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植物中心碳代谢途径参与生长发育及
逆境胁迫响应的研究进展

董文科，张玉娟，马晖玲

（甘肃农业大学草业学院 / 草业生态系统教育部重点实验室 / 甘肃省草业工程实验室 /
中−美草地畜牧业可持续发展研究中心 / 农业农村部饲草种质创新与新品种选育重点实验室, 甘肃 兰州 730070）

摘要：中心碳代谢途径是广泛存在于植物中的一种糖代谢途径，由糖酵解、三羧酸循环和磷酸戊糖途径共同组成，

主要参与调控植物呼吸作用中碳水化合物的分解代谢过程，在植物的生长发育和应对逆境胁迫时发挥着重要作用。

本文综述了中心碳代谢途径参与调控植物生长发育和逆境胁迫响应的功能，重点阐述了中心碳代谢介导的抗逆响应

机制，包括温度、水分、离子等非生物胁迫和病原菌、虫害等生物胁迫，讨论了中心碳代谢途径在植物分子生物育

种和新型绿色农业技术开发中的应用潜力。深入开展植物中心碳代谢途径的研究具有重要的科学意义和应用前景，

可以为植物抗逆研究提供新的思路和方向。

关键词：碳通量；糖酵解；三羧酸循环；磷酸戊糖；胁迫响应
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Research advances in the role of central carbon metabolic pathways in
plant growth, development and stress responses
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Abstract: The  central  carbon  metabolic  pathway  is  a  sugar  metabolic  pathway  widely  present  in  plants  and  consists  of
glycolysis,  the  tricarboxylic  acid  (TCA)  cycle,  and  the  pentose  phosphate  pathway.  It  primarily  regulates  the  catabolic
process of carbohydrates during plant respiration and plays a crucial role in plant growth, development, and stress responses.
This study reviews the functions of the central carbon metabolic pathway in regulating plant growth, development, and stress
responses,  focusing  on  the  stress  resistance  mechanisms  mediated  by  this  pathway,  including  abiotic  stresses  such  as
temperature, water, and ion stresses, as well as biotic stresses such as pathogens and insect pests. In addition, the application
potential of the central carbon metabolic pathway in plant molecular breeding and development of novel green agricultural
technologies  is  discussed.  In-depth research on the central  carbon metabolic  pathways in  plants  holds  significant  scientific
and practical implications, providing new insights and directions for studies on plant stress resistance.
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碳水化合物包括蔗糖、果糖、葡萄糖和海藻糖等

可溶性糖类物质，即作为碳源、能源和结构物质在植

物细胞渗透调节、活性氧的清除、稳定生物膜及生物

大分子等功能发挥其直接作用，又作为信号分子整

合到植物激素、营养物质及下游转导信号等的合成

发挥其间接作用
[1]
。高等植物中碳水化合物作为光

合作用的产物和呼吸作用的底物，不仅为植物细胞

提供碳骨架，也为植物的生长发育提供能量和营养，

同时在抵御逆境胁迫中发挥重要作用
[2]
。中心碳代

谢途径是由糖酵解途径 (glycolytic  pathway,  EMP)、
三羧酸循环 (tricarboxylic acid cycle, TCA)和磷酸戊

糖途径 (pentose phosphate pathway, PPP)共同构成，广

泛存在于植物呼吸作用中用于分解转化碳水化合物

的能量代谢过程，是植物呼吸作用的中心，并与蛋白

质代谢、脂质代谢、核酸代谢、有机酸代谢及次生物

质代谢等途径连接作用于植物的整个生命活动过程
[3]
。

多数研究表明，当逆境胁迫发生时，中心碳代谢

途径会通过对碳水化合物进入各代谢途径碳通量

的控制来调节渗透物质含量平衡细胞内外的渗透

稳态，促进三磷酸腺苷 (adenosine triphosphate, ATP)
和还原型辅酶Ⅱ  (nicotinamide  adenine  dinucleotide
phosphate, NADPH)等能量产生，控制气孔闭合和活

性氧 (reactive oxygen species, ROS)产生以及促使抗

性基因表达及蛋白质合成等多种作用形式提高植

物对逆境的抵御能力
[4-7]
。近期，Olmedo等[8]

