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摘要: 阿拉伯半乳聚糖蛋白(arabinogalactan-proteins, AGPs)是一类高度糖基化的富含羟脯氨酸(hydroxyproline, 
Hyp)的糖蛋白, 广泛分布于植物的细胞壁、质膜和胞外分泌物中, 在植物生长和发育的多个过程中发挥重要作

用。主要进行两种翻译后修饰, 首先通过脯氨酸羟化酶催化的脯氨酸羟基化, 随后在一些羟脯氨酸的羟基上添

加阿拉伯半乳聚糖(arabinogalactan, AG), 以AG为主的多糖可占到AGP分子量的90%, 这意味着多糖链主要决

定着AGP与其他分子间的相互作用进而影响其功能。从2010年2个能特异糖基化AGP的糖基转移酶AtFUT4和
AtFUT6被鉴定以来, 越来越多参与AGP多糖合成的糖基转移酶被鉴定。本文综述了近10年来参与AGP多糖链

合成的糖基转移酶的研究进展, 并结合棉纤维中AGP研究, 讨论了多糖合成的机制及亟待解决的问题, 展望了

其发展趋势。
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双子叶植物细胞的细胞壁属于I型细胞壁, 近
乎等量的纤维素微纤丝和木葡聚糖组成主体框架, 
包埋在丰富的由同聚半乳糖醛酸(homogalacturonan, 
HGA)和鼠李糖半乳糖醛酸聚糖(rhamnogalacturonan, 
RG-I和RGII)组成的果胶网络中。这三个主要成

分, 连同丰富的富含羟脯氨酸的糖蛋白[hydroxypro-
line (Hyp)-rich glycoproteins, HRGPs]形成一个胶

质的网络(Yokoyama和Nishitani 2004; Sandhu等
2009)。这些组分如何整合成网络, 形成一个有序

的结构是植物生物学的一个悬而未解的中心问

题。HRGPs代表了植物细胞壁糖蛋白的一个大家

族, 根据糖基化程度的不同, 可分为三类: 高度糖基

化的阿拉伯半乳聚糖蛋白(arabinogalactan proteins, 
AGPs)、中度糖基化的伸展蛋白(extensins, EXTs)
和轻微糖基化的富含脯氨酸的蛋白(proline-rich pro-
teins, PRPs) (Showalter等2010)。AGP以含有阿拉

伯半乳糖苷(arabinogalactan, AG, 主要是II型)多糖

而命名, 主要定位于质膜-细胞壁间隙和植物的分

泌物中。AGP可能是自然界中翻译后修饰程度最

高的蛋白, 包括N末端信号肽序列的切割、由脯氨

酸羟化酶(prolyl 4-hydroxylases, P4H)催化的脯氨

酸残基的羟基化、GPI锚的修饰和羟脯氨酸羟基

上的阿拉伯半乳聚糖糖基化(arabinogalactosylation), 
以II型AG为主的多糖链占了分子量的90%以上, 而
只含有不到10%分子量的蛋白质主链, 这意味着多

糖侧链主要决定着AGP与其他分子间的相互作用

进而影响其功能的发挥(Showalter等2010; Ellis等

2010)。尽管II型AG糖苷结构高度异质化, 但一般

由1个β-1,3-链接的半乳聚糖苷主链组成, 在O-6位
置取代有β-1,6-半乳聚糖苷侧链, β-1,6糖侧链的半

乳糖残基上通常主要有阿拉伯糖修饰, 也有其他

的单糖如鼠李糖(rhamnose)、岩藻糖(fucose)、木

糖(xylose)及甲基化的葡萄糖醛酸(glucuronic acid)
等的取代(Tan等2010; Tryfona等2012)。

理解AGP合成和功能最大的挑战是它们的高

度糖基化。高度糖基化再加上种类繁多使得纯化

一个单一的AGP用于结构分析非常困难。AGP中
复杂的多糖链将蛋白质主链包在里面, 阻碍了单

个AGP的分离, 也阻碍了蛋白质特异的抗体的检

测。AGP蛋白质主链中脯氨酸残基高度的羟基化

和复杂的糖基化使得在微生物中不可能表达重组

蛋白。AGP基因家族成员众多[如在拟南芥基因组

中含有85个AGP基因, 在水稻中至少有69个成员

(Showalter等2010; Ma和Zhao 2010)]导致基因功能

冗余, 经常需要同源基因的双突变体或三突变体

才能看到表型。对突变体的研究结果显示AGPs参
与许多细胞的和生理的过程, 如参与调控植物体

细胞胚胎发生, 控制细胞增殖、膨胀、细胞壁加
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厚, 参与细胞程序性死亡、伤害应答, 参与调控根

