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扩展蛋白与果实衰老的关系

夏敦岭,任小林
(西北农林科技大学园艺学院,陕西 杨陵　712100)

摘　要 :扩展蛋白 ( expansins)是近年来发现的植物细胞壁中特有的一类蛋白, 它们的基础作用是缓释细胞壁结构

网中的张力, 使细胞壁变得松弛,在果实的生长发育中, 起着极为重要的作用。叙述了扩展蛋白的特性,基因家族,

作用机制, 生理功能,其中重点论述了扩展蛋白与果实软化絮败的关系。
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Abstract: Expansins is a special g r oup proteins o f plant cell wall disco ver ed in recent y ears. Their basic action is r elax ing the

stress o f the ma trix to lo ose the cell wa ll. T hey a lso play an impor tant r o le in fr uit g rowing. The aut ho r s expound the

character istic, gene family , model of action and physio lo gica l function. The emphasis is the r elat ion o f expansins and fruit

softing and mea liness.
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　　1992 年, 美国宾夕法尼亚州立大学的 Daniel Co sg r ove

实验室在黄瓜下胚轴伸长的进一步研究中发现了 Expansins

蛋白(扩展蛋白) , 此后这方面的研究进展很快。这类蛋白对

细胞壁有独特的松弛功能, 在植物形态建成、细胞生长、根毛

发生、渗透调节及花粉管伸长等诸多方面有着重要作

用[ 14] [ 22]。其在果实的成熟软化过程中也具有特定作用[ 12]。

目前这方面的研究已经展开, 本文就目前此问题的研究状况

进行论述。

1　扩展蛋白的特性

扩展蛋白分为两大家族 A- 扩展蛋白和 B- 扩展蛋白。A-

扩展蛋白的分子量为 25～27KD, 主要存在于双子叶植物和非

禾本科单子叶植物中。B- 扩展蛋白是一类糖蛋白, 分子量为

30KD,主要存在于禾本科单子叶植物中[5]。两类分子间的氨基

酸同源性大约 20% ～25% , 在 N 端有一系列保守的半胱氨酸,

中部为His - Phe- Aap 基元和 Phe- Lal- A rg- Arg- Val

基元, 在C 端为色氨酸丰富区[ 6、14]。第一个发现的 B- 扩展蛋白

认为是草本植物花粉的第一组过敏原, B- 扩展蛋白的生物学效
应可能是软化柱头与花柱, 加速花粉管通过母性组织达到胚

珠[14] 。与果实软化絮败相关的主要是 A- 扩展蛋白[5]。

扩展蛋白的活性受 H+ 调控, 在酸性条件下( pH4. 5)活

性最高,而在中性条件下几乎没有活性, 其可以较圆满的解

释生长素诱导的细胞延伸现象。扩展蛋白的典型特点是能诱

导热钝化的细胞壁恢复伸展活性[ 13, 19]。扩展蛋白的活性受

植物激素的调控, 生长素与扩展蛋白的关系已很清楚, 赤霉

素与扩展蛋白的关系研究也取得了较大进展, 脱落酸可抑制

H+ 的分泌, 钝化质子泵, 使与生长相关的酶和蛋白不能活

化,从而影响细胞壁膨胀[ 4] 。

扩展蛋白是植物细胞生长的关键内在调节蛋白。首先, 扩

展蛋白提高植物细胞壁的胁迫松弛能力依赖于 pH 值。未发现

其它蛋白具有这种活性。第二, 在生活细胞中施加扩展蛋白能

刺激细胞扩张。这说明扩展蛋白可以在生活细胞壁的常规状态

下起作用,而这些组织中的扩展蛋白处于非饱和状态。第三, 扩

展蛋白基因在适宜的时间及位点表达来参与生长调控。最后,

通过反义的方法减少扩展基因的表达可以抑制生长[ 2]。

2　扩展蛋白的基因家族

从第一个扩张蛋白基因编码的破译开始, 人们就意识到

这种蛋白拥有一个庞大的基因家族。在拟南芥基因族中有

26 个编码的 A- 扩展蛋白基因, 5 个 B- 扩展蛋白基因已经
明确,另外还至少发现了 3 个类扩展蛋白基因[ 3]。水稻中至

少发现了 29 种A- 扩展蛋白和17 种B- 扩展蛋白基因[ 4] 。在

其它许多作物中如玉米 大豆 荔枝 香蕉 番茄等植物

中都有扩展蛋白基因的存在。在两种蕨类植物中也发现了高
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度保守的 A- 扩展蛋白, 它们的表达程度与叶轴的生长率相

关。在一些苔藓中也检测到了 A- 扩展蛋白基因。因此可以
说 A- 扩展蛋白在陆地植物的进化过程中具有高度的保守
性, 参与植物的细胞伸长。通过对拟南芥和水稻的基因序列

基氨基酸分析发现 A- 扩展蛋白和 B- 扩展蛋白基因起源于
同一个基因[ 1]。虽然在拟南芥中, B- 扩展蛋白基因远少于 A
- 扩展蛋白基因, 但在其它的一些植物如玉米中,从 cDNA

