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翅果油树脂肪酸生物合成调控机制研究 
李倩倩2，郭媛婷 1，冯宇奇 1，胡晓艳 2，王兆山 3，张建国 3，张倩 3，杜淑辉 1,* 

(1.山西农业大学林学院，晋中  030800；2.山西农业大学食品科学与工程学院，晋中   030800；3.中国林业科学研究院林业研究所，北京 100091  

摘 要：【目的】近年来，翅果油树作为一种新兴且我国北方特有的木本油料树种受到越来越多的关

注，其种仁中油酸、亚油酸等不饱和脂肪酸含量高。目前影响翅果油树种仁油脂生物合成的关键基因、

转录因子及其调控机制尚不清楚。因此，本研究对翅果油树种仁不同发育阶段的脂肪酸含量动态变化规

律及其调控基因进行研究，不仅有助于深入理解翅果油树脂肪酸生物合成调控机制，也可为进一步开展

遗传育种工作奠定坚实基础。【方法】以不同发育期的翅果油树种仁为研究对象，采用气相色谱-质谱法

（GC-MS）和转录组学方法，解析翅果油树种仁脂肪酸含量动态变化规律及其分子调控机制，筛选出与翅

果油树脂肪酸生物合成相关的关键酶基因及关键转录因子。【结果】发育末期翅果油树种仁不饱和脂肪酸

含量占脂肪酸总量的 90%以上，其中油酸和亚油酸含量高达 56.03mg/g油（42.35%）和 56.69mg/g 油

（42.85%）。转录组学分析表明有 436个基因参与脂质代谢相关途径，其中有 179个基因直接参与脂肪酸

生物合成，有 2735个基因参与碳水化合物代谢相关途径。结合脂肪酸含量动态变化规律及转录组学分析

结果显示，5个 EmSAD基因和 3个 EmFAD2基因的表达变化对翅果油树种仁油酸和亚油酸的合成和积累具

有重要作用，发育中期可能是翅果油树油酸和亚油酸合成积累的关键阶段。加权基因共表达网络分析结

果表明 turquoise模块与油酸和亚油酸含量呈显著正相关，blue模块与油酸和亚油酸含量呈显著负相

关。共表达网络分析结果表明转录因子 EmWRI1是翅果油树脂肪酸生物合成的重要调控因子。对与 EmWRI1

（evm.TU.Chr04.576）表达量呈显著正相关的 1个 EmFAD2基因和 2个 EmPDAT 基因的启动子进行克隆，

从中鉴定出了 EmWRI1特异结合的 AW-BOX元件，这表明 WRI1可能与这些顺式元件结合并调节其在翅果油

树种仁脂肪酸生物合成过程中的表达。【结论】翅果油树的脂肪酸合成是一个涉及大量基因的复杂过程，

其中包括直接参与脂肪酸合成的基因和参与脂质代谢的其他基因。转录因子 EmWRI1可能是调控这一过程

的关键因子，而特定的基因模块（如 turquoise 模块）与脂肪酸含量的正相关性可能指示了它们在脂肪

酸合成中的潜在作用。 
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Abstract:【Objective】In recent years, Elaeagnus mollis, as an emerging and unique woody oil tree species 

in northern China, has received more and more attention. Its kernels contain high levels of unsaturated fatty acids 
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such as oleic acid and linoleic acid. At present, the key genes, transcription factors and their regulatory mechanisms 

affecting the biosynthesis of kernel fatty acids in Elaeagnus mollis are still unclear. Therefore, this study studied the 

dynamic changes in fatty acid content and regulatory genes of the Elaeagnus mollis kernels at different 

developmental stages, which not only contributes to a comprehensive understanding of the regulatory mechanisms 

of fatty acid biosynthesis in Elaeagnus mollis, but also lays a solid foundation for further genetic breeding.【Method】

In the present study, gas chromatography-mass spectrometry (GC-MS) and transcriptomic analysis were conducted 

to quantify fatty acid content dynamic and the molecular regulatory mechanism of Elaeagnus mollis kernel at 

different developmental stages, and the key enzyme genes and transcription factors related to the fatty acid 

biosynthesis of Elaeagnus mollis were screened out.【Result】At the end of development, unsaturated fatty acids 

accounted for more than 90% of the total fatty acids, with oleic acid and linoleic acid reaching up to 56.03mg/g oil 

(42.35%) and 56.69mg/g oil (42.85%). Transcriptomic analysis revealed 436 genes related to lipid metabolism 

pathways, including 179 genes directly involved in fatty acid synthesis, and 2735 genes associated with 

carbohydrate metabolism pathways. Combined with the dynamic changes of fatty acid content and transcriptomic 

analysis, the expression of 5 EmSAD genes and 3 EmFAD2 genes played an important role in the synthesis and 

accumulation of kernel oleic acid and linoleic acid in Elaeagnus mollis seeds, and the middle stage of development 

may be the key stage of the synthesis and accumulation of oleic acid and linoleic acid in Elaeagnus mollis. Weighted 

gene co-expression network analysis demonstrated a significant positive correlation between the turquoise module 

and oleic acid and linoleic acid content, and the blue module was negatively correlated with oleic acid and linoleic 

acid content. Co-expression network analysis indicated that EmWRI1 was a potential important regulator in the fatty 

acid biosynthesis of Elaeagnus mollis. The promoters of one EmFAD2 gene and two EmPDAT genes that were 

significantly positively correlated with the expression of EmWRI1 (evm.TU.Chr04.576) were cloned, and the AW-

BOX elements specifically bound to EmWRI1 were identified, suggesting that WRI1 may bind to these cis-elements 

and regulate their expression during kernel fatty acid biosynthesis in Elaeagnus mollis.【Conclusion】Fatty acid 

synthesis in Elaeagnus mollis is a complex process involving a large number of genes, including genes directly 

involved in fatty acid synthesis and other genes involved in lipid metabolism. The transcription factor EmWRI1 may 

be a key factor in regulating this process, while the positive correlation of specific gene modules (e.g., turquoise 

module) with fatty acid content may indicate their potential role in fatty acid synthesis. 

