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摘要: 水稻灌浆期叶片光合产物和花前茎鞘储存的非结构性碳水化合物以蔗糖的形式向穗转运, 是籽粒灌浆

的物质来源。韧皮部装载是水稻叶片和茎鞘蔗糖向籽粒转运的第一个关键步骤。增强韧皮部装载有利于促进

叶片和茎鞘蔗糖向籽粒高效转运, 是提高水稻产量的重要途径。本文重点综述了水稻蔗糖韧皮部装载策略、

生理过程和关键蔗糖载体蛋白的基因表达及调控等研究进展, 并探讨了其与水稻产量形成的关系。
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综　述  Reviews

水稻(Oryza sativa)是我国最重要的粮食作物

之一, 当前人口增长、耕地面积减少和资源环境

恶化给水稻增产带来巨大压力; 绿色增长已成为

水稻生产的新趋势, 通过高投入和扩大种植面积

来提高水稻产量已不现实(彭少兵2014; Cui等
2018; 徐春春等2018)。进一步挖掘水稻自身的产

量潜力来增加单产是保障水稻可持续增长的主要

途径。从生物学上讲, 水稻高产途径有两条: 提高

生物产量和提高收获指数。水稻产量形成的同化

物来源于当前叶片的光合作用和抽穗前茎鞘储存

的非结构性碳水化合物(non-structural carbohy-
drates, NSC) (Yoshida 1972)。因此, 提高叶片和茎

鞘中碳水化合物向籽粒高效转运进而提高收获指

数是水稻高产的重要途径。

蔗糖是植物体内同化物运输的主要形式, 源
端蔗糖经韧皮部装载、维管束长距离运输和韧皮

部卸载三个步骤转运至库器官(如水稻籽粒) (李国

辉和崔克辉2014)。蔗糖从薄壁细胞转移至韧皮

部筛管的过程称为韧皮部装载(Zhang和Turgeon 
2018)。韧皮部装载提高源库两端压力势差驱动蔗

糖长距离运输是蔗糖向库器官转运的第一个关键

步骤(Eom等2012)。研究表明增强水稻叶片蔗糖

韧皮部装载, 能使更多的叶片光合产物转运到籽

粒, 显著提高粒重和产量(Wang等2015)。茎鞘储

存的同化物作为籽粒灌浆物质的另一重要来源, 
对水稻产量的表观贡献率为0~40%, 受品种以及氮

和水分等环境条件的影响而变化(Yang和Zhang 

2010; Pan等2011; Li等2018), 但生产上部分品种茎

鞘中同化物向籽粒转运低, 限制了产量潜力的发

挥(Yang等2002), 其内在原因仍需进一步研究。最

近Li等(2018)研究表明, 茎鞘中淀粉-蔗糖转变关键

酶(α-淀粉酶、β-淀粉酶和蔗糖磷酸合成酶的活性)
与茎鞘同化物转运显著正相关, 这些酶为韧皮部

装载提供前提物质准备。茎鞘中韧皮部装载机理

及其与同化物转运和产量形成的关系目前缺乏足

够信息。因此, 理解水稻叶片和茎鞘蔗糖韧皮部装

载机理及调控途径, 是进一步挖掘水稻产量潜力、

提高单产水平和选育高产品种的重要理论储备。

1  水稻叶片和茎鞘蔗糖韧皮部装载与同化

物转运和产量形成 

在维管束植物中, 韧皮部运输贡献了绝大部

分植株生长和产量形成的物质需求。水稻中抽穗

前茎鞘是临时库, 叶片光合产物在保障植株正常

生长需求后主要以淀粉的形式储存在茎鞘中; 抽
穗后, 茎鞘转变为源, 与功能叶片一起向籽粒供应

同化物。叶片和茎鞘同化物首先装载进入韧皮部

筛管, 然后在源库两端压力势差的驱动下以集流

的形式从叶片和茎鞘(源)向籽粒(库)转运, 韧皮部
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的结构和功能特征影响集流。集流速率(Rf)与韧

皮部水力导度(Lp)、横截面积(A)、同化物浓度(C)
和源库两端压力势差(Psource−Psink)成正比, 即Rf= 
LpAC(Psource−Psink), 水力导度(Lp)可用下述公式计算, 
即Lp=πr

