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　 　 摘要:　 为探索芋淀粉合成机理ꎬ本研究从靖江香沙芋中克隆获得了 ３ 个芋可溶性淀粉合酶(ＣｅＳＳ)家族基因ꎮ
３ 个基因 ＣｅＳＳＩ、ＣｅＳＳＩＩ、ＣｅＳＳＩＩＩ 碱基序列全长分别为１ ９３２ ｂｐ、２ ４０９ ｂｐ 、３ ６０６ ｂｐꎬ编码形成 ３ 个亲水性蛋白质ꎮ 系

统进化分析结果显示ꎬ３ 个蛋白质 ＣｅＳＳＩ、ＣｅＳＳＩＩ、ＣｅＳＳＩＩＩ 与海枣、芦笋、药用稻等单子叶植物的亲缘关系较近ꎮ 表达

分析结果表明ꎬ这 ３ 个 ＣｅＳＳ 基因广泛存在于芋的叶片、叶柄、母芋和子芋中ꎮ ＣｅＳＳＩ 和 ＣｅＳＳＩＩ 的表达水平随芋球茎

的发育而显著增加ꎬ在种植 １５０ ｄ 达到峰值ꎬ而 ＣｅＳＳＩＩＩ 在成熟后期(种植 １８０ ｄ)的芋球茎中表达量较高ꎮ
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　 　 淀粉是储存在叶片叶绿体或储存器官中的主要

