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拟南芥花粉管与柱头互作的乙醇代谢耦合模型
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摘　 要：依据拟南芥公开的代谢途径数据库，构建了基于酶与酶的拟南芥代谢网络模型。 利用拟南芥花粉管与柱头互作过程中

的转录组数据，挖掘出花粉管与柱头在互作过程中的特异表达基因，进一步将特异表达的酶基因匹配到已构建的拟南芥代谢网

络中，根据网络拓扑模型中的节点（酶）之间的共表达关联性，最后给出了一个拟南芥花粉管与柱头互作的乙醇代谢耦合模型。
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　 　 传粉与受精是植物产生种子的基础，也是植物

进行有性生殖的关键所在。 植物雌雄配子体互作是

植物生殖与发育生物学研究领域重要和热点问题之

一［１］。 传粉与受精的效率和质量直接关系到作物

产量的高低。 系统地阐明植物花粉管与柱头互作的

机制，对提高作物产量具有重要意义［２］。
花粉管在雌蕊组织内的导向性生长是雌雄配子

体相互作用的重要阶段之一［３］。 与植物其他器官

不同，花粉管以极性而非扩散性方式生长。 花粉管

可以在体外简单培养基中生长［４］，而当其在雌蕊体

内生长时，雌蕊提供其快速生长所需的物质。 在过

去的 ２０ 多年中，为了探究植物花粉管与柱头在授粉

过程中的调控机理，科学家们对此进行了大量的研

究［５－６］。 但是，授粉过程中雌雄配子体互作的分子

调控机制细节仍然不是很清楚［７］。

随着拟南芥（Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ｔｈａｌｉａｎａ）等植物基因

组全序列测定的完成，在后基因组学与蛋白质组学

时代，转录组、蛋白组等组学技术的应用和从计算系

统生物学水平上系统深入开展雌雄配子体互作调控

网络的研究，已成为植物生殖与发育生物学研究领

域的重要发展趋势。  

本文从计算系统生物学水平上对拟南芥花粉管

在柱头引导组织中导向生长过程中的互作机制进行

探究，依据拟南芥公开的代谢途径数据库，构建了基

于酶与酶的拟南芥代谢网络模型。 然后利用拟南芥

花粉管和柱头互作过程中的转录表达数据，挖掘互

作过程中的特异表达的基因，进一步将特异表达基

因编码的酶匹配到已构建的代谢互作网络中，根据

网络拓扑结构中的节点关联性，发现柱头组织可以

通过产生的乙醇参与到花粉管 ＴＣＡ 循环中，间接为



花粉管在柱头组织中的快速生长提供能量和营养物

质。 最后给出了一个拟南芥花粉管与柱头互作的乙

醇代谢耦合模型。

１　 材料、数据及方法

１．１　 拟南芥柱头数据

Ｂｏａｖｉｄａ 利用拟南芥 ＡＴＨ１ 的全基因组阵列，
比较了野生型未授粉柱头与授粉后 ０．５Ｈ，３．５Ｈ 和

８Ｈ 柱头的表达谱，得到了拟南芥 Ａｆｆｙｍｅｔｒｉｘ ＡＴＨ１
寡核苷酸微阵列芯片数据［８］。 本文以这组芯片数

据为基础，通过数据分析等方法对拟南芥花粉管与

柱头的互作机制进行分析（ＮＣＢＩ 基因综合数据库

编号：ＧＳＥ２７２８１）。
１．２　 拟南芥花粉管数据

采用 Ｑｉｎ ｅｔ ａｌ．研究获得的包括干花粉粒、未萌

发花粉、离体培养 ０．５Ｈ 和 ４Ｈ 的花粉、萌发的花粉

和在柱头中生长的花粉管等的芯片数据［９］ （ＮＣＢＩ
基因综合数据库编号：ＧＳＥ１７３４３）。
１．３　 拟南芥代谢网络的构建

构建拟南芥代谢网络需按照以下七步进行：
（１） 从拟南芥代谢途径数据库 （ ｈｔｔｐ： ／ ／ ｗｗｗ．

Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ． ｏｒｇ ／ ｂｉｏｃｙｃ ／ ） 中下载源数据文件 （ ＴＸＴ
格式）。 文件中包含有 ５４０ 个代谢途径，７ １２７ 个