基因库来判断 B- 扩展蛋白基因还可能要稍多一些[6]。许多

试验证明扩展蛋白基因在植物组织生长过程中随着细胞壁

的扩张而发挥其作用, 但研究进一步发现, 扩展蛋白基因也

会在细胞壁开始降解的细胞中表达[ 11]。

扩展蛋白具有组织特异性, 有些表达于多种部位,有些

专一的存在于某个部位, 同一部位往往同时存在数种扩展蛋

白。植物有多种不同的扩展蛋白基因可能是在对不同的细胞

类型产生作用时具有一定的选择性。它们的表达时期及表达

强度不同, 可能会受发育期、激素和环境信号的调控 [ 9, 12]。

与果实的成熟软化相关的基因研究发现番茄 Le -

EXP3, 4, 5, 6, 7 及草莓 Fa- EXP3, 4, 6, 7 主要存在于生长

中的果实, 而番茄 Le - EXP1、草莓 Fa - EXP2 和 Fa -

EXP5、桃 Pch - EXP1 则专一性地表达于完熟的果实中[ 13]。

国内学者陆旺金、蒋跃明以荔枝果实的 cDNA 为模板克隆出

两个扩展蛋白基因 Le- EXP1 和 Le- EXP2, 为控制荔枝裂

果提供了新的依据[ 10]。陆旺金在 P rabodh Kumar T r ivedi等

人的基础上克隆了一个新的香蕉扩展蛋白基因 M a- Exp3,

可能能更好得解释及解决香蕉的软化问题[ 20, 21]。

3　扩展蛋白的作用机制

细胞壁结构的理论假说有多种, 其中有较大影响的是

Lampor t提出的“经纬模型”假说。这一假说认为初生壁是由

两个交联在一起的多聚物纤维素微纤丝和它穿过的伸展素

网络交织而成的结构, 悬浮在亲水的果胶- 半纤维素胶体

中。在这个交织的结构中, 微纤丝是“经”, 平行于壁平面排

列, 而伸展素是“纬”,垂直于壁平面排列。由于细胞壁的复杂

性和多样性, 至今未能提出一个合适的三维结构模型[ 26]。并

且扩展蛋白的作用机制现在也还很不清楚[ 16] , 以下是一种

可能的机制模型。

与传统的细胞壁降解酶学说不同, 改假说假设了一种选

择型机制。它认为扩展蛋白破坏胞壁多糖间非共价键, 从而

使多糖在膨压下产生滑动。在这种机制中, 扩展蛋白要利用

机械应力来使多聚糖产生运动。扩展蛋白的运动被限制于延

胞壁纤维素微纤丝表面扩张。这种扩张会驱动扩展蛋白与微

纤丝表面结合, 局部地松散它与矩阵多聚体的连接, 同时使

多聚体滑动并使细胞壁松弛, 从而使细胞的膨大与伸展变为

可能[ 2, 17] ,但是成熟中的果实细胞不再膨大, 与果实成熟有

关的扩展蛋白有可能作用于木葡聚糖与纤维素分子间的非

共价键(如氢键等) ,这样就破坏了它们间的连接, 使细胞壁

结构变得松弛, 水合性增加,而促进了细胞壁大分子的降解

和结构网的解聚。这样, 扩展蛋白就与其它细胞壁酶类一起

协同作用,提供了一个高度协调的细胞壁降解机制, 促进了

果实的成熟软化[ 5] 。

4　扩展蛋白与果实软化的关系

在许多果实的软化过程中, 细胞壁多糖被酶类消化水解,

多年来人们认为多糖的消化水解导致果实的软化。这包括多

聚糖随着其相关水解酶的表达而使胞壁的结构和成分发生修

饰。这些水解酶主要包括多聚半乳糖醛酸酶, B- 1, 4糖聚酶,

转糖基酶等。其中,以 PG 的研究最为广泛, 而且许多 PG 基

因的表达模式与其相关的跃变果实的关系都已明确[7]。

通过分子水平调控 PG 基因表达有两种方法, 一种是通

