生产中磷利用效率并为培育耐低磷

胁迫的磷高效优质作物品种、降低磷肥投入、减轻

环境污染等提供必要的生物学理论和技术改良基础。

1    植物生长发育过程中磷的再活化
分配

磷被吸收进入植物体内后，全磷中约 15% 的磷

以游离无机磷 (Pi) 的形式存在，约有 85% (全磷含量

中占比) 的磷转化为有机磷酸酯，形成核酸、磷脂、

低分子量的磷酸酯和磷酸化蛋白等有机磷库，且其

含量大小顺序为核糖核酸 (RNA)＞磷脂＞磷酸酯

＞脱氧核糖核酸 (DNA)[13,16–18]。
一般情况下，植物组织中 Pi 浓度能反映该植物

体的外部 Pi 供应水平[13,19]。组织内的 Pi 存在于细胞

质和液泡中。其中细胞质 Pi 库代谢活跃，含量约为

P 0.1～0.8 mg/g(干重)，占细胞内总 Pi 的 15%，且保
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持在相当窄的范围内变动。而液泡 Pi 含量显著高于

细胞质 Pi 含量，可占细胞内 Pi 的 80%，随环境磷变

化波动较大[20–23]。

1.1    磷素营养在植物不同生育期的再分配利用

在植物营养生长阶段早期，磷在光合作用

及相关碳氮代谢方面发挥着重要作用，此时高效吸

收利用磷素有利于植物相对生长速率的提高[13,24]。施

磷可加速作物营养生长，促进植株体内光合产物的

分配[25–26]，从而进一步影响植株叶面积、根系吸收养

分和水分的速率及根系碳周转[27–28]。

在植物营养生长阶段后期或当其遭受低磷胁迫

时，部分叶片发生衰老，此时衰老叶片会产生较大

的呼吸成本，加上植株自身生长壮大后对光照的遮

荫，最终减少了光合产物的产量[13]。与此同时老叶中

含磷生物大分子 (核酸、磷脂等) 会有序分解释放磷

并从老叶迁移到其它器官，在组织死亡之前，磷被

活化并重新运输到生长旺盛的库组织 (尤其是发育中

的种子和正在伸展生长的新叶) 中，从而显著提高老

叶养分回收利用率[29–30]。植物磷供应从由根系吸收为

主转变为以回收衰老组织中迁移的磷为主的过程，

发生在营养生长后期或生殖生长早期阶段，这一转

变可能对整株植物的健康生长至关重要，且当植物

处于土壤养分缺乏的环境中时显得尤为关键[13,30]。衰

老组织中有机、无机磷的回收利用不仅有利于提高

植物磷利用效率，同时可以防止老叶中的磷营养流

失到周围环境中而造成损失。研究发现，山龙眼科

植物 (Hakea prostrata) 较耐磷匮乏环境，其叶片对核

酸、磷脂等的需求也随土壤磷含量的下降而降低，

并且成熟叶片中约 80%的有机磷可被再活化利用[31–33]。

而大豆 (Glycine max) 老叶有机磷的再活化程度相对

较低，磷回收率不到 50%[34]。在拟南芥研究中，高

达 78.4% 的有机、无机磷会从老叶中转移出被再利

用[35]。因此，从营养生长阶段的中后期开始，植物组

织中磷从衰老器官转移到生长更活跃的器官成为植

物继根系吸收之外磷来源的又一重要途径，尤其在

缺磷土壤中磷的再分配显得尤其重要[13,17]。

当植物进入生殖生长期，衰老叶片中磷营养的

回收利用成为幼叶、生殖器官和贮藏器官中磷的主

要来源之一[17]。Masoni等[36]研究表明，小麦 (Triticum
durum L.) 叶片和秸秆中磷含量会随着其由开花期到

成熟期的过渡而降低，而穗中磷含量增加到初始值

的 4 倍。另有研究发现，油料作物胡麻在盛花至完

熟期阶段的磷素积累量最大，且籽粒中约有 35.14%～

55.24% 的磷素是由叶片中的有机磷再活化转运而来

的[37]。Jeong 等[38]研究表明，叶片在衰老过程中发生

的磷转移损失可能不仅影响其进行光合作用，还作用于

籽粒灌浆过程中同化物有效性。对于水稻 (Oryza
sativa L.) 而言，磷主要在籽粒灌浆后期从叶片迁移

到籽粒中，这一过程与叶片衰老密切相关[39-41]。类似

地，在大豆 (Glycine max) 的灌浆期增加磷营养供给

会延迟叶片衰老的同时收获更高的籽粒产量 [42]。然

而，在甘蓝型油菜 (Brassica napus) 的籽粒灌浆期间

增施磷素会降低生物量并减少籽粒产量 [ 4 3 ] 。

