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外源糖对根区亚低温下山定子根系

糖代谢和抗氧化系统的影响

刘寒宇 1，王 鹏 1，周文杰 2，苏 宏 2，吕德国 1，李丽杰 1*

（1沈阳农业大学园艺学院，沈阳 110866；2辽东学院农学院，辽宁丹东 118000）

摘 要：【目的】中国北方地区早春土壤低温常导致苹果根系受到氧化损伤，进而抑制地上部萌芽等过程，通过外源添

加不同糖溶剂，明确糖类物质在根系活性氧清除减轻根系氧化损伤中的作用。【方法】通过设置对照（CK）、根区亚低温

[（5±0.2 ℃），L]，根区亚低温+蔗糖（LS）、根区亚低温+果糖（LF）和根区亚低温+葡萄糖（LG）5个处理，研究山定子根系

糖代谢和抗氧化系统相关指标的变化。【结果】L处理 48 h后，蔗糖磷酸合成酶（SPS）、蔗糖合成酶（SS）、酸性转化酶

（AI）、中性转化酶（NI）、己糖激酶（HK）和磷酸果糖激酶（PFK）活性均显著升高，蔗糖、葡萄糖和果糖含量显著增加，同

时，超氧化物歧化酶（SOD）、过氧化物酶（POD）、过氧化氢酶（CAT）活性显著提高，抗坏血酸过氧化物酶（APX）和谷胱

甘肽还原酶（GR）活性无显著变化，活性氧（ROS）、丙二醛（MDA）含量和相对电导率显著升高。与L相比，3种外源糖

处理均不同程度提高了山定子根系糖代谢关键酶和抗氧化酶活性，同时促进了根系抗氧化剂含量和糖含量的积累，进

而降低根系ROS和MDA含量及相对电导率。【结论】在促进亚低温下山定子根系糖代谢进程，提高抗氧化水平中，外

源蔗糖的处理效果要好于果糖和葡萄糖。
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Effects of exogenous sugars on root sugar metabolism and antioxidant

system under sub-low root-zone temperature in Malus baccata Borkh.
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(1College of Horticulture, Shenyang Agricultural University, Shenyang 110866, Liaoning, China; 2College of Agriculture, Liaodong Uni-

versity, Dandong 118000, Liaoning, China)

Abstract:【Objective】In the northern region, the ambient temperature rises faster in the early spring

period, and the soil temperature changes are relatively lagging behind, resulting in the roots of Malus

baccata Borkh. often being in sub-low temperature.“Sub-low temperature”refers to a low temperature

that is above 0 ℃ and lower than the optimal temperature for plant growth and development, but it does

not cause plant death. The roots not only anchor the plant and absorb nutrients and water but also sense

changes in the soil environment and transmit adverse signals to aboveground part to regulate plant

growth and development. Currently, most of the researches on plant response to low temperature stress

focus on the aboveground part of the plant, while the root is more sensitive to temperature changes.

1 ℃ change in root zone temperature can cause significant changes in plant growth compared to air tem-

perature. Sugar has an important role in plant metabolism and growth. And, sugar not only serves as

structural material and an energy source but also has signaling functions to regulate the expression of

relevant genes and activities of relevant enzymes. Sugar accumulation is considered as a defense re-
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sponse to various abiotic stresses. When plants are under stress, exogenous sugars can regulate ROS lev-

els, secondary metabolism, gene expression, and interactions among hormones. To explore the physio-

logical roles of different exogenous sugars in regulating the response of M. baccata Borkh. roots to sub-

low temperature, in this study, we used LT treatments with exogenous sucrose, glucose and fructose to

analyze the sugar metabolism and antioxidant systems in the roots of M. baccata Borkh., with a view to

providing theoretical references for the study on low temperature acclimatization of the apple roots.

