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植物中肌醇磷酸激酶研究进展

赵雪怡 杨明雨 李 湘 司林菡 王 南

刘伟灿 董园园 李晓薇 王法微*

（吉林农业大学生命科学学院，长春 130118）
摘 要 肌醇磷酸激酶家族在真核生物信号传导与代谢调控中占据核心地位，在植物生长发育与环境适应中

发挥关键作用。该家族包含肌醇多磷酸激酶（IPK2）、肌醇五磷酸 2-激酶（IPK1）、肌醇 1，3，4-三磷酸 5/6-激酶

（ITPK）及二磷酸肌醇五磷酸激酶（VIH）等成员，通过协同催化肌醇六磷酸（InsP6）及其衍生物合成，构建复杂的

磷酸化网络。该文系统回顾了植物中肌醇磷酸激酶的分类特征、代谢途径及其在植物中的生物学功能，重点阐

述了其在介导植酸合成、磷信号传导及逆境响应中的核心作用。目前，肌醇磷酸激酶研究已在代谢通路解析及

关键信号分子功能鉴定等方面取得显著进展，但在激酶底物选择性调控及信号网络分子机理层面仍存在认知

空白，同时，缺乏用于动态示踪肌醇焦磷酸分布的高灵敏度原位检测技术。应用方面，操纵肌醇磷酸代谢在改

良种子植酸含量与磷利用效率中展现出潜力，但实现精准调控仍是当前的研究瓶颈。未来研究需整合多组学、

结构生物学及合成生物学等前沿技术，深入解析其作用机制，为培育高产、抗逆、磷高效利用的农作物品种提供

理论支撑，助力农业可持续发展与生态保护，并为应对全球粮食安全挑战提供新理论依据与育种实践方案。
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Research Progress on Inositol Phosphate Kinases in Plants
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Abstract The inositol phosphate kinase family plays a central role in eukaryotic signaling and metabolic 
regulation， and critical functions in plant growth， development， and environmental adaptation. This family 
includes members such as inositol polyphosphate kinase（IPK2）， inositol pentakisphosphate 2-kinase（IPK1）， 
inositol 1，3，4-trisphosphate 5/6-kinase（ITPK）， and diphosphoinositol pentakisphosphate kinase（VIH）， 
which collaboratively catalyze the synthesis of inositol hexakisphosphate（InsP6） and its derivatives to establish 
complex phosphorylation networks. This paper systematically reviewed the classification characteristics， 
metabolic pathways， and biological functions of inositol phosphate kinases in plants， with a specific focus on 
their central roles in mediating phytic acid biosynthesis， phosphorus signaling， and stress responses. Significant 
progress has been made in elucidating metabolic pathways and identifying the functions of key signaling 
molecules. However， substantial knowledge gaps remained regarding the regulatory mechanisms of kinase 
substrate selectivity and the molecular basis of signaling networks. Additionally， there was a lack of highly 
sensitive in situ detection techniques for dynamically tracing the distribution of inositol pyrophosphates. In terms 
of applications， manipulating inositol phosphate metabolism showed potential for improving seed phytic acid 
content and phosphorus utilization efficiency， yet achieving precise regulation remained a current bottleneck. 
Future research should integrate cutting-edge technologies such as multi-omics， structural biology， and 
synthetic biology to further elucidate the underlying mechanisms. This will provide theoretical support for 
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developing crop varieties with high yield， stress resilience， and enhanced phosphorus use efficiency， thereby 
contributing to agricultural sustainability and ecological conservation， and offering new theoretical foundations 
and practical breeding strategies to address global food security challenges.
Key words plant；inositol phosphate kinases；signal transduction；stress responses；growth and development