形态、花粉管生长和植物激素信号途径等(Show-
alter等2010)。由于许多AGP含有GPI锚定序列, 因
此又被认为参与与其他膜蛋白相互作用、细胞-细
胞识别和信号传导系统等(Nothnagel 1997; Show-
alter 2001; Seifert和Roberts 2007)。尽管利用突变

体的研究使一些AGP的功能得到了阐释, 然而, 绝
大多数的AGP突变体没有明显的表型变化, 这也

是为什么植物中含有众多的AGP, 但有功能表型的

只有极少数例子的原因。

研究AGP的功能必需回答一个关键问题: 蛋
白质主链更重要还是多糖链更重要？实际上早就

有研究显示多糖链对AGP的功能非常重要。如

mur1突变体的根长只有野生型的1/3~1/2, 这种根

形态的改变不是由于其他细胞壁组分的缺失导致

的, 而是由于突变体AGP中缺乏岩藻糖致使AGP
结构改变而造成的(Van Hengel和Roberts 2002)。
在N. alata中, 完全糖基化的TTS蛋白参与花粉管延

伸和影响花粉管引导, 而去糖基化的TTS则无此功

能(Wu等2000)。关于AGP蛋白质主链的研究, 已
经取得了不少进展。本文主要从包裹蛋白质主链

的AG多糖链入手, 综述了目前主要在拟南芥中鉴

定的参与糖链合成的糖基转移酶 ,  以及糖链在

AGP行使功能过程中发挥的重要作用。

1  脯氨酸羟化酶P4Hs 

AGP可能是自然界中翻译后修饰程度最高的

蛋白, 其合成及加工过程主要包括几个步骤: N-端
信号肽的切除, Pro到Hyp的羟基化, C端GPI锚的修

饰, 及位于Hyp残基上的阿拉伯半乳聚糖糖基化修

饰(Showalter等2010)。首先, AGP核心蛋白骨架和

GPI锚分别在内质网表面合成后被转运至内质网

腔; 随后, AGP核心蛋白骨架的N-端信号序列在ω
和ω+1之间被剪切, 同时GPI锚通过磷酸乙醇胺结

合到C-端GPI信号序列的ω位点; 然后, 核心蛋白骨

架上的Pro残基通过P4H进行羟基化反应生成Hyp
残基; 随后新生的AGP多肽在糖基转移酶(glycos-
yltransferase, GT)的催化作用下在高尔基体或内质

网中进行AG-O-糖基化修饰, 最后成熟的AGP通过

膜泡运输至细胞表面(Youl等1998; Ellis等2010)。
因此, 在AGP的合成过程中, P4H和GT起着至关重

要的作用。

AGP核心蛋白骨架上的Pro残基通过P4H进行

羟基化反应生成Hyp残基。目前从长春花、菜

豆、烟草、康乃馨、拟南芥、西红柿和莱茵衣藻

等植物中分离了编码P4H的基因(Hieta和Myllyharju 
2002; Tiainen等2005; Yuasa等2005; Keskiaho等
2007; Vlad等2010; Fragkostefanakis等2014)。在拟

南芥13个P4Hs基因中, AtP4H1是第一个克隆并进行

生化鉴定的脯氨酸羟化酶(Hieta和Myllyharju 2002)。
随后, AtP4H2也被克隆出来, 显示与AtP4H1不同的

底物特异性(Tiainen等2005)。AtP4H1过量表达拟

南芥除了Hyp含量增加以及一些低氧应答标记基

因表达上调外, 还显示其他一些表型变化, 如根毛

密度和长度增加, 表皮毛缺失, 种子变小; 此外, 在
无碳源的条件下, 转基因苗生长只停留在子叶期

(Asif等2009)。近来的研究结果显示拟南芥中3个在

根中高量表达的基因AtP4H2、AtP4H5和AtP4H13, 
它们的T-DNA插入突变体均显示短根毛的表型, 
在所有的突变体根中, Hyp含量急剧下降。当过量

