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摘要: 植物激素茉莉酸和糖在植物生长发育中起重要作用, 但两者之间的关系尚不清楚。本文研究了拟南芥茉莉酸受体基

因COI1在植物响应无蔗糖反应中的功能。蔗糖能够诱导COI1基因表达, 与野生型植物相比, coi1突变体在无蔗糖培养基中

能够正常生长, 主根增长, 蔗糖含量增加, 磷酸蔗糖合成酶基因SPSA1和SPSC以及生长素合成基因YACCA6和YUCCA8表达

上调。结果表明COI1基因能够特异地在植物响应蔗糖中起重要调控作用。
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萌发后的植物幼苗必须在消耗完种子中的储

存物质之前达到能够进行光合作用的自养状态, 
外界营养物质能够帮助植物幼苗顺利完成该过

程。最近的研究发现幼苗的子叶光合作用所产生

的蔗糖等碳水同化物能够通过韧皮部运输到根尖, 
促进根的伸长生长(Kircher和Schopfer 2012)。拟

南芥幼苗在光照条件下促进主根的生长发育的过

程受到植物激素生长素和赤霉素的调控(Fu和Har-
berd 2003; Halliday等2009; Salisbury等2007)。

蔗糖是高等植物碳水同化产物运输的主要形

式 ,  其在植物生命周期的各个阶段均起重要作

用。植物体内蔗糖来源于光合作用, 其合成的主

要限速酶是细胞质中的1,6-二磷酸果糖酶和磷酸

蔗糖合成酶(sucrose-phosphate synthase, SPS), 后者

催化蔗糖合成的最后一步反应。拟南芥中有5个
SPS基因, 其中SPSA1和SPSC在蔗糖的合成中起重

要作用(Bahaji等2015), 因此通过调控SPS基因的表

达量可以影响植物体内蔗糖的含量。植物除了可

以依赖光合作用产生的蔗糖作为能量来源进行生

长和发育外, 还能够依靠在培养基中添加的蔗糖来

生长。内源蔗糖能够通过激活或减慢光合作用速

率来自发调节体内的蔗糖水平。低浓度的蔗糖激

活光合作用和光合产物的运输, 而高浓度的蔗糖促

进光合产物的储藏(Bahaji等2015)。在外加蔗糖的

条件下, 植物选择性地激活或者抑制某些基因的表

达以更有效和精细的方式进行生长发育和代谢。

蔗糖作为一种信号分子来调控细胞的代谢(Wenzler
等1989), 能够和各种植物激素进行相互作用。

茉莉酸(jasmonic acid, JA)是广泛存在于植物

体内的一种激素, 能参与植物体的生物和非生物

胁迫应答, 以及植物生长发育的调控, 如JA参与气

孔运动的调节、矿质营养和同化物的运输与分

配、种子萌发和根系生长的调节等(Weidhase等
1987; Ellis和Turner 2002; Berger等1995)。目前已

发现JA在蔗糖诱导植物花色素苷的合成过程中起

作用(Loreti等2008), 但是JA信号能否参与植物的

碳水同化物合成以及植物对蔗糖的响应还不清

楚。冠菌素不敏感1 (coronatine insensitive 1, COI1)
蛋白是JA的受体蛋白, 其编码一个约66 kD的F-box
蛋白, JA的活化形式结合到COI1蛋白后能够促进

转录抑制因子jasmonate zim-domain (JAZ)蛋白的

降解 ,  进而激活下游信号组分相关基因的表达

(Thines等2007)。因此, COI1蛋白是JA信号途径的

信号开关, 广泛地参与几乎所有响应JA的代谢过

程。本文以JA受体基因COI1的突变体coi1为材料, 
通过分析其在无蔗糖条件下根的生长情况、蔗糖

含量的变化、生长素信号的改变等, 系统研究了

coi1突变体在植物响应蔗糖缺乏反应中的功能。

材料与方法

1  实验材料

材料为拟南芥[Arabidopsis thaliana (L.) Heynh.]
哥伦比亚野生型(Col)、coi1-1突变体、aos-4突变

体和jar1-1突变体, 购于美国拟南芥生物资源中心

(Arabidopsis Biological Resource Center, ABRC)。
拟南芥种子先用70%乙醇溶液表面消毒30 s后, 加
入10%次氯酸钠消毒10 min, 无菌水冲洗4~5次后

