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摘　 要： 己糖激酶是植物体内催化己糖磷酸化的关键酶，参与植物的生长发育过程。 前期已克隆获得了主

要在木薯花中表达的己糖激酶基因 ＭｅＨＸＫ５。 该研究主要利用己糖激酶酵母突变菌株 ＹＳＨ７．４－３Ｃ 进行酵

母功能互补实验，验证 ＭｅＨＸＫ５ 催化己糖磷酸化的功能。 结果表明：转 ｐＤＲ１９５－ＭｅＨＸＫ５ 载体的 ＹＳＨ７．４－

３Ｃ 酵母可以在以葡萄糖或果糖为唯一碳源的培养基中生长，表明 ＭｅＨＸＫ５ 能催化己糖磷酸化为酵母的生

长提供碳水化合物和能量。 该研究结果为进一步研究 ＭｅＨＸＫ５ 参与木薯的开花过程的生理功能奠定了

基础。
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　 　 植物叶片中合成的蔗糖被运输到库器官（花、
果实、种子、块根等）后，转化酶或蔗糖合成酶可将

蔗糖分解成己糖 （葡萄糖和果糖） （ Ａｌｏｎｉ ｅｔ ａｌ，
１９９７； Ｌｉ ｅｔ ａｌ， ２０１３； Ｙａｏ ｅｔ ａｌ， ２０１４）。 己糖需经

过己糖激酶的磷酸化，形成磷酸己糖后才能为植

物库器官的生长发育或淀粉的积累提供碳源和能

量（Ｇｒａｎｏｔ ｅｔ ａｌ， ２０１４）。 植物己糖激酶具有双重

功能，既可催化己糖磷酸化，又可作为细胞内糖传

感蛋白 参 与 葡 萄 糖 信 号 的 转 导 （ Ｇｒａｎｏｔ ｅｔ ａｌ，
２０１４）。 植物己糖激酶基因由多个基因组成基因

家族，不同植物己糖激酶基因家族的数量具有明

显差异，如拟南芥基因组中有 ６ 个己糖激酶基因

成员，番茄基因组中有 ４ 个己糖激酶基因成员，玉
米基因组中有 ９ 个己糖激酶基因成员，水稻基因

组中有 １０ 个己糖激酶基因成员（Ｃｈｏ ｅｔ ａｌ， ２００６；
Ｇｒａｎｏｔ， ２００７； Ｋａｒｖｅ ｅｔ ａｌ， ２００８； Ｚｈａｎｇ ｅｔ ａｌ，
２０１４）。 己糖激酶可定位于线粒体、叶绿体、细胞

