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摘  要：山梨醇作为一种重要的植物内源物质，广泛参与调控植株防御反应和形态发育相关的多种生物学过程，

应对各种环境胁迫的应激反应，因此山梨醇使植株获得抗性的研究受到广泛关注。本文综述了近年来山梨醇在植株抗

逆性研究中取得的进展，包括植物在遭受环境胁迫时植株体内山梨醇含量的变化，以及外源山梨醇在促进植株对营养

元素的吸收和提高愈伤组织诱导率等方面的应用研究，提出了当前山梨醇研究中存在的问题，并对山梨醇提高植株抗

逆性在我国高产优质高效农业发展中所起的作用进行了展望。 
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山梨醇(sorbitol)是一种用途广泛的化工原料，在日

化、食品、医药等行业作用显著。随着社会经济的飞速

发展，其应用范围不断扩展，农用研究作为新兴领域值

得关注。山梨醇是许多蔷薇科植物中光合作用的主要

产物，不仅在蔷薇科植物自身生长发育中具有重要作

用，而且与生物和非生物逆境下的抗性密切相关，因此

对植物中的山梨醇开展研究具有重要意义[1-2]。 

近年来，中国耕地数量持续减少，2×107 hm2盐

碱荒地尚待开发；我国淡水资源短缺，每年因干旱粮

食减产达 1×107 ~ 1.5×107 t。这无疑给中国的粮食生

产提出了严峻的挑战[3-4]。大量研究表明，当植物遭

遇逆境时山梨醇可作为小分子渗透物质在植株体内

积累，山梨醇对提高植物抗旱、抗盐碱、抵御低温、

抗火疫病、清除活性氧等能力具有重要作用。此外，

外源性山梨醇的应用对提高植物的抗逆性也有重要的

作用，如提高植物的抗旱性[5]、耐盐性[6]、耐寒性[7]、

促进养分吸收[8-9]，改善植物品质[10]，提高愈伤组织

诱导率[11]等作用。 

1  山梨醇与植物抗逆性研究 

1.1  植物对非生物胁迫的响应 

常见的非生物胁迫因子有盐害、干旱、高/低温、

重金属污染等[12]。大量研究表明，植物在各种非生

物胁迫下，会积累大量小分子有机物质来调节细胞内

渗透压，维持蛋白质的稳定，从而减少逆境对植物造

成的伤害[13-16]。渗透势的减小是由于细胞内可溶性糖

积累的结果，这种渗透势的调节对植物的生存是非常

关键的[17]。山梨醇与植物对多种非生物胁迫的抗逆

性反应有着十分密切的联系[18]。山梨醇能在叶绿体

和细胞基质中合成和分解。在细胞基质中，通过山梨

醇磷酸脱氢酶合成的山梨醇将被用于韧皮部的承载，

并从源器官转移到库器官；其功能主要用来维持山

梨醇在叶绿体和细胞基质中的浓度。山梨醇含有多个

羟基，亲水能力强，能有效维持细胞膨压，进而有效

抵抗环境胁迫下的渗透脱水。非生物胁迫下诱导山

梨醇的积累，也证实了山梨醇作为一种渗透调节物质

帮助植株维持不利生长条件下的渗透平衡[19]。有研

究表明非生物胁迫引起的细胞渗透压的变化提高了

醛糖还原酶转录的能力，使其 mRNA 和蛋白质含量

升高，进而导致山梨醇的积累[20]。 

植物体内山梨醇含量与植物环境耐受性的潜在

关系已有报道。部分研究表明，苹果[21]、车前草[22]

等植物在遇到逆境胁迫时，也会在体内大量积累山梨

醇，其和甘露醇一样作为一种小分子渗透调节物质来

缓解逆境胁迫对植物的伤害[23]。 

1.2  山梨醇对植物抗旱性的影响 

据统计干旱导致作物减产达 50% ~ 73%[24-26]。干

旱胁迫下，植物经历氧化刺激诱导活性氧的产生(过氧
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化物、羟基自由基、过氧化氢等)来反映干旱强度[27]。

