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摘要: 保卫细胞中渗透调节物质浓度的可逆变化调控着植物叶片表面气孔张开与关闭。虽然长期以来蔗糖被认为是保卫

细胞中的一种渗透调节物质, 但最近的研究表明蔗糖在保卫细胞中除了有渗透调节物质的功能外, 还有一些其他方面的作

用。本文围绕保卫细胞中蔗糖的合成、积累、降解以及蔗糖作为叶肉细胞和保卫细胞代谢之间的连接, 主要介绍了蔗糖

在保卫细胞中的各种调节作用。总结了保卫细胞一些与代谢有关高表达的基因, 包括编码蔗糖和己糖转运体基因、糖异

生化作用途径相关基因、蔗糖和海藻糖代谢基因以及一些C4代谢标记的基因。通过讨论分析保卫细胞中这些相关基因的

可能功能以及蔗糖在气孔启闭中的作用, 为进一步阐明保卫细胞碳代谢以及蔗糖在气孔运动中的调控作用提供基础。
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叶表面的气孔是由2个保卫细胞组成的孔状

结构, 是植物体内部与外界进行水分、信息和气

体交换的通道。气孔孔径的变化是由组成气孔的

1对保卫细胞内水势的变化来控制的, 并受内源信

号和外源环境信号的影响。众所周知, 光合作用

和呼吸作用都可以直接影响气孔孔径的变化, 但
是气孔周围的叶肉细胞和环境条件如何影响气孔

运动的调控还所知甚少, 如何提高植物生长发育

过程水分利用率是科学家们所面临的主要挑战

(Lawson等2014)。利用现代遗传操作技术对保卫

细胞的有关基因进行控制, 在作物的抗旱调控方

面展现出巨大应用潜力(Antunes等2012; Kelly等
2013; 陆雯芸等2016)。以前很多的研究兴趣大多

集中于K+在气孔张开中的作用以及保卫细胞中

ABA信号的感知和转导(王俊斌等2016)。但是对

于保卫细胞代谢方面的一些问题也值得深入的探

索。最近的研究表明保卫细胞中蔗糖、淀粉和三

酰甘油的降解在气孔运动的调控中起着重要作用

(Daloso等2015; Horrer等2016; McLachlan等2016), 
而且质外体中蔗糖的积累在气孔关闭过程起着重

要的作用(Kang等2007a)。到目前为止, 对于气孔

运动的调控方面还有许多问题有待进一步证实, 
比如: 周围的叶肉细胞是如何影响保卫细胞的？

为什么保卫细胞和叶肉细胞中的代谢不同？光合

电子流各组分在保卫细胞代谢中是如何分布的？

保卫细胞代谢和C4/景天酸(crassykacean acid me-
tabolism, CAM)细胞代谢之间有何联系？由叶肉

细胞产生的蔗糖, 保卫细胞卡尔文循环产生的蔗

糖或者由糖异生作用产生的蔗糖对保卫细胞积累

的蔗糖相对贡献如何？本文主要针对这些问题最

新的发现以及保卫细胞蔗糖代谢方面的研究进展

进行了综述。

1  蔗糖作为保卫细胞的一种渗透调节物质: 一个

古老而永恒的故事

K+作为一种渗透调节物质在保卫细胞中积累

已经被认可。在光诱导气孔张开的过程中, 由于

糖作为渗透调节物质的良好特性而成为重点关注

的目标(Outlaw和Manchester 1979)。Zeiger及其同

事把K+和蔗糖在保卫细胞积累进行渗透调节分为

两个阶段(Talbott和Zeiger 1996): 第一阶段(早上阶

段)早上开始光照时, 保卫细胞K+浓度迅速上升, 光
照3 h之后, 保卫细胞K+浓度达到高点, 之后会迅速

降低, 随着K+浓度的下降, 蔗糖的含量在保卫细胞

中增加; 第二阶段(下午阶段)的特征是保卫细胞中

蔗糖的积累高于K+。他们认为光照引起气孔开放

依赖于K+的增加, K+的吸收和积累是气孔快速开

放的主要调节因子, 但保卫细胞不能长期保持高

