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摘要:木栓质是一种以甘油酯－酚类为基本单元的生物聚酯,包含聚脂肪族和聚芳香族两个结构域.典型的聚脂肪族

聚酯包括ωＧ羟基脂肪酸、α,ωＧ双羧基酸、脂肪酸和伯醇,阿魏酸则是聚芳香族的主要成分.木栓质通常沉积于特定组

织的细胞壁,例如根内皮层、外皮层、周皮、种皮以及其他的边缘组织,形成木栓层.木栓层作为一种保护性屏障,不仅

在控制根系径向水分及营养元素运输中发挥重要作用,而且能有效抵御病原菌和有毒气体的入侵.近年来随着生物化

学分析技术及遗传学研究方法的发展,木栓质的相关研究取得了极大进展.本文在概述木栓质在植物体内的分布、化

学组成和超微结构、木栓质单体的跨膜转运及其聚合组装的基础上,重点对木栓质合成途径及其在植物响应非生物胁

迫及生物胁迫中的功能等方面的最新研究进展进行总结讨论,为通过改变植物根系适应性结构特征以改良作物及牧

草提供重要的理论参考.
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　　植物在长期的进化过程中逐渐形成了一类特殊的

以脂类Ｇ酚类为基础的疏水性屏障以适应复杂的、动态

的、多变的土壤及外界环境.其中包括地上部的角质

层及广泛分布于根中的木栓质,木栓质在根组织沉积

形成的疏水性屏障不仅在控制水分和营养元素的运输

以及限制病原菌和毒气入侵等方面发挥重要作用,同
时在植物响应非生物胁迫中也发挥关键作用.因此,
近年来有关木栓质的研究受到越来越广泛的关注,成
为植物质外体屏障研究中的热点.本文概述了木栓质

的结构、化学组成、单体合成,重点综述了木栓质单体

的合成以及近年来在其生理功能方面的研究进展,并
对目前木栓质研究中存在的问题及未来的研究方向进

行了简要讨论和展望.

１　木栓质的分布

木栓质主要分布于植物根内皮层、外皮层,其中内

皮层木栓质的沉积在所有高等植物中广泛存在,且形

成较早,可以隔离皮层和中柱组织,是目前研究的重

点[１].
木栓质也广泛存在于周皮组织,如欧洲栓皮栎

(Quercussuber)和马铃薯(Solanumtuberosum)块茎

的周皮含有大量的木栓质[２Ｇ４].此外在伤口愈合的过

程中,木栓质会在伤口边缘处沉积以保护健康组织[１].
这些木栓化的周皮沉积于植物－环境界面,起到保护

植物内部组织的作用.
木栓质的沉积同样存在于组织－组织界面,使植

物内部各组织间相互隔离.例如,在柑橘属植物的种

皮的合点及珠孔区域中也发现有木栓质的分布,将种

子封闭起来[１].在C４ 植物的维管束鞘细胞中,木栓质

也有分布,它的作用是隔离叶肉细胞与维管束鞘细

胞[１].木栓质不仅沉积于植物体正常生长过程中的上

述特定组织中,而且能响应外界环境刺激在非木栓组

织中合成[５Ｇ６].由此可见,在任何时间,植物需要形成

屏障的任何部位都可能会存在木栓质的沉积[１,７].

２　木栓质的化学组成及结构

木栓质是由甘油、脂肪酸与酚类化合物形成的高

分子杂聚物[７Ｇ１０].脂肪族部分主要包括 ωＧ羟基脂肪

酸、α,ωＧ双羧基脂肪酸(简称α,ωＧ二酸)、中链含氧脂

肪酸、未被取代的脂肪酸以及伯醇[１,１０].酚类组分主

要由羟基化的肉桂酸组成,通常为阿魏酸、香豆酸和单

木质醇[１].

木栓质单体的碳链长度多为C１６~C２６,相比角质

C１６~C１８更长,暗示着其疏水性可能更强[１１Ｇ１３].木

栓质总量和单体的相对含量在植物的不同发育阶段、
不同组织以及不同物种间存在很大差异[１４Ｇ１５].例如,
拟南芥(Arabidopsisthaliana)根中的木栓质主要为

C１６,C１８:１和C２２的单体[１１],而在其种皮中则是C２２
和C２４的单体[１２].

通过对木栓化的细胞壁切片的观察发现其呈现明

(电子半透明)暗(电子不透明)相间的薄层状超微结

构.但关于这一明暗相间的条纹结构中电子半透明区

域(明带)以及电子不透明区域(暗带)的化学组成仍存

在争议.Bernards[９]以马铃薯周皮作为研究材料,认
为组成木栓质的聚脂肪族域和聚芳香族域各自处在其

特定的空间并以共价键彼此连接,且由聚脂肪族域形

成了电子半透明的亮带,由酚类物质形成电子不透明

的暗带.但 Molina等[１６]的研究发现,拟南芥ASFT/

HHT 敲除突变体中完全缺失酯结合态阿魏酸,但根

中木栓层结构却没有受到影响,这否定了Bernards的

观点.Soliday等[１７]提出木栓层结构中的亮带是由蜡

质组成的蜡层.然而,拟南芥far１Ｇfar４Ｇfar５ 三突变

体中,木栓质相关的蜡质显著减少,木栓层的结构同样

没有受到影响[１８].Serra等[１９]在马铃薯中沉默细胞

色素P４５０脂肪酸ωＧ羟化酶的编码基因CYP８６A３３,
导致马铃薯块茎周皮中 C１８:１的ωＧ羟基酸和α,ωＧ二

酸单体的含量分别下降了７０％和９０％,且RNAi株系

中木栓层的结构扭曲变形,明暗相间的条带消失.因

此,木栓层的这一明暗相间的薄层结构很可能与脂肪

酸ω位点的羟基化有关.

