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摘要: 脂类修饰是一种重要的翻译后修饰。蛋白质S-酰化修饰作为脂类修饰中唯一的可逆修饰, 在植物

细胞壁合成、蛋白质胞内定位、转运、分选、下游信号转导等生理过程中发挥着重要作用。本文对 
S-酰化的特性、植物中的S-酰化修饰蛋白质及其生物学功能, 以及去S-酰化的研究进展进行了综述。重

点综述了S-酰化修饰参与植物生长发育调控、免疫和非生物胁迫响应等方面的研究, 并对蛋白质S-酰化

修饰研究提出了进一步展望。
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Abstract: Lipid modification is an important post-translational modification. As the only reversible modifi-
cation in lipid modification, S-acylation modification of proteins plays important roles in plant cell wall syn-
thesis, intracellular localization of proteins, transport, sorting, downstream signal transduction and other 
physiological processes. In this paper, the research progresses of characteristics of S-acylation, biological 
functions of S-acylation modified proteins, and de-S-acylation in plants are summarized. Meanwhile, the 
involvement of S-acylation in plant growth and development regulation, immunity and abiotic stress re-
sponse are mainly reviewed, and the further prospect of S-acylation modification of proteins is also pre-
sented.
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蛋白质是生命的物质基础。大多数真核生物

的蛋白质都是经过翻译后修饰的, 这种修饰使蛋白

质结构更完整, 对蛋白质功能有着重要的影响。常

见的翻译后修饰有磷酸化、泛素化、甲基化、糖基

化和脂类修饰等(Jiang等2018)。S-酰化(S-acylation)
作为脂类修饰的一种重要形式, 不仅能将蛋白质锚

定在膜上, 也可作为信号通路的调节机制(Zheng等
2019)。近年来发现S-酰化修饰是植物中常见的一

种影响多种蛋白质的修饰, 并开启了一个全新的

研究领域。然而, 与动物和真菌相比, 植物中蛋白

质S-酰化修饰的研究比较落后, 并且植物中蛋白质

S-酰化过程及调节作用与动物和真菌也不完全相

同。本文对蛋白质S-酰化修饰的特性、植物中的 
S-酰化修饰蛋白及其生物学功能, 以及植物蛋白质
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的去S-酰化的研究进展进行了综述, 为进一步研究

植物蛋白质S-酰化修饰的机制提供参考。 

1  蛋白质S-酰化修饰

常见的蛋白质脂类修饰有N-豆蔻酰化、异戊

烯化和S-酰化。其中, S-酰化是所有真核生物中常

见的但人们对其机制了解较少的一种基于脂肪酸

的蛋白质翻译后修饰。S-酰化通过硫酯键将多种

脂肪酸, 即16个碳原子的棕榈酸或18个碳原子的

硬脂酸结合到靶蛋白半胱氨酸(Cys)残基上 , 故
常将S-酰化称为棕榈酰化或S-棕榈酰化(Sorek等
2017)。大多数蛋白质的S-酰化不是自发发生的, 而
是由蛋白质S-酰基转移酶(protein S-acyltransferase, 
PAT)催化的酶促反应过程。根据蛋白质结构的不

同, PAT分为MBOAT类棕榈酰基转移酶、Longin-
domai类棕榈酰基转移酶和DHHC-CRD类棕榈酰

基转移酶三大类。其中DHHC-CRD类棕榈酰基转

移酶(DHHC型锌指蛋白)是真核生物S-酰基转移酶

中最大也是研究最多的家族, 因在CRD (cysteine-rich 
domain, 半胱氨酸富集区)含有一个DHHC (Asp-His- 
His-Cys, 天冬氨酸-组氨酸-组氨酸-半胱氨酸)保守

