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  树木的大部分生物量产物是次生木质部, 即木材。在木

材中, 纤维素、半纤维素和木质素是次生木质部细胞壁的主

要成分。被子植物中木材通常包含大约45 % 的纤维素、25 %

的半纤维素、20 % 的木质素和10 %的其他物质[ 1] 。因此, 纤

维素的生物合成对于重要经济树种的生产效益至关重要。

纤维素的基本单位是吡�式 D- 葡萄糖, 以β-1 ,4- 糖苷键

相连, 其葡萄糖残基约为2 000～2 500 个。植物中的纤维素

主要以小微纤丝的形式存在, 一般微纤丝由36 根β-1 ,4- 葡糖

苷链结晶而成,它是植物细胞壁的主要成分。自然界每年约

有1 800 亿t 的纤维素生成,是地球上最丰富的生物大分子和

重要的可再生资源[ 2] 。随着社会的快速发展 ,人类对植物纤

维的需求激增。其相关研究,特别是植物纤维素生物合成机

制的研究越来越多, 因为该研究对木材的材质改良, 定向培

育, 进而提高森林重要经济树种纤维的品质与产量, 以及农

业、造纸等化工业都十分重要。为此, 笔者以人们对纤维素

生物合成研究进展过程为主线, 概述了纤维素生物合成研究

的进展及最新研究情况,并展望了该研究的方向及趋势。

1  木醋杆菌( Acetobacter) :纤维素生物合成研究的开始

纤维素生物合成研究的第一个重要突破是发现了环二

鸟苷酸( c- di- GMP) ,它激活木醋革兰氏阴性菌的纤维素生物

合成[ 3] ,起到促进纯化纤维素合酶、克隆编码催化亚基的基

因、调控纤维素微丝分泌和结晶的作用。它的发现使体外获

得稳定的、高活性木醋杆菌纤维素合酶成为可能。在此基础

上,2 个研究组在木醋杆菌中成功地获得了纤维素生物合成

酶,包括2 个多肽, 纤维素合酶的催化亚基和c- di- GMP 调控

蛋白[ 4 - 5] 。对这些蛋白通过光亲和标记方法进行了鉴定, 发

现它们都以UDP- 葡萄糖或c- di- GMP 同系物作为前体合成纤

维素合酶。一个木醋纤维素合酶的同源基因在另一个有纤

维素合成的土壤杆菌( Agrobacterium) 中被发现[ 6] 。土壤杆菌

中纤维素生物合成的操纵子被证明有多个基因组成, 包括纤

维素合酶基因, 但没有发现c- di- GMP 调控蛋白同系物。1995

年,Matthysse 等提出了土壤杆菌中纤维素生物合成模型[ 7] 。

各研究组对木醋杆菌和土壤杆菌中纤维素合酶基因采

用不同的命名方法。为了避免混淆 ,Del mer 制定了命名规

则,Ces 代表 Cellulose synthase 为纤维素合酶, 将种和属的名

字加到前面, 如 Ax 为 Acetobacter xyli num, 或 Gh 为 Gossypi um

hirsut um ,基因后面有“A”代表这是一个编码细菌纤维素合酶

催化亚基基因的同源体。对木醋杆菌来说, 按照命名规则的

名称为 AxCesA,来自棉花的为 GhCesA。目前,植物纤维素合

酶基因基本遵循这个命名规则。

2  纤维素合酶保守序列基序的研究

随着木醋杆菌( Acetobacter) 和土壤杆菌( Agrobacterium) 的

纤维素合酶基因的发现,人们开始运用探针去分离植物中纤

维素合酶基因。然而, 为了找到植物中的同源基因, 运用细

菌的CesA 基因作为探针去筛选植物的c DNA 文库并没有成

功。于是, 人们开始寻找纤维素合酶基因和其他糖基转移酶

基因中保守的共同基序。2 个研究组发现了在 AxCesA 基因

中的1 个序列在以 UDP-glc 或 UDP- Glc Nac 作为前体的一些

糖基转移酶中相对保守[ 8 - 9] 。后来 ,Saxena 等运用疏水簇分

析( Hydrophobic cluster analysis ,HCA) 寻找糖基转移酶的保守

序列( 用 UDP-glc 或相似的核苷酸糖为前体催化β- 糖基转

移) [ 10] 。HCA 鉴定一些以 UDP- 糖为前体的糖基转移酶的 A

