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摘要: 双子叶植物次生木质部中的导管和管胞、单子叶植物初生木质部的导管对于植物体的水分运输至关重要。厚壁组

织对植物的机械强度起到主要的支撑作用, 其中双子叶植物是由皮层的厚角组织和维管束提供, 单子叶植物由机械组织和

维管束提供。这些行使特殊功能的组织细胞都能发生次生细胞壁加厚, 加厚的细胞类型有管状细胞、纤维细胞、厚壁细

胞等。次生细胞壁合成是一个复杂的生物学过程, 本文围绕次生细胞壁加厚发生的主要组织——维管束厚壁组织, 总结了

调控次生壁加厚的转录因子, 以便读者能够更加深入地理解复杂的次生壁调控网络。
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植物细胞壁中的纤维素是地球上含量最为丰

富的生物大分子, 纤维素的生物合成在基础研究

方面可以加深对植物生长发育过程调控的认识, 
在应用研究方面可以为纤维素类生物质材料降解

性改造提供理论基础。植物不同组织的细胞具有

不同类型的细胞壁, 次生壁因富含木质素, 具有良

好的疏水性和机械支撑作用, 保证了植物维管束

和茎髓组织对水分和养分的输送。

伴随着植物的生长和组织细胞类型的特化, 
不同类型细胞会经历一次到多次的次生壁加厚过

程。次生壁的加厚必然伴随初生壁合成的结束和

次生壁合成的开启, 这个转换过程需要与植物发

育及外界环境信号进行良好的协同。细胞壁加厚

过程中的转录调控, 特别是次生壁加厚过程中伴

随果胶质合成的结束、纤维素的大量合成、不同

亚类半纤维素的合成以及木质素的合成。以NAC 

(NAM、ATAF1/2、CUC2)和MYB类为核心成员

的转录因子参与到不同细胞壁组分的合成、糖类

不同主链及支链的加工及修饰以及不同大分子之

间的交联或解聚等过程。因此, 植物细胞壁合成

被认为是最为复杂的生物学过程之一。近20年来, 
对于植物细胞壁合成的转录调控过程的认知发生

了很大的飞跃, 但是仍有很多核心问题未解释清

楚。本文综述了以水稻和拟南芥为代表的单子叶

和双子叶植物中细胞壁合成转录调控的研究进展, 
并针对次生壁加厚过程中的转录因子及其在调控

网络中的层级关系进行了总结, 旨在加深对于次

生壁加厚过程转录调控网络的整体认识。

1  单子叶和双子叶植物茎维管束中的细胞构成

单子叶植物水分运输主要通过茎秆的维管束

完成, 维管束主要由初生木质部、初生韧皮部和

维管束鞘组成(表1)。初生韧皮部在茎发育过程中

表1  单子叶植物茎的结构

Table 1  Structure definition in stem cross section of monocot plants

        

   表皮           机械组织

                                                                     维管束                                                               

基本组织                             初生木质部                           
    维管束鞘

          初生韧皮部  

               原生              后生      原生     后生 

最外围一层细胞 厚壁细胞和纤维细胞 原生导管(V型基部)	 后生导管(V型两臂)     厚壁细胞	                    筛管细胞和	 薄壁细胞

                          伴胞细胞

原生韧皮部常被挤毁, 后生韧皮部由方形或者三

角形的伴胞(图1, a)和细胞形状大的筛管细胞构成

(图1, b)。由图1可见, 单子叶植物初生木质部整体

像一个V型, V型基部为原生导管(图1, c), 主要是

少量的木薄壁组织; 两臂为后生导管(图1, d), 后生

导管之间为管胞或厚壁细胞(图1, e)。维管束鞘由

厚壁细胞构成(图1, f), 这些细胞经历了次生细胞壁

加厚过程。导管细胞的次生细胞壁发生了异常加
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表2  双子叶植物茎的结构

Table 2  Structure definition in stem cross section of dicot plants

        

