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　　摘要：与油料种子相比，植物营养器官含油量很低。在进化过程中，叶演变为“源”器官，成为高度专化的碳水化
合物合成与输出器官。关于能否运用现代转基因技术，快速改造营养器官的功能，使之增强油合成与积累能力的问

题，最近一些研究表明，在营养器官中异位表达参与种子油生产的关键基因能够有效地提高营养器官的含油量。本文

拟就这一方面的最近研究进展作一简要综述，以供植物脂类研究者参考。
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　　植物油用途广泛，不仅是食用油的主要来源，而且可用于
肥皂、表面活性剂、化妆品、涂料、润滑油以及生物柴油的生

产。初步估计，食用油的消耗量在２０３０年之前将翻倍。化学
工业界还期望在２０年后，植物油能取代４０％的原油［１］，由此

可见，植物油的需求量正在急剧增加。

种子、果实是植物油生产的主要场所，在过去的５０年里，
很多油料作物的产量得到了大幅度提高，年均遗传增益达

１％；同时，人们对种子中的油脂组分进行了有效改良，使之适
用于不同的用途［２－３］。然而，研究者普遍认为，油料作物产油

量的提高难以满足植物油年需求量的增长。因此，探索与构

建新型植物油生产的补充体系显得十分必要。

在通常情况下，植物营养组织中的含油量很低，不足种子

中的百分之一。然而，在某些逆境条件下或植物衰老过程中，

叶片或茎秆中的含油量呈显著增加的趋势。这些事实说明，营

养器官中也存在“产油机器”，且在某些特定条件下，其运转效

率可以得到加强。那么，能否将油料种子中的高效“产油机

器”整合到植物营养器官中从而提高其产油能力呢？已知种

子中油的生产涉及３个关键要素：（１）将光合产物有效地转化
为脂肪酸；（２）将脂肪酸有效地掺入到甘油骨架上；（３）降低脂
肪酸的降解［４］。笔者将论述近年来在植物营养器官中异位表

达控制上述过程的关键基因增强其产油量的研究进展。

１　提高用于脂肪酸合成的碳流量

在成熟叶片中，大约８０％的光合产物以蔗糖的形式运输
到其他部位，提供植物生长与发育所需的碳源与能量［５］。剩

余的碳源，一部分在叶绿体中转化为淀粉，而淀粉则在夜间转

化为可溶性糖，还有一部分光合产物用于脂肪酸、极性甘油脂

的合成［６－７］。

已有研究表明，在营养组织中过表达脂肪酸合成途径中

的关键酶基因或转录因子，能加速光合产物向脂肪酸的转化

以及油脂的合成［８］。丙二酰辅酶 Ａ是脂肪酸合成的重要前
体，Ｋｌａｕｓ等发现，丙二酰辅酶 Ａ合成途径中的限速酶———乙
酰辅酶Ａ羧化酶（ＡＣＣａｓｅ）的过表达可使马铃薯（Ｓｏｌａｎｕｍｔｕ
ｂｅｒｏｓｕｍ）块茎积累中性的三酰甘油（ＴＡＧ）［９］。随后，Ｍｅｎｄｏｚａ
等在拟南芥中过表达参与种子成熟和油脂积累调控过程的转

录因子ＬＥＡＦＹＣＯＴＹＬＥＤＯＮ２（ＬＥＣ２），发现在营养组织中积累
了种子特异的 ｍＲＮＡ，并且储存性三酰甘油含量明显增
加［１０］。与此一致的是，异位表达由 ３５Ｓ强启动子驱动的
ＬＥＣ２基因，可以有效提升拟南芥和烟草营养组织中的含油
量［１１］。但与此同时，幼苗出现体细胞胚胎发生（ｓｏｍａｔｉｃｅｍｂｒｙ
ｏｇｅｎｅｓｉｓ）现象，且组织扭曲变形，影响转基因植株的正常生
长［１２－１３］。为解决这个问题，Ｋｉｍ等最近尝试通过衰老诱导表
达的方式，在拟南芥叶片中过表达 ＬＥＣ２基因，其结果是与野
生型相比，转基因植株的ＴＡＧ含量增加了３倍，但未出现明显
的生长异常［１４］。这充分说明，关键基因与合适启动子的有机

