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摘要?鞘脂类物质是构成植物膜系统的重要组分!在不同的植物细胞和组织中鞘脂的结

构和含量分布迥异" 鞘脂也是细胞内重要的信号分子!参与调控植物的程序性细胞死亡#

气孔开闭#根的生长#花粉发育#植物形态建成和果实成熟与脱落等多个过程" 鞘脂代谢

紊乱会造成底物或者产物的积累!进而导致植物生长#发育异常" 目前植物中鞘脂的研究

主要通过突变体表型和鞘脂类物质的含量来评估!缺乏对精密调控网络的研究!因此有较

大的研究空白亟待填补" 综述了目前参与植物鞘脂代谢过程的鞘脂类物质及其相关的代

谢酶类!并分类讨论了鞘脂代谢基因突变体表型和造成突变体表型的潜在原因"

关键词?鞘脂$鞘脂稳态$鞘氨醇$神经酰胺$生长发育
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??鞘脂!7Y491V+,9Y9>7"是一类结构复杂并且功

能多样的脂质的总称% 普遍存在于真核细胞和部

分细菌的膜组分中#维持膜结构的完整性&$Z!'

% 在

植物细胞中鞘脂约占质膜脂质的 #"]

&B'

% 鞘脂

结构的多样性导致了功能的多样性% 鞘脂参与多

种生物学过程#如作为信号分子参与细胞间和细

胞内信号传递&#'

(程序性细胞死亡! Y0+V02NN6>

'6,,>62(4# Ê["

&$# %ZC'

(脱落酸 !2K7'979'2'9>#

D_D"依赖的保卫细胞的气孔关闭&@'等过程% 此

外#鞘脂也影响植物的生长发育过程#比如种子的

萌发&H'

(根的发育&A'

(花粉的发育&$"Z$$'

(细胞类型

的分化与器官的发生&$!'和果实发育&$B'等% 鞘脂

稳态对于植物的生长发育至关重要#鞘脂的合成(

转运以及分解过程发生改变均会引起植物产生相

应的表型#进而影响植物的生存和繁衍%

鞘脂在动物中的研究相对广泛#鞘脂代谢途

径被扰乱会导致多种疾病的产生&$#'

% 由于技术

手段的限制#在植物中鞘脂的研究相对滞后% 近

年来#随着生物技术的发展#尤其是基因编辑技

术&$%'和质谱技术&B# $A'的使用#极大地促进了植物

鞘脂研究的进度#多种重要植物鞘脂代谢突变体

的表型及其鞘脂含量与分布得以证明% 但鞘脂在

植物生长发育中的功能研究目前尚处于起步阶

段% 结构多样化的鞘脂对维持植物的生长发育至

关重要#那么植物中的鞘脂到底如何形成#在哪里

形成#去向哪里#以及发挥怎样的功能呢) 本文就

目前关于鞘脂调控植物生长发育相关的研究进展

进行了总结和讨论%

;<植物鞘脂的合成"分解及转运

$@@# 年#约翰*路德维希*图迪库姆 !.+Z

4211 T/>:9VX4/>9'4/N"在动物的脑组织中发现

了结构独特的脂类#因其结构像 +谜一样 ,

!7Y491L"#故将其命名为+7Y491V+,% $H#C 年#赫

伯特*卡特!U60K60(E20(60"和同事在研究和阐述

鞘脂的结构时#提出了现在常见的鞘脂描述词

+7Y491V+,9Y9>,

&$C'

% 鞘脂的结构在不同物种之间

存在一定的共性#除了鞘氨醇以外#其基础骨架均

由鞘氨醇和脂肪酸构成#最主要的区别在于链长(

修饰基团和饱和度的不同&$@'

% 植物鞘脂主要分

为四大类 !见图 $"#即游离的长链碱基 !,+1VZ

'4291 K2767# TE_"(神经酰胺!'602N9>67# E60"(葡

糖神经酰胺!V,/'+7;,Z'602N9>67# ,̀'E60"和糖基

肌醇磷酸神经酰胺 !V,;'+7;,Z91+79(+,ZY4+7Y4+0;,Z

'602N9>67# \̀̂E7"%

;=;<植物鞘脂的结构

植物中的长链碱基!也被称为鞘氨醇"是鞘

脂的关键组分#长链碱基通常为 $@ 碳的氨基醇#

一般分为两类% 一类以二氢鞘氨醇! >$@a"# >9Z

4;>0+7Y491V21916"为基础骨架#其基本的特征是在

E$ 和EB 位置处各有一个羟基-见图 $!2".% 另

一类以 #Z羟基鞘氨醇-($@a"# 4;>0+L;Y491V21916#

也被称为植物鞘氨醇! 4̂;(+ZTE_".为骨架#在二

氢鞘氨醇的基础上进一步在 E# 位羟基化形成

-见图 $!K".% 两者共有特征是在 E! 位置有一

个氨基&$HZ!"'

% 鞘氨醇结构丰富的另一个原因是

E# 和E@ 位可以形成不饱和的双键#并且E@ 位存

在顺反异构体的形式!#!# @!# @""

&$'

#由此形成

了 H 种不同结构的鞘氨醇-见图 $ !2"和! K".%

位于E@ 位置的双键构型可以是顺式或反式#而

位于E# 位置的双键通常为反式构型#并且顺式

和反式异构体的比例因植物种类而异&#'

% 鞘氨

醇被认为是最简单的鞘脂%

神经酰胺是形成高级鞘脂的骨架#由鞘氨醇

E! 位的氨基和脂肪酸!32((;2'9># JD"的脂酰基

形成酰胺键连接而成-见图 $ !'".

&$'

% 在植物

中#神经酰胺的脂肪酸链含有 $#Z!A 个碳原子&$'

#

通常碳原子数目为偶数#但也存在少量含有 !$(

!B 和 !% 个碳原子的情况&!$'

% 神经酰胺脂肪酸链

的 E! 位发生羟基化可以形成羟基神经酰胺

!4;>0+L;'602N9>67# 4E60"

&#'

% 通过脂肪酸链长度

的变化#鞘氨醇和脂肪酸的羟基化以及碳链的去

饱和等衍生出结构多样化的神经酰胺% H 种不同

的鞘氨醇和 B! 种不同的脂肪酸的组合可以产生

!@@ 种潜在的神经酰胺&!!'

% 神经酰胺骨架构成

复杂鞘脂的疏水尾部#通过在神经酰胺分子中鞘

氨醇链的E$ 位添加不同的极性基团形成具有更

高级结构的鞘脂#同时也赋予鞘脂分子双亲

性&!B'

% 极性基团可以是 $ 分子的磷酸残基-见图

$!>".#也可以是多种糖基残基&$# #'

% 当鞘氨醇

的E$ 位与 $ 分子的葡萄糖残基通过糖苷键连接

时#形成最简单的鞘糖脂#即葡糖神经酰胺-见图

$!6".

&!#'

% 神经酰胺骨架与肌醇磷酸基团连接

可形成肌醇磷酸神经酰胺!91+79(+,ZY4+7Y4+0;,Z'6Z

02N9>67# \̂E"#该结构可以进一步糖基化形成糖

基肌醇磷酸神经酰胺-见图 $!6".