表皮     皮层

                                                                                         维管柱    

                                                                        维管束   
髓   髓射线

  初生木质部       次生木质部   形成层      次生韧皮部 初生韧皮部 

外围单层细胞 厚角组织		  导管、管胞、纤维 薄壁细胞 筛管、伴胞、纤维  薄壁 薄壁细胞

   细胞、薄壁细胞  细胞、薄壁细胞  细胞

	

图1  水稻茎秆横切面的间苯三酚染色

Fig.1  Phloroglucinol staining of rice stem transverse section
a: 伴胞; b: 筛管; c: 原生导管; d: 后生导管; e: 管胞或厚壁细

胞; f: 维管束鞘; g: 薄壁细胞。标尺=50 μm。

图2  拟南芥茎秆横切面的Calcofluor染色

Fig.2  Calcofluor staining of Arabidopsis stem transverse section
a: 表皮; b: 皮层; c: 维管束; d: 厚壁组织; e: 髓射线; f: 髓。放

大倍数为20。

厚, 在提高机械强度的同时也降低了亲水性, 有利

于水分的长距离运输。

双子叶植物中负责物质运输的组织为维管柱, 
由维管束、髓和髓射线组成(表2)。由图2可见, 在表

皮和皮层下的维管束间为厚壁组织(图2, d), 维管柱

内为髓和髓射线(图2, e和f), 髓和髓射线由薄壁细胞

构成。维管束则由木质部、韧皮部和形成层构成

(表2)。形成层由薄壁细胞构成。木质部和韧皮部各

包含初生和次生两个部分: 其中次生木质部由导

管、管胞、木质部纤维细胞和木质部薄壁细胞构成; 
次生韧皮部由筛管、伴胞、韧皮部纤维细胞和韧皮

部薄壁细胞构成(表2)。导管细胞、管胞细胞、木

质部和韧皮部纤维细胞都会发生次生细胞壁加厚, 
筛管细胞和伴胞细胞的细胞壁不加厚为初生壁。

2  木质部导管次生壁加厚过程的调控

木质部导管的形成伴随着次生细胞壁的加

厚。在细胞分裂结束之后, 部分相关的催化酶作

用于次生细胞, 使细胞进行次生细胞壁的合成及

加厚(Zhong和Ye 2014)。次生壁加厚的调控过程

已经研究得相当清楚(Li等2016a, b), 但哪些基因的

表达能刺激细胞开始进行次生细胞壁的合成仍不

清楚。次生壁加厚发生于细胞停止生长后, 究竟

是细胞生长的停止启动了次生壁加厚, 还是次生

壁加厚抑制了细胞生长, 这一问题还未有定论(黄
成和李来庚2016)。

次生细胞壁加厚过程包含纤维素、半纤维素

和木质素的合成基因(McFarlane等2014)。拟南芥

纤维素合酶复合体(cellulose synthase complex, CSC)
包含10个cellulose synthase (CesA)亚基, 它们的编

码基因均属于GT2基因家族(McFarlane等2014; 张
保才和周奕华2015)。拟南芥初生壁和次生壁CSC
组成有所不同, 次生壁CSC成员为CesA4、CesA7
和CesA8 (Taylor等1999, 2000, 2003), 而初生壁成

员则是CesA1、CesA3和CesA6, 除此之外还有与

CesA6功能冗余的CesA2、CesA5、CesA9, 可能参

与到初生壁CSC中(Taylor等2003; Desprez等2007; 
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Persson等2007; McFarlane等2014)。拟南芥中

KORRIGN1 (KOR1)蛋白与CesA1, 3, 6蛋白互作, 
因此也可看作初生壁CSC的成员(Vain等2014); 
KOR1也可与次生壁的CesA4和CesA8蛋白互作, 
辅助次生壁CSC合成纤维素(Mansoori等2014)。

植物细胞的细胞壁分为初生壁和次生壁, 而
合成初生壁和次生壁纤维素的CSC并不相同, 那
么, 形成CSC的基因表达是如何被调控的呢? Kubo
等(2005)通过拟南芥木质部导管分化过程中的微

阵列分析发现, 在次生壁合成起始过程中有156个
基因发生表达上调, 其中有包括VASCULAR-RE-
LATED NAC-DOMAIN (VND, 包括VND1~7)等16个
转录因子。VND6和VND7是调控木质部导管形成