化合物ꎬ被用作种子休眠和植物生长的能量来源ꎬ也
是人类和动物最重要的能量来源ꎬ并被广泛用作工

业生产的原料ꎮ 植物主要合成支链淀粉和直链淀

粉ꎬ两者的结构和比例决定了淀粉的理化特性ꎬ如溶

胀、溶解性、可塑性和黏度等[１￣２]ꎮ
研究结果显示ꎬ可溶性淀粉合成酶(ＳＳＳ)通过催

化形成 α￣１ꎬ４ 糖苷键延长合成具有不同长度的支链

淀粉ꎬ决定支链淀粉的链条长度和链长分布ꎬ从而影

响支链淀粉的理化性质以及淀粉粒的结构和品

质[２￣３]ꎮ ＳＳＳ 主要存在于植物叶片和贮藏组织ꎬ主要

９３９



分为 ４ 个亚家族ꎬ即 ＳＳＩ、ＳＳＩＩ、ＳＳＩＩＩ 和 ＳＳＩＶꎬ大多存在

于质体基质中ꎮ ＳＳＩ 主要参与支链淀粉的短链产生ꎬ
ＳＳＩＩ 和 ＳＳＩＩＩ 参与支链淀粉的链条延伸[３]ꎮ 研究结果

显示ꎬＳＳＩ 在马铃薯块茎淀粉合成中的酶活性较弱ꎬ而
在水稻和玉米胚乳中具有较强的活性ꎻ下调 ＳＳＩＩ 的转

录水平会影响马铃薯块茎中的链长分布ꎬ改变淀粉结

构和其他淀粉合成酶活性[２ꎬ４￣５]ꎮ 此外ꎬＳＳＳ 每个亚家

族又含有同工酶ꎬ但是这些同工酶如何影响植物中合

成的支链淀粉的数量和组成尚待阐明ꎮ 目前关于芋

可溶性淀粉生物合成的研究相对较少ꎬ对于淀粉合成

酶的功能尚不清楚ꎮ
本研究在靖江香沙芋转录组测序基础上ꎬ克隆

获得 ３ 个芋可溶性淀粉合成酶 ＣｅＳＳ 家族基因ꎬ通过

分析氨基酸序列、蛋白质结构和亲缘进化关系ꎬ检测

３ 个基因的转录表达谱ꎬ探索其与淀粉丰度形成的

关系ꎬ从而加快芋可溶性淀粉合成机理的深入研究ꎮ

１　 材料与方法

１.１　 试验材料

供试材料为靖江香沙芋ꎬ 种植于江苏省农业科

学院六合试验基地ꎮ 分别在种植 ６０ ｄ、９０ ｄ、１２０ ｄ、
１５０ ｄ 和 １８０ ｄ 取样ꎮ 地上部组织取样部位为叶片

和叶柄ꎬ地下部组织取样部位为母芋、子芋和根ꎮ 叶

片打孔取样ꎬ叶柄切段取样ꎬ球茎去皮取样ꎬ根洗去

杂质取样ꎬ统一贮存于－８０ ℃冰箱ꎮ 每个组织取样

质量约 １􀆰 ５ ｇꎬ设 ３ 份重复ꎮ
１.２　 ｃＤＮＡ 合成

采用 ＲＮＡｐｒｅｐ Ｐｕｒｅ Ｐｌａｎｔ Ｋｉｔ[天根生化科技(北
京)有限公司产品]提取样品 ＲＮＡꎬｃＤＮＡ 合成采用宝

生物工程(大连)有限公司 ＰｒｉｍｅＳｃｒｉｐｔ ＲＴ ｒｅａｇｅｎｔ Ｋｉｔ
和 ＲＮＡ ＰＣＲ Ｋｉｔꎬ试验方法参照试剂盒说明书ꎮ
１.３　 基因克隆

根据已获得的靖江香沙芋转录组数据ꎬ通过

ＢＬＡＳＴｘ 方法比对获得 ＣｅＳＳ 基因信息ꎬ使用 Ｐｒｉｍｅｒ
Ｐｒｅｍｉｅｒ ５.０ 设计基因克隆引物和基因表达引物(表
１)ꎮ ＰＣＲ 扩增方法参考王立等[６] 的方法ꎮ ＰＣＲ 扩

增产物送北京鼎国科技公司完成序列测定ꎮ

表 １　 ＣｅＳＳ 家族基因特异引物

Ｔａｂｌｅ １　 Ｐｒｉｍｅｒｓ ｏｆ ＣｅＳＳ ｆａｍｉｌｙ ｇｅｎｅｓ

基因
引物 Ｆ

名称 序列(５′ → ３′) 　 　 　