３　木栓质单体的生物合成

木栓质的沉积首先需要合成脂肪族、酚类以及甘

油单体,然后运输到细胞壁形成一个难溶的大分子.
随着木栓质成分定量分析手段以及正向和反向遗传学

的发展,参与编码木栓质单体合成酶的基因陆续被挖

掘出来.目前已知的参与木栓质单体合成反应的酶包

括βＧ酮脂酰Ｇ辅酶 A合成酶(KCS)、细胞色素P４５０单

加氧酶(CYP)家族、脂肪酰基还原酶(FAR)、３磷酸甘

油酰基转移酶(GPAT)家族以及羟基肉桂辅酶 A 转

移酶(ASFT)(表１、２).
木栓质单体合成途径中涉及到的反应主要包括脂

肪酸活化为脂肪酰辅酶 A硫酯、长链脂肪酸前体的延

伸、脂肪酸的ωＧ羟基化以及后续的ωＧ羟基酸到α,ωＧ双

９１２１
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表１　拟南芥中参与木栓质单体生物合成途径相关基因

Table１　GenesinvolvedinsuberinbiosyntheticpathwayinArabidopsisthaliana

基因名称

Genename

AGI号

AGInumber

编码蛋白

Encodedprotein

超表达或突变体表型

Phenotypeofmutantoroverexpression

参考文献

Reference

KCS２
KCS２０

Atlg０４２２０
At５g４３７６０

βＧ酮脂酰ＧCoA合酶

βＧKetoacylＧCoAsynthase

kcs２kcs２０ 双突变体根中C２２和C２４极长链脂肪酸衍生
物减少,短链(≤C２０)脂肪酸衍生物累积,且根系生长受
到抑制,木栓层结构异常

ThecontentofC２２andC２４verylongchainfattyacid
derivativesreduced,andshortＧchain(≤C２０)fattyacid
derivativesaccumulatedinkcs２kcs２０ mutantroot,the
rootgrowthwasinhibited,andthestructureofthesuＧ
berinlayerwasabnormal

[２０Ｇ２１]

CYP８６A１/
HORST

At５g５８８６０
脂肪酸ωＧ羟化酶

FattyacylωＧhydroxylase

突变体中C１６及C１８ωＧ羟基酸和α,ωＧ双羧基酸含量减
少,根部总木栓质含量下降６０％,对盐胁迫敏感

StronglyreducedlevelsofC１６andC１８ωＧhydroxyacids
andα,ωＧDCAs,６０％reductionoftotalsuberininroots,
sensitivetosaltstress

[２２Ｇ２３]

CYP８６B１/
RALPH

At５g２３１９０
脂肪酸ωＧ羟化酶

FattyacylωＧhydroxylase

突变体根及种皮中 C２２及 C２４ωＧ羟基酸和α,ωＧ双羧基
酸大幅下降,但种皮透性未改变

C２２and C２４ ωＧhydroxy acidsand α,ωＧDCAs were
stronglyreducedinmutantrootsandseedcoats,butdid
notaffectseedcoatpermeability

[２４,１６]

FAR１ At３g２２５００
脂肪酰ＧCoA还原酶

FattyacylＧCoAreductase

突变体根中２２:０单醇含量下降,种子中２２:０单醇和

２２:０双醇含量减少

２２:０alcoholsreducedinroots,２２:０alcoholsand２２:０
diolsreducedinseeds

[１８,２５]

FAR４ At３g４４５４０
脂肪酰ＧCoA还原酶

FattyacylＧCoAreductase

突变体根中２０:０醇含量下降５０％,种子中呈现类似下
降趋势

５０％reductionin２０:０alcoholsinmutantroot,similar
downwardtrendinseeds

[１８,２５]

FAR５ At３g４４５５０
脂肪酰ＧCoA还原酶

FattyacylＧCoAreductase

突变体根中１８:０脂肪醇含量下降８０％,且伴随着６０％
的２０:０和２２:０脂肪醇含量的增加,种子中１８:０脂肪醇
含量几乎检测不到

The１８:０alcoholscontentwasdecreasedby８０％ and
wasaccompaniedbya６０％ increaseinthecontentof
C２０:０ＧOHandC２２:０ＧOH,theamountofC１８:０ＧOH
wasnearlyundetectableinmutants

[１８,２５]

GPAT５ At３g１１４３０
甘油Ｇ３磷酸酰基转移酶

AcylＧCoA: glycerolＧ３Ｇ
phosphateacyltransferas

突变体幼根中总脂肪族木栓质含量下降５０％,C２０ＧC２４
ωＧ羟基酸和α,ωＧ双羧基酸下降,种皮透性极大增加,幼
苗耐盐性差.超表达株系单酰甘油及地上部角质层蜡
质中自由脂肪酸含量增加

Mutantsshoweda５０％ reductionintotalaliphaticsuＧ
berininyoungroots,withmainreductioninC２０ＧC２４ωＧ
hydroxyacidsandα,ωＧDCAs,andsteepincreaseinseed
coatspermeability,seedlingshadlowertolerancetosalt
stress．Overexpressiongivesriseto monoacylglycerols
andfreefattyacidsinaerialcuticularwaxes

[２６Ｇ２８]

０２２１
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续表１

基因名称

Genename

AGI号

AGInumber

编码蛋白

Encodedprotein

超表达或突变体表型

Phenotypeofmutantoroverexpression

参考文献

Reference

GPAT７ At５g０６０９０
甘油Ｇ３磷酸酰基转移酶

Acyl CoA:glycＧerolＧ３Ｇ
Phosphateacyltransferas

超表达株系单酰甘油,种子和地上部角质层蜡质中C２２:
０和C２４:０自由脂肪酸含量增加

Overexpressiongivesrisetomonoacylglycerols,C２２:０,
C２４:０freefattyacidsinseedsandaerialcuticularwaxes

