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摘要　 ［目的］鉴定出玉米基因组中的 β－甘露聚糖酶基因（ＭＡＮ），并分析其进化机制和表达模式。 ［方法］利用拟南芥 ＭＡＮ 蛋白序列
在玉米基因组数据库以及 ＮＣＢＩ 非冗余蛋白质数据库中比对搜索，获取玉米 ＭＡＮ 家族全部成员；通过检索植物基因组复制数据库查找
玉米 ＭＡＮ 基因的片段复制事件；利用 ＧＳＤＳ ２．０ 服务器分析基因外显子 ／ 内含子结构；采用 ＭＥＧＡ７ 软件极大似然法构建系统发育树；利
用芯片数据分析基因在不同组织器官中的表达模式。 ［结果］玉米基因组中含有 ６ 个 ＭＡＮ 基因，分布于 ５ 条染色体上。 没有玉米 ＭＡＮ
基因起源于片段复制或串联重复事件。 系统发育分析将植物 ＭＡＮ 蛋白分为 ３ 个亚族（Ｉ～Ⅲ），说明其序列已发生分化。 玉米 ＭＡＮ 基因
结构较为保守，蛋白质均含有甘露聚糖酶的核心基序。 玉米 ＭＡＮ 基因具有不同的表达模式，部分基因在发育叶片中表达量较高，部分
基因在减数分裂期雄穗中表达量较高，而其余基因在胚芽鞘、初生根、授粉前果穗、花丝和发育种子中表达量较高。 ［结论］该研究结果
为进一步研究玉米 ＭＡＮ 基因功能奠定了基础。
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　 　 植物细胞壁由纤维素、半纤维素和果胶等多糖及蛋白质

组成。 细胞壁降解在植物种子萌发、叶片形成、花发育、果实

成熟等生长发育过程及环境应答中发挥重要作用［１］。 甘露

聚糖是由甘露糖通过 β－１，４－糖苷键连接而成的线状多糖。
如果主链中的部分甘露糖残基被葡萄糖取代，或者甘露糖残

基上连有半乳糖，则形成异甘露聚糖，包括葡甘露聚糖、半乳

甘露聚糖和半乳葡甘露聚糖［２］。 甘露聚糖和异甘露聚糖是

构成植物半纤维素的第二大组分［３－４］。 这些物质的分解主要

依靠 β－甘露聚糖酶（Ｅｎｄｏ－β－Ｍａｎｎａｎａｓｅ，ＭＡＮ）完成。 ＭＡＮ
在细菌、真菌和植物中均能合成。 根据糖类活性酶数据库

（ＣＡＺＹ）的分类，ＭＡＮ 属于糖基水解酶超家族中的家族 ５ 和

２６，而在植物中合成的 ＭＡＮ 均属于家族 ５［５］。 由于 ＭＡＮ 具

有较高的工业、食品以及医药方面的应用价值，且其在微生

物中来源丰富、活性高、提取方便，因此研究多集中在酶的微

生物生产以及基因工程改造等方面［６］，而在植物中的报道相

对较少。

植物中首个 ＭＡＮ 基因 ＬｅＭＡＮ１ 是从番茄种子中分离出

来的，主要在萌发后种子的胚乳中表达，可能通过分解胚乳

细胞壁中半乳甘露聚糖为幼苗生长提供营养［７］。 随后，在番

茄中又分离出 ４ 个 ＭＡＮ 基因 ＬｅＭＡＮ２、ＬｅＭＡＮ３、ＬｅＭＡＮ４ 和

ＬｅＭＡＮ５［８－９］。 其中，ＬｅＭＡＮ２ 和 ３ 也主要在萌发种子中表达；
ＬｅＭＡＮ４ 主要在番茄果实中表达，参与果实的成熟；ＬｅＭＡＮ５
主要在花药和花粉中表达，参与花药和花粉的发育［９－１０］。 拟

