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基于油桐种子 3 个不同发育时期转录组的油脂合成代
谢途径分析 
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摘要: 油桐是我国重要的木本油料植物, 过去对油桐的研究主要集中于栽培和常规育种, 与油桐种仁油脂合成

相关的分子机理研究还未见报道。文章采用 RNA-seq 技术对油桐种子油脂合成的 3 个不同时期的转录组进行

比较, 获得了大量差异表达的 Unigene 序列。在此基础上, 通过 GO 分类和 Pathway 富集性分析将这些差异表

达 Unigene 归类于 128 个代谢途径, 其中包含与油脂合成相关的脂肪酸生物合成和甘油磷脂代谢途径。桐酸经

脂肪酸生物合成途径合成后通过甘油磷脂代谢途径以桐油的形式贮存。将这两个代谢途径的 Unigene 序列在

KEGG 数据库中进行比对, 获得了一些关键酶的同源蛋白质。文章通过对编码这些同源蛋白质的基因在油桐种

子油脂合成期的表达模式进行分析, 以期为油桐油脂合成, 尤其是桐酸合成机理的解析提供理论参考, 并为油

桐的遗传改良提供潜在的基因资源, 从而提高油桐的单位面积产量。 
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Analysis of oil synthesis metabolism pathways based on transcrip-
tomechanges in tung oil tree’s seeds during three different develop-
ment stages 
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Abstract:  Tung oil tree (Vernicia fordii) is one of the important woody oil plants in China. Past researches on tung oil 
tree mainly focu on the cultivation and conventional breeding while the molecular mechanisms related to tung oil synthesis 
are still uncovered. We compared transcriptome of tung oil tree’s seeds at three different oil synthesis stages using RNA-seq 
technology and then obtained a lot of differentially expressed Unigenes. Through GO classification and pathway enrichment 
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analysis, all of these differentially expressed Unigenes were classified into 128 metabolism pathways including fatty acid 
biosynthesis and glycerophospholipid metabolism which are involved in oil synthesis. Some homologous proteins of key 
enzymes were obtained when the sequences of the Unigenes within these two pathways were aligned against KEGG data-
base. Through analysis of expression profiles of these key enzyme genes during seed’s oil synthesis stage, this research not 
only shed light on elucidation of plant oil synthesis but also provides candidate genes for genetic improvement of tung oil 
tree thereby increasing the yield per unit area of tung oil tree. 

Keywords: Tung oil tree; oil synthesis pathway; RNA-seq; transcriptome; differentially expressed genes 

油桐(Vernicia fordii)原产于中国 , 是世界著名
的工业油料树种 , 也是我国四大木本油料植物(油
桐、油茶、核桃、乌桕)之一。油桐作为一种工业油
料树种具有栽培历史悠久、分布范围广、生长迅速

等优势[1]。油桐种子制取的桐油是一种重要的工业

用油, 是制造优质油漆和油墨的基本原料, 还是制
造生物柴油和优质复合功能新材料的优质原料, 具
有很高的经济利用价值[1]。利用色谱分析发现桐油

中至少具有 63种脂肪酸成份, 其中油桐特有的桐酸
含量高达 72%, 桐酸含量的高低决定了桐油的品质
及其在工业上的用途[2]。油脂是 3-磷酸甘油和 3 个
脂肪酰-CoA 脱水缩合而成的化合物的总称。植物种
子中油脂的合成主要可分为脂肪酸的合成以及脂肪

酸与 3-磷酸甘油脱水缩合生成甘油磷脂两个阶段。
但在生物体细胞内, 游离的脂肪酸含量并不多, 绝
大多数脂肪酸以甘油磷脂的酰基形式存在。因此 , 
解析脂肪酸合成与甘油磷脂代谢途径将是阐述油桐

