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摘 要：为探索油用向日葵油酸品质形成的调控规律，以高油酸材料 NY7和低油酸材料 N96为研究对象，分别对开花后

7、14、21、25、28、31、35、42 d种子取样，测定不同生育期种子百粒重及油酸含量变化，并采用 RNA-Seq技术对开花后 21、
25、31 d的种子进行转录组测序。结果表明，高、低油酸向日葵种子在开花后 21 d均基本完成了干物质的积累；低油酸种

子开花后 14 d油酸开始降解，油酸含量逐渐降低；转录组测序分别获得 8 955、7 664、9 287个差异表达基因；对差异基因

进行 KEGG富集分析，分别富集在 33、16、32条代谢通路，其中与油酸形成相关的通路为脂肪酸降解代谢通路，在这条通

路中筛选到了 8个与油酸形成相关的候选基因。
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Transcriptome Analysis of Oleic Acid Formation during Seed Development of
Oil Sunflower
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Abstract：To explore the regulation of oleic acid quality formation of oil sunflower, the high oleic acid material NY7
and the low oleic acid material N96 were used as the research materials. The seeds were sampled at 7, 14, 21, 25,
28, 31, 35 and 42 days after flowering, respectively. The 100-seed weight and oleic acid content of seeds at different
growth stages were measured. Additionally, RNA-Seq technology was employed to conduct the transcriptome se⁃
quence of the seeds at 21, 25, and 31 days after flowering. The results showed that both high and low oleic acid sun⁃
flower seeds basically completed dry matter accumulation 21 days after flowering. In low oleic acid seeds, the degra⁃
dation of oleic acid commenced after 14 days of flowering, leading to a gradual decrease in its content. Transcriptome
sequencing obtained 8 955, 7 664, and 9 287 differentially expressed genes, respectively. KEGG enrichment analysis
was conducted on differential genes, which were enriched in 33, 16 and 32 metabolic pathways, among which the path⁃
way related to oleic acid formation was fatty acid degradation metabolic pathway. Within this pathway, 8 candidate
genes potentially involved in oleic acid formation were identified.
Key words：Sunflower; RNA-Seq; Oleic acid; Seed

向日葵是我国五大油料作物之一，主要集中

在东北、华北及西北地区种植。葵花油含有大量

的油酸、亚油酸等人体必需的不饱和脂肪酸 [1]。

油酸属于单不饱和脂肪酸，能够降低血液黏稠
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度，预防心脑血管疾病发生，更重要的是耐氧化

和酸败性强，是平衡营养健康及氧化稳定性矛盾

的首选脂肪酸。

高通量测序（RNA-Seq）技术已广泛应用在农

业领域，在植物发育、抗逆、生理等方面的研究越

来越多，通过对植物体基因在特定时间下的表达

差异进行分析，加快功能基因和蛋白的发现 [2-3]。

Songnan Yang等 [4]利用 RNA-Seq技术对大豆不同

发育阶段油酸积累变化进行研究，已发现有三个

基因 (GmABI3b，GmNFYA和 GmFAD2-1B)可以控制

大豆种子中的油脂和脂肪酸含量；Vishesh Kumar
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等通过 RNA-Seq技术对水稻抗稻瘟病品种和易

感品种进行研究，结果表明细胞壁前体合成、木

质素合成和几丁质酶相关的几个基因在抗稻瘟病

水稻品种 Tetep中占主导地位 [5]。转录组学已在大

豆、玉米、水稻等作物上成功应用。目前，在油用

向日葵脂肪酸方面，已经发现的控制脂肪酸合成

的关键酶主要有乙酰 CoA羧化酶、脂肪酸脱饱和

酶和脂肪酸酶复合体等，研究报道最多的是关于

Δ12脂肪酸脱氢酶。

本研究以油用向日葵高油酸自交系 NY7和低

油酸自交系 N96为研究对象。采用 RNA-Seq技术

对 2份自交系材料进行转录组学研究，以期了解

向日葵种子发育过程中油酸形成的分子机理，为

高油酸向日葵优良品种的培育提供帮助。

1 材料与方法

1.1 供试材料

选用高油酸自交系材料 NY7（含油率 34.78%，
油酸含量 87.7%），低油酸自交系材料 N96（含油率

31.13%，油酸含量 22.3%），2022年种植于吉林省

农业科学院（公主岭）试验田。对于同一日开花

的植株挂牌，标明开花日期，在开花后 7、14、21、
25、28、31、35、42 d取样，每次取 6个花盘的最外 3
圈种子，待样品风干后测定籽粒百粒重、含油率

