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植物β-半乳糖苷酶
田爱梅1,2  刘金龙2  曹家树2*

(1西安文理学院生物技术学院, 西安 710065; 2浙江大学蔬菜研究所, 杭州 310029)

摘要      β-半乳糖苷酶是一个与细胞壁降解相关的酶, 广泛分布于植物组织中, 参与一系列的

生理生化过程, 如植物的花粉发育、果实成熟及生长过程中多糖的裂解。目前, 已从多种植物中分

离到β-半乳糖苷酶基因。β-半乳糖苷酶基因属于多基因家族, 随着研究的深入, 其不同水平的转录

本在不同植物的不同组织中被发现。但目前β-半乳糖苷酶在植物发育中确切的作用机制尚不明确。

现介绍目前这一领域内细胞与分子生物学方面的研究进展, 并结合所在课题组的研究结果进行相

关探讨, 为进一步研究β-半乳糖苷酶在植物中的作用机制提供新的线索。
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Beta Galactosidase in Plants
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Abstract      Beta galactosidase is an enzyme associated with cell wall degradation. It is widely distributed in 
plant tissues, taking part in a series of physiological and biochemical processes. According to recent studies, beta 
galactosidase genes have already been isolated from a number of plant species. Beta galactosidase genes belong to a 
multigene family. Increasing studies have shown that different members of beta galactosidase gene family exhibit a 
wide range of expression profiles throughout plants development. However, their precise biological function in vivo 
still remains controversial. In this review, we presented recent information on cell and molecular biology referring 
to the results of our investigation. This study may also facilitate us to fully understand their mechanism of action in 
plant.

Key words      beta galactosidase; gene expression; biological function

引言
β-半乳糖苷酶(β-galactosidase, β-Gal)是一个与

细胞壁降解相关的酶, 能够从β-半乳聚糖支链非还

原末端切除β-半乳糖残基, 既能降解果胶和半纤维

素, 也能降解糖蛋白和糖脂, 使细胞壁中一些组分变

得不稳定, 促使细胞壁膨胀进而软化, 为植物的快速

生长发育释放储存的能量。 β-半乳糖苷酶还参与衰

老过程中细胞壁的降解, 如多糖、糖蛋白和半乳糖脂

的水解, 释放游离半乳糖[1-3]。在种子、幼苗、花粉

和果实等植物生长发育各阶段均可以检测出β-半乳

糖苷酶的活性和基因的表达。β-Gal基因属于多基因

家族。植物β-Gal基因分为两个类群, 其中类群I的氨

基酸序列为712~731个, C端不含凝集素结构域(lectin-
like domain); 类群II氨基酸序列为832~888个, C端含
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凝集素结构域。本文主要介绍了β-Gal的来源、生化