利用蛋

白组学和代谢组学整合分析经细胞分裂素 [N-(2-
chloro-4-pyridyl)-N’-phenylurea,  CPPU]处理后的葡

萄 (Vitis vinifera)果实与中心碳代谢相关途径，发现

CPPU处理的葡萄果实中 EMP酶和 TCA循环酶的

丰度增加，同时相关物质和碳水化合物在各代谢途

径之间也存在差异。因此，基于中心碳代谢途径在

植物中的最新研究进展，进一步探讨中心碳代谢途

径在植物生长发育过程中的作用及其在响应温度、

水分、离子等非生物胁迫和生物胁迫中的调控机

理，以期为今后的理论研究提供新的思路和方向。 

1    植物中心碳代谢途径概述

植物通过光合作用将大气中的 CO2 转化为能

够吸收利用的碳水化合物，同时通过呼吸作用将碳

水化合物特异化为 CO2 完成碳在植物体内的循环

利用过程，且在经 EMP、TCA循环、PPP以及乙醛

酸循环 (glyoxylic acid cycle, GAC)等呼吸途径时释

放能量，为植物体内有机物质的合成提供中间产物

和还原力
[9-10]
。作为呼吸作用的代谢底物，碳水化合

物又与激素、环境和其他代谢途径紧密相连，并通

过储存和营养再动员来协调植物组织中的细胞生

长，从而推动植物的发育
[11]
；此外，在植物中，碳水

化合物会作为细胞代谢的信号分子和主要调控因

子，通过感知胞内外浓度梯度的变化从而控制其他

有机物质的输出和储存
[12]
，又作为糖信号调控胞内

外渗透势、膨压和氧化还原势，并调控相关酶的活

性和基因表达
[13]
；因此，植物的生长发育很大程度

取决于其对光合作用合成碳水化合物的利用能力
[14]
。

EMP、TCA循环以及 PPP在植物呼吸过程中对

碳水化合物的代谢分解至关重要
[10]
。植物经光合作

用产生的碳水化合物通过 EMP途径生成终产物丙

酮酸 (pyruvate, Pyr)，Pyr通过线粒体内膜上的转运

体进入线粒体后在丙酮酸脱氢酶复合体 (pyruvate
dehydrogenase  complex,  PDC)和 苹 果 酸 脱 氢 酶

(malate  dehydrogenase,  MDH)的协同作用下
[15]
，为

TCA循环提供了碳骨架
[16]
；同时，TCA循环中的苹

果酸可以在 MDH和 NAD-苹果酸酶 (malic enzyme,
NAD-ME)的作用下氧化为草酰乙酸 (oxaloacetic
acid, OAA)，完成 TCA循环

[17]
；EMP和 TCA循环的

中间产物或终产物又可以进入 PPP，通过相应的磷

酸脱氢酶发生磷酸化反应使得碳水化合物分子分

解成更小的亚组分，从而合成其他有机物质，如草酸、

糖苷和有机酸等 (图 1)。其次，经这 3个途径产生

的 NADH (NADPH)又与氧化磷酸化过程相偶联，产

生大量的 ATP，供有机体利用。因此，通过 Pyr为主

要连接底物的 EMP与 TCA循环以及 PPP共同构成

的中心碳代谢途径 (central carbon metabolism pathway,
CCM)，也被称为能量代谢，为生物体所需能量提供

主要来源，并为其他代谢提供前体物质，维持着植

物最基本的生命活动，同时，在植物响应盐胁迫、低

温胁迫和干旱胁迫等逆境胁迫中发挥着重要作用
[18]
。 

2    植物中心碳代谢途径在生长发育及逆境
胁迫响应中的作用
 

2.1    在生长发育中的作用

中心碳代谢途径作为植物能量的来源中心，通
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过对碳水化合物的分解和转化为植物从胚胎的发

