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摘 要:小麦是人类的主要粮食作物之一,其籽粒是绿色有机食品与营养保健食品的重要原料。小麦籽

粒中胚乳组织可分为胚乳运输细胞与贮藏细胞,前者是养分进入胚乳与胚的关键通道,后者是籽粒营养物质

积累的主体,二者的发育状况都与籽粒的营养品质密切相关。本文综述了胚乳运输细胞与贮藏细胞的发育规

律及其作用机制,总结了小麦籽粒胚乳发育及其与营养品质的关系,为高产优质小麦品种的培育提供理论依据。
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EndospermDevelopmentandItsRelationshipwith
NutrientQualityinWheatGrain
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Abstract:Wheatisoneoftheprimarystaplecropsforhumanbeings,andwheatgrainisanimportant
rawmaterialsforgreenorganicfoodandnutritionalhealthfood.Endospermtissueofwheatgraincan
bedividedintoendospermtransportcellsandstoragecells;theformeristhekeychannelfornutrients
toenterendospermandembryo,andthelatteristhebulkforgrainnutrientaccumulation.Thedevel-
opmentalstateofbothiscloselyrelatedtograinnutritionalquality.Inthispaper,thedevelopmental
regularityandtheirfunctionalmechanismsofendospermtransportcellsandstoragecellswerere-
viewed,andtheendospermdevelopmentanditsrelationshipwithnutrientqualityinwheatgrainwere
summarized,providingthetheoreticalbasisforthecultivationofhighyieldandqualitywheatvarieties.
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  小麦是人类的主要粮食作物之一,随着社会