特性、在植物生长发育中的功能及主要应用。同时, 
我们研究组从白菜雄配子减数分裂的胞质分裂突变

体(male meiotic cytokinesis, mmc)与其野生型植株花

蕾差异表达的基因中, 分离到一个β-Gal基因[4], 这一

研究结果将为研究β-Gal在生殖发育中的功能提供

新的思路。

1   β-Gal的来源
β-半乳糖苷酶的天然来源十分丰富, 包括多种

微生物、植物和动物。β-Gal的动物来源主要有肠、

脑等器官和皮肤组织。在微生物中, β-Gal在细菌、

真菌和酵母中均有分布。真菌中的β-Gal是一类热

稳定的酶, 但容易受到半乳糖等产物的抑制。酵母

中的β-Gal因其可用于生产低乳糖的牛奶而在食品

领域备受关注[5]。植物中的β-Gal与细菌相比有很大

的差异。细菌的β-Gal通常是四聚体或者单体, 并且

较植物常为二聚体的酶分子量更大[6]。β-Gal广泛分

布于植物组织中, 参与到一系列的生理生化过程中, 
如植物生长、果实成熟和乳糖的裂解。研究发现, 
β-Gal在果实发育和成熟过程中具有重要的作用[7-8]。

在果实成熟过程中, β-Gal可以降低细胞壁多糖及果

胶[9], 在番茄、柿子、木瓜和草莓的果实成熟过程中

均检测到β-Gal的活性[10-11]。

2   β-Gal的特性
β-半乳糖苷酶可以裂解聚合物、寡糖和次生代

谢产物中的半乳糖残基。β-Gal能在一个相对广泛

的pH环境中工作, 在真菌中pH2.5~5.4、酵母和细菌

中pH6.0~7.0。所有这些β-Gal可分为两类, 其中一

类为糖苷水解酶II家族, 这一类主要在微生物中发

现; 另一类是糖苷水解酶35家族, 这一类大约70%的

成员来源于植物。也有报告称, 在植物中该酶的最

适pH在酸性范围, 而在细菌中该酶更趋向于中性环

境。Dwevedi和Kayastha从豌豆中分离得到一个经

典的β-Gal(Psβ-Gal)[3]。pH5.0时, 能够从成熟种子的

液泡中分离到Psβ-Gal, 该酶能裂解豌豆种子中的木

葡聚糖, 并且在幼苗生长和发育时期能改变细胞壁

结构。在高等植物中, β-Gal是唯一可以内切方式切

割β-1,4-半乳糖体的酶, 进而裂解来自细胞壁多糖的

半乳糖残基[12-13]。它可以水解β-D-半乳糖苷末端非

还原性的β-D-半乳糖残基, 从而降低成熟果实中半

乳糖残基的含量[14]。 较多的研究表明, β-Gal不仅可

以为快速生长释放储存的能量, 还能够在正常的多

糖代谢、细胞壁组分代谢以及衰老过程中细胞壁降

解、糖蛋白以及半乳糖脂末端半乳糖残基的水解, 
释放自由的半乳糖。另外, 许多β-Gal可以在体外适

宜的热力学条件下, 通过转糖基作用和反向水解作

用发挥其特异的生物活性。事实上, 在果实成熟过

程中, 细胞壁组分的显著变化之一是在β-Gal作用下

与细胞壁结合的半乳糖残基的减少。这种现象在多

种果实中, 如巴特利特梨、日本梨、苹果、番茄等

得到证实[12-14]。

3   β-Gal的在植物生长发育中的功能
3.1   β-Gal在花粉发育中的功能

植物花粉壁由花粉内壁和外壁组成, 在植物花

粉发育过程中起着重要作用。花粉壁的发育正常与

否受花药发育和减数分裂等多方面因素的影响。由

孢粉素构成的花粉外壁性质稳定, 能够有效保护花

粉而免受外界环境的影响。孢粉素等花粉壁成分的

合成与分解过程极其复杂, 其代谢过程是众多基因

共同作用的结果。如阿拉伯半乳糖和多聚半乳糖醛

酸酶抑制蛋白等基因是参与花粉壁合成的重要基因, 
而β-半乳糖苷酶等基因是参与花粉壁分解的重要基

因, 例如果胶甲酯酶基因(pectin methylesterase, PME)
等[12-14]。因此, 充分认识花粉壁代谢过程参与的基因

有助于对其进行精确调控。

在拟南芥中, Atβ-Gal7、Atβ-Gal15、Osβ-Gal5、
Osβ-Gal12、Oβ-Gal14和Osβ-Gal15能在小孢子发育

早期和花粉发育过程中发挥功能[15], 聚类分析发现

这6个基因分布在同一亚家族中。Atβ-Gal11、Atβ-
Gal13、Osβ-Gal10和Osβ-Gal10在成熟花粉中表达

量最高。在烟草花粉中也检测到有β-Gal的表达, 
Northern杂交显示该基因在发育中的花药和成熟花

粉粒中特异表达, 在减数分裂时其表达量较低, 但在

有丝分裂后的小孢子发育后期表达量急剧上升, 表
明其在花粉管生长过程也能发挥作用[16]。在白菜

(Brassica campestris)中, 通过细胞化学染色检测到

花药中含有β-Gal活性缺失突变体gal(galactosidase)。
gal是从白菜花粉中分离得到的自然发生的雄配子

体转录分子标记。在基因杂合状态下, 蓝色不透明

的正常花粉粒与黄色透明的非正常花粉粒发生1:1
分离, 在隐性纯合状态时, 所有的花粉粒均表现出突
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变体的性状, 这符合孟德尔自由组合定律。与野生

