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摘 要 木质素是植物次生细胞壁的主要组分，其合成涉及多个酶的参与。其中咖啡酰辅酶 A氧甲基转移
酶(Caffeoyl-CoA 3-O-methyltransferase, CCoAOMT)是植物木质素合成中的一个关键酶，能催化咖啡酰辅酶 A
(Caffeoyl-CoA)生成阿魏酰辅酶 A (Feruloyl-CoA)，主要参与 G-木质素的合成。本文综述了 CCoAOMT的特
征、功能及其在木质素生物合成中的调控作用，展望了该基因的研究方法及其在生产中的应用。
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Abstract Lignin is a main component of plant secondary cell wall. Lots of enzymes take part in in its biosynthesis.
Caffeoyl-CoA 3-O-methyltransferase (CCoAOMT) plays crucial roles in this process. It can catalyze Caffeoyl-CoA
to generate feruloyl-CoA, mainly participating in the form of G-lignin. In this article, we summarize the characteris-
tic and function of CCoAOMT, as well as its regulation on lignin biosynthesis. We also prospect the research ap-
proach of this gene and its applications in production.
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木质素是一种复杂的芳香族复合物，由苯丙氨

酸代谢而来，是由香豆醇、松柏醇和芥子醇三种单体

组成的异质聚合体，这些单体分别聚合形成对 -羟基
苯基木质素(H)、紫丁香基木质素(S)和愈创木基木质
素(G)，聚合形成复杂的木质素(Baucher et al., 1998)。
它主要存在于次生加厚细胞的细胞壁中，能够增加

植物的硬度和抗压强度，同时赋予植物抵抗伤害，病

原体侵染，代谢胁迫及细胞内部紊乱等生物和非生

物胁迫的能力，是植物中仅次于纤维素的一种重要

大分子有机物(Whetten and Sederoff, 1995, Boerjan et
al., 2003, Vanholme, et al., 2010)。然而，饲料中的木
质素不利于牲畜的消化和吸收；造纸中木质素的消

除不仅费时费力，还会造成严重污染；另外，木质素

也是影响纤维素水解的一个重要因素，其存在严重

阻碍了纤维生物质能源的利用。因此，改变木质素含

量和组分是当前木质素研究的主要热点。

木质素的合成由许多酶参与，其中咖啡酰辅酶

A氧甲基转移酶 CCoAOMT是该过程中的一个关键
的甲基化酶，主要负责木质素合成中芳香环上羟基

的甲基化，与 G型木质素的合成密切相关。
国内外通过基因克隆，转基因等手段对

CCoAOMT的研究取得了一定的进展。本文主要综
述了 CCoAOMT的特征，在木质素合成中的地位以
及其在调节木质素合成研究中的现状，并展望了对

CCoAOMT的研究在调控木质素生物合成中的作用
及意义。
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1 CCoAOMT 特征及表达分析

1.1 CCoAOMT基因家族

CCoAOMT在木质素生物合成相关的酶中发现
较晚，是由 K俟hnl 等(1989)和 Pakusch 等(1989)分别
在胡萝卜和欧芹的细胞悬浮培养中发现的，最初认

为其主要与植物的防御机制有关。1991 年 Schmitt
等(1991)首次在欧芹中克隆到 CCoAOMT的 cDNA，
但并不清楚其功能。1994年Ye等(1994)在对百日草的
研究中证实 CCoAOMT基因参与木质素的生物合成，
同时也发现在百日草中存在 5~10 种 CCoAOMT。
1998年Martz等(1998)从烟草中分离出 4种 CCoAOMT
基因，其中两种属于组成型表达，另外两种在花器官

和受到烟草花叶病毒侵染的叶片中大量表达。2004年，
赵华燕等(2004)从水稻中分离到 CCoAOMT家族的
3个基因。除上述植物外，在拟南芥、杨树、棉花等多
种植物中先后都发现了多种 CCoAOMT基因(魏建华
等 , 2001; Do et al., 2007; 吕萌等 , 2010)。因此，
CCoAOMT存在多基因家族现象，这可能与木质素不
同的生理功能相关。

1.2保守性及同源性分析

CCoAOMT具有多基因家族现象，其家族具有高
度保守性。Joshi和 Chiang (1998)对该基因家族进行
分析，发现 CCoAOMT的氨基酸序列有 8个保守序
列元件，其中 3个为植物甲基化酶的共有元件，即 A
(LVKVGGLIG)、B (VAPPDAPLRKY)和 C (ALAVD
PRIEICM)，其余 5 个为 CCoAOMT 所特有，分别为
D (TSVYPREPEPMKELRELT)、E (KLINAKNTMEIG
VYTGYSLLATA)、F (PVIQKAGVAHKIEF)、G (DFIF
VDADKDNY)和 H (GDGITLCRR)。然而，不同物种
的基因也有其特异性，基因之间的同源性也会有所差

