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基于藜麦转录组的脂肪酸生物合成途径解析
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摘　 要: 藜麦营养丰富ꎬ油脂含量高ꎬ脂肪酸组成理想ꎬ是油脂提取物的潜在资源ꎮ 植物油脂主要以三酰甘

油的形式储存在作物种子和果实等器官中ꎬ其合成受到环境和基因水平的调控ꎬ涉及质体、内质网和油体等

多个细胞器ꎮ 该文基于藜麦转录组数据ꎬ对藜麦油脂合成相关的脂肪酸生物合成途径基因进行挖掘ꎬ并对

基因表达模式进行分析ꎮ 结果表明:在藜麦中ꎬ与脂肪酸生物合成相关的基因序列共 ８７ 条ꎬ涉及乙酰 ＣｏＡ
羧化酶和 β￣酮脂酰 ＡＣＰ 合成酶等关键酶ꎬ其中编码长链酰基辅酶 Ａ 合成酶基因和 β￣酮脂酰 ＡＣＰ 还原酶数

目最多ꎮ 通过基因表达模式分析发现ꎬ与脂肪酸生物合成相关的基因在种子表达中呈现整体上调模式ꎬ可
能与种子中油脂形成和积累密切相关ꎮ 对藜麦乙酰 ＣｏＡ 羧化酶亚基编码基因进行分析发现ꎬａｃｃＤ 基因在

不同组织间无差异表达ꎬ表明在藜麦中 ａｃｃＤ 编码的 β￣ＣＴ 亚基可能不是影响乙酰 ＣｏＡ 羧化酶发挥作用的限

制因子ꎮ 藜麦 ＫＡＳⅡ含有保守结构域ꎬ与其他组织相比ꎬ编码基因 ＱｃＦｂ１５、ＱｃＦｂ４５ 和 ＱｃＦｂ７５ 在种子中均存

在上调表达ꎬ参与藜麦脂肪酸碳链延伸及油脂形成ꎮ 对藜麦脂肪酸生物合成途径相关基因的挖掘ꎬ为藜麦

油脂合成和积累的研究提供了理论基础ꎬ对高油脂藜麦品种选育等后续研究也具有重要启示作用ꎮ
关键词: 藜麦ꎬ 转录组ꎬ 脂肪酸生物合成ꎬ 差异表达基因
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　 　 藜麦(Ｃｈｅｎｏｐｏｄｉｕｍ ｑｕｉｎｏａ)为一年生苋科植

物ꎬ原产于南美洲安第斯山区ꎬ是哥伦比亚到智利

中部等地区重要的粮食作物ꎬ已有七千年的栽培

历史(Ｊａｃｏｂｓｅｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００３)ꎮ 藜麦为四倍体植物ꎬ
很多质量性状表现出双染色体遗传特性(Ｍａｕｇｈａｎ
ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００４)ꎮ 藜麦具有丰富的遗传多样性和变

异性ꎬ表现出不同生态条件下的广泛适应性ꎬ纬度

分布广ꎬ海拔分布广泛ꎮ 藜麦可以在海平面到海

拔４ ０００ ｍ 的范围种植ꎬ耐受土壤贫瘠、干旱和盐

碱等恶劣环境(Ｈｉｌａｌ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００４ꎻ Ｈａｒｉａｄｉ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２０１１)ꎮ 根据 ＦＡＯ 统计(２０１７)ꎬ藜麦产量主要集

中在秘鲁、玻利维亚、厄瓜多尔ꎬ智利、阿根廷、哥
伦比亚也是主产国ꎮ 此外ꎬ藜麦在美国、印度、意
大利、法国等 ９５ 个国家和地区均有种植(崔宏亮

等ꎬ２０１９)ꎮ 藜麦虽然自 ２０ 世纪 ９０ 年代ꎬ已引入

我国ꎬ但研究进展相对缓慢ꎮ 近年来ꎬ中国农业科

学院作物科学研究所、成都大学等科研机构对藜

麦开展了多方面研究ꎮ 目前ꎬ已审(鉴)定藜麦品

种 １０ 余个ꎬ在山西、青海、甘肃、内蒙等 １８ 个省

(区)进行推广种植ꎬ面积达９ ０００ ｈｍ２(２０１７ 年数

据)ꎬ并初步呈现规模化种植的发展趋势ꎮ 基于藜

麦在不良气候条件下的持久适应能力ꎬ因此被认

为是各种不良非生物因素限制条件下进行粮食作

物生产的最佳选择之一ꎮ
藜麦既是一种极富营养价值的食物ꎬ氨基酸

配比均衡ꎬ含有人体所需的全部必须氨基酸ꎬ也是

ＦＡＯ 认定的唯一一种单体植物即可满足人体基本

营养需求的食物ꎬ因此是最适宜人类的完美“全营

养食品”ꎮ 藜麦籽粒中既不含有谷物中常见的谷

蛋白等过敏原ꎬ也不含麸质ꎬ适合孕妇、婴幼儿等

特殊人群ꎮ 同时ꎬ藜麦富含油类成分ꎬ脂肪平均含

量为 ５％ ~ ７％ꎬ高于玉米脂肪酸含量( ３％ ~ ４％)
(Ｚｅｖａｌｌｏｓ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１２)ꎮ 藜麦籽粒脂肪酸含量受

到品种和种植环境等因素的影响ꎮ 徐天才等

(２０１７)对不同海拔下藜麦营养成分进行分析表

明ꎬ藜麦粗脂肪含量随海拔升高而增加ꎮ 胡一波

等(２０１７)对我国北方种植的 ２５ 份藜麦种质资源

进行品质评价ꎬ研究表明不同藜麦品种籽粒脂肪

酸含量变化范围为 ３.５１％ ~ ６.７２％ꎬ且与总黄酮含

量呈现极显著正相关性ꎮ 对不同生育期植株(苗

期、初花期、灌浆期和成熟期)进行脂肪酸分析表

明ꎬ植株全株脂肪酸含量由苗期的 ９.５３％下降到
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成熟期的 ３. ３０％ꎬ苗期脂肪酸含量较高(魏玉明

等ꎬ２０１８)ꎮ 此外ꎬ因其不饱和脂肪酸丰富ꎬ皮肤渗

透性好ꎬ油脂透明度高ꎬ藜麦籽油已经在保健产

品、婴儿乳液、高档口红等产品中得到应用ꎮ 柳慧

芳等(２０１８)建立了藜麦油脂的超临界 ＣＯ２ 萃取工

艺ꎬ为藜麦油脂开发利用提供了技术支持ꎮ 上述

研究均表明ꎬ藜麦具有较高的油脂含量和理想的

脂肪酸组成ꎬ既可作为油脂提取物的潜在资源ꎬ也
被作为非油料种子作物ꎮ

植物油脂主要以三酰甘油酯的形式存在ꎬ其
合成是众多酶和基因的协同表达和调节的复杂过

程ꎬ涉及脂肪酸合成和三酰甘油组装等过程ꎬ大多

数步骤已经研究较为透彻(Ｂｅｉｓｓｏｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１３)ꎮ
脂肪酸合成是植物体内油脂形成的第一步ꎬ主要