质和细胞核中，亚细胞定位的多样性预示着己糖

激酶 具 有 多 种 生 理 功 能 （ Ｃｈｅｎｇ ｅｔ ａｌ， ２０１１；
Ｎｉｌｓｓｏｎ ｅｔ ａｌ， ２０１１）。 相关研究表明己糖激酶参与

了植物对逆境胁迫的响应，影响根的发育及叶片

的衰老，调节光合作用，控制花粉萌发，调控基因

的表达等功能（Ｓｗａｒｔｚｂｅｒｇ ｅｔ ａｌ， ２０１１； Ｘｉａｎｇ ｅｔ ａｌ，
２０１１； Ｚｈａｎｇ ｅｔ ａｌ， ２０１４）。

木薯是华南地区重要的经济作物，其块根富

含淀粉（Ｊａｎｓｓｏｎ ｅｔ ａｌ， ２００９）。 本实验室前期已从

华南 ８ 号（ ＳＣ８）木薯品种基因组中克隆获得 ７ 个

己糖激酶基因，利用 ｑＰＣＲ 技术对木薯己糖激酶基

因家族进行了表达特性的研究，发现 ＭｅＨＸＫ５ （基
因登录号： ＫＪ４１７４３７）在叶片、茎、块根韧皮部、块
根木质部、雄花、雌花、果等器官中均有表达，但主

要在雄花和雌花中表达（Ｇｅｎｇ ｅｔ ａｌ， ２０１７）。 推测

ＭｅＨＸＫ５ 可能在木薯生殖器官的发育过程中起重

要作用。 为了进一步验证克隆获得的 ＭｅＨＸＫ５ 基

因编码的蛋白质是否具有催化己糖磷酸化的功

能，我们将利用己糖激酶酵母菌突变株 ＹＳＨ７．４⁃３Ｃ
进行功能互补实验，鉴定 ＭｅＨＸＫ５ 催化己糖磷酸

化的活性，为进一步鉴定 ＭｅＨＸＫ５ 在木薯生殖器

官发育过程的生理功能奠定基础。

１　 材料与方法

１．１ 载体及菌株

菌株：ＤＨ５α 大肠杆菌菌株，己糖激酶酵母突

变体菌株 ＹＳＨ７．４⁃３Ｃ，携带 ｐＤＲ１９５ 空载体的己糖

激酶酵母突变体菌株 ＹＳＨ７．４⁃３Ｃ。 载体：酵母表达

载体 ｐＤＲ１９５。
１．２ 酵母表达载体的构建

利用 Ｐｒｉｍｅｒ Ｐｒｅｍｉｅｒ ５ 软件设计引物带有 Ｘｈｏ
Ｉ 酶 切 位 点 的 上 游 引 物 ＭｅＨＸＫ５⁃Ｆ： ５′⁃
ＴＣＧＣＴＣＧＡＧＡＴＧＣＡＧＡＡＧＡＡＧＧＴＧＧＴＧ⁃３′和带有

ＢａｍＨ Ｉ 酶 切 位 点 的 下 游 引 物 ＭｅＨＸＫ５⁃Ｒ： ５′⁃
ＣＧＣＧＧＡＴＣＣＴＴＡＡＣＧＡＴＡＡＴＧＣＧＡＡＴＧ⁃３′，在生工

生物工程有限公司合成引物。 以实验室保存的

ｐＭＤ１８Ｔ⁃ ＭｅＨＸＫ５ 质粒为模板，采用宝生物工程有

限公司生产的 ＰｒｉｍｅＳＴＡＲ ＨＳ ＤＮＡ Ｐｏｌｙｍｅｒａｓｅ 高

保真酶进行 ＰＣＲ 扩增获得的 ＭｅＨＸＫ５ 的 ＣＤＳ 区。
经过 琼 脂 糖 凝 胶 电 泳 检 测 扩 增 效 果 后， 采 用

ＳａｎＰｒｅｐ 柱式 ＰＣＲ 产物纯化试剂盒回收目的片段。
利用 Ｆｅｒｍｅｎｔａｓ 公司生产的 Ｘｈｏ Ｉ 和 ＢａｍＨ Ｉ 对

ＰＣＲ 产物及 ｐＤＲ１９５ 载体进行双酶切反应，采用

ＤＮＡ Ｌｉｇａｔｉｏｎ Ｋｉｔ Ｖｅｒ．２．１ 试剂盒连接 ＭｅＨＸＫ５ 基因
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和 ｐＤＲ１９５ 载体并转化 ＤＨ５α 大肠杆菌感受态细

胞。 将菌液涂布于具有氨苄霉素抗性的 ＬＢ 平板

上，３７ ℃倒置培养至形成单菌落。 挑取单菌落进

行扩大培养后，利用 Ｔａｑ ＤＮＡ 聚合酶进行菌液

ＰＣＲ 筛选阳性克隆送上海生工生物工程有限公司

进行测序。 采用 ＳａｎＰｒｅｐ 柱式质粒 ＤＮＡ 小量抽提

试剂盒提取测序正确的 ｐＤＲ１９５⁃ＭｅＨＸＫ５ 质粒并

进行双酶切鉴定（Ｘｈｏ Ｉ 和 ＢａｍＨ Ｉ）。
１．３ ｐＤＲ１９５⁃ＭｅＨＸＫ５质粒转化己糖激酶酵母突变株

将 ｐＤＲ１９５⁃ＭｅＨＸＫ５ 质粒转化到 ＹＳＨ７． ４⁃３Ｃ
酵母突变株中。 具体方法如下：取 ０．３ ｍＬ 己糖激

酶酵母突变株 ＹＳＨ７． ４⁃３Ｃ 的菌液到含有 ３０ ｍＬ
ＹＰＤＡ 培养基的锥形瓶中，２００ ｒ·ｍｉｎ⁃１，３７ ℃震荡

培养至 ＯＤ６００约为 ０．８；取 １ ｍＬ 菌液到 １．５ ｍＬ 离心

管中，５ ０００ ｒ·ｍｉｎ⁃１离心 ５ ｍｉｎ 收集菌体后加入

５００ μＬ ＰＥＧｍｉｘ （５０％ ＰＥＧ３３５０， １ ｍｏｌ·Ｌ⁃１ ＬｉＡＣ，
１ ｍｏｌ·Ｌ⁃１ ｐＨ ７． ５ Ｔｒｉｓ⁃Ｈｃｌ， ０． ５ ｍｏｌ·Ｌ⁃１ ｐＨ ８． ０
ＥＤＴＡ）和 ５ μＬ ｐＤＲ１９５⁃ＭｅＨＸＫ５ 质粒，充分混匀

