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摘要: 植物细胞壁是地球上储量最丰富的可再生资源, 是人类生产和生活中能源、纤维、建筑材料和造纸等

原料的主要来源。植物细胞壁的形成机制一直是近年来的研究热点, 研究植物细胞壁的形成机制不仅有助于

更高效地将细胞壁转化为生物乙醇等可再生能源, 也将促进纤维生物质在食品、药品和纺织等领域的更高效

利用, 对于新能源开发和人类生产生活均具有十分重要的意义。一些十字花科(如拟南芥, Arabidopsis thaliana)
和车前科植物的种皮外层细胞在发育过程中会合成和分泌大量的粘液质多糖, 其在种子遇水后膨胀并释放, 形
成透明胶状物质包裹种子周围。拟南芥种皮粘液质的主要成分为果胶质(主要为鼠李半乳糖醛酸聚糖I), 同时

还含有少量的纤维素和半纤维素成分。种皮粘液质作为一种特化的细胞壁, 具有表型容易观察、分离提取简

便、组成相对单一、缺失不影响植株生长发育等优点, 已成为研究植物细胞壁(果胶)多糖合成、调控及细胞

壁组分间互作的理想模式体系, 近年来取得了较大的研究进展, 本文主要介绍拟南芥种皮粘液质的形成、组成

及其调控机制方面的研究进展。
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植物通过光合作用为人类的生产和生活提供

了食物、衣物、能源、氧气等资源, 其中的部分

资源是由植物细胞壁所提供。此外, 植物细胞壁

直接或间接地影响着植物的生长发育和形态建成

等(Chebli和Geitmann 2017), 在抵御病原菌、逆境

胁迫以及胞间信号转导等方面也起着至关重要的

作用。因此, 研究植物细胞壁的合成、组成及其

调控机制具有重要的生物学意义, 并且也有助于

生物质能源的有效开发和利用。

植物细胞壁可分为初生细胞壁和次生细胞

壁。初生细胞壁在细胞分裂中形成, 主要由纤维

素、果胶等多糖及少量结构蛋白组成, 初生细胞

壁不仅为细胞提供机械保护, 还可介导细胞之间

的信号转导(Arsovski等2010)。次生细胞壁在细胞

停止生长分化后形成, 沉积于初生壁和细胞膜之

间, 厚度显著增加, 主要由纤维素、半纤维素和木

质素组成。

近年来, 植物细胞壁的研究比较热门, 并取得

了一些进展, 但是分离纯化植物细胞壁成分比较

困难, 且分离的细胞壁成分往往来自不同类型的

植物细胞, 此外, 由于细胞壁是植物最基本的组成

成分之一, 兼具机械支撑、抵御逆境、胞间信号

转导等功能, 因此, 一些细胞壁的突变体往往会导

致植物体发育异常甚至死亡, 诸如此类的很多问

题都严重困扰了植物细胞壁研究工作的顺利开展

(Haughn和Western 2012)。
在一些十字花科(如拟南芥, Arabidopsis thaliana)

和车前科植物的种子发育过程中, 种皮细胞会分

泌一种被称为粘液质(mucilage)的透明胶状物质

(Windsor等2000) (图1)。粘液质由种皮细胞合成并

分泌至与径向细胞壁相邻的膜外区域, 种子发育

成熟后, 伴随着种子干燥, 粘液质逐渐脱水并覆盖

在种皮表面。当种子遇水后, 粘液质吸水膨胀, 撑
破初生壁并释放出来, 完全包裹在种子的外围(图
1)。钌红染色显示, 拟南芥种皮粘液质层分为内外

两层, 内层染色较深, 呈射线状结构, 与种子表面

结合紧密, 不易被除去; 而外层染色较浅, 结合松

散, 容易脱落。粘液质主要由果胶、纤维素和半

纤维素等多糖组成, 因此被认为是一种特化的细

胞壁, 可被用于研究细胞壁多糖的合成、结构及

其调控机制。种皮粘液质的化学成分与细胞壁基
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图1  成熟的拟南芥种皮粘液质及外表皮细胞

Fig.1  Mature A. thaliana seeds with extruded mucilage and single seed coat epidermal cell
A: 单个成熟的拟南芥种皮细胞遇水释放粘液质; B: 成熟拟南芥种子遇水后释放粘液质, 标尺为100 μm。

本相同, 但是由于含有大量果胶, 因此具有较强的

亲水性和扩张性, 被认为是富含果胶的次生细胞

壁(Haughn和Western 2012; North等2014; Ralet等
2010)。目前对于种皮粘液质的生理功能还并不十

分清楚, 推测与极端条件下维持种子水分含量、

促进种子萌发有关。此外, 种皮粘液质遇水后的

强吸附特性还有助于种子借助动物和河流进行远

距离传播。

种皮粘液质具有分离提取简单、表型容易观

察、来源单一(由种子外表皮细胞分泌)、形成时间

短(在种子发育第4~11天产生)等优点, 而且其对种

子萌发和植物生长发育并非必需(Western等2001), 
突变后不会影响种子萌发和植物生长。此外, 粘
液质具有细胞壁的基本组成成分, 是一种富含果

胶的特化的次生壁(Haughn和Western 2012)。这些

独特的优势使得粘液质渐渐成为研究细胞壁多糖

合成和调控的理想模式体系。

1  拟南芥种皮的发育

植物体双受精后, 中央细胞发育为胚乳, 合子

发育为胚, 珠被则发育为种皮细胞。种皮细胞在胚

的形成及发育中起到重要的保护作用(Beeckman
等2000), 在种皮细胞凋亡后, 依旧对胚起着机械支

撑作用, 并抵抗病原菌与病虫害的侵袭。种皮细

胞可分为外表皮(1~2层)和内表皮(3~5层)。最内层

的细胞可以合成黄酮类化合物原花青素(凝缩类丹

宁) (Dixon等2005), 使种子呈现相应的颜色, 其余

两层内表皮细胞则随着种子发育成熟逐渐挤压在

一起(Haughn和Chaudhury 2005)。两层外表皮细

胞在发育中均会产生大量的淀粉颗粒, 但是只有

最外一层细胞, 即粘液质分泌细胞(mucilage secre-
tory cell, MSC)会在高尔基体内合成粘液质(Windsor
等2000; Young等2008), 并分泌到初生细胞壁和细

胞膜之间。在种子成熟过程中, 伴随着柱状结构

(collumela)的形成和粘液质的脱水, 第2~5层表皮

细胞凋亡并被挤压为一层细胞。

诸多的转录因子参与种皮分化过程的调控。

这些转录因子包括MYB、bHLH、WRKY和WD40
等家族, 例如由ENHANCER OF GLABRA 3 (EGL3)、
MYB5和bHLH转录因子(如TT2、TT8和TTG1等)
所组成的WD40-bHLH-MYB复合体在种皮分化、

