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摘要: 二酰甘油(diacylglycerol, DAG)是脂代谢, 包括储存三酰甘油和膜脂代谢中的一个重要中间体。多条途

径可以合成DAG, 如磷脂酶C水解膜脂产生DAG等, 但是本文主要概述从头合成的Kennedy途径。这条途径中, 
主要由甘油-3-磷酸酰基转移酶、溶血磷脂酸酰基转移酶、磷脂酸磷酸酶等催化完成。我们将综述这三类酶

的基因及其功能, 着重介绍它们在油脂合成、抗逆和发育信号方面的研究进展。
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油脂具有三个基本功能, 即作为膜组分、储

存能量和转导信号(Yang和Benning 2018)。植物油

脂合成是由一系列生化反应参与、并在多个细胞

器内完成的复杂代谢过程, 包括脂肪酸合成和三

酰甘油(triacylglycerol, TAG)组装两大步骤。脂肪酸

在质体中合成后, 在长链酰基CoA合成酶(long- 
chain acyl-CoA sythetase, LACS)的作用下合成酰

基辅酶A (acyl-CoA), 并从质体转运到内质网, 启动

从头合成DAG (以及随后的TAG)的Kennedy途径(周
丹等2012)。此途径一开始, 甘油-3-磷酸(glycerol-3- 
phosphate, G3P)和酰基辅酶A在甘油-3-磷酸酰基

转移酶(glycerol-3-phosphate acyltransferase, GPAT)作
用下生成溶血磷脂酸(lysophosphatidic acid, LPA); 
然后, LPA和酰基辅酶A在溶血磷脂酸酰基转移酶

(lysophosphatidic acid acyltransferase, LPAT)作用下

生成磷脂酸(phosphatidic acid, PA); PA又在PA磷酸

酶(phosphatidic acid phosphatase/ phosphatidic acid 
hydrolase, PAP/PAH)作用下生成二酰甘油(diacyl-
glycerol, DAG); 最后, DAG在酰基辅酶A:二酰甘油

酰基转移酶(acyl-CoA:diacylglycerol acyltransferase, 
DGAT)作用下与酰基辅酶A生成TAG (Chapman和
Ohlrogge 2012; Bates 2016) (图1)。本文综述GPAT、
LPAT和PAP这三个关键酶的研究进展。

1  甘油-3-磷酸酰基转移酶(GPAT)

GPAT催化酰基辅酶A或酰基载体蛋白上的酰

基向G3P羟基转移的反应, 其产物是溶血磷脂酸

(LPA)。此酶可分为sn-1-GPAT和sn-2-GPAT: sn-1-
GPAT转移酰基到G3P的sn-1位, 生成1-酰基-溶血

磷脂酸(1-acyl-lysophosphatidic acid, 1-acyl-LPA); 
sn-2-GPAT转移酰基到G3P的sn-2位, 生成2-酰基-

溶血磷脂酸(2-acyl-lysophosphatidic acid, 2-acyl-
LPA)。酵母GPAT (Gat1p和Gat2p)不仅利用G3P为
底物, 还可以利用DHAP (dihydroxyacetone phos-
phate)和酰基辅酶A合成1-acyl-DHAP (Zheng和Zou 
2001), 后者在acyl-DHAP还原酶Ayr1p催化下生成

1-acyl-LPA (Athenstaedt和Daum 2000)。sn-1-GPAT
一般参与甘油脂的合成, 而sn-2-GPAT参与聚酯

(polyester)的合成, 如角质(cutin)和软木质(suberin)
等(Li-Beisson等2013)。依据GPAT在细胞内的定

位, 又可以分为3类: 质体GPAT、内质网GPAT和线

粒体GPAT (Chen等2011)。我们将按照该酶的生化

功能和细胞定位, 分别对GPAT加以阐述。

1.1  sn-1-GPAT
在拟南芥中, 迄今发现了10个GPAT基因, 包括

ATS1和GPAT1~9。其中ATS1和GPAT9属于sn-1-
GPAT, GPAT1~8属于sn-2-GPAT。

最早发现拟南芥GPAT相关突变体的是Kunst
等(1988)。他们鉴定到丧失质体GPAT活性的突变

体, 并将之命名为ACT1, 为了避免与肌动蛋白基

因ACT冲突, 又改成ATS1。随后Nishida等(1993)
将其cDNA 在大肠杆菌中表达, 证明了它编码的蛋

白具有GPAT活性。ATS1是质体GPAT。在对拟南

芥ATS1缺失突变体的研究中, 发现该突变株系的

PG含量减少了10%~25%, 同时还伴有种子萌发受

阻、叶片发黄、植株矮小等生长发育问题(Zheng
等2003)。麻风树(Jatropha curcas)含有ATS1同源

基因(JcGPAT1), 也是质体GPAT。在拟南芥中过表
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达JcGPAT1, 种子油含量增加13%~20% (Misra等
2017)。过表达来自红花(Carthamus tinctorius)质体

