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膨胀素在果实完熟中的作用 
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摘 要：概述了细胞壁蛋白质膨胀素 (Expansin)的发现、作用机制、基因家族、功能和研究现状。重 

点论述了膨胀素在果实完熟中的作用及其与细胞壁酶之间的相互关系，提出了利用转基因技术调节果实完 

熟和软化的新策略。 
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膨胀素 (Expansin)是存在于植物细胞壁上的一类蛋 白质，它们能缓释细胞壁结构网中的张力， 

使细胞壁变得松弛，故此人们称之为扩张蛋白或膨胀素。在植物生长发育及植物对外界环境的响应， 

如细胞膨大、花粉管向柱头的侵入和伸长、细胞的分离和器官的脱落、果实的生长发育中，膨胀素具 

有重要作用。本文重点介绍与果实生长发育有关的膨胀素。 

1 膨胀素的发现 

初生壁是限制植物细胞生长膨大的主要因素，它能抵抗来 自细胞液的 10个大气压的静水压uj， 

因此细胞壁的松弛和细胞的生长不是一个简单的过程。20世纪 70年有人代提出了 “酸生长理论”， 

即在 pH<5．5的酸性条件下，植物细胞表现出持续地、不可逆地快速生长现象，当将其放回 pH 7．0 

的缓冲液后，伸长生长很快停止[2~43。这是细胞壁本身的特性，用蛋白酶、蛋白质变性剂和加热处理 

可以抑制该过程的发生，证明它是一个生物学过程【5]。1992年美国宾夕法尼亚大学的 Cosgrove研究小 

组分离纯化了作用于该过程的蛋白质，从根本上揭示了 “酸生长现象”的作用机制。 

McQueen．Mason等人于 1992年首先通过加热处理使黄瓜下胚轴细胞壁中的 “酸生长”因子失活， 

然后从生长中的下胚轴中提取细胞壁蛋白质，用得到的蛋白质粗提液处理那些失活的下胚轴，结果恢 

复了它们的 “酸生长”能力，并证明有两种蛋白质组分可以使失活的细胞壁恢复伸展能力 J。之后在 

其他植物中也发现有类似蛋白质的存在，经研究证明它们是唯一一类能使植物细胞壁松弛和快速缓释 

细胞壁张力的蛋白质，其它蛋白质和酶类都无此功能 。因为该类蛋白质可以促使植物细胞壁松 

弛与伸展 ，Cosgrove将此类蛋白质定名为膨胀素。 

2 膨胀素的作用机制 

膨胀素引起细胞壁松弛和延伸的作用机制至今还是个谜u 。膨胀素本身不具有酶的结构特征和 

功能，缺乏水解酶、糖基转移酶等活性【6．1l'̈]。但有证据表明膨胀素结合在纤维素微纤丝与基质多糖 

的交界面上，能够破坏纤维素微纤丝和半纤维素分子间的非共价键[14,15]，使细胞壁多聚体间的结合 

发生瞬间或暂时松弛，从而使细胞的膨大与伸展变为可能。 

纤维素微纤丝与基质多糖分子间的结合是复杂的，有些半纤维素分子结合在微纤丝的表面，而其 

它一些则伸人微纤丝的内部。结合在表面的半纤维素分子具有足够的长度，可以跨越两个相邻的微纤 

丝，并将它们连系在一起形成纤维素与半纤维素的结构网；侵入内部的半纤维素分子会破坏微纤丝的 

晶体结构，在侵入点附近出现无定性结构。由于该区域结构松弛，很容易遭受酶和其它蛋白质的袭 
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击，是膨胀素作用的重要位点u引。 

不同于生长组织中的细胞 ，成熟中的果实细胞不再膨大，它们的代谢特点是细胞壁的解聚。与果 

实成熟有关的膨胀素可能作用于木葡聚糖与纤维素分子间的非共价键，如氢键 ]。它们可能是通过 

破坏木葡聚糖和微纤丝之间的连结，使细胞壁结构变得松弛，水合性增加，由此增加了细胞壁多聚体 

与细胞壁降解酶，如内切 一1，4一p一葡聚糖酶、木葡聚糖内源转糖基酶或糖苷酶等的接触机会，进 

而促进了细胞壁大分子的降解和结构网的解聚 。这样，膨胀素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。 