植物已经发展了几种自适应策略，以应对环境胁迫[28]。

但这种适应策略需要经历一定的过程[29]。在这个过

程中，植物减少细胞渗透势，合成一些有助于细胞保

持水合状态的低分子量化合物，如山梨醇、甘露醇等，

维持细胞内的膨压，抵抗干旱和细胞脱水[30-31]；另一

方面，植物也会通过提高抗氧化酶的活性来适应干旱

环境。 

国内外学者通过水分胁迫试验对植物体内山梨

醇含量的变化进行了研究。山梨醇可能有助于植物脱

水耐性[32]。Ranney 等[33]分析了水分胁迫下樱桃树叶

片内可溶性碳水化合物的含量，其中山梨醇的浓度最

高，结果表明总可溶性碳水化合物的增加主要是由于

山梨醇的增加导致的。后期对山杏的研究也证实了这

一点[34]。Wang 和 Stutte[35]利用温室盆栽 2 年生苹果

树(Jonathan)进行试验，测定了不同水分胁迫下成熟

叶片中可溶性糖的含量，表明山梨醇浓度会随着胁迫

的发展而升高。后来学者 Jie等[36]利用温室盆栽 1年

生苹果树(Malus domestica Borkh)进行试验，发现干

旱胁迫不仅影响植株对氮、磷的吸收且叶片内的山梨

醇长时间维持一个较高的浓度水平。这表明山梨醇含

量是与果树抗旱性密切相关的生理指标。Kobashi等[37]

认为水分胁迫下赤霉素(ABA)加速糖类物质的积累

是由激活山梨醇代谢开始的。在水分胁迫下，桃树体

内山梨醇代谢发生改变，首先是茎尖(库器官)内山梨

醇脱氢酶(降解山梨醇的酶)活性降低，从而茎尖中山

梨醇的降解量减少，进而引起茎尖内山梨醇积累使库

强降低，导致从成熟叶片中输送的山梨醇量减少，最

终成熟叶片中山梨醇积累，使山梨醇-6-磷酸脱氢酶

(合成山梨醇的酶)的活性下降[38]。其他试验也观察到

了同样的现象[39]。且水分胁迫抑制了山梨醇和葡萄

糖向淀粉的转化，表明山梨醇是衡量水分胁迫后溶质

变化的有效指标[40]。山梨醇转运蛋白(SOT)是山梨醇

运转的重要载体，研究表明，SOT 也参与了植物胁

迫响应进程，如干旱胁迫时苹果根、韧皮部及叶片等

源器官内山梨醇含量上升，同时 MdSOT3和 MdSOT5

在上述部位的表达量也显著上升[41]。也有报道认为，

环境胁迫下山梨醇含量的增加是因为 S6PDH基因在

逆境条件下的表达量升高，从而促进了山梨醇的合

成，其他几个试验也观察到了同样的现象 [42-44]。

Alcobendas等[45]研究结果表明，和充分灌溉相比，调

亏灌溉桃树果实中含有更多的山梨醇，与Dietrich等[46]

研究未灌溉果树的水果汁中山梨醇含量增加结果相

符。张钊[47]分析了苹果树在短期干旱胁迫下山梨醇

含量变化，结果表明干旱胁迫下山梨醇合成的增加改

变了苹果树叶片中的糖平衡，引起了糖代谢模式的改

变，以适应苹果树叶片中碳流的改变和植物存活对碳

的需要；为进一步探明山梨醇在苹果树抗旱性中的作

用，该研究分析了山梨醇合成受抑制的基因，发现山

梨醇不仅作为渗透调节剂调控着叶片的水势和保水

力，影响植物抗旱性，同时山梨醇也调控着植物叶片

气孔保卫细胞的开张度，山梨醇合成的降低使干旱条

件下保卫细胞的开张度较大，增加了水分散失。这些

研究表明山梨醇在因水分胁迫而引起的渗透调节中

可能起主要作用，从而提高了抗性[48-49]。有证据表明，

外源山梨醇的施加能增强植株的耐旱性。孟艳玲等[5]

