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蔗糖代谢相关酶在果实中的作用
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　　摘　要:蔗糖积累是果实品质形成的关键 ,而蔗糖代谢又是糖积累的重要环节 ,现综述近年

来果树中蔗糖代谢关键酶———转化酶 、蔗糖磷酸合成酶(SPS)、蔗糖合成酶(SS)在果实发育期间

对果实内糖类物质代谢的作用特性 ,以期为果品生产中适时采取措施合理调控糖类代谢 ,提高果

实品质提供参考。
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　　蔗糖是高等植物光合作用的主要产物 ,是同化

物在韧皮部运输的主要形式[ 1-2] ,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 。果实是果树中

主要的库器官 ,蔗糖作为光合产物经韧皮部运输 ,进

入果实后被迅速代谢 ,转化为己糖 、有机酸 、淀粉等 ,

以保持韧皮部运输及卸载的蔗糖浓度 梯度 ,

使 蔗 糖 源 源 不 断 的 向 果 实 运 转 并 积 累 。
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糖积累是果实品质形成的关键 ,而蔗糖代谢又是糖积

累的重要环节 ,故许多学者试图从蔗糖代谢相关酶的

活性变化来探讨果实糖积累的机理 。近十多年来 ,人

们对苹果[ 3-4] 、梨[ 5] 、葡萄[ 6] 、柑橘[ 7-9] 、甜瓜[ 10-11] 、荔

枝[ 12] 、番茄[ 13-14] 、油桃[ 15] 等的研究表明 ,蔗糖代谢相

关酶对果实糖的积累 、运输和转化起重要作用 ,蔗糖

合成酶(SS)、转化酶 、蔗糖磷酸合成酶(SPS)是蔗糖

积累的关键酶。

1　转化酶
1.1　转化酶的基本性质

转化酶是蔗糖代谢的关键酶 ,参与蔗糖的分解 ,在

植物体内具有重要的生理作用 ,早在 1913年 ,Michae-

lis和 Mentens就对转化酶进行了研究。在过去的几十

年中 ,已从许多植物和组织中分离纯化了转化酶 ,并

对其生化特性和生理功能进行了广泛的研究 ,尤其是
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近年来 ,随着分子生物学手段的运用 ,植物转化酶基

因的克隆 、基因及其蛋白的结构和基因的表达调控等

方面的进展 ,进一步促进了转化酶生理功能及调控机

制的研究 。

转化酶(invertase),又称蔗糖酶或 β-呋喃果糖苷

酶。可将蔗糖不可逆地裂解形成葡萄糖和果糖。转
化酶主要有 2类 ,即酸性转化酶(acid invertase , AI)

