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摘要  木聚糖是广泛存在于各类植物细胞壁中的半纤维素, 对植物生长发育至关重要。许多研究表明, 细胞壁中木聚糖的

含量和结构对生物质的加工特性有显著影响。因此, 理解木聚糖的生物合成机制有助于利用基因工程手段对细胞壁进行改

良。近10年来, 在模式植物拟南芥(Arabidopsis thaliana)以及重要粮食和经济作物中鉴定出许多参与木聚糖生物合成的基

因。该文综述了相关研究进展, 并探讨了木聚糖生物合成基因在生物质能及相关领域的潜在应用价值。 
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作为地球上最丰富的生物质贮存库, 植物细胞壁

具有支撑和保护的功能, 决定细胞的形态和机械特

征, 同时感受细胞外信号, 对植物生长发育至关重

要。数千年来, 细胞壁为人类食物、服装、建筑、动

物饲料以及能源等提供原料。植物的细胞壁可分为初

生壁和次生壁2类。所有植物细胞都具有初生壁, 初

生壁是细胞分裂后期细胞板形成后沉积的细胞壁, 主

要由纤维素、半纤维素和果胶组成, 具有一定的延展

性。次生壁只存在于某些特化的细胞中, 如具有输水

功能的木质部导管分子。次生壁沉积于初生壁和质膜

之间, 比初生壁厚, 主要由纤维素、半纤维素和木质

素组成(Kumar et al., 2016)。 

木聚糖是细胞壁中主要的半纤维素, 可以通过氢

键与纤维素结合, 通过氢键和共价键与木质素和果胶

结合, 参与细胞壁的形成, 决定细胞壁的物理性质

(Tan et al., 2013; Broxterman and Schols, 2018; 

Kang et al., 2019; Terrett and Dupree, 2019; Gao et 

al., 2020a)。木聚糖与人类的日常生活息息相关。例

如, 黑麦(Secale cereale)和小麦(Triticum aestivum)

中的阿拉伯木聚糖影响面包的加工工艺、品质和营养

价值等(宋晓庆和董海洲, 2004); 玉米纤维麸皮阿拉

伯木聚糖可作为食品添加剂、加厚剂、稳定剂、成膜

剂及乳化剂(刘妍等, 2015)。作为被子植物次生壁中

含量仅次于纤维素的多糖, 木聚糖对植物的生长发育

至关重要。许多研究表明, 严重缺乏木聚糖的拟南芥

(Arabidopsis thaliana)突变体生长受阻, 细胞壁中木

糖含量降低 , 表现不规则木质部 (irregular xylem, 

IRX)的表型, 而且植株异常矮小, 其原因可能是木聚

糖的减少影响植物次生壁中纤维素微纤维的正确捆

绑和排列(Brown et al., 2007; Crowe et al., 2021)。

在生物能源领域, 木聚糖与纤维素微纤丝的交联互作

可降低纤维素酶对纤维素的可及性, 阻碍纤维素的降

解(Smith et al., 2017)。近年来, 越来越多的研究表

明, 通过操纵木聚糖生物合成相关基因来改变细胞壁

中木聚糖的含量或结构, 可以改变细胞壁的性质, 从

而对植物的生长发育或生物质的加工特性产生影响

(Smith et al., 2017; Oliveira et al., 2019; Bryant et 

al., 2020; Qaseem and Wu, 2020)。因此, 全面了解

木聚糖生物合成机制, 有助于利用分子生物学技术改

良作物品质, 满足现代社会的发展需求。 

我们之前对模式植物拟南芥木聚糖合成基因进

行了综述(秦丽霞等, 2011)。本文将对近年来在模式

植物拟南芥及其它物种中木聚糖合成相关基因的最

新研究进展进行总结, 并探讨这些研究成果潜在的应

·专题论坛· 
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用价值。 

1  木聚糖的结构与分类 

木聚糖的主链绝大多数是由木糖(xylose, Xyl)通过

β-1,4糖苷键连接成的糖链(Peña et al., 2007), 在某

些藻类中发现了β-1,4或β-1,4-1,3混合连接的主链

(Deniaud et al., 2003)。根据主链上取代基的不同, 

可将木聚糖分为3种, 即葡糖醛酸木聚糖(glucurono-

xylan, GX)、阿拉伯木聚糖(arabinoxylan, AX)和葡糖

醛酸阿拉伯木聚糖 (glucuronoarabinoxylan, GAX) 

(图1)。葡糖醛酸木聚糖主要存在于双子叶植物以及一

些非禾本科单子叶植物的次生壁中(Teleman et al., 

2000; Peña et al., 2016)。阿拉伯木聚糖主要存在于

单子叶禾本科植物的谷粒中(McCleary et al., 2015; 

Pellny et al., 2020)。葡糖醛酸阿拉伯木聚糖存在于双

子叶植物的初生壁以及单子叶禾本科植物的营养组

织和裸子植物(除买麻藤门外)的细胞壁中(Verbrug-

gen et al., 1998; Busse-Wicher et al., 2016)。 

裸子植物、双子叶植物和部分单子叶植物的木聚

糖主链末端存在1个由木糖、鼠李糖(rhamnose, Rha)

和半乳糖醛酸(galacturonic acid, GalA)组成的还原

末端序列(reducing end sequence, RES): β-D-Xyl- 

(1,3)-α-L-Rha-(1,2)-α-D-GalA-(1,4)-D-Xyl, 而 单 子

叶禾本科植物的木聚糖不存在该还原末端(Peña et 

al., 2007, 2016; Lee et al., 2009a)。目前RES的功能

未知, 其可能是木聚糖合成的起始引物, 也可能是终

止结构(Smith et al., 2017)。 

木聚糖主链的木糖残基2-O位点常被葡糖醛酸

(glucuronic acid, GlcA)或4-O-甲基葡糖醛酸(methy-

lated glucuronic acid, MeGlcA)修饰, 拟南芥GX约有

1/10的木糖残基被GlcA/MeGlcA (统称 [Me]GlcA)所

修饰(Lee et al., 2012; Urbanowicz et al., 2012)。 

被子植物、苔藓植物和蕨类植物的木聚糖主链的

木糖残基在2-O和3-O位点可单独或同时发生乙酰化, 

而裸子植物(除买麻藤门外)的木聚糖未发生乙酰化

(Teleman et al., 2000; Busse-Wicher et al., 2016)。

木聚糖的阿拉伯糖侧链上也可发生乙酰化(Zhang et 

al., 2019)。乙酰化对于维持木聚糖与纤维素稳定的交

联状态具有重要意义(Qaseem and Wu, 2020)。 

单子叶禾本科植物木聚糖主链的木糖残基在3-O

位点常发生α-1,3-阿拉伯呋喃糖(arabinofuranose, 

Ara f )修饰 ,  有时在2-O位点存在β -1 ,2-Xy l修饰

(Zhong et al., 2018b)。GAX主链的木糖残基在2-O位 
 

 
 

图1  木聚糖结构示意图(参考Zhong et al., 2019; Zhang et al., 2021)  