测定了干旱胁迫下，外源喷施一定浓度的山梨醇后平

邑甜茶生理生化指标的变化，结果表明叶片喷施山梨

醇可以改善受胁迫植株的光合状况，减缓叶片水势下

降，减少新梢生长受抑，提高植株耐旱性。因此，缺

水胁迫下山梨醇(内源与外源)有助于植物生长。另有

试验表明，山梨醇亦可加强哺乳动物细胞对干燥过程

的耐受力[50]。 

1.3  山梨醇对植物耐盐性的影响 

盐胁迫是目前限制农业生产的主要非生物因素

之一。盐分通过渗透胁迫和离子平衡的破坏影响植物

的性能，从而导致代谢紊乱，生物量下降，影响植物

体正常的生长发育[51-52]。其对渗透压的影响主要是增

加体内过氧化氢(H2O2)等活性氧的含量，破坏大分子

如脂类、蛋白质和核酸的结构[53-54]。山梨醇已被证实

参与应对盐胁迫的响应。 

将 6-磷酸山梨醇脱氢酶基因(gutD)导入植物，

S6PDH 的表达可使转基因植株产生山梨醇 [55-56]；

Gao等[57]利用农杆菌介导叶盘转化法将 S6PDH 基因 

cDNA 导入柿中，获得了耐盐能力明显提高的转基

因植株，且在一定范围内转基因植株内的山梨醇的含

量同抗胁迫能力呈正相关。陈述[58]将 gutD 基因转

入毛白杨植株中，与对照相比，转基因植株耐盐性明

显提高，转基因植株能够在 150 mmol/L NaCl 胁迫

下存活生长，而对照只能在 75 mmol/L NaCl 胁迫下

存活。这些结果均表明山梨醇与植物的耐盐能力有

关。王慧中和黄大年[59]及刘俊君等[60]的研究也得出

了类似的结果。此时山梨醇含量的增加是因为 gutD 

基因在逆境条件下的表达升高，从而促进山梨醇的积

累。他们认为胞液间的不平衡引起了山梨醇的积累，

而山梨醇的积累又促进了植物的光合作用，进而提高

植物耐盐性。这种效应在其他植物上的效果也很显

著。在盐胁迫下，番茄叶片中醛糖还原酶活性和山梨
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醇含量升高可使植株抗盐性提高[61]。Pommerrenig等[62]

分析盐胁迫下大车前植物叶片中山梨醇和蔗糖的含

量，发现在维管束富集的组织和叶片的韧皮部汁液中

都检测到了山梨醇的积累，而叶片中蔗糖的含量则很

少；NaCl 处理的试验也发现，在韧皮部汁液中山梨

醇/蔗糖的比值增加，这表明山梨醇是响应盐胁迫十分

敏感的渗透调节物质。因此推测盐胁迫下山梨醇的合

成能增强植物抵抗盐胁迫的能力。杨洪兵和杨世平[63]