均匀铺种于MS平板或者吸水纸上。4°C保湿黑暗
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冷藏3 d打破休眠后, 移至拟南芥培养房中培养, 培
养温度为(22±2)°C, 光暗周期为16 h光照/8 h黑暗, 
光照强度为120~150 μmol·m-2·s-1。黑暗培养为利

用锡箔纸包好后遮光置于培养房。

2  各种植物培养基

正常培养基: MS基本培养基+1.5%蔗糖(m/V)+ 
0.8%琼脂(m/V), 调pH至5.8, 121°C湿热灭菌。无蔗

糖培养基: MS基本培养基+0.8%琼脂, 调pH至5.8, 
121°C湿热灭菌。无菌水培养: 修剪已灭菌的滤纸

使之能刚好铺在培养皿的底部, 在培养皿中加6 
mL无菌水(pH=5.8), 使水刚好淹没滤纸。无糖培

养基: MS基本培养基+0.8%琼脂+0.1 μmol·L-1吲

哚-3-乙酸(indole-3-acitic acid, IAA), 调pH至5.8, 
121°C湿热灭菌。

3  种子萌发方法及表型观察

无菌水培养: 修剪已灭菌的滤纸铺在培养皿

的底部, 在培养皿中加6 mL无菌水(pH=5.8), 使水

刚好淹没滤纸后, 把种子均匀铺在滤纸表面, 4°C
春化3 d后, 正常光照下培养。MS培养基正常培养: 
种子消毒后用1 mL移液器将种子均匀铺在准备好

的MS平板上, 风干后密封, 4°C春化3 d后正常光照

培养。无糖胁迫培养: 种子消毒后均匀种在无糖

平板培养基上, 4°C春化3 d, 正常光照培养, 用Im-
ageJ软件(https://imagej.nih.gov/ij/)统计根长的差

异。无糖胁迫培养: 种子消毒后均匀种在无糖(+0.1 
μmol·L-1 IAA)平板培养基上, 4°C春化3 d, 正常光

照培养, 用ImageJ软件统计根长的差异, 黑暗处理: 
4°C下春化3 d后转移到光照条件下萌发2 h, 然后

用锡箔纸包裹进行遮光黑暗培养9 d。
4  实时荧光定量PCR检测基因表达

野生型植物和coi1突变体幼苗在无蔗糖培养

基中生长9 d后提取RNA检测SPSA1 (At5g20280)、
SPSC (At4g10120)、YUCCA6 (At5g25620)和YUCCA8 
(At4g28720)基因的表达; 利用不同浓度的蔗糖(0、
1.5%、3%和6%)处理10 d大小的野生型拟南芥3 h
后提取RNA, 利用实时荧光定量PCR (real-time 
PCR)检测蔗糖处理后COI1 (At2g39940)基因的表

达变化。利用美国Applied Biosystems公司7300 
Real Time PCR扩增仪进行定量实验。引物采用

Beacon Designer 7.0软件进行设计, 引物序列如下, 
SPSA1F: 5′-TCTTCTCCATCACTTCTTCTTA-3′;  
SPSA1R: 5′-ATCCTCCAACACATATTCTCTA-3′; 

SPSCF: 5′-TATCACAGAGTATGCGAGTT-3′; SP-
SCR: 5′-TACCTGAGTGCTTGTATTCT-3′;  YUC-
CA6F: 5′-AATAGCTGAAGACATACACAAG-3′; 
YUCCA6R: 5′-ACCACAATCACTCTCACTAA-3′;  
YUCCA8F: 5′-CGAGAGAGCAGATTGTATTG-3′;  
YUCCA8R: 5′-TAGCGTAAGACTCAAGGTAG-3′; 
COI1F: 5′-ATTGCCTTCACTGAGATACT-3′; 
COI1R: 5′-CTCCTTGTTGATTCACTTCC-3′;  
UBQ10F: 5′-CCGACTACAACATTCAGAAG-3′; 
UBQ10R: 5′-TATCAATGGTGTCAGAACTCT-3′; 
利用TRIzol试剂提取RNA后, 用DNaseI处理总

