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摘要: 非结构性碳水化合物(NSC)是参与植物能量代谢的主要能量物质, 是维持植物自身发育及响应环境调控

的重要因子, 主要包括单糖、二糖、糖醇、低聚糖和淀粉等。不同NSC成员之间存在相互转化, 其代谢和转化

由激素和不同环境因子共同调控, 其中激素是主导因子。目前NSC的测定方法主要有滴定法、比色法、酶解

法、色谱法等, 其中色谱法精度高, 可同时进行定性和定量分析, 目前应用最为广泛。NSC的转运需要糖转运

蛋白参与, 主要包括单糖转运蛋白(MST)、蔗糖转运蛋白(SUT)和糖外排转运蛋白(SWEET)三类, 其中MST和
SUT分别负责对各类单糖和蔗糖进行转运, 而SWEET既可以对多种单糖进行转运, 也参与了蔗糖的运输过

程。本文对NSC相关的代谢、定性定量分析及转运调控等基本规律及最新研究进行了总结, 以为更好地明确

NSC在植物生长发育及环境调控方面的作用和调节机理提供参考。
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光合作用是植物界最重要的生命活动之一, 
实现了碳元素由无机态向有机态的转变, 是生物界

最重要的能量物质——碳水化合物的最重要来

源。众所周知, 碳水化合物是植物生长发育的能量

基础, 也是推动整个地球生态圈循环运转的重要一

环。对碳水化合物展开深入研究, 具有重要的理论

价值和现实意义。根据不同功能, 碳水化合物可分

为结构性碳水化合物和非结构性碳水化合物两大

类, 前者主要参与植物形态建成, 而后者主要参与

植物能量代谢。本文主要对非结构性碳水化合物

的组成和代谢、定性定量分析及转运调控等进行

了总结和归纳, 旨在为相关研究提供参考。

1  非结构性碳水化合物的组成及代谢调控

根据碳水化合物在植物体内的存在形式, 通常

可分为结构性碳水化合物(structural carbohydrate, 
SC)和非结构性碳水化合物(non-structural carbohy-
drate, NSC)两类(Li等2002)其中SC主要包括木质

素、纤维素、半纤维素和果胶等多种高分子化合

物, 是植物形态建成的主要物质, 而NSC主要包括

包括单糖(葡萄糖、果糖、半乳糖等)、二糖(蔗
糖、麦芽糖等)、糖醇(山梨醇、甘露醇等)、低聚

糖(棉子糖)和淀粉等多种水溶性糖, 是参与植物生

长过程中重要的能量供应物质, 也是植物参与碳

吸收与碳消耗的重要指标(Raessler等2010)。
植物生长发育过程中, NSC起非常重要的作

用。作为NSC主要代谢物, 糖既是光合产物, 也是

呼吸底物, 为植物提供了碳骨架和能量。因此, 糖
的合成与分解影响了植物生长发育的整个过程。

现已明确, 植物通过光合作用首先在叶绿体内形

成磷酸丙糖(三磷酸甘油醛和磷酸二羟丙酮的平衡

混合物), 其中一部分磷酸丙糖转运至细胞质中合成

蔗糖, 另一部分则继续留在叶绿体中参与淀粉的合

成。在上述反应中, 磷酸丙糖在1,6-二磷酸醛缩酶

作用下合成果糖-1,6-二磷酸(fructose-1,6-diphos-
phate, FDP)。果糖-1,6-二磷酸酯酶(fructose-1,6- 
bisphosphatase, FBPase)是蔗糖合成的关键酶之一, 
参与了CO2的接收, 在叶绿体中催化FDP生成果

糖-6-磷酸(fructose-6-phosphate, F6P), 后者经磷酸

己糖异构酶催化生成葡萄糖-6-磷酸(glucose-6- 
phosphate, G6P), 并最终形成尿苷二磷酸葡萄糖

(uridine diphosphate glucose, UDPG), UDPG与F6P
在蔗糖磷酸合成酶(sucrose phosphate synthase, SPS)
的作用下合成蔗糖-6-磷酸(sucrose-6-phosphate, S6P), 
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并最终生成蔗糖(Lunn 2008); 同时, 葡萄糖-1-磷酸

