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Abstract: The tuber and root crops are rich in starch in their storage organs and provide important raw mate- 
rials not only for food and processed food, but also for modified starches and bioenergy. Starch is composed 
of two types of molecules, amylose and amylopectin. It can only be produced through biosynthetic pathway, 
a process that involves multiple enzymes of conserved functions in many crops, such as ADP-glucose phos- 
phorylase, starch synthases, starch branching enzymes and starch debranching enzymes. Here we review re- 
cent progresses in biological functions and mechanisms of these key enzymes in starch biosynthesis, includ- 
ing new identified enzymes such as starch phosphorylase and D-enzyme. Their features in amylose and amy- 
lopectin biosynthesis of tuber and root crops were also explored. It not only provides important information 
for identification and functional analysis of key enzymes in starch biosynthesis but also bridges the gap be- 
tween starch structure and property of tuber and root crops. 
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摘  要：薯类作物富含淀粉，是我国重要的粮食和食品加工原料，也是变性淀粉和生物质能源的优势

原材料。淀粉包含直链淀粉和支链淀粉两种组分，生物合成是其唯一的来源。各类作物中淀粉生物合

成由多种功能保守的关键酶类相互协调、共同作用来完成。根据其功能，这些酶分为 ADP 葡萄糖焦

磷酸化酶、淀粉合成酶、淀粉分支酶、淀粉去分支酶等。本文综述了近年来这些关键酶在生物学功能

及作用机制上的新进展，分析了淀粉合成过程中可能包含的新酶种类如淀粉磷酸化酶、D-酶等的功能，

并总结了这些酶类在薯类作物直链淀粉和支链淀粉合成中的功能特点。这为开展薯类作物中淀粉合成

酶的鉴别和功能研究，以及建立薯类淀粉结构与性质的关联性提供了重要的参考。 
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1. 引言 ADP 葡萄糖焦磷酸化酶(AGPase, EC 2.4.1.21)催化的： 

Glucose-1-P + ATP ADP-glucose + PPi  
淀粉是在一些绿色细菌和高等植物的质体中形

成的一种不溶于水的多糖物质，由单一性的葡萄糖残

基组成。淀粉粒呈半晶体颗粒状结构，由直链淀粉和

支链淀粉两种组分组成。在自然界中，直链淀粉一般

占 20%~30%，是由 α-1，4-糖苷键相连的葡萄糖残基

形成的线性分子；支链淀粉除含 α-1，4-糖苷键外，

还以 α-1，6-糖苷键连接分支。淀粉粒的合成是多种

酶协同作用的结果。不同植物淀粉生物合成所涉及的

酶种类大致相同，并且具有种间序列保守性，但不同

植物的合成过程也都有自己的特点。 

AGPase 是由两个大亚基(AGPase large subunit, 

AGP-L)和两个小亚基(AGPase small subunit, AGP-S)