结构域而得名。早在1979年, Schmidt等(1979)报道

了第一个被S-酰化修饰的蛋白——水疱性口炎病

毒的糖蛋白, 蛋白质S-酰化修饰作为一种新的蛋白

质翻译后修饰方法出现。1987年人们发现叶绿体

D1蛋白可以用氚化棕榈酸进行可逆标记(Mattoo和
Edelman 1987), 蛋白质S-酰化修饰在植物中得以

被提出。2002年, 人们在酿酒酵母中首次发现蛋白

质S-酰基转移酶AKR1 (Roth等2002)。2005年, 在
拟南芥(Arabidopsis thaliana)中首次发现了来自植

物的S-酰基转移酶AtTIP1 (Schiefelbein等1993)。
1.1  植物蛋白质S-酰化过程的动态可逆性

不同于N-豆蔻酰化和异戊烯化等脂类修饰,  
S-酰化是脂类修饰中唯一可逆的修饰, 在PATs和去

S-酰基酶的动态调控下, 蛋白质S-酰化和去S-酰化

的可逆过程得以完成(Jiang等2018) (图1)。因此, 
像磷酸化一样, S-酰化修饰可以作为翻译后的开

关, 通过S-酰化/去S-酰化修饰的周期变化动态调

节蛋白质的定位、稳定性和功能, 从而赋予S-酰化

修饰更多生物学功能。研究表明, 动物和酵母中蛋

白质的S-酰化和去S-酰化动态可逆过程可快速发

生, 从而调控蛋白质的定位、分送和功能。Ras蛋
白是这一可逆修饰的典型代表。Rocks等(2005)发
现H/NRas蛋白能发生质膜、高尔基体之间持续的

S-酰化/去S-酰化修饰调控, 从而影响下游信号转

导的级联反应。在植物中, 水稻(Oryza sativa) Os-
CPK2的S-酰化对其靶向定位于质膜是必需的, 而
未被S-酰化的OsCPK2定位于细胞质。由于S-酰化

是可逆的, 推测OsCPK2在受到胁迫后S-酰化状态

的改变可能改变其亚细胞分布, 并影响下游信号

转导的级联反应(Martin和Busconi 2000)。以ROP6
为代表的第一类ROPs活化状态的改变依赖于S-酰
化和去S-酰化修饰循环的动态调控(Sorek等2010)。
目前尚不清楚这种动态调控对ROP6的确切作用, 
推测可能是动态调控通过改变ROP6所处的膜微域

环境从而改变与其相互作用的蛋白质。

1.2  植物蛋白质S-酰化修饰底物的特异性

与N-豆蔻酰化和异戊烯化相比, S-酰化修饰的

靶蛋白没有明确的共识基序, 除了存在一个Cys残
基, 我们通常无法从蛋白质序列中识别潜在的S-酰
化位点。那么, 什么可能影响蛋白质S-酰化底物的

特异性?
(1)细胞定位可能影响蛋白质S-酰化底物的特

异性。膜蛋白PATs有不同的亚细胞定位, 如质膜、

内质网、高尔基体、液泡膜等。高尔基体被认为

是动物体内的S-酰化中心, 大多数动物PATs主要定

图1  蛋白质S-酰化可逆反应过程

Fig. 1  Reversible reaction of protein S-acylation

S-酰化为通过PAT催化, 为靶蛋白添加脂肪酸链, 从而

锚定在膜上。去S-酰化为通过去S-酰基酶(APT)催化, 脱去

靶蛋白的脂肪酸链, 从而使锚定在膜上的蛋白质失去膜定

位。带有DHHC结构域的跨膜结构为PAT, 标记“C”的椭圆

为靶蛋白。此膜代表细胞内的质膜和内膜系统。
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位在高尔基体, 将高尔基体中的蛋白质输出和分

送到质膜中。大多数植物PATs定位于质膜上。例如, 
拟南芥中已鉴定出24个PATs, 其中12个定位在质

膜上, 8个定位于高尔基体和内质网, 2个位于非高

尔基体来源的囊泡中, 2个位于液泡体上(Batistic 
2012)。PATs需要与其底物蛋白共域化才能确保 
S-酰化顺利进行, 因植物和动物的PATs存在一定程

度的定位差异, 猜测植物细胞S-酰化的底物和调控

作用可能与动物细胞也存在一定的差异。

(2)底物上S-酰化位点附近特定的氨基酸序列

或结构域可能影响PAT对底物的识别。研究表明, 
突触相关蛋白SNAP25中S-酰化位点附近的Cys79
介导了其与DHHC15的互作(Greaves等2009)。S-酰
化修饰使SNAP25锚定在质膜上, 调节SNAP25在
质膜上的动态分布, 从而引起突触前膜蛋白的构象