【Methods】This experiment was carried out at the research base of Shenyang Agricultural University,

and seedlings of M. baccata Borkh. were used as the test material. The seeds were stratified in sand to

promote germination, and thereafter they were sown in cavity trays, and transplanted to 16 cm×16 cm

plastic pots filled with sand for culture when the seedlings grew to 7-8 true leaves, and the Hoagland nu-

trient solution was applied every other day. When the true leaves had grown to 15, the robust seedlings

with no pests and diseases were selected for conducting the experimental treatments. M. baccata Borkh.

seedlings were pre-cultured in an artificial climate chamber with culture conditions set at 20 ℃ (day)/

10 ℃ (night), 14 h of light (300 μmol·m−2 · s−1 light intensity), and 70% relative humidity. In this study,

five treatments were set up: control (CK), sub-low root zone temperature (L, 5 ℃±0.2 ℃), sub-low root

zone temperature + sucrose (LS), sub-low root zone temperature + fructose (LF), and sub-low root zone

temperature + glucose (LG), with 15 seedlings per treatment for three biological replicates. The sugar

solution was applied in a volume of 250 mL. After 48 h treatment period, root samples were collected.

【Results】After 48 h of L treatment, the activities of sucrose phosphate synthase (SPS), sucrose syn-

thase (SS), acid invertase (AI), neutral invertase (NI), hexokinase (HK) and phosphofructokinase (PFK)

were significantly elevated, and the contents of sucrose, glucose, and fructose significantly increased,

while the activities of superoxide dismutase (SOD), peroxidase (POD) and catalase (CAT) significantly

increased, and ascorbate peroxidase (APX) and glutathione reductase (GR) activities were not signifi-

cantly changed. The contents of GSH, DHA and GSSG significantly increased, the ratio of AsA/DHA

significantly decreased, and the GSH/GSSG ratio was not significantly changed. Reactive oxygen spe-

cies (ROS) level, malondialdehyde (MDA) contents and relative conductivity significantly increased.

Compared with L treatment, all three exogenous sugar treatments increased the activities of key en-

zymes of sugar metabolism and antioxidant system in the roots of M. baccata Borkh. to varying de-

grees, simultaniously promoting the accumulation of antioxidant contents (AsA and GSH) and sugar

contents in the roots under sub-low root zone temperature, which in turn reduced the ROS level, MDA

contents and relative conductivity of the roots. The exogenous sucrose treatment was better than fruc-

tose and glucose treatments in alleviating the oxidative damage in M. baccata Borkh. roots under sub-

low root zone temperature.【Conclusion】This study provides new insights into the regulation of sugar

in the roots of M. baccata Borkh. in response to the L treatment. Sub-low root zone temperature for 48 h

increased ROS level, MDA contents and relative conductivity in the roots of M. baccata Borkh., lead-

ing to membrane lipid peroxidation in the roots. Exogenous addition of sucrose could alleviate the oxi-

dative damage induced by reactive oxygen species in the roots by regulating the sugar metabolism and

antioxidant system, and its effect was significantly better than that with glucose and fructose treatment

and it may have the function of signaling molecules. The results of this study provide a scientific foun-

dation for regulating root function in apple cultivation in cold climates.
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在中国北方冷凉气候区，早春气温变化剧烈，昼

