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摘  要 : 蔗糖是自然界中广泛存在的一种天然产物。在植物等生命体中，蔗糖磷酸合酶  (Sucrose phosphate 

synthase，SPS) 是蔗糖合成的限速酶。SPS 催化合成蔗糖-6-磷酸；蔗糖磷酸酶 (Sucrose Phosphatase，SPP) 进一

步把蔗糖-6-磷酸上的磷酸根水解下来而形成蔗糖。近几十年来关于 SPS 的研究多涉及 SPS 的酶活性测定、SPS

的抑制剂和激活剂、SPS 的共价修饰调节、SPS 调节植物碳水化合物分配、SPS 促进植物生长的机制、SPS 如何

增加果实甜度等方面，文中针对以上几个方面及 SPS 的晶体结构和催化机制进行了系统地综述。 

关键词 : 蔗糖磷酸合酶，植物碳水化合物分配，植物生长，催化机制，晶体结构 
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Function, structure and catalytic mechanism of sucrose 
phosphate synthase: a review 
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Abstract:  Sucrose is a natural product occurs widely in nature. In living organisms such as plants, sucrose phosphate 
synthase (SPS) is the key rate-limiting enzyme for sucrose synthesis. SPS catalyzes the synthesis of sucrose-6-phosphate, 
which is further hydrolyzed by sucrose phosphatase to form sucrose. Researches on SPS in recent decades have been focused 
on the determination of enzymatic activity of SPS, the identification of the inhibitors and activators of SPS, the covalent 
modification of SPS, the carbohydrate distribution in plants regulated by SPS, the mechanism for promoting plant growth by 
SPS, the sweetness of fruit controlled by SPS, and many others. A systematic review of these aspects as well as the crystal 
structure and catalytic mechanism of SPS are presented. 

Keywords:  sucrose phosphate synthase, carbohydrate distribution in plant, plant growth, catalytic mechanism, crystal structure 

 
 
 
 
 
 
 

