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甘蔗(Saccharum officinarum L.)生长于热带和

亚热带，是人类最早利用的C4 光合途径的高光效

植物，主要用于蔗糖生产。上个世纪，与其它

作物一样，甘蔗中蔗糖含量的提高主要通过常规

育种调节有机碳的分配实现的。Moore等(1997)将

甘蔗产量和蔗糖含量的增加归结为源库关系的协

调。50年来，在保持甘蔗抗病性和糖品质特定的

情况下，澳大利亚通过品种改良使得蔗糖产量每

年增加 1%~1.5%。但其增加的比例与其它主要作

物如玉米、水稻和小麦相比仍较低( M o o r e

1989)，主要原因是甘蔗的遗传基础狭窄，必然

限制常规育种中茎中蔗糖含量的提高。

Moore (1995)曾对甘蔗生理生化的研究情况作

过阐述，现在人们采用的遗传操作方法，其最直

接的目的是企图增强光合同化产物向甘蔗茎中蔗糖

的转化。这对于农学家和环境学家来说，很有参

考价值。Moore等(1997)根据理论上甘蔗茎能给蔗

糖含量提供的物理容量作出蔗糖可占甘蔗鲜重

25% 以上的估计，这一估计与 Bull 和 Glaszion

(1963)的推断是一致的，而目前甘蔗中蔗糖的含

量约为理论值的一半。由此可见，采用转基因技

术增加甘蔗的蔗糖产量具有相当大的潜力。通过

对蔗糖代谢限速途径的基因调控来提高现有优良品

种的蔗糖含量已经提上日程。目前，蔗糖合成过

程中关键酶的基因调控的研究已经有了重大的进

展，在模式植物中已经可以通过调节关键酶的作

用来调控植物的代谢途径。

近年来，甘蔗中编码蔗糖代谢与糖运输的大

量酶基因已得到鉴定(Zhu等2000; Carson和Botha

2002; Carson等2002; Grivet和Arruda 2002; Casu

等2003)。根据这些酶的功能定位和活性分析，人

们可对糖运输并贮藏到库的途径建立一个模型，

从而为进一步提高甘蔗蔗糖含量提供参考。

1  甘蔗茎叶中蔗糖的合成及调控

蔗糖是光合作用的主要终产物之一，光合碳

代谢形成的磷酸丙糖的去向直接决定了有机碳的分

配。磷酸丙糖或者继续参与卡尔文循环的运转；

或者滞留在叶绿体内，并在一系列酶作用下合成

淀粉；或者通过位于叶绿体被膜上的磷酸丙糖转

运器(triose phosphate translocator, TPT)进入细胞

质，再在一系列酶的作用下合成蔗糖。合成的蔗

糖或者临时贮藏于液泡内，或者输出光合细胞，

经韧皮部装载通过长距离运输运向库细胞。

1.1  蔗糖合成部位和途径  光合细胞中参与蔗糖生

物合成的所有酶都位于细胞质中，据此认为，蔗

糖合成是在甘蔗的叶肉细胞质中进行的。磷酸丙

糖从叶绿体中运出之后，在细胞质中参与氨基

酸、脂肪酸和蔗糖的合成反应。在大多数植物中

蔗糖是碳水同化产物运输的主要形式。在蔗糖合
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成过程中，主要限速酶有细胞质型果糖-1,6-二磷

酸酯酶(FBPase)和蔗糖磷酸合成酶(SPS)。FBPase

催化果糖1,6-二磷酸分解为6-磷酸果糖(F6P)和无

机磷酸，FBPase与磷酸果糖激酶(PFK)及焦磷酸:

果糖-1,6-二磷酸转移酶(PFP)共同作用，调控蔗

糖合成途径中的一个必需单糖的生成(Huber 和

Huber 1992)。在甘蔗叶片中已经鉴定出对蔗糖合

成有限速作用的SPS 是一种关键目标酶(Stitt 和

Quick 1989)。SPS催化尿苷二磷酸葡萄糖(UDPG)