异。赵华燕等(2004)从水稻中分离的 3个 CCoAOMT与
其他植物中同类 CCoAOMT基因同源性为 75.43%，其中
OsCOA1与玉米的 CCoAOMT有较近的亲缘关系，而其
余两个基因———OsCOA20和 OsCOA26则属于另外的
分支(赵华燕等,2004,科学通报,49(14):1390-1394)。绿竹
的 BoCCoAOMT1与禾本科植物水稻的 CCoAOMT类基
因有较高的一致性，达到 90.0% (李雪平等, 2008)。而慈
竹与绿竹的 CCoAOMT1基因亲缘关系最近，仅在第
10个位点发生了缺失，5个位点发生了变异(吴晓宇等,
2012)。洪艳云等(2011)从南荻中克隆得到的 CCoAOMT，
发现其预测蛋白与玉米的 CCoAOMT酶蛋白同源性
高达 94%，系统进化树分析也表明该基因与玉米的

CCoAOMT亲缘关系最近。Pagadala等(2009)将从银
合欢中分离到的两种 CCoAOMT 进行三维结构分
析，表明 CCoAOMT1和 CCoAOMT2只有氨基酸不
同，不存在功能冗余，精细结构分析表明 CCoAOMT1
含有 9个 -螺旋和 6 个 - 折叠而 CCoAOMT2 含有
10个 -螺旋和 7个 -折叠。近年来，在苔藓中也发现

了类似木质素的复合物，Pilipetskii (2013)研究了小
立碗藓中与咖啡酰辅酶 A 氧甲基转移酶类似的
Pp-OMT1和 Pp-OMT2，经过底物特异性分析，并与
拟南芥 AtCCoAOMT1相比较，发现其中 Pp-OMT2可
能是真正的 CCoAOMT。对照该基因的进化树(图 1)，
发现同一属的植物 CCoAOMT基因的同源性较高，
而种属之间的同源性差异较大，这与不同物种中该

基因的不同生理功能密切相关，可能也与植物长期

的进化趋势密不可分。

图 1几种植物 CCoAOMT基因编码氨基酸的聚类分析
Figure 1 Phylogenetic tree of the coded amino acid sequences of
CCoAOMT genes of several plants

1.3 CCoAOMT基因的表达特性

许多研究表明基因的表达特异性与其生理功能

紧密相关。Ye等(1994)的研究表明 CCoAOMT在百
日草的根、茎和花蕾中表达较多，而叶中较少，在很

多双子叶植物中 CCoAOMT优先分布在管状分子，
木纤维和韧皮纤维等木质化组织中，在木射线和硬

化的髓中也有积累(Ye, 1997)。赵华燕等在毛白杨中
通过 Northern杂交手段分析表明 CCoAOMT在生长的
次生木质部中表达水平较高，而且丰度与树木的木质

化相进程一致(赵华燕, 2001)，这与Meng和Campbell
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氨酸经 PAL催化形成肉桂酸，再经 C4H催化生成香
豆酸。羟基化反应中涉及两个酶：其中 C3H催化香
豆酸生成咖啡酸；而羟基化酶 F5H在木质素合成途
径中能催化松柏醛和松柏醇生成 S-木质素单体。在
两个甲基化酶中，目前普遍认为 COMT在木质素生
物合成中能够将咖啡酸、5-羟基松柏醛和 5-羟基松
柏醇分别催化生成阿魏酸、芥子醛和芥子醇；而

CCoAOMT可将咖啡酰 CoA催化生成阿魏酰 CoA。
连接酶 4CL也是木质素合成中的关键步骤，肉桂酸
可在 4CL的催化作用下生成相应的 CoA酯，但其具
体的功能仍需大量研究来证实。在参与还原反应的

两个酶中，CCR能将 3种羟基肉桂酸的 CoA酯通过
还原反应生成相应的肉桂醛，再由 CAD将其分别还
原成 3种肉桂醇(魏建华等，2001)。这些酶共同作用，
经过一系列的复杂反应，最终形成木质素聚合体。

2.2 CCoAOMT在木质素合成中的作用

最初人们认为，在木质素前体的单体合成的甲

基化反应中，咖啡酸氧 - 甲基转移酶(COMT)参与
C5 位置的甲基化，进而参与 S- 木质素的合成；
CCoAOMT通过参与 C3位置的甲基化，参与 G木
质素的合成。但最近在拟南芥突变体的研究中表明，