在真核生物生命活动中，肌醇磷酸激酶家族

扮演不可或缺的角色，其通过精确调控肌醇多磷

酸的生物合成与代谢，深度参与细胞信号传导、物

质代谢及生理过程调控等关键环节。肌醇多磷酸

作为细胞内重要的信号分子，在 DNA 损伤修复、

mRNA 核质转运、染色质重构等核心生物学事件

中发挥关键作用，与生物体的生长、发育及环境适

应能力密切相关。

在植物研究相关领域，肌醇磷酸激酶功能研

究具有重要的理论和实践意义。植物作为固着生

物，长期面临复杂多变的环境，如盐渍、干旱、磷胁

迫等非生物胁迫及病原菌侵染、昆虫取食等生物

胁迫，这些因素对其生长发育和生存繁衍构成威

胁。与此同时，植物自身的生长发育进程，如根系

发育、生殖过程及激素信号传导等，也需要精细的

调控机制。肌醇磷酸激酶家族通过参与植酸合

成、磷稳态调控及植物对生物和非生物胁迫的响

应，在植物环境适应和生长发育过程中发挥关键

作用。

近年来，随着分子生物学、基因组学等技术的

飞速发展，植物肌醇磷酸激酶领域的研究取得了

显著进展，逐步揭示了其在植物生命活动中的作

用机制。本文综述了植物肌醇磷酸激酶的分类特

征、代谢途径及生物学功能，重点揭示了其在植酸

合成、磷信号传导及逆境响应中的核心作用，并总

结了当前在代谢通路与关键信号分子功能解析方

面取得的重要进展。深入探究植物肌醇磷酸激酶

的作用机制，不仅有助于揭示植物生长发育和环

境适应的分子机制，还可为培育高产、抗逆、磷高

效利用的农作物品种提供理论支持，对保障农业

安全和农业可持续发展具有重要意义。

1 肌醇磷酸激酶家族的分类

在真核生物中，可溶性肌醇磷酸盐（inositol 
phosphates，IPs）生物合成主要依赖 4 个高度保守

的激酶家族。肌醇磷酸激酶是真核生物中调控肌

醇多磷酸代谢的核心酶类，通过磷酸化或焦磷酸

化修饰肌醇环上的羟基，生成多样化的信号分子。

根据催化机制、结构域特征及进化分布，该家族可

系统分为 4 类：肌醇多磷酸激酶（inositol polyphos⁃
phate kinase，IPK；PF03770）、肌醇五磷酸 2-激酶

（inositol pentakisphosphate 2-kinase，IPPK/IP5-2K/
IPK1；PF06090）［1］、肌醇1，3，4-三磷酸5/6-激酶（ino⁃
sitol pentakisphosphate 2-kinase，ITPK；PF05770）［2］

及二磷酸肌醇五磷酸激酶（diphosphoinositol pen⁃
takisphosphate kinase，PPIP5K/Vip/VIH），并 已 在

Pfam数据库（https：//pfam.xfam.org/）中完成系统注

释。这些激酶在动植物中展现出显著的功能分化

和进化适应性。

肌醇多磷酸激酶的研究最为深入，依据底物

特异性和催化位点分为 3个亚类：IP3-3激酶（I（1，
4，5）P3-3 kinase，IP3-3K）、肌醇磷酸多激酶（inosi⁃
tol phosphate multikinase，IPMK/Arg82/IPK2）和肌

醇六磷酸激酶（inositol hexakisphosphate kinase，
IP6K/Kcs1）［3］。IP3-3K专一性催化 I（1，4，5）P₃的 6
位羟基磷酸化，生成 I（1，4，5，6）P4，直接调控钙信

号通路，广泛存在于后生动物中［4］。IPK2（如酵母

Arg82和哺乳动物 IPMK）具有广谱底物活性，可依

次磷酸化肌醇三磷酸至六磷酸（InsP3~InsP6）
［3］。

IP6K 则专一性催化 InsP6的 5 位羟基焦磷酸化，生

成高能信号分子 InsP7，在能量代谢与磷酸稳态中

起核心作用［5］。IPK家族在动物中显著扩增（如人

类含 7种 IPK），而在真菌中仅保留基础成员［6］，反

映了其对复杂信号网络的适应性需求。值得注意

的是，植物基因组中缺乏 IP3K 与 IP6K 同源基因，

暗示其代谢通路的独特性［3］。

IPK1 专一性催化 Ins（1，3，4，5，6）P5的 2 位羟

基磷酸化，生成 InsP6，被视为植酸合成的终末步

骤［1］。尽管多数真核生物中 IPK1 为单拷贝（如人

类和酵母），但在植物中呈现多拷贝化，以支持液

泡中植酸的大量储存［7］。然而，部分寄生生物完全

缺失 IPK1，暗示其可能依赖宿主获取植酸或通过

替代途径完成合成［8］。这一现象挑战了 InsP6普遍

存在于真核生物的固有认知，提示不同物种可能

演化出差异化的磷酸代谢策略。

ITPK 家族凭借底物混杂性，可参与多种肌醇

磷酸代谢［9］。在植物中，ITPK 家族经历了显著扩

增，拟南芥（Arabidopsis thaliana）含 4 个成员（IT⁃
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PK1~ITPK4），水稻（Oryza sativa）则含 6个成员［10］。