后常温放置 １５ ｍｉｎ；４５ ℃热激 １５ ｍｉｎ 后冰上静置

１５ ｍｉｎ。 吸取 １００ μＬ 菌液涂布于缺尿嘧啶的 ＳＤ
培养基（半乳糖为碳源）的平板上，３０ ℃倒置培养

２ ｄ。 待形成单菌落以后，进行菌落 ＰＣＲ 检测。
１．４ ＭｅＨＸＫ５ 催化己糖磷酸化的功能分析

将含有 ｐＤＲ１９５⁃ＭｅＨＸＫ５ 质粒和 ｐＤＲ１９５ 空载

体的 ＹＳＨ７．４⁃３Ｃ 酵母，以及 ＹＳＨ７．４⁃３Ｃ 酵母分别

接种在缺尿嘧啶的 ＳＤ 液体培养基（半乳糖为碳

源）中，２００ ｒ·ｍｉｎ⁃１，３７ ℃震荡培养至过夜；５ ０００
ｒ·ｍｉｎ⁃１，３ ｍｉｎ 离心收集菌体后，使用无菌ｄｄＨ２Ｏ
重悬菌体，再次离心，共洗菌 ３ 遍；利用无菌ｄｄＨ２Ｏ
将菌液分别稀释至 ＯＤ６００ ＝ ０．２；稀释好的菌液分别

划线于以葡萄糖或果糖为唯一碳源的 ＳＤ 培养基

（缺尿嘧啶）上，３０ ℃倒置培养 ４ ｄ，观察菌斑生长

情况。

２　 结果与分析

２．１ ｐＤＲ１９５⁃ＭｅＨＸＫ５ 酵母表达载体的构建

为了构建 ＭｅＨＸＫ５ 酵母表达载体，本研究设计

了带有酶切位点的基因特异性引物 ＭｅＨＸＫ５⁃Ｆ
（Ｘｈｏ Ｉ）和 ＭｅＨＸＫ５⁃Ｒ（ＢａｍＨ Ｉ），以实验室保存的

ｐＭＤ１８Ｔ⁃ＭｅＨＸＫ５ 质粒为模板进行 ＰＣＲ 反应，扩增

ＭｅＨＸＫ５ 基因的编码区序列。 琼脂糖凝胶电泳检测

结果表明，扩增片段大小与预期一致，无杂带，可直

接进行 ＰＣＲ 产物回收（图 １）。 回收获得的 ＭｅＨＸＫ５
经双酶切反应（Ｘｈｏ Ｉ 和 ＢａｍＨ Ｉ）后与 ｐＤＲ１９５ 酵母

表达载体连接转化 ＤＨ５α 大肠杆菌感受态细胞，获
得单菌落并筛选阳性克隆测序。 提取测序成功的

ｐＤＲ１９５⁃ＭｅＨＸＫ５ 重组质粒并进行双酶切（Ｘｈｏ Ｉ 和

ＢａｍＨ Ｉ）鉴定，结果获得一条长约 １ ８４２ ｂｐ 的目的

条带（图 ２），与预期大小相吻合。 这表明 ｐＤＲ１９５⁃
ＭｅＨＸＫ５ 重组质粒已构建成功。

图 １　 ＭｅＨＸＫ５ 基因 ＰＣＲ 电泳鉴定
Ｆｉｇ． １　 Ｅｌｅｃｔｒｏｐｈｏｒｅｓｉｓ ｆｏｒ ＰＣＲ ｐｒｏｄｕｃｔ ｏｆ ＭｅＨＸＫ５ ｇｅｎｅ

图 ２　 Ｘｈｏ Ｉ 和 ＢａｍＨ Ｉ 酶切鉴定 ｐＤＲ１９５⁃ＭｅＨＸＫ５
载体　 Ｍ． ＤＮＡ ｍａｒｋｅｒ ＤＬ １５ ０００； １． ｐＤＲ１９５⁃

ＭｅＨＸＫ５ 载体酶切； ２． ＭｅＨＸＫ５ 基因。
Ｆｉｇ． ２　 Ｅｌｅｃｔｒｏｐｈｏｒｅｓｉｓ ｏｆ ｐＤＲ１９５⁃ＭｅＨＸＫ５ ｖｅｃｔｏｒ ｃｕｔ ｂｙ
Ｘｈｏ Ｉ ａｎｄ ＢａｍＨ Ｉ ｒｅｓｔｒｉｃｔｉｏｎ ｅｎｚｙｍｅｓ　 Ｍ． ＤＮＡ ｍａｒｋｅｒ
ＤＬ １５ ０００； １． Ｅｌｅｃｔｒｏｐｈｏｒｅｓｉｓ ｏｆ ｐＤＲ１９５⁃ＭｅＨＸＫ５ ｖｅｃｔｏｒ ｃｕｔ ｂｙ

