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　　摘　要:植物器官脱落是植物以一种可控方式将其某一器官与母体分离的进程 ,是多种变化

协同作用的结果 ,而起直接作用的是一些关键酶的作用。现综述在植物器官脱落过程中相关酶

-纤维素酶 、多聚半乳糖醛酸酶 、果胶(甲)酯酶 、过氧化物酶、苯丙氨酸解氨酶 、几丁质酶等酶在脱

落过程中的作用 ,为进一步认识脱落过程及实现对脱落的调控具有重要意义。
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　　植物器官脱落是植物以一种可控方式将其某一器

官与母体分离的进程 ,通常发生在植物一个特定的区

域—离区。器官脱落主要分为三种类型:一是由于衰老

或成熟引起的脱落叫正常脱落 ,比如果实和种子的成熟

脱落;二是因植物自身的生理活动而引起的生理脱落 ,

例如营养生长与生殖生长的竞争 ,源与库不协调等引起

的脱落;三是因逆境条件(水涝 、干旱 、高温 、虫害等)引起

的胁迫脱落。植物器官的脱落对于植物种的保存具有

重要的生物学意义 ,然而异常脱落也常常给农业生产带

来重大损失 ,引起人们的关注。

近年来园艺植物脱落过程成为植物激素研究与器

官发育研究中的一个热点 ,研究比较多的是关于花 、果

实与叶片的脱落。脱落受植物本身的遗传因素与外界

环境因素的控制 ,是包括细胞结构 、代谢调控及基因表

达的多种变化协同作用的结果[ 1] ,而起直接作用的是一

些关键酶的作用 ,目前已证明与脱落相关的酶类主要有

纤维素酶(Cellulase ,EG)、多聚半乳糖醛酸酶(Polygalac-

turonase , PG)、果胶(甲)酯酶(Pectinmethylesterase ,

PME),此外过氧化物酶(Peroxidase ,POD)、苯丙氨酸解

氨酶(phenylalanine ammonialyase , PAL)、几丁质酶

(Chitinase)等与脱落也有一定关系。现对与脱落相关酶

在脱落进程中的作用研究进展作一简要概述。

1　纤维素酶(Cellulase , EG)
不同植物或同种植物的不同器官的细胞壁组成的

基本成分大致相同 ,为纤维素微丝与半纤维素 、几丁质

与蛋白质等的复合体 ,纤维素酶与半纤维素酶在细胞壁

的酶解进程中可能起重要作用。纤维素酶是多酶组分

的一个复杂酶酶系 ,在细菌与真菌中研究较多 ,根据功

能的不同分为三类:葡聚糖内切酶(EG)、葡聚糖外切酶

(CBH),β-葡萄糖苷酶(BG),而与植物器官脱落相关的

纤维素酶多为 β—葡萄糖苷酶。

早期的研究发现乙烯诱导的内切-β-1 ,4-葡萄糖苷酶

的活性与脱落正相关 , Lewis与 Varner[ 2](1970)分离了

与菜豆叶片脱落有关的两种纤维素酶 ,它们的等电点分

别为 4.5和 9.5 ,等电点 9.5的纤维素酶只在菜豆叶柄

脱落过程中出现 ,而且只在菜豆叶柄离区附近微管组织

的几层细胞中表达葡聚糖内切酶功能 ,并且等电点 9.5

的纤维素酶与等电点4.5的纤维素酶不亲和 ,认为其只

有在乙烯诱导的离区脱落进程中表达。以后又相继从

梨树[ 3](1992)、柑桔[ 4](1998)、羽扁豆[ 5](2001)等植物中

分离出与脱落相关的纤维素酶 ,这些酶的分子量与等电

点不尽相同 ,表明在不同的植物或同一植物不同的器官

的离区组织中可能有多种纤维素酶。

关于纤维素酶在离区的定位 ,Sexton[ 6](1980)纯化

了菜豆脱落过程中起主要作用的等电点 9.5的纤维素

酶 ,并制备了免疫免抗体 ,利用该抗体对等电点为9.5的

纤维素酶在菜豆叶片离区进行了酶免疫定位 ,发现等电

点为 9.5的纤维素酶定位于离区皮层的 2 ～ 3层细胞。

Tucker 等[ 7](1991)在菜豆外植体的离区皮层中发现有

内切-β-1 ,4-葡萄糖苷酶的 mRNA ,表明离区的皮层细胞

与中柱可以合成等电点为 9.5的内切-β-1 ,4-葡萄糖苷

酶。等电点9.5的纤维素酶空间分布表明 ,它开始在分

裂部位上方维管束的柔软细胞中积累 ,然后穿过破裂面

的层细胞。Thompson与 Osborne
[ 8]
(1994)认为维管束

细胞负责为细胞分裂与脱落位点皮层细胞产生等电点

9.5纤维素酶提供必要的分子信号。他们推断至少应该
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存在两种类型乙烯的靶细胞 ,一种位于中柱 ,这些细胞

