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摘要    磷是植物体内重要的营养元素. 土壤中含磷总量丰富, 但能被植物直接吸收利用的可溶

性磷含量却很低, 这成为制约农作物产量的重要因素. 本研究利用水稻寡核苷酸芯片分析了水稻

根部在正常营养条件和低磷胁迫 6, 24, 72 h 3 个时间点的全基因组表达谱. 和正常营养条件下相

比, 低磷胁迫水稻根部共发现 795 个差异表达基因. 差异表达基因功能分析发现: (1) 磷酸盐转运

蛋白、酸性磷酸酶、RNA 酶等基因上升表达; (2) 糖酵解等与能量代谢相关基因先上升后下降表

达; (3) 氮吸收和脂代谢相关基因改变其表达; (4) 蛋白质降解、细胞衰老相关基因上升表达; (5) 
部分跨膜转运蛋白基因表达上调. 研究结果为进一步揭示植物低磷胁迫反应机制, 改善作物对磷

吸收利用效率提供了有用的信息. 
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磷是植物体内一系列重要物质的组成成分, 核

酸、蛋白质、磷脂、植酸、ATP 和含磷酶等都离不开

磷的存在. 磷矿是一种不可再生的自然资源, 据估计

按目前的开采速度, 60~90 年以后, 世界上的磷矿资

源将会枯竭[1].  
植物体在低磷胁迫下 , 根构型会发生改变 [2~5], 

有机酸分泌增加[6,7], 同时一些基因, 如磷酸盐转运

蛋白[8~10]、酸性磷酸酶[11,12]、RNA 酶[13,14]等的基因的

表达表达都加强. 低磷胁迫还会诱导体内代谢副通

路的形成[15,16].  
真核生物酵母中磷调节元件可以调节一系列  

低磷反应基因的表达 [17,18]. 在拟南芥 (Arabidopsis 
thaliana)中一个对低磷信号传导起重要作用的 PHR1
基因, 属于 MYB 类转录因子, 它能够控制下游几个

低磷反应基因的表达[19]. PHO3, PSR1, PDR2 等基因

在低磷信号传导过程中也发挥着重要作用, 因为这

些基因的突变都能不同程度地损害磷酸盐饥饿信号

的传导[20~22]. 在高等植物中, 植物体如何传导低磷信

号以及植物体适应低磷的具体调节机制, 目前尚不

十分清楚.  
随着功能基因组学研究的不断深入 , 基因表  

达谱研究在植物抗病[23]、非生物胁迫[24,25]、低氮营  
养[26,27]、低磷营养[28~31]等方面取得了一定的进展.  

本研究所用水稻(Oryza sativa)寡核苷酸芯片由

北京华大基因研究中心提供 . 该芯片 BGI-Rice- 
Chip30K 由 6 万个基因特异的寡核苷酸片段(70 mer)
点在两张玻片上. 本实验研究了水稻根部在低磷胁

迫和正常营养条件下表达谱的差异, 希望能够更进

一步揭示水稻适应低磷环境的生物学机制.  

1  材料和方法 

1.1  实验材料 

以水稻品种中早 18(indica)为材料. 中早 18 种子

浸种、催芽后, 转入营养液水培, 营养液中各营养元

素含量分别为: 1.44 mmol/L NH4NO3, 0.3 mmol/L 
NaH2PO4, 0.5 mmol/L K2SO4, 1.0 mmol/L CaCl2, 1.6 



 
 
 

 
李利华等: 低磷胁迫水稻根部基因表达谱研究 
 

 

550 

mmol/L MgSO4, 0.17 mmol/L NaSiO3, 50 μmol/L  
Fe-EDTA, 0.06 μmol/L (NH4)6Mo7O24, 15 μmol/L 
H3BO3, 8 μmol/L MnCl2, 0.12 μmol/L CuSO4, 0.12 
μmol/L ZnSO4, 29 μmol/L FeCl3, 40.5 μmol/L Citric 
acid, pH 5.5[32]. 3 天换一次营养液. 水培至四叶一心

时进行低磷胁迫处理(低磷营养液中磷的浓度为上述

营养液浓度的 1/30, 其他成分不变), 对照材料营养

液不变. 设置 3 次生物学重复, 即种植 3 批材料, 每
批材料种植时间间隔 5 天.  