Ｘｈｏ Ｉ ａｎｄ ＢａｍＨ Ｉ ｒｅｓｔｒｉｃｔｉｏｎ ｅｎｚｙｍｅｓ； ２． ＭｅＨＸＫ５ ｇｅｎｅ．

７４５１１２ 期 姚远等： 木薯己糖激酶 ＭｅＨＸＫ５ 的催化功能鉴定



２．２ ｐＤＲ１９５⁃ＭｅＨＸＫ５载体转化己糖激酶酵母突变株

通过 ＬｉＡＣ 法将 ｐＤＲ１９５⁃ＭｅＨＸＫ５ 载体转入己

糖激酶酵母突变株 ＹＳＨ７．４⁃３Ｃ，并在以半乳糖为碳

源的 ＳＤ 缺尿嘧啶（Ｕｒａｃｉｌ）培养基上筛选单菌落

（ｐＤＲ１９５⁃ＭｅＨＸＫ５ 载体上含有合成尿嘧啶的基

因，转入该载体的酵母菌株可以在缺乏尿嘧啶的

ＳＤ 培养基上生长）。 挑取单菌落进行菌落 ＰＣＲ 检

测，ＰＣＲ 产物经琼脂糖凝胶电泳检测结果发现，６
个单菌落都扩增出与获得了与 ＭｅＨＸＫ５ 大小相一

致的特异条带（图 ３）。 此研究结果证明 ｐＤＲ１９５⁃
ＭｅＨＸＫ５ 载体已成功转化到己糖激酶酵母突变株

ＹＳＨ７．４⁃３Ｃ。

图 ３　 酵母菌落 ＰＣＲ 检测　 Ｍ． Ｍａｒｋｅｒ ＤＬ ２ ０００；
１－６． 酵母菌落 ＰＣＲ； ７． 阴性对照； ８． 阳性对照。

Ｆｉｇ． ３　 Ｉｄｅｎｔｉｆｉｃａｔｉｏｎ ｏｆ ｙｅａｓｔ ｂｙ ＰＣＲ　 Ｍ． Ｍａｒｋｅｒ ＤＬ ２ ０００；
１－６． Ｙｅａｓｔ ｃｏｌｏｎｙ ＰＣＲ； ７． Ｎｅｇａｔｉｖｅ ｃｏｎｔｒｏｌ； ８． Ｐｏｓｉｔｉｖｅ ｃｏｎｔｒｏｌ．

２．３ ＭｅＨＸＫ５ 催化葡萄糖磷酸化的功能分析

ＹＳＨ７．４⁃３Ｃ 酵母菌株是缺失了己糖激酶活性

的突变株，故其不可以磷酸化葡萄糖和果糖，不能

在以葡萄糖或果糖为唯一碳源的培养基上生长；
为验证 ＭｅＨＸＫ５ 蛋白是否具有催化葡萄糖磷酸化

的功能，我们将含有重组质粒 ｐＤＲ１９５⁃ＭｅＨＸＫ５ 和

ｐＤＲ１９５ 空载体的 ＹＳＨ７．４⁃３Ｃ 酵母，以及 ＹＳＨ７．４⁃
３Ｃ 酵母涂布于以葡萄糖为唯一碳源的 ＳＤ 培养基

（缺尿嘧啶）上，观察酵母生长情况。 图 ４ 结果发

现，ＹＳＨ７． ４⁃３Ｃ 酵 母 和 携 带 ｐＤＲ１９５ 空 载 体 的

ＹＳＨ７．４⁃３Ｃ 酵母不能在培养基上生长，而含有

ｐＤＲ１９５⁃ＭｅＨＸＫ５ 载体的 ＹＳＨ７． ４⁃３Ｃ 酵母能正常

生长。 这一结果表明 ＭｅＨＸＫ５ 蛋白具有催化葡萄

糖磷酸化的功能，利用葡萄糖为菌株的生长提供

碳源和能量。

图 ４　 转基因酵母在葡萄糖为唯一碳源的 ＳＤ 培养基
（缺尿嘧啶）上的生长分析　 ＭｅＨＸＫ５． 转化 ｐＤＲ１９５⁃
ＭｅＨＸＫ５ 载体的酵母突变株 ＹＳＨ７．４⁃３Ｃ； ｐＤＲ１９５． 转化

空载体 ｐＤＲ１９５ 的酵母突变株 ＹＳＨ７．４⁃３Ｃ。 下同。
Ｆｉｇ． ４　 Ｇｒｏｗｔｈ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｔｒａｎｓｇｅｎｉｃ ｙｅａｓｔ ｏｎ ＳＤ ｍｅｄｉｕｍ

