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摘要 木栓质是一种主要由含氧脂肪酸和芳香族化合物组成的疏水性生物聚合物. 木栓质聚合物的合成起始于多

种C16~C24链长度的脂肪酸, 通过脂肪酸伸长和氧化还原过程, 形成木栓质单体, 经过内质网和质膜的运输, 在细

胞壁内侧沉积形成木栓层. 木栓质主要沉积在根部的内皮层和周皮内, 通过形成重要的机械屏障, 控制根部水分和

营养物质的运输, 防止病原体的入侵和有毒气体的扩散等. 木栓质的沉积可以帮助植物抵御各种胁迫, 提高根系的

保水能力, 对植物适应复杂多样的外界环境从而保证其正常的生长发育等具有重要作用. 本文系统综述了木栓质

的沉积定位、化学成分分析与检测、生物合成及其调控的相关动态, 重点总结了木栓质的生物功能, 可为木栓质

的深层次研究和开发应用提供重要的理论基础.
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在长期的进化过程中, 植物会不断调节生理代谢

来应对复杂多样的外界环境, 同时也从结构方面去适

应. 陆生植物的生存就取决于它们控制水分和溶质的

运输、抵御极端气候变化、防止病原体侵袭以及从机

械破坏中恢复的能力. 木栓质是一种亲脂性的生物大

分子, 对植物抵御这些外界压力和胁迫至关重要. 木栓

质作为一种细胞壁特异性的杂聚物, 沉积于特定的植

物外部和内部组织, 包括树皮和块茎周皮、根外皮层

和内皮层、种皮和单子叶植物的维管束鞘细胞等[1].
它不仅可以控制水分和溶质的运输、抵御病原体的入

侵, 而且对植物响应非生物胁迫不可或缺[2]. 近几年来,
对木栓质的关注和研讨越来越多, 深入研究植物的木

栓化过程及其调控机理有助于更好地了解植物的抗逆

机制并提高其抗逆性, 为未来开发农业优势作物奠定

良好的基础.

1 木栓质的沉积及组织化学结构

1.1 木栓质的沉积与作用

木栓质是一种疏水性的生物聚合物, 在植物组织

的地上和地下部分均有分布[1]. 在植物组织不同的生

长阶段, 木栓质的沉积部位具有一定差异性. 在根部内

皮层的初生生长阶段, 木栓层主要在内皮层积累; 而在

成熟组织的次生生长中, 木栓质主要沉积在根茎交界

处的周皮, 包括创伤周皮和其他边缘组织等[3]. 此外,
在种皮和维管束鞘细胞等不同的植物组织中也发现了

木栓质的存在[3]. 在不同条件下, 木栓质的生物合成、

调控和相关的可塑性决定了木栓质的质量和数量特性
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及其对植物地上和地下组织生理和结构特性的影响[4].
根据植物和组织类型的不同, 木栓质含量也有所不

同[5]. 例如, 栓皮栎(Quercus suber)树皮的木栓质含量

约为干重的30%~50%, 而胡萝卜(Daucus carota var.
sativa Hoffm.)、甜菜(Beta vulgaris L.)和马铃薯(Sola-
num tuberosum)皮的木栓质含量可达20%~50%[6]. 同时,
比较不同的木质纤维素生物质类型, 发现木栓质含量

范围很大, 其占干重的百分比低至8%, 高达60%[7,8]. 除
了在正常发育过程中沉积外, 木栓质的生物合成也可

能在受伤、病原体侵袭以及低温、水淹胁迫等环境压

力下被激发[5].
木栓质的主要功能是为植物细胞提供保护屏障,

且细胞壁特异性的木栓质是土壤中的标志性成分之一,
可用于评估植物对长久以来存在于土壤中的土壤有机

质(soil organic matter, SOM)和碳(C)的潜在贡献[3]. 同

时, 木栓质在植物抵御生物胁迫方面也具有重要作用,
例如微生物病原体的攻击[4]. 最近一项研究显示, 根内

皮层质外体屏障(木栓质)和微生物群存在相互作用, 表
明了根微生物群如何影响木栓质沉积, 同时木栓质作

为扩散屏障的功能作用又反过来决定了微生物群的组

成[9]. 因此, 木栓质在根中的产生和沉积对植物生理、

生长、与微生物的相互作用和胁迫适应有显著性影响;
对根系有机物质周转、土壤化学成分、水分和其他与

微生物群落动态相关的因素等具有潜在影响[3].

