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摘　 要: 保卫细胞通过调节气孔开关ꎬ控制植物水分蒸腾和 ＣＯ２吸入ꎬ在植物生长发育中发挥重要作用ꎮ 气孔正常开关

与保卫细胞壁特性、组成密切相关ꎮ 随着细胞壁相关分子遗传学、生物化学研究的深入ꎬ以及分析模型的引入ꎬ研究者对

保卫细胞壁特性和组成在气孔运动中作用的研究逐渐深入ꎮ 综述了保卫细胞壁不均一特性的最新研究进展ꎬ包括不均

一特性在气孔开放运动中的重要作用、进化上的保守性和发育形成过程ꎻ同时分别论述了保卫细胞壁中纤维素、木葡聚

糖、果胶、木质素和细胞壁松弛因子等组分在维持气孔保卫细胞功能中的作用ꎬ重点关注分子遗传学和生物化学领域的

相关研究进展ꎻ并展望了保卫细胞壁影响气孔运动功能的分子机制研究的发展方向ꎬ以期为保卫细胞壁的遗传改良提供

思路ꎮ
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　 　 气孔是植物叶表皮组织上的小孔ꎬ是由两个

保卫细胞围绕而成的孔隙ꎮ 气孔是植物与外界环

境气体交换的门户ꎬ控制水分蒸腾和 ＣＯ２吸入ꎬ在

植物生长发育中发挥重要作用ꎮ 气孔运动是植物

重要生命活动之一ꎬ受环境和保卫细胞内部信号

转导以及细胞膨压控制ꎬ通过细胞大小和形状的



改变来实现ꎮ 红光和蓝光、高湿和低浓度 ＣＯ２等

条件能够诱导保卫细胞膨压升高ꎬ细胞内溶质快

速增加后吸水膨胀、体积增加、形状改变、气孔开

放ꎻ反之ꎬ黑暗、高浓度 ＣＯ２、脱落酸等能够使保卫

细胞膨压下降、失水收缩、气孔关闭ꎮ 在气孔开放

时ꎬ保卫细胞的体积可增加 ４０％ꎬ细胞内部压力

可达 ５ ＭＰａꎬ 相当于大气压的 ５０ 倍[１]ꎮ 保卫细

胞形状改变程度与细胞壁的机械性能密切相关ꎬ
气孔正常运动要求保卫细胞的细胞壁不但能承受

很高的物理张力ꎬ同时具有良好的柔韧性和弹性ꎮ
保卫细胞壁属于初生细胞壁ꎬ主要由纤维素、

木葡聚糖(一种半纤维素)、果胶和少量结构蛋白

组成ꎮ 根据初生细胞壁模型[２] 推测ꎬ保卫细胞中

纤维素和木葡聚糖组成的网络结构以及填充其中

的果胶多糖基质ꎬ是维持保卫细胞壁弹性与强度

平衡的基础ꎮ 随着细胞壁相关分子遗传学、生物

化学研究的不断深入ꎬ以及分析模型的引入ꎬ人们

已开始解析保卫细胞壁的各组成成分及空间分布

