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转基因改良植物的营养价值
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摘 要 植物是人类所需大部分营养物质的主要来源，植物产品的营养品质直接影响着人类的健康。分子克隆和

遗传转化技术的发展为改良植物的营养价值开辟了新途径。植物营养价值的转基因改良已在改进作物蛋白质含

量及品质、淀粉和油脂成分及品质，提高抗氧化物水平（如类胡萝卜素、类黄酮等），培育具有医疗效应的营养品质

等方面取得了可喜的进展。迄今，已获得许多营养品质改良的转基因作物品系。这些转基因作物经过一系列的安

全性及对人类营养有效性的验证后，可直接食用，或应用于开发具有特殊营养品质和保健作用的“功能食品”。我

们实验室开展了大豆油脂改良研究，构建了能特异抑制大豆 6CD!./基因表达的锌指转录因子，获得了油酸含量显
著提高的转基因材料。初步结果表明锌指转录因子的分子设计是改良植物油脂代谢的一条可行途径，亦可用于调

控植物其它内源靶基因的表达。
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植物是人类所需大部分营养物质的主要来源，植物产

品的营养品质直接影响着人类的健康。然而，主要粮食作物

通常缺少其中一些必需营养成分。以植物食品为主的人群，

常发生诸如 %C，铁及锌等微量营养成分的不足所引起的营

养不良，约占世界 #"F以上的人口。人类和畜类饮食中的 4
种必需氨基酸通常来源于植物。然而没有任何一种植物储

藏器官中含有所有这 4种氨基酸，如大麦、高粱缺乏赖氨酸
和苏氨酸，玉米缺乏色氨酸，小麦等禾谷类粮食作物缺乏赖

氨酸，大豆蛋白质中则缺少含硫的蛋氨酸。在食物中，一种

限制性氨基酸缺乏时会影响其它氨基酸吸收，因而谷物和大

豆蛋白质得不到充分利用。

随着人类生活水平的提高，人们对饮食质量的要求也越

来越高。对植物材料的营养价值进行遗传改良愈来愈受到

关注。应用常规育种方法改良植物营养品质取得一定的成

效，高含芥子油苷（G’+B&H;=&’7I3）的花椰菜品种的育成就是一
例。芥子油苷被认为有预防癌症之功效，它是作为抗癌变的

标识酶即苯醌还原酶的诱导物来起作用的。新育成的杂交

种品种在诱导此酶的能力上提高了 /""倍［/］。然而，许多植
物营养品质的改良应用常规育种技术难以奏效。

分子克隆和遗传转化技术的飞速发展为改良植物材料

的营养价值开辟了新途径。例如，随着人们对植物体内类胡

萝卜素（%C）和生育酚（%9）合成代谢途径的深入研究及相关

重要酶基因的克隆，转基因培育高含量 %C 和 %9 的作物品

种已成为可能。瑞士科学家 J&I<,K+H和德国科学家 L3,3<应
用基因工程技术，培育出富含维生素 C的转基因水稻品种
“金米”。此品种籽粒中!.胡萝卜素的含量显著提高

［!，-］。!.
胡萝卜素是人类饮食中 %C 的前体，该品种谷粒中!.胡萝卜

素的合成是由于通过基因工程导入了类胡萝卜素生物合成

途径中三个编码关键酶基因（八氢番茄红素合成酶、八氢番

茄红素不饱和酶和番茄红素!.环化酶）。
应用转基因技术将一些用传统育种方法无法培育出的

品质性状引入不同作物，以提高作物的营养价值，已成为植

物遗传改良的一个热点研究领域，且获得许多具应用价值的

转基因作物品系。所改良的目标性状有，不同作物的蛋白质

含量及品质，淀粉的组成成分，食用油料作物的脂肪酸成分

及油脂含量，微量元素营养和维生素含量，具有医疗效应的

特殊营养物质的生物合成途径和积累水平，以及引入甜味蛋

白质改善水果及蔬菜的口味等［#，0］。结合我们对植物油脂代

谢和大豆脂肪酸遗传改良的研究［5］，本文主要论述有关改良

植物种子油脂成分、具有医疗及保健作用的抗氧化物质生物

合成途径和积累水平的基因工程研究进展。

! 脂肪酸成分及含量

油脂是人类从植物中获得的重要营养物质。植物可合



成 !""多种不同的脂肪酸，种子中积累和储藏的油脂通常是
由 #! $ !!个碳原子和 " $ %个双键构成的脂肪酸混合物［&］。
人类所利用的植物油脂主要来源于六大油料作物（大豆，油