结合对操控植物营养组织中油脂的合成和积累至关重要。

与ＬＥＣ２不同，ＷＲＩＮＫＬＥＤ１（ＷＲＩ１）是主要参与调控脂肪
酸及其前体合成的转录因子。ＷＲＩ１在拟南芥、烟草叶片中过
表达可显著提高它们的ＴＡＧ含量，且在叶片中积累种子特有
的二十碳、二十二碳脂肪酸［１５－１６］。最近，Ｇｒｉｍｂｅｒｇ等利用转
录组测序技术，在转录水平上比较分析了分别含有拟南芥、马

铃薯（Ｓｏｌａｎｕｍｔｕｂｅｒｏｓｕｍ）、杨树（Ｐｏｐｕｌｕｓｔｒｉｃｈｏｃａｒｐａ）、燕麦
（Ａｖｅｎａｓａｔｉｖａ）和油莎草（Ｃｙｐｅｒｕｓｅｓｃｕｌｅｎｔｕｓ）ＷＲＩ１基因的转基
因烟草，结果发现在上述烟草中，与磷酸烯醇式丙酮酸盐、脂

肪酸和ＴＡＧ合成以及淀粉降解有关的基因的表达呈上调趋
势，而与光合作用、淀粉合成相关的基因表达呈下调趋势。燕

麦ＷＲＩ１（ＡｓＷＲＩ１）在烟草叶片中的过表达可使ＴＡＧ含量达到
７１ｎｍｏｌ／ｍｇ［１７］（图１）。在单子叶禾本科模式植物二穗短柄
草（Ｂｒａｃｈｙｐｏｄｉｕｍｄｉｓｔａｃｈｙｏｎ）中过表达 ＢｄＷＲＩ１，可上调叶片
中与糖酵解和脂肪酸合成有关的基因表达，同时使 ＴＡＧ含量
增至对照的３２．５倍［１８］。

　　图１表明，在营养组织中过表达参与脂肪酸合成的酶或
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转录因子，可以有效改变碳水化合物的代谢流向，促使更多的

光合产物转化为油脂。相应地，通过抑制 ＡＤＰ－葡萄糖焦磷
酸酶（ＡＧＰａｓｅ）活性降低淀粉的合成可增强碳水化合物向脂
肪酸的转化［１５］。此外，突变 ＴＧＤ１或 ＲＮＡｉＭＧＤ１，阻止脂肪
酸转运进入叶绿体用于类囊体膜脂构建，也能够驱动营养器

官内的ＴＡＧ合成［１９］。尽管这些间接手段也在一定程度上提

升了营养组织内的油脂含量，但却是以牺牲叶绿体功能作为

代价的，因而在生产实践中还有待进一步完善［２０］。

２　提高营养组织中脂肪酸组装到甘油骨架上的能力

种子中ＴＡＧ的合成在内质网上进行，其合成能力与脂肪
酸掺入到甘油骨架的效率相关［２１］。在经典的 Ｋｅｎｎｅｄｙ途径
中，３－磷酸甘油酰基转移酶（ＧＰＡＴ）、溶血磷脂酸酰基转移
酶（ＬＰＡＡＴ）和 Ａｃｙｌ－ＣｏＡ：二酰甘油酰基转移酶（ＤＧＡＴ）分
别将脂肪酸组装到甘油的 ｓｎ－１、ｓｎ－２和 ｓｎ－３位置上。
ＤＧＡＴ被公认为参与种子油脂合成的关键限速酶［２２］，且发现

衰老叶片中，此酶参与了ＴＡＧ的合成［２３］。因此，为了剖析营

养组织中脂肪酸组装到甘油骨架上的机制，一些研究致力于

调查ＤＧＡＴ基因在组成型表达的启动子（如３５Ｓ）调控下对植
物营养器官中油合成的影响。结果显示，ＡｔＤＧＡＴ１基因在烟
草幼苗中的过表达可使其 ＴＡＧ含量增至野生型的 ５．９
倍［２４］；而在转基因叶片中，ＴＡＧ含量高达野生型的７倍［２５］。