感应乙烯后 ,产生信号分子 ,离区皮层细胞接收这种信

号分子后合成内切-β-1 ,4-葡萄糖苷酶 ,而后细胞发生

分裂。

脱落相关纤维素酶基因的研究也取得了重大进展 ,

Tucker 等
[ 9]
(1988)首先克隆了菜豆叶片脱落进程中的

纤维素酶基因 ,与菜豆叶片脱落进程中只有一种纤维素

酶基因占优势不同的是 ,番茄中已分离到至少 6种与花

柄脱落相关的纤维素酶基因(Cel1-Cel6),这 6种纤维

素酶基因含有一个保守序列。De1 Campillo[ 10](1996)认

为这些纤维素酶在脱落过程中的相对重要性受脱落的

生理条件所决定。另外 , Trainot ti 等
[ 11]
(1998)从辣椒中

明确三种纤维素酶基因:cCel1 、cCel2、cCel5。Cell , Ce12

与Ce15都在花柄离区中表达 ,但在离区的近轴端与远

轴端表达不同 ,Cell在离区与远轴端表达强烈 , Ce12与

Ce15主要在离区表达 ,近轴端表达水平很低 ,而远轴端

的刚能检测到表达。纤维素酶的启动子序列分析结果

表明 ,在菜豆离区由乙烯诱导的纤维素酶启动子序列与

大豆离区的纤维素酶启动子序列具有高度的保守性 ,一

个2.9-kb BAC保留了纤维素酶的组织特异性及激素调

控元件
[ 12]
。Tucker 等

[ 13]
(2002)进一步研究表明 ,菜豆

离区特殊纤维素酶 BAC启动子近端 150bp含有积极与

消极的顺式作用元件 ,而且由生长素与乙烯调控基因表

达可能部分相互独立 ,三个 TGA-type bZIP 转录子有可

能参与基因离区组织特异性表达。

纤维素酶的转基因的研究进一步证明了纤维素酶

在脱落中的作用。Lashbrook等[ 14](1998)与 Brummell

等
[ 15]
(1999)分别用花椰菜花叶病毒的 35S 启动子将

Cel1与Cel2的反义基因转化番茄的结果表明 ,转 Cel1

反义基因植株离区的Cel1表达仅为未经转 Cel1反义基

因植株的 5%～ 7%,脱落率也降低三分之二;转 Cel2反

义基因植株 ,离区的Cel2 mRNA抑制了 80%,离区的折

断强度在两个转化体系中分别增加27%和46%,但转基

因植物果实的软化并没能受到影响。以上结果说明

Cel1、Cel2 mRNA的基因产物参与离区细胞分裂过程中

细胞壁的降解 ,但参与离区脱落的纤维素酶与果实软化

进程中的纤维素酶并不完全一致。

2　多聚半乳糖醛酸酶(Polygalacturonase ,PG)
多聚半乳糖醛酸酶(Polygalacturonase)属果胶酶的

一种 ,能够水解植物细胞壁及胞间层的果胶物质。按作

用方式分为内切多聚半乳糖醛酸酶(endo-PG ,EC 3.2.1.

15)和外切多聚半乳糖醛酸酶(exo-PG , EC 3.2.1.67)。

外切多聚半乳糖醛酸酶水解果胶分子的非还原端产生

半乳糖醛酸 ,但是它们不能作用于果胶分子中的鼠李糖

残基和被酯化的糖醛酸;内切多聚半乳糖醛酸酶随机地

在不同部位水解切开α-1 ,4-半乳糖糖苷键 ,断裂多聚半

乳糖醛酸链。

在乙烯诱导梨果实脱落过程中 ,离区多聚半乳糖醛

酸酶活性增强[ 3] 。Tucker 等[ 16] (1984)对番茄 rin与 Nr

两个突变体的研究表明 ,多聚半乳糖醛酸酶可能的确作

用于花脱落。Riov 等[ 17](1974)研究了柑橘叶片外植体

中的多聚半乳糖醛酸酶 ,认为此多聚半乳糖醛酸酶是水

溶性外切酶 ,但目前与植物器官脱落相关的多聚半乳糖

醛酸酶蛋白还没有被分离鉴定。但是 Robert 等[ 18]

