
植物生理学报  Plant Physiology Journal  2016, 52 (3): 241–249　　doi: 10.13592/j.cnki.ppj.2015.0554 241

收稿 2015-10-19　　修定      2016-01-25
资助 国家自然科学基金项目(30871459、31371554和31571585)

和江苏省自主创新基金(CX[(14)5004])。
      *	 通讯作者(E-mail: jspplx@jaas.ac.cn; xxyyff@njfu.edu.cn)。

植物中糖信号及其对逆境调控的研究进展

何亚飞
1,2, 李霞

2,* , 谢寅峰
1,*

1南京林业大学生物与环境学院, 南京210037; 2江苏省农业科学院粮食作物研究所, 江苏省优质水稻工程技术研究中心, 国
家水稻改良中心南京分中心, 南京210014

摘要: 糖不仅作为淀粉合成的底物, 而且还具有信号转导的功能。近年的研究表明, 糖在植物生长发育、应激反应和产量

形成等生命活动中作为渗透保护剂和(或)抗氧化剂起重要的防护作用。本文总结了植物中糖信号产生的途径、系统的组

成、作用机制、对外界环境的响应以及其对逆境调控的最新研究进展, 并对未来的研究方向作出展望。
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综　述  Review

植物的糖不仅是能量来源和结构物质的重要

组成元件, 能够与蛋白质等结合成复杂的化合物, 
参与细胞识别和细胞间物质运输等生命活动(如糖

蛋白), 而且还具有信号功能, 调节相关基因的表达

和酶活性(Proels和Hückelhoven 2014; Kunz等2014; 
Sleiman等2014), 同时, 还可以直接作为抗氧化剂

淬灭氧化物质(Keunen等2013; Kunz等2014), 调节

植物生长发育和应对不良环境(Granot等2014; 
Chincinska等2013; Yonekura等2013; Lastdrager等
2014; Lu等2015)。此外, 在植物生长发育过程中, 
糖还可以与其他信号如植物激素、氮信号及光信

号等形成复杂的信号网络体系。近年来, 糖信号

一直是植物科学研究的热点。本文旨在通过综述

植物糖信号及其在抗氧化防护中作用的研究进展, 
拓展对植物糖在生长发育中功能的新认识, 为植

物抗逆机理的研究提供新思路。

1  植物的糖信号

糖信号是单独出现, 或是通过特定糖分子的积

累, 还是通过代谢的流通作为动力传递给信号？这

方面仍存在争议, 但就目前的研究进展可以作出定

论, 几乎所有的糖及它们的衍生物均可以作为糖信

号。迄今已经证明, 具有重要作用的糖信号主要是

二糖和单糖。二糖主要有蔗糖(Koch 1996; Horacio
等2013)和海藻糖-6-磷酸(trehalose-6-phosphate, 
T6P) (Halford等2009; Zhang等2009); 单糖主要包括

己糖葡萄糖(Moore等2003)和果糖(Cho等2011; Li等
2011), 还有部分葡萄糖的衍生物, 如葡萄糖-1-磷酸

(glucose-1-phosphate, G1P)和葡萄糖-6-磷酸(glu-
cose-1-phosphate, G6P) (Nunes等2013)等, 均可作为信

号分子在植物生长发育和响应逆境中发挥重要作用。

1.1  糖信号产生的途径

现有的研究表明, 植物体中己糖激酶、蔗糖

转运体、葡萄糖转运体、膜感受器以及细胞壁上

的转化酶、液泡转化酶、细胞质转化酶、乙酸盐

或呼吸代谢物丙酮酸等都与糖信号的感知和产生

存在偶联(Koch 1996; Barratt等2009; Wang等2015; 
Deng等2015), 糖信号作为其中一种组分参与到植

物信号传导途径中。已报道的转导这些信号的元

件有WD蛋白(tryptophan-aspartic acid residues)、
钙依赖蛋白激酶(Ca2+-dependent protein kinases, 
CDPK)、蛋白磷酸化酶(protein phosphatase, PP)、
促分裂原活化蛋白激酶(mitogen-activated protein 
linase, MAPK)、蔗糖非酵解型蛋白激酶(sucrose 
non-fermenting-related kinase, SnRK)、SCF (Skplp-
cullin-F-box protein)类似物、MsK4 (glycogen syn-
thase kinase 3-like kinase, minimum-shift keying)、
转录因子以及多酶复合体等(Bhalerao等1999; Rol-
land等2002; Kempa等2007), 这些元件将糖信号转

导到细胞核或细胞器目标基因的转录起始位点上, 
控制相关基因的转录, 从而引起生理生化的变化, 
进而调控植物的生长发育。植物体响应这些糖信

号后还会伴随能量、酶和植物激素等的变化, 这
些都是植物的关键生命元件(Sleiman等2014)。
1.2  糖信号系统的组成

糖信号系统在植物体中主要以依赖己糖激酶
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(hexokinase, HXK)、依赖糖酵解和不依赖HXK这

3种信号通路存在(Smeekens等2000)。其中, HXK
是一种多功能蛋白, 既能催化糖酵解的第一步, 又
参与植物糖感知和糖信号转导过程 (Granot等
2014)。HXK能磷酸化的底物有葡萄糖、果糖、甘

露糖和半乳糖等, 它还是联系植物糖和植物激素的

关键元件(Cho等2009)。这些糖首先经载体运输进

入细胞, 然后己糖激酶感知糖, 并通过与其它蛋白

作用形成复合体(Hsp70 interacting protein, HIP)或者

糖酵解途径引发信号流, 通过级联放大, 最终调节

基因转录表达。另外, HXK也可能迁移到核内直接

影响转录(Rolland等2002)。在果糖信号的研究中, 
已经报道FINS1作为一个信号组件, 作用独立于其

催化活性, 也独立于HXK功能 (Cho和Yoo 2011)。
2  植物中糖信号的作用机制

植物中糖传感和介导信号转导途径的分子细

节到目前为止尚不清楚, 一般认为, 激活的糖感受

器产生的信号通过级联反应, 从而导致生理生化

的变化。

2.1  与蔗糖非酵解型蛋白激酶(SnRK)相关的作用

机制

蔗糖非酵解型蛋白激酶(SnRK)是一类广泛存

在于植物体的蛋白激酶, 它与酵母蔗糖非发酵1 
(sucrose-non-fermenting 1, SNF1)和哺乳动物AMP
活化蛋白激酶(adenosine monophosphate dependent 
kinase, AMPK)密切相关(Baena-González等2007; 
Hardie等2007), 其参与植物体多种信号转导途

