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摘　要：随着功能基因组研究的深入，水稻养分利用功能基因组研究已经取得了很大的进展。综述了水稻

中我国主要研究的大量元素中的氮 (N)、磷 (P)、钾 (K)、钙 (Ca) 及微量元素中的铁 (Fe)、锌 (Zn) 等必需矿

质营养元素的吸收、分配利用及信号调控的功能基因及其分子调控机制的主要研究进展。
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Abstract: With the development of functional genomics study, great progress has been made on the functional 
genomics of nutrient utilization in rice. This paper summarizes the main research progress on the functional genes 
and its molecular regulation mechanisms involved in the absorption, distribution, utilization and signal regulation in 
rice essential mineral nutrients, including nitrogen, phosphorus, potassium, calcium, iron, zinc.
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长期以来粮食增产很大程度上依赖水肥资源的

大量投入，而肥料的大量施用不但直接增加了农业

成本，并且，大量化肥因未能被作物利用而进入环

境，导致农田土壤酸化、水体富营养化和大气氮沉

降增加等严重的环境问题 [1]。因此，提高作物养分

资源利用效率，保护生态环境，是我国发展资源节

约型与环境友好型高产高效现代农业亟需解决的重
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大问题。

植物生长所需要的营养元素可分为必需营养元

素 (essential mineral element)和有益营养元素 (beneficial 
element)。必需营养元素的界定主要依据以下标准：

(1) 缺乏该元素，植物不能完成其生活史；(2) 缺乏

该元素植物会出现特有的缺素症状，且必须施用该

元素后才能恢复；(3) 该元素在植物营养中具有直

接作用，而不是改善土壤或生长介质中不利的微生

物或化学条件 [2]。而有益元素则定义为有益于植物

生长，但不是必需或者是某些植物种类必需或特殊

条件下必需的元素。据此，植物必需营养元素有 17
种，其中除碳 (C)、氢 (H) 和氧 (O) 外，大量元素 6
种，即氮 (N)、磷 (P)、硫 (S)、镁 (Mg)、钙 (Ca)、
钾 (K)。微量元素 8 种，即铁 (Fe)、锰 (Mn)、铜 (Cu)、
锌 (Zn)、镍 (Ni)、钼 (Mo)、硼 (B) 和氯 (Cl)[2]。在

17 种必需营养元素中除碳 (C)、氢 (H) 和氧 (O) 外，

其他的元素都是矿质元素。

土壤中，绝大多数矿质营养元素以生物有效性

较低的难溶形式存在，不能被植物吸收利用，只有

可溶性的无机离子才能被植物根系直接吸收利用。

植物主要通过根表皮细胞膜上的转运蛋白吸收这些

可溶性的矿质离子。无机离子进入植物体后除参与

正常的生理活动外，多余的离子可以储存在液泡中

以维持植物细胞内的离子平衡 [3]。通常情况下，土

壤中可溶性无机离子的含量较低 , 并且容易受土壤

酸碱度等多种因素的影响。因此，在长期进化过程

中，植物形成了复杂而又精细的调控机制以应对土

壤溶液中营养元素含量的变化。 
随着功能基因组学研究的推进，同时借助于模

式植物拟南芥的研究，人们在植物营养元素的吸收、

转运、分配和再利用及其调控的分子遗传机制上已

取得很大进展。在水稻中 , 也有越来越多参与营养

元素吸收、利用及调控的功能基因被克隆和鉴定出

来，对这些基因的功能解析可以帮助人们更深入地

了解作物营养元素的吸收利用机制，也为人类利用

分子遗传手段改良作物养分吸收利用效率奠定基

础。本文主要围绕水稻必需矿质元素中我国主要研

究的大量元素中的氮 (N)、磷 (P)、钾 (K)、钙 (Ca)
及微量元素中的铁 (Fe)、锌 (Zn) 的功能基因组研究

进展进行了概括与综述。

1　氮吸收利用功能基因组研究进展

氮 (N) 是植物需求量最大的营养元素。但土壤

中可利用的氮源却非常有限，除部分植物 ( 如豆科

植物 ) 可通过根瘤来固定大气中的氮以外，其他植

物需要通过吸收土壤中的含氮物质来维持基本的生

命活动。在大多数土壤中，硝态氮 (NO3
-) 和铵态氮

(NH4
+) 是作物吸收的主要氮素形式。

高等植物主要通过铵转运蛋白 (ammonium 
transporters, AMTs) 吸收土壤中的铵态氮。水稻中

铵转运蛋白分为 5 个亚家族：OsAMT1~OsAMT5。 
OsAMT1、OsAMT2、OsAMT3 亚家族分别含有 3
个成员，OsAMT4 亚家族只有 1 个成员，OsAMT5 
亚家族包含 2 个成员。研究发现OsAMT1;1、OsAMT1;2、
OsAMT2;1 和 OsAMT5;1 均具有转运铵态氮的能

