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　　摘　要:综述重点讨论果实组织中多聚醛酸和木葡聚糖的降解对果实软化可能的作用以及这些多聚物

降解的调节机制。许多果实在成熟过程中都因果实软化而使组织硬度降低 , 由于细胞壁中胶层的降解 , 果实

黏度下降。在细胞壁多聚物中 ,果胶多糖 , 特别是多聚醛酸 , 是中胶层的主要组成成分。 果实组织硬度的降

低与果胶多聚醛酸的降解之间的关系有很多相关报道。除了果胶降解 ,木葡聚糖的降解在一些果实软化的

初期也有发生。根据这些发现推测多聚醛酸和木葡聚糖在果实软化过程中是协同作用的 , 木葡聚糖的降解

可能出现在软化初期 ,而多聚醛酸的降解在果实软化的后期发生。
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　　果实成熟常被看作是果实老化的开始 ,实际上 , 果实成熟

是一个非常复杂的 、受遗传基因调控的 、各种组织器官变化高

度协调的过程。虽然其确切的机制仍不清楚 ,但许多研究表

明果实成熟软化与细胞壁结构的变化及多糖(果胶 、纤维素 、

半纤维素)的降解密切相关 , 果实软化时在细胞壁中发生的最

显著的变化是果胶物质溶液化 , 同时伴随着细胞壁中胶层的

溶解和初生壁的破坏 ,在此过程中 , 细胞壁总的组分也许变化

不大 ,但细胞壁内多糖微细结构的改变在许多果实中得到了

证实 , 例如分子的数目 、可溶性 、多糖侧链的取代和修饰等。

这种变化是通过以一种可控的方式 、经由一系列相关酶的作

用 、进行一系列有序调节而实现的。在各种各样的生理生化

物质转化如色素合成 、挥发成分的产生等过程中 , 组织发生软

化都是果实成熟过程中最典型的特征之一。

一般情况下 ,果实细胞壁含有大量果胶 , 果胶也是中胶层

的主要组成成分 ,因而对于细胞粘连起重要作用。果胶的降

解特别是多聚醛酸的降解 ,能造成细胞粘度下降 , 继而使组织

强度降低。多聚醛酸的降解与果实软化之间的关系在许多果

实中都有广泛的报道。另外 ,最近采用分子遗传的方法 ,如转

基因植株研究表明多聚醛酸的降解对番茄果实软化的作用并

不明显。果实细胞壁还有大量木葡聚糖。 在许多果实如番

茄 、鳄梨 、甜瓜和猕猴桃等软化的早期都观测到了木葡聚糖的

降解 ,这些发现使人们猜测细胞壁其他物质的降解对果实软

化也起作用 ,有可能多聚醛酸和其他成分如木葡聚糖的协同

降解造成了果实的最终软化。

1　木葡聚糖
在双子叶植物中 ,木葡聚糖是最主要的半纤维素多糖之

一 ,占原生细胞壁成分的 20%～ 25%。一般情况下 , 木葡聚

糖通过氢键附着在纤维素微纤丝上 ,在相邻微纤丝之间交叉

排列。 报道的木葡聚糖在细胞壁中的分子量在 500 ～

1 500 kDa之间 , 估计木葡聚糖分子长度约400 ～ 600 nm [ 1] ,其

长度比相邻纤维素微纤丝之间的距离 10 ～ 15 nm 长很多[ 2] ,

与纤维素分子 250 ～ 1 000 nm 相当 , 因而 , 纤维素-木葡聚
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糖网络结构可能形成了细胞壁的机械支撑力。观察发现在赤

