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种子萌发过程中胚乳的突破性研究
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摘要: 胚乳将许多种子的胚完全包裹, 是这些种子萌发的物理屏障, 其破裂与否是决定种子萌发与否的最后开关。胚乳破

裂是胚生长产生由内向外“顶”的机械力量以及胚乳组织本身机械强度下降(胚乳弱化)的共同结果, 而胚乳弱化则包括细胞

壁的酶促和非酶促松弛机制。本文综述胚生长产生的机械力量、胚乳破裂的部位和方式、胚乳的组织结构及其细胞壁的

化学组成、各种细胞壁降解酶及非酶的扩展蛋白(expansin)和活性氧在胚乳弱化中的作用等方面的研究进展。
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Abstract: Endosperm completely encloses the embryo of many seeds and is a mechanical restraint for the com-
pletion of germination. Thus, rupture of the endosperm is the last key step controlling the process of germina-
tion. Rupture of the endosperm requires the growth potential of embryo and weakening of the endosperm after 
imbibition. Weakening of the endosperm involves enzymatic and non-enzymatic mechanisms. This review sum-
marizes research progress in growth potential of embryo, location and ways of endosperm rupture, structure of 
the endosperm and chemical composition of endosperm cell walls, roles of cell-wall-degrading enzymes, ex-
pansin and reactive oxygen species.
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种子是重要的农业生产资料, 其萌发质量的

好坏将直接关系到农业生产的成败。种子萌发

(seed germination)是指具有生活力的干种子从吸

水开始至胚根露出种子被覆物(seed coverings)的
过程, 期间包含了一系列肉眼不可见的生理、生

化和分子生物学变化以及唯一可见的胚根露出种

子被覆物的形态特征(Bewley和Black 1994; Bew-
ley 1997a; Finch-Savage和Leubner-Metzger 2006; 
Nonogaki等2010)。根据定义, 胚根露出种子被覆

物之后的过程则属于后萌发(post-germination)和
幼苗生长阶段。

对一些植物如豌豆(Pisum sativum)而言, 种子

被覆物只有种皮(testa或seed coat); 但对另一些植

物如十字花科的拟南芥(Arabidopsis thaliana)、独

荇菜(Lepidium sativum)、钻果大蒜芥(Sisymbrium 
officinale)等, 菊科的莴苣(Lactuca sativa)等, 茄科

的番茄(Solanum lycopersicum)、烟草(Nicotiana ta-
bacum)、辣椒(Capsicum annuum)、茄子(Solanum 

melongena)、曼陀罗(Datura ferox)、洋茄(Solanum 
lycocarpum)等, 豆科的葫芦巴(Trigonella foenum-
graecum)、长角豆(Ceratonia siliqua)、瓜尔豆(Cy-
amopsis tetragonoloba)等, 茜草科的咖啡(Coffea 
arabica)等, 伞形科的旱芹(Apium graveolens)等, 葫
芦科的甜瓜(Cucumis melo)、黄瓜(Cucumis sativus)
等, 柏科的黄柏(Chamaecyparis nootkatensis)等而

言, 种子被覆物除种皮外还包括一至几层生活细

胞所组成的胚乳(endosperm)组织, 而且胚乳像套

子一样完全将胚包围在其中。胚根所正对的那部

分胚乳被称为珠孔端胚乳(micropylar endosperm)
或胚乳帽(endosperm cap), 而珠孔端胚乳以外的部

分胚乳则被称为非珠孔端胚乳(non-micropylar en-
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dosperm)。
被覆物包括种皮和胚乳的种子, 萌发过程分

