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　　摘要：作为世界重要油料作物之一的油菜（Ｂｒａｓｓｉｃａｎａｐｕｓ），其种子油不仅在食用植物油领域占据重要地位，在化
工产业和生物能源领域也发挥举足轻重的作用。本文主要综述油菜种子含油量影响因素及调控方面的研究进展，提

出运用基因工程提高油菜种子油含量的策略，以期为油菜含油量的大幅度提高提供参考依据。

　　关键词：油菜；含油量；影响因素和调控；基因工程
　　中图分类号：Ｓ５６５．４０１　　文献标志码：Ａ　　文章编号：１００２－１３０２（２０１９）１２－００２５－０５

收稿日期：２０１８－０３－０２
基金项目：国家自然科学基金面上项目（编号：３１４７１５２７）。
作者简介：刘　蕊（１９９１—），女，河南南阳人，硕士研究生，主要从事
植物分子生物学研究。Ｅ－ｍａｉｌ：１７７８８３５６２１９＠１６３．ｃｏｍ。

通信作者：谭小力，博士，研究员，主要从事植物功能基因组学研究。

Ｅ－ｍａｉｌ：ｘｌｔａｎ＠ｕｊｓ．ｅｄｕ．ｃｎ。

　　油菜是重要的油料作物，在我国年产量已达１４００万 ｔ，
其中国民消费量达６００多万 ｔ，占食用植物油总量的２０％左
右［１］。油菜成熟种子中大约含４５％的储藏油，２５％的蛋白质
和１０％的可溶性糖。种子油含量是重要的农艺性状，也是油
菜品质的关键决定因素，随着油菜种子油在食品和非食品应

用方面需求量的不断增加，如何提高油菜种子油含量受到人

们的广泛关注。然而到目前为止，油菜种子油含量影响因素

的作用机制以及油份积累的分子调控机制研究得还不够透

彻。本文主要针对油菜种子含油量在影响因素和调控方面已

取得的研究进展进行综述。

１　油菜种子油生物合成和积累

植物种子油主要以三酰甘油（ｔｒｉａｃｙｌｇｌｙｃｅｒｏｌｓ，简称 ＴＡＧ）
的形式进行储存，种子油的生物合成可分为脂肪酸（ｆａｔｔｙ
ａｃｉｄ，简称ＦＡ）合成和三酰甘油合成两大阶段［２］。在油菜种

子中，三酰甘油的合成量占种子质量的６０％［３］，对种子含油

量贡献很大。三酰甘油的合成需要众多亚细胞结构多条途径

共同作用，许多调节基因和酶基因参与这个过程［４－５］，任何一

类酶的表达或调控出现问题都会影响种子含油量［６］。脂肪

酸在质体中的合成主要包含饱和脂肪酸从头合成、脂肪酸碳

链延长以及不饱和脂肪酸合成［７］，质体 ＦＡ的合成途径决定
了种子油中酰基链长度和饱和度水平。脂肪酸合成底物乙酰

辅酶Ａ（ａｃｅｔｙｌ－ＣｏＡ）经过一系列反应生成含有１２～１８个碳
原子的脂肪酸，接着在特异性硫酯酶作用下，催化含有酰基载

体蛋白（ａｃｙｌｃａｒｒｉｅｒｐｒｏｔｅｉｎ，简称 ＡＣＰ）的脂肪酸从 ＡＣＰ上释
放出来，成为游离脂肪酸［８］，其在酰基辅酶 Ａ合成酶（ａｃｙｌ－
ＣｏＡｓｙｔｈｅｔａｓｅ）作用下又转变为酰基辅酶Ａ（ａｃｙｌＣｏＡ），之后
转运至胞质或内质网［９－１０］，胞质内的酰基辅酶Ａ通过内质网
上 ３ － 磷 酸 甘 油 酰 基 转 移 酶 （ｇｌｙｃｅｒｏｌ－ ３ －
ｐｈｏｓｐｈａｔｅａｃｙｌｔｒａｎｓｆｅｒａｓｅ，简称 ＧＰＡＴ）［１１］、溶血性磷脂酸酰基
转 移 酶 （ｌｙｓｏ－ｐｈｏｓｐｈａｔｉｄｉｃ ａｃｉｄ ａｃｙｌｔｒａｎｓｆｅｒａｓ，简 称
ＬＰＡＡＴ）［１２］ 以 及 二 酰 甘 油 酰 基 转 移 酶 （ｄｉａｃｙｌｇｌｙｃｅｒｏｌ
ａｃｙｌｔｒａｎｓｆｅｒａｓｅ，简称ＤＧＡＴ）［１３］的作用在甘油骨架上连接脂肪
酸合成ＴＡＧ，储存于亚细胞器油体内。

