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摘要　马铃薯是全球最大的非谷类粮食作物,在全球经济和粮食安全中发挥重要作用.块茎是马铃薯的经

济器官和繁殖器官,存储了大量淀粉,其发育过程受糖信号调控.糖信号调控马铃薯块茎形态建成及库源关系.

本文概述了植物糖信号途径,糖信号调控马铃薯块茎形态建成、淀粉积累及其与光周期、植物激素等信号途径的

关系等方面的研究进展,并在此基础上提出了糖信号调控马铃薯块茎发育的模式,旨在为进一步阐明糖信号调

控马铃薯块茎发育的机制提供借鉴.
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　　马铃薯(Solanumtuberosum L．)粮菜兼用、营
养全 面、适 应 性 广,是 全 球 最 大 的 非 谷 类 (nonＧ
grain)粮食作物,在全球经济和粮食安全中发挥重

要作用.块茎(tuber)是马铃薯作物的主要经济器

官以及生产上的繁殖器官,由地下匍匐茎(stolon)
在适宜的诱导条件下停止纵向伸长生长并发生横向

膨大形成的变态器官.马铃薯块茎发育包括块茎形

态建成以及与淀粉积累相关的生化变化２个同步进

行但又相互独立的生物学过程.
马铃薯块茎发育受自身生理(植物激素、糖)和

外部环境(光周期、温度、氮营养)等因素协同调控.
糖是调控马铃薯块茎发育的重要信号,同时调控马

铃薯块茎形态建成以及库源(淀粉积累)关系,并与

调控马铃薯块茎发育的光周期、激素等途径存在协

同互作.１９８９年,国内外２个研究团队几乎同时利

用高浓度的糖在不添加任何植物生长调节剂的培养

基上诱导形成了马铃薯试管块茎[１Ｇ２],从而确定了糖

在调控马铃薯块茎发育中的作用,拉开了糖信号调

控马铃薯块茎发育研究的序幕.经过几十年的不懈

努力,糖信号调控马铃薯块茎发育机制的研究取得

了突出进展.本文概述了植物糖信号的葡萄糖

(glucose)、蔗糖(sucrose)和海藻糖Ｇ６Ｇ磷酸(trehaＧ
loseＧ６Ｇphosphate,Tre６P)等途径在马铃薯块茎形态

建成、库源关系等方面的调控作用,并讨论了在调控

马铃薯块茎发育过程中糖信号与光周期、植物激素

等途径间的关系,旨在为进一步深入解析糖信号调

控马铃薯块茎发育的机制提供借鉴.

1　植物糖信号途径

糖不但为植物生长发育提供碳源和能源,而且

调控植物从胚胎发生到衰老的整个生命周期内的众

多生物学过程[３].绿色植物通过光合作用利用太阳

能促使水和大气中的 CO２合成碳水化合物并释放

O２.作为光合作用的主要产物,糖的合成、转运、代
谢、储存必须与植物生存坏境以及生长发育相适应.
糖在韧皮部的转运使源、库器官之间建立了联系,在
器官之间的通信和协调中充当通信工具,调控植物