系统发育分析显示，植物 ITPK分化为功能特化的

亚群，例如，拟南芥 ITPK4与水稻 ITPK6构成独立

分支，可能承担独特的代谢功能［11］。值得注意的

是，植物 ITPK 部分成员（如 ITPK1/2）可催化 InsP6
生成 InsP7，弥补植物中 IP6K的缺失。这种功能冗

余与多样性暗示植物通过 ITPK的进化创新，构建

了独特的肌醇焦磷酸合成途径。

VIH家族以其独特的双功能结构域为标志，N
端激酶域催化 InsP7至 InsP8的焦磷酸化，而 C端磷

酸酶域可能参与代谢反馈调控［12］。在动物中，通

过调控磷酸输出蛋白异嗜性和多嗜性逆转录病毒

受体 1（xenotropic and polytropic retrovirus receptor 
1，XPR1）维持细胞内磷酸稳态［13］；植物中的同源

蛋白（如 VIH 家族）则整合茉莉酸（jasmonic acid， 
JA）信号通路，参与抗病响应［14］。尽管激酶域在真

核生物中高度保守，但其功能在动植物间显著分

化。例如，植物中 VIH 蛋白通过生成 InsP₈调控磷

饥饿响应，而动物中 PPIP5K 则更多聚焦于能量

代谢［15］。

植物中肌醇磷酸激酶家族（包括 IPK2、IPK1、
ITPK 和 VIH 等成员）通过特异性催化肌醇分子不

同位点的磷酸化或焦磷酸化，构建了复杂的肌醇

多磷酸代谢网络（图1）。

2 肌醇磷酸代谢与植物调控机制

生物体充分利用肌醇的代谢稳定性和易合成

特性，不仅将其作为重要的渗透调节物质［16］，更通

过复杂的磷酸化修饰构建了庞大的信号分子家

族，包括脂质结合的肌醇磷酸和可溶性肌醇磷酸

盐。值得注意的是，当焦磷酸基团与肌醇环结合

时（如 InsP7和 InsP8等肌醇焦磷酸盐），其信号网络

的分子复杂性显著增加［17-18］。这些具有高极性和

高能磷酸键的分子，因在真核生物中广泛参与能

量代谢调控、磷酸稳态维持及免疫应答等基础生

命过程［19-21］，已成为 IPs研究领域的核心对象。近

年来，研究者在多个蛋白质晶体结构中意外发现

的 IPs共结晶现象，进一步印证了该信号网络的复

杂程度［21］。研究者致力于开发新型分析方法，以

期实现不同 IPs 分子的精确示踪及对其浓度分布

的动态监测［22-25］。

IPK2因其 3/6-激酶多功能性及广泛的底物适

应性，成为该家族中研究最深入的成员［3］。在真核

生物的细胞信号传导网络中，IPK2通过调控胞内

肌醇多磷酸水平，介导其在真核细胞中作为第二

信使的生物学功能［26-28］；IPK2 在真核生物中具有

IPK2催化 Ins（1，4，5）P3的 6位羟基磷酸化生成 Ins（1，4，5，6）P4，并进一步催化 3位磷酸化生成 Ins（1，3，4，5，6）P5；IPK1催化 Ins（1，3，4，5，
6）P5的2位羟基磷酸化生成 InsP₆；ITPK进一步催化 InsP6生成 InsP7；VIH催化 InsP7至 InsP8的焦磷酸化。

IPK2 phosphorylates the 6-hydroxyl group of Ins（1，4，5）P3 to synthesize Ins（1，4，5，6）P4， and subsequently catalyzes 3-hydroxyl phosphorylation 
to generate Ins（1，3，4，5，6）P5； IPK1 phosphorylates the 2-hydroxyl group of Ins（1，3，4，5，6）P5 to produce InsP6； ITPK further catalyzes InsP6 to 
synthesize InsP7； VIH mediates the pyrophosphorylation of InsP7 to InsP8.

