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生物合成途径关键代谢反应的解析及其生物催化的研究。研究成果包括构建了 

大肠杆菌生物合成紫杉醇前体紫杉烯、3个合成途径组合生物合成谷胱甘肽、异源

宿主酵母或大肠杆菌合成糖基供体UDP-葡萄糖、UDP-葡萄糖醛酸和双功能的酰

基和糖基供体酰基葡萄糖酯等功能模块并用于天然药物的结构修饰，还解决了多

肽药物结构改造且可口服给药的技术难题。 
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摘  要: 植物丝氨酸羧肽酶样酰基转移酶与丝氨酸羧肽酶相比具有相似的结构特点和很高的同源性，能够催化酰

基葡萄糖酯的酰基转移反应，参与植物次生代谢产物的酰基化修饰，丰富天然产物结构多样性，改善化合物水溶

性、稳定性等理化性质。本文重点介绍植物来源丝氨酸羧肽酶样酰基转移酶家族的结构特点、催化机制、功能鉴

定及其生物催化应用等方面的研究进展，为促进此类酰基转移酶基因的功能表征和利用合成生物技术合成活性次

生代谢产物提供参考。 

关键词: 丝氨酸羧肽酶样酰基转移酶，酰基化反应，双功能酰基和糖基供体，生物催化  
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Structure, function and application of serine 
carboxypeptidase-like acyltransferases from plants 
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Abstract:  Plant serine carboxypeptidase-like acyltransferases (SCPL-AT) have similar structural characteristics and high 
homology compared to the serine carboxypeptidase. They can transfer the acyl from acyl glucose esters to many natural 
products, participate in the acylation modification of plant secondary metabolites, enrich the structural diversity of natural 
products, and improve the physicochemical properties such as water solubility and stability of compounds. This review 
summarizes the structural characteristics, catalytic mechanism, functional characterization, and biocatalytic applications of 
SCPL-AT from plants. This will help to promote the functional characterization of these acyltransferase genes and the 
biosynthesis of useful plant secondary metabolites by synthetic biotechnology. 

Keywords:  serine carboxypeptidase-like acyltransferase, acylation, bifunctional acyl and glucosyl donor, biocatalysis 

 

植物的次生代谢产物具有广泛的结构多样

性，其中酰基化反应与羟基化、甲基化、糖基

化相结合是形成结构多样化的分子基础。最常

见的酰基转移反应由辅酶 A 硫酯  (Coenzyme 

A，CoA) 依赖的酰基转移酶催化，属于 BAHD 

(根据 4 种酶中的首字母，包括苯甲醇 O-乙酰基

转移酶 (Benzylalcohol O-acetyltransferase，BEAT)、

花青素羟化肉桂酰基转移酶  ( A n t h o c y a n i n 

O-hydroxycinnamoyltransferase，AHCT)、邻氨基苯

甲 酸 N - 羟 化 肉 桂 酰 基 / 苯 甲 酰 基 转 移 酶 

(Anthranilate N-hydroxycinnamoyl-/benzoyltransferase，

HCBT) 和去乙酰化 vindoline 4-O-乙酰基转移酶

(Deacetylvindoline 4-O-acetyltransferase，DAT)) 酰基

转移酶 (BAHD-AT) 超家族[1-2]。除了 CoA 硫酯外，

由 UDP-糖基转移酶 (UDP-glycosyltransferases，

UGTs) 形成的葡萄糖酯 (或缩醛酯，β-acetal ester) 

也具有很高的基团转移潜能，既可以作为糖基供

体，又可以作为酰基供体，进行糖基或酰基转移

反应[3-4]。植物中依赖葡萄糖酯的酰基转移酶与丝

氨酸羧肽酶 (Serine carboxypeptidase，SCP) 具有

序列同源性，称为丝氨酸羧肽酶样酰基转移酶 

(Serine carboxypeptidase-like acyltransferase，

SCPL-AT)，属于大分子 α/β 水解酶蛋白超家族， 

SCPL-ATs 与 SCPs 不同，不具有催化肽水解活  

性[2,5-6]。本文从 SCPL-ATs 的结构特点、催化机

制、功能鉴定及其生物催化应用等方面综述分析，

希望对其在合成生物学方面的应用提供参考。 

1  SCPL-AT 的结构特征及其催化机制 

1.1  SCPL-AT 的结构特点 
鉴于 SCPL-ATs 具有出人意料的丝氨酸羧肽

酶同源性，最初被描述为“蛋白酶衣兜中的酰基转

移酶 (Acyltransferases in protease’s clothing)”[7]，

此后被归类为丝氨酸羧肽酶样 (SCPL) 酰基转移

酶。第一个被系统地进行功能鉴定的 SCPL-AT 是

野生番茄 Lycopersicon penellii 合成多酰基葡萄糖

的葡萄糖酰基转移酶 (Glucose acyltransferase，

GAC)，催化 2 分子 1-O-酰基-β-葡萄糖生成 1,2-二

酰基-β-葡萄糖以及 1-O-酰基-β-葡萄糖和葡萄糖之

间的酰基交换 (歧化反应)[8-9]，LpGAC 含有 2 个大

小分别为 34 kDa 和 24 kDa 的亚基并通过 2 个亚

基之间的内部连接肽 (CDLPYLMGILQETPTNG 

QSVFPIAGPWC) 的二硫键形成相互作用的复合

体；经蛋白质 N-测序确定小亚基的 N-端肽序列为 

(GQSVFPIAGP)[9]。在拟南芥 Arabidopsis thaliana

中发现的芥子酰基葡萄糖酯 :苹果酸酰基转移酶 
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(1-O-sinapoyl-β-glucose:L-malate sinapoyltransferase，