1.2 木栓质的化学组成与结构

木栓质是一种非线性、不规则的聚酰基甘油大分

子, 主要由脂肪族、酚类化合物和甘油构成[10]. 之前

Kolattukudy[5]提出过木栓质是由一个交联的芳香亚结

构域通过酯键与长链二酸和羟基酸共价连接. 后来研

究人员利用核磁共振(nuclear magnetic resonance,

NMR)数据结合显微镜方法和质谱法分析技术, 发现了

单酰甘油、二酰甘油和三酰甘油单元, 这些结果表明

甘油单体也是木栓质的主要成分之一, 并进一步说明

了木栓质所包含的特定脂质和酚质[11~13]. 其中, 脂肪

族部分主要包括ω-羟基酸、α,ω-二元酸、脂肪酸以及

伯醇等[5]. 酚类组分主要有阿魏酸、香豆酸和单木质

醇等[5].
同时, 研究发现基于不同组织和植物物种之间, 木

栓质单体的类型存在相当大的差异[14]. 例如, 拟南芥根

中的木栓质主要为C16、C18:1和C22的单体[11], 而其

种皮中主要的链长是C22和C24[13]. 组成木栓质的单体

成分大部分是相同的, 但不同物种其碳链长度和碳链

修饰的不同导致木栓质的成分仍存在一定差异[15]. 模

式植物辛柏树(Cupressus funebris Endl.)皮中木栓质主

要由链内环氧化物和邻二醇组成, 而马铃薯块茎周皮

和拟南芥的根中木栓质主要由单不饱和脂肪酸、ω-羟
基脂肪酸和α,ω-二元酸组成[16]. 此外, 为了研究木栓质

聚合物单体间的连接方式, 可用Ca(OH)2-甲醇分解法

水解部分木栓质, 并通过点喷射电离串联质谱的方法

来鉴定水解的木栓质成分[17]. 利用Ca(OH)2-甲醇分解

法对木栓质进行部分水解后, 鉴定出的结构包括与ω-
羟基酸连接的甘油二聚体、与α,ω-二羧酸连接的甘

油、与ω-羟基酸连接的阿魏酰酯以及连接2个α,ω-二元

酸的甘油酯和ω-羟基脂肪酸-阿魏酰甘油酯, 呈现出

木栓质中甘油-酰基-阿魏酸的连接方式[18]. 但这种方

法可能会引起结构的变化, 导致不能准确反映木栓

质的特定成分. 目前, 通过各种显微技术, 包括质谱

法、NMR和其他光谱分析方法, 能够检测生物组织

中木栓质成分的结构和组成[3]. 表1总结了不同植物

物种或组织中木栓质组成差异比较及其对应的检测

方法.

表 1 不同植物中木栓质组成差异比较
Table 1 Comparison of suberin composition in different plants

物种 组织 木栓质组成 方法 文献

西红柿, 油桃, 苹果 表皮
C16~C22脂肪酸、α,ω-二元酸、ω-羟基酸、脂肪醇、

环氧取代酸
MALDI-MS [19]

栓皮栎 软木(树皮) C22~C28 脂肪醇、C14~C26 脂肪酸、C7~C26 α,ω-二元
酸、环氧酸、酚类、甘油

GC/MS, NMR [20~22]

桦木 树皮 C16~C22 羟基脂肪酸、α,ω-二元酸, 阿魏酸 GC/MS, NMR [23]

根类蔬菜
(甜菜, 胡萝卜, 红薯等) 表皮

C14~C32脂肪酸、C15~C24 α,ω-二元酸、C16~C28 ω-羟基
酸、C18~C30脂肪醇

GC/MS [24]

云杉, 软木 树皮 C14~C26 脂肪酸、α,ω-二元酸、羟基酸、脂肪醇、阿魏酸 GC/MS [25]
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1.3 木栓质成分检测与观察

