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摘要: 支链淀粉是稻米淀粉的最主要组成部分, 不同水稻品种间支链淀粉分子聚合度及分支链链长与分布有所不同, 从而

影响了稻米的品质。本文简要回顾了稻米淀粉的结构及其主要合成酶类, 并以可溶性淀粉合成酶为重点, 综述了水稻中可

溶性淀粉合成酶4个亚家族不同同工型在决定淀粉精细结构中的作用, 同时对相关基因的表达等方面也做了论述, 旨在为

水稻淀粉合成调控及品质改良提供参考。

关键词: 水稻; 可溶性淀粉合成酶; 淀粉合成; 精细结构; 研究进展

Progress in the Relationship between Soluble Starch Synthases and Starch 
Fine Structure in Rice 
LIU Xin-Yan1,2, LI Juan1, LIU Xue-Ju1, ZHANG Chang-Quan1, GU Ming-Hong1, LIU Qiao-Quan1,*

1Jiangsu Key Laboratory for Crop Genetics and Physiology, Co-Innovation Center for Modern Production Technology of Grain 
Crops, Agricultural College of Yangzhou University, Yangzhou, Jiangsu 225009, China; 2College of Life Science, Nantong Uni-
versity, Nantong, Jiangsu 226019, China
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种子胚乳部分是食用稻米的主体, 约占糙米

重量的90%。而淀粉是稻米胚乳中最主要成分, 占
稻米胚乳干重的90%及以上, 构成了人类粮食的主

体部分。因此, 稻米淀粉的组成与结构与稻米食

用品质、蒸煮加工品质、甚至产量都有着密切的

联系, 同时也是决定其工业用途的最重要因素之

一(Nakamura 2002; Sabelli和Larkins 2009)。本文

介绍了稻米淀粉的组成与结构、淀粉合成过程中

参与的关键酶, 重点综述了水稻可溶性淀粉合成

酶四大亚家族不同同工型对淀粉精细结构如链长

分布的影响, 同时对其基因表达等方面也做了详

细论述。

1  稻米淀粉的组成与结构

不同植物来源的淀粉颗粒, 其大小、组成和

精细结构等都有所不同, 这些因素影响了淀粉的

理化性质和最终用途。Patindol等(2007)认为, 稻
米中淀粉分子以淀粉颗粒的形式存在, 是目前已

知谷物中颗粒最小的, 粒径约为3~8 µm, 其形状多

数呈不规则的多角形, 且棱角显著。就单个淀粉

粒来说, 淀粉粒是一种半结晶颗粒, 从淀粉粒内到

表面, 葡聚糖链呈辐射状分布, 并且这些链按9 nm
一个周期形成结晶层(6 nm)和无定形层(3 nm)的交

替片层。水稻淀粉颗粒是一种由两类典型的葡萄

糖聚合体规则而有序地组合而成的复杂结构, 属
复粒淀粉结构, 贮存于胚乳淀粉体中。根据其分

子结构特征, 主要可以分为两类, 即直链淀粉(amy-
lose)和支链淀粉(amylopectin)。水稻淀粉颗粒呈

球形或椭圆形, 直径为7~39 µm, 其内包含有约 
20~60个小淀粉颗粒(Tester等 2004)。 
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在天然的大米淀粉颗粒中, 直链淀粉不能形

成结晶, 而是以单螺旋结构掺入支链淀粉分子形

成的疏密相间的结晶区和无定形区间。淀粉粒的

晶体结构实质上是支链淀粉外部的线性链以双螺

旋结构存在于晶体的片层中(Buléon等1997)。直

链淀粉在淀粉颗粒中的精确位置仍存在争议, 一
般认为它主要在无定形、非结晶区域以一种单螺

旋或者随机缠绕的方式散布存在(Tester等2004)。
淀粉晶体类型的不同致使淀粉结构间有着明显的

差异, 目前研究淀粉粒有序结构的方法主要有X-
射线衍射技术(X-ray powder diffraction, XRD)、
13C CP/MAS固体核磁共振技术(cross-polarization 
magic-angle spinning nuclear magnetic resonance, 
13C CP/MAS NMR)、傅里叶变换红外光谱技术