力 [4]。OsAMT1;1 在根中和地上部分均有表达，表

达受铵的诱导。OsAMT1;1是一个低亲和铵转运体 [5]，

OsAMT1;1 过表达植株在高铵培养条件下表现出铵

毒害症状，而在缺铵和正常铵供给条件下，过表达

OsAMT1;1 植株叶绿素、淀粉、糖含量及产量均显

著高于野生型 [6]。OsAMT1;2 在根的中柱和表皮表

达，铵处理显著诱导其表达 [7]。OsAMT1;2 的表达

受转录因子 IDD10 (indeterminate domain 10) 的直接

调控，idd10 突变体主根表现为对铵超敏感 [8]。

OsAMT1;3 是高亲和铵转运体，增强表达该基因影

响碳氮平衡，进而影响植物生长。OsAMT2;1 表达

不受铵和硝态氮的诱导。正常情况下 OsAMT1;1、
1;2、1;3、3;3 表达量最高，OsAMT2;1 和 2;3 次之，

OsAMT2;2、3;1 和 3;2 表达量最低。在氮饥饿时，

OsAMT1;1、OsAMT1;2、OsAMT3 表达均上升，只

有 OsAMT1;3 表达下调，且在恢复供氮后表达量上

升，其他基因在恢复供氮时对不同氮源会产生不同

的响应，如 OsAMT1;1 仅在硝酸盐补给时下调，

OsAMT3;3 在补铵时下调 [9]。OsAMT1;1 在栽培稻

中只有一个基因型。研究发现，在从野生稻 (O. 
rufipogon) 向栽培稻驯化过程中，OsAMT1;1 基因及

邻近区域核苷酸多态性显著降低，暗示 OsAMT1;1 
受到较强的人工选择 [10]。

植物对硝态氮吸收和转运主要通过硝酸盐转运

蛋白 (nitrate transporters, NRTs) 来完成。在拟南芥

中对硝酸盐吸收及转运机制已有较清楚的认识。

NRTs 可分为 NRT1 和 NRT2 两个家族。NRT1 主要

由低亲和力硝酸盐转运蛋白构成 , 属于 PTR (peptide 
transporters) 家族，有人也将 NRT1/PTR 家族命名

为 NPF (NRT1/PTR family)，根据各成员进化关系

NRT1s 可分为 8 个亚家族 (NPF1~8)。拟南芥中已

克隆鉴定了 12 个 NRT1 成员 (AtNRT1.1~1.12)，7 
个 NRT2 成员 (AtNRT2.1~2.7)，其中 4 个成员已证
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明与硝酸盐转运相关 [11]。水稻中也已经鉴定了多个

NRT1 家族成员，OsPTR 家族中 OsPTR6 具有转运

二肽和三肽的能力 [12]，过表达 OsPTR6 转基因水稻

表现出更高的氮积累和生物量 [13]。另一个 OsPTR
家族成员 OsPTR9 受外界氮源和昼夜节律调控，过

表达 OsPTR9 转基因水稻也表现出更高氮利用率和

产量 [14]，但目前仍没有证明这两个蛋白具有转运硝

酸盐能力。最近的研究结果表明，NRT1.1B 的一个

碱基的自然变异是导致粳稻与籼稻间氮肥利用效率

差异的重要原因。将籼稻型NRT1.1B导入粳稻品种，

在北京、上海、长沙三个试验点进行的田间实验表

明，含有籼稻型 NRT1.1B 的粳稻品种在一半施肥条

件下，与对照相比增产 30%~33%，氮肥利用效率

提高 30%，在正常施氮条件下，增产 8%~10%，氮

肥利用效率提高约 10%，表明 NRT1.1B 在粳稻氮

肥利用效率改良上具有重要应用价值 [15]。在水稻中

目前已鉴定了 5 个 NRT2 家族成员。OsNRT2.1 和

OsNRT2.2 具有相同的编码区，只是 5′ 和 3′ 非翻译

区不同，且与其他单子叶植物 NRT2 基因具有高度

相似性；OsNRT2.3 和 OsNRT2.4 与拟南芥 NRT2 基

因更相近。进一步研究发现，OsNRT2.3 mRNA 具
有 2 种不同的剪接形式，OsNRT2.3a 和 OsNRT2.3b。
OsNRT2.3a 主要在根部表达且受硝酸盐诱导，而

OsNRT2.3b 则主要在地上部表达 [16-17]。进一步研究

证明 OsNRT2.3a 在根中柱特异性表达，参与硝酸盐

由根部至地上部转运 [18]，而 OsNRT2.3b 是一个 pH
值 敏 感 的 硝 酸 盐 转 运 体， 在 水 稻 中 高 表 达

OsNRT2.3b 可提高水稻的 pH 缓冲能力，提高对氮、

磷和铁的吸收能力，并提高籽粒产量和氮利用效

率 [19]。另外，OsNAR1 通过与 OsNRT2.1、OsNRT2.2
及 OsNRT2.3a 互作参与硝酸盐的吸收 [16]。 

拟南芥的 CHL1 (AtNRT1.1) 在响应外界硝酸盐

浓度变化的信号调控机制中起到关键的作用 , 这个

蛋白作为硝酸盐感受器参与硝酸盐的应答反应 [20]。

水稻中硝酸盐的受体及其调控机制还有待鉴定。尽

管在水稻中氮信号调控机制还不是很清楚，但科学

家也发现很多类型基因会影响作物的氮代谢过程，

如 DEP1 (dense and erect panicles 1) 是一个控制水稻

株型的关键基因，编码植物 G 蛋白 γ 亚基。该基因

功能获得性突变 dep1 可以促进细胞分裂，使得穗

枝梗数增加变密，每穗籽粒数增多，促进水稻增

产 [21]。该基因能使水稻增产的一个原因是 DEP1 基
因的不同等位变异对氮的响应 ( 包括植株高度和分

蘖数等 ) 不同，携带有 dep1-1 等位变异的水稻植株

氮吸收和同化能力增强，收获指数和产量都有提

高 [22]。研究发现，编码 NAC 类转录激活因子基因

OsNAP (Oryza sativa NAC-like, activated by apetala3/ 
pistillata) 是水稻中一个控制衰老的关键基因，通过

