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尹恒，博士，中国科学院大连化学物理研究所研究员、博士生导师、研究组组长．主要在糖工程与植物糖生物学领域开展

研究工作，代表性工作如下：研发获得了系列多糖降解酶，酶法制备得到系列寡糖，开发了多种糖基农用产品；研究植物糖基

化过程的基础糖生物学问题；研究寡糖激活植物免疫诱导植物抗病的作用机制．累计主持国家重点研发计划课题、国家自然科

学基金等 10余项课题．主编外文专著一部，参与编著中文著作三部（副主编一部），发表论文 70余篇．现为中国科学院青年创
新促进会会员、中国生物工程学会糖生物工程专业委员会委员、中国生物化学与分子生物学会糖复合物专业委员会委员、全国

农药标准化技术委员会生物农药分技术委员会委员．

摘要 蛋白质的 O-GlcNAc糖基化现象发现迄今已有 30多年历史．动物中，O-GlcNAc糖基化在调控细胞信号转导、基因转
录、表观遗传和新陈代谢等方面发挥重要作用．而植物中，O-GlcNAc糖基化在近几年才得到关注并进行初步研究．本文对
植物中 O-GlcNAc修饰的糖供体合成途径、O-GlcNAc修饰关键酶、O-GlcNAc修饰蛋白的检测及功能等方面的研究工作进行
归纳总结，发现 O-GlcNAc糖基化在植物的生长发育、激素网络调控、信号转导、植物病毒侵染等过程均发挥重要作用，为
进一步研究植物中 O-GlcNAc糖基化的生物学功能提供参考．
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蛋白质糖基化是一种重要的蛋白质翻译后修饰

方式，在复杂的生命活动中扮演重要角色．常见的糖

基化，如糖基磷脂酰肌醇(glycosylphosphatidylinositol,
GPI)-锚定修饰、N-糖基化和 O-糖基化，蛋白质
一般会被修饰上结构复杂的糖链 [1-2]．然而，生物

体中还存在一种常见但比较特殊的糖基化，它与上

述糖基化不同，仅在蛋白质上修饰一个单糖即 N-
乙酰氨基葡萄糖 (N-acetylglucosamine， GlcNAc)
(图 1) [3]．在此修饰中，GlcNAc 通过 O- 糖苷键连
接到蛋白的丝氨酸或苏氨酸(Ser/Thr)上，因此被称
为 O-GlcNAc糖基化．