Keywords: Elaeagnus mollis; lipid accumulation; co-expression network analysis; transcription factors 

EmWRI1 

 

翅果油树（Elaeagnus mollis）是胡颓子科（Elaeagnaceae）胡颓子属的落叶直立乔木或灌木，其分布范

围较窄，仅天然分布于我国山西、陕西、河南等省（Du et al., 2020）。翅果油中不饱和脂肪酸含量可达 9

0%以上，其中油酸（33.6%~51.83%）和亚油酸（32.96%~54.8%）含量相对较高（Kan et al., 2017；Liang

 et al., 2015；Wang et al., 2019a）。亚油酸是人体必需不饱和脂肪酸，人体不能自主合成，只能从食物中

摄取（Ramaprasad et al., 2006）。不饱和脂肪酸能够调节人体内脂肪酸的代谢，清理血栓、降低血液粘稠

度，维持人体的低浓度血脂水平，从而预防心血管疾病的发生（Baker et al., 2020）。近年来，翅果油树作

为一种新兴且我国北方特有的木本油料树种受到越来越多的关注，但是目前国内外关于翅果油树脂肪酸合

成调控机制的研究还未见报道。 

高等植物中，油脂是种子储藏能量的主要形式之一。作为油脂的重要组成部分，脂肪酸的合成主要包

括在质体中的从头合成以及内质网中的甘油三酯组装和油体生成（Lin et al., 2017）。此过程涉及脂肪酸脱

氢酶、延伸酶、去饱和酶和羧化酶等关键酶的协同作用（Unver et al., 2017）。尽管不同植物中脂肪酸生物

合成途径基本一致，但在不同植物或组织中的调控机制却存在显著差异，导致不同植物之间脂肪酸成分和
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含量的差别（Li et al., 2021；Ma et al., 2023；Niu et al., 2015；Wang et al., 2019b；Yuan et al., 2022