油菜种子油积累的分子机制目前还不是十分清楚，但种

子油积累过程已有研究，其主要与种子形成有关。油菜开花

后２５～３０ｄ种子油积累迟缓，３０ｄ后高效聚积，４０ｄ后积累
速度减慢，种子成熟时期油含量最高。文均研究了甘蓝型油

菜种子发育过程中油脂积累动态变化，结果发现，快速积累时

期为油菜种子油累积差异最显著时期，也是不同品种油菜含
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油量产生差异的重要时期［１４］。

２　影响油菜种子油合成及积累的因素及调控

２．１　油菜种子含油量的影响因素及调控
２．１．１　关键酶编码基因的作用及调控　油菜含油量主要受
其基因的影响，研究表明，油菜子代含油量与母体基因型有

关，母体含油量与后代含油量呈正相关关系。在油菜种子油

合成过程中关键酶编码基因发挥重要作用，其对油菜种子油

含量的影响主要依靠基因的表达并通过调节酶的活性来实

现，这个过程涉及的基因主要包括催化脂肪酸链合成的关键

酶基因乙酰辅酶Ａ羧化酶基因（Ａｃｅｔｙｌ－ＣｏＡｃａｒｂｏｘｙｌａｓｅ，简称
ＡＣＣａｓｅ）、脂肪酸硫酯酶 Ａ基因（ＦａｔｔｙａｃｉｄｔｈｉｏｅｓｔｅｒａｓｅＡ，简称
ＦａｔＡ）、脂肪酸硫酯酶 Ｂ基因（ＦａｔｔｙａｃｉｄｔｈｉｏｅｓｔｅｒａｓｅＢ，简称
ＦａｔＢ）等以及与 ＴＡＧ组装相关的关键酶基因 ＧＰＡＴ、ＬＰＡＡＴ
和ＤＧＡＴ等。已有大量研究表明，油菜含油量的提高可通过
调节关键酶活性的方式进行，如合成脂肪酸的关键限速酶基

因ＡＣＣａｓｅ，在一定程度上其酶活性决定着油菜高油份的形
成。１９８３年，Ｔｕｒｎｈａｍ等研究油菜授粉后发育的种子时发现，
种子发育早期 ＡＣＣａｓｅ的活性明显增强，种子油合成量急速
增加，随后酶的活性下降，种子油合成量也随之降低［１５］，

ＡＣＣａｓｅ活性与油菜种子含油量呈正相关关系。ＤＧＡＴ是合成
ＴＡＧ的关键编码限速酶基因，其酶活性是油菜种子油含量的
关键影响因素。ＤＧＡＴ有４种类型，其中对 ＤＧＡＴ１、ＤＧＡＴ２这
２种类型的研究较多。在甘蓝型油菜中，过表达 ＤＧＡＴ１会显
著增加种子油含量和种子大小。另外 ＤＧＡＴ１的活性水平对
ＴＡＧ合成会产生实质性影响，当沉默油菜 ＤＧＡＴ１基因后发
现，该酶活性和种子含油量明显下降［１６］，而过表达低芥酸油