O-GlcNAc 糖基化现象在 1984 年由美国约翰
霍普金斯大学 G．W． Hart教授等[5]最先发现，由

于该种糖基化的独特性及重要性，从发现至今，一

直是糖生物学的研究热点．到目前为止，已经鉴定

出 1 000余种 O-GlcNAc修饰的蛋白，这些蛋白广

泛存在于细胞核和细胞质中，包括转录因子、核蛋

白、激酶、以及信号转导和新陈代谢等过程的关键

蛋白[3]．研究表明 O-GlcNAc糖基化对蛋白质的结
构、细胞定位和功能都有重要影响，O-GlcNAc修
饰的状态和水平影响及调控细胞的生理活动．因

此，在人体中 O-GlcNAc糖基化蛋白广泛参与到人
的记忆、代谢和免疫等生理过程，并且人体多种疾

病的发生发展都与 O-GlcNAc修饰水平的异常密切
相关，如癌症、老年痴呆、心血管疾病、糖尿病等

(图 2)[6]．
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与动物中所取得的进展相比，植物中

O-GlcNAc糖基化的研究远远落后，但近年来已有
研究者关注此方面并开展了相关工作．对这些研究

工作加以了解认识，有助于揭示植物中 O-GlcNAc
修饰的生物学功能，进而明确这个重要的蛋白质翻

译后修饰现象对植物生理活动的影响．因此，本文

针对 O-GlcNAc修饰的糖供体合成途径、O-GlcNAc
修饰过程的关键酶以及植物 O-GlcNAc修饰蛋白的
鉴定及功能等方面的研究现状进行了概述．

1 植物 O鄄GlcNAc 修饰糖供体途径———己

糖胺途径

由于 O-GlcNAc 糖基化仅是一个单糖基修饰，
所以其修饰过程的唯一糖供体就是尿苷二磷酸 -
GlcNAc(uridine diphosphate-GlcNAc, UDP-GlcNAc).
在生物体内，合成 UDP-GlcNAc 的主要途径是己
糖 胺 途 径 (hexosamine biosynthesis pathway，
HBP)．HBP途径是糖酵解途径的分支，只占生物

红斑狼疮

癌症

代谢综合症

心血管疾病

老年痴呆

病变

互作蛋白

互作蛋白

健康

记忆

干细胞维护

新陈代谢

体内平衡

生长因子
信号传导

免疫细胞
维护

环境

代谢

作用靶标

细胞核
线粒体

作用靶标

细胞核
脂肪

UDP-GlcNAc

OGT

O-GlcNAc糖基化

OGA

核孔蛋白
转录因子

表观遗传调控
线粒体蛋白
酶与激酶
结构蛋白

组蛋白
OGT

SIN3A
MAPK
TETs
Milton/OIPs

Fig援 2 O鄄GlcNAcylation impact biological homeostasis and disease pathologies in human[6]

图 2 O鄄GlcNAc糖基化影响人体的生理活动和疾病的发生发展[6]

Fig. 1 The universal types of protein glycosylation[2, 4]

图 1 蛋白质糖基化常见形式[2, 4]
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Fig. 3 The hexosamine biosynthetic pathway
and O鄄GlcNAcylation pathway

图 3 己糖胺途径和 O鄄GlcNAc糖基化修饰途径
Glc: 葡萄 糖 (glucose)， Fru-6-P: 果 糖 -6-P (frucose-6-phosphate)，

GlcN-6-P:葡萄糖胺 -6-P(glucosamine-6-phosphate)，GlcNAc-6-P: N-

乙酰葡萄糖胺 -6-P(n-acetylglucosamine-6-phosphate).
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体内葡萄糖代谢的 2%～5% [7]．在真核生物中，

HBP途径由 4个特异性的酶催化：首先果糖 -6-磷
酸(frucose-6-phosphate，Fru-6-P)在葡萄糖胺 -6- 磷
酸 (glucosamine-6-P，GlcN-6-P)合成酶 (glutamine:
fructose-6-P amidotransferase，GFAT)的作用下生成
GlcN-6-P； 第 二 步 在 GlcN-6-P 乙 酰 转 移 酶
(GlcN-6-P acetyltransferase，GNA)的催化下乙酰化
为乙酰葡萄糖胺 -6-磷酸(GlcNAc-6-P)；第三步是
由乙酰葡萄糖胺磷酸变位酶(N-acetylglucosamine-
phosphate mutase，AGM)催化转变为乙酰葡萄糖
胺 -1- 磷酸 GlcNAc-1-P；最后由焦磷酸化酶
(UDP-GlcNAc pyrophosphorylase，UAP)催化合成
UDP-GlcNAc (图 3)[7-8]．