夜温差大，由于土壤比热容远高于空气，导致土温上

升明显滞后于气温，使苹果根系通常处于亚低温

下。亚低温是指0 ℃以上但低于植株生长发育的最

适温度，影响植株的正常生长发育但不会使植株致

死的温度[1]。根区亚低温会导致苹果根系生理功能

紊乱和生长发育滞后，对地上部的生命活动影响显

著。根系是植物吸收水分和养分的主要器官，且其

对低温的响应要比地上部更敏感[2-3]。大量研究已发

现，根区低温能够直接影响根系发育、水分和矿质元

素的吸收、抗氧化系统和碳氮代谢等生理过程，同时

影响地上部光合作用，进而抑制整个植株的生

长[4]。苹果根系生长最适宜的土壤温度为15~24 ℃，

当土温在 3~4 ℃时新根开始生长[5]。当土温为 5 ℃

时，根系处于亚低温胁迫下，导致其氧化还原状态、

相关基因的表达、渗透物质代谢以及生长状态等多

方面的改变[6]。

糖在调节植物生理代谢与生长发育中具有重要

作用。研究表明，葡萄糖预处理会诱导叶片酸性转

化酶（AI）、中性转化酶（NI）、可溶性总糖、葡萄糖和

果糖含量增加，保护黄瓜幼苗免受脱水胁迫伤

害[7]。盐胁迫下外源葡萄糖和果糖预处理可以提高

小黑麦叶片磷酸果糖激酶（PFK）和己糖激酶（HK）

活性，这表明外源糖可通过影响糖代谢，减轻盐胁迫

对小黑麦的伤害[8]。植物中的蔗糖磷酸合成酶可以

促进蔗糖合成，中性转化酶和酸性转化酶将部分蔗

糖分解产生葡萄糖和果糖，蔗糖合成酶催化蔗糖可

逆转化为葡萄糖和果糖。外源糖可调节植物细胞内

碳水化合物代谢相关酶活性及基因表达，进而影响

碳水化合物含量[9]。外源葡萄糖与果糖处理可显著

提高红地球葡萄试管苗叶片蔗糖合成酶（SS）、蔗糖

磷酸合成酶（SPS）等酶活性，导致蔗糖含量增加，叶

片的蔗糖供应能力也随之提高，从而促进植株的生

长[10]。外源蔗糖处理可显著提高大豆根系 SPS、AI

及NI活性，促进植株内积累蔗糖和果糖，进而提高

大豆的抗性，缓解低磷胁迫对大豆的损伤[11]。

糖类物质的增加可调节细胞渗透压、保护生物

膜系统、加快糖代谢产生更多能量和ATP。此外，糖

被认为是调节氧化胁迫的重要化合物[12]。外源糖处

理可以通过调节抗氧化酶活性，清除过量活性氧

（ROS），从而提高细胞膜的稳定性，缓解逆境胁

迫[13-14]。在根区亚低温胁迫下，外源蔗糖处理能够提

高山定子幼苗根系抗氧化酶（CAT、POD、SOD 和

APX）活性，减少植株ROS的积累量[15]。在拟南芥中

蔗糖处理可以消除长时间黑暗中的活性氧应激，提

高植株的耐缺氧能力[16]。小分子可溶性糖与其代谢

途径相关酶被广泛认为与氧化应激和活性氧信号转

导有关，内源性糖为还原型谷胱甘肽（GSH）的产生

创造还原能力，有助于清除过氧化氢（H2O2）[17]。研

究发现葡萄糖和蔗糖可通过磷酸戊糖途径为抗坏血

酸-谷胱甘肽（AsA­GSH）循环提供还原力，有效提高

AsA和GSH的再生效率[18]。同时较高浓度的可溶性

糖可以作为活性氧的清除剂。三氯蔗糖可以作为拟

南芥羟自由基的清除剂，通过与羟自由基的非酶促

反应清除ROS，促进细胞ROS动态平衡[19]。

山定子作为苹果常用砧木，其根系在中国北方

冷凉地区早春时期常处于亚低温状态下，易遭受氧

化胁迫损伤[20]。为探索不同外源糖处理在调节山定

子根系响应亚低温中的生理作用，笔者在本研究中

通过外源添加蔗糖、葡萄糖和果糖，研究根区亚低温

下不同外源糖对山定子幼苗根系抗氧化系统及糖代

谢的影响，探讨不同外源糖对根区亚低温下山定子

根系生理功能的调节作用，以期为苹果根系低温适

应性调控研究提供理论参考。

1 材料和方法

1.1 试验材料与处理

本试验在沈阳农业大学果树科研基地进行，试

材采用山定子（Malus baccata Borkh.）实生幼苗。种

子层积发芽后点播于穴盘中，待幼苗生长有 7~8片

真叶时移栽到规格为 16 cm × 16 cm营养钵中进行

沙培培养，每隔 1 d浇灌 1次Hoagland营养液，基于

前期预试验发现，土施90 mmol·L-1的蔗糖溶剂效果

最好，为保证3种糖提供相同的能量（即相同碳分子

含量），葡萄糖与果糖的浓度设置为 180 mmol ·L-1。

当山定子实生幼苗真叶长至 15 片时，选取长势一

致、无病虫害的健壮幼苗进行试验处理（表1）。

1.2 葡萄糖、果糖和蔗糖含量测定

山定子根系蔗糖、葡萄糖、果糖含量采用液相色

谱仪进行测定[21]。糖含量测定使用高效液相色谱仪

型号为AngiLent -1260，示差折光检测器为RID检测

器，进样量10 μL，柱温80 ℃，流动相超纯水。

山定子幼苗在人工气候室中进行预培养，培养

温度设定为 20 ℃（昼）/10 ℃（夜），光照 14 h，湿度

刘寒宇，等：外源糖对根区亚低温下山定子根系糖代谢和抗氧化系统的影响 1457
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70%。预培养2 d后进行根区亚低温处理，将幼苗放

