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　　摘　要:在高等植物中 , 蔗糖具有至关重要的作用 , 蔗糖是光合作用的主要产物 , 是糖运输的主要形式 ,

在植物生长 、发育 、营养物质的贮存 、信号传导以及逆境条件下有重要的作用。植物中的蔗糖代谢受多种酶

的调节 ,现对蔗糖代谢关键酶的表达及调控进行综述 ,并对存在的问题和今后研究的方向进行探讨。
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　　蔗糖是植物光合作用的主要产物 , 蔗糖从叶片通过韧皮

部向库器官输送碳源和能量 ,供应植物的生长和淀粉 、脂肪等

贮藏物质的合成。蔗糖参与植物对逆境胁迫的反应 ,是细胞

代谢的调控因子。蔗糖具有信号功能 ,可调节转运蛋白 、贮藏

蛋白和编码酶的基因的表达[ 1 , 2] 。蔗糖也可以影响与细胞分

裂和分化相关的基因的表达 ,参与调控植物花的诱导 、维管组

织的分化 、种子发育以及贮藏物质的积累等生长发育过

程[ 3 ～ 5] 。所以 ,蔗糖不仅是植物生长发育的能源 ,而且对植物

的命运具有决定性作用。在高等植物中 , 与蔗糖代谢密切相

关的酶主要有转化酶 、蔗糖合成酶和蔗糖磷酸合成酶。

1　转化酶
转化酶(invertase;EC 3.2.1.26)催化以下反应:Sucrose+

H2O※Glucose+F ructose。转化酶的同工酶有不同的生化特

性 ,依其定位不同可分为:1 、细胞壁转化酶(CWI), 其响应机

械损伤 ,病菌侵染;调节蔗糖在源 、库间的分配 , 控制细胞分化

和植物发育。 2 、液泡转化酶(VI), 其主要响应低温 , 可调控

贮藏器官中糖的组分 , 促进细胞膨大和渗透调节。 3 、细胞质

转化酶(CI),其功能未知 , 可能是蔗糖分解代谢的通道。通常

将 CWI和 VI 称为酸性转化酶(AI), 把 CI称为中性或碱性转

化酶(NI)。

转化酶基因的表达随植物生长发育时期的不同而改变 ,

存在时间和空间的差异。以拟南芥为例 , 其细胞壁和液泡中

的转化酶至少由 4 个基因编码 , 分别为 Atβ fruct1、Atβ fruct2 、

Atβ f ruct3 和 Atβ fruct4。在子叶中没有检测到细胞壁转化酶

基因 Atβ fruct1 的转录 ,而在成熟的叶片中其却高水平表达;

细胞壁转化酶基因 Atβ fruct2 在花中特异性表达 ,而 Atβ fruct1

在花中却不表达。液泡中的转化酶基因 Atβ fruct3 在子叶中

高效表达 , 而在叶 、根 、花芽中只有低水平的表达;At β
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fruct4 仅在幼小植物的叶片中表达 , 在成熟开花植物的叶片

