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植物种子 a- 亚麻酸形成及调控机理研究进展
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摘要：a- 亚麻酸是人体必需但不能自身合成的 ω-3 系列多不饱和脂肪酸，主要来源于植物油脂。由于大宗油料作物种

子油脂中 ALA 含量普遍较低，所以探寻新的种质资源，了解 a- 亚麻酸形成及调控机理，对于油脂营养膳食健康及植物油脂

改良具有重要意义。种子中富含 a- 亚麻酸的陆生植物资源有紫苏、亚麻、杜仲、油用牡丹、奇亚、藿香、香薷、猕猴桃、星油藤

等。在植物中，ω-3FAD 是催化 LA 转化生成 ALA 的关键酶，ω-3FAD 由在质体中 FAD3 及在内质网中的 FAD7 及 FAD8
组成。目前通过基因组及转录组研究已极大的丰富了 ω-3FAD 基因家族的鉴定及研究。其中，FAD3 基因是种子 ALA 合

成的关键基因，其表达受多个转录因子的调控，bZIP、WRI1、LEC、ABI3、FUS3、ASIL1 和 PKL 等转录因子通过相互作用

调控 FAD3 基因表达，决定油料作物种子中 a- 亚麻酸的含量。本文综述了高含量 a- 亚麻酸油料植物资源分布，以及主要油

料植物种子中油脂脂肪组成及 ALA 的含量，种子 ALA 生物合成基本途径及关键基因，植物 ω-3 脂肪酸脱饱和酶类型及功

能以及 ω-3FAD 的关键调控因子，以期为高 ALA 植物新资源的利用，以及油料植物脂肪酸成分改良等相关研究提供理论 
依据。
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Abstract：A-linolenic acid is an omega-3 series polyunsaturated fatty acid that is essential for the human 
body but cannot be synthesized by itself. It is mainly derived from vegetable oils and fats. Due to the generally 
low ALA content in the oils and fats of bulk oil crops，exploring new germplasm resources and understanding the 
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formation and regulation mechanism of a-linolenic acid are of great significance for the nutrition and diet of oils 
and the improvement of plant oils. The a-linolenic acid has been detected with abundance in seeds of land plants 
such as Perilla frutescens（L.）Britton，Linum usitatissimum L.，Eucommia ulmoides Oliv.，Paeonia suffruticosa 
Andrews，Salvia Hispanica L.，Agastache rugosa （Fisch. & C. A. Mey.） Kuntze，Elsholtzia ciliata （Thunb.）
Hy1.，Actinidia chinensis Planch.，Plukenetia volubilis L.. Fatty acid desaturase such as Δ9FAD，Δ6FAD，

Δ12FAD，Δ15FAD is able to regulate the desaturation of the polyunsaturated fatty acid carbon chain. In plants，
omega-3FAD is a key enzyme complex that catalyzes the conversion of LA to ALA. The omega-3FAD consists of 
FAD3 in the plastid and FAD7 and FAD8 in the endoplasmic reticulum. To date，the identification of the omega-
3FAD gene family have been greatly accelerated taking advantage of genome and transcriptome studies. Among 
them，the FAD3 gene is a key gene involved in seed ALA synthesis and determines the content of a-linolenic acid 
in oil crop seeds，its expression is regulated by multiple transcription factors such as bZIP，WRI1，LEC，ABI3，
FUS3，ASIL1 and PKL. This paper reviewed the distribution of high-content a-linolenic acid oil plant resources，
as well as the fat and fat composition and ALA content of the main oil plant seeds，the basic pathways and key 
genes of seed ALA biosynthesis，and the types and functions of plant omega-3 fatty acid desaturase，as well as the 
key regulators of omega-3FAD，in order to provide a theoretical basis for the use of high ALA plant resources and 
oil plant fatty acid composition improvement. 

Key words：ALA；fatty acid synthesis and assembly；ω-3FAD gene；transcription factor

a- 亚麻酸（ALA，alpha-linolenic acid），又称 9，
12，15- 十八碳三烯酸，在植物体中 ALA 主要以磷

脂（phospholipid）、膜脂（membrane lipids）及三酰

甘油脂（TAG，triacylglycerols）的形式构成细胞膜

脂及种子中的储脂。除参与重要的细胞构成及能量

储藏外，ALA 还作为脂肪酸前体物质合成重要的信

号分子，在植物响应寒冷、干旱等逆境胁迫，以及发

育代谢中起着重要作用［1］。a- 亚麻酸是人类生长

和发育所必需的 ω-3 必需脂肪酸，由于人体及哺乳

动物体内多缺乏催化 a- 亚麻酸合成的脂肪酸脱饱

和酶基因，ALA 不能在哺乳动物体内合成，需要通

过植物来源的食物摄入［2］。食用 a- 亚麻酸后，ALA
在脂肪酸脱饱和酶及延长酶作用下催化形成多不饱

和脂肪酸二十碳五烯酸（C20：5Δ5，8，11，14，17，
EPA）和二十二碳六烯酸（C22：6Δ4，7，10，13，16，
19，DHA）。DHA 是视网膜及大脑神经发育的重要

因子，EPA 形成前列腺素 I3 具有抗血栓形成能力。

因此，摄入 a- 亚麻酸可有效预防治疗心血管疾病、

增强免疫力和抑制衰老、抗癌、抗氧化等功效［3］。

传统膳食如玉米、大豆、橄榄等植物油脂中 ALA 含

量相对较低，因此 ALA 已成为国民膳食中的短板

物质。目前随着对油料植物不断的开发，一些富含

ALA 的特殊油料植物如紫苏、亚麻、牡丹籽等的开

发，成为 a- 亚麻酸保健产品的新型来源及膳食营养

补充剂。

无论是特殊油料植物营养开发，还是传统油料

植物的油脂改良。如何平衡脂肪酸组成，获得健康

油脂一直是油料作物遗传研究及品质育种中关注的

热门话题。目前，ALA 在植物体内的催化合成途径

已非常清晰，控制其合成的关键基因家族及调控机

制已逐渐被阐明。本文综述了高 a- 亚麻酸植物种

质资源，调控种子脂肪酸合成途径，ALA 合成关键

脂肪酸脱饱和酶（FAD3）特征及该 FAD 家族的编

码基因组成，并总结了种子 ALA 合成关键的调控

基因。通过对种子 ALA 合成关键酶及其关键基因

的调控机制的梳理，以期为后期关于提高种子中 a-
亚麻酸含量以及植物油脂品质改良等相关研究提供

理论支持。

1　a- 亚麻酸的研究

1.1　主要油料植物种子中油脂脂肪组成及 ALA 的

含量

植物种子是油脂储藏的主要器官，a- 亚麻酸

则主要以甘油酯的形式广泛存在于植物种子中。 
表 1 总结了一些主要油料植物脂肪酸组分比例及

a- 亚麻酸含量。日常膳食中主要油料植物如花生、

油菜、大豆、棕榈、橄榄、玉米胚芽、米糠、向日葵、

油茶等 a- 亚麻酸含量较低，分别为 0.30%、7.90%、

6.10%、0.30%、0.60%、0.10%、1.97%、0.20%、0.10%。

可以看出传统膳食主要油料作物种子中 a- 亚麻酸

普遍含量较低，因此 a- 亚麻酸成为国民膳食的短

板物质，也是急需补充的营养素。随着对油料作物
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的不断开发，许多富含 a- 亚麻酸的特色油料作物

