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碳离子辐照对甜高粱糖分与蔗糖代谢相关酶活力的影响  
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摘要  以碳离子辐照筛选出的早熟突变体 KF1210-3、KF1210-4 和对照 KFJT-CK 为材料，通过甜高粱茎秆中

蔗糖、果糖、葡萄糖含量及蔗糖代谢相关酶活性的动态变化，探讨碳离子辐照对甜高粱茎秆不同糖分积累规

律及蔗糖代谢相关酶活性的影响。结果表明：突变体 KF1210-3 和 KF1210-4 成熟期蔗糖含量显著增高，分别

达到 147.58 mg/gFw 和 135.46 mg/gFw；蔗糖合成酶合成方向(Sucrose synthase synthesis, SSs)和蔗糖磷酸合成

酶(Sucrose-phoshate synthase, SPS)活性显著升高，而蔗糖合成酶分解方向(Sucrose synthase cleavage, SSc)、

酸性转化酶(Acid inverse, INVA)和中性转化酶(Neutral inverse, INVN)活性显著降低(p<0.05)。突变体中糖分

积累是 SSs、SSc、SPS、INVA 和 INVN 协同作用的结果。和对照相比，较高的合成蔗糖能力和较低的分解蔗

糖行为增加了两突变体的蔗糖含量，说明碳离子辐照对甜高粱茎秆糖分含量的提高有一定的促进作用。 
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高粱(Sorghum bicolor (L.) Moench)是位于玉

米、小麦、水稻和大麦之后的世界第五大粮食作物。

甜高粱被称为芦粟、糖高粱、甜秆和高粱甘蔗，是

粒用高粱的一个变种[1]。与粒用高粱相比，甜高粱

生物学产量高、抗逆性强，籽粒可食用，茎秆富含

糖分，可用于制糖、酿酒、青贮饲料及制造生物燃

料等[2-3]，因此甜高粱被认为是一种极具商业价值的

能源作物之一[4-5]。 

蔗糖是高等植物光合作用的主要产物，除了作

为植物生长发育的能源物质之外[6]，也参与信号传

导、细胞分裂分化及对逆境胁迫的反应等过程，因

此，蔗糖的运输速率对植物的整个生长发育过程都

有影响。甜高粱中蔗糖含量最多，其次为葡萄糖和

果糖。蔗糖在茎秆运输和积累过程中受转运酶及代

谢相关酶的调控，蔗糖代谢相关酶的活性确保了蔗

糖流动的单一方向性（从韧皮部到库的薄壁细胞），

并维持一定的细胞浓度[7]。蔗糖代谢相关酶有蔗糖

合成酶 (Sucrose synthase, SS)、蔗糖磷酸合成酶

(Sucrose-phoshate synthase, SPS)与转化酶(Invertase, 

INV)，其中转化酶包括酸性转化酶(Acid inverse, 

INVA)和中性转化酶(Neutral inverse, INVN)[8]。其

中，SS 可逆催化 UDPG 和果糖合成蔗糖，但主要

起分解蔗糖的作用，在源组织中活性较高[9]，在库

组织中将蔗糖分解为尿苷二磷酸葡萄糖(UDPG)和

果糖。SPS 将 UDPG 和 6-磷酸果糖(6-P-F)合成为 6-

磷酸蔗糖，最终降解形成蔗糖，再由源组织运输到

韧皮部。在库组织中，这类酶与蔗糖的再合成有关

（将转化酶分解出的己糖再合成为蔗糖）。INV 不

可逆地催化蔗糖的分解，其在伸长组织中活性较高，

并调节细胞质的己糖池来维持呼吸代谢[10]。一般来

说，从韧皮部卸载的蔗糖，大多数被 SSc (Sucrose 

synthase cleavage, SSc)和 INV 分解为葡萄糖和果

糖，并由糖转运蛋白运输入细胞质[11]。草莓[12]和高

粱[13]库组织中蔗糖的积累与 INV和SS的活性有关；

柑橘中SS和 INV的活性对增加库强起重要作用[14]；

马铃薯和玉米的库组织中 SS 活性的增加有利于光

合产物的分区[15-16]。在甜高粱的茎秆中蔗糖含量的

升高与 INV 活性的降低和 SPS 活性的增加有关[1]。 

在甜高粱产业链中，品种的选育是最为关键的

环节，优质原料的稳定供应是甜高粱产业化开发的
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焦点和生命线。目前面临的基本现状是现有甜高粱