种子萌发、细胞周期、光合作用、组织分化、形态建



　　 华 中 农 业 大 学 学 报 第４０卷　

成、开花结实、次生代谢以及衰老等生长发育过程.
植物体内,各种糖分子及糖的衍生物间可以相互转

化,并为植物生长发育提供碳源和能源,因此,研究

植物糖信号的调控机制存在较大困难.糖受体的分

离鉴定及糖的不易代谢类似物的利用为研究植物糖

信号提供了便利.在长期的进化过程中,植物进化

出了复杂的系统机制感知糖信号并做出响应.植物

中糖信号途径主要包括葡萄糖信号途径、海藻糖Ｇ６Ｇ
磷酸信号途径、以及不依赖 Tre６P的蔗糖信号途径

(Tre６PＧindependentsucrosesignalling).
1.1　葡萄糖信号途径

葡萄糖是最古老、最保守的糖类信号分子,从单

细胞原核生物到多细胞真核动植物的生命活动中均

发挥调控作用.己糖激酶(hexokinases,HXKs)在
大肠杆菌、果蝇、哺乳动物中均能发挥葡萄糖受体功

能.拟南芥己糖激酶基因AtHXK１能恢复glucose
insensitive(gin)突变体表型.破坏AtHXK１蛋白

催化己糖磷酸化的功能并不影响其在基因表达、细
胞增殖、根和花序生长及衰老等过程中发挥作用;葡
萄糖与 AtHXK１蛋白结合能诱导 AtHXK１蛋白发

生结构域重排,表明 AtHXK１蛋白可以同时发挥己

糖激酶和葡萄糖受体双重功能[４Ｇ５].在马铃薯叶片

保卫细胞表达拟南芥AtHXK１基因可以降低转基

因株系气孔导度,提高转基因株系水分利用效率,进
而提高转基因株系的抗旱和耐热性[６].马铃薯己糖

激酶１(StHXK１)和马铃薯己糖激酶２(StHXK２)均
具有催化葡萄糖磷酸化活性,可以恢复AtHXK１Ｇ
antisence拟南芥对葡萄糖的敏感性[７Ｇ８],说明马铃

薯StHXK１和StHXK２均具有葡萄糖受体功能.
葡萄糖还可以通过 GlucoseＧTOR 信号途径调

控植物生长发育.所有真核生物中,TOR激酶在进

化上高度保守,作为一个主调节器整合能量、营养、
激素、胁迫信号并调控生长发育[９].植物光合同化

产物可以转化为葡萄糖,葡萄糖通过糖酵解或线粒

体能量代谢产生生物能驱动 TOR激酶磷酸化下游

PIN２、E２Fa、S６激酶等一系列底物,促进细胞分裂、

mRNA转录、合成代谢等耗能生物学过程(energyＧ
consumingprocesses),促进植物快速生长,调节植

物体内碳源内平衡,GlucoseＧTOR信号途径不依赖

于葡 萄 糖 受 体 HXK１,并 独 立 于 植 物 激 素 信 号

途径[９Ｇ１１].
1.2　蔗糖信号途径

蔗糖是植物通过韧皮部从源器官向异养型库器

官运输光合同化产物的主要形式,蔗糖具有能源和

信号分子双重功能.转化酶(invertase)催化蔗糖分

解为葡萄糖和果糖.蔗糖和葡萄糖可以诱导转化酶

基因转录、翻译以及酶活性.３Ｇ氧Ｇ甲基葡萄糖(３Ｇ
OＧmethylglucose,３ＧOMG)和２Ｇ脱氧葡萄糖(２ＧdeＧ
oxyglucose,２ＧDOG)等不能代谢或转化为蔗糖的葡

萄糖类似物均对转化酶基因表达和酶活性没有诱导

作用[１２].异麦芽酮糖(isomaltuloseorpalatinose)
是一种蔗糖类似物,马铃薯蔗糖合酶(sucrosesynＧ
thase,Susy)和转化酶均不能代谢异麦芽酮糖,异麦

芽酮糖可以增强马铃薯蔗糖转化酶活性,并促进蔗

糖分解和淀粉合成[１３].这些结果均暗示蔗糖对转

化酶基因表达和酶活性具有特异性调控作用,而葡

萄糖通过转化为蔗糖发挥作用.另外,蔗糖对马铃

薯patatin 基因表达、马铃薯和甘薯淀粉合成、拟南

芥花青素合成、油菜开花等均具有特异性调控作

用[１４Ｇ１７].Barker等[１８]基 于 蔗 糖 转 运 蛋 白 SUT２
(sucrosetransporter)与 酵 母 糖 受 体 SNF３ 和

RGT２的结构相似性推测SUT２可能具有蔗糖受体

功能,但仍需进一步的实验证明.
1.3　海藻糖Ｇ6Ｇ磷酸信号途径

Tre６P是海藻糖合成的中间产物.植物体内

Tre６P含量与蔗糖含量呈显著正相关,Tre６P含量

是反映植物营养、能量供给状态的指标[１９].植物体

内 Tre６P/sucrose保持动态平衡,该平衡通过调控

蔗糖合成或(以及)生长发育对蔗糖的消耗保证植物

体内蔗糖含量处于适宜植物生长发育的范围内.