组成的异源四聚体，它会受到多种因子调控。其变构

作用受到甘油酸-3-磷酸(3-PGA)激活和磷酸盐的抑制
[1]；此外，AGPase 也会受转录后水平调控。在两个小

亚基上的半胱氨酸 Cys82 之间以双硫键相连，使其氧

化还原势受到硫氧环蛋白的调控。当双硫键处于还原

态时，两个小亚基因双硫键断裂而为单体状态，AGPase

酶和激活因子 3-PGA 或底物的亲和性都增高，而与抑

制因子 Pi 的亲和性降低，酶呈激活状态，活性增强；

反之，当双硫键处于氧化态时，酶活性减弱[2]。马铃薯

块茎中AGPase的氧化还原态也可由一些糖类(如葡萄

糖、蔗糖等)激活，这是分别通过己糖激酶(Hexo- 

kinase)[3]和蔗糖非发酵型相关激酶 (Sucrose nonfer- 

menting-related kinase, SNF-related kinase)途径[4]来实

现的。 

AGPase 也是薯类淀粉合成的关键酶和限速酶。

在马铃薯中通过反义抑制下调 AGPase 的表达后[5]，

转基因植株块茎中的糖含量增高，淀粉含量比野生型

减少 4%~35%。这些植株淀粉的晶体结构特征并无明

显变化，但直链淀粉的含量却显著降低，短链支链淀

粉积累，淀粉粒变小[6]。在马铃薯块茎中利用 patatin

启动子驱动表达大肠杆菌(Escherichia coli)AGPase 的

突变基因 glgC-16 后[7]，发现转基因植株的淀粉含量

比野生型对照增加了 35%。在木薯储藏根中过量表达

定点突变的 glgC-16(G336D)后，也发现淀粉的总含量

明显增高[8]。这些报道都证明了 AGPase 对薯类淀粉

合成具有非常重要的作用。除此以外，在薯类作物中

还发现 AGPase 对其它参与淀粉合成的酶以及储藏根

(块茎)的发育也有重要的调控功能。马铃薯块茎中

AGPase酶表达量的下调使得GBSSI的表达量增高[6]；

而甘薯中 SBEI 酶的表达模式与 AGPase 大亚基的表

达模式呈紧密正相关[9]。在 AGPase 表达量下调的马

铃薯中[5]，还发现块茎的形成也受到了影响，每个植

株甚至每个茎上的块茎数目都比野生型明显增多，有

的块茎还出现了干瘪的表型。将甘薯叶片外植体置于

不同浓度
3

NO 中培养后，发现当
3

NO 的浓度大于 10 

mM 时，储藏根的形成受到严重影响，淀粉含量减少，

同时 AGPase 的表达也受到严重抑制，但是叶片中的 

人类利用淀粉的历史由来已久，淀粉不仅为植物

的生长和发育提供能量，也是人类赖以生存的重要食

物来源和工业原材料。当前广泛应用的淀粉中，一部

分来源于玉米(Zea mays)、小麦(Triticum aestivum)、水

稻(Oryza sativa)等谷类作物的胚乳，还有相当一部分

来源于薯类植物的贮藏器官，如马铃薯(Solanum tu- 

berosum)块茎、木薯(Manihot esculenta Crantz)和甘薯

(Ipomoea batatas)的储藏根等(图 1)。近年来由于能源

日渐枯竭，而我国的粮食供应又一直紧张，使得利用

这些非粮薯类开展生物质能源生产意义更为突出。本

文对近年来薯类淀粉合成中关键酶的功能研究进展

及面临的主要问题进行了探讨。 

2. 参与薯块发育调控的淀粉合成限速酶 
——ADP 葡萄糖焦磷酸化酶 
(ADP-Glucose Pyrophosphorylase,  
AGPase) 

腺苷二磷酸葡萄糖(ADPG)为各类农作物中直链

淀粉和支链淀粉生物合成的直接底物，其形成是由 
 

马铃薯 木薯 甘薯

25 μm 25 μm 25 m μ

Figure 1. Morphology of starch granules from potato, cassava and 
sweetpotato 

图 1. 薯类作物(马铃薯、木薯和甘薯)贮藏器官富集的淀粉粒形态 
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淀粉含量和干物重没有变化[10]。因此推测，在甘薯储

藏根发育过程中，可能存在一条由
3

NO 介导的信号通

路通过调节 AGPase 表达来调控淀粉的合成，并伴随

细胞增殖过程，共同促进储藏根的形成。由于 AGPase

是淀粉合成的限速酶，细胞中可以通过对 AGPase 酶

活性的调节来实现对淀粉合成代谢途径的调控，调节

碳流分配。 

谷物类胚乳中存在胞质型和质体型两种AGPase，

并且胞质型占细胞总活性的 65%~95%，而马铃薯生

长的块茎中质体型 AGPase 活性占 97%以上[11,12]。说

明薯类 AGPase 在淀粉合成与调控上有着与谷物类胚

乳不同的机制，有待深入研究。 

3. 薯块中参与直链淀粉合成的 GBSS 
(Granule Bound Starch Synthase) 

根据与淀粉粒的结合状态，淀粉合成酶分为两大

类：颗粒结合型淀粉合成酶(Granule bound starch 

synthase, GBSS)和可溶性的淀粉合成酶(Soluble starch 

synthase, SSS)。SSS 或是溶于细胞质基质，或是呈半

溶解半偶联于淀粉粒的状态，它们参与支链淀粉的合

成。而 GBSS 与淀粉粒结合紧密，它负责直链淀粉的

合成。在无特定说明的情况下，GBSS 一般指 GBSSI。

除了 GBSSI 以外，还有其它的 GBSS 同工酶。例如，

木薯叶片中 GBSSII 负责直链淀粉合成[13]，是储藏根

中 GBSSI 的同工酶。现在倾向于认为：只有那些与直

链淀粉合成有关的，几乎只和淀粉粒紧密结合的淀粉

合酶才能称之为 GBSS[14]。如小麦的 GBSSII 能够与

淀粉粒紧密结合，主要负责一些非贮藏组织中的直链

淀粉合成，可归为胚乳中 GBSSI 的同工酶。而甘薯、

马铃薯中的 SSII 并不负责直链淀粉的合成，虽然可以

部分结合淀粉粒，但倾向于将其划分为可溶性淀粉合

成酶类。在马铃薯[15]和其他作物如玉米[16]、小麦[17]