酶，３ ４１８ 个生化反应，３ ３２３ 个化合物等内容。
（２）源数据文件中的内容并不是都对构建代谢

网络有效，所有先将拟南芥代谢途径数据文件（包
括代谢途径、反应酶、相关基因、反应式和各种化合

物）导入 Ｏｒａｃｌｅ 数据库，做数据预处理。
（３）代谢网络模型构建规则的确定。 如图 １ 所

示，如果在酶 １ 的催化下反应生成了底物 Ａ 和 Ｂ，底
物 Ａ 或者底物 Ｂ 又经过酶 ２ 的催化反应生成了底

物 Ｃ，那么酶 １ 和酶 ２ 就建立起了关联。 代谢物反

应式是确定酶与酶是否存在联系的依据。 在代谢网

络模型中，网络拓扑中的一个节点就代表一个酶，一
条边代表两个节点（酶）之间存在关联。

基因1 基因2 基因3 基因4

酶1 酶2

…→A+B AorB→C+…

酶1催化
反应式1

酶2催化
反应式2酶1与酶2存在关联

基因1、2编
码合成酶1

基因3、4编
码合成酶2

图 １　 代谢网络模型构建规则

Ｆｉｇ．１　 Ｔｈｅ ｒｕｌｅｓ ｏｆ ｃｏｎｓｔｒｕｃｔｉｎｇ ｔｈｅ ｍｅｔａｂｏｌｉｃ ｎｅｔｗｏｒｋ ｍｏｄｅｌ

　 　 （４）在确定了代谢网络构建规则的基础上，利
用 Ｏｒａｃｌｅ 数据库和 ＳＱＬ（结构化查询语言）对源文

件处理。 首先从源数据文件中提取出存在的反应关

系式以及相对应催化反应关系式的酶。 然后利用

ＳＱＬ 语句，将反应关系式中的反应物与催化该反应

的酶进行一一对应，同时将反应关系式中的生成物

与催化该反应的酶进行一一对应。
（５） 剔除上述两组数据中含有小分子 （ Ｈ＋，

ＮＡＤＨ， ＮＡＤＰ， ＮＡＤＰＨ， ＮＨ３， ＡＴＰ， ＡＤＰ， ＡＭＰ，
ＮＡＤ， ＣｏＡ， Ｏ２， ＣＯ２， Ｇｌｕ 和 ｐｙｒｏｐｈｏｓｐｈａｔｅ）的反应