生到衰老提供营养物质，在维持植物的整体结构和

生长发育中发挥重要作用，并与蛋白质、次生代谢

物质、脂质及核酸等多种物质发生交联进而响应植

物的生长发育和逆境胁迫
[19-20]
。中心碳代谢途径还

可有效控制进出植物细胞的碳通量。有研究发现在

植物早期生长发育的氧化应激反应中 EMP和 TCA
循环相关酶翻译后的氧化还原修饰有利于提高

PPP所需的碳通量，从而产生应对 ROS增加所必需

的 NADPH [4]。此外，该途径还通过改变脂肪酸合成

所需的前体物质和能量，从而改变脂质代谢影响植

物组织或种子中油脂的积累
[4]
；Graham等

[21]
研究发

现，中心碳代谢途径与碳水化合物的分解、GAC
循环关键酶苹果酸合成酶 (malate synthase, MS)和异

柠檬酸裂合酶 (isocitrate lyase, ICL)密切相关，并作

为细胞内代谢反应或特定发育的信号调节 GAC循

环，从而影响植物种子萌发后生长早期脂质的储

备；该研究团队还发现，植物通过对线粒体和细胞

质 EMP相关酶的分配从而防止由细胞质中产生的

EMP中间体在相关酶的竞争过程中退出，又保护线

粒体产生额外的 Pyr来进行呼吸作用并顺利连接其

他两个途径，从而达到既响应植物呼吸需求又为其

他代谢提供底物的动态平衡
[22]
。因此，由 EMP、TCA

循环和 PPP构成的中心碳代谢途经自身也通过互

相辅助、互相牵制控制植物的生长发育。
 

2.2    在响应非生物胁迫中的作用
 

2.2.1    温度胁迫

因全球气候变化导致的极端温度严重影响植物

细胞膜的流动性、抗氧化酶活性、植物组织多种蛋

白质和次级代谢物的合成并改变激素信号的传导

从而造成细胞损伤阻碍植物发育甚至导致其死亡
[23]
。

植物通过调整中心碳代谢途径的运转效率和对碳

水化合物的分解速率提高对低温胁迫的耐受能力；

比如：玉米 (Zea mays)在低温胁迫前期会促进种胚

中心碳代谢途径关键酶活性，Pyr含量的上升并提
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图 1   中心碳代谢途径示意图

Figure 1    Schematic diagram of the central carbon metabolic pathway
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高对碳水化合物的分解速率从而保证了低温胁迫

下物质代谢和能量的产生
[24]
；Dong等[7]