的核心开关, 它们分别在后生木质部和原生木质

部中特异表达: VND6超表达引起后生木质部加厚, 
而VND7超表达则导致原生木质部加厚(Kubo等
2005)。研究同时发现, 在VND7超表达植株中, 半
纤维素合成基因xylanase 3 (Xyn3)和纤维素合成基

因irregular xylem 3 (IRX3)的表达升高, 但VND6或
VND7的RNAi和T-DNA突变体无明显表型。通过

显性抑制手段, 作者发现VND6显性抑制植株的后

生木质部形成受到抑制, VND7显性抑制植株的原

生木质部形成受到抑制(Kubo等2005)。该研究首

次揭示了VND6和VND7转录因子在后生木质部和

原生木质部发育中的作用, 同时研究中所采用的

显性抑制方法在后期转录因子功能的研究中也得

到广泛应用。显性抑制相比RNAi能更好地解释转

录因子在调控网络中的作用。

VND6/VND7诱导型材料在次生壁合成调控中

被广泛使用, 例如, 研究次生壁启动后短时间内植

物体内的表达谱和代谢组的变化(Ohashi-Ito等2010; 
Li等2016b)。Ohashi-Ito等(2010)通过对悬浮细胞

的诱导表达系统进行研究发现, VND6的表达可以

诱导次生壁纤维素合成基因CESA4/IRX5、CESA7/
IRX3和CESA8/IRX1的表达。通过2′,7′-bis-(2-car-
boxyethyl)-5-(and-6)-carboxyfluorescein (BCECF)染
色发现, VND6诱导表达一定时间后, 次生壁加厚了

的木质部细胞全部死亡。Yamaguchi等(2010a)利
用类似诱导系统在植物中研究了VND6和VND7的
功能: 当诱导表达含有VP16激活域的VND6和VND7
蛋白时, 木质部导管分化出凹痕和环状两种细胞

壁结构, 其表型类似于VND6和VND7的超表达植株

(Kudo等2005)。有研究表明, VND7蛋白的C端对

于该蛋白的调控功能至关重要, 缺失C端的VND7
蛋白不能促进原生木质部和后生木质部的分化

(Yamaguchi等2008)。VND6和VND7除了能直接

调控纤维素合成基因CESA4、CESA7和CESA8之
外, 也能直接调控纤维素合成基因IRX8和IRX10、
木质素合成基因caffeoyl coenzyme A ester O-meth-
yltransferase 7 (CCoAOMT7)和IRX2/LAC4以及细

胞程序性死亡基因xylem cysteine protease 1 (XCP1)
等(Kudo等2005; Ohashi-Ito等2010; Yamaguchi等
2010a)。XCP1和XCP2基因促进细胞程序性死亡, 
对于木质部导管形成过程有重要作用(Zhao等2000; 
Avci等2008)。McCartty等(2011)研究指出XCP1在
木质部导管中特异表达。研究表明VND6除了调

控XCP1和XCP2之外, 还调控xylem serine protease 1 
(XSP1)、Arabidopsis thaliana metacaspase 9 (AtMC9)、
ATSBT1.1、AT4g18550、At1g14240、bifunctional 
nuclease 1 (BFN1)和ribonuclease 3 (RNS3)等细胞程

序性死亡相关基因的表达(Ohashi-Ito等2010; Zhong
等2010a; Zhong和Ye 2014)。

目前, 受VND7直接调控的转录因子有14个, 
且不同VND基因之间存在一定程度的功能冗余

(Endo等2015)。Zhou等(2014)研究发现, VND1~ 
VND5在茎木质部导管中特异表达, VND4和VND5
在下胚轴木质部中表达, VND1~ VND5超表达上调

次生壁合成基因, 导致薄壁细胞中发生次生壁的

沉积, VND3的显性抑制导致次生壁加厚减弱和木

质部的塌陷。

VND6/VND7基因的表达也受到lateral organ 
boundaries domain 18 (LBD18)和lateral organ 
boundaries domain 30 (LBD30)上游基因的调控。