径。植物中糖水平的感知以及糖信号的转导都需

要SnRK1。低浓度的葡萄糖、高浓度的蔗糖和改

变暗期长短都会激活SnRK1 (Polge等2006)。
SnRK1一旦激活, 其磷酸化并激活或使一些关键代

谢酶失活, 已发现硝酸还原酶(nitrate reductase, NR)、
3-羟基-3-甲基戊二酰-辅酶A还原酶(3-hydroxy- 
3-methylglutaryl-CoA reductase, HMG-CoA还原

酶)、蔗糖磷酸合酶(sucrose phosphate synthase, SPS)
和海藻糖磷酸合酶(trehalose phosphate synthase, 
TPS)均是SnRK1家族的胞内底物(Polge等2006; 
Schwachtje等2006; Lu等2007)。SnRK1还激活蔗

糖合酶和α-淀粉酶的转录, 间接刺激AGP酶(淀粉

合成关键酶)的活性, 抑制激酶复合物成员的表达, 
导致花粉败育、器官萎缩、发育或衰老的延迟。

这种激酶还参与应激反应, 如盐胁迫、与病原体

的相互作用等(Polge等2006; Cho等2009)。同时, 
已经确定拟南芥中2个SnRK1 (AKIN10/AKIN11)
是响应黑暗和多种类型胁迫信号转录组调控的中

心(Baena-González等2007)。在拟南芥中还鉴定出

SnRK1活性的直接识别靶蛋白, 如细胞周期抑制剂

KRP6 (Kip-related protein 6)和KRP7 (Kip-related 
protein 7) (Guérinier等2013)以及B3结构域转录因

子FUS3 (FUSCA3)蛋白(Tsai和Gazzarrini 2012), 进
一步提供了SnRK1作为信号组分参与细胞周期和

发育调控直接蛋白的证据。此外,  研究还表明 , 
G1P、G6P和T6P单独作用会抑制植物SnRK1的活

性, 而G1P与T6P的结合则对SnRK1活性有协同效

应(Baena-González等2007)。有趣的是, 通过数学

模型揭示, HXK的代谢功能促进T6P从蔗糖中产

生。通过对HXK过表达谱系与正常幼苗的比较发

现, HXK与SnRK1信号之间有很强的相互作用, 
SnRK1与HXK的代谢反馈调节足以控制糖从能源

消耗到全面复苏的平衡 (Nägele和Weckwerth 
2014)。
2.2  与海藻糖-6-磷酸(trehalose-6-phosphate, T6P)
相关的作用机制

海藻糖-6-磷酸(T6P), 海藻糖生物合成途径的

前体, 是植物生长发育中调节碳可用性的一个重

要的信号代谢物。各种糖处理和糖饥饿对植物生

理反应影响的研究证明: T6P是作为信号分子而不

是作为代谢物, 并与Suc有很高的相关性(Paul等
2008; Zhang等2009; Nunes等2013; Nägele和Weck-
werth 2014)。与Suc相比, T6P在植物体中以微量

形式存在, 且不能够运输, 在各个细胞内均需要从

头合成(Paul等2008; Tsai和Gazzarrini 2014)。植物

体除了自身的海藻糖合成途径外, 由病原菌产生

的海藻糖或T6P也能够导致植物代谢和发育的重

新编程。植物从胚胎发育到叶片的衰老均受T6P
调节, 这些过程中的一些调节还与生长素等植物

激素相互作用(O’Hara等2013)。对不同拟南芥突

变体中海藻糖形成关键酶海藻糖-6-磷酸合酶(T6P 
synthase, TPS)和海藻糖-6-磷酸磷酸酶(T6P phos-
phatase, TPP)的研究证明: T6P的生物合成对于生

长和发育是必不可少的(Tsai和Gazzarrini 2014)。
有研究表明, 海藻糖-6-磷酸磷酸酶基因(OsTPP1)



何亚飞等: 植物中糖信号及其对逆境调控的研究进展 243

在水稻中过表达, 能够活化逆境应答基因, 从而提

高对逆境条件的耐受性(Cho等2009), 此外, 还观察

到各类T6P对碳分配、胚胎发生、叶生长和繁殖

的专一性作用(Paul等2008; Lunn等2014)。T6P还
参与AGP酶的氧化还原, Schluepmann等(2012)提
出, T6P在植物中也影响NADPH (triphosphopyri-
dine nucleotide)依赖性氧化还原信号, 这可能是一

个通过T6P激活AGP酶氧化还原的方法。

糖信号的调节机制十分复杂, 糖能够调节蛋

白质的翻译和蔗糖控制C/S1-bZIP (Group C and S1 
basic leucin zipper transcription factor)监管网络等

(Ge等2008)。有研究指出SnRK1基因的表达与T6P
含量有关, T6P处理导致拟南芥粗提液中SnRK1活
性受抑制(Baena-González和Sheen 2008; Zhang等
2009)。此外, 最近在T6P/SnRK1监管途径中鉴定

出转录因子bZIP11, 研究表明, 其可以通过抑制

SnRK1和T6P促进生物合成反应, 从而提高作物的

产量等(O’Hara等2013)。对于胞内T6P可用性的响

应, 推测SnRK1诱导C/S1-bZIP转录因子和miR156
的转录、翻译, 导致从幼年至成年和营养生长到

生殖生长转变受抑制(Wahl等2013; Tsai和Gazzarrini 
2014), 但是, T6P参与SnRK糖传感具体的分子机理

尚未知。

2.3  植物糖信号与植物激素的互作

激素对植物生长发育的调节具有重要作用, 
因此, 植物糖对激素的调节一直是植物学科研究

的热点。研究表明, 植物糖在调控植物基因表达

和生长发育过程中具有与激素类似的作用, 而且

通过对拟南芥糖信号转导突变体与激素信号转导

突变体在表型、遗传、生理和分子生物学等中关

系的研究证实, 糖与ABA、乙烯、IAA、CTK以及

GA等主要激素之间均有联系(Smeekens 2000; 
Gazzarrini和McCourt 2001; Finkelstein和Gibson 
2002; Chincinska等2013)。如水稻SnRK2基因家族