油脂合成机理的先决条件之一。 
植物脂肪酸合成途径属于已知两类脂肪酸合成

途径中的第二类(FASⅡ)[3]。植物脂肪酸合成主要在

质体中进行[4,5]。在种子的发育过程中, 合成脂肪酸
的主要碳源蔗糖从光合器官转运到种子细胞中, 通
过糖酵解途径转变为己糖, 随后氧化成脂肪酸合成
的前体物质乙酰辅酶A(CoA)[6]。乙酰辅酶A在乙酰
辅酶A羧化酶(Acetyl-CoA carboxylase, ACCase)的催
化下, 生成丙二酰单酰辅酶A[7]。丙二酰单酰辅酶A
在脂肪酸合酶复合体(Fatty acid synthase complex, 
FAS)的催化下进行连续聚合反应, 每次循环使碳链
延长 2个碳原子[8~12], 最后脂肪酰-ACP硫酯酶(Fatty 
acyl-ACP thioesterase)催化酰基碳链从ACP上解离并
从脂肪酸合酶复合体中释放, 生成游离脂肪酸[13,14]。

不同碳链长度的脂肪酸在酰基辅酶A 合成酶(Acyl- 

CoA synthetase)的作用下合成酰基辅酶A[15]。同时, 
糖酵解的中间产物磷酸二羟丙酮在细胞质中被 3-磷
酸甘油脱氢酶还原, 生成 3-磷酸甘油[15]。随后, 酰
基辅酶A在内质网上经 3-磷酸甘油酰基转移酶
(Glycerol-3-phosphateacyltransferase, GPAT)、溶血性
磷脂酸酰基转移酶(Lyso-phosphatidic acid acyltrans-
ferase, LPAAT)、二酰甘油转酰酶 (Diacylglycero-
lacyltransferase, DGAT)以及磷脂酸磷酸水解酶
(Phosphatidatephosphohydrolase, PAPase)的作用, 将
酰基转移到 3-磷酸甘油骨架上, 最终生成甘油磷脂
和三脂酰甘油[16]。由此可见, 植物油脂的合成是一
个多种酶类共同参与的复杂过程, 任何一种酶类的
表达调控异常都将影响油脂的合成, 这也是油脂含
量和组分表现出复杂多样性的分子遗传基础。因此, 
从整体上研究油脂代谢相关基因的表达变化, 有望
更全面地阐明植物油脂的代谢网络。 

油桐种子发育时大量合成桐油, 因此以油桐为
材料研究其油脂的代谢不仅能阐述木本植物的油脂

代谢机理, 同时有望在此基础上通过生物技术的手
段对油桐进行遗传改良, 提高桐油的产量, 改善桐
油的品质。然而, 相对于杨树等基础研究开展较早
的林木而言, 目前对油桐的研究主要集中于栽培和
常规育种方面, 相关的分子生物学研究不够深入。
已有的分子生物学研究仅局限于一些同源基因的克

隆, 还没有涉及到基因的功能鉴定和参与的信号网
络分析[17~21]。造成这一现象的主要原因是缺少有用

的参考信息, 而新一代测序技术的发展则为解决这
一难题提供了必要的技术手段[22~25]。基于新一代测

序技术的转录组测序(RNA-seq)与传统的基因芯片
相比具有高通量、低成本、高灵敏度、重复性好且

无需已知参考序列等优点, 已逐步取代基因芯片成
为转录组研究的主要手段[26~30]。综上所述, 本研究
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采用RNA-seq技术对处于油脂大量合成期的油桐种
子进行转录组测序, 并在此基础上获得了与油脂代
谢相关基因的表达变化规律, 这一研究结果将为油
桐乃至植物油脂代谢机理的阐述提供理论参考。此

外, 将本研究结果应用于油桐的遗传改良, 有望提
高桐油的单位面积产量, 改善桐油的品质。 

1  材料和方法 

1.1  研究材料 

因桐油存在于油桐的种子中, 本研究以油桐代
表性地方品种——泸溪葡萄桐处于 3 个不同发育阶
段(6月、8月、10月)的种子为研究材料, 分别提取
3个时期种子的总 RNA后对这 3个时期的种子转录
组进行 RNA-seq分析。 