COMT和 CCoAOMT共同参与 C3位置的甲基化反
应(Do et al., 2007)。另外，也有研究表明，CCoAOMT
除参与 G-木质素合成外，在 S-木质素底物合成中
也起重要作用(Ye et al., 2001)。这些发现大大丰富了
我们对木质素单体合成中甲基化途径的认识，作为

木质素合成过程中甲基化的关键酶，CCoAOMT 不
仅可以催化咖啡酰辅酶 A (Caffeoyl-CoA)生成阿魏
酰辅酶 A (Feruloyl-CoA)，参与 G-木质素的合成，与

S-木质素的合成密切相关(Schmitt et al., 1991)。另外，
研究表明 COMT1 反义抑制的转基因烟草中，
CCoAOMT 的表达受到影响(Martz et al., 1998)。而
CCoAOMT反义抑制的转基因烟草中，COMT1的表

达也会受到抑制(Pin揶on et al., 2001)。这些结果进一
步证明了，CCoAOMT与木质素合成途径中另一个重
要的甲基化酶 COMT共同作用，且两者之间的作用
存在补充机制(Parvathi et al., 2001)。因此，CCoAOMT
在木质素合成中具有十分重要的作用。但对

CCoAOMT究竟是否与 S-木质素的合成相关，还有
存在一些争议，需要更多的实验结果来验证。

(1995)对美洲黑杨 CCoAOMT的分析研究结果一致。
赵华燕等(2004)从水稻中分离的 3 个 CCoAOMT 基
因在水稻的各个组织中均有表达，但在木质化程度

较高的厚壁组织和维管束中表达量较高。龙眼的

DLCCoAOMT基因在根、茎、叶中均有表达，且随着低
温胁迫时间延长，DLCCoAOMT在各组织的表达量也
发生明显变化，表明其可能参与响应低温胁迫(陈虎
等, 2012)。慈竹的 NaCCCoAOMT1基因主要集中在
较幼嫩的组织中表达，其在未展开的叶、笋的中上

部，茎的中上部表达量较高，而在完全展开的叶、笋

和茎的下部表达量较低，茎下部的表达量更低(吴晓
宇等, 2012)。吕萌等用半定量 RT-PCR方法研究发现
陆地棉中 CCoAOMT基因在根、茎和花瓣中表达较强，
而在叶、胚珠中表达很少，而 CCoAOMT2则在子叶中
有较高的表达量(吕萌等, 2010)。在拟南芥的 7个
CCoAOMT基因中，CCoAOMT1在所有组织中均有表
达，且表达量最高，CCoAOMT5和 CCoAOMT7也是组
成型表达，但后者在茎发育的后期表达量增加，

CCoAOMT4 和 CCoAOMT5 在茎发育过程中均有表
达，而 CCoAOMT2，CCoAOMT3和 CCoAOMT6 只在
茎发育的后期表达(Raes et al., 2003)。常瑞娜等对五
节芒中 CCoAOMT的表达分析表明其在幼苗期、抽穗
期的茎节、成熟叶片、幼穗都有表达，并与木质素的合

成呈相关性(常瑞娜等, 2012)。本实验室用荧光定量实
时 PCR方法分析南荻(Miscanthus lutarioriparius)不同
组织中 MlCCoAOMT的表达，发现其在叶鞘中表达
量最高，地下茎和老茎比幼嫩的茎的表达量高(未发
表)。由以上实验结果不难看出，CCoAOMT的表达存
在明显的组织特异性和时期特异性，大多与木质素

合成的进程相一致，表明 CCoAOMT参与木质素的
生物合成。

2 CCoAOMT在木质素生物合成途径中的作
用与调控

2.1木质素的生物合成及几个关键酶的功能

木质素的生物合成过程十分复杂，从苯丙氨酸

起始，经过苯丙烷途径，及木质素合成特异途径，再

通过一系列复杂的脱氨基、甲基化、羟基化、连接、还

原等反应，生成三种单体，分别聚合形成 G-木质素，

S-木质素和 H-木质素，这些木质素最后聚合在一

起形成聚合体(Guo et al., 2001)。
许多国内外综述表明，在这一过程中，涉及到许

多酶的参与。在木质素单体合成的起始反应中，苯丙
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2.3 CCoAOMT对木质素生物合成的调控