发展与人民生活水平的提高,以小麦籽粒为原材

料的绿色有机食品和营养保健食品倍受关注。小

麦籽粒养分形成机制及其改善方法已逐渐成为研

究热点[1-4]。
小麦籽粒的营养物质主要包括淀粉与蛋白

质[4-5],多贮藏于胚乳与胚。胚乳组织可分为胚乳

运输细胞与贮藏细胞两大类,前者是养分进入胚

乳和胚的关键通道,后者是籽粒营养物质积累的

主体。部分胚乳运输细胞可以逐渐积累淀粉和蛋

白质,进而转化形成胚乳贮藏细胞。胚乳运输细

胞通过自身的衰亡和解体为胚生长提供养分与空

间。因此,小麦籽粒胚乳组织的发育状况都与其

营养品质密切相关。

前人对小麦籽粒胚乳发育及其养分积累已有

诸多研究[3,6-7],但关于胚乳运输细胞的发育及其

与胚乳贮藏细胞和胚增长的关系尚未完全阐明。

本文探讨了小麦胚乳运输细胞与贮藏细胞的发育

规律及其与籽粒营养品质的关系,进一步探讨籽

粒营养品质的形成机理,以期为高产优质小麦品

种的选育提供理论基础。



1 胚乳运输细胞与贮藏细胞的发育

小麦籽粒胚乳组织的发育过程大致分为合胞

体期、细胞化期、分化期和成熟期4个时期。在合

胞体期初始阶段,位于中央细胞液泡底侧的受精

极核经3次分裂形成胚乳基部游离核,游离核继

续分裂,逐渐分散且围绕中央液泡分布。在细胞

化期初始阶段,最外层游离核的核膜形成辐射微

管系统,相邻辐射微管系统的反向交联区构建成

膜体;由成膜体介导细胞板沉积,进而在游离核两

侧形成垂周细胞壁,游离核近中央液泡一面因未

形成平周细胞壁而开放;游离核向内层分裂,然后

内外层游离核间形成平周细胞壁[8]。不断重复以

上过程,直至胚乳完全细胞化。
小麦籽粒胚乳分化产生胚乳传递细胞、胚乳

输导细胞、胚周胚乳细胞、糊粉层细胞、亚糊粉层

细胞及中心胚乳细胞(图1)。进入分化期之后,
胚乳组织可以按照位置效应与功能分为胚乳运输

细胞与贮藏细胞两大类。其中,胚乳运输细胞又

细分为胚乳传递细胞、胚乳输导细胞与胚周胚乳

细胞;胚乳贮藏细胞细分为糊粉层细胞、亚糊粉层

细胞与中心胚乳细胞。基因ENB1主要在胚乳传

递细胞中表达,可编码一种纤维素合成酶,用于形

成壁内突结构,增强胚乳的蔗糖供应。蔗糖可以

通过影响胚乳传递细胞特 异 性 转 录 因 子Zm-
MRP1来诱导ENB1的表达[9]。葡萄糖信号途径

也可以通过与生长素信号途径相互作用,进而调

节胚乳传递细胞的分化[10]。在胚乳分化初期,胚
乳传递细胞径向伸长,壁内突初步增长[11];胚周

胚乳细胞包围着幼胚,含有很浓的细胞质;胚乳输

导细胞位于胚乳传递细胞与胚周胚乳细胞之间,
占据胚乳的比例较大,既无壁内突,也很少含淀粉

体[12]。糊粉层细胞内大体积液泡转化成许多小

体积蛋白贮存液泡,液泡周围的圆球体逐渐增多;
亚糊粉层细胞与中心胚乳细胞内的淀粉体与蛋白

体形成并增大、增多[13]。在胚乳分化中期,胚乳

传递细胞的壁内突快速增长,但内层胚乳传递细

胞积累淀粉体与蛋白体[11-13];随着盾片的形成与

增长,胚周胚乳细胞快速衰亡至消失;胚乳输导细

胞所占胚乳比例减少,紧邻盾片的细胞衰亡,部分

细胞已转分化成中心胚乳细胞[12]。在胚乳分化

后期,胚乳传递细胞中的内含物继续增多,直至几

乎占满 细 胞 空 间,使 其 养 分 运 输 能 力 大 大 减

弱[11-12]。但是,盾片上皮细胞径向伸长,有利于吸

收胚乳养分。靠近盾片上皮的胚乳输导细胞大量

衰亡,仅剩下几层细胞残存[12]。糊粉层细胞被糊

粉粒所充满;亚糊粉层细胞向中心胚乳细胞转分

化,中心胚乳细胞内含有密集的淀粉体,蛋白体受

挤压而逐渐变形[13]。当胚乳完全发育成熟时,最
外层胚乳传递细胞含有密集的糊粉粒,转分化成

糊粉层细胞;内层胚乳传递细胞被淀粉体所充满,
转分化成中心胚乳细胞;中心胚乳细胞被密集的

淀粉体所充满;盾片上皮细胞显著增长,其附近胚

乳输导细胞早已衰亡消失,且近胚处中心胚乳细

胞开始消亡[12]。这表明,发育程度高的盾片上皮

细胞可从胚乳贮藏细胞中吸收养分来代替因胚乳

传递细胞转分化而减弱的养分输入。

  AS:质外体空间;AL:糊粉层;CH:合点;CSE:中心胚乳细

胞;ECC:胚乳输导细胞;Em:胚;ESR:胚周胚乳细胞;ETC:胚乳

传递细胞;IT:珠被;NP:珠心突起;SA:亚糊粉层;Pe:果皮;VB:

维管束;箭头表示养分输入途径。

AS:Apoplasticspace,AL:Aleuronelayer;CH:Chalaza;

CSE:Centralendosperm cells;ECC:Endosperm conducting

cells;Em:Embryo;ESR:Embryosurroundingregioncells;

ETC:Endospermtransportcells;IT:Integument;NP:Nucellar

projection;SA:Sub-aleuronelayer;Pe:Pericarp;VB:Vascular

bundle;Arrowsindicatenutrientimportingpathways.