Mazlouzi 等 [ 4 4 ]研究发现，低磷营养下生长的小麦

(Triticum durum L.)籽粒中有 81% 的磷来源于体内磷

的再活化利用，而在高磷条件下这部分磷仅占籽粒

磷的 65%；缺磷胁迫下的小穗和叶片对磷再活化的

贡献相对较大，占比分别为 43.6%和 34.6%，但高磷

营养下贡献相对较大的器官分别为叶片 (32%) 和茎

(30.4%)。

1.2    籽粒中过量磷的输入

整体而言，籽粒中磷含量过高会在降低作物品

质的同时破坏农业生产过程中的磷素平衡。一方

面，磷被转移到正在发育的种子中以满足其进行正

常细胞生理生化功能的需要，且内部储存的磷可为

幼苗的生长发育提供营养，人们普遍认为种子磷储

量越高越有利于幼苗生长[45]。然而籽粒中大量磷素存

在会导致过多植酸的形成，其在缺乏植酸酶的动物

体内难以被吸收利用，同时会造成多重抗营养效

应，使铁、钙、锌和镁等微量营养元素有效性降低
[46–48]。这部分未被动物消化吸收的植酸磷排出体外后

污染水土资源，导致水体富营养化与土壤中有机磷

富集，不利于植物根系直接吸收土壤中的磷营养
[49–51]。另一方面，大约 60%～85% 的地上部磷储存在

籽粒中，这就意味着在作物收获的同时会从田间带

走大部分磷素[40]。农业生产中会进行过量施磷以弥补

土壤磷素的损失，但这种做法通常会增加富磷土壤

被侵蚀后使水体富营养化的风险[40]。由此可见，这种

不合理方式循环往复，农田土壤中磷素平衡势必会

受到极大破坏。因此，为实现可持续农业生产，将

籽粒磷浓度降低到满足磷素需求的水平是重要途

径。通过培育并种植籽粒含磷低的品种或解析调控

籽粒含磷低的关键基因，或许能够在一定程度上减

少磷素在作物生长后期向籽粒的输入，这也将成为

降低籽粒中磷浓度的潜在措施。

2    磷在植物体内的储存与再利用

2.1    液泡 Pi 的再利用与细胞内磷稳态
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植物获取的 Pi 首先在细胞质中积累直至达到稳

定水平，然后在液泡中累积。液泡被认为是最大的

与磷储存和再活化相关的细胞器，且液泡中磷酸盐

含量约占细胞内总磷酸盐的 75%[21,52]。研究发现 Pi 在

总磷含量中的占比相对于有机磷的占比变化较大，

这与 Pi 的有效性密切相关 [ 1 3 ]。当外界磷供应充足

时，由于细胞质中代谢活跃的 Pi 水平受到严格控

制，多余的 Pi 将储存在液泡中。短期内缺磷时，液

泡 Pi 外流到胞质以满足细胞质 Pi 需求，从而缓解细

胞缺磷状况[52–54]。可见，液泡输出的 Pi 可能是植物

细胞中 Pi 的缓冲器。液泡 Pi 的储存和输出能够维持

细胞内 Pi 的稳态 (图 1)，同时满足外部 Pi 有效性的

变化及植物体的代谢需求 [52]。研究表明无论植物体

内 Pi 状态如何，细胞质的 Pi 水平都始终维持在一个

恒定值 [55]。当外部供应不同水平的磷浓度时，豌豆

(Pisum sativum L.) 根尖液泡 Pi 的变化显著，但根尖

细胞质 Pi 的浓度稳定保持在 18 mmol/L[56]。当大豆

(Glycine max L.) 处于较高水平磷营养下，自开花期
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图 1   植物地上部磷素进行再活化与转运机制综合模式图

Fig. 1   A comprehensive model diagram of the mechanism of phosphorus reactivation and transport in plant shoot
[ 注（Note）：老叶中的磷组分分为无机磷 (Pi) 和有机磷。液泡中储存的 Pi 再利用参与细胞磷稳态。细胞内过多的 Pi 通过液泡 Pi 流入转

运体运入液泡中暂时储存 (绿色箭头)。缺磷时，储存于液泡中的 Pi 通过液泡 Pi 外排转运体重新运输到细胞质，缓解细胞质缺磷状况 (橙
色箭头)。VPT1 是主要的液泡 Pi 内流转运体，VPE1 与 VPE2 是目前极少已鉴定的液泡 Pi 外排转运体。缺磷或叶衰老时，老叶中的有机