1.2  总 RNA的提取与测序文库的构建 

总RNA的提取使用Qiagen公司的RNeasy Plant 
Mini Kit试剂盒进行。提取的总 RNA经 Agilent 2100 
Bioanalyzer 检测, 达到了进行 RNA-seq 实验的标准
(OD260/280为 1.8~2.2, 28S:18S >1.0, 浓度≥400 ng/μL, 
总量≥20 μg, RIN(RNA integrity number)值≥8.0)。
第一链 cDNA 的合成使用 Invitrogen 公司的
SuperScriptTMⅡ RT 试剂盒进行 , 所用引物为
hexamer随机引物。以置换合成法合成第二链 cDNA, 
即首先利用 RNase H在杂合双链的 mRNA链上造成
缺刻或缺口, 再以 RNA 片段为引物使用 Invitrogen
公司的 E. coli DNA polymeraseⅠ合成第二链 cDNA
取代模板上的 mRNA, 这些 DNA 片段经 T4 DNA 
ligase连接后形成完整的第二链 cDNA。cDNA双链
合成后按照 Illumina 公司的操作手册构建双末端测
序文库, 测序平台为 HiSeq 2000。 

1.3  测序数据分析 

1.3.1  原始数据的处理 

测序得到的图像数据经碱基读取(Base calling)
后转换成由众多称为 reads 的短核酸序列组成的原
始序列数据(Raw reads)。Raw reads经过去除含接头
的 reads, 去除 N的比例大于 5%的 reads及去除低质
量 reads(质量值 Q≤10的碱基数占整个 read的 20%
以上)的处理后获得高质量序列数据(Clean reads)。
后续分析都基于 clean reads进行。 

1.3.2  序列的组装 

因为油桐没有可参照的基因组, 因此采用reads
组装软件Trinity[31]进行转录组测序数据的从头组

装。首先将具有重叠区域的 reads组装成长片段
(Contig)后将这些contig连在一起组装成两端不能再
延长的序列(Unigene)。将Unigene序列与NCBI非冗
余(Nun-redundant, nr)蛋白质数据库(Nr)、Swiss-Prot 
(Swiss-Protein)蛋白质数据库、KEGG (Kyoto Ency-
clopedia of Genes and Genomes)数据库和 COG  
(Cluster of Orthologous Groups of Proteins)数据库进
行比对以确定Unigene序列的方向。 

1.3.3  Unigene 的功能注释、GO 分类和 Pathway 富

集性分析 

将Unigene序列在蛋白质数据库(Nr、Swiss-Prot、
KEGG和COG)中进行序列比对, 获得该Unigene序列
对应的蛋白质注释信息。利用Blast2GO[32]软件进行

Unigene的GO(Gene Ontology)功能注释和分类。利用
KEGG数据库进一步获得Unigene的Pathway注释信
息。 

1.3.4  差异表达 Unigene 的筛选、GO 分类和 Pathway
分析 

使用 FPKM法 (Fragments per Kb per Million 
Fragments)[33]计算Unigene的表达量, 找出在不同样
本间差异表达的 Unigene[34]。不同样本比较后

FDR(False discovery rate)值≤0.001且表达量的log2
转化值|log2Ratio|≥1 的基因定义为差异表达基因。
差异表达Unigene的GO分类和Pathway分析同 1.3.3
所述。 

2  结果与分析 

2.1  测序数据统计 

6月、8月和 10月(以下为叙述方便, 这 3个时
期分别称为Ⅰ期、Ⅱ期和Ⅲ期)的油桐种子 RNA 在
本次 RNA测序中共得到 58439条非冗余的 Unigene
序列。从Ⅰ期、Ⅱ期和Ⅲ期的种子 RNA中分别获得
了 61001、54679和 44495条 Unigene序列。非冗余
Unigene 序列主要长度分布范围为 200~3000 nt, 大
于 3000 nt的序列有 1749条, 占总序列数的 0.03%(图
1)。随着序列长度的增加, Unigene数呈逐级递减的
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趋势, 没有明显的间断, 这表明 RNA 测序的质量较
高(图 1)。非冗余 Unigene通过 GO富集性分析可分
为分子功能(Molecular function)、细胞组分(Cellular 
component)和生物过程 (Biological process)三大类 , 
其中催化活性(Catalytic activity)和代谢过程(Meta-
bolic process)具有很高的富集显著性(图 2), 这可能
与种子发育时代谢旺盛有关。非冗余 Unigene 的
Pathway富集性分析将所有 Unigene分别归于 128个

信号途径 , 其中代谢途径 (Metabolic pathways)的
Unigene数最多, 有 4736个, 占所有非冗余 Unigene
数的 21.4%, 甜菜红碱生物合成(Betalain biosynthe-
sis)途径的 Unigene 数最少, 只有 1 个。对油桐种子
3 个发育时期 Unigene 的表达量进行两两比较后发
现, 随着种子的发育, 越来越多的Unigene基因表达
量呈上调趋势, 而下调基因数远低于上调基因数且
其数量变化无明显规律(图 3)。 