蔗糖是一种常见的可食用二糖，许多食品中

都添加有蔗糖。甘蔗和甜菜是蔗糖的重要植物来

源。蔗糖广泛地调节植物的生长、果实的成熟、

淀粉和纤维素的合成等生命过程，相关科学问题

的解答能够促进农业发展，因此研究植物蔗糖合

成具有明显的实际意义。 

蔗糖是植物贮藏和运输碳水化合物的重要形

式之一[1]。植物通过光合作用固定二氧化碳后，

在叶绿体中合成磷酸丙糖类分子 (包括 3-磷酸甘

油醛和二羟丙酮)，这些分子可作为合成蔗糖的原

料分子。磷酸丙糖类分子从叶绿体输出至细胞质

后，细胞质中的酶就开始合成蔗糖[2]。合成蔗糖

的关键限速酶是蔗糖磷酸合酶 (Sucrose phosphate 

synthase，SPS)，这种酶催化的反应是：UDP葡

萄糖+果糖-6-磷酸→蔗糖-6-磷酸+UDP。另外一种  

酶—蔗糖磷酸酶 (Sucrose phosphate phosphatase，

SPP)，进一步把蔗糖-6-磷酸上的磷酸根水解形成

蔗糖[3]。SPS 是本文将要重点介绍的。 

1  SPS 的进化与分类 

SPS 是一种糖基转移酶。糖基转移酶可以把

NDP-单糖分子上的单糖基团转移到另外一种分

子之上，包括糖、蛋白、脂类、DNA、RNA 等。

糖基转移酶分为两种，一种含有 1 个单独的结构

域，也就是糖基转移酶 /GT (Glycotransferase)-A

型；另外一种含有 2 个结构域，即 GT-B 型，其 N-

端的结构域命名为 A 结构域 (A-domain)，C-端的

结构域命名为 B 结构域 (B-domain)[4]。SPS 的三维

结构预测显示 SPS 属于 GT-B 型糖基转移酶[5]。 

SPS 广泛地存在于植物、蓝细菌、藻类和一

些化能自养生物之中[6-9]，这提示蔗糖是这些生命

贮存能量和碳水化合物的一种分子。分子进化分

析显示所有的 SPS 都是由一个共同祖先基因— 

“SPS-like”基因进化而来的[5]。高等植物 SPS 有 3 种

SPS 基因家族，分别是 A、B 和 C 家族[10]。单子

叶植物和双子叶植物的 SPS 序列在进化上存在着

一定差异，并且在它们进化过程中发生了 SPS 基

因数量增加等事件[11]。 

植物的基因组中存在多种 SPS，并可表达于

不同的组织和器官。一种烟草 SPS 参与了在黑暗

状态下淀粉降解过程中蔗糖的合成[12]；一种大米

SPS 所控制的蔗糖合成与花粉萌发有关[13]；拟南

芥的两个主要 SPS 在叶片中的缺失限制了蔗糖合

成和夜间淀粉降解，但不会改变光合作用过程中

的碳分配[14]。总之，植物进化出不同的 SPS，说

明不同的 SPS 在时空表达和活性上存在差异，从
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而达到调节植物特定生理功能的目的。 

植物中 SPS 的氨基酸序列普遍较长，这些

SPS 除了含有催化结构域以外，还含有较长的额

外氨基酸序列，这些序列可以受到翻译后修饰，

进而调控 SPS 的活性[10,15]。蓝细菌中也存在大量

的 SPS，一般仅含有一个具有催化活性的紧凑结

构。研究发现一种鱼腥藻属蓝细菌 Anabaena sp. 

