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摘要: 植物细胞壁是植物细胞的特征性结构。植物体中, 所有细胞都会形成初生壁的结构, 而一些特定组织的细胞会在初

生细胞壁内侧进一步加厚形成次生壁, 为这些细胞实现正常生理功能和高等植物发育提供必需的结构。本文分别从转录

水平调控、激素调控、加厚模式调控及人工调控等方面介绍目前对于次生细胞壁加厚调控的研究进展。
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细胞壁是植物细胞区别于动物细胞的一种重

要细胞结构。植物细胞完成分裂后, 由中间的细

胞板区域开始形成初生细胞壁。一些特殊组织的

细胞停止扩展后, 在质膜和初生细胞壁之间形成

次生细胞壁。次生细胞壁从结构上可分为S1、
S2、S3三层, 主要成分为纤维素、半纤维素和木

质素。植物次生细胞壁大量存在于维管组织管状

细胞和纤维细胞, 提供植物直立生长所需要的机

械支撑力, 疏水性木质素的存在加固管状分子以

抵抗负压 ,  使得植物体能够连续高效的运输水

分。同时, 在植物生长过程中, 植物积累的大部分

光合作用产物储存在次生细胞壁, 构成植物体结

构, 是纤维材料和生物质能源原料的重要来源。

次生细胞壁是植物细胞特异分化后产生的细

胞结构, 其加厚过程受到多种因素的调控。目前

的研究发现植物体中存在复杂的多级转录网络作

用于纤维素、半纤维素和木质素合成基因, 从而

调控次生细胞壁加厚过程, 多种激素等信号因子

也可能参与其中, 木质部纤维细胞和导管细胞次

生壁加厚模式与皮层微管密切相关。同时, 由于

木质纤维生物质是地球上重要的可再生资源, 人
们试图通过各种方式调控次生壁加厚以获得可高

效利用的木质纤维原料。本文就这几个方面的研

究进展进行综述。

1  植物次生细胞壁加厚的转录水平调控

近十几年来关于次生壁转录调控有大量研究, 
目前认为次生壁形成主要由一系列NAC转录因子

和MYB转录因子形成分层次的网络逐级调控下游

次生壁中纤维素、半纤维素和木质素的合成, 同时

也有很多其他调控因子参与其中。最近一些文章

对次生壁加厚转录调控进行了较详细的综述(Wang
和Dixon 2012; Zhong和Ye 2015a; Nakano等2015)。

1.1  转录开关因子

拟南芥中有两类NAC (NAM、ATAF1/2、
CUC2)结构域转录因子被发现作为转录开关因子

分别调控维管组织导管细胞和纤维细胞次生壁合

成。第一类VND (vascular-related NAC domain)基
因家族VND1-7被认为参与导管细胞发育。在百日

草悬浮细胞系中过表达VDN6和VND7能诱导各种

薄壁细胞转分化为具有环纹和螺纹加厚的原生导

管细胞以及具有网纹和孔纹加厚的后生导管细胞, 
显性抑制这2个基因能抑制拟南芥根中原生导管

和后生导管的形成(Kubo等2005)。随后的研究发

现单独抑制VND7的正常功能就能抑制拟南芥根

和茎中所有类型导管的形成, 并且可能形成同源

或与其他VND基因形成异源二聚体行使功能(Ya-
maguchi等2008)。VND1-5在拟南芥花序茎中特异

表达在木质部, 过表达能激活次生壁合成途径转

录因子和酶基因表达, 引起薄壁细胞异常加厚, 显
性抑制VND3使花序茎导管次生壁变薄而塌陷, 这
些结果表明VND1-5同VND6、VND7一起特异性调

控导管细胞次生壁加厚(Zhou等2014)。第二类包

括NST3/SND1 (NAC secondary wall thickening pro-
moting factor 3/secondary wall-associated NAC do-
main protein 1)、NST1和NST2, 参与开启维管束间

纤维细胞和木质部纤维细胞次生壁加厚(Zhong和
Ye 2015a)。拟南芥NST3/SND1特异性表达在维管

束间纤维及木质部纤维细胞, 异位过表达SND1能
激活非厚壁细胞中的次生壁合成, 显性抑制SND1
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和nst1snd1双突变体都能够引起束间纤维和木质