 

 
 

图 1  Unigene 序列的长度分布 
横坐标为序列的长度, 纵坐标为具有相同序列长度的 Unigene数。 

 

 
 
图 2  非冗余 Unigene 的 GO 分类 
1：生物黏附; 2：生物调控; 3：碳利用; 4：细胞杀伤; 5：细胞增殖; 6：细胞组分组织或生物发生; 7：细胞过程; 8：死亡; 9：发育过程; 
10：定位的建立; 11：生长; 12：免疫系统过程; 13：定位; 14：运动; 15：代谢过程; 16：多有机体过程; 17：多细胞生物过程; 18：生
物过程负调控; 19：氮利用; 20：色素沉着; 21：生物过程正调控; 22：生物过程调控; 23：繁殖; 24：繁殖过程; 25：刺激响应; 26：节
律过程; 27：信号途径; 28：硫利用; 29：病毒繁殖; 30：细胞; 31：细胞连接; 32：细胞部分; 33：细胞外基质; 34：细胞外基质部分; 35：
细胞外基质区域; 36：细胞外区域部分; 37：大分子复合物; 38：膜; 39：膜部分; 40：膜围绕的腔; 41：细胞器; 42：细胞器部分; 43：
共质体; 44：病毒颗粒; 45：病毒颗粒部分; 46：抗氧化活性; 47：结合; 48：催化活性; 49：通道调控因子活性; 50：电子载体活性; 51：
酶调控因子活性; 52：金属分子伴侣活性; 53：分子传感器活性; 54：核酸结合转录因子活性; 55：营养库活性; 56：蛋白结合转录因子
活性; 57：蛋白标签; 58：受体活性; 59：结构分子活性; 60：翻译调控因子活性; 61：转运蛋白活性。 
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图 3  油桐种子 3 个不同发育时期差异表达基因数 
Ⅰ期、Ⅱ期和Ⅲ期分别表示 6月、8月和 10月的油桐果实发育期。 
2.2  油桐种子中脂肪酸合成途径关键基因表达模

式分析 

对 3 个时期的转录组数据进行 Pathway 富集性
分析发现共有 54个 Unigene可归类于脂肪酸生物合
成 (Fatty acid biosynthesis)途径 , 占所有非冗余
Unigene 的 0.24%。脂肪酸合成是油脂合成的基础, 
因此对脂肪酸合成途径基因的研究有助于更深入的

认识油脂合成的机理。对每组两两比较获得的差异

表达 Unigene 分别进行 Pathway 富集性分析后发现, 
每组差异表达 Unigene 中都有一些被归类于脂肪酸
生物合成途径(图 4)。将 54个 Unigene序列在 KEGG
数据库中比对后获得 14 个与其他物种同源的脂肪
酸合成相关基因并对这些基因在油桐油脂合成期的

表达模式进行了分析(表 1)。 
乙酰辅酶A羧化酶(Acetyl-CoA carboxylase)催

化乙酰辅酶A转化成丙二酸单酰辅酶A这一脂肪酸
生物合成的起始反应 [ 7]。高等植物体内存在两种类

型的乙酰辅酶A羧化酶——同质型和异质型乙酰辅
酶A羧化酶。在双子叶植物如油桐中, 乙酰辅酶A的
羧化反应由位于质体中的异质型乙酰辅酶A羧化酶
催化[35]。异质型乙酰辅酶A羧化酶由 4 个亚基组成, 
分别为生物素羧基载体蛋白(Biotin carboxyl carrier 
protein, BCCP)、生物素羧化酶(Biotin carboxylase, 
BC)、羧基转移酶(Carboxyl transferase, CT)的α亚基
(α-CT)和β亚基(β-CT)。BCCP基因(accB)从Ⅰ期到Ⅲ
期持续上调表达, BC基因(ACAC)和β-CT基因(accD)
则持续下调, α-CT基因(accA)先上调再下调且在Ⅲ
期的表达量低于Ⅰ期(表 1)。酰基载体蛋白-丙二酰
转移酶(ACP-malonyltransferase)催化丙二酸单酰辅
酶 A 的 丙 二 酸 转 移 到 酰 基 载 体 蛋 白