PCC7120 的 SPS 具有最小的催化活性结构[5]。蓝

细菌中的 SPS 普遍缺少额外的氨基酸序列，这表

示这些 SPS 的活性可能不受共价修饰调控，而可

能主要受转录水平、翻译水平和酶降解的调控。 

2  SPS 的酶学研究 

蔗糖几乎存在于植物的任何部位，包括叶、

根、茎、花朵、果实等，这提示这些部位都含有

SPS。在蛋白质异源表达技术还没有广泛应用时，

研究者直接从菠菜、大豆、西红柿、烟草、甜菜、

甘蔗等经济作物中直接提取 SPS，其中菠菜 SPS

是研究最多的 SPS。早期提取菠菜 SPS 的实验步

骤仅包括组织破碎和 DEAE 离子交换层析[16]。后

来，研究者发现通过组合使用多种层析方法对植

物 SPS 进行纯化，能够获得纯度较高的 SPS[17]。

随着蛋白质异源表达技术的成熟，有多种 SPS 获

得了异源表达，并且 SPS 的纯度得到了一定的提

高[17]，包括聚球藻 Synechocystis sp. strain PCC 

6803 SPS[18]、甘蔗 Saccharum officinarum SPS[19]、

奥氏嗜热盐丝菌 Halothermothrix orenii SPS[20]、

嗜甲基菌 Methylobacillus flagellatus KT SPS[21]、

欧李 Cerasus humilis SPS[22]以及细长嗜热聚球藻 

Thermosynechococcus elongatus SPS-TeSPS[23]。 

SPS 催化的反应是：UDP-葡萄糖+果糖-6-磷酸

→蔗糖-6-磷酸+UDP。反应产物是蔗糖-6-磷酸和

UDP，因此，可通过检测蔗糖-6-磷酸和 UDP 的

产量来测定 SPS 的活力。下面介绍几种测定蔗糖

-6-磷酸含量的方法：1) 间苯二酚和蔗糖-6-磷酸

混合以后，可以呈现颜色反应，在 480 nm 处有特

征吸收峰[24]；2) 使用 14C 标记的 UDP-葡萄糖作

为底物，产生具有放射性的蔗糖-6-磷酸，进而联

合使用 HPLC 和闪烁计数器可分别测定 UDP-葡

萄糖和蔗糖-6-磷酸的含量[25]；3) 蔗糖-6-磷酸被

碱性磷酸酶[16]或者 SPP[26]水解以后，形成蔗糖。

使用离子交换层析 [24]或薄层层析的方法 [23]测定

蔗糖的含量，也可以用来测定 SPS 的活性。 

SPS 催化反应中的 UDP 含量也可以被测定。

目前有许多试剂盒可以检测 UDP 的含量，检测的

原理是：丙酮酸激酶将磷酸烯醇丙酮酸上的磷酸

根转移到 UDP 上形成丙酮酸和 UTP；乳酸脱氢酶

将 NADH 上的氢传递给丙酮酸而形成 NAD+和乳

酸；NADH 在 340 nm 处有吸收峰，使用分光光度

计测定 NADH 减少可间接测定 UDP 的产生量。

另外，丙酮酸激酶将磷酸烯醇丙酮酸上的磷酸根

转移到 UDP 上形成丙酮酸和 UTP 后，丙酮酸和

2,4-二硝基苯肼可以呈现颜色反应，在 420 nm 处

有特征吸收峰[24]。总之，测定蔗糖-6-磷酸和 UDP

的含量变化，可以计算 SPS 的酶活性。 

酶活实验显示多种 SPS 对 UDP-葡萄糖的 Km

值的范围在 1.3–77 mmol/L 之间，对果糖-6-磷酸

的 Km 值的范围在 0.2–9.3 mmol/L 之间[27]。不同

种属 SPS 对 UDP-葡萄糖和果糖-6-磷酸的 Vmax 值

也具有一定的差异。早期的研究还发现，磷酸根

可抑制 SPS 的活性[16,28-30]，并推测磷酸根通过别

构效应抑制 SPS 的活性[28]，但是这种推测没有得

到晶体结构学的支持。最近，我们解析了一种 SPS

的晶体结构 [23]，发现其催化位点含有一些精氨

酸，这些精氨酸可协助酶结合果糖-6-磷酸上的磷

酸根。反应体系中如有磷酸根，那么这些磷酸根

会与果糖-6-磷酸竞争结合于催化位点，进而影响

酶的催化效率，表明磷酸根抑制 SPS 的活性不是

通过别构效应而是通过竞争性抑制作用。 

磷酸根抑制 SPS 的活性具有一定的生理意

义。磷酸丙糖类分子从叶绿体中输出至细胞质，

并转化为蔗糖后[31-32]，释放的磷酸根可抑制 SPS

的活性。另外，磷酸根是植物生长所需要的一种

营养分子，因此植物吸收的磷酸根也会抑制 SPS
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的活性。除了磷酸根以外，蔗糖-6-磷酸也会抑制