和中性转化酶(neutralinve rtase , NI),也有报道碱性

转化酶的存在[ 16] ,但多数报道均将中性转化酶同碱

性转化酶看作同一种转化酶
[ 17]
。AI的最适 pH 值在

3.0 ～ 5.0 ,又可分为可溶性 AI 和不溶性 A I两种 ,前

者主要分布在液泡中 ,后者主要存在于细胞壁上。

NI的最适 pH 值在 7.0左右 ,是一种胞质酶 ,活性通
常较低[ 18] 。不同植物有不同的转化酶 ,转化酶的分

子量大小从 50 kD到 80 kD ,为单体或二聚体 。目前

转化酶的基因已从番茄
[ 19]
、胡萝卜

[ 20]
、玉米

[ 21]
、马铃

薯[ 22] 、甘蔗[ 23] 、葡萄[ 24] 、甜瓜[ 25]等作物中被克隆 。

1.2　转化酶在蔗糖代谢中的作用

转化酶可调节韧皮部糖的卸载 、通过控制蔗糖吸
收速度调节贮藏器官中糖的组成 ,以保持植物体内

库 、源之间的蔗糖浓度梯度[ 17 , 26-27] ,从而调节糖类物

质的代谢 、运转和积累。

多数研究表明 ,果实发育过程中转化酶活性与果
实中蔗糖含量呈负相关 ,这一变化在苹果[ 3] 、葡萄[ 6] 、

番茄[ 13] 等植物中都已发现 。转化酶活性随果实的发

育而变化 。在番茄的野生种和栽培种以及甜瓜中已
证明酸性转化酶活性的下降是果实发育中蔗糖积累

必须的前提[ 25 , 28-29] 。甜瓜成熟过程中 ,甜瓜果实的整

个发育期 ,在花后 25 ～ 30 d之前 ,果实中蔗糖含量很
低 ,之后蔗糖含量迅速上升 ,到成熟时达到最大值 ,总

体上呈上升趋势;而转化酶活性变化趋势与之相呼

应 ,总体上是逐渐降低的。花后 25 ～ 30 d 之前活性

较高 ,之后降至检测水平之下[ 11] 。西瓜 、越桔 、苹果 、

葡萄 、菠萝 、黄金梨等果实中也有类似现象。在番茄

果实生长发育过程中 ,前期转化酶活性较低 ,番茄果
实中有一定的蔗糖积累 ,伴随着转化酶活性的升高 ,

蔗糖的含量逐渐降低 ,至果实成熟 ,酶活性达最高 ,几

乎测不出蔗糖的含量 ,而这时葡萄糖和果糖的含量达
到最高 ,表明在番茄果实发育过程中 ,六碳糖的来源

是蔗糖 ,高的转化酶活性阻止了蔗糖的积累 ,蔗糖的

含量与酸性转化酶及中性转化酶活性均达到极显著

负相关 ,相关系数分别为 -0.9706 和-0.9669[ 13] 。

在温州蜜柑果实发育过程中 ,幼果时期转化酶活性较

高 ,随果实发育而快速下降
[ 30]
。

多数研究认为中性转化酶(NI)是一种胞质酶 ,

在成熟组织中 ,酸性转化酶(A I)水平较低 ,而中性转

化酶(NI)对其蔗糖水解更为重要
[ 19]
。不同果实中不

同类型转化酶的功能有所区别 ,菠萝果实发育过程中 ,

NI与 AI 的变化趋势相同 ,但是 NI的活性明显高于

AI ,在菠萝果实迅速生长前期 ,酸性和中性转化酶活性

都出现峰值 ,此时 NI 活性是 AI 活性的 1.81倍[ 31] 。

Hubbard等
[ 32]
报道 ,草莓中的 AI在幼果期高 ,随着果

实的发育而持续降低 , NI在果实发育的中期阶段最

高 ,而后下降 ,但成熟时活性大于 AI 。黄金梨果实发

育初期 ,可溶性酸性转化酶和细胞壁结合酸性转化酶
活性较高 ,随着果实的发育 ,活性逐渐降低。而可溶性

中性转化酶在整个发育过程中维持较低活性且变幅较

小
[ 33]
。Gao 等

[ 34]
发现甜瓜果实的 NI 在子房发育早期

开花前 5 d到花后 5 d 这段时间内的活性大于 AI。

Ran-wala 等[ 35]也发现网纹甜瓜 NI活性在未成熟组

织中较高 ,随着果实发育 ,其下降的趋势与 AI 相同 ,

因此他认为在甜瓜果实蔗糖代谢中 NI 功能可能与

其它蔗糖贮藏型果实组织不同 。在柠檬汁胞中的中

性转化酶(NI)活性随着果实成熟而下降 ,在成熟时

保持极低水平 ,而此时 A I 活性则较高 ,是其它酶活
性的 6倍以上 ,而蔗糖含量是随着果实成熟而下降 ,

表明柠檬汁胞中糖分的利用在果实成熟前与 NI 活

性有极大的关系 ,在成熟期则与高 AI活性有关
[ 9]
。

2　蔗糖磷酸合成酶在蔗糖代谢中的作用
2.1　蔗糖磷酸合成酶的基本性质

蔗糖磷酸合成酶(sucrose phosphate synthase ,

SPS)是一种可溶性酶 ,最适 pH 值约为 7.0 ,存在于细
胞质中 ,催化如下反应:UDPG+6-磷酸果糖※ 6-磷酸

蔗糖+UDP。上述反应的生成物 6-磷酸蔗糖通常由磷

酸蔗糖磷酸化酶(SPP)迅速降解成蔗糖和磷酸根离子;

