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甘油-3-磷酸酰基转移酶在植物脂质代谢、生长及逆境反应中的作用
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摘要: 甘油脂质是高等植物中含量最丰富的脂质, 其种类包括磷脂、糖脂、油脂及胞外脂质等, 广泛参与不同

的生物过程。甘油-3-磷酸酰基转移酶(GPAT)利用各种脂肪族酰基或其衍生物作为底物催化甘油-3-磷酸(G3P)
脂酰基化反应形成溶血磷脂酸(LPA), 是脂质合成代谢途径中的限速酶。植物GPAT家族含有多个成员, 根据其

亚细胞定位、酶活性及底物选择性, 拟南芥GPAT家族10个成员可分为3类。不同的GPAT具有独特的分子结

构、活性调控及时空分布, 并参与膜磷脂、甘油三脂、角质及软木脂合成代谢过程。研究表明极具分子异质

性的GPAT在植物生长、发育和逆境胁迫反应过程中发挥着重要作用。
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脂代谢是生物体内的基本代谢之一, 脂质种

类繁多, 功能各异。植物脂质包括油脂、膜脂、

信号分子、光合色素、香精油、植物激素以及植

物表面保护性物质, 在植物生长发育和逆境反应

中起重要作用。植物脂质功能可归纳为3方面: (1)
脂质是生物体重要的结构物质, 如细胞膜脂双层

和植物组织器官表面的保护性脂质。(2)脂质是重

要的生理活性物质和信号分子, 例如磷脂酸(phos-
phatidic acid, PA)、茉莉酸、油菜素内酯及磷脂酰

肌醇衍生物等广泛参与各种生物学过程; 此外, 脂
质代谢中间体和香精油在花粉传媒或防御中具有

重要作用。(3)脂质是高效贮能物质, 单位重量脂

质贮存的能量是碳水化合物和蛋白质的两倍多, 
储存脂质如甘油三脂(triacylglycerol, TAG)为种子

萌发和生物代谢提供了能量和碳源。此外, 植物

油脂富含不饱和脂肪酸, 如油酸、亚油酸和亚麻

酸等必需脂肪酸, 是人类必不可少的重要营养物

质。一些含特殊脂肪酸的脂质也是重要的工业原

料, 而且随着石油能源日趋短缺, 植物油脂作为绿

色可持续性能源, 在安全、环保、可再生等方面

显示出了巨大的优势和发展空间, 有望成为化石

能源的代替者之一, 以缓解能源危机。

1  甘油脂质代谢合成途径概述

甘油脂质是以甘油作为分子骨架, 在甘油分子的

sn-1、sn-2或sn-3位羟基进行脂酰基化而成, 其种

类包括磷脂、糖脂、甘油三脂及胞外脂质如角质

和软木脂等, 是植物脂质的主要组分(Li-Beisson等
2013)。甘油脂质的从头合成是首先在甘油-3-磷酸
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酰基转移酶(glycerol-3-phosphate acyltransferase, GPAT)
催化甘油-3-磷酸(glycerol-3-phoshpate, G3P)的脂酰

基化形成溶血磷脂酸(lysophosphatidic acid, LPA), 继
而在LPA酰基转移酶(LPA acyltransferase, LPAAT)
的催化下形成PA (Yang等2010, 2012; Li-Beisson等
2013) (图1)。LPA及PA是甘油脂质代谢的重要中

间产物, 是磷脂、糖脂、甘油三脂及胞外脂质合

成途径的共同前体物。同时LAP和PA也是重要的

信号分子, 通过调控下游靶标的活性或亚细胞定

位参与不同的生物过程 ,  在膜脂代谢、信号转

导、细胞骨架重塑等生物学过程中具有重要作用

(Zhang等2004; Wang等2006; Hong等2016)。
植物PA的从头合成包括定位于叶绿体的原核

途径和发生于内质网的真核途径(Kunst等1988; 
Ohlrogge和Browse 1995) (图1)。原核途径中, 由叶

绿体定位的GPAT (也称ATS1)和LPPAT1 (也称

ATS2)利用位于叶绿体脂肪酸合酶的直接产物油

酸-脂酰基载体蛋白(oleic acyl-acyl carrier protein, 
C18:1-ACP)或棕榈酸-ACP (palmitic acyl-ACP, C16:0- 
ACP)作为脂酰基供体, 在叶绿体中相继催化G3P
的sn-1和sn-2脂酰基化形成PA (Kunst等1988; Xu等
2006) (图1)。在叶绿体中合成的PA主要有3个流

向: 一是经过3步反应形成磷脂酰甘油(phosphati-
dylglycerol, PG); 二是由磷脂酸磷酸酶(PA phos-
phatase, PAP)催化PA去磷酸化反应形成二脂酰甘
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图1  甘油脂质生物合成途径