逐渐被挖掘，如紫苏、奇亚、亚麻、亚麻荠、星油藤等

油料植物中，其 a- 亚麻酸含量分别达到 59.92%、

66.00%、53.23%、41.30%、50.41%。在木本油料植

物杜仲及牡丹籽中，其 a- 亚麻酸含量高达 55.63%、

45.40%。紫苏、亚麻、杜仲、牡丹等 4 类植物种子含

油量高、资源丰富、原料价格低廉，且通过毒理实验

对其油脂进行评价，结果表明无毒且无副作用，食用

安全，很适合作为 a- 亚麻酸的营养膳食补充剂，或

开发相关的保健产品。

表 1　主要油料植物种子油脂脂肪酸组成及 a- 亚麻酸含量
Table 1　Fatty acid composition and a-linolenic acid content in plant seed oil

油料作物

Oil crop

棕榈酸

Palmitic
（C16：0）

硬脂酸

Stearic
（C18：0）

油酸

Oleic
（C18：1）

亚油酸

Linoleic
（C18：2）

a- 亚麻酸

ALA
（C18：3）

饱和

脂肪酸

Saturated

单不饱和

脂肪酸

Monounsaturated

多不饱和

脂肪酸

Polyunsaturated

参考文献

References

花生 Peanut 8.00 1.80 53.30 28.40 0.30 15.60 55.70 28.70 ［4］

油菜 Rape 4.90 1.60 33.00 20.40 7.90 6.50 65.30 28.30 ［4］

大豆 Soybean 11.30 3.60 24.90 53.00 6.10 15.30 25.60 59.10 ［4］

棕榈 Palm 36.70 6.60 46.10 8.60 0.30 44.70 46.40 8.90 ［4］

橄榄 Olive 11.60 3.10 75.00 7.80 0.60 15.70 76.00 8.40 ［4］

玉米胚芽 Corn 6.50 1.40 65.60 25.20 0.10 8.00 66.40 25.30 ［4］

向日葵 Sunflower 6.20 3.70 25.20 63.10 0.20 11.10 25.60 63.30 ［4］

米糠 Rice 16.65 1.56 41.82 36.95 1.97 18.21 41.82 38.92 ［5］

油茶 Camellia 8.32 2.21 81.88 6.68 0.10 10.53 81.88 6.68 ［6］

核桃 Walnut 6.25 2.90 25.04 56.48 8.35 9.15 25.04 64.83 ［6］

杜仲 Eucommia 9.51 4.24 19.85 9.73 55.63 13.75 19.85 65.36 ［6］

牡丹籽 Peony 5.14 1.20 20.80 25.90 45.40 6.34 20.80 71.30 ［6-7］

星油藤

Plukenetia volubilis
4.24 2.50 8.41 34.08 50.41 6.74 8.41 84.49 ［6］

芝麻 Sesame 10.50 5.20 37.10 46.20 0.30 15.70 37.10 46.50 ［8］

紫苏 Perilla 7.65 1.06 14.41 19.84 59.92 8.71 14.41 79.76 ［9］

奇亚 Chia 14.00 13.00 11.10 18.15 66.00 4.41 11.10 84.15 ［10］

亚麻 Flax 9.07 5.09 16.09 14.50 53.23 14.16 16.09 67.73 ［11］

亚麻荠

Camelina sativa （L.）Crantz
6.90 2.50 6.10 14.80 41.30 6.90 6.10 56.10 ［12］

猕猴桃 Kiwi fruit 6.13 2.85 14.99 13.94 60.59 6.13 14.99 74.53 ［13］

1.2　a- 亚麻酸植物资源

通过分析 ALA 含量大于 30% 的植物来源、

资源分布及原料价格，发现陆生植物中唇形科、杜

仲科、亚麻科中部分植物种子富含 ALA，且 ALA
含量较高，这些植物有藿香（60%~62%）、香薷

（57%~65%）、紫苏（51%~63%）、杜仲（42%~62%）、

亚麻（42%~60%）、猕猴桃（62%~66%）等。其中

藿香、香薷种子价格昂贵，而猕猴桃种子难以获取，

因此认为紫苏、亚麻和杜仲是目前较为理想的开发 
a- 亚麻酸油的植物。随着相关油料植物研究的推

进，许多新兴油料植物资源相继被开发，使得如奇

亚、星油藤、油用牡丹等也成为开发 ALA 产品的新

兴理想材料。

紫 苏（Perilla frutescens （L.）Britton）是 我 国

传统的药食、油料作物，其原产于亚洲东部，后分布

于中国、印度、尼泊尔、韩国及日本，表 2 总结了几

种高 ALA 植物资源分布情况。在我国北方紫苏以

油用为主，而南方以药用为主。紫苏籽出油率高达

45%~55%，且富含不饱和脂肪酸，其 α- 亚麻酸含

量高达 51%~63%。此外，紫苏富含黄酮类化合物、

类胡萝卜素及迷迭香酸等活性成分，在医药行业常

作为预防和治疗心血管疾病、抗癌及增加免疫力及
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多功能医药中间体［9］。

