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糖对源库关系的调控与植物糖信号转导途径
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光合作用是植物最基本的生理活动。 成熟叶片

同化的光合产物除用于自身代谢外，主要以煎糖形

态通过韧皮部输送到幼叶、根、茎 、花、种子、果实、块

茎等库组织中贮藏和利用。 植物中糖的合成、运输

与分配是一个复杂的过程并受发育和环境信号的调

控。植物中的源库关系并非一成不变，在植物生命

周期中源库关系及库强度和库器官的数量都在变

化。为此，植物中需要某种信号途径来调节源库关

系的变化及对外界因子剌激作出响应。 在过去的

10 年中，人们已经认识到糖不仅作为底物维持库组

织的生长，而且也是调控源库代谢的信号分子。植

物通过对不同糖水平所产生的响应进而调节相关基

因表达从而将各种外部的环境因子(包括光、其它养

分、生物及非生物胁迫)和内在的发育进程(受多种

激素控制)整合在一起。 但过去植物中的糖通常只

被当成呼吸底物和代谢的中间物以及结构和贮藏物

质。因此，糖与基因表达和植物生长发育的关系常

被归因于糖代谢和能量生成的效应[1.2] 。这是由于

与植物激素相比，糖需要更高浓度才能表现出效

应[匀，故一直以来糖被排除在信号分子之外。但

是，最近用糖结合酶、蛋白或运输蛋白获得强有力的

证据支持一种新的观点，即糖也能作为信号传递的

物质，这一信号感受和信号转导可以在mM浓度范

围内起作用[4 -6] 。 精确设计的试验显示糖感受和

信号转导与糖代谢是不藕联的[7.8 ] 。 因此，糖是一

种信号分子的观点已逐渐为人们所接受[9]。本文

主要综述了糖对植物源库关系的调控及植物糖信号

转导的研究进展。

一、糖对植物源库关系的调节

人们早已知道，库需求的降低会引起对光合作

用的反馈抑制。 不同的实验手段证实，糖通过阻遏

光合基因的表达在光合作用的反馈抑制中发挥了主

要作用[1] 。 近年来在向日葵[10 ] 、水稻:;[11] 上的研究

也支持糖对光合作用或对光合基因的特异抑制效

应。反馈抑制表明当源与库联结起来后，同化物具

有某种功能。 在库端，糖还诱导了大量库特有的涉

及煎糖分解代谢的转化酶基因和贮藏产物合成的酶

基因的转录[12] 。 在红叶寨(αLeno户对ium rubrum) 

光合自养培养中， Ehness 等发现葡萄糖处理导致编

码胞外转化酶的基因转录，相应地编码核酣糖- 1 ， 5-

二磷酸竣化酶的光合基因转录受到阻遏，这表明植

物可通过协调光合酶与库特有的酶的基因转录来调

节源库关系[川 。

迄今为止，有关糖对源库关系调节的大多数研

究结果都是通过加糖到原生质体、悬浮培养细胞、离

体组织或分析改变了碳水化合物代谢的转基因植株

而获得的。但 Abdin[14] 等用改良的压力注射技术

直接将煎糖注人大豆茎中也取得煎糖调控源库关系

的效应。 他们在整个生育期内将煎糖注入大豆茎中

后发现这种庶糖补充明显抑制光合作用并对植株生

长具有正效应。

因此，阐明源库之间联系与调节的信号转导机

制将有助于人们对源库关系进行调控进而提高作物

产量。

二、植物糖感受和信号转导途径

1. 植物中蔚糖或双糖感受途径

煎糖和葡萄糖都可以引发基因调节的变化。 由

于煎糖容易被水解成葡萄糖和果糖，因此，庶糖特有

的信号效应难以阐明。 近来的实验证据表明植物中

存在煎糖特有的影响转录和翻译的调节途径。 这些

途径包括煎糖诱导归归tin 启动子和韧皮部特有的

rolC 基因[15]; 煎糖运输蛋白基因表达和运输活力受

煎糖阻遏[16] ; 经mRt'lA 前导序列的 ATB2 mRNA 

转译受煎糖阻遏[17] 。

国家自然科学基金重点资助项目，批准号为 39730340。
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在大麦中，利用非代谢性的双糖进行的研究表