棕，油菜，向日葵，棉花和花生），其主要成分是棕榈酸（#’ (
"，#’ 个碳原子，"个双键），油酸（#) ( #），亚油酸（#) ( !）和亚
麻酸（#)(%），这些作物的种子油 *"+用于人类的食品，#"+
用于工业。脂肪酸碳链的长度、饱和度、双键的数目及位置

决定着脂肪酸的理化性质、烹饪特性和对人类健康的影响。

因此，不同用途的脂肪酸要求有不同的碳链长度、饱和度和

双键数目。对来源于油料作物的种子油常需要经过一系列

昂贵的加工过程，才能符合利用的标准。

图 #简示植物油脂生物合成的主要途径。由脂肪酸合
成酶（,-.）催化，植物在叶绿体中从头合成脂肪酸。先形成
#’个碳的棕榈酸（#’("）结合于酰基载体蛋白（-/0），经硫酯
酶（12）作用，棕榈酸脱离 -/0，进入细胞质，与辅酶 -（/3-）
结合，形成 /3-4#’( "。棕榈酸（#’ ( "）还可以在叶绿体中进
一步延长碳链，形成硬脂酸（#) ( "）。再在!*4硬脂酰4-/04
去饱和酶（!*52.）作用下，硬脂酸（#) ( "）发生第一步去饱和
反应，形成油酸（#)(#!*，!*指在第 *和 #"碳原子间形成 #
个双键）。油酸经硫酯酶催化，脱离 -/0，从质体进入细胞质
中。然后，在!#!4油酸去饱和酶（!#!52.）和!#64亚麻酸去
饱和酶（!#652.）依次作用下，分别生成亚油酸（#) ( !!*，#!）
和亚麻酸（#)(%!*，#!，#6）。在细胞质中，除了去饱和以及链
延长反应外，还可发生羟化和环氧化等反应，从而合成其他

种类脂肪酸。

图 # 植物脂肪酸生物合成示意图
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!"! 提高硬脂酸和油酸的含量
现今医学研究表明油脂食品中饱和、氢化脂肪酸或反式

不饱和脂肪酸易引起心血管疾病（C3=3G@=B H<@=A D7F<@F<，
/K5）［)］，多数植物油要经过氢化等加工后再用于食品，然而
这一过程导致饱和脂肪酸和反式不饱和脂肪酸含量增加。

高含油酸和硬脂酸的种子油则能明显减少在加工过程中形

成饱和，氢化脂肪酸和反式不饱和脂肪酸。因此，提高种子

油中油酸（#)(#）和硬脂酸（#) ( "）含量是植物油脂基因工程
改良的一个主要目标。

采用共抑制，反义核酸和 LM-干涉技术，抑制或降低内
源硬脂酰4-/0!*4去饱和酶（!*52.）的表达，已成功地培育

出高含油酸和硬脂酸的转基因油料作物。NGOAP3G 等
（#**!）［*］通过种子特异表达的反义!*52. QLM-策略，培育
出第一个转基因油脂改良的油菜品系，种子油中硬脂酸（#) (
"）含量比对照提高了 %"+ $ R"+ 。N7GG<B（#**’）采用同样
策略获得了硬脂酸（#) ( "）含量提高 %"+的遗传修饰的大
豆［#"］。S7O等（!"""）［##］应用 QLM-7干涉技术沉默!*52.基
因，获得了硬脂酸（#) ( "）高达 %)+的转基因棉花。这些转
基因植物种子油含量和生长发育与对照相同。然而，高含

