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提要: 6-磷酸山梨醇脱氢酶是植物合成山梨醇的关键酶。文章从酶学特性、山梨醇转化、碳水化合物代谢等方面对 6-磷
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6-磷酸山梨醇脱氢酶(sorbitol-6-phosphate
dehydrogenase, S6PDH, EC 1.1.1.200)是合成山梨醇
的关键酶(Teo等 2006; Chong等 2007)。山梨醇是
蔷薇科木本植物中主要光合产物和贮运物质, 起其
他植物中蔗糖的作用, 与提高植物抗逆性、改善果
实风味等诸多方面有密切关系。近年来, 人们用基
因工程技术将 S6 PD H 的 cDN A 分别导入烟草
(Nicotiana tabacum) (Tao等 1995; Deguchi等
2006)、水稻(Oryza sativa L.) (王慧中等 2000)后,
其转基因植物也可以合成山梨醇, 遗传性状也有所
改变。这表明 S6PDH不仅对蔷薇科植物, 而且对
其他植物的生长发育也可能起调控作用。本文就

近年来有关S6PDH的酶学特性和其在植物体内的
功能研究进展作介绍。

1  S6PDH的酶学特性
 S6PDH又称醛糖 6-磷酸还原酶(aldose 6-

phosphate reductase, A6PR, EC 1.1.1.200) (Negmand
和 Loescher 1981), 主要分布于植物叶绿体和胞液
中(Kanayama等 1995)。在果实中此酶一般以同型
二聚体形式存在, 每条多肽的分子量为36 kDa (Hirai
1981; Kanayama和Yamaki 1993)。此酶催化反应
如下:
　　6-磷酸山梨醇脱氢酶+NADP   S6PDH    6-磷酸葡
萄糖+NADPH+H+

蔷薇科植物叶片中的S6PDH在光合组织中催
化 6-磷酸葡萄糖(glucose-6-phosphate, G6P)还原生
成 6-磷酸山梨醇(sorbitol-6-phosphate, S6P)的反应
能力大于催化 6-磷酸山梨醇氧化生成 6-磷酸葡萄
糖的能力(李嘉瑞和马锋旺 1 9 9 1 ;  Y a ma da 等

2006b)。Hirai (1979, 1981)研究枇杷(Eriobotrya
japonica L.)叶中 S6PDH特性的结果表明: S6PDH
对 S6P和 G6P的 Km值分别为 2.22 mmo1·L-1和

11.6 mmo1·L-1, 对NADP+和NADPH的 Km值分别

为 13.5 µmo1·L-1和 1.61 µmo1·L-1, 说明 S6P是
S6PDH的最适底物, 但对NADPH的亲和力大于
N A D P +,  因此整体反应倾向于逆反应。此外,
S6PDH催化S6P氧化的最适pH为9.8, 平衡常数为
5.12×10-10, 而G6P还原在 pH 7~9的范围都有最大
酶活性, 这进一步证明在中性pH条件下, G6P还原
反应比 S6P氧化反应更有效率。

苹果(Malus domestica Borkh. cv. ‘Greensleeves’)
实生苗的研究中也呈现同样的趋势, 并且ATP强烈
抑制G6P的还原, ADP与NADPH竞争性抑制G6P
的还原。当向反应体系加入 3 mmo1·L-1 ATP时,
还原的活性受抑制 44%, 加入 3 mmo1·L-1 ADP时,
还原的活性受抑制 34%; 二价的金属离子如 Zn2+

(0.3 mmo1·L- 1)等对 G6P也有较大的抑制作用
(Kanayama和Yamaki 1993)。
2  山梨醇的转化及与其相关的酶

山梨醇是一种糖醇, 作为一种小分子渗透物质,
可以改变细胞渗透势, 从而可以提高植物抗寒、抗
旱、抗盐和抗硼亏缺的能力(Yamaki 1980; Bellaloui
等 1999; 王慧中等 2000)。从G6P到合成山梨醇
途径中与山梨醇转化相关的酶有 S6PDH、6-磷酸

←——→
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山梨醇磷酸酯酶(sorbitol-6-phosphate phosphatase,
S6PPP, EC 3.1.3.50)、依赖于NADP的山梨醇脱
氢酶(NADP-dependent sorbitol dehydrogenase,
NADP-SDH, EC 1.1.1.14)和山梨醇氧化酶(sorbitol
oxidase, SOX)以及依赖于 NAD的山梨醇脱氢酶
(NAD-dependent sorbitol dehydrogenase, NAD-SDH,
EC 1.1.1.14) (Grant和 Rees 1981; 李嘉瑞和马锋旺
1991)。其反应如图 1所示。