Fig.1  Glycerolipid biosynthesis pathway
甘油脂质合成代谢主要包括发生于叶绿体的原核途径及发生于内质网的真核途径。DAG: 二脂酰甘油; DGDG: 双半乳糖二脂酰甘

油; G3P: 甘油-3-磷酸; LPA: 溶血磷脂酸; MAG: 单脂酰甘油; MGDG: 单半乳糖二脂酰甘油; PA: 磷脂酸; PC: 磷脂酰胆碱; PE: 磷脂酰乙醇

胺; PG: 磷脂酰甘油; PI: 磷脂酰肌醇; PS: 磷脂酰丝氨酸; SQDG: 硫代异鼠李糖二脂酰甘油; TAG: 三脂酰甘油。

油(diacylglycerol, DAG), 继而在叶绿体中进一步

在DAG的sn-3进行糖基化而衍生糖脂包括单半乳糖

二脂酰甘油(monogalactosyldiacylglycerol, MGDG)、
双半乳糖二脂酰甘油(digalactosyldiacylglycerol, 
DGDG)和硫代异鼠李糖二脂酰甘油(sulfoquinovo-
syldiacylglycerol, SQDG) (Kobayashi等2007; Oka-
zaki等2009; Li-Beisson等2013), MGDG、DGDG、

PG及SQDG是叶绿体膜脂的基本骨架成分, 对维

持光系统的正常功能至关重要; 三是以PA或其去

磷酸化的DAG形式转运至内质网中, 为磷脂和油

脂合成提供底物(图1)。
真核途径主要在内质网进行, 其PA和DAG合

成步骤与原核途径相似, 但由定位于内质网中的

GPAT和LPAAT利用脂酰-辅酶A (acyl-coenzyme A, 
acyl-CoA)作为脂酰基供体分别催化G3P分子sn-1
和sn-2的脂酰基化反应形成PA (Ohlrogge和Browse 
1995; Li-Beisson等2013)。该途径是磷脂合成的主

要途径(图1)。生成的PA在内质网中可经PAP的去

磷酸化形成DAG, 进而经DAG脂酰基转移酶(DAG 
acyltransferase, DGAT)催化DAG的sn-3脂酰化形成

TAG。发生于内质网经GPAT、LPAAT和DGAT相
继催化G3P的sn-1、sn-2及sn-3脂酰基化形成TAG
的反应过程也称为Kennedy途径(Wang等2012; Li- 
Beisson等2013)。同时, PA及其去磷酸化的DAG可
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在内质网中经各种反应进一步形成磷脂如磷脂酰

胆碱(phosphatidylcholine, PC)、磷脂酰乙醇胺

(phosphatidylethanolamine, PE)、PG、磷脂酰肌醇

(phosphatidylinositol, PI)和磷脂酰丝氨酸(phospha-
tidylserine, PS) (图1)。此外, 在真核(内质网)途径

合成的PA及DAG亦可转运到叶绿体中作为糖脂和

硫脂合成底物, 特别是在缺磷条件下, 质体外的磷脂

经去磷酸化后转运到叶绿体进行糖脂MGDG和

DGDG合成, 然后再输送回质体外的细胞膜系统

中, 以补充和维持缺磷条件下细胞膜的完整性(Li
等2006; Kobayashi等2009)。研究发现两种途径合

成的甘油脂质脂肪酸种类往往存在明显差异, 原核

(叶绿体)途径合成的甘油脂质分子sn-2一般偏好

C16:0, 而真核(内质网)途径来源的脂质sn-2选择

C18:1 (Ohlrogge和Browse, 1995; Li-Beisson等2013)。
除利用常规脂肪酸外, 陆生植物GPAT亦可利

用ω-氧化脂酰基-CoA或超长链脂酰基-CoA作为酰

基供体催化G3P的sn-2脂酰基化反应而形成sn-2 
LPA或sn-2 MAG, 为角质和软木脂聚酯合成提供

单体构件(Li等2007a; Beisson等2007) (图1)。角质

和软木脂属于胞外脂质, 通常位于植物表面, 为防

止水分蒸发和防御病菌入侵提供保护屏障, 是植

物适应陆地环境所必需的疏水性聚酯(Beisson等
2007; Yang等2012; 戴双等2016)。角质和软木脂的

主要单体组分为ω-氧化脂肪酸如ω-羟基脂肪酸

(ω-hydroxyl fatty acid, ω-OH FA)和α,ω-脂二酸 
(α,ω-dicarboxylic acids, DCAs), 以及一定数量的甘