HBP途径相关酶的鉴定及研究工作在 1977年
就已经开始，目前在酵母、线虫、哺乳动物等真核

生物，及结核分枝杆菌、大肠杆菌等原核生物中均

已阐明途径，在酶催化机理及应用方面也取得了较

好进展[7-9]．但是在植物中，HBP途径的研究要远
远落后于其他生物，至今 HBP途径酶的鉴定工作
尚未完成，功能研究更少．

目前仅有的几篇文章报道 HBP 在植物的逆

境胁迫、配子形成、胚胎发育过程中可发挥重要作

用[10-12]．开展对 O-GlcNAc修饰糖供体合成途径的
研究，对于研究 O-GlcNAc修饰的调控机制及生物
学功能，具有重要意义．

2 植物 O鄄GlcNAc修饰关键酶———O鄄GlcNAc
转移酶 OGT

O-GlcNAc修饰过程只有 2种酶参与，分别是
N-乙酰氨基葡萄糖转移酶(O-GlcNAc transferases，
OGT)和 N- 乙酰氨基葡萄糖苷酶 (O-GlcNAcases，
OGA) (图 3) [3, 13]．OGT 催化唯一的糖供体 UDP-
GlcNAc与蛋白质的 Ser/Thr相连接，形成糖苷键，
OGA则使单糖从 Ser/Thr上移除．O-GlcNAc 糖基
化修饰过程简单迅速，是一种可诱导的、可逆的、

动态的翻译后修饰．因此 O-GlcNAc修饰可以作为
对环境刺激的一种应答反应，通过瞬时的糖基化或

去糖基化调节复杂的细胞活动，这也是其具有重要

生物学功能的根本原因[3]．

OGT和 OGA作为 O-GlcNAc修饰过程的关键
酶，一直是糖生物学研究的焦点．但到目前为止，

植物中的 OGA仍未被鉴定出来．有研究发现，一
种 OGA 的抑制剂 PUGNAc 可以调节冬小麦的
O-GlcNAc 修饰水平 [14]．说明植物中 OGA 类似蛋
白确实是存在的，但是它的鉴定及功能研究仍需要

大量的工作．

植物 OGT的研究相对较深入，因为在不同生
物体中 OGT 序列高度保守 [15-16]．不同生物来源的

OGT具有类似的结构域组成，均是由氨基端(N端)
的细胞定位信号肽、三角四肽重复序列 TPRs(34个
氨基酸组成)、连接区域和羧基端(C端)催化域 4个
基本结构域组成．OGT根据其催化域序列构建的
系统进化树主要有两大进化分支，分别是

SPINDLY类(SPY-like)和 SECRET AGENT类(SEC-
like)[17]．动物中只有一个 OGT，属于 SEC-like；而
在所有的高等光合植物中，均含有 2 个 OGT，分
别是 SPY与 SEC．这一结论在拟南芥[18-19]和水稻[20]

中均已证实，同时在很多高等植物的基因组中找到

了类似基因[15, 21]．

2援1 SPY与 SEC在植物生长发育中的功能
植物中 O-GlcNAc修饰现象的研究起始于赤霉

素(GA)响应途径中关键元件的鉴定工作．1996年，
SPY被鉴定为 GA信号途径的一个负调控因子，并
于 1999年被美国明尼苏达大学尼尔实验室确认具
有 O-GlcNAc转移酶功能[22-23]．研究发现，SPY的
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缺失型拟南芥突变体(spy)虽然表现出较严重的生长
缺陷，但是植株仍然能够生长发育、开花结子，这

与动物中 OGT缺失直接致死不同．并且 spy突变
体中蛋白的 O-GlcNAc修饰水平只是降低而不是消
失，所以推测拟南芥中还具有另外一个相同功能的

基因．

2002年，尼尔实验室发现了植物中的另外一
个 OGT-SEC[18]．随后 SPY与 SEC的生物学功能研
究逐步开展，其在植物生长发育过程中的功能被不

断揭示．SEC与 SPY双缺失突变株(sec spy)在胚胎
发育初期致死，而单缺失突变株(sec或 spy)在胚胎
发育过程中并没有明显的缺陷．所以推测两者在配

子体和种子发育过程中的部分功能是重叠的，一个

基因的存在就可以维持胚胎发育的正常进行[18]．

2004 年，尼尔实验室发现 SPY 可以与
GIGANTEA (GI)蛋白发生互作，参与到光诱导开
花时间和生物周期的调控过程中[24]．然而与 spy不
同，sec在开花时间、生物周期调控过程中并没有
表现出明显的缺陷[25]．后续研究发现，SEC与 SPY
在拟南芥的根、茎、叶、花、种子等各个组织器官

