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花生油脂合成相关酰基转移酶基因的研究进展
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　　摘要：花生是重要的油料作物和经济作物，我国花生年产量居世界第一，居国内油料作物首位，其总产的５０％以
上均用于榨油。囿于国内粮油争地矛盾和不断增长的油脂消费需求等因素，提高油料作物含油量对保障我国食用油

脂安全具有重要的战略意义。花生种子油脂的主要成分为三酰甘油（ＴＡＧ），其合成受到多个限速酶基因的协同调
控，这些基因的时空表达特性、脂肪酸底物选择性和非生物胁迫响应等机制与油脂积累密切相关，最终影响油籽的产

量和品质形成。植物油脂合成是涉及多个亚细胞区室、多条合成途径调控的复杂代谢网络，本文在总结植物油脂区室

化合成步骤的基础上，对花生油脂的功能特性以及花生油脂合成途径中相关关键酰基转移酶的作用机制和研究现状

进行归纳阐述，并提出存在的问题和建议，为花生油脂性状的精准鉴定和遗传育种提供参考。
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　　花生（ＡｒａｃｈｉｓｈｙｐｏｇａｅａＬ．）别称落花生，豆科植
物，异源四倍体（ＡＡＢＢ，２ｎ＝４ｘ＝４０），为近缘二倍
体野生种蔓花生（Ａｒａｃｈｉｓｄｕｒａｎｅｎｓｉｓ）和 Ａｒａｃｈｉｓ
ｉｐａｅｎｓｉｓ单一杂交后经染色体自然加倍驯化而来［１］。

花生是我国主要的油料作物和经济作物之一，其种

植面积长期居于国内油料作物第二、总产第一水

平，在保障我国食用油脂安全方面具有重要的战略

地位［２］。花生籽仁富含超过５０％的粗脂肪，不饱和
脂肪酸含量占比８０％以上，是优质食用植物油的重
要原料［３－４］。近年我国国产食用植物油自给率仅在

１／３左右［５］，而花生进出口贸易自２０１９年开始呈净
进口态势［６］，其国际市场竞争力已然面临巨大挑

战。因此，囿于国内粮油争地和农业供给侧结构现

状，以市场需求为驱动力，如何提高花生油脂含量

和品质，高效、定向培育耐储存油用型的花生新品

种成为当前花生育种的重要目标之一。

植物油脂属于甘油脂类中性贮藏脂，通常以三

酰甘油（ｔｒｉａｃｙｌｇｌｙｃｅｒｏｌ，ＴＡＧ）的形式广泛存在于种
子、花粉和一些肉质果（如油棕榈、橄榄等）组织中，

常见用于食品、饲料和工业等。植物中存在多条油

脂合成独立途径，其中包括简单的依赖酰基辅酶 Ａ
的Ｋｅｎｎｅｄｙ途径（从头合成 ＤＡＧ／ＴＡＧ）和复杂的不
依赖酰基辅酶 Ａ的 ＰＣ途径（ＰＣ衍生的 ＤＡＧ／
ＴＡＧ），这２条途径的选择偏好及 ＴＡＧ合成相对通
量存在一定的种间差异和组织特异性［７－９］。因此，