利用纤维生物质原料生产第二代生物燃料被认

为是一种非常有前景的生物燃料发展路线，亦是燃

料乙醇产业未来发展的主体和必然趋势，因而已经

成为世界各国发展的清洁能源的战略重点。然而，木

质纤维生物质通过长期的自然进化而使其空间结构

与组成更加复杂化，最终形成其具有抗微生物和酶

攻击的天然屏障。目前需要通过复杂的预处理、酶或

酸催化水解过程才能将其转变为单糖被下游工业生

物技术利用，大大增加了木质纤维生物质的利用成

本，而这也正是目前困扰木质纤维生物质能源化利

用的关键瓶颈之一。为突破这一瓶颈，国际上总的研

究态势是从两方面寻找解决办法：一方面是在转化

技术方面的创新；另一方面是通过生物技术调控木

质纤维生物质结构与组成，从而提高木质纤维生物

质的转化效率。因此，通过基因工程手段抑制

CCoAOMT的表达，降低木质素含量，改变木质素结
构，从而影响木质纤维生物质结构与组成，这对木质

纤维生物质资源的高效利用具有十分重要的意义。

作为木质素合成途径中重要的甲基化酶之一，

CCoAOMT基因缺失或者抑制 CCoAOMT的表达，可
以有效降低木质素的含量。在拟南芥中，CCoAOMT
的 T-DNA插入突变体与野生型相比，茎要略小，木
质部元件塌陷，茎中木质素含量降低，且 G-木质素

含量降低，S/G升高(Do et al., 2007)。在 CCoAOMT
下调的转基因亚麻中，木质素的含量降低了，并且

S/G比值也发生了变化，且伴有木质部组织结构的改
变(Day et al., 2009)。对烟草，苜蓿，杨树等的研究表
明，CCoAOMT的表达受到抑制时，木质素的含量降
低，并且 S/G升高，说明 CCoAOMT与木质素的含量
与组分的调控密切相关(Zhong et al., 1998; Zhong et al.,
2000; Guo et al., 2001)。而且用傅立叶转换红外光谱
法分析 CCoAOMT的表达受抑制的转基因杨树时，发
现其木质素含量下降，很可能与其木质素的结构变

得疏松，键间的连接相对松散有关(Zhong et al., 2000)。
这个结果也证明了 CCoAOMT的变化会导致木质素
相关结构的改变。

利用基因工程的手段，研究木质素合成的调控，

能够有目的的改变植物木质纤维生物质的特性，使

其朝着我们需要的方向发展，提高其利用价值。相对

于其它木质素合成相关酶，CCoAOMT 的发现相对
较晚，但随着研究技术的发展，研究方法的成熟，

CCoAOMT在木质素合成过程中的调控作用也日益

清晰(表 1)。许多研究表明，通过抑制内源 CCoAOMT
基因表达，可以负调控木质素的合成。1998年，Zhong
等(1998)在 CCoAOMT反义抑制的转基因烟草中，木
质素的含量降低了 36%~47%，其中 G-木质素含量

降低得更多，S/G比值相应增加。Meyermans等(2000)
在抑制CCoAOMT抑制转基因杨树中，木质素的含量
降低了 12%，同时，S/G比值也增加了 11%。Marita
等(2003)在 CCoAOMT反义抑制的转基因苜蓿中发
现，木质素含量降低了约 20%，S/G增加。这与 Guo
等(2001)在苜蓿中的研究结果相吻合。Li等(2013)在
用 RNAi技术将 CCoAOMT下调的转基因玉米中，
发现木质素含量降低了 22.4%，S/G 比值增加了
57.08%，并且纤维素含量增加了 23.3%。王玲等(2011
江苏农业科学, 2: 62-64) 将美洲黑杨 CCoAOMT 的
cDNA反向导入烟草中，木质素含量也下降了 9.2%。
魏建华等将从毛白杨中克隆的 CCoAOMT 基因的
cDNA构建了反义表达载体并转入杂交杨树中，发现
移栽 5~6个月的转基因植株中有一株 Klason木质素
含量比未转基因的对照杨树下降了 17.9% (魏建华
等, 2001)。此外，Wagner等(2011)在辐射松中的研究也
证明了抑制 CCoAOMT的表达会影响木质素的含量
和组分。这些研究结果表明，在苜蓿、杨树、烟草、松

树等物种中，无论是正义或者反义抑制内源

CCoAOMT的表达大都能够调控木质素的生物合成，
有效降低木质素的含量，并且会对木质素的组分产

生影响，大多数情况下 G、S木质素含量都会降低，但
S/G比值会有所增加，并且不会影响植物的正常生
长。这些研究结果表明 CCoAOMT不仅参与 G-木

质素的合成，而且可能在 S-木质素的合成中也起到
重要的作用。

由于木质素的生物合成过程中涉及多种途径和

多种酶的参与，因此同时抑制多个基因的表达也会

对木质素的合成产生影响。赵华燕等(2002,科学通
报,47 (8):604-607)在烟草中已经研究证明，同时抑制
CCoAOMT和 COMT的表达，能够降低木质素的含
量，最多达 35%，比分别单独抑制这两个基因的表达降
低的幅度都大。进一步表明，CCoAOMT与木质素合成
的其它基因一起，共同参与木质素生物合成的调控。