等的 GBSSI 缺陷型的突变体和被干扰抑制后的转基

因植株中，都表现出了直链淀粉严重缺乏或者有所降

低的性状。GBSS 能够在支链淀粉形成的半晶体区域
[18]有序地将葡萄糖残基从 ADPG 中转移至相应的葡

聚糖底物上，生成葡萄糖长链，然而在薯类作物和其

它作物中也都有证据表明 GBSSI 的功能并不局限于

直链淀粉的合成。在莱氏衣藻(Chlamydomonas rein- 

hardtii) sta2(编码 GBSSI)突变体中，除了缺乏直链淀

粉之外，支链淀粉的链长也受到了影响，说明 GBSSI 

也参与到了支链淀粉的合成中 [19]。随后，又发现

GBSSI 也负责马铃薯[20]和水稻[21]支链淀粉中超长链

(Extra long chains，ELC)的合成。关于 GBSSI 的特性

还没有完全了解，因为目前还难以从淀粉粒中分离到

保留全部生物活性的 GBSSI 酶。 

关于 GBSSI 如何合成直链淀粉目前有两种观点。

马铃薯和拟南芥中，GBSSI 能够以麦芽低聚糖(Malto- 

oligosaccharide, MOS)作为引物合成直链淀粉[22,23]，另

外，将马铃薯 GBSSI 在体外表达后，发现其对 MOS

有很高的亲和性，而当体系中加入支链淀粉后，这种

反应活性明显得到提升[24]，说明支链淀粉在直链淀粉

合成中发挥了重要作用；而另外一种观点是建立在莱

氏衣藻淀粉粒研究的基础上，脉冲示踪技术研究发现

直链淀粉是从支链淀粉上合成的[25]，因此在莱氏衣藻

中支链淀粉是直链淀粉合成的直接引物，直链淀粉是

从支链淀粉的分支延伸后再从其上被切除而形成的，

目前还不清楚哪种酶来切除新形成的长链。这两种观

点的差异主要在于直链淀粉启动合成所需的引物和

支链淀粉在合成过程中的作用。很可能自然界中两种

直链淀粉的合成模式都存在，并具有物种或组织特异

性(图 2)。 

GBSSI 合成的直链淀粉一般发生在淀粉粒的中

心区域[18,26]。在反义抑制 GBSSI 表达的马铃薯转基因

株系中，碘染后的淀粉粒在脐点附近仍然显现出一定

区域的蓝色，这个区域的大小与 GBSSI 的表达量成正

比关系，而且在质体逐渐发育的过程中，随淀粉粒增

大而成比例增长。但这个区域受到支链淀粉基质空间

的限制，因而淀粉粒中直链淀粉的最高含量可能决定

于所利用的最大基质空间，这可能也是自然界中的直

链淀粉含量一般不会超过 30%的原因。 

严重缺乏直链淀粉的淀粉粒在表面结构上都表

现正常，说明淀粉粒的形成并没有受到很大影响，目

前也没发现完全缺失支链淀粉的突变体。因此支链淀

粉对淀粉粒结构的形成才是必需的。那么直链淀粉合

成的意义何在？研究表明水稻直链淀粉有利于淀粉

粒结构的稳定[27]，木薯中直链淀粉的存在有利于淀粉

粒三维结构的维持[28]。直链淀粉的合成可能增加了淀

粉的密度，提高了碳的存储效率[29]。这些推论还有待

进一步实验证据的支持。直链淀粉的合成与植物生长

发育是否有着密切的关系、GBSS 蛋白功能保守性的

意义何在还需要深入研究。 
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注：AGPase：ADP葡萄糖焦磷酸化酶(ADP glucose pyrophosphorylase)；ADPG：腺苷二磷酸葡萄糖(Adenosine diphosphate glucose)；MOS：麦芽低聚糖