&!%'

% 鞘脂多样

性的另外一个来源是糖基肌醇磷酸神经酰胺头部
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基团的多样性#其糖基化的糖基类型和数量多变#

常见糖基的主要类型有葡萄糖(阿拉伯糖(半乳糖

和甘露糖等&!AZ!@'

% 糖基肌醇磷酸神经酰胺根据

极性头部基团中所包含的糖基的数量分为 C 个不

同的系列#依次为 " 系列到 J系列! <60967" b

<60967J"

&!H'

% " 系列为基础的糖基肌醇磷酸神经

酰胺#D系列在 " 系列的基础上添加了 $ 个己糖

残基#_系列在D系列的基础上添加了 $ 个己糖

残基#依次类推#可到达 J系列-见图 $!6".% 部

分研究表明最多可以有 $" 个糖基残基被添加到

糖基肌醇磷酸神经酰胺的结构中&B"'

% 极性头部

基团的多样性是由植物种类和所在的器官或组织

类型决定的&$# $H# !@'

%

注/图!2"和图!K"中的"和!分别代表顺式和反式#图!6"中W$ 为羟基!Z&U"或者-Z乙酰基 !Z-D'"#复杂的

糖基肌醇磷酸神经酰胺头部基团中E60为神经酰胺( 为̂磷酸(\17为肌醇( ,̀'为葡萄糖(U6L为己糖(U6LD为

己糖醛酸( 6̂1为戊糖%

图 $?植物中鞘脂的基本结构

J9V)$?X46K279'7(0/'(/06+37Y491V+,9Y9>791 Y,21(7
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;=><植物鞘脂的合成

在真核生物中#鞘脂从头合成和降解的主要

途径基本保守#但鞘脂结构的多样性在不同物种

之间存在差异#有些鞘脂的结构修饰仅发生在植

物中&!# $C# !!'

% 植物中鞘脂合成可以分为鞘氨醇

的合成(神经酰胺的合成和复杂鞘脂的合成 B 个

步骤#其中神经酰胺是鞘脂代谢的中心% 在植物

中#鞘脂的合成起始于内质网!61>+Y,27N9'06(9'/Z

,/N# =W"#合成的神经酰胺被转运至高尔基体

! +̀,V9"进一步修饰形成复杂的鞘脂% 植物鞘脂

合成和降解的基本途径如图 ! 所示%

注/< X̂#丝氨酸棕榈酰转移酶$I<W#BZ酮基鞘氨醇还原酶$<_U#鞘氨醇羟化酶$TE_ZI#鞘氨醇激酶$TE_Ẑ #̂TE_磷酸

磷酸酶$TE_

"

# [=<和TE_

"

@ [=<#鞘氨醇
"

# 去饱和酶和鞘氨醇
"

@ 去饱和酶$T&U#神经酰胺合成酶$JDU#脂肪酸

!Z羟基化酶$E60ZIODE[%#神经酰胺激酶$E[276#神经酰胺酶$ È<#葡糖神经酰胺合酶$ È[B#葡糖神经酰胺酶 B$

\̂E<#肌醇磷酸神经酰胺合成酶$\̂8X$#肌醇磷酸神经酰胺葡萄糖醛酸糖基转移酶 $$ c̀X\# \̀̂E甘露糖转移酶 $$

\̀-X$#葡萄糖胺肌醇磷酸神经酰胺转移酶 $$ &̀-<X$O!#高尔基体核糖体糖基转运体 $ 或 !$ \̀̂EẐT[# \̀̂E特异性

的磷脂酶[$-̂E##非特异性的磷脂酶 E#$N;09+'91#多球壳菌素$J_$#伏马菌素 _$$DDT#链格孢菌素$ [̂ĉ #[#TZ苏

氨酸Z$Z苯基Z!Z癸酰!基"氨基ZBZ吗啉Z$Z丙醇%

图 !?植物鞘脂代谢途径

J9V)!?<Y491V+,9Y9>7N6(2K+,97NY2(452;791 Y,21(7
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??鞘氨醇由丝氨酸棕榈酰基转移酶 !760916

Y2,N9(+;,(0217360276# < X̂"将丝氨酸和棕榈酰辅

酶D缩合形成中间体 BZ酮基二氢鞘氨醇!BZR6(+Z

7Y491V21916"

&B$ZB!'

#该中间体通过 BZ酮基鞘氨醇还

原酶!BZR6(+7Y491V2191606>/'(276# I<W"还原为二

氢鞘氨醇!>$@a""#拟南芥中的I<W分别由#$%&

和#$%' 基因编码#二者在功能上存在冗余#I<W$

占主导地位#具有更高的还原酶活性&BB'

% 鞘氨醇

羟化酶!7Y491V+9> K2764;>0+L;,276# <_U"在二氢

鞘氨醇的 E# 位添加第三个羟基#生成植物鞘氨

醇!($@a""

&B!'

% ($@a" 和 ($@a$ 是植物中最丰富

的鞘氨醇&B#'

% 含有不饱和键的鞘氨醇的形成依

赖于鞘氨醇
"

# 去饱和酶 !TE_

"

# >672(/0276#

TE_

"

# [=<"和鞘氨醇
"

@ 去饱和酶!TE_

"

@ >6Z

72(/0276# TE_

"

@ [=<"% 植物中鞘氨醇
"

# 的不

饱和与鞘氨醇
"

@ 的不饱和几乎同时发生#与

TE_

"

@ [=< 相比#TE_

"

# [=< 只在反式构型中

引入双键&B%'

% TE_

"

@ [=<仅在植物和一些丝状

或双态性真菌中能检测到#具有一定的物种特异

性#其在拟南芥中有两个同源基因#即 $()&

!$*+,-./,0 (12)345678543&"和 $()'

&BAZBC'

% 鞘氨

醇羟化酶和去饱和酶的存在是鞘氨醇具有结构多

样性的主要原因%

神经酰胺通过神经酰胺合成酶 !'602N9>6

7;1(4276# E60<"将鞘氨醇和脂肪酸缩合形成#目

前在植物中鉴定出 B 个 E60<-T+1V6:9(;D77/021'6

6̀16&16!TD̀ $" U+N+,+V/6$ZB# T&U$ZB.#其

中T&U$ 和T&UB 具有合成鞘氨醇和极长链脂肪

酸 ! :60;Z,+1VZ'4291 32((;2'9># *TEJD7# E!" b

E!A"的偏好性#而 T&U! 主要负责含有长链脂肪

酸!,+1VZ'4291 32((;2'9># TEJD7# E$A bE$@"的神

经酰胺的合成&B@Z#"'

% 神经酰胺中的脂肪酸在脂

肪酸 !Z羟基化酶!32((;2'9> !Z4;>0+L;,276# JDU"

的作用下形成羟基神经酰胺 ! 4;>0+L;'602N9>6#

4E60"#拟南芥有 ! 个 9:;同源基因#分别是 :6<

9:;& 和:69:;'#D(JDU$ 主要羟基化*TEJD7#而

D(JDU! 偏好含有E$A 的脂肪酸&#$Z#!'