a）。例如，油茶（Camellia oleifera）果仁中不饱和脂肪酸含量超过 80%，主要脂肪酸成分为棕榈酸（7.7

9%）、硬脂酸（2.49%）、油酸（79.61%）、亚油酸（10.93%）和花生酸（4.77%）（曾永明等，2023）。油用

牡丹（Paeonia suffruticosa）籽油中不饱和脂肪酸含量可高达 90%，主要脂肪酸成分为棕榈酸（5.54%）、

硬脂酸（1.82%）、油酸（22.44%）、亚油酸（28.88%）和亚麻酸（40.86%）（史国安等，2013）。另外，大

量研究发现 ABI3（ABSCISIC ACID INSENSITIVE 3）、FUS3（FUSCA3）、LEC1（LEAFY COTYLEDON 

1）、WRI1（WRINKLED1）等转录因子可调控脂肪酸合成基因的表达（Kumar et al., 2020）。过表达 BnLE

C1 基因的油菜（Brassica napus）种子中油脂含量提高 7%~16%；而抑制该基因表达后种子油脂含量下降

了约 9%~12%（Elahi N et al., 2016）。AGL15（AGAMOUS-Like15）编码一种含有 MADS 结构域的转录

因子，在拟南芥（Arabidopsis thaliana）种子发育过程中调节 LEC2、ABI3 和 FUS3 等基因的表达，进而调

控脂肪酸合成（Zheng et al., 2009）。MYB、ABI、bZIP 和 Dof 家族成员为槭树（Acer miyabei）脂肪酸生

物合成的潜在关键调控因子（Ma et al., 2023）。此外，WRI1-1、ABI5、NF-YA3（Nuclear Factor Y, subu

nit A3）和 NF-YC2（Nuclear Factor Y, subunit C2）形成的转录复合体与激素信号途径共同调节油棕（El

aeis guineensis）中脂肪酸的合成（Yeap et al., 2017）。 

目前翅果油树脂肪酸生物合成的调控机制仍不清楚。因此，本研究拟在精准定量不同发育时期翅果油

树种仁脂肪酸含量的基础上结合转录组学数据，对翅果油树脂肪酸生物合成调控机制进行深入分析，为提

高翅果油的品质和产量提供理论指导，并为遗传育种工作的开展奠定坚实基础。 

1  材料与方法 

1.1  实验材料 

研究样品来源于山西省翼城县翅果油树省级自然保护区（N 35°23′-35°52′，E 111°34′-112°03′），所有

翅果油树均为实生苗，于 2014 年育苗后移栽至保护区内。选取 3 棵生长健壮、无病虫害，立地条件和长

势基本一致的优树为采集目标。 

从 2022 年 6 月初到 8 月中旬，每 30 天采样一次，共采集 3 次【记为 30、60 和 90 授粉后天数（days 

after pollination，DAP）】。采样时在每棵树不同方位采集 100 个果实并混合，去掉外果皮与种皮后等分成

9 份，其中 6 份液氮速冻后于-80℃超低温冰箱保存，另外 3 份直接带回实验室用于脂肪酸含量检测。  

1.2  实验方法 

1.2.1  脂肪酸含量及种类测定  称取一定量翅果油种仁粉末装入恒质量的滤纸包内，放入索氏提取器

中，加入石油醚提取油脂，水浴温度 45℃，提取 6h，取出纸包，取下圆底烧瓶，回收石油醚。使用旋转蒸

发仪进一步去除回收溶剂，得到翅果油树种仁油脂，计算种仁含油率。参照 GB 5009.168-2016《食品安全

国家标准-食品中脂肪酸的测定》测定翅果油树种仁中脂肪酸组分及含量。 

1.2.2  RNA提取及转录组学分析  按照杜淑辉的方法提取 RNA（Du et al., 2016），cDNA 文

库构建及转录组测序由武汉迈维代谢生物技术有限公司完成。 

对原始测序数据进行质控和去杂处理后所获得的 clean reads 用于后续转录组分析。使用

diamond（Buchfink et al., 2015）软件将 unigene 与京都基因与基因组百科全书（Kyoto Encyclopedia 
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of Genes and Genomes，KEGG）、基因本体  （Gene Ontology，GO）、非冗余蛋白（Non-Redundant 

Protein，NR）、通用蛋白质资源（The Universal Protein Resource，UniProt）、真核生物蛋白相邻

类的聚簇（Clusters of orthologous groups for eukaryotic complete genomes，KOG）数据库进行序

列比对获得注释结果，比对条件为 Evalue 1e-5，利用 iTAK（2016）软件对 unigene 中的转录因

子进行鉴定。使用 feature Counts（Liao et al., 2014）软件对每个样本中 unigene 的表达量进行归

一化处理，并计算每百万个片段映射的转录本每千碱基片段数（ Fragments Per Kilobase of 

transcript per Million fragments mapped，FPKM）。利用 DESeq2 筛选差异表达基因（differentially 

expressed genes， DEGs）（ Love et al., 2014），筛选条件为 P-adjust value≤0.05 且 |log2Fold 

Change(FC)|≥1。利用迈维云平台（https://cloud.metware.cn/#/home）的 KEGG 富集分析工具进行差异表

达基因的 KEGG 富集分析。  

为验证转录组分析结果的准确性，利用实时荧光定量 PCR（quantitative real-time PCR，qRT-

PCR）验证 10个 unigene在不同样本间的相对表达量变化情况。RNA提取和 cDNA合成分别采用多糖多酚

植物总 RNA提取试剂盒和反转录试剂盒。利用 Primer Premier 5.0 设计 qRT-PCR引物。PCR反应采用 10 

µL 体系：5 µL 2×SG Green qPCR Mix，0.2 µL 上游引物，0.2 µL 下游引物，2 µL cDNA 模板和 3.6 µL 

nuclease-free Water。PCR程序为：95℃预变性 3min，之后 95℃变性 10 s，60℃退火 30s，共 40个循

环。引物信息见表 1，目的基因的相对表达量分析采用 2−
ΔΔCT

法（Schmittgen et al., 2008），actin

为内参基因，每个基因三次技术重复。 

表 1  qRT-PCR 所用引物信息 

Table. 1  Information on primers used for qRT-PCR 

引物名称 

Primer name 

上游碱基序列（5′-3′） 

Upstream base sequence（5′-3′） 

下游碱基序列（5′-3′） 

Downstream base sequence（5′-3′） 

actin CTTAGTGGCTGCCTGTCGAA TGTCCCTTGCGTGGAATTGA 

EmBCCP GTTGCCACCTCCTGCTTATGC GATGGATGAGATGGTGTGCTTGTC 

EmFABG GTCGCCGCTTTCAAGTCTACTG CCCAATCCTTCTCCAAGACGAATAG 

EmSAD TGCCAACCAAGAACTCCAATATGTC TGATGAGGAAGAAGATTGCTATGCC 

EmFAD2 TGACCCAAACACCAGTTAGAACAC CTTACATCCATCTCTTGCCTCATCC 

EmPDAT CATCCCTTGGCACACATGAACC CGACGGAGAGACAGATAATTGCTTG 

EmPDCT CTTGCTCTGCCTCATTCAACTCTG TGCCCGTTTGCGTGCTAATTC 

EmKASI ACTCGGTTCGGTGGTCAGATC AACCAGACAGTAACGAAGGCAATC 

EmFAD3 AACCCAAGAAAGCAGACCTAAGTAG TGCTGGTCTACAATGGTTGCTATTC 

EmDGAT GTCCTCACGCCGACTCAGATC CAAGCCTCCCTATCACAGAATCATC 

EmPDH GCCGATTCTCTCTACAAAGCCAAG CTTCCATGCCAACAGCGACAG 

1.2.3  加权基因共表达网络分析（Weighted gene co-expression network analysis，WGCNA）  利用 R 软

件中的 WGCNA（1.51）包（Vinutha et al., 2017），以 FPKM>1 的 6886 个 DEGs 构建加权基因共表达网络。

基于加权相关性对其进行层级聚类分析，以 powerEstimate=18，mergeCutHeight=0.25，minModuleSize=50

的标准将其划分为不同的基因模块。然后计算五种脂肪酸（棕榈酸、硬脂酸、油酸、亚油酸和 α-亚麻

酸）含量和模块之间的相关性。 
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1.2.4  共表达网络分析  使用皮尔逊（Pearson）相关性方法分别计算脂肪酸组分含量（棕榈酸、

