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摘要: 蔗糖是植物体内主要的光合产物和运输形式, 在叶片中合成并经过维管组织向库器官转运, 在库组织中水解并用于

合成淀粉、蛋白质和纤维素等有机物。水稻蔗糖转运对调控作物生长发育和产量形成, 特别是在逆境条件下的产量稳定, 
都具有十分重要的作用。本文重点综述了水稻蔗糖韧皮部装载、运输和卸载机制以及关键酶的活性和基因表达调控, 并
讨论了其与水稻产量形成的关系。
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Abstract: Sucrose is the main form of plant photosynthetic product and transportation, and it’s produced in, 
and translocated from leaves to sinks by vein. Sucrose is often degraded for biosynthesis of starch, protein and 
cellulose and so on. The translocation of sucrose is critical for crop growth and development as well as enhanc-
ing crop yield, especially in adverse environments. This article focuses on the mechanism for phloem loading, 
transporting and phloem unloading of sucrose, also on the key enzymes regulating sucrose translocation and 
utilization. We discuss the relationship of sucrose translocation with grain yield formation in rice.
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水稻等禾谷类作物籽粒是人类粮食的主要来

源。预计到2050年世界人口将增长到90亿, 必须

大幅提高作物产量以满足人类食物需求(Fedoroff
等2010; Godfray等2010)。当前水稻产量的增加已

不能再依赖种植面积增加, 同时水稻生产面临着

气候环境的变化、水资源缺乏、氮肥和农药等投

入增加的困境(Beddington 2010), 因此, 依靠作物

自身生产能力的提高是增加粮食总产量的必由之

路。蔗糖是光合作用的主要产物, 也是同化物运

输的主要形式, 由叶片(源)合成的蔗糖经维管组织

向籽粒(库)转运, 是作物产量形成的同化物的主要

来源。此外, 水稻茎鞘中贮藏的非结构性碳水化

合物也对产量形成有较大贡献(Cock和Yoshida 
1972; Pan等2011)。保持功能叶片较强的光合能

力, 积累丰足的蔗糖并在抽穗后更多地向籽粒再

分配是水稻获得高产的途径之一。本文重点综述

了蔗糖转运的生理和分子机理, 以及蔗糖转运与

水稻产量形成的关系。

1  蔗糖转运的过程

蔗糖从叶片和茎鞘向籽粒运输经历如下3个

主要过程: 源端韧皮部装载、韧皮部运输和库端

韧皮部卸载。

1.1  韧皮部装载

充足的蔗糖合成和积累是装载的前提。蔗糖

磷酸合成酶(sucrose phosphate synthase, SPS)是蔗

糖合成过程中一个重要酶(Lunn和MacRae 2003), 
其活性高低在一定程度上反映源器官向库提供光

合产物的能力。在水稻中导入玉米SPS基因Zm-
SPS1能提高叶片SPS活性(Ishimaru等2004)。通过

合理调节水分、温度、光照和CO2浓度等, 有利于

SPS活性提高, 增加蔗糖积累(Hirano等1997; Hus-
sain等1999; Gesch等2002)。

高等植物韧皮部装载主要有两种策略, 即共

质体和质外体途径(图1-A、B) (Rennie和Turgeon 
2009)。蔗糖通过质外体或共质体途径进入韧皮部
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薄壁细胞, 然后经这两种途径进入筛管-伴胞复合

体。目前, 仅在少数植物中进行了韧皮部装载机

制研究, 通过解剖学和14C同位素放射自显影等方

法可以对韧皮部装载途径进行观察。

植物可以通过质外体途径来装载蔗糖。质膜

上的蔗糖转运蛋白(sucrose transporter, SUT)是重

要载体 ,  装载过程由质子动力势所驱动(Sauer 
2007)。不久前 ,  发现了一类新的蔗糖载体 ,  即
SWEET蛋白, 主要参与韧皮部装载, 它将蔗糖分子

运输到细胞壁, 再由SUT转运至筛管-伴胞复合体

(Braun 2012)。
共质体装载是被动过程, 由叶肉细胞和韧皮

部间高浓度梯度所驱动, 不需要消耗能量, 但要求

细胞间有较高的胞间连丝密度(Turgeon和Ayre 
2005; Schulz 2005)。近几年, 发现一种特殊的共质

体装载形式, 即聚合物陷阱(图1-C)。在这一运输

方式中, 蔗糖被转化成棉子糖、水苏四糖等低聚

糖, 合成过程需消耗代谢能量; 低聚糖不能通过胞

间连丝从筛管细胞扩散回叶肉细胞, 但可以通过

大的胞间连丝转入筛管细胞, 从而维持韧皮部中

高的糖浓度(Rennie和Turgeon 2009; Nie等2010; 
Slewinski和Braun 2010; Chen等2012; Eom等2012; 
Slewinski 2012)。

