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果菜类蔬菜是以嫩果实或成熟的果实为产品

器官的一类蔬菜，包括茄果类蔬菜如番茄、茄子、

辣椒等，瓠果类蔬菜如黄瓜、西瓜、甜瓜、南瓜等，

荚果类蔬菜如菜豆、豌豆、扁豆等。它们因丰富

的种类和营养价值而备受消费者青睐，具有较高

的商业价值。其果实富含多种不饱和脂肪酸，且

种类丰富。可被分为单不饱和脂肪酸和多不饱

和脂肪酸，其中单不饱和脂肪酸主要为油酸，多

不饱和脂肪酸主要是亚油酸、亚麻酸和花生四烯

酸，如菜豆中的亚麻酸和亚油酸是主要脂肪酸成

分，占脂肪酸总量的 63%~83%，其次是棕榈酸和油

酸[1]；南瓜籽中的亚油酸和油酸是重要的脂肪酸成

分，分别占其脂肪酸总量的 44.2%和 33.6%[2]。不饱

和脂肪酸广泛参与植物抗逆抗病、果实发育等多个

生理生化过程中，在植物生长发育中发挥着重要

作用。

笔者聚焦于不饱和脂肪酸对果菜类蔬菜的影

响，总结研究结果并提出新的问题，旨在为提高果

实品质、抗病虫害以及贮藏等方向提供更多的

思路。
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摘 要：不饱和脂肪酸是果菜类蔬菜果实中重要的组成部分，广泛参与生长发育、果实品质形成和抗逆等多种生理

过程，其含量及成分因作物种类、栽培技术、环境条件以及果实采后处理等不同而发生变化。不饱和脂肪酸的种类

和含量不但影响生长发育等过程，还影响果实品质的形成，尤其对芳香物质如醛、醇及酯等的种类和含量起重要的

调控作用。主要综述了近年来不饱和脂肪酸对果菜类蔬菜生长发育的影响，以及不饱和脂肪酸种类和含量影响果

实香气物质代谢的调控过程，以期为果菜类蔬菜生长发育及果实品质提升奠定基础。
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Abstract: As important component of the fruits of fruit vegetables, unsaturated fatty acids widely involved in various

physiological processes, including growth and development, fruit quality formation and stress resistance. Their content

and composition vary depending on factors such as crop species, cultivation techniques, environmental conditions and

fruit postharvest treatment. The content and type of unsaturated fatty acids not only affect growth and development pro-

cess, but also affect the formation of fruit quality, especially playing an important role in the content and type of aromatic

substances, such as aldehydes, alcohols and esters. This review mainly summarizes recent research on the impact of unsat-

urated fatty acids on the growth and development of fruit vegetables, as well as the regulation process of the content and

type of unsaturated fatty acids affecting the metabolism of fruit aroma compounds, in order to lay a foundation for the

growth and development of fruit vegetables and the improvement of fruit quality.
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1 果菜类蔬菜不饱和脂肪酸的种类

