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摘要：随着分子生物学和测序技术的发展，植物蔗糖转化酶基因的克隆、表达调控及其功能方面的研究取得了长足的进展。

综述了近年来蔗糖转化酶在植物生长发育、以及转化酶介导的植物对生物与非生物胁迫等过程中的重要作用，并对该领域今

后的研究前景进行了展望。 
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Abstract: In recent years, some exciting advances on invertase in plant have been made with the development of 

molecular biology and sequencing technology. Here, the recent progress on the roles of INV in plant development 

and INV-mediated responses to abiotic and biotic stresses was reviewed. Finally, the future directions for 

unraveling the mechanisms underlying INV-mediated signal transduction were proposed. 
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蔗糖是大多数高等植物光合产物同化碳长距

离运输的主要形式，蔗糖在具有光合作用的“源” 

(Source)组织(主要是叶)中合成，然后通过韧皮部运

输到“库” (Sink)组织(如花、果实、种子和根等)，以

满足这些组织的需求[1]。蔗糖通过韧皮部卸载到库

组织后，只有被转化为己糖才能作为碳源和能量为

植物利用，这一过程主要受蔗糖合成酶(Sucrose 

synthase, Sus, EC 2.4.1.13)和转化酶(Invertase, INV, 

EC 3.2.1.26)的催化。在尿苷二磷酸(UDP)存在下, Sus

可逆地催化蔗糖裂解为尿苷二磷酸葡萄糖(UDPG)

和果糖，而 INV 不可逆地催化蔗糖裂解为葡萄糖和

果糖[2]。目前的研究表明，Sus 可以作为库强(Sink 

strength)的生化标记，而 INV 在植物糖代谢与调控、

生长发育、生物与非生物胁迫响应等多个过程中均

起重要作用[2–7]。 

INV 广泛存在于微生物、动物和植物中，根据

最适 pH 值、溶解性和亚细胞定位，INV 可分为 3

种类型：细胞壁转化酶(Cell wall invertase, CWIN)、

液泡转化酶(Vacuolar invertase, VIN)和细胞质转化

酶(Cytoplasmic invertase, CIN)(图 1)。CWIN 和 VIN

属于酸性转化酶，具有相似的酶学特性，最适 pH

为 4.5~5.5，可以水解蔗糖和其它 β-果糖类寡糖，因
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此又被称为 β-呋喃果糖苷酶(β-Fructofuranosidase); 

CIN 属于中性或碱性转化酶，其最适 pH 为 7.0~7.8，

位于细胞质中[8]。近年来，随着植物转化酶研究的

不断深入，表明 INV 是由一个多基因家族编码的蛋

白质，上述 3 种类型的转化酶分别由不同的小基因

家族编码，同一植物中不同类型的转化酶的氨基酸

序列差异很大，而不同植物同种类型的转化酶的氨

基酸序列具有高度的保守性[7]。不同转化酶基因的

表达具有组织器官和发育时期的特异性，同时还受

糖、激素、生物和非生物胁迫的调节[9–10]。此外, 酸

性转化酶活性还受内源蛋白抑制因子(Proteinaceous 

inhibitors, INHs)在翻译后的调节，INHs 和果胶甲酯

酶抑制子(Pectin methylesterase inhibitors, PMEIs)都

属于果胶甲酯酶抑制子相关蛋白 (Pectin methy- 

lesterase inhibitor related protein, PMEI-RP)家族

(Pfam 04043)[11]。本文主要介绍近年来 INV 在植物

生长发育过程中的重要作用，以及 INV 介导的植物

对生物与非生物胁迫的应答反应，并对该领域今后

的研究前景进行了展望。 

 

1 INV 在植物生长发育中的重要作用 
 

1.1 CWIN 在蔗糖卸载和生长发育中起着重要作用 
CWIN 是不溶性蛋白，以离子键形式结合于细胞

壁上，能够不可逆地催化质外体途径中的蔗糖裂解, 

以保证韧皮部到质外体的蔗糖浓度梯度(图 1)。韧皮

部卸载的蔗糖(Suc)通过质外体途径或胞间连丝(PD)

