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植物 ω-3 脂肪酸去饱和酶的研究进展
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(山东农业大学生命科学学院 ， 泰安 2710 1 8 )

摘 要: 众多的 ω-3 脂肪酸去饱和酶是由来源于同一祖先基因的多基因家族的成员编码的，

定位于质体或内质网膜上。 它们催化十八碳三烯酸( 18 : 3 )和十六碳三烯酸( 16 : 3 )的生物合

成，使脂肪酸形成第三个双键。 它们在改变植物膜脂脂肪酸的组成、提高其不饱和皮、叶绿体的

发育及叶片成熟过程中三烯脂肪酸含量的增加、抗冷性的增强、低温光抑制后光合能力的恢复等

方面具有重要作用 。 近年来，许多植物的 ω-3 脂肪酸去饱和酶基因已被克隆， 并在这些基因的表

达调控、遗传转化及特基因桂林生理功能研究等方面取得了较大进展。
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温度作为重要的环境因子之一 ， 对植物的生长

发育起着决定性作用。低温胁迫会降低作物的产量

和品质，因此，人们一直在寻找有效的方法来提高

植物的抗寒性。自 1970 年 Lyons 和 Raison 提出植物

低温伤害的膜脂相变假说以来，大量实验证明植物

的耐冷性与膜脂的组分和结构有关I14，与质膜中不

饱和脂肪酸含量的关系更为密切问 。 近年来，植物

耐冷性与膜脂脂肪酸饱和度关系的研究取得了较大进

展[5-8 ] 。一般认为，膜脂不饱和脂肪酸含量高 ， 膜

脂相变温度会降低，植物的抗寒性相应提高。

自 20 世纪 80 年代以来，随着生物技术的广泛

应用，植物抗寒基因工程也开始起步。至今己克隆

了约百余种冷诱导基因，如膜脂脂肪酸去饱和酶基

因 ， 与渗透调节有关的基因及抗冻蛋白基因等 [9 一

11] 。 植物体内的膜脂中通常含有特定组成的脂肪

酸，多聚不饱和脂肪酸约占总脂肪酸的 60 % 。三

烯脂肪酸含量的多少与植物耐冷性有关。 ω-3 脂肪

酸去饱和酶是不饱和脂肪酸合成途径中催化 16 : 2 

(7， 10)或 18 : 2(9 ， 12)转化为 16 : 3 (7， 10 ， 13)或 18 : 

3(6 ， 9 ， 12) 的关键酶。因此 ， 对去饱和酶尤其是 ω-3

脂肪酸去饱和酶的基因工程研究逐渐成为人们关注

的热点之一 '0 (1 8:2 表示十八碳二烯酸， 18 

3 表示十八碳三烯酸， 16 : 2 表示十六碳二烯酸 ，

16 : 3 表示十六碳三烯酸 ， 括号内数字均表示双键

所在的位置 。)