豆的上胚轴木葡聚糖分子量的增加与细胞壁机械强度的增加

有密切关系[ 8] ,木葡聚糖的分子量比对照增加或减少 20%～

40%,表明木葡聚糖分子量的变化对细胞壁机械张力的调节

起一定的作用。

1.1　木葡聚糖在成熟果实中的降解

在果实组织中 , 木葡聚糖占番茄果皮组织细胞壁组成成

分的 20%～ 30%, 鳄梨果皮细胞壁成分的 5%～ 10%[ 4] , 葡萄

果皮细胞壁成分的 10%
[ 5]
, 甜瓜果实细胞壁成分的 20%～

25%[ 6] ,柿子果实细胞壁成分的 7%[ 7] 。

木葡聚糖在未成熟果实中分子量较高(几百到 1 000

kDa), 与茎干组织中相似 ,说明在果实细胞壁中 , 高分子量的

木葡聚糖分子是一个重要的组成成分。

在果实组织中木葡聚糖的降解 , 应用胁迫相关的方法 ,

Sakurai 和 Nevins 发现成熟番茄果实组织与绿熟果相比比较

松软 , 可能是由于细胞壁多聚物降解造成组织粘度和弹性下

降而引起。从绿熟果到红熟果 , 木葡聚糖减少 30%。另外 ,

半纤维素分子的分子量特别是木葡聚糖在红熟果的细胞壁中

降低 50%, 而溶于 EDTA 的果胶分子的分子量与绿熟果相

似。Maclachlan 和 Brady 也发现在番茄果实软化早期木葡聚

糖的分子量降低并伴随着果实硬度的降低 , 虽然木葡聚糖在

软化过程中总量保持恒定。

在番茄果实成熟抑制突变体 rin 中 , 软化 、多聚醛酸降解

和乙烯合成都受到了不同程度的抑制 ,并且 rin 果实的 PG 酶

活性不到正常果实的 1%, 低的 PG 酶活性可能导致多聚醛酸

降解受到抑制从而阻碍果实软化 , 然而 , 通过 PG 基因导入使

rin的 PG酶活性达到正常植株的水平 ,使多聚醛酸大量降解

或溶解后 , 果实软化仍然受到抑制 , 这一结果表明在 rin 果实

中 , 高水平的 PG 酶活性与多聚醛酸的大量降解并不足以造

成果实的软化 , 在 rin 果实中 , 木葡聚糖的含量与分子量在成

熟过程中没有变化 , 而在正常果实番茄品种中 , 随着果实成

熟 , 木葡聚糖大量减少[ 8] , rin 果实的硬度在成熟过程中仅有

轻微减少 , 因而 ,可能是有限的木葡聚糖的降解起到了抑制组

织软化的作用。
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甜瓜果实成熟非常迅速 , 在甜瓜果实细胞壁中半纤维素

