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植物糖原与真菌糖原的精细结构比较分析
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摘要：植物糖原和真菌糖原存在于植物突变体和真菌细胞中，与其生长发育、代谢途径和应激响应等生理过程

紧密相关。该研究通过体积排阻色谱、荧光辅助碳水化合物电泳和透射电子显微镜分别对 3 种植物糖原和 4 种真菌

糖原的精细结构进行比较分析。研究发现，植物糖原呈现单峰（10~20 nm）的全分子分布，而真菌糖原主要呈现双

峰（10~20 nm和>40 nm）的全分子分布。与植物糖原（4.4~6.9 DP）相比，真菌糖原的平均链长（8.7~10.4 DP）更高。

植物糖原和真菌糖原均呈现花椰菜状，植物糖原以 β 颗粒（10~20 nm）为主，而真菌糖原则同时存在 α 颗

粒（50~180 nm）和 β 颗粒。该结果表明真菌拥有可以作为储能物质的大分子糖原，也有能够快速释放能量的小分

子糖原；而在突变体植物只存在不稳定的小分子植物糖原。这项研究可以帮助理解植物糖原和真菌糖原在生物学功

能上的差异以及在生物演化历程中的进化关系。
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Abstract: Phytoglycogen and fungal glycogen exist in mutant plants and fungi, respectively, and they are closely 

related to physiological processes, such as growth and development, metabolic pathways, and the stress response. A 

comparative analysis was conducted on the fine structures of three types of phytoglycogen and four types of fungal glycogen 

using size-exclusion chromatography, fluorescence-assisted carbohydrate electrophoresis, and transmission electron 

microscopy. The results showed that phytoglycogen exhibited a unimodal (10~20 nm) full molecular distribution, while 
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在过去的几十年间，随着分子生物学和生物化