% 值得注意

的是#在酵母中的研究表明#鞘脂类脂肪酸的 !Z

羟基化可能仅发生在神经酰胺的脂酰基链上#而

不是游离的脂酰基链上&#BZ##'

%

神经酰胺作为底物#与葡萄糖在葡糖神经酰

胺合成酶! ,̀'E607;1(4276# È<"的催化下形成

葡糖神经酰胺&#%'

% È< 在拟南芥中定位于内质

网&#A'

% 合成葡糖神经酰胺的神经酰胺骨架主要

由 $A 个碳原子的脂肪酸和二氢鞘氨醇构成&B@'

%

合成糖基肌醇磷酸神经酰胺的神经酰胺骨架主要

由极长链脂肪酸和植物鞘氨醇组成&!B'

% 糖基肌

醇磷酸神经酰胺主要在高尔基体上通过一系列酶

促反应形成% 首先#合成肌醇磷酸神经酰胺#由肌

醇磷酸神经酰胺合成酶!\̂E7;1(4276# \̂E<"将

磷脂酰肌醇的头部基团转移到神经酰胺上形成肌

醇磷酸神经酰胺#在拟南芥中 \̂E< 由 B 个基因编

码#分别是=>1$&!也被称为 61421'91VŴd@ZN6Z

>92(6> UWZ,9R6'6,,>62(4# !%;& "( =>1$' 和

=>1$?

&#CZ#@'

% 合成后的肌醇磷酸神经酰胺进一步

添加一些糖基残基形成糖基肌醇磷酸神经酰胺%

一般情况下#最先通过肌醇磷酸神经酰胺葡萄糖

醛酸糖基转移酶 $ !91+79(+,ZY4+7Y4+0;,Z'602N9>6

V,/'/0+1+7;,(0217360276$# \̂8X$"转移一分子葡

萄糖醛酸!V,/'/0+19'2'9># ,̀'D"到肌醇磷酸神

经酰胺上#形成糖基肌醇磷酸神经酰胺&#H'

% 糖基

肌醇磷酸神经酰胺在拟南芥中有两条潜在的途径

形成更复杂的糖基肌醇磷酸神经酰胺&$@'

% 第一

种途径是通过糖基肌醇磷酸神经酰胺甘露糖转移

酶 $! \̀̂EN211+7;,(0217360276$# c̀X$"#将甘露

糖残基转移至糖基肌醇磷酸神经酰胺#从而形成

甘露糖糖基肌醇磷酸神经酰胺 !N211+76Z̀\Z

Ê7"

&%"'

% [̀̂ Z甘露糖主要由高尔基体核糖体糖

基转运体 $ 或 !!V+,V91/',6+(9>67/V20(0217Y+0(60

$O!# &̀-<X$O!"将 [̀̂ Z甘露糖转移到高尔基体

腔#提供给 c̀X$

&!C# %$'

% 另一种途径是通过葡萄

糖胺肌醇磷酸神经酰胺转移酶 $!V,/'+72N91691+Z

79(+,ZY4+7Y4+0;,Z'602N9>6(0217360276$# \̀-X$"在

糖基肌醇磷酸神经酰胺中添加一个 -Z乙酰葡萄

糖胺残基#形成 ,̀'-!D'"Z̀\̂E7

&%!'

% 与 &̀-<X

$O! 相似#转运 -Z乙酰葡萄糖胺残基的转运体 $

!8[̂ Z̀,'-D'(0217Y+0(60$# 8̀ -X$"也是定位在

高尔基体上的糖基转运体&%B'

%

;=?<植物鞘脂的分解

植物鞘脂的降解主要包括神经酰胺(葡糖神

经酰胺和糖基肌醇磷酸神经酰胺的降解% 复杂的

鞘脂最终被分解代谢为神经酰胺(鞘氨醇或者鞘

氨醇Z$Z磷酸&%#'

% 鞘氨醇Z$Z磷酸可以进一步在二

羟鞘氨醇Z$Z磷酸水解酶 ! >94;>0+7Y491V+7916Z$Z

Y4+7Y42(6,;276$# [̂T$"的作用下分解形成磷酸

乙醇胺和含有 $A 个碳原子的脂肪醛&%%Z%A'

% 参与

神经酰胺分解的酶是神经酰胺酶类!'602N9>2767#

E[2767"#此类酶具有细胞器特异性#可能对不同
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形式的神经酰胺具有专一性#从而使得复杂鞘脂

生成特定的鞘氨醇&%#'

% 一般情况下#E[2767可以

将神经酰胺分解为游离的鞘氨醇和脂肪酸&%C'

#但

研究发现在植物!拟南芥"

&C'和动物!人"

&%@'中还

存在具有反向活性的 E[276#即参与鞘氨醇与脂

肪酸形成神经酰胺的酶活性% 在动物鞘脂的研究

中#使用体外检测的方法#依据酶解时最适 YU值

的不同#将E[276分为中性(碱性和酸性神经酰胺

酶&%#'

#但目前在植物中仅发现中性神经酰胺酶和

碱性神经酰胺酶% 拟南芥有 B 个中性神经酰胺酶

!16/(02,'602N9>2767#-E=W7"与人类的 -E=W同

源&%H'

#分别命名为D(-E=W$!D($V"CB@""(D(-EZ

=W! !D(!VB@"$""和 D(-E=WB !D(%V%@H@""%

其中# D(-E=W$ 参与羟基神经酰胺的水解# 而

D(-E=W! 可能具有神经酰胺合成酶的功能# 即

神经酰胺酶反向活性&C'

% 水稻中鉴定出一个中性

神经酰胺酶&7E[276# 定位在内质网和高尔基体

上# 体外检测其酶活的最适 YU值为 %eC 和 AeA#

相对含有 >$@a" 的神经酰胺而言# 优先水解含

($@a$!主要在
"

# 发生不饱和"的神经酰胺&%C# A"'

#

并且发现 &7E[276可能具有反向神经酰胺酶活

性&A"'

% 此外#在小麦中也克隆出一个中性神经酰

胺酶基因 @51)543

&A$'

% 在魔芋中克隆出来的中

性神经酰胺酶的最适 YU值为 Ae% b@e"

&A!'

% 在

拟南芥中仅发现了两个碱性神经酰胺酶!2,R2,916

'602N9>2767# DE=W"#其中之一是 D(DE=W#该基

因突变会提高植物对盐的敏感度和增加植物对细

菌性病原体的敏感性&%H'

% 另一个是参与花粉管

生长并且与角果保卫细胞膨压相关的X&[$!X/0Z

V&006V/,2(9+1 [636'($"

&AB'

%

葡糖神经酰胺的分解主要依赖于葡糖神经酰

胺酶!V,/'+7;,'602N9>276# È["#拟南芥有 # 个和

人类 È[ 同 源 的 基 因# 分 别 是 :6A.BCCDD(

:6&.??EDD(:6B.&DDFD!:6G1)?"和 :6?.'B&HD

&A#'

% 目

前在拟南芥中仅鉴定出 D(̀E[B 具有酸性葡糖

神经酰胺酶活性#该酶主要定位在质膜! Y,27N2

N6NK0216# ĉ"上#部分定位在内质网#D(̀E[B

在 YU为 #e% bAe" 时酶活性较高#最适 YU为

Ae"#优先水解含E$A 和E$@ 的葡糖神经酰胺&A#'