阐明植物油脂生物合成途径及其关键酶基因的遗

传学研究进展，对花生油脂性状的功能鉴定和育种

利用具有重要意义。

１　植物油脂生物合成途径

植物油脂合成是一个涉及多个亚细胞区室、多

条合成途径协同完成的生化反应代谢网络，通常分

为３个阶段：首先，在质体中进行脂肪酸的从头合
成、去饱和，并被外运到细胞质；其次，在内质网中

进行脂肪酸修饰，然后通过 Ｋｅｎｎｅｄｙ途径（或 ＰＣ途
径）组装ＴＡＧ（图１）；最后 ＴＡＧ在油体（或脂滴）中
稳定储存。基于植物油脂代谢网络的复杂性，质体

输出脂肪酸的相对通量、脂肪酸链的延长、酰基编

辑、脂肪酸修饰以及ＴＡＧ组装酶的有效通量等都会
影响组织ＴＡＧ积累及其脂肪酸组成多样性［１０］。

１．１　脂肪酸从头合成途径
脂肪酸（ｆａｔｔｙａｃｉｄ，ＦＡ）从头合成以糖酵解途径

产生的丙酮酸为前体，经丙酮酸脱氢酶（ｐｙｒｕｖａｔｅ
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ｄｅｈｙｄｒｏｇｅｎａｓｅ，ＰＤＨ）和乙酰辅酶Ａ羧化酶（ａｃｅｔｙｌ－
ＣｏＡｃａｒｂｏｘｙｌａｓｅ，ＡＣＣａｓｅ）脱氢、羧化，生成的丙二酰
辅酶Ａ在脂肪酸合酶（ｆａｔｔｙａｃｉｄｓｙｎｔｈａｓｅ，ＦＡＳ）催化
下在酰基载体蛋白（ａｃｙｌｃａｒｒｉｅｒｐｒｏｔｅｉｎ，ＡＣＰ）上进行
酰基链的组装，每循环延长２个碳链，经７个循环反
应生成饱和的１６：０－ＡＣＰ，随后被酮酰 －ＡＣＰ合成
酶Ⅱ（ｋｅｔｏａｃｙｌ－ＡＣＰｓｙｎｔｈａｓｅ，ＫＡＳ）延长 Ｃ１６酰基链
生成饱和１８：０－ＡＣＰ，再被硬脂酰 －ＡＣＰ脱饱和酶
（ｓｔｅａｒｏｙｌ－ＡＣＰｄｅｓａｔｕｒａｓｅ，ＳＡＤ）去饱和生成１８：１－
ＡＣＰ。２种脂肪酸硫酯酶（ｆａｔｔｙａｃｉｄｔｈｉｏｅｓｔｅｒａｓｅ，
ＦＡＴＡ／ＦＡＴＢ）分别水解上述不饱和／饱和中间产物，
释放游离ＦＡｓ（１８：１Δ９＞＞１６：０＞１８：０）［９，１１－１２］。
３种游离 ＦＡｓ被长链酰基辅酶 Ａ合成酶

（ｌｏｎｇ－ｃｈａｉｎａｃｙｌ－ＣｏＡｓｙｎｔｈｅｔａｓｅ，ＬＡＣＳ）转化为酰
基辅酶Ａ（ａｃｙｌ－ｃｏｅｎｚｙｍｅＡ，Ａｃｙｌ－ＣｏＡ），并被脂肪
酸外运蛋白（ｆａｔｔｙａｃｉｄｅｘｐｏｒｔ，ＦＡＸ）输出质体，生成
Ａｃｙｌ－ＣｏＡ库（１８：１－ＣｏＡ、１８：０－ＣｏＡ和 １６：０－
ＣｏＡ）用于下游脂肪酸链延长、修饰和 ＴＡＧ组装等
过程［１３－１４］。不难看出，脂肪酸合成存在多个限速步

骤，该途径决定了碳链的长度（最多１８个）以及植
物油中饱和脂肪酸的水平。

１．２　Ｋｅｎｎｅｄｙ途径（ＤＡＧ／ＴＡＧ从头合成）
以甘油 －３－磷酸（ｇｌｙｃｅｒｏｌ－３－ｐｈｏｓｐｈａｔｅ，

Ｇ３Ｐ）为酰基受体、Ａｃｙｌ－ＣｏＡ为酰基供体，经酰基
辅酶 Ａ：甘油 －３－磷酸酰基转移酶（ａｃｙｌ－ＣｏＡ：
ｇｌｙｃｅｒｏｌ－３－ｐｈｏｓｐｈａｔｅａｃｙｌｔｒａｎｓｆｅｒａｓｅ，ＧＰＡＴ）和酰
基辅酶 Ａ：溶血磷脂酸酰基转移酶（ａｃｙｌ－ＣｏＡ：
ｌｙｓｏｐｈｏｓｐｈａｔｉｄｉｃａｃｉｄａｃｙｌｔｒａｎｓｆｅｒａｓｅ，ＬＰＡＡＴ）在 Ｇ３Ｐ
的ｓｎ－１和ｓｎ－２位进行２次顺序酰化生成磷脂酸
（ｐｈｏｓｐｈａｔｉｄｉｃａｃｉｄ，ＰＡ），ＰＡ经磷脂酸磷酸酶
（ｐｈｏｓｐｈａｔｉｄｉｃａｃｉｄｐｈｏｓｐｈａｔａｓｅ，ＰＡＰ）水解去除磷酸
盐，生成的二酰甘油（ｄｉａｃｙｌｇｌｙｃｅｒｏｌ，ＤＡＧ）经酰基辅