明存在一个不同的双糖感受途径。就如葡萄糖和煎

糖，一些双糖如半乳糖昔果糖( lactulose )、 palatinose

和土冉糖( turanose)能够阻遏赤霉酸诱导的 α·淀粉

酶基因表达。有趣的是，尽管葡萄糖使 α-淀粉酶的

转录不稳定，但上面所列的双糖对这些转录没有影

响[ 18)。显然，这些双糖的感受不同于葡萄糖。结构

功能分析表明双糖的果糖端是感受所必需的[18 ) 。

生理与形态学证据证实当这些双糖饲喂给大麦胚时

它们没有被明显代谢。因此反驳了在感受中可能参

与下游代谢的观点。另一个实验表明煎糖诱导了大

麦叶中参与果聚糖合成的关键酶 6-S盯( sucrose: 

fructan-6-fructosyltransferase )的活力和基因表

达[19) 。 即使有海藻糖反应强抑制剂 Vox 存在，海

藻糖(trehalose)也能有效地增强 6-S盯的活力和基

因表达，这就排除了海藻糖只有被降解成葡萄糖后

才起作用的可能性。而且与海藻糖相比，葡萄糖和

果糖对 6-SFT 的诱导能力要弱得多。这一证据再

次表明煎糖或双糖的感受是不依赖于己糖的感受。

2. 黯糖传感蛋白 (sucrose sensor) 

