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禾谷类作物胚乳淀粉的生物合成
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摘 要 综述了禾谷类作物胚乳淀粉合成生化过程的近期研究进展
,

对淀粉合成关键酶的生理和分子生物

学研究现状做了重点介绍
。
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, ,

,

淀粉是禾谷类作物种子的主要贮藏物质
,

占成熟种子干重的 “
。

胚乳淀粉的生

物合成与籽粒产量和品质的形成有直接的关系
。

近年来
,

关于胚乳淀粉生物合成的研究进展很

快
,

特别是对淀粉合成关键酶的研究更加深入
,

已进入分子水平
。

根据 目前的大量研究报道
,

胚

乳细胞内从蔗糖到淀粉的代谢转化过程包括细胞质和淀粉体 个分室
,

具体的代谢过程如图

所示
。

本文依此介绍淀粉合成关键过程的近期研究概况
。

淀粉粒的发育

禾谷类作物开花后几天
,

正在发育的胚乳开始积累淀粉
。

胚乳细胞壁开始形成的 内
,

在胚乳细胞中就能观察到淀粉的存在〔’〕
。

在胚乳生长过程 中
,

淀粉粒持续不断地分化发育
。

在

春大麦大量品种的 比较 中
,

已发现胚乳细胞数 目与千粒重有正相关性
。

但在小麦上有证据表

明
,

籽粒淀粉积累能力与淀粉体数 目的相关性 比与胚乳细胞数 目的相关性更为密切 〔’〕
。

关于淀粉粒分化的物理和分子过程仍未完全了解
。

川曾描述过玉米一种分离

相的形成
。

其中含有非结 晶的胶状淀粉微粒
,

这些胶粒骤然结 晶成为一个核
,

环绕此核发育成

淀粉粒
。

在哺乳动物中
,

已确认糖原的生物合成前体是一种名为 的蛋白质
,

这是一

种 自我搪基化的蛋 白质
,

利用 作为葡萄糖供体延长
一 , 一

葡聚糖链
,

该链通过单一酪

氨酸残基与多肤共价连结
。 。 等川 已证明

,

在马铃薯上也存在这样的过程
,

即不断把葡萄
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糖基从 转移 到受体蛋 白上
,

通 过 丝 氨 酸 或 经 丁 氨 酸 残基 与受体蛋 白相 连
,

并使 用
、

或
一

磷酸葡萄糖作为葡萄糖基供体不断延长多糖链
。

高等植物中启动淀粉合成

或淀粉粒形成的这种酶系统尚未阐明
。

⑨⑨⑨

细胞质

图 禾谷类作物胚 乳细胞蔗枪 向

淀粉 的转化途径 依
,

①蔗搪合成酶 ②转化酶 ③己糖激酶

⑧ 和 焦礴酸化酶

④磷酸 己糖异构醉

⑦淀粉合成酶

⑤磷酸葡萄搪变位醉

⑧分支酶

⑨焦磷酸 腺嗦吟核昔酸交换子 ⑩二确酸核昔酸激酶

在多种作物上 已考察 了淀粉粒的形态和体积分布
。

玉米和水稻的淀粉粒形态单一
,

其体积

范围分别为 一 拌 和 拜 川
。

相反
,

小麦
、

大麦和黑麦的淀粉粒则有 种形态类型
,

即
“ ”

型淀粉粒直径 拌 ,

扁豆状
“ ”