酶 Ａ：二 酰 甘 油 酰 基 转 移 酶 （ａｃｙｌ－ＣｏＡ：
ｄｉａｃｙｌｇｌｙｃｅｒｏｌａｃｙｌｔｒａｎｓｆｅｒａｓｅ，ＤＧＡＴ）在底物 ＤＡＧ的
ｓｎ－３位进行第３次酰化生成 ＴＡＧ［８，１１］，这种 Ｇ３Ｐ
与Ａｃｙｌ－ＣｏＡ经３次顺序酰化生成从头 ＤＡＧ／ＴＡＧ
的过程被称为Ｋｅｎｎｅｄｙ途径。除了直接利用质体输
出的Ａｃｙｌ－ＣｏＡ，从头合成 ＤＡＧ／ＴＡＧ合成途径还
可以利用细胞质和内质网中延长到≥２０个碳的
Ａｃｙｌ－ＣｏＡ。
１．３　ＰＣ途径（ＰＣ衍生的ＤＡＧ／ＴＡＧ合成）

磷脂酰胆碱（ｐｈｏｓｐｈａｔｉｄｙｌｃｈｏｌｉｎｅ，ＰＣ）既是用于
ＦＡ修饰的位点，也是用于ＴＡＧ合成的新 ＤＡＧ底物
的中间体，表明 ＰＣ衍生的 ＤＡＧ／ＴＡＧ途径是增加
ＴＡＧ中不饱和或独特（ｕｎｕｓｕａｌ）脂肪酸的一种重要
方式。ＰＣ从头合成需要产生２次 ＤＡＧ：首先从头
合成ＤＡＧ，随后转化为ＰＣ，最后释放新的 ＤＡＧ。这
一过程中从头 ＤＡＧ被导入 ＰＣ后先进行 ＦＡ修饰，
再从ＰＣ释放含有修饰 ＦＡ的 ＤＡＧ，因此，不难发现
从头合成的ＤＡＧ和ＰＣ衍生的ＤＡＧ之间是明显不同
的分子类型。共存在３种酶促途径合成 ＰＣ衍生的
ＤＡＧ：（１）利用ＣＤＰ－胆碱：二酰甘油胆碱磷酸转移酶
（ＣＤＰ－ｃｈｏｌｉｎｅ：ＤＡＧｃｈｏｌｉｎｅｐｈｏｓｐｈｏｔｒａｎｓｆｅｒａｓｅ，ＣＰＴ）
反向介导ＰＣ和ＤＡＧ相互转化［１２］；（２）利用磷脂酰胆
碱：二酰甘油胆碱磷酸转移酶（ｐｈｏｓｐｈａｔｉｄｙｌｃｈｏｌｉｎｅ：
ｄｉａｃｙｌｇｌｙｃｅｒｏｌｃｈｏｌｉｎｅｐｈｏｓｐｈｏｔｒａｎｓｆｅｒａｓｅ，ＰＤＣＴ）介导
ＰＣ和ＤＡＧ相互转化［１５］；（３）基于脂肪酶介导的途
径，如磷脂酶 Ｃ（ｐｈｏｓｐｈｏｌｉｐａｓｅＣ，ＰＬＣ）或 ＰＬＤ／ＰＡＰ
催化水解ＰＣ生成ＤＡＧ［１６］。
１．４　酰基编辑

酰基编辑是一个去酰化 －再酰化循环反应，该
循环始于ＰＣ释放酰基，通过酰基辅酶 Ａ：溶血磷脂
酰 胆 碱 酰 基 转 移 酶 （ａｃｙｌ－ ＣｏＡ：ｌｙｓｏ －
ｐｈｏｓｐｈａｔｉｄｙｌｃｈｏｌｉｎｅａｃｙｌｔｒａｎｓｆｅｒａｓｅ，ＬＰＣＡＴ）的反向反
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应生成溶血磷脂酰胆碱（ｌｙｓｏ－ＰＣ／ＬＰＣ），ＬＰＣＡＴ再
重新酯化 ＬＰＣ生成 ＰＣ完成循环［１７］。酰基编辑本