LBD18/asymmetric leaves 2-like 20 (ASL20)和
LBD30/ASL19在幼苗期叶和根的木质部导管中特

异表达(Soyano等2008)。LBD18的表达受到抑制

后, VND6和VND7表达下降, 木质部导管次生壁加

厚减弱; 反之, 在LBD18超表达植株中, VND6和
VND7表达水平升高, 导管次生壁加厚增强(Soyano
等2008)。同时, Soyano等(2008)发现VND6和VND7
对LBD18和LBD30的表达存在反馈调节, Zhong等
(2010a)的研究表明LBD30受VND7直接调控。不
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同于LBD, 在木质部和韧皮部细胞中表达的VND- 
INTERACTING 2 (VNI2)是VND的负向调控因子

(Yamaguchi等2010b)。VNI2超表达抑制VND7的表

达, 并抑制幼苗期叶和根中木质部导管次生壁的

加厚(Yamaguchi等2010b)。有别于LBD和VNI2, 
E2Fc对于VND7的调控具有两面性: 过量和过低水

平的E2Fc会抑制VND7的表达, 只有适量的E2Fc可
以激活VND7的表达(Taylor-Teeples等2015; Teeples
等2015)。

KNAT7基因在木质部导管和纤维细胞中的作

用不同。knat7突变体表现出严重的木质部塌陷

(Brown等2005), 但木质部纤维细胞的次生壁加厚

增强(Li等2012a)。KNAT7超表达植株的维管束间

纤维细胞次生壁没有显著加厚(Li等2012a)。有研

究证明KNAT7能与MYB75和OFP4形成功能复合

体来调控次生壁的加厚(Li等2011; Bhargava等2013; 
Liu和Douglas 2015)。XND1是NAC类转录因子, 
在木质部导管中高量表达, XND1超表达植株矮小, 
木质部导管细胞的次生壁沉积受到抑制(Zhao等
2008)。
3  木质部和韧皮部纤维细胞、厚壁组织中纤维细

胞的次生细胞壁加厚调控

植物茎秆中纤维细胞主要分布于木质部、韧

皮部和厚壁组织中, 也需要次生细胞壁加厚。拟

南芥NAC SECONDARY WALL THICKENING PRO-
MOTING FACTOR 1和3 (NST1和NST3/SND1)在纤

维细胞中特异表达, 是调控木质部纤维细胞次生

壁加厚的关键因子(Mitsuda等2007; 王瑞芳等2014), 
同时, NST2也参与茎秆纤维细胞次生壁合成调控

(Zhong和Ye 2015; 黄成和李来庚2016)。NST1的
T-DNA突变体次生壁加厚减弱, 而NST1同源基

因NST3的T-DNA突变体无明显表型(Zhong和Ye 
2015)。Mitsuda等(2007)发现NST1和NST3在茎秆

和下胚轴纤维细胞表达, 且功能冗余, nst1 nst3双
突变体维管束厚壁组织和木质部纤维细胞次生壁

没有加厚, 但是木质部导管的加厚不受影响。在

nst1 nst3双突变体中, 发现纤维细胞中纤维素合成

基因IRX3和木质素合成基因cinnamyl alcohol dehy-
drogenase-d (CAD-D)的启动子启动GUS报告基因, 
但是没有检测到活性;  纤维素合成基因IRX3和
IRX5, 木质素合成基因IRX4、IRX12和AtOMT1, 木
聚糖合成基因fragile fiber 8 (FRA8)表达大幅度下

调(Mitsuda等2007)。NST3超表达植株中, 植物地

上组织细胞全部出现次生壁异常加厚(Mitsuda等
2007; Zhong等2007a); 纤维细胞中纤维素、半纤维

素和木质素合成基因表达上调, 厚壁组织纤维细胞

次生壁发生异常加厚(Zhong等2006)。Ohashi-Ito等
(2010)研究发现, SND1可以直接诱导木质素合成基

因phenylalanine ammonia-lyase 1 (PAL1)、CCoAOMT
和4-coumarate 3 (4CL3)的表达, 以及半纤维素合成

基因IRX9、纤维素合酶类基因cellulose synthase- 
like B 02 (CSLB02)、阿拉伯半乳糖蛋白基因fasciclin- 
like arabinogalactan-protein 12 (FLA12)的表达。在