研究发现适当浓度的山梨醇处理可显著促进盐胁迫

下荞麦种子萌发及幼苗生长，增加幼苗根系活力，改

善盐胁迫下荞麦幼苗的生理特性[64]，与赵京刚和张

苍梅[65]研究结果相似。汪鑫[66]研究结果表明，盐胁

迫下一定浓度的山梨醇-硼酸复合物能减轻胁迫条件

小麦幼苗对水吸收的抑制作用，显著提高超氧化物歧

化酶(SOD)的活性和降低丙二醛(MDA)的含量，并参

与多种代谢调节，从而提高耐盐性，减轻盐胁迫下对

小麦幼苗生长发育的影响。杨艳华等[6]研究表明外源

喷施一定浓度的山梨醇对两优培九和武运粳 7 号抵

抗盐胁迫具有一定的缓解作用。Theerakulpisut 和

Gunnula[67]探究了山梨醇作为渗透调节剂对两个水稻

品种(盐敏感型：KDML105和耐盐型：PK)生长和生

理特性的影响，结果表明，盐胁迫下外源山梨醇可以

缓解 KDML105 生长抑制，同时减少体内 H2O2 和

MDA的含量来减缓盐害对其的影响。Jain等[68]研究

表明外源山梨醇能增加渗透胁迫下玉米幼苗的干重，

这也证实了 Theerakulpisut和Gunnula[67]的研究结果。 

1.4  山梨醇对植物耐寒性的影响 

低温是影响温带植物生长的重要非生物胁迫因

子之一。山梨醇与植物抗寒性关系密切[69]。在植物

越冬期间，温带植物通过代谢促进糖醇(山梨醇、甘

露醇等)、可溶性糖(蔗糖、海藻糖等)、低分子量含氮

化合物(脯氨酸、甜菜碱等)等冷冻保护剂的合成，来

提高自身的耐寒性[29]。Hirai 等[70]研究发现，枇杷叶

片中山梨醇含量冬季约为夏季的 2倍，到春季下降；

研究苹果幼树休眠前后可溶性糖的成分、分布及变化

发现，秋、冬树体内的糖分主要为山梨醇，占 60% ~ 

80%，春季储藏器官中山梨醇含量下降[71]。结合低温

对 S6PDH及其基因表达的影响，以上研究表明逆境

下山梨醇浓度的增加主要是因为 S6PDH基因在转录

水平的增加引起的。推测植物中的山梨醇具有抵御冷

害的作用，类似于甘露醇起到清除活性氧的作用[38]。

有证据表明，山梨醇可以显著增加过氧化物酶(POD)和

过氧化氢酶(CAT)的活性，降低叶片MDA的含量[63]。

推测山梨醇的施加可能通过酶活性的增加清除自由

基，减缓积累伤害，提高植物自身低温适应能力，和

外源甜菜碱作用机理相似[72]。 

在生长季节，光合作用光反应强，过多的烟酰胺

腺嘌呤二核苷酸磷酸(NADPH)不能透过叶绿体的膜

疏散到细胞质，过多的同化力会对叶绿体的结构造成

损伤。而山梨醇的合成可以利用部分 NADPH，缓解

对其叶绿体结构造成的损伤。在非生长季，根据山梨

醇的含量在植物体内季节性的变化，它被认为是蔷薇

科植物抗冻性起作用的一种储藏物质。Chen 等[73]探

讨糖醇和蛋白质在冷冻干燥过程中对保加利亚乳杆

菌(LB6)生存的影响，结果表明山梨醇和蛋白质的组

合对其成活率有积极的作用效果，并为进一步研究糖

醇和蛋白质组合作为LB6的冻干保护剂提供了依据。

徐刚标等[74]研究表明山梨醇作为冷冻保护剂对银杏

愈伤组织的保护有良好的效果。谢玉明等[75]研究荔

枝胚性悬浮细胞玻璃化法超低温保存的一些因素，建

立了玻璃化法超低温保存荔枝胚性悬浮细胞的冻存

程序，证明 0.4 mol/L山梨醇预培养 2 d的胚性悬浮

细胞适合作为超低温保存的材料。在杏愈伤组织和原

生质体的超低温保存中，一定浓度的二甲基亚砜

(DMSO)和山梨醇作为冰冻保护剂，可使杏的原生质

体和愈伤组织在–40℃下保存[76-77]。后续的研究也证

明了这种冰冻保护剂的保存效果[78]。刘一盛等[79]探

索了山梨醇对马铃薯试管苗低温保存的影响，结果表

明山梨醇能显著延缓马铃薯试管苗的生长，这与吴京

姬等[80]的研究相符。杨波等[81]研究低温保护剂与其

分子结构的关系，表明添加山梨醇的低温保护液后，

低温保护效果最好。另有试验表明，越冬昆虫体内聚

集山梨醇等小分子抗冻保护剂，有助提高昆虫机体的

耐寒性[82]。  

1.5  山梨醇对其他胁迫的影响 

随着全球环境的变化，各气候要素也发生改变，

其中高温现象持续的时间越来越长且愈加频发，成为

影响干旱半干旱地区植物生长最主要的因素之一。太

阳辐射可以对植物生物大分子产生直接伤害，同时又

激发植物体活性氧的产生而引起氧化伤害[83]。植物

生长在根本上取决于光合作用强度的大小，其作为一

个高热敏感性生理过程能被高温胁迫显著抑制[84-86]。

高温和高辐射对果实品质也有很大影响，比如在果实

硬度、果实可溶性固形物含量及外表色泽的发展等方

面[87-88]。有研究表明，山梨醇可能起到一种抗氧化剂

的作用，可清除活性氧，在抗氧化酶系统(SOD、POD、

CAT)的协同作用下精密调控活性氧的平衡[89]。同时

国内的一些学者也证实了山梨醇可显著增加抗氧化
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酶系统的活性[63]。这可能是解决光照引起的对水果