油分子(Yang等2012; Li-Beisson等2013)。这些脂

肪酸衍生物彼此之间或与甘油分子通过酯键或醚

键连接成网状的高分子聚酯化合物。角质主要单

体组分是C16和C18 ω-氧化脂肪酸种类, 定位于外

蜡层之下, 与内蜡层相互交织, 分布在植物地上部

表皮; 而软木脂单体主要组分为C22或更长的ω-氧
化脂肪酸种类, 定位于近质膜的细胞壁中, 分布于

植物块茎、根韧皮部、花脱落带和种皮中, 伤害

部位也可诱导软木脂形成(Li等2007a; Yang等2012; 
Li-Beisson等2013)。

2  GPAT的亚细胞定位及其分类

GPAT催化甘油脂质脂酰基化的第一步反应, 
是脂质合成代谢途径中的限速酶(Wendel等2009), 
参与磷脂、糖脂、油脂及胞外脂质如角质、软木

脂合成途径(Li-Beisson等2013) (图2)。目前已对拟

南芥GPAT进行了较为系统的研究。拟南芥GPAT
家族含有10个成员, 根据其亚细胞定位、酰基化

位点的差异, 拟南芥GPAT可分为3类(Xu等2006; Li
等2007a; Yang等2012; Singer等2016), 其中叶绿体

定位的GPAT只有一个成员即ATS1, 属于可溶性蛋

白, 利用脂酰基-ACP作为底物催化G3P的sn-1脂酰

基化, 参与原核途径脂质合成(Nishida等1993; Xu
等2006)。另一类是目前鉴定的GPAT家族唯一直接

参与真核途径膜脂和油脂合成的成员即GPAT9。
GPAT9定位于内质网, 属于膜结合蛋白, 选择催化

G3P分子sn-1脂酰基化, 与动物脂肪合成相关的

mGPAT3和mGPAT4同源性最高(Gidda等2009; 
Singer等2016; Shockey等2016)。还有一大类包括

GPAT1~GPAT8成员, 也属于膜结合蛋白, 选择催化

G3P分子sn-2脂酰基化。研究表明GPAT1~8不直接

参与膜脂及油脂合成, 而是参与胞外脂质如角质和

软木脂合成途径, 为陆生植物所特有, 而真菌、动

物及藻类并不含有sn-2活性的GPAT (Zheng等2003; 
Beisson等2007; Li等2007a; Li-Beisson等2009; Yang
等2010, 2012)。根据其生化特性和亚细胞定位, 
GPAT1~8又可分为3个亚类: GPAT1~3定位于线粒

体中, 仅有sn-2脂酰基转移酶活性, 其催化产物为

sn-2 LPA, 拟南芥GPAT1主要参与花器官角质合成, 
而拟南芥GPAT2及GPAT3功能有待鉴定(Zheng等
2003; Yang等2012); 另一亚类成员包括GPAT4、
GAPT6和GPAT8, 定位于内质网, 兼具sn-2脂酰基

转移酶和磷酸酶的双重活性, 催化产物是sn-2单脂

酰甘油(sn-2 monoacylglycerol, sn-2 MAG), 参与角质

合成代谢过程(Li等2007a; Li-Beisson等2009; Yang等
2010); 第三亚类包括GPAT5及GPAT7, 也定位于内

质网, 仅有sn-2脂酰基转移酶活性, 不具备磷酸酶

活性, 其催化产物为sn-2 LPA, 主要参与软木脂合

成(Beisson等2007; Yang等2012) (图2)。根据进化

程度, GPAT4/6/8分支在进化上最为古老, 所有陆生

植物包括苔藓、裸子植物和被子植物均含有这类

基因。这类具有双重活性的GPAT与陆生植物的角

质合成紧密相关, 是陆生植物在进化过程中适应

陆地环境所必需; GPAT5/7分支仅出现于进化程度

较高的维管植物中, 不具有磷酸酶活性, 参与软木

脂聚酯合成, 是含栓化的维管内表皮植物种类所

独有(Beisson等2007; Yang等2012)。
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图2  植物GPAT催化位点及活性

Fig.2  Catalytic positions and activities of GPATs in plants
ATS1及GPAT9催化G3P分子sn-1的脂酰基化形成sn-1 LPA; GPAT1~8催化G3P分子sn-2的脂酰基化形成sn-2 LPA, 其中GPAT4、6、8兼

具磷酸酶活性, 可进一步催化sn-2 LPA去磷酸化形成sn-2 MAG。DAG: 二脂酰甘油: G3P: 甘油-3-磷酸; PA: 磷脂酸; sn-2 LPA: sn-2溶血磷

脂酸; sn-2 MAG: sn-2单脂酰甘油。

3  GPAT分子结构

GPAT的C端序列较为保守, 所有GPAT在靠近

C端区域均含有脂酰基催化结构域, 该结构域中包

含4个高度保守的模体(图3)。这些模体对GPAT的
脂酰基转移酶活性及其结合G3P底物至关重要, 其
中模体I的组氨酸(His)及天冬氨酸(Asp)、模体III的
甘氨酸(Gly), 以及模体IV的脯氨酸(Pro)均是催化活

性的重要位点(Zheng等2003; Gidda等2009)。同时, 
与底物G3P结合的模体II的精氨酸(Arg)和模体III
的谷氨酰胺(Gln)及丝氨酸(Ser)在拟南芥GPAT家
族中也相当保守(Zheng等2003; Gidda等2009)。

