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Abstract 
Soluble sugars, such as glucose and sucrose, play an important role in the cycle of plant life. They 
not only provide energy and mid-metabolites, but also act as signals, regulating the growth and 
development of plant. When regulating the plant, sugars with other signals such as hormone con- 
stitute complex transduction web. In this paper, we illuminate the regulation of soluble sugars in 
the development and growth of plant, and the interaction of soluble sugars and phytohormones, 
and environment factors. 
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摘  要 

可溶性糖如葡萄糖，蔗糖，在植物的生命周期中具有重要作用。它不仅为植物的生长发育提供能量和代
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谢中间产物,而且具有信号功能。它也是植物生长发育和基因表达的重要调节因子。在对植物进行调控时，

它又与其它信号如植物激素组成复杂的信号网络体系。本文主要阐述可溶性糖对植物生长发育调控作用，

以及在调控制过程中与植物激素和环境因子之间相互关系。 
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1. 引言 

糖是植物体内一类重要有机物，其含量约占植株干重的 50%以上。它存在的形式广泛，包括可溶性

糖如葡萄糖，蔗糖；不溶性糖如纤维素，淀粉等。糖不仅作为呼吸底物为植物的生长发育提供能量，而

且作为代谢中间产物，通过代谢途径再合成其他物质，如细胞的结构物质，储存物质，氨基酸和蛋白质

的碳架等[1]-[3]。糖是植物生长发育和基因表达的重要调节因子。以往认为，糖对植物生长发育和基因表

达的调节是糖代谢产生的效应。近年来越来越多的研究表明糖还具有信号的功能[4]-[6]。但目前对于植物

糖信号系统的认识是有限的。一般认为，糖信号分子在胞内形成不同信号转导途径，将信号转导到细胞

核或细胞器中目标基因的转录起始位点上，控制相关基因的转录，引起相应的生理生化变化，从而调控

植物的生长和发育[1]。 

2. 可溶性糖对植物种子萌发和早期苗的发育的调节作用 

植物的生长是从种子萌发开始的。对拟南芥种子和幼苗的研究中发现，葡萄糖在有 ABA 存在的情况

下，可以促进种子萌发。高浓度的蔗糖，葡萄糖和低浓度的甘露糖能够抑制子叶的延伸[7]-[9]。糖对种子

萌发和幼苗的发育的调节作用是复杂的。如在某些情况下，不同浓度的糖有不同的调节作用；不同糖行

使相同调节作用所需要的浓度也不相同；并且糖的调节作用不是通过一条转导途径完成的[7]。 

2.1. 葡萄糖及其类似物对调节种子萌发的信号转导作用 

糖类似物是研究糖信号作用的重要途径。葡萄糖的类似物有甘露糖，2-脱氧葡萄糖，3-O-甲基葡萄

糖，6-脱氧葡萄糖等。其中，葡萄糖和甘露糖作为己糖激酶(HXK)的底物能被催化为磷酸己糖直接进入糖

酵解途径，而 3-O-甲基葡萄糖和 6-脱氧葡萄糖不是 HXK 的底物不能被 HXK 磷酸化[10] [11]。进入细胞

但不能被 HXK 催化的己糖不能产生糖信号，磷酸化的己糖也不能产生糖信号，只有流动的被磷酸化的糖

才能被感受器感知。在植物体中已经发现，既存在依赖 HXK 的糖信号转导途径，又存在不依赖 HXK 的

糖信号转导途径。对野生型拟南芥(Arabidopsis thaliana)的最新研究表明，低浓度的葡萄糖(30~60 mM)和
浓度大约为 84 mM 的 3-O-葡萄糖具有延迟种子萌发的作用[11]。由此认为，低浓度的外源葡萄糖和 3-O-
甲基葡萄糖对种子萌发的延迟作用可能属于不依赖 HXK 的糖信号转导途径。与此同时，当甘露糖的浓度