奇亚（Salvia hispanica L.）是美国食品和药物

管理局（FDA）认证的安全食品，我国卫生和计划

生育委员会在 2014 年将其列为新食品原料，原产于

墨西哥南部和危地马拉等北美洲地区。奇亚籽富含

ALA，是天然 omega-3 脂肪酸的重要来源，其种子含

油量为 25%~50%，不饱和脂肪酸含量约 80.5%，n-3/
n-6 比例合理且含有天然抗氧化剂；此外，奇亚种子

蛋白及矿物质含量高，含有人体所需的 8 种必需氨

基酸，是食品、化妆品、保健品开发的天然原材料［10］。

杜仲（Eucommia ulmoides Oliv.）又名丝连皮、思

仲等，是我国特有树种，有“活化石植物”之称，为国

家二级珍贵保护树种。张家界是杜仲之乡，也是世

界最大的野生杜仲产地，杜仲籽油是从杜仲籽中亚

临界低温萃取制得的油脂，其油脂含量约为 32.3%，

籽油中不饱和脂肪酸含量为 91.18%，而 ALA 含量

为 42%~62%［6］。通过气相色谱法分析比较杜仲籽

油、紫苏籽油的脂肪酸组成和 α- 亚麻酸含量，结果

显示二者脂肪酸 GC 指纹图谱较为相似，且脂肪酸

组成和含量基本相同，此外油的外观、气味、折光率

等质量指标也非常相近，因此杜仲种子与紫苏籽一

样具有开发价值。但杜仲现在主要用于提炼杜仲

胶，而杜仲种子作为提胶后的副产品，其价格低廉且

含有较高含量的 a- 亚麻酸，具有较好的开发前景。

星油藤（Plukenetia volubilis L.）又名南美油藤、

印加果，原产地为南美洲安第斯山脉的热带雨林，其

种子富含油脂、蛋白质、维生素等生物活性物质，以

及生物碱、皂甙和香豆素等次生代谢物，对于调整血

脂、预防心血管疾病等具有明显的功能。星油藤的

品种多样，据秘鲁农业部统计，经自然或人工驯化选

育形成的具有相对遗传稳定性的品种共有 40 余种。

此外，星油藤种子产量高且含油量高达 30%~60%，

油脂富含不饱和脂肪酸，其种间亚麻酸含量的变化

范围为 39.82%~57.22%，较其他低亚麻酸油料作物

而言具有很大的优势［6］。

牡丹（Paeonia suffruticosa Andr.）是多年生落

叶小灌木，原产于中国。而油用牡丹是一种新兴的

木本油料作物，其产籽量大且种子含油率高、品质

优、抗性强。研究发现，牡丹结实率高且种子饱满，

籽仁中油脂含量高达 33%，其中不饱和脂肪酸含量

高达 92%，而 α- 亚麻酸占 45%，其营养价值远超橄

榄油，使得其具有良好的市场价值［6-7］。此外，国家

卫生部发布“关于批准元宝枫籽油和牡丹籽油作物

新资源食品的公告”，进一步促进了油用牡丹的种植

和综合开发利用。

表 2　富含 a- 亚麻酸的油料植物资源分布
Table 2　Distribution of oil plant resources rich in a-linolenic acid

科名

Family
种名

Scientific name
主要种植地

Main planting area

含油量

（%）

Oil content

种间 α- 亚麻酸

含量（%）

Interspecific 
ALA content

产油部位

Oil production 
site

唇形科

Labiatae
紫苏 Perilla frutescens（L.）Britton 中国、韩国、日本 34~45 51~ 63 种子

香薷 Elsholtzia ciliata（Thunb.）Hyl. 西伯利亚、日本、印度、中国等 33.4 57~65 种子

藿香 Agastache rugosa（Fisch. & C. A. 
Mey.) Kuntze

中国的四川、江苏、浙江、湖南、

广东

33.6 60~62 种子

奇亚 Salvia Hispanica L. 墨西哥和危地马拉、阿根廷、 
美国

25~50 62.23~66.00 种子

亚麻科

Linaceae
亚麻 Linum usitatissimum L. 中国的内蒙古中西部、山西北部 40~60 42~60 种子

猕猴桃科

Actinidiaceae
猕猴桃 Actinidia chinensis Planch. 中国的陕西、湖南、湖北 27.9~35 62~66 种子

杜仲科

Eucommiaceae
杜仲 Eucommia ulmoides Oliv. 中国的张家界 32.3 42~62 种子

芍药科

Paeoniaceae
油用牡丹 Paeonia suffruticosa  An-

drews.
中国的山东、河南、甘肃、四川、

云南北部、陕西

33 40 种子

大戟科

Euphorbiaceae
星油藤 Plukenetia volubilis L. 秘鲁、厄瓜多尔 30~60 39.82~57.22 种子
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2　种子 ALA 生物合成基本途径及关
键基因

植物种子储脂是其能量储藏及萌发生长的重要

能源。种子中脂肪酸的生物合成场所主要在质体

（Plastid）中，合成的脂肪酸及甘油酯运输至内质网

（ER，Endoplasmic reticulum）中装配为三酰基甘油

（TAGs，Triacylglycerols），作为植物体生长发育过程

中的能量储备。ALA 生物合成主要是涉及脂肪酸

的脱饱和作用及形成 TAGs，以下详细介绍其合成

的主要代谢过程及关键控制基因（图 1）。
2.1　种子油脂合成基本途径

2.1.1　植物脂肪酸的从头合成　脂肪酸生物合成

的碳元素来源于植物光合作用生成的蔗糖，蔗糖从

叶片、绿色果实等光合器官转运到种子细胞中，经过

糖酵解途径形成己糖，后者经氧化反应形成脂肪酸

生物合成反应的底物——乙酰 CoA（CoA，Acetyl-
CoA）。在脂肪酸从头合成体系中，CoA 在乙酰 CoA
羧化酶（ACCase，Acetyl CoA carboxylase）催化下

形成丙二酸单酰 CoA（Malonyl CoA），这一过程是

脂肪酸生物合成中的限速步骤，其控制脂肪酸合

成中的碳流量。随后，丙二酸单酰 CoA-ACP 转移

酶（MMCT，Malonyl-CoA-ACP transferase）将丙二

酸酰基从 CoA 转移至酰基载体蛋白（ACP，Acyl 
carrier protein）。 脂 肪 酸 合 成 酶（FAS，Fatty acid 
synthase）使用 CoA 作为起始单元，丙二酰 -ACP
作为延伸剂对脂肪酸碳链进行延伸，所有的催化反

应均在 ACP 上进行。FAS 是多酶复合体，由 3- 酮酰

基 -CoA 合酶（KCS，β-Ketoacyl-ACP synthase）、3- 酮
酰基 -CoA 还原酶（KCR，β-Ketoacyl-ACP reductase）、 
3- 羟脂酰 -CoA 脱水酶（HCD，β-Hydroxacyl-ACP 
dehydratas）和烯脂酰 -CoA 还原酶（ECR，Enoyl-
ACP reductase）等组成，这些酶分别催化脂肪酸碳