(glucose-1-phosphate, G1P)在腺苷二磷酸焦磷酸化

酶的作用下可合成腺苷二磷酸葡萄糖(adenosine 
diphosphate glucose, ADPG), 参与淀粉的合成(Koch 
2004)。此外, 蔗糖、果糖和葡萄糖之间还存在着

相互的转化: 蔗糖可以通过蔗糖转化酶不可逆地

水解为葡萄糖和果糖; 而蔗糖和尿苷二磷酸(uridine 
diphosphate, UDP)在蔗糖合成酶(sucrose synthase, 
SS)作用下则可逆地合成果糖和UDPG, UDPG同样

可通过SS催化可逆地合成G6P; 同时, 葡萄糖、果

糖和己糖均可通过各自的激酶形成磷酸化合物

(Ruan 2014) 。
在非生物调控方面, 激素对于NSC的代谢及相

互转化起重要作用。研究表明, GA3处理可抑制果

实成熟前期SPS和SS的合成功能, 促进蔗糖向葡萄

糖和果糖的转化, 而ABA处理则可通过促进SPS和
SS的合成, 提高库细胞中韧皮部后运输(post-phloem 
transport)效率, 进而加速植物果实成熟后期蔗糖的

积累(徐胜利等2005; Liu等2015)。在番茄(Lycoper-
sicon esculentum)中, 外源GA3、IAA和ABA均可影

响果实中蔗糖转化酶的活性(Heuvel等2000); 而通

过抑制番茄中的GA生物合成, 可反向抑制其花粉

粒中细胞壁转化酶Lin7启动子的活性, 进而减少花

粉的产生(Proels等2006)。在鹰嘴豆(Cicer arietinum)
中, GA3处理可增加水分胁迫下植株子叶中淀粉

酶、SS和SPS的活性, 而IAA处理则降低了根中淀

粉酶活性(Kaur等2000)。
此外, 温度、光照、水分及盐分等生态因子

也可以影响植物NSC代谢相关酶类的活性, 进而调

控植物的生长发育。在马铃薯(Solanum tuberosum)
中, 低温储存诱导了块茎中碳水化合物的代谢, 可
溶性糖含量增加, 块茎变甜(Malone等2006); 在棉

花(Gossypium hirsutum)棉纤维发育过程中, 日均温

和SS及SPS等糖代谢相关酶活性正相关, 表明高温

有利于纤维长度和纤维比强度的提高 (周青等

2009)。拟南芥(Arabidopsis thaliana)经强光处理

后, 作为短期响应方式, 其体内能够迅速累积可溶

性碳水化合物(以葡萄糖为主) (Schmitz等2014)。
另外, Pinheiro等(2005)对水分缺失情况下羽扇豆

(Lupinus albus)种子发育过程中糖代谢进行了研

究, 发现水分缺失降低了中性转化酶(neutral inver-

tase, INVN)和SS的活性, 导致体内蔗糖含量降低, 
己糖、蔗糖比例上升。另一项针对秋葵(Abelmo-
schus esculentus)种子盐胁迫处理的实验发现, NaCl
的含量影响植物体内淀粉和糖的含量, 随着胁迫