(1989)报道 ,多聚半乳糖醛酸酶活性只限制在离区组织

的远轴端。总体来说 ,多聚半乳糖醛酸酶的活性的升高

与离区脱落进程中强度的降低相一致 ,并且位于细胞发

生分离的部位。

多聚半乳糖醛酸酶活性不仅在番茄花柄离区显著

增强 ,而且在离区脱落开始之前及脱落过程中均分离到

多聚半乳糖醛酸酶基因 ,目前在番茄中已确定了7个多

聚半乳糖醛酸酶基因 ,即:TAPG 1～ TAPG 6与 TPG7 ,其

中 TAPG 1 , TAPG2 , TAPG4与 TAPG5在乙烯诱导叶

片与花柄脱落中表达。TAPG 1 , TAPG 2 , TAPG 4与

TAPG5 在乙烯诱导叶柄与果柄脱落的离区中表

达
[ 19-22]

。另外 ,Zinnia等
[ 23]
(2002)从乙烯诱导油菜离区

中分离出一种多聚半乳糖醛酸酶基因(CAW471);Burns

等
[ 24]
(2000)从柑桔中分离出两种多聚半乳糖醛酸酶基

因 ,CsPG1与CsPG2 ,两种基因在花 、叶及果实离区中表

达 ,而在营养及生殖组织中无表达。

从番茄叶柄与果柄中分离出的 3种与脱落相关的

多聚半乳糖醛酸酶克隆 , 即 TAPG1 , TAPG 2 与

TAPG4 ,虽然它们相互在核苷酸序列上具有 76%～ 93%

的相似性 ,但它们与果实多聚半乳糖醛酸酶的相似性仅

为 38%～ 41%。这三种多聚半乳糖醛酸酶 mRNA在果

实 、茎杆 、完全开放花的花粉囊中均不表达 ,推断 TAPG

基因可能编码内切多聚半乳糖醛酸酶 ,因为其与编码内

切多聚半乳糖醛酸酶的 PFPG基因具有较高的同源性

(62%)。与番茄离区发现的纤维素酶基因不同的是 ,三

种多聚半乳糖醛酸酶 mRNA经乙烯处理后只有在离区

及其远轴端表达 ,而近轴端却没有积累 ,乙烯处理 6h后

TAPG4迅速积累 ,并在处理的 24h 内保持稳定 ,而

TAPG2在处理 6h后也开始出现 ,但比 TAPG 4要低得

多 ,以后逐渐增加 ,24h后与 TAPG 4基本相当 , TAPGl

在处理 12h后也开始出现 ,以后表达与 TAPG 2相似。

Kalaitzis等[ 25](1997)认为 TAPG 4是一种特殊的多聚半

乳糖醛酸酶 ,它是最先表达的水解酶 mRNA ,可能有信

号传导的作用。

Hong 等[ 21](2000)分析了将 TAPG 1 与 TAPG4基

因与GUS报告基因相连接并转化番茄植株 ,对其时空

63



·专题综述· 北方园艺 2007(6):62～ 65

表达进行了研究 ,在叶柄与果柄等的弱化离区组织都发

现了 GUS活性 ,并且 GUS的活性被乙烯所促进 ,而被

生长素所抑制。在对乙烯的感应过程中 , TAPG 4的表

达明显早于 TAPG 1。发现 TAPG 1上游 247bp 的启动

子序列足以使基因在叶片与果柄离区中表达。

PG除作为水解酶参于细胞壁的降解 , Hong 等[ 22]

(2000)还认为多聚半乳糖醛酸酶在脱落信号系统中起重

要作用 ,由其分解细胞壁产生的寡糖在诱导产生防御反

应中起重要作用。

3　果胶(甲)酯酶(Pectinmethylesterase , PME)
果胶(甲)酯酶能使果胶中的甲酯水解 ,形成果胶

酸 ,属另一种果胶酶 ,其生理意义可能在于为多聚半乳

糖醛酸酶作用准备底物 ,对果胶物质的降解起辅助作

用。许多研究表明果胶(甲)酯酶与果实的成熟有关 ,而

在器官脱落方面有不同的说法。Yager[ 26] (1960)的试验

结果证明在烟草叶柄离区中果胶(甲)酯酶的活性较高 ,

果胶(甲)酯酶能够延缓或阻止脱落。而 Ratner等
[ 27]

