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糖基转移酶在果实品质形成过程中的作用研究进展
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摘要!文章就果实中糖基转移酶的种类及其在果实色泽%风

味和质地等品质形成中的作用进行综述"为糖基转移酶的进

一步研究和应用提供参考$

关键词!糖基转移酶'果实'色泽'风味'质地

34-56785

&

OE-I

=

,

=

5>-0H>:6375IHE5H

L=

5I:K

1

.

L

7:I

L

.H>,0IK5>,I5I-0

K>3-H,06HE5->>:.5I-0HE5K:>+,H-:0:K7:.:>

"

K.,M:>,06H5NH3>5

"

2E-7E2-..

=

>:M-65,>5K5>5075K:>HE5,

==

.-7,H-:0,06K3>HE5>>5I5,>7E

:K

1

.

L

7:I

L

.H>,0IK5>,I54

9:

;

<=6>-

&

1

.

L

7:I

L

.H>,0IK5>,I5

'

K>3-H

'

7:.:>

'

K.,M:>

'

H5NH3>5

糖基转移酶!

)G$4#4N4

L

#$是一种广泛存在于原核生物+

真核生物+古细菌以及病毒中的具有特殊生物活性的蛋白

质%它用于催化糖基化反应$将活性糖供体转移到受体分

子$并形成糖苷键%糖基转移酶的活性糖供体主要有二糖或

多糖+核苷
*$*

磷酸糖+

"*

磷酸糖+尿苷二磷酸葡萄糖醛酸等$

其中核苷酸糖最为常见$生物体中有许多物质可以作为糖基

转移酶受体$如糖类+蛋白质+脂质+抗生素+固醇+酚类+萜

类+氰醇+植物激素+生物碱+植物毒素和外源物质!如除草剂

和杀虫剂#等)

"V$

*

%在植物体中$糖基转移酶通过将糖基供

体转移到小分子糖基受体上改变受体小分子化合物的生物

活性$进而对植物的生长+果实发育+次生代谢和环境响应等

方面产生重要影响%近年来植物体中越来越多的糖基转移

酶的功能得到确认$其中一部分糖基转移酶通过催化糖与酚

类+萜类+多糖类等小分子物质结合而参与果实色泽+香气+

风味等品质的形成$为进一步改善果实的外观品质和内在品

质提供新思路%因此$本文就近年来有关果实成熟过程中糖

基转移酶的种类及其在果实品质形成中的作用等方面进行

综述%

"

!

果实中糖基转移酶的主要类型
与糖基化受体分子的部位不同$果实中的糖基转移酶可

以分为
U*

+

;*

+

[*

和
G*#

种类型%大多数果实中存在的糖基

转移酶属于
U*

型$如在葡萄)

$

*

+荔枝)

!

*等果实中广泛存在的

类黄酮
!*I

葡糖基转移酶$其糖基化部位发生在类黄酮
G

环

上的
!*UB

位(柑橘中的柚皮素
*D*I*

葡萄糖苷鼠李糖基转

移酶$它通过糖基化葡萄糖苷的
(*UB

位形成二糖苷)

#

*等%

也有一部分果实中存在
G*

型糖基转移酶$如佛手柑果实中的

芹菜素
*(*A*

葡萄糖基转移酶$它能够催化葡萄糖与芹菜素

在其
(*G

位上结合形成芹菜素
*(*A*

葡萄糖苷)

%V(

*

%

此外$糖基转移酶还可以根据其底物特异性不同进行分

类%如在果实中普遍存在的类黄酮糖基转移酶可以根据底

物不同分为黄酮醇糖基转移酶+黄烷酮糖基转移酶和花青素

糖基转移酶等(果实中不同类型的小分子底物在糖基转移酶

的作用下形成新的糖苷类化合物$如苹果中的根皮素在根皮

素糖基转移酶的作用下形成根皮苷)

D

*

$甜橘中的游离单萜在

萜烯糖基转移酶的作用下形成键合态香气成分)

8

*

$罗汉果中

的罗汉果醇在罗汉果醇糖基转移酶的催化下形成罗汉果皂

苷)

'

*

$柠檬中存在的柠檬苦素
FAZ*

葡萄糖苷转移酶能将柠

檬苦素转化为不具有苦味的柠檬苦酸
<*

环内酯$达到自然

脱苦的目的)

"&

*

%这些新形成的糖苷类化合物以新的方式参

与果实成熟衰老过程$同时对果实的品质产生影响%

$

!