高辐射和表皮高温问题的关键。Muizzuddin 等[90]研

究了表皮角质细胞在添加外源山梨醇后能否避免高

渗透胁迫，通过评估含有山梨醇制剂在干旱和湿润地

区的使用效果，结果发现山梨醇表现出显著的皮肤屏

障修复和保湿能力。Chae 等[91]研究表明外源山梨醇

可被用来生产渗透调节物质(海藻糖)或者直接作为

能源物质(葡萄糖)。另有试验表明，在高温胁迫下，

昆虫可能通过合成小分子物质来抵御高温伤害[92]。

山梨醇与植物抗火疫病的能力密切相关。Suleman和

Steiner[93]在研究了苹果不同叶龄的叶片与火疫病发

生强度的关系后发现，成熟叶片比幼叶有更强的抗病

能力，他们认为这是由于成熟叶片中山梨醇的含量更

高，这些叶片中的细胞进而有更高的渗透调节能力去

抵御火疫病的发生。 

2  山梨醇对植物生长发育的影响 

2.1  对植物养分吸收及品质提升的影响 

营养缺乏将严重干扰植物正常的生长发育。有证

据表明，山梨醇能提高植物对硼的利用效率[94]。在

植物体内，硼是一种可重复利用元素，老叶中的硼能

够向新叶中转移[95]。研究发现山梨醇能与硼形成复

合体，使硼在韧皮部中的运输能力增强，从而提高植

物对硼亏缺的抵抗力[96-97]。Brown等[96]利用转基因手

段再次证明了山梨醇可以促进植物体内硼的吸收利

用。Ohta 等[98]发现分解山梨醇的酶广泛分布在番茄

的不同组织器官内，认为番茄内山梨醇与硼的转运有

关。另外外源添加 14C标记山梨醇的结果表明，山梨

醇可以通过主动运输很快进入韧皮部[99]。因此，山

梨醇分子量小、溶解度高、性质比较稳定很难被代谢

消耗的特点使其作为蔷薇科植物主要的运输物质形

式，从合成部位运输到代谢或储存部位。虎净等[9]

探究了棉花叶片喷施山梨醇和硼混合样，结果表明，

植株吸硼量比单纯施硼提高了 38%，生殖器官的

硼吸收量提高了 23.28%，山梨醇显著提高了棉花体

内硼的再分配与利用效率。 

国内的学者探究了外源山梨醇与植物养分吸收

的关系，并取得了一些成果。研究表明，对苹果果面

喷施 2% 山梨醇，可在一定程度上提高果实内在品

质[100]。研究发现[10,101]外源山梨醇可提高发育期果实

的山梨醇脱氢酶(SDH)和山梨醇氧化酶(SOX)的活性，

在果实发育后期，新红星苹果果实的果糖和葡萄糖积

累较为显著。这可能是输入山梨醇转化的结果[102]。其

他试验也观察到了同样的现象[103-104]。总糖含量被认

为是反映果实品质重要的指标[105]。周平等[106]采用外

源山梨醇 200 mg/L喷施树体，结果表明，其能显著

提高大久保桃果实中的蔗糖含量，影响了其他糖组分

的平衡；这表明外源山梨醇可以作为一种栽培措施促

进果实中特定糖的积累，改善果实口感。于会丽等[8]