浓度的K+, 随着K+的下降, 蔗糖逐渐积累以维持保

卫细胞渗透势, 进而参与气孔关闭的调控。然而

也有证据表明, 光照时, K+增加所提供的渗透势或

许不足以满足保卫细胞渗透势变化的需求(张蜀秋

等2000)。因为用内向K+通道抑制剂CsCl2阻断内

向K+通道的活性或内向K+通道基因沉默kincless突
变体都不能阻止白光和蓝光诱导气孔张开的反应

(Ichida等1997; Lebaudy等2008)。目前还不知道是
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哪种分子可以作为渗透调节物质在气孔张开的过

程中与K+共同积累, 因此在kincless突变体中, 寻找

光反应下帮助气孔张开的其他渗透调节物质有助

于揭示保卫细胞调节新机制。另外, 也有研究发

现蔗糖调节保卫细胞的功能很大程度上不依赖于

蔗糖渗透调节的特性(Daloso等2016b;  Kelly等
2013)。通过改变保卫细胞蔗糖的浓度可能是认识

蔗糖在保卫细胞代谢调节中的精确作用的关键。

大规模质谱数据处理平台技术的发展, 可以运用

到保卫细胞中, 分析有关的信息, 很可能为我们了

解保卫细胞代谢以及气孔运动的调控提供非常重

要的信息。

2  保卫细胞中的蔗糖和己糖转运体

在大多数植物中, 蔗糖作为主要的代谢物被

运输到植物体的各个部分。叶肉细胞由光合作用

产生的蔗糖经韧皮部运输到库组织以及通过蒸腾

流运输到保卫细胞(Lu等1997)。因为成熟的保卫

细胞没有胞间连丝(Wille和Lucas 1984), 所以质外

体空间的蔗糖进入保卫细胞只能通过保卫细胞膜

上的蔗糖-H+协同转运体或者由细胞壁转化酶(in-
vertase)把蔗糖裂解为己糖, 再由己糖-H+协同转运

体转运到保卫细胞中。当然也不能排除通过H+-反
向转运体或者蔗糖转运蛋白运输到保卫细胞中。

因此建立蔗糖进入保卫细胞膜动力学特征对认识

蔗糖进入保卫细胞的机制至关重要。

通过对拟南芥保卫细胞和叶肉细胞的转录组

学比较分析发现, 一些编码蔗糖和己糖的转运体

基因在保卫细胞中高度表达(表1): 蔗糖-H+协同转

运体2基因(Sucrose-H+symporter 2, SUC2) (Bauer等
2013), 抑制G蛋白β亚基的4个单糖-H+协同转运体

基因(suppressor of G protein beta 1, SGB1) (Bates等
2012), 糖转运体1基因(sugar tansporter 1, STP1)  
(Leonhardt等2004), 糖转运体4基因(sugar tansporter 
4, STP4), 糖转运体13基因(sugar tansporter 13, 
MSS1), 葡萄糖-6-磷酸-H+反向跨膜转运体基因

(glucose-6-phosphate-H+antiporter transmembrane 
transporter, GPT1)和4个假定的糖或己糖转运蛋白

(At1g67300、At1g05030、At2g48020和At1g08900)
(Leonhardt等2004)。而且STP1和STP4与己糖转运

体基因(At1g67300)受ABA的调节, 在ABA处理下, 
STP1和STP4基因的表达下调, 而己糖转运体基因

(At1g67300)表达上调(Wang等2011)。AtSTP1不仅

受ABA的调节, 而且不同时间表达也有差异, 在黑

暗中保卫细胞中AtSTP1的表达丰度最高, 但是在

中午时其表达也瞬时发生增加(Stadler等2003), 这
个时期保卫细胞中蔗糖会发生积累(Talbott和Zei-
ger 1996)。这些实验表明, STP1对保卫细胞中己