磷库作为磷源进行再活化。核酸通过核糖核酸酶 (RNase)、脱氧核糖核酸酶 (DNase) 与 DPD1 (降解细胞器 DNA 的脱氧核糖核酸外切

酶) 等核酸酶降解并释放 Pi。磷脂被磷脂酶、PAP (紫色酸性磷酸酶)、磷脂酶 A (PLA)、磷脂酶 C (PLC)、磷脂酶 D (PLD) 等酶类水解释

放 Pi。从老叶释放的 Pi 通过韧皮部运输到新叶与生殖器官如籽粒等新的生长中心进行再利用，以满足植物生长对磷素的需求 (红色箭

头；虚线表示可能活化途径)。从老叶中转运 Pi 到新叶与籽粒的磷酸盐转运体主要是 PHT1 家族和 PHT2 家族的部分成员。The P
components in old leaves are divided into inorganic P (Pi) and organic P. Pi stored in vacuoles is reused to participate in cellular P homeostasis.
The excessive Pi in the cell is transferred to the vacuole through the vacuolar Pi influx transporter for temporary storage (indicated by green
arrow). When P is deficient, the Pi stored in the vacuole is transported back to the cytoplasm through the vacuolar Pi efflux transporter to relieve
the cytoplasmic P deficiency (indicated by orange arrow). VPT1 (vacuolar phosphate transporter 1) is the main vacuolar Pi influx transporter, and
VPE1 (vacuolar phosphate efflux transporter 1) and VPE2 (vacuolar phosphate efflux transporter 2) are the few identified vacuolar Pi efflux
transporters. When P is deficient or the leaves are senescent, the organic P pool in the old leaves is reactivated as a P source. Nucleic acid is
degraded by RNase, DNase and DPD1 (deoxyribonuclease that degrades organelle DNA) and other nucleases to release Pi. Phospholipids are
hydrolyzed by phospholipase, PAP (purple acid phosphatase) and other enzymes (PLA—Phosphatidase A), PLC—Phosphatidase C,
PLD—Phosphatidase D) to release Pi. Pi released from the old leaves is transported through the phloem to new leaves and reproductive organs
such as grains and developing roots and other new growth centers for re-use to meet the P requirements of plant growth (indicated by red arrow;
dotted line indicates the possible precycling pathway). The phosphate transporters that transfer Pi from old leaves to new leaves and grains are
mainly the PHT1 family and certain members of the PHT2 family.]
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到鼓粒中期生长的过程中，液泡磷酸峰最先消失，

