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摘要：［目的］探讨沙棘果肉油脂合成积累与源汇基因表达的关系。［方法］以８个不同发育时期的近缘高油品系
‘ＴＦ２３６’和低油品系‘杂５６’果肉为材料，利用氯仿甲醇法测定含油率，采用 ｑＲＴＰＣＲ技术分析油脂合成源基因
（ＧＰＤ１）和汇基因（ＤＧＡＴ１和ＤＧＡＴ２）在近缘高低油果肉间的表达差异及其对油脂合成积累的影响。［结果］研究表
明：（１）沙棘果肉含油率呈先上升后稳定趋势，‘ＴＦ２３６’的果肉含油率一直高于‘杂 ５６’；（２）ＧＰＤ１、ＤＧＡＴ１和
ＤＧＡＴ２基因在‘ＴＦ２３６’果肉发育期间中均有明显高于‘杂５６’的表达量峰值，但ＧＰＤ１表达量峰值出现在油脂快速
合成期，ＤＧＡＴ１和ＤＧＡＴ２表达量峰值出现在油脂稳定积累期。ＧＰＤ１在发育前期高表达，促进合成更多的 ＴＡＧ前
体Ｇ３Ｐ，而ＤＧＡＴ１和ＤＧＡＴ２在发育后期高表达，则促进了ＴＡＧ的高积累。［结论］沙棘果肉高油脂积累源于源基因
“ＧＰＤ１”和汇基因“ＤＧＡＴ１和ＤＧＡＴ２”的协同高表达，研究结果为理解沙棘非种子组织（果肉）油脂合成机理提供了
理论依据。
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　　沙棘（ＨｉｐｐｏｐｈａｅＬ．）为胡颓子科（Ｅｌａｅａｇｎａｃｅａｅ）
沙棘属多年生灌木或小乔木，其果实油脂中高积累

多种人体必需的脂肪酸（ｏｍｅｇａ３、ｏｍｅｇａ６和ｏｍｅｇａ
７脂肪酸），在预防和治疗胃肠疾病、冠心病和癌症
等方面具有显著疗效［１］。但较低的含油率（种子为

７％ １１％，鲜果肉为１％ ５％）制约了沙棘油的高
效开发利用［２－３］，目前关于沙棘果肉油脂合成积累

机制的研究较少，其中的关键基因及代谢途径尚未

清晰［４］。

甘油三酯（Ｔｒｉａｃｙｌｇｌｙｃｅｒｏｌｓ，ＴＡＧ）是沙棘油脂中
的主要成分，其含量与果肉含油率密切相关［２，５］。

内质网上的３磷酸甘油（ｇｌｙｃｅｒｏｌ３ｐｈｏｓｐｈａｔｅ，Ｇ３Ｐ）
连续组装来自于细胞质的 ａｃｙｌＣｏＡ脂肪酸合成
ＴＡＧ［６］，而Ｇ３Ｐ是由糖酵解的中间产物磷酸二羟丙
酮（ｄｉｈｙｄｒｏｘｙａｃｅｔｏｎｅｐｈｏｓｐｈａｔｅ，ＤＨＡＰ）被 ３磷酸甘
油脱氢酶还原而来［７］，ＧＰＤ１（ｇｌｙｃｅｒｏｌ３ｐｈｏｓｐｈａｔｅ
ｄｅｈｙｄｒｏｇｅｎａｓｅ）编码３磷酸甘油脱氢酶，在碳水化合
物和脂类代谢中起关键作用［８］，是脂类合成的限速

酶［９］。ＧＰＤ１基因表达量增加２倍可使油菜（Ｂｒａｓｓｉ
ｃａｎａｐｕｓＬ）种子中 Ｇ３Ｐ水平增加３ ４倍，含油率
提高４０％［７，１０］。ＴＡＧ的最后组装是以二酰甘油（ｄｉ
ａｃｙｌｇｌｙｃｅｒｏｌ，ＤＡＧ）为直接前体，经二酰甘油转移酶
（ｄｉａｃｙｌｇｌｙｃｅｒｏｌａｃｙｌｔｒａｎｓｆｅｒａｓｅｓ，ＤＧＡＴ）酰基化而
成［１１］。ＤＧＡＴ是影响脂类积累的限速酶［１２－１３］，在许

多植物体中编码两类非同源的 ＤＧＡＴ基因（ＤＧＡＴ１
和ＤＧＡＴ２）［１４－１５］。ＤＧＡＴ１基因突变体可限制野生
型拟南芥（Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓｔｈａｌｉａｎａ（Ｌ．）Ｈｅｙｎｈ．）的ＴＡＧ
合成，而过量表达ＤＧＡＴ１基因则可增加种子含油率
１１％ ２８％［１３］。ＤＧＡＴ２基因在 ＴＡＧ合成过程中具
有使ＤＡＧ特异结合某些特殊脂肪酸的作用，如油桐
（ＶｅｒｎｉｃｉａｆｏｒｄｉｉＡｉｒｙＳｈａｗ．）中的桐油酸（ｅｌｅｏｓｔｅａｒｉｃ
ａｃｉｄ）［１６］。Ｃｈｅｎ等［１７］将油桐的 ＶｆＤＧＡＴ２基因导入
红酵母（Ｒｈｏｄｏｔｏｒｕｌａｇｌｕｔｉｎｉｓ）和拟南芥中，发现
ＶｆＤＧＡＴ２基因表达量与总脂肪酸含量呈线性相
关性。

