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摘 � 要: 大多数植物的库器官都是以蔗糖的形式接受碳源和能源,蔗糖进入库代谢需要转化酶和蔗糖合成酶

降解成为葡萄糖和果糖,而糖又调节植物代谢过程中许多酶的基因表达, 因此蔗糖降解酶是植物生长发育中

起关键作用的酶.综述了近年来蔗糖合成酶和转化酶的作用及它们基因表达和调节的研究进展.
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Abstract: Sink organs of most plant species are supplied with carbon and energy in the form of sucrose, the

channeling of sucrose into sink metabolism requires its cleavage into glucose and fructose by several isoforms of

invertase and sucrose synthase, but sugars regulate gene expression of many enzymes during metabolism, sucrose

cleaving enzymes play a vital role in plant growth and development. The functions of sucrose cleaving enzymes are

discussed, the current advances in gene expression and regulation of sucrose synthase and invertase are reviewed.

Key words: sucrose; sucrose synthase; invertase; gene expression

( Life Science Research , 2003, 7( 2) : 123~ 127)

� � 大多数植物的库器官都是以蔗糖的形式接受

碳源和能源.蔗糖是光合作用的主要终产物, 也是

韧皮部同化物长距离运输至库器官的最主要的形

式,它不仅为库器官中进行的各种生理生化过程

提供碳源和能量,也控制着库器官的生长.在库器

官中蔗糖只有在转化为己糖或磷酸己糖后才能进

入细胞的代谢过程. 可以推测催化蔗糖降解的酶

在库器官内的定位和活性表达对同化物进入库细

胞代谢过程具有重要的作用. 催化蔗糖降解的途

径有二: 一是蔗糖合成酶 ( Sucrose Synthase, SS)

(UDPG: D-果糖 2-�-葡萄糖基转移酶, EC2. 4. 1.

13) , 可逆性催化蔗糖与 UDP 形成 UDPG和果糖;

二是转化酶( Invertase) ( �-D-呋喃果糖苷酶, EC3.

2. 1. 26) ,不可逆水解蔗糖为果糖和葡萄糖.因此,

蔗糖降解酶主要由蔗糖合成酶和转化酶组成.
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1 � 蔗糖合成酶

1. 1 � 定位

近年来研究表明 SS可定位在多个细胞区室:

1)作为可溶性酶定位在胞液; 2)结合在质膜上; 3)

与肌动蛋白细胞骨架相联系
[ 1]

.

1. 2 � 功能

豌豆、绿豆籽粒的发 育阶段和拟南芥

( Arabidopsis ) SS基因表达实验表明, SS 是库器官

中蔗糖向淀粉转化的关键性酶,并且 SS活性与库

强密切相关
[ 2~ 4]

. 用转基因马铃薯、番茄和胡萝卜

等植物通过反义 RNA途径,显示 SS决定碳的分

配和库强
[ 5~ 7]

.在发育的玉米胚乳中, SS与细胞壁

合成有关
[ 8, 9]

.玉米根尖的缺氧耐受试验证明, 蔗

糖是缺氧条件下玉米秧苗根的主要碳源, SS在蔗

糖降解中起主要作用
[ 10]

.该酶在豆科植物中对氮

的固定是必需的.因为相比于野生型,突变体豌豆

属的低 SS活性(只有野生型酶活性的 10% )导致

较低含量的可溶性蛋白和豆血红蛋白, SS 为氮的

固定提供碳源
[ 11]

.

1. 3 � 酶学
现已对多种植物种属的根、块茎、子叶、叶、果

实、种子等的 SS进行了研究. 酶的天然分子量范

围为 280~ 540 kDa. 米氏常数因不同的植物种属

而有差异, 大致范围为 Km(果糖) 2~ 8 mmol�L,
Km(蔗糖) 10~ 290 mmol�L, Km( UDP) 0. 005~ 6

mmol�L, Km(UDPG) 0. 01~ 8 mmol�L. SS一般促进
蔗糖降解, 但在李、梨属、黄瓜等植物中该酶主要

行使蔗糖合成功能. 该酶由 4个亚基构成,有多聚

体形式,主要以四聚体存在. 果糖和UDPG抑制酶

降解活性,而 UDP 抑制酶的合成方向活性, 葡萄

糖对合成和降解都有抑制作用. SS发挥活性需二

价金属离子, Mg
2+
最有效, 而 Zn

2+
、Hg

2+
、Cu

2+
、

Fe
2+
、Ni

2+
、Co

2+
抑制酶活性

[12]
.