[２９]

ASFT/HHT At５g４１０４０
阿魏酰ＧCoA转移酶

FeruloylＧCoAtransferase

突变体种子和根中阿魏酸含量减少,ωＧOHAs含量减
少,α,ωＧDCAs含量增加,改变了种子和根对盐的透性和
敏感度

Mutantreducedspecificallyferulateinseedsandroots,
reductioninωＧhydroxyacids,increaseinα,ωＧDCAs,alＧ
teredthepermeabilityandsensitivityofseedsandroots
tosaltstress

[１６,３０]

FACT At５g６３５６０

脂肪 醇:咖 啡 酰ＧCoA 咖
啡酰基转移酶

Fatty Alcohol:CaffeoylＧ
CoACaffeoylTransferase

根中木栓质相关蜡质几乎缺失１８:０Ｇ２２:０的烷基咖啡酸

Nearcompletelackof１８:０Ｇ２２:０alkylcaffeatesinroot
waxes

[３１]

ABCG２
ABCG６
ABCG２０

At２g３７３６０
At５g１３５８０
At３g５３５１０

ATPＧ结合 盒 (ABC 转 运
蛋白)
ATPＧbinding cassette
(ABCＧtransporter)

abcg２abcg６abcg２０三突变体种皮中木栓质的装载减
少,根中木栓质装载增加,种皮和根透性也增加

Thesuberinloadinseedcoatsoftripleabcg２abcg６abＧ
cg２０ mutantsreduced,butsuberinloadinrootsinＧ
creased．seedcoatsandrootpermeabilityalsoincreased

[３２]

MYB４１ At５g６３５６０
MYBＧ型转录因子

MYBＧtype transcription
factor

超表达株系中木栓质合成基因上调且在叶片形成木栓
层类似结构

Overexpressionof MYB４１resultedinupregulationof
suberinbiosyntheticgenesandtheformationofsuberinＧ
likelamellaeinleaves

[３３]

MYB１０７ At３g０２９４０
MYBＧ型转录因子

MYBＧtype transcription
factor

突变体种皮中C２４:０ωＧ羟基酸和α,ωＧ双羧基酸含量下
降了５０％,种皮透性增加

Mutanthas５０％ reductioninωＧhydroxyacidsandα,ωＧ
DCAsinseedscoats,theseedcoatspermeabilityinＧ
creased

[３４]

ESB１ At２g２８６７０
结构域蛋白质

DirigentＧdomain ContaiＧ
ningprotein

突变体根中凯氏带缺失伴随总木栓质含量翻倍

DefectiveCasparianstripswithtwofoldincreaseinall
suberinmonmersinroots

[３０Ｇ３１]

羧基酸的氧化以及脂肪酰链还原为脂肪醇等[７,９Ｇ１０,１５].
通常而言,脂肪酸代谢反应的第一步是自由脂肪

酸的活化反应.拟南芥中目前发现存在９个编码长链

酰基ＧCOA合成酶(LACS)的基因参与脂肪酸的激活

反应[４０].其中,LACS２ 参与角质和角质层蜡质的生

物合成[４１].但LACS 基因在木栓质合成过程中的作

用尚未见报道,然而,在LACS２ 基因缺失突变体中的

化学分 析 表 明 LACS２ 也 参 与 木 栓 质 的 形 成[１３].
MYB１０７ 参与调控拟南芥种皮中木栓质的沉积,在

myb１０７ 突变体中LACS 的表达同样出现了下调的现

象[３４],这也支持了LACS２ 参与木栓质的沉积.此外,
LACS酶也可能参与 ωＧ羟基酸和α,ωＧ二酸在酯化到

甘油分子上之前的激活.

　　脂肪酸被激活后形成的脂肪酰ＧCOA 的延长则是

由定位于内质网上的脂肪酸延长酶复合体参与催化

的[４２].βＧ酮脂酰ＧCOA合酶(KCS)是脂肪酸延长酶复

合体中的第１个酶,参与控制长链脂肪酰ＧCoA伸长的

程度,同时也是这一过程中的限速酶[４３].拟南芥中有

１２２１
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表２　马铃薯中参与木栓质单体生物合成途径相关基因

Table２　GenesinvolvedinsuberinbiosyntheticpathwayinSolanumtuberosum

基因名称

Genename
AGI号

AGInumber

编码蛋白

Encodedprotein

超表达或突变体表型

Phenotypeofmutantoroverexpression

参考文献

Reference

StKCS６ EU６１６５３ βＧ酮脂酰ＧCoA合酶

βＧKetoacylＧCoAsynthase

基因沉默导致周皮中≥C２８的木栓质单体含量减少,

≤C２６的木栓质单体积累,周皮水分透性增加

GenesilencinginpotatoperidermresultedinspecificreＧ
ductionin ≥ C２８ monomers,accumulation ofcomＧ

pounds ≤C２６,andperidermalwaterpermeabilityinＧ
creased

[３５]

CYP８６A３３ EU２９３４０５
脂肪酸ωＧ羟化酶

FattyacylωＧhydroxylase

基因沉默导致马铃薯块茎周皮１８:１ωＧ羟基酸和α,ωＧ双

羧基酸含量分别减少７０％和９０％,总脂肪族木栓质含

量下降了６０％,木栓层结构变薄,周皮水分透性增加

Genesilencinginpotatoperidermresulteda７０％reducＧ
tionin ωＧhydroxyacidsand９０％ reductioninα,ωＧ
DCAs,６０％reductionintotalsuberin,athinningofsuＧ
berinlamellae,andthewaterpermeabilityofperidermal
increased