同时发现，ＡｔＤＧＡＴ１基因在烟草中的过表达可使茎秆中的
ＴＡＧ含量达到干质量的２．１％［１２］（图２）。另外，ＤＧＡＴ活性
的增加促进了超长链脂肪酸在营养组织中的积累。当将莱茵

衣藻（Ｃｈｌａｍｙｄｏｍｏｎａｓｒｅｉｎｈａｒｄｔｉｉ）的 ＤＧＡＴ２基因在拟南芥中
异源表达时，可发现转基因拟南芥的叶片中产生的ＴＡＧ含有
二十二碳单烯酸、二十四碳酸等超长链脂肪酸［２６］。

　　近 １０年的研究发现，磷脂：二酰甘油酰基转移酶
（ＰＤＡＴ）在ＴＡＧ的合成中亦起着重要作用［２７－２８］。当源于叶

绿体的脂肪酸被转运到细胞质并经活化生成酰基 －ＣｏＡ后，
大部 分用于磷脂酰胆碱（ＰＣ）、磷脂酰乙醇胺（ＰＥ）等磷脂的

合成，它们可成为ＰＤＡＴ酶的底物，其中的脂肪酰基可被转移
到二酰甘油分子中形成 ＴＡＧ［２６，２９］。虽然在早前的研究中并
未发现ＰＤＡＴ基因的敲除或过表达对拟南芥种子中的油脂含
量和脂肪酸组分产生明显的影响［３０－３１］，但是Ｆａｎ的研究团队
最近发现，ＰＤＡＴ１基因在叶片中的脂肪酸合成和脂肪酸在
“叶绿体 －内质网”的分配调节中起到重要作用。ＰＤＡＴ１、
Ｌｉｐｉｎｓ和ＳＵＧＡＲ－ＤＥＰＥＮＤＥＮＴ１（ＳＤＰ１）脂酶可协同促进脂
肪酸的 β－氧化，在维持膜脂的动态平衡中起着重要作
用［１９－２０，３２］。相应地，在ｓｄｐ１突变体拟南芥中过表达 ＰＤＡＴ１，
可使叶片中ＴＡＧ含量达到干质量的２．５％［１９］（图２）。

最近还有研究发现，源自小鼠（Ｍｕｓｍｕｓｃｕｌｕｓ）的单酰甘油
酰基转移酶（ＭＧＡＴ）也可以用来改造植物营养组织中油脂的
合成能力。在烟草幼苗中异源表达 ＭｍＭＧＡＴ１和 ＭｍＭＧＡＴ２
基因，可使ＴＡＧ含量达到野生型烟草的６～９倍［２４］。

需要指出的是，一些脂肪酰基转移酶（譬如 ＰＤＡＴ）在营
养组织中的作用在一定程度上有别于其在种子中的功能。因

此，提高营养组织中油脂的合成，需要了解营养组织中脂肪酸

组装的特殊机制。同时，探究更多物种中酰基转移酶基因的

功能，对提高植物营养组织中油脂的合成能力并改善油脂的

品质有重要的作用。

３　降低脂肪酸和ＴＡＧ的降解

内质网上合成的 ＴＡＧ，经油体蛋白和单磷脂层的包装，
形成脂质体（ｌｉｐｉｄｂｏｄｙ）［３３］。在植物细胞中，脂质体的形成与
降解保持着动态平衡。在脂酶作用下脂质体中的 ＴＡＧ发生
降解，释放出游离脂肪酸，进入过氧化物酶体发生 β－氧
化［３２］。抑制脂酶的活性，预计可以降低 ＴＡＧ的降解。在拟
南芥的幼苗、根、茎中，编码 ＳＤＰ１脂酶基因的敲除导致 ＴＡＧ
含量增加１０倍以上（与野生型拟南芥相比）［３４］。