1. 4 � 分子生物学
1. 4. 1 � 同工酶

植物中 SS一般有两个以上的同工酶存在.玉

米中, 共生同源基因 Sh1和 Sus1编码生物化学性

质相似的SS的两个同工酶SS1和SS2.同工酶 SS1

在纤维素合成中起作用, 而 SS2主要是为淀粉合

成产生前体.用单克隆抗体进行Western和免疫组

织化学方法分析水稻叶组织中 SS, 显示有 3种同

工酶, 3种同工酶的基因表达都与籽粒发育密切

相关. RSus1主要在发育的籽粒的糊粉层, 把糖送

入胚乳; RSus2 分布在籽粒中除胚乳以外的其他

部位, 扮演持家的角色; RSus3主要定位在胚乳细

胞,催化酶促反应,为淀粉的合成提供前体
[ 13]

.

1. 4. 2 � 基因和基因的表达

在单子叶植物中, SS由两个不等位基因 Sus1

和 Sus2 编码, 在水稻中, 甚至有第 3 个基因

Sus3
[ 14]

.大多数双子叶植物也有两个非等位基因

编码 SS, 它们与单子叶植物的两类基因功能类

似,但豆科根中只发现一种SS基因.

玉米SS的 Sus1基因的序列测定, Sus1基因

与它的同源基因 Shrunken ( Sh1)基本一致, 只是

Sh1的最后一个内含子在 Sus1 基因中缺失
[ 15]

.

Wang 等
[ 16]
用玉米 SS基因 Sh1作为探针显示水稻

基因组至少含有 3个基因编码 SS. RSus1全部序

列与玉米的 Sh1具有高度的同源性(接近 94%相

同的衍生的氨基酸序列) ,含有相同的内含子-外

显子. RSus3在别的植物中未被发现,在籽粒中具

有高度特异性表达, RSus2是一个家务基因.

马铃薯 SS的两个基因 Sus3和 Sus4, Sus3基

因在茎中高水平的表达有利于维管束物质运输,

Sus4基因在贮存器官和块茎维管束组织中的表

达促进库功能. 在根尖, Sus3基因高水平在细胞

分裂区表达, Sus4 在分生组织和根冠中表

达
[ 17, 18]

.胡萝卜 SS的两个基因 Susy* Dc1和 Susy

* Dc2被分离,它们衍生的氨基酸序列有 87%的

相同, 但是它们翻译的起始密码子上游序列差异

很大. Susy * Dc2只在花中表达, Susy* Dc1主要

在茎、不同发育阶段的根、花芽、花和成熟的种子

中表达
[ 19]

.

1. 4. 3 � 调节

玉米根尖细胞 SS的基因 Sh1和 Sus1对糖的

响应在转录水平上存在显著差异, 低葡萄糖水平

促进 Sh1基因的表达, 高糖水平则抑制其表达;

而 Sus1基因表达受高葡萄糖水平促进和低糖水

平抑制
[ 20]

. 对于蚕豆( Vicia faba L. )的 cDNA编码

的SS研究,在体外培养试验过程中,增加蔗糖浓

度导致 SS 的 mRNA 水平的增加
[ 21]

. 离体马铃薯

叶培养在蔗糖溶液中,蔗糖只诱导 Sus4的表达而

Sus3不受影响. Salanoubat等
[ 22]
对马铃薯 SS在植

物的不同器官对一定刺激反应的稳态水平的调
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查.在发育的块茎中含高水平蔗糖合成酶的

mRNA,受伤导致酶的 mRNA水平降低, 但在厌氧

条件下恢复酶的 mRNA水平,在叶和叶柄,蔗糖浓

度增加导致 SS 的 mRNA 水平升高. 六倍体小麦

SS的基因 Ss1和 Ss2, Ss1 mRNA在缺氧和冷休克

( 6 � )迅速增加, 而 Ss2 mRNA 不受影响,其黄化

叶进行光照, Ss1 mRNA 水平明显降低而 Ss2

mRNA水平增加
[ 23]

. 拟南芥两个 SS 编码基因, 在

冷处理和干旱条件下, Sus1 转录水平增加, Sus2

mRNA被缺氧诱导, 主要是因为冷处理和干旱诱

导可溶性糖增加和渗透压降低, 缺氧表现糖的消

耗.给离体叶喂脱落酸(ABA)或把 ABA-缺失突变

体处于冷条件下,不影响 Sus1或 Sus2的表达.用

代谢糖(葡萄糖、蔗糖)或非代谢糖(山梨醇、甘露

醇)对离体叶模仿渗透压对 Sus1表达的影响, 结

果表明 Sus1表达通过独立于 ABA的信号传导途

径而调节, Sus2不受糖或渗透压的影响
[ 24]

.

2 � 转化酶

2. 1 � 分类

转化酶分为 3类: 1)酸性不溶性转化酶, 结合

在细胞壁上,最适 pH 4. 5~ 5. 0; 2)酸性可溶性转

化酶,存在于液泡,最适 pH 4. 5~ 5. 0; 3)中性和碱

性转化酶,在细胞质中,最适 pH 7. 0~ 7. 8.