(Maltooligosaccharide)；GBSS：颗粒结合型淀粉合成酶(Granule-bound starch synthase)；3-PGA：甘油酸-3-磷酸(Glycerate-3–phosphate)；Pi：磷酸(Phosphate)；
Redox：氧化还原势(Redox potential)；○+：正调控因子(Positive regulator)；○-：负调控因子(Negative regulator)。 

Figure 2. A proposed model of amylose biosynthesis in amyloplast 
图 2. 植物淀粉体中直链淀粉生物合成的模型 

 
4. 薯块中支链淀粉的合成 中情况不同，Kossmann 等[30]分离出了马铃薯 SSI 的

cDNA，并分析了 SSI 表达量下调的转基因植株，发

现淀粉的结构没有任何可检测到的变化。他们推测这

是由于此酶主要在叶片中表达而在储藏根中只占据

非常小的一部分活性所致，然而检测叶片中淀粉含量

也并未见有明显变化，此酶在薯类中的功能还需进一

步研究。马铃薯和甘薯中抑制 SSII 基因表达后，淀粉

粒的表面结构几乎没有发生改变，但糊化温度和粘度

都有所降低，甘薯中尤为明显，并且崩解值也有所下

降。链长分析表明，SSII 功能缺失使得马铃薯中 DP8~ 

12 的葡聚糖有所增加，DP15~25 有所减少，而甘薯中

的葡聚糖 DP6~11 有所增加，DP13~25 有所减少[31,32]。

因此 SSII 负责的是中等长度的支链合成，这与其它作

物的结果一致。 

支链淀粉是自然界中淀粉粒的主体成分，其合成

所需要的酶种类很多，主要由可溶性淀粉合成酶、分

支酶、去分支酶这几类组成，近年来又发现淀粉磷酸

化酶、α-葡聚糖水合激酶等也在淀粉合成过程中发挥

着重要作用(图 3)。 

4.1. 种间功能异化的可溶性淀粉合成酶 

(Soluble Starch Synthase, SSS) 

目前的研究发现 SSS 有四种亚型：SSI，SSII，

SSIII 和 SSIV。各种植物中的遗传学和生化分析表

明，每一个亚型的 SS 在支链淀粉的合成中有着各自

独特的功能。 

在一些植物中的研究倾向于认为 SSI 合成较短的

葡糖链，如水稻 SS1 突变体中支链淀粉 DP(Degree of 

polymerization)8~12 有所降低，DP6~7 和 DP16~19 的

葡糖链有所升高；拟南芥(Arabidopsis thaliana)SS1 突

变体也同样表现出了 DP8~12 降低的表型。但在薯类 

当马铃薯中 SSIII 表达量降低后，块茎中的淀粉含

量和直链淀粉含量没有明显变化，链长分析也表明与

野生型的差异不明显，除 DP6 的链会增多外，其它链

的变化不明显。但是在光镜下观察到的淀粉粒中央位 
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注：AGPase: ADP葡萄糖焦磷酸化酶(ADP glucose pyrophosphorylase)；SS：可溶性的淀粉合成酶(Soluble starch synthase)；BE：淀粉分支酶(Branching En-

zyme)；ISA：异淀粉酶(Isoamylase)；Pho1：淀粉磷酸化酶(Starch phosphorylase)；D-enzyme：加成酶；GWD：α-葡聚糖水合激酶(α-glucan hydrated kinase)；
ADPG：腺苷二磷酸葡萄糖(Adenosine diphosphate glucose)；3-PGA：甘油酸-3-磷酸(glycerate-3–phosphate)；Pi：磷酸(Phosphate)；Redox：氧化还原势(Redox 

potential)；○+：正调控因子(positive regulator)；○–：负调控因子(negative regulator) 

Figure 3. A proposed model of amylopectin synthesis in amyloplast 
图 3. 植物淀粉体中支链淀粉合成的模型 

 