研究同样发

现低温胁迫下耐寒品种 ‘青海扁茎早熟禾 ’(Poa
pratensis var. anceps Qinghai)叶片 EMP关键酶活性

及对应的编码基因 PpHK、PpPFK 和 PpGADPH 等

相对表达量的上调使得 Pyr含量显著上升。Pyr含
量的上升不仅促进了 EMP的运转效率，又为 PPP
和 TCA循环提供底物且促进 TCA循环中的关键酶

活性的增加和相关基因 PpMDH、PpSDH 和 PpIDH
等的上调表达，从而提高 TCA循环下游途径中柠檬

酸、苹果酸和琥珀酸的含量，增强了植物对低温的

抗性
[7]
。此外，中心碳代谢途径与植物能量和脂质

的积累及抗冻蛋白的合成密切相关。低温锻炼时，

植物 PPP效率的提高会增加供还原性生物合成需

要的 NADPH和 ATP的含量从而为氨基酸和脂肪酸

合成提供原料和电子供体，进而促进抗冻性相关蛋

白和脂质的合成增强植株对低温的适应能力
[25]
。

高温胁迫通常会率先影响植物的光合作用和呼

吸作用，且光合作用可能对高温更加敏感
[26]
。植物

对光合作用和呼吸作用反应的差异会导致碳水化

合物在光合碳固定中合成的量与呼吸作用分解代

谢的量之间供需失衡，而以蔗糖为主要底物的中心

碳代谢途径会对有限的碳水化合物进行再分配并

提高利用效率
[27]
。水稻 (Oryza sativa)在高温胁迫引

起的籽粒重量下降很可能是由于高温对中心碳代

谢途径的抑制和高温环境下水稻对碳水化合物利

用的损害
[28]
；而李光彦

[29]
研究中心碳代谢途径与水

稻应对高温热害响应之间的关系发现，一定的高温

环境下蔗糖转化酶活性的提高诱导水稻颖花的能

量代谢，并促进花粉管伸长，平衡能量的产生和消

耗，维持水稻在高温胁迫下的生长。综上，植物能

够借助调整中心碳代谢途径的运转效率以及碳水

化合物的分解速率来提升对温度胁迫的耐受能力。 

2.2.2    水分胁迫

干旱胁迫通过影响植物的光合作用、呼吸作

用、根系离子吸收、养分的代谢及抗氧化系统等生

理生化过程对植物生长产生负面影响，反之植物也

通过适应性调节反应抵御干旱胁迫
[30]
。干旱胁迫下

植物的保绿能力与碳水化合物的积累密切相关。

Tovignan等[31]
研究发现耐旱性较强的高粱 (Sorghum

bicolor)品种在开花后会优先积累茎部的碳水化合

物且会使茎部保持绿色利于光合作用的发生和渗

透调节，而耐旱性弱的品种会调动茎部的碳水化合

物到穗部进行籽粒灌浆且表现出低的保绿能力。另

外，碳水化合物可作为植物信号物质在干旱胁迫下

调节中心碳代谢途径影响植物细胞内外的渗透势。

吴晓菲
[5]
利用代谢组学对玉米响应干旱胁迫的代谢

机理进行分析发现，干旱胁迫影响光合作用的碳同

化过程及呼吸作用中 TCA循环和 EMP等途径物质

含量的变化，从而影响碳水化合物的合成与分解。

碳水化合物的合成与分解又与植物细胞的渗透势

密切相关，而渗透势的改变又造成植物细胞内外水

势的差异，从而影响在干旱胁迫下气孔的开闭等活

动。此外，有研究发现，在干旱胁迫下 EMP的关键

酶 PFK会作为植物中心碳代谢途径的碳流率限制

酶并参与到氨基酸的生物合成从而提高植物的抗

旱能力
[32]
。有趣的是，参与 EMP和 TCA循环的关

键基因 CsPK、CsHK、CsIDH 和 CsSCS 等在重度干

旱胁迫的茶叶 (Camellia sinensis)中均显著上调，在

为抵御干旱胁迫提供能量和代谢底物的同时，还会

使 EMP的上游“淀粉和蔗糖代谢”合成途径相关基

因的上调表达和降解途径相关基因的下调表达，从

而促进干旱胁迫下植物碳水化合物由代谢向贮藏

的转变以完成在干旱胁迫造成伤害前能量和物质

的储存
[33]
。除此之外，中心碳代谢还通过调控气孔

的闭合进而响应干旱胁迫；EMP中丙酮酸载体的编

码基因 AtMPC1 可以通过增加拟南芥 (Arabidopsis
thaliana)中 Pyr含量从而负调控保卫细胞脱落酸

(ABA)信号的传导，进而诱导保卫细胞的气孔闭合

并激活了慢型阴离子通道，同时，Pyr含量的增加还

可以调节保卫细胞中的 ROS浓度以响应干旱胁迫
[6]
。

水淹胁迫是普遍存在的一种环境胁迫，是继干

旱胁迫之后又一对植物生长发育、地理分布和产量

有重要影响的自然灾害
[34]
。水淹环境下，土壤含氧

量下降，导致根系缺氧，植物正常生理活动受到影

响，水分和矿质元素吸收受阻，有毒次级代谢产物

增加
[35]
。植物在水淹环境下，机体供氧不足，会启动

无氧呼吸，产生 ATP和 NAD+
的能力严重下降

[36-37]
。

为减轻低氧胁迫的伤害，植物会调控中心碳代谢途

径 (EMP、PPP和 TCA循环)以产生更多的能量供植

物正常生长发育
[34]
。秦嗣军等

[38]
研究发现水淹胁

迫导致东北山樱 (Cerasus sachalinensis)根系呼吸代谢
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受阻，TCA循环中MDH、异柠檬酸脱氢酶 (isocitrate,
IDH)和 琥 珀 酸 脱 氢 酶 (succinate  dehydrogenase,
SDH)活性下降，而诱导 PPP途径的关键酶葡萄糖-
6-磷酸脱氢酶 (glucose 6-phosphatedehydrogenase,  G-
6-PDH)活性升高，使呼吸途径由 TCA循环为主转

为 PPP途径为主，调整呼吸底物的消耗和中间产物

的积累，最终形成耐水淹的生理机制。周勃等
[39]