南芥和水稻基因组中分别含有 ８ 个和 ９ 个 ＭＡＮ 基因，分别

命名为 ＡｔＭＡＮ１～ＡｔＭＡＮ７ 和 ＡｔＭＡＮＰ 以及 ＯｓＭＡＮ１～ＯｓＭＡＮ８
和 ＯｓＭＡＮＰ［１１］。 其中，拟南芥 ＡｔＭＡＮ３ 和 ４ 主要在角果中表

达，ＡｔＭＡＮ２、５、６ 和 ７ 在根、茎、叶、角果和种子中均有表达，
ＡｔＭＡＮ１ 在各组织器官中表达量很低，而 ＡｔＭＡＮＰ 被证实为

假基因［１２］。 ＡｔＭＡＮ５、６ 和 ７ 基因的敲除突变体种子萌发速度

显著变缓［１２］。 水稻 ＯｓＭＡＮ１、２、４、６ 和 ８ 基因在根、茎、叶片

和种子中均有表达，ＯｓＭＡＮ３ 和 ＯｓＭＡＮＰ 特异地在种子中表

达，而 ＯｓＭＡＮ５ 和 ７ 在各组织器官中均未检测到表达［１１］。 此

外，杨树基因组含有 ８ 个 ＭＡＮ 基因［１１］。 其中，ＰｔＭＡＮ４、６ 和

８ 在分化的木质部组织中特异表达，ＰｔＭＡＮ５ 在木质部、韧皮

部和叶片中均有表达，ＰｔＭＡＮ７ 主要在幼叶和叶尖中表达，而
其他基因在上述组织中未检测到表达［１３］。 过表达 ＰｔＭＡＮ６
导致杨树细胞壁松弛，并抑制木质部次生细胞壁增厚，而下
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调其表达则促进次生细胞壁增厚［１３］。 进一步分析发现，Ｐｔ⁃
ＭＡＮ６ 降解作用产生的寡糖作为重要的信号分子发挥作用。

玉米是我国第一大粮食作物。 虽然 ＭＡＮ 基因在番茄、
水稻、拟南芥、杨树等植物中已有报道，但在重要作物玉米中

的成员及其功能还不清楚。 笔者采用生物信息学方法对玉

米基因组中的 ＭＡＮ 基因进行系统鉴定，并对其进化机制和

表达模式进行分析，旨在为玉米 ＭＡＮ 基因的功能研究奠定

基础。
１　 材料与方法

１．１　 玉米ＭＡＮ基因的鉴定　 以拟南芥中 ８ 个 ＭＡＮ 蛋白的

氨基酸序列作为查询序列，在玉米遗传学和基因组学数据库

（ＭａｉｚｅＧＤＢ，ｈｔｔｐｓ： ／ ／ ｗｗｗ．ｍａｉｚｅｇｄｂ．ｏｒｇ ／ ）以及 ＮＣＢＩ 非冗余蛋

白质数据库中进行 ＢｌａｓｔＰ 比对搜索，获取候选序列，阈值设

定为 Ｅ≤１０－１０。 将候选序列输入 Ｐｆａｍ 数据库（ｈｔｔｐ： ／ ／ ｐｆａｍ．
ｘｆａｍ．ｏｒｇ ／ ）验证是否存在糖基水解酶家族 ５ 结构域（获取号：
ＰＦ００１５０），如果存在，则认为属于 ＭＡＮ 家族。 去除不完整序

列和冗余序列，下载其余序列的座位号、基因组位置等信息。
利用 ＰｒｏｔＰａｒａｍ 工具（ｈｔｔｐｓ： ／ ／ ｗｅｂ．ｅｘｐａｓｙ． ｏｒｇ ／ ｐｒｏｔｐａｒａｍ ／ ）计

算蛋白质等电点和分子量，利用 ＴａｒｇｅｔＰ（ｈｔｔｐ： ／ ／ ｗｗｗ．ｃｂｓ．ｄｔｕ．
ｄｋ ／ ｓｅｒｖｉｃｅｓ ／ ＴａｒｇｅｔＰ ／ ）进行蛋白质亚细胞定位预测。
１．２　 染色体分布、基因复制和基因结构分析 　 利用 Ｍａｐ⁃
Ｃｈａｒｔ 软件绘制染色体分布图。 通过检索植物基因组复制数