身不影响ＰＣ和 ＴＡＧ净积累，它允许 ＰＣ和 Ａｃｙｌ－
ＣｏＡ库之间完成快速的酰基交换，可以源源不断地
为从头合成ＤＡＧ／ＴＡＧ提供ＰＣ修饰的新生ＦＡｓ。

２　花生油脂功能特性

花生油脂具有特异的脂肪酸组成，主要包括棕

榈酸（Ｃ１６：０）、硬脂酸（Ｃ１８：０）、油酸（Ｃ１８：１）、亚油
酸（Ｃ１８：２）、亚麻酸（Ｃ１８：３）、花生酸（Ｃ２０：０）、花生
烯酸（Ｃ２０：１）、山嵛酸（Ｃ２２：０）、二十四碳烷酸
（Ｃ２４：０）等长链脂肪酸，其中油酸相对含量最高
（３４％～６８％），亚油酸次之（１９％ ～４３％），总不饱
和脂肪酸含量超过８０％。油酸具有较好的热稳定
性和抗氧化性，提高油酸含量利于促进花生油脂及

相关加工产品的耐储藏性。在对人体血管稳态保

健方面，油酸可以靶向降低低密度脂蛋白胆固醇，

亚油酸作为人体必需脂肪酸，也能够降低人体总胆

固醇、预防高血压和动脉粥样硬化，但因其不饱和

程度较高极易氧化酸败［１８］。含油率和油亚比是评

估花生油脂供给能力和品质价值的重要指标。有

关研究表明，花生含油量每提高１％，相当于产量提
高２％，油脂加工利润相应提高７％［１９－２０］；油酸、亚

油酸含量遗传主要受加性效应控制，并且两者之间

存在显著负相关［２１］；另外，花生含油量与油酸、亚油

酸含量之间不存在显著相关性［２２－２３］，这些结论有效

支撑了当前育种工作者对于专用型花生品种（如高

油兼高油酸）定向培育的可行性。

３　三酰甘油合成相关酰基转移酶研究进展

３．１　甘油－３－磷酸酰基转移酶（ＧＰＡＴ）
ＧＰＡＴ主要催化Ａｃｙｌ－ＣｏＡ上的酰基向Ｇ３Ｐ羟

基位转移，生成溶血磷脂酸（ｌｙｓｏ－ｐｈｏｓｐｈａｔｉｄｉｃ
ａｃｉｄ，ＬＰＡ）。Ｇ３Ｐ作为合成ＴＡＧ的碳链骨架，存在３
个脂肪酸结合位点 ｓｎ－１、ｓｎ－２和 ｓｎ－３。迄今发
现１０个拟南芥ＧＰＡＴ同系物，其中 ＧＰＡＴ１－８为陆
生植物特有的ｓｎ－２－ＧＰＡＴ，主要参与角质、软木脂
等极性甘油脂合成，暂无证据表明与油脂合成相

关［２４－２５］；ＧＰＡＴ９与动物脂肪合成基因 ＧＰＡＴ３／４高
度同源，作为内质网定位的 ｓｎ－１位双功能酶基因
直接参与植物膜脂和 ＴＡＧ的生物合成［２６］。此外，

质体定位的 ＡＴＳ１可利用 ａｃｙｌ－ＡＣＰ为酰基供体催
化Ｇ３Ｐ的ｓｎ－１位脂酰化，可能与植物耐寒应答机

制相关［２７－２８］。花生组织 ｑＲＴ－ＰＣＲ时空表达分析
结果显示，ＡｈＧＡＰＴ１、ＡｈＧＡＰＴ２、ＡｈＧＡＰＴ６、ＡｈＧＡＰＴ８
和 ＡｈＡＴＳ１主要在叶片和花中的表达量较高，
ＡｈＧＡＰＴ３和ＡｈＧＰＡＴ５主要在花生种子发育初期下
胚轴中表达量较高，ＡｈＧＰＡＴ９主要在茎、花和种子
中表达并且种子表达量与种子油脂积累速率呈正