(Acyl-carrier-protein, ACP)上形成丙二酸单酰ACP, 
从而为后续的缩合反应提供底物[8]。酰基载体蛋白- 

丙二酰转移酶基因的表达量在Ⅱ期时上调, 在Ⅲ期
时的表达量与Ⅱ期相比无明显变化(表 1)。植物体内
的脂肪酸代谢途径为生物界到目前为止已知两类脂

肪酸代谢途径中的第二类(FASⅡ)[3]。这一途径中存

在 3 种 3-氧酰基-酰基载体蛋白合酶(Ketoacyl-ACP 
synthase), 分别为KASⅠ、KASⅡ和KASⅢ。KASⅢ
催化乙酰ACP与丙二酸单酰ACP的起始缩合反应 , 
而KASⅠ和KASⅡ则催化之后酰基链延长的缩合反
应[9]。RNA-seq检测到在种子发育 3个时期表达量有
明显变化的为Ⅱ型和Ⅲ型。KASⅡ基因在Ⅱ期的表
达量明显上调, 而在Ⅲ期的表达量与Ⅱ期相比无明
显变化。KASⅢ基因在Ⅱ期上调表达, 之后表达量
下降, 在Ⅲ期时表达量回复到Ⅰ期的水平(表 1)。3-
氧酰基-酰基载体蛋白还原酶(3-oxoacyl-[acyl- car-
rier protein] reductase)在NADPH存在的条件下催化
底物生成β-羟烷基ACP(β-hydroxyacyl-ACP)[10], 其
基因表达量在Ⅱ期明显上调, 之后逐渐下降, 但直
到Ⅲ期时仍高于Ⅰ期的表达量(表 1)。酰基-ACP去饱
和酶(Acyl-[acyl-carrier-protein] desaturase)催化羟丁
酰ACP脱去 1分子水生成丁烯酰ACP[11]。酰基-ACP
去饱和酶基因的表达量在种子发育的 3 个时期内持
续上调表达 (表 1)。烯酰 -ACP还原酶 (Enoyl- 
[acyl-carrier protein] reductase)催化脂肪酸生物合成
第一个循环的最后一步, 也是总反应中的第二次还
原反应, 其在NADPH的参与下催化丁烯酰ACP生 
成丁酰ACP[12]。烯酰-ACP还原酶基因的表达量在Ⅱ
期上调, 而Ⅲ期时的表达量与Ⅱ期相比无明显变化
(表 1)。脂肪酸的生物合成途径在完成一系列的循环
反应使酰基碳链达到特定长度后, 脂肪酰-ACP硫酯
酶(Fatty acyl-ACP thioesterase)催化酰基碳链从ACP
上解离并从脂肪酸合酶(Fatty acid synthase)复合体
中释放, 因此脂肪酰-ACP硫酯酶的活性决定了脂肪
酸碳链的长度[13,14]。脂肪酰-ACP硫酯酶基因在Ⅱ期
时的表达量与Ⅰ期相比明显上调并保持这一表达量

至Ⅲ期(表 1)。 

2.3  油桐种子中甘油磷脂代谢途径关键基因表达
模式分析 

对 3 个时期的转录组数据进行 Pathway 富集性
分析发现共有 428 个 Unigene 可归类于甘油磷脂代
谢(Glycerophospholipid metabolism)途径, 占所有非 
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表 1  油桐种子脂肪酸生物合成途径关键酶基因在油脂合成期的表达模式 

基因表达模式 
KEGG 编号 EC编号 基因名 蛋白名 

ⅡvsⅠ ⅢvsⅡ ⅢvsⅠ

K00059 1.1.1.100 fabG 3-oxoacyl-ACP reductase 上调 下调 上调 

K10782 3.1.2.14 FATA Fatty acyl-ACP thioesterase A 上调 − 上调 

K11262 6.3.4.14 ACAC Acetyl-CoA carboxylase / biotin carboxylase 下调 下调 下调 

K01963 6.4.1.2 accD Acetyl-CoA carboxylase carboxyl transferase subunit beta 下调 − 下调 

