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摘  要：颗粒结合淀粉合成酶 I（MeGBSSI）是木薯直链淀粉合成的关键酶，主要催化葡萄糖单元在淀粉颗粒上通过 α-1,4-

糖苷键形成直链淀粉。然而，MeGBSSI 与其他淀粉合成相关酶如何协同调控淀粉生物合成的机制仍不明确。本课题组

前期通过酵母双杂交技术推测可溶性淀粉合成酶 MeSSV 为 MeGBSSI 的潜在结合蛋白。本研究以木薯主栽品种华南 8

号（SC8）为材料，克隆 MeGBSSI 和 MeSSV 基因，构建酵母双杂交载体 pGBKT7-MeGBSSI 和 pGADT7-MeSSV，通过

酵母双杂交点对点试验初步验证 MeGBSSI 与 MeSSV 之间的互作关系，并采用萤火虫荧光素酶互补（LCA）和双分子

荧光互补（BiFC）技术进一步明确二者的直接蛋白互作。结果显示：MeGBSSI 和 MeSSV 基因编码的蛋白序列与测序品

种 AM560 相比，分别发生了 4 个和 2 个氨基酸替换；MeGBSSI 蛋白对酵母细胞无毒性，且无自激活活性；该蛋白与

可溶性淀粉合成酶 MeSSV 在酵母中发生互作；LCA 试验结果显示 MeGBSSI 与 MeSSV 共表达后化学信号显著增强；

BiFC 试验进一步证明二者在植物细胞中能够形成复合体，且互作信号定位于叶绿体。本研究结果为揭示木薯淀粉合成

相关酶之间的协同调控机制提供新的视角。 
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Abstract: Granule-bound starch synthase I (MeGBSSI) is the key enzyme for amylose synthesis in cassava, primarily 
responsible for catalyzing the formation of amylose through α-1,4-glucosidic linkages on the surface of starch granules. 

However, how MeGBSSI cooperates with other starch-synthetic enzymes to orchestrate starch biosynthesis remains 
unclear. In the previous stage of this research group, through yeast two-hybrid technology, it was hypothesized that the 

soluble starch synthase MeSSV was a potential binding protein of MeGBSSI. In this study, the MeGBSSI and MeSSV 
genes were cloned using the main cultivated variety of cassava, Huanshan 8 (SC8), as the material. Yeast two-hybrid 

vectors pGBKT7-MeGBSSI and pGADT7-MeSSV were constructed. Through yeast two-hybrid point-to-point experi-
ments, the interaction relationship between MeGBSSI and MeSSV was preliminarily verified. The luciferase comple-

mentation (LCA) and double-molecule fluorescence complementation (BiFC) techniques were used to further clarify the 
direct protein interaction between the two. The results showed that the protein sequences encoded by the MeGBSSI and 
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MeSSV genes, compared with the sequenced variety AM560, respectively, had 4 and 2 amino acid substitutions; the 

MeGBSSI protein was non-toxic to yeast cells and had no self-activation activity; this protein interacted with the soluble 
starch synthase MeSSV in yeast; the LCA experiment showed that the chemical signals significantly enhanced after 

co-expression of MeGBSSI and MeSSV; the BiFC experiment further proved that the two could form a complex in plant 
cells, and the interaction signal was located in the chloroplast. The findings would provide new insight into the syner-

gistic regulation among cassava starch-synthetic enzymes. 

Keywords: cassava; MeGBSSI; MeSSV; yeast two-hybrid system 
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木薯（Manihot esculenta Crantz）为大戟科木