RNA以消除基因组DNA的污染, 定量后取相同量

的RNA按TaKaRa逆转录试剂盒说明书将RNA反

转录成cDNA第一链。将所得第一链稀释100~200
倍作为定量PCR反应模板, 利用TaKaRa SYBR 
Green试剂盒进行实时荧光定量检测。利用7300仪
器系统自带软件(SDS v1.3)对数据进行统计分析, 
以UBQ10 (At4g05320)为对照对数据进行计算, 得
出目的基因的相对含量。

5  蔗糖含量测定

植物材料在110°C下杀青处理10 min后转为

70~80°C烘干至恒重, 研磨, 取50 mg加30 mL 80%
乙醇, 在80°C下提取30 min, 离心取上清液。提取3
次后合并上清液, 加少许活性炭脱色, 定容至10 
mL。取1 mL于试管中沸水浴浓缩至0.1 mL, 加入

0.1 mL 30%的氢氧化钾, 在沸水浴中放置10 min, 
冷却至室温。加入3 mL蒽酮试剂, 40°C保温15 min, 
冷却后利用分光光度计在620 nm测量吸光度。制

作不同浓度蔗糖的标准曲线, 根据标准曲线计算植

物样品中的蔗糖含量。实验进行3次生物学重复, 
每次重复3个不同样品并进行3次重复。取平均值

进行方差分析。

6  数据分析

使用统计软件SPSS 10.0对数据进行单因素方

差分析(one-way ANOVA), 误差棒表示平均值之间

的标准差。

实验结果

1  coi1突变体在无菌水培养条件下正常生长

为了探究JA与蔗糖之间的关系, 首先研究了

野生型拟南芥和JA受体突变体coi1在无菌水培养

条件下的生长表型。种子置于无菌水润湿的吸水
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纸上在4°C下春化3 d后, 转移到光照条件下萌发, 
培养9 d后发现coi1突变体的主根根长显著长于野

生型, 野生型植株的平均根长为0.32 cm, 而coi1突
变体的主根根长达到了0.66 cm, 是野生型植株根

长的约2倍, 并且在9 d后野生型植株的主根基本停

止伸长, 而coi1的主根能够继续生长(图1-A和B)。

而JA合成突变体aos-4和JA信号突变体jar-1同样在

正常光照下用无菌水培养9 d, 发现两者的根长与

野生型相比均无明显差异(图1-C)。
以上研究结果表明coi1突变体在无菌水培养条

件下的表型与其体内的JA含量及JA信号的改变无

关, 可能是由COI1蛋白的功能缺失所特异引起的。

2  COI1突变降低了植物对蔗糖的敏感性

种子播种在MS缺氮源和缺碳源培养基中, 观
察幼苗的表型结果表明, 在正常MS培养基中, 野生

型和coi1突变体幼苗的生长没有差异(图2-A和C), 
两者的主根长度在缺失氮源培养基中基本一致(图
2-B), 但是, 在缺失碳源(没有添加外源蔗糖)时, coi1
突变体主根根长显著长于野生型植株的主根, 并且