%

植物中复杂鞘脂糖基肌醇磷酸神经酰胺的分解与

磷脂酶[!Y4+7Y4+,9Y276[# T̂["相关#一种是糖

基肌醇磷酸神经酰胺特异性的 T̂[! \̀̂EẐT["%

催化糖基肌醇磷酸神经酰胺中磷酸基团和肌醇之

间连接的键#产生的底物为植物神经酰胺Z$Z磷酸

! Y4;(+'602N9>6Z$ZY4+7Y42(6# 4̂;(+ZEZ$Ẑ"#该酶

偏好含有两种糖基基团的糖基肌醇磷酸神经酰

胺#肌醇磷酸神经酰胺(甘露糖肌醇磷酸神经酰胺

和 B 个糖基基团的糖基肌醇磷酸神经酰胺均不能

作为底物&A%'

% 另一种是非特异性的磷脂酶 E#

!1+17Y6'939'Y4+7Y4+,9Y276E## -̂E#"% -̂E# 被

鉴定为在磷饥饿时负责催化糖基肌醇磷酸神经酰

胺水解的酶#该酶对糖基肌醇磷酸神经酰胺作为

底物的活性高于对普通甘油磷脂酰胆碱的活性#

并且 -̂E# 定位在质膜上#与脂筏中糖基肌醇磷

酸神经酰胺的分解相关&AA'

%

;=@<植物中鞘脂的转运

合成或分解后的鞘脂均需要一定的介质来转

运产物到达目的场所#才能发挥具体的生物学功

能% 前人将鞘脂的运输方式分为非囊泡运输和囊

泡运输两种&AC'

% 非囊泡运输一般为蛋白质介导

的运输% DE[$$!D''6,602(6> E6,,[62(4 $$"被证

明具有神经酰胺Z$Z磷酸和植物神经酰胺Z$Z磷酸

转移酶活性#晶体结构揭示其通过表面定位的磷

酸基团识别中心与神经酰胺结合&A@'

#但是DE[$$

不能转运糖脂&AH'

% 从拟南芥中鉴定出另外一种

转运植物鞘脂的蛋白为糖脂转移蛋白!V,;'+,9Y9>

(0217360Y0+(691 $# T̀X̂$"#由 :6'.??BED 编码的

D(̀TX̂$ 的活性位点是 D0V%H 和 D71H%#其在体

外转运葡糖神经酰胺的速率较快#转运半乳糖神

经酰胺和乳糖神经酰胺的速率较慢&C"'

#表明 D(Z

T̀X̂$ 具有葡糖神经酰胺特异性% 此外#植物细

胞中反式高尔基体网络结构!(0217Z̀+,V916(5+0R#

X̀-"分泌富含 E!# 和 E!A 的羟基化鞘脂的囊

泡#介导生长素载体 \̂-! 的极性分选过程#在此

过程中合成的鞘脂也随囊泡进行转移&C$'

% 最近

有研究发现#植物脂质翻转酶!3,9YY2767"的氨基

磷脂 DX̂ 酶!2N91+Y4+7Y4+,9Y9> DX̂2767# DTD7"

参与鞘脂相关的跨脂质双分子层的选择性运

输&C!'

% 其中#DTD# 和 DTD% 可能翻转葡糖神经

酰胺到细胞质面#随后葡糖神经酰胺被定位在质

膜上的 È[7降解% 已有的研究证明了在缺乏DZ

TD7的情况下#葡糖神经酰胺会在胞质外积累#

DTD类翻转酶促进葡糖神经酰胺的分解代谢#并

且类似的分解代谢途径也存在于人类和一些酵母

中#表明该机制具有保守性&CB'

%

;=A<植物中鞘脂稳态的调控

鞘脂的合成和分解途径涉及多个过程和多种

酶的参与#每一步骤的扰乱都可能影响细胞中鞘
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脂的稳态#进而影响相应的生物学过程% < X̂是

鞘脂从头合成途径中第一步反应的催化酶#也是

关键的限速酶&C#'

# < X̂的核心组分是 TE_$ 和

TE_! 亚基组成的内质网膜相关的异二聚

体&B$# C#'

#在拟南芥中TE_! 由 (12'5!:6A.'?FED"

和 (12'I!:6?.BHEHD"编码% 另外 < X̂还具有一

个含 %A 个氨基酸的小亚基 77< X̂!7N2,,7/9(+3

< X̂"#拟南芥的 77< X̂由两个基因编码#分别是

44$>@5!:6&.DFA&A"和 44$>@I!:6'.?DCB'"

&C%'

#植

物中 < X̂的活性主要由77< X̂和类黏膜蛋白!+0+Z

7+N/'+9># &Wc"调控!见图 BD"

&!!'

#77< X̂可以

与TE_$ 和TE_! 相互作用#增强 < X̂的活性&C%'

%

拟南芥中 &Wc7由 J%K& !:6&.D&'?D"和 J%K'

!:6A.B'DDD"编码#&Wc7通过与 77< X̂7相互作用

抑制 < X̂活性&CA'

% &Wc的功能丧失会激发鞘脂

的从头合成途径#导致鞘脂的急剧积累#最为显著

的是鞘氨醇和神经酰胺的积累&CA'

% 与植物不同

的是#在动物和酵母中 &Wc蛋白与 TE_$ 和

TE_! 发生直接相互作用调节 < X̂的活性&CC'

%

磷酸化修饰也是参与鞘脂稳态调控的一种方

式% 植物中鞘氨醇和神经酰胺与其磷酸化形式的

衍生物之间存在代谢平衡#植物中积累鞘氨醇和

神经酰胺会导致 Ê[#但外源施加其磷酸化形式

的衍 生 物 可 以 缓 解 Ê[ 的 表 型 -见 图 B

!K".

&C@ZCH'

% 拟南芥中的鞘氨醇可被 TE_激酶

!TE_R912767# TE_ZI7"磷酸化生成磷酸化的鞘

氨醇!TE_Y4+7Y42(67# TE_Ẑ7"#TE_I7通常也被

称为鞘氨酸激酶!7Y491V+7916R912767# < ÛI7"#由

# 个基因编码#分别是 (12#&((12#'($>;#& 和

$>;#'#植物中 TE_Ẑ7一般分为鞘氨醇Z$Z磷酸

!7Y491V+7916Z$ZY4+7Y42(6# <$ "̂和植物鞘氨醇Z$Z

磷 酸 ! Y4;(+7Y491V+7916Z$ZY4+7Y42(6# 4̂;(+Z

<$ "̂

&@"Z@B'

% 反之#TE_Ẑ7可以被 TE_磷酸磷酸

酶!,+1VZ'4291 K276Y4+7Y42(6Y4+7Y42(2767# TE_Z

^̂$O!"去磷酸化形成鞘氨醇&@"'

% 与鞘氨醇相似#

神经酰胺与其磷酸化衍生物之间也存在代谢平衡

的调节#神经酰胺可以被 E60激酶!E60R912767#

E60ZI"磷酸化形成磷酸化的神经酰胺!'602N9>6Z

$ZY4+7Y42(67# E60Z$Ẑ"% 与TE_ZI不同#E60ZI仅

以神经酰胺为底物#对鞘氨醇没有活性#表明E60Z

$Ẑ的形成不依赖于 TE_Ẑ的形成&H'

#在拟南芥

中有一个编码 E60ZI的基因被命名为 :1)A!5L<

L3M385630 L3MM0356+ A"#调节拟南芥中E60Z$Ẑ的代

谢平衡&H'