为 5~10 mM 时对种子萌发的延迟有很明显的作用，而 10 mM 的 3-O-甲基葡萄糖却没有此作用。这也可

以推断甘露糖对种子萌发的抑制作用是属于依赖 HXK 的糖信号转导途径[11]。对大麦种子萌发的研究表

明，2-脱氧葡萄糖抑制 а-淀粉酶的表达，但 HXK 存在的情况下，2-脱氧葡萄糖的这种抑制作用有所逆转。

因此 2-脱氧葡萄糖抑制作用可能也是依赖 HXK 的糖信号转导途径来完成的。 

2.2. 糖及其代谢物对苗早期发育的调节机制 

虽然高浓度的外源糖延迟种子萌发，但大多数的野生型的种子仍可以萌发。如 Laby 的研究表明，在

0.3M 葡萄糖或蔗糖作用下，几乎 100%的野生型的哥伦比亚拟南芥的种子得到萌发[12]。但萌发后幼苗早
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期发育同样受高浓度糖的影响，如子叶的伸长，真叶或根等的发育都受到抑制[13]。另外，这些苗中的叶

绿体含量低，并且种子中脂类的流动也受到影响。虽然相同浓度的甘露醇和山梨醇对苗的早期发育过程

没有和葡萄糖相同的作用，但高浓度的山梨醇(0.4~0.5 M)却有相似的作用。通过以上实验结果可以推断：

在苗发育早期，外源葡萄糖和蔗糖的抑制作用可能是由于渗透胁迫。同样，糖代谢物对苗的发育也存在

抑制作用。如 6-磷酸海藻糖抑制苗的发育，但这种抑制作用可以通过在介质中加入适当的可溶性糖来解

除。这表明，6-磷酸海藻糖的抑制作用与可代谢的碳源有关[14]。 

2.3. 糖和植物激素在种子萌发和幼苗早期发育过程中的相互作用 

目前以有大量的研究证明，糖和植物激素在植物的发育过程中存在相互作用[9]。而在种子萌发过程

中研究最多的是外源葡萄糖和脱落酸(abscisic acid, ABA)之间的关系[15] [16]。葡萄糖可以延迟拟南芥种

子的萌发，但在有外源 ABA 存在的情况下，葡萄糖可能具有刺激种子萌发或缓解 ABA 对种子萌发的抑

制作用。但在内源 ABA 分解的情况下，外源葡萄糖起到延迟种子萌发的作用。并且不同浓度的外源糖对

ABA 的作用是不同的。低浓度外源糖可以降低 ABA 对种子萌发过程的抑制作用，而高浓度的外源葡萄

糖却加强了 ABA 对萌发和苗发育的抑制作用[11]。用乙烯合成前体处理拟南芥野生苗时发现，ACC 可以

逆转葡萄糖对苗发育早期的抑制作用[17]。糖、ABA 和乙烯在调控种苗发育中的相互关系：高浓度的葡

萄糖或蔗糖通过提高 ABA 水平抑制种苗形成，而乙烯通过降低 ABA 水平或降低对 ABA 的敏感性来拮

抗 ABA，从而拮抗葡萄糖对种苗形成的抑制作用[9]。 
利用葡萄糖和蔗糖对发育过程的延迟作用筛选糖超敏感和不敏感突变体的过程中发现：大多数的突

变体在植物激素代谢或响应上都有缺陷。如拟南芥葡萄糖不敏感突变体 gin2 对 IAA (indole-3-acetic acid, 
IAA)不敏感，但对细胞分裂素(cytokinin, CK)高度敏感。拟南芥突变体 ABI8 可以拮抗 ABA 对种子萌发的

抑制和葡萄糖对早期苗发育的抑制。这些都为研究糖和激素之间的关系提供新的证据[12] [15]。 

3. 糖在叶形成及衰老过程中的调节作用 

最新发现的拟南芥亮氨酸拉链转录因子家族(ATHB13)在转基因植物中的过量表达导致子叶和叶的发

育转变，并且这种转变是对糖的一种响应[18]。当转基因植物生长的介质中包含葡萄糖和果糖时，ATHB13
基因的过量表达形成的子叶和叶比野生型植物的窄，而山梨醇和甘露醇没有与葡萄糖相似的作用。这表