纤维次生壁厚度显著下降, 三者的同时突变能够

使得纤维细胞次生壁加厚完全丢失(Zhong等2006;  
Mitsuda等2007;  Zhong和Ye 2015b)。此外, 拟南芥

花药开裂释放花粉过程需要药室内皮层发生次生

壁加厚, nst1nst2双突变体中发现花药不能正常开

裂而单突变体则正常, 证明NST1和NST2在花药

次生壁加厚过程中冗余性地起作用(Mitsuda等
2005)。

在SND1启动子的驱动下表达任何一个NAC
转录开关因子都可以互补snd1nst1纤维细胞次生

壁异常的表型, 说明它们可能开启相似的次生壁

合成途径(Zhong等2010a)。对SND1启动子结合序

列分析发现, NAC转录开关因子结合一段19 bp的
共有序列(T/A)NN(C/T)(T/C/G)TNNNNNNNA(A/
C)GN(A/C/T)(A/T), 被称为SNBE序列(secondary 
wall NAC binding element)。NAC转录开关因子可

以激活很多参与次生壁加厚过程的下游转录因子, 
包括SND2、SND3、MYB46、MYB85、MYB103
和KNAT7等(Zhong等2008), 也可以激活次生壁合

成相关酶基因, 如纤维素合酶CesA4、CesA7、
CesA8等, 另外, VNDs还调控木质部形成过程中参

与细胞程序性死亡的基因XCP1和XCP2 (Ohashi-
Ito等2010; Zhong等2010a; Yamaguchi等2011)。

NAC类转录开关因子也受到调控, 包括激素

和一些其他蛋白等 ,  激素的调控在后面专门介

绍。ASL/LBD家族蛋白是植物特有的一类核蛋白, 
其中ASL19/LBD30和ASL20/LBD18表达在未成熟

导管细胞, 且依赖于VND6和VND7。ASL19/LBD30
和ASL20/LBD18受VND7直接诱导, 过表达LBD18
导致VND7的异位表达 ,  形成一个正反馈调控