品种含糖量较低[17]，利用杂交育种技术来提高糖产

量的方法逐渐达到平台期[18-19]。因此，今后应加大

育种方法和手段的研究力度，使甜高粱育种有较大

的突破。重离子束诱变育种技术因其具有突变频率

高、突变谱广、变异性状易稳定及诱变速度快等优

势而广泛应用于植物和微生物品种改良领域，并取

得了丰硕的成果[20-23]。中国科学院近代物理研究所

利用碳离子束辐照技术筛选出稳定遗传的甜高粱早

熟突变体 KF1210-3 和 KF1210-4，解决了甜高粱作

为短日照作物在北方地区籽粒无法成熟的难题。 

本文以 KF1210-3、KF1210-4 和对照品种 KFJT- 

CK 为研究对象，比较甜高粱蔗糖、果糖、葡萄糖

含量及蔗糖代谢相关酶活性的差异，为甜高粱辐射

诱变育种及蔗糖代谢等相关研究提供理论依据。 

1 材料与方法 

1.1 试验材料 

甜高粱突变体 KFJT1210-3 和 KFJT1210-4 是由

中国科学院近代物理研究所利用碳离子束辐照技术

从 KFJT-CK 中筛选得到，比较试验于甘肃省辐照诱

变育种工程试验室中进行，试验地块为砂壤土，肥

力中等，所有试验设 3 次重复，小区面积 20.5 m × 

15.3 m，株行距 30 cm × 50 cm，其他管理措施按常

规要求实施。在甜高粱苗期、抽穗期和成熟期进行

随机取样，苗期取材部位为幼茎，抽穗期和成熟期

为茎秆第六节，样品经液氮速冻后置于−80 ℃超低

温冰箱，用于糖分和蔗糖代谢相关酶活性的测定。 

1.2 可溶性糖测定 

葡萄糖、果糖和蔗糖含量的测定方法参照苏州

科铭生物技术有限公司提供的试剂盒说明书。 

1.3 酶活性测定 

蔗糖合成酶 SS 合成方向 (Sucrose synthase 

synthesis, SSs)和分解方向 SSc、蔗糖磷酸合成酶

SPS、酸性转化酶 INVA 和中性转化酶 INVN 的粗

酶采用混株提取方法，酶活性测定参照 Qazia[7]的方

法并稍作改进[24]。 

1.4 数据统计分析 

数据处理及统计分析采用 SPSS17.0 软件，制

图用 Origin8.0 软件。组间显著性比较采用 t 检验，

p<0.05 表示差异显著，p<0.01 表示差异极显著，数

据以“ x ±s”表示。 

2 结果与讨论 

2.1 可溶性糖在不同生长阶段的变化 

从苗期到成熟期两个突变体与对照茎秆中均含

有一定量的蔗糖、果糖和葡萄糖，且 3 个组分含量

变化趋势相似。苗期蔗糖、果糖与葡萄糖含量相差

不大，而抽穗期和成熟期蔗糖迅速积累成为主要的

碳水化合物（见图 1）。 

 

 

 

图 1  甜高粱突变体与对照各时期蔗糖、葡萄糖及 
果糖的含量变化 

Fig.1  Changes of sucrose, glucose and  
fructose content between mutants and contrast in  

sweet sorghum at key stages 
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成熟期突变体 KF1210-3、KF1210-4 蔗糖含量

显著积累（图 1-b、c），分别达到 147.58 和 135.46 

mg/gFw，显著高于对照组 KFJT-CK (113mg/gFw) 

