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摘要: 扩展蛋白是一种细胞壁蛋白, 可调节细胞壁的松弛和伸展。目前研究表明, 扩展蛋白几乎参与调节植物生长发育的

整个进程。扩展蛋白还与植物的多种抗性反应有关, 在植物对干旱、高盐以及病虫害等生物胁迫和非生物胁迫响应方面

起着重要的调节作用。干旱胁迫下扩展蛋白基因的表达与植物的抗旱性有一定的关系; 植物的耐盐性受到扩展蛋白基因

表达的影响; 淹水促进植物的伸长生长与扩展蛋白的表达密切相关; 扩展蛋白调节细胞壁松弛为植物抗病性研究提供了新

的思路。
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Abstract: As a cell wall protein, expansin causes cell wall loosening and extension. The advancements of ex-
pansins support that expansins play an important role in physiological process of plant growth. Many studies 
suggested that expansin was involved in plant response to some biotic or abiotic stress, such as drought, salt and 
diseases. Under drought stress, the expression of expansin gene is related to drought resistance. Salt resistance 
is affected by expansin gene expression. Submergence induced elongation results from expansin accumulation. 
Cell wall loosening regulated by expansin provide a new way for plant disease resistance. 
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1992年, 美国宾夕法尼亚大学Daniel J. Cos-
grove实验室从黄瓜(Cucumic sativus)细胞壁中分

离得到了两种细胞壁蛋白, CsEXP1和CsEXP2, 它
们可以在酸性条件下诱导离体细胞壁的扩张生长, 
这类蛋白被命名为“扩展蛋白” (expansins) (Mc-
Queen-Mason等1992)。从此开始了细胞壁扩展蛋

白的研究工作。业已证明, 扩展蛋白广泛存在于双

子叶和单子叶植物中。扩展蛋白的发现给经典的

“酸生长”机制的研究带来了新的生机。目前, 扩展

蛋白被认为是体外唯一能使热失活细胞壁恢复伸

展的细胞壁松弛酶, 是调节“酸生长”的关键因子。

1  扩展蛋白概述

序列分析表明扩展蛋白有一个庞大的基因家

族。人们将与CsEXP1和CsEXP2序列类似的扩展

蛋白归为α-expansin。随后又鉴定出β-expansin, 包
括编码group-I的花粉过敏源。后来α-和β-expan-
sins家族分别被重命名为expansin A (EXPA)和ex-
pansin B (EXPB)。拟南芥和水稻全基因组的获得

又鉴定出另外两个家族的扩展蛋白, 分别命名为

expansin-like A (EXLA)和expansin-like B (EXLB) 
(Kende等2004)。在植物界以外还发现了其他与扩

展蛋白类似的基因序列(Kim等2009; Lee等2010), 
现将他们归类于expansin-like X (EXLX)家族。

作为一种细胞壁蛋白, 扩展蛋白不是结构蛋

白, 而是一种酶蛋白, 但不具有蛋白水解酶的活性, 
其作用机制一般认为是扩展蛋白通过打断细胞壁

纤维素与半纤维素之间的非共价键, 促使它们之

间相互位移, 从而引起细胞壁伸展。Cosgrove (2000)
提出了一种关于扩展蛋白作用模式的假说(图1), 
认为扩展蛋白弱化细胞壁多聚糖间的非共价键, 
导致一些聚合体滑动。扩展蛋白利用细胞壁上的

机械能, 催化细胞壁聚合体发生缓慢滑动。扩展

蛋白可能沿着纤维素微纤丝的表面进行侧向扩散

运动, 到达微纤丝的表面以后, 使其周围与基质的
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连接松弛, 从而引起链式运动和压力释放。