进入库细胞。以质外体途径进入的蔗糖被细胞壁转化

酶(CWIN)水解成葡萄糖(Glc)和果糖(Fru)，然后通过

己糖转运蛋白进入细胞质；以胞间连丝进入的蔗糖被

细胞质转化酶(CIN)或蔗糖合成酶(Sus)水解；进入液

泡的蔗糖则被液泡转化酶(VIN)水解。CWIN 和 VIN

活性受内源蛋白抑制因子(INHs)在翻译后的调节。因

此，CWIN 基因通常在蔗糖韧皮部卸载部位或有共质

体隔离特性的组织中高水平表达，如在蚕豆(Vicia 

faba)种皮和玉米(Zea mays)胚乳基部传递细胞都有较

强的 CWIN 活性[12–13]。在库组织中 CWIN 将蔗糖水

解为己糖，胞外己糖的进入不仅仅是糖分运输，更重

要的是作为信号分子调控细胞的分裂和分化[7]。 

分子遗传学研究表明, CWIN 通过控制胚和胚

乳中糖分组成(蔗糖/己糖的比例)影响其生长(细胞

分裂)，CWIN 决定了种子(籽粒)碳水化合物组成和

发育的命运[5]。Weber 等[13]的研究表明，相对于小

种子基因型，蚕豆 VfCWIN1 基因在大种子基因型种

皮薄壁细胞中的表达水平高、持续时间长。Yang

等[14]报道荔枝(Lichi chinensis)大核或焦核与种柄中

CWIN 活性密切相关，而种柄正是蔗糖卸载通过质

外体途径进入种子的关键部位。玉米 ZmCWIN2 基 

 

图 1 转化酶介导的库组织中蔗糖降解和转运示意图(根据 Ruan 等[5]修改)。SE/CC: 筛管/伴胞复合体。 

Fig. 1 Schematic diagram of invertase-mediated sucrose degradation and transportation in sinks (Modified from Ruan et al[5]). SE/CC: Sieve element/ 

companion cell complex. 
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基因的天然突变体 Incw2，其籽粒干瘪，大小只有

正常的 1/5[12]。通过基因工程增强或抑制 CWIN 的

表达，可以分别增加或降低水稻(Oryza sativa)种子

的大小[15]。番茄(Lycopersicum esculentum)中 Lin5 基因

编码 CWIN，Lin5 沉默抑制了种子和果实的发育[16]。

ZmCWIN2 在玉米胚乳中特异表达，Incw2 突变体胚

乳中有丝分裂活性降低、细胞变小，表明 CWIN 介

导的己糖信号对于调控胚乳细胞的有丝分裂活性和

分化具有重要作用[12]。最近，Wang 等[17]通过对棉花

(Gossypium hirsutum) GhCWIN1 基因在种子发育早

期的时空表达模式进行研究，认为 GhCWIN1 在胚乳

细胞的早期发育阶段(游离核时期)起重要作用。 

除在蔗糖韧皮部卸载部位和库器官中特异性

表达之外，有些 CWIN 基因也在营养器官中高水平

表达，例如番茄 CWIN 基因 Lin5 和 Lin7 在库器官

中表达，而 Lin6 和 Lin8 主要在营养器官中表达[7]。

通过基因沉默技术抑制胡萝卜(Daucus carota)和

番茄中 CWIN 基因，胡萝卜转基因植株的叶片数比

野生型多，而番茄转基因植株具有更多的花瓣和萼

片[18–19]。此外，玉米 ZmCWIN2 基因的启动子在玉

米幼苗的茎尖分生组织和根尖分生组织具有较强的

活性，在拟南芥(Arabidopsis thaliana)的茎尖分生组

织中特异性过表达 CWIN 基因，可以使转基因植株

提早开花，花序分枝增多，产生更多的角果[20]。 

 