表达这些羟化酶时, 显示了相反的表型, 根毛变长

和根毛密度增加。进一步的研究显示, AtP4H2、
AtP4H5和AtP4H13在根毛中除了参与EXTs羟基化

修饰过程, 还能以AGP为底物, 参与AGP的Pro残基

的羟基化修饰过程 ,  进而调控根毛细胞膨胀。

AtP4H5与AtP4H2、AtP4H13三种脯氨酸羟化酶存

在于内质网到高尔基体分泌过程中, 并且AtP4H5
与AtP4H2、AtP4H13在高尔基体形成的二聚体是

正常完成Pro羟基化所必须的(Velasquez等2011, 
2015)。此外, 有报道显示P4Hs对番茄叶子细胞分

化及膨大发挥重要作用。番茄SlP4H1、SlP4H7和
SlP4H9分别被沉默后, 由于AGP及伸展蛋白含量

减少, 促进细胞分化、膨大, 导致植物的根和茎变

长、鲜重增加(Fragkostefanakis等2014)。在单细

胞绿藻(Chlamydomonas reinhardtii)基因组中, 有10
个P4H基因, 将其中的1个P4H基因Cr-P4H1基因利

用RNAi的方法沉默后, 导致其细胞壁产生了严重

缺陷(Keskiaho等2007)。非常奇怪的是在单一细胞

型的莱茵衣藻中竟然有10个P4Hs, 而且尽管莱茵

衣藻中还含有其他9个编码P4H的基因, 但它们都

不能完全回补Cr-P4H-1 RNAi突变体细胞壁缺陷

的表型(Keskiaho等2007)。从康乃馨(Dianthus car- 
yophyllus)中分离了2个在花瓣中表达的基因DcP4H1
和DcP4H2, 研究显示抑制包括这两个基因在内的
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P4Hs, 延长了切花的保鲜期, 暗示脯氨酸羟基化与

植物衰老之间有关联; DcP4H1和DcP4H2有不同的

催化特性, DcP4H2比DcP4H1在羟基化AGPs和
EXTs的脯氨酸残基反应的效率要低得多(Vlad等
2010)。我们的实验结果显示, 当用一定浓度的

P4H酶抑制剂处理离体胚珠时, 棉纤维伸长受到严

重抑制, 说明Pro羟基化与棉纤维生长和发育之间

有重要关联(图1)。随后, 我们从棉花基因组中识

别了30个可能编码P4H的基因, 表达分析显示许多

P4H基因在纤维发育的不同阶段显示特异表达, 
进一步表明这些基因在纤维发育过程中发挥作用

(图2)。

2  参与AG糖链合成的糖基转移酶

AG多糖的O-糖基化修饰主要包括: 在丝氨酸

残基上的单半乳糖基化, 在羟脯氨酸残基上添加

寡阿拉伯糖或阿拉伯半乳糖苷多糖。连续性Hyp
假说(Hyp contiguity hypothesis)指出在连续的Hyp
残基上添加阿拉伯糖, 而在聚集但不连续的Hyp残
基上添加半乳糖基, 随后在不同的GTs作用下添加

半乳糖、阿拉伯糖及其他单糖进而生成阿拉伯半

乳糖苷多糖(AG) (Tan等2003)。Tan等(2004)创造

性地在烟草中表达1个只编码成簇的非连续Hyp的

合成基因, 解析了1个Hyp-AG的结构。根据AG多

糖链的结构和糖基转移酶的特异性, 推测烟草中

有15种转移酶参与这个AG多糖链的合成, 它们是: 
1个肽链Hyp-β-半乳糖基转移酶(AGP-GalTs, 负责

将第1个半乳糖加到Hyp残基上进而起始AG多糖

的合成), 1个α-(1,5)阿拉伯糖基转移酶, 4个α-(1,3)
阿拉伯糖基转移酶, 3个β-(1,3)半乳糖基转移酶, 3
个β-(1,6)半乳糖基转移酶, 2个β-(1,6)葡糖醛酸基

转移酶和1个α-(1,4)鼠李糖基转移酶。在其他物种

中还可能有另外的转移酶, 因为在拟南芥中, α-(1,2)
岩藻糖基转移酶参与AGP糖基化(Liang等2013; 
Tryfona等2014)。早期研究显示参与意大利黑麦