多糖的解聚在整个果实成熟过程中一直发生 , 在软化开始阶

段紧密结合的木葡聚糖开始降解而多聚醛酸的降解则发生在

软化稍晚的阶段[ 6] 。

鳄梨果实成熟过程中软化也很剧烈 , 果实软化早期溶于

强碱 4M NaOH 的木葡聚糖的分子量急剧下降 , 另外 , 含量也

有所下降[ 9] 。

柿子果实中 ,快速软化阶段其木葡聚糖的分子量和含量

分别是未成熟果实的 30%和 70%[ 6] ;猕猴桃果实中也观测到

木葡聚糖的解聚[ 10] 。

这些观测清楚表明 ,木葡聚糖在细胞壁中的降解与果实

质地改变具有密切联系。在果实软化早期木葡聚糖分子断裂

可能部分打破了纤维素-木葡聚糖网络 , 从而导致果实组织

细胞壁硬度的降低。另外 , 该网络结构的部分断裂降低了细

胞壁结构的整体性 ,增加了壁间空隙 , 加快了细胞壁中水解酶

的扩散。研究表明 , 用赤霉素处理茎组织细胞壁能刺激木葡

聚糖降解增加细胞壁孔隙的大小[ 11] 。由于在成熟果实中 ,木

葡聚糖的降解常常伴随着多聚醛酸的降解 , 可能木葡聚糖的

降解通过增加水解酶如 PG 等的移动能力从而促进多聚醛酸

的降解。

1.2　木葡聚糖在成熟果实中的降解活性

一直以来人们认为木葡聚糖分子的降解是细胞壁水解酶

作用的结果。在番茄果实成熟过程中 ,β -1 , 4-葡聚糖酶(Cx

-纤维素酶)活性增加。番茄果实至少含有三种类型的 β-

1 , 4-葡聚糖酶能够水解木葡聚糖。相反 , 从成熟鳄梨果实中

提纯的 Cx-纤维素酶并不促进木葡聚糖的降解而除去 Cx-

纤维素酶的蛋白碎片能使木葡聚糖降解[ 9] 。这一结果表明在

鳄梨果实中 Cx-纤维素酶与成熟相关的木葡聚糖降解并不

相关。

在最近的半纤维素代谢研究中 , 木葡聚糖内切转糖基酶

受到人们的关注[ 12] 。该酶的转糖基活性已经被确认并被定

义为木葡聚糖内切转糖基酶(XET)。具有 XET 活性的蛋白

从赤豆的茎中得到了提纯[ 13] 。从赤豆茎[ 14] 中和旱金莲种子

中提纯的木葡聚糖内切水解酶既具有水解酶的活性又具有转

糖基活性 ,因而 XETs 可以利用木葡聚糖寡糖和水作为受体。

并且木葡聚糖寡糖能够刺激 XETs 的活性[ 14] , 因而 , 有人认

为 XETs能使木葡聚糖解聚。番茄果实含有一种能被木葡聚

糖寡糖大量激活的木葡聚糖酶 , 并且在果实软化的早期其活

性最高 ,随着果实老化逐渐降低[ 8] 。而且 ,木葡聚糖降解的发

生与木葡聚糖酶最高活性的时期相吻合。因此 , XETs 很可

能负责果实组织中的木葡聚糖降解。在柿子果实软化过程中

XET 具有较高活性[ 6] 。在猕猴桃果实中 , XET 在果实软化的

整个过程中都在增加[ 15] , 并且其活性与木葡聚糖的解聚相

关[ 10] 。从成熟的猕猴桃果实中也提纯出了 XET , 并且该酶

能够在没有木葡聚糖寡糖存在的情况下水解高分子量的猕猴

桃木葡聚糖[ 16] 。在 pH 5.5 ～ 5.8 时该酶具有最大活性。猕

猴桃 XET 的分子量 34 kDa[ 1 6]与赤豆茎中 XET 的分子量 33

kDa[ 12]以及绿色番茄小果中的 XET 分子量 34 kDa(De Silva

et al.1994)相当。另外 , 猕猴桃 XET 中的氨基酸与赤豆茎和

绿色番茄小果中的 XET 具有高度同一性 , 尽管番茄和赤豆中

的 XETs 没有水解活性[ 16] 。很可能 XET 既有水解活性又有

转糖基活性在成熟果实木葡聚糖降解过程中扮演了关键角

色。

2　多聚醛酸
多聚醛酸由α-(1 , 4)-半乳糖醛酸(同型半乳聚糖)和

含有鼠李糖残基的半乳聚糖(鼠李糖半乳聚糖组成。鼠李糖

半乳聚糖通常含有富含阿拉伯糖和半乳糖的侧链(阿拉伯半

乳聚糖)。多聚醛酸中的半乳糖醛酸残基通常部分甲基化。

多聚醛酸是果实细胞壁的主要组成成分。

2.1　成熟果实中多聚醛酸的降解

在许多果实的成熟过程中都观测到了多聚醛酸的大量降

解和溶解。在成熟的鳄梨果实中 ,细胞壁中超过 90%的多聚

醛酸可以溶于水或 CDTA 溶液 ,并且其分子量与未成熟硬果

相比非常小。在果实成熟过程中水溶性多聚醛酸的增加伴随

着水不溶性多聚醛酸的减少 , 表明在果实成熟期间溶解的多

聚醛酸来自与细胞壁紧密结合的多聚物或者可能与半纤维素

相连接的多聚物。同样 ,番茄 、猕猴桃 、黑莓 、柿子 、棕榈和草

莓果实在成熟过程中水溶性多聚醛酸都大量增加。多聚醛酸

的降解和水溶性的增加通常与果实组织硬度的降低密切相

关。因而 , 认为多聚醛酸的降解参与了果实软化的进程。多

聚半乳糖醛酸酶 PG能够水解α-(1 , 4)-半乳聚糖链的亲水

末端。许多果实成熟过程中 PG 活性都有增加并且多聚醛酸

的降解与 PG 活性的增加具有相关关系。观察表明离体细胞