发生在质体ꎬ合成需要前体物质乙酰辅酶 Ａ 的供

应ꎬ前体物质在乙酰辅酶 Ａ 羧化酶的作用下生成

丙二酰辅酶 Ａꎬ后经过脂肪酸合酶、脂肪酰￣ＡＣＰ 硫

酯酶等催化ꎬ形成不同链长的游离脂肪酸(Ｙｕａｎ ｅｔ
ａｌ.ꎬ １９９５ꎻ Ｐｉｄｋｏｗｉｃｈ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００７)ꎮ 游离脂肪酸

在酰基辅酶 Ａ 合成酶作用下形成酰基辅酶 Ａꎬ后
经过 ３￣磷酸甘油酰基转移酶、溶血磷酸酰基转移

酶、二酰甘油转酰酶等作用ꎬ将酰基转移到磷酸甘

油骨架上ꎬ形成三酰甘油脂(Ｏａｋｅｓ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１１)ꎮ
由此可见ꎬ植物油脂合成是多种酶和基因共同参

与的复杂过程ꎬ这是植物油脂含量和组成表现出

复杂多样性的分子遗传基础(陈昊等ꎬ２０１３)ꎮ 从

整体上对植物油脂合成途径相关基因的挖掘和深

入分析ꎬ将对全面阐明植物油脂代谢调控网络提

供参考ꎬ为植物油脂合成调控奠定基础ꎮ 目前ꎬ对
藜麦油脂方面的研究主要集中于含量、脂肪酸组

成和提取工艺等方面ꎬ油脂合成调控机理及作用

途径等方面的研究尚未开展ꎬ这在一定程度上限

制了油脂产量的提高和品质的改善ꎮ
本研究在藜麦转录组数据基础上ꎬ通过生物

信息学方法ꎬ确定了其脂肪酸合成途径中的相关

基因ꎬ并对基因结构和表达模式进行分析ꎬ对差异

表达基因进行鉴定ꎮ 本研究结果将为藜麦高油脂

内在机制的解析奠定基础ꎬ同时也为相关功能基

因研究和油用藜麦分子育种提供数据支持ꎮ

１　 材料与方法

１.１ 材料

藜麦籽粒种植于成都大学杂粮加工重点实验

室试验基地ꎬ９ 月份播种ꎬ以陇藜 ２ 号品种为试验

材料ꎮ 当材料出现成熟籽粒时ꎬ选取 ５ 株藜麦ꎬ分
别取其根、茎、叶、花和种子混匀ꎬ使用液氮速冻

保存ꎮ
１.２ 方法

１.２.１ 测序文库构建及测序 　 转录组测序文库构

建及测序工作由北京百迈客生物科技有限公司完

成ꎬ运用 Ｉｌｌｕｍｉｎａ 高通量测序平台ꎬ基于边合成边

测序技术ꎮ
１.２.２ 数据处理及基因表达 　 对测序数据进行质

量控制和去杂处理后得到有效序列ꎬ运用 ＨＩＳＡＴ２
软件(Ｋｉｍ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１５)将序列对比到藜麦参考基

因组( Ｊａｒｖｉｓ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１７)ꎮ 使用 ＢＬＡＳＴ 软件对序

列与公共数据库进行对比ꎬ得到注释信息ꎮ 采用

ＦＰＫＭ 衡量基因表达水平ꎬ并运用 ＥＢＳｅｑ 进行差异

基因分析ꎬ筛选标准为差异倍数(Ｆｏｌｄ Ｃｈａｎｇｅ)≥２
且错误发现率(Ｆａｌｓｅ Ｄｉｓｃｏｖｅｒｙ Ｒａｔｅ) <０.０１ꎮ
１.２.３ 脂肪酸合成途径基因挖掘 　 根据 ＫＥＧＧ 数

据库中脂肪酸合成途径(ｋｏ０００６１)注释信息ꎬ得到

藜麦脂肪酸合成途径中的相关基因( Ｋａｎｅｈｉｓａ ｅｔ
ａｌ.ꎬ ２００４)ꎮ 使用 ＥｘＰａＳｙ、ＳＯＰＭＡ、ＰｒｏｔＣｏｍｐ 等在

线软件对序列进行生物信息学分析ꎬ参数设置为

默认值ꎮ

２　 结果与分析

２.１ 测序数据统计

对测序数据进行过滤后ꎬ各样品的有效数据

量均 大 于 ６. ３０ ＧＢꎬ Ｑ３０ 碱 基 百 分 比 均 大 于

９２.１０％ꎬ表明该试验得到数据质量较高ꎬ能够满足

后续分析需求ꎮ 通过对有效序列与藜麦参考基因

组进行对比ꎬ匹配到参考基因组效率为 ９２.９０％ ~
９６.６３％ꎬ说明转录组测序数据适合该参考基因组ꎮ
此外ꎬ通过与参考基因组注释信息进行比较ꎬ共发

掘得到７ ４１６个新基因(表 １)ꎮ 将得到的新基因序
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列分别与公共数据库中进行对比分析ꎬ共５ ６２３个
基因序列被注释ꎬ占新基因数量的 ７５. ８２％ꎮ 其

中:注释到 Ｎｒ 数据库的新基因数量最多ꎬ有５ ５７８
个ꎬ占所有新基因数目的 ７５.２２％ꎻ其次是 ｅｇｇＮＯＧ
数据库ꎬ注释新基因数目为３ ４５４个ꎻ注释到 ＫＥＧＧ
数据库的新基因数目为１ １６１个ꎬ占挖掘新基因数

目的 １５.６６％ꎮ

表 １　 藜麦新基因注释
Ｔａｂｌｅ １　 Ａｎｎｏｔａｔｉｏｎ ｒｅｓｕｌｔｓ ｏｆ ｎｅｗ ｇｅｎｅｓ ｉｎ ｑｕｉｎｏａ

注释数据库
Ａｎｎｏｔａｔｅｄ ｄａｔａｂａｓｅ

新基因数
Ｎｅｗ ｇｅｎｅ ｎｕｍｂｅｒ

ＣＯＧ ５１９

ＧＯ １ ８２７

ＫＥＧＧ １ １６１

ＫＯＧ １ ８５５

Ｐｆａｍ ２ １６０

Ｓｗｉｓｓ￣Ｐｒｏｔ ２ ３１５

ｅｇｇＮＯＧ ３ ４５４

Ｎｒ ５ ５７８

２.２ 藜麦脂肪酸合成途径基因挖掘

基于藜麦基因组和转录组数据的 ＫＥＧＧ 代谢

途径分析ꎬ为全面挖掘藜麦营养物质合成途径解

析和代谢网络构建提供了数据支撑ꎮ 脂肪酸合成

是植物油脂合成的基础ꎬ基于藜麦基因组和不同

组织转录组数据ꎬ对藜麦脂肪酸生物合成途径

( ｆａｔｔｙ ａｃｉｄ ｂｉｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓꎬｋｏ０００６１)进行分析ꎬ挖掘得