种子发育早期胚胎中脂肪酸的合成、表皮毛及根

毛的发生等重要生理过程中起着调控作用(Francoz
等2015; Gonzalez等2009; Wang等2014)。APETALA 
2 (AP2)转录因子参与了花器官识别、胚、胚乳和

种皮的发育调控, ap2突变体的种子相比于野生型

具有较早且快速的胚乳生长期, 种子表皮细胞也

较野生型长(Ohto等2005, 2009)。TRANSPARENT 
TESTA GLABRA 2 (TTG2)属于WRKY转录因子家

族, 其在种子外皮和胚乳中表达, 通过调控原花青

素的合成进而调控种皮单宁的形成(Gonzalez等
2016), 使种皮呈现棕色; ttg2突变体种子较小, 种皮
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呈现黄色, 该性状为母系遗传(Johnson等2002)。
TTG2基因的表达受到上游bHLH-MYB转录因子

复合体的调控, 而TTG2又调控GLABRA 2 (GL2)的
转录(Ishida等2007), GL2参与了种皮细胞、表皮

毛、根毛分化的调控, 并调控种子含油量, 此外还

通过调控粘液质果胶合成关键基因MUCILAGE 
MODIFY 4 (MUM4)的表达影响了种皮粘液质的形

态和结构(Shi等2012)。
除了上述的这些较早被报道的转录因子外, 

近几年也发现了一批与种皮分化相关的转录因子

如SEEDSTICK (STK)、DNA BINGDING WITH 
ONE FINGER (DOF4.2)、NAC DOMAIN CON-
TAINING PROTEIN 1 (NARS1)、NARS2等。STK
是MADS-BOX类转录因子, 在受精过程中, STK在
种皮的外面三层细胞表达, 随着种皮的形成, STK
的表达则局限于种皮最外层细胞中(Ezquer等2016), 
STK与SHATTERPROOF1 (SHP1)、SHATTER-
PROOF2 (SHP2)共同调控珠被的识别, 和ARABI-
DOPSIS BSISTER (ABS/TT16)共同参与了种皮最

内层细胞以及胚乳的形成(Ehlers等2016; Mizzotti
等2012)。此外, STK还通过调控原花青素合成途

径中的关键酶基因BANYULS/ANTHOCYANIDIN 
REDUCTASE (BAN)的表达调控种皮的颜色, 也可

以通过结合在上述WD40-bHLH-MYB复合体的启

动子上抑制该复合体的表达(Mizzotti等2014)。
STK直接调控PMEI6等参与细胞壁多糖组分合成

或结构修饰的基因表达, stk突变体在种子吸水后

粘液质不能正常释放(Ezquer等2016)。其余的转

录因子的功能和来源均列于表1, 在此不再详述。

2  粘液质的合成及分泌

2.1  粘液质合成及分泌的生理过程

粘液质分泌细胞的分化及形态建成需要经历

7个主要的步骤(Arsovski等2010; Haughn和Chaud-
hury 2005; Haughn和Western 2012; Windsor等2000; 
North等2014; Western等2000; Young等2008) (图
2)。以受精后天数(day after pollination, DAP)计算, 
受精后第0~4天, 粘液质分泌细胞内产生很多小泡, 
同时伴随着初生细胞壁的扩张, 整个细胞大小增

长3.5~4倍(Francoz等2015; Western等2000); 第二

步, 在受精后3~7天即胚胎形态建成的早期, 大量

的淀粉粒在外层初生细胞壁中央形成, 之后被极性

运输到与周围细胞邻接的径向细胞壁旁(Windsor
等2000; Western等2000); 第三步, 受精后第7天, 由
高尔基体分泌的粘液质被运输至初生细胞壁和径

向初生细胞壁接邻处, 淀粉粒随之被逐渐地推挤至

细胞中央, 与此同时, 外层细胞中央部分明显加厚, 
为随后柱状小体(collumela)形成作铺垫(Haughn和
Chaudhury 2005; Windsor等2000; North等2014; 
Western等2000); 第四步, 受精后第9~10天, 粘液质

持续积累并逐渐在初生细胞壁和柱状小体之间形

成一个粘液质口袋; 第五步, 受精后第10天, 柱状小

体在细胞内由外层初生细胞壁向内发育(Windsor
等2000; Western等2000); 第六步, 在受精后第13天, 
柱状小体被加固, 形成一个火山状的次生细胞壁, 
但柱状小体与周围细胞邻接处的细胞壁松弛, 这
有助于种子浸水后粘液质口袋的破裂; 第七步, 受
精后第13~20天, 种子干燥后, 粘液质脱水皱缩成

熟(Kunieda等2013)。
2.2  粘液质分泌相关基因

粘液质的成分中除了纤维素是由位于细胞膜

上的纤维素合酶复合体合成, 其余的成分如果胶

和半纤维素均是在高尔基体中合成, 并通过胞吐

的方式运输到胞外间隙, 形成粘液质, 因此目前已

经鉴定的跟粘液质分泌相关的基因大多是胞吐囊

(exocytotic vesicle)复合体的亚基。胞吐囊是一类

进化保守的囊泡复合体, 在胞吐作用的最后一阶

段发挥作用, 对于细胞壁多糖和粘液质成分的极

性分泌具有十分重要的作用(Cvrčková等2012)。
近些年通过反向遗传学的研究, 发现了FROM THE 
CZECH ‘ROH’ MEANING ‘CORNER’ (ROH1)、
SUBUNIT OF EXOCYST COMPLEX 8 (SEC8)、
EXOCYST SUBUNIT EXO70 FAMILY PROTEIN 
A1 (EXO70A1)三种胞吐囊复合体亚基(Kulich等
2010)。ECHIDNA PROTEIN (ECH)、YPT/RAB 
GTPASE INTERACTING PROTEIN 4A/B (YIP4a/b)
三者形成复合体结构, 位于反式高尔基体中, ech突
变体的细胞壁和种皮粘液质多糖及部分蛋白在胞

内积累而不能正常地分泌到细胞间隙, 表明ECH
参与了细胞壁及粘液质成分中的果胶、半纤维素以

及部分蛋白运输到质膜外的过程(Arsovski等2009; 
McFarlane等2013), 而这一过程需要YIP4a/b的协

同参与, 两者功能冗余(Gendre等2013)。随着新的

复合体亚基ROH1的发现, 原先的胞吐囊复合体模
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表1  拟南芥粘液质形成相关基因

Table 1  Genes involved in mucilage production in A. thaliana

           分类                        基因      AGI码              蛋白                            功能                                  参考文献 

