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摘   要：半纤维素作为植物细胞壁的主要成分，约占其干物质量的 1/3，是自然界中除纤维素以外

含量最丰富的再生生物质资源。半纤维素在植物细胞壁中与纤维素、木质素等组分紧密交联，形成

了顽固的抗降解屏障。通过精准遗传改良植物细胞壁结构与特性，可以在保证植物正常生长发育的

前提下，大幅提高木质纤维素降解效率。本文主要综述了半纤维素在植物细胞壁中的结构分布、半

纤维素与细胞壁其他组分的交联方式，以及半纤维素合成修饰对细胞壁降解效率的影响，为能源作

物的遗传改良提供了参考。 
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Abstract: Hemicellulose, as a primary component of plant cell walls, constitutes approximately 
one third of cell wall dry matter and ranks as the second abundant renewable biomass resource 
in the nature after cellulose. Hemicellulose is tightly cross-linked with cellulose, lignin and 
other components in the plant cell wall, leading to lignocellulose recalcitrance. However, 
precise genetic modifications of plant cell walls can significantly improve the saccharification 
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efficiency of lignocellulose while ensuring normal plant growth and development. We 
comprehensively review the research progress in the structural distribution of hemicellulose in 
plant cell walls, the cross-linking between hemicellulose and other components of the cell wall, 
and the impact of hemicellulose modification on the saccharification efficiency of the cell wall, 
proving a reference for the genetic improvement of energy crops. 
Keywords: cell wall; hemicellulose; genetic improvement; degradation efficiency  

 
随着能源短缺和环境变化，人们越来越关注

可再生和可持续生物质资源的开发利用[1]。每年

地球上都会产生大量的木质纤维素，这些原料可

用于生产生物燃料及高附加值产品。然而，由于

植物细胞壁具有天然的抗降解屏障，目前的技术

需要高强度的预处理和昂贵的酶进行降解，从而

导致生物质资源产率低等问题，严重限制了其产

业化的发展[2]。因此，全面解析植物细胞壁的结

构特征，并利用遗传工程手段改良细胞壁结构，

提高木质纤维素的降解效率，为解决上述问题提

供了新的思路[3]。 
半纤维素约占细胞壁总干物质量的 1/3，是

一类重要的植物细胞壁多糖，具有储量大、可再

生、易降解等特点。与纤维素相比，半纤维素更

容易被提取，在食品、医药、纺织等化工产品中

具有广泛的应用，例如作为乳化剂、增稠剂，以

及转化为木糖醇、糠醛等[4]。然而半纤维素的结

构复杂，其主链和侧链的合成修饰需要多种酶的

参与，同时半纤维素作为中间介质与纤维素、木

质素等紧密交联，形成顽固的抗降解屏障，导致

木质纤维素难以被高效地利用。本文针对如何提

高植物细胞壁的降解效率，系统总结了半纤维素

的遗传修饰与细胞壁降解效率的关系，希望能为

植物细胞壁的遗传改良提供参考。 

1  半纤维素的结构与分布 
半纤维素存在于植物初生细胞壁(primary 

cell wall, PCW)和次生细胞壁 (secondary cell 
wall, SCW)中，主要包括 4 种多糖：木葡聚糖

(xyloglucan, XyG)、木聚糖、甘露聚糖和葡甘露

聚糖，以及混合连接的葡聚糖 (mixed linkage 
glucose, MLG)[5]。不同种类的半纤维素结构、分

布和生化特性有很大的差异。 
木葡聚糖是由 β-1,4-糖苷键连接的木葡聚糖

链，是双子叶和非鸭跖草(non-commelinid)类单

子叶植物的初生壁中含量最丰富的半纤维素[5]。

在不同陆生植物中，如双子叶植物和部分非禾本

科单子叶植物，以及禾本科单子叶植物、茄属植

物和部分苔藓中，木葡聚糖的重复单元有所不同。 
木聚糖主要是 β-1,4-糖苷键连接的木糖骨

架 ， 是 双 子 叶 植 物 次 生 壁 和 鸭 跖 草 类

(commelinid)单子叶植物初生壁中主要的半纤维

素[6]。木聚糖主链的木糖残基上通常会发生阿拉

伯糖(arabinose, Ara)、葡萄糖醛酸(glucose uronic 
acid, GlcA)、4-O-甲基葡萄糖醛酸(4-O-methyl- 
glucose uronic acid, 4-O-Me-GlcA)和乙酰基等取