的增加, 糖和酚的积累增多, 淀粉水平显著降低, 
导致种子萌发率显著下降(Ben和Denden 2010)。

2  非结构性碳水化合物定性及定量分析

在植物组织中, NSC参与了其生长发育的多

种生理生化过程, 是植物进行正常生命活动的重

要能源物质。对NSC进行准确的定性定量分析, 不
仅能够了解植物不同生理过程中各类物质的变化

规律, 而且还可以更好的掌握植物各组织中能量的

供应状况及动态平衡。目前NSC的测定方法主要

包括滴定法、比色法、酶解法和色谱法等, 针对不

同的实验要求和测定目标, 可选用不同的方法。

2.1  滴定法

滴定法是一种简便的化学分析方法, 适用于

葡萄糖、果糖、半乳糖等还原性糖的测定, 主要

测定原理是上述不同物质结构中均含有具有还原

性的游离醛基或酮基。对于蔗糖、淀粉等非还原

性糖的测定, 则需要将目标物先水解成还原性单

糖再进行滴定(Fujii等1937; Hites等1949)。该方法

操作简便, 但灵敏度和准确度较低, 一般用于总还

原糖的测定, 无法针对某一具体的糖进行定性和

定量分析。

2.2  蒽酮比色法

蒽酮比色法是目前最常用的快速且有效的

NSC含量测定方法, 其测定结果表示的是溶液中全

部可溶性碳水化合物的总含量(Hewitt等1958; 
Raessler等2010)。通常认为树木中NSC含量即可

溶性糖和淀粉含量的总和, 因此该方法在树木相

关研究中应用最多。如王彪等(2015)和王文娜等

(2014)利用蒽酮比色法分别研究了不同海拔及树

种叶片中NSC含量的动态变化, 明确了其时空变化

及在不同器官中的分配规律。同样, 该方法的局

限性也是无法测定NSC中不同组分的具体含量。

2.3  酶解法

酶解法是将植物组织中的蔗糖、麦芽糖、淀

粉、果聚糖等在相关酶的作用下分解为单糖, 并
通过测定单糖的含量推算植物组织中总NSC及其
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各组分的方法(Wurth 2005)。该方法主要应用于植

物花粉中糖含量的测定等, 测定精度相对较低, 可
测定组分也较为有限, 对于诸如鼠李糖、阿拉伯

糖等含量较低的糖无法测定(郑云普等2014)。
2.4  色谱法

色谱法是近年来系统分析植物组织中NSC不
同组分及含量的重要方法, 其精度高, 重复性好, 可
同时进行定性和定量分析, 广泛应用于植物体内有

机物成分分析等相关研究领域(Naschitz等2010) 。
目前常见的色谱法包括气相色谱(gas chromatography, 
GC)法和液相色谱(liquid chromatogram, LC)法两

大类。植物NSC大部分由糖类构成, 其本身挥发性

低、不易气化, 利用GC法测定实例较少; 而高效液

相色谱(high performance  liquid chromatography, 
HPLC)法测定单糖、二糖及低聚糖无需衍生化, 快
速简单, 应用较多, 尤其对于多糖组分的定量分析

效果尤为明显。此外, 近年来还发展出一系列色

谱与其他仪器串联的高效测定方法, 包括高效阴

离子交换色谱-脉冲安培检测法(high performance 
anion exchange chromatography-pulsed amperometric 
detection, HPAEC-PAD)、液相色谱-示差折光检测

法(liquid chromatography-refractive index detection, 
LC-RID)、液相色谱-蒸发光散射检测法(liquid 
chromatography-evaporative light scattering detec-
tion, LC-ELSD)及液相色谱-串联质谱法(liquid chro-
matography-mass spectrometry, LC-MS)等。不同方

法所需设备不同, 适用范围及测定精度等也各不相

同, 需根据样本情况和实验需求合理选择。

2.4.1  HPAEC-PAD法

HPAEC-PAD法是一种分析植物组织中NSC
组分和含量的有效方法, PAD检测灵敏度高, 可以

达到pmol级, 并且样本不需要衍生。PAD检测常用

的分离柱有CarboPacPA1、CarboPacPA10、Car-
boPacMA1以及CarboPacPA100等。其中CarboPacPA1
和CarboPacPA10主要用于单糖、二糖和寡糖的分

析, CarboPacMA1主要分离一些在色谱柱上弱保留

的单糖和双糖类, 如糖醇等, 而CarboPacPA100则
主要分离寡糖和结构复杂的多糖(刘庆生等2005)。
Raessler等(2010)利用CarboPacPA10分离柱, 对白