% 但是迄今为止尚未发现将 E60Z$Ẑ去

磷酸化形成神经酰胺的酶%

注/&Wc$O!#类黏膜蛋白$< X̂#丝氨酸棕榈酰转移酶#TE_$(TE_!2OK 是 < X̂的核心亚基#77< X̂是 < X̂的

小亚基$ Ê[#细胞程序性死亡%

图 B?植物鞘脂稳态调控模式图

J9V)B?<Y491V+,9Y9>74+N6+7(279706V/,2(9+1 N+>6,91 Y,21(7

??目前关于影响植物鞘脂稳态的因素除了植物

自身表达的蛋白调控外# 还存在一些化学试剂干

扰调控鞘脂的合成过程!见图 !"% 伏马菌素 _$

!J/N+19791 _$# J_$"和DDT!:M638-58,5 5M638-565<

MNL/*384,L,"毒素均可以干扰鞘脂代谢过程#引起游

离鞘氨醇的积累&@#'

% J_$ 是一种鞘氨醇类似物#

被认为是探究植物鞘脂多种功能的研究工

具&A# @%'

% 在拟南芥中# J_$对T&U$具有较强的抑

制作用&#"'

% J_$处理植物会导致鞘氨醇!>$@a""(

植物鞘氨醇 !($@a""和 TE_Ẑ7的积累&%# %%# @A'

%

DDT也抑制鞘脂的从头合成过程#导致细胞内鞘

氨醇的积累#鞘氨醇是细胞内的 Ê[信号&@C'

%
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由DDT引起的 Ê[表型可以被多球壳菌素!N;0Z

9+'91"减弱&@@'

% 由于 N;09+'91 是鞘脂合成途径中

< X̂的抑制剂#N;09+'91处理植物会导致游离鞘氨

醇!>$@a""的积累被减少#合成神经酰胺的底物

减少#从而使得诱导 Ê[的信号减弱&@@'

% 此外#

[̂ĉ ! $ZY461;,Z!Z>6'21+;,2N91+ZBZN+0Y4+,91+Z$Z

Y0+Y21+,# [̂ĉ "通过抑制 È< 的活性抑制葡糖

神经酰胺的合成#使用 [̂ĉ 处理烟草的叶片和

拟南芥的根时观察到高尔基体复合体的形态被破

坏#并且干扰高尔基体介导的蛋白质转运(液泡的

快速融合和液泡膜的内陷&#A# @H'

%

;=B<植物中鞘脂的分布与富集区域

鞘脂在细胞内的分布和富集区域可能与其功

能的特异性相关% 鞘脂是细胞膜的主要结构组

分#但在生物膜系统中的分布并不均匀#糖基肌醇

磷酸神经酰胺和葡糖神经酰胺主要富集在细胞膜

的外小叶!6L(6012,,623,6("中&H"'

% 此外#鞘脂和甾

醇在细胞质膜上富集形成脂筏 !,9Y9> 023(7"结

构&H$'

#脂筏与特定质膜蛋白的分选和运输有关#

比如DX̂ 酶(阿拉伯半乳聚糖蛋白和糖基磷脂酰

肌醇锚定蛋白等#由鞘脂介导的这些蛋白参与细

胞中的多种活动过程#包括细胞壁合成(降解和一

些信号传导过程&AH# H!# HB'

%

有研究表明细胞中可能至少有 %"" 种不同的

鞘脂分子&H#'

% 在拟南芥中#至少有 $A@ 种不同的

鞘脂&$A# H%'

% 在拟南芥叶片中#糖基肌醇磷酸神经

酰胺和葡糖神经酰胺分别占总鞘脂含量的 A#]

和 B#]#糖基肌醇磷酸神经酰胺的含量约为葡糖

神经酰胺的两倍#表明糖基肌醇磷酸神经酰胺在

植物叶片中含量最丰富&!B'

% 在植物花粉中最丰

富的鞘脂是葡糖神经酰胺&HA'

% 游离的鞘氨醇和

神经酰胺在植物组织中含量较低#不足总鞘脂含

量的 B]

&$A'

% 相对于叶片而言#花粉中游离鞘氨

醇和神经酰胺的含量更高&$A'

% 对拟南芥叶片鞘脂

的检测发现约 @%]的鞘氨醇主要以 E# 位羟基化

的形式存在# 并且大多数在 E@ 位不饱和!($@a$#

@!O@""

&HC'

% 拟南芥中 E# 位不饱和的鞘氨醇

!>$@a!"表达模式具有特异性#仅在花粉和花中

可检测到#在其他组织中几乎不存在&H@'

% 但是在

除了十字花科外的其他物种中#含 E# 位不饱和

的鞘脂!如含 >$@a!"在植株的不同组织中均能表

达#并且在番茄和大豆等物种中葡糖神经酰胺的

鞘氨醇链大多以 >$@a! 的形式存在&!B# HH'

% 拟南

芥TE_

"

# [=<缺失突变体花的形态和花粉活力

与野生型之间没有差异# 但花中葡糖神经酰胺的

含量减少了约 !%]# 表明TE_

"

# [=< 催化的产

物决定下游葡糖神经酰胺的合成&H@'

# 即反映出

植物中鞘氨醇的结构类型决定了下游产物的分

配# 并最终决定了总鞘脂或特定鞘脂类的组成和

含量%

><鞘脂代谢对植物生长发育的影响

鞘脂类物质的结构和种类多样#在植物细胞

中的含量和分布参差不齐#进而导致功能各异%

当植物受到胁迫时#位于质膜上的鞘脂响应外界

环境的变化#同时作为细胞内信号分子的鞘脂进

一步将胁迫信号传递给下游响应的靶标来调控植

物对外界环境的适应% 越来越多的研究表明鞘脂

可能与植物细胞中的激素之间存在密切的联系#

并以细胞或组织特异性的方式调节植物的生长和

发育% 此外#W&<途径与鞘脂介导的 Ê[也具有

相关性% 功能多样的鞘脂在植物生长发育的不同

阶段分别扮演不同的角色!见图 #"%

>=;<鞘脂诱导植物CD!

植物细胞中鞘脂及其磷酸化衍生物之间的动

态平衡调节 Ê[过程&%# CH'

% 鞘脂代谢途径相关

的真菌毒素如 J_$ 和 DDT也会诱导植物产生

Ê[#该过程被认为涉及鞘脂代谢的紊乱&$""'

%

J_$ 诱导的 Ê[具有光依赖性#需要水杨酸!72,9Z

';,9'2'9># <D"(茉莉酸!Q27N+19'2'9># .D"和乙

烯!6(4;,616# =X"信号通路的介导&$"$'

% 在拟南

芥中#< X̂转录本在叶片衰老过程中积累#< X̂催

化形成的鞘脂代谢产物参与植物离体组织或病原

体感染应激的信号转导#从而调节随后的 Ê[过

程&$"!'