代[7]。根据其取代不同，又可以分为阿拉伯木聚

糖 (arabinoxylan, AX) 、 葡 萄 糖 醛 酸 木 聚 糖

(glucuronoxylan, GX)、葡萄糖醛酸阿拉伯木聚糖

(glucuronoarabinoxylan, GAX)。木聚糖的组成在

不同物种的细胞壁中有所不同，如 GAX 是鸭 
跖草类单子叶植物初生壁中主要的半纤维素，

而 GX 是木本和草本双子叶植物次生壁的主要

成分[5-6]。 
甘露聚糖和葡甘露聚糖都是指含有甘露糖

的 β-1,4-糖苷键连接的多糖[8]。根据它们的主链

结构和侧链取代，可以将其分为 4 类：甘露聚糖、

半乳甘露聚糖、葡甘露聚糖和半乳葡甘露聚糖。
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甘露聚糖和半乳甘露聚糖的主链结构完全由甘

露糖组成，而葡甘露聚糖和半乳葡甘露聚糖的主

链骨架由甘露糖和葡萄糖混合连接而成。它们广

泛存在于植物中，除了作为半纤维素，也作为种

子里的贮藏多糖[9]。 
混合连接葡聚糖(MLG)是由 β-1,3-和 β-1,4-

两种糖苷键连接的无分支和侧链取代的葡萄糖

链[10]。MLG 存在于木贼属(Equisetum)和各种禾

本科中，被认为是一种植物阶段特异性的多糖，

能够调节植物生长并为其提供糖源[11]。 

2  半纤维素与细胞壁组分的互作 
细胞壁各组分间存在的相互作用，是影响木

质纤维素降解效率的重要原因。因此，了解细胞

壁组分的互作关系，有助于我们更好地利用木质

纤维素。由于各组分结构较为复杂，解析纤维素、

半纤维素及木质素三大组分间的互作仍比较困

难。目前细胞壁结构的研究，主要包括分离细胞

壁组分和原位细胞壁结构解析两种途径[12-13]。 

2.1  半纤维素与纤维素的互作 
在植物初生壁和次生壁中，半纤维素与纤维

素均存在相互作用。在初生壁中，半纤维素与纤

维素互作模式已有较多的研究。以双子叶植物

拟南芥(Arabidopsis thaliana)为代表，早期研究

提出的“捆绑模型”[14]，认为半纤维素木葡聚糖

与纤维素微纤丝通过非共价键相互作用，将纤

维素微纤丝捆绑在一起，形成一个具有延展性

的木葡聚糖-纤维素网络结构[15-16]。然而，一些

遗传证据[17-18]和核磁共振分析[19]并不支持该模

型，并且木葡聚糖特异性的内切葡聚糖酶也不能

诱导细胞壁发生蠕变[20]。Park 和 Cosgrove[21]随

后提出了半纤维素与纤维素互作的“生物力学热

点”假说，认为只有小部分木葡聚糖与纤维素微

纤丝紧密结合，这些部位可能是细胞壁松弛的选

择性位点(图1A)。最近有研究发现，某些异源葡

聚糖转移酶(hetero-transglucanase, HTG)能够使

纤维素分子断裂，并将其转移到木葡聚糖上，使

纤维素与木葡聚寡糖之间形成共价键[22-23]。此

外，通过扩展蛋白的协同作用，更多的纤维素被

暴露出来，有助于异源葡聚糖转移酶的切割，进

而促进细胞壁的延展[23](图1B)。这一发现为半纤

维素木葡聚糖与纤维素之间存在共价键的连接

提供了直接证据，同时也解释了半纤维素木葡聚

糖影响细胞壁延伸的机制。 
 

 
 

