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摘要  木栓质是一种植物次生代谢产物, 是以甘油为基础的多聚脂类和多聚酚类物质的聚合物, 定位于细胞壁和质膜之间, 
主要分布在根皮层和茎的次生边界组织中, 可以降低细胞水分和营养物质的外流, 限制病原体的入侵, 阻碍有毒气体向内

扩散。近年来, 随着人们对果蔬贮藏和植物抗性的关注, 对木栓质的研究越来越深入, 尤其是代谢相关酶及基因功能研究。

该文系统阐述木栓质组织化学、生物合成及其相关酶和基因的研究动态, 介绍木栓质的生理功能, 总结木栓质组成物质的

转运、聚合及其堆积调控等, 以期为木栓质的深入研究和开发利用提供参考。 
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植物具有特殊的以酚-酯为基础的防护系统, 可
以保护其免受干旱及病原菌侵染等各种环境胁迫。防

护系统的发育带动了植物各种代谢和结构的自适应, 
包括细胞壁修饰物的形成(如角质和木栓质)。木栓质

是一种甘油酚-脂类聚合物, 其成分与细胞壁上的蜡

质组成类似。它可以控制水分和溶质的流出, 在植物

抵抗干旱、盐和病原微生物侵染等胁迫过程中发挥重

要作用 (Franke and Schreiber, 2007; Schreiber, 
2010)。因此, 深入理解木栓质的生物合成和堆积机

理, 有助于阐释作物的抗性机理并提高抗性栽培技

术。此外, 木栓质含有大量的双官能团氧化脂肪酸(如
ω-羟基酸和α, ω-二羧酸), 这些脂肪酸在塑料或者其

它化工原料生产上可以代替不可再生的石油衍生产

品(Gandini, 2008; Pinto et al., 2009)。因此, 木栓质

的生物合成机理研究对开发这种可再生的化工资源

有重要意义。 
借助基因工程技术和相关分析方法, 已在马铃薯

(Solanum tuberosum)和拟南芥 (Arabidopsis thali- 
ana)的木栓质组成、结构、分布模式和功能的研究  
上取得了较大进展 (Kolattukudy, 2001; Bernards, 
2002; Ranathunge et al., 2011; Beisson et al., 
2012; Franke et al., 2012)。本文回顾和总结了近年

来木栓质的相关研究成果, 并对未来的研究方向进行

了展望。 

1  木栓质的定位 

木栓质是一种非原生质体的甘油酚-脂类生化多聚物, 
其堆积具有组织特异性(如植物周皮、地上表皮和地

下根等组织)。研究 早的木栓质组织是欧洲栓皮栎

(Quercus suber)的树皮周皮, 其木栓质含量超过周

皮干重的50% (Graça and Pereira, 1997)。作为植物

的 外层防护, 这些边界组织可以控制水、矿物质和

主要气体的流通, 防御微生物的进攻和有毒化合物的

渗入。 
除此之外, 木栓质也广泛存在于损伤愈合和受环

境胁迫的组织中, 如因非生物胁迫和微生物侵染等造

成损伤的部位(Lulai and Corsini, 1998; Kolattukudy, 
2001; Enstone et al., 2003)。因表皮损伤而重建的马

铃薯块茎周皮已经作为研究木栓质的模式材料(Kol- 
attukudy, 2001; Bernards, 2002)。当植物需要防护性

屏障时, 就会合成和积累木栓质(Kolattukudy, 2001; 
Franke and Schreiber, 2007)。因此, 当植物需要将

其自身或者其组织与环境相隔开, 木栓质就会在任何

位置进行堆积, 形成屏障(Kolattukudy, 2001)。但是, 
木栓质的性能因植物种类、木栓质单体多样性及其堆

积程度而异。 
组织学研究证实, 木栓质位于细胞壁和质膜之间
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(Bernards, 2002; Lulai et al., 2008)。木栓化的细胞

壁主要成分是芳香类(以酚类物质为主)和脂肪类化合

物。在荧光显微镜下观察非染色样品, 可以检测到木

栓质的多酚类物质。用特定染料如小檗碱、甲苯胺蓝、

苏丹红或者荧光黄88对样品进行染色, 显微镜下可

以检测到木栓质的脂肪类和其它组分(Brundrett et 
al., 1988, 1991)。通过这些技术, 我们可以在植物的

周皮、块茎和根部观察到木栓质(图1)。 
木栓质片层超微结构可进一步通过透射电子显

微镜观察。Schmutz等(1996)通过抑制脂肪酸链的延

长, 发现木栓质浅色片层的厚度和脂肪酸的烷基链长

度存在相关性。Bernards (2002)研究表明, 木栓质深

色或者黑色条带和酚类物质的含量相关。酚类物质可

以通过自发荧光或者样品染色后在显微镜下进行观

察检测。但是, 这些检测不能区分木栓质酚类物质、

木质素或者细胞壁中的其它酚类成分。此外, 木栓质

形成早期或者少量时, 染色技术经常不够灵敏。例如, 
对湿地植物Gyceria maxima根的横截面进行自发荧

光检测, 结果发现酚类物质已经开始堆积, GC-MS分
析也证实了皮下层组织已形成较多的脂肪类化合物。

但是, 苏丹红7B或者荧光黄88染料并不能检测到木

栓质(Soukup et al., 2007)。与此类似, 在拟南芥种子

发育后期, 仅种子合点区域可以被苏丹红染色(Beis- 
son et al., 2007; Franke et al., 2009)。 

在细胞壁内, 木栓质的化学成分及其分布排列因

其生理功能或者组织的成熟阶段而异。Machado等
(2013)对栓皮栎(Quercus variabilis)次生根的木栓化

进行观察, 透射电镜下通过中性红染料染色, 先在

内皮层凯氏带内检测到木栓质堆积。苏丹红7B和荧光

黄88染料则可以在凯氏带不被着色的情况下特异性

染色片层木栓质。周皮细胞染色结果进一步证实了木

栓质片层可被苏丹红7B染色。与 外层形成层细胞相

比, 新形成的木栓质片层细胞具有特异的中性红信

号。 

2  木栓质的组成成分及其单体间的连接 

木栓质没有明确的化学定义, 一般被描述为“plant 
cell-wall biopolymer”(Graça, 2010)。目前, 对于木

栓化细胞壁的组成已有了初步了解, 但对于木栓化多

聚体的结构仍知之甚少, 其化学组成也仍需进一步鉴

定。同时, 其它细胞壁成分可能干扰检测的特异性, 
使木栓质的组织化学研究更加困难和复杂。 

2.1  木栓质的组成成分 

木栓质是一种以甘油为基础且化学成分复杂得多聚

物, 包括与细胞壁相关的多芳香类、脂肪类物质和部

分蜡质(Franke and Schreiber, 2007; Pollard et al., 
2008)。其脂肪类物质包括饱和或不饱和的长链与超

长链羟基二羧酸, 它们或者环氧化或者在链中部被二

醇基取代。另外, 也包括中链氧化脂肪酸和脂肪醇类

物质, 它们一般通过与阿魏酰辅酶A形成酯而与酚类

区域连接(Graça and Pereira, 1997; Kolattukudy, 
2001; Pollard et al., 2008)。木栓质中甘油被酯化为