GPAT基因, 能提高拟南芥种子油含量10%~21%。

这些结果提示质体GPAT基因具有生物技术利用价

值, 用以提高种子油含量。

除此以外, 质体GPAT与植物抗冷性有关, 这
可能与其影响质体膜的PG脂肪酸不饱和度有关

(Murata和Tasaka 1997; Jayawardhane等2018)。在

对拟南芥、豌豆、菠菜等耐冷植物的研究中发现, 
它们的质体GPAT在体外表现出偏向于以18:1cis∆9

作为酰基底物(Nishida等1993)。但对南瓜或野苋

菜等冷害敏感型植株的质体GPAT进行分析时, 这
类质体GPAT表现出对16:0酰基底物的高活性而不

是18:1酰基底物(Tamada等2004)。将冷害敏感型

南瓜内编码质体GPAT的基因在烟草体内表达, 导
致了烟草耐寒性下降; 而将耐寒型拟南芥的质体

GPAT基因在烟草中表达, 提高了烟草耐寒能力。

番茄质体GPAT (LeGPAT)对18:1的底物偏好性高

于16:0, 过表达LeGPAT能增强番茄的耐寒性(Sui等
2007)。向日葵的质体GPAT也与向日葵较强的耐

寒性有关(Payá-Milans等2015)。在百合中, LpG-
PAT基因可以被低温诱导, 暗示了LpGPAT基因可

能也参与了百合的耐寒性机制(Sun等2015)。

上述提到的质体GPAT都是sn-1-GPAT; 但是, 反
过来, sn-1-GPAT并不全都位于质体。例如, GPAT9
是sn-1-GPAT, 但它定位于内质网。下调AtGPAT9
表达引起拟南芥种子油含量下降(Singer等2016)。
而过表达AtGPAT9则提高种子油含量以及花粉中

油体数量; 同时提高叶片中的TAG含量, 但不影响

角质和蜡质含量(Singer等2016)。向日葵GPAT9 
(HaGPAT9-1和HaGPAT9-2)也参与种子油合成(Payá- 
Milans等2016)。完全敲除AtGPAT9基因引发雄配

子体和雌配子体致死, 提示该基因在有性生殖过

程中的极端重要性, 但其机理尚有待研究。

1.2  sn-2-GPAT
拟南芥GPAT1~8都属于sn-2-GPAT。这些GPAT

可能不直接参与甘油脂合成, 而参与角质(cutin)和
软木质(suberin)的合成(Yang和Benning 2018)。它

们是脂肪酸或其衍生物通过酯键连接而成的聚合

物。角质由C16和C18的ω羟基酸及其衍生物构成; 
软木质则由二羧酸(dicarboxylicacids)、阿魏酸(fe-
rulic acid)以及C≥20的饱和脂肪族等组成(Beisson
等2012)。

在果实、叶片、茎和花的表面都覆盖有角质

层(culticle), 它的外层是蜡质(wax), 内层是角质; 
角质下层靠近细胞膜的部分是软木质。角质和软

图1  DAG从头合成模型图

Fig.1  Schematic diagram of de novo synthesis of diacylglycerol 
DAG: 二酰甘油, GPAT: 甘油-3-磷酸酰基转移酶, LPAT: 溶血磷脂酸酰基转移酶, PAP: 磷脂酸磷酸酶, ER: 内质网, Plastid: 质体。
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木质都是细胞壁的组分, 它们在防止水分蒸腾、阻

止病原菌侵染方面起关键作用(Beisson等2012)。
1.2.1  定位于内质网、参与角质合成的GPAT

拟南芥中定位于内质网且与角质合成相关的

GPAT有GPAT4、GPAT6、GPAT8这三个基因。

GPAT4和GPAT8具有超过80%的DNA序列同源性, 
单突变体gpat4、gpat8均无明显的角质层缺陷, 但
它们的双突变体gpat4 gpat8茎叶结构角质含量严

重降低, 角质单体中的α,ω-18:2二羧酸显著减少, 
对脱水胁迫和真菌感染的抗性降低, 气孔结构也

被严重影响, 提示这两基因在茎叶的角质合成上

功能冗余(Li等2007a)。在拟南芥中过表达GPAT4
或GPAT8后, 角质单体α,ω-16:0和α,ω-18:0显著增

加, 这些结果表明GPAT催化的角质合成过程需要

其它酶提供进一步修饰, 例如对脂肪酰基链进行

去饱和以及羧化作用的酶。值得一提的是, 拟南

芥GPAT4不仅具有sn-2酰基转移酶活性, 还具有磷

酸酶活性。首先催化α,ω-二羧酸辅酶A (α,ω-dicar-
boxylic acid-CoA, DCA-CoA)与甘油-3-磷酸在sn-2
位的酯化反应, 生成sn-2 DCA-LPA; 接着由于其磷