及其合成途径

近年来，随着分子生物学和基因工程技术的发

展，对不饱和脂肪酸代谢途径的研究也日益深入，

这些研究成果为通过基因工程手段改良果菜类蔬

菜的品质和抗逆性提供了重要的理论依据和实践

指导。

脂肪酸代谢和合成主要存在于内质网和质体

中。植物脂质可在多个酶作用下，经过一系列去饱

和延伸的过程合成以 C16 和 C18 为主的多不饱和

脂肪酸[3]。果菜类蔬菜中单不饱和脂肪酸主要为油

酸，是饱和脂肪酸在 Δ9 脂肪酸去饱和酶作用下催

化合成[4]；多不饱和脂肪酸以亚油酸、亚麻酸和花生

四烯酸为主。

有研究将高等植物中合成多不饱和脂肪酸的

途径分为两类，其中亚麻酸既可以通过磷脂酰胆碱

途径合成，也可以通过油酸、亚油酸脱饱和途径合

成。油酸在 Δ6 脂肪酸去饱和酶或 Δ12 脂肪酸去饱

和酶作用下合成亚油酸；亚油酸进一步通过 Δ15 去

饱和酶作用合成亚麻酸[5-6]。其中，脂肪酸去饱和酶

（FAD）对植物脂肪酸合成具有重要作用 [7]，其广泛

参与胚乳[8]、叶片和根瘤发育[9]。FAD 将双键引入脂

肪酸的烃链，进而形成不饱和脂肪酸[10]，该过程主要

发生在细胞质膜和内质网中[11]。

2 果菜类蔬菜中不饱和脂肪酸参与

的功能

2.1 植物生长发育及成熟衰老

不饱和脂肪酸的含量和成分在果实发育过程

中存在差异。不饱和脂肪酸等脂质含量的差异与

果实成熟、衰老过程中细胞膜通透性的改变相

关[12]。在番茄中，游离亚油酸和亚麻酸很容易被脂

氧合酶的作用氧化，产生相应的 9-或 13-氢过氧化

物衍生物，然后作为氢过氧化物裂解酶通路的底

物[13]，从而影响采后果实的成熟和衰老[14]。对冷害

敏感的黄瓜和甜瓜等植物的脂肪酸成分及含量进

行分析发现，C18 不饱和脂肪酸中最多的是非酯化

脂肪酸[15]。而非酯化脂肪酸含量较低会影响叶绿体

结构和功能，其中，亚麻酸会影响光化学活性[16]和叶

绿体功能[17]。由于植物叶绿体膜中三不饱和脂肪酸

是膜脂肪酸的主要成分，其中较高的不饱和脂肪酸

含量有助于提高类囊体膜流动性，进而有利于植物

获取和分配光能[18]。不饱和脂肪酸通过影响细胞膜

通透性、光化学活性、叶绿体结构和功能等途径影

响果菜类蔬菜生长发育和成熟衰老的生理生化

过程。

2.2 醛类及醇类香气的合成

高等植物具有的独特气味主要是由醇、醛、酮、

烯烃、酯、酸等挥发性化合物组成，其中，葫芦科作

物特有的特征香气化合物醛和醇类是以不饱和脂

肪酸为底物氧化形成的。这些包括直链醇、醛、酮、

酸、酯在内的挥发性化合物基本上通过包括 α氧化

和 β氧化的三个脂肪酸代谢过程合成[19-20]。有研究

表明，内源脂肪酸在组织破碎的情况下，通过脂氧

合酶的过氧化作用产生相应的脂氢过氧化物[21]；再

通过氢过氧化物裂解酶转化为相应的 C6 或 C9 醛

类物质[22]，进一步在醇脱氢酶的还原作用下形成相

应的 C6 或 C9 醇类及酯类物质[23]。这些醛类及其

醇类、酯类物质的不同含量和种类组成使果菜类蔬

菜具有特殊的香气，香气的浓郁程度也是消费者的

关注点之一。

糖和脂肪酸含量的降低会导致黄瓜果实 C9 醛

及其醇类香气显著增加，C6 醛及其醇类香气显著减

少[24]。在甜瓜中，研究者在酿酒酵母中异源表达了

来自烟草的 LOX（脂氧合酶）和来自甜瓜的 HPL（氢

过氧化物裂解酶），该研究实现了从易于获得的多

不饱和脂肪酸底物中生产（2E）-2-壬烯醛[25]。在番

茄目前已鉴定出的 400 多种挥发性化合物中，己醛

含量的增加被认为是以亚油酸为主的游离脂肪酸

氧化的结果[26]，而顺-3-己烯醛和反-2-己烯醛主要由

亚麻酸形成[27]，而番茄中（E）-2-己烯醛和己醛的积

累也与亚麻酸的含量呈正相关[28]，这表明不饱和脂

肪酸含量的改变会影响果实中挥发性化合物的积

累。TomloxC 是一种叶绿体靶向脂氧合酶亚型，可

以使用亚油酸和亚麻酸作为底物生成挥发性 C6 风

味化合物[29]。

2.3 逆境胁迫的防卫

研究发现，甜椒在遭受冷害后饱和脂肪酸 16：0

和 18：0 含量会显著升高[30]。当亚油酸被液态氧作

用时，磷脂双分子层被破坏，降低了果实的抗寒

性[31]。在番茄中，通过过表达 FAD3 和 FAD7，可促

进亚油酸转化为亚麻酸，提高了叶片和果实中亚麻

酸与亚油酸的比值，增强了植株的耐寒性[32-33]。

有研究表明，脂肪酸含量的降低是脂质过氧化

的结果[34]，而冷胁迫条件下，膜脂过氧化是细胞膜损

伤的主要原因，不饱和脂肪酸易被脂氧合酶氧化而

导致膜脂过氧化，细胞膜饱和度变化影响果实品
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质[35]。饱和脂肪酸中引入双键可降低酰基链密度进

