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摘要  植物激素对植物的生长发育有重要的调节作用。由于激素的作用依赖于其浓度, 所以植物内源活性激素的水平必须

受到严格控制, 而糖基化修饰被认为是调控激素活性水平的重要方式之一。随着植物激素糖基化修饰相关糖基转移酶基因

不断被克隆与鉴定, 多种植物激素的糖基化修饰机制和功能作用逐渐被揭示。该文重点介绍了近年来植物生长素、细胞分

裂素、脱落酸、油菜素内酯、水杨酸、茉莉酸等植物激素的糖基转移酶活性鉴定与功能研究进展。同时, 对植物激素糖基

化修饰领域存在的问题和发展前景进行了讨论。 
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糖基化修饰现象普遍存在于植物体内。糖基转移

酶催化这种修饰反应, 它将活化的糖连接到不同的受

体分子上, 如蛋白、核酸、寡糖、脂和小分子等, 形
成糖苷键。糖基化修饰的产物包括糖蛋白、糖脂以及

多种多样的小分子糖苷或糖酯化合物(如花色苷、黄

酮糖苷、激素的糖苷或糖酯等)。植物细胞内的许多

亲脂性小分子均可被糖基化修饰(Lim and Bowles, 
2004)。植物分子的糖基化产物与原来未被修饰时的

受体分子具有不同的生物学功能。一般认为, 糖基化

修饰改变了这些分子的生物活性、水溶性、稳定性、

在细胞内和整体植株中的运输特性、亚细胞定位以及

与信号受体的相互识别和结合特性, 另外通过糖基化

修饰还能降低或去除内源和外源物质的毒性 (Lim 
and Bowles, 2004)。因此认为, 糖基化修饰影响植物

生长发育的众多方面, 是调节细胞代谢平衡的重要机

制(Bowles et al., 2005, 2006)。本文主要对糖基转移

酶多基因家族的分类和植物激素糖基转移酶活性鉴

定与功能进行了简要综述, 并对当前植物激素糖基化

修饰领域存在的问题和研究前景进行了讨论。 

1  植物的糖基转移酶 

植物中最早被鉴定的糖基转移酶基因是诺贝尔奖获

得者McClintock发现的控制玉米(Zea mays)种子黑

色素沉积的Bronze1基因, 后证实该基因编码产生黄

酮糖苷的糖基转移酶(Mackenzie et al., 1997)。随着

生物信息学以及分子生物学的快速发展, 目前已经克

隆并鉴定了多种植物的糖基转移酶基因。 

1.1  糖基转移酶多基因家族的分类 

国际上一般将利用尿嘧啶核苷二磷酸 -糖 (UDP- 
sugar)作为糖供体的糖基转移酶统一归为糖基转移

酶超家族。将糖基转移酶中序列同源性大于40%的划

分到同一家族, 每个家族用阿拉伯数字编号, 其中编

号71–100的家族属于植物糖基转移酶。同一个家族

中序列同源性大于60%的划分到一个亚家族, 不同的

亚家族用大写英文字母A、B、C等表示。亚家族字母

后面加上一个阿拉伯数字就可以表示一个特定的糖

基转移酶(Mackenzie et al., 1997; Coutinho et al., 
2003)。2013年5月, 按照所催化底物的性质和序列相

关性, 生物界存在的糖基转移酶被划分为94个家族

(http://www.cazy.org/GlycosylTransferases. html)。
其中家族1(family 1)包含的成员数量最多, 且与植物

的关系最密切。 

1.2  植物糖基转移酶家族1的特点 

糖基转移酶家族1中48.3%的糖基转移酶C末端有44

·特邀综述· 
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个氨基酸的保守序列, 这一保守序列被称为C末端保

守区或PSPG盒(plant secondary product glycosyl-
transferase box)或特征基序(signature motif)。尿嘧