1.2  样品采集和 RNA 分离   

分别在低磷胁迫 6, 24, 72 h 对水稻中早 18 低磷

胁迫处理和对照材料根部取样. 样品置于−70℃冰箱

中保存. 水稻中早 18 根在液氮中研磨后, 利用 Trizol
试剂(GIBCOL/BRL)抽提总RNA(http://www.invitrogen. 
com). 利用 Oligo dT(25) magetic Dynal beads 从总

RNA 中 分 离 mRNA(http://www.dynalbiotech.com) 
(Oslo, Norway). 处理和对照材料的总 RNA 抽提、

mRNA 分离同步进行.  

1.3  microarray 荧光探针的标记、杂交、洗脱和
扫描   

中早 18 处理和对照材料 mRNA 各取 2.0 μg 作为

模板 , 在 400 U SuperscriptⅡ反转录酶(Invitrogen, 

Carlsbad, CA)催化下加入 6.0 μg Oligo dT(18)(Takara, 
Japan), 40 μL 反应体系中包含 10 mmol/L DTT, 40 U 
RNase 抑制剂(Promega, Madison, Wisconsin, USA), 
dATP, dCTP 和 dGTP 各 500 μmol/L, dTTP 和 aa-dUTP
各 200 μmol/L(Sigma, St. Louis, Missouri, USA)以及

1×第一链合成缓冲液. 在 42℃反应 3 h 合成 cDNA 第

一链, 随后 94℃变性 3 min 终止反应, 加入 RNase 
H(Promega, Madison, WI), 37℃反应 15 min 去除

mRNA, 酚/氯仿抽提反应混合物, YM-30 柱(Millipore, 
USA)纯化产物. 荧光染料 Cy3-dye 和 Cy5-dye(Am- 
ersham Pharmacia, USA)与 cDNA 在室温下黑暗交联

1.5 h, 交联产物经过 YM-30 柱纯化, 用去离子水将

终体积调整到 23.0 μL, 依次加入 46.0 μL 杂交液, 1.0 
μL 封阻液, 2.0 μL poly dA(5 μg/μL)和 3.0 μL 20× 
SSPE 缓冲液. 将探针混合物在 90℃变性 3 min, 冷却

至 4℃避光保存待用.  

预杂交、杂交和洗脱过程见 protocol(http://redb. 
ncpgr.cn/protocols/), 预杂交时将预杂交液体积改为

75 μL.  
采用 GMS 418 扫描仪(Genetic MicroSystems, 

Worburn, MA)在两种波长下扫描 Cy5-dye 和 Cy3-dye, 
适当调整扫描参数, 使同一芯片内 Cy5-dye 和 Cy3- 
dye 扣除本底后的杂交信号总和相近, 保存图像.  

每次生物学重复都有荧光染料正、反向标记技术

重复. 在正向标记中, 低磷胁迫探针用 Cy3-dye、对

照探针用 Cy5-dye 标记, 对照和处理探针等量混合后

与预杂交处理过的芯片杂交. 在反向标记中, 低磷胁

迫探针用 Cy5-dye 标记, 而对照探针用 Cy3-dye 标记.  

1.4  microarray 数据分析  

用 Imagene 4.2 软件(BioDiscovery, Genetic Mi-
croSys-tems, Worburn, MA)解析扫描图像的杂交信号

强度[27]. 芯片上序列作如下筛选: 首先去掉软件自动

标记为坏点的序列, 再选出至少在一个扫描通道下

杂交信号值大于 2 倍背景值的序列. 通过调整 Cy3 和

Cy5 信号总值一致来平衡芯片数据.  
差异表达上升和下降的阈值分别设定为 1.5 和

0.67[27]. 本实验设 3 次生物学重复, 每次生物学重复

实验又设有正、反向探针标记 2 次技术重复, 即每个

时间点的样品进行 6 次芯片杂交分析. 平衡化后的

Cy5/Cy3 信号比值至少在 5 次杂交实验中大于 1.5 或

者小于 0.67, 判定该基因为上升表达或下降表达. 以
6 次实验中 Cy5/Cy3 信号比值的平均值表示该基因上

升或下降表达的倍数.  