蜡(Fraxinus chinensis)、山毛榉(Fagus longipetiolata)
等7种木本植物中主要NSC进行了精细定量分析。

此外, Pico等(2015)利用HPAEC-PAD法同时对小麦

(Triticum aestivum)中的葡萄糖、麦芽糖等6种糖含

量进行测定, 灵敏快速, 为常见糖分的定性定量分

析提供了快速可靠的方法。

2.4.2  LC-ELSD法

LC-ELSD法中, ELSD能够较好的检测紫外无

吸收和末端吸收物质, 适合低含量糖类物质的分

析 ,  是一种高效实用、质量可控的通用型检测

器。宋晓晖等(2012)采用HPLC与ELSD联用, 对梨

果实中葡萄糖、果糖、蔗糖、山梨醇等进行了测

定, 发现该方法分离效果好 , 峰形稳定; 葛菁等

(2013)采用HPLC-ELSD法测定茶树叶片中蔗糖含

量的变化, 以此来鉴定茶树品种的耐寒性。李瑞

芳等(2016)采用超高液相色谱-蒸发光散射检测器

法(ultra performance liquid chromtography-evapora-
tive light scattering detection, UPLC-ELSD)检测了

玉米种子中4种可溶性糖果糖、葡萄糖、蔗糖和

麦芽糖, 该方法在高效液相色谱的基础上进一步

提升了分离效果、灵敏度和分析速度 ,  可以灵

敏、快速测得玉米种子中的糖含量。

2.4.3  LC-MS法
LC-MS法结合了液相和质谱的特性, 可以在

获取糖肽位置的同时提供糖结构信息, 较单一的

HPLC法具有更高的灵敏度和选择性。Matias等
(2011)采用LC-MS法通过对洋姜(Jerusalem artichoke)
块茎中的单糖及蔗果三糖(kestose)、菊淀粉(inulin)
等单组分进行了精确的定性定量分析, 不仅确定

糖含量和成分, 更对菊淀粉的剖面结构进行了描

述, 这有助于洋姜在整个生物乙醇生产链中的优

化。另外, Liu等(2012)也利用LC-MS法对黑麦草

(Lolium perenne)的极性代谢产物进行了测定, 发现

肌醇、甘露醇、葡萄糖和果糖等7种糖类代谢产

物在分离柱上都得到了很好的分离, 其中肌醇的

分离效果最佳。

2.4.4  LC-RID法

LC-RID法是通过色谱流出物的光折射率变

化来检测物质, 这种方法可以快速检测游离的小

分子糖, 其主要优点是操作简便, 可以同时测定样

品中不同糖类的组分(Marta等2015)。近年来该方

法在甘蔗(Saccharum officinarum) (林月绪等2015)、
蜂蜜(赵文惠等2015)、番茄(Lycopersicum esculentum) 
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(Kelebek等2017)等糖含量测定中均得到了很好的

应用, 可作为常规的检测方法在今后的相关研究

中进行推广。

3  非结构性碳水化合物在植物体内的转运

调控

光合作用以CO2为原料, 实现了碳元素在植物

体内的同化和分配, 并以碳水化合物的形式为植物

的生长发育提供能量。光合产物从源器官(source 
organ) (成熟叶片)到库器官(sink organ) (根、花、

果实、种子等)需经历一系列的转运过程, 包括韧

皮部装载(phloem loading)、长距离运输(long dis-
tance transportation)、韧皮部卸载(phloem unload-
ing)等三个步骤(Williams等2000), 其中韧皮部卸载

又可分为筛分子卸载(sieve element unloading)和韧

皮部后运输两部分(Patrick 1997)。具体而言, 作为

植物体内最主要的NSC, 蔗糖首先在源器官细胞质

中合成, 并经跨膜运输进入韧皮部的筛胞-伴胞复

合体(sieve element-companion cell complex, SE-
CCC), 完成韧皮部装载; 此后, 蔗糖从筛管韧皮部

经长距离运输进入库器官, 进行韧皮部卸载; 在此

基础上, 蔗糖可通过进一步合成、降解及贮存等实

现其生物学功能(Lalonde等2003; Dinant和Lemoine 
2010)。 

NSC由源器官向库器官的跨膜转运需要膜蛋

白的参与, 在这一过程中介导糖跨膜转运的蛋白称

之为糖转运蛋白。糖转运蛋白主要包括隶属于主

要易化扩散载体超级家族(major facilitator superfamily, 
MFS)的单糖转运蛋白(monosaccharide transporter, 
MST) (Marger和Saier1993; Slewinski等2011)和蔗