木栓质是复杂的大分子, 在植物中起着保护作用.
为了解木栓质作为质外体屏障在多方面的特性, 分析

木栓质的组成尤为重要. 由于其异质性、不规则性和

多样性, 从植物组织中分离和鉴定木栓质仍然是研究

应用中的一个挑战. 此外, 木栓质及其衍生部分的性质

使得详细的表征变得繁琐和费力, 通常需要许多步骤,
如色谱分离和复杂的检测技术, 因此难以实现高通量

和准确的分析. 当前, 一般利用各种显微镜技术、质谱

(mass spectrometry, MS)、NMR和其他光谱表征方法来

研究生物组织中木栓质的结构和组成[3].
基于大量的光谱和显微观察, 有研究提出了植物

细胞中存在木栓质上层结构和高级结构域的假说. 首

先, 利用透射电子显微镜(transmission electron micro-
scopy, TEM)观察木栓化的植物细胞壁, 图像显示其是

具有重复暗带和亮带的多层片状结构, 其中包含30~60
个重复木栓层[26]. 随后通过TEM和扫描电子显微镜

(scanning electron microscopy, SEM)对从水中析出分

离的木栓质进行分析, 结果显示, 木栓质呈细长的多边

形结构, 总长度为100~175 μm[20]. 此外, 染色方法也常

用于指示木栓质中存在的脂肪族和芳香族成分和结构

域[8]. Lux等人[27]介绍了一种利用徒手切片和全包埋样

品观察拟南芥根内皮层中木栓质的染色方法. 作者阐

述了对不同植物类型中各种组织的染色程序的优化方

法, 并利用小檗碱和荧光黄对木栓质层进行观察, 包括

使用苯胺蓝、甲苯胺蓝等后染色程序, 更好地指示外

皮层、表皮和内皮层细胞[27].
另外, 有研究表明, 木栓质和木质素是凯氏带的组

成成分[28~30]. 随着生物技术的发展, 研究者们利用各种

不同方法对凯氏带化学成分进行分析. 如Robards等
人 [ 31 ]利用酶解技术分离出内皮层细胞中的木栓质;
Schreiber等人[32]利用傅里叶变换红外光谱技术(Fourier
transform infrared, FTIR)对君子兰(Clivia miniata)的凯

氏带进行成分分析, 发现其主要含有木质素, 同时还发

现豌豆(Pisum sativum)的凯氏带中木质素和木栓质含

量旗鼓相当. 另外, 受激拉曼散射光谱技术(stimulated
raman scattering, SRS)在检测分析凯氏带成分方面也具

有重要作用. Man等人[33]对玉米的凯氏带成分进行分

析, 研究表明, 木质素和木栓质均存在于玉米根部凯氏

带中, 而且这两种成分基本同时发育沉积. 同时, Song
等人[34]在杉木中也发现了类似的结果. 这些都为今后

进一步研究木栓质和凯氏带的组成和结构功能奠定了

良好的基础.

2 木栓质的生物合成

2.1 木栓质单体合成

虽然在各类植物中, 对木栓质的单体组成的研究

已有几十年, 但是目前关于木栓质的生物合成的许多

过程, 如生物合成反应的顺序、单体的运输机制和聚

合等仍不是很清楚, 因为参与木栓质单体生物合成的

酶可能与膜相关或是酶复合物的一部分. 目前的研究

表明, 参与木栓质生物合成的酶主要包括3-磷酸甘油

酰基转移酶(glycerol-3-phosphate acyltransferase,
GPAT)家族、细胞色素P450单加氧酶(cytochrome P450
monooxygenase, CYP)家族、脂肪酰基还原酶(fatty
acyl reductase, FAR)、羟基肉桂辅酶A转移酶(aliphatic
suberin feruloyl transferase, ASFT)以及β-酮脂酰-辅酶A
合成酶(β-ketoacyl CoA synthase, KCS)等[35].

通过在伤口愈合中的马铃薯片中掺入放射性标记

的油酸或乙酸, 研究脂肪酸ω-羟基化和ω-羟基酸氧化,
初步确定了木栓质单体的合成起始于脂肪酸合成酶多

酶复合物驱动的饱和C16和C18脂肪酸的质体合成[36].
木栓质脂肪族单体主要由16:0和18:1脂肪酰-CoA衍生

而来, 途径中涉及的反应主要包括脂肪酸的ω-羟基化

以及后续氧化为α,ω-二元酸、脂肪酸活化为脂肪酰-
CoA硫酯、长链脂肪酸前体的延长、脂肪酰基链还原

为脂肪醇等, 各种酰化反应主要涉及甘油、酚类化合

物的掺入和单体聚合[4,14,15,37]. 木栓质生物合成中可能

涉及的主要步骤如图1所示. 一般来说, 脂肪酸代谢反

应的第一步是脂肪酸的活化, 如脂肪酰-CoA硫酯[38]. 接
着一个多聚酶脂肪酸延伸酶复合体在内质网催化脂肪

酰-CoA的延伸, 其延伸程度由脂肪酸延伸酶复合体中

的第一种酶KCS控制[38]. 另外, 脂肪酰-CoA的ω-羟基

化形成ω-羟基酸则是由CYP家族中的CYP86亚家族催

化的, 同时脂肪酰基还原酶催化活性脂肪酰-CoA还原

为伯醇[39]. 这样为一个循环, 大概经过6、7次循环后,
可以使去饱和酶催化饱和脂肪酸形成不饱和脂肪酸.
不饱和脂肪酸再生成不同脂肪酰-CoA类物质则是通过

脂肪酸-CoA连接酶(fatty acid-CoA ligase, FACL)和长

链酰基-CoA合成酶(long-chain acyl-CoA synthetase,
LACS)进行的, 后续还会被木栓质生物合成相关酶进

行一系列的修饰[40].
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此外, 苯丙烷代谢途径是木栓质芳香族单体合成