两者之间根长的表型差异与无菌水培养条件下的

表型相似(图2-A)。结果表明coi1突变体在无营养培

养条件下的表型有可能是缺少蔗糖等碳源引起。

在无蔗糖MS培养基中, coi1突变体在光照条

件下的种子萌发率与野生型相比并没有显著差异, 
两者的萌发率基本一致(图3-A和B); 野生型与coi1
突变体在缺少蔗糖的MS培养基中培养14 d, 野生

型刚刚长出的真叶开始发黄, 而coi1突变体变化不

大(图3-E); 培养至30 d时, 野生型幼苗均变白并死

亡, 而纯合coi1突变体正常生长真叶并且抽薹开花

(图3-F)。
研究了黑暗条件下coi1突变体在添加或者不

添加蔗糖条件下的生长情况, 发现黑暗培养9 d后
野生型和coi1突变体主根和下胚轴的生长在无蔗

糖条件下均受到抑制, 但是野生型和coi1植株之间

没有显著差异(图3-C和D)。
以上结果表明, coi1突变体在没有添加外源蔗

糖的条件下能够正常生长可能是由于coi1突变体

能够在光照下合成更多的碳水化合物所导致的。

3  外源蔗糖促进COI1基因的表达

利用不同浓度的蔗糖(0、1.5%、3%和6%)处

图1  coi1突变体在无菌水条件下生长9 d的主根表型

Fig.1  The root of coi1 mutant can grow under nutrition-deficiency condition
A: 野生型Col (左边5个)和coi1突变体(右边5个)在营养缺乏条件下生长9 d的表型, 标尺为5 mm; B: 野生型Col和coi1突变体在无菌水

条件下生长9 d的主根长度, 不同字母表示具有显著差异(P<0.05; 图2~7同); C: 野生型Col、jar1和aos突变体在营养缺乏条件下生长9 d的
主根长度。
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图3  coi1在无糖条件下的表型依赖光

Fig.3  The phenotype of coi1 under sucrose deficiency condition is dependent on light
A: coi1突变体和野生型种子在无蔗糖培养条件下的萌发表型; B: coi1突变体和野生型种子在无蔗糖培养条件下的萌发率; C: 无蔗糖

培养条件下coi1突变体在黑暗中的根长; D: 无蔗糖培养条件下coi1突变体在黑暗中的下胚轴长; E: coi1突变体和野生型在无蔗糖培养条件

下生长14 d的表型, 标尺为5 mm; F: coi1突变体和野生型在无蔗糖培养条件下生长30 d的表型。

图2  coi1突变体对蔗糖缺乏不敏感

Fig.2  coi1 mutant is insensitive to the sucrose deficiency
A: coi1突变体在蔗糖缺乏条件下的根生长表型; 上, 植物在正常MS培养基中根的表现; 中, 植物在不添加蔗糖培养基中根的表型; 下, 

外源生长素能够恢复coi1和野生型植株根在不添加蔗糖条件下的表型; B: coi1在营养缺乏条件下的表型与氮源无关; C: coi1突变体在不同

培养条件中的根长; 标尺为5 mm。
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理10 d大小的野生型拟南芥植株3 h后提取RNA, 
再用实时荧光定量PCR检测蔗糖处理后COI1基因