置会出现开裂的现象，也会伴随着更多的小颗粒淀粉

粒，说明淀粉的合成受到了很大影响[33]。而玉米中的

SSIII 酶活缺失后，淀粉粒的表面结构和野生型几乎是

相同的，并没有开裂的特征[34,35]。尽管马铃薯 SSIII

的缺失对链长分布变化影响不大，但是当 SSII 和 SSIII

同时缺失后，支链淀粉中 DP > 15 的糖链大幅减少，

且淀粉粒的表面开裂特征更加明显，这说明 SSII 和

SSIII 可能存在某种相互作用[32]。 

目前只有拟南芥的 SSIV 突变体[36,37]进行了较为

详尽的研究，其淀粉含量有所减少，但直链淀粉和支

链淀粉的比例并未改变，链长分布也未见变化，只是

呈现淀粉粒数目减少、体积增大的表型，因此拟南芥

中的 S S I V 可能是参与淀粉粒的起始合成，控 

制淀粉粒的数目。而 SSIV 的功能可以被 SSIII 部分互

补。如果植株中同时缺乏 SSIV 和 SSIII，尽管它还保

留相当于野生型 SSS 总活性的 60%，也会在叶片中出

现淀粉严重缺乏。马铃薯中还未有 SSIV 被分离和克

隆的报道，但由于 SSII 和 SSIII 在马铃薯中几乎占了

可溶性淀粉合成酶活性的全部，因此马铃薯块茎中也

可能并不存在 SSIV 蛋白或 SSIV 蛋白表达量相当低，

负责淀粉起始合成的也可能是另外的酶。玉米 SSIV

在胚乳中的表达量也非常低[38]，可能 SSIV 在不同物

种中所发挥的作用并不相同，众多作物中可能存在多

种起始淀粉合成的机制。 

尽管SSS各亚型在不同物种中氨基酸序列同源保

守性很高，但在各种作物中相应的突变体表型并不十

分相似，说明它们的功能可能有所差异，这或许是由

于它们的表达量或活性所占的比例不同所致。如 SSIII

虽在马铃薯块茎中的活性占了可溶性淀粉合成酶总

活性的 80%，但却不是玉米中主要的可溶性淀粉合成

酶，玉米胚乳中 60%的 SSS 活性来自 SSI[39]。因此，

当 SSIII 缺失时，马铃薯淀粉粒的表型变化比玉米淀

粉粒要明显得多。 

4.2. 引入直链与支链的分支点——淀粉分支酶 

(Branching Enzyme) 

在淀粉葡萄糖主链延伸的同时，支链淀粉的分支

也在进行 [ 4 0 ]。淀粉分支链由分支酶 SBE(Starch 

branching enzyme, EC 2.4.1.18)催化产生。它将现有的

α-1-4 糖苷键切断，然后将含 6 个或更多的葡糖残 
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基的糖链转移至另外的或同一葡萄糖链上的 C6 位置

上。高等植物的 SBE 基因分为两个亚型：SBEI(SBEb)

和 SBEII(SBEa)，这两类分支酶在支链淀粉合成中有

着独特的作用。 

马铃薯 SBEII 被抑制表达后，淀粉粒结构有所改

变，支链淀粉链长增加，直链淀粉的含量上升至

38%[41]；甘薯 SBEII 缺失的转基因植株也会表现出直

链淀粉升高的趋势[42]。而马铃薯 SBEI 被抑制之后直

链淀粉含量并未出现明显的上升趋势[43]。Schwall 等[44]