SucroseＧnonＧfermenting １Ｇrelated kinase １
(SnRK１)受 Tre６P抑制,通过 Tre６P间接感知蔗糖

供给状态,并抑制植物胚胎发生、开花、细胞分化等

耗能生物学过程[２０].体外试验表明 Tre６P抑制马

铃薯StSnRK１活性;利用转基因技术降低块茎中

Tre６P的含量,StSnRK１靶基因中促进细胞增殖和

生长发育的基因表达量下降,而抑制细胞周期的基

因表达量增强,同时单株块茎形成数显著增加,但是

单株块茎生物量显著降低[２１].

2　糖信号调控马铃薯块茎发育

马铃薯块茎发育包括块茎形态建成以及淀粉积

累(源Ｇ库关系)２个同步进行但又相互独立的生物

学过程.形态建成影响块茎形成与否、形成早晚以

及块茎数量;而淀粉积累与库源关系调节相关,影响

块茎膨大以及产量形成.

８２



　第４期 单建伟 等:糖信号调控马铃薯块茎发育的研究进展 　

2.1　糖信号调控马铃薯块茎形态建成

１)糖诱导马铃薯离体块茎形成.马铃薯试管块

茎是组织培养条件下试管苗经诱导形成的微型块

茎,与大田条件下自然形成的常规块茎在组织结构

和生理生化特征等方面基本相同[２２],是研究马铃薯

块茎发育的可靠实验体系.研究表明,高浓度蔗糖

可诱导马铃薯试管苗在不添加任何植物生长调节剂

的培养基上形成试管块茎;甘露醇是植物组织培养

过程中常用的渗透压调节剂,相同浓度的甘露醇不

能诱导试管块茎形成;蔗糖吸收抑制剂能够阻断蔗

糖对试管块茎形成的诱导作用[１Ｇ２,２３],暗示蔗糖对马

铃薯试管块茎形成有诱导作用,且蔗糖诱导试管块

茎形成与渗透压无关.其他糖分子是否对试管块茎

形成有诱导作用? 目前,果糖或麦芽糖能否诱导试

管块茎形成观点并不一致;但可以确定的是高浓度

的葡萄糖能够诱导铃薯试管块茎形成,尽管其诱导

效果不如蔗糖,葡萄糖吸收抑制剂同样可以阻断葡

萄糖的诱导作用[２３Ｇ２４].
植物体内蔗糖能够与其他糖类分子或糖的磷酸

化衍生物相互转化,因此,难以确定糖信号通过葡萄

糖信号途径(分为 GlucoseＧHXKs途径和依赖能量

的 GlucoseＧTOR 途径)、海藻糖Ｇ６Ｇ磷酸信号途径、
不依赖 Tre６P的蔗糖信号途径等３种信号途径中

的哪种途径调控马铃薯块茎形态建成.葡萄糖胺

(glucosamine)和 NＧ乙酰ＧDＧ氨基葡萄糖(NＧacetylＧ
betaＧdＧglucosanine,NAG)等己糖激酶制剂不能阻

断糖信号对马铃薯试管块茎形成的诱导作用,同时

２ＧDOG(可以被植物吸收并能被己糖激酶磷酸化)、

３ＧOMG(可以被植物吸收但不能被磷酸化)以及LＧ
glucose等不易代谢的葡萄糖类似物均不能诱导试

管块茎形成,说明糖信号不是通过 glucoseＧHXKs
途径调控马铃薯试管块茎形成[２３Ｇ２４].

植物 Tre６P含量与蔗糖含量正相关,是体内蔗

糖含量的指标.离体条件下,Tre６P抑制马铃薯块

茎SnRK１活性,而外施蔗糖或者海藻糖４h内即可

显著提升块茎 Tre６P含量,同时SnRK１的标记基

因表达量显著下降,而外施葡萄糖、果糖或者异麦芽

酮糖(palatinose,蔗糖异构体,不能代谢)对块茎

Tre６P含量无显著影响;海藻糖Ｇ６Ｇ磷酸磷酸酶(treＧ
haloseＧ６Ｇphosphatephosphatase,TPP)催化 Tre６P
水解为海藻糖,在马铃薯块茎中特异表达大肠杆菌