变化。同样, 细胞质关联蛋白ClipR-59的C端膜结

合域介导了其与DHHC17的相互作用, 使ClipR-59
定位于质膜, 从而调节脂肪细胞中Akt信号通路和

促进Glut4分子的质膜移位(Ren等2013)。

2  植物中的S-酰化修饰蛋白

蛋白质组学揭示了植物中有许多S-酰化修饰

的蛋白(Hemsley等2013), 然而已报道的多数S-酰
化蛋白所对应的PAT仍是未知的(表1)。同时, S-酰
化修饰常与N-豆蔻酰化或异戊烯化共同修饰目的

蛋白, 从而调控蛋白质的定位与功能。因为PATs蛋
白家族是膜定位的, 若底物非膜蛋白, 则可通过其

他脂质修饰将底物蛋白募集到膜上以进行S-酰化

修饰。植物中共同被S-酰化和N-豆蔻酰化修饰的蛋

白有许多。一些H型硫氧还蛋白(thioredoxin, TRX)
被N-豆蔻酰化修饰后在内质网中被S-酰化修饰, 再
输出到质膜(Meng等2010)。N-豆蔻酰化和S-酰化

双重修饰使AtCBL1和AtCBL9锚定于质膜上, 进而

调控钾通道AKT1的活性; N-豆蔻酰化和S-酰化双

重修饰AtCBL4对于其靶向定位于质膜和调控钾通

道AKT2的活性是必需的(Held等2011; Maierhofer
等2014)。植物中同时被S-酰化和异戊烯化修饰的

蛋白有小G蛋白ROP6 (Sorek等2010)、异源三聚体

G蛋白的Gγ亚基AGG2 (Zeng等2007)。ROP6被异

戊烯化修饰而定位于质膜, 结合GDP的非活化状

态的ROP6依赖S-酰化修饰转化成结合GTP的活化

状态的ROP6 (Sorek等2010)。
虽然许多S-酰化蛋白需要经历N-豆蔻酰化或

异戊烯化修饰, 但有些蛋白质仅被S-酰化修饰。植

物第二类型小G蛋白仅经历S-酰化(Winge等2000)。
Batistic等(2012)发现钙调神经磷酸酶B样蛋白(cal-
cineurin-B-like proteins, CBLs) CBL2通过三重S-酰
化定位于液泡膜上, 进而参与调控对ABA的响应。

LIP1和LIP2属于细胞质类受体激酶(receptor-like 
cytoplasmic kinase, RLCK), 其N端被双S-酰化修饰, 
参与引导花粉管向胚珠生长的过程。Liu等(2013)
发现S-酰化位点突变不能回补lip1和lip2突变体的

表型, 说明S-酰化对其在花粉管顶端的定位至关重

要。Kumar等(2016)发现负责合成纤维素的纤维素

合酶复合物(cellulose synthase complex, CSC)是已

知S-酰化程度最高的复合物, 具有多重S-酰化修饰。

这种程度的S-酰化很可能会对周围膜环境产生重

要影响。仅仅突变CSC三个亚基中的一个S-酰化

位点似乎能使整个复合体失去功能, 但S-酰化修饰

如何产生这么重要的影响尚不清楚。

3  蛋白质S-酰化修饰在植物中的生物学功能

由于植物中蛋白质S-酰化的反应机理与动物

和真菌是一致的, 随着动物和真菌中蛋白质S-酰化

的研究更为深入, 在一定程度上为植物蛋白质S-酰
化研究提供了参考。近年来植物中蛋白质S-酰化

修饰的研究取得了较大进展, 部分S-酰化蛋白及其

相关生物学功能已被解析(图2)。
3.1  蛋白质S-酰化修饰参与植物的生长发育调控

许多蛋白质S-酰化修饰与植物的生长发育相

关。例如, 人们早知道酵母中的微管蛋白TUB1能
被S-酰化修饰(Caron等2001), 对植物的研究表明

植物微管蛋白TUB1也能被S-酰化修饰(Hemsley和
Grierson 2008)。Alassimone等(2016)发现细胞质类

受体激酶SGN1的S-酰化修饰对根中凯氏带(cas-
parian)的形成至关重要。缺乏S-酰化位点的sgn1
突变体无法回补SGN1的表型, 同时SGN1经历着 
S-酰化和去S-酰化的循环来维持SGN1的不对称分

布。蛋白质组学和生物信息学揭示了拟南芥中有

大量的S-酰化修饰的蛋白(Hemsley等2013), 而拟
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表1  植物中未知PAT的S-酰化蛋白