为两个阶段: 第一阶段从吸水开始至种皮破裂(tes-
ta rupture), 生活和死亡种子皆可发生(因为成熟种

皮是死亡组织, 其破裂是一个物理过程); 第二阶段

从种皮破裂至胚乳破裂(endosperm rupture), 只在

可萌发的种子中发生(因为死亡和休眠种子胚乳不

破裂)。因此, 胚乳成为这类种子萌发的限制因子, 
其能否被突破(胚乳的突破性)是种子感受外界环

境条件决定自身萌发与否的最后开关。本文综述

种子萌发过程中有关胚乳破裂研究的相关问题及

进展。

1  胚乳破裂的部位和方式

种子萌发时, 胚乳破裂一般发生在珠孔端胚

乳处。但钻果大蒜芥胚乳破裂的位置不是正好在

珠孔端胚乳, 而是在珠孔端胚乳的附近(Iglesias-
Fernández和Matilla 2010)。

珠孔端胚乳的破裂可能存在两种方式: 一是

裂口处胚乳细胞的胞间层降解后, 细胞彼此分离

产生裂缝, 但细胞还保持完整性, 比如旱芹种子

(Jacobsen等1976); 二是裂口处胚乳细胞的整个细

胞壁(包括胞间层、初生壁甚至次生壁)都降解, 细
胞被撕裂, 细胞完整性丧失, 如da Silva等(2004)发
现咖啡种子的珠孔端胚乳在破裂前, 细胞被挤压

变形且丧失完整性。我们对莴苣珠孔端胚乳破裂

后的断面进行扫描电镜观察, 也发现破裂处的细

胞不完整, 细胞壁被明显撕裂(未发表资料)。
2  胚生长产生的机械力量是胚根突破胚乳的前提

条件但不是唯一条件

胚根能否突破胚乳从而完成萌发过程, 首先

取决于种子吸水后胚生长产生由内向外“顶”的力

量(growth potential)大小。若胚的生长被抑制, 
“顶”的力量缺失, 种子就无法完成萌发过程。例

如, ABA抑制番茄种子萌发就是因为ABA抑制了

胚的生长(Wu等2001)。
2.1  胚轴细胞伸长是种子萌发完成前胚生长的主

要方式

组织或器官的生长是通过细胞分裂(增加细

胞总数)和细胞伸长(增加细胞体积)实现的。但是, 
研究发现莴苣、拟南芥等种子的被覆物被突破前, 
胚细胞并未发生细胞分裂(Haber和Luippold 1960; 

Sliwinska等2009)。因此, 种子萌发完成前, 胚生长

主要是通过细胞伸长完成的。定位细胞伸长发生

具体部位的实验结果表明, 番茄、拟南芥等种子

萌发时, 发生细胞伸长的部位不在胚根区域, 而在

下胚轴及下胚轴与胚根之间的过渡区域(Chen等
2001; Sliwinska等2009; Gimeno-Gilles等2009)。
2.2  单靠胚轴伸长产生的力量不足以将珠孔端胚

乳顶破

有学者认为, 种子吸水后, 下胚轴及下胚轴与

胚根之间过渡区域细胞伸长产生的由内向外“顶”
的机械力量就足以使胚根穿透珠孔端胚乳(Nabors
和Lang 1971)。但Pavlišta和Haber (1970)却发现, 
当利用含氯化合物处理莴苣种子时, 一些种子出

现胚轴能正常伸长但珠孔端胚乳不破裂的情况, 
结果生长的胚由于受到胚乳的限制而在里面成卷

曲状, 有些种子的胚乳甚至在子叶端破裂, 但珠孔

端胚乳始终不破裂。Arcila和Mohapatra (1983)研
究烟草种子萌发时也发现, 珠孔端胚乳破裂可能

不是由于胚根“顶”的结果, 而是由于胚乳本身“溶
解”造成。因此, 单靠“顶”的力量还不足以将珠孔

端胚乳顶破, 可能还需要珠孔端胚乳本身的机械

强度在吸水后下降相配合。胚乳的机械强度与其

组织结构和细胞壁特性相关, 因此, 很有必要对胚

乳(特别是珠孔端胚乳)的组织结构及细胞壁化学

组成做一番了解。

3  胚乳组织的结构及胚乳细胞壁的化学组成

3.1  胚乳组织的结构特点

成熟种子中胚乳组织的厚度因植物种类不同

而异, 如拟南芥、钻果大蒜芥的胚乳只有一层细

胞(Müller等2006; Iglesias-Fernández和Matilla 
2010), 独行菜的只有1~2层细胞(Müller等2006), 莴
苣只有2~3层细胞(Jones 1974), 番茄、烟草、咖啡

等则有多层细胞(Bewley 1979a)。一般珠孔端胚乳

的细胞层数比非珠孔端胚乳的要少, 但独行菜珠

孔端胚乳细胞层数(2层)比非珠孔端胚乳(1层)要多

(Müller等2006)。这类种子胚乳细胞的一个显著特

征是细胞壁明显加厚, 因而使胚乳组织具有很高

的机械强度(Jones 1974; Gong等2005)。此外, 莴苣

胚乳细胞壁还从四周向内形成一些凸起伸入到细

胞质中, 凸起常常相连成桥穿透细胞质(就像一些

建筑物的大厅里的柱子将天花板和地板连在一起
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一样), 使细胞壁更加坚固(Jones 1974)。一般珠孔

端胚乳的细胞壁比非珠孔端胚乳的要薄(Nijsse等
1998; Toorop等2000; Williams等2001; da Silva等
2004; Gong等2005), 而曼陀罗种子珠孔端胚乳与