将马铃薯的 SBEI 和 SBEII 的活性全部抑制后，直链

淀粉的含量最高可达 75%。由此可见，在支链淀粉合

成中，SBEI 和 SBEII 的功能上有一定的互补关系，

SBEII 能互补 SBEI 的大部分功能，而 SBEI 则只能互

补 SBEII 小部分的功能。这可能跟两者的底物特异性

有关。Rydberg 等[45]将马铃薯的 SBEI 和 SBEII 在大

肠杆菌中表达，以链长 8~200 个葡萄糖残基的线性糊

精为底物，分析比较了它们的体外活性。尽管发现

SBEI 和 SBEII 催化的产物中都包括大量的 DP11-14

的糖链和小部分的 DP6-7 的糖链，但是底物亲和性分

析表明，马铃薯中的 SBEI 更倾向于将直链淀粉作为

底物，而 SBEII 则喜好选择支链淀粉为底物；并且发

现 SBE 催化的分支结构都是在同一支链分子内

(intrachain)进行的。 

在 SBE 表达量降低的马铃薯块茎中，还会发现淀

粉含磷量的明显升高。对此，Jobling 等认为由于支链

淀粉的较长链中才含磷[46]，而当 SBE 酶表达量的降低

使得支链淀粉分子的长链增多时，自然磷含量水平会

增多。SBE 的酶活也可受磷酸化激活[45]，在体外实验

体系添加磷酸盐后，马铃薯 SBEI 和 SBEII 的活性都

会显著升高。这种现象在小麦中也存在[47]，但是其中

的生化机制并不清楚。 

木薯糖化突变体[48]中，可溶性糖含量比对照高出

100 多倍。分析后发现突变体中 SBEI 和 SBEII 基因在

RNA 水平和蛋白水平都没有表达；AGPase 蛋白量有

所下降，其 mRNA 表达水平却没有发生改变。由于目

前已知的 SBE 突变体和表达下调的转基因植株中，都

主要表现在直链淀粉水平的升高，而非大量可溶性糖

分的出现，因此糖化表型可能与突变体中 AGPase 蛋

白量下降有关，也可能还存在其它与 SBE、AGPase

相关的酶或者调控因子的变化未被检出，针对此突变

体的进一步研究可加深对薯类淀粉合成的理解。 

4.3. 支链淀粉的结晶依赖于去分支酶 

(Debranching Enzyme, DBE) 

除了 SS 和 SBE 之外，其它一些葡聚糖修饰酶也

会参与淀粉的生物合成。去分支酶(Debranching en-

zyme, DBE, α-1, 6-葡聚糖水解酶)，它的作用是清除

错误的分支点，使得支链淀粉形成易于结晶的螺旋

结构，是决定淀粉结构形成的一个关键酶。 

植物中包含两种类型的 DBE ：异淀粉酶

(Isoamylase, ISA, EC 3.2.1.68)和极限糊精酶 (Limit 

dextrinase, LDA, EC 3.2.1.142，也叫普鲁兰酶)。这两

种酶的氨基酸序列和底物特异性各有不同。ISA 包括

ISA1、ISA2 和 ISA3。多数作物如马铃薯中，ISA1 和

ISA2 可形成一个异源多聚复合体[49]。但在水稻胚乳

中，ISA1 既可以形成同源多聚体，也可以和 ISA2 形

成异源多聚体[50]。一般认为，ISA1 和 ISA2 与支链淀

粉合成密切相关，而 LDA 和 ISA3 则主要在淀粉降解

途径中发挥作用。ISA1 的最适底物是可溶性的支链淀

粉(具有特别长的外部链)。而 LDA 和 ISA3 则对短外

部链的葡聚糖底物有高活性，如 β-极限糊精。马铃薯

的 ISA2 没有催化活性[49]，它可能通过调控 ISA1 的活

性或者稳定性间接参与去分支反应[51]。 

当马铃薯 ISA1 蛋白缺失后，颗粒型的淀粉会减

少甚至消失，被水溶性的葡聚糖部分取代[52]，这种现

象也存在于谷物胚乳[53]、绿藻[54]和拟南芥叶片中[51]。

马铃薯和拟南芥 ISA2 的缺失也会出现同样的效果
[51,52]。在这些 ISA 缺失的植株中，出现的可溶性葡聚

糖主要是类似糖原的一种聚合物，称之为植物糖原

(Phytoglycogen)。植物糖原中短糖链(少于 10 个葡糖

残基)会占很高的比例并且比支链淀粉拥有更多的分

支点。据此推测，这种分支结构会使得植物糖原不能

形成像支链淀粉一样的高度有序的结构。野生型中形

成淀粉粒而非植物糖原的累积，意味着正常情况下，

一些由 SBE 引入的分支点会通过选择性的水解而得

以去除，支链淀粉通过自组织形成淀粉粒。如果保留

有所有的分支，则成为植物糖原而累积[55,56]。 

在几种作物的 ISA1 缺失突变体中，淀粉粒的数

量会增加[52,53]。Bustos 等[52]认为 ISA1 本身直接参与

淀粉粒的起始合成，控制着淀粉粒的数量；而 Streb

等[57]认为拟南芥中 ISA1 缺失引起的淀粉颗粒增多很

可能是间接的。在 ISA1 缺失的情况下，大量积累的 
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可溶性葡聚糖会成为淀粉粒启动合成的引物[54]。DBE