链延伸中的缩合、还原、脱水和再还原等酶促反应，

以每个循环加上 2 个 C 的方式进行脂肪酸 C 链的

延长。

2.1.2　脂肪酸脱饱和作用及长链脂肪酸的合成　脂

肪酸可在脂肪酸脱饱和酶催化作用下形成不饱和

脂肪酸，根据不饱和键的位置不同，可将脂肪酸分

为 n-3、n-6、n-7、n-9 系列。在植物中，第一个双

键 由 Δ9 硬 脂 酰 -ACP 脱 饱 和 酶（Δ9-SAD）引

入。质体中，SAD 在饱和脂肪酸碳链间引入双键

分别催化软脂酸（16：0-ACP）和硬脂酸（18：0- 
ACP）脱饱和形成棕榈油酸（C16：1Δ9）及油酸

（C18：1Δ9；OA），而从 ACP 上释放的游离脂肪

酸 在 长 链 脂 酰 CoA 合 成 酶（LACS，Long-chain 
acyl-coenzyme A synthetases）的 作 用 下 合 成 脂

酰 -CoA。后者经脱饱和作用合成单不饱和脂肪酸

（MUFA，Monounsaturated fatty acid）运输到内质网

中，再 经 Δ6FAD、Δ12 FAD（ω-6FAD）、Δ15FAD
（ω-3FAD）等脂肪酸去饱和酶作用形成多不饱和

脂肪酸（PUEA，Polyunsaturated fatty acid）。
由于高等植物（尤其油料植物）中缺少相关去

饱和酶，故植物体内 18C 以上的 PUEAs 较少，多

数植物只合成 OA、亚油酸（C18：2Δ9，12；LA）、

ALA［14］。在一些低等动植物中，长链不饱和脂肪

酸（LC-PUFAs，Long-Chain Polyunsaturated Fatty 
Acids）的合成途径主要分为 Δ6 途径（ω3-Δ6；
ω6-Δ6）和 Δ8 途 径（ω3-Δ8；ω6-Δ8）。 其 中，

Δ6 途径是 LC-PUFAs 合成的共同途径，Δ6FAD 以

OA（ω6 途径）和 ALA（ω3 途径）为底物合成双

γ- 亚麻酸（C18：3Δ6，9，12；GLA）和十八碳四烯

酸（STA，C18：4Δ6，9，12，15），两者经 Δ6 链延伸

酶（Δ6-elongase）延伸为双高 -γ- 亚麻酸（DGLA，

C20：3Δ8，11，14）和二十碳四烯酸（ETA，C20：
4Δ8，11，14，17），并进一步去饱和形成花生四烯

酸（ARA，C20：4Δ5，8，11，14）和二十碳五烯酸

（EPA，C20：4Δ5，8，11，14，17）；Δ8 途 径 是 用 于

生物合成 20 碳 PUFAs 的替代途径，其只存在于一

些生物体中，但通过 Δ8 替代途径的转基因植物中

LC-PUFAs 积累量高于 Δ6 途径，在 Δ8 途径中，LA
和 ALA 在 Δ9 链延伸酶作用下合成二十碳二烯酸

（EDA，C20：2Δ11，14）和二十碳三烯酸（ETrA，

C20：3Δ11，14，17），经 Δ8FAD 去饱和作用合成

DGLA 和 ETA［15］。

在 LC-PUFAs 合成中，脂肪酸去饱和酶和链延

长酶通过交替作用合成 LC-PUFAs，其中，Δ6 FAD
是整个合成过程的限速酶，是合成下游 LC-PUFAs 
的第 1 个酶，也是两条 LC-PUFAs 合成途径的起点。

而 C18-Δ9 多不饱和特异性延伸酶（Δ9-elongases）
是 Δ8 途径的限速酶，其调控 LA 和 ALA 到 DHA
的脂肪酸通量［14］。此外，酰基 ACP 硫酯酶（FAT，
Acyl-ACP Thioesterase）通过水解脂酰 -CoA 生成

游离脂肪酸和 ACP，调控内质网中单不饱和脂肪 
酸量［16］。

2.1.3　三酰甘油（TAGs）的合成及储藏　Kennedy
途径是 TAG 从头合成的主要途径，其从三磷酸甘油

（G-3-P，3-phosphoglycerate）开始，3- 磷酸甘油酰基 
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转 移 酶（GPAT，Glycerol-3-Phosphate acyltransferase） 
催化 G-3-P 的 sn-1 位酰基化反应产生溶血磷脂

酸（LPA，Lysophosphatidic acid），这一过程是 TAG
生物合成的主要“阀门”，其中，GPAT 基因是影

响种子储值含量高低的关键基因。随后，溶血磷

脂 酸 酰 基 转 移 酶（LPAAT，Lysophosphatidic acid 
acyltransferase）使 LPA 酰 化 产 生 磷 脂 酸（PA，

Phosphatidic acid），磷 脂 酸 酶（PAP，Phosphatidate 
phosphatase）将 PA 转 化 形 成 1，2-sn 二 酰 甘 油

（DAG，Diacyl glycerol），脂 肪 酸 在 1，2-sn 二 酰

甘油酰基转移酶（Diacylglycerol acyltrans-ferase；
DGAT）的作用下转移至 DAG 的 sn-3 空位合成

TAG，此步骤是 TAG 合成的限速过程。三酰甘油脂

在内质网中合成，后与油体蛋白结合形成油体并储

存在植物组织中。

2.2　种子油脂合成的关键基因

乙酰 CoA 羧化酶（ACCase）：分为异质型和同

质型两种类型。异质型 ACCase 由 4 个独立的亚基

构 成（BCCP；BC；a-CT；ß-CT），由 ACC-1 基 因 编

码。在脂肪酸的从头合成过程中催化产生的 Mal-
CoA，是油脂含量的关键限速酶；同质型 ACCase 存

在于植物细胞质中，由 ACC-2 基因编码，每个亚基

兼具 ACCase 的主要催化功能，但要所有亚基聚合

才有活性，其催化产生的 Mal-CoA 主要用于类黄酮

等次生代谢产物的合成［17］。

脂肪酸合酶复合体（FAS）：由乙酰 CoA-ACP
转移酶（Acetyl transferase）、丙二酸单酰 CoA-ACP
转移酶（MMCT）、3- 酮酰基 -ACP 合酶（KAS）、3-
酮脂酰 -ACP 还原酶（KAR）、ß- 酮脂酰 -ACP 脱水

酶（HAD）、烯脂酰 -ACP 还原酶（ENR）等 6 个酶

组成的复合酶体。在碳链延伸过程中，KAS、KAR、

HAD、ENR 分别调控脂肪酸合成缩合、还原、脱水

和再还原过程获得比循环开始时多两个碳原子的

饱和脂肪酸［17］。KAS 由 3 个亚型组成，Ⅲ型的 3-
酮酰基 -ACP 合酶（KAS Ⅲ）催化产生 4：0-ACP，
通过调控其基因的表达可以提高中链脂肪酸的含