(A) 单子叶禾本科植物中的葡糖醛酸阿拉伯木聚糖; (B) 双子叶植物及一些非禾本科单子叶植物中的葡糖醛酸木聚糖; (C) 裸子植

物中的葡糖醛酸阿拉伯木聚糖 
 

Figure 1  Generalized structures of xylan (refer to Zhong et al., 2019; Zhang et al., 2021)  
(A) Glucuronoarabinoxylan in the plants of Poaceae; (B) Glucuronoxylan in dicot and some non-Poaceae monocotyledonous 
plants; (C) Glucuronoarabinoxylan in gymnosperm 
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点还会被[Me]GlcA修饰(Gao et al., 2020a)。Araf侧链

进一步在其2-O位点被另一个Araf或Xyl取代, 组成

α-(1,3)-Araf-α-(1,2)-Araf或α-(1,3)-Araf-β-(1,2)-Xyl二

糖侧链(Peña et al., 2016)。主链上的α-1,3-Araf侧链

可被羟基肉桂酸(阿魏酸) (ferulic acid, FA)或对香豆

酸(p-coumaric acid, pCA)修饰(Hatfield et al., 2017)。 

2  木聚糖生物合成相关基因 

拟南芥中的木聚糖主链在高尔基体中间膜囊(medial 

cisternae)的边缘(margin)和穿孔区(fenestration)合

成, 在反式膜囊(trans cisternae)的边缘积累, 使膜囊

变肿大, 最后在反式高尔基体网络(trans-Golgi net-

work, TGN)中被包裹成大的分泌囊泡, 以出芽的 

方式向细胞壁运输, 到达细胞壁后, 木聚糖与纤维素

微纤丝交联(Meents et al., 2019)。木聚糖生物合成相

关基因通常分为参与主链、还原末端、侧链(葡糖醛

酸残基和阿拉伯呋喃糖基)的合成和修饰(甲基化和乙

酰化等) 4类。 

2.1  双子叶模式植物拟南芥木聚糖生物合成相关

基因 

拟南芥中GX生物合成过程如图2所示。核苷酸糖(如

UDP-Xyl、UDP-GlcA和UDP-Araf)、乙酰辅酶A以及

S-腺苷甲硫氨酸(S-adenosylmethionine, SAM)是GX

合成的前体(Meents et al., 2018)。 

 

 
 

图2  木聚糖生物合成示意图(参考Qaseem and Wu, 2020)  

UGD: UDP-葡萄糖脱氢酶; UXS: UDP-木糖合成酶; UAM: UDP-阿拉伯糖变位酶; UUAT1: UDP-糖醛酸转运蛋白; UXT: UDP-木糖

转运蛋白; UAfT: UDP-阿拉伯糖转运蛋白; UXE: UDP-木糖差向异构酶。虚线箭头表示转运过程, 实线箭头表示化学反应过程, 问号

表示未知。 
 

Figure 2  Schematic diagram of xylan biosynthesis (refer to Qaseem and Wu, 2020) 
UGD: UDP-Glc dehydrogenase; UXS: UDP-Xyl synthase; UAM: UDP-Ara mutase; UUAT1: UDP-Uronic acid transporter 1; UXT: 
UDP-Xyl transporter; UAfT: UDP-Araf transporter; UXE: UDP-Xyl epimerase. Dotted arrows show the transport process, the solid 
arrows show the chemical reaction process, question mark indicates unknown. 
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在细胞质中, UDP-Glc脱氢酶(UDP-Glc dehyd-

rogenase, UGD)以UDP-Glc为底物 , 催化其形成

UDP-GlcA, 然后通过UDP-糖醛酸转运蛋白UUAT1

将UDP-GlcA转运到高尔基体(Kuang et al., 2016; 

Saez-Aguayo et al., 2017)。细胞质或高尔基体中的

UDP-GlcA均能在UDP-Xyl合成酶(UDP-Xylose syn-

thase, UXS)的催化下转变为UDP-Xyl (Bar-Peled 

and O’Neill, 2011), 用于木聚糖主链合成。值得注意

的是, 用于主链合成的UDP-Xyl主要在细胞质中合

成, 其原因为胞质定位的UXS3、UXS5和UXS6同时

突变导致木质部塌陷、木聚糖含量显著下降, 与木聚

糖缺陷突变体表型相似。而高尔基体定位的UXS1、

UXS2和UXS4同时突变则无明显的生长和木聚糖合

成缺陷表型(Zhong et al., 2017b)。胞质中合成的

UDP-Xyl 通过 UDP-Xyl 转运蛋白 (UDP-Xyl trans-

porter, UXT) (主要是UXT1)运送到高尔基体, 进而作

为GX主链延伸的物质基础(Zhao et al., 2018)。 

高尔基体中的UDP-Xyl通过高尔基体定位的

UDP-Xyl差向异构酶(UDP-Xyl epimerase, UXE)合

成 UDP-arabinopyranose (Arap) (Burget et al., 

2003)。UDP-Arap可能通过转运蛋白进入细胞质, 在

定位于细胞质的UDP-Ara变位酶(UDP-Ara mutase, 

UAM)催化下合成UDP-Araf, 随后通过UDP-Araf转

运蛋白(UDP-Araf transporter, UAfT)运送到高尔基

体, 用于木聚糖上阿拉伯糖基取代(Rautengarten et 

al., 2017)。用于木聚糖乙酰基取代的底物是乙酰辅酶

A。乙酰辅酶A来源广泛, 它可以在不同的细胞器(如

微体和线粒体)中合成并转移到胞质, 胞质中的乙酰

辅酶A可能通过RWA (reduced wall acetylation)蛋白

转移至高尔基体(Manabe et al., 2013)。 

在拟南芥中, 直接参与GX主链合成的基因有来

自糖基转移酶GT43家族的IRX9和IRX14、GT47家族

的 IRX10以及它们各自的同源基因 IRX9L (I9H)、

IRX14L (I14H)和IRX10L。这些基因的突变体常出现

植株矮小、木质部塌陷不规则、GX含量减少及GX主

链变短的表型(Brown et al., 2007, 2009; Wu et al., 

2009; Urbanowicz et al., 2014)。IRX10和IRX10L的

木糖转移酶活性已通过体外表达实验得到验证

(Jensen et al., 2014; Urbanowicz et al., 2014)。IRX9 

(L)和/或IRX14 (L)在木聚糖合酶复合物中可能是辅助

蛋白, 起基础结构作用(Zeng et al., 2016)。 

GT47家族的FRA8/IRX7及其冗余同源物F8H、

GT8家族的IRX8 (GAUT12)和PARVUS (GATL1)参

与RES合成。它们的突变体常出现植株矮小、木质部

不规则、GX含量减少及缺少RES的表型(Zhong et al., 

2005; Peña et al., 2007; Lee et al., 2007, 2009b)。 

木聚糖主链上的葡糖醛酸取代由GT8家族基因

GUX1–5负责, 这些基因编码的蛋白以UDP-GlcA为

前体, 催化GlcA与主链的连接(Rennie et al., 2012; 