和油酸含量。含油率和油酸含量由农业农村部农

产品及加工品质量监督检验测试中心（长春）检

测，分别依据 NY/T 4-1982和 GB 5009.168-2016的
规定进行检测。

1.2 油用向日葵籽粒的转录组测序

选同一高油酸和低油酸植株，开花后 21、25、
31 d进行取样。随机取花盘最外 3圈种子 2 g，所
取样本离体后，放于离心管中立即投入液氮中速

冻 3 h，之后冻存于-80 ℃冰箱中，用于转录组测

序。共取 3次生物学重复。委托北京百迈客生物

科技有限公司进行样品的转录组测序，总数据量

5.76 Gb，使用 Illumina NovaSeq 6000测序平台。

2 结果与分析

2.1 不同发育时期种子百粒重和油酸含量变化

比较开花后不同发育时期油葵种子的百粒重

变化，高油酸材料 NY7在开花后 21 d百粒重为

1.76 g，与开花后 42 d的百粒重 1.83 g相比，籽粒

干物质积累量达 96.2%，低油酸材料 N96在开花

后 21 d百粒重为 4.91 g，与开花后 42 d的百粒重

4.93 g相比，籽粒干物质积累量达 99.6%，可以看

出，2份高、低油酸含量的油葵种子，在开花后 21
d均基本完成干物质的积累（图 1）。

比较开花后不同发育时期油葵种子的油酸含

量变化，2份高、低油酸种子的油酸含量在发育过

程中的变化趋势不一致。均在开花后 7~14 d油酸

含量迅速升高，高油酸材料 NY7在开花后 14~21 d
油酸含量仍有小幅度升高，在 21 d达到 86.2%后变

化不大，而低油酸材料N96在开花后 14 d油酸含量

达到最高点 53.1%，之后不断降低，开花后 35 d油
酸含量达到最低点 19.7%（图 2）。

2.2 基因差异表达分析

为了探索控制 NY7和 N96油酸含量差异的机

理，对不同样本中表达水平存在显著差异的基因进

行分析（图 3）。N96-21 vs NY7-21间显著表达的差

异基因共有 8 955个，其中上调表达基因 5 204个，

下调表达基因 3 751个；N96-25 vs NY7-25间显著

表达的差异基因共有 7 664个，其中上调表达基因

3 882个，下调表达基因 3 782个；N96-31 vs NY7-31
间显著表达的差异基因共有9 287个，其中上调表达

基因5 163个，下调表达基因4 124个。

2.3 差异表达基因KEGG富集分析

为了进一步探索不同基因产物的生物学功能，

通过对差异表达基因进行通路富集分析来进一步解

读基因的功能。测序结果表明，以Pvalue<0.05为阈
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图 1 种子不同发育时期的百粒重
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值，在开花后 21 d，有 2 077个差异表达基因参与