[１９]

FHT FJ８２５１３８
阿魏酰ＧCoA转移酶

FeruloylＧCoAtransferase

FHTＧRNAi周皮中阿魏酸和 ωＧ羟基脂肪酸含量下降,

周皮透水性增加

Ferulateand１８:１ωＧhydroxyacidsreducedinFHTＧ
RNAiperiderm,andperidermalwaterpermeabilityinＧ
creased

[３６Ｇ３７]

ABCG１ XM_００６３４５８５３．１

ATPＧ结合 盒 (ABC 转 运

蛋白)

ATPＧbinding cassette
(ABCＧtransporter)

ABCG１ＧRNAi周皮中１８:１ωＧ羟基脂肪酸和α,ωＧ双羧基

酸含量减少,阿魏酸及≥C２４单体含量也减少,而 C２０
和C２２单体含量增加

Reductionin１８:１ωＧhydroxyacidsandα,ωＧDCAs,as
wellasferuicacidand≥C２４monomers,increaseinC２０
andC２２monomersinABCG１ＧRNAiperiderm

[３８]

NAC１０３ KT５９８２１１
NACＧ型转录因子

NACＧtype transcription
factor

基因沉默导致马铃薯块茎周皮木栓质及相关蜡质含量

增加,尤其是烷烃、ωＧ羟基脂肪酸、双羧基酸、阿魏酸和

伯醇的含量增加

GenesilencinginpotatoperidermcorrelatedwithaninＧ
creaseinthesuberinandwaxload,andspecificallyinalＧ
kanes,ωＧhydroxyacids,diacids,ferulicacid,andprimaＧ
ryalcohols

[３９]

２１个KCS 基因,其中βＧ酮脂酰ＧCOA合酶基因DAIＧ
SY/AtKCS２ 和AtKCS２０ 参与 C２０酰基链的木栓质

前体的延伸过程[２０Ｇ２１].KCS２ 突变虽然并未引起根中

木栓质总量的变化,但却导致C２２和C２４极长链脂肪

酸衍生物减少.然而kcs２kcs２０ 双突变体中脂肪族木

栓质的含量相比于任一单突变体都受到了更显著的影

响,表明这两种酶存在部分功能冗余[２１].

NADPH 依赖的细胞色素P４５０单加氧酶家族中

的CYP８６亚家族主要参与催化脂肪酰ＧCOAωＧ位点

的羟基化,形成ωＧ羟基酸,其中一部分 ωＧ羟基酸又进

一步被氧化成α,ωＧ双羧基酸[４４Ｇ４６].Benveniste等[４７]

首次从拟南芥中克隆到CYP８６A１ 基因,并在酵母中

异源表达,发现该基因参与短链脂肪酸的羟基化过程.
拟南芥cyp８６a１ 突变体植株根系 C１６和 C１８ωＧ羟基

２２２１
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酸和α,ωＧ二酸木栓质单体含量显著下降,且最终总脂

肪族木栓质单体含量下降了 ６０％.同时通过 RTＧ
PCR、GUS染色及GFP定位等方法将CYP８６A１定位

于根内皮层细胞的内质网上,这暗示木栓质单体的合

成是在内质网上进行的[２２].且马铃薯中CYP８６A１的

同源蛋白StCYP８６A３３在马铃薯块茎周皮木栓质单

体 的 ωＧ羟 基 化 过 程 中 同 样 发 挥 关 键 作 用[１９].

CYP８６B１与CYP８６A１同属一个亚家族,参与极长链

(C２２ＧC２４)ωＧ羟基酸以及α,ωＧ双羧基酸的形成[１６,２４].

CYP８６B１ 敲除株系的根及种皮中C２２和C２４ωＧ羟基

酸和α,ωＧ二酸几乎完全缺失,但脂肪族木栓质单体

C２２和C２４脂肪酸积累增加[１６].
脂肪酰ＧCOA还原成伯醇的过程则是由脂肪酰还

原酶(FARs)介导的.在拟南芥中,FAR家族有８个

成员,各自的功能均已被鉴定[４８].其中FAR１、FAR４
和FAR５ 这３个基因参与木栓质相关的脂肪醇的合

成[１８,２５].这３个基因的 TＧDNA插入单突变体分别表

现出不同链长伯醇的减少,其中far１ 突变体的根和

种子中C２２:０伯醇含量显著下降,far４ 突变体的根和

种子中C２０:０伯醇含量下降,而far５ 突变体的根和

种子中C１８:０伯醇的含量有所下降[２５].因此,FAR１
和FAR４ 可能参与种皮木栓质中α,ωＧ二醇的合成,然
而它们是否以ωＧ羟基酰链为底物仍需进一步验证[１８].
在far１Ｇfar２Ｇfar３ 的三突变体中,木栓质中总脂肪醇

