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菥蓂的资源开发利用与脂质代谢工程改良研究进展

李 蓉，曹 梦，李妍逸，陈吉丽，张红林，朱耀顺，刘 娟，刘 涛，徐笑宇
（云南农业大学农学与生物技术学院/云南农业大学对外合作交流处，昆明650201）

摘要： 菥蓂（Thlaspi arvense L.）属于十字花科菥蓂属，是一种兼具药食同源功效的草本植物，生态适应能力强，种子富含

油脂，具备较高的资源开发利用价值。近年来，随着现代生命科学研究的不断进步，菥蓂的诸多优势得以被发掘，国内外已陆

续开展了关于菥蓂的基础和应用研究。目前国内的报道多集中于菥蓂的功能活性物质提取及其在临床医疗上的作用，国外研

究则偏向于探索菥蓂在农业生产循环中的生态价值与脂质代谢调控机制。大量研究表明，菥蓂具备开发生物柴油和补充油料

生产的优异潜质，也是新型药物开发的良好备选原料。同时，得益于菥蓂全基因组信息的公布，对菥蓂开展分子育种改良已成

为可能，例如通过基因编辑技术改变其种子脂肪酸构成以获得更符合食用油需求的品质，以及挖掘菥蓂的其他重要功能基因

用于提高作物生产和抗逆性。利用代谢工程手段优化菥蓂的脂质特性以制备新型植物油甚至异源生产高价值脂肪酸（神经酸

等）将潜力巨大，是菥蓂最具前景的开发方向之一。本文综述并展望了近年来菥蓂在资源开发利用和脂质代谢工程研究等方

面的报道，以期为菥蓂在我国的基础研究和推广应用提供参考。
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Abstract：Pennycress （Thlaspi arvense L.） belongs to the Thlaspi genus of the Cruciferae family， which is 

a dual-role herb plant with both medical and food usages. Pennycress has strong ecological adaptability and can 

accumulate abundant oil in the seed， hence displaying great values in the resource development and utilization. 

In recent years， with the rapid progress made in the modern life science research， advantages of pennycress were 

broadly investigated， a variety of fundamental and application researches have thus been conducted. In this 

respect， the domestic reports about pennycress in China were mainly focused on the extraction of functional 

active substances and their clinical effects， while the studies developed abroad preferred to explore its ecological 

value in the agricultural production cycle and the lipid metabolism regulatory mechanisms. Numerous researches 

have both indicated that pennycress not only possess great potentials in the biodiesel preparation and support the 
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oil supplement， but also could serve as a favorable candidate in the novel medicine development. Meanwhile， 

being benefited from the publishing of the whole genome information of pennycress， it has become possible to 

carry out the molecular breeding improvement. For example， the genome editing technology was successfully 

applied to alter the pennycress seed fatty acid composition to achieve a more desirable trait to meet the edible oil 

demand， not to mention the mining of other useful functional genes within pennycress that may assist the crop 

production and stress resistance amelioration. Metabolic engineering of the pennycress lipid property in order to 

develop novel vegetable oil， or even heterologously produce high-value fatty acid （e.g. nervonic acid etc.） has 

shown great prospect as one of the pennycress development directions. This paper therefore summarized and 

envisaged the recent progresses of the resource development and utilization and the lipid metabolic engineering 

on pennycress， aiming to provide reference for the study， popularization and application of pennycress in 

China.

Key words： pennycress；resource development and utilization；lipid；metabolic engineering

菥蓂（Thlaspi arvense L.）属于十字花科菥蓂

属，是一种一年生的药食同源草本植物［1］，在我国民

间俗称败酱草、遏蓝菜等，生长周期通常为150~160 d，

植株形态表现为基生叶、总状花序顶生、短角果倒

卵形，种子呈黑褐色细小椭长形（图 1）。菥蓂的全

草和嫩苗皆可食用或入药，因含有芥子油苷、黑芥

子苷及多种多糖和多酚类黄酮化合物，在中医临床

上被认为具有清肝明目、和中利湿、解毒消肿的功

效［2］。同时，菥蓂的种子还富含油脂（27%~39%），

可用于制作肥皂和润滑油，被视为制备高品质生物

柴油的优势候选原料［3］。

A：幼苗期（播种后80~90 d）；B：结果期（幼苗期后23~30 d）；C：成熟期（结果期后22~29 d）；D：收获期种子（成熟期后1~8 d）

A：Seedling period （80-90 days after sowing）；B：Fruiting period （23-30 days after the seedling stage）；