进恒温低温槽中，使根部处于（5±0.2）℃条件下。

采用灌根方式进行糖处理，每钵浇灌溶液体积

约为250 mL。试材预培养1 d后分别浇灌不同糖溶

剂，并在24 h后放入低温槽中进行根区亚低温处理，

具体参考永辉等[20]的处理方法。

处理48 h时取样，3次生物学重复，每次重复为5

株。根系取样：用自来水将根系表面土壤冲洗干净，

吸水纸擦干，剪取山定子幼苗根部的白色细根，用锡

纸包好后于液氮中速冻，保存在-80 ℃冰箱备用。

1.3 糖代谢相关酶活性测定

蔗糖代谢关键酶酶液的提取方法与测定方法：

称取0.2 g山定子幼苗根系样品，加入3 mL Hepes缓

冲液，旋涡混匀后 4 ℃过夜，次日于 13 000 r ·min-1、

4 ℃下离心10 min[22]。

己糖激酶（HK）、磷酸果糖激酶（PFK）活性采用

江苏酶免实业有限公司生产的ELISA检测试剂盒进

行测定，测定方法参照各试剂盒的说明书。

1.4 活性氧含量、丙二醛含量及抗氧化酶活性测定

H2O2含量测定：称取 0.06 g山定子幼苗根系样

品，加入2 mL的TCA溶液，于10 000 r·min-1、4 ℃下

离心10 min，取1 mL上清液，加入0.1 mL 20% TiCl4溶

液、0.2 mL浓氨水，于5000 r·min-1、25℃下离心10 min，

沉淀用3 mL硫酸溶解，在A410下测定吸光值[23]。

超氧自由基（O2
.-）测定方法：参照 FAROOQ M

A[24]的试验方法并稍作改动，称取山定子根系0.1 g，

加入 2 mL 50 mmol · L- 1 的 Kpp（pH7.8），室温振荡

20 min，于1000 r·min-1、25 ℃下离心10 min，取上清

液，二次离心，加入0.9 mL Kpp与0.1 mL盐酸羟胺，

充分混匀，25 ℃反应20 min，然后依次加入1 mL对

氨基苯磺酸与 1 mL α-萘胺，25 ℃反应 20 min，在

A530下测定吸光值。

丙二醛含量测定采用硫代巴比妥酸比色法[25]。

抗氧化酶液提取方法[26]：稍作改动，称取0.075 g

样品，加入 0.075 g 交联聚乙烯吡咯烷酮（pvpp）与

1.5 mL 100 mmol · L- 1 磷酸钾缓冲液（pH 7.8）（含

0.5%聚乙二醇对异辛基苯基），漩涡混匀，4 ℃过夜，

于8000 r·min-1、4 ℃下离心35 min，取上清液，即酶液。

SOD活性用硝基蓝四唑（NBT）法测定[27]；POD

活性采用愈创木酚法测定[28]；CAT活性的测定：抗氧

化酶提取液0.1 mL，加入1 mL 50 mmol·L-1 Tirs-HCl

溶液、0.2 mL 200 mmol · L-1过氧化氢溶液与 1.7 mL

H2O在A240下，读 3 min，每 30 s读一次数[29]；APX活

性测定方法：抗氧化酶提取液 0.05 mL，分别加入

0.1 mL 0.5 mol · L-1 Kpp缓冲液、0.1 mL 2 mmol · L-1

AsA溶液、0.1 mL过氧化氢溶液和 0.65 mL H2O，在

A290的条件下测定5 min吸光值[30]；GR活性测定：抗氧

化酶提取液0.05 mL，分别加入0.55 mL H2O、0.1 mL

1 mol·L-1 Hepes溶液、0.1 mL 5 mmol·L-1 EDTA溶液、

0.1 mL 1 mmol·L-1 NADPH溶液和0.1 mL 5 mmol·L-1

GSSG溶液，在 25 ℃下反应 5 min，在A340条件下测

定5 min吸光值[31]。

1.5 抗氧化物含量测定

AsA、DHA、GSH和GSSG含量测定参考方法：

称取0.2 g根系粉末加入2 mL 5%的TCA进行提取，

于13 000 r·min-1、4 ℃下离心15 min，取上清液用于

测定[32-33]。

1.6 数据统计与分析

使用Excel 2019软件对试验数据进行梳理分析

