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摘要：［目地］研究普通油茶油脂成分形成的调控机制。［方法］通过转录组测序获得２条普通油茶 Δ１２脂肪酸脱
氢酶基因序列，分别命名为Ｃｏｆａｄ６和Ｃｏｆａｄ２２，并对这两个基因及其编码蛋白的序列特征进行比较，对其基因表达
量与脂肪酸成分含量的相关性进行分析。［结果］Ｃｏｆａｄ６基因 ｃＤＮＡ编码区全长１３４７ｂｐ，编码４４８个氨基酸；Ｃｏ
ｆａｄ２２基因 ｃＤＮＡ编码区全长 １１５２ｂｐ，编码 ３８３个氨基酸。经比对，ＣｏＦＡＤ６蛋白与其余物种 ＦＡＤ６蛋白有
６５．７％ ８３．６８％的氨基酸同源，ＣｏＦＡＤ２２与浙江红花油茶ＦＡＤ２２蛋白有９９．２２％的氨基酸同源，与其余物种的蛋
白质７８．５９％ ８１．７２％同源。蛋白质二级结构分析表明，ＣｏＦＡＤ６和ＣｏＦＡＤ２２均具有一个脂肪酸去饱和酶结构域，
属于脂酰ＣｏＡ去饱和酶基因家族；两者均为跨膜蛋白，且 ＣｏＦＡＤ２２具有定位于内质网的保守模序。定量 ＰＣＲ检
测发现，在普通油茶‘长林４号’无性系未成熟种子中，Ｃｏｆａｄ６表达量随着种子发育先升高后降低，而Ｃｏｆａｄ２２基因
随着种子发育表达量逐渐降低，与种子油脂中亚油酸、亚麻酸含量变化趋势呈显著正相关，与油酸含量变化呈显著

负相关。［结论］推测Ｃｏｆａｄ２２基因是调控普通油茶种子油脂中油酸和亚油酸含量的关键基因之一，该研究为普通
油茶油脂改良基因工程育种奠定了基础。
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　　在植物油脂合成途径中，脂肪酸脱氢酶的含量和
活性决定着油脂中不饱和脂肪酸的成分和比例。

Δ１２脂肪酸脱氢酶是存在于植物细胞内质网膜和质
体膜上的一种膜结合蛋白［１］。其功能是在油酸

（１８：１，Δ９）的Δ１２位脱氢引入双键，形成双不饱和
脂肪酸亚油酸（１８：２，Δ９，１２）［２－３］，是调控植物多不
饱和脂肪酸含量的关键酶［４－５］。Δ１２脂肪酸脱氢酶
根据电子供体不同分为２类：一类位于植物细胞内质
网的微粒体中（ＦＡＤ２），以还原型辅酶（ＮＡＤＨ）、
ＮＡＤＨ：细胞色素ｂ５氧化还原酶和细胞色素ｂ５组成
的系统为电子供体；另一类定位于植物细胞质体

（ＦＡＤ６），以还原型辅酶Ⅱ（ＮＡＤＰＨ）、ＮＡＤＰＨ：铁合蛋
白氧化还原酶和铁合蛋白为电子供体［６－７］。

普通油茶（ＣａｍｅｌｌｉａｏｌｅｉｆｅｒａＡｂｅｌ．），隶属山茶科
（Ｔｈｅａｃｅａｅ）山茶属（ＣａｍｅｌｌｉａＬ．），是我国南方重要
的木本食用油料物种［８］。油茶籽油营养保健价值较

高，其品质可与橄榄油相媲美，是一种优质的食用

油。其不饱和脂肪酸含量达 ９０％以上，以油酸
（８０％以上）和亚油酸（约８％）为主，且具有抗肿瘤、
降血脂等功效［９］。茶油明显优于其它植物油的高油

酸含量的特点，使得普通油茶不饱和脂肪酸合成关

键步骤及相关基因的研究一直是科研工作者关注的

热点之一。油茶籽油中油酸和亚油酸含量虽然受环

境因素影响，但主要由遗传因素决定，因此研究普通

油茶Δ１２脂肪酸脱氢酶基因的表达调控模式，在基
因水平上研究油茶籽中油酸和亚油酸的积累，对以

改良油茶籽油及其它油料作物品质为目的的育种具

有重要意义。

本课题组在以普通油茶‘长林４号’未成熟种子
为材料的转录组测序结果中，获得了２个Δ１２脂肪
酸脱氢酶基因的全长ｃＤＮＡ序列，本研究对其ｃＤＮＡ
及所编码蛋白质的性质进行预测分析，并研究其在

种子不同发育时期的表达量变化，分析表达量变化

趋势与普通油茶种子中脂肪酸成分变化的相关性，

为进一步研究基因功能、调控植物种子油脂成分的

基因工程育种奠定基础。

１　材料与方法
１．１　材料采集与制备

本研究所用的普通油茶‘长林４号’未成熟种子
采自浙江省金华市婺城区东方红林场油茶种质资源

收集圃，分别在７月、８月、９月和１０月采集果实，剥
取种仁，一部分用液氮速冻后存于 －８０℃冰箱中，备
用于ＲＮＡ提取和 ｑＲＴＰＣＲ分析，另一部分用烘箱
８０℃烘至恒质量，测定油脂脂肪酸成分。
１．２　实验方法
１．２．１　Ｃｏｆａｄ６、Ｃｏｆａｄ２２全长 ｃＤＮＡ序列的获取　
本研究中的２个基因序列及ＲＰＫＭ数据来源于本课
题组前期测定的普通油茶‘长林４号’未成熟种子转
录组数据及相关基因的表达谱测定分析［１０］。经过

Ｂｌａｓｔ比对分析，两条序列均编码普通油茶 Δ１２脂
肪酸去饱和酶，分别命名为Ｃｏｆａｄ６和Ｃｏｆａｄ２２。
１．２．２　ＲＮＡ的提取及一链 ｃＤＮＡ合成　种子发育
各时期样品总 ＲＮＡ提取参照北京艾德莱生物技术
有限公司ＲＮ３８ＥＡＳＹｓｐｉｎｐｌｕｓＰｌａｎｔＲＮＡｋｉｔ试剂盒
说明书进行。总 ＲＮＡ用 １％的琼脂糖凝胶检测质
量，用Ｎａｎｏｄｒｏｐ２０００分光光度计检测 ＲＮＡ纯度和
浓度，并计算含量。

