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植物种子植酸研究进展
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摘　 要: 磷是植物生长发育所必需的大量营养元素ꎮ 在种子发育过程中ꎬ 植酸是磷的贮存库ꎬ 对维持植物体内磷

平衡有重要的作用ꎮ 在种子萌发过程中ꎬ 植酸酶分解植酸盐ꎬ 释放磷、 矿质营养和肌醇供幼苗生长ꎮ 本文综述

了近年来植物(作物)种子中植酸的生物合成途径、 种子植酸含量的遗传、 低植酸作物的育种等研究进展ꎮ 首先ꎬ
植酸生物合成途径中最初的反应底物为葡萄糖￣６￣磷酸ꎬ 形成肌醇后ꎬ 以肌醇为底物合成植酸共有两条路径: 依

赖脂类与不依赖脂类ꎬ 目前ꎬ 已分离鉴定若干植酸合成所需的关键酶及其编码基因ꎬ 包括肌醇￣３￣磷酸合成酶、
肌醇激酶、 肌醇多磷酸盐激酶ꎬ 以及参与植酸运输的 ＡＴＰ 结合盒转运子ꎮ 其次ꎬ 利用作图群体及关联分析群体ꎬ
分别在水稻(Ｏｒｙｚａ ｓａｔｉｖａ Ｌ.)、 白菜(Ｂｒａｓｓｉｃａ ｒａｐａ Ｌ.)、 菜豆(Ｐｈａｓｅｏｌｕｓ ｖｕｌｇａｒｉｓ Ｌ.)等植物中鉴定出多个与种

子植酸磷含量相关的遗传位点ꎮ 第三ꎬ 筛选获得有价值的低植酸突变体是培育低植酸作物的主要途径ꎮ 当把低

植酸作为育种目标时ꎬ 可能会忽略种子植酸含量的降低给植物带来的不利影响ꎬ 如何消除低植酸造成的不利影

响ꎬ 成为科学家们亟需解决的问题ꎮ
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　 　 磷是动植物生长发育必需的营养元素之一ꎮ
植酸(Ｐｈｙｔｉｃ ａｃｉｄꎬ 又称为肌醇六磷酸)是种子中

磷的主要贮存形式ꎬ 对维持植物体内磷平衡有重

要的作用ꎮ 种子中以植酸形态存在的磷约占种子

总磷的 ７５％ꎮ 植酸能与 Ｋ＋、 Ｍｇ２＋、 Ｃａ２＋、 Ｆｅ３＋

等金属阳离子结合形成植酸盐ꎮ 在种子萌发过程

中ꎬ 植酸盐被植酸酶分解并释放出磷、 矿物营养

和肌醇等供子叶发育和幼苗生长[１－３] ꎮ 植酸在真

核细胞中普遍存在ꎬ 它调控许多细胞功能ꎬ 包括

响应逆境胁迫、 发育、 磷信号转导和稳态、 ＤＮＡ
修复、 ＲＮＡ 编辑和 ｍＲＮＡ 输出等[４] ꎮ 同时ꎬ 植

酸能作为信号分子参与植物激素的信号转导ꎻ 植

酸在植物抵抗氧化应激反应中ꎬ 也能够进行自我

保护[５] ꎮ 此外ꎬ 植酸能通过调控一系列防御机

制ꎬ 抵抗植物病原体的入侵ꎮ 本文对种子中植酸

的生物合成及其调控途径ꎬ 植酸含量的遗传特

性ꎬ 低植酸作物育种及其存在的问题等进行了评

述和展望ꎮ

１　 植物种子中植酸的生物合成途径

植酸主要在细胞质中合成ꎬ 合成时首先形成六

碳环状结构ꎬ 随后形成肌醇(环己六醇)ꎬ 肌醇经

过多步磷酸化反应形成植酸(肌醇六磷酸) [６]ꎮ 种

子萌发时ꎬ 植酸作为磷的储藏库被水解并释放出磷

供幼苗利用[７]ꎮ 种子发育初期ꎬ 肌醇是胚乳和种

皮的重要组成成分ꎮ 种子中合成的植酸以混合盐类

包裹体(植酸钙、 植酸镁)的形式储存于细胞的蛋

白贮藏液泡(Ｐｒｏｔｅｉｎ ｓｔｏｒａｇｅ ｖａｃｕｏｌｅｓꎬ ＰＳＶ) [６]ꎮ
研究表明ꎬ 植酸可以在作物的不同组织和部位进行

储存ꎮ 例如ꎬ 玉米(Ｚｅａ ｍａｙｓ Ｌ.)种子在生长发育

及成熟过程中ꎬ 植酸主要在胚中积累 [８]ꎮ 粳稻

(Ｏｒｙｚａ ｓａｔｉｖａ ｓｕｂｓｐ. ｊａｐｏｎｉｃａ)开花后 ７ ~ ３０ ｄꎬ
籽粒胚乳中植酸始终处于较低水平(０􀆰３ ~ １􀆰０ ｍｇ /
ｇ)ꎬ 但在开花后 １０ ~ ２５ ｄꎬ 籽粒糊粉层的植酸含

量持续 １０ ~ １２ ｄ 快速增加[９]ꎮ 类似于粳稻亚种ꎬ
Ｗａｎｇ 等[１０] 证实籼稻(Ｏ􀆰 ｓａｔｉｖａ ｓｕｂｓｐ. ｉｎｄｉｃａ)亚
种的糠(包含糊粉层)中磷含量是胚乳的 ６ 倍之多ꎬ
且种子中 ６５％的总磷积累在糊粉层ꎮ
１􀆰 １　 肌醇与肌醇－磷酸( Ｉｎｓ Ｐ１)的合成