薯属植物，与马铃薯、甘薯并列为全球三大薯类，

同时是位居产量第六的粮食作物。由于木薯具有

较强的适应性，耐贫瘠土壤和耐干旱[1]，且其生

长过程中对田间管理要求较低、产量高。块根中

含有丰富的淀粉，因此被誉为“淀粉之王”[2]。

因此在热带和亚热带地区得到了广泛种植。木薯

块根中的淀粉不仅是人类膳食中的重要能量来

源，还是食品、医药及工业加工中的关键原料[3]。

淀粉主要由直链淀粉（ amylose）和支链淀粉

（amylopectin）组成，二者的比例对其理化性质

及应用价值具有直接影响[4]。其中，糯性淀粉由

于直链淀粉含量显著降低，表现出独特的黏性和

透明度，因而在食品加工和生物材料领域展现出

广泛的应用潜力[5]。 

颗粒结合淀粉合成酶（granule-bound starch 

synthase，GBSS）是直链淀粉合成的关键酶，尤

其在种子、胚和块根等贮藏器官中的表达，直接

调控直链淀粉的积累[6]。在水稻、玉米等禾本科

作物中，GBSSI 的缺失或功能缺陷通常导致直链

淀粉含量显著下降，形成典型的糯性淀粉，这一

现象在多种作物中已有充分验证[7]。在木薯中，

通过 RNA 干扰或 CRISPR/Cas9 基因编辑技术敲

除 MeGBSSI 基因，发现直链淀粉显著减少，伴随

淀粉颗粒结构和理化性质改变，从而成功获得了

糯性木薯品系[8-9]。此外，对木薯自然种质资源中

的 GBSSI 基因遗传变异研究表明，其启动子区和

编码区的单核苷酸多态性（SNPs）及插入缺失

（InDels）等遗传标记，可能与不同品种之间的

淀粉品质差异密切相关[10]。因此，MeGBSSI 蛋白

不仅是木薯淀粉品质改良的核心靶点，也是研究

木薯淀粉分子合成机制的关键切入点。可溶性淀

粉合成酶（soluble starch synthase V）MeSSV 基因

编码的蛋白包含 608 个氨基酸，该蛋白具有 2 个

保守的结构域：Glycos_transf_1（PF00534；GT_1）

和 Glyco_transf_5 （ PF08323 ； GT_5 ）， 其 中

Glyco_transf_5 是淀粉合成酶的催化结构域，负责

使用 ADP-葡萄糖作为葡萄糖供体，在淀粉合成过

程中发挥关键作用[11]。 

近年来，大量研究表明植物淀粉合成相关酶

并非独立发挥作用，而是通过多酶复合体的形式

协同调控淀粉的合成与积累[12]。在水稻、小麦和

玉米中，GBSSI 与可溶性淀粉合成酶（SS）、淀

粉分支酶（SBE）及淀粉去分支酶（DBE）等蛋

白均存在直接或间接的互作关系，这些互作不仅

影响酶的定位和活性，还可能决定直链与支链淀

粉的比例平衡[13]。例如，在小麦和玉米中，GBSSI

与多种 SS 或 SBE 的互作也与直链淀粉的合成效

率相关[14-15]。在水稻中，GBSSI 与 PTST1 蛋白的

互作对于 GBSSI 正确定位于淀粉颗粒表面具有关

键作用。与此同时，越来越多的伴侣蛋白和调控

因子对 GBSSI 的功能至关重要。例如，水稻

OsGBP（GBSS-binding protein）通过其 CBM48

结构域与 GBSSI/II 结合，促进其锚定到淀粉颗

粒，从而保障直链淀粉合成 [16]；OsMYBR1 结合

GBSSI 启动子，正向调控 GBSSI 的表达，提高水

稻胚乳中直链淀粉的含量[17]；此外，FLO2 虽不

直接结合淀粉，但通过调控 GBSSI 及其他淀粉合

成酶的表达，间接影响其功能[18]。因此，GBSSI

的活性依赖于酶–酶互作、伴侣蛋白辅助及上游

调控因子的多层次协同作用，这一互作网络共同

决定淀粉的合成特性与籽粒品质。 

尽管在水稻、小麦和玉米等禾本科作物中，

GBSSI 的互作网络已得到较多研究，但在木薯中

相关研究仍十分有限，目前缺乏系统性的互作图

谱和分子机制解析，限制了对其在淀粉形成调控

网络的深入认识。本课题组前期通过酵母双杂交

技术筛选获得了木薯 MeGBSSI 的候选互作蛋白

MeSSV 。 本 研 究 在 此 基 础 上 ， 进 一 步 验 证

MeGBSSI 与 MeSSV 之间的互作关系，为揭示木