图 1  植物初生壁半纤维素与纤维素的相互作用示意图   A：“生物力学热点”假说[21]. B：共价连接[23] 
Figure 1  Schematic diagram of the interaction between hemicellulose and cellulose in primary cell wall of 
plants. A: Biomechanical hotspot model[21]. B: Covalent linkage[23]. 
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近年来，次生壁中半纤维素与纤维素的互作

研究也得到了越来越多的关注。在双子叶植物次

生壁中，木聚糖存在两个不同的结构域：具有均

匀间隔的葡萄糖醛酸修饰的主结构域 (major 
domain)和随机间隔的葡萄糖醛酸修饰次结构域

(minor domain)[24]。葡萄糖醛酸的这种均匀间隔

分布，可能允许木聚糖主链折叠，进而增强与纤

维素表面的紧密排列。在后续的研究中发现，拟

南芥次生壁中存在两种木聚糖构象：扁平带状的

双重(two-fold)构象和扭转式的三重(three-fold)
构象，并认为木聚糖主要以双重构象与纤维素相

结合，并且纤维素对木聚糖构象的形成也是必不

可少的[25](图 2A)。多糖互作的分子动力学也表

明，木聚糖与纤维素的亲水面具有最高的结合自

由能[26]。此外，乙酰化模式对于维持木聚糖与

纤维素微纤丝亲水表面之间的非共价互作也非

常重要[27-28]。在拟南芥 esk1 突变体中，半纤维

素乙酰化程度的降低，影响了木聚糖葡萄糖醛酸

转移酶 GUX1 的位置特异性活性，从而使木聚

糖上葡萄糖醛酸的均匀模式丢失，导致木聚糖不

能与纤维素正常互作，这一结果支持木聚糖-纤
维素互作的模型[27]。 

在单子叶植物次生壁中，木聚糖与纤维素的

互作也有报道。本团队基于大量数据分析，提出

半纤维素中木糖(xylose, Xyl)和阿拉伯糖的比值

(Xyl/Ara)是影响生物质降解效率的关键细胞壁

结构因子，并认为阿拉伯糖能与纤维素的非晶体

区互作，影响纤维素的结晶度[29-30](图 2B)。随后 
 

 
 

图 2  单子叶植物次生壁半纤维素与细胞壁组分之间的相互作用示意图   方框 A：木聚糖的双重构象与

纤维素的亲水面结合. 方框 B：木聚糖的三重构象与纤维素的非晶体区互作. 方框 C：半乳葡甘露聚糖与

纤维素微纤丝表面结合. 方框 D：半纤维素与木质素的非共价键互作 
Figure 2  Schematic diagram of the interaction between hemicellulose and other cell wall components in the 
secondary cell wall of monocotyledonous plants. Box A: Two-fold conformation of xylan is tightly associate 
with the hydrophilic surface of cellulose. Box B: Three-fold conformation of xylan interact with amorphous 
region of cellulose. Box C: Galactoglucomannan binds to the surface of cellulose microfibril. Box D: 
Non-covalent interactions between hemicellulose and lignin. 
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我们结合原子力显微镜观察到的纤维素表面结