转录因子方面, NST3/SND1的超表达诱导MYB63和
MYB58的表达(Zhou等2009; Ohashi-Ito等2010), 从
而促进木质素的合成(Zhou等2009)。

早期鉴定的NST3/SND1下游转录因子包括

SND2、SND3、MYB103、MYB85、MYB52、
MYB54、MYB69、MYB42、MYB43、MYB20和
KNAT7 (Zhong等2006, 2007a, 2008; Ohashi-Ito等
2010; Yamaguchi等2010a; Taylor-Teeples等2015)。
SND2、SND3、MYB103、MYB85、MYB52、
MYB54、MYB69和KNAT7基因的抑制表达均导致

厚壁组织和木质部纤维细胞中次生壁加厚的减少, 
MYB85表达抑制的植株中发生导管变形(Zhong等
2008)。此外, 超表达SND2、SND3和MYB103导致

纤维细胞次生壁加厚增强, 超表达MYB85则引起

茎秆表皮和皮层细胞木质素的异常沉积(Zhong等
2008)。SND2、SND3、MYB103、MYB85、
MYB52和MYB54可以直接调控次生壁合成相关

基因, 例如SND2、SND3和MYB103诱导CESA8的
表达, MYB85诱导木质素合成基因4CL1的表达, 
MYB52和MYB54诱导CESA8、4CL1以及木聚糖

合成基因IRX9基因的表达(Zhong等2008)。后续研

究发现, SND1、NST1、NST2、VND6和VND7直
接调控MYB46、SND3、MYB103和KNAT7等转

录因子的表达, 从而构成了现有的三层次生壁合

成调控网络的骨架(图3) (Zhong等2007b, 2008; Mc-
Carthy等2009; Wang和Dixon 2012; 黄成和李来庚

2016)。
以SND1/NST3和NST1为核心的次生壁加厚

的多层转录因子调控网络在其他物种中也相继得

到了证实(Li等2012b)。位于调控网络第一层次的

NST1和NST2以及调控导管形成的VND6和VND7
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不仅在蛋白序列上具有同源性 ,  而且对下游的

MYB46和MYB83等转录因子均具有调控作用。

MYB46在花序茎秆的厚壁组织纤维细胞、木质部

纤维细胞和木质部导管细胞中特异表达, SND1与
MYB46启动子结合并促进其表达(Zhong等2007b)。
MYB46的超表达导致MYB85和KNAT7等二级转录

因子的表达升高, 进而激活CESA7和CESA8、木聚

糖合成基因FRA8、木质素合成基因CCoAOMT和
4CL1的表达, 从而导致叶表皮细胞, 花序茎秆维管

组织细胞、茎秆导管细胞的次生壁加厚。反之, 
MYB46的显性抑制则导致纤维细胞和导管细胞的

次生壁加厚显著减弱(Zhong等2007b)。MYB46直
接调控MYB43、MYB52、MYB54、MYB58和
MYB63转录因子(Zhou等2009; Kim等2014a), Kim
等(2012, 2013, 2014a, 2014b)的研究证明MYB46直
接调控CESA4、CESA7、CESA8、甘露糖合成基

因cellulose synthase-like A 9 (CSLA9), 以及其他木质

素及木聚糖合成相关基因的表达。MYB83为MYB46
的功能性冗余基因, 同MYB46一样在茎秆导管和

纤维细胞中表达 ,  但根中仅在导管细胞中表达

(Zhong等2007b; McCarthy等2009; Zhong和Ye 
2011)。MYB46的T-DNA突变体没有明显表型

(Zhong等2007b)。myb83 myb46双突变体中, 木质

部导管次生壁加厚受阻, 植株生长受到抑制(Mc-
Carthy等2009; Zhong和Ye 2011)。MYB46/MYB83
的显性抑制导致导管和纤维细胞中次生壁加厚的

