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根系分泌物调控植物适应低磷胁迫的机制
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摘要: 磷是植物生长发育的必需营养元素，土壤中有效磷含量低是限制作物高产的主要因素。由于长期不当施肥，土壤中

累积大量磷素，其中大部分磷是植物难以直接吸收的难溶性无机磷和有机磷。植物在长期进化过程中形成了一系列适应

低磷胁迫的机制，其中根系分泌物参与土壤磷活化利用的机制一直是研究的热点问题。本文总结了近十年来关于低磷胁

迫调控根系分泌物 (有机酸和紫色酸性磷酸酶)合成和分泌的研究进展，对根系分泌物在根际微生态中的重要作用提出

了展望，旨在阐明通过控制作物根系分泌物来提高作物磷效率的途径，为培育磷高效作物品种和优化磷肥的田间管理提

供思路和奠定理论基础。
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Mechanism of root exudates regulating plant responses to
phosphorus deficiency

TIAN Jiang, LIANG Cuiyue, LU Xing, CHEN Qianqian
(Root Biology Center/College of Natural Resources and Environment, South

China Agricultural University, Guangzhou 510642, China)

Abstract: Phosphorus  (P)  is  an  essential  nutrient  for  plant  growth  and  development.  Low  phosphate  (Pi)

availability  in  soil  largely  limits  crop  yield.  Due  to  long-term  improper  P  fertilizer  application,  a  lot  of  P

accumulates  to  form  a  huge  P  pool  in  soil.  However,  most  P  are  insoluble  inorganic  P  and  organic  P,  and  are

difficult to be directly absorbed by plants. Plants have evolved a set of adaptive strategies to low P stress. Among

them, the mechanism of root exudates participating in P acquisition and utilization has always been a hot issue. In

this review, advances in low P stress regulating synthesis and exudation of root exudates (organic acid and purple

acid phosphatases)  were summarized.  Furthermore,  the vital  functions of  root  exudates  in  rhizosphere ecological

system are discussed to elucidate mechanism of P efficiency enhancement in crops through root exudate regulation,

which  would  provide  some  clues  and  theoretical  bases  for  development  of  high  P  efficiency  cultivar  and

optimization of Pi fertilizer management in fields.
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磷是植物生长发育的必需营养元素之一，不仅

是生物大分子如核酸，蛋白质和脂质等的重要组成

成分，而且参与多种代谢过程，例如核苷酸合成、光

合作用、能量传递和信号转导等[1-4]。在土壤中，全
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磷质量分数一般在 0.2~1.1 g·kg−1 之间，其形态主要