（⁃Ｕｒａｃｉｌ） ｗｉｔｈ ｇｌｕｃｏｓｅ ａｓ ｔｈｅ ｏｎｌｙ ｃａｒｂｏｎ ｓｏｕｒｃｅ
ＭｅＨＸＫ５． ＹＳＨ７．４⁃３Ｃ ｗａｓ ｔｒａｎｓｆｏｒｍｅｄ ｗｉｔｈ ｐＤＲ１９５⁃ＭｅＨＸＫ５；

ｐＤＲ１９５． ＹＳＨ７．４⁃３Ｃ ｗａｓ ｔｒａｎｓｆｏｒｍｅｄ ｗｉｔｈ ｐＤＲ１９５． Ｔｈｅ ｓａｍｅ ｂｅｌｏｗ．

图 ５　 转基因酵母在果糖为唯一碳源的 ＳＤ 培养
基（缺尿嘧啶）上的生长分析

Ｆｉｇ． ５　 Ｇｒｏｗｔｈ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｔｒａｎｓｇｅｎｉｃ ｙｅａｓｔ ｏｎ ＳＤ ｍｅｄｉｕｍ
（⁃Ｕｒａｃｉｌ） ｗｉｔｈ ｆｒｕｃｔｏｓｅ ａｓ ｔｈｅ ｏｎｌｙ ｃａｒｂｏｎ ｓｏｕｒｃｅ
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２．４ ＭｅＨＸＫ５ 催化果糖磷酸化的功能分析