C：Maturing period （22-29 days after the fruiting period）；D：Harvested seeds （1-8 days after maturity）

图1　菥蓂植株的生长形态

Fig.1　Growth morphology of the pennycress plant
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菥蓂的种质资源丰富，在全球范围内均有分

布，生态适应性强，耐寒能力出色，能够广泛生长于

不同的地域和生境［4］，但由于一定程度上受传统杂

草观念的影响，菥蓂的产业应用与研究开发力度在

我国还较为薄弱［5］，目前主要集中于中成药制品的

生产方面，例如藏药十三味菥蓂丸等［6］。相比之下，

在部分发达国家，菥蓂已被作为一种专用型的特色

经济作物开发使用，例如经人工驯化改良后的菥蓂

现已成为美国中部温带地区的主要越冬覆盖作

物［7］，既能够有效保持土壤养分和调节瘠薄土地的

可耕性，又可作为新型植物油和畜牧饲料的补充开

发备选，平均每公顷菥蓂种子可提取出790~840 kg的

油脂和约1.5 t的油粕，产业潜力巨大［8］。

近年来，在基础研究的推动下，菥蓂的植物资

源开发利用价值越来越受到重视，国外研究已开始

利用代谢工程（Metabolic engineering）等现代基因

改造技术对菥蓂进行定向的生产品质改良，例如通

过改善菥蓂种子油脂中的脂肪酸构成以提高其功

能特性和附加值［9］。本文综述并展望了近年来针对

菥蓂资源开发利用和脂质代谢工程改良等方面的

研究，以期为菥蓂的产业应用研究提供参考。菥蓂

虽然属于小众化的植物生产资料，但具备种植季节

不与主粮作物冲突、环境耐受性强等多种生产优

势［10］，对保障粮油安全、促进现代农业生产的多样

化发展具有积极意义。

1　菥蓂的资源开发利用

菥蓂的药食两用兼高抗逆特性为其带来了丰

富的资源开发利用价值。《神农本草经》将菥蓂记载

为第四十二味药：“味辛，微温。主明目，目痛泪出；

除痹；补五脏，益精光。久服轻身不老。”菥蓂的药

用功效由此可见，因此一直都是制备传统藏族、蒙

族、朝鲜族等民族药材的关键原料［1］。于金英［11］研

究了菥蓂活性提取物对黄嘌呤致小鼠高尿酸模型

的作用，发现剂量为 2.5 g/kg 的水提液能够显著降

低小鼠体内尿酸的合成，抗痛风效果明显，通过液

质联用分析共鉴定出10个芥子油苷类成分、15个黄

酮类成分和11个有机酸类成分，反映出菥蓂化学成

分复杂，具有广泛的生物活性。此外，菥蓂还具有

抗炎、抗氧化［12］、抗肿瘤、抗抑郁等多种功效［13］，但

大多都还停留在临床观察阶段，尚未有深入的机理