特性对细胞壁机械性能和气孔运动功能的影响ꎮ
本文将讨论这一研究领域在分子遗传学和生物化

学研究中的最新成果ꎬ重点讨论保卫细胞壁不均

一特性的最新进展ꎬ包括其在气孔开放运动中的

重要作用、进化上的保守性和发育形成过程ꎻ并将

分别论述保卫细胞壁中纤维素、木葡聚糖、果胶、
木质素和细胞壁松弛因子等组分在维持气孔保卫

细胞功能中的作用ꎬ同时展望了保卫细胞壁合成

及修饰相关分子机制研究的发展方向ꎬ以期为保

卫细胞壁的遗传改良提供思路ꎮ

１　 保卫细胞壁结构组成特性

１.１　 保卫细胞壁不均一特性在气孔运动中的

作用

保卫细胞在发育过程中细胞壁沉积和修饰呈

非对称性ꎬ形成不均一细胞壁ꎮ 保卫细胞壁的位

置特异性加厚ꎬ能够满足气孔开放和关闭对细胞

壁不同部位强度、刚性和弹性的差异要求ꎬ是保卫

细胞不均匀膨胀和气孔运动中形状改变的主要决

定因素ꎮ 肾型保卫细胞内壁(腹壁)加厚程度大

于外壁(背壁)ꎬ富含结晶纤维素ꎬ导致保卫细胞

内壁的刚性大于外壁ꎬ而外壁的弹性大于内壁ꎻ哑
铃型保卫细胞的球状末端壁较薄而中间棒状部分

细胞壁较厚ꎮ 传统的观点认为ꎬ保卫细胞外壁和

内壁厚度和刚性的差异ꎬ使保卫细胞在膨压作用

下外壁弯曲程度大于内壁ꎬ导致气孔开放[３]ꎮ 但

Ｃａｒｔｅｒ 等[４]利用原子力显微镜结合模型分析的最

新研究表明ꎬ保卫细胞端壁特异加厚在气孔开放

运动中起关键作用ꎮ 保卫细胞内壁和外壁厚度和

刚性的差异只存在于成熟的保卫细胞中ꎮ 未成熟

保卫细胞虽然没有这种差异ꎬ但同样能够响应环

境和细胞内部信号而正常开放ꎮ 进一步研究表

明ꎬ保卫细胞端壁处的特异性加厚在不同物种中

广泛存在ꎬ并且这种加厚在保卫细胞母细胞发育

阶段即已发生ꎬ导致此处细胞壁刚性增强ꎮ 在气

孔开放运动过程中加厚的端壁限制了保卫细胞复

合体的纵向伸长ꎬ而改为横向膨大ꎬ保证了气孔的

有效开放ꎮ

１.２　 保卫细胞不均一细胞壁的进化保守性

尽管从蕨类植物到被子植物的演化过程中ꎬ
保卫细胞壁组分发生了显著变化[５]ꎬ但细胞壁强

度和弹性的不均一分布特性ꎬ特别是端壁的特异

加厚特性未发生明显改变[４ꎬ６]ꎮ 蕨类植物中ꎬ保
卫细胞端壁富含木质素ꎬ以增加端壁细胞壁强度ꎻ
在被子植物中ꎬ端壁中结晶纤维素代替了木质素ꎬ
此处细胞壁增厚[５]ꎻ水生被子植物的基部ꎬ由于