薯淀粉合成的分子机制提供新的依据。 
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1  材料与方法 

1.1  材料 

1.1.1  植物材料  华南 8 号（SC8）木薯，采自

国家木薯种质资源圃。本氏烟草（ Nicotiana 

benthamiana）种子由本实验室保存，用于双分子

荧光互补试验（ bimolecular fluorescence com-

plementation，BiFC）和萤火虫荧光素酶互补试验

（luciferase complementation assay，LCA）。 

1.1.2  主要试剂  植物总 RNA 提取试剂盒购自

聚合美生物科技有限公司；反转录试剂盒购自莫

纳生物科技有限公司；LA Taq®高保真酶购自

TaKaRa 公司；质粒 DNA 提取试剂盒和 PCR 产物

纯化试剂盒购自 OMEGA 生物试剂公司；X-α-Gal

酵母显色底物和 D-虫荧光素钾盐购自北京索莱

宝科技有限公司；限制性核酸内切酶（EcoR I、

Sal I、BamH I）购自赛默飞公司；酵母缺陷培养

基购自北京酷来搏科技有限公司；2X Rapid Tap 

Master Mix 酶购自 Vazyme 公司；Nimble Cloning

试剂盒购自海南你行生物科技有限公司。引物（表

1）合成和测序服务由北京擎科生物技术有限公司

提供。 

1.1.3  载体和菌株  pGBKT7、pGADT7、pGBKT7- 

Lam、pGBKT7-p53、pGADT7-T、pNC-BiFC-Ecc、

pNC-BiFC-Enc、pCAMBIA1300-cLuc 和 pCAM-

BIA1300-nLuc 均由本实验室保存；AH109 酵母感

受态、大肠杆菌感受态 DH5α、根癌农杆菌感受

态 GV3101(pSoup-p19）购自上海维地生物技术有

限公司。 

 
表 1  引物信息 

Tab. 1  Primer information 

引物名称 
Primer name 

引物序列（5-3） 

Primer sequence (5-3) 
用途 

Purpose 

F:ATGGCAACTGTAATAGCTGCACA MeGBSSI 

R:TCAAGGCGTGGGAACGTTCT 

F:ATGCTGATCATGGAGAGTGC MeSSV 

R:TCAGGATCTCACCCTGATCG 

基因克隆 

 

 

 

F:TGGCCATGGAGGCCGAATTCATGGCAACTGTAATAGCTGCACA pGBKT7-MeGBSSI 

R:TGCGGCCGCTGCAGGTCGACTCAAGGCGTGGGAACGTTCT 

F:CCATGGAGGCCAGTGAATTCATGCTGATCATGGAGAGTGC pGADT7-MeSSV 

R:AGCTCGAGCTCGATGGATCCTCAGGATCTCACCCTGATCG 

F:AGTGGTCTCTGTCCAGTCCTATGGCAACTGTAATAGCTGCACA BiFC-MeGBSSI 

R:GGTCTCAGCAGACCACAAGTAGGCGTGGGAACGTTCTCCTTAG 

F:AGTGGTCTCTGTCCAGTCCTATGCTGATCATGGAGAGTGC BiFC-MeSSV 

R:GGTCTCAGCAGACCACAAGTGGATCTCACCCTGATCGAGT 

F:CGGGGCGGTACCCGGGATCCATGGCAACTGTAATAGCTGCACA 1300-cLuc-MeGBSSI 

R:CGAAAGCTCTGCAGGTCGACAGGCGTGGGAACGTTCTCCT 

F:GAGCTCGGTACCCGGGATCCATGCTGATCATGGAGAGTGC 1300-nLuc-MeSSV 

R:GCGTACGAGATCTGGTCGACGGATCTCACCCTGATCGAGT 

载体构建 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

  

  

  

  

  

