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　　摘要：蔗糖转运蛋白编码基因（ＳＵＴｓ）的表达在植物生长发育过程中的蔗糖转运与分配途径中起着至关重要的作
用。由粳米生产的稻米具有良好的适口性，其市场需求量也越来越大，在稻米生产过程中，灌浆期是决定水稻产量和

品质的重要时期。由此可见，研究粳稻灌浆期蔗糖转运蛋白编码基因（ＯｓＳＵＴｓ）的表达可为高产优质粳稻品种的选育
和栽培提供有价值的参考。以云南农业大学稻作研究所保育的粳稻品系为材料，研究粳稻灌浆期叶片、穗部中

ＯｓＳＵＴｓ基因的表达特点。结果表明，在粳稻叶片中，ＯｓＳＵＴ２基因的表达量最高，而其余４个基因的表达量由高到低
排序依次为 ＯｓＳＵＴ４、ＯｓＳＵＴ１、ＯｓＳＵＴ５、ＯｓＳＵＴ３。穗部不同基因表达量的排序基本与叶片中的相同，由高到低为
ＯｓＳＵＴ２、ＯｓＳＵＴ４、ＯｓＳＵＴ５、ＯｓＳＵＴ１、ＯｓＳＵＴ３，不同的是ＯｓＳＵＴ５与ＯｓＳＵＴ１表达量的排序位置发生了对调。对比叶片、穗
部中 ＯｓＳＵＴｓ基因的表达量发现，除 ＯｓＳＵＴ１基因在穗部中的表达量低于在叶片中的表达量外，其他 ４个基因
（ＯｓＳＵＴ２、ＯｓＳＵＴ３、ＯｓＳＵＴ４、ＯｓＳＵＴ５）的表达量均是穗中高于叶片中。在叶片中，ＯｓＳＵＴ３、ＯｓＳＵＴ４、ＯｓＳＵＴ５这３个基因
间的相关性较高，呈极显著正相关关系；但在穗中，ＯｓＳＵＴｓ基因间的相关性都较高，而且都达到了极显著正相关水平。
研究结果可为人们深入认识水稻ＯｓＳＵＴｓ基因的表达特点及指导水稻高产优质育种生产提供理论参考。
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　　水稻（Ｏｒｙｚａｓａｔｉｖａ）是全球重要的粮食作物，世
界上有一半的人口以水稻为主食［１－２］。随着国家稻

米市场的开放及人民生活水平的提高，近年来人们

对粳米的需求量与日俱增，国内粳米供需矛盾突

出［３］。２０１８年，全球粳米消费量较２０１０年增长了
约６９００万ｔ，增幅约为１９％，全球粳米消费量占大
米总消费量的比例由２０１０年的１３％上升至２０１８年
的１４％。目前，我国仍为第一大粳米消费国，２０１８
年的粳米消费量约为４２００万ｔ，较２０１０年增加了约
４００万ｔ。因此，要保证粳米供给，必须扩大粳稻生
产能力，突破粳稻品种选育滞后的问题，培育高产、

抗逆的粳稻新品种［４］。高产优质粳稻品种的选育

和生产离不开对粳稻遗传和生理代谢等各方面的

深入研究。

　　蔗糖转运蛋白（ｓｕｃｒｏｓｅｔｒａｎｓｐｏｒｔｅｒ，简称ＳＵＴ）是
协调植物中碳素分配的重要分子，在植物各个生长

阶段的能量分配中起着至关重要的作用［５］。多个

研究发现，ＳＵＴｓ基因之间通过相互协作或相互抑制
来共同调节植物的生理代谢及生长发育［６］。研究

发现，沉默马铃薯（Ｓｏｌａｎｕｍｔｕｂｅｒｏｓｕｍ）ＳｔＳＵＴ４基因，
ＳｔＳＵＴ１基因呈现出过表达现象，甚至导致马铃薯花
期提前［７］；对拟南芥（Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓｔｈａｌｉａｎａ）的ＡｔＳＵＴ１
基因进行过表达发现，ＡｔＳＵＴ２、ＡｔＳＵＴ４基因的表达
量相对下降［８］。此外，ＳＵＴｓ基因与植物的抗逆性也
紧密相关。在对拟南芥 ＡｔＳＵＴ９基因进行沉默处理
后，发现拟南芥植株对盐胁迫、渗透胁迫和低温胁