引物 Ｒ

名称 序列(５′ → ３′) 　 　 　
用途

ＣｅＳＳＩ Ｆ１ ＡＴＧＧＡＧＧＴＴＣＴＡＣＧＧＧＴＡＧＣＡＣＧＣＣ Ｒ１ ＴＣＡＴＣＴＧＡＣＡＴＡＡＧＧＡＧＧＡＴＣＴＡＴ 基因克隆

ＣｅＳＳＩＩ Ｆ２ ＡＴＧＧＣＡＴＣＴＴＴＧＧＧＡＣＧＡＧＣＴＧＧＧＡ Ｒ２ ＴＣＡＣＣＡＣＴＧＧＴＡＣＴＴＧＧＣＡＧＣＡＡＣＡ 基因克隆

ＣｅＳＳＩＩＩ Ｆ３ ＡＴＧＧＡＴＡＴＣＴＣＴＣＴＴＣＡＴＧＣＣＡＧＡ Ｒ３ ＣＴＡＣＴＴＧＣＧＧＧＣＡＧＡＧＴＡＧＴＡＴＡＧＣ 基因克隆

ＣｅＳＳＩ Ｆ４ ＧＡＴＧＧＴＣＧＣＴＧＣＡＴＴＣＴＴＧＴ Ｒ４ ＧＣＣＴＧＧＡＴＣＡＡＧＡＧＣＡＴＧＴＧ 基因表达

ＣｅＳＳＩＩ Ｆ５ ＣＣＡＴＴＣＣＣＴＧＧＡＴＧＧＴＣＡＧＴ Ｒ５ ＴＴＡＡＣＡＧＧＡＣＧＴＣＴＧＣＡＣＣＴ 基因表达

ＣｅＳＳＩＩＩ Ｆ６ ＧＡＧＣＣＡＣＡＧＡＡＴＧＧＣＡＴＧＴＴ Ｒ６ ＡＴＣＣＧＧＧＴＧＡＧＡＴＣＣＴＣＴＣＴ 基因表达

Ａｃｔｉｎ Ｆ７ ＴＣＴＧＧＣＡＣＣＡＣＡＣＣＴＴＣＴＡＣ Ｒ７ ＧＡＣＡＣＡＣＣＧＴＣＡＣＣＡＧＡＧＴＣ 基因表达

１.４　 氨基酸序列和进化分析

采用 ＤＮＡｍａｎ 完成氨基酸序列同源性比较ꎬ在
ＭＥＧＡ ｖ４.０ 中构建系统进化树ꎮ 采用 ＳＭＡＲＴ 在线

数据库(ｈｔｔｐ: / / ｓｍａｒｔ.ｅｍｂｌ￣ｈｅｉｄｅｌｂｅｒｇ.ｄｅ / )进行蛋白

质结构域预测ꎬ在 ＥｘＰａＳｙ 网站(ｈｔｔｐ: / / ｗｅｂ. ｅｘｐａｓｙ.
ｏｒｇ / ｃｏｍｐｕｔｅ＿ｐｉ / )计算等电点和相对分子质量ꎬ采用

Ｃｅｌｌ￣ＰＬｏｃ ２.０ ｐａｃｋａｇｅ 预测亚细胞定位ꎮ
１.５　 转录表达分析

以 Ａｃｔｉｎ 基因为内参基因ꎮ 采用 ＳＹＢＲ Ｐｒｅｍｉｘ Ｅｘ
Ｔａｑ Ｋｉｔ 进行 ｑＲＴ￣ＰＣＲ 检测ꎬ按照试剂盒说明书操作ꎮ

定量 ＲＴ￣ＰＣＲ 反应体系为 ２０ μｌꎬ程序如下:９５ ℃ ３０
ｓꎻ每循环 ９５ ℃ ３ ｓꎬ６０ ℃ ３０ ｓꎬ４０ 个循环ꎻ最后 ９５ ℃
１５ ｓꎬ６０ ℃ １ ｍｉｎꎬ９５ ℃ １５ ｓꎬ每个样品 ３ 次重复ꎮ 参

考 Ｌｉｖａｋ 等[７]的方法计算基因相对表达量ꎮ
１.６　 支链淀粉含量测定

采用何洁等[８]双波长法测定芋球茎中的支链淀

粉含量ꎮ 取播种后不同时期球茎干燥样品ꎬ质量为

０􀆰 １ ｇꎬ用 １ ｍｌ 无水乙醇＋９ ｍｌ １ ｍｏｌ / Ｌ ＫＯＨ 研磨ꎬ沸
水浴加热溶解 １０ ｍｉｎꎬ冷却后定容至 １００ ｍｌꎮ 检测

５３５ ｎｍ、７５７ ｎｍ 下的吸光值ꎬ计算支链淀粉含量ꎮ
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１.７　 数据处理

使用 Ｍｉｃｒｏｓｏｆｔ Ｅｘｃｅｌ ２０１０ 软件和 ＳＰＳＳ １７.０ 软

件进行试验数据统计分析ꎮ

２　 结果与分析

２.１　 芋可溶性淀粉合成酶家族基因克隆及序列分

析

　 　 经过 ＢＬＡＳＴ 比对ꎬ共鉴定获得 ３ 个芋可溶性淀

粉合成酶 ＳＳ 基因ꎬ 分别命 名 为 ＣｅＳＳＩ、 ＣｅＳＳＩＩ、
ＣｅＳＳＩＩＩꎮ ＣｅＳＳＩ 基因碱基序列全长为１ ９３２ ｂｐꎬ编码

６４３ 个氨基酸(图 １)ꎬ蛋白质相对分子质量和理论

等电点分别为７０ ７９５和 ６􀆰 ０２(表 ２)ꎮ ＣｅＳＳＩＩ 基因碱

基序列全长为２ ４０９ ｂｐꎬ编码 ８０２ 个氨基酸(图 ２)ꎬ
蛋白质相对分子质量和理论等电点分别为８８ ７０２和
５􀆰 ７５(表 ２)ꎮ ＣｅＳＳＩＩＩ 基因碱基序列全长为 ３ ６０６
ｂｐꎬ编码１ ２０２个氨基酸(图 ３)ꎬ蛋白质相对分子质

量和理论等电点分别为１３６ ２４８和 ５􀆰 ４７(表 ２)ꎮ 蛋

白质亲水性预测和亚细胞定位预测结果(表 ２)显

示ꎬ３ 个 ＣｅＳＳ 蛋白均为亲水性蛋白质ꎬ且均定位在

叶绿体ꎮ

图 １　 ＣｅＳＳＩ氨基酸序列分析

Ｆｉｇ.１　 Ａｍｉｎｏ ａｃｉｄ ｓｅｑｕｅｎｃｅ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ＣｅＳＳＩ

表 ２　 ＣｅＳＳ 基因家族及其编码蛋白质的生化特性

Ｔａｂｌｅ ２　 Ｂｉｏｃｈｅｍｉｃａｌ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ ｏｆ ＣｅＳＳ ｇｅｎｅ ｆａｍｉｌｙ ｍｅｍｂｅｒｓ ａｎｄ ｔｈｅｉｒ ｅｎｃｏｄｅｄ ｐｒｏｔｅｉｎｓ

基因 编码区大小(ｂｐ) 氨基酸长度(ａａ) 蛋白质相对分子质量 理论等电点 疏水指数

ＣｅＳＳＩ １ ９３２ ６４３ ７０ ７９５ ６.０２ －０.２１０

ＣｅＳＳＩＩ ２ ４０９ ８０２ ８８ ７０２ ５.７５ －０.３５０

ＣｅＳＳＩＩＩ ３ ６０６ １ ２０２ １３６ ２４８ ５.４７ －０.５３７
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图 ２　 ＣｅＳＳＩＩ氨基酸序列分析