SMT) 首先被研究证实其定位于液泡[10]，更多的

研究报道证实了 SCPL-AT 是一类定位于液泡的

酰基转移酶，而 BAHD 则是定位于胞质内的酰基

转移酶。SCPL-ATs 除了含有信号肽结构和多个

N-糖基化 (NXT/S，X 是脯氨酸外的其他氨基酸

残基) 位点外，另一个区别于 SCP 的重要特征是

还含有保守的五肽基序“GDSYS”，而 SCP 是

“GESYA”[11]。为进一步分析 SCPL-ATs 的结构特

点，我们以飞燕草 Delphinium grandiflorum DgSCPL1 

(AB811448)[3] 的 氨 基 酸 序 列 为 研 究 目 标 进 行

GenBank BlastP (https://blast.ncbi.nlm.nih.gov/Blast. 
cgi) 分析，结果发现 100 条氨基酸序列一致性在

54.8%–71.4%之间，其中在 100 条氨基酸序列中

有 71 条基因含有“GDSYS”基序，其余基序分别

是 11 个“GDSYA”、4 个“GVSYT”、3 个“GVSYS”；

同时选取这些未进行功能注释的 SCPL-ATs 的内

部连接肽序列进行比对分析，结果如图 1A 所示，

绝大多数 SCPL-ATs 富含脯氨酸残基和具有保守   

2 个或 3 个碱性氨基酸 (KR、RR、KRR、RRR) 的

内部连接肽，其长度为 25–40 个氨基酸残基；

另一部分 SCPL-ATs 的内部连接肽同样富含脯

氨酸残基且具有一个保守的天门冬酰胺残基 

(图 1B)；SCPL-ATs 富含脯氨酸残基说明内部连

接肽在其形成的二硫键之间形成环  (Loop) 结

构，暴露于复合体的表面，易被蛋白酶识别剪切

加工。 LpGAC 属于后一类型的内部连接肽 

(CDLPYLMGILQETPTNGQSVFPI AGPWC)，根

据 Li 等测定的小亚基 N-端肽序列 N24 为

“GQSVFPIAGP”[9]，我们可推定 LpGAC 是转运到

液泡后由定位于液泡内蛋白加工酶即天门冬酰胺

内肽酶 (Asparaginyl endopeptidase) 剪切加工成

熟[12]；可能受限于天门冬酰胺内肽酶研究较少，

作者没有提出其剪切加工成熟机制。同时，基于

酵母分泌转运系统中定位于反面高尔基体定位的

内肽酶 Kex2 研究，可推测植物细胞内反面高尔

基体具有类似的剪切“KR 或 RR”基序的蛋白酶并

参与 SCPL-ATs 内部连接肽的加工成熟和酶复合

体的转运。此外，在单子叶植物拟南芥中鉴定的

SCPL-ATs 内部连接肽长度短于双子叶植物的

SCPL-ATs 内部连接肽，但是在拟南芥中已被广泛

研 究 的 芥 子 酰 基 葡 萄 糖 : 胆 碱 酰 基 转 移 酶 

(Sinapoyl-Glc:choline sinapoyltransferase，AtSCT)[13]

和 芥 子 酰 基 葡 萄 糖 : 花 青 素 酰 基 转 移 酶 

(Sinapoyl-Glc:anthocyanin sinapoyltransferase ，

AtSAT)[14]含有保守的碱性氨基酸基序的内部连

接肽，而芥子酰基葡萄糖 :葡萄糖酰基转移酶 

(Sinapoyl-Glc:sinapoyl-Glc sinapoyltransferase ，

AtSST)[14]和 AtSMT[15]则含有一个保守天门冬酰

胺残基的内部连接肽。 

1.2  SCPL-AT 的催化机制 

SCPL-ATs 除了具有 SCPs 的整体序列同源性

之外，二者都含有 α/β 水解酶折叠和催化三联体

(Ser-His-Asp) (其中 Ser 为五肽基序“GDSYS”中划

线的保守氨基酸残基)，其构成了用于底物结合的

氢键网络和用于稳定反应中间体的氧阴离子孔

(Oxyanion hole)。迄今为止，研究人员 SCPL-ATs

介导的酰基转移酶反应提出了两种可能的机制：

双置换  (ping-pong) 机制  (图 2A) 和随机序列 

(bi-bi) 机制(图 2B)，该机制要求酰基供体和受体

分子同时结合才能进行反应[6,16]。在双置换反应中，

与酰基转移酶活性位点结合的酰基葡萄糖供体被

催化三联体中的丝氨酸残基作用，形成酶-酰基中间

体，同时释放葡萄糖 (反应产物之一)。酰基受体随

后与酰基转移酶结合并亲核攻击酶-酰基中间体以

形成酰化产物，随后其与酶分离 (图 2A)。与双置

换机制不同的是，在酰基受体附着到酰基转移酶之

前，其中一个反应产物被释放，酰基供体和受体分

子都以随机顺序机制与酰基转移酶结合，并形成四

面体酶中间复合物。然后酰基受体亲核攻击酶-酰基

中间体形成酰化产物 (图 2B)[6,16]。由于随机顺序机

制不允许水进入酶活性位点，采用这种反应机制的

SCPL-ATs 可能不具有固有的水解酶活性。 
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图 1  SCPL 酰基转移酶的内部连接肽的统计分析 
Fig. 1  Statistical analysis of the internal linker peptides of 100-hit SCPL-ATs selected by BlastP search with D. 
grandiflorum SCPL1 (BAO04182) as a SCPL candidate. (A) Logos corresponds to SCPL linker peptides with the 
conserved di- or tri-basic motifs (KR, RR, KRR or RRR). (B) Alignment of the internal linker peptides selected with a 
conserved asparagine. 
 