不同GPAT的N端序列变化较大, 并因此导致

不同成员之间的分子大小、生化特性及亚细胞定

位的差异。拟南芥GPAT4、GPAT6及GPAT8的N端

240氨基酸区域包含一个HAD-类磷酸酶催化结构

域, 其中模体DXDX[T/V][L/V]的第一个天冬氨酸

(D)、模体K-[G/S]XXXDX的第一个赖氨酸(K)及
第一个天冬氨酸(D)均为GPAT磷酸酶活性所必需

(图3)。研究发现GPAT6序列相应位点的任一突变

如D29E、K178L或D200K均导致其磷酸酶活性减

少85%, 其活性产物主要为sn-2 LPA (Yang等2010)。
陆生植物包括进化上较为原始的植物如苔藓、裸

子植物和被子植物均含有GPAT4/6/8, 且其N端区

域均保留这些磷酸酶活性域的氨基酸, 而后期演

化的GPAT5/7和GPAT1/2/3分支均缺失了这些氨基

酸位点(Yang等2010, 2012)。此外, GPAT1~9的N端

含有1~3个跨膜区(transmembrane domain, TMD) (图
3), 其中GPAT2含有1个TMD, GAPT1、3、5、7、8
均含有2个TMD, 而GPAT4、6、9有3个TMD。这

些TMD有助于GPAT锚定于膜上(Gidda等2009); 定
位于叶绿体的ATS1则不含TMD (Nishida等1993; 
Xu等2006)。
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图3  植物GPAT催化活性结构域

Fig.3  Catalytic domain structures of GPATs in plants
所有GPAT的C端均含有一个保守的脂酰转移酶催化域(acyl-

transferase domain), 该结构域的模体I (HXXXXD)是GPAT脂酰转

移酶活性所必需; 此外, GPAT4、6、8的N端还含有磷酸催化域。

除ATS1不含跨膜区(transmembrane domain, TMD)外, 其余GPAT的
N端含有1~3个TMD。图中绿色框表示TMD; 黄色框从左至右分

别是N端磷酸催化域中的模体DXDX[T/V][L/V]和N端模体K-[G/S]
XXXDX; 黑色框表示C端的模体I~IV, 其中模体I: HXXXXD; 模体

II: XXXXR; 模体III: XXXEGX; 模体IV: XXPXXX。

4  GPAT的生化特性

角质和软木脂的主要单体组分为ω-氧化脂肪

酸如ω-羟基棕榈酸(ω-hydroxypalmitate, C16:0 
ωOH)、10,16-二羟基棕榈酸[10,16-dihydroxypal-
mitate, C16:0 (10,16)-diOH]、C16:0 α,ω-二羧酸

(C16:0 α,ω-dicarboxylic acids, C16:0-DCA)、ω-羟
基油酸(ω-hydroxyoleate, C18:1 ωOH)、油酸 α,ω-
二羧酸(C18:1-DCA)等(Beisson等2007, 2012; Li等
2007a; Yang等2012)。GPAT不同成员具有不同的

脂酰基种类包括脂酰基链长度、不饱和度及ω-氧
化程度的选择性, 从而参与不同的脂质代谢过程

(图2和4)。拟南芥GPAT1仅具有脂酰基转移酶

活性, 对常规脂酰-CoA包括C16:0-、C16:1-、
C18:0-、C18:1-及C20:1-CoA具有活性 ,  且对

C20:0-CoA活性最高 ,  其活性是C16:0-CoA或

C18:1-CoA底物的10倍(Zheng等2003; Yang等
2012); GPAT1也可利用C22:0-二羧酸(C22:0-DCA)
作为底物, 其活性与C22:0-CoA相当, 表明GPAT1
可接受ω-氧化脂酰基-CoA作为底物。GPAT1反应

产物是sn-2 LPA而非sn-2 MAG (Zheng等2003), 表
明GPAT1不具有磷酸酶活性。拟南芥GPAT2和

GPAT3序列与GPAT1较近, 但目前在所测试条件下

未能检测到其活性(Yang等2012)。基于催化域相

似性和结构预测表明拟南芥GPAT2及GPAT3也属

于sn-2脂酰基转移酶(Yang等2012)。
GPAT4、GPAT6及GPAT8具有类似的生化特

性, 兼具sn-2脂酰基转移酶及磷酸酶(acyltransfer-
ase/phosphatase)双重活性, 该亚类GPAT首先催化

G3P分子sn-2位的脂酰基化形成sn-2 LPA, 继而在

其磷酸酶活性的催化下形成sn-2 MAG (Li等2007a; 
Li-Beisson等2009; Yang等2010, 2012) (图2和4), 并
且GPAT4、GPAT6及GPAT8均偏好C16和C18 ω-氧
化脂酰基-CoA (图4), 其活性比常规脂酰基-CoA底