Ｆｉｇ.２　 Ａｍｉｎｏ ａｃｉｄ ｓｅｑｕｅｎｃｅ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ＣｅＳＳＩＩ

２.２　 芋可溶性淀粉合成酶氨基酸序列和进化分析

图 ４ 显示ꎬ３ 个 ＳＳ 蛋白的氨基酸序列比较相

似ꎬ均含有 Ｇｌｙｃｏ ＿ ｔｒａｎｓｆ 结构域ꎬ 其中 ＣｅＳＳＩ 和

ＣｅＳＳＩＩ 蛋白含有 １ 个 Ｇｌｙｃｏ＿ｔｒａｎｓｆ＿５ 结构域(ＣｅＳＳＩꎬ
Ａｓｎ１３５ ~ Ｓｅｒ３９３ꎻＣｅＳＳＩＩꎬＡｓｎ３１２ ~ Ｇｌｕ５５５)和 １ 个 Ｇｌｙｃｏ＿
ｔｒａｎｓ ＿ １ ＿ ４ 结构域 ( ＣｅＳＳＩꎬ Ａｓｐ４４８ ~ Ｉｌｅ５９７ꎻ ＣｅＳＳＩＩꎬ
Ｌｅｕ６０８ ~ Ｔｈｒ７６２)ꎬ而 ＣｅＳＳＩＩＩ 仅含有 １ 个 Ｇｌｙｃｏ＿ｔｒａｎｓ＿４
结构域(Ｇｌｙ７７０ ~ Ｇｌｙ９４４)ꎬ以及 ３ 个 ＣＢＭ＿２５ 结构域

(Ｇｌｙ３１６ ~Ｇｌｕ４０２、Ｇｌｕ４９２ ~Ｐｒｏ５８３、Ｇｌｙ６５４ ~Ｔｈｒ７４５)ꎮ
系统进化分析结果(图 ５)表明ꎬ３ 个 ＳＳ 蛋白聚类

分为３ 组ꎬ表现出进化差异:ＣｅＳＳＩ 与海枣(Ｐｈｏｅｎｉｘ ｄａｃ￣
ｔｙｌｉｆｅｒａꎬ ＸＰ＿００８７８３１７８.１)中 ＳＳ 蛋白最接近ꎬ序列相似

度 为 ６２􀆰 ９％ꎬ 其 次 是 菜 豆 ( Ｐｈａｓｅｏｌｕｓ ｖｕｌｇａｒｉｓꎬ
ＢＡＤ１８８４５􀆰 １) 和 拟 南 芥 ( Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ｔｈａｌｉａｎａꎬ ＮＰ ＿
１９７８１８􀆰 １)ꎬ序列相似度分别为 ５９􀆰 ７％和 ５９􀆰 ４％ꎻＣｅＳＳＩＩ
与芦笋(Ａｓｐａｒａｇｕｓ ｏｆｆｉｃｉｎａｌｉｓꎬＸＰ＿０２０２５７３０２􀆰 １)中相应
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图 ３　 ＣｅＳＳＩＩＩ氨基酸序列分析

Ｆｉｇ.３　 Ａｍｉｎｏ ａｃｉｄ ｓｅｑｕｅｎｃｅ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ＣｅＳＳＩＩＩ

蛋白质较相近ꎬ序列相似度为 ５６􀆰 ３％ꎬ其次是菠萝(Ａ￣
ｎａｎａｓ ｃｏｍｏｓｕｓꎬＸＰ＿０２０１０４４７０􀆰 １)和繁穗苋(Ａｍａｒａｎｔｈｕｓ

ｃｒｕｅｎｔｕｓꎬＡＢＡ６４５５２􀆰 １)ꎻＣｅＳＳＩＩＩ 与药用稻(Ｏｒｙｚａ ｏｆｆｉｃｉ￣
ｎａｌｉｓꎬＡＩＵ９９４５４􀆰 １)ＳＳ 蛋白相似度最高ꎬ序列相似度为
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５５􀆰 ５％ꎬ其次是玉米(Ｚｅａ ｍａｙｓꎬ ＡＦＷ５９４９８􀆰 １)和拟南芥 (Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ｔｈａｌｉａｎａꎬＮＰ＿１７２６３７􀆰 ２)ꎮ