啶二磷酸 -糖基转移酶 (UDP-glycosyl transferase, 
UGT)通常用来表示含有C末端保守区的糖基转移酶。

其中拟南芥(Arabidopsis thaliana)家族1的糖基转移

酶绝大部分都含有C末端保守序列 , 只有3个例外

(Paquette et al., 2003)。这些酶的C末端氨基酸保守

序列被认为与UDP的结合相关, 其N端序列变异较

大, 与不同底物的识别有关。通常它们的底物是带有

-OH、-COOH、-NH2、-SH或C-C基团的亲脂性小分

子(Lim and Bowles, 2004)。UDP-糖是植物糖基转移

酶家族1最常用的核苷糖, 其中单糖的种类有多种。

UDP-葡萄糖(UDP-Glc)是最常用的糖供体, 除此以

外, 家族1中有些糖基转移酶以UDP-鼠李糖、UDP-
半乳糖、UDP-木糖或UDP-葡萄糖醛酸等作为糖供体

(Bowles et al., 2005)。第1个完成基因组测序的高等

双子叶植物是拟南芥, 目前对其糖基转移酶的研究比

较透彻, 已经发现了大约120个家族1的糖基转移酶

成员。这些糖基转移酶按其同源性又被分成14个组(Li 
et al., 2001)。部分糖基转移酶已经明确了催化活性或

在植物体内的生物学功能, 其中植物激素相关的糖基

转移酶尤其受到重视。 

2  植物激素的糖基化修饰 

植物激素在细胞分裂与伸长、组织器官的生长与分

化、开花与结实、成熟与衰老、休眠与萌发以及离体

组织培养等方面, 分别或相互协调地调控植物的生长

与发育。由于激素作用的灵活性和多样性依赖于其浓

度与动态平衡, 因此, 为了保证植物正常生长发育以

及更好地适应环境, 植物内源激素水平必须受到严格

控制。许多机制可以调节植物内源激素的动态平衡,
如激素的生物合成、降解、转运或与其它分子形成缀

合物等。植物激素的糖基化修饰是指激素与糖分子形

成缀合物的过程, 它被认为是调节植物内源活性激素

水平的重要方式(Wang, 2009)。目前普遍认为, 植物

激素的糖基化修饰是植物激素失活的一种形式, 并通

过与糖基化产物的协同作用最终调节植物的生长发

育。依据激素生物特性的不同, 大多数激素的糖基化

修饰是可逆的, 也有些激素的糖基化修饰是不可逆

的, 如细胞分裂素嘌呤环上N7-和N9-位置的糖基化

(Hou et al., 2004)。随着研究的开展, 多种植物激素

糖基转移酶的基因已被克隆和鉴定(表1), 激素糖基

化修饰的机制也逐渐被揭示。这些研究为深入理解植

物激素的作用机理奠定了重要理论基础。 

2.1  生长素的糖基化修饰 

生长素(auxin)是一类重要的植物内源激素。在细胞水

平上, 生长素可刺激形成层细胞分裂, 刺激枝的细胞

伸长, 抑制根细胞生长, 促进木质部、韧皮部细胞分

化, 参与细胞壁的形成和核酸代谢, 最终调节植物生

长及形态建成。植物活性生长素吲哚-3-乙酸(indole- 
3-acetic acid, IAA)与吲哚 -3-丁酸 (indole-3-butyric 
acid, IBA)的浓度和分布通过合成、失活、运输过程

被严格调控(Korasick et al., 2013)。其中生长素的糖

基化被认为是一种重要的调控内源生长素水平的方

式(Woodward and Bartel, 2005)。 
IAGLU是在玉米中首个被发现的 IAA糖基转移

酶 , 催化 IAA生成吲哚乙酰糖酯 (Szerszen et al., 
1994)。在玉米中生长素的糖基化是生长素复合物合

成途径的第1步, 因此IAGLU有可能影响植物内源生

长素的含量变化, 进而影响植物的生长发育。在拟南

芥中过表达玉米IAGLU(Ludwig-Müller et al., 2005), 
结果显示, 虽然生长素糖酯含量明显增加, 但其自由

态IAA含量没有明显变化。有趣的是, 植物过表达体

仍然出现了生长素缺陷的表型: 过表达体幼苗的根生

长受到抑制, 而成苗较野生型叶片变小, 莲座叶直径

变小, 叶片卷曲。这可能暗示了IAGLU催化的糖酯在

植物中是有活性的。培养过表达体时体外施加生长素, 
发现内源生长素糖酯含量明显增加, 但生长素前体天

门冬氨酰生长素和谷氨酰胺生长素的含量却降低了, 
说明IAGLU的过表达打破了生长素合成途径的稳态, 
从而最终影响植物的表型。Jackson等(2001)首次鉴