植酸的生物合成需要肌醇(ｍｙｏ￣ｉｎｏｓｉｔｏｌ)作为

碳骨架ꎮ 在肌醇的合成过程中ꎬ 葡萄糖￣６￣磷酸

(Ｇｌｕｃｏｓｅ ６￣ｐｈｏｓｐｈａｔｅ)作为初级反应底物ꎬ 在肌

醇￣３￣磷酸合成酶的催化作用下转化为肌醇￣３￣磷酸

(ｍｙｏ￣ｉｎｏｓｉｔｏｌ￣３￣Ｐ１)ꎮ 肌醇￣３￣磷酸合成酶(ＭＩＰＳ)
基因的表达与种子发育阶段细胞内植酸的合成密切

相关ꎬ 且植物基因组中包含编码 ＭＩＰＳ 基因的单个

同源基因(大麦 Ｈｏｒｄｅｕｍ ｖｕｌｇａｒｅ Ｌ.)和多个同源

基因(玉米、 大豆 Ｇｌｙｃｉｎｅ ｍａｘ (Ｌ.) Ｍｅｒｒ) [７ꎬ１１ꎬ１２]ꎮ
１􀆰 ２　 肌醇和 Ｉｎｓ Ｐ１转化为植酸

以肌醇作为最初的反应底物ꎬ 合成植酸共有两

条路径: 依赖脂类与不依赖脂类(图 １)ꎮ 这两条路

径的差异体现在从肌醇转化为肌醇三磷酸( Ｉｎｓ Ｐ３)
的过程中是否依赖脂类物质ꎮ 一方面ꎬ 大多数真核

生物细胞(包括植物的营养器官)ꎬ 合成植酸主要

是依赖脂类的反应途径ꎬ 该过程形成的其它肌醇磷

酸盐如肌醇￣１ꎬ４ꎬ５￣三磷酸(ｍｙｏ￣ｉｎｏｓｉｔｏｌ￣１ꎬ４ꎬ５￣ｔｒｉ￣
ｓｐｈｏｓｐｈａｔｅ)对信号转导非常重要[１３－１７]ꎮ 依赖脂

类的合成通路ꎬ 肌醇首先转化为磷脂酰肌醇

(Ｐｈｏｓｐｈａｔｉｄｙｌｉｎｏｓｉｔｏｌꎬ ＰｔｄＩｎｓ)ꎬ 该复合物随后被

特定的磷脂酶 Ｃ(Ｐｈｏｓｐｈｏｌｉｐａｓｅ Ｃ) 水解为肌醇
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￣１ꎬ４ꎬ５￣三磷酸ꎬ 进一步在 ３ 种肌醇多磷酸激酶

( ＩＰＫ)的作用下ꎬ 转化为植酸(图 １)ꎬ 这些激酶分

别在肌醇环不同的位置进行磷酸化[１８]ꎮ 另一方面ꎬ
当植酸作为磷库贮存于种子或其它器官时ꎬ 植酸的

合成可能主要是不依赖脂类的途径ꎮ 肌醇按顺序磷

酸化合成一系列可溶性磷酸盐ꎬ 最终形成植酸(图
１) [１９ꎬ２０]ꎮ 该通路与依赖脂类的合成通路相比ꎬ 最

大的差异在于“肌醇→肌醇一磷酸→肌醇二磷酸”
的过程是否有肌醇激酶(ＭＩＫ)、 肌醇单磷酸激酶的

催化(图 １)ꎮ 目前ꎬ 在水稻(Ｏ. ｓａｔｉｖａ Ｌ.)、 玉米

等作物中编码肌醇激酶基因的研究已有报道[２１－２４]ꎮ
如ꎬ 水稻 ｌｐａ Ｎ１５￣１８６ 突变体是由肌醇激酶基因

发生突变引起ꎬ 导致肌醇和磷酸生成肌醇￣３￣磷酸

的步骤受抑ꎬ 最终导致植酸含量的下降[２１] ꎮ 但

是编码肌醇单磷酸激酶基因的报道较少ꎬ 至今

还未在作物中分离克隆编码肌醇单磷酸激酶的

基因ꎮ

２　 调控作物种子植酸含量的遗传位点

目前ꎬ 研究人员利用作图群体及关联分析群

体ꎬ 分别在水稻、 白菜(Ｂｒａｓｓｉｃａ ｒａｐａ Ｌ.)、 菜豆

(Ｐｈａｓｅｏｌｕｓ ｖｕｌｇａｒｉｓ Ｌ.)、 绿 豆 ( Ｖｉｇｎａ ｒａｄｉａｔａ

(Ｌ.) Ｗｉｌｃｚｅｋ)、 鹰嘴豆(Ｃｉｃｅｒ ａｒｉｅｔｉｎｕｍ Ｌ.)等植

物中鉴定出多个与种子植酸磷含量相关的遗传位点

(表 １)ꎮ Ｓｔａｎｇｏｕｌｉｓ 等[２５] 利用籼稻 ＩＲ６４ 与粳稻

Ａｚｕｃｅｎａ 杂交培育的 ＤＨ 群体定位了 ２ 个控制种

子植酸磷含量的数量性状位点(ＱＴＬ)ꎬ 分别位于

第 ５ 和第 １２ 条染色体上ꎬ 对表型变异的贡献率分

别为 ２４％和 １５％ꎮ 其中ꎬ 位于第 ５ 条染色体上的

ＱＴＬ 还与总磷含量密切相关ꎬ 对总磷含量表型变

异的贡献率为 ２０％ꎮ Ｚｈａｏ 等[２６]利用白菜的 ５ 个分

离群体鉴定到 ８ 个与种子总磷浓度相关的 ＱＴＬ 和

８ 个与植酸浓度相关的 ＱＴＬꎮ 种子无机磷浓度和植

酸浓度共定位的 ３ 个 ＱＴＬ 加性效应方向相同ꎬ 均

为控制种子总磷的 ＱＴＬꎮ Ｂｌａｉｒ 等[２７] 利用菜豆 ＲＩＬ
群体检测到 ４ 个与种子总磷含量相关的 ＱＴＬ 和 ２
个与植酸含量相关的 ＱＴＬꎬ 分别定位在 Ｂ５ 和 Ｂ７
染色体上ꎮ Ｓｈｕｎｍｕｇａｍ 等[２８] 利用豌豆低植酸突