非珠孔端胚乳细胞壁在加厚程度上则没有明显差

别, 但珠孔端胚乳细胞比非珠孔端细胞要小(Sán-
chez等1990)。珠孔端胚乳与非珠孔端胚乳在细胞

层数及细胞壁结构上的差异, 可能决定了种子萌

发时胚根突破胚乳的具体位置。

3.2  胚乳细胞壁的化学组成

与其他组织相比, 这类种子的胚乳在细胞壁

的化学组成上也有自己的特点, 一般纤维素含量

较低, 而半纤维素含量较高(Otegui 2007)。Halmer
等(1975)认为, 莴苣种子萌发时, 胚根细胞壁不会

被胚乳产生的细胞壁降解酶破坏的原因, 可能正

是胚乳与胚根在细胞壁化学组成上的差别造成

的。组成胚乳细胞壁的单糖包括葡萄糖、鼠李

糖、岩藻糖、核糖、阿拉伯糖、木糖、半乳糖、

甘露糖和糖醛酸等, 莴苣、番茄、海枣(Phoenix 
dactylifera)、咖啡、长角豆、葫芦巴等胚乳细胞

壁化学组成的显著特点是甘露糖和半乳糖的含量

非常高, 推测其可能以半乳甘露聚糖的形式存在

(Halmer等1975; Reid和Bewley 1979)。前面提到的

莴苣胚乳细胞壁形成一些向内的凸起, 可能就是

半乳甘露聚糖形成的微纤丝(Halme等1975)。海枣

和咖啡种子胚乳细胞壁中水不溶晶状体甘露聚糖

的存在是种子异常坚硬的原因所在(Bewley和Reid 
1985), 而长角豆(McCleary和Matheson 1975)和葫

芦巴(Reid 1971)种子中因含有亲水性的半乳甘露

聚糖, 吸水一段时间后通常会变得很黏稠。

胚乳细胞壁的化学组成除了与其他组织不同

外, 就胚乳本身而言, 珠孔端胚乳与非珠孔端胚乳

之间也有显著差别。Dutta等(1994)发现莴苣珠孔

端胚乳细胞壁中甘露糖的含量仅为非珠孔端胚乳

的52%, 而阿拉伯糖和半乳糖的含量则分别是非珠

孔端的3.8倍和2倍。因此, 珠孔端胚乳之所以成为

胚根突破的位置, 除了与前面提到的细胞层数和

细胞壁加厚程度与非珠孔端胚乳不同外, 还可能

与珠孔端胚乳细胞壁的化学成分不同有关。

4  胚乳弱化

前已述, 胚乳组织由于细胞壁加厚具有较高

的机械强度, 单靠胚轴伸长产生的机械力量还不

足以被顶破。因此, 种子吸涨后胚乳本身的机械

强度可能还有一个逐渐下降的过程, 这一过程被

称为胚乳弱化(endosperm weakening)。
4.1  珠孔端胚乳机械强度的测定

分离种子的珠孔端胚乳, 利用与胚根差不多

大小的玻璃或金属棒穿透珠孔端胚乳, 棒的另一

端连接传感器, 就可测定穿透珠孔端胚乳所需机

械力量(puncture force)的大小。Nabors和Lang 
(1971)首先采用该方法测定了莴苣胚乳的穿透力, 
此后该方法被用于辣椒 (Wa tk in s和Can t l i f f e 
1983)、番茄(Groot和Karssen 1987; Toorop等1998; 
Wu等2001; Chen和Bradford 2000)、甜瓜(Welbaum
等1995)、咖啡(da Silva等2004, 2005)、独荇菜

(Müller等2006, 2007; Graeber等2010)和洋茄(Pinto
等2007; Anese等2011)等种子珠孔端胚乳穿透力的

测定。结果表明, 这些种子吸涨后, 珠孔端胚乳破

裂之前穿透力逐渐下降。因此, 研究者普遍认为

胚根突破珠孔端胚乳之前, 珠孔端胚乳已经弱化, 
说明珠孔端胚乳的弱化是种子萌发时胚根突破胚

乳的另一前提条件。目前认为, 胚乳弱化存在细

胞壁酶促和非酶促松弛两种机制。

4.2  胚乳弱化的细胞壁酶促松弛机制

有关种子萌发过程中胚乳弱化的机制, 早在

1963年Ikuma和Thimann就提出了孵化酶假说

(hatching-enzyme hypothesis), 认为控制莴苣种子

萌发过程的最后步骤是产生一种酶, 能够使胚根

穿过种皮(胚乳), 但作者并未明确是胚还是胚乳本

身产生了这种酶。现在研究者普遍认为, 是胚乳

本身产生了细胞壁降解酶导致了自身的降解(一种

程序化死亡事件), 而且胚乳弱化不可能由一种细

胞壁降解酶来完成, 而是多种细胞壁降解酶协同

作用的结果(Bewley 1997a, b; Finch-Savage和Leu-
bner-Metzger 2006)。细胞壁由纤维素、果胶和半

纤维素等组成, 降解这些细胞壁多糖的酶可能都

在胚乳弱化中发挥作用。下面分别叙述各种细胞

壁降解酶与胚乳弱化的关系。

4.2.1  纤维素酶与胚乳弱化的关系  纤维素是葡萄

糖以β-1,4-糖苷键相连形成的多糖, 纤维素酶(EC 
3.2.1.4)可打断β-1,4-葡萄糖苷键从而可使纤维素

发生降解。
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纤维素酶可能在曼陀罗和咖啡种子的胚乳弱

化过程中发挥作用。曼陀罗种子萌发时, 胚乳中

纤维素酶活性的增加发生在胚乳破裂之前(Sán-
chez等1986)。在咖啡种子中, Takaki和Dietrich 
(1980)检测到纤维素酶活性, Giorgini (1992)从胚乳

