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苹果山梨醇脱氢酶的基因表达、组织分布

和活性调控
任秋萍 l 周淑梅 2 王秀玲 2 *

( ' 聊城大学农学院， 聊城 252059 ; 2 山东农业大学生命科学学院作物生物学国家重点实验室，泰安 27l018)

摘要 木本蔷薇科植物光合作用产物以山梨醇为主。 成熟叶片中合成的山梨醇运输到果实

等库器官后不是作为储存形式而是被转化为其它形式的糖参与代谢。 NAD- 依赖的山梨醇脱氢酶

(EC 1.1.1. 14)催化山梨醇转化为果糖， 是苹果等植物库器官分解利用山梨醇的关键酶， 其含量和活

性直接影响光合同化物在不同组织器官间的分配，关系到果实产量和品质 。 本文对苹果 NAD-依赖

的 山梨醇脱氢酶的基因表达、组织分布以及酶活性调控等方面的研究进展进行了综述和讨论。
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其中 AB0 16256 、 MdSDH 1 ， MdS D H5 , SDH l 为

一个亚家族(sub-family 1), SDH2 , SDH9 、 MdSDH2 ，

M dSDH3 , MdSDH4 和 MdSDH6 间同源性较高，为

一个亚家族(sub-family II)( 图 1) 。 亚家族 I 的成员

与批把间的同源性比与亚家族 II 成员 的同源性还高

(图 1 )，推测这两个亚家族成员经过长期的进化而具

有 了某些独立的特征 。

苹果 、 梨、 桃、 樱桃等木本蔷薇科植物中，光

合产物的主要形式是山梨醇，例如苹果叶片中山梨醇

占可溶性碳水化合物的 70%_80%[ 1 ， 2 ] 。 但是苹果果

实内 山梨醇含量仅占总糖的 3%-8% [坷 ， 表明山梨醇

运输到果实后被迅速转化为其它糖， 而不是糖的主要

储存形式。木本蔷薇科植物中催化山梨醇分解的酶

是NAD-依赖的山梨醇脱氢酶(NAD+-dependent sorbitol 

dehydrogenase, NAD-SDH)和山梨醇氧化酶(SOX)[4-6] 。

NAD-SDH 将山梨醇转化为果糖， SOX 将山梨醇氧化

为葡萄糖。实验表明在苹果果实发育过程中 SOX 活

性比NAD-SDH低得多因此NAD-SDH是苹果果实等

库器官内催化山梨醇分解的关键酶[口 。 NAD-SDH 催

化的反应是苹果等蔷薇科植物利用光合产物的第一步，

植物通过调控 NAD-SDH 的含量和活性来调节光合产

物在各个代谢库之间的分配， 使碳水化合物的供应和

利用维持一个动态的平衡。因此NAD-SDH活性通常

作为衡量库强的重要生长指标[7 ] 。

NAD-SDH 属于含 Zn 离子的乙醇脱氢酶家族 J 

1 山梨醇脱氢酶基因是一个多基因家族

Yamada等[自]于 1998年首次从苹果果实中克隆出

了 NAD-SDH 的 cDNA全序列(GenBank:ABO16256), 

全长 1 478 bp ， 编码 37 1 个氨基酸。迄今为止， 己从

批把、樱桃、桃等多种蔷薇科植物以及模式植物拟

南芥中克隆到 NAD-SDH cDNA 全序列或者片段。

在苹果果实中克隆出的 cDNA 全序列共 11 个(表 1) 。

其中 SDH(ABO16256) 、 MdSDH2 ， MdSDH3 已经被

证明具有山梨醇脱氢酶活性。根据其 cDNA 和氨基

酸序列的同源性分析，可以将其归为两个亚家族。

Table 1 cDNAs of NAD-SDH in apple 

GenBank accession number 

AB016256 
AF323504 
AF323505 
AF323506 
AF323507 
AY8493 15 
AY849316 
A Y053504 
AY244806 
AY244807 
AY244810 

Gene 

MdSDH J 

MdSDH2' 

MdSDH3' 

MdSDH4 

MdSDH5 ' 

MdSD H6 ' 