的主要途径[1]. 研究表明, 苯丙氨酸是大多数植物中苯

丙烷途径的主要前体, 经苯丙氨酸解氨酶(phenylalani-
neammonialyase, PAL)催化后产成阿魏酸和香豆酸等

芳香族单体, 进而生成木栓质单体中相应的酚类物

质[1]. Andersen等人[41]发现, 调控苯丙烷途径的关键基

因在内皮层表达, 且当苯丙烷途径受到抑制时会导致

木栓质的异常沉积. 这些结果表明苯丙烷代谢途径在

木栓质单体合成过程中具有重要作用.

2.2 木栓质单体转运

目前的研究表明, 质体中合成C16:0、C18:0和
C18:1脂肪酸后, 需要先转运到内质网, 进行一系列的

组装和修饰后再被转运到细胞壁. 而芳香族单体如阿

魏酸和香豆酸则都是通过苯丙烷途径合成的, 再跨膜

运输到细胞壁. 最后这些单体聚合在细胞壁中形成木

栓层[10]. 内质网与质膜的传递可能通过分泌途径发生.

最近, 有研究表明, 高尔基体和跨高尔基体网络介导的

囊泡转运可能与木栓质单体的运输有关, 因其参与了

角质层蜡向胞质的输出, 因此同样的情况可能也适用

于木栓质[42]. 另外, 由于ABC转运蛋白中的G亚家族参

与角质层和孢粉素前体的转运, 因此也可能与木栓质

单体的运输密切相关[2].
最新研究显示, 非特异性脂类转移蛋白AtLtpI-4对

拟南芥冠瘿瘤中木栓质的形成发育起到重要作用, 分

析了冠瘿的木栓质成分后发现AtLtpI-4突变体的长链

脂肪酸C18:0含量显著降低. 这些结果充分显示ABCG
转运蛋白和LTPs与木栓质单体组分的跨膜运输有密切

联系[43].

2.3 木栓质单体组装

木栓质片层的规律性表明聚合物组装是一个受控

的过程, 但是这是由随机聚合过程中的空间或其他限

制因素决定的, 还是由蛋白质介导的过程决定仍然未

图 1 (网络版彩色)木栓质合成路径概述(改自文献[1])
Figure 1 (Color online) Overview of the suberin biosynthetic pathway (Modified from Ref. [1])
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知[14]. 与木质化的氧化交联模型类似, 已有假说认为木

栓化细胞壁的酚类成分通过过氧化物酶/H2O2介导聚

合. 马铃薯的一种阴离子过氧化物酶同工酶参与了伤

口诱导木栓化过程中酚类成分的聚合, 优先选择了阿

魏酰(邻甲氧基苯酚)取代的底物, 这与伤口愈合过程中

积累在块茎中的底物持平[44].
此外, 虽然角质单体与木栓质单体的化学成分和

结构具有相似性, 但参与木栓质生物合成的GPATs
(GPAT5和GPAT7)缺乏磷酸酶活性位点残基, 并在体外

产生了主要产物sn-2(10,16-二羟基十六烷基)酰基溶血

磷脂酸, 而参与角质生物合成的GPAT4、GPAT6和
GPAT8在甘油与脂肪酰-CoA的缩合过程中能够催化去

磷酸化反应[35]. 这些结果表明角质和木栓质的单体成

分和组装仍存在一定差异, 其聚合过程可能也存在差

异[17].

2.4 木栓质合成相关调控

如上所述, 木栓质的沉积仅限于非常特殊的细胞

类型, 它是由各种非生物和生物胁迫诱导的. 木栓质合

成基因的表达模式与木栓质沉积的位点和条件密切相

关, 说明木栓质的生物合成在转录水平上受到严格

控制[1].
在拟南芥中, 报告基因融合到木栓质合成相关基

因的启动子后, 木栓质和报告基因共定位[45]. 这些研

究表明 , GPAT5、CYP86A1、CYP86B1、ASFT/
AtHHT、FAR1、FAR4、FAR5、KCS20和DAISY/
KCS2在内皮层中优先表达[15,46,47]. 已证实GPAT5和
ASFT在根周皮和外种皮中具有启动子活性; GPAT5、
DAISY/KCS2、ASFT、FAR1和FAR4在种子种脐区域