将含有重组质粒 ｐＤＲ１９５⁃ＭｅＨＸＫ５ 和 ｐＤＲ１９５
空载体的 ＹＳＨ７．４⁃３Ｃ 酵母，以及 ＹＳＨ７．４⁃３Ｃ 酵母

涂布于以果糖为唯一碳源的 ＳＤ 培养基（缺尿嘧

啶）上，观察酵母生长情况，以验证 ＭｅＨＸＫ５ 蛋白

是否具有催化果糖磷酸化的功能。 图 ５ 结果表

明，ＹＳＨ７． ４⁃３Ｃ 酵 母 和 携 带 ｐＤＲ１９５ 空 载 体 的

ＹＳＨ７．４⁃３Ｃ 酵母不能在培养基上生长，而含有

ｐＤＲ１９５⁃ＭｅＨＸＫ５ 载体的 ＹＳＨ７． ４⁃３Ｃ 酵母能正常

生长。 这一结果表明 ＭｅＨＸＫ５ 蛋白具有催化果糖

磷酸化的功能，利用果糖为菌株的生长提供碳源

和能量。

３　 讨论

植物己糖激酶的功能具有多样性，前人的研

究发现己糖激酶与花的发育密切相关。 拟南芥己

糖激酶基因 ＡｔＨＸＫ１ 同时具有催化己糖磷酸化和

糖信号转导功能，其突变体 （ ＧＩＮ２⁃１） 开花延期

（Ｍｏｏｒｅ ｅｔ ａｌ， ２００３ ）。 拟 南 芥 己 糖 激 酶 基 因

ＡｔＨＫＬ３ 特异在雄花中表达，而该基因编码的蛋白

仅具有葡萄糖信号转导功能，不具有催化己糖磷

酸化的活性（Ｋａｒｖｅ ｅｔ ａｌ， ２００８）。 推测 ＡｔＨＫＬ３ 通

过糖信号的转导，参与拟南芥花的发育。 水稻己

糖激酶基因 ＯｓＨＸＫ１０ 特异在雄花中表达，ＲＮＡ 干

扰该基因的转基因水稻的一些花药无法开裂和无

法释放花粉，导致花粉萌发率明显降低，空粒比例

明显增加，表明 ＯｓＨＸＫ１０ 在花药发育和花粉萌发

起着至关重要的作用（Ｘｕ ｅｔ ａｌ， ２００８）。 木薯新品

种的选育主要通过杂交育种的方式，但不是所有

木薯品种都能开花，开花期具有差异，且授粉率低

（Ｃｅｂａｌｌｏｓ ｅｔ ａｌ， ２００４）。 因此，解析木薯的开花机

制，促进木薯开花，提高木薯雌雄胚子体的活力，
有利于木薯杂交育种工作。 本课题组前期研究发

现木薯己糖激酶基因 ＭｅＨＸＫ５ 主要在雄花和雌花

中表达，推测该基因与木薯雄配子和雌配子的发

育有 关。 本 研 究 利 用 己 糖 激 酶 酵 母 突 变 株

ＹＳＨ７．４⁃３Ｃ，验证了 ＭｅＨＸＫ５ 蛋白具有催化葡萄糖

磷酸化和果糖磷酸化的能力，表明 ＭｅＨＸＫ５ 可催

化己糖磷酸化为花的发育提供碳水化合物和能

量，此结果为研究 ＭｅＨＸＫ５ 基因的生理功能奠定

了基础。 未来的研究工作中，我们将利用转基因

技术进一步 研 究 ＭｅＨＸＫ５ 基 因 与 木 薯 开 花 的

关系。

参考文献：

ＡＬＯＮＩ Ｂ， ＫＡＲＮＩ Ｌ， ＺＡＩＤＭＡＮ Ｚ， ｅｔ ａｌ， １９９７． Ｔｈｅ ｒｅｌａｔｉｏｎ⁃
ｓｈｉｐ ｂｅｔｗｅｅｎ ｓｕｃｒｏｓｅ ｓｕｐｐｌｙ， ｓｕｃｒｏｓｅ⁃ｃｌｅａｖｉｎｇ ｅｎｚｙｍｅｓ ａｎｄ
ｆｌｏｗｅｒ ａｂｏｒｔｉｏｎ ｉｎ ｐｅｐｐｅｒ ［Ｊ］． Ａｎｎ Ｂｏｔ， ７９（６）： ６０１－６０５．

ＣＥＢＡＬＬＯＳ Ｈ， ＩＧＬＥＳＩＡＳ ＣＡ， ＰÉＲＥＺ ＪＣ， ｅｔ ａｌ， ２００４． Ｃａｓｓａｖａ
ｂｒｅｅｄｉｎｇ： ｏｐｐｏｒｔｕｎｉｔｉｅｓ ａｎｄ ｃｈａｌｌｅｎｇｅｓ ［Ｊ］． Ｐｌａｎｔ Ｍｏｌ Ｂｉｏｌ， ５６
（４）： ５０３－５１６．

ＣＨＥＮＧ Ｗ， ＺＨＡＮＧ Ｈ， ＺＨＯＵ Ｘ， ｅｔ ａｌ， ２０１１． Ｓｕｂｃｅｌｌｕｌａｒ ｌｏ⁃
ｃａｌｉｚａｔｉｏｎ ｏｆ ｒｉｃｅ ｈｅｘｏｋｉｎａｓｅ （ＯｓＨＸＫ） ｆａｍｉｌｙ ｍｅｍｂｅｒｓ ｉｎ
ｔｈｅ ｍｅｓｏｐｈｙｌｌ ｐｒｏｔｏｐｌａｓｔｓ ｏｆ ｔｏｂａｃｃｏ ［Ｊ］． Ｂｉｏｌ Ｐｌａｎｔ， ５５（１）：
１７３－１７７．

ＣＨＯ ＪＩ， ＲＹＯＯ Ｎ， ＫＯ Ｓ， ｅｔ ａｌ， ２００６． Ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ， ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ，
ａｎｄ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｔｈｅ ｈｅｘｏｋｉｎａｓｅ ｇｅｎｅ ｆａｍｉｌｙ ｉｎ ｒｉｃｅ
（Ｏｒｙｚａ ｓａｔｉｖａ Ｌ．） ［Ｊ］． Ｐｌａｎｔａ， ２２４（３）： ５９８－６１１．

ＧＥＮＧ ＭＴ， ＹＡＯ Ｙ， ＷＡＮＧ ＹＬ， ｅｔ ａｌ， ２０１７． Ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ， ｅｘ⁃
ｐｒｅｓｓｉｏｎ， ａｎｄ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｔｈｅ ｈｅｘｏｋｉｎａｓｅ ｇｅｎｅ
ｆａｍｉｌｙ ｉｎ ｃａｓｓａｖａ ［Ｊ］． Ｉｎｔ Ｊ Ｍｏｌ Ｓｃｉ， １８（５）： １０４１．

ＧＲＡＮＯＴ Ｄ， ２００７． Ｒｏｌｅ ｏｆ ｔｏｍａｔｏ ｈｅｘｏｓｅ ｋｉｎａｓｅｓ ［ Ｊ］． Ｆｕｎｃｔ
Ｐｌａｎｔ Ｂｉｏｌ， ３４（６）： ５６４－５７０．

ＧＲＡＮＯＴ Ｄ， ＫＥＬＬＹ Ｇ， ＳＴＥＩＮ Ｏ， ｅｔ ａｌ， ２０１４． Ｓｕｂｓｔａｎｔｉａｌ
ｒｏｌｅｓ ｏｆ ｈｅｘｏｋｉｎａｓｅ ａｎｄ ｆｒｕｃｔｏｋｉｎａｓｅ ｉｎ ｔｈｅ ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｓｕｇａｒｓ
ｏｎ ｐｌａｎｔ ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｙ ａｎｄ ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ ［ Ｊ］． Ｊ Ｅｘｐ Ｂｏｔ， ６５
（３）： ８０９－８１９．