和B 2 个结构域( Domain) 。在 A 域内, 特别是在2 个保守的

天冬氨酸( D) 残基周围区域高度保守,然而在B 域内, 另一个

天冬氨酸( D) 的周围区域也是保守的, 接着是 QXXRW 基序

( 图1) 。这些区域在所有的细菌 CesA 基因及其他相关酶类

中保守。这些研究在后来鉴定植物纤维素合酶基因中起到

了关键的作用。通过后续研究, 人们较为清楚地知道了拟南

芥、棉花和杨树等模式植物的 CesA 蛋白结构。

3  植物纤维素合酶基因的研究

棉花的次生细胞壁几乎由纯纤维组成 , 在纤维生长时

期, 没有其他的多糖类物质产生。因此, 其cDNA 将富含纤维

素生物合成相关的序列,并可以通过与已知序列的同源性比

较进行分析。Pear 等采用 cDNA 随机测序和序列分析法, 首

次从棉花中克隆了编码纤维素合酶催化亚基的β- 1 ,4 糖苷转

移酶基因, GhCesA-1 和 GhCesA- 2[ 12] 。Williamson 等运用拟南

芥突变体 Rswl 对该基因进行了鉴定。纤维素合酶基因编码

纤维素合酶的催化亚基, 其基因的大小范围从3 .5～5 .5 kb ,

有9～13 个内含子, 它们转录的范围从3 .0～3 .5 kb , 其内含

子和外显子的边界区域是高度保守的。基因结构的差异主

要在于内含子的多少,植物CesA 家族的成员在985～1 088 个

氨基酸 ,序列同源性从53 %～98 %。
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此后, 在水稻、拟南芥、玉米、杨树等更多的植物中分离

克隆出更多的CesA 基因。CesAs 形成一个大的基因家族( 图

2) , 家族内的每个酶彼此相关, 协同作用。此外 ,在植物中还

存在大量的纤维素合酶相似蛋白( Csl) ,可能与纤维素生物合

成相关 ,但其具体功能还不清楚。研究表明 ,纤维素生物合

成是纤维素合成基因、非纤维素多糖合成基因以及结构蛋白

与非结构蛋白基因等在细胞发育信号调控下进行协同表达、

相互作用的过程。

 注 :Zn 为锌连接区 ;HVRⅠ为靠近N端的超变量区 ;1～8 为跨膜区( TMDs) ;亚区 A 和B 为与其他CesA 蛋白相关的高度保守( 80 %～90 %) 的区

域 ;HVRⅡ为中心的超变量区。D,D,D 基序定位在糖基转移酶上。

 Note :Zn . Zincbinding domain ; HVRI . Hypervariable region near N-terminus ; 1 - 8 . Transmembrane domains ; Subdomains A and B. Highly conserved ( 80 %

～90 %) part of catalytic domains in relationto other CESA proteins ; HVRII . Central hypervariable region . Location of the processive glycosyltransferase

motif D, D, D.

图1 杨树CesA 蛋白( PtrCesA) 结构[11]

Fig .1Structure of CesA proteins ( Ptr CESA)

 注 : At 代表拟南芥( Arabidopsis ) ; Gh 代表棉花( Cotton) ; Os 代表

水稻( Rice) ; Pt 代表白杨( Populus tremabloides) ;Zm 代表玉米

( Zea mays) 。蛋白名称后面的圆括弧里的数字指的是这些

基因在染色体遗传图谱上的位置。

 Note : At . Ar abidopsis ; Gh . Cotton ; Os . Rice ; Pt . Populus t re maloides ;

Zm. Zea mays .Data in the parentheses after protein names stand

for the position of the genes in chromosome genetic map .