直接靶向与叶绿素降解、营养转运相关的基因 ( 如
OsPOT、OsPTR2 和 OsPTR3 等 ) 以及其他一些与

衰老相关的基因正向调控叶片衰老。OsNAP 的过表

达可以显著提高水稻籽粒的总氮含量，而其 RNA 
干涉植株延迟水稻叶片衰老以及延长灌浆期，使水稻

产量提高 [23]。TOND1 (tolerance of nitrogen deficiency 1)
是一个耐低氮的 QTL (quantitative trait locus) 基因，

编码一个含 thaumatin 结构域的蛋白，该蛋白定位

于细胞质膜。在水稻中增强该基因表达的植株表现

出明显的耐低氮能力。研究表明，27.3% 的调查品种

含该 QTL 位点，而 72.7% 的调查品种则不含该位点，

表明该基因在育种中具有比较大的潜力 [24]。

2　磷吸收利用功能基因组研究进展

增施磷肥是当前提高作物产量的主要应对措施

之一。但磷肥施入土壤后容易被固定，不易被作物

吸收，造成磷肥当季利用效率低，并导致水体富营

养化等环境问题 [25]。同时，磷矿又是不可再生资源。

因此，提高作物对磷肥的利用效率已成为当今农业

发展亟需解决的重要问题。近年来，国内外有关植

物磷信号及磷吸收转运的功能基因及其分子机制研

究有了很大进展。同时，我国科学家在水稻磷养分

信号及吸收转运的分子机制研究上也取得了一系列

原创性进展，多项研究成果甚至领先于模式作物

拟南芥。

2.1　磷活化功能基因研究

土壤中磷 (P) 一般是以复合物形式存在，植物

不能直接吸收利用土壤中的有机磷，只有有机磷被

磷酸酯酶水解成无机磷后才能利用。缺磷时植物根

部往往会分泌酸型磷酸酯酶到土壤中，促进根际有

机磷的吸收利用 [26]。水稻中共有 26 个紫色酸性磷

酸酶 (PAP) 基因，其中有 10 个受缺磷诱导。研究

表明，超表达 OsPAP10a 的转基因水稻能更好地利

用培养液中的 ATP 作为磷源释放自身吸收的无机

磷。在土培试验中，超表达 OsPAP10a 的转基因水

稻长势显著优于野生型植株，抽穗提前并有更多的

分蘖。而 OsPAP10c 超表达材料的根表面酸性磷酸

酶活性比 OsPAP10a 超表达材料还高 [27-28]。

2.2　磷转运蛋白功能研究

无论是根从土壤中吸收磷，还是植株体内磷的
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转移都需要磷转运蛋白参与 [29-30]。目前已报道的具