ω-羟基甘油酯和α, ω-二羧酸甘油酯等(Graça and 
Santos, 2007)。组成木栓质的单体与角质单体类似, 
但是在木栓质中, 其脂肪酸链更长, α, ω-二羧酸所占

的比例更大。通过酯基转移反应, 将拟南芥木栓质解

聚, 检测到木栓质的单体包括链长为C16–C24的ω-
羟基脂肪酸、α, ω-二羧酸、未被氧化的长链脂肪酸

(>C18)、链长为C18–C22的脂肪醇和阿魏酸等酚类物

质(Franke et al., 2005; Molina et al., 2006)。 

2.2  木栓质单体间的相互连接 

为探究木栓质单体间的相互作用, 前人通过多糖水解

酶降解典型的木栓化组织或富含木栓质的细胞壁, 将
分离下来的低分子量化合物进行色谱和质谱鉴定。之

后, 将被鉴定的物质在原位进行重组。然而, 由于不

同化合物及其分子间连接的复杂性, 这种方式并不可

行(Thomas et al., 2007)。也有研究者尝试利用碱水

解和酯基转移作用清除脂肪类物质间的连接, 释放出

脂肪酸衍生物, 让其仅和酚酸相连, 以此探究木栓质

单体间的连接。但是, 这种适用于木质素的降解方法

并不适用于检测木栓质单体间的作用。多酚类物质中, 
醚的形成和C-C连接的可能性使其它类似处理也并未

取得成功(Graça and Pereira, 2000)。对马铃薯损伤

周皮进行13C固态核磁共振光谱分析(NMR), 试图揭

示木栓质多聚物中羧基功能的化学转变, 然而仅仅得

到了追踪信号, 并未得到详细的功能变换数据(Bern- 
ards et al., 1995; Yan and Stark, 2000)。 

虽然对木栓质的组成仍不明晰, 但是通过其超微

结构和已明确的单体物质, 可进行木栓质低聚物分 
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图1  木栓质在根不同发育阶段的堆积位点(改自Vishwanath et al., 2015) 

图中所示为典型双子叶植物(例如拟南芥)根的横切面。(A) 内胚层发育过程中细胞壁的初生生长阶段, 木栓质片层在其内表面有所

积累(黄色), 凯氏带(红色)在内皮层细胞间的结合点处积累(ML: 中间层; PW: 初生细胞壁; SL: 木栓质片层; PM: 细胞质膜; Cy: 细
胞质); (B) 次生生长阶段, 木栓质堆积于木栓组织/栓化细胞(周皮)中 
 
Figure 1  Sites of suberin deposition in different developmental stages of roots (modified from Vishwanath et al., 2015) 
The diagrams show the root cross-sections of typical dicot plants (e.g. Arabidopsis thaliana). (A) Primary growth stage of cell wall 
during endodermis development with suberin lamellae deposition in the inner face of endodermal cell walls (yellow) and deposi-
tion of Casparian bands (red) localized at endodermal cell-cell junctions (ML: Middle lamellae; PW: Primary cell wall; SL: Suberin 
lamellae; PM: Plasma membrane; Cy: Cytoplasm); (B) Secondary growth stage with suberin deposition in the phellem/cork cells 
(periderms)  

 
析。Graça和Santos (2007)应用Ca(OH)2-甲醇分解法

溶解了栓皮栎周皮大约10%的木栓质, 使用点喷射电

离串联质谱对这些物质的结构进行测定, 鉴定的结构

物包括ω-羟基脂肪酸-甘油二聚物、α, ω-二羧酸-甘油

二聚物、ω-羟基脂肪酸-阿魏酰酯以及连接2个α, ω-
二羧酸的甘油酯和ω-羟基脂肪酸-阿魏酰甘油酯, 成
功呈现了木栓质中甘油-酰基和阿魏酸的连接。在马

铃薯周皮中, 通过固态核磁共振方法也确定了这些组

分与它们之间的相互连接, 且长链脂肪类物质、多酚

类物质和细胞壁多糖彼此共价连接 (Stark et al., 
1994; Yan and Stark, 2000)。据Bernards (2002)研
究推测, 酚类物质先与初生细胞壁连接, 再与多聚脂

肪类物质连接。其中, 苯丙烷代谢途径(PPP)的中间

产物阿魏酸在建立和交联芳香类物质过程中可与脂

肪区域相连。结合以上鉴定到的低聚物单元, 以及它

们的功能和透射电镜下的片层结构, Graça和Santos 
(2007)得出了以两末端羧基分别连接甘油的长链α, 
ω-二羧酸为支柱骨架的木栓质大分子结构新模式: 
这些支柱骨架单元堆积后的分子大小与透射电镜观

察到的片层结构大小相符; 多芳香类物质含量与不透

明片层厚度相关, 覆盖了聚酯区域; 酯化成酰基单元

的阿魏酰连接聚酯和多芳香类。 
将马铃薯细胞色素P450单加氧酶(CYPs)基因

CYP86A33沉默, 其周皮木栓质中将缺失ω-羟基脂

肪酸和α, ω-二羧酸成分, 脂肪酸和脂肪醇类含量降

低了50%, 甘油含量也降低了60%, 导致大分子结构

紊乱(Graça and Pereira, 1997)。与此类似, 在cyp- 
86a1突变体中, ω-羟基脂肪酸和二羧酸含量明显减

少, 导致根部周皮木栓质片层结构被破坏(Molina et 
al., 2009)。以上结果表明, 木栓质组成成分或者含量

的变化将显著影响木栓质片层结构(Schmutz et al., 
1996; Lee et al., 2009)。Kolattukudy (1981)和Bern- 
ards (2002)也都证实了长链双官能团成分的含量显

