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0 引言

在植物体中，木质素含量在 15%~36%之间，是地

球上仅次于纤维素的大分子有机物[1]。木质素是一种

酚类多聚体，是维管植物细胞壁的重要组成成分，具有

机械支持、水分运输和抵抗病菌侵袭等重要生物学功

能[2-4]。然而，在制浆造纸过程中，将原料木材里的木质

素与纤维素分离，不仅耗费能源，而且成本高，废弃物

还污染环境；饲草中的木质素还影响牲畜的进食消化；

而沙梨等果实中的木质素含量过高则影响品质。因此

通过基因工程等技术适当地降低木质素含量或改变木

质素的组成成分，将有利于更好地利用资源植物。此

文综述了木质素生物合成途径中关键酶基因的分子特

征，为利用转基因技术来调控植物体中木质素的含量

及其化学组成提供思路。

木质素的生物合成途径大致分为两步：先是木质

素单体的合成，而后是木质素单体聚合成具有生物活

性的木质素。在整个木质素生物合成过程中存在众多

酶基因的参与，它们共同调控维管植物中木质素的含

量及其组成成分。

1 木质素单体合成中的酶基因

有十几种酶基因参与了木质素单体合成的调控，

这些酶基因主要有：苯丙氨酸裂解酶（phenylalanine

ammonia-lyase，PAL）基 因 、肉 桂 酸 -4- 羟 基 化 酶

（cinnamate 4-hydroxylase，C4H）基因、香豆酸-3-羟化
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Abstract: This review focused on the cloning, expression and regulation of key enzyme genes, such as
phenylalanine ammonia-lysate genes (PALs), 4-coumarate-CoA ligase genes (4CLs), cinnamyl alcohol
dehydrogenase genes (CADs), peroxidase genes (POXs), laccase genes (LACs), and dirigent genes (DIRs),
which were related to the pathway of lignin biosynthesis. It would provide some ideas for regulating content and
chemical composition of plant lignin and obtaining improved new plant resource by genetic manipulation at the
key metabolic steps through disclosing the molecular characterization of the above key enzyme genes related to
the pathway of lignin biosynthesis.
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酶（coumarate-3-hydroxylase，C3H）基因、香豆醇辅酶

A-3- 羟 化 酶（coumaroyl-coenzyme A 3-hydroxylase，

CCoA3H）基因、咖啡酸 5-羟化基阿魏酸-O-甲基转移

酶（cinnamate-O-methyltrasferase，COMT）基因、咖啡酰

辅 酶 A-O- 甲 基 转 移 酶 （caffeovl-CoA

O-methyltransferase，CCoAOMT）基因、阿魏酸 5-羟化

酶（Ferulate 5-hydroxylase，F5H）基因、4-香豆酸辅酶A

连接酶（4-coumarate-CoA ligase，4CL）基因、肉桂酰

CoA还原酶（cinnamyl-CoA reductase，CCR）基因和肉

桂醇脱氢酶（cinnamyl alcohol dehydrogenase，CAD）基

因等，但在多途径中还发现了松柏醛 5-羟基降解酶

（coniferaldehyde 5-hydroxylase，CAld5H）基因和松柏

醛 甲 基 转 移 酶 （5-hydroxyconiferaldehyde

O-methyltransferase，AldOMT）基因等。下文将重点介

绍木质素单体合成途径中的PAL、4CL和CAD这三类

具有标志性的关键酶基因

1.1 苯丙氨酸裂解酶（phenylalanine ammonia-lyase，

PAL）基因

苯丙氨酸裂解酶基因（PALs）位于木质素生物合

成途径的起步位置，在木质素生物合成途径中起着关

键的调控作用。已从多种植物中分离出PAL基因，例

如从林木中克隆了杨树、火炬松的 PAL基因，模式植

物拟南芥中的PAL基因共有4个成员：PAL1–PAL4[5-6]。

近几年又从番茄（Solanum lycopersicum）[7]、烟草

（Nicotiana tabacum）[8]、绿竹（Bambusa oldhamii）[9]、红

参（Salvia miltiorrhiza）[10]、朝鲜当归（Angelica gigas）[11]