分析报道［1］。许晓燕等［14］初步探索了菥蓂种子乙醇

提取物对动物神经细胞的作用，发现其能够通过多

个途径有效抑制H2O2所致的细胞内活性氧水平升

高和线粒体膜电位下降，进而减少细胞凋亡的发生

和细胞氧化损伤，因此在神经细胞氧化保护方面具

有较好的应用前景，可作为一种治疗神经性疾病的

新型药物来源。

除了药用之外，菥蓂的食用价值也是其传统资

源利用的重要体现。菥蓂在我国南方一直是特色

的蔬菜补充，例如在上海嘉定地区，菥蓂的嫩叶经

腌制后能够长期保存，别名“南翔罗汉菜”，营养价

值丰富，口感爽脆，备受当地居民的欢迎。在江浙

一带，当地人自明代以来就流行吃“苦斋”，其实就

是俗称“白花败酱草”的菥蓂，由于菥蓂中含有三萜

皂苷、内酯、香豆素、生物碱等次生代谢成分［15］，故

食用时具有苦味，但保健效果甚佳，客家人的谚语

“苦斋花香，常吃身体硬邦邦；苦斋叶苦，常吃好比

人参补”即来源于此。在川藏地区，菥蓂被称为“红

军菜”，是一种经济实用的战备救荒植物资源，在革

命时期发挥了重要的口粮补充作用。

现阶段我国对菥蓂的资源开发利用研究总体

上偏向于化学成分分析和药用活性鉴定，但目前已

有部分研究开始逐步探索菥蓂在农业生产和生态

中的应用。李娜娜［16］利用水培法研究了菥蓂在不

同生长时期对不同浓度NaCl的胁迫响应，发现菥蓂

在50~100 mmol/L的高盐浓度下依然具有极强的生

长耐受性，作为提高盐碱土地生产利用效率的候选

植物资源开发潜力巨大。杨柳青等［17］研究了菥蓂

作为伴生植物对新疆干旱地区农田生态系统的影

响，指出菥蓂的生长发育受农田中作物生物组织腐

解后释放的化学物质影响，合理种植利用可有效调

节农田的物种多样性和生态稳定性。还有研究者

发现菥蓂具有重金属富集作用，可广泛用于对受重

金属污染农田和土地的生态修复［18］，同时在植被稀

少的早春季节，菥蓂还能够为景观提供必要的生态

系统服务，例如减少土壤侵蚀和养分浸出、抑制春

季杂草、作为昆虫栖息地和传粉媒介的早期食物来

源等［19］。

国外的大量研究指出，菥蓂种子的高油脂含量

能够为生物柴油和植物油产业带来新的发展机遇，

是一种适用性较强的油料植物资源，进入工业用油

和食用油市场的可行性极高［20-21］。由于能够在越冬

期生长，菥蓂的季节性生产可极大丰富油脂来

源［22］，同时还不会干扰正常的农作，作为接力双季

种植系统中的覆盖作物，不仅可以生产在经济上可

行的终端产品，如直接提取油脂后用于工业用油或

生物柴油制备［3］，或经深加工处理后补充食用型植
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物油的生产［22］，同时还能提供农业生态循环中所需