Bromley et al., 2013)。GUX1以6个及以上间隔的方式

修饰木聚糖主链形成主要区域, 这是木聚糖GlcA修饰

的主要方式。GUX2以紧密(7个以下木糖残基)间隔的方

式修饰主链形成次要区域(Bromley et al., 2013)。 

木聚糖主链上的GlcA取代基可以继续发生4-O-

甲基取代, 此过程由含有DUF579结构域的葡糖醛酸

甲 基 转 移 酶 (glucuronoxylan methyltransferase, 

GXM) GXM1/2/3催化, 它们特异地将甲基从SAM转

移到GlcA侧链的4-O位点 (Lee et al., 2012; Ur-

banowicz et al., 2012)。 

乙酰化是一种广泛存在于细胞壁聚合物中的修

饰方式, 木葡聚糖、木聚糖及果胶等多聚物上均存在

乙酰化修饰 , 且修饰位点具有多样性 (Gille and 

Pauly, 2012)。因此需要众多乙酰化酶和去乙酰化酶

参与调控。目前发现3类参与木聚糖乙酰化的基因, 

分别是RWA、TBL (trichome birefringence-like)和

AXY9 (altered xyloglucan 9)。拟南芥中有4个RWA

类基因(RWA1–4), 它们可能编码转运蛋白, 将乙酰

辅酶A从细胞质转运至高尔基体, 但是其活性有待检

测(Lee et al., 2011a; Manabe et al., 2013)。TBL类

蛋白直接催化木聚糖乙酰化, 特异地向主链木糖残基

的2-O和(或) 3-O位点添加乙酰基。拟南芥中有9个参

与木聚糖乙酰化的TBL蛋白, 即TBL3和TBL28–35, 

它们均含有TBL结构域和DUF231结构域(Yuan et 

al., 2016a, 2016b; Zhong et al., 2017a)。TBL29 (又

称ESK1或XOAT1)是第1个被报道参与木聚糖乙酰化

的基因。体外实验证实TBL29是乙酰基转移酶(Xiong 

et al., 2013; Yuan et al., 2013; Urbanowicz et al., 

2014)。Lunin等(2020)证明TBL29只能催化木糖残基

的2-O位点发生乙酰化, 2-O位点的乙酰基可以迁移

到3-O位点, 从而在2-O和3-O位点都产生单乙酰化。

不同于RWA和TBL, AXY9是一个特殊的乙酰化相关

酶, 它在多糖乙酰化中具有广泛作用。axy9突变体中
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木聚糖和木葡聚糖的乙酰基含量均有所下降

(Schultink et al., 2015)。目前尚不清楚AXY9的作用

机理。生化实验显示, 重组的AXY9无乙酰基转移酶

活性, 推测它可能是将乙酰基从乙酰辅酶A转移至

TBL蛋白的媒介(Zhong et al., 2018d)。 

关于木聚糖去乙酰化的研究尚处于起步阶段。目

前仅发现禾本科水稻(Oryza sativa)有2个GDSL酯酶

家族的蛋白具有木聚糖去乙酰化酶的功能。其一是

BS1 (brittle leaf sheath 1), 催化木聚糖主链2-O和

3-O位点的去乙酰化(Zhang et al., 2017); 另一个是

DARX1 (deacetylase on arabinosyl side chain of 

arabinoxylan 1), 从木聚糖的阿拉伯糖残基侧链上切

除乙酰基(Zhang et al., 2019)。双子叶植物中还未鉴定

到木聚糖去乙酰化酶基因。值得注意的是, 虽然目前只

鉴定到2个去乙酰化酶, 但GDSL酯酶家族有很多成员, 

因此可能存在相同数量的去乙酰化酶和乙酰化酶, 以

维持细胞壁聚合物的乙酰化特性(Zhang et al., 2019)。 

拟南芥DUF579家族的IRX15 (L)也参与木聚糖

合成, 它们的突变体具有典型的木聚糖合成缺陷表

型, 其确切功能尚不清楚(Brown et al., 2011; Jen-

sen et al., 2011)。 

2.2  单子叶禾本科植物木聚糖生物合成相关基因 

单子叶植物木聚糖生物合成的研究主要集中在禾本

科, 如水稻和小麦。二穗短柄草(Brachypodium dis-

tachyon)是单子叶模式植物, 但对其木聚糖合成基因

的研究还不够深入。 

 

2.2.1  禾本科植物木聚糖主链合成相关基因 

与双子叶植物类似, 单子叶禾本科植物木聚糖主链的

合成也需要GT43和GT47家族基因。二穗短柄草

GT43家族基因BdGT43A (Bradi5g24290)是拟南芥

IRX14的同源基因 , 参与阿拉伯木聚糖主链合成

(Whitehead et al., 2018)。BdGT43A RNAi沉默株系

木聚糖的链长无显著变化, 但其含量降低, 单糖分析

显示木糖和阿拉伯糖含量显著降低。有趣的是 , 

BdGT43A RNAi植株的生长未受影响, 同时其生物量

具有较高的消化率, 提示其可能成为提高作物秸秆消

化率的良好靶点(Whitehead et al., 2018)。二穗短柄

草中另一个IRX14的同源基因BdGT43B2 (Bradi1g-

33320)也参与木聚糖的生物合成。BdGT43B2的

CRISPR突变体植株在幼苗期发育不良并导致死亡, 

免疫荧光显示木聚糖含量减少。实验表明二穗短柄草

幼苗初生壁中的木聚糖对其正常生长发育至关重要

(Petrik et al., 2020)。 

小麦胚乳细胞壁的主要成分是阿拉伯木聚糖, 约

占细胞壁总多糖的70%。小麦籽粒水提物(water-ext-

ractable, WE-AX)是饮食结构中可溶性膳食纤维的来

源, 也是酿酒工业的重要原料。WE-AX黏度是影响各

种加工过程的关键性状, 其很大程度取决于胚乳AX

的性质。在小麦胚乳中表达量最高的IRX14、IRX9和

IRX10的同源基因分别为TaGT43_1、TaGT43_2和

TaGT47_2, 它们是胚乳中最有可能参与木聚糖主链

合成的基因(Pellny et al., 2012)。通过分析从小麦黄

化幼苗中纯化的具有木聚糖合酶活性的蛋白, 发现

TaGT43_1 (TaGT43-4)是该木聚糖合酶复合物的关

键组分(Jiang et al., 2016)。下调TaGT43_1、TaGT43_ 

2或TaGT47_2对小麦胚乳AX产生显著影响, 使AX的

数量减少且链长变短, WE-AX黏度降低, 更易提取

(Freeman et al., 2016; Wilkinson et al., 2021)。

Pellny等(2020)证实TaGT43_2在小麦基因组中对应

的3个同源基因TaGT43_2A、TaGT43_2B和TaGT43_ 

2D (均命名为TaIRX9b)功能冗余地参与小麦胚乳AX

主链合成。在TaIRX9b功能缺失三突变体小麦品系的

胚乳中, AX含量降至对照的65%, 分子量减小且链长

变短, WE-AX黏度降低50%–80%, 更易提取, 但包

括胚乳在内的所有细胞的大小和形状并未发生改变, 

这是酿酒工业所追求的优良性状(Pellny et al., 2020)。 

此外, 水稻GT43蛋白被证实参与木聚糖主链合

成。OsGT43A/E可以回补拟南芥irx9突变体的表型, 

OsGT43J可以回补 irx14突变体的表型(Lee et al., 

2014)。水稻GT47家族的OsIRX10 (LOC_Os01g70-

200)的基因敲除突变株中, 木聚糖含量减少, 但糖化

效率更高(Chen et al., 2013)。最近, OsIRX10被证实

具有介导木聚糖主链合成起始和延伸的双重活性。体

外实验表明, 水稻IRX10可以在无低聚木糖受体的情

况下启动木聚糖的从头合成, 这是目前发现的第1个

参与木聚糖合成起始的蛋白。水稻中有6个IRX10类

蛋白, 它们的突变体中, 木质部导管上纹孔周围的纤

维素纳米纤丝排列紊乱、孔径变大, 水分和养分运输

能力及叶片蒸腾势等生理指标下降 (Wang et al., 

2022)。水稻FC18编码胞质定位的UDP-Xyl合成酶
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OsUXS3, 水稻fc18突变体的木糖水平降低, 木聚糖