的表达变化。结果发现与无菌水处理的对照相比, 
1.5%、3%和6%蔗糖处理植株后COI1基因的表达

受到显著促进(图4), 并且蔗糖浓度越高COI1基因

表达越强。

果显示, 在无蔗糖条件下, coi1突变体主根根尖分

生区和伸长区的细胞长度均大于野生型植株(图
6-A、B和C), 说明coi1突变体在无蔗糖条件下主要

通过促进细胞的伸长来促进主根的生长。

coi1突变体在无糖胁迫条件下的根尖分生组

织细胞分生能力和伸长区细胞伸长能力比野生型

强, 推测无蔗糖条件下coi1突变体中生长素含量比

野生型高。在无糖MS培养基中加入0.1 μmol·L-1的

生长素IAA培养coi1突变体与野生型并观察表型, 
结果显示, 外源生长素能够促进无糖条件下植物

根的生长, 消除coi1突变体与野生型植株在无蔗糖

条件下主根长度的差异, 两者的根长均能恢复到1 
cm左右, 相互之间没有显著差异(图2-A和C), 表明

生长素参与了coi1突变体响应无蔗糖反应。

分析野生型植株和coi1突变体中生长素合成

基因YUCCA6和YUCCA8的表达水平, 发现野生型

植株和coi1突变体幼苗在无蔗糖培养基中生长9 d, 

4  COI1基因突变促进植物蔗糖合成

为了确定在没有蔗糖等碳源条件下coi1突变

体是否能够合成更多的蔗糖来应对营养胁迫, 检
测了野生型和突变体中的蔗糖含量, 结果表明, 在
正常的MS培养基中培养2个星期后的野生型和突

变体幼苗之间的蔗糖含量没有显著差异; 但是在

无蔗糖培养条件下, coi1突变体中的蔗糖含量显著

高于野生型植株(图5-A), 表明COI1基因在无碳源

条件下确实参与了蔗糖的生物合成。

为了确定coi1突变体是否通过SPS来调控蔗

糖的合成, 分别检测了添加或者不添加蔗糖条件

下SPSA1和SPSC这两个基因在野生型植株和coi1
突变体中的表达, 发现有蔗糖条件下SPS基因的表

达在两种基因型植株中没有显著差异, 而在无蔗

糖条件下SPSA1和SPSC基因在coi1突变体中的表

达量显著增加(图5-B), 结果表明在没有外源蔗糖

存在的条件下, coi1突变体能够通过提高蔗糖合成

相关基因的表达来调高体内蔗糖的含量。

5  coi1突变体通过生长素介导蔗糖对根生长的调控

观察了在无蔗糖条件下coi1突变体和野生型

的主根分生区、伸长区和成熟区的细胞变化, 结

图4  COI1基因的表达受外源蔗糖诱导

Fig.4  The COI1 gene expression is induced by  
exogenous sucrose 图5  COI1突变促进植物在无外源蔗糖条件下内源 

蔗糖的合成

Fig.5  COI1 mutation promotes the endogenous sucrose  
synthesis at exogenous sucrose deficiency condition

A: coi1突变体和野生型中的蔗糖含量; B: 无蔗糖条件下SPS
基因在coi1突变体中表达增加。
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coi1突变体中生长素合成基因YUCCA6和YUCCA8
基因的表达显著升高, 是野生型的2~3倍(图7)。

结果表明coi1突变体可能通过促进生长素的

合成来促进主根在无蔗糖条件下的生长。

讨　　论

已有研究报道指出, COI1基因的无效突变使

植物丧失了所有的茉莉素反应, 表现为对茉莉素

不敏感, 花粉不育, 延迟衰老以及对病虫害的抗性

丧失等(Cohen等1993; Creelman和Mullet 1997; 
León等2001; Chico等2008; Katsir等2008; Stotz等
2011; Raya-González等2012), 但是COI1在植物糖

图7  无蔗糖条件下YUCCA基因的表达在coi1突变体中上调

Fig.7  The YUCCA gene expressions are induced in coi1  
mutant under sucrose deficiency condition

图6  无蔗糖条件下coi1主根的表型

Fig.6  The coi1 root phenotype under sucrose deficiency condition
A: 无蔗糖条件下coi1和野生型主根伸长区细胞的表型, 标尺为50 μm; B: 无蔗糖条件下coi1和野生型主根分生区的表型, 标尺为50 

μm, 箭头所示区域为分生区; C: 无蔗糖条件下coi1和野生型伸长区细胞长度; D: 无蔗糖条件下coi1和野生型主根分生区的长度统计。
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代谢及糖信号中的功能完全不清楚。coi1突变体

的主根能够在无外源蔗糖培养基中正常生长(图1
和2), 并且该表型只出现在光照条件下(图3), 推测

coi1突变体在无蔗糖条件下能够通过合成蔗糖等

碳水同化物来促进自身的正常生长。coi1突变体

在无蔗糖条件下确实能够通过促进磷酸蔗糖合成

酶SPSA1和SPSC的表达来提高体内的蔗糖含量(图
5), 暗示COI1介导的JA信号与蔗糖之间可能存在

相互作用。JA能够和各种植物激素相互作用调控

植物的生长发育(Kazan和Manners 2008), 如JA和

生长素能够相互作用调控植物的不定根(Gutierrez
等2012)和侧根(Sun等2009)发育, 并且JA能够促进

生长素的合成(Sun等2009)。最近的研究报道JA诱

导生长素YUCCA8和YUCCA9的表达依赖于COI1
介导的JA信号途径(Hentrich等2013), 表明COI1在
促进生长素的合成中确实起着作用。本研究结果