的其他环境服务。当前，现代农业的密集化管理使

许多田间物种变得越来越稀有，因而导致农业生态

系统生物多样性下降［23］，长远看这不利于农业的综

合发展，而种植兼具药食价值且种子油脂含量丰富

的菥蓂将可能有助于调节农业生态平衡，同时带来

额外的社会和经济效益。综上，增强菥蓂的资源开

发利用对农业经济增长和可持续绿色发展具有十

分积极的意义。

2　菥蓂的基因组学研究

基因组学研究是使用高通量DNA测序和生物

信息学等技术来系统组装和分析特定物种的整体

基因组结构和功能的方法，能够揭示物种基因的结

构组成，发现基因的位置并注释其功能［24］，以及探

索物种的进化历程［25］，对作物育种驯化改良和产业

开发应用意义重大［26］。因此，开展菥蓂基因组学层

面的研究能够为其资源的开发利用提供重要的支

撑线索。

Dorn等［27］首次绘制了菥蓂的基因组草图，以产

自美国明尼苏达州的冬作一年生野生菥蓂群体

MN106为材料，揭示了菥蓂的基因组大小为539 Mb，

总共包含7条染色体（2n=14），属于典型的自交二倍

体结构。通过 Illumina和 PacBio平台混合测序，共

获得了 47 Gb大小的DNA测序读数，MAKER管道

分析确定了 27390个可预测的蛋白质编码基因，经

与拟南芥（Arabidopsis thaliana）的基因组比较后发

现，几乎所有这些可预测到的肽段都与拟南芥蛋白

质具有显著的序列相似性。在此基础上，又继续与

其他十字花科芸薹属物种的基因组进行了比较，结

果显示菥蓂在涉及硫代葡萄糖苷生物合成、代谢和

运输途径上具有更高的序列保守性，这将有助于绘

制更加精细的菥蓂空间基因组图谱，并且借助芸薹

属物种基础研究中获得的信息将能够更高效地识

别菥蓂中涉及遗传发育、初生和次生代谢等的关键

基因靶点［27］。此外，基因组研究还证实了菥蓂在进

化中与盐芥（Eutrema salsugineum）关系密切，经历

了与拟南芥类似的全基因组复制过程，这与盐芥和

拟南芥之间的基因组比较一致［28］。另外，即使在混

合的自然种群中，菥蓂的自交繁殖模式也能够使单

个植物保持高度纯合的状态，这无疑对菥蓂的驯化

和遗传改良具有突破性的意义［8］。

McGinn等［4］进一步通过 Illumina HiSeq 2500平

台，并借助已绘制的菥蓂基因组草图，对命名为

Spring 32-10的菥蓂自交系材料的纯化基因组DNA

开展了第二代测序分析，发现菥蓂与拟南芥的直系

同源基因之间大多都存在一对一的对应关系，其中

大约有 86%的比例能够通过拟南芥基因组直接注

释到，表明两者在进化上同源水平较高，这为菥蓂

的基因操作研究提供了十分有利的依据。Nunn

等［29］根据上述研究结果，对MN106野生菥蓂群体中

的一个变种进行了染色体水平上的基因组组装改

进，并利用重新注释后的基因组来分析比较由

MN106 系统选育得到的新品系 MN108 和 Spring 

32-10之间的基因结构差异，并结合 40份野生菥蓂

材料的重测序数据，从非编码RNA、假基因和转座

元件的角度对菥蓂种群中出现的全基因组遗传变

异提出了新的见解，强调了其中存在的组织特异性

表达和甲基化模式，这与 Geng 等［30］之前的研究结

论类似。

目前，美国明尼苏达大学的马克斯实验室已将

菥蓂的全基因组信息公布（https：//pennycress.umn.

edu），并持续在更新中，这为菥蓂物种的系统发育和

分子改良研究提供了高分辨率的可靠工具。作为

一种自交二倍体，菥蓂生命周期短，易于遗传操作，

因此在基础研究领域将会是遗传学和表观遗传学

上的一个优异模式物种［31］。高质量的菥蓂参考基

因组不仅有助于更好地理解十字花科植物的生理

学和进化史，而且还能辅助后续针对菥蓂物种的遗

传改良，例如优异功能基因挖掘鉴选、高效稳定的

遗传转化平台建立、转基因和加速人工驯化进程

等，同时也可为菥蓂的实验室和田间试验提供准确

的参考信息。

3　菥蓂的生态适应性研究

菥蓂是一种生态适应能力极强的植物，能够在

海拔近 4500 m的范围内生长存活［30］。孙帅［32］研究

了西藏地区不同群落结构下菥蓂的形态、生理和光

合特性，发现在高光照强度和低土壤水分条件下菥

蓂依然能够保持正常的生长发育，而水分增加则会

降低种群密度，表明菥蓂的高抗旱性是其生态适应

能力的必要条件［33］。袁祯［34］研究了菥蓂种子响应

外界变化的萌发特性，结果显示在不同化学激素和

环境条件的刺激下，菥蓂种子的萌发效率和后期生

长中生物量的积累及农艺性状形成等均会受到显

著影响，指出菥蓂对环境多样化的应答机制是保障

自身生存和繁育的关键。常娜［35］对早花型菥蓂进

行了三代的盐胁迫处理，发现非生物胁迫能够诱导
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菥蓂DNA甲基化变异水平升高并保留短期的表观