含量减少, 说明FC18催化生成的UDP-Xyl参与木聚

糖的生物合成。此外, fc18突变体中纤维素含量减少, 

结晶度下降, 生物质消化率提高(Ruan et al., 2022)。 

综上所述, 禾本科植物木聚糖主链合成基因对植

物的生长发育至关重要, 并有望成为基因靶点, 培育

用于生产乙醇和动物饲料的新品种。 

 

2.2.2  禾本科植物木聚糖主链上阿拉伯糖基取代相

关基因 

水稻和小麦GT61家族成员参与木聚糖主链上α-1,3-

阿拉伯糖基取代。在小麦胚乳中 , 当GT61家族的

TaXAT1 (xylan arabinosyltransferase 1)表达量降低

时, 木聚糖主链上的阿拉伯糖基取代大大降低(Ande-

rs et al., 2012)。正常情况下, 拟南芥细胞壁的木聚糖

不存在阿拉伯糖基取代, 当小麦和水稻的GT61家族

成员TaXAT1/2和OsXAT2/3在拟南芥中异源表达时, 

拟南芥的木聚糖主链上出现阿拉伯糖基取代(Anders 

et al., 2012)。最近, OsXAT4/5/6/7及其在玉米(Zea 

mays)、高粱(Sorghum bicolor)、二穗短柄草和柳枝

稷 (Panicum virgatum) 中 的同 源物 ZmXAT1/2 、

SbXAT1、BdXAT1和PvXAT1/2/3的木聚糖阿拉伯糖

基转移酶活性得到证实, 说明禾本科中XAT蛋白具有

功能保守性(Zhong et al., 2021)。 

一些GT61成员具有木糖基转移酶活性。例如, 禾

本科中XYXT (xylan xylosyltransferase)蛋白OsXYX-

T1、ZmXYXT1、SbXYXT1、BdXYXT1和PvXYXT1/ 

2均可将木糖残基添加到木聚糖主链上, 形成木糖侧

链(Zhong et al., 2018b, 2021)。水稻OsXAX1 (xy-

losyl arabinosyl substitution of xylan 1)介导木糖向

阿拉伯糖基侧链的添加。有趣的是, 水稻xax1突变体

中羟基肉桂酸的含量也减少(Chiniquy et al., 2012)。

通过详细比较xax1突变体中含有羟基肉桂酸组分的

木聚糖侧链的含量, 表明OsXAX1的功能是将被羟基

肉桂酸修饰的阿拉伯糖基添加到木聚糖主链, 而不是

将木糖添加到阿拉伯糖基侧链(Feijao et al., 2022)。 

 

2.2.3  禾本科植物木聚糖主链上葡糖醛酸取代相关

基因 

葡糖醛酸侧链是区分GAX和AX的标识。目前对于禾

本科植物中将GlcA添加到木聚糖主链的蛋白研究很

少, 仅在水稻中发现OsGUX1参与这一过程, 但尚未

进行酶活检测(Gao et al., 2020a)。OsGUX1表达降

低后, 细胞壁水解物中葡糖醛酸、木糖、阿拉伯糖和

葡萄糖的含量均显著下降, 水稻叶片中叶绿素含量升

高; 过表达OsGUX1则产生相反的表型(Gao et al., 

2020a)。此外, 禾本科植物中负责木聚糖GlcA侧链发

生4-O-甲基取代的基因尚不明确。 

 

2.2.4  禾本科植物木聚糖乙酰化和去乙酰化相关基因 

水稻OsTBL1和OsTBL2 (AtTBL34的同源物)是木聚

糖乙酰基转移酶。ostbl1单突变体和tbl1/tbl2双突变体

对水稻叶枯病病菌更敏感, 表明木聚糖乙酰化修饰影

响水稻的抗病性(Gao et al., 2017)。水稻中另外14个

蛋白(OsXOAT1–14)也被证实是参与木聚糖乙酰化

的乙酰基转移酶, 其中OsXOAT1和OsXOAT7可以

回补拟南芥木聚糖乙酰化突变体esk1的表型, 这14

个OsXOATs在体外均具有乙酰化酶活性(Zhong et 

al., 2018a)。 

水稻BS1可催化木聚糖主链2-O和3-O位点的去

乙酰化反应。bs1突变体中, 木聚糖的过度乙酰化破

坏了次生壁结构, 使水稻生长迟缓, 株高降低, 小穗

和分蘖数减少, 生物量减少。然而, bs1细胞壁能分解

产生更多的糖, 可能的原因之一是突变改变了细胞壁

的结构 , 增加了水解酶的可及性 (Zhang et al., 

2017)。水稻中另一个去乙酰化酶DARX1可以从木聚

糖的阿拉伯糖残基侧链上切除乙酰基。darx1突变体

与bs1突变体的表型相似, 木聚糖的过度乙酰化破坏

了次生壁结构, 导致细胞壁机械强度降低, 叶片下

垂 , 节间更易折断 , 株高略有降低 (Zhang et al., 

2019)。这些发现可为培育高机械强度的作物提供改

良策略。 

 

2.2.5  禾本科植物木聚糖上羟基肉桂酸取代相关基因 

羟基肉桂酸(阿魏酸, FA)和对香豆酸(pCA)是禾本科

植物细胞壁多聚物上特有的修饰。FA主要通过酯键与

AX或GAX上的阿拉伯糖残基相连, 在木聚糖链之间

或木聚糖与木质素间起交联作用。与FA相比, pCA在

阿拉伯糖残基上的添加量较少。BAHD (BEAT、

AHCT、HCBT和DAT)家族的植物特异性酰基-辅酶A

依赖的酰基转移酶负责阿拉伯糖侧链上FA和pCA的

添加(Hatfield et al., 2017)。水稻OsAT10 (LOC_Os-
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06g39390)是首个被发现的BAHD家族酰基转移酶。