图1　植物中肌醇磷酸激酶磷酸化网络

Fig.1　The phosphorylation network of inositol phosphate kinase in plant

842



赵雪怡等：植物中肌醇磷酸激酶研究进展6 期

高度保守的催化功能，可将 InsP3依次磷酸化为 In⁃
sP4 和 InsP5

［29］，二者均为 InsP6 生物合成的关键前

体。Zhan 等［30］证实 AtIPK2α/AtIPK2β 在拟南芥花

粉发育、花粉管导向及胚胎发生过程中具有功能

冗余性。相关研究先后在盐芥（Thellungiella 
halophila）（ThIPK2）［31］、大豆（Glycine max）（GmIPK2）［32］

及水稻（OsIPK2）［33］等植物中陆续发现其直系同源

基因。

IPK1 作为植酸生物合成的关键酶，通过催化

InsP5向 InsP6转化完成代谢终末步骤［34-36］。利用基

因组编辑技术靶向编辑该基因，已展现出开发低

植酸作物的潜力［37］。

植物 ITPKs 家族最初在玉米（Zea mays）种子

中被鉴定为参与 InsP6合成的关键酶［38］。与动物相

比，植物基因组编码更多 ITPKs基因家族成员：水

稻包含 6 个 OsITPKs 基因［11，39］，拟南芥则包含 4 个

基因家族成员（AtITPK1~AtITPK4）［10，40］。系统发育

分析表明，拟南芥AtITPK4基因与水稻OsITPK6基

因及地钱（Marchantia polymorpha）MpITPK2 基因

聚为一独立进化分支，而高等植物 ITPKs基因可进

一步划分为两类［2］，提示其功能分化可能早于陆生

植物演化。尽管植物缺乏后生动物 IP6K 同源基

因［41］，但 ITPKs基因的功能冗余与多样性为其提供

了替代性 InsP7合成途径。未来研究需结合体内代

谢流分析，解析不同 ITPK亚类在时空特异性代谢

途径（如 InsP8合成）中的分工［8，42］，这将为阐明植物

肌醇磷酸信号网络的独特性提供关键线索。

ITPK 和 VIH1/2 在 InsP6的生物合成过程中起

协同作用，通过多步焦磷酸化反应生成肌醇焦磷

酸（inositol pyrophosphates，PP-InsPs）［14-15，43-45］。尽

管早期研究通过生化分析推测马铃薯（Solanum 
tuberosum）［46］、大麦（Hordeum vulgare）［47］等植物存

在高磷酸化 InsP6异构体，但直至拟南芥 AtVIH 基

因的分子鉴定完成，才明确植物界普遍存在保守

的焦磷酸激酶系统［48-50］。植物 VIH 蛋白具有独特

的双功能结构域特征：N端含有ATP结合超家族结

构域，C端则携带组氨酸磷酸酶催化模块［14-15，44，48］。

功能研究［15］表明，VIH1/2 通过与 PP-IP5K 类似的

活性参与茉莉酸信号通路，介导植物病原防御反

应，而催化生成的 InsP8可特异性结合 SPX 结构域

蛋白，进而调控 PHR1转录因子的活性，实现对磷

饥饿响应的精细调控。

肌醇磷酸激酶在植物中具有多种关键功能。

它通过催化 InsP6合成，为植物生长和环境适应提

供重要的分子基础。InsP6是一种关键的信号分

子，广泛参与 DNA 损伤修复、mRNA 核质转运、植

物基础抗病性调控、染色质重构及程序性细胞凋

亡等核心生物学过程［51-52］。此外，InsP6还是肌醇焦

磷酸 InsP7和 InsP8的前体分子，具有重要的商业应

用价值［53-54］。在植物种子中，InsP6作为磷储存的主

要形式，为种子萌发期提供磷源、肌醇及矿物

质［55］。然而，谷物中高含量的 InsP6 可能会螯合

Zn²+、Fe²⁺等必需金属离子，降低这些微量元素的生

物利用度，引发“隐性饥饿”等营养健康问题［56］。

肌醇磷酸激酶通过 2条相互关联的途径合成

InsP6：脂质依赖性途径和非脂质依赖性途径［57］。

InsP6的生物合成由 3 类特征性激酶（ITPK、IPK1、
IPK2）协同催化，其磷酸化级联反应已通过遗传学

证据系统阐释［58］。在脂质依赖性途径中，磷脂酶C
水解磷脂酰肌醇磷酸形成 Ins（1，4，5）P3，然后通过

IPK2 依次磷酸化为 InsP4和 InsP5。IP3是植物细胞

内钙信号的重要调节因子［59］。在非脂质依赖性途

径中，肌醇 -3- 磷酸合酶（D-myo-inositol 3-phos⁃
phate synthase，MIPS）催化葡萄糖 -6-磷酸转化为

InsP3，然后通过 ITPK 依次磷酸化形成 Ins（1，4，5）
P3、Ins（1，4，5，6）P4和 Ins（1，3，4，5，6）P5

［60］。InsP4
作为 InsP3的磷酸化产物，可间接调节植物细胞内

钙离子浓度，InsP3、InsP5、InsP6等肌醇磷酸共同直

接参与调节植物细胞内钙离子浓度［61］。ITPK催化