到 132条通路中，其中有 33条通路具有显著差异；

在开花后 25 d，有 1 706个差异表达基因参与到

131条通路中，其中有 16条通路具有显著差异；在

开花后 31 d，有 2 266个差异表达基因参与到 132
条通路中，其中有 32条通路具有显著差异。开花

后 21、25、31 d 3个生育时期，显著富集的前 16个
通路均涉及代谢、遗传信息处理、细胞进程三大

通路（表 1~表 3）。
N96-21 vs NY7-21中在代谢通路下，碳代谢、

氨基酸的生物合成、淀粉和蔗糖代谢、糖酵解/糖
异生富集差异表达基因数目较多，分别为 109个、

96个、93个、64个，脂肪酸降解富集差异表达基因

26个；在遗传信息处理通路下，核糖体、真核生物

核糖体合成富集差异表达基因数目分别为 96个、

41个；在细胞进程通路下，过氧化物酶体富集差

异表达基因为 38个（表 1）。
N96-25 vs NY7-25中在代谢通路下，碳代谢、

糖酵解/糖异生、脂肪酸降解富集差异表达基因数

目较多，分别为 90个、51个、31个；在遗传信息处

理通路下，核糖体富集差异表达基因 73个；在细

胞进程通路下，过氧化物酶体富集差异表达基因

为 33个（表 2）。
N96-31 vs NY7-31中在代谢通路下，碳代谢、

表 1 N96-21 vs NY7-21差异表达基因的 KEGG通路分类

通路

1代谢

1.1全局和概览

碳代谢

氨基酸的生物合成

1.2碳水化合物代谢

糖酵解/糖异生

丙酮酸代谢

淀粉和蔗糖代谢

1.3脂质代谢

脂肪酸降解

1.4氨基酸代谢

色氨酸代谢

精氨酸生物合成

缬氨酸、亮氨酸和异亮氨酸降解

1.5甘氨酸的生物合成和代谢

糖胺聚糖降解

糖鞘脂生物合成

1.6萜类化合物和聚酮类化合物的代谢

柠檬烯和蒎烯降解

类胡萝卜素生物合成

2遗传信息处理

核糖体

真核生物核糖体合成

3细胞进程

过氧化物酶体

通路 ID

ko01200
ko01230

ko00010
ko00620
ko00500

ko00071

ko00380
ko00220
ko00280

ko00531
ko00604

ko00903
ko00906

ko03010
ko03008

ko04146

基因比率

5.25%
4.62%

3.08%
2.07%
4.48%

1.25%

1.69%
0.77%
1.49%

0.96%
0.72%

0.29%
0.82%

4.62%
1.97%

1.83%

基因数量

109
96

64
43
93

26

35
16
31

20
15

6
17

96
41

38

富集因子

1.47
1.27

1.83
1.71
1.37

1.88

1.53
2.24
1.93

2.02
2.02

3.27
2.11

1.51
1.55

1.59
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表 2 N96-25 vs NY7-25差异表达基因的 KEGG通路分类

通路

1代谢

1.1全局和概览

碳代谢

2-草酸代谢

1.2氨基酸代谢

精氨酸和脯氨酸代谢

缬氨酸、亮氨酸和异亮氨酸降解

精氨酸生物合成

1.3辅因子和维生素的代谢

维生素B6代谢

泛酸盐和辅酶A生物合成

1.4萜类化合物和聚酮类化合物的代谢

柠檬烯和蒎烯降解

1.5碳水化合物代谢

糖酵解/糖异生

1.6其他氨基酸的代谢

β-丙氨酸代谢

1.7核苷酸代谢

嘧啶代谢

1.8脂质代谢

类固醇生物合成

脂肪酸降解

α-亚麻酸代谢

2遗传信息处理

核糖体

3细胞进程

过氧化物酶体

通路 ID

ko01200
ko01210

ko00330
ko00280
ko00220

ko00750
ko00770

ko00903

ko00010

ko00410

ko00240

ko00100
ko00071
ko00592

ko03010

ko04146

基因比率

5.28%
1.76%

1.35%
1.64%
1.11%

0.47%
1.17%

0.35%

2.99%

1.35%

1.47%

0.64%
1.82%
1.35%

4.28%

1.93%

基因数量

90
30

23
28
19

8
20

6

51

23

25

11
31
23

73

33

富集因子

1.48
1.93

1.82
2.12
3.25

3.83
2.57

3.99

1.78

2.31

2.02

2.44
2.73
1.83

1.40

1.69
表 3 N96-31 vs NY7-31差异表达基因的 KEGG通路分类

通路

1代谢

1.1全局和概览

脂肪酸代谢

碳代谢

1.2碳水化合物代谢

糖酵解/糖异生

丁酸代谢

丙酮酸代谢

果糖和甘露糖代谢

1.3氨基酸代谢

精氨酸生物合成

丙氨酸、天冬氨酸和谷氨酸代谢

苯丙氨酸、酪氨酸和色氨酸的生物合成

1.4核苷酸代谢

嘧啶代谢

1.5其他次生代谢产物的生物合成

吲哚生物碱生物合成

通路 ID

ko01212
ko01200

ko00010
ko00650
ko00620
ko00051

ko00220
ko00250
ko00400

ko00240

ko00901

基因比率

2.21%
5.21%

2.65%
0.62%
1.81%
1.28%

0.97%
1.02%
0.93%

1.32%

0.26%

基因数量

50
118

60
14
41
29

22
23
21

30

6

富集因子

1.67
1.46

1.57
2.47
1.49
1.57

2.83
1.83
1.87

1.82

4.15
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糖酵解/糖异生、脂肪酸代谢、丙酮酸代谢富集差

异表达基因数目较多，分别为 118个、60个、50
个、41个；在遗传信息处理通路下，核糖体富集差

异表达基因 122个；在细胞进程通路下，过氧化物

酶体富集差异表达基因为 46个（表 3）。
2.4 油酸形成差异表达基因筛选

N96-21 vs NY7-21、N96-25 vs NY7-25、N96-
31 vs NY7-31，三个比较组中的差异表达基因，碳

代谢（ko01200）、糖酵解/糖异生（ko00010）、精氨

酸生物合成（ko00220）、脂肪酸降解（ko00071）、核
糖体（ko03010）、过氧化物酶体（ko04146），在开花

后 21、25、31 d 3个生育时期均显著富集，因此，推

测这些通路与油酸形成有一定关系。

油酸是一种不饱和脂肪酸，利用转录组测序

数据在脂肪酸降解（ko00071）通路中筛选差异表

达基因（表 4）。筛选到 1个 3-酮酯酰-辅酶 A硫

解酶 2基因（LOC110871177）在 3个比较组 N96-
21 vs NY7-21、N96-25 vs NY7-25、N96-31 vs
NY7-31均上调表达；1个长链酰基辅酶 A合成酶