各时期样品取４μＬＲＮＡ为模板，一链ｃＤＮＡ的
合成参照美国 Ｉｎｖｉｔｒｏｇｅｎ公司的 ＦｉｒｓｔＳｔｒａｎｄＳｙｎｔｈｅ
ｓｉｓＳｙｓｔｅｍ试剂盒说明书进行。
１．２．３　ｑＲＴＰＣＲ引物合成及分析　根据 Ｃｏｆａｄ６、
Ｃｏｆａｄ２２的特异性序列用 ＰｒｉｍｅｒＰｒｅｍｉｅｒ５．０设计
ｑＲＴＰＣＲ引物：Ｃｏｆａｄ６Ｆ：５’ＣＧＧＡＴＧＧＣＣＡＣＴＧＡＴ
ＴＡＴＣＴ３’，Ｃｏｆａｄ６Ｒ：５’ＧＡＧＡＴＡＴＧＧＴＧＧＧＧＧＡＴＧＴＧ
３’；Ｃｏｆａｄ２２Ｆ：５’ＣＣＣＡＴＴＧＴＴＴＴＣＧＴＣＧＡＴＣＴ３’，
Ｃｏｆａｄ２２Ｒ：５’ＴＧＴＧＴＣＡＴＣＡＡＧＣＣＡＴＴＧＧＴ３’。使
用ＣＥＳＡ为内参［１１］，引物为：ＣＥＳＡＦ：５’ＡＡＧＧＡＣ
ＣＧＣＴＧＡＴＡＣＴＣＧＡＡ３’，ＣＥＳＡＲ：５’ＡＣＡＣＣＡＴＧ
ＧＣＣＴＧＧＡＡＡＴＡＡ３’。

反应体系采用大连宝生物 ＳＹＢＲ ＰｒｅｍｉｘＥｘ
ＴａｑＴＭ说明书中的 ２０μＬ体系，利用 ＡＢＩ７３００ｑＲＴ
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ＰＣＲ仪采用 ２步法进行 ｑＲＴＰＣＲ。ＰＣＲ反应程序
为：第一步，９５℃３０ｓ；第二步，９５℃５ｓ，６０℃３４ｓ，
４０个循环；反应结束后生成溶解曲线并分析。
１．２．４　ＣｏＦＡＤ６、ＣｏＦＡＤ２２序列比对及进化树构建
　采用 ＣｌｕｓｔａｌＸ软件对 ＣｏＦＡＤ６、ＣｏＦＡＤ２２与其它
物种的响应蛋白序列进行同源性比对，采用 ＭＥＧＡ
软件的 ｎｅｉｇｈｂｏｒｊｏｉｎｉｎｇａｎａｌｙｓｉｓ功能进行系统进化
树构建分析，相关参数使用软件默认值。

１．２．５　ＣｏＦＡＤ６、ＣｏＦＡＤ２２蛋白保守结构域分析　采用
ＩｎｔｅｒＰｒｏ（ｈｔｔｐ：／／ｗｗｗ．ｅｂｉ．ａｃ．ｕｋ／ｉｎｔｅｒｐｒｏ／）在线分析。
１．２．６　ＣｏＦＡＤ６、ＣｏＦＡＤ２２蛋白跨膜结构分析　跨
膜区域及方向采用在线分析工具 ＴＭＨＭＭ（ｈｔｔｐ：／／
ｗｗｗ．ｃｂｓ．ｄｔｕ．ｄｋ／ｓｅｒｖｉｃｅｓ／ＴＭＨＭＭ２．０／）分析。
１．２．７　ＣｏＦＡＤ６、ＣｏＦＡＤ２２蛋白二级结构分析　采
用在线分析工具 ＰｒｅｄｉｃｔＰｒｏｔｅｉｎ（ｈｔｔｐ：／／ｗｗｗ．ｐｒｅｄｉｃｔ
ｐｒｏｔｅｉｎ．ｏｒｇ／）分析。α螺旋，β折叠等基本二级结构
预测采用 ＰＲＯＦｓｅｃ算法，特征基序 Ｍｏｔｉｆ识别采用
ＰｒｏＳｉｔｅ算法。
１．２．８　油脂脂肪酸成分测定及与基因表达量相关
性分析　油脂脂肪酸成分测定采用周长富等［１２］的

方法进行，脂肪酸成分含量与基因表达量相关性分

析利用ＤＰＳ分析。

２　结果与分析
２．１　Ｃｏｆａｄ６、Ｃｏｆａｄ２２全长ｃＤＮＡ序列分析

分析结果表明，Ｃｏｆａｄ６基因 ｃＤＮＡ全长 １６８７
ｂｐ，５’ＵＴＲ长１２７ｂｐ，３’ＵＴＲ长２１３ｂｐ，编码区全长
１３４７ｂｐ，编码４４８个氨基酸。推测编码的蛋白质分
子量为５２．１１ｋＤ，编码的所有氨基酸中包括４９个强
碱性ＡＡ（Ｋ，Ｒ），３６个强酸性ＡＡ（Ｄ，Ｅ），１７２个疏水
性ＡＡ（Ａ，Ｉ，Ｌ，Ｆ，Ｗ，Ｖ）和１０１个极性ＡＡ（Ｎ，Ｃ，Ｑ，
Ｓ，Ｔ，Ｙ），等电点为９．２４７。

经比对，普通油茶Ｃｏｆａｄ６基因的ｃＤＮＡ序列与

葡萄（ＶｉｔｉｓｖｉｎｉｆｅｒａＬ．）、雷蒙德氏棉（Ｇｏｓｓｙｐｉｕｍ
ｒａｉｍｏｎｄｉｉＬ．）、乌梅（ＰｒｕｎｕｓｍｕｍｅＡｐｒｉｃｏｔ）、野草莓
（ＦｒａｇａｒｉａｖｅｓｃａＬ．）、麻风树（ＪａｔｒｏｐｈａｃｕｒｃａｓｓＬ．）、
莲（ＮｅｌｕｍｂｏｎｕｃｉｆｅｒａＧａｅｒｔｎ．）、胡杨（Ｐｏｐｕｌｕｓｅｕｐｈｒａｔ
ｉｃａＯｌｉｖ．）等植物的 Δ１２脂肪酸去饱和酶的 ｃＤＮＡ
序列分别有 ８５％、８４％、８１％、８４％、８３％、８３％和
８２％的同源。

Ｃｏｆａｄ２２基因 ｃＤＮＡ全长 １６５８ｂｐ，并带有
ｐｏｌｙＡ尾巴，５’ＵＴＲ长２７４ｂｐ，３’ＵＴＲ长２３２ｂｐ，编
码区全长１１５２ｂｐ，编码３８３个氨基酸。推测编码
的蛋白质分子量为４４．１７ｋＤ，编码的所有氨基酸中
包括３６个强碱性 ＡＡ（Ｋ，Ｒ），３２个强酸性 ＡＡ（Ｄ，
Ｅ），１４７个疏水性ＡＡ（Ａ，Ｉ，Ｌ，Ｆ，Ｗ，Ｖ）和９６个极性
ＡＡ（Ｎ，Ｃ，Ｑ，Ｓ，Ｔ，Ｙ），等电点为８．２０。