物活性高出4~11倍, 而对C20或更长脂酰基链活性

极低甚至没有活性(Li等2007a; Yang等2010, 2012)。
此外, GPAT4、GPAT6及GPAT8之间对底物偏好性

也存在差异, 例如拟南芥GPAT4在C18:1 ω-氧化FA
种类中更偏好C18:1-DCA, 对长链(C>18)脂酰基底

物活性极低(Li等2007a; Yang等2012); 甘蓝型油菜

(Brassica napus, Bn) GPAT4-A1对C16:0-DCA催化

活性最高(Chen等2011, 2014)。拟南芥GPAT6偏好

C16:0 ω-氧化脂酰基-CoA, 其偏好性从高到低依次

为C16:0 ωOH>C16:0-DCA>C16:0 (10,16)-diOH> 
C16:0 (Yang等2012); 番茄(Solanum lycopersicum) 
GPAT6对C16:0 (10,16)-diOH具有较高活性(Petit等
2016)。拟南芥GPAT8偏好C16:0 ωOH、C18:1 
ωOH及C18:1-DCA, 其活性比常规脂酰基高10倍
左右, 但对长链(C>18)脂酰基几乎没有活性(Li等
2007a; Yang等2012)。

拟南芥GPAT5仅具有sn-2脂酰基转移酶活性, 
不具有磷酸酶活性, 其活性产物是sn-2 LPA而非

sn-2 MAG, 与拟南芥GPAT4、GPAT6及GPAT8存
在明显不同。GPAT5对脂酰基链长度具有更广泛

的选择性, 偏好选择C22脂酰基作为最佳底物(图
4), 且对C22常规脂酰基链及C22 ω-氧化脂酰基底

物活性相当。GPAT5对其他脂酰基如C16-20和
C24的活性仅为C22的活性的40%~45%, 对C16脂
酰基活性依次为C16:0>C16:0 ωOH>C16:0-DCA, 
对C18:1活性最低(Beisson等2007; Yang等2012), 表
明GPAT5对不饱和脂肪酸活性最低, 但对长链脂酰

基的氧化程度没有要求。拟南芥超表达GPAT7导
致超长链脂酰基如C22:0及C24:0软木脂单体在种

皮和茎中累积增强, 与GPAT5异位表达的表型一致
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(Beisson等2007; Yang等2012), 表明GPAT7与GPAT5
对底物选择性类似。

与上述GPAT1~8催化G3P分子sn-2位脂酰基

化不同, GPAT9和ATS1均催化G3P分子sn-1位脂酰

基化, 且仅具有sn-1脂酰基转移酶活性, 不具有磷

酸酶活性, 其活性产物为sn-1 LPA (Kunst等1988; 
Xu等2006; Gidda等2009; Singer等2016; Shockey等
2016) (图2和4)。GPAT9偏好常规脂酰-CoA, 在所

测试底物中对C18:1-CoA活性最高, 对ω-氧化脂酰

基底物如16:0-DCA-CoA活性较低 (S inger等
2016)。拟南芥叶绿体定位的ATS1偏好常规不饱

和脂肪酸如C18:1-ACP, 一些冷敏感植物如西葫芦

ATS1则对C16:0-及C18:1-ACP底物没有明显偏好

性(Murata和Tasaka, 1997; Xu等2006), 向日葵ATS1
偏好C18:1-ACP (Payá-Milans等2015)。

5  GPAT表达模式

不同GPAT基因具有不同的表达模式。拟南

芥GPAT1和GPAT6均在花器官中特异表达, GPAT1
也在发育中的角果表达, 而GPAT6在花粉粒、花粉

管、小孢子母细胞、小孢子和绒毡层细胞也均有

表达(Zheng等2003; Yang等2010, 2012; Li等2012)。
番茄(Solanum lycopersicum, Sl) GPAT6在花蕾及幼

果表皮中表达量最高(Petit等2016); 油茶GPAT6也
在花瓣中表达量最高(魏琦琦等2016)。这些结果

预示GPAT1和GPAT6可能参与植物花器官胞外角

质的合成过程。拟南芥GPAT2、GPAT3和GPAT4
在不同组织均有表达, 但GPAT4表达量相对较高, 
且在叶片和茎部表达量较高(Zheng等2003; Yang等
2012)。GPAT5在主要种皮、根部、下胚轴均有表

图4  植物GPAT的生化特性及其生理功能

Fig.4  Biochemical properties of GPATs and their physiological functions in plants
拟南芥GPAT家族含有10个成员, 不同GPAT具有独特的生化特性及生理功能, 其中ATS1及GPAT9主要利用常规脂肪酸作为脂酰基供