%!+硬脂酸（#) ( "）的转基因 !"#$$%&# "#’# 种子油含量明显
降低，种子萌发差。这说明某种脂肪酸超积累可能影响到种

子形成，并不是所有植物都能忍耐脂肪酸超积累。

高含油酸（#)(#）的种子油，不仅营养价值大，而且还可
用于合成许多有重要工业价值的油脂化合物。为了提高种

子油中油酸（#) ( #）的含量，基因修饰策略是抑制或降低关
键酶即油酰基4!#!4去饱和酶（3J<3BJ4!#!4D<F@AO=@F<，!#!52.）
基因的表达。采用这一策略，已培育成功油酸（#) ( #）含量
达 )’+的大豆（N7GG<B，#**’），)*+的油菜（.A3OAT<FD7TU () #*，
!"""）［#!］和 &&+的棉花（S7O () #*，!"""）。
我们实验室所开展的大豆油脂改良研究的目标之一是

提高大豆种子油中油酸（#) ( #）的含量。如上所述，!#!52.
这种微体酶对油酸高积累有重要作用，在不同油料作物中，

该酶活性可由 !个基因和小基因家族编码［#%］。从大豆中已
分离到 ! 个编码!#!52.的基因即 +,-!4 # 和 +,-!4 !［#R］，
其中 +,-!4#控制种子中油酸（#)(#）积累。

图 ! 锌脂蛋白转录因子表达盒示意图
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我们对转录因子锌指蛋白（P7GC ?7G8<= I=3A<7GF，V,0F）进
行分子设计，使其能特异地结合 +,-!4#靶序列，关闭该基因
的表达，从而达到种子高积累油酸。我们设计了含 %个锌指
的 V,0F，它能够特异结合 +,-!4#编码区 #)EI序列。将这些
V,0F与转录因子的抑制域（NL-Y）序列融合，置于种子特异
启动子控制下，成功地构建了 V,041,表达盒（图 !）。用基因
枪法转化大豆幼胚组织，经培养获得转化的体细胞胚。对其

靶基因的表达和目标产物合成的检测表明（图 %），与对照相
比，,-5!4#基因表达在转化的体细胞胚中显著减低了 &"+
$ *6+，油酸（#)(#）含量提高了 ! $ R\6倍（表 #）。进一步将
对转基因植株的成熟种子及其后代中转基因的行为，靶基因

表达和目标产物的积累进行分析。
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图 ! "#$%&#对大豆体细胞胚中 #’()%*表达的影响
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表 ! "#$%&#转化的与未转化的大豆体细胞中油酸的合成

&’()* ! +)*,- ’-,.（!/0!）12345*1,1 ,3 45* "#$%&# 46’317869*.

’3. -83468) 182(*’3 189’4,- *9(6281

J@0+1 81+?（*KL*） 1452052（M）

N O085 O+5 O89 F.O

P52;853/4;<0? 1452;4@ !Q RSE RS* RSK QSQ)

A0124;%2;853/4;<0? 1452;4@ )E RSE KST RSR QSUK

"#$%&#%2;853/4;<0? !! !KSV )KS) V*SV US*V

!:; 提高多聚不饱和脂肪酸的含量
油脂改良的另一目标是提高饮食中多聚不饱和脂肪酸

（:4@6>5382>;820? /8226 81+?3，$P#’3）含量。多聚不饱和脂肪酸
包括!%亚油酸（!%@+54@05+1 81+?，WX’，*K：!"U），二十碳五烯酸
（0+1438:0528054+1 81+?，.$’，)Q：E（!）和二十二碳六烯酸（?414%
38D098054+1 81+?，(Y’，))：U"!），这些脂肪酸对人类健康十分
有益［*E］。WX’是通过#U去饱和酶（*K：)%#U(.F）的作用，由
亚油酸合成的。将来自琉璃苣的编码#%U去饱和酶的基因
导入烟草基因组，转基因烟草获得了合成 WX’的能力［*U］。
进一步将这一基因导入番茄基因组，转基因番茄果实总脂肪