F:GTGCGACATCATCATCGGAAG pGBKT7 检测 

R:TAAGAGTCACTTTAAAATTTGTATAC 

F:AATACCACTACAATGGATGATG pGADT7 检测 

R:GAGATGGTGCACGATGCACAGT 

ProF GCATTCTACTTCTATTGCAGC 

CR GTCGCCGATGGGGGTGTTCT 

PEGFP-N3 GTCGCCGTCCAGCTCGACCAG 

F:TTACCGGAAAACTCGACGCA 1300-cLuc 检测 

 R:TAGGATTCTGGTGTGTGCGC 

F:CACTATCCTTCGCAAGACCCT 1300-nLuc 检测 

R:TGTCCACCTCGATATGTGCAT 

载体检测 
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1.2  方法 

1.2.1  MeGBSSI 基因的克隆及诱饵载体构建  

以 SC8 木薯品种组培苗作为材料，提取总 RNA，

反转录获得 cDNA。利用 phytozome（ https:// 

phytozome.jgi.doe.gov ） 数 据 库 查 找 MeGBSSI

（Manes.02G001000）序列，根据序列设计扩增引

物（表 1），克隆 MeGBSSI 基因。PCR 反应体系

（50 μL）为：LA Taq 0.5 μL，10×LA PCR Buffer 

5 μL，dNTP Mixture 8 μL，上下游引物各 1 μL，

模板 1 μL，加 ddH2O 补至 50 μL。反应程序为：

94 ℃预变性 5 min；98 ℃变性 20 s，55 ℃退火

30 s，72 ℃延伸 2 min 15 s；72 ℃最终延伸 5 min。

PCR 产物使用 1%琼脂糖凝胶电泳检测目的条带。

将片段与载体 pGBKT7（EcoR I 和 Sal I）纯化，

使用同源重组试剂盒连接并转化 DH5α 大肠杆菌

感受态，选取阳性菌株送至北京擎科生物技术有

限公司进行 Sanger 测序。 

1.2.2  MeSSV 基因的克隆及猎物载体构建  利用

phytozome 网站查找 MeSSV 序列并设计其扩增引

物（表 1）。使用 TaKaRa 公司 LA Taq®高保真酶，

从 SC8 木薯中 PCR 扩增 MeSSV 的编码区片段。

将纯化后的目的片段和 pGADT7（EcoR I 和 BamH 

I）连接。挑取阳性单克隆进行鉴定，并送至北京

擎科生物技术有限公司进行 Sanger 测序。 

1.2.3  毒性检测和自激活检测   将 pGBKT7- 

MeGBSSI 与 pGBKT7 空载（对照）分别转染到

AH109 酵母感受态细胞中，梯度稀释，点板于

SD/-Trp 培养基，检测诱饵蛋白毒性。将 pGBKT7- 

MeGBSSI 诱饵载体与 pGADT7 空载（对照）共转

染 AH109 酵母感受态细胞，点板于 SD/-Trp-Leu、

SD/-Trp-Leu-His-Ade 和 SD/-Trp-Leu-His-Ade+ 

X-α-Gal 培养基，检测诱饵蛋白自激活活性。自激

活检测阳性对照是 pGBKT7-p53+pGADT7-T，阴

性对照是 pGBKT7- Lam+pGADT7-T，实验组合是

pGBKT7-MeGBSSI+ pGADT7。培养条件：在 28 ℃

倒置培养 2~3 d，观察酵母菌落的生长情况。 

1.2.4  酵母双杂交的点对点验证   将诱饵载体

pGBKT7-MeGBSSI 和 pGADT7-MeSSV 猎物载体

共转化 AH109 酵母感受态细胞。点板在 SD/- 

Trp-Leu、SD/-Trp-Leu-His-Ade 和 SD/-Trp-Leu- 

His-Ade+X-α-Gal 培养基上，28 ℃倒置培养 2~3 

d，观察酵母菌落的生长情况。点对点验证的阳性

对照是 pGBKT7-p53+pGADT7-T，阴性对照是

pGBKT7-Lam+pGADT7-T，实验组合是 pGBKT7- 

MeGBSSI+pGADT7-MeSSV。 

1.2.5  双分子荧光互补验证（BiFC）  采用 BiFC

技术验证 MeGBSSI 和 MeSSV 的互作关系，利用

Nimble Cloning 技术将 MeGBSSI 和 MeSSV 的片段

分别与 pNC-BiFC-Ecc 和 pNC-BiFC-Enc 载体连