1 (J}-3 脂肪酸去饱和酶的种类、分布和性质

脂肪酸去饱和是指以与载体结合的饱和脂肪酸

或不饱和脂肪酸为底物，由脂肪酸去饱和酶催化在

脂肪链上形成双键的反应 。 根据作用底物结合的载

体不同可以将脂肪酸去饱和酶分为三类:脂酷 CoA

去饱和酶 、 脂酌 ACP 去饱和酶、脂献一脂去饱和

酶。 ω-3 脂肪酸去饱和酶是脂酌一脂去饱和酶的一

种 ， 位于植物内质网膜、质体膜和兰藻类囊体膜

上 ， 其空间位置在 sn- l 或 sn-2 ，作用位置在 ω-3 ，

以与载体结合的不饱和脂肪酸为底物，催化与甘油

脂结合的二烯脂肪酸形成第三个双键 。

在植物体内，根据电子供体不同可将 ω-3 脂肪

酸去饱和酶分为两类， 一类定位于植物细胞的内质

网 ， 以细胞色素 b 5 为电子供体，作用于磷脂酷甘
油(PG)或其他磷脂。 另一类定位于植物细胞质体，

以铁氧还蛋白为电子供体 ， 作用于磷脂酌甘油，硫

脂和半乳糖脂。 质体定位的去饱和酶氨基酸序列与

内质网定位的去饱和酶氨基酸序列有很高的同源

性。在模式植物拟南芥中，人们根据定位差异将该

酶进行分类 ， FAD3 基因编码内质网型 ω-3 脂肪酸

去饱和酶， FAD7 , FAD8 基因编码该酶的质体型

同工酶(见表 1 ) 。 其中， FAD3 、 FAD7 在常温

下表达 ， FAD8 在低于 20 .C条件下才表达 [12 ， 13] 。
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表 l 拟南芥 ω -3 脂肪酸去饱和酶的性质

基因 基质 位置 前体 产物 电子供体

fad3 磷脂 内质网 18 : 2(9 ,12) 18: 3(9 ,12 ,15) 细胞色素 b5

fad7 半乳糖脂磷脂， 叶绿体 16 : 2(7 ,10 ) 16 : 3(7 ,10 ,13) 铁氧还蛋白

硫脂，磷脂航甘汹 18:2(9 , 12) 18: 3(9 ,12 ,15 ) 

fad8 半乳糖月旨磷脂 叶绿体 16 : 2(7 ,10) 16: 3(7 ,10 ,13) 铁氧还蛋白

硫脂，磷脂毗甘泊 18 : 2(9 ,12) 18: 3(9 ,12 ,15) 