(Fourier transform infrared spectroscopy, FTIR)和偏

光显微镜技术(polarized light microscopy, PLM) 
(Wei等2010; Atichokudomchai等2004)。根据淀粉

结晶峰的不同, 将晶型分为A型、B型和C型3种类

型。A型主要存在于谷物胚乳中, 其特点是支链淀

粉的侧链是短链, 且分支点之间紧密。B型主要是

块茎淀粉, 如马铃薯, 其特点是支链淀粉的侧链是

长链, 分支点之间相距较远。C型则主要是块根和

豆类淀粉, 既有A型又有B型特点。稻米淀粉颗粒

的微结晶结构属于A型(Man等 2013)。
淀粉颗粒的形成是由支链淀粉的半晶体特性

和聚合度(degree of polymerization, DP)及α-1,6糖
苷键共同驱动, 其中半结晶特性是由支链淀粉中

的直线型链长所决定的(Myers等2000)。同其他类

型淀粉一样, 稻米淀粉颗粒是由支链淀粉分子以

疏密相间的结晶区与无定形非结晶区组合而成, 
中间掺杂以螺旋结构存在的直链淀粉分子, 直链

淀粉和支链淀粉在淀粉粒中形成发散的各向异性

和半结晶结构(Copeland等 2009)。
稻米支链淀粉的各条链可分为主链(C链)、

内链(B链)和外链(A链)。每个支链淀粉分子具有

单一条C链, C链具有支链淀粉分子中唯一的还原

端。B链具有一个或多个分支的葡聚糖链; B链可

分B1、B2和B3链, 是指分别贯穿1~3层簇结构的B
链。A链没有分支,  通过α-1,6-糖苷键连接在B链上。

2  稻米淀粉合成的关键酶类

在水稻种子胚乳中, 合成淀粉的最初原料来

自叶片光合作用合成的蔗糖, 它通过长距离运输

至胚乳细胞。在胞液中, 蔗糖在蔗糖合成酶的作

用下分解为果糖和UDP-葡萄糖, 它们通过一系列

生化反应形成1-磷酸葡萄糖, 再在ADP葡萄糖焦磷

酸化酶(ADP-glucose pyrophosphorylase, AGPP)的
作用下形成ADP葡萄糖(ADP-Glc), 它是进一步合

成淀粉的共同底物。稻米淀粉主要以淀粉粒形式

贮存于植物细胞中, 其合成是一系列相关酶的作

用结果。在淀粉的生物合成中涉及到四类关键性

的酶, 即AGPP、淀粉合成酶(starch synthase, SS)、
淀粉分支酶(starch branching enzymes, SBE)和淀粉

去分支酶(starch debranching enzymes, DBE)。SS
按水溶解性不同可分为两种, 即淀粉粒结合淀粉

合成酶(granule-bound starch synthase, GBSS)和可

溶性淀粉合成酶(soluble starch synthase, SSS) (Jeon
等2010)。GBSS由Wx基因编码, 控制直链淀粉的

合成, 而SSS主要参与支链淀粉的合成(Pandey等 
2012)。稻米淀粉合成是由淀粉合成相关基因共同

协作所完成。通过突变体的研究, 前人对稻米淀

粉合成相关酶与淀粉精细结构的关系有了一定的

认识。

3  SSS在稻米淀粉结构形成中的作用

SSS是由多基因家族编码。根据氨基酸同源

性, 可将SSS分成SSSI、SSSII、SSSIII和SSSIV等4
个亚家族, 每一亚家族又可分为不同的同工型。

水稻中共有8个SSS同工型, 包括1个SSSI、3个SS-
SII (SSSII-1、SSSII-2和SSSII-3)、2个SSSIII (SS-
SIII-1和SSSIII-2)和2个SSSIV (SSSIV-1和SSSIV-2) 
(Fujita等2007)。这些酶共同催化转移可溶性的前

体ADP-Glc至α-1,4糖苷键还原末端, 连接葡聚糖的

前体以合成不溶性的葡聚糖多聚物支链淀粉和支

链淀粉(Tetlow等2004)。根据SSS基因的表达模式, 
可将上述的酶分为三种类型: 早期表达、后期表

达及稳定表达。对水稻而言, SSSII-2和SSSIII-1在
种子胚乳的早期表达, SSSII-3和SSSIII-2表达量在

稻米的灌浆期达到最高, 表现为后期表达(Hirose
和Terao 2004)。因此, 可推测, SSSII-3和SSSIII-2这
两个基因在稻米的胚乳中对淀粉的合成起着重要

的作用。

3.1  SSSI
SSSI是SSS四个亚家族中唯一没有同工型的酶
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(Pandey等2012)。Tanaka等(1995)成功地从水稻中