糖的运输虽然在白天起着重要作用, 但它的主要

功能集中在黑暗阶段。由于保卫细胞在黑暗中淀

粉降解的速率很低(Horrer等2016), 在黑暗下 , 
STP1高活性很可能会有助于碳水化合物进入保卫

细胞。以后可以通过转基因, 使STP1基因在保卫

细胞中专一性表达, 来研究STP1在保卫细胞中对

己糖和蔗糖积累的作用。

表1  保卫细胞中高度表达的糖转运体

Table 1  Highly expressed guard cell sugar transporters

  基因编号                   蛋白名称                           功能                            ABA反应                   参考文献

At1g11260	 糖转运体1 (STP1)	 糖的跨膜H+协同转运体 ↓	 Leonhardt等2004; Wang等2011; 		
				    Bates等2012; Bauer等2013
At3g19930	 糖转运体4 (STP4)	 糖的跨膜H+协同转运体 ↓	 Leonhardt等2004; Wang等2011; 		
				    Bates等2012
At1g67300	 假定的己糖转运体 转运己糖蛋白 ↑	 Wang等2011; Bates等2012; 
				    Bauer等2013
At1g79820	 G蛋白β1抑制因子(SGB1)	 碳水化合物跨膜H+协同转运体 –	 Bates等2012; Bauer等2013
At5g54800	 葡糖糖-6-磷酸转运体(GPT1)	 跨膜的葡萄糖-6-磷酸反向转运体 –	 Bates等2012; Bauer等2013
At1g22710	 蔗糖-H+协同转运体2 (SUC2)	 蔗糖-H+协同转运体 –	 Bauer等2013
At1g05030	 假定的糖/己糖转运体 转运糖或己糖 –	 Leonhardt等2004
At2g48020	 假定的糖转运体 转运糖 –	 Leonhardt等2004
At1g08900	 假定的糖转运体 转运糖 –	 Leonhardt等2004

At5g26340	 糖转运蛋白13 (MSS1)	 高亲合性质子葡萄糖协同转运体 –	 Leonhardt等2004

　　↓: 下降; ↑: 升高; –: 没有变化。
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3  保卫细胞中蔗糖的来源

3.1  保卫细胞光合作用和糖异生作用产生蔗糖

虽然保卫细胞含有完整的光合作用的装置以

及产生蔗糖所必需的酶类(Lawson 2009), 但是保

卫细胞在红光下CO2的同化率相当的低(Gotow等

1988)。因此, 保卫细胞通过核酮糖-1,5-二磷酸羧

化酶/加氧酶(ribulose-1,5-biphosphate carboxylase/
oxygenase, Rubisco)来固定二氧化碳的能力, 是否

能产生足够多的蔗糖去满足自身能量的需求一直

是科学家们关注的问题。因为与叶肉细胞相比, 
保卫细胞中含有更少更小的叶绿体, 并且Rubisco
的浓度也很低(Vavasseur和Raghavendra 2005)。最

近的研究证明, 保卫细胞能通过Rubisco和磷酸烯

醇式丙酮酸羧化酶(phosphoenol-pyruvate carboxy-
lase, PEPC)两条途径固定二氧化碳(Daloso等2015)。
同时也有证据表明降低保卫细胞中叶绿素的含量

