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摘  要 

磷素是植物生长发育必需的大量元素之一，在农业生产中其主要来源于不可再生的岩石磷酸盐。日益增

长的食物需求加速了磷肥的消耗，亦使人们愈发重视磷高效品种的研发和培育。烟草是研究植物生物化

学和分子生物学的常用模式作物，也是农业生产中种植面积很大的重要经济作物，其产量常依赖于大量

乃至过量磷肥的施用。虽然植物响应磷饥饿的分子机制在水稻和拟南芥中已有相对较深入的研究，但是

就烟草而言，在遗传学层面上发掘可应用于磷高效育种的关键基因(或分子元件)和在生物学机理上解析

磷吸收利用及调控之间，仍存在着很大的差距。为此，本文总结了植物对磷吸收与利用的研究现状，以

及近年来通过转基因技术提高烟草磷效率的主要进展，探讨了与磷吸收效率相关的研究成果在烟草中应

用的可能性；最后，从分子生物学角度提出了提高烟草磷效率的可行性方法与技术策略。 
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Abstract 
Phosphorus (P) is one of the essential macro-elements for plant growth and development. In 
agricultural production, P mainly comes from non-renewable rock phosphate. Because the in-
creasing demand for food has been accelerating the consumption of phosphorus fertilizer, people 
have paid more attention to the development and cultivation of phosphorus efficient varieties. 
Tobacco is used as a common model crop for the study of plant biochemistry and molecular biolo-
gy; it is also an important cash crop with a large planting area in agriculture, and its yield often 
depends on the application of large or even excessive phosphorus fertilizer. Although the molecu-
lar mechanism of plant response to phosphorus starvation in rice and Arabidopsis has been rela-
tively deeper investigated, in tobacco plant there is still a big gap between identification of genetic 
key genes(s) or molecular component(s) applicable to breeding of a P-efficient variety and dissec-
tion of a biological mechanism(s) of phosphorus acquisition and its regulation. In this paper, the 
current status of phosphorus uptake and utilization by plants was summarized, and some re-
search advances of improving tobacco phosphorus efficiency by transgenic technology in recent 
years were also outlined. The possibility of the application in tobacco of certain research achieve-
ments related to phosphorus uptake efficiency was discussed. Finally, from the perspective of mo-
lecular biology, some feasible methods and technical strategies for the improvement of tobacco 
phosphorus use efficiency were proposed. 
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1. 引言 

磷(Phosphorus, P)素是生物细胞中不可缺少的基本大量元素，其对植物的正常生长发育具有多种重要

的生物学作用。土壤溶液中的磷主要以正磷酸盐(H2PO4, Pi)形式存在，浓度在 10−6 到 10−4 M 之间，在某

些热带地区的土壤中可低至 10−8 M。在正常环境中，植物根部细胞和木质部溶液(xylem sap)中磷含量远

高于土壤中磷含量(100~1000 倍)，因此植物根系需要逆浓度梯度消耗能量来完成对磷素的吸收[1]。目前，

世界上有超过 70%可耕种土地 pH 值呈非中性，故而导致土壤中的磷素大部分以难溶性磷状态存在，这

也对植物吸收利用土壤中的磷造成了严重障碍。因此，农业生产中普遍通过施用过量的磷肥来满足作物

生长对磷素的需求。根据美国地质调查局最新发布的《世界矿产品摘要》，2020 年全球约有 4700 万吨

P2O5 用于农业肥料和工业生产，其中我国约占 19.1%，消耗量巨大，然而该“摘要”亦指出全世界岩石

磷酸盐储量约为 3000 亿吨。目前，磷酸盐虽未有迫在眉睫的短缺危机，但相关统计数据，作物磷肥的当

季利用率仅为 10%~15%；过量磷肥被土壤固定形成“无效磷”，同时也造成严重的生态问题，如富磷土

壤流失至水体中导致的富营养化，危害环境健康以及农业生产[2]。 
烟草是我国重要的经济作物，今年，全国种植烤烟 1343.61 万亩。以湖南为例，湖南肥料用量比较