调控外种皮细胞 TTG1 AT5G24520 WD40重复蛋白 调控花青素及粘液质合成 Baudry等2004;  
分化     Gonzalez等2008,
     2009; Zhang等2003 
TTG2 AT2G37260 WRKY转录因子 调控原花青素合成及粘液质沉积 Gonzalez等2016
 TT8 AT4G09820 bHLH转录因子 调控粘液质合成 Baudry等2004
 EGL3 AT1G63650 bHLH转录因子 调控粘液质合成 Zhang等2003
 GL2 AT1G79840 HB转录因子 与种皮细胞识别分化相关 Gonzalez等2009; 
     Shi等2012
 KNAT7/IRX11 AT1G62990 HB转录因子 与种皮次生细胞壁沉积相关 Bhargava等2013; 
     Li等2012
 STK AT4G09960 MADS BOX转录因子 调控PMEI6表达, 影响种皮结构 Ezquer等2016; 
    和机械特性 Mizzotti等2014
 DOF4.2 AT4G21030 DOF转录因子 调控种皮形成 Zou等2013
 AP2 AT4G36920 AP2转录因子 调控胚珠表皮发育 Ohto等2009; 
     Wurschum等2006
 NARS1/NARS2 AT1G01010、 NAC转录因子 调控种皮和胚胎发育 Kunieda等2008
  AT1G52880
 MYB5 AT3G13540 MYB转录因子 与种皮形成有关 Gonzalez等2009; 
     Li等2009
 MYB61 AT1G09540 MYB转录因子 调控粘液质合成 Penfield等2001; 
     Romano等2012
 MYB23 AT5G40330 MYB转录因子 调控粘液质合成 Li等2009
 TT2/MYB123 AT5G35550 MYB转录因子 调控胚胎脂肪酸合成 Baudry等2004; 
     Gonzalez等2009
 MYB75/PAP1 AT1G56650 MYB转录因子 与种皮次生细胞壁沉积以及花青 Bhargava等2013
    素代谢相关

 DF1 AT1G76880 Tri-Helix转录因子 参与粘液质多糖合成 Vasilevski等2012
 GA1 AT4G02780 CPP合酶 调控粘液质分泌细胞分化 Iuchi等2007 
粘液质分泌 SEC8 AT3G10380 外囊复合体亚基 与果胶分泌相关 Kulich等2010
 EXO70A1 AT5G03540 外囊复合体亚基 与果胶分泌相关 Kulich等2010
 ROH1 AT1G63930 DUF793 与果胶分泌相关 Kulich等2010
 ECH AT1G09330 外囊复合体亚基 与粘液质分泌相关 Gendre等2013; 
     McFarlane等2013
 YIP4a AT2G18840 RAB GTP酶 与细胞壁多糖沉积相关 Gendre等2013
 YIP4b AT4G30260 RAB GTP酶 与细胞壁多糖沉积相关 Gendre等2013  
果胶合成 MUM4/RHM2 AT1G53500 UDP-l-鼠李糖合酶 调控RG I合成 Oka等2007
 UUAT1 AT5G04160 UDP-醛酸转运体 转运UDP-GalA和UDP-GlcA进入 Saez-Aguayo等2017
    高尔基体

 GATL5 AT1G74800 AGP半乳糖基转移酶 可能与HG合成相关 Kong等2013
 GUAT11 AT1G18580 半乳糖醛酸转移酶 可能与HG合成相关 Caffall等2009
半纤维素合成 CSLA2 AT5G22740 β-甘露聚糖酶 葡甘露聚糖合酶 Yu等2014
 MUCI10 AT2G22900 半乳甘露聚糖-α-1,6- 参与半乳葡甘露聚糖合成 Voiniciuc等2015b
   半乳糖基转移酶

 IRX14 AT4G36890 GT43家族 木聚糖骨架合成 Hu等2016a; 
     Voiniciuc等2015a
 IRX7/FRA8 AT2G28110 GT47家族 木聚糖合成 Hu等2016b
 MUM5/MUCI21 AT3G10320 GT61家族 木聚糖合成及修饰 Ralet等2016; 
     Voiniciuc等2016 
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纤维素合成 CESA5/MUM3 AT5G09870 纤维素合酶 纤维素合成 Griffiths等2015; 
     Mendu等2011
 COBL2 AT3G29810 COBRA家族蛋白 与纤维素合成相关 Ben-Tov等2015 
粘液质修饰 MUM2/BGAL6 AT5G63800 β-半乳糖苷酶 修饰相关 Macquet等2007b
 SBT1.7/ARA12 AT5G67360 枯草杆菌蛋白酶样 粘液质和初生细胞壁果胶甲酯酶的 Rautengarten等2008; 
   丝氨酸蛋白酶1.7 负调节因子, 与粘液质释放相关 Ranocha等2014 
 BXL1 AT5G49360 β-木糖苷酶/α-l-阿拉 粘液质中阿拉伯糖修饰相关 Arsovski等2009
   伯糖呋喃糖苷酶

 PER36 AT3G50990 过氧化物酶36 与粘液质的释放相关 Kunieda等2013;
     Ranocha等2014 
 PME58 AT5G47180 潜在的果胶甲酯酶 HG修饰相关 Turbant等2016
 PMEI6 AT2G47670 果胶甲酯酶抑制子 与果胶甲酯化相关 Saez-Aguayo等2013;  
     Ranocha等2014
 FLY1 AT4G28370 RING-E3连接酶 调控果胶甲酯化, 与细胞壁修饰、  Voiniciuc等2013
    粘液质分泌相关

 LUH/MUM1 AT2G32700 Groucho/TUP1家族 与粘液质和初生细胞壁修饰相关 Bui等2011; Huang等
   共抑制子  2011; Walker等2011
 SOS5/FLA4 AT3G46550 类成束蛋白聚糖蛋白 影响果胶结构 Basu等2016; Griffiths
     等2014, 2016; 
     Harpaz-Saad等2011, 
     2012
 FEI2 AT1G31420 受体样激酶 与细胞壁伸长相关 Griffiths等2016;   
     Harpaz-Saad等
     2011, 2012
次生细胞壁合成 GA3OX4 AT1G80330 赤霉素-3-氧化酶 促进粘液质分泌细胞分化期间的 Kim等2005
    淀粉粒降解

 CESA2 AT4G39350 纤维素合酶 调控粘液质分泌细胞形态及次生 Mendu等2011
    细胞壁的合成

 CESA9 AT2G21770 纤维素合酶 调控粘液质分泌细胞形态及次生 Mendu等2011
    细胞壁的合成   
粘液质蛋白 TBA1 AT1G62000 未知功能蛋白 功能未知 Tsai等2017
 TBA2 AT1G62060 未知功能蛋白 功能未知 Tsai等2017
 TBA3 AT1G62080 未知功能蛋白 功能未知 Tsai等2017

           分类                        基因      AGI码              蛋白                            功能                                  参考文献 