阮成江等［１８］研究表明 ＴＡＧ的生物合成与源基
因“ＧＰＤ１”和汇基因“ＤＧＡＴ”相关。ＧＰＤ１基因是甘
油酯合成通路中的关键限速酶基因，是油脂合成的

“源基因”，具有调控ＴＡＧ合成底物３－磷酸甘油含
量的作用［９，１８］；ＤＧＡＴ为甘油二酯酰基转移酶，是催
化合成ＴＡＧ的关键限速酶，也是植物油脂合成的
“汇基因”［１２，１８］。同时调控源汇基因的表达可提高

植物种子含油率，解析二者的相互作用机制对提高

油脂产量和品质具有重要作用。随后有学者将脂肪

酸的生物合成形容为“推”，将脂肪酸组装合成 ＴＡＧ
形容为“拉”［１９］，共同表达“推”和“拉”基因可明显

提高油脂含量。因此，分析沙棘果肉油脂合成积累

的源基因“ＧＰＤ１”和汇基因“ＤＧＡＴ１和 ＤＧＡＴ２”的表
达与含油率的关系，对提高沙棘果肉油脂具有重要

意义。

本研究以近缘高油品系‘ＴＦ２３６’和低油品系
‘杂５６’果肉为材料，分析不同时期的果肉含油率，
利用 ｑＲＴＰＣＲ研究源基因 “ＧＰＤ１”和汇基因
“ＤＧＡＴ１和ＤＧＡＴ２”的表达模式及其在高低油果肉
中的表达差异，揭示高低油果肉的油脂合成积累与

源汇基因表达的关系，为深入理解沙棘非种子组织

（果肉）油脂合成提供科学依据。

１　材料与方法
１．１　实验材料

以‘ＴＦ２３６’（蒙古沙棘亚种）和‘杂５６’（蒙古
沙棘和中国沙棘杂交种）为试验材料，二者间基于

ＩＳＳＲ标记分析的遗传相似系数为０．７５２［２０］，果实分
别于２０１５年６月２５日、７月６日、７月１７日、７月２８
日、８月８日、８月１９日、８月３０日和９月１０日采自
黑龙江省农业科学院浆果研究所。各品系样品采自

３株无性繁殖植株的多个部位，同植株果实混合，用
锡纸包裹后置于液氮中速冻。样品运抵大连民族大

学资源植物研究所，保存于－８０℃冰箱备用。
１．２　方法
１．２．１　果肉含油率测定　采用氯仿甲醇法［２，２１－２２］
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测定不同时期沙棘果肉含油率：冷冻干燥的果肉粉

末转移至玻璃试管中，加入甲醇和氯仿（均为色谱

纯，Ｈｏｎｅｙｗｅｌｌ公司）漩涡混匀后超声３０ｍｉｎ，上清液
转移到新试管中，残渣用氯仿甲醇（体积浓度百分比

２∶１）再次提取，合并的上清液加入其１／４体积的氯
化钾溶液（质量浓度０．８８％），收集下层液至玻璃样
品瓶中，挥发至恒质量。含油率（％）＝（ｍ１－ｍ２）／
ｍ×１００；ｍ１为油脂和玻璃样品瓶的质量／ｇ；ｍ２为玻
璃样品瓶的质量／ｇ；ｍ为干燥样品粉末的质量／ｇ，实
验设３次生物学重复。
１．２．２　ｑＲＴＰＣＲ检测　参照柱式植物总ＲＮＡ提取
试剂盒（上海生物工程有限公司）方法提取沙棘果

肉总ＲＮＡ，根据ＰｒｉｍｅＳｃｒｉｐｔＴＭＲＴｒｅａｇｅｎｔＫｉｔｗｉｔｈｇＤ
ＮＡＥｒａｓｅｒ试剂盒（大连宝生物公司）方法合成第一
链 ｃＤＮＡ［２３］。本研究前期构建了沙棘种子、果肉、
叶、茎和根转录组，获得了大量的功能基因注释以及

差异表达基因信息。利用筛选获得的目的基因片段

和ＰｒｉｍｅｒＱｕｅｓｔ在线软件设计特异引物（表 １）。参
照ＳＹＢＲＰｒｅｍｉｘＥｘＴａｑＴＭ ＩＩ（ＴｌｉＲＮａｓｅＨＰｌｕｓ）试剂
盒（大连宝生物公司）方法和ＡＢＩ７５００ＲｅａｌｔｉｍｅＰＣＲ
仪（美国 ＡｐｐｌｉｅｄＢｉｏｓｙｓｔｅｍｓ公司）推荐程序进行
ｑＲＴＰＣＲ［１１］，以沙棘 ＵＢＱ５为内参基因［４］，采用