VND7的表达(Soyano等2008; Yamaguchi等2011)。
含有NAC结构域的转录抑制子VNI2表达在延伸的

导管前体细胞中, 与VND7表达重合, 体外实验证

明VNI2与VND7以及其他VND成员相互作用, 并
且抑制VND7的转录活性, 过表达VNI2造成拟南芥

根导管细胞发育缺陷, 这些结果表明VNI2作为一

个转录抑制子能够抑制VND7活性负调控木质部

导管细胞形成(Yamaguchi等2010)。拟南芥茎髓部

薄壁细胞中, AtWRKY12的缺失突变体上调NST2等
次生壁相关转录因子, 导致异位次生壁沉积, 表明

AtWRKY12在茎髓中作为NAC转录因子的负调控

因子维持薄壁细胞特性(Wang等2010)。MYB26的
突变影响花药开裂, 其突变体和nst1nst2双突表型

类似, 并且NST1和NST2的表达都受到MYB26的调

控, 这些结果说明花药内皮层加厚过程中MYB26
在NAC家族转录因子的上游开启次生壁合成(Mit-
suda等2005; Yang等2007)。

NAC类转录开关因子的同源基因存在于所有

维管植物类群中, 从低等维管植物到被子植物都

有分布(Zhong等2010c)。基因功能研究发现NAC
类转录因子在杨树、水稻、玉米、苜蓿等多个物

种中具有类似于拟南芥中次生壁合成开关功能

(Zhao等2010; Zhong等2010b, 2011)。木本植物杨

树中SND1同源基因PtrWND1B同样能够启动纤维

细胞次生壁合成, 但不同的是PtrWND1B在转录水

平上的可变剪切能够产生两个互相抑制的转录本, 
过表达较短转录本能促进纤维细胞次生壁加厚, 
而长转录本则抑制这一过程。木本植物发达的次

生生长过程中有大量细胞需要积累次生壁, 因此

可能比草本植物有着更为复杂的调控机制(Li等
2012b; Zhao等2014)。小立碗藓NAC蛋白突变体

产生异常的水分疏导细胞和机械支持细胞, 过表

达NAC基因诱导产生异位的水分疏导类似细胞, 
表明次生壁转录调控在进化过程中具有高度保守

性, 并且NAC蛋白在植物适应陆生环境中可能起

到重要作用(Xu等2014)。
1.2  次级转录因子

MYB家族转录因子有很多成员被鉴定出是次

生壁合成重要的次级调控因子, 大部分处于NAC
转录开关的下游, 形成转录调控网络作用于次生

壁各组分的合成(Zhong等2010c)。
MYB46和MYB83被两类NAC转录开关因子直

接调控, 并且功能冗余性的开启次生细胞壁的合

成。遗传学分析发现MYB46和MYB83双突变体产

生比nst1nst3双突变更严重的次生壁合成缺陷, 过
表达MYB46和MYB83能激活次生壁的各组分包括

纤维素、木聚糖、木质素等合成基因的表达上

调。这些研究结果表明MYB46和MYB83作为受到

NAC转录因子调控的次级调控因子在纤维细胞和

管状细胞次生壁沉积中有重要作用(Zhong等2007; 
Ko等2009;  McCarthy等2009)。
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在木本植物松树、桉树、杨树中鉴定到

MYB46和MYB83的同源基因PtMYB4、EgMYB2、
PtrMYB3和PtrMYB20等也能激活次生壁合成相关

基因(Zhong等2010c)。火炬松和桉树MYB46同源

基因PtMYB4和EgMYB2能结合木质素合成酶启动

子上的AC元件, 调控木质素合成(Patzlaff等2003; 
Goicoechea等2005)。有研究发现MYB46/MYB83
结合一段序列为ACC(A/T)A(A/C)(T/C)的7 bp顺式

作用元件SMRE (secondary wall MYB-responsive 
element), 也有研究鉴定出序列为(T/C)ACC(A/T)
A(A/C)(T/C)的8 bp结合元件M46R (MYB46-re-
sponsive cis-regulatory element), 二者只相差一个碱

基并且都包含AC元件(Kim等2012; Zhong和Ye 2012)。
全基因组分析发现MYB46和MYB83调控的

基因不光包括很多参与次生壁调控的下游转录因

子, 还包括一系列次生壁合成基因, 其中一些也受

到NAC类转录开关的直接调控(Zhong和Ye 2012; 
Kim等2013)。转录组分析发现超过40个转录因子

在MYB46/MYB83的下游, 包括MYB20、MYB42、
MYB43、MYB52、MYB54、MYB69、MYB85、
MYB103、SND2、SND3等(Didi等2015)。这些转

录因子都表达在具有次生壁的细胞中, 大部分促

进所有次生壁成分的合成, 也有一些被发现对目

标基因具有选择性。MYB58、MYB63、MYB85
和MYB103被发现可以结合木质素单体合成途径

中的酶类如4CL、F5H启动子上的AC元件, 调控木

质素单体合成(Zhong等2008; Zhou等2009; Öhman
等2013)。NAC类转录开关因子激活次级开关

MYB46/MYB83, 二者同时直接激活下游转录因子

和一些次生壁合成基因, MYB46/MYB83直接激活

MYB58等转录因子, 二者同时直接调控木质素单

体合成基因的表达, 植物形成了这种多级调控、

前馈式的转录调控结构确保对次生壁合成的精确

调控, 并且这种调控网络在不同植物类群中具有

高度保守性。

1.3  其他转录因子

在已知的次生壁调控网络中, 大部分转录因

子起到转录激活作用, 也发现若干次生壁合成的

转录抑制子。拟南芥MYB4是一个转录抑制子, 调
控所有木质素单体都需要的合成酶基因C4H的表

达, 其同源基因MYB32和MYB7也负调控木质素合

成途径(Jin等2000; Preston等2004)。这3个MYB转
录因子被MYB46直接调控, 体外瞬时转化原生质

体和稳定转化拟南芥的转录激活实验都证明它们

能抑制SND1表达, 形成一个次生壁合成的负反馈

调控网络(Wang等2011)。
拟南芥中具有同源异型结构域的转录因子

KNAT7被SND1和MYB46直接调控, 最初被鉴定为

IRX11, 因为其突变体产生不规则木质部(irregular 
xylem)的表型(Brown等2005;  Zhong等2008; Ko等
2009)。对KNAT7的研究发现它编码一个转录抑制