而 SPS和SPP 又是以复合体的形式存在于植物体内 ,
所以SPS催化蔗糖生成在事实上是不可逆的[ 36] 。

SPS在 1955年由 Leloir首次在小麦胚芽中测到;

1959年在萌发的小麦和 1969年在水稻种子也发现其

存在。随着研究材料范围扩大和深入 ,人们发现光合

组织和非光合组织(果实)中都广泛存在着 SPS 。SPS

是一种低丰度蛋白(不到可溶性蛋白的 0.1%),且不稳
定 。1990年初在菠菜和玉米中纯化了 SPS ,它由分子

量117 ～ 138 kD的亚基构成 ,为二聚体或四聚体。1991

年玉米
[ 37]
的 SPS cDNA 被克隆;之后菠菜 、甜菜 、柑

桔 、苹果 、甘蔗 、水稻的SPS基因也相继被克隆[ 38] 。

2.2　蔗糖磷酸合成酶在蔗糖代谢中的作用

蔗糖磷酸合成酶(SPS)在蔗糖合成积累中起着重要
的作用。SPS在蔗糖代谢中的作用主要表现在 SPS影

响源强和库强 ,调节光合产物在蔗糖和淀粉的分配 ,参

与细胞分化与纤维细胞壁合成
[ 39]
。Doehlet等

[ 40]
对大豆

的研究表明 ,SPS是影响大豆叶片中蔗糖合成的关键酶 ,

Hubbard[ 10] 的研究认为甜瓜的蔗糖合成能力反映在 SPS

的活性上 ,并决定着蔗糖合成积累。李永庚等
[ 41]
发现
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SPS在小麦旗叶光合产物向蔗糖的转化过程中也起关