植物体内有两条多聚不饱和脂肪酸的生物合成

途径。其中一条是在微体中合成的 ， 另一条是在质

体膜上。在叶片组织中，两条合成途径都很重要。

2 ω-3 脂肪酸去饱和酶的生理功能

脂肪酸是生物体的基本组成之一， 具有重要的

生理功能。它们既是细胞膜脂的主要成分，又是重

要的能源物质。高含量的多聚不饱和脂肪酸(主要

指三烯脂肪酸)在高等植物抗冷中起重要作用口，6， 14] 。

三烯脂肪酸是信号分子莱莉酸(JA)的合成前体 [15 ] 。

2,1 0)- 3 脂肪酸去饱和酶与植物的抗寒性

Lyons[1 6](1 973 )提出的膜脂相变假说认为 ， (令敏

感植物的膜脂相变可能是由于膜脂脂肪酸的不饱和程

度较低 ， 或饱和膜脂脂肪酸含量较高 ， 低温下膜脂

由液晶相向凝胶相转变，造成细胞膜膜相分离 ， 从

而引起细胞生理代谢紊乱。 当 ω-3 脂肪酸去饱和酶

基因发生突变时，植物体内不饱和脂肪酸减少 ， 抗

寒性降低。如拟南芥fad7突变体在低温条件下叶绿

体脂类二烯脂肪酸去饱和程度降低 ， 叶绿体拷贝数

目增加，但平均大小减小[13] 0 Kadama 等[5] (1994)将

拟南芥叶绿体 ω-3 脂肪酸去饱和酶基因导入烟草中 ，

低温对叶片放氧活性的抑制显著减轻，植株抗寒性

增强。最近 Murakami 等[ 17](2000)使烟草中 ω-3 脂肪

酸去饱和酶的编码基因沉默 ， 导致突变植株的三烯

脂肪酸比野生型植株明显减少，突变株能更好地适

应高温环境。

2， 2 ω-3 脂肪酸去饱和酶与植物的抗病性

脂肪酸去饱和作用是植物防御反应中的一个重要

组成部分。植物在受到病原菌的侵染时会迅速地做

出"系统反应"， 即某一部位 、 组织或器官受到

病原侵染后能迅速地将"信号 " 传递至其他部位 、

组织或器官，通过系统反应而使植物整体都处于抵

御病原的状态。 如真菌感染和肤激发子 Pep25 可诱导

荷兰芹质体 ω-3 脂肪酸去饱和酶瞬间表达[ 1 8] ，且表

达的mRNA 只积累于感染点周围[ l 9] ， 同时催化 α 一

亚麻酸的形成，使其不饱和脂肪酸水平显著增加 。

这些 α 一亚麻酸作为细胞信号分子莱莉酸的一个重

要前体[ l 810]，能够促进莱莉酸的积累[刀 ， 22] 。 此外，

在马铃薯中转入反义的质体型去饱和酶基因后，损

伤诱导的防御基因的表达显著降低 ， 表明质体中三

烯脂肪酸的损伤诱导合成对于后继产物莱莉酸的形

成及防御反应来讲是必需的 [23] 0 现己有证据表明，

莱莉酸是调控伤害及防御反应、花粉败育等不同生

物学现象的信号复合物分子[2ω]。此外 ， 存在于某

些籽粒或植物表面的含 14至 36个碳原子的饱和或不

饱和脂肪酸可与含 16至 30个碳原子的一元醇形成酶

即蜡 。 蜡是动、植物抵御各种侵害的保护物质， 在

防止病原物侵染、草食性昆虫侵食及抵御环境胁迫

如干旱、紫外线破坏和霜冻中发挥重要作用 。

3ω-3 脂肪酸去饱和酶基因的克隆及表

达调控

近年来 ， 植物耐冷性与膜脂脂肪酸饱和度关系

的研究取得了进展[叫。 自 1992 年Arondel 等 [26]克隆

了拟南芥内质网 (l}-3 脂肪酸去饱和酶基因以来，人们

又陆续克隆了拟南芥(质体)[9]、油菜[9]、大豆[9] 、 豆

豆[27] 、 革麻[28] 、 小 白花[川和小麦[301等的微体和质体

ω -3 脂肪酸去饱和酶基因。最近又从紫苏种子中克

隆出催化亚油酸形成 α- 亚麻酸的 ω-3 脂肪酸去饱和

酶基因 [ 3 1] 。

Kadama 等 [51(1994)将叶绿体 ω-3 脂肪酸去饱和

酶基因导入烟草中 ， 转基因烟草十六碳三烯脂肪酸

(1 6 : 3 ) 和十八碳三烯脂肪酸(1 8 :3)含量明显增

加 ， 三烯脂肪酸含量的提高增强了转基因烟草植株

的抗冷性， 并证明冷适应过程中三烯脂肪酸的增加

是低温(O OC 以上)条件下叶片正常生长的重要前提条

件之一闷 。 此外，拟南芥fad7 突变株的叶绿体拷贝

数目增加、平均大小减小。将叶绿体 ω-3 脂肪酸去

饱和酶基因转入fad7突变体后，抵消了fad7突变体

对叶绿体拷贝数目的影响[13]。另有研究者认为该酶

卢因 mRNA 的聚集可能与叶绿体的反育有关[321 。

长期以来，许多研究者认为特殊的脂类结构在

确保正常的光合功能方面起重要作用 [3月，低温光抑

制程度与高等植物叶片中 PG 类膜脂组成有关，更
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确切地的说，是与 PG 中饱和脂肪酸含量(1 6 : 0 和

18 : 0) 和 16 : 1 单烯脂肪酸含量的总和相关 [7] 。

Vijayan 等 [8] (2002)通过对拟南芥突变体的研究指出，

低的类囊体膜不饱和程度限制了 PS II 复合体内损伤

的 D1 蛋 白被置换的速度 ， 因此低温光抑制后的恢

复过程中也需要类囊体膜脂中三烯脂肪酸的存在 。

同时有研究表明，拟南芥fad7 突变体对高温的抗性

也与膜脂中三烯脂肪酸的含量有关 [34] , Murakami 

等 [1 7] (2000)通过使烟草叶绿体 ω-3 脂肪酸去饱和酶

基因发生沉默的方法也得出与其相一致的的结论 。

近年来，人们对 ω-3 脂肪酸去饱和酶的研究也

越来越深入。 Horiguchi 等 [35](2000)的实验发现， 生

长在 30
0

C和 10
0

C条件下的小麦， 其根尖中总脂肪酸

中 18 : 3 所占比例分别为 22 %和 55 % 。 小麦根尖

中 α 亚麻酸占总脂肪酸的比例随生长温度的下降

而升高的直接原因是小麦 TaFAD3 ( 小麦内质网 ω-

3 脂肪酸去饱和酶基因 ) 蛋白量的增加，并发现是

TaFAD3温度依赖性的翻译调控而非转录调控有助于

TaFAD3 蛋白的聚集。 Kodama 等 [36](2000)发现拟南

芥质体 ω-3 脂肪酸去饱和酶基因的逆境响应可能涉

及蛋白质的磷酸化与去磷酸化作用。 Wakita 等 [37 ]