中不表达。在番茄中 , 编码液泡转化酶的基因只有 T IV I 一

个。 T IVI 的 mRNA 在成熟 、完熟的果实中高度表达 , 然而在

其它组织中则很少;编码细胞壁转化酶的基因有 4 个 , 分别为

Lin5 、Lin6、Lin7 和 Lin8。 Lin6 在旺盛生长的库组织中特异表

达 , 如幼根 、花芽和块茎 , Lin7 的 mRNA 只在大的花芽 、花中

表达 , Lin8在任何组织中均未检测到 ,为沉默基因。利用毒

麦草(Lolium temulentum)中一异源序列 , Bosch 等[ 6] 从甘蔗

中分离出一编码 NI 的 cDNA , 其含有一个 1716bp 的开放阅

读框 , 编码 572 个氨基酸残基 , 该多肽的分子量为64.3 kDa,

等电点为 8.57 , 其氨基酸序列与 Daucus carota 和 L.temu-

lentum 的 NI 序列分别有 54%和 53%的同源性。 Southern 印

迹分析表明甘蔗中 NI 的基因型比较简单 , 在基因水平上 , 可

能仅有几个甚至只有一个同工酶 。在甘蔗的生长发育至成熟

过程中 , NI 转录一直低水平持续表达 , 在其叶 、茎和根组织中

都可以检测到 NI 转录 , 在幼小的生长组织中有较高的转录

表达 , 而在贮藏器官中 NI转录水平则较低。

内源蛋白抑制因子 、终产物和底物 、激素 、逆境 、抑制剂

等 , 各种因素既可在蛋白质水平也可在基因水平通过激活或

抑制来调节植物转化酶的表达。 Thomas 和 Steffen[ 7]从烟草

中克隆出 NtCIF 和 NtV IF(细胞壁/液泡 β-果糖激酶的抑制

子)的 cDNA , 其中 NtCIF蛋白的活性范围较广 , 可抑制不同

植物中的 CWI和 VI;而 NtVIF只特异性的抑制 VI 。CWI的

抑制和 pH 值有关 ,在 pH4.5 附近效果最好。在离体条件下 ,

Mg、Zn、EDTA 、Cd等二价离子与 NtCIF 结合可以促进 CWI

的抑制。编码 VI 抑制子的 NtV IF cDNA 在转基因马铃薯中

的表达表明:在转基因的块茎中 , 低温诱导的己糖积累减少

75%。 Simon 等[ 8]从 Broccoli(Brassica oleracea var italica)中

分离出两个 AI cDNA(BoINV1 和 BoINV2), 它们在核苷酸和

氨基酸水平上分别有 85%和 90%的一致性。它们的 cDNA

编码 73kDa的多肽 , 与拟南芥中的可溶性转化酶 Atβ fruct4 有

高度的同源性(87%)。 RNA 印迹分析表明:在 Broccoli小花

衰老的过程中 , BoINV1和 BoINV2 约有 2.3kb 的转录积累。

与对照相比 , 水和蔗糖可以抑制转录的积累 , 而低浓度的 O2

或高浓度的 CO2 则显著地降低了 BoINV1 和 BoINV2 的转录

积累。在玉米细胞悬浮培养中 , INCW1 基因编码的一个细胞
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壁转化酶被糖在转录水平和转录后水平调节 。 INCW1 基因