酸酶活性, 一部分LPA被进一步转化成2-单酰甘油

(sn-2-monoacylglycerol, 2-MAG), 成为角质合成的

中间物质(Yang等2010)。
GPAT6和GPAT8也具有sn-2酰基转移酶活性

和磷酸酶活性, 偏向于利用C16和C18 ω-氧化酰基

辅酶A为底物(Yang等2010, 2012)。拟南芥GPAT6
与花瓣的角质合成有关, 突变体gpat6表现出花瓣

角质含量大量减少, 导致了花瓣表面上的脊状结

构缺失。该突变体绒毡层和花粉壁发育也有缺陷, 
导致花粉大量败育; 花粉的萌发及花粉管伸长也

受影响, 最终导致种子产量严重下降(Li等2012)。
油菜中有3个与拟南芥GPAT4同源高的GPAT, 分

别是BnGPAT4-C1、BnGPAT4-C2和BnGPAT4-A1, 
它们都具有GPAT活性, 但其基因的组织表达有差

异。干扰BnGPAT4的表达导致角质含量下降, 叶片

气孔结构改变; 用以上三个BnGPAT4基因分别回

补拟南芥gpat4 gpat8双突变体均能一定程度恢复

正常表型。Chen等(2014)又进一步确定了BnG-
PAT4具有sn-2酰基转移酶活性和磷酸酶活性, 以二

羧酸-辅酶A为底物; BnGPAT4还与花器官及种子

发育有关, BnGPAT4的表达被干扰后, 花粉粒及胚囊

的发育受到影响, 结实率下降, 种子中油体形态、

油含量及脂肪酸组分都受到影响。番茄GPAT6在
果实角质合成中具有重要作用, GPAT6功能缺失导

致花粉形成不正常, 但不像拟南芥gpat6突变体雄

性不育, 果实角质层厚度, 组分及性质都被改变; 有
关角质和细胞壁形成及调动的基因表达也被改变

了(Petit等2016)。水稻OsGPAT3也是一个内质网定

位的蛋白, 具有sn-2酰基转移酶活性, OsGPAT3主要

在绒毡层和花药中的小孢子表达, 在花药发育和花

粉形成中具有重要作用(Men等2017)。与野生型水

稻相比, osgpat3突变体的花药更小、颜色浅白、角

质缺失、花粉外壁缺陷、绒毡层发育不正常, 脂
代谢及花药发育相关的基因表达下调。最近, 玉
米中报道了一个与水稻OsGPAT3同源性非常高的

GPAT (Zea mays male sterility33, ZmMs33), 在未成

熟的花药中有高表达, ZmMs33具有sn-2酰基转移

酶活性, 与花药及绒毡层的发育有关(Xie等2018)。
1.2.2  定位于内质网、参与软木质合成的GPAT 

拟南芥中定位于内质网且与软木质合成相关

的GPAT主要是GPAT5和GPAT7, 它们具有很高的

同源性(Beisson等2007)。拟南芥GPAT5是根和种

皮软木质生物合成所必需的, gpat5突变体的种皮

软木质成分中C22:0、C24:0、ω-羟基脂肪酸和二

羧酸单体大量减少, 但甘油脂类和表皮蜡质脂的

组分及含量都没有明显改变; gpat5突变体对盐的

耐受性也降低, 表现为种子萌发率降低, 幼苗的生

长也受到抑制(Beisson等2007)。GPAT5具有sn-2酰
基转移酶活性, 但与GPAT4、GPAT6和GPAT8不同

的是, GPAT5不具有磷酸酶活性, 因此2-酰基-LPA
是GPAT5的主要产物, 而不是2-MAG (Yang等2010)。
另外, GPAT5对于底物的选择性没有GPAT4、GPAT6
或GPAT8严格, 能够利用较宽范围链长度的ω-氧化

和不经取代修饰的酰基辅酶A, 但几乎不利用顺式

不饱和与ω-氧化的C16底物(Yang等2012)。
同时过表达拟南芥GPAT5和编码细胞色素

P450依赖的脂肪酰基氧化酶(cytochrome P450-de-
pendent fatty acyloxidase, CYP86A1)基因CYP86A1
改变角质的组分, 典型的软木质类长链羟基酸(C20–
C22)增加, 从而影响角质层的结构和功能, 导致铺

板细胞(pavement cells)大小及形态改变、失水增

加。但是这种失水并没有影响到生长; 另一方面, 
GPAT5和CYP86A1过表达植株显示出对真菌的抵

抗能力增强(Li等2007b)。
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GPAT7与GPAT5功能上有一定的相似性, 在
拟南芥中过表达GPAT7, 导致了种子和茎蜡质中的