糖转运蛋白(sucrose transporter, SUT) (Riesmeier等
1992)以及非MFS的糖外排转运蛋白(sugars will 
eventually be exported transporter, SWEET) (Chen
等2010)三类。其中, MST和SUT分别负责对多种

单糖和蔗糖进行转运, 而SWEET既可以对单糖进

行转运, 也参与了蔗糖的运输过程。

3.1  单糖转运蛋白

单糖转运蛋白(MST)是MFS的主要成员, 具有

12个跨膜结构域, 属于膜结合蛋白(Marger和Saier 
1993), 最早由Sauer和Tanner (1989)通过差异显示

杂交在绿藻(Chlorella kessleri)中获得。目前在拟

南芥中, 已分离得到26个MST, 包括7个亚家族, 其中

定位于细胞膜上的己糖转运蛋白(hexose transporter, 
STP/HXT)为第一大亚家族, 有14个成员(Büttner 
2010)。这些成员中, AtSTP1是质子(H+)同向转运

蛋白(Stadler等2003), AtSTP9和AtSTP14可分别特

异转运葡萄糖和半乳糖(Schneidereit等2003; Poschet
等2010), 而AtSTP4则可以转运葡萄糖、半乳糖、

甘露糖和木糖等(Fotopoulos等2003)。此外, 在黄

瓜(Cucumis sativus)中还发现了一个花粉特异性表

达的己糖转运蛋白CsHT1, 主要负责葡萄糖和半乳

糖在花粉粒中的转运(Cheng等2015)。
除STP/HXT外, MST亚家族还包括定位于液

泡膜上的液泡膜MST (tonoplast MST, TMT)、液泡

葡萄糖转运蛋白(vacuolar glucose transporter, VGT)
和早期响应干旱-6-类似转运蛋白(early response to 
drought in 6 similar transporter, ERD6L)等。在拟南

芥中, 定位在液泡膜的AtTMT1介导了葡萄糖从膜

内到膜外的反向运输, 同时对果糖、蔗糖也有一

定的选择性运输能力(Schulz等2011)。另外, 在苹

果(Malus pumila)和葡萄(Vitis vinifera)等果实中, 
TMT的高度表达可能参与了果实成熟过程中糖分

的积累等过程(Cakir等2012; 马新立等2014)。
VGT主要参与植物种子发芽和花发育过程, 负责

将胞质中的葡萄糖特异转运到液泡中(Wingenter
等2010), 对拟南芥AtVGT1在种子萌发和开花过程

中的功能表达和作用分析, 发现AtVGT1在花中的

表达高于在芽中的表达, 并且阻断AtVGT1的转运

功能会造成植株开花延迟的现象。通过对AtVGT1
突变表型指出在发育过程中渗透压和膨压的调节

需要液泡糖分的积累(Aluri和Buettner 2007)。许海

峰等(2016)对苹果中MdVGT1研究发现, 在果实发

育过程中MdVGT1表达量与葡萄糖含量相关, 对其

启动子分析发现, 可能参与激素和逆境胁迫相关

的糖代谢途径。而ERD6L主要参与了逆境条件下

液泡中葡萄糖的转运过程, 为植物提供能量或底

物, 以便更好的抵御逆境。拟南芥AtERDL6的表达

受到黑暗、热胁迫及创伤等诱导, 外源糖处理和

冷胁迫均会使体内葡萄糖积累。对糖含量分析发

现, AtERDL6突变体使得液泡中葡萄糖含量增加, 
并且在胁迫作用下, 液泡中葡萄糖输出功能受损, 
使得液泡中糖分积累(Poschet等2011)。
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3.2  蔗糖转运蛋白 
蔗糖转运蛋白(SUT)是一类序列保守、高疏