遗传记忆，可能是菥蓂适应不同环境的遗传基础。

Geng等［36］进一步通过高通量测序技术分析了两个

高海拔和两个低海拔菥蓂种群共 40份个体的基因

组差异，并结合花期、种子休眠、泛素化过程、DNA

修复等具体性状，系统阐明了菥蓂适应海拔梯度环

境差异的分子调控机制，证实了表观遗传变异是菥

蓂能够快速适应自然选择和不同类型生态条件的

核心。

黄志慧等［37］用不同强度的UV-B辐射增补处理

2个月龄的菥蓂幼苗，分析了相关生理特性和次生

代谢产物的变化，发现菥蓂能够通过提高植株中总

黄酮、总酚、可溶性蛋白和可溶性糖的积累、叶绿素

含量以及超氧化物岐化酶等抗逆相关酶的活性来

有效抵御紫外胁迫的影响，从而表现出较其他植物

物种更强的生存能力。超强的生态适应性也因此

成为菥蓂具有“杂草”特征的主要因素，但这并不影

响菥蓂资源的开发利用，由于菥蓂种子的休眠期较

长，通过合理的遗传改良可有助于去除其杂草性［7］。

Chopra 等［38］利用基因诱变技术创制了菥蓂的突变

体库，结合高通量表型筛选和比较基因组分析等方

法，鉴选出了一批具备早花早熟、低落粒性等对生

产具有重要现实意义的突变体，从遗传水平上直接

改良了菥蓂的生长发育机制，同时还能够作为野生

植物的遗传学和表观遗传学研究模型，为菥蓂良种

优种的选育和生产应用提供了重要借鉴。

4　菥蓂种子的脂质特征

菥蓂的脂质主要在种子中合成积累［39］。本课

题组搜集了 8 份来自我国不同地区的菥蓂种子，

通过气相色谱技术分析总脂质含量和脂肪酸组成

（表 1），发现各菥蓂材料的总脂质含量差异较显著，

其中福建的最高（10.14 mg/g）、山东的最低（6.21 mg/g），

但在脂肪酸构成上基本一致，共有 11 种植物中长

链脂肪酸能够被检测到，链长分布在 16~22个碳原

子之间（表 1）。其中，以芥酸（二十二碳-13-烯酸，

表1　8份来自我国不同地区菥蓂种子的脂肪酸组成和总脂质含量

Table 1　Fatty acid composition and total lipid content 8 pennycress seeds from different regions of China （%）

序号

No.

1

2

3

4

5

6

7

8

序号

No.