型淀粉粒直径小于 拼 ,

球形
。

在小麦和大麦
,

型淀粉粒的淀粉量 占胚乳淀粉总量 的 一
,

而 型淀粉粒数 目却占胚乳 中淀粉粒总

数的 以上
。

电镜观察表明
,

型淀粉粒是在已含有 型淀粉粒的淀粉体内形成
,

并常常

出现在淀粉质体的膜突起 内闭
。

较早分化的 型淀粉粒数 目从开花后 直到成熟是相对稳

定 的
,

而 型淀粉粒在开花后约 分化
,

直到成熟一直维持一定的分化速率川
。

蔗糖在淀粉体外的代谢

通常认为禾谷类作物淀粉合成的主要碳源是蔗糖而且在籽粒的整个发育期蔗糖水平是相

对稳定的
。

有许多证据表明
,

蔗糖供给并不限制淀粉贮积 〕
。

例如
,

离体大麦穗在液体培养下供

给
一 “ 蔗糖

,

标记物能持续进入籽粒胚乳中
,

在籽粒灌浆停止 以后仍可 向籽粒流动
。

在淀

粉积累明显受到限制时
,

蔗糖供给可能也不是其限制因子
。

例如在高温下生长的大麦胚乳淀粉

积累降低
,

但蔗糖含量并不降低
,

甚至还增加闭
。
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大麦 的放射标记试验 表 明
,

蔗糖在从 韧皮部 向发育胚乳运转期间并不发生水

解阁
。

在液体培养下用
’‘ 一

蔗糖供给离体小麦穗也看到
,

进人小麦籽粒的碳水化合物主要是蔗

糖
,

在运输中蔗糖形态没有变化仁, ”〕。

但玉米蔗糖 向胚乳运输中
,

一部分需经胎座
一

合点处的转

化酶水解成单糖进人胚乳细胞
。

胚乳 中的蔗糖可经 条途径代谢
,

一条途径由转化酶调节
,

另

一条途径 由蔗糖合成酶调节
。

一般认为
,

在小麦和大麦胚乳发育期
,

输入的蔗糖主要通过蔗糖

合成酶的作用转化为 和果糖
。

研究表明小麦开花后胚乳中蔗糖合成酶活性逐渐上升
,

至 后迅速下降
’〕。

转化酶不大可能参与胚乳 中蔗糖的利用
,

因为在开花后 一
,

只

有 的分析样品能在 和 条件下检测到转化酶活性
,

而且所测出的活性 比蔗糖合

成酶活性低近 倍
。

蔗糖向淀粉转化的第 步反应应包括 焦磷酸化酶和 己搪激酶
,

分别产生
一

磷酸葡萄糖和
一

磷酸果糖
。

有报 道表 明
,

小麦胚乳 中 焦磷酸化酶很 活

跃 〔” 〕,

从胚乳中分离的己糖激酶对果糖 比对葡萄糖有更高的亲和性 〔”〕。

正在发育的玉米籽粒中
,

蔗糖的初始代谢可能包括转化酶和蔗糖合成酶两者的作用