到相关基因 ８７ 个ꎬ共编码 １５ 种酶 /蛋白(表 ２ꎬ图
１)ꎮ 其中:编码长链酰基辅酶 Ａ 合成酶(ＬＡＣＳ)基
因数目最多ꎬ为 ２０ 个ꎻ其次为 β￣酮脂酰 ＡＣＰ 还原

酶(ＫＡＲ)ꎬ编码基因数目为 １３ 个ꎮ 结合 ＫＥＧＧ 通

路对比结果ꎬ构建了藜麦脂肪酸生物合成途径(图
１)ꎬ乙酰 ＣｏＡ 是藜麦脂肪酸生物合成的前体ꎬ其在

乙酰 ＣｏＡ 羧化酶(ＡＣＣａｓｅ)作用下生成丙二酸单

酰 ＣｏＡꎬ该步骤是从头合成脂肪酸的第一步反应ꎮ
上述过程形成的丙二酸单酰 ＣｏＡ 是脂肪酸链延伸

的二碳单位的直接供体ꎮ 丙二酸单酰 ＣｏＡ 再经过

脂肪酸合酶(ＦＡＳ)系统ꎬＦＡＳ 由 ５ 部分组成ꎬ分别

为丙二酸单酰辅酶 Ａ￣ＡＣＰ 转移酶(ＭＡＴ)、β￣酮脂

酰 ＡＣＰ 合成酶(ＫＡＳ)、ＫＡＲ、β￣酮脂酰 ＡＣＰ 脱水

酶(ＨＡＤ)和烯脂酰 ＡＣＰ 还原酶(ＥＡＲ)ꎬ在藜麦中

编码基因数目分别为 ２、１１、１３、２ 和 ３ꎮ ＦＡＳ 系统

催化连续循环ꎬ每次增加 ２ 个碳长度ꎬ直到生成软

脂酸￣ＡＣＰ 和硬脂酸 ＡＣＰꎬ其在酰基 ＡＣＰ 硫酯酶

(ＦＡＴ)的作用下将 ＡＣＰ 释放ꎬ终止碳链延伸反应ꎮ
随后ꎬ游离脂肪酸在 ＬＡＣＳ 的作用下形成三酰甘油

合成的底物———脂酰 ＣｏＡꎮ
２.３ 藜麦脂肪酸合成途径基因的组织表达模式

分析

基于藜麦根( Ｔ１)、茎( Ｔ２)、叶( Ｔ３)、花( Ｔ４)
和种子(Ｔ５)转录组的表达数据ꎬ以种子为试验组ꎬ
以其他组织为对照组ꎮ 对筛选的差异表达基因进

行 Ｐａｔｈｗａｙ 富集性分析ꎬ筛选富集度水平 ( Ｐ <
０.０５)且显著水平前 ２０ 个代谢通路进行通路作

图ꎬ每组差异表达基因都有一些被归类于脂肪酸

生成途径ꎬ如脂肪酸生物合成途径、脂肪酸代谢途

径、脂肪酸延长(表 ３)ꎮ 对涉及藜麦脂肪酸合成

途径的差异表达基因进行分析ꎬ在根 ｖｓ 种子、茎 ｖｓ
种子、叶 ｖｓ 种子和花 ｖｓ 种子中ꎬ差异表达基因分

别为 ４５ 个、３５ 个、３３ 个和 ３２ 个ꎬ其中上调表达基

因数目分别为 ３９ 个、３１ 个、２２ 个和 ２５ 个ꎬ下调表

达基因数目为 ６ 个、４ 个、１１ 个和 ７ 个(图 ２)ꎮ
２.４ 乙酰 ＣｏＡ 羧化酶(ＡＣＣａｓｅ)分析

乙酰 ＣｏＡ 羧化酶催化作用是脂肪酸生物合成

的第一步ꎬ也是脂肪酸合成的限速步骤ꎬ该步骤依

赖 ＡＴＰꎬ与种子含油量密切相关ꎮ 乙酰 ＣｏＡ 羧化

酶由 ４ 个 亚 基 组 成ꎬ 即 生 物 素 羧 基 载 体 蛋 白

(ＢＣＣＰ)亚基、生物素羧化酶(ＢＣ)亚基、羧基转移

酶(ＣＴ)的 α￣ＣＴ 亚基和 β￣ＣＴ 亚基ꎮ 在藜麦中鉴

定出 １７ 个基因编码 ４ 个亚基ꎬ其中 ５ 个 ａｃｃＢ 基因

编码 ＢＣＣＰꎬ２ 个 ａｃｃＣ 基因编码 ＢＣꎬ７ 个 ａｃｃＡ 和 ３
个 ａｃｃＤ 基因分别编码 α￣ＣＴ 和 β￣ＣＴ 亚基(表 ４)ꎮ
在植物中ꎬ细胞质中 α￣ＣＴ 亚基所表达的前体蛋白

被运送到叶绿体中ꎬ与 β￣ＣＴ 亚基所表达的蛋白结

合ꎬ形成 ＡＣＣａｓｅ 的羧基转移酶( ＣＴ)ꎬ对 ＡＣＣａｓｅ
功能的发挥起着重要的作用ꎮ 在藜麦中ꎬα￣ＣＴ 亚

基氨基酸数目介于 ５１３ ~ ７３６ꎬ理论等电点为 ８.０８ ~
９.１４ꎮ 除去 ＱｃＦｂ２６ꎬ其余 α￣ＣＴ 亚基脂溶系数为

８９.６３ ~ ９５.４３ (小于 １００)ꎬ 不稳定系数为 ３３.６４ ~
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表 ２　 藜麦中编码脂肪酸生物合成途径相关酶和蛋白质的基因信息
Ｔａｂｌｅ ２　 Ｇｅｎｅ ｉｎｆｏｒｍａｔｉｏｎ ｏｆ ｅｎｚｙｍｅｓ / ｐｒｏｔｅｉｎ ｒｅｌａｔｅｄ ｔｏ ｆａｔｔｙ ａｃｉｄ ｂｉｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ ｉｎ ｑｕｉｎｏａ