长链sn-1/3-和sn-2 MAG的产生, 伴有C22:0和C24:0
游离脂肪酸生成(软木质合成的前体)。ProGPAT7- 
GUS转基因株系在叶片受机械伤害后, 在伤害组织

周围GUS大量表达, 表明GPAT7可能参与伤害胁迫

响应(Yang等2012)。
1.2.3  定位于线粒体的GPAT

拟南芥中, 定位于线粒体的GPATs包括GPAT1、
GPAT2、GPAT3。GPAT1在角果和花芽中表达高, 
GPAT2和GPAT3在各组织中都有表达 ,  但很低

(Zheng等2003)。拟南芥GPAT1基因被敲除后, 绒
毡层的分化受阻, 导致花粉败育, 结实率严重下

降。组分分析发现, 花芽的TAG及极性脂含量降低

了大约10%, TAG中脂肪酸组分发生改变: 棕榈酸

(16:0)含量下降, 而亚油酸(18:2)和亚麻酸(18:3)含
量上升; 花粉粒中脂肪酸组分也受到影响: 硬脂酸

(18:0)含量上升, 而亚麻酸(18:3)含量下降。突变体

种子油含量虽然略有下降, 但与野生型比无显著

性差异; 不过, 种子棕榈酸(16:0)、硬脂酸(18:0)、
亚麻酸(18:3)和二十碳烯酸(20:1)含量下降, 而油酸

(18:1)和亚油酸(18:2)含量上升(Zheng等2003)。
GPAT1定位在线粒体, 具有sn-2酰基转移酶活

性, 能利用非取代酰基辅酶A (C16:0、C16:1、
C18:0、C18:1、C20:1), 也能利用ω-氧化的酰基辅酶

A。至今尚未检测到GPAT2和GPAT3活性; gpat2、
gpat3突变体并没有明显的表型改变, 而且花、叶

片、种子的聚酯成分也没有改变(Zheng等2003; 
Yang等2012), 对它们的功能有待深入研究。

2  溶血磷脂酸酰基转移酶(LPAT)

溶血磷脂酸酰基转移酶(LPAT)是一个非常庞

大且古老的酶家族, 属于MBOAT (membrane bound 
O-acyltransferase)超级家族, 催化以溶血磷脂酸(lyso- 
PA)和酰基辅酶A为底物生成PA的生化反应(Korbes
等2016)。PA是膜脂、贮存脂类和信号转导相关脂

类合成的关键性中间物质, 参与各种各样的生理活

动(Korbes等2016)。根据LPAT在动物、植物、藻

类、真菌及细菌中的进化关系和底物选择性, 植物

LPAT可以分为质体-LPAT和微囊体-LPAT; 后者又主

要分成A类LPAT (LPAT-A)和B类LPAT (LPAT-B)两

类(Kim等2015)。
2.1  质体-LPAT

LPAT1定位在质体, 在底物选择上更偏好于

16:0-CoA, 已报道的植物LPAT家族都含有LPAT1同
源基因(Misra等2014; Korbes等2016)。

拟南芥LPAT1 (又称为AtATS2)基因在组织中

广泛表达。该基因突变后导致PA减少而lyso-PA增

加, 从而影响膜完整性和PA调控的功能, 导致胚胎

死亡(Kim和Huang 2004; Yu等2004)。油菜中质体

定位的LPAT (BAT2)具有LPAT活性, 底物选择上更

偏好于16:0-CoA (Bourgis等1999)。蓖麻中也报道

了一个质体定位的RcLPAT1, 进化上与LPAT1相近, 
在种子发育的S1、S2期呈线性上升, 在S3期达到

最高, 在种子发育后期S4、S5期逐渐下降, 可能与

种子脂合成有关(Cagliari等2010)。对绿藻脂合成

积累过程中的转录组分析表明LPAT1 (CrLPAT1)和
DGAT1 (CrDGAT1)是表达上调最显著的基因, 这
两个基因被敲除后, 中性脂降低(Lv等2013)。CrL-
PAT1定位于质体, 对底物18:1-CoA的偏好性低于

16:0-CoA; 在缺氮源的情况下, 过表达CrLPAT1可
以促进TAG的合成(Yamaoka等2016)。而最近报道

的牡丹PrLPAT1却定位于质膜而不是质体, PrL-
PAT1在组织中广泛表达, 在花和发育种子中表达

最高, 在拟南芥种子中特异表达可以提高种子脂

肪酸的含量(Zhang等2017)。
2.2  LPAT-A 

LPAT-A多在组织中广泛表达, 且在底物选择

性上更偏好于18:1-CoA而不是16:0-CoA (Arroyo- 
Caro等2013)。拟南芥LPAT2 (AtLPAT2)和LPAT3 
(AtLPAT3)都属于LPAT-A。