。

酶分

布研究表明
,

转化酶活性在胚乳基部最高
,

而蔗糖合成酶主要定位于上部胚乳组织
。

因此在玉

米胚乳中
,

蔗糖转化的第 步反应应该包括 焦磷酸化酶
、

葡萄糖激酶和果糖激酶
,

分别

产生
一

磷酸葡萄糖
、 一

磷酸葡萄糖和
一

磷酸果糖
。

已报道
,

这 种酶存在于正在发育的玉米胚

乳组织中〔’‘ 。

碳紊物质向淀粉体运转

已证明
,

小麦
、

大麦
、

玉米等禾谷类作物胚乳细胞中淀粉合成酶主要依赖 作为基质

合成淀粉
‘ 〕。

因此
,

胚乳细胞中蔗糖的代谢产物必须转化为 才能掺人淀粉分子
。

问题

是 淀粉合成所需 的 是在淀粉体内原位合成的
,

还是在细胞质内合成后再运转到淀粉

体中 如果是前者
,

那么碳素物质是以什么形式跨过淀粉粉体膜而进人淀粉体的 关于这点的

研究很多
,

但莫衷一是
。

因为很难分离出完整
、

独立的
、

保持活性的淀粉体进行离体研究
。

一 种观点认为
,

细胞 质 内 通 过 淀粉体膜上 的载体转 移 到淀粉体 内参与淀粉合

成 ” 〕。

酶分析表明
,

焦磷酸化酶专一性的定位于淀粉体中
’〕。

如果跨过淀粉体膜的运

转物质是
,

那么细胞质中 的来源就需要探讨了
。

由于蔗糖合成酶的适宜底物是
,

所 以蔗糖通过蔗糖合成酶的代谢不可能直接产生
。

最近发现玉米和大麦胚乳细

胞淀粉体外有 焦磷酸化酶
,

其产生 的 可通过淀粉体膜上的 载体转人淀

粉体 中
’, 〕 在 玉米 上

,

这种 载体是 由
一

基 因编码 的一种蛋 白质 〕。

对 于淀粉体外

焦磷酸化酶的存在及其作用尚需在多种作物上进一步证实
。

第二种观点认为
,

磷酸丙糖包括在淀粉合成途径
,

碳素通过淀粉体膜上的 种磷酸转移子

进人淀粉合成
。

然而
,

从小麦胚乳 中分离的淀粉体并不吸收磷酸丙

糖
,

而仅吸收
一

磷酸葡萄糖 〔‘〕小麦胚乳 中缺乏淀粉体果糖
, 一

二磷酸酶 —该酶对于磷酸

丙糖向淀粉的转化是必需的
。

这表明
,

即使淀粉体上可能存在磷酸转移子卿 〕,

磷酸丙糖的吸收

也不可能成为淀粉合成的碳源
。

第三种 观点认为
,

跨过淀粉体膜运转 的物质是磷 酸 己糖
,

最 可能的物质是
一

磷酸葡萄

糖脚 〕。

有的研究不制备淀粉体
,

而是向胚乳组织和完整植株供给标记糖
,

检测
一 ’

」或 「
一 ’

〕

葡萄糖 或果糖 掺人淀粉后的
’