键性的调节作用。SPS 作为蔗糖合成积累的关键酶在

葡萄 、番茄 、成熟的香蕉等果实中的蔗糖代谢中也有类

似结论[ 6 ,42] 。

许多果实成熟过程中蔗糖积累与 SPS 活性的升

高密切相关。温州蜜柑幼果期和膨大期果实中转化酶

对蔗糖积累的影响较大 ,随着转化酶活性降低 ,蔗糖逐

渐积累。进入着色期果实中蔗糖的迅速积累与 SPS活

性升高相一致[ 30 , 43] 。在香瓜 、香蕉 、猕猴桃 、芒果 、草莓

等也得到相似的结论。柑橘果实膨大期糖积累时 ,SPS

活力升高有利于汁胞中蔗糖的合成积累 , SPS 成为成
熟期汁胞中活性最高的酶[ 44] 。网纹甜瓜果实蔗糖积

累与可溶性 AI 活性下降和 SPS活性上升相关[ 45-46] 。

在网纹甜瓜果实发育过程中 , SPS 的活性从 7 μmol·

g
-1
(FW)·h

-1
增加到 32μmol·g

-1
(FW)·h

-1
,蔗糖

积累能力不同的甜瓜(基因型不同)具有相似的 AI活

性 ,但SPS的活性却各不相同
[ 32]
。Lapo rte 等

[ 47]
把玉

米SPS基因转入番茄表明 ,提高叶片 SPS活性将导致

果实糖分含量增加。Miron和 Schaf fer[ 48] 报道 ,成熟期

的普通番茄果实中蔗糖含量不超过 15 mmol · g-1

(FW),其 SPS活性在整个果实的发育过程中都很低;
而蔗糖积累型番茄成熟期果实中蔗糖含量约为 118

mmol·g-1(FW),其SPS活性在果实发育末期约为前

期的 8倍。这些研究都体现了 SPS对果实中蔗糖合成

和积累的重要作用。也有研究表明脐橙果实糖积累始

于果实膨大期 ,幼果期 ,果实内的 SPS的活性很低 ,但

随着果实的发育SPS的活性迅速增加 ,并在花后150 d

达到高峰 ,随后快速下降 ,一直到成熟期都保持在较低

水平[ 49] 。

果实不同部位 SPS活性与蔗糖积累关系不同 ,脐
橙果皮中的 SPS活性与蔗糖含量呈显著负相关 ,而维

管束和汁胞中的 SPS活性与蔗糖含量呈正相关 ,但没

有达到显著水平
[ 9]
。究其原因 ,脐橙果实中蔗糖贮藏

和运输中受到SPS的作用 ,同时还受其他酶或因素的

影响;SPS的作用属于精细调控 ,即当果皮中蔗糖含量

高时将抑制 SPS的活性 ,控制蔗糖的合成 ,反之 ,蔗糖
含量较低时 ,SPS将会促进蔗糖的合成[ 10] 。

3　蔗糖合成酶
3.1　蔗糖合成酶的基本性质

蔗糖合成酶(sucrose synthase ,SS)有两种存在方

式 ,大部分以可溶性状态存在于细胞质中 ,有些不溶性
的SS附着在细胞膜上。催化如下可逆反应:果糖+

UDPG→※蔗糖+UDP(蔗糖合成最适 pH 值 8.0 ～ 9.

5 ,蔗糖裂解最适 pH 值5.5 ～ 6.5)。SS 是由分子量约

为83 ～ 100 kD的亚基构成的四聚体[ 36] 。植物生长发

育中SS既可催化蔗糖合成又可催化蔗糖分解 ,大多数

植物中至少有2种 SS的同工酶 ,它们通常都有较高的

氨基酸序列同源性和相似的生化性质 。它们在基因调

控上有明显不同 ,基因表达有发育和器官特异性
[ 17]
。

SS基因的大小约为5.9 kb , cDNA 的长度约为 2.7kb ,

编码约820个氨基酸 。目前 SS基因已经从马铃薯 、玉

米 、甜菜 、胡萝卜 、甘蔗等植物中克隆
[ 50]
。

3.2　蔗糖合成酶在蔗糖代谢中的作用
蔗糖合成酶(SS)是促使蔗糖进入各种代谢途径

的关键酶之一。植物蔗糖代谢过程中蔗糖合成酶

(SS)既能催化蔗糖合成又能催化蔗糖分解 ,是一种
可逆酶 。SS正是通过这个可逆反应保持蔗糖的浓度

梯度 ,来影响果实中的糖分积累 。但通常认为 SS 主

要起分解蔗糖作用
[ 51]
,SS 活性通常在那些合成淀粉

或者细胞壁的组织中最高
[ 28]
。

碳水化合物运输到特定的植物器官 ,是由库强和

植物生产光合同化物的能力决定的 ,但糖卸载到果实

中在很大程度上取决于果实库强的能力。SS可以影

响库强 、调控输入蔗糖多少和代谢蔗糖的能力;SS 和

转化酶调节蔗糖的分解与合成 ,使库器官与韧皮部保

持一定的蔗糖浓度梯度 ,利于蔗糖运入细胞。因而 SS

和转化酶活性的改变直接影响库强。SS 影响库强的

作用机理可能是:在果实汁胞外的SS催化蔗糖分解为

UDPG和果糖 , UDPG 和果糖经过三梭酸循环后生成

ATP ,ATP 供能启动汁胞膜上的 H +泵 , H+泵将胞外

的扩泵入到汁胞内。这样 ,果实汁胞内的扩浓度增加 ,

pH 值降低 ,有利于汁胞内的蔗糖被酸水解为葡萄糖和

果糖 ,进而提高了细胞液浓度 ,降低了果实汁胞内的水
势 ,增强了果实的渗透调节。由于汁胞外产生了 H+

浓度梯度 ,胞内高浓度的 H+被运转到胞外的同时 ,胞

外的蔗糖随着也被转运入胞内[ 50] 。

Fisher等
[ 52]
曾指出 , SS 可能是蔗糖合成途径中

的一个重要控制点 ,它的活性反映蔗糖生物合成途径

的能力。研究表明苹果 、梨 、荔枝 、桃等果树 ,蔗糖积

累的关键酶是 SS
[ 12 , 53-54]

。在甜橙等果树中 ,可溶和

不可溶的转化酶在果实发育早期就基本消失 ,因此 ,
在果实发育早期 SS 是影响甜橙果实库强的主要因

子 。番木瓜上也有同样的结论。Moriguchi等[ 54]对 23种

梨的研究发现 ,果实中SS的活性与蔗糖含量的相关系数

为 0.633 ,而SPS 的活性与蔗糖含量的相关系数仅为0.