图 ４　 ＣｅＳＳ 蛋白 Ｐｆａｍ 结构分析

Ｆｉｇ.４　 Ｐｆａｍ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ ｏｆ ＣｅＳＳ ｐｒｏｔｅｉｎ

Ａｍａｒａｎｔｈｕｓ ｃｒｕｅｎｔｕｓ:繁穗苋ꎻＡｎａｎａｓ ｃｏｍｏｓｕｓ:菠萝ꎻＡｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ｌｙｒａｔａ ｓｕｂｓｐ. ｌｙｒａｔａ:拟南芥琴亚科ꎻＡｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ｔｈａｌｉａｎａ:拟南芥ꎻＡｓｐａｒａｇｕｓ ｏｆｆｉｃｉ￣
ｎａｌｉｓ:芦笋ꎻＢｒａｓｓｉｃａ ｎａｐｕｓ:甘蓝型油菜ꎻＣａｐｓｅｌｌａ ｒｕｂｅｌｌａ:芥菜ꎻＣｏｌｏｃａｓｉａ ｅｓｃｕｌｅｎｔａ:芋ꎻＥｌａｅｉｓ ｇｕｉｎｅｅｎｓｉｓ:油棕ꎻＧｌｙｃｉｎｅ ｍａｘ:大豆ꎻＩｐｏｍｏｅａ ｂａｔａｔａｓ:
甘薯ꎻＭａｌｕｓ ｄｏｍｅｓｔｉｃａ:苹果ꎻＭａｎｉｈｏｔ ｅｓｃｕｌｅｎｔａ:木薯ꎻＭｏｒｕｓ ｎｏｔａｂｉｌｉｓ:川桑ꎻＮｅｌｕｍｂｏ ｎｕｃｉｆｅｒａ:莲ꎻＯｒｙｚａ ｏｆｆｉｃｉｎａｌｉｓ:药用稻ꎻＯｒｙｚａ ｓａｔｉｖａ Ｊａｐｏｎｉｃａ
ｇｒｏｕｐ:粳稻ꎻＰｈａｓｅｏｌｕｓ ｖｕｌｇａｒｉｓ:菜豆ꎻＰｈｏｅｎｉｘ ｄａｃｔｙｌｉｆｅｒａ:海枣ꎻＰｏｐｕｌｕｓ ｅｕｐｈｒａｔｉｃａ:胡杨ꎻＰｒｕｎｕｓ ｍｕｍｅ:梅花ꎻＲｉｃｉｎｕｓ ｃｏｍｍｕｎｉｓ:蓖麻ꎻＳｏｌａｎｕｍ ｌｙ￣
ｃｏｐｅｒｓｉｃｕｍ:番茄ꎻＴｈｅｏｂｒｏｍａ ｃａｃａｏ:可可ꎻＴｒｉｔｉｃｕｍ ａｅｓｔｉｖｕｍ:小麦ꎻＶｉｔｉｓ ｖｉｎｉｆｅｒａ:葡萄ꎻＺｅａ ｍａｙｓ:玉米ꎮ

图 ５　 不同植物 ＳＳ 家族基因系统进化分析

Ｆｉｇ.５　 Ｐｈｙｌｏｇｅｎｅｔｉｃ ｔｒｅｅ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ＳＳ ｆａｍｉｌｙ ｇｅｎｅｓ ｉｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｐｌａｎｔ ｓｐｅｃｉｅｓ
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２.３　 芋可溶性淀粉合成酶家族基因的表达水平分析