2  SCPL-AT 家族基因功能研究 

SCPL-ATs 仅参与植物次生代谢途径，这支

持了 SCPL-ATs 的进化与植物次生代谢发展相

关的假设 [14]。目前，已通过植物突变体及酰化

产物积累差异的正向遗传筛选方法鉴定了在拟

南芥中累积芥子酰基葡萄糖的突变体 sng1 (编

码的 AtSMT 催化合成芥子酰苹果酸)[15]和 sng2 

(编码的 AtSCT 催化合成芥子酰胆碱) 以及燕麦

Avena strigose 中编码 AsSCPL1 的皂甙缺乏因 

子 7 (Sad7) 的表达 [17]。通过蛋白纯化再对野生

番茄 GAC 酶进行酶活性测定及氨基酸残基序列

的鉴定 [ 8 - 9 ]。利用反向遗传方法通过对拟南芥 

AtSMT 和 AtSCT 的分析，促进了 AtSAT 和 AtSST

表达模式及其功能鉴定[14]；依据不断增加的基因

组和转录组数据，加速了 SCPL-ATs 基因的功能

鉴定，如参与酰化花青素 (DcSAT)[18]、没食子酰

表儿茶素 (CsSCPL11、CsSCPL13、CsSCPL14)[19]、

莨菪碱中间体 littorine (AbLS)[20]等基因的功能鉴

定。图 3 是对已完成功能鉴定的和功能转录相关

SCPL-ATs 的 系 统 进 化 分 析 ， 结 果 印 证 了

SCPL-ATs 与 SCPs 功能进化的相关性，其中催化

功能相似的 SCPL-ATs 分别形成了合成芥子酰胆

碱、酰化花青素、没食子酰黄烷-3-醇等分支；此

外还呈现出物种相关性。下文将针对这些已完成

功能鉴定的 SCPL-ATs 进行概述。 
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图 2  SCPL 酰基转移酶的催化反应机理[6,16] 
Fig. 2  Catalytic mechanism of SCPL-AT[6,16]. Double displacement (ping-pong) (A) and random sequential (bi-bi) (B) 
reaction mechanisms proposed for SCPL-AT catalyzed reactions. 1-O-β-D-acylglucose (Acyl-Glc) is used as an example for 
acyl donors. Enz-SerOH: SCPL-AT with the catalytic serine residue; Glc: glucose; R: an alkyl or aryl group; R′OH: acyl 
acceptor. 

 
2.1  简单酰基葡萄糖酯的合成 

野生番茄品种 L. pennellii 的腺毛体可以分泌

糖聚酯如 2,3,4-三酰基-葡萄糖酯，这些酰化葡萄

糖酯对很多如马铃薯蚜虫等害虫具有抗虫性。Li

等对野生番茄进行蛋白纯化并鉴定了一种催化异

丁酰基葡萄糖酯生成 1,2-双异丁酰基-葡萄糖酯形

成 的 酰 基 转 移 酶 。 这 个 酰 基 转 移 酶 蛋 白 经

SDS-PAGE 分析证实含有 34 kDa 和 24 kDa 亚基

组成的异源四聚体[8]。该酰基转移酶被克隆到酿

酒酵母中异源表达，用 Blast 比对发现这个酰基转

移酶蛋白序列与丝氨酸羧肽酶(如大麦羧肽酶Ⅰ、

Ⅱ和Ⅲ、小麦丝氨酸羧肽酶Ⅱ和酵母羧肽酶Ⅱ)