硬脂酸、油酸、亚油酸和 α-亚麻酸）与脂肪酸合成基因以及转录因子与脂肪酸合成基因的相关性

（|R|≥0.8 和 p≤0.05），将上述结果合并后利用 Cytoscape（3.10.0）构建共表达网络（Velasco et 

al., 2002），利用 Cytohubba中的 MCC算法确定在翅果油树脂肪酸生物合成中起关键调控作用的转录因

子（Chin et al., 2014）。 

2  结果与分析 

2.1  翅果油树种仁脂肪酸含量 

翅果油树种仁含油率随发育期延长持续上升（30DAP：25.79%；60DAP：42.44%；90DAP：45.83%）。

在三个发育时期的翅果油树种仁样品中共检测到 17 种脂肪酸成分（表 2），种仁发育过程中脂

肪酸总量可高达 132.29mg/g 油，饱和脂肪酸含量为 11.60mg/g，不饱和脂肪酸含量为 120.69mg/g，

饱和脂肪酸与不饱和脂肪酸比约为 8.77:91.23。随种仁发育期延长，饱和脂肪酸含量逐渐降低，

不饱和脂肪酸含量则逐渐上升。5 种主要脂肪酸成分为棕榈酸、硬脂酸、油酸、亚油酸和 α-亚

麻酸，其中油酸和亚油酸含量最高。因此本研究重点关注油酸和亚油酸合成有关基因在翅果油

树种仁不同发育期表达量的变化。  

表 2  翅果油树不同发育阶段脂肪酸含量（均值±标准误差） 

Table. 2  Fatty acid content at different developmental stages of Elaeagnus mollis（Mean±SE） 

脂质代谢物  

Lipid metabolites 

不同发育阶段 Different developmental stages 

30DAP（mg/g oil） 60DAP（mg/g oil） 90DAP（mg/g oil） 

C14:0 肉豆蔻酸 Myristic acid 0.21±0.01a (0.34%) 0.08±0.01b（0.08%） 0.09±0.02b（0.07%） 

C15:0 十五酸 Pentadecanoic acid 0.26±0.00（0.44%） - - 

C15:1 十五烯酸 Pendedecenoic acid 0.07±0.01（0.11%） - - 

C16:0 棕榈酸 Palmitic acid 11.57±0.05a（19.01%） 7.21±0.18c（7.11%） 8.08±0.07b（6.11%） 

C16:1 棕榈油酸 Palmitoleic acid 0.31±0.05a（0.51%） 0.12±0.01b（0.12%） 0.13±0.01b（0.09%） 

C17:0 十七酸 Heptadecanoic acid 0.29±0.01a（0.48%） - 0.06±0.02b（0.05%） 

C17:1 顺-10-十七碳烯酸 cis-10-heptacenoic acid 0.12±0.01（0.19%） - - 

C18:0 硬脂酸 Stearic acid 2.76±0.04b（4.53%） 2.61±0.10b（2.58%） 3.07±0.08a（2.32%） 

C18:1 油酸 Oleic acid 11.17±0.27c（18.36%） 42.72±1.41b（42.10%） 56.03±1.06a（42.35%） 

C18:1 反油酸 Reflux oleic acid 1.34±0.11b（2.20%） 1.49±0. 20b（1.47%） 2.34±0.48a（1.77%） 

C18:2 亚油酸 Linoleic acid 19.54±0.14c（32.12%） 42.28±1.21b（41.67%） 56.69±1.60a（42.85%） 

C18:3 α-亚麻酸 α-Linolenic acid 12.03±0.72a（19.76%） 4.46±0.23b（4.39%） 4.91±0.45b（3.71%） 

C20:0 花生酸 Arachidic acid 0.54±0.00a（0.88%） 0.15±0.02b（0.15%） 0.30±0.22ab（0.22%） 

C20:1 二十碳烯酸 Eicosacenoic acid 0.11±0.01c（0.18%） 0.04±0.00b（0.35%） 0. 60±0. 10a（0.45%） 

C20:3 顺式-11,14,17-二十碳三烯酸 cis-11,14,17-e

icosatrienoic acid 

0.13±0.01（0.21%） - - 

C22:0 山嵛酸 Behenic acid 0.26±0.01（0.43%） - - 

C24:0 木蜡酸 Lignoceric acid 0.15±0.00（0.24%） - - 

饱和脂肪酸含量 Total saturated fatty acids 16.03±0.08a（26.35%） 10.05±0.28c（9.91%） 11.60±0.29b（8.77%） 

不饱和脂肪酸含量 Total unsaturated fatty acids 44.81±0.87c（73.66%） 91.42±2.86b（90.09%） 120.69±2.94a（91.23%） 

脂肪酸总量 Total fatty acid 60.84±0.95c 101.48±3.13b 132.29±2.85a 

不同小写字母表示同一脂质代谢物各发育阶段在 0.05 水平上差异显著；-代表未检测出该成分；30DAP、60DAP、90DAP 代表授粉后天数。

Different lowercase letters indicate significant differences at the 0.05 level in each developmental stage of the same lipid metabolite; - representing no detection 

of the component; and 30DAP, 60DAP, and 90DAP representing the number of days after pollination. 