% 92%&&!97P/-,4,- 2& %34,465-6&&"编码

< X̂的小亚基 TE_$#使用 J_$ 处理 QI8&&<& 突变

体后鞘氨醇的形成减少#检测发现 QI8&&<& 突变体

中缺乏活性氧中间产物!062'(9:6+L;V61 91(60N6>9Z

2(67# W&\7"的产生#使得QI8&&<& 突变体并未表现

出 Ê[的表型#由此推测游离鞘氨醇通过调节

W&\7水平诱导植物 Ê[

&%'

% 进一步的研究发现

磷酸化形式的二氢鞘氨醇Z$Z磷酸以剂量依赖的

方式特异性阻断二氢鞘氨醇诱导的 Ê[#这种互

相拮抗的调节作用可能是通过调节 W&\7来实现

的#也表明游离的鞘氨醇及其磷酸化衍生物通过

活性氧途径决定细胞命运&%'

%
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注/D_D#脱落酸$< ÛI#鞘氨醇激酶$ T̂[

#

$#磷脂酶[的
#

$ 亚基$`̂D$#异源三聚体 `蛋白的
#

Z

亚基$X&[$#碱性神经酰胺酶$ È<#葡糖神经酰胺合酶$\̂8X$#肌醇磷酸神经酰胺葡萄糖醛酸糖基

转移酶 $$< X̂#丝氨酸棕榈酰转移酶$J_W$$#< X̂核心亚基TE_$ 的等位基因$TE_!2和TE_!K#< X̂

核心亚基TE_! 的组分$TE_$#< X̂核心亚基$T&U!#神经酰胺合成酶 !$ &̀-<X$#高尔基体核糖体

糖基转运体 $$ c̀X\#糖基肌醇磷酸神经酰胺甘露糖转移酶 $$DTD#O%#脂质翻转酶DTD# 和DTD%$

<_U$O!#鞘氨醇羟化酶 $ 和鞘氨醇羟化酶 !$T&U$$OB#神经酰胺合成酶 $ 和 B$TE_I!#鞘氨醇激酶

!$DE=W#碱性神经酰胺酶$-̂E##非特异性的磷脂酶 E#$J_$#伏马菌素 _$$T&U7#神经酰胺合酶$

JDU7#脂肪酸 !Z羟基化酶$DE[$$#!植物"神经酰胺Z$Z磷酸转运蛋白$DE[%#神经酰胺激酶$\̂E<#

肌醇磷酸神经酰胺合成酶$=X#乙烯$.D#茉莉酸$<D#水杨酸%

图 #?鞘脂调控拟南芥生长发育
J9V)#?<Y491V+,9Y9>706V/,2(6(46V0+5(4 21> >6:6,+YN61(+3D02K9>+Y797(42,9212
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??拟南芥神经酰胺激酶突变体 5L0% 植株在发

育初期生长正常#发育后期由于依赖于 <D途径

的神经酰胺积累导致 Ê[#并且.D通过调节鞘脂

代谢和增加神经酰胺水平促进 5L0A 突变体的细

胞死亡&CH# $"B'

% E60Z$Ẑ能够部分挽救神经酰胺积

累引起的细胞死亡#表明神经酰胺及其磷酸化衍

生物之间的平衡调节植物的 Ê[

&CH'

% 此外#神经

酰胺也被证明以钙依赖的方式诱导植物

Ê[

&$"#'

% DE[$$ 也参与 Ê[和防御途径#在

5L0&& 突变体中激活 Ê[和防御信号通路依赖于

<D#并且需要光#但不完全依赖于 =X和 .D信号

通路&AH'

% 此外#拟南芥中 \̂E< 也参与 Ê[和防

御调控#编码 \̂E< 的 !%;& 功能缺失会导致 <D

积累#进而增强拟南芥防御相关基因%>R的表达

和神经酰胺的积累并导致 Ê[#植物的外观表现

为株高降低&#C'

% Q5+&Q5+' 突变体与 M/+' 突变体

杂交产生的 Q5+&Q5+'M/+' 三重突变体也会导致

Ê[#此过程依赖于 <D和=[<$!61421'6> >976276

7/7'6Y(9K9,9(;$"#可能是 Q5+&Q5+'M/+' 突变体积累

了鞘氨醇 >$@a"(鞘氨醇 ($@a" 和鞘氨醇Z$Z磷酸

>$@a" 引̂起的&#!'

%

>=><鞘脂调控植物气孔开闭

植物蒸腾作用损失的水分和光合作用吸收的

二氧化碳几乎都是通过植物叶片表面的气孔进行

的&$"%'

% 气孔孔径的动态调节是植物优化水分利

用和二氧化碳吸收的关键#气孔的开启或关闭伴

随着保卫细胞膨压的调节&$"A'

% 因此气孔不仅对

植物的生长发育至关重要#而且对全球的水循环

和碳循环也具有重要意义&$"%# $"C'

% 与鞘脂代谢相

关的TE_Ẑ7已经被验证是参与调控气孔孔径的

信号分子&$"@Z$"H'

#TE_Ẑ7以D_D依赖的方式影响

胞质中 E2

! f浓度的振荡来调节气孔的开关&$"@'

%

负责催化TE_Ẑ7生成的激酶 < ÛI也可被 D_D

激活#通过调节保卫细胞 I

f通道和阴离子通道

的方式参与D_D抑制的气孔打开和促进气孔关

闭的过程&@'

% 参与 D_D介导的气孔孔径调控的

TE_Ẑ7一般为 TE_!>$@a$"Ẑ !

"

# 磷酸化衍生

物" 和 TE_! ($@ a" "Ẑ !植 物 鞘 氨 醇Z$Z磷

酸"

&$"@Z$"H'

% 拟南芥中 :6?.AHBCD 基因编码的 D(Z

<^̂$ 是TE_Ẑ去磷酸化的酶#4**& 突变体的气孔

比野生型对 D_D更敏感#表明 D(<^̂$ 可能通过

TE_Ẑ介导的 D_D信号在气孔应答中发挥作

用&$$"'

% 由磷脂酶 [!Y4+7Y4+,9Y276[7# T̂[7"催

化产生的磷脂酸!Y4+7Y42(9>9'2'9># D̂"可以与

< ÛI结合并提高其产生植物鞘氨醇Z$Z磷酸的活

性&@$'

#植物鞘氨醇Z$Z磷酸活性的增加激活下游的

T̂[

#

$#随后导致 D̂水平升高% 在 D_D介导的

气孔关闭过程中# D̂作为信号分子调控 D_\$ 和

-D[̂U氧化酶等下游蛋白&$$$Z$$!'