迫的 抵 抗 能 力 显 著 提 高［９］；对 苹 果 （Ｍａｌｕｓ
ｄｏｍｅｓｔｉｃａ）的ＭａＳＵＴ２基因进行过表达后，发现植株
对盐胁迫的抵抗力也明显增强［１０］。

　　目前，研究者在水稻中共鉴定出５个蔗糖转运
蛋白编码基因（ＯｓＳＵＴ１、ＯｓＳＵＴ２、ＯｓＳＵＴ３、ＯｓＳＵＴ４、
ＯｓＳＵＴ５）［１１］，其中对ＯｓＳＵＴ１基因功能的研究较多，
发现其在花粉发育、籽粒淀粉积累、灌浆速率、千粒

质量等多个方面都起着非常重要的作用［１２－１３］。

Ｍｉｙａｚａｋｉ等研究发现，水稻耐热品种 Ｇｅｎｋｉｔｓｕｋｕｓｈｉ
（暂无中文名称）在水稻抽穗期的茎、成熟期的种子

中的ＯｓＳＵＴ１基因表达量要明显高于其他热敏品
种，说明此基因表达量的上调可以提高水稻对高温
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胁迫的抗性［１４］。ＯｓＳＵＴ２基因在水稻籽粒灌浆的过
程中对有机物的转运起着重要作用，该基因突变会

导致水稻农艺性状发生变化，如分蘖数减少，株高、

千粒质量及根部干质量明显下降等，而其过表达会

抑制 ＯｓＳＵＴ４基因的表达。此外，ＯｓＳＵＴ２基因表达
量的上调还可明显增强植株的抗旱和抗盐能力［１５］。

ＯｓＳＵＴ３、ＯｓＳＵＴ４和 ＯｓＳＵＴ５基因对颖果早期发育过
程中的蔗糖转运起着一定的作用［１１］。从表达模式

上看，ＯｓＳＵＴ３优先在水稻花粉中表达，因此推测其
可能影响花粉发育过程中的淀粉积累［１２］。ＯｓＳＵＴ５
基因在库组织中的表达量较高，与作物产量增加有

关，抑制其表达会导致 ＯｓＳＵＴ１基因的表达量下
调［１６］。将ＯｓＳＵＴ５基因转入马铃薯中发现，马铃薯
产量提高了１．９倍多，说明此基因还可以调节植物
果实的生长发育［１７］。

　　灌浆期是水稻生殖生长的一个重要环节，然而
目前关于粳稻灌浆期 ＯｓＳＵＴｓ基因表达特点的报道
较少。本研究以云南农业大学稻作所保育的部分

粳稻品种（系）为材料，通过分析粳稻品种（系）灌浆

期ＯｓＳＵＴｓ基因在叶片、穗中的表达模式，为选育高
优、稳产的粳稻品种及水稻碳水化合物在源库流分

配中的分子调控提供重要的参考价值。

１　材料与方法

１．１　试验材料
粳稻材料共３０份，均由云南农业大学稻作所保

育。试验材料种植于云南省宜良市云南农业大学

稻作所试验田，采用大田常规管理，同时取样灌浆

期的穗和绿色叶片，用液氮速冻后于 －８０℃保存
备用。

１．２　试验方法
１．２．１　总 ＲＮＡ的提取　参照天根生化科技（北
京）有限公司的ＲＮＡ提取试剂盒说明书，用液氮预
冷的镊子取１００ｍｇ水稻材料放入１．５ｍＬ离心管
中，并在离心管中加入液氮，用灭菌的研磨棒将材