２－ΔΔＣｔ方法分析目的基因相对表达量［２４］。实验设３
次生物学重复。

表１　基因名称及ｑＲＴＰＣＲ引物
Ｔａｂｌｅ１　ＧｅｎｅｎａｍｅｓａｎｄｐｒｉｍｅｒｓｆｏｒｑＲＴＰＣＲ

基因名称

Ｇｅｎｅｎａｍｅ
蛋白名称

Ｐｒｏｔｅｉｎｎａｍｅ
引物序列 ｐｒｉｍｅｒｓｅｑｕｅｎｃｅｓ（５’→３’）

上游ｕｐｓｔｒｅａｍ 下游ｄｏｗｎｓｔｒｅａｍ
扩增长度Ｔｈｅｌｅｎｇｔｈｏｆ
ｔｈｅａｍｐｌｉｆｉｃａｔｉｏｎ／ｂｐ

ＵＢＱ５ 泛素蛋白５Ｕｂｉｑｕｉｔｉｎ５ ＧＧＣＧＡＧＴＴＴＧＡＣＣＴＴＣＴＴＣＴＴ ＣＣＡＣＣＴＴＧＴＴＣＴＴＣＧＴＣＴＣＣ １０３

ＧＰＤ１
甘油３磷酸酰脱氢酶 １

Ｇｌｙｃｅｒｏｌ３ｐｈｏｓｐｈａｔｅｄｅｈｙｄｒｏｇｅｎａｓｅ
ＡＡＴＣＡＡＣＣＧＧＡＣＣＡＡＴＧＡＡＡ ＣＡＴＧＴＴＴＧＣＡＴＣＣＴＴＴＧＣＴＧ １０６

ＤＧＡＴ１
二酰甘油酰基转移酶 １
Ｄｉａｃｙｌｇｌｙｃｅｒｏｌａｃｙｌｔｒａｎｓｆｅｒａｓｅ

ＧＣＴＧＧＴＡＧＣＡＴＡＡＴＧＴＴＧＧＴＧ ＡＧＧＧＡＧＡＴＧＴＣＣＡＡＣＣＣＡＡＴ １０２

ＤＧＡＴ２
二酰甘油酰基转移酶 ２
Ｄｉａｃｙｌｇｌｙｃｅｒｏｌａｃｙｌｔｒａｎｓｆｅｒａｓｅ

ＴＣＴＴＣＴＧＧＧＧＡＴＴＧＴＴＴＧＧＡ ＣＡＡＡＣＴＧＡＣＣＡＴＧＴＧＣＣＴＣＡ １３２

１．２．３　数据统计分析　利用 ＳＰＳＳ２０．０软件进行
单因素方差分析和 ＬＳＤ法进行差异性检验，采用
ＥＸＣＥＬ２０１０进行作图。

２结果与分析
２．１　沙棘果肉发育过程中含油率的动态变化

随着果实的增大，果肉颜色由绿色转为黄绿

色，再转为黄色（‘杂５６’）或桔黄色（‘ＴＦ２３６’，图
１）。果肉含油率总体呈上升趋势，‘ＴＦ２３６’干果
肉含油率一直高于‘杂５６’（图２），最大增幅均发
生在７月２８日至８月８日期间，但‘ＴＦ２３６’干果
肉含油率增速明显大于‘杂５６’。８月３０日‘ＴＦ２
３６’干果肉含油率达高峰（３７．１９％），约为‘杂５６’
的３．９倍（图２）。

图１　品系‘ＴＦ２３６’和‘杂５６’果实形态和颜色变化

Ｆｉｇ．１　Ｍｏｒｐｈｏｌｏｇｙａｎｄｃｏｌｏｒｏｆｆｒｕｉｔｓｏｆｌｉｎｅｓ‘ＴＦ２３６’ａｎｄ‘Ｚａ５６’

２．２　ＧＰＤ１、ＤＧＡＴ１和ＤＧＡＴ２基因表达分析
ＧＰＤ１基因在‘ＴＦ２３６’果肉中先上调表达，在７

月２８日到达峰值；随后，表达下调，并逐渐稳定。
ＧＰＤ１基因在‘杂５６’果肉中呈总体下调表达模式。
‘ＴＦ２３６’果肉的 ＧＰＤ１基因表达量一直显著高于

‘杂５６’，且在７月２８日达峰值（图３Ａ），两个品系
的ＧＰＤ１基因表达量峰值约相差３．４倍，与含油率
峰值相差倍数相似。

ＤＧＡＴ１基因在‘ＴＦ２３６’果肉中先下调表达后
上调再微量下调，而在‘杂５６’果肉中呈先下调再上
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注：和分别表示同一时期两个品系间含油率在０．０５和

００１水平上的显著差异

Ｎｏｔｅ： ａｎｄ ｉｎｄｉｃａｔｅｄｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅｓｏｆｏｉｌｃｏｎｔｅｎｔｂｅ

ｔｗｅｅｎｔｗｏｌｉｎｅｓａｔｔｈｅｓａｍｅｈａｒｖｅｓｔｔｉｍｅａｔｔｈｅｌｅｖｅｌｏｆ０．０５ａｎｄ

００１，ｒｅｓｐｅｃｔｉｖｅｌｙ

图２　品系‘ＴＦ２３６’和‘杂５６’果肉发育期间的含油率变化

Ｆｉｇ．２　Ｃｈａｎｇｅｓｏｆｏｉｌｃｏｎｔｅｎｔｓｉｎｆｒｕｉｔｐｕｌｐｏｆｌｉｎｅｓ

‘ＴＦ２３６’ａｎｄ‘Ｚａ５６’