% D_D信号被

传导到下游通路#调控离子通道#导致气孔关

闭&$$B'

% 此外#TE_Ẑ7还需要异源三聚体 `蛋白

的
#

Z亚基 `̂D$ 来调节保卫细胞离子通道活性和

气孔开度&@'

% 鞘脂调控植物气孔孔径变化的信

号通路缺乏明确的受体和转导的信号分子#更多

的调控机理需要进一步展开研究%

>=?<鞘脂调控植物根的生长

鞘脂代谢途径影响非生物胁迫条件下植物根

的发育过程% 低温诱导拟南芥快速形成植物鞘氨

醇Z$Z磷酸#该过程由TE_I! 介导#MLIS' 突变体在

!! g和 # g下的生长表型与野生型植物相似#但

在 $! g下表现出更长的根生长表型#主要与冷响

应性 [=TTD基因家族的 %G(? 表达量变化有

关&$$#'

% %G(? 在 MLIS' 中的表达改变可能与植物

鞘氨醇Z$Z磷酸的代谢改变有关&$$#'

% 拟南芥 5L38<

& 突变体在盐胁迫条件下种子萌发率显著下降(

根长变短#:6:1!%转录本的减少导致神经酰胺的

积累和鞘氨醇的减少#其中植物神经酰胺和植物

鞘氨醇!($@a""的变化最显著#D(DE=W可能在盐

胁迫下通过植物神经酰胺和植物神经酰胺Z$Z磷

酸代谢通路发挥作用&%H'

% 棉花 G+=>1$& 基因的

异源表达可以增强拟南芥对盐的敏感性#拟南芥

过表达株系种子的萌发率显著性降低(根长变短#

可能是不同鞘脂类之间的平衡被破坏导致上述表

型的产生&$$%'

% 在拟南芥中#-*LB 突变体的主根

长度在缺磷条件下比野生型短约 !%]#但突变体

主根的细胞长度与宽度均与野生型相似#可能由

于植物体内糖基肌醇磷酸神经酰胺代谢的紊乱导

致根部细胞增殖过程减少#使得 -*LB 突变体根长

变短&AA'

%

>=@<鞘脂代谢调控植物花粉发育

< X̂在调控雄配子体发育过程中起着重要作

用&$"# $$A'

% 伏马菌素耐药突变体QI8&&<' 被报道是

比MLI&<& 功能更强的等位突变#在生殖发育过程

中表现出更严重的表型% QI8&&<' 突变体的花粉

在进行第二次有丝分裂的过程中#在双核小孢子

中发生了以细胞核[-D断裂为特征的 Ê[#随后

在三核期发生细胞质萎缩和细胞器退化#最终导

致形成的花粉粒具有异常的内膜系统&$$A'

% 编码
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TE_! 的 :6(12'5 和 :6(12'I单个基因发生突变

均没有明显的植物生长发育表型和鞘脂含量的变

化#但是两个基因同时突变后小孢子的发育受到

影响#导致花粉在发育早期丧失活力#花粉在结构

上表现出内膜系统异常#比如内质网和高尔基体

膜的破坏以及花粉壁内层的缺失等&$"'

% 在 56M<

LI'5<& 突变背景下利用化学试剂诱导型基因沉默

系统诱导:6(12'I基因沉默会有致死性的表型#

进一步说明了 :6(12'5 和 :6(12'I在功能上冗

余&$"'

% 此外#拟南芥 44$>@5 基因突变也会导致

花粉活力丧失#并且44$>@5和44$>@I之间也存在

功能冗余&C%'

% 水稻中无论J%K)(基因缺失还是

J%K)(基因表达降低的 B 种 W-D9转基因植株

均雄性不育#其花粉形态和活力均异常% 在水稻

突变体的小穗中#鞘氨醇的整体水平没有显著变

化#但占主导地位的神经酰胺!>$@a! '!"a$"减少

了约 B"]#表明植物 J%K)( 基因通过调节鞘脂

稳态影响花粉发育#但是更确切的调控机制仍然

未知&$$'

%

拟南芥花粉管的发育受到多种调控因素的影

响% $>;#基因的敲除会降低体内花粉管的生长

速度#过表达 $>;#基因则会促进拟南芥花粉管

的生长#鞘氨醇Z$Z磷酸通过介导E2

! f内流调节花

粉管生长&$$C'

% 碱性神经酰胺酶 X&[$ 功能缺失

会导致拟南芥体内花粉管生长缓慢#结实率降低#

@J)& 基因仅在成熟花粉(花粉管和角果表皮的

保卫细胞中特异性表达#6/0& 突变体花粉管生长

缺陷可能是由于自身膨压调节异常所导致的&AB'

#

并且被子植物中@J)& 基因在花粉管生长中功能

保守&$$@'

% G1$O.L4<& 植株表现出花粉传递缺陷#

其花粉活力和花粉萌发没有显著差异#花粉表型

可能是由于花粉管向卵细胞生长过程缺陷所

致&$!'

% 拟南芥 \̂8X$ 在花粉发育过程中具有重

要作用#无法获得纯合的 ,*76& 突变体&$$H'

% 将

*(:@A'a=>T@& 转入 ,*76&Of突变体中#通过草铵

膦!_27(2"筛选两代转基因植株后获得纯合的

*(:@A'a=>T@& ,*76&O,*76& 突变体% 该突变体表

现出严重的矮化特征#并且存在花粉管导向缺

陷&#H# $$H'

#对 \̂8X$ 的进一步研究将有助于更精

确地认识糖基肌醇磷酸神经酰胺如何参与花粉管

导向调控%

>=A<鞘脂调控植物形态的建成和维持

鞘脂参与植物早期形态建成和后期植株形态

维持% 编码 < X̂亚基的:6(12& 基因突变后#MLI&<

& 突变体表现出胚胎致死的表型#但通过W-D9的

方法降低 :6(12& 的表达水平#使得植物细胞变

小#最终导致植株整体变小&B!'

% 在正常的生长条

件下#4I+&<& 和 4I+'<& 突变体植株没有明显的生

长缺陷表型#但当二者同时突变后#4I+&<& 4I+'<&

双突变体完全缺乏植物鞘氨醇#植株严重矮化#无

法从营养生长过渡到生殖生长阶段#并且 Ê[相

关基因的表达增强&HC'

% 通过 W-D9方法构建

$2;& 和 $2;' 基因同时抑制的突变体来评估植

物鞘氨醇对植物生长的影响#检测发现植株的矮

化程度与植物鞘氨醇的缺失程度相关#当叶片中

植物鞘氨醇的相对含量小于等于总鞘氨醇含量的

B%]时#即植物鞘氨醇含量相对较低时#植株的生

长受到抑制&HC'

% M/+&M/+? 双突变体没有固定的植

株形态#在固体培养基上延长培养时间#部分

M/+&M/+? 双突变体种子能萌发幼苗#但其形态严

重变形#没有根(叶片形状变形#无法进一步生长

发育#表明由 T&U$ 和 T&UB 催化的含 *TEJD7

的鞘脂对植物幼苗发育至关重要&B@'

% 但过表达

(J;& 和 (J;? 导致植物整体较野生型大#可能是

由于含*TEJD7的植物神经酰胺积累促进了细胞

分裂和生长&$!"'

% 在拟南芥中过表达 (J;' 基因

导致植株矮化#并且积累神经酰胺!E$AZJD"#进

而引起 <D的水平升高导致 Ê[的组成性表

达&$!"'

% 虽然鞘氨醇和神经酰胺在植物中的含量

较少#但在维持植物生长发育和调节鞘脂含量#以

及在相关的激素途径或者防御途径中具有重要的

作用%

G1$基因缺失会导致拟南芥幼苗严重矮化#

并且子叶畸形几乎不能形成初叶#细胞内高尔基

体形态异常&$!'

% 虽然 .L4<& 突变体幼苗能够形成

愈伤组织#并在含有蔗糖的培养基上增殖生长到

@ 周左右#但将愈伤组织转移至具有促进分化的

培养基上时#愈伤组织细胞不能分化出器官#表明

葡糖神经酰胺对拟南芥的细胞类型分化和器官发

生至关重要&$!'