在
一

和
一

之间的再分配认为进人淀粉体的主要碳素物

质是磷酸己糖而非磷酸丙糖卿 〕。

此点 已得到验证
。

’‘
·

“‘ 〕和普遍接受
。
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淀粉合成

根据现在的理解
,

淀粉生物合成的关键酶有 个

① 焦磷酸化酶
,

催化淀粉合成的葡萄糖供体 的合成
一

磷酸葡萄糖 十
。

②淀粉合成酶
,

将 的葡萄糖基转接到 企
, 一

葡聚糖引物 的非还原

端 葡萄糖
。

十 葡萄糖
, 。

③分支酶
,

形成支链淀粉中的
一

键
一

葡聚糖的线性葡萄糖链
一

键分支点的
一

葡聚糖分支链
。

焦磷酸化酶

焦磷酸化酶是淀粉体中催化淀粉合成的第一个步骤
,

对淀粉合成起着重要的枢纽

作用
。

但对禾谷类作物胚乳 焦磷酸化酶活性 的调节观点不一
,

如 玉米胚乳 焦

磷酸化酶活性受
一

磷酸甘油酸
一

的促进
、

受无机磷的抑制嘟 〕 玉米胚乳 焦磷酸

化酶活性变化与淀粉合成动态相一致
。

大麦叶片 焦磷酸化酶敏感于
一

促进作用

和无机磷的抑制作用
,

而胚乳 中的酶对这些效应物较少敏感
。

小麦胚乳酶的不敏感性也有一些

报道
。

小麦胚乳 焦磷酸化酶受 和 两者的抑制
,

但在迅速的干物质积累过

程 中
,

胚乳 内 的浓度远低于酶抑制所需 的浓度
,

因此 对胚乳 焦磷酸化酶

活性的调节无大影响
。

抑制胚乳 焦磷酸化酶
,

暗示胚乳中应存在某种机制能把焦磷

酸化酶产生的 从淀粉体中移走
,

这可能是通过淀粉体膜上 的 交换子起作用 图
,

也可能通过淀粉体内的碱性焦磷酸化酶而将 水解为无机磷酸〔‘’〕。

高等植物的 焦磷酸化酶由 类亚基组成
,

即大亚基 和小亚基
。

大小亚基表现同源性
,

可能是基因加倍的结果 〕,

而且各 自都能在缺少另一个亚基的

情况下维持酶活性闭
,

说明每种亚基都含有酶催化所必需的基团
。

而 种亚基 的共同存在则可

协调地进行催化工作
。

水稻胚乳 焦磷酸化酶小亚基 最早被克隆哪 〕,

此后克隆了小麦胚乳卿 〕
、

玉米

胚乳 〕、

大麦胚乳 〕的小亚基 。 ,

并进一步从其胚乳中获得 了大亚基 闭
。

现 已 明确
,

至少有 组基因编码 焦磷酸化酶亚基
,

组编码叶片酶
,

另 组编码胚乳酶闭
。

在 倍

体小麦上
,

编码胚乳和 叶片 焦磷酸化酶的每种亚基的 。 均 已被克隆 ’“ , 〕。

编码小

亚基的基因作为单拷贝位点定位于染色体
、

和 上 〕。

观察到小麦开花后 胚乳 中

有 明显的 积累
,

并在开花后 到开花后 之间出现最高表达水平勿 〕。

等 对水 稻胚乳小 亚基 的基 因 克隆进行 了定性
,

并 观察 到在 开 花后 出现 最 高的

转译水平
,

但到开花后
,

仅出现少于最大信使量 巧 的信使水平
。

在玉米上
,

基因

和 分别编码胚乳 焦磷酸化酶的大
、

小亚基 ,
·“ 〕

。

一些研究表明玉

米籽粒重量依赖于胚乳中 焦磷酸化酶的水平 「川
。

淀粉合成酶

淀粉合成酶通过将 的葡萄糖基转移到
一 , 一

葡萄糖链 的非还原性末端
,

从而催化

淀粉的形成
。

已发现淀粉合成酶有 种不同的类型并分别存在于淀粉质体内的 个位点 存在

于质体基质内的可溶性淀粉合成酶和与淀粉粒结合的淀粉合成酶
。

通过对酶的动力学分析和

突变体研究证 明
,

是 可溶性 的和结合态的淀粉合成酶 者原位 反应 的糖分 核昔酸底
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物〔‘
,