草(1,6-β-Gal)多糖链合成的酶主要位于高尔基体

膜(Mascara和Fincher 1982)。随后研究显示AG的

糖基化可能在内质网中起始, 但主要发生在高尔

基体(Oka等2010)。AG糖链是在糖基转移酶的催

化作用下依次将单糖或寡糖添加到AGP蛋白主链

上合成的, 因此, 分离鉴定参与AGP合成的糖基转

移酶及研究其行使的生物学功能显得非常重要, 
同时也为更深入地阐明AGPs的功能提供了一条新

的途径。到目前为止, 利用生化、遗传、细胞学的

方法, 主要在模式植物拟南芥中分离鉴定了17个
在AG糖链合成过程中行使6种不同酶活性的基因

(表1)。
2.1  β-半乳糖基转移酶(β-galactosyltransferases, 
GalTs)

AGP糖基化是由Hyp O-β-galactosyltransferase 
(Hyp-GALlT)起始的, 这个酶负责将第1个半乳糖

残基添加到AGP蛋白的Hyp残基上。目前已经分

离了8个编码该酶的基因。其中的5个, 分别命名

为GALT2、GALT3、GALT4、GALT5和GALT6, 属
于GT31家族的一个小亚枝, 每个基因编码的蛋白

既含有1个GALT结构域也含有1个GALECTIN结

构域。另外的3个基因HPGT1、HPGT2和HPGT3, 
位于GT31家族的另一个亚枝, 它们编码的蛋白缺

少GALECTIN结构域(Egelund等2011; Basu等2013; 
Ogawa-Ohnishi和Matsubayashi 2015; Showalter和
Basu 2016a, b)。

galt和hpgt突变体显示多效性表型, 一般在单

突变体中表型很微弱但在galt2galt5双突变体和hp-
gt1hpgt2hpgt3三突变体中表型很显著。galt双突变

图1  一定浓度的P4Hs抑制剂抑制了棉纤维伸长

Fig.1  Inhibitors of prolyl 4-hydroxylase suppress  
fiber elongation

上图: α,α-dipyridyl处理, DP; 下图: ethyl-3,4-dihydroxybenzo-
ate (EDHB)处理。
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图2 棉花GhP4Hs表达谱

Fig.2  Expression profiling of GhP4Hs in different cotton tissues
root: 根; stem: 茎; leaf: 叶; petal: 花瓣; stamen: 雄蕊; pistil: 雌蕊; n3O: 开花前3 d的胚珠; 0O: 开花当天胚珠; 5f: 开花后5 d的纤维; 10f: 

开花后10 d的纤维; 20f: 开花后20 d的纤维; 25f: 开花后25 d的纤维。

体和hpgt三突变体中β-Gal-Yariv沉淀的AGPs含量

分别下降了43%和70%, 此外双突变体和三突变体

的Hyp-半乳糖基化活性也分别减少了31%和18%。

这些结果显示这两个亚族的酶都可以影响AGP合
成。galt突变体根毛生长变缓, 种皮粘液变少, 种
子变少, 衰老加剧; 在盐胁迫下显示根毛生长受阻, 
根尖肿胀。尽管hpgt单突变体没有任何表型, 但
hpgt三突变体显示更长的侧根, 更长和更浓密的根

毛, 肿胀的根尖, 变小的叶子, 变短的花序茎, 育性

降低, 角果变小。galt和hpgt突变体表型有相似但

也有不同之处, 反映GALTs和HPGTs作用不同的

AGPs。尽管有这些差别, 但这些结果清晰地表明

由GALTs和HPGTs起始的链接在Hyp上的AG糖链

对AGP功能是必需的(Ogawa-Ohnishi和Matsub-
ayashi 2015; Showalter和Basu 2016a, b)。

另外, 还有3个其他AGP半乳糖基转移酶也被

分离了。At1g77810编码β-1,3-GalT, 可能参与

β-1,3-半乳糖苷主链合成(Qu等2008)。另1个GT31
家族基因AtGalT31A, 编码β-1,6-GalT, 只参与β-1,6-
半乳糖苷侧链延长而不参与β-1,3-半乳糖苷主链延

伸, 其第9外显子上T-DNA插入突变体显示配子体

或胚胎致死。1个与AtGalT31A共表达的GT29家
族成员AtGALT29A (At1g08280)也具有β-1,6-GalT
活性, 除了参与AG糖链中的β-1,6-半乳聚糖侧链的

延伸外, 还能添加β-1,6-半乳糖到AGP糖苷的β-1,3-半
乳糖苷主链上(Geshi等2013; Dilokpimol等2014)。
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表1  参与拟南芥AGPs糖基化的糖基转移酶