有磷转运活性的蛋白主要是磷酸盐转运体 PHT 家

族、参与磷从根往地上部转运的 SPX-EXS 亚家族

PHO1 及其同源基因，还有参与液泡磷转运的 SPX-
MFS 亚家族基因如 VPT1 及 OsSPX-MFS3 等。

磷酸盐转运体 PHT (phosphate transporter，在

水稻中简称 PT) 属于主要协助运输蛋白超家族

(MFS) 的第九亚家族 [31]。根据氨基酸序列、亚细胞

定位及功能差异，已知磷酸盐转运体被分为 4 个亚

家族：PHT1、PHT2、PHT3、PHT4[32]。研究表明，

PHT1 亚家族成员在磷酸盐转运中占据着十分关键

的地位，大部分 PHT1 家族成员都受缺磷诱导，参

与植物磷的吸收和转运。多数 PHT1 蛋白定位于植

物的细胞质膜 ( 即细胞与胞外介质的界面 )，直接

参与植物体对土壤中磷酸盐的吸收 [29]。水稻基因

组中有 13 个编码 PHT1 家族的基因 (OsPT1~13)[33]。

除 OsPT1/3/5/7/12 外，其他 8 个 PHT1 家族成员都

得到了详细的功能研究，基本上都参与磷吸收或转

运 [29]。OsPT1 和 OsPT8 在根和叶组成型表达，在

磷充足条件下吸收和转运外界的磷 [34-35]。OsPT2、
OsPT6、OsPT9 和 OsPT10 受缺磷诱导，OsPT2 在

根中柱表达，参与无机磷吸收及从地下往地上部转

运；OsPT6 在根的表皮、皮层和中柱组织表达；

OsPT9 和 OsPT10 在根表皮和根毛表达，参与吸收

外界磷 [36-37] ；OsPT11 和 OsPT13 参与丛枝菌根共生

并受菌根诱导，由 OsPHT1;11 吸收菌根供应的无

机磷 [38]。

已有研究表明，磷转运体受到一系列转录和翻

译后水平的调控，从而在不同磷环境下行使功能。

在转录水平，PT 的表达受 OsPHR2 ( 水稻磷信号中

心调控转录因子 ) 的调控。OsPHR2 通过结合到下

游基因启动子的 P1BS 元件 (GNATATNC) 来调控下

游基因表达 [39]。已经证明 OsPHR2 直接结合水稻磷

酸盐转运体 OsPT2、OsPT8 的启动子，从而调控它

们的表达 [40-41]。PT 蛋白还受到一系列翻译水平的

调控。OsPHF1 是磷转运体从内质网输出定位到质

膜的辅助蛋白，在调控 OsPTs 从内质网 (endoplasmic 
reticulum, ER) 到质膜运输过程中发挥着重要作用 [42]。

进一步研究表明，水稻中的 PT8 受磷酸化调控，磷

酸化的 PT8 不能和 OsPHF1 互作 [43]。当外界磷水

平较高时，PT8 蛋白受到的磷酸化修饰程度提高，

从而降低其在质膜上的积累；而当外界磷水平较低

时，PT8 蛋白磷酸化修饰程度降低，从而增加其在

质膜上的积累，进而提高磷的吸收能力。浙江大学

吴平研究组发现，将 OsPT8 的第 517 位丝氨酸突变

成模拟磷酸化的天冬氨酸时可使 OsPT8 突变蛋白滞

留在内质网中，而如果将第 517 位丝氨酸突变成模

拟非磷酸化的丙氨酸时，OsPT8 突变蛋白则更多地

定位到质膜上，从而促进磷从细胞外向细胞内吸收，

并基于此原理获得了改良磷吸收效率的基因工程水

稻 [43]。进一步的研究鉴定了 OsCK2α3/β3 参与调控

PT 的磷酸化状态，OsCK2 会磷酸化 OsPT8 的 517
位的丝氨酸，OsCK2 包含 α3 和 β3 亚基，以异源全

酶形式参与 OsPT 的磷酸化过程，OsCK2α3 不受缺

磷调控，但 OsCK2β3 会受缺磷降解 [43]。OsCK2 和

OsPHF1 对 OsPT 的调控研究结果丰富了人们对磷

转运体转录后调控机制的认识，也为我们利用

OsPHF1 及 OsPT 改良作物磷吸收能力提供了科学

依据。

水稻中 SPX-EXS 亚家族有 3 个成员。目前只

知道 OsPHO1;2 和 AtPHO1 一样参与磷从根向地上

部的转运 [44]。最新的研究表明，同 AtPHO1 一样，

OsPHO1 可能受到 OsPHO2 调控 [45]。液泡是植物细

胞内一个重要的亚细胞器，是许多离子 ( 包括磷 )
的临时贮备仓库。最新的研究表明，SPX-MFS 家

族基因具有磷转运功能，参与液泡与细胞质间的磷

转运 [46-47]。水稻中有 4 个 OsSPX-MFSs 基因，已知

OsSPX-MFS1~OsSPX-MFS3 定位于液泡膜。已有研

究表明，OsSPX-MFS1 和 OsSPX-MFS3 表达受缺磷

抑制，OsSPX-MFS2 表达受缺磷诱导。OsSPX-MFS1
和 OsSPX-MFS2 都受到 miR827 的调控 [48]。最新研

究表明 , OsSPX-MFS3 是一个低亲和性液泡磷转运

体，负责将液泡中贮备的磷转运出来以让植物适应

低磷环境 [47]。

2.3　磷信号调控机制研究

目前已经明确多个转录因子参与磷信号调控。

OsPHR2 是水稻磷信号的中心调控转录因子，在

OsPHR2 过表达株系中，PSI (phosphate starvation 
induced) 基因上调表达，根长增加，根冠比增加，

根毛增多，从而导致叶片磷大量积累 [40]。OsPHR2
的同源基因 OsPHR1 和 OsPHR3 也参与调控植物缺

磷响应 [49]。和 OsPHR2 增强表达表现出生长抑制不

同，增强表达 OsPHR3 的转基因株系能显著提高磷

吸收量和产量 [49]。最近研究表明，OsWRKY74 参

与调控磷饥饿响应，OsWRKY74 增强表达的转基因

苗表现为提高磷的吸收、更大的根系和更大的生物

量，同时也表现出更高的铁积累，表明 OsWRKY74
可能同时参与协同调控铁和磷的吸收 [50]。水稻中发
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现 MYB 转录因子 OsMYB2P-1 参与调控磷饥饿响

应及根构型 [51]。国际水稻所在水稻中鉴定了控制耐

低磷 QTL (PUP1) 的基因 PSTOL1，该基因编码一

个蛋白激酶，通过控制苗期发根速度，进而增强植

物对低磷的耐受力 [52]，然而也有科学家认为

PSTOL1 是否耐低磷还有待进一步验证 [53]。另外，

水稻 bHLH 转录因子 OsPTF1 也参与调控磷饥饿响

应 [54]。OsPTF1 在叶中组成型表达，在根中受到缺

磷诱导表达，OsPTF1 的过表达会上调一系列缺磷

响应基因表达，且过表达植株能显著提高磷含量和

生物量 [54]。

SPX 结构域蛋白也参与磷信号调控。SPX 结

构域根据酵母蛋白 ScSyg1、ScPho81 和人类逆转录

病毒受体蛋白 XPR1 共有一段同源蛋白序列命名。

在水稻中有 15 个含有 SPX 结构域的蛋白。基于蛋

白是否包含其他结构域，SPX 结构域蛋白可分为 4
个亚家族，分别是只包含 SPX 结构域的 SPX 亚家

族 (Class 1)、包含 SPX 结构域和 EXS (ERD1/XPR1/
SYG1) 结构域的 SPX-EXS 亚家族 (Class 2)、包含

SPX 结构域和 MFS (major facilitator superfamily) 结
构域的 SPX-MFS 亚家族 (Class 3) 和包含 SPX 结构

域和 RING (really interesting new gene finger domain)
结构域的 SPX-RING 亚家族 (Class 4)[55-56]。这 4 个