和作图，使用SPSS Statistics 22.0 软件对数据进行差

异显著性检验（p＜0.05）、统计分析、单因素方差分

析（ANOVA）及多重比较（Duncan法）。

2 结果与分析

2.1 外源糖对根区亚低温下山定子根系糖代谢的

影响

2.1.1 外源糖对根区亚低温下山定子根系糖含量的

影响 如图 1所示，与CK相比，L处理下根系可溶

表 1 试验设置

Table 1 Design of the experiment

处理组合

Treatment combination

对照 Control

根区亚低温 Sub-low root zone temperature

根区亚低温+蔗糖 Sub-low root zone temperature+sucrose

根区亚低温+果糖 Sub-low root zone temperature+fructose

根区亚低温+葡萄糖 Sub-low root zone temperature+glucose

处理缩写

Treatment abbreviation

CK

L

LS

LF

LG

处理试剂

Treatment reagent

蒸馏水H2O

蒸馏水H2O

蔗糖Sucrose

果糖Fructose

葡萄糖Glucose

浓度

Concentration/（mmol·L-1）

90

180

180
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性糖、蔗糖、葡萄糖和果糖含量显著升高。与L处理

相比，施用外源糖不同程度提高了可溶性糖、蔗糖、

葡萄糖和果糖含量，LG处理的可溶性糖和葡萄糖含

量显著高于其他两种糖处理；蔗糖含量在LF和LS

与LS和LG处理之间无显著差异；果糖含量在LF和

LG处理之间无显著差异，且LS处理的果糖含量显

著低于LF、LG处理。

2.1.2 外源糖对根区亚低温下根系糖代谢相关酶活

不同小写字母表示不同处理差异显著（p＜0.05）。下同。

Different small letters indicate significant difference between different treatments (p＜0.05). The same below.

图 1 外源糖对根区亚低温下根系糖组分含量的影响

Fig. 1 Effects of exogenous sugars on the content of sugar components in sub-low root zone temperature
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性的影响 SPS催化尿苷二磷酸葡萄糖和6-磷酸果

糖产生磷酸蔗糖，再发生脱磷酸反应生成蔗糖和磷

酸；SS催化尿苷二磷酸葡萄糖和果糖产生蔗糖和尿

苷二磷酸，反应可逆。如图 2 所示，L 处理后根系

SPS活性和 SS活性（合成方向）均显著升高。与L

处理相比，LF、LS、LG 处理下 SPS 活性和 SS 活性

（合成方向）均显著提高，SPS 活性分别提高了

47.51%、56.09%和51.60%，但各处理间无显著差异；

SS活性（合成方向）分别提高了 22.51%、33.36%和

23.26%，其中LS处理下 SS活性显著高于LF和LG

处理。

酸性转化酶、中性转化酶能将蔗糖水解成葡萄

图 2 外源糖对根区亚低温下根系 SPS 和 SS（合成方向）活性的影响

Fig. 2 Effects of exogenous sugars on the SPS and SS (synthesis direction) activities of sub-low root zone temperature
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糖和果糖。SS催化蔗糖和尿苷二磷酸产生尿苷二