% 向高尔基体腔转运 [̀̂ Zc21 促

进糖基肌醇磷酸神经酰胺合成的GJU$@& 基因突

变也会导致植株矮化的表型#并且伴随结实率降

低#植株 <D水平升高和 Ê[的发生&!C'

% ./-46&

通过与 <D积累能力受损的植株!如 B%< 启动子

调控下表达细菌水杨酸羟化酶基因000U5+G的

拟南芥植株和 <D合成酶 \7+'4+097N2(6<;1(4276

功能缺失的植株000,L4&"杂交可部分恢复矮化

的表型#但是 ./-46& 表型不是由脂质代谢的改变
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引起的# 而是由糖基肌醇磷酸神经酰胺头部基团

的改变引起的#对下游生长发育的影响可能是通

过 <D介导和不依赖于 <D的途径发挥作用

的&!C'

% 与 ./-46& 表型相似#.P6& 也表现出矮化

的特征且 <D和U

!

&

!

水平升高% 此外 .P6& 的鲜

重约为野生型的一半#其细胞壁的纤维素含量降

低(下胚轴长度减少#虽然突变体可完成一个完整

的生命周期#但只能产生少量可以存活的种

子&%"'

% .P6& 突变体中防御相关激素的产生可能

是上游W&<的过量产生引起的#进而导致了细胞

死亡和幼苗期衰老表型的发生% 特异性参与糖基

肌醇磷酸神经酰胺糖基化的 c̀X$ 功能缺失#可

能导致糖基肌醇磷酸神经酰胺头部基团的修饰发

生紊乱#诱导了组成性防御反应#但引起诱导途径

的信号级联依旧未知&%"'

% 总体而言#目前发现涉

及糖基肌醇磷酸神经酰胺糖基化过程中的多种突

变体都具有严重的生长缺陷表型#表明糖基肌醇

磷酸神经酰胺头部基团的修饰在植物发育和信号

传导中具有关键作用#但更详细的调控机制需要

深入研究%

拟南芥脂质翻转酶 DTD# 和 DTD% 功能的同

时缺失会导致植株严重矮化#且伴随细胞伸长缺

陷#5M5B5M5A 双突变体中仅葡糖神经酰胺的含量

显著性增加#并且积累的葡糖神经酰胺类型分布

范围较广#包括含 E$AZE!A 脂肪酸链在内的所有

葡糖神经酰胺#可能是鞘脂代谢紊乱导致的植物

细胞营养生长失衡引起了 5M5B5M5A 双突变体抑制

生长的表型&$!$'

% 最近的研究表明#水稻的 \̂E<7

功能缺失会影响株高&$!!'

% 水稻具有 B 个 =>1$4

同源基因#J4=>1$4单基因突变导致植株矮化#其

中/4,*L4? 突变体矮化程度较 /4,*L4& 和 /4,*L4' 严

重#并且多个基因的突变会导致表型加重同时#具

有叠加效应#/4,*L4&O!OB 三突变体生长最弱#导致

无法结实&$!!'

% 在矮化的突变体中观察到节间表

皮细胞伸长显著减少#在 /4,*L4'O? 和 /4,*L4&O'O?

突变体中 \̂E含量显著降低#总体表明 &7\̂E<7

可能通过影响水稻细胞生长和鞘脂代谢参与了植

物株高的调控&$!!'

% 鞘脂代谢调控植物形态的研

究大多是通过表型进一步推测和检测植物鞘脂类

物质含量的变化#来证明二者之间是否有紧密的

联系#但是缺乏直接的证据证明植物形态调控相

关的基因与鞘脂类物质之间的作用机制#因此需

要更精确的实验设计和方法来完善调控网络%

>=B<鞘脂代谢参与植物果实发育

橄榄!JM35 378/*535 T)':) 9̂'/2,"中鞘脂代

谢动态参与果实的成熟和脱落&$!BZ$!#'

% 在橄榄果

实发育早期#鞘氨醇含量增加#鞘脂生物合成关键

基因表达上调#并且发现 J3$>;#可能是果实生

长早期鞘脂代谢的重要贡献者&$B'

% 此外#鞘脂与

植物激素油菜素内酯!_027791+7(60+9># _W"在果

实早期发育过程中可能存在相互作用&$B'

% J3:1<

!%是一个成熟诱导基因#与橄榄果实成熟的最后

阶段相关#内源鞘脂水平在果实发育过程中受到

复杂的调控&$!B'

% 橄榄成熟果实脱落时鞘氨醇总

量增加#其中以 ($@a$!@!" 的增加最为显著#大

于 @$]的鞘氨醇是三羟基化的形式#大于 @C]的

鞘氨醇在脱落期含有顺式或反式
"

@ 双键#并且

>$@a" 在脱落前不存在#但在脱落过程中富集#表

明鞘氨醇的 E# 羟基化和
"

@ 去饱和修饰可能在

果实脱落过程中介导橄榄离层区中总鞘脂含量或

特定鞘脂类物质含量中起重要作用&$!#'

% 对桃果

实采摘后低温贮藏过程的研究发现#-&可以增

加I[<W(E60<和E=WI活性#导致桃果实中鞘氨

醇(神经酰胺和神经酰胺Z$Z磷酸的含量增加#表

明-&能够维持鞘脂代谢#缓解采摘后果实对低

温的反应&$!%'

% 目前#关于鞘脂代谢参与植物果

实发育的研究处于起步阶段#主要以鞘脂含量及

其相关基因表达量的变化来间接评估鞘脂在植物

果实中发挥的作用#更深层次的调控机制未见报

道#研究的物种倾向于具有肉质果实的植物#相对

范围较小#因此有很大的研究空间急待探究%

?<结语

植物中结构多样化的鞘脂类物质特异性的分

布在不同细胞和组织中#调节植物的不同生长发

育过程% 以模式植物拟南芥为例#鞘脂调控拟南

芥的幼苗发育(根的生长(气孔开闭(细胞程序性

死亡(花粉及花粉管的发育和植株形态!见图 #"%

鞘脂代谢紊乱会导致植物生长发育过程异常#进

而表现出相应的生长发育缺陷的表型% 虽然植物

鞘脂代谢途径的多种参与组分已经被鉴定#但随

着鞘脂类物质研究技术的不断更迭#新的成员不

断被发现#新的功能也不断被揭示% 现有鞘脂代

谢的主流研究方法是鞘脂基因突变体表型分析和

基于液相质谱联用的鞘脂组学技术#这些技术的

应用可以评估鞘脂代谢相关基因突变后植物体内
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不同组织中鞘脂类物质含量的变化#进而推测出

导致植物出现生长发育缺陷表型的根本原因% 虽

然通过已有技术手段可以确定部分鞘脂类突变体

出现表型的原因#但对具体的调控机制仍然缺乏

足够的了解#植物细胞内的鞘脂分子在内膜系统

的转运机制亟需完善% 当外界的胁迫信号被质膜

上的受体识别后#质膜上是否存在与鞘脂相关的

膜受体#或者如何将信号传递给鞘脂分子#细胞内

的鞘脂信号分子如何响应植物生长发育信号#以

及在分子水平上鞘脂如何调节植物的激素水平进

而影响植物生长发育等诸多鞘脂相关研究目前还

未明确% 鞘脂代谢调控植物生长发育的相关研究

将有助于加深植物对环境适应的认识#为改善植

物营养生长(结实和贮藏提供新的思路%
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