(p<0.05)，分别是对照的 1.34 倍和 1.23 倍。在整个

生长发育时期，两突变体和对照的果糖、葡萄糖均

处于一个较低的水平，其含量在发育过程中缓慢增

长，在成熟期均达到最大值。KF1210-3 和 KF1210-4

的果糖和葡萄糖含量分别占各自总糖的 14.95%和

10.97%（图 1-b）、17.35%和 12.09%（图 1-c），均

低于对照的 17.76%和 13.42%。 

2.2 蔗糖代谢相关酶活性比较 

蔗糖的积累与蔗糖代谢相关酶密不可分，分别

对两突变体和对照各时期的蔗糖代谢相关酶活性进

行测定，结果见图 2。合成蔗糖的酶 SPS 和 SSs 活

性在苗期、抽穗期和成熟期随着蔗糖不断积累呈上

升趋势，且 SPS 活性在发育前期均高于各自 SSs 活

性。其中，突变体 KF1210-3 和 KF1210-4 SPS 活性

在 3 个生育时期均显著高于对照(p<0.05)（表 1），

且成熟期 SPS 活性分别是对照的 1.2 倍和 1.4 倍（图

2-c）。SSs 活性也随着植株的生长不断增加，成熟

期活性分别是对照的 1.1 倍和 1.3 倍（图 2-a）。与

对照相比，KF1210-3 和 KF1210-4 中分解蔗糖的酶 

SSc、INVA 和 INVN 从苗期到抽穗期活性不断升高，

成熟期显著低于对照(p<0.05)（表 1）。 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

图 2  甜高粱突变体与对照各时期蔗糖代谢酶活性 
Fig.2  Activities of sucrose-metabolizing enzymes between mutants and contrast in sweet sorghum at key stages  
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表 1  甜高粱突变体与对照各时期蔗糖代谢酶活性差异分析 
Table 1  Significant difference analysis of sucrose-metabolizing enzymes between mutant and contrast in  

sweet sorghum at key stages 

时期 Stage 酶 Enzyme KFJT-CK KF1210-3 KF1210-4 

苗期 
Seeding 

INVN 319.572±55.029
686.654±69.714

386.023±163.514 385.594±61.910 
INVA 894.904±207.997 852.451±72.338 
SPS 2832.057±200.541

a
3755.358±178.622

c
4335.990±246.962

b

SSs 1009.633±72.856 1040.366±60.458 917.002±83.619 
SSc 112.355±13.631

a
456.885±32.890

c
684.354±72.595

b

抽穗期 
Boot 

INVN 893.641±62.493 839.940±174.907 900.287±71.211 
INVA 898.790±22.564 939.324±83.316 827.470±137.240
SPS 3868.100±267.595

a
6777.771±460.364

b
6984.392±193.357

b

SSs 1004.704±95.259
a

1243.452±99.261
ab

1356.760±167.103
b

SSc 2321.956±91.343
a

1815.337±81.982
c

1968.77±81.967
b

成熟期 
Grain 

INVN 829.926±122.975
a

333.241±53.582
b

335.664±49.104
b

INVA 831.245±101.790
a

331.025±36.738
b

321.685±48.272
b

SPS 6177.610±335.700 a  8346.072±499.121 c 7346.703±283.154 b 
SSs 6555.772±383.6345a 8793.435±322.0773b 7127.356±179.6294a 
SSc 2105.029±135.715

a
499.063±35.320

c
783.723±91.491

b

注：a−c 代表在 0.05 水平上有显著差异。Note: Compared with each other, a−c, p<0.05. 

2.3 蔗糖含量与蔗糖代谢酶的关系 

对蔗糖代谢相关酶与蔗糖含量进行相关性分

析，以期更进一步探明两个突变体与对照间蔗糖代

谢的差异规律。对 KFJT-CK 而言，蔗糖含量与 INVA

无明显相关性，但与 INVN (R=0.495)呈显著正相关

性，与SPS (R=0.913)、SSs (R=0.718)和SSc (R=0.593)

呈极显著的正相关性（图 3）。对突变体 KF1210-3

而言，蔗糖含量与 INVN 和 SSc 无明显相关性，与

INVA(R=0.663) 呈极显著负相关性，但与 SPS 

(R=0.821)及 SSs(R=0.854)极显著正相关（图 4）。对

突变体 KF1210-4 而言，蔗糖含量与 INVN、SSc 无

明显相关性，与 INVA(R=0.829) 呈极显著负相关

性，但与 SSs(R=0.925)呈极显著正相关性（图 5）。 

 

图 3  KFJT-CK 各时期的蔗糖和蔗糖代谢酶活的相关性 
Fig.3  Correlation between sucrose content and  

sucrose-metabolizing enzymes in KFJT-CK at key stages:  
** p<0.01; * p<0.05  

 
图 4  KF1210-3 各时期的蔗糖和蔗糖代谢酶活的相关性 

Fig.4  Correlation between sucrose content and  
sucrose-metabolizing enzymes in mutant KF1210-3 at 

 key stages : ** p<0.01; * p<0.05 

 

图 5  KF1210-4 各时期的蔗糖和蔗糖代谢酶活的相关性 
Fig.5  Correlation between sucrose content and  

sucrose-metabolizing enzymes in mutant KF1210-4 at 
 key stages: ** p<0.01; * p<0.05 
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3 讨论 