因子, MYB75、OFP4和BLH均能和KNAT7相互作

用并且OFP4、BLH和KNAT7的相互作用能促进

KNAT7的转录抑制活性(Li等2011; Bhargava等
2013; Liu等2014)。有意思的是KNAT7的突变体在

导管细胞和纤维细胞中产生完全相反的表型。木

质部导管细胞次生壁合成受阻, 导致细胞壁塌陷

产生不规则木质部, 而维管束间纤维的次生壁厚

度明显增加。因为有多个与之相互作用蛋白的存

在, KNAT7可能和特定蛋白相互作用形成异源二

聚体, 以一种细胞特异性的方式对不同类型细胞

的次生壁合成产生不同的调控效果。杨树中

KNAT7能互补拟南芥突变体的表型, 表明KNAT7在
次生壁合成网络中的负调控作用在草本和木本植

物之间是保守的(Li等2012a)。
植物特异的串联重复CCCH锌指基因C3H14

是拟南芥中SND1和MYB46的直接下游转录因子, 
可以激活次生壁各种成分合成基因的表达(Ko等
2009)。最近有研究发现同动物CCCH锌指基因类

似, 拟南芥C3H14具有直接结合mRNA的能力, 芯
片分析发现一些细胞壁合成相关基因很可能是

C3H14的结合目标, 表明拟南芥C3H14可能同时在

转录水平和转录后水平参与次生壁合成调控, 关
于其具体机制还需要更多研究(Kim等2014)。
2  植物次生细胞壁加厚的激素调控

植物茎尖和根尖维管组织的形成起始于顶端

分生组织的原形成层, 这一过程受生长素、细胞

分裂素、甾醇BR等植物激素信号途径的共同调

控。百日草悬浮细胞分化研究中发现这些激素对

形成层细胞分裂活性的维持以及导管细胞的分化

诱导起重要作用(Fukuda 2004)。原形成层和束间

薄壁细胞分化出维管形成层, 继而向外分化出次
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生韧皮部向内分化出次生木质部, 形成成熟的维