均可被高渗应激诱导, 其中有三个还可以被ABA
诱导(Umezawa等2004); SnRK2和SnRK3参与ABA
和/或胁迫信号传导途径(Hrabak等2003; Halford等
2003)。拟南芥SnRK2的过表达能够调控胁迫应答

基因的表达 ,  进而提高对干旱条件的耐受性

(Umezawa等2004)。葡萄糖与油菜素内酯相互作

用能够调控拟南芥侧根的发育(Gupta等2015)。蔗

糖与ABA协同调控水稻悬浮细胞中ADP-葡萄糖焦

磷酸化酶和淀粉含量基因的表达(Akihiro等2005)。
此外, 使用分子手段鉴定多个蔗糖不敏感突变株

发现, 许多突变株都存在ABA生物合成或信号缺

陷, 包括gin1/ABA2、gin5/ABA3和sun6/ABI4, 表明

蔗糖与ABA信号间存在紧密的正向互作(Lu等
2015)。

糖基化修饰被认为是调控激素活性水平的最

重要方式之一, 多种植物激素的糖基化修饰机制

和功能逐渐被揭示(Ostrowski等2014; Liu等2015), 
糖基化修饰改变了修饰产物(糖蛋白、糖脂以及一

些小分子糖苷或糖酯化合物等)的生物活性、稳定

性, 改变了在细胞和植株中的亚细胞定位、运输

特性以及受体信号的识别和结合特性等, 从而有

利于激素发挥生物学功能。

3  糖信号对外界因子的响应

3.1  氮素  
在生长过程中糖信号与氮信号之间存在互

作。糖信号能够反映植物所处的环境条件及其生

理状态 ,  而且与氮素的吸收、运转和代谢相协

调。此外, 有研究显示, 烟草成熟期叶片的淀粉含

量、蔗糖磷酸合成酶(sucrose phosphate synthase, 
SPS)活性与施氮量呈负相关, 淀粉酶活性随施氮

量增加呈下降趋势, 氮素可通过诱导有机酸而抑

制淀粉代谢(Scheible等1997)。糖与氮之间的相互

作用还受到酶活性的调节, 如编码硝酸盐载体、

NR、天冬酰胺合成酶(asparagine synthetase, ASN)
和谷氨酰胺合成酶(glutamine synthetase, GS), 其基

因均能够被糖激活, 而ASN1基因的表达则受糖的

抑制(Lam等1998), 而且, 糖对ASN1和GS2的调节

属于不依赖于HXK的信号途径。

3.2  光  
同样, 糖信号与光也存在互作。例如, 几乎所有

的糖(>100 mmol·L-1)均会显著增加叶片中花青素

的含量, 这关系到花青苷生物合成的酶对Suc依赖

性转录调控(Stevenson和Harrington 2009)。此外, 
对光合作用有关葡萄糖依赖性基因表达进一步分

析表明 ,  可溶性糖在叶中积累会抑制光合作用

(Koch 1996)。而植物长期暴露在高光条件下会触

发氧化还原失衡以及代谢变化, 如花青素和可溶

性糖的积累(Schmitz等2014)。使用代谢组学和转
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录组学研究高光敏感基因型突变体adg1-1/tpt2, 可
以区分CH (carbohydrates)和氧化还原/活性氧(re-
active oxygen species, ROS)信号对核基因表达的重

要性, 其也伴随高光驯化反应(Schmitz等2014)。光

周期调控蔗糖转运体StSUT4, 会影响昼夜调节基

因的表达和乙烯的产生(Chincinska等2013), 而且, 
水稻中蔗糖磷酸合成酶基因的启动子OsSPS1和
OsSPS11的活性并不受蔗糖控制, 而是通过光和生

物钟控制(Yonekura等2013)。
此外, 糖响应的外界因子不仅仅只有氮素和

光, 还与碳水化合物及其相关的代谢酶、营养、

环境以及病原体的侵染等都有着密切的联系。

4  植物糖对逆境的调控

植物生长在一个不断变化的环境中, 会不可

避免地遭受一系列不同程度的生物或非生物胁迫, 
像病原体的攻击、土壤的盐渍, 水分和气温的胁

迫, 紫外线辐射、金属和百草枯的毒害等, 都会对

作物产量和品质产生负面影响。产生这种不利影

响的一个主要原因是ROS积累造成的氧化损伤。

在植物体中, 胁迫诱导积累的ROS可以通过避免产

生和清除2个不同的过程抵消(Gill和Tuteja 2010)。
而可溶性糖对ROS有双重作用, 即同时作为促氧化

剂和抗氧化剂, 它们既可以参与ROS的产生途径, 
也可以参与NADPH的产生途径如氧化戊糖磷酸途

径(pentose phosphate pathway, OPP), 从而促进ROS
的清除(Couée等2006; Bolouri-Moghaddam等2010)。

己糖、Suc、果聚糖(果糖基寡糖和多糖)、棉

子糖寡糖家族和糖类化合物(如甘露醇、山梨醇

等)均可协助调整渗透压以及在膜和蛋白质中的稳

定。在拟南芥中使用转录组分析表明, 蔗糖对抗

氧化胁迫基因如过氧化氢酶的激活具有重要作用

(Contento等2004)。在新兴“糖作为抗氧化剂”的概

念中, 果聚糖可作为液泡中ROS的清除剂, 棉子糖

寡糖家族对叶绿体中R O S的解毒起重要作用

(Nishizawa等2008)。此外, 在胁迫条件中, 细胞质

和细胞器中转化酶介导Suc的裂解有助于维持胞

内稳态。糖在真核生物细胞活性氧动态平衡中的

作用也受到广泛的认可(Van和Valluru 2009; Keunen
等2013; Matros等2015)。此外, 在拟南芥中使用三

氯蔗糖(sucralose, 蔗糖的人工类似物)的研究进一

步证明, 糖类可以直接作为羟自由基的清除剂, 通

过与羟自由基的非酶反应清除ROS, 促进细胞活性

氧动态平衡(Matros等2015)。而且, 通过糖基化修

饰也会降低或去除内源、外源毒性物质, 从而减

少对植物细胞的伤害(Lim和Bowles 2004; Strasser
等2014)。
4.1  对生物胁迫的调控

病害是威胁作物产量的一个主要因子。越来

越多的证据表明, 病原体通过SnRK1介导(Shen和
Hanley-Bowdoin 2006), 改变植物主要碳水化合物

的代谢(Bonfig等2010; Proels和Hückelhoven 2014), 
如 ,  Sus在棉花中过表达会缓解种子败育(Xu等
2012)。而且, 病原菌侵入到植物时, 一系列糖基水