图1 小麦籽粒胚乳细胞类型及养分输入

胚乳与胚的途径示意图

Fig.1 Typesofwheatgrainendospermcellsandthe
sketchforpathwaysofnutrientimportinginto

theendospermandembryo

2 胚乳运输细胞的作用机制

胚乳传递细胞位于胚乳表层且邻近籽粒维管
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束(图2A),是胚乳与籽粒母体组织间的物质与信

息交流通道。虽然胚乳与母体组织间没有胞间连

丝,但是胚乳传递细胞形成壁内突结构,大大增加

了质膜表面积,促进了质外体空间中的养分向胚

乳内转运(图2B)。胚乳中编码引导蛋白的Zm-
DRR206基因可能通过其在细胞壁构建和防御作

用来协调胚乳细胞发育、营养物质积累及其抗逆

反应。ZmDRR206过表达诱导细胞壁组分(包括

纤维素和酸溶性木质素)的含量骤降,导致胚乳传

递细胞缩短且其壁向突较少,进而使得胚乳淀粉

含量显著降低[14]。另外,胚乳传递细胞的细胞壁

疏松多孔且吸水性佳,适合水分扩散与养分吸

收[15]。胚乳传递细胞的壁内突周围有密集的线

粒体,为壁内突形成和养分吸收提供能量。由基

因Emp5编码的一种三角形五肽重复蛋白(pent-
atricopeptiderepeatprotein)作用于线粒体RNA
的编辑,对线粒体功能至关重要。在emp5突变体

中,胚乳传递细胞的发育受阻,进而影响胚和胚乳

的生长[16]。除线粒体外,内质网与高尔基体也是

影响壁内突形成的重要细胞器。胚乳传递细胞的

特异性细胞壁蔗糖转化酶INCW2可以将蔗糖分

解为葡萄糖与果糖,增加细胞内单糖浓度,进而影

响细胞壁多糖合成及糖基化反应。内质网参与

INCW2的合成,高尔基体既参与INCW2的转

运,又是蛋白质糖基化、糖脂加工以及细胞壁非纤

维素多糖合成的主要场所。在mn1突变体中,内
质网肿胀变形,高尔基体密度降低至野生型的近

一半,造成INCW2合成与转运受阻,使得壁内突

发育不良,进而导致胚乳细胞数量和体积都减少,
籽粒重量减少了近70%[17]。胚乳传递细胞分化

过程中,液泡化程度逐渐降低,细胞核也逐渐解

体,减少了养分运输的阻力。
胚乳输导细胞是与胚乳传递细胞相邻的一类

细胞,负责将胚乳传递细胞吸收的养分向内转运。
随着胚乳养分的积累,部分胚乳输导细胞转分化

形成胚乳贮藏细胞。胚乳输导细胞的发育状况与

胚乳传递细胞的生理活动息息相关。在四倍体胚

乳中,胚乳传递细胞分化失败时,胚乳输导细胞发

育也异常[18]。胚乳传递细胞特异性表达的ZmT-
CRR-1&2蛋白可以进入胚乳输导细胞,参与细

胞间信号转导[19]。胚周胚乳细胞体积小且细胞

质浓,位于胚乳传递细胞与胚之间,将胚乳传递细

胞吸收 的 养 分 转 运 进 胚,并 阻 止 病 原 菌 侵 入

胚[20],从而协调胚与胚乳的发育。在玉米胚乳发

育过程中,ZmEBE基因仅在胚周胚乳细胞和胚乳

传递细胞中表达,很可能参与这两种胚乳细胞的

分化[21],同时也表明这两类细胞间联系密切。

  AC:糊粉层细胞;AG:糊粉粒;AM:淀粉体;AS:质外体空间;CSE:中心胚乳细胞;ETC:胚乳传递细胞;PB:蛋白体;SA:亚糊粉层细

胞;VB:维管束;WI:壁内突。

AC:Aleuronecell;AG:Aleuronegranule;AM:Amyloplast;AS:Apoplasticspace;CSE:Centralstarchyendospermcell;ETC:

Endospermtransfercell;PB:Proteinbody;SA:Sub-aleuronelayercell;VB:Vascularbundle;WI:Wallingrowths.