分为无机态磷和有机态磷[5]。其中，能直接被植物直

接吸收利用的是无机磷酸根离子 ( 或 )，

其含量一般占土壤全磷的 0.1% 左右，难以满足作

物生长的需求[6-8]。当培养介质中有效磷浓度较低

时，作物体内各种代谢活动受到显著的影响，从而

表现出生长迟缓、植株瘦弱等缺磷症状，最终导致

作物减产[9]。据统计，在全世界范围内低磷胁迫导

致农作物产量减少 30%~40%[7]。在我国的农业生产

中，主要通过施用磷肥来缓解土壤中磷有效性低的

问题。但是，由于作物对磷肥的当季利用率不到

25% 和磷肥的过量施用，我国土壤磷素不断累积，

土壤有效磷质量浓度从 20世纪 90年代的 17.1 mg·L−1

增加到 2012 年的 33.3 mg·L−1，全国平均磷 (P2O5)
盈余可达 59.2 kg·hm−2[10-11]。过量施用磷肥也带来了

水体富营养化等一系列环境问题，并加速了自然界

磷矿资源的枯竭[12]。因此，优化磷肥资源的田间管

理和培育磷肥利用率高的作物品种，并对二者进行

有机结合，是提高磷肥利用效率的必由之路，也是

农业可持续发展的必然要求[7, 13-14]。

在长期进化过程中，植物形成了一系列适应低

磷胁迫的机制，包括重建根系的形态构型、促进根

系分泌物 (如有机酸和酸性磷酸酶)的分泌、形成植

物–微生物共生体系等[1-4, 15]。阐明植物适应低磷胁

迫的分子和遗传机制，不仅可以解析作物磷高效的

机理，而且为培育磷高效的作物品种奠定了理论基

础。本文总结了近十年来关于低磷胁迫调控根系

分泌物合成和分泌的研究进展，旨在阐明通过控制

作物根系分泌物来提高作物磷效率的途径，为培

育磷高效作物品种和优化磷肥的田间管理提供

思路。

1   低磷胁迫下植物根系分泌物的功能

根系分泌物是植物在生长过程中，根系以主动

或被动方式向培养介质分泌的所有物质的总称，包

括有机/无机离子、植物激素、根细胞脱落物及其分

解产物等[16-17]。根系分泌物的合成和分泌过程是实

现植物与根际环境互作的重要途径，不仅可以改善

根际土壤性质，调控根际微生物的群落组成，而且

植物可以通过感受根系分泌物及其根际微生态的

变化，反馈调节植物的生长[17]。以往的研究表明，低

磷胁迫可以调控植物根系紫色酸性磷酸酶 (Purple
acid phosphatase, PAP)活性以及有机酸的合成和分

泌，从而分别影响植物对根际有机磷和难溶性无机

磷活化利用[17-19]。

2   根系分泌紫色酸性磷酸酶的功能及

其调控机制

酸性磷酸酶 (Acid phosphatase, APase; E.C.
3.1.3.2)是一类能催化水解磷酸单酯或酸酐，释放无

机磷酸根离子 (Pi) 的水解酶类，其酶活性的最适

pH 一般低于 7.0[20]。在植物中，具有酸性磷酸酶酶

学性质的蛋白种类比较多，其中一类是紫色酸性磷

酸酶。紫色酸性磷酸酶除了具备以上酸性磷酸酶的

特性外，还具有其他明显的生物化学特征，即蛋白

存在双金属离子的催化中心、在水溶液中呈紫

色或粉红色以及 L−酒石酸对其活性无明显抑制作

用等[19, 21-22]。

2.1    紫色酸性磷酸酶的蛋白结构和酶学特性

随着不同物种基因组测序完成，紫色酸性磷酸

酶家族成员的组成、表达模式及其功能在不同植物

中都有报道，如拟南芥 Arabidopsis thaliana、水稻

Oryza sativa、大豆 Glycine max 和菜豆 Phaseolus vulgaris
等[19, 23-26]。虽然，不同物种之间紫色酸性磷酸酶的同

源性较低，但是其结构上具有高度的保守性，例如

催化位点均含有 β-α-β-α-β 折叠[19, 27-28]。同时，紫色

酸性磷酸酶的氨基酸序列均包含 5 个保守的结构

域，即 DXG/GDXXY/GNH(D/E)/VXXH/GHXH(下
划线表示 7个保守的氨基酸)，其中保守结构域中包

含的 7 个保守氨基酸可以结合 Fe3+-X2+(X2+表示

Fe2+，Mn2+或 Zn2+) 等金属离子，形成紫色酸性磷酸

酶的催化中心[28-31]。以往的研究表明，其催化中心

的三价金属离子具有高度保守性，主要是 Fe3+。但

是，二价离子的种类会存在差异，例如大豆和菜豆

的紫色酸性磷酸酶包含 Zn2+、在黄花羽扇豆 Lupinus
luteus 中包含Mn2+、在甘薯 Ipomoea batatas 中包含

Zn2+或 Mn2+，表明紫色酸性磷酸酶在酶催化中心结

构上的多样性[32-35]。

根据植物紫色酸性磷酸酶单亚基的大小，其成员

可分为大分子量和小分子量的紫色酸性磷酸酶[19, 28]。

其中，小分子量紫色酸性磷酸酶的相对分子质量约

为 35 000，常以单体的形式存在于植物体中，如拟

南芥的 AtPAP17和菜豆的 PvPAP3等[25, 36]。大分子

量紫色酸性磷酸酶的亚基相对分子质量在 45 000~
75 000 之间 [19 ,  28]。在植物体中，大分子量紫色酸

性磷酸酶的亚基通常会通过二硫键或非共价结合
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的方式形成同质二聚体或异质二聚体，如菜豆的