(1969)的试验结果发现在柑桔叶柄中没有发现脱落与果

胶(甲)酯酶存在必然联系。但更多的研究证明果胶

(甲)酯酶促进器官脱落。

Tabuchi 与Arai
[ 28]
(1999)对无离层番茄果实脱落过

程中果胶(甲)酯酶进行了组织化学研究 ,发现在番茄果

实绿熟期 ,在果实与花托的连接处无果胶(甲)酯酶活

性 ,而在果实完熟期 ,果实即将脱落 ,在果实一侧的次生

木质部中 ,果胶(甲)酯酶活性显著增强。但随着果实成

熟进程 ,果胶(甲)酯酶的活性迅速降低 ,尤其是在离区

的膨大细胞中。因此认为果胶(甲)酯酶通过水解作用

改变了离区组织的化学结构 ,诱导并参加了加工番茄离

区细胞壁与细胞膜的降解。

Burns等
[ 29]
(2000)从柑桔中分离出两种果胶(甲)酯

酶基因 CsPME1和 CsPME3 ,CsPME1在组织中持续表

达 ,而 CsPME3在离区中由乙烯调控表达。在由乙烯诱

导的柑桔果实脱落过程中两种基因都在离区中表达 ,尤

其是 CsPME3的表达更明显。

4　过氧化物酶(Peroxidase , POD)
过氧化物酶是植物呼吸作用中呼吸末端氧化酶之

一 ,在植物器官脱落过程中过氧化物酶活性也有增强的

报道
[ 30 ～ 32]