对

不同耐淹性牡丹 (Paeonia suffruticosa)品种在根际低

氧胁迫下呼吸代谢应答差异进行分析发现，低氧胁

迫使牡丹植株MDH、IDH和 SDH活性显著下降，且

不耐淹品种的下降幅度大于耐淹品种；同时，低氧

胁迫均可诱导两个品种 G-6-PDH活性的升高，以催

化 PPP途径产生更多的代谢中间产物和 NADPH，
为蛋白质、脂肪酸、固醇等物质的合成提供底物，并

提高线粒体中 ATP的还原力，以增强对根际低氧胁

迫的耐受性。综合来看，植物遭受水淹胁迫时，其

呼吸途径仍以 EMP途径进入 TCA循环途径为主
[40-41]
，

但 PPP途径所占比例随胁迫的持续逐渐增大
[38]
。 

2.2.3    离子胁迫

盐碱胁迫主要通过限制植物对水分和矿物质的

吸收，并通过离子毒害作用产生离子失衡诱导渗透

胁迫的发生，从而阻止植物的细胞分裂和增殖导致

植物生长发育受损
[42]
。虽然盐胁迫和碱胁迫都是对

植物的渗透调节、离子平衡和抗氧化过程等产生影

响，但植物的中心碳代谢途径对两种胁迫的响应不

尽相同；李俊伟
[43]

研究发现在燕麦 (Avena sativa)
中相比碱胁迫响应盐胁迫的代谢路径类型更丰富，

但 TCA循环中的有机酸代谢物仅在碱胁迫处理下

特异性积累，且中心碳代谢途径中的差异表达基因

在碱胁迫下显著富集，反之盐胁迫下 EMP差异基

因表达量较低；其原因可能是在高 pH环境下更容

易使植物细胞 Na+积累造成毒害作用，Na+毒害通过

对光合器官的破坏影响卡尔文循环，从而严重抑制

EMP，并使得 TCA循环也受到影响
[44]
。不过，陈晓

晶
[45]

通过研究燕麦对盐胁迫的响应时发现，盐胁迫

下燕麦根系总呼吸速率会有所降低，但是却提高了

耐盐品种中 EMP和 PPP的速率；该团队还通过对

不同燕麦品种的各个生育时期的呼吸代谢途径进

行研究发现在生育前期耐盐品种会提高 EMP与

TCA循环途径向 PPP的转化，增强对盐胁迫的适应

性
[46]
。除此之外，中心碳代谢途径内的编码基因也

被证实高度响应到缓解盐胁迫带来的伤害，董柳

柳
[47]

通过构建水稻 PFK的 FLN2 基因的 CRISPR/
Cas9敲除株系，发现敲除株系对盐胁迫更加敏感，

且通过影响 Rubisco酶的活性、与蔗糖合成代谢相

关酶基因的表达量及调节磷酸烯醇式丙酮酸

(phosphoenolpyruvate, PEP)依赖的质体基因的表达

等调控水稻的耐盐性。

随着工业发展等人为活动的增加，重金属造成

的环境污染在世界范围内日益严重，一定程度的重

金属污染会阻碍植物的形态发育及生理生化功能，

并造成其他破坏性影响，如：致使细胞蛋白质变性、

诱发 ROS的过量产生及氧化应激反应等
[48]
。相关

报道指出，植物糖类物质及糖代谢相关过程在遭遇

重金属胁迫时能够通过缓解蛋白质变性和氧化胁

迫等反应从而达到提高抵抗胁迫能力的效果
[49]
。同

样，大量研究也证实了中心碳代谢途径对植物应答

重金属胁迫发挥的积极作用；如：一定浓度的铅 (Pb)
和锌 (Zn)胁迫均会使得蓖麻 (Ricinus communis)叶
片碳水化合物含量上升和 EMP富集，并且这些反

应会通过影响开花时间、花序长和雌花率以抵御金

属离子的胁迫
[50]
；高浓度的镉 (Cd)胁迫下水稻还是

通过提高碳水化合物含量及 EMP和 TCA循环的正

向调控以抵御 Cd毒害造成的氧化损伤
[51]
。另外，中

心碳代谢过程还影响下游物质的积累过程。王晶

晶
[52]

利用气相色谱−质谱联用仪 (GC-MS)对青梗

菜 (Brassica rapa)叶片和根系在铬 (Cr)胁迫下代谢

产物进行测定发现，低浓度的 Cr胁迫在使中心碳代

谢途径关键物质增加的同时还促使有机酸和氨基

酸物质的积累进而缓解了植物在胁迫下受到的伤

害。除此之外，中心碳代谢的各个途径中均有关键

基因被挖掘和证实与植物应答重金属胁迫有关；李

萍
[53]