而影响细胞膜流动性和耐寒性[36]。因此，细胞膜不

饱和脂肪酸和饱和脂肪酸的比例可影响果实在贮

藏过程中的冷害程度[37-38]。降低脂肪酸不饱和度和

链长影响细胞膜透性，从而对黄瓜根部细胞质膜产

生影响，进而影响植物抗氧化能力[39]。

多数植物外表皮通常覆盖着以晶体形式存在

的化合物，这些化合物共同组成了表皮蜡质，为植

物抵御非生物逆境及病原菌侵害等提供支持[40]。植

物蜡质主要通过以 C16和 C18脂肪酸在脂肪酸延

伸酶复合物的作用下形成 20~34 个碳原子的长链

脂肪酸，再分别通过产生伯醇和蜡酯的酰基还原途

径及产生烷烃、醇、酮和醛等脱羰途径而构成的复

杂网络合成蜡质[41]。

2.4 植物抗病过程

十八碳烯酸等不饱和脂肪酸是植物防御信号

的重要组成部分[42]。JA（茉莉酸）作为植物重要的防

御激素，与诱导性抗性的形成相关，主要由亚麻酸

衍生而来[43]，在脂氧合酶的作用下产生醛类等小分

子挥发物，这些脂肪酸衍生物也被称为绿叶挥发

物，能够吸引害虫的天敌或诱导自身产生对病原的

抗性 [44]。过表达 TomloxD 能激活 JA 合成途径，促

进防御相关基因的表达，从而增强植株对昆虫及病

原体侵染的抗性[45]。同时，FAD（脂肪酸去饱和酶）

也可通过影响 HPL 途径的底物含量参与植物对蚜

虫的防御过程[46]。另外，感染病原的番茄植株在嫩

芽和根中的脂肪酸总量相比未感染的植株显著增

加，JA 处理植株会进一步引起植物茎和根中的脂肪

酸总量升高，同时脂肪酸氧化导致幼苗中的花生酸

等含量相比根部显著降低[47]。

综上，不饱和脂肪酸作为植物防御病害的主要

影响因素，通过 JA、FAD、HPL 等途径参与植物抗病

过程，尽管已知不饱和脂肪酸在以上合成途径中起

重要作用，但其具体代谢途径和调控机制仍需进一

步研究，从而更好地提高果菜类蔬菜抗病品质。

3 影响果菜类蔬菜果实不饱和脂肪

酸种类和含量的因素

3.1 遗传因素

蔬菜种子中硬脂酸转化为亚麻酸的过程主要

依赖于脂肪酸去饱和酶基因 LeFAD3，在番茄根中

具有丰富的表达量，其表达受到温度依赖性调

节 [33]。有研究发现，在番茄中过表达 FAD3 和

FAD7，可促进亚油酸转化为亚麻酸，提高了叶片和

果实中亚麻酸与亚油酸的比值 [32]，其中过表达 Le-

FAD3 后，根部亚麻酸含量明显高于叶部[33]。

ω-3 脂肪酸去饱和酶也是 α-亚麻酸生物合成的

关键酶。通过在亚油酸 ω-3 位引入第 3 个双键而