图2 授粉后15d的小麦胚乳组织

Fig.2 Endospermtissuesofwheatat15daysafterpollination
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  在小麦籽粒发育初期,胚乳传递细胞的壁内

突少,养分吸收能力较弱,胚乳输导细胞将胚乳传

递细胞吸收的养分转运至胚周胚乳细胞暂存,使
得胚周胚乳细胞的细胞质稠密。然后,幼胚通过

胚柄吸收胚周胚乳细胞的解体产物[13]。在小麦

籽粒发育中期,胚乳传递细胞的壁内突增多,养分

吸收能力增强。盾片形成并快速增长,逐渐代替

衰亡的胚柄,从胚乳吸收养分。胚周胚乳细胞加

速解体与消亡,为胚增长提供空间,其解体后的产

物被胚所吸收。靠近盾片上皮的胚乳输导细胞负

责将养分转运至胚周质外体空间,再由盾片上皮

吸收进胚,胚乳输导细胞也逐渐解体,为胚提供生

长空间。紧邻玉米盾片的胚乳输导细胞内大量表

达转运蛋白,这类胚乳输导细胞随着胚生长而更

新,原来紧邻盾片上皮的细胞因为胚生长提供空

间而衰亡,新紧邻盾片上皮的细胞继续大量表达

转运蛋白[22]。在小麦籽粒发育后期,胚乳传递细

胞转分化成胚乳贮藏细胞,养分输入阻力大,胚乳

输导细胞衰亡,径向伸长的盾片上皮直接从中心

胚乳细胞吸收养分,消耗其淀粉。因此,胚乳运输

细胞控制着胚乳贮藏细胞与胚的养分输入,并在

籽粒发育中后期进行转分化或衰亡解体,与胚的

生长相适应。胚乳传递细胞及胚乳输导细胞向胚

乳贮藏细胞转分化过程中,其养分转运功能逐渐

转为养分贮藏功能,细胞器也发生相应的改变。
其中,淀粉体与蛋白体发育是关键,其次是线粒

体、内质网、高尔基体、细胞核及液泡等细胞器的

一系列变化。

3 胚乳发育与籽粒营养品质的关系

蛋白质与淀粉的类型及其含量是衡量小麦籽

粒营养品质的重要指标。籽粒中蛋白质与淀粉大

多贮藏于胚乳,胚乳的发育状况决定了籽粒的营

养品质。蛋白质分为清蛋白、球蛋白、醇溶蛋白与

谷蛋白,前两者富含赖氨酸而营养价值高,后两者

营养价值较低[23]。淀粉分为支链淀粉与直链淀

粉,直链淀粉含量的适度降低有利于提高籽粒的

营养品质[24]。因此,提高支链淀粉、清蛋白与球

蛋白的含量可以有效改善小麦籽粒的营养品质。
小麦胚乳淀粉体可分为A型与B型,A型淀

粉体体积大且呈铁饼状,B型淀粉体体积小且呈

球形[2]。A型淀粉体形成于花后4d,在花后14d
停止生长;B型淀粉体形成于花后10d,其数量和

体积持续增长,直至籽粒成熟时才停止[25]。A型