4/8ηL, 其中r和L分别为胞间连丝半径和长

度, η通过胞间连丝的溶液粘度(Lalonde等2003)。
研究表明韧皮部水力传导能力(LpA)不是韧皮部运

输速率的限制因素(Wardlaw 1990), 那么韧皮部装

载在水稻叶片和茎鞘同化物转运过程中的作用就

显得尤为重要, 高效的韧皮部装载一方面有利于

提高源端的同化物浓度, 另一方面有利于增加源

库两端的压力势差, 从而提高集流速率, 促进同化

物向籽粒转运, 提高收获指数和产量。

2  水稻叶片和茎鞘蔗糖韧皮部装载的生理

基础

水稻叶片和茎鞘同化物以蔗糖的形式装载和

运输, 充足的蔗糖合成和积累是韧皮部装载的前

提。蔗糖磷酸合成酶(sucrose phosphate synthase, 
SPS, EC 2.3.1.14)是蔗糖生物合成的关键限速酶

(Okamura等2011), 其活性高低在一定程度上反映

了源向库供应同化物的能力。花前茎鞘中储存的

淀粉先水解成单糖, 然后再合成蔗糖向籽粒转运。

淀粉水解主要由α-淀粉酶(α-amylase, EC 3.2.1.1)和
β-淀粉酶(β-amylase, EC 3.2.1.2)催化完成。SPS和
蔗糖合成酶(sucrose synthase, SS, EC 2.4.1.13)共同

参与了蔗糖合成。SS同时也具有水解蔗糖的功

能。SS和转化酶(invertase, EC 3.2.1.26), 包括酸性

转化酶(acid invertase, AI)和中性转化酶(neutral in-
vertase, NI)主要参与蔗糖水解。研究表明, 低氮处

理或在水稻中导入玉米(Zea mays) ZmSPS基因均

提高了叶片SPS活性, 有利于产量形成(Ishimaru等
2004; 李国辉和崔克辉2018); 低氮和适度土壤干旱

可以提高水稻茎鞘α-淀粉酶、β-淀粉酶和SPS活
性, 加速茎鞘淀粉水解和向蔗糖转变, 促进茎鞘同

化物向籽粒转运(Yang等2001; Li等2018), 而氮水平

对茎鞘SS、AI和NI活性均没有影响(Li等2018)。由

此可见, α-淀粉酶、β-淀粉酶、SPS、SS、AI和
NI等关键酶共同调节叶片和茎鞘蔗糖含量, 尤其

是α-淀粉酶、β-淀粉酶和SPS的活性受水分和氮水

平等栽培环境的调节, 它们在同化物向籽粒分配

过程中起重要作用, 为韧皮部装载提供前提物质

准备。

3  水稻蔗糖韧皮部装载策略及生理和分子

机理

3.1  水稻叶片和茎鞘蔗糖韧皮部装载部位

叶片中小叶脉被认为是蔗糖韧皮部装载的主

要部位, 而大(主)叶脉主要作为韧皮部长距离运输

的通路(Bel 1993)。小叶脉的形态结构特征提供了

重要证据: (1)小叶脉占整个叶片维管系统的80%~ 
90%; (2)小叶脉更靠近叶肉细胞; (3)小叶脉的单位

叶面积长度比大叶脉高一个数量级; (4)小叶脉韧

皮部伴胞直径较大(Lalonde等2003)。生理和分子

实验也提供了有力证据, 如用14CO2饲喂小麦后叶

片中14C标记的同化物主要从小叶脉装载(Altus和
Canny 1982); 高蔗糖转运能力的蔗糖转运蛋白在

小叶脉表达高(Weise等2000)。此外, 研究发现甜

瓜中肌醇半乳糖苷合成酶(galactinol synthase)是小

叶脉伴胞中特异表达酶(Haritatos等2000)。肌醇半

乳糖苷是棉子糖族植物中一种常见的成分, 是合

成低聚糖的半乳糖供体, 这些特征与韧皮部聚合

物陷阱装载机理吻合。

水稻茎秆中维管束根据其形态分为大维管束

(large vascular bundle, LVB)和小维管束(small vas-
cular bundle, SVB)。LVB和SVB数量与茎鞘NSC
转运、结实率、收获指数和产量密切相关(Terao
等2010; 马均等2002; 王锋尖等2004)。Pan等
(2011)研究发现SVB对茎鞘NSC转运和产量的贡