KbPAP和黄羽扇豆的 LlPPD1[28, 35, 37]。

一般而言，紫色酸性磷酸酶对含有磷酸单脂键

的底物都具有水解活性，尤其是对三磷酸腺苷

(ATP)、焦磷酸 (PPi)、磷酸化糖类、磷酸化氨基酸或

植酸等的水解活性较高。但是，同源性相差较远的

紫色酸性磷酸酶的最适底物具有显著的差别。例

如，在植物紫色酸性磷酸酶的进化树中 (图 1)，属

于 Ia 亚家族成员的大部分紫色酸性磷酸酶对 ATP

和磷酸烯醇丙酮酸盐 (PEP) 具有较高的水解酶活

性，包括拟南芥的 AtPAP10、AtPAP12、AtPAP25和

AtPAP26，大豆的 GmSAP，菜豆的 KeACP (PvPAP1)

和 KbPAP (PvPAP2)，甘薯的 IbPAP1，轮花大戟

Euphorbia characias 的 ELPAP，洋葱 Allium cepa

的 AcPEPP 和烟草 Nicotiana tabacum 的 NtPAP12

等[38-46]。而且，NtPAP12和 AtPAP25还兼有蛋白磷酸

酶的酶学性质，分别参与了细胞壁中的 α−木糖苷酶

和 β−葡糖苷酶脱磷酸化过程[43, 46]。与其他紫色酸性

磷酸酶不同，Ib-1 亚家族的紫色酸性磷酸酶大部分

对植酸具有较高的水解活性，包括拟南芥的 AtPAP15

和 AtPAP23、水稻的 OsPHY1、烟草的 NtPAP、大豆

的GmPhy和GmPAP14、玉米 Zea mays 的 ZmPAPhy_b、

大麦 Hordeum vulgare 的 HvPAPhy_a和 HvPAPhy_b2、

小麦 Triticum aestivum 的 TaPAPhy_a1和 TaPAPhy_

b1、枸橘 Poncirus trifoliate 的 PtPAP3等[47-55]。在

IIb亚家族中，部分紫色酸性磷酸酶成员具有核苷酸
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I a-2
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I b-2
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III
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Ac: 洋葱 Allium cepa; As: 紫云英 Astragalus sinicus; At: 拟南芥 Arabidopsis thaliana; Ec: 轮花大戟 Euphorbia characias; Gm: 大豆 Glycine max; Hv:

大麦 Hordeum vulgare; Ib: 甘薯 Ipomoea batatas; La: 白花羽扇豆 Lupinus albus; Ll: 黄花羽扇豆 Lupinus luteus; Mt: 截形苜蓿 Medicago truncatula; Nt:
烟草 Nicotiana tabacum; Os: 水稻 Oryza sativa; Pt: 枳 Poncirus trifoliate; Pv: 菜豆 Phaseolus vulgaris; St: 马铃薯 Solanum tuberosum; Ta: 小麦 Triticum
aestivum; Zm: 玉米 Zea mays

图 1    植物紫色酸性磷酸酶进化树分析

Fig. 1    Phylogenetic tree analysis of plant purple acid phosphatase
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水解酶的活性。根据金属离子是否激活其活性，将