过反义RNA 技术对PG 进行负调控,利用反义 RNA 技术可

产生一些 PG 的缺陷型植株, 这些果实的果胶降解受到抑

制,但果实软化、乙烯合成、番茄红素积累和果胶酯酶活性并

没有受到影响,果实仍然正常成熟, 但含反义基因的番茄果

实保鲜期延长。另一种方法是通过插入失活,使 PG 基因不

能表达。但 Smit h( 1988)发现, 反义 RNA 转基因番茄成熟时

PG 活性远小于正常成熟时的 PG 活性, 但其可溶性果胶含

量同样有所增加。这说明虽然 PG 在果实的软化中起重要作

用,但 PG 对于果实成熟软化却并不是必要的[23, 24]。

这使得人们对这种传统的观点产生了质疑。随着研究的深

入, 在番茄的成熟后期, 一种 A- 扩展蛋白基因 Le- EXP1 表

达, 而且这种表达受乙烯的促进。这个发现预示扩展蛋白可能

与果实的软化有关。为了验证这种构想, 通过反义的方法减少

该基因, 结果处理的果实在成熟过程中较对照坚硬。相反, L e-

EXP1 的过量表达会使果实在整个成熟过程中更加软化。但这

种质地的变化是微量的,果实仍旧会软化, 只是该过程被延缓

或促进了。因此,尽管Le- EXP1参与了番茄的软化过程,但它

并不是该过程的主宰因子[ 2] , 它对软化的影响可能是一种间接

作用, 因为认为 Le- EXP1不能直接作用于多聚糖醛, 它在果

实软化过程中的解聚作用主要是通过PG 完成的。在番茄果实

中抑制PG 的活性也可以减少多聚糖醛的水解,尽管程度较低。

抑制 PG 积累的果实较对照为硬, 但这种差别很微小[ 18]。

在其它一些果实中, 例如草莓和甜瓜的成熟后期, 都有

A- 扩展蛋白 mRNA 的表达, 所以这可能是果实软化过程中

的一种普遍现象。从若干成熟果实的细胞壁蛋白提取物中都

具有扩展蛋白的活性,尽管从番茄的细胞壁蛋白提取物中未

发现这种活性。这说明 Le- EXP1 可能缺乏细胞壁扩展蛋白

活性,也有可能是提取蛋白在提取阶段未被激活或是仍存留

在细胞壁中。之前也有这种先例,在正在生长的黄瓜秧苗中,

扩展蛋白处于激活状态,但当伸长细胞离开生长区后扩展蛋

白就失活。这种失活的分子机制还不清楚[2]。

针对扩展蛋白在果实软化中的作用已经展开了广泛的

研究,扩展蛋白已在许多成熟果实中检测到 ,而且在番茄、草

莓、香蕉、樱桃、梨中与果实软化相关的扩展蛋白基因已经确

定。这些基因在成熟的果实中积累大量的 m RNA,它们被认

为参与果实的软化[7]。

但也有相反的结论报道。Hayama 等研究指出在贮藏期

间,扩展蛋白的累积与果实的硬度变化之间没有关系。他们

认为 Pch - EXP1 可能作用于果实完熟过程, 但与桃果实的

软化无关[ 5, 15]。在扩展蛋白与杏的软化研究中, Didier 等指

出 Pa- exp1 出现在果实大量软化之后, 因此不可能参与该

过程。Pa- exp2的表达伴随果实的软化 ,但它不受外源乙烯

的诱导, 而跃变型果实的成熟软化受乙烯的强烈诱导, 所以

认为 Pa- exp2 也不参与软化过程[15] 。

5　扩展蛋白与果实絮败的关系

桃果实不耐贮藏, 常温下采后 57 d 就开始软烂, 低温则
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可明显延长贮藏期。但是, 在 8℃以下的低温环境下贮藏 3