的含量降低了７０％~８０％,而其他主要单体含量没有

显著变化,表明木栓质的聚合过程并没有改变,但三突

变体的种皮透性却有所增加.
酰基转移反应则是由酰基ＧCOAＧ依赖的甘油Ｇ３Ｇ磷

酸酰基转移酶(GPATs)催化生成甘油Ｇ酸酯完成的,
甘油Ｇ酸酯被认为是木栓质大分子的基石.GPATs催

化脂肪酰ＧCOA 或酰基Ｇ酰基载体蛋白向甘油Ｇ３Ｇ磷酸

的snＧ１或snＧ２位点的转移[２７].通过这一过程,甘油

被共价结合到木栓质的脂肪族与芳香族部分[４].目前

发现拟南芥中至少存在２０个可能的酰基转移酶[１３].
通过功能获得与缺失的方法证实其中的８个GPAT
基因参与角质与木栓质的生物合成.Yang等[２８Ｇ２９]的

研究表明 GPAT４、６和８对C１６:０和C１８:１ωＧ位点碳

氧化的酰基ＧCOAs具有更高的亲和力.而极长链

(C２０ＧC２４)脂肪酰则作为 GPAT５的底物[２６].在拟南

芥gpat５ 突变体根和种子中 C２０ＧC２４未被取代的脂

肪酸、ωＧ羟基酸和α,ωＧ双羧基酸的含量显著减少,木
栓质的总量减少为对照的一半[２６].GPAT７ 基因可被

创伤诱导,GPAT７ 在叶中超表达会积累木栓质类单

体,表明其可能在创伤诱导的木栓质单体合成中发挥

作用[２９].
拟南芥和马铃薯中编码阿魏酰ＧCoA 转移酶的基

因相继被克隆[３０,３６Ｇ３７].拟南芥中脂肪族木栓质阿魏酰

转移酶(ASFT/HHT)以及马铃薯中的同源蛋白ωＧ羟

基脂肪酸/脂肪 醇 羟 基 肉 桂 酰 转 移 酶 (FHT)属 于

BAHD酰基转移酶家族,均催化阿魏酰 CoA 的酰基

向ωＧ羟基酸和脂肪醇的转移[２８,３６Ｇ３７].拟南芥asft/

hht突变体根中木栓质完全缺失阿魏酸盐,且ωＧ羟基

酸和α,ωＧ双羧基酸的含量显著下降[１６,３０].于此类似

的是,FHTＧRNAi沉默的马铃薯块茎周皮中酯结合阿

魏酸大量减少,但木栓层的结构并没有发生变化[３６].
尽管许多植物中木栓质生物聚酯的许多单体成分

已知,但木栓质单体合成的反应顺序依然不清楚,参与

木栓质单体与角质单体合成反应的酶的区别以及它们

间是否存在互作等都需要进一步研究.

４　木栓质的转运及组装

４．１　木栓质的跨膜转运

各种木栓质前体,无论是以单体还是部分形成低

聚物的形式,最终都要跨膜运输到质外体,然后在质外

体聚合形成木栓质屏障.虽然木栓质单体的合成途径

已被广泛认知,然而有关木栓质单体跨膜转运机制的

研究才刚刚开始.Mcfarlane等[４９]的研究发现,高尔

基体与反式高尔基体网络介导的囊泡运输参与表皮蜡

质向质外体的转运.因此也很可能参与木栓质单体的

转运.此外,参与角质和蜡质向细胞壁跨膜转运的

ATPＧ结合盒(ABC)转运蛋白和脂质转移蛋白(LTPs)
也是木栓质跨膜转运的候选蛋白.

定位于质膜上的 ABC转运蛋白中的 G亚家族参

与表皮蜡质和孢粉素前体的转运[５０Ｇ５１],因此也可能参

与木栓质的转运.编码 ABCG 亚家族中的一个子家

族 WBC(whiteＧbrowncomplex)型蛋白的基因在欧洲

栓皮栎的木栓组织中高丰度表达[５２].近年来发现水

稻(Oryzasativa)的 RCN１/OsABCG５参与水稻根周

皮的木栓化[５３],且Landgraf等[３８]的研究表明 ABCG１
也参与马铃薯块茎周皮木栓质的形成.拟南芥abＧ
cg２Ｇabcg６Ｇabcg２０ 的三突变体表现出根和种皮木栓质

结构、组分和特性上的改变,但３个单突变体均没有明

显的表型,表明这３个 ABC转运蛋白在木栓质前体的

跨膜运输过程中存在功能冗余[３２].
糖基化磷脂酰肌醇(GPI)锚定的 LTPs和III型

LTPs分别参与表皮脂类的沉积和花粉外壁的 形
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成[５４Ｇ５５].按照分别参与角质、木栓质和孢粉素的合成

或沉积将LTPGs分为３类[５５].然而,在拟南芥ltpg
突变体中进行深入研究却发现一个对种皮透性和木栓

质组分影响极大的成员却并不属于木栓质类[５６Ｇ５７].最

新研究表明,非特异性脂类转移蛋白 AtLtpIＧ４在拟南

芥冠瘿瘤(Crowngall)中木栓质的形成中是必需的,
其突变导致C１８:０的木栓质组分含量大幅下降[５８].

这些结果表明 ABCG 转运蛋白和 LTPs脂质转

移蛋白参与木栓质组分的跨膜转运,但仍需进一步挖

掘参与木栓质跨膜转运的相关蛋白,进一步阐明木栓

质单体的跨膜运输机制.

４．２　木栓质的组装

目前对于木栓质单体或低聚物在跨膜转运之后在

细胞壁的聚合组装机制的理解还很有限.近年来,随
着番茄(Solanumlycopersicum)中第１个角质合成酶

CD１(cutindeficient１)的鉴定,植物表面脂质的组装

机制逐渐被阐明[５９].CD１定位于细胞外,属于 GDＧ
SLＧmotif脂酶/水解酶家族,体外实验证实其催化snＧ
２Ｇ单酰甘油前体的酯基转移作用[５９].在拟南芥中克

隆得到CD１ 的同源基因并在体外对其功能进行了鉴

定,但是其聚合产物是单一的线性,表明还有其他蛋白

酶参与网状聚酯的最终形成[６０].但 CD１是否同样参

与木栓质在细胞壁的聚合还是未知的.一种α,β水解

酶折叠蛋白BODYGUARD(BDG)被证实参与角质的

交联过程[６１].拟南芥bdg 突变体叶片中角质含量大

幅度下降,尤其是C１８多元未饱和的角质单体的含量

显著下降,且根中总木栓质含量也有明显的下降,

GUS染色的结果也显示 BDG 在根系内皮层有定位,
表明BDG还参与拟南芥根系木栓质的聚合[６１].