研究表明叶片喷施一定浓度的山梨醇能有效提高小

油菜对氮、磷、钾养分的吸收，促进其生长。丁双双

等[107]也证实了叶面喷施糖醇能有效增加小白菜的生

物量，促进其对中微量元素的吸收，提升白菜品质，

沈欣等[108]的研究结果与上述两例相似。综合以上研

究结果可以看出，配合外源施加山梨醇不仅可提高肥

料的利用率，而且对作物的生长、品质及抗逆性方面

具有良好的效果。除此之外，山梨醇良好的保湿和保

鲜的特性，有利于延长成熟后的果品保存期，另外山

梨醇进入人体后能在肝脏中转化为果糖被代谢吸收

的特性亦有助于提高作物品质[109]。 

2.2  可以作为组织培养的优质碳源 

目前，组织培养多以蔗糖作为碳源物质。但是，

对于某些蔷薇科植物来说，山梨醇也许是一种更好的

碳源。目前，已有大量研究表明，通过添加山梨醇可

以显著提高植物愈伤组织生长及分化再生的能力。

Feng等[110]学者研究表明，山梨醇促进水稻愈伤组织

植株再生频率的同时也作为一种化学信号来直接或

间接地改变基因表达。山梨醇可作为苹果[111]和砧木、

杏[112]和梨[113]等果树愈伤组织生长的适宜碳源，既可

以得到较高的增殖倍数，又有利于芽的生长。Ahmad

和 Ali[114]以桃砧木 GF677试管苗为材料，探讨山梨

醇和蔗糖作为培养基碳源对其不定芽增殖和生根

的影响，结果表明山梨醇的效果更好。对苹果砧木

M9和 M26的研究发现，山梨醇是茎尖快繁适宜的碳

源[115]。王亚琴等[11]研究发现，山梨醇不仅可以提高

愈伤组织的诱导率，而且对植株生长有显著的促进作

用。Geng等[116]以 4个水稻品种的成熟胚为材料，在

愈伤组织的诱导、继代和分化 3个培养阶段添加不同

浓度的山梨醇观察分化效果，结果发现，一定浓度的

山梨醇可以显著提高愈伤组织分化率，与前人的研究

相符 [117]。Markovic 等 [118]通过体外培养探究不同

浓度的山梨醇对处于增殖期中华石竹生长发育的影

响，得到的结果表明，山梨醇对其生长发育有积极的

影响；同时其也可作为中华石竹体外培养的一种能

源。林顺权和陈振光[119]发现，枇杷原生质体起源的

愈伤组织，只有转入 3% 或 5% 的山梨醇为碳源的

培养基中，才能分化茎原基并进而再生植株。以上这

些研究证明山梨醇在愈伤组织继代培养中促进愈伤
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组织生长，提高其适应环境胁迫的能力[120]。 

3  展望 

山梨醇合成相对简单，可以内源产生山梨醇的植

物多属于蔷薇科木本植物，但产生的山梨醇的浓度有

限，所以外源山梨醇对保护植物在胁迫条件下的生长

具有重要意义。外源山梨醇提高抗逆性的研究已取得

很大进展，但在机理上和农业应用上仍然存在一些问

题需要深入探究。 

1)前人对山梨醇的研究，多集中于山梨醇含量及

相关酶含量变化规律等方面，对分子机制方面的研究

尚不深入。因此研究山梨醇及其代谢相关酶的调节机

理，尤其是增强植物耐受各种非生物胁迫的机制方

面，以及将基因工程和常规育种结合起来发展新的耐

逆品种将成为今后研究的方向。 

2)当前研究大多建立在局部的形态指标或生理

生化指标的基础上，主要针对作物的萌发期或幼苗时

期等短期环境胁迫，在实际应用上还有一定的局限

性。并且已有的文献资料更多专注于单一环境因子胁

迫研究，但实际环境的胁迫是复杂的、交互的。结合

作物在不同的生长发育阶段、各种环境因子的共同作

用下可能具有不同的响应方式，以及对长期环境胁迫

下添加外源山梨醇的作用效果研究，尤其是复杂环境

胁迫下植物的抗胁迫生理机制和提高其适应机制的

研究和探讨还远远不足，应进一步加强。 

3)我国农业当前面临的一重大问题是肥料利用

率低下，这严重制约绿色环保农业的发展，如何充分

利用山梨醇在植物韧皮部运输的特点(山梨醇可与多

种金属元素形成螯合物，不容易被植株韧皮部碱性环

境所固定，提高营养元素的有效性)，结合合理施肥

方式，促进肥料的吸收利用亦是今后农业科学家要面

对的重要课题。 
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Abstract: Sorbitol is an important plant endogenous compound, it has obtained wide and extensive attentions because it 

plays significant roles in regulating biological processes in plants on the defense and growth to resist various environmental 

stresses successfully. This paper reviewed the study advances in the changes of sorbitol contents in plants, the effects of 

exogenous sorbitol on enhancing plant uptake of nutrients under various stresses including drought, saline, low temperature and 

nutrition deficiency, and on improving the induction percentage of callus tissues, etc. The problems existed in current studies were 

also analyzed, which indicates that the study on the function mechanism of sorbitol should be emphasized in the future. This 

review is expected to provide some new insights in understanding the relationship between sorbitol and high efficiency 

agriculture. 
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