减弱(Zhong等2007b;  McCarthy等2009)。同

NST1、NST3和VND7一样, MYB46/MYB83的超表

达激活二级转录因子MYB42、MYB43、MYB52、
MYB54、MYB63和MYB85基因的表达, 诱导纤维

素、半纤维素和木质素合成基因表达(图3) (Zhong
等2007b; McCarthy等2009)。
4  花药皮层及茎髓细胞次生壁加厚的调控

NST1和NST2转录因子调控花药皮层细胞的

次生细胞壁加厚过程(Mitsuda等2005)。虽然NST1
或NST2单基因的T-DNA突变体没有明显表型

(Mituda等2005), 但是NST1的显性抑制植株中花药

不能开裂, 并且花药皮层细胞壁木质素含量降低。

nst1 nst2双突变体与显性抑制植株表型一致(Mitsuda
等2005)。NST1或NST2超表达植株的花药、雄

蕊、胚珠、茎秆、叶片和根等组织中的细胞都发

生次生壁异常加厚(Zhong和Ye 2015)和次生壁合成

基因的上调表达(Mitsuda等2005)。拟南芥MYB26
调控NST1和NST2的表达, 是花药皮层细胞次生壁

图3  拟南芥次生壁合成调控网络示意图

Fig.3  Transcription regulation network of the secondary wall biosynthesis in Arabidopsis
箭头表示正调控; T形线表示负调控。
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加厚的主要调控因子(Yang等2007)。myb26突变体

花药皮层细胞次生壁不加厚, 花粉有活力但花药不

开裂, 从而导致雄性不育(Steiner-Lange等2003)。
不同于花药皮层和木质部维管束, 在茎髓组

织薄壁细胞中, WRKY12是次生壁加厚的主要调

控因子(Wang等2010)。WRKY12在髓组织中特异

表达, wrky12-1突变体发生次生壁异常加厚, 说明

WRKY12抑制茎髓组织薄壁细胞次生壁加厚(Wang
等2010)。WRKY12可结合NST2的启动子并抑制

其表达, wrky12突变体中NST2基因表达升高, 髓组

织薄壁细胞次生壁加厚, 且调控次生壁合成的转录

因子AtC3H14的基因表达量升高(Wang等2010)。
除了众多转录因子之外, microRNA也参与了

次生细胞壁加厚的转录调控。我们通过研究发现, 
miR165b超表达造成HB15基因的表达量下降, 导致

髓薄壁细胞次生壁加厚(Du等2015; Du和Wang 
2015)。Sun等(2017)发现超表达miR319抑制TEO-
SINTE BRANCHED 1/CYCLOIDEA/PCF 4 (TCP4)
的表达, TCP4可以与VND7的启动子结合, TCP4的
超表达诱导次生壁纤维素合成基因CESA4、CESA7
和CESA8, 半纤维素合成基因IRX8和IRX10以及木

质素合成基因laccase 4 (LAC4)和laccase 7 (LAC7)
的表达, 因此miR319通过TCP4间接调控VND7开关

基因及下游次生壁合成相关基因的表达。

5  其他植物中类似于拟南芥细胞壁加厚的调控网络

现有的拟南芥中次生壁合成的多级调控网络

确保对次生壁合成的精确调控(图3), 这种调控网

络在植物中具有相当高的保守性。由于VND1~ 
VND7、NST1、NST2、SND1属于NAC类转录因子

大家族, 所以将其通称为secondary wall NACs 
(SWNs) (Zhong等2010a; Zhong和Ye 2014)。杨树中

有6个与NST同源的SWNs类基因, PtrWNDs在木质

化细胞中表达(Zhong等2010c, 2011b; Zhong和Ye 
2010; Ohtani等2011)。SWNs基因在大多数陆地植

物, 包括被子植物、裸子植物和无维管组织的苔

藓类植物中都有发现(Zhong等2010b)。杨树基因

PtrWNDs在拟南芥中的异源表达可以恢复snd1 
nst1双突变体的表型, PtrWNDs的超表达引起次生

壁合成基因的表达上升, 说明PtrWNDs是拟南芥

SND1/NST1的直系同源基因(Zhong等2010b, 2011a; 
Ohtani等2011)。在PtrWNDs表达量下降的转基因

杨树中, 木质部导管和纤维细胞的次生壁加厚受

到抑制(Zhong等2011b)。杨树SND1的剪接突变体

PtrSND1-A2IR发生SND1的剪接突变, 导致SND1基
因的表达受到抑制(Li等2012b)。桉树EgWND1是
AtSND1/NST1的直系同源基因(Zhong等2010b)。
水稻和玉米中SND1的同源基因有7个, 分别为OsS-
WN1、OsSWN3、OsSWN7、ZmSWN1、ZmSWN3、
ZmSWN6和ZmSWN7 (Zhong等2011a)。有研究表明