定了拟南芥中生长素的糖基转移酶UGT84B1, 其重

组蛋白在体外能够糖基化生长素形成相应的糖酯, 对
IAA和 IBA的催化活性分别达159和112 mkat·kg–1; 
并证明UGT84B2、UGT75B1、UGT75B2三个糖基

转移酶针对IAA也有微弱活性。Jackson等继续进行

UGT84B1转基因植物的研究, 提取过表达体植物蛋

白, 针对IAA反应, 发现酶促反应产物1-O-吲哚乙酰

糖酯生成量较野生型明显增高。 
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表1  已发现的激素相关糖基转移酶 
Table 1  Hormone related glycosyltransferases so far identified  
 植物 酶 激素 催化产物 转基因植物表型 参考文献 
拟南芥 UGT84B1 生长素 IAA糖酯 

IBA糖酯 
转基因拟南芥矮化, 分枝多, 
叶皱, 根的向地性减弱 

Jackson et al., 2001, 
2002 

 UGT74E2 生长素 IBA糖酯 转基因拟南芥矮化, 分枝多, 
叶紧凑, 抗非生物胁迫 

Tognetti et al., 2010 

 UGT74D1 生长素 IBA糖酯 
IAA糖酯 

– Jin et al., 2013a 

 UGT76C1 细胞分裂素 细胞分裂素糖苷 转基因拟南芥无明显表型, 对
外源细胞分裂素弱敏感 

Hou et al., 2004; 
Wang et al., 2013 

 UGT76C2 细胞分裂素 细胞分裂素糖苷 转基因拟南芥无明显表型, 对
外源细胞分裂素弱敏感 

Hou et al., 2004; 
Wang et al., 2011 

 UGT85A1 细胞分裂素 tZ糖苷 
Dihydrozeatin糖苷 

转基因拟南芥对外源细胞分裂

素弱敏感 
Hou et al., 2004; 
Jin et al., 2013b 

 UGT71B6 脱落酸 ABA糖酯 转基因拟南芥在萌发后生长阶

段对ABA相对弱敏感, 离体叶

片失水率高于野生型 

Priest et al., 2005, 2006

 UGT73C5 油菜素内酯 BR糖苷 转基因拟南芥植株严重矮化, 
叶子小, 叶柄短, 育性低 

Poppenberger et al., 
2005 

 UGT73C6 油菜素内酯 BR糖苷 转基因拟南芥植株矮化, 叶子

小, 叶柄短, 育性低 
Husar et al., 2011 

 UGT74F1 水杨酸 SA糖苷 双敲除体ugt74f1/ugt76b1的抗

病性显著增强 
Lim et al., 2002; 
Noutoshi et al., 2012 

 UGT74F2 水杨酸 SA糖苷/糖酯 转基因拟南芥对病原菌更敏感

且抗性明显减弱 
Lim et al., 2002 

 UGT76B1 水杨酸 SA糖酯 双敲除体ugt74f1/ugt76b1的抗

病性显著增强 
Noutoshi et al., 2012 

 AtJGT1 茉莉酸 JA糖酯 – Song, 2005 
玉米 IAGLU 生长素 IAA糖酯 转基因拟南芥叶子小而卷曲, 

根受抑制 
Szerszen et al.,1994; 
Ludwig-Müller et al., 2005

 cis-ZOG1 细胞分裂素 cZ糖苷 – Martin et al., 2001b 
 cis-ZOG2 细胞分裂素 cZ糖苷 – Veach et al., 2003 
水稻 cZOGT1 细胞分裂素 cZ糖苷 