编码 TPP的基因OtsB,导致块茎 Tre６P含量显著

下降,SnRK１基因表达量显著增强,StSnRK１靶基

因中促进细胞增殖和生长发育的基因表达量下降,
而抑制细胞周期的基因表达量增强,同时单株块茎

形成数显著增加,但单株块茎生物量显著降低[２１].
这一结果表明糖信号可能通过 Tre６P信号途径参

与调控马铃薯块茎形成.
目前,可以确定糖信号参与调控马铃薯试管块

茎形成,该调控过程可能与 Tre６P信号途径相关,
而与渗透压调节和 GlucoseＧHXKs途径无关;GluＧ
coseＧTOR信号途径以及不依赖 Tre６P的蔗糖信号

途径是否在调控马铃薯块茎形成过程中发挥作用还

需进一步的实验证明.

２)糖信号调控马铃薯块茎形态建成相关基因表

达.StSP６A是调控马铃薯块茎形态建成最核心的

信号分子,其表达受光周期和糖信号协同调控.光

周期调控植物从营养生长向生殖生长过渡,CO
(CONSTANS)ＧFT (FLOWERINGLOCUST)途
径在光周期调控植物开花过程中的分子机制已逐渐

明朗.块茎作为马铃薯的营养繁殖器官,其发育过

程同样受光周期调控,越来越多的实验证据表明

StCOL１ＧStSP６A途径(StCOL１和StSP６A 分别是

CO 和FT 的同源基因)调控马铃薯块茎形态建成.
其中StCOL１的转录受生物钟调控,其蛋白稳定性

受StPHYBＧStPHYF异源二聚体调控;StCOL１抑

制StSP６A 表达,短日照(shortＧday,SD)条件下,

StCOL１降解,StSP６A 在叶片转录并翻译成蛋白

质后通过维管束转运至匍匐茎诱导块茎形成[２５Ｇ２７].
因此,StSP６A在光周期调控马铃薯块茎发育过程

中发挥着“承上启下”的核心作用.StSP６A 的表达

受高浓度蔗糖诱导,而StSP６AＧRNAi植株在高浓

度蔗糖培养基上不能形成块茎,说明StSP６A 是马

铃薯块茎形成的核心调控单元,是块茎形成所必需

的,而 蔗 糖 是 诱 导 StSP６A 表 达 的 重 要 刺 激

因子[２８].

StSUT４编码蔗糖ＧH＋ 转运蛋白,其表达受光

周期调控,参与蔗糖运输.马铃薯subsp．andigena
是短日照型马铃薯,仅能在短日照条件下形成块茎.
通过RNA干涉技术抑制StSUT４在subsp．andiＧ
gena 中表达,可以增强转基因株系对糖浓度的敏感

性,StSUT４RNAi株系可以在含５％蔗糖的培养基

上形成试管块茎,而野生型对照株系在含１０％蔗糖

的培养基上才能形成试管块茎;且StSUT４RNAi
株系中StSP６A、StSOC１、StCO 等调控块茎形成的

基因表达量均发生变化,在 LD条件下也能形成块

９２
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茎,且开花提前;StSUT４还通过调控叶片蔗糖输出

影响马铃薯生物钟[２９Ｇ３０],说明蔗糖转运过程影响马

铃薯块茎形态建成.
第二信使分子 Ca２＋ 和钙调蛋白调控马铃薯块

茎早期形态建成[３１].钙依赖蛋白激酶(calciumdeＧ
pendentproteinkinases,CDPKs)是 Ca２＋ 信号的特

异受体,负 责 Ca２＋ 信 号 的 识 别 和 传 导.马 铃 薯

StCDPK１在开始膨大的匍匐茎亚顶端特异表达,
受高浓度蔗糖诱导,StCDPK１蛋白可能是马铃薯块

茎形态建成的抑制信号与促进信号的汇聚点,调控

马铃薯块茎形态建成[３２Ｇ３４].
2.2　糖信号调控马铃薯库源关系

块茎是马铃薯植株的经济器官,存储了大量淀

粉,其产量与源叶光合作用效率、蔗糖转运、块茎库

强密切相关,是研究植物库Ｇ源关系最合适的模式系

统.库源关系协调是马铃薯块茎膨大和产量形成的

保障[３５].糖的转运使源、库器官之间建立了联系.
一方面,糖信号对源叶光合作用有抑制作用;另一方

面,糖信号对块茎淀粉合成有促进作用.马铃薯植

株通过糖信号调控叶片光合作用和块茎糖代谢相关

基因表达,进行叶片和块茎间的双向通信,以保证马

铃薯源Ｇ库关系协调.