ＪＡＮＳＳＯＮ Ｃ， ＷＥＳＴＥＲＢＥＲＧＨ Ａ， ＺＨＡＮＧ Ｊ， ｅｔ ａｌ， ２００９． Ｃａｓ⁃
ｓａｖａ， ａ ｐｏｔｅｎｔｉａｌ ｂｉｏｆｕｅｌ ｃｒｏｐ ｉｎ （ｔｈｅ） Ｐｅｏｐｌｅ’ｓ Ｒｅｐｕｂｌｉｃ ｏｆ
Ｃｈｉｎａ ［Ｊ］． Ａｐｐｌ Ｅｎｅｒｇｙ， ８６ （Ｓｕｐｐｌ．１）： Ｓ９５－Ｓ９９．

ＫＡＲＶＥ Ａ， ＲＡＵＨ ＢＬ， ＸＩＡ Ｘ， ｅｔ ａｌ， ２００８． Ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ａｎｄ
ｅｖｏｌｕｔｉｏｎａｒｙ ｆｅａｔｕｒｅｓ ｏｆ ｔｈｅ ｈｅｘｏｋｉｎａｓｅ ｇｅｎｅ ｆａｍｉｌｙ ｉｎ Ａｒａｂｉ⁃
ｄｏｐｓｉｓ ［Ｊ］． Ｐｌａｎｔａ， ２２８（３）： ４１１－４２５．

ＬＩ Ｊ， ＢＡＲＯＪＡＦＥＲＮÁＮＤＥＺ Ｅ， ＢＡＨＡＪＩ Ａ， ｅｔ ａｌ， ２０１３． Ｅｎ⁃
ｈａｎｃｉｎｇ ｓｕｃｒｏｓｅ ｓｙｎｔｈａｓｅ ａｃｔｉｖｉｔｙ ｒｅｓｕｌｔｓ ｉｎ ｉｎｃｒｅａｓｅｄ ｌｅｖｅｌｓ ｏｆ
ｓｔａｒｃｈ ａｎｄ ＡＤＰ⁃ｇｌｕｃｏｓｅ ｉｎ ｍａｉｚｅ （Ｚｅａ ｍａｙｓ Ｌ．） ｓｅｅｄ ｅｎｄｏ⁃
ｓｐｅｒｍｓ ［Ｊ］． Ｐｌａｎｔ Ｃｅｌｌ Ｐｈｙｓｉｏｌ， ５４（２）： ２８２－２９４．

ＭＯＯＲＥ Ｂ， ＺＨＯＵ Ｌ， ＲＯＬＬＡＮＤ Ｆ， ｅｔ ａｌ， ２００３． Ｒｏｌｅ ｏｆ ｔｈｅ
Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ｇｌｕｃｏｓｅ ｓｅｎｓｏｒ ＨＸＫ１ ｉｎ ｎｕｔｒｉｅｎｔ， ｌｉｇｈｔ， ａｎｄ ｈｏｒ⁃
ｍｏｎａｌ ｓｉｇｎａｌｉｎｇ ［Ｊ］． Ｓｃｉｅｎｃｅ， ３００（５６１７）： ３３２－３３６．

ＮＩＬＳＳＯＮ Ａ， ＯＬＳＳＯＮ Ｔ， ＵＬＦＳＴＥＤＴ Ｍ， ｅｔ ａｌ， ２０１１． Ｔｗｏ
ｎｏｖｅｌ ｔｙｐｅｓ ｏｆ ｈｅｘｏｋｉｎａｓｅｓ ｉｎ ｔｈｅ ｍｏｓｓ Ｐｈｙｓｃｏｍｉｔｒｅｌｌａ ｐａｔｅｎｓ
［Ｊ］． ＢＭＣ Ｐｌａｎｔ Ｂｉｏｌ， １１（１）： ３２．

ＳＷＡＲＴＺＢＥＲＧ Ｄ， ＨＡＮＡＥＬ Ｒ， ＧＲＡＮＯＴ Ｄ， ２０１１． Ｒｅｌａｔｉｏｎ⁃
ｓｈｉｐ ｂｅｔｗｅｅｎ ｈｅｘｏｋｉｎａｓｅ ａｎｄ ｃｙｔｏｋｉｎｉｎ ｉｎ ｔｈｅ ｒｅｇｕｌａｔｉｏｎ ｏｆ
ｌｅａｆ ｓｅｎｅｓｃｅｎｃｅ ａｎｄ ｓｅｅｄ ｇｅｒｍｉｎａｔｉｏｎ ［ Ｊ］． Ｐｌａｎｔ Ｂｉｏｌ， １３
（３）： ４３９－４４４．