献比LVB大。大、小维管束在茎鞘同化物转运中

贡献差异的机理是什么？茎鞘蔗糖韧皮部装载对

大、小维管束是否具有选择性？这些问题目前无

法回答, 未来的研究需要在这方面进一步深入。

李国辉等(2019)分析了不同水稻材料穗颈LVB和

SVB的形态解剖结构特征及其与茎鞘同化物转运

的关系, 表明LVB和SVB韧皮部的功能差异可能是

它们对茎鞘同化物转运贡献差异的主要原因。

Zhang等(2004, 2006)分别在苹果(Malus domestica)



李国辉等: 水稻蔗糖韧皮部装载及其与产量形成的关系 893

和葡萄(Vitis vinifera)发育的早期和中期观察到小

维管束(minor bundle)中筛管与伴胞间的胞间连丝

密度和频率高于大维管束(major bundle)的, 因此, 
小维管束中同化物共质体运输效率高于大维管

束。在水稻中, 穗颈LVB和SVB是否存在类似的现

象？或者类似于叶片大、小叶脉存在功能分化？

这些问题需要更多的生理和分子实验予以证明, 
例如在LVB和SVB的超微结构特征、LVB和SVB
筛管-伴胞及其与周围薄壁细胞间的胞间连丝数量

和结构、蔗糖转运蛋白的表达、LVB和SVB中蔗

糖运输速率等方面展开深入研究。

3.2  水稻蔗糖韧皮部装载途径

目前植物中已经发现三种韧皮部装载途

径 :  聚合物陷阱途径、共质体途径和质外体途径

(Zhang和Turgeon 2018)。聚合物陷阱途径中蔗糖

通过胞间连丝从维管束鞘细胞进入居间细胞并在

其中转化为棉子糖和水苏糖等低聚糖, 再通过较

大的胞间连丝进入筛管, 这一过程需要消耗能量

(图1-A)。共质体途径也是通过胞间连丝运输, 这
一途径中蔗糖从韧皮部薄壁细胞以被动扩散的方

式进入筛管-伴胞复合体(sieve element-companion 
cell, SE-CC) (图1-B)。质外体途径是主动运输过

程, 蔗糖在SWEET (sugar will eventually be exported 
transporters)蛋白协助下跨膜运输到细胞间隙, 再由

蔗糖转运蛋白(sucrose transporter, SUT)跨膜转运到

SE-CC (图1-C)。质外体运输速率(Rv)可以利用米氏

方程计算得出(Lalonde等2003), 即Rv=[VmaxC/(Km+ 
C)]+kC, 其中Vmax为最大运输速率, Km为米氏常数, 
C为溶质浓度, k为一级反应常数。对于质外体运输, 
最大运输速率Vmax由跨膜电化学梯度决定。

韧皮部装载具有可塑性, 不同的装载途径可

以相互转变以适应生育进程和环境条件的变化, 
保证植株内蔗糖转运畅通(Zhang等2006; Lemoine
等2013)。不同氮水平会影响韧皮部装载, 玉米中

发现氮亏缺条件的叶片韧皮部装载低于氮充足条

件的, 氮亏缺条件下玉米叶片蔗糖共质体装载不

受影响(胞间连丝数量和结构相似, 无闭塞), 但蔗

糖转运蛋白表达下降; 另一方面, 氮亏缺条件下库

容减小(籽粒数量和粒重下降)反馈抑制叶片蔗糖

输出, 因此, 最终导致玉米叶片蔗糖韧皮部装载下

降(Ning等2018)。而氮对水稻叶片和茎鞘中蔗糖

韧皮部装载的影响及机理还需进一步研究。

禾谷类作物玉米的叶片蔗糖韧皮部装载采用

质外体途径, 主要证据为: 第一, 叶片韧皮部SE-CC
与周围细胞间几乎不存在胞间连丝(Evert等1978); 
第二, 叶片筛管中蔗糖浓度显著高于光合细胞中