1.2 VIN 参与细胞的渗透调节和贮藏器官中糖分积累 
己糖不仅为细胞生长提供所需要的能源和碳

源，而且是细胞伸长的驱动力，在液泡中，由于 1

分子蔗糖水解产生 2 分子己糖，VIN 被认为可能通

过渗透压调节来控制细胞的扩张(Expansion)。因此，

在植物快速扩张的组织中通常有较高的VIN基因表

达水平或 VIN 活性，如生长中的马铃薯(Solanum 

tuberosum)块茎、胡萝卜肉质根和玉米子房等[5]。

Wang 等[21]报道 VIN 活性与棉花纤维细胞的伸长过

程密切相关，VIN 活性越高，细胞伸长速度越快。

但是 VIN 介导的细胞扩张依赖于细胞中积累高浓

度的可溶性糖。在拟南芥根中，可溶性糖仅贡献不

到 2%的渗透压，VIN 活性变化引起的渗透效应可

以忽略不计，因此拟南芥 AtVIN2 可能通过非渗透

压依赖模式来调节细胞扩张[21]，但也不排除 AtVIN2

基因仅在拟南芥根中特定的细胞中表达，而这些细

胞含有较高的糖浓度，在这些细胞中 AtVIN2 通过

渗透压调节来控制细胞的扩张。 

越来越多的研究表明，VIN 与植物的果实、块

茎、肉质根等贮藏器官中己糖的积累密切相关。

Yang 等[14]发现不同荔枝品种果实中蔗糖/己糖与

VIN 活性密切相关，在低蔗糖含量的荔枝品种中, 

VIN 活性高于高蔗糖含量的品种。野生番茄果实的

VIN 活性极低，其己糖含量极低，蔗糖含量较高;

而在栽培番茄的果实发育过程中，随着果实成熟, 

VIN 活性逐渐上升,己糖含量也随之上升[22]。采用反

义 RNA 技术抑制番茄 VIN 基因的表达，可改变番

茄果实中的可溶性糖的比例，将己糖含量较高的番茄

转变成蔗糖含量较高的番茄，并且导致果实变小[22]。

低温可以诱导马铃薯StvacINV1基因的强烈表达, VIN

水解蔗糖为葡萄糖和果糖(低温糖化，Cold sweetening); 

通过转基因技术抑制马铃薯块茎中的 VIN 活性，可

改变低温贮藏的块茎中可溶性糖分的组成，使己糖

含量降低，改善加工品质[23]。这证实 VIN 在决定贮

藏器官糖分组成中起关键作用。 

 

1.3 CIN 在植物根和生殖发育中的作用 
由于 CIN 极不稳定且活性低，与酸性转化酶相

比，关于 CIN 功能方面的研究比较少。最近研究表

明，CIN 在植物根和生殖发育过程中起作用。拟南

芥基因组中含有 9 个 CIN 基因，其中两个基因的双

突变体(cinv1/cinv2)的 CIN 活性降低 40%，导致根

系生长受到抑制[24]。同样的，通过基因突变降低百

脉根(Lotus japonicas)和水稻中 CIN 活性，也导致根

系生长受到抑制，且花粉发育和开花异常[25–26]。总

的来说，CIN 可能在植物发育过程中起作用，但它

是通过控制碳水化合物代谢还是通过糖信号发挥

作用还需要进一步研究。 

 

2 INV 在植物生殖器官应对非生物胁

迫中的作用 
 

植物不同组织或不同发育时期对非生物胁迫

呈现不同的反应，与营养生长相比，生殖发育对非

生物胁迫更为敏感，尤其是在双受精之后的坐果期[7]。

非生物胁迫往往导致花或幼果的脱落(Abortion)，造

成不可逆的产量损失。最近的研究表明，植物生殖

发育对非生物胁迫的高敏感性可能与蔗糖代谢的

中断有关，己糖的减少触发下游应答响应。 

玉米在授粉前后受干旱胁迫，光合作用受到抑
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制，蔗糖转运到花器官中的量减少，花器官主要依

靠自身的贮藏物质(主要是淀粉)存活，当这些贮藏

物质消耗殆尽，最终导致子房脱落；当给干旱胁迫

的玉米茎中补充蔗糖(Sucrose feeding)可以降低子

房脱落，使坐果率恢复到 70%[27]。McLaughlin 等[28]