甜高粱作为一种能源作物，利用价值取决于茎

秆中糖分含量的高低，因此，糖分含量高的品种利

用价值高。从研究结果来看，利用碳离子束辐照筛

选出的突变体 KF1210-3、KF1210-4 与对照品种

KFJT-CK 在苗期、抽穗期和成熟期的糖分含量及蔗

糖代谢相关酶的活性存在明显差异。 

3.1 糖分含量 

蔗糖是植物光合作用同化产物的主要形式，是

植物的能源物质，也是植物生长发育过程中的一个

主要调节者 [6,25-26]，通过韧皮部进入库组织。在植

物苗期，蔗糖从叶片运输到生长的茎秆和根系中，

随着发育的进行，蔗糖含量同步增加，通过呼吸作

用将其重新分配给库组织[10]。本研究结果表明，葡

萄糖和果糖含量在整个生长发育时期一直保持在较

低水平，可能是由于一部分葡萄糖和果糖促进细胞

分裂与生长和本体生长发育的原因[27-28]。茎秆生长

发育前期由己糖合成的蔗糖又被 INVA、INVN 和

SSc 分解用于甜高粱的生长而积累缓慢，但成熟期

伴随蔗糖合成酶(SSs、SPS)活性的增加和蔗糖分解

酶(INVA、INVN、SSc)活性的降低，蔗糖含量开始

迅速积累，这与候昊[29]与毛鑫[30]等的研究表明，生

长发育前期蔗糖主要被分解用于甜高粱的快速生

长，而生长后期被用来存储积累结果一致。另外，

幼茎和不断成熟的茎秆中蔗糖含量积累速度差异明

显增加，这在甘蔗研究中也有类似报道[31]。在生长

发育前期，蔗糖主要被分解用于甜高粱的快速生长，

而生长后期被用来积累存储。成熟期 KF1210-3 和

KF1210-4 的蔗糖含量显著高于 KFJT-CK(p<0.05)，

分别是对照的 1.34 倍和 1.23 倍；KF1210-3 的果糖

和葡萄糖占总糖的  14.95% 和 10.97% ，低于

KF1210-4(17.35% 和 12.09%) 及 对 照 (17.76% 和

13.42%)（图 1），这可能是因为两突变体中能将更

多的葡萄糖和果糖合成为蔗糖，导致它们在成熟期

蔗糖含量增加。 

3.2 蔗糖代谢相关酶 

甜高粱的光合产物在蔗糖代谢相关酶的参与下

合成蔗糖，并通过共质体和质外体途径运输蔗糖，

前者蔗糖不参与分解和再合成过程，后者蔗糖参与

分解和再合成，其中较强的再合成能力使甜高粱有

较高的蔗糖含量[7,32]。在本研究中，两个突变体与

对照的 SPS 活性在发育前期均高于各自 SSs 活性，

在整个生长发育时期中均与蔗糖含量呈正相关或极

显著正相关性，其中两个突变体 SPS 活性显著高于

对照(p<0.05)，说明 SPS 在甜高粱蔗糖代谢中是主

要催化蔗糖合成的酶。这与甜高粱 SPS 活性对茎秆

总糖含量有很大影响的报道一致[7]，且在小麦[33]和

甘蔗[31,34-35]中也有类似报道。 

SS 对蔗糖的合成与分解均有参与，Dey 等[36-37]