中均有表达，并且单基因的缺失突变体中另外一个

基因的表达量就会升高，说明两者在植物发育过程

中也具有一些功能重叠[25]．但是与 spy较严重的生
长缺陷相比，sec仅表现出叶子生长速度较为缓慢，
出现植株半矮化等轻微生长缺陷 [26]．spy比 sec 表
现出更严重的生长缺陷，表明 SPY介导的途径在
植物的生长发育过程中发挥更为重要的作用．

综上所述，虽然 SEC与 SPY均具有 O-GlcNAc
转移酶功能，两者的生物学功能也存在一定的重合

性，但是并不完全相同，上述结果揭示 SEC 与
SPY可能分别调控两个不同的生物过程，这一推论
在之后的多个研究中也被证实，特别是 SEC 与
SPY在植物激素信号途径中扮演角色的明确．
2援2 SEC与 SPY在 GA信号途径中的作用

GA在植物的种子萌发、营养生长、开花结子
等过程中均起到关键作用．GA不足的突变体表现
出植株矮小、雄性不育等性状，而将突变体中 SPY
缺失抑制以后，GA 不足带来的表型明显得到缓
解．此外，大部分 spy突变体的表型与 GA途径激
活的拟南芥表型一致[19]．基于以上现象及进一步实

验证实，SPY是 GA信号转导过程的一个负调控因
子[22]．

2001 年，研究发现 SPY 的 TPRs 域会与其他
蛋白质互作进而激活 GA 通路 [27]．随后发现 SPY

中 TPRs连同位于 C端的催化域均发挥重要作用，
说明除了蛋白质互作之外，SPY 的 OGT 功能在
GA信号转导过程也发挥功能[28-29]．此外，SPY还
作为一种正调控因子参与细胞分裂素信号转导过

程[30-31]．除在拟南芥的研究证据外，日本名古屋大

学 Shimada等[20]发现 OsSPY在水稻中也是作为 GA
途径负调控因子存在的，并且参与到油菜类固醇的

合成调控过程．

基于之前的研究成果及更多的实验数据，波兰

科学院 Sarnowska等[30]提出了 SPY调控激素信号的
假说模型．如图 4所示，SPY可以与染色质重塑复
合体 SWI/SNF发生互作，进而诱导相关激素应答
基因的表达，也可以促进 SWI/SNF与植物中的主
生长抑制因子 DELLA蛋白的互作，从而影响了植
物中的整个激素信号网络[31]．但是此模型只能解释

SPY的 TPRs域介导的蛋白互作在调控激素信号方
面的作用机制，而对于 SPY 的 O-GlcNAc 转移酶
功能是如何参与到植物激素调节过程并没有给出明

确的机理解释，甚至 SPY修饰的关键蛋白目前仍
不明确．因此，SPY参与调控植物激素信号网络的
机制仍需要大量的工作加以揭示.

SEC与植物激素关联的直接证据则直到 2012
年才出现．研究发现，SEC 可以与细胞分裂素信
号途径关键的转录因子 TCP14 和 TCP15 发生互
作，并且可以对两者进行 O-GlcNAc修饰．随后研
究表明，除了 TCP14、15，其他的一些转录因子
TCP2、8、19、23 与 24 均可以被 SEC 催化进行
O-GlcNAc修饰，说明 SEC确实参与到植物激素信
号调控网络中[32]．

2016年，尼尔实验室再次发现 SEC可以修饰
主生长抑制因子 DELLA进而调控拟南芥中多种激
素信号途径．DELLA蛋白家族由 5种转录调节因
子组成，它作为植物中内外部信号的中央调控者，