由于煎糖可以调节许多基因的表达，因此人们

对感受煎糖的传感蛋白的本质十分关注。酵母中，

已经证明与葡萄糖运输蛋白类似的蛋白 SNF3和

RGη能分别感受低水平和高水平的葡萄糖。最

近，Laurence 等[20)在番茄和拟南芥上发现了一个新

的与酵母煎糖运输蛋白类似的蛋白一-SUT2，它不

同于其它鉴定的植物煎糖运输蛋白，含有一个伸展

的胞浆亚基和中心环，结构上类似于酵母糖传感蛋

白 SNF3和 RGT2。 功能上 SUη 与 SNF3和

RGη 一样，缺少运输活力 。 在番茄中， SUT2分别

与高-和低-亲和力的煎糖运输蛋白 SUT1 和 SUT4

一同定位于筛分子中，并通常在库组织中而不是源

叶中高度表达。 SUη 受煎糖诱导，因此它可能直

接参与控制其它两个煎糖运输蛋白的基因表达、运

输活力及rnRNA与蛋白质之间的转换率，对煎糖穿

过筛分子质膜的流量起调节作用。 但最近报道显示

AtSUT2事实上是一个低亲和力的煎糖运输蛋

白 [21)。用 AtSUT2和高亲和力的 StSUT1 构建的

嵌合蛋白证实是氨基酸末端而不是中心环在决定底

物亲和力中起重要作用，没有明显的功能指派给中

心环[2 1 ) 。显然，要确定植物中特异的糖运输蛋白就

是糖传感蛋白，还需更多令人信服的证据。

3. 葡萄糖感受和己糖激酶的作用

在拟南芥中已证实，己糖激酶( hexokinase , 

H刀<)是细胞内的葡萄糖传感蛋白，在光合基因的

葡萄糖阻遏和幼苗的早期发育过程中起重要作

用[5) 。 根据 HXK转基因植株中基因表达的分析结

果，植物中存在三条不同的葡萄糖信号转导途径:第

一条是依赖于 Atr议K1 途径，即基因表达与

AtHXK1 介导的信号功能相关;第二条是依赖于糖

酵解的途径，这一途径受 AtH刀<1 催化功能的影

响;第三条是不依赖于 AtHXK1 的途径，即基因表

达独立于 Atr∞<1 [22)。不能被取K磷酸化的葡萄

糖类似物如 6-脱氧葡萄糖和 3-0-甲基葡萄糖能够

引发信号调节转化酶和 μωtin 基因表达的事实也

支持存在不依赖于 HXK 的途径[15 ) 。 最近资料显示

己糖激酶信号转导途径可能参与控制对细胞碳水化

合物状态有响应的细胞周期[23) 。在拟南芥中，细胞

分裂的主要控制点是 G1 期并受细胞周期蛋白( cy­

clin) cycD2 和 cycD3 介导。研究表明 cycD2 和 cy­

cD3 都受煎糖和葡萄糖诱导，而且这种诱导是独立

于细胞周期进程的。 有趣的是， cycD♀而不是 cycD3

受二脱氧葡萄糖和甘露糖诱导，这两种糖都能被己

糖激酶磷酸化但此后均不能进一步代谢。 这表明己

糖激酶信号转导途径可能参与控制 cycD♀的表达。

4 . 葡萄糖运输蛋白与糖传感蛋白

HXT是一种细胞内的己糖传感蛋白，那么这种

细胞是通过什么感受细胞外的糖浓度进而调节植物

糖运输的呢?酵母中有关这方面的研究可为阐明植

物糖运输的调控机制提供线索。为对胞内需求和快

速变化的外部环境作出响应，酵母形成了一个双路

的调节系统确保外部糖的供应与细胞内的酶机构协

调 :(1)感受胞外的糖浓度，相应地调节运输活力;

(2)糖运输活力决定了进人细胞糖流的大小，随后产

生适应胞内代谢的信号[4) 。 迄今已发现的 18 种酵

母单糖运输蛋白包含较广的亲和力范围，因此可视

外部糖供应状况对糖吸收进行调节。 如当糖供给下

降时，酵母就将 HXT从低亲和力变成高亲和力[4 ) 。

HXT2和 HX节为高亲和力葡萄糖运输蛋白，当葡

萄糖浓度低时它们被诱导，而当葡萄糖浓度高时它

们被阻遏，低亲和力的 HXT1 受高浓度的葡萄糖诱

导[24) 。 因此，胞外葡萄糖传感蛋白不仅必需能对碳

源的种类作出响应，而且还要对浓度作出响应。 在

酵母糖信号转导中，葡萄糖是被胞外传感蛋白

SNF3和 RGT2感受， SNF3和 RGT2能根据葡萄糖

浓度，引发诱导己糖运输蛋白的基因表达[25.26) 。 这

两个蛋白结构上类似于葡萄糖运输蛋白，但多了一

个位于胞浆中的 C 端亚基[27) 0 SN凹的 C 端伸展
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(含有 303 个氨基酸)中有两个几乎一样的 25 个氨