据库（ＰＧＤＤ，ｈｔｔｐ： ／ ／ ｃｈｉｂｂａ． ａｇｔｅｃ． ｕｇａ． ｅｄｕ ／ ｄｕｐｌｉｃａｔｉｏｎ ／ ｉｎｄｅｘ ／
ｌｏｃｕｓ）查找玉米 ＭＡＮ 基因的片段复制事件。 利用 ＧＳＤＳ ２．０
服务器（ｈｔｔｐ： ／ ／ ｇｓｄｓ．ｃｂｉ．ｐｋｕ．ｅｄｕ．ｃｎ ／ ）分析玉米 ＭＡＮ 基因的

外显子 ／内含子结构。
１．３　 蛋白质系统发育和保守序列分析　 利用 ＣｌｕｓｔａｌＷ 工具

进行蛋白质多序列比对，采用 ＭＥＧＡ７ 软件极大似然法基于

ＪＴＴ 模型构建系统发育树［１４］，ｇａｐ 处理设置为 ｐａｒｔｉａｌ ｄｅｌｅｔｉｏｎ，
位点覆盖阈值设定为 ９５％。 Ｂｏｏｔｓｔｒａｐ 重抽样进行了 １００ 次。
利用 ＭＥＭＥ 程序（ｈｔｔｐ： ／ ／ ｍｅｍｅ⁃ｓｕｉｔｅ．ｏｒｇ ／ ｔｏｏｌｓ ／ ｍｅｍｅ）预测玉

米 ＭＡＮ 蛋白的保守基序，采用 ＩｎｔｅｒＰｒｏＳｃａｎ 工具（ｈｔｔｐ： ／ ／
ｗｗｗ．ｅｂｉ． ａｃ． ｕｋ ／ ｉｎｔｅｒｐｒｏ ／ ｓｅａｒｃｈ ／ ｓｅｑｕｅｎｃｅ⁃ｓｅａｒｃｈ）对基序序列

做进一步注释。
１．４　 基因表达分析　 从植物表达数据库（ＰＬＥＸＤＢ，ｈｔｔｐ： ／ ／
ｗｗｗ．ｐｌｅｘｄｂ．ｏｒｇ ／ ）下载利用 Ｎｉｍｂｌｅｇｅｎ 玉米全基因组芯片平