可以调控 GA、脱落酸、乙烯等信号途径来维持植
株正常的生长发育．进一步研究揭示 DELLA蛋白
的 O-GlcNAc 修饰专一性由 SEC 完成，并且推测
SEC对激素信号的调控机制如图 5所示[26]．SEC对
DELLA蛋白的 O-GlcNAc修饰阻碍了 DELLA与其
效应蛋白 DIP的结合，游离的 DIP会激活其目的
基因的转录因子，进而引起目的基因表达水平上

调，从而激活 GA途径(或生长素、乙烯和脱落酸
等激素途径)．而未被修饰的 DELLA 可与 DIP 结
合，通过另一条通路，与其他转录因子互作，导致

目的基因的下调，从而抑制 GA信号的传导．

922· ·



贾晓晨, 等：植物蛋白 O鄄GlcNAc糖基化及生物学功能2017; 44 (10)

从上述实验结果可知， SEC与 SPY在 GA信
号转导过程中起到了截然相反的作用，SPY是负调
控因子，而 SEC 是正调控因子．SEC 与 SPY 在
GA信号途径中功能迥异也说明两者的作用蛋白及

调控途径并不完全相同，可以部分解释 SEC 与
SPY在植物生长发育过程中的不同功能．
2援3 SEC与 SPY在病毒侵染过程的功能

李痘病毒(Plum pox virus，PPV)，能侵染多种

Fig援 5 Model for the role of DELLA O鄄GlcNAcylation by SEC[26]

图 5 SEC介导的 O鄄GlcNAc修饰对 DELLA功能影响的模型[26]

(ii)

(i)

DIPs复合体导致目标基因的下调

DIPs激活目标基因的转录
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UDPUDP-GlcNAc

G
G
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Fig援 4 A hypothetical model of hormone pathway regulatory network by SPY[31]

图 4 SPY调控植物激素信号网络的假说模型[31]
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木本科和草本科植物，造成严重的产量损失． PPV
的基因组由一条 10 kb左右的单链信使 RNA组成，
这个基因组被一个外壳蛋白 (capsid protein，
PPV-CP)所包裹 [33]．PPV 病毒在侵染宿主细胞以
后，遗传物质 RNA会先逆转录为 DNA，进而整合
到宿主的染色体中，随宿主基因一起进行转录，并

利用宿主细胞的翻译系统来完成病毒外壳蛋白的合

成．而外壳蛋白上也会存在一系列的翻译后修饰，

这些过程也是在宿主细胞中完成的．

2002 年，西班牙的 Fernandez-Fernandez 等 [33]

通过 MALDI-TOF 检测发现烟草中分离提纯的
PPV-CP是被 O-GlcNAc糖基化修饰的．随后该研
究室与尼尔实验室合作，发现 PPV在侵染拟南芥
时，PPV-CP的 O-GlcNAc糖基化专一性地由 SEC
催化完成[34]．并且发现由 SEC介导的 O-GlcNAc修
饰对 PPV的增殖是非必需的，但在 PPV病毒的迁
移传播过程中发挥重要作用．这些工作揭示 SEC
可以作为一个抗病毒的新靶点，可以通过外源喷施

SEC的抑制剂来控制 PPV病毒迁移，具有潜在的
应用价值．

紧接着尼尔实验室分析了 PPV-CP的氨基酸序
列，对预测的 O-GlcNAc 修饰位点 Thr-19 和
Thr-24进行突变，发现突变病毒与野生病毒一样，
侵染烟草时仍有很强的感染与迁移能力[35]．说明这

些位点的 O-GlcNAc 修饰对 PPV 的侵染传播无较
大影响，推测 PPV-CP 上存在没有鉴定出来的
O-GlcNAc修饰位点．2011年尼尔实验室与美国弗
吉尼亚大学合作，利用新改进的质谱检测方法鉴定

出 PPV-CP上的 5个 O-GlcNAc修饰位点[36]．

2013年，尼尔实验室在 PPV-CP上共鉴定出 7
个 O-GlcNAc修饰位点，并将这 7个位点全突变得
到无 O-GlcNAc修饰的病毒[37]．利用突变病毒分别