会导致叶片气孔导度的降低(Azoulay-Shemer等
2015)。这些结果表明通过叶绿体膜上的电子传递

链产生的ATP/NADPH对于保卫细胞的功能是非

常重要的。事实上, 除了糖水解和线粒体呼吸作

用产生ATP能量外(Shimazaki和Zeiger 1985), 叶绿

体的电子传递链是也保卫细胞获得ATP的另一个

能量来源(Vavasseur和Raghavendra 2005), 并且该

途径产生的ATP在蓝光诱导的气孔张开途径中是

必需的(Suetsugu等2014)。因此, 进一步证实光合

作用的各个途径在保卫细胞代谢中的功能至关重

要。尽管保卫细胞能通过Rubisco和PEPC两条途

径来固定二氧化碳, 但是哪条途径产生的蔗糖贡

献程度大还不清楚; 而且保卫细胞产生的蔗糖与

叶肉细胞产生的蔗糖输入到保卫细胞二者之间的

比例也不清楚。利用转基因的方法通过改变叶肉

细胞和保卫细胞产生蔗糖含量或许能为蔗糖的来

源以及其在气孔运动中的作用提供新的认识。

糖异生作用相关基因如PEPC、磷酸烯醇式

丙酮酸羧激酶(phosphoenol-pyruvate carboxyki-
nase)基因PCK、胞质苹果酸脱羧酶(cytosolic ma-
late dehydrogenase)基因MDH1等在保卫细胞中表

达量都较高(表2), 因此, 保卫细胞中的蔗糖也可能

通过糖异生作用产生。但是这条途径产生的蔗糖

对保卫细胞中积累的总蔗糖的贡献尚不清楚, 仍
需实验证明。最近发现植物可通过丙酮酸磷酸二

激酶(pyruvate orthophosphate dikinase, PPDK)发生

糖异生作用, PPDK是否也参与调节保卫细胞蔗糖

的含量还不清楚(Eastmond等2015)。通过转录基

因组学分析, 发现PPDK也存在于保卫细胞中, 并
且随着蔗糖的处理表达呈下调的趋势(Bates等
2012; Wang等2011)。但是与叶肉细胞相比, PPDK
在保卫细胞中的表达相当低, 因此推测保卫细胞

可能主要通过利用PCK作为主要的糖异生作用

途径。

表2  保卫细胞中的C4标记基因和糖异生作用相关基因

Table 2  C4 marker and gluconeogenesis-related genes in guard cells

  基因编号                            酶                   功能          反应 GC中的表达              文献

At3g14940、 	 磷酸烯醇式丙酮酸羧化酶(PEPC)	 通过磷酸烯醇式丙酮酸 PEP+HCO3
–→	 GC中高表达 Bauer等2013;

At2g42600  的酸化固定CO2, 形成草 OAA+Pi		  Leonhardt等2004
		  酰乙酸、 
At4g37870	 磷酸烯醇丙酮酸羧激酶(PCK1)	 催化草酰乙酸形成磷酸 OAA→PEP+CO2	 GC中高表达 Leonhardt等2004;
		  烯醇式丙酮酸		  ABA处理下调 Wang等2011; Bates等
					     2012; Bauer等2013	
At4g15530	 丙酮酸磷酸二激酶(PPDK)	 使丙酮酸转变为磷酸烯 Pyr→PEP	 蔗糖和ABA处 Wang等2011; Bates等
		  醇式丙酮酸  理下调 2012
At5g43330	 胞质苹果酸脱氢酶(cMDH) 在胞质中使苹果酸转变 Mal↔OAA	 GC中高表达 Bates等2012
		  为草酰乙酸

At1g53240	 线粒体苹果酸脱氢酶(mMDH)	 在线粒体中使苹果酸转 Mal↔OAA	 GC中高表达 Leonhardt等2004; 
		  变为草酰乙酸		  ABA处理下调 Wang等2011	
At3g52720、 	 碳酸酐酶(CA)	 催化CO2和 HCO3

–之间 HCO3
–↔CO2	 GC中高表达 Leonhardt等2004

At2g28210、 		  的相互转化

At1g70410	  	  
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3.2  保卫细胞淀粉降解产生的蔗糖

