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攘要：奔绥转藏糖磷酸金或酶(SPS)熬基本瑾诧褥魏及SPS基嚣黪瓷隆蘩嚣，综述翻鼹转基透SPS壤拣骚究

作物时中的SPS对光合作用产物的分配积累叛数对作物的生长、发育、产量、品璇、氮紊转运的影响，以及

SPS对高浓度二氯化碳的反应和SPS活性的调控镣方面的研究进展。提出今后SPS的研究重点应该嗣绕解

析SPS和磷酸蔗糖磷酸化酶(SPP)之间的关系，以及选育用于生产生物质能源的转SPS基因的甘蔗和木薯

品种等方蘑开展。
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Abstract：Sucrose phosphate synthase(SPS)is one of the key enzymes in the synthetic pathway

of sucrose，which influenced the growth，development and yield of crop．In this review，the

physical and chemical character of SPS，the effects of SPS on growth，development，and yield

and quality of crop，the response tO the high C02 and the control and environment of SPS in crop

iear with transgenic plant were introduced．Advance research should be focus on the analysis of

the relationship between SPS and sucrose—phosphate phosphatase(SPP)．The breeding of

sugarcane and cassava cultivars with transgenic SPS should be studyed for producing biomass

energy·
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蔗糖磷酸合成酶(SPS，EC 2．4．1．14)是作物

叶中蔗糖合成的关键限速酶n]。而蔗糖的合成直接

影响藩佟物的生长、发育和产量的高低口』，所以SPS

在农学上的重要缝不畜磊喻。29畿纪80年饯以寒，

关予SPS的调控机理，SPS对环境变化的反应，以

及对嫩长、发育、物质生产等影响的研究取得了很多

进展。近年来，在多种植物(作物)中获得了转SPS

基送棱株，SPS所具蠢的功能挟多个焦度褥到了涯
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明。最近几年我国的相关研究人员也发表了介绍

SPS生物学功能方面的文章[3’4]，但是没有能够根据

不同作物本身所具有的储藏积累不同的碳水化合物

戆特性来分甓探讨羟缡SPS对这些类鏊律物在光

合作用产物分配积累上的影响，同时，基本没有涉及

SPS对作物产量、氮素运转等的影响，以及对高浓度

二氧化碳的反应等方面的内容。本文从农学的角度

着重分缨刺薅SPS转基嚣的作物檀株来涯舞SPS

对作物生长、发育、物质生产等影响以及SPS对环

境变化的反应及其调控机理等所取得的研究进展，

并提出今后SPS的研究展望。
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I SPS的基本理化特性及SPS基因的克隆