木栓化的细胞壁中酚类组分的聚合被推测是由一

个过氧化物酶/H２O２ 介导的过程[６２].一类阴离子过

氧化物同工酶参与马铃薯块茎创伤诱导的木栓化过程

中酚类物质的聚合,该酶优先选择阿魏酰(OＧ甲氧基

苯酚)取代的底物,在马铃薯块茎的创伤愈合过程中积

累相应的产物[６３].近年来一种 NADPH 依赖型的氧

化酶类和过氧化物酶类被发现参与内皮层凯氏带的木

质化[６４],也可能参与木栓质的聚合组装.
尽管木栓质单体的跨膜转运及组装过程可借鉴角

质单体的,但由于两种单体的化学组成及各自的分布

部位存在差异,其跨膜转运及组装聚合过程可能也会

存在一定差异.

５　木栓质合成的调控

木栓质沉积于特殊的细胞类型,且被各种非生物

和生物胁迫所诱导.木栓质生物合成相关基因的表达

模式与木栓质的沉积位点和外界条件等密切相关,木
栓质的生物合成在转录水平上受到严格的调控.随着

转录组学及蛋白组学的发展,参与木栓质合成调控的

因子也陆续被发现.最早被发现的参与木栓质合成调

控的转录因子是拟南芥AtMYB４１,在拟南芥叶片持

续 超 表 达 AtMYB４１ 以 及 在 烟 草 (Nicotiana
benthamiana)叶片中瞬时表达AtMYB４１ 均可诱导木

栓质在其叶片表皮以及叶肉细胞的细胞壁上沉积形成

木栓层类似结构;同时,在超表达AtMYB４１ 的转基因

株系中参与木栓质合成基因的表达水平也大幅增加,
此外,还发现AtMYB４１ 基因在拟南芥正常发育的根

中不表达,但是在内皮层响应非生物胁迫时被特异诱

导,这表明 MYB４１仅调控胁迫诱导下的木栓质的沉

积.目前还有待于进一步挖掘其他非胁迫诱导类木栓

质合成的调控因子.
苹果(Malus×domestica)MdMYB９３ 被发现参

与调节黄褐色苹果果皮中的木栓质沉积[６５].在拟南

芥、苹果和番茄中另一项最新研究发现,与 MYB９３亲

缘关系十分相近的两个 MYB类转录因子 MYB９和

MYB１０７也参与调控木栓质在种皮和果皮中的沉

积[６６].

Gou等[３４]的研究进一步证实了 MYB１０７参与调

控拟南芥种皮中木栓质的合成.MYB１０７主要在长

角果中表达,MYB１０７ 突变导致种皮中聚脂肪族和聚

芳香族成分均大幅度下降,导致种皮透性增加,木栓层

结构改变,同时,myb１０７ 突变体中参与木栓质合成的

关键基因FACT、CYP８６A１、CYP８６B１、FAR１ 等的

表达均有所下调.但myb１０７ 突变体根系木栓质含量

以及地上部角质的含量与野生型相比没有明显差异,
这表明 MYB１０７仅参与正向调控种皮中木栓质的合

成及组装[３４].
最近,Verdaguer等[３９]在马铃薯块茎周皮的研究

中发现首个负调控周皮中木栓质及相关蜡质生物合成

的转录因子 NAC１０３,StNAC１０３ 基因沉默的马铃薯

块茎周皮中木栓质及相关蜡质的装载增加,特别是烷

烃类、羟基脂肪酸、二酸、阿魏酸以及伯醇等.此外,在
沉默株系中与周皮木栓质合成及转运有关的关键基因

的表达均有所上调.

６　木栓质的生理功能

６．１　木栓质与非生物胁迫

６．１．１　木栓质与盐胁迫　高盐胁迫导致拟南芥gpat５

４２２１



第５期 高丽　等:木栓质及其生理功能

http:∕∕cykx．lzu．edu．cn

突变体种子的发芽率降低,且幼苗对盐胁迫的耐受性

下降[２６].木栓质合成中编码βＧ酮脂酰ＧCOA 合酶的

关键酶DAISY/KCS２ 基因的表达在 NaCl和渗透胁

迫处理后显著上调[２２];参与木栓质单体中脂肪醇合成

的FAR１、FAR４ 和FAR５ 基因的表达也都受 NaCl
显著诱导[２９].Krishnamurthy等[６７Ｇ６８]分析发现,相比

于盐敏感品种IR２０和中等耐盐品种Jaya,强耐盐型

品种Pokkali的根系木栓化程度最高且地上部 Na＋ 积

累最少,这３种水稻品种根系木栓化均会受盐胁迫诱

导加强,且木栓质合成基因的转录水平也受盐胁迫的

诱导.拟 南 芥 木 栓 质 合 成 中 另 外 一 个 关 键 基 因

CYP８６A１ 突变之后,植株对水分和 NaCl的透性都显

著增加[６９];在对CYP８６A在植物响应盐胁迫中作用的

分析表明,适量 NaCl诱导了拟南芥根的木栓化以及

根中CYP８６A１ 基因的高丰度表达[２３].盐胁迫下,拟
南芥cyp８６a１ 突变体植株地上部生长受到显著抑制,
且地上部积累更多的 Na＋ ,而 K＋ 含量则相应的减少,
表明CYP８６A１通过调控木栓质的合成,进而调控水

分和离子转运,在植物响应盐胁迫中发挥关键作用,同
时为进一步探究盐生植物小花碱茅根系质外体屏障在

其适应盐渍土壤中的作用奠定基础[２３].
这些研究均表明植物根系木栓质受 NaCl诱导增

加,其作为质外体屏障在植物响应盐胁迫过程中发挥

重要作用.