分离了SSSI基因, 该基因位于第6染色体上, 与Wx
基因距离仅5 cM。序列分析表明, SSSI基因包含有

15个外显子和14个内含子。利用阴离子交换层析

分离技术从植物中提取的可溶性淀粉合成酶活性

存在两个峰, 峰I的SSS能在较高柠檬酸盐存在时

催化无引物的寡葡聚糖在体内合成较短的支链淀

粉分支, 峰II的SSS在有引物时才具有催化活性, 主
要催化支链淀粉中等长度支链的形成(Tanaka和
Akazawa 1971)。以后的研究证实峰I主要是SSSI, 
峰II主要是SSSIII, SSSI的活性高于SSSIII, 占可溶

性淀粉合成酶总活性的70% (Nakamura等2005)。
Boyer和Preiss (1981)在其他作物如玉米中也得到

了证实。不同植物中SSSI表达部位有所不同, 水稻

SSSI基因在叶片和未成熟种子中均有表达。马铃

薯和大芋头中的SSSI基因主要在叶片中表达, 块茎

中表达量较小(Marshall等1996; Kossmann等1999); 
玉米SSSI基因在发育早期的籽粒胚乳中特异表达

(Cao等2000)。
SSSI对淀粉链长的分布主要是负责短链的合

成。在玉米中, 研究发现SSSI主要参与6<DP<15的
短链合成(Cao等2000)。Commuri和Keeling (2001)
通过体外实验发现, 玉米胚乳淀粉中的SSSI偏好

于最短的支链作为底物, 将其底物增加葡聚糖的

链长, 发现SSSI的催化活性会显著下降, 且发现大

部分ADP-Glc都被催化成了短链(DP<10)。这说明

了A链和B链的延伸主要由SSSI控制。在水稻中, 
Fujita等(2006)通过逆转座子Tos17插入的方法获得

sssI突变体, 研究证明该突变体胚乳淀粉颗粒的多

样性以及直链淀粉含量等均未受到影响, 而支链

淀粉中聚合度为6<DP<7和16<DP<19的链增多, 
8<DP<12的链减少 ,  表明SSSI的功能可能是将

6<DP<7的链延伸成8<DP<12的链。 
水稻品种中, 支链淀粉的结构分为L-型和S-型

(Umemoto等1999; Nakamura等2002)。S-型支链淀

粉主要存在于粳稻中, 相对于L-型支链淀粉而言, 
含有较多的短链(DP≤10)。大多数的籼稻中是L-
型支链淀粉。B2链和长链(DP≥25)两种类型的淀

粉中 ,  没有显著差异。短链(DP≤10)与中短链

(DP≤24)的比例与淀粉的糊化温度成负相关。其

原因是在淀粉晶体薄层相邻的链间, 粳稻中支链

淀粉含有较短的双螺旋, 进而淀粉表现为较低的

糊化温度(Nakamura等2002)。SSSI对支链淀粉结

构的影响在籼稻和粳稻中是有差异的, Takemo-
to-Kuno等(2006)研究发现, SSSI酶活性在不同的亚

种间表达有显著差异, Native-PAGE结果显示籼稻

品种‘Kasalath’中SSSI的活性只有粳稻品种‘日本

晴’的六分之一甚至更少。利用高效阴离子交换色

谱-脉冲安培电化学检测器(high performance anion 
exchange chromatography-pulsed amperometric 
detector, HPAEC-PAD)分析籼稻‘Kasalath’和粳稻