菜ＤＧＡＴ１基因，ＤＧＡＴ１活性升高，产物与底物比率增加，经
自上而下控制分析（ＴＤＣＡ），测定证实种子油含量也增加［１７］。

ＤＧＡＴ２主要影响后期油脂的转化，对油菜高油份的形成作用
不大。

２．１．２　转录调控因子　关键转录因子也会影响油菜种子含
油量，其主要在调控油菜种子发育以及种子油累积方面起作

用。研究表明，在转录因子的作用下激活或抑制种子油合成

相关基因的表达可以提高种子含油量［１８］。调控油菜种子含

油量的转录因子主要有 ＷＲＩ１（ＷＲＩＮＫＬＥＤ１）、ＬＥＣ１（ＬＥＡＦＹ
ＣＯＴＹＬＥＤＯＮ１）、ＬＥＣ２（ＬＥＡＦＹ ＣＯＴＹＬＥＤＯＮ２）、ＦＵＳ３
（ＦＵＳＣＡ３）和ＡＢＩ３（ａｂｓｃｉｓｉｃａｃｉｄ－ｉｎｓｅｎｓｉｔｉｖｅ３）等。

直接调控脂肪酸和ＴＡＧ合成的ＷＲＩ１为ＡＰ２／ＥＲＥＢＰ家
族成员［１９］，２０１０年已在油菜中克隆出 ＷＲＩ１基因［２０］，其存在

多个拷贝，高表达于种子中，其他组织表达量相对较低。

ＢｎＷＲＩ１可以通过与ＧＴ１－ｅｌｅｍｅｎｔ或ＧＣＣ－ｂｏｘ结合或与二
者均结合的方式将脂肪酸合成与光合作用结合起来，使得油

菜种子含油量水平得以提高［２１］。过表达甘蓝型油菜中的

ＷＲＩ１会使种子油含量增加［２２］，且油菜油脂积累与膜脂合成

代谢的脂质稳态也会受其调控［２３］。ＬＥＣ１属于 ＮＦＹ－Ｂ型
ＣＣＡＴ－ｂｏｘ结合转录因子家族，位于ＷＲＩ１的上游，它能够提
高与脂肪酸合成有关基因的表达量，增加种子发育中油脂的

累积量，从而影响含油量［１３］。ＬＥＣ１过表达于油菜中，种子油
含量可增加７％～１６％，若对其表达进行抑制，含油量则减少
１０％左右，但脂肪酸组成未发生显著变化［２４］。ＬＥＣ２、ＦＵＳ３和

ＡＢＩ３是植物特异性的 Ｂ３结构域转录因子。ＬＥＣ２也位于
ＷＲＩ１的上游，分别异位表达ＬＥＣ１和ＬＥＣ２，均能激活ＷＲＩ１，
所以在调控 ＷＲＩ１表达上 ＬＥＣ１和 ＬＥＣ２可能互不影响［２５］。

ＦＵＳ３能调控种子发育和参与油脂积累，Ｅｌａｈｉ等对甘蓝型油
菜ＦＵＳ３基因的Ｂ３结构域下游区域进行突变得到３个突变
体，其蛋白质含量虽然得到提高，但角果数和种子含油量均降

低，同时ＬＥＣ１、ＬＥＣ２、ＡＢＩ３和ＷＲＩ１等基因的表达也受到了影
响，表达量均下降［２６］。油菜种子成熟时期，在脱落酸响应途

径中，ＡＢＩ３作为主要的调控因子发挥作用［２７］。由于油菜种

子中存在叶绿素会影响种子成熟和油含量，ＡＢＡ依赖的转录
因子ＡＢＩ３可以调节保留种子绿色的基因，从而去除种子叶
绿素，使种子发育和种子油合成积累得以顺利进行［２８］。这些

转录调控因子除了发挥自己特有的功能外，还可以相互调节。

在拟南芥种子成熟阶段，关键调节因子 ＦＵＳ３、ＡＢＩ３、ＬＥＣ１、
ＬＥＣ２均可调控ＷＲＩ１的表达［２９－３０］。这４个关键调节因子之
间的调控可构成一个调控网络，可以通过互作发挥作用，也可

通过对代谢信号通路和激素进行调控发挥作用。ＬＥＣ１和
ＬＥＣ２能彼此调控，也可调控 ＦＵＳ３和 ＡＢＩ３的表达，ＡＢＩ３对
ＦＵＳ３的表达起到正调控作用，ＦＵＳ３既可以自我调控，又可以
调控ＡＢＩ３的表达［３１］。除此之外，还有一些转录调控因子也