InsP6焦磷酸化合成 InsP7，VIH 催化 InsP7焦磷酸化

合成 InsP8。InsP7作为一种新型的G蛋白偶联受体

（G protein-coupled receptor，GPCR）信使，能够响应

环境信号和激素信号，调节植物生长发育和代谢

过程［62］。InsP8 是植物细胞内一种重要的信号分

子，它通过与 SPX1 结合，调节植物磷信号调节因

子 PHR1活性，从而控制磷稳态平衡［44］，这一过程

在植物磷稳态调控中具有重要作用（图2）。

植物肌醇磷酸激酶在植酸合成、磷稳态调控

及植物应对生物和非生物胁迫过程中发挥关键作

用。尽管目前在该领域已取得一定研究成果，但

仍有许多问题亟待解决，如不同激酶在复杂代谢

网络中的协同机制。未来研究需要综合运用多学

科技术手段，深入剖析植物肌醇磷酸激酶作用机

制，这将为利用肌醇磷酸激酶基因改良作物抗逆

性提供优质候选基因。
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3 肌醇磷酸激酶在植物中的生物学功能

3. 1　肌醇磷酸激酶调控植物非生物胁迫响应

在盐胁迫研究领域，水稻肌醇磷酸激酶突变

体 osipk1表现出显著的耐盐特性［63］。深入研究发

现，该突变体通过多重机制增强植物耐盐能力。

在离子平衡调控方面，OsIPK1 突变影响液泡膜

Na+/H+逆向转运蛋白活性和表达，促使更多的 Na+

区域化到液泡中，降低细胞质中 Na+浓度，减轻离

子毒害。在渗透调节方面，突变体中脯氨酸合成

关键酶基因P5CS表达上调，脯氨酸积累量显著增

加，同时可溶性糖代谢相关基因活性增强，促进蔗

糖等可溶性糖合成与积累，从而降低细胞渗透势，

维持细胞膨压［63］。研究［64］表明，OsIPK1 移码突变

通过破坏磷稳态抑制籽粒淀粉合成，最终导致产

量下降，凸显其功能复杂性。此外，OsIPK1突变还

激活抗氧化防御系统，超氧化物歧化酶、过氧化物

酶和过氧化氢酶等抗氧化酶活性显著提高，有效

清除盐胁迫下产生的过量活性氧（reactive oxygen 
species，ROS），减少细胞膜脂过氧化损伤，保护细

胞结构和功能的完整性。通过 RNAi 技术敲除水

稻OsIPK1和小麦（Triticum sativum）TaIPK1基因可

显著降低种子植酸含量并提高铁、锌生物有效

性［65-66］。在玉米中，锌指核酸酶介导的 ZmIPK1沉

默已成功实现，而小麦相关研究仍处于技术探索

阶段［67］。 IPK1 介导的代谢网络具有可逆性特

征［68］，可能通过调节 ATP 动态平衡增强植物胁迫

适应性。这表明 IPK1 不仅在植酸合成中发挥作

用，还可能在植物应对逆境过程中扮演重要角色，

为后续挖掘植物抗逆基因提供新的研究方向。

干旱胁迫下，拟南芥肌醇多磷酸激酶 IPK1和

ITPK1 通过调节 ROS 稳态参与植物耐旱性调

控［69］。当植物遭受干旱胁迫时，IPK1 和 ITPK1 能

够激活丝裂原活化蛋白激酶（mitogen-activated 
protein kinase，MAPK）信号通路，进而调控下游抗

氧化酶基因表达。研究［69］表明，在 IPK1 和 ITPK1

InsP4作为 InsP3磷酸化产物，可间接调节植物细胞内钙离子浓度，InsP3、InsP5、InsP6等肌醇磷酸共同直接参与调节植物细胞内钙离子浓度；

InsP6还可以作为植酸储存在种子中；InsP7能够响应环境信号和激素信号，调节植物生长发育和代谢过程；InsP8调节植物磷信号调节因子

PHR1活性，从而控制磷稳态平衡。

InsP4， as a phosphorylated product of InsP3， indirectly modulates cytosolic calcium ion concentration in plant cells. In contrast， InsP3， InsP5， and 
InsP6 directly participate in the regulation of calcium ion dynamics. InsP6 additionally serves as phytic acid， functioning as a major phosphorus res⁃
ervoir in seeds. InsP7 acts as a signaling hub， integrating environmental cues and hormonal signals to orchestrate plant developmental programs and 
metabolic adaptations. InsP8 regulates the activity of the phosphate signaling mediator PHR1， thereby controlling phosphate homeostasis and nutri⁃
ent allocation.