水性跨膜结合蛋白, 也属于MFS成员, 包含12个跨

膜螺旋结构域, N末端和C末端位于质膜的同一侧, 
且蛋白中部的一段肽链在胞质内形成一个大的亲

水胞质环(Barker等2000)。SUT最早由Riesmeier等
(1992)在菠菜中发现, 之后相继在马铃薯(Riesmeier 
1993)、拟南芥 (Sauer和Stolz 1994)、水稻(Oryza 
sativa) (Hirose等1997)、胡萝卜(Daucus carota)
(Shakya和Sturm 1998)、烟草(Nicotiana tabacum)
(Lemoine 2000)、芹菜(Apium graveolens) (Noiraud 
2000)、番茄(Barker等 2000)、玉米(Zea mays)
(Aoki等2003)、苹果(Zhu等2011)等近百种高等植

物中被发现。通过序列比对发现编码SUT的基因

属于多基因家族, 包含SUT1到SUT5等5个亚家族, 
其中SUT1为双子叶植物特有, SUT3和SUT5为单

子叶植物特有, 而SUT2和SUT4则在单、双子叶植

物中均有报道(Kühn等2010)。    
研究表明, SUT主要定位于细胞质膜上, 也有

少部分定位于液泡膜上, 其主要功能是参与韧皮

部装载(Riesmeier等1994; 巩慧玲等2017)。在拟南

芥中, AtSUC1和AtSUC2分别在花粉管和筛管的质

膜上表达(Reinders等2002; Sivitz等2008), 而At-
SUC4则主要在叶肉细胞的液泡膜上表达, 参与蔗

糖在液泡中的贮藏过程(Endler等2006)。此外, 
SUT对植物的开花时间也有一定的调控作用。在

马铃薯中, StSUT4的沉默和StSUT1的过表达均可

使其花期提前(Liesche等2011); 在苹果中, MdSUT2
在拟南芥中的异位表达降低了转基因植株的蔗糖

敏感性, 缩短营养生长, 进而加速开花(Ma等2016); 
而在烟草中, NtSUT的反义表达则对其花期具有延

迟效果(Chincinska等2008)。
许多非生物胁迫也影响了SUT的活性及表

达。在拟南芥中, AtSUC1和AtSUC2的表达可被低

温诱导, 以增强相关抗性(Lundmark等2006), 而At-
SUC9的缺失会影响低糖响应基因的表达, 其突变

体在盐、渗透和低温胁迫下, 种子萌发率显著低

于野生型植株(Jia等2015)。在水稻中, OsSUT1是
逆境胁迫的负调控因子, 降低其表达可显著增强

植株的盐耐性(Siahpoosh等2012); OsSUT2作用与

其相反, 可被干旱和盐胁迫诱导, 并提高植株对上

述胁迫的耐性(Ibraheem等2011)。在苹果中, ABA、

盐胁迫等均可诱导MdSUT2的表达, 而将该基因在

苹果愈伤组织及拟南芥中过量表达, 均可提高相

应植株对ABA、盐胁迫等的抗性(Ma等2016)。此

外, 在芹菜中, 盐胁迫也抑制了各器官中AgSUT1的
表达, 在盐胁迫条件下, 有助于植株中甘露糖的积

累, 植株生长延缓(Noiraud等2000)。
3.3  糖外排转运蛋白

糖外排转运蛋白(SWEET)是一类新发现的结

构保守、不依赖能量的基因家族, 属于MtN3/saliva 
(Medicago truncatula Nodulin 3/saliva)家族, 包含7
个α-螺旋跨膜结构域。SWEET糖转运模式为双向

运输, 不依赖于pH值, 亲和性低(Yuan和Wang 2013)。
目前在拟南芥中共分离得到17个SWEET基因, 根
据结构和功能分为了4个亚家族(Chen等2010); 番
茄中也分离得到了31个成员(Asai等2016)。另外, 
葡萄中含有17个SWEET成员(Chong等2014), 大豆