亚家族蛋白都涉及缺磷胁迫响应，其中 SPX 亚家

族直接参与磷信号调控。水稻 SPX 亚家族包括 6
个 OsSPXs 基因。除 OsSPX4 外，其他基因都受缺

磷诱导 [57]。研究表明，SPX 亚家族基因都参与负调

控磷饥饿响应。OsSPX 蛋白是水稻感应低磷信号，

调控磷信号网络中心调控因子 OsPHR2，从而调控

植物磷饥饿响应的一个重要组件。OsSPX1~5 都参

与负调控 OsPHR2 的功能 [57-61]。对 OsSPX4 的研究

表明，正常磷浓度条件下，OsSPX4 主要定位于细

胞质中，OsSPX4 与 OsPHR2 互作，阻止了 OsPHR2
进入细胞核，从而抑制了 OsPHR2 的功能。而在低

磷条件下，OsSPX4 蛋白降解，解除对 OsPHR2 的

抑制作用，OsPHR2 进入细胞核从而调控缺磷响应

基因的表达 [58]。进一步研究明确了在高磷时

OsSPX1/2 通过与 OsPHR2 结合，从而抑制其与靶

基因启动子顺式元件 P1BS 结合；而在低磷条件下，

OsSPX1/2 与 OsPHR2 结合减弱，OsPHR2 能够优

先结合到靶基因启动子上，从而调控一系列缺磷响

应基因的表达 [61]。最新的研究解析了 SPX 结构域

的晶体结构，表明 SPX 结构域可能是细胞内磷 ( 肌
醇多磷酸 ) 的受体 [62]，但是否 SPX 蛋白就是无机

磷的直接受体还有待进一步研究确定。

研究表明非编码 RNA (non-coding RNA，不编

码蛋白质的 RNA) 也参与调控磷信号响应。水稻中

微小 RNA (microRNA, miRNA) OsmiR399 受 OsPHR2
的正调控，受磷饥饿诱导 [40]。进一步研究证明OsPHO2 
(phosphate 2) 是 OsmiR399 的下游靶基因 [63]。另外，

水稻中 OsmiR827 也是缺磷诱导的，受 OsPHR2 的
正调控。OsmiR827 的靶基因是 OsSPX-MFS1 和

OsSPX-MFS2[48]。近年的研究发现，长链非编码

RNA (long non-coding RNA) 也在磷饥饿信号调控系

统中起重要作用。水稻中 IPS1 和 IPS2 是参与磷饥

饿响应途径的长链非编码 RNA[64]。IPS1 通过一种

称之为“靶标拟态”的机制来抑制 miR399 对靶基

因 PHO2 的调控。IPS1 存在一段和 miR399 互补但

又不是完全配对的长 23 nt 的序列，这使得 IPS1 能

和 miR399 配对，从而抑制 miR399 和 PHO2 的结合

并使 PHO2 不会被降解，由于 IPS1 和 miR399 不是

完全配对，所以 IPS1 自身不会被降解，从而保证

了它能抑制 miR399 对 PHO2 的降解 [64]。最近的研

究又发现了另一种长链非编码 RNA——水稻

OsPHO1;2的顺式天然反义转录本 cis-NAT (cis-natural 
antisense transcript) 也参与调控体内磷的平衡 [65]。 

泛素 (ubiquitin) E2 结合酶 PHO2 也参与磷信号

调控。水稻中泛素 E2 结合酶 Ospho2 突变体在高磷

培养条件下表型与拟南芥类似，表现为磷中毒表型，

并能模拟体内缺磷胁迫，诱导磷饥饿响应，如酸性

磷酸酶活性和 RNA 酶活性的增加，细胞膜脂质成

分改变等 [63]。通过筛选 Ospho2 抑制子突变体，也

发现 OsPHO1 突变能减缓 Ospho2 的磷中毒表型，

表明在水稻和拟南芥中 PHO2 对 PHO1 的调控途径

是保守的 [45]。

综上所述，在水稻中磷饥饿信号途径已经得到

较为细致的解析，其中我国科学家做出了很多原创

性工作，在 SPX 亚家族的功能解析及磷转运体的

磷酸化调控方面，水稻的研究甚至走在拟南芥前面。

综合现有的研究结果，水稻磷信号调控的分子网络

可以概括如下 ( 图 1)。OsPHR2 及其他 OsPHR 蛋白

正调控一系列缺磷响应基因的表达，包括磷吸收相

关转运体 PTs，促进有机磷转化为无机磷的基因如

OsPAPs、OsSQD2，以及磷信号调控相关基因如

OsIPS1/2、OsmiR399、OsmiR827、OsSPXs 等表达。

OsSPX 蛋白则参与感受缺磷信号，负调控 OsPHR2
的功能，而 OsPHR2 又反馈调控 OsSPX 基因表达。

OsmiR399 抑制 OsPHO2 的表达，而 OsIPS1/2 则抑
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制 OsmiR399 对 OsPHO2 的抑制。OsPHO2 负调控

OsPHO1 蛋白，进而调控磷的吸收和平衡。OsmiR827
负调控 OsSPX-MFS1/2。尽管在其他作物中尚很少

研究磷信号的调控机制，但水稻磷信号调控网络的

阐明将为作物磷高效利用的分子改良和育种应用提

供理论依据。

3　钾吸收利用的功能基因组研究进展

钾 (K) 是植物体内含量最丰富的一价阳离子，

约占植物总干重的 2%~10%。植物钾营养相关的功

能基因研究主要集中于拟南芥，已经初步阐明了钾

转运体及钾离子通道，以及信号调控途径 [66]。水稻

钾吸收利用与调控分子机制的功能基因组研究虽起

步稍晚，但近几年进展迅速。

植物体内钾离子吸收系统主要包括钾离子转运

蛋白和钾离子通道 2 大类。 钾离子转运蛋白来源于

多个基因家族，如 KUP/HAK/KT、HKT、NHX 和
CHX 等。KUP/HAK/KT 家族主要是编码一类与细

菌 KUP 和真菌 HAK1 同源的基因。NHX 和 CHX 
家族只有少数几个基因参与了钾离子 / 氢离子的逆

向转运。在植物体内 HKT 基因家族中的大多数成

员都参与了钠离子转运，仅有少数几个参与了钠钾

离子共转运 [11]。相较于钾离子转运蛋白功能的多样

性，钾离子通道则表现出很强的功能专一性。 钾离

子通道主要包括 Shaker 通道、TPK (tandem-pore 
K+) 通道和 Kir (K+ inward rectifier)-like 通道 3 类蛋