SPS是一种存在予缨脆覆巾的可溶健的、蔗糖

合成系统中关键的限速酶[5]。酶活性最适的PH值

大约为7．0，它催化如下反应[引：UDP—glucose+

fructose-6-phosphate _ UDP ÷ sucrose-6-

phosphate，SPS的活性受到葡萄糖6磷酸和无机磷

酸的调节。前者是活性化物质，后者则是阻碍物

质‘7～引。

自从1991年Worrell等Elo]在玉米中克隆得到

SPS基因后，1993～2000年先后在菠菜(1¨、甜

菜‘1引、柑桔‘1引、水稻‘1引、苹果‘1引、付蔗‘1引、马铃薯‘17】

和棉花[18]等等作物中又克隆得到了SPS基因。

Komatsu等n钉将在挂槠中壳隆到的3个编码SPS

的cDNA同工型片段分剃命名为CitSPSl、CitSPS2

和CitSPS3，随后，他们的进一步实验结果表明SPS

基因是独立调节表达的，并且在表达方式上有时闻

和警间的不同。引。

2 SPS对光合作用产物分配积累的影响

不同的律物叶中暂时储藏的碳水化合物的种类

是不同的。以储藏淀粉为主的，称为淀粉积累型，如

番蘸no’20~22]、马铃薯n引、烟草堙33等；以锗藏蒺糖为

主的则称为蔗糖积累型，如玉米[2“、水稻cz引、甘

蔗‘263等。

基于蔗糖是运输型浆碳承化合物，叶郄组织中

所存在的蔗糖与淀粉含量比(由于存在已经输送了

的蔗糖的缘故，该值可能偏／b)可以作为光合产物的

运输与积累嚣分配攒标艟设想，科学家们分爨对淀

粉积累型和蔗糖积累型的作物进行了SPS与光合

作用产物的分配积累之间的关系的研究。在淀粉积

累囊律勃枣，Huber等秘7]1982年摄遘在大豆叶孛

SPS活性与淀粉含量墨负相关关系(r一一0．71)。

1983年，Huber[53报道花生叶中SPS活性大小直接

影响碳同纯物在淀粉与蔗糖之阂的分配，SPS活性

与淀粉积累呈负相关而与蔗糖积累呈正相关关系。

Galtier等[20’21]利用番茄作试验材料进行SPS活性

与光舍产物纛淀粉与蔗糖之闻的分配的磷究孛发

现，蔗糖／淀粉比与SPS活性之间存在显著的正相

关。这些结果显示了在花生、番茄等作物中SPS的

活性与光合佟糟产耪的运输、分配之闻有密切的关

系。为了揭示这个关系，科学家们利用淀粉积累型的

番茄[20~22]、马铃薯‘1引、烟草‘283和棉花‘293依材料将

SPS基医导入叶中并{罨蠲相应酶转基因檀，在这些

转基因植株的叶片中，SPS活性显著提高[2副，高的

SPS活性促进了蔗糖的合成[2引，叶片中分配向蔗糖

的碳同化物暖显增搬‘z2,zg]，蔗糖／淀耪院值增大汹】。

特别是在转基因番茄植株中，蔗糖／淀粉比值比非转

基因檀株最少也增加了2倍以上(最高的达5倍以

上)强引。这些研究结果表暖SPS活性是决定光会作

用产物的运输、分配的主要因素之一。同时，证明了

可以将SPS基因导入到淀粉积累型的作物叶巾并

通过提高咔中SPS的活性米提高蔗糖的分配率。

在蔗糖积累猁作物中，科学家们也进行了类似

的研究。继Grof等[26]报道利用8个甘蔗品种进行的

SPS活性的眈较研究表冁SPS活性与叶中的蔗糖

含量呈显著正相关以后，Ono等[3叩和Miswar等[3I]

分剩报道了缝们分别在蔗糖积累型的水稻晶种“猫

本晴”和甘蔗品种“R579”巾导入SPS基因并得戮了

过量表达SPS的转基因植株的结果，他们的结果表

骧，这两种作物的转基因檀株的SPS活性、叶巾含

有的蔗糖量和蔗糖／淀粉值均比对照(非转基因植

株)高。但是，最高的蔗糖／淀粉比值也仅是对照的

l。?倍(永疆)程1．9倍(甘蔗)左右，这毙淀粉积累

型的番茄转基因植株小。这表明在蔗糖积累型作物

中SPS活性也是决定光合作用产物的运输、分配的

主要因素之一，藤且导入SPS基因瑶透过提高SPS

活性也能提高蔗糖的分配率。

由此可见，SPS对光合作用产物的分配积累有

重要酶影响。然藤，SPS对光合佟震产物分配的影响

效果因作物的碳水化合物的积累类型的不同而有所

不同。

3 SPS对作物生长发育的彩响

作物在生长发育期间蔗糖被从叶部运往库器官

惹被生长发育新捌震，两麦予SPS对毙合终援产物

的分配积累有重要的影响，因此很早的时候科学家

们就进行了叶中SPS对作物生长发育影响的研究。

在蔗糖袄累壅传物方嚣，Rocher等口23剩耀具有不同

生长速度的8个难米品种作为材料，比较了碳代谢

的关键酶与生长速度的关系，结果表明，叶中SPS

活性与萤期檀株秘生长速凌呈显著的正桶荚。

Seneweera等[33]也报道了水稻苗期叶中的SPS活性

与叶片的伸长速度呈正相关关系。这蝗结果意味着

SPS可黻影响佟物的生长。因此，辩学家镌祠雳转基

因技术对其进行了验证研究。Ishimaru等口43发现过

量表达玉米SPS基因的水稻转基因梭株的株高明

显院菲转基医檀株高。在淀粉积累翅作物方蘧，
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Park等‘ss3也报道了过掇表达SPS基因的烟草转基