 

表1 (续)

型得以修正, 但是至今仍有许多突变体表现出粘

液质分泌缺陷, 却没能和其基因型对应起来, 因此

还需要更多的研究去揭示这些表型的内在机制。

3  粘液质的组成

当种子浸入水中, 种子吸水, 径向初生细胞壁

破裂, 粘液质口袋中存储的大量粘液质被释放出

来, 迅速地包裹种子四周, 此时用钌红染料可以将

粘液质中的酸性多糖染色(Hanke和Northcote 1975), 
在光学显微镜下观察可见粘液质分为明显的两层, 
外层染色较浅, 呈淡粉色, 容易脱落, 轻轻摇晃即可

将其分离出来(Western等2000), 其主要成分为未分

支的I型鼠李半乳糖醛酸(rhamnogalacturonan I, RG 

I), 约占80%~90%; 除此之外, 还含有少量的阿拉伯

木聚糖和高度酯化的同多聚半乳糖醛酸(homoga-
lacturonan, HG)。内层粘液质染色较深, 结构较为

致密, 有射线状物质从柱状小体顶部连接内层粘液

质, 这种射线状物质主要成分为纤维素, 与外层粘

液质相比, 除了同样由未分支RG I组成外, 内层粘

液质还含有纤维素以及少量阿拉伯糖、半乳糖衍

生物, 虽然纤维素含量并不高, 但是却在内层粘液

质和种皮之间的粘附性方面起到非常重要的作用, 
一些纤维素合成缺陷的突变体如cellulose synthase 
5 (cesa5)的内层粘液质极易脱落, 可以和外层粘液

质一样易于提取(Harpaz-Saad等2011; Macquet等
2007a; Mendu等2011; Sullivan等2011; Yu等2014)。
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图2  拟南芥种皮粘液质的形成过程

Fig.2  Formation of A. thaliana seed coat mucilage
左边为种皮粘液质形成的7个阶段, 分别由蓝、绿、橘、黑、红、紫和黄7种不同颜色表示。参照Francoz等(2015)和North等(2014), 

部分修改。

如上所述, 粘液质由果胶、纤维素、半纤维

素、蛋白质组成。粘液质中各成分所占比例也已

研究地比较清楚(Macquet等2007a; Western等2000; 

Willats等2001a), 需要指出的是, 虽然果胶含量最

多, 但是其他成分也在粘液质的形态建成和结构

维持中发挥着重要的作用, 一些纤维素和半纤维
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素合成缺陷的突变体, 其粘液质的粘附性、伸展

性、水溶性等物理特性有着不同程度的缺陷(Harpaz- 
Saad等2011; Mendu等2011; Sullivan等2011; Yu等
2014)。
3.1  果胶

果胶是植物初生细胞壁的重要组成成分, 广
泛地参与了细胞壁的形成、花粉管的延伸、细胞

伸展、顶端生长点的弯曲、粘液质的结构形成及

维持等重要生理活动。拟南芥种皮粘液质中果胶

的含量最为丰富, 约占85% (Dean等2007; Macquet
等2007a; Western等2000, 2001; Willats等2001b; 
Young等2008), 由于果胶中的半乳糖醛酸含量很

高, 因此粘液质呈现出胶状结构(Jarvis 1984)。果胶

由高尔基体产生并随着分泌小泡被分泌到细胞膜

和初生细胞壁之间(Caffall和Mohnen 2009; Mohnen 
2008; Ridley等2001; Willats等2006), 主要成分为

HG和RG I, 常被称为粘液质的“光滑” (HG)和“多
毛” (RG I)区域(Schols和Voragen 1996)。除了这两

种成分外, 近期的研究发现粘液质中还存在着很

少量的II型鼠李半乳糖醛酸(rhamnogalacturonan II, 
RG II), 虽然含量很低, 但是RG II可以形成硼桥, 加
强了果胶中各成分的交联(Shi等2017)。以往的研

究认为半纤维素与纤维素的交联增强了细胞壁的

强度, 但是近期的一些研究发现果胶也有同样的

功能, 不仅果胶内的RG I、HG和RG II之间交联, 它
们也可与细胞壁中的其他多糖成分交联(Cavalier等
2008; Cosgrove 2014; Park和Cosgrove 2015)。
3.1.1  RG I

已经有多项研究表明, RG I作为细胞壁和粘液

质中其他多糖的支撑基质, 与纤维素和半纤维素之

间存在着相互作用, 对细胞壁的强度及机械抗张

等性能具有非常重要的影响(Mikshina等2015; Yapo 
2011)。RG I骨架由交替的4-半乳糖醛酸(4-galac-
turonic acid, 4-GalA)和2-鼠李糖(rhamnose, Rha)残
基组成(Dean等2007; Huang等2011; Kong等2013; 
Walker等2011; Yu等2014), 拟南芥中的RG I大多不

分支, 但是由于物种、生长时期以及部位的不同, 
有些鼠李糖残基会被阿拉伯糖和半乳糖取代(Arso-
vski等2009; Dean等2007; Macquet等2007a), 通常

在O-3或O-4位点产生分支, 从而形成4种不同的侧

链即(1→5)-α-l-阿拉伯糖、(1→4)-β-d-半乳糖、阿

拉伯半乳聚糖I和阿拉伯半乳聚糖II (Yapo 2011)。
因此除了其主链骨架较为保守之外, 其侧链分支较

为复杂(Freshour等1996; Guillemin等2005; Willats
等2001b)。根据底物的不同, 缺少尿苷二磷酸-鼠
李糖(uridine diphosphate-rhamnose, UDP-Rha)或尿

苷二磷酸-半乳糖醛酸(uridine diphosphate-galac-
turonic acid, UDP-GalA)合成酶会同时导致GalA和

Rha的含量锐减, 进而使RG I的含量减少, 并对粘

液质的形态结构产生重大的影响(Usadel等2004; 
Western等2004)。BGAL6缺失突变导致RG I的分

支增多, 突变体种子遇水后粘液质不能正常释放, 
说明RG I的侧链结构对粘液质的释放具有十分重

要的作用(Dean等2007)。
3.1.2  HG

HG是果胶中含量最为丰富的多糖, 是由4-半
乳糖醛酸(4-GalA)线性链接形成的不分支同多糖, 
在合成后常常在果胶甲基转移酶的作用下发生甲

酯化修饰, 也会被乙酰基转移酶进行少量的乙酰

化修饰(Naran等2008; Rautengarten等2008; Saez-
Aguayo等2013; Voiniciuc等2013; Willats等2001b), 
在被分泌到质外体后, 在果胶甲酯酶的作用下发