。Poovaiah与 Rasmussen
[ 33]
(1973)对菜豆叶

柄脱落进程中离区过氧化物酶活性及组织定位进行了

研究 ,发现摘叶 、乙烯利 、乙烯处理都能提高叶枕过氧化

物酶活性 ,尤其是在脱落进程中离区中已分离的细胞中

活性更强。过氧化物酶同工酶电泳发现在脱落进程中 ,

6条同工酶谱带中的第 4与第 5条带明显增加 ,而第 6

条带减弱 ,但总的酶活性增强。可以认为菜豆脱落进程

中过氧化物酶活性的增强与增强离区形成过程中的呼

吸氧化进程 ,加速细胞衰老有关。

Wittenbach与Bukovac[ 34](1975)认为过氧化物酶通

过参与生长素的氧化进程 ,降低离区生长素的水平 ,而

间接促进脱落。Tabuchi 等
[ 35]
(1999)在研究加工番茄离

区的解剖学与细胞学时发现 ,在离区伤痕的表面明显有

过氧化物酶活性 ,暗示过氧化物酶对脱落后的木质化进

程有重要作用。

5　苯丙氨酸解氨酶(phenylalanine ammonial-

yase , PAL)
苯丙氨酸解氨酶 ,是苯丙氨酸代谢途径的关键酶 ,

催化 L-苯丙氨酸解氨生成反式肉桂酸 ,反式肉桂酸是木

质素 、香豆酸 、类黄酮等酚类物质的前体。苯丙氨酸解

氨酶的活性与植物抗病性 、伤害反应 、冷害等多种逆境

反应密切相关。在器官的脱落进程中 ,苯丙氨酸解氨酶

对脱落断面的木质化有重要作用。

Kostenyuk等[ 36](2002)从成熟桔子果柄离区的总

RNA中发现两种编码特定 PAL 序列的克隆。用 CEPA

(乙烯利 ,2-氯乙基膦酸)与CMN-P(5-氯-3-甲基-4-氢-吡

唑)处理巴伦西亚桔的果柄(CEPA 为一种脱落的促进

剂 ,而CMN-P只促进成熟柑桔脱落 ,而对未成熟果实及

叶片无影响),结果发现 ,CEPA与 CMN-P 分别在处理

后 6 、24h发现在成熟桔子果柄中有苯丙氨酸解氨酶基

因表达 ,并且一直持续到 72h 。CEPA处理 6h也能诱导

叶柄离区中苯丙氨酸解氨酶的表达 ,而 CMN-P 不能。

AIP(2-aminoindan-2-phosphonic acid ,苯丙氨酸解氨酶抑

制剂)处理降低了 CMN-P 在果柄离区诱导的苯丙氨酸

解氨酶的活性 ,同时降低了果实的脱落。苯丙氨酸解氨

酶转录后在未成熟的果实果柄中少量存在 ,但可以被

CMN-P 诱导 ,但不及 CEPA诱导作用大。说明苯丙氨

酸解氨酶的产物不仅对伤口复原及防御反应有重要作

用 ,对苯丙氨酸解氨酶在离区的表达也有重要调控作

用。

6　几丁质酶(Chitinase)
几丁质酶是一种重要的病原相关蛋白。几丁质酶

mRNA在乙烯诱导菜豆叶柄脱落进程中表达[ 37] 。

Campilo 等[ 38](1992)在鉴定乙烯诱导的菜豆叶片脱落过

程中 ,离区蛋白中在等电点9.5纤维素酶出现之前 ,至少

有7种蛋白在离区积累 ,其中有6种为病原相关蛋白 ,包

括几丁质酶和 β-1 ,3-葡聚糖酶。病原相关蛋白或者参与

细胞分裂过程 ,或者保护植株免于病菌侵袭 ,这对于植

物器官脱落后伤口的保护有重要作用。

另外 ,除了以上几种酶外 ,近年来发现的一种细胞

壁蛋白-苹果菌素 ,在植物器官脱落的的过程也起着重

要作用。它作为一种控制细胞生长重要因子 ,它对细胞

壁有一种独特的“疏松”作用 ,引起许多研究人员的注
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意。目前许多研究认为它在植物细胞的生长 、细胞壁解

体、细胞分裂 、花粉管的穿透 、叶原基发生中都起到重要

作用 ,已有专门的网站介绍有关苹果菌素的研究情况

(http://www .bio.psu.edu/expansins/)。关于苹果菌素

的研究详见 Cosgrove 等[ 39](2002)的综述。Hyung-Taeg

Cho等[ 40](2000)构建了一苹果菌素基因-AtEXP10的

控制结构基因及其正义与反义基因转化拟南芥。结果

发现叶柄的断裂可以通过调节 AtEXP10基因的表达来

加以改变。

7　总结
植物脱落过程存在着包括纤维素酶 、多聚半乳糖醛

酸酶等多种酶的不同作用 ,是多种酶协同作用的结

果[ 41] ,尽管人们对脱落过程中相关酶在生理化学与分子

生物学方面作了大量的研究 ,但对于各种酶在脱落中的

作用机制仍不是十分明了 ,今后应加强以下几个方面的

研究。

分离鉴定在脱落过程中起主要作用的酶 ,研究不同

酶的作用机制及协同作用。菜豆叶片脱落过程中的纤

维素酶已得到分离纯化 ,并获得抗体 ,为纤维素酶在脱

落中的作用研究起到重要推动作用 ,但其它植物脱落相

关酶的分离纯化研究较少。不同植物器官脱落过程中

起主要作用的酶并不一致 ,并且同一种酶具有不同的同

工酶 ,其作用机制也不相同。通过分离提取脱落过程中

特异的酶 ,研究其性质 ,进而研究酶在脱落过程中的合

成、降解 、运输 、定位 ,确定不同酶的作用机制及协同

作用。

目前对脱落调控的研究涉及了激素、光照 、温度 、湿

度等方面 ,其中对于激素对脱落的调控研究比较深入

外 ,其它研究比较肤浅 ,对调控机制还不十分清楚。近

10年来 ,国外研究者利用分子生物学手段研究了器官脱

落的基因转导 ,克隆了控制番茄花柄离区形成的

JOINTLESS盒基因以及多个离区细胞壁降解酶基因 ,

并从基因方面对酶的表达进行了调控 ,今后这方面仍然

是脱落的研究重点。另外从生化方面研究对酶活性的

调控也是一个很好的途径。

由于植物器官脱落与不脱落均是人们所需要的 ,对

于一种植物的器官来说 ,在某一生长发育阶段需要器官

不脱落 ,而在另外一个生长发育阶段需要器官脱落。深

入了解植物器官脱落的机制 ,进而采用诱导因子的方法

调控植物器官脱落酶系统的活性及基因表达在实际生

产中具有重要意义。
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