图2　植物中肌醇磷酸激酶作用机制

Fig.2　Mechanism of inositol phosphate kinase in plant
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功能缺失的突变体中，干旱诱导的 ROS 积累显著

增加，而抗氧化酶基因表达水平明显降低，导致植

物对干旱胁迫的敏感性增强。进一步研究［69］发

现，IPK1 和 ITPK1 还通过调节脱落酸（abscisic ac⁃
id，ABA）信号通路影响植物耐旱性。它们能够促

进 ABA 合成关键基因 NCED 表达，增加 ABA 合成

量，进而诱导气孔关闭，减少水分散失，提高植物

保水能力［69］。拟南芥 atipk1突变体因 InsP8水平降

低激活水杨酸信号通路［55］，而多药耐药蛋白突变

引发的胞质 InsP6积累可提高抗旱性［70］。

磷胁迫是制约植物生长的重要环境因素。无

机磷酸盐作为核酸、磷脂及 ATP 等生物大分子的

结构组分［71］，其胞内稳态失衡（缺乏或过量）会导

致细胞周期阻滞、生长抑制等表型［72］。肌醇焦磷

酸 InsP8作为细胞内关键的磷信号分子，在植物磷

稳态调控中发挥核心作用［44］。当植物面临磷缺乏

时，细胞内 InsP8水平迅速升高，通过与转录因子

PHR1结合，改变PHR1构象，增强其与下游靶基因

启动子区域结合的能力，从而调节磷转运蛋白基

因表达，促进植物对土壤中磷元素的吸收［15］。此

外，VIH2 基因通过调节 InsP8合成，进一步调控 JA
依赖的防御反应［14］。在磷胁迫下，VIH2-InsP8-JA
信号通路的激活，不仅帮助植物优化磷代谢，还能