表现出启动子活性[48]; DAISY/KCS2、FAR1、FAR4和
FAR5在受伤后显现出启动子活性[49]. 同时, 芳香族木

栓质的沉积开始于脂肪族木栓质沉积之前, 表明木栓

质生物合成机制中芳香族和脂肪族分支的协调控制.
考虑到表达的空间分布与木栓质发生的相关性, 推测

的调控因子包括植物特有的WRKY、NAC和MYB结

构域. 其中, WRKY通过调控CYP94B1和植物激素脱落

酸(ABA)促进木栓质的合成进而影响植物根部质外体

屏障的形成[50,51]; MYBs参与苯丙酸的生物合成[44,52]以

及脂肪酸延伸[53]; NAC家族的成员参与二次细胞壁修

饰[54,55]. 有研究显示, MYB41诱导木栓质合成的同时,
过表达组织中已知的木栓质生物合成基因水平均显著

增加[56]; 拟南芥根SHR作为调控木栓化的起始转录因

子, 能够通过其下游的MYB36转录因子等特异性诱导

根部内皮层的木栓化, 而MYB39作为SHR/MYB36通
路的下游转录因子, 在SHR/MYB36通路中起着枢纽作

用, 且MYB39的过表达根系中木栓化程度显著增加, 表
明SHR介导了一个多级调控网络进而调控拟南芥根部

木栓质的合成[57]. 同时, 木质素在MYB41过表达的叶

片中被诱导, 苯丙烷类生物合成基因水平相应增加, 揭
示了脂肪族木栓质和木质素的沉积之间的调控关

系[58].
另外, AtERF38是一种APETALA2/乙烯反应因子

(AP2/ERF)型转录因子, 在二级细胞壁修饰中也有作

用. AtERF38的空间表达模式与内胚层和种子外皮层

中木栓质的组织分布高度重叠[59]. Cohen等人[60]发现,
拟南芥SUBERMAN(SUB)转录因子能够控制根部内皮

层木栓质片层的形成. SUB通过启动木栓质合成相关

基因的启动子发挥其调节作用, 进而影响木栓质的沉

积, 对拟南芥根部内皮层的发育过程有重要作用. 表2
中重点总结了不同物种中鉴定出的木栓质生物合成相

关基因及其潜在的调控功能. 这些都为今后研究木栓

化过程提供了一定思路.
近几年来, 木栓质合成的相关调控研究有许多进

展. 除了参与调控的基因, 研究发现木栓质的合成同时

还受到ABA、乙烯和生长素等激素的调控. Wang等
人[57]发现, 在拟南芥根中, 与转录因子SHR和MYB36
诱导的木栓化相比, ABA诱导的木栓化更为迅速. 同

时, SHR通路可以通过提高根系ABA水平强化植物根

系对逆境的响应, 这些结果表明木栓化由内源和外源

信号通路之间的相互作用协调. 另一方面, 乙烯对木

栓质生物合成调控也具有重要影响. 乙烯是植物适应

重金属胁迫的重要激素, 高浓度的乙烯能够通过抑制

苯丙氨酸解氨酶活性及木栓质生物合成相关的基因表

达, 进而延迟根中质外体屏障的形成, 促进镉在根系质

外体中的积累[77]. 此外, Ursache等人[78]发现木栓化过

程是可逆的, 生长素调控的GDSL脂肪酶在木栓质的

聚合和解聚过程中起到关键作用. 内皮层生长素能够

诱导许多木栓质合成相关基因的表达, 进而影响植物

的侧根形成, 促进植物从土壤中吸收更多的水分和

养分.

3 木栓质的生物学功能

作为一种疏水性的保护屏障, 木栓质在控制根系

水分流动及物质运输中发挥重要作用. 木栓质可以控
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制水分的运输, 并调节水分、溶质和气体在整个植物

中的运动, 同时也能够有效抵御病原体的入侵, 在植物

响应各种胁迫的过程中发挥关键作用[3].