　 　 图 ６ 显示ꎬ芋可溶性淀粉合成酶家族的 ３ 个基

因 ＣｅＳＳＩ、ＣｅＳＳＩＩ、ＣｅＳＳＩＩＩ 在芋的不同组织中均有表

达ꎬ但在母芋和子芋中高表达ꎬ在根、叶片和叶柄中

低表达ꎬ说明同一基因的组织表达谱差异较大ꎻ而在

同一组织中ꎬ尤其是母芋和子芋中ꎬＣｅＳＳＩＩ 基因表达

量最高ꎬ其次是 ＣｅＳＳＩ 和 ＣｅＳＳＩＩＩꎮ 图 ７ 显示ꎬ在芋发

育过程中ꎬ叶片中 ＣｅＳＳＩ、ＣｅＳＳＩＩ、ＣｅＳＳＩＩＩ 基因表达趋

势基本不变ꎬ而球茎中的表达水平均高于叶片ꎮ 球

茎中的 ＣｅＳＳＩ、ＣｅＳＳＩＩ 基因在种植 ６０ ｄ 后表达量开

始提高ꎬ在种植 １５０ ｄ 表达水平达到峰值ꎬ随后略有

下降ꎻ而 ＣｅＳＳＩＩＩ 基因在种植 ６０ ｄ 后在球茎中表达

量开始上调ꎬ在种植 １２０ ｄ 时表达增速最快ꎬ随后表

达水平趋缓ꎬ在种植 １８０ ｄ 时表达水平最高ꎮ

同一基因不同组织间不同小写字母表示差异显著(Ｐ<０􀆰 ０５)ꎮ
图 ６　 ＣｅＳＳＩ、ＣｅＳＳＩＩ和 ＣｅＳＳＩＩＩ在不同芋组织中的表达

Ｆｉｇ.６ 　 Ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｏｆ ＣｅＳＳＩꎬ ＣｅＳＳＩＩ ａｎｄ ＣｅＳＳＩＩＩ ｉｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ
ｔｉｓｓｕｅｓ ｏｆ ｔａｒｏ

同一组织间不同小写字母表示差异显著(Ｐ<０􀆰 ０５)ꎮ
图 ７　 ＣｅＳＳＩ (Ａ)、ＣｅＳＳＩＩ (Ｂ) 和 ＣｅＳＳＩＩＩ (Ｃ)在芋不同发育时期的表达

Ｆｉｇ.７　 Ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｏｆ ＣｅＳＳＩ (Ａ)ꎬ ＣｅＳＳＩＩ (Ｂ) ａｎｄ ＣｅＳＳＩＩＩ (Ｃ) ａｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔａｌ ｓｔａｇｅｓ ｏｆ ｔａｒｏ

２.４　 ＣｅＳＳＩＩＩ 的基因表达与芋球茎支链淀粉含量相

关性分析

　 　 图 ８ 显示ꎬ芋球茎支链淀粉含量呈持续增长趋

势ꎬ在种植１２０~１５０ ｄ 增长速率最高ꎬ球茎支链淀粉

含量在种植 １８０ ｄ 达到较大值ꎮ 相关性分析结果显

示ꎬ芋球茎 ＣｅＳＳＩＩＩ 的表达水平与支链淀粉含量之间

存在明显正相关性ꎮ

３　 讨 论

３.１　 芋可溶性淀粉合成酶家族成员具有各自独特

功能

　 　 在植物叶片和贮藏组织中已经发现了 ４ 种形式

的淀粉合成酶:ＳＳＩ、ＳＳＩＩ、ＳＳＩＩＩ 和 ＳＳＩＶ[１ꎬ９]ꎮ 在马铃

薯上的研究结果显示ꎬＳＳＩ 和 ＳＳＩＩ 是主要淀粉合酶ꎬ
会影响淀粉含量和结构ꎬＳＳＩＩＩ 是支链淀粉主要合成

酶ꎬ其 活 性 占 块 茎 可 溶 性 淀 粉 合 成 酶 活 性 的

不同小写字母表示差异显著(Ｐ<０􀆰 ０５)ꎮ
图 ８　 不同发育时期芋球茎中支链淀粉含量分析

Ｆｉｇ.８　 Ａｍｙｌｏｐｅｃｔｉｎ ｃｏｎｔｅｎｔｓ ｉｎ ｃｏｒｍｓ ｏｆ ｔａｒｏ ａｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｄｅｖｅｌ￣
ｏｐｍｅｎｔ ｓｔａｇｅｓ

８０％[３]ꎮ 本研究结果显示ꎬ靖江香沙芋中存在 ３ 个

可溶性淀粉合成酶ꎬ均具有类似的 Ｇｌｙｃｏ＿ｔｒａｎｓｆ 结构

域ꎬ它们与腺苷二磷酸(ＡＤＰ)葡萄糖结合ꎬ催化合

成淀粉ꎬ而 ＣｅＳＳＩＩＩ 中除了同样的 Ｇｌｙｃｏ＿ｔｒａｎｓｆ 结构

域以外ꎬ还包含 ３ 个 ＣＢＭ＿２５ 结构域ꎬ具有淀粉结合
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特性ꎬ可能与淀粉链长有关[２]ꎮ 前人研究发现ꎬＳＳＩ
氨基末端区域高度保守的 ＫＸＧＧＬ 基序ꎬ是可溶性