Table 1  S-acylated protein of unknown PAT in plants

            蛋白种类                                         蛋白质名称              参考文献

CBL蛋白 AtCBL1 Maierhofer等2014     
 AtCBL4 Held等2011
 AtCBL9 Maierhofer等2014                     
Ca2+信号转导相关蛋白 OsCPK2 Martin和Busconi 2000
 LeCPK1 Leclercq等2005
 MsCPK3 Gargantini等2006
异源三聚体G蛋白 AtGPA1 Adjobo-Hermans等2006
 AtAGG2 Zeng等2007
小G蛋白 AtROP6 Sorek等2010
 AtROP9 Hemsley 2009
 AtROP10 Lavy和Yalovsky 2006
 AtARA6 Grebe等2003
纤维素合酶复合体 AtCESA1、AtCESA4、AtCESA5、AtCESA7、AtCESA8 Kumar等2016
植物免疫相关蛋白 RIN4 Kim等2005
 AtFLS2 Hemsley等2013
 AtPBS1 Zhang等2010
 AtRPS5 Qi等2012
 OsREM1.4、NbREM1.1/1.2 Fu等2018
 NbHIPP26 Cowan等2018 
细胞质类受体激酶 AtLIP1、AtLIP Liu等2013
 CDG1 Kim等2011
 SGN1 Alassimone等2016
 STRK1 Zhou等2018
蛋白质磷酸酶 AtPOL、AtPLL1 Gagne和Clark 2010
转录因子 MfNACsa Duan等2017
其他 PtTRX-H4、AtTRX-H9 Meng等2010
 AtCAN1、AtCAN2 Lesniewicz等2012
 TUB1 Hemsley和Grierson 2008

表中首次出现的物种拉丁学名如下: 紫花苜蓿(Medicago sativa)、本氏烟(Nicotiana benthamiana)、黄花苜蓿(Medicago 
falcate)、毛果杨(Populus trichocarpa)。

南芥中仅有24个PATs, 说明单个PAT可能有多个底

物, 通过S-酰化修饰多个蛋白质以参与多种生长发

育的过程。PAT突变体的多效表型证明了这一观

点的正确性。拟南芥PAT24/TIP1定位于高尔基体, 
tip1突变体表现出花粉管和根毛生长异常、节间

缩短、植株矮小、莲座叶变小、植物早花早衰等

表型(Schiefelbein等1993; Hemsley等2005)。拟南

芥PAT10定位于液泡体, pat10突变体在生殖生长

及其他多个方面出现发育缺陷, 包括生长缓慢、莲

座叶小、花粉管生长的异常等(Qi等2013; Zhou等

2013)。玉米(Zea mays) TIP1定位于质膜和高尔基

体, 其tip1突变体的根毛变短(Zhang等2020)。那么, 
PATs具体作用于哪些底物蛋白从而调节这些特定

生长发育过程呢? 目前, 人们对此知之甚少, 植物

中仅有几组PAT-底物对被提出(表2)。因此, 发掘

和鉴定更多的PAT-底物对仍将是植物中蛋白质 
S-酰化修饰研究的重点。

3.2  蛋白质S-酰化修饰参与植物的信号转导

钙是真核细胞的主要第二信使之一, 一些参

与Ca2+信号转导的蛋白质被S-酰化。拟南芥CBLs



曾慧等: 植物中蛋白质S-酰化修饰的研究进展 1059

图2  植物中部分已知S-酰化蛋白及其参与的生物学功能

Fig. 2  Some known S-acylated proteins in plants and their involved biological functions 

S-酰化修饰用波浪线表示，异戊烯化修饰用波浪线加雪花形状表示, N-豆蔻酰化修饰用波浪线加多边形形状表示。

图中列举了植物蛋白质S-酰化修饰参与不同功能调控机制的实例。参考Zheng等(2019)并加以修改。

表2  植物中PAT蛋白的生理功能

Table 2  Physiological functions of PAT proteins in plants

        名称           定位                                  生理功能     底物      参考文献

AtPAT4 质膜 调控小G蛋白ROP2在质膜上的动态定位, 影响 AtROP2 Wan等 2017
  下游微丝骨架排布, 从而介导根毛的顶端长 
AtPAT10 液泡膜和囊泡 突变体生长缓慢, 莲座叶小, 受孢子体影响的雌 AtCBL2、 Zhou等2013;   
  雄配子体功能缺陷, 花粉管生长异常, 对盐胁迫 3、10 Qi等2013
  超敏感  
AtPAT13、14 质膜和囊泡  参与调控水杨酸的代谢, 进而调控植物叶片的 AtNOA1 Lai等2015
  衰老