接，形成融合表达载体。将载体转入 GV3101

（pSoup-p19）农杆菌，混合注射烟草叶片，培养

48 h 后，使用激光共聚焦显微镜观察荧光信号。 

1.2.6  萤火虫荧光素酶互补（LCA）验证  采用

LCA 技术进一步研究 MeGBSSI 和 MeSSV 的互作

关系。通过同源重组技术，分别将 MeGBSSI 和

MeSSV 的片段与 pCAMBIA1300-cLuc 和 pCAM-

BIA1300-nLuc 载体连接。选用 GV3101（pSoup- 

p19）感受态细胞，将测序正确的重组载体转入农

杆菌中，经混合处理后注射烟草叶片，培养 48 h

后，在烟草叶片注射的区域喷 150 μg/mL D-虫荧

光素钾盐溶液，使用植物活体成像仪观察叶片发

光情况。 

2  结果与分析 

2.1  MeGBSSI 基 因 的 克 隆 及 pGBKT7- 

MeGBSSI 载体构建 

以 SC8 木薯 cDNA 为模板扩增 MeGBSSI 的

编码区，目的条带符合预期的编码区（1827 bp）

长度（图 1A）。将 MeGBSSI 基因片段与线性化

pGBKT7 空载纯化，使用同源重组试剂盒进行连

接，挑取单克隆进行菌液 PCR 鉴定（图 1B），将

阳性菌株进行 Sanger 测序。结果显示，phytozome

数据库中的木薯品种 AM560 的 MeGBSSI 序列与

SC8 木薯品种有 8 个碱基的差异：第 26 个碱基 
 

 
 

A：MeGBSSI 基因克隆；B：pGBKT7-MeGBSSI 大肠菌液 PCR；

M： DL2000 DNA marker 。 
A: Cloning of the MeGBSSI gene; B: PCR of pGBKT7-MeGBSSI in 

Escherichia coli lysate; M: DL2000 DNA marker. 

图 1  木薯 MeGBSSI 基因克隆及诱饵载体构建 
Fig. 1  Cloning of MeGBSSI gene from cassava  

and construction of bait vector 
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A→C，第 80 个碱基 G→T，第 179 个碱基 A→T，

第 999 个碱基 A→G，第 1196 个碱基 T→C，第

1269 个碱基 T→C，第 1241 个碱基 A→C，第 1755

个碱基 G→A。氨基酸序列比对结果显示，有 4

个氨基酸发生替换：第 9 个氨基酸 L→F，第 27

个氨基酸 K→N，第 334 个氨基酸 R→G，第 586

个氨基酸 A→T（图 2）。 

2.2  MeSSV基因的克隆及 pGADT7-MeSSV载

体构建 

以 SC8 木薯 cDNA 为模板扩增 MeSSV

（Manes.02G082800）的编码区，目的条带符合预 

期的编码区（1827 bp）长度（图 3A）。将 MeSSV

基因片段与线性化 pGADT7 空载纯化，使用同源

重组试剂盒进行连接，挑取单克隆进行菌液 PCR

鉴定（图 3B），将阳性菌株进行 Sanger 测序。结

果显示，phytozome 数据库上的 AM560 品种

MeSSV 序列与 SC8 的 MeSSV 序列有 4 个碱基的

差异：第 60 个碱基 A→G，第 130 个碱基 A→C，

第 441 个碱基 G→T，第 1596 个碱基 T→G。氨

基酸序列比对结果显示，有 2个氨基酸发生替换：

第 44 个氨基酸 M→L，第 147 个氨基酸 M→I

（图 4）。  

 

 
 

箭头表示氨基酸发生替换位置。 
The arrows indicate the positions where amino acid substitutions occur. 

图 2  MeGBSSI 氨基酸序列对比  
Fig. 2  Comparison of MeGBSSI amino acid sequence 

 

 
 

A：MeSSV 基因克隆；B：pGADT7-MeSSV 大肠菌液 PCR； 

M：DL15000 DNA marker。 
A: Cloning of the MeSSV gene; B: PCR of pGADT7-MeSSV in 

Escherichia coli lysate; M: DL15000 DNA marker. 