保卫细胞叶绿体中淀粉的降解可形成多种中

间产物, 这些产物可作为蔗糖合成的替代碳源。

与叶肉细胞相比, 保卫细胞中淀粉在光照1 h之内

能迅速发生降解, 推测降解积累的糖可作为渗透

物质影响保卫细胞的水势进而调节气孔的张开

(Horrer等2016)。蓝光条件下, 淀粉的降解主要与

苹果酸的合成相关, 已证明苹果酸作为钾离子的

拮抗离子在气孔运动中起着重要调控作用(Ogawa
等1978)。葡萄糖磷酸变位酶突变体pgm (phospho-
glucomutase)严重损害蓝光诱导的气孔张开, 而pgm
突变体保卫细胞叶绿体中淀粉积累量很低(Caspar
等1985)。有趣的是, 与WT相比, 在介质中加入Cl–能

恢复蓝光诱导pgm突变体气孔的张开现象, 表明保

卫细胞中淀粉的降解可能主要是提供碳源, 比如说

苹果酸, 作为气孔张开时钾离子积累的平衡离子

(Lascève等2010)。最近, Horrer等(2016)也认为, 在蓝

光诱导气孔张开过程中, 保卫细胞中部分淀粉的降

解就足够提供碳源, 用于苹果酸的迅速合成, 而其他

剩余的淀粉可能用来合成蔗糖和其他的糖类。

保卫细胞中淀粉降解发生的时间和程度主要

取决于光照的时间、光的质量及输入的比率、糖

的合成和消耗。另一方面, 海藻糖相关的基因在

保卫细胞中的表达丰度也较高(表3), 海藻糖和海

藻糖-6-磷酸在ABA诱导气孔关闭信号途径中起调

节作用(Van Houtte等2013), 但是, 这些代谢产物是

否参与调节保卫细胞中淀粉降解还不得而知。因

此利用海藻糖代谢相关的突变体或许能为气孔运

动的调控和植物水分利用率方面提供新的观点。

一个有趣的现象是保卫细胞中的液泡随着昼

夜的变化而变化, 白天, 保卫细胞液泡呈现一个或

几个大的液泡, 而到晚上, 保卫细胞液泡会变成多

个小的液泡(Gao等2005; Li等2013)。我们知道, 植
物体内的液泡和动物细胞体内的溶酶体功能类似, 
参与细胞自噬信号过程。有研究证明碳水化合物

代谢和细胞自噬之间存在着密切的联系(Cho等
2011; Stettler等2009)。最近, Wang和Liu (2013)研
究发现细胞自噬参与叶片淀粉降解的过程。那么, 
保卫细胞中叶绿体中的淀粉是否也可通过细胞自

噬途径在液泡中发生降解而产生蔗糖尚没有资料

的报道, 需进一步设计实验来进行这方面的探索。

3.3  叶肉细胞蔗糖输入保卫细胞

由于气孔作为光合作用前体物质CO2进入植

物体的第一道屏障, 因此, 气孔运动与光合作用之

间必然存在紧密的联系。蔗糖作为保卫细胞和叶

肉细胞之间的一个连接因子有很多实验证据, 利
用同位素14CO2供给叶肉细胞, 能在保卫细胞的质

外体空间中检测到带放射性的蔗糖存在 (Lu等
1997)。而蔗糖在保卫细胞质外体中的积累(Lu等
1995), 或者在保卫细胞中发生异化作用(Kelly等
2013; Lugassi等2015)可诱导在高光合速率下气孔

的关闭。这些结果表明, 质外体中蔗糖的运输到

表3  保卫细胞中高度表达的蔗糖和海藻糖代谢相关基因

Table 3  Highly expressed genes of sucrose and trehalose metabolism in guard cells

   基因编号	                          酶	                          功能                       ABA反应                             参考文献