K00208 1.3.1.9 fabI Enoyl-ACP reductaseⅠ 上调 − 上调 

K01961 6.4.1.2 accC Acetyl-CoA carboxylase, biotin carboxylase subunit 上调 − 上调 

K01962 6.4.1.2 accA Acetyl-CoA carboxylase carboxyl transferase subunit alpha 上调 下调 下调 

K01716 4.2.1.59 fabA β-hydroxyacyl-ACP dehydratase 上调 上调 上调 

K00645 2.3.1.39 fabD ACP S-malonyltransferase 上调 − 上调 

K09458 2.3.1.179 fabF β-Ketoacyl-ACP synthaseⅡ 上调 − 上调 

K02160 NE accB Acetyl-CoA carboxylase biotin carboxyl carrier protein 上调 上调 上调 

K02372 4.2.1.59 fabZ β-hydroxyacyl-ACP dehydratases 上调 下调 − 

K00648 2.3.1.180 fabH β-Ketoacyl-ACP synthaseⅢ 上调 上调 上调 

K10781 3.1.2.14 FATB Fatty acyl-ACP thioesterase B − 上调 上调 

注：Ⅰ、Ⅱ、Ⅲ分别代表油桐种子油脂合成的 3个不同时期; 符号“--”表示基因表达水平无显著差异; NE为 not enzyme的缩写。 
 

冗余 Unigene的 1.93%。甘油磷脂是生物体油脂的主
要成分之一, 甘油磷脂的代谢通过甘油磷脂代谢途
径进行, 因此对甘油磷脂代谢途径基因的研究有助
于阐述甘油磷脂代谢的分子机理。对每组两两比较

获得的差异表达 Unigene 分别进行 Pathway 富集性
分析发现, 每组差异表达 Unigene 中都有一些被归
类于甘油磷脂代谢途径(图 5)。将 428个 Unigene序
列在 KEGG 数据库中比对后获得 31 个与其他物种
同源的甘油磷脂代谢相关基因并对这些基因在油桐

油脂合成期的表达模式进行了分析(表 2)。 
甘油磷脂合成代谢中两个关键酶分别是甘油 3

磷酸酰基转移酶 (Glycerol-3-phosphate acyltrans-
ferase, GPAT)和磷脂酸胞苷转移酶 (Phosphatidate-
cytidylyltransferase, CDS1)。GPAT催化酰基辅酶A的
酰基转移到甘油 3 磷酸的sn-1 位, 酯酰化甘油 3 磷
酸从而产生合成膜脂与贮存脂质时的重要中间产物

溶血磷脂酸(Lysophosphatidicacid, LPA)[36]。植物体

内有 3 种不同类型的甘油 3 磷酸酰基转移酶, 根据
其催化反应发生的不同位置, 这些酶分别存在于质
体、内质网和线粒体中[37]。RNA-seq分析发现, 甘油
3 磷酸酰基转移酶基因(GPAT)的表达量在种子油脂
合成期持续上调表达, 与油脂快速合成呈正相关的
关系 (表 2)。CDS1 也称CDP-二脂酰甘油合酶
(CDP-diacylglycerol synthase), 它催化底物胞苷三磷

酸 (CTP)和二酰基磷脂酸生成CDP-二脂酰甘油
(CDP-diacylglycerol)[38,39]。CDP-二脂酰甘油是甘油
磷脂合成途径的关键中间产物, 在它的基础上通过
不同的后续步骤可合成磷脂酰丝氨酸、磷脂酰甘油

及磷脂酰乙醇胺等各类型甘油磷脂。磷脂酸胞苷转

移酶基因(CDS1)的表达量在Ⅰ期和Ⅱ期时无明显变
化, 之后则开始上调表达(表 2)。磷脂分解代谢的关
键酶是磷脂酶(Phospholipase, PL), 根据裂解酯键位
置的不同可将其分为磷脂酶A1、A2、B、C和D 5大
类(PLA1、PLA2、PLB、PLC和PLD), 它们在生物体
内行使细胞膜结构的维护与修复、细胞信号转导及

磷脂的消化等功能[40]。PLA1基因(pldA)和PLA2基因

(TGL4)在种子油脂合成的 3个时期持续下调表达(表
2)。PLB基因(PLB)在种子油脂快速合成期不表达或
少量表达以至于RNA-Seq检测无信号(表 2)。PLC基
因(plcC)在种子油脂合成的 3 个时期也是持续下调
表达(表 2)。PLD基因(PLD)在Ⅱ期时上调表达, 随后
表达量下降, 在Ⅲ期时的表达量低于Ⅰ期(表 2)。 