台生产的玉米 Ｂ７３ 全生育期基因表达数据，从中检索玉米

ＭＡＮ 基因的表达值，利用 Ｃｌｕｓｔｅｒ ３．０ 软件完全连锁法对平均

表达值进行层级聚类，绘制基因表达热图。
２　 结果与分析

２．１　 玉米ＭＡＮ基因的鉴定　 利用拟南芥 ＭＡＮ 蛋白序列在

ＭａｉｚｅＧＤＢ 和 ＮＣＢＩ 非冗余蛋白质数据库中比对搜索，共鉴定

出玉米基因组中 ６ 个 ＭＡＮ 基因。 根据基因在染色体上的位

置系统命名为 ＺｍＭＡＮ１～ＺｍＭＡＮ６（表 １）。 所有玉米ＭＡＮ 基

因均有 ＥＳＴ 记录支持，表明它们均是表达的基因。 玉米

ＭＡＮ 蛋白的长度为 ３１４～４７０ ａａ，等电点为 ５．４～１０．８，蛋白质

分子量为 ３５ ２９１．３～５２ ４６５．３ Ｄａ（表 １）。 蛋白质亚细胞定位

预测表明，多数玉米 ＭＡＮ 蛋白为分泌蛋白，与其他植物

ＭＡＮ 蛋白的定位一致［１１，１３］。

表 １　 玉米ＭＡＮ基因的基本信息

Ｔａｂｌｅ １ Ｂａｓｉｃ ｉｎｆｏｒｍａｔｉｏｎ ｏｆ ｍａｉｚｅ ＭＡＮ ｇｅｎｅｓ

基因名
Ｇｅｎｅ
ｎａｍｅ

座位号
Ｌｏｃｕｓ

染色体
Ｃｈｒｏｍｏ⁃
ｓｏｍｅ

外显子数
Ｅｘｏｎ Ｎｏ．

蛋白质长度
Ｐｒｏｔｅｉｎ
ｌｅｎｇｔｈ
ａａ

等电点
ＰＩ

分子量
Ｍｏｌｅｃｕｌａｒ
ｗｅｉｇｈｔ
Ｄａ

亚细胞定位
Ｓｕｂｃｅｌｌｕｌａｒ
ｌｏｃａｌｉｚａｔｉｏｎ

探针号
Ｐｒｏｂｅ

ＺｍＭＡＮ１ ＧＲＭＺＭ２Ｇ０５１５３４ ２ ５ ４２７ ５．４ ４７ ８２２．２ 叶绿体 ＧＲＭＺＭ２Ｇ０５１５３４＿Ｔ０１
ＺｍＭＡＮ２ ＧＲＭＺＭ２Ｇ１４０２０１ ３ ５ ４５３ ７．０ ５０ ９３５．７ 分泌蛋白 ＧＲＭＺＭ２Ｇ１４０２０１＿Ｔ０１
ＺｍＭＡＮ３ ＧＲＭＺＭ２Ｇ０５５５８５ ３ ４ ４２６ ９．３ ４５ ５７７．２ 分泌蛋白 ＧＲＭＺＭ２Ｇ０５５５８５＿Ｔ０２
ＺｍＭＡＮ４ ＧＲＭＺＭ２Ｇ３５６０４６ ４ ４ ３８８ １０．８ ４２ ８１８．６ 分泌蛋白 ＧＲＭＺＭ２Ｇ３５６０４６＿Ｔ０１
ＺｍＭＡＮ５ ＧＲＭＺＭ２Ｇ４７１０６５ ６ ５ ４７０ ６．６ ５２ ４６５．３ 线粒体 ＧＲＭＺＭ２Ｇ４７１０６５＿Ｔ０２
ＺｍＭＡＮ６ ＧＲＭＺＭ２Ｇ１１０９９３ ９ ５ ３１４ ８．９ ３５ ２９１．３ 分泌蛋白 ＧＲＭＺＭ２Ｇ１１０９９３＿Ｔ０１

２．２　 玉米 ＭＡＮ 基因的染色体分布和蛋白质系统发育分

析　 玉米 ＭＡＮ 基因分布于 ５ 条染色体上，其中 ３ 号染色体

含有 ２ 个基因，其余染色体均含有 １ 个基因（图 １）。 基因复

制分析表明，没有基因起源于片段复制事件。 此外，玉米

ＭＡＮ 基因在染色体上相距较远，也不是起源于串联重复事

件。 转录方向分析表明，有 ２ 个基因（ＺｍＭＡＮ２ 和 ３）为反向

转录，其余基因均为正向转录（图 １）。
　 　 为研究植物 ＭＡＮ 蛋白的进化历史与机制，对番茄、拟南

芥、杨树、水稻和玉米 ＭＡＮ 蛋白共 ３６ 条序列构建系统发育

树。 结果表明，植物 ＭＡＮ 蛋白可以分为 ３ 个亚族（Ⅰ～Ⅲ，图
２），说明该家族蛋白的序列和功能可能已经发生分化；每个

亚族均含有单、双子叶植物序列，说明该家族的基本特征在

单、双子叶植物分化之前就已经建立。 在系统发育树的末端

各发现了 ２ 对番茄、拟南芥、杨树和水稻旁系同源基因，说明

该家族在这些物种中以物种特异的方式进行了扩张。 玉米

ＭＡＮ 蛋白在 ３ 个亚族中均有分布，但未发现旁系同源基因。
所有番茄 ＭＡＮ 蛋白均位于亚族 Ｉ 中。
２．３　 玉米 ＭＡＮ 基因结构和蛋白质保守序列分析　 通过将