学技术的不断进步，人们已经逐渐了解糖原的精细

结构、生物合成与代谢调控的分子机制，揭示了糖

原合成酶和糖原分支酶的调控机制 [1, 2] 。植物糖原是

一种高度分支的可溶性葡聚糖，一般存在于淀粉脱

分支酶功能缺陷的植物中，如甜玉米、甜高粱、生

香蕉等。植物糖原还在植物的生长发育、胁迫应答

等生理过程中起着关键作用 [3-5] 。植物糖原的合成

和分解途径对植物的生长发育和逆境适应具有重要

意义。一些最新的研究表明，在环境应激下，植物

能够调节植物糖原合成和降解途径，以适应不同的

生长条件和胁迫因素 [6] 。此外，植物糖原还与植物

的抗病性和耐逆性密切相关；研究表明提高植物糖

原水平可以增强植物对病原菌和逆境胁迫的抵抗能

力 [7,8] 。这为未来改良作物品质、增强作物抗逆性提

供了新的研究思路和方法。 
真菌糖原则是大多数真菌的主要储能物质。植

物糖原和真菌糖原参与了调控植物和真菌生长发

育、代谢途径和应激响应等生理过程 [3-5,9-13] ，它们

的精细结构在一定程度上反映了这些生理过程。相

较于植物糖原而言，真菌糖原的相关研究更少。

但是通过生化和分子生物学技术，人们依旧对真

菌糖原的生物合成途径和降解途径进行了深入探

究，揭示了涉及的酶、底物和反应步骤，发现了

参与糖原降解的酶系和相关代谢途径  [14-17] 。这些

研究不仅有助于理解真菌细胞内糖原合成的调控

机制和糖原降解的分子机制，还为生物质转化和

生物能源利用提供了重要参考，为探索调控策略

和生物技术应用提供了新思路。此外，由于真菌

糖原在调控真菌生长、代谢途径和应激响应等生

理过程的参与，其在某些疾病的发生和发展中可

能起着重要作用 [9-12] 。

目前关于植物糖原和真菌糖原精细结构之间差

别的研究非常少。通过比较两者的精细结构，可以

深入了解它们在植物和真菌细胞内的具体功能以及

在生理过程中的生物学意义，两者结构的差异可能

解释了它们在不同生物体内的功能表现和适应性。

这有助于揭示它们在生物进化过程中的进化历史和

分化路径，可以为人们了解植物和真菌的演化关系

提供线索，以及为它们在生态系统中角色的形成和

差异提供解释。同时，两者精细结构的比较有助于

探讨植物糖原和真菌糖原通过不同结构在生态环境

中的适应性和生存策略，可以帮助理解植物和真菌

在不同生态位中的演化和生态适应性，在深入理解

植物和真菌的生物学特性、进化适应性以及在生态

系统中的角色和功能等方面有着重要的科学意义和

应用前景。

1  材料与方法

1.1 实验材料 

该研究分别选取了一组水稻突变体品种 R-M3，
收获于 2023 年扬州大学试验田；两组玉米突变体品

种：M-M114 和 M-M3，同样收获于 2023 年扬州大

学试验田。将新鲜的水稻籽粒通过脱粒机（model 
SY88-YJ, Korea）去除麸皮获得糙米，接着采用精

米机（Kett, Yokyo, Japan）打磨 1 min 获得精米。

R-M3 中植物糖原含量较高，籽粒偏软，仅去除稃皮。

将水稻突变体籽粒放入液氮中冷冻，然后通过冷冻

研磨机进行冷冻研磨，获得相应的水稻粉末。玉米

籽粒水分含量相对较低，直接将其放入液氮中冷冻，

然后通过冷冻研磨机进行冷冻研磨，获得相应的玉

米粉末。两种作物的粉末均放置在 -20 ℃的冰箱内

冷冻干燥长期保存。

真菌样品为四种蘑菇样品，分别是白玉菇（Shimeji 
Mushroom, SM）、金针菇（Enoki Mushroom, EM）、

双孢菇（Button Mushroom, BM）、香菇（Shiitake 
Mushroom, STM）。所有蘑菇均购买自扬州市场，且

fungal glycogen mainly presented a bimodal (10~20 nm and>40 nm) full molecular distribution. Fungal glycogen had a 

higher average chain length (8.7~10.4 DP) than phytoglycogen (4.4~6.9 DP), Both phytoglycogen and fungal glycogen 

exhibited a cauliflower-like morphology. Phytoglycogen was mainly composed of β particles (10~20 nm), whereas fungal 

glycogen contained both α particles (50~180 nm) and β particles. These results showed that fungi not only have large 

glycogen molecules that act as storage materials, but also small glycogen molecules that can quickly release energy; however, 

plant mutants only have small, unstable phytoglycogen molecules. The findings of this study will help our understanding of 

the differences in biological functions and evolutionary relationships between phytoglycogen and fungal glycogen.

Key words: phytoglycogen; fungal glycogen; molecular distribution; chain length distribution; TEM
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为当天采摘的新鲜蘑菇，以尽可能减少糖原的损耗。

由于蘑菇本身的含水量极高、易于腐败，且细胞内

可能时刻存在着糖原降解的问题，因此，刚获得的

新鲜蘑菇应立即进行冻干、研磨、低温保存等处理，

从而阻止蘑菇本身代谢作用对糖原的降解。将新鲜

蘑菇冲洗干净后，擦净表面水分，将其剪切成小块，

放入液氮中冷冻，然后放进冻干机 3~4 d 以去除所

有水分。冻干后的蘑菇通过冷冻研磨机进行冷冻研

磨，获得相应的蘑菇粉末，然后在 -20 ℃的冰箱内

冷冻干燥长期保存。相较于完整的蘑菇个体，蘑菇

粉末不仅利于保存，还利于蘑菇内糖原的提取。低

温研磨技术已被证明可以最大限度地减少葡聚糖聚

合物的降解 [18,19] 。 

1.2 蔗糖密度梯度超速离心法

称取 1 g 干蘑菇粉，向试管中加入 10 mL 糖原

分离缓冲液（50 mmol/L Tris、pH 值 8、150 mmol/L 
NaCl、2 mmol/L EDTA、50 mmol/L NaF、5 mmol/L 焦