经比对，普通油茶 Ｃｏｆａｄ２２基因的 ｃＤＮＡ序列
已经 在 ＧｅｎＢａｎｋ中 登 录 （ＧｅｎＢａｎｋ登 录 号：
ＪＱ７３９５１８．１），但其它相关研究未见报道。该基因与
浙江红花油茶（Ｃ．ｃｈｅｋｉａｎｇｏｌｅｏｓａＨｕ）同源性最高，
达到９９％，与美洲葡萄（Ｖ．ｌａｂｒｕｓｃａＬ．）、巴西橡胶
（Ｈｅｖｅａ ｂｒａｓｉｌｉｅｎｓｉｓ（Ｗｉｌｌｄ．ｅｘＡ．Ｊｕｓｓ．）Ｍｕｅｌｌ．
Ａｒｇ．）、大豆（Ｇｌｙｃｉｎｅｍａｘ（Ｌ．）Ｍｅｒｒ）、胡杨、欧芹
（Ｐｅｔｒｏｓｅｌｉｎｕｍｃｒｉｓｐｕｍ（Ｍｉｌｌ．）Ｈｉｌｌ）、毛果杨（Ｐ．ｔｒｉ
ｃｈｏｃａｒｐａＴｏｒｒ．＆Ｇｒａｙ）、风车藤（Ｈｉｐｔａｇｅｂｅｎｇｈａｌｅｎｓｉｓ
（Ｌ．）Ｋｕｒｚ）、菜豆（ＰｈａｓｅｏｌｕｓｖｕｌｇａｒｉｓＬ．）等分别达
到了 ７９％、７８％、７８％、７７％、７８％、７７％、７７％和
７７％的同源。
２．２　ＣｏＦＡＤ６、ＣｏＦＡＤ２２的进化树构建

采用 ＭＥＧＡ软件 ｎｅｉｇｈｂｏｒｊｏｉｎｉｎｇａｎａｌｙｓｉｓ功能
对８个物种ＦＡＤ６的氨基酸序列进行进化树构建分
析表明（图１－Ａ），普通油茶与葡萄的进化关系相对
较近。而普通油茶 ＣｏＦＡＤ２２的氨基酸序列除了与
浙江红花油茶进化关系较近外，跟其它７个物种的
进化关系相当（图１－Ｂ）。

Ｃｏ：普通油茶；Ｖｖ：葡萄；Ｐｍ：乌梅；Ｆｖ：野草莓；Ｎｎ：莲；Ｇｒ：雷蒙德氏棉；Ｐｅ：胡杨；Ｊｃ：麻风树；Ｃｃ：浙江红花油茶；Ｐｖ：菜豆；
Ｇｍ：大豆；Ｈｅｂ：巴西橡胶；Ｐｔ：毛果杨；Ｈｉｂ：风车藤；Ｖｌ：美洲葡萄；Ｐｃ：欧芹

图１　ＣｏＦＡＤ６、ＣｏＦＡＤ２２的系统进化关系
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２．３　ＣｏＦＡＤ６、ＣｏＦＡＤ２２蛋白氨基酸序列分析
对ＣｏＦＡＤ６的氨基酸序列进行同源性比对分析

显示（图２－Ａ），普通油茶的ＣｏＦＡＤ６和其余７个物
种的ＦＡＤ６氨基酸序列相似性在６５．７％ ８３．６８％
之间，说明ＦＡＤ６的氨基酸序列在不同物种中具有
较高的保守性。

普通油茶 ＣｏＦＡＤ２２与浙江红花油茶 ＦＡＤ２的
氨基酸达到９９．２２％同源，全序列中只有３个氨基酸
残基不同，与其余７个物种 ＦＡＤ２氨基酸序列相似
性在７８．５９％ ８１．７２％之间（图２－Ｂ），可见，ＦＡＤ２
相对于 ＦＡＤ６在不同物种间氨基酸序列保守性
更高。

Ａ：８个物种的ＦＡＤ６氨基酸序列比对结果；Ｂ：９个物种的ＦＡＤ２氨基酸序列比对结果

图２物种间ＦＡＤ６和ＦＡＤ２氨基酸序列比对结果（物种编号同图１）
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２．４　ＣｏＦＡＤ６、ＣｏＦＡＤ２２蛋白保守结构域分析
蛋白质的保守结构域分析结果表明，ＣｏＦＡＤ６

和ＣｏＦＡＤ２２均有一个脂肪酸去饱和酶结构域（图
３），但两者的结构域长度不同，ＣｏＦＡＤ６蛋白的１５０
３９６个氨基酸残基是该结构域的区域，涵盖了２４７

个ＡＡ，ＣｏＦＡＤ２２蛋白的８５ ３４４个 ＡＡ是该结构
域的区域，涵盖了２６０个ＡＡ。对该结构域的进一步
分析发现，具有该结构域的蛋白均属于脂酰ＣｏＡ去
饱和酶基因家族，而非脂酰ＡＣＰ去饱和酶基因家
族。此外，ＣｏＦＡＤ２２蛋白在２５ ６４ＡＡ位置还存在
一个典型的植物去饱和酶Ｎ端保守结构域。

图３　普通油茶ＣｏＦＡＤ６、ＣｏＦＡＤ２２蛋白保守结构域图

２．５　ＣｏＦＡＤ６、ＣｏＦＡＤ２２蛋白跨膜结构分析
ＴＭＨＭＭ预测跨膜结构结果表明，普通油茶 Ｃｏ

ＦＡＤ６蛋白 Ｎ端的６０个氨基酸残基处于跨膜螺旋
的可能性极低，小于０．０１，说明该蛋白无信号肽，且
Ｎ端位于质体膜外。整个蛋白肽链形成了３个跨膜
螺旋，约有７０个 ＡＡ处于跨膜螺旋区，蛋白质的 Ｃ
端全部处于质体内腔（图４）。

普通油茶 ＣｏＦＡＤ２２蛋白 Ｎ端也无信号肽，且
Ｎ端位于内质网膜外。整个蛋白肽链约有 １１５个
ＡＡ处于跨膜螺旋区，形成了４个跨膜螺旋，Ｃ端全
部处于内质网膜外（图 ４）。同时，普通油茶 Ｃｏ
ＦＡＤ２２蛋白在第 ３次跨膜结构的两侧还形成了 ２
个膜嵌合结构，分别位于多肽链的１１８ １４０位和
２２７ ２４９位。

普通油茶ＣｏＦＡＤ２２形成４次跨膜结构，而 Ｃｏ
ＦＡＤ６酶只有３个跨膜结构域，这与油橄榄（Ｏｌｅａｅｕ
ｒｏｐａｅａＬ．）等相似，且 ＣｏＦＡＤ２２的４次跨膜结构的
位置与油橄榄完全相同［１３－１４］。普通油茶 ＣｏＦＡＤ２２
形成的 ４次跨膜结构和 ２个膜嵌合结构，与棉花
（ＧｏｓｓｙｐｉｕｍｈｉｒｓｕｔｕｍＬ．）ＦＡＤ２２和 ＦＡＤ２３的跨膜
结构相似［１５－１６］。