类似的，抑制与β－氧化相关的脂肪酸转运过程可以提
高营养器官中ＴＡＧ的含量。已知哺乳动物中的 ＣＯＭＰＡＲＡ
ＴＩＶＥＧＥＮＥＩＤＥＮＴＩＦＩＣＡＴＩＯＮ－５８（ＣＧＩ－５８）可与过氧化物
酶体的 ＰＥＲＯＸＩＳＯＭＡＬＡＢＣ－ＴＲＡＮＳＰＯＲＴＥＲ１（ＰＸＡ１）蛋白
发生互作［３５－３６］。在拟南芥ＣＧＩ５８同源基因的突变体叶片中，
ＴＡＧ的含量增至干质量的０．０３％ ～０．２２％，同时亚油酸、亚
麻酸等多不饱和脂肪酸含量升高［３５，３７］。而在拟南芥 ｐｘａ１突
变体 中，叶 片 ＴＡＧ 含 量 增 至 干 质 量 的 ０．０３％ ～
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０９５％［３４－３５，３８］。不过，ＣＧＩ５８、ＰＸＡ１基因的功能同时丧失并
不能进一步增加 ＴＡＧ含量［３５］。另外，参与脂肪酸降解过程

的ＣＴＳ２、ＡＣＸ１／２基因的突变亦可导致拟南芥叶片和幼苗中
ＴＡＧ含量升高［３８－３９］（图３）。

４　多基因改造策略

植物体内某一代谢流的大小，通常不是由单一的酶促反

应决定，而是取决于相关通路中的多个酶促反应的共同作

用［５，４０］。因此，要大幅提高营养组织的含油量，需要在植物营

养器官中进行多基因的改造［２１，４１－４３］。以模式植物拟南芥为

例，在ｓｄｐ１单突变体的根中，ＴＡＧ含量约为根干质量的
０．３２％；而在ｓｄｐ１中过表达 ＡｔＤＧＡＴ１可使根中 ＴＡＧ含量升
至２．２％；若在其中共表达 ＡｔＷＲＩ１、ＡｔＤＧＡＴ１基因，ＴＡＧ含量
可达到干质量的 ８％［３４］。类似的，在 ｓｄｐ１中共表达 ＡｔＰ
ＤＡＴ１、ＯＬＥＯＳＩＮ１可使拟南芥叶片中 ＴＡＧ含量达到干质量的
６．４％。而在 ｔｇｄ１突变体中共表达这 ２个基因，可使叶片
ＴＡＧ含量达到干质量的 ８．６％。令人惊讶的是，在拟南芥
ｔｇｄ１／ｓｄｐ１双突变体中，叶片 ＴＡＧ含量甚至可达干质量的
８．８％，相当于野生型对照的１００倍［３４］（图４）。

　　与上述拟南芥营养器官中的多基因改造研究结果一致，
在烟草中，运用 ＲＮＡｉ手段抑制 ＭＧＤ１的功能，同时过表达
ＡｔＤＧＡＴ１，可使叶片中的 ＴＡＧ含量达到叶干质量的 １％［４４］。

２０１３年，在 Ｖａｎｈｅｒｃｋｅ的实验室，共表达 ＡｔＤＧＡＴ１、ＡｔＷＲＩ１基
因使烟草叶片ＴＡＧ含量增至干质量的２．５％［１６］。２０１４年，他
们的研究显示，ＡｔＤＧＡＴ１、ＡｔＷＲＩ１、ＯＬＥＯＳＩＮ基因的共表达可
以进一步提高烟草叶片的含油量，使ＴＡＧ含量达到干质量的
１５．８％，这相当于相同种植面积下油菜产油量的 １０倍［４５］。