因揍株熬栋蒜程茎粗明遂院毒≥转基因植株离纛褪。

这熙研究结果均证明了SPS活性的高低影响作物

的生长。

Mieallef等口韶报道转基因番茄檀株的SPS活性

高，开花时间提前，总的花序数增多。同时，Baxter

等[28]也报道了过量表达玉米SPS基因的转基因烟

草援株不坦掇翁开花，诧数毙野熏整懿多，褥显老叶

的赣老被延迟。可见高活性的SPS对作物的发育产

生积极的影响。

综上所述，高活性的SPS霹戳通过提高蔗糖的

分配率来促进作物的生长和发育。

4 SPS对俸物产量栩品质特性的影晌

科学家们利用高SPS活性的转基因植株分别

在激室和大田条件下开展相关的研究。在簸栽条件

下，转基因番茄的果实个数增加，种子干重被提高了

32％[22]；转基因马铃薯植株的蕊叶重比对照高

15％，块茎产量和根重院对照高20％[171；转基因耀

草德株的总生物于重高予非转基因植株[3副。但是，

在大田条件下，Micallef等[22]报道转基因番茄鲜重

比对照轻或没有差异，i褰Laporte等E3司则报道说转

基因番茄鲜重至少比对照增产20％以上，最高的可

达82％。Laporte等[372进一步的研究结果表明，在大

田条馋下转基因番茄要获得高产静最佳SPS活性

应该是对照的2倍。Haigler等H瓢2乳38’3妇发现在转

SPS基因棉花中，SPS活性的提高促进了纤维次级

缨骢壁沉淀繁的增加，提高了纾缝的品凌翻产量。

虽然SPS通过影响光合产物的分配来影响作

物的生长与发育，最终影响作物的产量和品质，但是

并攀是活性越高产量就越高。这霹毙是毒予影嚷作

物产量的因素不仅仅是SPS活性，还有生长环境

等。同时，作物本身所具有的运输碳水化合物的能力

并不医秀SPS活性的增攘露无限增强，掰以要在大

田条件下获得高产就必须找到该作物最佳的SPS

活性值。

5 SPS对氮素转运的影响

由于处在灌浆期的水稻的根从土壤中吸收的氮

减少，医魏叶墓孛愿来储藏的氮就成为往穗郝供应

的主要氮源。由于SPS可以通过影响穗的生长而对

产量产生影响，研究人员对SPS会不会最终影响到

旗时中氮素往穗部的转运也进行了磅究。Ono等矗铂

利用转基因植株和非转基因植株进行了2个SPS

活性和2个氮供给浓度的水培试验。结果表明，SPS

活性低(转基因植株，其SPS活性仅麓菲转基因檀

株即对照的一半)的水稻的穗重在两个氮浓度中均

显著低于对照。在低氮浓度处理区，低SPS活性水

稻酶旗卧中酶咔绿素帮霹溶性蛋自霞的含量随着时

间的推移所减少的量比对照少。Thimann[41]指出，叶

绿素和可溶性蛋囱质含量的减少是叶老化的指标。

因既可以认秀是蠢予SPS活力酶降低磊摔销?穗

的生长，从而旗叶中氮的再利用以及叶的老化受到

了抑制的结果。也就是说SPS不仅影响了碳水化合

物酶运输，两且氇通过影噙痒的发寄褥阉接的影响

了氮的转运。

6 SPS对高浓度二氧纯碳的反应

由于二氧化碳是光合作用的基本物质，因此以

前认为二氧化碳浓度高，光合作用强艘就增强。但是

很多研究报告表明，许多种作物在高浓度二氧化碳

条件下光合成速度降低以及过多的光合作用产物积

累在叶组织中[25,42～46]。Seneweera等[33-以及Hussain

等&霸报道高二氧化碳浓度提高苗期水稻叶中的