中提纯了两种纤维素酶的同工酶, da Silva等(2004)
用组织印迹法(tissue-printing)发现纤维素酶活性存

在于咖啡种子的各种组织中, 其活性的增加与珠

孔端胚乳穿透力下降的第一阶段相对应。

纤维素酶与莴苣种子胚乳弱化的关系则还存

在争论: Ikum和Thimann (1963)首次提出纤维素酶

可能与胚乳弱化相关, Pavlišta和Valdovinos (1975)
也发现从整粒种子中用低盐缓冲液提取的纤维素

酶活性在胚乳破裂前有增加的趋势; 但Bewley等
(1983)发现莴苣种子中纤维素酶的活性非常低, 且
酶活性在胚乳破裂前没有增加, 胚乳破裂后也保

持在非常低的水平, 因而认为纤维素酶与莴苣种

子胚乳弱化的关系不大。

然而纤维素酶与番茄和辣椒种子胚乳弱化的

关系可能不大。Leviatov等(1995)发现番茄种子萌

发时, 纤维素酶活性的增加发生在胚乳破裂之后, 
认为纤维素酶不是控制胚乳破裂的关键酶。赤霉

素缺陷型突变体番茄种子只有在添加GA的萌发介

质中才能萌发, 但Groot等(1988)发现添加GA后并

没有在突变体种子中检测到纤维素酶的活性。

Watkins等(1985)则未能在萌发辣椒种子的胚乳中

检测到纤维素酶的活性。

4.2.2  降解果胶的酶与胚乳弱化的关系  果胶主要

由两类多糖组成(Carpita和McCann 2000), 一类是

同半乳糖醛酸聚糖(homogalacturonan), 另一类是

鼠李半乳糖醛酸聚糖(rhamnogalacturonan)。同半

乳糖醛酸聚糖主链是由单一的半乳糖醛酸以α-1,4-
糖苷键相连而成, 主链上一些半乳糖醛酸的羧基

被甲基化。而鼠李半乳糖醛酸聚糖主链则是由鼠

李糖和半乳糖醛酸交替地以α-1,4-和α-1,2-糖苷键

连接而成, 主链上的鼠李糖上还常常连接有阿拉

伯聚糖(阿拉伯糖以α-1,5-糖苷键连接而成)和半乳

聚糖(半乳糖以β-1,4-糖苷键连接而成)侧链。因此, 
果胶的降解需要多种酶的参与。

(1)果胶甲酯酶(EC 3.1.1.11)。果胶甲酯酶可

将甲酯化的多聚半乳糖醛酸上的甲基脱去。有关

果胶甲酯酶与种子胚乳弱化的关系研究不多。

Ren和Kermode (2000)发现黄柏种子的胚乳中存在

果胶甲酯酶的活性, ABA抑制、GA促进种子萌发

的同时, 也抑制、促进了果胶甲酯酶的活性, 推测

果胶甲酯酶在黄柏种子胚乳弱化中起作用。

Salanenka等(2009)发现果胶甲酯酶在酶活性水平

上可能与黄瓜种子的胚乳弱化相关。

(2)多聚半乳糖醛酸酶(EC 3.2.1.15)。多聚半

乳糖醛酸酶水解两个相邻的没有酯化的半乳糖醛

酸间的α-1,4-糖苷键。在酯化度很高的果胶中, 需
要果胶甲酯酶先脱去主链上半乳糖醛酸的甲基后, 
多聚半乳糖醛酸酶才能发挥作用。多聚半乳糖醛

酸酶与胚乳弱化的关系也只有少量报道。Sitrit等
(1999)在萌发番茄种子中检测到依赖钙离子的外

(exo)-多聚半乳糖醛酸酶活性, 发现酶活性在萌发

完成前升高, 并克隆了编码番茄多聚半乳糖醛酸

酶的一个基因LeXPG1, 转录水平分析结果表明, 
LeXPG1主要在萌发种子的珠孔端胚乳与胚根尖中

表达, 胚乳破裂前表达水平升高。因此, 多聚半乳

糖醛酸酶在酶活性和mRNA水平上与番茄种子的

胚乳弱化可能相关。

(3)其他果胶降解酶。果胶裂解酶(EC 4.2.2.2)
催化两个相邻的、皆甲酯化的半乳糖醛酸间α-1,4-
糖苷键的断裂, 这种断裂不是通过水解, 而是通过

将半乳糖醛酸第5位β-碳原子上的氢转移到糖苷键

的氧原子上、在半乳糖醛酸第4和第5位碳原子之

间形成双键从而导致糖苷键断裂。但果胶裂解酶

与种子胚乳弱化是否存在相关性还不清楚。而降

解位于鼠李半乳糖醛酸聚糖侧链的阿拉伯聚糖和

半乳聚糖的酶, 如α-阿拉伯聚糖酶(EC 3.2.1.99)、
α-阿拉伯糖苷酶(EC 3.2.1.55)、β-半乳聚糖酶(EC 
3.2.1.89)和β-半乳糖苷酶(EC 3.2.1.23)与种子胚乳