(Glycine max)中较多, 有52个(Patil等2015)。在单

子叶植物中 ,  水稻中有21个SWEET成员 ,  而高

粱(Sorghum bicolor)和玉米中则分别有23和24个
(Patil等2015; Sosso等2015; Mizuno等2016)。在功

能方面, SWEET作为一种糖转运蛋白, 参与了植物

生长发育多种生理过程, 包括韧皮部装载、花粉

发育调控、胁迫响应以及宿主—病原菌互作等。

3.3.1  韧皮部装载

蔗糖是大多数植物韧皮部可溶性糖运输的主

要形式(Liu等2012), 其跨膜运输需要定位在质膜

上的SUT转运介导。在拟南芥中, AtSWEET11和
AtSWEET12在蔗糖从韧皮部薄壁细胞向外运输的

过程中起关键作用, 是H+/蔗糖共向转运蛋白SUT/
SUC功能发挥的重要辅助因子(Chen等2012); AtS-
WEET11和AtSWEET12也存在于花茎的木质部导

管中, 具备蔗糖、葡萄糖和果糖的运输能力, 对韧

皮部质外体途径中蔗糖的输出起重要作用(Rozenn
等2015); 同时, 作为AtSWEET11和AtSWEET12的同

源基因, 大豆中GmSWEET6和GmSWEET15在叶片

中高度表达, 也参与叶片中蔗糖的输出(Patil等
2015)。另外, 水稻中OsSWEET11作为低亲和性蔗

糖转运蛋白 ,  也被认为参与了韧皮部装载过程

(Sosso等2015)。 
3.3.2  花粉发育和花蜜分泌

植物花粉的发育需要充足的碳水化合物供应, 
否则会因养分不足导致雄性不育或品质变低、质
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量变差。在拟南芥中, Ruptured Pollen Grain-1 
(RPG1/SWEET8)对于花粉初生外壁的形成具有重

要作用。通过双突变体的进一步研究还发现, 在
花粉发育后期, RPG1和RPG2/SWEET13具有功能

互补性, 共同参与了花粉壁的形成(Sun等2013); 在
小麦中, TaSWEET16被证明在其雄蕊发育过程中

起重要作用(徐磊等2016)。另外, Lin等(2014)通过

对拟南芥、芜菁(Brassica rapa)和野生烟草(Nicoti-
ana attenuata)的综合研究, 明确了SWEET9的重要

功能, 即调控了蔗糖从蜜腺组织到胞间组织的转

运, 运输后的蔗糖可在胞外水解成蔗糖、葡萄糖

和果糖的混合物, 有利于吸引昆虫授粉, 这一过程

对于虫媒花的进化意义重大。

3.3.3  胁迫响应

糖转运蛋白是植物体内碳分配的重要调控方

式, 能够对环境胁迫作出响应, 与植物的抗性密不

可分。拟南芥AtSWEET17是最早证明的双向液泡

果糖转运蛋白, 维持了在不同环境条件下植物体

内果糖的平衡。在叶片中, 低氮和冷胁迫处理均

可抑制拟南芥AtSWEET17的表达, 进而减少果糖

外运, 增强叶片抗性(Chandran 2015)。在根中, 环
境中高果糖浓度会诱导AtSWEET17表达, 以加速

果糖吸收, 促进根系生长; 当遇到不利环境时, AtS-
WEET17则以果糖外运为主(即从液泡转运至细胞

质), 以更好的维持细胞代谢(Guo等2014)。另外, 
AtSWEET16与AtSWEET17功能类似, 通过双突变

研究发现, 两者通过各自独立的调控模式, 共同完

成了植株对环境变化的响应, 而后者在行使果糖

转运功能时更具主导地位(Chardon等2013; 刘畅等

2014)。另一项针对拟南芥突变体的研究也发现, 
当AtSWEET11和AtSWEET12功能丧失后, 会影响

植株对低温的耐性, 具体表现为耐低温能力降低, 
植物生长不良(Rozenn等2015)。
3.3.4  宿主-病原菌互作  

SWEET除了调控正常的生长发育外, 还参与

了植物与病原体的互作过程。在拟南芥中, 植株

可通过在根中大量表达AtSWEET2, 降低糖含量, 
从而减缓腐霉菌(Pythium ultimum)的感染(Hsin等
2011), 而葡萄受葡萄孢菌(Botrytis cinerea)感染后, 
也可以诱导VvSWEET4的表达, 以达到降低病害的