利用 qRT-PCR技术研究水稻在锰 (Mn)胁迫后

中心碳代谢途径相关基因的表达量发现 ， EMP
中 PK基因 AK103375 表达量显著增加从而促进

CO2 的固定过程降低了Mn毒害；Yang等 [54]
研究发

现调控甘蔗 (Saharum officinarum) PPP中 G6PDH的

关键基因 ScG6PDH 在 Cd胁迫显著上调说明该基

因参与甘蔗对重金属胁迫的响应；Liu等 [55]
也发现

拟南芥线粒体丙酮酸载体蛋白 AtMPCs通过调控

Pyr含量的积累并促使乙酰 CoA的合成从而维持

TCA循环以提高对 Cd耐受性。 
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2.2.4    其他胁迫

除上述胁迫外，植物中心碳代谢途径还参与其

他非生物胁迫响应，例如营养胁迫
[55-57]
、UV-B辐射

胁迫
[58-59]
、遮阴胁迫

[60-61]
和除草剂胁迫

[62]
等。Liu

等
[55]

对低氮胁迫下 2种生态型野大豆 (Glycine soja)
幼苗代谢组学进行分析发现 EMP代谢均显著增

强，并且在耐贫瘠型野大豆中增幅明显；同时，耐贫

瘠型野大豆可提供 TCA循环效率，为氮吸收提供更

多能量和中间产物。叶芝兰
[56]

利用小 RNA以及降

解组分析不同耐受性大麦 (Hordeum vulgare)响应低

钾胁迫的 microRNAs及其靶标，结果发现西藏野生

大麦 XZ153  (耐低钾型 )可能通过这 3个 miRNA
(miR164c、miR169h和 miR395a)及其靶标 MDH和

2-氧戊二酸脱氢酶 (2-Oxoglutarate dehydrogenase, 2-
OGDH)的活性，以维持较高的 TCA循环效率，为植

物代谢提供能量；同时，该研究还鉴定到一个受 bdi-
miR164c抑制的丙酮酸激酶 (pyruvate kinase, PK)同
工酶 A，在低钾胁迫下，‘浙大 9号’大麦 (低钾敏感

型)中的 bdi-miR164c被上调表达，而在 XZ153中无

显著变化，这可能导致‘浙大 9号’中 PK活性降低，

抑制了 EMP过程中 Pyr的合成。耐低磷水稻‘中早

18’在低磷胁迫初期可通过加强 EMP途径为根系的

生长提供物质基础和能量，同时提高 TCA循环效率

以产生更多有机酸分泌到土壤中活化难溶性磷，以

利于根系的吸收；此外，低磷胁迫后期 ‘中早 18’水
稻中磷酸烯醇式丙酮酸羧化酶 (phosphoenolpyruvate
carboxykinase, PEPC)上调表达也为 TCA循环提供

了充足的碳源
[57]
。UV-B辐射胁迫对植物生长及生

理代谢有显著影响。在低强度 UV-B条件下，水稻

调控碳在蔗糖与淀粉间的分配，同时参与 EMP途

径的关键酶蛋白含量显著下降，EMP途径受到抑

制
[58]
。渠靖明

[59]
研究发现，增强 UV-B辐射后小麦

(Triticum aestivum)幼苗 EMP途径关键酶甘油醛-3-磷
酸脱氢酶 (glyceraldehyde-3-phosphate  dehydrogenase,
GAPDH)表达量下调，而在 He-Ne激光辐射处理后

该酶表达量上调，由此说明 GAPDH在小麦响应

UV-B辐射胁迫及 He-Ne激光修复过程中的 EMP途

径密切相关。遮阴胁迫对于植物中心碳代谢途径影

响较大，例如遮阴处理下樱桃 (Cerasus pseudocerasus)
幼芽 EMP途径效率下降，TCA循环变化较小，而

PPP途径效率上升，且双层遮阴处理的变化显著强

于单层遮阴处理
[60]
。此外，李沪波

[61]
对一个低弱光

耐受性 RGA1 基因水稻突变体 (d1)及其野生型

(WT)和过表达株系进行遮阴胁迫时发现， d1和
WT的糖异生途径均不同程度上调，导致 EMP途径

被抑制，并且 d1的糖异生途径上调幅度大于 WT，
被遮阴大幅抑制的 EMP途径显著影响了 d1的能量

转化，降低了 d1和WT的弱光耐受性。孙冲冲
[62]