蔗糖浓度(Weiner等1991); 第三, 蔗糖韧皮部装载

受缺氧抑制, 是一个需要能量的过程(Thorpe和
Minchin 1988); 第四, 与野生型相比, 玉米zmsut1突
变体植株叶片中

14C标记的蔗糖在韧皮部装载降低

(Slewinski等2009)。这些结果与主动装载的机理

一致。其他植物如甘蔗(Saccharum officinarum)、
大麦(Hordeum vulgare)、小麦(Triticum aestivum)
和黑麦草(Lolium perenne)等叶片中蔗糖韧皮部装

载也采用质外体途径(Robinson-Beers和Evert 1991; 
Evert等1996; Aoki等2004; Berthier等2009)。

图1  植物蔗糖韧皮部装载途径

Fig.1  The pathway for phloem loading of sucrose in plant
参考Zhang和Turgeon (2018)并作修改。SE: 筛管; IC: 居间细

胞; BS: 维管束鞘细胞; Sta: 水苏糖; Raf: 棉子糖; Suc: 蔗糖; CC: 伴
胞; PP: 韧皮部薄壁细胞。
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与玉米等其他作物不同, 水稻叶片蔗糖装载

可利用共质体途径, 一方面叶片维管束薄壁细胞

与伴胞之间存在胞间连丝(Botha等2008; Eom等

2012), 另一方面采用荧光染料示踪实验发现羧基

荧光素二醋酸酯[5(6)-carboxyfluorescein diacetate, 
CFDA] (CFDA进入植物体后只能在质体内运输)
可以在韧皮部与周围的薄壁细胞间自由移动(Sco-
field等2007b), 进一步支持了水稻叶片共质体装载