酶活完全丧失的拟南芥四突变体(isa1isa2isa3lda)中
[57]，虽然并不含有可见的淀粉颗粒，但如果将 AMY3

的活性也抑制后，淀粉粒的合成又部分恢复了。说明

由 SS 和 SBE 形成的产物实际上是有形成淀粉粒能力

的。四突变体中植物糖原所富含的极其短的分支链(小

于 6 个葡萄糖残基)和小分支状的 MOS 以及麦芽糖应

该是由 α-淀粉酶和 β-淀粉酶产生的。因此认为 SS 和

SBE 所形成的分支可由 ISA1 去除，而当 DBE 活性全

部丧失后，多分支的存在影响了淀粉双螺旋的形成效

率，成为降解酶类如 AMY3 等的底物，使得分支更短，

形成植物糖原，颗粒形态的结构几乎全部丧失。因此，

在拟南芥四突变体中完全丧失淀粉是由于淀粉降解

类酶对游离分支的降解，而非由于 DBE 活性引起的。

马铃薯 isa 突变体是否与拟南芥中的情形相似还未可

知，而木薯和甘薯的 ISA1 基因刚刚被分离出来[58,59]，

关于它们的功能还需深入研究。 

4.4. 薯类淀粉合成中功能尚不明确的其它成员 

近年来，淀粉磷酸化酶(Starch phosphoylase, SP, 

EC 2.4.1.1)，又称为 α-葡聚糖磷酸化酶，在淀粉合成

中的潜在作用成了一个新的研究焦点。它可以使葡萄

糖-1-磷酸通过释放磷酸盐成为合成葡聚糖链的底物，

并且这个反应是可逆的： 

(1,4-α-D-glucosyl)n + G-1-P  

(1,4-α-D-glucosyl)n +1 + Pi 

在大多数高等植物中，SP 分为两种类型，基质型

Pho1，L-型或者称为 L-SP；胞质型 Pho2，H-型或者

H-SP。这两种类型在分子量大小和底物特异性上有所

不同。通常认为 SP 参与到淀粉的降解过程中，而在

不同物种中的遗传学分析都得出了与此相矛盾的结

论。Sonnewald 等[60]发现马铃薯 Pho1 的缺陷型突变体

叶片中淀粉累积没有增加，拟南芥的 T-DNA 插入突

变 pho1 植株也发生同样的情况。而水稻 pho1 突变体

植株如果处在 30℃生长，胚乳中淀粉含量正常，但在

20℃的条件下与对照相比明显降低[61]。这些都让人对

Pho1 在淀粉降解中的作用产生疑惑。小麦 Pho1 和其

它的酶，比如 SBE，存在蛋白互作[62]，这暗示着 Pho1

对于淀粉代谢的作用可能是间接的。而在马铃薯中，

Albrecht 等[63]发现 Pho1 可能在淀粉合成中发挥作用，

因为其表达和酶活性表现出与淀粉累积过程呈明显

正相关的趋势，但 Pho1 如何参与淀粉合成并不清楚。

结合 Ball 和 Morell[64]提出的“葡聚糖修剪”模型(Glucan 

trimming model)，Takaha 等[65]认为有可能 D-酶(Dis- 

proportionating enzyme, DE，EC 2.4.1.25)和 Pho1 酶共

同协作，实现淀粉合成中一些剩余葡聚糖的循环再利

用：在支链淀粉合成中，会由去分支酶 DBE 产生一

些短链的葡聚糖，D-酶可以将这些链延长提供给 Pho1

作为底物。而其中所释放的 G-1-P 则可以被 AGPase

所利用而产生 ADPG(图 3)。 

关于 Pho2 的底物和生物学功能，目前仍然不是

很清楚。Steup 等[66]认为菠菜叶绿体中的 Pho2 在降解

大分支状的葡聚糖时效率更高，甚至可能直接降解淀

粉粒。但马铃薯中反义抑制 Pho2 的表达，并未发现

淀粉降解有变化，而是开花和发芽数目增多，花序出

现的时间较早[67]。这些现象使得人们怀疑 Pho2 可能

并未参与到淀粉代谢途径中去。SP 的功能还需深入研

究和探讨。 

除了 SP 酶外，已知在淀粉磷酸化和降解途径中

发挥重要作用的马铃薯 GWD(Glucan water dikinase, 

EC 2.7.9.4)也可能参与淀粉的合成[68]，马铃薯淀粉相

关蛋白质组学研究发现，在块茎发育初期和成熟块茎

中，与淀粉粒结合的蛋白中除了 GWD 蛋白的作用还

未完全了解外，其余均为淀粉合成酶类[69]，但目前还

没有明确的证据证明 GWD 确实参与淀粉合成。 

4.5. 淀粉合成研究的新热点——支链淀粉合成

中酶的相互作用 

在禾谷类作物的淀粉贮存器官中，淀粉合成相关

的各种酶包括 SS、SBE 等常以多酶复合体的形式存

在。这些引起了众多学者的关注。在小麦中发现了

SBEI 和 SBEII 组成复合体，还有 SSI、SSII 和 SBEII[70]