表明液泡磷酸盐的再活化程度较细胞质大。在低磷

营养处理下，液泡对细胞质 Pi 的缓冲作用会维持到

生殖生长阶段的后期 [57]。Lee 等 [58]将玉米种子发芽

2 天后置于外源磷浓度为 0～0.5 mmol/L 范围内的培

养基上生长，发现磷有效性的降低会显著影响液泡

Pi 含量，而细胞质中 Pi 占比则几乎没有差异。植物

在体内细胞增大或分裂为两个子细胞的生长过程

中，部分细胞质的 Pi 会被作为新细胞的结构材料而

使用，然后细胞会从外部介质或者液泡中吸收 Pi 作
为补偿，这一阶段 Pi 的代谢对胞质 Pi 水平的影响大

于对总磷含量的影响[59]。

在细胞质中保持稳定的 Pi 水平对于维持细胞内

磷稳态起着非常重要的作用。细胞质 Pi 的稳态主要

是通过液泡与其之间进行 Pi 的膜转运和有机磷酸盐

向无机磷酸盐的代谢转化而实现的[59]。大麦叶片的叶

肉细胞有能力通过改变膜转运活性和/或消耗液泡中

的 Pi 来维持细胞质 Pi 水平的恒定[54]。然而，有研究

表明当植物由于摄取甘露糖或被磷酸化而引起其突

然需求细胞质 Pi 时，此时即使存在大量液泡磷库，

最终也会耗尽细胞质磷库 [ 6 0 – 6 1 ]。综上所述，液泡

Pi 的储存与再利用对调节细胞内磷稳态起着关键作

用，但是在植物应对极端情况时调节作用有限。

2.2    有机磷库中磷的释放

处于低磷胁迫条件下的植物，可以从不同的磷

库中重新获取磷并再分配以保证植物的生长发育[13]。

当液泡无机磷对胞质缺磷的缓冲不能满足植物的磷

素需求时，有机磷便开始降解以实现磷的再利用。

低磷胁迫下的植物体内 Pi 含量显著降低，组织中不

同磷库的利用存在较大差异[13,62]。叶片衰老过程中，

持续的磷匮乏耗尽液泡 Pi 库，且显著减少了细胞质

Pi 库，与此同时细胞内会诱导并分泌大量的水解酶

以从有机磷库中释放 Pi[17]。核酸和磷脂等有机磷组

分的活化对于 Pi 的再分配利用及植物的正常生长发

育起着非常重要的作用 (图 1)，并且有机磷库在提高

植物磷利用效率过程中涉及到复杂的生物学机制。

2.2.1  核酸—磷含量最丰富的有机磷库　　核酸是植

物体最大的有机磷库，约有 50% 的有机磷储存于核

酸，且其中约 80% 以核糖体 RNA (rRNA) 的形式存

在[13,63–64]。供磷不足导致核糖体数量减少，从而影响

蛋白质的合成，继而使植物生长缓慢。与磷供应充

足的植株相比，低磷条件下生长的拟南芥地上部

RNA 含量减少了 90%，导致其生长受阻[65]。在植物

叶片发育的过程中，rRNA 水平随着蛋白质需求量的

增强而增加，而成熟叶片中蛋白质需求量减少，

rRNA水平也随之下降[66–67]。由于 RNA中磷的丰度很

高，从 RNA 中回收磷能够有效提高植物磷利用效

率。研究表明核酸酶 RNases 负责从 rRNA 中回收

Pi，番茄叶片中的 LX RNase (一种 RNase) 在其衰老

后期会被诱导表达并参与 RNA 的分解代谢过程[68]。

RNases 中发挥主要作用的是 T2 家族基因[69]，在拟南

芥的研究中发现 T2 家族能受低磷胁迫和/或衰老而

诱导表达[70]，其中 S-like RNases 在 Pi 的回收中发挥

重要作用[69]。RNase 先通过 2',3'-环化核苷酸中间体

(cNMP) 将 RNA 分解为核苷一磷酸 (NMP)[71]。这种

cNMP中间体随后被环状核苷酸磷酸二酯酶进一步分

解代谢产生 NMP，继而作为紫色酸性磷酸酶

(PAP) 的底物进行酶促反应，释放 Pi 并将其运输到

库组织中利用[72]。

虽然植物中 DNA 含量在总核酸中的占比远低

于 RNA，但由核 DNA 与细胞器 DNA (orgDNA) 共
同组成了细胞总 DNA，且两者均可发生降解以提高

细胞 Pi 含量[73]。orgDNA 作为内在磷源存贮于细胞

内，大量的细胞器基因构成了近半数的以核酸存贮

的有机磷库。在植物成熟组织，特别是叶组织 (内部

叶绿体基因占比能够达到总 DNA 含量的 30%，且每

个细胞的叶绿体基因组的拷贝量能够达到 1000 份)
具有很大的拷贝数量[74]。据报道，双功能核酸酶 1 基
因 BFN1 受叶片衰老的诱导表达量上调，继而降解

单链 DNA 或 RNA[75–76]，释放出的 Pi 能够被转运到

库组织中供植物生长发育所需。Takami 等[74]研究表

明，在低磷胁迫下，拟南芥和白桦树中的叶绿体 DNA
会被脱氧核糖核酸外切酶 1 (DPD1) 降解，释放的

Pi 则从下位叶转移到上位叶以供新生器官发育所需。

综上所述，当植物处于低磷胁迫和/或其叶片在

衰老过程中时，RNA 是核酸磷再利用的主要贡献

者，而细胞器 DNA 的含量虽少但也在一定程度上起

磷再活化作用，且释放的 Pi 对提高植物磷利用效率

与整体磷素循环具有重要意义。

2.2.2  磷脂—参与低磷下的膜脂质重塑反应　　磷脂

是质膜、类囊体膜等生物膜的重要组成成分，同时

也是植物体内的第二大有机磷库，这部分磷素约占

成熟叶片总磷库的 25% [ 1 3 ]。植物在响应低磷胁迫

时，叶片或根中的磷脂可以通过膜脂质重塑降低体

内磷消耗，该过程的第一步反应是磷脂酶水解磷脂

释放 Pi[77]。而不同磷脂酶通过不同的水解位点水解

磷脂，可据此将其分为 4 大类：磷脂酶 A1 (PLA1)、
磷脂酶A2 (PLA2)、磷脂酶 C (PLC)和磷脂酶D (PLD)[78]。
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除此之外，有研究发现 PLC 的同工酶非特异性磷脂