Table 1  Glycosyltransferases involved with AGP glycosylation in Arabidopsis thaliana

CAZy家族              转移酶活性     基因名(基因号)      实验方法及证据           参考文献

GT31 Hyp-GalT AtGALT2 (At4g21060) HE-P; MA Basu等2013
  GALT3 (At3g06440) HE-P; MA Basu等2016, 2015a, b; 
  GALT4 (At1g27120)  Showalter和Basu 2016a,b 
  GALT5 (At1g74800)  
  GALT6 (At5g62620)  
  HPGT1 (At5g53340) PUR; HE-N; MA; HE-A  Ogawa-Ohnishi和
  HPGT2 (At4g32120)  Matsubayashi 2015
  HPGT3 (At2g25300)  
GT31 β-1,3-GalT At1g77810 Bioinformatics; HE Qu等2008
GT31 β-1,6-GalT AtGALT31A (At1g32930) HE-N; HE-E; MA Geshi等2013
GT29 β-1,6-GalT AtGALT29A (At1g08280) HE-N Dilokpimol等2014b
GT14 β-GlcAT AtGlcAT14A (At5g39990)  HE-P; MA Knoch等2013; Dilokpimol
  AtGlcAT14B (At5g15050) HE-P 和Geshi 2014
  AtGlcAT14C (At2g37585) HE-P
GT37 α-1,2-FuT AtFUT4 (At2g15390) HE-B; MA Wu等2010; Liang等2013;
  AtFUT6 (At1G14080)  Tryfona等2014 
GT77 AraT AtRAY1 (At1g70630) HE-N; MA Gille等2013

　　HE: 来自于异源表达的蛋白进行酶活分析; A: A. thaliana (拟南芥); B: 烟草BY2细胞; E: E. coil (大肠杆菌); N: N. benthamiana (烟草); P: 
P. pastoris (毕氏酵母); MA: 突变体分析; PUR: 蛋白质纯化分析; Bioinformatics: 生物信息学。

2.2  β-葡萄糖醛酸转移酶 (β-glucuronosyltransferases, 
GlcATs)

GT14家族的AtGlcAT14A、AtGlcAT14B和

AtGlcAT14C负责将葡萄糖醛酸加到AGP糖链上

(Knoch等2013; Dilokpimol和Geshi 2014)。在毕氏

酵母中分别表达AtGlcAT14A、AtGlcAT14B和At-
GlcAT14C, 体外酶活分析显示它们均具有β-葡萄

糖醛酸转移酶活性, 能够将葡萄糖醛酸(GlcA)添加

到β-1,6-半乳聚糖链和β-1,3-半乳聚糖链上(Dilok-
pimol和Geshi 2014)。AtGlcAT14A与AtGalT31A共

表达, 定位于高尔基体。AtGlc14A的T-DNA插入突

变体中GlcA的取代水平降低导致出现更长的β-1,3-
半乳聚糖链和β-1,6-半乳聚糖链。另外其突变体中

半乳糖含量显著增加, 阿拉伯糖含量明显减少, 在
黑暗条件下, 突变体幼苗的下胚轴和根细胞伸长

速率显著增加。突变体所显示出的表型很可能是

由于AGP中不同糖组分的改变使AG糖链的动力学

构象发生改变所导致(Knoch等2013, 2014)。
2.3  α-岩藻糖基转移酶 (α-fucosyltransferases, FUT)

AtFUT4 (At2g15390)和AtFUT6 (At1G14080)
是最先被鉴定的能特异糖基化AGP的GTs。FUT4
和FUT6属于GT37家族, 其中AtFUT6定位于高尔

基体。 AtFUT4和AtFUT6都具有α-1,2-岩藻糖基转

移酶活性, 并都参与根中AGP的岩藻糖基化, 但叶

子中AGP的岩藻糖糖基化只有AtFUT4参与(Wu等
2010)。AtFUT4和AtFUT6可以添加岩藻糖残基到

AGP侧链的不同位点上。atfut4和atfut6单突变体

的AGPs中岩藻糖含量降低, 而fut4/fut6双突变体的

AGP中岩藻糖缺失(Liang等2010, 2013)。尽管岩藻

糖缺失, 在正常生长条件下, 单、双突变体均无明

显的表型变化, 而仅在盐胁迫条件下, 突变体植株

的根变短(Liang等2013; Tryfona等2014)。
2.4  阿拉伯呋喃糖糖基转移酶(β-arabinofuranos-
yltransferase, ArafT)