著影响木栓质结构。然而, 对一些突变体木栓质成分

的研究结果与这一模式并不一致。例如, cyp86b2突
变体的种皮聚酯中, 单官能团脂肪类物质(羧酸类和

脂肪醇类)的数量超过了双官能团(ω-羟基脂肪酸和α, 
ω-二羧酸 )单体的含量 (Compagnon et al., 2009; 
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Molina et al., 2009)。以上结果表明拟南芥木栓质的

生物合成可以从羧酸类和脂肪醇类中产生聚酯, 并不

一定需要氧化过程。此外, 在酰基转移酶基因ASFT/ 
AtHHT和FHT突变体的木栓质中, 酯连接的阿魏酸含

量减少既未影响木栓质的不溶性, 也未影响透射电镜

下的片层结构 (Molina et al., 2009; Serra et al., 
2010)。虽然已经有较多的关于木栓质低聚物及其连

接方面的研究, 但是, 对于多聚芳香类及多聚脂肪类

物质聚合成大分子的结论性证据仍需进一步验证和

研究。 

3  木栓质合成的酶学研究 

目前已经确定的参与木栓质合成的酶包括细胞色素

P450单加氧酶、氧化还原酶、脂肪酸延长酶和过氧

化物酶。它们分别参与脂肪酸ω-羟基化、二酸形成、

脂肪酸延长和芳香类化合物聚合, 其活性可在多种植

物组织的聚酯形成过程中检测到(Agrawal and Kola- 
ttukudy, 1977; Razem and Bernards, 2003; Schrei- 
ber et al., 2005c)。 

在拟南芥突变体cyp86a1中, CYP活性降低, 导
致表皮中羟基脂肪酸及木栓质的总含量严重减少, 进
一步导致根对水分和溶质的渗透性增加。相反, 在
CYP过表达的突变体中, 其根的木栓质含量增加了2
倍, 提高了根中水的利用效率, 也有效控制了根对矿

物质的吸收和运输(Franke et al., 2012)。苯丙氨酸解

氨酶(PAL)是催化苯丙氨酸代谢途径第1步反应过程

中的酶, 也是该过程的限速酶(Kato et al., 2000), 在
马铃薯块茎损伤愈合过程中发挥重要作用(Kumar 
and Knowles, 2003; Kumar et al., 2007; Lulai et al., 
2008)。块茎应答损伤时, PAL转录水平增加, 催化苯

丙烷代谢产生肉桂酸和对-香豆酸单体, 终聚合成

木栓质多酚类物质(Bernards, 2002)。Kesanakurti等
(2012)培育了过表达过氧化物酶的转基因番茄(Lyc- 
opersicon esculentum)。Northern杂交实验表明, 在
应答损伤时, 转基因果实表皮中具有很高的过氧化物

酶活性, 而对照组番茄表皮中则未检测到此酶活性。

相应的荧光共聚焦显微观察结果显示, 在转基因果实

的损伤位点有大量的酚类物质积累, 果实对真菌等的

抗性也相应提高。因此推测酚类物质的积累与损伤木

栓质的形成有关, 但此推测尚待进一步验证。此外, 

也有损伤实验表明, 损伤诱导的超氧游离基可能参与

受过氧化物酶调控的酚类单体的氧化聚集过程(Kum- 
ar and Knowles, 2003; Razem and Bernards, 
2003)。然而, 由于木栓质分布的组织特异性, 以及多

酶复合体和膜关联酶的定位问题, 木栓质通路中的主

要反应及参与酶尚未得到明确阐释。 

4  木栓质合成的基因组学研究 

木栓化不仅受空间限制, 也受到环境和自身发育的调

控。因此, 木栓质的生物合成与堆积在细胞和组织水

平上受到严格调控。拟南芥木栓质的化学特性研究已

经深入到基因层面, 如具有脂肪酸延长作用的β-酮酯

酰-CoA合成酶基因(KCS)和脂肪酸羟基化作用的细

胞色素P450加氧酶基因(CYP)已被鉴定(Franke et 
al., 2012)。 

之前使用的木栓质模式材料(栓皮栎和马铃薯), 
由于生长周期较长、基因突变和种间基因组差异, 分
子方法在木栓质的合成研究中受到严重限制。然而, 
当在短寿命周期植物中发现木栓质的分布和检测到

其相关化学特性后, 具有基因资源优势的拟南芥在木

栓质的合成研究中被充分利用(Franke et al., 2005)。
作为模式植物, 拟南芥可以产生公共的基因转录组位

点, 并具有木栓质组织特异性, 大大促进了可能涉及

多类膜家族蛋白参与的木栓质生物合成的基因筛选

(Birnbaum et al., 2003; Brady et al., 2007; Kilian et 
al., 2007)。Birnbaum等(2003)提出了一种基于基因

转录丰度的研究方法, 即基于木栓质组织的基因转录

丰度, 参照主要代谢过程如脂肪酸氧化、延长和结合

作用等, 列出候选基因清单, 在候选基因的数字表达

谱中, 对参与木栓质形成的基因进行鉴定。例如, 将
报告基因与基因启动子融合, 探究拟南芥木栓质合成

的调控基因。在根内皮中, 甘油-3-磷酸酰基转移酶基

因(GPAT5、CYP86A1、CYP86B1、阿魏酰转移酶

基因 (ASFT/AtHHT)、脂肪酰还原酶基因 (FAR1、 
FAR4和FAR5)、KCS20和DAISY/KCS2)优先表达。

在根周皮和种皮中, 可以检测到GPAT5和ASFT的启

动子活性。在种脐区域, 可以检测到GPAT5、DAISY/ 
KCS2、ASFT、FAR1和FAR4的启动子活性。在损伤

后的组织中, 可检测到DAISY/KCS2、FAR1、FAR4
和FAR5的启动子活性(Beisson et al., 2007; Höfer et 
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al., 2008; Pollard et al., 2008; Compagnon et al., 
2009; Lee et al., 2009; Domergue et al., 2010)。这