1.5  Northern 杂交 

总 RNA 进行 Northern 杂交分析, 验证芯片杂交

结果的可靠性. 取 15.0 μg 总 RNA 与含 0.05%溴酚蓝

和0.01%的甲酰胺等体积混合变性, 在1.5%的甲醛琼

脂糖凝胶、1× MOPS 缓冲液中电泳, 将总 RNA 转移

到 Hybond-N+膜(Amersham Pharmacia, USA), 紫外交

联. Hybond-N+膜与 32P-dCTP标记的探针在 Church 缓

冲液(7% SDS, 1% bovine serum albumin, 1.0 mmol/L 
EDTA, 0.25 mol/L Na2HPO4, pH 7.2)中 65℃杂交过夜. 
依次用 2×SSC+0.1%SDS 和 0.1×SSC+0.1%SDS 洗膜

液在 65℃洗膜.  
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2  结果 

2.1  芯片数据的有效性 

本实验共种植 3 批中早 18 水稻材料, 即 3 次生

物学重复. 每个生物学重复实验中, 设计了正、反向

标记 2 次技术重复, 芯片杂交技术重复间杂交信号值

相关系数为 0.891 和 0.989 之间, 平均相关系数为

0.961(表 1).  
从芯片杂交结果中挑出 6 个差异表达基因进行

Northern 杂交, 验证芯片杂交结果可靠性. 结果表明, 
芯片杂交和 Northern 杂交能够相互验证(图 1). 

2.2  差异表达基因总体特征 

和正常营养条件比较, 水稻根部低磷胁迫 3 个时 

间点共鉴定出差异表达基因 795 个. 136 个基因在低

磷胁迫 6 h 诱导表达, 38 个基因在低磷胁迫 24 h 诱导

表达, 419 个基因在低磷胁迫 72 h 诱导表达. 3 个时 
间点抑制表达的基因数分别为 126, 28, 93. 4 个基因

Os000979_01, Os024536_01, Os052077_01 和 Os054906_ 
01 在 3 个时间点都表现为诱导表达, 其中只有基因

Os024536_01 能找到功能注释, 其可能参与叶酸的合

成, 其他 3 个基因没有找到任何功能注释(图 2). 实
验中没有发现在 3 个时间点均表现抑制表达的基因. 

2.3  差异表达基因功能分类 

将低磷胁迫差异表达的 795 条序列在 NCBI 非冗

余数据库和 Gene Ontology 数据库中进行 BLASTn 
(scor100)和 BLASTx(E-value≤10−5)分析 ,  参照 

 

表 1  芯片杂交技术重复间杂交信号值相关系数 
(A) 

 6 h 
                                                               

24 h 
                                                              

72 h 
                                                              

 重复 1 重复 2 重复 3 重复 1 重复 2 重复 3 重复 1 重复 2 重复 3 

低磷胁迫 0.979 0.969 0.988 0.975 0.972 0.97 0.968 0.968 0.984 
对照 0.969 0.98 0.95 0.979 0.968 0.985 0.892 0.961 0.989 

BGI-rice chip 30 k-A 技术重复杂交信号值相关系数 
(B) 

 6 h 
                                                               

24 h 
                                                              

72 h 
                                                              

 重复 1 重复 2 重复 3 重复 1 重复 2 重复 3 重复 1 重复 2 重复 3 

低磷胁迫 0.981 0.872 0.982 0.965 0.969 0.96 0.983 0.904 0.952 
对照 0.974 0.935 0.977 0.961 0.961 0.967 0.966 0.894 0.976 

BGI-rice chip 30 k-B 技术重复杂交信号值相关系数 
 

 
 

图 1  Northern 杂交图片与芯片杂交结果比较 
泳道 1, 3, 5 分别示正常营养条件 6, 24, 72 h 中早 18 根部; 泳道 2, 4, 6 分别示低磷胁迫 6, 24, 72 h 中早 18 根部.  

右边显示基因序列号及出现差异表达时间和差异表达倍数 
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KEGG(Kyoto Encyclopedia of Genes and Genomes)数
据库对差异表达序列的生理和生化功能进行分类 . 
795 个基因中, 有 355 个没有找到任何功能注释, 15
个基因预测为未知功能蛋白和假想蛋白, 将这 370 个

基因都归为未知功能一类, 其余依次分为能量相关

基因、物质代谢相关基因、细胞生长分裂相关基因、

转录相关基因、蛋白质合成相关基因、蛋白质降解和

贮存相关基因、运输相关基因等(表 2). 
 