OsSWN1和OsSWN2参与调控水稻维管束厚壁组

织和纤维细胞的次生细胞壁加厚过程(Yoshida等
2013)。

同第一层开关基因SWNs类似, 调控网络的第

二层开关MYB46/MYB83在维管植物中也是保守的

(图3)。目前在拟南芥和水稻之外鉴定的MYB类同

源基因有PtMYB4/8、EgMYB2、PtrMYb2/21和
PtrMYB3/20 (Patzlaff等2003; Goicoechea等2005; 
Bomal等2008; McCarthy等2010; Zhong等2013; 
Zhao等2014; Zhong和Ye 2014)。OsMYB46、Zm-
MYB46与拟南芥MYB46/MYB83是直系同源基因, 
在拟南芥中超表达OsMYB46或ZmMYB46可以激活

整个次生壁合成途径(Zhong等2011a)。但水稻和

拟南芥MYB基因作用方式也存在细微的不同: 水
稻OsMYB58/63调控纤维素合成基因OsCESA7的表

达, 拟南芥中同源MYB基因则调控木质素合成基

因的表达(Noda等2015)。与拟南芥类似, 玉米Zm-
MYB42调控木质素的合成, 在拟南芥中超表达Zm-
MYB42引起木质素合成通路基因的上调及木质素

单体比例的改变(Sonbol等2009), 但是Fornalé等
(2010)发现ZmMYB31抑制木质素合成基因表达, 
负向调控木质素的合成。另外, 共表达结果显示, 
OsMYB55/61和OsBLH6作为第三层次的转录因

子, 也参与调控次生细胞壁的形成 (Zhong等2011a; 
Hirano等2013)。
6  细胞壁各个主要成分合成基因的调控

次生壁加厚涉及的合成基因主要包括纤维

素、半纤维素和木质素合成途径中的基因, 关于

这些合成基因的表达调控, 特别是NAC、MYB和
VND7等开关基因对各个次生壁组分合成基因的

影响已有很多报道(Mitsuda等2007; Wang和Dixon 
2012; Nakano等2015; 黄成和李来庚2016)。目前, 
拟南芥MYB58、MYB63、MYB85和BLH6转录因
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子以及在其他植物中的直系同源基因被认为是调

控网络中第三层的转录因子(图3), 较专一地调控

木质素的生物合成(Bomal等2008; Zhong等2008; 
Cassan-Wang等2013; 郭光艳等2015)。MYB58和
MYB63是两个紧密相关的转录因子, 并且是第二

层次转录因子MYB46/83的直接靶标 (Zhou等
2009)。在MYB58/MYB63基因表达量受到抑制的

转基因植株中, 木质素的合成减少, 导致次生壁加

厚减弱, 茎秆机械支持能力减弱; 在MYB58/MYB63
超表达植株中, 木质素合成基因表达上调, 木质素

沉积增多, 但是纤维素和半纤维素含量并没有明

显变化(Zhou等2009)。BLH6也受到MYB46的直接

调控(Zhong和Ye 2014; Liu等2015), 在blh6突变体

中, 纤维细胞木质化程度降低(Cassan-Wang等2013)。
MYB61的超表达植株的木质素异常沉积(Newman
等2004; Romano等2012)。与MYB58/63恰恰相反, 
同样处于第三层次的MYB4、MYB7和MYB32转
录因子以及它们在其他植物中的同源基因, 则负

向调控木质素的生物合成(Jin等2000; Preston等
2004; Sonbol等2009; Fornale等2010; Legay等2010; 
Shen等2012)。在其他植物中, 我们发现纤维素合