些研究证明, 木栓质的生物合成同时受到多种基因的

协同调控。 

4.1  CYP86亚家族 

细胞色素P450单加氧酶(P450s)催化脂肪酸ω-羟基

化, 该反应是形成木栓质单体必不可少的步骤(Pinot 
and Beisson, 2011)。P450s在拟南芥中为1个由272
个基因编码的蛋白质家族(Schuler et al., 2006)。
Kandel等(2006)对拟南芥根的基因表达数据进行筛

选, 在表达丰度排名前50的P450s基因中, 鉴定出属

于CYP86亚家族的成员, 已经证实此亚家族可以催

化脂肪酸ω-羟基化。复合体CYP86A1是植物中首个

被鉴定出的C16和C18脂肪酸ω-羟基化酶(Benven- 
iste et al., 1998), 其相应的horst突变体研究进一步

揭示了CYP86A1参与的生化过程。融合报告基因实

验结果显示, CYP86A1特异性地在拟南芥根(尤其在

根的内皮层)中表达(Höfer et al., 2008)。与复合体

CYP86A1的催化功能一致, 在cyp86a1/horst突变体

的木栓质中, 羟基化C16和C18脂肪酸含量显著降低, 
导致木栓质含量降低60% (Li et al., 2007; Höfer et 
al., 2008)。与拟南芥cyp86a1突变体表型类似, 在马

铃薯块茎中, 对CYP86A33基因进行RNA干扰导致

C16与C18 ω-羟基酸和α, ω-二羧酸(DCAs)含量下降

约70%–90% (Serra et al., 2009b)。 
在拟南芥根的内皮层中, CYP86B1的表达也具

有单体特异性, 即在ralph突变体中, CYP86B1的缺

失对木栓质成分产生显著影响(Compagnon et al., 
2009)。在此突变体的根和种皮的木栓质中, 超长链

ω-羟基酸和α, ω-二羧酸, 尤其链长为C22和C24的羧

酸几乎完全缺失(Compagnon et al., 2009; Molina et 
al., 2009)。在拟南芥RNAi株系中, CYP86B1表达水

平的局部降低也导致这些特殊长链羧酸含量减少, 这
再次证明了CYP86B1是生成木栓质ω-羟化脂肪酸

(链长≥C22)所必需的酶。虽然该酶的具体功能仍未确

定, 但这些研究均表明CYP86B1编码一种超长链脂

肪酸ω-羟基化酶。此外, 有研究表明超长链氧化脂肪

酸的损耗可以通过增加未被氧化的C22和C24脂肪

酸来补充。即在cyp86b1/ralph突变体的木栓质多聚

酯中, 双官能团脂肪酸可以被单官能团脂肪酸所代

替。然而, Molina等(2009)认为, 单官能团的单体很

大一部分并不延伸或者交联其它脂肪族多聚物, 因
此单官能团脂肪酸会使酯多聚物链终止。所以, 还未

被鉴定的木栓质成分对准确描述木栓质的结构非常

重要。 

4.2  GPAT5基因 

与CYP基因相似, GPAT5是木栓化过程中首批被鉴

定的基因之一, 主要在根的内皮层组织中表达(Beis- 
son et al., 2007)。对突变体gpat5的研究表明, 其编

码的甘油-3-磷酸酰基转移酶(GPAT5)参与根和种皮

木栓质中C22与C24超长链酰基单体的形成。在gpat5
突变体根中, C22/C24单酰基甘油和超长链烷羟基肉

桂酸酯的含量减少, 说明GPAT5在脂类聚合物的生

物合成中发挥关键作用。与贮存型脂肪生物合成中

GPATs的sn-1酰基化作用不同 , 在木栓化过程中 , 
GPAT5催化甘油的sn-2酰基化(Yang et al., 2010)。
与相关蛋白质的作用特性相比较, 仅在木栓质合成中

发现了GPATs的sn-2酰基化作用。动物、微生物和藻

类也缺失具有sn-2酰基化作用的GPATs, 这可能与

陆地植物的进化过程相关(Yang et al., 2010)。 

4.3  KCS基因 

角质和木栓质在脂肪聚酯的化学成分上有所不同, 角
质以C16和C18脂肪聚酯为主, 而木栓质含有超长链

脂肪单体及其聚酯(Franke et al., 2005; Pollard et 
al., 2008)。因此, 木栓质合成的另一分子目标是脂肪

酸延长酶FAE。KCS基因编码的β-酮酯CoA合成酶

(KCS)是FAE复合体的组成部分, 是脂肪酸延长过程

中的关键酶(Joubès et al., 2008)。然而, 由于多数酶

在功能和表达模式上存在广泛的冗余 , 减慢了对

KCS候选基因的鉴定。在拟南芥根中已发现至少7个
高表达的KCS基因, 但是仅有3个参与长链C24木栓

质单体的C骨架延长(Joubès et al., 2008)。此外, 作
为拟南芥根木栓质中的主要超长链单体C22, 至多有

5个拟南芥KCS基因参与C22的延长(Trenkamp et 
al., 2004; Blacklock and Jaworski, 2006; Paul et al., 
2006)。对KCS突变体的木栓质研究也暗示, KCS可能

参与其它需要超长链脂肪酸的过程(如膜脂形成), 进
而影响木栓质单体生物合成的脂肪酸含量(Franke et 
al., 2009; Lee et al., 2009)。同时, 这些酶或者基因
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的功能冗余现象减慢了相关候选基因的鉴定过程。 
在拟南芥基因(KCS2)敲除突变体(daisy)的根木

栓质中, C22和C24超长链单体含量显著减少, KCS2
的表达位置与模式也与木栓质的堆积和功能相一致

(Lee et al., 2009; Franke et al., 2009)。然而, 在
DAISY/KCS2突变体的其它组织中, C22和C24或者

中间链长的脂肪酸仍出现在其它脂类结构(鞘脂类和

蜡质)中, 表明促进木栓化可能并不是KCS2的唯一功

能。双突变分析进一步证实了KCS2与KCS20在木  
栓质和蜡质生物合成中具有双重作用 (Lee et al., 
2009)。 

StKCS6在木栓化的马铃薯块茎周皮中高表达

(Serra et al., 2009a)。若下调StKCS6的表达丰度, 链
长为C28和更长链脂肪酸的含量下降50%–95%, 而
链长C26和更短链的化合物却发生堆积, 进一步证明