的可能性。然而, 研究表明水稻叶片中连接薄壁

细胞和伴胞的胞间连丝频率仅为各类细胞间胞间

连丝总频率的1.4%, 因此, 水稻叶片蔗糖韧皮部

装载不能全部依赖于胞间连丝连接的共质体途径

(Liesche和Schulz 2012), 其他装载途径是可能的。

前人测定水稻叶片韧皮部汁液的化学组分时发现

蔗糖是唯一鉴定到的糖类(Hayashi和Chino 1990), 
因此, 水稻蔗糖韧皮部装载不采用聚合物陷阱途

径。Hayashi和Chino (1990)测得韧皮部汁液中蔗

糖浓度为205~754 mmol·L-1, 但叶肉细胞中蔗糖的

浓度并未被测定。如果同时测定的叶肉细胞中蔗

糖浓度高于SE-CC, 那么叶片蔗糖韧皮部装载可能

采用共质体途径, 反之, 则采用质外体途径。对氯

汞苯磺酸(p-chloromercuribenzenesulfonic acid, 
PCMBS)是蔗糖跨膜运输的抑制剂, 能抑制蔗糖载

体的活性(Wu等2017)。有学者建议对水稻叶片进

行PCMBS敏感性检测来观察蔗糖韧皮部装载是否

被抑制来证明水稻叶片是否采用质外体途径

(Braun等2014)。SUT是质外体途径中蔗糖逆浓度

梯度转运的必需载体, 前人采用免疫定位和基因

表达等方法研究水稻SUT1基因的定位和功能表明

其参与叶片韧皮部质外体装载(Scofield等2007a, 
b)。综上所述, 水稻叶片中蔗糖韧皮部装载可采用

共质体途径或质外体途径, 或同时采用这两种途

径, 而叶片蔗糖韧皮部装载的主要策略及内在机

理仍不明确。研究表明水稻叶片中具有相对较高

的蔗糖-淀粉浓度比(Winder等1998; Murchie等
2002), 而植株叶片中高的蔗糖浓度是被动装载的

一个判断特征(Rennie和Turgeon 2009), 因此, 在水

稻叶片中, 蔗糖韧皮部装载更有可能是通过胞间

连丝的被动扩散(Eom等2012), 但Braun等(2014)的
综述文章持不同观点, 认为水稻可能主要利用质

外体途径装载蔗糖。因此, 阐明水稻叶片蔗糖主

要装载策略仍需要更多结构、生理和分子实验的

直接证据。此外, 目前对于水稻茎鞘中蔗糖韧皮

部装载的研究尚未见报道, 有必要深入研究。

3.3  胞间连丝在蔗糖韧皮部装载中的作用

胞间连丝是聚合物陷阱途径和共质体途径中

蔗糖运输的通道。蔗糖分子穿过胞间连丝是通过

集流和扩散两种形式, 扩散和集流速率取决于胞

间连丝的传导能力、胞间连丝两端的浓度梯度和

压力梯度(Patrick 1997)。胞间连丝的传导能力与

其水力导度密切相关(Lalonde等2003)。通过胞间

连丝的扩散速率(Rd)可利用Fick第一定律进行计

算, 即Rd=n[DA(C1−C2)/L], 其中n为韧皮部横截面上

胞间连丝数量, D为扩散系数, A为韧皮部横截面积, 
C为相连细胞间蔗糖浓度(C1和C2), L为胞间连丝长

度(Lalonde等2003)。胞间连丝的传导能力、数

量、长度以及细胞间的浓度梯度等特征与植物种

类、组织类型及其发育阶段有关, 对胞间连丝运

输蔗糖的调节具有长期效应 (Turgeon和Wolf 
2009)。短期的调节则通过胞间连丝两端的浓度梯

度实现。最近的研究表明活性氧(reactive oxygen 
species, ROS)是调控胞间连丝传导能力的重要因

子, 低浓度H2O2降低ROS水平增加胞间连丝的通

透性, 而高浓度H2O2增加ROS水平限抑制了胞间

连丝的传导能力(Bobik等2019; Sun等2019)。此外, 
Tylewicz等(2018)研究发现脱落酸(ABA)信号与胞

间连丝的功能直接相关, ABA正调节胞间连丝的

关闭, 从而影响蔗糖运输。因此, 通过H2O2和ABA
调节胞间连丝开放-关闭和传导能力的可塑性是调

控共质体运输的可行方法, 这为实现水稻产量和

品质的改良提供了新的思路。胞间连丝特征的变

化还与韧皮部运输途径的可塑性相关, 如在果实

发育过程中韧皮部胞间连丝的数量会发生变化或

胞间连丝通道会被阻塞, 共质体可以向质外体途

径转变(Zhang等2006; Nie等2010)。胼胝质被认为

是胞间连丝的重要组成部分, 在植株的不同生长

阶段通过调控胞间连丝的开放-闭合来调节胞间连

丝的结构和功能(Wu等2018; Sun等2019), 而水稻

叶片和茎鞘韧皮部胼胝质的合成、动态调节机制

及其对蔗糖装载的影响并不清楚。此外, 水稻叶
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片和茎鞘韧皮部胞间连丝特征和变化规律及其与

蔗糖韧皮部装载、同化物转运和产量形成的关系

如何？是否受栽培条件的影响？这些问题仍需进

一步研究。

3.4  水稻SWEET的功能及其在蔗糖韧皮部装载中

的作用

SWEET蛋白在蔗糖质外体装载途径中扮演

重要角色(图1-C)。SWEET是一类新型糖转运蛋

白, 它将韧皮部薄壁细胞中蔗糖转运至质体外, 为
SUT将蔗糖从质体外运输至SE-CC提供前提准备

(Braun 2012; Chen 2014)。目前对SWEET功能的

研究主要集中在拟南芥(Arabidopsis thaliana)和水

稻等植物(胡丽萍等2017)。SWEET通过调控植物

体内糖类化合物的运输、分配和贮藏, 参与植物

生长发育的多个重要生理过程(Chen 2014; Chan-
dran 2015)。研究表明拟南芥、水稻和玉米等植物

基因组中分别包含17、21和23个SWEET基因

(Braun 2012; Sosso等2015)。不同基因成员具有不

同的组织表达特征, 可以调控不同糖的转运, 如拟

南芥中AtSWEET2调控2-脱氧葡萄糖转运(Chen等
2015), AtSWEET17调控果糖转运(Guo等2014), 而
AtSWEET11、AtSWEET12和AtSWEET16可同时调