在探讨植物装载机制时, 必须认识到某一途

径可能是植物当前所采取的装载策略, 但并不是

唯一的, 因为在同一植物甚至单个维管束中蔗糖

的装载可同时利用不同装载机制(Slewinski和
Braun 2010; Slewinski等2013)。植物同化物装载机

制表现出可塑性, 装载途径和各途径的贡献会随

着生长发育、生物和非生物胁迫以及不同基因型

而发生改变(Slewinski等2009; Gil等2011; Lemoine
等2013)。超微结构研究表明, 水稻叶片中蔗糖可

能以共质体途径装载(Eom等2012), 但还需要更多

的生理和分子实验予以证明。

图1  蔗糖在韧皮部的装载途径

Fig.1  The pathway for phloem loading of sucrose

参考Rennie和Turgeon (2009)文献并作修改。图中双圆点( )表示蔗糖; 三圆点( )代表棉子糖; 四圆点( )表示水苏糖; B中五角星( )
表示质膜上的转运蛋白。

1.2  韧皮部运输

水稻穗颈维管束是源器官向穗部输送水分、

矿物质和有机物的唯一通道。维管束由木质部和

韧皮部构成, 由筛管和伴胞组成的韧皮部主要输

送有机物(Lalonde等2003)。压力流动模型能很好

地解释韧皮部运输机制, 当前, 越来越多的研究为

该学说的几个重要推测提供了直接证据。采用快

速冷冻技术制备的筛管分子电镜图片能清楚地再

现筛孔的开放特征(Mullendore等2010), 筛板孔不

是堵塞的。利用激光共聚焦扫描显微镜可直接监

测活体筛分子的物质转运, 单个筛分子中不会同

时发生双向运输(Knoblauch和van Bel 1998; Truer-
nit 2014)。冷处理甜菜叶柄抑制了ATP的产生, 但
转运仍能进行, 表明韧皮部运输几乎不消耗能量

(陈晓亚和薛红卫2012)。此外, 在大豆中源、库之

间观测到的压力差达0.41 MPa, 足以驱动韧皮部溶

质的运输(Fisher 1978)。肖应辉等(2001)也发现提

高库端的转化贮藏能力, 能提高源库两端压力势, 
从而提高转运速率。上述研究结果都与压力流动

假说的解释相一致。

穗颈节间结构特征与结实率、籽粒充实和产

量密切相关(Liu等2008), 发达的维管束结构有利

于提高同化物向籽粒转运的效率, 从而提高收获

指数(Terao等2010)。最近, 于晓刚等(2010)发现颖

果维管束通过调控同化物的运输与卸载影响颖果

形成和稻米品质。有关穗颈节间特征与光合同化

物转运的关系, 目前报道较少。

大、小维管束在植物体内同化物(如蔗糖)的
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运输过程中起着不同的作用。研究表明, 水稻小