解酶的活性被诱导, 如转化酶(invertase, INV) (Pro-
els和Hückelhoven 2014)。此外, 马铃薯在存储期

间抑制液泡转化酶(vacuolar invertase, VIN)的表达, 
可以减少马铃薯发芽和疾病感染(Bhaskar等2010)。
还有研究表明, 通过将病原菌和植物细胞壁上的

多糖降解为寡糖片段, 可以激发植物产生强烈的

抗病反应, 因为极微量的寡糖可诱导糖信号途径

(Cabrera等2013)。此外, 有研究发现, 叶枯病细菌

可通过分泌效应与SWEET启动子结合, 并直接诱

导水稻SWEET基因表达。此结果提示, 阻止其结

合会饿死细菌, 从而避免感染, 提高作物产量和抗

病性(Antony等2010; Chen等2012)。该研究提供了

通过鉴定SWEET糖转运病原体抗性基因位点从而

获得植物抗病性的新途径。

4.2  对非生物胁迫的调控

在轻度胁迫条件下, 植物的生长会受抑制, 但
仍能进行较弱的光合作用, 可以观察到ROFs和果

聚糖的积累(Van和Peshev 2013)。在非生物胁迫

中, 携带额外有关糖代谢的转基因植物支持糖的

保护性。在干旱胁迫下, 拟南芥通过脯氨酸、花

青素和可溶性糖的积累以及它们之间的相互作用

来维持抗氧化保护(Sperdouli和Moustakas 2012)。
此外, 非生物胁迫条件例如盐胁迫会使胞外INV上

调, 从而使碳水化合物在库中累积(Roitsch等2003)。
在胁迫条件下, 细胞壁多糖也会分解, 例如, 寡聚半

乳糖醛酸苷可能会产生糖信号(Camejo等2012)。此

外, 研究表明在苜蓿根中的寡聚半乳糖醛酸苷能

够刺激酶和代谢抗氧化防御系统(Camejo等2012)。
另外, 使用海藻糖在拟南芥上的研究发现, 海藻糖
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代谢与植株根肿病的关系密切(Gravot等2011)。在

生物和非生物胁迫中, 信号之间会相互重叠也会

互作来提高植物的抗逆性(Bolouri-Moghaddam等

2010; Van和 Peshev 2011)。
5  结论与展望

糖在调控植物生长发育、逆境响应和生物防

御反应等生理过程中发挥重要作用。尽管目前对

糖信号的研究已经取得了重要的进展, 但是, 对于

植物体内糖的多样性及其生理功能和复杂而精细

的调节机制来说, 目前的研究还是远远不够, 很多

具体的信息仍不明确, 需要进一步完善。现有的

信息为未来相关研究提供了很重要的线索, 根据

目前的进展来看, 今后的研究还需从以下4个方面

入手: (1)不同糖信号在组织和细胞中受体的发现

和鉴定, 从而可以了解其是怎样感知外界环境以

及植物细胞是如何区分不同糖分子, 如蔗糖, 葡萄

糖和果糖等; (2)糖感知信号以及传递组分和机制

的确定, 植物在接收糖信号之后在组织和细胞中

传递糖信号的基因在传输和识别不同糖分子中的

机制; (3)糖信号与激素信号互作机制的揭示, 如确

表1  不同糖在植物中对非生物胁迫耐受性的改善

Table 1  Different sugar improved abiotic stress tolerance in plants

               糖化合物	                       基因                         植物种类	           增强的耐受逆境	                  参考文献

二糖	 蔗糖	 蔗糖磷酸合成酶	 拟南芥	 寒冷	 Nägele等2012
		  蔗糖磷酸合成酶	 水稻	 干旱	 Yang等2001
	 海藻糖	 海藻糖合成酶	 烟草	 干旱、盐	 Zhang等2005
		  海藻糖磷酸酶	 烟草	 干旱	 Han等2005
		  海藻糖-6-磷酸合酶	 番茄	 干旱、盐胁迫、氧化应激	 Cortina和Culiáñez-Macià 2005
				    (百草枯或H2O2)
		  海藻糖-6-磷酸合酶和磷酸酶	 拟南芥	 干旱、盐、温度变化	 Miranda等2007
棉子糖	 半乳糖苷	 半乳糖苷合酶	 拟南芥	 氧化应激(百草枯)、寒冷、	 Nishizawa等2008
				    干旱、盐胁迫

	 棉子糖	 α-半乳糖苷酶	 矮牵牛	 冻害	 Pennycooke等2003
		  UDP-葡萄糖4-差向异构酶	 拟南芥	 干旱、冻害、盐胁迫	 Liu等2007
果聚糖	 果聚糖	 果聚糖蔗糖酶	 烟草	 冻害	 Parvanova等2004
		  蔗糖: 蔗糖1-果糖转移酶	 烟草	 冻害	 Li等2007
		  蔗糖: 蔗糖1-果糖转移酶和	 水稻	 冷害	 Kawakami等2008
		  蔗糖: 果聚糖6-果糖转移酶

糖醇	 甘露醇	 甘露醇-1-磷酸脱氢酶	 烟草	 氧化应激(百草枯)	 Shen等1997
		  甘露醇-1-磷酸脱氢酶	 水稻	 干旱、盐胁迫	 Pujni等2007
		  甘露醇-1-磷酸脱氢酶	 矮牵牛	 寒冷	 Chiang等2005
		  甘露醇-1-磷酸脱氢酶	 火炬松	 盐胁迫	 Tang等2005
		  甘露糖-6-磷酸还原酶	 拟南芥	 盐胁迫	 Zhifang和Loescher 2003
	 山梨(糖)醇	 葡萄糖-6-磷酸脱氢酶	 火炬松	 盐胁迫	 Tang等2005
		  山梨糖醇-6-磷酸脱氢酶	 柿树	 盐胁迫	 Deguchi等2004