相关，这些基因均可能参与（或部分参与）了植物对

低温、高盐、脱落酸（ＡＢＡ）等的非生物胁迫应
答［２９－３１］。比较发现，ＡｔＧＰＡＴ９和 ＡｈＧＰＡＴ９具有高
度的序列相似性，过表达 ＡｔＧＰＡＴ９导致拟南芥种子
质量、面积和含油量均上调，并且 ａｔｇｐａｔ９突变体呈
雌雄配子体纯合致死表型；过表达ＡｈＧＰＡＴ９也导致
转基因花生种子含油量显著增加，沉默表达株系中

表现为降低，不难看出ＡｈＧＰＡＴ９在植物油脂合成中
与ＡｔＧＰＡＴ９一样具有相似的功能。此外，ＡｈＧＰＡＴ９
等位基因多态性高油位点杂交组合也为花生高油

育种提供了新思路［３１－３２］。

３．２　溶血磷脂酸酰基转移酶（ＬＰＡＡＴ）
ＬＰＡＡＴ（或ＬＰＡＴ）负责催化 ＬＰＡ和 Ａｃｙｌ－ＣｏＡ

酯化生成磷脂酸（ＰＡ）。ＰＡ是膜脂、信号和贮存脂
类生物合成的关键中间体，ＬＰＡＡＴ通过调控ＬＰＡ在
不同组织中转化为不同 ＰＡ来调控生物体细胞功
能。根据系统发育和底物选择性分为４个亚组，包
括ＬＰＡＡＴ１、ＬＰＡＡＴ２／３（Ａ－ｃｌａｓｓＬＰＡＡＴ）、ＬＰＡＡＴＢ
（Ｂ－ｃｌａｓｓＬＰＡＡＴ）和 ＬＰＡＡＴ４／５。目前报道了５个
拟南芥ＬＰＡＡＴ同系物，质体定位的 ＡｔＬＰＡＡＴ１能够
在各组织中广泛表达，该基因对酰基底物的选择性

更倾向于１６：０－ＣｏＡ，功能缺失突变体中质体 ＰＡ
合成被阻断，导致纯合突变株种子的胚胎在心形—

鱼雷阶段停止发育而死亡［３３－３４］。ＬＰＡＡＴ２／３亚组
对酰基底物的选择性更倾向于１８：１－ＣｏＡ，内质网
定位的ＡｔＬＰＡＴ２也能够在各组织中广泛表达，突变
后导致雌配子体败育；ＡｔＬＰＡＴ３主要在花粉中表达
且活性高于 ＡｔＬＰＡＴ２，两者存在一定的功能冗
余［３５］。ＬＰＡＡＴＢ亚组在底物选择性上倾向于中链
脂肪酰基（１２：０～１６：０－ＣｏＡ），拟南芥中暂无相关
报道。ＬＰＡＡＴ４／５亚组进化上与动物 ＡＧＰＡＴ８接
近，ＡｔＬＰＡＴ４和 ＡｔＬＰＡＴ５能在拟南芥各组织中广泛
表达但丰度较低［３５］，并且这２个基因存在不同的转
录本（ＴＡＩＲ），功能未知，表明植物 ＰＡ合成的复杂
程度远超出目前的认知。

花生组织 ｑＲＴ－ＰＣＲ时空表达分析结果显示，
ＡｈＬＰＡＡＴ２主要在花生种子中高丰度表达，ＡｈＬＰＡＡＴ４、
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ＡｈＬＰＡＡＴ５、ＡｈＬＰＡＡＴ６等３个基因在花中的转录丰
度高于其他组织，４个基因的转录水平受非生物胁
迫（低温、盐、干旱和 ＡＢＡ）差异诱导［３６］。ＡｈＬＰＡＴ２
定位于内质网，其种子表达量与籽仁油脂积累速率

变化一致，高油品种的 ＡｈＬＰＡＴ２种子表达量始终高
于低油品种；拟南芥中过表达 ＡｈＬＰＡＴ２能够促进组
织内脂肪酸从头合成、ＴＡＧ组装、蔗糖代谢和糖酵
解途径相关几个关键基因的诱导表达，导致转基因