等植物中鉴定出新的PAL基因。

番茄中已经分离出 5个 PAL基因，对第 5个 PAL

基因-SlPAL5的编码产物序列进行进化分析，结果表

明该基因与其它植物 PAL 基因具有高的同源性，

SlPAL5基因序列与烟草中PAL基因序列相似性达到

92%，与牵牛（Ipomoea nil）中的有87%的相似性，与木

薯（Manihot esculenta）和长春花（Catharanthus roseus）

中的也都有 84%的相似性。在番茄植物中SlPAL5基

因是以多拷贝而存在，在老的叶片和花中优势表达，尽

管表达量一直维持相对高，但是从花后 5天一直到果

实成熟的开始该基因的转录水平逐渐下降，在果实转

红期SlPAL5基因的表达水平最低。SlPAL5基因的表

达还受到NaCl、甘露醇和冷的诱导，而在脱落酸和双

氧水的处理下该基因的表达量逐渐下降。当将番茄暴

露在联二-n-甲基吡啶环境中 3 h，SlPAL5基因的转录

量降低，在6 h后其表达开始增强，一直到24 h其表达

水平保持稳定，这些研究结果显示SlPAL5基因可能在

非生物胁迫应答中发挥作用[7]。

1.2 4-香豆酸辅酶 A 连接酶（4-coumarate-CoA ligase，

4CL）基因

4CL是苯丙烷类代谢途径的最后一个酶，在木质

素单体合成过程中发挥重要的调控作用，在4CL基因

表达受到抑制的转基因植物中，木质素单体在植物中

的组成比例一般发生较大的变化，而且木质素含量均

明显下降[12-14]；同时在植物体不同的组织中以及木材的

不同发育时期，4CL 基因的表达特征也呈现出多样

性。在被子植物中发现了多个4CL基因，例如已分离

克隆了拟南芥、大豆、烟草等多种被子植物的 4CL基

因；从众多裸子植物中也克隆了4CL基因，例如Voo等[15]

克隆出了火炬松（Pinus taeda）4CL cDNA，Hu等[16]分离

鉴定了 2个美洲山杨（Populus tremuloides）4CL基因，

4CL1基因在木质茎中正在发育的木质部里表达，表明

该 基 因 可 能 与 木 质 素 的 合 成 相 关 ；在 苔 藓

（Physcomitrella patens）中也鉴定了1个4CL基因[17]。

1.3 肉桂醇脱氢酶（cinnamyl alcohol dehydrogenase，

CAD）基因

肉桂醇脱氢酶在木质素单体生物合成的最后阶段

起催化作用，在维管植物中抑制CAD的活性则木质素

的含量将发生变化，例如在高粱中降低CAD活性则使

木质素的总量减少 [18]。Li 等 [19]从美洲山杨中分离出

CAD（PtCAD）的一个同工酶SAD（PtSAD）。PtSAD具

有芥子醛的底物特异性，而PtCAD具有阿魏醛的底物

特异性。CAD基因已从很多被子植物中被克隆，例如

从拟南芥基因组中分离了9个CAD基因，但其中只有

3个CAD基因（AtCAD1，AtCAD4和AtCAD5）的编码

产物被证明是木质素生物合成途径中的主要酶[20]；作

为木质素生物合成途径中的关键酶基因，CAD-C 和

CAD-D在拟南芥抗病过程中发挥重要作用[21]。小麦

中的一个 CAD 基因，即 TaCAD1，已被分离鉴定，

TaCAD1基因在茎中优势表达，在叶片中稍有表达，而

在根中没有检测到表达信号。通过功能分析该基因参

与木质素的生物合成[22]。在裸子植物中也分离鉴定了

许多CAD基因，杨树中的各个CAD基因具有不同的

表达特性，而且只有2个CAD基因在木质素生物合成

过程中在木质部中优势表达[23]。

2 木质素单体聚合过程中的酶基因

2.1 过 氧 化 物 酶（peroxidase，POX）基 因 和 漆 酶

（laccase，LAC）基因

木质素单体在细胞质中合成后，在过氧化物酶

（peroxidase，POX）和漆酶（laccase，LAC）等的催化下，

通过一系列化学反应聚合成具有生物活性的木质素[24,25]。

木质聚合化是一个复杂的生理过程，涉及自由基
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聚合的氧化还原反应。Ipelcl等[26]将豆科植物的过氧