定水稻等作物激素糖基转移酶基因上游的调控基

因, 以及激活相关基因表达的分子机制, 这将是揭

示糖信号和激素信号作用机制的关键, 也是提高

作物耐性改良的有效策略之一; (4)糖信号与其他

信号传导机制之间的cross-talk, 进一步探索植物糖

信号途径与其他信号之间的交叉, 这是全面了解

植物应对外界环境的重要方面。

目前, 随着对糖信号相关理论研究的不断深

入, 以及不同组学技术的应用, 将逐渐丰富糖在植

物体中信号转导的网络, 从而加深对植物生命活

动的全面解析, 也丰富植物信号传导途径信息, 并
最终为从糖信号角度改良植物的抗性提供新的有

效途径。

参考文献

Akihiro T, Mizuno K, Fujimura T (2005). Gene expression of 
ADP-glucose pyrophosphorylase and starch contents in rice 
cultured cells are cooperatively regulated by sucrose and ABA. 
Plant Cell Physiol, 46 (6): 937–946

Antony G, Zhou J, Huang S, Li T, Liu B, White F, Yang B (2010). 
Rice xa13 recessive resistance to bacterial blight is defeated by 
induction of the disease susceptibility gene Os-11N3. Plant Cell, 



植物生理学报246

22: 3864–3876
Baena-González E, Rolland F, Thevelein JM, Sheen J (2007). A cen-

tral integrator of transcription networks in plant stress and ener-
gy signalling. Nature , 448 (7156): 938–942

Baena-González E, Sheen J (2008). Convergent energy and stress sig-
naling. Trends Plant Sci, 13 (9): 474–482

Barratt DP, Derbyshire P, Findlay K, Pikea M, Wellnerb N, Lunnc 
J, Feilc R, Simpsona S, Maulea AJ, Smith AM (2009). Normal 
growth of Arabidopsis requires cytosolic invertase but not su-
crose synthase. Proc Natl Acad Sci USA, 106 (31): 13124–13129

Bhalerao RP, Salchert K, Bakó L, Ökrész L, Szabados L, Muranaka T, 
Machida Y, Schell  J, Koncz C (1999). Regulatory interaction of 
PRL1 WD protein with Arabidopsis SNF1-like protein kinases. 
Proc Natl Acad Sci USA, 96 (9): 5322–5327

Bhaskar PB, Wu L, Busse JS, Whitty BR, Hamernik AJ, Jansky SH,  
Buell CR, Bethke PC, Jiang J (2010). Suppression of the vacu-
olar invertase gene prevents cold-induced sweetening in potato. 
Plant Physiol, 154 (2): 939–948

Bolouri-Moghaddam MR, Le Roy K, Xiang L, Rolland F, Van den 
Ende W (2010). Sugar signaling and antioxidant network con-
nections in plant cells. Febs J, 277 (9): 2022–2037

Bonfig KB, Gabler A, Simon UK, Luschin-Ebengreuth N, Hatz M, 
Berger S, Muhammad N, Zeier J, Sinha AK, Roitsch T (2010). 
Post-translational derepression of invertase activity in source 
leaves via down-regulation of invertase inhibitor expression is 
part of the plant defense response. Mol Plant, 3 (6): 1037–1048

Cabrera JC, Wégria G, Onderwater RCA, González G, Nápoles MC, 
Falcón-Rodríguez AB, Costales D, Diosdado E,González S, 
González L, et al (2013). Practical use of oligosaccharins in agri-
culture. Acta Hortic, 1009: 195–212

Camejo D, Martí MC, Olmos E, Torres W, Sevilla F, Jiménez A (2012). 
Oligogalacturonides stimulate antioxidant system in alfalfa roots. 
Biol Plant, 56 (3): 537–544

Chen LQ, Qu XQ, Hou BH, Sosso D, Osorio S, Fernie AR, Frommer 
WB (2012). Sucrose efflux mediated by SWEET proteins as a 
key step for phloem transport. Science, 335 (6065): 207–211

Chiang YJ, Stushnoff C, McSay AE, Jones ML, Bohnert HJ (2005). 
Overexpression of mannitol-1-phosphate dehydrogenase increas-
es mannitol accumulation and adds protection against chilling 
injury in petunia. J Am Soc Hortic Sci, 130 (4): 605–610

Chincinska I, Gier K, Krügel U, Liesche J, He H, Grimm B, Harren 
FJ, Cristescu SM, Kühn C (2013). Photoperiodic regulation of 
the sucrose transporter StSUT4 affects the expression of circa-
dian-regulated genes and ethylene production. Front Plant Sci, 4 
(26): 1–12

Cho JI, Ryoo N, Eom JS, Lee DW, Kim HB, Jeong SW, Lee YH,K-
won YK, Cho MH, Bhoo SH, et al (2009). Role of the rice 
hexokinases OsHXK5 and OsHXK6 as glucose sensors. Plant 
Physiol, 149 (2): 745–759

Cho YH, Yoo SD (2001). Signaling role of fructose mediated 
by FINS1/FBP in Arabidopsis thaliana. PLoS Genet, 7(1): 
e1001263

Contento AL, Kim SJ, Bassham DC (2004). Transcriptome profiling 
of the response of Arabidopsis suspension culture cells to Suc 

starvation. Plant Physiol, 135 (4): 2330–2347
Cortina C, Culiáñez-Macià FA (2005). Tomato abiotic stress enhanced 

tolerance by trehalose biosynthesis. Plant Sci, 169 (1): 75–82
Couée I, Sulmon C, Gouesbet El Amrani A (2006). Involvement of 

soluble sugars in reactive oxygen species balance and responses 
to oxidative stress in plants. J Exp Bot, 57 (3): 449–459

Deguchi M, Koshita Y, Gao M, Tao R, Tetsumura T, Yamaki S, 
Kanayama Y (2004). Engineered sorbitol accumulation induces 
dwarfism in Japanese persimmon. J Plant Physiol, 161 (10): 
1177–1184