图 3  候选互作蛋白基因克隆及猎物载体构建 
Fig. 3  Cloning of candidate interacting protein genes and 

construction of prey vectors 

 
2.3  MeGBSSI 蛋白的毒性检测与自激活检测 

由图 5 可知，诱饵蛋白 pGBKT7-MeGBSSI 和

pGBKT7 空载蛋白的酵母生长状态大致相同，表

明诱饵载体已转入 AH109 酵母细胞且对其无毒

性。由图 6 可知，pGADT7 空载与 pGBKT7- 

MeGBSSI 诱饵载体共转酵母菌与阴性对照在

SD/-Trp-Leu 培养基上正常生长，在 SD/-Trp-Leu- 

His-Adel、SD/-Trp-Leu-His-Ade+X-α-Gal 培养基

上均不能生长，表明诱饵蛋白无自激活活性。 

2.4  酵母双杂交点对点验证 

将 pGBKT7-MeGBSSI 诱饵载体与 pGADT7- 

MeSSV 猎物载体在 AH109 酵母共表达，发生互作

时，会激活报告基因的表达。由图 7 可知，

pGBKT7-MeGBSSI+pGADT7-MeSSV 在 SD/-Trp- 

Leu、SD/-Trp-Leu-His-Ade 培养基中正常生长，

且在 SD/-Trp-Leu-His-Ade+X-α-Gal 培养基上变

蓝，与阳性对照 pGBKT7-p53+pGBADT7-T 的生

长状况大致相同。结果表明 MeGBSSI 与 MeSSV

蛋白在酵母中发生互作。 
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箭头表示氨基酸发生替换位置。 
The arrows indicate the positions where amino acid substitutions occur. 

图 4  MeSSV 氨基酸序列比对 
Fig. 4  Comparison of MeSSV amino acid sequence 

 

 
 

图 5  MeGBSSI 蛋白的毒性检测 
Fig. 5  Toxicity test of MeGBSSI protein 

2.5  双分子荧光互补验证MeGBSSI和MeSSV

蛋白互作 

本研究构建了 MeGBSSI-cEYFP 和 MeSSV- 

nEYFP 载体，利用双分子荧光互补技术，进一步

验证 MeGBSSI 蛋白和 MeSSV 蛋白在植物体内的

互作关系。由图 8 可知，MeGBSSI-cEYFP+ 

MeSSV-nEYFP 实验组合中存在黄色荧光信号，对

照组合（MeGBSSI-cEYFP+nEYFP，MeSSV-  
 

 
 

图 6  MeGBSSI 蛋白的自激活检测 
Fig. 6  Detection of self-activation of MeGBSSI protein 

 

 
 

图 7  酵母双杂交点对点验证 
Fig. 7  Yeast two-hybrid point-to-point validation 



第 3 期 郑钧文等：木薯 MeGBSSI 与 MeSSV 的蛋白互作验证 585 

 

nEYFP+cEYFP，cEYFP+nEYFP）中无荧光信号。

结果表明 MeGBSSI 蛋白和 MeSSV 蛋白在植物体

内存在互作关系，且互作信号定位于叶绿体。 

2.6  萤火虫荧光素酶互补验证 MeGBSSI 和

MeSSV 蛋白互作 

本研究构建了 1300-cLuc-MeGBSSI 和 1300- 

nLuc-MeSSV 载体，采用萤火虫荧光素酶互补技

术，进一步验证 MeGBSSI 和 MeSSV 蛋白互作

的关系。将重组载体 1300-cLuc-MeGBSSI、1300- 

nLuc-MeSSV 与空载 1300-cLuc、1300-nLuc 分别

转化农杆菌，使用植物活体成像仪观察。在 

1300-cLuc-MeGBSSI+1300-nLuc-MeSSV 实验组

合中观察到明显的化学发光信号。在对照组

（ 1300-cLuc-MeGBSSI+1300-nLuc ， 1300-nLuc- 

MeSSV+1300-cLuc，1300-cLuc+1300-nLuc）中未

观察到化学发光信号（图 9 ），进一步验证

MeGBSSI 蛋白和 MeSSV 蛋白存在互作关系。 

3  讨论 

淀粉的合成是一个高度协调的生物过程，受

到多种淀粉合成酶的精细调控[19]。其中，颗粒结

合型淀粉合成酶 GBSSI 是直链淀粉合成的关键限 

 