SPS[16]，这说明产物的释放速率或者逆反应会影

响 SPS 的反应速率。总之，磷酸根和蔗糖-6-磷酸

是 SPS 的抑制剂。 

SPS 也有激活剂。果糖-6-磷酸和 1,5-脱水葡

萄糖醇-6-磷酸可以激活菠菜 SPS 的活性[16]。研究

发现果糖-6-磷酸不仅可以结合于催化位点，还可

以结合于催化位点之外，通过别构效应上调 SPS

的活性。另外，葡萄糖-6-磷酸也可以上调菠菜 SPS

的活性[28]。植物 SPS 的 N-端存在磷酸化位点[33]。

植物 SPS 被磷酸化以后，活性就会受到抑制。葡

萄糖-6-磷酸可抑制 SPS 激酶的活性，而达到上调

SPS 活性的目的[34-35]。 

除了抑制剂和激活剂可以调节 SPS 的活性以

外，植物 SPS 的活性还有其他调节方式。植物 SPS

序列中存在与 14-3-3蛋白相互结合的区域，14-3-3

蛋白结合 SPS 后明显抑制 SPS 的活性[36]。另外，

对 SPS 的组氨酸进行化学修饰后发现 SPS 的活性

完全丧失，这说明有一个重要的组氨酸直接参与

催化[37]。不同物种 SPS 的氨基酸序列对比显示，

有一个保守的组氨酸可能存在于催化中心[15,23]。

在已解析的 H. orenii SPS 和 TeSPS 的晶体结构

中，确实有一个组氨酸存在于催化中心[15,23]。 

尽管前期研究揭示了一些 SPS 的激活剂和抑

制剂，但是还有必要继续深入研究其他小分子物

质对 SPS 的影响，特别是代谢物对 SPS 的激活或

者抑制作用。植物 SPS 是一个分子量较大的酶，

除了催化结构域以外还含有其他序列，这表明植

物 SPS 必然会与其他蛋白质相互作用，进而调节

其自身的活性，这一问题有待于进一步研究。 

3  SPS 的生理功能和提高果实蔗糖含量 

光合作用的最终产物包括淀粉和蔗糖[38]。淀

粉是碳水化合物的贮存形式，而蔗糖既是碳水化

合物的贮存形式，也是碳水化合物的运输形式。

淀粉合成和蔗糖合成存在一定的对立。当植物进

行淀粉合成时，蔗糖的合成受到一定程度的抑制；

当植物降解淀粉时，蔗糖的合成又受到一定程度的

上调。其中，SPS 的活性影响了光合作用，而光合

作用是碳在植物中如何分配的主要决定因素[39-40]。

SPS 也是淀粉与蔗糖合成之间碳分配的关键酶[41]。

高活性的 SPS 意味着碳在蔗糖中的分配增加和淀

粉形成中的减少[42]。 

SPS 在植物体内合成蔗糖能够促进植物的生

长。玉米 SPS 在烟草中的过度表达对叶片碳水化

合物收支产生重要影响，进而影响整个植株的发

育[43]。菠菜 SPS 在棉花中的表达可以促进蔗糖的

合成和提高纤维的长度和质量[44]。拟南芥 SPS 在

烟草中的过表达也提高了蔗糖在烟草中的含量，促

进了烟草的生长。转化株的茎高均显著增加，这与

植物纤维增长有关，这提示蔗糖含量的增加能够促

进植物生长发育[45]。在烟草中过表达玉米 SPS，

也能够促进蔗糖合成，最终促进生长发育[46]。 

果实中蔗糖水平的增加与 SPS 活性的增加有

着密切的关系。SPS 在蔗糖积累和高糖分果实的

成熟过程中起着关键的作用[47]。甜瓜中 SPS 表达

量的高低决定了蔗糖在果实中的积累[48]。番茄在

成熟的最后阶段，SPS 的表达量迅速上调，蔗糖

在果实中的量快速积累，同时淀粉的含量急剧下

降[47,49]。在香蕉的成熟阶段，SPS 的 mRNA 转录

水平和蛋白翻译水平显著提高[50]。甘蔗茎中蔗糖

的积累通过上调 SPS 的表达量和活性实现，同时

下调蔗糖转化酶的表达量和活性[51]。总之，果实

成熟阶段，SPS 的表达量和活性都上调，进而促

进蔗糖的合成，增加果实的甜度。 

当植物或者蓝细菌受到环境胁迫压力时，会

提高 SPS 的活性和表达量，以促进蔗糖的合成。

蔗糖含有多个羟基，能够模仿水的功能，与生物

大分子形成氢键等非共价键，以稳定蛋白质和生

物膜的结构功能[6]。植物经历四季变化的过程中，

特别是从秋季到冬季时，植物 SPS 的表达量会大

大提高，合成出大量蔗糖来应对寒冷[52]。在 5 ℃

低温情况下，菠菜合成 SPS 和蔗糖的量都会大大

提高[52]。当绿色生命体处于干旱等环境下时，SPS
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的表达量和活性也会大大上调[53]。当水稻在缺水