Deng D, Sun PC, Yan CY, Ke M, Jiang X, Xiong L (2015). Molecular 
basis of ligand recognition and transport by glucose transporters. 
Nature, doi:10.1038

Finkelstein RR, Gibson SI (2002). ABA and sugar interactions regu-
lating development: cross-talk or voices in a crowd? Curr Opin 
Plant Biol, 5 (1): 26–32

Gazzarrini S, McCourt P (2001). Genetic interactions between ABA, 
ethylene and sugar signaling pathways. Curr Opin Plant Biol, 4 
(5): 387–391

Ge LF, Chao DY, Shi M, Zhu MZ, Gao JP, Lin HX (2008). Overex-
pression of the trehalose-6-phosphate phosphatase gene OsTPP1 
confers stress tolerance in rice and results in the activation of 
stress responsive genes. Planta, 228 (1): 191–201

Gill SS, Tuteja N (2010). Reactive oxygen species and antioxidant 
machinery in abiotic stress tolerance in crop plants. Plant Physiol 
Bioch, 48 (12): 909–930

Granot D, David-Schwartz R, Kelly G (2013). Hexose kinases and 
their role in sugar-sensing and plant development. Front Plant 
Sci, 4 (44): 93–116

Gravot A, Grillet L, Wagner G, Jubault M, Lariagon C, Baron C, 
Deleu C, Delourme R, Bouchereau A, Manzanares-Dauleux MJ 
(2011). Genetic and physiological analysis of the relationship 
between partial resistance to clubroot and tolerance to trehalose 
in Arabidopsis thaliana. New Phytol, 191 (4): 1083–1094

Guérinier T, Millan L, Crozet P, Oury C, Rey F, Valot B, Mathieu C, 
Vidal J, Hodges M, Thomas M, et al (2013). Phosphorylation of 
p27KIP1 homologs KRP6 and 7 by SNF1-related protein kinase-1 
links plant energy homeostasis and cell proliferation. Plant J, 75 
(3): 515–525

Gupta A, Singh M, Laxmi A (2015). Interaction between glucose and 
brassinosteroid during the regulation of lateral root development 
in Arabidopsis. Plant Physiol, 168 (1): 307–320

Halford NG, Hey SJ (2009). Snf1-related protein kinases (SnRKs) act 
within an intricate network that links metabolic and stress signal-
ling in plants. Biochem J, 419: 247–259

Halford NG, Hey S, Jhurreea D, Laurie S, McKibbin RS, Paul MJ, 
Zhang Y (2003). Metabolic signalling and carbon partitioning: 
role of Snf1-related SnRK1 protein kinase. J Exp Bot, 54 (382): 
467–475

Han SE, Park SR, Kwon HB, Yi BY, Lee GB, Byun MO (2005). 
Genetic engineering of drought-resistant tobacco plants by in-
troducing the trehalose phosphorylase (TP) gene from Pleurotus 
sajor-caju. Plant Cell Tiss Org Cult, 82 (2): 151–158

Hardie DG (2007). AMP-activated/SNF1 protein kinases: conserved 



何亚飞等: 植物中糖信号及其对逆境调控的研究进展 247

guardians of cellular energy. Nat Rev Mol Cell Biol, 8 (10): 
774–785

Horacio P, Martinez-Noel G (2013). Sucrose signaling in plants: a 
world yet to be explored. Plant Signal Behav, 8 (3): 1–10

Hrabak EM, Chan CW, Gribskov M, Harper JF, Choi JH, Halford 
N,Kudla J,Luan S,Nimmo HG, Sussman MR, et al (2003). The 
Arabidopsis CDPK-SnRK superfamily of protein kinases. Plant 
Physiol, 132 (2): 666–680

Kawakami A, Sato Y, Yoshida M (2008). Genetic engineering of rice 
capable of synthesizing fructans and enhancing chilling toler-
ance. J Exp Bot, 59 (4): 793–802.

Kempa S, Rozhon W, Samaj J, Erban A, Baluska F, Becker T, Hasel-
mayer J, Schleiff E, Kopka J, Hirt H, et al (2007). A plastid-lo-
calized glycogen synthase kinase 3 modulates stress tolerance 
and carbohydrate metabolism. Plant J, 49 (6): 1076–1090

Keunen E, Peshev D, Vangronsveld J, Van den Ende W, Cuypers A 
(2013). Plant sugars are crucial players in the oxidative chal-
lenge during abiotic stress: extending the traditional concept. 
Plant Cell Environ, 36 (7): 1242–1255

Koch KE (1996). Carbohydrate-modulated gene expression in plants. 
Annu Rev Plant Biol, 47 (1): 509–540

Kunz S, Pesquet E, Kleczkowski LA (2014). Functional dissection of 
sugar signals affecting gene expression in Arabidopsis thaliana. 
PloS ONE, 9 (6): e100312

Lam HM, Hsieh MH, Coruzzi G (1998). Reciprocal regulation of 
distinct asparagine synthetase genes by light and metabolites in 
Arabidopsis thaliana. Plant J, 16 (3): 345–353

Lastdrager J, Hanson J, Smeekens S (2014).Sugar signals and the 
control of plant growth and development. J Exp Bot, 65 (3): 
799–807

Li HJ, Yang AF, Zhang XC, Gao F, Zhang JR (2007). Improving 
freezing tolerance of transgenic tobacco expressing sucrose: su-
crose 1-fructosyltransferase gene from Lactuca sativa. Plant Cell 
Tiss Org Cult, 89 (1): 37–48

Li P, Wind JJ, Shi X, Zhang H, Hanson J, Smeekens SC, Teng S (2011). 
Fructose sensitivity is suppressed in Arabidopsis by the tran-
scription factor ANAC089 lacking the membrane-bound domain. 
Proc Natl Acad Sci USA, 108 (8): 3436–3441

Lim EK, Bowles DJ (2004). A class of plant glycosyltransferases in-
volved in cellular homeostasis. Embo J, 23 (15): 2915–2922

Liu HL, Dai XY, Xu YY, Chong K (2007). Over-expression of Os-
UGE-1 altered raffinose level and tolerance to abiotic stress 
but not morphology in Arabidopsis. J Plant Physiol, 164 (10): 
1384–1390