６．１．２　木栓质与干旱胁迫　干旱胁迫下,木栓化的外

皮层可以防止水分流失以及将溶质留在根围以维持根

系渗透调节能力[７０].而长期干旱胁迫导致根系表皮

和皮层细胞相继死亡,此时,内皮层作为根系最外层发

挥功能[７１Ｇ７２].干旱条件下,内皮层木栓化程度的增加,
可以保护内部中柱鞘和维管组织免受干旱胁迫,保证

其与地上部间持续的维管连接,帮助植株度过干旱期,
一旦环境条件有所改善,中柱鞘/内皮层能够再生侧根

来恢复生长[６,７３].
拟南芥突变体esb１(enhancedsuberin１)植株根

系中的木栓质含量增加、日蒸腾速率下降,在营养生长

阶段其水分利用效率增加,在干旱胁迫下相比于野生

型表现出更耐萎焉的特性,且这种木栓质和水分运输

的改变与地上部 Ca、Mn和Zn积累减少以及 Na、S、

K、As、Se和 Mo等积累增加有关[７４].但esb１ 突变体

同样表现出凯氏带形成缺陷[７５],因此这些离子组模式

的变化也可能与凯氏带的缺陷有关.最近,Li等[７６]通

过对拟南芥低钙敏感的lcs２Ｇ１(lowcalciumsensitive
２Ｇ１)突变体和esb１ 突变体的研究,揭示了这两种突变

体的地上部钙浓度的降低是由内皮层木栓质积累增加

而非凯氏带缺陷引起.lcs２Ｇ１ 突变体的根中凯氏带缺

陷,内皮层木栓质积累增加,无论在正常条件还是低钙

条件下,lcs２Ｇ１ 突变体叶片钙浓度均下降了３０％,随后

分别在lcs２Ｇ１ 和esb１ 突变体中转入木栓质降解酶基

因CDEF１ 后,转基因株系地上部钙浓度增加,表明根

系内皮层木栓质在离子转运中发挥重要的作用,同时

还发现木栓质与侧根的形成密切相关[７６].
两个耐旱程度不同的橄榄树(Oleaeuropaea)在

持续干旱胁迫后,根系木栓化的细胞层均由内皮层向

皮层延伸,且伴随根系水力学导度和气 孔 导 度 下

降[７７].根据橄榄树根的形态和颜色的不同将根分为

棕色根(木栓化程度高)和白色根(木栓化程度低)两
种,结果表明,两个品种中棕色根较白色根而言,其导

水率的下降更为明显,气孔导度呈现相同的下降趋

势[７７].
关于木栓质在植物响应干旱胁迫的作用研究多集

中于其木栓质含量的改变对植物根系透水性的改变,
对于直接通过木栓质合成关键基因的功能获得或缺失

直接影响植物对干旱胁迫的生理响应的研究还相对较

少.

６．１．３　木栓质与水淹胁迫　木栓质沉积在植物响应

水淹胁迫中同样发挥关键作用.植物处在水淹条件下

首先会造成缺氧,有氧呼吸受到影响,进而导致代谢能

量不足,长期处于水淹胁迫下,植物体内长期供能不

足,且水淹土壤中有毒物质积累导致植物根系死亡.
木栓质在植物根系的沉积能有效阻止水淹胁迫下植物

根系径向氧损失,且能防止涝渍土壤中有毒物质及微

生物毒素进入根系[１５,７８Ｇ８０].
关于木栓质在植物适应水淹条件下的作用研究多

集中于湿地植物上,解剖学观察、质外体示踪以及氧气

微电极分析表明水稻和芦苇(Phragmitescommunis)
中径向氧损失的屏障是由木栓质在其根系外皮层沉积

形成的[８１Ｇ８２].此外,DeSimone等[８３]对４种亚马逊树

的下皮(外皮层)细胞壁的氧气运输特性及质外体屏障

进行研究,对下皮细胞壁分离并对其进行化学分析,并
对径向氧损失进行测定,结果证实了木栓质作为一种

关键的渗透屏障在根和根际间气体交换过程中发挥关

键作用.水淹胁迫也会诱导大麦(Hordeumvulgare)
根系木栓质沉积形成径向氧损失屏障[８４Ｇ８５].

水稻 RCN１/OsABCG５参与水稻根系木栓质的

沉积,水淹条件下(缺氧条件),水稻野生型根系外皮层

细胞壁木栓化程度明显增加以防止径向氧损失[５３].
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RCN１/OsABCG５突变导致水稻根系尤其是 C２８ＧC３０
的脂肪酸和ωＧ羟基脂肪酸含量显著下降,rcn１ 突变体

根系外皮层木栓化缺失,导致其耐涝性减弱[５３],且在

水稻径向氧损失屏障形成过程中,参与木栓质合成的

基因中有２０％的基因表达上调[８６].与在水稻中的研

究结果类似,在欧洲栎根系径向氧损失屏障的形成时,
木栓质合成关键基因CYP、KCS、GPAT 等的表达也

均有所上调[８７].