壁的降解与体内发生的多聚醛酸的降解非常相似 ,表明了 PG

对成熟果实中多聚醛酸的降解起了中心作用。

然而 , 利用反义技术抑制 PG mRNA 的积累 ,降低酶活性

到正常果实的 1%, 虽然抑制了溶解于螯合剂的多聚醛酸的

降解 , 但并不阻止多聚醛酸溶解性的增加和果实的软化。这

一结果表明单单多聚醛酸的降解并不足以诱导果实软化。然

而 , 转基因番茄的采后性状得到了很大改善 , 贮存时间 、固形

物含量和粘度都有所增加。另外 , 从完熟到过熟期间转基因

果实比正常果实略硬[ 17] 。这些结果表明在果实成熟后期 ,

PG 调节果实多聚醛酸降解对减少果实整体性和硬度起了关

键作用。

在番茄 rin 突变体中 ,通过转基因的办法将低的 PG 活性

恢复到正常水平 , 引起多聚醛酸大量溶解与解聚 , 但是并不促

进果实软化。如前所述 , rin 果实在成熟过程中木葡聚糖的降

解被显著抑制 , 因而 ,有限的木葡聚糖降解可能阻碍了果实的

软化。

2.2　成熟果实中多聚醛酸降解的调控

PG 活性的增加可以通过增加 PG 蛋白的水平和 PG mR-

NA 的积累实现。在番茄中 ,果实成熟时 PG mRNA 的积累达

到了很高的水平 , 大约占总 mRNA 的 2%。可提取的 PG 活

性在成熟的番茄和鳄梨果实中增加了大约 10 倍[ 9] 。一般来

讲 , PG 活性与多聚醛酸的降解具有相关关系 , 表明 PG 蛋白

的重新合成诱导参与了多聚醛酸降解的激活。

除了就 PG 蛋白的水平 , 许多其他因素 ,如细胞壁环境与

调节因子等似乎也参与了 PG 酶活性的调节。在细胞壁环境

中 , pH 值和离子浓度对番茄 PG 活性影响很大[ 18] 。番茄 PG

酶在 pH6.0 以上和体外低离子浓度的条件下几乎没有活性 ,

但降低 pH 到 4.5 以下和增加离子强度能大大增加其活

性[ 18] 。在番茄果实中 ,绿熟果质外体的 pH 为 6.7 , 但是完熟
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果降到 4.4 , 而且离子强度特别是钾离子浓度在此期间增加 3

倍[ 19] 。由于从完熟到过熟期间番茄果实体内观测到了大量

的多聚醛酸解聚 , 因此在细胞质外体中较低的 pH 环境和钾

离子浓度的增加可能刺激已经存在于细胞壁中的 PG 酶的活

性从而引起多聚醛酸降解。

在鳄梨果实中 , 提纯的 PG 在离体条件下能大大促进多

聚醛酸从未成熟果实细胞壁的解离 ,伴随着分子量的显著降

低[ 20] ,而在完全成熟的果实中 , 虽然 PG 也能使多聚醛酸解

离但是具有相对较高的分子量 , 重复用 PG 处理也不能促进

多聚醛酸的进一步解聚。相反 , 当解离下来的多聚醛酸用果

胶甲酯酶(PME)处理 , 多聚醛酸的分子量大大降低。 这些观

察表明 PG催化多聚醛酸的降解要以 PME 的部分去甲酯化

作用为前提 。因而 , 多聚醛酸的甲酯化程度可能是调节多聚

醛酸降解的一个调节因素 , PG 与 PM E 的协同作用参与了鳄

梨果实中多聚醛酸的降解过程。在绿熟期番茄果实中也有类

似的报道 ,用 PM E处理细胞壁后再用 PG 处理会增加多聚醛

酸的解离。

果实细胞壁含有大量半乳糖和阿拉伯糖 ,这些核糖是阿

拉伯半乳聚糖的组成成分 , 通常附着在鼠李糖聚半乳糖醛酸

上面。在许多果实的成熟过程中都伴有半乳糖和阿拉伯糖数

量的减少。甜瓜果实成熟过程中多聚醛酸的溶解和半乳糖的

丧失具有短暂的相关时期
[ 6]
。

另外 , β -半乳糖苷酶和 β-半乳聚糖酶具有改变多聚醛

酸分子量的能力。因而 ,在果实成熟过程中 , 除去阿拉伯半乳

聚糖含有半乳糖的侧链 ,可能更加易于多聚醛酸的降解。

3　结束语
在果实成熟过程中木葡聚糖和多聚醛酸在组织中进行了

非常活跃的转化 ,两种多聚物的降解似乎都参与了细胞壁整

体性的降低 ,从而降低了组织硬度。果实组织中细胞壁多糖

降解的调节是由许多因子共同作用的 , 例如水解酶的含量和

活性 ,水解酶与多糖多聚物的相互作用等。水解酶活性增加

过程中还伴随着水解酶的重新诱导合成。另外 ,细胞壁环境 ,

特别是 pH 值对水解酶活性具有很大的调节作用。细胞壁结

构的整体性 ,胞间空隙的大小以及多聚物的修饰(增加和减少

侧链或甲基化)都对水解酶活性和多糖对水解酶的敏感性起

到了调节的作用。

总之 , 果实组织中细胞壁多糖降解的变化非常迅速。综

合果实成熟过程中细胞壁多糖降解的有关信息 , 将为我们进

一步了解植物细胞壁降解的机理和各种调控因子提供理论基

础。
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