  蔗糖代谢				  
 At4g02280 蔗糖合成酶3 (SUS3)	 负责蔗糖的合成和降解	 ↑	 Wang等2011; Bates等2012; Bauer等2013
 At3g17130 	 转化酶(INV)	 催化蔗糖转变为葡萄糖和果糖	 –	 Leonhardt等2004; Wang等2011; Bates等2012; 
 At3g62820 		  的反应	 –	 Bauer等2013
 At4g25260 	 	 	 ↓
 At3g05820	 	 	 ↑	 	 	 	
 At5g11110	 蔗糖磷酸合成酶2F (SPS2F)	 参与蔗糖的合成	 ↑	 Wang等2011; Bates等2012; Bauer等2013
海藻糖代谢				  
 At1g78580	 海藻糖磷酸合成酶(TPS1)	 以UDP-葡萄糖和葡萄糖-6-磷酸	 –	 Bates等2012; Bauer等2013; Leonhardt等2004
		  为底物催化产生海藻糖-6-磷酸

 At4g22590	 海藻糖磷酸化磷酸酶G (TPPG)	 使海藻糖-6-磷酸转变为海藻糖	 –	 Bates等2012; Bauer等2013
 At4g12430	 海藻糖磷酸化磷酸酶F (TPPF)	 使海藻糖-6-磷酸转变为海藻糖	 ↓	 Bates等2012; Bauer等2013
 At4g24040	 海藻糖酶1 (TRE1)	 使海藻糖转变为葡萄糖	 –	 Bates等2012; Bauer等2013; Leonhardt等2004

　　↓: 下降; ↑: 升高; –: 没有变化。
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保卫细胞即使不是全部, 也是大部分来源于保卫