１)源叶糖代谢与马铃薯块茎发育.植物光合作

用暗反应通过卡尔文Ｇ本森循环固定 CO２生产磷酸

丙糖(triosephosphate).大部分磷酸丙糖通过叶

绿体内膜上的磷酸丙糖转运蛋白(triosephosphate
translocator,TPT)复合体转运至细胞质用于蔗糖

合成,TPTＧantisense马铃薯植株光合作用效率降

低４０％~６０％,而叶片淀粉含量增加近３倍[３６];多
余的磷酸丙糖在叶绿体内合成过渡性淀粉(transiＧ
torystarch)暂时储存在叶绿体内供给植物夜间生

长发育,StHK１Ｇantisense马铃薯植株块茎产量和

淀粉含量无显著变化,但叶片夜间过渡性淀粉含量

比对照株系高３倍,同时转基因株系叶片葡萄糖含

量比对照株系高２倍,而蔗糖含量降低,并导致转基

因植株早期生长发育迟滞[７].
磷酸丙糖在细胞质醛缩酶(aldolase)的催化作

用下生成果糖Ｇ１,６Ｇ二磷酸(fructoseＧ１,６ＧbisphosＧ
phate),该反应为可逆反应,受反应底物和反应产物

的相对浓度影响.抑制醛缩酶基因表达,转基因株

系叶片丙糖磷酸积累量增加,而光合作用效率、淀粉

含量和果糖Ｇ１,６Ｇ二磷酸酶(fructoseＧ１,６ＧbisphosＧ
phatase,FBP)活性等均明显降低,并导致植株生长

发育受限[３７].FBP催化果糖Ｇ１,６Ｇ二磷酸生成果糖Ｇ
６Ｇ磷酸(fructose６Ｇphosphate,F６P),F６P在磷酸己

糖异构酶和磷酸葡萄糖变位酶的催化作用下与葡萄

糖Ｇ６Ｇ磷酸(glucose６Ｇphosphate,G６P)、葡萄糖Ｇ１Ｇ磷

酸 (glucose１Ｇphosphate,G１P)相 互 转 化,F６P、

G６P、G１P构成磷酸己糖库,植物生长代谢对碳源和

能量的需求引导磷酸己糖库中碳的流向.增强或抑

制马铃薯FBP 基因表达除影响源叶蔗糖合成外,
并不影响转基因株系生长发育、产量以及块茎淀粉

含量[３８Ｇ３９].

UDPＧ葡萄糖焦磷酸化酶(UDPＧglucosepyroＧ
phosphorylase)、蔗糖Ｇ６F磷酸合成酶(sucrosephosＧ
phatesynthase,SPS)、蔗 糖Ｇ６FＧ磷 酸 酶 (sucrose
phosphatase,SPP)共同催化磷酸己糖合成蔗糖.其

中SPS 是调控蔗糖合成的 关 键 步 骤,其 活 性 受

SnRK１调控,在烟草中异源表达马铃薯StSnRK１
基因,导致转基因烟草淀粉合成相关基因的表达和

酶活性增强,而蔗糖磷酸合成酶表达和活性降低,同
时转基因烟草株系淀粉、葡萄糖、蔗糖、果糖含量均

显著增加[４０].因此,糖信号可能通过SnRK１调控

马铃薯源叶光合作用及糖代谢.

２)糖信号调控蔗糖在源与库之间转运.蔗糖从

源叶到 库 器 官 的 转 运 包 括 蔗 糖 的 装 载 (phloem
loading)、韧皮部运输以及卸载(phloemunloading)
过程.蔗糖在马铃薯韧皮部的运输是被动运输过

程,符合韧皮部运输的压力流模型,其动力来源于源

器官与库器官之间由于糖的渗透作用造成的压力

差.蔗糖在源叶的装载及在库端的卸载、分解、淀粉

合成使源库之间产生膨胀 压 差 (turgorpressure
difference),驱动蔗糖源源不断地从源叶运输至库

器官(块茎)[４１Ｇ４２].
蔗糖在源端可以通过共质体(symplasticloadＧ

ing)和 质 外 体 (apoplasticloading)途 径 装 载.