在水稻中过表达OsAT10, FA减少60%, pCA增加

300%, 生物质的糖化产率提高20%–40%, 但水稻的

生长发育未受影响(Bartley et al., 2013)。在柳枝稷中

过表达水稻OsAT10, 可将糖化效率提高40%, 同时

对柳枝稷的生长不产生负面影响(Li et al., 2018)。 

狗尾草(Setaria viridis)和二穗短柄草中的BAHD-

01参与AX的阿魏酰化。下调SvBAHD01使AX上的FA

显著降低, pCA增加, 木质素含量无明显变化; 下调

BdBAHD01使FA含量略微下降, 木质素含量无明显

变化, 糖化效率提高(de Souza et al., 2018)。下调甘

蔗(Saccharum officinarum) SacBAHD01 (SvBAHD-

01的同源基因)同样降低茎中FA的含量, 提高糖化效

率(de Souza et al., 2019)。  

二穗短柄草BdBAHD05 (BdAT1)的过表达使FA

含量增加; 下调该基因使FA含量下降(Buanafina et 

al., 2016)。然而下调狗尾草SvBAHD05 (BdBAHD05

的同源基因)后, 叶、茎和根中AX上的pCA水平下降, 

而FA含量无明显变化, 说明二穗短柄草和狗尾草的

BAHD05存在功能分化。值得注意的是, SvBAHD05

下调后, 狗尾草的生物量糖化效率有所提高(Mota et 

al., 2021)。 

以上研究表明, 改变禾本科植物细胞壁中的FA

或pCA含量可以减弱生物质的顽固性, 从而提高生物

质的糖化效率。因此, 改变牧草生物量中的FA或pCA

含量是提高生物燃料产量或动物饲料消化率的较优

策略。对BAHD酰基转移酶功能的理解有助于挖掘牧

草作物改良的新靶点。 

2.3  木本植物木聚糖生物合成相关基因 

木聚糖占被子植物木材总生物量的19%–35%, 占裸

子植物木材总生物量的7%–14%。木聚糖维持了木材

的机械强度, 但降低了木质纤维素生物质的利用效

率。因此, 解析木本植物木聚糖生物合成相关基因, 

在不影响植物生长的前提下改变细胞壁中木聚糖的

含量或结构, 是利用基因工程手段进行木质纤维素生

物质改良的研究方向。 

 

2.3.1  木本植物木聚糖主链生物合成相关基因 

毛果杨(Populus trichocarpa)有7个GT43家族成员。

进化分析表明, PtrGT43A/B、PtrGT43E/F/G和PtrGT-

43C/D分别与拟南芥IRX9、IRX9L和IRX14位于同一

亚支(Ratke et al., 2015)。PtrGT43A/B/E可以回补拟

南芥irx9突变体的表型, PtrGT43C/D可以回补拟南芥

irx14突变体的表型 , 表明PtrGT43A/B/E和PtrGT-

43C/D分别与IRX9和IRX14具有相似的功能, 它们很

可能参与毛果杨木聚糖主链合成(Lee et al., 2011b)。 

杂种白杨(P. alba × tremula) PoGT43B可以回

补拟南芥irx9突变体植株矮小、次生壁较薄和木糖含

量较低的表型(Zhou et al., 2007)。通过RNAi下调

PoGT43B, PoGT43B RNAi株系木材的细胞壁厚度

和木聚糖含量降低, 木材消化率分析表明, 纤维素酶

使其释放更多的葡萄糖(Lee et al., 2011b)。在另一项

研究中, 通过RNAi同时下调杂种白杨(P. tremula × 

tremuloides)中的GT43A–D, 木聚糖中木糖残基和还

原末端的比值较野生型低10%, 说明它们参与主链合

成(Ratke et al., 2018)。有趣的是, 这些基因表达水平

降低, 却有利于杨树的生长, 使植株变高, 且木材的

分解效率提高(Ratke et al., 2018), 这些都是工业生

产期望的表型。因此, 适度降低木聚糖主链合成基因

的表达, 但不需要完全敲除它们, 可能是今后改造木

质纤维素生物质的一种可行方案。 

 

2.3.2  木本植物木聚糖还原末端生物合成相关基因 

在杂种白杨中, 拟南芥FRA8的同源物PoGT47C参与

葡糖醛酸木聚糖RES的合成(Zhou et al., 2006; Lee 

et al., 2009a)。杂种白杨的PoGT47C RNAi株系木材

次生壁变薄, 导管变形, GX含量下降。用核磁共振技

术对GX进行结构分析 , 发现杂种白杨GX也具有

RES, 且RES的丰度在RNAi株系中显著下降(Lee et 

al., 2009a)。PoGT47C RNAi转基因木材经纤维素酶

消化后产生的葡萄糖比野生型木材多, 表明GX的减

少降低了木材对纤维素酶分解的抑制作用, 提高了木

材消化率(Lee et al., 2009a)。 

杂种白杨PoGT8E和PoGT8F是拟南芥PARVUS

的功能同源物 , 也参与RES的合成 (Lee et al., 

2009c)。PoGT8E和PoGT8F可以回补拟南芥parvus

突变体中次生壁变薄、GX含量下降及RES缺失的表

型(Lee et al., 2009c)。 

杂种白杨PoGT8D (拟南芥IRX8的同源基因)不

能回补拟南芥irx8突变体的表型(Zhou et al., 2007), 

但下调PoGT8D会产生RES和木聚糖含量减少以及
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细胞壁变薄等类似irx8突变体的表型, 而木材消化率

无明显变化(Lee et al., 2011b)。毛果杨中有2个拟南

芥IRX8/GAUT12的同源基因: PtrGT8D1和PtrGT8-

D2 (又称PtGAUT12.1或PtGAUT12.2)。通过RNAi的

方式同时下调PtrGT8D1和PtrGT8D2导致木聚糖含

量减少, 木质素增多, 纤维细胞的细胞壁变薄, 纤维

素含量基本不变, 但未见拟南芥irx8中不规则木质部

和植株矮小的表型出现在PtrGT8D1/D2 RNAi株系中

(Li et al., 2011)。美洲黑杨 (P. deltoides)中也有

IRX8/GAUT12 的 2 个同源基因 : PdGAUT12.1 和

PdGAUT12.2。正在分化的木质部中PdGAUT12.1的

表达量是PdGAUT12.2的8倍, PdGAUT12.1可以回

补irx8突变体的表型, 而PdGAUT12.2只能部分回补

(Biswal et al., 2015)。通过RNAi单独下调PdGAUT- 

12.1, 美洲黑杨的GX和果胶含量降低, 木质素含量

不变, 而PdGAUT12.1 RNAi株系的生物量和总糖释

放量均增加; 过表达PtGAUT12.1则产生相反的效果, 

这为降低木聚糖水平以提高糖化效率提供了更多证

据(Biswal et al., 2015, 2018)。以上研究表明, 与RES

合成有关的基因在改善杨树生物能源原料性能方面

潜力巨大。 

 

2.3.3  木本植物木聚糖主链上葡糖醛酸取代相关基因 

去除木聚糖GlcA取代的拟南芥gux突变体在糖化过程

中比野生型多释放30%以上的葡萄糖和700%以上的

木糖, 所得乙醇是野生型的2倍。考虑到软木和硬木

的木聚糖都具有GlcA侧链, 因此去除木本植物木聚

糖上的GlcA取代可能是提高木材生物质糖化效率的

一种策略(Lyczakowski et al., 2017)。在裸子植物云

杉(Picea glauca)中发现PgGUX具有葡糖醛酸转移酶

活性(Lyczakowski et al., 2017), 是一个有应用潜力

的遗传改良靶标。 

在毛果杨中, 绝大多数木聚糖GlcA侧链发生甲基

化(Lee et al., 2011b), PtrGXM1–4 (PtrDUF579-1–4)