控蔗糖、果糖和葡萄糖转运(Klemens等2013; Hir
等2015)。在玉米和水稻中, SWEET4编码己糖转运

蛋白, 是玉米和水稻驯化过程中的一个与糖转运

调控相关的位点, 它在细胞壁转化酶下游起作用, 
细胞壁转化酶将韧皮部来源的蔗糖水解为葡萄糖

和果糖, 再由己糖转运蛋白输运到周围细胞(Sosso
等2015)。近年来, 大量研究不断揭示各SWEET基
因家族成员的功能。玉米中敲除ZmSWEET13后韧

皮部装载受到抑制, 导致可溶性糖和淀粉在叶片

中积累(Bezrutczyk等2018)。拟南芥AtSWEET11
和AtSWEET12定位于韧皮部薄壁细胞质膜, 被证

明在蔗糖韧皮部质外体装载中起关键作用(Chen等
2012)。水稻中OsSWEET11和OsSWEET14是拟南

芥AtSWEET11和AtSWEET12的同源蛋白, 也是蔗

糖转运载体, 在维管束细胞内表达(Chen等2012)。
OsSWEET11和OsSWEET14的表达水平影响水稻叶

片蔗糖输出速率(Wu等2018), 进而影响产量。敲

除基因OsSWEET11后水稻籽粒变小, 在ossweet14

突变体植株中也发现籽粒变小的现象(Antony等
2010; Ma等2017)。水稻SWEET还与植株抗病性

密切相关, 白叶枯病原菌入侵水稻植株能诱导OsS-
WEET11表达上调, 利用其糖外排功能把更多的蔗

糖转运到质体外, 为病菌增殖提供养分, 导致水稻

发生白叶枯病(Yuan和Wang 2013; Chandran 2015)。
目前的研究还不能确定水稻OsSWEET11和OsS-
WEET14在韧皮部薄壁细胞中表达, 但可以推测它

们在蔗糖韧皮部装载过程中起重要作用。水稻

SWEET基因家族各成员的功能和在蔗糖韧皮部装

载中的作用、调控途径及其与产量形成的关系还

需要更多的实验来阐明。进一步分析水稻SWEET
基因家族的时空表达特征, 并结合基因敲除和转

基因等方法是研究各基因成员功能的重要手段。

3.5  水稻SUT的功能及其在蔗糖韧皮部装载中的

作用

SUT是蔗糖质外体装载的重要载体, 定位于

SE-CC质膜上(Kühn等1997), 将SWEET转运到质

体外的蔗糖回收至SE-CC (图1-C)。例如, 玉米中

SUT1在韧皮部伴胞中起装载蔗糖的作用, 也在其

他类型细胞中负责从质体外回收蔗糖(Baker等
2016)。SUT运输蔗糖由质膜H+/ATPase产生的跨

膜质子电化学势提供能量(Roitsch等2003)。因此, 
SUT参与的蔗糖运输过程对解偶联剂碳酰氰基间

氯苯腙(carbonyl cyanidem-chlorophenylhydrazone, 
CCCP)和2,4-二硝基苯酚(2,4-dinitrophenol, DNP)
敏感(Kühn等1999; Lemoine 2000)。水稻基因组

中已经鉴定了5个SUT编码基因, 即OsSUT1、Os-
SUT2、OsSUT3、OsSUT4和OsSUT5, 它们在源叶

都有表达(Aoki等2003)。Furbank等(2001)研究表

明, 水稻结实期, 在发育的籽粒中SUT1基因及其编

码蛋白有较高的表达, 该蛋白定位于糊粉层细胞

和维管束薄壁细胞, 参与蔗糖卸载, 在蔗糖从韧皮

部向库细胞运输过程中起重要作用。在成熟的水

稻植株中, OsSUT1存在于所有的营养组织韧皮部, 
包括叶片、叶鞘和节间到籽粒的整个同化物运输

路径, 在灌浆期蔗糖长距离运输过程中OsSUT1从
质体外回收蔗糖参与蔗糖韧皮部装载(Scofield等
2007b)。此外, Sun等(2012)研究表明OsSUT1蛋白