生去甲酯化, 去甲酯化后糖链上的羧基被暴露出

来, 可以和粘液质中其他组分(如纤维素和半纤维

素)通过钙离子交联形成蛋箱结构(egg-box) (Bosch
和Hepler 2005)。甲酯化主要发生在4-GalA的O-6
位点, 乙酰化则是在O-2和O-3位点, 但发生的概率

较低, 果胶甲酯化和乙酰化的水平影响果胶多聚

体与钙离子交联形成胶体的能力, 可能起到抵御

微生物降解的作用(Atmodjo等2013; Gille和Pauly 
2012; Ralet等2003)。目前关于HG乙酰化修饰的研

究较少(Naran等2008), 而甲酯化则已有许多研究

报道, 近年来已有多项研究指出果胶甲酯化修饰

程度对于粘液质结构维持起着至关重要的作用

(Levesque-Tremblay等2015; Rautengarten等2008; 
Saez-Aguayo等2013; Voiniciuc等2013; Western等
2001; Yu等2014)。
3.1.3  果胶合成相关基因

目前已有多个参与果胶合成的基因被鉴定, 
主要包括核糖转运子(nucleotide sugar transporters, 
NSTs)和糖基转移酶(glycosyltransferases, GTs)两大

类。尿苷二磷酸-葡萄糖(uridine diphosphate-glcose, 



鲁明闽等: 拟南芥种皮粘液质形成及调控机制研究进展 1295

UDP-Glc)是细胞壁多糖成分如尿苷二磷酸-阿拉伯

糖(uridine diphosphate-arabinose, UDP-Ara)、尿苷

二磷酸-木糖(uridine diphosphate-xylose, UDP-Xyl)、
尿苷二磷酸-半乳糖(uridine diphosphate-galactose, 
UDP-Gal)的前体, 在胞质中合成后, 经位于高尔基体

膜上的核糖转运子UDP-URONIC ACID TRANSPO-
TER 1 (UUAT1)转运(Saez-Aguayo等2017), UDP-
Glc进入高尔基体腔后即被MUM4/RHM2所编码

的鼠李糖合酶催化, 使UDP-Glc转化为UDP-Rha, 
而后者为RG I骨架的重要单糖成分之一(Oka等
2007; Usadel等2004; Western等2004)。而UDP-RHA/ 
UDP-GAL TRANSPORTER 2作为双功能转运子, 
可以将细胞溶质中的UDP-Rha或UDP-Gal转运到

高尔基体内腔中, 进而促进果胶的合成。GALAC-
TURONOSYLTRANSFERASE-LIKE5 (GALT5)或
GALACTURONOSYLTRANSFERASE 11 (GAUT11)
的突变体中, Rha和GalA的含量分别较野生型降低

了大约30%~40% (Caffall等2009; Kong等2013), 表
明二者与果胶合成有关, GALT5可能与RG I的主

链的延伸相关(Kong等2013), 而关于GAUT11的功

能所知甚少, 仍需要进一步的研究。

3.2  半纤维素

半纤维素是甘露聚糖(mannan)、半乳葡甘露

聚糖(galactoglucomannan)、木聚糖(xylan)、木葡

聚糖(xyloglucan, XyG)等多糖的总称, 占细胞壁干

物质的1/3, 但是在拟南芥种皮粘液质中半纤维素

仅占很小比例(Huang等2011; Kong等2013; Walker
等2011; Yu等2014)。如上所述, 细胞壁中各个成分

之间相互交联, 例如木葡聚糖可与纤维素直接交联, 
增强细胞壁的强度(Pauly等2013)。这种交联作用正

是由于半纤维素多糖具有数量繁多的取代基, 从而

与纤维素等其他细胞壁多糖主链发生交联(Harris
和Trethewey 2010; Pauly等2013; Tan等2013), 因此

半纤维素多糖种类繁多, 很难在这些多糖之间找

到某种共性并加以概括, 为了方便理解, 下面将按

照甘露聚糖、木葡聚糖、木聚糖分开介绍。

3.2.1  甘露聚糖

甘露聚糖是裸子植物次生细胞壁中最主要的

半纤维素成分, 但是在被子植物细胞壁中含量较

少(Pauly和Keegstra 2008), 甘露聚糖是种子中主要

的储存多糖, 为胚的发育提供物质基础(Buckeridge 

2010)。根据主链组成及侧链的取代形式, 甘露聚

糖可分为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, 前两者的主链为β-(1→4)-
甘露糖, 后两者的主链均包括甘露糖及葡萄糖。

半乳甘露聚糖和半乳葡甘露聚糖的侧链均含有

α-(1→6)-半乳糖残基。拟南芥种皮粘液质中多为

半乳葡甘露聚糖(Arsovski等2009; Dean等2007; 
Huang等2011; Kong等2013; Walker等2011; Yu等
2014), 并具有较多的侧链分支, 其中4,6-甘露糖残

基占比较高, 半乳葡甘露聚糖与结晶化纤维素互

相交联, 从而影响粘液质的形态和结构(Voiniciuc
等2015a)。CELLULOSE SYNTHESIS LIKE A2 
(CSLA2)可以合成葡甘露聚糖, csla2突变体的内层

粘液质显著比野生型变薄, 但是其粘液质的总量

并没有变化, 意味着突变体的内层粘液质更加致

密, 此外粘液质中的甘露糖和葡萄糖含量减少, 同
时结晶状纤维素减少, 说明葡甘露聚糖对粘液质

中其他多糖的含量和分布有重要影响(Yu等2014)。
MUCILAGE-RELATED 10 (MUCI10)编码半乳葡甘

露聚糖-1,6-糖基转移酶, 负责将CSLA2合成的葡

甘露聚糖加工为半乳葡甘露聚糖。

3.2.2  木葡聚糖

木葡聚糖是双子叶植物初生细胞壁中最为丰

富的半纤维素多糖, 由β-(1→4)-葡萄糖主链构成, 
每4个葡萄糖主链分子上有3个被木糖(xylose)取
代, 木糖又可以被多种糖基(如半乳糖基)取代形成

多种多样的支链, 而这些支链又可以被进一步修

饰(如乙酰化修饰) (Pauly等2013)。木葡聚糖高度

盐藻糖基化, 75%~80%的细胞壁岩藻糖残基存在

于木葡聚糖多糖的侧链中, 其总量约占细胞壁的

20% (Pauly等2001)。木葡聚糖可以直接和纤维素

结晶区交联, 增加细胞壁的承重和抗张性(Alber-
sheim等2010)。有一些研究表明, 缺失木葡聚糖的

突变体会造成严重的细胞及组织发育缺陷, 但并

不会影响植株存活, 仅出现矮小等性状(Günl等
2011; Günl和Pauly 2011), 因此, 木葡聚糖的合成及

沉积在细胞壁形成中非常重要, 但并不是必需的, 
植物体中可能有另一套系统可以部分补偿木葡聚

糖缺失带来的不良影响。关于木葡聚糖的具体功

能有两种解释: 一种推测认为木葡聚糖可能通过

组织纤维素微纤丝聚集, 影响纤维素的结晶化, 进
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而影响细胞壁的生长(Anderson等2010); 另外一种