构，进一步提出了“沟槽结构”模型的假设，认为

纤维素的“沟槽”区域(非晶体区)富含分支度高的

半纤维素，外源纤维素酶主要是通过进入“沟槽

结构”区开始纤维素的酶解 [31]。随着核磁共振

(nuclear magnetic resonance, NMR)技术的发展，

对玉米(Zea mays)和高粱(Sorghum bicolor)的次

生壁分析显示，木聚糖除以双重构象覆盖在纤维

素微纤丝的亲水面[12]，在高粱中还含大量阿拉

伯糖取代的木聚糖，以三重构象与纤维素的非晶

体区互作[32]，这同时也佐证了我们的观点。此

外，在软木云杉(Picea asperata)中发现，半纤维

素中除大部分木聚糖以双重构象与纤维素结合

外，半乳葡甘露聚糖还可能以半结晶的方式与纤

维素微纤丝表面紧密结合[33](图 2C)。至于植物

次生壁中是否存在半纤维素与纤维素的共价结

合，目前尚无直接的报道，这也值得我们进一步

探究。这些新的分子见解有助于我们更好地理解

植物次生细胞壁的超分子结构，并对克服木质纤

维素的抗降解屏障和提高生物质材料的利用有

借鉴意义。 
2.2  半纤维素与木质素的互作 

木质素是植物细胞壁中主要的抗降解屏障，

因此解析半纤维素与木质素之间的互作，对于如

何高效地去除木质素和提高生物质的利用效率

具有十分重要的意义。关于半纤维素与木质素的

互作已有较多研究。 
在植物细胞壁中，半纤维素与木质素之间存

在共价和非共价结合。在单子叶和双子叶植物

中，半纤维素和木质素的共价交联有两种不同的

机制：(1) 木质素单体与阿魏酰化的阿拉伯木聚

糖的自由基偶联；(2) 半纤维素的亲核部分对木

质素中间体的重新芳构化[34](图 3)。在单子叶植

物中，木聚糖侧链上的阿拉伯糖能与阿魏酸形成 
 

 
 

图 3  半纤维素与木质素共价交联的两种机制[30]   A：木质素单体与阿魏酰化的阿拉伯木聚糖的自由基

偶联. B：半纤维素的亲核部分对木质素中间体的重新芳构化 
Figure 3  Two mechanisms for hemicellulose and lignin cross-linking[30]. A: Radical coupling of lignin 
monolignol to ferulated arabinoxylan. B: Re-aromatisation of the lignin intermediate by hemicellulose 
nucleophiles. 
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酯键，阿魏酸可以在其 4、5 和 8 号位与木质素

单体松柏醇结合[35-37]。这是由于漆酶和过氧化物

酶的底物特异性较弱，可能会氧化与木质素单体

相关的化合物(如木聚糖的阿魏酸取代)，并产生

自由基，从而使木聚糖与木质素单体或木质素聚

合物交联[38]。此外，木聚糖的阿魏酸取代也能

以类似于木质素的方式发生自耦联，形成木聚糖

之间的交联[39]。阿魏酰化的木聚糖只在禾本科单

子叶植物中被发现。裸子植物阿魏酸酯键能与细

胞壁多糖结合，但与哪些细胞壁多糖结合目前仍

不清楚[40]。在双子叶植物中，木质素单体会通过

自身的 β 碳耦合产生醌甲基化物中间体，为了使

中间体形成成熟的木质素聚合物，必须在其 α 位

进行半纤维素的亲核加成作用，从而形成半纤维 
素-木质素交联[39]。基于 NMR 研究显示，葡甘露

聚糖作为亲核试剂，其主链的甘露糖残基在 6 号

位与木质素 β-O-4 连接单元的 α 碳，以醚键的形

式连接[41]。有间接证据表明，木聚糖上的葡萄糖

醛酸取代也可以充当亲核试剂，并且可能发生葡

萄糖醛酸介导的木聚糖-木质素交联[42]。然而，这

种木聚糖-木质素复合物尚未被清楚地识别出来。 
最近的研究表明，半纤维素与木质素主要以

非共价键的形式互作(图 2D)。在玉米次生壁中，

木质素与木聚糖的极性基序具有丰富的静电相

互作用，木聚糖主要以三重构象与木质素发生互

作[12]。在软木中，与纤维素结合的木聚糖和半

乳葡甘露聚糖，可能同时也与木质素结合，NMR
结果显示二者与木材中木质素的距离均小于   
1 nm[33]。Kirui 等[43]对柳枝稷(Panicum virgatum)、
硬 木 [ 桉 树 (Eucalyptus grandis) 和 杨 树