ＫＥＧＧ 编码
ＫＥＧＧ ｃｏｄｅ

Ｅ. Ｃ. 编码
Ｅ. Ｃ. ｃｏｄｅ

基因名
Ｇｅｎｅ ｎａｍｅ

蛋白名
Ｐｒｏｔｅｉｎ ｎａｍｅ

基因数目
Ｇｅｎｅ ｎｕｍｂｅｒ

Ｋ０００５９ １.１.１.１００ ｆａｂＧ β￣ｏｘｏａｃｙｌ￣ＡＣＰ ｒｅｄｕｃｔａｓｅ １３

Ｋ００２０８ １.３.１.９ ｆａｂＩ Ｅｎｏｙｌ￣ＡＣＰ ｒｅｄｕｃｔａｓｅ Ｉ ３

Ｋ００６４５ ２.３.１.３９ ｆａｂＤ ＡＣＰ Ｓ￣ｍａｌｏｎｙｌｔｒａｎｓｆｅｒａｓｅ ２

Ｋ００６４８ ２.３.１.１８０ ｆａｂＨ β￣Ｋｅｔｏａｃｙｌ￣ＡＣＰ ｓｙｎｔｈａｓｅ ＩＩＩ ４

Ｋ０１８９７ ６.２.１.３ ｆａｄＤ Ｌｏｎｇ￣ｃｈａｉｎ ａｃｙｌ￣ＣｏＡ ｓｙｎｔｈｅｔａｓｅ ２０

Ｋ０１９６１ ６.４.１.２ ａｃｃＣ Ａｃｅｔｙｌ￣ＣｏＡ ｃａｒｂｏｘｙｌａｓｅꎬ ｂｉｏｔｉｎ ｃａｒｂｏｘｙｌａｓｅ ｓｕｂｕｎｉｔ ２

Ｋ０１９６２ ６.４.１.２ ａｃｃＡ Ａｃｅｔｙｌ￣ＣｏＡ ｃａｒｂｏｘｙｌａｓｅ ｃａｒｂｏｘｙｌ ｔｒａｎｓｆｅｒａｓｅ ｓｕｂｕｎｉｔ ａｌｐｈａ ７

Ｋ０１９６３ ６.４.１.２ ａｃｃＤ Ａｃｅｔｙｌ￣ＣｏＡ ｃａｒｂｏｘｙｌａｓｅ ｃａｒｂｏｘｙｌ ｔｒａｎｓｆｅｒａｓｅ ｓｕｂｕｎｉｔ ｂｅｔａ ３

Ｋ０２１６０ － ａｃｃＢ Ａｃｅｔｙｌ￣ＣｏＡ ｃａｒｂｏｘｙｌａｓｅ ｂｉｏｔｉｎ ｃａｒｂｏｘｙｌ ｃａｒｒｉｅｒ ｐｔｏｔｅｉｎ ５

Ｋ０２３７２ ４.２.１.５９ ｆａｂＺ β￣Ｋｅｔｏａｃｙｌ￣ＡＣＰ ｄｅｈｙｄｒａｔａｓｅｓ ２

Ｋ０３９２１ １.１４.１９.２ ｆａｂ２ Ａｃｙｌ￣ａｃｙｌ￣ｃａｒｒｉｅｒ￣ｐｒｏｔｅｉｎ ｄｅｓａｔｕｒａｓｅ ６

Ｋ０９４５８ ２.３.１.１７９ ｆａｂＦ β￣Ｋｅｔｏａｃｙｌ￣ＡＣＰ ｓｙｎｔｈａｓｅ Ⅱ ７

Ｋ１０７８１ ３.１.２.１４ ＦＡＴＢ Ｆａｔｔｙ ａｃｙｌ￣ＡＣＰ ｔｈｉｏｅｓｔｅｒａｓｅ Ｂ ６

Ｋ１０７８２ ３.１.２.１４ ＦＡＴＡ Ｆａｔｔｙ ａｃｙｌ￣ＡＣＰ ｔｈｉｏｅｓｔｅｒａｓｅ Ａ ５

Ｋ１１２６２ ６.４.１.２ ＡＣＡＣ Ａｃｅｔｙｌ￣ＣｏＡ ｃａｒｂｏｘｙｌａｓｅ / ｂｉｏｔｉｎ ｃａｒｂｏｘｙｌａｓｅ ２

ｕｐ 和 ｄｏｗｎ 分别表示种子与叶相比上调表达基因数目和下调表达基因数目ꎮ
ｕｐ ａｎｄ ｄｏｗｎ ｍｅａｎ ｕｐ￣ｒｅｇｕｌａｔｅｄ ｇｅｎｅ ａｎｄ ｄｏｗｎ￣ｒｅｇｕｌａｔｉｏｎ ｇｅｎｅ ｎｕｍｂｅｒｓ ｃｏｍｐａｒｉｎｇ ｓｅｅｄｓ ｗｉｔｈ ｌｅａｖｅｓꎬ ｒｅｓｐｅｃｔｉｖｅｌｙ.

图 １　 藜麦脂肪酸生物合成途径简图
Ｆｉｇ. １　 Ｏｖｅｒｖｉｅｗ ｏｆ ｆａｔｔｙ ａｃｉｄ ｂｉｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ ｐａｔｈｗａｙ ｉｎ ｑｕｉｎｏａ

５２７１１２ 期 时小东等: 基于藜麦转录组的脂肪酸生物合成途径解析



表 ３　 藜麦种子和叶片转录组差异

表达基因 ＫＥＧＧ 通路富集
Ｔａｂｌｅ ３　 ＫＥＧＧ ｅｎｒｉｃｈｍｅｎｔ ｏｆ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｅｘｐｒｅｓｓｅｄ

ｇｅｎｅｓ ｂｅｔｗｅｅｎ ｓｅｅｄｓ ａｎｄ ｌｅａｖｅｓ ｏｆ ｑｕｉｎｏａ

ＫＥＧＧ 通路
ＫＥＧＧ ｐａｔｈｗａｙ

ｋｏ 编码
ｋｏ ｃｏｄｅ

基因
数目
Ｇｅｎｅ

ｎｕｍｂｅｒ

Ｐ 值
Ｐ ｖａｌｕｅ

Ｓｔａｒｃｈ ａｎｄ ｓｕｃｒｏｓｅ ｍｅｔａｂｏｌｉｓｍ ｋｏ００５００ １４７ ０

Ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ￣ａｎｔｅｎｎａ ｐｒｏｔｅｉｎｓ ｋｏ００１９６ ２７ １.９９Ｅ￣１３

Ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ ｋｏ００１９５ ５７ ３.３７Ｅ￣１３

Ｃａｒｂｏｎ ｍｅｔａｂｏｌｉｓｍ ｋｏ０１２００ １５９ ２.２６Ｅ￣１２

Ｃａｒｂｏｎ ｆｉｘａｔｉｏｎ ｉｎ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｏｒｇａｎｉｓｍｓ ｋｏ００７１０ ５２ ２.３２Ｅ￣０８

Ｇｌｙｏｘｙｌａｔｅ ａｎｄ ｄｉｃａｒｂｏｘｙｌａｔｅ ｍｅｔａｂｏｌｉｓｍ ｋｏ００６３０ ５３ ３.０８Ｅ￣０８

Ｐｈｅｎｙｌｐｒｏｐａｎｏｉｄ ｂｉｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ ｋｏ００９４０ １３０ ２.８４Ｅ￣０７

Ｇｌｙｃｏｌｙｓｉｓ / Ｇｌｕｃｏｎｅｏｇｅｎｅｓｉｓ ｋｏ０００１０ ７２ ９.２２Ｅ￣０７

Ｃｕｔｉｎꎬ ｓｕｂｅｒｉｎｅ ａｎｄ ｗａｘ ｂｉｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ ｋｏ０００７３ ２８ ７.２１Ｅ￣０６