弱化的关系也不清楚。

4.2.3  降解半纤维素的酶与胚乳弱化的关系  半纤

维素由更复杂的细胞壁多糖组成, 主要包括木葡

聚糖、木聚糖、甘露聚糖、β-1,3-葡聚糖等。因

此, 降解半纤维素的酶也多种多样。

(1)降解木葡聚糖的酶。木葡聚糖的主链与纤

维素分子相似, 由单一的葡萄糖分子以β-1,4-糖苷

键连接而成, 但主链上一些葡萄糖分子以α-1,6-糖
苷键的形式与木糖相连, 且木糖还可能与阿拉伯
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糖或半乳糖相连。降解木葡聚糖的酶主要是木葡

聚糖内转糖基/水解酶(EC 2.4.1.207/3.2.1.151), 是
一种具有双功能的酶。首先, 该酶发挥水解酶的

功能, 将一条木葡聚糖分子内切, 切口的非还原端

游离, 而还原端却与酶结合在一起; 然后, 该酶发

挥转糖基酶的功能, 将与之结合的还原端产物与

另一木葡聚糖分子的非还原端连接在一起(Rose等
2002), 从而将一条木葡聚糖分子的一段“嫁接”到
另一木葡聚糖分子上导致细胞壁松弛。关于木葡

聚糖内转糖基/水解酶与种子胚乳弱化关系的研究

较少。Chen等(2002)从番茄种子中克隆了一个木

葡聚糖内转糖基/水解酶基因LeXET4, 发现该基因

特异地在珠孔端胚乳中表达, 且表达水平在胚乳

破裂前出现高峰, 因而认为LeXET4可能与番茄种

子的胚乳弱化相关。

(2)降解木聚糖的酶。木聚糖是木糖分子通过

β-1,4-糖苷键连接而成的多糖, 主链上的一些木糖

分子还可能通过α-1,2或α-1,3糖苷键与阿拉伯糖相

连, 形成阿拉伯木聚糖。水解木聚糖和阿拉伯木

聚糖的是β-1,4-木聚糖酶(EC 3.2.1.8)和α-阿拉伯糖

苷酶。前已述, α-阿拉伯糖苷酶与种子胚乳弱化的

关系还不清楚, 而β-1,4-木聚糖酶与胚乳弱化的关

系也仅有Bewley等(1983)在莴苣整粒种子中检测

到该酶的活性, 但发现种子吸涨过程中酶活性没

有变化, 因而认为该酶与莴苣种子胚乳弱化的关

系可能不大。

(3)降解甘露聚糖的酶。甘露聚糖主链由甘露

糖以β-1,4-糖苷键连接而成, 主链上的一些甘露糖

以α-1,6-糖苷键与半乳糖残基相连, 则被称为半乳

甘露聚糖(galactomannan), 有时主链上还会夹杂一

段以β-1,4-糖苷键连接的葡聚糖, 则被称为葡甘露

聚糖(glucomannan)。种子中的甘露聚糖多为半乳

甘露聚糖(Dea和Morrison 1975), 其彻底降解需要

β-甘露聚糖酶(EC 3.2.1.78)、α-半乳糖苷酶(EC 
3.2.1.22)和β-甘露糖苷酶(EC 3.2.1.25)的协同作用: 
α-半乳糖苷酶负责切割位于侧链位置的半乳糖, β-
甘露聚糖酶随机地打断主链上的β-1,4糖苷键生成

甘露二糖和三糖, 而β-甘露糖苷酶则将甘露二糖和

三糖彻底水解为甘露单糖。

β-甘露聚糖酶与胚乳弱化的关系是所有细胞

壁降解酶中被研究得最多的(Bewley 1997b)。

Groot等(1988)发现在水中添加GA促进赤霉素缺陷

型突变体番茄种子萌发的同时, 提高了胚乳中β-甘
露聚糖酶的活性。随后发现非突变体番茄种子萌

发时, 珠孔端胚乳中β-甘露聚糖酶活性的增加发生

在胚乳破裂之前, 而非珠孔端胚乳中酶活性的增

加则发生在胚乳破裂之后 (Nonogak i等1992; 
Nomaguchi 等1995; Toorop等 1996; Nonogaki和
Morohashi 1996)。Bewley等(1997)从番茄种子中