２．６　ＣｏＦＡＤ６、ＣｏＦＡＤ２２蛋白二级结构分析结果
ＰｒｏＳｉｔｅ分析结果表明，ＣｏＦＡＤ６和 ＣｏＦＡＤ２２蛋

图４　ＣｏＦＡＤ６、ＣｏＦＡＤ２２蛋白跨膜区预测结果

白的二级结构均以α螺旋和 β转角为主，β折叠较
少。在ＣｏＦＡＤ６的二级结构中 α螺旋占４９．１１％，β
转角占４７．９９％，β折叠仅为２．９０％；ＣｏＦＡＤ２２二
级结构中α螺旋占５３．７９％，β折叠为５．７４％，β转
角占４０．４７％。

两个蛋白序列中存在的模序（ｍｏｔｉｆ）及位置见
表１。这些模序可分为３大类，第一类为两个蛋白共
有，且数量相同，包括Ｎ糖基化位点和酪蛋白激酶ＩＩ
磷酸化位点。第二类为两个蛋白共有但数量不同的

模序，主要包括蛋白激酶Ｃ磷酸化位点和 Ｎ豆蔻酸
化位点；第三类为某个蛋白独有的模序，主要有 Ｃｏ
ＦＡＤ２２蛋白独有的酰胺化位点、酪氨酸激酶磷酸化
位点和微体 Ｃ末端的定位信号各１个，ＣｏＦＡＤ６蛋
白独有的ｃＡＭＰ和ｃＧＭＰ依赖性蛋白激酶磷酸化位
点１个等。其中，ＣｏＦＡＤ２２蛋白独有的、芳香族氨
基酸富集的微体 Ｃ末端的定位信号模序是使其定
位至内质网上所必需的［１７］，其余的模序位点则为蛋

白的翻译后加工修饰位点，与酶活性密切相关。

２．７　普通油茶种子发育不同时期Ｃｏｆａｄ６、Ｃｏｆａｄ２２
基因表达量分析

　　根据 ＲＰＫＭ法测定两个基因表达量，结果表明
（图５－Ａ），Ｃｏｆａｄ２２在种仁中的表达量随着种子发
育逐渐降低，７月份种仁中该基因的表达量是９月
份表达量的１１．７８倍，至１０月份该基因的表达量略
有升高；而Ｃｏｆａｄ６基因在种仁中的表达量的变化趋
势与Ｃｏｆａｄ２２完全相反，随着种子发育该基因的表
达量逐渐升高，变化幅度比Ｃｏｆａｄ２２的变化幅度小，
Ｃｏｆａｄ６表达量最高在１０月份，其表达量是表达量最
低的７月份的３．４４倍。
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表１　ＣｏＦＡＤ６、ＣｏＦＡＤ２２蛋白模序类型及分布位置

序号 模序名称 模序序列
ＣｏＦＡＤ６

位置 序列

ＣｏＦＡＤ２２
位置 序列

１ Ｎ糖基化位点 Ｎ［^Ｐ］［ＳＴ］［^Ｐ］
１０５ ＮＶＴＬ １９７ ＮＶＳＧ
３４７ ＮＧＴＶ ３１０ ＮＩＴＤ

２ 蛋白激酶Ｃ磷酸化位点 ［ＳＴ］．［ＲＫ］

６０ ＴＶＲ １６ ＳＤＲ
１０７ ＴＬＫ １３６ ＳＷＫ
３７４ ＳＰＲ １４０ ＳＨＲ
３８８ ＳＬＲ １９９ ＳＧＲ

２１８ ＳＤＲ

３ 酪蛋白激酶ＩＩ磷酸化位点 ［ＳＴ］．｛２｝［ＤＥ］

７１ ＳＰＡＤ １６ ＳＤＲＤ
７８ ＳＰＡＥ ３２ ＴＶＧＥ
１０７ ＴＬＫＤ ２１８ ＳＤＲＥ
３８８ ＳＬＲＥ ２８５ ＳＥＷＤ

４ Ｎ豆蔻酸化位点
Ｇ［^ＥＤＲＫＨＰＦＹＷ］．｛２｝

［ＳＴＡＧＣＮ］［^Ｐ］

１６１ ＧＴＡＩＴＧ 　４ ＧＧＲＭＳＶ
３４８ ＧＴＶＨＣＤ ９４ ＧＣＶＬＴＧ

２９２ ＧＡＬＡＴＣ
５ 酰胺化位点 ．Ｇ［ＲＫ］［ＲＫ］ １２ ＥＧＫＫ
６ 微体Ｃ末端的定位信号 ［ＳＴＡＧＣＮ］［ＲＫＨ］［ＬＩＶＭＡＦＹ］＄ ３８１ ＮＫＬ
７ 酪氨酸激酶磷酸化位点 ［ＲＫ］．｛２，３｝［ＤＥ］．｛２，３｝Ｙ ３５７ ＲＥＡＫＥＣＩＹ
８ ｃＡＭＰ和ｃＧＭＰ依赖性蛋白激酶磷酸化位点 ［ＲＫ］｛２｝．［ＳＴ］ ５６ ＲＲＩＴ

　　进一步采用 ｑＲＴＰＣＲ技术对这两个基因的表
达量趋势进行分析验证，结果表明（图５－Ｂ），两种
方法分析出的基因表达量变化趋势基本一致。

Ａ：ＲＰＫＭ法测定结果；Ｂ：ｑＲＴＰＣＲ分析结果

图５　普通油茶种子发育不同时期Ｃｏｆａｄ６、Ｃｏｆａｄ２２

基因相对表达量

２．８　Ｃｏｆａｄ６、Ｃｏｆａｄ２２基因表达量与种子油脂成分
的相关性分析

　　Ｃｏｆａｄ２２和 Ｃｏｆａｄ６是催化油酸生成亚油酸的
酶，对Ｃｏｆａｄ２２和Ｃｏｆａｄ６的相对表达量与普通油茶
种子中不同脂肪酸成分含量进行相关性分析表明

（表２），Ｃｏｆａｄ６的相对表达量与普通油茶种子油脂
中的油酸、亚油酸和亚麻酸含量的相关性均较高，相

关系数在０．８６６４ ０．８９３５之间，但相关性未达到
显著水平；Ｃｏｆａｄ２２的相对表达量与普通油茶油脂
中油酸、亚油酸和亚麻酸含量的相关性均在０．０１水
平上达到极显著水平，且相关系数趋近于１，与硬脂
酸含量的相关系数为０．７５１６，但相关性不显著。可
见，Ｃｏｆａｄ２２基因的相对表达量不仅直接决定了其
编码酶的底物油酸和产物亚油酸的含量，而且对其