具有很高的序列相似性；其对比大麦羧肽酶Ⅰ的

相似性和同源性分别为 76%和 35%。不仅如此，

这个酰基转移酶也同样具有高保守的催化三联

体，以及对丝氨酸抑制剂同样也表现出敏感性。

因此这个酰基转移酶被认定为丝氨酸羧肽酶样酰

基转移酶 (SCPL-AT)[9]。 

二异丁酰-葡萄糖酯作为一类简单的脂肪酸

酰化物，并非植物次级代谢的最终产物。Li 等在

实验中未检测有 2,3,4-三酰基-葡萄糖酯等高阶酰

化糖酯，只是对终产物 2,3,4-三酰基-葡萄糖酯的

合成途径和机制进行了预测，这表明了野生番茄

植物体内其他可能具有催化更复杂酰化糖酯的特

异性 SCPL 尚待发掘[8]。 

图 3 与野生番茄 LpGAC 聚在一组的柿树

(Diospyros kaki Thunb) DkSCPL1 经功能预测其参

与没食子酰黄烷-3-ol 的合成[21]，其功能还有待更

深入的研究确定。 

2.2  芥子酰类化合物的合成 

芥子酸酯是一组由苯丙氨酸衍生的一类抗辐

射、抗氧化的次级代谢产物，通常在植物体内通

过苯丙氨酸途径产生。拟南芥和其他十字花科植

物体内主要有 3 种芥子酸酯：芥子酰葡萄糖酯、

芥子酰胆碱、芥子酰苹果酸酯。在这些芥子酰类

化合物的生物合成途径中，芥子酰葡萄糖酯是合

成芥子酰胆碱和芥子酰苹果酸酯的酰基供体。 

2.2.1  芥子酰苹果酸酯 

1996 年 Lorenzen 等设计了用甲磺酸乙酯作

为诱导剂诱导拟南芥植物突变，再用 TLC 分析

植物叶片甲醇提取物，从而分离出了芥子酰葡萄

糖酯积累且芥子酰苹果酸酯缺乏的植物突变体 
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图 3  已功能表征和预测的 SCPL 酰基转移酶的系统分析 
Fig. 3  Phylogeny of functionally characterized and predicted SCPL-AT with SCP proteins and a BADH acyltransferase as 
outgroups. Phylogenies were inferred using MEGA X by Neighbor-Joining methods. The Neighbor-Joining tree is shown. 
Atropa belladonna AbLS (GemBank Accession No. MN256146); Camellia sinensis CsSCPL14 (GemBank Accession No. 
MK843828), CsSCPL13 (GemBank Accession No. MK843827), CsSCPL11 (GemBank Accession No. MK843826); Daucus 
carota DcSAT (GemBank Accession No. MK572824); Brassica rapa subsp. Oleifera BrSCT3  (GemBank Accession No. 
AM706348); B. napus var. napus BnSCT2 (GemBank Accession No. AM706350); B. napus BnSCT1 (GemBank Accession 
No. AY383718); L. penellii LpGAC (GemBank Accession No. AF248647); Clitoria ternatea CtSAT4 (GemBank Accession 
No. AB267672), CtSAT1 (GemBank Accession No. AB267671); D. grandiflorum SCPL1 (GemBank Accession No. 
AB811448), SCPL2 (GemBank Accession No. AB811449); Vitis vinifera VvSCPL2 (GemBank Accession No. 
XM_002283377), VvGAT1 (GemBank Accession No. MF383341); D. kaki Thunb. DkSCPL1 (GemBank Accession No. 
AB195285), DkSCPL2 (GemBank Accession No. AB473186); A. strigose AsSCPL1 sad7 (GemBank Accession No. 
FJ475130); A. thaliana, AtSST SCPL9 (GemBank Accession No. At2g23010, NM_201788); AtSAT SCPL10 (GemBank 
Accession No. At2g23000, NM_001335834); AtSMT SCPL8 (GemBank Accession No. At2g22990, AF275313); AtSCT 
SCPL19 (GemBank Accession No. At5g09640, AY033947); AtSCPL17 (GemBank Accession No. AT3G12240); Zea mays 
ZmIAA-AT (GemBank Accession No. BT016677); Oryza sativa OsIAA-AT (GemBank Accession No. CM000139); Hordeum 
vulgare CPDⅢ (GemBank Accession No. Y09604); wheat (Triticum aestivum) CPDWⅡ (GemBank Accession No. 
AJ890016); yeast (Saccharomyces cerevisiae) CPY (GemBank Accession No. NM_001182806); D. carota DcHCT1 
(GemBank Accession No. KR559236). The scale bar represents 0.2 substitutions per site. 
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sng1[22]；Lehfelgt 等研究发现 sng1 位点编码