 
 

图 8  BiFC 验证 MeGBSSI 和 MeSSV 蛋白互作 
Fig. 8  BiFC verification of interaction between MeGBSSI and MeSSV proteins 

 

 
 

图 9  LCA 验证 MeGBSSI 和 MeSSV 蛋白互作 
Fig. 9  LCA verification of interaction between MeGBSSI and MeSSV proteins 
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速酶。在苦荞麦胚乳中，GBSSI 基因的表达模式

与直链淀粉含量呈显著正相关，其在灌浆初期的

表达量较高，与直链淀粉积累的相关系数达到极

显著水平[20]。在水稻中，Wx 基因编码的 GBSSI

催化直链淀粉的合成，不同的 Wx 等位基因通过

影响 GBSSI 的活性及其结构域特性，从而调控直

链淀粉含量差异，进而决定稻米的蒸煮特性与食

味品质[21]。此外，OsLESV 和 OsESV1 蛋白可与

GBSSI、GBSSII 等关键酶形成复合体，促进这些

酶从叶绿体基质正确定位至淀粉颗粒表面，进而

提高叶片瞬时淀粉与胚乳储藏淀粉的合成效率，

对稻米品质与产量具有重要影响[22]。在谷物胚乳

中，淀粉合成不仅依赖于多种关键酶（如 ADP-

葡萄糖焦磷酸化酶 AGPase、淀粉合成酶 SS、淀

粉分支酶 SBE 等），还需要一些非酶蛋白（如

PTST）的协同作用[23]。这些组分往往通过形成异

源或同源多聚体，实现对淀粉合成不同阶段的精

确调控。水稻的研究表明，SSI、SSIIa 与 BEIIb

等酶相互作用形成复合体，依次负责支链淀粉短

侧链的生成与延长[24]。玉米的研究发现，淀粉合

成酶复合体的组装与功能活性受到蛋白质磷酸化

的精密调控，表明淀粉合成酶协同作用的动态调

节机制[25]。因此，可以推测 MeGBSSI 与 MeSSV

通过互作是木薯淀粉酶复合体的重要部分，共同

影响淀粉的合成。 

在木薯中已有研究表明，MeGBSSI 可与

MeSSI、MeISAI 形成蛋白互作网络，且 MeGBSSI

还能够发生自互作[26]。本研究进一步通过酵母双杂

交、LCA 和 BiFC 技术验证了 MeSSV 与 MeGBSSI

之间存在稳定的蛋白互作关系。这些结果表明，

木薯直链淀粉合成过程中多种淀粉合成相关酶可

组装成多酶复合体（multi-enzyme complex），协

同参与淀粉链的延伸与颗粒结构的构建，从而为

木薯直链淀粉高效合成提供分子基础。此外，本

研究发现我国主栽品种 SC8 与 AM560（参考基因

组品种）的 MeSSV 与 MeGBSSI 基因中均存在多

个 SNP 变异位点，推测这些遗传变异可能导致蛋

白结构差异，进而影响酶间互作强度与淀粉合成

效率。AIEMNAKA 等[27]报道在自然突变型糯性

木薯中，MeGBSSI 序列突变使 GBSSI 活性完全丧

失，导致直链淀粉合成受阻；而 POOTAKHAM

等[28]在 MeSSV 中鉴定的 Met147→Ile 突变则可能

影响淀粉颗粒结构与糊化特性。未来可进一步研

究 MeGBSSI-MeSSV 复合体的结构特征与调控机

制，深入探索不同遗传变异对酶复合体稳定性及

功能的影响，为木薯淀粉品质改良提供新的分子

依据。 
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