SWEET(sugarwilleventuallybeexportedtransＧ
porters,SWEET)转运蛋白定位于韧皮部细胞膜,
其结构在植物中异常保守,在蔗糖质外体装载过程

中协助蔗糖从叶肉细胞进入质外体,sweet突变体

表现为韧皮部装载缺陷;异位表达StSWEET１１改

变蔗糖在马铃薯植株的转运和积累[２８,４３].蔗糖ＧH＋

转运蛋白(SUT)复合体帮助进入质外体的蔗糖跨

越细胞膜进入韧皮部筛分子伴胞复合体,活性受蔗

糖和 H＋ 共同调控[４４Ｇ４５].其中SUT２与酵母糖受体

SNF３和RGT２具有相似的结构,可能在植物中发

０３
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挥蔗糖受体功能[１８].StSUT１主要在成熟叶片的

筛分子伴胞复合体表达,其他组织或器官表达量较

低,通过伴胞特异启动子rolC 反义抑制StSUT１表

达,转基因株系叶片糖含量升高,而光合作用受到抑

制[４６].Kuhn等[４７]的进一步研究认为StSUT１在

块茎韧皮部也有表达,利用块茎特异启动子classⅠ
patatinpromoterB３３反义表达StSUT１,转基因株

系地上部分不受影响,块茎发育早期鲜质量降低,说
明StSUT１在块茎发育早期蔗糖卸载过程中发挥作

用,同时暗示StSUT１可能在源端蔗糖装载和库端

蔗糖卸载过程中均发挥作用.与 StSUT１ 不同,

subsp．andigena 的StSUT４RNAi株系块茎形成、
开花均提前,叶片蔗糖输出量增加,块茎产量、蔗糖、
淀粉含量增加,且能在长日照条件下形成块茎[２９Ｇ３０],
因此,StSUT４不但参与蔗糖转运,而且调控马铃薯

块茎形态建成.
蔗糖在库器官同样可以通过质外体和共质体

２种途径卸载.匍匐茎膨大前主要通过质外体途径

卸载,StSUT４在蔗糖质外体卸载中发挥作用[３０];匍
匐茎开始膨大后,StSP６A 调控蔗糖卸载由质外体

途径为主转变为以共质体途径卸载为主[４８],短日照

与韧皮部蔗糖浓度的升高共同诱导StSP６A 在叶

片韧皮部转录并翻译,随后StSP６A 蛋白与蔗糖一

起 通 过 韧 皮 部 转 运 至 匍 匐 茎,在 匍 匐 茎 顶 端

StSP６A 与 StSWEET１１ 结 合 阻 止 蔗 糖 通 过

StSWEET１１蛋白进入质外体,从而使蔗糖卸载转

变为共质体途径[２８].

３)糖信号调控马铃薯块茎淀粉合成及库强.块

茎中,蔗糖通过转化酶或蔗糖合酶(sucrosesynＧ
thase,Susy)分解并为淀粉合成提供前体.Susy与

invertase活性的相对变化调控马铃薯块茎库强及

持续膨大.如前文所述块茎形态建成过程中,蔗糖

卸载由质外体卸载为主转换为共质体卸载为主,同
时蔗糖分解途径也由invertase途径转变为更高效

的SuSy途径,块茎淀粉积累量与SuSy活性密切相

关,SuSy活性决定马铃薯块茎库强[４９Ｇ５０].糖信号通

过 SnRK１ 调 控 SuSy 与 invertase 的 表 达 和

活性[４０,５１Ｇ５２].
增强块茎淀粉合成可以增加块茎库强,使更多

光合同化产物存储在块茎中.ADPＧ葡萄糖焦磷酸

化酶(ADPＧglucosepyrophosphorylase,AGPase)催
化 G１P合成 ADPＧ葡萄糖,是淀粉合成的限速酶.

StAGPaseＧantisense植株块茎形成数增加,质量变

小,淀粉含量降低９６％,而葡萄糖、蔗糖含量增加,
说明 AGPase影响马铃薯块茎库强[５３].蔗糖和葡

萄糖均能调控AGPase基因表达和酶活性,其中蔗

糖通过SnRK１调控 AGPase 基因表达和 AGPase
酶氧化还原状态,而葡萄糖通过己糖激酶途径调控

AGPase酶磷酸化[５４].