增强其对病原菌抗性。具体而言，InsP8能够促进

JA 合成关键酶 AOC 基因表达，增加 JA 合成，进而

诱导防御相关基因表达，实现逆境响应与生长代

谢协同调控。尽管现有研究［73］已揭示VIH在磷稳

态平衡与逆境响应中的核心作用，但其在细胞周

期调控、器官形态建成等基础生物学过程中的功

能仍待解析。

除了上述胁迫，高温和低温胁迫对植物生长

也有重要影响。目前，关于肌醇磷酸激酶在温度

胁迫响应中的研究相对较少，但已有研究［73］表明，

肌醇磷酸信号通路可能参与植物对温度胁迫的响

应。在高温胁迫下，肌醇磷酸激酶可能通过调节

细胞膜的流动性和稳定性，维持细胞正常生理功

能。而在低温胁迫下，它们可能参与调控植物的

冷响应基因表达，促进抗冻蛋白合成，提高植物抗

寒性。

3. 2　肌醇磷酸激酶调控植物生物胁迫响应

在应对生物胁迫方面，肌醇磷酸激酶参与植

物免疫信号的复杂调控网络。拟南芥 IPK1 基因

和 ITPK1 基因能够调节水杨酸（salicylic acid，SA）

依赖的免疫反应与磷饥饿反应之间的相互作用［69］。

当病原菌入侵时，SA信号通路被激活，IPK1和 IT⁃
PK1 通过磷酸化修饰下游免疫相关蛋白，增强植

物的基础防御反应。同时，通过调控磷代谢相关

基因表达，确保植物在免疫过程中维持磷元素高

效利用。研究［69］发现，在白粉病侵染过程中，IPK1
和 ITPK1 的协同作用促进病程相关蛋白表达，同

时维持磷转运蛋白活性，使植物在抵御病菌的同

时，避免因磷缺乏引发的生长抑制。

植物对昆虫取食的防御响应也与肌醇磷酸激

酶密切相关。昆虫取食制造的机械损伤和口腔分

泌物能够激活植物肌醇磷酸信号通路，进而调控

茉莉酸和乙烯等激素合成［2］。ITPK1 依赖的肌醇

多磷酸通过调节生长素响应，影响植物细胞壁重

塑和次生代谢产物合成，增强植物对昆虫的物理

和化学防御能力［25］。具体来说，肌醇多磷酸能够

调节生长素转运蛋白的定位和活性，改变生长素

极性运输，从而影响细胞壁相关基因表达，促进细

胞壁加厚和木质化，增强植物对昆虫取食的物理

抗性［74］。同时，肌醇多磷酸还能通过调控次生代

谢途径，促进植保素和蛋白酶抑制剂合成，提高植

物化学防御能力。

3. 3　肌醇磷酸激酶调控植物根系发育

水稻 OsIPK2 基因在根系发育中扮演多重角

色，OsIPK2基因参与磷的体内平衡和磷介导的根

发育［75］。一方面，OsIPK2 通过与生长素信号关键

抑 制 因 子 OsIAA11 的 直 接 相 互 作 用 ，促 进

OsIAA11 降解，释放生长素响应因子（auxin re⁃
sponse factor，ARF）转录因子，激活侧根发育相关

基因表达，从而调控侧根起始与伸长［76］。研究［75］

表明，在 OsIPK2 基因过表达植株中，侧根数量显

著增加，而在 OsIPK2 基因功能缺失的突变体中，

侧根发育受到明显抑制。另一方面，OsIPK2基因

参与磷稳态调控，通过调节磷转运蛋白的活性和

表达，影响根系对磷元素的吸收与分配［77］。在低

磷条件下，OsIPK2基因表达上调，促进根系向深层

土壤生长，以增强其对磷的获取能力。

在拟南芥中，AtIPK1基因和AtITPK1基因构成

的代谢途径对维持磷稳态和根系发育至关重

要［10］。这些激酶通过调控肌醇多磷酸合成，影响

细胞内磷的储存与分配，进而调控根系生长模式。

研究［10］发现，atitpk1和 atipk1突变体表现出根系发

育异常，主根生长受抑制，侧根数量减少，表明它
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们在根系形态建成中具有不可替代的作用。