管束。维管束中的导管细胞、纤维细胞以及束间

纤维细胞的质膜和初生壁之间都具有次生细胞壁

沉积, 目前发现一些证据表明植物激素在这些细

胞的次生壁加厚过程中起到直接或间接的作用。

2.1  激素调控次生壁转录网络

对带有VND6、VND7启动子驱动GUS报告基

因的拟南芥下胚轴施加外源生长素、细胞分裂素

和BR, 5 d后观察GUS表达位置并且测定VND6、7
转录水平表达量。三种外源生长物质单独或组合

对VND6、7的表达起到非常复杂的效果。细胞分

裂素抑制VND6、7的表达而生长素只抑制VND6, 
然而二者同时却能促进VND6、7表达。BR促进

VND6表达, BR和生长素一起没有明显作用, BR和
细胞分裂素一起同时抑制VND6、7表达, 当三种

外源生长物质共同作用能产生最明显的VND6、7
表达量上调(Kubo等2005)。这些激素对VND6、7
的调控机制目前还不清楚, 有研究发现外源生长

素能加强ASL20/LBD18的表达, 可能通过ASL20/
LBD18参与调控VND7 (Soyano等2008)。

最近有研究报道水稻中赤霉素(GA)信号途径

通过多级转录因子调控次生壁纤维素合酶基因表

达。GA信号途径中核心步骤就是在GA存在时形

成GA-GID1-DELLA蛋白复合体, 促使DELLA蛋白

降解, 解除对靶基因的抑制, 开启下游通路。研究

发现水稻中GA合成突变体和相应突变体纤维素含

量下降, 次生壁纤维素合酶基因CESA4/7/8表达量

下降, 而水稻DELLA蛋白编码基因SLR1突变体中

则刚好相反。进一步多种体内外实验发现水稻中

存在NACs-MYB61-CESAs调控途径, 而SLR1与
NAC29/31的结合阻碍此通路发挥作用, GA存在时

阻碍作用解除, 促进次生壁纤维素合成。拟南芥

中验证了这一调控途径的存在, 说明这种次生壁

纤维素合成调控途径在陆生植物中很可能是保守

存在的(Huang等2015)。
拟南芥花发育过程中, 生长素信号途径突变

体tir1和afb1的药室内壁过早产生次生壁成分沉

积, 目前已知药室内壁次生壁沉积由MYB26开启, 
外源施加生长素能够下调MYB26表达同时抑制药

室内壁加厚, 表明生长素是花药发育过程中次生

壁合成的负调控因子(Cecchetti等2013)。

2.2  激素调控次生壁合成基因

到目前为止, 很多激素被发现能够影响次生

壁形态和构成, 暗示其可能参与纤维素、半纤维

素及木质素合成基因的表达调控, 但是这种调控

作用是直接完成还是通过转录调控网络或者其他

激素途径完成的 ,  还没有太多证据证明(Didi等
2015)。

BR能够促进细胞伸长, 并且和生长素协同作

用调控木质部发生。BR信号与膜受体BRI1结合, 
激活转录因子BES1, BES1再通过结合启动子上

E-box调控目标基因表达。染色质免疫沉淀(CHIP)
实验和遗传学证据表明BES1能结合除CesA7以外

所有纤维素合酶基因启动子, BR-BES1信号途径可

能通过调控CesA4、8参与次生壁合成调控(Xie等
2011)。随后对BR合成基因DIM1的研究发现其

RNAi干扰突变体中纤维素和木质素含量明显下

降, 但是纤维素和木质素合成基因表达量同野生

型相比没有差异, 相反木聚糖合成基因IRX8、9表
达量明显上调(Hossain等2012)。

细胞分裂素对维管组织次生壁合成基因的作

用还不清楚, 但是有一些证据表明细胞分裂素信

号通路参与调控花药中次生壁成分的合成。

AHP4是拟南芥中参与细胞分裂素多级信号传递

的组氨酸磷酸转移蛋白(Hutchison等2006), 突变

体ahp4花药内皮层次生壁加厚比野生型更强烈, 
次生壁合成基因IRX1/CesA8、IRX6、IRX8以及细

胞分裂素响应基因ARR22的表达量均上升, AHP4
的过表达植株则刚好相反(Jung等2008)。这些证

据表明AHP4相关的细胞分裂素信号途径可能通

过抑制次生壁合成基因表达负调控花药中次生壁

加厚。

过氧化物酶被认为可能参与木质素单体聚合, 
生长素、细胞分裂素、BR、赤霉素能调控百日草

中过氧化物酶ZePRX活性。生长素和细胞分裂素

单独或者共同作用均能增强ZePRX活性, 而BR和

赤霉素起活性抑制作用, 百日草中ZePRX的活性与

下胚轴或根中维管细胞次生壁加厚正相关(Gutiér-
rez等2009; López Núñez-Flores等2010)。对ZePRX
和拟南芥PRX52启动子序列分析发现存在多个激

素结合元件, 同时也存在NAC和MYB转录因子结

合元件, 说明以上四种激素可能直接或者通过转
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录网络间接调控过氧化物酶的活性, 影响次生壁