直接产物的下游产物亚麻酸含量也起到决定作用，

是调控普通油茶种子油脂中不饱和脂肪酸含量的主

要关键基因之一。Ｃｏｆａｄ６基因的相对表达量与种子
中不饱和脂肪酸含量无显著相关性。

Ｃｏｆａｄ２２基因的相对表达量与油酸含量负相
关，与亚油酸及亚麻酸含量成正相关，回归分析得出

回归方程分别为ｙ＝７９．５５１０－１．４８５４ｘ（图６－Ａ）、
ｙ＝８．０８３６＋１．１３５９ｘ（图６－Ｂ）和 ｙ＝０．２４９３＋
０．１４６９ｘ（图６－Ｃ）。可见，在普通油茶种子发育过
程中，随着Ｃｏｆａｄ２２基因表达量锐减，油酸去饱和生
成的亚油酸含量逐渐降低，油酸逐渐累积，作为底物

的亚油酸含量减低，也降低了亚油酸脱氢生成亚麻

酸的反应水平。

表２　Ｃｏｆａｄ６、Ｃｏｆａｄ２２基因表达量与种子脂肪酸成分含量的相关性

项目
Ｃｏｆａｄ２２基因相对表达量

硬脂酸 油酸 亚油酸 亚麻酸

Ｃｏｆａｄ６基因相对表达量
硬脂酸 油酸 亚油酸 亚麻酸

相关系数ｒ ０．７５１６ ０．９９２７ ０．９９３５ ０．９９８３ ０．４６３０ ０．８６９３ ０．８６６４ ０．８９３５
显著水平ｐ ０．２４８４ ０．００７３ ０．００６５ ０．００１６ ０．５３７０ ０．１３０７ ０．１３３６ ０．１０６５
决定系数ｒ２ ０．５６４９ ０．９８５５ ０．９８７０ ０．９９６８ ０．２１４４ ０．７５５６ ０．７５０６ ０．７９８４

　　注：表示在０．０１水平极显著相关。
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图６　Ｃｏｆａｄ２２基因表达量与油酸、亚油酸和亚麻酸含量的回归拟合

３　讨论
３．１　Δ１２脂肪酸脱氢酶基因的拷贝数

大多数高等植物的 ｆａｄ２基因均存在多个拷
贝［１８－２６］，同一植物中 ｆａｄ２不同的拷贝间同源性较
低，而不同植物中相同功能的基因拷贝同源性较

高［２７］。谭晓风等［２８］克隆并在 ＧｅｎＢａｎｋ中登录了一
个普通油茶 ｆａｄ２基因（ＧｅｎＢａｎｋ：ＫＪ９９５９８１．１），该
基因编码区全长１１４９ｂｐ，编码３８２个 ＡＡ，比本研
究中的 Ｃｏｆａｄ２２基因少一个氨基酸残基。ｆａｄ２与
Ｃｏｆａｄ２２编码区ｃＤＮＡ同源性为７３．５４％，所编码的
蛋白质同源性为 ７５．９２％。推测应与本研究中的
Ｃｏｆａｄ２２是ｆａｄ２基因的不同拷贝。

植物脂肪酸去饱和酶基因拷贝数研究最多的是

ｆａｄ２基因，ｆａｄ６基因研究较少。Ｓｃｈｅｆｆｌｅｒ等推测甘
蓝型油菜（ＢｒａｓｓｉｃａｎａｐｕｓＬ．）的单倍体基因组中有６
８个ｆａｄ６拷贝［２９］，在其它植物中目前大多只发现

一个 ｆａｄ６拷贝。胡姣［３０］克隆并在 ＧｅｎＢａｎｋ中注册
了一个普通油茶 ｆａｄ６基因（ＧｅｎＢａｎｋ：ＧＵ５９４０６０），
该基因与本研究中的 Ｃｏｆａｄ６基因编码蛋白质的长
度相同，但两者ｃＤＮＡ序列的相似性仅为３８．７％，蛋

白质序列相似性为１２．７％。这两个基因是否为ｆａｄ６
基因的不同拷贝还有待于进一步研究。

３．２　Δ１２脂肪酸脱氢酶基因的表达模式
目前许多植物［１９－２６，２４］的研究结果表明，Δ１２脂

肪酸脱氢酶基因分为３大类，分别为在所有组织中
均表达的持家型 ｆａｄ２、只在种子中表达的种子特异
性的ｆａｄ２和 ｆａｄ６型。通常认为，持家型 ｆａｄ２基因
编码的酶主要与膜脂脱饱和有关，而种子特异性表

达的ｆａｄ２和ｆａｄ６蛋白可能控制种子存储油脂的脱
饱和过程［１９］。本研究中，在‘长林４号’种子发育过
程中，Ｃｏｆａｄ２基因的表达量变化趋势与其底物油酸
含量变化趋势明显相反，与产物亚油酸含量变化趋

势相同，说明该基因是调控普通油茶种子贮脂成分

的关键基因之一，而 Ｃｏｆａｄ６基因的表达量变化趋势
与油脂成分的变化趋势未发现显著的相关性。这两

个基因是否在其它组织中也有表达，还有待于进一

步研究。

３．３　Δ１２脂肪酸去饱和酶基因在普通油茶育种中
的应用前景

　　３０多年来对油酸含量调控机理研究结果表明，
ｆａｄ２基因是控制植物种子油酸含量的关键基
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因［３１－３３］。利用基因工程技术对普通油茶的茶油品

质进行改良具有广阔的前景，但也同时存在诸多挑

战。因为Δ１２脂肪酸去饱和酶基因在普通油茶中
以多拷贝形式存在，有些拷贝可能为 ｆａｄ２假基
因［３４］，而且控制油酸含量的基因除了主效基因外，

可能还存在３个或更多的微效基因［３５］，根据本研究

中的基因相对表达量与脂肪酸含量的相关性分析结

果，推测 Ｃｏｆａｄ２２极有可能是控制普通油茶种子油
脂中不饱和脂肪酸含量的主效基因，这还有待于进

一步的实验验证。揭示基因组中所有 ｆａｄ２基因拷
贝的结构和功能，对于进一步开展相应的分子育种

工作是有必要的。

４　小结
普通油茶 ＣｏＦＡＤ２２比 ＣｏＦＡＤ６的氨基酸序列

保守性更高，且两者均有脂酰ＣｏＡ去饱和酶结构
域，是形成多次跨膜区的膜结合蛋白。Ｃｏｆａｄ６在种
子发育过程中的相对表达量与种子油脂中油酸、亚

油酸和亚麻酸含量的相关性较高，但未达到显著水

平；而Ｃｏｆａｄ２２的相对表达量与油酸、亚油酸和亚麻
酸含量均达到极显著水平，相关系数趋近于 １，因
此，Ｃｏｆａｄ２２是调控普通油茶种子油脂中不饱和脂
肪酸含量的主要关键基因之一，可作为普通油茶油