量；KAS Ⅰ /KASB 同 种 型 的 3- 酮 酰 基 -ACP 合

酶催化脂肪酸碳链延伸产生 16：0-ACP，KAS Ⅱ /
KASA 最 终 将 16：0-ACP 延 伸 至 18：0-ACP。 在

种子的发育过程中，KAR 和 ENR 基因表达量呈先

上升后下降趋势，而 HAD 基因表达量则呈不规律

变化；通过过表达陆地棉 KAR 和 ENR 基因，使得

棉籽油分含量显著提高，尤其是其不饱和脂肪酸的 
含量［18］。

酰基 ACP 硫酯酶（FAT）：定位于植物质体中，

FAT 对不同底物的酶活性不同，其中对硬脂酰 -ACP
和棕榈酰 -ACP 的酶活性很低，对不饱和棕榈

酰 -ACP 活性较高，而对油酰 -ACP 底物活性最高。

根据蛋白质序列的差异，将植物 FAT 分为 FATB 和

FATA 两大家族，其中 FATA 主要编码 C18：1-ACP
硫酯酶，表现很强的 C18：1-ACP 活性以及相对弱

的 C18：0-ACP 活性；FATB 参与饱和脂酰碳链的

释放，主要水解 8C-18C 的饱和脂酰 -ACP［19］。在

种子中过量表达拟南芥 FATB1 基因，可增加种子中

C16：0 脂肪酸，干扰 FATB1 基因表达，C16：0 脂肪

酸和总饱和脂肪酸的含量减少［16］。通过序列比对

发现，FATB 的 N 端相似性高于 FATA，蛋白序列长

于 FATA，但是二者高级结构相似。

二酰甘油酰基转移酶（DGAT）：大多数研究将

DGAT 定位于油体和内质网，其是三酰甘油（TAG）

合成的限速酶。植物中主要有 DGAT1、DGAT2、
DGAT3 三种类型且均参与植物油脂的合成。

DGAT1 和 DGAT2 蛋白是微粒体酶，主要与内质网

膜结合。其中 DGAT1 是植物油脂合成的关键酶，

研究表明 DGAT1 基因过表达可促进种子中 TAG
的积累［20］。DGAT2 基因则是大量累积特殊脂肪酸

（如蓖麻油酸）的主控基因，同时也参与油棕和橄榄

常规 TAG 的累积。在玉米中表达 DGAT2 基因后

小幅度提高了玉米的含油量，提高了油酸含量，同

时降低了亚油酸含量，但对产量没有显著影响［21］。

DGAT3 主要响应膜脂的生物合成，参与 TAG 生物

合成，主要作用于多不饱和脂肪酸，在种子的成熟过

程中，过表达天然存在的 DGAT 或者酶诱变 DGAT
形式来增加油脂的含量［18］。

3　植物ω-3FAD 的研究进展

3.1　植物 FAD 的类型及功能

脂肪酸脱饱和酶是多不饱和脂肪酸（PUFAs）
合成途径的关键酶，主要催化脂肪链中指定位置的

两个碳原子间的单键（C-C）转化为双键（C=C）。

根据 FAD 的亚细胞定位和辅因子的不同可将 FAD
划分为可溶性去饱和酶（包括 Δ4 FAD，Δ6FAD
及 Δ9SAD）和 膜 结 合 去 饱 和 酶（ω6FAD 及

ω3FAD）。其中，Δ9SAD 催化硬脂酸去饱和作用

产生油酸，是决定饱和脂肪酸和不饱和脂肪酸比例

的关键酶［14］。Δ4 FAD 和 Δ6FAD 定位于内质网中，

Δ6FAD 能够催化 LA 去饱和生成 GLA。Δ4 FAD 含 
有一个类似于细胞色素 b5 的保守结合域（HPGG），
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PDHC：丙酮酸脱氢酶复合物；ACCase：乙酰 CoA 羧化酶；MMCT：丙二酸单酰 CoA-ACP 转移酶；KAS：ß- 酮脂酰 -ACP 合酶；KAR：ß- 酮脂

酰 -ACP 还原酶；HAD：ß- 酮脂酰 -ACP 脱水酶；ENR：烯脂酰 -ACP 还原酶；SAD：硬脂酰脱氢酶；FATA/B：酰基 -ACP 硫酯酶 A/B；LACS：
长链酰基辅酶 A 合成酶；GPDH：甘油磷酸脱氢酶；GPAT：磷酸酰基转移酶；LPAAT：溶血磷脂酸酰基转移酶；PAP：磷脂酸酶；DGAT：1，2-sn-
二酰甘油酰基转移酶；PDCT：磷脂酰胆碱：二酰基甘油胆碱磷酸转移酶；CPT：COP 胆碱：1，2-sn- 二酰甘油胆碱磷酸转移酶；Δ6FAD：Δ6 型

脂肪酸去饱和酶；Δ12FAD：油酸去饱和酶；Δ15FAD：亚油酸去饱和酶

PDHC：Pyruvate dehydrogenase complex，ACCase：acetyl-CoA carboxylase，MMCT：Malonyl CoA-ACP transferase，KAS：β-Ketoacyl-ACP 
synthase，KAR：β-Ketoacyl-ACP reductase，HAD：β-Hydroxacyl-ACP dehydrates，ENR：Enoyl-ACP reductase，SAD：Stearoyl-CoA Desaturase，

FATA/B：Acyl-ACP thioesterase，A/B；LACS：Long-chain acyl-coenzyme a synthetases，GPDH：Glycerol phosphate dehydrogenase，GPAT：
Glycerol 3 phosphate acyltransferase，LPAAT：Lysophosphatidic acid acyltransferase，PAP：phosphatidate phosphatase，DGAT：Diacylglycerol 

acyltransferase，PDCT：Phosphatidylcholine：diacylglycerol choline phosphotransferase，CPT ：Diacylglycerol choline phosphotransferase，Δ6FAD：

Δ6FAD Fatty acid desaturase，Δ12FAD：Oleic acid desaturase，Δ15FAD：Linoleic acid desaturase

图 1　高等植物 a- 亚麻酸从头合成途径
Fig.1　De novo synthesis of plant a-linolenic acid

是 DHA 合成的关键酶，目前只在少数海洋微藻和

某些低等生物中发现，其催化 EPA 生成 DHA 的反

应［22］。Δ12FAD（ω-6 FAD）催化油酸 C12-C13 间

引入双键形成亚油酸，是多不饱和脂肪酸代谢途径

的限速酶。高等植物中 Δ12FAD 由 FAD2 和 FAD6
基因编码，其中 FAD2 基因往往以多拷贝形式存在

（拟南芥除外），FAD6 基因以单拷贝形式存在，除了

调控植物中油酸的含量，这两个基因在植物抵御逆

境胁迫中有着重要作用［23］。

ω-3FAD（Δ15FAD）是植物 a- 亚麻酸合成的

关键酶，其通过在亚油酸 C15-C16 间引入第 3 个

双键，催化亚油酸形成 a- 亚麻酸。研究发现，高等

植物中 ω-3FAD 有 3 个编码基因（FAD3，FAD7，
FAD8），其 N 端与 C 端位于膜的外侧，保守性低，

中间部位相对保守，有两段长的疏水区可以形成 4
个跨膜区域及 2 段膜嵌合区，且在细胞质一侧存

在 3 个极度保守的与 Fe2+ 形成酶的催化活性中心

的组氨酸簇［24］。其中，FAD3 基因编码内质网型
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ω-3FADs，是植物种子中 ALA 的生物合成的关键