参与种子油的调控，如拟南芥中的 ＭＡＤＳ域转录调节因子
ＡＧＬ１５可直接调控ＡＦＬ家族ＡＢＩ３、ＦＵＳ３和 ＬＥＣ２的表达，其
主要通过赤霉酸分解代谢途径调控转录因子影响胚的发

育［３２］，油菜中 ＭＡＤＳ－ｂｏｘ家族的 ＡＧＬ１１转录调控因子与拟
南芥的亲缘关系极近，在种子发育以及种子油积累期间该基

因都能够高效表达，说明该转录调控因子对种子发育和种子

油合成可能起到重要作用［３３］。

２．１．３　具有调节功能的非编码ＲＮＡ分子　植物种子发育阶
段存在一些能以 ＲＮＡ方式调控基因表达的非编码 ＲＮＡ分
子。ｍｉＲＮＡｓ是非编码性 ｓＲＮＡｓ中的一类，其调控基因表达
主要是通过转录后修饰的方式进行。Ｗａｎｇ等使用甘蓝型油
菜开花后１４、２１、２８ｄ的早期种子构建了３个小 ＲＮＡ文库，
使用高通量测序技术对 ｍｉＲＮＡ的表达进行检测，结果发现，
一些ｍｉＲＮＡ可能直接调控脂肪酸生物合成功能基因的表达，
还有许多 ｍｉＲＮＡ间接调节脂肪酸生物合成过程，这些
ｍｉＲＮＡ主要通过与大量的转录因子发生作用进行调控，这些
结果揭示了ｍｉＲＮＡ可参与种子发育过程并在脂肪酸生物合
成中发挥重要作用［３４］。运用高通量测序技术还鉴定了甘蓝

型油菜种子不同发育过程中涉及脂肪酸和脂类代谢的

ｍｉＲＮＡ及其靶转录物，结果显示，５８９个 ｍｉＲＮＡ可以被２３６
个 ｍｉＲＮＡｓ所靶向，其中新型的 ｍｉＲＮＡ有 ４９个，保守的
ｍｉＲＮＡ有１８７个；ｍｉＲＮＡ的靶转录物与乙酰辅酶Ａ生成和碳
链去饱和酶有关，可以调节极长链脂肪酸、β－氧化和脂质转
运以及代谢过程的水平，结果表明，ｍｉＲＮＡ可能在甘蓝型油
菜种子脂肪酸和脂类代谢中起重要作用［３５］。

２．２　气象因子对油菜含油量的影响
气候环境对油菜种子油含量也会有不同程度的作用。

Ｚｈｕ等研究了油菜种子成熟过程中ＮＩＬ－９和ＮＩＬ－１这２个
近等位基因系，在高温条件下前者具有比后者更高的种子油

含量，另外随着温度升高种子油含量下降，同时伴随着许多与

脂质代谢、赤霉素刺激反应、光合作用以及翻译延伸等途径相
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关基因表达量的下调［３６］。高温还会影响甘蓝型油菜开花，会

致其不育或结实不良等［３７］。除温度外，光照也会影响油菜种

子含油量，一般油菜开花后３０ｄ内，温度在２５℃条件下，光
照度由９００ｌｘ增加到２８８０ｌｘ时，种子油含量可增加４．２％～
４７％［３８］。油菜种子油含量也受到种植地海拔高度的影响，

高海拔地域油菜种子含油量与低海拔地域相比明显开高［３９］。

通常情况下，对于同一种油菜而言，种植地区随着纬度的增

加，油含量也逐渐上升。油菜种子成熟阶段，土壤湿度适宜，

昼夜温差较大，光照度合适便于积累较多的种子油。最近有

研究预测未来气候条件会致使油菜种子油含量和品质下降，

但是值得庆幸的是品种间差异表明，尽管气候条件变化较大，

仍然可以鉴定和开发具有特定有益基因的品种以保持种子油

含量和品质的稳定［４０］。

２．３　栽培因子与含油量的关系
播期、播种量、密度、肥力、耕作方式、植物生长调节物质

等影响油菜种子含油量。适期早播，采用直播方式以适宜的

播种量将种子均匀地播在适宜位置，且播深稳定，成苗率提

高，采用毯苗机械移栽方式移苗，栽培密度适当加大，有利于

种子含油量的提高。在油菜营养生长期接种蚯蚓油菜的单株

荚果数增加了３６．７％，单株种子产量增加了４６．５％，全株种
子产量增加了２９．７％，单株产油量、全株产油量也得到提升，
分别上升了３７．４％、２１．０％［４１］。在油菜成熟时期，依据油菜