体, 直接参与胞内脂质包括磷脂和油脂合成过程, 并与植株生长发育和种子油脂累积相关; GPAT1、4、6、8参与角质合成过程, 并各具不

同的底物偏好性和生物学功能; GPAT5和GPAT7参与软木脂合成, 具有较为广泛的底物选择性, 通过调节种皮、根部及机械损伤部位的软

木脂合成增强植物的抗逆性。
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达, 在根部和下胚轴的交界处表达最强, 但在茎和

叶片中未能检测到表达量(Beisson等2007)。GPAT7
在叶片中表达显著受机械损伤所诱导(Yang等2012)。
拟南芥GPAT9表达于不同组织包括幼苗、叶片、

茎、根、花、花粉、角果、种胚, 并且在叶片和

发育中的角果表达量最高, 但在表皮细胞中表达

极为微弱(Singer等2016), 预示GPAT9在种子油脂

积累中的作用。因此, 不同GPATs在不同时期和不

同组织的表达模式存在明显差异, 预示其参与不

同的脂质代谢和生物学过程。

6  GPAT在脂质代谢中的作用及生理功能

拟南芥基因组含有10个GPAT基因, 其中8个
GPATs即GPAT1~8属于植物界独有, 并参与胞外脂

质包括角质和软木脂的合成代谢过程, 不直接参

与磷脂、糖脂或油脂合成(Zheng等2003; Beisson
等2007; Li等2007a; Li-Beissson等2009; Yang等
2010, 2012); 定位于叶绿体的ATS1参与原核途径

膜脂代谢过程(Xu等2006); 而定位于内质网涉及真

核途径的GPAT9是目前鉴定到的GPAT家族唯一

参与磷酸和油脂合成代谢的成员(Singer等2016; 
Shockey等2016)。因此, 植物GPATs比动物GPATs
更为复杂, 不同GPATs在脂质代谢、植物生长发育

和逆境胁迫反应中具有独特的功能(图4)。
6.1  GPAT调节膜磷脂合成及其组分影响植物生长

和耐寒性

叶绿体定位的ATS1参与原核途径甘油脂质合

成代谢, 其缺失导致拟南芥生长严重受阻, 角果变

短, 种胚发育也受到抑制, ATS1下调表达也同样导

致植株生长受阻且种胚致死率显著高于野生型(Xu
等2006), 表明ATS1在调节植物生长发育过程具有

重要作用。拟南芥叶绿体膜磷脂PG的85%来源于

原核途径(Browse等1986)。ATS1缺失导致磷脂PG
含量减少19%~25%, ATS1下调表达对PG含量没有

明显影响 ,  但其脂肪酸种类C16:3严重缺失 ,  而
C18:3则相应上升(Xu等2006)。这些结果表明

ATS1部分地参与PG合成代谢过程, 并在原核途径

(16:3)脂质代谢和植株生长中具有重要作用。

植物的耐寒性与叶绿体膜磷脂PG的sn-1位脂

酰基不饱和度密切相关(Murata和Yamaya 1984; 
Moellering等2010)。ATS1通过选择脂酰种类而影

响PG分子sn-1位脂肪酸的不饱和度, 从而影响植

物的耐寒性(Murata和Tasaka 1997)。抗寒植物如

拟南芥和菠菜(Spinacia oleracea) ATS1优先选择

C18:1脂酰基作为底物,其叶绿体中PG的sn-1位置

上含有较高比例的C18:1脂肪酸, 而低温敏感植物

ATS1对脂肪酸的饱和度(如C18:1-和C16:0-ACP)没
有明显偏好性(Sui等2007; Zhu等2009)。在烟草

(Nicotiana tabacum)中转入西葫芦(Cucurbita pepo) 
ATS1导致植株耐寒性降低, 而转入拟南芥ATS1则
增强植株耐寒性(Nishida等1996; Murata和Tasaka 
1997)。
6.2  GPAT调节花器官角质合成影响花粉育性和种

子结实率

胞外脂质在防止花器官粘连和维持花粉正常

发育方面具有重要作用。研究表明GPAT1参与花

粉发育过程, 其缺失导致绒毡层细胞及花粉粒内

质网结构发生异常, 并使绒毡层退化受阻、花粉

败育, 种子结实率降低及种子油脂组分发生改变

(Zheng等2003)。GPAT6缺失也出现类似表型(Li等
2012; Yang等2012), GPAT6缺失还导致花器官形

态异常、花瓣融合而不能正常开花(Li-Beisson等
2009)。脂质分析发现gpat6突变体花器官角质单体

比野生型降低了58%, 其中角质主要单体组分C16:0 
(10,16)- diOH降低了90%, 其他C16单体组分也显著

降低(Li-Beissson等2009), 表明GPAT6为花器官

C16角质单体累积所必需。拟南芥gpat1/gpat6双
缺失突变体表型比单突变体更为明显, 其花丝更

短、胼胝质退化受阻, 花粉壁缺陷及花粉完全败

育(Li等2012)。这些结果表明GPAT1和GPAT6在花

器官和花粉发育过程中具有功能的独特性和协同

性。番茄GPAT6缺失也导致雄蕊变短, 花粉育性降

低, 与拟南芥GPAT6具有类似功能, 同时番茄gpat6
突变体果皮角质单体C16:0、C16:0-DCA、C16:0 
ωOH、C16:0 (10, 16)-diOH、C18:0 ωOH含量均