克隆了植物的第一个β-甘露聚糖酶基因LeMan1, 
但发现其转录发生在胚乳破裂之后。Nonogaki等
(2000)从番茄种子中克隆了第二个β-甘露聚糖酶

基因LeMan2, 发现LeMan2只在胚乳破裂之前的珠

孔端胚乳中表达, 而LeMan1只在胚乳破裂之后的

非珠孔端胚乳中表达, 表明LeMan2与珠孔端胚乳

弱化相关。Belotserkovsky等(2007)将番茄的第三

个β-甘露聚糖酶基因LeMan3在番茄中过表达, 反
而抑制了转基因种子的萌发, RT-PCR分析发现过

表达LeMan3抑制了LeMan2的转录, 进一步证实了

LeMan2在番茄胚乳弱化中的功能。曼陀罗种子萌

发时, 珠孔端胚乳中β-甘露聚糖酶活性在胚乳破裂

之前已有显著增加, 红光促进、远红光抑制种子

萌发的同时, 也促进、抑制了β-甘露聚糖酶活性的

增加(Sánchez等1990; Sánchez和de Miguel 1997; 
Arana等2006), 因此, β-甘露聚糖酶与曼陀罗种子

的胚乳弱化可能存在关系。拟南芥整粒种子的β-
甘露聚糖酶活性在种子萌发完成前有两次升高过

程, 编码拟南芥β-甘露聚糖酶的8个基因中, 有4个
(AtMAN7、AtMAN6、AtMAN5和AtMAN2)在萌发

种子中表达, 原位杂交分析结果表明4个基因只在

胚乳破裂前的珠孔端胚乳和胚根中表达, 基因敲

除实验进一步表明AtMAN7、AtMAN6和AtMAN5
与拟南芥的胚乳弱化相关(Iglesias-Fernández等
2011a和b)。本文作者参与的关于独行菜种子萌发

机理的研究发现, 独行菜种子萌发时, 珠孔端胚乳

中β-甘露聚糖酶的活性在胚乳破裂前增加, 克隆的

β-甘露聚糖酶基因LesaMAN7的转录水平也在胚乳

破裂前上升, 表明β-甘露聚糖酶可能在独行菜种子

的胚乳弱化中发挥作用(Morris等2011)。黄瓜和甜

瓜种子珠孔端胚乳中存在β-甘露聚糖酶活性, 而且

在胚乳破裂前增加, 表明β-甘露聚糖酶可能与黄瓜

和甜瓜种子的胚乳弱化相关(Ramakrishna和Amrit-
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phale 2005)。虽然莴苣种子是最早被用来研究β-
甘露聚糖酶与胚乳弱化关系的材料(Halmer等
1975), 但关于该酶是否在莴苣胚乳弱化中发挥作

用却还存在争论: 一些研究者发现β-甘露聚糖酶活

性的增加发生在胚乳破裂之后(Halmer等1975, 
1976, 1978; Halmer和Bewley 1979; Bewley等1983; 
Powell等1984; Halmer 1989; Dulson和Bewley 1989; 
Bewley 1997b; Toorop等1999; Nonogaki和Moro-
hashi 1999), 认为该酶的作用是降解和动员胚乳细

胞壁中的多糖为幼苗生长提供养料。Wang等
(2004)从莴苣种子中克隆了β-甘露聚糖酶基因Ls-
Man1, 也发现其转录发生在胚乳破裂之后, 因而他

们认为β-甘露聚糖酶与莴苣种子的胚乳弱化关系

不大。而另一些研究者却发现β-甘露聚糖酶活性

的增加发生在胚乳破裂之前(Dutta等1997; Nasci-
mento等2000, 2001, 2004, 2005), 因此认为β-甘露

聚糖酶与莴苣的胚乳弱化相关。而咖啡(Marracci-
ni等2001)、辣椒(Watkins等1985)、芦笋(Williams
等2001)和一些豆科(Bewley 1997b; Gong等2005)
种子萌发时, β-甘露聚糖酶活性或基因转录水平的