1

2

3

4

5

6

7

8

来源

Sources

浙江

广东

吉林

福建

安徽

山东

江苏

甘肃

来源

Sources

浙江

广东

吉林

福建

安徽

山东

江苏

甘肃

棕榈酸

C16∶0

2.19±0.14b

2.03±0.03c

2.36±0.35b

2.54±0.17b

1.76±0.60d

2.99±0.25a

1.92±0.17c

1.64±0.14d

蓖麻油酸

C20∶1

17.02±0.04b

17.11±0.36b

17.12±0.07b

15.69±2.49c

17.28±0.10a

16.97±0.07b

15.85±2.49c

13.82±0.04d

棕榈油酸

C16∶1

0.55±0.01b

0.62±0.16a

0.49±0.01c

0.55±0.17b

0.51±0.02b

0.48±0.01c

0.28±0.17d

0.40±0.01c

花生二烯酸

C20∶2

3.08±0.62c

3.03±0.09c

2.94±0.07c

3.35±0.13a

3.02±0.13c

2.82±0.02d

2.94±0.13d

3.20±0.62b

硬脂酸

C18∶0

0.08±0.06c

0.21±0.15a

0.14±0.04b

0.14±0.07b

0.16±0.02b

0.21±0.01a

0.05±0.07d

0.09±0.06c

山嵛酸

C22∶0

0.33±0.04d

0.74±0.54b

0.55±0.21c

0.74±0.21b

0.57±0.01c

0.67±0.24b

4.40±0.21a

0.46±0.04d

油酸

C18∶1

1.41±0.15c

2.47±1.45a

1.56±0.21c

1.68±0.30c

1.91±0.22b

2.15±0.27b

1.26±0.30c

0.98±0.15d

芥酸

C22∶1

64.96±1.12b

63.21±2.08c

63.35±1.80c

64.47±3.83b

63.80±0.23c

63.09±0.22c

67.47±3.83b

70.13±1.12a

亚油酸

C18∶2

5.06±0.14c

5.42±0.12b

5.38±0.17b

5.03±0.92c

5.71±0.15a

5.97±0.18a

4.81±0.92d

4.49±0.14d

其他

Others

2.65±0.51b

2.20±0.15c

2.92±0.56a

2.25±0.37c

2.29±0.67c

1.76±0.13d

2.18±0.37c

2.29±0.51c

亚麻酸

C18∶3

2.35±0.05c

2.50±0.13b

2.46±0.09b

3.31±0.49a

2.63±0.05b

2.44±0.02c

2.20±0.49d

2.12±0.05d

总脂质含量（mg/g）

Total lipid 

content

6.85±1.66d

8.32±0.14c

8.19±0.54c

10.14±2.33a

7.86±1.32c

6.21±2.33d

8.78±0.68b

9.22±1.32b

花生酸

C20∶0

0.31±0.02c

0.46±0.31b

0.73±0.67a

0.26±0.46d

0.36±0.03c

0.46±0.05b

0.65±0.46a

0.40±0.02c

Others表示C16~C22脂肪酸以外的其他脂肪酸比例总和，不同字母表示各材料在同一种脂肪酸类别和总脂质含量上差异显著（P<0.05）

Others represent the sum of other fatty acids besides the C16-C22 fatty acids， different letters under the same fatty acid category and total lipid 

content of each material are significantly different（P < 0.05）
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C22∶1）为代表的中长链单不饱和脂肪酸占据了