物或生成物记录。 由于这些小分子通常是作为细胞

电子转移的媒介，与代谢过程作用不大。 如不剔除，
会增加所构建网络的负担，对进一步的网络拓扑分

析造成一定的干扰。
（６）利用 Ｏｒａｃｌｅ 数据库平台和 ＳＱＬ 语句，在代

谢网络构建规则的基础上构建酶与酶一一对应的关

系。 完成构建网络前的必需数据预处理准备。
（７）将上一步中已经处理准备好的酶与酶一一

对应的数据导入生物分子网络分析软件 Ｃｙｔｏｓｃａｐｅ。
最后，拟南芥代谢网络模型在 Ｃｙｔｏｓｃａｐｅ 平台上直观

呈现出来［１０］。 如图 ２（ａ）所示。
１．４　 基因本体分析

基因本体（Ｇｅｎｅ ｏｎｔｏｌｏｇｙ， ＧＯ）是一个在生物信

息学领域中广泛使用的本体。 它主要包括三个分

支：细胞组件、分子功能和生物过程［１１］。 本文使用

的生物网络基因本体分析工具是软件 Ｃｙｔｏｓｃａｐｅ 中

的一个插件（ＢｉＮＧＯ ２．３） ［１２］，用来识别过表达基因

的 Ｐ 值在 ５×１０－５水平上的功能团。
１．５　 差异基因

那些在至少一个生物学过程中特异表达，并且

野生型和实验体差异倍数大于等于 ２，错误反现率

小于等于 １×１０－１０的基因，被认为是差异基因。 利用

差异基因进行 ＧＯ 分析，可以大致确定差异基因的

生物功能。
１．６　 拟南芥花粉管和柱头的差异基因编码酶的子

网络的构建

　 　 从 拟 南 芥 代 谢 途 径 数 据 库 （ ｈｔｔｐ： ／ ／ ｗｗｗ．
ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ．ｏｒｇ ／ ｂｉｏｃｙｃ ／ ）中下载代谢途径（ ｐａｔｈｗａｙ）
的源数据文件。 文件中包含有酶编号和基因编号等

内容。 将文件导入到 Ｏｒａｃｌｅ 数据库中，利用 ＳＱＬ 语

句找到拟南芥花粉管和柱头中差异基因编码的酶。
在拟南芥代谢网络模型中将拟南芥花粉管和柱头在

授粉过程中特异表达基因编码的酶表示出来。 如

图 ２（ｂ， ｃ），分别是拟南芥花粉管和柱头在授粉过

程中特意表达的基因编码酶在已构建的拟南芥代谢

网络中的标记，图 ２（ｄ， ｅ）分别是拟南芥花粉管和
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柱头在授粉过程中特意表达的基因编码的酶所构成 的子网络模型。

(a)

(b) (c)

(d) (e)

图 ２　 拟南芥花粉管和柱头代谢网络拓扑

Ｆｉｇ．２　 Ｔｈｅ ｍｅｔａｂｏｌｉｃ ｎｅｔｗｏｒｋ ｍｏｄｅｌｓ ｏｆ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ， ｐｏｌｌｅｎ ｔｕｂｅ ａｎｄ ｓｔｉｇｍａ
注：（ａ） 拟南芥代谢网络模型；（ｂ） 突出显示的是拟南芥花粉管在授粉过程中特意表达的基因所编码的酶在已构建的拟南芥代谢网络中的标

记；（ｃ） 突出显示的是拟南芥柱头在授粉过程中特意表达的基因所编码的酶在已构建的拟南芥代谢网络中的标记；（ｄ） 拟南芥花粉管在授粉

过程中特意表达的基因所编码的酶所构成的子网络模型；（ｅ） 拟南芥花粉管在授粉过程中特意表达的基因所编码的酶所构成的子网络模型．
Ｎｏｔｅｓ：（ａ） Ｔｈｅ ｍｅｔａｂｏｌｉｃ ｎｅｔｗｏｒｋ ｍｏｄｅｌ ｏｆ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ； （ｂ） Ｔｈｅ ｅｎｚｙｍｅｓ ｅｎｃｏｄｅｄ ｂｙ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔｉａｌｌｙ ｅｘｐｒｅｓｓｅｄ ｇｅｎｅｓ ｉｎ ｐｏｌｌｅｎ ｔｕｂｅ ｄｕｒｉｎｇ ｔｈｅ ｐｒｏｃｅｓｓ ｏｆ
ｐｏｌｌｉｎａｔｉｏｎ ｗｅｒｅ ｈｉｇｈｌｉｇｈｔｅｄ ｉｎ ｔｈｅ ｍｅｔａｂｏｌｉｃ ｎｅｔｗｏｒｋ ｍｏｄｅｌ ｏｆ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ； （ｃ） Ｔｈｅ ｅｎｚｙｍｅｓ ｅｎｃｏｄｅｄ ｂｙ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔｉａｌｌｙ ｅｘｐｒｅｓｓｅｄ ｇｅｎｅｓ ｉｎ ｓｔｉｇｍａ ｄｕｒｉｎｇ
ｔｈｅ ｐｒｏｃｅｓｓ ｏｆ ｐｏｌｌｉｎａｔｉｏｎ ｗｅｒｅ ｈｉｇｈｌｉｇｈｔｅｄ ｉｎ ｔｈｅ ｍｅｔａｂｏｌｉｃ ｎｅｔｗｏｒｋ ｍｏｄｅｌ ｏｆ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ； （ ｄ） Ｔｈｅ ｓｕｂ⁃ｎｅｔｗｏｒｋ ｃｏｎｓｔｒｕｃｔｅｄ ｂｙ ｔｈｅ ｅｎｚｙｍｅｓ ｗｈｉｃｈ
ｅｎｃｏｄｅｄ ｂｙ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔｉａｌｌｙ ｅｘｐｒｅｓｓｅｄ ｇｅｎｅｓ ｉｎ ｐｏｌｌｅｎ ｔｕｂｅ； （ｅ） Ｔｈｅ ｓｕｂ⁃ｎｅｔｗｏｒｋ ｃｏｎｓｔｒｕｃｔｅｄ ｂｙ ｔｈｅ ｅｎｚｙｍｅｓ ｗｈｉｃｈ ｅｎｃｏｄｅｄ ｂｙ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔｉａｌｌｙ ｅｘｐｒｅｓｓｅｄ ｇｅｎｅｓ
ｉｎ ｓｔｉｇｍａ．