其分为依赖金属离子的双磷酸核苷磷酸酶/磷酸二

酯酶和不依赖金属离子的核苷酸焦磷酸酶/磷酸二

酯酶[56-58]。其中，黄羽扇豆的 LlPPD1是最早发现的

依赖金属离子的双磷酸核苷磷酸酶/磷酸二酯酶[35]。

紫云英 Astragalus sinicus的 AsPPD1具有水解磷酸

二酯酶活性，也是依赖金属离子的双磷酸核苷磷酸

酶/磷酸二酯酶[59]。但是，不依赖金属离子的核苷酸

焦磷酸酶/磷酸二酯酶主要催化核苷酸或核苷酸糖

类的焦磷酸键/磷酸二酯键的水解[56-57]。例如，在水

稻中对 UDP−葡萄糖和淀粉合成前体 ADP−葡萄糖

具有水解活性的 OsNPP1和 OsNPP6，以及对

UDP和 ADP具有水解活性的 OsNPP2[60]。第 III亚
家族紫色酸性磷酸酶中，只有拟南芥的 AtPAP17
(AtACP5) 和菜豆的 PvPAP3 具有相关的报道[25, 36]。

其中，菜豆的 PvPAP3 对 ATP具有较高的水解活

性，暗示了 PvPAP3参与 ATP代谢的生物学功能[25]。

虽然，紫色酸性磷酸酶最适底物的研究结果为阐明

其生物学功能奠定了基础，但是，由于体外试验难

以准确模拟植物细胞内复杂的催化条件，而且植物

细胞内存在多种含磷酸单酯键的代谢物，难以逐一

进行测试。所以，只有结合生物化学、遗传学和分子

生物学等研究手段才能明确紫色酸性磷酸酶的生

物学功能。

2.2    磷有效性对植物紫色酸性磷酸酶表达的调控

低磷胁迫在转录、翻译和蛋白修饰等水平调控

紫色酸性磷酸酶的活性，从而促进了植物体内或分

泌的酸性磷酸酶的活性[19]。例如：对不同植物紫色

酸性磷酸酶家族成员表达模式进行分析，发现低磷

胁迫显著提高了拟南芥中 29 个成员中的 9 个、大

豆中 35 个成员中的 23 个、水稻 26 个成员中的

10个、玉米 33个成员中的 11个紫色酸性磷酸酶基

因的表达[19, 61]。同时，也有报道，低磷胁迫增强紫色

酸性磷酸酶蛋白积累，比如番茄 Lycopersicon escul-
entum 的 LeSAP1 和 LeSAP2、拟南芥的 AtPAP10、
AtPAP12 和 AtPAP26，菜豆的 PvPAP3，白花羽扇

豆 Lupinus albus 的 LaSAP2 和大豆 GmPAP1-
like 等[21, 25, 36, 45-46, 62-64]。而且，最近的研究结果表明，

在植物的磷信号网络中存在调控紫色磷酸酶表达

的重要调控因子。例如：在水稻中，OsPAP10a 的表

达受转录因子 OsMYB2P-1、OsPHR2以及 OsSPX-
MSF1 的正调控，但受到生长素响应因子 OsARF12
和 OsSPX1、OsSPX3 和 OsSPX5 的负调控[13, 65]；在拟