脂改良基因工程育种的目标基因。

参考文献：

［１］ＡｌｏｎｓｏＤＬ，ＭａｒｏｔｏＦＧ，ＲｕｉｚＪＲ，ｅｔａｌ．Ｅｖｏｌｕｔｉｏｎｏｆｔｈｅｍｅｍ
ｂｒａｎｅｂｏｕｎｄｆａｔｔｙａｃｉｄｄｅｓａｔｕｒａｓｅｓ［Ｊ］．ＢｉｏｃｈｅｍｉｃａｌＳｙｓｔｅｍａｔｉｃｓａｎｄ

Ｅｃｏｌｏｇｙ，２００３，３１（１０）：１１１１－１１２４．

［２］ＬｉｕＱ，ＢｒｕｂａｋｅｒＣＬ，ＧｒｅｅｎＡＧ，ｅｔａｌ．ＥｖｏｌｕｔｉｏｎｏｆｔｈｅＦＡＤ２１

ｆａｔｔｙａｃｉｄｄｅｓａｔｕｒａｓｅ５’ＵＴＲｉｎｔｒｏｎａｎｄｔｈｅｍｏｌｅｃｕｌａｒｓｙｓｔｅｍａｔｉｃｓｏｆ

Ｇｏｓｓｙｐｉｕｍ（Ｍａｌｖａｃｅａｅ）［Ｊ］．ＡｍｅｒｉｃａｎＪｏｕｒｎａｌｏｆＢｏｔａｎｙ，２００１，
８８（１）：９２－１０２．

［３］ＴａｋｅｎｏＳ，ＳａｋｕｒａｄａｎｉＥ，ＴｏｍｉＡ，ｅｔａｌ．Ｉｍｐｒｏｖｅｍｅｎｔｏｆｔｈｅｆａｔｔｙ

ａｃｉｄｃｏｍｐｏｓｉｔｉｏｎｏｆａｎｏｉｌｐｒｏｄｕｃｉｎｇｆｉｌａｍｅｎｔｏｕｓｆｕｎｇｕｓ，Ｍｏｒｔｉｅｒｅｌｌａ

ａｌｐｉｎａ１Ｓ４，ｔｈｒｏｕｇｈＲＮＡｉｎｔｅｒｆｅｒｅｎｃｅｗｉｔｈΔ１２ｄｅｓａｔｕｒａｓｅｇｅｎｅｅｘ

ｐｒｅｓｓｉｏｎ［Ｊ］．ＡｐｐｌｉｅｄａｎｄＥｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌＭｉｃｒｏｂｉｏｌｏｇｙ，２００５，７１
（９）：５１２４－５１２８．

［４］张　琦，李明春，孙红妍，等．Δ６脂肪酸脱氢酶的分子生物学研

究进展［Ｊ］．生物工程学报，２００４，２０（３）：３１９－３２４．

［５］ＪｕｎｇＳ，ＳｗｉｆｔＤ，ＳｅｎｇｏｋｕＥ，ｅｔａｌ．Ｔｈｅｈｉｇｈｏｌｅａｔｅｔｒａｉｔｉｎｔｈｅｃｕｌｔｉ

ｖａｔｅｄｐｅａｎｕｔ（ＡｒａｃｈｉｓｈｙｐｏｇａｅａＬ．）．Ｉ．Ｉｓｏｌａｔｉｏｎａｎｄｃｈａｒａｃｔｅｒｉｚａ
ｔｉｏｎｏｆｔｗｏｇｅｎｅｓｅｎｃｏｄｉｎｇｍｉｃｒｏｓｏｍａｌｏｌｅｏｙｌＰＣｄｅｓａｔｕｒａｓｅｓ［Ｊ］．

ＭｏｌｅｃｕｌａｒａｎｄＧｅｎｅｒａｌＧｅｎｅｔｉｃｓ，２０００，２６３（５）：７９６－８０５．

［６］ＳｐｅｒｌｉｎｇＰ，ＳｃｈｍｉｄｔＨ，ＨｅｉｎｚＥ．Ａｃｙｔｏｃｈｒｏｍｅｂ５ｃｏｎｔａｉｎｉｎｇｆｕｓｉｏｎ

ｐｒｏｔｅｉｎｓｉｍｉｌａｒｔｏｐｌａｎｔａｃｙｌｌｉｐｉｄｄｅｓａｔｕｒａｓｅｓ［Ｊ］．ＥｕｒｏｐｅａｎＪｏｕｒｎａｌ

ｏｆＢｉｏｃｈｅｍｉｓｔｒｙ，１９９５，２３２（３）：７９８－８０５．

［７］ＳａｙａｍｒａｔＰ，ＤｍｉｔｒｙＡＬ，ＮｏｒｉｏＭ．Ｂｉｏｃｈｅｍｉｃａｌｃｈａｒａｃｔｅｒｉｚａｔｉｏｎｏｆａ

ａｃｙｌｌｉｐｉｄｄｅｓａｔｕｒａｓｅａｆｔｅｒｏｖｅｒｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎｏｆｔｈｅｅｎｚｙｍｅｉｎＥｓｃｈｅｒｉｃｈｉ