料充分磨碎。研磨完毕后立即加入１ｍＬＴＲＩｚｏｌ，并
振荡混匀。将匀浆样品在室温下放置５ｍｉｎ，使核酸
蛋白复合物完全分离，ＴＲＩｚｏｌ、三氯甲烷的添加比例
为１ｍＬ∶０．２ｍＬ，盖好管盖后剧烈振荡１５ｓ，室温
放置３ｍｉｎ，然后于４℃、１２０００ｒ／ｍｉｎ离心 １５ｍｉｎ；
将上层无色液体转移到新的离心管中，加入１ｍＬ
７５％乙醇洗涤沉淀，然后于４℃、５０００ｒ／ｍｉｎ离心
３ｍｉｎ。倒出上部液体，将剩余的少量液体于

５０００ｒ／ｍｉｎ离心１０ｓ，然后用枪头吸出液体，将带
有沉淀的离心管室温放置约２～３ｍｉｎ，再加入３０～
６０μＬＲＮａｓ－ＦｒｅｅｄｄＨ２Ｏ，以充分溶解ＲＮＡ。
１．２．２　ｃＤＮＡ的合成　根据ＴａＫａＲａ逆转录试剂盒
进行ｃＤＮＡ的合成。第１步，在ＲＮａｓｅ－ｆｒｅｅ的无菌
ＰＣＲ管中加入 ４μＬＨ２Ｏ（ＲＮａｓｅｆｒｅｅ）、２μＬ５×
ｇＤＮＡＥｒａｓｅｒＢｕｆｆｅｒ、１μＬｇＲＮＡＥｒａｓｅｒ和提取的
３μＬ总ＲＮＡ，４℃、５０００ｒ／ｍｉｎ离心５ｓ，于４２℃恒
温 ２ｍｉｎ，然后立即转移到冰上降温处理１ｍｉｎ；第２
步，在新的ＲＮａｓｅ－ｆｒｅｅ的 ＰＣＲ管中加入４μＬＨ２Ｏ
（ＲＮａｓｅｆｒｅｅ）、４μＬＰｒｉｍｅＳｃｒｉｐｔＢｕｆｆｅｒ、１μＬＲＴ
ＰｒｉｍｅＭｉｘ、１μＬＰｒｉｍｅＳｃｒｉｐｔＲＴＥｎｚｙｍｅＭｉｘ和
１０μＬ第１步的 ＲＮＡ混合液，然后将其置于３７℃
恒温处理１５ｍｉｎ，随后于８５℃处理５ｓ，取出后保存
在－８０℃，备用。
１．２．３　ｑＲＴ－ＰＣＲ　使用笔者所在课题组前期研究
设计的 ５对 ＯｓＳＵＴｓ基因的定量引物进行 ｑＲＴ－
ＰＣＲ试验，ＯｓＳＵＴｓ基因和内参 β－ａｃｔｉｎ基因引物均
由生工生物工程（上海）股份有限公司合成。用

ＳｕｐｅｒＲｅａｌＰｒｅＭｉｘＰｌｕｓ［ＳＹＢＲＧｒｅｅｎ，天根生化科技
（北京）有限公司］试剂盒及 ＣＦＸ９６ＯｐｔｉｃａｌＲｅａｃｔｉｏｎ
Ｍｏｄｕｌｅ（美国伯乐公司）ＰＣＲ仪进行实时定量 ＰＣＲ
扩增。反应体系：１２．５μＬ２×ＳｕｐｅｒＲｅａｌＰｒｅＭｉｘ
Ｐｌｕｓ，１μＬｃＤＮＡ，正、反向引物各１μＬ，用 ＲＮａｓｅ－
ｆｒｅｅｄｄＨ２Ｏ补充总体积至２５μＬ。反应程序：９５℃
１０ｍｉｎ；９５℃ １５ｓ，６１℃ １ｍｉｎ，４０个循环。每个样
品独立重复３次。
１．３　数据处理