型花粉粒相比, 携带gal基因的花粉粒受精时竞争能

力要差, 回交和正反交结果表明, 这种缺陷是由隐性

单基因gal控制的[17]。

3.2   β-Gal在果实成熟中的功能

Pressey[18]最先从番茄中纯化出3种β-Gal(TBGs), 
并且证实只有β-GalII具有外切半乳聚糖酶活性。随

后, Smith等[19]克隆到了编码β-GalII的cDNA序列, 并
且得到了另外6个与它具有氨基酸同源性的cDNA序

列。Yoshioka等[20]从0 °C贮存了5个月的苹果细胞壁

提取物中检测到了4种β-Gal活性(GA-I~IV)。GA-I活
性在采收时检测不到, 随着果实的成熟, 酶的活性增

加, 其他的酶亚型在采收时活性最高, 随着果实在贮

藏中的软化而酶活性下降。Smith等[12,14]对番茄7个
β-Gal基因的研究表明, 它们在果实的发育过程中有

着复杂的表达模式。陈昆松等[21]对猕猴桃的分析发

现, 在果实采收时, β-Gal基因的mRNA含量最高, 随
果实的衰老呈下降趋势。乙烯处理可以诱导β-Gal
基因的表达, 但在乙烯跃变期该β-Gal基因的表达量