AtSMT 基因与丝氨酸羧肽酶表现出同源性，推

测 AtSMT 可能参与植物次生代谢转酰基化反应。

sng1 位点位于 2 号染色体上，该染色体上有 5 个注

释为 SCPL 的基因；AtSMT 在大肠杆菌中表达纯

化，利用芥子酰葡萄糖酯和苹果酸进行催化反

应，用高效液相色谱  (High performance liquid 

chromatography，HPLC) 检测出芥子酰苹果酸酯

的生成[15]。 

Hause 等对 AtSMT 进行了更为深入的研究，

利用免疫印迹法证实了 AtSMT 在拟南芥中除了

种子和幼苗，在叶、花、茎、果实中均有大量表

达，在老苗、莲座叶中最为丰富，根中较少表达；

在拟南芥叶片切片的荧光标记中，定位于叶肉和

表皮细胞的中央液泡中。在拟南芥中表达的蛋白

与大肠杆菌中有 8 kDa 大小差异，这可能是由于

真核系统 N 糖基化修饰造成的差异。由此推测

SMT 在翻译成前蛋白后，在高尔基体和内质网中

加工成成熟蛋白随后被运送到液泡，并在植物成

熟期大量表达，以应对各种逆境胁迫[10]。 

2.2.2  芥子酰胆碱   

基于对 AtSMT 的功能鉴定，研究发现拟南芥

另一个突变体 sng2 具有类似 sng1 突变体积累芥

子酰葡萄糖酯的化学表型，但导致芥子酰胆碱合成

缺陷并增加胆碱水平。同样，利用大肠杆菌异源表

达和酶促催化活性分析确定 sng2 位点编码一个芥

子酰葡萄糖:胆碱芥子酰转移酶 (AtSCT)[13]。 

甘蓝型油菜种子含量最高的芥子酰化合物是

芥子酰胆碱。在种子萌发时期，芥子酰葡萄糖酯

可以在胆碱芥子酰基转移酶 SCT 的作用下转化为

芥子酰胆碱。种子萌发时，芥子酰胆碱酯酶 

(Sinapine esterase，SCE) 催化种子储备的芥子酰

胆碱水解。油菜 Brassica napus 中第一个参与芥

子酰胆碱合成的 BnSCT1 是采用分子探针并结合

PCR 克隆的方法获得目标编码基因，进行了结构

分析后，利用大肠杆菌进行异源表达，获得目标

蛋白后进行了功能鉴定[23]。为了获得 BnSCT1 功

能的遗传证据，转化拟南芥的 sng2 突变体，实验证

实突变体转化子中芥子碱积累的恢复伴随着种子

芥子酰基葡萄糖含量的降低。利用 BnSCT1 基因编

码框两端的序列对基因组分析，获得第 2 个合成芥

子酰胆碱的 BnSCT2。同时还从另外 2 个油菜品

种 B. rapa 和 B. oleracea 中克隆获得 BrSCT 

(AM706348) 和 BoSCT (AM706347)[24]。图 3 中

这 3 个 BnSCTs 与拟南芥合成芥子酰酯类的

SCPL-ATs 聚在一个功能组。 

2.2.3  芥子酰葡萄糖酯 

1,2-二 -O-芥子酰基 -β-D-葡萄糖可以通过

AtSMT 合成，它也是 1,2-二-O-芥子酰基-β-D-葡

萄糖:芥子酰基葡萄糖芥子酰转移酶 (AtSST) 的

特异催化产物。AtSST 的表达量和活性远低于高

水平表达的 AtSMT，只有在抑制 AtSMT 的植物

体内，AtSST 的活性才得以揭示。AtSST 氨基酸

与 AtSMT 有 78%同源性，不产生苹果酸芥子酯。

通过结构建模分析发现 AtSST 具有严格的底物特

异性可归因于苹果酸的静电排斥作用，通过

AtSST 的单一氨基酸突变 (即 AtSMT C323 对应

于 AtSST D327) 以及在 AtSST 中二硫键的丢失

(AtSMT C78–C323 对应 AtSST C80 和 D327 残

基)，底物特异性降低。同样，AtSST D327C 突变

体形成了类似 AtSMT 结构中的二硫键并拓宽其

识别的底物类型[14,25]。 

此外，除上述酰基糖酯外，AtSCT 还催化苯甲

酰葡萄糖和胆碱形成苯甲酰胆碱[26]，AtSCPL17 还

可以催化合成苯甲酰和芥子酰硫代葡萄糖酯[26]。 

2.3  酰化花青素类化合物合成 

花青素及其衍生物广泛存在于植物组织中，

在紫外线照射、寒冷、干旱和氧化胁迫下积累时

起到保护作用，同时花青素有抗氧化、消除人体

自由基、保护心脑血管、抗炎、抗癌等功效，在

食品、药品和美容保健等方面存在着巨大的发展

潜力和良好的应用前景。花青素通过类黄酮途径
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产生并储存在液泡中，它是一类具有 2-苯基苯并

吡喃阳离子结构的多羟基酚类化合物，随着酚羟

基的个数增多其稳定性会降低。对花色素苷的酰

化促进了它们的颜色稳定性，酰化和非酰化花青

素形式的相对含量指导了它们作为保健品和天然

着色剂在食品工业中的应用[27]。 

花青素是紫胡萝卜 Daucus carota L.贮藏根

中积累的主要花青素类型，其中花青素-3-(2″-木

糖-半乳糖苷) (Cyanidin-3-(2″xylose-galactoside)，

Cy3XG) 和花青素 -3-(2″-木糖 -6-葡萄糖 -半乳糖

苷) (Cyanidin-3-(2″-xylose-6-glucose-galactoside)，

Cy3XGG) 是非酰化花青素的两种主要形式，使

用芥子酰基、阿魏酰基或对香豆酰基葡萄糖酯作

为酰基供体，通过酯交换将 Cy3XGG 酰化，分

别形成花青素 -3-(2″-木糖 -6″-芥子酰 -葡萄糖 -半

乳糖苷) (Cyanidin-3-(2″-xylose-6″-sinapoyl-glucose- 

galactoside)，Cy3XSGG)、花青素-3-(2″-木糖-6″-

阿 魏 酰 - 葡 萄 糖 - 半 乳 糖 苷 ) (Cyanidin-3-(2″- 

xylose-6″-feruloyl-glucose-galactoside)，Cy3XFGG)