RAY1 (REDUCED ARABINOSE YARIV1)具
有阿拉伯呋喃糖糖基(Araf)转移酶活性, 属于GT77
家族成员。RAY1定位于高尔基体, ray1突变体黄化

苗、根及莲座叶的细胞壁单糖组分分析显示阿拉

伯糖含量降低了15%~22%。对纯化的Yariv-AGP复
合物的单糖组分分析显示ray1突变体中阿拉伯糖

含量降低了37%, 糖苷键链接分析显示2-Araf和
3-Araf分别降低了35%和91%。当ray1突变体幼苗

垂直培养时, 其主根伸长速率比野生型慢, 而萌发

未受影响。在土壤中生长的ray1突变体的莲座叶
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直径比野生型小19%, 花序茎发育延迟。这些结果

显示AGP的阿拉伯糖基化对正常根生长和植物生

长有显著的影响(Gille等2013)。
3  AGP糖基转移酶(AGP-glycosyltransferases, AGP- 
GT)酶活调节

在哺乳动物细胞中, 参与蛋白质糖基化的酶相

互作用在分泌途径中形成流水线来合成糖链。已有

实验证据显示参与植物细胞壁组分合成的GT之间能

形成复合物, 如果胶的合成(GAUT1和GAUT7)、木

葡聚糖的合成(CSLC4、XXT1/XXT2和XXT5)和
木聚糖(IRX10、IRX9和IRX14)等的合成。这些GT
能和它们自身形成同源二聚体, 也能与其他GT或
非GT蛋白形成异源二聚体(Atmodjo等2011; Chou
等2015; Zeng等2016)。复合物的形成有重要生物

学意义, 比如激活/稳定催化活性, 改变底物特异

性, 控制内质网/高尔基体定位。此外, GT复合物

可为高效和精确生产某些糖苷提供一条流水线。

已经证实GAUT1和GAUT7的结合对将GAUT1的催

化区定位到高尔基体非常重要(Atmodjo等2011)。
但是AG合成过程中AGP-GTs之间是否存在相互

作用, 如有相互作用对酶活性有什么样的影响还不

明晰。近来研究表明AtGAL29A和AtGAL29A、

AtGAL31A和AtGAL31A可以自身相互作用形成

同源二聚体, 同时AtGAL29A和AtGAL31A也可以

相互作用形成异源二聚体, 而AtGAL31A与AtGl-
cAT14A不能相互作用。当AtGAL29A和AtGA-
L31A同时存在时, AtGAL29A和AtGAL31A会优先