cZ-riboside糖苷 
转基因水稻较矮小, 延缓衰老, 
冠根数目减少 

Sakakibara et al., 2012 

 cZOGT2 细胞分裂素 cZ糖苷 
cZ-riboside糖苷 

转基因水稻较矮小, 延缓衰老, 
冠根数目减少 

Sakakibara et al., 2012 

 cZOGT3 细胞分裂素 cZ糖苷 
cZ-riboside糖苷 
tZ糖苷 
tZ-riboside糖苷 

叶子延缓衰老, 冠根数目减少 Sakakibara et al., 2012 
 

 OsSGT1 水杨酸 SA糖苷 基因沉默后抗病性增强 Song et al., 2008,  
2009 

菜豆 ZOX1 细胞分裂素 tZ糖苷 
Dihydrozeatin糖苷 

– Martin et al., 1999a 

棉豆 ZOG1 细胞分裂素 tZ糖苷 
Dihydrozeatin糖苷 

转基因玉米茎矮细, 叶片狭窄, 
雄穗可结种子 

Dixon et al., 1989; 
Martin et al., 1999b; 
Rodó et al., 2008 
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相应地, 外源添加IAA时, 植物过表达体内1-O-吲哚

乙酰糖酯的含量较野生型明显增高。实验证明了

UGT84B1针对植物内源活性生长素存在与体外一致

的酶活性。在植物表型方面, 拟南芥过表达体较野生

型产生了一系列生长素缺乏的表型: 莲座叶皱褶、卷

曲 , 叶片中脉往往发育异常 , 叶柄变短 , 株高随

UGT84B1表达量的升高而降低, 根的生长失去向地

性等。这些结果说明生长素的糖基化修饰对于植物的

生长发育有重要作用(Jackson et al., 2002)。 
随后, Tognetti等(2010)从拟南芥中鉴定了IBA的

糖基转移酶UGT74E2, 并证明了拟南芥UGT74E2通
过糖基化IBA调节植物的形态建成以及对干旱和盐胁

迫的应答。通过生化分析发现UGT74E2对IBA有很强

的底物偏好性, 因此其几乎不催化IAA的糖基化。通

过检测植物内源激素的含量变化, 证明UGT74E2在
植物体内仍保持对IBA的催化专一性。同时发现, 过
表达体植株除了糖基化产物 IBA-glc浓度增加以外 , 
自由态的IBA也有增加, IAA的水平也发生了改变。而

这些内源生长素及缀合物浓度的改变, 打破了激素的

稳态, 导致过表达体产生了一系列表型, 如植株较野

生型矮, 分枝变多, 莲座叶形态改变等, 并显著提高

了过表达体对干旱胁迫及盐胁迫的耐受性(Tognetti 
et al., 2010)。这说明糖基化修饰可能是通过影响激素

的动态平衡来调节植物对激素的反应以及植物的生

长发育过程。  
最近 , 我们鉴定了1个新的生长素糖基转移酶

UGT74D1。通过体外生化特征分析, 发现UGT74D1
除了能够比较偏爱地糖基化修饰IBA以外, 还能糖基

化修饰 IAA、吲哚 -3-丙酸 (indole-3-propionic acid, 
IPA)及萘乙酸(naphthalene acetic acid, NAA)等生长

素(Jin et al., 2013a)。该基因在拟南芥中过表达以后, 
导致转基因植物表型发生明显变化, 与UGT84B1和
UGT74E2的转基因植物相比在表型上既有相同, 又
有不同之处(未发表数据)。在植物体内同时存在3个负