SDHl 

SDH2 

SDH9 

References 

8 

11 

13 

b 

12 

a: the expression products having the activity of sorbitol dehydro 
genase in vitro; b: submitted by Clements and Archbold (2001 ) in 
GenBank. 
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(zinc-containing alcohol dehydrogenase, ADH)， 虽然与

人和动物中的 NAD-SDH cDNA 序列同源性较低(图

- 1) ， 但 11 个苹果 NAD-SDH 的氨基酸序列中都含有此

家族蛋白的几个保守结构域(图 2)，如:

(1)乙醇脱氢酶标签结构域(alcohol dehydroge

nase signature domain) 

序列特征为 Gly-His-Glu-X(2 )-G ly-X( 5)- [Gly / 

Ala] -X(2)- [Ile /V al/Ser/ Ala/Cys] [9] 。

(2) NAD 结合口袋(NAD-binding pocket) 

ABOl6256 

MdSDHI 

MdSDH 5 

SDHI 

L<Jquate 

Arabidopsis 

AY053504 

MdSDH4 

MdSDH6 

SDH9 

MdSDH2 

SDH2 

MdSDH3 

Cherry 

Peach 

Fig.l Alignment of NAD-SDH cDNA of plant 

GenBank accession numbers are as follows: ABO 16256, A Y053504, 

Arabidopsis (putative SDH): A Y133848 , Che巳ry : A Y037946, Loqua t: 

AB042810, MdSDHI : AF323504, MdSDH2: AF323505 , MdSDH3 : 

AF323506, MdSDH4: AF323507, MdSDH5: AY849315 , MdSDH6: 

AY849316, Peach: AB025969, SDH1 : AY244806, SDH2: AY244807, 
SDH9:A Y244810 

序列特征为 Gly-X-Gly-X(匀-Gly-X(n)-Asp。其

中 Asp 高度保守 [9 ] 。

(3) 催化zn离子结合位点(caωytic zinc bin也19 si也)

ADH 中催化结构域中和 Zn 离子结合的位点是

Cys-His-Cys 。 但是人和哺乳动物的 NAD-SDH 中此保

守氨基酸为 Cys-His-Glu[叭通过序列比推测植物中的

NAD-SDH 和人及哺乳动物一样， 在 His 后为 Glu 而非

CYS[9] ， 但尚需进一步通过定点突变的方法加以证明 。

(4) 结构zn离子结合位点(structural zinc bin也19 si也)

植物中的NAD-SDH同ADH一样具有结构Zn离

子结合位点， 且比较保守[9] 。 序列特征为 Cys-X(2)