AtLPAT2定位于内质网, 具有LPAT活性。该

基因突变后可能导致甘油脂稳态失衡而引起雌配

子体败育(Kim等2005)。AtLPAT3的基因表达仅在

花序和根被检测到, 花粉中表达尤为强烈; AtL-
PAT3与AtLPAT2功能上存在一定冗余, 可以部分回

补atlpat2突变体表型(Kim等2005)。在磷缺乏的情

况下, AtLPAT2能促进磷脂合成而促进根的发育

(Angkawijaya等2017)。油菜中鉴定出的3个LPAT 
(BAT1.3、BAT1.5、BAT1.13), 属于LPAT-A (Mai-
sonneuve等2010)。BAT1.13在组织中广泛表达, 
BAT1.5主要在种子中表达, 在拟南芥中分别过表
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达这两个基因均能增加种子重量和油脂含量。花

生AhLPAT2在组织中广泛表达, 在雌蕊和种子中表

达最强, 编码胞质蛋白, 在拟南芥中种子特异性表

达后上调脂肪酸重头合成和TAG组装相关基因的

表达, 促进了种子油脂合成和粒重增加(Chen等
2015)。蓖麻中报道了3个LPAT-A (RcLPAT2/3/4), 
它们在种子发育不同时期的基因表达不同, RcL-
PAT2相对表达最高(Cagliari等2010)。RcLPAT2/3
分别与拟南芥AtLPAT2/3相似性高, RcLPAT2在种

子发育过程中的表达趋势与RcLPAT1相似, 而RcL-
PAT3在S1、S2期维持较高的表达水平, 之后表达

下降。RcLPAT4仅在种子发育的S2期表达高, 在
S1、S3期很低, 而在S4、S5期几乎检测不到表

达。Arroyo-Caro等(2013)对RcLPAT2、RcLPAT3A 
(RcLPAT3)、RcLPAT3B (RcLPAT4)做了进一步的研

究, 发现RcLPAT2除了在种子中表达, 还在其他大

部分组织表达, RcLPAT2偏好18:1-CoA。蓖麻油的

脂肪酸组分约90%是18:1-OH且在sn-2位置上 , 
RcLPAT2对底物选择的特性应该与此结果有关

(Tomosugi等2006)。RcLPAT3A主要在花药表达, 
RcLPAT3B在营养组织和生殖组织都有表达, 这两

个酶的LPAT活性目前还没检出来。池花(Limnan-
thes douglasii) LPAT1也属于LPAT-A, 在叶片和种

子中都有表达, 池花LPAT1更偏好于以18:1-CoA为

底物(Brown等2002)。
2.3  LPAT-B

LPAT-B的基因一般只在种子中表达, 在底物

的选择性上偏好于不寻常的酰基底物(比如中链脂

肪酰基), 目前在椰子、池花及蓖麻种子中已有报

道, 拟南芥中没有此类基因报道(Korbes等2016)。
池花LAT2 (Ld-LPAT2)属于LPAT-B, 更偏向于

利用16:0-CoA和22:1-CoA为底物。Ld-LPAT2仅在

开花22 d后的发育中种子表达(Brown等2002)。池

花种子中C22:1脂肪酸大量积累时, Ld-LPAT2蛋白

表达水平也达到最高, 这与体外结果吻合(Brown等
2002)。另外, 在油菜中过表达油菜FAE1 (BnFAE1)
和Ld-LPAT2可以显著提高种子中C22:1脂肪酸含

量, 也支持LPAT2偏好22:1-CoA为底物这一结论

(Nath等2009)。
椰子胚乳中也鉴定出一个LPAT-B (CnLPAT), 

偏好以中链脂肪酰辅酶A为底物, 尤其是12:0-CoA 

(Knutzon等1995)。在油菜中共表达椰子CnLPAT和
加州月桂(Umbellularia californica)硫酯酶基因BTE 
(bay thioesterase)可以产生富含C12:0脂肪酸的TAG 
(Knutzon等1999; Wiberg等2000)。在烟草叶片中

共表达CnLPAT、BTE和AtWRI1, 可以显著增加叶片

中的C12:0和C14:0脂肪酸含量(Reynolds等2015)。
甚至在酵母中表达CnLPAT基因, 也可以提高C12:0
和C14:0脂肪酸含量。但是, 在CnLPAT表达载体中

加上种子特异表达启动子, 然后在烟草中表达, 则
导致C12:0、C14:0脂肪酸含量显著下降, 但C6:0、
C8:0、C10:0脂肪酸含量上升(Yuan等2015)。因此, 
需要对CnLPAT等这一类LPAT-B如何参与含中链

脂肪酸油脂合成的机理作进一步探究。

2.4  其它LPAT
拟南芥LPAT4和LPAT5 (AtLPAT4与AtLPAT5)