1基因（LOC110936374）在比较组 N96-21 vs NY7-
21上调表达；2个长链酰基辅酶 A合成酶 4基因

（LOC110931053、LOC110899500）分别在比较组

N96-25 vs NY7-25、N96-31 vs NY7-31 和 N96-31
vs NY7-31上调表达；2个长链酰基辅酶 A合成酶

6基因（LOC110896278、LOC110885243）分别在比

较 组 N96-21 vs NY7-21、N96-25 vs NY7-25 和
N96-31 vs NY7-31下调表达；1个长链酰基辅酶 A
合成酶 9基因（LOC110878808）在比较组 N96-25
vs NY7-25、N96-31 vs NY7-31下调表达；1个长链

酰基辅酶 A合成酶 2基因（LOC110886089）在比较

组N96-31 vs NY7-31下调表达。

续表 3

通路

1.6萜类化合物和聚酮类化合物的代谢

萜类骨架生物合成

1.7甘氨酸的生物合成和代谢

其他聚糖降解

1.8脂质代谢

脂肪酸降解

2遗传信息处理

核糖体

3细胞进程

过氧化物酶体

通路 ID

ko00900

ko00511

ko00071

ko03010

ko04146

基因比率

1.19%

1.19%

1.28%

5.38%

2.03%

基因数量

27

27

29

122

46

富集因子

1.75

1.6

1.92

1.76

1.77

表 4 脂肪酸降解代谢通路中差异表达基因信息

基因 ID
LOC110871177
LOC110936374
LOC110931053
LOC110899500
LOC110896278
LOC110878808
LOC110885243
LOC110886089

21 d
上调

上调

下调

25 d
上调

上调

下调

下调

31 d
上调

上调

上调

下调

下调

下调

下调

注释

3-酮酯酰-辅酶A硫解酶2
长链酰基辅酶A合成酶1 [向日葵]
长链酰基辅酶A合成酶4 [向日葵]
长链酰基辅酶A合成酶 4 [向日葵]
长链酰基辅酶A合成酶 6 [向日葵]
长链酰基辅酶A合成酶9 [向日葵]
长链酰基辅酶A合成酶6 [向日葵]
长链酰基辅酶A合成酶2 [向日葵]

3 结论与讨论

在整个发育过程中，高油酸种子的油酸含量

始终高于低油酸种子，高油酸种子中油酸含量随

着生育期的延长逐渐增加，达到最高点后保持不

变，而低油酸种子中油酸含量在达到最高点后，

随着生育期的延长，油酸不断降解导致含量逐渐

减少。不同油酸含量的种子在开花后 21 d均基本

完成了干物质的积累，但在随后的发育过程中油

酸含量的变化趋势出现显著差异，所以对 2份种

子在花后 21、25、31 d 3个生育期开展研究。

本研究利用油酸含量差异显著的 2个油用向
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日葵自交系材料，高油酸材料（NY7）和低油酸材

料（N96），通过转录组测序对鉴定到的大量差异

表达基因进行比较分析。比较组 N96-21 vs NY7-
21中，上调基因占 58.1%；比较组 N96-25 vs NY7-
25中，上调基因占 50.7%；比较组 N96-31 vs NY7-
31中，上调基因占 55.6%。开花后 21 d高油酸种