磷酸葡萄糖和果糖，反应可逆。如图3所示，L处理

后根系AI、NI和SS活性（分解方向）显著升高。与L

处理相比，LF、LS和LG处理均显著提高了AI、NI和

SS 活性（分解方向），其中 AI 活性分别提高了

33.82%、42.64%和 34.94%，AI 活性在 LF、LS 和 LG

处理之间无显著变化；NI活性分别提高了 35.52%、

93.30%和 38.33%，LS处理的NI活性显著高于LF、

LG处理；SS活性（分解方向）分别提高了 28.02%、

48.16%和 40.58%，SS活性（分解方向）在LS和LG、

LF和LG处理之间无显著差异。

如图4所示，L处理后根系HK、PFK活性显著升

高。与L处理相比，LF、LS和LG处理均显著提高了

HK、PFK 活性，其中 HK 活性分别提高了 21.28%、

21.36%和 25.04%，且 HK 活性在 LF、LS 和 LG 处理

之间无显著变化；PFK 活性分别提高了 26.71%、

35.83%和17.83%，且LF与LS处理之间无显著差异。

2.2 外源糖对根区亚低温下山定子根系抗氧化系

统的影响

2.2.1 外源糖对根区亚低温下山定子根系丙二醛含

量、相对电导率和活性氧含量的影响 如图5所示，

L处理根系MDA含量与相对电导率显著提高。与L

处理相比，LF、LS、LG处理MDA含量与相对电导率

显著降低，MDA 含量分别降低 15.12%、20.41%和

16.99%，LS处理的MDA含量要显著低于其他两种

糖处理；相对电导率分别降低了 23.15%、36.05%和

27.82%，其中相对电导率在LS和LG、LF和LG处理

图 3 外源糖对根区亚低温下根系 AI、NI 和 SS

（分解方向）活性的影响

Fig. 3 Effects of exogenous sugars on AI, NI and SS

(decomposition direction) activities of sub-low root zone

temperature
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图 4 外源糖对根区亚低温下根系己糖激酶和磷酸果糖

激酶活性的影响

Fig. 4 Effects of exogenous sugars on the activities of

hexokinase and phosphofructokinase in sub-low root zone

temperature
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图 6 外源糖对根区亚低温下根系活性氧含量的影响

Fig. 6 Effects of exogenous sugars on the content of reactive oxygen species in sub-low root zone temperature
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图 5 外源糖对根区亚低温下根系丙二醛含量与相对电导率的影响

Fig. 5 Effects of exogenous sugars on malondialdehyde content and relative conductivity in sub-low root zone temperature