气孔一直保持开放状态ꎬ属于无功能状态的气孔ꎬ
端壁的纤维结晶度较低[７]ꎻ而陆生被子植物ꎬ除
了结晶纤维素外ꎬ去甲酯化果胶的参入ꎬ进一步提

高了端壁强度和刚性[８]ꎮ Ｓｈｔｅｉｎ 等[５]考察了 ６ 种

不同种类植物的 ３ 种保卫细胞壁组分ꎬ包括蕨类

植物的肾型保卫细胞、双子叶植物的肾型保卫细

胞和单子叶植物的哑铃型保卫细胞ꎬ发现纤维结

晶度存在 ３ 种不同类型ꎮ 其中双子叶植物的肾型

保卫细胞端壁的纤维结晶度最高ꎬ数字化生物机

械模式分析显示此区域是气孔运动过程中承受张

力最大的区域ꎮ 保卫细胞端壁组分在不同物种之

间的差异ꎬ推测是进化过程中不同环境选择压力

的结果[５]ꎮ 但这种差异并不影响保卫细胞壁强

度和弹性的不均一分布特性以及气孔功能ꎬ二者

在进化中均十分保守ꎮ

１.３　 保卫细胞不均一细胞壁的发育形成过程

保卫细胞壁不均一加厚ꎬ自保卫细胞母细胞

分裂前即已开始ꎮ 以双子叶植物肾型保卫细胞发

育为例ꎬ细胞壁经过一系列非对称沉积和修饰ꎬ最
终发育成具有功能的保卫细胞(图 １)ꎮ 首先ꎬ在

６５４ 生物技术进展 Ｃｕｒｒｅｎｔ Ｂｉｏｔｅｃｈｎｏｌｏｇｙ



对称分裂发生前ꎬ保卫细胞母细胞端壁加厚ꎬ之后

细 胞 以 垂 直 于 加 厚 端 壁 的 方 向 发 生 分 裂

(图 １Ａ) [９]ꎮ 新形成的细胞壁富含胼胝质和果

胶ꎬ附近聚集微管束ꎮ 随后胼胝质和果胶降解

(图 １Ｂ)ꎬ两个保卫细胞内壁分离ꎬ形成孔状结构

(图 １Ｃ 和 １Ｄ)ꎮ 胼胝质合成和降解[１０] 以及果胶

降解[１１]的精细时空特异性调控对正常孔状结构

形成具有重要作用ꎬ尽管其中分子调控机制尚不

清楚ꎮ 成熟保卫细胞位于孔状结构处的内壁主要

由结晶纤维素组成ꎬ细胞壁明显增厚ꎬ弹性下降ꎬ
强度和刚性增加ꎮ 同时ꎬ极性端壁及两个保卫细

胞连接处细胞壁亦明显增厚ꎬ富含结晶纤维素和

去甲酯化果胶ꎬ细胞壁强度和刚性明显提高

(图 １Ｄ) [４]ꎮ

图 １　 保卫细胞壁分化过程中形成非对称性细胞壁[８]

Ｆｉｇ.１　 Ｔｈｅ ａｓｙｍｍｅｔｒｉｃ ａｃｃｕｍｕｌａｔｉｏｎ ａｎｄ ｍｏｄｉｆｉｃａｔｉｏｎ ｏｆ ｃｅｌｌ ｗａｌｌｓ ｉｎ ｓｔｏｍａｔａｌ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔｉａｔｉｏｎ[８] .
Ａ:保卫细胞母细胞端壁出现纤维素加厚ꎬ细胞以垂直于加厚端壁方向发生对称分裂ꎻＢ:新生细胞壁在特定部位发生胼胝质和果胶降