数据在 Ｅｘｃｅｌ软件中采用２－△△ＣＴ法［１８］进行分

析，表达量数据图的绘制及相关性分析采用

ＧｒａｐｈＰａｄＰｒｉｓｍ８．０软件进行。

２　结果与分析

２．１　叶片和穗中 ＯｓＳＵＴｓ基因在灌浆期的相对表
达量

叶片的ｑＲＴ－ＰＣＲ结果表明，ＯｓＳＵＴ２的相对表
达量最高，达到 ２８．４６４，其次为 ＯｓＳＵＴ４、ＯｓＳＵＴ１、
ＯｓＳＵＴ５，ＯｓＳＵＴ３的相对表达量最低，为０．００２；与其
他４个基因相比，ＯｓＳＵＴ２的相对表达量是 ＯｓＳＵＴ１
的 ２８．４６４倍，ＯｓＳＵＴ３的 １４２３２倍，ＯｓＳＵＴ４的
３９８５倍，ＯｓＳＵＴ５的９４８８倍；ＯｓＳＵＴ４的相对表达
量虽居第 ２，但却明显高于 ＯｓＳＵＴ１、ＯｓＳＵＴ３、
ＯｓＳＵＴ５，分别是它们的 ７．１４２、３５７１、２３８１倍；
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ＯｓＳＵＴ１的相对表达量位列第３，是ＯｓＳＵＴ３的５００．０
倍，ＯｓＳＵＴ５的 ３３３．３倍；在 ５个基因中 ＯｓＳＵＴ５与
ＯｓＳＵＴ３的相对表达量最接近，ＯｓＳＵＴ５的相对表达
量仅为ＯｓＳＵＴ３的１．５倍（图１－Ａ）。
　　 穗部 ＯｓＳＵＴｓ的相对表达量最高的也为
ＯｓＳＵＴ２，达 ４９．０６８，其次为 ＯｓＳＵＴ４，最低的是
ＯｓＳＵＴ３，相对表达量为 ０．０５７；与其他 ４个基因相
比，ＯｓＳＵＴ２的相对表达量是 ＯｓＳＵＴ１的４９．０６８倍，
ＯｓＳＵＴ３的８６０．８４２倍，ＯｓＳＵＴ４的２．６８２倍，ＯｓＳＵＴ５
的９．６４０倍；穗部 ＯｓＳＵＴ４的相对表达量也是排在
第２位，为 ＯｓＳＵＴ１的１８．２９７倍，ＯｓＳＵＴ５的 ３５９５
倍；ＯｓＳＵＴ５的相对表达量也较高，为 ＯｓＳＵＴ１的

５０９０倍，ＯｓＳＵＴ３的８９．２９８倍，ＯｓＳＵＴ４的相对表达
量仅为ＯｓＳＵＴ５的３５９５倍；与叶片中相似，ＯｓＳＵＴ３
的相对表达量最低，且与其他４个基因之间的差异
极大（图１－Ｂ）。
　　综上可见，ＯｓＳＵＴ２的相对表达量在叶片、穗部
均为最高，ＯｓＳＵＴ１、ＯｓＳＵＴ４的相对表达量在叶片、
穗部也都相对较高，并且排序也较一致，均为

ＯｓＳＵＴ２＞ＯｓＳＵＴ４＞ＯｓＳＵＴ１。在检测的２个组织
中，ＯｓＳＵＴ３的相对表达量均为最低。有趣的是，
ＯｓＳＵＴ５在叶片中的相对表达量很低，但在穗部其相
对表达量却较叶片中有所提高，接近 ＯｓＳＵＴ２的
１０％，变化最明显。

　　将叶片与穗部 ＯｓＳＵＴｓ的相对表达量进行对比
发现，由图２可知，只有 ＯｓＳＵＴ１的相对表达量表现
为叶片中高于穗部，前者约比后者高２．４倍，叶片中
其余４个基因的相对表达量均低于穗部；ＯｓＳＵＴ５的
相对表达量在叶片与穗部中的差异最大，穗部中的

相对表达量是叶片中的 １１７６．４４倍；ＯｓＳＵＴ３和
ＯｓＳＵＴ４的相对表达量在叶片中与穗中的差异也极
明显，穗部中 ＯｓＳＵＴ３的相对表达量是叶片中的
１０８倍，穗部中 ＯｓＳＵＴ４的相对表达量是叶片中的
１１．９倍；ＯｓＳＵＴ２在叶片中和穗部中的相对表达量
相对稳定，穗部中 ＯｓＳＵＴ２的相对表达量较叶片中
仅增加了１．１５倍。
　　以上结果表明，在５个 ＯｓＳＵＴｓ中，ＯｓＳＵＴ１～４
的表达量在叶片中和穗中差异明显，ＯｓＳＵＴ５的相对
表达量在叶片和穗部中的差异很大。