与 F6P 结合形成磷酸蔗糖。这是蔗糖合成的倒数

第 2 步反应，且不可逆的，接着蔗糖磷酸酯酶催

化最后一步反应，生成蔗糖。因此，在细胞质

中增加蔗糖的合成途径之一就是通过打破这些反应

的平衡，使反应向增加蔗糖合成的方向移动。其

合成途径如图 1。

1.2  甘蔗茎叶中蔗糖合成的调控  在大多数甘蔗品

种中，叶中SPS活性与蔗糖含量密切相关(Grof等

1998)。Glasziou和Gayler (1972)建立的甘蔗蔗糖

积累模型，直到最近才被接受。叶片光合作用产

生的蔗糖通过质子-蔗糖共运载体在韧皮部装载，

随单糖的运输穿过质膜，卸载到茎的薄壁组织。

其中一部分蔗糖为细胞壁转化酶降解，而后在细

胞中重新合成并贮藏在液泡中。但在事实上也有

韧皮部共质体运输的(Jacobsen等1992; Welbaum

等 1992)。在甘蔗细胞培养中，蔗糖在质外体、

细胞质和液泡之间的快速转化有助于甘蔗迅速适应

环境的改变，同时也说明共质体运输是存在的

(Moore 1995)。

Zhu 等(1997)证实，组成型表达启动子泛素

可以提高 SPS 活性及其在茎中的表达。甘蔗茎中

蔗糖的含量依赖于SPS的活性，即SPS活性越高，

蔗糖积累得越多(刘凌霄等2005)。Huber和Huber

(1992)也曾指出 SPS 活性与淀粉积累呈负相关，

而与蔗糖积累呈正相关，SPS 的活性直接影响光

合产物在淀粉与蔗糖之间的分配。Huber和Huber

(1996)的研究支持这一观点。因此认为，SPS 可

能是蔗糖合成途径中的一个重要控制点，它的活

性反映生物合成途径的能力。陈俊伟等(2004)提

出，SPS 在蔗糖积累型库组织中起作用，许多果

实成熟过程中蔗糖积累均与 SPS 活性升高密切相

关。SPS 参与调控蔗糖长距离运输与库组织的蔗

糖代谢。此外，Botha和Black (2000)也证明在甘

蔗 ‘Nco376’ 的茎中SPS活性与蔗糖浓度密切相关。

Glasziou和Gayler (1972)根据高糖和低糖型甘

蔗品种(母本S. officinaram Louisiana Purple和父本

S. robustum Molokai 5829)杂交后代的结果，推断

可溶性酸性转化酶(SAI)活性达到一定的限度时可

限制茎中蔗糖积累。Moore (1995)建立的甘蔗蔗

糖合成与降解的动态循环模型也得到部分证实，

即随着甘蔗成熟度增加的SPS/SAI比例的变化可显

示出蔗糖积累动态过程和最终含量。因此，为了

得到高糖型品种的蔗糖存贮水平，激发 SPS 的高

图1  叶肉细胞质中的蔗糖合成(司丽珍和储成才2003)
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活性是非常必要的。