磷酸钠），然后在 4 ℃下以 6 000×g 离心 10 min。保

留上清液，然后在 4 ℃下以 360 000×g 离心 1.5 h。
弃去上清液，将所得沉淀重悬于 2 mL 糖原分离缓

冲液中。将 2 mL 悬浮液缓慢滴加到蔗糖梯度离心

管中（滴加后可以看到三层，由下至上分别是 75%
蔗糖、37.5% 蔗糖、样品悬浮液），利用胶头滴

管添加空白糖原提取缓冲液以配平。在 4 ℃下以

360 000×g 离心样品 2 h 后，弃去上清液。将所得沉

淀悬浮在 400 μL 去离子水中。加入 1.6 mL 乙醇以

沉淀糖原。样品放于 4 ℃冰箱内一夜以帮助糖原沉

淀，在 4 ℃下以 6 000×g 离心 10 min。弃去上清液，

将沉淀物重新溶解在 400 μL 去离子水，冻干并称重。

冻干后的样品，放于 -20 ℃冰箱保存。

1.3 体积排阻色谱法

将干燥的样品在 80 ℃的温度下，于 DMSO/LiBr
溶液中溶解 3 h。LiBr 的加入增加了溶液的离子强

度，减少了糖原与色谱柱的相互作用。接下来，

将 样 品 添 加 到 Agilent 1260 Infinity SEC 系 统

（Agilent, Santa Clara, CA, USA），使用 SUPREMA 前

柱，1 000 和 10 000 柱（Polymer Standards Services, 
Mainz, Germany），温度为 80 ℃，流速为 0.3 mL/min。
折射率检测器（Optilab UT-rEX，Wyatt，Santa Barbara, 
CA, USA）用于确定每个洗脱体积下分子的相对重