酸中含有 *QM的 WX’［*T］。此外，从真菌中分离的一个#%U
去饱和酶基因也已用于油菜的遗传转化，转基因油菜籽油中

含有约 VQM的 WX’［*K］。
一个更具挑战性的油脂改良目标是"%! $P#’3的生物

合成，尤其是 .$’和 (Y’，它们在人类饮食中通常来源于鱼
油。由于全球鱼类资源逐渐减少，人们期望通过油料作物的

基因改良来为人类提供这些高营养价值的脂肪酸。这些脂

肪酸分别含有 )Q和 ))个碳原子，其生物合成需要一个特异
的延伸酶，即去饱和酶的参与。将编码该酶的基因导入到目

标作物中，就可在作物中合成这两种脂肪酸。对这些脂肪酸

典型的需氧生物合成途径以及厌氧途径已有了较多的了

解［*R］。参与这些途径的酶基因可转入到异源植物基因组

中，可使这些长链脂肪酸在异源宿主中合成。现已对从酿酒

酵母（!"##$"%&’(#)* #)%)+,*,")）分离出的氧代还原酶特性进行
了鉴定，此酶参与微体的延伸酶作用［)Q，)*］。从富含 (Y’的
海藻 -*&#$%(*,* ."/0"1" 中也鉴定和分离到一种可能的延伸
酶。该基因在酵母中表达，赋予了酵母细胞延长亚油酸和$%
亚油酸的碳链形成 )Q个碳脂肪酸的能力［))］。
!:< 提高种子油总含量
人们从脂肪酸合成的前体物质、代谢流和终产物积累等

方面来探讨提高种子总含油量的途径。丙二酰%辅酶 ’（O8@%
456@%=4’）的合成是脂肪酸从头合成的第一个限速步骤，在
叶绿体中，它的含量比乙酰%辅酶 ’（81026@0% =4’）低 *QM。丙
二酰%辅酶 ’由乙酰%辅酶 ’羧化酶（’81026@%=4’ 18;7496@830，
’==830）催化形成。’==830亦是脂肪酸生物合成途径中一个
对反馈抑制不敏感的酶，提高该酶的表达可促进丙二酰%辅
酶 ’的大量生成。I403@0;等（*RRT）将拟南芥 ’==830导入油
菜，在种子中超表达，仅获得了种子含油量比对照增加 !M
Z EM的转基因植株［)!］。增加前体物质丙二酰%辅酶 ’合成
仅使种子总含油量轻微提高，这说明还有其他一些限制因

素。通过提高脂肪酸合成酶（#’F）表达，并没有使含油量提
高，反而引起减少，看来过量表达单个合成酶不足以使代谢

流增强。通过对三酰甘油（2;+816@,@610;4@，&’W）生物合成途径
后期步骤的调控则获得了较好的结果。例如，"4>等（*RRT）
将酵母长链 35%) 乙酰转移酶在拟南芥和油菜中过量表达，
得到了种子油含量大于 EQM的转基因植株［)V］，大田栽培实
验表明油菜种子油含量提高了 K- *M Z *!- EM（[828B+1 )2
"/ -，)QQQ）［)E］。\8]4等（)QQ*）报道拟南芥二酰甘油酰基转移
酶（?+816@,@610;4@ 816@2;853/0;830）基因的超表达可提高种子油
含量和种子重量。这说明对代谢途径后期反应的调节较易

提高含油量。近年来，人们开展了鉴定能调控脂肪酸合成途

径的转录因子、蛋白激酶和其它调控因子的研究，以期建立

对油脂代谢进行有效的调节途径（&D0@05 )2 "/，)QQ)）。

; 抗氧化物质的生物合成途径和积累

植物来源的抗氧化物质对人类有特殊的营养和保健作

用。一些研究发现，饮食中水果和蔬菜的多少与癌症发生率

成反比。心血管疾病发生率与水果和蔬菜的食用也有相似

的关系。^8GG854等（)QQ)）对美国人口心血管疾病发生率与
水果蔬菜摄取量的相关性的研究支持了这一观点［)U］。这种

预防疾病的作用被认为是源于水果和蔬菜中的抗氧化物质。

还有研究表明多摄取水果和蔬菜能提高人体血浆中抗氧化

物水平，进而降低血压。血压降低则起到了预防心血管疾病

的效果［)T］。果蔬中含有很多的抗氧化物质，例如，类胡萝卜

素（如番茄红素和%%胡萝卜素），维生素 =和维生素 .，类黄
酮，以及多酚（如苯醌）等。转基因提高这些抗氧化物质含量

的研究已在水稻、玉米、大豆和番茄等作物中进行。

;=! 番茄红素
维生素含量高低与植物来源的食品营养价值密切相关。
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发展中国家有不少人口的食物中维生素营养严重不足。据

统计，全世界 !" #$$万儿童维生素 %（类胡萝卜素）营养缺陷
（&’()*+,-(.，!///）［"0］。近年来，番茄中的主要胡萝卜素即番
茄红素已引起人们广泛的关注，尤其是作为一种潜在的预防