图2显示了扩展蛋白与细胞壁其他成分之间

的相互作用(Cosgrove 1998; 高英和王学臣2005)。
细胞壁多聚糖被分泌到细胞表面与纤维素微纤丝

组装成一定的结构。质膜上的H+-ATP酶将H+
泵出

细胞, 使细胞壁的pH值降低, 活化了扩展蛋白和其

他一些酸依赖的酶。扩展蛋白被认为能够引起缠

绕在纤维素微纤丝表面上的基质多聚糖释放一些

短的多糖片段, 从而使纤维素微纤丝与基质多聚

糖之间能够相互滑动。其他细胞壁蛋白如内切葡

聚糖酶就把基质多糖切成较小的片段, 从而导致

了细胞壁的软化, 内切木葡聚糖基转移酶又能将

短糖片段连接成长的多糖片段。总之, 扩展蛋白

的作用机理还在进一步的探索之中。

扩展蛋白的功能主要表现在两个方面: 一是

诱导植物细胞壁长期的、不可逆伸展(塑性伸展); 
二是提高植物细胞壁的胁迫松弛能力。扩展蛋白

促进细胞壁伸展和松弛的作用首先表现在对植物

生长发育过程的调节方面。大量研究表明, 扩展

蛋白的基因转录、蛋白翻译等水平与植株的生长

表现出很高的相关性(Vreeburg等2005; Sasidharan
等2008)。改变扩展蛋白基因表达可以调控植株生

长模式, 例如, Choi等(2003)用诱导型启动子构建

了OsEXPA4基因的正、反义表达载体转化水稻, 转
基因植株的生长和OsEXPA4诱导表达之间表现出

密切的相关性。另外, 扩展蛋白与叶片发育(Muller
等2007; Sloan等2009)、种子萌发与形成(Arana等
2006)、根系生长和根毛发育(Kwasniewski和Sza-
rejko 2006)、果实成熟(Xie等2009)、器官脱落

(Belfield等2005)、气孔运动(Zhang等2011)等植物

的整个生长发育进程密切相关。

2  扩展蛋白与植物抗逆性

近年来的研究发现, 扩展蛋白基因的表达与

植物许多抗性反应有关, 推测扩展蛋白可能在植

物对干旱、高盐以及病虫害等生物胁迫和非生物

胁迫响应方面起着重要的作用。

2.1  扩展蛋白与植物抗旱性

干旱是植物生长过程中经常遇到的逆境胁迫, 
近年来, 由于气候变化等诸多因素, 旱害呈现逐年

图1  扩展蛋白的细胞壁松弛作用模式

Fig.1  A model of expansin’s wall-loosening action
参考Cosgrove (2000)文献并作修改。细胞壁上的纤维素微纤丝与多糖之间以及多糖分子之间相互结合。扩展蛋白可打断多聚糖与

纤维素微纤丝表面的结合(A)或多糖之间的结合(B), 在膨压引起的机械压力作用下, 扩展蛋白促使细胞壁多聚体位移(C), 并使多聚体在结

合处相互滑动(B和C比较)。

图2  扩展蛋白与细胞壁其他成分的相互作用

Fig.2  A model of interaction between expansin and other wall 
components 

参考Cosgrove (1998)文献并作修改。
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加重的趋势。干旱条件下植物最明显的表现是生