负责这一过程, 它们将甲基转移至已添加到木糖主链

的GlcA残基上。当PtrDUF579-3的表达受到抑制时, 杨

树细胞壁中木聚糖GlcA侧链数量减少, GlcA侧链的甲

基化水平下降, 木材更易被消化(Song et al., 2016)。 

 

2.3.4  木本植物木聚糖乙酰化相关基因 

硬木木聚糖主链的C-2和/或C-3位置有70%会发生乙

酰化, 而软木木聚糖主链通常缺乏乙酰化(Pawar et 

al., 2013)。已证实毛果杨中有12个基因(PtrXOAT1– 

12)参与调控木聚糖乙酰化的乙酰基转移酶(Zhong et 

al., 2018c)。木聚糖乙酰化可以提高植物耐热性、机

械强度和疏水性(de Carvalho et al., 2020)。因此, 适

度提高木本植物木聚糖的乙酰化程度可使木材更适

用于建筑及家具制造等行业。 

将从黑曲霉(Aspergillus niger)中分离出的木聚

糖乙酰酯酶基因AnAXE1转入杂种白杨(P. tremula × 

tremuloides), 可适度降低杂种白杨细胞壁中木聚糖

的乙酰化程度, 使糖化作用得到增强而植物生长不受

影响(Pawar et al., 2017)。因此, 若以木材生物质作

为第2代生物能源目标, 可以适当降低乙酰化程度。

上述单子叶禾本科植物和木本植物木聚糖合成相关

基因及应用详见表1。 

2.4  植物非典型细胞壁结构中的木聚糖生物合成

相关基因 

一些十字花科和车前科植物的种皮外层细胞在发育

过程中合成和分泌大量的黏液质多糖, 其在种子遇水

后膨胀并释放, 形成透明胶状物质包裹在种子周围。

黏液质虽然不是细胞壁, 但其组分与细胞壁相似, 一

般由果胶、半纤维素和纤维素组成, 是研究多糖生物

合成和修饰的理想系统。 IRX7、 IRX14和MUM5/ 

MUCI21 (MUCILAGE MODIFIED 5/MUCILAGE- 

RELATED 21)参与拟南芥种子黏液质中木聚糖的生

物合成(Hu et al., 2016a, 2016b; Ralet et al., 2016)。

MUM5/MUCI21属于GT61家族, 可能是木糖基转移

酶, 负责将Xyl侧链添加至木聚糖骨架, 但其酶活尚

未得到验证(Ralet et al., 2016)。这些基因的改变导致

拟南芥黏液质中木聚糖含量显著降低, 黏液质对种子

的黏附能力出现严重缺陷。因此, 木聚糖具有维持拟

南芥黏液质正常结构的作用。 

车前草(Plantago ovata)种子黏液质中的木聚糖

是阿拉伯木聚糖(Phan et al., 2016)。通过对车前草黏

液质的转录本进行分析, 发现高表达IRX10同源物

(Jensen et al., 2013), 通过烟草叶片瞬时表达和体

外酶活分析证实了PoIRX10_4的木聚糖木糖基转移

酶活性(Jensen et al., 2014)。值得注意的是, 车前草

黏液质中的IRX10同源物与双子叶植物IRX10差异 
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表1  不同物种木聚糖生物合成基因及应用 

Table 1  Xylan biosynthesis genes in different species and their applications 

物种 基因 功能 应用 参考文献 

BdGT43A/B2 参与主链合成 提高生物质消化率 Whitehead et al., 2018; Petrik 
et al., 2020 

二穗短柄草(Brachy-
podium distachyon) 

BdBAHD01/05 参与羟基肉桂酸取代 ND Buanafina et al., 2016; de 
Souza et al., 2018 

小麦(Triticum aesti-
vum) 

TaGT43_1/2, TaGT47-
_2 

参与主链合成 获得更易提取的小

麦籽粒水提物 

Jiang et al., 2016; Pellny et al., 
2020; Wilkinson et al., 2021 

  TaXAT1/2 阿拉伯糖基转移酶 获得更易提取的小

麦籽粒水提物 

Anders et al., 2012 

OsGT43A/B/E/J 参与主链合成 ND Lee et al., 2014 

OsIRX10 参与主链合成 提高生物质消化率 Chen et al., 2013; Wang et al., 
2022 

OsGUX1 葡糖醛酸转移酶 改变叶绿素含量 Gao et al., 2020a 

OsXAT2/3/4/5/6/7 阿拉伯糖基转移酶 ND Zhong et al., 2021 

OsXAX1 不明确 提高生物质消化率 Chiniquy et al., 2012; Feijao et 
al., 2022 

OsXYXT1 向主链添加木糖侧链 ND Zhong et al., 2018b 

OsTBL1/2 参与主链乙酰化 增强抗病性 Gao et al., 2017 

OsXOAT1–14 参与主链乙酰化 ND Zhong et al., 2018a 

OsBS1 参与主链去乙酰化 提高机械强度 Zhang et al., 2017 

OsDARX1 参与阿拉伯糖残基侧链去

乙酰化 

提高机械强度 Zhang et al., 2019 

水稻(Oryza sativa) 

OsAT10 参与羟基肉桂酸取代 提高生物质消化率 Bartley et al., 2013 

  OsFC18 合成UDP-木糖 提高生物质消化率 Ruan et al., 2022 

狗尾草(Setaria viridis) SvBAHD01/05  参与羟基肉桂酸取代 提高生物质消化率 de Souza et al., 2018; Mota et 
al., 2021 

甘蔗 (Saccharum offi-
cinarum) 

SacBAHD01 参与羟基肉桂酸取代 提高生物质消化率 de Souza et al., 2019 

杨树(Populus spp.) PtrGT43A/B/C/D/E/F/G 参与主链合成 提高生物质消化率 Lee et al., 2011b; Ratke et al., 
2015, 2018 

  PoGT47C 参与还原末端合成 提高生物质消化率 Lee et al., 2009a 

  PoGT8D/E/F  参与还原末端合成 ND Lee et al., 2009c, 2011b 

  Pt/PdGAUT12 参与还原末端合成 提高生物质消化率 Biswal et al., 2015, 2018 

  PtrGXM1–4  甲基转移酶 提高生物质消化率 Song et al., 2016 

  PtrXOAT1–12 乙酰基转移酶 ND Zhong et al., 2018c 

云杉(Picea glauca) PgGUX 葡糖醛酸转移酶 ND Lyczakowski et al., 2017 

GhGT43A1/C1 参与主链合成 ND Li et al., 2014 

GhGT47A1 参与主链合成 ND Chen et al., 2020 

陆地棉(Gossypium hir-
sutum) 

GhGT47B1/B2 参与还原末端合成 ND Chen et al., 2020 

ND: 尚未确定。ND: Not determined. 