Cys-X(2)-X(7)-Cys。但人和动物的 NAD-SDH 没有

此结构域 。

2 山梨醇脱氢酶基因的表达和分布

NAD-SDH 是一个多基因家族，但不同的成员表

达时空模式不同 。 Park 等川的 Northem blot 结果表

明 MdSDH2 、 MdSDH3 、 MdSDH4 主要在幼叶、 茎、

根等库器官中表达， MdSDHl 除了在这些库器官中表

达外， 还在成熟叶片中高量表达。 Nosarzewski 等问

也发现多个NAD-SDH基因或片段(SDHl-9)在开花初

期的果实和种子中表达具有特异性 。 有 5 个基因在

开花后 2-5 周的果实中表达， 其中 SDHl 和 SDH3 在

果肉和种子中都表达， 但 SDH2 只在果肉 中表达，

SDH6和 SDH9 只在种子中表达， 并且种子中 SDH转

录本的量远高于果肉中 。 MdSDH5 、 MdSDH6 在果

实 、 种子 、 幼叶和成熟叶片中都表达[ 1 3] 。

以往的报道认为 NAD-SDH 主要在库器官(消耗

光合产物)内存在，如愈伤组织、 果实、根 、 幼苗、

幼叶、种子队14] 0 Loescher 等[4]报道在成熟苹果叶片

内山梨醇不被NAD+-SDH分解，山梨醇或者被输送到

库器官或者在成熟叶片中贮存。 在李[町、 杏[ 1 6 ]中也

有类似的报道，认为成熟叶片内煎糖不断地被分解参

与其自身的糖代谢， 而山梨醇不被代谢。 但随着研

MGKGGMSDGDHADRCCGENNGDVQQENN队AWLLGV阳叫LKIQPYKLPNlβPHDVRVRLKAVGIÇGSDVHHFKNMRCV

DFlVf哑MVlG!!ECAG皿EVGSEVEDLVPGDRVAL四G喝阳卧rr.fJKQGRYN崛KMKFFGSP川GCLANQVVHPGD

LCFKLPDNVS四EGAJÆCgPLSVGlliACRRANVCQETNVLVVG*AG叩IG*LVTLLAARA.EGAfB.阻坠~VNDE阻LIAKSLβ

ADAVVKVS~DVAEEVAKlQKVLÐ叫GVDVTFDCAGFNKηlTALSATRPGGKVCLVGMGQREMTLPLATREIDVIGrFRY

QNTWPLCLEFLRSGKIDVKPLITHRFGFSQKEVEEAFETSARGGNAIKVMFNL 

Fig. 2 Conserved domains of NAD-SDH (AB016256) 

Note: alcohol dehydrogenase signature (bold), structura] zinc binging site (rectangle), NAD-binding pocket (wave line) and catalytic zinc binding 

site (underlining). 
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究的深入，发现作为制造光合产物的苹果成熟叶片(源

器官)中存在高量 NAD-SDH 的 mRNNII]丰口蛋白质[ 1 3 ] 。

由于NAD-SDH在苹果体内主要催化山梨醇的分解[2] ，

因此成熟叶片中存在NAD-SDH说明山梨醇在源器官

内也可能被代谢 。 另外，在桃成熟叶片的细胞质、

叶绿体和液泡内都含有较高浓度的山梨醇[ 1 7] 。 通过

多种方法检测到NAD-SDH在不同发育时期的苹果叶

片和果实内普遍存在，如维管组织中除导管之外的细

胞、叶肉细胞和果肉细胞。 但在不同组织内的亚细

胞定位情况并不完全相同，如在叶片维管组织和叶肉

细胞的液泡内发现有 NAD-SDH，但在果实的维管组

织和果肉薄壁细胞液泡内都没有检测到 NAD-SDHl叭

由此可见NAD-SDH在苹果的多种组织器官内广泛分

布，但是在不同的组织器宫内其亚细胞定位情况并不

完全相同 。 目前尚不清楚是否各个 NAD-SDH 成员

具有特定的亚细胞定位? 一个特定的NAD-SDH是否

具有多个分布位点?