加厚(Herrero等2014)。
3  植物次生细胞壁加厚模式的调控

维管系统管状细胞和纤维细胞的次生壁加厚

受到严格的时空调控, 并且次生壁成分按照一定

的模式沉积。原生木质部导管处于可伸长状态, 
具有螺纹和环纹的次生细胞壁加厚; 后生木质部

导管在停止伸长之后, 沉积出网纹和孔纹模式的

次生壁, 提供大部分的木质部水分运输能力; 纤维

细胞除一些用于物质运输的凹陷之外在细胞膜和

初生壁之间沉积均匀的次生壁。次生壁的沉积依

赖于很多蛋白的活性, 其中最重要的就是定位于

细胞膜上的纤维素合酶复合体(CSCs)。早期的研

究者们发现皮层微管同纤维素微纤丝并行排列, 
使用药物破坏皮层微管结构导致微纤丝的定向发

生变化, 因此提出皮层微管介导CSCs移动并确定

微纤丝合成方向的假设(Baskin 2001)。随后的研

究验证了这一假设 ,  观察黄色荧光蛋白标记的

CSCs发现其沿着皮层微管形成的轨道移动(Pare-
dez等2006), 对拟南芥根木质部活细胞观察发现

CSCs在皮层微管介导下通过依赖于肌动蛋白束的

囊泡运输到达细胞膜上次生壁沉积位置(Wight-
man和Turner 2008)。近年来随着对皮层微管相关

蛋白的鉴定和功能研究, 皮层微管介导的细胞次

生壁加厚模式的机制得到了一定程度的解析。

剑蛋白是一类广泛参与植物细胞微管装配的

微管切割蛋白, 拟南芥fra2突变体中鉴定到的剑蛋

白基因AtKTN1参与维持皮层微管正常组织形态, 
从而影响纤维素微纤丝的沉积方向 ( B u r k等
2007)。fra2突变体表现出矮小、初生壁和次生壁

厚度减小、次生壁分层结构缺失等表型。电子显

微观察发现纤维素微纤丝在初生壁和次生壁中均

发生方向异常的沉积, 同时免疫定位发现皮层微

管也丢失了正常的排列模式。这些研究给出了遗

传和生化证据证明皮层微管直接介导具有分层结

构的次生壁的正常合成(Burk等2001; Burk和Ye 
2002)。拟南芥微管驱动蛋白基因FRA1和水稻同

源基因BC12的突变能显著降低植物的机械强度, 
过表达FRA1增加纤维细胞次生壁层数, 降低每层

的厚度和纤维素含量, 有研究认为FRA1和BC12同
样参与皮层微管介导的微纤丝排列而导致这一表

型(Zhong等2002; Zhou等2007; Zhang等2010)。最

近研究发现fra1突变体并未明显改变细胞壁的组

分及亚细胞结构, 带有荧光标记的FRA1融合蛋白

沿着皮层微管迁移并独立于纤维素合酶组分的移

动, 高尔基体小泡数量减少同时移动速率减小, 说
明FRA1蛋白并不参与纤维素合酶的运输及微纤丝

合成, 而参与驱动皮层微管介导的细胞壁成分膜

泡运输(Zhu等2015)。
微管相关蛋白MAP65介导微管成束过程, 利

用免疫荧光方法观察百日草叶肉悬浮细胞中Ze-
MAP65-1发现其定位于管状细胞皮层微管束。将

ZeMAP65-1异源过表达于拟南芥悬浮细胞系, 发现

能诱导产生类似于木质部管状分子的横向皮层微

管束(Mao等2006)。MAP70-5属于一类植物特有

的70 kDa微管相关蛋白家族, 在体外实验中被证明

能够稳定微管(Korolev等2005, 2007)。对拟南芥细

胞系木质化过程中微管相关蛋白表达变化的研究

发现MAP70-5特异性表达在管状细胞分化时期, 
并且同MAP70-1相互作用影响次生壁加厚模式。

过表达MAP70-5或MAP70-1促进螺纹管状细胞的

形成, 下调它们的表达导致管状细胞已加厚的次

生壁解离。同时, MAP70-5定位于加厚次生壁边界

的皮层微管束, 这些结果表明MAP70-5和MAP70-1
通过调控微管束组织在次生壁边界确定中起重要

作用(Pesquet等2010)。
皮层微管束在次生壁加厚部位分布多而在加

厚之间的凹陷部位分布少, 这种模式的形成目前

认为是由定位于无次生壁加厚的ROP11/MIDD1/
Kinesin-13A复合体介导的(Zhong 和Ye 2015a)。在

拟南芥悬浮细胞体系中 ,  MIDD1 (microtubule 
depletion domain 1)被VND6和VND7迅速诱导(Oda
和Fukuda 2012), 体外实验表明它能直接同微管结

合。进一步研究发现, MIDD1蛋白有两个螺旋结

构, 一个结合皮层微管, 另一个结合次生壁凹陷处

的质膜上。RNA干扰降低MIDD1的表达使得皮层

微管不能正常解聚, 产生没有凹陷的细胞壁, 而过

表达MIDD1能降低皮层微管的密度(Oda等2010)。
MIDD1被认为与活性形式的G蛋白ROP11相互识

别, 介导其次生壁凹陷处的特异性定位, 然后充当

脚手架蛋白招募Kinesin-13A。拟南芥Kinesin-13A
蛋白同MIDD1蛋白的C端结构域直接相互作用, 并
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且具有体内的微管解聚活性, 下调或者上调Kine-
sin-13A的表达能分别减小或者增大管状细胞次生