 

较大, IRX9和IRX14同源物的表达水平很低(Jensen 

et al., 2013), 说明黏液质和次生壁两种不同结构的

木聚糖其主链合成方式可能不同。RNA-Seq和

qRT-PCR结果显示 , 在车前草黏液质形成过程中 , 

GT61家族成员大量表达且呈动态变化, 说明黏液质

木聚糖侧链的取代可能需要多个GT61家族蛋白参与

(Phan et al., 2016; Tucker et al., 2017)。 

2.5  低等植物木聚糖生物合成相关基因与维管植

物的进化 

低等植物中也存在木聚糖, 如非维管苔藓植物小立碗

藓(Physcomitrella patens)和无种子维管蕨类植物江

南卷柏(Selaginella moellendorffii)。小立碗藓的木聚

糖结构与拟南芥相似, 其β-1,4连接的木糖骨架可被

GlcA取代, 但不含MeGlcA取代和RES (Kulkarni et 
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al., 2012)。江南卷柏的木聚糖主链也由β-1,4糖苷键

连接的木糖残基构成, 但其仅有MeGlcA取代。江南

卷柏和小立碗藓的木聚糖也是在2-O和3-O位点上发

生乙酰化(Haghighat et al., 2016)。 

小立碗藓中存在所有拟南芥糖基转移酶的同源

物, 包括合成GX主链所需的IRX9、IRX10和IRX14。

小立碗藓PpIRX10 (PpGT47A)可部分回补拟南芥

irx10/irx10l双突变体的表型, 表明它与拟南芥IRX10

功能相似, 但其敲除突变体未出现可观察到的表型, 

表明在正常条件下PpIRX10并非小立碗藓生长发育

所必需。相反, 拟南芥irx10和irx10/irx10l突变体都具

有明显的表型, 表明拟南芥IRX10在生长发育中具有

重要作用。基于此, 推测维管植物的进化与IRX10基

因家族功能的显著变化或适应有关(Hörnblad et al., 

2013)。之后, PpIRX10的木糖基转移酶活性通过烟草

叶片瞬时表达和体外酶活分析得到证实(Jensen et 

al., 2014)。此外, 小立碗藓PpGT43A是拟南芥IRX9

的功能同源基因, 表明GT43基因在木聚糖主链生物

合成中的募集在陆地非维管植物中就已经出现

(Haghighat et al., 2016)。 

江南卷柏GT43家族的SmGT43A和SmGT43B

可以分别回补拟南芥irx9和irx14突变体的表型, 说明

它们与江南卷柏木聚糖主链合成有关, 表明参与无种

子维管植物和有种子维管植物木聚糖主链生物合成

的2个功能上无冗余的GT43基因具有进化保守性

(Haghighat et al., 2016)。SmGXM编码木聚糖甲基转

移酶, 能够将甲基添加到木聚糖的GlcA侧链上(Haghig-

hat et al., 2016)。此外, 对藻类木聚糖合成酶的鉴定

表明, 藻类和维管植物细胞壁的生物合成之间存在功

能同源性(Jensen et al., 2018)。 

3  木聚糖生物合成的转录调控 

植物次生壁的生物合成由NAC及MYB等转录因子组

成的层级网络所调控。第1层级是NAC类转录因子, 

如NST1、SND1/NST3、VND6和VND7; 第2层级是

MYB类转录因子MYB46/MYB83, 它们可以直接或间

接地调控次生壁的合成, 是主开关转录因子, 在其下

游还有一些转录因子, 特异性地调控某些基因的表达

(Nakano et al., 2015; 张雨等, 2020)。木聚糖作为次

生壁半纤维素的主要成分, 其合成受该层级网络中的

转录因子调控。已有证据表明, 位于第1层级的SND1

和VND7、第1层级的直接靶标MYB46/MYB83以及

MYB46的直接靶标KNAT7可以调控拟南芥木聚糖的

合成(图3)。 

体外实验表明 , SND1 和 VND7 可显著提高

IRX10、IRX14L和PARVUS的表达, 其通过直接结合

IRX10、IRX14L和PARVUS启动子上的次生壁NAC

结合元件SNBE (secondary wall NAC binding ele-

ment)发挥调控作用(Zhong et al., 2010)。EMSA和

ChIP实验表明 , MYB46/MYB83可以通过直接结合

FRA8、IRX8、IRX9和IRX14启动子上的M46RE元件 

(MYB46-responsive cis-regulatory element)正调控

它们在拟南芥花序茎中的表达(Zhong and Ye, 2012; 

Kim et al., 2014)。KNAT7也正调控拟南芥细胞壁木

聚糖的合成。转录激活实验表明 , KNAT7可增强

IRX9、IRX10、IRX14L和FRA8启动子的活性; EMSA

实验证实它与IRX9启动子直接结合(He et al., 2018)。

研究表明, KNAT7正调控拟南芥种子黏液质中木聚糖

的合成, 其直接激活黏液质中IRX14和MUM5的表达

(Wang et al., 2020)。 

在杨树中也发现类似的调控方式。杨树中参与木

聚糖主链合成的PtrGT43A/B可被次生壁转录开关因

子PxtMYB021和PNAC085正调控。PxtMYB021和

PNAC085分别是拟南芥MYB46和NST1的同源物 , 

PxtMYB021通过直接结合PtrGT43A/B启动子上的

AC元件激活其表达(Ratke et al., 2015)。研究人员从

棉纤维中分离了36个可能参与棉纤维次生壁合成的

R2R3-MYB转录因子(Huang et al., 2019, 2021)。转

录激活分析显示, GhMYB46_D13和GhMYB46_D9

激活棉花GhGT43A1和GhGT47A1启动子活性(未发

表资料)。 

由于木聚糖的合成过程复杂, 需要精细调控, 因

此除上述转录因子外, 还有一些其它转录因子, 有待

继续发掘研究。 

4  总结与展望 

在过去10多年中, 木聚糖作为细胞壁的重要组分备

受关注, 相关研究取得了较大进展。通过基因工程手

段操纵木聚糖主链、还原末端、乙酰化、侧链合成相

关基因和木聚糖合成前体相关基因, 或调控木聚糖合 
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图3  木聚糖生物合成的转录调控示意图 

 
Figure 3  Schematic diagram depicting the transcriptional regulation of xylan biosynthesis 
 

成的转录因子, 可以在一定程度上改变木聚糖的含量

或结构, 进而使细胞壁的物理化学性质发生改变, 以

满足人类需求。值得注意的是, 木聚糖主链合成、糖

基取代和乙酰化修饰并非完全独立的过程, 它们之间

互相影响。例如, esk1突变体中木聚糖不仅出现乙酰

化程度降低, 还出现[Me]GlcA取代增加, 且乙酰化程

度降低导致木聚糖葡糖醛酸转移酶GUX1的位置特异

性被破坏, 木聚糖上[Me]GlcA的均匀分布模式改变

(Grantham et al., 2017)。因此, 在利用遗传手段操纵

木聚糖进行细胞壁改良时, 需要综合考虑多方面因

素。 

截至目前, 关于木聚糖合成的主要进展均从模式

植物中获得, 这些合成基因的功能在其它植物中的保

守性尚不明确。以世界上最重要的天然纺织纤维生产

原料棉花为例, 我们对陆地棉(Gossypium hirsutum)