S 6 PD H 在光合组织中促使 G 6 P 生成 S 6 P

(Yamaki 1980; Kanayama等 1998), 而 S6P向山梨
醇的转化是由特定的磷酸酯酶即 S6PPP催化完成
的。山梨醇在 SDH和 SOX的作用下, 生成葡萄
糖、果糖(Yamada等 2006a, b) (图 1)。植物体内
S6PDH的活性大小或S6PDH基因表达的程度直接
与植物体内山梨醇、葡萄糖、果糖含量关系密切,
山梨醇的积累可以作为影响植物体内碳水化合物分

布和运输的信号(Sheveleva等 1998)。
此外, 梨树(Pyrus communis L. var. sativa)和枇

图 1  植物山梨醇代谢相关酶示意图(Grant和Rees 1981; 李嘉瑞和马锋旺 1991)

杷的果实(Hirai 1979)中也有 S6PDH, S6PDH活性
大于NAD-SDH, 表明果实中S6PDH有助于山梨醇
积累, 改变果实中碳水化合物的种类(Hansen和
Ryugo 1979; Yamada等2006a), 但是其具体过程和
机制尚不清楚, 有待进一步研究。
3  S6PDH与碳水化合物代谢

Yamada等(2006b)的研究表明在梨树的功能叶
片中, S6PDH的表达量及其酶活性高于蔗糖磷酸合
成酶(sucrose phosphate synthase, SPS, EC 2.4.1.14)
10倍, SPS活性受 S6P抑制(Zhou等 2002), 而 S6P
正是 S6PDH的催化产物。在植物体中, SPS是以
UDPG为供体, 以 6-磷酸果糖为受体催化 6-磷酸
蔗糖合成的糖基转移酶。而 SPS的活力大小直接
影响光合产物的分配, 其活力大小与淀粉积累呈负
相关, 与蔗糖形成呈正相关(刘凌霄等 2005)。植
物生长发育进程受糖的调控, 蔗糖及其衍生物能被
植物细胞感知进而调控基因表达和影响生理生化

进程, 其作为强有力的信号分子的见解现已经为人
们所接受(陈俊伟等 2002, 2005), S6PDH通过对
SPS的抑制, 减少蔗糖浓度, 从而调节植物的生长
发育。

近年来,  S 6 P D H 基因转入烟草、日本柿

(Diospyros kaki Thunb.)中的工作表明, S6PDH过
量表达, 积累过多的山梨醇, 会导致转基因植物光
合能力下降, 抑制其生长发育, 甚至死亡, 且转基因
植物中S6PDH过量表达还会导致叶中淀粉含量的
明显增高(Sheveleva等 1998; Gao等 2001)。这进
一步说明S6PDH活性增强可以改变植物光合产物
的正常代谢途径, 有人把非蔷薇科植物中过量积累
的山梨醇称为终极产物(dead-end product)。为了
缓解S6PDH过量表达对植物生长发育造成的影响,
Deguchi等(2006)将苹果中编码 S6PDH和 NAD-
SDH的cDNA同时转化烟草后, 发现山梨醇也有一
定量的积累, 但山梨醇可在SDH的作用下, 转化为
果糖, 这样烟草植株可以正常生长。这说明如果导
入NAD-SDH基因, 则可以促使山梨醇转化为果糖,
植物即能正常生长。图 2显示的是苹果体内山梨
醇与其他碳水化合物代谢的关系, 山梨醇和蔗糖在
源(功能叶片)中是由6-磷酸葡萄糖生成的, S6PDH
和SDH是山梨醇代谢过程中的关键酶, 蔗糖和山梨
醇运输到库(果实、种子、根、老叶)后, 山梨醇
在SDH作用下转化为果糖, 蔗糖则在转化酶(NIN、
VIN)催化下生成果糖和葡萄糖, 淀粉的合成与分解
也可以在库(果实)中进行(王玉华等 2004; Teo等