大，每亩五氧化二磷用量达到 6~8 kg (来自技术方案)，而北方烟区和西南烟区每亩施用量相对较小。 
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烟草缺磷则植物生长异常，如叶片长度与宽度变小、数量减少，株高矮化，生物量减少，延迟生长

发育[3] [4]。同时，缺磷亦严重影响烟叶品质[5]。类似其他作物，烟草农业生产中施用的过量磷肥不仅

对生产者造成沉重经济负担，还持续地对环境造成污染，甚至导致长远破坏。目前，已有的研究工作主

要侧重于改进施肥技术，如在土壤缺乏可利用磷时，增释速效磷肥，可有效提高烤烟产量，改善烟叶色

泽、香气[6]；另外，解磷菌肥的应用，可溶解难溶性磷酸盐，进而增加土壤中植物可利用的磷浓度[7]。
优化栽培方式，魏嵬等[8]应用双行凹型垄及地覆膜结合技术表明，能够明显提高烟草的磷利用效率。在

品种选育方面，近年来，人们虽成功筛选出 K326、云烟 105、YZ94-1、K730 等耐低磷的品种，但其磷

高效的具体分子遗传机制，则未有较详细的研究/解析报道[9] [10]。近几十年来分子生物学技术发展迅速，

特别是以 CRISPR 为代表的高效基因编辑技术的日渐成熟，使得通过高效修改作物基因组以提高磷的吸

收利用效率成为可能。本文以现有的关于磷吸收利用的研究报道为基础，在分子生理机制层面上，综述、

探讨了提高烟草磷效率的重要因素及可能性方法/途径。 

2. 磷素吸收利用机制系统的总体研究现状 

植物对磷素的利用率可分为磷吸收效率(P acquisition efficiency, PAE)和磷利用效率(P utilization effi-
ciency, PUE)。磷吸收效率(PAE)代表植物从外界低磷环境中富集磷并吸收或在营养液中直接吸收磷的能

力[11]，磷利用效率(PUE)则表示单位吸收的磷对应于植物的生物量的变化[12] [13]。目前，研究表明，

磷素利用效率主要受到 PAE 影响，而 PUE 则涉及整体磷代谢的调控[14]。在分子水平上提高植物磷的吸

收效率和增强植物抗低磷胁迫，需要系统的认识植物吸收利用磷的生理过程/机制。磷被植物的吸收利用

途径如图 1 所示：首先，土壤中仅存小部分易被植物吸收利用的磷(亦称速效磷)，而部分不能直接被利用

的磷则可被源于溶酶体中分泌/释放出的酸性磷酸酶从被吸附的有机分子上水解而形成可溶性磷酸盐(此
类磷也称之为有效磷)，继而以磷酸盐的形式通过植物根系的磷酸盐转运蛋白家族(Phosphate transporter, 
PHT in Arabidopsis, PHT or PT in rice)或者 SPX-EXS (ERD1/XRP1/SYG1)转运蛋白亚家族(PHO) [15]，利