壁凹陷的范围 (Mucha等2010;  Oda和Fukuda 
2013)。以上研究表明ROP11/MIDD1/Kinesin-13A
复合体定位于皮层微管束边缘的质膜上, 解聚次

生壁凹陷处的皮层微管, 阻止次生壁沉积, 最终形

成不同的次生壁加厚模式。

木质素的定向沉积对细胞特异性次生壁加厚

模式的形成也非常重要, 近几年来对其机制也有

所研究。凯氏带是植物根的内皮层细胞径向壁和

上下横向壁上以木质素为主要成分的局部加厚结

构(Naseer等2012)。拟南芥凯氏带结构域蛋白

CASP1被发现作为脚手架蛋白帮助参与木质素单

体聚合的过氧化物酶PER64定位于内皮层。另外, 
定位于凯氏带的NADPH氧化酶RBOHF提供活性

氧给PER64催化木质素单体聚合反应, 形成精确的

内皮层加厚结构即凯氏带(Lee等2013)。在拟南芥

中, 漆酶LAC4和LAC17也参与了花序茎中的木质

素单体聚合, 其中LAC17主要参与束间纤维的G木

质素单体沉积(Berthet等2011)。在对VND7诱导原

生导管分化的拟南芥细胞系研究中发现, 木质素

单体转运蛋白均匀分布于分化中的细胞, 而LAC4
和LAC17只定位于次生壁沉积部位, 这些结果表

明木质素聚合酶的特异性定位可能是木质素沉积

模式形成的重要原因(Schuetz等2014)。这种特异

性定位是如何形成, 还有哪些因子参与调控次生

壁加厚模式, 都有待于深入研究。

4  植物次生壁加厚的人工调控

维管植物的次生细胞壁中储存了大量植物光

合作用固定的太阳能, 称为木质纤维素生物质, 是
生物能源工业最可能利用的原料来源。木质纤维

素生物质转化为可直接利用的酒精等生物燃料需

要经过收集生物质材料、解构长链多糖成为五碳

或六碳糖单位、混合糖转化为生物燃料, 即预处

理、糖化、发酵三个过程(Rubin 2008)。
次生细胞壁中纤维素是可被糖化发酵的主要

成分, 有研究表明纤维素的结晶度与水解速率呈

负相关(Hal l等2010) ,  对拟南芥的研究也发现

CESA3突变体纤维素结晶度降低34%, 同时水解效

率比野生型提高51% (Harris 等2009), 增加纤维素

总含量降低纤维素结晶度是提高总糖化效率的可

行途径(Marriott等2015)。半纤维素多糖同纤维素

微纤丝及木质素交联形成网络加固次生壁, 阻碍

了纤维素酶对纤维素的水解作用, 因此半纤维素

含量与糖化效率呈负相关。拟南芥参与半纤维素

合成的糖基转移酶突变体及杨树糖基转移酶RNA
干扰植株次生壁半纤维素含量均下降并且糖化效

率升高(Lee等2009; Petersen等2012)。半纤维素侧

链对次生壁糖化效率也有一定的影响, 一般认为

侧链的存在加强了与纤维素微纤丝的交联程度, 
抑制纤维素糖化作用, 因为半纤维素侧链取代在

组成和结构上的复杂性, 其对生物质利用的作用

还需要更多的解析(Marriott等2015)。木质素的存

在不利于木质纤维素的预处理和糖化。对自然生

长的毛果杨木进行酶解分析发现, 木质素含量与

糖释放有很强的负相关性。由于G-木质素单体相

对于S-木质素单体聚合更紧密更难从次生壁中去

除, 因此提高S/G木质素单体比率也能得到更有利

于生产的植物原料, 当S/G木质素单体比率高于2
时, 糖释放效率高, 并且减轻木质素含量对糖释放

的影响(Studer等2011)。
对次生壁改造的研究主要集中在如何降低木

质素含量或者改善木质素组成和结构以得到可高

效转化的能源植物。随着对木质素合成途径的认

识逐渐完善, 出现了很多通过转基因的方法改造

关键酶的研究报道。在山杨中转化反义抑制载体

下调内源4-香豆酸辅酶A连接酶4CL1, 发现转基因

植物的木质素含量产生约45%的下降, 同时纤维素

的含量有15%的上升, 被认为是植物对木质素下调

的补偿机制(Hu等1999)。在能源植物柳枝稷中下

调咖啡酸5-O-甲基转移酶COMT能小幅度下调木

质素总含量, 明显提高生物质的转化效率, 提高燃

料乙醇的产量(Fu等2011)。在山杨中同时下调4CL
和上调阿魏酸-5-羟基化酶F5H将木质素降低40%, 
S/G比率上升3倍, 同时也有约14%的纤维素含量上