调表达模式。‘ＴＦ２３６’果肉的 ＤＧＡＴ１基因表达量
一直显著高于‘杂５６’（图３Ｂ），且与‘ＴＦ２３６’干果
肉含油率显著高于‘杂５６’相一致。ＤＧＡＴ２基因在
‘ＴＦ２３６’果肉中先稳定表达，在８月３０日达峰值且
显著高于‘杂５６’。‘ＴＦ２３６’果肉的 ＤＧＡＴ２基因表
达量和干果肉含油率达峰值的时间相同（图２）。

与低果肉油品系‘杂５６’相比，源基因 ＧＰＤ１在
高果肉油品系‘ＴＦ２３６’发育初期的高表达（图
３Ａ），为ＴＡＧ合成提供了更多的前体Ｇ３Ｐ；且汇基因
ＤＧＡＴ１在 ＧＰＤ１高表达后，仍维持高表达水平（图
３Ｂ），加速ＴＡＧ组装。可见，源汇基因的协同高表达
促进了ＴＡＧ合成积累。

３　讨论
沙棘非种子组织（果肉）高积累棕榈油酸的特

性在自然界中非常罕见，它是我国唯一高积累棕榈

油酸的植物，但果肉较低的含油率严重限制了其有

注：表示同一采收期两个品系间的基因相对表达量在０．０５水平上的显著差异

Ｎｏｔｅ： ｉｎｄｉｃａｔｅｄｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅｓｏｆｇｅｎｅｒｅｌａｔｉｖｅｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎｌｅｖｅｌｂｅｔｗｅｅｎｔｗｏｌｉｎｅｓａｔｔｈｅｓａｍｅｈａｒｖｅｓｔｔｉｍｅａｔｔｈｅｌｅｖｅｌｏｆ０．０５

图３　ＧＰＤ１、ＤＧＡＴ１和ＤＧＡＴ２基因在‘ＴＦ２－３６’和‘杂５６’果肉中的表达差异

Ｆｉｇ．３　ＤｉｆｆｅｒｅｎｃｅｓｏｆＧＰＤ１，ＤＧＡＴ１ａｎｄＤＧＡＴ２ｇｅｎｅｓｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎｉｎｆｒｕｉｔｐｕｌｐｂｅｔｗｅｅｎｔｈｅｌｉｎｅｓ‘ＴＦ２－３６’ａｎｄ‘Ｚａ５６’

效开发利用。

‘ＴＦ２３６’果肉的ＧＰＤ１基因表达量一直显著高
于‘杂５６’，且于７月２８日达峰值，促使‘ＴＦ２３６’的
干果肉含油率在 ８月 ３０日达峰值且显著高于‘杂
５６’，含油率的峰值滞后于 ＧＰＤ１基因表达量的峰
值，而且两个品系的干果肉含油率峰值相差倍数（３．
９倍）与ＧＰＤ１基因表达量峰值相差倍数（３．４倍）相
近。可见，ＧＰＤ１基因在‘ＴＦ２３６’果肉发育前期的
高表达，为油脂合成积累了更多的Ｇ３Ｐ［７］，进而提升
其果肉含油率。近年来，在麻疯树（Ｊａｔｒｏｐｈａｃｕｒｃａｓ
Ｌ．）和印加果（ＰｌｕｋｅｎｅｔｉａｖｏｌｕｂｉｌｉｓＬ．）种子中也发现
ＧＰＤ基因表达量与ＴＡＧ含量变化相关［２３，２５］，且注射

外源甘油的油菜种子油脂含量高峰也滞后于 Ｇ３Ｐ
高峰［１０］。

高油品系‘ＴＦ２３６’果肉的汇基因 ＤＧＡＴ１和
ＤＧＡＴ２在源基因ＧＰＤ１的前期高表达后出现表达量
高峰，且显著高于低果肉油品系‘杂 ５６’，表明
ＤＧＡＴ１和ＤＧＡＴ２基因在果肉发育期间的高表达也
促进了油脂高积累。发育期的麻疯树和蓖麻（Ｒｉｃｉ
ｎｕｓｃｏｍｍｕｎｉｓＬ．）ＤＧＡＴ１基因以及印加果 ＤＧＡＴ２基
因表达量呈明显的单峰曲线变化规律，且与油脂合

成相关［２３，２５－２６］。发育期文冠果胚的油脂积累与 Ｘｓ
ＤＧＡＴ１和ＸｓＤＧＡＴ２基因表达模式相关，与非转基因
植株相比，异源表达文冠果 ＸｓＤＧＡＴ１和 ＸｓＤＧＡＴ２
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基因的拟南芥种子油脂含量分别提高 ７１．６μｇ·
ｍｇ－１（２０．３％）和３０．９μｇ·ｍｇ－１（８．８％）［１１］。不同
物种和组织对 ＤＧＡＴ１和 ＤＧＡＴ２基因的响应程度存
在一定差异，而它们对沙棘果肉含油率的影响程度

还需要进一步验证。吴永美等［２７］将猫爪草（Ｄｏｘａｎ
ｔｈａｕｎｇｕｉｓｃａｔｉ）的 Δ９Ｄ（ｄｅｌｔａ９ｄｅｓａｔｕｒａｓｅ）基因（催
化棕榈酸去饱和为棕榈油酸）和对棕榈油酸有特异