２　 结果与分析

２．１　 拟南芥花粉管和柱头的差异基因

在拟南芥花粉管中找到 １ １２１ 个差异基因，在
拟南芥柱头中找到了 １ ４６８ 个差异基因，这些差异

基因在授粉过程中的表达水平都比较显著。 而后，
利用生物网络基因本体分析工具（ＢｉＮＧＯ ２．３） ［１２］，
分析拟南芥花粉管和柱头的差异基因，发现大部分

的差异基因都富集在几个分类类别中，如“代谢过

程”，“生物合成过程”，“细胞壁修复”，“株型细胞

壁松弛”和“细菌应对防御”。
２．３　 拟南芥花粉管中乙醇二级代谢和 ＴＣＡ 代谢途

径上酶基因的特异表达

　 　 通过对拟南芥花粉管和柱头数据的分析，发现

了一些编码催化连续反应的共表达酶的特意表达基

因。
拟南芥授粉花粉管中乙醇二级代谢（如图 ３）：

（１）ＡＴ５Ｇ６３６２０ 编码乙醇脱氢酶（ ａｌｃｏｈｏｌ ｄｅｈｙｄｒｏ⁃
ｇｅｎａｓｅ）（ＥＣ：１．１．１．１），催化乙醇（ｅｔｈａｎｏｌ）转化为乙

醛（ａｃｅｔａｌｄｅｈｙｄｅ）；（２）ＡＴ１Ｇ５４１００ 编码乙醛脱氢酶

（ａｌｄｅｈｙｄｅ ｄｅｈｙｄｒｏｇｅｎａｓｅ） （ＥＣ：１．２． １． ３），催化乙醛
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（ ａｃｅｔａｌｄｅｈｙｄｅ ） 转 化 为 醋 酸 盐 （ ａｃｅｔａｔｅ ）；
（３）ＡＴ５Ｇ３６８８０编码乙酰辅酶 Ａ 合成酶（ａｃｅｔｙｌ⁃ＣｏＡ
ｓｙｎｔｈｅｔａｓｅ）（ＥＣ：６．２．１．１），催化醋酸盐（ａｃｅｔａｔｅ）转化