(Populus×canadensis)]、软木[云杉(Picea abies)]
的细胞壁进行比较分析，进一步证实了上述结

果，并认为多聚糖与木质素的交联程度在柳枝

稷、硬木和软木中是依次增加的。 
半纤维素与细胞壁组分之间的相互作用还

有待更深入地研究。如木葡聚糖-纤维素网络如

何影响细胞壁机械力，木聚糖及其存在的这些分

子内重复基序如何对纤维素微纤丝、木质素结构

等产生潜在的影响等问题，仍需进一步解析。只

有更加全面地了解细胞壁组分的分子性质，才能

更好地理解细胞壁的超分子结构，这对开发克服

木质纤维素抗降解屏障的工艺和设计先进的木

质材料和产品都具有重要意义。 

3  半纤维素遗传调控与细胞壁

降解效率 
细胞壁组分的复杂组装和交联使纤维素多

糖在很大程度上难以降解。近年来，针对半纤维

遗传调控来改良细胞壁结构的研究也越来越多

(表 1)，如水稻 (Oryza sativa)、小麦 (Triticum 
aestivum)、杨树和玉米等。在尽可能不影响生物

质产量的情况下，如何提高能源植物的利用，是

未来研究的主要方向。 
3.1  调控半纤维素主链结构以提升降解效率 

虽然纤维素在细胞壁中的含量十分丰富，但

它并非细胞壁中唯一六碳糖(C6)来源的多糖。半

纤维素中的木葡聚糖、混合连接葡聚糖(MLG)、
甘露聚糖等主链结构含有丰富的六碳糖，因此可

以通过增加其六碳糖含量，来提升细胞壁的糖化

效率。MLG 的葡萄糖残基之间会形成无定形结

构，具有较强的可溶性，与纤维素相比更容易被

降解。在拟南芥中过表达水稻的类纤维素合酶

F6 基因 (OsCslF6)，成功地积累了大量的 MLG，

单糖分析显示葡萄糖含量达到 29.9 μg/mg，且过

表达株系糖化效率提高了 42%[44]。虽然产生高

水平的 MLG 是一种极具前景的改良策略，但是

启动子的选择对于维持作物产量至关重要。在拟

南芥、大麦(Hordeum vulgare)和烟草(Nicotiana 
tabacum)中，利用组成型启动子或次生壁特异性

启动子过表达 CslF6 基因，会对植物生长造成不



 
ISSN 1000-3061  CN 11-1998/Q  生物工程学报  Chin J Biotech 
 
 

http://journals.im.ac.cn/cjbcn 

1008 

利影响[44-45]。拟南芥 pAtSAG12 启动子仅在植物

衰老过程中表达，可在不影响植物生长发育的同

时，诱导衰老组织中细胞壁多糖的生物合成，为

改良能源作物细胞壁结构提供了一种新的手段。

此外，调控 MLG 相关的水解酶，也能改变 MLG
的含量。在玉米中，MLG 水解酶 1 基因 (mlgh1)
的突变，能够在不影响其生长发育的条件下增加

MLG 含量，将 mlgh1 突变体与木质素缺陷突变

体杂交能够协同增加其糖化效率[46]。除 MLG 中

的葡萄糖外，在半纤维素中还存在许多其他类型

的六碳糖，因此调控半纤维素中六碳糖含量是一

种非常有潜力的途径，值得我们进一步探究。 
木聚糖是大多数能源作物中含量最丰富的

半纤维素，通过包裹纤维素微纤丝，并与细胞壁

中的木质素等以共价或非共价键的形式结合，进

而形成生物质的抗降解屏障。因此，木聚糖的遗

传修饰是能源作物的主要目标。木聚糖的调控有

两种途径：一种是抑制木聚糖合成相关基因的表

达，另一种是对木聚糖结构进行合成后修饰。通

过构建木聚糖合成突变体，可以减少细胞壁木聚

糖含量，但植物的基因冗余使得完全敲除难以实

现，并且突变体木聚糖合成显著减少的同时，植

物生长也会严重受损[47]。为此，Petersen 等[48]