周以后,某些品种会出现干化(汁液减少)、不能正常软化和

果肉褐变的现象, 以致果实食用品质下降,甚至不能食用。这

种生理病害被称为絮败[ 25]。它与一些其它的失调, 例如由冷

却造成的褐变、冻胶形成、风味缺乏及不能后熟会共同导致

果实内在体系的崩溃[ 8] 。

对败絮的生化原因的研究起初停留在对正常果实及败

絮果实的细胞壁提取物的果胶差异上。桃果实在正常完熟软

化过程中,细胞壁内的高分子果胶质首先发生增溶, 半乳聚

糖和阿拉伯糖支链从半乳糖醛酸链上解离。然后,果胶质解

聚, 分子量下降。可溶性果胶进一步分解,造成果胶物质总量

下降。DeHaan 指出,桃果实絮败与果胶物质的异常代谢有直

接关系。可溶性果胶质与不溶性果胶质的比例超过 2∶1 的

果实不会出现絮败。发生冷害的果实中, 尽管可溶性果胶有

所减少,但不溶性果胶(原果胶和果胶酸盐)明显增加,果胶

物质总量反而明显提高。Daw son 和W atkins 发现, 桃果实在

0℃冷藏期间细胞壁内的果胶质没有发生增溶。果实冷藏后,

在出现絮败的过程中, 果胶质有较弱的增溶现象, 但并没有

发生明显的解聚和支链解离, 从而造成较高分子量果胶质的

积累。絮败果实的果胶质中的鼠李糖含量较高,表明果胶质

的支链并未明显解离, 因为果胶质分子上的鼠李糖是支链结

合的重要位点。果胶质增溶的原因实际上是支链解离。伴随

着果胶质的异常变化, 果肉汁液也不断减少, 其原因是不溶

性果胶质形成凝胶而束缚了大量的水分[ 25]。

核果类的冷藏也会抑制多聚半乳糖醛酸酶的活性, 这种

酶在果胶的解聚和溶解种具有重要的作用。人们认为这种酶

的失活与由 PE 催化的果胶去酯化相结合,导致了形成冻胶

的果胶类化合物的累积。由这种观点支持, 延迟贮藏及气调

两种能抑制絮化的方法能使 PG / PE 的活性比值变大。而且

已经证明从未成熟的桃种提取的可容性果胶片断在体外加

入合成 PE 或是从成熟的桃中提取的 PE 均可合成冻胶, 而

加入 PG 减少冻胶的合成比率[ 8] 。

尽管有许多证据证明 PG 的活性与絮败的形成之间存

在关系,但这可能并不是唯一的原因。在研究絮败形成时将

对 PE 展开了大量的研究 ,几乎没有注意到其它的一些蛋白

质,它们可以通过调节 PG 的活性来影响果胶的分解程度。

最近发现减少转基因番茄中扩展蛋白基因 Le- EXP 的表达

可使多聚糖醛的降解显著减少, 尽管 Le- EXP 对多聚糖醛

没有直接的降解作用。这个发现使人们推测 Le- EXP 通过

改变 PG 与其底物的接触方式来改变果胶的降解[ 8]。

随后, Dav id 研究发现, 在絮败的果实中扩展蛋白

m RNA 及蛋白质被显著抑制, 而这种抑制早在有可见的症

状出现之前就开始了。这可能是由于絮败抑制了乙烯的产

生,而扩展蛋白始受乙烯调节的。扩展蛋白与絮败之间的关