责生长素的糖基转移酶基因, 推测它们除了在催化的

底物上各有偏好性以外, 可能这几个生长素糖基化修

饰的基因在功能上各有分工。 

2.2  细胞分裂素的糖基化修饰 

细胞分裂素(cytokinin)参与众多植物的生长发育过

程, 起着重要的生理调节作用, 如抑制叶片衰老、吸

引养分运输、参与顶端优势、调节花及果实发育以及

种子发芽等。糖基化是细胞分裂素的重要修饰方式

(Mok and Mok, 2001)。细胞分裂素的糖基化主要有

O-糖基化和N-糖基化2种形式。一般来说, 细胞分裂

素的N-糖基化使该激素永久失活, 激素的活性无法

逆转; 而O-糖基化使激素暂时失活, 在一定条件下可

通过去糖基化而恢复细胞分裂素活性。 
在细胞分裂素糖基化修饰中, 阐释得最多的是细

胞分裂素O-糖基转移酶。从菜豆(Phaseolus vulgaris) 
(Martin et al., 1999a)中分离了一个O-木糖糖基转移

酶ZOX1; 从棉豆(Phaseolus lunatus)(Martin et al., 
1999b)中分离了一个O-葡萄糖糖基转移酶ZOG1。在

识别细胞分裂素底物时, 2个酶均表现出较高的专一

性: 仅糖基化反式玉米素和二氢玉米素, 不识别顺式

玉米素及任何玉米素核苷(Dixon et al., 1989; Martin 
et al., 1999a, 1999b)。Northern分析结果表明, 两基

因在未成熟的种子中高水平表达, 而在其它营养组织

中低水平表达。分别将组成型启动子(35S)和诱导型

启动子 (Tet)启动的ZOG1基因表达载体转入烟草

(Nicotiana tabacum), 结果显示, 在转基因植株中当

ZOG1的表达量增高时, 其内源的玉米素O-葡萄糖糖

苷含量也相应增加(Martin et al., 2001a)。ZOG1在玉

米中过表达后, 出现了很多细胞分裂素缺乏的特征, 
如茎秆矮细, 叶片狭窄, 分生组织变小, 根系更为发

达(Rodó et al., 2008)。有趣的是, 在玉米过表达体的

雄穗上竟然长出了种子。这些研究结果说明了反式玉

米素的O-糖基转移酶在植物体内发挥作用的复杂性, 
因此还需要开展更多的工作以阐明O-糖基转移酶的

作用与调控机制。 
顺式玉米素O-糖基转移酶(cisZOG1)也已从玉米

中分离出, 它催化顺式玉米素发生O-糖基化(Martin 
et al., 2001b)。cisZOG1和ZOG1在DNA和氨基酸水

平上的同源性分别为60%和40%。反式与顺式特异性

酶的存在进一步说明细胞分裂素代谢受到精细的调

控。随后, Veach等(2003)又在玉米中克隆到另外一个

顺式玉米素O-糖基转移酶基因cisZOG2。分析表明

cisZOG2和cisZOG1在DNA和氨基酸水平上的同源

性分别为97.8%和98.3%, 两酶具有相同的最适pH和

催化活性。Meek等(2008)通过定点突变改变了ZOG1
的氨基酸序列, 研究了对ZOG1蛋白起关键作用的氨

基酸位点。此外, Hou等(2004)在拟南芥中也鉴定出 
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3个细胞分裂素O-糖基转移酶(UGT85A1、UGT73C5
和UGT73C1), 并讨论了它们的体外催化性质。 

Jin等(2013b)研究了细胞分裂素O-糖基转移酶

UGT85A1的生理学作用, 发现在添加反式玉米素的

培养基中培养的拟南芥过表达体表现出主根较长、侧

根数目较多、叶绿素含量较低等对细胞分裂素相对不

敏感的表型特征。同时, 过表达体内反式玉米素O-糖
苷含量比野生型拟南芥增加了4–6倍 , 说明UGT- 
85A1基因在植物体内发挥着细胞分裂素O-糖基化修

饰的作用。对UGT85A1基因表达模式的分析表明, 该
基因的作用具有明显的组织和发育阶段特异性 , 
UGT85A1主要在萌发的种子以及幼苗时期表达, 表
达部位集中在子叶、下胚轴、主根基部及根尖。该项