‘ 〕。

种类型淀粉合成酶的功能差异也 已被提出 淀粉粒结合态淀粉合成酶负责直链淀粉

的合成
,

而可溶性淀粉合成酶合成支链淀粉
。

蜡质型或无直链淀粉型玉米的形成与淀粉粒中

种 蛋白质数量的降低有关
‘ 〕。

和 从玉米淀粉粒中分离出 种

形式的淀粉合成酶
,

其中之一的分子量就是
。

由于 蛋 白质含量的降低
,

蜡质玉米

淀粉粒中淀粉合成酶活性相应降低
’〕。

许多作物 大麦
、

玉米
、

水稻 存在的蜡质型突变体证明

与淀粉粒结合的淀粉合成酶起着合成直链淀粉的作用 〔’‘ 〕。

尚不清楚结合态淀粉合成酶是否在

整个淀粉粒内起作用或是否随着淀粉粒的扩大而在淀粉粒周 围起作用
,

但可 以推测该酶在淀

粉粒内的作用区域不易受分支酶的影响
。

描述 了 种型态的可溶性淀粉合成酶
,

即 型和 型
,

它们在无外源引物下

的活性
、

受柠檬酸的刺激反应
、

对支链淀粉反应的 值等方面存在差异
。

可溶性淀粉合成酶

已经从水稻 和
、

豌豆 和 上被分离纯化〔‘ 〕。

现已从玉米 〕、

小麦 〕、

大麦 〕〕、

水稻 〔川上分离出淀粉结合态淀粉合成酶的 。 。

等 已从水稻上克隆了编码可溶性淀粉合成酶的 。 。

许多研究哪
·

’ 〕表明
,

在小麦和大麦上
,

高温通过降低可溶性淀粉合成酶活性降低淀粉合

成水平
,

从而降低粒重
。

这些结果暗示
,

在 田间条件下
,

麦类作物胚乳淀粉合成速率可能受可溶

性淀粉合成酶控制比受 焦磷酸化酶控制的程度更大
。

但通常情况下
,

胚乳淀粉停止积

累并非由于淀粉合成酶活性的丧失
,

因为直到淀粉停止贮积 以后仍可测 出籽粒淀粉合成酶活

性〔’〕。

焦磷酶化酶活性的丧失与籽粒灌浆停止有更明确的关系
。

·

分支醉

分支酶的活性和特异性是淀粉结构的主要决定因素
。

该酶是一种葡萄糖基转移酶
,

它首先

催化 。一 ,

葡萄糖昔键 的水解
,

继而将断链 含有原来的非还原端 连接到
一 , 一

葡聚糖的一

个葡萄糖基单位的
一

位氢氧基团上形式一个
一 ,

分支点
。

马铃薯分支酶能够在分子之间

和分子之内转移糖链
,

该酶需要一个至少含有 个葡萄糖单位的 。一 , 一

葡聚糖底物
。

在大多数高等植物组织中已发现两种形式的分支酶 分支酶 和分支酶
。

玉米胚乳分支

酶 和分支酶 的动力学特性 已有描述团 〕,

并观察到每 种形式的分支酶在以不同的直链淀

粉和支链淀粉作底物时酶活性有显著不同
,

分支酶 对直链淀粉的分支速率最高
,

对支链淀粉

的分支速率只有此的 而分支酶 对直链淀粉的分支活性很低
,

但对支链淀粉的分支速率

却有 倍的增加
。

这一动力学分析表明
,

这 种分支酶的同形体在淀粉合成 中可能起不同的作

用
‘ 〕。

现已获得许多编码分支酶的
,

并被测序
。

在对分支酶结构的分析中
,

证明玉米和水

稻分支酶 含有 个保守区段 —它们在淀粉酶和细菌分支酶内也存在阁
。

玉米分支酶 在

籽粒发育早期被高度表达
,

此后随籽粒发育信使水平下降
。

水稻分支酶基因克隆最近 已被描

述 〕。

基因组 分析表明
,

单拷贝 存在于水稻基 因组 中
,

显示 在胚乳中高度

表达
,

但在叶片
、

茎和根中也有表达山 〕。

·

脱分支酶

尽管一般认为淀粉合成途径包括上述三类关键酶
,

但有许多证据表明脱分支酶在淀粉合

成 中也起重要作用
。

和 已经鉴定 了一个缺乏脱分支酶 的玉米突变体
一 ,

它积累高水平的
、

高分支度的植物糖原咖 〕
。

这些学者认为淀粉中支链淀粉成分决定于分

支酶和脱分支酶活性的平衡
。

最近 等 阳 〕提 出 了脱分支酶在淀粉形成 中的作用模
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式
。

进一步的研究尚在进行中
。

结束语

最近 多年来的大量研究
,

使人们对禾谷类作物胚乳淀粉合成的生化机理有了许多新的

认识
,

但也提出了许多新的问题和疑点需要进一步探讨
。

有关控制淀粉粒分化和发育的内在机

制或因素了解还很少
。

已提出的从蔗糖到淀粉转化 的可能途径 图
,

尚待继续验证或修正
,

其中关键酶及其同型体在胚乳中的原位作用特性和相互关系尚需确定
。

已发现在淀粉合成过

程中的某些环节 如代谢分室
,

不同的作物表现 出不同的特点和方式
。

因此
,

试图建立统一的
、

适合于不同作物 的代谢途径模式可能是不适宜的
,

很可能植物 中存在几种适应性途径以完成

淀粉合成过程
。

随着分子生物学方法的有效应用和新技术的突破
,

将可能使我们对淀粉生物合

成过程有更全面
、

更准确的了解
。

对淀粉合成所包括的关键基因的鉴定与克隆
,

也使得通过基

因调节技术定 向改变淀粉合成过程以提高作物产量和品质成为可能
。

在此方 向
,

目前已开展 了

大量工作
,

未来将有更快的发展
。
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