环境下时，淀粉快速被 α-淀粉酶水解，SPS 的表

达量和活性迅速上调，合成蔗糖来应对干旱[54]。

当蓝藻处于高盐环境中时，蔗糖的含量也会大大

提高[55]。当拟南芥处于渗透胁迫环境中时，SPS

的表达量同样会上调[56]。总之，绿色生命体可以

合成蔗糖来应对环境胁迫压力。绿色生命体应对

环境胁迫压力的这种方式，正好可用于扩大蔗糖

的产量，以利于相关生物能源产业的发展。 

4  植物体内 SPS 活性的调节方式 

在 1971 年，De Fekete 推测植物 SPS 的活性

可能会受到翻译后修饰调节[57]。1982 年的研究发

现，大麦叶子在经过光照后，SPS 保持在高活性

状态；而大麦在黑暗中放置一段时间以后，从叶

子中提取的 SPS 的活性明显降低。大豆、菠菜、

豌豆和甜菜的 SPS 活性也具有类似的现象[58-59]。

光照提高 SPS 的活性后，玉米通过光合作用合成

的蔗糖的量也提高[60]。这说明植物 SPS 的活性受

到昼夜明暗节律的调节，也暗示着有一种未知的

翻译后修饰调节 SPS 的活性[58]。进一步研究发现，

未知的翻译后修饰不影响 SPS 的最大活性。动力

学特性的改变会强烈改变体内 SPS 的活性，这说

明 SPS 在酶动力学活性上存在着不同的形式，并

且这些形式之间的分布可以迅速改变[32]。后来，

Joan Huber 等使用 32Pi 同位素标记的方法证明，在

黑暗情况下 SPS 被磷酸化，活性受到抑制；在光照

情况下，SPS 发生磷酸化，活性恢复，表明磷酸化

和去磷酸化可以调节植物 SPS 的活性[61]。 

Huber 等发现 PP2A 型磷酸酶的抑制剂冈田

酸和微囊藻毒素-LR 可以抑制 SPS 的去磷酸化和

活性恢复，这就说明至少有一种 PP2A 型磷酸酶

可以使 SPS 去磷酸化[62]，而许多种激酶可以磷酸

化 SPS[63]，并且磷酸化位点有多个[64]。菠菜中有

一种激酶可以对 SPS 上的两个位点进行磷酸化，

并且这种激酶的活性受到葡萄糖-6-磷酸的抑制[34]。

相反，NO3
-可以上调小麦 SPS 激酶的活性，从而

抑制 SPS 的活性[65]。另外，两种菠菜 SNF1-相关

蛋白激酶也可以磷酸化 SPS[66]。McMichael 等发

现，第 158 位丝氨酸 (Ser158) 是 SPS 的主要磷

酸化位点，它的可逆磷酸化调节着 SPS 的活性。

后来 Hendrik Weiner 获得了几种抗体，可以特异

性区别 Ser158 是否发生磷酸化[67]。除了 Ser158

可以被磷酸化以外，菠菜 SPS 的 Ser424 也可以被

磷酸化。有意思的是 Ser424 磷酸化可以激活 SPS

的活性[68]。虽然植物 SPS 磷酸化位点及作用已经

明确，但是还缺少植物 SPS 的晶体结构信息。植

物 SPS 结构的解析可以用来解释磷酸化如何影响

SPS 结合底物和催化过程。 

除了翻译后修饰可以调节 SPS 活性以外，控

制 SPS 磷酸酶的蛋白合成速率也可以调节 SPS 的

活性。环己酰亚胺是一种蛋白合成抑制剂，能够

抑制番茄和柔黄花牧豆树合成 SPS 的磷酸酶，进

而影响 SPS 磷酸化状态变为去磷酸化状态[69-70]。 

5  SPS 的晶体结构与催化机制 

菠菜 SPS (UniProt 登录号：P31928) 是研究最

多的 SPS，该酶含有 1 056 个氨基酸。研究菠菜 SPS

时，一般直接从菠菜组织中纯化 SPS，所获得菠菜

SPS 的质量和纯度可用于酶活测试，但不适于用来

进行蛋白质晶体结构学分析。即使使用大肠杆菌异

源过表达技术，也难以获得大量高纯度的菠菜

SPS[17]。除了菠菜 SPS 以外，其他植物的 SPS 的晶

体结构也没有得到解析，这就限制了从分子层面解

释植物 SPS 的催化机制及其调控机制。植物 SPS 除

了催化结构域以外还含有额外的调节部位，相反，

细菌的 SPS 仅含有催化结构域[5]，没有额外的序列，

结构非常紧凑，适用于晶体结构学研究。 

第一个晶体结构得到解析的 SPS 来源于奥氏

嗜热盐丝菌 Halothermothrix orenii[15]。H. orenii 

SPS 的晶体结构显示，该酶的 N-端的 A 结构域远

离 C-端的 B 结构域，这说明 H. orenii SPS 在晶体

中处于开放状态 (Open conformation)，没有形成

催化中心。H. orenii SPS 的 A 结构域结合有果糖- 
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6-磷酸，B 结构域没有结合 UDP-葡萄糖。奥氏嗜