3.1 控制水分和溶质运输

木栓质的一个重要功能是控制水分和溶质运输,
其运输能力主要与木栓质的成分和含量有关, 会随着

皮层木栓质的积累而变化[70]. 在正常发育过程中, 植物

通过合成木栓质来建立一个疏水屏障, 以抵御不可控

制的水分和溶质通过细胞壁扩散[79]. 根内皮层和外皮

层中的木栓层能够阻止水和溶质不受控地从土壤向中

柱移动. 例如, 一个拟南芥木栓质突变体cyp86a1/horst
的脂肪族木栓质减少60%, 使得影响根中水和NaCl径
向流动的质外体屏障减少[14]. 质外体中的这种非选择

性屏障有助于特定的膜转运蛋白或通道调节细胞间的

水和溶质运输. 然而, 不能简单地将根部看作不可渗透

的屏障, 因为木栓质必须让足够的水流入根部并限制

水从根部回流到外部介质, 从而防止水分流失, 提高根

系的保水能力[3].
在过去的10年中, 木栓化的根细胞壁的化学分析

以及根系水分和溶质电导率的测定为定量讨论木栓质

的屏障作用提供了途径[14]. 当前, 根压力探头和压力室

等技术普遍用于检测离体根和整个根系的水和溶质渗

透率. 同时, 许多实验表明, 木栓化的屏障和导水率之

间存在负相关. 例如, 在气培培养中, 幼嫩玉米根中形

成具有凯氏带的外皮层, 使导水率降低了4倍[80]. 与小

麦、豌豆和蚕豆等无外皮物种相比, 玉米、洋葱、

向日葵和高粱外皮中凯氏带的形成大大提高了根系

的保水能力, 最大限度地减少了水分回流到干燥土

壤中[81].

表 2 参与植物中木栓质生物合成相关基因
Table 2 Genes involved in suberin biosynthesis in plants

基因名 物种 编码蛋白 对木栓质/植物表型的影响 文献

MdMYB93 苹果 MYB型转录因子
在烟草叶片进行异源表达时, 调控木栓质及木栓质

和角质前体细胞的积累
[61]

AtMYB107, AtMYB9 拟南芥 MYB型转录因子 在种皮中调控木栓质合成 [3,62]

AtMYB41 拟南芥 MYB型转录因子 调控木栓质脂肪族的合成且影响片层结构 [3,63]

AtMYB92 拟南芥 MYB型转录因子
在烟草实验中调节脂肪酸和木栓质生物合成基因以

及木栓质单体的产生
[64]

CYP86A1 拟南芥 脂肪酸ω-羟化酶 根部木栓质脂肪族合成酶 [46]

CYP86B1 拟南芥 脂肪酸ω-羟化酶 木栓质脂肪族单体合成酶 [48]

FAR1, FAR4, FAR5 拟南芥 脂肪酰-CoA还原酶
影响根和种皮木栓质的组成(突变体far5-1中C18:0-

OH, far4-1中C20:0-OH, far1-1中C22:0-OH) [49]

DAISY/KCS2, KCS20 拟南芥 3-酮脂酰-CoA合酶
角质层蜡质和根木栓质的生物合成. 基因潜在的冗

余功能
[65,66]

KCS1 拟南芥 3-酮脂酰-CoA合酶
在多种蜡生物合成途径中合成超长链脂肪酸

(VLCFA) [67]

GPAT5 拟南芥 甘油-3磷酸酰基转移酶
对根脂肪zu2木栓质含量和种皮中极长链二羧酸和

ω-羟基脂肪含量的影响
[3,45]

ABCG2, ABCG6, ABCG20 拟南芥 ATP-结合盒(ABC转运蛋白) 影响根、种皮和花粉壁有效木栓质的合成/生产 [68]

ASFT (BAHD family) 拟南芥 阿魏酰-CoA转移酶 阿魏酰转移酶影响与木栓质相关的阿魏酸丰度 [69]

StNAC103 拟南芥 NAC-型转录因子 调节木栓质和蜡质沉积以及块茎质外体屏障的形成 [70,71]

CYP86A33 马铃薯 脂肪酸ω-羟化酶 周皮中ω-末端C端木栓质脂肪族化合物的酶功能化 [72]

FHT 马铃薯 阿魏酰-CoA转移酶 影响阿魏酸酯水平, 改变发育和透水性 [3,73]

PtFHT1 毛果杨
羟基酸/脂肪醇羟基肉桂酰

转移酶
在拟南芥中异源表达导致根中阿魏酸含量增高, 但

不影响香豆酸
[74]

AchnABF2, AchnMYB4,
AchnMYB41, AchnMYB107

中华猕猴桃
(奇异果)

与AchnFHT启动子相互作用
的转录因子

调控木栓质生物合成基因和木栓质单体积累 [75]

ShMYB78 甘蔗 MYB型转录因子 异源分析显示为木栓质产生的激活剂 [76]
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3.2 离子屏障