为乙酰辅酶（ ａｃｅｔｙｌ⁃ＣｏＡ）。
拟南芥授粉花粉管中 ＴＣＡ 循环代谢（如图 ４）：

（１）ＡＴ２Ｇ１７１３０ 编码异柠檬酸脱氢酶（ ｉｓｏｃｉｔｒａｔｅ ｄｅ⁃
ｈｙｄｒｏｇｅｎａｓｅ）（ＮＡＤ＋）（ＥＣ：１．１．１．４１），催化柠檬酸脱

氢酶 （ Ｄ⁃ｔｈｒｅｏ⁃ｉｓｏｃｉｔｒａｔｅ ） 转化为 ２ － 氧戊二酸盐

（２⁃ｏｘｏｇｌｕｔａｒａｔｅ）；（２） ＡＴ５Ｇ６５７５０ 和 ＡＴ３Ｇ５５４１０ 编

码 ２－氧戊二酸盐脱氢酶 Ｅ１ （２⁃ｏｘｏｇｌｕｔａｒａｔｅ ｄｅｈｙｄｒｏ⁃
ｇｅｎａｓｅ Ｅ１）（ＥＣ １．２．４．２），催化 ２－氧戊二酸盐（２⁃ｏｘ⁃
ｏｇｌｕｔａｒａｔｅ）转化为琥珀酰辅酶 Ａ（ｓｕｃｃｉｎｙｌ⁃ＣｏＡ）；（３）
ＡＴ５Ｇ０８３００ 编码琥珀酰辅酶 Ａ 合成酶 （ Ｓｕｃｃｉｎｙｌ⁃
ＣｏＡ ｓｙｎｔｈｅｔａｓｅ） （ＥＣ ６．２． １． ５），催化琥珀酰辅酶 Ａ
（Ｓｕｃｃｉｎｙｌ⁃ＣｏＡ） 转化为琥珀酸盐 （ ｓｕｃｃｉｎａｔｅ）； （４）
ＡＴ５Ｇ６６７６０ 编码琥珀酸脱氢酶（ ｓｕｃｃｉｎａｔｅ ｄｅｈｙｄｒｏ⁃
ｇｅｎａｓｅ （ｕｂｉｑｕｉｎｏｎｅ） ｆｌａｖｏｐｒｏｔｅｉｎ ｓｕｂｕｎｉｔ） （ＥＣ １．３．５．
１），催化琥珀酸盐（ Ｓｕｃｃｉｎａｔｅ） 转化为延胡索酸盐

（Ｆｕｍａｒａｔｅ）。
如上数据都表明：在拟南芥花粉管中，乙醇通过

二级代谢可参与到 ＴＣＡ 循环代谢途径中，促进花粉

管中 ＡＴＰ 产量的提高，为花粉管在柱头引导组织中

极性、快速生长提供能量和物质保障。

２．４　 拟南芥柱头中糖酵解代谢途径上酶基因的特

异表达

　 　 花粉管是目前所知的生长的最快的植物细胞。
而这种快速的生长模式，就需要大量的能量和物质

做基础［１３］。 为了满足快速生长花粉管的细胞需求，
柱头中大量的蛋白质合成、生化反应等代谢途径被

激活，为花粉管的快速生长提供充足的物质和能

量［１４］。 利用多组学网络分析的方法同样发现，在拟

南芥授粉的柱头中，所编码共表达酶的基因、糖酵解

的连续反应以及与能产生高能营养（乙醇）的关键

酶的转录表达水平都呈现出明显升高趋势。 如图 ５
所示。

乙醇

乙醛

醋酸盐

乙酰辅酶A

EC:1.1.1.1 乙醇脱氢酶
AT5G63620

EC:1.2.1.3 乙醛脱氢酶
AT1G54100

乙酰辅酶合成酶
AT5G36880EC:6.2.1.1

图 ３　 拟南芥花粉管中乙醇二级代谢

Ｆｉｇ．３　 Ｅｔｈａｎｏｌ ｄｅｇｒａｄａｔｉｏｎ ＩＩ ｉｎ ｔｈｅ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ｐｏｌｌｅｎ ｔｕｂｅ
ｉｎ ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｔｏ ｐｏｌｌｉｎａｔｉｏｎ

2-氧戊二酸盐
EC:1.1.1.41
柠檬酸脱氢酶
AT2G17130

柠檬酸脱氢酶

EC:4.2.1.3
乌头酸水合酶1

顺乌头酸

EC:4.2.1.3
乌头酸水合酶1

柠檬酸盐

EC2.3.3.1
柠檬酸水合酶 丁酮二酸盐

EC:1.2.4.2
2-氧戊二酸盐脱氢酶E1
AT2G17130AT3G55410

琥珀酰辅酶A
EC:6.2.1.5
琥珀酸辅酶A合成酶
AT5G08300

琥珀酸盐

EC:1.3.5.1
琥珀酸脱氢酶
黄素蛋白亚基

延胡索酸盐

EC:4.2.1.2
延胡素酸水合酶
AT5G66760

苹果酸盐
EC:1.1.1.37
琥珀酸脱氢酶

蜜
乙酰辅酶A

图 ４　 拟南芥花粉管中 ＴＣＡ 循环代谢途径

Ｆｉｇ．４　 ＴＣＡ ｃｙｃｌｅ ｖａｒｉａｔｉｏｎ ｉｎ ｔｈｅ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ｐｏｌｌｅｎ ｔｕｂｅ ｉｎ ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｔｏ ｐｏｌｌｉｎａｔｉｏｎ