南芥中，AtPAP10 的表达受转录因子 AtPHR1 和

AtPHL2 的正调控，但受到 AtTHO1和 AtTHO3 的负

调控[66-67]；同时，有研究结果显示在拟南芥中乙烯信

号途径参与调控了 AtPAP10 的表达[24]。这些结果说

明，低磷胁迫参与调控紫色酸性磷酸酶的表达。但

是，由于其组成的复杂性决定了低磷胁迫对其表达

调控的途径具有多样性。

2.3    根分泌的紫色酸性磷酸酶活化利用有机磷的

机制

根据紫色酸性磷酸酶的酶学特性和低磷促进

其酶活性增加的特性，一般认为紫色酸性磷酸酶参

与了植物体内和根际有机磷的活化利用[19, 28]。据报

道，根系分泌或根系细胞壁定位的紫色酸性磷酸酶

能水解根际或质外体空间的有机磷化合物，释放出

无机磷酸根离子，从而参与植物对有机磷的活化利

用。在菜豆中，Liang 等[25] 通过分子筛和亲和层析

等蛋白纯化的方法，从菜豆根系纯化获得了一个受

低磷上调表达的紫色酸性磷酸同工酶 PvPAP3，
结合其最适底物的酶学性质和超量表达该基因的

表型，揭示了 PvPAP3参与菜豆根系对外源 ATP活

化利用的功能。随后，在拟南芥和水稻中也报道了

根系分泌紫色酸性磷酸酶具有类似的功能[13, 45, 63, 65]。

除了对外源 ATP 有活化功能外，在大豆、菜豆、柱

花草 Stylosanthes guianensis 和拟南芥中发现根系

分泌的紫色酸性磷酸酶具有活化外源 dNTP、DNA、
ADP 和 6−磷酸果糖等有机磷的功能，暗示了植物

根系分泌的紫色酸性磷酸酶功能的多样性[13, 45, 61, 63-65, 68]。

除了核酸磷、磷酸化糖类和磷酸化氨基酸等有

机磷外，土壤还存在着大量的植酸磷。早期通过转

基因技术，在植物中超量表达分泌型紫色酸性磷酸

酶能显著提高转基因植物根际植酸酶活性，从而增

强其对外源植酸磷的活化利用能力。例如，在大豆

中超量表达含分泌信号肽的 AtPAP15，能显著促进

转基因大豆对植酸磷活化利用的能力[69]。此外，在

白三叶 Trifolium repens 中超量表达来源于蒺藜苜

蓿 Medicago sativa 的 MtPHY1，在烟草中超量表达

来源于水稻 OsPHY1 或来源于白花羽扇豆的 LaSAP3，
也发现类似的结果[26, 70-71]。最近，在柱花草根系中克

隆了低磷加强表达的紫色酸性磷酸酶 SgPAP23 基

因，其编码的蛋白对植酸磷具有较高的酶活性，而

且超量表达该基因显著提高了转基因菜豆毛根和

拟南芥根系分泌植酸酶的活性，从而提高对外源植

酸磷的活化利用能力，进一步揭示了根系分泌植酸

酶活化利用根际植酸磷的机制[54]。
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3   根系有机酸的分泌及其活化利用磷