基因，其响应可能依赖于翻译后水平的调控；FAD7
和 FAD8 基因编码质体型同工酶，主要在植物叶

组织中表达，FAD7 基因的表达不受温度的调控，

而 FAD8 基因则属于温度敏感型表达，在转录、转

录后水平都受到调控，其酶活性的调控区域主要在

FAD8 的羧基末端［24］。

ω6FAD 及 ω3FAD 根据亚细胞定位不同，可

分为内质网型和质体型两种，其中 FAD2 和 FAD3
定位于内质网，以 NADH、NADH 细胞色素 b5 还原

酶和细胞色素 b5 为电子供体，主要作用于除质体膜

膜脂之外所有酯化为磷脂酰胆碱及其他磷脂的脂肪

酸；FAD6、FAD7 和 FAD8 定位于质体，以 NAD（P）
H、铁氧还原蛋白 -NAD（P）还原酶和铁氧还原酶

为电子供体，主要负责质体膜膜脂中磷脂酰甘油、硫

脂和半乳糖脂中脂肪酸的去饱和［14］。

3.2　植物 FAD 基因家族组成及数量

目前通过高通量的基因组及转录组研究已极

大地丰富了 FAD 基因家族的鉴定及研究。基于

花生、油菜、大豆的基因组数据及富含 a- 亚麻酸

的植物紫苏、亚麻、牡丹、星油藤、亚麻荠等转录组

数据，我们总结了目前主要油料植物中 FAD 基因

家族数量及特点（表 3）。结果显示，植物种子亚

麻酸含量高低与植物中脂质合成基因以及 ω-3 
FAD 的数量并无直接关系，造成亚麻酸种质差异

的原因，可能的解释是 ω-3 FAD 的表达活性不同

决定 a- 亚麻酸形成，或者还存在着其他的转录调

控机制，有待进一步研究。通过对油料植物种子

转录组进行分析，充分挖掘和鉴定种子中不饱和

脂肪酸合成的关键基因，为进一步理解亚麻酸的

合成和代谢机制以及改良种子油脂组分提供理论 
支持。

表 3　油料植物相关基因鉴定表
Table 3　Oil plant related gene identification table

油料植物

Oil plant
种子转录组

Seed transcriptome
脂质合成相关基因

Lipid synthesis related gene
FAD 基因

FAD gene
ω-3 FAD 基因

Omega-3 FAD gene
参考文献

References

花生 Peanut 基因组 85 31 8 ［25］

油菜 Rape 基因组 2652 84 13 ［26-27］

大豆 Soybean 基因组 1259 29 7 ［28］

橄榄 Olive 转录组 300 6 3 ［29-30］

玉米 Corn 转录组 1177 3 2 ［27，31］

向日葵 Sunflower 转录组 719 6 2 ［32］

油茶 Camellia 转录组 1379 5 2 ［33-34］

核桃 Walnut 转录组 571 9 7 ［35-36］

芝麻 Sesame 转录组 708 4 1 ［37］

紫苏 Perilla 转录组 540 23 20 ［38］

亚麻 Flax 转录组 91 25 6 ［39］

杜仲 Eucommia 转录组 72 11 6 ［40］

牡丹籽 Peony 转录组 388 18 8 ［41-42］

星油藤 Plukenetia volubilis L. 转录组 397 21 10 ［43］

亚麻荠 Camelina sativa （L.） Crantz 转录组 1281 6 3 ［44］

3.3　FAD3 基因催化调控功能

FAD3 基因是催化植物种子中的 a- 亚麻酸合

成的主要基因［2］。研究发现，FAD3 蛋白序列间

均具有一定的保守性，其相似性也较高。自最初

在拟南芥中首次发现 FAD3 基因，目前已经在麻疯

树（Jatropha curcas L.）［45］、紫苏（Perilla frutescens
（L.） Britton）和鼠尾草（Salvia hispanica L.）［46］、大

豆（Glycine max （L.） Merr）［47］、红 花（Carthamus 
tinctorius L.）［48］等多种植物中成功克隆并表达

FAD3 基因。在多数植物中，FAD3 基因主要在种

子中表达，且 FAD3 基因的表达水平与种子中 ALA
的合成密切相关。在拟南芥种子中过表达麻风树

JcFAD3 基因，其种子中 ALA 含量较野生型种子显

著提高了 20.50%~24.94%，且种子中亚油酸 LA 含

量降低了 11.4%~23.5%［49］，芝麻种子中特异性表达

大豆 FAD3c 基因使芝麻种子中 ALA 水平特异性增

强 4.91%［50］，大豆中异位表达拟南芥 FAD3 基因也

可提高大豆种子中 α- 亚麻酸的含量。从上述实验
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可以看出，FAD3 基因的表达量影响着植物种子中

a- 亚麻酸的积累量。

此外，FAD3 基因在植物响应逆境胁迫中十分

重要。研究发现，转 FAD3 基因的烟草植株 α- 亚
麻酸含量明显增加，且对寒冷的耐受能力也增加；

如 Zhou 等［51］在 -4 ℃下对白杨幼苗冷冻胁迫处理，

结果显示，过表达 FAD3 基因和 RNAi 干涉 FAD3 基

因表达，其白杨幼苗存活率分别为 73% 和 10%，而在

杨树中引入 pfFAD3 基因后，小规模地实现了冷冻耐

受性的显著增加。番茄中过表达 LeFAD3 基因，4 ℃
下处理转基因番茄幼苗发现 LeFAD3 基因表达水平

显著增加且提高番茄耐寒和耐盐等能力［52］。此外，

研究发现植物在非生物胁迫下有助于 FAD3 基因和

蛋白质的表达，从而提高植物 a- 亚麻酸的积累和植

物的抗寒能力［53］。

4　ω-3FAD 的关键调控因子

4.1　WRI1 转录因子

ω-3FAD 基因关键调控因子如图 2 所示。植物

种子中 ALA 的积累受脂肪酸合成的碳流量的影响，

WRI1 就是影响植物碳流量的关键转录因子之一。

WRI1 是 APETALA2（AP2）/ 乙烯响应元件结合蛋

白家族的植物特异结构域转录因子（TF），其 N 端和

C 端各有 1 个与 DNA 结合的 AP2/EREBP 保守结

构域；此外 WRI1 转录因子 C 端存在与转录活性相

关酸性结构域［54］。在植物中，WRI1 基因通过特异

性正向调控 ACCase、FAS、CoA 等糖酵解和脂肪酸

合成过程相关酶的基因活性调控植物种子中 ALA
的积累。研究发现，在单子叶植物和双子叶植物中

WRI1 基因功能都具有保守性，且过表达转录因子

WRI1 编码基因能够提高植物种子的油脂含量［55］。

例如在油菜（Brassica napus L.）［56］，玉米（Zea mays 
L.）［57］和亚麻荠［58］（Camelina sativa（L.）Crantz）等