增加主要发生在胚乳破裂之后, 因此β-甘露聚糖酶

与这些种子胚乳弱化的关系可能不大。

Leung等(1979)在莴苣胚乳中检测到α-半乳糖

苷酶活性, 发现酶活性在萌发完成前逐渐增加。

Leung和Bewley (1981a, b)发现红光和GA促进种子

萌发的同时, 也促进了α-半乳糖苷酶活性在萌发完

成前增加, 但他们认为萌发与α-半乳糖苷酶并不一

定关联, 因为在萌发被抑制时, α-半乳糖苷酶活性

也会增加(Leung和Bewley 1981b)。Bewley等(1983)
不能断定胚乳中的α-半乳糖苷酶是胚乳自己产生

的, 还是从子叶中扩散过去的。Leung和Bewley 
(1983)证明α-半乳糖苷酶需要β-甘露聚糖酶先将半

乳甘露聚糖降解成寡糖后才能发挥作用。因此, α-
半乳糖苷酶与莴苣种子胚乳弱化的关系还不是很

清楚。Groot等(1988)发现GA处理可恢复赤霉素缺

陷型突变体番茄种子在水中的萌发, GA处理也增

加了α-半乳糖苷酶的活性。Reid和Meier (1973)在
葫芦巴种子萌发早期的胚乳中未检测到α-半乳糖

苷酶活性, 酶活性在胚乳破裂之后才出现, 因此α-
半乳糖苷酶可能与葫芦巴种子的胚乳弱化关系不

大。

β-甘露糖苷酶与番茄种子的胚乳弱化可能存

在相关性。Groot等(1988)发现GA处理促进赤霉素

缺陷型突变体番茄种子在水中萌发的同时, 也提

高了β-甘露糖苷酶活性。Mo和Bewley (2002)发现

番茄种子珠孔端胚乳中β-甘露糖苷酶的活性大于

非珠孔端胚乳中的酶活性, 且活性在胚乳破裂前

上升, 并从番茄种子中提纯了β-甘露糖苷酶, 克隆

了其基因LeMside1, 发现种子萌发过程中, 该基因

首先在珠孔端胚乳中表达, 萌发完成后表达水平

下降。曼陀罗种子萌发时, 珠孔端胚乳中β-甘露糖

苷酶活性的增加发生在胚乳破裂前, GA和红光促

进种子萌发的同时促进了酶活性的增加, 因此β-甘
露糖苷酶可能与曼陀罗种子的胚乳弱化相关(Sán-
chez和de Miguel 1997)。关于β-甘露糖苷酶与莴苣

种子胚乳弱化的关系, 研究者虽然在种子中检测

到酶活性, 但活性在种子萌发过程中没有变化, 因
而认为该酶可能与莴苣种子的胚乳弱化关系不大

(Leung等1979; Bewley等1983; Quellette和Bewley 
1986)。而葫芦巴(Reid和Meier 1973)和芦笋(Wil-
liams等2001)种子萌发时, β-甘露糖苷酶活性的出

现都是在胚乳破裂之后, 因此β-甘露糖苷酶可能与

这两种种子胚乳弱化的关系不大。

(4) β-1,3-葡聚糖酶(EC 3.2.1.39)。植物细胞壁

中含有的少量β-1,3-葡聚糖由葡萄糖以β-1,3-糖苷

键相连而成, β-1,3-葡聚糖酶可打断β-1,3-葡萄糖苷

键使其发生降解。β-1,3-葡聚糖酶集中在烟草种子

珠孔端胚乳中, 胚乳破裂前, 酶在活性、蛋白质和

mRNA水平上增加, GA促进、ABA抑制胚乳破裂

的同时, 也促进、抑制了β-1,3-葡聚糖酶在珠孔端

胚乳中的表达(Vögeli-Lange等1994; Leubner-
Metzger等1995, 1996; Leubner-Metzger 2003)。
Leubner-Metzger和Meins (2000)利用胚乳特异性启

动子将β-1,3-葡聚糖酶基因β-GLUI在烟草中过表

达, 促进了转基因烟草种子胚乳的破裂, 但转反义

基因的烟草种子的胚乳破裂情况却没有变化(Leu-
bner-Metzger和Meins 2001)。以上结果表明, β-1,3-
葡聚糖酶可能与烟草种子的胚乳弱化相关。Mo-
rohashi和Matsushima (2000)发现β-1,3-葡聚糖酶集

中在萌发已完成的番茄种子的珠孔端胚乳中, 但
原本不存在酶活性的非珠孔端胚乳被机械伤害(被
切割或被穿破)后酶活性也增强, 因此认为珠孔端
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胚乳中β-1,3-葡聚糖酶活性可能是由胚根突破珠孔

端胚乳时带来的伤害造成的。Wu等(2001)虽然发

现β-1,3-葡聚糖酶特异地存在于番茄种子珠孔端胚

乳中, 胚乳破裂前酶在活性、蛋白质和mRNA水平

上增加, 但却发现番茄胚乳细胞壁中不存在β-1,3-
葡聚糖酶的底物, 而且ABA不抑制胚乳弱化但却

降低了酶的表达水平。因此, β-1,3-葡聚糖酶与番

茄种子的胚乳弱化可能无关。

4.3  胚乳弱化的细胞壁非酶促松弛机制

除了上述的细胞壁降解酶外, 一些非酶因子

也可能在胚乳弱化中发挥重要作用, 主要包括扩

展蛋白(expansin)和活性氧(reactive oxygen species, 
ROS)。
4.3.1  扩展蛋白与胚乳弱化的关系  扩展蛋白是不

具有水解等酶促活性, 但可打断纤维素和半纤维

素之间的非共价键(如氢键)从而使细胞壁松弛的

一类细胞壁蛋白(Cosgrove 2000)。
关于扩展蛋白和胚乳弱化的关系有一些研究

报道。Chen和Bradford (2000)从番茄种子中克隆

了3个扩展蛋白基因LeEXP4、LeEXP8和LeEXP10, 
发现LeEXP4特异地在珠孔端胚乳中表达, 且胚乳

破裂前表达量达到最大值, 破裂后表达量降低。

GA处理恢复GA缺陷型番茄突变体种子在水中萌

发的同时, 促进了LeEXP4的表达。而LeEXP8和
LeEXP10不在胚乳中表达, 只在胚中表达(Chen等
2001)。表明3个扩展蛋白基因中只有LeEXP4可能