子油酸积累基本完成，随着种子的生长发育，油

酸含量基本保持不变，而低油酸种子油酸含量变

化较大，开花后 21 d与开花后 14 d相比油酸降解

34.5%，开花后 25 d与开花后 21 d相比油酸降解

12.9%，开花后 31 d与开花后 25 d相比油酸降解

30.4%。对上述数据综合分析可以看出，开花后

21 d上调表达基因占比最大，油酸降解率最大，开

花后 25 d上调表达基因占比最小，低油酸种子油

酸降解率也最小，开花后 31 d上调表达基因占比

有所增加，低油酸种子油酸降解率也有所增加，上

调差异基因数量的变化和油酸含量变化规律相符。

KEGG注释结果中发现相关基因主要富集在

碳水化合物代谢、脂质代谢、氨基酸代谢等方面。

油酸品质的形成，涉及多个复杂的生理机制和代

谢途径。为了挖掘油用向日葵中影响油酸品质形

成的基因信息，在相关的功能注释和显著富集的

代谢通路上，对 NY7和 N96转录组文库中的差异

表达基因进行初步的筛选和分析，用以识别代谢

通路上的关键基因以及代谢的过程、功能等。

进一步对 3个比较组中均富集在脂肪酸降解

通路的差异表达基因筛选发现，有 8个与油酸形

成相关的基因，编码参与代谢催化酶，包含 3-酮
酯酰-辅酶 A硫解酶 2、长链酰基辅酶 A合成酶 1、
长链酰基辅酶 A合成酶 2、长链酰基辅酶 A合成

酶 4、长链酰基辅酶 A合成酶 6、长链酰基辅酶 A
合 成 酶 9。 其 中 上 调 基 因 LOC110871177、
LOC110936374、LOC110931053、LOC110899500 编
码参与代谢的催化酶有 3-酮酯酰-辅酶 A硫解酶

2、长链酰基辅酶 A合成酶 1、长链酰基辅酶 A合
成酶 4，下调基因 LOC110896278、LOC110878808、
LOC110885243、LOC110886089编码参与代谢的催

化酶有长链酰基辅酶 A合成酶 2、长链酰基辅酶 A
合成酶 6、长链酰基辅酶A合成酶 9。

3-酮酯酰-辅酶 A硫解酶是一类在脂肪酸 β-
氧化裂解反应中扮演重要角色的酶，在线粒体该

酶催化中长链及短链脂肪酸，在过氧化物酶体其

底物则为极长链脂肪酸（≥C22）、长链脂肪酸和支

链脂肪酸 [6]。主要催化以 3-酮酯酰-辅酶 A为底

物，形成乙酰辅酶 A的过程 [7]，乙酰辅酶 A不仅是

植物体内糖、脂肪、蛋白质三大能源物质代谢中

的枢纽性物质，参与三羧酸循环过程，也是合成

脂肪酸的前体物质，所以 3-酮酯酰-辅酶 A硫解

酶所催化生成的乙酰辅酶 A也是形成油酸前体物

质的底物，因此，3个比较组中参与调控 3-酮酯

酰-辅酶 A硫解酶基因 LOC110871177均上调表

达，高油酸材料 NY7中 3-酮酯酰-辅酶 A硫解酶

表达量均高于低油酸 N96，在一定程度上解释了

NY7油酸含量高的原因。

长链酰基辅酶 A合成酶是油脂代谢的重要催

化酶，在油料作物种子中油脂的合成和降解代谢

中起着重要作用。通过生物信息学的分析方法找

出了 9 个 LACS 家族基因成员 [8]，在拟南芥中对

LACS基因相关研究表明，AtLACS6定位于过氧化

物酶体中，并参与了脂肪酸的 β-氧化，大多数的

脂肪酸都可以被催化 [9]，AtLACS4在叶子中表达并

协同作用负责内质网和质体之间的脂质运输以及

种子中油脂的代谢 [10]，推测 AtLACS9和 AtLACS1共
同参与种子中油脂的生物合成，对于油酸的催化

具有很高的活性 [11]。在油菜中对 LACS基因相关

研究表明，BnaLACS1在油菜发育过程中的表达趋

向与种子合成油脂的趋向一致，推测其参与了种

子中脂质的合成，过量表达 BnaLACS1的转基因油

菜中的种子含油量比野生型油菜提高约 5.0%[12]，

BnaLACS2的 RNAi转基因株系中，种子含油量显

著降低，说明该基因参与了油菜种子的油脂合成

途径 [13]，此外，与野生型油菜相比 BnaLACS1、
BnaLACS2、 BnaLACS4、 BnaLACS5、 BnaLACS8、
BnaLACS9的过量表达，均可导致油菜种子中不饱

和脂肪酸的含量显著提高，饱和脂肪酸的含量大

大降低，这说明过量表达 LACS基因可以改善油菜

叶片脂质中的脂肪酸成分 [14]，BnaLACS9定位于叶

绿体外膜，参与了脂肪酸的催化，在脂质合成过

程中发挥功能 [15]。这些结果表明不同的 LACS具
有不同的生物学功能。综合上述研究结果，分析

筛选出的 7个相关基因，可以推测 3个比较组中

上 调 基 因 LOC110936374、 LOC110931053、
LOC110899500， 下 调 基 因 LOC110896278、
LOC110878808、LOC110885243、LOC110886089，在
表达量和表达模式上不同的原因，但具体作用还

有待进一步验证。
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