长抑制, 除膨压以外, 植物细胞壁可能在调控植物

细胞延伸生长对水分亏缺的应答方面具有更重要

的作用(李连朝和王学臣1998)。一些扩展蛋白基

因的表达受干旱胁迫调节。例如, 在严重水分胁

迫下, 玉米(Zea mays)中与生长相关的扩展蛋白基

因下调表达, 估计水分亏缺抑制的叶片伸展与扩

展蛋白基因下调表达有关(Muller等2007)。在低水

势下生长的玉米, 其根尖特异地积累了至少3种扩

展蛋白(Wu等2001)。干旱条件下水稻根尖和侧根

的快速生长主要是由于扩展蛋白基因OsEXP2的表

达 ,  扩展蛋白可维持水稻根尖细胞壁继续伸展

(Yang等2004)。复苏植物C. plantagineum叶片细胞

壁在干旱条件下扩展能力明显增高, 其扩展蛋白

的活性也相应地提高, 这与CplEXPA1的表达密切

相关。表明在脱水和复水的过程中, 扩展蛋白起

着调节C. plantagineum细胞壁伸展的重要作用。

扩展蛋白不仅增大了干旱条件下C. plantagineum
细胞壁的弹性, 而且在细胞壁多聚物氢键的断裂

和再生过程中起着塑造细胞壁的作用(Jones和Mc-
Queen-Mason 2004)。Sabirzhanova等(2005)通过斑

点杂交(dot-blot)分析发现, 在聚乙二醇模拟的干旱

条件下, 玉米叶片中扩展蛋白基因转录水平提高, 
推测扩展蛋白特异调节细胞壁松弛。这对于快速

适应水分胁迫有作用。在小麦中, 水分胁迫促进

了胚芽鞘扩展蛋白基因的表达, 并且在蛋白水平

上增加了扩展蛋白丰度(Gao等2008; Zhao等2011)。
过量表达小麦扩展蛋白基因TaEXPB23的烟草抗旱

性提高(Li等2011)。徐筱等(2010a)分析了不同翦

股颖草坪草品种在干旱环境下AsEXP1基因的表

达, 发现AsEXP1的表达与草坪草品种的抗旱性呈

显著正相关关系。

以上研究结果表明, 扩展蛋白基因的表达对

水分胁迫产生响应, 干旱胁迫下植物通过提高扩

展蛋白的表达水平, 增加细胞壁的韧性, 以舒缓水

分胁迫对细胞造成的压力, 从而对于缺水条件下

细胞伸长生长可能起着重要作用。

2.2  扩展蛋白与植物耐盐性

土壤盐渍化造成了植物生境条件的变化, 严
重影响了植物的生长过程和干物质积累。有研究

表明, 扩展蛋白在植物生长对盐胁迫的响应过程

中起作用。玉米是一种盐敏感植物。在高盐条件

下, 玉米叶片细胞的伸长生长与其扩展蛋白基因

ZmEXPA1的表达上调相关(Veselov等2008)。Pi-
tann等(2009)分析了两种抗盐性不同的玉米, 盐敏

感的‘Pioneer 3906’和抗盐性的‘SR03’, 在盐胁迫下

叶片生物量的变化, 结果表明, 两种玉米生物量在

盐胁迫下降低程度不同, 与其EXPB蛋白表达量密

切相关。在100 mmol·L-1 NaCl胁迫下, 盐敏感玉米

茎生长抑制与EXPB丰度降低呈正相关, 与此同时

ZmExpB2、ZmExpB6和ZmExpB8基因表达下调; 而
抗盐玉米品种的茎在盐胁迫下能够继续生长, 作
者认为是其EXPB丰度保持稳定以及ZmExpB2、
ZmExpB6和ZmExpB8基因表达上调的结果(Geilfus
等2010)。然而, 对过表达扩展蛋白基因的拟南芥