利用维管束特异性表达启动子 VND6 和 VND7，
在 irx7、irx8 和 irx9 突变体中特异性表达木聚糖

合成基因 IRX7、IRX8 和 IRX9，可以在一定程度

上恢复突变体的缺陷表型，同时保持较低的总木

聚糖含量和较高的糖化性能。通过减少特定蛋白

水平与多糖含量，也可在不影响植株生长的情况

下，降低木聚糖的生物合成[49]。在拟南芥中过

表达第 283 位 Gly 或 293 位 Glu 突变的 IRX10
基因，以竞争性替代自身 IRX10 在木聚糖合酶

复合体中的位置，结果显示过表达植株茎的木糖

含量下降了 55%，这为如何更好地修饰木聚糖

的生物合成提供了新思路。此外，利用数量性状

座位(quantitative trait locus, QTL)定位鉴定出短

柄 草 属 中 影 响 细 胞 壁 降 解 效 率 的 基 因

BdGT43A，该基因参与木聚糖的生物合成，敲除

后能显著提高生物质的降解效率[50]。水稻脆杆

突变体 fc18 编码的 UDP-葡萄糖醛酸脱羧酶

(UXS)，能够催化 UDP-葡萄糖醛酸转化为 UDP-
木糖，突变后表现出木聚糖含量降低，纤维素结

构改变，糖化效率增加[51]。相较于直接调控木

聚糖合酶相关基因，通过表达木聚糖水解酶基因

对木聚糖进行合成后修饰，能够在不影响植物正

常生长的情况下，有效地提升细胞壁的降解效

率。过表达 xynB (GH11)基因可提高转基因玉米

的生物质降解效率[52]，在高羊茅(Festuca elata)中
表达里氏木霉 β-1,4-内切木聚糖酶基因(xyn2)能改

变细胞壁降解效率并引发病原体防御反应[53]，但

RNAi 沉默 xyn10A (GH10)基因可提高杨树的生

物量产量[54]。此外，在杨树中表达曲霉的木葡聚

糖酶基因 AaXEG2，导致纤维素结构松弛和纤维素

沉积增加，酶解后释放的葡萄糖增加 81%[55-56]。 

表 1  半纤维素主链与侧链调控基因 
Table 1  Genes involved in regulating backbone and side chain of hemicellulose 
Pattern Gene  References 
MLG CslF6, MLGH1 [44-46] 
Xylan IRX8, IRX9, IRX7, IRX10, GT43A, UXS3, xynB, xyn2, xyn10A [47-54] 
Xyloglucan XEG2 [55-56] 
Side chain glucuronic acid GUX, PcGCE [57-60] 
Side chain arabinose UXE, XAT, ARAF1, ARAF3 [61-63] 
Side chain ferulic acid AT10, FAEs, BAHD01, BAHD05 [64-75] 
Acetyl ESK1, GELP7 [27,76-80] 
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3.2  调控半纤维素侧链修饰以提升降解效率 
木聚糖主链通常会发生多种侧链取代，并进