侵染烟草和拟南芥时发现，O-GlcNAc 修饰影响
PPV病毒迁移传播的现象在拟南芥中表现明显，而
在烟草中并不明显，说明此机制存在一定的宿主特

异性．并且发现 O-GlcNAc修饰对 PPV-CP的稳定
性起到关键作用，无 O-GlcNAc修饰的病毒蛋白易
发生降解，进而影响了病毒的迁移与繁殖[37]．

上述植物 OGT在 GA激素途径调控及李痘病
毒侵染过程中的功能研究，是目前对植物 OGT研
究最系统的两个案例．从仅有的这些研究结果可

见，虽然植物中 SEC与 SPY均具有 OGT的功能，
并且在植物生长发育过程具有部分的功能重叠性，

但它们作用的靶标蛋白及途径并不完全相同，分别

介导不同的生物学过程．

3 植物 O鄄GlcNAc蛋白的功能研究及检测

3援1 O鄄GlcNAc蛋白的功能研究
除了考察植物 O-GlcNAc修饰途径关键酶的功

能之外，动物中 O-GlcNAc生物学功能的研究成果
对植物而言也具有重要借鉴意义．在动物中，

O-GlcNAc 修饰蛋白在调节信号转导、基因转录、
调控表观遗传和胞内代谢等过程发挥重要作用[38]．

与之对应的，植物中 O-GlcNAc修饰蛋白在这些过
程发挥的作用也有少许研究．

代表性的工作如中国科学院植物研究所的种康

研究组发现，小麦在春化处理后，整体蛋白的

O-GlcNAc修饰水平明显升高，进一步的研究发现
TaGRP2(RNA 结合蛋白)的 O-GlcNAc 修饰在介导
小麦细胞感受春化信号进而启动开花网络的过程起

到关键作用 [14, 39]．未春化处理时，小麦中的

TaGRP2 会结合春化基因 TaVRN1 的前体 RNA，
进而抑制其转录与开花启动．小麦春化处理后，

TaGRP2的 O-GlcNAc修饰水平升高，同时凝集素
VER2(春化诱导基因)会磷酸化并进入细胞核中与
O-GlcNAc 修饰的 TaGRP2 发生互作，进而解除
TaGRP2对 TaVRN1基因转录的抑制，完成春化作
用对开花的启动[14]．此研究表明 O-GlcNAc修饰可
以接收到春化信号，从而做出应答，说明其参与到

植物的信号转导过程中．

2014年，比利时的 Delporte等[40]发现烟草的组

蛋白与人类中的一样，均是被 O-GlcNAc 修饰的，
组蛋白的 O-GlcNAc修饰水平依赖于细胞周期．这
一研究表明 O-GlcNAc修饰可能参与到植物的表观
遗传调控过程中．目前，关于植物 O-GlcNAc蛋白
功能的研究很少，存在很大的研究空间．

3援2 植物 O鄄GlcNAc修饰蛋白的规模检测
3援2援1 研究现状及功能验证

直接鉴定出更多 O-GlcNAc修饰的蛋白，对于
进一步揭示植物中 O-GlcNAc修饰的生物学功能至
关重要．但是由于 O-GlcNAc修饰的蛋白多为低丰
度蛋白质，并且 O-GlcNAc的糖苷键易于断裂，在
样品制备及质谱鉴定过程中容易从蛋白质上脱离，

使得 O-GlcNAc修饰蛋白组的检测难度极大．虽然
在哺乳动物细胞中已经鉴定到了 1 000 多个
O-GlcNAc修饰的蛋白[41-42]，但植物 O-GlcNAc修饰
蛋白的鉴定工作才刚刚起步．