Ｆａｔｔｙ ａｃｉｄ ｍｅｔａｂｏｌｉｓｍ ｋｏ０１２１２ ４９ １.４２Ｅ￣０５

Ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｍｅｔａｂｏｌｉｓｍ ｋｏ００９１０ ２０ ２.０６Ｅ￣０４

Ｔｙｒｏｓｉｎｅ ｍｅｔａｂｏｌｉｓｍ ｋｏ００３５０ ３３ ３.０１Ｅ￣０４

Ｐｒｏｐａｎｏａｔｅ ｍｅｔａｂｏｌｉｓｍ ｋｏ００６４０ ２６ ３.７２Ｅ￣０４

Ｐｏｒｐｈｙｒｉｎ ａｎｄ ｃｈｌｏｒｏｐｈｙｌｌ ｍｅｔａｂｏｌｉｓｍ ｋｏ００８６０ ３４ ４.３２Ｅ￣０４

Ｔｒｏｐａｎｅꎬ ｐｉｐｅｒｉｄｉｎｅ ａｎｄ ｐｙｒｉｄｉｎｅ
ａｌｋａｌｏｉｄ ｂｉｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ

ｋｏ００９６０ １９ ４.５８Ｅ￣０４

Ｉｓｏｑｕｉｎｏｌｉｎｅ ａｌｋａｌｏｉｄ ｂｉｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ ｋｏ００９５０ １８ ４.７７Ｅ￣０４

Ｐｅｎｔｏｓｅ ｐｈｏｓｐｈａｔｅ ｐａｔｈｗａｙ ｋｏ０００３０ ３１ ４.８５Ｅ￣０４

Ａｌａｎｉｎｅꎬ ａｓｐａｒｔａｔｅ ａｎｄ ｇｌｕｔａｍａｔｅ ｍｅｔａｂｏｌｉｓｍ ｋｏ００２５０ ３０ ５.４４Ｅ￣０４

Ｇｌｙｃｉｎｅꎬ ｓｅｒｉｎｅ ａｎｄ ｔｈｒｅｏｎｉｎｅ ｍｅｔａｂｏｌｉｓｍ ｋｏ００２６０ ４２ ６.８４Ｅ￣０４

Ｆａｔｔｙ ａｃｉｄ ｂｉｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ ｋｏ０００６１ ３２ ６.９３Ｅ￣０４

３７.５１(小于 ４０)ꎬ亲水性小于 ０ꎬ推测藜麦 α￣ＣＴ 以

疏水性脂溶蛋白为主ꎬ表现为稳定蛋白ꎮ β￣ＣＴ 亚

基氨基酸数目为 ２３７ ~ ３６９ꎬ理论等电点为 ４.７５ ~
７.６６ꎻ脂溶系数为 ９４.６４ ~ ９９.０８ꎬ均小于 １００ꎻ亲水

性为 ０.０１ ~ ０.１０ꎬ推测 β￣ＣＴ 为亲水性脂溶蛋白ꎻ其
不稳定系数为 ３２.７４ ~ ４５.５９ꎬ稳定性具有差异性ꎮ
通过对信号肽预测ꎬＣＴ 亚基不存在信号肽切割位

点ꎬ是一个非分泌蛋白ꎮ
将基因在种子中表达量与其他组织中的表达

量进行两两对比发现ꎬ１１ 个基因的表达量出现上

调表达ꎬ除编码 β￣ＣＴ 亚基的 ａｃｃＤ 基因无差异表达

外ꎬ其余家族编码基因均在藜麦不同组织间存在

差异表达(表 ５)ꎮ 与其他 ４ 个组织相比ꎬＱｃＦｂ７６
(ａｃｃＣ)、ＱｃＦｂ８( ａｃｃＡ)、ＱｃＦｂ４６( ａｃｃＢ)基因在种子

中均表现为上调表达ꎻ与叶片相比ꎬ基因 ＱｃＦｂ５２

图 ２　 藜麦不同组织间脂肪酸生物合成
途径差异表达基因

Ｆｉｇ. ２　 Ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｇｅｎｅｓ (ＤＥＧｓ) ｏｆ ｆａｔｔｙ ａｃｉｄ
ｂｉｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ ｉｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｔｉｓｓｕｅｓ ｏｆ ｑｕｉｎｏａ

(ａｃｃＢ)在种子中为下调表达ꎬ这是挖掘得到唯一

的 １ 个下调表达基因ꎻ剩余 ６ 个基因的表达量在任

何组织中均没有发生变化ꎮ 上述结果表明ꎬ在种

子中 ＡＣＣａｓｅ 表达量相对其他组织高ꎬ有利于种子

中脂肪酸的合成ꎬ为种子中油脂合成和积累提供

更多的底物ꎮ
２.５ β￣酮脂酰 ＡＣＰ 合成酶(ＫＡＳ)分析

植物脂肪酸的合成是在脂肪酸合成酶的作用

下ꎬ将 Ｃ２ 结构反复添加到脂肪酸链中ꎬ经过多次

循环ꎬ形成不同碳链长度的脂肪酸ꎬβ￣酮脂酰 ＡＣＰ
合成酶(ＫＡＳ)作为脂酰基载体ꎬ在脂肪酸合成中

发挥着重要的作用ꎮ 在藜麦中ꎬ鉴定出 １１ 个 ＫＡＳ
基因编码蛋白ꎬ其中 ７ 个 ｆａｂＨ 基因编码 ＫＡＳⅡ、４
个 ｆａｂＦ 基因编码 ＫＡＳⅢ(表 ６)ꎮ 运用生物信息学