StKCS6对脂肪酸链的延长有特定作用(Serra et al., 
2009a)。据此推测, StKCS6参与了木栓质前体脂肪酸

链的延长。 

4.4  FAR基因 

饱和长链(C18、C20和C22)醇类物质是木栓质的普遍

成分(Franke et al., 2005)。对荷荷巴(Simmondsia 
chinensis)种子木栓质合成相关酶的研究表明, 以超

长链脂肪酸为底物生成醇类的反应过程由脂肪酰还

原酶(FAR)催化完成(Kolattukudy, 1971; Vioque and 
Kolattukudy, 1997; Metz et al., 2000)。通过对酵母

中超长链(C24和C26)醇类物质的产生过程进行研究, 
确定了FAR的活性(Rowland and Domergue, 2012)。
脂肪酰还原酶(FARs)催化活化的脂肪酸还原为醇类

物质。对FAR编码基因的研究显示, 拟南芥基因组中

包括8个FAR基因序列, 分别编码FAR1–8, 其中1个
序列被鉴定为CER4 (Rowland et al., 2006)。在CER4
突变体木栓质中, 链长C24–C28的主要醇类几乎完

全缺失, 但是仍有部分C30醇类, 说明其它FAR或者

相关的功能酶可能对C30醇的形成发挥作用(Rowl- 
and and Domergue, 2012)。在研究FAR基因家族的

表达模式时, 发现FAR1、FAR4和FAR5在拟南芥根

内皮和其它含有木栓质的组织中出现, 相应的三突变

体导致C18、C20和C22链长的木栓质醇类物质含量

减少(Domergue et al., 2010), 表明FAR参与了根和

种皮中木栓质长链(≥C18)醇类的合成。 

4.5  LACS基因 

脂肪酸合成以后 , 一般会被长链酰基 -CoA合成酶

(LACSs)转化成酰基-CoA酯。 近的研究表明, 至少

3个长链酰基-CoA合成异构酶参与拟南芥蜡质的合

成, 它们催化游离脂肪酸活化为脂肪酰CoA硫酯(Lü 
et al., 2009; Weng and Chapple, 2010; Jessen et 
al., 2011)。进一步研究显示, 拟南芥中包括9个属于酰

基活化酶超家族的LACSs, 它们也参与脂肪酸的运输

过程(Shockey and Fulda, 2003)。LACS1–3是芽殖酵

母(Saccharomyces cerevisiae)中脂类运输所必需的

酶(Pulsifer et al., 2012)。LACS1和2也参与了角质单

体的合成, 激活脂肪酸生成酰基-CoA酯(Schnurr and 
Shockey, 2004)。LACS的活性位点是在叶绿体被膜

的内表面还是外表面仍不清楚。 
在 lacs1突变体中 , 茎中的蜡质总含量减少了

40%, 游离的超长链脂肪酸在蜡质中堆积, 所有烷烃

形成路径中的化合物含量均降低。在lacs2/lacs3双突

变体中, 茎中蜡质含量减少了5% (Lü et al., 2009)。
关于 lacs1和 lacs4双敲除突变体的研究 , 证明了

LACS1和LACS4都是含油花粉外被皮中脂类形成所

必需的酶(Jessen et al., 2011)。然而, 对lacs9突变体

的研究显示LACS9对脂类的合成没有影响, 表明这

个蛋白质家族的功能可能具有冗余性(Schnurr et al., 
2002)。 

目前, 还没有关于LACS基因参与木栓质合成的

相关报道。但是LACS2基因功能缺失突变体的分析显

示, LACS2对木栓质的形成具有一定作用(Li-Beisson 
et al., 2013)。LACS也可能在脂肪酸酯化前发挥修饰

脂肪酸的作用(如ω-羟基化或羧基化)。 

4.6  基因的共表达分析 

在CYP86A1基因突变和CYP86A33基因沉默的植物

中, 超长链ω-羟基酸和α, ω-二羧酸(>C20)并没有减

少(Li et al., 2007; Höfer et al., 2008; Serra et al., 
2009b), 表明有其它P450s参与木栓质单体合成。敲

除或者沉默GPAT5和KCS2基因仅导致单体的部分

损失, 影响部分脂肪酸链的延长, 说明还有1种或多

种其它的GPATs和KCS参与此过程(Beisson et al., 
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2007; Serra et al., 2009a)。转录水平研究证明, 渗透

胁迫与盐胁迫可诱导KCS2和KCS20共同表达(Lee 
et al., 2009; Franke et al., 2009)。 

通过将木栓质组织特异的转录数据与数据库候

选基因序列进行比对, 已成功找到脂肪木栓质阿魏酰

转移酶(ASFT)基因(Wei et al., 2006; Aoki et al., 
2007; Obayashi et al., 2007)。ASFT和马铃薯脂肪ω-
羟基酸/脂肪醇羟基肉桂酰转移酶(FHT)属于酰基转

移酶BAHD家族。BAHD蛋白以羟基肉桂酰-CoA酯作

为酰基供体, 催化脂肪的阿魏酰化(D’Auria, 2006)。
拟南芥 CYP86A1 和 GPAT5 的共表达分析表明 , 
BAHD家族基因ASFT也被显著共调控。因此, ASFT
可作为木栓质酰基转移酶的候选基因(Molina et al., 
2009)。异源表达的ASFT蛋白特性描述进一步确定了

ASFT催化酰基从阿魏酰-CoA转移到ω-羟基脂肪酸

和脂肪醇上(Gou et al., 2009)。FHT的活性也已经通

过马铃薯切片实验得到证实, FHT-RNAi沉默的马铃

薯周皮中, 酯连接的阿魏酸含量明显降低, 再次证明

了FHT在马铃薯木栓化中发挥重要作用(Lotfy et al., 
1994; Serra et al., 2010)。此外, Soler等(2007, 2008)
在栓皮栎中发现了另1种与ASFT高度相似的BAHD
家族基因, 其在木栓组织和栓皮生长过程中高度上调

表达, 但其基因功能还需要进一步确定。 
木栓质生物合成还涉及脂肪醇类物质的合成、环

氧化作用、单体输出到质外体和多聚物的聚合装配等

过程, 而这些过程亦受多种酶调控, 也可能有更大的

未知代谢网络参与调控木栓质的合成(Franke and 
Schreiber, 2007; Li-Beisson et al., 2013)。 

4.7  木栓质合成的调控因子 

根据木栓质的发生和基因表达的空间分布关系, 推测

木栓质合成的可能调控因子位于WRKY-、NAC-和
MYB-特异转录因子区域。转录组数据显示, 这些转录

因子家族成员在木栓化组织中优先表达(Kilian et al., 
2007), 它们是与木栓质基因共表达的调控蛋白

(Obayashi et al., 2009)。这些调控因子在栓皮栎木栓

组织中上调表达, 参与木栓化的相关过程(Soler et 
al., 2007)。MYBs参与苯丙烷类物质的生物合成

(Tamagnone et al., 1998; Bomal et al., 2008; Zhou 
et al., 2009)以及脂肪酸链的延长(Raffaele et al., 
2008)。NAC家族成员和乙烯响应(AP2/ERF)转录因