一步与细胞壁其他组分发生交联。因此，通过调

控木聚糖侧链组成，进而改变细胞壁交联程度，

也能提高生物质的降解效率。降低木聚糖侧链的

葡萄糖醛酸取代，可以减弱半纤维素与木质素的

交联，同时改变木聚糖与纤维素的互作，从而有

效地提高生物质的降解效率[57]。在拟南芥葡萄

糖醛酸合成的 gux 突变体中，木聚糖葡萄糖醛酸

取代的缺失使其更容易被温和的碱提取，表明葡

萄糖醛酸的取代在次生细胞壁网络结构的连接

中十分重要[58]。进一步研究表明，利用葡萄糖

醛酸取代缺失的拟南芥 gux 突变体，在糖化过程

中多释放 30%的葡萄糖和 7 倍的木糖，乙醇产

率是野生型的 2 倍[59]。对突变体木聚糖侧链的

分析表明，仅有葡萄糖醛酸的减少，这也说明它

是影响抗降解屏障的原因。在白杨中表达真菌的

葡萄糖醛酸酯酶 PcGCE，4-O-Me-GlcA 的含量降

低，经酸预处理后纤维素转化效率增加了 12%[60]。 
改变木聚糖侧链的阿拉伯糖含量，也会影响

生物质的降解效率。一方面，部分阿拉伯糖与纤

维素互作，影响纤维素的结构特性；另一方面阿

拉伯糖的阿魏酰化，会与木质素共价结合，从而

影响细胞壁的降解。Konishi 等[61]提出了减少阿

拉伯糖侧链以提高糖化作用的思路。在水稻中过

表达阿拉伯呋喃糖苷酶基因 OsARAF1 和

OsARAF3，过表达株系的阿拉伯糖含量减少

20%−25%，纤维素含量增加 28%−34%，酶解产

糖释放量比野生型增加 46%−70%[62]。通过

CRISPR/Cas9 敲除水稻中参与阿拉伯糖合成的

UXE 和 XAT 基因，在不影响生长的情况下，秸

秆的糖化效率提高了 7%−15%[63]。本团队研究表

明半纤维素阿拉伯糖取代度(即 Xyl/Ara)，通过

与纤维素的非晶体区互作，影响纤维素的结晶

度，进而影响木质素纤维素的糖化效率[29-31]。因

此，增加半纤维素的 Ara 分支度可能是提高生物

能源作物生物量和木质纤维素酶糖化的另一种

策略。这也进一步说明半纤维素在细胞壁结构中

的复杂性，了解其作用机制十分重要。 
木聚糖能够通过其侧链阿拉伯糖的阿魏酰

化与木质素形成共价键交联，因此减少阿魏酸的

形成或切断阿魏酸与阿拉伯糖之间的结合，是一

种有效的手段[34,64]。抑制植物中阿魏酰转移酶的

表达，能有效地提高糖化效率。在狗尾草中直接

沉默阿魏酰转移酶基因 SvBAHD01，阿魏酰化降

低 60%，酶解产糖增加了 40%−60%，但木质素

含量和生物质产量没有发生变化[65]；进一步沉

默 该 家 族 SvBAHD05 后 ， 发 现 对 香 豆 酸

(p-coumaric acid, p-CA)含量降低，但对阿魏酰化

影响较小，酸预处理后生物质的糖化率增加[66]。

SvBAHD05 蛋白的分子动力学模拟表明，对香

豆酸和阿魏酸都可以与特定的 SvBAHD05 蛋白

结构域结合，表明该酶具有底物多功能性。在植

物中表达各种阿魏酸酯酶(ferulic esterase, FAEs)
能够降低抗降解屏障，提高生物质降解效率，

但往往还需综合考虑。例如，在拟南芥中表达

曲霉菌(Aspergillus nidulans)的阿魏酸酯酶增加

了糖化效率，同时也增加了对真菌病原体的易

感性[67-68]。在苜蓿(Medicago sativa)中，曲霉菌

阿魏酸酯酶的表达确实降低了阿拉伯木聚糖的

阿魏酰化，但木质化程度反而增加，酶解效率降

低；经化学脱木质素后，糖化效率比野生型有所

提高，这可能是由于阿拉伯木聚糖内部的交联减

少所致[69]。在饲料作物高羊茅中，AnFAE 过表

达株系的酶解效率达干物重的 68%−72%，酶解

效率提高了 10%−14%[70-71]。除直接表达阿魏酸

酯酶外，通过对阿拉伯糖残基上的阿魏酸进行

竞争性取代，也可以减少阿魏酸在细胞壁中的

交联[72]。对香豆酸作为一种苯丙烷衍生的羟基

肉桂酸，也能够与木聚糖的阿拉伯糖残基发生酯
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化反应。与阿魏酸不同，对香豆酸不与木质素单