主要在叶片和叶鞘韧皮部筛管和伴胞中表达, 在
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蔗糖韧皮部装载过程中扮演重要角色。然而, Eom
等(2016)指出OsSUT1并不是叶片蔗糖质外体装载

所必需的。敲除基因OsSUT1的水稻结实率下降, 
而叶片碳水化合物含量没有变化(Scofield等2002), 
表明可能有另外的SUT成员替代OsSUT1的功能。

OsSUT5对蔗糖的亲和力高于OsSUT1, 对底物的

特异性低于OsSUT1, 因此, 它有可能在蔗糖韧皮

部装载中替代OsSUT1 (Sun等2010)。OsSUT2处于

不同于OsSUT1的系统发育分支上(Reinders等
2012), 定位于液泡膜(Schneider等2012), 在叶肉细

胞中表达较高, 不在叶片韧皮部细胞表达, 因此不

能弥补OsSUT1功能缺失带来的影响。OsSUT2在
蔗糖从液泡向叶肉细胞转运过程中扮演重要角色, 
为韧皮部装载提供蔗糖来源, 在ossut2突变体植株

中发现其光合作用正常, 但叶片可溶性糖向外输

出减少, 产量下降(Eom等2011)。研究发现OsSUT3
在发育的花粉中大量表达 ,  利用OsSUT3启动

子:GUS转基因水稻植株研究证实OsSUT3优先在

花粉中表达, 这表明OsSUT3的功能是向发育的花

粉转运蔗糖 , 而不是在源器官装载蔗糖(Eom等

2012)。OsSUT4和OsSUT5的功能目前尚不清楚

(Lim等2006; Kühn和Grof 2010), 但不能排除它们

在源器官韧皮部质外体装载过程中起作用。栽培

环境可影响蔗糖质外体装载, 最近一项研究表明

大豆(Glycine max)、马铃薯(Solanum tuberosum)和
番茄(Solanum lycopersicum)等双子叶作物和水

稻、小麦、玉米等单子叶作物在干旱、高温和盐

胁迫等不同环境条件下能通过调节SUT转录水平

来调控叶片蔗糖韧皮部装载和向外输出 (Xu等
2018)。因此, 不同栽培条件可作为水稻叶片和茎

鞘蔗糖韧皮部装载的调控措施。运用细胞定位技

术有助于阐明SUT在蔗糖韧皮部装载中的作用及

调控途径, 如Nie等(2010)在研究枣(Zizyphus juju-
ba)果实发育过程中蔗糖卸载时, 利用免疫胶体金

技术定位到细胞壁转化酶存在于韧皮部筛管、伴

胞和薄壁细胞的细胞壁中, 并且随果实的发育进

程其数量增加, 表明枣果实发育后期蔗糖以质外

体卸载为主, 细胞壁转化酶发挥重要作用。此外, 
SUT与水稻产量形成的关系还需进一步研究。

4  展望

水稻绿色发展是未来的发展趋势, 在较少的

投入背景下获得更高的产量是水稻科学家面临的

巨大挑战。近年来的研究表明提高蔗糖韧皮部装

载, 促进叶片和茎鞘同化物向籽粒高效转运成为

水稻增产的有效途径(Wang等2015; Pan等2011; Li
等2018), 因此, 深入研究并阐明水稻蔗糖韧皮部装

载机理及调控途径具有重要意义。Wang等(2015)
研究表明提高水稻叶片蔗糖装载改善产量源于库

容增加(粒长、粒宽和粒重显著增加); 另外, 该研

究还发现改善叶片的光合作用能增加蔗糖向籽粒

分配, 并且增加叶片蔗糖韧皮部装载促进了叶片

中蔗糖的生物合成, 从而在叶片蔗糖向外输出增

加情况下维持蔗糖水平的稳定, 因此, 增加水稻叶

片蔗糖韧皮部装载可以同时改善源库特征进而增

加产量。然而, 水稻叶片蔗糖韧皮部装载的内在

机理和调控机制仍需要进一步阐明。

尽管相关研究在多种作物中已经开展, 但在

水稻中蔗糖韧皮部装载的研究仍有很多工作要

做。首先, 水稻叶片中蔗糖韧皮部装载的主要策

略及调控途径并不明确, 同时茎鞘中蔗糖韧皮部

装载机理的研究仍然缺乏; 叶片和茎鞘在水稻灌

浆期都作为源, 它们的韧皮部装载途径及机理是

否存在差异, 这些问题亟待解决。第二, 水稻维管

束韧皮部超微结构的研究仍需深入, 胞间连丝作

为共质体装载途径中蔗糖的运输通道, 其结构、

数量和运输能力随生育期的变化规律及其与产量

形成的关系如何, 需要进一步研究。第三, SWEET
和SUT都是质外体装载途径中重要的蔗糖载体, 它
们的基因及蛋白的功能解析是重要的研究内容, 
目前为止对于SUT的研究较多, 然而OsSUT4和
OsSUT5在蔗糖韧皮部装载中的功能仍不清楚; 
SWEET是新型糖转运蛋白, 其基因及蛋白家族成

员多, 对它们生理和分子功能的解析是近年来水

稻及其他作物中的研究热点, 更多深入的研究是

必要的。第四, 栽培环境是影响水稻生产的重要

因素, 对水稻蔗糖韧皮部装载的影响及机理也需

要给予足够的重视和研究, 进一步的研究可选用

不同基因型水稻品种, 采用单一变量控制法研究
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各种环境条件对蔗糖共质体和质外体装载途径的

影响及机理。