解ꎻＣ:两个保卫细胞内壁分离ꎬ形成孔状结构ꎻＤ:成熟保卫细胞ꎬ内壁大量沉积结晶纤维素ꎬ细胞壁较外壁明显增厚ꎻ两个细胞连接处

细胞壁及端壁亦明显增厚ꎬ富含去甲酯化果胶ꎮ

２　 保卫细胞壁组分对气孔运动功能的
影响

　 　 随着植物基因组计划的广泛开展和基因功能

研究的深入ꎬ细胞壁组分影响保卫细胞壁机械性

能和气孔运动的分子遗传学证据不断涌现ꎮ 这些

研究成果为保卫细胞壁的分子遗传改良提供了可

能性ꎮ

２.１　 纤维素和木葡聚糖对气孔运动功能的影响

Ｒｕｉ 等[１２ꎬ１３] 通过图像分析结合计算机械模

型ꎬ对拟南芥纤维素和木葡聚糖突变体进行详细

分析ꎬ从遗传学角度证明了纤维素和木葡聚糖与

保卫细胞壁机械特性及气孔功能密切相关ꎮ 拟南

芥纤维素合成酶 ＣｅｓＡ３ 的突变体分析表明ꎬ保卫

细胞壁纤维素含量与气孔开度密切相关ꎮ 纤维素

含量降低导致气孔响应外界条件信号的开关功能

异常ꎬ气孔开度增加ꎻ突变体互补实验显示ꎬ当突

变体纤维素含量恢复正常后ꎬ气孔开度亦恢复正

常ꎮ 木葡聚糖缺失突变体(ｘｘｔ１ ｘｘｔ２)ꎬ由于木葡

聚糖含量降低ꎬ气孔开度减小ꎬ叶片表面温度升

高ꎮ 分析表明ꎬ木葡聚糖通过调节气孔纵向的收

缩和扩张ꎬ调节气孔大小ꎮ 纤维素和木葡聚糖参

与气孔运动还体现在气孔运动过程中纤维素微纤

丝发生的重新排列ꎮ 气孔开放时纤维素微纤丝相

对均匀地分布在细胞壁上ꎬ气孔关闭时ꎬ微纤丝成

束存在ꎮ 气孔运动过程中纤维素微纤丝的这种重

新排列ꎬ即细胞壁结构改变需要木葡聚糖协助完

成ꎮ 木葡聚糖可以直接和纤维素结晶区交联ꎬ增
加细胞壁的承重和抗张性[１４]ꎮ 尽管保卫细胞壁

中纤维素和木葡聚糖缺失对气孔开度影响结果不

同ꎬ但研究者认为纤维素和木葡聚糖缺失均会导

致细胞壁强度和刚性增强[１５]ꎮ

２.２　 果胶对气孔运动功能的影响

保卫细胞壁中富含果胶ꎬ生物化学相关研究

结果表明细胞壁果胶与气孔功能密切相关ꎮ 早在

１９８５ 年ꎬＷｕ 等[１６] 推测细胞壁中果胶基质多糖参

与保卫细胞壁径向延伸ꎮ 苔藓植物作为最早出现

气孔的植物ꎬ气孔只在孢蒴膨大过程的短暂生长

期能够开关ꎬ其后即失去开关能力ꎮ 胶体金免疫

标记技术研究表明ꎬ苔藓植物保卫细胞发育过程

中细胞壁中果胶含量呈下降趋势ꎬ推测果胶含量

下降与气孔失去运动能力有关[１７]ꎮ Ｊｏｎｅｓ 和

Ｍｉｌｎｅ[１８]使用聚阿拉伯糖内切酶处理植物表皮ꎬ
解离聚鼠李糖半乳糖醛酸Ⅰ型果胶的阿拉伯糖侧

链之后ꎬ使用壳梭包杆菌素诱导气孔开放或者脱

落酸诱导气孔关闭ꎬ发现相应的气孔运动受到限

制ꎮ 进一步分析表明果胶中阿拉伯聚糖侧链决定

７５４周 影ꎬ等:气孔运动中保卫细胞壁研究进展



保卫细胞壁弹性ꎬ进而影响气孔开关ꎮ
果胶甲酯化程度影响气孔功能ꎮ 果胶多糖在

高尔基体中合成ꎬ之后以高度甲酯化形式分泌到

胞外ꎮ 在细胞壁上沉积后ꎬ由果胶甲酯酶(ｐｅｃｔｉｎ
ｍｅｔｈｙｌｅｓｔｒａｓｅｓꎬＰＭＥ)选择性切除甲基基团ꎮ 推测

果胶去甲酯过程具有时空特异性ꎮ 有关果胶甲酯