选择性的ＤＧＡＴ酶基因在大豆中共同表达发现，大
豆体细胞胚的棕榈油酸含量上升到１９％，比单独转
化Δ９Ｄ基因高７％。Ｌｉ等［１６］发现油桐中有催化桐

油酸（十八碳三烯酸）与ＴＡＧ特异结合的 ＤＧＡＴ２基
因。因此在后续研究中获得对棕榈油酸有特异选择

性的ＤＧＡＴ基因对进一步解析沙棘果肉油脂合成积
累机理具有重要意义。

与低果肉油品系‘杂 ５６’相比，高果肉油品系
‘ＴＦ２３６’的源基因 ＧＰＤ１在发育前期高表达，而汇
基因ＤＧＡＴ１和ＤＧＡＴ２在发育后期出现高表达，源和
汇基因的协同高表达促进了沙棘果肉油脂的高积

累。在烟草中共表达拟南芥的ＷＲＩ１和ＤＧＡＴ１基因
可产生协同作用，转基因烟草的干叶 ＴＡＧ含量可提
高约１００倍（２．４８％），是转化单一基因的 ５倍左
右［１９］。Ｃｈｅｎ等［１７］将油桐的 ＶｆＦＡＤ２和 ＶｆＤＧＡＴ２基
因融合导入红酵母和拟南芥中，发现它们具有协同

促进不饱和脂肪酸积累的作用，且可获得更高含量

的Ｃ１８：３（红酵母中提高１７４％，拟南芥中提高１４．
６％）。非种子组织（果肉）的油脂生物合成途径复
杂，同时涉及到种子油脂的合成，这些结构基因和调

节基因对沙棘果肉油脂积累的影响正在进一步的研

究验证之中。

４　结论
（１）品系‘ＴＦ２３６’的果肉含油率一直显著高于

‘杂５６’，两个品系的果肉油脂积累模式相似；（２）
ＧＰＤ１、ＤＧＡＴ１和 ＤＧＡＴ２基因在‘ＴＦ２３６’果肉中均
有明显高于‘杂５６’的表达量峰值，但 ＧＰＤ１表达量
峰值出现在油脂快速合成期，ＤＧＡＴ１和 ＤＧＡＴ２表达
量峰值出现在油脂稳定积累期，源基因“ＧＰＤ１”在发
育前期高表达，促进合成更多的 ＴＡＧ前体 Ｇ３Ｐ，而
汇基因“ＤＧＡＴ１和ＤＧＡＴ２”在发育后期高表达，则促
进了ＴＡＧ的高积累。（３）源基因“ＧＰＤ１”和汇基因
“ＤＧＡＴ１和ＤＧＡＴ２”的协同高表达在促进 ＴＡＧ合成
底物Ｇ３Ｐ积累的同时加速 ａｃｙｌＣｏＡ脂肪酸与 ＤＡＧ
组装成 ＴＡＧ。这不仅首次揭示了非种子组织（果

肉）的油脂合成积累的源汇基因协同表达机制，而且

为提高沙棘果肉含油量提供理论依据。
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ｔｈｏｒｎ（ＨｉｐｐｏｐｈａｅｒｈａｍｎｏｉｄｅｓＬ．）ｂｅｒｒｉｅｓｏｆｄｉｆｆｅｒｅｎｔｏｒｉｇｉｎｓ［Ｊ］．

ＪｏｕｒｎａｌｏｆＡｇｒｉｃｕｌｔｕｒａｌａｎｄＦｏｏｄＣｈｅｍｉｓｔｒｙ，２００１，４９（４）：１９３９

－１９４７．

［３］ＲｕａｎＣＪ，ＲｕｍｐｕｎｅｎＫ，ＮｙｂｏｍＨ．Ａｄｖａｎｃｅｓｉｎｉｍｐｒｏｖｅｍｅｎｔｏｆ

ｑｕａｌｉｔｙａｎｄｒｅｓｉｓｔａｎｃｅｉｎａｍｕｌｔｉｐｕｒｐｏｓｅｃｒｏｐ：ｓｅａｂｕｃｋｔｈｏｒｎ［Ｊ］．

ＣｒｉｔｉｃａｌＲｅｖｉｅｗｓｉｎＢｉｏｔｅｃｈｎｏｌｏｇｙ，２０１３，３３（２）：１２６－１４４．

［４］ＦａｔｉｍａＴ，ＳｎｙｄｅｒＣＬ，ＳｃｈｒｏｅｄｅｒＷＲ，ｅｔａｌ．Ｆａｔｔｙａｃｉｄｃｏｍｐｏｓｉ

ｔｉｏｎｏｆｄｅｖｅｌｏｐｉｎｇｓｅａｂｕｃｋｔｈｏｒｎ（ＨｉｐｐｏｐｈａｅｒｈａｍｎｏｉｄｅｓＬ．）ｂｅｒｒｙ

ａｎｄｔｈｅｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｏｍｅｏｆｔｈｅｍａｔｕｒｅｓｅｅｄ［Ｊ］．ＰｌｏｓＯｎｅ，２０１２，７