SPS活性。Vu等【4胡报道高二氧化碳浓度提高了叶

龄不到2周的嚣蔗叶中的SPS活性。Aoki等[4媚的

实验表明，水稻抽穗前在高二氧化碳浓度下，淀粉在

旗叶中大量储藏，但是在抽穗后，无论是高浓度二氧

化碳条件下或是在大气二氧化碳条佟下均发瑷淀粉

基本消失了。抽穗前的SPS基因转录鬣在高二氧化

碳浓度条件下变离，但是抽穗后并不因为存在二氧

化碳浓度的差异褥有差异。也就是说，离二氧化羰浓

度条件下的SPS活性的提高受到基因的转录水平

控制；同时，淀粉的积累对SPS基因转录水平的影

响在抽穗前后不网。

Galtier等[2妇在大气二氧化碳浓度条件下利用

过量表达了玉米SPS基因的转基因番茄植株为材

辩进行实验，结果裘唆，对照与转基霾援株阉在碳永

化合物的运输速度上存在的蒺异很小。但是，为了研

究SPS在高二氧化碳浓度条件下对碳代谢的影响，

Murchie等墨胡纛Ono等[5玛分别雳过鬃表达了玉米

SPS基因的转基因淀粉积累型番茄植株和蔗糖积累

型水稻植株作材料进行了研究。Murchie等的实验

结栗表骥：静使在赢二氧纯碳浓度条转下，光合成速

度并没有变化，仅发现碳水化合物的运输速度有点

差异。但是，Ono等利用SPS活性是对照的12．5倍

高鹃转基因拳稻进行的实骏结采则表明，在高二氧

化碳浓度条件下，由于SPS活性的增加，淀粉的积
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累鼹到了抑制，碳的运输速度变快。综上所述，在高

二氧化碳浓度条件下，SPS基因的过量表达的效果

在淀粉积累型作物(絮番茄)帮蔗糖积累鍪作物(如

水稻)上是不一样的。这可能是因为在淀粉积累型作

物中，由于要在叶中积累淀粉，所以同化产物的运输

速度并不太离。同时，在因高二氧化碳浓度掰弓|起淀

粉过量积累的条件下，尽管SPS活性增加而使蔗糖

含量有所增加，但是由于原本作物种中所具有的运

输麓力并不因此丽提高，因此运输速度受到了限裁。

7 SPS活性的调控

7。1光照对辨S活性的调控

大麦、玉米、水稻、菠菜和甜菜叶中的SPS活性

受到昼夜节律的调节，但是在大照、烟草、豌豆、黄瓜

和甜瓜叶中的SPS活性在光条律下并没有提高强引。

Toroser等[531为了解释SPS对光反应的机理，

在烟草叶中导人菠菜的已经将氨基酸的第158丝氨

酸分别换成丙氨酸、苏氨酸和谷氨酸的SPS，用导入

没有经改变的SPS作对照。结果表明，对照和换成

苏氨酸静植株的SPS滋性有昼夜反应。但是，尽管

是在黑暗的条件下，换成丙氨酸的植株的SPS活性

仍提高。与之相反，换成谷氨酸的植株没有出现SPS

活性在光条件下本该活性化的现象。象这梯SPS活

性在黑暗条件下降低是因为SPS的丝氨酸残基受

到SPS激酶催化而被磷酸化的结果[5钊。菠菜SPS蛋

自上的Serl58楚光暗条傍下是否磷酸化的调节位点。

然而，Worrell等Elo]发现转玉米SPS基因的番茄植

株叶片中SPS活性不受到昼夜节律的调节。这种在

一稀终物中过量表达其毽静终物SPS后不受昼夜

调节是由于不同种作物的SPS磷酸化位点不同引

起的㈨。

7。2渗透压胁遥对SPS活性的调澄

水分胁追条件下，既有报道说SPS活性降低口5]