糖基转移酶与果实品质形成
$4"

!

糖基转移酶与果实色泽形成

色泽是影响果实品质的重要因素之一%叶绿素+类胡萝

卜素以及花青素等是成熟果实中的主要呈色物质)

""

*

%其

中$叶绿素和类胡萝卜素表现的颜色构成果实的底色$花青

素表现的颜色构成果实的表色$因底色与表色的比例不同而

D'"



使果实呈现多种多样的颜色%

果实中的花青素多是以花色苷的形式存在$其中糖基转

移酶是花色素苷合成过程中的关键酶$用于将不稳定的花色

素糖苷转变为稳定的花色素苷)

"$

*

%果实中常作为花色素苷

糖苷配基的化合物主要有天竺葵素+矢车菊素+飞燕草素+芍

药色素+牵牛色素和锦葵色素
(

种$这些配基可以与一个或

多个葡萄糖+鼠李糖+半乳糖和阿拉伯糖等通过类黄酮
*

糖基

转移酶催化形成花色苷%如
BI3

等)

"!

*在猕猴桃中鉴定出分

别催化矢车菊素
*!*

葡萄糖苷和矢车菊素
*!*

半乳糖苷合成的

矢车菊素
*!*

葡萄糖基转移酶和矢车菊素
*!*

半乳糖苷木糖基

转移酶对猕猴桃的色泽产生了重要影响%

类黄酮
*

葡萄糖基转移酶!

FAZ\*K.,M:0:-6*!*I*

1

.

L

7:*

I

L

.H>,0K5>,I5

$

FT\O

#是催化花青素糖基化形成花色苷的最

常见酶$它能催化
FAZ

葡萄糖的糖基替代花青素的
!

位羟

基$最终形成稳定的花色苷$使花青素由无色转为有色%很

多研究表明$

FT\O

是花色苷合成的关键酶$在果实颜色的

形成中具有重要作用%

@-3

等)

"#

*以苹果为试验材料$通过套

袋处理探究苹果由青色转为红色时的相关酶活性$发现

FT\O

在此阶段表现出相当高的活性$暗示
FT\O

对苹果

红色的形成具有重要作用%

e30

等)

"%

*探究了
$

个红肉桃品

种和
"

个白肉桃品种中
"7O:

基因的表达差异$发现红肉桃

品种中的
"7O:

的转录水平明显高于白肉桃品种的%牛生

洋等)

"(

*发现葡萄果实中花色素苷的积累与
"7O:

基因表达

呈显著正相关%随后$

@-

等)

"D

*通过研究
"%

种不同果皮颜色

的荔枝中花色素苷积累与
"7O:

表达的关系$发现果皮中

花色素苷的含量与
"7O:

基因的表达呈显著正相关$同时

在荔枝果皮中鉴定出
#

个不同的
"7O:

基因$分别命名为

-9"7O:"

+

-9"7O:$

+

-9"7O:!

和
-9"7O:#

$其中
-9"7&

O:"

在荔枝果皮颜色形成中起着至关重要的作用%因此$

"7O:

是花色素苷合成的关键基因$在果实色泽形成过程中

具有重要作用%但目前有关色泽形成相关的糖基转移酶的

研究主要集中在功能验证上$有关糖苷转移酶调控果实色泽

的作用机制及其在调控果实色泽形成方面的应用研究尚不

系统$有待于深入研究%

$4$

!

糖基转移酶与果实风味形成

果实风味是果实的内在品质$取决于果实的甜味+酸味+

苦味及香气等综合因素)

"8

*

%

果实中很多糖苷类化合物具有甜味或苦味$如罗汉果中

的甜苷
9

+苹果中的三叶苷等是果实中存在的重要甜味物

质%黄烷酮糖苷类化合物是芸香科主要苦味物质之一$代表

物为柚皮苷%

e,3J

等)

"'

*发现苹果中的根皮素
#n*I*

糖基转

移酶可以在
FAZ*

葡萄糖存在的情况下将根皮素糖基化成甜

味物质二氢查耳酮三叶苷$对苹果的甜味产生影响%莫长

明)

'

*采用
S<G)

技术$从罗汉果果肉中克隆了
!

*

"O:#

+

!

*

"O:(

和
!

*

"O:D!

个葡萄糖基转移酶基因$其 中

!

*

"O:#

与糖基化罗汉果醇的
"O:D!