　 　 （１） 两 个 拟 南 芥 基 因 （ ＡＴ１Ｇ２０９５０ 和

ＡＴ４Ｇ０４０４０）编码 ６－磷酸果糖转磷酸酶（ ｆｒｕｃｔｏｓｅ⁃６⁃
ｐｈｏｓｐｈａｔｅ １⁃ｐｈｏｓｐｈｏｔｒａｎｓｆｅｒａｓｅ） （ＥＣ ２．７．１．９０）。 催

化 ６ － 磷 酸 果 糖 转 磷 酸 酶 （ ｆｒｕｃｔｏｓｅ⁃６⁃ｐｈｏｓｐｈａｔｅ
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１⁃ｐｈｏｓｐｈｏｔｒａｎｓｆｅｒａｓｅ）转化为果糖（ｆｒｕｃｔｏｓｅ⁃１）和磷酸

（６⁃ｂｉｓｐｈｏｓｐｈａｔｅ），作为糖酵解（ｇｌｙｃｏｌｙｓｉｓ ＩＶ）代谢途

径的最开始反应。
（２）在糖酵解代谢的第二步中，多组学网络分

析表明在拟南芥中没有编码果糖二磷酸醛缩酶

（ｆｒｕｃｔｏｓｅ⁃ｂｉｓｐｈｏｓｐｈａｔｅ ａｌｄｏｌａｓｅ） （ＥＣ ４．１．２．１３）的差

异基因，果糖二磷酸醛缩酶可以催化果糖（ ｆｒｕｃｔｏｓｅ⁃
１）、二磷酸（ ｆｒｕｃｔｏｓｅ⁃１）转化为 ３ －磷酸甘油醛（Ｄ⁃
ｇｌｙｃｅｒａｌｄｅｈｙｄｅ ３⁃ｐｈｏｓｐｈａｔｅ）。 本文推断果糖二磷酸

醛缩酶（ ｆｒｕｃｔｏｓｅ⁃ｂｉｓｐｈｏｓｐｈａｔｅ ａｌｄｏｌａｓｅ）可能是起因

于被称为“自噬行为”的细胞降解过程。
（３） 两 个 拟 南 芥 基 因 （ ＡＴ１Ｇ１６３００ 和

ＡＴ１Ｇ７９５３０）编码甘油醛－３－磷酸脱氢酶（ ｇｌｙｃｅｒａｌ⁃
ｄｅｈｙｄｅ⁃３⁃ｐｈｏｓｐｈａｔｅ ｄｅｈｙｄｒｏｇｅｎａｓｅ） （ＧＡＰＤＨ） （ＥＣ
１．２．１．１２），催化 Ｄ－３－磷酸甘油醛（Ｄ⁃ｇｌｙｃｅｒａｌｄｅｈｙｄｅ
３⁃ｐｈｏｓｐｈａｔｅ）转化为 １，３－二磷酸－Ｄ－甘油酸（１，３⁃
ｂｉｓｐｈｏｓｐｈｏ⁃Ｄ⁃ｇｌｙｃｅｒａｔｅ）。

（４）磷酸甘油酸激酶（Ｐｈｏｓｐｈｏｇｌｙｃｅｒａｔｅ ｋｉｎａｓｅ）
（ＥＣ ２．７．２．３），催化 １，３－二磷酸－Ｄ－甘油酸（１，３⁃
ｂｉｓｐｈｏｓｐｈｏ⁃Ｄ⁃ｇｌｙｃｅｒａｔｅ）转化为 ３－磷酸－Ｄ－甘油酸