白 [66]。水稻中有 27 个 OsHAK 基因家族成员。聚

类分析可以把 OsHAKs 分为 Cluster I~IV 4 大类，

且不同类型 OsHAKs 的组织和亚细胞定位也不尽相

同，说明这些基因可能在参与钾离子吸收转运及植

物生长发育过程中执行不同的功能 [67]。研究表明，

OsHAK1 受缺钾诱导，在不同组织都有表达，参与

A，磷饥饿信号调控网络。绿色代表正调控，而红色平末端的线代表负调控，虚线代表尚未证实的调控。B，PHR蛋白结合

的P1BS元件。图在Wu等 [39]基础上修改而成。

图1  水稻磷信号调控网络
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钾的吸收和钠 / 钾平衡 [68]。OsHAK5 在水稻不同组

织都有表达，其中在根表皮、中柱、维管组织及叶

肉细胞表达较高。OsHAK5 促进根从土壤中吸收钾，

同时也参与体内钾的分配转运 [69]。OsHAK21 是膜

定位蛋白，主要在木质部薄壁细胞及内皮层细胞表

达，参与调控钾的吸收及钠 / 钾平衡 [70]。OsAKT1 
是水稻中最先被克隆的钾离子通道基因，与拟南芥

的 AKT1 高度同源，属于 Shaker 类钾离子通道。

osakt1 表现为降低钾吸收及低钾敏感的表型。体外

实验证明，OsAKT1 是电压依赖的内向整流型钾离

子通道，并受到外源 Ca2+ 和 H+ 的调节 [71]。OsTPKa 
和 OsTPKb 是水稻中 2 个与 AtTPK1 同源的基因 ( 序
列一致性为 57%)，可能参与了不同组织钾离子稳