推测认为木葡聚糖与纤维素之间的链接能促进纤

维素与细胞壁中其他成分的互作(Cavalier等2008)。
3.2.3  木聚糖

木聚糖是拟南芥次生细胞壁中主要的半纤维

素多糖成分之一, 其主链骨架为β-(1→4)-木糖。依

据物种和组织的不同, 木糖分子上有不同的取代

糖基。根据侧链取代糖基可将木聚糖分为葡糖醛

酸木聚糖(glucuronoxylan, GX)、阿拉伯木聚糖

(arabinoxylans, AX)和葡糖醛酸阿拉伯木聚糖(glu-
curonoarabinoxylans, GAX) (Scheller和Ulvskov 
2010)。木聚糖在次生细胞壁中沉积并与其他多糖

成分交联(Rennie和Scheller 2014; Scheller和Ul-
vskov 2010), 增强细胞壁的机械支撑强度, 木聚糖

缺陷的突变体往往伴随着木质部塌陷, 塌陷的原

因是由于导管壁无法承受蒸腾作用造成的高负压

(Brown等2007, 2009; Lee等2007a, b)。拟南芥种皮

粘液质中的木聚糖可能也有着类似的功能(Voini-
ciuc等2015a, b), 木聚糖缺陷的突变体irx14 (irregu-
lar xylem 14)和irx7种皮粘液质中木聚糖含量显著

减少, 而结晶化纤维素含量也随之显著降低(Hu等
2016a, b), 说明木聚糖可以与结晶化纤维素交联, 
增加粘液质的机械支撑强度。近期也有研究表明

木聚糖能介导果胶多糖RG I与纤维素的交联, 对于

种皮粘液质与种皮的粘附起着十分重要的作用

(Ralet等2016)。
近期研究鉴定了几个潜在的木聚糖合成相关酶, 

包括IRREGULAR XYLEM 9/IRREGULAR XY-
LEM LIKE 9L (IRX9/9L)、IRX10/10L和IRX14/14L, 
均为糖基转移酶GT家族成员, 共同参与木聚糖主

链骨架的合成。亦有报道称, 在拟南芥中IRX9/9L
的糖基转移酶活性并非必须, IRX9/9L可能是一个

结构蛋白, 极有可能与IRX10/10L互作(Ren等2014)。
也有报道发现天门冬属植物芦笋(Asparagus offici-
nalis)中AoIRX9/9L、AoIRX10/10L和AoIRX14/14L
可以在高尔基体中形成木聚糖骨架合成复合体。

作为拟南芥中高度保守的AtIRX9/9L同源基因, Ao-
IRX9/9L中不存在DXD保守位点(Chang等2011), 取
而代之的是DDD位点, 通常认为DXD保守位点与

UDP-糖基的结合相关, 但是通过蛋白质结构分析

及生化实验, 发现该DDD位点对于复合体的催化

活性并没有显著的影响(Zeng等2016), 暗示了Ao-
IRX9/9L可能主要作为复合体中的结构蛋白, 将
IRX14/14L和IRX10/10L结合在一起。

3.3  纤维素

3.3.1  纤维素组成及其功能

作为地球上最为丰富的生物源高聚物, 纤维

素的基础结构单元是不分支的β-(1→4)-d-葡聚糖

链, 18~24个多聚糖链通过分子间和分子内氢键以

及范德华力等形成纤维素微纤丝结构, 在合成后

被分泌至细胞间隙, 组成细胞壁和种皮粘液质, 在
粘液质中主要分布于柱状小体及其顶端的射线丝

状体中(McFarlane等2014)。依据葡聚糖链中葡萄

糖的排列方式和构型的不同, 可分为结晶化纤维

素和无定型纤维素。纤维素可以与细胞壁中的其

他多糖如果胶及半纤维素等形成氢键, 也有报道

称该交联结构会影响纤维素的结晶度(Cosgrove 
2014; Endler和Persson 2011; Griffiths和North 2017)。
纤维素在细胞壁结构维持中起主要的机械支撑作

用(Griffiths和North 2017; Scheller和Ulvskov 2010), 
尤其在内层粘液质与种皮的粘附性结合中起着非

常重要的作用。利用免疫荧光观察拟南芥种皮粘

液质, 发现纤维素呈现从柱状小体顶端延伸出的

射线分布。一些纤维素合成缺陷的突变体, 其内

层粘液质常出现容易脱落的表型(Harpaz-Saad等
2011; Mendu等2011)。
3.3.2  纤维素合成相关基因

纤维素是由细胞膜上的纤维素合酶复合体

(cellulose synthase complex, CSC)合成的, CSC由至

少3种纤维素酶(cellulose synthetase, CESA)组成, 
呈现六倍体玫瑰花结对称结构(Griffiths和North 
2017; McFarlane等2014)。依据物种、组织和生长

时期的不同, CSC的组成成分也不尽相同(McFar-
lane等2014)。CSC蛋白是在高尔基体腔内合成的, 
并由微管相关的纤维素合成酶(microtubule-associ-
ated cellulose synthase compartments, MASC)运输

到细胞膜上, 进而合成纤维素。拟南芥种皮粘液

质中的纤维素合酶复合体主要由CESA3、CESA5/
MUM3和CESA10组成(Griffiths等2015)。SALT 
OVERLY SENSITIVE 5/FASCICLIN-LIKE ARAB-
INOGALACTAN-PROTEIN 4 (SOS5/FLA4)和FEI2
分别编码类集束阿拉伯半乳聚糖蛋白和类受体激
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酶, 其单突变体表型与纤维素合酶突变体cesa5类
似, 内层粘液质与种皮结合松散, 但是sos5和fei2的
表型更为剧烈。值得一提的是, CESA5通过影响