变体与正常植酸品种杂交得到的 ＲＩＬ 群体ꎬ 在豌豆

第 ５ 条染色体上检测到控制种子植酸磷含量的

ＱＴＬꎬ 该位点同时存在与铁生物有效性相关的

ＱＴＬꎬ 这表明豌豆种子植酸含量与铁的生物有效性

密切相关ꎻ 该 ＲＩＬ 群体中植酸磷浓度性状是单基因

遗传ꎬ 这与 Ｒｅｈｍａｎ 等[２９]的研究结果一致ꎬ 即豌
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图 １　 植酸合成代谢的主要途径 (根据 Ｒａｂｏｙ[１８]修改)
Ｆｉｇ􀆰 １　 Ｍａｉｎ ｐａｔｈｗａｙ ｏｆ ｐｈｙｔｉｃ ａｃｉｄ ｓｙｎｔｈｅｓｉｓ (ｍｏｄｉｆｉｅｄ ｆｒｏｍ Ｒａｂｏｙ[１８] )
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表 １　 不同作物中控制种子植酸和总磷浓度(或含量)的显著性 ＱＴＬｓ
Ｔａｂｌｅ １　 Ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ＱＴＬｓ ｆｏｒ ｓｅｅｄ ｐｈｙｔａｔｅ ａｎｄ ｔｏｔａｌ ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓ ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎ (ｃｏｎｔｅｎｔ) ｉｎ ｃｒｏｐｓ

物种
Ｓｐｅｃｉｅｓ

性状
Ｔｒａｉｔ

数量性状
位点
ＱＴＬ

连锁群
Ｌｉｎｋａｇｅ
Ｇｒｏｕｐ

遗传位点
分子标记
Ｆｌａｎｋｉｎｇ /
Ｉｎｔｅｒｖａｌ
Ｍａｒｋｅｒ

ＬＯＤ 值
ＬＯＤ
ｓｃｏｒｅｓ

解释表型
方差
Ｒ２

(％)

加性
效应
Ａｄｄ.

参考文献
Ｒｅｆｅｒｅｎｃｅ

水稻
Ｏｒｙｚａ
ｓａｔｉｖａ Ｌ.

ＳＰＡＰ ｃｏｎｃ.

ＳＴＰ ｃｏｎｃ.

５ ＲＭ３０５￣ＲＭ１７８ ５.６ ２４.３ ＋
１２ ＲＭ２４７￣ＲＭ１７９ ３.５ １５.４ ＋
５ ＲＭ３０５￣ＲＭ１７８ ５.６ ２４.３ ＋

Ｓｔａｎｇｏｕｌｉｓ
ｅｔ ａｌꎬ

２００７[２５]

白菜
Ｂｒａｓｓｉｃａ
ｒａｐａ Ｌ.

ＳＰＡＰ ｃｏｎｃ. Ｒ０１ Ｅ３６Ｍ１５Ｍ１９７.９Ｙ ２.５１ １３.２ －
Ｒ０３ Ｅ３８Ｍ６２￣２ＣＣ ２.５５ １１.０ －
Ｒ０６ Ｐ２３Ｍ４７２５４.２ ４.０３ ２２.３ ＋

ＳＰＨＯ ｃｏｎｃ. Ｒ０１ Ｅ３６Ｍ１５Ｍ１９７.９Ｙ ２.６５ １５.３ ＋
Ｒ０３ Ｅ３８Ｍ６２￣２ＣＣ ３.２０ １３.０ －
Ｒ０６ Ｐ２３Ｍ４７２５４.２ ３.４７ １７.５ ＋

Ｚｈａｏ
ｅｔ ａｌꎬ

２００８[２６]

菜豆
Ｐｈａｓｅｏｌｕｓ
ｖｕｌｇａｒｉｓ Ｌ.

ＳＰＡＰ ｃｏｎｔｅｎｔ. (ＨＰ)
ＳＰＡＰ ｃｏｎｔｅｎｔ. (ＭＰ)

ＳＴＰ ｃｏｎｔｅｎｔ (ＨＰ)

ＳＴＰ ｃｏｎｔｅｎｔ (ＭＰ)

Ｐａｃ７.１ ７ ＢＭ２０９￣ＢＭｄ４０ ３３.３ ＋
Ｐａｃ５.１ ５ Ｆ０８１０￣ＢＭｄ０５３ １６.６ ＋
Ｎｐｃ６.１ ６ ＢＭ００３￣ＢＭｄ３７ １１.７ －
Ｎｐｃ７.１ ７ Ｅ０７０.９￣ＢＭ４６ ２７.２ －
Ｎｐｃ７.１ ７ Ｅ０７０.９￣ＢＭ４６ ４３.５ －
Ｎｐｃ１０.１ １０ ＢＭ１５７￣ＧＡＴｓ１１ １１.６ －

Ｂｌａｉｒ
ｅｔ ａｌꎬ

２０１２[２７]

绿豆 Ｖｉｇｎａ
ｒａｄｉａｔａ (Ｌ.)
Ｗｉｌｃｚｅｋ

ＳＰＡＰ ｃｏｎｔｅｎｔ ＳＤＰＡＰ４.１ ４Ａ ＣＥＤＧ１３９￣ＭＢ４￣ＳＳＲ１７９ ３.７８ １１.２ ＋
ＳＤＰＡＰ１１.１ １１Ａ ＢＭ１４１￣ＶＲ２２２ ４.００ ６.１ ＋

ＳＴＰ ｃｏｎｔｅｎｔ ＳＤＴＰ４.１ ４Ａ Ｂｍｄ２５￣ＭＢ￣ＳＳＲ１７９ ２.６４ １０.６ ＋

Ｓｏｍｐｏｎｇ
ｅｔ ａｌꎬ

２０１２[３１]