2.2  转录组学分析 

对 603329238 条原始测序 reads 进行过滤，得到高质量有效 reads 共 550945950 条（表 3）。每个样本

的整体测序错误率低于 0.03%， Q30 比率在 91.99%～95.47%之间， GC 含量高于 42%。对 3 个发育时期
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的样品进行两两比较发现组内样品相关系数（R2）大于 0.90，组间样品相关系数（R2）小于 0.70，表明转

录组测序结果可靠，可用于后续分析。 

表 3  转录组测序数据质控 

Table. 3  Quality control of transcriptome sequencing data 

样品 

Sample 

原始序列

数Number of 

original seque

nces 

质控序列数

Number of QC 

sequences 

净碱基容量

/G 

Net bases 

CAPACITY/G 

整体测序错误率

/% 

Overall sequencin

g error rate/% 

Q20/% Q30/% 

GC 含量

/% 

GC Con

tent/% 

30DAP-1 87429054 84664318 12.7 0.03 97.7 93.2 42.31 

30DAP-2 74360632 71982824 10.8 0.03 97.89 93.67 42.38 

30DAP-3 69348786 67483812 10.12 0.03 98.04 94.03 42.25 

60DAP-1 56188000 48312166 7.25 0.02 98.68 94.95 43.08 

60DAP-2 52019138 44556956 6.68 0.03 98.62 94.82 43.44 

60DAP-3 75046268 70656290 10.6 0.03 96.94 91.99 43.39 

90DAP-1 66530198 58049470 8.71 0.02 98.84 95.47 42.82 

90DAP-2 60460818 52019386 7.8 0.03 98.68 94.98 42.91 

90DAP-3 61946344 53220728 7.98 0.02 98.58 94.74 42.94 

Q20 为质量值大于 20 的碱基所占比例；Q30 为质量值大于 30 的碱基所占比例；30DAP、60DAP、90DAP 代表授粉后天数，-1、-2、-3 代表 3

次生物学重复。Q20 is the proportion of bases with mass values greater than 20；Q30 is the proportion of bases with mass values greater than 3

0；30DAP, 60DAP, and 90DAP represent the number of days after pollination, and -1, -2, and -3 represent 3 biological replicates. 

将 unigene 与各数据库进一步比对，共获得 38066 个有功能注释信息的 unigene，其中包含 14685 个 D

EGs。与 30DAP 相比，60DAP 和 90DAP 时期分别有 10304（4211 个上调，6093 个下调）和 12183（5089

个上调，7124 个下调）个 DEGs。 

KEGG 富集分析结果表明，在排名前 20 的显著富集通路中，30DAP vs 60DAP 中富集到的

与脂质代谢相关的途径有甘油脂代谢、甘油磷脂代谢和脂肪酸降解途径，而在 30DAP vs 90D

AP 中仅有甘油磷脂代谢途径被富集。碳水化合物代谢相关途径可为脂肪酸合成提供能量和底物（Y

uan et al., 2022b），与碳水化合物代谢途径中糖酵解 /糖异生与淀粉和蔗糖代谢在两个比较中均被

富集，而 60DAP vs 90DAP 中肌醇磷酸代谢途径也被富集（图 1）。  

 

黑色箭头表示脂质代谢，红色箭头表示碳水化合物代谢。The black arrow indicates lipid metabolism, and the red arrow indicates.  

图 1  KEGG 富集分析结果。A：30DAP vs 60DAP；B：30DAP vs 90DAP。 

Fig. 1  KEGG enrichment analysis results. A: 30DAP vs 60DAP；B: 30DAP vs 90DAP.  

2.3  脂肪酸合成相关基因的鉴定  

根据转录组数据的功能注释结果，从中发现与脂质代谢和碳水化合物代谢有关的 unigene 分别有

436 和 2735 个，其中鉴定出 179 个 unigene 直接参与脂肪酸的生物合成，128 个 unigene 被定义为

DEGs。这些 DEGs 中，有 60 个与脂肪酸从头合成相关，52 个与三酰甘油组装相关，16 个与油

体形成相关。有 5 个 DEGs 编码硬脂酰 -ACP 去饱和酶（ stearoyl-ACP desaturase，SAD）基因，

其中，evm.TU.Chr06.1036 在 30DAP 时表达量最高，evm.TU.Chr02.3142 的表达量在三个时期均

处于较低水平，evm.TU.Chr03.2220、evm.TU.Chr02.2138 和 evm.TU.Chr10.89 的表达量在 60DA

A B 
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P 时达到高峰。3 个 DEGs 编码油酸去饱和酶（oleate desaturase，FAD2）基因，其中 evm.TU.