研究加深了人们对植物体内糖基化修饰调控细胞分

裂素活性水平的理解(Jin et al., 2013b)。 
日本科学家Sakakibara等(2012)从水稻(Oryza 

sativa)中鉴定了顺式玉米素O-糖基转移酶基因

cZOGT1、cZOGT2和cZOGT3。这3个酶优先催化顺

式玉米素和玉米素核苷, 其中只有cZOGT3对反式玉

米素和反式玉米素核苷同时具有较高的酶活性。在水

稻中过表达cZOGT1和cZOGT2, 其过表达植株较矮, 
初生根较长, 叶子的颜色较深, 衰老延缓, 冠根数目

减少; 而cZOGT3的过表达体没有出现明显表型。通

过测定过表达体的内源细胞分裂素糖苷含量, 表明

cZOGT1和cZOGT2过表达体中细胞分裂素-O-糖苷

cZOG、cZRPsOG、tZOG和tZROG含量明显升高; 而
cZOGT3过表达体中cZOG和cZRPsOG含量没有明

显变化, 只有tZOG和tZROG含量明显升高。这些结

果说明植物内源细胞分裂素的含量及存在形式发生

了变化, 从而影响到植物的生长发育。传统观点认为, 
玉米素的主要活性形式为反式玉米素, 而顺式玉米素

的活性较低。该项研究工作证明了顺式玉米素对水稻

的生长发育有重要的生理学影响。 
除了细胞分裂素O-糖基化修饰以外, 有关N-糖

基化修饰也有了一些重要研究进展。Hou等(2004)通
过筛选拟南芥中105个糖基转移酶, 鉴定了细胞分裂

素的2个N-糖基转移酶——UGT76C1和UGT76C2。这
2个酶能够催化所有细胞分裂素在嘌呤环的N7-和N9-
位置上发生糖基化, 形成相应的N-糖苷, 但不能催化

在嘌呤环的N3-位置上发生糖基化。研究显示, N7-位置

比N9-位置具有更高的糖基化修饰效率。随后, Wang

等(2011, 2013)分析了UGT76C2和UGT76C1在植物

体内的生理学作用, 发现细胞分裂素N-糖苷含量在

ugt76c2或ugt76c1突变体中较野生型明显降低; 而在

过表达体中较野生型明显升高 , 说明UGT76C2和
UGT76C1在植物体内可糖基化修饰细胞分裂素, 形
成相应的N-糖苷。有趣的是, 无论是突变体还是过表

达体, 其体内自由态细胞分裂素水平均未发生明显改

变。用外源细胞分裂素处理突变体和过表达体, 与野

生型相比, 突变体表现出对细胞分裂素更加敏感的表

型; 而过表达体对细胞分裂素相对不敏感。这些研究

说明了UGT76C2/UGT76C1能将外源施加的细胞分

裂素糖基化并使其失活, 从而参与内源细胞分裂素动

态平衡调节以及植物对细胞分裂素的响应。 

2.3  脱落酸的糖基化修饰 

脱落酸(abscisic acid, ABA)是植物五大类激素之一, 
具有促进植物器官脱落、抑制细胞分裂与伸长、促进

种子休眠、引起气孔关闭、调节种子胚发育等作用。

同时脱落酸是植物对逆境胁迫的防卫机制成员之一。

ABA通过逆境信号的转导, 启动植物体内的应激反

应, 提高植物抵御各种逆境因子胁迫的能力(Nam- 
bara and Marion-Poll, 2005)。 

Lim等(2005)首次鉴定了拟南芥脱落酸糖基转移

酶UGT71B6, 发现拟南芥中虽然有多个糖基转移酶

均可修饰ABA, 但只有UGT71B6能够糖基化修饰植

物天然存在的(+)ABA。随后, Priest等(2006)通过转基

因拟南芥揭示了该基因在植物体内的作用。拟南芥超

量表达UGT71B6导致脱落酸糖酯(ABA-GE)的大量

积累, 而脱落酸的代谢物菜豆酸(phaseic acid, PA)
以及二氢菜豆酸(dihydrophaseic acid, DPA)的含量

明显降低, 但自由态的ABA没有明显变化。糖基化产

物的积累影响了植物的生长。在含有高浓度葡萄糖的

培养基上, 过表达体可生长出绿色子叶, 与ABA缺陷

型植株(aba3)一致; 而野生型子叶不能变绿。在培养

基上外源添加ABA, 使过表达体子叶转绿的比例介于

外源添加ABA结构类似物PBI-413(可以被UGT71B6
快速糖基化)和PBI-514(不能被UGT71B6糖基化)之
间, 说明子叶转绿的差异是由于UGT71B6的高表达

所致。实验进一步证明了UGT71B6可以糖基化内源

ABA。同时, 过表达体产生了一系列与逆境胁迫相关

的表型, 如离体叶子失水率明显高于野生型, 表型与
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aba3相似等。该研究探明了脱落酸的糖基化作用对植