纤维素的合成影响粘液质与种皮的粘附, SOS5和
FEI2则不影响纤维素合成, 很有可能通过影响粘

液质中纤维素与果胶的交联而影响粘液质的结构

(Griffiths等2014, 2016)。此外, COBRA类似蛋白

COBRA LIKE 2 (COBL2)参与了粘液质分泌细胞

中结晶化纤维素的沉积与组装, 其突变体粘液质

射线丝状体消失, 粘液质的结构变得松散, 非常容

易脱落(Ben-Tov等2015)。
3.4  粘液质相关的蛋白质

粘液质中相关蛋白的研究还很少, 其中大部

分蛋白在粘液质的合成、分泌等过程中发挥作用, 
但是这类蛋白中并不存在于成熟的粘液质中, 因
此对成熟粘液质中蛋白质的功能研究更加匮乏。

蛋白质虽然在细胞壁和粘液质中占很小的比例, 
但却发挥了十分重要的作用, 之前的研究表明细

胞壁中大约有100种蛋白质(Albenne等2013)。研

究者通过蛋白质组学的方法从成熟的粘液质中将

蛋白组分离出来, 鉴定出28种粘液质蛋白, 包含粘

液质特有蛋白以及在细胞壁中和粘液质中均表达

的蛋白(Tsai等2017)。粘液质特有蛋白中含量最为

丰富的是一类称为TESTA ABUNDANT (TBA)及
TESTA ABUNDANT LIKE (TBAL)的蛋白, 该类蛋

白高度保守且只在受精后第7~10天表达, 表达受

到上游转录因子NARS1、NARS2和TTG1的调

控。通过结构和功能预测, 预测出该类蛋白含有

许多O-糖基化位点, 可能是结构蛋白, 但是遗憾的

是, 没有发现tba突变体粘液质的缺陷表型。一些

细胞壁蛋白可以在不同细胞壁多糖成分之间起到

桥梁作用, 如AGPs蛋白可以与阿拉伯木聚糖、RG 
I和HG共价交联(Tan等2013), 从而将细胞壁由单个

单糖组分连成强韧的网状结构。此外, 另外一类

AGPs蛋白也在粘液质的结构维持中发挥重要作

用, 如SOS5蛋白通过FEI2通路调控内层粘液质与

种皮的粘附性(Basu等2016; Griffiths等2014, 2016; 
Harpaz-Saad等2011)。内外层粘液质中的蛋白质组

成也有很大的差异, 内层粘液质拥有更丰富多样

的蛋白质, 而外层粘液质中不存在结构相关和脂

质代谢相关的蛋白质(Tsai等2017)。除此之外, 在

粘液质蛋白组研究中还发现了一些同样存在于细

胞壁中的蛋白, 比如PER36、MUM2、BXL1、
SBT1.7等, 这表明细胞壁和粘液质中存在一些相

同的蛋白质, 这也进一步支持了粘液质可以作为

细胞壁结构与功能研究的模式体系这一观点(Grif-
fiths和North 2017; Haughn和Western 2012; Voinici-
uc等2015c)。

4  粘液质修饰相关酶及基因

果胶合成之后要经历甲酯化和乙酰化修饰等

过程才能成熟, 目前关于果胶乙酰化的研究并不

多, 主要研究工作均集中在甲酯化修饰。果胶在

合成后是高度甲酯化的状态, 被分泌到细胞壁后

需要发生适当的去甲酯化才能正常发挥作用。果

胶去甲酯化的程度及方式在很大程度上决定了细

胞壁的理化特性和功能, 对种皮粘液质的结构维

持也起着关键作用。果胶去甲酯化过程中主要有

两类酶发挥关键作用: (1)果胶甲酯酶(pectin meth-
ylesterase, PME), 该类酶的作用主要是将HG上的

甲基除去。PME58在种子发育过程中表达, 授粉

后3~6 d达到顶峰, pme58突变体中, PME的活性降低, 
HG的甲酯化程度显著升高(Turbant等2016); (2)果胶

甲酯酶抑制子(pectin methylesterase inhibitor, PMEI), 
这一类酶可以通过结合PME的活性部位从而抑制

PME的活性, 进而调控果胶的甲酯化水平, 例如

PMEI14可以抑制PME58的活性 ,  与SBT3.5和
PME58共同调控果胶甲酯化, 进而影响粘液质的

形态和结构(Sénéchal等2014, 2015)。PMEI6突变

导致PME活性升高, 果胶被过度地去甲酯化, 结构

过于致密, 种皮粘液质不能正常释放(Saez-Aguayo
等2013)。除了上述两大类果胶去甲酯化修饰相关

基因之外, 还有一些其他种类的酶类参与粘液质

果胶去甲酯化修饰: SUBSILIN PROTEASE1.7 
(SBT1.7)编码一个类枯草杆菌丝氨酸蛋白酶, 可以

通过降解PME或者激活PMEI来抑制果胶HG去甲

酯化过程(Rautengarten等2008; Ranocha等2014); 
FLYING SAUCER1 (FLY1)编码一个具有跨膜结构

的E3连接酶, 可能通过影响PME的活性来调控果

胶甲酯化水平, fly1突变体种皮粘液质果胶甲酯化

程度显著降低, 粘液质释放出现缺陷(Voiniciuc等
2013)。截止目前, 已报道的参与种皮粘液质果胶
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去甲酯化的大都是一些酶类, 而关于其转录调控

机制还知之甚少。有研究指出, 转录因子LEUNIG 
HOMOLOG (LUH)/MUM1通过调控PMEI6和
SBT1.7的表达来调控果胶去甲酯化过程, luh突变