的研究表明, AtEXP3和AtEXP-β1的过表达增加了

拟南芥对盐胁迫的敏感性, 转基因株系在含有250 
mmol·L-1 NaCl的培养基上只能生存一周。但是2
个基因的作用机制不同, AtEXP3的过表达导致了

植物体内积累较多的活性氧, 而AtEXP-β1的过表

达则是降低了胁迫响应基因COR15a和KIN1的表

达, 从而使转基因株系抗盐性下降(Kwon等2008)。
王辉等(2010)研究发现, 在具有富集重金属作用的

植物商陆(Phytolacca acinosa)中, 扩展蛋白基因

PaEXP1的表达在高盐胁迫下下调。基因序列分析

表明PaEXP1的作用与拟南芥TaEXPA1类似, 与气

孔闭合有一定关系(赵萍等2006)。因此推测, 在胁

迫作用下, 为了适应环境的变化, PaEXP1的表达量

降低, 降低了气孔开度, 从而降低了呼吸作用和蒸

腾作用。

总之, 在盐胁迫条件下, 某些扩展蛋白基因的

表达增加有利于植物对高盐胁迫的适应; 然而, 也
有一些扩展蛋白的上调提高了植物对盐胁迫的敏

感性。由于扩展蛋白是一个庞大的基因家族, 不
同的扩展蛋白作用不同, 如何利用扩展蛋白在植

物抗盐性中的作用还有待进一步探讨。

2.3  扩展蛋白与淹水条件下植物的生长

淹水条件下, 植物根部缺氧往往诱导茎迅速

生长, 以便快速到达水面之上。有研究表明, 与细

胞壁伸展有关的扩展蛋白在水淹诱导的植物快速

生长过程中起重要作用。Huang等(2000)发现, 在
水淹条件下, OsEXP2和OsEXP4响应缺氧环境上调
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表达, 促使水稻植株快速生长以达到水面以上。

Sasayama等(2009)研究表明, 水淹条件下, 快速伸

长的水稻节间一旦暴露在空气中, 其伸长速率明

显下降, 与之伴随的是细胞壁对扩展蛋白的敏感性

降低。蕨类植物满江红(Regnellidium diphyllum)在
水淹诱导下的花轴快速伸长生长与扩展蛋白基因

Rd-EXP1上调表达相关(Kim等2000)。Vriezen等
(2000)研究表明, 耐水淹的植物Rumex palustris在
水淹条件下, 叶柄表现为偏下生长, 其RpEXPA1的
表达也相应的增加 ;  然而 ,  在不耐水淹的植物

Rumex acetosa中没有发现扩展蛋白被诱导表达的

现象。因此推测, 扩展蛋白以及细胞壁对扩展蛋

白的敏感性, 在提高细胞壁伸展能力, 促进植物伸

长生长方面有重要作用。

2.4  扩展蛋白与生物胁迫

扩展蛋白作为细胞壁松弛剂也参与了植物对

生物胁迫的响应过程。

菌根真菌和固氮细菌与植物之间发生相互作

用 ,  这对于研究植物对生物环境的响应非常重

要。研究表明, 在菌根菌和固氮菌侵染植物根的

过程中 ,  扩展蛋白对根瘤的形成起着重要的作

用。Balestrini等(2005)分析了在菌根菌存在以及

对照情况下, 利用CsEXPA1和CsEXPA2的抗体免

疫检测黄瓜扩展蛋白在根中的定位与表达, 证明

了菌根特异性扩展蛋白的存在, 并推测扩展蛋白

在真菌侵染细胞, 使细胞扩展的过程中起作用。

植物遭受病原菌侵染时, 其细胞壁结构发生

变化以阻止或限制病原菌侵染及传播 (徐筱等

2010b)。果实对病原菌的敏感性随着成熟程度而

逐渐增加, 成熟果实防御病原菌的能力相对于未

成熟的果实较弱。在果实成熟过程中, 细胞壁多

聚糖网络结构的重新排列会影响植物对病原菌的

感应。研究番茄果实成熟过程对病原菌的响应发

现, 多聚半乳糖醛酸酶基因LePG和扩展蛋白基因

LeExp1在易感病的果实中表达或被贵腐菌Botrytis 
cinerea诱导表达(Cantu等2009)。进一步分析推测, 
这两种基因编码的蛋白对细胞壁多聚糖的修饰, 
增加了果实对病原菌的敏感性。通过调节扩展蛋