子(AtERF38)参与次生细胞壁修饰(Mitsuda et al., 
2005; Zhong et al., 2006, 2010; Lasserre et al., 
2008)。然而, 这些转录因子参与木栓化过程的直接

证据还不充分, 尚需深入研究。 

5  木栓质前体物质的输出和装配 

多种木栓质前体物质, 无论它们是以单体还是部分形

成低聚物的形式, 都需要从内质网输出并穿过细胞质

膜, 然后聚集形成木栓质。虽然木栓质中多种脂肪类

物质的合成已经研究得比较透彻, 但是它们的运输和

聚合机制仍不清楚。 
木栓质直接前体物质的分子属性、分泌和装配过

程对木栓质的形成非常重要。 近, DeBolt等(2009)
发现, 拟南芥UDP-葡萄糖-甾醇糖基转移酶基因的突

变体(ugt80B1)种脐区缺乏自发荧光。糖基转移酶催

化植物次生代谢产物的合成, 是植物次生代谢过程中

的重要部分。UDP-葡萄糖-甾醇糖基转移酶催化UDP
葡萄糖的糖基转移到甾醇, 形成甾醇苷类物质。化学

分析揭示了UDP-葡萄糖-甾醇糖基转移酶在木栓化过

程中的作用。在ugtB1和ugtA2双突变的种子中, 除了

C24 α, ω-二羧酸, 大部分聚酯单体含量显著降低。通

过透射电镜观察, 发现ugtA2/ugtB1外种皮缺失高电

子密度层, 而细胞质内却出现高电子密度体, 说明脂

肪聚酯前体物质在细胞质内积累。由此推测, 甾醇苷

类和丰富的等离子膜组分对于脂类聚酯前体输出或

者运输到质外体是必需的。 
酰基单体、酰基甘油、阿魏酰偶联物或者其它预

形成的二聚物或低聚物如何被引导并输出到质外体, 
仍需进一步探究。这些物质是通过高尔基体的囊泡还

是直接通过质膜泵或者借助ATP结合盒(ABC)转运蛋

白被运输仍然未知(Li-Beisson et al., 2013)。质膜上

属于ABC转运蛋白超家族的G亚家族蛋白, 有助于表

皮中孢粉素前体的输出(Pighin et al., 2004; Choi et 
al., 2011), 所以推测其可能也参与了木栓质的运输。

例如, 在栓皮栎木栓质组织中, 编码G亚家族WBC型

转运蛋白的基因, 其表达水平显著上调(Soler et al., 
2007); 在马铃薯块茎的周皮内, 也发现ABCG1是木

栓质形成所必需的蛋白(Landgraf et al., 2014)。 近

的研究显示, ABCG2、ABCG6和ABCG20参与拟南芥

根内皮和种皮中木栓质片层的形成, 其相应的三突变
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体abcg2/abcg6/abcg20根部和种皮的木栓质结构、组

成及性能均发生了变化(Yadav et al., 2014)。此外, 
参与角质聚酯形成的ABC转运蛋白ABCG11 (Pani- 
kashvili et al., 2007; Bird, 2008), 也直接或间接影响

根木栓质含量(Panikashvili et al., 2010)。ABC转运蛋

白的详细生化特性研究可为聚酯前体的鉴定提供线

索。但是, 木栓质在形成过程中其成分是不断变化的。

在拟南芥根木栓质形成过程中, 由于前体物质的结构

和大小不断变化, 膜转运蛋白的功能会受到限制。与

此形成对比, 胞外运输机制或者其它膜融合过程能够

使细胞内结构多样的低聚物和已经结合到细胞壁上

的糖类大量输出。因此, 木栓质前体物质的输出可能

涉及多种运输机制的协同作用。 
木栓质具有规律的片层结构, 说明聚合物装配是

1个受调控的过程, 但是在自由聚合过程中, 是受到

空间位阻还是蛋白调控或者其它因素的调控仍不得

而知。近年来, 通过对番茄第一角质合酶(CD1)的鉴

定, 已经可以较好地阐释表面脂类聚合物的堆积机理

(Girard et al., 2012; Yeats et al., 2012)。与此类似, 
对于木栓质聚酯框架, 根据推断出的酯形成酶, 通过

一种可以聚合脂肪的模型底物和脂肪酶, 已经在体外

演示了聚酯形成过程 (Olson and Sheares, 2006; 
Olsson et al., 2007)。一些其它候选蛋白质在酯类聚

合物形成中也可能发挥重要作用, 如GDSL-motif羧
酸酯酶和BDG (BODYGUARD)家族的类脂酶蛋白

(Suh et al., 2005; Kurdyukov et al., 2006)。 
综合以上关于木栓质合成的酶学、基因组学及其

前体物质输出方面的研究, 我们将木栓质的合成及其

运输过程归纳为图2。 

6  脱落酸对木栓质合成的影响 

20世纪90年代, 研究者普遍采用显微观察技术研究

木栓化组织的结构及其复杂成分(Schreiber et al., 
1999)。之后, 结合GC-MS等技术, 不同物种、不同

组织和不同环境下的特异木栓质可以被定量和定性

描述(Zimmermann et al., 2000; Schreiber et al., 
2005b)。随着分析技术的成熟, 影响木栓质形成和堆

积的因素逐渐清晰, 包括各种环境胁迫、机械损伤和

激素处理。在环境胁迫如盐胁迫(Krishnamurthy et al., 
2009)或缺氧(Kotula et al., 2009)条件下, 水稻(Oryza 
sativa)根外皮层的凯氏带和片层木栓质的堆积量显著