(2001)将含有 CaMV35S 启动子和含有改良的启动子

(E12Q) 烟草微体 ω- 3 脂肪酸去饱和酶基因

( NtFAD3 )分别通过农杆菌介导转入甘薯中获得

转基因植株，发现由 E12Q启动子调控的 NtFAD3 比

由 CaMV35S 启动子调控的表达更强一些 ， 转基因

植株中 18 :3 的含量增加更为明显。 此外， Matsuda 

等[38 1 (2001)通过构建带有萤火虫荧光素酶基因的

FAD3启动子(FAD3:LUC)和FAD7 :LUC载体并将其转

入拟南芥中，结果表明内质网型去饱和酶的表达被

激素的协同或拮抗作用所调控， 并且激素调控与该

基因表达的组织特异性在植物生长发育的不同时期

进一步被修饰。 逐渐提高温度 ， 拟南芥 FAD8 基因

及其在玉米中的同源基因ZmFAD8的表达随质膜TN

DA 水平的下降而减弱 [12 ， 39 ] ( TA 表示三烯脂肪酸 ;

DA 表示二烯脂肪酸)。而在营养生长时期，激素

调控与 FAD3 的表达具有潜在相关性， FAD3 与细胞

增殖有关 。 现已初步推测，在生长发育早期，内

质网去饱和酶的表达与需要进行细胞分化的质膜的

生物合成相关，而质体型去饱和酶的表达与叶绿体

分化后的类囊体系统的构建有关 [38] 。

植物 ω-3 脂肪酸去饱和酶基因的表达受 ABA等

植物激素和许多环境因素包括温度、 光照、盐浓度

和伤害剌激等多种因子的调节，并且表达具有组织

特异性 。 如用 ABA 处理油菜胚胎后，其籽粒内质

网 ω-3 脂肪酸去饱和酶基因转录物受诱导而积累[40];

对绿豆外施生长素或采用受伤处理绿豆下胚轴，内

质网 ω-3 脂肪酸、去饱和酶基因转录物水平上升[4ll; 玉

米的 2 个质体 ω-3 脂肪酸去饱和酶基因 ZmFAD7 、

ZmFAD8 的表达受温度和盐浓度的调节[391 拟南芥

叶绿体 ω-3 脂肪酸去饱和酶基因fad7 的表达受光和

损伤诱导[位];小麦质体ω3脂肪酸去饱和酶基因转录

物随植株从黑暗转入光照下迅速增加[ωl; 荷兰芹质体

ω-3 脂肪酸去饱和酶基因受到真菌和肤激发子 Pep25

诱导后，转录物 α- 亚麻酸含量升高[44] 。

4 展望

目前，对 ω-3 脂肪酸去饱和酶基因的研究己取

得了较大进展，但仍存在许多 问题， 主要有以下几

占 .