Liu Z, Yan JP, Li DK, Luo Q, Yan QJ, Liu ZB, Ye LM, Wang JM, 
Li XF, Yang Y (2015). UDP-Glucosyltransferase71C5, a major 
glucosyltransferase, mediates abscisic acid homeostasis in Ara-
bidopsis. Plant Physiol, 167 (4): 1659–1670

Lu CA, Lin CC, Lee KW, Chen JL, Huang LF, Ho SL, Liu HJ, Hsing 
YI, Yu SM (2007). The SnRK1A protein kinase plays a key role 
in sugar signaling during germination and seedling growth of 
rice. Plant Cell, 19 (8): 2484–2499

Lu Y, Sasaki Y, Li X, Mori IC, Matsuura T, Hirayama T, Sato T, 
Yamaguchi J (2015). ABI1 regulates carbon/nitrogen-nutrient 

signal transduction independent of ABA biosynthesis and canon-
ical ABA signalling pathways in Arabidopsis. J Exp Bot, 66 (9): 
2763–2771

Lunn JE, Delorge I, Figueroa CM, Dijck PV, Stitt M (2014). Trehalose 
metabolism in plants. Plant J, 79 (4): 544–567

Matros A, Peshev D, Peukert M, Mock HP, Van den Ende W (2015). 
Sugars as hydroxyl radical scavengers proof-of-concept by 
studying the fate of sucralose in Arabidopsis. Plant J, 82 (5): 
822–839

Miranda JA, Avonce N, Suárez R, Thevelein JM,Dijck PV, Iturriaga 
G (2007). A bifunctional TPS-TPP enzyme from yeast confers 
tolerance to multiple and extreme abiotic-stress conditions in 
transgenic Arabidopsis. Planta, 226 (6): 1411–1421

Moore B, Zhou L, Rolland F, Hall Q, Cheng WH, Liu YX, Hwang 
I,Jones T,Sheen J (2003). Role of the Arabidopsis glucose sensor 
HXK1 in nutrient, light, and hormonal signaling. Science, 300 
(5617): 332–336

Nägele T, Stutz S, Hörmiller II, Heyer AG (2012). Identification of a 
metabolic bottleneck for cold acclimation in Arabidopsis thali-
ana. Plant J, 72 (1): 102–114

Nägele T, Weckwerth W (2014). Mathematical modeling reveals that 
metabolic feedback regulation of SnRK1 and hexokinase is suf-
ficient to control sugar homeostasis from energy depletion to full 
recovery. Front Plant Sci, 5 (365): 1–11

Nishizawa A, Yabuta Y, Shigeoka S (2008). Galactinol and raffinose 
constitute a novel function to protect plants from oxidative dam-
age. Plant Physiol, 147 (3): 1251–1263

Nunes C, Primavesi LF, Patel MK, Martinez-Barajas E, Powers SJ, 
Sagar R, Fevereiro PS, Davis BG, Paul MJ (2013). Inhibition of 
SnRK1 by metabolites: tissue-dependent effects and cooperative 
inhibition by glucose 1-phosphate in combination with trehalose 
6-phosphate. Plant Physiol Bioch, 63: 89–98

O’Hara LE, Paul MJ, Wingler A (2013). How do sugars regulate plant 
growth and development? New insight into the role of treha-
lose-6-phosphate. Mol Plant, 6 (2): 261–274

Ostrowski M, Jakubowska A (2014). UDP-glycosyltransferases of 
plant hormones. Adv Cell Biol, 4 (1): 43–60

Parvanova D, Popova A, Zaharieva I, Lambrev P, Konstantinova T, 
Taneva S, Atanassov A, Goltsev V, Djilianov D (2004). Low 
temperature tolerance of tobacco plants transformed to accumu-
late proline, fructans, or glycine betaine. Variable chlorophyll 
fluorescence evidence. Photosynthetica, 42 (2): 179–185

Paul MJ, Primavesi LF, Jhurreea D, Zhang Y (2008). Trehalose me-
tabolism and signaling. Annu Rev Plant Biol, 59: 417–441

Pennycooke JC, Jones ML, Stushnoff C (2003). Down-regulating 
α-galactosidase enhances freezing tolerance in transgenic petu-
nia. Plant Physiol, 133 (2): 901–909

Polge C, Thomas M (2006). SNF1/AMPK/SnRK1 kinases, global 
regulators at the heart of energy control? Trends Plant Sci, 12 (1): 
20–28

Proels RK, Hückelhoven R (2014). Cell-wall invertases, key enzymes 
in the modulation of plant metabolism during defence responses. 
Mol Plant Pathol, 15 (8): 858–864

Pujni D, Chaudhary A, Rajam MV (2007). Increased tolerance to sa-



植物生理学报248

linity and drought in transgenic indica rice by mannitol accumu-
lation. J Plant Biochem Biot, 16 (1): 1–7

Roitsch T,Balibrea ME,Hofmann M, Proels R, Sinha AK (2003). 
Extracellular invertase: key metabolic enzyme and PR protein.J 
Exp Bot, 54 (382): 513–524

Rolland F, Moore B, Sheen J (2002). Sugar Sensing and Signaling in 
Plants.Plant Cell, 14 (Suppl): S185–S205

Scheible WR, Gonzalez-Fontes A, Lauerer M, Muller-Rober B, Cab-
oche M, Stitt M (1997). Nitrate acts as a signal to induce organic 
acid metabolism and repress starch metabolism in tobacco. Plant 
Cell, 9 (5): 783–798

Schluepmann H, Berke L, Sanchez-Perez GF (2012). Metabolism 
control over growth: a case for trehalose-6-phos-phate in plants. 
J Exp Bot, 63 (9): 3379–3390

Schmitz J, Heinrichs L, Scossa F, Fernie AR, Oelze ML, Dietz KJ, 
Rothbart M, Grimm B, Flügge UI, Häusler RE (2014). The es-
sential role of sugar metabolism in the acclimation response of 
Arabidopsis thaliana to high light intensities. J Exp Bot, 65 (6): 
1619–1636

Schwachtje J, Minchin PEH, Jahnke S, van Dongen JT, Schittko U, 
Baldwin IT (2006). SNF1-related kinases allow plants to toler-
ate herbivory by allocating carbon to roots. Proc Natl Acad Sci 
USA, 103 (34): 12935–12940