图2 植物CesA蛋白的非根树状图

Fig .2  Un-rooted cladogranfor plant CesA proteins

  植物纤维素的生物合成需要多个纤维素合酶基因的共

同参与。通过对植物中的 CesA 表达分析表明, 在同一个细

胞的同一个发育阶段有2 个到多个CesA 蛋白参与纤维素的

生物合成。IRX1 突变体的表型和IRX3 很相似, 都表现为木

质部的不规则和纤维素含量的减少, 而且还发现这2 个基因

的表达部位和时期都完全相同[ 13] ; 在杨树中 Ptr CesA2 和

Ptr CesA1 分别与IRX1 和IRX3 同源, 它们在杨树中的表达部

位和时期相同,都是在木质部的次生壁形成期表达, 推测这2

个基因可能在同一个细胞中表达 ,与次生壁形成相关[ 14] 。

对于CesA 基因功能的研究, 最初人们推测与纤维素的

生物合成有关,但仍缺乏直接的试验依据。直到发现植物细

胞壁突变体后 , 植物纤维素合酶基因功能的验证才成为可

能。Arioli 等分别发现了拟南芥的射线膨大突变体( Radial

rwelling1 ,RSW1) 与不规则木质部突变体( Irregular xylem 3 ,

IRX3) [ 15] , 通过研究其中的突变基因表明, 这些突变基因与棉

花中已经发现的可以编码纤维素合酶的c DNAs 高度同源, 从

而验证了棉花中发现的编码纤维素合酶基因的功能。迄今

为止, 在拟南芥中已经发现10 个纤维素合酶基因, 其中已经

获得6 个基因突变体( At CesA1 , At CesA3 , At CesA4 , At CesA6 ,

At CesA7 和 At CesA8) 。人们对其各自相应的功能都有较清楚

的了解, 各突变体均有特殊的表现型, 不同程度地影响纤维

素的合成量和细胞壁的结构。这些突变体的发现是证明纤

维素合酶基因参与植物纤维素合成的直接依据。

4  与纤维素生物合成相关的其他酶

当前, 人们对于纤维素生物合成基因研究最多的是( Ce-

sA) 基因 ,已经从微生物及多种植物中克隆出 CesA 基因 , 但

进一步研究表明, 纤维素生物合成机制非常复杂, 除纤维素

合酶外, 谷甾醇糖基转移酶、纤维素酶( Kor) 、蔗糖合酶( Su-

croses synthase SUSY) 、细胞骨架蛋白、Rac13 蛋白等都可能与

纤维素合成有关。KORRIGAN 基因( KOR) 编码1 ,4-β- D- 葡糖

酶, 是一种定位到膜上的内切葡聚糖酶 ,在拟南芥中表现为

与初生和次生细胞壁上的纤维素生物合成相关。KORRIGAN

基因突变体表现为纤维素的减少 ,同时伴随着果胶合成的增

加,导致愈伤组织过量形成。内切葡聚糖酶通常与纤维素的

降解有关, 但是 KOR 蛋白在纤维素生物合成过程中的作用

还不清楚[ 16] 。

M.Molhoj 等从芸苔植物中得到了 KOR 酶的同源物 , 可

以用特异酶切消化掉非结晶的β- 1 ,4- 葡糖苷链, 而对结晶纤

维不起作用。这一事实说明 KORRIGAN 基因可能与纤维素

合成中糖苷链延伸的终止有关[ 17] 。另一方面,KOR 酶还能

在体外将甾醇纤维糊精上的固甾醇切除掉, 以利于结晶过程

的进行。当KOR 酶失活时 ,首先表现为结晶纤维的减少, 游

离的非结晶纤维的积累[ 18] 。可见,KOR 酶是植物纤维素生

物合成必不可少的酶之一,但它是如何与纤维素合酶复合体

相互作用的还有待于进一步研究。

另一个参与纤维素生物合成的酶是蔗糖合酶 ,它与纤维

素生物合成的底物供给有关。试验证明, 在不同的3 个异养

系统中, 蔗糖合酶能够提高纤维素生物合成的效率。它可以

催化蔗糖和UDP 反应,生成 UDP- 葡萄糖和果糖, 直接为纤维

素的生物合成提供底物来提高纤维素的合成效率。2004 年 ,

Konishi 等的研究进一步证实蔗糖合酶可以利用蔗糖合成

UDP- 葡萄糖直接用于纤维素合成。他们将绿豌豆的蔗糖合

酶基因转入杨树中, 转入的外源蔗糖合酶结合在微粒体膜上

的, 过量表达这些膜上的蔗糖合酶, 可以明显增加标记过的
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蔗糖进入纤维素中, 同时伴有果糖代谢的循环 ,可见蔗糖合

酶可以直接参与纤维素的生物合成。植物纤维素生物合成

是一个非常复杂的过程。随着研究的深入, 人们对于这个过

程的了解也逐渐清晰, 除了以上3 种酶类 , 又相继发现了许

多其他物质与纤维素生物合成相关。如2002 年分离鉴定了

1 个新的基因 KOBITOI( KOBI) , 它在拟南芥细胞迅速膨大时

期, 是纤维素合成与分配中所必需的酶。另外 ,Trichome bire-

fringence( TBRI) 基因在拟南芥次生纤维素的分配中也起作

用,Alpha- glicosidase 也是参与纤维素生物合成的基因之一。

从以上分析可以看出,纤维素的生物合成是一个高度复杂的

生物过程, 要彻底阐明其中的机制还需要很漫长的研究

历程。

5  纤维素生物合成过程研究

当前植物纤维素生物合成模型预想过程为3 步: ①与原

生质膜相关的蔗糖合酶引导 UDP- 葡萄糖为纤维素合成提供

底物; ②共同表达的多种CesA, 组织形成6 边形的多聚体, 聚

合葡萄糖单体成为葡聚糖链, 同时回收释放出的UDP 返回到

蔗糖合酶;③与膜相关的纤维素酶,KORRIGAN( KOR) 作为一

个葡聚糖链转换为纤维素微纤丝的编辑或监视者,切开有缺

陷的葡聚糖链[ 19 - 20] ( 图3) 。因此,CesA、蔗糖合酶和 KOR 蛋

白相互作用共同调控植物中纤维素的生物合成[ 21] 。

图3 植物中纤维素生物合成模型

Fig .3 Model of cellulose biosynthesis inplants

6  总结和展望

近10 年来 ,在纤维素生物合成关键基因的克隆及功能

研究方面取得了显著的进展。随着原有问题的解决, 一些新

的问题又不断产生。随着研究的深入, 还发现了更多参与纤

维素生物合成的酶类,纤维素合酶和其他与纤维素生物合成

相关酶的相互作用关系及纤维素的生物合成过程尚未研究

清楚。许多的研究结果也仅为推测的模型, 还需要具体的研

究成果加以证明, 要彻底地理解纤维素生物合成机理, 还需

要作许多的工作。但通过逐步了解这些基因的功能, 清楚纤

维素生物合成过程 ,最终会达到控制植物细胞壁成分和细胞

纤维素合成的目标, 同时应用到经济植物目标性状的改良

中, 为人类生产、生活创造更大的价值。
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