化程度影响保卫细胞壁机械性能和气孔运动的最

早的遗传学证据来源于 Ａｍｓｂｕｒｙ 等[１９] 的研究成

果ꎮ 拟南芥果胶甲酯酶基因 ＰＭＥ６ 突变后ꎬ细胞

壁中去甲酯化果胶含量下降ꎬ气孔开放及关闭潜

力下降ꎬ导致在高浓度 ＣＯ２环境中ꎬ突变体气孔关

闭不严ꎬ而在低浓度 ＣＯ２环境中ꎬ气孔开放程度小

于对照ꎮ 推测保卫细胞中去甲酯化果胶含量减少

导致细胞壁弹性下降ꎮ Ｈｕａｎｇ 等[２０] 利用拟南芥

突变体证明果胶甲酯酶基因 ＰＭＥ３４ 参与保卫细

胞热激响应ꎮ 正常条件下ꎬ植物能够响应热激胁

迫ꎬ改变气孔开度和蒸腾效率ꎬ以降低叶片表面温

度和调节水分利用效率ꎮ ＰＭＥ３４ 基因突变后ꎬ拟
南芥响应热激能力丧失ꎮ 此外ꎬ研究表明多聚半

乳糖醛酸酶 (一种果胶水解酶) 参与气孔运

动[１１]ꎬ而果胶甲酯酶可以通过提高果胶多聚半乳

糖醛酸酶活性ꎬ进一步缓解胁迫对细胞壁造成的

伤害[２１]ꎮ 推测果胶甲酯酶和多聚半乳糖醛酸酶

在气孔运动过程中可以调节果胶分子的动态变

化ꎬ其活性受植物生长发育和环境信号严格调控ꎮ

２.３　 木质素在气孔运动中的作用

虽然木质素主要存在于次生细胞壁中ꎬ但保

卫细胞壁中仍可检测到少量木质素ꎮ 木质素是否

与气孔功能有关ꎬ目前尚不清楚ꎮ 蕨类植物保卫

细胞端壁富含木质素ꎬ以增加细胞壁强度和刚性ꎻ
被子植物只在保卫细胞内壁中能够检测到少量木

质 素[５]ꎮ 拟 南 芥 Ｒ２Ｒ３￣ＭＹＢ 转 录 因 子

ＡｔＭＹＢ６１[２２] 及其杨树同源基因 ＰｔｏＭＹＢ１７０[２３] 参

与木质素合成调控ꎮ 过量表达 ＡｔＭＹＢ６１ 和 Ｐｔｏ￣
ＭＹＢ１７０ 导致木质素沉积增强ꎬ次生细胞壁增厚ꎮ
除了在维管组织中高水平表达外ꎬ这两个基因均

在保卫细胞中高水平表达ꎬ过量表达导致气孔开

度减小ꎬ而突变体气孔开度增加ꎮ 拟南芥突变体

中详细分析显示 ＡｔＭＹＢ６１ 参与黑暗诱导的气孔

关闭ꎬ而且这一过程独立于 ＡＢＡ 和空气湿度诱导

的气孔关闭途径ꎮ 推测 ＡｔＭＹＢ６１ 表达水平变化

影响了保卫细胞壁特性ꎬ进而影响了气孔开

度[２２]ꎮ 由于 ＡｔＭＹＢ６１ 参与果胶沉积调控[２４]ꎬ所
以 ＡｔＭＹＢ６１ 突变体气孔开度改变是否与保卫细

胞壁木质素沉积改变有关尚有待进一步研究ꎮ

２.４　 细胞壁松弛因子对气孔运动功能的影响

气孔开放和关闭运动过程中ꎬ细胞壁纤维素

微纤丝发生重新排列[１３]ꎮ 推测这一过程中纤维

素微纤丝与交联的木葡聚糖间的氢键发生断裂ꎬ
木葡聚糖分子断裂并重新连接ꎬ细胞壁松弛ꎬ在此

基础上纤维素微纤丝发生滑动ꎬ促进保卫细胞在

膨压作用下膨胀和收缩ꎮ 已报告的细胞壁松弛因

子主要包括膨胀素( ｅｘｐａｎｓｉｎ)蛋白、木葡聚糖内

转糖苷酶 /水解酶( ｘｙｌｏｇｌｕｃａｎ ｅｎｄｏｔｒａｎｓｇｌｕｃｏｓｙｌａｓｅ
(ＸＥＴ) / ｈｙｄｒｏｌａｓｅꎬＸＴＨ)、糖基水解酶( ｇｌｙｃｏｓｉｄｅ￣
ｈｙｄｒｏｌａｓｅꎬ ＧＨ) 和羟基自由基( ｈｙｄｒｏｘｙｌ ｒａｄｉｃａｌꎬ
􀅰ＯＨ) [２５]ꎮ 目前有关细胞壁松弛因子参与气孔