用 ATP 水解产生的能量转运进入植物体内。就整体植株而言，植物对体内外磷营养状况的感应/知取决于

其对磷营养的需求，从而调控一系列与磷饥饿相关的基因的表达水平，尽管其中的许多基因的功能仍未

知[16]。在拟南芥和水稻中，PHR (Phosphate starvation response，磷素盐饥饿响应)家族介导了缺磷信号途

径[17] [18]。PHR 家族包含了多个 MYB 转录因子，目前已发现 PHRs 可与多个磷饥饿诱导基因的启动子

的 5’端非编码区的高保守顺式作用原件(cis-element) P1BS 结合[19] [20] [21]。与此同时，PHR2 还参与了

氮和磷调控网络的互作，植物在响应外源硝酸盐时，通过 NRT1.1B-NBIP1-SPX4-PHR2/NLP3 信号传导途

径调控磷的响应基因[22]。近年来，InsP8 (焦磷酸肌醇)被鉴定为信号分子，通过 InsP8-SPX-PHR 途径调

控植物体内的磷水平；Dong 等[23]报道，拟南芥体内高水平的 InsP8 积累，在会正向促进细胞内的磷素

储存。在组织/器官层面上，有两条已被证实的信号途径介导了拟南芥根部磷饥饿信号的传导，即

STOP1-ALMT1 [24]或 LPR1/2-PDR2 [25] (图 1)。该信号下游会将影响植物体内的氧化还原平衡(redox 
balance)，进而改变植物的生长发育[16]。根部吸收的磷将在 PHO2 的介导下，通过 PHT1 途径转运至地

上部，以供植物生长发育之利用[26] [27]。 
在供磷正常的条件下，约 70%~95%的磷酸根离子将被储存于液泡中[28]。在拟南芥和水稻中，AtPHT5

和 OsSPX-MFS1 分别编码 Pi 的内向转运蛋白(importer)；超表达 PHT5 导致液泡中积累过量 Pi 而无法活

化，致使体内可再活化利用(remobilization)的 Pi 的短缺，严重影响植物生长[29]。细胞中的磷素除了可暂

存于液泡之外，其也以多种代谢化合物的形式存在于不同的细胞器中；胞中的含磷化合物按含磷总量的

大小可依次为：RNA > Phospholipids > various P-esters > DNA > metabolically active Pi [30]。植物除了能从

土壤中直接吸收利用磷素，在磷饥饿情况下，亦能再活化并转运(remobilization)衰老器官如老叶中的磷素
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至新生组织/器官中。据报道，通过现代育种手段，豆科植物可将 50%以上的库叶(sink leaf)中的磷进行再

活化利用；Himelblau 和 Amasino [31]报道拟南芥的老叶在衰老过程中，则可再活化约 78%的总磷，而

atpap26 突变体仅能活化 15%的磷[32]。因此，调整体内磷的再活化能力对于提高磷的利用效率应具有重

要的生物学和农学意义。 
 

 
Figure 1. Possible mechanisms of uptake and assimilation of soil phosphorus by the crop 
图 1. 作物吸收利用土壤磷的可能性机制 

3. 提高烟草磷吸收利用效率候选基因的研究现状 

普通烟草(Nicotiana tabacum)的基因组为异源四倍体(2n = TTSS)，两套同源染色体分别来源于绒毛状

烟草(Nicotiana tomentosiformis, TT)和林烟草(Nicotiana sylvestris, SS)，一共约 4.5 Gb。目前，烟草全基因

组序列图谱的破译研究已基本完成，包括 K326、TN90 等农业生产常用品种[33] [34]。但是，在烟草中人
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们迄今仅对编码水通道蛋白基因(aquaporins)、扩张蛋白基因(expansin)、环核苷酸通道门控离子通道基因

(cyclic nucleotide-gate channel)等进行全基因组的系统性鉴定(genome-wide identification) [35] [36] [37] 
[38]，而针对烟草吸收利用磷的相关基因及其功能/效应的研究则相对较少(如表 1 中，已报道的仅一例)。 
 
Table 1. Applications of genetic technology improving/altering phosphate utilization/assimilation efficiency and plant 
growth in tobacco 
表 1. 基因工程技术改善/改变提高烟草磷效率及生长的实例总结表 