体发生氧化偶联[70]。在水稻和柳枝稷中过表达

水稻的对香豆酰转移酶基因 OsAT10，阿拉伯木

聚糖结合的阿魏酸降低，对香豆酸增加，糖化效

率提高了 20%−40%，但对二者的生长发育无明

显影响[64,73]；而 OsAT10 敲除的水稻株系降解效

率没有发生变化，这进一步说明 OsAT10 过表达

水稻降解效率的提高，是由阿拉伯木聚糖结合的

阿魏酸降低所致[74]。不同的是，在高粱中表达

OsAT10 导致阿拉伯木聚糖结合的对香豆酸增

加，但阿魏酸的含量未变，木质素含量降低，过

表达株系的生物质糖化效率的提高，表明木聚糖

结合的对香豆酸与细胞壁的木质化之间可能存

在一定的关系[75]。 
此外，木聚糖乙酰化在维持木聚糖稳定性和

细胞壁组装方面具有重要作用，乙酰化程度的降

低与生物质的转化效率呈正相关，并且预处理过

程中木聚糖释放的乙酸是下游微生物发酵的强

抑制剂。ESK1 是一种木聚糖 O-乙酰转移酶，在

拟南芥的 esk1 突变体中，乙酰基取代的减少引

起木聚糖结构的变化，进而影响与纤维素亲水面

的结合，导致了糖化效率增加[27,76]。然而，由于

突变体纤维素含量降低，导致实际总糖产量降

低，并且生长表型受到极大的影响。为解决该问

题，进一步在 esk1 突变体中过表达葡萄糖醛酸

合成基因 GUX1，导致木聚糖的葡萄糖醛酸取代

大幅增加，乙酰化没有变化，并恢复了纤维素减

少的表型。这表明乙酰化和葡萄糖醛酸取代可以

互换，能够在增加糖化作用的基础上，不影响

esk1 突变体的生长和纤维素的含量[77]。为减少

木聚糖乙酰化，在拟南芥中过表达内源乙酰木聚

糖酯酶基因 AtGELP7，能够在不影响生长的情

况下提高糖化效率[78]。此外，在拟南芥和山杨

(Populus davidiana)中过表达黑曲霉的乙酰木聚

糖酯酶(AnAXE1)，转基因株系均发育正常，木

聚糖乙酰化减少 10%−30%，并且糖化效率大幅

增加[79-80]。尽管对减少植物木聚糖乙酰化的研究

取得了一定的成功，但木聚糖乙酰化对抗降解屏

障的影响机制尚不完全清楚，并且它对植物的生

长和发育也十分重要。 

4  总结与展望 
利用基因工程技术改良植物细胞壁结构，能

够更快地对细胞壁结构进行定向改造，提高生物

质的利用率，是一种非常有潜力的研究手段。通

过调控半纤维素的主链或侧链结构，可以有效地

提高细胞壁的降解效率。在此，本文总结了一些

主要的基因工程策略，以提高木质纤维素的利用

效率(图 4)。针对半纤维素结构的修饰，主要总

结为以下几方面：(1) 提高半纤维素组分中的六

碳糖含量，如混合连接葡聚糖(MLG)、甘露聚糖

等；或减少木聚糖的合成，如特异性修饰木聚糖

合成相关基因、过表达木聚糖水解酶的基因。(2) 
对木聚糖侧链取代进行修饰，如减少侧链葡萄糖

醛酸、阿拉伯糖取代，以及阿魏酰化、乙酰化等，

减弱半纤维素与其他组分之间的交联，降低酶解

发酵过程中抑制物的存在。(3) 与单纯改变某一

种半纤维素单糖相比，改变 Xyl/Ara 的比值，可

以影响纤维素的结晶度，进而提高生物质的降解

效率。虽然这些遗传改良方法仅在少数物种中得

到验证，但它们在各种能源植物中具有广泛的应

用潜力。此外，由于半纤维素与细胞壁组分之间

存在复杂的交联关系，对半纤维素的单独调控不

仅会改变其与纤维素和木质素的交联程度，还可

能引起木质素和纤维素结构或含量的变化，尤其

是当纤维素或木质素含量大幅减少时，可能会影

响植株的正常生长。因此，我们在半纤维素遗传

修饰的过程中，应更侧重改变细胞壁的结构，一

定程度上减少对其含量的影响，从而保证植株的

正常生长。 
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图 4  提高生物质酶解效率技术路线 
Figure 4  Technological route to improve the 
saccharification efficiency of biomass. 
 

此外，文中提到的一些研究在不同物种中

观察到的结果存在矛盾，这表明并不能将某种

基因工程策略从一种能源物种直接转换到另一

物种中。产生这些矛盾结果的原因尚不清楚，

可能是由于不同物种的生理特征和细胞壁类型

的差异所致。随着对植物生长发育和细胞壁调

控认知的不断提升，有望实现产量和质量最大

化的完美平衡，同时尽量减少抗降解屏障和副

作用。 
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