基酸的重复序列，其中的一个重复序列在 RGη 中

也存在。 SNF3和 RGT2蛋白质的信号功能是由其

C端亚基介导，将 SN凹的 C端亚基连接到葡萄糖

运输蛋白阻Tl 和 HXη 使这两种运输蛋白获得

了感受葡萄糖信号的能力 ，而消除 C端伸展部分后

导致其传感蛋白功能的丧失[7剧 。 这两个传感蛋

白中，SNF3是一个低葡萄糖浓度的传感蛋白，主要

调节高亲和力的葡萄糖运输蛋白基因表达; 而

RGT2负责感受高浓度的葡萄糖，调节低亲和力的

葡萄糖运输蛋白基因表达。因而在 snß 突变体中，

高亲和力的葡萄糖运输蛋白 HXη 不能被低浓度

的葡萄糖诱导;与此类似的是，在 rgt2 突变体中受

高浓度葡萄糖诱导的低亲和力的葡萄糖运输蛋白

HXTl 显著减少。 尽管 SNF3和 RGT2与葡萄糖运

输蛋白具有高度的同源性，但它们都不能介导大量
葡萄糖的运输[7 ， 25 ) 。

虽然目前植物中尚未鉴定出葡萄糖胞外的传感

蛋白，但根据来自酵母中的线索，即葡萄糖传感蛋白

与葡萄糖运输蛋白结构上相类似的特点，人们已从

拟南芥己糖运输蛋白家族中发现几个含有延伸的胞

浆环的成员，它们可能代表植物己糖传感蛋白的成
员 [4) 。

5. 糖信号转导中的信号元件一一-蛋白激酶和

磷酸醋酶

最近发现 WD蛋白、依赖于钙的蛋白激酶(Cal ­

cium-dependent protein kinase , CDPK) 、蛋白磷酸醋

酶(protein phosphatase , PP) 、能被促分裂原活化的

蛋白激酶 (mitogen activated protein kinase , 

MAPK) 、 与 SNFl 有关的蛋白激酶( SNFl-related 

PK , SnRK)和转录因子等信号元件在植物糖信号

转导中起重要作用[9) 。

特异的蛋白激酶(PK)和磷酸醋酶(PP) 的活化

剂和抑制剂是研究蛋白质磷酸化/去磷酸化参与不

同信号途径的很有价值的工具。 现有研究表明 PPl

和 PP2A 抑制剂可以模拟玉米叶细胞的光合作用基

因和红叶寨光能自养培养中的葡萄糖阻遏[6 ， 29) 。

在后一个系统中，同样的抑制剂也激活了葡萄糖和

胁迫诱导的转化酶和苯丙氨酸脱氨酶基因 。 有趣的

是，葡萄糖、PP 抑制剂和胁迫信号都能激活利用髓

鞠碱性蛋白 (myelin basic protein) 作底物的

MAPKs ，但是 PK 抑制剂星形饱菌素(staurosporine)

对这些信号表现出不同的效应，推测在不同的信号

转导途径中有不同的 PKS[6) 。 同样的 PP 抑制剂阻

断而不是激活糖诱导的ß-淀粉酶基因表达，这表明

葡萄糖激活有不同的磷酸化机制[30) 。 近来有人提

出钙作为第二信使也参与了糖信号的转导。 质膜上

CDPK 受糖诱导而增加是一个有趣的发现，值得进
一步研究[ 31 ) 。

SnRK 复合体是植物糖信号转导中另一个重要

的激酶。 酵母中 ， SNFl 复合体是由 SNFl 、SNF4 和

SIP(SNF-interaction protein)组成，负责被葡萄糖阻

遏基因的去阻遏并调节很多编码碳水化合物代谢酶

的基因表达。 在很多植物中已鉴定出了 SNFl 和其

他元件的类似物[32 - 34) 。 按照氨基端和竣基端氨基

酸序列的同源性 ，植物 SNFl 类似物被分成三个亚

族(SnRKl - SnRK3) [32) 0 SnRKl 亚族所有成员如

AKINI0 和 AKINll 都能与酵母突变体 snfl 互

补[35 ) 。 这表明 SnRK在不同种之间功能上高度保

守。 反义抑制马铃薯 SnRK后导致庶糖合成酶( su­

crose sy口thase)失去被糖诱导的活力[36] ，表明 SnRK

可能在高等植物糖信号转导中具有某种功能。

PRL1是一种 WD 蛋白，可能为拟南芥 AKIN 复合

体的一个亚基。 在 PRL1的突变体 ρrll 中，葡萄糖

阻遏基因的阻遏被解除，并且 AKIN 复合体的活力

也增加，因此，PRL1可能是拟南芥中 AKIN 复合体

的负调节因子[37 ) 。但植物上 SNF 的调控可能与酵

母或动物系统不同。 如在拟南芥中的 AKIN 复合

体受煎糖激活[35 ] ，相反酵母中 SNFl 复合体的激活

是对葡萄糖耗竭( depletion) 作出响应的结果。 此

外，植物 SNFl 可能参与对庶糖和葡萄糖作出响应

的相关基因表达的激活[药品]，而酵母 SNFl 只有在

葡萄糖饥饿下解除葡萄糖阻遏基因的阻遏功能。

三、糖信号与其他信号的联系

1.糖信号与激素信号的通讯( crosstalk ) 

糖对植物发育和基因表达的特异效应与植物激

素的作用具有相似的特征，植物激素和糖都既可作

为信号分子又是中间代谢物。 但糖与激素在信号转

导中是否有信息交流呢?最近，在胡萝卡转基因植

株中发现:细胞壁或液泡转化酶基因被反义抑制后

引起的畸形胚和簇状枝叶可通过补充己糖得到纠

正，表明转基因效应是由于缺少了控制生长素和细

胞分裂素平衡(对胚胎形成和枝根发育至关重要)的

己糖信号[38 ) 。 另外发现缺少 AtHXKl(糖传感蛋

白)的突变体 gin2 改变了对生长素和细胞分裂素敏

感性(5 ) 。 在酵母中糖调节的 GRRl 和生长素信号

元件 TIRl 中发现有共同的 F-BQX 和富亮氨酸的
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重复序列，表明生长素和糖信号可能存在某种联