‘日本晴’的F3和F4的群体, 认为SSSI基因主要负责

淀粉支链结构中短链(DP≤12)的合成, 等位基因间

的变异导致籼粳稻之间支链淀粉结构产生差异。 
3.2  SSSII

在水稻中克隆到3个SSSII编码基因, 根据其在

GenBank中登录顺序分别被命名为SSSII-1、SS-
SII-2和SSSII-3, 分别位于水稻的第10、2和6号染

色体上。SSSII-3又称为SSSIIa或ALK, 在水稻胚乳

中特异表达; SSSII-2又称为SSSIIb, 主要在叶片中

表达, 推测可能与叶片临时性淀粉的合成相关; SS-
SII-1又称为SSSIIc, 主要在胚乳中低丰度表达。三

个水稻SSSII同工型相互之间的氨基酸同源性为

51%~64%, 与其他植物SSSII蛋白有52%~73%的同

源性(Hirose和Terao 2004)。Li等(2013)利用荧光定

量PCR技术对SSSII-3进行了系统的研究, 表明SS-
SII-3主要在发育的种子中表达, 其他的组织器官

中也有一定的表达。植物启动子作为重要的转录

调控元件控制着基因在特定组织、发育阶段及不

同环境条件下表达。将SSSII-3启动子与GUS基因

融合, GUS瞬时表达和荧光检测分析表明, SSSII-3
控制着目的基因使其在胚乳中特异表达, 推测有

可能因为存在AACA和GCN4等基序。

Umemoto等(2002)研究证明, SSSII-3基因的等

位差异是导致粳稻‘日本晴’和籼稻‘Kasalath’胚乳

支链淀粉链长分布差异的最主要原因。利用粳稻

日本晴和籼稻‘Kasalhat’来源的杂交后代群体, 将
控制糊化温度(GT)差异的Alk基因、gel(t)基因、

控制支链淀粉长分布的acl(t)基因等都定位于与

SSSII-3相同的位点。同时还发现SSSII-3等位基因

的变异导致了水稻品种间支链结构的改变; 进一

步研究发现SSSII-3主要负责延伸较短支链(A+B1), 
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将较短支链(DP≤12)延长合成支链中等长度的分

支(12≤DP≤24)。高振宇等(2003)利用图位克隆

的方法, 分离克隆了水稻GT主效基因(ALK), 序列

分析表明其编码SSSII-3, SSSII-3在籼稻中的活性

高于粳稻。籼稻和粳稻中, 在SSSII-3位点发现了4
个可变氨基酸。粳稻中Asp-88和Ser-604分别被籼

稻中Glu-88和Gly-604所代替, 粳稻中Met-737和
Phe-781分别被籼稻中Val-737和Leu-781所代替。

SSSII-3主要将短链A和B1延伸合成支链淀粉中等

长度的长链B, 导致了SSSII-3酶活性的高低, 使支

链淀粉的结构成为L -型或S -型 ( N a k a m u r a等
2002)。Yu等(2011)分析了SSSII-3的非同义突变与

稻米品质之间的关系, 发现SSSII-3的3个突变位点

引起了SSSII-3酶活性的差异, 最终影响了稻米的

蒸煮品质如淀粉的消碱值。 
水稻中缺失SSSII-3后对稻米品质有着较明显

的影响, 糊化温度明显降低。在豌豆胚中, SSSII-3
的缺失导致支链淀粉中间长度的链减少, 短链增

加, 表明SSSII在中间长度链的合成中有专一作用, 
而其他同工型酶不能互补这种缺失作用(Craig等
1998)。转基因和突变体的研究都表明SSSII主要负

责延伸较短支链, 合成支链淀粉中等长度的分支, 
其活性的缺失会导致淀粉积累减少或支链淀粉结

构或淀粉粒结构的改变, 其功能无法被其他SSS同
工酶所代替(Lloyd等1999; Denyer和Smith 1992)。
3.3  SSSIII

水稻和玉米发育的胚乳中, SSSIII活性是继

SSSI后的第二大类淀粉合成酶。植物SSSIII由15
个内含子和16个外显子组成, 后13个外显子的长

度在不同物种中都相同, 第3个外显子长度变化很

大, 是SSSIII基因的高度可变区。SSSIII基因突变

可引起玉米暗胚乳表型, 又称为dull突变体, 因此

SSSIII基因又可被称为Dull (Dul)基因, Dul在玉米

胚乳中特异表达(Gao等1998)。拟南芥的SSSIII突
变可改变叶中的淀粉结构, 使支链中的长链增加, 
并带来更高的磷含量, 且总SSS酶活增强, 由此推

测SSSIII在拟南芥的淀粉合成中发挥负调控的作

用(Zhang等2008)。Abel等(1996)利用反义RNA技

术转化马铃薯, 使SSSIII减少, 引起了淀粉结构的

改变, 淀粉粒形态发生巨大变化, 共价结合的磷酸

基增多。

已在水稻中克隆到2个SSSIII基因, 分别命名

为SSSIIIa (也称SSSIII-2)和SSSIIIb (也称SSSIII-1), 
分别位于水稻的第3和8号染色体上。其中SSSIII-2
主要在叶片和根中表达, 而SSSIII-1则主要在胚乳

中表达(Hirose和Terao 2004)。Fujita等(2007)通过

水稻突变体研究, SSSIII-2缺失后, 稻米品质变化明

显。直链淀粉含量有一定的增加, 发现SSSIII-2缺
失的突变体中参与支链淀粉链长延伸的DP≥30的
B2和B4链和支链淀粉的分子量与野生型相比较, 
分别下降了约60%和70%。在水稻sssIII-2突变体