软件ꎬ对藜麦 ＫＡＳ 家族蛋白理化性质进行预测表

明ꎬ编码的 ＫＡＳⅡ氨基酸数目为 １８５ ~ ５４９ꎬ理论等

电点为 ５.９５ ~ ７.９９ꎮ ４ 个 ＫＡＳⅡ不稳定指数小于

４０ꎬ３ 个 ＫＡＳⅡ大于 ４０ꎬ其稳定性存在差异ꎻ脂溶

系数均小于 １００ꎬ推测 ＫＡＳⅡ为脂溶蛋白ꎮ ＳｉｇｎａｌＰ
对信号肽进行预测ꎬＱｃＦｂ４７ 和 ＱｃＦｔ５３ 存在信号肽

位点ꎬ推测可能为分泌型蛋白ꎬ其余 ＫＡＳⅡ为非分

泌型蛋白ꎮ 对 ＫＡＳⅢ家族蛋白理化性质分析表

明ꎬ藜麦中 ＫＡＳⅢ蛋白表现为高度一致性ꎬ为不稳

定的亲水性脂溶蛋白ꎮ ＫＡＳⅢ蛋白中也未检测到

信号肽ꎬ 预测为非分泌型蛋白ꎮ 对藜麦 ＫＡＳⅡ序

６２７１ 广　 西　 植　 物 ４０ 卷



表 ４　 藜麦 １７ 个 ＡＣＣａｓｅ 编码基因
Ｔａｂｌｅ ４　 Ｌｉｓｔ ｏｆ ５７ ＡＣＣａｓｅ ｇｅｎｅｓ ｉｎ ｑｕｉｎｏａ

基因 ＩＤ
Ｇｅｎｅ ＩＤ

基因名
Ｇｅｎｅ ｎａｍｅ

染色体定位
Ｃｈｒｏｍｏｓｏｍａｌ

ｌｏｃａｔｉｏｎ

蛋白长度
Ｐｒｏｔｅｉｎ
ｌｅｎｇｔｈ

相对分子质量
Ｍｗ

等电点
ｐＩ

不稳定指数Ⅱ
Ｉｎｓｔａｂｉｌｉｔｙ ｉｎｄｅｘ Ⅱ

脂肪系数
Ａｌｉｐｈａｔｉｃ
ｉｎｄｅｘ

总平均亲水性
ＧＲＡＶＹ

ＱｃＦｂ６６ ａｃｃＣ Ｃｈｒ１４ ５３９ ５８ ３１９ ６.８４ ３５.６３ ８５.４ －０.１０

ＱｃＦｂ７６ ａｃｃＣ Ｃｈｒ０３ ５４７ ５９ ６４０ ７.１８ ３４.８１ ８８.１ －０.１６

ＱｃＦｂ８ ａｃｃＡ Ｃｈｒ０１ ７２５ ８１ ４２８ ８.９１ ３３.６４ ９５.４３ －０.４１

ＱｃＦｂ２６ ａｃｃＡ Ｃｈｒ０１ ５１３ ５７ １９７ ８.３５ ４０.６ １０１.１９ ０.０２

ＱｃＦｂ６７ ａｃｃＡ Ｃｈｒ０１ ６９１ ７８ ２５８ ９.１４ ３６.４５ ９２.２１ －０.４７

ＱｃＦｂ６８ ａｃｃＡ Ｃｈｒ１０ ７３６ ８２ ５９１ ８.６３ ３５.９６ ９３.４６ －０.４３

ＱｃＦｂ７２ ａｃｃＡ Ｃｈｒ１０ ７２７ ８１ ４２１ ８.９４ ３７.５１ ８９.６３ －０.５１

ＱｃＦｂ７７ ａｃｃＡ Ｃｈｒ０５ ７１２ ７９ ８４８ ８.５４ ３６.５３ ９１.２４ －０.５２

ＱｃＦｂ７９ ａｃｃＡ Ｃｈｒ０２ ５６０ ６２ ３５１ ８.０８ ３５.８１ ９０.７９ －０.５０

ＱｃＦｂ１０ ａｃｃＤ Ｃｈｒ０１ ３６９ ４１ ２７６ ７.６６ ４５.５９ ９９.０８ ０.１０

ＱｃＦｂ１３ ａｃｃＤ Ｃｈｒ０７ ３５３ ３８ ２５４ ４.９７ ３２.７４ ９７.２ ０.０１

ＱｃＦｂ６３ ａｃｃＤ Ｃｈｒ０３ ２３７ ２５ ８５１ ４.７５ ４１.３３ ９４.６４ ０.０５

ＱｃＦｂ２４ ａｃｃＢ Ｃｈｒ０８ ２７３ ２８ ７８４ ６.４４ ６２.７３ ７８.９７ －０.３０

ＱｃＦｂ３５ ａｃｃＢ Ｃｈｒ１０ ２２６ ２３ ６３４ ５.７７ ７１.６１ ７５.５８ －０.２５

ＱｃＦｂ４６ ａｃｃＢ Ｃｈｒ１０ ２７３ ２８ ８１９ ６.５３ ６２.６８ ８３.２６ －０.２６

ＱｃＦｂ５２ ａｃｃＢ Ｃｈｒ０９ ２２３ ２３ ３２２ ５.７７ ６７.７４ ７９.２４ －０.１９

ＱｃＦｂ８７ ａｃｃＢ Ｃｈｒ０８ ２５６ ２６ ７９９ ９.３８ ７６.０２ ７８.５９ －０.２０

列结构分析表明ꎬ含有相对保守的 ＫＡＳⅡ结构

ＧＰＮＹＳＩＳＴＡＣＡＴＳＮ(Ｆ / Ｈ / Ｙ)ＣＩꎻ同时ꎬ藜麦 ＫＡＳⅡ
序列 Ｎ 端氨基酸序列存在差异性ꎬＣ 端氨基酸序

列相对保守(图 ３)ꎮ
将基因在种子中表达量与其他组织中的表达

量进行两两对比发现ꎬ除 ＱｃＦｂ３０ 外ꎬ其他 ＫＡＳ 编

码基因在种子中均发现存在上调表达ꎻ与叶片相

比ꎬ１ 个基因(ＱｃＦｂ２９)在种子中出现下调表达ꎬ这
是挖掘到的唯一的下调表达基因(表 ５)ꎮ 对差异

表达基因进行分析ꎬ与根相比ꎬ１０ 个基因为上调表

达ꎻ与茎相比ꎬ８ 个基因为上调表达ꎻ在叶和花中存

在上调表达的基因数目为 ４ 个和 ６ 个ꎮ 与其他 ４
个组织相比ꎬ在种子中 ＱｃＦｂ１５、ＱｃＦｂ４５、ＱｃＦｂ７５、
ＱｃＦｂ５１ 基因均表现为上调表达ꎮ 上述结果表明ꎬ
在种子中 ＫＡＳ 编码基因表达量相对其他组织中

高ꎬ有利于种子中脂肪酸链的延长ꎬ为油脂合成提

供条件ꎮ

３　 讨论与结论

虽然藜麦全基因组数据已经报道ꎬ但藜麦分

子生物学研究基础相对薄弱ꎬ功能基因数据仍有

待深 入 地 研 究 ( Ｊａｒｖｉｓ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１７ꎻ Ｚｏｕ ｅｔ ａｌ.ꎬ
２０１７)ꎮ 转录组测序技术成本低ꎬ灵敏度高ꎬ可在

短时间内获得大量基因表达数据ꎬ相比其他高通

量基因表达数据获得方法具有明显的优势ꎬ已经

在油桐、核桃等产油植物的脂肪酸合成途径挖掘

中得到成功运用(陈昊等ꎬ２０１３ꎻ 杨丽等ꎬ２０１７)ꎮ
本研究利用藜麦 ５ 种组织(根、茎、叶、花和种子)
转录组数据ꎬ测序数据 Ｑ３０ 碱基百分比均大于

９２％ꎬ对比参考基因组效率大于 ９２％ꎬ表明序列测

序质量达到转录组分析的要求ꎮ 同时ꎬ通过基因

组对比分析ꎬ挖掘得到了７ ４６１个新基因序列ꎬ并有

５ ６２３个新基因得到注释ꎬ 新基因的挖掘可能与品

７２７１１２ 期 时小东等: 基于藜麦转录组的脂肪酸生物合成途径解析



表 ５　 藜麦不同组织间 ＡＣＣａｓｅ 和 ＫＡＳ 基因表达分析
Ｔａｂｌｅ ５　 Ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｇｅｎｅ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｏｆ ＡＣＣａｓｅ ａｎｄ ＫＡＳ ｇｅｎｅｓ ｉｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｔｉｓｓｕｅｓ ｏｆ ｑｕｉｎｏａ