在

对拟南芥受除草剂咪唑乙烟酸胁迫后光合作用环

式电子传递链进行研究发现，咪唑乙烟酸对拟南芥

突变体 pgr5 (PGR5途径缺失)光合作用破坏较为严

重，pgr5突变体 EMP途径相关蛋白被显著上调，以

缓解体内 ATP不足的问题；而 TCA循环相关酶的

表达量在 pnsB3突变体 (NDH途径缺失 )中被上调

表达，表明咪唑乙烟酸能通过刺激 TCA循环来产生

更多的有机酸以应对这种胁迫。以上这些研究表

明，中心碳代谢途径在植物响应其他非生物胁迫时

也起到了至关重要的作用。 

2.3    在响应生物胁迫中的作用
 

2.3.1    病原菌胁迫

植物病原菌是造成其生长发育受损的主要生物

胁迫之一，当病原体进入时植物细胞会通过识别受

体 (pattern recognition receptors, PRR)感知与病原体

相关的模式信号从而诱导植物体内的免疫反应
[63]
。

这些模式信号主要包括微生物相关分子模式

(microbe-associated  molecular  patterns,  MAMP)、病原

体 相 关 分 子 模 式 (pathogen-associated  molecular
patterns,  PAMP)和宿主产生的损伤相关分子模式

(damage-associated molecular patterns, DAMP)，碳水化

合物不仅是植物主要的能量来源和其他有机物合

成的基质，还作为 MAMP或 DAMP感知病原体并

促使下游代谢反应的发生增强植物的防御能力
[64]
。

中心碳代谢途径作为联络碳水化合物代谢的桥梁

在植物应答病原体的免疫机制中发挥关键而高效

的作用。相关报道指出，在使用病原体或病原体衍

生的诱发剂处理植物后，EMP、PPP、TCA循环以及

线粒体电子传递和 ATP生物合成相关途径的转录

本均会上调表达，并作为初级代谢途径抵御病原体

的入侵
[65]
；此外，当植物内生真菌与植物细胞竞争

碳水化合物时，真菌和植物细胞内的中心碳代谢途

径均会被调节并分泌相应酶活性的信号以完成二

者的生长发育
[66]
。更有研究发现，感病植株的中心
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碳代谢途径存在差异蛋白的显著富集，这些富集的