癌症的化学药品。尽管不同研究所得结果不尽一致，但番茄

红素的摄用确实与预防前列腺癌、乳腺癌和结肠癌有关［"/］。

用一些模式动物所作的研究证实番茄红素有保护性反应功

能，但其作用机制仍不清楚。

应用基因修饰技术策略提高番茄果实中的番茄红素含

量已获得了成功的试验。有关类胡萝卜素生物合成途径的

研究表明，八氢番茄红素合成酶是该合成途径的关键酶。把

来自细菌 !"#$%$& ’"()*+*"& 的编码此酶的基因（ ,"-.）导入番
茄基因组，在转基因番茄植株中，该基因的表达导致番茄果

实中胡萝卜素总含量水平增长了 " 1 #倍，其中番茄红素和

!2胡萝卜素分别增长了 !30倍和 "3 "倍［4$］。更为惊奇的是，
将该基因（ ,"-.）导入油菜，转基因种子中"2和!2胡萝卜素含
量增加了 5$倍［4!］。在转基因番茄中，特异启动子驱动的番
茄红素!2环化酶（!/,0）基因的超表达导致该酶的直接产物

!2胡萝卜素的含量增加 6倍（78)9:’等，"$$$）［4"，44］。另一个
成功的实例是，酵母 ;2腺苷2<2甲硫氨酸羧基裂解酶在番茄
果实中的表达，提高了转基因番茄果实中番茄红素的含