２．２　ＯｓＳＵＴｓ相对表达量的相关性分析
由表１可以看出，在叶片中，ＯｓＳＵＴ１的相对表

达量与ＯｓＳＵＴ２的相对表达量呈显著正相关关系，
与ＯｓＳＵＴ３、ＯｓＳＵＴ５的相对表达量呈极显著正相关
关系，但与ＯｓＳＵＴ４的相对表达量无显著相关性；

ＯｓＳＵＴ２的相对表达量只与 ＯｓＳＵＴ１的相对表达量
呈显著正相关关系，与其他３个基因的相对表达量
无显著相关性；ＯｓＳＵＴ３的相对表达量与 ＯｓＳＵＴ１、
ＯｓＳＵＴ４、ＯｓＳＵＴ５的相对表达量呈极显著相关关系，
且与ＯｓＳＵＴ５相对表达量的相关性最高，与 ＯｓＳＵＴ２
的相对表达量无显著相关性；ＯｓＳＵＴ４的相对表达量
与ＯｓＳＵＴ３、ＯｓＳＵＴ５的相对表达量呈极显著正相关
关系，与ＯｓＳＵＴ１、ＯｓＳＵＴ２的相对表达量无显著相关
性；ＯｓＳＵＴ５的相对表达量与 ＯｓＳＵＴ１、ＯｓＳＵＴ３、
ＯｓＳＵＴ４的相对表达量呈极显著相关关系，但与
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ＯｓＳＵＴ２的相对表达量无显著相关性。
　　由表１还可以看出，穗部 ＯｓＳＵＴ１的相对表达
量与ＯｓＳＵＴ２、ＯｓＳＵＴ３、ＯｓＳＵＴ４、ＯｓＳＵＴ５的相对表达
量呈极显著正相关关系；ＯｓＳＵＴ２的相对表达量与
ＯｓＳＵＴ１、ＯｓＳＵＴ３、ＯｓＳＵＴ４、ＯｓＳＵＴ５的相对表达量呈
极显著正相关关系，且与 ＯｓＳＵＴ５相对表达量的相
关性最高；ＯｓＳＵＴ３的相对表达量与 ＯｓＳＵＴ１、
ＯｓＳＵＴ２、ＯｓＳＵＴ４、ＯｓＳＵＴ５的相对表达量呈极显著正

相关关系；ＯｓＳＵＴ４的相对表达量与 ＯｓＳＵＴ１、
ＯｓＳＵＴ２、ＯｓＳＵＴ３、ＯｓＳＵＴ５的相对表达量呈极显著正
相关关系；ＯｓＳＵＴ５的相对表达量与 ＯｓＳＵＴ１、
ＯｓＳＵＴ２、ＯｓＳＵＴ３、ＯｓＳＵＴ４的相对表达量呈极显著正
相关关系。