白基因的表达, 可能会提高植物抵抗病原菌的能

力。

水稻白叶枯病菌是水稻的头号杀手, 曾令全

球水稻减产70% (徐筱等2010b)。Ding等(2008)研
究水稻白叶枯病抗性时, 发现了一种生长素响应

基因GH3-8, 它编码一种吲哚乙酸(IAA)氨基合成

酶, 可防止自由型IAA的积累。转基因研究显示, 
GH3-8过表达的植株对水稻白叶枯病菌的抗性显

著增强 ,  与之伴随的是扩展蛋白基因EXPA1、
EXPA5、EXPA10、EXPB7的相对表达水平比野生

型植株分别降低了6.2、2.1、2.4、4.0倍。进一步

研究发现, 这几个扩展蛋白基因在携带抗病基因

的野生株系中的表达量更低。分析原因认为, 白
叶枯病病菌侵染水稻时, 引起水稻体内大量生长

素(如IAA)的积累, IAA进一步诱导扩展蛋白基因

的表达, 使细胞壁疏松, 为病菌的顺利入侵提供了

有利的条件。相反, 抑制生长素的合成和积累, 阻
滞扩展蛋白基因的表达, 可增强细胞壁的堡垒作

用, 因此增加了植物的抗病能力。这一通过调控

扩展蛋白基因的表达进行抗病的过程, 是不依赖

传统的水杨酸和茉莉酸的信号传导途径而起作用

的, 从而为植物抗病性的研究提供了新的思路。

2.5  扩展蛋白基因表达与其他环境因子

许多植物激素与植物生长发育以及对逆境胁

迫的响应密切相关, 研究表明, 扩展蛋白在这一过

程中可能起着一定的作用。例如, 乙烯和生长素

促进水淹条件下R. palustris叶柄的伸长生长, 这与

它们促进了RpEXPA1的表达上调有关(Vreeburg等
2005)。经丙烯处理的香蕉抗冷冻能力提高, 研究

认为, 这是由于处理后香蕉中乙烯合成增加以及

乙烯诱导的扩展蛋白基因MaEXP1和MaEXP2表达

增加的结果(Wang等2006)。我们研究表明, 干旱

胁迫下, 小麦胚芽鞘中脱落酸(ABA)积累增加, 伴
随着扩展蛋白基因表达上调(Zhao等2012)。这说

明 ,  ABA、植物抗旱性以及扩展蛋白之间有关

联。

另外, 其他胁迫因子也调控扩展蛋白基因的

表达。缺氧和CO2可以促进马铃薯(Sagittaria pyg-
maea)茎的伸长, 而这些都与SpEXPA1、SpEX-
PA2、SpEXPA3和SpEXPA4的表达上调有关, 尽管

这4个基因响应不同的信号(Ookawara等2005)。Gao
等(2009)研究发现, 在缺氧或4 ℃低温胁迫下, 柑橘

果实中扩展蛋白基因CsEXP的表达增加。进一步

分析发现, 扩展蛋白可能与柑橘果实在缺氧或低
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温胁迫下形成蚀损斑(peel pitting)有关。Xu等
(2007)分析草坪草耐热基因时发现, 扩展蛋白基因

AsEXP1在正常条件下不表达, 而当经受高温胁迫

时, AsEXP1在耐高温品种中有强势表达, 在温度敏

感品种中不表达或有微弱表达, AsEXP1的表达水

平与草坪草品种的耐热性呈显著正相关。推测扩

展蛋白的适时表达增加了细胞壁的柔韧性, 在一

定程度上缓解了高温对植物细胞的张力威胁, 增
加了植物对高温的耐受能力。

3  展望

扩展蛋白作为一种细胞壁蛋白自发现以来受

到了广泛关注, 已经积累了大量的研究资料。然

而仍有许多问题亟待解决。扩展蛋白的主要作用

方式是疏松植物细胞壁的组分, 增加细胞壁的柔

韧性, 对植物细胞的生长发育过程具有显著的调

控作用, 如根、茎、叶、花、果实、种子的生长

发育等。近些年来, 随着抗逆分子生物学研究的

深入, 陆续发现扩展蛋白在抗旱、抗盐、抗病等

抵御逆境方面也起着非常重要的作用。当植物受

到逆境胁迫时, 通过扩展蛋白的积累, 调节细胞壁

的组分, 增加细胞壁的柔韧性, 可以缓解胁迫对细

胞造成的压力。植物这种被动式的抵御逆境胁迫

的现象不仅赋予扩展蛋白新的功能, 也为植物抗

逆的分子生物学研究开辟了新思路, 受到了学术

界广泛的关注。但是扩展蛋白的具体作用机制还

不清楚。扩展蛋白基因时空表达模式对逆境的响

应机制、在植物抗逆性中的作用机制以及大量未

发现和新发现的扩展蛋白基因的功能, 仍需要大

量深入的研究。
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