　 　 ＳＰＡＰ: 种子植酸磷ꎻ ＳＰＨＯ: 种子无机磷ꎻ ＳＴＰ: 种子总磷ꎻ ｃｏｎｃ.: 浓度ꎻ ＨＰ(或 ＭＰ): 生长在土壤磷含量高或中等的土壤ꎮ
ＳＰＡＰ: Ｐｈｙｔｉｃ ａｃｉｄ ｉｎ ｔｈｅ ｓｅｅｄꎻ ＳＰＨＯ: Ｐｈｏｓｐｈａｔｅ ｉｎ ｔｈｅ ｓｅｅｄꎻ ＳＴＰ: Ｔｏｔａｌ ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓ ｉｎ ｔｈｅ ｓｅｅｄꎻ ｃｏｎｃ.: Ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎꎻ ＨＰ(ｏｒ

ＭＰ): Ｓｏｉｌｓ ｗｉｔｈ ｈｉｇｈ ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓ / ｍｏｄｅｒａｔｅ ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓ.

豆低植酸表型是由单基因控制的ꎮ Ｓｏｍｐｏｎｇ 等[３０]

发现绿豆种子总磷和植酸磷含量由两个主效的显性

等位基因控制ꎬ 许多微效基因与其共同发挥作用ꎬ
说明植酸是多基因控制的数量性状ꎮ 随后ꎬ Ｓｏｍ￣
ｐｏｎｇ 等[３１]定位了控制绿豆种子植酸磷、 总磷和无

机磷的 ＱＴＬꎬ ７ 个 ＱＴＬ 中 ２ 个与植酸磷含量相关ꎬ
４ 个与无机磷含量有关ꎬ １ 个与总磷含量相关ꎮ 研

究发现种子植酸磷和总磷的含量与绿豆从开花到成

熟的天数呈正相关ꎬ 这表明植物物候对种子磷含量

也有重要影响ꎮ
此外ꎬ Ｓａｈａ 等[３２] 以鹰嘴豆自然群体为材料ꎬ

通过全基因组关联分析(ＧＷＡＳ)的方法ꎬ 鉴定出

１ 个与植酸含量和耐旱性相关的简单重复序列标

记 ＮＣＰＧＲ９０ꎬ 该标记位于肌醇单磷酸酶基因

(ＣａＩＭＰ)的 ５’ＵＴＲ 区域ꎬ 进一步研究表明 ＣａＩＭＰ
简单重复序列长度的变化可能会调节植酸水平ꎬ 改

变鹰嘴豆的耐旱能力ꎮ Ｒｅｄｅｋａｒ 等[３３] 利用大豆低

植酸突变体和正常株系ꎬ 进行全基因组转录组

(ＲＮＡ￣ｓｅｑ)分析ꎬ 寻找到 ４２３５ 个差异表达基因ꎬ
涉及到 １８ 个生物学过程ꎬ 并发现低植酸突变体分

别在种子发育早期和晚期对植物防御反应起诱导和

抑制作用ꎮ

３　 低植酸突变体育种及面临的问题

植酸作为强螯合剂ꎬ 可与种子中的铁、 锌、 钙

等金属阳离子形成稳定的植酸盐ꎮ 单胃动物(人和

非反刍动物)的消化道由于没有植酸酶而很难吸

收、 利用植酸及植酸盐ꎬ 使这些微量元素的生物有

效性大大降低ꎬ 从而容易造成微量元素缺乏症[１８]ꎬ
此外ꎬ 大量的植酸和植酸盐以动物粪便的形式排出

后通过水系统流入江海湖泊ꎬ 造成了水体富营养化

等环境问题ꎮ 因此ꎬ 培育低植酸作物成为目前的研

究热点ꎮ
筛选获得有价值的低植酸突变体是培育低植酸

作物的主要途径ꎮ 低植酸突变体的获得可以通过两

种方法: 一是利用化学、 物理诱变技术ꎬ 寻找突变

体ꎻ 二是通过操纵植酸合成途径中的关键酶ꎬ 采用

ＲＮＡｉ 干涉技术使目标基因沉默表达ꎬ 通过筛选获

得低植酸突变体ꎮ 植酸生物合成的第一步是 ＭＩＰＳ
参与的催化反应ꎬ 其活性对于肌醇环非常重要ꎬ
Ｘｕ 等[３４]通过组成型表达启动子使种子和营养器官

中 ＭＩＰＳ 基因的表达受到抑制ꎮ Ａｌｉ 等[３５]利用 ＲＮＡｉ

７１８　 第 ５ 期　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 张倩雯等: 植物种子植酸研究进展