油料植物中过表达 WRI1 基因，其植物幼苗中的糖

酵解和脂肪酸生物合成基因的表达水平普遍上调，

且植物总种子油含量增加。

WRI1 的调控机制主要是通过 TF 识别靶启动

子上的特定 DNA 序列，通过募集 RNA 聚合酶 II
（pol ll）转录中心调节因子 Mediator 激活或者抑制

启动子的表达［59］。Mediator 复合体的 MED15 亚

基和 WRI1 之间的表达模式在种子发育过程中是

相关的。MED15 或 WRI1 的过表达增加了参与糖

酵解和脂肪酸生物合成的 WRI1 靶基因的转录水

平，在野生型长角果中过表达 MED15 和 WRI1 增

加了 BCCP2，FAD2 转录水平，通过沉默 MED15 和

野生型或 WRI1 过表达植物中 WRI1 基因后，WRI1
靶基因的转录水平下调，而 WRI1 基因激活的时间

会影响种子的油与储存蛋白比例，进而影响种子中

ALA的积累［60］。Zhang 等［61］通过共表达分析发现，

WRI1 与紫苏 FAD3 表达存在着较强的相关性，暗

示 WRI1 可能参与调节 ALA 的积累。

4.2　LEC1、LEC2、ABI3、FUS3 转录因子

LEC 上游调控因子通过调控参与糖酵解和

脂肪酸合成途径中的关键酶的基因的表达，增加

参与油脂合成途径的碳源，促进植物油脂的积累。

LEC 因 子 主 要 有 LEC1 和 LEC2 两 种。 拟 南 芥

LEC1 是首次验证出的种子发育的调控因子，其编

码 CCAAT-box 结合因子 HAP3 亚基的同源物，是

控制胚形成和发育以及种子成熟的重要调节因子
［62］。LEC1 基因的过表达导致脂肪酸生物合成基

因的表达的全面增加，在拟南芥中过表达 LEC1 基

因，结果显示植物细胞质中编码脂肪酸生物合成酶

的基因的转录水平上调 60%，同时糖酵解途径相关

酶、ω-6FAD、ω-3FAD、油体蛋白的编码基因转录水

平也发生上调；通过在油菜中异位表达拟南芥 LEC1
基因，转基因植物中主要脂肪酸种类和脂质的水平

显著增加，尤其是油酸和亚油酸含量显著提高［62］。

LEC1 对脂肪酸合成过程的调控过程主要通过 FUS3
进行，在 FUS3 和 ABI3 转录因子存在下，过量表达

LEC 会诱导种子贮藏蛋白（SSP，Seedstorage protein）
基因的表达［63］。LEC1 和 L1L 在功能上是等效，L1L
的异位表达可以阻止 LEC1 的突变。

LEC2、FUS3 和 ABI3 属于植物特异性转录

因子 B3 超级家族成员，三者共同构成 AFL 家族，

AFL 家族成员在种子成熟以及油脂合成等主要生

理过程中具有相似的功能，他们相互调节，密不可

分。LEC2 是种子成熟的关键基因，其诱导叶片中

油脂的积累，可以激活 LEC1、FUS3 和 ABI3 等种

子特异性基因的表达［64］。LEC1 和 FUS3 是体外胚

胎形成的关键因子，FUS3 通过调控赤霉素与脱落

酸在胚胎中的合成方式控制种子发育与成熟过程。

通过抑制 LEC1 基因和 FUS3 基因表达会降低胚胎

发生的数量和再生的频率，且 FUS3 的突变将导致

亚油酸增加；而异位表达 LEC1 可以在转录水平激

活 B3 转录因子 FUS3、ABI3 的表达，并进一步诱导 
SSP 基因的转录本积累［63］。

ABI3 是 种 子 成 熟 过 程 中 ABA 响 应 途 径

的主要调控因子，FUS3 通过抑制赤霉素（GA，
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Gibberellin）合成同时激活脱落酸（ABA，Abscisic 
acid）合成控制种子发育的进程。ABI3 和 FUS3 激

活 SSP 后，异位表达 LEC2 会诱导 LEC1、FUS3 和

ABI3RNA 的积累，LEC2 通过直接调控 WRI1 转录

因子，而 LEC1 的异位过表达激活了 WRI1 表达但 
对 LEC2 无效。WRI1、LEC1、LEC2、ABI3、FUS3 转 
录因子位于脂肪酸合成调控网络上游，其通过调

控激活下游转录因子或其他信号分子调控种子中

ALA 的积累［65］。

4.3　bZIP 转录因子

bZIP 转录因子广泛存在于动植物中，其编码的

蛋白质具有很高的序列保守性，依据其结构特点和

功能被划分为 10 个亚族。bZIP 转录因子保守结构

域由 60~80 个氨基酸残基组成，包含碱性氨基酸区

和亮氨酸拉链区两个保守结构域。其中，碱性氨基

酸区域由 18 个碱性氨基酸组成，含有一个核定位

信号和一个结合特异 DNA 序列的 N-x7-R/K 基序，

亮氨酸拉链区域沿着转录因子 C 末端准确定位了 9
个氨基酸，产生同源或异源二聚体；研究表明 bZIP
转录因子家族能够特异性的与 A-box（TACGTA）、

C-box（GACGTC）和 G-box（CACGTG）等 ACGT
元件结合［66］。

在植物种子中，bZIP 转录因子通过结合植物

FAD3 基因启动子部位 G-box 元件来激活 FAD3 基

因的表达，进一步促进植物种子中 a- 亚麻酸的积

累。例如拟南芥中，FUS3 和 LEC1 转录因子诱导

L1L、NF-YC2 和 bZIP67 基因表达，在 L1L 和 NF-
YC2 转录因子存在下，bZIP67 与 G-box 元件相互

作用结合 FAD3 基因的启动子，通过反式激活 FAD3
基因的表达调节拟南芥籽油中的 a- 亚麻酸的含  
量［67］。廖晓佳等［68］通过酵母单杂交实验和启动子