形成异源二聚体(Geshi 2014)。酶活分析显示单个

AtGALT31A和AtGALT29A具有β-1,6-GalT活性, 
能延伸β-1,6-半乳糖苷, AtGALT29A还能将单个

β-Gal加到β-1,3-半乳糖苷上, 但活性都较低。当同

时表达AtGALT29A和AtGALT31A时, 这个异源二

聚体能显著增加β-1,6-GalT酶活性。可见AtGAL-
T29A和AtGALT31A通过形成异源二聚体有协作

增效作用, 推测蛋白-蛋白相互作用比起转录调控

来更能适应环境。AtGALT31A和AtGALT29A异

源二聚体可能是一种更快速响应β-1,6-半乳糖苷合

成的方式, 也可能是植物发育过程中精细改变AG
糖苷的一种调节机制(Dilokpimol等2014)。

因此, 复合物的形成在II型AG中β-1,6-半乳糖

苷合成中可能发挥一个调节作用。合成酶之间形

成蛋白复合物对AG合成的调控要比转录调控快, 
而且这种调控模式使得植物在细胞分化过程中II
型AG结构的细微变化成为可能。但是该机制对参

与合成II型AG的其他GT有多少普遍性还有待进一

步研究。

我们之前的研究表明轻微糖基化的PRP蛋白

及高度糖基化的AGP蛋白在棉纤维起始和伸长及

次生壁加厚阶段发挥重要作用(Huang等2008, 
2013; Xu等2014; 许文亮等2007)。进一步的研究

发现某些AGP糖链可能是纤维伸长的决定因子, 
我们找到了1个GT31家族成员GhGalT1, 其编码的

蛋白在拟南芥基因组中能找到同源基因, 但都未

见功能报道。抑制GhGalT1基因的表达能够促进

棉纤维的伸长发育, 导致成熟棉纤维变长, 过量表

达GhGalT1抑制棉纤维的伸长发育, 导致成熟棉纤

维变短。GhGalT1具有β-1,3-半乳糖基转移酶活性, 
能形成同源二聚体, 也可以与其他GalTs形成异源

二聚体, 来参与AGPs的糖基化过程, 该结果也进一

步表明由GhGalT1同源二聚体和异源二聚体介导

合成的AG糖链在纤维发育过程中的重要性(Qin等
2013, 2017)。

4  展望

AG糖链在很大程度上决定了AGP与其他分

子之间的相互作用表面, 进而影响功能, 因此, 理
解不同的糖是如何加到AGP上的以及对AGP功能

发挥的贡献是非常重要的。尽管目前已分离鉴定

多个参与AGP合成的GT, 但是关于GT与AGP糖链

及细胞壁结构、功能之间的确切关系, 还有待进

一步深入研究。还有许多问题需要在将来的研究

中得以解决: (1)目前的工作主要在拟南芥中开展

的, 在其他重要植物中, 分离的GT还很少, 识别和

鉴定新的起始和延伸多糖链的GTs, 能进一步丰富

和扩展对AGP合成的理解, 阐明糖苷链的生物学

作用。(2)每一个AGP-GT确切的酶活性是怎样

的？每个酶到底是在糖链的哪一个具体位置添加

单糖？每个酶到底作用哪些具体AGPs (AGPs分为

五个亚类: 传统的AGPs、富含赖氨酸的AGPs、
AG肽、FLAs以及嵌合的AGPs)。是否存在偏好或

特异性？这些酶如何协同来精细调控糖链的密

度、长度和序列？单个AGP糖链在植物生长发育



秦丽霞等: 植物阿拉伯半乳聚糖蛋白AG糖链的合成 1269

中的分子作用也未知。(3)除了GALTs之间能形成

多酶复合物来调控酶活性外, 其他的酶也能形成

复合物吗？是否还有其他的酶参与？AGP-GTs与
P4Hs之间存在何种关系？形成多酶复合物是否是

AG链合成过程中的一种普遍调节机制？不同的

AGP-GT相互作用形成的AG糖链如何与果胶、木

聚糖等相互作用来影响细胞壁的结构和功能还有

待研究。其他翻译后修饰途径(如磷酸化)能否影

响酶活？有许多转录因子参与调控植物次生壁的

合成, 有无转录因子如NAC、MYB等参与AGP-
GT酶活的调控？回答上述问题将最终理解AG糖

链是如何合成的以及对AGP生物学功能的贡献。
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Biosynthesis of arabinogalactan (AG) polysaccharides of 
arabinogalactan-proteins in plants
QIN Li-Xia1, LI Xue-Bao2, XU Wen-Liang2,*

1Institute of Cotton, Shanxi Academy of Agricultural Science, Yuncheng, Shanxi 044000, China
2Hubei Key Laboratory of Genetic Regulation and Integrative Biology, School of Life Sciences, Central China Normal 
University, Wuhan 430079, China

Abstract: Arabinogalactan-proteins (AGPs) are highly glycosylated hydroxyproline (Hyp)-rich glycoproteins. 
They are widely distributed in cell walls, plasma membranes and extracellular secretions of plants and play im-
portant roles in various processes of plant growth and development. These proteins undergo extensive post-
translational modification, which includes the conversion of proline (Pro) residues to hydroxyproline (Hyp) and 
subsequent addition of arabinogalactan (AG) polysaccharides to Hyp residues. Given that the carbohydrate 
moieties typically account for up to 90% of the molecular mass of AGPs, they are probable to define the inter-
active surface of the molecules and hence their functions. Since AtFUT4 and AtFUT6, two AGP-specific en-
zymes, were first characterized in Arabidopsis in 2010, more and more glycosyltransferases for AGP glycosyla-
tion were characterized. This paper reviews the recent progress on glycosyltransferases involved in AG 
biosynthesis during the last ten years. In combination with AGP research performed during cotton fiber devel-
opment, possible mechanism of AG sugar biosynthesis and future research challenges are also discussed.
Key words: arabinogalactan-proteins; AG polysaccharide; glycosylation; glycosyltransferases
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