（４）：ｅ３４０９９．

［５］ＹａｎｇＢＲ，ＫａｌｌｉｏＨ．ＡｎａｌｙｓｉｓｏｆＴｒｉａｃｙｌｇｌｙｃｅｒｏｌｓｏｆｓｅｅｄｓａｎｄｂｅｒ

ｒｉｅｓｏｆｓｅａｂｕｃｋｔｈｏｒｎ（Ｈｉｐｐｏｐｈａｅｒｈａｍｎｏｉｄｅｓ）ｏｆｄｉｆｆｅｒｅｎｔｏｒｉｇｉｎｓｂｙ

ｍａｓｓｓｐｅｃｔｒｏｍｅｔｒｙａｎｄｔａｎｄｅｍｍａｓｓｓｐｅｃｔｒｏｍｅｔｒｙ［Ｊ］．Ｌｉｐｉｄ，２００６，

４１（４）：３８１－３９２．

［６］ＲａｍｌｉＵＳ，ＢａｋｅｒＤＳ，ＱｕａｎｔＰＡ，ｅｔａｌ．Ｕｓｅｏｆｃｏｎｔｒｏｌａｎａｌｙｓｉｓｔｏ

ｓｔｕｄｙｔｈｅｒｅｇｕｌａｔｉｏｎｏｆｐｌａｎｔｌｉｐｉｄｂｉｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ［Ｊ］．ＢｉｏｃｈｅｍｉｃａｌＳｏ

ｃｉｅｔｙＴｒａｎｓａｃｔｉｏｎｓ，２００２，３０（６）：１０４３－１０４６．

［７］ＶｉｇｅｏｌａｓＨ，ＷａｌｄｅｃｋＰ，ＺａｎｋＴ，ｅｔａｌ．Ｉｎｃｒｅａｓｉｎｇｓｅｅｄｏｉｌｃｏｎｔｅｎｔ

ｉｎｏｉｌｓｅｅｄｒａｐｅ（ＢｒａｓｓｉｃａｎａｐｕｓＬ．）ｂｙｏｖｅｒｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎｏｆａｙｅａｓｔ

ｇｌｙｃｅｒｏｌ３ｐｈｏｓｐｈａｔｅｄｅｈｙｄｒｏｇｅｎａｓｅｕｎｄｅｒｔｈｅｃｏｎｔｒｏｌｏｆａｓｅｅｄｓｐｅ

ｃｉｆｉｃｐｒｏｍｏｔｅｒ［Ｊ］．ＰｌａｎｔＢｉｏｔｅｃｈｎｏｌｏｇｙＪｏｕｒｎａｌ，２００７，５（３）：４３１

－４４１．

［８］张　霞，张　桦，张富春．盐胁迫下盐穗木甘油醛３磷酸脱氢

酶基因的表达与亚细胞定位分析［Ｊ］．西北植物学报，２０１５，３５

（７）：１２８３－１２８８．

［９］ＲｅｍｉｚｅＦ，ＢａｒｎａｖｏｎＬ，ＤｅｑｕｉｎＳ．Ｇｌｙｃｅｒｏｌｅｘｐｏｒｔａｎｄｇｌｙｃｅｒｏｌ３

ｐｈｏｓｐｈａｔｅｄｅｈｙｄｒｏｇｅｎａｓｅ，ｂｕｔｎｏｔｇｌｙｃｅｒｏｌｐｈｏｓｐｈａｔａｓｅ，ａｒｅｒａｔｅｌｉｍ

ｉｔｉｎｇｆｏｒｇｌｙｃｅｒｏｌｐｒｏｄｕｃｔｉｏｎｉｎＳａｃｃｈａｒｏｍｙｃｅｓｃｅｒｅｖｉｓｉａｅ［Ｊ］．Ｍｅｔａ

ｂｏｌｉｃＥｎｇｉｎｅｅｒｉｎｇ，２００１，３（４）：３０１－３１２．

［１０］ＶｉｇｅｏｌａｓＨ，ＧｅｉｇｅｎｂｅｒｇｅｒＰ．Ｉｎｃｒｅａｓｅｄｌｅｖｅｌｓｏｆｇｌｙｃｅｒｏｌ３ｐｈｏｓ

ｐｈａｔｅｌｅａｄｔｏａｓｔｉｍｕｌａｔｉｏｎｏｆｆｌｕｘｉｎｔｏｔｒｉａｃｙｌｇｌｙｃｅｒｏｌｓｙｎｔｈｅｓｉｓａｆｔｅｒ

ｓｕｐｐｌｙｉｎｇｇｌｙｃｅｒｏｌｔｏｄｅｖｅｌｏｐｉｎｇｓｅｅｄｓｏｆＢｒａｓｓｉｃａｎａｐｕｓＬ．ｉｎｐｌａｎ

ｔａ［Ｊ］．Ｐｌａｎｔａ，２００４，２１９（５）：８２７－８３５．

［１１］ＧｕｏＨＨ，ＷａｎｇＴＴ，ＬｉＱＱ，ｅｔａｌ．Ｔｗｏｎｏｖｅｌｄｉａｃｙｌｇｌｙｃｅｒｏｌａｃｙｌ

ｔｒａｎｓｆｅｒａｓｅｇｅｎｅｓｆｒｏｍＸａｎｔｈｏｃｅｒａｓｓｏｒｂｉｆｏｌｉａａｒｅｒｅｓｐｏｎｓｉｂｌｅｆｏｒｉｔｓ

ｓｅｅｄｏｉｌｃｏｎｔｅｎｔ［Ｊ］．Ｇｅｎｅ，２０１３，５２７（１）：２６６－２７４．

［１２］ＺｈｅｎｇＰ，ＡｌｌｅｎＷＢ，ＲｏｅｓｌｅｒＫ，ｅｔａｌ．ＡｐｈｅｎｙｌａｌａｎｉｎｅｉｎＤＧＡＴ

ｉｓａｋｅｙｄｅｔｅｒｍｉｎａｎｔｏｆｏｉｌｃｏｎｔｅｎｔａｎｄｃｏｍｐｏｓｉｔｉｏｎｉｎｍａｉｚｅ［Ｊ］．

ＮａｔｕｒｅＧｅｎｅｔｉｃｓ，２００８，４０（３）：３６７－３７２．

［１３］ＪａｋｏＣ，ＫｕｍａｒＡ，ＷｅｉＹＤ，ｅｔａｌ．Ｓｅｅｄｓｐｅｃｉｆｉｃｏｖｅｒｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ

ｏｆａｎＡｒａｂｉｄｏｐｓｉｓｃＤＮＡｅｎｃｏｄｉｎｇａｄｉａｃｙｌｇｌｙｃｅｒｏｌａｃｙｌｔｒａｎｓｆｅｒａｓｅ

ｅｎｈａｎｃｅｓｓｅｅｄｏｉｌｃｏｎｔｅｎｔａｎｄｓｅｅｄｗｅｉｇｈｔ［Ｊ］．ＰｌａｎｔＰｈｙｓｉｏｌｏｇｙ，

２００１，１２６（２）：８６１－８７４．

６０９



第６期 丁　健，等：沙棘果肉发育期油脂合成积累的源汇基因协同表达

［１４］ＣａｓｅｓＳ，ＳｍｉｔｈＳＪ，ＺｈｅｎｇＹ，ｅｔａｌ．Ｉｄｅｎｔｉｆｉｃａｔｉｏｎｏｆａｇｅｎｅｅｎｃｏ

ｄｉｎｇａｎａｃｙｌＣｏＡ：ｄｉａｃｙｌｇｌｙｃｅｒｏｌａｃｙｌｔｒａｎｓｆｅｒａｓｅ，ａｋｅｙｅｎｚｙｍｅｉｎ

ｔｒｉａｃｙｌｇｌｙｃｅｒｏｌｓｙｎｔｈｅｓｉｓ［Ｊ］．ＰｒｏｃｅｅｄｉｎｇｓｏｆＮａｔｉｏｎａｌＡｃａｄｅｍｙｏｆ

ＳｃｉｅｎｃｅｓｏｆｔｈｅＵｎｉｔｅｄＳｔａｔｅｓｏｆＡｍｅｒｉｃａ，１９９８，９５（２２）：１３０１８

－１３０２３．

［１５］ＫｒｏｏｎＪＴＭ，ＷｅｉＷＸ，ＳｉｍｏｎＷＪ，ｅｔａｌ．Ｉｄｅｎｔｉｆｉｃａｔｉｏｎａｎｄｆｕｎｃ

ｔｉｏｎａｌｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎｏｆａｔｙｐｅ２ａｃｙｌＣｏＡ：ｄｉａｃｙｌｇｌｙｃｅｒｏｌａｃｙｌｔｒａｎｓ

ｆｅｒａｓｅ（ＤＧＡＴ２）ｉｎｄｅｖｅｌｏｐｉｎｇｃａｓｔｏｒｂｅａｎｓｅｅｄｓｗｈｉｃｈｈａｓｈｉｇｈ

ｈｏｍｏｌｏｇｙｔｏｔｈｅｍａｊｏｒｔｒｉｇｌｙｃｅｒｉｄｅｂｉｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃｅｎｚｙｍｅｏｆｆｕｎｇｉａｎｄ