热盐丝菌不属于绿色生命体，因此不能使用该晶

体结构解释绿色生命体 SPS 的催化机制。另外，

H. orenii SPS 的催化活性没有得到鉴定。 

蓝细菌被认为是植物叶绿体的祖先，因此，

蓝细菌 SPS 的晶体结构较为适于解释植物 SPS 的

催化机制。蓝细菌中普遍含有 SPS 基因，鱼腥藻

属蓝细菌 Anabaena sp. PCC7120 就含有最小的

SPS[5]。细长嗜热聚球藻 Thermosynechococcus 

elongatus 是一种能够在 57 ℃生存的蓝细菌[71]。

这种蓝细菌的基因组中有一个基因  (基因编码

是：tll1590；UniProt 登录号：Q8DIJ5)，NCBI CDD

预测这个蛋白可能是 SPS。这个基因编码的蛋白

质序列仅含有 452 个氨基酸，比菠菜 SPS 小很多，

没有翻译后修饰位点，结构十分紧凑。CAZY 

(www.cazy.org) 预测 TeSPS 属于糖基转移酶家族 4

的成员。嗜热细菌的蛋白一般更加紧凑，没有额外

的无规则卷曲，更加适于蛋白质晶体结构学研究。 

TeSPS 能够催化合成蔗糖-6-磷酸[23]，但是，

蔗糖-6-磷酸由于极性比较大，在薄层层析 (Thin 

layer chromatography，TLC) 上难以展开。加入

SPP[26]以后，可以将磷酸从蔗糖-6-磷酸上水解下

来，形成的蔗糖可使用 TLC 检测。最终，TeSPS

被证明是有活性的 SPS。TeSPS 与 UDP 和蔗糖-6-

磷酸可形成共晶体，TeSPS 与 UDP 和蔗糖-6-磷酸

共晶体结构得到了解析 (图 1)。 

晶体结构显示 TeSPS 的 A 结构域和 B 结构域

紧紧靠拢，处于关闭状态 (Close conformation)。

催化中心位于 A 结构域和 B 结构域的交界面形成

的沟壑里，并且 A 结构域结合了蔗糖-6-磷酸，B

结构域结合了 UDP。TeSPS 晶体结构和分子动力

学模拟显示 TeSPS 先结合 UPD-葡萄糖，再结合

果糖-6-磷酸，也就是催化的序列机制。 

TeSPS 晶体结构显示有多个精氨酸位于催化

中心周围 (图 2)，通过离子键稳定蔗糖-6-磷酸上

的磷酸根；当然，在 TeSPS 结合果糖-6-磷酸时，

这些精氨酸也可起到稳定果糖-6-磷酸的作用；自

由的磷酸根也会通过与这些精氨酸相互作用，影

响酶结合果糖-6-磷酸，因此磷酸根是 SPS 的抑制

剂。TeSPS 的一级结构中还含有“GPGTP”模块[72]，

该模块的存在标志着 TeSPS 属于“保留型”糖基转 
 

 
 

图 1  TeSPS 与 UDP 和蔗糖-6-磷酸的共晶体结构

(PDB 编号为 6KIH)[23] 
Fig. 1  The co-crystal structure of TeSPS with UDP and 
sucrose-6-phosphate (PDB code: 6KIH)[23]. 
 

 
 

图 2  TeSPS 的催化中心[23] 

Fig. 2  The catalytic center of TeSPS[23]. 
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移酶。所谓“保留型”指糖基转移酶的催化过程不

改变糖分子异头碳的构型。 

SPS催化的本质是使UDP-葡萄糖分子上葡萄糖

与 UDP 的共价键发生断裂，再使葡萄糖 C1 与果糖- 

6-磷酸的 OH2 上的氧原子形成共价键。Lee 等曾提

出这类“保留型”糖基转移酶催化的符合类 SNi 催化

机制。他们的实验结果证实，催化过程存在正面亲

核攻击，并且离去基团 (UDP-葡萄糖) 和亲核试剂 

(葡萄糖-6-磷酸) 能够形成一个氢键网络。动力学同

位素效应还表明催化过程存在一个高度离解的类氧

碳鎓离子样过渡态 (图 3)[73]，但类氧碳鎓离子是如

何形成的还不得而知。 

在 TeSPS 的催化中心 (图 2)，第 331 位谷氨酸 

(Glu331) 位于“GPGTP”模块，Glu331 的羧酸侧链可

以和蔗糖-6-磷酸的葡萄糖残基上的一个羟基 (OH3) 