2012年，美国加利福尼亚大学 Xu等[43]利用凝
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之前研究发现 SEC与 SPY在整个植物激素信
号网络的调控过程发挥重要作用，包括 GA、细胞
分裂素、生长素、ABA等信号转导过程[26, 31]．在此

次检测中，细胞分裂素信号响应的 3 个转录因子
TCP2、8 和 14，ABA 结合因子 ABF3，乙烯途径
的 2个关键蛋白 EIN2和 EIN5，生长素信号响应的
5个转录因子 ARF4、6、7、8和 19等蛋白被鉴定
出来[44]．这些在激素信号的传导和响应过程的关键

蛋白均是被 O-GlcNAc修饰的，因此 O-GlcNAc修
饰水平的变化会直接影响植物激素网络的调控．这

是 SEC 与 SPY 参与植物激素网络调控的直接证
据，充分证实了之前的研究成果．

3援2援2 O-GlcNAc蛋白检测技术发展方向
目前植物中 O-GlcNAc检测技术存在较大局限

性，鉴定蛋白质数目远远落后于动物方面，会导致

重要蛋白修饰信息的缺失．例如，2017年拟南芥
O-GlcNAc蛋白组的鉴定工作，所采用的蛋白富集
方法是较传统的WGA凝集素富集法，这一方法操
作繁琐，而且需要重复三次进行富集，样品损失极

大[44, 48]．目前哺乳动物 O-GlcNAc修饰蛋白组的检
测技术不断更新，可以参考并借鉴应用到植物方面

的检测上．

2017 年，北京蛋白质组研究中心钱小红实验
室提出一种 O-GlcNAc蛋白富集的新策略[48]．这一

策略是先用酶法去除蛋白上其他修饰糖链，再用接

枝修饰的 HILIC 材料进行富集，成功提高了
O-GlcNAc蛋白的检测个数，约为常用的抗体或凝
集素富集方法的 3倍．最近，英国邓迪大学 Daan
M F van Aalten等，利用定点突变的无催化活性但
是具有 O-GlcNAc修饰蛋白结合能力的 OGA蛋白

Fig. 6 Gene ontology analysis of detected O鄄GlcNAcylated proteins (a), the O鄄GlcNAcylated proteins
which are involved in floral organ development, flowering time and circadian clock (b)[44]

图 6 鉴定的 O鄄GlcNAc糖基化蛋白功能分析(a), 参与调控花器官发育、开花时间和生物周期的 O鄄GlcNAc修饰蛋白(b)[44]

生物周期开花时间花器官发育

(b)(a)

生长素调控信号途径

叶发育
茎发育

RNA代谢过程调控
DNA依赖的转录调控

生殖器官发育

胚后发育
花发育

转录调控

2520151050
-Lg(P value)

PFT1
(MED25)

集素亲和层析和电子转换电离质谱(ETD-MS)，建
立了一种检测 O-GlcNAc修饰位点的新方法，可应
用于拟南芥中 O-GlcNAc修饰蛋白的检测．但是随
后植物中 O-GlcNAc 修饰蛋白的检测一直停滞不
前，仅局限于采用传统的Western-blot法进行全蛋
白质检测或者利用 ETD-MS 进行特定蛋白的
O-GlcNAc修饰位点的检测[14, 26]．直到 2017年，Xu
等 [44]再次利用 ETD-MS 法进行了拟南芥全蛋白
O-GlcNAc 修饰位点的检测，一共检测到 971 个
O-GlcNAc 修饰位点，属于 262 个 O-GlcNAc 修饰
蛋白．这些蛋白广泛参与到基因的转录、翻译、表

观遗传调控和信号转导等过程．

被鉴定出来的很多蛋白在植物生长发育过程中

起到重要的调节作用，如胚胎发育、茎叶花发育、

新陈代谢和植物激素调控过程等(图 6a)[44]．以调控

花器官发育的过程为例，一些 O-GlcNAc修饰的蛋
白如 HEN4、HUA1、NGA1、NAG3 和 SEU 等被
鉴定出来，它们均在花器官发育过程中起到关键作