酶 C (NPC) 也参与调节低磷营养下的磷脂酶活性，

但拟南芥体内的 NPC4 在植株缺磷时表达量上调，

且 NPC4 功能的缺失显著降低了 PLC 的活性[79]。磷

脂的降解主要通过 PLC 的直接途径、涉及 PAP 活性

的 PLD 的间接途径，PLC 水解磷脂产生二酰甘油和

磷酸化的头基，而 PLD 水解磷脂产生磷脂酸，其进

一步通过 PAP生成二酰甘油[78–82]。PLA也可通过水解

磷脂产生溶血磷脂与游离脂肪酸的间接途径释放[30]。

通过磷脂酶水解磷脂产生的二酰甘油作为底物合成

半乳糖脂和/或硫脂用于替代膜中磷脂，这有利于维

持生物膜的正常结构和功能，而且释放的 Pi 被转移

到更活跃的库组织 (如新叶、圆锥花序) 中[3,83]。植物

细胞中含有大量的半乳脂类，如单半乳糖甘油二酯

(MGDG) 和双半乳糖甘油二酯 (DGDG) 以及硫代异

鼠李糖甘油二酯 (SQDG)，它们与磷脂酰甘油 (PG)
一起为类囊体膜的主要成分[84]。在低磷胁迫下，叶绿

体中的 PG 被 SQDG 代替，质体外膜中的磷脂被

DGDG 取代 [ 8 5 – 8 6 ]。缺磷时，多年生黑麦草中编码

SQDG 的关键酶 UDP-硫代异鼠李糖合酶的基因表达

量显著增加。同样地，在拟南芥研究中发现缺磷情

况下，SQDG 和 DGDG 水平均有所增加，同时磷脂

含量相应减少 [ 87– 88 ]。另外，Meike 等 [ 89 ]研究发现，

MGDG 也可作为 DGDG 等非含磷脂质的合成前体参

与到膜脂质重塑中。

磷脂水解的另一条重要途径是脂质酰基水解酶

(LAH) 水解磷脂产生甘油磷酸二酯 (GPD) 和游离脂

肪酸链。甘油磷酸二酯磷酸二酯酶 (GPX-PDE) 将
GPD 进一步降解为 3-磷酸甘油 (G3P) 和相应的醇，

随后 G3P 可以通过酰基转移酶和紫色酸性磷酸酶

PAP 转化为二酰甘油和 Pi [90–91]。白羽扇豆中 GPX-
PDE1/2 的表达受缺磷诱导，且能在低磷胁迫下参与

磷脂代谢并促进植株根毛的形成发育，继而增强植

株对低磷养分的适应性[92]。Mehra 等[93]在水稻研究中

发现，OsGPX-PDE2 过表达植株通过脂质重塑和改

善根系结构增加了幼苗中的 Pi 含量，且与野生型相

比，超表达株系能增加生物量和丙酮酸 (PA) 含量。

Cheng 等[91]在拟南芥研究中发现，GPX-PDE 有助于

释放 G3P中的 Pi并维持细胞内的 Pi稳态。Wang等[94]