增加。目前, 激素对木栓质形成和堆积的影响, 尤其是

脱落酸(ABA)的作用, 逐渐成为研究热点。 
马铃薯块茎在采收、处理和种切过程中会发生损

伤, 伤口的快速愈合对于避免病原菌侵染等非常重

要。Lulai和Suttle (2004)证明, 虽然乙烯参与了块茎

的损伤反应, 但是乙烯并不直接影响损伤诱导木栓质

的合成。ABA调控植物对干旱和盐胁迫的应答(Himm- 
elbach et al., 2003), 且ABA与水通道蛋白基因的表

达相关, 因此推测其具有防止细胞干燥等保护块茎的

作用(Efetova et al., 2007)。 
Lulai等(2008)测定了ABA在损伤诱导的木栓化

调控和块茎水分损失中的作用。液质联用色谱分析显

示, 整个块茎中ABA总含量基本不变, 但是在损伤周

皮附近含量较高, 在中心部位 低。块茎损伤诱导了

ABA分布发生变化。损伤后, 在愈合组织块中ABA含
量先降低, 24小时达到 低, 损伤后第3–7天ABA含
量逐渐增加。这表明内源ABA参与损伤诱导木栓化的

形成, 避免由于脱水而致细胞死亡。 
Kumar等(2010)研究表明, 马铃薯块茎的损伤愈

合能力受年龄和ABA调控。马铃薯块茎损伤诱导木栓

化近封闭层和损伤周皮形成, 可抗干燥和微生物的侵

染。在损伤应答过程中, ABA和苯丙氨酸解氨酶的含

量及活性均增加, 是木栓化近封闭层和损伤周皮形成

的关键过程。随着块茎年龄的增加, 损伤愈合能力下

降。未损伤的且年龄较高的块茎中, ABA含量比贮藏

期短的新块茎低86%。在伤后24小时之内, 新块茎的

PAL转录活性提高, 但在较老块茎中则延后5天。对老

块茎进行ABA处理, 可提高其PAL活性, 强化损伤处

对水分蒸发的阻碍能力。在贮藏时间较长的老块茎中, 
损伤诱导的木栓质酚类和脂肪类物质含量均较低。而

ABA处理可以通过增加木栓质酚类物质(SPP)的积

累, 部分恢复老块茎的愈合能力。 
ABA也调控番茄果实茎疤组织中木栓质的形成

(Leide et al., 2012)。新采收的樱桃番茄果实在茎疤

处存在损伤, 3天内迅速愈合。对新合成的茎疤组织进

行化学成分分析, 发现芳香类和脂肪类物质在此处聚

合, 形成木栓质聚酯。茎疤区域的ABA含量分析结果

显示, 在损伤愈合期间, 茎疤组织中ABA的含量明显

增加。然而, ABA缺陷突变体中茎疤损伤处的木栓化

过程被推迟或者木栓质含量较低。Tao等(2016)也证

明了外源ABA参与以木栓质为基础的番茄损伤愈合 
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图2  木栓质合成及其运输至细胞壁的路径概述 

脂肪酸合成发生在细胞质内, 之后被脂肪酸-CoA连接酶(FACL)和长链酰基-CoA合成酶(LACSs)活化, 生成脂肪酰CoA类物质, 然
后被一系列木栓质合成酶修饰。脂肪酸延长酶(FAE)复合体调控脂肪酰延长, 产生超长链脂肪酸(VLCFAs); 脂肪酰还原酶(FARs)还
原酰基, 生成脂肪醇类和α, ω-二醇; 细胞色素P450酶类(CYPs)氧化脂肪酰, 生成ω-羟基脂肪酸(ω-OHs)和α, ω-二羧酸(DCAs); 
ω-OHs可被细胞色素P450s进一步氧化成DCAs; ω-OHs和DCAs被甘油-3-磷酸酰基转移酶(GPATs)酯化成sn-2单酰基甘油酯。ATP-
结合盒(ABC)转运蛋白参与木栓质单体穿过质膜的运输。多酯合酶(PS)可能用其它木栓质单体延伸sn-2单酰基甘油, 使所有成分聚

集, 产生高分子质量聚酯。在苯丙氨酸解氨酶(PAL)等酶作用下, 苯丙烷代谢途径生成香豆酸、咖啡酸和阿魏酸, 它们在酰基连接酶

等作用下, 再生成阿魏酰-CoA。阿魏酰-CoA在脂肪木栓质阿魏酰转移酶(ASFT)作用下, 与脂肪醇、α, ω-二醇和单酰基甘油酯连接, 
再生成相应的酯类物质。 
 
Figure 2  Overview of the suberin biosynthetic pathway with subsequent transport to the cell wall 
Fatty acids are synthesed in the cytoplasm, activated into fatty acyl-CoAs by fatty acid-CoA ligase (FACL) and long chain 
acyl-CoA synthetases (LACSs), and then modified by series suberin biosynthetic enzymes. Fatty acyl elongation is controlled via 
the fatty acid elongation (FAE) complex producing very long chain fatty acids (VLCFAs); acyl reduction by fatty acyl reductases 
(FARs) producing fatty alcohol and α, ω-diols; fatty acyl oxidation by cytochrome P450 enzymes (CYPs) producing ω-hydroxy 
fatty acids (ω-OHs) and α, ω-dicarboxylic acids (DCAs); ω-OHs could be also further oxidized to DCAs by P450s; and esterifica-
tion of ω-OHs and DCAs by glycerol 3-phosphate acyltransferases (GPATs) producing sn-2 monoacylglycerols. ATP-binding- 
cassette (ABC) transporters are involved in transport of suberin monomers across the plasma membrane. Polyester synthase(s) 
(PS) may extend sn-2 monoacylglycerols with other suberin monomers to eventually gather into high molecular weight polyes-
ters. With the catalytic action of phenylalnine ammonialyase (PAL) and other related enzymes, phenylalanine metabolic path-
ways provide coumaric, caffeic, and ferulic acids, which then are transformed to feruloyl-CoA by acyltransferase. Moreover, 
feruloyl-CoA is linked with fatty alcohols, α, ω-diols and monoacylglycerols through aliphatic suberin feruloyl transferase (ASFT), 
to finally produce esters. 
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过程。 

7  木栓质的功能 

木栓质坚固的结构及其疏水多聚物的化学特性在植

物体内具有重要的生理作用。木栓质建立了组织屏障, 
可以防止水分以及离子流失, 也可抵抗病原物的侵染

(Machado et al., 2013)。通过对环境胁迫下的植物组

织化学特性进行研究, 已证明环境胁迫可以增强木栓

化水平(Enstone et al., 2003)。马铃薯块茎的损伤愈

合也是通过形成木栓化的封闭层和损伤周皮发展而

成。木栓化的细胞和相关疏水物质共同防卫其邻近的

组织免受真菌以及微生物病原的侵染 (Lulai and 
Corsini, 1998; Matsuda et al., 2003; Schreiber et 
al., 2005b)。 