3  讨  论 

到目前为止, 油桐的分子生物学研究基础薄弱, 
能够参考的背景研究很少, 这严重制约了对油桐各
生物学性状分子机理的研究。利用基于第二代测序 
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表 2  油桐种子甘油磷脂代谢途径关键酶基因在油脂合成期的表达模式 
基因表达模式 

KEGG 编号 EC编号 基因名称 蛋白质定义 
ⅡvsⅠ ⅢvsⅡ ⅢvsⅠ

K13511 2.3.1 TAZ Monolysocardiolipinacyltransferase 下调 下调 下调 

K00901 2.7.1.107 dgkA Diacylglycerol kinase 下调 下调 下调 

K01115 3.1.4.4 PLD Phospholipase D 上调 下调 下调 

K00981 2.7.7.41 CDS1 Phosphatidatecytidylyltransferase − 上调 上调 

K01058 3.1.1.32 pldA Phospholipase A1 下调 下调 下调 

K08730 2.7.8.29 PTDSS2 Phosphatidylserine synthase 2 上调 − 上调 

K13510 2.3.1.23 LPCAT1_2 Lysophosphatidylcholineacyltransferase − 下调 下调 

K05929 2.1.1.103 NMT Phosphoethanolamine N-methyltransferase 下调 下调 下调 

K00006 1.1.1.8 GPD1 Glycerol-3-phosphate dehydrogenase 上调 上调 上调 

K00630 2.3.1.15 ATS1 Glycerol-3-phosphate O-acyltransferase − 上调 上调 

K06129 3.1.1.5 LYPLA3 LysophospholipaseⅢ 下调 下调 下调 

K01126 3.1.4.46 glpQ Glycerophosphoryldiesterphosphodiesterase − 下调 下调 

K01613 4.1.1.65 PISD Phosphatidylserine decarboxylase 上调 上调 上调 

K14156 2.7.1.32 CHK Choline/ethanolamine kinase 上调 下调 上调 

K00967 2.7.7.14 PCYT2 Ethanolamine-phosphate cytidylyltransferase − 下调 下调 

K01047 3.1.1.4 PLA2G Secretory phospholipase A2 上调 下调 下调 

K08744 2.7.8 CRLS Cardiolipin synthase − − − 

K01114 3.1.4.3 plcC Phospholipase C 下调 下调 下调 

K00655 2.3.1.51 plsC 1-acyl-sn-glycerol-3-phosphate acyltransferase − 上调 上调 

K00995 2.7.8.5 pgsA CDP-diacylglycerol-glycerol-3-phosphate 
3-phosphatidyltransferase − 下调 下调 

K13535 3.1.1 CLD1 Cardiolipin-specific phospholipase 下调 下调 下调 

K13513 2.3.1 LCLAT1 Lysocardiolipinacyltransferase − 下调 下调 

K13523 2.3.1.51 AGPAT3_4 Lysophosphatidic acid acyltransferase 上调 − 上调 

K13508 2.3.1.15 GPAT Glycerol-3-phosphate acyltransferase 上调 上调 上调 

K00111 1.1.5.3 glpA Glycerol-3-phosphate dehydrogenase − 下调 下调 

K00993 2.7.8.1 EPT1 Ethanolaminephosphotransferase − 下调 下调 

K00968 2.7.7.15 PCYT1 Choline-phosphate cytidylyltransferase − − − 

K14674 3.1.1.4 TGL4 Phospholipase A2 下调 下调 下调 

K13519 2.3.1.51 LPT1 Lysophospholipidacyltransferase 上调 下调 下调 

K06130 3.1.1.5 LYPLA2 LysophospholipaseⅡ − 下调 下调 

K00894 2.7.1.82 ETN Ethanolamine kinase − 下调 下调 

 
技术的RNA-seq进行转录组研究时不需要知道物种
的遗传背景且灵敏度高, 可以检测到低至几个拷贝
的转录本, 因此在油桐转录组研究中相对于其它常
用的转录组研究方法(cDNA芯片、LongSAGE、MPSS)
具有明显的优越性[22~25]。本研究采用RNA-seq转录
组研究技术对油桐种子油脂合成期的转录组进行了