技术使水稻 ＭＩＰＳ 基因表达水平下调 ４􀆰５９ 倍ꎬ 同

时观察到 Ｔ３代种子中植酸含量显著降低ꎬ 无机磷

含量增加ꎮ ＩＰＫ 基因催化水稻植酸生物合成最后一

步ꎬ 利用 Ｏｌｅｏｓｉｎ １８ 启动子进行 ＲＮＡｉ 干涉ꎬ 使种

子中 ＩＰＫ１ 基因沉默ꎬ 转基因 Ｔ３代成熟植株与非转

基因植株在株高、 分蘖数、 穗数以及千粒重等农艺

性状上并无显著差异ꎬ 但 Ｔ４代种子中 ＩＰＫ１ 下调表

达 ３􀆰８５ 倍ꎬ 植酸水平显著降低ꎬ 同时无机磷含量

增加[３６]ꎮ ＭＩＫ 也在植酸合成初期发挥作用ꎬ 实现

肌醇￣３￣磷酸与肌醇之间的转化ꎮ Ｌｉ 等[３７] 利用

ＲＮＡｉ 技术使 ＯｓＭＩＫ 基因特异性沉默ꎬ 转 ａｍｉＭＩＫ
和 ｈｐＭＩＫ 基因水稻种子的植酸含量分别下降

１４􀆰９％ ~ ５０􀆰２％和 ３８􀆰１％ ~ ５０􀆰７％ꎬ 但与非转基

因材料相比ꎬ 农艺性状并无显著差异ꎮ 并且启动子

Ｏｌｅ１８ 介导的 ＯｓＭＩＫ 的基因沉默仅发生在发育和

成熟的种子中ꎬ 不会发生在营养器官(根、 茎和叶

片)中ꎮ 这些研究结果为今后培育低植酸高产的水

稻品种提供了新的思路ꎮ
目前获得的低植酸突变系均属于隐性突变ꎬ

部分纯合植株存在农艺性状的缺陷或致死[６ꎬ３８] ꎮ
通常ꎬ 种子植酸合成积累的遗传位点会改变种子

中磷的化学形式ꎬ 如降低植酸增加无机磷ꎬ 但对

种子总磷的影响较小[３９]ꎮ 目前发现有两个低植酸

隐性突变体是例外: 一是 Ｎａｇｙ 等[４０] 发现的拟南

芥(Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ｔｈａｌｉａｎａ (Ｌ.)Ｈｅｙｎｈ.)肌醇六磷酸

特异的 ＡＢＣ 转运子 ＭＲＰ５(Ｍｕｌｔｉｄｒｕｇ Ｒｅｓｉｓｔａｎｃｅ￣
ａｓｓｏｃｉａｔｅｄ Ｐｒｏｔｅｉｎꎬ 多药耐药相关蛋白)突变体ꎬ
其不仅使种子中植酸含量降低ꎬ 还导致总磷减少