差异蛋白通过调节被病原菌感染的植株的能量代

谢和 ROS的产生，启动寄主对病原菌侵染的抗性
[67]
。

Scharte等 [68]
的研究发现烟草疫霉菌 (Phytophthora

nicotianae)在入侵烟草 (Nicotiana tabacum)叶片的初

期感染部位的光合诱导能力受到刺激后产生大量

碳水化合物并且促使 PPP的代谢水平增加，从而产

生较多的 NADPH为防御相关的质外体 ROS的合

成提供底物；因此，中心碳代谢途径对植物应答病

原菌的响应可能是质外体 ROS的产生引起过敏细

胞的死亡，但与未感染的细胞保持密切分离且继续

通过细胞壁完成碳水化合物在细胞间的快速交换

抵御病原体侵入其他细胞。另外，中心碳代谢途径

应答生物胁迫的相关基因也被挖掘；Xiong等 [69]
通

过对拟南芥 PPP中 6-磷酸葡萄糖酸内酯的编码基

因 PGL3 分别进行敲除和转基因，发现缺乏该基因

时不仅会抑制拟南芥的生长改变细胞的氧化还原

状态而且会影响中心碳代谢途径中 NADPH的产生

从而降低对病原菌的抵御，但含 PGL3 基因的转化

植株则恰好相反。 

2.3.2    虫害胁迫

植物对植食性昆虫的防御主要分为直接防御和

间接防御，直接防御又可分为：1)产生有毒次生代

谢物直接杀死昆虫；2)产生防御蛋白降低昆虫消化

能力；3)改变本身营养品质使昆虫无法获得足够的

营养
[70]
。而直接防御过程与中心碳代谢途径密切相

关。 ‘YHY15’抗褐飞虱水稻被褐飞虱 (Nilaparvata
lugens)取食后葡萄糖和果糖含量下降，并促进了

‘YHY15’的 EMP途径，而增强的 EMP途径为莽草

酸途径提供大量起始底物 PEP，说明 ‘YHY15’的抗

性可能依赖于糖酵解－莽草酸途径合成次生代谢

产物
[71]
。潘羽

[72]
通过串联质谱标签技术结合 LC-

MS/MS技术对暗黑鳃金龟 (Holotrichia parallela)幼
虫取食玉米根系前后的差异蛋白质组学进行分析

发现，差异积累蛋白主要聚类在 EMP途径、PPP途

径、果糖和甘露糖代谢等糖类与能量代谢途径，其

中 EMP途径中的关键酶如 PK、磷酸甘油激酶

(phosphoglycerate kinase, PGK)和果糖-1-6-二磷酸醛

缩酶 (fructose 1,6-bisphosphate aldolase, FDA)的积累

量显著上调，而对应的根系中葡萄糖含量也呈下降

趋势，这也暗示玉米根系可通过调节能量代谢改变

营养品质来影响害虫的取食。Hu等 [73]
研究发现，

根结线虫 (Meloidogyne spp.)侵染可以使拟南芥根系

中 PPP途径关键酶 G6PDH酶活性升高，而 G6PDH
功能缺失突变体 g6pd5/6根系内的 G6PDH酶活性

下降明显，同时其 ROS水平、防御相关基因 PRs及
转录因子 WRKYs的表达量明显低于对照材料，表

现出对根结线虫更敏感。以上研究也证明，依赖

G6PDH的 PPP途径能够激活 ROS信号，并且在调节

拟南芥对根结线虫的防御反应中发挥着关键作用。 

3    展望

植物光合作用通过碳同化过程将 CO2 进行固

定生成碳水化合物，呼吸作用又通过中心碳代谢途

径将碳水化合物进行分解和再分配，同时释放出能

量用于植物的生命活动。前人的研究已经发现，中

心碳代谢途径参与植物的种子萌发、籽粒灌浆、能

量储备和其他代谢途径前体物质的形成等过程，以

及其在逆境胁迫下通过植物渗透稳态的平衡、有机

酸的积累、ROS的调控和抗性基因和蛋白质的表达

与合成等增强植物对逆境的耐受程度 (图 2)。然而，

中心碳代谢由 EMP、TCA循环和 PPP 3个途径共同

组成，因此，基于前人研究基础上，如何对逆境胁迫

下的中心碳代谢调控网络的交互作用进行系统性

研究？现阶段，大多数关于中心碳代谢相关途径的

研究是与上游的碳同化过程相关联，那么，中心碳

代谢途径如何激发下游的抗性信号的表达和转导？

植物以碳水化合物为主要的能源物质，寄生于植物

的病原体也会以寄主体内的糖类为能量来源，因

此，中心碳代谢途径在分解代谢碳水化合物时是否

会对病原体所需糖类物质的含量产生影响，在侵染

期间的不同生育时期植物又是如何分配碳水化合

物呢，以及植物在应答其他胁迫时碳水化合物如何

进行分配？

在今后植物中心碳代谢途径的研究中，可以从

以下几个方面开展：1)借助多组学技术 (如基因组

学、转录组学、蛋白质组学、代谢组学、脂质组学以

及糖组学等)的深度融合，精度分析中心碳代谢途

径的调控网络，揭示不同植物物种、不同生育阶段

以及不同胁迫环境下中心碳代谢途径中各代谢物、

酶和基因之间的互作关系及其动态变化规律。2)通
过基因编辑、转基因等技术对中心碳代谢途径中特
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定关键酶基因进行定向修饰、克隆、转化等方法，增

强农作物在水分胁迫下对碳水化合物的合成与贮

藏能力，或优化 TCA循环效率以提升农作物在温度

胁迫下的能量供应和物质转化能力，以培育出适应

不同逆境条件的“超级作物”。3)聚焦中心碳代谢途

径如何参与植物与有益微生物共生体系的建立与

维持，以及在抵御病虫害入侵过程中中心碳代谢产

物如何作为信号分子激活植物免疫系统等前沿问

题，开发基于植物－微生物互作调控机制的新型绿

色农业技术，如生物菌剂、植物源农药的研发与应

用，以提高农作物的养分吸收效率、增强抗病虫能

力，减少化肥和化学农药的使用，实现农业绿色发展。
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图 2   中心碳代谢途径在植物中的作用

Figure 2    The role of central carbon metabolic pathways in plants
 ↑表示正向调控，↓表示负向调控。

 ↑ indicates positive regulation，↓ indicates negative regulation.
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