株系种子的含油量、粒质量均显著增加［３７－３８］。

ＡｈＬＰＡＴ４定位于细胞质，该基因在花生种子的不同
发育阶段的表达量与油脂积累速率不一致［３９］。不

难看出，花生 ＡｈＬＰＡＡＴｓ家族成员在组织和亚细胞
中的表达存在明显的时空差异性，意味着其参与了

体内多种脂代谢功能，它们对油脂合成及其组分多

样性的贡献有待进一步研究。

３．３　二酰甘油酰基转移酶（ＤＧＡＴ）
ＤＧＡＴ是催化 Ａｃｙｌ－ＣｏＡ依赖的 ＴＡＧ从头合

成途径的最后一步限速酶，系统发育进化分析划为

４类：ＤＧＡＴ１、ＤＧＡＴ２、可溶性 ＤＧＡＴ以及细菌 ＷＳ／
ＤＧＡＴ，其中ＤＧＡＴ１和ＤＧＡＴ２在真核生物中广泛存
在。目前，ＡｔＤＧＡＴ１是唯一被证实与拟南芥种子
ＴＡＧ合成和积累直接相关的，该基因功能缺失后能
导致种子含油量减少２０％ ～４０％，某种程度上也表
明 ＴＡＧ合成存在其他途径的补偿机制；同时，
ＡｔＤＧＡＴ１还能介导植物对低温胁迫的应答［４０－４２］。

拟南芥中ＡｔＤＧＡＴ２可能不编码功能性酶，因为突变
体遗传研究发现该基因与 ＡｔＤＧＡＴ１不存在功能上
的互补或冗余关系［４１］。尽管如此，人们还是发现了

一些产生富含独特 ＦＡｓ的含油植物 ＤＧＡＴ２，如蓖
麻、油桐和铁皮草，它们分别产生富含蓖麻油酸

（１２－ＯＨ １８：１ｃｉｓΔ９）、油 麻 酸 （１８：３ｃｉｓΔ９、
ｔｒａｎｓΔ１１、ｔｒａｎｓΔ１３）和白醋酸（１２－环氧、ｃｉｓΔ９十八
碳烯酸）的 ＴＡＧ［４３］；此外，油棕 ＥｇＤＧＡＴ２和椰子
ＣｏＤＧＡＴ２具有对棕榈酸（Ｃ１６：１）和油酸（Ｃ１８：１）的
底物偏好，它们的过表达拟南芥种子中脂肪酸含量

均发生了显著差异变化［４４－４５］。这些研究结果均有

力支撑了 ＤＧＡＴ２在植物 ＴＡＧ生物合成中对独特
ＦＡｓ的选择偏好与ＴＡＧ积累的积极贡献。

花生ＡｈＤＧＡＴ１存在多个剪接变体，它们表现出
不同的组织特异性表达模式，其中ＡｈＤＧＡＴ１．１过表
达拟 南 芥 种 子 的 脂 肪 酸 含 量 显 著 提 高［４６］。

ＡｈＧＰＡＴ２能够在花生组织中广泛表达，叶片和花中
相对较高，酵母功能互补和烟草异源过表达结果均

证明了该基因能够改变或提高 ＦＡｓ含量，同时也改
变了各种内源脂代谢基因的转录水平［４７］。人们在花

生中还鉴定得到一个仅在未成熟种子（子叶）特异表

达的 ＡｈＤＧＡＴ３，该基因与 ＤＧＡＴ１和 ＤＧＡＴ２均不同
源，属于可溶性ＤＧＡＴ酶，能够促进重组大肠杆菌中
ＴＡＧ的积累，并且优先选择 １８：１－ＣｏＡ为酰基供
体［４８－４９］。与其他已知植物相比，花生ＡｈＤＧＡＴｓ家族
进化出了独特的功能特性，对这些家族成员的遗传多