玉米 ＭＡＮ 基因的 ｃＤＮＡ 序列与基因组序列比较确定基因的

外显子 ／内含子结构。 除 ＺｍＭＡＮ３ 和 ４ 基因含有 ４ 个外显子

之外，其余基因均含有 ５ 个外显子（图 ３）。 ＺｍＭＡＮ６ 含有较

大的内含子。 内含子相位分析表明，亚族Ⅱ基因具有相同的
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内含子相位，而其余亚族基因的内含子相位均不保守。

注：箭头表示转录方向

Ｎｏｔｅ：Ａｒｒｏｗｈｅａｄｓ ｓｈｏｗ ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｉｏｎ ｄｉｒｅｃｔｉｏｎｓ
图 １　 玉米ＭＡＮ基因的染色体分布

Ｆｉｇ．１　 Ｃｈｒｏｍｏｓｏｍｅ ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ｏｆ ｍａｉｚｅ ＭＡＮ ｇｅｎｅｓ

　 　 蛋白质保守序列分析共鉴定出玉米 ＭＡＮ 蛋白中 ８ 个保

守的基序（图 ４）。 其中，ＺｍＭＡＮ４ 不含基序 ６ 和 ８，ＺｍＭＡＮ５
不含基序 ６，ＺｍＭＡＮ６ 不含基序 ８，其余蛋白均含有 ８ 个基

序。 通过在 ＩｎｔｅｒＰｒｏ 数据库中检索，对基序序列做进一步分

析。 结果表明，基序 １、２、４、５ 和 ７ 为甘露聚糖酶活性的核心

基序；基序 ３ 属于未命名蛋白家族（获取号：ＰＴＨＲ３１４５１）；基
序 ６ 和 ８ 为糖基水解酶家族的共有基序。
２．４　 玉米ＭＡＮ基因表达模式分析　 为研究玉米 ＭＡＮ 基因

的功能，利用芯片数据详细分析了基因在 ２０ 个组织中的表

达模式，结果表明，玉米 ＭＡＮ 基因的表达已经发生了显著的

分化（图 ５）。 其中，ＺｍＭＡＮ１ 在发育叶片中的表达量较高，
而在茎秆和授粉 ２４ ｄ 后胚乳中表达量较低；ＺｍＭＡＮ４ 和 ５ 在

减数分裂期雄穗中表达量较高；ＺｍＭＡＮ２ 在胚芽鞘、初生根、
授粉前果穗和授粉４ ｄ后的种子中表达量较高，而在萌发种

子、发育中的叶片、花药和授粉 ２４ ｄ 后的胚乳中表达量较低；
ＺｍＭＡＮ３ 在幼叶、花丝、授粉 ４ ｄ 和 １２ ｄ 后的种子中表达量

较高；ＺｍＭＡＮ６ 在 ９ 叶期叶片、授粉前果穗、花丝和授粉 ４ ｄ
后种子中表达量较高，而在萌发种子和授粉 ２４ ｄ 后胚乳中表

达量较低。 值得注意的是，基于基因表达模式的聚类结果与

系统发育树的亚族划分并不一致，说明氨基酸序列的相似性

不能完全反映基因表达模式的相似。
３　 结论与讨论

甘露聚糖是组成植物细胞壁的重要半纤维素多糖。
ＭＡＮ 通过水解甘露聚糖使细胞壁松弛，在植物分生组织生

长、果实成熟、程序性细胞死亡以及种子萌发等过程中发挥

重要功能［５］。 该研究采用生物信息学方法鉴定出玉米基因

组中 ６ 个 ＭＡＮ 基因，分布于 ５ 条染色体上。 这些基因的外

显子 ／内含子结构相对保守，并且编码蛋白都含有甘露聚糖

酶的核心基序，但基因的表达模式已经发生了显著的分化。
这些结果为玉米 ＭＡＮ 基因的进一步功能研究奠定了基础。

基因复制是植物基因家族进化的重要动力。 基因复制

注：比例尺表示每个位点 ０．１ 个氨基酸替代；红色三角形代表旁系

同源基因

Ｎｏｔｅ：Ｓｃａｌｅ ｂａｒ ｄｅｎｏｔｅｓ ０．１ ａｍｉｎｏ ａｃｉｄ ｓｕｂｓｔｉｔｕｔｉｏｎｓ ｐｅｒ ｓｉｔｅ； ｒｅｄ ｔｒｉ⁃
ａｎｇｌｅｓ ｒｅｐｒｅｓｅｎｔ ｐａｒａｌｏｇｏｕｓ ｇｅｎｅｓ