研究显示, 作为离子屏障的一种, 木栓质通过充当

溶质的扩散屏障, 影响植物矿物质的吸收和运输[82]. 比
如, 莺尾和芦苇根部外皮组织中的木栓质阻碍了原生

质体外Fe2+的运输, 镁的缺乏会导致玉米根部内皮层出

现更为严重的木栓化, 而铁的匮乏会导致菜豆根中木

栓质的沉积急剧减少[83]; 耐盐品种Pokkali根部木栓化

水平较高, 其Na+的通透性很低, 而水稻品种IR20对盐

敏感, 其根部木栓化程度较低, 但对Na+的通透性却是

较高的. 这个实验结果表明, Na+的通透性与根系木栓

化程度呈负相关, 植物木栓化程度会影响根部对离子

的吸收[84].
此外, 在NaCl处理和渗透胁迫诱导下, 编码木栓质

生物合成关键酶的DAISY/KCS2基因表达量明显上

升[46]; 同样, NaCl 也会引起FAR1、FAR4 和 FAR5的表

达量上升, 进而调控木栓质的单体合成[85]. 另外, 适度

的NaCl还能够诱导CYP86A1基因的表达量上升, 进而

加强了根系木栓化; 且拟南芥cyp86a1突变体在盐胁迫

诱导下, 植株地上部分中的Na+含量上升、K+含量下

降. 这些结果表明, 受盐胁迫诱导的CYP86A1的表达

能够调控木栓质的合成, 进而影响植株运输水分和离

子的能力[86].

3.3 阻隔气体

大多数湿地物种生长在易受洪水侵袭的环境中,
为了克服水中氧气扩散缓慢、土壤微生物消耗氧气过

快等问题, 湿地植物出现的最重要的适应性结构之一

就是根系通气组织外部形成的木栓化屏障, 限制了淹

水土壤中从根系到厌氧环境的径向氧损失(radial oxy-
gen loss, ROL). 此外, 这些木栓化屏障可能会阻止有

毒气体的扩散, 以及减少土壤和微生物释放的毒素进

入淹水土壤的根部[14].
近年来, 许多研究表明, ROL与沉水植物根系外层

屏障的形成呈负相关, 这与沉水植物根系表面的木栓

质或木质素的沉积有关. 在沉水亚马逊树种中, 当用微

电极测量根轴周围和内部的氧浓度时, 发现通过沉积

在外皮细胞层的木栓质, ROL可以有效地受到限制, 其
中脂肪族木栓质的含量是其他常绿植物的3~4倍[87]. 同

样, 组织化学、质外体示踪剂和氧微电极研究表明, 在
芦苇、水甜茅和水稻中, 对ROL的主要屏障是皮下真

皮层[88,89]. 当在固体培养基中生长时, 大麦根对ROL形
成了强烈的屏障, 而在通气的溶液中生长的植物根则

没有这种屏障, 表明这种屏障的形成与皮下真皮层的

木栓化有关[90].

3.4 抵抗病原菌

作为植物与外界环境之间的重要屏障, 木栓质不

仅能在影响植物根部水分及溶质的运输和响应非生物

胁迫等方面发挥作用, 而且能够帮助植物抵御病原菌

入侵, 减少病原体对植物的侵害[91]. 不仅早前沉积的木

栓质起着屏障的作用, 许多报道还表明真菌或病毒的

攻击也会造成木栓质在细胞壁上的沉积, 从而限制了

感染[8]. 木栓质具有芳香结构域, 这种化学性质使其具

有一些抗菌特性, 这是酚类化合物的典型特征, 再加上

木栓质沉积使得细胞壁结构进一步被强化, 这些都是

木栓质能够参与病原体防御的重要原因[14]. 例如, 研究

发现, 马铃薯周皮创伤反应中木栓质的酚和脂肪族结

构域在对特定细菌和真菌病原体的抗病性中起重要作

用[3,92]. 根部木栓质的脂肪族成分也与大豆植物对真菌

病原体大豆疫霉的死亡率呈负相关. 木栓化能够减少

大豆根部和茎部的腐烂, 从而提高大豆的抗病性[93].
Thangavel等人[94]通过对马铃薯体细胞克隆与其易感亲

本的周皮组织细胞进行基因表达模式分析, 发现木栓

质合成相关基因的表达量上升了, 而其他先天性防御

反应相关信号基因在基因表达上没有出现明显变化,
并且抗性克隆的周皮中产生了更多的木栓质来应对病

原体感染, 这些结果表明木栓质在马铃薯抵御病原体

入侵时发挥了显著作用. 另外, 在一些其他植物中也发

现了木栓质抵御病原体入侵反应的证据[2,11,95] .
此外, 木栓质的产生也受到环境压力的影响, 它的

积累与防止根系的ROL有关[96]. 有研究表明, 环境条件

的变化, 特别是二氧化碳和温度的升高, 会导致根系的

组分发生改变[97]. 最近一项研究阐述了根内皮层扩散

屏障木栓质和微生物群之间的相互作用, 表明了根部

微生物群是如何影响木栓质沉积, 而木栓质的扩散屏

障的功能作用又反过来决定了微生物群的组成[9].