基因名称 基因源物种 转基因物种 转基因的生物学效应 

PT8 水稻 烟草 
提高植物全磷和有效磷含量 
NtPT1 和 NtPT2 表达量增加 
提高植物体内硒(Se)含量 

WRKY3 辣椒 烟草 低磷胁迫下 POD、SOD 活性提高 
增强植物低磷胁迫抗性 

PT1 番茄 烟草 增强植物低磷胁迫抗性 

PT1 烟草 水稻 增强磷吸收能力 
增强植物低磷胁迫抗性 

PAP1 马尾松 烟草 低磷胁迫下 POD、SOD 活性提高 
增强植物低磷胁迫抗性 

PHT1 拟南芥 烟草(Cultured cell) 加速细胞生长 
增加植物低磷胁迫抗性 

VP 小麦 烟草 增强植物低磷胁迫抗性 
未增加磷转运蛋白表达 

PHT1;4 蜈蚣草 烟草 缓解砷富集产生的胁迫反应 

Pup1 水稻 烟草 增强植物低磷胁迫抗性 
减轻铝毒性 

 
植物在吸收利用磷的生物学过程中，首先涉及磷酸盐转运蛋白基因(Pht)，现有研究表明 Pht 基因分

为三个家族，Pht1 蛋白定位在细胞质膜上，Pht2 和 Pht3 蛋白则分别靶位于质体和线粒体的内膜上[39] [40] 
[41]。目前，人们从烟草中已克隆了 5 个 Pht (或 PT，phosphate transporter)基因，NtPT1 (Ab020061)，NtPT2 
(Ab042950)，NtPT3 (AB042951)，NtPT4 (AB042956)和 NtPT5 (EF091675)，均属于 Pht1 家族，且并未发

现有 Pht2 和 Pht3 家族的基因在烟草根部表达[42] [43]。通过序列比对发现 NtPTs 与已报道的高亲和磷酸

盐转运蛋白的相似度极高，其中 NtPT1 和 NtPT2 受磷胁迫诱导表达，而 NtPT3-5 与菌根诱导有关[44]。
初步的研究表明，超表达磷酸盐转运蛋白基因 PTs 能有效增加烟草对低磷胁迫的耐受能力(表 1)。 

超氧化物歧化酶(SOD, superoxidase dismutase)和过氧化物酶(POD, peroxidase)能有效清除植物体内的

多种活性氧以增强植物在逆境胁迫下的耐受能力。如表 1 中所示，超表达马尾松 PmPAP (purple acid 
phosphatase，酸性磷酸酶)基因能提高低磷胁迫下 POD 和 SOD 活性，从而增强植物的抗低磷胁迫[45]。
烟草中目前虽已鉴定发现四个 PAP 家族同源基因(NtPAP4、NtPAP12、NtPAP19 和 NtPAP21)，但在提高

磷利用效率相关方面的研究还未见有报道。此外，WRKY3 转录因子的超表达也能显著增强转基因植株

体内的 POD 和 SOD 活性以及植物对缺磷胁迫的抗性[46]。转录表达检测表明，WRKY3 的表达响应缺磷

非常迅速，可能属于植物早期响应缺磷信号的转录因子[46]。因此，作者从分子生理栽培角度推测，如果
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在植物未表现出缺磷症状之前即能通分子检测尽早发现缺磷信号，并采取相应合理的栽培管理措施如适

时追肥等，则可能有效地降低因缺磷对植物生长造成的胁迫影响，以提高磷的利用效率。 
异源表达小麦 TaVP (V-H+-PPase, vacuolar H+-pyrophosphatase)基因，不仅能增强烟草耐低磷的能力，

而且亦能提高植株对低氮、干旱胁迫和盐胁迫的抗/耐性能。进一步的研究表明，TaVP 在烟株中的过表

达并没有诱导磷和氮的转运蛋白基因的转录，根系对养分的吸收动力学特征亦未发生改变，但是 TaVP
的过表达促进了根系的生长、扩大了吸收面积；同时，发现与生长素(auxin)相关的基因在转基因植株中