态的维持 [72]。

目前水稻中关于钾信号调控机制研究较少。研

究表明，OsCBL1 和 OsCIPK23 是 OsAKT1 的上游

调控因子， OsCBL1-OsCIPK23 复合体调控 OsAKT1
的活性 [71]。

4　其他元素吸收利用功能基因组研究进展

当前的施肥措施中，氮、磷、钾肥是 3 种主要

成份。但其他大量元素钙、镁、硫及微量元素 (Fe、
Mn、Cu、Zn、B、Mo、Cl、Ni) 也是作物必需元素，

在不同的土壤类型中也需要相应补充。因此，相关

的功能基因研究也逐渐得到重视。其中，我国参与

研究的主要有钙 (Ca)、铁 (Fe)、锌 (Zn) 等。

4.1　钙(Ca)
钙大量存在于土壤中，在正常条件下，土壤中

的钙能够满足大部分作物的生长需求，大田作物很

少出现缺钙现象 [73]。因而，人们也相对较少关注作

物钙营养元素的吸收利用机制。植物细胞内存在精

细的调节机制，既能使细胞质中游离 Ca2+ 浓度迅速

升高以响应环境变化，又能使其维持基态条件下的

低浓度，这些精细的调节机制主要通过体内的 Ca2+

转运系统来实现，包括胞质 Ca2+ 外流系统，即

Ca2+/H+ 反向转运蛋白和 Ca2+-ATPase 以及钙离子通

道。Ca2+ 从细胞质运出主要由 Ca2+-ATPase 和 Ca2+/
H+ 反向转运蛋白完成。而 Ca2+ 输入细胞质则主要

通过离子通道途径进行 [74]。目前已经在水稻中鉴定

了多个钙转运相关功能基因。水稻钾转运体 HKT
家族成员 OsHKT2;4 是一个钙离子通道。水稻

OsTPC1 是电压依赖型钙离子通道 [75]。而 Ca2+/H+

反向转运蛋白 OsCAX1a 是一个液泡膜定位蛋白，

参与将 Ca2+ 转入液泡中，调节钙离子平衡 [76]。另外，

该家族的其他 Ca2+/H+ 反向转运蛋白 OsCAX2~5 及

Ca2+-ATPases (OsACA4~7) 也得到分析鉴定，参与

Ca2+ 的转运 [77]。研究表明，膜定位的 OsMCA1 是

一个机械敏感型的钙离子通道 [78]。而 OsCCX2 是

一个钙交换蛋白，参与 Ca2+、Na+、Li+、Fe2+、Zn2+

和 Co2+ 等离子转运 [79]。

4.2　铁(Fe) 
铁是植物必需的微量元素，植物吸收利用铁元

素的机制可划分为 2 类，即机制Ⅰ和机制Ⅱ。机制

Ⅰ植物主要包括双子叶植物和禾本科以外的单子叶

植物，机制Ⅱ植物主要指禾本科植物。水稻不仅具

有机制Ⅱ植物特有的铁吸收系统，也有机制Ⅰ植物

吸收铁的特征。正常条件下 , 机制Ⅰ植物通过 Fe3+

还原酶将 Fe3+ 还原为 Fe2+，然后通过质膜转运蛋白

吸收。机制Ⅰ植物主要利用 ZIP (ZRT/IRT-related 
protein) 家族中的 IRT 转运蛋白吸收土壤中的铁。

水稻中主要利用 Fe2+ 转运蛋白 OsIRT1 和 OsIRT2 
吸收 Fe2+[80]。增强表达 OsIRT1 可以增加水稻中铁

和锌的积累 [81]。具有机制Ⅱ的禾本科植物主要通过

根系分泌铁载体 (phytosiderophores, PS) 螯合根际中

的 Fe3+，然后在 YSL (YS1-like protein) 家族转运蛋

白作用下将 Fe3+-PS 转运到植物体内。机制Ⅱ植物

根系能分泌大量铁载体，如麦根酸 (mugineic acids, 
MAs)到根际中 [11]。MAs 由L-蛋氨酸和尼克酰胺合成，

尼克酰胺氨基转移酶 (nicotianamine aminotransferase, 
NAAT) 是合成麦根酸的关键酶，在水稻中过表达大

麦 (Hordeum vulgare L.) 尼克酰胺氨基转移酶基因

HvNAAT-A 和 HvNAAT-B，能提高水稻根系麦根酸

的分泌量和低铁条件下土壤中铁的有效性 [82]。

OsNAAT1 是水稻中克隆到的尼克酰胺氨基转移酶基

因，铁胁迫时根和茎叶中 OsNAAT1 的表达量升高，

在根伴胞细胞和中柱鞘细胞中尤为明显 [83]。缺铁条

件下，水稻尼克酰胺合成酶基因 OsNAS1 (Oryza 
sativa nicotianamine synthase1) 和 OsNAS2 在水稻

根和茎叶中表达水平升高，而 OsNAS3 仅在根中表

达量升高，在叶片中表达却受到抑制。OsNAS1、 
OsNAS2 和 OsNAS3 都参与铁在水稻中的长距离转

运 [84]。增强表达 OsNAS 家族基因能提高地上部的

铁和锌含量 [85]。机制Ⅱ植物主要由 YSL 转运蛋白

吸收土壤中的铁。玉米 (Zea mays) YS1 是最早发现

的 YSL 类膜转运蛋白，负责吸收土壤中的 Fe-PS 
复合物 [86]。水稻中有 18个YSL基因。OsYSL2 (yellow 
stripe like2) 主要在根韧皮部表达，参与长距离铁、

锰的韧皮部运输及铁、锰向籽粒的转运 [87-88]。水稻
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OsYSL15 主要在根表皮细胞中表达，是 Fe3+- 脱氧

麦根酸转运体，缺铁条件下该基因表达上调 , 负责

从土壤中获取铁 [89-90]。OsYSL16 在根、叶、穗的维

管组织表达，参与体内铁的分配 [91]。OsYSL18 则参

与生殖器官的铁分配及韧皮部转运 [92]。此外，水稻

中还存在NRAMP (natural resistance associated macrophage 
protein) 转运系统。NRAMP 基因主要参与维持细胞

内的金属离子平衡。水稻中有 7 个金属转运体

NRAMP 基因，其中 OsNRAMP1 参与铁和镉的吸收，

表达量高的植株，铁和镉的含量也较高 [93-94]。

OsNRAMP5 是组成型表达的 Fe、Mn 吸收转运体，

同时也参与镉的吸收 [95-96]。此外，OsFRDL1 是一

个柠檬酸转运体，定位于中柱鞘细胞，参与 Fe- 柠
檬酸复合体从根到地上部的有效转运 [97]。MIT 
(mitochondrial Fe transporter) 是线粒体铁转运体，

影响水稻的生长发育，mit 突变体铁积累，但植株

生长受抑制 [98]。

在水稻中目前已鉴定了多个参与铁吸收转运的

转录因子。OsIRO2 是一个缺铁诱导的 bHLH 转录

因子，提高 OsIRO2 的表达量能提高植物地上部的

铁含量，增强植物在低铁环境下的耐受力，OsIRO2
不仅调控铁的吸收，也调控铁向籽粒的分配 [99]。另

外， IDEF1 (IDE-binding factor 1) 能直接通过其组氨

酸精氨酸重复及脯氨酸富集区结合 2 价金属离子

Fe2+、Ni2+ 等，感受并调控体内金属离子的平衡 [100]。

研究表明，生长素转运体 OsABCB14 及生长素响

应因子 OsARF12、OsARF16 也参与调控缺铁响

应 [101-103]。另外，受体样蛋白 OsRMC 也参与调控

缺铁条件下铁的吸收和根伸长 [104]。上海植生所报

道了 OsVIT1 和 OsVIT2 两个液泡转运蛋白，能转

运 Fe2+、Zn2+ 及 Mn2+，其编码基因主要在旗叶叶片

及叶鞘中表达，主要功能在于调控 Fe2 ＋和 Zn2+ 在

旗叶液泡中的分隔容量，从而调控这些营养元素在

源和库间的分配 [105]。

4.3　锌(Zn)
植物吸收锌主要依赖 ZIP 家族转运蛋白系统。

植物还可以通过其他转运蛋白吸收锌，如 OsIRT1
可以增加水稻中铁和锌的积累 [81]。此外，禾本科植

物根系分泌的 PS 能螯合难溶性锌，并通过根表皮

细胞膜上的 YSL 转运蛋白吸收锌 [11]。在水稻中，

缺锌提高 OsZIP4、OsZIP5 和 OsZIP8 在根中的表

达水平，增加锌在根中的累积。OsZIP4 主要在根、

茎韧皮部表达，是一个锌转运体，参与锌在植株体

内的分配 [106-107]。OsZIP5 基因突变体地上部锌浓度

降低，地下部升高，增强表达该基因则导致对过量

的锌超敏，表明该基因参与体内锌的分配 [108]。

OsZIP8 在根茎中都有表达，受缺锌诱导，是一个

质膜定位的 Zn 转运体，主要负责锌的吸收和分

配 [109]。OsMTP1 (metal tolerance protein1) 是液泡定

位的锌转运蛋白，它同时也能以较弱的亲和性转运

Co ( 钴 )、 Fe 和 Cd ( 镉 )[110]。OsHMA2 是一个将

Zn、 Cd 从根向地上部转运的主要转运体 [111]，可能

参与将 Zn 和 Cd 分配到幼嫩组织中 [112]。而增强表

达OsNAS2能使种子中积累更高的 Zn。OZT1 (Oryza 
sativa Zn transporter 1) 是一个 CDF (cation diffusion 
facilitator transporter) 家族的蛋白，在不同组织都