形成氢键。关于同类酶的研究显示，这个位置的酸性

氨基酸 (谷氨酸或者天冬氨酸) 对于催化来说至关重

要，如果把这些氨基酸突变成其他氨基酸，那么酶就

会失去催化活性[74-75]。第 158 位组氨酸 (His158) 在

催化中心与葡萄糖残基上的另外一个羟基 (OH6) 形

成氢键。我们把 His158 突变成成丙氨酸以后，TeSPS

也失去了活性[23]。除此之外，葡萄糖残基上的其他 3

个羟基 (OH1、OH2 和 OH4) 可以和 UDP 上的 2 个

磷酸根形成氢键。 

根据 TeSPS 与 UDP 和蔗糖-6-磷酸的共晶体 
 

 
 

图 3  “保留型”糖基转移酶催化过程中存在的类氧碳

鎓离子过渡态及氢键网络[73] 
Fig. 3  A dissociative oxocarbenium ion-like transition 
state and a hydrogen-bond network present in the 
catalytic process of the retaining-type glycosyltransferase 
(PDB code: 6KIH)[73]. 

结构，我们对 Lee 等的类 SNi 催化机制[73]进行了完善 

(图 4)。蔗糖-6-磷酸的葡萄糖残基和 TeSPS 催化中心

形成的氢键网络的情形，应该和 UDP-葡萄糖的葡萄

糖残基结合于 TeSPS 催化中心时的情形类似。UDP-

葡萄糖的葡萄糖残基的羟基上的所有氢原子会与催

化中心的 His158、Glu331 及自身的磷酸根形成氢键

网络，这就诱导 O1、O2、O3、O4 和 O6 的电荷偏负，

并且葡萄糖的呋喃环可能会共享这些负电荷，这会强

迫 C1 带上正电荷以中和这些负电荷，进而达到一种

平衡状态，加之葡萄糖 C6 和 OH6 在溶液之中活跃度

比较高[76-77]，OH6 与 His158 形成的氢键并不稳固，

如果发生断裂，那么 OH6 上的 O6 的电荷就会恢复到

中性，那么也意味着呋喃环共享的负电荷就会减少，

但是 C1 带的正电荷没有减少，C1 需要寻找一个新的

带有负电荷的原子形成共价键。这时，果糖-6-磷酸 2 号

位的氧正好可以与 C1 形成共价键，果糖-6-磷酸 2 号

位的氢与磷酸根上与葡萄糖连接的氧原子形成共价

键，至此 TeSPS 合成出了蔗糖-6-磷酸。 

6  总结与展望 

SPS 是植物蔗糖合成的关键限速酶。随着近

几十年对 SPS 不断深入的研究，SPS 的翻译后修

饰、SPS 的抑制剂和激活剂、SPS 对植物生长调

节等问题渐渐有了较为清晰的答案。但是，为了

更深入地研究植物 SPS 的酶作用机制，需要获得

SPS 的三维结构，然而目前还未见植物 SPS 的晶

体结构报道。目前，只有两个非植物 SPS 的晶体

结构得到了解析，它们仅有催化结构域而缺少额

外的调控序列，不能阐明植物 SPS 如何受到共价

修饰调控，比如 Ser158 和 Ser424 的磷酸化如何

影响 SPS 的活性。此外，植物 SPS 的一级结构较

大，提示有其他蛋白可以通过蛋白-蛋白相互作用

调控 SPS 的活性，这方面的研究还比较欠缺。SPS

属于糖基转移酶，这类酶底物识别特异性比较差，

可对其进行酶进化，也许会获得新颖的糖基转移

酶，以用于对其他分子进行糖基化修饰。总之，

SPS 还有待于继续深入研究。 
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图 4  TeSPS 的催化模型[23] (图中“R”代表尿嘧啶核苷) 
Fig. 4  The catalytic model of TeSPS[23]. “R” indicates uridine. 
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