研究表明 ZmGPX-PDE1 能够催化玉米中 GPD 的降

解，促进磷从老叶到新叶的循环，同时发现 ZmGPX-
PDE1 基因在叶片衰老过程中表达量上调。因此，磷

脂的水解及 GPX-PDE 对 GPD 的降解能够提高低磷

营养下磷的再活化利用。

膜脂质重塑有利于磷脂中磷的回收，维持生物

膜的功能与完整性，从而显著提高植物磷利用效率

及其缺磷耐受性。Stigter 等[30]研究发现植物在缺磷与

衰老时有许多相似的代谢及转录组变化，许多低磷

响应基因 (如半乳糖脂合成酶基因，磷转运蛋白基因

等) 的表达也可受衰老诱导上调。由此可见，研究植

物在这两种情况下磷脂代谢的相关性为进一步深入

了解磷再利用的分子生物学机制提供了思路。

2.2.3  其它有机磷库　　有机磷库中低分子量的磷酸

酯和磷酸化蛋白也能在提高植物磷利用效率方面发

挥一定的作用，其中磷酸化蛋白主要参与调控并维

持植物正常的生长发育[13]。植酸 (肌醇六磷酸) 是作

物种子中磷素的主要储存形式，占种子干重的 1%～

4%，其含磷量约占总磷量的 65%～80%[95–96]。植素是

植酸的钙、镁盐或钾、镁盐，属于磷脂类化合物。

在种子萌发过程中，植酸能被植酸酶水解并释放出

Pi 供给子叶发育和幼苗生长，即储存在种子中的磷

素得以重新利用[45,97]。种子中 Pi 的释放对其发育阶段

生物膜的建成及淀粉代谢具有重要作用[98–100]。种子

中 Pi 的消耗与其自身质量、幼苗发育需要量、土壤

磷有效性等密切相关，一旦种子 Pi 储量耗尽，作物

在持续快速生长阶段的磷需求就依赖于根系对土壤

磷的吸收[13,17]。

植物紫色酸性磷酸酶 PAP 家族能有效水解磷酸

酯并从中释放 Pi，且其活性在酸性条件下最佳 [101]。

Stigter 等[30]在拟南芥中的研究发现，AtPAP26 在受磷

饥饿和/或叶片衰老过程中发挥了关键作用，拟南芥

老叶中分泌的 AtPAP26 可能具有降解流出质膜的磷

酸酯的功能以最大限度地回收 Pi。因此，在低磷胁

迫下，植物体内各有机磷库能够有效维持植株整体

的磷循环并尽可能保证其进行正常的生长发育。

3    磷再利用的转运机制

磷酸盐转运蛋白 (phosphate transporters, PHTs)具
有有效吸收和转运 Pi 的功能，可根据介质中有效磷

浓度的高低将其分为高亲和力转运系统和低亲和力

转运系统，而前者主要负责在低磷营养 (3～10 μmol/L)
下吸收 Pi[53,102–103]。根据 PHTs 的结构及其亚细胞定位

的不同，可以分成 PHT1、PHT2、PHT3 和 PHT4 亚

家族[103]，它们分别定位于质膜、叶绿体膜、线粒体

膜和高尔基体膜上，并在植物生长发育过程中发挥

着各自的作用[104]。许多研究表明，烟草 NtPHT1;1、
N t PHT1 ; 2，拟南芥 A t PHT1 ; 1、A t PHT1 ; 4、
AtPHT1;5、AtPHT1;8、AtPHT1;9 和番茄 LePT1、
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LePT2 等均属于高亲和磷酸盐转运体[105–111]，而水稻

OsPHT1;2 与最近报道定位于叶绿体上的 OsPHT2;1
等均属于低亲和磷酸盐转运体[112–113]。

Pi 被转运到根表皮细胞后，进一步装载到木

质部中向上转运并分配到地上部库组织中供植物利

用[114]。在低磷胁迫下，储存于液泡以及衰老组织中

的 Pi需要通过一系列 PHTs (如 AtPHT1;5、OsPHT1;3)
的协助将其转运到细胞质和/或对磷有需求的库组织

中而得以被再利用，继而满足植物生长发育对磷素

的需求。

3.1    液泡与细胞质间的 Pi 转运机制

液泡 Pi 首先被转运至胞质中再利用以缓解植物

缺磷的状况 (图 1)。已有研究发现了具有 N 端 SPX
(SYG1/PHO81/XPR1) 结构域和 C 端主要协同转运蛋

白超家族 (MFS) 结构域且定位于液泡上的液泡 Pi 转
运蛋白 (VPTs)，又称 SPX-MFS 蛋白或 PHT5 家族，

能介导 Pi 在液泡膜上转运[102,115]。MFS 是目前已知最

大的膜转运蛋白超家族之一[116]，且植物 PHTl 家族属

于 MFS 超家族 [117–118]。目前在拟南芥研究中发现的

VPT 家族主要包括 VPT1 (PHT5;1)、VPT2 和 VPT3
成员，且它们均定位于液泡膜上[118]。通过膜片钳及
31P 核磁共振波谱分析，表明 VPT1 主要负责将细胞