编码两个转录子:INCW1-S(较小)和 INCW1-L(较大), 其

大小差异主要在于 3′非翻译区长度的不同。 惟有代谢性糖

(例如:蔗糖和 D-葡萄糖)与 INCW1-S RNA 增加的稳态丰

度有关 ,相应地增加 INCW1 蛋白和酶活性以及蔗糖合成酶

基因 Sh1 下游代谢阻遏;非代谢性糖(例如:两个葡萄糖类似

物 3-O-甲基葡萄糖和 2-脱氧葡萄糖)诱导 INCW1-L

RNA有较高的稳态水平 , 但没有导致 INCW1 蛋白或酶活性

升高和蔗糖合成酶基因 Sh1 阻遏。 Luc等研究发现:葡萄浆

果中的转化酶在浆果开始成熟时迅速增加;在 GA3 处理的葡

萄浆果中转化酶活性比对照约高 2 倍。用 p-CPA 和 CPPU

处理不同生长期的甜瓜 ,发现在花后 5 d和 20 d 中的果皮中 ,

AI和 NI 活性增强 ,而在花后 45 d , AI和 NI 的活性则不受影

响[ 9] 。 Liu 等[ 10]研究表明:在干旱胁迫条件下 , 大豆叶片中蔗

糖含量显著降低 ,而花和豆荚中蔗糖浓度则较高 , 蔗糖在生殖

器官中的积累可能是因为 AI 活性降低———有证据表明干旱

可以使生殖器官中的 AI 活性受到抑制———不能将输入的蔗

糖分解成己糖。干旱还可以在转录水平上上游调节玉米叶片

中的 AI 活性 。盐胁迫实验中 , 在花后 10 ～ 40 d 的对照中

(0 mM), AI 是主要的蔗糖分解酶 , 其活性和库强度成正比。

在中等盐浓度(70 mM)和高等盐浓度(140 mM)下 , NI 和 SS

在花后 30 ～ 40 d活性较强 , 并伴随很高的淀粉累积和蔗糖含

量减少 ,其活性的增强和胁迫程度相关。

2　蔗糖合成酶
蔗糖合成酶(SS;EC.2.4.1.13)催化如下反应:UDPG+

F ructose→※Sucrose+UDP ,虽然该反应可逆 ,但通常认为 SS

主要起分解蔗糖的作用。 SS 是由分子量约为 83 ～ 100 kDa

的亚基构成的四聚体 ,多数植物有两种或多种 SS 同工酶 , 在

同一种植物内 ,这些同工酶有不同的表达和调节方式 , 行使着

不同的代谢功能。 SS 同工酶已在黄瓜 、日本梨 、玉米 、豌豆 、

水稻 、甘蔗和小麦中被分离和纯化。 SS 在蔗糖输入器官中的

活性最高 ,如根 、块茎 、果实 、种子和未发育完全的叶片。在大

多数植物的库器官中 , SS 活性和库强度与蔗糖输入呈正相

关 ,表明 SS 对源 、库器官碳水化合物的分配有调控作用。 SS

活性在非光合器官中占优势 ,在非光合器官中 , 蔗糖作为碳源

的主要形式 ,从韧皮部卸载 , 但在叶组织中 , 特别是幼叶中也

可以检测到。

SS 由多个基因编码 , 不同形式的 SS 行使不同的代谢功

能。拟南芥中编码 SS 的是一个多基因家族 , 分别为 AtSuS1 、

AtSuS2、AtSuS3 、AtSuS4 、AtSuS5 和 AtSuS6。 这一基因家族

中各个基因应对各种反应时的表达不同。在厌氧条件下 At-

SuS1 和 AtSuS4表达增加;AtSuS2 仅在开花后 12 d 特异性的

高度表达;AtSuS3 在叶片失水 、渗透胁迫以及后熟的种子等

各种脱水条件下各个器官都有表达;而 AtSuS5 和 AtSuS6 在

所有组织中的表达是组成性的 ,不受胁迫条件的影响。 Fu 和

Mark在马铃薯中发现了 2 个表达不同的 SS 基因 , 一个在根

和茎中表达水平很高 ,在叶片中正常表达;另一个在块茎中高

度表达。说明前者可能负责糖的装载 、运输和卸载 , 而后者可

能负责在块茎中为淀粉合成提供底物。 Klotz 等从甜菜正在

发育的根中分离和纯化出 2 个 SS 同工酶 ,分别命名为 SuSy1

和 SuSy11 , SuSy1 是一个由 2个 84 kDa亚基和2 个 86 kDa亚

基组成的异型四聚体 , SuSy11 是由 86 kDa亚基组成的同型

四聚体。在根生长发育的大部分时间里 , SuSy1 都可以检测

到 , 而 SuSy11 只有在根的成熟期才能检测到。不同的 pH 条