细胞周围的叶肉细胞。据此, 来源于叶肉细胞在

保卫细胞质外体过量积累的淀粉对诱导气孔的关

闭是一个长期的效应。因此, 内源碳水化合物的

浓度(Ci)、苹果酸和蔗糖等可能作为信号物质在

不同类型细胞之间起到连接的作用。叶肉细胞来

源的代谢物质的积累可能改变保卫细胞一些离子

转运体的活性, 从而诱导一些离子(如: 苹果酸离

子、NO3
–、Cl–、K+)的外流, 进一步导致气孔关

闭。但是, 现在还没有证据表明是否像苹果酸一

样, 叶肉细胞来源的蔗糖在诱导气孔关闭过程中

也有离子的外流(Hedrich和Marten 1993)。
同时也有许多证据表明离体的保卫细胞能够

对外界刺激如光强、光的质量、CO2和O2浓度等

产生响应(Zeiger和Hepler 1977)。通过转基因技术

改变植株叶肉细胞的光合能力对气孔运动方式没

有太大影响(Easlon等2015), 表明从叶肉细胞到保

卫细胞的信息不依赖于叶肉细胞的光合活性。同

样, 改变卡尔文循环途径, 对气孔运动也没有影

响。然而, 改变叶肉细胞某些其他途径比如蔗糖

和苹果酸的代谢对气孔运动有很大的影响。

4  叶肉细胞来源的蔗糖在气孔关闭过程中的作用

蔗糖的浓度似乎是连接光合作用和蒸腾作用

的重要环节。Lu等(1995)证明当气孔开度达到最

大时, 保卫细胞质外体中积累的蔗糖刚好达到最

高峰。虽然蔗糖浓度的变化引起气孔关闭的机理

还不清楚, 但众所周知, 蔗糖浓度的改变是一个连

接蒸腾作用并依赖于光合作用的过程(Kang等
2007a)。叶肉细胞产生的蔗糖可通过韧皮部装载

系统运输到保卫细胞质外体空间, 作为一种渗透

调节物质进而调节气孔的运动(Kang等2007b)。叶

肉细胞来源的蔗糖进入保卫细胞调节气孔关闭涉

及到ABA信号途径, 并且依赖于己糖激酶(hexoki-
nase, HXK)的活性(Kelly等2013)。

证据表明, 100 mmol·L-1的蔗糖诱导气孔关闭

涉及到HXK的活性和ABA信号途径成分一氧化氮

(nitric oxide, NO)在保卫细胞的积累。内向钾离子

通道(KST1)基因的启动子是一个在保卫细胞专一

性表达的启动子, 将HXK1基因置于该启动子控制

下, 转入拟南芥、番茄和甜橙的保卫细胞, 获得转

基因株系比对应的野生型更容易受到糖和ABA诱

导的气孔关闭(Kelly等2013; Lugassi等2015)。这

些数据表明蔗糖和HXK活性可能代表一种在高光

合速率下诱导气孔关闭作用机制(Kelly等2013)。
Outlaw及其同事也推测在高光合作用下, 蔗糖的积

累可能作为一个降低气孔导度信号分子(Kang等
2007a)。他们推测当叶肉细胞产生的蔗糖浓度很

高并且蒸腾速率也高时, 叶肉细胞产生的蔗糖在

进入韧皮部细胞之前能随蒸腾流最终运输到保卫

细胞质外体空间(Kang等2007a)。于是, 蔗糖在质

外体积累, 或者直接运入保卫细胞, 或者被细胞壁

转化酶所降解。这一机制能在碳源不受限制时降

低水分损失, 是一种光合作用和气孔运动紧密偶

联的增加水分利用效率的反馈调节机制。

到目前为止尚不清楚蔗糖在什么浓度下诱导

气孔关闭。不同的生长条件下, 在保卫细胞的胞

质中积累蔗糖的浓度范围在40~110 mmol·L-1, 在
质外体会更高(≥150 mmol·L-1) (Lu等1997)。根据

这些信息, 计算蔗糖浓度是非常重要的, 而由Out-
law及其同事对于蔗糖浓度的计算可能评价过高, 
达到2倍以上(Kang等2007a)。而且蔗糖进入保卫

细胞主要通过糖转运体, 而这类转运体在蔗糖浓

度达到40 mmol·L-1时可能达到饱和。因此, 蔗糖

进入保卫细胞的动力学特征仍需在其他物种进行

证明 ,  但是在质外体空间中积累的高浓度蔗糖

(≥150 mmol·L-1)进入保卫细胞胞质进而诱导气孔

关闭是不可能的。作为一个替代的假说, 蔗糖或

许作为气孔关闭的一种信号分子, 在质外体空间通

过刺激保卫细胞离子外流, 就像苹果酸的方式一

样, 以及在保卫细胞内诱导ABA信号转导过程。

另一个假说涉及到海藻糖代谢。该假说有两

个方面的证据: (1)与叶肉细胞相比, 保卫细胞中表

达海藻糖相关基因的丰度较高; (2)在拟南芥海藻

糖酶突变体tre1中, 不能把海藻糖降解为葡萄糖, 
干旱和ABA也不能诱导该突变体气孔的关闭(Van 
Houtte等2013)。由此可见, 不仅蔗糖, 己糖以及由

HXK介导的磷酸化作用都在气孔运动方面起着重

要的作用, 以后的工作是进一步研究所有观察到

的现象之间精确的机制。鉴于蔗糖、海藻糖和淀

粉代谢之间紧密的联系(Martins等2013), 这些代谢

物质在保卫细胞积累的详细的动力学特征将会为

气孔运动的调控提供重要的观点。
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5  蔗糖裂解是光诱导气孔张开中的一个重要作用