Chr04.991 的表达量在 60DAP 时高达 2013.78，evm.TU.Chr02.4621 的表达量在 90DAP 时达到最

高，evm.TU.Chr09.2569 基因的表达量在三个发育阶段均较低。  

2.4  qRT-PCR验证 

根据转录组注释结果筛选出的 128 个与脂肪酸生物合成相关的 DEGs，从中随机挑选 10 个进行 qRT-

PCR 验证。结果表明，所选差异基因的 qRT-PCR 结果与转录组分析结果一致，相关性高（图 2），说明

本研究中转录组测序的数据准确可靠，可用于功能基因的鉴定和挖掘。

 
图 2  差异基因在种仁不同发育阶段中基因表达水平 

Fig.2  Gene expression levels of differential genes in different developmental stages of seed kernels 

2.5  WGCNA分析 

在翅果油树种仁的脂肪酸分析中，共测到 17 种不同的脂肪酸成分。由于棕榈酸、硬脂酸、油酸、亚油

酸和 α-亚麻酸五种主要脂肪酸含量较高且对整体组成影响显著，因此我们重点对这些关键成分进行 WGC

NA 分析。WGCNA 分析共鉴定出 6 个共表达基因模块，这些模块与五种脂肪酸含量的相关性分析结果如

图 3 所示。turquoise 模块与硬脂酸、油酸和亚油酸含量显著正相关，blue 模块与棕榈酸和 α-亚麻酸含量极

显著正相关。turquoise 模块中 DEGs 的 KEGG 富集分析结果表明与脂质代谢相关的通路主要包括脂肪酸降

解、甘油脂代谢和甘油磷脂代谢等，与碳水化合物代谢有关的通路主要包括糖酵解/糖异生、淀粉和蔗糖

代谢和氨基糖和核苷酸糖代谢等。 



第九届中国林业学术大会                                                                  S34 经济林分会场 

1101 

图 3  WGCN

A 分析结果。A：基因聚类树及模块划分；B：模块与性状相关性热图。 

Fig.3  WGCNA analysis result. A: Gene clustering tree and module division. B: Heatmap of the correlation between 

modules and traits. 

2.6  共表达分析 

前期大量研究表明转录因子 WRI1、LEC1、ABI3 和 FUS3 在脂肪酸合成过程中发挥关键调控作用（K

umar et al., 2020）。在所有 DEGs 中共鉴定到 3 个 EmWRI1（evm.TU.Chr01.5759、evm.TU.Chr04.576 和 e

vm.TU.Chr04.912）、2 个 EmLEC1（evm.TU.Chr05.2338 和 evm.TU.Chr07.2284）、1 个 EmABI3（evm.TU.C

hr14.581）和 1 个 EmFUS3（evm.TU.Chr05.283）基因。相关性分析结果表明 EmWRI1（evm.TU.Chr04.57

6）与 1 个 EmFAD2 基因和 2 个磷脂：二酰基甘油酰基转移酶（phospholipid: diacylglycerol acyltransferas

e，EmPDAT）基因等显著正相关，EmABI3（evm.TU.Chr14.581）与 1 个 EmSAD 基因和 1 个 EmFAD2 基因

等显著正相关。EmPDAT（evm.TU.Chr01.2081）与棕榈酸和 α-亚麻酸含量显著正相关，油酸蛋白（evm.T

U.Chr05.1587）仅与亚油酸含量显著正相关。 

将上述相关性分析结果整合后构建的共表达网络图如图 4 所示。利用 Cytohubba 中的 MCC 方法明确

在翅果油树脂肪酸合成中发挥重要调控作用的转录因子。结果表明 EmLEC1 在翅果油树脂肪酸合成中起重

要调控作用，但是 EmLEC1 在种仁不同发育阶段的表达量太低（基因 evm.TU.Chr05.2338 和 evm.TU.Chr0

7.2284 在 30DAP 时期表达量分别为 3.29 和 8.24，在 60DAP 和 90DAP 时期表达量均为 0），因此确定排名

紧随 EmLEC1 的 EmWRI1 为关键转录因子（表 4）。 

 
红线--正相关；蓝线--负相关；蓝色--脂肪酸合成基因；红色--转录因子；绿色--脂肪酸组分。Red line – positive correlation；Blue line – negat

ive correlation；Blue - fatty acid synthesis gene；Red - transcription factor；Green - fatty acid component. 