量 [20] 。以摩尔质量范围为 342~2.35×106 Da 的普鲁

士兰标准品（PSS）为基础，建立了 SEC 通用校准

曲线，将洗脱体积转换为 Rh（流体力学半径）。来

自 DRI 检测器的数据可以表示为 SEC 权重分布

w(log Rh) 作为 Rh 的函数。

1.4 荧光辅助碳水化合物电泳法

链长分布反映了糖原分子中不同长度分支的相

对数量，该结果可通过荧光辅助碳水化合物电泳法

（FACE）分析获得 [21] 。在 0.5 mg 冻干糖原样品中

加入 90 μL 去离子水，80 ℃恒温震荡 10 min。
待其冷却至室温后，加入 5.0 μL 醋酸钠缓冲液

（0.1 mol/L，pH 值 3.5）、2.0 μL 异淀粉酶溶液

（180 U/mg）和 1.0 μL 的 Proclin 溶液来去除糖原

分支。在 37 ℃下孵育 3 h 后，加入 5.0 μL（0.1 mol/L）
氢氧化钠溶液，将 pH 调高至 7.0。在 80 ℃恒温震

荡 1 h 后，将溶液浸入液氮中并冷冻干燥 12 h。用

1.5 μL 8- 氨基丙烷 -1,3,6- 三磺酸盐（APTS）溶液

（5 mg APTS 加入 50 μL φ=15% 冰醋酸中）和 1.5 μL
四氢呋喃（Tetrahydrofuran, THF）标记糖原的脱分

支链，在 60 ℃条件下黑暗孵育 1.5 h。加入 60 μL 去

离子水溶解标记的糖原链。使用 PA-800 Plus FACE
系统（Beckman-Coulter, Brea, CA, USA），将该稀释

液 50 μL 转移到 FACE 微瓶中进行分析。数据显示

为每个聚合度（DP，符号 X）的脱分支链的相对数

量（Nde(X)）。

1.5 透射电子显微镜

将提取出的样品在 pH 值 7 的 50 mmol/L tris 缓
冲盐水中以 1 mg/mL 的质量浓度重悬。然后将悬浮

液稀释 10 倍，并应用于发光放电铜网格（400 目）

上。在 2 min 后，用滤纸抽去多余的样品，用 2~3
滴 1 wt.% 醋酸铀酰染色网格。使用日立 H-7000 透

射电子显微镜（TEM）在 75 kV 下使用 AnalySiS 图

像管理软件对制备进行检查。 

1.6 数据分析

该实验中每个样品至少做了 2 个重复，实验数

据采用 IBM SPSS Statistics 26 统计分析。使用方差

分析（ANOVA）与 Tukey 成对比较（P＜0.05），报

告平均值±标准差（SD）和统计显著差异。

2  结果与分析

2.1 植物糖原和真菌糖原的全分子尺寸分布
比较

图 1a 为水稻品种 R-M3 和玉米品种 M-M114、
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M-M3 中植物糖原的全分子 SEC 质量分布图。植

物糖原的分子大小呈现单峰分布，大小类似与动

物糖原的 β 颗粒（Rh 10~20 nm） [21] 。玉米植物糖原

的尺寸分布峰值要小于水稻植物糖原（表 1），这

种差异可能部分源自于玉米和稻米两种作物之间

的差别。而真菌糖原的全分子大小分布呈现双峰

分布（图 1b，双孢菇 BM 除外），与动物糖原相类

似，具有明显的 α 颗粒（Rh＞40 nm，表 1）和 β 颗

粒 [22] 。排除杂质等因素所造成的噪声干扰，植物

糖原与真菌糖原的尺寸分布范围有着比较大的差异

性。这些观察结果不仅与以往的研究结果相吻合，

也为进一步的研究提供了重要线索 [19,23] 。在植物中

最主要的储能物质是淀粉，植物糖原只存在于一些

突变体中。而植物突变体普遍无法合成生理结构稳

定的储能物质，只能生成分子尺寸比较小的多糖

（植物糖原）。而真菌生物和动物既可以合成分子尺

寸大并且具有稳定生理结构的糖原分子（α 颗粒）

作为储能物质，也可以合成分子尺寸小并可以快速

水解的 β 颗粒来提供能量。因此，真菌糖原和植物

糖原在全分子结构上的不同与各自的演化进程有着

直接的关联。

图 1 植物糖原（a）和真菌糖原（b）的 SEC 重量分布

Fig.1 SEC weight distributions of phytoglycogen (a) and 

fungal glycogen (b) 

表 1  植物糖原和真菌糖原中α颗粒和β颗粒的

平均尺寸大小和平均链长

Table 1 Average size combined with average chain length 
of α and β particles from phytoglycogen and fungal glycogen

样品
Rh, peak values 

of β particles/nm
Rh, peak values 

of α particles/nm
Average chain 

length/DP

R-M3 20.1±0.2d
— 6.9±0.0c

M-M114 17.3±1.3c
— 4.4±0.5a

M-M3 13.1±2.5ab
— 5.8±0.6b

SM 16.0±0.4bc 53.4±2.9a 10.1±0.0f

EM 20.9±0.1e 59.3±0.0b 10.4±0.2f

BM 19.5±0.4d
— 8.7±0.4d

STM 14.5±0.3a 52.3±2.0a 9.7±0.1e

注：显示的值是平均值 ± 标准差，同一列中具有不同

字母的值在 P＜0.05 的水平上显著不同。

2.2 植物糖原和真菌糖原的链长分布比较

图 2 植物糖原（a）和真菌糖原（b）的链长分布图

Fig.2 The chain length distribution of phytoglycogen (a) and 

fungal glycogen (b)