中, SSSIII-2酶活性的缺失导致了支链淀粉长链

DP>30链缺失, 短链6<DP<9、16<DP<19减少, 
10<DP<15、20<DP<25链增加, 这意味着SSSIII-2
负责支链淀粉的长链合成。另一方面, 也影响了

SSSI和GBSSI的转录水平的提高。

为研究SSS之间的相互作用, Zhang等(2011)
等通过RNAi技术抑制了SSSII-3及SSSIII-2得到了

转基因系, 后聚合产生了SSSII-3/SSSIII-2双抑制株

系, 其谷粒外观表现较多的垩白, 直链淀粉的含量

及糊化温度比未转化亲本要高, 而粘滞性下降。

对突变体的支链淀粉结构分析, 发现谷粒中短链

(5<DP<6)和长链(12<DP<23)下降, 而中等链长的

分支(7<DP<11)增加。这暗示着SSSII-3和SSSIII-2
在淀粉合成中相互影响。在马铃薯中, 当SSSII或
SSSIII单一基因反义抑制植株与SSSII和SSSIII同时

被抑制的转基因植株相比较时, 可发现一种SSS对
支链淀粉合成的影响明显依赖于另一种SSS的活

性(Lloyd等1999)。这种协同效应说明植物体内特

定一种SSS同工酶对淀粉合成的贡献, 除与它自身

的特性有关, 可能还与其底物的结构有关, 即与其

同工酶乃至整个淀粉合成网络中其他各类酶(如
AGPP、GBSS、SBE、DBE等)的活性与由此所合

成的葡聚糖的结构有关。此问题的提出使以后的

研究更具复杂性和挑战性。

3.4  SSSIV
目前为止, 人们对谷物中SSSIV同工型对葡聚

糖链长度的作用知之甚少。Hirose和Terao (2004)
在水稻中发现SSSIV有二种同工型SSSIV-1和SS-
SIV-2, 且它们在水稻生长的整个阶段表达相对稳

定。在谷类植物中, 还没有SSSIV的突变体来研究

其功能。前人预测SSSIV蛋白和其他可溶性淀粉
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合成酶在C-末端(催化结构域和淀粉结合结构域)
具有高度相似性, 而N-末端的差异性比较大(Zhang
等2008)。Roldan等(2007)发现拟南芥中SSSIV的

缺失并未对淀粉结构及其组成造成影响, 但对叶

绿体中淀粉颗粒数目及大小的影响很大 ,  表明

SSSIV这类酶可能与淀粉颗粒的合成有关且在控

制淀粉颗粒的数目上起着特定作用。因此, 对于

SSSIV可能使人们对淀粉颗粒的合成建立一个新

的认识。另外, 抑制SSSIV并不能完全消除叶绿体

合成淀粉颗粒。Szydlowski等(2009)利用麦芽-丙
糖为引物, 在体外实验中发现SSSIV表现出很高的

淀粉合成酶活性。今后通过SSSIV突变体的鉴定

及特性的研究将有助于人们对谷物淀粉合成中

SSSIV同工型的功能的认识。

4  小结

前人对水稻等禾谷类作物中淀粉合成酶类的

研究已取得了长足的进展, 主要可归结为: (1) 10种
同工型酶的种类及相关基因的表达调控研究有了

新的突破; (2)所有SSS基因都已基本被定位和克隆; 
(3)利用突变体、转基因技术及体外表达外源基因

等手段对相关基因的功能进行了研究, 结合高效

阴离子交换色谱等仪器对稻米淀粉的链长分布进

行测定, 对SSS与淀粉精细结构关系有了进一步的

认识。

有关淀粉合成酶类的研究仍有许多问题有待

探究。例如, 各同工酶之间如何协作以及对淀粉

结构如何调控还未完全清楚, 各个同工酶基因转

录后调控对淀粉合成影响的研究甚少。目前, 已
发现部分转录因子对淀粉合成有调控作用。最近, 
Wang等(2013)发现一种亮氨酸拉链转录因子Osb-
ZIP58可调控稻米淀粉的合成。该转录因子的突

变体直接调节6种淀粉合成基因的表达; 突变体和

野生型相比总淀粉和直链淀粉含量均下降, 同时

发现淀粉的表型及链长分布也发生了变化, 淀粉

的短链聚合度升高, 而中长链聚合度降低。相信

随着研究的深入, 对稻米淀粉合成关键调控酶的

作用机理将会更加清晰, 为改良稻米淀粉品质育

种和栽培提供理论依据。
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