2  甘蔗中蔗糖的运输

甘蔗叶中由光合作用形成的蔗糖运输到韧皮

部进行装载， 然后进入筛管进行长距离运输，最

后经韧皮部卸出后进入甘蔗茎中的薄壁细胞贮藏。

在整个运输过程中，其中一部分蔗糖在甘蔗的生

长部位水解成果糖和葡萄糖，供甘蔗生长之需；

另一部分蔗糖则在甘蔗的贮藏薄壁组织的液泡中积

累。蔗糖从甘蔗叶肉细胞合成到薄壁组织中贮藏

需经历以下几个复杂步骤：

(1)蔗糖运送到韧皮部装载区。在甘蔗中，韧

皮部的传导细胞与叶片中的其它细胞不是通过胞间

连丝相连，因此，韧皮部装载途径仅发生在甘蔗

叶片的质外体中。在甘蔗叶肉细胞的光合组织中

合成的蔗糖，经质膜上的质子 - 蔗糖共运载体进

入质外体，运至伴胞；质外体的质子 - 蔗糖共运

载体在 H + 梯度驱动下，进入伴胞，然后经胞间

连丝进入筛管。在源组织中，蔗糖装载引起水的

流入，并且引起细胞膨胀，驱动源组织中蔗糖的

运输。反之，韧皮部蔗糖的去除引起韧皮部库组

织渗透压的减小(Van Bel 2003; Rae等2005a)。蔗

糖运载体继续在韧皮部表达，而且还可能促使质

外体渗漏中丢失的蔗糖得到恢复。现已证实，位

于膜上的蔗糖运载体在介导蔗糖向韧皮部装载的运

输过程中起作用(Lalonde等2003)。

(2)蔗糖在筛管中长距离运输。 蔗糖在筛管内

运输是一种集体流，它是由源库两侧筛管 - 半胞

复合体(SE-CC)内渗透作用所形成的压力梯度所驱

动的。而压力梯度的形成则是由于源端蔗糖不断

向 SE-CC 复合体进行装载，库端蔗糖不断从 SE-

CC 复合体卸出，以及韧皮部和木质部之间水分的

不断再循环所致(Vaughn等2002)。即光合细胞制

造的蔗糖在能量的驱动下主动装载进入筛管分子，

从而降低源端筛管内的水势，而筛管分子又从邻

近的木质部吸收水分，以引起筛管膨压的增加；

与此同时，库端筛管中的蔗糖不断卸出并进入周

围的库细胞，这样就使筛管内水势提高，水分可

流向邻近的木质部，从而引起库端筛管内膨压的

降低(Moore和 Cosgrove 1991)。因此，只要源端

蔗糖的韧皮部装载和库端蔗糖的卸出过程不断进

行，源库间就能维持一定的压力梯度，在此梯度

下，蔗糖可源源不断地由源端向库端运输。

(3)蔗糖从韧皮部卸出。甘蔗中蔗糖从韧皮部

运输到贮藏薄壁组织受贮藏组织结构的影响。甘

蔗茎的维管束为一层在发育中木质化和木栓化的厚

壁细胞所包围(Moore和Cosgrove 1991)。这一层

厚壁细胞可在蔗糖质外体运输过程中形成一个屏

障。这样仅通过质外体途径并不能使蔗糖从韧皮

部运向薄壁细胞。大量胞间连丝的存在表明维管

束中所有细胞都是共质相连的。而共质体染色示

踪剂可以从韧皮部运输到维管薄壁细胞，然后通

过厚壁细胞进入维管束周围薄壁细胞的第1层(Rae

等 2005a)。但为了维持蔗糖流量梯度，蔗糖可能

是从共质体运向质外体或液泡的，贮藏薄壁组织

的质外体中发现高浓度蔗糖，表明蔗糖输出到维

管束周围厚壁细胞外的质外体机制是存在的

(Welbaum 等 1992)。

蔗糖运载体在韧皮部装载途径中的作用已得

到证实，但是否在卸载途径和韧皮部后途径中起

作用还不清楚。有证据显示，甘蔗中质子的活化

潜能能让其穿过质膜，促使蔗糖、葡萄糖和果糖

通过质子-蔗糖同向运输系统运输到茎中薄壁细胞

(Moore 等 1997)。编码葡萄糖运载体的基因已经

从甘蔗中分离到(Moore 1995)，但是它们是否定

位在甘蔗茎中薄壁组织的质膜中仍在探讨中。

Chiou和Bush (1996)根据易化超家族(MFS)基因的

第6个和第12个跨膜保守区设计的简便引物从甜

菜中鉴定出一个公认的蔗糖运载蛋白，并能在酵

母和烟草中表达。采用蔗糖梯度和差速离心法分

析合成的蛋白质与液泡膜标记(marker)共迁移技术

已在甘蔗茎中鉴定出一个蔗糖运载体，命名为

ShSUT1，定位在茎中维管束周围的组织中(Rae等

2005b)。这个运载体可能在蔗糖从质外体向共质

体的逆过程中起作用，也可能涉及贮藏组织中质

外体的蔗糖流量，但此问题还需进一步研究。

(4)蔗糖输出到质外体。卸载途径中包括一个

质外体运输，即在质外体中积累的蔗糖可能转化

为其它形式的糖。正在发育的大麦种子，从母本

组织中卸载的蔗糖可为转化酶降解，并且，蔗糖

运载体和已糖运载体在胚乳表面的传导细胞中表达

以利于吸收。这是从转化酶和运载体的协同表达

作为信号调控已糖与蔗糖的比例的实验中得到证实
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(Weschke 等 2003)。胞外转化酶的活性在甘蔗茎

组织中已经检测到，它控制质外体中蔗糖向已糖

转化的比例(Glasziou和Gayler 1972)。这表明转化

酶活性可维持一定的蔗糖梯度以推动连续卸载。

但有人检测，转化酶活性与已糖含量是随着甘蔗

茎节间成熟度增加而下降的(Rose和Botha 2000;