影响 α-亚麻酸的含量[48]。同时，由于植物体中存在

不同亚型的脂氧合酶，可能导致对亚麻酸和亚油酸

等脂肪酸底物具有不同的选择性和活性[49]，而不饱

和脂肪酸在底物水平上的差异也会引起下游代谢

物的差异。在大肠杆菌中表达的辣椒 CaLOX1 酶

催化亚油酸的氢过氧化[50]，有研究利用放射性标记

亚油酸和亚麻酸，确认了多不饱和脂肪酸均被转化

为 9-氢过氧化物和 13-氢过氧化物，其中 13 型氢过

氧化物在番茄果实匀浆中被转化为挥发性醛 [21]，

9-LOX 酶分别催化 18：2 亚油酸/18：3 亚麻酸转化

为 9-氢过氧化物十八烯酸（二/三）烯酸（9-HPOD/

T），而 13-LOX 酶催化亚油酸/亚麻酸合成 13-氢过

氧化物十八烯酸（13-HPOT）[51]。脂氧合酶也能通过

调节不饱和脂肪酸含量而调节膜脂质流动性，从而

影响黄瓜根部响应低温逆境的能力[41]。沉默转基因

番茄植株中 TomloxA、TomloxB 、TomloxC 、Tom-

loxD 和 TomloxE 等 5 个基因，可以显著提高 α-亚麻

酸和亚油酸含量 [52]，为培育品质更好的番茄奠定

基础。

3.2 环境因子

植物的生长发育始终受到环境的影响。有研

究对不同的番茄栽培种的代谢物进行分析，发现两

个变种的番茄品种脂肪酸含量受栽培季节的影响

而表现出显著差异[53]，且植物表皮蜡质的合成过程

也会受到环境因素的影响，例如缺水、高辐射和低

温等条件[54]。

温度作为重要的环境因子，对植物生长发育起

到重要调控作用。特别是低温对膜脂质不饱和度

的影响与植物耐寒性相关[55]。低温会影响黄瓜不饱

和脂肪酸的比例，从而影响黄瓜的生命活动[41]。辣

椒在长期低温的条件下，通过温度依赖性调节 Ca-

FAD7 的表达，引起脂肪酸饱和度变化，从而保持适

度的膜流动性[56]。当番茄细胞在逆境下积累较多的

亚油酸和亚麻酸时，会降低棕榈酸、硬脂酸和油酸

的含量，继而影响下游基因的表达而直接促进内源

性多胺、脯氨酸和一氧化氮的积累[57]。温度也可通

过影响脂氧合酶活性从而影响作物不饱和脂肪酸

含量。前人对野生型番茄及基因沉默后的番茄进

行热水处理，发现热水处理抑制了多聚半乳糖醛酸

酶及脂氧合酶部分活性[58]。
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此外，光照也能调控脂肪酸合成，当把植物从