报道玉米受干旱胁迫时子房中蔗糖代谢相关酶基

因的表达水平下降，包括 CWIN、VIN 和 Sus；蔗糖

补充试验可以恢复部分基因的表达水平，如

ZmCWIN2 (ZmIncw2)和 ZmVIN2 (ZmIvr2)，但蔗糖补

充试验对 ZmCWIN1、ZmVIN1 和 ZmSus2 等基因的

表达没有影响，虽然这些基因也受干旱胁迫下调表

达[28]。进一步研究表明，相对于蔗糖，己糖(葡萄

糖)对子房的发育更为重要，葡萄糖可能作为信号分

子调控细胞分裂、维持活性氧平衡、抑制细胞凋亡

相关基因(如 RIP 和 PLD)的表达，促进果实发育[5]。

玉米受干旱胁迫后补充蔗糖可以恢复子房内蔗糖

的水平，但不能完全恢复葡萄糖的水平，因此干旱

胁迫时蔗糖不能充分水解成葡萄糖是决定子房发

育的限制因子，而在这一过程中 CWINs 和 VINs 起

重要作用[7]。 

除了干旱胁迫，高等植物在生殖发育期对温度

(高温或低温)也非常敏感。高温导致番茄花粉活力

降低、花粉管伸长缓慢、落果或果实发育不良。进

一步分析表明高温可以诱导 INH 基因的表达，进而

降低 CWIN 活性，CWIN 活性的降低导致花粉粒中

淀粉含量和花药壁中可溶性糖含量降低，这可能是

造成高温下花粉不育的主要因素[29–30]。同样，高温

降低了玉米籽粒的 VIN 活性，阻碍了蔗糖的水解,

减少了胚乳中的淀粉合成，导致减产[31]。Ruan 等[5]

的研究表明番茄耐热品系幼果中的CWIN活性明显

高于热敏感品系，而两者叶片的光合能力没有差

异，为培育番茄耐热品种提供了新思路。有研究表

明，植物防御反应需要高 CWIN 活性产生活性氧

(H2O2)，H2O2 作为信号分子参与细胞凋亡等植物应

答反应。关于番茄耐热品系在高温胁迫条件下的高

CWIN 活性是否参与细胞凋亡还有待进一步研究。 

非生物胁迫条件下抑制 INV基因表达及 INV活

性的生化基础值得深入研究。在极端胁迫情况下,

植物光合作用完全关闭，蔗糖运输到库组织中的量

减少，从而抑制部分 INV 基因的表达[5]。然而，在

轻度胁迫情况下，植物光合作用虽然不受影响，但

INV 仍被抑制，影响库器官的生长发育[32]。因此,

非生物胁迫条件下 INV 活性被抑制有两种可能：一

种可能是非生物胁迫信号直接抑制 INV 活性(不依

赖蔗糖)；另一种可能是由于蔗糖运输受阻导致库组

织中蔗糖含量降低[7]。 

 

3 INV在植物与病原菌互作过程中的作用 
 

病原侵染植物是通过抑制宿主的免疫反应获得

营养物质(主要是糖)用于自身生长，而植物则通过限

制营养物质供应和启动防御反应来应对病原侵染，这

两个过程都与糖分运输、代谢和糖信号密切相关[7]。 

 

3.1 CWIN 在病原菌劫持(Hijack)宿主糖分过程中 
的作用 
假单胞菌(Pseudomonas)和黄单胞菌(Xanthomonas)

等植物病原菌可以生活在植物细胞壁基质 (Cell 

wall matrix)中，从植物中获取碳水化合物，但长期

以来，糖分如何从被感染的宿主细胞中转移到病原

菌一直不清楚[33]。最近，Chen 等[33]从拟南芥中鉴定

到 2 个蔗糖运输蛋白：AtSWEET11 和 AtSWEET12,

它们定位在成熟叶片韧皮部薄壁细胞的细胞膜上, 

能够把这些细胞中的蔗糖输出到质外体(Apoplasm),

从而进入韧皮部实现长距离运输。病原菌通过分泌

效应蛋白(Effectors)可以结合和激活 SWEET 蔗糖运

输蛋白的启动子，从而劫持宿主细胞把蔗糖输出到

感染部位的质外体[34]。大量研究表明，植物受病

原菌侵染后引起 CWIN 活性的增加[6–7]，使蔗糖水

解成葡萄糖和果糖，葡萄糖和果糖可以被病原菌吸

收利用(图 2)。因此，CWIN 在病原菌侵染植物后劫

持宿主细胞糖分过程中具有转送作用(Relay stations)。 

植物受病原菌侵染后引起 CWIN 活性的增加,

不仅是“帮助”病原菌获得生长所需要的能量，更重

要的是 CWIN 水解产生的葡萄糖作为信号分子引发

植物产生防御反应，包括诱导病程相关(Pathogenesis- 

related, PR)蛋白基因的表达、细胞壁加厚(Cell wall 

reinforcement)、降低光合作用、细胞凋亡等[6]。PR

蛋白参与植物的诱导抗病，在烟草(Nicotiana tabacum)

和水稻中过表达 CWIN，转基因植株 PR 基因的表

达水平都比野生型高，抗病性增强[35–36]。相反, 

CWIN 基因沉默则使转基因植株对病原菌敏感，不

能诱导 PR 基因的表达[37]。此外，CWIN 基因过表

达可使转基因烟草和水稻受病原菌侵染后胼胝质沉

淀(Callose deposition)增加[36]，胼胝质是 β-1,3-葡聚糖

的细胞壁聚合物，胼胝质沉淀是植物通过调节胞间 
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图 2 CWIN 和 SWEET 介导的植物与病原菌相互作用过程中糖分的代谢与转运(根据 Ruan 等[7]修改) 