没有显著变化。因此, β-Gal被认为可能在果实后熟

软化的初期阶段起作用[19]。Sumathi等[22]对阳桃的

研究表明, 在果实成熟过程, β-GalI可以溶解和降解

结构完整的果胶, 从而改变碱性水溶性半纤维素的

结构, 使果实硬度下降。目前, 已经在番茄、苹果、

梨、草莓等较多果实中证实了β-Gal和XTH(木葡聚

糖内糖基转移酶/水解酶)与果实的成熟软化密切相

关。人们还相继从草莓、脐橙、猕猴桃、桃、番木

瓜、香蕉和枣等果实中克隆出与软化相关的β-Gal
基因并进行了相关的研究[23]。

3.3   其他功能

β-Gal活性在萌发的旱金莲(Tropaeolum majus L.)
子叶中也有报道, 并且研究发现该酶能参与体内贮藏

的木葡聚糖的裂解[24]。从鹰嘴豆(Cicer arietinum)中分

离和纯化的β-Gal表现出较高的酶活性, 并且可用于分

解牛奶中的乳糖。在豇豆、萝卜、绿豆、大麦、胡

萝卜、水稻茎、羽扇豆[25]和云豆也分离得到β-Gal[26-29]。

此外, 在苹果、芒果、日本梨和鳄梨发现多种β-Gal
的同工酶 [23-26]。

4  β-Gal的应用
4.1  β-Gal在工业中的应用

酶是在生物体内具有多种功能的生物催化剂, 

由于酶成本是决定反应过程经济性最关键的因素, 
所以无论是基础研究领域还是工业应用领域, β-Gal
都极具发展潜力。如在食品工业中β-Gal可将乳糖

裂解为其基本成分的冷激型β-半乳糖。乳制品中乳

清是一种含有高有机物的污染产物, 其裂解后可以

作为牲畜的食物来源, 也可用于工业上开发新的不

含乳糖产品。干酪乳清是另一高度污染物, 其含有

0.7%(w/v)的蛋白、5%(w/v)的乳糖及93%(w/v)的水

分和盐。在用β-Gal裂解乳糖后, 该有机污染物可以

作为廉价易得的微生物食物[30]。β-Gal可将半乳糖

苷催化裂解为单糖, 利用β-Gal裂解乳糖的作用可以

为乳糖过敏人群提供低乳糖牛奶和相关奶制品[31]。

β-Gal可直接运用于干酪乳清生成高甜度的、可作

为冰激凌和甜点等添加剂的糖浆剂[32]。因而, β-Gal
在食品工业中被广泛用于提高乳制品的糖度、稳定

性、风味和消化性。

4.2   在医学中的应用

据估计, 全球大约75%的成年人在其成年后乳

糖酶活性有所降低。而超过70%的世界人口因小肠

黏膜缺乏β-Gal活性而患乳糖不耐症, 进而导致不能

消化乳糖和含有乳糖的产品[33]。此外, HIV感染的

病人也已被证实β-Gal活性低。乳糖吸收障碍可能

是AIDS肠道表现出的症状之一。在医学上, 一种经

济适用的乳糖裂解法可以解决乳糖不耐症病人出现

的诸多问题, 如利用β-Gal使乳糖酶促裂解生成葡萄

糖和半乳糖[34]。

4.3   在分析检测中的应用

生物传感器是免疫测定、毒物分析、取证、药

物检测、基因表达分析、基因鉴定、农业诊断和药

物基因学等诸多方面的重要工具。它可以将对生物

分子的分子识别的选择性与信号传感器的敏感性相

结合[35-36]。目前, 酶、抗体、多肽、细胞和核酸等不

同生物识别元件的生物传感器已被大量地开发[35]。

而牛奶及其衍生品的质量控制是一个要求严格的领

域, 利用β-Gal可以灵敏、省时且准确地对牛奶质量

进行监测。

5   展望
对于植物而言, 果实的成熟、花粉的发育都是

至关重要的生理过程。果实的成熟象征着生长发育

的结束并伴随着种子的生成。成熟果实经历了许多

生理、生化的变化, 从而引起质地、色泽、风味等
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的改变。相关研究已经证实, 在果实的成熟衰老过

程中, 细胞壁超微结构和代谢过程发生了重大变化。

其中细胞壁果胶、纤维素以及半纤维素结构的改变

与成熟过程中硬度的变化有关。这些变化不仅包括

多糖的溶解和解聚, 还包括解聚物等其他小分子的

重新排列[37-39]。近年来研究发现, β-半乳糖苷酶和

木葡聚糖内糖基转移酶/水解酶(XTH)是果胶和纤维

素、半纤维素结构变化中重要的酶类, 它们在细胞

壁代谢中具有重要的功能。目前, 已经在番茄、苹

果、梨、草莓等较多果实中证实了β-Gal和XTH与

果实的成熟软化密切相关[36-42]。但由于果实种类的

广泛性, 不难想象它们在各自代谢方式上是不同的。

这些不同可以影响或反映细胞壁特定的生化变化和

特定的调节基础。由于特定果实的成熟和软化可能

经历很多不同的机制, 因此需要针对各种不同的果

实来分析这些问题, 而从一个品种上得到的结果也

许并不能恰当的推及到同一物种的所有品种。近年

来, 关于β-Gal的研究进展迅速, 但仍存在许多问题

需要深入探讨, 如在功能方面对β-Gal的研究主要集

中在果实成熟方面, 而β-Gal在调控花粉发育的报道

相对较少。我们研究组在对白菜雄配子减数分裂的

胞质分裂突变体(male meiotic cytokinesis, mmc)与其

野生型植株花蕾差异表达的基因分析中, 分离到一

个β-Gal基因, 该β-Gal在花粉发育过程中特异表达, 
通过反义RNA对其进行功能分析发现, 该β-Gal缺失

会导致花粉发育的异常[4], 这将为研究β-Gal在花粉

发育中的功能提供新的线索。有关花粉发育机制的

研究一直是国内外发育生物学领域的一个热点。尽

管目前有关β-Gal分子机制的研究信息还非常有限, 
但这些重要的实验结果将为阐明其作用机制提供了

新的依据, 并对进一步揭示其分子机制, 促进β-Gal
基因相关生物学功能的研究具有重要意义。
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