维管束对茎鞘非结构性碳水化合物(non-structural 
carbohydrates, NSC)转运量、转运率和NSC对产量

的表观贡献率具有大的正直接效应, 而大维管束

表现出负的直接效应。小维管束数量分别与NSC
转运量、千粒重、结实率和收获指数表现出高的

正相关, 而大维管束分别与这3个产量性状相关性

不显著或相关性较小(Pan等2011), 且与产量负相

关(Cui等2003)。由此可见, 大、小维管束在同化

物转运中的作用不同, 其功能差异及其与产量形

成的关系值得深入研究。

1.3  韧皮部卸载

蔗糖从韧皮部卸载是通过质外体和共质体两

种途径(图2)。质外体卸载途径中, 细胞壁转化酶

(cell wall invertase, CWI)和SUT起着关键作用, 蔗
糖在质体外通过CWI分解成葡萄糖和果糖后进入

库细胞或直接由SUT跨膜转入库细胞(Patrick等
2013)。除SUT外, 还有单糖转运蛋白参与卸载, 如

葡萄糖转运蛋白等(Ayre 2011)。受生育进程的影

响, 卸载途径表现出可塑性, 不同的发育时期可采

取不同的卸载途径(Zhang等2004, 2006)。Nie等
(2010)在研究枣树的果实形成时发现, 在果实膨大

中期, 韧皮部存在大量的胞间连丝, 而在果实生长

后期, 胞间连丝数量下降, 通道受阻, 韧皮部卸载

由共质体途径向质外体途径转变。与枣树不同, 
在葡萄果实形成过程中, 韧皮部胞间连丝的数量

不会发生较大的变异, 但胞间连丝通道仍会受到

阻碍, 卸载途径也会发生转变(Zhang等2006)。水

稻籽粒灌浆过程中同化物主要以质外体途径进入

籽粒(Hirose等2002)。同化物卸载直接影响光合产

物的分配及产量的形成, 抽穗前茎鞘中积累多的

同化物, 并在抽穗后较多转运到籽粒, 是提高籽粒

产量的一种途径。最近, 笔者研究发现, 水稻灌浆

期籽粒胞间连丝数量少和CWI活性低是结实率和

产量提高的限制因素(数据未发表)。

图2  蔗糖在韧皮部的卸载途径

Fig.2  The pathway for phloem unloading of sucrose
参考Patriek等(2013)文献并作修改。Suc: 蔗糖; Inv: 蔗糖转化酶; Hx: 己糖。

2  蔗糖转运蛋白及其基因表达

SUT在韧皮部装载和卸载过程中都起着重要

作用。Hirose等(1997)首次在水稻中鉴定出了SUT
的编码基因, 即OsSUT1, 随后在水稻中鉴定出其他

4个SUT的编码基因(即OsSUT2、OsSUT3、Os-
SUT4和OsSUT5)。Aoki等(2003)研究了它们在水

稻组织中的时空表达, 发现萌发的种子、根、叶

片、叶鞘、穗以及开花后不同天数的颖花中5个

成员都有表达。OsSUT1蛋白的表达在所有SUT成
员里占主导地位(Sun等2012), 它主要在叶片和叶

鞘韧皮部筛管和伴胞中表达, 表明OsSUT1的功能

可能主要是参与蔗糖的装载。敲除基因OsSUT1
后, 水稻籽粒淀粉积累减少, 结实率下降, 但植株

生长和叶片碳水化合物积累没有变化(Scofield等
2002), 可能原因是有另外的SUT基因成员代替Os-
SUT1的功能, 或者水稻采用共质体或聚合物陷阱
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装载途径。研究表明OsSUT2、OsSUT3、OsSUT4
和OsSUT5在水稻籽粒灌浆早期(1~4 d)表达量高, 
然后OsSUT1表达量增加, 表明在灌浆的不同阶段, 
不同的OsSUT起作用(Aoki等2003; Scofield等
2007)。尽管水稻蔗糖转运蛋白表达特征已有研

究, 然而在水稻中其表达活性与同化物卸载和产

量形成的关系未见报道。此外, SUT基因成员的具

体功能还需要进一步的实验来揭示。

3  蔗糖转化酶及其基因表达

蔗糖转化酶(invertase, Inv)是参与质外体卸载

的关键酶, 它催化蔗糖分解为果糖和葡萄糖。根

据亚细胞定位不同, Inv可以分为3种, 即CWI、细

胞质转化酶(CIN)和液泡转化酶(VIN), 水稻的线粒

体和质体中也发现转化酶的分布(Murayama和
Handa 2007), 不同的Inv由不同的基因编码(陈晓亚

和薛红卫2012)。Inv在源叶中活性一般较低, 这样

有利于蔗糖的积累并向贮藏器官如茎鞘和籽粒转

运; 在贮藏器官中, Inv活性较高, 有利于蔗糖水解

并转化为淀粉。Inv活性存在品种间差异, 水稻氮

高效品种叶片和根部的Inv活性均高于氮低效品

种, 这也表明Inv在提供用于氮素同化的碳骨架方

面发挥作用(孙新等2008)。环境与栽培措施影响

Inv活性, 高温条件下Inv活性降低(李天等2006b), 
弱光条件下Inv活性提高(李天等2006a)。通过

ABA可调节水稻籽粒Inv活性, 促进弱势粒对蔗糖

的转化, 提高结实率和粒重(潘晓华等2000)。
越来越多的试验表明CWI对种子和果实的发

育至关重要。在番茄中, 提高CWI的活性显著增加

了种子重量和果实己糖含量(Jin等2009); 在水稻中

CWI的过量表达也增加了粒重, 提高了籽粒中淀粉

含量(Wang等2008)。这些发现提出了有关CWI作
用的更多思考, 也展示了CWI在提高作物产量和品

质上广阔的应用前景。

目前, 水稻中已鉴定7个CWI基因(OsCIN1、
OsCIN2、OsCIN3、OsCIN4、OsCIN5、OsCIN6和
OsCIN7)。对它们的时空表达模式的研究表明, 
OsCIN1、OsCIN2、OsCIN4和OsCIN7在库组织中