以上分析表明，对油合成、积累和降解过程中的关键调控基因

进行协同改造，将会更有效地提高营养器官中的含油量，其效

果明显优于单基因改造。因此，在今后研究中，在考虑目的基

因选择和启动子搭配的同时，应当注重基因组合的选择［４６］。

５　展望

由于植物油需求量的增加，提高营养器官含油量的探索

性研究引起了广泛关注，然而其可行性有待进一步调查。人

们对叶片中光合产物流向和分配的改变而促进 ＴＡＧ合成所
产生的后果，看法不一。目前的研究尚无法明确回答营养器

官中ＴＡＧ含量的大幅提高是否会严重影响植物的正常生长
与发育。上述的探索性研究均是在实验室条件下进行的，在

田间环境条件下，上述试验结果能否重现尚不得而知。还有，

哪些关键基因组合、在何种启动子调控下，一方面能促使营养

器官含油量提高，另一方面又不会影响植物的正常生长发育？

综上所述，要使营养器官成为植物油生产的一个补充体系，尚

有很多问题需要解决。不过，近年来国际上在这一领域的研

究愈来愈多。我们不能排除这种可能性，即在将来人们可以

实现利用营养器官生产植物油的目标。
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植物 －根际微生物协同修复有机物污染土壤
的研究进展

王梦姣１，２，３，杨国鹏３，乔　帅３，邓百万２，３，陈文强２，３

（１．陕西理工大学陕西省资源生物重点实验室，陕西汉中７２３０００；２．陕西理工大学陕西省食药用菌工程技术研究中心，陕西汉中 ７２３０００；
３．陕西理工大学生物科学与工程学院，陕西汉中７２３０００）

　　摘要：人工合成的有机化学物质具有化学性质稳定、难以降解、使用范围广、具有一定毒副作用及潜在的致畸致癌
性，给人类生产生活相关的土壤环境造成严重影响。目前各个国家都已经采取各种措施，从污染治理等方面进行土壤

修复，以减缓对环境的伤害，但是这些修复效果均不明显，且成本较高，还可能造成对环境的二次污染。植物修复技术

和微生物修复技术是目前土壤污染治理较廉价和有效的手段之一，但这两者的修复过程都存在一些限制因素。本文

论述利用土壤－植物－根际微生物的共存关系进行有机物污染土壤修复的２种方式及其原理，并介绍影响联合修复
技术的几个因素，讨论今后植物－微生物联合修复技术的研究重点，以期在今后的研究及实际运用中，利用植物－微
生物联合修复技术分别发挥植物、微生物修复的优点，达到联合彻底修复土壤、净化土壤的目的。
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　　人们长时间、广泛的使用各种合成有机化学物质，造成了
严重的环境问题：大量使用的农药大多数是有机化合物，这些

有机化合物严重威胁着农田和水体的安全，已经禁止使用多

年的有机氯杀虫剂还能够在土壤中检测出来［１］。石油产品

多环芳烃（ｐｏｌｙｃｙｃｌｉｃａｒｏｍａｔｉｃｈｙｄｒｏｃａｒｂｏｎｓ，简称 ＰＡＨｓ）来源
于缺氧燃烧、垃圾焚烧和填埋、直接的交通排放，同时伴随轮

胎磨损、路面磨损产生的沥青颗粒以及道路扬尘，大量的人类

操作破坏了它们在环境中的生物降解、光解等动态降解平衡

状态，最终经过降水等过程残留于农田土壤中，这其中的大部

分有机污染物在土壤中性质稳定、难以降解，由于其潜在的致

癌性，严重危害农产品安全和人类健康，严重污染了环

境［２－３］。初步统计，当前世界范围内大约有１７０万 ｔ多氯联
苯（ｐｏｌｙｃｈｌｏｒｉｎａｔｅｄｂｉｐｈｅｎｙｌｓ，简称 ＰＣＢｓ）无法降解，直接污染
土壤环境［４］。目前，很多国家已经从制定严格的使用规范、

采取各种措施进行污染治理等方面进行土壤修复，以期减缓

污染物对环境的伤害，但是这些修复效果都不明显且成本较

高，有的修复技术还可能造成对环境的二次污染。由此可见，

有机物污染土壤已成为国内外土壤与环境学界的重点关注对

象之一［５］。

随着技术手段的不断提高，人们发现，植物修复技术、微

生物修复技术都能够在一定程度上清除环境中有机污染物，

且修复成本较低、修复彻底。但是这２种修复技术都在去除
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