发现JA合成突变体aos及信号突变体jar1在无蔗糖

条件下并不能表现出像coi1突变体那样对无糖胁

迫不敏感的表型(图1), 推测COI1基因介导的无糖

响应具有特异性, 但是COI1基因介导的无糖响应

是否真正与JA含量和信号的改变没有关系还需要

更多的实验数据来证明。

近年已有报道指出, 糖信号能够影响生长素

的合成、分布以及信号反应。葡萄糖能够诱导植

物体内生长素前体物质的产生, 促进生长素的生

物合成(Sairanen等2012)。植物体内源碳水化合物

能够诱导生长素的产生并且促进植物下胚轴的伸

长(Lilley等2012)。有意思的是葡萄糖诱导生长素

的合成能够被光敏色素互作因子(phytochrome in-
teracting factors, PIFs)蛋白所抑制(Sairanen等2012), 
但是PIFs基因的表达又受蔗糖的诱导(Stewart等
2011)。这些研究表明在高浓度的蔗糖条件下PIFs
蛋白可能是葡萄糖诱导生长素合成的开关。玉米

蔗糖转化酶基因INCW2突变后导致了种子中生长

素吲哚-3-丙酮酸(indole-3-propanoic acid, IPA)合成

途径中的玉米YUCCA基因表达的下降(LeClere等
2010), YUCCA基因编码类似于黄素单加氧酶的蛋

白, 能够以IPA为底物合成生长素IAA, 表明蔗糖通

过转化成为己糖后再促进生长素的合成。糖除了

能够调控生长素的合成外, 还能够调节生长素的

分布和信号途径。已有的研究表明葡萄糖能够调

控生长素的受体基因TIR1和ABP1、生长素运输基

因PIN1、生长素响应因子ARF4等基因的表达

(Mishra等2009)。也有研究表明糖信号主要通过

生长素信号来调控植物的生长发育 (Moore等
2003)。本研究结果也发现COI1基因的表达能够

受到高浓度蔗糖的诱导(图4), 表明蔗糖信号在调

控植物生长发育过程中可能需要通过JA受体基因

COI1的表达来起作用, 植物体内高浓度的蔗糖可

能通过提高COI1基因的表达来反馈抑制蔗糖的合

成, 当体内蔗糖浓度低的时候则通过抑制COI1基
因的表达进而反馈促进蔗糖的合成, 以维持植物体

内的蔗糖稳态。低浓度蔗糖条件下coi1突变体中

生长素IPA合成途径中的合成基因YUCCA6和YUC-
CA8基因表达增加(图7), 而coi1突变体中的蔗糖浓

度又受外源蔗糖的影响(图5), 表明COI1蛋白可能

是糖信号诱导生长素信号途径中的一个分子开关, 
并且其工作与否受到植物体内蔗糖浓度、糖信号

强弱或者其他未知的生长发育信号的调控。

糖信号与JA信号相互作用的研究方面, 仅有的

报道指出蔗糖诱导植物花色素苷的合成需要COI1
基因的参与, 但是并不需要JAR1 (Loreti等2008), 与
本研究发现植物响应无糖胁迫依赖于COI1但不依

赖于JAR1 (图1)的结果一致, 表明COI1在植物对蔗

糖的响应中确实具有其特殊性。深入研究COI1蛋
白如何影响植物体内蔗糖的合成和转运 ,  以及

COI1介导的JA信号如何影响糖信号以及蔗糖信号

如何影响生长素信号, 将为阐明coi1突变体在蔗糖

响应中的功能及其作用机制提供更多的证据。
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Study on Arabidopsis thaliana COI1 gene regulates plant response to sucrose
Huang Rui-Hua, Gu Jie-Na, Zhang Sheng-Chun*

College of Life Sciences, South China Normal University; Guangdong Provincial Key Lab of Biotechnology for Plant Develop-
ment, Guangzhou 510631, China

Abstract: Plant phytohormone jasmonic acid (JA) and sugar play important roles in plant growth and develop-
ment, however, their relationship has not been clearly demonstrated. The present study analyzed the function of 
Arabidopsis thaliana JA receptor gene COI1 on sucrose shortage response. The COI1 gene expression is 
up-regulated by sucrose. Compared to the wild type plants, coi1 mutant could grow without sucrose, had longer 
main root length, increased sucrose content, up-regulated expression levels of sucrose phosphate synthase genes 
SPSA1 and SPSC, as well as auxin biosynthesis genes YUCCA6 and YUCCA8. These results suggest that COI1 
may play important roles in regulating plant response to sucrose specifically.
Key words: Arabidopsis thaliana; COI1; jasmonic acid; sucrose response; auxin
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