2. 2 � 功能

3种不同形式的转化酶在植物的不同发育阶

段和特异性组织区域起着不同的作用. 蔗糖从韧

皮部卸出后进入质外体被水解为葡萄糖和果糖,

以维持韧皮部和质外体的蔗糖浓度梯度,因此细

胞壁转化酶被认为是蔗糖从韧皮部卸出的驱动

力
[ 25, 26]

.在番茄的生长区伴随细胞壁和液泡转化

酶活性的迅速升高, 表明转化酶促进植物生长.高

等植物真菌和细菌感染的一般特点是转化酶活性

增加, 转化酶在感染部位的原因之一是为植物防

御反应提供碳源
[ 27]

. 低温条件下, 转化酶的活性

与植物的抗低温反应有关.另外,转化酶调节源库

的转换,参与蔗糖在库器官的分配.

2. 3 � 分子生物学

2. 3. 1 � 同工酶

3种类型的转化酶都存在不同的同工酶形

式,同工酶具有不同的Km 值、抑制反应和生化特

性. 在许多植物中, 转化酶至少有两种同工酶共

存.例如, 玉米胚乳中含可溶性转化酶的两种同工

酶,大麦发育的节间细胞壁转化酶也存在两种同

工酶形式
[28]

. 转化酶存在多种同工酶形式, 主要

是因为植物在各种内外条件下、不同的发育阶段

为了更好地控制蔗糖的代谢、运输和贮存.

2. 3. 2 � 基因和基因的表达

已从一些高等植物如胡萝卜、绿豆、马铃薯、

拟南芥菜( Arabidopsis thaliana)、番茄、玉米、燕麦

属( Oat)、烟草、红黎、豌豆、郁金香属中分离得到

编码转化酶的基因或 cDNA. 拟南芥菜的基因

At�f ruct1 和 At�f ruct3、胡萝卜基因 InvDC2 和

InvDC3、玉米 Ivr1 基因、番茄 InvLe 和 InvLp 基因

都含有 7 个外显子和 6 个内含子, 而胡萝卜的

InvDC1基因和拟南芥菜的 At�f ruct2 基因含有 5

个外显子和 6个内含子
[ 29, 30]

.同种植物的不同转

化酶的氨基酸序列差异很大, 而不同植物的同种

转化酶的氨基酸序列具有高度的相似性.

拟南芥菜细胞壁和液泡转化酶由至少 4个基

因编 码, 为 At�f ruct1、 At�f ruct2、 At�f ruct3 和

At�f ruct4.在子叶中没有测到细胞壁转化酶基因

At�f ruct1的转录,在成熟的叶子却高水平表达;细

胞壁转化酶基因 At�f ruct2具有花特异性表达, 相

反在花中没有测到基因 At�f ruct1的表达. 液泡基

因 At�f ruct3在子叶表达, 而在叶、根、花芽只有低

水平的转录.液泡基因 At�f ruct4在幼小植物叶中

表达,在成熟开花植物叶中未被发现有表达
[ 31]

.

番茄的基因家族 Lin5、Lin6、Lin7、Lin8, Lin5、Lin6

和 Lin7表达说明细胞壁结合的转化酶催化质外

体蔗糖降解以建立和维持库代谢. Lin5、Lin7在雌

蕊群和雄蕊群的表达说明转化酶提供碳氢化合物

进入花器官, Lin7的 mRNA只存在于这个特异性

的库器官
[ 32]

.

2. 3. 3 � 调节

终产物和底物、激素、受伤和病原体感染、温

度、光、重力、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调节植物转化

酶的表达
[ 33~ 35]

.

玉米细胞悬浮培养中, Incw1 基因编码的一

个细胞壁转化酶被糖在转录和转录后水平调节.

Incw 1基因编码两个转录子: INCW1-S 和 INCW1-

L. 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
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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. Cheng 等
[36]
指出 Incw 1的糖反应和诱导是

独立于己糖激酶途径.

3 � 结语

蔗糖不仅为植物的生长发育提供物质和能

量,也可作为一种信号分子调节源库细胞内许多

催化碳水化合物代谢的酶活性和基因的表达进而

影响植物的生长和发育. 近年来,对蔗糖降解酶的

研究主要聚焦在编码这些酶的基因克隆和阐明翻

译后的调节机制. 蔗糖降解酶的同工酶定位在不

同的区室,行使着不同的功能.它们的酶活性调节

蔗糖进入不同的生化途径(呼吸、细胞壁多糖类的

生物合成和贮藏物积累) ;韧皮部同化物卸出位点

的转化酶活性; 液泡转化酶和蔗糖合成酶活性在

库器官的作用及驱动蔗糖长距离运输; 蔗糖合成

酶与植物在低温和厌氧等逆境条件下抗逆反应有

关;转化酶与植物防御反应和驱动细胞的伸长有

关.所以, 蔗糖降解酶在细胞的分化和发育中起着

重要的作用.
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