Albertson等2001)。这表明这个途径可能在幼嫩

的节间更有意义，在幼嫩的组织中以葡萄糖作为

纤维合成和呼吸作用的供体可能比成熟组织高。

甘蔗薄壁细胞吸收的糖转化为蔗糖或已糖或

是两者都有这一问题还未肯定。最近，在甘蔗中

鉴定出 1 个在薄壁细胞表达的己糖运载体，它所

吸收的葡萄糖和果糖能为胞外酶重新合成蔗糖

(Whittaker和Botha 1997)。其中的细节及其原因

还不太清楚。但蔗糖运输途径中成员的定位为支

持或反驳这个假说提供了依据。例如，这个途径

需要薄壁细胞中的已糖运载体和蔗糖合成酶或蔗糖

磷酸合成酶共同表达，而且编码这些代谢酶的基

因在甘蔗中已得到分离鉴定，这可能会成为阐述

蔗糖运输途径的一个证据。

(5)蔗糖经韧皮部卸出后进入贮藏薄壁细胞。

甘蔗茎中薄壁细胞的液泡占很大比例，贮藏的蔗

糖大部分位于液泡内。进入液泡中的蔗糖有助于

维持细胞质的低浓度，这可为蔗糖向薄壁细胞的

连续运输提供驱动力，或从质外体摄取，或通过

共质体相连(Casu等2003)。但液泡和细胞质中蔗

糖的相对浓度是多少，在甘蔗组织中还未测定。

已经知道，其它物种中的质膜 H+-ATPase 和

焦磷酸酶活性在液泡内可维持一个低的pH值，并

可为依赖浓度梯度穿过质膜的主动运输提供能量

(Maeshima 2001)。

3  甘蔗茎中蔗糖的降解与再合成

蔗糖可为蔗糖转化酶的 3 种异构体和蔗糖合

成酶(sucrose synthase, SS)分解，同时，又可为

SPS 的异构体和 SS 重新合成。

3.1  蔗糖转化酶  蔗糖转化酶(invertase, Ivr)又称b-
呋喃果糖酶或蔗糖酶，催化蔗糖水解为葡萄糖和

果糖。根据亚细胞位置、可溶性和最适 pH 值的

不同，蔗糖转化酶分为酸性转化酶(acid invertase,

AI)和中性转化酶(neutral invertase, NI)。AI的最

适 pH值范围为4.5~5.0，并且以可溶性的和不溶

性的2种状态存在(Sturm 1999)。近年来，从分

子水平上研究的结果表明，这 2 种形态的蔗糖转

化酶是由2类完全不同的基因家族编码的。NI 的

最适 pH 值在 7.0 左右，大多认为是一种胞质酶。

可溶性AI主要存在于液泡中。液泡型酸性转

化酶(VAI)的活性在未成熟的和生长旺盛的茎组织

中很高，并且随着茎成熟度的增加而下降(Lingle

1999)。VAI的这种变化不仅表明细胞伸长过程中

需要将蔗糖转化为单糖，同时也表明细胞增殖过

程中也需要蔗糖作为代谢底物。由此可见，在植

物生长过程中通过 VAI 调控蔗糖积累非常重要。

此外，VAI 对逆境条件下维持细胞的正常功能也

起一定的作用，例如非季节性的降雨、高温、延

迟收获等都可导致蔗糖的重新分配，以适应外界

环境的变化(Zhu 等 1997)。

不溶性AI (也称为细胞壁型转化酶，CWI)定

位于质外体，以离子键的形式与细胞壁结合。

Vorster和Botha (1998)提出，甘蔗中存在CWI的

可溶性形式。蔗糖从甘蔗茎的韧皮部卸出后进入