亮处转移到暗处，发现植物叶片的脂肪酸合成速率

显著下降[59]，黄瓜的糖和脂肪酸含量会因遮阴有所

降低。因植物的光合作用降低导致果实中的可溶

性糖含量下降，而随着可溶性糖含量的损失，糖酵

解途径中大部分关键酶的转录水平也降低，所以可

能导致果实中合成脂肪酸的前体含量降低，亚油酸

含量显著降低[24]。

3.3 逆境胁迫

RNA 病毒感染植物后也会激活宿主细胞中的

脂质合成途径，进而影响脂质含量[60]。

土壤富含多种营养元素，给植物提供营养的同

时，也可能造成重金属胁迫。一些重金属元素可能

通过影响抗氧化酶活性而影响脂肪酸含量。如重

金属镉、铜、镍等降低脂肪酸不饱和度和链长[39]。而

缺少营养物质也会引起果实不饱和脂肪酸含量改

变，如缺磷会引起黄瓜果实膜脂肪酰基结构的改

变，导致细胞膜饱和度增加[35]。

盐胁迫会引起活性氧含量升高，而多不饱和脂

肪酸易发生相应的氧化作用。番茄幼苗在受到盐

胁迫后会激活脂氧合酶途径，以不饱和脂肪酸为底

物产生脂肪酸氢过氧化物及其衍生物[61]，进而导致

不饱和脂肪酸含量降低。

有研究发现，甜椒在田间灌溉与干旱两个不同

条件下生长，脂肪酸组成方面存在差异，但对比灌

溉幼苗与干旱胁迫幼苗，不饱和度没有显著变

化[62]。干旱胁迫下，果实中的一些特定磷脂含量会

增加，通常会激活脂肪酸代谢，提高番茄种子中的

α-亚麻酸的表达水平[63]。

目前，已有报道的逆境胁迫包括重金属胁迫、

盐胁迫、干旱胁迫等，通过动态调控脂肪酸代谢相

关酶活性和基因表达，影响膜稳定性及植物逆境响

应，为作物抗逆性改良和采后保鲜提供了理论依据。

3.4 外源物质处理

近年来，不同物质和处理方法对脂肪酸代谢、

抗氧化能力和酶活性影响的研究备受关注。维生

素 E 可与脂质过氧化链反应中产生的脂质自由基

发生反应，保护膜上的多不饱和脂肪酸免受活性氧

和自由基的破坏[64]。

水杨酸处理植株会引起植物茎和根中的脂肪

酸总量升高[47]。磷酸三钠和水杨酸共同处理后，甜

椒中关键脂肪酸去饱和酶基因表达水平则显著上

调，提高了脂肪酸去饱和的效率，引起不饱和脂肪

酸与饱和脂肪酸比率升高[30]。

其他物质如褪黑素可通过 LOX 途径使甜椒膜

脂质含量和不饱和脂肪酸与饱和脂肪酸比率升

高[38]，甘氨酸甜菜碱可通过抑制脂氧合酶和磷脂酶

D 的活性提高亚麻酸和亚油酸含量以维持高不饱

和脂肪酸水平[31]，γ-氨基丁酸（GABA）是一种广泛存

在于生物体内的非蛋白质氨基酸，对植物生长发育

具有重要作用[65]。而外源施加 GABA 可以增加亚

油酸和油酸含量，达到减轻种子老化程度的作用[2]；

钙处理盐胁迫后的草莓植株有助于在胁迫初期维

持叶片中较高的不饱和脂肪酸含量，并在盐胁迫后

期能减缓不饱和脂肪酸分解的速度[66]。在生产和采

后过程中，可根据实际需求对果实进行外源物质处

理进而达到保鲜、贮藏等目的。

3.5 栽培技术

合理的栽培技术措施是调节果菜类蔬菜生长

发育的重要手段。有多项研究表明，栽培技术对

植物脂肪酸含量的合成与积累具有重要作用，国

内外的报道主要集中于粮食作物以及油料作物，

如谷物[67]、蓖麻[68]、花生[69]等，阐述了不同播期导致

产品的脂肪酸含量及组成不同，为研究播期对果

菜类蔬菜不饱和脂肪酸含量的影响提供了参考，

如番茄脂肪酸含量受栽培季节的影响而表现出显

著差异[53]。

适期播种、合理施肥灌水、适时蹲苗、及时防治

病虫害等措施对植物的影响均是环境因素或逆境

胁迫的影响，而合理的整枝打杈、吊蔓绑蔓、及时去

除老叶、有机无机肥料配施等管理措施可调整果菜

类蔬菜株型及枝、叶、果的分布，改善植株的通风透

光条件，以截获更多的光能、CO2和 O2，从而提高光

合效率，平衡生殖生长与营养生长的关系，调节生