的功能

植物在生长的过程中会通过主动或被动的方

式向根际分泌多种有机酸[72-73]。低磷条件下，大多

数植物根系有机酸的组成和分泌量均明显改变，这

对于促进土壤难溶性无机磷的活化利用，改善植物

的根际磷营养具有十分重要的作用[17-18]。

3.1    有机酸对土壤难溶性无机磷的活化作用

土壤中难溶性无机磷只有在水解后产生磷酸

根离子，才能被植物直接吸收利用。在难溶性无机

磷的水解过程中，根系分泌的有机酸具有重要的作

用[2, 17]。在早期的研究中发现，在土壤中添加有机酸

能够降低土壤对磷酸根离子的吸持作用，而且三元

羧酸对土壤磷酸根离子的解吸附作用最强，二元羧

酸次之，一元羧酸最弱 [74]。在比较草酸对 FePO4、

CaHPO4、AlPO4 和磷矿粉等难溶性无机磷活化利用

的研究中发现，草酸对 AlPO4 的活化效果较显著[75]。

现在，一般认为有机酸参与活化土壤难溶性无机磷

的主要机制包括：1) 与土壤中的铁、铝和钙等金属

离子进行络合反应，提高这些含磷化合物的溶解

性；2) 有机酸阴离子与磷酸根离子之间竞争土壤颗

粒的结合位点，降低土壤对磷酸根的吸附；3) 通过

络合反应，改变土壤中的铁铝氧化物等吸附剂表面

的电荷，从而降低其对磷酸根的吸附固定；4) 降低

根际 pH，促进难溶性无机磷的溶解等[17, 76]。

3.2    低磷对植物根系有机酸合成和分泌的影响

有机酸是植物碳代谢过程中重要的中间产物。

低磷胁迫下，植物细胞内与有机酸合成相关的途径

会发生改变。同时，有机酸可以通过细胞质膜上的

特定转运蛋白或通道分泌到根际。在油菜 Brassica
napus 的研究中发现，低磷条件下其叶片中的磷酸

烯醇式丙酮酸羧化酶的活性和柠檬酸含量均显著

增加。而且14CO2 标记结果显示，叶片合成的柠檬酸

大部分转运至根系及根系分泌物中[77]。随后，在番

茄、豌豆 Pisum sativum 和菜豆等植物中也发现低磷

胁迫促进了磷酸烯醇式丙酮酸羧化酶的活性，从而

增强了根系对有机酸的分泌[78-80]。另外，在白花羽

扇豆的研究中发现，低磷胁迫除了加强磷酸烯醇式

丙酮酸羧化酶的活性，还增加了柠檬酸合成酶和苹

果酸脱氢酶等与有机酸代谢相关酶的活性，从而促

进白花羽扇豆排根中有机酸的分泌[81-83]。这些结果

说明了植物可以协同调控有机酸的合成和分泌来

适应低磷胁迫。

虽然，促进根系有机酸的分泌是植物适应低磷

胁迫的普遍机制，但不同植物种类，甚至是同种植

物内不同基因型间，其分泌的有机酸种类和数量都

存在显著的差异。据报道，低磷胁迫显著促进了玉

米、水稻、柱花草和洋白菜 Brassica oleraceae 等植

物根系柠檬酸的分泌 [84-87]。在白花羽扇豆和大豆

中，低磷胁迫同时促进了柠檬酸和苹果酸的分泌，

尤其是白花羽扇豆柠檬酸的分泌量增加了 13 倍左

右[81, 88-89]；除了苹果酸和柠檬酸以外，低磷胁迫下植

物根系也会分泌其他类型的有机酸包括番石榴酸、

草酸、酒石酸和丁二酸等。例如，在低磷条件下木

豆 Cajanus cajan 根系可以分泌大量的番石榴酸[90]。

而且在大麦中，对难溶性无机磷活化能力强的基因

型分泌的柠檬酸较多，表明了柠檬酸的分泌是影响

大麦活化利用难溶性无机磷的重要机制。

3.3    低磷对有机酸合成和分泌的分子调控机制

3.3.1    有机酸合成的分子调控机制　有机酸是植

物碳代谢过程中重要的中间产物，所以，碳代谢过

程相关酶的活性及其编码基因的表达量会影响有

机酸的合成。目前，低磷胁迫调控有机酸合成相关

的酶及其基因主要是苹果酸脱氢酶 (Malate dehydro-
genase, MDH) 和柠檬酸合成酶 (Citrate synthase,
CS)。对多种植物的研究发现，低磷胁迫明显提高了

植物 MDH 基因的表达水平，暗示了其表达量与苹

果酸合成和分泌具有较高的相关性[91-94]。随后，在

棉花 Gossypium hirsutum 的研究中发现，超量表达

GhmMDH1 基因后，其根系苹果酸浓度和分泌量显

著增加。而且，在供给 Al-P、Fe-P和 Ca-P等难溶性

无机磷时，超量表达 GhmMDH1的转基因株系具有

较高的生物量，且磷含量高，进一步说明了 GhmMDH1
基因可以通过调控苹果酸合成和分泌，影响棉花对

难溶性无机磷的活化利用的生物学功能[95]。与该结

果相似，在苜蓿中超量表达 neMDH 基因和在烟草

中异源表达菌根真菌的 MDH 基因也显著提高了苹

果酸浓度和分泌量，进一步说明了 MDH 参与调控

苹果酸合成和分泌的功能[96-97]。与 MDH 基因相似，

CS 基因的表达水平也影响了植物柠檬酸的合成和

分泌，从而参与调控植物活化利用难溶性无机磷的

能力。在烟草中超量表达 CS 基因导致柠檬酸合成

酶的活性提高约 2倍，柠檬酸的分泌量提高 2~4倍[98]。

而且，与野生型相比，转基因株系对难溶性无机磷

的活化利用能力明显增强[98]。在油菜和拟南芥的研

究中也获得了类似的结果，即超量表达 CS 基因，显
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著提高了转基因材料内源柠檬酸含量与根系柠檬