３５％ꎻ 二是大麦隐性突变体 ｌｏｗ ｐｈｙｔｉｃ ａｃｉｄ １￣１
(Ｈｖｌｐａ１￣１)ꎬ 其种子胚乳中植酸磷和总磷与野生

型相比分别降低 ４５％和 ２５％[４１ꎬ４２]ꎮ Ｌｉ 等[３７] 利用

水稻种子特异启动子 Ｏｌｅ１８ 使 ＯｓＭＲＰ５ 下调表达ꎬ
结果发现转基因植株种子植酸含量与野生型比较下

降了 ３５􀆰８％ ~ ７１􀆰９％ꎬ 株高与分蘖数无显著差异ꎬ
但是种子重量显著降低(１７􀆰８％)ꎬ 种子萌发率与

幼苗出苗率也均降低ꎻ 该基因沉默表达使种子无机

磷含量升高 ７􀆰５ 倍ꎬ 增加量远大于糙米中植酸磷的

降低量ꎬ 可能是种子中其他含磷化合物如脂类、 核

酸等的降低影响了种子的整体发育ꎮ Ｓｈｉ 等[４３]利用

图位克隆方法分离克隆了玉米 ｌｏｗ ｐｈｙｔｉｃ ａｃｉｄ １
( ｌｐａ１)基因ꎬ 它负责编码 ＭＲＰ 蛋白 ＡＴＰ 结合盒

(ＡＢＣꎬ ＡＴＰ￣ｂｉｎｄｉｎｇ ｃａｓｓｅｔｔｅ)转运子ꎬ 该基因初

期在胚中表达ꎬ 同时也在其他组织和营养器官中表

达ꎻ 该基因的突变体具有低植酸表型ꎬ 但种子萌发

率和生存能力均有所下降[４４]ꎮ ＺｍＭＲＰ４ 是水稻中

ＯｓＭＲＰ５ 的同源基因ꎬ 在玉米胚的特异性启动子

Ｏｌｅ 和 Ｇｌｂ 调控下ꎬ 通过 ＲＮＡｉ 技术使玉米胚中

ＺｍＭＲＰ４ 特异性下调表达ꎬ 转基因植株种子植酸

含量显著降低ꎬ 但是 Ｔ１代转基因植株的种子干重

与发芽率与野生型相比无显著差异ꎮ
为了消除植酸含量降低对植物其他生理生化反

应造成影响ꎬ 一些科学家从信号转导途径入手开展

研究ꎮ Ｌｅｅ 等[４５] 发现 ＧＬＦＧ Ｌｅｔｈａｌ(Ｇｌｅ１)是调控

植酸发挥功能的关键因子ꎬ 对于高产低植酸的作物

设计至关重要ꎮ Ｇｌｅ１ 的拟南芥变异型可以弥补低

植酸突变体 ｉｐｋ１ 造成的 ｍＲＮＡ 输出缺陷ꎬ 能有效

地促进突变体植株营养生长ꎬ 提高种子产量ꎬ 改善

种子性状ꎮ

４　 展望

４􀆰 １　 作物种子植酸调控途径相关基因的分离和

克隆

目前ꎬ 相关研究已分离鉴定了若干植酸合成所

需的关键酶及其编码基因ꎬ 包括 ＭＩＰＳ、 ＭＩＫ、 肌

醇多磷酸盐激酶ꎬ 以及参与植酸运输的 ＭＲＰ 蛋白

ＡＴＰ 结合盒转运子[７ꎬ１１ꎬ１２ꎬ２１ꎬ２４ꎬ４３ꎬ４６]ꎮ 然而ꎬ 关于植

酸生物合成中编码肌醇单磷酸酶基因的研究较少ꎮ
如果能分离克隆到相关基因ꎬ 将会更明确地解析植

酸的生物合成过程ꎮ 种子中植酸含量主要是由多基

因控制的数量性状ꎮ 水稻、 白菜、 菜豆、 绿豆、 豌

豆、 鹰嘴豆等作物已定位了一些与种子植酸含量等

性状相关的遗传位点[２５－２８ꎬ３１ꎬ３２]ꎬ 可采用 ＱＴＬ￣ｓｅｑ
技术ꎬ 简化基因组测序和关联分析等方法ꎬ 并结合

转录组分析ꎬ 精细定位和分离克隆部分调控植酸含

量的主效 ＱＴＬꎬ 并阐明其遗传机理ꎮ
４􀆰 ２　 低植酸作物的育种

培育低植酸作物已成为当前的研究热点ꎮ 当

把低植酸作为育种目标时ꎬ 可能忽略了种子植酸

含量的降低给植物带来的不利影响ꎮ 如何消除这

些不利影响是科学家们亟需解决的问题ꎮ 目前已

有研究利用合适的特异性启动子通过基因修饰技

术(ＲＮＡｉ 或人工小 ＲＮＡ)对植酸合成途径关键酶基

因进行定向修饰ꎬ 获得了低植酸转基因株系ꎮ
ＣＲＩＳＰＲ (Ｃｌｕｓｔｅｒｅｄ Ｒｅｇｕｌａｒｌｙ Ｉｎｔｅｒｓｐｅｒｓｅｄ Ｓｈｏｒｔ
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Ｐａｌｉｎｄｒｏｍｉｃ Ｒｅｐｅａｔｓ) ＲＮＡ 是近年发现的原核生

物的 调 控 ＲＮＡꎬ 用 以 抵 御 病 毒 和 质 粒 入 侵ꎮ
ＣＲＩＳＰＲ￣Ｃａｓ９ 系统介导基因组靶向实验ꎬ 相比

ＲＮＡｉ 技术基因沉默表达 １００％ꎬ 高世代材料表型

不会衰弱[４７]ꎮ 对基因组多拷贝生物而言ꎬ 可同时

敲除同源基因ꎬ 敲除效率高ꎮ 这为低植酸育种提供

了新的选择ꎮ
此外ꎬ 通过传统的杂交、 回交以及单倍体选育

等手段对低植酸突变株进行遗传改良ꎬ 将减少因植

酸含量降低对植物引起的生物学负效应ꎻ 通过了解

植酸和微量金属元素之间的相互作用ꎬ 调节植酸与

作物产量相关的代谢过程ꎬ 将进一步改良低植酸突

变体ꎬ 实现作物健康生长和环境友好的统一ꎮ
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[３３] 　 Ｒｅｄｅｋａｒ ＮＲꎬ Ｂｉｙａｓｈｅｖ ＲＭꎬ Ｊｅｎｓｅｎ ＲＶꎬ Ｈｅｌｍ ＲＦꎬ
Ｇｒａｂａｕ ＥＡꎬ Ｍａｒｏｏｆ ＭＡＳ. Ｇｅｎｏｍｅ￣ｗｉｄｅ ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｏｍｅ
ａｎａｌｙｓｅｓ ｏｆ ｄｅｖｅｌｏｐｉｎｇ ｓｅｅｄｓ ｆｒｏｍ ｌｏｗ ａｎｄ ｎｏｒｍａｌ ｐｈｙｔｉｃ
ａｃｉｄ ｓｏｙｂｅａｎ ｌｉｎｅｓ[Ｊ] . ＢＭＣ Ｇｅｎｏｍｉｃｓꎬ ２０１５ꎬ １６: １０７４.

[３４] 　 Ｘｕ ＸＨꎬ Ｚｈａｏ ＨＪꎬ Ｌｉｕ ＱＬꎬ Ｆｒａｎｋ Ｔꎬ Ｅｎｇｅｌ ＫＨꎬ Ａｎ Ｇꎬ Ｓｈｕ
ＱＹ. Ｍｕｔａｔｉｏｎｓ ｏｆ ｔｈｅ ｍｕｌｔｉ￣ｄｒｕｇ ｒｅｓｉｓｔａｎｃｅ￣ａｓｓｏｃｉａｔｅｄ ｐｒｏ￣
ｔｅｉｎ ＡＢＣ ｔｒａｎｓｐｏｒｔｅｒ ｇｅｎｅ ５ ｒｅｓｕｌｔ ｉｎ ｒｅｄｕｃｔｉｏｎ ｏｆ ｐｈｙｔｉｃ
ａｃｉｄ ｉｎ ｒｉｃｅ ｓｅｅｄｓ[Ｊ] . Ｔｈｅｏｒ Ａｐｐｌ Ｇｅｎｅｔꎬ ２００９ꎬ １１９(１):
７５－８３.

[３５] 　 Ａｌｉ Ｎꎬ Ｐａｕｌ Ｓꎬ Ｇａｙｅｎ Ｄꎬ Ｓａｒｋａｒ ＳＮꎬ Ｄａｔｔａ Ｋꎬ Ｄａｔｔａ ＳＫ.
Ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ ｏｆ ｌｏｗ ｐｈｙｔａｔｅ ｒｉｃｅ ｂｙ ＲＮＡｉ ｍｅｄｉａｔｅｄ ｓｅｅｄ￣
ｓｐｅｃｉｆｉｃ ｓｉｌｅｎｃｉｎｇ ｏｆ ｉｎｏｓｉｔｏｌ １ꎬ３ꎬ４ꎬ５ꎬ６￣ｐｅｎｔａｋｉｓｐｈｏｓｐｈａｔｅ
２￣ｋｉｎａｓｅ ｇｅｎｅ ( ＩＰＫ１)[Ｊ] . ＰＬｏＳ Ｏｎｅꎬ ２０１３ꎬ ８: ｅ６８１６１.

[３６] 　 Ａｌｉ Ｎꎬ Ｐａｕｌ Ｓꎬ Ｇａｙｅｎ Ｄꎬ Ｓａｒｋａｒ ＳＮꎬ Ｄａｔｔａ ＳＫꎬ Ｄａｔｔａ Ｋ.
ＲＮＡｉ ｍｅｄｉａｔｅｄ ｄｏｗｎ ｒｅｇｕｌａｔｉｏｎ ｏｆ ｍｙｏ￣ｉｎｏｓｉｔｏｌ￣３￣ｐｈｏｓ￣

ｐｈａｔｅ ｓｙｎｔｈａｓｅ ｔｏ ｇｅｎｅｒａｔｅ ｌｏｗ ｐｈｙｔａｔｅ ｒｉｃｅ [ Ｊ] . Ｒｉｃｅꎬ
２０１３ꎬ ６: １２.