体的种皮粘液质无法正常释放(Walker等2011; 
Huang等2011)。最近一项研究报道了MADS转录

因子SEEDSTICK (STK)通过直接调控PMEI6的表

达影响种皮粘液质果胶的去甲酯化, stk突变体遇

水后粘液质不能释放(Ezquer等2016)。除了LUH
和STK, 迄今为止还没有其他调控种皮粘液质果胶

甲酯化修饰的转录因子被鉴定。

除了甲酯化修饰, 果胶的侧链结构对于种皮

粘液质的结构维持也十分重要。如MUM2基因编

码一个β-半乳糖苷酶, 突变体种子遇水后果胶质完

全不能释放; BXL1编码一个双功能β-木糖苷酶/α-
阿拉伯呋喃糖酶, bxl1突变体种子遇水后粘液质的

释放减少。MUM2和BXL1均参与了果胶主要成

分RG I的修饰, 二者可以去除RG I的侧链基团, 而
侧链基团在果胶与纤维素的结合中起着重要的交

联作用, 从而降低了果胶的凝胶强度(Arsovski等
2009; Dean等2007)。

5  粘液质可作为细胞壁研究的模式体系

传统的细胞壁研究具有以下局限性: (1)分离

提取困难。细胞壁在细胞中只占很小一部分, 而
且与原生质体结合紧密, 不容易获得纯度高的细

胞壁成分, 且提取分离纯化工艺复杂, 产量很少。

(2)提取的细胞壁往往来自于不同类型的细胞, 由
于技术的限制, 无法将植物某一组织的不同细胞

分开, 因此所获得的细胞壁往往是多种细胞细胞

壁的合集, 一些时空特异性表达的蛋白无法鉴别

其来源。(3)现阶段提取细胞壁往往使用强酸强碱, 
使得细胞壁多糖之间的交联结构容易在酸或碱胁

迫下被破坏, 比如呋喃型阿拉伯糖(Araf )很容易被

酸溶液破坏, 因此得到的细胞壁并不是其天然存

在状态, 无法对其中的结构进行精确的研究。(4)
细胞壁是植物体中重要的防御和支撑系统, 一些

关键基因的突变往往会导致很严重的生长发育缺

陷, 甚至使植物无法存活, 对于研究工作的开展非

常不利。(5)细胞壁研究中存在大量功能冗余的基

因, 其单突变往往没有表型, 而多突变体可能表现

致死效应(Haughn和Western 2012)。
以拟南芥种皮粘液质为模式体系研究细胞壁

多糖的合成与调控已成为一大趋势。以种皮粘液

质作为替代研究体系具有一些突出优点: (1)粘液

质具有与细胞壁几乎相同的化学成分, 可以作为

一种富含果胶的特化的次生细胞壁, 这是利用粘

液质系统研究细胞壁多糖的结构及合成的重要前

提。(2)目前也有许多研究发现一些粘液质多糖比

如纤维素的合成途径与细胞壁中的相似(Griffiths
和North 2017), 包括近期发现粘液质中的蛋白质组

与细胞壁部分相同, 因此可以利用粘液质来探索

细胞壁多糖的合成途径及蛋白的作用机制。(3)拟
南芥粘液质对于种子萌发和植物生长发育不是必

需的, 粘液质缺失不会影响种子的萌发和植株正

常生长, 因此一些导致致死效应的细胞壁缺陷型

基因, 可以利用粘液质为体系进行研究(Western等
2001)。(4)提取方法简单。粘液质遇水即释放, 轻
轻摇动, 即可分离得到外层粘液质。(5)粘液质的

表型观察非常直观和方便, 在粘液质研究中已经

用正向遗传学的方法鉴定出了许多细胞壁合成及

修饰的重要基因(Arsovski等2010; Haughn和Western 
2012)。

但是粘液质本身也具有一些缺陷, 比如粘液

质的蛋白质组远小于细胞壁(Albenne等2013; Tsai
等2017), 缺少一些细胞壁中的结构蛋白; 由于粘液

质是由种皮细胞分泌的, 而种皮细胞的基因型与母

本一致, 如果一些重要蛋白的突变体使母本致死或

者不育, 那么使用正向遗传学的方法在粘液质中将

检测不到这些蛋白质(Haughn和Western 2012)。

6  展望

越来越多的证据证明粘液质中的三类多糖骨

架之间存在共价交联, 但是并不知道是以何种结

构交联在一起, 其中是否有类似AGP的蛋白质发

挥作用, 由于各研究结果不一致, 目前尚无定论

(Atmodjo等2013)。同时, 对于一些多糖成分如RG 
I的结构和功能的研究较少, 因此为了揭示这些单

糖结构对于细胞壁和粘液质结构及功能上的影响, 
更多深入细致的研究还需要进一步开展。

已知细胞壁多糖如果胶和半纤维素都是在反

式高尔基体中合成并被胞吐囊运输到细胞间隙形
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成细胞壁或粘液质, 与此类似, 蛋白质也在高尔基

体中合成并被运输到细胞壁或粘液质中, 但是这

两种成分之间是否共用完全相同的运输方式还不

清楚(Worden等2012)。
随着后基因组时代的到来, 应用分子生物学

技术揭示基因与表型之间的联系变得非常重要, 
经过过去十多年的生化分析, 已经对种皮粘液质

成分及结构有了一定程度的了解, 但是尚有大量

的突变体没有与基因型对应起来, 其内在合成、

调控网络还存在大片的空白, 许多粘液质相关通

路的关键节点没有被发现, 因此还需要更多的研

究揭示这些调控网络, 而随着越来越多的研究发

现粘液质同细胞壁在一定程度上共用相同的合成

调控网络, 因此研究粘液质中的合成、调控网络

也能更好地理解细胞壁的合成、调控网络。

至于粘液质相关蛋白的部分, 虽然目前已经

陆陆续续发现了一些和粘液质相关的蛋白, 包括

近期得到的粘液质蛋白组, 但是关于这些蛋白的

功能、结构等信息还不清楚。除此之外, 由于粘

液质中蛋白质只占很小一部分, 一些低丰度的蛋

白还亟待鉴定和发掘。

此外, 许多植物物种如十字花科、蓼科等都

存在种皮粘液质结构, 各种植物均搜集到许多的

突变体, 但却没有找到过粘液质特异性表达的保

守基因, 虽然之前Yang等(2012)通过系统发生分

析, 探究过粘液质的进化, 并追溯了其先祖, 但是

只得出了很模糊的结论, 认为种皮粘液质有益进

化, 产生于约4 870万年前, 但是关于这种结构为何

出现, 以及是在什么样的进化事件中出现, 尚没有

明确的报道。毋庸置疑, 粘液质对于一些荒漠植

物种子的生存和传播十分重要, 分析其共同先祖, 
并理解粘液质结构产生的机制, 可以帮助我们勾

画早期植物生存环境, 加深对于粘液质功能的理

解。同时, 作为一种特化的次生细胞壁, 粘液质也

是细胞壁结构和合成研究的一种良好的模型, 回
溯其产生的过程也可以帮助我们更好地理解细胞

壁的产生及进化。
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Research progress on biosynthesis and regulation of seed coat mucilage 
in Arabidopsis thaliana
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Abstract: Plant cell wall is the most abundant renewable resource on the earth. It serves as a major resource for 
energy, textile fiber, building materials and papermaking raw materials in various aspects of human living and 
industry. The mechanism of plant cell wall biosynthesis and regulation has been a hotspot in recent years. Elu-
cidation of the mechanisms underlying plant cell wall formation will not only promote the efficient exploration 
of renewable energy resources (e.g. bioethanol), but also of great significance to the efficient utilization of lig-
nocellulosic biomass in medicine, food and textile industry. Some of the cruciferous (e.g. Arabidopsis thaliana) 
and Plantaginaceae plant species synthesize a large amount of gel-like polysaccharides (mucilage) in the outer 
layer cells of seed coat during the seed development process. Upon imbibition in water, the mucilage expands, 
ruptures the outer seed coat and releases, forming a transparent gel-like capsule surrounding the seed surface. 
The main component of A. thaliana seed coat mucilage is pectin (mainly rhamnogalactoside I, RG I), but also 
contains a small amount of cellulose and hemicellulose components. As a specialized type of cell wall, seed 
coat mucilage has been considered as an excellent model system for the study of plant cell wall polysaccharide 
synthesis, regulation and interactions between different cell wall components. The research using seed coat mu-
cilage has the following advantages: easy observation of the phenotype, simplified separation procedure, rela-
tively homogeneous composition, no adverse effects on plant growth and development, etc. This review intro-
duces the recent research progress on the formation and composition of A. thaliana seed coat mucilage, and its 
underlying molecular regulation mechanisms.
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