B A 
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图 4  共表达网络分析图 

Fig.4  diagram of the co-expression network 

表 4  使用 CytoHubba 获得的 MCC 结果 

Table 4  The MCC result obtained with CytoHubba 

Ran 

排名 

Name 

名称 

Score 

得
分 

相对表达量 FPKM value 

30 DAP 60 DAP 90 DAP 

1 LEC1/evm.TU.Chr05.2338 146 3.286333 0.010033 0 

2 LEC1/evm.TU.Chr07.2284 138 8.2438 0 0 

3 WRI1/evm.TU.Chr04.576 130 38.85083 14.05517 0.101967 

4 α-亚麻酸 α-linolenic acid 126    

5 棕榈酸 Palmitic acid 114    

6 油酸 Oleic acid 112    

7 亚油酸 Linoleic acid 111    

8 ABI3/evm.TU.Chr14.581 50 4.0899 66.8941 40.95963 

9 WRI1/evm.TU.Chr01.5759 40 39.10797 57.48603 2.6193 

10 硬脂酸 Stearic acid 35    

3  讨论 

本研究发现翅果油脂肪酸含量随种仁发育逐渐增加，发育末期达到 132.29mg/g 油，其中油酸和亚油酸

的含量最高。Wu 等（2020b） 、Liang 等（2015）、Kan 等（2017）和 Wang 等（2019a）等同样发现翅果

油中油酸和亚油酸为主要脂肪酸成分，但是检测结果与本研究存在差异，可能与采集样品的地理来源、气

候、土壤成分和提取及检测方法等因素有关（Alasalvar et al., 2010；Seyhan et al., 2007）。与传统草本油

料作物与其他木本油料作物相比（表 5），翅果油中油酸和亚油酸的含量更为均衡。但是与油用牡丹、大豆

（Glycine max）和核桃（Juglans regia）相比，翅果油中 α-亚麻酸的含量较低（3.71%）。人类日常饮食中

ω-6 脂肪酸（如亚油酸）与 ω-3 脂肪酸（如 α-亚麻酸）的最优比例为小于 5（Joint, 1994），目前翅果油中

比例约为 11.57:1，因此了解翅果油树中脂肪酸合成调控机制，对于利用技术手段改良脂肪酸成分并进一步

开发为高附加值功能食品有十分重要的意义。 

表 5  翅果油与其他油料作物中脂肪酸含量（mg/g） 

Table 5  Fatty acid content in Elaeagnus mollis and other oil crops（mg/g） 

品种 

Variety 

油酸 

Oleic acid 

亚油酸 

Linoleic acid 

α-亚麻酸 

α-linolenic acid 

不饱和脂肪酸 U

nsaturated fatty acid 

总脂肪酸 

Total fatty

 acids 

翅果油 
56.03±1.06

（42.35%） 

56.69±1.60

（42.85%） 

4.91±0.45

（3.71%） 

120.69±2.94

（91.23%） 
132.29±2.85 

文冠果（Wu et al., 2020

b） 

210.88±2.14

（26.49%） 

276.84±4.18

（34.78%） 

9.81±0.10

（1.23%） 

693.31±12.37

（87.10%） 
795.98±15.11 

油用牡丹（Wu et al., 20

20b） 

192.61±1.81

（24.50%） 

150.61±2.30

（19.16%） 

291.10±4.53

（37.04%） 

694.73±10.11

（88.38%） 
786.02±11.23 

长柄扁桃（Wu et al., 20

20b） 

461.14±4.26

（60.13%） 

205.89±2.35

（26.86%） 

21.50±0.59

（2.80%） 

715.98±9.10（9

3.38%） 
766.80±12.20 

油橄榄（邱国玉等，202

4） 

105.00±0.10

（72.41%） 

11.90±0.2

（8.21%） 

1.16±0.40

（0.80%） 

120.73±0.10

（83.24%） 
145.00±0.30 

芝麻油（金春爱等，202

2） 

246.00±0.00

（33.20%） 

399.00±1.1

（53.85%） 

1.85±0.00

（0.25%） 

648.00±1.50（8

7.45%） 
741.00±1.80 

大豆油（金春爱等，202

2） 

130.00±0.00

（16.62%） 

473.0±0.80

（60.49） 

79.30±0.10

（10.14%） 

68.30±2.10 

（87.34%） 
782.00±2.20 

核桃（金春爱等，2022） 
53.20±0.00

（7.69%） 

514.00±1.50

（74.28%） 

109.00±0.20

（15.75%） 

677.20±1.90（9

7.86%） 
692.00±2.10 

玉米胚芽油（金春爱等，

2022） 

111.00±0.00

（22.75%） 

315.00±0.70

（64.55%） 

2.38±0.10

（0.49%） 

42.90±1.10（87.

91%） 
488.00±1.40 
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碳水化合物代谢相关途径可为脂肪酸合成提供能量和含碳底物，因此参与碳水化合物代谢途径基因表