Fig. 2 CWIN- and SWEET-mediated sucrose (Suc) metabolism, sugar transport, and signaling during plant-pathogenic bacteria interaction (Modified from 

Ruan et al[7])  

 

连丝和筛孔透性抵御病原菌入侵的防御反应。因

此，CWIN 水解产生的葡萄糖信号可能参与植物细

胞壁加厚产生抵御病原菌入侵的物理屏障。 

植物受病原菌侵染后CWIN水解产生的己糖除

作为信号分子外，己糖也为抗氧化物(如谷胱甘肽、

抗坏血酸和果聚糖)和内源抗病信号分子(如水杨酸)

的合成提供能量。Fotopoulos 等[38]报道拟南芥受真

菌侵染后，CWIN 基因 Atβfruct1 和单糖转运蛋白编

码基因 AtSTP4 都受诱导表达。单糖转运蛋白可以

把质外体中的己糖取回(Retrieve)到宿主细胞内，同

时己糖作为信号分子激活防御反应[33](图 2)。 

综上所述，CWIN 可能在植物与病原菌相互作

用过程中具有双重作用：一方面为病原菌提供己

糖，另一方面激活宿主的防御反应，通过控制蔗糖

输出和己糖取回来达到对病原菌的抗性，但植物如

何实现两者的平衡仍然是未知的。 

 

3.2 VIN 和 CIN 在植物抗病反应过程中的功能 
VIN在植物受病原菌侵染过程中的功能还不清

楚，甚至有相互矛盾的结果[6]。Hayes 等[39]报道葡萄

(Vitis vinifera)受白粉菌(Erysiphe necator)和霜霉菌

(Plasmopora viticola)感染后，由于储藏器官中的蔗

糖减少，VIN 基因的表达降低；相反，蓖麻(Ricinus 

communis)受根癌农杆菌(Agrobacterium tumefaciens)

侵染的初期 VIN 活性较高[40]；此外，番茄编码 VIN

的基因 TIV-1 不受灰霉菌(Botrytiscinerea)侵染的影

响[41]。Essmann 等[37]对 CWIN 基因沉默转基因烟草

和野生型烟草接种疫霉菌(Phytophthora nicotianae),

结果两者的 VIN 活性无明显变化，表明 VIN 不参

与植物的防御反应。因此，关于 VIN 在植物防御反

应中的确切作用还有待深入研究。 

近年来，越来越多的研究表明植物受病原菌侵

染后引起 CIN 活性的增加[6]。有趣的是，CWIN 基

因沉默转基因烟草与病原菌相互作用过程中 CIN 活

性保持不变，推测在植物防御反应中 CWIN 活性的

增加引起碳水化合物的变化，进而触发 CIN 活性, 

CIN 可能参与植物受病原菌侵染后的能量提供[37]。 

 

4 展望  
 

INV 是蔗糖代谢的关键酶，能够不可逆地催化

蔗糖裂解为葡萄糖和果糖，在植物体内有多种生理

功能。近年来，随着分子生物学和测序技术的发展,

植物 INV 基因的克隆、表达调控及其功能方面的研

究取得了长足的进展，但 INV 介导的蔗糖代谢或转

运对植物影响的机制还不清楚，如何利用 INV 培育

优质高产或抗逆性强的植物新品种也是值得关注

的问题。笔者提出以下一些值得关注的问题，为今

后的研究提供借鉴：(1) CWIN 和 VIN 对植物坐果

(种子)及其随后的发育至关重要，但它们在这一过

程中的作用机制是什么？(2) INV的活性可以被 INH

抑制，它们共同表达和相互作用的分子基础是什

么？它们在植物发育过程中是否受共同信号的诱

导和抑制？(3) 非生物胁迫通常会抑制 INV 的活性、

激素的变化、活性氧失衡和细胞凋亡，这些过程的

信号转导通路是什么？(4) CWIN 是如何扮演为病
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原菌提供能量和激活宿主防御反应双重角色的? 以

上问题的解决不仅推动我们对基础生物学的理解, 

更为生物技术培育优质高产作物奠定理论基础。 
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