升, 说明对木质素单体合成的多基因调控可能得

到更好的效果(Li等2003)。
在不同物种中的很多研究都表明下调一些合

成关键酶的确能够降低木质素含量, 但是也发现

木质素含量的剧烈下降影响植物正常生长。在杂

交杨中下调Ptr4C1L, 大田实验发现转基因植株的

木质素含量下降伴随生物量减少, 木材横切发现
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红褐色多酚类物质积累增多, 并且糖化效率没有

明显提高, 木质素含量和生物量的负相关被认为

可能与植物输导组织受到破坏有关(Novaes等
2010; Voelker等2010)。

最近有研究者在拟南芥中设计了一种下调木

质素含量同时不影响植物生长的基因工程方法。

肉桂酸-4-羟化酶C4H是所有木质素单体合成必需

酶, 拟南芥c4h突变体严重矮小, 利用导管特异性启

动子VND6p驱动C4H在导管中回补木质素合成途

径, 发现能使c4h突变体正常生长, 在此基础上再转

入糖基转移酶基因IRX8的启动子驱动的NST1来增

加纤维细胞次生壁沉积, 由此得到生长正常、木

质素含量下降生物质含量升高且糖化效率增加的

转基因拟南芥株系(Yang等2013)。这种方法需要

木质素合成突变体以及导管特异性的启动子, 在
目前的能源植物中还很难得到应用, 对毛果杨维

管系统中细胞特异性启动子的筛选工作已有一些

报道, 未来有望使用这些启动子调控木质素含量

得到可高效利用且生长正常的能源植物。

结合次生细胞壁调控网络和次生细胞壁各成

分的合成途径, 可以考虑改变一个或多个转录因

子和合成基因的表达形成一个网络来改造次生壁

的特性, 这需要对次生壁合成调控的更细致的认

识, 还需要以候选能源植物为材料做更多研究。

5  总结与展望

植物次生细胞壁加厚是一个复杂的过程, 根
据已知的研究结果, 包含了次生壁合成起始、次

生壁合成转录调控、次生壁成分的合成运输以及

特殊次生壁沉积模式的形成等。在转录水平上, 
图1总结了次生壁形成的调控网络, NAC转录因子

SND1、VND6、7作为转录开关因子开启下游多级

转录网络调控纤维细胞和导管细胞的次生壁合

成。生长素、细胞分裂素、BR等植物激素对次生

壁合成转录调控网络及次生壁合成基因的功能也

有多方面的影响。

植物细胞在停止生长后会发生次生壁加厚, 
那么是细胞停止生长这一事件开启次生壁加厚还

是次生壁加厚抑制细胞生长目前并不清楚, 次生

壁加厚的转录调控网络已经得到比较详细的解析, 
但是对于调控转录开关因子的上游信号以及转录

后调控机制我们还知之甚少。植物维管组织细胞

具有不同的次生壁加厚模式, 导管细胞在皮层微

管介导下沉积出环纹、螺纹、孔纹等次生壁, 纤
维细胞沉积均匀的次生壁, 薄壁细胞不沉积次生

壁, 这种细胞特异性加厚模式的调控机制还有待

揭示。加厚的次生细胞壁是木质纤维素生物质的

主要组成, 通过基因工程手段可以定向调控次生

壁加厚相关的重要基因, 得到更适于利用的木质

纤维素材料, 因此, 对次生细胞壁加厚调控机制的

解析具有十分重要的理论和应用意义。
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Research progress on regulation of plant secondary cell wall thickening
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Abstract: The plant cell wall is unique characteristic of plant cells. In plants, all cells have primary cell wall 
while some cells in certain tissues form thickened secondary cell walls which are essential for higher plant 
development. This review summarizes recent studies of the regulation of secondary cell wall thickening includ-
ing transcriptional regulation, hormonal regulation, regulation of wall-thicken patterns and engineering of 
secondary cell walls. 
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