激活实验，验证了星油藤 bZIP124 转录因子能够通

过结合 Pv-FAD3 基因启动子部分的 G-box 位点，从

而激活 Pv-FAD3 基因表达，通过比较 PvbZIP124 氨

基酸序列和拟南芥 bZIP 成员的同源性，推测 bZIP
转录因子在发育的种子中对 FAD3 基因的调控可能

具有物种特异性。

4.4　ASIL1 和 PKL 转录因子

ASIL1 属于 Trihelix 转录因子家族，其结构域

含有 3 个串联的螺旋结构（螺旋 - 环 - 螺旋 - 环螺

旋）能特异性的结合 DNA 序列上的 GT 光应答元

件。ASL1 转录因子会抑制 LEC1、LEC2、FUS2 和

ABI3 转录因子的表达，其通过在种子胚胎发育的前

期抑制 miRNA 合成酶 DICER-LIKE1 的合成来控

制种子特异性基因的表达［69］。PICKLE（PKL）基

因编码一个 CHD3- 染色质重塑因子，该因子会抑制

LEC1、LEC2、FUS3 的表达。在植物油脂改良中，

可能通过抑制 ASIL1 和 PKL 转录因子的表达水平

来促进种子特异性基因的表达水平，提高植物种子

ALA 的积累量。

5　总结与展望

ALA 是一种不能自身合成的必需脂肪酸，摄入

ALA 可以有效补充人体 ω-3FAD 脂肪酸，促进大

脑视力发育、治疗心血管疾病等。ALA 主要来源于

植物类油脂，传统膳食的主要油脂中 ALA 含量较

低，因此成为国民膳食亟需补充的营养素。随着油

料作物的不断开发，紫苏、奇亚、亚麻、杜仲和牡丹籽

等富含 ALA 的油料植物被不断挖掘，成为了 ALA
膳食补充剂以及保健食品开发的主要来源。如何提

高植物种子中 ALA 含量目前已受到重视，日渐成

为油料植物脂肪酸成分改良的重点研究方向之一。

脂肪酸是植物油脂主要组成成分，其在质体中

合成后经 ER 装配为 TAGs 并储存在种子组织中，

作为植物体生长发育过程中的能量储备。在脂肪

酸的生物合成中，FAS 使用 CoA 作为底物，丙二

酰 -ACP 作为延伸剂，经缩合、还原、脱水和再还原

过程以每个循环加上 2 个 C 的方式对脂肪酸碳链

进行延长，而 ACCase 控制脂肪酸合成中的碳流量，

是脂肪酸生物合成的关键限速酶。OA 作为长链

脂肪酸合成的前体物质，其在硫酯酶的作用下脱去

ACP 而变成游离的脂肪酸进入细胞质中，在 ER 中

经 Δ5FAD、Δ6FAD、Δ8FAD、Δ12FAD、Δ15FAD 连

续去饱和作用，以及酯酰 -CoA 延长酶复合体作用下

合成机体生长发育所必需的多种 LC-PUFAs。其中，

Δ12FAD 催化油酸趋饱和作用形成的亚油酸是控制

长链脂肪酸合成方向的关键物质，由于脂肪酸饱和

酶作用位点不同，使得长链脂肪酸的合成分为两个

不同的方向。Kennedy 途径是 TAG 从头合成的主

要途径，其催化 G-3-P 经系列酶促反应后合成 TAG，

而 3- 磷酸甘油酰基转移酶是三酰甘油（TAG）合成

的“阀门”，DGAT 是三酰甘油合成的限速酶，其催化

二酰甘油加上脂肪酸酰基形成三酰甘油。

在植物中已经证明了 ω-3 脂肪酸脱饱和酶是

内质网和质体中催化亚油酸（LA）转化生成 a- 亚
麻酸（ALA）的关键酶，内质网型 FAD3 基因和质体

型 FAD7/FAD8 基因通过在亚油酸 C15-C16 位置引

入第 3 个双键，催化亚油酸形成 α- 亚麻酸。FAD3
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基因是种子中 ALA 合成的关键基因，FAD7/FAD8
是植物叶中 ALA 合成的关键基因，而 ω-6 脂肪酸

脱饱和酶 FAD2 和 FAD6 基因是催化油酸脱氢形成

亚油酸的关键基因，这两个基因通过调控种子中亚

油酸的含量影响种子 a- 亚麻酸的积累。实验中常

通过上调 ω-3 脂肪酸脱饱和酶基因的表达量调控

植物油脂各组分含量。

虽然 FAD3 基因是调控种子中 ALA 生物合成

的关键基因，但其基因的表达受多个转录因子的调

控。其中 bZIP 转录因子通过结合 FAD3 基因启动

子部位的 G-box 激活 FAD3 基因的表达，但 bZIP 转

录因子在发育的种子中对 FAD3 基因的调控可能具

有物种特异性。WRI1 转录因子在胚胎发生过程中

在转录水平上调节糖酵解和脂肪酸生物合成过程中

相关基因的表达从而调控植物油脂的合成，在植物

中过表达 WRI1 基因上调了 FAD2 和 FAD3 基因的

表达水平。LEC1、ABI3、FUS3 转录因子是种子特

异性基因，通过提高种子发育中脂肪酸合成相关基

因的表达促进种子中 ALA 的积累，WRI1 受 LEC2
和 LEC1 因子调控，LEC2 直接调控 WRI1 转录因子

的表达，LEC1 基因的过表达导致脂肪酸生物合成基

因的全面增加的表达。LEC2 能够诱导叶片中油脂

的积累，同时通过激活 LEC1、FUS3 和 ABI3 等种子

特异性基因的表达。而 FUS3 的突变将导致亚油酸

增加而促进 ALA 的合成；在植物中，WRI1、LECI、
LEC2、FUS3、ABI3 转录因子通过相互作用正向调控

FAD3 基因的表达，但是存在两种转录因子（ASIL1
和 PKL），其通过负调控 LEC1、LEC2、FUS3、ABI3
转录因子的表达抑制 FAD3 基因的表达。因此在种

子 ALA 生物合成转录因子调控网络中，可通过上调

正调控转录因子转录水平或者下调负调控转录因子

的表达水平提高 FAD3 基因的表达，进一步提高植物

油脂中 ALA 的含量，改良植物油脂品质。

虽然目前已经发掘出紫苏、亚麻和星油藤等富

含 a- 亚麻酸的特殊油料作物，但大多数日常膳食类

油料植物中 a- 亚麻酸含量依旧很低，尚且不能满足

人们对于 a- 亚麻酸的需求。通过了解种子中 a- 亚
麻酸形成以及调控机理，对于进一步开发和探寻富

含 α- 亚麻酸的自然资源、改良植物油脂品质以及

开发 a- 亚麻酸相关保健食品具有重大意义。本文

综述了高 ALA 植物资源分布，植物种子中 a- 亚麻

酸的生物合成途径及其转录因子调控网络，以期为

图中实线代表正调控、虚线代表负调控

The solid line in the figure represents positive regulation and the dotted line represents negative regulation.
Oleosin synthesis：油脂蛋白合成；Plastidal glycolysis enzyme：质体糖酵解途径相关酶；SSP synthesis：种子储存蛋白合成； 

FA elongase：脂肪酸延伸酶；Plastidal ALA synthesis：质体 a- 亚麻酸合成

图 2　种子 a- 亚麻酸生物合成转录因子调控网络
Fig.2　Seed a-linolenic acid biosynthesis transcription factor regulatory network
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后续 a- 亚麻酸的相关研究和油料植物油脂组分改

良，以及开发 a- 亚麻酸保健食品等提供理论依据。
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