4 展望

综上, 木栓质作为一种疏水性的生物大分子, 为植

物提供了重要的保护屏障. 近几年来, 对木栓质的关注

和研究越来越多, 尤其是木栓质单体转运和聚合机

制、木栓质合成相关调控及其重要的生物功能等方面

的研究成果, 如在木栓质单体聚合过程中发现木栓化

过程具有可逆性, 除了参与调控的基因, 木栓质的合成
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同时还受到ABA、乙烯和生长素等激素的调控等, 都

极大地丰富了人们对木栓质的认识. 然而, 木栓质的单

体聚合过程、表征手段、逆境响应以及更多的生物学

意义都需要进一步探索, 扩大研究的广度和深度, 特别

是与生物能源有关的作物. 同时, 木栓质的分析技术也

有待进一步提高. 虽然许多化学、显微镜和光谱技术

已经成功应用于木栓质成分的分离和分析, 但是目前

还没有一种统一的、标准化的、有效的方法来表征和

确定生物质中木栓质的含量、结构和组成. 作为土壤

中的生物标志物, 木栓质可能具有物种特异性, 这就对

能够分析特定类型和特定来源木栓质的技术提出了更

高的要求, 以发掘木栓质对各种可持续性指标的影响.
且在过去的大部分研究中, 关于木本植物中根部木栓

质形成、化学组分及其作用的研究鲜有报道, 需要进

一步研究如杨树等木本植物中木栓质与其响应逆境间

的关系, 加大对木栓质单体的合成、转运、装配机制

以及木栓质生物合成相关调控的研究力度, 了解这些

不同的途径是如何协调控制营养稳态和微生物的相互

作用的, 进而揭示植物响应逆境胁迫机制, 为今后培育

新品种提供理论依据.
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Progress on the structural components, biosynthesis and
functions of suberin
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Through the long process of evolution, plants have dealt with complex and diverse external environmental conditions not
only by regulating their physiological metabolism but also by adapting in structural ways. One of these structures is the
hydrophobic barrier located on the inner side of the cell wall, which is made of suberin. Suberin is an oxygenated fatty acid
and an aromatic compound found in the lipophilic biopolymer. It is heavily deposited on the aboveground and underground
tissues of plants. In particular, the deposition of suberin is limited by tissue type and induced by various abiotic and
biological stresses. During the primary growth stage of root endodermis, suberin mainly accumulates on its inner surface.
During the secondary growth of mature tissues, suberin is usually present in the periderm, including wound periderm and
other marginal tissues. In addition to the formation during the normal development of plants, the biosynthesis of suberin
may also be stimulated under such environmental stresses as injury, pathogen invasion, and low temperature.
Suberin is a polymer consisting of aliphatics (fatty acid derivatives), phenolics, and glycerol. The aliphatic parts of

suberin mainly include ω-hydroxy fatty acids, α, ω-dicarboxylic acids, and primary fatty alcohols, often with a significant
proportion of very-long-chain saturates. Phenolic components are mainly composed of hydroxycinnamic acids, usually
ferulic acid, coumaric acid, and similar substances. The biosynthesis of suberin polymer begins with any of several fatty
acids with a C16–C24 chain length. It forms suberin monomers through the process of fatty acid elongation and
functionalization. Then suberin lamellae are deposited on the inner side of the cell wall after the transportation of the
endoplasmic reticulum and plasma membrane. Suberin may control the transportation of water and nutrients in the roots
and then prevent the invasion of pathogens and the diffusion of toxic gases as mechanical barriers after accumulating on the
endodermis and exodermis of the root. Therefore, more and more attention and research have been devoted to suberin in
recent years, especially into the mechanisms underlying monomer transportation and polymerization, the regulation of
suberin biosynthesis, and its functions, which have greatly expanded our understanding of suberin. An in-depth study of
suberin will help to better understand the stress resistance mechanism of plants and improve stress resistance, thus laying a
good foundation for the development of crops in the future. In this review, we systematically used tissue localization,
chemical composition analysis, and detection, biosynthesis, and regulation of suberin, with special emphasis on its
biological functions. We believe this work provides valuable information for the in-depth research and utilization of
suberin.

suberin, chemical composition, biosynthesis, metabolic regulation
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