 
 

图 2  中早 18 低磷胁迫 3 个时间点根部差异表达基因数 
+示上升表达基因;  −示下降表达基因 

2.4  磷酸盐转运蛋白、酸性磷酸酶、RNA 酶等基
因上升表达 

植物在长期进化过程中发展了一套复杂系统 , 
通过调节体内一系列生理和生化反应, 来适应周围

环境中的低磷胁迫[1]. 本实验的芯片数据结果与一些

已知低磷反应基因表达情况一致(表 3). 
 
表 2  低磷胁迫差异表达基因功能分类 

 数量/个 百分比(%)

代谢相关基因 100 23.9 

能量相关基因 53 12.6 

细胞生长和分裂相关基因 9 2.1 

转录相关基因 12 2.9 

蛋白质合成相关基因 19 4.5 

蛋白质降解和贮存相关基因 18 4.3 

运输相关基因 26 6.2 

细胞结构相关基因 20 4.8 

信号传导相关基因 19 4.5 

抗病及抗逆相关基因 26 6.2 

次级代谢相关基因 5 1.2 

ATP, DNA, RNA 结合相关基因 51 12.2 

其他 61 14.6 

 
表 3  文献已报道的低磷诱导相关基因 

 6 h 24 h 72 h 功能注释 

Os002628_02 / / 1.85 拟南芥紫色酸性磷酸酶 

Os011801_01 / / 1.73 二磷酸核苷酸磷酸酶 1 

Os017148_01 / / 2.32 甘薯紫色酸性磷酸酶 

Os016540_01 / / 1.60 紫色酸性磷酸酶 

Os012650_01 / / 1.68 分泌型酸性磷酸酶前体 

Os006930_01 / / 1.64 拟南芥磷酸酶 2C 

Os026434_01 / / 1.70 小家鼠镁依赖磷酸酶 1 

Os046463_01 / / 1.62 无机二磷酸酶 

Os008629_01 / / 1.80 核糖核酸酶 

Os009320_01 / / 1.50 糊核糖核酸酶 

Os020207_01 1.99 / / 液泡质子-焦磷酸酶 

Os020948_01 / 1.59 1.90 甘油三磷酸透性酶 

Os054748_01 / / 1.65 磷酸盐转运蛋白 

Os022542_01 / / 1.66 水稻磷酸盐转运蛋白(Pht1-2)  

Os032362_01 / / 1.91 大豆腺苷三磷酸双磷酶 GS52 

/示该基因在此时间点无差异表达 
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植物体内各种磷酸酶能将体内和体外有机含磷

化合物中的磷释放出来 [33,34]. 酸性磷酸酶受低磷诱

导[11,12], 同时还可作为一个植物体内磷酸盐含量是否

缺乏的标记[35], 主要定位于植物细胞液泡和质外体

表面 [36]. 3 个紫色酸性磷酸酶基因 Os002628_02, 
Os016540_01, Os017148_01和 1个分泌型酸性磷酸酶

前体基因 Os012650_01 在低磷胁迫 72 h 都上升表达. 
其他几个磷酸酶类基因也在低磷胁迫 72 h 上升表达.  

在高等植物中, 核糖核酸酶能够降解核糖核酸

释放出磷, 使其重新参与磷素循环[13,14,37]. 2个核糖核

酸酶基因 Os008629_01 和 Os009320_01 在低磷胁迫

72 h上升表达. 高亲和力磷酸盐转运蛋白基因在低磷

条件下诱导表达, 且多数偏爱在根部表达[8,9]. 2 个磷

酸盐转运蛋白基因 Os022542_01 和 Os054748_01 在

低磷胁迫 72 h 上升表达.  
质子从胞质到液泡的主动运输可通过液泡膜上

的 ATP 依赖的质子泵或 Ppi 依赖的质子泵进行. 在胞

质 ATP 不足的情况下, 液泡膜两边 pH 梯度的维持可

由 ATP 为动力的 H+泵转换为 Ppi 为动力的 H+泵[16].  
1 个编码液泡 H+-焦磷酸酶基因在低磷胁迫 6 h 上升 
表达. 