有表达，受 Zn2+、Cu2+、Fe2+ 和 Mg2+ 等处理诱导，

OZT1 定位于液泡膜，参与转运 Zn、Cd 及其他重

金属离子 [113]。另外，过表达金属巯蛋白基因

OsMT1a 能提高锌在根中的积累 [114]。

综上所述，水稻必需大量元素 N、P、K 的功

能基因组已经有大量的研究，特别是磷和氮的功能

基因研究方面已经阐明了初步的调控网络，其中大

部分的工作都是我国科学家完成的。但在 Ca、Mg、
S 等大量元素的功能基因组研究方面，特别是 Mg、
S 的研究还很少。微量营养元素中除 Fe、Zn 之外，

相关的研究还不系统，我国的研究也很少，在此不

再详细展开。

5　展望

作物的高产优质离不开充分和平衡的养分供

应。随着人们对绿色作物的大量需求和可持续农业

的需要，我国科学家提出了“少打农药、少施化肥、

节水抗旱、优质高产”的绿色超级稻目标，而养分

高效是绿色超级稻的主要内容。揭示作物对养分吸

收利用的功能基因及其分子机制，通过遗传改良提

高其利用效率是作物养分利用功能基因组学的重要

研究内容。尽管在我国水稻功能基因组项目的资助

下，在养分利用功能基因组方面已经取得重要而全

面的进展，但离完全阐明养分利用的分子调控机制

还相差甚远。今后水稻养分利用功能基因组研究将

要从以下几个方面展开。

5.1　阐明完整的养分吸收利用及信号调控的分子网络

通过功能基因组研究明确作物是通过什么基因

感知、如何感知土壤中的养分状况，并将信息传递

到各组织中调控一系列基因表达变化以及转运体的

活性变化，以让植物去适应外界的养分环境改变，

并最终设计出能根据植物自身养分状况优化养分吸



专刊：水稻功能基因组研究与遗传改良 第28卷1238

收利用水平的作物将是作物养分利用功能基因组研

究的最终目标。因此，阐明参与养分吸收利用及

信号转导的每一个基因，解析完整的养分信号调控

途径将是今后养分利用功能基因组的重要研究内容

之一。

5.2　发掘有重要育种价值的养分高效基因及其利用

方式

虽然在水稻中氮、磷、钾及其他营养元素中都

有多个转运体得到鉴定，为了阐明养分利用的功能

基因组，还需继续挖掘各营养元素的全部转运体及

其调控因子。另外，如何将这些转运体及重要调控

基因应用于遗传育种中也需要研究探索，当前主要

是通过增强表达及 RNA 干涉或突变体来研究这些

转运体在各养分转运中的功能，但大部分转运体及

调控基因增强表达虽能提高养分吸收能力，却无法

最终提高产量。因此，通过 CRISPR/Cas9 等基因编

辑技术来定点创制优良等位变异将是利用这些转运

体及调控基因的一个有效途径。如水稻中将 PT8 中

S517 强制突变为 A 后，突变的 PT8 蛋白就会更多

地定位到细胞质膜上，从而提高作物对磷的吸收能

力，并且表现为高产
[39,43]。另外，通过基因组学技

术手段挖掘自然优良等位变异，并运用于遗传育种

将是一个直接有效的方法。针对水稻关键养分效率

性状的遗传改良，挖掘可以直接进行育种应用的优

良等位变异，明确其利用方式将是今后养分利用功

能基因组研究的重要内容之一。

5.3　明确氮磷钾等养分之间的相互关系

目前有关养分利用的功能基因研究主要仍集中

在单个营养元素吸收、转运、同化过程的作用机制

和小网络的片段化研究，缺乏整体和系统分析。越

来越多的证据表明，氮、磷、钾之间以及氮、磷、

钾和其他大量和微量元素之间都存在相互调控的关

系。明确养分信号调控途径之间是通过什么基因节

点进行关联的将是明确如何协调这些养分之间协同

高效的前提。另外，营养元素和有害元素 ( 或者是

对人或动物有害的元素 ) 也存在一些共同的调控节

点。提高养分吸收效率的同时如何避免有害元素积

累需要首先阐明养分和有害元素间的互作节点基因。

5.4　发掘养分与生长发育及重要产量性状间互作的

关键基因

养分是影响产量的重要因素，养分与器官发育

间的相互作用是养分高效吸引及高产的基础。阐明

养分与重要产量性状的相互关系及养分与根系发育

及构型间的相互关系将会是今后的重要研究内容之一。

总之，今后养分利用功能基因组的研究将涉及

多个方面。其中最核心的是阐明完整的养分吸收利

用及信号调控的分子网络；挖掘有重要育种价值的

养分高效基因及其利用方式。养分高效是绿色超级

稻的主要内容，目前，以“绿色超级稻”项目、“水

稻功能基因组”重大项目和国家其他项目的研究成

果为基础的绿色超级稻的研究培育已经取得良好的

进展和成果。水稻氮磷等养分功能基因组研究的成

果和信息、我国丰富的水稻种质资源以及育种新技

术的发展，将为有效培育绿色超级稻奠定良好基础，

并最终实现水稻生产中“少打农药、少施化肥、节

水抗旱、优质高产”的“绿色超级稻”目标。
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