种植地土壤性质以及需肥条件，选择合适的肥料种类和用量

补充营养元素对提高种子含油量大有裨益。谭太龙等研究了

肥料单施和配合施用对油菜含油量的影响，若单独施加钾肥、

磷肥、氮肥，其用量与油菜含油量均呈负相关关系，若合理配

合施用对提高油菜含油量有帮助，另外施加硫肥对油菜含油

量也存在影响，具体用量要按照油菜种植地硫含量合理施

用［４２］。若在氮、磷、钾肥施加均衡情况下再施加硼肥，油菜含

油量可显著增加，继续增施锌肥则无明显影响［４３］。将植物生

长促进菌株与高效植物定殖能力结合起来，并使其表达一系

列植物生长促进性状，应用于全球重要作物。促进植物生长

的根际细菌已被提议用作可持续农业的环保生物肥料，其通

过多种机制促进植物生长和健康，这些机制包括固氮作用、激

素的合成、调节植物乙烯水平、溶解不可利用的土壤磷酸盐以

及通过小生境排斥抑制病原菌和产生抗微生物代谢物。活细

菌生物肥料的应用可以增强甘蓝型油菜作物在大田中的发

育，作物高度、茎、叶和荚生物量增加，种子油含量提高［４４］。

在油菜角果成熟前喷洒催熟剂和植物生长调节剂乙烯利可促

进角果成熟，便于油菜机器收割，这对油菜含油量无负面效

应［４５－４６］，多次用１ｍｇ／Ｌ萘乙酸喷洒处于正在发育中的角果
也可增加油菜种子油含量［４７］。杜雪研究发现，在油菜生殖生

长阶段，喷施多效唑会使单位面积产油量显著增加［４８］。在油

菜收获时期，要保证上部角果还未完全变黄的植株占到所有

植株的８０％左右才可收割［４９］。

２．４　油菜种子休眠性对含油量的影响
油菜种子在成熟过程中会出现种子油含量先增加达到一

个最高点，然后在即将收获时又减少的情况，这对油菜种子最

终的含油量会产生不良后果。甘蓝型油菜在种子发育的脱水

阶段，发育中胚的主要储存产物三酰甘油至少损失１０％，在
种子成熟末期油脂含量下降更为明显［５０］，且温室栽培的甘蓝

型油菜在成熟时期油脂含量下降１０％～１４％，比田间种植的
油料作物（甘蓝型油菜和海甘蓝为５％ ～１３％）下降得略高
一些［５１－５４］。

在收获之前，若油菜植株角果开裂，种子休眠不完善导致

种子萌发，将对种子含油量会产生不利影响，同时也会影响其

他养分品质。β－氧化影响种子休眠，种子发育期间β－氧化
的重要性由拟南芥中的 ｋａｔ２突变体所揭示，其导致３－酮酰
基辅酶 Ａ硫解酶活性的丧失并且种子中油脂减少约
３０％［５５］。突变体和野生型具有相似的整体植株生长和表型，