60%以上的比例，这与过去的研究报道一致 ，表明

不饱和脂肪酸是菥蓂种子脂质的主要组分，但脂质

的含量在一定程度上受到遗传背景的影响［8］。

菥蓂种子的脂质类别构成主要包括甘油三酯、

磷脂和部分甾醇类物质，以甘油三酯居多，这与其

他十字花科油料植物相似［40］。芥酸作为菥蓂脂质

中的主要脂肪酸成分，能够以甘油酯芥酸的形式被

稳定储存于甘油三酯分子内［41］，其生物合成主要依

赖于质体中的脂肪酸从头合成和内质网中的酰基

依赖途径开展（图2）［42］。芥酸在轻工业和生物燃油

产业中已被广泛应用［43］，可用作铸钢、航天、航海等

工业的高级润滑油和塑料工业的填充物、金属热处

理的淬火油等，因此菥蓂油脂的工业价值早已得到

了认可［3］。然而从食用的角度，研究表明过高的芥

酸摄入对人体健康易产生多种不良影响［44］，会引起

心肌纤维化病变［45］、体重增加缓慢、发育不全以及

生殖力降低等症状［46］，因此改良菥蓂种子油中的脂

肪酸构成，可有效提高其作为食用型植物油的开发

价值 。

5　菥蓂的脂质代谢工程改良

植物油是重要的农业商品，全球人口的过快增

长导致了植物油消费的显著增加［47］，预计全球对植

物油的总需求量将在2050年翻倍，因此探索新型的

植物油生产来源对弥补未来可能的植物油短缺变

得愈发重要 ［48］。甘油三酯是植物油的主要成分，其

在植物中的生产效率及富集的脂肪酸类型对植物

油的品质和用途影响巨大［49］
。

Claver等［50］研究发现菥蓂的WRI1（WRINKLED1）

转录因子是调控种子油脂生物合成的关键，TaWRI1

在种子发育早期阶段就显现出的高表达特性使菥

蓂种子能够快速富集甘油三酯，而与之协同表达的

脂肪酸延长酶1型（TaFAE1，fatty acid elongase 1）基

因则是菥蓂高芥酸特性形成的主要因素。Johnston

等［51］对高含油量和低含油量的菥蓂种子进行了转

Free fatty
acids

Plastid

Acetyl-
CoA

ACCase ATP
HCO
�
3

MalonyI-CoA

KAS I/

KASIII

C16?0-ACP

C12?0-ACP

C14?0-ACP

C16?1-ACP

KAS II

C18?0-ACP C18?1-ACP

FatA/B
Malonyl-CoA

Cytosol TAG

DGAT
LPC

PDAT PLA2
LPCAT

Acyl group

DAG

PA

PDCTPAP

PC

LPAAT

LPA

GPAT

Very long chain    

acyI-CoA�C22?1�

G3P

LACS

KCR

KCS

HCD

ECR

20?1-CoA

20?1-CoA

Acyl-COA
18?1-COA

Other acyl-CoA

Plastid：质体；Acetyl-CoA：乙酰辅酶A；ACCase（Acetyl-CoA carboxylase）：乙酰辅酶A羧化酶；Malonyl-CoA：丙二酰辅酶A；KAS：3-酮脂酰-ACP

合酶；FatA/B：酰基-ACP硫酯酶；Free fatty acids：游离脂肪酸；Cytosol：细胞质；LACS：长链酰基辅酶A合酶；KCS：3-酮脂酰辅酶A合酶；

KCR：3-酮脂酰辅酶A还原酶；HCD：3-羟酰辅酶A脱水酶；ECR：反式-2，3-烯酰辅酶A还原酶；Very long chain acyl-CoA（C22∶1）：极长链酰基

辅酶A（芥酸）；G3P：3-磷酸甘油；GPAT：3-磷酸甘油酰基转移酶；LPA（lysophospholipids）：溶血磷脂；LPAAT：溶血磷脂酸酰基转移酶；

PA：磷脂酸；PAP：磷脂酸磷酸化酶；DAG：二酰基甘油；DGAT：二酰基甘油酰基转移酶；TAG：甘油三酯；PDAT：磷脂二酰基甘油酰基转移酶；

PC（phosphatidylcholine）：磷脂酰胆碱；LPC：溶血磷脂酰胆碱；PDCT：磷脂酰胆碱二酰甘油磷酸胆碱转移酶；LPCAT：溶血磷脂酰胆碱酰基

转移酶；PLA2：磷脂酶A2；Acyl group：酰基族；红色字体表示基因，黑色字体表示物质，绿色字体表示细胞器

The red font represents genes， the black font represents substances， and the green font represents organelles

图2　植物中芥酸（C22∶1）在甘油三酯内的富集过程

Fig.2　Enrichment of eruciic acid （C22∶1） in TAG within plants
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录组和代谢组比较，发现高油种子中因蛋白质泛素