件下 SuSy1 和 SuSy11 的活性不同 , pH6.0 和 pH6.5 分别是

SuSy1 和 SuSy11 分解蔗糖的最适 pH 值;pH7.5 和 pH7.0 则

分别是 SuSy1 和 SuSy11 合成蔗糖的最适 pH 值。 SuSy1 和

SuSy11分解活性的最适温度分别是 50℃和 40 ～ 45 ℃, 合成

活性的最适温度分别是 45 ℃和 50 ℃。

逆境条件可以刺激叶片和其他器官中 SuSy 的活性和相

应基因的表达。 Iwona等研究表明:拟南芥(含有 6 个 SuSy

基因)在低温和干旱胁迫下 , SuS1 的转录水平增加 , 而 SuS2

mRNA则在缺氧条件下被特异诱导。 低温和干旱使叶片中

可溶性糖含量增加 , 叶的渗透势降低 , 改变渗透势是 SuS1 的

最重要的调控方式 。 SuS1 是拟南芥中一个重要的 SuSy 基

因 , 其被蔗糖 、葡萄糖和 D—甘露糖所正调节。用 N—乙酰葡

糖胺(HXK 酶活性的抑制子)培养拟南芥叶片 , 降低了 SuS1

上游调节的蔗糖和葡萄糖依赖途径 , 而甘露糖的依赖途径则

没有明显变化。HXK1 过量表达的转基因(OE)植株和反义

(AS)HXK1 植株 ,在蔗糖和葡萄糖溶液中培养后 , OE 植株中

SuS1的上游调节水平最高 , 而 SuS1 在 AS 植株中的表达降

低。因为拟南芥叶片有很强的分解蔗糖合成葡萄糖和果糖的

能力 , 所以 , 可能是葡萄糖作为信号 , 通过 HXK 上游调节

SuS1 的表达 ,这说明葡萄糖和甘露糖通过 HXK 依赖途径上

游调节 SuS1。 Nelson 等用从大豆中获得的一个蔗糖结合蛋

白同源染色体(命名为 S-64)来改变转基因烟草细胞系内

SBP(蔗糖结合蛋白)水平 , 在烟草感受态细胞系中 , 随着 S-

64量的增加 , SS 的分解活性增强;同时 , 细胞壁转化酶活性降

低 , 而在反义细胞中 ,细胞壁转化酶活性却显著增强。在低浓

度 Pi培养基上培养 16 d 的菜豆根部 , SS 活性增加了两倍多 ,

NI活性增加了 30%多。在 Pi缺乏的情况下 , 在菜豆根部的

分生组织和伸长区中 , SS 对蔗糖的降解具有重要作用。用

p-CPA和 CPPU 处理不同生长期的甜瓜 , p-CPA 对开花后

5 d中果皮中的 SS 活性无影响 , 而在开花后 20 d 和 45 d , SS

活性则显著增强;CPPU 在整个生长期内对 SS 活性无影

响[ 9] 。

3　蔗糖磷酸合成酶
蔗糖磷酸合成酶(SPS;EC.2.4.1.14)催化以下反应:

UDPG+fructose-6 -phosphate※sucrose-6 -phosphae+

UDP。在不同的组织 、细胞和器官中 SPS 蛋白浓度和形式不

同。

SPS 基因序列可分为 A、B、C 三个基因家族 , 每个基因家

族都含有单子叶和双子叶植物。所有高等植物的基因组在每

一个 SPS 家族中至少有一个代表性的 SPS 基因 , 它们之间的

转录差异可能是由于染色体数多倍化造成的。这三个基因家

族的表达在时间和空间上也不同。 Fung 等研究了编码 SPS

的亚家族基因的表达特性 ,他们从二倍体 A.chinensis克隆出

4 个基因的 cDNA 片段 ,其中 3个基因高度相似(在阅读框的

重叠区域有 94%～ 96%的核苷酸一致性)属于基因家族 A

(分别命名为 AcSPS1-3 , 即 A1 , A2 , A3)。 第 4 个基因(67%

的核苷酸一致性)属于基因家族 B。用 RT-PCR比较这 4 个

基因的转录丰度 , 3 个 A 基因在各种组织中(小叶 、全叶 、老
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叶 、茎 、根 、根尖 、花 、花芽 、花瓣)均表达 , 但只有 A1 丰度较高

且对发育和环境信号的刺激有反应。用外源乙烯处理或在果

实成熟期 , A1 转录增加 ,但 A1 的转录水平不受低温的影响;