真核生物的基因表达受非翻译区的调控。 mRNA

5' 非翻译区参与调控翻译的起始作用， 3' 非翻译区可

以调节转录本的稳定性和翻译水平。 通过对苹果己

知 11 个成员的非翻译区序列进行比对分析发现，两

个亚家族成员间的同源性很低。 亚家族 I 成员间的

同源性较高，亚家族 11 成员间同源性较低。这些非

翻译区的序列如何调控山梨醇脱氢酶的时空表达、

分布是下一步需要深入研究的问题之一。

3 丰果山梨醇脱氢酶活性调节机制

山梨醇脱氢酶活性在基因表达水平上受到调控。

苹果果实发育过程中转录本的量和酶活性变化基本一

致: 在发育中期迅速升高后又降低，在发育后期又升

高， 至果实成熟期达到最高[ 1 8] 0 Loescher 等[4]报道苹

果幼叶NAD-SDH活性较高，随着叶片的发育成熟(从

库器官转换为源器官)， NAD-SDH 活性迅速降低，成

熟叶片中几乎检测不到 NAD-SDH 活性，但在成熟

叶片中 NAD-SDH 蛋白量含量并无减少[1 3]。在苹果

果实发育后期， NAD-SDH 蛋白的含量迅速升高，但

是约 8 周后酶的活性才开始急剧增加[ 1 9] 。 这些研究

结果表明苹果中 NAD-SDH 的活性可能也受到翻译

后水平的调控。

3.1 离子和糖对山梨醇脱氢酶活性的调控

和动物组织中的NAD-SDH一样，苹果内的NAD

SDH 活性也被重金属离子完全抑制，如 0.1 m mol/L 

Ag+, 1.0 mmol/L Hg+ 。 实验还发现， 1 0 mmol/L 半脱

综述 -

虱酸能完全抑制苹果愈伤组织中 NAD-SDH 的活性，

0.25 rnmollL ZnS04完全逆转半脱氨酸的抑制作用，推
测 NAD-SDH 结构中可能具有疏基结构，其活性调节 ( 

依赖 Zn2+ [14] 。 但也有实验报道认为 Zn2+ 对苹果中

NAD-SDH 的活性不是起激活作用，而是抑制其活性[2] 。

推测 Zn2+对 NAD-SDH 的活性调节具有浓度效应。 另

外， C沪、 Mg气 Ba2+ 等二价阳离子对苹果中 NAD-

SDH 活性起抑制作用[2] 。

在酵母中已经证明 NAD-SDH 的活性能被山和J

醇诱导[20l o 在苹果的 NAD-SDH 提取液中加入 200

mmol/L 山梨醇或葡萄糖可以提高酶的活性，但如果

改为加入煎糖、 PEG(27 rnmol/L，渗透势与 2∞ rnmol/L

山梨醇相同)时， NAD-SDH 的活性不变， 表明 NAD

SDH 活性受山梨醇 、 葡萄糖的诱导，而庶糖、 PEG

则不起作用:山梨醇和葡萄糖分子可能作为信号分

子诱导 NAD-SDH 活性增加这种诱导 NAD-SDH 活

性的增加并不是由渗透势的变化引起的[7] 0 Beruter[2 1] 

对苹果枝条进行环剥以减少果实山梨醇卸载量，发现

在果实内 NAD-SDH 活性降低。

3.2 ABA 对山梨醇脱氢酶活性的调控

脱落酸(ABA)是一种重要的植物激素，不仅参与

植物对环境胁迫的响应、调节种子成熟与萌发等过

程，还具有促进肉质果实光合同化物卸载和调控有机 H 

物代谢的作用 [2川] 0 ABA 能有效提高苹果果实的可

溶性糖含量[3凡25] 。 有报道发现 ABA 能在转录水平

调控苹果中合成山梨醇的关键酶一山梨醇 -6 - 磷酸

脱氢酶(S-6-PDH)基因的表达[26] 。 但 ABA 对煎糖代

谢关键酶 酸性转化酶的活性调控发生在翻译后水

平[27] 。 体外实验发现 ABA 能提高苹果 NAD-SDH 的

活性[2819]，但调控机制还不清楚。 在苹果果实发育过

程中，内源性 ABA 含量在发育初期(坐果期)最高， 然

后急剧下降， 在中期后逐渐升高， 至成熟期达到最高口，27I ，

这一变化趋势与苹果果实 NAD-SDH活性的变化在时

间上是一致的[ 1 2 ， 30 ] 。多项实验证明蛋白可逆磷酸化

参与 ABA 调控的多种生理效应口1 ] 。 邹迅[却]发现 ABA

对NAD-SDH活性的促进作用受Herbimcin A(酣氨酸

激酶抑制剂)的抑制， PPl 、 PP2A 类蛋白磷酸酶抑制

剂奥克代酸(Okadaic acid)能加强 ABA 对 NAD-SDH ,
活性的正调控作用。由此推测蛋白可逆磷酸化可能 v 

参与了 ABA 对 NAD-SDH 活性调控的信号转导过

程 。 但到底是哪种(些)蛋白激酶 / 蛋白磷酸酶起作

用?这种可逆磷酸化的调控作用是直接作用还是通过

其它成分间接起作用?这些问题还需要进一步研究。
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3.3 pH 对山梨醇脱氢酶活性的调控