2.5  糖酵解等与能量相关基因先上升后下降表达 

3-磷酸甘油醛脱氢酶和磷酸甘油酸激酶是糖酵

解过程中两个重要的酶, 前者将 3-磷酸甘油醛转变成

1,3-二磷酸甘油酸(1,3-DPGA), 后者将 1,3-DPGA 生成

3-磷酸甘油酸(3-PGA). 2 个 3-磷酸甘油醛脱氢酶基因

Os054468_01, Os055294_01和 1个磷酸甘油酸激酶基

因 Os052194_01 在低磷胁迫 6 h 上升表达, 低磷胁迫

72 h 下降表达. 丙酮酸激酶在糖酵解过程中以 ADP
作为底物催化 PEP 生成丙酮酸. 1 个丙酮酸激酶基因

Os054538_01 在低磷胁迫 24, 72 h 下降表达(表 4).  

2.6  氮吸收和脂代谢相关基因表达的改变 

一个氨转运蛋白基因 Os056518_01 和一个高亲

和力硝酸盐转运蛋白基因 Os016899_01 在低磷胁迫 6 
h 上升表达. 磷是硝酸还原酶和亚硝酸还原酶的重要

组成部分 .  4 个硝酸还原酶基因 Os020230_01 , 
Os020368_01, Os023108_01 和 Os027084_01 均在低

磷胁迫 24 或 72 h 下降表达. 另一个氨同化重要酶谷

氨酸合成酶基因 Os054728_01 在低磷胁迫 72 h 下降

表达(表 5). 说明低磷胁迫早期, 硝酸根和铵根离子

的吸收都加强, 但是在磷胁迫中后期, 对氮的吸收、 
 
表 4  糖酵解相关差异表达基因 

 6 h 24 h 72 h 功能注释 

Os052194_01 2.21 / 0.52 磷酸甘油酸激酶 

Os054468_01 3.93 / 0.39 三磷酸甘油醛脱氢酶亚基 A 

Os055294_01 2.37 / 0.58 三磷酸甘油醛脱氢酶 

Os054538_01 / 0.62 0.58 丙酮酸激酶 

/示该基因在此时间点无差异表达 
 
表 5  氮代谢相关差异表达基因 

 6 h 24 h  72 h 功能注释 

Os052532_01 / / 0.64 硝酸盐转运蛋白 

Os056518_01 1.54 / / 铵盐转运蛋白 

Os016899_01 1.68 / / 高亲和性硝酸盐转运蛋白 

Os020230_01 / 0.62 / NAD(P)H-硝酸还原酶 

Os020368_01 / 0.67 0.65 水稻硝酸还原酶脱辅基酶蛋白 

Os023108_01 / / 0.59 水稻硝酸还原酶脱辅基酶蛋白 

Os027084_01 / 0.55 / 硝酸还原酶(玉米) 

Os054728_01 / / 0.61 谷氨酸合酶 

/示该基因在此时间点无差异表达 
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同化减弱. 
磷是脂类物质中重要的成分. 在低磷胁迫条件

下, 磷脂会降解, 糖脂和硫脂合成增加, 以代替磷脂

行使生物学功能[31,38,39]. 基因 Os014403_01 参与鞘

磷脂生物合成, 在低磷胁迫 72 h 下降表达. 2 个参与

磷脂降解的基因 Os016667_01 和 Os018760_01 在低

磷胁迫 72 h 上升表达. 一个硫酸盐转运蛋白基因 
Os020792_01 在低磷胁迫 6 h 就上升表达, 可能为以

后硫脂的形成提供足够的硫素. 基因Os009261_01参
与糖脂代谢, 在低磷胁迫 72 h 上升表达. 两个参与甘

油脂代谢基因 Os024280_01 和 Os012836_01, 在 72 h
也上升表达. 甘油脂代谢中间产物可以为磷脂向糖

脂的转变提供碳骨架(表 6).  

2.7  跨膜转运蛋白基因表达上调 

ABC 转运蛋白最早被发现于细菌, 因其成员都 

含有两个高度保守的 ATP 结合区(ATP binding cas-
sette)而得名. 它利用水解 ATP 的能量对溶质中各种

生物分子进行跨膜转运, 其转运的底物包括糖、氨基

酸、金属离子、多肽、药物等. 易化扩散载体超家族

(major facilitator superfamily, MFS)是最大的两个跨膜

转运蛋白家族之一, 含有 12 或 14 个跨膜结构域. 在
真菌对药物的抗药性研究中, 易化扩散载体超家族

(MFS)和 ABC 转运蛋白被认为是两种主要外排泵. 
由于外排的作用增强, 使唑类药物在细胞内达不到

有效作用浓度, 使得真菌抗药性增加[40]. 在本实验中, 
水稻根部低磷胁迫后 3 个易化扩散载体超家族(MFS)
基因和 5 个 ABC 转运蛋白基因上升表达(表 7). 