系[5] 。 因此，糖信号与激素信号可能存在信号通

。讯

近年来糖信号与激素信号的通讯研究已取得较

多进展。特别是在幼苗发育期间发现了一个 ABA

信号和糖信号共享的元件一-ABI4(ABA- INSEN­

SITIVE4 ) [39] 。 高浓度的葡萄糖和煎糖处理 (300

rnM)可停止拟南芥幼苗的发育，由 于反义抑制的

AtHXK1和 AtHXK2及 AtH刀<1缺失的突变体

gin2 对糖抑制不敏感，据此分析 AtHXK 可能参与

这种糖敏感的生长响应。 分析几个 ABA 突变体和

克隆到 gin61时5/sun6 基因增进人们对 ABA在这

种糖诱导的幼苗发育停滞中的作用的了解。研究表

明，糖引起的这种抑制是通过增加幼苗发育过程中

的 ABA水平实现的[39] 。 有趣的是，乙烯似乎是种

子萌发期间 ABA 信号的负调节物，乙烯可逆转幼苗

早期受糖抑制的效应[40 ] 。 如果只考虑糖、ABA 和

乙烯三个因子，幼苗对这些因子的响应的简单模型

为:高浓度的葡萄糖或煎糖通过提高 ABA水平抑制

幼苗发育，乙烯通过降低 ABA 水平或敏感度拮抗

ABA从而拮抗了幼苗发育的葡萄糖阻遏。 因此，控

制幼苗发育的基因可能受这些信号直接或间接调

控。 但如果还要考虑其他因子，这个模型就将复杂

得多。 首先，幼苗发育过程中只有 ABA 信号途径的

一些分支如 ABI4 和 ABI5 与葡萄糖信号转导途径

有交流[39] 。 其次，糖、ABA 和乙烯的相互作用类型

是视发育阶段、组织类型和处理浓度而定。 如外源

供给的糖可减轻 ABA对种子萌发的抑制，但这一效

应只局限于突破种皮到转绿的时期[41] 。 除此之外，

减轻 ABA抑制的葡萄糖的有效浓度是 5 - 90 rnM ，

但 300 rnM或更高则抑制发育。 ABA 与乙烯的相

互作用也视组织类型而定。 在根发育期间，当乙烯

缺乏时外源乙烯可减轻 ABA 对根生长的抑制效
应[40 ， 42 ] 。

2. 糖信号与氨信号的联系

光合作用合成的糖满足了植物生长的能量需

求，但植物生长发育过程中还需从周围环境中取得

其它营养成分。 糖信号作为光合活力的指示物能对

环境和植株生理状况作出响应井有可能协调主要营

养成分氮的吸收和代谢。 最近发现编码硝酸根运输

蛋白 (nitrate transporters ) 、硝酸还原酶 (nitrate re­

ductase) 、天冬酌胶合成酶 (asparagine synthase , 

ASN)中的 ASN2 和谷氨酌股合成酶(glutamine syn­

th臼e ， GS)的基因也受糖激活[1.43.44 ] ，表明糖与氮信

号之间存在调控关系。 天冬酷股合成酶的 ASN1

的基因表达却受糖阻遏[43] 。 由于糖对 ASNl 和

ASN2基因表达的调控能被天冬酌胶、谷氨酸和谷

氨酌胶信号超过，因此这类基因的表达与糖和氮的

平衡紧密关联[43] 。 在拟南芥的转基因植株中分析

糖对 ASN1 和 GS2(编码谷氨眈胶合成酶的基因)

的调控时，推测有一种不依赖于 HXK 的途径参与

了糖对基因表达的调控[9] 。 在拟南芥和草麻中鉴

定出由 GLB1 编码的假想的氮调节因子 PII 类似蛋

白表明，植物中存在一个进化上保守的受碳和有机

氮感受的代谢[45\ GLBl 自身的表达受糖和氨基

酸的调控。 由于拟南芥的 PII 类似蛋白定位于叶绿

体中，因此需要叶绿体和核之间进行通讯以调控核

基因的转录。 最近从拟南芥上分离了假想的谷氨酸

受体基因，表明氨基酸感受有可能是通过保守的传

感蛋白/受体介导的 [46 ] 。 糖与氮之间另一水平上的

作用可能是对酶活力的调节。 例如，由于 HMG­

CoA还原酶、硝酸还原酶和煎糖磷酸合成酶三个代

谢酶是 SnRKs 的底物，故植物 SnRKs 可能在碳与

氮代谢的调控中起某种作用[47 ] 。

玉米中也证实高氮信号能够促进参与糖合成的

光合基因的表达，这表明植物中糖与氮平衡在生命

周期中的重要性[29，叫 。 在烟草中，硝酸盐诱导了有

机酸代谢但阻遏了淀粉代谢。 硝酸盐激活玉米光合

基因表达的效应是通过提高细胞分裂素水平实现

的，硝酸盐处理使玉米根中的细胞分裂素水平增加

10 倍，随之激活叶中 crK 诱导的响应调节基

因[48] 。 因此，协调糖与氮信号的机制构成了植物生 .