淀粉合成的起始酶ꎬ与糖原合成酶底物 ＡＤＰ￣葡萄糖

结合ꎬ可能对芋的短支链淀粉合成具有重要作

用[１０]ꎮ ＳＳＩＩ 可影响支链淀粉的分支合成ꎬ改变淀粉

粒的晶体层结构和淀粉糊化温度[１]ꎮ ＳＳＩＩＩ 中含有

的六肽基序(ＲＹＧＴＶＰＶＶ)与 １４￣３￣３ 蛋白结合位点

基序相关[１ꎬ １１]ꎬ后者通过负调控拟南芥中可溶性淀

粉合成酶活性ꎬ进而影响拟南芥叶片中淀粉积累ꎬ说
明 ＣｅＳＳＩＩＩ 与芋淀粉储藏密切相关[２]ꎮ
３.２　 ３ 个芋可溶性淀粉合成酶基因与淀粉合成紧密

相关

　 　 本研究结果表明ꎬＣｅＳＳＩ、ＣｅＳＳＩＩ 和 ＣｅＳＳＩＩＩ 主要

在芋球茎中表达ꎬ但在芋的不同发育阶段ꎬ３ 个基因

表现出不同的表达模式ꎮ ＣｅＳＳＩ 和 ＣｅＳＳＩＩ 在未成熟

的芋球茎中表达水平较高ꎬ与马铃薯中的转录表达

趋势相似ꎬ即在种植 ９０ ｄ 左右明显上调表达ꎬ表明

ＣｅＳＳＩ 和 ＣｅＳＳＩＩ 更趋向于参与芋球茎中瞬时淀粉的

合成[２ꎬ ５]ꎻ而 ＣｅＳＳＩＩＩ 的转录上调时间相对较迟ꎬ在
种植 １２０ ｄ 时上调速率最高ꎬ在种植 １８０ ｄ 的成熟球

茎中表达水平最高ꎬ与在香蕉中的表达模式基本一

致ꎬ说明 ＣｅＳＳＩＩＩ 更倾向于参与贮藏淀粉的合成[１２]ꎮ
本研究发现ꎬ在芋发育过程中ꎬ芋球茎中支链淀

粉含量持续增加ꎬ在种植 １８０ ｄ 达到较大值ꎬ而且芋

球茎中 ＣｅＳＳＩＩＩ 基因表达量与芋球茎中支链淀粉含

量呈正相关ꎬ表明 ＣｅＳＳＩＩＩ 与芋球茎中淀粉贮藏有

关ꎮ 该结果与在马铃薯上的研究结果类似ꎬ马铃薯

块茎中 ＳＳＩＩＩ 活性占总 ＳＳ 活性的 ８０％ꎬ与贮藏淀粉

的合成密切相关[３]ꎮ
本研究结果表明ꎬ芋可溶性淀粉合成酶基因家

族的 ３ 个基因与球茎淀粉合成密切相关ꎬ其中 ＣｅＳＳＩ
和 ＣｅＳＳＩＩ 参与芋球茎中瞬时淀粉的合成ꎬ而 ＣｅＳＳＩＩＩ
更倾向于参与贮藏淀粉的合成ꎮ 今后需要对芋可溶

性淀粉合成酶基因进行深入研究ꎬ以明确和验证

ＣｅＳＳＩ、ＣｅＳＳＩＩ 和 ＣｅＳＳＩＩＩ 基因功能ꎮ

参考文献:

[１] 　 姚　 姝ꎬ张亚东ꎬ路　 凯ꎬ等. 水稻可溶性淀粉合成酶基因 ＳＳＩ￣
Ｉａ 和 ＳＳＩＩＩａ 的功能、等位变异及其互作研究进展[ Ｊ] . 中国水

稻科学ꎬ２０２２ꎬ３６(３):２２７￣２３６.
[２] 　 李　 丰. 甘薯淀粉合成相关基因的克隆与分子标记开发[Ｄ].

济南:山东大学ꎬ２０１７.
[３] 　 何虎翼ꎬ唐洲萍ꎬ杨　 鑫ꎬ等. 马铃薯淀粉合成与降解研究进展

[Ｊ] . 生物技术通报ꎬ２０１９ꎬ３５(４):１０１￣１０７.
[４] 　 ＣＨＥＮ Ｊꎬ ＺＥＮＧ Ｂꎬ ＺＨＡＮＧ Ｍꎬ ｅｔ ａｌ. Ｄｙｎａｍｉｃ ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｏｍｅ

ｌａｎｄｓｃａｐｅ ｏｆ ｍａｉｚｅ ｅｍｂｒｙｏ ａｎｄ ｅｎｄｏｓｐｅｒｍ ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ[Ｊ] . Ｐｌａｎｔ
Ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｙꎬ ２０１４ꎬ １６６(１): ２５２￣２６４.