低磷胁迫, 1 个毒素转运蛋白基因、2 个单糖转运

蛋白基因、1 个脂转运蛋白基因和 2 个阳离子转运蛋

白基因上升表达. 
 

表 6  脂代谢相关差异表达基因 

 6 h 24 h 72 h 功能注释 
Os024280_01 / / 1.75 甘油脂代谢 
Os012836_01 / / 1.66 甘油脂代谢 
Os016667_01 / / 2.64 磷脂降解 
Os018760_01 / / 1.65 磷脂降解 
Os009261_01 / / 1.93 鞘糖脂代谢 

/示该基因在此时间点无差异表达 
 

表 7  跨膜转运蛋白基因 

 6 h 24 h 72 h 功能注释 

Os005320_01 / / 1.65 ABC 转运蛋白 

Os005939_01 / / 1.57 ABC 转运蛋白 

Os006841_02 / / 1.57 ABC 转运蛋白 

Os008531_01 / / 1.52 ABC 转运蛋白 

Os018089_01 / / 2.19 ABC 转运蛋白 

Os015582_01 1.55 / / 植物铁载体 

Os010480_01 / 1.58 2.51 易化扩散载体超家族 

Os006383_01 / 1.64 2.71 易化扩散载体超家族 

Os020948_01 / 1.59 1.90 易化扩散载体超家族 

Os024302_01 / / 1.57 毒素转运蛋白 

Os014078_01 / / 1.53 单糖转运蛋白 

Os023181_02 1.93 / / 非特异性脂转运蛋白 

Os053987_01 / / 1.65 单糖转运蛋白 

Os053767_01 / / 1.66 阳离子转运蛋白 

Os057042_02 / / 1.52 阳离子转运蛋白 

/示该基因在此时间点无差异表达 
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2.8  蛋白质降解、细胞衰老相关基因上升表达 

泛素/ 26S 蛋白酶体途径在植物蛋白降解系统中

起重要的作用. 由 76 个氨基酸组成的泛素分子通过

E1(泛素激活酶)、E2(泛素结合酶)、E3(泛素蛋白连接

酶)与靶蛋白结合, 结合了泛素的蛋白随后被 26S 蛋
白酶体降解, 释放的泛素再循环利用[41]. 本实验鉴定

了一个 26S 蛋白酶体调节相关基因 Os007462_01 和

一个泛素特异蛋白酶基因 Os008723_01 在低磷胁迫

72 h 的上升表达. 另外, 在低磷胁迫水稻根部表达谱

中还鉴定了一些与细胞凋亡相关基因和蛋白质降解

相关基因, 这些基因在低磷胁迫后均呈现上升表达

(表 8).  

3  讨论 
植物在低磷胁迫下侧根长度和密度增加[2], 根冠

比增加, 己糖从叶到根的转运也增加[42]. 糖酵解中几

个重要的酶如磷酸化 3-磷酸甘油醛脱氢酶、磷酸甘油

酸激酶等在低磷胁迫 6 h 就上升表达, 此时加速的糖

酵解途径为对磷吸收起重要作用的侧根和根毛的生

长发育提供必需的物质和能量. 低磷胁迫中后期, 根
部磷的减少, 糖酵解中 3-磷酸甘油醛脱氢酶、磷酸甘

油酸激酶、丙酮酸激酶都下降表达, 表明此时糖酵解

速度变慢, 生物降低其生长速度和体内主要代谢过

程以求度过营养胁迫的逆境环境.  
植物体缺磷, 一些依赖 ATP 的代谢途径被利用

PPi 作为底物代谢途径所替代[16]. 正常生长条件下, 
液泡膜两边 pH梯度由 ATP为动力的 H+泵维持, 低磷

胁迫时 1 个编码液泡 H+-焦磷酸酶基因在低磷胁迫 6 
h 就上升表达, PPi 代替 ATP 行使功能, 可以节约磷. 
在低磷胁迫后期, 根内磷酸盐进一步的缺乏, 各种磷