ＸＩＡＮＧ Ｌ， ＬＩ Ｙ， ＲＯＬＬＡＮＤ Ｆ， ｅｔ ａｌ， ２０１１． Ｎｅｕｔｒａｌ ｉｎｖｅｒｔａｓｅ，

９４５１１２ 期 姚远等： 木薯己糖激酶 ＭｅＨＸＫ５ 的催化功能鉴定



ｈｅｘｏｋｉｎａｓｅ ａｎｄ ｍｉｔｏｃｈｏｎｄｒｉａｌ ＲＯＳ ｈｏｍｅｏｓｔａｓｉｓ： Ｅｍｅｒｇｉｎｇ
ｌｉｎｋｓ ｂｅｔｗｅｅｎ ｓｕｇａｒ ｍｅｔａｂｏｌｉｓｍ， ｓｕｇａｒ ｓｉｇｎａｌｉｎｇ ａｎｄ ａｓｃｏｒｂａｔｅ
ｓｙｎｔｈｅｓｉｓ ［Ｊ］． Ｐｌａｎｔ Ｓｉｇｎ Ｂｅｈａｖ， ６（１０）： １５６７－１５７３．

ＸＵ ＦＱ， ＬＩ ＸＲ， ＲＵＡＮ ＹＬ， ２００８． ＲＮＡｉ⁃ｍｅｄｉａｔｅｄ ｓｕｐｐｒｅｓｓｉｏｎ
ｏｆ ｈｅｘｏｋｉｎａｓｅ ｇｅｎｅ ＯｓＨＸＫ１０ ｉｎ ｒｉｃｅ ｌｅａｄｓ ｔｏ ｎｏｎ⁃ｄｅｈｉｓｃｅｎｔ
ａｎｔｈｅｒ ａｎｄ ｒｅｄｕｃｔｉｏｎ ｏｆ ｐｏｌｌｅｎ ｇｅｒｍｉｎａｔｉｏｎ ［ Ｊ］． Ｐｌａｎｔ Ｓｃｉ，
１７５（５）： ６７４－６８４．

ＹＡＯ Ｙ， ＧＥＮＧ ＭＴ， ＷＵ ＸＨ， ｅｔ ａｌ， ２０１４． Ｇｅｎｏｍｅ⁃ｗｉｄｅ ｉ⁃
ｄｅｎｔｉｆｉｃａｔｉｏｎ， ３Ｄ ｍｏｄｅｌｉｎｇ， ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ａｎｄ ｅｎｚｙｍａｔｉｃ
ａｃｔｉｖｉｔｙ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｃｅｌｌ ｗａｌｌ ｉｎｖｅｒｔａｓｅ ｇｅｎｅ ｆａｍｉｌｙ ｆｒｏｍ ｃａｓ⁃

ｓａｖａ （Ｍａｎｉｈｏｔ ｅｓｃｕｌｅｎｔａ Ｃｒａｎｔｚ） ［ Ｊ］． Ｉｎｔ Ｊ Ｍｏｌ Ｓｃｉ， １５
（５）： ７３１３－７３３１．

ＺＨＡＮＧ Ｙ， ＺＨＥＮ Ｌ， ＴＡＮ Ｘ， ｅｔ ａｌ， ２０１４． Ｔｈｅ ｉｎｖｏｌｖｅｍｅｎｔ ｏｆ
ｈｅｘｏｋｉｎａｓｅ ｉｎ ｔｈｅ ｃｏｏｒｄｉｎａｔｅｄ ｒｅｇｕｌａｔｉｏｎ ｏｆ ｇｌｕｃｏｓｅ ａｎｄ ｇｉｂ⁃
ｂｅｒｅｌｌｉｎ ｏｎ ｃｅｌｌ ｗａｌｌ ｉｎｖｅｒｔａｓｅ ａｎｄ ｓｕｃｒｏｓｅ ｓｙｎｔｈｅｓｉｓ ｉｎ ｇｒａｐｅ
ｂｅｒｒｙ ［Ｊ］． Ｍｏｌ Ｂｉｏｌ Ｒｅｐ， ４１（１２）：７８９９－７９１０．

ＺＨＡＮＧ Ｚ， ＺＨＡＮＧ Ｊ， ＣＨＥＮ Ｙ， ｅｔ ａｌ， ２０１４． Ｉｓｏｌａｔｉｏｎ， ｓｔｒｕｃ⁃
ｔｕｒａｌ ａｎａｌｙｓｉｓ， ａｎｄ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ ｏｆ ｔｈｅ ｍａｉｚｅ
（Ｚｅａ ｍａｙｓ Ｌ．） ｈｅｘｏｋｉｎａｓｅ ｇｅｎｅ ｆａｍｉｌｙ ［Ｊ］． Ｍｏｌ Ｂｉｏｌ Ｒｅｐ，
４１（９）： ６１５７－６１６６．

０５５１ 广　 西　 植　 物 ３７ 卷