[３７] 　 Ｌｉ ＷＸꎬ Ｚｈａｏ ＨＪꎬ Ｐａｎｇ ＷＱꎬ Ｃｕｉ ＨＲꎬ Ｐｏｉｒｉｅｒ Ｙꎬ Ｓｈｕ ＱＹ.
Ｓｅｅｄ￣ｓｐｅｃｉｆｉｃ ｓｉｌｅｎｃｉｎｇ ｏｆ ＯｓＭＲＰ５ ｒｅｄｕｃｅｓ ｓｅｅｄ ｐｈｙｔｉｃ
ａｃｉｄ ａｎｄ ｗｅｉｇｈｔ ｉｎ ｒｉｃｅ[ Ｊ] . Ｔｒａｎｓｇｅｎｉｃ Ｒｅｓꎬ ２０１４ꎬ ２３:
５８５－５９９.

[３８] 　 Ｐｉｌｕ Ｒꎬ Ｐａｎｚｅｒｉ Ｄꎬ Ｇａｖａｚｚｉ Ｇꎬ Ｒａｓｍｕｓｓｅｎ ＳＫꎬ Ｃｏｎｓｏｎｉ
Ｇꎬ Ｎｉｅｌｓｅｎ Ｅ. Ｐｈｅｎｏｔｙｐｉｃꎬ ｇｅｎｅｔｉｃ ａｎｄ ｍｏｌｅｃｕｌａｒ ｃｈａｒａｃ￣
ｔｅｒｉｚａｔｉｏｎ ｏｆ ａ ｍａｉｚｅ ｌｏｗ ｐｈｙｔｉｃ ａｃｉｄ ｍｕｔａｎｔ ( ｌｐａ ２４１) [Ｊ] .
Ｔｈｅｏｒ Ａｐｐｌ Ｇｅｎｅｔꎬ ２００３ꎬ １０７: ９８０－９８７.

[３９] 　 Ｃｉｃｈｙ Ｋꎬ Ｒａｂｏｙ Ｖ. Ｅｖａｌｕａｔｉｏｎ ａｎｄ Ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ ｏｆ Ｌｏｗ
Ｐｈｙｔａｔｅ Ｃｒｏｐｓ[Ｍ] / / Ｋｒｉｓｈｎａｎ Ｈ ｅｄ. Ｍｏｄｉｆｉｃａｔｉｏｎ ｏｆ Ｓｅｅｄ
Ｃｏｍｐｏｓｉｔｉｏｎ ｔｏ Ｐｒｏｍｏｔｅ Ｈｅａｌｔｈ ａｎｄ Ｎｕｔｒｉｔｉｏｎ. Ｍａｄｉｓｏｎ: Ａ￣
ｍｅｒｉｃａｎ Ｓｏｃｉｅｔｙ ｏｆ Ａｇｒｏｎｏｍｙꎬ Ｉｎｃ. ａｎｄ Ｃｒｏｐ Ｓｃｉｅｎｃｅ Ｓｏ￣
ｃｉｅｔｙ ｏｆ Ａｍｅｒｉｃａꎬ Ｉｎｃ. ２００８: １７７－２００.

[４０] 　 Ｎａｇｙ Ｒꎬ Ｇｒｏｂ Ｈꎬ Ｗｅｄｅｒ Ｂꎬ Ｇｒｅｅｎ Ｐꎬ Ｋｌｅｉｎ Ｍꎬ Ｂａｒｒａｎｄ
ＡＦꎬ Ｓｃｈｊｏｅｒｒｉｎｇ ＪＫꎬ Ｂｒｅａｒｌｅｙ Ｃꎬ Ｍａｒｔｉｎｏｉａ Ｅ. Ｔｈｅ Ａｒａｂｉ￣

ｄｏｐｓｉｓ ＡＴＰ￣ｂｉｎｄｉｎｇ ｃａｓｓｅｔｔｅ ｐｒｏｔｅｉｎ ＡｔＭＲＰ５ / ＡｔＡＢＣＣ５ ｉｓ
ａ ｈｉｇｈ ａｆｆｉｎｉｔｙ ｉｎｏｓｉｔｏｌ ｈｅｘａｋｉｓｐｈｏｓｐｈａｔｅ ｔｒａｎｓｐｏｒｔｅｒ ｉｎ￣
ｖｏｌｖｅｄ ｉｎ ｇｕａｒｄ ｃｅｌｌ ｓｉｇｎａｌｉｎｇ ａｎｄ ｐｈｙｔａｔｅ ｓｔｏｒａｇｅ[ Ｊ] . Ｊ
Ｂｉｏｌ Ｃｈｅｍꎬ ２００９ꎬ ２８４: ３３６１４－３３６２２.

[４１] 　 Ｒａｂｏｙ Ｖꎬ Ｃｉｃｈｙ Ｋꎬ Ｐｅｔｅｒｓｏｎ Ｋꎬ Ｒｅｉｃｈｍａｎ Ｓꎬ Ｓｏｍｐｏｎｇ
Ｕꎬ Ｓｒｉｎｉｖｅｓ Ｐꎬ Ｓａｎｅｏｋａ Ｈ. Ｂａｒｌｅｙ(Ｈｏｒｄｅｕｍ ｖｕｌｇａｒｅ Ｌ.)
ｌｏｗ ｐｈｙｔｉｃ ａｃｉｄ １￣１: ａｎ ｅｎｄｏｓｐｅｒｍ￣ｓｐｅｃｉｆｉｃꎬ ｆｉｌｉａｌ ｄｅｔｅｒｍｉ￣
ｎａｎｔ ｏｆ ｓｅｅｄ ｔｏｔａｌ ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓ [ Ｊ] . Ｊ Ｈｅｒｅｄꎬ ２０１４ꎬ １０５
(５): ６５６－６６５.