酸酶(Os002628_02, Os012650_01, Os026434_01 等)、
RNAase(Os008629_01, Os009320_01)、磷酸盐转运蛋

白(Os022542_01, Os054748_01)等表达上升的同时 , 
磷脂降解(Os016667_01, Os018760_01, Os014403_01), 
糖脂合成增加(Os009261_01), 糖脂代替磷脂行使生

物学功能.  
植物缺磷时, 对磷素再利用显得非常重要. 低磷

胁迫使植物地上部衰老叶片细胞分解, 分解的磷和

其他物质被运往幼嫩的叶和根部, 以供这些部位细

胞生长[43]. 低磷胁迫也会使玉米根部部分皮层细胞

解体形成通气组织[44]. 在通气组织形成过程中, 皮层

薄壁细胞逐渐解体, 胞内所含的磷素和其他营养元

素被运往其他部位, 如根尖和其他生长旺盛部位以

保证植物生长发育. 几个参与细胞衰老或凋亡的基

因在低磷胁迫 72 h 上升表达, 同时还伴随着一系列

蛋白降解基因的上升表达. 这说明在低磷胁迫条件 
 
表 8  细胞衰老凋亡相关的差异表达基因 

 6 h 24 h 72 h 功能注释 

Os007462_01 / / 1.56 26S 蛋白酶复合体调节子亚基 8 

Os008723_01 / / 1.54 泛素特异性蛋白酶 12(UBP12) 

Os025724_01 / / 1.64 map03050: 蛋白酶体 

Os008873_01 / / 1.97 GO:0006508: 蛋白质和多肽水解 

Os021960_01 / / 1.57 GO:0008237: 金属肽酶 

Os020707_01 / / 1.92 GO:0008237: 金属肽酶 

Os011192_01 1.50 / / GO:0008235: 金属外肽酶 

Os008297_01 / / 1.50 GO:0004239: 甲氨肽酶 

Os029925_01 / / 1.81 Xaa-脯氨酸氨基肽酶 2(app2 基因) 

Os013074_01 / / 1.51 map04210: 细胞凋亡 

Os009866_01 / / 1.70 衰老相关蛋白 

Os009047_01 / / 1.58 GO:0006308: DNA 降解 

Os008629_01 / / 1.80 核糖核酸酶 

Os009320_01 / / 1.50 糊核糖核酸酶 

/示该基因在此时间点无差异表达 
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图 3  水稻适应低磷胁迫示意图 
 

下, 其可能会诱使水稻根部某些细胞解体而形成通气

组织, 而解体细胞中的磷被运往其他生长急需部位. 
在低磷胁迫水稻根部, 过氧化物酶、谷胱苷肽 S-

转运蛋白、金属硫蛋白等作为氧化胁迫特征产物都上

升表达, 表明水稻在低磷胁迫的同时伴随着氧化胁

迫. 氧化胁迫产生一系列对细胞有害物质必须及时

运出体外 . ABC 转运蛋白和易化扩散载体超家族

(MFS)被认为是真菌抗药性起重要作用的两种外排 
泵. ABC 转运蛋白、易化扩散载体超家族(MFS)两种

外排泵和毒素转运蛋白在低胁迫条件下的水稻根部

上升表达, 它们可能参与了逆境胁迫条件下体内产

生的一些有害物质的体外转运过程.  
水稻根部低磷胁迫条件下, 一些单糖转运蛋白

基因、脂转运蛋白基因、阳离子转运蛋白基因等上调

表达. 这些基因的上升表达, 可以将一些衰老或凋亡

细胞内营养物更快地运输到其他部位以维持生物必

需的生长需求. 同时某些物质运输加快有可能自身

就作为一种低磷信号, 使水稻在整体水平上适应低

磷环境. 另外, 低磷胁迫还引起一些抗病、抗逆相关

基因表达的改变.  
综上所述, 低磷胁迫条件下水稻根部在基因表

达水平上发生了一系列变化, 以增加磷酸盐的吸收

和利用(图 3), 同时启动了一些抗逆机制, 以使其适

应低磷环境. 这些低磷胁迫差异表达基因的鉴定, 为
进一步研究植物适应低磷分子机制, 提供了有用的

信息. 同时, 这些差异表达基因, 可作为作物分子遗

传改良候选基因, 成为我国水稻磷营养高效的利用

研究中的有用的资源. 
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