TIP1/AtPAT24  囊泡 突变体有根毛生长异常、植株矮小、植物早花 未知 Schiefelbei等1993; 
  早衰表型  Hemsley等2005
ZmTIP1 质膜和高尔基体 正调控玉米根毛长度和耐旱性, 增强根毛长度,  ZmCPK9 Zhang等2020
  提高对水分亏缺的耐受性

OsDHHC1 质膜 参与ABA胁迫的应答, 具有提高水稻产量的功能 未知 Zhou等2017
OsDHHC13 未知 调节H2O2含量的动态平衡, 正调控水稻的抗氧化 未知 王文文等2016
  胁迫
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家族有10个成员, 其中CBL1蛋白在细胞质中经历

N-豆蔻酰化修饰后锚定在内质网上(图2), 然后通

过内质网中的S-酰化修饰转运到质膜(Batistic等
2008)。CPK家族蛋白的N端同时被N-豆蔻酰化和 
S-酰化修饰(Hrabak等2003)。拟南芥CPK1、7、8、
9、16、21、28的膜定位与潜在的S-酰化位点有关

(Dammann等2003)。研究表明, 水稻和番茄中CPK
家族蛋白正确的亚细胞定位依赖于S-酰化修饰

(Martin和Busconi 2000; Leclercq等2005)。
一些G蛋白也是被S-酰化修饰的。ARA6是一

种新型的、植物特有的隶属Rab GTPase家族的小

G蛋白。ARA6在Gly2有N-豆蔻酰化位点, 在Cys3
有S-酰化位点(Ueda等2001), 被N-豆蔻酰化和S-酰
化修饰后能够定位于内体, 但是缺失S-酰化修饰的

ARA6不能被正确运输而大量滞留于内质网(Grebe
等2003)。拟南芥异源三聚体G蛋白的Gα亚基GPA1
在Gly2有N-豆蔻酰化位点, 在Cys5有S-酰化位点, 
这两种脂质修饰将GPA1靶向定位于质膜上(Adjo-
bo-Hermans等2006)。G蛋白的Gγ亚基AGG2也受

到S-酰化修饰, 该修饰调控AGG2的生物学功能

(Zeng等2007)。
细胞表面受体在植物生物学各方面的重要性

不言而喻。Kim等(2011)发现拟南芥细胞质类受体

激酶CDG1参与油菜素类固醇(brassinosteroid, BR)
的信号转导。CDG1的N端Cys4和Cys6被S-酰化而

锚定于质膜上。若将Cys4和Cys6突变为丙氨酸

(Ala), 则突变蛋白定位于核内, 且此突变类型的过

表达转基因植株无表型, 说明CDG1需要质膜定位

才能发挥BR信号转导的作用。我们实验室鉴定了

一个水稻细胞质类受体激酶STRK1, 发现其N端的

Cys5、10、14被S-酰化而定位于质膜上, 参与盐胁

迫响应的信号转导(Zhou等2018)。当将STRK1的
Cys5、10、14均突变为Ala时, 其突变蛋白的膜定

位特性消失, 仅分布于细胞质基质中, 而且参与盐

胁迫信号转导的功能也随之丧失, 说明STRK1的 
S-酰化对其膜定位和参与盐胁迫的信号转导是必

需的(图2)。
3.3  蛋白质S-酰化修饰参与植物的免疫过程

一些参与病原体应答的蛋白也发生S-酰化修

饰。一方面, 植物病毒可以通过S-酰化自身蛋白, 

促进病毒在植物中的移动和复制。双生病毒是一

类普遍发生且导致严重植物病害的DNA病毒。C4
蛋白是多种双生病毒的主要症状决定因子, 2种不

同的双生病毒的C4蛋白已证明是被S-酰化修饰的, 
且S-酰化对其毒力的作用至关重要。Carluccio等
(2018)发现, 绿豆黄花叶病毒(Mungbean yellow mo-
saic virus, MYMV) AC4的S-酰化是抑制细胞间基