则有明显的上调表达，由此推测此促进根系生长的作用应与生长素相关基因的表达变化有关。 
 

 
Figure 2. Phylogenetic tree made by using neighbor-joining algorithm of crop phosphate transporters family genes 
图 2. 基于 Neighbor-joining 算法的作物磷酸盐转运蛋白家族基因的系统发生树 

4. 展望 

迄今，有关植物吸收利用磷的相关基因及其功能研究已取得了一定进展，百余个功能各异的候选基

因已被克隆[2]。虽然，鉴于现有候选基因的种类繁杂而系统性的研究应用进展相对缓慢，但是，整体仍
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可将这些已知/克隆的候选基因按照功能类别进行分类[2]：1) 磷酸盐转运蛋白基因(Phosphate transporter)；
2) 磷吸收利用相关转录因子(Transcription factors)；3) 与磷酸酶及植酸酶相关的基因(Phosphatase- and 
phytase-related genes)。虽然上述三类候选基因已大量完成克隆并鉴定功能，但应用层面的报道仍然有限；

而且，这些现已克隆的磷酸盐转运蛋白基因的功能，绝大多数是在磷代谢调控相对复杂的酵母异源系统

中进行的鉴定，其在植物(如烟草)中的真实功能表达可能存在一定的差异。Chen 等[43]通过对已克隆的烟

草磷酸盐转运蛋白基因与多物种(番茄，土豆，茄子，辣椒，水稻，玉米，小麦和大麦等)的 PT 基因序列

进行系统发生树(phylogenetic tree)分析发现，烟草的 PT 家族与同源基因有较明显的遗传差异。本课题组

基于 Chen 等[43]研究中包含的 36 个 PT 基因以及近年来新鉴定的 23 个 PT 基因，通过对同源性系统发生

树的研究，发现 PT1、PT2 以及 Pht2.1 亚家族内基因相对保守，在进化树中分布聚合，而 PT3-5 亚家族

基因分布相对分散(图 2)。烟草 NtPht2.1 基因与其它物种的亲缘关系接近，但 PT 基因则有较大的遗传学

亲缘差异。整体而言，烟草与同为茄科植物的辣椒(Capsicum frutescens)、茄子(Solanum melongena)亲缘

关系最接近，PT3、PT4 基因在系统发生树中聚合在一起，但 PT1 和 PT2 仍可能存在的差异。综上，虽

然表 1 中列举了多个外源基因引入烟草以研究磷营养效率的试验，但利用烟草 PT 基因改善作物磷营养效

率的报道仅一例[47]。因此，针对如何提高烟草的磷营养效率的学术问题，其吸收/转运以及利用磷酸盐

的分子生理机制仍需深入广泛的解析。 
总之，随着人们对植物吸收利用磷素的生物学机制的深入认识，在分子生物学层面上，未来关于提

高/改善烟草作物磷效率的应用研究可考虑于以下几方面工作：1) 通过在根部特异性超表达磷酸盐转运蛋

白如 OsPT8、NtPT1 等，以提高根系对磷酸根离子的亲和力与吸收强度，增加对磷素的吸收；2) 超表达

酸性磷酸酶 PAP 基因以及与 AM 真菌相关的基因，以活化/降解土壤中的有机磷，提高土壤中的可吸收

磷的浓度范围，增强植物对土壤磷的获取；3) 通过改变相关转录因子的表达水平来调节烟草体内的缺磷

响应机制，强化体内磷的再活化与再转运能力，以调控/提高植物的磷效率；4) 误表达(miss-expression)
与根系(包括根毛)生长发育相关的基因或遗传因子，促进根系生长，以扩大植物获取土壤磷(及其他养分)
的根表面积、增强其吸收能力；5) 探索并利用缺磷响应基因(启动子)，创建能用于在大田标征烟草磷素

丰缺的指示植物。从分子生理栽培的角度，期望以此能较精准的指导适时、合理追施磷肥，以至于在植

物受缺磷胁迫的表型出现之前，即能满足生长发育对磷营养的需要。 
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