物生长发育的影响, 为阐释其详细作用机制奠定了 
基础。 

2.4  油菜素内酯的糖基化修饰 

油菜素内酯(brassinosteroids, BRs)被认为是继生长

素、细胞分裂素、赤霉素、脱落酸、乙烯之后的第六

大激素, 在植物的生长发育中起重要作用。其作用包

括促进细胞的伸长和分裂、暗形态发生、维管分化、

生殖发育和种子萌发等(Bishop and Koncz, 2002)。 
UGT73C5是第1个被发现的拟南芥油菜素内酯

的糖基转移酶, 催化油菜素内酯(BL)和油菜素甾酮

(CS)在C-23位形成23-O-糖苷。拟南芥UGT73C5过表

达体呈现明显的BR缺陷性表型, 如植株严重矮化, 
叶子变小, 叶柄变短等。这些表型能够被外源施加的

BR所逆转。过表达体的自由态BRs的含量降低, 而苗

期油菜素内酯的糖苷含量却显著增加。如果利用

RNAi技术沉默UGT73C5, 则无法检测到BR的糖苷

形式(Poppenberger et al., 2005)。  
UGT73C6是另一个被发现的拟南芥油菜素内酯

的糖基转移酶, 同样能催化油菜素内酯和油菜素甾酮

形成23-O-糖苷。拟南芥UGT73C6过表达体同样有BR
缺陷性表型, 叶片深绿且外形像白菜叶, 叶柄较短, 
晚花, 育性降低等。UGT73C6的过表达也能使BR糖苷

含量增加(Husar et al., 2011)。但是UGT73C6的突变

体中并未发现BR糖基化形式发生改变, 其原因很可能

是UGT73C6的功能被UGT73C5弥补。油菜素内酯糖

基化修饰的研究说明, 糖基化在调控油菜素内酯水平

以及调节植物生长发育方面有重要作用。 

2.5  水杨酸的糖基化修饰 

水杨酸(salicylic acid, SA)是继5大类经典激素后被公

认的又一类激素。SA在植物中具有重要的生理作用, 
是植物参与逆境反应的重要信号分子。SA的主要作

用之一是参与植物对病原菌的防御反应, 将病害和创

伤信号传递到植物的其它部分引起系统获得性抗性

(Dempsey et al., 2011)。拟南芥UGT74F1、UGT74F2
和UGT76B1已被鉴定具有SA糖基化修饰活性; 水稻

的OsSGT1也被鉴定具有SA糖基化修饰活性(Lim et 
al., 2002; Song et al., 2008, 2009)。UGT74F1、
UGT74F2和OsSGT1都可以催化SA生成O-糖苷。除

此之外, UGT74F2还可以催化SA生成糖酯, 而UGT- 
76B1只催化SA生成糖酯。Noutoshi等(2012)发现拟

南芥双敲除体ugt74f1/ugt76b1的抗病性显著增强 ; 
而UGT74F2的过表达体对病原菌更敏感且抗性明显

减弱。以上结果表明水杨酸的糖基化修饰参与了植物

的抗病反应。 

2.6  茉莉酸的糖基化修饰 

茉莉酸(jasmonic acid, JA)是广泛存在于高等植物体

内的一种新型植物生长调节物质, 在抑制植物生长、

萌发、促进衰老、提高抗性等方面发挥重要生理作用

(Stintzi et al., 2001; Ishiguro et al., 2001)。目前更多

的研究表明, 茉莉酸(酯)类物质是与抗性密切相关的

植物生长物质, 特别是它作为内源信号分子参与植物

在机械伤害、病虫害等条件下的抗逆反应。另外, 它
还与生长素互作共同调节植物的生长发育(Grunewald 
et al., 2009)。Song(2005)报道拟南芥的糖基转移酶