化系统改变而引起的细胞过程增强是促进高含油

量菥蓂种子有效生产甘油三酯的重要因素之一，可

作为未来进一步改良菥蓂甚至其他同源十字花科

油料作物中种子含油量的新型代谢靶点。同样，

García 等［52］也在菥蓂中发现了一组特殊的候选蛋

白质编码基因，其中7个与脂质代谢高度相关，在正

选择压力下显示出了对菥蓂种子甘油三酯合成积

累的较大促进作用，为菥蓂的植物油生产育种改良

和基因组优化研究提供了重要的分子依据。

在菥蓂的脂肪酸改良上，McGinn 等［4］利用

CRISPR-Cas9 基 因 编 辑 技 术 特 异 突 变 下 调 了

TaFAE1在菥蓂种子中的表达，使芥酸含量显著降低

至 2%以下，达到了与菜籽油相当的品质。Jarvis

等［8］利用相同的技术改良了菥蓂脂质中的油酸（顺

式十八碳-9-烯酸，C18∶1△9）含量，通过同时敲除调

控油酸生物合成的脂肪酸去饱和酶 2 型（FAD2，

fatty acid desaturase 2）和油酸酯还原酶1型（ROD1，

reduced oleate desaturation1）基因，油酸含量从 12%

提高到 90%，同时芥酸含量从 35%降到了接近 0。

作为一种人体必需的Omega-9类单不饱和脂肪酸，

油酸具备高抗氧化、耐高温油炸和耐久储等多种优

异特性，提高其在整体脂质中的占比能够更好地改

良菥蓂油脂的应用附加值［53］。以上研究成功实现

了在分子层面上对菥蓂脂质代谢调控机制的精准

解析与改良，反映出菥蓂的脂质代谢工程已具备较

高的可行性，而且应用创新潜力巨大。

6　菥蓂脂质代谢改良的潜在新方向

菥蓂基础研究的不断充实为利用分子手段提

高其应用和经济价值奠定了良好基础，有效促进了

菥蓂的资源开发利用。结合菥蓂的脂质特征，神经

酸（二十四碳-顺-15-烯酸，C24∶1Δ15c）将极有可能成

为菥蓂脂质代谢改良的新方向之一。

神经酸是动物脑苷脂的关键组分，最初在鲨鱼

脑组织中被发现［54］，研究认为神经酸具有治疗和预

防神经损伤、修复脑细胞再生、缓解阿尔茨海默氏

病、帕金森病等多种功效，对人类神经性疾病的预

防和医疗极为有益［55］。目前神经酸的生物合成机

制已明晰，主要是由KCS基因催化芥酸在其碳链上

进一步增加两个碳原子后合成，随后同芥酸一样能

够被整合到甘油三酯分子内稳定储存［56］。然而，由

于神经酸多来源于深海动物的脂肪组织，在陆生植

物中相对稀有，仅被发现存在于少部分木本油料植

物 如 蒜 头 果（Malania oleifera）和 元 宝 枫（Acer 

truncatum）等的果实中，以及草本植物如银扇草

（Lunaria annua）和碎米荠（Cardamine graeca）等的

种子中［57］。因此天然的动物和植物源神经酸常受

生产周期和开发成本等因素的限制，市场价格高

昂［58］。若能够利用菥蓂种子中原本就含有的高芥

酸底物开展神经酸的异源合成，将有利于扩大神经

酸的可持续生产来源。

此外，菥蓂与其他十字花科大宗油料作物如油

菜（Brassica napus）、亚麻荠（Camelina sativa）等在

进化上具有较高的同源性［59］，但这些作物在合成极

长链脂肪酸上还缺乏相应的功能［60］，因此菥蓂在这

方面能够提供分子设计育种层面上的借鉴。例如

通过对菥蓂中调控极长链脂肪酸代谢的分子路径

开展深刻解析，克隆得到其中的关键功能基因进行

融合表达研究［54］，成功应用于相关大宗油料作物中

将可实现兼具高经济和健康价值的极长链脂肪酸

的低成本规模化生产，如神经酸、二十碳五烯酸

（EPA，C20∶5n3）和二十二碳六烯酸（DHA，C22∶6n6）

等［61］ 。这将有助于提高食用型植物油的生产效益，

同时对大健康产业和农业现代化的创新发展具有

积极的促进作用。

7　总结与展望

全球生物多样性在过去半个世纪锐减明显［62］，

由于气候和生态的恶化，可耕作土地资源日益减

少，严重影响着人类命运共同体的发展［63］。在这一

背景下，加快加强对植物资源的多样化开发利用意

义重大［64］。菥蓂在我国一直是传统中医药产业的

组成部分，如今，基础研究的快速进步使菥蓂的诸

多优势得以被更好地认识，越来越受到关注。对菥

蓂开展更为精准的人工育种驯化和生产农艺性状

的定向改良将是未来菥蓂研究和应用的核心［31］，菥

蓂自交结实、二倍体、基因组小等优势将有助于其

高质量快速开发的实现。

我国对菥蓂的总体研究起步较晚，虽然国内具

有丰富的种质资源储备，但目前重视程度还不够

高，研究人数也较少，这无疑限制了我国菥蓂产业

的突破。国外对菥蓂的研究早在20世纪90年代初

期就已开展，持续至今已建立起较为系统的产学研

应用体系［7］，因此我国还需进一步提升菥蓂在农业

研究和生产中的地位，综合兼顾其作为传统中药材

和新型油料作物的战略性开发价值，使菥蓂更加有

效地融入进农业生产循环中。随着现代生命科学
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研究技术的不断成熟，未来对菥蓂的基础和应用研

究也将从药用和脂质利用层面拓展到更为多样的

领域，让这一植物资源发挥出更丰富的用途。
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