基因 ＩＤ
Ｇｅｎｅ ＩＤ

基因名称
Ｇｅｎｅ ｎａｍｅ

Ｔ１ 对比 Ｔ５
Ｔ１ ｖｓ Ｔ５

Ｔ２ 对比 Ｔ５
Ｔ２ ｖｓ Ｔ５

Ｔ３ 对比 Ｔ５
Ｔ３ ｖｓ Ｔ５

Ｔ４ 对比 Ｔ５
Ｔ４ ｖｓ Ｔ５

ＱｃＦｂ６６ ａｃｃＣ 上调 Ｕｐ 上调 Ｕｐ 正常 Ｎｏｒｍａｌ 上调 Ｕｐ

ＱｃＦｂ７６ ａｃｃＣ 上调 Ｕｐ 上调 Ｕｐ 上调 Ｕｐ 上调 Ｕｐ

ＱｃＦｂ７９ ａｃｃＡ 上调 Ｕｐ 上调 Ｕｐ 正常 Ｎｏｒｍａｌ 上调 Ｕｐ

ＱｃＦｂ７２ ａｃｃＡ 上调 Ｕｐ 正常 Ｎｏｒｍａｌ 正常 Ｎｏｒｍａｌ 上调 Ｕｐ

ＱｃＦｂ７７ ａｃｃＡ 上调 Ｕｐ 上调 Ｕｐ 正常 Ｎｏｒｍａｌ 正常 Ｎｏｒｍａｌ

ＱｃＦｂ８ ａｃｃＡ 上调 Ｕｐ 上调 Ｕｐ 上调 Ｕｐ 上调 Ｕｐ

ＱｃＦｂ６７ ａｃｃＡ 上调 Ｕｐ 上调 Ｕｐ 上调 Ｕｐ 正常 Ｎｏｒｍａｌ

ＱｃＦｂ６８ ａｃｃＡ 上调 Ｕｐ 上调 Ｕｐ 上调 Ｕｐ 正常 Ｎｏｒｍａｌ

ＱｃＦｂ２６ ａｃｃＡ 正常 Ｎｏｒｍａｌ 正常 Ｎｏｒｍａｌ 正常 Ｎｏｒｍａｌ 正常 Ｎｏｒｍａｌ

ＱｃＦｂ６３ ａｃｃＤ 正常 Ｎｏｒｍａｌ 正常 Ｎｏｒｍａｌ 正常 Ｎｏｒｍａｌ 正常 Ｎｏｒｍａｌ

ＱｃＦｂ１３ ａｃｃＤ 正常 Ｎｏｒｍａｌ 正常 Ｎｏｒｍａｌ 正常 Ｎｏｒｍａｌ 正常 Ｎｏｒｍａｌ

ＱｃＦｂ１０ ａｃｃＤ 正常 Ｎｏｒｍａｌ 正常 Ｎｏｒｍａｌ 正常 Ｎｏｒｍａｌ 正常 Ｎｏｒｍａｌ

ＱｃＦｂ４６ ａｃｃＢ 上调 Ｕｐ 上调 Ｕｐ 上调 Ｕｐ 上调 Ｕｐ

ＱｃＦｂ２４ ａｃｃＢ 上调 Ｕｐ 正常 Ｎｏｒｍａｌ 上调 Ｕｐ 上调 Ｕｐ

ＱｃＦｂ８７ ａｃｃＢ 正常 Ｎｏｒｍａｌ 正常 Ｎｏｒｍａｌ 上调 Ｕｐ 正常 Ｎｏｒｍａｌ

ＱｃＦｂ５２ ａｃｃＢ 正常 Ｎｏｒｍａｌ 正常 Ｎｏｒｍａｌ 下调 Ｄｏｗｎ 正常 Ｎｏｒｍａｌ

ＱｃＦｂ３５ ａｃｃＢ 正常 Ｎｏｒｍａｌ 正常 Ｎｏｒｍａｌ 正常 Ｎｏｒｍａｌ 正常 Ｎｏｒｍａｌ

ＱｃＦｂ１５ ｆａｂＨ 上调 Ｕｐ 上调 Ｕｐ 上调 Ｕｐ 上调 Ｕｐ

ＱｃＦｂ２３ ｆａｂＨ 上调 Ｕｐ 上调 Ｕｐ 正常 Ｎｏｒｍａｌ 上调 Ｕｐ

ＱｃＦｂ４５ ｆａｂＨ 上调 Ｕｐ 上调 Ｕｐ 上调 Ｕｐ 上调 Ｕｐ

ＱｃＦｂ７５ ｆａｂＨ 上调 Ｕｐ 上调 Ｕｐ 上调 Ｕｐ 上调 Ｕｐ

ＱｃＦｂ３３ ｆａｂＦ 上调 Ｕｐ 正常 Ｎｏｒｍａｌ 正常 Ｎｏｒｍａｌ 正常 Ｎｏｒｍａｌ

ＱｃＦｂ２９ ｆａｂＦ 上调 Ｕｐ 上调 Ｕｐ 下调 Ｄｏｗｎ 正常 Ｎｏｒｍａｌ

ＱｃＦｂ５１ ｆａｂＦ 上调 Ｕｐ 上调 Ｕｐ 上调 Ｕｐ 上调 Ｕｐ

ＱｃＦｂ５８ ｆａｂＦ 上调 Ｕｐ 上调 Ｕｐ 正常 Ｎｏｒｍａｌ 上调 Ｕｐ

ＱｃＦｂ４７ ｆａｂＦ 上调 Ｕｐ 正常 Ｎｏｒｍａｌ 正常 Ｎｏｒｍａｌ 正常 Ｎｏｒｍａｌ

ＱｃＦｂ５３ ｆａｂＦ 上调 Ｕｐ 上调 Ｕｐ 正常 Ｎｏｒｍａｌ 正常 Ｎｏｒｍａｌ

ＱｃＦｂ３０ ｆａｂＦ 正常 Ｎｏｒｍａｌ 正常 Ｎｏｒｍａｌ 正常 Ｎｏｒｍａｌ 正常 Ｎｏｒｍａｌ

种选择及参考基因组测序质量等原因有关ꎬ将为

完善藜麦参考基因组序列提供数据ꎮ 油脂合成代

谢过程复杂ꎬ涉及多个途径ꎬ如脂肪酸生物合成、
脂肪酸延长、脂肪酸去饱和、甘油磷脂代谢等过

程ꎬ脂肪酸生物合成途径是油脂合成代谢的前体

(Ｗｈｉｔｅ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００５)ꎮ 通过对藜麦转录组数据进

行 ＫＥＧＧ 功能注释ꎬ挖掘得到了藜麦脂肪酸生物

合成途径信息ꎬ共得到 ８７ 条编码基因序列ꎮ 相比

其他物种而言ꎬ挖掘得到编码基因数目相对较多ꎬ

如在油桐中共发现 ５４ 条序列归类于脂肪酸生物

合成 途 径 ( 陈 昊 等ꎬ ２０１３ )ꎬ 在 于 玛 氏 骨 条 藻

(Ｓｋｅｌｅｔｏｎｅｍａ ｍａｒｉｎｏｉ)中挖掘得到了脂肪酸生物合

成途径相关的转录本 ３３ 个ꎬ编码 ２６ 种酶(张梅

等ꎬ２０１８)ꎮ 这可能与藜麦脂肪酸生物合成途径调

控相对复杂有关ꎮ
对藜麦种子与其他组织脂肪酸生物合成途径

基因的表达谱进行两两对比发现ꎬ差异基因表达

以上调为主ꎮ 其中与叶片相比ꎬ种子中上调表达基