组成的复合体。而在玉米中发现了 SSII、SSIII和 SBEII

复合体[71-73]。另外，AGPase、丙酮酸磷酸二激酶(Pyru- 

vate orthophosphate dikinase, PPDK, EC 2.7.9.1)和 SP

也会出现在 SS/SBE 复合体中。SP 在复合体中的存在

恰恰说明了该酶可能参与淀粉合成。SS/SBE 酶复合

体的稳定性是依赖于蛋白磷酸化的[70]，体外实验证明

非特异性磷酸酶的去磷酸化可以使这种复合体解偶

联[62,70,72]，在小麦中这种去磷酸化还可以使 SBEII 失
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活。在体内，也有蛋白激酶和磷酸化酶负责淀粉合成

酶的磷酸化和去磷酸化[62]。 

虽然发现了多种淀粉合成酶复合体，但目前仍不

清楚这些酶之间是如何相互协调，从葡聚糖底物生成

支链淀粉分子，并进一步自组装形成淀粉粒的。这些

问题可能要借助于新的分析手段来解决。蛋白质组、

免疫共沉淀等分析手段的应用对研究淀粉合成过程

中蛋白互作提供了条件。但目前还无法确定酶复合体

的形成在淀粉合成中是否是一种普遍现象，有多少种

不同类型的酶复合体也有待确定。在小麦胚乳发育过

程中，类似的复合体并没有在叶片中找到[62]。虽然在

薯类中发现有些淀粉合成酶之间的表达调控紧密联

系[6]，但目前还没有淀粉合成酶复合体研究的报道，

各种复合体在薯类作物中是否普遍存在是值得关注

的，深入研究将有助于加深对薯类淀粉合成以及生物

大分子自组装的认知。 

5. 展望 

近年来，通过各种植物的突变体和转基因植株分

析，对参与淀粉合成的酶系特性以及淀粉合成过程有

了更深入的了解。然而当前的研究进展还不足以揭示

淀粉粒生物合成的全貌。薯类淀粉研究领域中目前只

有马铃薯研究得较为深入，在木薯、甘薯、芋头等经

济作物中，只是对淀粉合成相关酶进行了分离和初步

的功能鉴定，具体的酶促反应和特性研究较少。这主

要是由于薯类作物遗传背景复杂，传统育种中筛选到

的突变体较少，基因工程改造难度也较一般作物大，

如木薯在淀粉关键酶遗传工程改造上至今只有少数

几例成功的报道[8,28,74]，这些都使得薯类淀粉合成的研

究滞后于谷类作物。但从长远来看，加强薯类作物淀

粉合成的研究对生物质能源的开发和利用有着重要

的战略意义。 

薯类淀粉合成研究领域也亟需解决众多基础性

问题。一方面，对于参与淀粉合成的酶系还需要进一

步的功能阐述。单体酶如 GBSS 进行直链淀粉合成的

具体机制如何？一些多酶复合体如 SS/SBE 等是否普

遍存在于所有薯类作物中？各种酶类如何相互协调

进行支链淀粉的合成？还可能有参与淀粉合成的 

新型酶未被分离出来，这些都是吸引众多学者关注的

焦点。另一方面，对于淀粉粒本身的细致结构也需要

更详尽的研究。这可能需要借助新的技术手段，例如

直接从淀粉体中提取出正在合成的淀粉粒前体，离体

研究动态合成中的各种淀粉结构等。 

薯类作物中的淀粉合成有其独特性。例如薯类中

AGPase 不仅在淀粉合成中发挥重要作用，也与储藏

根(块茎)的发育调控息息相关，又可能是碳流代谢的

重要调控枢纽。其作用机制的阐明不仅能够为薯类作

物的储藏根发育机制打开广阔的思路，甚至可为非薯

类作物通过遗传操作形成人造淀粉贮藏器官提供了

可能性。另外，薯类作物的淀粉合成和谷类等其它作

物相比，在淀粉粒起始、直链淀粉的合成等机制上可

能存在很大差别。薯类作物中分离出的 SSS、SBE、

DBE 等基因的缺失突变体与其它作物相比又都有独

特的表型。深入研究这些问题无疑对理解薯类作物生

长发育调控机制意义重大，也将对利用基因工程开展

作物遗传改良发挥理论指导作用。 
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