或花青素-3-(2″-木糖-6″-(4-香豆酰)葡萄糖-半乳糖

苷) (Cyanidin-3-(2″-xylose-6″-(4-coumuroyl)glucose- 

galactoside)，Cy3XCGG)。在所有研究的紫色胡

萝卜品种中，Cy3XSGG 和 Cy3XFGG 始终是贮藏

根中存在的两种主要的酰化花色苷形式，占总花

青素的 25%–85%。Curaba 等研究发现紫胡萝卜 

一个控制根中花青素酰化的显性基因位于 576 kb 

Raa1 区域，包含 29 个预测基因；经同源性和系

统发育分析，从该区域内鉴定出一个由 3 个 SCPL

酰基转移酶编码基因  (DcSCPL1、DcSCPL2 和

DcSCPL3) 组成的基因簇；蛋白质序列分析表明

只有 DcSCPL1 含有酰基转移酶活性所需的所有

保守结构域，而 DcSCPL2 和 DcSCPL3 分别在  

N-端信号肽和催化结构域存在部分缺失。比较转

录组  (RNA-Seq) 和基因表达  (RT-qPCR) 证实

DcSCPL2 和 DcSCPL3 在受试样品中不表达，只

有 DcSCPL1 (DcSAT) 是位于 Raa1 区域的唯一的

酰基转移酶基因，在所有紫色 (相对于非紫色)根

样本中表达和上调。结果表明 DcSCPL1 是由控制

花青素生物合成的转录组因子 DcMYB7 正向调

节表达的 SCPL-AT 基因 (MK572824)[18]。 

已报道的植物蓝色花色是由多酰基化花青素形

成的，在飞燕草 D. grandiflorum 植物中，作为双功能

供体的对羟基苯甲酰葡萄糖 (p-hydroxybenzoyl-Glc，

pHBG) 是合成飞燕草素 3-O-芸香苷-7-葡萄糖苷 

(Delphinidin 3-O-rutinoside-7-O-glucoside) 和 /或紫

飞燕草素 (Viodelphin) [飞燕草素 3-O-芸香苷-7-O- 

(6-O-(4-O-(葡萄糖基)-氧化苯甲酰基)-葡萄糖苷)] 

(Delphinidin 3-O-rutinoside- 7-O-(6-O-(4-O-(glucosyl)- 

oxybenzoyl)-glucoside))的 糖 基 和 酰 基 供 体 。

Nishizaki 等利用兼并引物 PCR 方法获得了   

2 个 SCPL-ATs 基因  (DgSCPL1 和 DgSCPL2)，

可能分别催化酰化合成 Dp3R7BG (Delphinidin 

3-O-rutinoside-7-O-(6-O-(p-hydroxybenzoyl)-glucoside) 

和 Dp3R7d(BG) (Delphinidin 3-O-rutinoside-7-O-(6-O- 

(4-O-(6-O-(p-hydroxybenzoyl)-glucosyl)-oxybenzoyl)- 

glucoside)[3] 。 在 白 花 突 变 体 WW 中 未 检 测

DgSCPL2 的表达，基因组 DNA 测序验证表明

DgSCPL2 突变产生一个提前终止密码子，说明缺

失的 DgSCPL2 活性导致了酰基化花青素积累减

少。利用 DgSCPL2 信号肽与绿色荧光蛋白 

(Green fluorescent protein，GFP) 构建融合基因，

在洋葱表皮细胞中表达并定位在液泡中[3]。 

在模式植物拟南芥中花青素最常见的形式是

芥 子 酰 化 花 青 素 衍 生 物 3-O-[6-O-(4-O-β-D- 

glucopyranosyl-p-coumaroyl)-2-O-(2-O-sinapoyl-β- 

D-xylopyranosyl)-β-D-glucopyranosyl]-5-O-(6-O- 

malonyl-β-D-glucopyranosyl) cyanidin，通过分析

sng1-1、sng1-5和 sng1-6突变体来确定编码 AtSAT

的基因。野生型拟南芥植物和 sng1-1 突变体积累

了大量的芥子酰化花青素，但 sng1-5 和 sng1-6 突

变体没有积累酰化花青素[14]。sng1-5 和 sng1-6 突

变体都缺乏 sng1 和 At2g23000，sng1-5 突变体的

缺失仅跨越这两个基因。用 sng1 基因转化 sng1-5
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突变体也未能恢复芥子酰化花青素的积累，从而证