因沉默信号所必需的。AC4通过S-酰化与质膜结

合, 定位于质膜的AC4强烈抑制系统沉默来抵消病

毒诱导的基因沉默。Li等(2018)发现另一种双生

病毒甜菜严重曲顶病毒(Beet severe curly top virus, 
BSCTV) C4的S-酰化在宿主植物茎端发育调控中的

作用尤为重要; C4蛋白的S-酰化修饰对其与茎端分

生组织维持的重要受体激酶CLAVATA1 (CLV1)的
相互作用是必需的, 进而影响下游基因WUSCHEL
的表达, 导致植物组织被侵染的细胞分裂增加。受

到甜菜严重曲顶病毒感染的拟南芥长角果发育异

常, 该病症也取决于C4的S-酰化。

另一方面 , 植物病毒也可以通过操纵宿主

蛋白的S-酰化来改进病毒的生活方式。脂筏蛋白

(remorin)是陆地植物特有的膜蛋白, 可通过调控胞

间连丝的通透性来阻止病毒在细胞间的运动。水

稻条纹病毒(Rice stripe virus, RSV)编码的运动蛋白

NSvc4干扰水稻Remorin1.4和本氏烟Remorin1.1/ 
1.2的S-酰化, 削弱其质膜定位, 从而诱导细胞通过

自噬途径降解Remorin蛋白, 减弱其对病毒在宿主

细胞间移动的抑制(Fu等2018)。
3.4  蛋白质S-酰化修饰参与植物的非生物胁迫

S-酰化修饰在非生物胁迫中发挥重要作用。

Vats等(2016)发现植物中大量与干旱胁迫相关的蛋

白质可能受S-酰化修饰的调控。我们实验室发现

STRK1正调控水稻的耐盐性(Zhou等2018)。同时, 
STRK1的N端Cys5、10、14的S-酰化对其参与水

稻耐盐性调控是必需的(图2)。Zhang等(2020)发现

ZmTIP1正调控玉米耐旱性。在拟南芥和玉米中过

表达ZmTIP1能提高植株对干旱胁迫的耐受性, 其
功能缺失突变体则表现出相反的表型。同时, Zm-
TIP1介导钙依赖蛋白激酶ZmCPK9的S-酰化, 促进

了ZmCPK9与质膜的结合。Chai等(2020)发现在拟

南芥中PAT10对CBL10的S-酰化修饰为CBL10的液
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泡定位所必需的(图2), 同时CBL10 Cys38位点的 
S-酰化对其参与盐胁迫响应至关重要。

鉴于人们对植物PATs的研究多源于拟南芥, 对
其他植物研究甚少, 而DHHC型锌指蛋白(DHHC
蛋白)是真核生物PATs中最大也是研究最多的家

族, 因此我们实验室对水稻的DHHC蛋白基因进行

了系统分析, 发现在水稻基因组中共有30个OsDH-
HC基因, 其中26个OsDHHCs在水稻不同时期、不

同组织中发挥功能。通过不同逆境处理的表达模

式分析发现, 12个OsDHHCs极有可能参与非生物

胁迫响应的调控(Li等2016)。王文文等(2016)发
现OsDHHC13可能参与水稻的盐、干旱和氧化胁

迫响应, 其过表达植株中与清除H2O2相关的酶基

因表达上调, 并对氧化胁迫的耐受性显著升高。

Zhou等(2017)克隆了一个新的DHHC蛋白基因Os-
DHHC1, 发现它是Os02g0819100基因在水稻体内

的另一种剪接方式, 其编码蛋白OsDHHC1具有

S-酰基转移酶活性, 并参与ABA胁迫的应答, 调控

水稻的株型和产量。因此, 我们推测作为重要PAT
的DHHC蛋白通过对目标蛋白的S-酰化修饰参与

非生物胁迫响应, 同时其目标蛋白的发掘与鉴定

也是未来研究的重要方向。

4  植物蛋白质的去S-酰化  

去S-酰化是由去S-酰基酶催化, 将蛋白质Cys
残基中通过硫脂键连接的长链脂肪酸去除的酶

促反应过程。目前公认的三大类S-酰基酶分别是

酰基蛋白硫酯酶(acyl protein thioesterase, APT)、
ABHD17水解酶和棕榈酰蛋白硫酯酶(palmitoyl 
protein thioesterase, PPT) (Hornemann 2015; Lin 和