[４２] 　 Ｄｏｒｓｃｈ ＪＡꎬ Ｃｏｏｋ Ａꎬ Ｙｏｕｎｇ ＫＡꎬ Ａｎｄｅｒｓｏｎ ＪＭꎬ Ｂａｕｍａｎ
ＡＴꎬ Ｖｏｌｋｍａｎｎ ＣＪꎬ Ｍｕｒｔｈｙ ＰＰＮꎬ Ｒａｂｏｙ Ｖ. Ｓｅｅｄ ｐｈｏｓｐｈｏｒ￣
ｕｓ ａｎｄ ｉｎｏｓｉｔｏｌ ｐｈｏｓｐｈａｔｅ ｐｈｅｎｏｔｙｐｅ ｏｆ ｂａｒｌｅｙ ｌｏｗ ｐｈｙｔｉｃ

ａｃｉｄ ｇｅｎｏｔｙｐｅｓ[Ｊ] . Ｐｈｙｔｏｃｈｅｍｉｓｔｒｙꎬ ２００７ꎬ ６２(５): ６９１－
７０６.

[４３] 　 Ｓｈｉ ＪＲꎬ Ｗａｎｇ ＨＹꎬ Ｓｃｈｅｌｌｉｎ Ｋꎬ Ｌｉ Ｂꎬ Ｆａｌｌｅｒ Ｍꎬ Ｓｔｏｏｐ ＪＭꎬ
Ｍｅｅｌｅｙ ＲＢꎬ Ｅｒｔｌ ＤＳꎬ Ｒａｎｃｈ ＪＰꎬ Ｇｌａｓｓｍａｎ Ｋ. Ｅｍｂｒｙｏ￣ｓｐｅ￣
ｃｉｆｉｃ ｓｉｌｅｎｃｉｎｇ ｏｆ ａ ｔｒａｎｓｐｏｒｔｅｒ ｒｅｄｕｃｅｓ ｐｈｙｔｉｃ ａｃｉｄ ｃｏｎｔｅｎｔ
ｏｆ ｍａｉｚｅ ａｎｄ ｓｏｙｂｅａｎ ｓｅｅｄｓ[ Ｊ] . Ｎａｔ Ｂｉｏｔｅｃｈｎｏｌꎬ ２００７ꎬ
２５: ９３０－９３７.

[４４] 　 Ｎａｉｄｏｏ Ｒꎬ Ｔｏｎｇｏｏｎａ Ｐꎬ Ｄｅｒｅｒａ Ｊꎬ Ｌａｉｎｇ ＭＤꎬ Ｗａｔｓｏｎ
ＧＭＦ. Ｃｏｍｂｉｎｉｎｇ ａｂｉｌｉｔｙ ｏｆ ｌｏｗ ｐｈｙｔｉｃ ａｃｉｄ ( ｌｐａ１￣１) ａｎｄ
ｑｕａｌｉｔｙ ｐｒｏｔｅｉｎ ｍａｉｚｅ (ＱＰＭ) ｌｉｎｅｓ ｆｏｒ ｓｅｅｄ ｇｅｒｍｉｎａｔｉｏｎ
ａｎｄ ｖｉｇｏｕｒ ｕｎｄｅｒ ｓｔｒｅｓｓ ａｎｄ ｎｏｎ￣ｓｔｒｅｓｓ ｃｏｎｄｉｔｉｏｎｓ[Ｊ] . Ｅｕ￣
ｐｈｙｔｉｃａꎬ ２０１２ꎬ １８５: ５２９－５４１.

[４５] 　 Ｌｅｅ ＨＳꎬ Ｌｅｅ ＤＨꎬ Ｃｈｏ ＨＫꎬ Ｋｉｍ ＳＨꎬ Ａｕｈ ＪＨꎬ Ｐａｉ ＨＳ.
ＩｎｓＰ６ ￣ｓｅｎｓｉｔｉｖｅ ｖａｒｉａｎｔｓ ｏｆ ｔｈｅ Ｇｌｅ１ ｍＲＮＡ ｅｘｐｏｒｔ ｆａｃｔｏｒ
ｒｅｓｃｕｅ ｇｒｏｗｔｈ ａｎｄ ｆｅｒｔｉｌｉｔｙ ｄｅｆｅｃｔｓ ｏｆ ｔｈｅ ｉｐｋ１ ｌｏｗ￣ｐｈｙｔｉｃ￣
ａｃｉｄ ｍｕｔａｔｉｏｎ ｉｎ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ [ Ｊ] . Ｐｌａｎｔ Ｃｅｌｌꎬ ２０１５ꎬ ２７:
４１７－４３１.

[４６] 　 Ｓｔｉｌｅｓ ＡＲꎬ Ｑｉａｎ Ｘꎬ Ｓｈｅａｒｓ ＳＢꎬ Ｇｒａｂａｕ ＥＡ. Ｍｅｔａｂｏｌｉｃ ａｎｄ
ｓｉｇｎａｌｉｎｇ ｐｒｏｐｅｒｔｉｅｓ ｏｆ ａｎ Ｉｔｐｋ ｇｅｎｅ ｆａｍｉｌｙ ｉｎ Ｇｌｙｃｉｎｅ ｍａｘ

[Ｊ] . ＦＥＢＳ ｌｅｔｔꎬ ２００８ꎬ ５８２: １８５３－１８５８.
[４７] 　 Ｋｈａｏｕｌａ Ｂꎬ Ａｎｇｅｌａ ＣＧꎬ Ｓｏｐｈｉｅｎ Ｋꎬ Ｎｉｃｏｌａ ＪＰꎬ Ｖｌａｄｉｍｉｒ

Ｎ. Ｅｄｉｔｉｎｇ ｐｌａｎｔ ｇｅｎｏｍｅｓ ｗｉｔｈ ＣＲＩＳＰＲ / Ｃａｓ９ [ Ｊ] . Ｃｕｒｒ

Ｏｐｉｎ Ｂｉｏｔｅｃｈꎬ ２０１５ꎬ ３２: ７６－８４.
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