Shen BO, Jensen RG, Bohnert HJ (1997). Increased resistance to ox-
idative stress in transgenic plants by targeting mannitol biosyn-
thesis to chloroplasts. Plant Physiol, 113 (4): 1177–1183

Shen W, Hanley-Bowdoin L (2006). Geminivirus infection up-regu-
lates the expression of two Arabidopsis protein kinases related 
to yeast SNF1- and mammalian AMPK-activating kinases. Plant 
Physiol, 142 (4): 1642–1655

Sleiman MSB, Schüpfer F, Lemaitre B (2014). Transforming growth 
factor β/activin signaling functions as a sugar-sensing feedback 
loop to regulate digestive enzyme expression. Cell Rep, 9 (1): 
336–348

Smeekens S (2000). Sugar-induced signal transduction in plants. Annu 
Rev Plant Physiol Plant Mol Biol, 51: 49–81

Sperdouli I, Moustakas M (2012). Interaction of proline, sugars, and 
anthocyanins during photosynthetic acclimation of Arabidopsis 
thaliana to drought stress. J Plant Physiol, 169 (6): 577–585

Stevenson CC, Harrington GN (2009). The impact of supplemental 
carbon sources on Arabidopsis thaliana growth, chlorophyll 
content and anthocyanin accumulation. J Plant Growth Regul, 59 
(3): 255–271

Strasser R, Altmann F, Steinkellner H (2014). Controlled glycosyla-
tion of plant-produced recombinant proteins. Curr Opin Biotech, 
30: 95–100

Tang W, Peng XX, Newton RJ (2005). Enhanced tolerance to salt 
stress in transgenic loblolly pine simultaneously expressing two 
genes encoding mannitol-1-phosphate dehydrogenase and glu-
citol-6-phosphate dehydrogenase. Plant Physiol Bioch, 43 (2): 
139–146

Tsai AYL, Gazzarrini S (2012). AKIN10 and FUSCA3 interact to 
control lateral organ development and phase transitions in Arabi-

dopsis. Plant J, 69 (5): 809–821
Tsai AYL, Gazzarrini S (2014). Trehalose-6-phosphate and SnRK1 ki-

nases in plant development and signaling: the emerging picture. 
Front Plant Sci, 5: 119

Umezawa T, Yoshida R, Maruyama K, Yamaguchi-Shinozaki K, 
Shinozaki K (2004). SRK2C, a SNF1-related protein kinase 2, 
improves drought tolerance by controlling stress-responsive gene 
expression in Arabidopsis thaliana. Proc Natl Acad Sci USA, 
101 (49): 17306–17311

Van den Ende W, Peshev D (2013). Sugars as antioxidants in plants. 
Crop improvement under adverse conditions. New York: Spring-
er, 285–307

Van den Ende W, Peshev D, De Gara L (2011). Disease prevention 
by natural antioxidants and prebiotics acting as ROS scaven-
gers in the gastrointestinal tract. Trends Food Sci Tech, 22 (12): 
689–697

Van den Ende W, Valluru R (2009). Sucrose, sucrosyl oligosaccha-
rides, and oxidative stress: scavenging and salvaging? J Exp Bot, 
60 (1): 9–18

Wahl V, Ponnu J, Schlereth A, Arrivault S, Langenecker T, Franke 
A, Feil R, Lunn JE, Stitt M, Schmid M (2013). Regulation of 
flowering by trehalose-6-phosphate signaling in Arabidopsis 
thaliana. Science, 339 (6120): 704–707

Wang YP, Chen JW, Feng JF, Qin QP, Huang JQ (2015). Overexpres-
sion of a loquat (Eriobotrya japonica L.) vacuolar invertase af-
fects sucrose levels and growth. Plant Cell Tiss Org Cult, 123 (1): 
99–108

Xu SM, Brill E, Llewellyn DJ, Furbank RT, Ruan YL (2012). Overex-
pression of a potato sucrose synthase gene in cotton accelerates 
leaf expansion, reduces seed abortion, and enhances fiber pro-
duction. Mol Plant, 5 (2): 430–441

Yang J, Zhang J, Wang Z, Zhu Q (2001). Activities of starch hydro-
lytic enzymes and sucrose-phosphate synthase in the stems of 
rice subjected to water stress during grain filling. J Exp Bot, 52: 
2169–2179

Yonekura M, Aoki N, Hirose T, Onai K, Ishiura M, Okamura M, 
Ohsugi R, Ohto C (2013). The promoter activities of sucrose 
phosphate synthase genes in rice, OsSPS1 and OsSPS11, are 
controlled by light and circadian clock, but not by sucrose. Front 
Plant Sci, 4 (31): 1–8

Zhang SZ, Yang BP, Feng CL, Tang HL (2005). Genetic transforma-
tion of tobacco with the trehalose synthase gene from Grifola 
frondosa Fr. enhances the resistance to drought and salt in tobac-
co. J Integr Plant Biol, 47 (5): 579–587

Zhang Y, Primavesi LF, Jhurreea D, Andralojc PJ, Mitchell R, Powers 
SJ, Schluepmann H, Delatte T, Wingler A, Paul MJ (2009). In-
hibition of SNF1-related protein kinase1 activity and regulation 
of metabolic pathways by trehalose-6-phosphate. Plant Physiol, 
149 (4): 1860–1871

Zhifang G, Loescher WH (2003). Expression of a celery mannose 
6-phosphate reductase in Arabidopsis thaliana enhances salt 
tolerance and induces biosynthesis of both mannitol and a gluco-
syl-mannitol dimer. Plant Cell Environ, 26 (2): 275–283



何亚飞等: 植物中糖信号及其对逆境调控的研究进展 249

Research progress in sugar signal and its regulation of stress in plants
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Abstract: Sugar, as the substrate of starch synthesis, is also involved in signal transduction. In recent years, 
studies have shown that, as osmoprotectant and (or) antioxidant, sugar plays a protective role in plant life cy-
cles, including its growth and development, stress response, yield formation and so on. This paper summarizes 
the lastest research concerning the pathway plant sugar signal is produced, systematic composition, mechanism, 
the response to external environment and its regulation to adversity, and overviews the direction of relative re-
search in the future.
Key words: sugar; sugar signal; growth and development; stress tolerance response
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