中多余的 Pi 转运并储存进液泡 [102,  115]。一项研究发

现，拟南芥中 VPT1 功能缺失会激活 VPT3，且

VPT3 缺失会降低 vpt1 突变体植株液泡的吸磷效率，

推测 VPT3 在 Pi 从胞质向液泡转运过程中起着一定

作用[119]。另有研究指出水稻 PHT5 的同源物 OsSPX-
MFS1、OsSPX-MFS2 和 OsSPX-MFS3 也定位于液泡

膜上 [120]，其中除 OsSPX-MFS2 的表达受缺磷诱导

外，OsSPX-MFS1 和 OsSPX-MFS3 的表达量均受到抑

制[103]。但是，有研究发现水稻 OsSPX-MFS1 能够实

现拟南芥 pht5;1 突变体的生长表型互补，由此推测

OsSPX-MFS1 可能具有由胞质向液泡运输 Pi 的功

能[115]。而水稻 OsSPX-MFS3 能介导 Pi 流入非洲爪蟾

卵母细胞，且 OsSPX-MFS3 超表达植株液泡中 Pi 水
平降低，推测 OsSPX-MFS3 可能作为液泡 Pi 外排转

运蛋白将 Pi 从液泡中运出[120]。与此相反，还有一项

研究表明，OsSPX-MFS3 是水稻液泡 Pi 流入转运蛋

白[53]。有研究者通过对液泡膜进行蛋白质组学分析得

到一对甘油-3-磷酸转运蛋白 (GlpT，即 OsVPE1 和

OsVPE2)，并且发现它们在磷饥饿条件下生长的水稻

根中丰度增加[53]。可能的解释是 GlpT 属于 MFS 蛋

白家族且能促进 G3P 的摄取，同时其也作为一种反

向转运蛋白，在将 G3P 摄入细胞质的同时促进 Pi 进

入周质，但是这一过程受 Pi 浓度梯度的控制[121]。通

过进一步研究发现，在酵母和蛙卵细胞中异源表达

OsVPE1 和/或 OsVPE2 可将 Pi 运入细胞内，并且处

于磷饥饿条件下的 Osvpe1Osvpe2 双突变体液泡中

Pi 含量较野生型高，同时过表达 OsVPE1 或 OsVPE2
降低了液泡中 Pi 含量，这表明 OsVPE 是液泡 Pi 外
排转运蛋白[53]。

综上所述，VPT1 和 VPT3 可以将细胞中多余

Pi 转运到液泡中储存起来，其中前者的作用更为突

出。目前有关液泡 Pi 外排转运蛋白的研究相对较

少，其中 OsVPE 蛋白是已得到证实的液泡 Pi 外排转

运蛋白，主要负责将液泡 Pi 转运入细胞质。液泡

Pi 流入转运蛋白与外排转运蛋白共同参与调控细胞

磷稳态，有助于调节 Pi 分配周转及再利用效率，因

此有待探索更多的液泡 Pi转运蛋白及调控机制。

3.2    营养器官间的 Pi 转运机制

磷是植物体内易于移动的营养元素，其由源组织

(如衰老叶片) 到库器官 (如幼叶) 的迁移 (Pi 通过韧皮

部有效回收磷营养) 是磷饥饿状态下植物的一种适应

性策略 (图 1)[122]，可提高内部磷的再利用效率[123–124]。

磷酸盐转运蛋白 PHT1 家族不仅参与根系对土

壤 Pi 的吸收与转运，且该家族某些成员还参与老叶

中贮存 Pi 向库器官的迁移。有研究发现缺磷胁迫可

以诱导 PHT1;5 在老叶、子叶及花的韧皮部细胞中表

达[108]。拟南芥 AtPHT1;5 在衰老叶片维管束韧皮部中

高度表达，并负责将 Pi 从老叶向正在发育的叶片中

进行再转运[106]。另有研究发现大麦 HvPHT1;6 在缺

磷的老叶韧皮部中的转录丰度也有所增加[125–126]。水

稻 OsPHT1;3 能够在极度缺磷条件下高度表达并参

与 Pi的转运与再分配。当外界供磷浓度低于 5 μmol/L
时，OsPHT1;3 能参与磷素的吸收并具有将 Pi 从根系

向地上部转运的活性，与此同时 OsPHT1;3 也能在基

部节维管组织的韧皮部中特异表达，负责将 Pi 从老

叶向新叶中转运[122]。Versaw 等[127]研究发现除 PHT1
家族成员具有在缺磷胁迫下对老叶贮存的 Pi 进行再

转运的活性之外，PHT2 家族也参与其中。野生型拟

南芥的幼叶与老叶中 Pi 含量比随着植株缺磷时间的

延长而增加，而 pht2;1 突变体的幼叶和老叶中 Pi 含
量基本保持不变，表明 AtPHT2;1 介导了缺磷胁迫

下 Pi 从老叶到幼叶的再分配。另有研究表明水稻低

亲和磷酸盐转运蛋白 OsPHT2;1 受低磷诱导表达，并

参与了植株体内磷的再分配过程[128]。

3.3    营养器官与生殖器官间的 Pi 转运机制
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植物生长过程中其体内的源库关系是动态变化