Conibear 2015)。在动物中, APTs定位于线粒体和

细胞质, 不仅可以催化大量S-酰化蛋白的去S-酰
化, 而且在运输外周膜蛋白的动态S-酰化循环中起

重要作用。PPT定位于溶酶体, 切割Cys残基上的

脂肪酸链以回收酰基, 从而参与蛋白质降解过程。

研究表明 , ABHD17 (而非APT1/APT2)参与细胞

N-Ras去S-酰化(Lin和Conibear 2015)。动物中目

前发现了4个与去S-酰化相关的硫酯酶, 分别是

APT1、APT2、PPT1和PPT2, 均是丝氨酸水解酶

家族成员。APT1在小鼠多个组织中都有表达, 通

过调控多种底物去S-酰化从而介导蛋白发生重定

位且参与信号转导过程, 其底物包括H-Ras、一氧

化氮合酶(ENOS)、G蛋白信号调节因子4 (RGS4)
等(Won等2018)。APT2是APT1的同源蛋白, 底物

有GAP-43和H-Ras。Abrami等(2020)近期剖析了

APT2的作用模式, 发现APT2要通过两个连续的步

骤与膜结合后才能作用其靶蛋白, 为了解APT2介
导的去S-酰化的动力学奠定了基础。PPT1是S-酰
化蛋白在溶酶体降解所必需的, 其底物包括V-AT-
Pase和H-Ras等, PPT1突变会引起严重的神经退行

性疾病(Koster和Yoshii 2019)。PPT2是PPT1的同

源蛋白, 也为溶酶体蛋白, 但是能识别特定的底物。

植物中有多个编码APT的基因, 但没有一个与已知

的APTs具有特别高的序列相似性, 且植物中没有

发现编码ABHD17相似度高的同源基因, 表明植物

可能有不同于动物和真菌的去S-酰基酶。最近的

一项研究表明, 植物中可能存在去S-酰基酶。蒺藜

苜蓿(Medicago truncatula) MtAPT1 (图2)是第一个

在植物中发现的具有去S-酰化活性的蛋白硫酯酶

(Duan等2017)。目前还没有足够的遗传和生化证

据来支持这一发现, 若找到它将是所有生物体中

第一个除丝氨酸水解酶超家族外的S-酰基蛋白硫

酯酶。在其他植物中, 已鉴定出若干编码该硫酯

酶的基因, 故深入研究这种新的去S-酰基酶很有

意义。

5  展望

近年来, 国内外对植物S-酰化修饰的研究取得

了较大进步, 蛋白质组学的研究已经大大扩展了植

物中S-酰化蛋白的范围。但是, 长期以来由于方法

上的限制, 该研究进展缓慢, 大多数植物S-酰化蛋

白的S-酰化位点还不明确, 且其对应的PAT尚未知, 
仍需进一步挖掘。因此, 开发和改进植物S-酰化蛋

白的检测技术对进一步研究S-酰化至关重要。目

前, 研究S-酰化蛋白的一些方法已经开发出来, 如
生物信息预测、质谱分析法和生化方法等。这些

方法用于动物中的研究较多, 同时也为植物中的研

究提供了启发。如酰基-生物素置换法(acyl-biotinyl 
exchange, ABE)和酰基PEG交换法(acyl PEG exch-
ange, APE)近年来已被普遍用于植物蛋白质的S-酰
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化的定性分析(Lai等2015; Fu等2018)。Sorek等
(2017)使用气相色谱结合质谱法(GC-MS)分析了

ROP6的S-酰化, 证明连接到Cys残基的脂质类型是

棕榈酸和硬脂酸。除了技术方面, 植物蛋白质S-酰
化的研究还存在诸多挑战: (1) PAT介导的植物蛋

白质S-酰化的具体机制是怎样的? (2)植物蛋白质

中去S-酰基酶是什么? (3) PAT和去S-酰基酶介导

的可逆S-酰化作用是如何影响植物功能的? (4) S-酰
化的可逆性质表明, 它在调节蛋白质激活状态或

控制信号网络激活方面发挥类似于磷酸化的作用。

那么在植物中, 哪些蛋白质会发生S-酰化状态的改

变, 其具体机制又如何呢? 解决以上问题必将对进

一步探索植物中蛋白质S-酰化修饰提供帮助, 同时

也会有助于了解蛋白质的S-酰化是如何调节植物

生理过程。总之, 本文综述了关于植物蛋白质S-酰
化修饰方面的研究进展, 为进一步了解植物蛋白

质S-酰化提供参考。
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