与番茄胚乳弱化相关, 而LeEXP8和LeEXP10则可

能与胚的生长相关。

Mella等(2004)从曼陀罗种子中克隆了2个扩

展蛋白基因片段(AF442772和AF442773), 发现

AF442773在胚乳破裂前的珠孔端胚乳中表达, 红
光促进、远红光抑制种子萌发的同时, 也促进、

抑制了该基因在珠孔端胚乳中的表达。结果表明, 
扩展蛋白可能与曼陀罗种子的胚乳弱化相关。

Soós等(2009)发现烟水溶液可促进莴苣种子

的萌发, 他们克隆了两个莴苣扩展蛋白基因EXP-
LIKE和EXP5, 发现烟水溶液处理在种子吸涨的早

期阶段提高了整粒种子中EXP5的转录水平, 但降

低了EXP-LIKE的转录水平。由于他们是从整粒种

子中提取RNA用于RT-qPCR分析, 没有单独分析珠

孔端胚乳中的情况, 因此其结果只能说明EXP5可

能与莴苣种子的萌发相关, 但是否与胚乳弱化相

关则还不清楚。

扩展蛋白可能在独行菜种子珠孔端胚乳弱化

中发挥作用(Voegele等2011)。
4.3.2  活性氧与胚乳弱化的关系  活性氧是直接或

间接由氧转变而来, 但具有比氧更强氧化活性的

含氧物质的统称, 在植物体内主要包括超氧阴离

子自由基(O2̄·)、羟自由基(·OH)、过氧化氢(H2O2)
等(Apel和Hirt 2004)。活性氧可以攻击细胞中的

生物大分子, 包括细胞壁多糖, 其中以·OH的攻击

性最强(Fry 1998)。由于ROS可攻击细胞壁导致其

松弛, 因而可能与胚乳弱化也存在相关性。Moro-
hashi (2002)发现番茄种子胚乳破裂前, H2O2和过

氧化物酶特异地在珠孔端胚乳中积累, 但他们认

为H2O2和过氧化物酶的功能可能是与抵御病原微

生物的侵入有关, 没有意识到与胚乳弱化的相关

性。Müller等(2007)首次提出活性氧(特别是·OH)
可能在胚乳弱化过程中发挥重要作用的假设, 他
们发现外源H2O2处理可以解除ABA对独行菜种子

胚乳破裂的抑制作用, 定量测定和组织化学染色

进一步发现, 胚乳破裂前·OH和O2̄·在珠孔端胚乳中

积累 ,  GA促进、ABA抑制胚乳破裂的同时 ,  促
进、抑制了·OH的积累(Müller等2009)。Linkies等
(2010)发现过氧化物酶特异地在珠孔端胚乳和胚

根尖表达。以上结果表明, 活性氧可能在番茄和

独行菜种子的胚乳弱化过程中发挥作用。

5  展望

生活的胚乳组织是许多种子完成萌发的物理

障碍, 其破裂与否是这些种子能否萌发的最后开

关, 而胚乳弱化是胚乳破裂的前提条件, 许多细胞

壁降解酶及非酶的扩展蛋白及ROS可能在其中发

挥重要作用。一种种子的胚乳弱化可能有多种细

胞壁降解酶的参与, 但是否所有酶都是必需的或

者说是否只有一两种酶起主要作用, 是一个值得

研究的问题。此外, 一种细胞壁降解酶可能在某

种种子的胚乳弱化中发挥作用, 但可能与另一种

种子的胚乳弱化并不相关, 是否与酶的底物(细胞

壁多糖)在不同种子胚乳中的存在与否以及含量不

同相关？而扩展蛋白和ROS非酶, 不存在底物特异

性, 是否在不同种子的胚乳弱化中发挥普遍作用

也是一个非常有意义的问题。为了验证细胞壁降
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解酶及扩展蛋白在胚乳弱化中的功能, 需要研究

过表达和敲除这些酶或蛋白质对胚乳弱化的影响, 
但目前仅有研究者在烟草中开展了转β-1,3-葡聚糖

酶基因、在番茄和拟南芥中转β-甘露聚糖酶基因

对胚乳弱化影响的研究。总之, 胚乳的突破性决

定了种子萌发的速度及整齐度, 有关其机理的研

究具有重要的理论和实践意义, 但还有许多未知

的问题有待探索。
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