的，这主要取决于其生长速度、发育阶段及 Pi 有效

性，因此 Pi 在植物体内的迁移是一个相对复杂的过

程[124,129–130]。植物在花芽分化后由营养生长转变为生

殖生长阶段[131–132]，此时生殖器官成为植物体内新的

库，大量磷素从营养器官中再活化并转运到生殖器

官供植株所需。最近的研究发现低磷胁迫下生长的

小麦在花后吸收的磷 (约 72%) 转运到籽粒，但这部

分磷仅占籽粒磷的 19%，其余大部分 (81%) 来自营

养器官 (根、茎、叶)中磷的再活化[44]。

在发育早期的水稻叶片中会积累大量的 Pi，并

在发育后期将叶片中储存的 Pi 运输到穗部[132]。水稻

OsPHT1;8 属于高亲和磷酸盐转运蛋白，主要负责在

植株生长后期将 Pi 从营养器官转运到生殖器官。

Jia 等[133]研究发现抑制 OsPHT1;8 活性的植株穗轴磷

含量较野生型增加约 30％，且未灌浆稻壳磷含量仅

为野生型的 70％左右，同时其结实率降低，推测

OsPHT1;8 可能参与了 Pi 从穗轴向籽粒转运。另有研

究发现 OsPHT1;5 蛋白具有将磷素转运到种壳等部分

生殖器官的功能，但不足以改变籽粒中的磷含量，此

外，OsPHT1;7也具有类似功能但其功能较 OsPHT1;5
更弱[134]。Yamaji 等[135]研究发现水稻的磷分配转运蛋

白 (SPDT) 能够在节点处特异表达，且 SPDT 发生突

变会减少籽粒中的磷而增加叶片中的磷，表明OsSPDT
蛋白在水稻节点处具有将磷优先分配给籽粒的活

性。Ding 等[136]研究表明，拟南芥 AtSPDT 介导了磷

从木质部经形成层向韧皮部的转运，继而实现磷组

织及器官的优先分配利用。AtSPDT 的表达量受缺磷

诱导上调，敲除 AtSPDT 的植株在低磷营养下降低了

组织器官中的磷含量，减少了磷向种子及新叶的迁

移，从而抑制了新生器官 (如幼叶) 的生长[136]。另有

研究发现在低磷胁迫下，番茄质子焦磷酸酶 (AVP1D)
具有促进磷从营养器官向生殖器官转运的活性，并

进一步调控果实的发育和成熟[134]。近期的研究表明

OsPHO1;2 能够介导水稻苗期根-茎组织间的 Pi 转
运[137]，Ma等[138]利用膜片钳技术首次直接证实OsPHO1;2
具有 Pi 内流和外排转运活性且以外排活性为主。研

究发现 Ospho1;2 突变体籽粒灌浆过程中胚乳细胞的

Pi 含量显著累积而总磷含量降低，表明该蛋白能将

Pi 从胚乳细胞中释放出来 (外排)，维持籽粒中 Pi 稳
态并保证有机磷的正常合成[138]。综上，Pi 从营养器

官向生殖器官转运显著提高了磷再利用效率，有利

于作物后期生长发育过程中磷素的积累，对提高作

物结实率与促进果实发育具有积极作用。

4    结论与展望

植物在应对缺磷胁迫和 /或叶片发生衰老过程

中，体内各有机磷库与无机磷库中的磷素会被酶类

水解活化，并通过磷转运蛋白转运到需无机磷的新

生组织及器官中再利用，继而提高了植株磷的再利

用效率并有效缓解植物缺磷的状况，这一过程对维

持植物正常生长发育与促进整体的磷循环发挥着重

要作用。许多受缺磷诱导的基因也可受衰老诱导而

发生上调，比如植物在缺磷或衰老过程中均可发生

膜脂质重塑反应。因此，缺磷和衰老两种胁迫条件

下磷的活化再利用有何区别有待于进一步探索。目

前，PHT1 已被鉴定为可以将 Pi 从老叶转运到新叶

中的主要磷酸盐转运蛋白家族，且有研究发现定位

于叶绿体上的 PHT2 家族成员 (PHT2;1) 也参与了老

叶中磷的转运过程。但是关于 PHT1、PHT2、
PHT3 和 PHT4 家族蛋白如何将磷素从源器官转运到

库器官缺乏系统研究。综上所述，需要深入探索植

物体内磷素的再活化利用及与磷转移相关的分子生

物学机制，为提高磷的利用效率并培育出磷高效作

物品种提供科学理论依据与技术支撑。
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