A1在衰老的叶 、茎和花芽中表达水平也较高。在根中可以检

测到 B基因家族的转录 , 但转录水平很低 , 在低温条件下和

果实成熟期 ,它的的转录水平增加 , 但外源乙烯处理对其无影

响。用原位 RT-PCR和启动子分析水稻 SPS 中的 B 基因家

族表明:该基因家族在叶片中的叶肉细胞 、萌发种子的小盾片

和未成熟花序的花粉中特异表达 , 其在叶片中的表达受光调

控 ,在非光合组织中则不受光调控。 Komatsu 等从柑橘中克

隆出3 个 SPS cDNA 同工酶(CitSPP1 , CitSPP2 和 CitSPP3),

结果表明:在柑橘果实可食组织的成熟期 , CitSPP1 和 Cit-

SPP2 转录的积累和 SPS 活性增加相一致 , 说明这两个基因对

柑橘果实蔗糖的成分和累积起决定性作用。在可食组织和果

皮组织中 , 都可以检测到 CitSPP1 和 CitSPP2 的转录 ,但 Cit-

SPP2 只有在果实成熟期才可以检测到 , 其可能在成熟期才特

异的表达;同样的 , CitSPP3 在可食组织中不表达 , 似乎在果

皮组织中才特异表达.所以 , 柑橘果实中 3个 SPS 同工酶的表

达调控各不相同 , 取决于不同的的发育时期和组织 , 这说明

SPS 基因的调控是独立的 , 其表达方式存在明显的时间和空

间上的差异。

SPS 的表达被光照 、低温 、干旱 、CO2 浓度等环境信号调

节 , SPS 酶活性还受 Glc-6-P 和 Pi的变构效应调控 ,低浓度

的 Pi和高水平的 Glc-6-P 可提高 SPS 活性。 许多植物叶

片中的 SPS 活性在光照下增强 , 在黑暗条件下减弱。 在菠菜

和玉米中 ,这种光暗调节分别是由可逆蛋白磷酸化位点 Ser-

158 和 Ser-162 完成的。在光暗调节下 , Ser158 的磷酸化使

SPS 酶失活;菠菜中第二个调节磷酸化位点是 Ser-424 , 它参

与了该酶的渗透胁迫诱导活化。 在渗透胁迫下 , Ser424 磷酸

化激活SPS 酶的活性。 Ser229磷酸化与14-3-3S 共同作用

使SPS 酶失活。在高等植物中 , 通过蛋白磷酸化作用调节

SPS 酶的活性是普遍存在的。在 SPS 磷酸化过程中 ,至少有

两种类型的蛋白激酶参与:一是与 SNF1 相关的蛋白激酶

(SnRK1),其与酵母中蔗糖的非酵解(SNF1)蛋白激酶相关;

二是钙依赖性的蛋白激酶(CDPK)。Huber认为 SnRK1 主要

作用于双子叶植物中的 SPS , SnRK1 和 CDPK 可以磷酸化单

子叶植物中的 SPS , 即 SnRK1 可以磷酸化单子叶 、双子叶植

物 SPSs 中的 A 基因家族 , SnRK1 和 CDPK 可以磷酸化单子

叶 、双子叶植物 SPSs 中的 B 基因家族。所以 ,通过环境条件

决定的不同丝氨酸残基的磷酸化 , SPS 酶活性受多个水平的

调节 ,在这些调节活动中 , 至少有一个水平的调节与 14-3-

3S 的互作。 Zuk 等从马铃薯中克隆和筛选出 6个具有高度序

列同源性的 14-3-3 cDNAs , 在抑制 29 G或 20 R 同工酶的

转基因植株中 ,伴随相应的蔗糖水平的变化 , SPS 活性显著增

加(SPS Vmax活性增加 1.3 ～ 1.8 倍 , SPS Vsel活性增加 3 ～ 5

倍)。当 G3 转基因植株中 6 个已知的同工酶都被抑制时 ,

SPS Vmax活性增至 2 ～ 3 倍 , SPS V sel活性增至 5 ～ 9 倍。在 14

-3-3 蛋白被抑制的 3 种转基因马铃薯中:当 2 个不同的同

工酶 29 G(J5 系)和 20 R(J4 系)其一被抑制或同时被抑制时

(G1 系), SPS 活性在所有的转基因植株中都显著增强。 SPS

活性在 J4 系中最高 ,并增强了 SS 活性。在活体培养中 , 14-

3-3蛋白可结合 SPS 调节糖代谢 , 14-3-3 是 SPS 活性的

主要调节因子 , 其调节没有同工酶特异性。

4　小结
植物蔗糖参与酶的表达和调控是一个十分复杂的过程。

不同的酶单独或与激素和外界刺激相结合 , 调控从基因表达

到营养物质的长距离运输和分配等诸多方面。不同的酶对植

物的重要性可能因植物而异 , 并随植物的生长发育而改变。

即使同一种酶 , 也可能有不同的基因 , 在不同的时期 、不同的

组织中差异的表达。目前 , 植物蔗糖参与酶在酶的转录调节 、

翻译控制 、蛋白质转换的调控等方面的研究还不尽如人意 , 许

多研究得出的结论都是在各种酶适宜的条件下且酶的激活和

基因表达一致性假设的前提下获得的 ,但基因组的复杂性 、多

重基因的存在使酶的研究复杂化 , 使单个酶基因的表达研究

十分困难。

在外部和内部因子的共同作用下 , 研究酶的活性对理解

蔗糖代谢调节的途径十分重要。利用分子生物学手段从正向

和反向表达酶的基因 , 以及利用特异性启动子表达基因来研

究作物的不同组织和不同发育时期各种酶对蔗糖积累的作

用。研究绿藻和原始植物 , 追溯蔗糖酶基因的进化起源 , 会帮

助我们揭开高等植物蔗糖代谢的神秘面纱。
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