（３⁃ｐｈｏｓｐｈｏ⁃Ｄ⁃ｇｌｙｃｅｒａｔｅ）。 重要的是，拟南芥的柱头

中并没有发现编码磷酸甘油酸激酶的基因。 而后，
通过重新查找这些基因的源数据库，结果与分析发

现结论一致。
（５）ＡＴ１Ｇ０９７８０ 编码 ２，３－二磷酸甘油酸依赖

性磷酸甘油酸变位酶 （ ２，３⁃ｂｉｓｐｈｏｓｐｈｏｇｌｙｃｅｒａｔｅ⁃ｄｅ⁃
ｐｅｎｄｅｎｔ ｐｈｏｓｐｈｏｇｌｙｃｅｒａｔｅ ｍｕｔａｓｅ） （ＥＣ ５．４． ２． １），催
化 ３－磷酸－Ｄ－甘油酸（３⁃ｐｈｏｓｐｈｏ⁃Ｄ⁃ｇｌｙｃｅｒａｔｅ）转化

为 ２－磷酸－Ｄ－甘油酸（２⁃ｐｈｏｓｐｈｏ⁃Ｄ⁃ｇｌｙｃｅｒａｔｅ）。
（６）ＡＴ１Ｇ７４０３０ 编码烯醇酶（ｅｎｏｌａｓｅ） （ＥＣ ４．２．

１．１１），催化 ２－磷酸－Ｄ－甘油酸（２⁃ｐｈｏｓｐｈｏ⁃Ｄ⁃ｇｌｙｃｅｒ⁃
ａｔｅ） 转化为磷酸烯醇丙酮酸盐 （ ｐｈｏｓｐｈｏｅｎｏｌｐｙｒｕ⁃
ｖａｔｅ）。

（７） 丙酮酸激酶 （ ｐｙｒｕｖａｔｅ ｋｉｎａｓｅ） （ ＰＫＭ２）
（ＥＣ ２． ７． １． ４０），催化磷酸烯醇丙酮酸盐 （ ｐｈｏｓ⁃
ｐｈｏｅｎｏｌｐｙｒｕｖａｔｅ）转化为丙酮酸盐（ｐｙｒｕｖａｔｅ），是糖酵

解反应最后的一个步骤。
有趣的是，在分析过程中发现了几个能产生高

能营养物质（乙醇）的关键酶。 首先三个拟南芥基

因（ＡＴ１Ｇ０４０４０， ＡＴ３Ｇ１７７９０ 和 ＡＴ３Ｇ５２８２０） 编码

了酸性磷酸酶（ａｃｉｄ ｐｈｏｓｐｈａｔａｓｅ） （ＥＣ ３．１．３．２）催化

磷酸单酯（ ｐｈｏｓｐｈａｔｅ ｍｏｎｏｅｓｔｅｒ）转化为乙醇（ ｅｔｈａ⁃
ｎｏｌ）。 其次，两个拟南芥基因编码了甘油磷酸二脂

酶（ ｇｌｙｃｅｒｏｐｈｏｓｐｈｏｄｉｅｓｔｅｒ ｐｈｏｓｐｈｏｄｉｅｓｔｅｒａｓｅ） （ＥＣ ３．
１．４． ４６），催化甘油磷酸二脂酶 （ ｇｌｙｃｅｒｏｐｈｏｓｐｈｏｄｉ⁃
ｅｓｔｅｒ）转化为乙醇（ｅｔｈａｎｏｌ）。