ａｃｏｌｉ［Ｊ］．ＢｉｏｃｈｉｍｉｃａｅｔＢｉｏｐｈｙｓｉｃａＡｃｔａ，１９９８，１３９０（３）：３２３

－３３２．

［８］庄瑞林．中国油茶［Ｍ］．２版．北京：中国林业出版社，２００８．

［９］姚小华，王开良，任华东，等．油茶资源与科学利用研究［Ｍ］．

北京：科学出版社，２０１２．

［１０］林　萍，曹永庆，姚小华，等．普通油茶种子４个发育时期的转

录组分析［Ｊ］．分子植物育种，２０１１，９（４）：４９８－５０５．

［１１］ＺｈｏｕＣＦ，ＬｉｎＰ，ＹａｏＸＨ，ｅｔａｌ．Ｓｅｌｅｃｔｉｏｎｏｆｒｅｆｅｒｅｎｃｅｇｅｎｅｓｆｏｒ

ｑｕａｎｔｉｔａｔｉｖｅｒｅａｌｔｉｍｅＰＣＲｉｎｓｉｘｏｉｌｔｅａｃａｍｅｌｌｉａｂａｓｅｄｏｎＲＮＡｓｅｑ

［Ｊ］．ＭｏｌｅｃｕｌａｒＢｉｏｌｏｇｙ，２０１３，４７（６）：８３６－８５１．

［１２］周长富，姚小华，林　萍，等．油茶种子发育过程组分含量动态

研究［Ｊ］．中国油料作物学报，２０１３，３５（６）：６８０－６８５．

［１３］ＳｍｉｔｈＭＡ，ＣｒｏｓｓＡＲ，ＪｏｎｅｓＯＴＧ，ｅｔａｌ．Ｅｌｅｃｔｒｏｎｔｒａｎｓｐｏｒｔ

ｃｏｍｐｏｎｅｎｔｓｏｆｔｈｅ１ａｃｙｌ２ｏｌｅｏｙｌｓｎｇｌｙｃｅｒｏ３ｐｈｏｓｐｈｏｃｈｏｌｉｎｅｄｅｌｔａ

１２ｄｅｓａｔｕｒａｓｅｉｎｍｉｃｒｏｓｏｍａｌｐｒｅｐａｒａｔｉｏｎｓｆｒｏｍｄｅｖｅｌｏｐｉｎｇｓａｆｆｌｏｗｅｒ

（ＣａｒｔｈａｍｕｓｔｉｎｃｔｏｒｉｕｓＬ．）ｃｏｔｙｌｅｄｏｎｓ［Ｊ］．ＴｈｅＢｉｏｃｈｅｍｉｃａｌＪｏｕｒ

ｎａｌ，１９９０，２７２（１）：２３－２９．

［１４］戴晓峰，肖　玲，武玉花，等．植物脂肪酸去饱和酶及其编码基

因研究进展［Ｊ］．植物学通报，２００７，２４（１）：１０５－１１３．

［１５］ＬｉｕＱ，ＳｉｎｇｈＳＰ，ＢｒｕｂａｋｅｒＣＬ，ｅｔａｌ．Ｍｏｌｅｃｕｌａｒｃｌｏｎｉｎｇａｎｄｅｘ

ｐｒｅｓｓｉｏｎｏｆａｃＤＮＡｅｎｃｏｄｉｎｇａｍｉｃｒｏｓｏｍａｌω６ｆａｔｔｙａｃｉｄｄｅｓａｔｕｒａｓｅ

ｆｒｏｍｃｏｔｔｏｎ（Ｇｏｓｓｙｐｉｕｍｈｉｒｓｕｔｕｍ）［Ｊ］．ＡｕｓｔｒｉａｌｉａｎＪｏｕｒｎａｌｏｆＰｌａｎｔ

Ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｙ，１９９９，２６：１０１－１０６．

［１６］ＰｉｒｔｌｅＩＬ，ＫｏｎｇｃｈａｒｏｅｎｓｕｎｔｏｒｎＷ，ＮａｍｐａｉｓａｎｓｕｋＭ，ｅｔａｌ．Ｍｏｌｅｃ

ｕｌａｒｃｌｏｎｉｎｇａｎｄｆｕｎｃｔｉｏｎａｌｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎｏｆｔｈｅｇｅｎｅｆｏｒａｃｏｔｔｏｎΔ１２

ｆａｔｔｙａｃｉｄｄｅｓａｔｕｒａｓｅ（ＦＡＤ２）［Ｊ］．ＢｉｏｃｈｉｍｉｃａｅｔＢｉｏｐｈｙｓｉｃａＡｃｔａ，

２００１，１５２２（２）：１２２－１２９．

［１７］ＭｃｃａｒｔｎｅｙＡＷ，ＤｙｅｒＪＭ，ＤｈａｎｏａＰＫ，ｅｔａｌ．Ｍｅｍｂｒａｎｅｂｏｕｎｄ

ｆａｔｔｙａｃｉｄｄｅｓａｔｕｒａｓｅｓａｒｅｉｎｓｅｒｔｅｄｃｏｔｒａｎｓｌａｔｉｏｎａｌｌｙｉｎｔｏｔｈｅＥＲａｎｄ

ｃｏｎｔａｉｎｄｉｆｆｅｒｅｎｔＥＲｒｅｔｒｉｅｖａｌｍｏｔｉｆｓａｔｔｈｅｉｒｃａｒｂｏｘｙｔｅｒｍｉｎｉ［Ｊ］．

ＴｈｅＰｌａｎｔＪｏｕｒｎａｌ，２００４，３７（２）：１５６－１７３．

［１８］林　萍，汪阳东，齐力旺，等．中间锦鸡儿 ｆａｄ２基因克隆及序

列分析［Ｊ］．分子植物育种，２００８，６（１）：１４８－１５４．

［１９］ＭａｒｔｉｎｅｚｒｉｖａｓＪＭ，ＳｐｅｒｌｉｎｇＰ，ＬｕｈｓＷ，ｅｔａｌ．Ｓｐａｔｉａｌａｎｄｔｅｍｐｏ

ｒａｌｒｅｇｕｌａｔｉｏｎｏｆｔｈｒｅｅｄｉｆｆｅｒｅｎｔｍｉｃｒｏｓｏｍａｌｏｌｅａｔｅｄｅｓａｔｕｒａｓｅｇｅｎｅｓ

（ＦＡＤ２）ｆｒｏｍｎｏｒｍａｌｔｙｐｅａｎｄｈｉｇｈｏｌｅｉｃｖａｒｉｅｔｉｅｓｏｆｓｕｎｆｌｏｗｅｒ

（ＨｅｌｉａｎｔｈｕｓａｎｎｕｕｓＬ．）［Ｊ］．ＭｏｌｅｃｕｌａｒＢｒｅｅｄｉｎｇ，２００１，８：１５９

－１６８．

［２０］ＭｉｋｋｉｌｉｎｅｎｉＶ，ＲｏｃｈｅｆｏｒｄＴＲ．Ｓｅｑｕｅｎｃｅｖａｒｉａｔｉｏｎａｎｄｇｅｎｏｍｉｃｏｒ

ｇａｎｉｚａｔｉｏｎｏｆｆａｔｔｙａｃｉｄｄｅｓａｔｕｒａｓｅ２（ｆａｄ２）ａｎｄｆａｔｔｙａｃｉｄｄｅｓａｔｕ

ｒａｓｅ６（ｆａｄ６）ｃＤＮＡｓｉｎｍａｉｚｅ［Ｊ］．ＴｈｅｏｒｅｔｉｃａｌａｎｄＡｐｐｌｉｅｄＧｅｎｅｔ

ｉｃｓ，２００３，１０６（７）：１３２６－１３３２．

［２１］ＨｅｐｐａｒｄＥＰ，ＫｉｎｎｅｙＡＪ，ＳｔｅｃｃａＫＬ，ｅｔａｌ．Ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔａｌａｎｄ

ｇｒｏｗｔｈｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅｒｅｇｕｌａｔｉｏｎｏｆｔｗｏｄｉｆｆｅｒｅｎｔｍｉｃｒｏｓｏｍａｌω６ｄｅｓａｔ