在进化上与动物AGPAT8相似(Korbes等2016)。它

们在组织中虽广泛表达但是量很低, 而且在细菌

或酵母中表达这两个蛋白, 均未检测到酶活性, 其
功能有待进一步探究(Kim等2005)。通过对牡丹种

子不同发育阶段的脂肪酸积累趋势及相关基因表

达情况进行分析, 牡丹LPAT (PrLPAT4)对于种子脂

肪酸及油脂合成有正向调控作用(Zhang等2018)。
PrLPAT4定位于质膜, 在拟南芥中过表达该基因会

促进TAG合成相关基因表达上调, 促进脂肪酸尤

其是油酸(C18:1)的积累(Zhang等2017)。花生AhL-
PAT4编码胞质蛋白。该基因在除花器官以外的大

部分组织中表达。通过对花生种子不同发育时期

中油含量和AhLPAT4的表达情况分析, AhLPAT4可
能与种子油脂积累关系不大(Chen等2012)。Ghosh
等(2009)在拟南芥中也发现了一个可溶性的LPAT 
(solLPAT, At4g24160), 在进化上, solLPAT与哺乳动

物α/β水解酶类蛋白CGI-58 (comparative gene iden- 
tification-58)相似, 表现在蛋白结构上的保守性, 即
都有脂酶/酯酶结构域, 内含G-x-S-x-G基序(motif), 
以及酰基转移酶结构域, 内含HxxxxD基序。因此, 
在原核细胞中表达该蛋白, 不仅具有LPAT活性, 还
有TAG和PC水解酶活性(Ghosh等2009)。通常情

况下TAG积累在种子中, 但是如果干扰CGI-58表
达, 会导致在其它组织(如绿色组织中的叶肉细胞)
中积累TAG (James等2010), 提示该蛋白体内的

TAG水解活性。随后Park等(2013)鉴定出CGI-58
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的互作蛋白PXA1 (peroxisomal ABC tansporter 1), 
它是过氧化物体膜上的转运蛋白, 将底物转运到

过氧化物, 随后进行β-氧化。两者的互作, 不但调

控细胞内TAG, 还调节茉莉酸含量, 以及对生长素

信号的转导。由此可见, 脂代谢的中间产物具有

广泛的生理作用。

3  磷脂酸磷酸酶

DAG从头合成的最后一步由磷脂酸磷酸酶

(PAP)催化完成。PAP去磷酸化PA, 产生DAG和无

机磷酸根(Pi)。根据酶的催化特性分为PAP1和
PAP2。
3.1  PAP1/PAH

PAP1是胞质酶, 偶尔会结合到内质网膜上(Naka- 
mura和Ohta 2010), 这可能是为了与膜上的底物PA
结合(Han等2006)。在酵母中此酶已经被纯化, 被
命名为磷脂酸磷酸水解酶(phosphatidate phospho-
hydrolase, PAH)。其酶活性依赖Mg2+, 主要以PA为

底物, 并在Kennedy途径发挥作用(Kelly和Feussner 
2016)。

拟南芥中PAH1和PAH2参与了糖脂的合成, 
其介导的膜脂重塑调控植物适应缺磷土壤环境。

pah1 pah2拟南芥双突变体的糖脂合成显著下降, 
缺磷条件下的幼苗生长也受到严重影响(Nakamura
等2009)。相反, PAH1和PAH2对磷脂合成有抑制

作用, 因此pah1 pah2双突变体中磷脂合成增加

(Eastmond等2010)。可能的原因如下: 细胞内PAHs
活性降低会使其底物PA积累, 使得内质网内PA/PC
比值增加, 从而刺激PC合成限速酶磷酸胆碱二胞

苷酰基转移酶(CTP:phosphocholine cytidylyltrans-
ferase1, CCT1)催化磷酸胆碱(P-Cho)生成CDP- 胆碱

(CDP-Cho), 并进一步在氨基醇磷酸转运酶(amino-
alcohol phosphotransferase)催化下, DAG和CDP-
Cho反应生成PC (Craddock等2015)。pah1 pah2双
突变体中, 除了PA和PC增加外, PE和PI也显著增加

(Eastmond等2010)。另外, 细胞周期蛋白依赖的激

酶CDKA;1 (cyclin-dependent kinase a;1)通过磷酸

化PAH1的162-丝氨酸来降低PAH1的活性及其与膜

的结合, 调控PC的合成(Craddock等2017)。从生化

上分析, 生成的PC可以被作为磷脂:二酰甘油酰基

转移酶(phospholipid:diacylglycerol acyltransferase1, 

PDAT1)的底物, 用于TAG的合成。有报道指出, 酵
母PAH1与甘油脂合成有关, 其pah1∆突变体中PA
含量增加, 而DAG和TAG含量减少(Han等2006)。
将拟南芥PAH和油菜PAH在酵母pah1∆突变体内表