认为在许多植物中 SS 主要参与分解蔗糖，但有研

究认为，在大多数植物的库器官中，SS 活性与库强

度和蔗糖输入量呈正相关性[8]。本研究发现，对照

KFJT-CK 的蔗糖含量与 SSs 和 SSc 的活性均呈极显

著相关性。但在突变体 KF1210-4 和 KF1210-3 中，

蔗糖含量与 SSs 呈极显著正相关性，而与 SSc 无相

关性。这说明蔗糖合成酶 SS 在两个突变体中参与

了蔗糖的合成积累，同时在成熟期 SSc 的活性大幅

下降，这或许是导致两突变体蔗糖含量高于对照的

原因之一。 

转化酶(INVA、INVN)主要的作用是将蔗糖水

解[10]。在不断成熟的茎秆中 INVA 的活性不断降低，

并且蔗糖的积累有可能调节酸性转化酶活性和蔗糖

合成酶的活性[38]。本研究中也有类似结果，从苗期

到抽穗期两突变体与对照的 INVA、INVN 活性不断

升高，但成熟期较对照显著降低。成熟期甜高粱的

茎秆组织中，蔗糖不需要经过分解及再合成的过程

直接进入液泡中进行存储，因此，较低的蔗糖分解

酶(INVN、INVA、SSc)活性是茎秆糖分积累的先决

条件[13,32]，这或许也是两突变体蔗糖含量增加的原

因之一。这与 Suresh 等[39]在甘蔗中研究的 INV 活

性降低和 SPS 活性增加与蔗糖积累有关的结果类

似。其中，在成熟期突变体 KF1210-3 的 SPS、SSs

活性高于 KF1210-4；KF1210-3 的 SSc 活性低于

KF1210-4，从而导致 KF1210-3 的蔗糖含量高于

KF1210-4。 

4 结论 

突变体 KF1210-3 和 KF1210-4 的糖分积累是

SSs、SPS、SSc、INVA 和 INVN 协同作用的结果，

在苗期分解蔗糖供本体生长发育的能力高于对照，

而在成熟期分解蔗糖的能力逐渐减缓且低于对照中

蔗糖的分解速度，与此同时伴随着 SPS 与 SS 活性

的显著增加，导致蔗糖的大幅积累，这或许是

KF1210-3、KF1210-4 比 KFJT-CK 有较高的产糖和
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储糖能力的原因，其中 KF1210-3 积累糖分的能力

最高，这说明碳离子辐照诱变技术是选育高糖甜高

粱品种的有利方法。另外，对照中蔗糖与 INVA 活

性无明显相关性，与 SPS、SSc、SSs 和 INVN 活性

呈极显著正相关性，但 KF1210-3 与 KF1210-4 中蔗

糖与 INVN、SSc 活性无明显相关性，而与 INVA 活

性呈极显著负相关性，与 SPS 呈正相关性，与 SSc

活性呈极显著正相关性。 

蔗糖、果糖、葡萄糖的含量及蔗糖代谢相关酶

活性之间的差异可能与蔗糖代谢相关酶的基因表达

差异有关。今后将借助转录组测序等技术，对甜高

粱早熟突变体 KF1210-3、KF1210-4 的蔗糖代谢相

关酶的基因表达差异及糖代谢调控机理等问题进行

深入研究，同时对生物量和含糖量之间的相关性等

进行进一步分析，为甜高粱品种改良、种质创制及

实际生产应用提供一定的理论依据。 
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Effects on the sugar components and related enzyme activity of sucrose metabolism by  

carbon ion irradiation in sweet sorghum 

YANG Taoliwei1,2  LIU Ruiyuan1,2  GU Wenting2  BI Yang1  LI Wenjian2  DONG Xicun2 
1 (Gansu Agricultural University, Lanzhou 730000, China)  

2(Institute of Modern Physics, Chinese Academy of Sciences, Lanzhou 730000, China) 

ABSTRACT  In order to reveal accumulation mechanism of different sugar components and effects on sucrose 

metabolism related enzyme activity by carbon ion irradiation, the dynamic changes of sucrose, fructose, glucose 

contents and sucrose metabolism related enzyme activity were studied in the sweet sorghum, which early-maturing 

mutants, KF1210-3 and KF1210-4 isolated from KFJT-CK irradiated by carbon ion beam, were used as experiment 

materials. The results indicated that the sucrose content of KF1210-3 and KF1210-4 were significantly increased at 

mature stage, the value being 147.58 mg/gFw and 135.46 mg/gFw, respectively. The activities of sucrose synthase 

synthesis (SSs), Sucrose-phosphate synthase(SPS) were increased significantly, while sucrose synthase cleavage 

(SSc), acid inverse (INVA), neutral inverse (INVN) were significantly decreased. Sucrose accumulation of the 

mutants resulted in synergistic action of SSs, SSc, SPS, INVN and INVA. Higher ability of the sucrose synthesis and 

lower sucrose hydrolysis behavior increased sucrose content of the two mutants. In brief, the promoting effect on 

sucrose content was induced by carbon ion irradiation in sweet sorghum, which provides theory evidence for mutation 

breeding and related research of sucrose metabolism.  

KEYWORDS  Sweet sorghum, Carbon ion irradiation, Sucrose-metabolizing, Enzyme activity 
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