3 膨胀素的基因家族 

膨胀素有一个非常庞大的基因家族。根据它们核苷酸序列和底物特异性的不同，将其分为 a和B 

两大类【m，蝎]。a一膨胀素的分子量为 25～27 l(D，主要存在于双子叶和非禾本科单子叶植物中；B一膨 

胀素是一类糖蛋白，主要存在禾本科单子叶植物中，分子量为 30 l(D。 

在这两类分子中，同类分子间具有很高的同源性，但两类分子间的氨基酸序列大约只有 25％的 

同源性。尽管如此，它们仍然不失为一类具有高度保守结构的蛋白质。因为所有膨胀素分子的 N一端 

都有 8个保守的半胱氨酸残基 ，而在 c端有 4个色氨酸残基。在这两个保守区域中，半胱氨酸的存在 

可能与蛋白质结构中二硫键的形成有关，而一系列色氨酸残基可能在膨胀素与多糖分子的结合中发挥 

作用[18，l 9_。 

膨胀素具有组织特异性，并且受发育阶段的调节【17,18 21 ]。它们有些存在于生长中的组织和器 

官中，有些则多存在于发育中组织和器官中；有些表达于植物的多种部位，有些则专一性地存在于某 
一 特定的组织或器官中。同一组织器官中往往含有数种不同的膨胀素分子，它们的表达时期和表达强 

度各不相同；即使是处于某一特定生长发育时期的组织或器官中，也会有数种膨胀素同时存在【17,20]。 

4 膨胀素在果实完熟中的作用 

膨胀素普遍存在于果实中，番茄、草莓、桃、樱桃果实的膨胀素已有报道 卜263，苹果、杏 、樱 

桃 、甜樱桃、香蕉、橄榄等的膨胀素在基因库中都有注册。果实中的膨胀素主要是 a一膨胀素。根据 

表达时期的不同有人将它们分为两类：一类与果实的生长膨大有关 ，另一类与果实完熟有关 。两 

类蛋白质的一级结构具有很高的相似性，但它们在序列亲缘关系树状图中的位置及其免疫交叉反应上 

存在明显差异，表明它们在蛋白质的高级结构和功能上存在差异u 。 

番茄 LeExp3、4、5、6、7及草莓 FaExp3、4、6、7主要存在于生长中的果实~19,203，与果实的生 

长、细胞的膨大有关；而番茄 LeExp1、草莓 FaExp2和 FaExp5、桃 PchExp1则专一性地表达于完熟的 

果实中【20,21,23,24]，它们可能与完熟期间果实细胞壁的修饰有关【 ]。Rose等【 ]用番茄 LeExp1抗体对 

多种果实进行 Western杂交，发现在所检测的几种果实，如番茄、甜瓜、鳄梨 、柿 、猕猴桃、草莓、 

辣椒、梨和菠萝中都有膨胀素存在。由此可见，膨胀素普遍存在于果实中，可能与果实的生长发育有 

关。 

跃变型果实番茄 LeExp1、桃 PchExp1专一性地表达于完熟的果实中，果实成熟激素乙烯诱导、促 

进它们的表达；利用反义 RNA技术抑制番茄果实 ACC合成酶表达和乙烯生物合成的同时，也抑制了 

LeExp1的表达；用乙烯作用抑制剂降冰片二烯 (NBD)处理番茄果实，降低甚至抑制 Le,e~p1 mRNA 

的累积。番茄突变体 fin、non果实不能完熟软化 ，LeExp1的含量也很低，表明 LeExp1与乙烯和果实 

完熟密切相关u’’2 243。 

Brmnmell等[12,17]利用转基因技术将番茄 LeExp1的表达量降低到野生型的 3％，转基因果实在完 

熟期间的软化程度比对照降低了 15％ ～20％。相反，过量表达 LeExp1至野生型的 3倍，果实的基质 

多糖半纤维素在绿熟期就开始发生降解，果实硬度明显降低。Bennett研究小组将 LeExp1基因转人 fin 
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番茄中，转基因果实在采后 4周的贮藏中，硬度比 rin果实降低了 25％左右。这两个试验充分证明了 