　　综上可见，这５个ＯｓＳＵＴｓ在穗中的表达量相互
间具有极显著的相关性，但是ＯｓＳＵＴｓ的相对表达量
在叶片和穗部间的相关性不显著（表２）。

表１　叶片与穗中ＯｓＳＵＴｓ在灌浆期相对表达量的相关性

部位 类别
相关系数

ＯｓＳＵＴ１ ＯｓＳＵＴ２ ＯｓＳＵＴ３ ＯｓＳＵＴ４ ＯｓＳＵＴ５

叶 ＯｓＳＵＴ１ １．００００

ＯｓＳＵＴ２ ０．０２３３ １．００００

ＯｓＳＵＴ３ ０．０００７ ０．１２４１ １．００００

ＯｓＳＵＴ４ ０．２５７２ ０．２７９８ ０．７４５４ １．００００

ＯｓＳＵＴ５ ０．００３１ ０．２０５２ ０．９３１４ ０．７５８５ １．００００

穗 ＯｓＳＵＴ１ １．００００

ＯｓＳＵＴ２ ０．８６４７ １．００００

ＯｓＳＵＴ３ ０．８２２３ ０．８０１４ １．００００

ＯｓＳＵＴ４ ０．８９８７ ０．９４３８ ０．９００８ １．００００

ＯｓＳＵＴ５ ０．８９８７ ０．９６４３ ０．７８３４ ０．９１５８ １．００００

　　注：、分别表示ｔ检验的相关性分别达显著、极显著水平，ｎ＝３。表２同。

表２　灌浆期叶片和穗部中ＯｓＳＵＴｓ相对表达量的相关性

类别
相关系数

ＯｓＳＵＴ１（穗） ＯｓＳＵＴ２（穗） ＯｓＳＵＴ３（穗） ＯｓＳＵＴ４（穗） ＯｓＳＵＴ５（穗）

ＯｓＳＵＴ１（叶） －０．１８３７ －０．２００１ －０．２２４４ －０．２１７５ －０．２４３９

ＯｓＳＵＴ２（叶） －０．０２１９ －０．１５８９ －０．１５５６ －０．１６７３ －０．１８９４

ＯｓＳＵＴ３（叶） －０．０５８６ －０．１１３５ －０．１５００ －０．１００３ －０．０５２３

ＯｓＳＵＴ４（叶） －０．０４８２ －０．０８５３ －０．１２１７ －０．０８３３ －０．０３６６

ＯｓＳＵＴ５（叶） －０．０１５０ －０．０８６８ －０．１４９６ －０．０９１２ －０．０２１５

３　讨论与结论

３．１　灌浆期ＯｓＳＵＴｓ基因在叶片中的表达特点
植物体中蔗糖转运蛋白是具有蔗糖转运活性

的跨膜结构蛋白，在植物生长发育、生理代谢、蔗糖

的运输和分配过程中起着关键作用，还可以通过识

别蔗糖信号影响其他代谢途径［１９］。目前，人们从水

稻中共鉴定出５个 ＯｓＳＵＴ基因，其中 ＯｓＳＵＴ１主要
在韧皮部装载及同化物运输过程中起关键作用［２０］。

ＯｓＳＵＴ１是负责运输蔗糖的关键基因，在籽粒灌浆期
间，叶片产生的同化产物需要以蔗糖的形式通过韧

皮部进行长距离运输才能到达穗部，并且长距离运

输途径并不集中在叶部，而是在整个植株中，因此

ＯｓＳＵＴ１在叶片中的表达量不会太高。本研究中，

ＯｓＳＵＴ１在灌浆期叶片中的表达量在５个 ＯｓＳＵＴ基
因中处于中间水平，也能说明 ＯｓＳＵＴ１在灌浆期的
叶片中并没有较高表达量这一特点。ＯｓＳＵＴ２主要
在液泡膜上表达，并且在糖从源器官叶片输出到库

器官的过程中扮演着重要角色，而在水稻灌浆期，

叶片是光合作用的主要场所，其在灌浆期合成蔗糖

的作用明显增大，使得叶肉液泡中的蔗糖含量显著

增加［１５］。本研究结果显示，ＯｓＳＵＴ２在灌浆期叶片
中的表达量最高，说明 ＯｓＳＵＴ２在光合同化物的运
输和分配过程中起着举足轻重的作用。有研究发

现，ＯｓＳＵＴ３在开花后２０ｄ会降低到几乎不能检测
的水平［１１］。本研究发现，ＯｓＳＵＴ３在灌浆期叶片中
的表达量极低，说明 ＯｓＳＵＴ３在水稻灌浆阶段的作
用不明显。在水稻的库—源转化过程中，ＯｓＳＵＴ４在
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叶鞘中有较高的表达量［２１］。本研究中，ＯｓＳＵＴ４在
叶片中的表达量较高，也可能说明 ＯｓＳＵＴ４对于叶
片中的蔗糖转运起着很重要的作用。有研究认为，

ＯｓＳＵＴ５主要参与蔗糖在组织和颖果中的卸载过
程［２２］，而本研究发现，ＯｓＳＵＴ５在叶片中相对表达量
较低，说明 ＯｓＳＵＴ５发挥作用的主要场所不在叶
片中。