８２７１ 广　 西　 植　 物 ４０ 卷



表 ６　 藜麦 １１ 个 ＫＡＳ 基因
Ｔａｂｌｅ ６　 Ｌｉｓｔ ｏｆ １１ ＫＡＳ ｇｅｎｅｓ ｉｎ ｑｕｉｎｏａ

基因 ＩＤ
Ｇｅｎｅ ＩＤ

基因名
Ｇｅｎｅ
ｎａｍｅ

染色体定位
Ｃｈｒｏｍｏｓｏｍａｌ

ｌｏｃａｔｉｏｎ

蛋白长度
Ｐｒｏｔｅｉｎ
ｌｅｎｇｔｈ

相对分子质量
Ｍｗ

等电点
ｐＩ

不稳定指数
Ⅱ

Ｉｎｓｔａｂｉｌｉｔｙ ｉｎｄｅｘ Ⅱ

脂肪系数
Ａｌｉｐｈａｔｉｃ
ｉｎｄｅｘ

总平均亲水性
ＧＲＡＶＹ

ＱｃＦｂ１５ ｆａｂＨ Ｃｈｒ１３ ３８６ ４０ ６３８ ６.０７ ４７.６９ ９４.０９ ０.１１

ＱｃＦｂ２３ ｆａｂＨ Ｃｈｒ０８ ３９１ ４１ ７５０ ６ ４４.４６ ９０.８４ ０.０２

ＱｃＦｂ４５ ｆａｂＨ Ｃｈｒ０９ ３９１ ４１ ８７４ ５.９１ ４４.０７ ９２.３３ ０.０１

ＱｃＦｂ７５ ｆａｂＨ Ｃｈｒ１６ ４０６ ４２ ７２０ ６.１４ ４５.４９ ９０.８９ ０.０９

ＱｃＦｂ２９ ｆａｂＦ Ｃｈｒ１５ ４６８ ４９ ７８８ ６.６ ３４.８８ ８６.５８ ０.０４

ＱｃＦｂ３０ ｆａｂＦ Ｃｈｒ１５ １８５ １９ ０４３ ５.９５ ２７.３８ ９０.８６ ０.２１

ＱｃＦｂ３３ ｆａｂＦ Ｃｈｒ００ ４６９ ４９ ８６４ ６.９９ ３６.７７ ８４.９５ ０.０３

ＱｃＦｂ４７ ｆａｂＦ Ｃｈｒ０１ ５４３ ５８ ２７８ ７.４８ ３９.４７ ７７.４８ －０.０８

ＱｃＦｂ５１ ｆａｂＦ Ｃｈｒ０１ ４７７ ５０ ９４３ ７.９９ ４３.０３ ８１.２２ －０.１２

ＱｃＦｂ５３ ｆａｂＦ Ｃｈｒ０２ ５４９ ５８ ９１５ ６.５３ ４０.１ ７８.２３ －０.０６

ＱｃＦｂ５８ ｆａｂＦ Ｃｈｒ０２ ４７７ ５０ ９２５ ７.９５ ４３.８７ ８１.４３ －０.１０

因数目最少ꎬ下调表达基因数目最多ꎮ 魏玉明等

(２０１８)对藜麦不同生育期粗脂肪含量进行测定ꎬ
结果表明在藜麦成熟期ꎬ粗脂肪含量仅存在于叶

片和籽粒中ꎬ茎秆、根系等组织未检测到粗脂肪ꎬ
且叶片和籽粒中脂肪酸含量差异不显著 ( Ｐ <
０.０５)ꎮ 这说明藜麦不同组织转录组的分析结果

与生理研究结果相一致ꎮ
在油脂合成中ꎬ脂肪酸生物合成途径是目前

了解最为清晰的途径(Ｔｒａｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２０１４)ꎮ ａｃｃＤ 是

制约质体 ＡＣＣａｓｅ 活性水平的关键制约因子ꎬ有研

究结果表明通过转基因技术实现 ａｃｃＤ 超表达ꎬ提
高了质体 ＡＣＣａｓｅ 水平ꎬ并引起叶片脂肪酸含量的

提高和结籽量的增加ꎬ但籽粒脂肪酸含量没有变

化(Ｓａｓａｋｉ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００１ꎻ Ｍａｄｏｋａ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００３)ꎮ 对

藜麦脂肪酸生物合成途径基因进行分析ꎬ在藜麦

乙酰辅酶 Ａ 羧化酶组成相关的基因中ꎬ与其他组

织相比ꎬ种子中 ａｃｃＤ 基因未发生差异表达ꎮ ＫＡＳ
催化脂肪酸合成的缩合反应ꎬ作为脂酰基载体ꎬ对
脂肪酸合成的启动和循环起着重要作用ꎮ ＫＡＳⅢ
是启动脂肪酸合成ꎬＫＡＳⅡ是催化植物棕榈酸到硬

脂酸转化过程的关键酶ꎬ对最终油脂组成起着重

要的决定作用ꎬ此外还与植物的低温适应性和植

物的生长发育密切相关( Ｃａｒｌｓｓｏｎ ｅｔ ａｌ.ꎬ ２００２)ꎮ

在藜麦中ꎬ与其他组织相比ꎬ在种子中 ＫＡＳⅡ编码

基因 ｆａｂＨ 均表现出上调表达ꎬ使硬脂酸含量增加ꎮ
Ａｎｄｏ ｅｔ ａｌ.(２００２)对藜麦籽粒脂肪酸组成的研究

结果表明ꎬ１８ 碳组成脂肪酸远高于 １６ 碳组成脂肪

酸ꎬ与藜麦种子中 ｆａｂＨ 高表达具有一致性ꎮ 结合

藜麦参考基因组和转录组数据ꎬ对藜麦脂肪酸生

物合成途径进行分析ꎬ明确了脂肪酸生物合成途

径相关基因及编码蛋白信息ꎬ为深入研究藜麦脂

肪酸形成的分子机理提供了数据支撑ꎬ也为解析

藜麦油脂形成与基因的关系解析奠定了基础ꎮ
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