家族葡萄糖基转移酶

遗传关系最近$在果实甜苷
9

进入快速合成积累时期表达$

在其他高甜苷
9

含量品种中表达也较高$是罗汉果中甜苷
9

合成的关键酶基因%此外$芸香科果实的重要苦味物质柚皮

苷的生物合成与糖基转移酶关系密切%在柑橘中黄烷酮在
D

位点糖基化形成黄烷酮
*D*I*

葡萄苷$黄烷酮
*D*I*

葡萄糖苷

进一步糖基化$在
"

$

(

鼠李糖基转移酶的作用下形成无苦味

的柚皮芸香苷$在
"

$

$*

鼠李糖基转移酶的作用下生成有苦味

的柚皮苷)

$&

*

%

T>

L

6+,0

等)

$"

*从柑橘中分离了编码
"

$

$*

鼠李

糖基转移酶的基因$并对其进行功能分析$结果发现它只在

苦柑种类中表达(张军等)

$$

*通过
SO*ZGS

从梁平柚扩增到

"

$

$*

鼠李糖基转移酶基因$发现该基因在果实中表达$并且

表达量随果实成熟而逐渐降低%由此说明$许多糖基转移酶

对果实甜味+苦味等滋味物质的形成具有很重要的作用%

果实中的香气成分除了有酯类+醛类和萜烯类化合物等

游离态香气物质外$还有以结合态形式存在的香气物质%糖

苷键合态香气物质是一类不具挥发性$以糖苷形式存在的前

体物质%这类物质在酸或酶的作用下可以释放出游离态芳

香物 质)

$!

*

%

e,3J

等)

$#

*发 现 猕 猴 桃 葡 萄 糖 基 转 移 酶

!

N91%)%8%/82<%9%(>/

1

.

L

7:I

L

.H>,0K5>,I5#

$

<6\O#

#可以在成

熟猕猴桃中使一系列萜烯和伯醇糖基化合成新的键合态香

气成分$对成熟的猕猴桃和其他水果!包括番茄和橄榄#的

/青草0味有很重要的贡献作用%高洁等)

$%

*发现了柑橘果实

中
#

个与键合态香气物质
$

*

松油醇+反式
*

松香芹醇关系密

切的
"O:

基因%在果实成熟期间诱导非烟味葡萄糖基转移

酶
"

!

;:0*[+:J

L

\.

L

7:I

L

.H>,0IK5>,I5"

$

;[\O"

#$可以将烟

熏相关苯丙烷挥发物的可裂解二糖苷转化为不可裂解的三

糖苷$防止其在番茄果实组织破坏时释放$能保留果实特有

的烟熏味)

$(

*

%

因此通过调控相关糖基转移酶基因的表达达到提升果

实风味的目的具有十分广阔的应用前景%但果实中由糖基

转移酶催化形成的糖苷类风味物质和香气成分种类繁多$仍

然有许多参与香气和风味物质形成的糖基转移酶的生理功

能和作用机制尚不清楚$需要进一步加强%

$4!

!

糖基转移酶和果实的质地

果实成熟时除了色泽转变和风味形成外$软化也是许多

果实质地变化的重要现象%研究)

$DV$'

*发现细胞壁的结构和

成分的变化与果实成熟衰老期间的质地变化密切相关%

木葡聚糖!

N

L

.:

1

.37,0

$

a\

#是植物细胞壁中半纤维素的

一种组分$通过非共价键束缚纤维素微纤丝并与之交联$从

而在生长期间为细胞壁提供强度$也为细胞壁的膨胀松软起

到限制作用)

!&V!"

*

%木葡聚糖内切糖基转移'水解酶!

a

L

.:*

1

.37,0506:H>,0I

1

.

L

7:I

L

.,I5

'

E

L

6>:.,I5

$

aOB

#具有催化木葡

聚糖分子裂解$并将新形成的葡萄糖还原性末端转移到另一

个木葡聚糖!受体#分子的非还原末端连接起来$从而使细胞

壁能够持续性地扩增%

[,.,6-{

等)

!$

*对番茄果实发育期间的

aOB

酶活进行测定$发现在果实成熟阶段
aOB

活性较高(

;,J,HI3J,

等)

!!

*从柿果实中分离克隆得到了
$

个
M:G

基

因
7A;<

片段$发现
M:G

的表达受乙烯调控(

B,0

等)

!#

*也

发现
JSM:G"

基因在柿子成熟过程中表达量较高$在柿果

实成熟软化过程中起到重要作用%

<I-K

等)

!%

*对未成熟阶段

和成熟阶段的香蕉果实的转录组进行了测序$发现
M:G

基

因在果实成熟时高度表达$在香蕉果实软化中起关键作用%

8'"

研究进展
!