7.1  离子屏障作用 

有研究表明, 细胞壁并不是一种完美的离子屏障(Lux 
et al., 2004; Armstrong and Armstrong, 2005; 
Ranathunge et al., 2005)。大部分研究表明, 木栓质

具有较强的离子不透性(Barrowclough et al., 2000)。
在拟南芥根中, 木栓质与Ca2+通量间的密切关系已得

到证实(White, 2001)。由于木栓质的阻碍作用, 导致

根对Ca2+的运输能力下降, 不恰当的木栓质障碍也导

致离子沿非原生质体侧流, 使茎中Ca2+含量降低。拟

南芥突变体(esb1)的茎中Ca2+含量与根中木栓质含

量呈负相关, 其根中木栓质含量是对照组的2倍, 相
应的茎中Ca2+含量则降低了50% (Baxter et al., 
2009), 这进一步验证了以上结论。芦苇(Phragmites 
australis)和鸢尾(Iris tectorum)木栓化的根外皮阻止

了非原生质体内Fe2+的流动(Soukup et al., 2002; 
Meyer et al., 2009)。在玉米(Zea mays)根中, 皮层组

织的木栓化降低了Rb+的透性(Clarkson et al., 1987)。
耐盐水稻品种(Pokkali)的根木栓化程度很高, Na+外流

量很低。然而, 盐敏感品种(IR20)的根木栓化程度很

低, 对应的Na+吸收量很高, 说明木栓化组织阻碍离子

流入根部(Krishnamurthy et al., 2009)。Krishnamurthy
等(2011)再次证明, 水稻根的木栓质含量与流进茎中

的Na+积累量呈负相关。在蓖麻(Ricinus communis) 
(Schreiber et al., 2005a)和拟南芥 (Franke et al., 
2009)根中, 也进一步验证了木栓质阻隔离子的作用。 

根中木栓质对离子和溶质的相对阻碍强度不仅

依赖木栓质结构, 还与植物种类和根解剖结构、离子

或溶质的类型以及多聚物的排列方式等因素有关。 

7.2  阻隔气体 

湿地植物的外皮层或周皮组织, 普遍存在木栓质和木

质素等非原生质体生化聚合物, 它们形成了一种渗氧

(ROL)屏障, 阻碍氧气扩散到根际土壤中。同时, 这些

木栓质屏障也阻碍了土壤和微生物释放的有毒气体

渗透到根中(Visser et al., 2000; De Simone et al., 
2003; Soukup et al., 2007; Garthwaite et al., 2008)。 

7.3  阻隔病原菌 

细胞壁是植物抵抗病原体的第一层防线。木栓化细胞

壁比碳水化合物组成的非修饰的细胞壁更有助于抵

抗生物胁迫。芳香类物质区的化学本质确保了木栓质

抗微生物的特性, 尤其酚类物质是主要的抗病原菌物

质。Lulai和Corsini (1998)提出, 在马铃薯块茎损伤周

皮中, 木栓质不同组分区域呈现出抗菌功能的差异

性。例如, 芳香类物质与抗细菌性有关, 然而脂肪类

物质与抗真菌性有关。抗性品种损伤部位的酚类物质

含量也显著高于易感病品种。 

7.4  调节透水性 

根压探头技术和压力势等的测定技术已经广泛应用

于推断切根和整根系统对水及溶质的渗透性, 根对水

以及溶质的透性随着皮层木栓质的堆积而变化

(Ranathunge and Schreiber, 2011)。然而, 也有研究

表明, 具有完整木栓质片层的成熟水稻根区的导水率

与没有片层或部分片层的根尖区域的导水率并无显

著差异(Ranathunge et al., 2005)。因此, 木栓质片层

可能并不显著影响细胞壁的透水性。这种现象的可能

原因有: 细胞膜中的水通道蛋白可以显著改变膜的渗

透性(Tyerman et al., 1999); 片层中的穿孔可以作为

水自由进出细胞的位点(Waduwara et al., 2008); 非
原生质体屏障中木栓质的堆积和多聚物的排列顺序

均会对其透性产生影响(Schreiber et al., 2005a)。 

8  展望 

近年来, 关于木栓质生物合成的研究已经取得了很大
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进展, 木栓质合成路径及其单体运输至细胞壁的过程

也有报道。然而, 对这种非原生质体聚合物的形成机

理、组分间的连接、大分子结构和屏障性质的了解还

很少, 木栓质合成的关键过程仍然很模糊。细胞壁内

木栓质的聚合机制、木栓质单体或低聚物的运输以及

在细胞质膜外聚集并附属在细胞壁上、木栓质生物合

成的调控等科学问题仍需要大量的研究才能得到明

确的解释。 
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  Research Progress on Constituents, Histochemical Characteristics 
and Biosynthesis of Suberin 

Xueyuan Han, Linchun Mao* 
Zhejiang Key Laboratory of Agro-Food Processing, Key Laboratory of Postharvest Handling Agro-Products for Ministry of 

Agriculture, Department of Food Science and Nutrition, Zhejiang University, Hangzhou 310058, China 

Abstract  Located between the cell wall and plasma membrane as a secondary metabolite, suberin typically distributes 
in rhizodermis and the boundary tissue of stems. Based on glycerol, suberin is a heteropolymer composed of polya- 
liphatics and polyaromatics, and it could slow the outflow of water and nutrient substance, limit pathogen invasion and 
prevent toxic gas from diffusing to plants. Recently, with people’s focus on the storage and processing of fruits and 
vegetables, as well plant resistance, the research in suberin is increasing, especially in the aspects of metabolic enzymes 
and corresponding genes and the metabolite’s function. In this paper, we elaborate the research progress in suberin his-
tochemistry, the biosynthesis pathway as well related enzymes and genes. We introduce recent advances in the transport 
of suberin components intracellularly and to the cell wall, polymer assembly, and the regulation of suberin deposition and 
present the research development of suberin physiological function. This research is expected to provide significant in-
formation for further research and application of suberin. 

Key words  suberin, histochemical characteristics, biosynthesis, gene regulation, abscisic acid 
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