4.1 (0-3 脂肪酸去饱和酶基因的催化机制和调节

机制

对 ω-3 脂肪酸去饱和酶基因的催化、调节机制

已有许多研究，但远远不够，例如植物如何感受、

传递胁迫信息 ， 又如何诱导和调控基因的表达等等

都还不是很清楚。总的来讲，尽管 ω-3 脂肪酸去饱

和酶基因调控 18 : 2 或 1 6 : 2 向 18 : 3 或 16 : 3 

的转换，但脂肪酸生物合成途径较为复杂，在此基

础上的不饱和脂肪酸的形成就更为复杂，现在只有

在模式植物拟南芥中对该基因的分类、定位、功

能、 表达调控研究较清楚，且许多研究均处于假设

中， 需要进一步证实 :ω- 3 脂肪酸去饱和酶在许多

物种的定位、分类、功能、 表达调控，尤其是功

能及表达调控还有待研究 。 这使人们无法准确地预

测外源基因在植物内表达时除膜脂成分改变外的其

他方面的影响，也无法找出有些转基因植物中增强

该基因表达后对其膜脂成分改变作用不大的原因 。

4.2 多基因调控

植物对低温胁迫的耐性是由多个基因控制的数

量性状，植物的抗性不仅可通过编码脂肪酸去饱和

酶的基因工程得到，还可通过增强细胞合成渗透调

节物质的酶基因、抗氧化酶基因 、 冷诱导基因及鱼

类抗冻基因等的基因工程来获得。 ω-3 脂肪酸去饱

和酶基因是去饱和酶基因中的一部分，而饱和酶基

因也只是植物进化过程中形成的适应低温胁迫的诸

多因素之一 。 若将多个与耐低温胁迫相关的基因同
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时转入植物， 转基因植物的抗性可能会大大提高 。

该方法己在植物抗虫、抗病基因工程中获得成功 ，

在耐盐碱基因工程中也作过良好尝试问。 另外 ， 单

纯的转移某一个基因往往形成此基因的组成型表达，

如何对细胞进行精确的定位，以避免转入的基因对

作物产生消极的影响等问题还需要进一步研究。

4.3 表达体系的构建

当蛋白质表达丰度与生物活性直接相关时，怎

样使基因高效表达至关重要，这要求人们选用高效

组成型表达的启动子 ， 目 前多采用的是CaMV35S 启

动子 。 但无低温胁迫时，外源抗Y令基因的表达不是

必要的 。 因 此，在表达载体构建的同时最好将

CaMV35S 启动子改良或选用胁迫型诱导启动子 ， 并

将其引入骨架附着区域序列 。 随着研究的深入 ， 己

有通过改变 ω-3 脂肪酸去饱和酶基因的启动子来提

高表达效率的报道[37 - 38 ] 。

虽然还有许多问题尚待认识和解决，但 ω-3 脂

肪酸去饱和酶基因的研究在植物抗寒工程、 抗病工

程等领域的广阔应用前景是不容置疑的 。 该酶是脂

肪酸合成途径中的一个限速酶，今后可以通过增加

其基因拷贝数或点突变技术来调控反馈调节和代谢

旁路调节， 增加基因表达能力，也可以使该基因沉

默，增加中间脂肪酸如 16 : 2 或 18 : 2 的含量 。

同时可以通过在新受体中表达外源基因来定向产生

新的脂肪酸品种 ， 还可以通过启动子的时空特异表

达提高转基因的效率，从而使其遗传操作在更广阔

的领域得到应用 。 另外在研究转 ω-3 脂肪酸去饱和

酶基因植株的生理功能时，应把注意力集中在转基

因植株伴随不饱和脂肪酸含量变化而出现的整体生

理功能的变化上 ， 这样才能正确的评价其功能 。
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Advances in ω-3 Fatty Acid Desaturases of Plan ts 

LIU Xun Yan, MENG Qing We户， LI Bin 

( College of Life Sciences, Shandong Agricultural Universi吵" Taian 271018, China ) 

Abstract: Genes of ω-3 fatty acid desaturases are encoded by the multiple g ene family which 

come from a similar ancestor gene. They located in the plastid or endoplasmic reticulum. The 

synthesis of trienoic fatty acids froml8 :2 and 16:2 are catalyzed by them. In addition, they can 

change the fatty acid composition of plant membrane lipid, improve the u n saturation, increase the 

level of trienoic fatty acids during chloroplast development and leaf mature, enhance the endurance 

on c hilling and make a important role in recovery form photoinhibition after chilling s tress. In 

resent years, many genes of ω-3 fatty acid desa turases in plant were cloned and new advances in 

gene expression and regulation and the physiological function of transgenetic plants are m ade 

Key words: ω-3 fatty acid desaturase; fatty acid composition of membrane Iipid; 

physiological funct ion 
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