明：糖不是通过渗透调节来改变子叶和叶的形状。当植物的一个器官或整个植株生命功能逐渐衰退，植

物就进入衰老阶段。糖对叶片衰老过程的调节作用同样也很复杂。外源糖对衰老的早期阶段有刺激作用，

但在衰老的后期又抑制一些和衰老相关基因的表达[10] [13] [19]。只有在低浓度氮存在的条件下，拟南芥

的衰老才受适当浓度的外源葡萄糖刺激。这表明叶片的衰老受 C:N 的调节要强于受绝对糖量的调节。拟

南芥突变体 hys1 叶片衰老开始的很早，并且对外源糖抑制苗早期发育作用很敏感，这就为糖响应和衰老

在基因方面建立联系。目前正在研究糖和其它的因子对衰老调节作用的分子机制。已证实 HXK 对植物的

衰老有调节作用。如转基因西红柿过量表达拟南芥 HXK1 时植物衰老开始的较早，但当 HXK1 活性低时

拟南芥突变体衰老的较晚。在植物衰老的过程中，糖和植物激素之间也存在相互作用。如 CTK 对植物的

衰老有延迟作用，但当细胞外转化酶存在的情况下，CK 就不在延迟植物的衰老[10] [11]。 

4. 糖对植物不定根及结节发育的调节 

糖对结节发育的调节作用与氮素密切联系[20]。如蔗糖可以缓解硝酸盐对大豆结节生长的抑制作用。

这表明结节的生长率部分的依赖 C:N 比值。外源葡萄糖和果糖可以增加不定根的数量，而甘露糖或山梨

醇没有此作用。这说明糖不是通过渗透作用来调节不定根的数目，并且只有可代谢糖在诱导不定根的形

成上有作用。同时，糖对不定根形成的调节作用和糖的浓度有关。如 15~60 mM 的外源蔗糖可以使黑暗
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条件生长的野生型拟南芥胚轴上不定根的数量增加，而 150 mM 的蔗糖对不定根的形成起到抑制作[5]。
目前，不同浓度的糖对植物不定根的调节作用机制还不是很清楚，需要近一步的研究。 

5. 糖对植物开花的调节作用 

大量研究表明，糖及其代谢物对植物的开花有调节作用。如在植物的顶端供应蔗糖可以使拟南芥在

完全黑暗的情况下开花。最新研究表明：6-磷酸海藻糖合酶基因是拟南芥转入开花时重要的基因。对西

红柿的体外实验的研究也表明：最佳的蔗糖和氮的量能促进开花[6] [8] [21]。 
糖调节植物开花的复杂性主要表现在：1) 不同浓度的糖对开花的调节作用是不同的。如高浓度的外

源蔗糖(150 mM)对野生型的拟南芥的开花有很明显的抑制作用，而低浓度(30 mM)的蔗糖没有明显的抑制。

2) 高浓度糖对植物开花的延迟是通过代谢而不是渗透作用。另外，在蔗糖浓度很高的介质中，再加入高

浓度的葡萄糖，而不是 3-O-葡萄糖，抑制作用明显增强。这也说明：高浓度糖对开花的延迟作用过程中，

同时也存在己糖的信号作用，可能属于不依赖己糖激酶的信号转导途径。3) 糖可以通过激活和抑制一些

基因的表达对植物开花进行调节。如在晚开花的突变体中，1% (w/v)蔗糖可能激活 LFY (LEAFY)表达，通

过 LFY 促进植物开花。4) 糖通过调节植物营养生长的特殊部分来调节植物开花。如外源葡萄糖可以延

长苔藓类植物小立碗藓幼年期的生长，也就是延迟植物开花。最近的研究表明，虽然 cyclinD 基因有助于

小立碗藓整体的代谢和发育，但其对葡萄糖调节幼年期延长的作用不敏感。 

6. 蔗糖及其代谢酶在果实成熟过程的作用 

蔗糖是许多果实中糖积累的主要形式，是果实品质形成的重要因子。与蔗糖代谢和积累密切相关的

酶主要有转化酶(invertase, Inv)、蔗糖磷酸合成酶(sucrose phosphate synthase, SPS)、蔗糖合成酶(sucrose 
synthase, SS) [19] [22]。果实内糖的积累与这三种酶的活力变化有关。在幼果期 SS，Inv 蔗糖分解酶的活