图 ２　 植物ＭＡＮ蛋白系统发育树

Ｆｉｇ．２　 Ｐｈｙｌｏｇｅｎｅｔｉｃ ｔｒｅｅ ｏｆ ｐｌａｎｔ ＭＡＮ ｐｒｏｔｅｉｎｓ

可以通过片段复制、串联重复和逆转录转座等方式产生［１５］。
玉米基因组中含有 ６ 个 ＭＡＮ 基因。 基因复制分析表明，没
有玉米 ＭＡＮ 基因起源于片段复制或串联重复事件，这可能

是复制后基因丢失的结果。 另一方面，由于玉米基因组的注

释还不够完善，可能部分基因未被注释出来。 近来研究表

明，禾本科植物二穗短柄草基因组也含有 ６ 个 ＭＡＮ 基因，并
且没有基因起源于复制事件［１６］。

拟南芥、水稻和杨树 ＭＡＮ 基因的外显子 ／内含子结构分

析表明，多数基因含有 ５ 个外显子，说明该结构是植物 ＭＡＮ
基因的典型结构，可能来自于共同的祖先基因［１１］。 此外，虽
然植物 ＭＡＮ 基因的内含子位置相对保守，但同一内含子的

大小在不同基因之间变化较大。 该研究中多数玉米 ＭＡＮ 基

因含有 ５ 个外显子，且外显子大小相对保守，但部分基因的

内含子大小变异较大（图 ３），与其他植物中的研究一致。 蛋

白质保守基序分析表明，玉米 ＭＡＮ 蛋白均含有甘露聚糖酶

催化的核心基序，表明它们可能都是有活性的甘露聚糖酶。
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图 ３ 玉米ＭＡＮ基因的外显子 ／内含子结构

Ｆｉｇ．３　 Ｅｘｏｎ ／ ｉｎｔｒｏｎ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅｓ ｏｆ ｍａｉｚｅ ＭＡＮ ｇｅｎｅｓ

注：ａ 为玉米 ＭＡＮ 蛋白基序分布；ｂ 为不同基序的序列标识

Ｎｏｔｅ：ａ．Ｍｏｔｉｆ ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ｉｎ ｍａｉｚｅ ＭＡＮ ｐｒｏｔｅｉｎｓ； ｂ．Ｓｅｑｕｅｎｃｅ ｌｏｇｏｓ ｏｆ ｍｏｔｉｆｓ
图 ４　 玉米ＭＡＮ蛋白的保守基序

Ｆｉｇ．４　 Ｃｏｎｓｅｒｖｅｄ ｍｏｔｉｆｓ ｉｄｅｎｔｉｆｉｅｄ ｉｎ ｍａｉｚｅ ＭＡＮ ｐｒｏｔｅｉｎｓ

　 注：１．吸水 ２４ ｈ 种子；２．胚芽鞘；３．初生根；４．营养生长期根；５．３ 叶期茎；６．９ 叶期茎；７．幼叶；８．９ 叶期叶片；９．生殖生长期叶片；１０．未成熟雄穗；
１１．减数分裂期雄穗；１２．未成熟果穗；１３．授粉前果穗；１４．花药；１５．花丝；１６．授粉 ４ ｄ 后种子；１７．授粉 １２ ｄ 后种子；１８．授粉 ２４ ｄ 后种子；１９．授
粉 ２４ ｄ 后胚乳；２０．授粉 ２４ ｄ 后胚。 彩色标尺表示 Ｚ－ｓｃｏｒｅ 值