成基因CESA4和CESA8, 木聚糖合成基因IRX14 
(Lee等2010)、IRX10 (Brown等2009)、PARVUS 
(Lee等2007)、UDP-Xyl Synthase 3 (UXS3)和UXS6 
(Pattathil等2005)受到第一层次转录因子SWNs基因

的直接调控(Zhong和Ye 2014)。水稻MYB103L属
于第二至第三层次的转录因子 ,  调控CESA4、
CESA7、CESA9和BC1基因的表达(Ye等2015)。
7  展望

维管束组织的木质部导管、纤维细胞和花药

皮层次生细胞壁加厚的主要调控网络已经研究得

相当清楚(图3)。多个物种中的研究表明, SWNs在
次生细胞壁加厚调控网络中执行类似的功能(Zhong
和Ye 2010, 2014), 例如, 在nst1 nst3双突变体中, 用
SND1启动子驱动VND1~VND7基因的表达能恢复突

变体的表型(Zhou等2014)。但在不同的细胞类型

中, 这些SWNs基因又发挥着自己特殊的调控功能。

作为调控网络第二层次的SND3、MYB46、
MYB103和KNAT7是SWNs的直接靶标基因(Zhong
等2010a)。对SND1和VND7的研究表明, SWNs不
仅调控其下游转录因子的表达, 而且也直接调控

细胞壁合成、细胞壁修饰以及程序性死亡基因的

表达(Ohashi-Ito等2010)。对SWNs直接靶标基因

的启动子研究发现, 它们都含有SNBE顺式作用元

件(Zhong和Ye 2011)。大多纤维素、半纤维素和

木质素合成基因的启动子序列中都含有SNBE位
点, 说明它们可能也受到SWNs的直接调控(Zhong
和Ye 2014)。

植物从种子生长发育成一个完整的个体, 虽
然细胞中存在着同一套基因组, 但是不同生长时

期、不同的组织部位、不同的细胞类型中, 都有

自己单独的一套基因表达模式。次生壁加厚现象

除了在维管束中的导管和纤维细胞中存在, 果实

中的石细胞、种皮、树叶、花药的皮层细胞中也

有发生(Mitsuda和Ohme-Takagi 2008; Zhong和Ye 
2014)。另外, 次生壁基因的表达也会受到激素的

调控, 黄成和李来庚(2016)在综述中做了详尽的描

述。同一个基因(如KNAT7转录因子基因)在不同

的细胞中起的作用不同(Brown等2005; Zhong等
2008)。植物体中存在次生壁加厚的厚壁组织细胞

和不加厚的薄壁组织细胞, 通过不同的调节机制

调控一系列转录因子和细胞壁合成基因的表达, 
以达到组织细胞分化的目的。随着研究的深入和

系统化, 我们越来越认识到, 单单通过表型分析和

单个基因的功能研究不足以解释细胞壁加厚的过

程。通过对共表达分析和ChIP结合高通量测序方

法、合适的蛋白标记和细胞学方法以及转录组-蛋
白组分析等方法的综合运用, 将更好地揭示不同

层级转录因子在次生壁加厚过程中的功能。
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Research progress in the transcriptional regulation of secondary cell wall 
thickening
ZHU Xiao-Bo, ZHANG Gui-Fen, CHEN Peng*

Biomass and Bioenergy Research Center, Faculty of Plant Science and Technology, Huazhong Agricultural University, Wuhan 
430070, China

Abstract: Vascular bundles in dicot and monocot plants hold vessels that are essential for plants to transport 
water. Similar to the xylem vessel cells, sclerenchyma and collenchyma cells, which provide mechanical sup-
port for the plant body, also undergo substantial secondary cell wall thickening. Biosynthesis of the secondary 
cell wall is a complex process that needs to be coordinated with plant growth. This review summarizes recent 
findings for the transcriptional regulation of secondary cell wall biosynthesis to facilitate a comprehensive un-
derstanding of how the secondary cell wall thickening is regulated during vascular tissue development. 
Key words: vascular bundle; secondary cell wall; transcription factor; regulatory network
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