3　马铃薯块茎发育调控的糖信号与其

他信号途径的关系

　　马铃薯块茎发育受糖信号、光周期以及植物激

素等因素调控,糖信号途径与其他途径存在协同

互作.
3.1　糖信号途径与光周期途径

如上文所述,StSP６A 是光周期调控马铃薯块

茎形态建成最核心的信号分子,其表达受高浓度蔗

糖 诱 导,说 明 糖 信 号 能 够 增 强 光 周 期 信 号.

StSWEET１１ＧRNAi株系叶片StSP６A 表达和块茎

产量均下降,说明StSWEET１１可能通过StSP６A
调控块茎发育;StSP６A 还通过与StSWEET１１结

合调控块茎形态建成前后匍匐茎中蔗糖卸载途径的

转变[２８],StSUT１、StSUT２和StSUT４均呈现节律

性表达,受光周期调控,说明光周期调控马铃薯蔗糖

转运过程[３０].StSUT４RNAi除表现块茎形成、开
花均提前,叶片蔗糖输出量增加,块茎产量、蔗糖、淀
粉含量增加外,还通过叶片蔗糖输出量的改变能够

影响转基因株系对日照长度的敏感性,使其在长日

照条件下也能形成块茎,StFT、StSOC１以及StCO
等基因的表达量也发生变化[２９],说明蔗糖转运过程

反过来也影响光周期对块茎发育的调控.这些结果

均表明在调控马铃薯块茎发育过程中糖信号与光周

期信号存在双向协同互作,一方面光周期途径调控

糖信号途径,另一方面糖信号途径也对光周期信号

途径存在促进作用.
3.2　糖信号途径与植物激素途径

赤霉 素 (gibberellin,GA)、脱 落 酸 (abscisic
acid,ABA)、茉莉酸(jasmonicacid,JA)及细胞分裂

素(cytokinin)等植物激素均参与调控马铃薯块茎发

育.其中,GA促进匍匐茎伸长生长、抑制匍匐茎膨

大形成块茎,ABA 和JA 对块茎发育有促进作用,

cytokinin通过调节库源关系增加块茎产量和数量,
在调控块茎发育过程中 GA发挥主导作用,而 ABA
通过拮抗 GA 诱导块茎形成[５５Ｇ５６].组织培养条件

下,匍匐茎内源 GA１含量与培养基蔗糖浓度呈负相

１３
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关,低浓度蔗糖培养基中,匍匐茎内源 GA１含量升

高,匍匐茎维持伸长生长;而高浓度蔗糖培养基中,
匍匐茎内源 GA１含量降低,匍匐茎停止伸长生长,
亚顶端膨大形成块茎[５６].StSUT４RNAi植株除表

现上文所述的表型外,还表现出节间伸长、茎高增加

等与 GA２０ox１Ｇantisense植株相似的性状,且转基

因株系赤霉素、乙烯合成受到影响,说明糖信号影响

GA信号途径[２９].

ABF(ABREＧbindingfactor)在植物ABA信号

途径和非生物胁迫响应中发挥关键调控作用,其表

达受 ABA、干旱、盐胁迫、冷害诱导,其蛋白活性受

SnRK２和 CDPK 调控.马铃薯StABF１在块茎发

育过程中表达量升高,其表达受高浓度蔗糖诱导,而

被 GA抑制;在马铃薯中异源表达拟南芥ABF４导

致匍匐茎 ABA 含量升高而 GA 含量降低,块茎形

成数和块茎质量均显著增加[５７Ｇ５８].因此,ABF在蔗

糖、ABA以及 GA协同调控马铃薯块茎发育过程中

发挥重要作用.