物学产量和产品器官的关系[70]，且降低了病虫害发

生的可能性[71]。但关于此类栽培技术措施是否明显

影响果菜类蔬菜果实中不饱和脂肪酸含量、植株调

整方式是否对果实不饱和脂肪酸含量有影响等的

相关研究较少，仍待深入研究。

4 果菜类蔬菜不饱和脂肪酸相关性

状精细定位
有研究者对果菜类蔬菜不饱和脂肪酸含量相

关性状进行了精细定位。Jarret 等[72]对西瓜基因库

中不同脂肪酸的分布范围进行了记录，即亚油酸

（45.37%~73.00%）、油酸（7.89%~33.95%）、硬脂酸

（5.03%~13.84%）、棕榈酸（9.68%~14.38%），为其他

研究不饱和脂肪酸含量及组成的学者提供了基

础。Sandlin 等 [73]开发了一个遗传图谱，其中包括
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357 个 SNP 标记，跨越 14 个连锁组（LGs），标记之

间的平均差距为 4.2 cM 。目前还没有针对瓜类作

物开发出用于标记辅助选择改良油质的 DNA 标记。

对西瓜进行遗传分析，其染色体 2、3、5、6、7 和

8 上共检测到 8 个 QTL，棕榈酸和油酸各 3 个，硬脂

酸和亚油酸各 1 个，油酸 QTL（R2=17.9%）与亚油

酸 QTL（R2=21.5%）在 Chr 6 上共定位 [74]。由于性

状之间的高度负相关（-0.92），这两种性状的共定位

是可以预期的，与两种脂肪酸共同的途径是一致

的，即通过 ω - 6 脂肪酸去饱和酶使油酸去饱和产

生植物中的亚油酸 [75]。 Chr 3 上棕榈酸（R2=

24.7%）、Chr 6 上油酸（R2=17.9%）和亚油酸（R2=

21.5%）的主效 QTL 为 MAS 调控西瓜种子中饱和

脂肪酸与不饱和脂肪酸水平提供了可能的靶点[74]。

以上定位和测定为研究和改良西瓜种子脂肪酸组

成和含量提供了基础。

5 总结与展望

不饱和脂肪酸作为脂肪酸的主要成分广泛参

与到植物生命活动的过程中，其含量及成分的变

化，不仅受到植物体内与脂肪酸合成和代谢相关基

因的调控，也受到外界环境的影响。不饱和脂肪酸

及其衍生物不仅是构成植物品质及维持植物基本

生命活动的重要成分，也在植物遭受逆境胁迫时起

到感知和传递外界信号的重要作用。通过深入研

究植物表皮蜡质的合成机制及其在抗逆性和抗虫

中的作用，结合基因工程和合成生物学技术，未来

有望培育出抗逆性更强、品质更优的果菜类蔬菜品

种，同时为农业和工业提供新的解决方案。

尽管已有研究表明不饱和脂肪酸与挥发性化

合物的生成密切相关，但具体代谢途径和调控机制

仍需进一步研究，未来可深入研究脂肪酸代谢与香

气的关系以及环境条件（如光照、温度、水分）对脂

肪酸代谢和香气化合物合成的影响。生产者可根

据果菜类蔬菜不同生长特性选择适宜的播期、灌水

量等，以提高果菜类蔬菜的不饱和脂肪酸含量，进

而提高产品风味品质、抗逆品质等。

此外，脂肪酸的变化是一个复杂的调控过程，

果菜类蔬菜不饱和脂肪酸相关性状精细定位与分

子标记开发的研究还较少，未来可通过整合遗传

学、分子生物学等，借鉴西瓜的研究成果，在其他瓜

类作物中开发 SNP 标记和 QTL 定位，构建高密度

遗传图谱，针对脂肪酸代谢相关基因开发功能性标

记，用于筛选具有优良脂肪酸组成的育种材料。

明确调控不饱和脂肪酸合成和代谢相关的分

子调控机制、对果菜类蔬菜饱和脂肪酸相关性状进

行精细定位和分子标记开发有助于解析不饱和脂

肪酸在植物抗逆抗病及生长发育相关过程所起到

的重要作用，对增强果实对生物和非生物胁迫的抗

性及改良外观和风味品质具有一定的理论指导意义。
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