系说明 PG 和 PE 并非唯一相关的蛋白。这也可以用来解释

PG 与 PE 的活性与絮败形成并不完全一致的现象[ 8]。

扩展蛋白的发现可能改变人们对细胞壁结构与扩展机

制的认识。然而目前对于它的研究才刚刚展开, 其作用机制,

与细胞壁酶的相互作用方式,与激素的关系等诸多领域还有

许多问题有待进一步明确。扩展蛋白属于多基因家族, 克隆

分离新的基因,明确它们的功能,有目的的促进或抑制某些

基因的表达,将是今后研究的一个重点。

扩展蛋白在果实完熟过程中发挥着特定的作用, 它的出

现打破了一些常规认识的局限,为解决一些科学难题提供了

新的思路。然而由于目前的研究还处于初步阶段, 对许多问

题还未认识清楚,甚至还存在争议。今后我们应该继续这方

面的工作,进行深层次的研究, 从而更有效的对其进行调控,

使其在延缓果实成熟衰老过程中发挥更大的作用。
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源(图 1)。此种模式的优点: 合理利用了各种资源, 提高了经

济效益, 改善了生态环境,减少了环境污染, 促进日光温室蔬

菜的可持续发展。缺点: 技术含量高,一次性投资大。

图 1　种、养、沼、滴蔬菜生产模式

4. 5　以食用菌生产为主,养殖、沼气为副的生产模式

这种生产模式主要针对果园、农地、水保林面积较大的

农户, 可以利用果树修剪下的枝条和保持水土流失的灌木林

柠条间伐的枝条、农作物秸秆为原料生产香菇、木耳、草菇等

食用菌,食用菌的废料作为猪、牛的饲料 ,猪、牛的粪便进入

沼气池作为沼气的发酵原料, 沼气为农民提供能源, 沼液、沼

渣施入农田、果园,改良土壤, 培肥地力。沼液也可在农作物、

果树的叶面喷施, 一方面作为叶面肥增加叶面营养, 另一方

面可以防治农作物和果树的病害。这种生产模式的优点: 场

地要求不严格, 房前屋后都可生产。

图 2　食用菌、养殖、沼气相结合的生产模式

5　结　语

庭院蔬菜的发展不仅增加了农民的经济收入, 合理利用

了庭院的土地资源, 还解决部分劳动力的就地就业, 改善了

庭院的环境卫生, 据测定家畜的粪便进入沼气池经发酵后,

上层沼气液寄生虫卵杀灭率 90. 6% , 大肠杆菌消灭率 90% ,

中、下层消灭率 100% [2]。庭院蔬菜的种植模式多种多样,各

种模式对环境条件的要求、投资和社会、生态、经济效益各不

相同,因此, 在发展庭院蔬菜时,要根据庭院的实际情况选择

最佳的模式。目前,在偏远山区, 土地资源和土地压力还不是

很大,庭院经济的作用没有充分的显示出来 ,再过几年, 随着

退耕还林还草力度的加大,坡耕地大面积退耕, 庭院土地的

开发和庭院蔬菜的发展将具有重要的意义。
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