ｕｒａｓｅｇｅｎｅｓｉｎｓｏｙｂｅａｎｓ［Ｊ］．ＰｌａｎｔＰｈｙｓｉｏｌｏｇｙ，１９９６，１１０（１）：３１１

－３１９．

［２２］ＳｃｈｌｕｅｔｅｒＪＡ，ＶａｓｙｌｅｎｋｏｓａｎｄｅｒｓＩＦ，ＤｅｓｈｐａｎｄｅＳ，ｅｔａｌ．Ｔｈｅ

ＦＡＤ２ｇｅｎｅｆａｍｉｌｙｏｆｓｏｙｂｅａｎ：Ｉｎｓｉｇｈｔｓｉｎｔｏｔｈｅｓｔｒｕｃｔｕｒａｌａｎｄｆｕｎｃ

ｔｉｏｎａｌｄｉｖｅｒｇｅｎｃｅｏｆａｐａｌｅｏｐｏｌｙｐｌｏｉｄｇｅｎｏｍｅ［Ｊ］．ＣｒｏｐＳｃｉｅｎｃｅ，

２００７，４７（ｓｕｐｐｌ１）：１４－２６．

０５７



第５期 林　萍，等：普通油茶两个Δ１２脂肪酸脱氢酶基因序列特征及表达模式研究

［２３］ＰｈａｍＡＴ，ＳｈａｎｎｏｎＧＪ，ＢｉｌｙｅｕＫＤ．Ｃｏｍｂｉｎａｔｉｏｎｓｏｆｍｕｔａｎｔ

ＦＡＤ２ａｎｄＦＡＤ３ｇｅｎｅｓｔｏｐｒｏｄｕｃｅｈｉｇｈｏｌｅｉｃａｃｉｄａｎｄｌｏｗｌｉｎｏｌｅｎｉｃ

ａｃｉｄｓｏｙｂｅａｎｏｉｌ［Ｊ］．ＴｈｅｏｒｅｔｉｃａｌａｎｄＡｐｐｌｉｅｄＧｅｎｅｔｉｃｓ，２０１２，１２５

（３）：５０３－５１５．

［２４］ＨｅｒｎａｎｄｅｚＭＬ，ＭａｎｃｈａＭ，ＭａｒｔｉｎｅｚｒｉｖａｓＪＭ．Ｍｏｌｅｃｕｌａｒｃｌｏｎｉｎｇ

ａｎｄｃｈａｒａｃｔｅｒｉｚａｔｉｏｎｏｆｇｅｎｅｓｅｎｃｏｄｉｎｇｔｗｏｍｉｃｒｏｓｏｍａｌｏｌｅａｔｅｄｅｓａｔ

ｕｒａｓｅｓ（ＦＡＤ２）ｆｒｏｍｏｌｉｖｅ［Ｊ］．Ｐｈｙｔｏｃｈｅｍｉｓｔｒｙ，２００５，６６（１２）：

１４１７－１４２６．

［２５］林　萍，汪阳东，齐力旺，等．中间锦鸡儿 ＦＡＤ２基因拷贝数

检测及组织表达谱分析［Ｊ］．西北农林科技大学学报：自然科学

版，２０１０，３８（１）：１１９－１２４．

［２６］肖　钢，张宏军，彭 琪，等．甘蓝型油菜油酸脱氢酶基因

（ｆａｄ２）多个拷贝的发现及分析［Ｊ］．作物学报，２００８，３４（９）：

１５６３－１５６８．

［２７］刘永红，张丽静，张洪荣，等．Δ１２脂肪酸脱氢酶及其编码基

因研究进展［Ｊ］．草业学报，２０１１，２０（３）：２５６－２６７．

［２８］谭晓风，陈鸿鹏，张党权，等．油茶ＦＡＤ２基因全长ｃＤＮＡ的克

隆和序列分析［Ｊ］．林业科学，２００８，４（３）：７０－７５．

［２９］ＳｃｈｅｆｆｌｅｒＪＡ，ＳｈａｒｐｅＡＧ，ＳｃｈｍｉｄｔＨ，ｅｔａｌ．Ｄｅｓａｔｕｒａｓｅｍｕｌｔｉｇｅｎｅ

ｆａｍｉｌｉｅｓｏｆＢｒａｓｓｉｃａｎａｐｕｓａｒｏｓｅｔｈｒｏｕｇｈｇｅｎｏｍｅｄｕｐｌｉｃａｔｉｏｎ［Ｊ］．

ＴｈｅｏｒｅｔｉｃａｌａｎｄＡｐｐｌｉｅｄＧｅｎｅｔｉｃｓ，１９９７，９４（５）：５８３－５９１．

［３０］胡　姣．油茶ＡＡＣＴ基因和ＦＡＤ６基因的全长ｃＤＮＡ克隆及原核

表达［Ｄ］．长沙：中南林业科技大学，２０１０

［３１］ＯｋｕｌｅｙＪ，ＬｉｇｈｔｎｅｒＪ，ＦｅｌｄｍａｎｎＫ，ｅｔａｌ．ＡｒａｂｉｄｏｐｓｉｓＦＡＤ２ｇｅｎｅ

ｅｎｃｏｄｅｓｔｈｅｅｎｚｙｍｅｔｈａｔｉｓｅｓｓｅｎｔｉａｌｆｏｒｐｏｌｙｕｎｓａｔｕｒａｔｅｄｌｉｐｉｄｓｙｎ

ｔｈｅｓｉｓ［Ｊ］．ＰｌａｎｔＣｅｌｌ，１９９６，６（１）：ｌ４７－ｌ５８．

［３２］ＯｈｌｒｏｇｇｅＪ，ＢｒｏｗｓｅＪ．Ｌｉｐｉｄｂｉｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ［Ｊ］．ＰｌａｎｔＣｅｌｌ，１９９５，７

（７）：９５７－９７０．

［３３］ＯｈｌｒｏｇｇｅＪ，ＪａｗｏｒｓｋｉＪＧ．Ｒｅｇｕｌａｔｉｏｎｏｆｆａｔｔｙａｃｉｄｓｙｎｔｈｅｓｉｓ［Ｊ］．

ＰｌａｎｔＭｏｌｅｃｕｌａｒＢｉｏｌｏｇｙ，１９９７，４８（４８）：１０９－１３６．

［３４］肖　钢，张振乾，邬贤梦．六个甘蓝型油菜油酸脱氢酶（ｆａｄ２）

假基因的克隆与分析［Ｊ］．作物学报，２０１０，３６（３）：４３５－４４１．

［３５］ＳｃｈｉｅｒｈｏｌｔＡ，ＢｅｃｋｅｒＨＣ，ＥｃｋｅＷ．Ｍａｐｐｉｎｇａｈｉｇｈｏｌｅｉｃａｃｉｄ

ｍｕｔａｔｉｏｎｉｎｗｉｎｔｅｒｏｉｌｓｅｅｄｒａｐｅ（ＢｒａｓｓｉｃａｎａｐｕｓＬ．）［Ｊ］．Ｔｈｅｏｒｅｔｉ

ｃａｌａｎｄＡｐｐｌｉｅｄＧｅｎｅｔｉｃｓ，２０００，１０１（５）：８９７－９０１．

（责任编辑：金立新）

１５７