4　展　望

糖信号同时调控马铃薯块茎形态建成以及库源

关系,是调控马铃薯块茎发育的重要信号途径,并与

调控马铃薯块茎发育的光周期以及激素等信号途径

存在协同互作(图１).尽管糖信号调控马铃薯块茎

发育的研究已经取得了一定进展,但其调控机制有

待从以下几个方面进行更深入系统的研究:

　StSP６A:马铃薯自我修剪６A基因 Solanumtuberosumselfpruning６A;TOR:雷帕霉素靶蛋白 Targetofrapamycin;耗能生物学过程

Consumption;SnRK１:蔗糖非发酵Ｇ１相关蛋白激酶 SucrosenonＧfermentingＧ１Ｇrelatedproteinkinase１;海藻糖 Trehalose;TPP:海藻糖Ｇ６Ｇ
磷酸磷酸酶 SucrosenonＧfermentingＧ１Ｇrelatedproteinkinase１;Tre６P:海藻糖Ｇ６Ｇ磷酸 TrehaloseＧ６Ｇphosphate;TPS:海藻糖Ｇ６Ｇ磷酸合成酶

TrehaloseＧ６Ｇphosphatesynthase;己糖磷酸 HexoseＧP;GA:赤霉素 Gibberellin;块茎形成 Tuberization．

图１　糖信号调控马铃薯块茎发育的模式图

Fig．１　Hypotheticalmodelforsugarsignallingregulationofpotatotuberization

　　１)明确糖信号以何种途径调控马铃薯块茎发

育过程.由于植物体内各类糖组分可以相互转化,
目前还未能明确糖信号通过葡萄糖信号途径(分为

GlucoseＧHXKs途 径 和 依 赖 能 量 的 GlucoseＧTOR
途径)、海藻糖Ｇ６Ｇ磷酸信号途径、不依赖 Tre６P的蔗

糖信号途径中的何种途径或多种途径调控马铃薯块

茎发育,抑或存在其他未知途径.

２)马铃薯植株如何感知糖信号.作为信号分

子,糖首先需要与受体结合才能引发细胞内一系列

生物化学反应,信号分子与相应受体的结合具有特

异性,但目前除 HXKs(可能与马铃薯块茎诱导无

关)外还未分离到其他糖受体,分离参与马铃薯块茎

发育调节的糖受体,既有助于明确糖信号以何种方

式调控马铃薯块茎发育,又有助于解析糖信号传导

机制.

３)阐明在调控马铃薯块茎发育过程中糖信号与

其他信号途径的关系.目前针对光周期调控马铃薯

块茎发育的 StCOL１ＧStSP６A 途径的研究最为深

入,StCOL１ＧStSP６A途径是调控马铃薯块茎发育的

核心途径;Abelenda等[２８]的研究表明在调控马铃薯

２３
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块茎发育过程中糖信号与StCOL１ＧStSP６A 途径存

在互作,但其互作机制还有待进一步揭示.
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Progressonsugarsignalregulatingpotatotuberdevelopment
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LIUJitao１,JINGShenglin３,LIChengchen１,SONGBotao３,LIXiaobo１

１．CropsResearchInstitute,GuangdongAcademyofAgriculturalSciences/Guangdong
ProvincialKeyLaboratoryofCropsGeneticsandImprovement,Guangzhou５１０６４０,China;

２．CollegeofLifeScienceandTechnology,HuazhongAgriculturalUniversity,

Wuhan４３００７０,China;

３．CollegeofHorticultureandForestrySciences,HuazhongAgriculturalUniversity,

Wuhan４３００７０,China

Abstract　Potato(Solanumtuberosum L．)istheworld’slargestnonＧcerealfoodcropandplaysan
importantroleintheglobaleconomyandfoodsecurity．TubersareeconomicorgansandreproductiveorＧ
gansofpotato．Theystorealargeamountofstarch,andtheirdevelopmentprocessisregulatedbysugar
signals．SugarsignalregulatespotatotubermorphogenesisandsinkＧsourcerelationship．Thisarticle
summarizestheprogressonplantsugarsignalpathway,sugarsignalregulatingpotatotubermorphogenＧ
esis,sourceＧsinkrelationanditscrossＧtalkwithphotoperiod,planthormonesandothersignalpathways．
Onthisbasis,themodelofsugarsignalregulatingpotatotuberdevelopmentwasproposedtoprovidea
referenceforfurtherelucidatingthemechanismofsugarsignalregulatingpotatotuberdevelopment．

Keywords　potato;tuberdevelopment;tuberformation;sourceＧsinkrelation;photoperiod;plant
hormone;sugarsignal

(责任编辑:张志钰)

５３