之间无显著差异。

如图 6所示，与CK相比，L处理根系O2
·-、H2O2

含量显著增加。与 L 处理相比，LF、LS、LG 处理

O2
·- 、H2O2 含量显著降低，O2

·- 含量分别降低了

13.98%、22.47%和16.05%，O2
·-在LS和LG、LF和LG

处理之间无显著差异 ；H2O2 含量分别降低了

10.83%、15.19%和11.96%，LS处理的H2O2含量显著

低于LF、LG处理。

2.2.2 外源糖对根区亚低温下山定子根系抗氧化酶

活性的影响 如图 7 所示，L 处理诱导根系 SOD、

POD、CAT活性显著升高。与L处理相比，LF、LS、

LG处理根系 SOD、POD、CAT活性显著升高，SOD

活性分别升高了 12.19%、23.28%和 15.12%；POD

活性分别升高了 15.30%、28.14%和 19.51%；CAT

活性分别升高了 26.12%、29.92%和 25.57%，LS 处

理的酶活性显著高于其他两种糖的处理。

APX 属于过氧化物酶家族，通过催化 H2O2的

还原来维持细胞中的氧化还原平衡。GR 催化

GSSG 还原生成 GSH，维持植物体内的 GSH 含量

和 GSH 库的氧化还原状态，并清除 ROS。如图 8

所示，与 CK 相比，L 处理后根系 APX 活性无显著

变化，GR 活性有所下降但变化不显著。与 L 处

理相比，不同糖处理后 APX 和 GR 活性均显著提

高 ，APX 活 性 分 别 提 高 了 30.50% 、44.65% 和

39.95% ，GR 活性分别提高了 37.15%、49.31%和

41.92%。山定子根系 APX、GR 活性从高到低依

次是 LS＞LG＞LF。

2.2.3 外源糖对根区亚低温下山定子根系抗氧化剂

含量的影响 在AsA-GSH循环中，AsA和GSH 也

参与了 ROS 解毒过程，低温胁迫严重影响了植物

氧化还原平衡，导致 DHA 和 GSSG 的过度积累。

如图 9所示，L处理的AsA含量无显著变化，DHA、

GSH和GSSG含量显著升高，AsA/DHA显著降低，

GSH/GSSG 无显著变化；与 L 处理相比，不同糖处
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理后，AsA 与 DHA 含量显著增加，AsA/DHA 显著

升高，且在LF、LS、LG处理之间无显著变化；GSH

含量显著升高，GSSG含量显著降低，GSH/GSSG显

著升高，且 LS 处理的 GSH/GSSG 显著高于 LF 和

LG处理。

3 讨 论

糖是光合、呼吸作用的底物，能为植物的生长发

育提供碳骨架和能量，也能增强植株的抗逆性 [34]。

逆境胁迫会诱导植物积累不同可溶性糖（如蔗糖、葡

萄糖、果糖和海藻糖）和多元醇（如水杨醇、甘露醇和

山梨醇）[35]。蔗糖代谢与植物低温适应性密切相

关[36]。研究表明，低温胁迫会导致麻疯树幼苗 SPS

和转化酶活性升高，可溶性糖含量增加[37]。蔗糖、葡

萄糖和果糖等可溶性糖可作为渗透分子和信号分

子，参与植物对环境胁迫的响应[38]。在本试验中，根

图 7 外源糖对根区亚低温下根系超氧化物歧化酶、过氧化物酶和过氧化氢酶活性的影响

Fig. 7 Effects of exogenous sugars on the activities of superoxide dismutase, peroxidase and catalase in sub-low root zone

temperature

图 8 外源糖对根区亚低温下根系抗坏血酸过氧化酶和谷胱甘肽还原酶活性的影响

Fig. 8 Effects of exogenous sugars on the activities of ascorbate peroxidase and glutathione reductase in sub-low root zone

temperature
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区亚低温显著提高了根系中蔗糖代谢酶SPS、SS（合