达量的变化会对脂肪酸含量产生影响（Yuan et al., 2022b）。例如，拟南芥 pgm-1 突变体种子中油脂含量

与野生型相比减少了 40%（Periappuram et al., 2000），沉默编码 β1 亚基基因的表达则导致质体丙酮酸激

酶活性降低和种子油含量减少 60%（Andre et al., 2007）。脂肪酸生物合成所需的碳和能量主要由三羧酸

循环、糖酵解和磷酸戊糖途径提供（Li et al., 2021；Rawsthorne, 2002；Wang et al., 2019b）。糖酵解对

于拟南芥种子和其他一些油料作物的油脂生产也具有重要的作用（Andre et al., 2007）。本研究发现三羧

酸循环、糖酵解/糖异生和磷酸戊糖途径在差异基因 KEGG 分析中同时富集。因此，翅果油中脂肪酸含量

变化可能与上述碳水化合物代谢途径密切相关，重组的碳源和能量供应保证了种子发育过程中脂肪酸的快

速合成与积累。 

直接参与脂肪酸合成的基因表达量变化对脂肪酸含量和成分具有重要影响。油茶籽粒中编码乙酰辅酶

A 羧化酶基因表达量的增加可以促进油脂的合成（陈俊杰等，2016）。油棕中过表达长链酰基辅酶 A9 合成

酶基因能够降低胚状体中棕榈酸、硬脂酸和油酸含量（Wang et al., 2021）。异源过表达酰基-ACP 硫酯酶

B3 或异源过表达酰基-ACP 硫酯酶 B4 基因可提高棉花（Gossypium hirsutum）种子的棕榈酸含量（Liu et

 al., 2022）。作为直接参与油酸和亚油酸合成的关键酶，SAD 和 FAD2 分别催化硬脂酸和油酸的去饱和，

并在调控饱和和不饱和脂肪酸含量中发挥重要作用（McKeon et al., 1982；Tiwari et al., 2016）。过表达

芝麻（Sesamum indicum）和文冠果（Xanthoceras sorbifolium）SAD 基因的拟南芥中不饱和脂肪酸和油酸

含量上升，硬脂酸含量降低（Zhao et al., 2015；周瑢等，2019），油茶茶籽中 SAD 基因表达量上调同样导

致油酸积累（郭钰柬等，2020b）。降低玉米（Zea mays）、油菜和大豆中 FAD2 基因的表达可显著提高油酸

含量（Patel et al., 2004；Schwartzbeck et al., 2001）。通过抑制棉花 SAD 基因表达，可使硬脂酸含量上升

到 40％，同时棉籽油中棕榈酸、油酸和亚油酸含量减少（Liu et al., 2002）。HaFAD2-1 基因在高油酸与低

油酸向日葵（Helianthus annuus）种子中表达差异十分显著，且其表达量与油酸含量呈负相关，与亚油酸

含量呈正相关（周菲等，2023）。在翅果油树种仁发育过程中，EmSAD 和 EmFAD2 基因的表达量在 30DA

P 时较低，在 60DAP 时迅速上升，90DAP 时又略微下降，因此 60DAP 时期可能是翅果油树油酸和亚油酸

合成积累的关键阶段。同时亚油酸去饱和酶（linoleate desaturase，FAD3）基因的表达量在种子发育过程中

一直维持在较低水平，导致 α-亚麻酸的含量较低且亚油酸能够在种子中积累。亚油酸含量的上升通过反馈

调节降低了 EmFAD2 基因的表达水平，油酸含量也能够维持在较高水平。本研究，受功能冗余作用的影响，

5 个 EmSAD 基因和 3 个 EmFAD2 基因的表达变化趋势并不一致，其中 EmSAD/evm.TU.Chr10.89、EmFAD

2/evm.TU.Chr02.4621 和 EmFAD2/evm.TU.Chr04.991 的表达水平是其他基因的 20-2000 倍，暗示了它们在

翅果油树油酸和亚油酸脱氢过程中可能具有更重要的作用。植物中的某些基因在特定的基因家族中扮演着

重要角色，并且它们的表达水平显著高于其他旁系同源基因（Guo et al., 2020a；Xiong et al., 2023；Zh

ao et al., 2023）。 

共表达网络分析结果表明，EmWRI1 为调控翅果油树脂肪酸合成的关键转录因子。在拟南芥胚胎发育

过程中，AtWRI1 基因可调节糖酵解和植物油脂合成相关基因的表达，过表达 AtWRI1 基因还可提高 FAD2

和 FAD3 基因的表达水平（吴端等，2020a）。WRI1 基因参与并调控核桃种仁脂质生物合成和多不饱和脂肪

酸代谢相关基因的表达（Chen et al., 2021）。油菜中过表达 BnWRI1 株系种子中油脂含量与野生型油菜相

比提升 18%~38%（Li et al., 2015），种子质量也明显提高（Wu et al., 2014）。WRI1 属于 AP2/ERF 转录

因子家族，是植物中的一大类转录因子，在植物基因组中的数量通常超过 100 个（Feng et al., 2020）。该
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家族的成员在许多生理生化过程中起着重要的调节作用，如植物形态发生、激素信号转导和代谢物调节等

（Feng et al., 2020；Riechmann et al., 1998；Wang et al., 2022）。本研究中，EmWRI1（evm.TU.Chr04.

576）与 1 个 EmFAD2 基因和 2 个 EmPDAT 基因的表达量等呈显著正相关。我们成功克隆了这 3 个基因的

启动子，并在其中鉴定出了 EmWRI1 特异结合的 AW-BOX 元件（CnTnG（n）7CG/CG（n）7CnAnG），这

表明 EmWRI1 可能与这些顺式元件结合，并调节其在翅果油树种仁脂肪酸生物合成过程中的表达。WRI1

直接与 AW-box 或 15bp 元件 （CAAAAG（T/G）AGG（G/A）AGTT）结合，该元件在基因的近端上游区

域中保守（Baud et al., 2009；To et al., 2012）。因此，我们推测在三个时期均有较高表达量的 EmWRI1

基因可能参与了翅果油树种仁中脂肪酸合成，未来将通过多种方法验证我们的推测。 

4  结论 

随翅果油树种仁发育，不饱和脂肪酸含量持续上升，发育末期占脂肪酸总量的 90%以上。油酸和亚油

酸是主要的不饱和脂肪酸成分，分别占总量的 42.35%和 42.85%。转录组数据共注释出 38066 个 unigene，

有 2735 个 unigene 与碳水化合物代谢途径有关，436 个 unigene 与脂质代谢相关，178 个 unigene 与脂肪酸

生物合成相关。EmSAD/evm.TU.Chr10.89、EmFAD2/evm.TU.Chr02.4621 和 EmFAD2/evm.TU.Chr04.991 基

因在翅果油树油酸和亚油酸脱氢过程中可能具有更重要的作用。共表达网络分析表明 EmWRI1 为翅果油树

脂肪酸生物合成的关键转录因子。EmWRI1/evm.TU.Chr04.576 与 1 个 EmFAD2 基因和 2 个 EmPDAT 基因

的表达量等呈显著正相关，并且可以与三个基因的启动子相结合，调节其在翅果油树种仁脂肪酸生物合成

过程中的表达。本研究的开展不仅有助于深入理解翅果油树脂肪酸生物合成调控机制，也为进一步开展遗

传育种工作奠定了坚实基础。 
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