$&"8

年第
#

期



U

=

,Q:

等)

!(

*分析鉴定了草莓果实在成熟衰老过程中的
$(

个

M:G

基因$发现大多数
M:G>

在成熟果实中表达$并且

7=M:G"8

+

7=M:G$&

+

7=M:G$%

和
7=M:G$(

在果实成

熟时表达量呈现增加的趋势%

Ê,0

1

:̂0

1

*

L

-0

1

等)

!D

*探究了

M:G

基因在乙烯促进果实成熟软化中的作用$发 现

M:G"

+

M:G!

+

M:G#

+

M:G%

和
M:G'

主要参与乙烯调

控苹果发育前期果实软化过程$而
M:G$

+

M:G(

+

M:GD

+

M:G8

+

M:G"&

和
M:G""

主要参与乙烯调控苹果发育后

期果实软化过程$

M:G$

和
M:G"&

在番茄中的过表达促进

了乙烯生物合成!

NA!$

$

NAI"

#+信号转导!

EQ7$

#和果实

软化!

M:G>

$

KO$N

$

A2<$

和
:BO#

#的相关基因表达升高$

M:G

基因在乙烯促进果实成熟软化过程中起关键作用%

以上研究表明
M:G

存在于柿子+番茄+香蕉+草莓等果实

中$在果实采后软化中起到重要作用$明确
M:G

调控果实

软化的作用机理$对于寻找调控果实采后硬度和衰老技术十

分有必要$此外$目前有关参与果实软化的糖基转移酶的研

究主要集中在
M:G

家族的糖基转移酶的研究报道$是否存

在其他类型的糖基转移酶参与果实软化尚不十分清楚%

!

!

展望
糖基转移酶是催化植物次生代谢产物糖基化的一个

F\O

超家族$种类繁多$功能多样$一直是人们研究的热点%

近年来$糖基转移酶在果实品质方面的作用逐渐引起了人们

的关注%目前这方面的研究主要集中在通过分子生物学和

生物信息学手段研究果实成熟衰老过程中糖基转移酶相关

基因的表达规律及其生物学功能%有关果实品质相关的糖

基转移酶的酶学特性+关键酶基因的调控以及在改良果实品

质等方面的研究尚十分缺乏%因此$通过深入研究与果实品

质变化密切相关的糖基转移酶的酶学特性+代谢调控等$将

为改良果实品质提供新思路$具有良好的研究价值和应用
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据外媒报道!从
!

月
""

日起!食品生产商"餐馆以及

快餐店必须遵守欧洲对抑制丙烯酰胺做出的新规定# 新规

定的内容包括!薯条不能炸得过焦!白面包不能烤成深色$

对烹炸好的薯条成品也有更高的标准!要求它们在制作过

程中尽量少地生成丙烯酰胺$

丙烯酰胺一直被认为是致癌物质$ 含淀粉类食品在高

温加热的过程中!最容易产生该物质!比如!炸土豆%烤饼

干等$ 这一过程也被称作&美拉德反应'!它赋予食品特殊

的香味!以及松脆的口感$

欧盟食品安全机构的一份科学鉴定证实!丙烯酰胺具

有提高致癌风险的潜质$ 在这一背景下!欧盟于去年开始

制定新规$ 此前!人们寄希望于食品工业以及餐饮业能够

自我约束!希望落空后!立法成为必然$ 该法于去年
"#

月

""

日生效!为期
!

个月的过渡期结束后!现在正式具备了

约束力$

这一新规对食品生产和加工做出明晰的规定! 例如!

要求食用土豆淀粉的含量要低 ! 储藏地的温度应超过

$ !

!并有较高的湿度!以保证土豆转甜的程度处于较低水

平$煎炸时油温尽量不超过
%$& !

$专家表示!高品质的土

豆条不会让口感变糟糕$

如何检验新规是否得到贯彻!这一任务落到欧盟各成

员国的肩上$ 在德国!这一工作分摊到各地食品监管部门$

检查人员抽查薯条!将它们带回实验室进行检测!观察丙

烯酰胺含量是否超标$ 如果超标则给予警告(继续超标!相

关者则被勒令停止营业#
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欧盟出台!薯条法"#为了健康 不能炸得过焦
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