量［4#］。在这个例子中（=-+:9等 "$$"），实验的原本目标是通
过对多氨生物合成途径的遗传修饰以提高番茄果实中精脒

和精胺含量水平，结果意外地获得了转基因番茄果实中番茄

红素含量水平的增加。这说明对目标代谢产物合成途径进

行基因修饰，也会对其它代谢产物有影响。

一个有争议的问题是番茄果实中的番茄红素含量的提

高是否就能影响它的生物有效性。番茄红素是一种脂溶性

化合物，人体很少能从新鲜果实中吸收和利用。但可从番茄

加工产品（如果酱）中大量吸收，特别是与脂肪混合时更易吸

收。那么，番茄红素以哪一种方式被人体吸收？已有研究表

明在番茄果实及其制品如番茄酱和乳2番茄红素中，/$>以
上的番茄红素以全反式结构存在［45］。然而，在血浆及人体

组织中积累的番茄红素则主要以顺式结构存在。顺式番茄

红素更易溶于胆汁微团中，这就可以解释为什么这种顺式结

构可优先被吸收。需指出的是，这种同分异构体对番茄红素

作为抗氧化剂或预防药物的功效有何影响仍不清楚。

!"! 维生素 #
生育酚又称 ?@，是另一种重要的饮食中的抗氧化剂，也

是遗传修饰的靶标分子。?@ 以多种同分异构体的形式存在

于植物体中，其中以"2和!2?@ 最为丰富。"2?@ 被认为是最

有益的食用形式，但在许多食物中#2?@ 是主要存在形式。

应用基因修饰技术提高植物材料中"2?@ 与#2?@ 的比率是

改良营养品质的一个目标。;+’A:9A’等（!//0）通过#2?@ 甲基

转移酶基因在拟南芥中的过量表达使种子油中维生素 @水
平增加了 !$倍，"2?@ 与#2?@ 的比率也明显提高

［4B］。78*+-2

C8(D等（"$$"）采用同样的遗传修饰策略来提高玉米籽粒中"2
?@与#2?@ 的比率，鉴定分子标记以用于辅助育种

［46］。不

过，近来有研究指出#2?@ 或由它衍生的化合物，可能也对健

康起很重要的作用，因此，提出应当增加 ?@ 这两种同分异构

体的总含量水平。E8(C’(8F9等（"$$"）通过拟南芥 ?@ 缺陷突

变体的研究，鉴定出参与所有 ?@ 生物合成的关键酶———?@

环化酶［40］，该酶未来可进一步用于提高 ?@ 总含量的植物基

因工程。

!"$ 黄酮类化合物及其它抗氧化物质
除各种维生素外，植物还提供人类营养和健康所需的其

它抗氧化物质，如黄酮醇等多酚类物质。番茄是常用来研究

提高这些抗氧化物质含量的一种模式植物。在普通番茄果

实中，黄酮醇含量低，且仅存在于果皮中。研究发现查尔酮

异构酶（G&H）是增加黄酮醇产物的关键酶。矮牵牛 G&H基因
在番茄植株中异源超表达，导致转基因番茄果皮中黄酮醇含

量比未转基因的对照果皮增加 60倍，果肉中黄酮醇增加 "!
倍（=I’(等，"$$!）［4/］。除了黄酮醇的含量有明显差异外，植
株及果实的其它形状在转基因植株和对照之间没有区别。

该实验表明应用基因工程在番茄果实中增加有益于人体健

康的化合物的生物合成是可行的。与上述导入关键酶基因

策略不同，J8FK等（"$$"）［#$］成功地应用转录因子的遗传修
饰获得了一个完整生物合成途径异源超表达的转基因植物。

他们将玉米转录因子 <G和 G!导入番茄，获得了 <G和 G!超
表达的转基因番茄植株，其果肉中黄酮醇被成功地诱导合

成，并高水平积累。

黄酮类化合物是一些中药的主要有效成分，它是一类小

分子的酚类物质，具有抗癌活性，减少冠心病发生率、降低胆

固醇含量和预防骨质疏松症等功效。细胞色素 E#5$加氧酶
（E#5$)）是催化合成类黄酮化合物的关键酶之一。近年来，
已从拟南芥、大豆、甘草和油菜等多种植物中分离和克隆了

许多编码 E#5$)的基因，如 ,126/、,0204 和 ,02/43! 等。应
用这些基因，可对植物中异黄酮类代谢途径进行修饰或导入

到其它作物中进行异源表达，培育能够大量特异生产所需黄

酮类化合物的“化学工厂”的转基因植物，满足医药业对这些

中药有效成分的需求，或者应用这些转基因植物生产出更有

价值的植物产品或营养价值更高的食品［#!］。L-AA-:+ 等
（"$$!）报道，将大豆 E#5$基因编码的异黄酮合成酶导入拟
南芥，转基因植株合成并积累了野生型拟南芥从未有的异黄

酮类物质［#"］。

$ 前景及展望

上述表明，通过对目标生物合成途径的遗传操作能够提

高目标化合物的积累和改善其营养价值。既可在具有目标

代谢的植物中增加特定营养物质的含量，也可将其代谢途径

或部分代谢途径转移到其他植物基因组中，合成目标营养物

质；既可改变目标生物合成途径中一个或几个关键酶基因的

表达，又可改变一些控制生物合成途径的调节基因（如转录

因子）的表达，还可采用反义 M7N%、共抑制、7N%干涉或者
酶抗体的超表达等技术减少一些靶基因的表达，使一些有副

效应的物质含量降低，从而提高目标物质的营养有效性。

#6# 生 物 工 程 学 报 "$卷



然而，一些研究中，目标基因超表达，没有改变目标营养

物质的含量，却导致了未预期的产物的生成。这就表明代谢

途径网络的复杂性和我们对这些代谢网络及其调节还知之

不多。未来的研究应将遗传信息与蛋白组学和代谢物组学

知识进行整合，以便建立代谢网络和充分认识这些代谢网

络，以有利于确定对植物营养物质进行改良的分子靶标。

目前，鉴定适于基因修饰的目标营养成分仍存在许多困

难。例如，流行病学的研究指出，多吃蔬菜和水果有助于减

少疾病包括癌症和心血管疾病的发生。然而，很难证明此效

果归属于这些食物中的某一特殊营养成分。这就需要了解

更多的相关信息，如营养物质如何被吸收以及它们在体内的

代谢形式等。今后还有待进一步发现更广范围的植物生化

物质的营养价值。随着愈来愈多参与植物重要营养物质代

谢途径基因的克隆和分离，结合应用常规育种和基因修饰技

术，可望培育出高营养价值或高保健功效的一系列新型作

物。鉴于转基因植物存在环境潜在风险和转基因食品安全

问题，需要对这些转基因改良的植物营养有效性、环境和食

品安全性进行一系列严格的评价后，才可进一步最后推广应

用，扩大受益群体，提高人类健康水平。
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