达可以(部分)回补pah1∆突变体TAG减少的缺陷

(Mietkiewska等2011), 这说明植物PAH可能也参与

了TAG的合成。最近的研究结果支持这一推论。

在氮素缺乏情况下, 拟南芥双突变体pah1 pah2叶
片中TAG含量比野生型低, 而PAH1和PAH2过表达

植株的叶片TAG含量要高于野生型(Yoshitake等
2017)。在红花正在成熟的种子中分离到一个PAP, 
其活性依赖Mg2+, 可以水解磷脂酸和溶血磷脂, 可
能参与种子TAG积累(Ichihara等1989)。

由于PA是重要的脂信号分子, 因此PAH还可

能通过调控PA的浓度来调控一系列的生长发育和

对环境信号的响应过程。PAH1和PAH2双基因突

变后, 花序有明显的发育缺陷, 与花序PA含量显著

增加相关(Nakamura等2014)。拟南芥PAH2在烟草

叶片过表达后, 可以抑制番茄丛矮病毒的复制(Ch-
uang等2014)。
3.2  PAP2/LPP

PAP2是跨膜酶蛋白, 其底物具有广泛性, 不仅

水解PA, 还可以水解二酰甘油焦磷酸(diacylglycer-
olpyrophosphate, DGPP)、溶血磷脂酸(LPA)、鞘

氨醇-1-磷酸(sphingosine-1-phosphate, S1P)和神经

酰胺-1-磷酸(ceramide-1-phosphate, C1P)等, 主要产

物是DAG (Pascual和Carman 2013)。PAP2不仅在

信号转导中有重要作用, 还参与甘油脂的合成。

拟南芥中有9个PAP2, 其中AtLPP1~4 (LPPα1~ 
α4)与动物PAP2同源性高, 归为真核LPP; 另外5个
是AtLPPβ、-γ、-δ、-ε1、-ε2, 根据与蓝藻的同源

性比对, 归为原核LPP (Nakamura和Ohta 2010)。
AtLPP1可以利用PA和DGPP为底物 ,  但更偏好

DGPP。AtLPP1主要在叶和根中表达, 被γ射线和

UV-B、黄蜂毒素(mastoparan)和细菌蛋白harpin处
理诱导表达, 说明了AtLPP1可能参与了DNA损

伤、G蛋白激活及氧化胁迫等信号转导途径(Pier-
rugues等2001)。AtLPP2也可以利用PA和DGPP为
底物, 在芽、花、叶、根、角果和茎中都有表达, 
AtLPP2的表达基本不受γ射线和UV-B、黄蜂毒素

和harpin处理诱导(Pierrugues等2001)。AtLPP2响
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应ABA信号 ,  在种子萌发及叶片气孔运动中的

ABA信号转导中发挥作用。拟南芥lpp2突变体种

子在萌发期PA大量积累, 对ABA的敏感性增强, 说
明了AtLPP2作为负调控因子参与萌发期的ABA信

号转导(Katagiri等2005)。lpp2突变体叶片中PA含

量也比对照高, 对ABA抑制的气孔开放的敏感性

降低, 这也说明了AtLPP2参与了ABA调节的气孔

运动(Paradis等2011)。原核表达AtLPP3不能检测

到其活性, 但其基因表达在种子萌发期增强, 在叶

片中的表达受ABA处理刺激而显著升高(Paradis等
2011)。AtLPP4酶活性及功能都没有被报道, 用
ABA处理叶片时, 其基因表达也检测不到(Paradis
等2011)。

AtLPPγ、-ε1、-ε2是定位在质体的LPP, 具有

LPP活性, 活性受Mg2+抑制(Nakamura等2007)。这

三个质体LPP基因都在根、茎、叶、花中表达, 
AtLPPγ在茎、花中表达比AtLPPε1、-ε2的强。At-
LPPγ突变导致花粉管伸长受阻, 而atlppε1、atlp-
pε2和atlppε1atlppε2这三个突变体均无明显表型, 
且脂组分也无明显变化。AtLPPδ (AtSPP1)与动物

SPP (sphingosine-1-phosphate phosphatase)同源性

很高, 具有LCBP (long-chain base1-phosphate)酶功

能, 定位于内质网, 在调控气孔运动的ABA信号转

导途径中具有一定作用, 其突变体的气孔对ABA
的敏感性增强(Nakagawa等2012)。AtLPPβ与蓝藻

LPP同源性较高, 其功能目前仍未确定(Nakamura
等2007)。牵牛花的一个AtLPPβ同源蛋白PnFL-1
被报道可能与光周期的响应有关(Kim等2003), At-
LPPβ是否具有类似功能需要进一步探究。