明 At2g23000 是拟南芥中唯一的 AtSAT。自 AtSAT

的初步鉴定以来，已发现一种自然发生的 Pna-10

缺失突变体，其缺失 SNG1 和 At2g23000，缺乏芥

子酰化花青素和芥子酰苹果酸 [28]。由于其与

AtSMT 和 AtSCT 具有很高相似性，也催化相同的

底物芥子酰葡萄糖；但也不能排除 AtSMT 也有催

化合成芥子酰化花青素的活性[14]。针对已进行功

能鉴定的 SCPL-ATs 的系统分析结果可以看出

AtSAT 与拟南芥的其他 SCPL-ATs 聚在一起，既

有来自同一物种的相关性，也与识别催化相同底

物的进化有关。此外，另外 46 个拟南芥 SCPL 蛋

白的研究有可能进一步阐明 SCPL-ATs 在植物次

生代谢中的功能进化。 

Bontpart 等利用基因表达和代谢产物积累的

相关性分析鉴定了 VvGAT1 和 VvSCPL2 参与酰

化花青素的生物合成 [29]，但系统分析结果表明

VvGAT1 聚在没食子酰黄烷-3-醇分支。 

2.4  皂苷酰基化 

燕麦 A. strigosa 在其根部会产生一种酰基化抗

菌三萜苷 Avenacins，可防止土壤中各种病原体入

侵。Avenacins 在 C-21 位置与 N-甲基邻氨基苯甲

酸酯或苯甲酸酯发生转酰基反应，这个位点的酰

基化修饰对于三萜类化合物在生物活性方面有至

关重要的意义[17]。AsSCPL1 是燕麦 Sad7 编码的

一个 SCPL-AT，Sad7 也是 Avenacin 生物合成基

因簇的一部分。燕麦植物体内这个转酰基反应需

要 N-甲基邻氨基苯甲酸糖酯作为酰基供体，在

Avenacin 生物合成基因簇内，已鉴定出由 Sad10

编码的糖基转移酶基因 UGT74H5 催化 N-甲基邻

氨基苯甲酸糖酯形成，Sad9 编码邻氨基苯甲酸酯

N-甲基转移酶 MT1，这 3 个酶在同一个较宽的基

因簇内共同完成 Avenacin 的合成[17]。 

2.5  没食子酰黄烷醇 

没食子酰黄烷 -3-醇如儿茶素没食子酸酯

(Catechin gallate，CG)、表儿茶素没食子酸酯

(Epicatechin gallate，ECG)、没食子酸儿茶素没食

子酸酯 (Gallocatechin gallate，GCG) 和表没食子

酸儿茶素没食子酸酯 (Epigallocatechin gallate，

EGCG) 具有保护膜免受氧化损伤的重要生物活

性[30]。黄烷-3-醇的没食子酸化需要活化的没食子

酰葡萄糖酯 (β-glucogallin) 作为酰基供体，催化

没食子酸和 UDP-葡萄糖合成没食子酰葡萄糖酯的

糖基转移酶 (UGT) 已在茶树Camelia sinensis中得

到鉴定[31]。Liu 等从茶树分离纯化并获得了一个

可利用没食子酰葡萄糖酯催化 EC 和 EGC 的没食

子酰化形成 ECG 和 EGCG 的 SCPL-AT[31]。最近

Ahmad 等利用转录组分析方法对茶树基因组中的

SCPL-AT 基因进行了全基因组鉴定。其中 28 个

相关基因在幼叶和营养芽中有差异表达，用重组酶

鉴定了 3 种对表儿茶素具有没食子酸酰化活性的

SCPL-AT 酶 (CsSCPL11、CsSCPL13、CsSCPL14)。

这些 SCPL-AT 基因的表达水平不仅与没食子酰

儿茶素的积累相一致，而且利用大肠杆菌表达纯

化的重组酶也显示利用没食子酰葡萄糖:儿茶素

没食子酰基转移酶活性[19]。 

Akagi 等利用基因表达和代谢产物积累的相

关性分析鉴定了 2 个可能参与没食子酰黄烷醇生

物合成候选 SCPL-ATs (DkSCPL1，DkSCPL2)[21]；

但系统分析结果表明仅 DkSCPL2 与茶的 3 个

SCPL-ATs 聚在没食子酰黄烷-3-醇分支。 

2.6  莨菪碱中间体 Littorine 合成 

茄科的一些药用植物产生药用的托品烷生物

碱 (Tropane alkaloids，TA)，如莨菪碱和东莨菪

碱。Littorine 是莨菪碱和东莨菪碱生物合成途径

中的关键中间体。然而，前体苯乳酸和托品烷形

成 Littorine 的机制尚不完全清楚。Qiu 等利用功

能基因组学方法寻找颠茄 Atropa belladonna 生物

合成相关的 UDP-葡萄糖 :苯乳酸糖基转移酶 

(UGT1) 和 Littorine 合酶 (Littorine synthase，LS)

的功能基因。使用 UGT 保守域  (PF00201) 从

颠茄转录组中鉴定出 102 个编码基因。利用
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SCPL-ATs 和 SCP (均属于 α/β 水解酶超家族) 中