相较于淀粉而言，植物糖原和真菌糖原的分子

量较小，且链长较短。因此，我们在这里采用荧光

辅助碳水化合物电泳（FACE）来确定植物糖原和

真菌糖原的链长分布。这种技术具有更高的分辨率

和对小分支的敏感性更强，且没有体积排阻色谱法
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（SEC）的谱代增宽效应，能够更准确地揭示具有

糖原的链长分布情况。

植物糖原和真菌糖原经异淀粉酶脱分支后的链

长分布如图 2 所示。水稻 R-M3 品种植物糖原的链

长分布峰型与真菌糖原基本一致，但是平均链长要

显著小于真菌糖原（表 1）。玉米 M-M114 和玉米

M-M3 链长分布峰型则与真菌糖原差异较大，其平

均链长也显著小于真菌糖原和稻米植物糖原。这与

全分子尺寸分布结果一致，突变体植物只能合成短

葡萄糖支链，而真菌可以合成相对稳定的长葡萄糖

支链。稻米样品和玉米样品的差异可能源于它们内

部淀粉分支酶（SBE）的表达水平不同，因为这些

突变体植株中缺乏淀粉脱支酶（DBE） [19,23] 。R-M3
与 M-M114、M-M3 的籽粒都偏软且不饱满，也因

为淀粉脱支酶的缺失导致籽粒内部淀粉无法正常合

成，从而导致大量植物糖原生成。与全分子分布结

果不同，4 种蘑菇真菌糖原的链长分布峰型非常相

似，尽管它们有着不同的平均链长。这说明不同蘑

菇糖原中含有的不同数量的葡萄糖链；同时可能暗

示在蘑菇演化过程中，糖原合成酶（主要负责葡萄

糖链的延长）的活性没有发生大的变化，而糖原分

支酶（主要负责葡萄糖分支的形成和葡萄糖链合成

的中止）则随着演化而发生了明显的改变。

2.3 植物糖原和真菌糖原的TEM图像比较

TEM 图像显示了植物糖原和真菌糖原分子都

呈现花椰菜状（图 3），与动物糖原的形状类似 [21] 。

TEM 结果也表明这项研究采用的糖原提取方法对

糖原的分子结构没有造成显著的破坏。植物糖原

（图 3a）只有比较小的 β 颗粒，大小约为 10~20 nm，

而真菌糖原（图 3b）则可以观察到大的 α 颗粒（约

为 50~180 nm）和 β 颗粒。这个结果与上述的分子

结构分析结果相一致，都表明相比于植物糖原真菌

糖原具有更加稳定的分子结构。

图 3 植物糖原（a）和真菌糖原（b）的 TEM 图像 

Fig.3 TEM images of phytoglycogen (a) and fungal glycogen (b)

3  结论

该研究利用体积排阻色谱法和荧光辅助碳水化

合物电泳法，对植物糖原和真菌糖原的尺寸分布和

链长分布进行了分析比较。研究结果显示，淀粉脱

分支酶基因完全缺失的植物所生成的植物糖原与真

菌糖原在全分子分布、链长分布和 TEM 微观形貌

上均有比较明显的不同，植物糖原的平均分子尺寸

（10~20 nm）和平均葡萄糖链长（4.4~6.9 DP）都要

显著小于真菌糖原。大分子糖原可以作为真菌的主

要储能供能物质，而小分子糖原则可以快速为真菌

提供能量；植物突变体则只能合成生理结构不稳定

的小分子糖原。这是因为植物和真菌在进化过程中

逐渐发生分化，植物糖原和真菌糖原在生物合成过

程中涉及到的酶及其调控机制都有显著的不同，导

致它们拥有不同的分子精细结构。该研究的结果有

助于帮助深入探究植物糖原和真菌糖原的生物合成

机制以及它们在生物学功能上的差异和相似之处，

未来还需要进一步的实验和研究来探讨其中潜在的

生物化学机制和意义，以推动相关领域的进一步发

展和应用。
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