根系根毛发育也受到肌醇磷酸激酶的调控。

根毛是植物吸收水分和养分的重要结构，其生长

发育受多种信号分子的精细调控。研究［78］发现，

肌醇磷酸信号通路通过调节生长素和 ROS 的分

布，影响根毛起始和伸长。在根毛起始阶段，肌醇

多磷酸能够促进生长素在根毛起始位点积累，激

活根毛起始相关基因表达；在根毛伸长阶段，肌醇

磷酸激酶通过调节 ROS 稳态，维持根毛细胞极性

生长。

3. 4　肌醇磷酸激酶调控植物生殖发育

花粉发育和胚胎发生是植物生殖过程的关键

环节，肌醇磷酸激酶在其中发挥重要作用。拟南

芥AtIPK2α和AtIPK2β酶活性对花粉发育、花粉管

引导及胚胎发生至关重要［79］。这些激酶通过调控

肌醇多磷酸代谢，影响花粉粒中淀粉和脂质的积

累，确保花粉的正常萌发和花粉管的极性生长［79］。

在花粉发育过程中，AtIPK2α 基因和 AtIPK2β 基因

参与调控糖代谢途径，促进淀粉和蔗糖的合成与

积累，为花粉萌发和花粉管生长提供能量和物质

基础。研究［79］表明，在 AtIPK2α基因和 AtIPK2β基

因功能缺失的突变体中，花粉粒淀粉含量显著降

低，花粉萌发率和花粉管生长速度明显下降。遗

传学证据［30，80］表明，AtIPK2 基因敲除导致种子 In⁃
sP6水平下降 35%并伴随磷积累，但其在幼苗阶段

的磷吸收及稳态维持中未显示显著表型。

在胚胎发生过程中，AtIPK2α 基因和 AtIPK2β
基因参与调控细胞分裂和分化相关基因表达，维

持胚胎发育正常进程。它们通过调节生长素和细

胞分裂素信号通路，影响胚胎细胞的极性建立和

组织分化。例如，AtIPK2α 基因和 AtIPK2β 基因能

够调控生长素转运蛋白的表达和定位，影响生长

素在胚胎中的分布，从而引导胚胎细胞的不对称

分裂和器官原基的形成。AtIPK2α基因和AtIPK2β
基因的功能缺失会导致花粉败育和胚胎致死，严

重影响植物生殖能力［79］。

对小麦 TaIPK1 基因的深入分析发现，其 3 个

同源基因（TaIPK1.A/B/D）在籽粒发育过程中呈现

差异表达模式，TaIPK1.A 转录本在灌浆初期高表

达，而 TaIPK1.B/D 在开花后 21 d 仍维持较高活

性［81］。这种时空特异性表达提示精准调控TaIPK1
基因可为麦粒植酸改良提供关键时间窗口。

除了花粉和胚胎发育，肌醇磷酸激酶还可能

参与植物受精过程。在受精过程中，花粉管与雌

蕊的相互作用受多种信号分子调控，肌醇磷酸信

号通路可能通过调节细胞外基质成分和细胞膜蛋

白活性，影响花粉管的导向和识别。

3. 5　肌醇磷酸激酶调控植物激素信号传导与

生长

肌醇磷酸激酶与植物激素信号传导密切相

关，共同调控植物生长发育进程。水稻 IPK2被证

实是赤霉素（gibberellin， GA）信号传导的重要参

与者。OsIPK2蛋白通过与 GA信号通路关键蛋白

相互作用，调节 GA 合成和信号转导相关基因表

达，影响植物节间伸长和育性［82］。在 GA 处理下，

OsIPK2基因表达上调，激活 GA信号通路，从而促

进植物地上部伸长生长；而在 OsIPK2基因功能缺

失的突变体中，植物表现出矮化和育性降低的表

型。进一步研究［82］发现，OsIPK2 蛋白与 GA 信号

抑制因子 SLR1（slender rice 1）相互作用，促进

SLR1降解，释放GA信号通路下游转录因子，激活

GA响应基因表达。

在生长素响应方面，ITPK1依赖的肌醇多磷酸

能够调节拟南芥的生长素运输和信号转导［2］。肌

醇多磷酸通过与生长素转运蛋白相互作用，影响

生长素极性运输，进而调控植物向性生长和器官

发育［2］。在根的向重力性反应中，ITPK1介导的肌

醇多磷酸信号能够调节生长素在根冠中的分布，

促使根向下生长［2］。同时，肌醇多磷酸还能通过调

节生长素响应因子活性，影响生长素下游基因表

达，参与植物顶端优势、侧枝发育等过程。

此外，肌醇磷酸激酶还参与乙烯、脱落酸等激

素信号通路的调控。在乙烯信号通路中，肌醇磷

酸信号可能通过调节乙烯受体活性和下游信号转

导组件，影响植物果实成熟、叶片衰老等过程。在

脱落酸信号通路中，肌醇磷酸激酶可能通过与

ABA受体相互作用，调节ABA信号的感知和传递，

影响植物种子休眠、萌发及逆境响应。

4 展望

植物肌醇磷酸激酶家族在生命活动中的核心

作用虽已初步阐明，但其分子机制的复杂性与调

控网络的时空特异性仍有待解析。未来需在分子

机制、信号整合、作物改良及技术创新等多个维度

展开深入探索。从分子层面看，激酶底物选择性、

酶活调控及亚细胞定位的分子基础尚不明确。例
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如，植物 ITPK 基因家族的功能冗余与分化机制、

VIH 基因家族激酶与磷酸酶双功能结构域协同作

用。同时，植物肌醇焦磷酸（如 InsP7/InsP8）合成路

径是否依赖新型焦磷酸化酶，其时空分布如何与

胁迫响应偶联，仍需开发高灵敏度原位检测技术

予以验证。这些研究将深化对激酶催化逻辑与代

谢网络拓扑结构的理解。

在信号网络层面，肌醇多磷酸作为“代谢中枢

分子”，与激素、离子稳态及 ROS 信号交叉对话机

制亟待解析。例如，VIH2-InsP8通过 SPX-PHR1模

块整合磷饥饿与茉莉酸介导植物抗病响应的途径

及潜在机制。非经典肌醇磷酸（如 InsP4、InsP5）是

否通过钙通道或转录因子调控逆境响应，肌醇磷

酸信号是否通过影响组蛋白修饰或染色质重塑参

与表观遗传调控，仍是值得探索的前沿领域。整

合多组学数据（磷酸化蛋白质组、代谢组与表观基

因组）与遗传互作研究，将揭示该信号系统在植物

适应性与发育可塑性中的多维作用。

面向农业应用，肌醇磷酸激酶的调控潜力已

初步显现，但实际应用仍面临挑战。通过组织特

异性启动子或条件性基因编辑技术精准调控 IPK1
活性，可在降低种子植酸的同时避免产量损失；解

析 ITPK基因家族成员在盐、干旱胁迫中的功能分

化，有助于设计多靶点抗逆模块。合成生物学手

段可协同优化抗逆性状与环境适应广度。针对磷

资源高效利用，阐明 VIH-InsP8-SPX通路的物种特

异性，通过增强磷吸收或促进菌根共生提升利用

效率。这些策略需结合田间试验与生态适应性评

估，平衡代谢工程与自然选择的动态关系。

总体而言，植物肌醇磷酸激酶研究正从单一

基因功能解析迈向系统生物学与农业应用的交叉

前沿，其进展将深化对植物信号转导与代谢调控

的理论认知，为应对全球气候变化下粮食安全挑

战提供创新解决方案。未来需加强跨学科合作，

融合结构生物学及合成生物学等前沿技术，推动

基础研究向可持续农业的实践转化，最终实现作

物高产、抗逆与营养强化的协同提升。
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