的保守结构域  (PF00450) 从颠茄转录组中获得  

33 个编码基因。TA 在次生根中合成，已知托品烷

生物碱生物合成基因在次生根中特异表达。根据表

达谱分析确定 102 个 UGT 基因中的 7 个和 33 个

SCP 基因中的 2 个显示出与特征性托品烷生物碱

生物合成基因相似的组织表达谱。然后利用 RNAi

技术分析 UGT1 和 LS 与托品烷生物碱积累的相

关性，利用大肠杆菌异源表达纯化了 UGT1 并进

行酶促催化活性的鉴定；而 LS 利用烟草表达系

统与 UGT1 共表达，在添加苯乳酸和阿托品的情

况下确定 LS 的催化活性[20]。 

2.7  吲哚-3-乙酰基肌醇合成 

生长素尤其是吲哚 -3-乙酸  (Indole-3-acetic 

acid，IAA) 调节植物的许多生长和发育过程，其

中一种机制是 IAA 通过酯键与糖和醇结合，或通

过酰胺键与氨基酸、肽和蛋白质结合。IAA 酯结

合物是单子叶植物中植物激素的主要形式，在水

稻 O. sativa 籽粒中，酯结合物占内源生长素总量

的 62%–70%，其中 10%是吲哚 -3-乙酰基肌醇

(Indole-3-acetyl-myo-inositol，IAInos)。IAA 结合

物不具有典型的生长素活性，但被认为参与 IAA

运输、生长素分解代谢或保护植物激素免受氧化

降解等过程，并可作为生长素的临时储存。

Ciarkowska等基于对玉米和水稻中 SCPL-AT催化

合成 IAInos 的酶学生化研究[32-34]，利用酵母和细

菌表达系统对 OsIAA-AT 基因进行了克隆和表

达。在两种表达系统中功能性表达的蛋白酶均显

示 1-O-IAGlc (1-O-indole-3-acetyl-β-D-glucose) 依

赖的酰基转移酶活性。氨基酸序列分析证实水稻

IAInos 合酶属于 SCPL 蛋白家族[35]。 

3  SCPL-ATs 的异源表达及应用 

SCPL-ATs 通过分泌途径表达并定位于植物

液泡，N-末端信号肽将新生多肽引导到内质网，

在内质网中经历折叠的处理步骤——信号肽断裂

和二硫键形成，正确折叠的 SCPL-ATs 蛋白通过

高尔基体运输，在高尔基体中进行 N-X-S/T 基序

内天冬酰胺残基的 N-糖基化 (其中 X 不是脯氨

酸)。液泡相关转运因子识别 SCPL-ATs 的转运信

号序列，将 SCPL-ATs 转运定位到液泡囊腔。 

由于 SCPL-ATs 的表达需要广泛的翻译后加工

且异源宿主内运输困难，被功能鉴定的 SCPL-ATs

并不多；在常用的基因工程宿主表达系统中工程改

造的酵母和植物烟草相对有效地实现了 SCPL-AT

的功能表达。例如，AtSCT 的细胞外分泌表达是

利用酿酒酵母液泡定位蛋白 1 (vpl1) 突变型的菌

株 W2579 促进其大量分泌蛋白[36]；为促进细胞内

SCPL-ATs 在酵母细胞内的表达，Stehle 等开发了

宿主载体系统 BY4741(gal1)/pDIONYSOS，半乳

糖激酶缺乏引起的酿酒酵母 BY4741 菌株 (gal1) 

不能代谢半乳糖；为提高表达活性 AtSMT，还对影

响翻译起始的序列、N-端信号肽和密码子适应性进

行了一系列的优化并证实酿酒酵母 PEP4 的 N-端

信号肽能很好地促进 AtSMT 的表达[37]。 

最常用的植物烟草表达系统，能为 SCPL-Ats

的功能表达提供一个适宜的生长环境并确保正确

的翻译、折叠和翻译后修饰。作为一个瞬时表达

系统，以豌豆花叶病毒 (Cowpea mosaic virus，

CPMV) 为基础已成功用于燕麦 SAD7、油菜

BnSCT1 和 BnSCT2 以及 AbLS 等 SCPL-ATs 的异

源表达和功能鉴定[17,20,24]。 

有关已功能鉴定的 SCPL-ATs 应用，Matsuba 

等以紫背天牛 Gomphrena globosa 芥子酸葡萄糖

基转移酶重组蛋白为原料并利用拟南芥蔗糖合

成酶的 UDP-葡萄糖循环系统合成了 4 种 1-O-羟

基 肉 桂 酰 -β-D- 葡 萄 糖 (1-O-hydroxycinnamoyl- 

β-D-glucose，HCA-Glcs)，检测胡萝卜和北沙参

Glehnia littoralis 两种植物的蛋白质提取物依赖

HCA-Glc 酰基转移酶的活性，结果发现两种植物

培养细胞的蛋白质提取物对阿魏酰-Glc 的活性比

芥子酰-Glc 更高，也说明体内产生和积累的酰基
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供体分子控制着不同酰基化的花色苷分子的合 

成[38]。Srinivasan 等利用合成生物学技术在酵母

细胞内完成了从单糖和氨基酸开始生物合成药用

生物碱莨菪碱和东莨菪碱的合成途径构建，把来

自酵母、细菌、植物和动物的超过 20 种蛋白质基

因分布定位在 6 个亚细胞位置中表达，以重现植

物中托烷生物碱生物合成的空间组织。其中最主

要的元件就是 AbLS 的功能表达，通过利用红色

荧光蛋白 (DsRed) 与 AbLS 的融合实现了 AbLS

定位液泡的表达，重现了植物中托烷生物碱的空

间组织定位合成。这是把 SCPL-AT 基因元件利用

合成生物学技术应用于植物次生代谢生物合成的

成功范例[39]。 

4  问题与展望  

到目前为止，已有 18 个 SCPL-ATs 酶蛋白进

行了功能鉴定研究，随着转录组学和基因组学技

术的发展，已有很多通过生物信息学分析预测为

具有 SCPL-AT 结构的编码基因，如何快速地进行

功能注释这些基因需要解决 2 个难题：一是建立

简便易得的酰基葡萄糖酯的合成制备方法，目前

已完成功能鉴定的 SCPL-ATs 多数是基于体内代

谢产物差异或遗传互补的策略[13-15,17]，只有少数

几个是从植物体内纯化酰基葡萄糖酯作为酰基供

体，再结合酶学生化研究完成功能鉴定[19,35]，还

有 利 用 参 与 酰 基 供 体 合 成 的 糖 基 转 移 酶 与

SCPL-AT 共同在体表达进行功能鉴定[20]；二是需

要系统地研究 SCPL-AT 蛋白酶成熟剪切机制，此

类蛋白复合体成熟形成由二硫键共价作用的异源

二聚体，图 1 是我们对两个亚基之间内部连接肽

的系统分析，两类连接肽的剪切加工还需要对参

与其成熟的蛋白酶进行实验验证。 

目前已有很多合成酰基葡萄糖酯的糖基转移

酶得到功能鉴定 [4,38]，本文未作综述；可以利用

这些糖基转移酶建立高效合成酰基葡萄糖酯的生

物表达系统，既可方便纯化制备用于 SCPL-ATs

的体外酶促活性分析，也可直接建立一个体内共

表达的功能分析平台，促进 SCPL-ATs 的功能注

释研究。同时，可通过蛋白质工程策略改变

SCPL-ATs 的亚细胞区室化表达及其成熟过程的

调控，就如同托品烷生物碱生物合成[39]的技术启

示，利用合成生物学技术把 SCPL-ATs 应用到植

物次生代谢产物的生物合成研究。 
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