445。对甘蔗和桃果实的研究也表明SS 在蔗糖积累中的

贡献远超过SPS。
有研究证明蔗糖含量与 SS之间存在很明显的正相

关。Beruter等[ 55] 的研究表明苹果发育后期 ,SS与蔗糖

的积累水平呈显著的正相关。王永章等对“红富士”苹

果果实的研究也得到了相同的结果
[ 3]
。在番茄果实发

育过程中 ,蔗糖的含量与 SS活性呈显著正相关 ,相关系

数为0.8886 ,SS是影响普通栽培型番茄果实中糖积累的

重要因子
[ 56]
,这与 Islam

[ 57]
的试验结果一致。
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不同时期不同果实内 SS 所起的作用不同。Akio

Suzki等
[ 58]
研究日本梨果实糖代谢时发现 ,在果实发育

过程中 ,产生两种不同形式的SS ,即 SSI和 SS II ,SSI就是

指SS(分解方向),SSII就是指SS(合成方向)。SS I在未成

熟的果实中催化蔗糖分解 ,而SSII则是在成熟果实中催

化蔗糖合成。在苹果中也有类似现象[ 59] 。温州蜜柑可

食组织中 SS的合成活性与分解活性的变化趋势基本相

似 ,即幼果期SS的合成和分解活性都较高(但分解活性

更高),随后迅速下降 ,在果皮组织中 ,SS的合成活性在
幼果期较低 ,之后略有上升 ,SS的分解活性在幼果期较

高 ,随后下降。膨大期以后 SS的合成活性总是大于其

分解活性[ 30] 。

4　蔗糖代谢相关酶之间的协同作用
蔗糖代谢相关酶的综合作用是影响果实糖积累的

重要因子。果实发育中的蔗糖积累代谢不仅仅是单个

酶在起作用 ,而是几种酶共同作用的结果。草莓果实中

蔗糖浓度升高时 ,SPS 、NI 和SS的活性都上升[ 32] ;桃果

实蔗糖积累过程中 ,SPS活性保持稳定 ,转化酶活性呈下

降趋势
[ 60]
,其他果实中也类似 ,几种蔗糖代谢关键酶可

能同时对果实糖积累产生影响 ,因此在研究糖积累机理
时应考虑几种蔗糖代谢关键酶的综合作用。

蔗糖代谢的相关酶的净活性是反映各种蔗糖代谢

相关酶综合作用的指标。蔗糖分解酶类的活性=AI+

NI+SS(分解方向);蔗糖合成酶类的活性=SPS+SS

(合成方向);酶的净活性=SPS+SS (合成方向)-AI-

NI-SS(分解方向)。赵智中等[ 30] 的研究表明酶的净活

性是影响温州蜜柑果实蔗糖积累的重要因子 ,温州蜜柑

幼果期果实中的蔗糖代谢相关酶的净活性为很高的负

值 ,这时果实中蔗糖的含量几乎接近于零 ,进入着色期

酶的净活性变为正值 ,蔗糖积累速度加快 ,说明此时蔗

糖在进入果实后被分解和消耗的比例相对较少。不同

品种的苹果果实发育过程中 ,蔗糖代谢相关酶的净活性

都经历了一个由负值向正值增加的过程[ 59] 。

5　结语
糖类物质在植物中的运转 、积累 、代谢和利用特性 、

信号作用 、对生命活动的调节功能等方面研究一直是生

命科学研究的热点内容。糖代谢相关酶类的研究已经

深入到生理 、生化 、分子生物学等各个研究领域。果实

尤其是肉质果实中蔗糖代谢相关酶的研究主要是围绕

在这些酶对果实品质形成的调节方面。不同种类果实

中糖类物质的积累代谢方式不同 ,这在很大程度上取决

于蔗糖代谢相关酶类的作用。代谢相关酶的作用和调

控机制在不同果实 、乃至同种果实的不同发育时期的各

有不同。在掌握各类果实中糖类及糖类代谢相关酶作

用特性的基础上 ,进一步利用分子生物学手段来研究糖

代谢相关酶对果实糖分积累的调控机制 ,是探明果实糖

积累机理 ,进而从内部机理寻求提高果实品质的关键技

术的前提。
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