酸的分泌量，从而分别促进了油菜对 Fe-P和拟南芥

对 Al-P 的活化利用能力[99-101]。这些研究结果表明，

植物 MDH 和 CS 可以分别调控植物苹果酸和柠檬

酸的合成，从而控制有机酸的分泌和植物对难溶性

无机磷活化利用的能力。

3.3.2    低磷调控有机酸转运的分子机制　根系苹

果酸的分泌主要通过铝激活型苹果酸转运蛋白

(Aluminum-activated malate transporter, ALMT) 所
介导[102]。植物苹果酸转运子的蛋白结构比较保守，

在其 N 端通常含有 5~7 个跨膜结构域。但是，其

C 端的保守性较低，部分成员含有一段较长的跨膜

结构域，部分成员则为亲水氨基酸序列[103-106]。虽

然，关于 ALMT控制植物根系分泌苹果酸的研究较

多，但主要是关于苹果酸分泌与植物耐铝毒害的研

究。其中，小麦 TaALMT1 是第 1个在植物中克隆到

的、编码苹果酸转运蛋白的基因[107]。超量表达该基

因显著增加了小麦、大麦和烟草悬浮细胞苹果酸分

泌及其耐铝毒害的能力[107-108]。随后，在拟南芥、油

菜、苜蓿和大豆等植物研究中，也发现其同源基因

具有类似的功能，说明了 ALMT参与调控植物根系

分泌苹果酸的功能[109-114]。最近，对大麦、橙 Citrus
sinensis 和大豆等植物的研究也表明，苹果酸转运子

参与调控了植物对低磷胁迫的响应[92, 115-116]。例如，

在大麦中，Delhaize 等[115] 通过超量表达 TaALMT1
基因提高酸性土壤中转基因大麦的生物量及磷含

量，说明 TaALMT1 通过调控苹果酸的分泌，促进大

麦根系的生长和磷吸收。在大豆根系的研究中发

现，34 个 GmALMT 家族成员中仅有 4 个成员的表

达量显著受低磷胁迫加强 [ 1 1 6 ]。而且，超量表达

GmALMT5 不仅提高了转基因材料根系苹果酸的分

泌量，而且促进了转基因拟南芥对难溶性 Ca-P 的

活化和利用，说明 ALMT介导的根系苹果酸分泌是

植物适应低磷胁迫的重要机制。

与苹果酸的分泌不同，植物根系柠檬酸的分泌

主要是由 Multidrug and toxic compound extrusion
(MATE) 家族成员所控制[117]。虽然，在多种植物中

已克隆了 MATE 的同源基因，但目前的研究主要集

中在植物 MATE 调控植物适应缺铁胁迫或铝毒

害方面 [ 1 17 ]，而 MATE 参与植物适应低磷胁迫的

机制鲜有报道。最近 Valentinuzzi 等 [ 118 ] 在草莓

Fragaria×ananassa 中发现，2个 MATE 基因的表达

水平受低磷上调，暗示MATE可能介导低磷调控根

系柠檬酸分泌的机制。

4   展望

根系分泌物是根际微生态环境的重要组成部

分，也是植物根系–土壤–根际微生物产生互作的主

要桥梁。以往的研究表明，低磷胁迫下有机酸和紫

色酸性磷酸酶的分泌显著影响了根际磷营养的状

况，充分说明了根系分泌物调控植物适应低磷胁迫

的机制。而且，随着对根际微生物的深入研究，发现

植物根系分泌物显著调控了根际微生物群落的组

成和活性[119-120]。因此，低磷胁迫下根际微生物群落

组成和活性是否发生改变？这些变化是否与根系

分泌物 (有机酸和酸性磷酸酶) 的组成和含量有

关？这些科学问题的解答，将有助于全面解析根系

分泌物对植物适应低磷胁迫的生物学意义。
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