和B型淀粉体生长发育的生化机制有所不同。
其中,质体α-葡聚糖磷酸化酶(PHS1)与多糖结

合蛋白B-GRANULECONTENT1(BGC1)相互

作用,共同决定着B型淀粉体的形成,但不影响

A型淀粉体生长[7]。质体分裂蛋白PARC6控制

着A型与B型淀粉体的增长,其编码基因突变后

导致淀粉体数目增多且体积增大[2]。B型淀粉体

的直链淀粉含量明显高于A型淀粉体[26]。籽粒

优质淀粉含量与B型淀粉体数目增长之间关系

密切,可通过控制B型淀粉体数目来降低籽粒的

直链淀粉含量,进而改善其营养品质。胚乳运输

细胞控制着胚乳的养分输入,影响A型与B型淀粉

体的形成、增大与充实,进而影响籽粒的营养品质。
糊粉层细胞位于除胚乳传递细胞以外的胚乳

表层(图2A),富含糊粉粒(图2D)。糊粉粒是由

球形小液泡积累蛋白质及矿物质等形成的,其周

围分布着圆球体等细胞器[27]。圆球体,又叫植物

脂滴,是由内质网衍生小泡形成的细胞器,含有三

酰甘油、甾醇酯等中性脂质以及蛋白质[28]。在糊

粉层细胞发育过程中,圆球体与糊粉粒逐渐形成

并增多。亚糊粉层细胞来源于糊粉层细胞分裂产

生的内层子细胞[9]。亚糊粉层细胞具有细胞分裂

活力,直至籽粒发育中期分裂活力才降低,为胚乳

向外的继续增长提供细胞来源。在籽粒发育后

期,亚糊粉层细胞逐渐被淀粉体所填充,进而转分

化为中心胚乳细胞。中心胚乳细胞占据了胚乳的

主体,富含淀粉体与蛋白体(图2C)。淀粉体大致

分为单粒淀粉体和复粒淀粉体[29],蛋白体分为内

质网衍生型蛋白体和液泡型蛋白体。小麦胚乳内

淀粉体为单粒淀粉体,蛋白体为液泡型蛋白体。
随着胚乳发育,蛋白体不断增多、增大,但在胚乳

发育后期因淀粉体增长而使蛋白体被挤压变形,
最终以基质蛋白的形式留存于淀粉体间隙内[29]。
因此,这三种胚乳贮藏细胞的发育程度直接决定

了胚乳内淀粉、蛋白质、脂质及矿物质等营养成分

的积累状况,对籽粒营养品质的形成具有极其重

要的作用。
根据胚乳淀粉与蛋白的含量及蛋白体和淀粉

体结合的方式等,可以将小麦胚乳分为角质胚乳

与粉质胚乳。一般而言,成熟的亚糊粉层细胞及

其相邻的中心胚乳细胞因蛋白质含量高且淀粉体

大而密集,易形成角质胚乳。胚乳传递细胞与胚

乳输导细胞转分化形成的胚乳贮藏细胞中,淀粉

体充实较差,易形成粉质胚乳。靠近胚的中心胚
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乳细胞受胚生长时养分消耗的影响,也易形成粉