长基础信号网的重要部分。

四、展望

植物发育、生理活动和代谢受一系列信号或响

应途径的调控。 这些途径涉及植物对激素、环境剌

激和代谢物如糖和氮的响应。 过去几年的研究进展

显示糖信号转导在控制植物基因表达和发育的信号

网中发挥重要作用。 目前已清楚煎糖和葡萄糖是不

同的信号分子。 在葡萄糖信号转导途径中有多个传

感蛋白使体介导了三条不同的糖信号转导途径。

大量的研究表明，植物对每一种剌激的响应都不是

通过单独的信号途径来完成，而可能是通过互相连

接的信号网络来实现。 目前研究上面临的挑战是通

过生化和遗传手段鉴定依赖于 HXK 的和不依赖于

HXK 的信号元件、鉴定不依赖于 HXK 的传感蛋

白，并阐明植物糖信号途径与其它信号途径如氮、激

细
胞
生
物
学
杂
志
    
 细
胞
生
物
学
杂
志
    
细
胞
生
物
学
杂
志
    
 细
胞
生
物
学
杂
志
 

 
 
    
  细
胞
生
物
学
杂
志
    
 细
胞
生
物
学
杂
志
    
细
胞
生
物
学
杂
志
    
 细
胞
生
物
学
杂
志
 

 
 
细
胞
生
物
学
杂
志
    
 细
胞
生
物
学
杂
志
    
细
胞
生
物
学
杂
志
    
 细
胞
生
物
学
杂
志
 

 
 
    
  细
胞
生
物
学
杂
志
    
 细
胞
生
物
学
杂
志
    
细
胞
生
物
学
杂
志
    
 细
胞
生
物
学
杂
志
 

 
 
 
细
胞
生
物
学
杂
志
    
 细
胞
生
物
学
杂
志
    
细
胞
生
物
学
杂
志
    
 细
胞
生
物
学
杂
志
 

 
 
    
  细
胞
生
物
学
杂
志
    
 细
胞
生
物
学
杂
志
    
细
胞
生
物
学
杂
志
    
 细
胞
生
物
学
杂
志
 

 
 
 
细
胞
生
物
学
杂
志
    
 细
胞
生
物
学
杂
志
    
细
胞
生
物
学
杂
志
    
 细
胞
生
物
学
杂
志
 

 
 
    
  细
胞
生
物
学
杂
志
    
 细
胞
生
物
学
杂
志
    
细
胞
生
物
学
杂
志
    
 细
胞
生
物
学
杂
志
 

 
 
 
细
胞
生
物
学
杂
志
    
 细
胞
生
物
学
杂
志
    
细
胞
生
物
学
杂
志
    
 细
胞
生
物
学
杂
志
 

 
 
    
  细
胞
生
物
学
杂
志
    
 细
胞
生
物
学
杂
志
    
细
胞
生
物
学
杂
志
    
 细
胞
生
物
学
杂
志



270 细胞生物学杂志 2002 年

素及胁迫信号是如何联系的。要实现这一目标，很

重要的一步是通过筛选糖响应突变体分离更多的基

因。因为，获得这些基因就可设计试验来测定存在

于由这些基因编码的因子之间的直接物理感应及一

个基因产物对另一个基因的调控，从而鉴定出各种

信号途径的构成元件。

摘要

概述了糖作为信号分子对植物源库关系和基因

表达的调控作用，并重点介绍植物中存在的煎糖和

葡萄糖信号转导途径、鉴定出的糖传感蛋白及其他

信号元件和植物糖信号与激素、氮等信号之间的联

系，提出植物糖信号可能在控制植物基因表达和发

育的信号网中发挥重要作用。
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