力较高具有重要的生理意义。我们可以看到在果实发育的不同时期有不同的酶基因表达。这可能是由于

蔗糖在植物体内运输具有携带信号给基因的功能，即糖可以诱导一些基因的表达，同时可以阻遏另一些

基因表达。当植株中碳水化合物枯竭时，产生正调节，使光合作用产物再运输和输出的基因表达增强，

而使贮藏和利用碳水化合物基因的 mRNA 减少[9] [19]；当植株中碳水化合物丰富时，通过基因阻遏和诱

导相结合，起与植株中碳水化合物枯竭时相反的作用。已有实验表明：SS 和 Inv 的基因表达都受糖调节。

并且对马铃薯的研究表明，基因表达几乎不受恒态糖水平提高的影响，可能跨膜糖流是影响基因表达的

关键信号[23]。 

7. 糖对种子成熟过程中耐脱水的调节作用 

种子成熟过程实质上就是胚的发育，以及营养物质在种子中变化和积累的过程。对豆类种子胚的发

育过程的研究表明，葡萄糖促进细胞分裂，而蔗糖促进细胞伸长和淀粉的合成。但目前还不清楚，是否

所有物种胚发育过程都受糖的这种调控。种子成熟都要经过脱水阶段以便种子的储存，其中糖在种子耐

脱水过程中起到重要作用[4] [24]。 
糖对种子耐脱水过程的作用存在两种假说：低聚糖促进玻璃态形成或糖起到稳定磷脂双分子层结构

的作用。对拟南芥突变体的研究发现：在种子脱水过程中，并不是绝对的糖含量在起作用，而是通过单

糖和低聚糖的比率对种子成熟过程的耐脱水起到调节作用。同时对豆类植物种子的研究也表明：种子在

脱水过程中不但蔗糖含量很高，同时也积累了大量的绵子糖和水苏糖，(绵子糖 + 水苏糖)/蔗糖的比率在

种子耐脱水后几乎达到 1，但单糖的含量相对来说很低。目前对抗氧化酶的活性在种子耐脱水过程也有

研究。如在豆类种子脱水过程中，谷胱甘肽还原酶(glutathione reductase, GR)的活性升高，而超氧化物歧

化酶(superoxide dismutase, SOD)和抗坏血酸过氧化物酶(ascorbate peroxidase, APX)的活性降低。这也提示
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我们在种子脱水过程中，是否糖和谷抗系统之间存在联系，目前还没有相关的研究[25]。 

8. 总结 

以往对糖的研究主要集中在它为植物提供能量和代谢中间体方面，而对它的信号作用研究较少。目

前研究表明糖作为信号分子和其它信号分子一起组成了植物的复杂信号网络体系。光是影响植物发育的

主要环境因子之一。植物中，花青素生物合成在果实表皮与糖的作用相交迭。糖调节的信号转导途径的

片段上，光信号可以部分的被过滤。这些都说明：糖感知系统和光信号之间存在相互作用[10] [26] [27]。
糖可以改变植物对光的反应,尤其在特异基因的表达方面。如代谢糖能克服原脱植基叶绿素氧化酶的 phyA
特异抑制；在幼苗阶段，蔗糖抑制光诱导拟南芥质体蓝素基因的表达。同时，蔗糖抑制远红光诱导的子

叶伸展和胚轴伸长。但目前对于这些相互作用的机制还没有深入的研究。糖和氮之间的相互作用不仅局

限于本文前面所提到的碳氮平衡上。在基因水平上也存在相互作用。糖可以激活天冬酰胺合成酶

(asparagine synthetase, ASN)中的ASN2和谷氨酰胺合成酶的基因，但对ASN1基因的表达存在抑制作用[27]。
而且近一步的研究表明，糖对 ASN1 和 GS2 基因的调控作用属于不依赖于 HXK 的信号途径。糖与氮之间

的相互作用还受酶活性的调节，如 SnRKs 在碳氮代谢中有重要的调节作用，SPS 和硝酸还原酶都可以作

为它的底物[26]。 
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