蔗糖的运输和分配是水稻产量形成的物质基

础, 这个过程包括源端韧皮部装载、维管束运输

和库端韧皮部卸载, 改善水稻产量必须从细胞到

整个植株的水平上来理解蔗糖运输和分配的机理

和调控途径。要实现调控水稻韧皮部装载, 首先

要阐明蔗糖进入维管束的主要途径。水稻茎鞘维

管束分化为大、小维管束两种类型, 并且它们对

蔗糖转运具有显著的功能差异(Pan等2011; 李国辉

等2019), 蔗糖如何利用大、小维管束进行高效运

输, 进一步的研究可从超微结构和分子水平进行, 
如阐明大、小维管束筛板孔的大小、数量和阻塞

情况(Mullendore等2010)、韧皮部特异蛋白(P蛋
白)的表达和功能等(Lee等2014)。库端蔗糖的快

速利用和储存有利于促进蔗糖的运输, 阐明籽粒

中蔗糖代谢和信号调控途径十分必要。由此可见, 
理解并调控蔗糖韧皮部装载、运输、卸载、代谢

和信号调控是实现水稻增产和保证粮食安全的重

要途径(图2)。
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Sucrose phloem loading and its relationship with grain yield formation 
in rice
LI Guo-Hui, ZHOU Chi-Yan, GUO Bao-Wei, WEI Hai-Yan, HUO Zhong-Yang, DAI Qi-Gen, 
ZHANG Hong-Cheng, XU Ke*

Innovation Center of Rice Cultivation Technology in Yangtze River Valley of Ministry of Agriculture, Jiangsu Key 
Laboratory of Crop Cultivation and Physiology, Jiangsu Co-Innovation Center for Modern Production Technology of 
Grain Crops, Research Institute of Rice Industrial Engineering Technology, Yangzhou University, Yangzhou, Jiangsu 
225009, China

Abstract: Yield formation of rice depend on sucrose that produced in, and translocated from photosynthetically 
active leaves and stems with non-structural carbohydrates stored prior to heading. Phloem loading of sucrose is 
the first crucial step for transporting of sucrose to grains. Enhancing phloem loading is beneficial for improving 
the translocation of sucrose from leaves and stems to grains, which is important way for increasing rice yield. 
This article reviews the research advances in strategies of phloem loading, physiological process and gene ex-
pressions of key sucrose transporters in rice, and we discuss the relationship of sucrose phloem loading with 
grain yield formation in rice.
Key word: rice; sucrose; phloem loading; gene expression

Received 2019-04-01  Accepted 2019-07-01
This work was supported by the National Key Research and Development Program of China (2017YFD0301201 and 2018YFD0300802), the Key 
Research and Development Program of Jiangsu Province (BE2017343), and the Priority Academic Program Development of Jiangsu Higher Edu-
cation Institutions (PAPD).
*Corresponding author (xuke@yzu.edu.cn).