化物酶基因Shpx6a反向转入杨树，使木质素含量降低

约 20%。Hans等发现过氧化物酶与锰离子能够在离

体条件下合成与天然很相似的木质素。在这一过程

中，Mn3+-Mn2+的氧化还原穿梭在木质素合成中起关键

作用，过氧化物酶虽然没有直接与木质素单体接触，但

是它的确参与到木质素的聚合中，因为是过氧化物酶

将Mn2+氧化为Mn3+，Mn3+通过扩散作用与木质素单体

接触，催化单体末端基团形成自由基，这些自由基在一

定的作用下成为木质素分子中的各种共价键[27]。以上

研究表明过氧化物酶基因与木质素单体聚合有关。已

有 laccase基因从植物中分离，其在木质素生物合成方

面的作用已有报道：将棉花 laccase基因（GaLAC1）转

化到新疆杨后，与对照相比，转基因植株中的木质素含

量增加，这表明该基因可能参与木质素生物合成[28]，这

是首次报道关于漆酶直接参与木质素生物合成。

2.2 dirigent（DIR）蛋白基因

木质素聚合体的形成是随机聚合还是受严格调

控，仍在争论当中。争论的焦点主要有三种假说，操纵

蛋白模型（dirigent protein model）假说是其中之一 [29]：

木质化过程是在dirigent蛋白的严格调控下进行，该蛋

白控制着木质素分子中特定化学键的形成。随着研究

的不断发展，随机假说被质疑，木质素聚合体的形成是

受严格调控被越来越多的研究者所接受。Davin等[30]

首次发现了美国金钟连翘（Forsythia intermedia）

dirigent（DIR）蛋白的功能是连接两个松柏醇的苯氧基

根，使该木质素单体偶连，形成聚合体木质素。随后又

发现美国侧柏里存在 9个DIR基因，它们的编码产物

也被证明直接使松柏醇偶联形成（+）-松脂醇 [31]。

Burlat等[32]研究表明DIR蛋白免疫定位于形成层区和

细胞壁；白杨DIR基因在木质化的区域高度表达[33]，这

些研究表明DIR基因可能在这些木质化的组织中发挥

功能。将欧洲云杉树皮和形成层与带有真菌病原体

（Ceratocystis polonica）的树皮甲虫接种几周后，接种

周围的区域都变得木质化，这些木质化有利于加强细

胞壁的坚固度，从而阻止真菌的扩散，上述现象可能介

导DIR基因的诱导表达或DIR蛋白的活性[34]。DIR和

DIR-类似超大基因家族在整个植物里非常丰富，已从

拟南芥、水稻、美国金钟连翘、赤松、松树、柏树、柳树、

芝麻、亚麻和烟草等多种植物中鉴定分离出 DIR 基

因。到目前为止，在拟南芥中发现了 25个DIR基因，

水稻里有 30个DIR基因，赤松里有 19个DIR基因，在

美国金钟连翘里有 3个DIR基因[34]。DIR超大基因家

族成员的表达模式多样。psd-Fi1是一个美国金钟连

翘DIR基因，通过组织印记mRNA杂交[35]和原位杂交[36]

研究表明该基因在根、茎和叶柄组织中表达，而且

DIR mRNA总的定位主要在形成层区域。

3 结语与展望

虽然木质素生物合成途径中相关酶基因基本上都

被分离克隆，有的已经通过转基因技术对其进行表达

调控，利用转基因植株已分析其对木质素含量、组成及

主要结构的影响，但是关于调控木质素生物合成途径

中酶基因表达的基因知之甚少，而这些未知的基因可

以为调节木质素生物合成提供其它新的思路和方法，

目前主要停留在MYB等转录因子的研究层面上[37]，可

见弄清楚所有与木质素生物合成途径相关的关键基

因，及其如何调控木质素生物合成，直到获得木质素含

量或组成被改良的新植物资源，还任重道远。
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