有报道认为山梨醇在苹果叶片的细胞质内合成，

在果实等库器官的细胞质内被分解。 我们发现在苹

果果实内， NAD-SDH 除了存在于细胞质溶胶中，还

存在于叶绿体内;在成熟叶片内，除细胞质溶胶和叶

绿体外， NAD-SDH 还分布于液泡中(1 3J o Yam政i(32J研

究发现苹果子叶中 S-6-PDH 主要存在于叶绿体内和

细胞质溶胶中，说明细胞质溶胶和叶绿体内都能合成

山梨醇。 最近 Nadwodnik 等(17J发现在桃叶肉细胞的

细胞质溶胶、叶绿体和液泡内也都含有山梨醇。 推

测苹果等蔷薇科木本植物内细胞质溶胶、叶绿体和

液泡可能都存在山梨醇代谢。 Yamaguchi 等(2J对苹

果果实中纯化的NAD-SDH进行酶学分析发现， NAD

SDH 催化山梨醇氧化为果糖时 pH 要求在 7.5 -10.5 

之间，最适 pH 为 9 . 6; 催化果糖还原为山梨醇的反应

pH 要求低于 7 .5(5 .0-7 . 5)，最适 pH 为 6 .0 。 叶绿体内

pH呈碱性，推测叶绿体内的 NAD-SDH表现为催化山

梨醇氧化的活性。 叶绿体内 NAD-SDH 的作用可能

是通过分解山梨醇参与维持叶绿体渗透平衡。

在 pH 为酸性的液泡内和中性的细胞质溶胶内 ，

NAD-SDH可能表现为催化果糖还原为山梨醇的反应，

llP: NAD-SDH 催化山梨醇的合成而不是山梨醇的分

解 。 如果这种推测正确的话，可以解释我们的实验

结果:作为源器官的苹果成熟叶片细胞液泡内存在

NAD-SDH，而作为分解消耗山梨醇的果实细胞的液泡

内不存在 NAD-SDH 。

4 小结与展望

山梨醇作为木本蔷薇科植物主要的光合产物，其

代谢直接关系到果实品质矛日产量。并且随着玉米、

番茄等以煎糖为主要光合产物的非蔷薇科植物中山

梨醇脱氢酶基因的克隆和功能的研究，山梨醇代谢受

到越来越多的关注(33.34J 。 山梨醇脱氢酶在苹果等蔷

薇科果树的库器官对光合同化物的竞争中起关键作

用，其活性常被作为衡量库强的重要指标 。 因此山

梨醇脱氢酶的基因表达、组织分布和亚细胞定位、

酶活性调节等是了解其细胞和分子机制的核心问

题 。 综上所述，虽然人们对其在分子水平和细胞水

平的研究取得了一些进展，但仍有一些机理性的问题

需要进一步研究，如 : (1)不同的 NAD-SDH 成员在

基因表达、 蛋白翻译以及翻译后的调控机制是否不

同? (2)不同组织器官内 NAD-SDH 亚细胞定位为什

么不同? (3)细胞质溶胶和叶绿体内 NAD-SDH 的功

能、活性调控机制是否不同? (4)激素对山梨醇脱氢

酶的调控发生在基因转录、翻译还是翻译后水平?

(5)蛋白可逆磷酸化是否参与了 ABA 调控的 NAD

SDH 活性的信号转导过程， 等。只有弄清这些问题，

才能真正进一步了解这类植物内的山梨醇代谢 。
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Gene Expression, Tissue Distribution and Activity Regulation of NAD+

dependent Sorbitol Dehydrogenase in Apple 

Qiu-Ping Ren' , Shu孔1u

(IAgricαuωû山lt切tlωu矿ral College, Liaocheng Universi秒， Liaocheng, 252059, China; 2State Key Laboratory of Crop Biology, Shandong Agricul

tural Universi纱" Taian 271018, China) 

Abstract Sorbitol is the major photosynthetic product in woody Rosaceae. It is synthesized in mature 

leaves and is imported into fruit and other sink tissue. In these sink tissues, sorbitol is not stored but converted to 

other metabolites. NAD+ -dependent sorbitol dehydrogenase (NAD-SDH, EC 1.1.1.14), responsible for the oxidation 

of sorbitol to fructose , plays the key role in sorbitol metabolism in apple. The content and activity of NAD-SDH 

affect directly the transportation and partitioning of sorbitol among sink tissues. Recent progress on gene expression, 

tissue distribution and activity regulation of NAD-SDH in apple are summarized and discussed in this paper. 

、、，
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