ａｎｉｍａｌｓ［Ｊ］．Ｐｈｙｔｏｃｈｅｍｉｓｔｒｙ，２００６，６７（２３）：２５４－２５９．

［１６］ＬｉＲ，ＹｕＫ，ＨｉｌｄｅｂｒａｎｄＤＦ．ＤＧＡＴ１，ＤＧＡＴ２ａｎｄＰＤＡＴｅｘｐｒｅｓ

ｓｉｏｎｉｎｓｅｅｄｓａｎｄｏｔｈｅｒｔｉｓｓｕｅｓｏｆｅｐｏｘｙａｎｄｈｙｄｒｏｘｙｆａｔｔｙａｃｉｄａｃｃｕ

ｍｕｌａｔｉｎｇｐｌａｎｔｓ［Ｊ］．Ｌｉｐｉｄｓ，２０１０，４５（２）：１４５－１５７．

［１７］ＣｈｅｎＹＣ，ＣｕｉＱＱ，ＸｕＹＪ，ｅｔａｌ．ＥｆｆｅｃｔｓｏｆｔｕｎｇｏｉｌｓｅｅｄＦＡＤ２

ａｎｄＤＧＡＴ２ｇｅｎｅｓｏｎｕｎｓａｔｕｒａｔｅｄｆａｔｔｙａｃｉｄａｃｃｕｍｕｌａｔｉｏｎｉｎ

ＲｈｏｄｏｔｏｒｕｌａｇｌｕｔｉｎｉｓａｎｄＡｒａｂｉｄｏｐｓｉｓｔｈａｌｉａｎａ［Ｊ］．ＭｏｌｅｃｕｌａｒＧｅ

ｎｅｔｉｃｓａｎｄＧｅｎｏｍｉｃｓ，２０１５，２９０（４）：１６０５－１６１３．

［１８］阮成江，李　群．基因调控种子含油量研究进展及生物柴油用

海滨锦葵遗传改良策略［Ｊ］．可再生能源，２００８，２６（４）：３５

－４０．

［１９］ＶａｎｈｅｒｃｋｅＴ，ＥＩＴａｈｃｈｙＡ，ＳｈｒｅｓｔｈａＰ，ｅｔａｌ．Ｓｙｎｅｒｇｉｓｔｉｃｅｆｆｅｃｔｏｆ

ＷＲＩ１ａｎｄＤＧＡＴ１ｃｏｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎｏｎｔｒｉａｃｙｌｇｌｙｃｅｒｏｌｂｉｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓｉｎ

ｐｌａｎｔｓ［Ｊ］．ＦＥＢＳＬｅｔｔｅｒｓ，２０１３，５８７（４）：３６４－３６９．

［２０］ＤｉｎｇＪ，ＲｕａｎＣＪ，ＢａｏＹＨ，ｅｔａｌ．Ａｎａｌｙｓｉｓｏｆｇｅｎｅｔｉｃｒｅｌａｔｉｏｎ

ｓｈｉｐｓｉｎｓｅａｂｕｃｋｔｈｏｒｎ（Ｈｉｐｐｏｐｈａｅｒｈａｍｎｏｉｄｅｓ）ｇｅｒｍｐｌａｓｍｆｒｏｍ

ＣｈｉｎａａｎｄｏｔｈｅｒｃｏｕｎｔｒｉｅｓｕｓｉｎｇＩＳＳＲｍａｒｋｅｒｓ［Ｊ］．ＪｏｕｒｎａｌｏｆＨｏｒ

ｔｉｃｕｌｔｕｒａｌＳｃｉｅｎｃｅ＆Ｂｉｏｔｅｃｈｎｏｌｏｇｙ，２０１５，９０（６）：５９９－６０６．

［２１］ＣｈｒｉｓｔｉｅＷ Ｗ．Ｆａｔｔｙａｃｉｄｓａｎｄｌｉｐｉｄｓ：Ｓｔｒｕｃｔｕｒｅｓ，ｅｘｔｒａｃｔｉｏｎａｎｄ

ｆｒａｃｔｉｏｎａｔｉｏｎｉｎｔｏｃｌａｓｓｅｓ［Ｍ］／／ＣｈｒｉｓｔｉｅＷＷ．ＧａｓＣｈｒｏｍａｔｏｇｒａ

ｐｈｙａｎｄＬｉｐｉｄｓ．Ｇｌａｓｇｏｗ，ＵＫ：ＴｈｅＯｉｌｙＰｒｅｓｓＬｔｄ．，１９８９：１１

－４２．

［２２］ＶｕｏｒｉｎｅｎＡＬ，ＭａｒｋｋｉｎｅｎＮ，ＫａｌｐｉｏＭ，ｅｔａｌ．Ｅｆｆｅｃｔｏｆｇｒｏｗｔｈｅｎ

ｖｉｒｏｎｍｅｎｔｏｎｔｈｅｇｅｎｅｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎａｎｄｌｉｐｉｄｓｒｅｌａｔｅｄｔｏｔｒｉａｃｙｌｇｌｙｃｅｒ

ｏｌｂｉｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓｉｎｓｅａｂｕｃｋｔｈｏｒｎ（Ｈｉｐｐｏｐｈａｅｒｈａｍｎｏｉｄｅｓ）ｂｅｒｒｉｅｓ

［Ｊ］．ＦｏｏｄＲｅｓｅａｒｃｈＩｎｔｅｒｎａｔｉｏｎａｌ，２０１５，７７（３）：６０８－６１９．

［２３］ＷａｎｇＸＪ，ＬｉｕＡＺ，Ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎｏｆｇｅｎｅｓｃｏｎｔｒｏｌｌｉｎｇｕｎｓａｔｕｒａｔｅｄ

ｆａｔｔｙａｃｉｄｓｂｉｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓａｎｄｏｉｌｄｅｐｏｓｉｔｉｏｎｉｎｄｅｖｅｌｏｐｉｎｇｓｅｅｄｓｏｆＳａ

ｃｈａＩｎｃｈｉ（ＰｌｕｋｅｎｅｔｉａｖｏｌｕｂｉｌｉｓＬ．）［Ｊ］．Ｌｉｐｉｄｓ，２０１４，４９（１０）：

１０１９－１０３１．

［２４］ＳｃｈｍｉｔｔｇｅｎＴＤ，ＬｉｖａｋＫＪ．ＡｎａｌｙｚｉｎｇｒｅａｌｔｉｍｅＰＣＲｄａｔａｂｙｔｈｅ

ｃｏｍｐａｒａｔｉｖｅＣＴｍｅｔｈｏｄ［Ｊ］．ＮａｔｕｒｅＰｒｏｔｏｃｏｌｓ，２００８，３（６）：１１０１

－１１０８．

［２５］ＸｕＲＨ，ＷａｎｇＲＬ，ＬｉｕＡＺ．Ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎｐｒｏｆｉｌｅｓｏｆｇｅｎｅｓｉｎ
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