用[45-47](图 6b)．另外还发现一些鉴定出的蛋白质与
调控开花时间和生物周期密切相关，这与 SPY所
表现出来的生物学功能高度吻合．这些蛋白质的鉴

定进一步验证了之前的研究成果，揭示了 SEC与
SPY 生物学功能的深层次机制，再次证实
O-GlcNAc修饰在植物的生长发育过程中起到了至
关重要的作用．
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作为富集材料，进行 HeLa 细胞 裂解液中
O-GlcNAc蛋白的富集，成功富集并检测到 915种
O-GlcNAc 修饰蛋白，约为其他富集方法的 4.6
倍[49-50]．此种利用突变的 OGA进行富集的方法特
异性强、富集效率高、操作简便、大大打破了现有

O-GlcNAc 富集方法的局限性．动物中 O-GlcNAc
蛋白富集及检测方法的改进，对植物 O-GlcNAc蛋
白组的检测具有很强的指导意义．

4 总结与展望

近几年来，随着糖生物学的发展，针对植物蛋

白 O-GlcNAc修饰的研究工作取得了一定进展，但
是总的来说，对于这种形式特殊、分布广泛、功能

重要的蛋白质修饰形式，其研究工作仍十分欠缺，

所取得的成果尤其是 O-GlcNAc 修饰的生物学功
能，修饰蛋白及作用机理方面的研究还十分有限，

具有很大的研究空间．

对于植物中的 O-GlcNAc转移酶 SEC与 SPY，
虽然它们均具有 OGT的活性，但是这两个蛋白的
作用底物并不相同，介导不同的生物学过程．今后

的研究需要深入考察并揭示两者的功能，可以从以

下三个方面着手：首先，SEC与 SPY具有不同的
蛋白质结构，准确获得 SEC与 SPY 的晶体结构，
揭示其修饰机制是一个重要的研究方向；其次，直

接找寻与 SPY或 SEC发生互作的蛋白，有助于进
一步研究 SEC与 SPY介导的途径及生物学功能；
此外，发展提升现有的植物 O-GlcNAc修饰蛋白的
检测技术，鉴定出更多 O-GlcNAc修饰的蛋白，并
且利用相关的突变株进行 O-GlcNAc修饰蛋白的考
察，这对于揭示植物 O-GlcNAc修饰的功能及考察
SPY及 SEC的作用途径是十分重要的．

对植物中蛋白 O-GlcNAc 糖基化功能的研究，
除了丰富植物糖生物学知识体系，具有重要的理论

意义外，还具有十分重要的实际用途．如利用

SEC与 SPY在 GA途径中的不同作用，调控植物
的生长发育；利用 SPY在开花时间调控方面的功
能，控制观赏植物的开花时间；利用 SEC在病毒
修饰方面的专一性，作为靶标进行新型抗植物病毒

药剂的研制等．相信随着糖生物学研究技术手段的

进步，以及研究者对植物糖生物学的逐渐重视，植

物 O-GlcNAc修饰这一领域将在近期迎来较大发展.
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Abstract The phenomenon of protein O-GlcNAcylation has been discovered for more than 30 years. In animals,
O-GlcNAcylation plays important roles in cellular signaling transduction, gene transcription, epigenetic,
metabolism regulation and etc. While the functions of O-GlcNAcylation in plants is remain unclear, and only few
studies were reported in recent years. In this review paper, the research advances on plants O-GlcNAcylation were
reviewed, including UDP-GlcNAc biosynthesis pathway, the key enzymes in O-GlcNAc modification pathway, the
detection and function analysis of O-GlcNAc modified proteins. These works revealed that O-GlcNAcylation has
essential functions in plant growth and development, plant hormone networks regulation, signal transduction and
plant virus infection process. This article will facilitate the subsequent research on the O-GlcNAcylation in plants.
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