油脂含量降低似乎是由发育中种子的变化而不是由植株生长

的变化决定的［５０］。制止收获前植株上油菜种子的萌发，减少

种子油消减可有利于油菜种子含油量的提高。

３　运用基因工程提高油菜种子含油量

油菜种子油合成与分解是一个复杂的动态平衡过程，在

促进种子油积累的同时要减少其降解。使用基因工程来增加

油菜种子油含量已有大量研究。目前常用的方法有 ３种：
（１）过表达种子油生物合成途径上的酶基因或转录因子可提
高油菜种子含油量。如在甘蓝型油菜中分别过表达 ＧＰＤＨ、
ＧＰＡＴ、ＤＧＡＴ、ＬＰＡＡＴ这 ４个基因会使种子含油量提高
１２．５７％～１４．４６％，且在甘蓝型油菜中同时过表达 ＢｎＧＰＤＨ、
ＢｎＧＰＡＴ和ＳｃＬＰＡＡＴ可以进一步提高油含量［２２］。Ｗｕ等将油
菜的ＢｎＷＲＩ１基因过表达发现，种子发育过程中参与光合作
用的基因ＢｎＣＡＢ和种子油合成关键酶基因 ＢｎＢＣＣＰ的表达
均上调，最终使油菜种子油含量提高［２１］。Ｅｌｈｉｔｉ等研究了
ＢｎＳＴＭ在种子储存积累过程中的作用，结果发现，过表达
ＢｎＳＴＭ后种子油含量增加，而蛋白质和蔗糖含量不受影响，
同时伴随着诱导编码促进脂肪酸合成转录因子（ＢｎＬＥＣ１、
ＢｎＬＥＣ２、ＢｎＷＲＩ１）基因的表达［５６］。（２）运用 ＲＮＡｉ等方法
沉默基因，如沉默贮藏蛋白基因、转录基因等［５７］。在种子成

熟过程中使用ＲＮＡｉ抑制ＳＵＧＡＲ－ＤＥＰＥＮＤＥＮＴ１（ＳＤＰ１）的
表达，油菜种子油含量增加约 ８％，对种子影响相对较
小［５８］。丁全如构建了包含油菜２种主要种子贮藏蛋白基因
的ｈｐＲＮＡｉ植物表达载体以及 ＡＰ２－ｈｐＲＮＡｉ植物表达载
体，转入油菜中可分别抑制油菜种子贮藏蛋白合成和干扰

ＡＰ２基因的表达，进而增加油菜种子含油量［５９］。邢蔓等将

ｉｈｐＲＮＡ植物表达载体导入湘油１５号中，该载体含有磷酸烯
醇式丙酮酸羧化酶基因（ＰＥＰＣ），Ｔ２代种子含油量与对照相
比增加约１０％［６０］。（３）运用转基因技术增加油菜种子含油
量。向油菜中转入玉米的 Ｃ４型 ＰＥＰＣ，让其在油菜叶片中
高效表达，增加其光合速率，最终增加了油菜种子油含

量［６１］。在油菜中异位表达酵母中的基因，该基因编码 ３－
磷酸甘油脱氢酶，结果显示，种子发育过程中该酶活性和

３－磷酸甘油含量均提高，最终油菜种子油含量提升［６２］。王

伏林等将异质型ＡＣＣａｓｅ复合基因导入油菜中，油菜种子能
够特异表达该符合基因，对 Ｔ２代转基因油菜含油量进行检
测发现，其比对照提高了约５．７％［６３］。运用基因工程技术

增加油菜种子含油量已取得了一系列成果，为基因工程提

升种子油含量奠定基础，但还需深入研究种子油合成途径，

找出重要关键基因，并将其作为靶基因用于基因工程，提高

油菜种子油含量。

—７２—江苏农业科学　２０１９年第４７卷第１２期



４　结论与展望

多年来我国油菜产量和种植面积均处于世界领先地位，

在油菜单产方面提高幅度更是显著，但油菜的平均含油量与

国外品种相比较低，油菜产业发展受阻，影响了国际竞争力，

解析影响油菜种子油合成和积累的因素以及分子调控机制对

提高我国油菜种子含油量至关重要。酶基因作用、气象因子、

栽培技术和种子休眠性等因素都会影响油菜种子含油量，其

中关于种子休眠性的研究鲜有报道，如何通过有效控制收获

前油菜植株开裂角果内种子发芽，完善种子休眠机制来增加

油菜种子含油量还需要进一步研究。而对于关键酶编码基因

的作用研究较多，运用基因工程技术过表达种子油生物合成

途径上的酶基因或转录因子，沉默储藏蛋白基因、转录基因以

及引入新基因快速提高油菜种子含油量的研究成果颇丰。

经过前人的不懈努力，油菜种子油合成机制的研究已逐

渐明晰，也筛选出一些决定种子高油份的关键基因，提高油菜

含油量的栽培技术已逐步得到改进，如何充分运用影响油菜

种子含油量的因素和调控机制大幅度提高油菜种子含油量还

有待进一步研究。
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