表达, 可能参与蔗糖卸载; OsCIN1、OsCIN4和Os-
CIN5在水稻受到病害侵袭后的表达量提高, 表明

这些基因可能参与非生物胁迫响应, 在水稻抵抗

病原危害中起到相应的作用(Cho等2005)。

4  蔗糖合成酶及其基因表达

蔗糖合成酶(sucrose synthase, SS)活跃于库组

织, 其活性对籽粒、叶片等库器官的发育至关重

要。研究表明抑制棉花种子SS的表达, 胚乳和胚

的发育受阻(Ruan等2008); 一个马铃薯SS的编码基

因在棉花中的过表达促进了叶片扩展, 减少了种

子败育, 增加了棉花纤维产量(Xu等2012)。在玉米

中 ,  S S基因的缺失导致胚乳退化 ,  形成瘪粒

(Chourey等1998)。水稻籽粒SS活性对提高产量具

有重要作用, 主要表现在加速籽粒中淀粉合成, 促
进同化物卸载和提高库强(sink strength)。Hirose等
(2008)研究表明水稻籽粒灌浆期间, SS活性升高, 
淀粉的合成加速, 有利于籽粒灌浆; 另一方面, 籽
粒中蔗糖快速转化为淀粉, 促使源-库端糖浓度梯

度增加, 从而促进同化物转运与卸载(Slewinski 
2012), 提高结实率。此外, Liang等(2001)发现SS活
性与籽粒灌浆过程有直接联系, 籽粒干重与SS活
性呈显著正相关, 因此SS活性的提高有利于增加

库强。通过一些栽培措施, 如灌浆期避免高温和

弱光, 灌浆初期喷施外源ABA, 结实期控制土壤水

分等, 可以提高SS活性, 从而促进茎鞘同化物转运, 
增加籽粒充实率和粒重(靳德明等2002; 唐瑭等

2011; 王志琴等2004)。
水稻中至少有6种SS基因 (Sus1、Sus2、

Sus3、Sus4、Sus5和Sus6), 分别位于第3、6、7、
3、6和2号染色体。根据基因表达特异性可将其

分为3大类, Sus1组(Sus1, 2和3), SusA组(Sus4), 新
类型组(NG; Sus5和6)。Sus1主要在发育颖果的糊

粉层中表达, Sus2在除胚乳细胞外的颖果其他部位

均有表达, Sus3主要在胚乳细胞中表达, Sus4的表

达量随着籽粒干重的增加而增加, 新类型组的Sus5
和Sus6除了叶鞘以外, 其他组织都有表达, 但表达

量低于其他组类成员 (Baud等2004;  Hirose等
2008)。Sus1组和SusA组在籽粒中表达, 可能在籽

粒灌浆过程发挥重要作用。各基因具体功能有待

深入研究。

5  展望

充分利用水稻茎鞘中贮藏的非结构性碳水化

合物, 使其更多的向籽粒中运输, 是水稻增产的重

要途径。蔗糖的装载、运输、卸载以及籽粒中的

储藏和利用等过程及机理的深入研究对充分利用



李国辉等: 水稻蔗糖转运及其与产量形成的关系 739

这一增产途径十分必要。目前研究表明禾谷类作

物如小麦、大麦和玉米等蔗糖的装载主要通过质

外体途径(Evert等1978, 1996; Aoki等2004), 水稻蔗

糖的装载和卸载过程中, 共质体和质外体途径对

蔗糖转运的贡献及其调节机理并不十分明确, 还
需要更多的解剖学、生理学和分子证据。快速冷

冻技术、高质量的电镜成像技术和基因表达分析

技术等已趋于成熟, 这些先进技术的应用将有利

于水稻同化物运输途径和相关基因与蛋白功能的

阐明。
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