显著低于野生型, 并导致果皮通透性增加(Petit等
2016)。油菜BnGPAT4下调表达导致花序发育异常, 
其柱头和花丝较大, 角果变短、变粗, 且结实率降

低到野生型的50%; 其成熟种胚中总角质含量比野

生型降低了30%, 主要源自于C18:1-DCA、C18:2-
DCA及C18:3 ωOH组分的降低(Chen等2014)。此

外, 尽管拟南芥GPAT2和GPAT3在不同组织中均有
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表达, 但其缺失对脂质代谢及植株生长发育并没

有明显影响(Yang等2012)。最近发现水稻(Oryza 
sativa) GPAT3也参与调节绒毡层退化及花粉发育

过程, 其缺失导致花粉粒外壁角质合成受阻, 绒毡

层退化异常, 花粉败育(Men等2017)。这些结果表

明植物GPAT特别是GPAT1/6通过调节花器官角质

合成, 进而影响花器官和种胚发育过程, 并且不同

的GPAT之间具有功能的保守性和特异性。

6.3  GPAT通过调控叶片和茎角质合成影响植株抗

旱性和抗病性

GPAT4和GPAT8同源性较高, 且功能存在冗

余, 共同参与叶片和茎角质合成。拟南芥GPAT4和
GPAT8双缺失突变体gpat4/gpat8茎部角质单体C16 
ωOH、C18 ωOH和DCA含量比野生型减少了

60%~70%, 其中C18:2-DCA降低幅度最大, 并导致

茎部角质层结构出现缺陷, 突变体叶片角质也出

现类似变化。而超表达GPAT4或GPAT8出现相反

趋势(Li等2007a)。此外, gpat4/gpat8突变体气孔保

卫细胞结构也发生异常, 环绕气孔边沿的保卫细

胞外壁角质缺失, 气孔异常而呈现圆形, 从而导致

叶片水分流失严重, 且对病菌的敏感性增强(Li等
2007a)。油菜BnGPAT4下调表达亦使叶片角质含

量显著降低, 气孔结构异常、导度增大, BnGPAT4
可互补拟南芥gpat4/gpat8突变体的表型(Chen等
2011)。这些结果表明GPAT4及GPAT8在调节和维

护叶片、茎部角质层及保卫细胞的正常结构方面

具有重要作用。

6.4  GPAT调节软木脂合成影响植物耐盐性及机械

损伤修复

超长链脂肪酸(C20或更长)及其氧化衍生物

是软木脂单体主分。研究表明拟南芥GPAT5参与

根部和种皮软木脂单体合成, 其缺失突变导致种

皮软木脂组分C22:0、C24:0、ω-OH FA及DCA单

体含量比野生型减少80%; 突变体gpat5根部软木

脂组分C22:0及C18:1ωOH也比野生型降低了20% 
(Beisson等2007)。因此, GPAT5缺失导致种皮透性

增加, 在盐胁迫下突变体种子发芽率显著降低, 幼
苗根生长明显受阻(Beisson等2007), 而超表达

GPAT5可增强表皮脂质超长链MAG (C22~C30)的
累积(Beisson等2007; Li等2007b; Yang等2010)。细

胞色素P450单加氧酶CYP86A可催化脂肪酸氧化

反应。研究发现GPAT5与CYP86A1共表达可使软

木脂聚酯含量比野生型增加80%, 其软木脂组分

C20、C22 ωOH、diOH-FA和DCA含量显著高于

野生型, 从而增强植株表皮结构的致密性和防止

水分流失(Li等2007a)。这些结果表明GPAT5通过

调节软木脂合成, 以维持种皮和根表皮的正常结

构、提高植物耐盐性。

GPAT7与GPAT5序列相似性最高, 其氨基酸

序列相似度和相同度分别达到88%和81% (Beisson
等2007), 在进化树聚类中属于同一分支(Yang等
2012)。软木脂累积也是植株组织伤害所特有的应

激反应。超表达GPAT7导致种子及茎部超长链sn-1/3 
及sn-2 MAG增加, 其游离脂肪酸C22:0和C24:0也
明显高于野生型, 与GPAT5超表达的表型类似(Li
等2007b; Beisson等2007; Yang等2012), 而GPAT7缺
失导致植株损伤部位的透性增加, 但其叶片软木