机制

如果蔗糖对于气孔开闭的作用仅仅被认为是

一种渗透调节物质, 那么植物在保卫细胞中积累

少量的蔗糖将能使气孔孔径收缩以及降低气孔导

度。相反, 在保卫细胞中表达蔗糖专一性裂解酶

则表现出高的气孔导度, 但与蔗糖裂解产物葡萄

糖和果糖高积累不一致(Daloso等2016a), 马铃薯蔗

糖合成酶3沉默植株呈现低的气孔导度(Antunes等
2012)。这些结果表明蔗糖在保卫细胞光诱导气孔

张开中的作用主要是作为能量而不是渗透调节物

质, 这与在保卫细胞中蔗糖合成酶3和转化酶的高

度表达相一致。然而, 在保卫细胞中蔗糖的积累

或降解的功能还不清楚, 因为在体内还没有找到

一个合适的方法来分析保卫细胞中的代谢, 这是

阻碍进一步研究的一个原因。

在光和钾离子诱导气孔张开的过程中, 蔗糖

或许是作为糖酵解和呼吸作用的底物。利用13C同
位素标记试验证明HCO3

–的同化与琥珀酸的合成

和降解相关, 特别是与植物体内蔗糖的降解能力

相关(Daloso等2016a)。除此之外, 蔗糖的降解也可

能为有机酸的合成提供碳骨架(Daloso等2015)。
在含K+的介质中, 蔗糖降解后在苹果酸中观察到

更多13C放射活度(Daloso等2015), 表明K+处理或者

增加ATP的需求, 或者增加苹果酸的积累, 而苹果

酸可以储藏在液泡中作为K+的拮抗离子(Hedrich
和Marten 1993), 或者作为一个信号分子激活液泡

膜上的Cl–转运体(aluminium-activated malate trans-
porter 9, ALMT9)  (De Angeli等2013), 或者二者兼

有。总之, 这些发现表明蔗糖的降解会刺激线粒

体代谢。虽然这个假说能够解释气孔张开过程中

保卫细胞中能量的需要和碳的需求, 但是要进一

步在体内通过13C标记的蔗糖来证实。

保卫细胞蔗糖的裂解在诱导气孔张开(Daloso
等2015)和气孔关闭(Kelly等2013)中都可作为一种

重要的调节机制。最近的结果表明, 植物保卫细

胞中过表达HXK在低光强和高光强下依次表现出

高的和低的蒸腾速率(Lugassi等2015)。这些结果

与蔗糖的裂解诱导气孔张开和关闭的假说相一致

(Daloso等2016b; Kelly等2013)。推测HXK可能是

保卫细胞蔗糖浓度和气孔运动之间一个关键的调

节点, 影响叶片的光合速率和保卫细胞蔗糖含量

的环境刺激通过HXK来调节气孔的张开或关闭。

6  总结

虽然气孔代谢方面的知识随着遗传资源和质

谱分析数据的增加而清晰, 但是, 一些基础的问题

如保卫细胞中淀粉的降解以及保卫细胞在对环境

反应中的代谢如何调节尚不清楚。保卫细胞中蔗

糖代谢是一个相当复杂的问题, 最近的研究证明

蔗糖在保卫细胞中有许多其他的非渗透调节方面

的功能。然而, 目前尚不能对蔗糖积累在保卫细

胞渗透调节方面形成一个有效结论。利用钾离子

通道突变体、影响蔗糖合成或降解的突变体进行

系统的分析, 仅会为我们对蔗糖和钾离子在保卫

细胞中渗透调节作用提供新的认识, 而且通过对

气孔运动的调控, 提高植物的水分利用率, 为农业

生产抗旱和节水提供服务。
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Recent advances on the functions of sucrose in stomatal movement regulation  
ZHANG Yu-Bin, XUE Ren, WANG Yi-Jie, LI Qing, SHI Wu-Liang*

Jilin Province Engineering Laboratory of Plant Genetic Improvement, Plant Science Academy, Jilin University, Changchun 
130062, China

Abstract: Regulation of stomatal movement involves reversible changes in the concentration of osmolytes in 
guard cells. It is well known that sucrose has an osmolytic role in guard cells. However, except for osmolytic 
role, recent studies indicate that sucrose may possess other roles in guard cells. Here, we emphasized the vari-
ous roles of sucrose in guard cell regulation, including the synthesis, accumulation, and degradation of sucrose, 
and summarized some genes encoding sucrose and hexose transporters and genes involved in sucrose and treha-
lose metabolism in guard cells. We analyzed the possible roles of these genes between guard cell function and 
stomatal movement, and provided further understanding of both guard cell metabolism and stomatal movement 
regulation.
Key words: stomatal movement; guard cell; carbon metabolism; sucrose
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