6-磷酸果糖转磷酶

果糖、磷酸

3-磷酸甘油醛

1，3-二磷酸-D-甘油酸

丙酮酸盐

磷酸烯醇丙酮酸盐

2-磷酸-D-甘油酸

3-二磷酸-D-甘油酸

EC:2.7.1.90
6-磷酸果糖转磷酶

EC:4.1.2.13
果糖二磷酸醛缩盐

EC:1.2.1.12
6-磷酸果糖转磷酶

EC:1.1.1.1

EC:1.2.1.3

EC:6.2.1.1 2,3-二磷酸甘油酸依赖性
磷酸甘油酸变位酶

EC:5.4.2.1

EC:4.2.1.11

EC:2.7.1.40
丙酮酸激酶

烯醇酶

EC:2.7.2.3
磷酸甘油酸激酶

图 ５　 拟南芥柱头中的糖酵解代谢

Ｆｉｇ．５　 Ｇｌｙｃｏｌｙｓｉｓ⁃ｒｅｌａｔｅｄ ｍｅｔａｂｏｌｉｃ ｒｏｕｔｅｓ ｉｎ ｔｈｅ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ｓｔｉｇｍａ ｉｎ ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｔｏ ｐｏｌｌｉｎａｔｉｏｎ

３　 讨　 论

通过上面的数据分析表明：当授粉后的花粉管

在柱头分泌区的细胞外基质中生长时，柱头可能确

实能被激活许多代谢活动，为花粉管生长提供能量

和所需物质。 例如，糖酵解相关的代谢途径被激活：
糖分转化为丙酮酸，丙酮酸被进一步代谢为高能营

养物质乙醇，柱头组织中的乙醇又被转运到极性、快
速生长的花粉管中，参与到花粉管的 ＴＣＡ 循环代谢

途径，产生能量和营养物质。
根据上述分析，本文提出了拟南芥花粉管与柱
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头互作的乙醇耦合模型（如图 ６）。

乙酰辅酶A 乙醇

乙醇TCA循环

营养物质

能量（ATP）花粉管中糖酵解
代谢产生的丙酮
酸盐（pyruvate）

柱头中糖酵解代
谢产生的丙酮酸
盐（pyruvate）

EC:3.1.3.2
丙酮酸激酶

图 ６　 拟南芥花粉管与柱头互作的乙醇代谢耦合模型

Ｆｉｇ．６　 Ｅｔｈａｎｏｌ ｍｅｔａｂｏｌｉｓｍ ｃｏｕｐｌｉｎｇ ｍｏｄｅｌ ｂｅｔｗｅｅｎ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ｐｏｌｌｅｎ ｔｕｂｅ ａｎｄ ｓｔｉｇｍａ

　 　 花粉萌发和花粉管的快速生长是一个需要大量

能量和物质的生物过程。 特别是某些代谢途径，如
细胞质溶质的糖酵解代谢等，这些代谢过程中产生

的丙酮酸脱氢酶、ＴＣＡ（柠檬酸）循环、乙醇等都对花

粉管的生长有着非常重要的作用。
（１）当花粉管在柱头的引导组织中生长延长

时，花粉管的延长触发了柱头引导组织中糖酵解产

生的能量的转移，激活了糖类物质转化为丙酮酸盐。
（２）丙酮酸盐进一步代谢为能被花粉管吸收利

用的高能营养物质乙醇。
（３）在花粉管中乙醇通过 ＩＩ 级降解，进一步代

谢为乙酰辅酶 Ａ（ａｃｅｔｙｌ⁃ＣｏＡ）。
（４）乙酰辅酶 Ａ（ａｃｅｔｙｌ⁃ＣｏＡ）参与到花粉管的

ＴＣＡ 循环汇总，促进了 ＡＴＰ 产量的增加，从而为花

粉管的快速生长提供了能量保证。
综上，在拟南芥花粉管和柱头的互作生物学问

题背景下，从计算系统生物学水平上，以拟南芥花粉

管和柱头代谢组学数据为基础，运用多组学网络分

析方法，构建了拟南芥代谢互作网络模型，进一步挖

掘拟南芥花粉管和柱头在授粉过程中特异表达的基

因，根据网络拓扑中的节点关联性和代谢互作网络

的实际生物学问题，发现拟南芥花粉管中的乙醇和

柱头中糖酵解代谢产生的被转运到花粉管中的乙醇

可以参与到花粉管 ＴＣＡ 循环代谢途径中，为花粉管

在柱头引导组织中快速、极性生长所需要的能量和

营养物质提供了保障。 最后，本文建立了拟南芥花

粉管和柱头互作的乙醇代谢耦合模型。
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