脂含量与野生型没有明显差异(Yang等2012)。这

些结果预示GPAT7也参与软木脂合成, 但可能仅是

局限于损伤部位的特异反应。

6.5  GPAT对油脂积累的影响

GPAT9是唯一参与真核途径的膜磷脂和油脂

合成的成员, 其缺失使雌配子体部分致死, 花粉败

育 ,  花粉管伸长严重受阻 ,  突变纯合体胚致死 ; 
GPAT9下调表达导致种子皱缩, 含油量显著低于野

生型, 其油脂组分C16:0、C18:2、C20:1、C22:0及
C22:1含量显著低于野生型, 而C18:0、C18:1和
C18:3含量增加(Shockey等2016; Singer等2016)。
超表达GPAT9则导致种子粒重及其含油量比野生

型显著增加, 其油脂组分C18:1和C22:0含量增加, 
而C20:1减少(Shockey等2016; Singer等2016)。同

时, 超表达或下调表达GPAT9也扰乱了花粉粒中的

油滴积累和正常分布(Singer等2016)。

7  总结和展望

植物GPAT家族在甘油脂质合成代谢中具有

重要作用, 不同GPAT在膜脂、油脂、角质和软木

脂合成途径中具有独特功能, 并具有不同的生化

特性和时空调控机制(图3和4)。叶绿体定位的

GPAT (ATS1)属于可溶性蛋白, 催化G3P的sn-1脂
酰基化, 利用叶绿体中常规脂酰基-ACP作为底物

(Kunst等1988; Nishida等1993), 参与原核途径的脂
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质合成过程, 在叶绿体膜脂合成中具有重要作用

(Xu等2006)。GPAT9定位于内质网中, 催化G3P的
sn-1脂酰基化, 优先选择常规脂酰-CoA, 通过真核

途径在膜磷脂和油脂合成代谢中发挥独特的作用

(Singer等2016; Shockey等2016)。另外8个GPAT即
GPAT1~8特异选择催化G3P的sn-2脂酰基化, 通常

偏好氧化脂酰基, 主要参与胞外脂质如角质及软木

脂合成途径(Zheng等2003; Beisson等2007; Li等
2007; Li-Beisson等2009; Yang等2010, 2012) (图4)。 

目前对植物GPAT家族的生化特性及其在脂

质代谢中的作用等方面已取得了较为显著的进展, 
一些问题还有待进一步探索。GPAT催化甘油脂质

合成代谢的关键反应, 但目前仅发现GPAT9直接参

与膜脂和油脂的真核途径代谢过程, 而膜脂是细

胞生长、分裂所必需的基本组分, 是否还有其他

GPAT成员参与此过程有待进一步探索; 叶绿体是

植物脂肪酸从头合成的部位, 研究表明ATS1在叶

绿体膜合成代谢中具有重要作用, 叶绿体定位的

ATS1是否参与油脂合成代谢有待进一步研究; 目
前研究表明绝大数GPAT包括GPAT1~8均与胞外脂

质合成相关 ,  但其活性产物如sn-2 LPA或sn-2 
MAG如何转运至胞外及其如何组装成疏水性的胞

外聚酯尚未清楚, 进一步探索GPAT产物的转运及

组装过程仍然是一个挑战性问题; 某些参与胞外

脂质代谢的GPAT也间接影响了胞内膜脂及油脂代

谢, 由GPAT介导的胞外与胞内脂质代谢流向的互作

关系目前也尚未清楚; 此外, 拟南芥GPAT2和GPAT3
的活性及生物学功能也有待进一步探索。
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Glycerol-3-phosphate acyltransferase in lipid metabolism, growth and 
response to stresses in plants
CHEN Wen-Ling, ZHANG Qing-Qing, TANG Shao-Hua, GONG Wei, HONG Yue-Yun*

National Key Laboratory of Crop Genetic Improvement, Huazhong Agricultural University, Wuhan 430070, China

Abstract: Plant glycerolipids are the most abundant lipids including phospholipids, galactolipids, storage lip-
ids, and extralipids, and are involved in various biological processes. Glycerol-3-phosphate acyltransferase 
(GPAT) catalyzes the acylation of glycerol-3-phosphate (G3P) to produce lysophosphatidic acid using fatty ac-
ids or oxidized fatty acids as substrates, which is a committed step reaction in glycerolipid biosynthesis path-
way. GPAT family in plants is composed of multiple members and 10 GPATs in Arabidopsis thaliana are divid-
ed into three groups based on subcellular localization, enzymatic activity and substrate selectivity. Each member 
of plant GPATs exhibits distinguishable properties in molecular structure, activity, and temporal-spatial distribu-
tion. The GPAT activation is involved in the synthesis of various lipids such as membrane phospholipids, tria-
cylglycerol, cutins, and suberins. Increasing evidence showed that the molecular heterogeneity of GPATs plays 
important roles in plant growth, development and response to stresses.
Key words: plant glycerol-3-phosphate acyltransferase; lysophosphatidic acid; glycerolipid synthesis; triacyl-
glycerol; extracellular lipids
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