比较研究, 将油桐种子油脂合成期差异表达的基因
进行了GO和Pathway信号途径分类, 初步明确了各
个基因编码的蛋白质的功能, 这为进一步研究油桐

种子油脂合成的分子机理提供了必要的数据平台 , 
为研究基因表达变化和油脂积累之间的关系奠定了

研究基础。 
油桐的脂肪酸生物合成途径中 , 乙酰辅酶A羧

化酶 4 个亚基中的生物素羧基载体蛋白基因在油桐
种子发育过程中持续上调表达, 而生物素羧化酶和
转羧酶β亚基基因则持续下调表达, 转羧酶α亚基基
因先上调再下调表达且在Ⅲ期时的表达量低于Ⅰ期, 
这一结果暗示乙酰辅酶A羧化酶的 4 个亚基在油桐
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体内并不是等量存在的, 复合酶的活性随着亚基之
间比例的改变而改变。脂肪酸合酶的非催化亚基酰

基载体蛋白的表达量无明显变化, 这可能是由于脂
肪酸大量合成的负反馈调节导致ACP蛋白的积累从
而抑制了ACP基因的过量表达[41]。脂肪酸合酶其他

催化亚基的表达量在Ⅱ期都明显上调, 在Ⅲ期时的
表达量与Ⅱ期相比有的持续上调 , 有的保持不变 , 
有的下调, 但所有亚基基因在Ⅲ期时的表达量都不
低于Ⅰ期, 这表明这些基因的表达量与种子发育过
程中油脂快速合成和积累这一生物学现象是正相关

的。关于这些亚基在油桐种子油脂合成过程中的表

达模式到目前为止还没有报道, 它们行使功能的分
子机理还有待进一步研究。 

RNA-seq检测到的与甘油磷脂代谢相关的重要
酶基因中, 与分解代谢相关的基因, 尤其是磷脂酶
类基因如PLA2G、PLD、pldA、plcC等在油脂合成期
下调表达, 与合成代谢相关的基因如GPAT、CDS1、
PTDSS2 等则上调表达, 这在整体上符合油脂快速
合成时的基因表达规律。桐油在 6月(Ⅰ期)开始缓慢
合成, 而在 8 月(Ⅱ期)开始快速积累[42,43], 根据本研
究的数据分析, 这一表型很可能与CDS1 的表达模
式相关。CDS1是甘油磷脂合成的限速酶之一, 起着
“总开关”的作用, 转录组数据表明其基因在Ⅰ期
和Ⅱ期之间的表达量无明显变化, 这可能导致其下
游合成相关基因的上调表达由于得不到来自CDS1
的底物供给而作用有限。值得注意的是, 除了与分
解代谢相关的磷脂酶类基因下调表达外, 多个酰基
转移酶基因也呈现下调的趋势, 这使得转录组测序
检测到的甘油磷脂代谢途径基因中下调基因数多于

上调基因数。例如在小鼠细胞中, 溶血磷脂酰胆碱
酰基转移酶(LPCAT, EC 2.3.1.23)催化酰基转移到磷
脂酰胆碱的sn-2 位上, 合成二酰基磷脂酰胆碱[44], 但
在油桐中, 序列同源的溶血磷脂酰胆碱酰基转移酶
基因(LPCAT1_2)的表达与油脂积累负相关(表 2)。这
一现象可能暗示了植物尤其是木本油料植物中, 一
些酰基转移酶基因演化出了哺乳动物中的同源基因

所不具备的功能, 对这些基因更深入的研究有望揭
示它们在植物体内独特的作用机理。 

桐油具有很高的经济利用价值, 研究油桐种子
中油脂转化和积累的分子机理有助于对油桐进行定

向的遗传改良, 同时也为植物油脂合成机理的解析

提供理论参考。本研究富集得到与油桐油脂合成相

关的关键酶基因并初步分析了它们在油桐种子油脂

合成期的表达量变化规律, 研究结果在为油桐乃至
植物油脂合成的机理研究提供大量参考数据的同时, 
也为油桐的遗传改良提供了潜在的基因资源和理论

指导。 
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