样性、底物选择性以及生理活性等进行深入研究，可

能有助于筛选高油兼具优异脂肪酸配比的油脂性状。

３．４　磷脂：二酰甘油酰基转移酶（ＰＤＡＴ）
不依赖Ａｃｙｌ－ＣｏＡ的ＴＡＧ合成是以ＤＡＧ为酰

基受体、磷脂为酰基供体进行的，该途径利用磷脂：

二酰甘油酰基转移酶（ｐｈｏｓｐｈｏｌｉｐｉｄ：ｄｉａｃｙｌｇｌｙｃｅｒｏｌ
ａｃｙｌｔｒａｎｓｆｅｒａｓｅ，ＰＤＡＴ）催化酰基从 ＰＣ的 ｓｎ－２位转
移到ＤＡＧ的ｓｎ－３位生成 ＴＡＧ［５０］。拟南芥中已鉴
定出６个 ＰＤＡＴ同系物，其中 ＰＤＡＴ１在植物中占大
部分ＰＤＡＴ活性。ＰＤＡＴ１可能不是拟南芥 ＴＡＧ合
成和积累的直接贡献因素，研究发现单一过表达或

敲除ＡｔＰＤＡＴ１均没有观察到种子 ＴＡＧ和 ＦＡ含量
发生明显变化［５１－５２］；另外，ＡｔＰＤＡＴ１可能与花粉发
育相关，ａｔｄｇａｔ１－１／ａｔｐｄａｔ１－２基因型双突变能导致
不育花粉内缺乏可见油体，种子含油量减少７０％ ～
８０％，这就表明ＡｔＰＤＡＴ１和 ＡｔＤＧＡＴ１对花粉活力和
种子发育存在功能重叠，并且在 ＴＡＧ合成中 ＰＤＡＴ
途径和ＤＧＡＴ途径可能具有协同作用［４１］。

不同植物的 ＰＤＡＴ表达方式差异明显，活性研
究表明，该酶可能在多不饱和或独特 ＦＡｓ的积累中
发挥重要作用［５０］。向日葵 ＨａＰＤＡＴｓ主要在种子发
育后期表达，其中 ＨａＰＤＡＴ１ｃ能够恢复酵母突变体
Ｈ１２４６细胞 ＴＡＧ 的生物合成能力［５３］。油 菜

ＢｎＰＤＡＴ１基因表达和种子 ＴＡＧ含量变化没有明显
的直接关系，但高含油品系中的表达丰度显著高于

低含油品系［５４］。花生全基因组生物信息学分析研

究显示，ＡｈＰＤＡＴｓ家族包含１７个成员，系统进化上
分为５个亚组，这些基因的组织时空表达模式差异
明显，并且存在丰富的可变剪接基因型［５５］。目前已

分离获得 ＡｈＰＤＡＴ１和 ＡｈＰＤＡＴ２，荧光定量结果显示
ＡｈＰＤＡＴ１在花生种子中表达量最高，ＡｈＰＤＡＴ２在花生
下胚轴中表达量最高，２个基因分别在果针入土后６０ｄ
和３６ｄ的表达量远高于其余各时期，此外基因表达受
干旱、高盐、低温等 ９类非生物胁迫诱导，暗示了
ＡｈＰＤＡＴｓ对花生油脂合成和抗逆的正面调控作用［５６］。
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４　展望

大量遗传分析研究表明，花生油脂合成是受多

基因控制的数量性状遗传，单一改变某个基因的表

达水平很难精准调控最终的油脂含量及其组分。

随着不同物种脂代谢的深入研究，人们对花生油脂

合成中区室化途径的相对贡献以及关键限速酶基

因的鉴定也有了积极的进展，但是主要集中在相关

基因家族的克隆、表达和生物学功能初探，ＴＡＧ合
成网络的多基因调控关系依然不明确。另外，单一

的Ｋｅｎｎｅｄｙ途径对花生ＴＡＧ合成的贡献率如何，ＰＣ
在多大程度上参与了超长链饱和脂肪酸或其他未

在内质网中修饰的脂肪酸的酰基转移，以及ＴＡＧ合
成中每一步酯化反应对酰基通量的需求等，这些问

题的解决有助于更全面地了解花生油脂合成及其

脂肪酸组成的机制。囿于技术限制和安全风险，目

前通过基因工程手段来改良花生优异性状还无法

大规模实现。尽管如此，随着人们对花生油脂代谢

不断深入了解，对于今后花生油脂性状的精准鉴定

和创新利用具有重要意义。
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