[５] 　 ＳＣＨＲＥＩＢＥＲ Ｌꎬ ＮＡＤＥＲ￣ＮＩＥＴＯ Ａ Ｃꎬ ＳＣＨÖＮＨＡＬＳ Ｅ Ｍꎬ ｅｔ ａｌ.
ＳＮＰｓ ｉｎ ｇｅｎｅｓ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｉｎ ｓｔａｒｃｈ￣ｓｕｇａｒ ｉｎｔｅｒｃｏｎｖｅｒｓｉｏｎ ａｓｓｏｃｉａｔｅ
ｗｉｔｈ ｎａｔｕｒａｌ ｖａｒｉａｔｉｏｎ ｏｆ ｔｕｂｅｒ ｓｔａｒｃｈ ａｎｄ ｓｕｇａｒ ｃｏｎｔｅｎｔ ｏｆ ｐｏｔａｔｏ
(Ｓｏｌａｎｕｍ ｔｕｂｅｒｏｓｕｍ Ｌ.) [ Ｊ] . Ｇ３: Ｇｅｎｅｓꎬ Ｇｅｎｏｍｅｓꎬ Ｇｅｎｅｔｉｃｓꎬ
２０１４ꎬ ４(１０): １７９７￣１８１１.

[６] 　 王　 立ꎬ殷剑美ꎬ韩晓勇ꎬ等. 芋淀粉合成酶 ＡＧＰａｓｅ 基因的克

隆及表达分析[Ｊ] . 园艺学报ꎬ２０１６ꎬ４３(６):１１１７￣１１２５.
[７] 　 ＬＩＶＡＫ Ｋ Ｊꎬ ＳＣＨＭＩＴＴＧＥＮ Ｔ Ｄ. Ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｒｅｌａｔｉｖｅ ｇｅｎｅ ｅｘｐｒｅｓ￣

ｓｉｏｎ ｄａｔａ ｕｓｉｎｇ ｒｅａｌ￣ｔｉｍｅ ｑｕａｎｔｉｔａｔｉｖｅ ＰＣＲ ａｎｄ ｔｈｅ ２( Ｔ) (￣Ｄｅｌｔａ
Ｄｅｌｔａ Ｃ) ｍｅｔｈｏｄ[Ｊ] . Ｍｅｔｈｏｄｓꎬ ２００１ꎬ ２５: ４０２￣４０８.

[８] 　 何　 洁ꎬ闫飞燕ꎬ黄　 芳ꎬ等. 双波长法测定薯芋类农产品中直

链淀粉和支链淀粉的含量[ Ｊ] . 食品工业科技ꎬ２０２２ꎬ４３(７):
３０３￣３０９.

[９] 　 马　 岚ꎬ李育先ꎬ刘　 颖ꎬ等. 谷子淀粉合成酶家族分析[Ｊ] . 分
子植物育种ꎬ２０２０ꎬ１８(１６):５２１３￣５２２０.

[１０] ＰＦＩＳＴＥＲ Ｂꎬ ＺＥＥＭＡＮ Ｓ Ｃ. Ｆｏｒｍａｔｉｏｎ ｏｆ ｓｔａｒｃｈ ｉｎ ｐｌａｎｔ ｃｅｌｌｓ[Ｊ] .
Ｃｅｌｌｕｌａｒ ａｎｄ Ｍｏｌｅｃｕｌａｒ Ｌｉｆｅ Ｓｃｉｅｎｃｅｓꎬ ２０１６ꎬ ７３(１４): ２７８１￣２８０７.

[１１] ＬＯＺＡＮＯ￣ＤＵＲÁＮ Ｒꎬ ＲＯＢＡＴＺＥＫ Ｓ. １４￣３￣３ ｐｒｏｔｅｉｎｓ ｉｎ ｐｌａｎｔ￣
ｐａｔｈｏｇｅｎ ｉｎｔｅｒａｃｔｉｏｎｓ [ Ｊ] . Ｍｏｌｅｃｕｌａｒ Ｐｌａｎｔ￣Ｍｉｃｒｏｂｅ Ｉｎｔｅｒａｃｔｉｏｎｓꎬ
２０１５ꎬ ２８(５): ５１１￣５１８.

[１２] 苗红霞ꎬ孙佩光ꎬ刘菊华ꎬ等. 香蕉果实可溶性淀粉合成酶基因

ＭａＳＳＩＩＩ￣１ 的分子特征与时空表达模式[ Ｊ] . 中国农学通报ꎬ
２０１９ꎬ３５(１):７５￣７９.

(责任编辑:陈海霞)

６４９ 江 苏 农 业 学 报 　 ２０２３ 年 第 ３９ 卷 第 ４ 期