质外体中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，因此认为 CWI 是蔗糖从

韧皮部卸出的驱动力(Roitsch和 González2004)。

目前蔗糖转化酶的基因已在甘蔗中得到克隆(Sturm

1999)。同时，AI 调控源 - 库关系所起的作用已

经在 C 3 模式植物如烟草、拟南芥、马铃薯和番

茄中得到证明。

3.2  蔗糖合成酶  SS是一种存在于细胞质中的可溶

性酶，有些不溶性的 SS 附着在细胞膜上；在植

物生长发育过程中，SS既可催化蔗糖合成又可催

化蔗糖分解，但主要起分解作用( S c h ä f e r 等

2005)，催化可逆反应如下:

     果糖+UDPG 蔗糖+UDP

SPS和 SS分别驱动蔗糖的合成或降解反应的

热力学已非常明确，SS既可降解蔗糖又可合成蔗

糖，因此，它的功能变得更加复杂。S S 在甘蔗

中的重要性不能忽视。它对库组织中蔗糖的卸出

途径起作用(Martin等 1993)，同时也可作为“库

强”的一个指示器(Farrar 1993)。蔗糖降解过程

中的 SS 活性与甘蔗节间伸长有相关性(Lingle

1999)，也可为细胞壁合成提供 UDPG (Moore

1995)。但 SS 活性在合成过程中的作用还不明
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确。Botha和 Black (2000)报道，SS在合成过程

的活性是随着茎的成熟而下降的，14节间的SS活

性达到最高。

SS的 2种同工酶已鉴定，它们受2个非等位

基因SS1和SS2编码(Chourey 1981)。同时，2个

非等位基因在甘蔗中的分布是不同的。单克隆抗

体反应的研究结果表明，SS1 存在于甘蔗的所有

组织中，而 SS2 存在除了甘蔗的绿色叶片或老的

节间之外的组织中(Buczynski等1993)。

4  展望

甘蔗中的蔗糖代谢是复杂的过程。SPS、SS

和Ivr 3种关键酶在甘蔗体内都有分布，它们在蔗

糖代谢过程中的动态变化已研究得比较清晰，但

尚需用分子生物学手段和反向遗传学手段对三者的

基因克隆、D N A 转录、m R N A 表达、蛋白质翻

译以及在各个水平上的调控等一系列相关的过程作

进一步研究，从而最终建立一个模型，可以精确

模拟蔗糖代谢与 3 种酶的关系。以提高甘蔗体内

的含糖量，为制糖业、生产酒精、纤维和饲料

提供原料，为人类带来更高的经济效益。

蔗糖不仅为植物的生长发育提供物质和能

量，也可作为一种调控源库代谢的信号分子，进

而影响甘蔗的生长和发育。植物中的糖感受蛋白

对不同种类的糖的感受，产生的糖信号在胞内以

各自不同的途径进行转导，最终调控许多相关基

因的表达及酶活性(Koch 2004)。但糖信号从何时

开始作用，以何种方式作用，目前尚不清楚，也

待进一步研究。
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