６．１．４　木栓质与营养胁迫　内皮层的木栓化不只受

到干旱和盐胁迫的诱导,Barberon等[８８]的研究发现植

物根系木栓化还响应一系列由脱落酸(abscisicacid,

ABA)和乙烯介导的营养胁迫.分别在Fe、Mn、Zn缺

失培养基上生长的拟南芥幼苗根系内皮层木栓化均有

所延迟,而缺 K和缺S则使拟南芥幼苗根系内皮层木

栓化增强,这也与相应突变体的分析结果一致,且营养

胁迫抑制木栓化的过程由乙烯信号通路介导,而 ABA
信号通路则参与营养胁迫诱导木栓化的过程,此外,

ABA和乙烯可直接调控拟南芥幼苗根系木栓化.

ABA引起内皮层木栓化向皮层及更外层延伸,值得注

意的是,乙烯处理却引起内皮层次级分化阶段已沉积

的木栓质消失,这表明幼苗根系内皮层木栓化的高度

可塑性[８８].
木栓化的改变与生理适应性相关,表明了内皮层

木栓化在植物体内营养稳态维持方面的重要作用,但
外皮层木栓化程度的改变是否同样影响营养元素的运

输还需进一步研究.

６．２　木栓质与生物胁迫

除了影响水分和营养物质的运输以及抵抗非生物

胁迫外,木栓质沉积在抵御病原菌入侵方面也发挥作

用.马铃薯块茎遭受创伤能诱导周皮的木栓化,从而

对病原菌的抗性增加[５,８９Ｇ９０].此外,木栓化还能提高

大豆(Glycinemax)对疫霉菌(Phytophthorasojae)
的抗性,从而避免根和茎的腐烂[９１Ｇ９２].接种疫霉菌增

加了大豆根被皮和内皮层的木栓化,但进一步研究发

现,木栓质含量高的品种中菌丝的生长只是被延迟

了[９１].
马铃 薯 块 茎 结 痂 病 是 由 链 霉 菌 属 引 起 的,

Thangavel等[９３]通过细胞抗毒素筛选出具有结痂病抗

性的马铃薯体细胞克隆,且这些马铃薯体细胞克隆不

仅对结痂病具有抗性,对其他的马铃薯块茎感染病原

也具有抗性,但这些抗性机制尚不可知.在具有抗性

的马铃薯体细胞克隆和其易感染的亲本马铃薯块茎的

周皮组织中,对与木栓质合成相关的基因以及与先天

防御反应相关的基因的表达模式进行分析,结果显示

具有抗性的马铃薯体细胞克隆相较于易感染亲本,块
茎周皮中与木栓质相关的基因的表达量更高,且在周

皮形成更多的木栓层来响应病原菌感染,而与先天防

御反应相关的信号基因的表达在两者间没有差异,这
一结果充分说明了周皮木栓化在马铃薯块茎抵御病原

菌入侵中的重要作用[９３].在其他一些植物,例如拟南

芥、小麦(Triticumaestivum)以及番茄中也发现病原

菌的侵入会诱发木栓化来响应[１１,９４Ｇ９５].
综上所述,木栓质能通过增强根或块茎周皮细胞

壁的物理性屏障来部分地阻断病菌的侵入,但尚需对

控制木栓质合成的关键基因在植物生物胁迫抗性中的

作用进行深入研究.

７　总结与展望

近些年,对于木栓质生物合成的研究已经取得了

巨大进步,但木栓质单体合成的反应顺序、转运及聚合

组装机制以及木栓质合成的调控等关键环节依然模糊

不清.可以借鉴角质及相关蜡质的合成,组装以及聚

合机制,进一步完善人们对木栓质单体的运转、细胞外

的组装、细胞壁木栓质聚合机制以及木栓质生物合成

的调控等过程的理解.

Naseer和 Geldner[９６]的研究表明,根系内皮层质

外体屏障凯氏带的主要组成成分是木质素而非木栓

质,因此内皮层凯氏带和木栓质的沉积可能在植物根

系水分和营养元素吸收运输方面发挥着不同的功能.
随着一系列新技术的产生与发展,下一步研究可重点

围绕木栓质与凯氏带功能特异性与互补性展开,另一

方面,可将木栓质的沉积与侧根的形成结合起来,最新

的研究表明侧根形成时,凯氏带这一质外体屏障被打

破,但木栓质的沉积并未受到影响,因此木栓质可能在

侧根形成过程中内皮层质外体屏障功能的维持中发挥

更为关键的作用[７６].这一机制的阐明将是对根系结

构适应环境变化模型的重要补充.
与此同时,众多研究表明木栓质在植物根系外皮

层以及内皮层的沉积具有多重功能.但仍需对木栓质

生理功能进行深入研究.木栓质单体中的哪些成分与

植物响应生物胁迫和非生物胁迫直接相关还有待于进

一步确定,且目前关于木栓质的生理功能研究多集中

于抗逆性并不强的模式植物中,需要进一步挖掘抗逆

性强的植物中与木栓质合成的关键基因,进一步通过

功能获得或缺失的方法探究这些抗逆性强的植物中木

栓质与其响应逆境间的关系.
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在优良牧草紫花苜蓿中接种土壤微生物丛枝菌根

真菌(arbuscularmycorrhizafungi,AMF)显著提高了

其抗旱性,这种土壤有益微生物与植物根系共生,其在

根系周围形成的菌丝体网络可以帮助植物从更深的土

层、更小的土壤缝隙中汲取更多的水分[９７],但关于这

些土壤有益微生物与植物根系木栓化是否存在互作来

共同参与植物适应逆境值得进一步研究.此外,土壤

环境是复杂多样化的,其离子组成和水分含量高度不

均匀,两种对立的刺激(如缺 Fe和缺 K 同时存在)或
是多种刺激同时存在时对根系木栓化会造成何种影

响、以及根系病原菌等生物因子对根系木栓化的影响

同样值得研究.
对这些深层次机理的探究对将来通过基因工程手

段培育具有多重抗性的作物及牧草新品种具有十分深

远的意义.
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