３．２　灌浆期ＯｓＳＵＴｓ基因在穗中的表达特点
籽粒充实是水稻高产的重要保障。Ａｏｋｉ等研

究ＯｓＳＵＴ１发现，在水稻库组织中ＯｓＳＵＴ１表达量很
小［１１］，这与Ｈｉｒｏｓｅ等研究发现的在开花后的穗中几
乎检测不到 ＯｓＳＵＴ１的表达［２１］相似，这与本研究发

现的ＯｓＳＵＴ１在穗中表达量相对较低的结果也一
致。研究发现，ＯｓＳＵＴ２在水稻各组织中呈表达水平
稳定趋势［１１］，并通过其在花后籽粒的表达模式，推

断出ＯｓＳＵＴ２在籽粒的生长发育中起着主导作用，
此外通过抑制 ＯｓＳＵＴ２的表达，从而造成源端光合
作用合成的蔗糖不能及时有效地输送到库细胞中，

从而造成源端大量积累蔗糖，籽粒蔗糖供应不充

足，最终造成其生长迟缓，分蘖数、株高、千粒质量

和根干质量显著降低，结实率低，结实不饱满及品

质差等问题［１５］。反之将 ＯｓＳＵＴ２进行过表达，发现
其在抽穗后的表达量显著高于普通植株 ＯｓＳＵＴ２的
表达量，并且在灌浆期中有效地提高了光合产物的

转运和转换，进而显著地提高了水稻的单株粒质量

及籽粒充实度［２３］。这与本研究发现的叶与穗中

ＯｓＳＵＴ２的表达量都是稳定最高的结果相符，同时也
表明了它对水稻产量确实有着重要的影响。他人

研究发现，ＯｓＳＵＴ３表达量有一定的波动性，在开花
后１～２ｄ时达到最大，但在３ｄ时明显下降，５～７ｄ
又恢复，然后逐渐下降［２４－２５］。本研究中，灌浆期穗

中的ＯｓＳＵＴ３表达量极低，这可能说明ＯｓＳＵＴ３在灌
浆期行使的功能场所并不在穗中；ＯｓＳＵＴ４在颖果等
组织中有较强的表达［１１］，这与本研究发现的

ＯｓＳＵＴ４在穗部的表达量较高的结果吻合。ＯｓＳＵＴ５
在花序及发育早期的颖果中能特异表达，其功能与

籽粒的充实度和灌浆相关［２６］，本研究中 ＯｓＳＵＴ５的
表达量显著增加与前人研究结果相同，这说明

ＯｓＳＵＴ５对水稻灌浆起着一定的作用。
３．３　叶穗间ＯｓＳＵＴｓ相对表达量的相关性

水稻叶片是蔗糖合成的重要产所，蔗糖从源到

库的转运效率也尤为重要［２７］。在水稻灌浆期间，叶

片能为稻穗籽粒的充实提供合成有机物的源物质。

因此，研究灌浆期叶和穗器官中ＯｓＳＵＴｓ基因表达的
相关性可为探讨光合同化物运输、分配的代谢调控

和水稻高产优质栽培提供理论参考。而在植物体

的生长发育过程中，蔗糖转运蛋白基因会在植物的

不同组织、不同时期中协同调控植物体的生长过

程，因此蔗糖转运蛋白基因可能是单个特异的也可

能是部分重叠的。本研究发现，多数ＯｓＳＵＴｓ基因的
表达量在叶中不相关，这很可能跟ＯｓＳＵＴｓ特异性表
达有关。比如 ＯｓＳＵＴ１与 ＯｓＳＵＴ５都是定位在质膜
上的蔗糖转运蛋白，但 ＯｓＳＵＴ５的特异性又比
ＯｓＳＵＴ１差［２８］，与本研究相同的是 ＯｓＳＵＴ１与
ＯｓＳＵＴ５之间存在极显著正相关关系，但相关性并不
明显。ＯｓＳＵＴ２是定位在液泡中［１５］，而液泡作为贮