质胚乳。在角质胚乳中,淀粉体和蛋白体充实好,

A型淀粉体多且间隙充塞着蛋白体,其营养价值

高,面筋质量好,面团强度大,适宜加工优质面包。
在粉质胚乳中,淀粉体和蛋白体充实较差,A型淀

粉体之间充满了B型淀粉体和蛋白体的胶合物,
其面筋质量差,面团强度小,营养价值较低,只适

于生产饼干、糕点等食品。

4 展望

在胚乳传递细胞发育过程中,随着壁内突结

构的形成与增多,细胞质中出现了大量线粒体、内
质网及高尔基体[17,30]。线粒体为壁内突的生长

及其养分吸收提供能量,线粒体的数目减少与功

能异常都会导致胚乳传递细胞发育受阻[16]。内

质网在细胞的蛋白质与脂质合成、钙离子贮藏以

及应激反应等方面起着关键作用[31]。高尔基体

是细胞内膜泡运输的重要枢纽,在纤维素合成酶、
结构蛋白、半纤维素和果胶等的形成和分选过程

中发挥特殊作用,从而影响细胞壁的构建[32]。在

玉米突变体mn1的胚乳传递细胞中,壁内突生长

不良,而内质网肿胀,高尔基体密度降低到正常胚

乳传递细胞的51%[17]。壁内突使质膜表面积增

大,其生长过程主要需要纤维素、膜脂与膜蛋白等

物质。在以后的研究中,需深入阐明线粒体、内质

网及高尔基体对壁内突生长与功能的作用机制。
在胚乳发育早期,胚周胚乳细胞围绕着幼胚。

因胚生长需要空间,胚周胚乳细胞快速衰亡、解
体,解体产物被胚吸收。胚周胚乳细胞对胚具有

养分输入与病原菌阻断双重作用,因而研究它们

的发育过程与作用机制具有重要意义。其中,胚
周胚乳细胞内细胞核、线粒体、内质网以及高尔基

体等细胞器的变化特点有待进一步阐明。
小麦胚乳中A型与B型淀粉体的生物合成

机制不同,不同磷酸化修饰水平导致淀粉合成相

关酶类的表达程度存在差异[33]。二者的发生时

间、增殖方式及其支链淀粉与直链淀粉的含量都

有所差异[25-26,34]。淀粉体是一种半自主性细胞

器,其发育受到自身基因组和核基因组共同控

制[35]。淀粉合成需要 ADPG焦磷酸化酶、可溶

性淀粉合酶、束缚态淀粉合酶、淀粉分支酶、淀粉

脱支酶等多种酶参与[33,36]。蛋白体发育可分为

形成、增大与变形三个基本时期。由糙面内质网

合成的蛋白,经高尔基体加工与转运后在液泡中

积累,形成许多小蛋白体;小蛋白体融合形成大蛋

白体。在胚乳发育后期,蛋白体以基质蛋白的形

式填充于淀粉体之间的空隙[29]。小麦籽粒发育

状况与胚乳淀粉体和蛋白体发育及其物质积累的

关系密切。然而,有关胚乳淀粉体与蛋白体发育

的两个关键问题尚未完全阐明:(1)A、B型淀粉

体发育与其内部DNA及淀粉合成相关酶有何关

系? (2)在蛋白体发育过程中,细胞核、内质网、高
尔基体、液泡及线粒体等细胞器是如何相互作用

与变化的?
开展胚乳运输细胞对 A、B型淀粉体发育影

响的研究,有利于为小麦籽粒营养品质的改善提

供重要理论依据与新途径。胚乳输导细胞在花后

9~12d迅速转分化并产生淀粉体,而B型淀粉

体在花后10d开始形成并持续增多[26]。弄清胚

乳输导细胞转分化与B型淀粉体数目增长的关

系,有利于为胚乳内B型淀粉体数目控制及直链

淀粉含量降低提供理论指导,从而为小麦籽粒营

养品质的改善提供新途径。
小麦中心胚乳细胞和亚糊粉层细胞在蛋白、

淀粉、脂质和细胞壁多糖含量上存在差异。与中

心胚乳细胞相比,亚糊粉层细胞的来源、发育机制

及影响因子等不同,导致其蛋白含量高和淀粉含

量低[37]。与糊粉层细胞相比,蛋白贮藏液泡在中

心胚乳细胞和亚糊粉层细胞中发生了更为明显的

形态与大小变化。从糊粉层细胞到中心胚乳细

胞,锌浓度逐渐降低,而铁和磷浓度急剧下降。铁

与磷在糊粉层细胞中共存,而锌与硫在亚糊粉层细

胞中共存[38]。Shrunken4(Sh4)编码的 YELLOW
STRIPE-LIKE寡肽金属转运蛋白(ZmYSL2),对
玉米糊粉层细胞发育和中心胚乳细胞活性至关重

要。ZmYSL2主要在糊粉层细胞和亚糊粉层细

胞中积累,显示出铁和锌转运蛋白活性。在sh4
胚乳中,最外层胚乳细胞不能积累铁并失去糊粉

层细胞特性,淀粉合成和降解相关基因的表达也

受到影响[39]。弄清糊粉层细胞、亚糊粉层细胞与

中心胚乳细胞这三种胚乳贮藏细胞的发育规律及

其相互关系,有利于为小麦子粒营养品质的提高

提供理论指导。
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