的棉纤维木聚糖合成相关基因进行了全基因组分析, 

得到 55个木聚糖合成候选基因 , 回补实验表明

GhGT43A1和GhGT43C1可以分别回补拟南芥irx9和

irx14突变体的表型, 在野生型拟南芥中过表达GhG-

T43A1或GhGT43C1均可使次生壁中木聚糖含量增

加, 这说明GhGT43A1和GhGT43C1分别与IRX9和

IRX14功能相似, 即参与木聚糖主链合成(Li et al., 

2014)。此外, GhGT47A1可以回补irx10突变体的表

型, GhGT47B1和GhGT47B2可以部分回补fra8突变

体的表型, 说明GhGT47A1可能参与棉纤维木聚糖

的主链合成, GhGT47B1和GhGT47B2可能参与棉纤

维木聚糖的RES合成(Chen et al., 2020)。GhGT47B 

RNAi株系的棉纤维中木聚糖含量下降, 纤维素含量

减少, 棉纤维长度变短, 细胞壁变薄, 断裂比强度和

伸长率降低(未发表资料), 说明木聚糖含量和棉纤维

品质密切相关。同时发现, 棉花中没有拟南芥IRX8的

同源物, 提示棉纤维可能采用不同的机制合成RES。

在棉花中还鉴定到2个GT61家族基因Gh_A12G2720

和Gh_D12G2537。其中, Gh_A12G2720在棉花的茎

和花后20天棉纤维中优势表达, 且与次生壁合成相

关基因共表达; Gh_D12G2537在花后20天棉纤维中

优势表达, 且与棉花木聚糖主链合成候选基因共表

达, 说明它们可能参与木聚糖的合成。系统进化分析

表明, Gh_D12G2537与OsXAT3的亲缘关系最近, 暗

示其可能具有阿拉伯糖基转移酶功能(Chen et al., 

2020)。同时提示: 与拟南芥细胞壁木聚糖不同, 棉纤

维细胞壁中木聚糖主链上可能存在阿拉伯糖基修饰。

研究表明, 不同物种的木聚糖合成具有一定的保守

性, 但也存在物种特异性, 不同物种其木聚糖结构可

能有差异。因此对木聚糖的研究需要从模式植物转向

其它经济作物, 以满足人类改良细胞壁的需求。 
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近10多年来, 通过遗传与生化相结合的方法, 鉴

定了许多参与木聚糖合成的酶(Rennie and Scheller, 

2014)。在研究木聚糖合成基因的突变体、基因沉默、

基因敲除或过表达植株与对照植株的木聚糖差异时, 

常使用木聚糖特异性抗体LM10和LM11进行免疫荧

光定量分析, 比较木聚糖含量, 用一维核磁共振技术

和基质辅助激光解吸电离飞行时间质谱技术检测木

聚糖水解后产生的木寡糖结构, 判断木聚糖主链上的

修饰和RES是否发生变化(Zhong et al., 2019)。上述

研究虽然使木聚糖的生物合成过程逐渐明晰, 但还不

能很好地解释木聚糖如何影响细胞壁的功能。近年来, 

随着超高分辨激光共聚焦显微成像、原子力显微成像

及多维核磁共振技术的引入, 细胞壁中木聚糖的构象

及其与其它细胞壁组分的交联方式得到表征, 对木聚

糖的研究从细胞级深入到纳米级, 这有助于理解木聚

糖在细胞壁中的功能及操纵木聚糖改良细胞壁(Kang 

et al., 2019; Gao et al., 2020b; Zhang et al., 2021; 

Wang et al., 2022)。 

关于木聚糖的生物合成仍有许多问题悬而未决。

首先, 木聚糖主链合成机制有待阐明。如果将木聚糖

主链合成分为起始、延伸和终止3个阶段, 目前, 我们

仅对其起始和延伸阶段有了一定的认识。延伸木聚糖

主链的蛋白在不同物种间具有一定的保守性, 均为

IRX10或其同源物 , 这些蛋白可以将木糖残基从

UDP-Xyl转移到低聚木糖受体上, 形成β-1,4糖苷键, 

延伸木聚糖主链(Jensen et al., 2014; Urbanowicz et 

al., 2014; Wang et al., 2022)。对于木聚糖主链起始

和终止的问题, 需要分物种进行讨论。双子叶植物、

裸子植物和一些非禾本科单子叶植物的木聚糖主链

末端存在RES结构, 目前RES的功能尚不清楚, 推测

其可能作为主链合成的起始物或者终止物参与木聚

糖的合成(Smith et al., 2017)。单子叶禾本科植物的

木聚糖主链末端无RES结构, 因此, RES在起始或终

止阶段的必要性有待考查。研究表明, 禾本科植物水

稻中的IRX10不仅可以延伸木聚糖主链, 也可以起始

木聚糖合成(Wang et al., 2022)。但体外实验表明, 拟

南芥IRX10不能起始木聚糖合成(Urbanowicz et al., 

2014)。因此, 不同物种中木聚糖的起始方式可能存

在差异, 需要深入研究。其次, 我们已经鉴定出大量

参与木聚糖合成的糖基转移酶, 它们之间的协作机制

(如主链与侧链合成基因之间的关系)有待探明。研究

表明GT43和GT47家族蛋白可以互相协作, 形成木聚

糖合酶复合物来合成木聚糖主链。通过免疫共沉淀分

离得到的小麦TaGT43-4、TaGT47-13和TaGT75-4

蛋白复合物可以合成GAX (Zeng et al., 2010)。单子

叶 植 物 芦 笋 (Asparagus officinalis) 中 AoIRX9 、

AoIRX10和AoIRX14A也被证实通过形成复合物参与

木聚糖合成, 若复合物中缺失某个蛋白, 木聚糖合成

将受阻(Zeng et al., 2010)。但其它家族蛋白之间的协

作关系尚不明确。最后, 结构复杂的木聚糖可能还存

在一些未知的合成基因, 需要深入解析其生物合成调

控机制。木聚糖在不同植物中的含量不同, 结构也有

差异, 它们与其它细胞壁组分的交联变化会影响细胞

壁的性质, 以上问题均有待深入研究。 

根据已经解析的木聚糖结构, 我们发现木聚糖的

结构比较复杂, 不同物种、不同组织中的木聚糖结构

可能存在差异, 在研究木聚糖的生物合成及应用时, 

不能忽略木聚糖的结构差异。目前, 对聚糖大小、序

列、分支和连接的表征往往依赖于质谱和核磁共振成

像技术, 需要对这些间接的信息进行整合以重建聚糖

结构(Lundborg et al., 2011)。近年来, 将质量选择和

软着陆电喷雾离子束沉积及低温扫描隧道显微镜成

像相结合的亚纳米真空成像技术, 可对多种寡糖在亚

纳米分辨率下可视化, 直接观察其分子的连接方式, 

为研究糖类的结构和功能提供了新的手段(Wu et al., 

2020)。在今后的研究中, 若能将遗传分析、生化分

析与先进的显微技术相结合, 从多角度理解木聚糖的

结构、合成和功能, 将会取得更大进展。 
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The Biosynthesis of Plant Cell Wall Xylan and Its Application 
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Abstract  Xylan is a major component of hemicellulose that widely present in the cell walls of various types of plants and 

is essential for the growth and development of plants. Many studies have shown that the content and structure of xylan in 

the cell wall have a significant impact on the processing characteristics of biomass. Hence, understanding the mechanism 

of xylan biosynthesis will enable us to modify the cell wall through genetic engineering. During last decade, many genes 

involved in xylan biosynthesis have been characterized in the model plant Arabidopsis and some important grain and cash 

crops. This article reviews these recent findings and discusses the potential applications of xylan biosynthesis genes in 

biomass energy and related fields. 
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