LeExp1在番茄果实完熟和软化中的作用。 

在低温冷藏时，桃果肉组织容易发生脱水和絮败 ，这种质地的变化与果肉组织中自由水的含量密 

切相关 ]。当自由水含量下降到一定量以下时，果肉质地开始变得粗糙。但值得注意的是，在质地 

变化之前膨胀素的含量已经开始下降。即使在同一果实中，不同部位的脱水程度也存在差异，含水量 

低的部位膨胀素含量也降低，Obenland等认为膨胀素可能是通过改变果胶酶与底物的相互接触，而间 

接作用于桃果实的质地变化 。 

PchExpl专一性地存在于完熟的桃果实中 J，乙烯处理刺激该基因的表达，但它的表达与果实贮 

藏期间硬度变化没有直接关系。Hayama等比较了 Akatsuki和 Yumyeong两个桃品种果实采后 PchExp1 

rnRNA和蛋白质的变化，发现在采后 8 d内两品种的 PchExpl都有较高的表达量，品种间没有明显差 

别，但是果实的软化程度却截然不同。Akatsuki在采后第 2天硬度就急剧下降到采收时的 2o％左右， 

而 Yumyeong在采后 8 d内硬度几乎没有变，他们认为 PchExp1可能作用于果实完熟过程，但与桃果实 

的软化无直接关系。 

Bennett等在研究了甜瓜果实碗熟期间细胞壁解聚的先后顺序后，将甜瓜完熟分为早期和晚期两 

个阶段 J。木葡聚糖的降解发生在早期阶段 ，而果胶降解主要发生在衰老和过熟时期。但有趣的是 

木葡聚糖水解酶的活性与早期木葡聚糖的解聚并无直接关系，而与膨胀素有关。他们认为利用两种不 

同的分子遗传学策略控制膨胀素和 PG的表达，可能在控制甜瓜果实早期和晚期的软化中非常有用。 

膨胀素作为一种细胞壁蛋白质，本身不具有酶的催化功能，它们在果实完熟中的作用是间接的， 

需要借助细胞壁酶来实现。迄今为止有关两者间相互作用的资料还很有限，在今后的工作中应加强此 

方面的研究。此外膨胀素是多基因家族，克隆分离新的膨胀素基因，比较研究它们的表达特性，及其 

与其他膨胀素的相互作用，利用转基因技术有目的地抑制或促进某种或某些膨胀素的表达，比较研究 

它们的表达特性和功能差异，进一步阐明膨胀素在果实完熟中的作用机制是另一值得深入研究的重要 

内容。植物激素对膨胀素的表达具有调节作用，乙烯可以诱导跃变型果实番茄等膨胀素的表达，而非 

跃变型果实草莓中膨胀素的表达受生长素的负调节 ，研究激素等上游调节因子对果实膨胀素的作用机 

制，将会使人们对果实完熟的生理生化机制有更多新的理解，并将为通过生物技术调控果实完熟衰老 

过程提供新的思路。 
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The Role of Expansin in the Fruit Growth and Dev 

Ma Junn肌 ．一，Zhang Zide ，Ann L．T．Powel ，and Man B．Bennett2 

( Food Sdence College，Agricultural University of Hebei，Baoding 071001， China； 

California，Davis，CA 95616，USA) 

Abstract：Many proteins involve fruit ripening，of which a class of protein called expansin is a new diseov— 

ered member．During fruit ripening modification of the primary cell wall is required． Expm~in， without enzyme 

activity．but has been shown to promote cell wall loosing． There are evidences expansin binding in cellulose mi· 

crofibrils disrupting the hydrogen bonds formed with xyloglucan during fruit ripening． In order to let more people to 

know the new aIea， its cutrent status and developing trands were reviewed ． Th e discovery， mechanism， gene 

familv and function of expansin were introduced ．Th eir role in the fruit ripening was discussed． Correlation wi th 

cell wall enzymes of expansin was suggested ． New strategies using transgenic technology to regulate fruit ripening 

were proposed． 

Key words：Expansin；Function；Fruit； Ripening；Softening 
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