烟草LPP (DS1)是一个酶活性不依赖Mg2+的

PAP, 通过调节PA水来影响植物ROS (reactive oxygen 
species)和JA (jasmonic acid)级联反应相关的免疫

响应机制。通过VIGS抑制DS1基因表达, 降低PAP
活性, 导致植株内PA超积累。当该植株接种青枯

雷尔氏菌(Ralstonia solanacearum)后, 出现细胞死

亡加速、活性氧积累、PR-4基因表达等抗病反应; 
相反, 过表达DS1基因, PA下降, 降低植物对青枯雷

尔氏菌的抗性(Nakano等2013)。说明PA的积累是

烟草抗青枯雷尔氏菌所必需的。

烟草LPP通过调控PA水平来调控花粉管的生

长, 抑制烟草花粉管中LPP4的表达、或者用药理

学方法抑制LPP活性, 均可以显著促进花粉管的生

长(Pleskot等2012)。豇豆的两个PAP2酶VuPAPα和
VuPAPβ与水分胁迫有关, 其基因表达受水分缺失

诱导, 但不受机械伤害和茉莉酸处理诱导(França
等2008)。此外, 苦瓜中报道了一个较为特殊的

PAP, 其活性不依赖Mg2+, 是可溶性蛋白, 其功能尚

不清楚(Cao等2014)。
有关PAP2的大部分报道都是其参与信号转导, 

但也有参与油脂代谢的报道。通过对油棕脂代谢

相关基因转录水平的分析, 发现油棕LPPβ在果实

成熟时期大量表达, 与TAG合成相关的GPAT及
LPAT的表达水平一致, 这说明油棕LPPβ可能也参

与了油脂合成(Bourgis等2011)。对莎草块茎发育

过程中脂代谢相关基因转录水平分析表明, 莎草

LPPβ可能也参与了莎草块茎中油脂的合成(Yang
等2016)。在绿藻中表达绿藻PAP2基因CrPAP2或
酵母PAP2基因(ScDPP和ScLPP)都可以显著提高

油脂含量(Hsieh等2012; Deng等2013), 证明其

PAP2/LPP在油脂中的正向调控作用。

4  展望

植物细胞中DAG的含量虽然比较低, 但它是

植物正常生长、对环境刺激作出积极响应所必需

的(图1)。DAG作为连接油脂和膜脂的关键节点, 
直接影响着胞内油脂和膜脂的平衡。同时, 它又

是一些脂信号分子产生的“中转站”。例如,  磷脂

酶C水解PIP2 (或PIP), 生成DAG和IP3 (或IP2)等产物

(Li等2017), DAG可以进一步被DAG激酶磷酸化, 产
生另外一个重要的脂信号分子PA (Zhang等2014)。
而PIP2等磷酸肌醇盐在控制激素运输, 调节植物胚

发育和幼叶生长中起到关键作用(Tejos等2014)。
位于不同细胞器的一系列酶调控DAG的合成和代

谢, 发挥各种细胞和生理学的功能。

本文综述了DAG的从头合成途径, 着重介绍

了参与此途径的GPAT、LPAT、PAP三类酶的基因

家族、生化特征, 分析了它们的功能。通过遗传

操纵等手段初步证明这些基因在油脂合成、生长

发育、植物抗性等方面具有广泛的功能(图1)。但

是, 有一些重要的问题将来仍需继续探索: 如这些

酶及其产物是如何起作用的细胞和分子学机理, 目
前知道得很少, 有待深入研究; 第二, 对这些酶(蛋
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白)的转录调控机制知之甚少; 第三, 针对作物的研

究很少, 如大豆、油菜, 甚至玉米等作物, 相对应的

基因是否、如何在这些油料作物的DAG、TAG等

合成中起作用？解决这些问题, 有利于将来利用基

因工程手段培育含油量高、品质好的油料作物。
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Key enzymes for de novo synthesis of diacylglycerol in plant cells
BAI Yang, ZHANG Wen-Hua*

College of Life Sciences, Nanjing Agricultural University, Nanjing 210095,  China

Abstract: Diacylglycerol (DAG) is an intermediate in metabolism of both triacylglycerols and membrane lip-
ids. Multiple pathways for DAG synthesis and/or metabolism have been identified in plant cells, e.g. phospholi-
pase C-mediated DAG generation. We here review the Kennedy pathway of de novo DAG synthesis, in which 
glycerol-3-phosphateacyl transferase (GPAT), lysophosphatidic acid acyltransferase (LPAT) and  phosphatidic 
acid phosphatase (PAP) are highlighted. The gene families of these enzymes and their functions are reviewed, 
especially in oil synthesis, stress response, and development.  
Key words: diacylglycerol (DAG); glycerol-3-phosphateacyltransferase (GPAT); lysophosphatidic acid acyl-
transferase (LPAT); phosphatidic acid phosphatase (PAP)
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