　 Ｎｏｔｅ：１．Ｓｅｅｄ ２４ ｈ ａｆｔｅｒ ｉｍｂｉｂｉｔｉｏｎ； ２．Ｃｏｌｅｏｐｔｉｌｅ； ３．Ｐｒｉｍａｒｙ ｒｏｏｔ； ４．Ｒｏｏｔ ａｔ ｖｅｇｅｔａｔｉｖｅ ｐｅｒｉｏｄ； ５．Ｓｔｅｍ ａｔ ｔｈｒｅｅ⁃ｌｅａｆ ｓｔａｇｅ； ６．Ｓｔｅｍ ａｔ ｎｉｎｅ⁃ｌｅａｆ ｓｔａｇｅ； ７．
Ｓｅｅｄｌｉｎｇ ｌｅａｆ； ８．Ｌｅａｆ ａｔ ｎｉｎｅ⁃ｌｅａｆ ｓｔａｇｅ； ９．Ｌｅａｆ ａｔ ｒｅｐｒｏｄｕｃｔｉｖｅ ｐｅｒｉｏｄ； １０．Ｉｍｍａｔｕｒｅ ｔａｓｓｅｌ； １１．Ｍｅｉｏｔｉｃ ｔａｓｓｅｌ； １２．Ｉｍｍａｔｕｒｅ ｃｏｂ； １３．Ｐｒｅ⁃ｐｏｌｌｉｎａ⁃
ｔｉｏｎ ｃｏｂ； １４．Ａｎｔｈｅｒｓ； １５．Ｓｉｌｋｓ； １６．Ｓｅｅｄ ４ ｄａｙｓ ａｆｔｅｒ ｐｏｌｌｉｎａｔｉｏｎ （ＤＡＰ）； １７．Ｓｅｅｄ １２ ＤＡＰ； １８．Ｓｅｅｄ ２４ ＤＡＰ； １９．Ｅｎｄｏｓｐｅｒｍ ２４ ＤＡＰ； ２０．Ｅｍ⁃
ｂｒｙｏ ２４ ＤＡＰ．Ｔｈｅ ｃｏｌｏｒ ｋｅｙ ｒｅｐｒｅｓｅｎｔｓ Ｚ⁃ｓｃｏｒｅ ｖａｌｕｅｓ

图 ５　 玉米ＭＡＮ基因在不同组织器官中的表达模式

Ｆｉｇ．５　 Ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｐｒｏｆｉｌｅｓ ｏｆ ｍａｉｚｅ ＭＡＮ ｇｅｎｅｓ ｉｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｔｉｓｓｕｅｓ ａｎｄ ｏｒｇａｎｓ

（下转第 １２８ 页）
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　 　 甘露聚糖存在于植物的各种组织中，如在拟南芥中整株

都有分布，但在花、角果和茎秆中含量更为丰富［１７］。 其在植

物细胞壁中的功能一方面通过与纤维素结合发挥支撑作用，
另一方面在胚乳细胞壁以及种子和营养组织的液泡中作为

非淀粉碳水化合物储藏［２］。 ＭＡＮ 是催化甘露聚糖骨架水解

的关键酶［３］。 基因表达模式分析表明，水稻、拟南芥和杨树

ＭＡＮ 基因的表达已经发生了显著的分化。 部分基因在各组

织器官中呈组成型表达，部分基因在角果、种子或木材木质

部中特异表达。 这些结果表明，植物 ＭＡＮ 基因可能在不同

的生物过程中发挥功能［１１］。 该研究中玉米ＭＡＮ 基因的表达

也已发生分化，部分基因在发育叶片中表达量较高，部分基

因在减数分裂期雄穗中表达量较高，而另外一些基因在胚芽

鞘、初生根、授粉前果穗、花丝和发育种子中表达量较高，说
明玉米 ＭＡＮ 基因可能在不同组织细胞壁甘露聚糖的降解中

发挥作用。 此外，系统发育分析将植物 ＭＡＮ 蛋白分为 ３ 个

不同的亚族，说明其序列已经发生分化，推测不同亚族的蛋

白可能分解不同类型的甘露聚糖。 进一步通过突变体和过

表达分析将有助于阐明玉米 ＭＡＮ 基因的生理功能。
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