成和分解方向）和AI活性，促进根系中蔗糖、葡萄糖

和果糖积累量增加，这与前人的研究结果相一

致[39]。而在低温下可溶性糖的积累可提高细胞的渗

透调节能力，在根系响应低温逆境时起到积极作

用[40]。在本试验中，根区亚低温处理下山定子根系

HK和PFK活性显著升高，这有利于将己糖磷酸化，

诱导糖信号，产生更多能量，可为糖的合成代谢提供

足够的还原力和能量[41]。

糖类作为安全无毒的天然物质，在生产中可应

用于增强园艺作物抗低温能力、提高作物品质与产

量等方面[42]。植物对不同糖及不同糖浓度所产生的

响应不同。研究表明，外源葡萄糖处理会诱导叶片

AI、NI活性及可溶性总糖、葡萄糖和果糖含量提高，

保护黄瓜幼苗免受脱水胁迫伤害[6]。外源蔗糖显著

提高了叶用莴苣中可溶性糖、蔗糖含量，提高了SS、

SPS 活性，并随着生长时间的延长而逐渐提高 [43]。

在本试验中，根区亚低温下添加蔗糖、葡萄糖和果糖

均能使山定子幼苗根系中可溶性糖含量升高，且与

SS、SPS、AI和NI活性的增强相对应。同时，根系中

O2
·-、H2O2、MDA含量和相对电导率降低，说明外源糖

处理在一定程度上可激活糖代谢酶，促进可溶性糖

积累，从而降低ROS含量，缓解脂质过氧化，保护山

定子幼苗免受低温胁迫损伤。

图 9 外源糖对根区亚低温下山定子根系抗氧化物质含量的影响

Fig. 9 Effects of exogenous sugars on the content of antioxidant substances in sub-low root zone temperature
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ROS的过量积累导致细胞膜脂质过氧化，表现

为MDA含量的增加[44-45]。在本试验中，根区亚低温

引起山定子根系O2
·-和H2O2的积累与相对电导率的

提高，ROS含量升高加剧根系膜脂过氧化，表现为

MDA积累，同时由于应激反应，SOD、POD和CAT活

性在短期亚低温下升高，但笔者课题组前期研究发

现，长时间的根区亚低温会抑制抗氧化酶活性。

APX和GR作为AsA-GSH循环中重要的酶，主要通

过参与AsA和GSH再生以及维持AsA-GSH循环来

清除ROS[46-47]。外源糖通过诱导保护性酶活性升高

成为其有效缓解逆境胁迫的重要机制之一[48]。本研

究结果表明，外源添加果糖、蔗糖、葡萄糖可以提高

山定子幼苗根系中 SOD、POD、CAT、APX和GR活

性，与AsA、GSH抗氧化剂、糖组分含量，AsA/DHA

和GSH/GSSG水平升高的趋势相一致。抗氧化酶活

性、抗氧化剂和糖组分含量的升高导致 O2
·-、H2O2、

MDA含量和相对电导率降低。说明外源糖处理导

致根区亚低温下山定子幼苗根系中蔗糖等含量升

高，维持较高的AsA/DHA和GSH/GSSG，使AsA和

GSH 能够在低温胁迫下 AsA-GSH 循环中发挥作

用，同时诱导抗氧化酶清除ROS，进而减轻根系的

氧化损伤。

不同园艺作物在不同低温条件下所适宜的糖种

类和糖浓度存在差异。在本研究中，外源添加蔗糖、

果糖、葡萄糖均可通过促进糖代谢，积累可溶性糖等

渗透物质，调节抗氧化系统，减轻根系活性氧诱导的

氧化损伤，进而提高山定子幼苗对根区亚低温胁迫

的耐受性。且 3种糖处理中蔗糖的处理效果最好，

分析原因可能是：糖作为碳源为植物提供能量来源，

蔗糖较葡萄糖能更好地调节基质（培养基）的渗透

压；蔗糖也是一种重要的信号物质，参与调控植物的

多种生理过程[42]；研究表明，蔗糖对氧化胁迫的保护

作用是由于其信号转导作用，从而完成对ROS的清

除[49]。此外，蔗糖可通过转化酶或蔗糖合成酶分解

成己糖进一步参与调节相关生理代谢。研究结果可

为从糖调控角度改良苹果低温抗性提供理论参考，

对冷凉气候区苹果生产中糖的施用具有指导意义。

4 结 论

根区亚低温处理 48 h 会诱导山定子根系 SS、

SPS等糖代谢关键酶活性升高，糖含量增加，SOD、

POD等抗氧化酶活性和AsA、GSH等抗氧化物含量

升高，同时山定子根系中ROS、MDA含量和相对电

导率升高，导致根系膜脂过氧化程度加剧。外源添

加果糖、蔗糖、葡萄糖可通过调节糖代谢、抗氧化系

统减轻根系氧化损伤，且外源蔗糖处理对根区亚低

温胁迫下山定子幼苗的氧化损伤缓解效果要好于果

糖和葡萄糖处理。
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