存和积累能量的细胞器，其主要功能是调节细胞渗

透压，因此 ＯｓＳＵＴ２与细胞膜上的 ＯｓＳＵＴ１、ＯｓＳＵＴ５
几乎是无相关性。ＯｓＳＵＴ３与 ＯｓＳＵＴ４功能尚不明
确，但本研究发现，ＯｓＳＵＴ３、ＯｓＳＵＴ４与 ＯｓＳＵＴ５都呈
极显著相关关系且相关性较大，因此猜测 ＯｓＳＵＴ３
与ＯｓＳＵＴ４在叶片当中也起着一定作用，具体的机
制有待下一步研究。

　　穗是水稻利用或贮存同化物的库，有研究认为
库能刺激叶片中的光合活性，调节光合产物的分

配［２９］。基于 ＯｓＳＵＴｓ基因在花后籽粒中的表达模
式，可将籽粒发育分为２个阶段，第１个阶段为花后
的１～４ｄ，为籽粒的生长及细胞分化阶段；第２阶段
为花后５～１５ｄ，为籽粒达到最长并开始增重阶
段［３０］。由此可推测出 ＯｓＳＵＴ２、ＯｓＳＵＴ４和 ＯｓＳＵＴ５
在第１阶段起主要作用，ＯｓＳＵＴ１则在第２阶段起作
用，而 ＯｓＳＵＴ３则起着衔接这 ２个阶段的作用［２４］。

与本研究的结果类似，在穗中，ＯｓＳＵＴｓ之间都呈极
显著正相关关系，证明这５个基因共同协调灌浆期
的籽粒发育过程。此外，也有人认为，在开花期０～
１４ｄ，在水稻中过表达ＯｓＳＵＴ２基因，ＯｓＳＵＴ４的表达
量明显降低，为正常植株表达量的一半，表明

ＯｓＳＵＴ２基因的过表达可能会抑制 ＯｓＳＵＴ４的表达
量［２６］。而在本研究中，发现水稻灌浆期中的

ＯｓＳＵＴ２与ＯｓＳＵＴ４基因呈正相关关系，这与上述结
果相悖，猜测可能是植株本身会有一定的临界值，

在过表达植株上，ＯｓＳＵＴ２大量表达可能会适得其
反，造成其他基因表达量降低以及影响植株生长发

育。ＯｓＳＵＴ３、ＯｓＳＵＴ４与ＯｓＳＵＴ５在穗中呈极显著正
相关关系，且 ＯｓＳＵＴ５抑制表达会导致千粒质量降
低，结实率降低［２３］。由此猜测这几个基因都与水稻
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的经济产量有着紧密的关系。这也为 ＯｓＳＵＴ３与
ＯｓＳＵＴ４这２个基因功能的进一步研究提供了一定
的参考价值。

　　叶片与穗部是水稻最主要的源与库器官。而
流则是源和库之间的桥梁，流运行通畅会间接或者

直接影响到源和库的生理活性。前人研究发现，转

ＯｓＳＵＴ２与ＯｓＳＵＴ５会加快光合转运速率，理论上其
最终的垩白度应该高于对照，但结果是垩白度低于

对照［２３］。从这里可以猜测，从源中将光合产物转运

进库中不仅仅依靠蔗糖转运蛋白就能完成，在转运

的过程中，还需要细胞壁转化酶［３１－３３］、单糖转运蛋

白［３４］等共同配合完成，并且在灌浆期中籽粒淀粉的

生物合成过程中还有大量的酶与蛋白质参与。而

本研究只涉及蔗糖转运蛋白基因，这也就说明了叶

穗间ＯｓＳＵＴｓ并无相关性的原因。
　　综上，在本研究中，ＯｓＳＵＴ２无论在叶和穗中表
达量都显著高于其他４个基因，说明 ＯｓＳＵＴ２在灌
浆期对蔗糖的转运分配起着重要的作用。由于５个
ＯｓＳＵＴｓ基因在穗中的表达量呈极显著正相关关系，
表明在颖果成熟阶段这５个基因是协同表达的。本
研究可为蔗糖转运基因表达关系的进一步研究提

供参考。
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