3展望
3.1多基因共整合载体的应用

目前对于木质素合成调控的研究已经比较深

入，但大多数都是改变单个基因的表达，而同时改变
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多个基因的表达则要通过杂交来完成，比较费时费

力。用多基因共整合载体进行的遗传转化则能够同

时抑制多个基因的表达，能在短期内获得两个或多

个基因共同抑制的转基因植株，方便了人们对木质

素合成调控的研究。国内外已经有将木质素合成相

关的两个或多个基因通过共整合载体转入植物研

究木质素合成的调控，赵华燕等(2002,科学通报, 47
(8):604-607)将 COMT 和CCoAOMT反义基因转入烟
草中，对木质素的含量和组分进行了分析，证明了

COMT与 CCoAOMT在木质素合成中的协同作用。这
种多基因共整合的方法也可以用于 CCoAOMT与其
它木质素合成相关基因的共同作用的研究，以期进

一步揭示木质素合成的调控机制。

3.2木质部特异性启动子的应用

根据生产实际需要，获得的目标转基因植株不仅

木质素含量要降低，而且最好保持植物自身的抗性等，

不影响其正常生长。有报道指出，基因的特异性与启

动子的特异性密切相关(Capellades et al., 1996; Gray-
Mitsumune et al., 1999)。因此特异性定位启动子可以
实现这个目的。目前已经克隆到许多在木质部特异

性表达的启动子，如 COMT、4CL、CAD、PAL等基因的
启动子(Leyva et al., 1992; Hauffe et al., 1993; Capellades
et al., 1996; Grimmig and Matern, 1997; Hawkins et al.,
1997; 譒amaj et al., 1998)。它们可以在转基因植株的
木质化部位中特异性表达目的蛋白，从而有效控制

植物的其它性状，如抗病、抗倒伏等抗性，不影响植

物的正常生长。虽然木质部特异性启动子目前在研

究中应用较少，但是这种特异性的启动子无疑比组

成型启动子更适合用于保持植物的抗性。而在

CCoAOMT的研究中也可以利用这种木质部特异性
启动子，来达到既改变木质素含量和结构，同时保持

植物原有抗性的目的。

3.3转录因子的调控

目前的研究已经证明，利用单个基因来调控木

质素的生物合成是改变木质素含量和组分的最简单

的方法，而对于其作用的单条途径的具体研究则需

要同时调控整条反应途径的酶活性。Tamagnone等
(1998)证实 R2R3-MYB转录因子可以通过与 AC元
件结合来调节木质素的合成。目前已经获得了木质

素合成关键酶 CCoAOMT的编码基因的启动子，并
在其启动子序列中发现了与转录调节有关的 AC元
件(Grimmig and Matern, 1997)。而 Raes等对拟南芥木

质素合成相关基因的研究表明 AC元件可能是木质
素生物合成相关酶编码基因调节区域的重要特征

(Raes et al., 2003)。首先被发现的木质素特异性转录因
子是拟南芥中的 AtMYB85, AtMYB58和 AtMYB63，
这些转录因子过表达只影响木质素的合成。(Zhong et
al., 2007; Zhou et al., 2009)。Omer等(2013)在银合欢
中克隆到 R2R3-MYB亚族的 LlMYB1，在该基因过表
达的转基因烟草中，木质素合成苯丙烷途径中的相关

基因转录水平明显下降，木质素含量也降低。Kawaoka
等(2000)在烟草中克隆的转录因子 NtLIM1，其转化烟

草的研究引起了多个木质素合成相关基因转录水平

的降低，导致酶活性降低，从而使木质素含量下降。表

明转录因子能够同时调控多个木质素合成相关酶的

表达，使木质素合成受阻，从而降低木质素的含量。因

此，上游转录因子调控也是将来研究 CCoAOMT调
控木质素合成的一个有效方法。

总之，随着基因组学、蛋白质组学、芯片技术、

RNA干扰、分子免疫及其它分析研究手段的进步，
木质素的合成途径将会更加完善，CCoAOMT 在木
质素生物合成中究竟是否参与 S-木质素的形成，木
质素各组分合成是否相互独立等问题将会越来越明

确，对其调控的研究也会更加深入和清晰，为纤维生

物质资源的有效利用奠定理论基础。
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