植物生理学通讯  第 44卷 第 4期，2008年 8月778

2006; Zhou等 2006)。
4  S6PDH的应用

自1992年在苹果叶片中克隆到S6PDH基因后
(Kanayama等 1992), S6PDH基因的研究不断深
入。S6PDH与改善果实风味和提高植物抗逆性有
密切关系。归纳起来有以下 3 个方面。
4.1  改善果实风味  在蔷薇科植物中, 山梨醇起与蔗
糖相同的作用, 果实的味道在很大程度上决定于山
梨醇转变成糖的类型(李嘉瑞和马锋旺 1991)。目
前, S6PDH已成为果树生理研究中的热点。

Teo等(2006)采用基因沉默技术抑制 S6PDH
后, 苹果的碳代谢过程中的山梨醇却会影响淀粉积
累、糖和酸性物质之间的平衡等与品质相关的物

质。此外, Yamada等(2006b)在研究不同发育期梨
树叶中 S6PDH 酶活性过程中,  发现成熟叶中的
S6PDH活性高于幼嫩叶片, 随着叶片的发育成熟,
S6PDH活性也增强, 且 S6PDH活性与 CO2的同化

吸收、碳水化合物的输出明显相关。

4.2  提高植物逆境适应的能力  山梨醇有清除自由
基的能力, 它可以保护细胞免受羟自由基的损害。

此外, 山梨醇是糖醇类物质, 而糖醇是相容性溶质,
所以其在渗透调节和渗透保护中起作用(Sheveleva
等 1998)。植物中导入 S6PDH基因可以提高其适
应逆境的能力(Deguchi等 2004)。

Gao等(2001)用农杆菌介导方法将 S6PDH基
因导入柿中后, 气相色谱检测到的山梨醇含量在14.5~
61.5 mmol·g-1 (FW)之间。从中分别挑选高、中
含量山梨醇和不含山梨醇的植株进行耐盐性试验,
可以检测到叶绿素荧光参数, 山梨醇含量高的植株
其 Fv/Fm下降幅度较少, 这也说明山梨醇积累可以
提高植物的耐盐性。此外, 王慧中等(2002)以水稻
幼胚为外植体, 在建立的高效分化体系的基础上, 用
基因枪转化技术将外源S6PDH基因导入水稻后置
于0.5%氯化钠盐池中进行耐盐试验的结果表明, 转
基因植株对氯化钠表现出较强的耐性, 约半数可正
常结实。在其他植物中的实验也有类似结果, 如在
烟草、柿子和苹果中导入 S6PDH基因后, 这些植
物对硼亏缺、盐和旱的抗性均可提高(Tao等1995;
Sheveleva等 1998; Teo等 2006)。
4.3  促进硼素吸收和运输  S6PDH对植物的硼吸收

图 2  苹果体内碳水化合物的代谢途径(Teo等 2006)
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和运输也有影响。硼是植物必需的微量元素, 在植
物生长、发育过程中起着其他元素不可替代的作

用。植物体内的硼素的移动有助于提高其对土壤

中硼素营养缺失的抗性, 富含山梨糖醇的植物体中
硼易于移动, 尤其是在低硼胁迫时; 山梨糖醇含量
低的植物, 其硼难以移动(Brown和 Shelp 1997)。
Bellaloui (1999)和Brown等(1999)采用转S6PDH基
因烟草研究山梨醇含量与硼素吸收之间关系的结果

显示: 转基因烟草的幼嫩叶片可以重复使用衰老叶
片和叶面喷施的硼素, 以满足自身生长的需要; 而
非转基因烟株则不能重复使用衰老组织中的硼素以

维持幼嫩组织的生长。山梨醇含量与韧皮部中硼

的移动强度有关, 可以保证缺硼土壤中生长的烟株
产量, 而且转基因烟株还能更好地利用成熟组织中
的硼和叶面喷施的硼。

5  结语
植物中糖的合成、运输与分配是一个复杂的

过程, 并受植物自身发育和环境信号的调控, 糖本
身作为信号分子也可以通过调控相关基因的表达来

调节植物自身的生长发育过程(Smeekens 2000; 谢
祝捷等 2002; Gibson 2004; Yamada等 2006a, b;
Veyres等 2008)。在大多数情况下, 蔗糖的这种作
用可完全为己糖(例如果糖和葡萄糖)替代(Koch
1996; Jang等 1997)。S6PDH作为催化G6P和 S6P
相互转变的酶, 其在调节植物生长发育过程中的作
用和机制尚不清楚, 尤其在非蔷薇科植物中的研究
还鲜见报道。S6PDH在调节植物碳水化合物代谢
中作用也有待深入研究。
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