运动的研究有待深入ꎬ只有少数有关膨胀素蛋白、
木葡聚糖内转糖苷酶 /水解酶参与气孔运动的初

步遗传学报道ꎮ
２.４.１　 膨胀素蛋白与气孔运动功能 　 膨胀素蛋

白ꎬ也称扩展蛋白ꎬ是一类能够使细胞壁松弛的细

胞壁活性蛋白[２６]ꎮ 膨胀素蛋白通过一种非酶机

制ꎬ打断纤维素微纤丝和细胞壁基质多糖的非共

价连接ꎬ导致植物细胞壁中纤维素微纤丝滑动ꎬ促
进细胞壁在膨压作用下蠕动[２７]ꎮ 拟南芥细胞壁

膨胀素蛋白 ＥＸＰＡ１ 在保卫细胞特异表达ꎬ过量表

达增加转基因株系在光诱导条件下的气孔开度ꎻ
抑制该蛋白活性ꎬ降低了气孔对光刺激的敏感

性[２８]ꎮ 推测细胞壁膨胀素蛋白通过改变保卫细

胞壁的松弛性来调节气孔开放ꎮ
２.４.２　 木葡聚糖内转糖苷酶 / 水解酶与气孔运动

功能　 木葡聚糖内转糖苷酶 /水解酶( ｘｙｌｏｇｌｕｃａｎ
ｅｎｄｏｔｒａｎｓｇｌｕｃｏｓｙｌａｓｅ / ｈｙｄｒｏｌａｓｅꎬ ＸＴＨ)是植物细胞

壁结构改变的关键酶ꎬ松弛细胞壁能够催化木葡

聚糖分子水解与再连接ꎬ通过一种“分子嫁接”的
机制介导细胞壁的结构改变和松弛[２９]ꎮ 研究者

在西红柿中过量表达辣椒 ＸＴＨ３ 基因ꎬ干旱胁迫

下转基因西红柿气孔关闭比例增加ꎬ干旱忍受能

力增强ꎮ 推测气孔关闭与 ＸＴＨ３ 基因过量表达引

起的细胞壁结构改变有关[３０]ꎮ

３　 展望

气孔是植物与外界环境气体交换的门户ꎬ对

８５４ 生物技术进展 Ｃｕｒｒｅｎｔ Ｂｉｏｔｅｃｈｎｏｌｏｇｙ



全球碳和水分循环具有重要影响ꎮ 气孔开放是植

物的重要生命活动之一ꎬ与植物水利用效率和农

业生产效率密切相关[３１]ꎮ 气孔在降低叶片温度

和代谢流以及信号长距离运输转导中发挥重要作

用[３２~３４]ꎮ 有效调控气孔开关ꎬ提高植物光合效率

和水资源利用效率ꎬ在全球气候变暖和水资源危

机干旱持续发生的今天显得尤为重要ꎮ 深入解析

保卫细胞壁影响气孔运动的分子遗传机制ꎬ将为

保卫细胞壁遗传改良和创制耐干旱植物提供新的

策略ꎮ
尽管大量的遗传学研究已表明保卫细胞壁组

成和空间分布特性影响气孔功能ꎬ但调控保卫细

胞壁合成、修饰和特异沉积的上游转录调控因子

和信号转导途径ꎬ以及这一过程对环境的响应知

之甚少ꎮ 转录调节在植物生长发育和响应环境信

号过程中发挥重要作用ꎮ 次生细胞壁合成调控研

究表明ꎬ转录调控是次生细胞壁合成调控的核心ꎬ
由众多转录因子共同参与ꎬ形成复杂的分级调控

网络ꎬ协同调控细胞壁各组分的合成ꎮ 因此ꎬ挖掘

保卫细胞壁合成调控关键转录因子ꎬ将有助于阐

明保卫细胞壁参与气孔运动调节和环境响应的分

子机制及调控网络ꎮ 由于气孔的开放和关闭ꎬ明
显影响叶片表面温度ꎬ而叶片表面温度可以通过

红外相机鉴定ꎮ 利用这种方法ꎬ可以快速鉴定气

孔突变体ꎬ挖掘影响气孔功能的转录因子ꎮ 此外ꎬ
随着植物转录组和基因组计划的广泛开展ꎬ根据

基因特异表达模式ꎬ利用反向遗传学方法ꎬ同样可

以挖掘潜在的候选基因ꎮ
有关保卫细胞壁参与气孔运动的另一个基本

问题是:在气孔运动过程中ꎬ保卫细胞壁基质多糖

(木葡聚糖和果胶多糖)的动态变化和重构是如

何进行的? 尽管我们对气孔运动过程中保卫细胞

壁动态变化知之甚少ꎬ但现有的知识提示我们细

胞壁果胶分子修饰相关酶类及细胞壁松弛因子可

能参与气孔运动过程中保卫细胞壁的重构ꎮ 可以

利用反向遗传学方法ꎬ对保卫细胞中特异表达的

果胶甲酯酶、果胶乙酰化酶、膨胀素蛋白、木葡聚

糖内转糖苷酶 /水解酶等基因进行功能鉴定ꎮ
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