目的(Chong等2014)。甘薯(Dioscorea esculenta)受

尖孢镰刀菌(Fusarium oxysporum)感染后, 体内

IbSWEET10表达增强。进一步研究发现, 过量表达

IbSWEET10的转基因植株糖含量显著降低, 从而增

强了尖孢镰刀菌的抗性(Li等2017)。在植物与菌

类互作方面, 铁皮石斛(Dendrobium officinale)的
DoSWEET1参与了种子接菌共生萌发过程, 为其共

生真菌胶膜菌(Tulasnella sp.)的生活提供了糖分养

料(张岗等2016)。

4  结语和展望

NSC是植物生长发育过程中最重要的能量及

代谢调控物质。目前和NSC有关的物质定性定量

分析、代谢规律以及转运调控等已有一定量的报

道 ,  这些研究对于更好的明确植物生长发育规

律、明确碳循环途径具有重要意义。但现有研究

也存在一些局限性或不足, 具体如下: (1)目前针对

不同植物材料NSC的定性定量分析目前主要还是

针对葡萄糖、果糖、蔗糖等, 对于一些含量较低

的阿拉伯糖、鼠李糖及甘露糖等的转化及微量调

控等研究较少; (2)目前探讨外源条件及物质对代

谢调控的分子机理研究较少, 只有对代谢调控机

理开展深入研究, 才能从根本上理解植物生长发

育规律并加以改善, 为我们所用; (3)在糖转运蛋白

方面, 其晶体结构未得到很好的研究解析, 转运底

物的类型也不够明确, 结构和功能之间的关系不

够清晰, 同时三类转运蛋白之间协调关系的内在

机制也不太清楚。 
在植物生长发育过程中, 各种代谢途径相互

影响, 共同作用, 实现了植物的生长与繁衍。糖代

谢和转运是植物生长发育和整个维管系统发挥作

用的中心枢纽, 目前从转录和酶活性水平调节糖

代谢及转运的相关研究已成为热点。在今后的研

究中, 如何将结构与功能联系, 如何从代谢、转录

及蛋白组学等层面开展综合研究, 去探讨调控碳

水化合物分配的机理, 对于更好的理解植物生长

发育调控机理具有重要的意义。
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Research advances in the metabolism and transport of non-structural 
carbohydrates in plants  
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Abstract: Non-structural carbohydrates (NSC), composed of monosaccharide, disaccharide, sugar alcohol, oli-
gosaccharide, starch, etc., is the major energy substance in plant energy metabolism and the important factor in 
maintaining plant self-development and responding to environmental regulation. There exist transformations 
among the components of NSC and those metabolism and transformations are collectively regulated by differ-
ent environmental factors, while hormone is the dominant factor. At present, the main assay methods of NSC 
include titration, colorimetric method, enzymatic hydrolysis and chromatography, while chromatography is the 
widely used one for its high accuracy and combinative use of qualitative and quantitative analysis at the same 
time. NSC transport depends on sugar transporters, which mainly include the monosaccharide transporters 
(MST), sucrose transporter (SUT) and sugar efflux transporter (SWEET). MST and SUT are responsible for the 
transport of various monosaccharide and sucrose, while SWEET can transfer both monosaccharide and sucrose. 
The present review summarizes the metabolism of NSC and its relevant qualitative and quantitative analysis as 
well as basic rule of transport regulation based on the latest research with the purpose of providing more refer-
ence for later researchers on NSC of plant growing development and environmental regulating mechanism.
Key words: non-structural carbohydrates; qualitative and quantitative analyses; metabolism regulation; sugar 
transporters; sucrose
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