基因AtJGT1(实际上与UGT74D1是同一基因)能够在

体外糖基化修饰茉莉酸, 但该基因在植物体内能否影

响茉莉酸的动态平衡以及植物的生长发育仍缺乏实

验证据。我们的研究表明UGT74D1同时也是生长素

的糖基转移酶, 它能高效地糖基化修饰IBA、IPA、IAA
等生长素类物质。该基因的超量表达引起转基因拟南

芥叶子表型发生明显改变(Jin et al., 2013a)。这些研

究结果说明UGT74D1在介导茉莉酸和生长素相互作

用方面有重要意义。 

3  问题与展望 

模式植物拟南芥的激素糖基转移酶大多已被发现, 如
生长素的UGT84B1、UGT74E2和UGT74D1; 细胞分

裂素的UGT76C1和UGT76C2(细胞分裂素的N-糖基

转移酶)以及UGT85A1、UGT73C5和UGT73C1(细胞

分裂素的O-糖基转移酶); 油菜素内酯的UGT73C5和
UGT73C6; 水杨酸的UGT74F1、UGT74F2和UGT- 
76B1等。从已有研究结果可以看出, 同一种激素往往

有不同的多个糖基转移酶负责其糖基化修饰, 它们之

间的关系目前还不太清楚。推测同一激素的不同糖基

转移酶可能发挥作用的部位不同, 或者它们在不同的

外界环境条件下发挥作用, 通过相互配合和相互协

调, 使植物内源激素处于适当的水平上, 确保植物的
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生长发育正常进行。这一推论还需要进一步验证。 
植物激素中除了气体分子乙烯以外, 其它多数激

素, 如生长素、细胞分裂素、脱落酸、油菜素内酯、

水杨酸、茉莉酸等相关的糖基转移酶基因均已被鉴

定。然而, 目前唯一没有被鉴定的是赤霉素的糖基转

移酶基因。实际上, 自从20世纪60年代以来, 赤霉素

的糖基化修饰产物就相继从多种植物中被发现, 说明

赤霉素糖基化修饰现象在植物中普遍存在。尽管早期

的植物学家曾经从植物的蛋白提取物中检测到赤霉

素糖基转移酶活性, 但迄今尚未纯化出该酶, 也没有

鉴定出赤霉素的糖基转移酶基因。这已成为赤霉素研

究领域近半个世纪以来悬而未决的重要科学问题。我

们相信, 随着激素糖基化修饰研究的不断深入, 赤霉

素的糖基转移酶基因终将被发现, 赤霉素糖基化修饰

的生理学意义也终将被揭示。 
虽然目前多种激素的糖基转移酶已被鉴定, 但总

体研究深度不够, 大多仍然停留在糖基转移酶催化活

性鉴定以及酶的生化特征分析水平上, 只有部分激素

的糖基转移酶从植物遗传学角度开展了基因功能研

究。另外, 有些激素的糖基转移酶基因的突变体或过

表达体没有明显的表型变化, 这是否反映了这些酶只

在特定的环境条件下才发挥作用？如果是这样, 它们

与外界环境又是怎样相互作用的？激素的糖基转移

酶基因受哪些上游基因调控？它是否能够影响其它

基因的表达？这些问题还有待深入细致的研究。 
激素的糖基化修饰对于调控植物生长发育以及

抗逆反应都具有重要作用, 因此, 激素修饰的研究对

于作物改良也将具有重要意义。然而, 目前国际上针

对激素糖基化修饰的研究大多是在模式植物拟南芥

中开展的, 而在其它植物(特别是重要农作物)中尚缺

少类似的研究。如能针对某种重要农作物(如水稻或

玉米等)开展大规模的激素糖基化修饰功能基因研究, 
鉴定出不同激素的糖基转移酶基因, 并确定它们相应

的功能, 从而得到有重要应用价值的修饰基因(特别

是调控生长发育和防御反应), 则对于通过基因工程

进行农作物改良有实际意义。我们期望将来激素的糖

基化修饰研究能够在农作物遗传改良中发挥重要作

用。 
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Abstract  Plant hormones play important roles in regulating plant growth and development. Because hormone re-
sponses are usually concentration-dependent, endogenous hormone levels must be tightly controlled. Glycosylation may 
be one of the important modifications modulating active hormone levels. With the cloning and identification of glycosyl-
transferases genes involved in glycosylation of plant hormones, the mechanism and roles of glycosylation of different 
plant hormones were gradually revealed. This review focuses on recent research progress in understanding enzyme 
activities and biological functions of glycosyltransferases for auxins, cytokinins, abscisic acids, brassinosteroids, salicylic 
acid and jasmonic acid. We discuss remaining questions to be answered and prospects for hormone glycosylation study.   
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