或不变[56。，也有报道说在水稻和小麦叶片中SPS

溪牲提高∞7q引。不管怎榉，在这篓{舞究中均发现，承

分胁迫条件下，光合产物转化成蔗糖的比例提高。然

而到目前为止，还未见有利用转基因植株来证明叶

片巾SPS活性在水分貉遭条静下是提高了还是降

低了的报道。不过，Geigenberger等口们利用转基因马

铃薯块茎(其块茎中SPS的活性仅仅是非转基因植

撩的2e％～30％)进行了承分胁遗对SPS活力影响

的研究。在光和水十分充足的条件下，块茎中的蔗糖

浓度和淀粉浓度在对照(非转基因植株)和转基因植

株之闻并没蠢发现有差异。当发垒水分胁遥时，在对

照块茎中发现蔗糖合成被促进，淀粉合成则被抑制，

但是在SPS活性低的转基因植株中并没有出现这

一现象。从低活髅的SPS溺水分胁遥并没有发系必

要的应答这一结果可以认为SPS在水分胁迫臆答

方面熬着重要的作用。

8展毽

至今对SPS功能作用的研究已经很广泛很深

入，因魏将它应用于生产的时代已经到来。将SPS

基因导入到番茄啪]、马铃薯[613后在大田条件下种植

获得增产的实例更加鼓舞了科学家们的信心。躁本

科学家将SPS基因(。SSPSl)导入到永稻后，在同样

的施肥水平条件下转基因植株的株高在整个营养生

长期嬲显比对照岗，同时还获得了很离的单株于物

质生产量强引。因此，SPS霹泼作为提高生物凌产量

的指标。2007年，日本政府已经将利用稻草作原料

生产生物滔精列入未来5冬的发展计划中，丽鼠计

越在未来lo年内利藤遗传信息技术研究出用于生

物能源生产的具有高生物质产量的作物品种(2007

年2胄日本生物质综合战峨推进会议：国产生物燃

料的大幅度扩大生产．http：／／www。maff。go。jP／J／

biomass／b energy／pdf／kakudai01．pdf)。在我阐，国

家“十一五”规划明确了广蘸作为第一个菲粮生物质

能源基地(http：／／www。gxny．gov．cn／2008／0528／

185009～1．html)，也就是利用广西丰富的甘蔗和木

薯资源生产酒精并充分发挥广莲娥邻东南亚她送的

地缘优势。同时，在广西的甘蔗和木薯生产中基本上

是利用无性繁殖，种内或种间自然开花异源杂交并

获缮具骞生育麓力熬种子的税率极小，也就是说，在

广西开展这两种作物的转基因育种工作基本上不用

担心会造成物种混乱。因此，在转基阏食品尚存在争

议豹今天墨引，在广嚣剩爱转SPS基送技术改避瘸子

生产生物质能源的作物必将具有广阔的前景。但是，

目前尚未见有将SPS基因转入甘蔗和木薯而获得

高产穰(或)傀凌的成功报道，所叛今莲应该加大在

这方面的研究与开发力度。

同时，在蔗糖合成过程的一系列反应中，所产生

的6一磷酸蔗糖逐必须在磷酸蔗糖磷酸纯酶(SPP，

EC3．1．3．24)的催化下才能脱磷酸并水解产生蔗糖

和磷酸根离子“]。而SPS和SPP又是以复合体的形

式存在子作耪俸内秘“，当SPP的表达受到摔簇对会

阻碍蔗糖的合成[6引。但是，由于SPP予2000年才得

到克隆c6引，所以有关SPP的生物学功能及其与SPS

之阕的关系还有待透一步研究。我靛裰信，随着对
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SPP研究的深入，将进一步促进我们对SPS的认识

警剃瘸。
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